
   

微生物学报  
Acta Microbiologica Sinica  
2021, 61(6): 1399–1415  
http://journals.im.ac.cn/actamicrocn  
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20210202  

Microbiology in Extreme Environments 极端环境微生物
 

                           

基金项目：国家自然科学基金(42061134011, 41807324, 41530318) 
*通信作者。Tel：+86-21-64252063；E-mail：bzmu@ecust.edu.cn 

收稿日期：2021-03-26；修回日期：2021-04-20；网络出版日期：2021-05-11 

古丸菌 Archaeoglobi 的代谢特征 

林丹丹，刘一凡，刘忠林，周蕾，牟伯中* 

华东理工大学化学与分子工程学院，生物采油教育部工程研究中心，生物反应器工程国家重点实验室，       

上海  200237 

 

摘要：古丸菌纲(Archaeoglobi)是广古菌门下的纲级分类单元，包含古丸菌(Archaeoglobus)、地丸菌 

(Geoglobus)和铁丸菌(Ferroglobus)三个属，所属菌株均是严格嗜热厌氧菌，主要分布于海洋、陆地

热液系统和油田环境中。Archaeoglobus属下的微生物是一类以硫酸盐、亚硫酸盐或硫代硫酸盐为电

子受体代谢生成硫化氢(H2S)的化能自养或氢营养型微生物；而Geoglobus和Ferroglobus的成员则主

要还原硝酸盐和铁离子。Archaeoglobi地理分布广泛，在元素生物地球化学循环过程中发挥着重要作

用，是目前微生物生态学研究的一个热点。在进化方面，Archaeoglobi菌和产甲烷古菌具有较高的亲

缘关系；同时，Archaeoglobi基因组中保留着部分产甲烷途径上的功能基因， 新研究表明部分未培

养的Archaeoglobi基因组中含有完整的产甲烷通路。这些证据都表明Archaeoglobi菌的基因组特征可

能是产甲烷古菌向硫酸盐还原菌进化的活化石。本文梳理了目前发现的11株Archaeoglobi菌株的生理

生化特征和基因组分析结果，从化能自养、化能异养、硫化物呼吸、产乙酸、产甲烷等方面综述了

已分离的Archaeoglobi菌的代谢特征，并基于宏基因组信息分析了未培养的Archaeoglobi菌基因组中

的潜在代谢功能，为进一步分离培养此类未培养厌氧微生物提供理论指导。 
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古丸菌目(Archaeoglobaceae)，作为古丸菌纲

(Archaeoglobi)下的唯一的科，包含 3 个属：古丸

菌属(Archaeoglobus)、地丸菌属(Geoglobus)和铁

丸菌属(Ferroglobus)，三者均为嗜热型专性厌氧

菌，包含化能自养型(氢营养型)和异养型两种营

养模式；同时，基于可利用的外源末端电子受体

分类，Archaeoglobi 还可分为硫酸盐还原、硝酸

盐还原和铁还原菌等，分别可以使用硫氧阴离
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子、结晶性较弱的三价铁(Fe3+)和硝酸盐等作为代

谢末端电子受体进行代谢[1]。 

从 1987 年发现第一株古丸菌 Archaeoglobus 

fulgidus VC-16[2]到现在为止，已分离得到 11 株

Archaeoglobi 菌株。目前分离到的 Archaeoglobus

都是严格的厌氧菌，其中大多数是超嗜热硫酸盐

还原菌。Archaeoglobus 作为一种化能自养型(氢

营养型)或化能异养型微生物，可利用硫酸盐、亚

硫酸盐或硫代硫酸盐作为电子受体代谢，释放硫

化氢(H2S)。Geoglobus 和 Ferroglobus 可利用 Fe3+

作为电子受体生长，与 Geoglobus 不同，Ferroglobus

还能利用其他的电子受体进行生长，如硫代硫酸

盐和硝酸盐等。 

虽然在系统发育上接近产甲烷古菌，但

Archaeoglobus 一直被认为是异养硫酸盐还原古

菌。不同于氢营养型产甲烷菌的是，虽然在

Archaeoglobi 基 因 组 中 发 现 了 涉 及 古 菌 型

Wood-Ljungdahl (WL，即乙酰辅酶 A 途径)途径

中的多个基因，但在目前分离的菌株基因组中都

没发现产甲烷途径中的关键酶甲基辅酶 M 还原

酶(MCR)和甲基转移酶复合物(MTR)的基因，同

时相关生理生化实验也证明这些菌株不具备产

甲烷功能。 近研究发现环境样品宏基因组中存

在多个未培养的 Archaeoglobi 基因组，在这些基

因组中存在编码 MCR 和 MTR 的基因，形成一条

完整的产甲烷通路[3–4]。进一步基于基因组进化发

育分析的研究推测 Archaeoglobi 的 MCR 和 MTR

可能在进化过程中丢失[3]，同时向其他更有效的

能量代谢进化，如异化硫酸盐还原方向。来自

Archaeoglobi 的异化硫酸盐还原序列(dsrAB)的系

统发育分析也表明 Archaeoglobi 中的 dsrAB 基因

可能是通过水平基因转移机制从其他细菌处获

得的[3]。“Archaeoglobi 保留古菌 WL 途径的一些

或全部酶”这一发现使 Archaeoglobi 成为微生物

学研究热点。因此本文总结了关于 Archaeoglobi

菌的研究进展，并对今后的研究进行了一些展望。 

1  古丸菌的分类及系统发育 

1.1  分类及菌株发现 

1987 年，Stetter[2]从来自意大利 Vulcano 和

Stufe di Nerone 附近海洋热液系统的高温沉积物

中分离到第一株古丸菌，即 A. fulgidus VC-16。

随后从北海的油藏环境中也分离得到其他     

A. fulgidus 菌株。Archaeoglobus 是一类严格厌氧

的极端嗜热古菌 ( 适生长温度 60–95 °C)，能够

通过还原硫酸盐来氧化多种有机碳源[5]。除了海洋

环境，陆上油藏环境具有高温和缺氧两个特点，

也成为此类菌的适宜生存环境之一，其中一株  

A. fulgidus strain 7324 就是从北海油藏水环境中

分离得到 [6]。迄今为止，Archaeoglobus 属包含

Archaeoglobus fulgidus[2]、Archaeoglobus profundus[7]、

Archaeoglobus veneficus[8]、Archaeoglobus infectus[9]、

“Archaeoglobus lithotrophicus”[10]、Archaeoglobus 

sulfaticallidus[11] 6 个 种 ， 其 中 “Archaeoglobus 

lithotrophicus”尚未得到充分描述；Geoglobus 仅

发现两种菌株，分别为 Geoglobus ahangari 和

Geoglobus acetivorans。目前已报道的 Archaeoglobi

各菌株生理生化特征可参见表 1，可见在许多海

洋(如热液喷泉)、陆地(热液系统和油藏)和深层环

境样品中均检测到了 Archaeoglobi 的 16S rRNA

基因序列，表明该纲的成员广泛分布于高温环境

中。目前发现的 Archaeoglobi 主要存在于海洋热

液，其次在南海热油环境中。 
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表 1.  Archaeoglobi 菌株生理生化特征 

Table 1.  Physiological and biochemical characteristics of Archaeoglobi strain 

Characteristic Morphology/μm 
NaCl (W/V) 
(opt) 

pH (opt) T (opt)/°C G+C/% Location References

1 0.4–1.2 regular to 
irregular coccoid 

0.5–4.5 5.5–8.0 60–95 
(83) 

46.0 Marine hydrothermal 
system, Italy 

[1] 

2 1.0–1.5 
irregular coccoid 

 (7.0) 60–90 
(75–80) 

45.0 Volcanic environment in 
Vulcano, Italy 

[12] 

3 0.3–1.0 
irregular coccoid 

0.03–5.0 
(3.0) 

6.4–7.4 
(6.9) 

60–85 
(76) 

47.0 Hot North Sea Oil Field 
Water, Italy 

[10] 

4 1.3 
irregular coccoid 

0.9–3.6 
(1.8) 

4.5–7.5 
(6.0) 

65–90 
(82) 

41.0 Marine hydrothermal 
system, Guaymas, Mexico 

[7] 

5 0.5–1.2 
irregular coccoid 

0.5–4.0 
(2.0) 

6.5–8.0 
(7.0) 

65–85 
(80) 

45.0 Mid-Atlantic ridge  [8] 

6 0.5-1.0 
irregular coccoid 

1.0–4.0 
(3.0) 

6.5–7.0 
(6.5) 

60–75 
(70) 

45.9 Deep-sea hydrothermal field 
Suiyo Seamount, Izu-Bonin 
Arc, western Pacific Ocean 

[9] 

7 0.4–1.2 regular to 
irregular coccoid 

0.6–4.8 6.0–8.5 63–89 
(80) 

40.0 Fluids in a North Sea oil 
field 

[10] 

8 0.4–2.2 irregular 
lobes or triangles 

0.5–3.5 
(2.0) 

6.3–7.6 
(7.0) 

60–80 
(75) 

42.0 Eastern flank of Juan de 
Fuca Ridge, eastern Pacific 
Ocean 

[11] 

9 0.3–0.5 
irregular coccoid 

0.9–3.8 
(1.9) 

5.0–7.6 
(7.0) 

65–90 
(88) 

58.7 Guaymas Basin 
hydrothermal system, 
Mexico 

[13] 

10 0.3–0.5 coccoid 1.0–6.0 
(2.5) 

5.0–7.5 
(6.8) 

50–85 
(81) 

46.8 Deep-sea hydrothermal vent, 
Ashadzefield, Mid-Atlantic 
Ridge 

[14–15] 

11 0.7–1.3 coccoid 0.5–4.5 
(1.8–2.0) 

6.0–8.5 
(7.0) 

65–95 
(85) 

43.0 Hydrothermal vent system at 
Vulcano Island, Italy 

[16] 

1: A. fulgidus VC-16; 2: A. fulgidus Z; 3: A. fulgidus Strain 7324; 4: A. profundus AV18T; 5: A. veneficus SNP6; 6: A. infectus 
Arc51T; 7: A. lithotrophicus TF2; 8: A. sulfaticallidus PM70-1T; 9: G. ahangari 234T; 10: G. acetivorans SBH6T; 11: F. placidus 
AEDII12DOT. 

 

1.2  系统发育 

初针对 A. fulgidus VC-16 的 16S rRNA 基

因的进化发育学分析结果显示，Archaeoglobus

在系统发育树上位于甲烷球菌(Methanococcales)

和热球菌目(Thermococcales)的分支之间 [17]。随

着 Archaeoglobi 成员的不断扩充，在这个基础

上重新分析了它们的 16S rRNA 基因的进化发

育分类，发现 Archaeoglobi 分支被划分在了甲

烷 杆 菌 目 (Methanobacteriales) 和 甲 烷 微 菌 目

(Methanomicrobiales)两大簇之间。此外，系统发 

育分析还显示Archaeoglobus分支与Methanococcales

更加紧密(图 1)[18]。A. profundus 与 F. placidus 高

度紧密，具有 96.5%的序列相似性，虽然序列同

一性足够高，指示这两个生物体可包含在同一属

中，但它们的生理差异是巨大的[1]。Geoglobus 与

Archaeoglobus和Ferroglobus差距较大，G. acetivorans

与其 接近的亲缘种 G. ahangari 有 97%的相似性，

与其他 Archaeoglobus 相似性为 94.9%–95.3%[14]。

另外 G. ahangari 与 A. fulgidus 相似(96.2%)，与

其他 Archaeoglobi 具有 94.1%–95.1%相似性[13]。 
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图 1.  基于 16S rRNA 测序结果 Archaeoglobus 的定位[19] 

Figure 1.  Location of Archaeoglobus based on 16S rRNA sequence results[19]. 
 

2  化能自养 

自养微生物可以通过多种生化途径进行无

机碳的固定，目前已发现有 6 种自养固碳途径，

分别为 Wood-Ljungdal 途径、卡尔文循环、还原性

柠檬酸循环、3-羟基丙酸途径、3-羟基丙酸/4-羟基

丁酸循环和二羧酸/4-羟基丁酸循环(图 2)[20]。其

中 Wood-Ljungdal 途径可能是 古老的自养固碳

途径，同时也是唯一的非循环型途径，该途径上

的酶都是严格的厌氧酶。Wood-Ljungdal 途径利

用两分子 CO2 合成乙酰-CoA，其中的关键酶为一

氧化碳脱氢酶，通过催化 CoASH，CO 和甲基转

化为乙酰-CoA，这是此途径的 后一步[21–23]。该

途径通常存在于产甲烷菌和产乙酸菌中，此外在

Archaeoglobi 中(除 A. profundus)也利用该途径进

行 CO2 的固定[20,24]。 

在厌氧条件下，Archaeoglobi 通过氧化有机

底物或分子态氢(在某些情况下利用 Fe2+或 S2–) 

进行代谢。除 A. profundus 和 A. infectus 外，

Archaeoglobi 中所有的菌株均能以化能自养的方

式生长，其中“A. lithotrophicus”仅以 CO2 作为碳

源，以 H2 作为能源和电子供体，硫酸盐为电子受

体进行化能自养生长，不能进行异养生长[9]。 

Archaeoglobi 中含有用于自养型 CO2 固定的

所有酶 (图 2)，其中催化 CH3-H4MPT+还原为

CH2=H4MPT (图 2 中的第 4 步)和 CH2=H4MPT 还

原为 CH3-H4MPT 的酶(图 2 中的第 5 步)需要还原

型的辅酶 F420作为电子供体，而还原型的辅酶 F420

的再生需要通过 H2 的氧化来完成。CO2 的固定需

要还原 2 个 CO2，一个在 CO 脱氢酶的作用下被

还原为镍原子结合的 CO，另一个还原为与四氢蝶

呤载体结合的甲基。CO 脱氢酶还充当乙酰-CoA 
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图 2.  在 Archaeoglobi 中的 CO2 固定途径[20] 

Figure 2.  CO2 fixation pathway in Archaeoglobi[20]. The enzymes involved in each reaction are: ① 
formylmethylfuran dehydrogenase; ② formylmethylfuran: H4MPT formyl transferase; ③ N5,N10-methenyl- 
H4MPT cyclohydrolase; ④ N5,N10-methylene- H4MPT dehydrogenase; ⑤ N5,N10-methylene- H4MPT reductase; 
⑥ CO dehydrogenase- acetyl-CoA-synthase. 
 

合酶，通过甲基化的类卟啉蛋白从甲基化的四氢蝶

呤接受甲基，与 CO 结合形成酶结合的 Ni-乙酰基，

然后与 CoA 释放该基团以形成乙酰-CoA[20,25]，参

与细胞合成。自养型 Archaeoglobi 由于严格受限于

厌氧条件，需要大量的一碳单位来进行能量代谢，

WL 途径产生的乙酰-CoA 正好解决了这个问题。 

在 A. fulgidus 的基因组中除了含有编码 Wood- 

Ljungdal 途径相关酶的基因以外，还存在编码其他

CO2 固定方式的基因：羟基丙酸酯-羟基丁酸酯循

环、二羧酸-羟基丁酸酯循环和核糖-1,5-双磷酸羧

化酶/加氧酶(RubisCO)[25–27]，但研究结果显示这些

酶没有参与到 Archaeoglobus 的 CO2 固定中[28]，在

F. placidus 基因组中同样存在编码 RubisCO 途径

相关酶的基因，然而缺少编码 Calvin-Benson 循环

相关酶的基因，所以 F. placidus 中的 RubisCO 可

能参与到 AMP 循环途径而非 CO2 固定[29]，在   

G. acetivorans 和 G. ahangari 基因组中同样存在

编码 Wood-Ljungdahl 途径相关的基因[15,30]。 

3  化能异养 

3.1  糖类代谢 

A. fulgidus strain 7324 能利用腺苷二磷酸 

(ADP)依赖性葡萄糖激酶进行淀粉代谢，该酶在

A. fulgidus VC-16 中不存在[31–32]。除淀粉以外，  

β-环糊精也能作为 A. fulgidus 的底物被降解代

谢，而其他的糖类如葡萄糖、果糖和麦芽糖等则

不能被利用。 

A. fulgidus strain 7324 能将淀粉降解为 6-磷酸

葡萄糖和葡萄糖，然而 A. fulgidus 的基因组中普遍

缺少编码经典的淀粉降解途径 Embden-Meyerhof

途径的 α 淀粉酶和支链淀粉酶的基因[33]。根据
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这个现象，有学者提出 A. fulgidus strain 7324 中

可能是通过修饰的 Embden-Meyerhof 途径将

淀粉降解，转化为 6-磷酸葡萄糖， 终生成

丙酮酸[31]。 

2007 年，Labes[34]证实了 A. fulgidus strain 

7324 能通过以环糊精作为中间产物降解淀粉 

(图 3)。该途径涉及环糊精葡聚糖转移酶(CGTase)

的细胞外作用，以及细胞内环糊精通过环糊精酶

(CDase)、麦芽糖糊精磷酸化酶(Mal-P)和磷酸葡

糖变性酶(PGM)降解为 6-磷酸葡萄糖的过程。 

在 Geoglobus 基因组中存在着部分修饰

Embden-Meyerhof 途径酶的编码基因，但是由于

缺乏编码丙酮酸激酶的基因，也缺乏葡萄糖氧

化相关的 Entner-Doudoroff 途径关键基因和戊

糖氧化途径的相关基因，同样也没有相关生理

生化实验验证 Geoglobus 具有代谢碳氢化合物

的功能[15]。 

 

 
 

图 3.  A. fulgidus strain 7324 中淀粉降解途径[34] 

Figure 3.  Starch degradation pathway in A. fulgidus 
strain 7324[34]. 

3.2  乳酸氧化 

在 A. fulgidus VC-16 中乳酸通过丙酮酸和乙

酰-CoA 作为中间代谢物完全氧化生成 CO2
[35]。

乳酸在乳酸脱氢酶作用下生成丙酮酸，丙酮酸：

铁氧还蛋白氧化还原酶(PFOR)催化丙酮酸的氧

化脱羧生成乙酰-CoA 和 CO2，从而将异养代谢与

Wood-Ljungdahl 途径相关联 [24]。其中膜结合的

D-乳酸脱氢酶(Dld) 需要 Zn2+和核黄素辅酶 FAD

作为辅因子[36]。乙酰-CoA 进一步氧化成 CO2 的

过程中涉及 C-C 键的裂解反应，这步反应的关键

酶为一氧化碳脱氢酶，它能在体外催化紫精染料

将游离 CO 加 H2O 氧化为 CO2，并催化 CO2 和乙

酰-CoA 的羰基之间的交换。交换反应既涉及乙

酰-CoA 的可逆碳-碳裂解，也涉及羰基向 CO2 的

氧化[35]。乳酸的厌氧氧化途径类似于 CO2 固定的

逆反应(图 4)，以四氢甲蝶呤(H4MPT)作为甲基载

体，复合体铁氧还蛋白作为电子载体，乙酰-CoA

裂解的 CH3-基团进一步氧化为 CO2。该途径的独

特特征是辅因子 F420 和甲呋喃的参与[37]，F420 充

当 N5,N10-亚甲基-H4MPT 还原酶和 N5,N10-亚甲 

基-H4MPT 脱氢酶利用电子受体 H2 的媒介，然而

到目前为止，甲酰甲烷呋喃脱氢酶的天然电子受

体还是未知的。 

A. fulgidus VC-16 在硫酸盐还原条件下能将  

1 分子的乳酸完全氧化为 3 分子 CO2，而在        

A. fulgidus Z 中，乳酸被不完全代谢成乙酸盐和

CO2
[38]，从图 5 中可看出，在不同的硫酸盐浓度

条件下，乳酸代谢途径存在差异。 

3.3  长链烷烃厌氧降解 

Archaeoglobi 能以原油为底物生长[39]，我们

对嗜热产甲烷厌氧氧化长链烷烃的富集体系进行

测序分析，发现在没有硫酸盐作为末端电子受体 
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图 4.  乳酸完全代谢途径 

Figure 4.  Lactate is completey oxidiation pathways. 
① Lactate dehydrogenase; ② Pyruvate: ferredoxin 
oxidoreductase; ③ Carbon monoxide dehydrogenase; 
④ N5,N10-methylene-H4MPT reductase; ⑤ N5,N10- 
methylene-H4MPT dehydrogenase; ⑥ N5,N10-methylenyl- 
H4MPT cyclohydrolase; ⑦ Formylmethylfuran: H4MPT 
formyl transferase; ⑧ Formylmethylfuran dehydrogenase. 

的情况下，Archaeoglobi 占比较大，如 A. fulgidus

和 F. placidus 等，表明 Archaeoglobi 参与长链烷

烃的厌氧降解[39]。 

A. fulgidus VC-16 在硫代硫酸盐或硫酸盐的

存在下能够氧化长链饱和烷烃(C10–C21)，然而具

体的降解机理目前还是未知。通过转录组分析对

比发现 VC-16 基因组中 pflD 编码的丙酮酸甲酸

酯裂解酶在烷烃降解体系中表达量比在脂肪酸

降解体系中显著提高[5]。同时在进化发育树上，

该类 pflD 基因与催化烷烃富马酸加成反应的烷

基琥珀酸盐合成酶(assA)基因亲缘性较高[40]。因

此推测在厌氧条件下，VC-16 可能通过在烷烃次

末端碳上加入一个富马酸分子方式来活化烷烃，

生成的脂肪酸类产物通过 β-氧化途径进一步降

解为 CO2
[41]。然而，PflD 酶的具体功能还需要进

一步通过体外实验来验证。 

3.4  脂类代谢 

早在 1997 年对 A. fulgidus VC-16 的全基因组

分析时发现存在与 β-氧化相关的基因，但直到

2010年 Archaeoglobus能利用长链脂肪酸(C4–C18)

生长才得到验证[42]。在以硫代硫酸盐作为电子受 

 

 
 

图 5.  A. fulgidus strain Z 分别在高浓度硫酸盐和低浓度硫酸盐条件下的乳酸代谢途径 

Figure 5.  Lactate metabolism pathway of A. fulgidus strain Z under the conditions of high concentration of 
sulfate and low concentration of sulfate, respectively. 
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体的情况下，A. fulgidus 通过 β-氧化降解代谢脂

肪酸，首先生成脂酰 CoA，然后进入 β-氧化代谢，

终代谢生成 CO2 和硫化物。A. fulgidus 利用脂

肪酸代谢的能力与和它在系统发育树上亲缘相

近的 G. ahangari 类似。 

3.5  芳香族化合物降解 

F. placidus 作为迄今为止唯一具有厌氧代谢

芳香族化合物能力的嗜热古菌，可利用 Fe3+为电

子受体厌氧降解芳香族化合物，如苯、苯甲酸和

苯酚等[29,43]。在羧化酶的作用下，F. placidus 以

苯为单一的电子供体，代谢生成苯甲酸[44]。苯甲酸

作为中间代谢物，在一系列酶的作用下生成 3-羟基

亚氨酰-CoA[44] (图 6)。终产物 3-羟基亚氨酰-CoA

通过 β-氧化转化为乙酰-CoA， 后经三羧酸循环

完全氧化为 CO2
[15]。 

虽然 G. acetivorans 存在苯甲酸降解的相关

基因，但是并未观察到代谢苯甲酸的功能[45]，猜

测可能是其他芳香族底物经由这一途径进行代

谢；也可能是苯甲酸代谢需要特定的环境，而这

个环境是目前未知的[15]。 

3.6  其他有机物代谢 

丙酮酸是乳酸降解过程中的一种产物，通过

相关基因组序列以及丙酮酸降解实验，表明在不

完全代谢乳酸情况下，A. fulgidus 存在类似丙酮

酸甲酸酯裂解酶(PFL)，催化丙酮酸生成甲酸盐与

乙酰-CoA，甲酸盐被代谢生成 CO2
[26,38]。而在   

A. fulgidus VC-16 完全氧化乳酸的过程中，PFOR

将丙酮酸直接氧化成 CO2 和乙酰-CoA[31]。丙酮酸

发酵过程中产生的乙酰-CoA 约有 75%可能会通

过 C1-CO 脱氢酶途径被完全氧化成 CO2
[35]，而其

余部分可能转化为乙酸盐，这步可能是由形成

ADP 的乙酰-CoA 合成酶催化的[31]。 

在硫代硫酸盐存在下，A. fulgidus Z 和 VC-16

均可利用甲酸盐生长[12]。菌株 Z 可能仅在低水平

的硫酸盐下氧化甲酸盐；当培养基中不存在硫酸

盐时，A. fulgidus 停止生长[12]。除 A. veneficus 

 

 
 

图 6.  F. placidus 中苯的代谢途径 

Figure 6.  Metabolic pathway of benzene in F. placidus. ①  Carboxylase; ②  Benzoate-CoA ligase; ③ 

Benzoyl-CoA reductase; ④ Cyclohex-1-ene-1-carboxy-CoA hydratase; ⑤ 2-hydroxycyclohexane carboxyl-CoA 

dehydrogenase; ⑥  2-ketocyclohexane carboxy-CoA hydrolase; ⑦  Pimelyl-CoA dehydrogenase; ⑧ 

Didehydro-pyroyl-CoA hydratase. 
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和 A. fulgidus 能代谢甲酸盐以外，G. ahangari 和

G. acetivorans 在以 Fe3+为电子供体的条件下，也

能代谢甲酸盐。 

4  硫化物呼吸 

在厌氧环境中，硫酸盐还原是 Archaeglobus

主要的呼吸方式，并且是厌氧生态系统中硫循环

的重要组成部分。Archaeoglobus 可以利用硫酸盐

或其他硫氧阴离子如硫代硫酸盐、亚硫酸盐作为

电子受体氧化乙酸盐、乳酸和氢气等电子供体，

同时产生二价硫化合物[46]。 

硫酸盐还原被划分为异化硫酸盐还原和同

化硫酸盐还原两类，异化硫酸盐还原途径是现代

海洋沉积物菌厌氧降解有机物的主要方式，

Archaeglobus 作为典型的厌氧微生物，异化硫酸

盐还原为能量代谢的重要方式[47–48]。 

4.1  硫酸盐还原 

在 Archaeoglobi 中，硫酸盐(SO4
2–)通过高度保

守的硫酸盐还原菌(sulfate-reducing prokaryotes，

SRP)经异化硫酸盐还原途径还原为硫化物(S2–)，

这可能是 Archaeoglobi 通过 SRP 的早期祖先多个

侧向基因转移事件获得的[49]。 

如在硫酸盐还原菌(sulfate-reducing bacterial，

SRB)中所表征的，A. fulgidus 包含完整的保守的

异化硫酸盐还原途径[26]。在硫酸盐还原途径中，

硫酸盐进入细胞后，首先在腺苷三磷酸(ATP)的作

用下接受电子激活生成腺苷硫酸盐(APS)，在此

反应过程中会释放出无机焦磷酸盐(PPi)，随后通

过编码腺苷酸硫酸还原酶的 AprAB 基因产物将

APS 还原为亚硫酸盐(SO3
2–)和腺苷一磷酸(AMP)，

后经 6 个电子转移，dsrABD 基因的作用下被

还原成硫化物，硫化物以硫化氢 H2S 气体形式释

放 [18,26]。和醌相互作用的膜结合的氧化还原酶

(QmoABC)复合物可能将电子转移连接 5′-磷酸腺

苷(APS)，还原酶(AprAB)催化的硫酸盐还原的第

一步还原步骤[49]。在 A. fulgidus 中，硫代硫酸盐

(S2O3
2–)和亚硫酸盐 (SO3

2–)都可代替硫酸盐作为

电子受体，但不能被元素硫取代[26]。SO3
2–转变为

S2–为不可逆反应，是决定硫酸盐还原 重要的一

步，起着限速的作用。 

硫酸盐还原过程中获得的能量用于细胞中

的 4 个主要生命活动：(i) 维持细胞成分，(ii) 碳

代谢和生长，(iii) 细胞的输出和输入，以及(iv)

硫酸盐还原，其中 ATP 激活硫酸盐以形成 5′-磷

酸腺苷(APS)，然后将其还原为硫化物[38](式 1)。  

SO3
2–+6e–+8H+→H2S+3H2O           式(1) 

4.2  其他硫化物代谢 

硫代硫酸盐的利用是所有 Archaeoglobus 和

F. placidus 的共同特性，除 A. veneficus 外，其不

能还原硫酸盐，而只能还原硫酸盐[8]。虽然都能

利用硫代硫酸盐，但不同的 Archaeoglobus 似乎

有不同的酶系统可以还原硫代硫酸盐。 

硫代硫酸盐得到两个电子，生成亚硫酸盐和

硫化物，随后亚硫酸盐进入胞内，在亚硫酸盐还

原酶(dsrABD)的作用下进行还原生成硫化物。此

过程中，需要编码钼蝶呤氧化还原酶和铁硫聚簇。 

5  产乙酸 

Archaeoglobus 是目前所知的唯一一种能利

用一氧化碳的硫酸盐还原古菌，并且具有 CO 高

耐受性，在 CO 为电子受体、没有外部电子受体

的生长条件下，A. fulgidus 以产乙酸菌的形式利
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用 CO 生长，需要 CO 脱氢酶复合体 (CODH) 转

化 CO 为 CO2
[50–51]。Archaeoglobus 通过乙酰-CoA

途径将 CO2 还原为乙酸盐，其中关键酶为乙酰

CoA/CO 脱氢酶复合体(ACS/CODH)。A. fulgidus

的基因组测序表明存在 3 个[Ni-Fe]-CODH，1 个

“细菌”型的单体 CooS 和 2 个古菌型(CdhAB)型的

CODH[50]。由于编码酶复合物的基因的组成型表

达，双功能 ACS/CODH 参与了 A. fulgidus 中 CO

的初级氧化。相反，单功能 CODH (CooS)似乎在

CO 代谢中起较小的作用。在转录表达和差异调节

的基础上，CdhAB-2 可能催化 CO 氧化和 CO 同化。 

CO2 通常被甲氧甲烷呋喃脱氢酶还原成甲氧

甲烷呋喃，随后将甲酰基从甲烷呋喃辅因子转移

至四氢甲蝶呤，甲酰四氢甲蝶呤在 A. fulgidus 中

经水解作用形成甲酸盐。生成的甲酸盐与 CO 在

CdhAB-2/ACS 的催化下生成乙酰 CoA，随后乙  

酰-COA经 ACS催化的底物水平磷酸化生成乙酸。 

6  产甲烷 

6.1  Wood-Ljungdahl 代谢途径 

作为重要的代谢方式之一，Wood-Ljungdahl

途径用于甲烷生成和 CO2 的固定[52–53]。 

研究表明，在硫酸盐还原过程中，A. fulgidus

在 DsrC 蛋白上生成 2 个二硫键(形成 DsrC 三硫)，

并通过膜结合的异二硫键还原酶样酶进行还原。

Archaeoglobi 还具有非常类似于产甲烷菌中 Hdr/ 

Mvh 复合物的胞质复合物[54]。因此可以作出这样

的假设：Archaeoglobus 碳固定过程中所需的 Fdred
 

可能是通过类似于产甲烷过程中发生的电子歧

化机制产生的，即用 DsrC 三硫化物代替了产甲

烷菌中的 CoM-S-S-CoB[55] (图 7)。另外，异养生 

长的 Archaeoglobales 也可以利用古菌 WL 途径的

反向反应，来氧化有机化合物[26]。 

Euryarchaeota 内的大多数非甲烷源谱系失

去从甲烷生成代谢中获取能量的能力[56]，导致产

甲烷和非产甲烷古菌形成明显不同的谱系。然而

目前为止还没有证据证明产甲烷的损失造成的

原因，可能是由于产甲烷菌不能从另一种代谢中

获取能量，这可能是迈向产甲烷损失的必要中间

步骤。摆脱甲烷代谢可能会采取截然不同的方

向，例如，Halobacteriales (嗜盐古菌目)借助细菌

在进化过程中的侧向基因转移失去了 MTR 和

MCR 复合物以及 WL 途径，并适应不同的条件[57]；

相反，Archaeoglobi 保留古菌 WL 途径的一些或全

部酶，这是其祖先甲烷循环生活方式的残余[55,58]。 

尽管在系统发育上接近产甲烷的古菌，但

Archaeoglobi 的成员长期以来被认为是非产甲烷

型古菌，在 Archaeoglobi 基因组中存在氢营养型

甲烷生成和古菌典型的 Wood-Ljungdahl (WL)途

径中的基因[3]。 

虽然尚不清楚 Archaeoglobi的 LCA编码的是

常规还是不同的 MCR，但以下 4 种情况解释了

dsrAB 和 MCR 在该谱系中的当前分布：(i) dsrAB

经基因水平转移(HGT)到 Archaeoglobi 的 LCA

后，含不同的 MCR 复合体在 Ca. P. marinifundus 

(Archaeoglobi MAG，Ca. Polytropus marinifundus 

gen. nov. sp. nov.)丧失这种代谢功能；(ii) 将发散的

MCR 复合物经 HGT 进入 Archaeoglobi 的 LCA 中，

然后在 Archaeoglobaceae 获得 dsrAB 后失去复合

物；(iii) Ca. P. marinifundus 和 Archaeoglobaceae 分

别获得发散的 MCR 复合物和 dsrAB；或(iv) dsrAB

基因和 MCR 从祖先到 Archaeoglobi 的不同损失

(编码 2 个操纵子)[59]。 
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图 7.  在没有产甲烷作用的情况下，Archaeoglobi 使用 WL 途径进行碳固定[55] 

Figure 7.  In the absence of methanogenesis, Archaeoglobi uses the WL pathway for carbon fixation, and 
proposes a mechanism for archaea to produce low-potential ferredoxin (Fdred

2–) during sulfate reduction[55]. 

 

通过对 MCR 的进化历史进行探索，发现传

统的产甲烷菌在很大程度上与分支顺序一致，这

表明已知产甲烷菌中的 MCR 的进化历史主要遵

循垂直遗传。鉴于 Archaeoglobi 和甲烷之间的代

谢相似之处，推测 Archaeoglobi 的 后共同祖先

(LCA)编码了 MCR，该复合体随后在细菌的

dsrAB 基因发生 HGT 后丢失。Archaeoglobi 庞大

的基因组信息和比较基因组学有利于阐述进化

史，尤其是 Archaeoglobi 中发现编码 MCR 的谱系。

MCR 的进化历史非常复杂，有垂直遗传和 HGT

的证据。Archaeoglobi 谱系编码不同的 MCR 将持

续发现，并且随着它们在公共数据库中相关基因

组表示形式的不断增加，它们在水热地下生物圈

中的进化历史和代谢作用将变得越来越清晰[59]。 

6.2  未分离菌株中的潜在代谢功能 

近，从甲烷或烷烃代谢不相关的古菌谱系 

中鉴定出 MCR 基因[59–64]，在 Archaeoglobi 中也

得到了这样的菌株。到目前为止，有 11 株

Archaeoglobi 菌株得到分离，然而还存在大量未

得到分离的菌，这里我们主要收集了 7 种

Archaeoglobi：MAG-Bin 16、Bin 11、Bin 17、

WYZ-LMO 1–3、JdFR-42，前 6 种 MAG 在系统

发育学上显示靠近 A. fulgidus，而 JdFR-42 更接

近于 A. sulfaticallidus[3–4]。 

对收集的样品进行的宏基因组学分析表明，

微生物群落结果表明许多新的 Archaeoglobi 菌

株：Archaeoglobi WYZ-LMO 1–3、Bin 16、Bin 11、

Bin 17，这几株均含有 MCR 和 MTR 复合体，存

在完整的甲烷生成途径基因组。Liu 等[3]将 Bin16、

B i n 11、 B i n 7 4 和 L M O 2 进行命名为 “ C a . 

Methanomixophus hydrogenotrophicum”。在“Ca. 

Methanomixophus hydrogenotrophicum” MAG 中 
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均发现操纵子 mtrABCDEFGH，该操纵子由编码

完整的甲基 H4M(S)PT︰辅酶 M 甲基转移酶复合

物相关基因组成。将 MTR 复合体的基因系统发

育与基因组系统发育进行了比较，结果表明“Ca. 

Methanomixophus hydrogenotrophicum”的进化方

式为垂直遗传。另外在“Ca. M. hydrogenotrophicum”

中缺乏编码具有硫酸盐异化还原相关联的酶基

因，即硫酸腺苷酸转移酶(Sat)、腺苷酸硫酸还

原酶 (aprAB)和异化亚硫酸盐还原酶 (dsrAB)。

“Ca. Methanomixophus hydrogenotrophicum”除

了编码 N5,N10-亚甲基 -H4MPT 还原酶 (Mer)的

基 因 外 ， 基 因 组 编 码 几 乎 完 整 的 古 菌 型

Wood-Ljungdahl 途径。将 LMO1 和 LMO3 命名为

“Ca. Methanomixophus dualitatem” ， 与 “Ca. 

Methanomixophus hydrogenotrophicum”的基因组

特征具有高度的相似性，含有 MTR，MCR 和 F420

非还原性氢酶 (Mvh/Hdr)复合物。此外在 “Ca. 

Methanomixophus dualitatem”中发现了编码 Mer 

的基因。“Ca. Methanomixophus dualitatem”使

用 WL 途径进行 CO2 固定，基因组具有额外的

硫酸盐还原基因，包括 Sat、aprAB 和 dsrAB，

此外还有含有编码 DsrC 蛋白和 DsrMKJOP 复

合物的基因，这表明 “Ca. Methanomixophus 

dualitatem”成员可能会在单个细胞中进行硫酸

盐依赖性厌氧甲烷氧化 [3]。 

此外，Archaeoglobi JdFR-42 编码 Wood- 

Ljungdahl 途径和脂肪酸氧化途径的相关基因，这

些途径与 Ca. Syntrophoarchaeum spp.存在的代谢

途径类似。因此，Archaeoglobi JdFR-42 可能是另

一 种 多 碳 烷 烃 降 解 菌 。 同 样 ， Archaeoglobi 

JdFR-42 不携带编码硫酸盐还原酶的基因，例如

dsrAB 和 aprAB[4]。 

7  展望 

随着单菌分离技术的成熟，越来越多的

Archaeoglobi 菌株得到分离，通过对 Archaeoglobi

生理生化和基因组序列的深入了解，有利于发现

古菌与细菌和真核生物的差异。Archaeoglobi 广

泛的地理分布和多样的代谢潜能使其成为微生

物生态学研究的一个热点。考虑到其在深海热液

和油藏中参与复杂的碳代谢(如复杂化合物降解、

产乙酸过程、产甲烷过程等)，Archaeoglobi 在全

球碳元素的循环过程中可能发挥着重要作用。随

着基因组测序手段的不断发现，Archaeoglobi 在

公共数据库中宏基因组数量的逐渐增加，结合生

物信息技术，可以更好地了解 Archaeoglobi 中祖

先的来源，其进化历史和代谢作用将变得越发清

晰。代谢重组显示新型 Archaeoglobi 能氧化碳氢

化合物，进行氨基酸发酵代谢并能利用多种电子

受体进行代谢。系统发育学分析为新型 MCR 复

合体在古菌之间的分布提出 HGT 假说，为 MCR

复合体和 Archaeoglobi 的进化提供新的见解。虽

然对 Archaeoglobi 中存在的多种代谢途径有了初

步的了解，但是到目前为止对这些途径还缺乏系

统的认知，可能的原因是：(1) 实验室无法完全

还原菌株生长环境，菌株在实验室条件下生长与

环境中存在差异；(2) 极端的采样环境导致菌株

的基因组发生变化，因此寻找 有利菌株生长的

环境和采样手段是至关重要的，对代谢途径相关

的功能基因和代谢潜能进行进一步探索将是未

来的主要研究内容之一。 
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Abstract: Archaeoglobi is a class of thermophilic Archaea belonging to the Euryarchaeota, covering three genera: 

Archaeoglobus, Geoglobus and Ferroglobus. Archaeoglobus are all heterotrophic or chemolithotrophic sulfate 

reducers using sulfate, sulfite or thiosulfate as electron acceptors, with the formation of hydrogen sulfide as the end 

product. Geoglobus and Ferroglobus may reduce both nitrate and ferric irons. Archaeoglobi are strictly 

thermophilic anaerobes, which are widely distributed the natural environments and are dominant in some 

environments, such as oceans, terrestrial hydrothermal systems and terrain environments. Due to wide geographic 

distribution and diverse metabolic potential, and activity perform in metabolism of various elements, Archaeoglobi 

may play an important role in the global element cycle and has become a scenic spot for microbial ecology 

research. Members of Archaeoglobi phylogenetically close to methanogenic Euryarchaeota in their evolutionary 

history; on the other hand, fuctional genes of archaeal type Wood-Ljungdahl (WL) pathway are present in partial 

Archaeoglobi genomes, even the newest studies suggest that uncultured Archaeoglobi genomes contain complete 

mathanogensis pathway, these evidences provides new insights into the evolutionary transition from methanogenic 

archaea to sulfate-reducing bacterial. This review collected the information of the physiological, biochemical 

characteristics and genome analysis of eleven reported Archaeoglobi strains, summarized the metabolic 

characteristics of those isolated Archaeoglobi in terms of the aspects of chemolithoautotrophic, chemotherapeutic, 

sulfite reduction, acetogenesis, methanogenesis, and analyzed the potential metabolic functions of uncultured 

Archaeoglobi genomes based on the metagenomic information, which may provide theoretical guidance for the 

further isolation and cultivation of this kind of uncultured anaerobic microorganisms. 
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