
   

微生物学报  
Acta Microbiologica Sinica  
2020, 60(6): 1284–1303  
http://journals.im.ac.cn/actamicrocn  
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20200101  

Environmental Microbial Ecology and Evolution 环境微生物生态与进化 
 

                           

基金项目：国家自然科学基金(31722008，91751111)，科技部基础资源调查专项(2017FY100300)，中国科学院青年创新促进会

(2014273) 
*通信作者。Tel：+86-25-86882112；Fax：+86-25-57714759；E-mail：pxing@niglas.ac.cn 

收稿日期：2020-02-28；修回日期：2020-04-11；网络出版日期：2020-04-26 

候选门级辐射类群(CPR)细菌研究进展 

陶晔 1,2，邢鹏 1* 

1 中国科学院南京地理与湖泊研究所，湖泊与环境国家重点实验室，江苏 南京  210008 
2 中国科学院大学，北京  100049 

 

摘要：候选门级辐射类群(candidate phyla radiation，CPR)是一类在自然界广泛分布的庞大细菌类群，成

员众多，基于宏基因组测序结果已划分出 75 个门水平分支。CPR 细菌是研究微生物进化与各类生境微

生物协同作用的理想材料与系统，其在系统进化树中位于细菌域的最外侧，与古菌域外侧的 DPANN 超

门毗邻，进化地位特殊。该类群具有独特的生物学特性，如细胞个体小，基因组精简，缺少三羧酸循环

途径以及常见细菌电子传递链相关基因，通常需要与宿主共生、纯培养困难，目前仅在人类口腔中成功

分离到一株 CPR 细菌(TM7 菌株 UB2523)。本文综述了 CPR 细菌的发现历程、细胞形态、代谢特征、

在碳/氮/硫元素循环中的作用，以及不依赖于培养的组学技术在 CPR 细菌研究中的应用，可为深入探究

CPR 细菌的进化地位和驱动地球化学元素循环的方式，以及与宿主共生系统的互作机制提供参考。 

关键词：候选门级辐射类群，生命之树，“二域假说”，“三域假说”，共生，宏基因组 

 
 

人类对于生物的理解与认识伴随着各种新

物种的发现。早在 1859 年，达尔文在其著名的

《物种起源》中首次提出“Tree of Life” (生命之树)

的概念，用来比喻不同物种之间的相互亲缘关

系。随着分子生物学的发展，基于序列特征的分

子标记用于物种分类与系统进化研究的趋势日

益明显[1–2]。20 世纪 70 年代末，卡尔•乌斯(Carl R 

Woese)等利用核糖体小亚基(small subunit，SSU)

基因在不同物种中的差异作为特征构建系统发育

树 ， 提 出 目 前 广 泛 接 受 的 三 域 (three-domain 

hypothesis)假说，即把地球上所有生物归类到古

菌域、细菌域和真核生物域[3]。近些年单细胞测

序、宏基因组等技术的广泛应用，使得越来越多

新的物种被发现，更新着我们对于生物分类的理

解，也使“三域”假说受到严重的挑战[4]。2013 年

Williams 等综合分析了近 30 年的生物分类系统
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研究结果，发现相对于细菌与古菌的亲缘关系而

言 ， 真 核 生 物 与 古 菌 中 的 泉 古 菌 ( 旧 称

Crenarchaeota，新称 Eocytes)具有更为接近的亲

缘关系，两者为姊妹群，总结性地提出“二域”分

类系统，也称为 Eocyte Hypothesis (中文常译为

“泉古菌假说”，笔者认为该翻译不适合，见下文

解释)，即真核生物起源于古菌，将所有生物分为

细菌域和古菌域[5–6]。 

候选门级辐射类群(candidate phyla radiation，

CPR)细菌在生命之树上形成一个主要的单系分

枝，系统进化地位极其特殊。2015 年 Brown 等在

研究地下水体微生物群落时，首次定义 CPR 细菌，

同时运用生物信息方法预估 CPR 可能拥有超过

250 个门，考虑当时估计地球上存在超过 1500 个

细菌门[7–8]，由此推断 CPR 细菌占所有细菌种类的

15%以上。2016 年 Hug 等收集当时所有已知微生

物基因组(30437 个)，在属(genera)层级内挑选序列

组装质量最好的菌株作为该属的代表菌株，共获

得 3083 个代表微生物基因组。然后用 16S rDNA

核酸序列与 16 个核糖体蛋白分别构建系统进化

树，发现在核酸与蛋白质两个水平上获得的系统

进化树形状一致，CPR 细菌处于细菌域最外侧，

毗邻古菌域，与 DPANN 超门(包括 5 个古菌门：

Diapherotrites，Parvarchaeota，Aenigmarchaeota，

Nanoarchaeota 和 Nanohaloarchaeota)最为接近[9]。

2019 年 Zhu 等收集超过 1 万个微生物基因组数据，

在全基因组水平上通过对 381 个标记基因(markers)

的系统进化分析，得到与 Hug 等一致的结论[10]。

具体来说(图 1)，古菌域中重要分支 DPANN 超门

最为接近细菌域，而 CPR 细菌分支又最为接近古

菌域，DPANN 与 CPR 的遗传差异(假设遗传距离

为 A，图 1)直接影响细菌和古菌的亲缘关系远近；

另一方面，在真核生物与古菌域的亲缘关系中，

古 菌 域 的 ASGARD 分 支 最 为 接 近 真 核 生 物

(ASGARD 分支发现以前最接近的是泉古菌门)，

假设两者之间的遗传距离为 B (图 1)。如果 A>B，

那么说明真核生物与古菌更为接近，支持“二域”

系统；如果 A<B，那么说明真核生物需要单独成

为“一域”，支持“三域”系统。现今的研究结果中，

A 远大于 B，由此越来越多的学者开始支持“二

域”假说。CPR 细菌与 ASGARD 古菌中新物种，

尤其是分支最外侧的新物种可以直接影响 A 和 B

的关系，所以寻找两大分支中新物种的工作是当

前生命科学和地球科学最为热门的研究领域之

一[11–14]。随着更多 CPR 细菌的不断发现，细菌域

与古菌域的亲缘关系可能逐渐变短，遗传距离 A

与 B 之间的关系如何尚无法定论。无疑 CPR 细菌

遗传多样性研究将为生命起源和演化提供极为关

键的证据，是微生物系统进化研究的热点之一。 

CPR 也称为 Patescibacteria 超门，作为一类

独特的细菌，在自然界各种生境中都能检测到[15]。

截止 2020 年 1 月，CPR 细菌已经包含 75 个门水

平的分支，对应大于 3000 个基因组草图(或完成

图)，可见 CPR 细菌是个非常庞大的细菌独立分

支，而且在 16S rDNA 序列多样性层面上，CPR

细 菌 的 遗 传 多 样 性 占 细 菌 总 体 变 异 的 50%以   

上[7–8,16–18]。CPR 细菌细胞形态特殊，是目前已知

地球上最小细菌家族的重要子集[21]。截止 2020 年

1 月，仅从人类口腔中成功富集培养出一类 CPR

细菌(TM7，Saccharibacteria)，自然环境中没有可

培养 CPR 细菌的报道[22–23]。由于缺少分离纯培养

菌株，常规微生物学研究方法，例如形态学观察

和生理生化检测等等，无法用于 CPR 细菌的研究。

不依赖于分离培养的组学技术发展，如扩增子测
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序，宏基因(转录)组和单细胞测序等方法，使得

CPR 细菌的研究得到快速推进。研究人员在短时

间内收集到大量 CPR 细菌的基因组信息，通过生

物信息学分析，对自然界“隐匿的”庞大细菌类群

的生理特征和生态学功能的认识逐渐丰富起来。

不过，在缺少分离培养菌株的情况下，大量预测

结果尚无法获得有效的验证。因此，我们对 CPR

细菌的认识仍然处于起步阶段。 

本文综述了 CPR 细菌的研究历史、形态特

征、代谢机制和生态功能以及各类新技术在 CPR

研究过程中起到的重要作用，以期为更好地认识

CPR 在地球环境中的生态学功能提供理论参考，

也为生命分类系统的确定提供更多的数据和理

论支持。 
 

 
 

图 1.  细菌、古菌和真核生物的系统进化树 

Figure 1.  Phylogenetic Tree (Bacteria, Archaea, and Eukaryotes). The trees were calculated using a 
maximum-likelihood algorithm (RAxML with PROTCATLG model) based on 14 ribosomal proteins (L2–L6, L14, 
L15, L18, L22, L24, S3, S8, S17 and S19). Branch A: genetic distance between bacteria and archaea. Branch B: 
genetic distance between archaea and eukaryotes. 
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1  CPR 细菌的研究历史 

1.1  CPR 细菌的发现 

2015 年，Brown 等首次将该分支命名为“候选

门级辐射类群” (candidate phyla radiation，CPR)。

美国加州大学伯克利分校的 Brown 等对科罗拉多

河水体进行宏基因组测序与生物信息学分析，获

得 797 个(其中大多数基因组完整度在 90%以上)

以 前 没 有 报 道 过 的 宏 基 因 组 组 装 的 基 因 组

(metagenome-assembled genomes，MAGs)，分布在

超过 35 个新的细菌门(phylum)中。通过对来源于

宏基因组拼接结果中的 16S rDNA 序列以及已经

公布的 16S rDNA 序列进行系统进化分析，Brown

等发现的新细菌门与早期得到的一些候选菌门

(如 OD1 和 OP11)相互融合，且在生命之树中聚集

在一起形成一个新的独特的神秘分支，而这些细

菌门中的微生物几乎都无法在实验室中培养[8]。 

虽然 CPR 细菌概念在 2015 年第一次被提出，

但是对于该类群中部分成员的研究却可以追溯到

20 世纪末。1996 年 Rheims 等利用 16S rDNA PCR

扩增与 Sanger 测序相结合的技术对沼泽中泥炭进

行细菌检测，然后对获得的克隆子进行系统进化

树的构建。其中有 25 条 16S 序列无法定位到当时

已知的菌属中，Rheims 等将其命名为“TM7”[22]。

1998 年 Philip 等在美国黄石公园热泉口(黑曜石

池，Obsidian Pool)采样，同样利用 16S rDNA 引

物对样品 DNA 进行 PCR 扩增，通过限制性内切

酶多样性技术分析超过 300 个克隆子，且对其中

122 个代表性克隆子进行 Sanger 双末端测序，发

现 8 条 16S rDNA 来源于未知细菌门。由于这些微

生物无法培养，且受限于当时的分子生物学技术

水平，Philip 等只能使用采样点缩写 OP (Obsidian 

Pool)作为一系列类细菌的名称(OP1–OP12)[23–24]。

在 Brown 等 2015 年的系统分析中，TM7 和 OP11

都被归为 CPR 细菌。 

CRP 细菌的命名也处在不断发展的过程中。

由于几乎所有成员都无法纯培养，绝大部分的

CPR 细菌所以并不能像其他可培养微生物那样获

得一致性的拉丁名称，使用采样地或者发现者名

字缩写命名的习惯一直沿用到现在。Brown 等

(2015)在提出 CPR 细菌框架的同时，建议将其划

分为 2 个细菌超门(Superphyla)和多个独立的细菌

门(或分支)，其中俭菌超门(Parcubacteria)，早期

研究中命名为“OD1”，包含 13 个菌门；小基因组

菌 超 门 (Microgenomates) ， 早 期 研 究 也 称 为

“OP11”，包含 11 个菌门[8]。随着研究的深入，目

前已经发现的 CPR 至少包含 75 个门水平的分支，

其中 73 个门已经被研究人员命名，剩余 4 个门等

级的分支还没有获得命名[10,16,25] (表 1)。此外，

Parks 等在构建微生物标准基因组数据库(GTDB)

时，将 CPR 细菌称为 Patescibacteria 门(phylum)，

包含 18 个纲(2019 年 12 月版本)[26]。GTDB 的分

类体系更加注重生物信息学的可操作性，与 CPR

细菌实际的生物学研究可能并不符合，因此该分

类方法可能并没有较强的参考价值。 

1.2  CPR 细菌的生境 

CPR 细菌广泛存在于地下水、沉积物、含水

层、动物口腔等生境中(表 1)。OP11 (小基因组菌

超门，Microgenomates)被 Hugenholtz 等第一次发

现时，其并不仅仅存在于热泉水体中，在其他淡

水和沉积物样品中也可以被检测到[23–24]。WS6 分

支在地表污染水体中被发现，而且 WS6 分支的

16S rDNA 变异程度明显高于其他已知的细菌门，

反映同一环境中存在多种不同的 WS6 分支微生 
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表 1.  CPR 细菌已知门水平成员信息 

Table 1.  Summary of phylum-level CPR members 
Superphylum Proposed phylum name Code name Habitat References 

Parcubacteria 
(OD1) 

Adlerbacteria – Groundwater [8] 

Azambacteria –

Campbellbacteria –

Falkowbacteria –

Giovannonibacteria –

Jorgensenbacteria –

Kaiserbacteria –

Kuenenbacteria –

Magasanikbacteria –

Nomurabacteria –

Uhrbacteria –

Wolfebacteria –

Yanofskybacteria –

Microgenomates 
(OP11) 

Amesbacteria – [8] 

Beckwithbacteria –

Collierbacteria –

Curtissbacteria –

Daviesbacteria –

Gottesmanbacteria –

Levybacteria –

Pacebacteria –

Roizmanbacteria –

Shapirobacteria –

Woesebacteria –

– Abawacabacteria – Aquifer sediments and 
groundwater 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

[16] 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

– Andersenbacteria RIF9 

– Blackburnbacteria RIF35 

– Brennerbacteria RIF18 

– Buchananbacteria RIF37 

– Chisholmbacteria RIF36 

– Colwellbacteria RIF41 

– Doudnabacteria SM2F11 

– Harrisonbacteria RIF43 

– Jacksonbacteria RIF38 

– Kerfeldbacteria RIF4 

– Komeilibacteria RIF6 

– Liptonbacteria RIF42 

– Lloydbacteria RIF45 

– Nealsonbacteria RIF40 

– Niyogibacteria RIF11 

– Peribacteria – 

– Portnoybacteria RIF22 

– Ryanbacteria RIF10 

– Spechtbacteria RIF19 

(待续)  
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 (续表 1)

– Staskawiczbacteria RIF20 

– Sungbacteria RIF17   

– Tagabacteria RIF12 

– Taylorbacteria RIF16 

– Terrybacteria RIF13 

– Veblenbacteria RIF39 

– Vogelbacteria RIF14 

– Wildermuthbacteria RIF21 

– Woykebacteria RIF34 

– Yonathbacteria RIF44 

– Zambryskibacteria RIF15 

– – Kazan Groundwater [8] 

– – CPR2 

– – CPR3 

– – CPR1 

– Dojkabacteria WS6 

– Moranbacteria –

– Brownbacteria – Groundwater [27] 

– Hugbacteria –

– Fertabacteria – Dolphin’s mouth [28–29] 

– Katanobacteria WWE3 Acetate-stimulated aquifer 
sediment 

[30] 

– Saccharibacteria TM7 

– Gribaldobacteria – Deep terrestrial aquifers  
subsurface 

[31] 

– Howlettbacteria –

– Moisslbacteria –

– Torokbacteria –

– Absconditabacteria SR1/ACD80 Acetate-amended aquifer [32] 

– Berkelbacteria ACD58 

– Gracilibacteria GN02/BD1-5 

– Peregrinibacteria PER 

– Gottesmanbakteria – Anoxic spring [33] 

 

物 [34]。Brown 等在富集处理过的水样中检测到

CPR 细菌相对丰度为 10%–70%，而 Danczak 等在

正常采集的地下水样品中发现 CPR 细菌的相对丰

度在 4%–20%之间，说明天然存在的 CPR 细菌丰

度并不低[8,27]。在所有已知的 CPR 细菌中，SM2F11

与 TM7 的生境来源最为广泛。SM2F11 菌除了能

在淡水溪流中生存，也在小鼠胃肠道与卵巢癌组

织中被检测到[35–37]。TM7 在 1996 年沼泽泥炭中

被发现后的 20 年中，陆续在海水、土壤、深海

沉积物、温泉、昆虫肠道以及人体的不同部位(包

括胃肠道、皮肤和生殖道)中被报道[21–22,38–39]。在

研究不同地下水深度 CPR 细菌丰度时，发现其

在表层、中间层和深层都有分布，其中中间层的

丰度最高[31]。Herrmann 等比较土壤和淡水中的

CPR 细菌，发现其在水体中的相对丰度明显高于

土壤，而且网络分析的结果表明部分 CPR 细菌

的丰度与水体营养盐指标呈现负相关关系，说明

CPR 细菌适应寡营养环境[40]。深水湖底层类似于

深海水体，营养物质极少，Cabello 等在贝尔加

湖底层水体中也能组装获得 CPR MAGs，同样反
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映 CPR 细菌可以生活在寡营养环境中[41]。综上

所述，绝大部分已发现的 CPR 细菌来源于地下

水体、热泉、沉积物等寡营养生境，而且自然丰

度不低(表 1)。 

2  CPR 细菌的形态 

CPR 细菌的细胞个体极小。细菌的细胞大小

与微生物功能关系密切，如在外界压力(寡营养、

低温、高盐等)下，细菌个体往往会变小以降低

新陈代谢量；而在富营养环境中，微生物细胞通

常会比较大，增加细胞表面积获得充足养分用于

生长代谢，因此细胞大小一直是微生物领域的重

要研究课题[42–44]。20 世纪以前运用生物物理、

生物化学的综合分析，学界对最小细菌细胞结构

的普遍观点是：一般情况下，细菌细胞的直径约

在 0.5–5.0 μm 之间。一个拥有独立生活史的细菌

最 小 直 径 需 要 在 0.14–0.30 μm ， 体 积 需 要 在

0.014–0.060 μm3 这个尺度范围，此时 DNA、RNA、

蛋白质与脂类等物质才能有足够的空间行使生

物学功能[43,45]。2000 年左右，当直径在 0.020– 

0.128 μm 的“纳米细菌(nanobacteria)”被观测到

时，很多科学家都认为其无法正常行使细胞功

能，更有可能无法存活[46]。2015 年 Luef 等使用

0.2 μm 滤膜过滤科罗拉多州 Rifle 的地下水，运

用 16S rDNA 与宏基因组测序技术发现滤膜上含

有多种 WWE3 分支、俭菌超门和小基因组菌超门

细菌。针对这些 CPR 细菌的 16S rDNA 序列设计

特 异 探针， 采 用流式 细 胞 -荧光 原 位杂交 (flow 

cytometry-fluorescence in situ hybridization，FISH)

与低温透射电子显微镜相结合的技术对滤膜上的

CPR 细 菌 进 行 观 察 ， 发 现 细 菌 体 积 只 有

(0.009±0.002) μm3，显著低于之前估计的最小值

0.014 μm3，是迄今为止体积最小的细胞；而且这

些极其微小的细胞都是有活性的。显微电镜的结

果还显示，DNA 在极小的细胞中呈现紧密的螺旋

包装形态，并没有包装成熟的高密度核糖体结

构，DNA 和核糖体在细胞内形成独特的菌毛类似

结构[19]。后续 CPR 细菌研究中报道的细胞直径普

遍小于 0.5 μm[8,47]，例如在人类口腔中富集培养得

到 的 TM7x 单 菌 (TM7 分 支 )的 细 胞 直 径 只 有

0.2–0.3 μm[21]。利用 0.1 μm 和 0.2 μm 两种孔径的

滤膜对地下水进行过滤，从 16S rDNA 的组成来

看，0.1 μm 滤膜上 CPR 细菌的相对丰度比 0.2 μm

滤膜上多 50%以上，反映地下水中 CPR 细菌直径

集中分布在 0.1–0.2 μm[8]。挖掘更多的极小体积

CPR 细菌，可以研究生命在极限细胞空间内各个

细胞器、能量物质与遗传物质等的排列策略，为

人工合成生命提供理论与实践基础。 

从仅有的富集培养菌株来看 CPR 细菌的细胞

形态具有可变性。2014 年 Soro 等利用富集培养的

方法获得 TM7 可培养菌株 UB2523，当其与放线

菌(Actinomyces oris)或具核梭杆菌(Fusobacterium 

nucleatum)共培养形成双物种生物膜时，UB2523

是长棒状形态，菌丝长度达到 20–200 μm；而当

UB2523 与 牙 龈 卟 啉 单 胞 菌 (Porphyromonas 

gingivalis)、中间普氏菌(Prevotella intermedia)或格

氏 链 球 菌 (Streptococcus gordonii) 共 培 养 时 ，

UB2523 呈现出短杆或球状形态[20]。 

3  CPR 细菌的代谢 

随着越来越多 CPR 细菌基因组的发表，研究

人员在分析 CPR 细菌基因组结构特征的基础上，

进一步揭示了这类在环境中多样性极为丰富的细

菌的生存方式和代谢特征。 
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3.1  简化基因组 

CPR 细菌目前已经获得的基因组绝大多数

小于 1.2 Mb (表 2)。Nelson 等在进行俭菌超门

(Parcubacteria)基因组分析时发现，俭菌超门的基

因组几乎都在 1 Mb 以下，只有 1 株菌的基因组为

1.2 Mb[47]。2015 年，Brown 等新发现的 797 个 CPR

细菌基因组中，异域菌门(Peregrinibacteria)、TM6

分支和 CPR2 分支的平均基因组大小在 1.0–1.2 Mb

之间，其余均在 1 Mb 以下，其中伯克利菌门

(Berkelbacteria)细 菌 的 平 均 基 因 组 最 小 ， 只 有

581 kb[8]。我们对收集到的 3175 个 CPR 细菌基因

组进行统计研究，发现 CPR 细菌的 GC 含量

(30.56%–54.25%)和基因组大小波动都较大，其中

Colwellbacteria 菌门基因组最小，只有 0.48 Mb，

前 细 菌 门 (Gracilibacteria) 基 因 组 最 大 ， 达 到 

1.21 Mb。Bokhari 等将所有微生物分为古菌、CPR

细菌和非 CPR 细菌进行比较，发现 CPR 细菌的基

因组显著小于另外两者[48]。 

CPR 细菌基因组中保守基因少，有接近 50%

的基因功能是未知的。CPR 细菌基因组简化造成

基因数量明显降低。在淡水沉积物样品与地下水

中获得的俭菌超门(Parcubacteria)细菌存在重要

基因缺失的现象，如三羧酸循环关键酶类与电子

传递链相关基因[8,49]。对俭菌超门(Parcubacteria)

细菌的泛基因组(pan-genome)分析结果显示，该

超门中核心保守基因仅占 28%，各菌特有的基因

差异分化明显[47,50]。Castelle 等对已知的 CPR 细

菌进行代谢潜能分析，发现基因组中会出现罕见

的代谢相关基因，但是这些基因在代谢通路中的

上下游基因却不完整，作者推测基因组中功能未

知的基因可能在某些代谢过程中起作用[25]。 

3.2  绝大多数 CPR 细菌属于厌氧发酵细菌 

CPR 细菌可以进行非厌氧呼吸的发酵过程。

Wrighton 等在乙酸改良的含水层中通过宏基因组

方法拼接得到俭菌超门(Parcubacteria)、小基因组

菌 超 门 (Microgenomates) 和 异 域 菌 门

(Peregrinibacteria)细菌基因组。2014 年，Wrighton

等在地下水体微生物群落研究中发现多个门水

平的 CPR 细菌成员具有产生氢、乙酸、甲酸、乙

醇、丁酸和乳酸的能力，表明这些细菌具有非厌

氧呼吸的发酵过程，即由丙酮酸产生乙酸、乳酸

和甲酸等物质获得能量 ATP。在该发酵过程中镍

铁氢酶将氢原子提供电子传递到电子受体中，形成

了完整的电子传递链体系[51]。Brown 等在定义 CPR

细菌的过程中发现部分 CPR 成员拥有葡萄糖-6-

磷酸脱氢酶 (glucose-6-P-1-dehydrogenase)，表明

CPR 细菌属于厌氧发酵细菌，可以在氢酶的帮助

下完成电子传递过程[8,32]。Wrighton 等在 2017 年

通过重构基因组 PER-1 和 WS6-1 的代谢通路，发

现 CPR 细菌可以将 RubisCO 固定 CO2 产生的    

3 磷酸甘油酸通过发酵产生乙酸获得能量 ATP。另

外值得注意的是，具有 RubisCO type II/III 的 CPR

有可能利用胞外核苷酸(DNA/RNA)，而不是自己

从头合成核苷酸(核苷酸的补救途径)。 

不过，并非所有 CPR 都只有厌氧发酵一种代

谢途径。2017 年，Castelle 等报道了一个 CPR 新

成员“Candidatus Parcunitrobacter nitroensis”的基

因组草图，其属于俭菌超门(Parcubacterium)。该

菌基因组编码多种能量代谢相关基因，包括糖酵

解、呼吸作用、氮和脂肪酸代谢，以及一个完整

的电子传输链途径。所有这些基因在 DNA 水平上

与其他非 CPR 细菌中的同源基因差异非常大，可

以肯定并不是通过水平基因转移从其他细菌中获 
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表 2.  CPR 细菌基因组概况 

Table 2.  The genome information of CPR members 

Phylum Genome number Average genome size/Mb 
Average GC  
content/% 

Average gene 
number 

Average gene 
region ratio/%

Abawacabacteria 2 0.80  43.68 794  87.79 

Absconditabacteria 4 1.13  33.71 1054  87.60 

Adlerbacteria 14 0.56  51.91 622  90.04 

Amesbacteria 43 0.84  46.95 994  92.72 

Andersenbacteria 9 1.01  46.38 1072  87.69 

Azambacteria 39 0.61  44.02 661  89.83 

Beckwithbacteria 28 0.85  45.74 973  92.95 

Berkelbacteria 42 0.64  40.05 694  87.08 

Blackburnbacteria 12 0.78  42.02 867  89.98 

Brennerbacteria 8 0.58  42.49 623  84.57 

Buchananbacteria 11 0.93  40.85 939  83.68 

Campbellbacteria 14 0.62  36.07 639  83.11 

Chisholmbacteria 6 0.97  49.12 1028  88.94 

Collierbacteria 48 0.78  44.27 893  90.59 

Colwellbacteria 16 0.48  44.71 535  87.71 

CPR1 3 0.56  46.91 648  90.95 

CPR2 10 0.97  38.01 1038  85.88 

CPR3 8 0.98  35.68 974  88.92 

Curtissbacteria 56 0.82  39.94 929  89.06 

Daviesbacteria 61 0.89  39.06 1000  91.75 

Dojkabacteria 28 0.59  34.81 629  90.95 

Doudnabacteria 37 0.82  45.52 913  88.72 

Falkowbacteria 77 0.96  39.86 951  86.95 

Fertabacteria 1 0.90  37.87 828  90.64 

Giovannonibacteria 60 0.72  44.42 827  91.58 

Gottesmanbacteria 58 1.10  41.88 1197  90.36 

Gottesmanbakteria 17 1.15  37.11 1169  89.73 

Gracilibacteria 24 1.21  30.56 1189  89.30 

Gribaldobacteria 16 0.57  36.97 612  88.95 

Harrisonbacteria 15 0.64  43.07 689  87.49 

Howlettbacteria 4 0.76  37.67 818  86.02 

Jacksonbacteria 12 1.03  43.57 1020  89.32 

Jorgensenbacteria 24 0.57  45.82 638  87.78 

Kaiserbacteria 88 0.69  51.50 774  88.61 

Katanobacteria 125 0.74  42.43 797  90.36 

Kazan 12 0.67  48.47 663  87.11 

Kerfeldbacteria 9 1.16  42.40 1116  89.42 

Komeilibacteria 10 0.84  45.07 854  86.92 

Kuenenbacteria 10 0.67  40.42 686  85.71 

Levybacteria 100 0.77  37.81 855  90.87 

Liptonbacteria 14 0.63  49.43 684  86.94 

Lloydbacteria 15 1.01  50.11 1077  86.26 

Magasanikbacteria 88 0.88  40.86 866  88.29 

(待续)     
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     (续表 2)

Microgenomates 79 0.77  42.89 880  91.63 

Moranbacteria 80 0.88  40.09 915  86.58 

Nealsonbacteria 66 0.53  38.15 580  88.02 

Niyogibacteria 6 0.74  44.07 790  89.74 

Nomurabacteria 165 0.65  39.37 700  89.68 

Pacebacteria 20 0.82  39.70 849  92.32 

Parcubacteria 418 0.66  41.63 729  88.43 

Peregrinibacteria 70 1.09  42.28 1056  90.33 

Peribacteria 22 1.17  54.25 1140  89.56 

Portnoybacteria 38 0.66  40.75 731  87.02 

Roizmanbacteria 136 0.92  37.52 1007  90.41 

Ryanbacteria 21 0.83  45.64 883  89.36 

Saccharibacteria 50 0.86  44.28 906  89.65 

Shapirobacteria 32 0.66  38.29 774  90.04 

Spechtbacteria 9 0.62  40.39 631  86.57 

Staskawiczbacteria 43 0.73  36.67 787  87.84 

Sungbacteria 24 0.91  49.94 992  86.65 

Tagabacteria 9 0.51  40.58 553  87.92 

Taylorbacteria 42 0.81  45.35 855  85.45 

Terrybacteria 11 0.74  45.99 777  88.33 

Torokbacteria 2 0.78  38.22 806  82.39 

Uhrbacteria 86 0.92  47.22 933  87.92 

Veblenbacteria 5 0.70  42.43 730  84.55 

Vogelbacteria 12 0.63  46.07 661  86.51 

Wildermuthbacteria 28 0.63  47.48 681  90.23 

Woesebacteria 171 0.79  39.57 902  91.30 

Wolfebacteria 51 0.59  41.62 649  87.46 

Woykebacteria 15 0.72  42.31 806  85.42 

Yanofskybacteria 82 0.69  42.80 737  88.11 

Yonathbacteria 11 0.72  46.26 768  87.48 

Zambryskibacteria 60 0.57  41.83 634  88.72 

Brownbacteria Not available 

Hugbacteria 

Moisslbacteria 

Average – 0.77  41.85 832  89.13 

 

得，因此该 CPR 新成员与其他 CPR 成员相比，其

可能有着不同的生活方式[25]。 

3.3  绝大多数需要与其他微生物共生 

由于 CPR 细菌基因组普遍比较小而且缺少关

键的能量代谢基因，目前普遍接受的观点是其无法

单独生活，需要与其他菌形成生长复合体。CPR 细

菌在各类生境中广泛存在，且遗传变异较大，是研 

究微生物协同作用的理想对象。通过基因组分析，

研究人员也找到了共生的相关证据。2014 年发现

的 俭 菌 超 门 分 支 “Candidatus Sonnebornia 

yantaiensis”，生长在小球藻细胞的藻类膜中；它

不规则地分布在整个宿主细胞质中，呈现明显的

共生现象[52]。Luef 等在用低温透射电子显微观察

CPR 细菌的胞内结构时发现，CPR 细菌由于细胞
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体积极小，极少数核糖体以毛发状附属物的形式

存在于细胞内，推测 CPR 细菌存在与其他菌进行

遗传物质交流的可能性[19]。Nelson 等在进行泛基

因组分析时发现，俭菌超门细菌缺少 DNA 修复

酶，但普遍含有粘附蛋白，说明俭菌超门细菌很

可能需要粘附其他微生物生长[47]。从蛋白结构域

角度分析，非 CPR 细菌中广泛存在的核心基因结

构域，例如糖磷酸转移酶系统 HPr 结合域(a.4.2)、

胆色素原脱氨基酶结构域(d.50.2)和 HPr 类蛋白结

构域(d.94.1)，在 CPR 细菌中部分缺失(SCOPe 蛋

白数据库，http://scop.berkeley.edu/)。通过比较细

菌、古菌和真核生物基因的蛋白结构域，研究人

员发现 CPR 细菌拥有 5 种新的特异蛋白结构域，

其中 4 种都与细胞间相互作用有关，从侧面证明

CPR 细菌的共生特性[48]。He 等在富集培养 TM7

分支细菌时发现，只有加入放线菌(Actinomyces 

odontolyticus)菌株 XH001，TM7 才能顺利繁殖。

作者推测 TM7 生长过程中，有一个寄生的阶段，

放线菌可以帮助 TM7 度过该阶段，但成熟后的

TM7 会将 XH001 菌株杀死[21]。依赖共生的生活

方式导致 CPR 细菌分离培养难度很大，特别是在

无法确认共生菌信息的情况下。此外，针对 CPR

细菌基因组偏小也有另一派观点，即 CPR 基因组

处于快速进化的阶段，基因组具有精简特性，在

保持自己独立生存的情况下丢弃不必要的功能

基因[52]。我们认为该观点部分正确，可能仅适用

于解释少部分快速进化的 CPR 细菌。 

我们发现，CPR 细菌在基因组精简的前提下，

基 因 密 度 却 与 绝 大 多 数 细 菌 一 致 ， 保 持 在

85%–90%[53] (表 2)。2015 年一项针对 50 多种细菌

门的基因组研究表明，多数共生微生物的基因密

度显著低于拥有独立生存能力的细菌 [54]。例如  

一 种 蚜 虫 兼 性 共 生 菌 (Serratia symbiotica) 菌 株

“Cinara cedri”的基因密度为 38%，与蚜虫形成   

一种明确的共生体，其基因组已经并仍在经历大

量的基因组缩减，至少包含 58 个假基因[55]。Nostoc 

azollae 0708 是一种淡水蕨类植物的共生细菌，正

在经历活跃的基因组衰变，约 30%的可识别编码

区 域 是 假 基 因 (pseudogenes)， 其 基 因 密 度 只 有

52%[56]。CPR 细菌的基因密度能保持在较高的水

平，可能的原因有：(1) CPR 细菌处于活跃的基

因数量衰减阶段，预测获得的基因中含有不少功

能已经丢失的假基因，这也能顺便解释上文提到

的 CPR 细菌基因组中约有 50%的基因功能未知；

(2) CPR 细菌由于生境范围非常广泛，因此表现

出与普通共生细菌不同的基因组特性，通过保持

较高的基因“冗余性”应对各类环境压力；(3) CPR

细菌与宿主存在水平基因转移，在对 2321 个 CPR 

MAGs 进行的同源基因研究，发现 CPR 细菌存在

大量缺失/存在类型的同源基因对，而部分缺失

的基因对可以在其他非 CPR 细菌中找到，而部

分存在的基因对反而在非 CPR 细菌中消失；而

且宿主-CPR 的基因存在相互共生的特性，CPR

可以通过水平基因转移获得宿主基因，维持正常

的基因密度[57]。 

3.4  CRP 细菌的防御系统 

CRISPR (clustered regularly interspaced short 

palindromic repeats)-Cas (CRISPR associated)是原

核生物特有的一种免疫系统。当外源病毒把自身

基因片段整合到原核生物基因组上时，病毒基因

可以利用宿主细胞内的原料进行自我复制，而原

核生物可以通过 CRISPR-Cas 系统将病毒引入的

入侵基因片段清除。在可培养的非 CPR 细菌中，
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约有 40%的细菌都有该系统。然而，2016 年

Burstein 等意外地发现几乎所有的 CPR 细菌都缺

少 CRISPR-Cas 系统，但 CPR 细菌可以通过水平

基因转移的方式获得其他微生物的 CRISPR-Cas

序 列 [58] 。 其 实 ， 在 鉴 定 一 个 微 生 物 是 否 含 有

CRISPR-Cas 元件时，通常会运用同源序列比对的

方法将待研究基因组与已知 CRISPR-Cas 序列数

据进行比对，找到符合相似性标准的序列作为对

象基因组中的 CRISPR-Cas 元件[59]。假设待研究

对象中并不存在与已知序列相似的 CRISPR-Cas

元件时，该方法就会出现无法鉴定到基因元件的

情况。Chen 等运用基于隐马尔可夫的蛋白鉴定算

法(不依赖于序列相似性、使用蛋白特异结构信息

进 行 的 基 因 元 件 预 测 方 法 ) 从 罗 伊 兹 曼 菌 门

(Roizmanbacteria) 细 菌 中 鉴 定 到 一 类 新 的

CRISPR-CasY (Cas12d)系统。通过对 CRISPR-Cas

元件序列间区的分析，发现 Cas12d 可能赋予该菌

抵御噬菌体的能力，与常见的 CRISPR-Cas 元件具

有非常类似的功能[60]。针对 CRISPR-Cas 基因元

件分析的 2 个研究提示，对于分析 CPR 这类大量

基因功能信息缺失的细菌基因组时，基于序列相

似性比较的分析可能无法获得可靠的结果，更应

该考虑在蛋白结构与功能域方面去分析各种感兴

趣的基因。 

4  CPR 细菌在元素循环中的作用 

CPR 细菌基因组较小，大部分缺少氨基酸合

成、脂多糖合成、糖酵解等途径中相关基因，且

没有完整的三羧酸循环体系，但是基于 CPR 细菌

在各种生境中普遍存在的事实，其可能在寡营养

环境的元素循环中发挥作用。 

4.1  碳循环 

CPR 细菌具有固定 CO2 与水解碳水化合物的

能力。固定二氧化碳(CO2)在自然界是个非常重要

的过程，也是碳循环反应的第一步。常见的生物

固碳主要依赖于卡尔文循环(Calvin cycle)，其中核

酮 糖 -1,5- 二 磷 酸 羧 化 酶 / 加 氧 酶 (Ribulose- 

1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase，通常简写

为 RuBisCO)是一种决定碳同化速率的关键酶。自

然界中的 RubisCO 有四种主要的形式，即 I、II、

II/III 和 III 类型。其中类型 I 和 II 主要存在于植物、

藻类、光养和化能自养型微生物，类型 II/III 和 III

主要存在于古菌中[61–63]。多个研究发现 CPR 细菌

的 RubisCO 基因与古菌非常类似，属于 II/III 类型

和 bacterial-like III 类型[64–65]。Wrighton 等通过 PCR

扩增异域菌门(Peregrinibacteria)的 RubisCO 基因

并转移到宿主中进行体外表达，证实其具有通过

II/III 类型 RubisCO 固定 CO2 的活性[64]。2018 年，

Castelle 等还发现已知细菌中只有 CPR 含有类型

为 II/III 或 III 的 RubisCO 基因，这一结果也证明

CPR 细菌在判断细菌-古菌域遗传差异方面的重

要作用[18]。除了固碳能力，CPR 细菌也存在碳水

化合物的水解能力。Danczak 等对 4 个地下水井持

续 2 年采样，通过宏基因组方法得到 71 个 MAGs。

碳 水 化 合 物 活 性 酶 分 析 (carbohydrate-active 

enzymes，CAZyme)显示 71 个 MAGs 中有 135 种

不同类型的糖苷水解酶 (glycoside hydrolases，

GH)，这些基因的功能比较广泛，可以水解直链

淀粉、纤维素和半纤维素等。将这些 GH 基因与

2000 多个其他微生物基因组进行比较研究，发现

相同水解功能的 GH 基因在 CPR 细菌中更为复杂

多变，例如小基因组菌超门中的细菌成员拥有显

著偏多的 GH 基因，显示出更为广泛的碳元素循



1296 Ye Tao et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2020, 60(6) 

actamicro@im.ac.cn 

环 利 用 能 力 [27] 。 Geesink 等 对 罗 伊 兹 曼 菌 门

(Roizmanbacteria)中一个编号为 ADI133 的 MAGs

进行碳水化合物基因分析，发现其含有 85 种不同

类型的碳水化合物活性酶，其中包含纤维素降解

基因，由于这类基因的存在，作者推测 ADI133

可以通过降解宿主的细胞壁，从而粘附于宿主进

行生存[66]。 

4.2  氮循环 

部分 CPR 细菌具有反硝化能力和完整的含氮

呼吸链体系。反硝化作用，一般由反硝化微生物

驱动完成，是生态系统氮逸散的重要途径，也是

产生温室气体 N2O 的重要过程。nirK 基因是反硝

化微生物的重要生物标志，Danczak 等在 CPR 的

Kaiserbacteria 和 Harrisonbacteria 两个门的 MAGs

中发现，由于缺少电子传递链体系，Kaiserbacteria

的 MAGs 中 nirK 基因依靠一种特殊的铜氧还蛋白

(cupredoxins protein) 进 行 电 子 传 递 ， 而

Harrisonbacteria MAGs 中的反硝化反应的电子传

递机制还不清楚[27,67]。2017 年，Castelle 等发现的

“Candidatus Parcunitrobacter nitroensis”包含亚硝

酸盐还原酶、羟胺氧化还原酶和一氧化氮还原酶，

可以参与含氮的呼吸作用[18,25]。 

4.3  硫循环 

部分 CPR 细菌具有硫还原能力。Wighton 等

对 MAGs 进行系统性代谢分析时发现所有 MAGs

全部缺失三羧酸(TCA)循环相关基因、还原型烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸(NADH)脱氢酶亚基和绝大部

分的电子传递链复合体末端氧化酶，但是可以找

到 3 种铁氢酶(Fe-hydrogenases)和 23 种镍铁氢酶

(NiFe-hydrogenases)。其中，17 种镍铁氢酶与古菌

热球菌目(Thermococcales)中类型 III 的细胞质氢

酶序列非常相似，推测可能参与硫化合物(SO4
2–、

SO3
2–和 S2O3

2–)的还原反应，通过厌氧发酵方式

产生氢气或者硫化氢的同时提供能量 [32,51]。Zhou

等 在 热 泉 沉 积 物 中 获 得 4 个 古 菌 MAGs 

(Hydrothermarchaeota)，发现这 4 个古菌竟然与

CPR 细菌具有类似的特征，即在基因组中缺少末

端电子受体基因，作者推测其无法通过呼吸作用

参与氧化硫化合物(SO4
2–、SO3

2–和 S2O3
2–)和硝酸

盐/亚硝酸盐的还原反应产生能量，只能通过严格

厌氧的发酵方式获得能量[68]。 

5  CPR 细菌的研究方法 

对于 CPR 这类暂时无法培养的微生物，早期

通过 PCR 扩增 16S rDNA 序列结合 Sanger 测序技

术也获得了部分环境序列，但直到高通量测序技

术，尤其是宏基因组测序和单细胞测序技术的大

规模使用，才促成其研究的飞速发展[69]。 

5.1  宏基因组测序 

早期 CPR 细菌的研究对象主要来源于 16S 

rDNA 的 Sanger 测序数据，并不能从整体上揭开

CPR 的神秘面纱[22–24,34,70–71]。2005 年以后，基于

二代高通量测序(next generation sequencing，NGS)

技术的宏基因组学(metagenomics)研究方法在环境

微生物研究中得到广泛的应用[72–74]。通过基于 PCR

扩增的宏基因组技术(amplicon-based metagenomics 

sequencing)，WWE3、Kazan 和 SM2F11 分支被鉴

定出来[35,73,75–77]。然而，该方法存在明显的技术缺

陷——通用引物覆盖度不足，即使通过精巧的分

子生物学手段提升了引物覆盖度，但扩增效果仍

不理想[8,27,78]。近年来，对微生物所有遗传信息进

行 测 定 的 鸟 枪 法 宏 基 因 组 技 术 (shotgun 

metagenomics sequencing)在 CPR 细菌研究中逐渐

流行，其可以获得环境样品中所有的 DNA 序列，
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有效解决扩增子测序中引物覆盖度不足的问题。

Parks 等采用多种生物信息方法重新分析了公共

数据库中已经发表的超过 1500 个宏基因组数据，

重构了将近 8000 个 MAGs，其中有 245 个属于

CPR 细菌[79]。Sanchez 等开展 CPR 细菌基因组中

参与 DNA 损伤修复途径(SOS)的基因研究，首先

鉴定到参与 SOS 途径的转录阻遏蛋白(LEXA)的

DNA 结合域(banding motif for LEXA)。通过比较

基因组分析发现酸杆菌(Acidobacteria)的 LEXA 与

CPR 细菌的 LEXA 存在高度的序列相似性，推测

CPR 细菌可能与酸杆菌(Acidobacteria)存在非常

类似的 DNA 损伤修复途径[80]。 

5.2  单细胞基因组测序 

单 细 胞 基 因 组 技 术 被 《 自 然 -方 法 》 评 为  

2013 年度技术，其分为单细胞获取、全基因组扩

增、全基因组测序与分析等步骤，可以从个体水平

阐释微生物生理特征、能量物质代谢以及生态功

能，有效弥补宏基因组技术的不足[69,81]。单细胞基

因组测序技术自出现以来在无法培养微生物研究

领域中获得非常广泛的应用[82–84]。Rinke 等利用荧

光标记的流式细胞分选从 9 种环境样本(包括海水、

淡水、热液以及沉积物等)中分离得到 9600 个单细

胞 ， 运 用 单 细 胞 多 重 置 换 扩 增 技 术 获 得 其 中  

3330 个单细胞的 DNA，最后测序分析后得到  

201 个单细胞(菌)基因组数据，其中有 22 个(约占

11%)细胞物种信息并不明确，且在系统进化分析

中遗传距离非常接近。根据目前的分类标准，这

22 个单细胞属于 CPR 细菌，包括 1 株异域菌门

(Peregrinibacteria) ， 2 株 属 于 纤 细 菌 门

(Gracilibacteria) 、 10 株 属 于 小 基 因 组 超 门

(Microgenomates)和 9 株俭菌超门(Parcubacteria)。

基因组分析发现这 22 个 CPR 细菌都缺少电子传

递链基因以及与细胞呼吸过程相关的基因，属于

典型的厌氧发酵微生物[15]。 

5.3  分离培养 

CPR 细菌目前仅有一株纯培养的菌株。TM7

分支中的一种系统发育型细菌(TM7 phylotype)是

目前已知最早获得富集培养的 CPR 细菌。具体过

程为：首先使用加卡那霉素(100 μg/mL)的 FAB

培养基(苛养厌氧菌肉汤)严格厌氧 37 °C 培养  

48 h，然后将样品继代培养到不加抗生素的 FAB

培养基中培养 1 周，接着将培养物接种到 FAA 培

养基(苛养厌氧菌琼脂)平板上严格厌氧培养 1 周，

最后在获得的混合细菌中找到了 TM7。虽然 TM7

被成功培养在已知的培养基中，但是本质上并没

有获得严格意义上的纯培养，因为在 Soro 等最终

的 富 集 培 养 物 中 并 不 只 有 TM7， 还 有 梭 杆 菌

(Fusobacterium) 、 中 间 普 氏 菌 (Prevotella 

intermedia) 、 牙 龈 卟 啉 单 胞 菌 (Porphyromonas 

gingivalis) 和 口 腔 放 线 菌 (Actinomyces oris) 等 细 

菌[20]。He 等使用加入链霉素(100 μg/mL)的施氏培

养基(SHI)富集培养 TM7，最终发现只有在放线菌

(Actinomyces odontolyticus)菌 株 XH001 存 在 时

TM7 才能顺利培养。Lemos 等基于 CPR 细菌共生

的特性，假设 CPR 与其对应的共生菌在不同环境

中的丰度变化相同，结合扩增子测序与共现分析

(co-occurrenc analysis)方法对酸性矿井水体中的

单糖菌门(Saccharibacteria)细菌进行研究，发现单

糖菌门物种的丰度与 Chitinophagaceae (尤其是

Hydrotalea 和 Sediminibacterium) 和 Leeiaceae 

(Betaproteobacteriales)微生物的丰度具有显著的

相关性，很有可能形成共生体系[85]。虽然 Lemos

等并没有报道利用这些疑似的共生关系进行富集

培养的时间，但是这种思路不失为一种高通量寻
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找共生体系，且能为富集培养提供有效信息的技

术方法。 

纯培养菌株对于研究 CPR 细菌极其重要。首

先，运用生物信息学工具或单细胞技术尽管可以

直接获得 CPR 细菌的基因组草图，但是这些结果

可能存在系统性问题，比如基因组序列不完整、

基因组中可能存在其他物种基因片段的污染、不

同分析软件得到的结果存在差异等，引起基因功

能研究的明显偏差[86–87]。其次，利用已知基因的

注释信息推断 CPR 细菌的基因功能，往往无法获

得有效的信息。CPR 中俭菌超门微生物经常在富

硫环境中被检测到，指示其可能参与了硫的元素

循环，但俭菌超门微生物基因组中并未找到任何

与已知硫代谢相关的基因，极有可能存在全新的

硫代谢途径[32–33,88–89]。然而，由于缺乏足够多的单

菌培养物，基因功能的实验验证无从展开，严重

限制了对新基因功能的挖掘。 

6  总结 

近来，对无法培养微生物的研究成为生命科

学的热点，CPR 细菌是其中重要的组成部分。系

统进化研究发现 CPR 细菌在判定生命系统“二域”

或“三域”假说中可能起到非常重要的作用，对深

入研究微生物的系统进化至关重要。目前对 CPR

细菌的生活史了解有限，人类还无法大规模地从

环境中获得 CPR 细菌的单菌株，极大地限制了对

自然界“隐匿的”生物多样性的认识。考虑到 CPR

细菌的普遍存在性、共生特性以及在各类生境中

不可忽视的数量，有必要对其开展系统性的研究，

揭示 CPR 细菌独特的生态位，同时 CPR 细菌的共

生特性也为研究环境微生物协同作用提供了典型

的研究对象。 
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Abstract: The Candidate Phyla Radiation (CPR) is a proposed subdivision within the bacterial domain comprising 

of many candidate phyla which are widespread in multiple kinds of environments. CPR microorganisms are ideal 

objects to explore bacteria evolution and symbiotic lifestyle. CPR has several unique characteristics, such as small 

genome size, extreme small physical sizes, hard to cultivate, lacking of several metabolic enzymes including 

electron transport chain components and tricarboxylic acid cycle, and deep branches within the bacterial subtree of 

life. Most of CPR members are identified by metagenome sequencing technology and TM7 isolate UB2523 from 

human oral cavity was the first cultivated CPR member. In this review, we summarized the CPR discovery process, 

morphological and genomic characteristics, recognized roles in carbon, nitrogen and sulfur cycling, and the 

cultivation-independent strategies in CPR research area. As well, future expectations for CPR-driven element 

cycling in ecosystem and CPR-Host symbionts are indicated. 
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