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摘要　　新近在环境基因组学研究上的突破和常温型泉古菌纯培养株系的获得揭示出氨氧化古菌

(AOA)是一个不同寻常的功能类群.通过对氨氧化过程的关键酶之一氨单加氧酶(AMO)α亚基的

编码基因(amoA)的系统发育分析发现 , AOA 是一个独立于氨氧化细菌(AOB)进化枝之外的进化

类群.目前已确认 , AOA 是自然界中最丰富的氨氧化生物 , 其 amoA 基因的拷贝数最高可超过

AOB amoA 基因拷贝数 3个数量级.在自然生态系统 , 尤其是海洋生态系统中具有十分重要的生

态地位.据热力学估算 , 海洋 AOA 每年生成的 NO -
2 与全球海洋新生产力(即海洋对大气碳封存)

所需的 N量相当;由 AOA 氧化海洋中的 NH3获能所固定的 CO2 的总量远远超过了埋藏于全球海

洋沉积物中的碳量.AOA 已成为今后环境微生物生态学的研究热点之一.
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　　20世纪 70年代末期 , Woese 等学者根据核糖

体小亚基的核酸序列(small subunit rRNA)的系统

发育关系 , 重新将所有生物划分为三大生物域 , 包

括真核生物 、 真细菌和古菌[ 1] .其中 , 古菌 (Ar-

chaea)又可分为广古菌(Euryarchaeota)和泉古菌

(Crenarchaeota)两大类 , 除此之外 , 还存在一类古

老的嗜热古菌 —初生古菌(Korarchaeota)[ 2] .早期

研究发现 , 古菌多分布于海底热液 、 陆地热泉 、 火

山口以及盐碱湖等极端环境[ 3] .直到 1992 年 , De-

long
[ 4]
和 Fuhrman 等

[ 5]
才首次发现了海洋浮游古

菌 , 其在海洋生态系统的分布和生态作用才逐渐被

人们所关注
[ 6]
.随后 , 生态学家又陆续在土壤 、 淡

水湖泊 、 沉积物以及动物肠道等生境中发现了古

菌[ 7] , 这说明古菌在常温生态系统(相对于热泉等

高温极端环境)中的作用同样不可忽视.尽管分子生

物学技术在环境微生物学领域的应用极大推动了常

温型古菌(mesophi lic archaea)的研究 , 但其生理代

谢与生态功能方面的研究却一直进展缓慢.最近 ,

环境基因组学[ 8]和常温型古菌分离培养[ 9] 方面的突

破性进展首次揭示了常温型泉古菌(mesophilic cre-

narchaeo ta)中的一个功能类群———氨氧化古菌(am-

monia-oxidizing archaea , AOA), 为人们认识常温

型古菌的生态功能供了新的视野.AOA 与氨氧化细

菌(ammonia-oxidizing bacteria , AOB)的功能类似 ,

即可将 NH3 氧化成 NO -
2 , 并利用此反应中产成的

化学能.AOA 的室内生理
[ 9]
和野外生态学

[ 10]
的实

验证实了 AOA 的氨氧化功能.由于常温型泉古菌

是生态系统中的一个极为重要的组成部分 , 在数量

上远远高于自然环境中的 AOB[ 11] .因此 , AOA 在

生态系统的物质和能量循环中占据了重要地位.这

种新类型的氨氧化微生物的 “出现” , 使得我们必

须重新审视常温型古菌对生物地球化学循环的贡献
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及其在生态系统中扮演的角色.

本文结合作者的工作 , 总结归纳了迄今与

AOA 相关的研究报道 , 从分布 、 遗传多样性等方

面分析并论述了 AOA 在生态系统中的作用及今后

研究的发展趋势.

1　氨氧化生物简介

1.1　细菌氨氧化作用

硝化作用是氮循环的一个重要环节 , 其反应过

程分为NH 3 到NO -
2 (氨氧化)和 NO -

2 到NO -
3(亚硝

酸氧化)两步氧化过程(图 1).这两步反应分别由不

同的功能细菌类群完成:氨氧化类细菌和硝化细菌

(nit rite-oxidizing bacteria , NOB)
[ 12]
.由于氨氧化是

一个限速反应的过程 , 因此备受关注.氨氧化类细

菌可以分为 3类:(1)AOB[ 13] , 一类在好氧条件下

将 NH3 氧化为 NO -
2 的化能自养型细菌;(2)厌氧

氨 氧 化 细 菌 (anae robic ammonium oxidation

bacteria , anammox)[ 14] , 其在厌氧条件下获取 NO -
2

的电子来氧化NH3 , 从而生成 N 2.但通常将其归为

反硝化过程;(3)除此之外 , 自然界中还存在一些

可进行异养硝化的细菌
[ 15]
.基因组学方面的最新研

究结果为我们认识氨氧化的进化历史提供了初步线

索[ 16] .

图 1　氮循环基本路径及 AOB的氨氧化基本机理(根据文献 [ 12] 修改)

AMO , 氨单加氧酶;HAO , 羟胺氧化还原酶;C554 、 CM552 、 cyt , 细胞色素;UQ , 辅酶 Q.图中的灰色方框表示

C.sy mbiosum 基因组中缺少的关键酶

　　在 AOA 发现之前 , 通常认为 AOB是氨氧化作

用的主要执行者.因此对其研究已经比较详尽细

致[ 13 , 16—21] .目前已知的 AOB主要属于变形菌纲的

β和γ亚纲
[ 19]
, 系统发育比较单一.AOB在自然界

分布广泛 , 土壤 、 淡水湖泊 、海洋 、沉积物以及废

水处理器等多种环境中均有 AOB 的研究报道[ 17] .

由于 NH3 是 AOB的唯一能量来源 , 因此其能量利

用效率偏低 , 生长缓慢 , 难以分离培养[ 12] .AOB

的氨氧化功能主要由两个关键酶控制 ———氨单加氧

酶(ammonia monooxygenase , AMO)和羟胺氧化还

原酶(hydroxy lamine oxidoreductase , HAO).前者

催化 NH 3 至羟胺(NH 2OH);后者将 NH2OH 氧化

为 NO
-
2(图 1)

[ 13]
.其中 , AMO是由 amoA , amoB ,

amoC基因分别编码的α, β , γ三个亚基组成的三

聚体膜结合蛋白 , 它与甲烷单加氧酶(part iculate

me thane monooxygenase , pMMO)同源 , 同属于单
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加氧蛋白家族
[ 22]
.由于编码α亚基的amoA 基因具

有较强的保守性 , 在氨氧化细菌遗传多样性分析方

面有一定的优势 , 所以常被作为研究 AOB 的分子

标记[ 17 , 19] .AOA 的研究也正是应用 amoA 基因为

分子标记而逐步开展起来的.

1.2　古菌氨氧化作用

新近研究表明 , 氨氧化作用并非只由上述的细

菌类群完成.以往对微生物的功能鉴定主要依赖于

纯菌的生理代谢研究 , 这极大地限制了我们对 “不

可培养” 微生物的生态功能的了解.然而 , 从 1996

年开始 , 随着环境基因组测序工作的开展 , 为我们

探索未知的功能类群提供了重要的技术支持.2004

年 , Venter等[ 8] 在马尾藻海的环境基因组中首次发

现了古菌 amo基因的同系物.与此同时 , 挪威Bergen

大学的 Schleper研究小组在土壤环境基因组中也有类

似的发现[ 23] .这两个实验揭示了古菌中同样存在可进

行氨氧化的功能类群.不过 , 仅从基因序列信息还不

能完全断定古菌是否可以进行氨氧化反应.近期 , 第

一株 AOA———Nitrosopumilus marit imus 的成功培

养[ 9]以及古菌 amoA 基因的 mRNA 对氨盐添加的响

应[ 10] , 强有力地证明了 AOA 在自然界中的真实存

在.到目前为止 , 富集培养的 AOA 已有 4种(表 1 ,

图 4), 其 中 N.mari times [ http://genome.jgi-

psf.o rg/draft  microbes/nitma/ni tma.info.htm l ]

和 Cenarchaeum symbiosum
[ 24]
的基因组测序工作已

经完成.

表 1　AOA培养种的基本信息

菌名 原采地
Arch aeal 16S

进化枝

Archaeal amoA

进化枝
amo基因簇 形态特征 基因组大小 参考文献

N itroso pumi lus mari timus 水族馆 g rou p 1.1a 水体 沉积物分支 amoA 、amoB 、amoC 杆状 , 0.5—0.9μm 1.65 Mb [ 9]

Cenarchaeum symbiosum 海绵 g rou p 1.1a 水体 沉积物分支 amoA 、amoB 、amoC 杆状 , 0.8μm 2.02 Mb [ 24]

Nitrososph aera g arg ensis 热泉 group 1.1b 土壤分支 amoA 、amoB 球状 , 0.9±0.3μm — [ 27]

Nitrosocald us yel lowstoni i 热泉 HWCG III 热泉分支 amoA 、amoB 球状或短杆状 — [ 28]

　　注:— 代表尚未进行

　　古菌 AMO 和细菌 AMO/PMO 在氨基酸水平

上 , 尤其是在酶的关键位点上具有较强的保守

性
[ 10 , 11]

.它们的跨膜结构也很相似
[ 25]
.这表明它们

在蛋白功能上相近 , 同属于单加氧蛋白家族.系统

发育分析显示 , 两者的 amoA 基因在进化树上分歧

成不同的分支
[ 11]
, 说明它们虽然可能起源于同一祖

先 , 但在地球早期就已经分支进化了
[ 11]
.另一方

面 , Klotz等[ 20] 通过基因组分析发现 , 古菌的氨氧

化功能在进化时间上要晚于 AOB , 可能是通过基因

水平转移(horizontal gene t ransfer , HGT)获得了细

菌的 amo基因而不是种间同源进化的结果.

AOA 和 AOB在 amo基因簇的装配上也有所不

同.通常 , AOB的 AMO编码基因的操纵元是比较

保守的 C , A , B基因簇排列[ 11 , 26] , 而古菌的 AMO

基因簇中不仅存在一些未知功能的插入片段
[ 11]
, 且

在基因簇的组装上也更为多样.研究发现 , 一些类

群的 AOA(g roup 1.1b 类群 Fosmid 54d9 、 嗜热的

AOA 株系 N.gargensis和 N.yel lowstonii 以及深

海类群的 AOA)可能不具有 γ亚基(表 1)[ 10 , 27—29] .

这种 “缺失” 是否会导致 AOA 类群之内在氨氧化

机制上的差别还需要进一步的深入研究.最近 ,

Hallam 等[ 24] 发现 C.symbiosum 基因组中缺少

HAO(AOB 氨氧化过程中的第二步关键酶)以及

C554 , CM552等细胞色素的编码基因(图 1).这是迄

今为止 AOA 与 AOB在氨氧化机制上的最大差异.

2　氨氧化古菌分子生态学的研究现状

2.1　氨氧化古菌分子生态学的研究方法

目前 , 仅依靠单纯的分离培养或生物地化手段

去研究 AOA 依然困难重重 , 因此分子生物学技术

是现阶段的主要研究手段(图 2).由于缺少足够的

纯系 AOA 的信息 , 难以应用 16S rRNA 基因去研

究 AOA.目前 , amoA 基因被广泛应用于环境

AOA 的遗传多样性研究(图 2)
[ 30 , 31]

.然而 , 现在使

用的通用引物是基于极少数环境基因组中古菌

amoA 基因序列去设计的[ 30] , 这可能囊括不了所有
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图 2　氨氧化古菌的分子生态学研究方法

＊表示该方法目前尚未应用于 AOA 的研究

AOA 的序列.所以 , 获取更多 AOA 的全基因组序

列或环境基因组大片段序列去重新设计通用引物或

匹配单个 AOA 类群的引物是当务之急.这样可能

会发现更多差异明显的 AOA 序列 , 促进人们对这

一领域的认识和理解.

荧光定量 PCR技术(Real-time PCR)是当前调

查环境 AOA 丰度的主要工具
[ 29 , 31 , 32]

.它的优点在

于不仅可对不同的基因(古菌的 16S 和 amoA 基因)

进行比较
[ 29 , 31]

;还可从 DNA 和 RNA 水平上去比

较自然生境中 AOB和 AOA 的量级和代谢活性
[ 32]
.

此外 , 荧光定量 PCR技术还可以与其他技术相结

合进行综合比较
[ 32]
.但这项技术同样也存在一些缺

点 , 例如只能从基因层面上间接反映 AOA 的丰度.

这可能会导致一些偏差(因为 amoA 基因在细胞内

拷贝数可能并不一定).我们最终评估 AOA 对生态

系统贡献 , 仍需要对 AOA 进行细胞水平上的定量.

免疫原位杂交[ 18] 是计数环境 AOB的主要技术之一 ,

也许可以部分解决这个难题.而荧光原位杂交

(FISH)技术在定量低拷贝功能基因技术方面的突破

则为我们提供了新的研究平台[ 33] .与上述技术手段

相比 , 微阵列技术具有快速 、简便 、信息量大等优

点 , 已经被广泛应用于环境微生物生态研究.最近 ,

Ward等
[ 34]
应用微阵列技术对美国东海岸两个河口

区域的 AOB群落结构进行了比较分析.相信 AOA

的微阵列不久之后将有重要应用.

值得注意的是 , 目前环境微生物生态学的研究

越来越注重多学科 、 多种技术手段相结合[ 32 , 35 , 36] .

由此可见 , 在今后的环境 AOA 调查中 , 多学科交

叉结合是必然的趋势.稳定同位素探测技术将是其

中最具前景的技术之一[ 37] .

2.2　氨氧化古菌分子生态学的研究进展

AOA 的发现打破了 AOB在氨氧化过程中 “一

枝独秀” 的格局[ 11 , 38] , 迅速成为了环境微生物生态

学功能类群方面的研究热点之一.目前 , 国际上主

要针对 AOA 的生态分布 、 遗传多样性 、 丰度 、与

环境因子的联系 , 以及生态功能等方面开展了一系

列研究.

2.2.1　AOA的生态分布和丰度　2005年 , 美国斯

坦福大学的 Francis等[ 30] 率先用古菌 amoA 基因的

特异引物对土壤 、沉积物 、 黑海低氧水体以及大洋

真光层等环境样品进行了 PCR 扩增.实验结果表
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明 , AOA 在这些自然环境中普遍存在
[ 30]
.随后 ,

AOA 在低氧废水处理器
[ 39]
、 低溶氧高硫化氢特征

的黑海 “分层带”[ 35 , 40] 、 河口沉积物[ 41] 、 深海沉积

物[ 42] 、 土壤[ 32 , 43] 、海洋动物组织[ 44 , 45] 、 陆地热泉

口
[ 27 , 28 , 46 , 47]

以及矿区
[ 48 , 49]

等环境中踪迹也一一被

发现.作者最近对厦门东山岛海水养殖区水体中的

古菌群落结构调查也发现了 AOA (图 3).这些调查

极大地拓展了我们对 AOA 生态分布的了解.近日 ,

又有 两 株 嗜 热 类 型 AOA N.gargensis
[ 27]
和

N.yellowstoni i[ 28](表 1)被富集培养 , 不仅从细胞

水平上提供了嗜热 AOA 的证据 , 更为进一步研究

氨氧化古菌的进化历史提供了重要材料.

图 3　东山岛海水养殖区表层水样的古菌 amoA

基因扩增产物

1 , DL-2000 DNA 标志;1和 2 , 不同养殖池古菌 amoA

基因 PCR结果;3 , 阴性对照

AOA 不仅在自然环境中分布广泛 , 并且数量

上也超过了 AOB.Wuchter 等[ 31] 和 M incer 等[ 29] 的

研究结果表明 , 在海洋中 , 古菌 amoA 基因的拷贝

数要高出细菌amoA 基因 1至 3个数量级.而在土

壤环境中 , 古菌 amoA 基因数量最高可达 AOB 的

3000 倍[ 32] , 并且在 mRNA 水平上也远远超过了

AOB[ 10 , 32] .虽然 AOB可能在某些特定环境中会处

于优势
[ 35 , 50]

, 总体上 AOA 才是地球上的最丰富的

氨氧化生物[ 11 , 29 , 31 , 32 , 42 , 51] .此外 , 一些学者还发

现 , 古菌 amoA 基因与常温型泉古菌的 16S rRNA

基因 、细胞数量以及脂类标志物之间具有较好的正

相关关系.这说明绝大部分的常温型泉古菌可能都

是 AOA[ 29 , 31 , 32 , 36] .如果这个推测正确 , 那么自然

界中总共有 2.3×1028个常温型泉古菌[ 11] 可以进行

氨氧化.据 Ingalls 等的估算 , 仅在海洋生态系统

中 , 海洋泉古菌可以每年生成 1.2 G t/a 的 NO -
2 ,

与全球海洋的新生产力相当[ 52] .如果根据 Redf ield

比率换算 , AOA 氧化海洋中的 NH 3获能固定的

CO 2 则可达到 0.275 Gt ·C/a , 远远超过了每年沉

降到海洋沉积物中的碳量(0.15 G t·C/a)
[ 31 , 52]

.

2.2.2 　AOA 与环境因子之间的联系 　总体上 ,

AOB可分为 4 个生态类群:(1)淡水沉积物类群 ,

(2)污水类群 , (3)土壤类群 , (4)海洋类群
[ 13 , 21]

.

这 4大类群具有各自独特的环境适应机制[ 21] .AOA

与 AOB的生态功能相似 , 那么 AOA 是否也同样有

类似的生态类群和环境适应机制呢 ?从古菌 amoA

基因系统发育树(图 4)可以发现 , AOA 总体上分为

了水体/沉积物(water column sediment g roup)和土

壤(soil group)两大进化分支.说明 AOA 可能通过

环境调控和自然选择进化形成了不同的生态类

群[ 30] .在某些 “特殊” 环境下 , 如低氧废水处理器

和海绵组织 , AOA 系统发育比较单一[ 39 , 45] , 是

AOA 适应 “特殊” 生境的最好例证.然而 , 我们对

影响 AOA分布的具体环境因素还知之甚少.近期

研究发现 , 在海洋生态系统中 , 营养盐 、 浮游植物

的生物量和群落结构是调控 AOA 的环境因子
[ 36]
.

这与 Mur ray 等
[ 53 , 54]

早年的调查结果一致.而盐度

则是控制河口 AOA 群落结构的重要环境因子[ 50] ,

且与硫化物一起控制着河口沉积物中的氨氧化速

率
[ 55]
.在土壤生境中 , pH 是影响古菌 amoA 基因

拷贝数的环境因子[ 43] .土壤 AOB 以其独特的尿素

代谢功能来适应 pH 的影响[ 21] , AOA 是否也同样

具有类似的生态适应机制 ?这还有待于进一步的研

究.学者们还发现 , 温度也是一项重要的环境指标 ,

可能会影响 AOA 遗传多样性和种群结构[ 56] .以上

的研究实例不仅揭示了环境因素对 AOA 的生态分

布 、数量 、 遗传多样性的调控作用 , 而且为进一步

理解 AOA的环境适应机制提供了重要线索.

AOA 作为生态系统中一个环节 , 必然与其他

生物之间存在着相互作用.对 AOB 的研究表明 ,

AOB 与 NOB 通过 NO
-
2 的介导 , 可以互利 “共

生”
[ 12 , 13 , 21]

.近期 , M incer等
[ 29]
发现 AOA 与 NOB

同样存在着类似的 “共生” 关系.同样由于 NO -
2

的介导 , AOA 与 anammox 细菌之间也存在着耦

联
[ 35 , 40]

.Lam 等
[ 35]
发现 AOA 和γ-AOB 分别占据

了黑海的低氧水层(lowe r ox ic zone)和缺氧水层
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(suboxic zone), 从而直接或间接的为缺氧水层中

的 anammox 细菌提供 NO -
2 .由于 anammox 细菌是

海洋氮流失的重要源头[ 57] , 因此 AOA 与 anammox

细菌的耦联作用意义重大.

2.2.3　AOA 的系统发育　对常温型泉古菌 16S

rRNA 基因生态研究发现 , g roup 1.1a 类群主要分

布于海洋环境;而 group 1.1b 和 g roup 1.1c类群则

占据了陆源环境(图 4)[ 58 , 59] .这与古菌 amoA 基因

的两大生态型相对应(图 4)
[ 30 , 41]

, 而新近发现的热

泉分支的嗜热 AOA N.yel lowstonii 则与 16S 进化

树上的 HWCG III 类群相对应
[ 26]
(图 4).

相对而言 , 海洋浮游古菌的 amoA 基因系统发

育较为单一 , 在系统进化树上主要分为有光层

(Pho tic zone g roup)和无光层(Apho tic zone g roup)

两个进化分枝(图 4)(为了全面的认识 AOA 的系统

发育关系我们应用 ARB 软件构建了大于 1200条的

古菌 amoA 基因的进化树 , 本文展示了部分示意

图).这种分化可能是由光抑制导致的[ 29] .早在

2000年 , Massana 等就已经发现海洋泉古菌的 16S

rRNA 基因趋向于不同水层的 “生态位” 分化[ 58] .

因此 , 两者(海洋泉古菌的 16S rRNA 和 amoA 基

因)之间可能也一一对应 ———MGI-α对应 amoA 真

光层类群 , MGI-γ对应 amoA 无光层类群(图 4).

作者在中国南海同样发现了海洋泉古菌在深度剖面

上的分化 , 并且我们的数据还显示 MGI-β类群可能

也与 amoA 真光层类群对应.可见 , 这种水层分化

在大洋中是普遍存在的 , 但具体的分化原因和分化

水层尚不清楚.另一方面 , AOA 的 16S rRNA 和

amoA基因系统发生树之间也可能只是较为相似但

并不一一对应.这种现象在 AOB 研究中早有报

道[ 18] .例如 N.mari timus在 16S rRNA 和 amoA 基

因在系统发生树上的位置就不对应(图 4).此外 ,

Mincer 等[ 29] 发现 group 1.1c 类群可能也参与了氨

氧化过程(图 4), 但还没有与之相对应的 amoA 序

列.这部分工作需要更多的纯系菌株的信息支持.

2.2.4　AOA的生理代谢机制　目前 , 人们对 AOA

生理代谢机制的了解尚依赖于一些有限的菌株生理

实验数据以及 C.symbiosum 的基因组信息.对

C.symbiosum 的基因组研究发现 , 它具有两种迥异

的固碳机制:3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环[ 25 , 60] 和

氧化 型 三 羧酸 循 环 (t ricarboxylic acid cycle ,

TCA)[ 25] , 说明其可以进行自养代谢 , 也可以通过

混合营养方式生活.这和之前的野外生态学研究结

果一致 , 即常温型泉古菌可以利用 CO 2 , 也可以吸

收有机碳源[ 6 1 , 62] .那么 AOA 在什么环境中会营自

养生活 , 又在什么情况下营混合营养生活? 在此 ,

借鉴 β-AOB Nitrosomonas europaea 的研究实例来

思考这个问题.N.europaea 是一株特殊的 AOB ,

和其他的化能自养型 AOB 不同的是 , 它可以吸收

有机碳源.然而 , N.europaea并不利用这些有机碳

获能 , NH 3仍然是它的唯一能源.学者们称这种代

谢方式为化能无机异养型代谢(chemolithohe terot-

rophy).我们注意到 , 虽然目前的基因组方面的研

究成果不能排除 NH 3 以外的能量来源[ 24] , 但现有

生理实验显示 , N.mari timus , N.gargensis 和

N.yel lowstoni都进行化能自养代谢[ 9 , 27 , 28] .所以 ,

AOA 的氧化型 TCA固碳途径可能也是化能无机异

养型生存策略的产物.现有的数据表明 , 在活性碳

源缺乏的大洋深处 , 海洋泉古菌都是自养生物[ 52] ,

而氨氧化作用是它们的主要能量来源[ 51] .此外 , 基

因组研究还发现 AOA 同样可以释放 N 2O
[ 24]
, 其可

能与 AOB 、 反硝化细菌和 anammox 细菌一起在全

球变暖过程中的起着不可忽视的作用[ 38] .

3　展望

近 30年来 , 分子生物学技术的应用极大地推

动了环境微生物生态学的发展.尤其是近年来兴起

的环境基因组学 , 对揭示 “不可培养” 微生物的功

能揭示做出了重大贡献 , 正如它在变形菌视紫质

(pro teorhodopsin)发现中起到的关键作用[ 63 , 64] , 其

对 AOA 的发现同样功不可没.然而 , 分子生物学

手段并不能为我们解决所有 AOA 的生态学问题.

这就要求我们运用新的技术方法 , 结合其他学科重

点攻关以下几方面:

(1)纯系 AOA 菌株的分离.纯系菌株的分离培

养一直是常温型泉古菌研究方向的难点.这可能是

因为 AOA与 AOB相类似 ———能量利用效率低导致

生长缓慢 , 与异养细菌竞争中处于劣势地位而导致

的[ 21] .C.symbiosum[ 24] 和 N.marit imus的全基因组

序列的破译 [ ht tp://genome.jgi-psf.o rg/draft  

microbes/nitma/ni tma.info.htm l] 不仅为我们研究
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AOA 的生理代谢机制提供了第一手资料 , 也为我

们设计合适的培养基和培养策略提供了重要的技术

支持.此外 , 单细胞基因组学方法[ 65] (单细胞分离

手段(FISH 技术或免疫原位杂交技术与流式细胞分

选技术的结合)与基因组测序的结合)可以快速筛

选 、 鉴定自然生态样品中 AOA , 为避开培养过程

中种种困难提供了重要选择(图 2), 也为研究者分

离 AOA菌株提供了又一新思路.

(2)AOA的氨氧化机理.NH2OH 对氨氧化生

物具有重要意义.一方面 , 它对细胞有毒害作用;

另一方面 , 它也是氨氧化过程中的重要能源[ 21] .

AOA 可能缺少代谢 NH 2OH 的酶
[ 24]
(图 1), 那它

是如何利用 NH 2OH ? 这是今后研究需要回答的一

个关键问题.此外 , 考虑到不同类群 AOA 的 AMO

基因簇在组装上也不一样 , 考察 AOA 类群之间在

amo基因调控机制上的差异也是重要研究方向之

一.

(3)AOA的原位氨氧化速率.虽然 AOA 可能

是地球上最丰富的氨氧化微生物类群
[ 11 , 38]

, 但只有

对 AOA 和 AOB的原位氨氧化速率进行比较之后 ,

才能最终评定两者对氮循环的贡献.在海洋真光层

区域 , 氨氧化古菌产生的 “再生” N 对海洋生态系

统同样非常重要.Yool等[ 66]发现 , 仅真光层内硝化

再生的 N就可达到海洋初级生产力 10%—25%.这

项研究极大地冲击了建立在 “真光层无硝化作用”

假设基础之上的新生产力概念.因此 , 测定 AOA 的

原位氨氧化速率对于重新评估硝化 “再生 N” 在海

洋初级生产力功能结构的贡献[ 67] 意义重大.要获得

这方面的数据 , 首先必须区分细菌和古菌的氨氧化

作用.虽然应用 AMO 的阻断剂测量 AOB的氨氧化

速率的技术已经比较成熟[ 68] , 但由于 AOA 和 AOB

的 AMO 的结构相似
[ 11 , 25 , 27]

, AMO 阻断剂并不是

最佳选择.而 HAO 酶以及后续的电子传递链或许

是一种可行的方案.这需要对 AOA 的氨氧化机制

完全解析才可以针对性的开发区分 AOB和 AOA 的

新型阻断剂.

(4)AOA的原位生态功能.目前 , 环境微生物

生态学的主要技术手段已经从单纯的室内培养发展

到目前的环境基因组学 、 比较基因组学 、 环境蛋白

组学 、转录组学等新兴组学方法.然而对微生物在

生态系统中的功能和作用 , 最终还需要从原位生态

功能的角度上去探讨 , 这将有助于我们更深刻的理

解全球的生物地球化学循环过程
[ 69]
.因此 , 尚有待

于结合新技术 、 新方法去进一步研究.

总之 , AOA研究是环境微生物生态学研究的一

个新领域.AOA的深入研究将使我们对全球生态系

统能流 、物质循环的过程机制产生新的认识 、 对学

科发展也将起到推动作用 , 并会为环境微生物资源

开发利用作出贡献.
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