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丝状真菌降解拟除虫菊酯类农药 
和3-苯氧基苯甲酸研究进展

周 巧，张梦梅，李建龙，胡凯弟，李 琴，刘书亮*
（四川农业大学食品学院，四川 雅安 625014）

摘  要：拟除虫菊酯（pyrethroids，PYRs）类农药由于低毒、高效被广泛使用，其残留造成的环境和食品安全问题

日益严重，3-苯氧基苯甲酸（3-phenoxybenzoic acid，3-PBA）是PYRs的主要中间降解产物之一，比母体农药更稳

定，毒性更强，其残留进一步加重了环境和农产品污染。近年来，丝状真菌对PYRs和3-PBA降解的相关研究陆续

被报道，其主要集中在降解菌株筛选、降解特性、降解途径及降解酶定位等方面，对于降解过程中涉及的关键酶及

其编码基因少见报道。随着测序技术的发展，分子生物学技术为挖掘丝状真菌降解酶及编码基因提供了新途径。

本文简述了PYRs和3-PBA的基本性质、残留现状及危害，综述了降解PYRs和3-PBA的丝状真菌、降解途径及降解

酶，并对降解酶及其编码基因筛选和验证方法进行了展望，以期为揭示丝状真菌对PYRs及3-PBA的降解途径和降

解机制提供理论依据，为消减环境及农产品中残留农药提供参考。
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Abstract: Pyrethroids (PYRs) are widely used as pesticides due to low toxicity and high efficacy; however, PYRs residues 

have caused increasingly serious environmental and food safety problems. 3-Phenoxybenzoic acid (3-PBA), one of the 

major intermediate degradation products of PYRs, is more stable and toxic than the parent pesticides, and its residue can 

further aggravate environmental and agricultural product pollution. In recent years, filamentous fungal degradation of PYRs 

and 3-PBA has been reported, and research on this topic mainly focuses on strain screening, degradation characteristics, 

degradation pathways and localization of degradation enzymes. Unfortunately, key enzymes and their encoding genes 

involved in the degradation process are rarely reported. With the development of sequencing technology, molecular biology 

technology has provided a new strategy to mine PYR-degrading enzymes and their encoding genes in filamentous fungi. 

In this article, the basic properties, residues status and hazards of PYRs and 3-PBA are described. The filamentous fungi 

capable of degrading PYRs and 3-PBA, and their degradation pathways and degrading enzymes are reviewed. In addition, 

future prospects for the development of methods for screening and verification of degrading enzymes and their encoding 

genes are discussed. We expect that this review will provide a theoretical basis for understanding the degradation pathways 

and mechanisms of PYRs and 3-PBA by filamentous fungi and provide a reference for reducing residual pesticides in the 

environment and agricultural products.
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拟除虫菊酯（pyrethroids，PYRs）类农药由于其杀

虫谱广、药效高、对非靶标生物毒性低，被广泛应用

于农业、林业和公共领域的蚊虫和害虫防治，是除有

机磷农药之外的第二大类杀虫剂，约占全球农药市场的

30%以上[1]。PYRs具有光、热稳定性，在自然条件下很

难快速降解，其残留引起的环境污染和食品安全问题

较为严重 [2]。研究表明，PYRs可经消化道、呼吸道和

皮肤黏膜进入机体，对微生物、水生动物和无脊椎动

物产生高度急性毒性，包括神经毒性、免疫毒性和生

殖毒性[3]，此外，PYRs的降解中间产物3-苯氧基苯甲酸

（3-phenoxybenzoic acid，3-PBA）比母体农药更难降

解，毒性更强，不仅是一种潜在的环境污染物，也是

一种具有免疫毒性的内分泌干扰物，可导致人体内分

泌代谢紊乱，同时3-PBA还能阻止微生物降解母体农药

PYRs，其残留进一步加重了对环境及农产品的污染[4]。

因此，如何消减环境及农产品中PYRs和3-PBA残留引起

了广泛关注。

物理、化学等农残降解方法因设施复杂昂贵和对环

境安全性要求高而被限制，而微生物降解是一种安全、

高效、廉价和没有二次污染的修复方法，被认为是治理

农药环境污染和消减农产品中农药残留的有效途经[5]。

目前，微生物降解PYRs和3-PBA已被广泛报道，现已筛

选分离到较多PYRs和3-PBA降解细菌，如肺炎克雷伯杆

菌、鞘氨醇单胞菌、鞘脂菌、假单胞菌、地衣芽孢杆菌

等[6]，其研究也已深入到降解基因及降解酶的层面，如

来源于不同细菌的estP、pytH、pytZ、pytY、est3385基
因编码的羧酸酯酶，estA基因编码的脂肪酶，aps基因编

码的氨肽酶，chbE、rhe8、est2基因编码的酯酶，以及

pbaA1A2BC、dpeAlA2基因编码的双加氧酶已经被分离鉴

定并证明是PYRs及3-PBA降解的关键基因及关键酶[4,7]，

关于细菌降解3-PBA的调控机制也有研究，来源于文新

鞘脂菌（Sphingobium wenxiniae）JZ-1中的pbaA1A2B基因

簇对3-PBA降解过程存在转录调控，pbaA1A2B的特异性

转录激活因子PbaR响应3-PBA对pbaA1A2B基因簇进行转

录激活[8]。

丝状真菌因其具有丰富的氧化酶系，对多种芳香

族类化合物、杀虫剂、染料等异生化合物具有较强的降

解能力[9]，在生物修复中具有独特的优势，相比于其他

微生物，丝状真菌是降解顽固异生化合物的优势物种，

虽然现已有关于高效降解PYRs和3-PBA丝状真菌的报

道，如枝孢菌（Cladosporium sp.）HU在5 d内可完全降

解100 mg/L的氰戊菊酯，米曲霉（Aspergillus oryzae）
M4在72 h内对100 mg/L的3-PBA降解率为80.1%，黑曲霉

（Aspergillus niger）YAT1在22 h内可完全降解100 mg/L
的3-PBA[10]，但研究仅停留在对降解菌的降解性质和降解

途径方面，对降解酶的研究不深入，降解酶编码的基因

少见报道，降解机制的研究仍属空白。

随着分子生物学技术的发展，基因组学、转录组

学及蛋白质组学等技术的应用越来越广泛，可通过这些

方法对丝状真菌降解过程中的酶进行挖掘，并阐明其降

解机制，同时可以通过异源表达、基因敲除等方法对其

降解酶的编码基因进行功能验证。因此本文总结了降解

PYRs和3-PBA的丝状真菌、降解途径及降解酶，详述了

降解酶基因的筛选与验证方法，这不仅可为丝状真菌降

解PYRs和3-PBA的降解途径和降解机制的研究提供理论

依据，也可为环境及农产品的生物修复提供应用参考。

1 拟除虫菊酯类农药和3-苯氧基苯甲酸概述

1.1 拟除虫菊酯类农药和3-苯氧基苯甲酸基本性质

表1列出了PYRs和3-PBA结构、种类和特点。PYRs

是一种人工合成的化合物，其化学结构和生物活性与天

然的除虫菊酯类似，难溶于水，自然条件下不易分解。

根据其化学结构和毒性，可将PYRs分I型和II型，I型缺

乏氰基，主要包括丙烯菊酯和联苯菊酯等；II型具有α-氰
基，主要包括氯氰菊酯和溴氰菊酯等，比I型更具有神经

毒性[11]。

表 1 PYRs和3-PBA结构、种类及特点[11-12]

Table 1 Structures, types and characteristics of PYRs and 3-PBA[11-12]

农药 结构 种类 半衰期/d 特点

PYRs
类型

类型I
O

O

R2

R1

丙烯菊酯、联苯菊酯、右旋苯醚
菊酯、氯菊酯、苄呋菊酯、七氟

菊酯、胺菊酯
30 

无氰基

类型II
R2

R1

O

CN
O

氟氯氰菊酯、氯氰菊酯、溴氰菊
酯、甲氰菊酯、氰戊菊酯、氟氯
菊酯、氟戊菊酯和溴氰菊酯

有氰基，
更具神经毒性

PYRs
降解产物

3-PBA O

O

HO － 180 二苯醚结构类
似物

注：－.文献中无相关介绍；表3同。
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3-PBA是PYRs的主要代谢产物之一，纯品为白色

或淡黄色结晶状粉末，熔点147～149 ℃，难溶于水，

易溶于有机溶剂，CAS登录号为3739-38-6，分子式为

C13H10O3，相对分子质量为214.22。与PYRs相比，3-PBA

结构更稳定，在自然条件下更难降解，极性更强，在土

壤中的迁移速率也比PYRs快。根据土壤类型、气候和其

他条件，3-PBA在土壤中的半衰期一般为180 d，远超过

PYRs[12]。

1.2 拟除虫菊酯类农药和3-苯氧基苯甲酸残留现状及危害

PYRs由于低毒、高效被广泛使用，其残留问题也

较严重，在土壤、空气、水体及农产品[13]中都有残留的

PYRs检出，其中在蔬菜、水果、茶叶等农产品中残留检

出量为0.95～4 100.00 ng/g，且氯氰菊酯的检出率最高[14]。 

随着PYRs的广泛使用，其主要代谢产物3-PBA在土壤、

农产品、人类尿液[1]及母乳[15]的检出率也越来越高，是人

类尿液中检出率最高的异生物质[16]。

PYRs残留期虽短，但长期低剂量接触PYRs可导致

慢性疾病。研究表明，PYRs具有影响离子通道、改变兴

奋性神经递质水平、诱导神经细胞凋亡和扰动氧化应激

水平等毒性作用，对脑组织产生严重损伤[17]，并对生物

体的神经、免疫、心血管和遗传系统产生毒性作用[18]。

此外，PYRs还可影响成年女性卵巢功能[19]、降低男性精

子的质量[20]、影响青少年听力水平[21]和学龄儿童认知水

平[22]，孕早期暴露于PYRs中还可能影响2 岁儿童的神经

发育[23]等。而PYRs代谢产物3-PBA是一种抗雌激素类物

质，具有内分泌干扰活性，也是一种多巴胺神经毒素，

可能导致生物体帕金森病 [24]。相关研究发现，1 mg/L

的3-PBA可引起斑马鱼胚胎心包水肿和心率降低[25]；尿

液中的3-PBA可能与心血管疾病和冠心病的发病率增加 

有关[26]，成年男性尿液中3-PBA水平与血清甲状腺素和

总三碘甲状腺原氨酸水平呈负相关，影响甲状腺激素平 

衡[27]；3-PBA也有明显的肝毒性，可通过调节半胱氨酸蛋

白酶-3和B细胞淋巴瘤2（B-cell lymphoma-2，Bcl-2）诱

导细胞凋亡[28]。同时3-PBA具有一定抗微生物活性，如果

不能被及时降解，会抑制微生物的代谢活性，进一步阻

碍母体农药的矿化降解，从而阻断该类农药彻底转化为

无毒小分子物质，间接地使环境、农产品或食品中农药

残留问题更加严峻。

2 丝状真菌降解PYRs和3-PBA的研究进展

丝状真菌一般指霉菌，是一种呈丝状、无光合作

用的广泛分布于土壤、水域、空气及动植物体内外等

自然环境中的真核微生物，包括子囊菌门、接合菌门 

和担子菌门。20世纪80年代中期，Science首次报道了

可降解农药的白腐真菌[29]，随后又发现了降解农药的新

种曲霉属，直至近几年丝状真菌降解农药的研究才陆续 

被报道。

丝状真菌相较于其他微生物降解农药有以下几方面

的优势[30]：1）生物量更大而且遗传特性更加稳定，含有

更多蛋白质编码基因；2）它可在任何基质和恶劣的环

境条件下生长，存在于北极、深海、动物及其遗骸、海

藻、红树林和土壤中；3）含有包含内切葡聚糖酶、外

切葡聚糖酶和β-葡糖苷酶在内的纤维素分解酶、木质素

分解酶和漆酶（laccase，Lac）等胞外酶和细胞色素P450

（cytochrome P450，CYP450）等胞内酶组成的独特氧化

酶系统，可降解二苯醚类、芳香族类、氯酚类、杀虫剂

及染料等物质[31]。因此，丝状真菌是农药降解的优势物

种，并且许多丝状真菌被归类为公认安全的（generally 

recognized as safe，GRAS）微生物，在消减农产品及食

品中农药残留方面有较好的应用前景。

丝状真菌降解农药可通过不同机制来完成[30]，主要

是矿化作用和共代谢作用。矿化作用是微生物以农药为

唯一碳源和能源，使其彻底降解为水和二氧化碳；共代

谢作用是微生物从其他底物获取大部分或全部碳源和能

源后将同一介质中的农药进行降解，通常对农药的降解

不彻底，会产生并积累毒性化合物，共代谢作用可降解

顽固化合物如氯化烯烃、多环芳烃、多氯联苯、杀虫剂

和药物等，以该方式进行降解的微生物广泛存在于自然

界中[32]。

2.1 降解PYRs和3-PBA的丝状真菌

具有降解PYRs和3-PBA的微生物广泛存在于自然

界中，目前已筛选到大量可降解PYRs和3-PBA的丝状真

菌，表2和表3分别列出对PYRs和3-PBA具有降解能力的

丝状真菌。由表2可知，降解PYRs的丝状真菌主要包括

白腐真菌、曲霉属、散囊属、青霉属、地霉属、顶孢霉

属、枝孢属、镰刀菌属等，其主要来源于土壤、农药厂

污泥，其中枝孢菌（Cladosporium sp.）HU[33]、曲霉菌

（Aspergillus sp.）PYR-P2[34]、镰刀菌（Fusarium sp.） 

TS-203及毛链孢菌（Monilochaetes sp.）TS-205[35]对 

100 mg/L的PYRs降解率大于90%。降解3-PBA的丝状

真菌相对较少，主要有曲霉属、散囊属、青霉属、根

霉属等，其来源主要有黑茶、砖茶、酱醅及农药厂污

泥，其中黑曲霉（Aspergillus niger）YAT1[36]、冠突散

囊菌（Eurotium cristatum）ET1[37]、米曲霉（Aspergillus 
oryzae）M4[38]不仅对100 mg/L的3-PBA有较高的降解率，

达到99%以上，并且它们还可以降解PYRs。
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表 3 降解3-PBA的丝状真菌

Table 3 Filamentous fungi used for the degradation of 3-PBA

菌株 来源 培养条件
培养
时间

质量浓度/
（mg/L）

降解
率/%

参考
文献

黑曲霉（Aspergillus niger）YAT1 黑茶
PDB、30 ℃、

180 r/min 22 h 100 100 [36]

米曲霉（Aspergillus oryzae）RIB40 谷物
GM、30 ℃、

160 r/min 5 d 100 88.66 [41]

米曲霉（Aspergillus oryzae）M4 酱醅
GM、30 ℃、

160 r/min 5 d 100 99.67 [38]

冠突散囊菌（Eurotium cristatum）ET1 茯砖茶
PDB、30 ℃、

180 r/min 7 d 100 100 [37]

产黄青霉（Penicillium chrysogenum）QH —

PDB、30 ℃、
180 r/min 2 d

100 77.12

[47]
米曲霉（Aspergillus oryzae）MAY — 100 77.19

高大毛霉（Mucor mucedo）MHC — 100 55.46

黑根霉（Rhizopus nigricans）GH — 100 72.38

枝孢菌（Cladosporium sp.）HU 农药厂污泥 — — — — [33,48]

注：GM.葡萄糖加富培养基（glucose amended minimal salt medium）。

单一微生物往往不具备矿化降解所需的酶系，加

上母体农药产生的毒性代谢中间产物可能抑制微生物的

生长，导致农药不能完全降解，因此筛选能够同时降解

PYRs和3-PBA的菌株或者通过微生物共培养的方式来完

成对PYRs和3-PBA的完全降解尤为重要。

2.2 丝状真菌对PYRs和3-PBA的降解途径

目前，微生物降解3-PBA途径已有研究，其中细菌

对PYRs的降解大多是在羧酸酯酶、脂肪酶或者氨肽酶的

作用下，使PYRs酯键断裂生成3-PBA，然后3-PBA在苯

氧基苯甲酸双加氧酶的作用下，断裂二苯醚键生成苯酚

和原儿茶酸，生成的苯酚和原儿茶酸进入三羧酸循环最

终生成水和二氧化碳
[49]。丝状真菌降解PYRs途径如图1所

示（以氯氰菊酯为例），与细菌类似，即在酯酶作用下 

表 2 降解PYRs的丝状真菌

Table 2 Filamentous fungi used for the degradation of PYRs

菌株 PYRs种类 来源 培养条件 培养时间/d 质量浓度/（mg/L） 降解率/% 参考文献

冠突散囊菌（Eurotium cristatum）ET1 β-氯氰菊酯 茯砖茶 PDB、30 ℃、180 r/min 8 50 57.93 [39]

顶孢霉（Acremonium sp.）CBMAI 1676 λ-氯氟氰菊酯 海绵 麦芽汁、32 ℃、130 r/min 14 100 20.80 [40]
米曲霉（Aspergillus oryzae ）RIB40 高效氯氰菊酯 谷物 PDB、30 ℃、160 r/min 5 50 50.29 [41]
米曲霉（Aspergillus oryzae）M4 高效氯氰菊酯 酱醅 PDB、30 ℃、160 r/min 5 50 42.99 [41]

土曲霉（Aspergillus terreus）TS-306 氯氰菊酯 农药厂污泥 MM、30 ℃、180 r/min 5 100 84.50 [35]
枝孢菌（Cladosporium sp.）HU 氰戊菊酯 农药厂污泥 MM、28 ℃、150 r/min 5 100 100.00 [33]
黑曲霉（Aspergillus niger）YAT β-氯氰菊酯 砖茶 PDB、30 ℃、180 r/min 7 50 54.83 [42]

曲霉（Aspergillus sp.）CBMAI 1829 λ-氯氟氰菊酯 海绵 麦芽汁、32 ℃、130 r/min 14 100 44.80 [40]
曲霉（Aspergillus sp.）PYR-P2 氯氰菊酯 土壤 MM、27.5 ℃、120 r/min 9 100 100.00 [34]

层出镰刀菌（Fusarium proliferatum）CF2 丙烯菊酯 土壤 MM、26 ℃、110 r/min 5 50 73.10 [43]
镰刀菌（Fusarium sp.）TS-203 氯氰菊酯 农药厂污泥 MM、30 ℃、180 r/min 5 100 94.50 [35]
地霉菌（Geotrichum sp.）DY4 氰戊菊酯 土壤 MM、28 ℃、120 r/min 7 50 37.07 [44]

小球壳孢菌（Microsphaeropsis sp.）CBMAI 1675 λ-氯氟氰菊酯 海绵 麦芽汁、32 ℃、130 r/min 14 100 24.20 [40]
毛链孢菌（Monilochaetes sp.）TS-205 氯氰菊酯 农药厂污泥 MM、30 ℃、180 r/min 5 100 91.40 [35]

草酸青霉（Penicillium oxalicum）SSCL-5 氯氰菊酯 土壤 MM、28 ℃、180 r/min 1 400 97.00 [45]
海洋真菌（Westerdykella sp.）CBMAI 1679 λ-氯氟氰菊酯 海绵 麦芽汁、32 ℃、130 r/min 14 10 39.20 [40]

变色栓菌（Trametes vesicolor） 异丙菊酯 山毛榉茎 25 ℃、130 r/min 2 10 71.00 [46]
变色栓菌（Trametes vesicolor） 氯氰菊酯 山毛榉茎 25 ℃、130 r/min 15 10 67.00 [46]

注：PDB.马铃薯葡萄糖肉汤（potato dextrose broth）；MM.基础盐培养基（minimal salt medium）。

水解酯键生成二氯菊酸和α-氰基-3-苯氧基苄醇，后者自

发转化为3-苯氧基苯甲醛，然后氧化生成毒性比母体农

药更强的3-PBA[39,50]。3-PBA在降解初期可被还原生成毒

性相对较低的3-苯氧基苄醇，随着3-PBA的降解和转化，

3-苯氧基苄醇又被氧化为3-PBA，这一现象可看作丝状真

菌的自转保护机制[41]。
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图 1 丝状真菌降解PYRs的可能途径

Fig. 1 Possible pathways of PYRs degradation by filamentous fungi  

图2总结了丝状真菌降解3-PBA的两条途径。第一条

途径是3-PBA先羟基化生成HO-3-PBA后再断裂醚键进

行降解。Chen Shaohua[33]、Birolli[40]和Deng Weiqin[42]等 
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在丝状真菌降解PYRs和3-PBA的体系中利用高效液相

色谱（high performance liquid chromatography，HPLC）
仪、气相色谱-质谱联用（gas chromatography-mass 
spectrometry，GC-MS）仪、液相色谱-质谱联用（liquid 
chromatography-mass spectrometry，LC-MS）仪在其代

谢产物中检测到HO-3-PBA，推测在单加氧酶/羟化酶的

作用下3-PBA可转化为水溶性更强的HO-3-PBA，在一

些研究中发现HO-3-PBA也可进一步羟基化生成(HO)2-3-
PBA[51]，但羟基化位点不能确定。随后生成的HO-3-PBA 

在加氧酶的作用下继续断裂醚键生成苯酚、2,5-二羟基

苯甲酸或对苯二酚、3-羟基苯甲酸等产物，然后进入下

一步代谢生成水和二氧化碳。第二条途径与部分细菌

降解3-PBA途径类似，即在苯氧基苯甲酸双加氧酶的作

用下直接断裂醚键生成原儿茶酸和苯酚，如李金永等[37] 

在冠突散囊菌（Eurotium cristatum）ET1降解3-PBA特性

研究中通过HPLC和GC-MS在代谢产物中检测到了苯酚

和原儿茶酸，推测3-PBA可直接断裂醚键生成苯酚和原儿

茶酸。此外，李金永等[47]还分析了产黄青霉（Penicillium 
chrysogenum）QH、米曲霉（Aspergillus oryzae）MAY、

高大毛霉（Mucor mucedo）MHC、黑根霉（Rhizopus 
nigricans）GH降解3-PBA的代谢产物，发现4 种霉菌降解

3-PBA产生的新物质存在差异，说明不同种类霉菌降解

3-PBA途径存在一定的差异，还有待进一步研究。
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图 2 丝状真菌降解3-PBA的可能途径[36-37]

Fig. 2 Possible pathways of 3-PBA degradation by  

f ilamentous fungi[36-37]

目前丝状真菌降解PYRs和3-PBA的代谢产物鉴定方

法主要是利用HPLC、GC-MS、LC-MS，但这些方法对

于复杂基质中的化合物难以进行准确定性，高分辨质谱

（high-resolution mass spectrometry，HRMS）技术具有

选择性强、良好的质量精度、高分辨率、高采集速率及

高灵敏度等优点，不仅提高了对目标化合物检测的准确

性，而且有助于识别可疑或未知化合物[52]，被广泛应用

于环境、食品安全等领域的检测分析，这为鉴定PYRs和
3-PBA的代谢产物提供了一种新的方法。此外，还可结合 

核磁共振技术、傅里叶变换红外光谱技术，全方位、多

视角对未知代谢产物进行结构分析鉴定。

2.3 丝状真菌的PYRs和3-PBA降解酶

2.3.1 PYRs降解酶

微生物对PYRs的降解主要是通过产生的酶来降解，

这一过程涉及水解酶和氧化还原酶，水解酶主要有酯

酶、脂酶、肽酶等，氧化还原酶主要有加氧酶、过氧化

物酶等。目前对丝状真菌的PYRs降解酶的研究仅停留在

酶的定位、降解性能以及纯化等方面。秦坤[53]提取了高

效降解氯氰菊酯镰刀菌（Fusarium sp.）TS-203的胞外和

胞内酶液，利用HPLC测定氯氰菊酯降解率，结果发现在

10 min内胞内酶对100 mg/L氯氰菊酯降解率为59.8%，胞

外酶为10.3%，确定了镰刀菌氯氰菊酯降解酶主要是胞内

酶。此外，对氯氰菊酯胞内酶降解特性进行研究，得出

该酶最适pH值为7.0，最适温度为30 ℃，且有较好的热稳

定性和pH稳定性。Liang Weiqian等[54]通过凝胶过滤层析

从黑曲霉（Aspergillus niger）ZD11中分离纯化了PYRs水
解酶，该酶分子质量大约为56 kDa，最适温度为45 ℃，

最适pH值为6.5，纯化的酶具有广泛的底物特异性，可降

解具有结构类似羧酸酯的农药，如氯氰菊酯、氯菊酯、

氰戊菊酯、溴氰菊酯和有机磷农药马拉硫磷，对氯菊酯

有最高的酶活，对反式氯菊酯的比活力为31.1 U/mg，对

顺式氯菊酯的比活力为29.3 U/mg。此外，该酶还可降解

短中链脂肪酸的F-硝基苯酯。

大多数PYRs的降解酶属于水解酶家族的酯酶，在

PYRs降解中起着关键的调节作用，现已从微生物、昆虫、

动植物细胞中发现了不同的拟除虫菊酯降解水解酶[55]， 

不同来源的PYRs水解酶的类型和特性虽然各不相同，但

是这些酶的活性位点氨基酸具有共同的保守位点——包

含1 个丝氨酸、组氨酸和谷氨酰胺的三联催化体，并且具

有相似的催化机制，均为催化酯键水解[56]。

2.3.2 3-PBA降解酶

细菌的3-PBA降解酶大多是断裂醚键的双加氧酶或

单加氧酶，如梁俊仕等[57]对来自不动杆菌（Acinetobacter 
sp.）4-D的3-PBA降解关键酶基因d34进行克隆表达，

经同源比对和酶活力验证，证实该基因编码的酶为邻

苯二酚双加氧酶；Wang Chenghong等[58]在文新鞘脂菌

（Sphingobium wenxiniae）JZ-1中发现一段可编码降解

3-PBA的1’,2’-双加氧酶基因簇pbaA1A2B，可催化3-PBA
生成3-羟基苯甲酸和儿茶酚，该基因是非组成型表达，

受底物3-PBA的诱导，该基因簇编码的1’,2’-双加氧酶属于

IV型Rieske非血红素铁芳香环羟基化加氧酶系统，由杂低

聚加氧酶、[2Fe-2S]型铁氧还蛋白和谷胱肝肽还原酶型还

原酶组成。此外，3-PBA的彻底降解还涉及苯酚羟化酶、

邻苯二酚1,2-双加氧酶和原儿茶酸3,4-双加氧酶[3]。

目前关于丝状真菌3-PBA降解酶的研究较少，多为对

降解菌株产降解酶条件的优化及对其降解酶性质的研究， 
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如瑜志强等[59]对米曲霉（Aspergillus oryzae）M4产3-PBA
降解酶进行研究，提取了米曲霉的胞内酶和胞外酶粗酶

液，发现胞内酶比胞外酶对3-PBA有更强的降解能力，

对胞内酶进行了酶学性质分析，结果发现pH值和温度可

显著影响降解酶的酶活力和酶稳定性，且该酶在pH 7.0、
30 ℃时有最高的酶活力。仅有少数研究报道了丝状真菌

的3-PBA降解酶，如Zhao Jiayuan等[60]通过添加酶抑制剂

和诱导剂对米曲霉M4降解3-PBA及其中间代谢产物的降

解酶及途径进行了研究，结果表明CYP450、木质素过氧

化物酶（lignin peroxidase，LiP）、Lac及双加氧酶参与

了3-PBA及其中间代谢产物的降解，其中CYP450和LiP是
将3-PBA转化为苯酚和没食子酸所需的酶，Lac和双加氧

酶是将苯酚和没食子酸转化为长链烯酸或烯烃醛的酶；

Deng Weiqin等[42]通过测定黑曲霉YAT对β-氯氰菊酯和

3-PBA的降解产物及降解酶活力，推测双加氧酶参与了

3-PBA、原儿茶酸和邻苯二酚的降解。

此外，3-PBA是二苯醚键结构类似物，据报道，二

苯醚结构类似物如2-PBA、木质素、纤维素等可被Lac、
锰过氧化物酶（Mn-dependent peroxidase，MnP）、LiP
等胞外酶，CYP450胞内酶和各种双加氧酶等氧化还原酶

降解[61]，包括米曲霉在内的许多丝状真菌都有这些酶及

编码基因[62]，因此，可以推断这些氧化还原酶在丝状真

菌降解3-PBA过程中起重要作用，其中丝状真菌CYP450
与农药代谢关系密切，主要通过单加氧酶反应来催化农

药的降解，常见反应包括羟基化、环氧化、双羟基化、

O-脱烷基反应等[63]。Elisabet等[64]研究发现，单纯的胞

内酶或胞外酶难以有效降解与3-PBA结构类似的木质素

类化合物，微生物共代谢降解木质素类化合物需要胞内

CYP450和胞外酶共同作用才能实现高效降解。下面将介

绍丝状真菌中可能参与3-PBA降解的酶。

2.3.2.1 胞外酶

丝状真菌可分泌LiP、MnP和Lac等胞外酶。LiP是一

系列含有Fe(III)-卟啉环(IX)血红素辅基的同功酶，不仅可

以降解木质素，还能降解生态系统中的农药和抗生素等

有机化合物[65]，但天然LiP产量低，底物谱有限，耐受能

力不强，降解有机污染物的效果不佳[66]。MnP是一种依

赖Mn2+的含血红素的过氧化物酶，是一种非特异性酶，

它作用底物广泛，可降解有机氯、有机磷等农药、含

胺芳香族化合物和染料等化合物[67]，如产自白腐真菌的

MnP在3 d内可将30 mg/L的毒死蜱降解77.51%[68]。Lac是
一种多铜氧化酶，普遍存在于植物和许多真菌中，其中

真菌Lac广泛分布于白腐真菌、腐生真菌和菌根真菌中，

尤以白腐真菌的研究和应用最广泛，是目前真菌领域中

最重要的漆酶产生者[69]。Lac具有广泛的底物特异性，不

仅可将木质素降解生成二氧化碳和水，还可对杀虫剂、

染料和农药等难降解化合物进行降解，如轮纹韧革菌、

朱红密孔菌产生的Lac在1 d内可降解90%土壤中0.3 mg/kg
的嘧菌酯[70]；重组毕赤酵母产生的Lac在香草醛介体的存

在下在1 d内对25 mg/mL的毒死蜱降解率达98%[71]。丝状

真菌产生的木质素降解酶系如LiP、MnP、Lac由于具有

降解底物的非专一性，因此有广谱的生物降解性，对不

同农药也有较好的降解效果，但在不同物质的刺激下产

生的胞外木质素降解酶不同，因而对不同农药的降解能

力和效果不同，对不同农药的降解机制也有待研究。

2.3.2.2 胞内酶CYP450

CYP450占所有I相外源性代谢酶的70%～80%[72]，

被认为是丝状真菌降解有毒有害物质过程中的关键

酶。CYP450属于单加氧酶的一类，是一类分子质量

在46～60  kDa、结构多样、功能多样的超基因家族

酶，主要分布在内质网和线粒体内膜上，大多数属于

膜蛋白。在进行物质代谢过程中，在氧化还原反应中

发生电子转移，还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸

（triphosphopyridine nucleotide，NAD(P)H）是电子供

体而底物是电子受体，从而发挥CYP450的一系列生物

学功能。依据氧化还原伴侣的不同类型可以将CYP450
催化系统分为5 类[73]（图3）：第一类是以CYP450、含

铁硫簇（Fe2S2）的铁氧还原蛋白（ferredoxin，Fdx）
以及含有一分子黄素腺嘌呤二核苷酸（flavin adenine 
dinucleotide，FAD）的铁氧还原蛋白还原酶（ferredoxin 
reductase，FdR）的三组分系统，原核生物和真核生物线

粒体中的CYP450通常属于此类；第二类为双组分系统，

大多数是真核生物（动植物及真菌等）来源的CYP450，
其氧化还原伴侣为同时含有FAD和黄素单核苷酸（flavin 
mononucleotide，FMN）的CYP450还原酶（cytochrome 
P450 reductase，CPR），大多以膜蛋白的形式存在；第

三类CYP450酶与CPR天然融合；第四类系统中CYP450
结构域与含有Fe2S2/FMN的氧化还原伴侣结构域天然融

合；第五类是自然界中存在少部分不需要氧化还原伴侣

的CYP450酶，它们可以直接从NAD(P)H获取电子。
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图 3 CYP450催化系统类型[73]

Fig. 3 Types of CYP450 catalytic system[73]

Vasconcelos等[74]发现，海洋真菌（Olypocladium sp.） 

CBMAI 1346对芘的降解主要由CYP450单加氧酶引发，
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它可与环氧水解酶结合将芘羟基化为4,5-反式二羟基

芘后进行降解；Hata等 [75]在白腐真菌（Phanerochaete 
sordida）YK-624消除双氯酚酸和甲芬那酸的研究中，利

用质谱和核磁共振在代谢产物中检测到了羟基双氯酚酸

和羟基甲酚那酸，并通过添加CYP450抑制剂1-氨基苯并

三唑来抑制降解体系中的羟基双氯酚酸和羟基甲酚那酸

的生成，说明白腐真菌中CYP450催化的羟基化反应可能

参与双氯芬酸和甲芬那酸的降解反应，表明CYP450在
难降解化合物的代谢中发挥核心作用[76]。丝状真菌中的

部分编码CYP450的P450s基因具有降解环境污染物的能

力[63]，来源于子囊菌科的丝状真菌黑曲霉和构巢曲霉中

的CYP53A基因可以使苯甲酸羟基化以及其他单取代苯甲

酸衍生物形成羟基化产物，经过β-酮己二酸途径对有毒

有害物质进行降解[77]；Trippe等[78]克隆鉴定了黏束梗霉

（Graphium sp.）ATCC58400中的CYP52L1基因，功能上

表征为环氧化的CYP450，通过CYP52L1基因沉默降低了

黏束梗霉的氧化烷烃和醚的能力，说明CYP52L1基因参

与了烷烃和醚的初始降解。

目前，已有大量研究证明丝状真菌CYP450酶系在

降解农药中发挥重要作用，CYP450通过不同机制如羟基

化、脱烷基化、环氧化、脱卤化等对农药进行降解，其

中最主要的是羟基化反应，通过添加羟基的方式增加污

染物的水溶性，形成不稳定的羟基化产物，进而生成共

轭产物或者直接被矿化降解。

3 降解酶基因的筛选与验证

研究酶的传统方法是将酶从野生菌株的组织或细胞

中提取出来并将其分离纯化，此法过程复杂，耗时长，

难以大量生产。随着分子生物学技术的发展，对农药降

解酶的研究不再局限于传统的分离纯化鉴定，目前常通

过多种组学技术，如全基因组学、转录组学及蛋白组学

等对降解过程涉及的酶及其编码的基因进行研究[79]，但

是目前对于丝状真菌代谢过程关键降解酶筛选技术尚不

成熟，并且难度较大，关于丝状真菌降解PYRs及3-PBA
过程的降解酶及其相关酶的编码基因这一领域的研究仍

属空白，还有待进一步探索。

3.1 酶基因的筛选方法

3.1.1 基于基因组学筛选

基因组是生物体内包含的完整基因和染色体。基因

组学是应用DNA重组、测序及生物信息学分析对基因

的结构和功能进行分析。自2001年，模式丝状真菌粗糙

脉孢菌基因序列被公布，曲霉、木霉等丝状真菌也相继

完成全基因组测序[80]。全基因组测序可深入分析微生物

基因组序列，通过基因序列比较分析可发现大量功能类

似的基因。对于农药降解基因研究，可在已完成测序的 

基因组序列的基础上，通过序列比对寻找农药降解基因

或相似基因，随着高通量测序技术的发展，全基因组测

序为鉴定和发现农药降解酶基因及相似序列提供了一

种高效、快捷的方法[81]。方连城[82]对毒死蜱降解菌南通

嗜铜菌（Cupriavidus nantongensis）X1进行全基因组测

序，通过GenBank数据库比对，确定了毒死蜱降解过程

中的关键基因OPH以及毒死蜱降解产物3,5,6-三氯-2吡啶

醇（3,5,6-trichloro-2-pyridinol，TCP）降解的关键基因

TcpA，得到了毒死蜱在南通嗜铜菌XI中的代谢路径。马

嘉雯[83]对高效降解三苯基锡的苏云金芽孢杆菌（Bacillus 
thuringiensis）GIMCC1.817进行全基因组测序，进行数据

库注释比对，结合目标代谢产物分析，推测参与三苯基

锡芳香环裂解的加氧酶主要是CYP450和脱氢酶。

3.1.2 基于转录组学筛选

转录组是指细胞在特定条件下转录的全部RNA的

总和，是遗传信息和蛋白功能之间的纽带。转录组学可

研究某一特定条件下，生物样本体内RNA序列的表达情

况，是研究细胞表型和功能的重要手段，在许多领域中

被广泛应用，对深入挖掘生物体内各反应的分子机理具

有重大意义。2006年，Abe等[84]对A. oryzae基因组进行转

录分析鉴别出新的代谢产物，为开发新型酶蛋白提供了

一种新技术，随后转录组测序技术在丝状真菌领域中应

用越来越广泛，技术也越来越成熟。通过转录组测序对

基因进行基因本体（gene ontology，GO）功能富集、京

都基因与基因组百科全书（Kyoto Encyclopedia of Genes 
and Genomes，KEGG）富集、基因表达量差异分析，进

而进行功能和代谢通路分析，从而筛选出目标基因。通

过对农药降解菌转录组的研究，可以探寻降解菌在农药

作用下的转录调控机制，并进一步筛选鉴定农药降解关

键酶及编码基因，也为发现新的农药降解酶及编码基因

提供一种新颖且有效的技术方法。

Cheng  Yi等 [85 ]利用转录组学研究推导了红球菌

（Rhodococcus erythropolis）D310-1对除草剂氯嘧磺隆降

解的关键基因，对差异表达上调基因进行GO和KEGG注

释以及实时荧光定量聚合酶链式反应（quantitative teal-
time polymerase chain reaction，qPCR）验证，表明羧酸

酯酶基因、CYP450基因和糖基转移酶基因在氯嘧磺隆

生物降解过程中起关键作用。Zhang Cheng等[86]采用转录

组测序技术分析了吉林克雷伯氏菌（Klebsiella jilinsis）
2N3降解氯嘧磺隆的分子机制，预测硫代谢是降解过程

中的关键途径，降解过程中羧酸酯酶、单加氧酶、糖基

转移酶和CYP450的mRNA表达水平明显高于对照组，

表明这些酶是降解过程中的关键酶。Long Zhengnan等[87]

等对多菌灵降解菌-红球菌（Rhodococcus sp.）CX-1进行

了全基因组测序和转录组测序，提出了多菌灵降解的可

能途径和机制，多菌灵首先在mhel基因编码的水解酶的 
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作用下被水解生成2-氨基苯并咪唑，然后在hdx基因编码

的羟化酶作用下生成2-羟基苯并咪唑，然后在mno、benA
基因编码酶的作用下转化为儿茶酚，最后儿茶酚进入三羧

酸循环进行降解最终生成H2O和CO2。Wang Beijia等[88]对

降解双酚A的乳白原毛平革菌（Phanerochaete sordida） 

YK-624进行RNA测序分析该菌降解机制，对上调基因进

行KEGG和GO富集分析，结果显示编码Lip和CYP450的
基因表达量显著上调，表明Lip和CYP450可能参与了乳

白原毛平革菌对双酚A的降解。

3.1.3 基于蛋白组学筛选

蛋白组学是探究细胞、组织和生物体蛋白质组的

组成及变化规律的科学，可以分析降解过程中酶系组成

和表达量，是对蛋白质组的表征，是理解基因功能的重

要方法之一[89]。蛋白组学初期主要以通量低，灵敏度低

的双向荧光差异凝胶电泳（two-dimensional fluorescence 
difference gel electrophoresis，2-DIGE）和十二烷基硫酸钠-
聚丙烯酰胺凝胶电泳（sodium dodecyl sulfate-polyacrylamide 
gel electrophoresis，SDS-PAGE）方法为主，随着HPLC技
术和质谱技术的发展，基于LC-MS/MS的3D蛋白质组学逐

渐成为主流方法，现在随着高精密度质谱的出现与成功应

用，蛋白质组学已经进入4D的高通量时代[90]。

传统的农药微生物降解研究主要是对单一酶进行

鉴定和表征，但是微生物降解是由蛋白质网络及其在

细胞内的相互作用介导的复杂过程，使用蛋白质组学研

究农药生物降解过程，可以确定降解过程的相关酶、

主要代谢途径以及活性氧产生的氧化应激解毒机制。

Liu Huan等 [91]利用相对和绝对定量同位素标记结合液

相色谱-串联质谱（isobaric tag for relative and absolute 
quantification-liquid chromatograph-mass spectrometer/mass 
spectrometer，iTRAQ-LC-MS/MS）技术研究了铜绿假单

胞菌（Pseudomonas aeruginosa）SJTD-1对十八烷的代

谢机制，鉴定出383 个烷烃反应蛋白，发现了编码参与

烷烃羟基化的单加氧酶基因，主要包括烷烃羟化酶基因

alKB2和单加氧酶基因almA。Otzen等[92]对降解己内酰胺

的耶氏假单胞菌（Pseudomonas jessenii）GO3使用基于

定量质谱的蛋白质组学方法鉴定了参与己内酰胺代谢的

蛋白质和基因，确定了参与己内酰胺开环生成6-氨基己

酸的ATP依赖性内酰胺酶和将6-氨基己酸转化为6-氧代

己酸的转氨酶。刘晴[93]为了探究短密木霉（Trichodermta 
brevicompactum）降解米唑乙烟酸的蛋白质表达变化和

相关代谢途径，对其进行蛋白质组学和转录组测序，

随后将测序数据进行关联分析，筛选出TBU3981A和

TBU1425AL两个基因作为短密木霉降解米唑乙烟酸的候

选基因。近年来越来越多的研究将蛋白质组学方法应用

于农药生物降解领域，这为全面深入研究微生物降解农

药途径和降解机制提供了一种新的方法。

3.2 酶基因的功能验证

3.2.1 异源表达

在进行酶功能验证中最常规的方式就是克隆得到目

的基因，构建表达载体以获得重组蛋白来检测酶活力，

对酶的性质和功能进行研究。表达系统主要可分为原核

表达系统和真核表达系统。表4列出了不同类型的异源表

达系统、常用宿主细胞及表达的优缺点。原核表达系统

宿主主要包括大肠杆菌和枯草芽孢杆菌，真核表达系统

宿主主要包括酿酒酵母、毕赤酵母和黑曲霉、米曲霉等

丝状真菌。

表 4 几种常用的不同类型的异源表达系统

Table 4 Several different types of commonly used heterologous 

expression systems 

表达系统 类型 宿主 优点 缺点 参考文献

原核表
达系统

细菌

大肠杆菌
培养成本低，操作简单，
培养周期短，易于规模化，

生产具有可操作性

缺乏对真核蛋白的翻译后修饰
能力如糖基化、磷酸化，

导致真核蛋白结构改变失去酶活性
[94]

枯草
芽孢杆菌

非致病性，安全菌株，高效分泌有活性的
蛋白，生长速度快，需要的营养简单

不稳定，重组质粒丢失，
外源蛋白降解

[95]

真核表
达系统

酵母

酿酒酵母
可规模产生外源蛋白，不会产生毒素
影响产物安全性，可对翻译后的
蛋白质进行折叠、装配及修饰

无强有力的启动子，
难以实现高密度培养，
外源蛋白过度糖基化 [96]

毕赤酵母
表达量高、适度糖基化、

适合高密度发酵
以甲醇为诱导剂，

易产生毒性

丝状
真菌

黑曲霉、
米曲霉

高效表达大分子真核蛋白，分泌蛋白
能力强，实现分泌表达，食品安全型宿主

表达的异源蛋白易被降解、
蛋白表达不稳定

[97-98]

大肠杆菌是常用的原核表达系统的宿主，具有操

作简单、技术成熟、周期短、表达量大等优点，但是对

来源于真核生物的基因在进行表达时常出现蛋白质无法

正确折叠，缺少糖基化修饰等问题，形成不溶的无活性

的包涵体[94]。如真核CYP450大多数位于线粒体或内质

网的膜蛋白上，难以在大肠杆菌中实现可溶性表达，这

主要是因为真核CYP450的N端疏水性对蛋白质在细胞

内的定位起着重要指导作用，这些序列可被识别，并转

移至真核生物内质网或原核生物的细胞质膜，辅助其正

确表达，而大肠杆菌缺乏细胞器膜结构，无法提供真核

CYP450正确锚定位置，导致真核CYP450无法在大肠杆

菌中进行正确表达。解决方法主要有N端序列修饰与分子

伴侣共表达，降低诱导温度，密码子的优化，培养时添

加醇类、蔗糖等蛋白可溶性添加剂，这些是实现在大肠

杆菌中可溶性表达的有效策略[97]。

枯草芽孢杆菌属于GRAS微生物，作为原核表达宿主

具有良好的性能，包括无明显的密码子偏好性、对发酵

培养基要求简单、容易进行高密度发酵等，使其成为食

品、饲料等行业中的理想表达宿主[99]。但是枯草芽孢杆

菌在表达异源蛋白时，自身分泌的多种酶可能会将重组

蛋白降解，存在表达的异源蛋白不稳定的缺陷[100]。

毕赤酵母含有醇氧化酶（alcohol oxidase，AOX）

启动子，可用甲醇诱导调控外源基因的表达，既可实现 
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胞内表达，也可实现胞外表达，与酿酒酵母相比，发酵

产物不产生乙醇，不会对酵母生长有影响，大大提高了

表达效率，适合大批量发酵生产外源蛋白。

黑曲霉和米曲霉也属于GRAS微生物，作为丝状真

菌表达宿主，可进行高效表达、高分泌及糖基化修饰和

二硫键修饰等多种翻译后加工，使得许多高附加价值的

蛋白都实现了高效表达，在工业上被广泛应用[101]。但是

丝状真菌作为表达宿主时也会出现异源蛋白被降解的情

况，因此需要抑制丝状真菌自身的蛋白酶系统，减少重

组蛋白酶的降解[102]。

大肠杆菌虽然是最简单和最常用的表达系统，但是

在表达真核基因时可能出现酶活性较低或者形成无活性

包涵体的情况，并且表达的酶分泌在胞内，后续提取酶

的过程相对较为复杂。毕赤酵母表达系统是目前研究最

透彻、基因操作技术较成熟及应用最广泛的真核表达系

统，能够稳定地表达外源蛋白，并且可实现胞外分泌表

达，是表达真核基因的一个很好选择。目前，已有较多

丝状真菌酶基因实现了在毕赤酵母中的高效表达，如来

源于如黑曲霉的果胶酯酶基因[103]、烟曲霉Z5中内切木聚

糖酶和乙酰木聚糖酯酶基因[104]、米根霉的脂类水解酶基

因[105]、米曲霉中的裂解性多糖单加氧酶基因[106]、白腐真

菌的漆酶基因[107]以及真核CYP450基因[108]等。虽然丝状

真菌表达系统蛋白质胞外分泌效率高、表达量大、分泌

产生的外源蛋白有优良的天然活性，但在实际操作及应

用中还存在许多问题，如背景复杂的宿主细胞分泌产生

的外源蛋白酶容易被自身分泌的酶降解，一些异源蛋白

在丝状真菌中无法实现表达以及大量表达，遗传转化操

作相对困难[109]，因此还需要对宿主细胞及蛋白表达元件

进行优化改造，以期获得高生长速率、便捷遗传转化、

高效率蛋白质合成以及低分泌背景的丝状真菌[110]。

3.2.2 基因敲除

基因敲除是研究丝状真菌基因功能的重要方法之

一，可直接对基因功能进行验证，其原理是利用同源重

组技术定点置换目的基因，通过抑制目的基因的正常表

达、检测基因缺失菌株各项生理指标的变化，推断该基

因的生物学功能[111]。基因敲除步骤主要包括敲除载体的

构建、敲除载体的转化、目的敲除子的筛选及转化子的

鉴定，传统的丝状真菌遗传转化方法主要有农杆菌介导

的转化、基因枪转化、电转化及原生质体转化[112]，其中

农杆菌介导的转化方法转化效率高、转化子稳定遗传，

是目前最常用的转化方法。基因敲除技术虽然是研究基

因功能和结构的最直接最有效的方法之一，但是目前对

丝状真菌的基因敲除技术还存在一些困难，主要包括获

得所需打靶载体费时费力、需要较长的同源序列、发生

同源重组的频率低和打靶效率低[113]。随着基因编辑技术

的发展，丝状真菌简单、快捷、高效率遗传转化操作体

系逐渐建立起来，其中成簇的规律间隔的短回文重复序

列系统（clustered regularly interspaced short palindromic 
repeats-associated protein 9，CRISPR/Cas9）操作简单、

定位精确、转化效率高，在各研究领域迅速发展[114]，这

对研究丝状真菌功能基因、代谢调控、代谢产物具有重

要意义和价值。

4 结 语

对于食品中农药残留的消减，保证菌株本身安全

性及农药降解产物无毒无害是目前亟待解决的问题。因

此，从食品原料或发酵食品中筛选降解菌株，揭示其降

解途径并阐明降解机理，判断菌株对农药的降解否完

全、降解产物是否无毒，对食品中PYRs和3-PBA的消减

具有重要意义。目前已筛选到降解PYRs和3-PBA的丝状

真菌，并对其降解特性和降解途径进行了研究，但是对

PYRs和3-PBA降解过程的相关酶、编码基因及其降解

机制方面的研究尚属空白。本文通过综述丝状真菌降解

PYRs和3-PBA的研究进展，提出今后的研究方向：1）
降解PYRs和3-PBA的丝状真菌来源广泛，但大多来自被

农药污染的土壤和水体，菌株安全性难以保障，因此筛

选食品来源的高效降解菌对食品中残留PYRs和3-PBA的

消减有重要意义；2）丝状真菌降解PYRs和3-PBA途径

大多是通过HPLC、LC-MS、GC-MS等对其降解产物进

行分析，存在难以对降解产物进行准确定性的问题，可

借助HRMS技术、红外光谱和核磁共振技术等对降解产

物进行分析从而推断其降解途径；3）为阐明丝状真菌降

解PYRs和3-PBA的机制，需要对降解过程中的酶及其编

码基因进行研究，随着测序技术的发展，可以借助基因

组学、蛋白质组学、转录组学等方法挖掘降解过程中涉

及的酶及其编码基因从而阐明降解机制；4）对筛选的关

键基因利用食品级宿主枯草芽孢杆菌或米曲霉和黑曲霉

等丝状真菌构建基因工程菌并获得重组酶，为农产品中

PYRs和3-PBA残留消减应用提供参考。

参考文献：

[1] HU Peipei ,  SU Weiwei,  VINTURACHE A, et  al .  Urinary 

3-phenoxybenzoic acid (3-PBA) concentration and pulmonary function 

in children: A National Health and Nutrition Examination Survey 

(NHANES) 2007–2012 analysis[J]. Environmental Pollution, 2021, 

270: 116178. DOI:10.1016/j.envpol.2020.116178.

[2] ZHU Qiuyan, YANG Yang, ZHONG Yingying, et al. Synthesis, 

insecticidal activity, resistance, photodegradation and toxicity 

of pyrethroids (a review)[J]. Chemosphere, 2020, 254: 126779. 

DOI:10.1016/j.chemosphere.2020.126779.

[3] TANG Jie, HU Qiong, LIU Bo, et al. Efficient biodegradation 

of 3-phenoxybenzoic acid and pyrethroid pesticides by the novel 



216 2023, Vol.44, No.19 食品科学 ※专题论述

strain Klebsiella pneumoniae BPBA052[J]. Canadian Journal of 

Microbiology, 2019, 65(11): 795-804. DOI:10.1139/cjm-2019-0183.

[4] ZHAO Tianye, HU Kaidi, LI Jianlong, et al. Current insights into 

the microbial degradation for pyrethroids: strain safety, biochemical 

pathway, and genetic engineering[J]. Chemosphere, 2021, 279: 

130542. DOI:10.1016/j.chemosphere.2021.130542.

[5] SEHRAWAT A, PHOUR M, KUMAR R, et al. Bioremediation of 

pesticides: an eco-friendly approach for environment sustainability[M]// 

PANPATTE D G, JHALA Y K. Microbial rejuvenation of polluted 

environment. Singapore: Springer, 2021: 23-84. DOI:10.1007/978-981-

15-7447-4_2.

[6] ZHAN Hui, HUANG Yaohua, LIN Ziqiu, et al. New insights into 

the microbial degradation and catalytic mechanism of synthetic 

pyrethroids[J]. Environmental Research, 2020, 182: 109138. 

DOI:10.1016/j.envres.2020.109138.

[7] CAI Shu, CHEN Liwei, AI Y C, et al. Degradation of Diphenyl 

Ether in Sphingobium phenoxybenzoativorans SC_3 is initiated by 

a novel ring cleavage dioxygenase[J]. Applied and Environmental 

Microbiology, 2017, 83(10): e00104-17. DOI:10.1128/aem.00104-17.

[8] CHENG Minggen, CHEN Kai, GUO Suhui, et al. PbaR, an IclR family 
transcriptional activator for the regulation of the 3-phenoxybenzoate 
1’,2’-dioxygenase gene cluster in Sphingobium wenxiniae JZ-1T[J]. 
Applied and Environmental Microbiology, 2015, 81(23): 8084-8092. 
DOI:10.1128/AEM.02122-15.

[9] MARINHO G, BARBOSA B C A, RODRIGUES K, et al. Potential of 
the filamentous fungus Aspergillus niger AN 400 to degrade Atrazine 
in wastewaters[J]. Biocatalysis and Agricultural Biotechnology, 2017, 
9: 162-167. DOI:10.1016/j.bcab.2016.12.013.

[10] 邓维琴, 刘书亮, 姚开. 微生物降解3-苯氧基苯甲酸的研究进展[J].  
微生物学报 ,  2015, 55(9): 1081-1088. DOI:10.13343/j .cnki.
wsxb.20140566.

[11] BHATT P, HUANG Y H, ZHAN H, et al. Insight into microbial 
applications for the biodegradation of pyrethroid insecticides[J]. Frontiers 
in Microbiology, 2019, 10: 1778. DOI:10.3389/fmicb.2019.01778.

[12] BRAGANÇA I, LEMOS P C, DELERUEM C, et al. Pyrethroid pesticide 
metabolite, 3-PBA, in soils: method development and application to real 
agricultural soils[J]. Environmental Science and Pollution Research, 2019, 
26(3): 2987-2997. DOI:10.1007/s11356-018-3690-7.

[13] 黄晓丽, 高磊, 汤施展, 等. 东北地区养殖淡水鱼有机氯和拟除虫菊

酯农药残留及健康风险评价[J]. 中国渔业质量与标准, 2022, 12(2): 
1-9.

[14] 陈媛, 赖鲸慧, 张梦梅, 等. 拟除虫菊酯类农药在农产品中的污染现

状及减除技术研究进展[J]. 食品科学, 2022, 43(9): 285-292.
[15] CUI Yang, XU Zhenlan, TANG Shanshan, et al. Organochlorine 

pesticides and other pesticides in peanut oil: residue level, source, 
household processing factor and risk assessment[J]. Journal 
of Hazardous Materials, 2022, 429: 128272. DOI:10.1016 /

j.jhazmat.2022.128272.
[16] LEHMLER H, SIMONSEN D, LIU B, et al. Environmental exposure 

to pyrethroid pesticides in a nationally representative sample of US 
adults and children: The National Health and Nutrition Examination 
Survey 2007–2012[J]. Environmental Pollution, 2020, 267: 115489. 
DOI:10.1016/j.envpol.2020.115489.

[17] 姜波, 彭楠, 武迪, 等. 拟除虫菊酯类农药引起脑组织氧化应激反应

的研究进展[J]. 毒理学杂志, 2020, 34(6): 511-513. DOI:10.16421/

j.cnki.1002-3127.2020.06.018.

[18] 赵妍. 拟除虫菊酯类农药残留快速检测方法的建立[D]. 上海: 上海

交通大学, 2020: 5. DOI:10.27307/d.cnki.gsjtu.2020.001890.
[19] JUREWICZ J, RADWAN P, WIELGOMAS B, et al. Exposure 

to pyrethroid pesticides and ovarian reserve[J]. Environment 
International, 2020, 144: 106028. DOI:10.1016/j.envint.2020.106028.

[20] WANG Qi, SHEN Junyu, ZHANG Rui, et al. Effects and mechanisms 
of pyrethroids on male reproductive system[J]. Toxicology, 2020, 438: 
152460. DOI:10.1016/j.tox.2020.152460.

[21] XU Huadong, MAO Yu, XU Bucai. Association between pyrethroid 
pesticide exposure and hearing loss in adolescents[J]. Environmental 
Research, 2020, 187: 109640. DOI:10.1016/j.envres.2020.109640.

[22] MUÑOZ-QUEZADA M T, LUCERO B A, GUTIÉRREZ-JARA J P, 
et al. Longitudinal exposure to pyrethroids (3-PBA and trans-DCCA) 
and 2,4-D herbicide in rural schoolchildren of Maule region, Chile[J]. 
Science of the Total Environment, 2020, 749: 141512. DOI:10.1016/

j.scitotenv.2020.141512.
[23] 齐志业, 宋肖肖, 肖霞, 等. 农村妇女孕全程拟除虫菊酯类农药暴露

对2 岁儿童神经发育影响的队列研究[J]. 中华预防医学杂志, 2022, 
56(3): 270-279.

[24] WAN Fang, YU Ting, HU Junjie, et al. The pyrethroids metabolite 
3-phenoxybenzoic acid induces dopaminergic degeneration[J]. 
Science of the Total Environment, 2022, 838: 156027. DOI:10.1016/

j.scitotenv.2022.156027.
[25] PARK J, KIM C, JEON H J, et al. Developmental toxicity of 

3-phenoxybenzoic acid (3-PBA) and endosulfan sulfate derived from 
insecticidal active ingredients: abnormal heart formation by 3-PBA in 
zebrafish embryos[J]. Ecotoxicology and Environmental Safety, 2021, 
224: 112689. DOI:10.1016/j.ecoenv.2021.112689.

[26] XUE Qingping, PAN An, WEN Ying, et al. Association between 
pyrethroid exposure and cardiovascular disease: a national population-
based cross-sectional study in the US[J]. Environment International, 
2021, 153: 106545. DOI:10.1016/j.envint.2021.106545.

[27] MOONYOUNG H, YOUNGMEE L, KYUNGHO C, et al. Urinary 
3-phenoxybenzoic acid levels and the association with thyroid 
hormones in adults: Korean National Environmental Health Survey 
2012-2014[J]. Science of the Total Environment, 2019, 696: 133920. 
DOI:10.1016/j.scitotenv.2019.133920.

[28] DILEK G, SINEM I, NILUFER K, et al. Synthetic pyrethroids 
common metabolite 3-phenoxybenzoic acid induces caspase-3 and 
Bcl-2 mediated apoptosis in human hepatocyte cells[J]. Drug and 
Chemical Toxicology, 2021, 45(5): 1971-1977. DOI:10.1080/0148054
5.2021.1894720.

[29] BUMPUS J A, TIEN M, WRIGHT D, et al. Oxidation of persistent 
environmental pollutants by a white rot fungus[J]. Science, 1985, 228: 
1434-1436. DOI:10.1126/science.3925550.

[30] MAQBOOL Z, HUSSAIN S, IMRAN M, et al. Perspectives of 
using fungi as bioresource for bioremediation of pesticides in the 
environment: a critical review[J]. Environmental Science and Pollution 
Research, 2016, 23(17): 16904-16925. DOI:10.1007/s11356-016-
7003-8.

[31] 何洋, 江鹏, 赵义平, 等. 漆酶固定化聚偏氟乙烯膜的制备及其染料

降解性能[J]. 天津工业大学学报, 2020, 39(6): 21-27.
[32] 朱清禾 ,  曾军 ,  吴宇澄 ,  等 .  多环芳烃共代谢对苯并[a]蒽微生

物降解的影响及机制[J]. 中国环境科学, 2022, 42(2): 808-814. 
DOI:10.19674/j.cnki.issn1000-6923.20210803.013.



※专题论述 食品科学 2023, Vol.44, No.19  217

[33] CHEN Shaohua, HU Qiongbo, HU Meiying, et al. Isolation and 
characterization of a fungus able to degrade pyrethroids and 
3-phenoxybenzaldehyde[J]. Bioresource Technology, 2011, 102(17): 
8110-8116. DOI:10.1016/j.biortech.2011.06.055.

[34] KAUR P, BALOMAJUMDER C. Effective mycoremediation 
coupled with bioaugmentation studies: an advanced study on 
newly isolated Aspergillus sp. in type-II pyrethroid-contaminated 
soil[J]. Environmental Pollution, 2020, 261: 114073. DOI:10.1016/

j.envpol.2020.114073.
[35] QIN Kun, ZHU Lusheng, WANG Jinhua. Screening and degradation 

characteristics of cypermethrin degrading fungi[J]. Chinese Journal 
of Environmental Engineering, 2010, 4(4): 950-954. DOI:10.1016/

j.envpol.2020.114073.
[36] 袁怀瑜, 刘书亮, 王志龙, 等. 3-苯氧基苯甲酸降解真菌的筛选及其

降解特性[J]. 食品科学, 2013, 34(7): 152-156.
[37] 李金永, 刘书亮, 姚开, 等. 茯砖茶中降解3-苯氧基苯甲酸的“金花

菌”筛选及其降解特性[J]. 食品与发酵工业, 2013, 39(10): 45-51. 
DOI:10.13995/j.cnki.11-1802/ts.2013.10.026.

[38] 赵楠. 3-苯氧基苯甲酸降解菌M4的分离及降解特性、降解途径的

初步研究[D]. 雅安: 四川农业大学, 2011: 30-32.
[39] HU Kaidi, DENG Weiqin, ZHU Yuanting, et al. Simultaneous 

degradation of β-cypermethrin and 3-phenoxybenzoic acid by 
Eurotium cristatum ET1, a novel “golden flower fungus” strain 
isolated from Fu Brick Tea[J]. MicrobiologyOpen, 2019, 8(7): e00776. 
DOI:10.1002/mbo3.776.

[40] BIROLLI  W G,  VACONDIO B ,  ALVARENGA N,  e t  a l . 
Enantioselective biodegradation of the pyrethroid (±)-lambda-
cyhalothrin by marine-derived fungi[J]. Chemosphere, 2018, 197: 651-
660. DOI:10.1016/j.chemosphere.2018.01.054.

[41] 赵恬叶, 张梦梅, 陈媛, 等. 食源米曲霉菌株的分离及其降解高效氯

氰菊酯和3-苯氧基苯甲酸的特性研究[J]. 微生物学报, 2021, 61(9): 
2693-2708. DOI:10.13343/j.cnki.wsxb.20200634.

[42] DENG Weiqin, LIN Derong, YAO Kai, et al. Characterization of 
a novel β-cypermethrin-degrading Aspergillus niger YAT strain 
and the biochemical degradation pathway of β-cypermethrin[J]. 
Applied Microbiology and Biotechnology, 2015, 99(19): 8187-8198. 
DOI:10.1007/s00253-015-6690-2.

[43] BHATT P, ZHANG W, LIN Z, et al. Biodegradation of allethrin by 
a novel fungus Fusarium proliferatum strain CF2, isolated from 
contaminated soils[J]. Microorganisms, 2020, 8(4): 593. DOI:10.3390/

microorganisms8040593.
[44] 王冬莹 ,  吴文成 ,  李霞 ,  等 .  一株能同时降解邻苯二甲酸二丁

酯 (DBP)和氰戊菊酯真菌的分离、鉴定及降解特性的初步研

究[J]. 环境科学学报, 2015, 35(11): 3493-3499. DOI:10.13671/

j.hjkxxb.2015.0093.
[45] CHEN Rui, QU Jia, SUN Xiaoyu, et al. Isolation and identification 

of Penicillium oxalicum SSCL-5 degrading cypermethrin and its 
biodegradation[J]. Biotechnology Bulletin, 2020, 36(6): 120-127. 
DOI:10.13560/j.cnki.biotech.bull.1985.2019-1072.

[46] MIR-TUTUSAUS J A, MASíS-MORA M, CORCELLAS C, et al.  
Degradation of selected agrochemicals by the white rot fungus 
Trametes versicolor[J]. Science of the Total Environment, 2014, 500: 
235-242. DOI:10.1016/j.scitotenv.2014.08.116.

[47] 李金永, 刘书亮, 姚开, 等. 丝状真菌对3-苯氧基苯甲酸降解能

力及特性的研究[J]. 食品工业科技, 2014, 35(6): 161-165; 170. 
DOI:10.13386/j.issn1002-0306.2014.06.076.

[48] 陈少华, 耿鹏, 胡美英, 等. 枝孢霉菌HU降解氯氰菊酯的特性及其

降解产物分析[J]. 中国农业科学, 2012, 45(3): 443-451.
[49] 赵叶子, 陈智坤, 王铮, 等. 拟除虫菊酯类农药的微生物降解及其机

制研究进展[J]. 江苏农业科学, 2021, 49(17): 28-38. DOI:10.15889/

j.issn.1002-1302.2021.17.004.
[50] 郭晓青, 王秀娟, 孙爱丽, 等. 环境中拟除虫菊酯类农药微生物

降解技术研究进展[J]. 中国生物工程杂志, 2017, 37(5): 126-132. 
DOI:10.13523/j.cb.20170516.

[51] PALMER-BROWN W, DE MELO SOUZA P L, MURPHY C D.  
Cyhalothrin biodegradation in Cunninghamella elegans[J]. 
Environmental Science and Pollution Research, 2019, 26(2): 1414-
1421. DOI:10.1007/s11356-018-3689-0.

[52] 王鑫, 孙韶华, 贾瑞宝, 等. 高分辨质谱技术在有机污染物降解

产物鉴定中的应用进展[J]. 安全与环境工程, 2019, 26(2): 84-90. 
DOI:10.13578/j.cnki.issn.1671-1556.2019.02.012.

[53] 秦坤. 氯氰菊酯降解真菌的筛选及其降解特性研究[D]. 泰安: 山东

农业大学, 2010: 22-44.
[54] LIANG Weiqian, WANG Zhuoyan, LI He, et al. Purification and 

characterization of a novel pyrethroid hydrolase from Aspergillus niger 
ZD11[J]. Journal of Agricultural and Food Chemistry, 2005, 53(19): 
7415-7420. DOI:10.1021/jf051460k.

[55] 徐斐, 赵洁, 曹慧, 等. 拟除虫菊酯类农药的酶水解研究进展[J].  
东北农业大学学报, 2012, 43(7): 1-5. DOI:10.19720/j.cnki.issn.1005-
9369.2012.07.001.

[56] BHATT P, BHATT K, HUANG Y, et al. Esterase is a powerful tool for 
the biodegradation of pyrethroid insecticides[J]. 2020, 244: 125507. 
DOI:10.1016/j.chemosphere.2019.125507.

[57] 梁俊仕, 许雷. 不动杆菌3-苯氧基苯甲酸降解基因的克隆与表达[J]. 
生物技术进展, 2015, 5(4): 305-309; 329.

[58] WANG Chenghong, CHEN Qing, WANG Rui, et al. A novel 
nngular dioxygenase gene cluster encoding 3-phenoxybenzoate  
1’,2’-dioxygenase in Sphingobium wenxiniae JZ-1[J]. Applied and 
Environmental Microbiology, 2014, 80(13): 3811-3818. DOI:10.1128/

aem.00208-14.
[59] 喻志强, 迟原龙, 高涵, 等. 米曲霉产3-苯氧基苯甲酸降解酶条件

及酶性质的研究[J]. 食品科技, 2014, 39(6): 17-21. DOI:10.13684/

j.cnki.spkj.2014.06.004.
[60] ZHAO Jiayuan, JIA Dongying, CHI Yuanlong, et al. Co-metabolic 

enzymes and pathways of 3-phenoxybenzoic acid degradation by 
Aspergillus oryzae M-4[J]. Ecotoxicology and Environmental Safety, 
2020, 189: 109953. DOI:10.1016/j.ecoenv.2019.109953.

[61] BILAL M, IQBAL H M N. Persistence and impact of steroidal 
estrogens on the environment and their laccase-assisted removal[J]. 
Science of the Total Environment, 2019, 690: 447-459. DOI:10.1016/

j.scitotenv.2019.07.025.
[62] GUO Danzhao, ZHANG Zhicai, LIU Dan, et al. A comparative 

study on the degradation of gallic acid by Aspergillus oryzae and 
Phanerochaete chrysosporium[J]. Water Science & Technology, 2014, 
70(1): 175-181. DOI:10.2166/wst.2014.213.

[63] SANG H, HULVEY J P, GREEN R, et al. A xenobiotic detoxification 
pathway through transcriptional regulation in filamentous fungi[J]. 
mBio, 2018, 9(4): e00457-18. DOI:10.1128/mBio.00457-18.

[64] ELISABET A. Promising approaches towards biotransformation 
of polycyclic aromatic hydrocarbons with Ascomycota fungi[J]. 
Current Opinion in Biotechnology, 2016, 38: 1-8. DOI:10.1016/

j.copbio.2015.12.002.



218 2023, Vol.44, No.19 食品科学 ※专题论述

[65] 梁晓玉, 崔周磊, 王洪成, 等. 木质素过氧化物酶的应用[J]. 生物学

杂志, 2021, 38(3): 99-102.
[66] NOMAN E, AL-GHEETHI A, MOHAMED R M S R, et al. Myco-

remediation of xenobiotic organic compounds for a sustainable 
environment: a critical review[J]. Topics in Current Chemistry, 2019, 
377(3): 1-41. DOI:10.1007/s41061-019-0241-8.

[67] DAVE S, DAS J. Chapter 13: Role of microbial enzymes for 
biodegradation and bioremediation of environmental pollutants: challenges 
and future prospects[M]// SAXENA G, KUMAR V, SHAH M P.  

Bioremediation for environmental sustainability. Amsterdam: Elsevier, 

2021: 325-346. DOI:10.1016/B978-0-12-820524-2.00013-4.

[68] 莫彩萍, 赵林果, 谢慧芳. 锰过氧化物酶(MnP)对农药毒死蜱降解的

初步研究[J]. 环境科学与技术, 2012, 35(12): 65-70. 
[69] 张瑞. 白腐真菌降解多环芳烃的特性及机制研究[D]. 太原: 山西大

学, 2018: 7-8.
[70] 徐圣东. 白腐真菌Leiotrametes lactinea漆酶的分离纯化及其降解染

料的研究[D]. 泰安: 山东农业大学, 2021: 6. DOI:10.27277/d.cnki.
gsdnu.2021.000317.

[71] XIE Huifang, LI Qi, WANG Minmin, et al. Production of a 
recombinant laccase from Pichia pastoris and biodegradation of 
chlorpyrifos in a laccase/vanillin system[J]. Journal of Microbiology and 
Biotechnology, 2013, 23(6): 864-871. DOI:10.4014/jmb.1212.12057.

[72] ESTEVES F, RUEFF J, KRANENDONK M. The central role of 
cytochrome P450 in xenobiotic metabolism: a brief review on a 
fascinating enzyme family[J]. Journal of Xenobiotics, 2021, 11(3): 94-
114. DOI:10.3390/jox11030007.

[73] 黄茜. 阿维链霉菌细胞色素P450单加氧酶AveE功能研究[D]. 烟台: 
烟台大学, 2020: 2. DOI:10.27437/d.cnki.gytdu.2020.000077.

[74] VASCONCELOS M R S, VIEIRA G A L, OTERO I V R, et al. Pyrene 
degradation by marine-derived ascomycete: process optimization, 
toxicity, and metabolic analyses[J]. Environmental Science and 
Pollution Research, 2019, 26(12): 12412-12424. DOI:10.1007/s11356-
019-04518-2.

[75] HATA T, KAWAI S, OKAMURA H, et al. Removal of diclofenac 
and mefenamic acid by the white rot fungus Phanerochaete 
sordida YK-624 and identification of their metabolites after 
fungal transformation[J]. Biodegradation, 2010, 21(5): 681-689. 
DOI:10.1007/s10532-010-9334-3.

[76] SADORN K, SAEPUA S, BUNBAMRUNG N, et al. Diphenyl 
ethers and depsidones from the endophytic fungus Aspergillus unguis 
BCC54176[J]. Tetrahedron, 2022, 105: 132612. DOI:10.1016/

J.TET.2021.132612.
[77] SHIN J KIM JE, LEE YW, et al. Fungal cytochrome P450s and the 

P450 complement (CYPome) of Fusarium graminearum[J]. Toxins, 
2018, 10(3): 112. DOI:10.3390/toxins10030112.

[78] TRIPPE K M, WOLPERT T J, HYMAN M R, et al. RNAi silencing of 
a cytochrome P450 monoxygenase disrupts the ability of a filamentous 
fungus, Graphium sp., to grow on short-chain gaseous alkanes and 
ethers[J]. Biodegradation, 2014, 25(1): 137-151. DOI:10.1007/s10532-
013-9646-1.

[79] 周正 ,  李卿 ,  陈万生 ,  等 .  药用植物天然产物生物合成途径及

关键催化酶的研究策略[J]. 生物技术通报, 2021, 37(8): 25-34. 
DOI:10.13560/j.cnki.biotech.bull.1985.2021-0949.

[80] 李金根, 刘倩, 刘德飞, 等. 丝状真菌代谢工程研究进展[J]. 生物工

程学报, 2021, 37(5): 1637-1658. DOI:10.13345/j.cjb.200723.

[81] 孟迪. Bacillus amyloliquefaciens YP6在降解有机磷农药中的

作用及机理[D]. 无锡: 江南大学, 2020: 8. DOI:10.27169/d.cnki.
gwqgu.2020.000068. 

[82] 方连城. 毒死蜱高效降解菌Cupriavidus nantongensis X1中降解基因

功能分析[D]. 合肥: 安徽农业大学, 2016: 11-29.
[83] 马嘉雯. 苏云金芽孢杆菌对三苯基锡的降解及菌体特性变化[D].  

广州: 暨南大学, 2015: 39-50.
[84] ABE K, GOMI K, HASEGAWA F, et al. Impact of Aspergillus oryzae 

genomics on industrial production of metabolites[J]. Mycopathologia, 
2006, 162(3): 143-153. DOI:10.1007/s11046-006-0049-2.

[85] CHENG Yi,  ZANG Hail ian,  WANG Hailan,  e t  a l .  Global 
transcriptomic analysis of Rhodococcus erythropolis D310-1 in 
responding to chlorimuron-ethyl[J]. Ecotoxicology and Environmental 
Safety, 2018, 157: 111-120. DOI:10.1016/j.ecoenv.2018.03.074.

[86] ZHANG Cheng, HAO Qingkai, ZHANG Sisheng, et al. Transcriptomic 
analysis of Chlorimuron-ethyl degrading bacterial strain Klebsiella 
jilinsis 2N3[J]. Ecotoxicology and Environmental Safety, 2019, 183: 
109581. DOI:10.1016/j.ecoenv.2019.109581.

[87] LONG Zhengnan,  WANG Xiuguo,  WANG Yingjun,  e t  a l . 
Characterization of a novel carbendazim-degrading strain Rhodococcus sp.  
CX-1 revealed by genome and transcriptome analyses[J]. Science 
of the Total Environment, 2021, 754: 142137. DOI:10.1016/

j.scitotenv.2020.142137.
[88] WANG Beijia, WANG Jianqiao, YIN Ru, et al. RNA-sequencing 

analysis of bisphenol A biodegradation by white-rot fungus 
Phanerochaete sordida YK-624[J]. 3 Biotech, 2022, 12(9): 1-8. 
DOI:10.1007/s13205-022-03298-w.

[89] ASLAM B, BASIT M, NISAR M A, et al. Proteomics: technologies 
and their applications[J]. Journal of Chromatographic Science, 2017, 
55(2): 182-196. DOI:10.1093/chromsci/bmw167.

[90] 马骏骏, 王旭初, 聂小军. 生物信息学在蛋白质组学研究中的应用

进展[J]. 生物信息学, 2021, 19(2): 85-91.
[91] LIU Huan, SUN Wenbing, LIANG Rubing, et al. iTRAQ-based 

quantitative proteomic analysis of Pseudomonas aeruginosa SJTD-1:  
a global response to n-octadecane induced stress[J]. Journal of 
Proteomics, 2015, 123: 14-28. DOI:10.1016/j.jprot.2015.03.034.

[92] OTZEN M, PALACIO C, JANSSEN D B, et al. Characterization of 
the caprolactam degradation pathway in Pseudomonas jessenii using 
mass spectrometry-based proteomics[J]. Applied Microbiology, 2018, 
102(15): 6699-6711. DOI:10.1007/s00253-018-9073-7.

[93] 刘晴 .  基于组学分析的短密木霉降解咪唑乙烟酸基因鉴定[D].  
哈尔滨 :  东北林业大学 ,  2019 :  59 .  DOI :10 .27009 /d . cnk i .
gdblu.2019.000653.

[94] 冀成法, 刘忠, 马鲁南, 等. 重组大肠杆菌高密度、高表达研究进展[J].  
生物技术, 2022, 32(2): 246-251. DOI:10.16519/j.cnki.1004-
311x.2022.02.0040.

[95] 符浩东. 玉米赤霉烯酮降解酶基因ZLHY-6在枯草芽孢杆菌中的

表达[D]. 新乡: 中国农业科学院, 2021: 4-5. DOI:10.27630/d.cnki.
gznky.2021.000963.

[96] BAGHBAN R, FARAJNIA S, RAJABIBAZL M, et al. Yeast expression 
systems: overview and recent advances[J]. Molecular Biotechnology, 
2019, 61(5): 365-384. DOI:10.1007/s12033-019-00164-8.

[97] 杨海泉, 刘龙, 李江华, 等. 微生物酶高效异源表达策略的最新研究

进展[J]. 食品科学, 2013, 34(9): 351-357.
[98] TANHAEIAN A, DAMAVANDI M S, MANSURY D, et al. Expression 

in eukaryotic cells and purification of synthetic gene encoding 



※专题论述 食品科学 2023, Vol.44, No.19  219

enterocin P: a bacteriocin with broad antimicrobial spectrum[J]. AMB 
Express, 2019, 9(1): 1-9. DOI:10.1186/s13568-018-0729-6.

[99] CUI Wenjing, HAN Laichuang, SUO Feiya, et al. Exploitation of 
Bacillus subtilis as a robust workhorse for production of heterologous 
proteins and beyond[J]. World Journal of Microbiology and 
Biotechnology, 2018, 34(10): 1-19. DOI:10.1007/s11274-018-2531-7.

[100] 马平英 ,  罗雯 ,  詹怡昕 ,  等 .  枯草芽孢杆菌表达系统研究

进展 [J] .  江西科学 ,  2020,  38(6) :  867-871.  DOI:10.13990 /

j.issn1001-3679.2020.06.016.
[101] 胡益波, 皮畅钰, 张哲, 等. 丝状真菌蛋白表达系统研究进展[J]. 中

国生物工程杂志, 2020, 40(5): 94-104. DOI:10.13523/j.cb.1912031.
[102] TANHAEIAN A, DAMAVANDI M S, MANSURY D, et al. Expression 

in eukaryotic cells and purification of synthetic gene encoding 
enterocin P: a bacteriocin with broad antimicrobial spectrum[J]. AMB 
Express, 2019, 9(1): 1-9. DOI:10.1186/s13568-018-0729-6.

[103] 孙莹, 吴丹, 郑璞, 等. 黑曲霉果胶酯酶在毕赤酵母中异源表达、性

质分析及脱酯工艺优化[J]. 食品与发酵工业, 2022, 48(21): 17-23. 
DOI:10.13995/j.cnki.11-1802/ts.031059.

[104] 李盼. 烟曲霉Z5不同内切木聚糖酶与乙酰木聚糖酯酶的异源表达

及协同作用研究[D]. 南京: 南京农业大学, 2016: 109.
[105] 王巧煌 .  米根霉脂类水解酶基因的克隆、表达及性质研究[D].  

福州: 福州大学, 2016: 84-85.
[106] 冯玉和, 孙小宝, 陈书昕, 等. 曲霉裂解性多糖单加氧酶的异源表达

与性质分析[J]. 微生物学报, 2020, 60(1): 183-199. DOI:10.13343/

j.cnki.wsxb.20190134.

[107] YANG Jie, NG T B, LIN Juan, et al. A novel laccase from basidiomycete 

Cerrena sp.: cloning, heterologous expression, and characterization[J]. 

International Journal of Biological Macromolecules, 2015, 77: 344-

349. DOI:10.1016/j.ijbiomac.2015.03.028.

[108] JIANG Lihong, HUANG Lei, CAI Jin, et al. Functional expression 

of eukaryotic cytochrome P450s in yeast[J]. Biotechnology and 

Bioengineering, 2021, 118(3): 1050-1065. DOI:10.1002/bit.27630.

[109] 郭宵, 安亚静, 柴成程, 等. 来源于真菌AA9家族裂解性多糖单加氧

酶的研究进展微生物学通报[J]. 微生物学通报, 2020, 47(7): 2309-

2320. DOI:10.13344/j.microbiol.china.200317.

[110] 胡益波, 皮畅钰, 张哲, 等. 丝状真菌蛋白表达系统研究进展[J]. 中

国生物工程杂志, 2020, 40(5): 94-104. DOI:10.13523/j.cb.1912031.

[111] 肖硕, 文九芳. 基因敲除技术在维生素D受体研究中的应用进展[J]. 

新医学, 2016, 47(6): 354-356.

[112] LICHIUS A, RUIZ D M, ZEILINGER S. Genetic transformation of 

filamentous fungi: achievements and challenges[M]// NEVALAINEN H.  

Grand challenges in fungal biotechnology. Switzerland: Springer, 

2020: 123-164. DOI:10.1007/978-3-030-29541-7_5.

[113] FERRARA M, HAIDUKOWSKI M, LOGRIECO A F, et al. A 

CRISPR-Cas9 system for genome editing of Fusarium proliferatum[J]. 

Scientific Reports, 2019, 9(1): 1-9. DOI:10.1038/s41598-019-56270-9.

[114] 王佩, 刘文, 沈祥陵. CRISPR/Cas9系统在丝状真菌中的研究进展[J].  

生物技术通报, 2018, 34(4): 1-8. DOI:10.13560/j.cnki.biotech.

bull.1985.2017-1128.


