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摘　 要　 多环芳烃（ＰＡＨｓ）作为一类典型的有机污染物在环境中难以自然降解，而微生物凭借其环境适应性，在
ＰＡＨｓ 降解过程中具有不可替代的作用，因此开发高效的 ＰＡＨｓ 降解微生物实验室分离培养技术是未来的研究

方向。 本文对 ＰＡＨｓ 降解微生物种类及其培养技术和方法进行了综述，指出了微生物包括细菌、真菌、藻类（本

文特指属于微生物范畴的微型藻类）和放线菌等降解多环芳烃的不同机理，以及通过有氧或厌氧降解 ＰＡＨｓ 的

代谢途径，并讨论了不同类型的传统和新型培养技术，对比分析了传统培养技术（如优化培养基成分、调整培养

基结构等）和新型培养技术（如细胞分选技术等）的特点与应用，有助于筛选更有效的培养方法，挖掘更多 ＰＡＨｓ
降解微生物，进一步推动 ＰＡＨｓ 降解微生物的研究，为解决 ＰＡＨｓ 污染问题提供理论依据和技术支持。
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　 　 多环芳烃（Ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ Ａｒｏｍａｔｉｃ Ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ，
ＰＡＨｓ）是一种具有持续性的有机污染物，是由两

个或两个以上的苯环组合而成的碳氢化合物［１］，
由于 ＰＡＨｓ 具有疏水性和稳定性的特点，随着苯

环数量增加，其在环境中的留存时间变得更长，毒
性也愈发强烈，同时由于 ＰＡＨｓ 具有致癌、致畸、
致突变的“三致效应”，对人体健康也存在潜在危

害，因此去除环境中 ＰＡＨｓ 是目前的研究热点之

一［２］。 从经济和环境治理层面来看，持久性污染

物的生物降解和生物修复属于最有利的生物技术

干预措施，相较物理和化学方法去除 ＰＡＨｓ 时存

在成本高、操作复杂、对环境造成二次污染等局限

性，利用微生物降解不会造成二次污染，能够高效

地转化污染物为低毒的中间代谢产物，是有效去

除 ＰＡＨｓ 极具前景的方法［３］。 微生物在污染物清

除与降解过程中扮演着不可或缺的角色。 其核心

原理在于，微生物凭借自身强大的环境适应能力

将 ＰＡＨｓ 降解为无毒或低毒的中间代谢产物并进

入地球的生物化学循环，从而实现对生态环境的

净化与修复［４］。 环境中存在大量的微生物资源，
能够降解 ＰＡＨｓ 的微生物种类范围广，目前研究

已证实，细菌、真菌、放线菌以及藻类（本文特指属

于微生物范畴的微型藻类）具备降解 ＰＡＨｓ 的能

力，它们主要通过自身的相关酶系，将 ＰＡＨｓ 完全

矿化或转化为低毒的代谢产物［５］。 为更深入地探

究单一微生物降解 ＰＡＨｓ 的效率、途径，以及调控

机制和相关基因的表达情况，从而实现其在实际

生活中的有效应用，对 ＰＡＨｓ 降解微生物进行纯

化培养显得极为关键。 然而在实验室培养条件

下，存在诸多制约因素，例如培养基富营养化、生
长因子缺失以及微生物之间的天然相互联系被破

坏等［６］，这些因素导致部分 ＰＡＨｓ 降解微生物难

以成功培养。 所以，积极研究和开发多样化的培

养技术，成为获取更多 ＰＡＨｓ 降解微生物的重要

途径。 优化培养基成分和开发新的培养技术是有

效获得 ＰＡＨｓ 降解微生物纯培养的核心策略。 本

文概述了 ＰＡＨｓ 降解微生物的种类及其降解机

制，并着重阐述了传统培养技术与新培养技术在

ＰＡＨｓ 降解微生物培养中的应用，为深入探究

ＰＡＨｓ 降解机制和推动生物修复领域的发展提供

培养 ＰＡＨｓ 降解微生物的有效手段。

１　 ＰＡＨｓ 降解微生物的种类

自然环境中微生物长期经受污染环境的胁

迫，在 ＰＡＨｓ 的毒害作用下，微生物种群逐渐进化

出了对 ＰＡＨｓ 的抗性和代谢能力，其在 ＰＡＨｓ 的自

然去除过程中发挥着关键作用。 近年来，学者们

对 ＰＡＨｓ 的微生物修复进行了大量的相关研究，
数以百计不同种类的 ＰＡＨｓ 降解菌从各类环境中

被陆续分离出来，目前所获得的具有 ＰＡＨｓ 降解

能力的微生物包括多种细菌、真菌、藻类和放线菌

等，如表 １ 所示。
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１５０ ｍｇ ／ Ｌ 蒽（Ａｎｔ）、１５０ ｍｇ ／ Ｌ 荧蒽（Ｆｌｕ）

１００、２５． １０
３７． ８７、１８． １８ ［１５］

１． １　 细菌

细菌在有机污染物降解过程中扮演着极为关

键的角色，参与度极高，目前已从污染的环境样品

中分离出可降解 ＰＡＨｓ 的细菌，常见的 ＰＡＨｓ 降解
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菌包括芽孢杆菌属 （Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ）、假单胞菌属

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｐ． ）、分枝杆菌属 （Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｓｐ． ）等，这些细菌凭借自身独特的代谢途径和酶

系统， 为 ＰＡＨｓ 的降解提供了重要的生物基

础［１６］。 Ｌａｚｚｅｍ 等［１７］从受原油污染的海水中筛选

出一株无色杆菌（Ａｃｈｒｏｍｏｂａｃｔｅｒ ａｅｇｒｉｆａｃｉｅｎｓ） Ｓ５，
以 为唯一碳源时在第 ７ 天对 的降解率达到

８６％ ；张瑞课题组从开菲尔中分离出的一株以苯

并芘为唯一碳源的降解菌贝莱斯芽孢杆菌 （Ｂａ⁃
ｃｉｌｌｕｓ ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ），经过条件优化，其对苯并芘的降

解率达到 ６５． ７８％ ［１８］。
细菌对 ＰＡＨｓ 的降解与体系中氧含量有关。

在 ＰＡＨｓ 有氧分解代谢过程中，分子氧在有氧呼

吸过程中能作为终端电子受体和双加氧酶的底

物，双加氧酶由还原酶、铁氧还蛋白和末端加氧酶

亚基组成，帮助将氧原子结合到碳氢化合物中，从
而实现更容易的反应［１９］。 不同类型的双加氧酶

对 ＰＡＨｓ 的攻击位点有所不同，例如萘双加氧酶

通常攻击萘的 １ 位和 ２ 位碳碳双键，形成顺式⁃１，
２⁃二羟基⁃１，２⁃二氢萘［２０］；蒽双加氧酶在 ９ 位和 １０
位碳上进行加氧反应，生成 ９，１０⁃蒽醌［２１］。 ＰＡＨｓ
在双加氧酶的作用下使芳香环羟基化形成顺式二

氢二醇，在脱氢酶的作用下脱氢为二醇中间体。
然后，这些二醇中间体环裂解产生儿茶酚等中间

体后进一步代谢为 ＣＯ２ 和 Ｈ２Ｏ［２２⁃２３］ （图 １）。 其

中萘的初步降解由萘双加氧酶或芳环羟基化双

加氧酶（ＡＲＨＤ）将两个氧原子结合到萘环中形

成顺式 １，２⁃二羟基⁃１，２⁃二氢萘，下一步是二氢

二醇脱氢酶将顺式⁃１，２⁃二羟基⁃１，２⁃二氢萘转化

为 １，２⁃二羟基萘，然后进行开环和氧化，生成 ２⁃
羟基苯并吡喃⁃２⁃羧酸酯，随后异构化形成反式

邻羟基亚苄基丙酮酸。 然后，水合醛缩酶作用于

反式⁃邻羟基亚苄基丙酮酸，并将其裂解为水杨

醛和 Ｃ３ 化合物丙酮酸，水杨醛通过 ＮＡＤ 依赖的

水杨醛脱氢酶转化为水杨酸，从而与水杨酸形成

复合物［２０］ 。 而菲的降解由多组分双加氧酶引发

环羟基化并产生顺式⁃３，４⁃二羟基⁃３，４⁃二氢菲，
然后进行二氢二醇脱氢产生 ３，４⁃二羟基⁃菲，３，
４⁃二羟基⁃菲发生间位裂解并形成 １⁃羟基⁃２⁃萘甲

酸。 １⁃羟基⁃２⁃萘甲酸的氧化脱羧作用产生 １，２⁃
二羟基萘，并通过水杨酸途径进一步降解，最后

与萘的后续降解途径相同［２２］ 。 不同的 ＰＡＨｓ 降

解途径存在差异，因此需要深入挖掘 ＰＡＨｓ 的降

解机制。

图 １　 微生物降解多环芳烃的三条主要途径［２４］

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｒｅｅ ｍａｉｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ＰＡＨｓｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｂｙ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ［２４］

　 　 与 ＰＡＨｓ 有氧降解不同，由于氧气的缺乏及

能量难合成，ＰＡＨｓ 的厌氧降解主要是利用还原

反应来完成的，许多受污染地（含水层、水生沉积

物和淹没土壤）主要为缺氧环境，其中厌氧菌利

用硝酸盐、硫酸盐或铁离子等替代有氧降解中的

氧对 ＰＡＨｓ 进行生物降解［２５］。 在 ＰＡＨｓ 的厌氧降

解过程中，羧化反应作为关键的初始步骤发挥着不

可或缺的作用［２６］。 不同细菌羧化反应的位点存在

差异，例如菲的 Ｃ２ 位或 Ｃ４ 位与 ＨＣＯ －
３ 发生羧化

反应生成产物 ２⁃菲甲酸或 ４⁃菲甲酸［２７⁃２８］。 硫酸盐

还原菌在辅酶 Ａ 连接酶的作用下产生 ２⁃菲酰基辅

酶 Ａ，紧接着在加氢还原条件下转化为八氢⁃２⁃菲酰
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基辅酶 Ａ［２７］，当菲环中有两个苯环完全氢化后，氢
化产物发生环裂变，生成苯系化合物和环己烷衍生

物，进一步还原和裂解环生成 ＣＯ２
［２８⁃２９］。 硝酸盐还

原菌将 ２⁃菲甲酸与富马酸反应生成 ２⁃菲甲基琥珀

酸，随后转化为 ２⁃菲酰基⁃ＣｏＡ，与硫酸盐还原菌类

似，经过还原和裂解后，短链脂肪酸被转化为二氧

化碳［３０］。 铁离子还原菌在还原酶的作用下生成八

氢⁃２⁃菲甲酸，经过裂解反应后生成 ＣＯ２ 和Ｈ２Ｏ［３１］。
产甲烷菌针对 ２⁃菲甲酸或产物 ４⁃菲甲酸，通过氢环

还原和厌氧水合反应，生成产物 １⁃羟基十一氢⁃２⁃
菲甲酸和产物 ３⁃羟基十一氢⁃４⁃菲甲酸；之后环裂

解反应生成的裂解产物通过乙酰化转化为乙酸，乙
酸利用完后，产甲烷菌利用乙酸分解产物进一步产

甲烷形成 ＣＯ２
［２９，３２］。 细菌强大的环境适应能力赋

予其独特的代谢优势，使其无论在有氧还是无氧条

件下，均能够以多环芳烃作为能源物质进行生长繁

殖，因此细菌在自然环境 ＰＡＨｓ 的去除过程中扮演

着极为重要的角色（图 ２）。

图 ２　 细菌厌氧微生物降解多环芳烃的途径［２９］

Ｆｉｇ． ２　 Ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ＰＡＨｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｂｙ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａｌ［２９］

１． ２　 真菌

近年来，众多真菌因具备代谢不同 ＰＡＨｓ 的

能力在 ＰＡＨｓ 降解领域的研究备受关注，研究表

明从海洋中分离的链格孢属（Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ）、枝孢属

（Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ ）、 曲 霉 属 （ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ）、 青 霉 属

（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｎ）对荧蒽、菲、芘、苯并［ａ］芘均具有耐

受和降解能力［３３］ 。 然而部分真菌不能使用

ＰＡＨｓ 作为唯一碳源，而是通过共代谢的方式降

解［３４］ 。 从油 田 中 分 离 的 蜡 质 菌 属 （ Ｃｅｒｉｐｏｒｉａ
ｌａｃｅｒａｔａ） ＲＦ⁃７，以 ２０ ｍｇ ／ Ｌ 芘为唯一碳源的降解

率仅为 ５５． ５％ ，添加共底物（葡萄糖）后对芘的

降解率可达到 ９０． ５％ ［３５］ 。 表明了真菌在 ＰＡＨｓ
降解方面的潜力，也为 ＰＡＨｓ 污染的生物修复提

供了新的思路。
与细菌的降解方式不同，真菌是利用其氧化

能力降解 ＰＡＨｓ。 真菌降解 ＰＡＨｓ 有两种降解机

制：一是细胞内色素 Ｐ４５０ 氧化酶系统，二是细胞

外木质素水解酶系统［３６］ 。 细胞内细胞色素 Ｐ４５０
单加氧酶通过环氧化反应产生环氧化物和 Ｈ２Ｏ

来启动 ＰＡＨｓ 代谢。 不稳定的环氧化物被环氧

化物水解酶水合形成反式二氢二醇或通过非酶

促作用重排为苯酚衍生物，反应产物反式二醇和

酚类被甲基化或与硫酸盐、木糖、葡糖醛酸或葡

萄糖形成缀合物［２３，３７］ （图 １Ａ）。 木质素水解酶

系统中包含细胞外分泌的木质素过氧化物酶、锰
过氧化物酶和漆酶，这些酶均具有氧化 ＰＡＨｓ 的

功能［３］ 。 木质素分解酶降解 ＰＡＨｓ 的起始过程

是通过提供的羟自由基氧化 ＰＡＨｓ 形成 ＰＡＨ⁃醌
和酸，再通过环分裂进一步代谢为无毒中间体或

终产物（图 １Ｂ）。
１． ３　 藻类

ＰＡＨｓ 对众多水生动植物具有毒害作用。 藻

类作为水生生态系统中关键的生产者之一，在水

体 ＰＡＨｓ 的生物转化过程中，发挥着至关重要的

作用［３８］。 微藻去除 ＰＡＨｓ 的机制包括死细胞吸

附和活细胞内富集，研究表明死亡藻类细胞的叶

绿素能吸收光能，跃迁至激发态，通过形成高水平

的活性单线态氧发生光催化转化 ＰＡＨｓ 为小分子
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物质［３９］。 藻类活细胞降解 ＰＡＨｓ 的机制与细菌

降解 ＰＡＨｓ 类似，当 ＰＡＨｓ 经过细胞壁进入微藻

后，在双加氧酶和脱氢酶的作用下产生二醇和醌

类化合物，通过邻位或间位双加氧酶的作用裂解

为粘康酸半醛或粘康酸，产生 ＣＯ２ 和 Ｈ２Ｏ［４０］。 杜

青平等［４１］ 研究发现羊角月牙藻 （ Ｓｅｌｅｎａｓｔｒｕｍ
ｃａｒｐｒｉｃｏｒｎｕｔｕｍ） ７ ｄ 后能够降解 ９９％的芴和 ８９％
菲。 藻类降解 ＰＡＨｓ 的独特机制使藻类在水生生

态系统中对 ＰＡＨｓ 的降解发挥重要作用。
１． ４　 放线菌

研究表明放线菌与非木质素分解有类似的降

解途径。 一般来说，放线菌的终端氧化反应是将

烷烃催化成伯醇，然后由脱氢酶将伯醇氧化成醛

和羧酸。 在亚末端氧化中，烷烃转化为仲醇，而仲

醇又被单氢酶进一步氧化为酮，然后再被氧化为

酯。 最后，酯酶将酯分解成脂肪酸［４２］。 Ｍｉｓｈｒａ
等［４３］分离到了一株耐热、嗜盐和亲碱菌株志恒流

氏菌属（Ｚｈｉｈｅｎｇｌｉｕｅｌｌａ ｓｐ． ）ＩＳＴＰＬ４，在 ２５０ ｐｐｍ 的

菲浓度下，７２ ｈ 和 １６８ ｈ 菲的去除率分别为 ８１％
和 ８７％ 。
１． ５　 共培养体系降解 ＰＡＨｓ

研究表明在 ＰＡＨｓ 的胁迫下大量微生物难

以培养，但通过构建共培养体系能够促进微生物

的培养并且能够提高对 ＰＡＨｓ 的降解率。 从根

本上讲，利用共培养促进菌种的培养，是一种允

许微生物依附于其他生物生长的培养策略，其中

高分子量的 ＰＡＨｓ 由于结构稳定，往往由真菌首

先攻击苯环，在共培养体系里，真菌通过木质素

降解酶对高分子量ＰＡＨｓ进行氧化，而细菌则通

过双加氧酶氧化 ＰＡＨｓ，在生成醌类后进一步被

细菌利用脱氢酶将中间代谢产物继续降解，形成

代谢交叉喂养网络，实现 ＰＡＨｓ 的完全矿化。 同

时，群体感应系统调控基因表达，影响细菌代谢

和生物膜形成，控制群落状态。 这种协同作用既

提高了 ＰＡＨｓ 降解效率，又增强了微生物群落对

环境变化的适应能力与稳定性［２４］ 。 Ｏｇａｗａ 等［４４］

的研究表明伯克霍尔德菌属（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｓｐ． ）
Ｂｃｒｓ１Ｗ 不能降解菲，分枝杆菌属 ＥＰａ４５ 能降解

菲，在菲胁迫的环境中，菌株 Ｂｃｒｓ１Ｗ 不能生长，
将菌株 Ｂｃｒｓ１Ｗ 和 ＥＰａ４５ 共培养后发现菌株

Ｂｃｒｓ１Ｗ 能够在菲胁迫环境下生长，且共培养体

系对菲的降解率高于单菌 ＥＰａ４５ 的降解率。 证

实了微生物共同培养形成的种间协同作用增强

了酶的活性，从而促进了 ＰＡＨｓ 的生物降解，并
提高了微生物的可培养性。

２　 传统培养技术培养 ＰＡＨｓ 降解微
生物

营养物质对于细菌的生长繁殖至关重要，因
不同细菌对生长环境的营养需求各异，配置不同

的培养基能得到不同的功能菌株。 实验室通常会

配制含有 Ｋ２ＨＰＯ４、ＮａＣｌ、ＮＨ４Ｃｌ、ＭｇＳＯ４ 以及微量

元素的无机盐培养基筛选 ＰＡＨｓ 降解菌［４５］。 然

而部分 ＰＡＨｓ 降解菌培养难度较大，限制了对

ＰＡＨｓ 降解途径、功能基因和相关酶的深入研究，
因此通过优化培养基使其更契合 ＰＡＨｓ 降解菌的

生长环境，成为突破这一研究瓶颈的关键所在。
优化培养方法如图 ３ 所示。

图 ３　 优化培养方法筛选多环芳烃降解微生物

Ｆｉｇ． ３　 Ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒｅ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ＰＡＨｓ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ
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２． １　 寡营养培养基对 ＰＡＨｓ 降解微生物可培养

性的影响

自然界的微生物存在生长期短的富营养菌

（ｒ⁃ｓｔｒａｔｅｇｉｓｔｓ） 和生长期长的寡营养菌 （ ｋ⁃ｓｔｒａｔｅ⁃
ｇｉｓｔｓ） ［４６］，其中寡营养菌在营养缺乏时会调控基

因激活透性酶并降低代谢能力来减少能量消耗，
此外，寡营养微生物会储存碳源，以备以后使

用［４７⁃４８］。 基于部分尚未被成功培养的 ＰＡＨｓ 降解

菌所具有的寡营养特性，以及其降解 ＰＡＨｓ 的内

在机制，培养基中仅以 ＰＡＨｓ 作为唯一碳源，消除

富营养导致的环境胁迫，使寡营养的 ＰＡＨｓ 降解

菌能够正常生长。
培养基营养物质浓度显著影响微生物可培养

性，营养浓度过低的培养基会导致细菌减少或阻

碍细胞物质的合成，过高则抑制菌体生长。 由于

实验室培养基营养水平（如碳）远高于自然环境，
高浓度复杂有机碳会抑制特定物种生长［４９］。 Ａｒｉｆ
等［５０］以岩石为样本，研究寡富营养培养基对

ＰＡＨｓ 降解菌多样性的影响，结果发现与富营养

培养基相比，寡营养培养基明显丰富了微生物群，
且具有多种碳氢化合物代谢潜力，而富营养培养

基由于快速生长的微生物消耗营养，使生长缓慢

的微生物无法生长，导致微生物的多样性大量丧

失。 另外，生长缓慢的细菌易被生长迅速的细菌

抑制，营养供应又限制了快速生长物种的繁殖，因
此利于缓慢生长物种生长［５１］。 Ｚｈａｏ 等［５２］通过寡

营养条件和富营养条件分离土壤中的菲降解菌，
传统富集法培养的主要菲降解菌为假单胞菌，寡
营养条件下主要菲降解菌为鞘氨醇单胞菌

（Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｓｐ． ），分离的菲降解菌群有差异。
因此，通过解除寡营养 ＰＡＨｓ 降解菌的营养胁迫

能够培养出不同种类的 ＰＡＨｓ 降解菌。
２． ２　 培养基成分对 ＰＡＨｓ 降解微生物可培养性

的影响

功能微生物在缺乏其生长必需的生长因子

时，往往难以被成功培养。 添加功能微生物生长

不可或缺的生长因子会改变细菌的生命活动、菌
体密度以及代谢产物的生成，进而影响功能微生

物降解 ＰＡＨｓ 的过程。
２． ２． １　 添加电子受体　 在厌氧环境下，由于缺乏

氧气作为末端电子受体，且开环酶底物不足，
ＰＡＨｓ 难以被微生物利用，不过有研究表明厌氧

微生物可以利用其他无机盐离子或化合物作为最

终电子受体进行呼吸作用并降解 ＰＡＨｓ［５３］。 具体

而言，在厌氧环境中，厌氧 ＰＡＨｓ 降解菌以硫酸

盐、硝酸盐、金属离子等作为最终电子受体，以
ＰＡＨｓ 作为电子供体和碳源，借助自身相关酶的

作用，在去除 ＰＡＨｓ 的同时，实现自身的生长与繁

殖，完成物质转化和能量代谢［２２］。 电子受体反应

如图 ４ 所示。 从热力学角度看，硝酸盐和硫酸盐

还原过程的标准吉布斯自由能变化接近有氧呼吸

过程［５４］。 最早关于 ＰＡＨｓ 厌氧降解的研究发现，
在未添加外源电子受体时，萘的浓度不变；添加硝

酸盐作为电子受体后，萘在 １４ ｄ 内完全降解，证
实了以硝酸盐为电子受体的 ＰＡＨｓ 降解菌的存

在［５５ ］，此外，硝酸盐不仅能作为 ＰＡＨｓ 降解菌的

电子受体，还能为微生物的生长繁殖提供氮源。
硫酸盐还原菌在严格厌氧条件下，将硫酸盐还原

为硫化物的同时实现对 ＰＡＨｓ 的降解，钱柚粉［５６］

通过添加 １１ 种 ＰＡＨｓ 为电子供体和 ２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
硫酸盐为电子受体，在厌氧条件下从沉积物种中

筛选出了降解 ＰＡＨｓ 的核心微生物硫酸盐还原

菌 ＳＢ８。 该研究证实了硫酸盐还原菌不仅能够

降解高分子量的 ＰＡＨｓ，而且还可降解很多种类

的 ＰＡＨｓ。 研究还表明厌氧条件下产生的中间代

谢产物毒性更低，而且降解过程更为彻底［５７］ 。
在厌氧环境下，厌氧微生物还原 Ｆｅ（Ⅲ）可以氧

化 ＰＡＨｓ，然后将释放的电子转移到 Ｆｅ（Ⅲ）上，
以获得生长所需的能量［５８］ 。 Ｍａｒｏｚａｖａ 等［５９］ 以

Ｆｅ（ＯＨ） ３ 为电子受体，在厌氧条件下培养出了脱

硫细菌并发现其通过 Ｆｅ（Ⅲ）的还原降解 １⁃甲基

萘。 研究认为厌氧条件下 Ｆｅ（Ⅲ）促进微生物降

解 ＰＡＨｓ 的机理主要包含两个方面，一方面在

ＰＡＨｓ 降解过程中的产氢产酸阶段需要氢化酶参

与，而铁元素是产氢产酸微生物合成氢化酶必不

可少的元素；另一方面 Ｆｅ （Ⅲ）能发挥双加氧酶或

单加氧酶的功能氧化 ＰＡＨｓ，为铁还原菌等微生物

供能［６０］。 在没有其他电子受体的条件下，有研究

发现厌氧产甲烷过程中也有 ＰＡＨｓ 的厌氧降解现

象，在产甲烷条件下，ＰＡＨｓ 的降解是一个具有热力

学挑战性的过程，因为生物降解过程中 ＡＴＰ 的净

增益极低，从热力学计算推断，只有在利用氢的产

甲烷菌存在的情况下，ＰＡＨｓ 的产甲烷降解才是可

行的［６１］。 在产甲烷的过程中，会产生大量的 ＣＯ２，
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ＣＯ２ 或 ＣＯ２ 溶于水形成的 ＨＣＯ －
３ 可以作为电子受

体，加速 ＰＡＨｓ 的降解［５６］。 Ｆｕｃｈｅｄｚｈｉｅｖａ 等［６２］ 在

厌氧条件下分离出的厌氧蜡状芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｃｅｒｅｕｓ）证明了产甲烷菌能够利用 ＰＡＨｓ。

图 ４　 ＰＡＨｓ 微生物降解使用生物电子受体

Ｆｉｇ． ４　 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ａｃｃｅｐｔｏｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＡＨｓ

２． ２． ２ 　 添加复苏促进因子 　 复苏促进因子（ ｒｅ⁃
ｓｕｓｃｉｔａｔｉｏｎ⁃ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ，Ｒｐｆ）最早在藤黄微球

菌（Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｌｕｔｅｕｓ）中被发现，是一种具有溶菌

酶活性的蛋白，能够复苏细菌并促其生长，作为一

种肽聚糖限制性水解酶，Ｒｐｆ 作用于细胞壁肽聚

糖，能有效刺激细菌的复苏和生长［６３］，而 ＰＡＨｓ
对微生物具有毒害作用，在 ＰＡＨｓ 胁迫下微生物

往往会进入 “活的非可培养状态” （ Ｖｉａｂｌｅ ｂｕｔ
Ｎｏｎ⁃Ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｓｔａｔｅ，ＶＢＮＣ），添加 Ｒｐｆ 可以提高

功能菌的可培养性。 目前，ＰＡＨｓ 降解细菌大多

通过传统平板纯化获得。 虽然已分离出多种

ＰＡＨｓ 降解微生物，但非培养方法研究显示，多数

有降解潜力的细菌仍不可培养［６４］。 Ｃａｉ 等［６５］ 采

用 ＳＩＰ、扩增子测序和宏基因组测序相结合的方

法，研究了石油污染土壤中萘的生物降解，基于

ＳＩＰ 和扩增子测序结果，一个未培养的变形菌纲

细菌（Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｓｐ． ）细菌确定为关键

的萘降解菌。 由于 ＰＡＨｓ 污染环境中的各类物

理、化学、生物应激因素，以及有毒金属等共污染

物，均可诱导细菌进入 ＶＢＮＣ 状态［６６］，导致在实

验室条件下，难以分离出高效降解 ＰＡＨｓ 的微生

物。 最先在藤黄微球菌发现的复苏促进因子可以

促进休眠细菌的复苏和生长［６７］。 近年来，该因子

在 ＰＡＨｓ 降解菌的分离中发挥了重要作用，Ｗａｎｇ
等［６８］发现，在石油污染土壤中添加重组蛋白 Ｒｐｆ４
改变了萘降解菌多样性。 对比实验显示，未添加

Ｒｐｆ４ 的对照组仅分离出 ８ 株萘降解菌，添加后的

实验组分离出 ２３ 株萘降解菌，说明 Ｒｐｆ４ 具有促

进微生物复苏培养的作用。 Ｆｕ 等［６９］ 通过表达红

球菌（Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｅｒｙｔｈｒｏｐｏｌｉｓ） ＫＢ１ 的复苏促进

因子 ｒｐｆ２ 基因，获得重组蛋白 Ｒｐｆ２，将 Ｒｐｆ２ 蛋白

加入培养基中用于分离降解菌，有 ８ 株菌株是仅

从添加了 Ｒｐｆ２ 蛋白的处理组中分离得到的独特

菌株。 这些研究均充分体现了复苏促进因子在微

生物研究，尤其是 ＰＡＨｓ 降解菌分离与生长促进

方面的重要价值。 目前，对于复苏促进因子发挥

复苏作用的机制尚未完全明确，仍处于深入研究

阶段，主要存在两种假说来解释这一现象。 第一

种假说认为，Ｒｐｆ 可能充当水解酶，凭借其水解酶

活性对处于休眠状态的细菌细胞壁进行切割，破
坏细胞壁的原有结构，进而打破细菌的休眠状态，
促进细胞复苏；第二种假说则指出，Ｒｐｆ 或许作为

一种信号分子，在细胞内或细胞间通过特定的信

号传递途径，激活相关基因的表达或启动一系列

生理生化反应，最终实现促进细胞复苏的目

的［７０］。
２． ２． ３　 添加共代谢底物　 一般说来，随着 ＰＡＨｓ
苯环数量的增加，其极性和稳定性便会显著增强。
这使得生物降解过程无法单纯以高分子量（三环

及以上）的 ＰＡＨｓ 作为唯一碳源，同时，ＰＡＨｓ 的疏

水性也阻碍了微生物生物降解。 有研究指出，对
于四环及以上的 ＰＡＨｓ，大多数微生物主要通过共
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代谢的方式来实现降解［７１］。 曹晓星［７２］ 的研究成

果表明鞘氨醇单胞菌 ＵＳ６⁃１ 能够利用二甲苯、邻
苯二酚、荧蒽和苯，但在以菲和苯并芘作为唯一碳

源时不能生长，只有添加辅助碳源混合糊精才能

降解菲和苯并芘。 生长底物的缺乏限制了 ＰＡＨｓ
降解菌的降解潜力，共代谢底物不仅能为微生物

的生长提供助力，还能产生强化降解 ＰＡＨｓ 的中

间代谢产物和胞外聚合物，此外共代谢附加的有

机底物能为 ＰＡＨｓ 的协同代谢提供电子，同时有

机底物还能促进 ＰＡＨｓ 降解的分解代谢酶的

活性。
２． ３　 培养基结构对 ＰＡＨｓ 降解微生物可培养性

的影响

培养基制备过程中能通过调整培养基结构

为微生物营造适宜的生长环境，避免微生物与抑

菌物质接触，进而助力更多微生物生长。 ＰＡＨｓ
水溶性低，难以直接添加到固体培养基或软琼脂

培养基中，也无法在其中均匀分布。 通常会添加

丙酮来增溶，以便将 ＰＡＨｓ 掺入固体介质［７３］ 。 虽

然这种方法常用于筛选碳氢化合物降解细菌，但
仍无法保证它们在其中均匀分布，也不能确保微

生物可充分利用这些碳氢化合物。 王慧等［７４］ 研

发出一种创新的 ＰＡＨｓ 降解菌筛选方法，该方法

在固体培养基表面覆盖一层纤维素膜，将 ＰＡＨｓ
溶解于易挥发的有机溶剂中，然后加到纤维素膜

上，通过这种方式对海田土壤样品进行筛选，筛
选出两株 ＰＡＨｓ 降解菌， 分别为仙河海旋菌

（Ｔｈａｌａｓｓｏｓｐｉｒａ ｘｉａｎｈｅｎｓｉｓ） Ｐ⁃４ 和仙河盐单胞菌

（Ｈａｌｏｍｏｎａｓ ｘｉａｎｈｅｎｓｉｓ） Ａ⁃１。 避免了传统筛选方

法中醚类或丙酮等有机溶剂对 ＰＡＨｓ 降解菌的

杀灭作用，以及 ＰＡＨｓ 分布不均的问题，为 ＰＡＨｓ
降解菌的筛选提供了更为有效的途径。
２ ． ４　 其他培养方法

在实验室环境下，针对能够利用多环芳烃作

为碳源的细菌，主要采用在摇晃的液体培养基中

进行富集培养的方式。 但这种方法存在一定局

限性，它更有利于在悬浮状态下生长良好的细

菌，而在筛选过程中，那些与土壤颗粒紧密结合，
且在悬浮环境中生长极为缓慢甚至无法生长的

ＰＡＨｓ 降解细菌， 很可能会被遗漏。 Ｂａｓｔｉａｅｎｓ
等［７５］提出了一种创新的分离方法，利用聚四氟

乙烯作为 ＰＡＨｓ 的吸附载体，成功分离出两株具

有独特碳源利用能力的细菌。 其中一株为分枝

杆菌属 ＬＢ５０１Ｔ，它能够以蒽作为唯一碳源；另一

株为浅黄分枝杆菌（Ｍ． ｇｉｌｖｕｍ） ＬＢ３０７Ｔ，其可将

菲作为唯一碳源。 这一研究成果为 ＰＡＨｓ 降解

细菌的分离提供了新的思路和方法，有效弥补了

传统富集培养方法的不足。

３　 原位培养

通过在培养基中添加特定的有机或无机化

合物来改变生长条件，降低营养物质浓度，延长

孵育时间，富集培养以及使用替代胶凝剂，都可

以提高微生物的回收率，但大多数假定的自然环

境中的微生物类群仍然未被培养。 这表明微生

物的不可培养性不能简单地解释为特定物种对

某些培养条件的不适应，如培养基的营养、ｐＨ、
温度和气体［７６］ 。 Ｚｈａｏ 等［５２］ 利用原位土壤基质

膜系统和以菲为唯一碳源的传统培养方法，对多

种菲降解菌进行了富集和分离。 在传统方法中，
发现的主要菲降解菌为假单胞菌属，相比之下，
使用土壤基质膜系统（ＳＳＭＳ）观察到的主要菲降

解细菌为鞘氨醇单胞菌，并发现 ＳＳＭＳ 对菲的利

用率高于传统的培养方法。 Ｈｉｒｏｓｅ 等［７７］ 利用聚

氨酯泡沫原位捕获海洋细菌，在聚氨酯泡沫中填

充琼脂培养基和煤油，于天然海水中培养降解

ＰＡＨｓ 的海洋微生物，得到能降解 ＰＡＨｓ 的食烷

菌属（Ａｌｃａｎｉｖｏｒａｘ ｓｐ． ）。 因此，其他重要但未知

的因素，可能更普遍和关键地影响这些未培养的

微生物的生长，在原生态环境中获得天然的营养

物质、信号分子或其他生长因子，将未培养微生

物转变为可培养的微生物资源，从而实现对微生

物特性的研究［７８］ 。

４　 新的培养技术培养 ＰＡＨｓ 降解微

生物

在微生物群落中，一些具有特定功能的微生

物，即使其相对丰度较低，却能在降解过程中发挥

至关重要的作用，然而，正是因为这些微生物的相

对丰度较低，传统的分离方法往往难以奏效，极大

地限制了对它们的研究与应用。 细胞分选技术作

为细胞生物学研究领域的核心技术，能够从混合

细胞群体中精准分离出单个细胞，为深入研究这
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些低丰度但功能关键的微生物提供了有力手段。
稳定同位素探测（ ＳＩＰ）是一种独立于培养的技

术，用于评估代谢反应，并提供了将微生物的身份

与其在自然栖息地中的功能联系起来的机会［７９］。
该方法引入用稳定同位素（例如１３ Ｃ 或１５ Ｎ）标记

的底物，以监测它们从底物到生物分子的流动，并
识别功能微生物，ＳＩＰ 依赖于将稳定同位素并入

微生物细胞的不同细胞内组分（ＤＮＡ、ＲＮＡ 或蛋

白质），这些组分能够被分离以鉴定同位素并入

部分，即 ＤＮＡ⁃ＳＩＰ、ＲＮＡ⁃ＳＩＰ 和蛋白质⁃ＳＩＰ，它经

常用于实验室研究，但没有能力分离鉴定活性降

解物［８０］。 磁性纳米颗粒介导分离（ＭＭＩ）从复杂

的微生物群落中分离出具有活性的功能微生物，
利用生物相容性磁性纳米颗粒（ＭＮＰｓ）磁化整个

微生物群落的所有微生物，然后将逐渐分裂并最

终失去磁性的活性微生物与通过外部磁铁保持磁

性的非分裂细菌分离［８１］。 拉曼激活细胞分选

（ＲＡＣＳ）是一种利用单细胞拉曼光谱（ ＳＣＲＳ）根

据单个细胞的特征有效分离单个细胞的新兴方

法。 ＳＣＲＳ 可以揭示单个细胞的内在生化指纹，例
如有关特定生物标志物（核酸、蛋白质和脂质）的
信息，这有助于在单细胞水平上探索活性降解物

的生理和代谢特征［８２］。 当微生物用稳定同位素

（如１３Ｃ、１５Ｎ 或２Ｈ）标记的底物培养且活性细胞将

稳定同位素纳入其生物量时，ＳＣＲＳ 光谱中的某些

拉曼波段会发生移位，因此，ＳＣＲＳ 结合 ＳＩＰ 可以

原位鉴定单细胞特定同位素底物的代谢活动，为
实现单个微生物细胞的分离与鉴定，ＳＣＲＳ 系统中

的 ＲＡＣＳ 包含了一个细胞分离工具，该工具可依

据细胞的特征对单个细胞进行分类［８３］。
Ｌｉ 等［８４］将磁性纳米颗粒介导分离（ＭＭＩ）和

ＤＮＡ⁃ＳＩＰ 耦合，以鉴定参与 ＰＡＨｓ 污染废水中菲

降解的活性微生物。 从 ＳＩＰ 结果来看，假单胞菌

属和鞘氨醇菌属（Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｓｐ． ）的附属微生

物负责原位菲代谢，而噬色素菌属（Ｐｉｇｍｅｎｔｉｐｈａ⁃
ｇａ ｓｐ． ）仅在 ＭＭＩ 和 ＭＭＩ⁃ＳＩＰ 微观环境中降解

菲，极稀有微生物的相对丰度 ＯＴＵ＿５３ 从原废水

中为 ０． ０２％ 增加到 ２． ７５％ ，证明 ＭＭＩ⁃ＳＩＰ 可以

分离出负责菲原位降解的极稀有微生物，同时原

始废水中只有不到 ２％ 的细菌种群在 ＭＭＩ⁃ＳＩＰ
中被分离，这表明废水中只有一小部分微生物负

责就地代谢菲，说明了只有低丰度的稀有物种负

责整个微生物群中菲的代谢。 此外，还可运用

ＭＭＩ⁃ＳＩＰ⁃ＲＡＣＳ 鉴定 ＰＡＨｓ 污染废水中的活性菲

降解细菌细胞（图 ５）。 ＭＭＩ⁃ＳＩＰ⁃ＲＡＣＳ 能够显著

富集活性菲降解菌，并成功分离出具有代表性的

单细胞，分选的活性菲降解菌为新鞘脂菌属（Ｎｏ⁃
ｖｏｓｐｈｉｎｇｏｂｉｕｍ ｓｐ． ），证明了 ＭＭＩ⁃ＳＩＰ⁃ＲＡＣＳ 是一

种强大的培养微生物方法，可以准确有效地从复

杂的废水微生物群落中分离出活性菲降解物的

单细胞，特别是低丰度的功能性但不可培养的微

生物［８５］ 。

图 ５　 细胞分选技术分离培养多环芳烃降解微生物［８５］

Ｆｉｇ． ５　 Ｃｅｌｌ⁃ｓｏｒｔｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ［８５］
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５　 展　 望

多环芳烃（ＰＡＨｓ）在环境中广泛存在，不仅对

生态环境造成严重破坏，还对人体健康构成巨大

威胁。 生物修复作为目前应对 ＰＡＨｓ 污染最为行

之有效的手段之一，通过挖掘更多高效的 ＰＡＨｓ
降解菌，有望进一步提升对环境中 ＰＡＨｓ 的降解

能力，为解决 ＰＡＨｓ 污染问题提供更为有力的支

持。 功能微生物在 ＰＡＨｓ 降解等领域展现出巨大

潜力，但当前实验室的培养环境和技术存在局限，
难以从复杂的微生物群落中获取功能微生物的纯

培养物。 这一困境极大地限制了 ＰＡＨｓ 降解机制

的深入研究，也阻碍了相关研究成果向实际应用

的转化。 因此，优化传统培养方法并开发全新培

养技术，成为挖掘更多功能微生物的关键路径，有
望为 ＰＡＨｓ 污染治理开辟新的局面。 本文系统归

纳了现有 ＰＡＨｓ 降解微生物的种类及其降解机

制，同时对当下 ＰＡＨｓ 降解微生物的培养技术进

行了全面综述。 尽管目前已阐明部分 ＰＡＨｓ 的降

解机制，也掌握了一些 ＰＡＨｓ 降解微生物的培养

方法，但仍存在诸多亟待解决的问题：①在微生物

培养领域，目前的人工培养技术未能实现对功能

微生物精准的纯化培养，对于能否从复杂的微生

物群落中成功分离出 ＰＡＨｓ 降解菌，缺乏足够的

理论依据，这在很大程度上制约了后续研究工作

的开展。 同时，虽然已发现功能微生物之间存在

相互作用，然而共生微生物之间的协同培养机制

仍有待深入探究。 ②关于降解基因表达，在 ＰＡＨｓ
降解过程中，关键降解基因的表达规律和调控机

制还有待进一步深入研究。 ③在实际应用层面，
ＰＡＨｓ 降解菌在不同环境条件下的适应能力以及

应用潜力的挖掘与优化，尚需开展大量研究

工作。
未来，针对 ＰＡＨｓ 降解菌的培养以及 ＰＡＨｓ 降

解机制的研究，可从以下几个关键方面深入展开。
其一，融合现代生物学技术优化培养体系，充分整

合代谢组学、蛋白组学、宏基因组学以及宏转录组

学等现代生物学技术所提供的信息，依据功能微

生物独特的生理特性与代谢潜力，量身定制培养

技术并精心设计培养基成分，同时，深入探究共生

微生物之间的相互作用机制，从而为成功培养尚

未被培养的功能微生物以及有效提升 ＰＡＨｓ 降解

能力奠定坚实的理论基础；其二，借助基因工程靶

向研究降解基因，运用基因工程技术，对 ＰＡＨｓ 降

解过程中起关键作用的主要降解基因展开针对性

研究，深入剖析这些基因的功能、表达调控机制，
挖掘其在提高降解效率方面的潜力；其三，强化菌

株环境适应能力研究及成果转化，加大对 ＰＡＨｓ
降解菌株环境适应能力的研究力度，深入探究其

在不同环境条件下的生存策略与降解效能变化规

律。 通过这些研究，推动科研成果向实际应用的

转化，切实提升 ＰＡＨｓ 降解菌在实际环境修复中

的应用价值。
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［Ｊ］ ． Ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ， ２０１８， ２９（１）： ２３⁃３９．

［６０］ Ｃｏａｔｅｓ ＪＤ， Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＲＴ， Ｗｏｏｄｗａｒｄ ＪＣ， ｅｔ ａｌ． Ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｈｙ⁃
ｄｒｏｃａｒｂｏｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅｔｒｏｌｅｕｍ⁃ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｈａｒｂｏｒ ｓｅｄｉ⁃
ｍｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｓｕｌｆａｔｅ⁃ｒｅｄｕｃｉｎｇ ａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｌｙ ｉｍｐｏｓｅｄ ｉｒｏｎ⁃ｒｅ⁃
ｄｕｃｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［ Ｊ］ ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
１９９６， ３０（９）： ２７８４⁃２７８９．

［６１］ Ｃｈａｎｇ Ｗ， Ｕｍ Ｙ， Ｈｏｌｏｍａｎ ＴＲＰ． Ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏ⁃
ｃａｒｂｏｎ （ＰＡＨ） ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｔｏ ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］ ． Ｂｉ⁃
ｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００６， ２８（６）： ４２５⁃４３０．

［６２］ Ｆｕｃｈｅｄｚｈｉｅｖａ Ｎ， Ｋａｒａｋａｓｈｅｖ Ｄ， Ａｎｇｅｌｉｄａｋｉ Ｉ． Ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｂｉｏ⁃
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｕｏｒａｎｔｈｅｎｅ ｕｎｄｅｒｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｏｆ ｓｕｒｆａｃｅ⁃ａｃｔｉｖｅｃｏｍｐｏｕｎｄｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈａｚａｒｄｏｕｓ
Ｍａｔｅｒｉａｌｓ， ２００８， １５３： １２３⁃１２７．

［６３］ 叶哲． 复苏促进因子强化红球菌降解多氯联苯及其土壤污

染模拟修复应用［Ｄ］． 杭州： 浙江大学， ２０２０．
［６４］ Ｌｏｖｉｓｏ ＣＬ， Ｌｏｚａｄａ Ｍ， Ｇｕｉｂｅｒｔ ＬＭ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ ｒｅ⁃

ｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ⁃ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｐｏ⁃
ｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｔ ｕｎｃｕｌｔｕｒｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａ ｆｒｏｍ ｃｈｒｏｎｉｃａｌｌｙ ｐｏｌｌｕｔｅｄ
ｓｕｂａｎｔａｒｃｔｉｃ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏａｓｔａｌ ｍａｒｉｎｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ［ Ｊ］ ．
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１５， １１９（２）： ４１１⁃４２４．

［６５］ Ｃａｉ ＸＸ， Ｌｉ ＪＢ， Ｇｕａｎ ＦＹ， ｅｔ ａｌ． Ｕｎｖｅｉｌｉｎｇ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｃｈａｒａｃ⁃
ｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａｎ ｕｎｃｕｌｔｕｒｅｄ Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ

７２１２ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　



ｉｎ ｓｉｔｕ ＰＡＨ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅｔｒｏｌｅｕｍ ｐｏｌｌｕｔｅｄ ｓｏｉｌ［Ｊ］ ． Ｅｎ⁃
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２１， ２３（１１）： ７０９３⁃７１０４．

［６６］ Ｓｕ ＸＭ， Ｂａｍｂａ ＡＭ， Ｚｈａｎｇ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆｕｎｃ⁃
ｔｉｏｎｓ ｏｆ ＶＢＮＣ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ ｂｉｏ⁃
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ［ Ｊ］ ． Ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１８， ６６
（４）： ２７７⁃２８３．

［６７］ Ｍｕｋａｍｏｌｏｖａ ＧＶ， Ｋａｐｒｅｌｙａｎｔｓ ＡＳ， Ｋｅｌｌ ＤＢ． Ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ
ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ｆａｃｔｏｒ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｓｕｓｃｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｒｍａｎｔ ｃｅｌｌｓ ｉｎ Ｍｉ⁃
ｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｌｕｔｅｕｓ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ｈｅｌｄ ｉｎ ａｎ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｐｈａｓｅ
［Ｊ］ ． Ａｎｔｏｎｉｅ ｖａｎ Ｌｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋ， １９９５， ６７（３）： ２８９⁃２９５．

［６８］ Ｗａｎｇ ＸＮ， Ｃｈｅｎ ＪＸ， Ｗａｎｇ ＹＧ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｅｓｕｓｃｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ＶＢＮＣ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ
ｂａｃｔｅｒｉａ ｆｒｏｍ ｏｉｌ⁃ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ｒｐｆ４ ｆｒｏｍ Ｒｈｏｄｏ⁃
ｃｏｃｃｕｓ ｅｒｙｔｈｒｏｐｏｌｉｓ ＫＢ１ ［ Ｊ］ ． Ｇｅｏｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０２２，
３９（１０）： ９１６⁃９２４．

［６９］ Ｆｕ Ｊ， Ｃｈｅｎ Ｊ， Ｗａｎｇ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｃｏｍｂｉ⁃
ｎａｎｔ ｒｅｓｕｓｃｉｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ⁃２ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｅｒｙｔｈｒｏｐｏ⁃
ｌｉｓ ｏｎ ｐｅｔｒｏｌｅｕｍ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｏｉｌ ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌｓ［Ｊ］ ． Ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏ⁃
ｇｙ， ２０２１， ７４： ４６２⁃４６９．

［７０］ 王小宁． 红平红球菌 ｒｐｆ４ 基因表达生物学活性及促进

ＶＢＮＣ 状态细胞复苏研究 ［ Ｄ］． 兰州： 兰州理工大学，
２０２２．

［７１］ Ｌｉ Ｂ， Ｌｉｕ ＨＬ， Ｌｉｕ ＸＮ， ｅｔ ａｌ． Ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｐｏｌｙｃｙ⁃
ｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｂｙ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｗａｔｅｒ： Ｅｆｆｅｃｔ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ［ Ｊ］ ． Ｗａ⁃
ｔｅｒ， ２０２４， １６（１７）： ２５３７．

［７２］ 曹晓星． 多环芳烃降解菌的共代谢及其相关酶的研究

［Ｄ］． 厦门： 厦门大学， ２００６．
［７３］ Ｚｅｎｇ Ｊ， Ｚｈｕ ＱＨ， Ｌｉ ＹＪ， ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｅ ｐｙｒｅｎｅ⁃ｄｅ⁃

ｇｒａｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ｖｉａ ｉｎｔｒｏｄｕｃｉｎｇ ｒｅａｄｉｌｙ ｕｔｉｌｉｚｅｄ ｐｈｅｎａｎｔｈｒｅｎｅ
［Ｊ］ ． Ｃｈｅｍｏｓｐｈｅｒｅ， ２０１９， ２２２： ５３４⁃５４０．

［７４］ 王慧， 赵百锁， 宁大亮． 一种筛选多环芳烃降解菌的方法：
ＣＮ１０１８３８６２９Ａ［Ｐ］． ２００９⁃０３⁃１７．

［７５］ Ｂａｓｔｉａｅｎｓ Ｌ， Ｓｐｒｉｎｇａｅｌ Ｄ， Ｗａｔｔｉａｕ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｄｈｅｒ⁃
ｅｎｔ ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃ ａｒｏｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ （ＰＡＨ）⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ
ｕｓｉｎｇ ＰＡＨ⁃ｓｏｒｂｉｎｇ ｃａｒｒｉｅｒｓ ［ Ｊ］ ． Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０００， ６６（５）： １８３４⁃１８４３．

［７６］ Ｊｕｎｇ Ｄ， Ｌｉｕ ＬＷ， Ｈｅ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎ ｓｉｔｕ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ
ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｍｉｎｉｎｇ［ Ｊ］ ． Ｍａｒｉｎｅ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ

＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０２０， ３： １４８⁃１１．
［７７］ Ｈｉｒｏｓｅ ＭＹ， Ｎｉｓｈｉｊｉｍａ Ｍ， Ｎｇｉｒｃｈｅｃｈｏｌ ＭＫ， ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ

ｍａｒｉｎｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ｂｙ ｉｎ ｓｉｔｕ ｃｕｌｔｕｒｅ ｏｎ ｍｅｄｉａ⁃ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔｅｄ ｐｏｌｙ⁃
ｕｒｅｔｈａｎｅ ｆｏａｍ［Ｊ］ ． Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００６， ８（３）： ２２７⁃
２３７．

［７８］ Ｐｈａｍ ＶＨＴ， Ｋｉｍ Ｊ． Ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ
［Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１２， ３０（９）： ４７５⁃４８４．

［７９］ Ｋｉｍ Ｊ， Ｈｗａｎｇｂｏ Ｍ， Ｓｈｉｈ ＣＨ， ｅｔ ａｌ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃ⁃
ｔｉｖｅｓ ｏｆ ｕｓｉｎｇ ｓｔａｂｌｅ ｉｓｏｔｏｐｅ ｐｒｏｂｉｎｇ （ ＳＩＰ）⁃ｂａｓｅｄ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ
ｉｎ ｃｏｎｔａｍｉｎａｎｔ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ［ Ｊ］ ． Ｗａｔｅｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｘ， ２０２３，
２０： １００１８７．

［８０］ Ｔａｎｇ ＸＦ， Ｌｉ Ｙ， Ｊｉｎ ＲＨ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｐｈｅｎａｎｔｈｒｅｎｅ （ＰＨＥ） ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ＰＨＥ ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ
ｓｏｉｌ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ １３Ｃ⁃ＤＮＡ ｓｔａｂｌｅ ｉｓｏｔｏｐｅ ｐｒｏｂｉｎｇ［ Ｊ］ ． Ｃｈｅｍｏ⁃
ｓｐｈｅｒｅ， ２０２３， ３４４： １４０３７７．

［８１］ Ｚｈａｎｇ ＤＹ， Ｂｅｒｒｙ ＪＰ， Ｚｈｕ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｇｎｅｔｉｃ ｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅ⁃ｍｅ⁃
ｄｉａｔｅｄ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］ ． Ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｆｏｒ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ
Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１５， ９（３）： ６０３⁃６１４．

［８２］ Ｙａｎ ＳＳ， Ｑｉｕ ＪＸ， Ｇｕｏ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｒａ⁃
ｍａｎａｃｔｉｖａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｓｏｒｔｉｎｇ ｄｅｖｏｔｅｄ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ａｔ ｓｉｎ⁃
ｇｌｅ⁃ｃｅｌｌ ｌｅｖｅｌ［Ｊ］ ． Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０２１，
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