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摘   要：芳香族化合物是一类具有苯环结构的有机物，它们结构稳定，不易分解，并可通过食物

链进行生物富集和生物放大，对生态环境及人类健康造成极大危害。细菌具有超强的分解代谢能力，

能降解多环芳烃(polycyclic aromatic hydrocarbons, PAHs)等多种难降解芳香族污染物。吸附和转运

是细菌进行芳香族化合物细胞内代谢的前提。虽然芳香族化合物的细菌降解已取得较为显著的研究

进展，但吸附和转运机理仍不甚清楚。本文讨论了细菌对芳香族化合物的吸附有积极作用的细胞表

面疏水性、生物被膜形成和细菌趋化性等影响因素，总结了 FadL 家族、TonB 依赖性受体蛋白、

OmpW 家族等外膜转运系统和主要协同转运蛋白超家族(major facilitator superfamily, MFS)转运体、

ATP 结合盒(ATP-binding cassette, ABC)转运蛋白等内膜转运系统对该类化合物跨膜运输作用，并对

跨膜转运机制进行了讨论和阐述，旨在为芳香族污染物的防控和治理提供一定理论参考。 
关键词：细菌吸附；细胞表面疏水性；芳香族化合物；膜转运系统；外膜转运蛋白；内膜转运蛋白 
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Abstract: Aromatic compounds are a class of organic compounds with benzene ring(s). 
Aromatic compounds are hardly decomposed due to its stable structure and can be accumulated 
in the food cycle, posing a great threat to the ecological environment and human health. 
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Bacteria have a strong catabolic ability to degrade various refractory organic contaminants (e.g., 
polycyclic aromatic hydrocarbons, PAHs). The adsorption and transportation are prerequisites 
for the catabolism of aromatic compounds by bacteria. While remarkable progress has been 
made in understanding the metabolism of aromatic compounds in bacterial degraders, the systems 
responsible for the uptake and transport of aromatic compounds are poorly understood. Here we 
summarize the effect of cell-surface hydrophobicity, biofilm formation, and bacterial chemotaxis on 
the bacterial adsorption of aromatic compounds. Besides, the effects of outer membrane transport 
systems (such as FadL family, TonB-dependent receptors, and OmpW family), and inner membrane 
transport systems (such as major facilitator superfamily (MFS) transporter and ATP-binding cassette 
(ABC) transporter) involved in the membrane transport of these compounds are summarized. 
Moreover, the mechanism of transmembrane transport is also discussed. This review may serve as a 
reference for the prevention and remediation of aromatic pollutants. 
Keywords: bacterial adsorption; cell-surface hydrophobicity; aromatic compounds; membrane 
transporter system; outer membrane transporter; inner membrane transporter 

 
芳香族化合物是指分子中含有苯环的有机

化合物，包括苯、多环芳烃(polycyclic aromatic 
hydrocarbons, PAHs)等芳香烃及其衍生物。煤、

焦油、石油和天然气、烟草或烟熏食品等有机物

质等的不完全燃烧，均会导致芳香族化合物的形

成；森林大火、火山喷发等自然活动也会产生大

量芳香族化合物。芳香族化合物具有较大的致癌、

致畸和致突变性，对公众健康造成极大威胁。在

芳香族化合物开采、分离、储运及加工过程中导

致的土壤及地下水污染已成为全球面临的主要

环境问题之一。微生物修复技术因其成本低、可

处理各种形式的污染物、无二次污染等优点，得

到越来越多的关注。 
目前已鉴定出具有芳香族化合物降解能力

的细菌主要有不动杆菌属(Acinetobacter)、产碱

杆菌属(Alcaligenes)、红球菌属(Rhodococcus)、
假 单 胞 菌 属 (Pseudomonas) 、 分 枝 杆 菌 属

(Mycobacterium)、棒状杆菌属(Corynebacterium)、
芽 孢 杆 菌 属 (Bacillus) 、 鞘 氨 醇 单 胞 菌 属

(Sphingomonas)和正黄球菌属(Croceicoccus)等[1-2]。

PAHs 等疏水性芳香族化合物较难直接进入胞内

降解，因此吸附和转运是细菌修复芳香族化合物

污染的 2 个重要过程，降解菌对化合物的吸附摄

取和转运能力在很大程度上影响了化合物的降

解效率。关于芳香族化合物生物降解的研究较多，

关于细菌吸附该类物质并进行跨膜转运的研究

还较为匮乏，这也进一步限制了微生物在环境修

复方面的应用。 
近年来，人们对芳烃类化合物的吸附摄取和

跨膜转运过程，尤其是膜蛋白在跨膜转运中的作

用和传递方式进行了越来越多的研究。本文将以

苯、甲苯、萘、菲等芳香族化合物为例，阐述细

菌对芳烃类化合物的吸附、吸收和跨膜运输过程，

期望为后续相关污染物的高效降解提供一定的

借鉴和参考。 

1  细菌对芳香族化合物的吸附 
细菌对芳香族化合物的降解速率与细菌种

类、培养基的 pH 值等有着显著关系[3]，温度等

环境因素也会影响其降解效率。此外，作为一类

强疏水性有机物化合物，随着芳香环数的增多，

芳香族化合物的疏水性也随之增大，因此，疏水

性和难溶性影响它们的跨膜转运，并进一步限制

了细菌降解效率。目前认为细胞表面疏水性、细
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胞的趋化性、生物被膜的形成等对 PAHs 等疏水

性芳香族化合物吸附摄取具有重要影响。 

1.1  细胞表面疏水性 
细胞表面疏水性(cell-surface hydrophobicity, 

CSH)是决定微生物非特异性黏附到各种生物和

非生物表面及界面的最重要的因素之一，从而影

响微生物对疏水性化合物的吸收和转运[4]。生物

表面活性剂是微生物在一定条件下产生的具有

一定表面活性的代谢产物[5]，在细菌入侵和感染、

细胞粘附、生物膜的形成过程中起着重要作用，

一些微生物可以产生生物表面活性剂改变

CSH[6]。表面活性剂的分子结构具有两亲性：一

端为亲水基团，另一端为疏水基团；亲水基团常

为极性基团，如羧酸、磺酸、硫酸、氨基或胺基

及其盐，羟基、酰胺基、醚键等也可作为极性亲

水基团；而疏水基团常为非极性烃链。生物表面

活性剂因其结构多样性、低毒性、更强的生物降

解性以及在广泛的 pH、温度和盐度范围内发挥

作用，在疏水性污染物降解方面备受关注[7]。 
PAHs 等疏水性有机污染物降解的限制步骤

源自它们的难溶性，从而降低了降解微生物对其

的摄取效率和降解速率。通过向生长培养基中添

加表面活性剂，或者通过生物自身产生生物表面

活性剂可使碳氢化合物更具水溶性，提高碳氢化

合物的降解效率和速率[8-9]。当培养菌与产生鼠李

糖脂的铜绿假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)共
接种时，观察到培养菌对菲的矿化水平增加[10]。 

表面活性剂可以显著降低物质的表面张力。

生物表面活性剂通过提高 CSH，提高 PAHs 等难

溶性有机化合物的生物利用度。一些芳香族化合

物降解微生物通过产生表面活性化合物以及改

变细胞表面特性(如细胞表面疏水性)来响应这

些不可难溶性碳源[3,5,11]。Prabhu 等发现当以难

溶碳氢化合物为碳源时，假单胞菌 PP2 菌株 
(Pseudomonas sp. PP2)会产生更多的表面活性剂，

且根据碳氢化合物类型的不同，微生物产生的表

面活性剂种类也不同，并且发现生长在对数期的

细胞的疏水性为生长在稳定期的细胞的 2 倍。作

者推测 PP2 在培养基中利用分泌的生物表面活

性剂拟溶解菲，细胞通过其与疏水表面的相互作

用吸收这种拟溶解的菲；细胞表面疏水性的增加

也有利于细胞与菲颗粒的直接接触。这 2 种机制

使得即使在高浓度菲的情况下，也能利用菲促进

细胞生长[5]。 
苯并芘(benzo[α]pyrene, BaP)因其难降解且

常与各种碳源的共代谢而闻名[12-13]，以低分子量

有机酸作为表面活性剂，促进 BaP、芘等 PAHs
的解吸。合适的低分子量有机物，例如同时含有

疏水性苯环和亲水性酚羟基的两亲化合物苯酚可

以作为表面活性剂显著提高 PAHs 的生物利用度[3]；

同时，苯酚还可以用作共代谢碳源，改善微生物

对 BaP 等 PAHs 的降解。苯酚还与生物表面活性

剂结合形成混合胶束，从而降低生物表面活性剂

的临界胶束浓度，进一步促进了 PAHs 在生物表

面活性剂溶液中的溶解，提高了 PAHs 的生物利

用度[7]。 
在添加表面活性剂后，细胞的表面疏水性、

膜通透性等发生变化，促进了细胞对疏水性碳氢

化合物的吸收。Liu 等不仅关注表面活性剂对细

菌表面特性的影响，还通过转录组测序，在以菲

为唯一碳源培养条件下，分析比较了添加/不添

加 Tween 80 对鞘氨醇单胞菌 GY2B 菌株

(Sphingomonas sp. GY2B)基因组中菲生物降解

相关基因的表达情况，发现表面活性剂对菲降解

的促进作用还可能来自对菲的跨膜转运和细胞

内代谢(如酶调节)的调节，如 Tween 80 处理后，

编码双加氧酶和单加氧酶的基因表达量升高，细

胞内代谢过程(如三羧酸循环)相关基因的表达

同样受到刺激。此外，经 Tween 80 处理后，

H+-ATP 酶表达上调，在细胞质膜上，该酶的活
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性与菲的摄取情况是一致的，它可能为菲的转运

提供能量，说明菲通过 H+偶联到转运蛋白通过

主动转运进入细胞[14]。 

1.2  生物被膜 
作为地球上最成功和分布最广泛的生物生活

方式之一，生物被膜可以保护微生物群落免受环

境胁迫，提高微生物的存活率[15]。细菌生物被膜

可以被定义为包裹在胞外聚合物物质中的聚集物，

这些聚合物包括胞外多糖 (exopolysaccharides, 
EPS)、胞外 DNA (extracellular DNA, eDNA)以及

胞外蛋白和脂质等[16]。生物被膜形成的第一阶

段是单个细胞借助范德华力吸附到界面上，其吸

附的强度与界面的粗糙程度以及微生物表面组

分(细胞黏附蛋白、菌毛、鞭毛和脂多糖等)和疏

水性等条件密切。一般来说，具有非极性细胞表

面聚合物的微生物更喜欢疏水表面[17]，而含 EPS
和脂多糖的微生物则更喜欢附着在亲水表面[18]。

第二阶段为细胞的聚集生长以及形成微隆起，这

一阶段细胞从环境中“招募”更多的成员加入，进

一步增加生物被膜上细胞的数量[19]。最后一个阶

段是生物被膜中的细胞脱落并释放到环境中，可

以通过细胞分裂、活动细胞脱落来主动分散，也

可通过以块状或小聚集体的形式来被动脱落[20]。 
研究发现，低毒性芳香族化合物可以促进生

物被膜的成熟。Hu 等测试了有毒芳香胺对厌氧

生物被膜发育的影响，并确定了不同浓度有毒芳

香胺对 EPS 产生和细菌群落的动态影响。在培

养 48 h 后，发现添加了低毒性芳香胺的系统中

生物附着率高于不添加有毒芳香胺的系统。此外

还发现有毒芳香族物质能刺激微生物分泌更多

的 EPS，EPS 的分泌增强可以形成致密的保护层，

这可以减轻添加到体系中的芳烃的毒性，致密的

保护层可以让微生物适应有毒的环境，并逐渐降

解有毒化合物[21]。 
细菌的生物被膜提高了疏水性芳香族化合

物的生物修复效率。Mangwani 等[22]从海洋中分

离出可在甲苯、联苯、蒽和萘等多种芳香族化合

物上生长的微生物，经鉴定属于假单胞菌属

(Pseudomonas)、窄食单胞菌属(Stenotrophomonas)、
类 芽 孢 杆菌 属 (Paenibacillus) 、产 碱 杆 菌属

(Alcaligenes)、芽孢八叠球菌属(Sporosarcina)和
溶杆菌属(Lysinibacillus)，这些菌同时具备较强

的生物被膜形成能力。作者认为，海洋细菌形成

生物被膜是克服难溶化合物传质限制的有效方

式，对 PAHs 等难溶有机污染物具有增溶作用。

细菌通过生物膜生长可以提高 PAHs 的溶解度，

增加难溶 PAHs 晶体到细胞的传质速率，并使其

作为能源利用，从而完成降解和生物转化。 
生物被膜还可以扩大细菌和疏水碳基质之

间的界面面积，从而提高生物利用度，进一步加

速生物被膜中芳香族化合物的生物降解。疏水性

高分子量多糖分布于细菌表面[5]，为介质中的疏

水性化合物提供了可结合位点。 

1.3  细菌的趋化性 
细菌的趋化性是指细菌通过感知化学效应

物的梯度，向更高浓度的引诱剂或更低浓度的驱

离剂定向迁移的生理特性[23]。趋化性有助于细

菌更有效地识别降解底物，快速适应生存环境。

当环境中趋化信号分子直接或通过周质蛋白与

甲基趋化受体蛋白 (methyl chemokine receptor 
protein, MCP)间接结合，便诱导 MCP 细胞质信

号结构域构象的转变，促进(ON)或抑制(OFF)组
氨酸激酶的自身磷酸化活性[24]，从而触发细菌

趋化性运动。 
目前对大肠杆菌(Escherichia coli)的趋化性研

究最为彻底，其趋化信号分子包括氨基酸、有机酸

和糖类等[25]。在复杂的生存环境中，细菌所能感

知的趋化受体更多，信号结合的模式也更为复杂，

存在更多细胞质信号转导结合蛋白和更复杂的调

控机制，因此能介导更大范围的化合物的趋化[26]。 
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在化学效应因子中，芳香族化合物作为引诱

剂可被特定的 MCPs 感知，随后触发细菌对芳香

族化合物的趋化性[27]。根瘤菌(Rhizobium)、慢生根

瘤菌(Bradyrhizobium)、假单胞菌(Pseudomonas)、
固氮螺菌(Azospirillum)、劳尔氏菌(Ralstonia)、伯

克 氏 菌 (Burkholderia) 和 栖 稻 黄 色 单 胞 菌

(Flavimonasoryzihabitans)等细菌能够介导联苯、苯

甲酸、氯苯甲酸、甲苯及其衍生物、萘及其衍生

物、硝基芳香化合物、氯代芳香化合物、氯代硝

基芳香化合物、氨基芳香化合物等化合物的趋化

作用。对于 PAHs 的降解而言，其中间代谢物通常

是能够引起细菌趋化的真正效应物，并且通过趋

化通路的激活促使细菌对 PAHs 的进一步响应[28]。

研究发现[23]，恶臭假单胞菌 F1 菌株(P. putida F1)
对芳香族化合物和羟化芳香族化合物有趋化作用，

而 β-酮己二酸作为趋化底物的中间代谢物，调节

了甲基受体趋化蛋白 PcaY 的表达。睾丸酮丛毛单

胞菌 (Comamonas testosterone) 中 MCP2201 和

MCP2983 通过感知芳香族化合物代谢中间体琥珀

酸和顺式乌头酸触发向单芳烃 (monoaromatic 
hydrocarbons, MAHs)的趋化[29-30]。 

2  细菌对芳香族化合物的跨膜

转运 
在革兰氏阴性菌中，外膜(outer membrane, 

OM)的脂多糖层形成了一个非常有效的屏障，阻

止亲水性化合物和疏水化合物的渗透[31]。细菌借

助外膜蛋白进行某些营养物质的吸收与利用。除

了少数例外[32]，几乎所有的外膜蛋白都形成由 8–
24 个偶数 β-链构成的孔状结构(孔蛋白，porin)，
β-链的数量决定其有效孔径，从而匹配可以扩散

的溶质大小(和形状)。孔蛋白可以允许分子量为

600 Da 以下的溶质分子顺浓度梯度转运至细胞

周质空间，或者借助低亲和力结合位点不依赖能

量进行转运。此外，还可通过能量依赖的外膜主

动转运系统来完成对不能进行顺浓度梯度跨膜

物质的转运任务[33]。通过外膜进入到周质空间的

芳 香 族 化 合 物 需 要 进 一 步 跨 过 细 胞 质 膜

(cytoplasmic membrane, CM)，最终进入细胞完成

降解。 

2.1  芳香族化合物外膜转运蛋白 
目前关于亲水性物质外膜转运通道研究较

多，但 PAHs 等芳香族化合物如何跨越这一屏障

还需要进一步探索。了解此类疏水分子如何穿过

外膜不仅具有基本的重要性，而且可以指导产生

更有效的细菌生物降解菌株，并有望应用于设计

新的疏水药物等。目前已报道可转运芳香族化合

物的外膜蛋白包括 FadL 家族、TonB 依赖性受体

蛋白、OmpW 家族等(表 1)，文中主要对其结构、

转运底物和转运机制进行综述。 

 
表 1  运输芳香族化合物的外膜通道蛋白 
Table 1  Outer membrane transporters for transport of aromatic compounds 
Aromatic compound Transporter Protein family Energy dependence Strains References 

MAHs TodX FadL No P. putida F1 [34] 

MAHs CymD FadL No P. putida F1 [34] 

MAHs TbuX FadL No R. pickettii PKO1 [35] 

Benzo[α]pyrene (BaP)  
Phenanthrene 

TBDT-11 TBDT Yes N. pentaromativorans US6-1 [36] 

5,5′-dehydrodivanillate DDVT TBDT Yes Sphingobium sp. SYK-6 [37] 

Naphthalene OmpW OmpW Yes P. fluorescens  [38] 
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2.1.1  FadL 家族 
FadL 家族通道蛋白的成员广泛存在于革兰

氏阴性菌中，是迄今为止唯一在外膜吸收疏水分

子中起确定作用的蛋白。FadL 最先发现于大肠

杆菌中，作为该家族成员的原型，其 EcFadL 主

要负责长链脂肪酸(long-chain fatty acids, LCFA)
摄取和转运[39]。晶体结构分析表明，FadL 有一

个长约 5 nm 的 β-桶，由 14 股反平行的 β-折叠

链构成，蛋白质的氨基端 42 个氨基酸残基形成

一个小而紧凑的结构域，包含 3 个短螺旋，在内

部阻塞了 β-桶，而 2 个细胞外环 L3 和 L4 之间

存在一个暴露于环境中的疏水环状结构，被认为

是游离疏水化合物与 FadL 最初相互作用的低亲

和力位点，用来捕获环境中的疏水化合物[31](图
1A)。 

Somboon 等[34]研究了恶臭假单胞菌 PpF1 菌

株(P. putida PpF1)中 FadL 家族的 3 个通道蛋白

TodX (Pput_2883)、CymD (Pput_2901)和 F1FadL 
(Pput_4030)，发现 TodX 和 CymD 具有转运

MAHs 的能力。F1FadL 和 EcFadL 相似性最高，

可以转运 LCFA，然而该通道不允许 MAHs 的转

运，说明 FadL 通道具有底物特异性。作者进一

步结合生长分析、X 射线结晶学和分子动力学模

拟分析，证明 MAHs 分子通过疏水通道从胞外

表面快速移动到 N 端附近的高亲和力结合口袋，

引起 N-末端构象产生变化，使得 MAHs 被限制

在口袋位置，并继续移动到 S2 与 S3 扭结形成

的侧向开口，最终进入周质空间(图 1)。但疏水

性化合物是如何从高亲和力口袋移动到侧向开

口，目前还不得而知。因此，FadL 通道蛋白转

运疏水性化合物的机制可能是：(1) 通过 L3 和

L4 环之间的疏水槽从外部介质中捕获底物，导

致高的局部浓度；(2) 底物扩散到高亲和力疏水

性结合口袋，N 末端构象变化，降低了口袋对底

物的亲和力；(3) 其他额外的构象变化，可能在

S3 链中扭结移动，产生了一条底物进入周质的

侧向通道；(4) 底物被吸附到内膜上，并“翻转”
至细胞质从而完成对疏水性化合物的转运[31,34]。

青枯菌(Ralstonia pickettii)的 FadL 家族外膜蛋白

TbuX 具有同样的转运模式[35]。 

 
图 1  FadL 家族成员转运机制[40]   A：FadL 的结构特点. 在周质一侧，堵塞桶状舱口区域的短螺旋以

红色显示；桶壁上的开口位置用五角星(★)表示. B：FadL 对疏水底物(棕色六边形表示)的运输示意图. OM：

外膜. 示意图参考先前的研究并进行了适度修改 
Figure 1  The proposed transport mechanism for FadL family members[40]. A: Structural features of FadL. The 
hatch domain, closing off the barrel on the periplasmic side, is colored red; the position of the opening in the 
barrel wall between strands is indicated with a pentagram (★ ). B: Schematic model for transport of 
hydrophobic substrates (depicted as a hexagon in brown) by members of the FadL family. OM: Outer 
membrane. The schematic model was adopted from the previously reported study with modification. 
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FadL 家族通道蛋白在革兰氏阴性菌中非常

普遍，尽管如此，但很少有 FadL 直系同源物被

研究过，该家族很可能介导革兰氏阴性细菌中的

许多重要过程。除了 LCFA，MAH 等分子量小

的疏水性分子也可以作为 FadL 通道的底物。

FadL 家族成员侧向开口大小的不同可能是其具

有底物特异性的因素之一[40]。许多细菌，如弧

菌属，通常拥有多个 FadL 同源蛋白，这些通道

蛋白是否具有更多样的转运功能也值得进一步

探讨。 
2.1.2  TonB 依 赖 性 受 体 转 运 蛋 白 (TonB 
dependent receptors, TBDT) 

TBDT 由跨越外膜的 22 股 β-折叠链组成的

桶状结构域和折叠到桶内部的球状插头结构域

组成。插头结构域在 N 末端包含一个共有序列

TonB-box。栓结构域在外膜的细胞外侧结合底物，

其周质区域(特别是 TonB-box)与 TonB-ExbB- 

ExbD 复合物相互作用，以利用质子动力穿过内

膜产生的能量，进行物质的主动运输。周质空间

中的底物随后通过内膜中的 ABC 转运蛋白转移

到细胞质中(图 2)[41-42]。 
TBDT 具有底物特异性，它们在细胞膜外侧

具有高亲和力底物结合口袋[43-44]。这种高亲和力

结合使 TBDT 能够捕获环境中低丰度的分子，

从而使细菌能够清除稀缺的营养物质[43]。其中

研究最深入的 TBDT 是对 Fe3+-铁载体复合物的

转运[44]。越来越多的研究表明，TBDT 蛋白家族

的成员的转运底物具有多样性，包括游离金属离

子(如 Cu2+和 Zn2+)、钴胺素、多糖、多肽和小球

状蛋白质等[44]。目前已知或推测的 TBDT 包括

HemR、BtuB、CirA、FatA、FcuT、FecA、FhuA、

FepA、FptA、IrgA、IutA、PfeA、PupA 等[45]。

由于已表征的TBDT仅代表该蛋白家族的一小部

分，因此该家族的底物多样性仍待进一步挖掘。 
 

 
 
 

图 2  TBDT 对芳香族化合物的运输示意图[36]   芳香族化合物以棕色六边形表示. OM：外膜；CM：细

胞质膜. 示意图参考先前的研究并进行了适度修改 
Figure 2  Schematic model for transport of aromatic compounds by TonB-dependent transporter (TBDT)[36].  
Aromatic compounds depicted as a hexagon in brown. OM: Outer membrane; CM: Cytoplasmic membrane. 
The schematic model was adopted from the previously reported study with modification. 
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Liang 等[36]分析了新鞘氨醇杆菌 US6-1 菌株

(Novosphingobium pentaromativorans US6-1)在
BaP 胁迫下 38 个 TBDT 家族转运蛋白的转录水

平，发现 TBDT 可能帮助 PAHs 通过主动运输进

入胞内。此外，新鞘氨醇杆菌的外膜上含有疏水

性鞘糖脂(glycosphingolipid, GSLs)替代一般革

兰氏阴性菌所含有的 LPS，有助于 PAHs 等疏水

性化合物与细胞互作，并辅助将其吸收，从而增

强 PAHs 的降解能力[46-47]。Fujita 等在另一株鞘

氨醇杆菌 SYK-6 菌株(Sphingobium sp. SYK-6)
中发现一个 TBDT 转运蛋白(DDVT)能够转运木

质素衍生芳香族化合物。它受到木质素衍生物

5,5′-脱氢二香草酸酯(dehydrodivanillate, DDVA)
诱导，但具体的转运机制需要进一步探究[37]。 

与 14 股 β-折叠的 FadL 家族成员相比，

TBDT 形成的孔腔更大，因此可以转运由于分子

量太大而无法通过外膜孔扩散的物质。但 TBDT
对亲水底物的亲和力更高，且依赖 TonB-ExbB- 
ExbD 复合物形成的质子动力势，因此是否可以

直接转运疏水性芳香族化合物还存在疑问。 
2.1.3  OmpW 家族 

另一类常见的 β-桶状跨膜蛋白是 OmpW 家

族，它是广泛存在于革兰氏阴性菌中的一个小外

膜孔蛋白家族。孔蛋白一般不支持疏水化合物的

转运，但 OmpW 可以介导小分子疏水物质的跨

膜运输。OmpW 结构最显著的特征是 β-桶内部

的疏水特性，以大肠杆菌 OmpW 为例，其桶壁

62 个向内的残基中，只有 20 个是亲水残基，其

余全为疏水残基。其中 S3 链上的 Leu56 和 S7 链

上的 Trp155 形成了一个“疏水门”，控制通道关闭。

与其他大多数 OM 蛋白相比，位于“疏水门”周质

侧的桶体内部具有更强的亲水特性(图 3A)[48]。 
 

 
 
 

图 3  OmpW 家族成员转运机制[48]   A：OmpW 的结构特点. 桶壁上的开口位置用五角星(★)表示. B：

OmpW 对芳香族化合物的运输示意图. 芳香族化合物以棕色六边形表示. OM：外膜. 示意图参考先前的研

究并进行了适度修改 
Figure 3  The proposed transport mechanism for OmpW family members[48]. A: Structural features of OmpW. 
The position of the opening in the barrel wall between strands is indicated with a pentagram (★). B: Schematic 
model for transport of aromatic compounds by members of the OmpW family. Aromatic compounds depicted as a 
hexagon in brown. OM: Outer membrane. The schematic model was adopted from the previously reported study 
with modification. 
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Hong 等[49]通过 X-射线晶体衍射发现 OmpW 的

长度约为 200–230 个氨基酸，具有 1 个 8 条链的

β 桶状结构，形成一条狭长的疏水通道。 
来自恶臭假单胞菌 GPoⅠ菌株 (P. putida 

GPoⅠ)的 AlkL 与大肠杆菌的 OmpW 有 24%的

序列相似性[50-51]。晶体和核磁共振结构显示出

AlkL 与 OmpW 有相同的 8 链 β-桶状结构，但

细胞外环(即延伸到晶体疏水膜内部的 β 折叠

片和溶液中的长柔性环)存在显著差异。虽然

AlkL 的转运功能已经较为明确，但其转运机制

仍存在争议。通过与其他 β-桶状结构转运蛋白

的比对，基于 OmpW 的 X 射线结构，提出了

一个类似 FadL 家族作用机制的侧面开口的假

设，然而，假设的侧面开口的半径为 0.13 nm，

与已知的 AlkL 的底物如烷烃或单环分子等的

大小都不相容。 Schubeis 等利用核磁共振

(nuclear magnetic resonance, NMR)并排测定原

子级结构，并用分子动力学模拟捕捉到了底物

通过侧面开口转运的过程，揭示了一种动态的

侧面排出机制，该机制涉及 β 桶延伸的持续重

组，并通过短暂的开口将底物释放到脂质双层

中[50] (图 3)。因此，AlkL、OmpW 和 FadL 都

具有类似的底物横向转移机制，允许小的疏水

分子通过桶壁上的开口进入外膜。 
2.2  芳香族化合物内膜转运蛋白 
2.2.1  MFS 转运体 

主要协同转运蛋白超家族(major facilitator 
superfamily, MFS)是目前已知最大的二级主动转

运蛋白超家族。MFS 通过利用质子动力势

(proton motive force, PMF，也称为质子电化学梯

度，由质子浓度差 ΔpH 和膜电位 Δψ 组成)促进

转运。如果净转运导致跨膜的电荷差异，则转运

蛋白被认为是“电动的”；如果净电荷差为零，则

传输是“电中性的”，并且仅由 ΔpH 驱动。MFS
通常具有 12 个跨膜 α-螺旋 (transmembrane 
segments, TMS)单位，偶尔具有 14 或 24 次 TMS。

无论能量来源如何，当进行分子的跨膜转运时，

MFS 必须经历多种构象状态变化，将底物结合

位点交替地仅暴露于膜的一侧，该种转运方式被

称为“交替访问模式”。到目前为止，交替访问机

制通常可以用“摇杆开关”、“摇杆”或“电梯”机制

3 种模型来描述(图 4)[52-53]。在“摇杆开关”机制中，

结构相似的 N 末端和 C 末端束对称地围绕着位

于中心位置的基质结合位点排列，以交替进入膜

的另一侧；在“摇杆”机制中，结构不同的束围绕

中心位置不对称地重新排列，交替进入膜的两侧，

不稳定的 N 端束通常被称为“支架”，C 端束被称

为“运输”域；在“电梯”机制中，2 个束是高度分

化的，底物仅通过 C 端束穿过膜，而 N 端保持

固定。 
目前已有 89 个 MFS 家族和 1 244 个注释蛋

白 成 员 被 报 道 (TCDB 数 据 库 ， http://www. 
tcdb.org)，参与糖转运、药物外排、硝酸和亚硝

酸盐转运、磷酸盐转运、芳香酸转运、铁载体转

运、中间代谢物转运等多个生命活动[54]。然而，

参与芳香族化合物运输的成员一般属于以下家

族之一， (1) 芳香酸：H+同向转运体 (AAHS, 
2.A.1.15)； (2) 药物：H+ 同向转运体 (DHA1, 
2.A.1.2 和 DHA2, 2.A.1.3)；(3) 阴离子：阳离子

同向转运体(ACS, 2.A.1.14)；(4) 代谢物：H+同

向转运体(MHS, 2.A.1.6)。本文主要概述在芳香

族化合物吸收和转运方面发挥作用的 MFS 成员

(表 2)。 
不同生物体中 MFS 转运蛋白的多样性使

得该家族转运底物多样，如 AAHS 家族的 GenK、

DdvK、MhpT、HppK、PacK、MhbT、TsaS 和

HcnK 等主要参与芳香族化合物和木质素衍生

的苯丙类化合物的摄取，其中 MhpT 和 MhbT
分别参与 3-(3-羟基苯基)丙酸盐的分解代谢和

3-羟基苯甲酸盐的摄取[65]，DdvK、PmdK、VanK
分别参与木质素衍生物 5,5-脱氢二苯二酸、原
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茶儿酸和香草酸盐的转运[55-57]，PcaK 主要参与

对 4-羟基苯甲酸盐和原儿茶酸酯的摄取，也有

研究表明 PcaK 对香草酸、水杨酸、3-羟基苯甲

酸盐和 2,4-二羟基苯甲酸酯均有摄取能力。在

谷氨酸棒杆菌(Corynebacterium glutamicum)中，

已有研究证明 GenK 是一种龙胆酸转运蛋白，

它所介导的龙胆酸转运是该菌株利用龙胆酸的

一个限制步骤 [66]。在恶臭假单胞菌(P. putida)
中，苯甲酸盐可诱导两个内膜蛋白 BenK 
(AAHS 家族)和 BenE (苯甲酸盐-H+协同转运蛋

白，具有 11 个预测的跨膜 α-螺旋)编码基因的

表达。BenK 和 BenE 编码基因存在于同一基因

簇上，共同转运底物苯甲酸酯，且 BenE 对苯

甲酸具有更高的摄取效率[67]。 

 
 

图 4  MFS 三种不同的转运机制模型[54]   A：在摇杆开关机制中，结构相似的束[N (蓝色)和 C (绿色)
末端束]对称地围绕着位于中心位置的基质结合位点(底物显示为橙色的球体)重新排列，以交替进入膜的

另一侧. B：在摇束机制中，结构不同的束围绕中心位置不对称地重新排列，交替进入膜的两侧. 不太稳

定的 N 端束通常被称为“支架”，C 端束被称为“运输”域. C：在电梯机制中，2 个束是高度分化的，底物(橙
色的球体)仅通过 C 端束穿过膜，而 N 端保持固定. 示意图参考先前的研究并进行了适度修改 
Figure 4  Three transport mechanism models for MFS[54]. A: In the rocker-switch mechanism, the structurally 
similar bundles (N (light-blue)- and C (light-greeen)-terminal bundle) rearrange symmetrically around the 
centrally located substratebinding site (substrate shown as orange sphere) to alternate access to the other side of 
the membrane. B: In the rocking-bundle mechanism, the structurally dissimilar bundles rearrange 
asymmetrically around the centrally located substratebinding site to alternate access to either side of the 
membrane. The less labile N-terminal bundle is typically referred to as the “scaffold” and the C-terminal bundle 
as the “transport” domain. C: In the elevator mechanism, the two bundles are highly divergent and the substrate 
(orange sphere) is transported across the membrane by only the C-terminal bundle, whereas the N-terminal 
remains fixed, typically due to oligomerization. The schematic models were adopted from the previously 
reported study with modification. 
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表 2  运输芳香族化合物的 MFS 家族转运蛋白 
Table 2  MFS family transporters for transport of aromatic compounds 
Aromatic compound Structural formula Transporter MFS family Strains References 
5,5′-dehydrodivanillate 

 

DdvK AAHS Sphingobium sp. 
SYK-6 

[55] 

Protocatechuic acid 

 

PmdK AAHS Comamonas sp. E6 [56] 

Vanillate & 
protocatechuic acid 

 

VanK AAHS P. putida KT2440 [57] 

Benzoate 

 

BenK AAHS P. putida [58] 

Benzalkonium bromide 
 

EmrD DHA1 E. coli [59] 

Chloramphenicol 

 

YajR DHA1 E. coli [59] 

Chloramphenicol 

 

MdfA DHA1 E. coli [60] 

Tetraphenylphosphonium 
chloride 

 

LmrS DHA2 Staphylococcus 
aureus 

[61] 

Ferulate 

 

PcaT MHS P. putida KT2440 [62] 

Phthalic acid & 
4-methylphthalate 

 

MopB MHS Burkholderia sp. [63] 

Phthalic acid 

 

OphD ACS Burkholderia sp. [64] 

 

值得注意的是，一些芳香族化合物可以被细

菌识别为非优势碳源或毒性物质，被外排至胞外。

MFS-多药外排(multidrug resistance, MDR)转运

体便可利用离子沿电化学梯度通量释放的自由

能，从细胞中识别并排出芳香族化合物[67-69]。最

广泛的微生物 MFS-MDR 转运体系统属于

12-TMS 的药物：H+反向转运体 1 (DHA1)和
14-TMS 的药物：H+反向转运体 1 (DHA2)[70]。

MFS-MDR 转运体大多数具有复杂的底物结合

位点和大而灵活的底物结合域，以识别不同结构

的化合物，并通过非特异性的静电和疏水相互作

用来结合底物[71]。能被 MFS-MDR 转运体识别

的化合物基本都具有高度疏水性，并且至少有一

个芳香基团[67]。目前人们对 MFS-MDR 转运体

中药物转运的分子机制有很大的了解，以大肠杆

菌中 DHA1 家族的 EmrD 为例，其外排的药物

一般是弱亲脂性酸[72-73]。在 EmrD 中，形成中心

腔的跨膜螺旋排列着疏水残基，特别是中心腔中

发 现 的 两 对 芳 香 残 基 (Tyr52/Tyr56 和

Trp300/Phe249)被认为通过环堆叠与芳香族底物
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相互结合从而发挥作用[72]。 
2.2.2  ABC 转运蛋白 

ABC 转运蛋白广泛分布于各种生物体中，

能够利用 ATP 水解产生的能量进而将与其结合

的各种物质进行跨膜转运 [74]。目前已发现的

ABC 转运蛋白已超过 100 多种，它们一般由 2 个

跨膜结构域(transmembrane domains, TMDs)、  
2 个 核 苷 酸 结 合 结 构 域 (nucleotidebinding 
domains, NBDs)和 1 个或多个溶质结合蛋白

(solute binding proteins, SBPs)结构域组成。在序

列水平上，ABC 转运蛋白超家族在 NBD 内呈现

高度保守的基序；相比之下，TMD 的序列和结

构变化很大，反映了底物的化学多样性[75]。ABC
转运蛋白进行底物转运方式同前文中提及的

MFS“交替访问模型”。TMD由 6个 α-螺旋组成，

能够识别各种底物，当底物进入转运蛋白时，

TMD 会改变其构象，ATP 可以与 NBD 结合，

ATP 水解后，NBD 二聚体打开，底物释放到胞

内，完成底物转运[76]。 
目前已通过遗传和生化分析对参与摄取芳

香族化合物的多个 ABC 家族转运蛋白进行了鉴

定 和 功 能 表 征 。 鞘 脂 单 胞 杆 (Sphingobium 
japonicum) UT26 菌 株 中 ， ABC 转 运 蛋 白

LinkLMN 参与 γ-六氯环己烷(六六六)的摄取[77]；

恶臭假单胞菌 (P. putida)中 ABC 转运系统

HmgDEFGHI 参与 2,5-二羟苯乙酸(尿黑酸)摄 
取[78]；赫替假单胞菌(P. huttiensis)中，通过代谢

抑制和人工电化学梯度试验证明，2-氯苯甲酸盐

(2-CBA)的摄取与 ABC 转运蛋白 HybEFG 有关，

因此 ABC 转运蛋白也涉及卤代芳香酸的摄取[79]；

紫色光合细菌沼泽红假单胞菌(Rhodopseudomonas 
palustris)可以在一系列苯丙烷单体上生长，是研

究它们摄取和分解的模式生物，研究人员发现一

个 ABC 转运蛋白(CouPSTU)可以协助苯丙烷转

运[80]，配体结合实验证明，CouPSTU 与芳香底

物(香豆酸盐、阿魏酸盐、咖啡酸盐和肉桂酸盐)
具有高亲和力，芳环的 4-OH 基团与 His309 和

Gln305 残基以及羧基 Arg197、Ser222 和 Thr102
的关键氢键相互作用，芳香配体羧基上的 3-碳
链似乎对于与口袋中保守的 Arg 残基形成盐桥

至关重要 [81]。在伯克霍尔德氏菌(Burkholderia 
cenocepacia)中，ABC 转运蛋白 OphFGH 用于邻

苯二甲酸盐摄取；在不动杆菌(Acinetobacter sp.)
中，ATP 水平与 4-羟基苯甲酸盐(4-HBA)的摄取

之间有很强的相关性，因此推断 ABC 转运体系

统参与该摄取过程[82]；红球菌 PatDABC 可以转

运邻苯二甲酸盐和邻苯二甲酸酯[83]。此外，ABC
转运蛋白常和外膜通道蛋白相互作用(如TBDT，

图 2)，共同转运芳香族化合物。 

3  总结与展望 
尽管关于细菌对芳香族化合物的吸附和转

运得到了越来越多的关注，但目前的研究仍存在

局限性。比如在关于转运 PAHs 是否依赖能量这

一问题，Bugg等[84]研究了荧光假单胞菌LP6a (P. 
fluorescens LP6a)对 PAHs 被动扩散吸收及由能

量驱动外排的能力；而 Miyata 等[85]研究了能以

菲为唯一碳源并高效利用的节杆菌 Sphe3 菌株

(Arthrobacter sp. strain Sphe3)，他们将 Sphe3 在

含葡萄糖的培养基和以菲为唯一碳源的培养基

上分别培养，对菲的摄取进行动力学分析，发现

菲可以由 2 种方式通过 Sphe3 的细胞膜：在葡萄

糖培养基上培养时，以被动运输的方式转运，而

在以菲为唯一碳源的条件下培养时，受到菲的诱

导，依赖于 PMF 的主动转运进入细胞；

Kallimanis 等 [86] 在 PAHs 降 解 菌 分 支 杆 菌

RJGII-135 菌 株 (Mycobacterium sp. strain 
RJGII-135)对菲吸收机理的研究中也发现了类

似的机制，在未经菲诱导培养的细胞中，对菲的

即时吸收是由被动扩散引起的，而在由菲诱导培
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养的细胞中，存在着一个可饱和的、能量依赖的

PAHs 转运系统。 
微生物修复作为一种低耗能和环境友好的

生物修复技术，近年来在芳香族化合物等的污染

治理方面发挥重要作用。细菌对芳香族化合物的

吸附和转运是对其进行胞内降解的基础和前提。

大部分芳香族化合物具有较强的疏水性，这极大

限制了细菌对该类化合物的高效摄取。细菌可以

通过改变细胞表面疏水性，提高对疏水化合物溶

解度；通过形成生物被膜增加和该类化合物的接

触，并进一步通过细菌的趋化性向目标“食物”

进军，加速对芳香族化合物的吸附。吸附至表面

的化合物在内膜通道蛋白(主要为 MFS 超家族

和 ABC 转运蛋白超家族)和外膜通道蛋白(主要

介绍了 FadL 家族、TBDT 家族和 OmpW 家族)

的协助下进入胞内，进入生物降解过程。本文概

述了影响细菌摄取和转运芳香族化合物主要因

素。我们期待，有关芳香族化合物吸附和摄取的

研究能为微生物更好地应用于环境污染物高效

治理提供新思路和新视野。 
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