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摘  要：核能的利用对于缓解能源紧张、减少温室气体排放具有重要意义，然而核能利用产生的

放射性废料对环境的影响成为核能发展的掣肘。耐辐射动球菌(Kineococcus radiotolerans)是一种

从核污染环境中分离出来的，可在辐射、强碱、高盐、干旱、高金属离子浓度、高渗透压及强化

学毒性等严酷环境中存活的革兰氏阳性耐辐射菌，有望应用于环境生物修复、医学等领域。本文

就 K. radiotolerans 的生理生化特性、抗辐射性、抗氧化性、抗毒性有机物等特性的研究现状进

行综述。 
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Abstract: Nuclear energy plays an important role in relieving the energy shortage and reducing the 
emission of greenhouse gas, however, the adverse effect caused by radioactive wastes impedes the 
development of nuclear energy. Kineococcus radiotolerans is a gram positive bacterium isolated from 
nuclear waste polluted environment and can survive under harsh conditions, such as radiation, strong 
alkali, high salinity, drought, high concentration of mental ions, high osmotic pressure, and high 
chemical toxicity. It can be potentially used in environmental bioremediation and medical studies. The 
current status on its physicochemical characteristics, radio-resistance, anti-oxidation, resistance to 
chemical toxicity is reviewed in this paper. 
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核能利用可以有效缓解能源危机和减少温室

气体的排放，因此越来越受到重视。2012 年 7 月，

国务院将核电技术列入“十二五”国家战略性新兴产

业发展规划。预计到 2020 年，我国运行核电装机

规模将达到 5 800 万 kW，在建核电装机规模将达

到 3 000 万 kW，核电蓬勃发展的新时期即将到来，

短期内核电装机规模总量的快速增长将给我国的

核与辐射安全形势带来巨大挑战[1]。95%的放射性

废物来源于核电站运行，最常见的污染物包括放射

性核素 238U、239Pu、60Co、137Cs 等以及各种重金属

和有机化合物[2-3]。Kineococcus radiotolerans 能在高

浓度的碱性阳离子、高剂量的电离辐射及高盐环境

下生存，与耐辐射研究中常用的模式微生物耐辐射

奇球菌 Deinococcus radiodurans 相比，它缺少许多

在 D. radiodurans 中已知的耐辐射相关基因，K. 
radiotolerans 可能具有不同于 D. radiodurans 的耐

辐射机制[4]。因此，对其辐射抗性的深入研究对医

学应用及核污染的生物修复具有重要意义。 

1  耐辐射动球菌生理生化特性 
K. radiotolerans SRS30216T菌株是2002年由

Phillips等[5]首次从高放射性废弃物中分离出来的

一种耐辐射球菌，该放射性废弃物中含有Fe、Al、
Si、Ca、F、K及其它碱性阳离子、高盐、有机溶剂、

放射性核素和其它一些核裂变产物等。 
耐辐射动球菌是一种橘红色、直径约1.0−1.5 μm、

不产孢子、有鞭毛、专性需氧的革兰氏阳性球菌，

属放线菌属，菌体多以双球菌、四联球菌及成簇存

在。菌落呈圆形，表面粗糙(图1)。K. radiotolerans
中主要特征性脂肪酸 (>90%) 为 Anteiso15:0 。 K. 
radiotolerans适宜生长于PTYG培养基 (0.5%蛋白

胨、0.5%胰蛋白胨、0.5%酵母提取物、0.5%葡萄糖)，
能够在pH 5.0−9.0范围内生长，最适生长温度为

30 °C。K. radiotolerans能以葡萄糖、半乳糖、阿拉

伯糖等作为碳源[5]，产生的可溶性橘红色物质的吸

收值与类胡萝卜素相近，可溶解在乙醇中。抗氧化

性实验显示，K. radiotolerans对过氧化氢酶呈阳性，

尿素酶和氧化酶呈阴性。K. radiotolerans具极强的

抗逆性，可在强辐射、高盐、干旱、高浓度金属离 

 
 
图 1  耐辐射动球菌在 PTGY 平板上的形态 
Figure 1  Morphological view of K. radiotolerans on the 
PTGY plate 
 
子及强化学毒性等多种严酷环境中存活。这些特性

表明，K. radiotolerans可能在核辐射污染的生物修

复中具有独特作用。 

2  耐 辐 射 动 球 菌 基 因 组 及 耐 辐 射 相 关
sRNA 
2.1  耐辐射动球菌的基因组 

Kineococcus 属主要包括以下 5 个种：从土壤中

分离出的 K. aurantiacus，从辐射环境中分离出来的

K. radiotolerans ，从植物根部分离出来的 K. 
gynurae，从沙漠中分离出来的 K. xinjiangensis，从

根际土壤样本中分离出来的 K. rhizosphaerae。其中

K. aurantiacus 和 K. radiotolerans 的 16S rRNA 基因

有 93%的相似度[5]。然而，经过 DNA-DNA 杂交之

后，发现相似度只有 31%。虽然它们无处不在，如

存在于土壤、空气和水生环境中等，但人类对其相

关特性了解甚少。 
K. radiotolerans 全基因组序列信息由美国能源

部联合基因研究院测序完成，其基因组包含 1 个染

色体(4.76 Mb)，1 个线性质粒(0.18 Mb)和 1 个环状

质粒(12.92 kb)，全长 4.96 Mb，其基因组碱基的 G+C
分子含量为 74.2%，约含有 4 715 个基因，并具有

保护染色体端粒酶的独特机制[4]。 
我们研究小组通过对辐照处理前后的 K. 

radiotolerans进行转录组测序，通过表达差异分析，

发现有143条基因的表达在辐照后发生变化，其中

表达显著上调和下调的基因数分别为80个和63个；

进一步的COG功能聚类分析发现，Krad_0465、
Krad_2951、Krad_1169、Krad_0466、Krad_2554、
Krad_2940、Krad_2935、Krad_0993、Krad_1013、
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Krad_3054、Krad_1315、Krad_3054、Krad_2553、
Krad_4305、Krad_2942、Krad_4333、Krad_0999、
Krad_3053、Krad_1492、Krad_3053等20个基因与

其辐射抗性相关，其中与DNA修复途径相关的有

recA基因、ruvA基因和ruvB基因，与ROS途径相关的

有katA (Krad_0815)基因[6-7]。 

2.2  耐辐射动球菌的 sRNA 
sRNA (Small non-coding RNA，sRNA)是一类细

菌中的小片段非编码的 RNA 分子，长度一般在

50−500 nt 之间，在基因转录后翻译水平的调控中发

挥作用，能调控与环境胁迫响应、细胞代谢、毒素

抑制等相关基因的表达[8-9]。其主要作用方式是通过

碱基互补配对与靶标 mRNA 结合，从而影响靶标

mRNA 的翻译和/或稳定性[10]。Tsai 等采用转录组测

序技术发现 199 个与 D. radiodurans 辐射抗性相关

的 sRNA，并对其中 41 个进行了实验验证，发现在

急性照射后的损伤修复过程中，有 8 个 sRNA 的表

达发生显著变化[11]。尽管部分 sRNA 的功能已证实，

但多数 sRNA 的功能是未知的。 
我们通过对 K. radiotolerans 转录组数据分析，

获得 43 个差异表达的候选 sRNA，其中 28 个在辐

射处理后表达上调，15 个表达下调；其中有两条高

预测分值的 sRNA，分别为 sKRA059 和 sKRA066；
sKRA059与3条基因存在潜在的结合可能，分别是：

Krad_2951 (DNA polymerase I)、Krad_2553 (SMC 
domain-containing protein) 和 Krad_4305 
(ATP-dependent DNA helicase)；sKRA066 也与 3 条

基因存在潜在的结合可能，分别是：Krad_1315 
(NAD-dependent DNA ligase)、Krad_2951 (DNA 
polymerase I)和 Krad_3053 (Holliday junction DNA 
helicase RuvB)[12]。由上可看出在耐辐射动球菌受到

辐照胁迫时，sRNA 会发生显著变化，并调节辐射

抗性相关的基因、蛋白质等，以修复辐射所引起的

损伤效应。 

3  耐辐射动球菌的耐辐射特性 
K. radiotolerans 中 DNA 复制、修复和重组系

统较为特殊，缺少一般细菌中具错配修复功能的基

因，如 MutS、MutH、MutL、RecJ、ExoVIII 等，但

因为 K. radiotolerans 含有 4 个核酸内切酶 ε亚基、

3 个聚合酶 α亚基和 2 个 DNA 聚合酶Ⅲ的 β亚基，

能通过提高保真率和校对效率进行补偿。D. 
radiodurans 对辐射具有超强的抗性，是大肠杆菌的

200 倍，在 60.0 Gy/h 的辐射下正常生长，且外源基

因 表 达 都 不 受 影 响 。 K. radiotolerans 与 D. 
radiodurans 的耐辐射能力相当，在受到 20 kGy 辐

射后，能在 4 d 内恢复正常细胞分裂水平[4]。 
D. radiodurans 是目前已知的最耐辐射的生物

之一，是耐辐射研究中常用的模式极端微生物[11]。

D. radiodurans 超强的 DNA 修复能力可减少高剂量

电离辐射下的损伤，其修复过程主要是通过

RecFOR 等同源重组途径实现的[13]。K. radiotolerans
则采用不同于 D. radiodurans 的修复途径，例如 K. 
radiotolerans 中没有 D. radiodurans 中所具有的

pprA、ddrA、ddrB、ddrC 和 ddrD 等基因的同源物，

但有 D. radiodurans 中所没有的 RecB 和 RecC，RecB
和 RecC 在 E. coli 中具有重组修复的功能[4]。此外，

与 D. radiodurans 相比，K. radiotolerans 中碱基和

核苷酸切除修复途径更强大，例如，在 K. 
radiotolerans 中有 3 个 Fpg、4 个 Nei 碱基切除酶，

D. radiodurans 中仅有 1 个 Fpg[4]碱基切除酶。 
在 D. radiodurans 中，DSBs (Double strand 

break)主要通过延伸合成依赖链退火 (Extended 
synthesis-dependent strand annealing，ESDSA)中的

同源重组途径修复，而在 K. radiotolerans 中则由

RecA 和 PolA 介导其 ESDSA 修复。对于由 Ku 和

LigD 介导的非同源末端连接(Non-homology end 
joining，NHEJ)修复途径，因 K. radiotolerans 缺乏

Ku DNA 结合蛋白，导致其不具有 NHEJ 修复途径。 

4  耐辐射动球菌的抗氧化特性 
研究表明，电离辐射会直接导致20%的DNA受

损，余下80%的DNA损伤是由活性氧簇(Reactive 
oxygen species，ROS)引起[14]。因此耐辐射动球菌

的抗氧化能力显得尤为重要，抗氧化保护系统主要

包括非酶类活性氧清除能力的物质和抗氧化酶系

两类，其中非酶体系主要包括类胡萝卜素和Mn2+复

合物，抗氧化酶系主要有过氧化物酶(Peroxidase，
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POD) 、超氧化物歧化酶 (SOD) 和过氧化氢酶

(Catalase，CAT)。但目前尚未有K. radiotolerans抗
氧化保护系统的报道。 

4.1  类胡萝卜素 

与一般耐辐射菌一样，K. radiotolerans会产生

抗紫外辐射的类胡萝卜素。类胡萝卜素是一种可消

除自由基、猝灭单线态氧、阻止脂质过氧化、具多

个共轭双键的萜烯基团类化合物，在许多非光合细

菌 中 具 有 清 除 ROS 的 作 用 [15] 。 Sun 等 对 D. 
radiodurans中的类胡萝卜素的合成路径进行了解

析。类胡萝卜素能够帮助细胞抵御不同的胁迫压

力，是一种强效的抗氧化剂[16-17]。D. radiodurans
的类胡萝卜素基因crtB、crtI等突变后导致色素合成

受阻，其突变株对过氧化氢以及电离辐射等环境压

力较敏感[18-19]。其主要通过结合氧自由基来保护细

胞内核酸、蛋白质和脂质的正常生理功能。因此，

K. radiotolerans中类胡萝卜素强有力的还原功能，

能在一定程度上保障其强效的抗氧化机制。 
4.2  Mn2+复合物 

耐辐射菌的 Mn/Fe 比率一般在 0.12−0.37 之

间[20]，Mn2+与磷酸盐、多肽等形成的分子复合物，

可消除辐射所带来的活性氧和阻止蛋白氧化。Mn2+

还能促进 D. radiodurans 细胞分裂，有助于电离辐

射造成的细胞损伤的修复[21]。铁氧化酶或许能够部

分解释 Mn2+以及 Fe2+在抗氧化过程中的作用原理：

铁氧化酶有两个位点，与 Mn2+结合的 A 位点，与

Fe2+结合的 B 位点。在 H2O2 胁迫下，A 位点的 Mn2+

与B位点Fe2+将H2O2还原成水并生成Mn3+以及Fe3+： 
H2O2+2H++Mn2++Fe2+=2H2O+Mn3++Fe3+。 
铁氧化酶中邻近的 Trp49 残基将 Mn3+还原，形

成自由基 Trp49*和 Mn2+： 
Mn3++Trp49=Mn2++Trp49*。 
此时，另一个Fe2+结合至B位点将Trp49*还原成

Trp49，最终形成的2个Fe3+在铁氧化酶孔洞中成为

结晶核，以此来减少OH•的生成，防止对DNA的损

伤[22]。因此高比值Mn/Fe对于抗辐射、蛋白氧化损

伤具有重要意义。K. radiotolerans中Mn/Fe比率为

0.087，虽然低于一般的耐辐射菌株，但比辐射敏感

的微生物要高得多[23]。在辐射环境中，耐辐射菌内

的高浓度Mn2+和代谢物复合物会迅速从细胞质转

移至细胞外以消除活性氧。与普通的活性氧清除酶

系统相比，Mn2+复合物能更加高效地参与DNA和蛋

白质修复。因此Mn2+复合物是K. radiotolerans抗辐

射、抗氧化能力的重要因素之一。 

4.3  抗氧化酶系 

辐射产生的氧化物对细胞的危害性非常高，

SOD能够催化菌体内超氧阴离子转化为过氧化氢

和分子氧。过氧化氢能在POD和CAT作用下分解成

水和氧气。K. radiotolerans体内具6个编码SOD的基

因(Krad_3757、Krad_2757、Krad_3350、Krad_0813、
Krad_1091和Krad_3578)[4]、2个CAT基因(Krad_0815
和Krad_0865)、1个POD基因(Krad_1247)和5个氧化

还原蛋白型抗氧化剂 (Krad_0803、Krad_0848、

Krad_1178 、 Krad_1282 和 Krad_2298)[5,24] 。 K. 
radiotolerans中还存在其它有助于抗氧化的蛋白

质，包括依赖DNA的ATP酶基因(Krad_1067)、转录

修复偶联因子解旋酶基因(Krad_0167)、UvrD/REP
介导的与DNA稳定和修复相关的DNA解旋酶基因

(Krad_0167)等[24]，对这些调控蛋白的深入研究可进

一步剖析K. radiotolerans的抗氧化机制。 

4.4  sRNA与抗氧化特性 

核糖开关(Riboswitch)，即 RNA 分子开关。作

为 sRNA 的一种类型，核糖开关在细菌、真菌和植

物等生物体内参与转录调控、RNA 的加工与修饰、

mRNA 的转录、蛋白质的运输与稳定性调节等过

程，具有十分重要的作用[25-26]。黄素单核苷酸核糖

开 关 (Flavin mononucleotide riboswitch ， FMN 
riboswitch)是一种能调控黄素单核苷酸生物合成和

转运基因的特异性 mRNA 非编码结构，在不需要蛋

白因子的参与下，能和小分子代谢物(FMN)结合感

知外界环境变化[27]。 
杨鹏等通过敲除耐辐射奇球菌中的 FMN 

riboswitch 构建了其缺失突变株，结果表明，突变

株对 H2O2 的敏感性显著高于野生株，ROS 在突变

株的浓度也显著高于野生株；而与之对应的是，CAT
活性也显著下降；表明 FMN riboswitch 参与耐辐射
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奇球菌氧化抗性的形成，在耐辐射奇球菌中高效的

氧化保护体系中具有重要作用[28]。我们所做的生物

信息学分析表明，FMN riboswitch 在耐辐射动球菌

中位于基因 Krad_2979 (Riboflavin synthase subunit 
alpha)与 Krad_2980 (Ribulose-phosphate 3-epimerase)
之间，主要负责调控编码黄素单核苷酸的生物合成

和转运蛋白[29]。但 FMN riboswitch 在该菌抗氧化活

性中的作用，还有待于进一步研究。 

5  耐辐射动球菌的抗金属离子能力 
K. radiotolerans 对多种金属离子具有抗性，如

Mn2+、Fe2+等，并且 K. radiotolerans 对金属离子的

抗性与其氧化抗性具有一定的关系，因为某些特殊

的金属离子能增强抗氧化酶的活性。铜离子作为

一种高活性的重金属离子，在细胞内其运输受到严

格把控。K. radiotolerans 中可溶性铜离子可在细胞

质中积累到很高水平，这与 K. radiotolerans 在高

辐射环境中正常生长有密切关系[23]。Bagwell 等[23]

对不同浓度铜离子培养下 K. radiotolerans 的 SOD
等酶的活性进行了研究，发现一定浓度的铜离子对

K. radiotolerans 在辐射环境下具有促进 SOD 酶活

性的功能。Bagwell 等[24]研究了在长期辐照(60 Gy/h)
和 H2O2 (4%)处理下，6 种不同金属离子(Fe2+、Mn2+、

Zn2+、Co2+、Cu2+和 Mo2+)对 K. radiotolerans 存活率

的影响，结果发现在慢性辐照过程中，Cu2+在细胞

体内积累且促进K. radiotolerans的生长。综上所述，

在电离辐射下，Cu2+对 K. radiotolerans 具有保护

和促进生长的作用。 

6  耐辐射动球菌的抗干旱能力 
K. radiotolerans 的耐干旱性与抗辐射性具有一

定的关联，因为干燥过程也会像辐射一样，对微生

物造成 DNA 单链断裂、双链断裂等 DNA 损伤[30]，

但对其抗干旱的机制尚不清楚。有研究表明，将 K. 
radiotolerans 、 D. radiodurans 、 E. coli 和 K. 
aurantiacus 接入磷酸培养基内，将培养基水分含量

控制在较低水平，培养一段时间后发现 E. coli 的存

活率最低，D. radiodurans 的存活率最高，K. 
radiotolerans 和 K. aurantiacus 存活率差异不大，并

且K. radiotolerans在经过干旱培养两周之后与经过

3.5 kGy 照射之后的存活率相当，这足以证明抗干

旱与耐辐射机制有紧密联系[3]。 

7  耐辐射动球菌对有机物的降解能力 

在微生物中能降解苯、甲苯等有毒有机物的细

菌种类非常多，降解途径也各不相同，但能降解

此类物质的通常是细菌中含有能催化苯环的氧化

酶 [31]，如属于嗜热古菌的普拉希德菌(Ferroglobus 
placidus)，能用自身氧化酶先将苯氧化成苯酚，然

后再将苯酚转换成环己酮[32]。K. radiotolerans 能够

直接利用高放射性废弃物中常见的甲酸、草酸等作

为碳源，使其在恶劣条件下仍能存活。研究发现，

在 K. radiotolerans 中 有 编 码 降 解 纤 维 素

(Krad_4622、Krad_3823)、纤维二糖(Krad_0408、
Krad_2526、Krad_2530、Krad_2531、Krad_2539、
Krad_3436、Krad_3480、Krad_3961)、糖原和淀粉

(Krad_1294、Krad_1298)等复杂碳水化合物酶的基

因，其它相关的基因还包括 Krad_1947、Krad_4281、
Krad_0533 等，其产物能降解诸如苯、甲苯、乙苯

和多环芳烃等多种有机化合物，但具体的降解机理

还有待研究[4]。 

8  总结 

核污染的治理问题是全世界的难题，传统的方

法治理成本高，且具有局限性。生物修复为核污染

的治理提供了新思路，K. radiotolerans 作为一种新

发现的极端微生物，具耐辐射、耐强碱、耐高盐、

耐干旱、耐高浓度金属离子、耐高渗透压以及强化

学毒性等特性，这些特性为 K. radiotolerans 在医学

研究及核污染物的生物修复中的应用提供了可能，

今后应从 sRNA 的角度，进一步加强对其耐辐射抗

性和抗氧化机制的研究。随着对相关抗性机制研究

的不断深入，耐辐射动球菌有望在核污染的治理和

医学应用中发挥作用。 
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