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摘  要：深古菌(Bathyarchaeota)，原名 MCG (Miscellaneous Crenarchaeotal Group)古菌，是一类

至今未被分离培养的古菌，普遍存在于海洋和陆地环境中。深古菌具有极高的种群多样性，目

前已发现多达 23 个亚群。深古菌具有多种生理生化功能，能降解蛋白质、多聚碳水化合物、

脂肪酸、芳香族化合物和甲基化合物等有机质，参与甲烷代谢循环，产乙酸，异化还原亚硝酸

盐和硫酸盐，很可能是地球碳元素循环的重要驱动力之一。本文简要概述了深古菌的研究发展

历史，阐述了深古菌的分子系统发育分析、分布和基于基因组的生理特征研究的最新进展，总

结了滨海深古菌的研究现状，并对滨海深古菌研究的发展方向进行了分析和展望。 
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Abstract: Bathyarchaeota, formerly known as Miscellaneous Crenarchaeotal Group (MCG), are a 
newly named uncultured archaeal phylum with widespread occurrence in marine and freshwater 
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sediments at relatively high abundance. Recently, 23 subgroups were found in Bathyarchaeota with 
diverse distinct physiological and biochemical functions, such as degradation ability on proteins, 
polymeric carbohydrates, fatty acids, aromatics and methyl compounds, acetate production, 
dissimilatory nitrite and sulfate reduction, participating in methane cycling, indicating that they are 
one of the most important drivers in carbon cycling on the Earth. In this review, we give a brief 
summary of recent studies on Bathyarchaeota, including their taxonomy, distribution and 
physiological characteristics. In addition, we also highlight the current study on Bathyarchaeota in 
coastal ecosystems, and indicate the future research directions of Bathyarchaeota in coastal 
ecosystems. 

Keywords: Bathyarchaeota, Distribution, Physiological characteristics, Coastal ecosystems 

1990 年，Woese 等 [1]通过对核糖体小亚基 

(16S rRNA)基因序列的同源性进行系统发育比

较，将生物划分为三大域(Domain)，包括真核生物

域(Eucarya)、细菌生物域(Bacteria)和古菌生物域

(Archaea)，并将古菌生物域分为广古菌门

(Euryarchaeota)和泉古菌门(Crenarchaeota)。至此，

古菌作为一个新的生物大类，逐渐受到广泛关注和

深入研究。古菌作为微生物重要组成部分之一，广

泛分布于不同生境，驱动着全球生物地球化学循

环。但大部分古菌难培养，研究者们对古菌分类和

功能的了解有限。 

随着高通量测序技术的快速发展，研究者们对

古菌的认识有了突破性的进展。古菌由最初的两个

门类增加到目前的 28 个门类，包括纳古菌门

(Nanoarchaeota)[2]、奇古菌门(Thaumarchaeota)[3]、初

生古菌门(Korarchaeota)[4]、曙古菌门(Aigarchaeota)[5]、

微 古 菌 门 (Parvarchaeota)[6] 、 深 古 菌 门

(Bathyarchaeota)[7]、洛基古菌门(Lokiarchaeota)[8]、

索 尔 古 菌 门 (Thorarchaeota)[9] 、 佩 斯 古 菌 门

(Pacearchaeota)[10]、乌斯古菌门(Woesearchaeota)[10]、

韦斯特古菌门(Verstraetearchaeota)[11]、奥丁古菌门

(Odinarchaeota) 和 海 姆 达 尔 古 菌 门

(Heimdallarchaeaota)[12]等。新发现的古菌门类广泛

分布于海洋环境，且它们的 16S rRNA基因的系统

发育分析显示它们与已知的广古菌门和泉古菌门

亲缘关系较远[10]，暗示着它们的生态功能可能存

在显著差异。 

深古菌，原名为 MCG 古菌 (Miscellaneous 

Crenarchaeotal Group)，包含一类多样性极高的古

菌类群，其分布广泛、生物量极高，据推测是地球

上含量最为丰富的微生物之一。此外，深古菌还具

有多样的生理生化代谢特征，可能在全球物质和能

量循环过程中发挥着重要作用。然而，至今尚未有

对其成功培养的案例。研究者们对于深古菌的科学

探索还处于初步阶段，仍有很多问题尚待解答。随

着各类生境中深古菌基因组信息的不断发现和纯

培养工作的不断探索，深古菌门成员的生态分布、

代谢和功能特征逐渐清晰，这类古菌的研究成果将

对整个微生物研究有着重大的影响。 

1  深古菌门的确立 

最初 MCG 古菌被命名为陆地型 MCG 古菌

(Terrestrial miscellaneous crenarchaeotal group)[13]，

被认为主要分布于陆地生境中，是泉古菌门的一个

分支类群。2003年，Inagaki等[14]在对鄂霍次克海

沉积物微生物调查中发现这类古菌，它是火山灰沉

积层古菌的主要组成类群，因此将其改名为 MCG

古菌。2012年，Li等[15]在对南海沉积物的质粒文

库中含MCG古菌 16S rRNA基因长片段进行测序

分析，发现 MCG古菌的进化距离与已知其他古菌

门类相距较远，认为其是古菌域的一个新的类群。

同年，Kubo等[16]通过汇总和分析 SILVA数据库中

(SSU Ref NR106和 SSU Parc106) 4 720个深古菌

核糖体小亚基基因序列，建立了第一个全球范围

内综合性的深古菌系统发育树，使研究者们对深

古菌的系统发育地位和结构有了全面的了解，为
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研究其在全球生态环境的分布和功能奠定了基

础。2013年，Lloyd等[17]对 MCG古菌进行了第一

次单细胞基因组测序，并对 MCG古菌的部分单拷

贝基因进行了系统发育分析，推测 MCG古菌的分

类地位处于奇古菌门和曙古菌门之间，是一个新

的古菌门类。2014 年，上海交通大学王风平课题

组通过对 MCG古菌的 23S rRNA-16S rRNA串联

基因进行系统发育分析，发现 MCG 古菌在系统

发育树上显著区别于其他古菌门类，属于一类较

老的古菌门类。鉴于该古菌广泛和丰富地分布在

全球深海沉积物中，MCG古菌被重新命名为深古

菌门(Bathyarchaeota)[7]。至此，深古菌门被确立为

一个新的古菌门类，由于其具有多样性、分布和

生理生化途径的特殊性，对它的深入研究将有助

于研究者们理解原核生物在全球物质和能量循环

中的重要作用。 

2  深古菌的生理生化特征 

由于深古菌的广泛分布和较高的生物量，以及

深古菌的生理生化功能对于全球生态系统和环境

变化影响巨大，因此对于深古菌生理生化功能的探

索成为了古菌研究的热点。 

此前，通过海洋和河口等沉积物的宏基因组研

究发现，深古菌具有潜在的降解蛋白质[17]、利用

有机碳[18]和分解芳香族化合物[7]等异养代谢途径。

Webster等[19]和 Seyler等[20]利用 DNA同位素标记

方法分别对河口和盐沼泽地沉积物的宏基因组进

行研究后推测，深古菌可能是一类利用低分子有

机酸或高分子生物聚合物等有机物作为碳源的异

养型微生物。但是另一些研究发现，深古菌具备

利用二氧化碳和氢气作为物质来源的自养代谢途

径[21-23]，同时发现深古菌基因组中有 mcrA基因，

暗示深古菌具有产甲烷的潜力[21]。此外，通过河

口沉积物中古菌定量分析推测，深古菌可能是一类

自养型或利用含有衰竭态 13C 有机物的异养型微

生物[24]。 

此外，在众多生境的宏基因组研究中还发现，

部分深古菌基因组中含有异化还原亚硝酸盐[23]和

硫酸盐的关键功能基因[25]，表明深古菌也可能参

与氮硫化合物的代谢，对氮硫元素的生物地球化学

循环有着重要的意义。 

从上述研究中可知，深古菌的生理生化功能

具有较高的多样性。然而，由于没有成功培养案

例，目前对深古菌的代谢研究还停留在基因组水

平上的预测，对于深古菌的生理生化功能的了解

仍有限。 

3  深古菌的地理分布和多样性 

3.1  深古菌的分布 

最初深古菌被发现分布于陆地环境中，如南非

金矿深层地下水、湖泊和热泉环境[13]。随后在深

海沉积物中发现了大量深古菌，其丰度占据了古菌

大部分。例如，在深海钻探站点 Peru Margin Site 

1229和 Peru Margin Site 1227中，深古菌丰度分别

占据了古菌总丰度的 92%和 48%；在鄂霍次克海

中的火山灰层中，深古菌占 71%；在 Nankai Trough

的弧前盆地沉积物中占 47.5%；在 Nankai Trough 

ODP 1173层积岩中占 20.6%，在地中海更新世腐殖

质的所有层中的占比平均高达 83.3%[14,26-31]。此外，

Fry等[32]对海面下水层的 16S rRNA基因的 47个克

隆文库进行了分析，发现深古菌占据古菌的 33%，

并预测在海洋深部生物圈中，深古菌占据了古菌总

量的 10%−100% (平均约为 30%−60%)。这些研究表

明深古菌的分布不仅仅局限于陆地环境。 

最近，随着宏基因组学的不断发展，在河口沉

积层[33]、盐沼泽地[20]、地下水层[21]等生境中也发

现大量深古菌分布，证明了深古菌的广泛分布特

性。据推测，深古菌是迄今为止发现最为广泛的未

培养古菌门类，并且深古菌的细胞数量庞大，在自

然界中达到(2.0−3.9)×1028 个细胞，是地球上含量

最为丰富的微生物之一[16]。 

3.2  深古菌的多样性 

对深古菌的认知过程与分子生物学发展息息

相关，深古菌的多样性研究和亚群(Subgroup)建立
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也是一个不断发展的过程。 

2006 年，Sørensen 和 Teske[34]分析了环境  

16S rRNA基因序列，将数百个MCG古菌 16S rRNA

基因序列分为 4个亚群(MCG 1−4)。之后更多序列

被不断发现。Jiang 等[35]对 MCG 古菌 16S rRNA  

基因进行了综合的系统发育分析，将 MCG古菌分

为 7 个亚群(MCG A−G)。2012 年，Kubo 等[16]对

SILVA 数据库中的核糖体小亚基基因序列进行了更

为完整的系统发育分析，将MCG古菌分为了 17个

亚群(Subgroup 1−17)。其中，Subgroup 1−12是之前

研究中已经确立的亚群，或者用邻接法(Neighbor- 

Joining)和最大似然法(Maximum-Likelihood)构建

的进化树之间相互吻合的单分支，而 Subgroup 

13−17 为不同进化模型和系统发育方法下不稳定

的分支。2015年，Fillol等[36]对数据库中新增的深

古菌 16S rRNA 基因序列进行分析，增添了

Subgroup 18 和 19 两个置信度较高的亚群，并将

Subgroup 5细分为 Subgroup 5a、5b和 5bb。最近，

He 等在对深古菌基因组分析研究中提出了两个不

同于其它亚群的新类群[22]。至此，基于系统发育

分析，深古菌门共有 23个较为明确的亚群，不同

的深古菌亚群之间 16S rRNA 基因序列的相似度

在 75%−94%之间，表明深古菌具有较高的类群多

样性。 

针对深古菌多样性和丰度的调查研究中，为

快速精准地测定各类生境中深古菌的分布特征，

一系列特异性引物和探针被提议用于古菌或深古

菌的快速鉴定(表 1)。最初，研究者们广泛采用针

对总古菌的引物 958F和 1048R进行环境宏基因组

的 PCR和测序，对得到的序列进行分析，获取深

古菌的多样性和丰度信息。2012 年，Kubo 等[16]

对深古菌的 16S rRNA基因序列进行引物设计，得

到了MCG410/MCG493和MCG528/MCG732两对

引物，利用计算机模拟评估，其结果显示 MCG410、

MCG493、MCG528和MCG732对于Subgroup 1−12

的平均覆盖率分别可达 44%、79%、87%和 27%，

由于 MCG528/MCG732 引物对于深古菌的覆盖率

和特异性较高，因此被推荐用于深古菌的检测和量

化。但是此引物对 Subgroup 13−17的覆盖率较差，

且不适用于定量淡水和沉积物中的深古菌 [36]。

Fillol等[38]针对淡水起源的深古菌序列设计了新的

引物 MCG242dF和 MCG678R，对于淡水起源的深

古菌具有良好的覆盖度。然而，引物 MCG242dF/ 

MCG678R 和 MCG528/MCG732 在对淡水和海洋

沉积物中深古菌的覆盖率和特异性分析时发现，它

们在淡水沉积物 cDNA 库中普遍存在 Subgroup 15

的检测表现不佳的状况，表明针对深古菌 16S rRNA

基因的特异性引物还需要持续改进。 
 
 

表 1  深古菌研究中针对 16S rRNA 基因的常用 PCR 引物 
Table 1  PCR primers of 16S rRNA gene used in researches of Bathyarchaeota 

引物 
Primer 

检测目标 
Target 

序列 
Sequence (5′→3′) 

参考文献 
Reference 

958F 总古菌 AATTGGANTCAACGCCGC [37] 

1048R major 总古菌 CGRCGGCCATGCACCWC [37] 

1048R major 总古菌 CGRCRGCCATGYACCWC [37] 

MCG410F 深古菌 TCCGCTGAGGATGGCTTTT [16] 

MCG528F 深古菌 CGGTAATACCAGCTCTCCGAG [16] 

MCG528R 深古菌 CTCGGAGAGCTGGTATTACCG [16] 

MCG732R 深古菌 CGCGTTCTAGCCGACAGC [16] 

MCG242dF 深古菌 TDACCGGTDCGGGCCGTG [36] 

MCG678R 深古菌 CACCGTCGGGCGCGTTCT [36] 

MCG493 深古菌 CTTGCCCTCTCCTTATTCC [16] 

MCG528 深古菌 CGGAGAGCTGGTATTACC [16] 
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此外，基于宏基因组数据，一些研究已经开始

对深古菌不同亚群的生理生化功能和分布环境进

行了比较研究。Fillol等[38]对公共数据库中的深古

菌 16S rRNA基因序列以及其来源进行了分析，发

现深古菌的各个亚群在不同盐度环境中的分布具

有一定的规律，其中的 8 个亚群对于不同盐度环

境具有选择性。Xiang 等[39]对陆源深古菌进行了

调查，发现其各个亚群之间以及与其它古菌门类

之间有潜在相关性。另一方面，He等[22]对来自不

同生境、归属于不同亚群深古菌基因组的功能性基

因进行了分析，其中只在部分基因组中发现了

Wood-Ljungdahl 途径(乙酰辅酶 A 途径)和产乙酸

途径。这些研究为深古菌的研究开启了新的思路，

是未来深古菌研究的一个重要方向。 

4  滨海深古菌的研究现状 

滨海生态系统指海岸线周围 100 km 之内的

潮间带、潮下带以及水深 200 m以下的大陆架区

域[40]，包括河口、滩涂、盐沼、近海、海湾、海

峡、红树林与珊瑚礁等地理类型，是介于陆地和海

洋之间的特殊生态系统，拥有多种多样的生态种

类。由于其地理位置的特殊性，在长期的海陆交互

作用及人类活动的影响下，其微生物的类型和分布

具有较高的多样性，是研究微生物分布规律和生理

生化功能的理想对象。 

目前已经有部分研究者针对滨海生态系统的

深古菌进行了研究，并取得了一定的研究成果，揭

示了深古菌的一些分布规律和生理生化特征。 

2012 年，Kubo 等[16]对 11 个近海和海湾的深

古菌多样性进行研究发现，深古菌的相对丰度和群

落结构不随沉积物中的硫酸盐还原和甲烷氧化层

的深度改变而发生变化，表明深古菌可能不参与硫

酸盐还原和甲烷氧化过程。在针对White Oak River

河口的沉积物研究中[33]，研究者发现深古菌的丰

度随着沉积物的氧化还原环境的减弱而降低。深入

分析发现，深古菌 Subgroup 6 能在低氧、硫化物

含量较少的浅层沉积物中持续存在，而 Subgroup 1

和 Subgroup 5/8 则被发现存在于更深和硫化物含

量更多的地下层中。所以，沉积物深度是影响深古

菌亚群分布的首要变量，其次是硫化物浓度(反映

氧化还原强弱)。另外，作者对深古菌基因组进行

拼接分析，发现了深古菌利用 H2的生理生化潜力，

揭示了其自养代谢的潜力[23]。在针对珠江口流域

沉积物的另一项研究中发现，深古菌占古菌比例随

沉积物深度的增加而增加，而 Subgroup 15的这种

趋势尤为明显[41]，揭示了深古菌 Subgroup 15的分

布特征。此外，深古菌降解芳香族化合物[7]和利用

有机物[24]等独特的生理生化特征也都来源于针对

滨海生态系统中深古菌类群的研究。 

这些研究结果不仅揭示了深古菌不同亚群凭

借多样的生理生化特征和适应环境改变的进化机

制，对滨海生态系统这一复杂环境的强大适应能

力，同时也从侧面证明了滨海生态系统是研究深古

菌的生态分布和生理生化特征的理想对象。然而，

目前对滨海深古菌的研究还主要以近岸浅海和河

口附近沉积物作为主要研究对象，以其他生境作为

研究区域的报道仍十分缺乏。因此，对于深古菌在

其他具有特色的滨海生态系统中的研究还有待进

一步深入开展。 

红树林是位于热带与亚热带海洋潮间带独特

的高产滨海湿地生态系统，与其他滨海生态系统相

比，红树林湿地生态系统拥有较高的微生物多样性

和丰度。但是目前对于红树林湿地的深古菌门相关

研究几乎处于空白状态，只有少数研究报道检测到

深古菌 16S rRNA基因[42-43]，尚无对红树林生态系

统中深古菌的系统深入的研究。 

此前，本课题组已经对深圳市滨海环境的几个

区域(大沙河、深圳湾、红树林)进行了一系列研究

工作，针对这几个生境中深古菌的种类组成、多样

性和丰度的时空变化规律等问题进行了部分前期

工作。在对 3个生境的古菌种群调查当中发现都含

有大量的深古菌，除个别样品外，深古菌的丰度占

据古菌丰度的 30%−67% (图 1)。此外，大沙河和

深圳湾的古菌多样性与红树林湿地有一定差别，大
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沙河和深圳湾的古菌门类明显高于红树林湿地，暗

示红树林湿地生境在高含量的有机质影响下，深古

菌可能具有较为独特的生理生化特征。特别观察

到，深圳湾 6、7和 8号样品中深古菌含量很低，

这可能是由于这 3 个样品的取样地点处于生蚝养

殖区，底层有机质被大量消耗的缘故。此外，对不

同样品的深古菌亚群进行进一步分析发现(图 2)，

大沙河和深圳湾的深古菌具有较高的多样性，其最

高可检测到存在 16种亚群；而红树林湿地的深古菌

多样性稍低。在所有的样品中，Subgroup 6和 8是

主要的深古菌亚群，其丰度最高分别可达到 60%和

58%。另外，在淡咸水交界的河口附近，Subgroup 6

的丰度明显降低，Subgoup 12和 17的丰度明显升

高，且深古菌各个亚群的多样性也有明显升高，

暗示深古菌的不同亚群在淡水和咸水交界的生境

中较为活跃，共同对滨海生态系统的稳定产生重

要的影响。目前本课题组还对深圳红树林湿地进

行了宏基因组测序和微生物基因组的构建，从中 
 
 

 
 

图 1  深圳湾、大沙河和红树林湿地沉积物中的古菌组成 
Figure 1  Composition of Archaea in Shenzhen Bay, Dasha River and mangrove wetland sediments 

 
 

 
 

图 2  深圳湾、大沙河和红树林湿地沉积物中的深古菌组成 
Figure 2  Composition of Bathyarchaeota in Shenzhen Bay, Dasha River and mangrove wetland sediments 
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图 3  最大似然法构建深圳红树林深古菌 16S rRNA 基因的系统发育无根树 
Figure 3  Phylogenetic unrooted tree of Bathyarchaeota in Shenzhen mangrove wetland based on 16S rRNA gene sequences 
注：参考序列的名称为序列来源的克隆名称；名称之后的括号为序列的 GenBank 登录号；外圈的标注为序列所属的亚群分类；标

尺代表序列间的分歧度为 40%. 

Note: names of reference sequences represent the names of clones or isolates; the brackets followed represent sequences’ accession 
number in GenBank; words of outer ring represent the subgroups sequences belong; Scale bar 0.4 represents sequence divergence are 40%. 
 
 

得到了较多的深古菌 16S rRNA基因序列。对大于

300 bp 的序列进行系统发育树的构建，得到了   

19个深古菌 Subgroup，如图 3所示。结果表明了

红树林湿地深古菌的多样性丰富，其中 Subgroup 6

和 Subgroup 8的丰度较高，与 16S rRNA基因的高

通量测序结果相一致。 

5  展望 

(1) 滨海生态系统拥有多种不同的生态类型，

是微生物研究的良好对象。目前已有针对滨海深古

菌的分布及生理生化功能的研究，并取得了一定的

成果，但是还有很多研究空白需要填补，包括深古

菌的完整代谢途径、各个亚群的分布规律、深古菌 
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在整个生态系统中的作用以及它们对于近海物质

循环和能量流通的影响等。这些问题还需要研究者

们深入探索。 

(2) 目前对于滨海深古菌的研究还只局限在

河口和近岸海底这两个生境，对于其它类型生境，

包括红树林湿地等生态系统尚未涉足。但红树林

湿地等其他生态系统有着与河口、海水所不具有的

特征，为发现深古菌独特生活方式或代谢途径提供

了一个新可能。 

(3) 由于缺少对深古菌成功培养的案例，限制

了研究者们对深古菌生理生化机制、遗传特性和生

态功能等的研究，对其培养方法的探索也将是深古

菌门研究的一个重要方向。 
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