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一个新的古菌类群———奇古菌门(Thaumarchaeota)
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摘要: 基 于 16S rRNA 基 因 的 系 统 发 育 关 系，古 菌 域 ( Archaea ) 被 分 为 两 个 主 要 类 群: 广 古 菌 门

(Euryarchaeota) 和泉古菌门(Crenarchaeota)。近 20 年来，微生物分子生态学技术的快速发展和应用显示，在

中温环境中广泛存在着大量的未培养古菌，而且它们可能在自然界重要元素(N、C) 的生物地球化学循环中

发挥着重要作用。最初，这些未培养古菌因在 16S rRNA 基因系统发育上与泉古菌关系较密切而被称作中

温泉古菌(non-thermophilic Crenarchaeota)。而近年来，对更多新发现的中温古菌核糖体 RNA 基因序列和其

它分子标记物进行的分析均不支持中温泉古菌由嗜热泉古菌进化而来的假设，而揭示其可能代表古菌域中

一个独立的系统发育分支。基因组学、生理生态特征等分析也显示中温泉古菌与泉古菌具有明显不同的特

征。因而专家建 议 将 这 些 古 菌 ( 中 温 泉 古 菌 ) 划 分 为 一 个 新 的 门，成 为 古 菌 域 的 第 三 个 主 要 类 群—
Thaumarchaeota( 意译为奇古菌门)。这一新古菌门提出后得到其他研究证据的支持和认可。本文对目前已

知的奇古菌门的分类地位演化、基因组学、多样性和生理代谢特征等作一简要综述。
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小亚基核糖体 RNA( SSU rRNA) 是广泛应用于

所有生物 进 化 关 系 研 究 的 分 子 标 识。基 于 对 SSU
rRNA 的系统发 育 分 析，1977 年 Woese 提 出 了 著 名

的三 域 学 说，将 那 些 生 活 于 极 端 环 境 ( 如 高 盐、高

温、低 pH 和 缺 氧) 中 的 古 菌 (Archaea) 建 立 了 一 个

独立的生 命 域，与 细 菌 域 ( Bacteria) 和 真 核 生 物 域

(Eucaryota) 并列 为 生 物 的 三 大 域
［1］。三 域 系 统 的

提出具有里程碑式的意义，极大地推动了人们对地

球生命及其古菌的认识和理解，被认为是迄今最能

反映地球 生 物 亲 缘 关 系 的 分 类 系 统
［2］。古 菌 和 细

菌虽同为原核生物，但从 SSU rRNA 的同源性来看，

古菌与真核生物的亲缘关系比与细菌更近。但古菌

的进化进程比细菌和真核生物要慢，可能为保持了

适应极端环境下特殊表型基因的稳定表达，因此古

菌被认为是地球最早出现的生命形式而受到各领域

研究者的重视。揭示古菌的多样性及其各类群之间

的分化关系是研究古菌的生命代谢、遗传进化及生

态功能的基础。
根据 16S rRNA 基因的同源性，Woese 将可培养

的古菌 分 为 广 古 菌 门 ( Euryarchaeota) 和 泉 古 菌 门

(Crenarchaeota)［3］。而近 20 年来，基于免培养的分

子生态学技术，包括 16S rRNA 基因文库、原位荧光

杂交技术( FISH)、宏 基 因 组 学 等 的 研 究，发 现 古 菌

在中温环 境 中 也 广 泛 分 布，称 为 中 温 泉 古 菌 ( non-
thermophilic Crenarchaeota)。这些古菌数量巨大、多

样性高，且近年发现其中的氨氧化化古菌能催化氨
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氧化过程，说明这些中温泉古菌在自然界重要元素

的生物地球化学循环中发挥着重要作用。但近来对

更多新获得的古菌 SSU rRNA 和大亚基核糖体 RNA
(LSU rRNA) 基因序列进行的分析显示，中温古菌可

能 代 表 了 新 的 系 统 发 育 分 支。对 核 糖 体 蛋 白

( ribosomal proteins) 进 行 的 系 统 发 育 分 析 也 不 支 持

中温泉古菌由嗜热泉古菌进化而来的假设，而暗示

中温泉古菌在起源上早于嗜热泉古菌和广古菌门。
基因组学分析也显示中温泉古菌与广古菌门有更相

似 的 遗 传 组 成 特 征。因 此，Brochier-Armanet 等 在

2008 年建议将中温环境来源的古菌 ( 中 温 泉 古 菌)

划分为一个新门，作为古菌域的第三个主要类群—
Thaumarchaeota( 奇 古 菌 门 )［4］，这 一 划 分 系 统 提 出

后迅速得到各方面研究证据的支持，近来发表的多

数 文 章 也 已 将 “ Crenarchaeota ” 更 名 为

“Thaumarchaeota”。本文对目前已知的奇古菌 门 的

分类地位演化、基因组学、多样性和生理代谢特征等

作一简要综述。

1 传统的基于 SSU rRNA 基因的古菌

划分系统

在 SSU rRNA 系 统 发 育 树 上，古 菌 域 形 成 两 个

明显的分支，根据这一特点 Woese 等
［3］

建议将古菌

划分为两个门，即广古菌门和泉古菌门。广古菌门

( Euryarchaeota，源 自 希 腊 语“euryos”指 “broad，

wide”，即“多样的”) 包括分布广泛且生理特征多样

的产甲烷菌、极端嗜盐菌、嗜热嗜酸菌和嗜热菌。泉

古 菌 门 ( Crenarchaeota，源 自 希 腊 语“crenos”指

“spring，fount”，即“泉”) 主要为嗜热菌，代表位于系

统 发 育 树 根 部 最 原 始 的 古 菌 类 群，如 热 球 菌 属

(Thermococcus) 和 热 网 菌 属 ( Pyrodictium)。目 前 已

发现的 330 个古菌新种，除 Korarchaeum crytophilum
和 Nanoarchaeum equitans 外，均属于这两个门。

Korarchaeum crytophilum 于 1994 年 发 现 于 美 国

黄石公园热泉，细丝状，在 SSU rRNA 系统发育树上

形成一个独立分支，Barns 等建议建立一个新的门，

称为初古菌门(Korarchaeota) ，此后在一些陆地和海

洋热液环 境 中 也 发 现 初 古 菌 门，但 数 量 不 多
［5 － 6］。

Nanoarchaeum equitans 于 2002 年分离自冰岛的一个

深海热液口，因 其 直 径 仅 400 nm 且 基 因 组 大 小 仅

0. 5 Mbp 而 被 称 为 纳 米 古 菌
［7］。纳 米 古 菌 在 SSU

rRNA 系统发育 树 上 也 形 成 一 个 单 独 的 分 支，因 此

被 命 名 为 一 个 新 的 门， 即 纳 米 古 菌 门

(Nanoarchaeota)［7］。目前这两个门中均只发现了以

上一个种，虽然对这两个门的分类地位还有一些争

议，但广古菌门、泉古菌门、初古菌门和纳古菌门的

建立被普遍接受。

2 泉古菌门的系统发育关系和奇古菌

门建立的依据

2. 1 基于 rRNA 小亚基(SSU) 和大亚基(LSU) 的

分析

近 20 年来，通过对环境样品 16S rRNA 基因的

PCR 扩增及 测 序 分 析 大 大 增 加 了 人 们 对 古 菌 多 样

性的认识。1992 年，Fuhrman 和 DeLong 等
［8 － 9］

对第

一批来自海洋的古菌 SSU rRNA 基因序列进行系统

发育分析，发现海洋古菌形成三个系统发育簇，分别

为 Group I，Group II，Group III。其 中，Group II 和

Group III 属于广古菌门，而 Group I 与嗜热泉古菌形

成一个姊妹群但未形成独立的分支，因此被归入泉

古菌门，这两项研究首次揭示了以 Group I 为代表的

古菌 在 中 温 环 境 中 广 泛 存 在，中 温 泉 古 菌 ( non-
thermophilic Crenarchaeota) 的 名 称 由 此 而 来。2005
年，Schleper 等

［10］
对 1344 个古菌 SSU rRNA 基因序

列进行了系统发育分析，结果与 DeLong 等对 Group
I 的划分一致，在系统发育树上 Group I 与嗜热泉古

菌同属一个大的分支。用于这个系统发育分析的序

列涵盖了古 菌 的 所 有 门 和 来 源 于 各 种 环 境 的 克 隆

子，代表了较为完整的古菌系统发育关系，因此这个

划分 系 统 得 到 广 泛 认 可。此 后 在 土 壤、沉 积 物、淡

水、河口、海湾及污水处理系统等中温环境中发现的

这类古菌都称被当作中温泉古菌。
但在以上两个系统发育分析中，古菌各分支之

间的界线不是非常清晰，对 Group I 归入泉古菌门的

划分 也 受 到 其 它 研 究 的 质 疑。如 Robertson 等 对

770 个古菌 16S rRNA 基 因 序 列 进 行 的 分 析，发 现

Group I 形成一个独立分支，而未与嗜热泉古菌形成

同一簇 群
［11］。为 排 除 基 于 SSU rRNA 的 分 析 由 于

序列太短，所包含的信息不足以反映古菌各类群之

间的亲 缘 关 系 的 可 能 性。Brochier-Armanet 等 收 集

了 226 个古菌和细菌的全基因组序列以及 18 个同

时包含了 SSU rRNA 和 LSU rRNA 大片段福斯质粒
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(Fosmid) 文库中的序列进行同源性分析，发现细菌

在发育树中的位置与之前的分类划分一致。但在古

菌域中的中温泉古菌和高温泉古菌形成 2 个不同的

单系群，Bootstrap 值的支持率高达 99% 和 100% ( 图

1)。这 与 Robertson 等 的 分 析 结 果 一 致，暗 示 将

Group I 作为泉古菌的划分明显不合适
［4］。

图 1 基于 226 个 SSU rRNA 和 LSU rRNA 基因的细菌和古菌系统发育关系示意图
［4］

Fig． 1 Schematic phylogeny of archaea and bacteria based on the concatenation of 226 SSU and LSU rRNA gene

sequences［4］ ．

2. 2 基 于 核 糖 体 蛋 白 ( ribosomal proteins，r-
protein) 的分析

虽然对 LSU rRNA 基因的分析强烈支持中温和

高温泉古菌作为两个独立的分支，但对于中温泉古

菌在 古 菌 进 化 树 的 位 置 仍 难 以 解 决。因 此，

Brochier-Armanet 等对包括了 18 个真 核 生 物、33 个

广古菌、14 个 高 温 泉 古 菌、以 及 一 直 被 归 入 中 温 泉

古菌门的海绵共生古菌(Cenarchaeum symbiosum) 在

内的 53 个真核生物和古菌共有的核糖体蛋白( r-蛋
白) 进行了系统发育分析。发现嗜热泉古菌和广古

菌形成两个单系群，Bootstrap 值支持率达 100% ，而

C． symbiosum 则形成 一 个 独 立 的 分 支，成 为 包 含 广

古菌门和嗜热泉古菌门在内的一大分支的姊妹群，

支持率达 99% ，表明 C． symbiosum 与广古菌门的亲

缘关系更近，而非嗜热泉古菌
［4］。

2. 3 基于蛋白质的分析

Brochier-Armanet 等 还 对 C． symbiosum 进 行 了

比较基因组 学 分 析，在 NCBI 数 据 库 中 进 行 蛋 白 质

直 系 同 源 簇 ( Clusters of Orthologous Groups of
proteins，COGs) 搜索后，鉴定出 12 种 蛋 白 为 广 古 菌

门特有，15 种为嗜热泉古菌特有，318 种为两个门共

有。令人惊讶的是，C． symbiosum 含有广古菌门 12

种特有蛋白中的 10 种，这些蛋白多 为 DNA 复 制 和

细胞分裂相关的蛋白。相比之下，嗜热泉古菌门特

有的 15 种蛋 白 中，C． symbiosum 只 含 有 1 种，表 明

C． symbiosum 一些重要的生物学特征与嗜热泉古菌

明显不同，而与广古菌门更接近。

考虑到中温泉古菌的多样性与高温泉古菌和广

古菌相当，代表了一个庞大的古菌分支。综合以上

SSU /LSU rRNA 基因分析、r-蛋白分析和基因组分析

的结果，2008 年，Brochier-Armanet 等
［4］

建 议 将 中 温

泉古 菌 独 立 为 古 菌 的 第 3 个 主 要 的 门，命 名 为

Thaumarchaeota，希 腊 语“Thaumas”，指“wonder”，

“奇妙的”，在此我们翻译为“奇古菌门”。这样命名

可避免将来可能会发现一些属于这个门，但不一定

是来自中温环境成员的命名问题，也与“广”古菌门
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和“泉”古菌门的命名方式相一致。

3 奇古菌门的基因组学特征

Brochier-Armanet 等提出“奇古菌门”后，很快就

得到研究者们的接受。另外两株刚完成全基因组测

序的来 自 中 温 环 境 的 古 菌 Nitrosopumilus maritimus
( 海洋 亚 硝 化 短 小 杆 菌 ) 和 Nitrososphaera gargensis
( 加尔加亚 硝 化 球 菌) 的 比 较 基 因 组 学 分 析 结 果 与

对 C． symbiosum 的基因组分析结果一致，它们在遗

传信息处理 系 统 ( 包 括 复 制、转 录、翻 译) 和 细 胞 分

裂相关基因等方面均表现出与其它古菌明显不同的

特征，为奇古菌门的划分提供了更有力的支持。这

些明显不同的遗传特征主要包括以下几个方面。
3. 1 不同的遗传信息处理系统

3. 1. 1 核糖体蛋白( r-蛋白) :除了含有所有三域生

物共有的 34 种 r-蛋白外，古菌和真核生物另外共有

33 种 r-蛋白，但二者均不再具有细菌共有的任何 r-
蛋白。此外，细菌 特 有 的 r-蛋 白 有 23 种，真 核 生 物

特有 的 有 11 种，而 古 菌 特 有 的 r-蛋 白 仅 LXa 一

种
［12 － 13］。与细菌和 真 核 生 物 需 要 更 多 特 有 的 r-蛋

白相比，古菌的组成似乎由真核生物减约进化而来。
如在所有古菌中均缺少 L35ae 和 L41e，广古菌还缺

少另外 5 种 r-蛋白:L38e、L13e、S25e、S25e 和 S30e。
而 3 株 奇 古 菌 均 含 有 广 古 菌 中 所 缺 少 的 S25e、
S26e、S30e 3 种 r-蛋 白，但 缺 少 泉 古 菌、初 古 菌 和 纳

米古菌所含有的 L14e 和 L34e，也不含 LXa 蛋白，表

现出 与 泉 古 菌 和 广 古 菌 明 显 不 同 的 r-蛋 白 组 成 特

征
［12，14］。

3. 1. 2 转 录—RNA 聚 合 酶: 细 菌 的 依 赖 DNA 的

RNA 聚 合 酶 ( DNA-dependent RNA polymerases，
RNAPs) 仅有一种类型，由 5 个亚基组成。而真核生

物的 RNAPs 有三类 ( I、II、III) ，每类都至少含有 12
个亚基

［15］。古菌只含一种 RNAPs，由 10-14 个亚基

组成，多数亚 基 为 真 核 生 物 RNAPs 亚 基 的 同 源 体，

表明这两域生物参与遗传信息传递的生物大分子非

常 相 似
［16］。细 菌 和 真 核 生 物 RNAPs 的 A 亚 基

( rpo / rpbA) 由一个基因编码。而在泉古菌和广古菌

中则是由两个独立的基因 A'和 A″编码。这两个基

因与编码 H 亚基和 B 亚基的基因形成一个基因簇，

但 初 古 菌 和 奇 古 菌 中 仅 存 在 一 个 ropA 基 因。在

RpoA 蛋白系统发育树上，奇古菌和初古菌形成两个

独立的分支，出现在发育树的根部，与真核生物更靠

近，再次表明奇古菌在进化起源上早于广古菌和泉

古菌
［15，17］。

3. 1. 3 DNA 复制和 DNA 结合蛋白:与广古菌和初

古菌一致，三 株 奇 古 菌 都 含 有 DNA 聚 合 酶 B 和 D
家族(DNA polymerases，PolB、PolD) ，而泉古菌仅 含

有聚合酶 B 家族
［12，18］。在 DNA 复制过程中起着滑

行 夹 作 用 的 增 殖 细 胞 核 抗 原 ( Proliferating cell
nuclear antigen，PCNA) 在 广 古 菌 门、初 古 菌 门 和 奇

古菌门中仅有一个基因拷贝，而在绝大多数泉古菌

中含有 2 － 3 个基因拷贝。在 PolD 蛋白和 PCNA 的

系 统 发 育 树 上，奇 古 菌 均 形 成 一 个 独 立 的 单 系

群
［19］。此外，大多 数 广 古 菌、奇 古 菌 和 初 古 菌 中 均

含有类似真核生物的组蛋白 H3 和 H4，但在多数泉

古菌中没有
［20］，所 有 这 些 均 表 明 奇 古 菌 在 DNA 复

制和调节蛋白等方面的特征明显不同于泉古菌。
3. 1. 4 拓 扑 异 构 酶 ( Topoisomerases) :拓 扑 异 构 酶

在维持 DNA 的拓扑结构中起着重要作用，也是重要

的遗传标记基因。古菌、真核生物、细菌和病毒的拓

扑异构酶主要为 A 家族 Type I DNA( IA) 型，B 家族

Type I DNA 拓扑 异 构 酶 ( IB) 仅 在 部 分 真 核 生 物 及

少数细 菌 中 发 现，而 奇 古 菌 的 拓 扑 异 构 酶 为 IB
型

［21］。在拓扑异构酶 IB 的系统发育树上，真核-古
菌和 病 毒-细 菌 形 成 两 个 明 显 分 离 的 分 支，在 真 核-
古菌这一分支上，奇古菌作为真核生物的姊妹群形

成一个单系群;此外，在 N． gargensis 的基因组中，发

现同时存 在 拓 扑 异 构 酶 IA 和 IB，在 C． symbiosum
和 N． maritimus 中也发现拓扑异构酶 IA 的 氨 基 酸

C-末端，表明拓扑异构酶 IA 和 IB 可 能 存 在 于 奇 古

菌早期的共同袓先中，并在广古菌门和嗜热泉古菌

门进化过程中丢失
［19］。此外，作为中温环境选择的

结果，奇古菌不含嗜热古菌和一些嗜热细菌特有的

逆促旋酶( reverse gyrase) ，但 含 有 多 数 泉 古 菌 和 嗜

热广古菌不具有的 UvrABC 核酸内切酶修复系统和

GroEL 分子伴侣
［22 － 23］。

3. 2 细胞分裂相关基因

GTP 酶 FtsZ 是 多 数 细 菌 和 广 古 菌 的 细 胞 分 裂

蛋白酶，泉古菌 不 含 FtsZ 蛋 白，含 有 另 外 3 种 蛋 白

(CdvA，CdvB 和 CdvC) ，可能采用不同的细胞 分 裂

模式。而 奇 古 菌 中 同 时 存 在 这 两 种 系 统，但 cdvA、
cdvB、cdvC 基因在奇古菌基因组上分布较随 机 而 不

像泉古菌那样以基因簇的形成 存 在
［24 － 25］。在 cdvA
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基因的系统发育树上，奇古菌也形成一个单系群，表

现出与泉古菌较远的亲缘关系
［19］。

4 奇古菌的多样性和生理代谢特征

4. 1 奇古菌的系统发育分支多样性

“奇古菌门”提出来以前，在许多中温环境如土

壤、海洋、浮游生物、沉积物等中检测到大量古菌的

16S rRNA 基因以及 后 来 发 现 的 古 菌 氨 单 加 氧 酶 基

因(amoA) ，这些基因序列所代表的中温古菌堪称地

球上分布最广泛、数量最多的一类微生物。除最早

发现的 Group I 外，中温环境中检测到的古菌类群还

有 HWCGIII ( Hot Water Crenarchaeotic Group III)、
SAGMCG-1 ( Miscellaneous Crenarchaeotic Group )、
FFS ( Finnish forest soil Crenarchaeota )、MBGB
(Marine Benthic Group B)、YNPFFA 和 THSC1 等 分

支，但以 Group I 分布最为广泛和常见
［10，26］。Group

I 包 括 Group I． 1、Group I． 2、Group I． 3 和 MBG

(Marine Benthic Group) 几 个 大 分 支，其 中 以 Group
I. 1 为 主，Group I． 1 又 可 分 为 Group I. 1a、Group
I. 1b 和 Group I. 1c［26］。Group I. 1a 主要分布于海洋

环境，其数量可达海洋全部浮游生物的 20% ，Group
I. 1b 和 I. 1c 主要分布于土壤和陆地环境，约占土壤

原核生物的 1% － 5% ，Group I. 1c 在酸性土壤中含

量尤其丰 富，可 占 全 部 古 菌 数 量 的 85%［27 － 29］。有

关这些泉古菌在环境中的多样性、丰度、分布和影响

因素等我们已作过专门介绍
［30］，本文不再赘述。

在新 修 定 的 古 菌 16S rRNA 的 系 统 发 育 树 上，

奇古菌 和 泉 古 菌 形 成 两 个 独 立 的 分 支
［31］ ( 图 2)。

在奇古菌这 一 分 支 上，来 自 热 泉 和 热 液 口 的 pSL12
Group 和 HWCGIII /Nitrosocaldus Group、来自开放海

域的 ALOHA Group 和 来 自 酸 性 土 壤 的 Group I. 1c
等类群与目前已认可的奇古菌( 属于 Group I. 1a 和

I. 1b 中的氨氧 化 古 菌 富 集 培 养 物，详 见 下 述) 形 成

一个单系群，bootstrap 支持率 达 100% ，这 些 类 群 很

可能均可以归入奇古菌门
［31］。

图 2 新修订的古菌 16S rRNA 基因系统发育关系示意图
［31］

Fig． 2 Schematic phylogeny of archaea based on 16S rRNA gene［31］ ．

4. 2 奇古菌的生理代谢和功能特征

奇古菌在环境中巨大的数量和高度多样性暗示

其在生态系统中可能发挥重要作用，早年通过同位

素示踪技术和对古菌类脂的分析发现，泉古菌能利

用
14 C-无机碳和 H13

2 CO3 进行自养
［32 － 33］。2004 年和

2005 年，两个对海洋和土壤样品进行的宏基因组学

研究揭示古菌基因组中含有类似细菌编码氨单加氧

酶的 结 构 基 因 amoA、amoB 和 amoC［34 － 35］。随 后，
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Knneke 等从海洋中成功分离培养到第一株奇古菌

Nitrosopumilus maritimus，证 实 了 这 类 古 菌 通 过 催 化

氨氧化获取能量进行自养生长的代谢特征
［36］，这些

古菌也 因 此 被 称 为 氨 氧 化 古 菌 ( Ammonia-oxidizing
Archaea，AOA)。氨氧化古菌的发现，不仅改变了近

百年来人们对氨氧化过程主要由细菌驱动的认识，

也为揭示奇古菌门的生理代谢特征及其在自然界物

质转化尤其 是 氮 和 碳 循 环 中 的 作 用 开 启 了 新 的 篇

章。以下列举了目前描述的几个奇古菌分离 /富集

培养物的特征( 表 1)。

表 1 已描述的奇古菌富集培养物及其特征

Table 1 Laboratory cultures or enrichments of Thaumarchaeota species

Cenarchaeum
symbiosum

Nitrosopumilus
maritimus

Nitrososphaera
gargensis

Nitrosocaldus
yellowstonii

Nitrososphaera
viennensis
EN76

Nitrosotalea
devanaterra

Candidatus
Giganthauma
karukerense

Candidatus
Gignathauma
insulaporcus

Translated
term 海绵共生古菌

海洋 亚 硝 化 短

小杆菌

加尔 加 亚 硝 化

球菌

黄石 亚 硝 化 热

泉菌

维也 纳 亚 硝 化

球菌

阿伯 丁 土 壤 亚

硝化细杆菌

暂 定 种 : 卡 鲁

克拉 巨 大 奇 古

菌

Affiliation Group 1. 1a Group 1. 1a Group 1. 1b HWCGIII Group 1. 1b
Group 1. 1a-
associated

Giganthauma Giganthauma

Origin and
Habitat

Marine sponge
symbiont

Tropical marine
aquarium

Terrestrial
warm spring

Terrestrial hot
spring

Soil
Acidic soil
( pH ＜ 4. 5)

Shallow water Shallow water

Culture
Inside Axinella
Mexicana

Pure culture Enrichment Enrichment Enrichment Enrichment

Uncultured
microbial mat
with long and
thin white
filaments．

Uncultured
microbial mat
with long and
thin white
filaments．

Metabolism
Putative
ammonia
oxidizer

Autotrophic
ammonia
oxidizer

Autotrophic
ammonia
oxidizer

Autotrophic
ammonia
oxidizer

Autotrophic
ammonia
oxidizer or
sometimes
mixotroph

Autotrophic
ammonia
oxidizer

Probably
involved in the
biological
transformation
of sulfur．

Unknown

Optimal
Ammonium
Concentration

～
＜ 2 mmol / L

( Km = 133
nmol / L)

0. 14 － 0. 79
mmol / L

1 mmol / L 15 mmol / L 500μmol / L ～ ～

Possessing
amoA gene

Yes Yes Yes Yes Yes Yes Undetected Undetected

Shape and size Curved rod
Rod， 0. 17 －
0. 22 × 0. 5 －
0. 9 μm．

Cocci， 0. 9 ±
0. 3 μm in
diameter

Small cocci or
short rods

Cocci， 0. 5 －
0. 8 μm in
diameter

Straight rod，

0. 33 ± 0. 01 ×
0. 89 ± 0. 05
μm

Multiple cell
assembly，

filaments up to
30 mm long，

20 － 24 × 8 －
10 μm for a
single cell

Multiple cell
assembly，

filaments up to
30 mm long，6
－ 8 × 10 μm
for a single
cell

Growth
temperature

10℃ ( 8 －
18℃ )

28℃ 46℃
72℃ ( 65 －
74℃ )

35℃ 25℃ 28℃ 28℃

Others ～ ～ ～ ～

Addition of low
amounts of
pyruvate or
when grown in
coculture with
bacteria
stimulate its
growth

Obligate
acidophilic，

with an optimal
pH at 4 － 5

Coated with
sulfur-oxidizing
Y-Proteobacteria

Reference ［37］ ［36］ ［40］ ［41］ ［42］ ［43］ ［44］ ［44］
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Cenarchaeum symbiosum( 海 绵 共 生 古 菌) ，与 海

绵 Axinella mexicana 共 生，在 实 验 室 条 件 下 与 海 绵

的共培养可以稳定繁殖，但不能独立培养，由于易获

得较多的生物量用于脂质、基因组学分析和形态结

构鉴定，Cenarchaeum symbiosum 是 第 一 株 详 细 描 述

的中温泉古菌，虽然未直接证明其氨氧化能力，但其

基因组中含 有 amoA 基 因，与 海 绵 的 共 培 养 物 具 有

氨氧化 能 力
［37］。基 因 组 学 分 析 显 示 C． symbiosum

可能通过 3-羟基丙酸盐循环途径固定 CO2 ，进行化

能无机自养，也可能通过三羧酸循环代谢有机碳源

营混合营养生长
［38］。

N． maritimus SCM1，分离自热带海洋水族馆，可

利用碳酸氢盐和氨进行自养，有机物抑制其生长，在

16S rRNA 基 因 系 统 发 育 树 上 的 位 置 与 C．
symbiosum 相似，属于 Group 1. 1 a，代表海洋环境中

的优势古 菌
［36］。N． maritimus 对 氨 的 亲 和 力 极 高，

氨氧化动力 学 的 半 饱 和 常 数 (Km 值) 为 133nmol /L
铵，远小于 已 知 的 氨 氧 化 细 菌 的 Km 值 (46 － 1780
μmol /L 铵)［39］，表明其与氨氧化细菌具有不同的生

态位，更适应于极端的寡营养环境条件，在营养条件

受限的环境如海洋的氨氧化过程中可能起着更重要

的作用。
除 N． maritimus 外，从 俄 罗 斯 加 尔 加 地 区 和 美

国黄石公园的陆地温泉中也富集培养到 2 株氨氧化

古菌，一株为 Nitrososphaera gargensis( 加尔加亚硝化

球菌) ，属于 goup1. 1 b，化能自养，铵的最适宜浓度

为 0. 14 － 0. 79 mmol /L，高 于3 mmol /L浓 度 的 铵 即

抑制 其 生 长
［40］; 另 一 株 为 Nitrosocaldus yellowstonii

( 黄 石 亚 硝 化 热 泉 菌 ) ，属 于 HWCGⅢ ( Hot Water
Crenarchaeotic Group Ⅲ) ，其 最 适 宜 的 生 长 温 度 在

65 － 74℃ 之 间，高 于 其 它 已 培 养 的 中 温 氨 氧 化 古

菌
［41］，可见以奇古菌替代中温泉古菌的命名更适合

这类微生物。
Nitrososphaera viennensis EN76( 维也纳亚硝化球

菌) ，是第一株分离自土壤环境的氨氧化古菌
［42］，比

分离自海洋的氨氧化古菌能耐受更高浓度的铵，化

能自养，但需在低浓度的丙酮酸 (0. 1 mmol /L) 存在

下或与细菌共培养时才能获得较快的生长速率，通

过
13 C 同位素标记及二级离子质谱分析 (Nano-Scale

Secondary Ion Mass Spectrometry，NanoSIMS) 发 现，

N． viennensis EN76 的 细 胞 骨 架 中 有 10% 的 碳 是 来

自丙酮酸，其余主要来自对碳酸氢盐的固定，在其基

因组中还发 现 了 编 码 3-羟 基 丙 酸 盐 /4-羟 基 丁 酸 盐

碳固定代谢途 径 的 关 键 酶 如:乙 酰 辅 酶 A 羧 化 酶、
甲基丙二酸辅酶 A 变位酶和 3-羟基酰 基 辅 酶 A 脱

氢酶等酶系，但由于类似的代谢途径在一些严格异

养的泉古菌中也存在，因此不排除该菌营混合型营

养或异养生长的可能
［42］。

Nitrosotalea devanaterra( 阿伯丁土壤亚硝化细杆

菌) 是最近从英国苏格兰酸性土壤 ( pH4. 5) 中富集

培养到的一 株 嗜 酸 氨 氧 化 古 菌，其 适 宜 的 生 长 pH
为 4 － 5，当 pH ＞ 5. 5 时生长受抑制;适宜的铵浓度

为500 μmol /L，铵浓度高于 50 mmol /L 时不生长;亚

硝酸盐积累超过40 μmol /L时抑制其生长
［43］。

除以上氨氧化古菌外，Muller 等
［44］

在海口浅水

区富含 硫 酸 盐 ( 几 百 μmol /L-mmol /L) 的 环 境 中 也

发现一些古菌的聚集物，它们在树根、石头、沉水木

材等表面聚集生长成长丝状，最长可达 30mm，因其

rRNA 基因与 N． maritimus 的相似性超过 97% ，故命

名为 Gignathauma( 巨 大 奇 古 菌)。Muller 等 描 述 的

两个 暂 定 种 为:Candidatus Gignathauma karukerense
和 Candidatus Giganthauma insulaporcus。Candidatus
G． karukerense 聚集 丝 状 体 的 外 围 由 γ-变 形 菌 纲 的

硫酸盐氧化细菌所包裹，二者表现出明显的共生关

系;Candidatus G． insulaporcus 无 细 菌 包 裹，随 机 分

布于 Candidatus G． karukerense 与硫酸盐氧化菌的共

生体内。在这两个巨大奇古菌中 均 未 检 测 到 amoA
基因，但推测 Candidatus G． karukerense 可 能 与 硫 化

物的转化相关，其功能有待进一步验证。这两株巨

大奇古菌和其与细菌共生关系的发现再次体现了奇

古菌种类、形态和生理代谢特征的多样性，也为奇古

菌门的单独划分提供了支持，但目前还不确定是否

所有奇古菌均具有氨氧化能力或部分奇古菌可能具

有其他能量代谢途径。

5 其他特征

古菌膜脂中甘油通过醚脂键与长链异戊二烯相

连，不同于 细 菌 和 真 核 生 物 以 酯 键 和 脂 肪 酸 连 接。
核心膜脂、甘油二醚、甘油四醚类物质是古菌的代表

性脂类，其中 Archaeaol 和 Sn-2 hydroxyarchaeol 是广

古菌门的主要脂类，GDGTs(Glycerol Dialkyl Glycerol
Tetraethers) 是泉 古 菌 门 的 主 要 脂 类

［45］。GDGTs 因

其侧链 所 含 的 环 戊 烷 个 数 不 同 而 被 分 为 GDGT0、
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GDGT1、 GDGT2、 GDGT3 和 Crenarchaeol。
Crenarchaeol 最初发 现 于 C． symbiosum 与 海 绵 的 共

生体，其侧链除含有 4 个常规的环戊烷环外，还含有

一 个 环 已 烷 半 族
［46］。 嗜 热 泉 古 菌 不 含

Crenarchaeol，但近来在 N． maritimus、N． gargensis 和

N． yellowstonii 中均检测到 Crenarchaeol［47］。在一些

环境中，Crenarchaeol 的含量与奇古菌 amoA 基因的

丰度 具 有 明 显 的 正 相 关 关 系，因 此 Crenarchaeol 被

认 为 是 氨 氧 化 古 菌 特 异 的 特 征 脂，建 议 更 名 为

Thaumarchaeol［19，48］。

6 展望

综上所述，对不同标记基因的系统发育分析和

比较基因组学分析均表明奇古菌具有与其它古菌明

显不同的特征。从进化的角度来看，奇古菌代表了

古菌域中 一 个 独 立 的 分 支。奇 古 菌 独 特 的 生 理 代

谢、生态功能和脂类组成特征等也同样支持其作为

第三个古菌门的划分，这一划分为认识古菌的进化

和早期生命的演化提供了新的思路，也必将快速推

进对奇古菌生理生态、遗传和功能等各方面的研究。
但作为奇古菌门建立的关键依据如 r-蛋白和基因组

学证据，仅局限于对以上少数几株氨氧化古菌培养

物的分析，对于奇古菌在古菌域中的分类地位和演

化关系还需要通过对更多培养物的相关分析进行验

证和完善。此外，奇古菌具有丰富的多样性，对其更

多生理代谢特性和生态功能的认识仍依赖于通过纯

培养物进行验证或揭示，而目前得到的奇古菌纯培

养物非常有限，仅见上述所列，因此分离培养仍是奇

古菌今后研究的重要任务。由于奇古菌尤其是氨氧

化古菌自养生长等生理代谢的特殊性，分离培养研

究的难度更大，周期更长。因此，在开展分离培养研

究的同时，利用各种免培养的研究方法，包括新一代

高通量测序、宏基因组学、宏转录组学和宏蛋白组学

等技术最大限度地揭示奇古菌的遗传多样性和可能

的生理 代 谢 特 征，并 结 合 利 用 各 种 原 位 分 析 手 段

( 如稳定性同位素探测技术，Stable Isotope Probing，

SIP 和二次离 子 质 谱 技 术) 和 其 它 地 球 化 学 研 究 方

法，探测其在生态系统物质和能量转化中的功能作

用，也是目前和将来一段时间内的研究重点。
就氨氧化古菌而言，分子生态学研究表明奇古

菌 amoA 基 因 丰 度 在 大 多 数 环 境，包 括 海 洋、沉 积

物、土壤、淡 水 等 中 显 著 高 于 细 菌 的 amoA 基 因，暗

示其在生态系统硝化作用中可能起着重要作用。通

过分离培养，检测 amoA 基因的转录表达，结合利用

抑制剂抑制硝化作用过程和运用 SIP 技术等的研究

也证实氨氧化古菌在一些自然生态系统的硝化过程

中起着主导作用
［49 － 52］。此外，海洋氨氧化古菌对氨

的高亲和力和 氧 化 氨 时 极 低 的 Km 值，表 明 其 在 低

氨浓度环境的硝化作用中具有相当重要的贡献。但

是，在一些环境中虽然检测到相当高数量的奇古菌

amoA 基因，而硝化作用主要由氨氧 化 细 菌 主 导，奇

古菌在生长过程中不利用
13 C 标记的 CO2 ，说明部分

奇古菌可能进行异养或混和营养生长
［53 － 54］，对于这

类含 amoA 基因的奇古菌在环境中大量存在和分布

具有什么样的生理功能或生态学意义有待进一步研

究。因此，系统研究奇古菌的生态生理学特征，评估

不同氨氧化古菌类群在硝化过程中的作用和其它可

能的生态功能，也是当前奇古菌研究中迫切需要解

答的问题。除广古菌门中的产甲烷古菌外，奇古菌

是迄今已知的唯 一 一 类 同 时 参 与 自 然 界 C、N 元 素

循环的古菌，可以肯定，随着多种研究手段的发展和

多个交叉学科科学家的共同努力，人类必将越来越

多地揭示出这类在地球上分布最为广泛的微生物类

群所蕴藏的令人惊奇的生命奥妙。
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A novel archaeal phylum: Thaumarchaeota—A review

Limei Zhang，Jizheng He*

State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology，Research Center for Eco-Environmental Sciences，Chinese Academy
of Sciences，Beijing 100085，China．

Abstract:Based on the archaeal 16S rRNA gene phylogenetic tree，the archaeal domain is divided into two major phyla，

Euryarchaeota and Crenarchaeota． During the past 20 years，diverse groups of archaea have been found to be widely
distributed in moderate environments with the rapid development and application of molecular techniques in microbial
ecology． Increasing evidence demonstrated that these archaea，especially ammonia-oxidizing archaea，play a major role in
biogeochemical cycles of nitrogen and carbon elements． These mesophilic archaea were placed initially as a sister group of
the Crenarchaeota and named as“non-thermophilic Crenarchaeota”． More recently，phylogenetic analyses based on more
SSU and SLU rDNA sequences suggested that the non-thermophilic Crenarchaeota constituted a separate phylum of the
Archaea that branched off before the separation of Crenarchaeota and Euryarchaeota． The Thaumarchaeota ( the Greek
“Thaumas”，meaning wonder) was therefore proposed for a novel phylum，as the third archaeal phylum． More studies
based on r-proteins and comparative genomics confirm that the Thaumarchaeota are distinct from Crenarchaeota． In this
paper，we gave a translated Chinese name for Thaumarchaeota and reviewed the recent progress on the phylogeny position，

genetics，ecology and physiology of the Thaumarchaeota．
Keywords: non-thermophilic Crenarchaeota，Thaumarchaeota，ribosomal RNA gene，ammonia-oxidizing archaea
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