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摘 要: 化能自养微生物可通过还原性物质的氧化获取化学能以固定无机碳，在缺乏光照的海洋深处、水体沉积物等植物无
法生存的环境中固碳，对吸收大气、海洋、湿地中的 CO2 具有重要作用。本文基于化能自养微生物的研究现状，概述了其主要
固碳途径及参与化能自养固碳的主要微生物类群，着重阐述了化能自养微生物在不同水环境中的固碳功能。同时，本文对水
环境中化能自养微生物研究的趋势进行了展望，固碳量的精确计算与化能自养固定的有机碳的存在形式与去向应得到更多

研究与探讨，以期增进对碳循环的相关认识。
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大气 CO2 浓度升高导致的全球变暖是人类当

前面临的严峻挑战，除采取措施控制排放源外，加

强生态系统 CO2 固定同样是应对这一环境问题的

重要手段。在海洋与陆地生态系统中，科学家对生
物稳碳和固碳作用的关注主要集中于光能自养型

生物，它们以大气或水中的 CO2 作为碳源，在光照

条件下将其转化为有机碳供给食物网或稳定储存。
然而，受到关注较少的化能自养微生物具有独特的

代谢策略，可在深海、湖泊深层等黑暗条件下及酸
度、温度较高的环境中生存，利用 H2、CO、NH3、
NO－

2、H2S、S
0、S2O

2－
3 、Fe

2+等还原性物质作为电子供

体将 CO2 转化为有机化合物
［1］，同样具有不可低估

的固碳潜力。因而从探究全球碳汇与物质循环的
角度出发，探究化能自养微生物的固碳潜力具有现

实意义。

1 化能自养微生物固碳途径
自养微生物通过多种途径进行无机碳的固定，

目前已发现六条自养固碳途径: 卡尔文－本森循环、
还原性三羧酸循环、还原性乙酰辅酶 A 途径、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［2－6］。几种固碳途径在能量需

求、电子供体、辅酶及对 O2 的敏感程度都有所区

别，影响着微生物的系统发育，也使得不同栖息地

中分布着固碳途径不同的化能自养微生物。下面
对已经有较多研究的化能自养微生物的固碳途径

进行相应介绍。
1. 1 卡尔文－本森循环
卡尔文 －本森循环 ( Calvin-Benson-Bassham

Cycle，CBB) 又称还原型戊糖磷酸循环( Ｒeductive
Pentose Phosphate Cycle) ，是自养生物固定 CO2 的

主要途径。化能自养微生物中的 CBB 循环多见于
生活在营养丰富条件下的 α 变形菌、β 变形菌和 γ
变形菌［3，7］。1，5－二磷酸核酮糖羧化酶( ＲubisCO)
是卡尔文－本森循环的特征酶，按照结构、催化性能
和对 O2 敏感性可将其分为 I ～ Ⅳ四个类型［4］。
cbbL、cbbM基因分别编码 ＲubisCO I 型和 II 型的大
亚基，可代表绝大部分通过 CBB 循环固碳的生物，
被广泛用于分析环境中包括化能自养细菌在内的

自养微生物多样性［7－12］。
1. 2 还原性三羧酸循环

Evans于 1966 年首次在绿色硫细菌中发现还
原性三羧酸循环( reductive tricarboxylic acid，rTCA，
或称还原性柠檬酸循环) ，该循环过程的关键酶为
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铁氧化还原蛋白酶、富马酸还原酶及 ATP 柠檬酸裂
解酶［13］。OorA基因编码铁氧化还原蛋白酶，aclA、
aclB 基因共同编码 ATP 柠檬酸裂解酶，可作为
rTCA循环的指示基因［13－14］。研究发现，ε 变形菌和
产水菌门一般通过 rTCA循环固定 CO2，譬如已知的

绝大多数深海 ε 变形菌［3，10，15］。与 δ 变形菌、α 变
形菌门的趋磁细菌分类学相关的若干细菌也利用

该途径固碳［3，10］。由于循环中所涉及到的酶对氧
气敏感，该途径只能分布在厌氧或微需氧条件中生

存的细菌中［4］。目前仍未在古菌域中发现关于它
的确切证据。
1. 3 还原性乙酰辅酶 A途径
还原性乙酰辅酶 A途径( 又称厌氧乙酰辅酶 A

途径、Wood途径) 可能是最古老的自养固碳途径，
也是唯一的非循环途径，可以利用两分子 CO2 合成

乙酰辅酶 A，更为经济快捷［3，6，16］。该过程中的关
键酶( 一氧化碳脱氢酶和乙酰辅酶 A 合成酶) 对氧
气非常敏感，因而只能在严格厌氧条件下进行［3，6］。
1. 4 3 －羟基丙酸 / 4－羟基丁酸循环

3－羟基丙酸 / 4－羟基丁酸循环( 3-hydroxypropi-
onate /4-hydroxybutyrate cycle，HP /HB) 于 2007年被
发现［17］。乙酰辅酶 A 羧化酶是 HP /HB 途径的关
键酶之一，accA 基因编码这一酶的 α 亚基，可作为
分子标记结合微生物标志性基因共同鉴别化能自

养微生物［18－19］。有研究显示，利用 HP /HB 途径固
定 CO2 的奇古菌门( Thaumarchaeota) 是水生系统氮
循环的主要参与者［10，20－21］。目前对 HP /HB途径的
研究大多集中在海洋，仅有少数研究涉及淡水

湖泊［20，22］。

2 主要参与的微生物类群
2. 1 硫氧化细菌 /古菌
硫氧化菌( sulfur-oxidizing prokaryotes，SOP ) 具

有系统发育和生理多样性，常见于海洋沉积物、含
硫矿泉、热液系统［7，23－25］，通过氧化 H2S、S

0、S2O
2－
3

或 SCN－获得电子进行光能自养和化能自养代谢。
硫的化能自养过程一般对环境有酸化作用，因而很

多硫细菌进化出了耐酸性甚至嗜酸性，譬如 acidi-
thiobacillus thiooxidans 的最适 pH 在 2 ～ 3 之间［1］。
硫氧化菌具有分类多样性，经常与非 SOP 菌种紧密
相连，仅依靠基于 16S rＲNA 基因的分析不足以鉴
别 SOP［26－27］。异化亚硫酸盐还原酶、腺苷酰硫酸还
原酶与硫的氧化还原过程有关，研究中常将它们的

编码基因 dsrAB、aprA与固碳途径功能基因结合，共
同确定参与自养固碳的 SOP［26，28］。在以 Paracoccus
pantotrophus为代表的部分 SOP 中存在的 Sox 系统
可直接氧化硫化物、硫代硫酸盐生成硫酸盐，无需
亚硫酸盐作为中间产物，其编码基因 sox 也可作为
标志基因分析 SOP 群落［1，26，29－30］。硫氧化菌代谢
途径的差异也可能对它们的固碳功能产生影响，例

如具有反向异化亚硫酸还原酶 SOB 的 ATP 产量高
于 Sox途径，从而有更高的固碳效率［31］。
2. 2 硝化微生物
硝化微生物广泛分布于土壤、淡水和海洋

中［32－36］。硝化过程的特征性酶为氨单加氧酶( am-
monia monooxygenase) ，其编码基因序列 amoA 常被
用于鉴别不同硝化微生物。在硝化过程中，较为人
们所熟知的是“分步硝化作用”: 氨氧化微生物
( AOM) 将氨氧化为亚硝酸盐，亚硝酸盐氧化细菌
( NOB) 再将亚硝酸盐氧化为硝酸盐。AOM 与 NOB
通过卡尔文－本森循环、羟基丙酸相关途径固碳［1］。
上个世纪末发现的厌氧氨氧化菌( Anammox) 挑战
了传统理论，解释了分步硝化理论中动力学推测的

矛盾之处。它们可以在厌氧条件下利用 NH+
4、NO2

－

生成 N2，通过还原乙酰辅酶 A途径固碳［1，37－39］。
2. 3 氢氧化菌

H2 是微生物代谢活动中常见产物，目前已经鉴

别的氢氧化菌属于假单胞菌属( Pseudomonas) 、副球
菌属( Paracoccus) 、黄杆菌属( Flavobacterium) 、分支
杆菌属( Mycobacterium) 、产碱菌属( Alcaligenes) 、诺
卡氏菌属( Nocardia) 、醋酸杆菌属( Acetobacter) 及棒
杆菌属( Corynebacterium) 等［40］。一部分化能自养微
生物可以利用 H2 作为电子供体，O2 作为电子受体，

被视为传统的好氧氢氧化菌［1］。它们在一般情况
下通过卡尔文循环进行化能自养，如果环境中有易

利用的有机化合物，卡尔文循环和氢化酶的合成就

会被抑制，因而好氧氢氧化菌是兼性化能营养

菌［1］。与好氧栖息地相比，可以提供更多且持久 H2

供应的好氧－缺氧界面更利于菌生长，例如表层沉
积物的氧化还原界面［1，30］。除好氧氢氧化菌外，部
分氢氧化细菌、古菌可在厌氧条件下利用 SO2－

4 、
NO－

3、Fe
3+、CO2 作为电子受体，如厌氧的产乙酸菌、

部分产甲烷菌也可利用 H2 作为电子供体，通过还

原性乙酰辅酶 A 途径进行化能自养［1，41－42］。最近
的研究发现硫氧化和氢氧化功能基因共存于未培

养的 γ变形菌的基因组中并同时表达，从而揭示了
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硫氧化菌和氢氧化菌可能存在的紧密关联［30］。

3 不同水环境中的化能自养微生物及
其固碳功能

3. 1 海洋生态系统
3. 1. 1 海洋水体
前人的研究表明，化能自养固碳在海洋碳、氮、

硫循环中起到了重要作用［25，43－45］，其中海洋水体中

化能自养固碳量占海洋总化能自养固碳量的

52%［46］。在海洋透光层中，溶解性无机碳( DIC) 可
被光能自养型生物同化利用，为海洋食物网供能。
这是海洋中受到关注最多的生物地球化学过程之

一。尽管如此，Zhou 等［47］人在对中国南海近海和
海岸带海水中碳的暗固定 ( dark carbon fixation，
DCF) 研究中，测定了其垂直分布与对生物来源碳通
量的贡献，发现表层 DCF 为 0. 058 μgC / ( L·h) ，约
占总初级生产量的 10%。据对海洋透光层的预估
结果，化能自养总固碳量为 0. 29 PgC /a［46］，由此证
明在与光能自养型生物对海洋透光层 DIC 的竞争
中，化能自养微生物仍能获取一定的碳源并进行有

效化能自养固碳活动。
在深层海洋中，沉降的颗粒态有机碳( POC) 是

食物网的主要有机碳来源，然而仅有 1% ～40%的上
层初级生产可传输到 200 m 以下的黑暗海洋［48］。
随着深度的增加，有机碳外源输入将进一步降低，

直至趋近于零。在全球范围内，深海海水中 POC 沉
积量和原核生物有机碳需求的差异始终存在，因此

应有其他碳源维持微生物代谢［49－50］。Baltar 等［44］

发现，黑暗的中层海洋中非沉降 POC 可供给异养生
物代谢的 12% ～ 72%，而化能自养微生物固定的
DIC正是非沉降 POC的重要来源。在深海中，硝化
菌、硫氧化菌和铁氧化菌可利用沉积过程输入和矿
化过程产生的还原态物质进行固碳，固碳速率为 1～
2. 5 mmolC / ( m2·d ) ，化能自养固碳速率为 0. 11
PgC /a［46－47］。近年来科研人员对深海中化能自养微
生物进行了广泛研究，进一步揭示了其群落与功能

特征［36，51］。由于海洋贫氧层会随着全球气候变暖
而扩大，它在降低大气 CO2 浓度方面将有望发挥重

大作用。
3. 1. 2 海洋沉积物
海洋沉积物是地球上最大的碳库之一，有机碳

矿化与无机碳固定同时在这里发生。海洋沉积物
中的化能自养微生物固碳速率为 0. 37 PgC /a，相当

于海洋总化能自养固碳的 48%［46］。深层海洋沉积
物面积广阔，但物质循环相对较慢，因此其化能自

养固碳速率( 0. 004 PgC /a) 仅占海洋沉积物总化能
自养固碳总速率的 1%［46］。相反，尽管近海生态系
统占全球海洋面积的 7% ～ 8%，但大量有机质和营
养盐通过河流排入并汇集于此，有机碳埋藏量为海

洋碳埋藏量的 90%，陆架边缘海域在全球碳循环中
的作用不容忽视［52］。早前观点认为海岸带沉积物
中不稳定的有机碳大部分来自于光能营养型生物，

化能自养过程鲜为人知。前人的研究表明，典型海
岸带沉积物中的化能自养产量高于以往预期，主要

由厌氧过程中产生的还原态物质再氧化维持。此
外，占据沉积物化能自养过程支配地位的是硫氧

化，硝化过程也有一定作用［53－56］。多个研究表明，
海岸带沉积物中主要化能自养细菌涉及硫氧化菌

的 γ、ε、δ 变形菌［7］。Vasquez-Cardenas 等［7］对多处
大陆架沉积物( 水深 50～200 m) 、近岸沉积物( 水深
0～50 m) 中的化能自养微生物固碳过程进行了研
究，发现 DCF为 3～36 mmol / ( m2·d) ，远高于海洋水
体，且最高 DCF 出现于近岸沉积物中。另据 Mid-
delburg的计算结果，近海生态系统化能自养固碳量
更是达到了沉积物化能自养固碳总量的 99%［46］。
回顾前文所述可知，尽管海洋沉积物，尤其是

海岸带沉积物体积远小于海洋水体，却具有高出水

体数倍的化能自养固碳潜力。这主要是由化能自
养微生物的代谢特征和沉积物－水界面氧化还原条
件造成的。多数还原性物质需在厌氧条件下产生，
随后积累并扩散到好氧层，在好氧条件下被瞬时氧

化( 如硫化物、Fe2+ ) 。化能自养微生物一般以 O2 为

电子受体，还原性物质为电子供体，对氧气条件有

较高要求，因此在化变层( 氧气浓度急剧减小至零

的位置) 处可发挥最大固碳潜力。在海岸带沉积物
－水界面附近，氧气可在沉积物表层数毫米耗尽，形
成了陡峭的氧化还原梯度，加之充足的外源营养元

素输入，可供硫、氮的氧化还原过程持续发生，化能
合成效率可达上层水体的 2 ～ 3 个数量级［57］，因而
化能自养微生物在此处最为活跃。
综上，全球海洋化能自养总速率为 0. 77 PgC /

a［46］，尽管该数值远小于海洋光能自养固碳量( 54
PgC /a) ，却与河流有机碳输入( 0. 4 ～ 0. 5 PgC /a) 和
海洋沉积物中有机碳埋藏量( 0. 2 ～ 0. 79 PgC /a) 接
近，证明长期被忽略的化能自养过程是碳循环的关

键驱动者之一，应被纳入碳汇计算中。
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3. 2 淡水生态系统
3. 2. 1 湖泊与水库
淡水湖泊和水库面积仅占地球表面积的

0. 4%，但据估计有 5. 1×1010 kg 的有机碳以多种形
式滞留在其中［58］，形成了碳汇。自上世纪 90 年代
起，研究人员陆续开展了一些淡水湖泊中化能自养

固碳过程的测算，比如在 Cadagno( 瑞士) 、Lake Ciso
( 西班牙) 、Lake Mekkojarvi ( 芬兰) 、Lake Kinneret
( 以色列) 湖泊水体中 DCF 的贡献可能占到整个湖
泊 CO2 固定量的 0. 3%～50%，水体化能自养固碳速
率为 0. 8～80 mmol / ( m3·d) ［59－61］。而在硫化物丰富
的湖泊中，贡献率都在 10%以上［57］。伴随着温度变
化，湖泊会发生季节性热分层现象，形成不同的氧

气浓度梯度和元素氧化还原状态。Alfreider 等
人［10］以季节性分层湖泊为研究对象探究化能自养

微生物的固碳途径的分布情况，结果显示，固碳途

径分布的关键影响因素为氧气条件: 含有不同类型

ＲubisCO酶，因而可适应不同氧气条件的 CBB 循环
途径分布广泛且与多种微生物类群相关; 利用

rTCA、HP /HB 循环固碳的微生物则仅分布于无光、
缺氧或微好氧条件下深层湖泊。
与海岸带沉积物－水界面类似，湖泊沉积物表面

有大量的有机质和营养元素沉降，加之陡峭的化学梯

度，共同赋予了化能自养微生物较高的固碳潜力，

DCF为 0. 01～4 mmol / ( m2·d) ［57］。与湖泊沉积物中
化能自养相关的过程包括氨氧化和硫氧化。沉积物
化能自养过程在北方和热带环境的湖泊沉积物中广

泛存在［57］，可能受到水温、有机质性质和人为活动影
响。遗憾的是，目前尚缺乏对湖泊生态系统化能自养
固碳量的总体估算，若要获得其在更大尺度碳循环中

的相对重要性仍需进一步的研究工作。
3. 2. 2 地下水
时间、空间上营养物质的不均匀分布和普遍的

能量限制导致地下水食物网较为脆弱［62］。与深海
环境类似，过去观点认为地下水生态系统没有由光

照驱动的初级生产，受限于外来有机质输入。近几
年研究显示，化能自养微生物是蓄水层中的重要初

级生产者，承担了重要生态功能。由于特殊的含水
结构，岩溶水是全球最大的地下水体，作为饮用水

源供给全球约 20% ～ 25%的人口［63］，其中富含的
DIC可直接作为碳源被化能自养微生物利用，NH+

4、
Fe2+、H2 及还原态硫化物的氧化过程为化能自养微

生物提供了化学能。地下水生态系统中消费者利

用的有机质中有 25% ～ 69%由化能自养过程产生，
甚至对于某些类群的消费者，其利用的化能自养过

程产生有机质的比例可达到 88%［62］。化能自养生
成的有机质和外源有机质共同维持着地下水生态

系统的正常运转，因而化能自养过程在维持该系统

物种多样性、食物网营养复杂性和群落稳定性方面
具有不可或缺的作用［64］。此外，以黄铁矿等固体矿
物形式存在的电子供体的氧化可以产生活性极强

的溶解离子，影响其他矿物质和溶解离子，引起岩

石和地下水的地球化学变化［8］。总体而言，现有的
研究多关注于表层水体的自养过程，对地下水的认

识处于发展阶段，仍有较为广阔的研究空间。

4 研究展望
迄今为止，有关化能自养过程的固碳途径、参

与化能自养的微生物等机理研究已经获得了较完

整的认识，对自然环境中化能自养微生物种群与功

能的研究也正不断取得新进展，水环境中的化能自

养过程对区域乃至全球碳循环的重要性得到了印

证。但就目前而言，现有研究仍在以下两个主要方
面需要更多研究和探讨。
4. 1 化能自养的精确估算
为了完善全球碳循环模型并寻找遗失的碳汇，

水环境中化能自养固碳的定量计算必不可少。目
前对该领域的研究相对较少且具有一定局限性。
前文提到的海洋化能自养过程固碳量便代表了一

种定量研究方法，所依据理论为化能自养为二次生

产过程，即对有机质矿化产生的化学能再利用而合

成有机质，通过对前序矿化过程的资料收集后即可

对化能自养进行粗略估算［46］。该方法的局限性为:
( 1) 精确性直接受到原始矿化数据的影响; ( 2) 并未
将其他来源的还原性物质( 如深海热泉等其他特殊

环境具有丰富的还原态硫化物、Fe2+，并非通过矿化
过程产生) 纳入总体估算。因此，基于估算的化能
自养过程研究仍有待完善。与估算相对，同位素标
记培养实验可对化能自养固碳量进行直接测定，目

前在水环境与陆地生态系统均得到了较广泛的应

用［24，47，56－57，65］。该方法原理为在黑暗条件下，仅有
化能自养微生物可利用投加的无机碳源( 13 /14 CO2、
NaH13/14 CO3 ) 合成有机质，通过培养前后有机质

中13 /14C的改变量等参数计算即可得到化能自养固
碳量。前文所述的化能自养固碳速率均基于此方
法得出。遗憾的是，尽管科研人员已确知自养合成

651



第 1期 赵 媛等: 水环境中化能自养微生物种群及固碳功能研究

的有机碳除存在于沉积物中，也会以溶解性有机碳

( DOC) 形式存在于孔隙水中［66］，目前对水体沉积物
的研究并未将 DOC纳入计算，即低估了化能自养固
碳速率。
由于受到氧气条件与营养成分输入等因素的

影响，不同生境中的化能自养固碳潜力相差较大，

如本文 3. 1. 2部分就对海洋水体与沉积物中化能自
养过程差异的进行了比较说明。因此除了改进计
算方法的局限性外，对典型环境中化能自养过程的

定量计算也应得到关注。以水库为例，据国际大坝
委员会统计，目前全球大型大坝已超过 59 071 座，
总储存量约为 16 201 km3，并处于稳定增长状

态［67］。筑坝拦截会发生一系列水动力、水化学以及
生态系统结构与功能的变化，改变了河流碳源汇，

导致陆地 OC 向海洋的输送减少 26%［68－69］。尽管
修建水库对全球碳循环产生了巨大影响，目前尚无

研究关注其化能自养过程与固碳量。
4. 2 化能自养固定有机碳的存在形式及去向
在水环境中，化能自养微生物同化碳作为“新

碳”会以不同的形式转化: 一部分通过呼吸作用以
CO2 和 CH4 的形式返回大气，剩下的成为微生物量

碳中的一部分或以有机质形式储藏于微生物碳库

中，以各种形式存在于沉积物中的各种物理化学组

分。“新碳”究竟更易被利用还是作为难降解成分
稳定存在这一问题一直存在争议。在陆地环境中，
已有研究显示，土壤有机质中脂质、碳水化合物、蛋
白质的合成过程都与化能自养过程直接相关［70］。
另有研究表明，微生物光合固碳在土壤中矿化速率

比外源碳低，更利于积累［71－72］。然而，目前水环境
中化能自养微生物合成的有机碳的去向问题尚未

得到应有的关注。

5 结论
综上所述，科研人员目前已对化能自养微生物

固碳机理有了较完整的认识，研究区域较多集中于

海洋环境，经历了由深海热泉等极端环境向海洋水

体与近海生态系统转移的过程，对淡水环境中的化

能自养过程也有了一定认识。现有研究均肯定了
化能自养微生物的固碳潜力。水环境中化能自养
微生物固碳的精确计算和化能自养固定的有机碳

的存在形式与去向将是未来的研究趋势。以上两
个方向的进展将增进我们对全球碳循环、碳排放机
理的认识。
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Ｒesearch on Population and Carbon Fixation Function of Chemoautotrophic
Microbes in Aquatic Environments

ZHAO Yuan1，2，WANG Qian1，2，YUAN Quan1

( 1．State Key Laboratory of Environmental Geochemistry，Institute of Geochemistry，Chinese Academy of Sciences，
Guiyang 550081，China; 2．University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049，China)

Abstract: Chemoautotrophic microbes can acquire chemical energy by oxidizing reduced substances to fix inorganic carbon． They can
assimilate CO2 in dark environments like deep ocean and aquatic sediment where plants are unable to thrive． Therefore，chemoauto-
trophic microbes could play an important role in fixing CO2 from atmosphere，oceans and wetlands． This paper reviews current resear-
ches on chemoautotrophic microbes，summarizes the main carbon fixation pathway and chemoautotrophic microbial groups，and empha-
sizes carbon fixation functions of chemoautotrophic microbes in different aquatic environments． At the same time，this paper looks for-
ward to the research perspective on chemoautotrophic microbes in aquatic environments，that is，to improve the awareness of the carbon
cycle，the study and discussion on the accurate calculation of carbon sequestration and the existing forms and transformations of organic
carbon derived from chemoautotrophy is much needed．
Key words: carbon cycle; chemoautotrophic microbes; dark carbon fixation; sulfide oxidation; nitrification
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