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摘  要: 多环芳烃(PAHs)是指两个或两个以上的苯环以线性排列、弯接或簇聚方式构成的一类碳

氢化合物。这类化合物广泛分布于环境中, 具有潜在的致畸性、致癌性和遗传毒性。在自然环境

中, 好氧细菌对 PAHs 的生物降解是一种很重要的方式, 凸显其在清除环境 PAHs 污染物中具有广

阔的应用前景。在过去二十多年中, 科学家们已经从基因水平上对好氧细菌降解 PAHs 的机制进

行了深入的研究, 其中包括 PAHs 降解基因的多样性、与 PAHs 降解有关的基因以及细菌群体 PAHs
遗传适应机制等。在此, 就好氧细菌对多环芳烃降解机制的研究进展进行了综述和讨论。 
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Abstract: Polycyclic aromatic hydrocarbons (PAHs), which consist of two or more fused aromatic rings, are 
ubiquitous pollutants in the environment, and are of concern because of their toxic and carcinogenic 
potential. In nature, the aerobic bacterial bio-treatment of contamination with PAHs is of the major route. It 
is obvious that the degraders are more useful for the bioremediation of contaminated environments and may 
be potentially used in a wide of application. Therefore, many researchers have been focusing on the 
biodegradations of PAHs by various aerobic bacteria. In the last two decades, the mechanism of degradation 
in bacteria capable of aero-biotic utilizing PAHs has been well investigated in genetic studies such as 
diversities of genes of PAHs metabolism, the genes which participate directly in PAHs metabolism and the 
genetics mechanism of bacterial population and so on. In brief, most of PAH-catabolic genes are classed into 
two groups according to their identity. One group is called “the nah-like genes”, the other group, i.e. “the 
nah-unlike genes” is different from the nah-like genes. The different molecular genetics mechanisms of 
bacterial population adapted to PAH compound will be dealt with in three groups: (i) point mutations, (ii) 
gene transfer, and (iii) DNA rearrangements and absentation. In this review, some genetic knowledge about 
aerobic bacteria with the mechanism for the degradation of PAHs is summarized. 
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多环芳烃 (Polycyclic aromatic hydrocarbons, 
PAHs)是指两个或两个以上的苯环以线性排列、弯接
或簇聚方式构成的一类碳氢化合物。这类化合物广

泛分布于大气、水体、淤泥和土壤中。其主要来源

于一些人类活动 , 例如在石油开发与运输过程中 , 
落地油和泄露油等能带来大量的PAHs；炼油厂、炼
焦厂和煤气厂等排放的工业废水也含一定量的

PAHs；煤、石油、木材、塑料和垃圾等不完全燃烧
过程均会产生PAHs。此外, 在微生物和植物的代谢
过程中以及火山活动、森林和草原火灾中也产生少

量的PAHs。PAHs已被证实具有潜在的致畸性、致癌
性和遗传毒性, 对生态环境和人类健康能够造成很
大的危害。目前, 许多国家已经将PAHs列入需要控
制的污染物。因此 , 如何消除污染环境中的PAHs, 
一直是国内外科学家们的研究热点[1-3]。好氧细菌在

清除环境PAHs污染物中占据十分重要的地位, 凸现
其广阔的应用前景。也是科学家对降解PAHs机制的
研究深入的领域, 为利用好氧细菌治理PAHs污染环
境提供了理论依据。尽管国内一些综述已涉及好氧

细菌对PAHs降解的分子机制[4-6]。但与PAHs降解有
关的基因、PAHs调控基因以及细菌群体PAHs遗传适
应机制尚未论述。因此 , 本综述在一些新发现的
PAHs降解基因的基础上 , 深入阐述了好氧细菌对
PAHs的降解机制。 

1  PAHs 降解基因的多样性 

通常, PAHs降解基因及其调节基因组成 1 个或
多个基因簇。例如, 经典的nah基因簇由 20 个基因
组 成 , 依 次 为 nahAaAbAcAdBFCED 基 因 簇 、
nahGTHINLOMKJ基因簇和nahR调控基因 [3]。依据

PAHs降解基因簇与经典的nah基因簇之间核苷酸序
列同源性高低, 可为两类(表 1)：(1)“似nah基因”：
主 要 包 括 nahAaAbAcAdBFCEDGTHINLOMKJR 、
ndoABC 、 doxAbAcAdEFGHIJ 和 pahAaAbAcAdB- 
CDEF。这类基因簇几乎全部来源于假单胞菌
(Pseudomonas spp. ), 且降解基因之间的排列顺  
序相同 , 编码的氨基酸序列同源性也大于 90%。
(2)“ 非 nah 基 因 ”: 包 括 nagAaGHAbAcAdBF 、
phnFECDAcAdB、narAaAbB、nidABCD、nidDBA和
phdABCD。该基因簇来源于不同的细菌物种, 降解
基因之间的排列顺序不相同、编码的氨基酸序列同

源性非常低。PAHs降解基因簇编码PAHs分解途径 

中所需要的各种代谢酶。其中, 编码末端氧化酶(即
Rieske型铁硫蛋白)的基因高度保守, 该蛋白由α3亚

基和β3亚基组成, α3亚基由nahAc、nagAc、pahAc、
phnAc、nidA、narA和phtA1 等基因编码, 包含 1 个
典型的Rieske [2Fe-2S]结构域和 1个单核Fe(II)催化
活性结构域。最近 , Jakoncic等发现鞘氨醇单胞菌
CHY-1 株(Sphingomonas sp.)之所以能够降解苯并[a]
芘等高分子量的PAHs, 主要是由于α3亚基的催化活

性结构域具有较大的空间和特殊的拓扑结职   构
[16,17]。至少在好氧细菌中, α3亚基被认为是PAHs降解
能力潜在的生物标记[18]。一般而言, PAHs降解基因
丰富度与环境中的PAHs污染程度呈正相关性。因此, 
利用α3亚基的某些保守序列设计简并引物进行PCR
扩增可以获得探针, 用来筛选PAHs降解基因或用于
检测污染环境中 PAHs降解基因的丰度 [19]。Ní 
Chadhain等根据所有Rieske型铁硫蛋白的保守区 , 
设计PCR引物, 并对环境样品进行PCR扩增得到 1
个 78bp的片段。序列分析表明该样品中存在许多文
献中未报道的双加氧酶基因, 并且与已报道的双加
氧酶基因在进化上相距较远 [20]。事实上 , 克隆的
PAHs降解基因可以为构建基因工程菌提供材料。然
而, 目前主要是一些低环的PAHs降解基因, 同时一
些PAHs降解基因不可能通过传统的纯培养技术获
得, 限制了基因工程菌的应用范围。因此以末端氧
化酶基因保守序列为基础的分子生物学技术, 为估
计环境中的PAHs降解基因的拷贝数以及发现新的
双加氧酶基因提供了可能。 

在好氧细菌中也相继发现一些PAHs 降解调控
基因。通常, NAH7 质粒上的调控基因nahR 低水平
表达, 产物NahR 结合于PAHs 降解基因启动区前
面的增强子上, 使DNA 链呈弯曲状态。当诱导物水
杨酸与NahR蛋白结合时, 就会使弯曲结构变松弛。
这一构象的改变促进RNA聚合酶与启动子结合, 导
致转录开始[18]。尽管罗尔斯通氏菌U2 株(Ralstonia 
s p . )的 n a g基因与恶臭假单胞菌 ( P s e u d o m o n a s 
putida)G7 株的nah基因的同源性低, 基因之间的排
列顺序不相同 ,  但它们降解萘的调控机制却很相
似。调控基因nagR的诱导物也是水杨酸 , NagR和
NahR都是LysR-型转录调节蛋白家族(LTTR)中的正
调节蛋白[21]。Jeon等在极胞菌CJ2 株(Polaromonas 
sp.)中发现了 1个由nagR2编码的阻遏蛋白, 该蛋白
不能被萘、水杨酸和龙胆酸诱导, 属于MarR-型转录
调 控 家 族 中 的 负 调 节 蛋 白 ,  推 测 为  
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表 1  PAHs降解基因的多样性 
Table 1  The genetic diversity of PAHs-degrading 

菌株 
Strain 

位置 
Location 

底物 
Substrate 

基因型 
Genetic type 

文献 
Reference

恶臭假单胞菌 G7 
(Pseudomonas putida G7) 

NAH7质粒 萘 
nahAaAbAcAdBFCQED 
nahGTHINLOMKJ 
nahR 

[4] 

恶臭假单胞菌 9816 
(Pseudomonas putida 9816) pWW60-1质粒 萘, 菲 ndoABC [4] 

恶臭假单胞菌 AN10 
(Pseudomonas putida AN10) 染色体 萘 nahAaAbAcAdBFCED 

nahGTHINLOMKJ [4] 

恶臭假单胞菌OUS82 
(Pseudomonas putida OUS82) 染色体 萘, 菲 pahAaAbAcAdBFCQED [4] 

铜绿假单胞菌 Pak1 
(Pseudomonas aeruginosa Pak1) 染色体  pahA1A2A3A4BFCQED [4] 

假单胞菌 C18 
(Pseudomonas sp. C18) 质粒 萘 doxABDEFGHIJ [4] 

罗尔斯通氏菌 U2 
(Ralstonia sp. U2) 质粒 萘 nagAaGHAbAcAdBFCQED 

nagIKLMN [1] 

极胞菌 CJ2 
(Polaromonas sp. CJ2)  萘 

nagRAaGHAbAcBFCQED 
nagJI′orf1tnpA′istB 
nagR2orf2I′′KL 

[7] 

伯克霍尔德氏菌RP007 
(Burkholderia sp. RP007) 质粒 萘, 菲蒽 PhnFECDAcAdB 

phnRS [1] 

解环菌 A5 
(Cycloclasticus sp. A5) 染色体 萘, 菲 PhnA1b A1aA2C PhnA4A3D [8] 

拟诺卡氏菌 KP7 
(Nocardiodes sp. KP7) 染色体 菲 phdE-

Forf131phdABorf72phdGHCD [4] 

红球菌 I24 
(Rhodococcus sp. I24) 染色体 萘 nidABCD [2] 

红球菌 NCIMB 12038 
(Rhodococcus sp. NCIMB 12038)  萘 narAaAbBC [9] 

phtRAaAbUBAcAdIJ 
nidDBA [2] 

phtAaAbAcAd [10] 
分歧杆菌 PYR1 
(Mycobacterium sp. PYR1) 染色体 

菲, 蒽芘, 荧蒽 
苯并[a]芘 

nidA3B3 [11] 
分歧杆菌 6PY1 
(Mycobacterium sp. 6PY1) 

染色体 芘 PdoA1B1A2B2 [12] 

分歧杆菌 S65 
(Mycobacterium sp. S65) 染色体 菲, 芘, 荧蒽 nidACH 

pdoBAC [13] 

鞘氨醇单胞菌 CHY-1 
(Sphingomonas sp. CHY-1) 染色体 萘, 菲芘 phnA4CA3A2A1D 

phnA1A2B [14] 

鞘氨醇单胞菌 A4 
(Sphingomonas sp. A4)  蒽 arhRA3A4A1A2 [15] 

少动鞘氨醇单胞菌 EPA505 
(Sphingomonas paucimobilis EPA505)  

萘, 菲蒽芘, 荧蒽 
苯并[a]芘荧蒽 pbhABCD [2] 

恶臭假单胞菌 G7 
(Pseudomonas putida G7) 

NAH7质粒 萘 
nahAaAbAcAdBFCQED 
nahGTHINLOMKJ 
nahR 

[4] 

恶臭假单胞菌 9816 
(Pseudomonas putida 9816) pWW60-1质粒 萘, 菲 ndoABC [4] 

恶臭假单胞菌 AN10 
(Pseudomonas putida AN10) 染色体 萘 nahAaAbAcAdBFCED 

nahGTHINLOMKJ [4] 

恶臭假单胞菌OUS82 
(Pseudomonas putida OUS82) 染色体 萘, 菲 pahAaAbAcAdBFCQED [4] 

铜绿假单胞菌 Pak1 
(Pseudomonas aeruginosa Pak1) 染色体  pahA1A2A3A4BFCQED [4] 

假单胞菌 C18 
(Pseudomonas sp. C18) 质粒 萘 doxABDEFGHIJ [4] 
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一种新类型的调控[7]。 
此外, 在好氧细菌中也发现了一些与PAHs代谢

有关的基因。在少动鞘氨醇单胞菌 (Sphingomona- 
spaucimobilis) EPA500 株中, 发现编码丙酮酸磷酸激
酶的pbhD基因与原核生物中编码同葡萄糖运输有
关蛋白的ppdK基因具有同源性。如果敲除pbhD基因, 
菌株就不能代谢荧蒽, 推测该基因的功能与泄露到
细胞外荧蒽副产物的回收有关系[22]。一个由katG基
因编码, 分子量为 81 kD 过氧化氢酶-过氧化物酶
(catalase-peroxidase) 在 棒 状 杆 菌 PYR-1 株

(Mycobacterium sp.)中被芘诱导。该酶可能是防止双
加氧酶被外源性物质氧化而失活, 或消除PAHs代谢
中产生的H2O2

[23]。近年来,对可降解芳香族化合物细
菌中的谷胱甘肽S-转移酶(Glutathione S-transferases, 
GSTs)的研究逐渐成为热点。Cavalca发现鞘氨醇单
胞菌C3R(Sphingomonas sp. C3R)菌株中的GSTs 活
性在以菲为碳源时比以葡萄糖为碳源时高[24]。夏颖

等 也 发 现 菲 诱 导 的 少 动 鞘 氨 醇 单 胞 菌

(Sphingomonas. paucimobilis)中的GSTs活性明显高
于未诱导 , 推测GSTs的诱导与多环芳烃的降解有
关。进一步证明, 该酶的phnG基因与phnH基因(编码
2-羟基粘康酸半醛水解酶), 以及phnI基因(编码邻苯
二酚 2,3-双加氧酶)组成S-型间位操纵子(S-meta op-
eron)[25,26]。另外, Grimm和Harwood推测NAH7质粒上
的nahY基因编码的膜蛋白作为一个化学信号受体来
感应外界环境中萘及其代谢物[27]。 

2  PAHs 降解菌的遗传适应机制 

PAHs 污染环境与细菌的相互作用能增加细菌
在进化过程中的选择压力, 使某些细菌和细菌种群
产生了有益于其本身存活的遗传适应机制, 主要包
括基因的自发性点突变、基因水平转移以及基因重

排与缺失。 
在PAHs选择压力下, 只有那些经过基因自发性

点突变(碱基突变、基因转换或链错误配对等)的菌
株, 对PAHs底物特异性或代谢能力发生了改变, 从
而得以生存。所以一些PAHs降解基因的同源性虽然
很高, 但其宿主菌对PAHs底物的降解范围或降解能
力却可能存在差异。例如假单胞菌G7 株中的nah基
因簇与假单胞菌 9816 株中的ndo基因簇核苷酸序列
同源性达 90%以上。然而携带nah基因簇的大肠杆菌
只能降解萘 , 携带ndo基因簇的大肠杆菌却能降解

萘、菲和荧蒽[28]。这启示利用基因操作技术对PAHs
降解基因中某些关键点进行突变, 就能扩大其底物
范围或增强其降解能力, 为构建基因工程降解菌提
供基因材料。 

在PAHs污染环境中, 基因水平转移对细菌的群
体进化起十分重要的作用。最近, Ma等以南极土壤
中几株耐冷菌总DNA为模板进行PCR扩增得到萘双
加氧酶ndo基因的部分序列。该基因位于自动转移质
粒上 (Self-transmissible plasmid), 编码的氨基酸序
列与中温菌ndo基因的氨基酸序列同源性高达 98% 
~100%。而耐冷菌与中温菌的亲缘关系甚远, 推测南
极土壤中的ndo基因是由于发生基因水平转移而来
源于外来物种[29]。Herrick等从地中海废弃的煤焦油
地区分离得到 7 株携带单拷贝nahAc等位基因的
PAHs降解菌。结果表明PAHs降解菌的 16S rDNA序
列相差可达 7.9%, 表明不同细菌属种之间存在着
PAHs降解基因水平转移现象[30]。许多报道证明插入

单元在PAHs降解基因水平转移中扮演着重要的角
色。Bosch证明tnpA3nahW tnpA2基因簇类似于细菌
中的复合转座子[31]。我国科学家蔡宝立等[32]也发现

9 个能降解萘的假单胞菌株中均含有转座酶基因
tnpA1和解体酶基因tnpR。在恶臭假单胞菌AN10株
中, 萘的降解途径中存在的tnpA1 和tnpA2 也暗示着
在过去某段时间内发生了基因转座事件。最近, Sota
等[33]比较了NAH7、pDTG1和pWW0 三个质粒的全
部核苷酸序列。结果表明, PAHs降解基因之间具有
很高的同源性 , 均位于不相容IncP-9 链上。其中 , 
NAH7 质粒上的nah基因簇位于Tn4655 转座子上。
该转座子编码点特异重组体系(site-specified recom-
bination system), 主要是酪氨酸重组酶(TnpI)催化两
个attI点进行分子内或分子间重组 , 特异性链交换
则发生在 1个 41bp核心区上。这说明TnpI－attI重组
体系在降解性质粒进化中也可能占据重要的位置。 

DNA重排与缺失是PAHs降解基因进化的主要
策略, 一般由转座作用和同源重组引发。PAHs基因
二倍化或多倍化则是DNA重排的一种方式, 被认为
是进化为新基因的一种很重要的机制。细菌固有的

调节机制如果不能容纳外界高浓度PAHs, 就会通过
增加降解基因或相关基因的拷贝数来维持其生存和

繁殖。1999年, Bosch等首次发现恶臭假单胞菌AN10
株中的nahG基因和nah基因均编码有相同功能的水
杨酸-1-羟化酶。nahG位于间位裂解途径转录单元内
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(the meta-pathway transcriptional unit), nahW则位于
该转录单位上游大约 3kb处。推测NahG和NahW共
存可以提高水杨酸 -1-羟化酶的表达量 , 对菌株
AN10 生存于高浓度PAHs环境下是有利的; 还发现
NahG和NahW均能被水杨酸诱导 , 能够代谢水杨
酸、甲基水杨酸、氯代水杨酸等, 但转化效率相差
很大[34]。Ferrero等发现 5IIIAsal、2IDINH、11NH和
S1MN2 等萘降解菌株中共存着两套截然不同的
nahAc基因, 一套来源于恶臭假单胞菌AN10 株, 另
一套则来源于恶臭假单胞菌C18 株[35]。还有人推测

分歧杆菌PYR-1株(Mycobacterium sp.)之所以能降解
多数低分子量和高分子量的PAHs, 是因为其拥有 4
个不同的双加氧酶基因 , 导致降解底物十分广泛
[10,11]。一个新的二倍化基因在细菌群体中能够稳定

的遗传, 并有稍微不同的功能, 可能会逐渐进化为
新基因。另外, DNA缺失也是PAHs降解基因进化中
的推动力 , 假如某段DNA对宿主菌的降解功能不

再必需 , 那么缺失了该DNA区域的宿主菌将具有
选择优势 , 从而在种群中逐渐成为优势群并稳定
遗传。nahW丢失了羟化酶的保守区(即黄素腺嘌呤
二核苷酸结合位点 , adenine dinucleotidebinding 
site), 但NahW与NahG的功能却相同 [34]。另外 , 铜
绿假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)Pak1 株降解
萘的上游途径的基因簇是由恶臭假单胞菌AN10 株
的nahAa nahAb nahAc nahAd nahB nahF nahC nahE 
nahD基因簇和恶臭假单胞菌C18 株的doxA doxB 
doxD doxE doxF doxG doxH doxI doxJ基因簇在
nahF和doxF 处经镶嵌模式(mosaic patterns, 图 1)
进行同源同组 , 生成现在的pahA1 papaA2 pahA3 
pahA4 pahB pahF pahCpahQ pahE pahD基因簇。 

推测Pak1祖先存在两套完整的nah基因簇和dox
基因簇, 只是在进化中各自缺失了一部分基因形成
了现在的新基因蔟[31]。

 

 
 

图 1  nah基因簇和dox基因簇经镶嵌模式形成pah 
基因簇示意图[31] 

Fig. 1  Origin of pah genes cluster by mosaic pattern between nah genes cluster and dox genes cluster[31]. 
 

3  结束语 

目前, 好氧细菌对萘、菲和蒽等低分子量 PAHs
降解机制的报道比较多, 而对芴、芘等 4 环以上高
分子量 PAHs 降解机制的报道还非常少。同时深入
研究 PAHs 降解基因水平转移及其产生的生态效应, 
将有助于探讨 PAHs 降解基因等在分解代谢途径中
的进化关系。值得注意的是, 在许多 PAHs污染环境
常常伴随着高盐、强碱等极端环境, 所以探索极端
环境下 PAHs降解菌、PAHs降解基因以及其遗传适
应机制, 有助于揭示 PAHs 细菌之间遗传物质的交

流, 将丰富 PAHs降解基因多样性, 为检测 PAHs环
境污染及其环境生物修复提供理论依据。 
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