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摘要：绿弯菌是一个深度分支的门级别细菌类群，广泛分布于生物圈各种生境。现已生效发表的绿

弯菌构成 9 个纲，但仅包含 56 个种；基于分子生态学的研究结果表明尚有大量绿弯菌类群仍是未培

养状态。绿弯菌形态多样，营养方式和代谢途径十分丰富，参与了 C、N、S 等一系列重要生源元素

的生物地球化学循环过程。研究该类群不仅有助于认识环境中微生物的多样性及其代谢特征，从而

更好的理解微生物参与的生态学过程，还有助于揭示微生物对环境的适应及其进化。本文主要综述

了绿弯菌的发现历史、营养、代谢及其在元素循环中的作用，并总结了其分离培养和潜在应用价值，

最后展望了未来的研究方向，旨在为深入探究绿弯菌的进化、培养和驱动地球化学元素循环等研究

提供参考。 
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微生物是地球上出现最早、种类最多、代谢

方式最为多样和活跃的生命体，自三百多年前列

文虎克第一次观察到细菌开始，人类研究微生物

的脚步就从未停止；随着分子生态学技术的快速

发展，人们意识到绝大多数微生物尚不可培养，

属于“微生物暗物质”(microbial dark matter)[1]，这

在很大程度上限制了我们对微生物和人类赖以生

存的自然环境的认识。绿弯菌门(Chloroflexi)就是

一个确立较晚的深度分支的细菌类群[2–3]，它们形

态多样，包括球状、杆状、丝状和分枝状；有的

类群能产生气生菌丝和孢子，部分类群具有鞭毛

或菌毛，一些光营养类群细胞内可形成储存光合

色素的绿色体(chlorosome)；Chloroflexi 具有极其

多样的营养方式，包括光能自养、光能异养、化
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能自养、化能异养和混合营养等；某些类群还可

以捕食其它细菌获取营养物质；能量代谢方面既

能进行有氧呼吸也可以厌氧呼吸。Chloroflexi 广泛

分布在生物圈各种环境中，目前已在土壤、海洋、

海底热液区、陆地热泉、地下水、活性污泥、堆

肥等生境中发现其存在，它们参与了 C、N、S 等

元素的生物地球化学循环，是这些环境中生态学

过程的重要参与者。自 1974 年 Pierson 等[4]描述第

一个 Chloroflexi 开始，对这个类群的研究已近半

个世纪，本文将对 Chloroflexi 微生物的分类、代

谢及生态学研究做一个系统的梳理，并对未来的

研究方向进行展望。 

1  绿弯菌分类学研究历史 

1.1  绿弯菌门的确立 

2001 年，Garrity 等[2]在《伯杰氏系统细菌学

手册》(Bergey’s Manual of Systematic Bacteriology)

第 二 版 第 一 卷 中 首 次 提 出 并 定 义 了 绿 弯 菌 门

(Chloroflexi)，随后 Hugenholtz 等[3]于 2004 年做了

进一步修订。该命名虽未得到国际原核微生物学

会认证并生效发表，但已被学界广泛接受。绿弯

菌门的命名继承于其首个描述的物种：橙色绿弯

菌 (Chloroflexus aurantiacus)[4] ， 细 菌 叶 绿 素

(bacteriochlorophylls，BChl)的存在和弯曲的多细

胞丝状形态是其命名的依据，需要指出的是，该

名称中的“绿”是指菌体中含有的 BChl a 和 BChl c，

故菌体颜色通常为橙色而非绿色。绿弯菌在一些

教科书中被翻译为绿屈绕菌[5]，但该译名在文献中

极少出现，趋于弃用。对绿弯菌门目前的描述是：

大部分种革兰氏染色阴性，多为细丝状细胞，细

胞 壁 中 没 有 肽 聚 糖 或 非 典 型 肽 聚 糖 (atypical 

peptidoglycan)，有着特殊的细胞被膜，并且代表

菌株不具有脂多糖外膜[2–3]。 

虽然绿弯菌门确立于 2001 年，但对绿弯菌的

研究可以追溯到 20 世纪 70 年代。1971 年 Pierson

等[6]在热泉菌席中首次发现多细胞的丝状光合菌，

根据其特有的色素(BChl a 和 BChl c)和形态，绿  

弯菌属 (Chloro f lexus )被正式命名 [ 4 ] ，但当时 

并未指定其所属的高级分类单元，因其与绿色硫

细菌相似的生理学特点，最初用“绿色非硫细菌” 

(green non-sulfur bacteria)[7] 或“多细胞丝状绿色

细菌” (multicellular filamentous green bacteria)[8] 

来描述这个类群，并且得到广泛使用。之后的研

究表明它们与绿色硫细菌和紫色非硫细菌在系统

发育上并无密切的联系，同时该类群可以用还原

性硫化物作为电子供体进行不产氧的光合作用[9]，

且越来越多的类群被陆续发现并加入到这个门

类，它们具有极其多样的营养类型和代谢方式，

故之前基于生理学的分类描述不再适用，绿弯菌

门 顺 势 确 立 。 目 前 绿 弯 菌 门 生 效 发 表 (validly 

published)有 56 个种 (https://www.ezbiocloud.net/ 

taxonomy?tn=Chloroflexi)，它们彼此之间存在较远

遗传距离，构成 9 个纲(包括 14 个目，19 个科，

34 个属)，分别是：厌氧绳菌纲(Anaerolineae)[10]， 

热 链 菌 纲 (Ardenticatenia)[11] ， 暖 绳 菌 纲

(Caldilineae)[2,12]，绿弯菌纲(Chloroflexia)[2,13]，脱

卤 球 菌 纲 (Dehalococcoidia)[14] ， 纤 线 绳 菌 纲

(Ktedonobacteria)[15–16]，温美人菌纲(Tepidiformia)[17]，

热 弯 菌 纲 (Thermoflexia)[18] ， 热 微 菌 纲

(Thermomicrobia)[2,19] 。 其 中 Ardenticatenia 、

Tepidiformia 和 Thermoflexia 三个纲均仅有 1 个种

发表(图 1)，表明绿弯菌门的微生物大多数尚未实

现实验室培养，需要进一步创新分离培养技术，

获取这些未培养绿弯菌，以更好的认识和利用这

些微生物资源。 
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图 1.  绿弯菌门生效发表微生物的系统发育树 

Figure 1.  Phylogenetic Tree of validly published species in the phylum Chloroflexi. The tree was calculated using 
a maximum-likelihood algorithm (mafft with ginsi model) based on 16S rRNA gene and Thermodesulfobium 
narugense DSM14796T was used to root the tree. Classes among phylum Chloroflexi are highlighted with different 
colours, bars following each species represent the genomic characteristics, the morphology is schematically showed 
on the right side of the tree.  

 

1.2  绿弯菌的基本特征及分布 

绿弯菌形态多样，一般为多细胞丝状，也有

类群为杆状(Thermomicrobia)[3,19–23]、不规则球状

或碟状(Dehalococcoidia)[14,24–26]，Ktedonobacteria

是绿弯菌门中形态最特殊的一个类群，在固体培

养基中能形成分枝状菌丝，生长后期可发育出气

生菌丝并产生孢子，这些孢子一般单个地着生在

短孢子梗的顶端[15–16]，虽然基于 16S rRNA 基因的

系统发育分析表明 Ktedonobacteria 为绿弯菌门的

一个分支，但从形态学角度讲，其与绿弯菌门其

它类群存在显著的差异，因此 Cavaletti 等[15]首次

描述这个类群时将菌株 SOSP1-21T 错误地描述成

了放线菌(Actinobacteria)。尽管首次描述时明确指

出这个类群可能为一个独立的细菌门，但后期
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Zheng 等[27] 基于全基因组的系统发育分析进一步

确认了其属于绿弯菌门，这也从侧面说明绿弯菌

门在形态进化上的巨大差异。除 Ktedonobacteria

外 ， 其 它 绿 弯 菌 类 群 并 不 产 生 孢 子 。

Chloroflexaceae 和 Oscillochloridaceae 两 个 科

(Chloroflexia)能形成绿色体。Tepidiformia 是唯一

具有鞭毛的类群，不过这个纲目前仅有一个物种被

描述并生效发表[17]，鞭毛的存在是否赋予了其特殊

的生物学特性和生态学功能尚待深入研究。 

绿弯菌具有极其多样的营养方式，包括光能

自养、化能自养、光能异养、化能异养。某些类

群还可以混合营养，Chloroflexia 的代表性营养方

式是光合作用，但随环境条件的不同其营养方式

会发生变化，具体来说，Chloroflexus aurantiacus

在无光条件下进行化能异养生长，而在光照和缺

氧状态下进行光能异养生长，某些缺乏营养的条

件 下 也 表 现 出 光 能 自 养 型 的 营 养 特 征 ， 如 C. 

aurantiacus OK-70-fl 可以利用弱光固定大气中的

CO2，进行厌氧不产氧的光能自养生长[28]。 

绿弯菌的基因组也存在较大的差异(图 1)。

Ktedonobacter racemifer (Ktedonobacteria)的基因

组是已知最大的绿弯菌基因组，可达到 13.6 Mbp，相

比较而言，Dehalococcoides mccartyi (Dehalococcoidia)

的基因组大小仅有 1.4 Mbp，是最小的绿弯菌基因

组，两者相差近 10 倍之多。基因组大小的巨大差

异间接地说明了其功能上可能的分化。 

绿弯菌的分布极为广泛，从普通环境到极  

端环境都已发现其踪迹(图 2)。这些环境包括土  

壤[29]、湖泊[30–32]、海洋[33–34]、海底热液区[35–36]、

陆地热泉[37–39]、地下水[24–26]、活性污泥[40–41]、污

水[25–26]、堆肥[42–43]和人体口腔[44]等。在某些生境

中，绿弯菌是微生物群落的优势类群，深水湖泊 

 

 
 

图 2.  绿弯菌的分布参与的生态学功能 

Figure 2.  Distribution of Chloroflexi and its ecological functions. Points with separate colours represent classes in 
the phylum Chloroflexi, symbols on the right suggest the different habitats in the diverse environment. White box 
illustrate their ecological functions. 
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中绿弯菌的相对丰度可高达 26%[32,45]，在 50–72 °C

的碱性热泉中，仅 Chloroflexus 和 Roseiflexus 的相

对丰度就可以达到 15%以上[37,46]。Mehrshad 等[47]

对多个海洋中的微生物组成研究表明，一个未培

养的绿弯菌门分支在深海不透光层高达 14%。在

一个高山冻土带湿草甸土壤中，绿弯菌的丰度高

达 16%，其中 81%是以前未知的绿弯菌类群[48]。 

2  绿弯菌的营养方式 

微生物通过与外界物质交换来获取和利用能

源、碳源以驱动自身各种代谢，是一切生命活动

的基础。绿弯菌的营养方式极为多样，涵盖了已

知的所有类型。化能异养是绿弯菌门微生物的主

要营养方式，除此之外还包括化能自养、光能自

养、光能异养及混合营养型。需要强调的是，不

同的营养方式对特定绿弯菌来说并无绝对界限，

同一物种随外界条件的改变可能切换不同的营养

模式，例如，光能自养是 Chloroflexus 的典型营养

方式，但在富营养条件下也可以利用简单有机物

进行光能异养生长，而在有氧条件下则表现出化

能异养的特征。 

2.1  光能营养 

最早获得的绿弯菌来源于热泉光营养菌席[6]，

可以采用不产氧的光合作用获取能量(表 1)。这些

微生物分布在绿弯菌纲(Chloroflexia)的绿弯菌属

(Chloroflexus)、玫瑰弯菌属(Roseiflexus)、颤弯菌

属(Oscillochloris)、绿丝菌属(Chloronema)和螺丝

菌属(Heliothrix)，习惯上将它们统称为丝状不产氧

光合细菌 (filamentous anoxygenic phototrophiles, 

FAPs)[49]。关于绿弯菌光能营养的认识主要来源于

Chloroflexus、Roseiflexus 和 Oscillochloris 三个代

表性类群。Chloroflexus 的细胞中含有 Bchl a 和

Bchl c 等光合色素，以 CO2 为碳源，H2、SO3
2−和

H2S 等还原性化合物为电子供体，通过二型光反

应中心和 3-羟基丙酸双循环(3-hydroxypropionate 

bicycle，3-HP)固碳途径进行光能自养生长[50]，但

在存在有机物的条件下它们可以利用光能从有机

物中获取电子，以光能异养方式更好地生长，另

外这些微生物在有氧条件下也可以利用氧气，通

过三羧酸循环高效地产能来快速生长[28]。相比较

而言，Roseiflexus 在任何条件下都不曾观察到光能

自养现象，需要酵母提取物作为碳源才能生长，

是严格的光能异养菌[51]。Oscillochloris 含有 Bchl a

和 Bchl c，利用 H2 和 SO3
2−作为电子供体，通过卡

尔文循环进行光合作用[52]。基于宏基因组学的研

究发现 Anaerolinea 的某些类群有可能存在光能营

养的功能[46]。无独有偶，近期的一项宏基因组学

研究从热泉中获得了一个宏基因组组装的基因组

(metagenome-assembled genome，MAG)，具有潜

在的光能甲烷氧化功能，该 MAG 在系统发育上属

于绿弯菌科(Chloroflexaceae)，目前被临时命名为

Candidatus Chlorolinea photomethanotrophicum[53]，

但这些微生物尚无可培养菌株，故其功能和具体

的营养方式还有待进一步研究。 

光能营养型的绿弯菌是研究光合作用进化的

重要材料。地球早期大气中缺乏氧气，由于大气

层中氧气含量的上升通常被认为与产氧光合作用

的出现有关，而不产氧光合作用被认为是地球早

期生命体利用光能的途径，因此一般认为不产氧

光合作用要先于产氧光合作用出现[54]。绿弯菌在

光合作用演化中地位一直存在争议，早期研究中，

研究人员依据 16S rRNA 基因或光合作用相关基

因的谱系关系将绿弯菌划分为较早演化的光合细 
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菌类群[55]，但在 2017 年，Shih 等[50]利用分子钟、

同位素记录，从多个角度证明了光营养绿弯菌分

支的出现时间(8.67 亿年以前)晚于氧气浓度上升

的时间，同时发现了绿弯菌依靠水平基因转移

(horizontal gene transfer，HGT)获得光合作用和

3-HP 相关基因，推翻了以往研究人员对绿弯菌较

为古老的观点。Ward 等[56]基于宏基因组对两个潜

在的光营养绿弯菌(Candidatus Thermofonsia)的光

合成中心及光合色素的进化研究，发现其光反应

中心和细菌叶绿素合成相关基因是通过 HGT 从

Chloroflexia 中获得，这也支持了绿弯菌光合作用

通过 HGT 获得的观点。这些研究表明光营养相关

基因的 HGT 在绿弯菌的适应和进化过程中扮演了

重要的角色，但目前 3-HP 仅出现在为数不多的绿

弯菌中，可培养的光营养型绿弯菌仍然缺乏，是

否存在更古老的依赖 3-HP 进行光合作用的绿弯

菌还无定论，最古老的 3-HP 祖先类群的进化历史

尚不明确，这些都限制了对光合作用起源的认识。 

综 上 所 述 ， 光 营 养 型 绿 弯 菌 主 要 集 中 在

Chloroflexia，这些微生物多为混合营养型，它们

的共同特征是根据外界条件的变化切换营养方

式，其中光营养方式更多的表现为营养缺乏条件

下的抗胁迫策略，混合营养方式可能是对不稳定

环境长期适应的结果，但是还无从得知哪种营养

方式是绿弯菌最早获得的，是否存在严格的光能

自养型绿弯菌还有待进一步研究，这将有助于深

入理解 3-HP 在生命演化过程中的生态学意义及

光合作用的起源。 

2.2  化能自养 

化 能 自 养 型 绿 弯 菌 主 要 分 布 于

Thermomicrobia 和 Tepidiformia。 Nitrolancea 

hollandica LbT (Thermomicrobia)分离自硝化反应

器，是最早发现的化能自养型绿弯菌，菌株 LbT

能以 CO2 作为唯一碳源、NO2
–作为电子供体进行

化能自养生长[23,60]。近期 Kochetkova 等[17]在俄罗

斯热泉中分离并命名了一个绿弯菌新纲：温美人

菌 纲 (Tepidiformia) ， 其 典 型 菌 株 Tepidiforma 

bonchosmolovskayae 3753OT 兼具化能异养和化能

自养生长的能力，属于混合营养菌。菌株 3753OT

可以利用糖类、多肽和不稳定脂肪酸为底物进行

化能异养生长，但是在有机物缺乏的条件下，则

利用可溶性的碳酸盐或碳酸氢盐作为碳源化能自

养生长，该菌株对电子供体要求独特，只能以

FeCO3 作为电子供体、氧气作为电子受体进行生

长，而 Na2S2O3、H2、FeS、S、CO、NH4
+以及 NO3

–

等常规电子供体都不能支持其生长。 

化能自养型绿弯菌也可能存在于尚未培养的

类群中。Spieck 等[60]在美国黄石公园的热泉中发

现并报道了两个新属级别的亚硝酸盐氧型化绿弯

菌：Candidatus Nitrocaldera robusta 和 Candidatus 

Nitrotheca patiens，它们能在 NO2
–为唯一电子供体

的培养基中生长，结合基因组信息和培养特征，

推测其为亚硝酸盐型化能自养菌。虽然它们能以

亚硝酸盐为底物自养生长，但在有机底物存在时

可以更好地生长，故也存在其为化能异养菌或混

合营养菌的可能，具体的营养方式还需对其分离

纯化后做进一步验证。 

化能自养型微生物通常参与地球物质循环，

具有重要的环境意义，目前发现的化能自养型  

绿弯菌仅有铁细菌和硝化细菌，但绿弯菌的分布

极为广泛，硫化细菌和氢细菌也可能存在于绿弯

菌中。 

2.3  捕食作用 

捕食行为是化能异养型微生物的一种特殊的 
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营养方式，也是微生物生态学研究种间互作的良

好材料。爬管菌属(Herpetosiphon)是目前唯一观察

到的捕食性绿弯菌类群，除早期描述的 3 个种(H. 

cohaerens、H. nigricans、H. persicus)没有明确记

录外[61]，该属所有已发现的种都具有捕食功能。

Herpetosiphon 的捕食行为由 Lewin 首次在 H. 

geysericolu 中观察到[61]，但当时并未做细致研究，

Quinn 等[62]对 6 株淡水生境来源 Herpetosiphon 菌

株的捕食行为做了系统研究，结果显示它们对多

种宿主都表现出了不同程度的捕食活性，捕食对

象不区分革兰氏阴性菌或革兰氏阳性菌，尤其对

Shigella sonnei NCTC 8230、Serratia marcescens 

UQM 169 及 Pseudomonas solanaeearum UQM 

1367 三 个 测 试 菌 株 都 能 彻 底 地 消 化 ， 但 对

Escheriehia coli、Bacillus subtilus 与 Micrococeus 

luteus 未表现出捕食性。Herpetosiphon 捕食宿主

细菌的方式被称作“狼群战术” (Wolfpack)[63]，它们

先通过滑行接触到宿主细菌，接着大量的细胞蔓

延至整个宿主细胞周围(菌落表面)，最后分泌多种

水解酶对宿主消化吸收。H. llansteffanense CA052B

分泌的外膜泡(outer membrane vesicles，OMVs)对

宿 主 细 胞 也 表 现 出 一 定 程 度 的 杀 伤 性 ， 菌 株

CA052B 的 OMVs 能杀死超过 50%的宿主细胞[64]。

基于基因组的研究显示 Herpetosiphon 基因组中含

有 NRPS 和 NRPS/PKS 基因簇，具有合成抗菌性

次 级 代 谢 产 物 的 潜 力 [65] ， 进 一 步 研 究 证 明 ，

Herpetosiphon 确实能产生一些结构新颖的次级代

谢产物，如 Siphonazole 就是分离自 Herpetosiphon 

sp. 060 的一个活性化合物，表现出了高效的细胞

毒性[66]，另外，来自菌株 H. aurantiacus 114-95T

的化和物 auriculamide 是潜在的抗菌物质[67]。但是

这些化合物是否参与了 Herpetosiphon spp.的捕食

行为还需进一步研究。 

3  绿弯菌驱动的生物地球化学循环 

微生物存在于超过 90%的地球历史中，是地

球上最古老的生命形式，也是生物地球化学循环

的主要参与者，被喻为驱动地球表层环境生物地

球化学循环的主要引擎 [68–70]。绿弯菌因独特的

3-HP 固定 CO2 为人们熟知，越来越多的研究表明，

绿弯菌还参与了 N 和 S 等元素的生物地球化学循

环(图 2)。 

3.1  碳循环 

碳是一切生命大分子的基本骨架元素，一

般可占细菌干重的一半以上。异养微生物通过

氧 化 糖 类 等 有 机 大 分 子 为 其 生 命 活 动 提 供 能

量，有一些微生物可以利用光能或者氧化无机

化合物产生的化学能固定环境中的无机碳。绿

弯菌参与的碳循环过程包括 CO2 固定、CO 的氧

化、CH4 氧化(宏基因组证据)及纤维素等大分子

的降解。 

CO2 固定也称为 CO2 的同化，是光营养微生

物利用光能将大气中的 CO2 转化为组成型还原态

有机物物的过程，也是碳元素在生物圈和大气圈

交换的主要形式。不产氧光合作用是绿弯菌固定

大气中 CO2 的最主要方式，这些类群主要分布于

Chloroflexia，通常被称为丝状不产氧光合细菌

(filamentous anoxygenic phototrophic bacteria ，

FAPs)[71]，代表性的类群为 Chloroflexus。 

目前共发现 6 种碳固定途径，分别是：卡尔

文循环(reductive pentose phosphate cycle，Calvin 

cycle)、还原性三羧酸循环 (reductive citric acid 

cycle，Arnon–Buchanan cycle)、还原性乙酰辅酶 A

途 径 (reductive acetyl-CoA pathway ， Wood- 
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Ljungdahl pathway) 、 3- 羟 基 丙 酸 双 循 环 (3- 

hydroxypropionate bicycle，3-HP)、3-羟基丙酸/4-

羟基丁酸循环(3-hydroxypropionate/4- hydroxybutyrate 

cycle)和 2-羧酸/4-羟基丁酸循环(dicarboxylate/4- 

hydroxybutyrate cycle)[72]。自然界中发现的第 4 个

生 物 碳 固 定 途 径 ( 即 3-HP) 就 是 在 绿 弯 菌 C. 

aurantiacus 中被阐明的[73]。C. aurantiacus 是最早

在热泉光营养菌席中分离培养的绿弯菌[9]，也是研

究最为成熟的一个模式菌，人们对绿弯菌门最早

的认识均来自于此。3-HP 利用 II 型光反应中心进

行固定 CO2，其特征是细胞质中含有类似于紫色

细菌的 Bchl a，绿色体中含类似绿硫细菌的 Bchl c

等光合色素[73]。不同于蓝细菌、藻类和高等绿色

植物，绿弯菌利用 H2S 和 Na2S2O3 等硫化物作为

电 子 供 体 ， 通 过 不 产 氧 光 合 作 用 (anoxygenic 

photosynthesis)进行固碳作用，故不释放作为光合

作用副产物的氧气。迄今为止，3-HP 固碳途径仅

存在于绿弯菌目的一些成员中[50]。 

除了 3-HP 途径外，绿弯菌也利用卡尔文循环固

定 CO2。Nitrolancea hollandica (Thermomicrobia)[23]

能够以太阳光为能源，NO2
−和甲酸盐为电子供体

自养生长，Oscillochloris trichoides (Chloroflexia)[59]

利用硫化物或 H2 作为电子供体进行光能自养生 

长[52]，二者都含有卡尔文循环特有的核酮糖二磷

酸羧化酶(ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase，

RubisCO)，且各自的组成存在明显的差异。 

另外，绿弯菌也可以将大气中低浓度的 CO 氧化

为 CO2 进入到生物圈而参与微生物驱动的地球化学

循环，是继变形菌门和放线菌门后第 3 个能氧化 CO

的微生物类群[74]。Wu 等[75]首次在 Thermomicrobium 

roseum DSM 5159T (Thermomicrobia)观察到了绿弯

菌氧化 CO 现象，菌株 DSM 5159T 的基因组能编

码 含 钼 的 CO 脱 氢 酶 (carbon monoxide 

dehydrogenase)，实验证实其在好氧条件下可将

CO 氧化为 CO2，为自身生命活动提供能量。Islam

等 [74] 对 T. roseum DSM 5159T 和

Thermogemmatispora sp. T81 (Ktedonobacteria)的

研 究 发 现 ， 饥 饿 状 态 下 ， T. roseum 和

Thermogemmatispora sp.能够调整呼吸链，以微量

的 CO 和 H2 作为电子供体生长。氧化大气中微量

的 CO 作为电子供体的这种代谢形式可能是绿弯

菌门微生物在营养物质缺乏的条件下备用的抗逆

策略。 

甲烷作为一种温室气体一直以来被重点关

注，甲烷营养菌(methanotrophy)在环境中屡见不

鲜，但光合甲烷营养(photomethanotrophy)菌仅在

理论上存在[76–77]，绿弯菌可能通过这一全新的营

养方式实现甲烷的氧化。Ward 等[53]在日本的富离

子热泉中获得了一个通过宏基因组组装的基因组

OHK40，分析发现该 MAG 存在几乎完整的可溶

性甲烷单加氧酶(soluble methane monooxygenase，

sMMO)复合体基因，同时含有编码二型光反应中

心、合成 Bchl a 和 Bchl c 的能力，是第一个具有

光能甲烷氧化潜力的完整基因组。OHK40 在系统

发育谱系中属于 Chloroflexaceae (Chloroflexia)的

一个新的分支，基于其遗传距离和独特的代谢特征，

作者提出一个潜在新属 Chlorolinea，并将其临时命名

为 Candidatus Chlorolinea photomethanotrophicum。 

纤维素来源于植物固定的大气 CO2，是地球

上最大的碳汇。一些微生物可以水解纤维素为葡

萄糖，通过呼吸链以 CO2 的形式重新释放到大气

中。目前能降解纤维素的绿弯菌仅有 Ornatilinea 

apprima (Anaerolineae)[78]、Kallotenue papyrolyticum 

(Chloroflexia)[79] 与 Herpetosiphon geysericola 
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(Chloroflexia)被描述。其中，Ornatilinea apprima

基因组已完成测序[80]，但深入研究尚未见报道，

它们水解纤维素的机制尚需进一步研究。 

3.2  氮循环 

氮元素是构成核酸、蛋白质等生命大分子必

不可少的组成部分，对生命体的重要性不言而喻，

故其生物地球化学循环一直以来是研究的热点。

在自然界，氮循环主要包括硝化和反硝化，目前

的证据表明绿弯菌参与了硝化作用的第二步，即

NO2
−的氧化。Sorokin 等[23,59]首次在绿弯菌中发现

了亚硝酸盐氧化菌(nitrite oxidizing bacteria，NOB) 

Nitrolancea hollandica (Thermomicrobia)。该细菌

分离自硝化生物反应器，能耐受 25–63 °C 的温度，

是严格好氧的化能自养微生物，利用 NO2
−和 CO2

作为底物生长，在营养物质丰富的条件下可以利

用甲酸盐作为能源和碳源生长。其基因组中包含

卡尔文循环(Calvin cycle)相关的全部基因，在分子

进 化 方 面 ， 亚 硝 酸 盐 氧 化 还 原 酶 (nitrite 

oxidoreductase，NXR)与传统的 NOB 高度相似，

因此研究人员认为该功能可能是通过 HGT 获得

的。最近在一个热泉微生物被膜和沉积物的富集

物中发现了 2 个全新的、深度分支的绿弯菌基因

组，它们含有编码 NXR 的基因，这些 NXR 可以

在高达 70 °C 的条件下发挥功能[60]，意味着绿弯

菌中可能存在全新的氮循环方式。NO2
−的氧化在

微生物驱动的氮循环中起着关键的作用，而对

NO2
− 氧 化 的 传 统 认 识 仅 仅 来 自 于 Nitrobacter 

(Proteobacteria)和 Nitrococcus (Proteobacteria)等

少数几个类群，绿弯菌参与的硝化过程拓展了人

们对硝化微生物的多样性的认识，对研究自然界中

发生的硝化作用及设计工程生态系统(Engineered 

ecosystem)都有重要的意义。另外，N 是重要的生

源元素，因化合价多变而参与生物活动的形式也

较为多样，除了硝化作用，绿弯菌是否参与了反

硝化等其它的 N 循环还缺乏了解，是下一步研究

的重点之一。 

3.3  硫循环 

还原态的硫化物可以作为电子供体参与微生

物的产能代谢，部分绿弯菌具有硫氧化能力，参

与了热泉和海洋等水体的硫循环。早在 1975 年，

Madigan 等[9]用 Na2S，硫代硫酸盐(S2O3
2−)，亚硫

酸 盐 ( S O 3
2 − ) 等 含 硫 化 合 物 培 养 热 泉 来 源 的

Chloroflexus aurantiacus 时发现，Na2S 可以被氧化

为单质硫积累到细胞外。该反应在光能自养和光

能异样营养时都能发生，表明还原态硫化物是

Chloroflexus 光营养生长的良好的电子供体，同时

也证实 Chloroflexus 参与了热泉生态系统的硫循

环。C. aurantiacus 的一些菌株也可以利用 H2S 气

体作为电子供体进行光营养生长[73]。Wasmund 等[81]

使用单细胞基因组的方法在丹麦奥尔胡斯湾的海

洋沉积物中分离了一株脱卤球菌纲(Dehalococcoidia，

DEH)菌株 H-C11，其基因组中包含异化亚硫酸盐

还原酶(dissimilatory sulfite reductase，Dsr)基因，

采用长片段 PCR (long-range PCR)对多个海洋沉

积物进行 DEH dsr 基因特异性扩增，获得了大量

的 DEH 特异性序列，它们之间的遗传距离为科级

别，这表明浅层海洋沉积物中可能存在大量的硫

酸盐还原能力的脱氯球菌纲绿弯菌。SAR202 是一

个纲级别的未培养绿弯菌分支，基于 16S rRNA 基

因的研究已经证实其广泛分布于深海不透光层[82]。

Mehrshad 等[47]对里海和地中海各断面的微生物组

成进行研究表明，在深海不透光层 SAR202 类群

的相对丰度随深度的增加而升高，相对丰度最高 
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可达到 10%，使用宏基因组技术获得了 7 个属于

SAR202 的 MAGs，结合数据库中已有的基因组分

析 发 现 它 们 含 有 二 甲 巯 基 丙 酸 盐

(dimethylsulfoniopropionate，DMSP)裂解酶和腺苷

酰硫酸还原酶(adenylylsulfate reductase)，DMSP

裂解酶的存在表明其可能将 DMSP 氧化为亚硫酸

盐，腺苷酰硫酸还原酶的存在推测它们可以将亚

硫酸盐氧化为硫酸盐，因此推测它们可以把深海

DMSP 等有机硫化物作为碳源和能源物质。这表

明 SAR202 是一个潜在的亚硫酸盐氧化菌，可能

是深海硫元素地球化学循环的重要驱动者。这些

研究证明 SAR202 是深海生态系统重要的组成部

分，充当了重要的生态学角色，但因其尚无代表

性的培养物限制了对其生物学特性及生态功能的

进一步研究。 

3.4  元素循环的耦合 

自养型绿弯菌驱动的元素循环往往耦合了多

种元素，总结起来包括以下 3 种。(1) C-S 耦合：

Chloroflexus 光合氧化 S2−等还原态硫化物同化

CO2，硫化物最终被氧化成单质硫，无机 C 被同

化为有机物参与到各种代谢过程[73,81]。(2) C-N 耦

合 ： Nitrolancea hollandica[23,60] 和 Candidatus 

Nitrocaldera robusta[60]利用 O2 氧化 NO2
−同化 CO2，

实现了硝化和碳固定的过程。(3) C-Fe 耦合：

Tepidiforma bonchosmolovskayae 3753OT 利用 Fe2+

氧化的过程同样耦合了无机碳同化过程，该过程

中碳酸盐或碳酸氢盐是唯一碳源，由 Fe2+有氧氧

化提供能源[17]。除此之外，甲烷的厌氧氧化通常

耦合硫酸盐、硝酸盐或铁锰等金属的还原，但光

营养的甲烷氧化绿弯菌的认识来源于宏基因组学

推测[53]，确切的过程有待获取代表性培养物来进

一步确认。 

4  绿弯菌可培养化 

绿弯菌门是一类难培养的微生物，常规分离

方法很难获得这些微生物，比如最早发现的绿弯

菌 Chloroflexus aurantiacus J-10-fl 就是通过弱光

厌氧富集获得的[4]。 

特殊的无机营养对绿弯菌的生长至关重要。

Ardenticatenia、Tepidiformia、Thermoflexia 三个纲

目前均仅由一个种构成，并且都是用特殊的富集

培养策略在热泉环境中获得的。Ardenticatenia 唯

一的可培养菌株 Ardenticatena maritima 110ST 分

离 自 海 洋 热 液 区 ， 以 Fe3+ 为 唯 一 电 子 供 体 的

MJYAFI 培养基在 55 °C 条件下厌氧富集培养获

得，该菌株的最适生长温度为 55–70 °C，只能在

液体培养基中生长，不能在平板上形成菌落，是

绿 弯 菌 中 唯 一 能 进 行 铁 还 原 的 菌 株 [11] 。

Tepidiforma bonchosmolovskayae 37530T 是

Tepidiformia 目前唯一的纯培养菌株，该菌株富集

培养自陆地热泉，研究人员首先将热泉样品在 SM

培养基中 60 °C 高温富集数代，获得菌群组成简单

的共培养富集物，最后通过微生物系统激光分选

技 术 (laser engineering of microbial systems 

technology)进一步分选、分离才获得了这个纯培养

物[17]。Thermoflexus hugenholtzii 是 Thermoflexia

仅有的种，该菌株同样分离自一个陆地热泉(great 

boiling spring，GBS)，研究者首先采用原位水体

对样品进行富集，接着将富集物转接到自行设计

的 GBS 培养集中分离培养，最终获得了一个纯培

养菌株 AD2T，该菌株虽然是厌氧条件富集获得

的，但是在氧气存在时仍然可以生长，属于微好

氧的兼性厌氧菌(microaerophilic and facultatively 

anaerobic microorganism)。 
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一些绿弯菌的生长需要较长的培养周期。

Dehalococcoidia 确立于 2013 年[14]，是绿弯菌门难

培养微生物的另一个代表，目前仅有四个生效发

表种(图 1)。因为该类群的脱卤功能具有重要的应

用价值，对该类群培养的尝试很早就开始探索，

1989 年 Freedman 等[83]首次发现了可将四氯乙烯

(Tetrachloroethene)和三氯乙烯(Trichloroethene)降

解为一氯乙烯和乙烯的厌氧富集培养物，但当时

并不明确其中的微生物组成。经过多年的积累，

Maymo-Gatell 等[84]通过向富集培养基中添加抗生

素(高浓度的万古霉素或氨苄青霉素)，首次获得了

Dehalococcoidia 的纯培养菌株，它们生长非常缓

慢，只能利用 H2 作为电子供体，且专一地利用有

机卤化物为电子供体。这个类群目前所有可培养

菌株都是通过富集获得的严格厌氧菌，生长较为

缓慢，如 D. lykanthroporepellens BL-DC-9T 生长周

期为 2 周(30 °C)[26]，D. formicexedens NSZ-14T 需要

3 周(30–34 °C)[25]，D. mccartyig 不同菌株生长周期

为 2–6 周不等[14]，D. alkenigignens IP3-3T 的生长周

期长达 2 个月(30 °C)[24]，缓慢的生长速率直接导致

了这些微生物在常规分离条件下的竞争劣势。  

群落中微生物的相互作用对绿弯菌的生长有

重 要 的 影 响 。 Heliothrix oregonensis IS/F-I 

(Chloroflexia)分离自热泉菌席，能够与 Isosphaera 

pallida 在含有葡萄糖和酸水解酪蛋白的富营养培

养基上形成良好的共培养物，但直至目前，该种

的纯培养仍未获得 [85]。Anaerolinea thermophila 

UNI-1T (Anaerolineae)分离自一个厌氧反应器的富

集物，在含有蔗糖和酵母提取物的培养基中可以

单独生长，但其发酵的终端产物 H2 的积累会抑制

其生长，与氢营养型产甲烷菌 Methanospirillum 

thermautotrophicus 共培养时其代时可缩短一半[86]。

Flexilinea floccule TC1T (Anaerolineae)是分离自反

应器高温活性污泥的菌株，与 H2/甲酸盐营养型的

产甲烷菌 M. hungatei DSM 864T 共培养时生长速

率同样可以增长一倍 [87]。Bellilinea caldifistulae 

GOMI-1T 和 Longilinea arvoryzae KOME-1T 是分离

自产甲烷菌群的 Anaerolineae 绿弯菌，生长过程

中产生的 H2 对自身生长有抑制作用，共培养体系

中的产甲烷菌能消除培养体系中的 H2 从而使其稳

定 生 长 [88] 。 Cheng 等 [89] 富 集 了 一 个 四 氯 乙 烯

(tetrachloroethene)为底物的脱卤富集物，最终得到

了 一 个 高 效 脱 卤 的 由 Dehalococcoides 和

Sedimentibacter 组成的稳定共培养体系，作者推测

这两个类群之间存在互利的相互作用，但二者的

互作机制尚不明确。综上所述，绿弯菌与其它微

生物存在频繁的相互作用，实验表明以此为突破

口可以实现部分未培养类群的可培养化。 

本课题组基于网络预测的方法成功分离了大

量的绿弯菌[90]，该研究基于高通量测序及共现网

络分析预测热泉菌席微生物的互作模式的思路，

实现了部分绿弯菌的定向分离(图 3)。通过对潜在

互作的微生物验证，首先确定了一株具有广泛促

生活性的菌株 Tepidimonas sp. SYSU G00190W；

在此基础上，团队建立了基于物种互作的“SCM-

定向分离”策略，成功分离到两个新纲及若干新科

级别的绿弯菌菌株；基于代谢组分析结果，进一

步验证表明菌株 SYSU G00190W 分泌的泛酸

(Pantothenic acid)和 3-吲哚乙酸(3-indoleacetic acid)

等次级代谢产物对这些新分离的菌株都有促生作

用，这表明互作菌株提供的独特底物的认知盲区

是绿弯菌在实验室培养困难的一个重要原因。我

们认为利用微生物之间的互作，尤其是互养(cross 

feeding)和共生，有助于培养未培养的绿弯菌，这

种策略也可以为其它未培养微生物的可培养化提

供思路。 
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图 3.  热泉菌席中基于网络预测的绿弯菌分离培养策略[90] 

Figure 3.  The workflow for the network-directed isolation procedure from hot spring microbial mats[90]. A: 
Location of the sampling sites; B: Representative samples that are used for isolation; C: Workflow use to predicting 
key-node taxa and screening for growth-promoting strains.  
 

5  绿弯菌的潜在应用价值 

绿弯菌的应用研究尚处于起步阶段，但部分

类群已经表现出了重要的工业应用前景。 

微生物来源的活性物质是细胞毒性药物和新

型杭生素的重要来源，有助于解决癌症及致病菌

的耐药性问题。Herpetosiphon 在捕食宿主细胞的

过程中可以产生一些结构新颖的次级代谢产物，

如 Herpetosiphon sp. 060 产生的 Siphonazole 就表

现出了高效的细胞毒性 [66]，另外，来自菌株 H. 

aurantiacus 114-95T 的化和物 auriculamide 是潜在

的新型抗菌物质[67]。 

Chloroflexus 可以吸收同化环境中生物和非生

物来源的多种有机酸物质，因此可以用于解决日

益严重的环境污染问题。3-HP 途径的中间化合物

3-羟基丙酸，作为美国能源部公布的 12 种高附加

值生物化学品之一，结构的特殊性使其成为合成

多种重要工业价值化合物的前体物质，利用廉价

的生物质原料进行微生物合成 3-羟基丙酸是代谢

工程领域热门研究方向之一。有研究已在低成本

高效生物合成 3-羟基丙酸方面取得初步进展，经

过改造的工程大肠杆菌可将以葡萄糖为唯一碳源

达到 40.6 g/L 的 3-羟基丙酸产量[91]。 

多氯联苯烷是人类活动产生的有机污染物，

在 研 究 这 些 化 合 物 的 微 生 物 降 解 过 程 中

Dehalococcodia 被发现[92]，Loffler 等[14]整理了 6 株

能降解有机卤化物的菌株，根据这些菌株的生理

生化特征及基于 16S rRNA 基因的系统发育关系，
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首次确立了 Dehalococcodia。Dehalococcodia 也是

绿弯菌门中唯一已知参与有机卤化物降解的微生

物类群，其生效发表的 2 个属全部具有脱卤功能，

脱卤拟球菌属(Dehalococcoides)和脱卤单胞菌属

(Dehalogenimonas)均 为 严 格 的 厌 氧 卤 化 物 呼 吸

菌，它们以乙酸盐作为碳源，只能利用 H2 或甲酸

盐作为电子供体裂解有机卤化物提供能量。这些

绿弯菌通过脱卤酶 (dehalogenase)来催化脱卤反

应，不同菌株的脱卤酶存在明显差异，这也直接

导致了不同菌株之间脱卤效率的差异。Wasmund

等[92]设计并使用特异性的 16S rRNA 基因引物研

究海洋样品发现脱卤球菌纲微生物广泛分布于深

海沉积物，且在不同的深度分布着不同的亚群，

这表明 Dehalococcodia 在环境中分布较为广泛。

虽然这些绿弯菌广泛分布于陆地和各种水体[83]，

但目前获得的菌株均由富集方式在污染水体中获

得，它们在天然水体中的生理特性及其介导的生态

学过程还有待深入研究。Dehalococcoides 因具有重

要的工业应用价值而被广泛的关注，但目前研究

仍处于起步阶段，高效的脱卤活性还需要分子生

物学研究的参与。 

6  总结与展望 

近年来，绿弯菌门的研究已经成为一个热点

并取得了积极进展，但还有诸多问题尚需进一步

探究。 

得益于宏基因组学的发展，研究者可以通过

生物信息学手段预测环境中绿弯菌的分布和潜在

的功能，但微生物从基因型到表型之间仍然存在

较大的差异，补齐这些认知上的缺口还需要纯培

养菌株的参与。如 SAR202 等类群尚无可培养的

代表菌株，其生理特性及在在海洋环境的真实生

态学功能及其介导的元素循环过程还有待深入研

究；光能营养型甲烷氧化菌是否确实存在于热泉

等环境中同样需要通过获得相关的培养物来确

认。同时，已培养的绿弯菌类群物种组成还比较

单一，如 Ardenticatenia、Tepidiformia、Thermoflexia

等纲仅由一个种构成，某种程度上限制了我们对

这类微生物的认识和对其资源的开发利用。通过

利用高通量测序和 MAGs 数据预测未培养的绿弯

菌与其它类群的互作以及其本身的代谢特性来设

计培养策略，为实现这些微生物可培养化提供了

新的可能。 

初级生产对整个生态系统意义重大，绿弯菌

对 CO2 的固定的贡献已经有很多研究报道，但近

期的研究显示光能自养型的绿弯菌与群落中的其

它微生物存在密切的互作[81,83−84,87,93]，但尚不明确

微生物的互作在热泉光合微生物碳固定过程中的

意义。Herpetosiphon 的物种是唯一能捕食其它微

生物的绿弯菌，它们对群落构建和维持都有重要

的作用，这种功能在绿弯菌中是如何获得的，其

机制及生态学意义等都尚不明确。因此，绿弯菌

与其它微生物互作的机制和环境意义是未来研究

的另一个重点。 

绿弯菌在光合作用演化中地位一直是个争论

不休的议题，虽然一些研究认为绿弯菌光合作用

的功能来源于水平基因转移，其在光合作用方面

仍有许多尚待研究的问题。例如，如果绿弯菌光

能自养途径的重要基因都来自于水平基因转移，

那么是否存在尚未被发现或者已经灭绝的独立演

化出 3-HP 的物种；随着未来愈来愈多的未知绿弯

菌基因组的发现，绿弯菌门能够光合作用的类群

的进化地位是否会发生变化从而改变我们对绿弯

菌光合作用的认识。考虑到目前仅在绿弯菌中有
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3-HP 有报道，无论绿弯菌的固碳相关基因是水平

基因转移而来还是独立演化而来，绿弯菌在光合

作用研究中都将是不可或缺的一员。 
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Abstract: Phylum Chloroflexi is a deep branching lineage of the domain Bacteria. Members of the phylum are 

widely distributed in different habitats of the biosphere. The validly published microbes in the phylum include 9 

classes of only 56 species. The results based on molecular ecology imply the majority members of this phylum are 

still uncultured. Chloroflexi microbes are diverse in morphology, nutrition, metabolic pathways, and play important 

roles in biogeochemical cycles of multiple elements including carbon, nitrogen and sulfur. Study on Chloroflexi 

may contribute to understanding microbial diversity, metabolic characteristics and ecological processes in the 

environment, it is important in clarifying the adaptation of microorganisms to the environment and their evolution. 

In this paper, the discovery history, nutrition, metabolism and the role in the elemental cycling of Chloroflexi are 

summarized. Isolation methods and potential application values are also reviewed. Expectations for Chloroflexi 

cultivation, evolution and geochemical cycling are also indicated. 
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