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摘要：海洋浮游古菌 MGII 是海洋表层水体中最丰富的古菌类群。自 1992 年被发现以来，如今依然没

有被成功分离纯化。前人基于 16S rRNA 基因的研究认为 MGII 可以被分为 MGIIa、MGIIb 和 MGIIc 三

个亚类。近年来，对大量的宏基因组测序数据的分析表明，MGII 在分类学上属于广古菌门热源体纲下

的一个目，包含 MGIIa 和 MGIIb 两个科。以前通过 16S rRNA 基因高通量测序结果得出的少量 MGIIc，

在宏基因组测序的数据中并没有找到，因此最近两年的研究认为 MGII 主要由 MGIIa 和 MGIIb 组成。

本文综述了海洋浮游古菌 MGII 的丰度和多样性分布特征、潜在的生态功能、生态关系以及培养等方面

的研究进展，比较了 MGIIa 和 MGIIb 的异同点，并对当前的研究热点和趋势进行了讨论和展望。 
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古菌是地球生物圈的重要组成部分，但是关

于古菌的研究历史与真核生物和细菌相比还非常

短暂。1977 年，Carl Woese 和 George Fox 发现产

甲烷菌的核糖体小亚基 RNA (SSU rRNA)基因序

列和细菌具有极大的差别[1]，进而提出以产甲烷

菌为代表的“古细菌”的概念，作为生命的第三域

与细菌和真核生物并列。从 20 世纪 70 年代末到

90 年代初，“古细菌”的研究开启了以传统的分离

培养技术和分子生物学技术并重的时期。除甲烷

菌外，嗜盐菌和嗜热菌等生存在极端环境中的

“古细菌”也得到了较大的研究进展。到 1990 年，

Woese 等正式将“古细菌”命名为古菌[2]，主要包

括泉古菌门和广古菌门两大类。当时人们对古菌

的认识一直和极端环境联系起来，认为古菌只存

在于高盐、高温或缺氧等极端环境中，直到 1992

年，随着海洋浮游古菌的发现，这一观念发生了

根本性改变。 

1992 年，Fuhrman 等[3]首次报道了在太平洋

100 m 和 500 m 的水体样品中存在大量不同于极

端环境中的古菌类群，认为它们是新的古菌类

群。同年，DeLong[4]也发现近海水体中存在大量

的新古菌类群，它们与生存于极端环境中的古菌
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显著不同。基于对 16S rRNA 基因的系统发育分

析，DeLong 正式提出 MGI 和 MGII，前者成为泉

古菌的一个分支，后者成为广古菌的一个分支

(图 1)。在 1997 年和 2001 年，MGIII 和 MGIV 也

相继被发现[5–6]，但是它们的丰度远远低于 MGI

和 MGII。 

海洋浮游古菌占海洋水体中原核生物的三分

之一以上[7]，在全球碳氮循环和生态环境的动态

平衡中起着重要的驱动和调节作用。它们主要由

MGI、MGII、MGIII 和 MGIV 四个类群组成。MGI

逐渐被认知具有氨氧化功能[8–9]并在 2005 年被成

功 分 离 [10] ， 最 终 被 命 名 为 奇 古 菌 门 [11] 。

MGII-MGIV 都属于广古菌门，至今没有纯菌株分

离出来[12–13]。 

 

 
 

图 1.  用最大似然法构建的早期研究中的古菌系统进化树(16S rRNA 基因序列源自参考文献[4–6]) 

Figure 1.  The phylogenetic tree of archaea in early studies, which is constructed using maximum-likelihood 
method. (The 16S rRNA gene sequences were collected from references[4–6]) 
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纯培养菌株的获得对于海洋浮游古菌的研究

是一个重要的突破口，因此 MGI 的研究目前比其

他海洋浮游古菌要深入很多[14]。比如，它们的细

胞形状和大小、生理生化特性、细胞膜脂的组成

等方面的研究已经具有确定的结论[10,14–15]。MGII

在海洋中同样大量存在，并在表层海洋中占海洋

古菌的绝大多数，它们对碳、氮等元素循环具有

重要的潜在影响[12]。但是由于缺乏纯培养菌株，

关于它们的研究就相对难以深入。然而，分子生

物学技术的飞速发展，特别是宏基因组技术的广

泛应用，极大促进了我们对 MGII 的认知[16–19]。

本文从以下几个方面总结了前人关于 MGII 的研

究成果，并对当前 MGII 的研究热点和研究趋势

进行了讨论。 

1  MGII 丰度和多样性的分布特征 

目前大量的研究结果表明 MGII 几乎只分布

在海洋水体环境中，在海洋表层沉积物中偶尔会

检 测 到 极 少 的 MGII ， 而 陆 地 环 境 中 不 存 在

MGII。因此，研究探讨 MGII 的分布特征主要是

研究 MGII 在全球海洋水体中的分布特征。MGII

在全球海洋中的分布具有普遍性，它们在各种海

洋水体环境中都有发现，但是主要集中在海洋表

层水体[12–13]。 

Karner 等通过 DAPI 染色计数法和 polyFISH

计数法对开阔大洋水体样品的古菌和细菌进行定

量，并结合大陆架海域的研究结果，估算出全球

海洋水体中约有 1.3×1028 个古菌细胞和 3.1×1028

个细菌细胞，其中大约有 1.0×1028 个 MGI 细   

胞[7]。当前尚无文献报道全球海洋中 MGII 的生物

量，但是近年来的研究表明 MGII 广泛分布于各

大洋和边缘海的表层海洋水体中[13]，并且它们在

温暖季节的近岸海域经常会出现短暂的季节性暴

发现象，最高时可以占所有原核生物总量的 40%

以上[20]，因此 MGII 也是海洋水体中含量丰富的

一类古菌。 

MGII 丰度的整体分布规律是温暖海水比寒

冷海水更丰富，近海比远海更丰富，表层海水比

深层海水更丰富。在近海、河口等区域 MGII 呈

现出非常明显的季节性变化，特别是亚热带、温

带以及部分寒带的近海水体中 MGII 常在春夏季

节大爆发。一项基于 FISH 定量的研究表明在地

中海近岸海域中古菌的相对丰度最高时可达到微

生物总量的 60%以上[21]。但在寡营养的热带和亚

热带开阔大洋区域 MGII 的季节性变化不明显，

在南大洋的大部分海域 MGII 以及北冰洋开阔海

域 MGII 的季节性变化也不明显。 

热带、亚热带海洋的近岸海域 MGII 的丰度

一般都比较高，在表层水或河流入海口等有机质

比较丰富的海域中，它们的 16S rRNA 基因丰度

普遍能达到 108 copies/L 的水平，次表层一般降到

107，到深层水进一步降低[7,18]。在开阔大洋，表

层水 MGII 的 16S rRNA 基因丰度一般都在 106–  

107 copies/L，深层水一般降到105–106 copies/L[22]。在

海水混合剧烈的海域，比如南海东北部，其深层

水中也会出现丰度较高的 MGII，其 16S rRNA 基

因丰度能够达到 107 copies/L，接近表层水中

MGII 的丰度[23]。温带海洋中 MGII 的分布与热带

和亚热带海洋类似，但是季节性变化更明显，所

以变化范围更大。在近岸海域的春夏季节 MGII

暴发时其 16S rRNA 基因丰度可达 108 copies/L，

最高时可接近 109[24–25]，比热带和亚热带的近岸

海域 MGII 的丰度还高。而在秋冬季节，其 16S 

rRNA 基因丰度迅速降低到 106–107 copies/L[26–27]。 
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温带海洋开阔海域 MGII 的丰度比较低，与热

带、亚热带海洋的开阔海域类似。此外，浮游态

和附着态的 MGII 在近岸与远洋也有差异，一般

来说，近岸海域浮游态的 MGII 会更高一些，而

在远洋附着态 MGII 的比例增加[28]。南大洋 MGII

的 16S rRNA 基因丰度一般都在 106 copies/L，而且

表层水到深层水变化不大，在所有原核生物中的比

例一般都不超过 5%[29–30]。北冰洋表层海水中 MGII

的 16S rRNA 基因丰度一般为 106–107 copies/L，   

个别近岸海域最高可达 108，显著高于南大洋[31]，

但在深层水和开阔海域较低，一般都低于 106–  

107 copies/L，在有些站位甚至低于检测限[32–34]，

与南大洋类似。 

MGII 是海洋水体中多样性最高的古菌类群，

在大部分海域其多样性都高于海洋奇古菌[20,35–38]。

MGII 与细菌以及真核藻类之间的水平基因转移

比海洋奇古菌与细菌和真核藻类之间的水平基因

转移更加频繁，大约 29.7%的 MGII 和 23.9%的海

洋奇古菌的基因是从细菌那里通过水平基因转移

获 得 的 [39–40] 。 频 繁 的 水 平 基 因 转 移 很 可 能 是

MGII 具有丰富的多样性的重要因素之一。同属

于广古菌门的 MGIII 和 MGIV 的丰度和多样性都

远低于 MGII[6,41]。基于 16S rRNA 基因的研究认

为 MGII 主要分为 MGIIa、MGIIb、MGIIc 三个亚

类，其中 MGIIa 和 MGIIb 的丰度和多样性均远远

高于 MGIIc[42–43]。 

近年来基于大量关于海洋微生物宏基因组学

方 面 的 研 究 ， 发 现 目 前 MGII 的 MAGs 

(metagenome-assembled genomes)都属于 MGIIa 和

MGIIb，而没有发现 MGIIc 的 MAGs，因此认为

MGII 主要由 MGIIa 和 MGIIb 组成[17,19,44]。2018

年 Rinke 等[17]对 270 个 MGII MAGs 进行了系统进

化研究，认为 MGII 属于广古菌门热源体纲下的

一个目，并将其命名为 Candidatus Poseidoniales，

包 含 MGIIa 和 MGIIb 两 个 科 ， 分 别 命 名 为

Candidatus Poseidonaceae 和 Candidatus 

Thalassarchaeaceae。他们进一步将 MGIIa 划分为

11 个属，MGIIb 划分为 10 个属。不久后，Tully

在提供了一些新的 MGII MAGs 的基础上也对

MGII 进行了系统进化分析[19]，他也认为 MGII 由

MGIIa 和 MGIIb 组成，共包含 17 个进化枝，其中

9 个属于 MGIIa，8 个属于 MGIIb。在最新的关于

MGII 的宏基因组学研究中，又有更多的 MGII 

MAGs 被组装出来[44]，它们在分类学上被归入了

Rinke 等提出的不同的属。未来需要更详尽的研

究来证明 MGII 是否还有更多的类群尚未被发

现，从而不断丰富和统一 MGII 在进化和分类学

上的研究。 

近两年已发表的论文中尚未发现属于 MGIIc

的 MAGs，这很可能是由于它们在海洋水体中的

分布范围主要集中在深层海水(图 2)，而且丰度比

较低等原因造成的。经过大量的文献搜集和查阅

工作，我们发现 2015 年发表的一篇文献报道了在

深层海水中存在少量 MGIIc 的 MAGs，只是这些

MAGs 的完整度不高[16]，而且都没有拼接出 16S 

rRNA 基因, 因此没有被引起重视。但实际分析结

果表明 MGII 是由 MGIIa、MGIIb 和 MGIIc 组成(图

2)。由于当前所发表的文献中 MGIIc 的 MAGs 太

少且质量较低，它们的进化地位、分类命名和生

态功能等方面的信息有待于将来更多的对深层海

水宏基因组学和宏转录组学等方面的研究工作来

逐渐拓展和完善。 

我们从公共数据库 NCBI 中选择了长度大于

1200 bp 的 MGII 16S rRNA 基因序列，并结合从

宏基因组数据拼接的 MGII MAGs 中提取出的 16S 

rRNA 基因序列，进行了 MGII 进化树的构建(图
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2)。可以看出 MGIIb 的多样性是最高的，MGIIa

的多样性次之，MGIIc 的多样性最低。这和它们

的分布范围是相一致的，MGIIb 在表层到深层海

水都有发现，MGIIa 主要分布在表层海水，MGIIc

则主要分布在个别海域的深层海水[23,42]。本文作

者课题组对南海东北部和马里亚纳海沟水体中古 

 
 

 

 

图 2.  用长度大于 1200 bp 的 16S rRNA 基因序列通过最大似然法构建的 MGII 系统进化树 

Figure 2.  Phylogenetic tree of MGII based on 16S rRNA genes (>1200 bp) using maximum-likelihood method. 
The bold items in different branches indicate 16S rRNA genes that were extracted from metagenome-assembled 
genomes of MGII. The outgroup consists of Aciduliprofundum boonei and MGIII. 
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菌多样性的研究表明，不论是在边缘海还是在远

洋海域，MGIIa 主要分布在表层海水，而 MGIIb

从表层海水到深层海水都存在，只是在表层水中

相对较少[12,23]。在南海东北部从表层到 3200 m 的

底层水体中都未发现 MGIIc，而在马里亚纳海沟

8000 m 以深的水体中发现了少量的 MGIIc。本课题

组对珠江口水体中的 MGII 进行了丰度、多样性和

宏基因组学方面的分析[18]，发现富营养的珠江口区

域 MGII 主要由 MGIIa 组成，并且它们主要是附着

在颗粒物上，这与寡营养的南海东北部和马里亚纳

海沟水体中 MGIIb 占主导有显著差异。对一个完整

度达到 93%的 MGIIa 的 MAG 进行注释后发现，珠

江口 MGIIa 含有大量有机质降解相关酶的编码基

因，比如其基因组中糖苷水解酶的编码基因比例较

高，有助于它们降解利用结构复杂的糖类物质[18]。 

由于含有丰富的有机质降解酶的相关编码基

因，MGIIa 往往在有机质丰富的温暖海水中占据

主导地位，比如春夏季节的近岸海域中 MGIIa 的

含量一般都比较高，有时伴随着浮游植物的大量

增加而出现暴发式生长的现象，甚至 MGIIa 的单

个 OUT (分类操作单元)的丰度可以达到原核生物

量的 30%[45]。而 MGIIb 在有机质贫乏的寒冷的海

水中占主导，比如在冬天的近岸海域[46–50]。在热

带亚热带远洋的表层水中，MGIIa 的丰度虽然较

低，但是依然高于 MGIIb。然而叶绿素最大层和

深层水中 MGIIb 则比较多[23,51]。由此可见 MGIIa

更适应温暖的富营养的海水，而 MGIIb 相对来说

更适应寒冷的寡营养的海水。在河口区由于有机

质 来 源 比 较 丰 富 ， MGIIa 的 丰 度 一 般 都 高 于

MGIIb，但后者的多样性更高[52–53]。 

前人研究结果表明温度是决定 MGII 在全球

分布情况的极其重要的调控因素，因此对 MGII

在不同纬度海域的分布进行了归纳总结 [12]。此

外，离岸距离的远近决定了海水营养的贫富状

态，对 MGII 的分布影响也比较大[28]。在河口区

域由于淡水和海水的混合形成的盐度梯度也对

MGII 的分布具有显著的影响 [18]。不同水深的

MGII 的限制性影响因素也不同，比如表层和次

表层水体中 MGII 主要受温度和光合有效辐射的影

响，而深层水的 MGII 与盐度以及表层水的初级生

产力相关[20]。除以上主要因素外，其他环境因素

也在一定程度上对 MGII 的分布产生影响，比如

营养盐浓度(氮、磷、硅的无机化合物)、季节变

化、海水的混合等[19,24,47,54–58]。综上所述，MGII

的分布特征受多种环境因素的综合影响。 

2  MGII 的生态功能 

由于尚无纯培养菌株，目前关于 MGII 的生

态功能方面的研究主要借助于宏基因组学、宏转

录组学和宏蛋白组学的方法。在已有的纯培养的

古菌中，与 MGII 亲缘关系最近的是一株从深海

热 液 喷 口 分 离 的 同 属 于 广 古 菌 门 的

Aciduliprofundum boonei，这是一株嗜热嗜酸能够

还原硫酸盐和铁的异养古菌[59]，MGII 的宏基因

组方面的注释就是以 Aciduliprofundum boonei 的

基因组和新陈代谢的特性为基准进行的。 

2012 年，Iverson 等率先拼接组装出第一个完

整的MGII MAG。该MAG 的基因组大小为2.06 Mb，

来自于表层海水，基于 16S rRNA 基因的系统发

育分析表明该 MAG 属于 MGIIa[60]。2015 年，

Martin-Cuadrado 等又拼接出了 MGIIb 的较为完整

的 MAGs[50]。基于 MGIIa 和 MGIIb 的宏基因组数

据 的 分 析 ， 发 现 自 养 途 径 相 关 的 编 码 基 因 在

MGII 中都不存在，而蛋白质、脂类和糖类等有

机物大分子降解酶的编码基因在 MGII 中普遍存



1840 Haodong Liu et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2020, 60(9) 

actamicro@im.ac.cn 

在，说明 MGII 属于异养代谢类型[12]。真光层海

水中的 MGII 大多含有能够利用光能的视紫红质

的编码基因[17,39]，具有利用光能生成 ATP 的潜力

但是不具备光合作用的潜力，这部分 MGII 属于

光能异养代谢型。深层海水中的 MGII 都不含有

视紫红质基因[16–17]，没有利用光能的能力，但与

浅层水中含有视紫红质编码基因的 MGII 相比，

深层海水中的 MGII 含有更多与氨基酸、糖类和

脂类的转运和代谢相关的基因[40,61]。 

近年来的研究结果表明，MGIIa 和 MGIIb 在

代谢途径上存在显著的相同点和不同点 (图 3)。

比如宏基因组学的分析表明，二者都含有较多大

分子肽酶、脂类降解酶、糖基转移酶和糖苷水解

酶等大分子代谢相关酶的编码基因，也含有不少

简单糖类、寡肽、二肽、氨基酸等小分子有机质

跨膜转运蛋白的编码基因，它们都具有三羧酸   

循 环 和 磷 酸 戊 糖 途 径 所 需 要 的 酶 的 编 码 基      

因 [17,19,44,62]。富集培养的结果表明浮游植物能够

刺激 MGII 的生长[28]。稳定同位素标记的培养结

果表明 MGII 能够吸收浮游植物产生的蛋白质[63]。 
 

 
 

图 3.  MGIIa 和 MGIIb 的代谢潜能 

Figure 3.  The potential metabolism of MGIIa and MGIIb. Components in red and blue indicate the function/ 
encoding genes that are only or mainly present in MGIIa and MGIIb, respectively. Components in black indicate 
the function/encoding genes that are present in both MGIIa and MGIIb. The dotted line indicates the related 
encoding gene that is not detected. This figure was produced according to references[12,16,44]. 
 

 
 

2H O
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MGIIa 和 MGIIb 在代谢上的不同点主要体现

在相关代谢途径关键酶是否存在以及代谢底物的

偏好性上。比如在糖酵解途径的最后一步，丙酮

酸激酶催化磷酸烯醇式丙酮酸和 ADP 生成丙酮酸

和 ATP，所有的 MGIIa 都含有该酶的编码基因，

而绝大多数 MGIIb 则没有[44]，这表明 MGIIa 在单

糖的代谢能力上比 MGIIb 有优势。春夏季节的近

海海水中 MGII 以 MGIIa 为主，它们含有丰富的

糖类转移和代谢相关的酶，近海中浮游态 MGII

的相对丰度高于远洋，而远洋海水中附着态的

MGII 的相对丰度更高一些[64]，可能是由于近海

MGIIa 对溶解有机碳的利用能力比远洋 MGIIb 更

强，这与 MGIIa 具备完整的糖酵解途径而 MGIIb

大多缺少完整的糖酵解途径是一致的。 

在氨基酸的代谢能力上，MGIIb 比 MGIIa 有

优势。比如 MGIIb 除了能和 MGIIa 一样具有支链

氨 基 酸 的 转 运 和 代 谢 相 关 酶 的 编 码 基 因 外 ，

MGIIb 还具有 MGIIa 中不存在的极性氨基酸的转

运和代谢相关酶的编码基因[44]。此外，MGIIb 具

有吸收和还原硫酸盐相关酶的编码基因，这有利

于它们在还原态的硫化合物浓度很低的冬季海水

中进行生存和繁殖，而 MGIIa 中则没有这些酶的

编码基因 [44]。硫酸盐还原能力的存在很可能是

MGIIb 主导冬季海水中 MGII 群落结构的一个重

要原因。 

除了在对简单有机质的利用上 MGIIa 偏好利

用单糖 MGIIb 偏好氨基酸之外，在复杂有机质的

利用上二者也有一些区别，这主要体现在 MGIIb

比 MGIIa 在利用难降解复杂有机质方面的潜力更

大，比如 MGIIb 含有降解琼脂、几丁质等复杂有

机质相关酶的编码基因，而 MGIIa 中则很少见或

不存在。这可能也是为什么 MGIIa 主要分布在表

层水，而 MGIIb 在深层水中远多于 MGIIa 的原因

之一[16,50]。无论是表层水中的 MGIIa，还是深层

水中的 MGIIb，它们大多具有鞭毛相关的编码基

因 [19]，这表明它们具有主动游动寻找食物的潜

能。而在叶绿素最大层的 MGIIb 则不含有鞭毛

结构，但它们具有较多的降解各种有机化合物

相关酶的编码基因，包括降解琼脂相关酶的编

码基因[50]。 

宏 基 因 组 数 据 表 明 ， 附 着 在 颗 粒 物 上 的

MGII 大多都富含一种依赖 TonB 转运体的编码基

因，这些转运体能够将外界的大分子有机质转移

到细胞内[28]。这些附着态的 MGII 基本上也都含

有鞭毛和表面附着蛋白的编码基因[60]，这表明它

们具备运动和附着在颗粒物上的潜能。宏转录组

数据表明 MGII 确实具有降解大分子有机质的活

性，尤其在深层水中，对大分子有机质的降解活

性很高[16]。深海 MGII 的转录组中包含丰富的 α-

甘露糖苷酶(GH38)、支链淀粉酶(GH57)、4-α-葡

聚糖转移酶(GH77)、几丁质酶 (GH18/CBM5 和

GH20/CBM5)等糖类代谢酶的相关转录本，并且

具有 20 多种降解蛋白质的胞外肽酶的编码基因及

其对应的转录本[16]。这说明 MGII 在深层海水中

的新陈代谢是很活跃的，对大分子有机质有较强

的降解能力。在地中海西北部的中深层海洋中，

MGII 所吸收利用的浮游植物产生的胞外聚合物占

所有被吸收利用的胞外聚合物的 50%以上[65]，这表

明 MGII 在中深层海洋中对大分子有机质的利用

具有重要的作用。除了在降解大分子有机质方面

具 有 重 要 的 贡 献 ， 宏 蛋 白 组 学 的 研 究 也 表 明

MGII 在深海中能够转移和吸收肽类和氨基酸，

表明它们对小分子有机质的降解方面也具有重

要作用 [66]。标记培养试验证明中层海洋和深层

海洋中的 MGII 能够吸收利用亮氨酸和碳酸氢  

盐[67]，虽然目前尚未知道 MGII 利用无机碳酸氢
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盐的方式。 

很多证据表明 MGII 是需氧微生物，它们大

多都能够通过氧化磷酸化获取能量，进行有氧呼  

吸[12,17]。但是也有部分证据表明一些 MGII 在氧

气含量较低的环境中也可以生存，也能够进行厌

氧呼吸，属于兼性厌氧微生物。比如它们含有琥

珀酸脱氢酶、延胡索酸还原酶、二甲基亚砜或二

硫化物还原酶[68–69]，属于 MGIIb 的 2 个属 O3 和

Q1 含有硝酸盐还原酶，这些证据表明在氧气浓

度极低或者无氧的条件下，一些 MGII 可以利用

琥珀酸、延胡索酸、二甲基亚砜、二硫化物、硝

酸盐等物质作为电子受体进行厌氧呼吸。 

3  MGII 与其他生物的互作关系 

MGII 分布广泛，在近海的丰度非常高，与

其 他 类 群 的 海 洋 生 物 之 间 存 在 密 切 的 互 作 关

系。作为数量巨大的降解者，MGII 是海洋生态

系统中的重要组成部分，它们对维护海洋生态

系统的平衡，促进全球海洋碳氮硫等元素循环

方面具有重要意义。 

从宏基因组学和宏转录组学的研究结果已经

得知 MGII 具备附着在颗粒物和降解大分子有机

质的潜力，这也与它们常常在海洋藻类暴发的同

时或随后也出现暴发性生长的现象相一致[45,47–48]。

这些现象和研究结果表明了 MGII 与浮游植物之

间存在非常密切的关系。基于分子生态学和相关

性分析研究表明，MGII 与一些海洋浮游藻类之

间存在普遍的关联性[70]。比如在三月下旬的圣佩

德罗边缘海出现了球形棕囊藻的暴发，同时引起

了 MGII 的大量增殖[45]，二者的丰度随时间的变

化存在显著的相关性。在圣巴巴拉海峡对浮游古

菌的连续观测表明 MGII 的间歇性暴发跟叶绿素 a

相关联[46]。加利福尼亚湾中的 MGII 与叶绿素 a

的丰度之间也存在显著的相关性[28]。从珠江口到

南海的海域中真核藻类的暴发常常会引起 MGII 的

暴发[18]。春季时 MGII 在北大西洋东部的北海近

岸水域中的暴发有时甚至能达到所有细胞总数的

30%以上，占古菌细胞总数的 90%以上，这也跟

浮游植物的大量增殖有密切关系[24]。 

MGII 不仅与真核藻类之间存在广泛而密切

的生态关系，和原核藻类之间的关系可能也比较

紧密。比如在南海的吕宋海峡附近的海域，MGII

的分布和原绿球藻具有相似的特征[23,71]。MGII 与

自养的 MGI 在深层水中也存在较为显著的相关  

性[20]。基于 16S rRNA 基因相对丰度的研究表明

MGII 与异养细菌之间也存在潜在的生态关系，这

些 细 菌 类 群 主 要 包 括 SAR11 、 SAR406 、

SAR324、SAR86、SAR202 等类群以及拟杆菌门

和绿弯菌门的部分类群，MGII 与这些异养细菌的

丰度存在显著相关性。而且丰度较高的 MGII OTU

与这些细菌中的大多数 OTU 都以正相关为主，但

与 SAR86 和 SAR406 的部分 OTU 也表现出了负相

关性[20,58,72–73]。 

MGII 与光能自养的真核藻类和原核藻类之

间存在密切的生态关系很可能是由于需要利用它

们产生的有机质。此外，根据现阶段的研究成果

推测，MGII 可能无法独自完成生长繁殖和新陈

代谢活动，而必须依赖其他的海洋生物，因为

MGIIa 和 MGIIb 的基因组中不都含有钴胺素(维生

素 B12)和生物素(维生素 B7)这两种重要的生长因子

合成酶的编码基因，而这两种物质是它们进行生

命活动所必需的[13,60]。但与 MGII 具有显著相关性

的原绿球藻和 MGI 都具有合成这两种物质的能  

力[74–77]。MGII 与异养细菌的相关性很可能是由
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于 MGII 和这些异养细菌都需要从藻类获取有机

质，在这一点上，MGII 与异养细菌是竞争的关

系。而当有机质比较丰富的时候，MGII 对一些能

够产生钴胺素和生物素的异养细菌则可能存在一定

的偏利共生关系。因为 MGII 与一些异养细菌有时表

现为正相关的关系，有时表现为负相关的关系[20]。 

虽然目前尚无 MGII 的纯培养菌株，但是借

助于宏基因组技术，MGII 的相关病毒的研究也

已经开展。比如在海洋中广泛分布的双链 DNA

病毒 Magroviruses 很可能就是以 MGII 为主要的宿

主[78]，这种有尾噬菌体具有来自于古菌的几乎完

整的复制元件，其基因组大小介于 65–100 kb。

完整的 MGII 病毒 MAGs 的注释信息显示它们含

有衣壳蛋白、门户蛋白、末端酶和 DNA 聚合酶

的编码基因。通过使用不同蛋白的序列进行系统

进化分析，可以将 Magroviruses 分成 3 类，分别

是 Group A、B 和 C[78]。对多种蛋白进行进化分析

的结果表明 Group A 和 B 是在进化上相对稳定的

类群，它们与嗜盐古菌的病毒 Haloviruses 具有一

定的亲缘关系。而 Group C 很可能是进化速度相对

比较快一个类群，因为基于不同的蛋白进化分析结

果显示它们往往处于不同的进化位置。Group A 和

B 中都存在类似 DnaQ 的核酸外切酶的编码基因，

而 Group C 中则不存在。该酶与病毒基因组在复制

过程中的勘校功能密切相关，有助于降低病毒的突

变率，也许这就是为什么 Group A 和 B 比 Group C

在进化上更稳定的一个重要因素。值得一提的是，

基于序列相似度分析的结果表明该酶的编码基因很

可 能 是 从 细 菌 基 因 组 获 得 的 ， 这 意 味 着

Magroviruses 的基因大部分都来自于 MGII，但也存

在从细菌基因组中获取部分基因的可能性[78]。除了

上述 3 个类群外，还有 1 个与 MGII 病毒有关的类

群被暂时定为 Group D，但是目前尚未组装出 

属于该类群的完整基因组[78]。在北太平洋的东部

热带海域 MGII 丰度比较高的表层海水中发现一

些新的古菌病毒，虽然无法确定它们的宿主，但

是由于该海域中的古菌类群主要是 MGII，所以

这 些 新 发 现 的 噬 菌 体 的 宿 主 很 有 可 能 是

MGII[79]。此外，在全球其他很多海域也发现了

数十个 MGII 病毒的不完整的基因组序列，其中

有些病毒基因组和 Magroviruses 的基因组是相同

的[80]。以上这些研究结果主要是关于表层海水中

MGII 相关病毒的宏基因组学研究，深层海水中

的 MGII 相关病毒是否具有相似的特征尚不清

楚。与 MGII 在全球海洋表层水中的广泛分布相

似，Magroviruses 在全球的表层海水中也具有广

泛的分布，它们的丰度仅次于 SAR11 的噬菌体和

蓝藻噬菌体 [78]。在大于 0.2 μm 孔径滤膜上的

Magroviruses 丰度可以忽略不计，它们绝大多数

都是从0.2 μm孔径滤膜过滤后的海水中收集的[78]。

这说明 Magroviruses 能够裂解 MGII 细胞，MGII

在 暴 发 性 增 长 后 其 丰 度 迅 速 降 低 很 可 能 就 是

Magroviruses 对 MGII 的裂解造成的。需要注意的

是，上述研究都是基于对基因组的分析而得出的

结论。要直接证明 Magroviruses 与 MGII 的病毒宿

主关系还有待于 MGII 纯菌株的成功分离。 

4  MGII 的培养 

传统的培养方法在 MGII 研究中的应用非常

少。这主要是因为在海水中广泛分布的 MGII 的

培养极其困难，与 MGI 通过氧化铵盐获取能量的

自养生活方式不同，MGII 通过降解有机质进行

异养生活方式，而海洋水体中有大量的细菌也进

行类似的生活方式，比如属于变形菌的 SAR11 和
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SAR86[13]。它们都是很难分离培养的海洋异养微

生物，目前也只获得了 SAR11 的纯菌株[81]，而

MGII 和 SAR86 的分离培养依然是当今海洋微生

物学的难点。 

至今，已报道的关于 MGII 的培养试验主要

是同位素标记培养和共培养。用 3H 标记的亮氨酸

作为底物培养边缘海表层海水中的微生物实验表

明，原位海水中平均 35% (6%–61%)的 MGII 具有

吸收利用亮氨酸的活性，尤其在 3 月份，具有亮

氨酸代谢活性的 MGII 的比例达到最高，比具有

亮氨酸代谢活性的细菌的比例还高[25]。分别用 3H

标记的亮氨酸和用 14C 标记的碳酸氢盐作为底物

培养中深层海水的微生物实验表明，在中深层海

水中 MGII 能够利用无机碳和有机碳[67]。虽然它

们的生长速率低于细菌，具有吸收利用亮氨酸活

性的 MGII 的比例也低于细菌，但是具有吸收利

用碳酸氢盐活性的 MGII 的比例高于细菌。具有

吸收亮氨酸活性的 MGII 高于 MGI，在 200–2000 m

的水层中具有吸收利用碳酸氢盐的 MGII 的比例

也高于 MGI，但是在 3000 m 水深则低于 MGI，

对亮氨酸和碳酸氢盐具有吸收利用活性的 MGII

所占比例随着深度的增加而降低[67]。 

Orsi 等[63]用 13C 标记的碳酸氢钠和 15N 标记的

硝酸钠作为底物培养一种名为 Micromonas pusilla

的绿藻，然后从该藻提取标记的蛋白质对原位海

水中的微生物进行培养，再通过 DNA-SIP (DNA

稳定同位素探针)的方法研究海水中的微生物对

该种藻类蛋白的利用。结果表明，浮游态微生物

中吸收利用该藻类蛋白质的能力较强的主要是玫

瑰杆菌、SAR86 和 MGII。虽然测序结果中没有

检测到附着态 MGII 能够吸收利用这些藻类蛋白

质，但是 qPCR 的结果表明附着态 MGII 也具有吸

收利用藻类蛋白质的能力，只是吸收利用蛋白质

的能力没有浮游态 MGII 强[63]。除了用同位素标

记后的藻类蛋白质培养海水中的微生物来检测它

们对蛋白质的吸收利用情况，Orsi 等还做了藻类

与海洋微生物共培养的实验。他们将 Micromonas 

pusilla 加入海水样品中对微生物进行培养，72 h

后发现浮游态 MGII 增加了 5 倍，它们每天的净增

长率达到 0.44–0.67，只稍微低于海洋中浮游细菌

的净增长率[28]，却比海水中自然状态下所有广古

菌的净增长率高一个数量级[67]。浮游态 MGII 在

藻类存在的情况下快速生长可能跟它们含有大量

的 ABC 转运器有关，因为 ABC 转运器能够帮助

浮游态 MGII 迅速获取浮游藻类产生的易降解的

溶解有机质，从而使得它们的数量远远超过附着

态 MGII。另外，附着在 0.8–3.0 μm 悬浮颗粒有机

质(POM)上的 MGII 在加入浮游动物 Salpa sp.后也

有显著增加，可能是由于它们能够利用浮游动物

排泄的 POM。但是附着在直径大于 3 μm 颗粒物

上的 MGII 却没有显著增加，说明附着态 MGII 的

代谢底物和浮游态 MGII 可能有所不同[28]。 

以上研究报道了 MGII 的同位素标记培养实

验和富集培养实验，证明了 MGII 可以吸收利用

碳酸氢盐、氨基酸和藻类蛋白质。近年来，本文

作者课题组进行了大量的 MGII 富集培养实验，

尝试了不同的有机质作为底物对原位海水中的

MGII 进行培养，比如氨基酸、葡萄糖、丙酮酸

钠、绿藻藻粉等。但是上述有机底物大多没有对

MGII 的生长起到非常明显的刺激作用。近期我

们尝试用球形棕囊藻和 MGII 共培养的方法对原

位海水中的 MGII 进行富集培养，发现经过短暂

(1–2 d)的培养后 MGII 的丰度增加得非常快，不

同试验组中 MGII 的丰度可增加 6–10 倍。但随后
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MGII 的丰度迅速降低。据此我们认为球形棕囊

藻对 MGII 生长的刺激作用是一个快速而短暂的

过程。后续工作还要摸索更多条件以找到球形棕

囊藻促进 MGII 生长的主要因素。 

综合本课题组的研究进展和国际同行所发表

的文献来看，至今为止 MGII 的富集培养实验尚

未 取 得 重 大 突 破 ， 依 然 还 没 有 可 传 代 培 养 的

MGII 富集培养物的相关报道，分离纯化更是当

今研究 MGII 的热点和难点。虽然借助于宏基因

组学技术已经取得了大量的 MGII 基因相关的信

息，但是其生理生化和新陈代谢方面的直接证据

依然有待于 MGII 纯培养菌株的获得才能够验

证。关于 MGII 的膜脂中是否含有 GDGT (甘油二

烷基甘油四醚)以及它们是否对重建古海洋海水

温度的指标 TEX86 具有影响一直没有定论[22,82]，

主要是因为目前尚未获得 MGII 的纯培养菌株，

无法给出最直接的证据。 

5  讨论和展望 

从 MGII 的发现到现在近 30 年的研究历程

中，关于 MGII 的丰度、多样性、生态功能、生

态关系等方面的研究取得了长足的进展。然而这

些研究大多数是国际上报道的，与国际同行相

比，国内对 MGII 的研究还非常少，比如近 30 年来

与 MGII 研究相关的中文报道仅有少数几篇[83–87]，

而且这些报道主要是基于 16S rRNA 基因研究中

国近海海域中微生物群落组成和多样性，在宏基

因组方面关于 MGII 的研究还有欠缺，在富集培

养方面目前还处于探索阶段。鉴于 MGII 在全球

海洋的分布极其广泛而且数量庞大，对全球碳循

环和气候变化具有重要的潜在影响，因此国内在

这方面的研究很有必要深入下去。结合国内外关

于 MGII 的研究进展，我们对 MGII 的认知依然还

存在很大的不足，主要体现在以下几个方面。 

(1) MGII 在全球海洋的生物量是多少？我们

根据前人的研究结果[7]推导出全球海洋中大约含

有 3×1027 个 MGII 细胞，但是该研究结果没有考

虑到近岸海域 MGII 在春夏季节的大暴发，因此

我们认为这个结果低估了 MGII 的生物量。准确

的 MGII 生物量估算需要考虑边缘海和大洋的差

异，还要考虑不同季节的差异，有待于将来在更细

致和全面的研究工作的基础上来解决这一问题。 

(2) MGII 的生活方式是什么？根据宏基因组

学 、 宏 转 录 组 学 和 标 记 培 养 的 实 验 结 果 认 为

MGII 是异养或光能异养微生物[12–13,63]，但是同位

素标记培养实验的结果发现很高比例的 MGII 具

有吸收碳酸氢盐的活性[67]，因此 MGII 中的这些

类群是不是混合营养型还不得而知。 

(3) MGII 的起源和演化进程是怎样的？由于

缺少 MGII 的纯培养菌株和化石证据，所以还无

法确定 MGII 的起源和演化问题。目前和 MGII 亲

缘 关 系 最 近 的 已 经 成 功 分 离 培 养 的 古 菌 是

Aciduliprofundum boonei，它是从深海热液喷口中

分 离 出 来 的 一 株 嗜 热 嗜 酸 的 异 养 古 菌 [88] 。 与

MGII 同属于广古菌门的 MGIII 和 MGIV 也大多分

布在深海中。根据长度大于 1200 bp 的 16S rRNA

基因构建的系统进化树，我们发现 MGIIc 位于树

的根部，而且它们都来自于深海。因此 MGIIc 是

否是 MGII 最早的类群以及它们是否起源于海底

热液喷口呢？这需要更多的证据来加以论证。 

(4) MGII 在生物地球化学循环过程中的重要

作用是如何体现的？MGII 的膜脂对海洋古温度

指标 TEX86 的影响一直存在争议，包括最新在不

同海域的研究结果[89–90]。另外，异养古菌是微型
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生物碳泵(MCP)的组成部分，但是它们究竟具有

多大贡献目前尚未得知。MGII 能降解有机质已

经得到了确切的证据，它们基因组中有很多有机

质降解相关酶的编码基因[12–13,16]。但是它们吸收

碳酸氢盐后是通过哪些酶或者哪些途径利用的都

尚不清楚。 

(5) MGII 难以分离培养的原因是什么？现在

很多关于 MGII 的生理生化以及有机地化方面的

关键科学问题都需要 MGII 的纯培养菌株来揭示

答案。可是 MGII 难培养的决定因素仍不得而知，

根据宏基因组提供的信息是否能够找到 MGII 培

养实验的突破点，这些都是当前和将来一段时间

内亟待解决的重要而又非常具有挑战性的问题。 
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Advances in marine group II archaea research 

Haodong Liu, Rongman Yan, Chuanlun Zhang* 
Key Laboratory of Marine Archaea Geo-Omics, Department of Ocean Science and Engineering, Southern University of Science 
and Technology, Shenzhen 518055, Guangdong Province, China 

Abstract: Marine Group II (MGII) is the most abundant archaeal group in surface ocean waters. At present, no pure 

culture of the group has been isolated successfully since they were discovered in 1992. Analysis of the 16S rRNA 

genes has revealed that MGII mainly consist of two groups, MGIIa and MGIIb, which perform photoheterotrophy 

and potentially play an important role in marine carbon cycle. Phylogenetic classification based on the 16S rRNA 

gene assigned MGIIa and MGIIb as two families within an order-level lineage under Thermoplasmata. The 

phylogenetic position of a third group, MGIIc, is ambiguous due to the lack of their 16S rRNA gene sequences and 

absence in the metagenome data. This mini-review aims to provide the latest information on the distribution, 

abundance and diversity, metabolic capabilities and potential ecological functions, as well as efforts being made in 

enrichment and isotope labeling studies of MGII. Insights on future research directions are also provided. 

Keywords: marine planktonic archaea, marine group II (MGII), 16S rRNA gene, metagenomic sequencing, 

cultivation 
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