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摘要  海洋生态系统中好氧不产氧光合异养细菌(AAPB)有着独特的生理特征和生态功能. AAPB 具有
罕见的 3 裂方式, 形成“Y”形细胞, 并常集合成自由漂浮的群体. 绝大多数 AAPB 是专性好氧的. AAPB

以细菌叶绿素(BChl a)为惟一的光合色素, 且细胞 BChl a 含量(分子数)明显比典型的厌氧光合菌低, 但
其胡萝卜素含量很高且种类繁多. 除了普遍存在的含 Mg的 BChl a 外, 有的 AAPB 还有含 Zn的 BChl  a. 

AAPB 具光捕获系统Ⅰ, 但常缺少光捕获系统Ⅱ. 尽管 AAPB 可利用光进行光合作用, 但其生长对光无
依赖性, 它们具有控制自身光合作用的机制. AAPB 分布广泛, 在海洋特别是贫营养的大洋环境的生物
量中占有重要份额, 在碳及其他生源要素生物地球化学循环中扮演着独特的角色. 同时 AAPB 对重金
属的矿化作用、解毒以及在生物除污方面有着巨大潜力. AAPB 研究对于光合作用的起源与进化、环境
调控, 以及海洋生态系统的结构与功能的深入认识具有重要意义.  
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海洋面积占地球表面积的71%, 是地球上最大的
碳库, 在全球碳循环中占有举足轻重的地位. 一直以
来, 人们总是认为海洋初级生产力由浮游植物(藻类)

通过产氧的光合作用机制来实现. 而实际上, 海洋中
还存在着某些细菌所拥有的不产氧光合作用途径 , 

包括厌氧不产氧光合作用和好氧不产氧光合作用 . 

前者在整个海洋碳循环中的作用相对较小 ; 后者则
拥有广阔的空间, 这种光合机制的承担者为“好氧不
产氧光合异养细菌”(aerobic anoxyenic phototrophic 

bacteria, AAPB). AAPB 在 20 年前被发现[1], 但直到
最近,  其在海洋生态系统中的重要性才受到广泛的
关注. AAPB 有着独特的生理生态特征, 如专性好氧; 

营光合作用而生长却不全依赖于光[2,3]; 细菌叶绿素 a 

(BChl  a)含量比厌氧光合细菌低的多 ,  而含有丰富 

多样的类胡萝卜素; 有的种甚至具有自然界中惟一
的含有 Zn 的 BChl a[4]. BChl a 和浮游植物叶绿素(Chl 

a)比率在大洋海域高达 10%, 占总微生物量的 11%[5]. 

AAPB 分布于全球海洋的真光层, 它的生态功能的确
认, 意味着我们必须对建立在产氧光合作用基础上
的海洋碳和能量循环重新认识[6]. AAPB 代表了迄今
尚未被完全认知的、   对海洋碳循环影响至关重要的微
生物类群[5]. 本文就近几年国外在这方面的研究进展

及我们自己的工作阐述了 AAPB 的生理生态特征及
其在海洋生态系统中的作用. 

1  AAPB 细胞的基本特征 

目前已发现的所有光合营养菌都有 G−细胞壁[3]. 

代表性海洋 AAPB(图 1)为圆柱状运动细胞, 具鞭毛, 

有的可观察到许多纤毛. 一般地, AAPB 细胞长约
1.2 µm, 直径约 0.7 µm, 体积在 0.5  µm3, 湿重为 0.5 

pg, 干重为 0.05 pg, 细胞中的 BChl a 与细胞干重之
比为 2.4 µmol/g, 每个细胞的平均 BChl  a 含量为 1.2×
10−19 mol[5]. AAPB 的分裂方式有 2 裂、4 裂以及罕见
的 3 裂方式, 即形成“Y”形细胞[3]. 5 ~ 10 个左右的
子细胞被一种目前还未知的物质黏成一个自由漂浮
的群体[3]. 从自然海洋环境中分离到的 AAPB 菌落大
都呈粉红色或桔红色. 

2  AAPB 的生理生态特性 

AAPB 是专性好氧的. 只有 Roseobacter denitri-

ficans 可利用亚硝酸盐或三甲胺 N-氧化物作为电子
受体[7], 进行厌氧生长, 其他在厌氧条件下不能进行
光合生长 , 其原因很可能是由于光合反应中心 (RC)

的初级受体 QA 的蛋白环境产生高中点电势 , 导致在 
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图 1  中国东海分离到的典型 AAPB 代表株 
(a) 细胞群, (b) 细胞鞭毛, (c) 细胞分裂 

 
 

厌氧条件下, 将 QA 完全还原, 阻止光导电荷的隔离; 

或者是光合作用器电子传递链的组分的还原干扰了
光合电子的传递, 而且导致球形烯 3, 4 位置的 C== C

双键的光还原. 总之, 与 RC QA的蛋白环境及 BChl a

合成的光调节系统有关[3,8].  

尽管 AAPB 利用光进行光合作用, 它的生长不
一定依赖光 . 它们具有控制自身光合作用的机制[5]. 

AAPB 在以有机物为主要碳源和能源时生长最好. 有
机底物被用作能源和碳源, 这与厌氧紫色光合细菌
不同, 对于后者, 光被认为是在厌氧光合生长时能量
(ATP)的主要来源, 而有机物是底物氧化源以提供还
原力和生物合成的构建物质[3]. 在厌氧光合细菌中, 

高光强抑制 BChl a 的合成, 低光强刺激 BChl a 的合
成[9]. 在 AAPB 中, 低到 20 µE·m−2·s−1 光强对 BChl a

有强烈的抑制作用[10].  

厌氧光合细菌的叶绿素有 a, b, c, d, e, f 等多种, 

而目前在 AAPB 中发现的叶绿素只是 BChl a. 由于
BChl a 嵌合在色素-蛋白复合体中, 相应的活体吸收
峰是 800 ~ 870 nm 近红外区,在有机溶液中吸收峰在
370 ~ 390 nm 和 770 nm[11]. AAPB 的细胞 BChl a 分子
数目比典型的厌氧光合菌含量明显低 . 除了普遍存
在的含 Mg 的 BChl a 外, 在 Acidiphilium rubrum 中有
一种含 Zn 的 BChl a[4]. 以前, 所有天然的叶绿素被认
为是起源于在二氢叶酚大环中含有 Mg 原子的卟啉. 

含 Zn 的 BChl 的发现表明, 还可能有其他尚未发现的
菌绿素[3].  

AAPB 的光合色素含量低, 但辅助色素类胡萝卜
素含量很高且种类繁多 . 已确认的类胡萝卜素超过
20 种 , 包 括 β-Carotene, Spirilloxanthin, Bacterioru- 
bixanthinal, Zeaxanthin, Adonixanthin, Caloxanthin, 
Nostoxanthin, Erythroxanthin 等. AAPB 细胞中 BChl

与类胡萝卜素的比例为 1∶8 到 1∶10 [12]. 这些极性
类胡萝卜素与光捕集 -光反应中心(LHⅠ -RC) 复 合  

体相联, 参与光捕集系统(LH)将光能转移到 BChl a

分子 , 高极性的类胡萝卜素没有对 LH 功能产生   

影响.  

AAPB 有光捕获系统Ⅰ(LHⅠ), 但常缺少光捕获
系统Ⅱ(LHⅡ)[5]. AAPB 不能单独依靠光合作用自养
生长, 卡尔文(Calvin)循环的关键酶 1,5-二磷酸核酮
糖羧化酶也没在 AAPB 中发现[12]. 但光能增强底物
运输, 增加对有机底物的消化以便进行生物合成, 这
已在 Erythromicrobium hydrolyticum[10]的连续培养实
验研究中得到证实. 因此, 有光合作用的异养细菌较
缺乏光合色素的异养细菌更具竞争优势[3]. AAPB 的
光合作用的研究将会有助于我们对光合生理、  光合
作用器及进化起源的了解.   

3  起源、系统发育和分类 

在系统发育上与 AAPB 最接近的是 Proteobac- 

teria α-亚族的紫色非硫光合细菌[13]. 但 AAPB 的祖
先以及光合作用的进化仍不清楚. Béjà 等人[14]对天
然海洋细菌群落的光合基因组成和操纵子基因组进
行分析, 发现这些光合基因族中包括来自以往未曾
观察到的、分类地位上与 Proteobacteria 一个亚族十
分相近的光合细菌的信息. 最近所绘的系统发育树
显示, 好氧光合菌没有同源的族, 而是分布于光合和
非光合细菌之间. AAPB 可能分化于共同的古代海洋
需氧不产氧光合细菌. 进化上的适应使得它们要么
永久丧失光合能力 , 要么拥有对应于营养物水平的
控制光合作用启闭的代谢机制. 这种情况同厌氧光
合菌的系统发育类似, 而且已成为“非光合蛋白菌的
祖先也是光合细菌, 只是光合基因在进化中丢失了”
的理论基础[3,15]. 另外, 最近在深海火山口发现的光
合菌株 JF-1 表明, 光合作用也许起源于深海火山口, 

然后逐渐分布到浅海生境. 但现有的数据远不足以
对好氧光合菌的进化祖先下最后结论.  
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AAPB 的分类尚未完全明了. 通常可被化分为 2

个海洋属(Erythrobacter 和 Roseobacter)和 6 个淡水属
(Acidiphilium, Erythromicrobium, Erythromonas, Por- 
phyrobacter, Roseococcus 和 Sandaracinobacter). 而
DNA-DNA 杂交结合形态学和生理学的观察, 可提出
有 4 个新属的假设, 海水属 Erythrobacter 和 Roseoba- 

cter[16]及淡水属 Erythromicrobium 和 Roseococcus[17]. 

尽管 DNA 的(G + C)含量在不同属中变化较大 , 如 

Erythrobacter 中变化范围为 57%~60%(摩尔百分比), 

在 Roseococcus thiosulfatophilus 为 70.4 mol%, 但
DNA 的(G  + C)含量并不能作为严格的分类依据. 甚
至光合色素在系统分类上的重要性亦受到争议 , 因
为光合营养菌和非光合营养菌的 16S rRNA 序列差异
非常 小. 对此, 有两种理论解释: (1) 好氧光合菌可
能起源于厌氧光合菌祖先的分枝 , 因此好氧光合菌
可呈现出从厌氧紫色菌进化到非光合菌的中间相 ;  

(2)光合基因的潜在转移导致非光合菌获得光合基
因[18]. 无论如何 , 由于光合色素的存在不仅产生可
测的颜色, 而且常常决定一个种的利用能量的形式 , 

因而, BChl, RC, LH 色素-蛋白复合体以及与电子传
递相关的元件仍应作为一个有效的分类标准[3].  

4  生态功能 

AAPB 的适应环境极广, 甚至深海热泉口附近都
有分布. JF-1 菌株可在 100 ‰ 的盐度, 5~42℃及 pH 

5.5~10.0 的环境中生存[19], 而最具生态学意义的是
AAPB 在常规海区的广泛分布. 据 Kolber 等人[5]的
调查结果, 在东北太平洋 48°N, 128°W 真光层水域中, 

AAPB 构成了微生物总群落的(11.3±1.7)%[5]. 在这里, 

BChl a/Chl a 比值大约是 0.008. 而在 14°N,  104°W 东
太 平 洋 贫 营 养 区 域 , 这 一 比 值 增 加 到 0.1. 据
Goericke 等人[21]报道, 当总色素含量降低时, AAPB

的色素所占的百分比反而增加, 认为大洋水域可能
是 AAPB 的主要栖息地. Kolber 等人[5]估计全球海洋
BChl a/Chl a 平均值在 0.05~0.1. 如果这个数据可信, 

它对我们目前已有的理论和认识将是一个巨大的冲
击. 因为我们目前对海洋生态系统碳库及其在全球
碳循环中的作用的理解是建立在初级生产力由浮游
植物提供的基础上的, 而在实际研究中, 经常遇到氧
动力学不平衡的问题, 即按光合作用速率所计算的
氧值与实际不符. 如果 AAPB 对于整体海洋有机物
的生产是重要的贡献者 , 那么它将使现有的氧平衡

向净消费方向移动. 以往的模式中, 异养细菌是异养
碳库中的主要成员. 如果将异养碳库中减少 5%~10%, 

而在自养碳库中增加 5% ~ 10%, 海洋碳循环的整个
预算就产生了巨大的变化. 早在 1993 年焦念志等
人[21]就提出了“初级生产力结构”的概念. 从“生产
者组分结构”、“粒级结构”、“产品结构”和“功能性
结构”四方面解析了初级生产力的构成及其内涵. 其
中的“组分结构”明确指出, 微生物对初级生产力的
贡献不容忽视, 应分别观测, 以对生态系统功能进行
深入了解. AAPB 生态重要性的发现, 更加证明了开
展这方面研究的必要性和重要性.  

现场海洋生态学调查是我们认识自然的第一步, 

也是我们下结论的最终依据. Goericke 等人[20]在南加
利福尼亚沿岸的富营养、 中营养和贫营养水域的对比
研究表明, BChl a/Chl a 的平均水平在近岸是 0.011, 

在中营养的大陆架和在贫营养的近岸水域则为 0.005. 

这与 Kolber 等人[5]的结果显然有出入. 究竟 AAPB 

在海洋生物生产和物质循环中占有什么地位, 只有
通过广泛的自然生态学调查, 获取更详实、更具代表
性的第一手数据, 才能全面、正确地评估.  

目前 ,  样品分析的主要手段是高效液相色谱法
(HPLC). HPLC 对于色素定性定量确实行之有效, 在
已有的研究中大都采用过, 但 HPLC 无法研究 AAPB 

在细菌总数中所占的份额 .  这方面的一个进展是我
们建立的表面荧光显微镜-红外摄像技术(EFM-IRP), 

即利用 AAPB 的 Bchl a 的荧光特性, 在 350 ~ 500 nm

下激发, 采用高效红外 CCD 照相机在 750 ~ 1050 nm

红外区捕获发射荧光信号 ,  并通过计算机识别和计
数(图 2). 这种方法不仅可以解决 AAPB 占细菌总数
的比例问题,  而且还可使研究者直接观察到 AAPB 

的形状,  进而研究其随环境的变化 .  通过这种途径 , 

我们注意到, 贫营养海区 AAPB 主要是弧形或棒状
的, 而近海较富营养海区的则以近圆形居多. 为了进
一步提高分析速度,  我们还同时采用了流式细胞技
术, 并初步取得良好效果. 我们基于这些技术对中国
主要海区以及西太平洋海区 AAPB 的分布和变动规
律进行了较系统的调查,  确认我国海区 AAPB 的广
泛存在, 并发现从近岸到外海 AAPB 丰度上存在一
个明显的递增梯度. 迄今为止的研究结果初步表明 ,  
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图 2  基于 EFM-IRP 技术的 AAPB 识别与定量 

(a), (c), (e)为 DAPI 染色的样品, 示所有细菌; (b), (d), (f)为其染色样品的 AAPB. (a)与(b), (c)与(d), (e)与(f)分别是同一个样品的同一个视野 

 
我国近海(如长江口附近)AAPB 的贡献与 Goericke 等
人[20]在南加利福尼亚沿岸的结果相近或略低, 而在
外海(如黑潮附近)则明显高. 进一步的深入研究正在
进行中.  

 另外, AAPB 对氧化态重金属的还原使其在生物
除污方面有着巨大的潜力. 众所周知, 由于工业的发
展, 人类活动导致了严重的环境污染 . 解决这类环境
问题的优选方案是生物修复 , 而微生物则是生物修
复的主力军. 其机制包括对有毒有害物质的吸收和
转化以及重金属的价态转换、金属沉淀等. 许多金属
的 转 化 与 细 菌 的 酶 活 性 直 接 相 关 [22]. 最 近 发 现 , 

AAPB 不仅可以将高毒性的重金属 Te (Ⅳ)转化为固
体 Te(0), 而且对 Se, Pb 和 Mo 的不同价态的化合物
有抗性[23]. 这不仅可用于多种重金属离子工业污水
的生物修复, 而且可用于自然界金属含量较低的矿
石和矿渣中金属的富集 , 如美国铜产量的大约 10% 

是通过 Thiobacillus 和 Leptospirillum 细菌浸矿得到 

的. 自然界的金属 Te 是少见的, 而且常和硫元素结
合在一起, 也常与铅、铜、汞、金形成碲化物 . 因为
自然界矿石含 Te 量较少, 对 Te 的提取是非常困难的. 

因此, 通过 AAPB 将金属 Te 从矿石中或 Te 氧化物中
富集纯化可能是提 Te 的有效途径[3].  

5  结束语 

回顾海洋微型生物研究的发展历史可见, 在过
去的 20 年里, 每隔几年就有一项重大发现 , 如 1979

年发现光合自养的蓝细菌 Synechococcus[24], 成为当
时已知的丰度最大的海洋自养生物; 1988 年发现具
有独一无二的二乙烯基叶绿素的产氧光合自养原核
生物[25], 并于 1992 年定名为 Prochlorococcus[26]. 它
比 Synechococcus 颗粒更小(0.6~0.7 µm), 数量更大, 

对海洋生态系统的生物生产和物质循环有举足轻重

的作用. 1990 年以来的研究证实; 海洋古菌(Archaea)

不仅存在于海底热泉口等极端环境, 还广泛分布于
正常海洋环境[27,28]. 海洋病毒粒子(virus/phages)数量
极大 , 其主要功能是作为细菌及其他微型生物的消
费者[29,30]. 2000~2001 年, 发现 AAPB 光合作用在海
洋生物量和初级生产力中占有重要份额 [5,31,32]等等 . 

这些新发现大大改变了以往对海洋生态系统的认识, 

并对传统的理论和观念提出了严峻的挑战 . 海洋微
型生物虽然个体极小, 但数量极大, 加之其生态功能
独特, 成为海洋生态系统中的巨人, 它们小则影响局
部资源环境问题, 大则与全球变化关联. 微型生物研
究已成为一个新的国际前沿热点 , 并在解决资源环
境等实际问题中发挥着前所未有的作用. 可以想见 , 

新方法、  新技术的应用将进一步导致未知的海洋微
型生物及其代谢机制方面的新发现, 并将推动学科
不断向前发展.  
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