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摘   要：奇古菌门是全球海洋中的重要微生物类群，在海洋原核浮游生物中的比例可达

20%–40%。作为一类化能无机自养微生物，奇古菌门成员可通过氧化氨获得能量，实现不依赖光

照的无机碳固定，在碳、氮等元素的地球化学循环中起关键作用。奇古菌门是海洋中氨氧化反应

的主要执行者，其化能合成的有机质是海洋特别是深海环境中微生物的重要能量来源。随着研究

的逐步深入，有关该类群生理代谢特性的认知不断被拓展，包括奇古菌门异养代谢的揭示、不具

氨氧化能力类群在深海中的发现，以及最新报道的奇古菌门在厌氧条件下介导氧气、氧化亚氮和

氮气的产生等。这些研究揭示了奇古菌门参与海洋生物地球化学循环和气候变化调节的新机制，

为围绕该类群的深入探究和培养提供了新的思路和方向。本文从群落组成、环境适应、生态功能、

进化历史和培养现状等方面综述了近年来有关海洋奇古菌门的新发现和新认识，以期增进对该类

群的了解。 

关键词：海洋；奇古菌门；时空分布；环境适应；生态功能；培养  
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Abstract: Thaumarchaeota is an important microbial group in the global ocean, accounting for 
20%–40% of the total marine prokaryotic plankton. As a group of chemautotrophs, Thaumarchaeota 
members are able to oxidize ammonia and leverage the released energy to fix inorganic carbon in the 
dark. They thus play a crucial role in the biogeochemical cycling of carbon and nitrogen. 
Thaumarchaeota are the major driver of ammonia oxidization in the ocean. The primary production by 
Thaumarchaeota through chemosynthesis serves as an important energy source for marine 
microorganisms, especially those in the deep-sea environments. With increasing efforts, the knowledge 
on the physiological and metabolic features of this group is expanded. This includes the evidence of 
heterotrophic metabolism, the discovery of thaumarchaeotal groups with no ammonia oxidation 
capacity in the deep sea, and the production of oxygen, nitrous oxide, and dinitrogen under anaerobic 
conditions. These studies reveal the new mechanisms of Thaumarchaeota in participating in the marine 
biogeochemical cycling and regulating climate change, which provide novel insights and perspectives 
for further studies and culture. In this study, we review new discoveries about marine Thaumarchaeota 
in recent years in terms of community composition, environmental adaptation, ecological function, 
evolutionary history, and culture status, with an aim of improving the understanding of this group. 

Keywords: marine environment; Thaumarchaeota; distribution pattern; environmental adaptation; 
ecological functions; culture 
 
 

古菌是构成三域生命系统的一个域 [1]，其

成员在细胞结构、生长繁殖和生理代谢等方面

与细菌和真核生物具有明显区别。以往认为古

菌仅生存于高温、高盐等极端环境中，但越来

越多的证据表明，古菌在常规自然环境，如海

水、土壤和沉积物中均有分布，并可成为优势

类群。海洋是古菌的重要栖息地，在无光的深

海水体中，以奇古菌门为代表的古菌类群可占

总微生物群落的近 40%，甚至超过细菌所占比

重[2–3]。这些海洋古菌是碳、氮、硫等元素的循

环转化过程中的重要驱动者，在维持生态系统

稳定和调节气候变化中起关键作用。 
Woese 等在 1977 年提出古菌域时[1]，古菌

仅 由 泉 古 菌 门 (Crenarchaeota) 和 广 古 菌 门

(Euryarchaeota) 2 个门类组成，前者主要包括在

热泉中发现的嗜热类群，而后者则以嗜盐古菌

和厌氧的产甲烷古菌为主要代表。由于这些微

生物的生存环境与早期地球环境类似，因此得

名古菌，且古菌一直被认为只生存于类似极端

环境中。1992 年，古菌所属 16S rRNA 基因序

列在近岸和深海水体中的发现 [4–5]颠覆了上述

认知，使人们意识到古菌的物种多样性远超以
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往所知。这些从有氧、温度适中的海水中发现

的古菌序列在进化树上形成了 2 个单系进化分

支，分别属于泉古菌门和广古菌门，但均与先

前已知的古菌类群亲缘关系较远，被命名为

Group I 和 Group II。由于 Group I 代表首个从

非高热环境发现的泉古菌门类群，因此当时被

称为中温泉古菌(mesophilic Crenarchaeota)。从

海绵组织中检测到的与之共生的 Candidatus 
(Ca.) Cenarchaeum symbiosum 同样具有较低的

生长温度(约 10–20 °C)[6]。然而，随后基于 Ca.  
C. symbiosum 基因组的系统进化分析表明，这

些中温泉古菌起源的时间早于泉古菌门和广古

菌门的分化，应该代表一个新的古菌门，即奇

古菌门(Thaumarchaeota)[7]。在最新的分类体系

中，奇古菌门成员被归类为泉古菌门(Silva 数

据库 )/ 热变形菌门 (Thermoproteota ； genome 
taxonomy database 数据库)下的亚硝化球形菌纲

(Nitrososphaeria)。然而，鉴于奇古菌门这一名

称仍被广泛使用，且新的分类体系尚未被广泛

接受，本文沿用奇古菌门这一名称。 
奇古菌门在海洋和陆地环境中均有分布，

但其优势类群构成不同的进化分支。海洋中奇

古菌门的代表类群为 Group I.1a，又称 Marine 
Group I (MGI)，而陆地/淡水类群更为多样，包

括 Group I.1b、I.1c、I.2 和 I.3 等[8]。受河水径

流等影响，近海特别是河口区域往往可检测到

较高丰度的陆源类群[9]。在开放大洋区域，MGI
在寡营养深海环境中的丰度高于表层海洋[2]，

其成员可通过氧化氨释放的能量固定 CO2，主

要营化能自养生活[10]。该类群固定的 CO2 也为

黑暗无光深海中异养生物的生存提供了重要的

碳源和能源，可贡献深海异养菌碳需求量的约

0.1%–1.0%[11]。同时，MGI 对海洋氮素的循环

转化起关键作用，所有已知的海洋氨氧化古菌

(ammonia-oxidizing archaea，AOA)都属于 MGI。

鉴于 MGI 的生态重要性，其一直是领域学者研

究的焦点，不断有关于该类群的新的发现被报

道出来(图 1)。早期国内对奇古菌门及氨氧化

古菌的研究历史、多样性和生态功能已有较好

的综述[12]。2020 年，洪义国等对氨氧化古菌的

氨氧化和碳固定途径和机制进行了介绍[13]。本

文总结了近年来有关海洋中奇古菌门(主要是

MGI 类群)在分布特征、生理代谢和演化历史上

的新结果和新发现。这些研究表明目前我们对

奇古菌门的了解仍不全面，有待进一步探究。 

1  海洋奇古菌门的多样性和分布规律 
MGI 是海洋中丰度最高的奇古菌门类群，

其在真光层以下的海水中占主导地位，可占深

海微生物细胞总量的 35%–40%[2]。MGI 主要包

括 4 个属：Nitrosopumilus、Ca. Nitrosopelagicus、
Ca. Nitrosomarinus 和 Ca. Cenarchaeum。其中前

3 个属均有纯培养或富集培养物，而 C a . 
Cenarchaeum 是从海绵组织中发现和鉴定的

类群，尚未获得培养。虽然 Ca. Nitrosomarinus
首次被报道时将其归类为一个新属，但 Qin
等近期基于基因组的系统发生分析表明，该属

与 Nitrosopumilus 在进化上无法区分开，是

Nitrosopumilus 的异模式异名 (heterotypic 
synonym)[14]。不同 MGI 种属在海水中的分布具

有明显区别。例如，Nitrosopumilus 主要分布于

近海水体，而 Ca. Nitrosopelagicus (water column 
A，WCA)则主要分布于大洋表层水体。深海中

的 MGI 不仅数量高，而且种属组成显著区别于

上层海洋，主导类群为尚未被培养的 water 
column B (WCB)。WCB 是整个深海水柱中的优

势 MGI 类群，但在水深超过 6 000 m 的深渊海

沟区域，一个特殊类群——深渊类群(hadal clade)
的丰度显著升高 [3,15]。值得注意的是，深渊类

群与 Nitrosopumilus 的亲缘关系更近，而并非 
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图 1  有关奇古菌门的重大发现时间轴 
Figure 1  Timeline of significant discoveries in the Thaumarchaeota. 
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在深海占优的 WCB[15]，其起源进化有待进一步

探究。 
除上述主导不同水层的 MGI 类群外，近期

的研究发现海洋中还存在一些其他的具特殊代

谢特征的奇古菌门类群。例如，Aylward 等[16]

与 Reji 等[17]分别在其研究中发现海洋中生活着

一种基因组较小、缺乏氨氧化能力的化能异养类

群(具糖酵解、脂肪酸 β-氧化途径和三羧酸循

环)，可能使用二磷酸核酮糖羧化酶(RuBisCO)
进行 CO2 的补偿吸收。该类群与典型的化能自

养型 MGI 具有显著区别，代表与氨氧化古菌不

同的进化分支，其主要分布在深海，广泛存在

于全球范围中层海洋(mesopelagic，200–1 000 m)，
丰度可达 MGI 氨氧化古菌的 6%[16]。除自由生活

的奇古菌外，Wang 等[18]在采集自西太平洋深海

的海绵中获得了 3 个奇古菌门所属基因组，其

中 1 个代表潜在的新种，具特殊的共生附着和

与宿主互作相关的基因。Zou 等[19]在中国九龙江

口发现了 Nitrosopumilus 的 1 个新种，命名为 Ca. 
Nitrosopumilus aestuariumsis。其基因组编码多

个与糖代谢、重金属转运和趋化运动等相关的

蛋白，可能是其适应生存环境的重要遗传基础。 
奇古菌门 MGI 不仅存在于海水，也分布于

海洋沉积物中，这与同期被发现的仅生活在海

水中的广古菌门 Group II (MGII)类群截然不

同。MGI 在近海和大洋沉积物中均有分布，并

具有较高丰度。例如，我国边缘海表层沉积物

中 MGI 的平均丰度占总古菌的 60%以上[20]；在

大西洋等不同纬度(34°N–79°N)的深海表层沉

积物中，MGI 在古菌中的平均比重约为 53%[21]。

不同类型海洋沉积物中的 MGI丰度与氧含量显

著相关，高含氧量沉积物显著高于低氧含量沉

积物[22]。在位于北大西洋的寡营养含氧沉积物

中，MGI 的相对丰度可达总微生物的 80%，超

过细菌成为最优势类群[23]。虽然 MGI 喜好相对

有氧的环境，但诸多证据显示其也可存在于厌氧

沉积物中，如 Jorgensen 等[24]发现其在挪威–格陵

兰深海厌氧沉积层中可占总微生物丰度的半数

以上。另外，Zhao 等[25]近期从大西洋中脊侧翼

的玄武岩地壳层中检测到了 MGI，并通过模型

预测其可介导活跃的硝化反应。 
MGI 的不同类群具有明显的生境偏好性，

代表不同的生态型，基于 16S rRNA 基因的系

统进化分析显示，海水和沉积物中的 MGI 属于

不同的进化分支[26]。与海水类似，近海沉积物

中的 MGI 主要来自于 Nitrosopumilus 类群。而

在深海沉积物中，绝大多数类群无法被划分到上

述的已知属，只暂时命名为 upsilon、eta、zeta
等亚类群(基于 16S rRNA 基因的分类，其中

Nitrosopumilus 为 alpha 亚类、Ca. Nitrosopelagicus
为 beta 亚类、WCB 为 gamma 亚类)。总体来说，

沉积物中 MGI类群的多样性高于海水中的浮游

类群，但目前我们对底栖类群的了解十分有限。

Kerou 等[27]近期首次从深海沉积物(>2 000 m 水

深)中获得了 upsilon 和 eta 等类群的基因组序

列，发现它们具有以甲酸、乳酸和 3-氨基丁酰

基-CoA 等发酵产物作为额外碳源的异养潜能。

这些基因组的获得对进一步明确深海沉积物奇

古菌门类群的系统发生、生境迁移和环境适应

具有重要意义。 

2  个体和基因水平的环境适应策略 
奇古菌门具有很强的环境适应能力，也正

因此其成员遍布从低温到高温[28]、从淡水到高

盐[29]，从酸性到碱性[30]的各种不同生境。对盐

度适应能力的差异是陆地与海洋奇古菌类群生

态位分化的主要原因[31]。在海洋中，MGI 对深

海生境的偏好可能源于其对光的敏感性。研究

表明，在实验室内光照可显著抑制 MGI 所属菌

株的生长[32]，且在野外光控实验中，增强光照可
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显著降低海水中 MGI 驱动的氨氧化反应速率[33]。

对于光照是起直接作用，还是通过诱发光化学

反应产生活性氧分子从而发挥间接作用，目前

尚存有一定争议[34]。光照也一定程度上引发了

MGI 在表层和深层海洋间的生态分化，参与光

损伤 DNA 修复的光裂解酶几乎仅存在于表层类

群，而在深海类群中无法检测到[35]。在表层海

洋占优的富集菌株 Ca. Nitrosopelagicus brevis 
CN25 即拥有 2 个脱氧核糖二嘧啶光裂解酶

(deoxyribodipyrimidine photolyases)编码基因[36]。

另外，铵浓度也是海洋 MGI 分布的重要影响因

素，表层类群喜好高铵生境，而深海类群则偏

好低铵生境[37]。一项最新的研究表明，相比表

层类群，深海 MGI 的铵转运蛋白(ammonium 
transpoter，Amt)可通过放大跨膜电势从而提高

对底物的亲和力[38]。事实上，MGI 对氨的高亲

和力是其比氨氧化细菌在海洋中更占优势的最

主要原因。 
除满足对氨的摄取需求，深海中的 MGI 也

需面对高静水压力的挑战，它们的基因组中具

有合成一些特殊渗透压保护剂如二肌肌醇磷酸

(di-myo-inositol phosphate)和甘氨酸的编码基

因，可能用于抵抗高压胁迫。ATP 合成酶

(ATPase)似乎也与深海，特别是深渊 MGI 的高

压适应有关 [15] 。近海 / 表层海洋中的 MGI 

(Nitrosopumilus 和 Ca. Nitrosopelagicus)的 ATP

合成酶主要为 A 型，而 WCB 类群则拥有 V 型

ATP 合成酶[14]。有趣的是，深渊 MGI 具有 2 个

ATP 合成酶基因拷贝，分别为 A 型和 V 型，前

者在 MGI 中保守存在，而后者可能经过水平基

因转移从广古菌门成员处获得，二者分别通过

形成 H+和 Na+跨膜梯度进行 ATP 的合成[15]。

Wang 等发现酸性土壤中的奇古菌门成员也同

时具有 2 种类型的 ATP 合成酶，其中的 V 型合

成酶已经实验证明可通过外排质子提高大肠杆

菌对酸性环境的适应[39]。然而，对 V 型 ATP

合成酶对高压保护的具体机制目前尚不清楚。 

MGI 是需氧型微生物，其分布也与氧的浓

度密切相关。在全球范围海洋沉积物中，氧含

量是 MGI 相对丰度的决定性影响因素[22]。MGI
虽喜好有氧环境，但表现出较强的低氧耐受性。

其代表菌株 Nitrosopumilus maritimus SCM1 的氧

半饱和常数为 3.91 µmol/L，可在低至约 1 µmol/L
的溶解氧环境中生长，大气氧水平甚至可一定

程度抑制该菌株的生长[40–41]。对低氧的耐受性

为 MGI 在海洋溶解氧最小值区(oxygen minimum 
zone，OMZ)氧跃层中的高丰度和高活性提供

了竞争优势 [42]。实际上，通过同位素示踪手

段实地测量的氧半饱和常数甚至更低 [低至

(0.33±0.13) µmol/L][43]。OMZ 中的 MGI 可通过

硝化作用为厌氧氨氧化和反硝化细菌提供底

物，并可与厌氧氨氧化细菌竞争氨底物，在该

区域的氮素循环过程中发挥重要作用。 

3  海洋奇古菌门的代谢特征与生态

作用 
化能自养是海洋奇古菌门的主要营养类型。

奇古菌门使用一种经过修饰的 3-羟基丙酸/4-羟
基丁酸(3-hydroxypropionate/4-hydroxybutyrate，
HP/HB)途径进行 CO2 的固定。简而言之，该途

径将乙酰 CoA 和 2 分子碳酸氢根转化为 3-羟基

丙酸，之后生成琥珀酰 CoA，再由琥珀酰 CoA
转变为 4-羟基丁酸，最终生成 2 分子乙酰 CoA。

3-羟基丙酸和 4-羟基丁酸生成后的继续转化由

2 种不同的 CoA 连接酶介导发生，它们均消耗

ATP 产生二磷酸腺苷(adenosine diphosphate，
ADP)。相比之下，在典型的未经修饰的 HP/HB
途径中(主要存在于好氧的泉古菌门类群)，催化
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这一反应的酶消耗 ATP 的产物为单磷酸腺苷

(adenosine monophosphate，AMP)。因此，经过

修饰的 HP/HB途径降低了其每循环一次所需消

耗的高能磷酸键的数量，使其成为有氧条件下

能量效率最高的碳固定途径[44]。目前，该途径

仅在奇古菌门成员中发现，这也是奇古菌门

MGI 得以在寡营养的深海环境中占据优势的

重要原因。作为深海初级生产力的重要贡献  
者 [45]，奇古菌门在驱动碳元素的循环中发挥重

要作用。据估计，全球深海中的 MGI 每年可固

定约 3.3×1013 mol 碳[46]，其中 4%–50%可释放

到周围水体环境，占深海异养菌碳需求的

0.1%–1.0%[11]。 
CO2 固定是耗能反应，而奇古菌门主要以

氨作为能量来源，在有氧条件下将氨氧化为亚

硝酸盐。氨氧化反应主要分为 2 个步骤，首先

在氨单加氧酶(ammonia monooxygenase，AMO)
的作用下产生羟胺。AMO 为异源三聚体复合

物，由 3 个亚基构成，分别由 amoA、amoB 和

amoC 编码，这 3 个基因在氨氧化细菌和氨氧化

古菌中均存在，但后者具有一个额外的功能尚

不清楚的 amoX 基因[47]。amoA 已被广泛应用于

不同环境中氨氧化微生物的多样性和分布规律

研究[9,48–49]。氨氧化反应的第二步是羟胺的转

化，但目前该反应的具体发生机制尚存在争

议。在氨氧化细菌中，羟胺在羟胺脱氢酶

(hydroxylamine oxidoreductase，HAO)的作用下

被氧化为 NO[50]，但 NO 的后续转化过程仍不清

晰。有研究推测，含铜亚硝酸盐还原酶(nitrite 
reductase，NirK)及其同源蛋白亚硝基花青素

(nitrosocyanin，NcyA)可能参与 NO 的转化，但

这 2 种酶的编码基因并非保守存在于所有氨氧

化细菌中，因此其作用有待进一步探究。氨氧化

古菌中的羟胺转化过程更加模糊不清。首先，氨

氧化古菌中不存在羟胺脱氢酶，羟胺的氧化机

制尚不清楚，并且由于该酶的缺乏，NO 可能并

非由羟胺转化而来。其次，NO 在氨氧化古菌中

的产生和消耗紧密衔接，添加 NO 清除剂可显

著抑制氨氧化古菌而非氨氧化细菌的活性，因

此 NO 对氨氧化古菌来说是一种更为重要的中

间代谢产物[51]。据此推测，羟胺和 NO 可能作

为共同底物被转化为亚硝酸盐，而生成的部分

亚硝酸盐在 NirK 的催化下被还原成 NO，从而

使反应循环进行[51–52]，但这一推测尚需实验证

实。尽管细菌和古菌均能介导氨的氧化，但奇

古菌门 MGI因具有比氨氧化细菌更高的氨亲和

力，成为大洋寡营养环境中最具优势的氨氧化

微生物[53]。多项研究表明海水中奇古菌 amoA
基因的丰度与氨氧化速率呈显著正相关[54–56]，

表明该门成员是海洋中氨氧化反应的主要执行

者，它们将再生的氨态氮转化为氧化形式的硝态

氮，活跃地驱动着海洋中氮元素的循环转化[53,57]。 
氨氧化反应中还会产生另外一种重要的中

间代谢产物——N2O。由于 N2O 是一种重要的

温室气体，效应比 CO2 更为显著，因此其产生

和消耗过程被广为关注。在氨氧化细菌中，N2O
可在硝化反硝化过程(nitrifier denitrification，即

氨氧化产生的亚硝酸盐经 NO 被还原成 N2O)及
由细胞色素 P460 催化的厌氧羟胺氧化反应中产

生。相比之下，氨氧化古菌中没有执行硝化反硝

化过程的相关基因，也没有酶学证据表明其可将

羟胺氧化为 N2O。它们介导的 N2O 产生可能由中

间代谢产物羟胺、亚硝酸盐和 NO 经非生物过程

转化而来[52]。氨氧化古菌产生的 N2O 可占海洋

硝化作用来源 N2O 总量的 1.7%–100.0%[58]，如此

大的变化范围可能与研究区域及环境因子如溶

解氧的差异有关[59–60]。Qin 等对 2 个 MGI 菌株

的研究发现，低氧浓度可显著增强其 N2O 的产

生量[41]。因此，奇古菌门 MGI 被认为是海洋特

别是 OMZ 区域 N2O 的重要来源[61]。除了产生
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N2O，一项最新的研究发现，菌株 N. maritimus 
SCM1 可在氧含量低至纳摩尔级别的条件下自

行产生 O2和 N2，反应的中间产物为 NO 和 N2O。

由于缺乏生化证据，作者推测 NO 可通过歧化反

应产生 O2 和 N2O，后者进一步被还原为 N2
[62]。

这一发现为好氧的奇古菌门类群在低氧环境中

的生存提供了合理解释，同时表明奇古菌门介

导的 N2 产生可能是厌氧环境中除反硝化和厌

氧氨氧化外，脱氮作用的一条新途径。 
尽管氨的氧化为奇古菌门提供了重要能量

来源，但海洋尤其是深海中的氨氧化速率往往

较低，使得仅靠氨氧化反应提供的能量可能无

法长期维持奇古菌门处于较高的丰度水平，因

此海洋奇古菌门还可能具有其他的物质和能量

来源[63]。虽然绝大多数奇古菌门菌株均为专性

自养菌，但基于底物和脂质同位素标记的实验

证实奇古菌门细胞可摄入氨基酸、乙酸、尿素

等有机质进行自身细胞合成[64–65]，深海奇古菌

门 MGI 的脂质碳也有约 20%可能来自外源有机

物质[66]。此外，2 个 Nitrosopumilus 属的纯培养

菌株被发现需要 α-酮戊二酸等小分子有机质

才能进行正常生长[32]，尽管有研究指出 α-酮戊

二酸并非碳源，其生长促进作用源自于对过氧

化物的清除[67]。此外，研究显示 MGI 可直接

利用氰酸盐和尿素作为能源和氮源 [68]，但对

氨基酸和有机胺等其他含氮有机物的利用能

力相对有限，需要异养微生物的辅助才能进 
行[69]。对氰酸盐的利用已在 N. maritimus SCM1
菌株中得到验证[68]，但在其基因组中未寻找到

已知的氰化酶编码基因，暗示其通过未知的途

径利用氰酸盐。另外，在九龙江口发现的 Ca. 
Nitrosopumilus aestuariumsis 被发现具有降解几

丁质的潜能[19]。这些研究表明许多奇古菌门类

群可能营混合营养 (mixotrophy)生活以增强自

身竞争优势。 

奇古菌门在利用碳源的同时，可通过自身

代谢释放一系列具不同反应活性的有机物，尤

以含氮组分为主，包括氨基酸、胸腺嘧啶和 B
族维生素等易降解有机质。如上所述，奇古菌

门释放的溶解有机质可贡献深海异养菌碳需

求量的约 0.1%–1.0%[11]。同时，奇古菌门释放

的有机质分子中还含有约 30%的富含羧基的

脂环族化合物(carboxyl-rich alicyclic molecules，
CRAM)[11]。CRAM 是惰性有机物的代表，表明

该门可通过微型生物碳泵作用贡献惰性有机碳

库，促进碳在海洋中的长期存储[70]。除上述的

基础碳、氮代谢外，奇古菌门还具有一些特殊

的生理特征，例如能够合成维生素 B12。在海洋

中仅奇古菌门和特定异养细菌具有维生素 B12

合成能力，而所有生物却需依赖该物质进行正

常生长。奇古菌门在深海具维生素 B12 合成潜

力的微生物中占比 30%–80%，是维生素 B12 的

主要产生源，为深海中该物质缺陷型类群提供

了基础营养成分[71]。奇古菌门成员还能够合成

含 C–P 键的甲基膦酸，可作为许多海洋细菌类

群在磷酸盐限制条件下的重要磷源物质[72]。细

菌对甲基膦酸的分解能够生成甲烷，这可能是

上层海洋中甲烷的重要来源，具有重要的气候

效应[73]。反过来，由于大多数奇古菌门成员对

过氧化氢十分敏感，因此其生长需要共存的异

养细菌分泌酶以清除环境中的过氧化氢[67]。这

些结果表明，奇古菌门与海洋中的其他微生物

类群间具有复杂的代谢相互作用，对生态系统

的稳定运转具有重要意义。 

4  海洋奇古菌门的演化历程 
奇古菌门在海洋、陆地等不同环境中广泛

存在，其生境迁移和演化历史也得到了领域学

者的广泛关注。祖先重建分析表明奇古菌门的

祖先是一类嗜热、好氧、营自养生活的类群[74]，
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最早可追溯到约 21 亿年前的古元古代中期[75]，

而其具有氨氧化能力的分支出现于约 12 亿年

前的中元古代时期[75]。当时罗迪尼亚(Rodinia)
超大陆发生聚合，并伴随强烈的弧火山作用和

热事件，为氨氧化古菌的出现提供了良好的环

境条件，而热泉被认为是氨氧化古菌的起源地。

罗迪尼亚超大陆在约 9 亿年前解体，地球随之

进入冰川盛行的“雪球地球”时期，而后又经历

短暂的“温室地球”时期。在此阶段，氨氧化古

菌由热泉向周围低温环境迁移并发生适应性进

化，在约 7 亿年前演化出可耐受低温的土壤类群。

伴随海水的不断氧化，奇古菌门在大约 5 亿年前

由陆地进入海洋环境，此后，由于深海氧含量

持续升高，铵盐浓度降低，其在约 3 亿年前快

速扩散到深海环境，衍生出对氨有高亲和力的

类群[75]。奇古菌门由陆地向海洋的生境扩张可

能并非一次性完成，而是至少经历了 1 次淡水

到海洋和 2 次海洋到淡水的进化事件 [31]。对

Nitrosarchaeum 的研究也表明，虽然其首个纯菌

株 Nitrosarchaeum koreense 分离自农业土壤[76]，

但系统进化分析表明其可能是由近海/河口类群

演化而来的[27]，从而为奇古菌门从海洋向陆地生

境的反向迁移提供了证据。值得注意的是，使用

不同的分析模型，Ren 等[77]推断奇古菌门由陆地

向海洋及由浅海向深海分化的发生时间更为久

远，分别为约 10 亿年和 6.5 亿年。这表明不同

分析模型的使用会对推断结果产生一定影响。 

5  海洋奇古菌门的培养 
因奇古菌门的化能自养和慢速生长等特性，

难以在实验室条件下获得其成员的培养物，一定

程度上限制了对其生理代谢和生态功能的了解。

世界上第一个奇古菌门的纯培养株 N. maritimus 
SCM1 是从热带水族馆鱼缸的碎石中分离得到

的[10]。在此之前，研究发现 MGI 古菌在自然硝

化环境和硝化菌的富集培养物中占主导地位，

预示 MGI 可能具有氨氧化活性[78]。2004 年，

Venter 等[79]从海水宏基因组中拼接得到的 MGI
基因片段中发现了 amoA 基因，为奇古菌门的

氨氧化能力提供了遗传证据。在此基础上，美

国华盛顿大学的 David A. Stahl教授团队建立了

一种以氯化铵为电子供体、碳酸氢盐为唯一碳

源的自养培养体系，在首先获得了 MGI 的富集

培养物后，通过稀释性连续传代最终获得了奇

古菌门的首个纯培养菌株，并且发现该菌株可

氧化氨同时固定 CO2，有机物的添加甚至可抑

制该菌株的生长[10]。 
采用同样的培养策略并加以修订，若干个海

洋和陆地来源的奇古菌门菌株相继被培养出来

(表 1)。例如，Park 等采用常规培养基(synthetic 
Crenarchaeota media)无法获得奇古菌的富集

物，但通过在培养基中额外添加硫代硫酸盐从而

建立氨氧化古菌和硫氧化细菌的共培养体系，成

功从近海沉积物中获得了 2 个 MGI 的富集培养

物，作者猜测硫氧化细菌可能提供 MGI 必须的

生长因子或通过呼吸作用产生低氧环境以提升

MGI 的活性[80]。通过调整培养基缓冲液(碳酸氢

盐或 HEPES)和降低氯化铵浓度，Qin 等分离纯

化到若干新的 Nitrosopumilus 属菌株(表 1)，发

现了以尿素为底物的氮获取方式以及小分子有

机质如丙酮酸等对生长的促进作用，表明 MGI
可能营混合营养生活[32,81]。虽然这些小分子有机

质主要是用于清除环境中的 H2O2 而并非作为碳

源，但 MGI 对尿素及氰酸盐[68]的利用表明其具

有一定的异养能力。这些研究表明，奇古菌门有

氧呼吸产生的过氧化物可能会抑制其自身生长，

而在低氧环境下该抑制作用可有所缓解，这为解

释其在海洋低氧环境的高丰度提供了新的思路。

总之，对奇古菌门的培养需要盐度、铵盐、溶解

氧、有机质等多重环境因素的综合考量。 
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表 1  奇古菌门纯菌株和富集培养物的信息 
Table 1  The information of thaumarchaeotal isolates and enrichments 
Habitat AOA strain Source Proportion/% T/°C pH References 

Marine Ca. Nitrosopumilus koreensis AR1 Marine sediment (Svalbard, 
the Arctic Circle) 

>80 25 8.0–8.2 [80] 

 Ca. Nitrosopumilus sediminis AR2 Marine sediment (Svalbard, 
the Arctic Circle) 

>80 25 8.0–8.2 [80] 

 Nitrosopumilus maritimus SCM1 Tropical marine aquarium 100 32 7.3 [10,81] 
 Ca. Nitrosoarchaeum limnia SFB1 San Francisco Bay Estuary 

sediment 
84 22 N/A [82]  

 Nitrosopumilus cobalaminigenes 
HCA1 

The Puget Sound Estuary 
system 50 m depth marine 
water 

100 25 7.3 [32,81] 

 Nitrosopumilus ureiphilus PS0 Puget Sound surface sediment  100 26 6.8 [32,81] 
 Ca. Nitrosoarchaeum limnia BG20 San Francisco Bay Estuary 

sediment 
N/A N/A N/A [83] 

 Ca. Nitrosopumilus salaria BD31 San Francisco Bay Estuary 
sediment 

N/A N/A N/A [84] 

 Ca. Nitrosopumilus maritimus 
NAO2 

Surface ocean water (the 
Benguela upwelling system) 

100 22 N/A [85] 

 Ca. Nitrosopumilus maritimus 
NAO6 

Surface ocean water (the 
Benguela upwelling system) 

100 27 N/A [85] 

 Ca. Nitrosopelagicus brevis CN25 25 depth marine water in 
North Eastern Pacific 

90–95 22 N/A [36,86] 

 Ca. Nitrosopelagicus brevis CN75 75 depth marine water in 
North Eastern Pacific 

N/A 22 N/A [86] 

 Ca. Nitrosopelagicus brevis CN150 150 depth marine water in 
North Eastern Pacific 

N/A 13 N/A [86] 

 Nitrosopumilus piranensis D3C Northern Adriatic Sea  
from approx. 0.5 m depth 

100 32 7.1–7.3 [87–88] 

 Nitrosopumilus adriaticus NF5 Northern Adriatic Sea  
from approx. 0.5 m depth 

100 30–32 7.1 [87–88] 
 

 Nitrosopumilus maritimus DDS1 200 m depth of seawater 100 25 7.5 [67] 
 Ca. Nitrosomarinus catalina 

SPOT01 
San Pedro Ocean 
Time-Series seawater 

≥97 23 N/A [89] 

 Nitrosopumilus oxyclinae HCE1 17 m depth marine water  
in Hood Canal 

100 25 7.3 [81] 

 Nitrosopumilus zosterae NM25 Shimoda coastal eelgrass 
zone sediment 

100 30 7.1 [90–91] 

Terrigenous Ca. Nitrosocaldus yellowstonii 
HL72 

Hot spring sediment >90 65–72 N/A [28] 

 Nitrososphaera viennensis EN76 Garden soil 100 42 7.5 [92–93] 
 Ca. Nitrososphaera sp. EN123 Garden soil >75 37 7.5 [92] 
 Nitrosoarchaeum koreensis MY1 Agricultural soil 100 25 7.0 [76,94] 

      (待续) 
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(续表 1)       

 Ca. Nitrososphaera sp. JG1 Agricultural soil 90 37 6.5 [95] 
 Ca. Nitrosotenuis uzonensis N4 Kamchatka peninsula 

(Russia) hot spring 
50 46 7.6–7.8 [96] 

 Ca. Nitrososphaera evergladensis SR1 Everglades soil 50 N/A N/A [97] 
 Ca. Nitrosotenuis chungbukensis 

MY2 
Agricultural soil 91 30 7.0–7.5 [98] 

 Ca. Nitrosotalea devanaterra Nd1 Acid agricultural soil 100 25 5.0 [99–100] 
 Ca. Nitrosotalea sp. Nd2 Acidic paddy field soil 100 35 5.0 [100] 
 Ca. Nitrososphaera gargensis Ga9.2 Microbial mats (Garga hot 

spring) 
100 46 8.2 [101–102] 

 Ca. Nitrosotenuis cloacae SAT1 Activated sludge (wastewater 
treatment plant) 

91 29 6.5 [103] 

 Ca. Nitrosocosmicus oleophilus 
MY3 

Coal tar-contaminated 
sediment 

>99 30 6.5–7.0 [104] 

 Ca. Nitrosocosmicus franklandus C13 Arable soil 100 40 7.5 [105] 
 Ca. Nitrosocosmicus exaquare G61 Biofilm (wastewater 

treatment plant) 
99 33 8.5 [106] 

 Ca. Nitrososphaera sp. OTU-8 Wastewater treatment plant 91 30 7.5 [107] 
 Ca. Nitrosocaldus islandicus Hot spring biofilm 85 60 7.0–8.0 [108] 
 Ca. Nitrosocaldus cavascurensis 

SCU2 
Hot spring mud 92 68 N/A [109] 

 Ca. Nitrosotenuis aquarius AQ6F Freshwater aquarium 
biofilter 

97–99 33 8.5 [110] 

 Ca. Nitrosocosmicus agrestis SS Vegetable soil 92–94 30 7.0 [111–112] 
 Ca. Nitrosocosmicus sp. HNSD Paddy soil  91 30 7.0 [112] 
 Ca. Nitrosocosmicus sp. HNBJ Banana soil 89 30 7.0 [112] 
N/A: no report in the related reference. 
 

目前所报道的奇古菌门菌株或富集培养物

都是在液体培养基中生长并维持的。液体培养

方式便于收集菌体，监控生长、底物消耗和产

物生成等过程，但难以构建遗传操作体系从而

解析分子机制。而在固体培养基中获得菌株的

单克隆菌落，对深入理解奇古菌门的代谢机制

具有重要意义。2015 年，Chu 等[113]通过穿刺培

养方法，证实了奇古菌门菌株可以在低熔点琼

脂糖中生长和维持，但仅观测到连续的细胞团

块，而并非单一菌落。2022 年，Klein 等[114]进

一步改善了培养条件，他们使用一种液固联合

培养法成功对奇古菌门的 3 个纯培养菌株进行

了培养，并成功获得了单一菌落。该方法使用

的培养基分为 2 层，其中下层为半固体培养基，

而上层为等体积的液体培养基。此研究为富集

纯化奇古菌所属菌株，乃至其他难培养微生物

类群的纯培养提供了新的思路。 

6  研究展望 
如上所述，目前我们已对海洋奇古菌门类

群的多样性、分布、代谢和功能有了许多认识，

它们广泛分布于海洋的各个角落，响应环境变

化衍生出多个不同的进化分支，通过氧化氨和

固定 CO2，为真光层中的浮游藻类提供硝酸盐，
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为深海中异养微生物提供有机质，因而在海洋

元素的地球化学循环中发挥关键作用。然而，

目前对海洋奇古菌门(MGI)的研究仍存在着许

多重要问题，其解决有待于进一步开展更多更

细致的工作。 
首先，自 MGI 发现以来，近 30 年围绕该

类群的研究极大地拓展了对其代谢特性的认

识，从氧化氨为亚硝酸盐，产生 NO 和 N2O，

合成膦酸类化合物和维生素 B12，到最新发现的

具有产 O2 和 N2 的活性，关于该类群的新发现

不断涌现。因此，未来的工作应进一步聚焦 MGI
的生理代谢特征，以增进对其驱动的生物地球

化学循环的理解。另一方面，虽然 MGI 的许多

代谢活性已得到实验证实，但其相应的遗传基

础和分子机制仍未阐明，例如羟胺的氧化和 O2

的产生等，因此对该类群遗传机制的解析有待

加强。 
其次，已有研究报道海洋中的浮游和底栖

MGI 代表不同的进化分支[24]，但现有针对 MGI
的研究多数聚焦于水体，而对同样具有高丰度

和多样性的近海和大洋沉积物中的 MGI知之甚

少。海洋沉积物中的 MGI 物种多样性显著高于

水体环境，可能衍生出特殊的物质利用能力，

比如吸收和降解有机质的异养代谢[19,32]，但目

前罕有关于深海沉积物中 MGI 代谢特征的相

关报道。因此，后续研究应更多关注海洋沉积

物中的 MGI 类群，有望进一步扩充其系统发

育多样性，深化对该类群生理代谢和生态功能

的认知。 
再次，已知 MGI 与许多海洋微生物间形成

了基于代谢偶联的互惠共生关系，但海洋生态

系统中的代谢过程是一个复杂的网络体系，可

能包括更为丰富的代谢形式，涉及更多类群的

参与。解析高阶层次的涉及 MGI 的物种互作和

代谢交流对深入理解该类群的生态角色和环境

效应具有重要科学意义。 
最后，MGI 的培养依然是亟需攻克的难题。

以上所有工作的开展和科学问题的解答均有赖

于针对 MGI 纯培养菌株的室内验证实验。基于

基因 amoA 的系统进化分析表明，目前已有纯

培养物的分支仅占 MGI 多样性的一小部分[115]，

其中以高丰度生存于深海水体中 MGI类群仍未

获得纯培养。在此背景下，进一步从不同环境

中获得更多的纯培养菌株迫在眉睫。未来的研

究需进一步明确 MGI 的营养缺陷特性，有针对

性地改良培养基，并结合基因组学特性指导培

养基的配制，逐步建立不同 MGI 类群通用的富

集和纯培养体系。 
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