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摘  要：由于微生物本身的生理特性及现有检测方法的限制，自然界中大部分细菌不能被传统

微生物工具所观察，这类微小细菌被称之为“看不见的主体(Unseen majority，USM)”，在大多

数天然水环境中营养物浓度较低，微小细菌(USM)占有主导优势，具有重要的生态作用。但是，

微小细菌对传统富营养培养基比较敏感，且生物体积微小(小于 0.1 μm3)，难以被传统培养基所

检测分离，人们对其认识仍然很局限。总结关于微小细菌的一些特性概念，概括微小细菌的检

测和培养方法及在水环境中的分布情况，进一步讨论其生态作用及应用，最后对微小细菌的生

理及其在水质评价中的应用等方面进行展望。 
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Abstract: Due to the fundamental physiology and current limits in detection methods, the majority 
of microorganisms, so-called “unseen majority (USM)”, in the natural world are not accessible using 
traditional microbiological tools. Small USM bacteria are dominant and have significant ecological 
functions in most aquatic environments, where nutrient concentrations are low. As they are sensitive 
to conventional high nutrient media and have small bio-volumes (less than 0.1 μm3), small bacteria 
often escape traditional cultivation attempts and are therefore still poorly described. In this review, 
the concepts relating to the characterization of small cells are compared. We also review the cultiva-
tion and detection methods and the distribution of small bacteria in aquatic environments, followed 
by in-depth discussion of the ecological functions of small bacteria. Finally, the future prospects of USM 
bacteria are discussed in terms of their growth physiology and applications in water quality evaluation. 
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自然界中大部分细菌不能通过传统微生物培养

(如平板技术)观察到，尽管目前已有关于这类菌的基
因信息报道，但是这部分“看不见的主体(Unseen 
majority，USM)”不仅尺寸太小，而且不易、甚至不
能培养，同时由于检测方法的限制，对其认识极少。

在自然界中大部分水环境的营养物浓度较低，如地

下水、地表水和饮用水的溶解有机碳 (Dissolved  
organic carbon，DOC)浓度通常在 0.5−5.0 mg/L之间，
它们大多数是以聚合物的形式存在，不能被微生物

所利用，而微生物可同化有机碳 (Assimilable    
organic carbon，AOC)的浓度通常只有 10−100 μg/L，
其中单独的糖类或氨基酸的浓度甚至不超过几微

克每升[1]。由于微生物只能转运单体和低聚合物

(几百道尔顿)穿透细胞，只有 0.5%−5.0%的 DOC
可被微生物生长所利用，在不同的领域这部分

DOC名称也各不相同，通常被称为“不稳定有机碳
库(Labile organic carbon pool)”、“可同化有机碳
(AOC)”或“直接基质(Direct substrates)”[2]。异养微

生物的生长主要受碳/能源的限制，微生物在这种
低营养物环境下其细胞浓度也较低，细胞浓度范围

为从未污染地下水的 104 cells/mL 到地表水的  
106 cells/mL[3-4]，用显微镜观察时发现，这些细菌

大多数处于“死的、休眠体或饥饿状态” [1,5-6]。细胞

体积作为细菌生理状态的指标之一，研究认为在低

营养条件下的细胞体积要小于富营养条件下的细

胞体积，细胞的大小及活性能随其所处的环境而变

化，小的细胞比表面有利于营养物质的转送[7]，因

此，在低营养水环境中生存的细菌通常也比较小，

即占有主导地位(优势菌群)的是那些特别小的细
胞[8-9]。目前，这些小细胞可以在实验室通过饥饿

条件(Starvation condition)获得，同时，研究也证实
了细菌在营养物匮乏的存活期内细胞的尺寸将会

减小[10-11]。天然水环境中的大多数微生物都不能用

传统的微生物工具(例如平板)进行培养，研究显示
90%−99%的这些菌株都没有被分离过[1,12]。在不同

的文献中，依据研究背景及所用方法，微小细菌有

着不同的名称：纳米细菌、超微细菌、过滤性细菌、

寡营养细菌、不可培养活细菌、低核酸细菌等。由

于有限的培养和生长特性检测方法及从水环境中

分离出的菌株，到目前为止，这种在水环境中广泛

存在但很难用传统方法分离培养的微小细菌，其代

谢活动仍存在着广泛的争议，对它们的生理特性和

生态作用了解以及相关应用还很有限。 

1  水环境中的微小细菌 

纳米细菌(Nanobacteria)一词首先作为超微细
菌(Ultramicrobacteria)的同义词出现于 Morita 1988
年的论文中，随后，1992年芬兰科学家 Ciftcioglu
和 Kajander发现一种能通过 100 nm滤菌器的原核
微生物，并将其命名为纳米细菌[13]。纳米细菌在

自然界中广泛存在，并与无机沉淀物和地质层的形

成有着紧密的联系[14]。然而，目前仍无法确定这

类菌是否是“生命单元(Living units)”以及是否与生
物矿化现象有关，关于纳米细菌的真实生存能力，

研究者之间存在着很大的争论[15]。与纳米细菌相

比，超微细菌则相对好定义。超微细菌被用来描述

在营养物质丰富的琼脂表面上生长缓慢[16]、并无

论在何种条件下生长体积都小于 0.1 μm3 的细   
菌[17]。从细胞尺寸角度来讲，超微细菌和纳米细

菌描述的是同一类细菌，而所用的名称主要取决于

它们被发现时所处的环境和研究者的偏好，超微细

菌常作为纳米细菌的同义术语使用[10,13,17-18]。在微

生物学中，过滤性细菌(Filterable bacteria)是指能够
通过滤膜的细菌，它被认为是细菌(特别是那些致
病菌)生命周期中的一个生物阶段。在许多文献中
超微细菌也被定义为能够通过 0.45 μm滤膜的菌，
甚至“过滤性细菌”和“超微细菌”之间可互换[17]，但

是研究认为细菌过滤能力同时取决于细胞的粒径

和形状，如有些棒状细菌(其长度 0.4−0.7 μm)也能
穿过 0.2 μm滤膜，但体积大于 0.1 μm3 [4,11,19]，因

此用超微细菌这一词描述这些微小细菌更为严谨。 
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自然水环境中能在琼脂培养基中长出群落形态

(即可见密度或可见菌落形成)的细菌不到总菌数的
1%[20]，大部分细菌虽然明显存在且具有活性，但不

能被培养，它们通常被称为“不可培养活细菌[Viable 
but non-culturable (VBNC) bacteria]”[12]。细菌“活性
(Viability)”和“可培养(Culturability)”之间的关系主要
是基于以下 3个方面：(1) 生物圈中存在很多在实验
条件下没有被培养和描述的细菌；(2) “不可培养活细
菌”是指一些可以培养但在受到某些刺激后进入一
个暂时不可培养状态的细菌；(3) 新技术的发展使
“不可培养细菌”的活性、完整性以及组成很容易被观
察到[21]。因此，“不可培养”在一定意义上是基于细
菌生存环境的营养物质，许多细菌只能在寡营养下

生存下来。寡营养是指低营养物质通量[mg C/(L·d)]
和低绝对营养物质浓度(mg C/L)[22]，自然界中大多

数水生生态系统属于寡营养环境，例如，占地球总

面积70%以上的海洋中DOC流量在0.35−70 mg/(L·d)
之间，而湖泊约为 0.10 mg/(L·d)[23]。在寡营养生

态环境中生存的细菌经常被不同的微生物学家称

为 “休眠菌 (Resting bacteria)”、 “寡营养细菌
(Oligotrophic bacteria)”、“饥饿细菌(Starved bac-
teria)”或“不可培养活细菌(VBNC bacteria)”。基于
上述定义，寡营养细菌部分等同于“不可培养活细
菌(VBNC bacteria)”。在寡营养环境下，细胞都采
用减小体积的生存策略以增加营养物质的吸收。

大量研究表明超微细菌也不能或是很难在营养物

丰富的培养基中生长，水环境中的超微细菌或纳

米细菌都具有寡营养细菌的显著特性[8,16]，因此

又可以将其称为寡营养超微细菌 (Oligotrophic 
ultramicrobacteria)。 

基于 DNA 荧光染色的流式细胞技术(Flow 
cytometry，FCM)通过不同的荧光信号可以反映出
细胞的不同性质(如核酸含量和细胞尺寸)[24-25]，通

过 FCM自然水环境中的微生物可分为低核酸含量
菌(LNA菌，Low nucleic acid content bacteria)和高
核酸含量菌(HNA 菌，High nucleic acid content 
bacteria)两大菌群[26-30]，这种依据核酸含量的分类

(伴随细胞大小)是一种典型特有的流式细胞仪现
象，如图 1A所示。由于超微细菌的体积小，其基
因含量也相对较少，每个细胞大约为 1.0−2.5 fg 
DNA，不到 Escherichia coli细胞 DNA的 50%[31]，

较低的 DNA含量表明超微细菌属于 LNA菌。LNA
菌不仅具有传统意义上的寡营养生长特性，而且还

因为小的细胞体积被归为超微细菌或纳米细菌，这

一性质在Wang等[24,29]的研究中得以证实。 
根据以上各定义，表 1总结出各类微小细菌的

特征及相互之间的关系，可知微小细菌具有 3个显

著特性：尺寸小，寡营养难培养以及 DNA含量低，
在学者的研究叙述中以“超微细菌”和“LNA 菌”使

用为最广。 
 

 
图 1  淡水环境流式细胞仪检测总菌(A)和 Betaproteobacterium strain CB 菌(B)图[29] 

Figure 1  Flow cytometric dot-plot of the total bacterial community (A) and Betaproteobacterium strain CB (B) from 
freshwater environment[29] 
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表 1  各类微小细菌的特征及相互之间的关系 
Table 1  Characteristics and relationships of various type of small bacteria 

名称 
Name 

大小 
Size (nm) 

特征 
Character 

分类基准 
Criteria 

同义名称 
Terms 

参考文献

References
纳米细菌 
Nanobacteria 

20−500 极其微小，在自然界广泛存在 细胞体积 超微细菌 [13-14] 

超微细菌 
Ultramicrobacteria 

<300 
在营养物质丰富的琼脂培养基表面

生长缓慢，体积小于 0.1 μm3 
细胞体积 

寡营养细菌，不可培养活细

菌，可过滤性细菌 
[16-17] 

过滤性细菌 
Filterable bacteria 

<450 能通过0.45 μm孔径和更小孔径的滤膜 细胞尺寸 超微细菌、纳米细菌 [4] 

不可培养活细菌 
Viable but non-culturable 
bacteria 

− 
在传统富营养培养基中不能生长到

可被观察到状态 
细胞活性和生

理特性 
寡营养细菌 

[20] 

寡营养细菌 
Oligotrophic bacteria 

<450 
第一次培养时能在含碳 1−15 mg/L的
培养基上生长 

细胞生理特性 不可培养活细菌，超微细菌 [22,32-33]

LNA细菌 
Low nucleic acid bacteria 

− 
基因含量少，不能在富营养培养基中

生存，体积小 
细胞检测方法

纳米细菌，超微细菌，不可

培养活细菌，寡营养细菌 
[29] 

2  水环境中微小细菌的检测和分离培养 

2.1  流式细胞术对微小细菌的检测 
早期主要采用低营养琼脂分离鉴定微小细  

菌[34]，但由于微小细菌很难培养且尺寸很小，其

结果并不理想，用普通的光学显微镜很难发现，只

有通过其它高分辨率显微镜或电子显微镜才能看  
到[35]。近年来随着科学技术的发展，越来越多的

新技术应用到微小细菌的研究中。其中荧光显微技

术和流式细胞技术被广泛应用于水中细菌的检测，

使检测的灵敏度提高了 3 个数量级，特别是随着
DNA 荧光染色技术的发展，流式细胞仪已被广泛
用于对水中浮游细菌的计数和细胞特性的分    
析[25,36]。流式细胞技术可以不依靠细菌的“培养”
而进行检测分析，克服了微生物学研究中的一个主

要障碍，即使得研究观察“不可培养”菌变的可   
行[25,37]，与此同时，通过流式细胞仪的光散射和荧

光信号可以测定细菌的体积[29]和生物量[36]。流式

细胞技术以其快速分析、高精确度、多参数、单细

胞水平信息反馈以及易于获得相关的统计数据等

优点[25,37]，成为研究微小细菌的一个重要分析工

具，通过流式细胞仪，单个细胞可在 104 cells/s的
速度及低至 103 cells/mL浓度下进行检测，这个浓
度约为多数水体微生物浓度的 0.1%，其高灵敏度

足以检测水中的任何细菌，同时，FCM 也可对相

应的细胞干重、DNA 含量和相关染色质比率等参
数进行测量 [25,38]。另外，FCM 结合其他方法如

ATP[39]或细胞分子分析后可以进行综合排序分析，

进而扩大对所获得数据的解释范围[1]。这些新技术的

应用，大大加快了水环境中微小细菌的研究步伐。 

2.2  自然水环境中微小细菌的分离培养 
为了分离得到单一超微菌株，针对寡营养特性

研究者们提出了各种新型的培养方法[40]，如菌落

转移法、极度稀释法、模拟环境扩散培养、单细胞

封装培养、过滤-环境适应法等。目前，在这些方
法中被认为最有效的方法是基于 Button 等提出的
经过改进的极度梯度稀释培养法(Extinction dilu-
tion culturing method)，该方法能最大限度的分离出
水环境中的寡营养细菌[29,38]。同时，结合过滤驯化

适应培养可以分离出难培养的寡营养超微细    
菌[41-42]。采用寡营养的淡水/海水作为生长基质，
形成一种含有多种低浓度碳源并与细菌自然生长

环境相似的介质，在适宜的培养条件下，超微细菌

能够快速繁殖且不会改变它们原本的性状[1,29]，这

种方法已被证明是培养超微细菌的适宜基质，其最

适生长温度在 20−30 °C之间，略高于在自然水体
生长时的温度。Wang 等[29]详细阐述了其具体步
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骤：(1) 先将寡营养自然水体经巴氏灭菌(30 min，
60 °C)后用 0.1 μm孔径无菌滤膜过滤，以除去水中
的颗粒物质(过滤器在使用前至少用 200 mL 的无
碳水清洗，以彻底除去残存的有机碳)作为下一步
实验的培养基质；(2) 采用 0.45 μm滤膜获得过滤
性细菌，然后通过极度稀释法或单细胞分选进行富

集培养，接种浓度分别采用 1、10、100 cells/mL    
3 个梯度，每一个浓度做 24 个平行，实验所用培
养玻璃瓶均不含有 AOC；(3) 在培养箱中 20 °C培
养 14 d及以上直至进入细胞静止期，培养结束后
进行 FCM 分析；(4) 重复上述步骤直至获得稳定
的超微细菌，然后在最后一步极度稀释时，用     
1 cells/mL 浓度接种。Wang 等[29]采用极度梯度稀

释法从淡水环境中分离出 3 株 LNA 菌，图 1B 为
其中一株淡水超微细菌(Betaproteobacterium strain 
CB)在流式细胞仪上的检测图。 

3  微小细菌在水环境中的分布 

3.1  组成分布 
微小细菌被认为在形态、结构组织、生理和生

态学上都具有高度的多样性，在原核生物的多个基

因发育分支中都发现有微小细菌[18]。超微细菌以

其微小的尺寸分布于自然界中，有研究报道指出在

寡营养环境中大部分细菌的直径是 0.3−0.5 μm，在
湖泊中细菌的体积在 0.01−0.20 μm3之间(平均体积
约为 0.03 μm3)，在海洋中大部分细菌的体积在
0.01−0.10 μm3之间[43]。Hahn等[35]用电子显微镜分

析了奥地利 Mondsee 湖、Wolfgangsee 湖和
Constance湖、以及中国太湖 4个淡水湖(寡营养至
富营养)中细菌的尺寸分布，发现在两季混合的中
度寡营养 Mondsee 湖中绝大部分微生物的体积在
0.03−0.09 μm3 之 间 ， 并 分 离 出 9 株

Microbacteriaceae (Actinobacteria)超微细菌(体积：
0.052−0.083 μm3)，其中 MWH-Ta1 的直径为
190.9±15.6 nm。 

微小细菌在许多水环境中以优势菌而存在，是

生态系统中的主要组成部分[17,32]。Haller等[44]分析

了法国Calvi海湾(西地中海) 10 m深处超微细菌和

总细菌的群落结构差异，克隆测序显示超微细菌

(α/γ-Proteobacteria 和 Cytophaga-Flavobacterium- 

Bacteroides)是其中优势菌，通过培养获得了

Pseudoalteromonas 和 Vibrionaceae 以 及

Erythromicrobium过滤性细菌[19]。Schattenhofe等[45]

在调查北大西洋浮游微生物中 LNA 菌和 HNA 菌

的分布及基因系统发育特性时发现，LNA 菌中的

第 一 优 势 菌 也 为 α-Proteobacterial SAR11 

(45%−74%)，其次为β-Proteobacteria (2%−4%)。

Hood 等[34]在调查美国 Perdido 海湾入河口处微生

物分布情况时发现 Vibrio sp.是主要的超微细菌优

势菌，其次是 Listonella sp.和 Pseudomonas sp.。随

着技术的发展，越来越多的微小细菌被分离发现，

到目前为止，所发现的微小细菌包含于古细菌、放

线菌门、变形菌门和拟杆菌门等分支(表 2)。 
 

表 2  已报道微小细菌的分类 
Table 2  Classification of reported small bacteria 

分类 
Classification 

报道菌株 
Reported strains 

Euryarchaeota  Methanobacteriales, Methanosarcinales[46] 

Actinobacteria Microbacteriaceae[35], Rhodococcus corallinus[47] 

α-Proteobacteria 
Rhizobiales[48], Sphingomonas (Sphingopyxis) alaskensis[22,49-51], Erythromicrobium[44], Sphingomo-
nas paucimobilis[52-53]  

β-Proteobacteria Polynucleobacter necessarius[29,54], Herminiimonas[55]  

γ-Proteobacteria (Vibrio, Listonella, Pseudomonas)[34], Pseudomonas[47], (Pseudoalteromonas, Vibrionaceae)[44]  

Bacteroidetes Cytophaga[56]  
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已有许多研究指出微小细菌在不同环境下与

其它菌之间有不同的相互作用。Roesel 等[57]比较

了德国寡营养 Stechlin 湖中附着颗粒生长
(Particle-associated ， PA) 细 菌 、 独 立 生 长
(Free-living，FL)细菌和超微细菌的群落结构动态，
聚类和非度量多维测度分析表明，超微细菌的群落

动态变化要高于 FL菌，即超微细菌具有高的多样
性，这种现象在极端寡营养环境中更加的明显。

Hood和MacDonell[34]在美国 Perdido海湾入河口处
的研究也显示出超微细菌的浓度与总异养细菌

(Heterotrophic plate counts，HPCs)成负相关，然而，
Schattenhofe 等[45]研究却表明 LNA 菌的群落组成
较 HNA菌相对稳定。尽管这种相互作用的差异很
明显，但机理还不很明确，仍需深入研究。 

3.2  时空分布 
微小细菌在地球环境中广泛存在，包括开放的

海洋[51]、河流[29]、湖泊[35]和地下水[24]，甚至在冰

冻万年的冰芯中[41]都有发现，与其他微生物一样，

其时空分布受诸多环境因子影响，如季节、水温、

光照、水深、营养物质及无机盐浓度等。 
微小细菌的分布不受地理因素的限制，在多种

环境中都有存在。目前，关于超微细菌的认识大部

分都以研究 Sphingopyxis alaskensis 作为典型寡营
养超微细菌的代表而获得，这种菌分别在

Resurrection湾(Alaska)、北海和日本海岸都有分离
报道 [22,50-51]。Andrade 等 [58]研究了西南大西洋

(13−25º S，28−42º W) 20 m深处浮游细菌的分布情
况，结果显示 LNA菌占总菌数的 30%−85%不等，
在研究区域的南部是主要的优势菌。Van Wambeke
等[59]研究显示 LNA菌在地中海区域海洋中占总菌
数的 31%−70%。Hahn从乌干达、中国、奥地利、
法国等国家的热带、亚热带和温带 3个气候带中分
离得到 45 株 Polynucleobacter necessarius 超微细 
菌[54]。Nakai等[48]采用 16S rDNA系统发育树方法
分析了世界范围内不同环境下(包括北极圈、南极
洲、撒哈拉沙漠、中国和日本地区的海水、淡水、

土壤和砂砾)超微细菌组成，基因序列分析表明，

在分离的超微菌株中有 18 株是潜在的新物种(与
已知菌种的同源性小于 97%)，其中 Rhizobiales微
小细菌甚至可以生长在冰冻层的石灰苛刻环境中。

Miteva等[41]分析了有 12 000年历史的格陵兰冰川
3 034 m深处冰芯中的微生物，通过过滤分离培养
发现超微细菌在冰芯占据主导优势，过滤后分离得

到的菌株(1 290 株)要高于未过滤所分离的菌株
(447 株)，研究也表明过滤能增加冰川中细菌的可
培养性，使其适应人工培养并恢复到长成群落所要

求的生理条件。 
微小细菌的分布受季节和温度变化影响明显。

Salcher 等 [60-61]用荧光杂交(MAR-FISH)技术分析
了欧洲 13个湖泊中 Alphaproteobacteria LD12 (一
株海洋SAR11超微细菌的淡水同型进化分支)的时
空分变化，发现 LD12随季节和水深而明显变化，
其浓度与温度呈指数函数关系，在夏季，LD12在
湖泊表面变温水层的浓度[(0.3−8.0)×108 cells/mL]
能够接近 SAR11 在海洋中的浓度。Huete-Stauffer
等[62]在研究 Biscay 海湾沿岸菌落动态时，也发现
LNA菌的生长速率与温度成正比(r=0.95，P<0.01，
n=6)，而与叶绿素 ll成反比(r=−0.90，P=0.01，n=6)。
Haller等[44]观察到 Calvi海湾的超微细菌分布在夏
季和冬季有着明显的差异，这可能是季节和温度引

起的水质(如盐度)变化，从而导致了超微细菌的分
布变化[34]。 

微小细菌群落受水深和水体稳定性的影响。

Nishimura等[63]在调查日本 Biwa湖(中度营养淡水
湖)中浮游细菌时发现，在温度分层时期，LNA菌
含量随深度增加而减少。La Ferla等[64]分析了地中

海地区 South Adriatic海和 South Tyrrhenian海域
LNA 菌和 HNA 菌的垂直分布，结果也显示

LNA/HNA 的比列随深度的增加而减少(表层：
1.56，中间：0.76，深海：0.70)。李云[65]的研究发

现，在长江口区域，由于水体不稳定，微小细菌随

水深变化不大。Santic等[27]调查了 Adriatic海域中
LNA菌和 HNA菌的分布情况，发现 LNA菌在沿
海地区的百分比为 6.82%−78.52%，公海为
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34.38%−71.38%，在沿海地区，LNA菌表现出季节
性分布，在远海地区，LNA菌表现为环境优势菌。 

营养物质和无机盐对 LNA的分布也具有重要
的作用。Andrade等[58]用主成分分析研究了西南大

西洋浮游细菌与环境因子的相互关系，结果表明

LNA菌浓度与硝酸盐浓度相关，在 Van Wambeke
等[59]研究地中海 LNA菌和HNA菌的分布特性中，
进一步发现 LNA菌与可溶解性磷、硝酸盐和亚硝
酸盐成负相关，菌落的生理特性及分布主要受海洋

深度的影响。在李云[65]研究长江口及其邻近海域

中细菌的分布时，也发现了相同的规律。 
此外，近来微小细菌在土壤、淤泥等其他环境

中也有报道[18]，同时也具有较高的基因多样性，

在 Archaea 、 Actinobacteria 、 Cytophaga 和

Proteobacteria 等主要系统发育组中都有分布[56]，

但其数量占细菌总数的比重要小于水体中比重。

Soina 等[66]采用多重离心-过滤和电子显微镜观察
的方法发现土壤中广泛分布着超微细菌，在天然土

壤中超微细菌占总细菌数的 5%，而在污染的城市
土壤中这一比值为 15%。 

4  水环境中微小细菌的生态作用 

在微小细菌中，纳米细菌以其纳米级的微小体

积吸引着各界研究人员的注意。作为早期地球寡营

养环境中的主要微生物，纳米细菌通过参与早期地

球环境有机化的过程，在地球初期的生物形成和进

化中具有重要的作用[23,67-68]。 
德国研究人员所发现的“火球纳米细菌”被认

为是最古老的球形生命体[69]。Sommer等[70]认为地

球和火星的生命都起源于一种类似于纳米细菌且

以自身合成物质为主的纳米囊泡，为了适应极端的

环境压力和营养物质的匮乏，纳米囊泡形成了一种

保护机制，即矿化的外壳，来保护内部的化学组成，

以促进其在早期环境中的进化。Kajander认为，纳
米细菌可能是地球形成早期、在原始大气条件下的

一种最原始的生命形式，纳米细菌能够模仿组织液

和肾小球滤液钙化产生生命所必需的磷灰石[13]，

通过复制砂岩中粘土微晶使矿物和金属原子结合

到细胞膜上起催化和矿化作用，以此减少生命所需

酶和蛋白质的量，这种代谢途径使得纳米细菌的生

长速率比普通型细菌慢了 10 000倍，这或许解释了
纳米细菌在极端环境条件下的耐受性[67]。Woese等[71]

通过共生同源基因系统发育树分析也认为在极端

环境下生存并可利用无机营养的细菌可能是地球

上最早出现的生命。在早期的地球环境中，营养物

质极其贫乏，而纳米细菌却能够在此极端环境下生

存和繁殖，表明纳米细菌可能对地质层的形成有重

要作用，通过对纳米细菌的研究将助于了解生命的

起源和生物的进化[70]。 
微小细菌以其特有的生理代谢机制及生态位，

参与整个地球生物圈的生物多样性、生态系统结构

组成及物质循环和能量流动。由于体积微小，超  
微/纳米细菌具有相对较高的比表面积，从而提高
了它们从外界吸收营养物质的能力，这类细菌在营

养物质的生物地球化学循环中的重要作用已被微

生物生态学家所认同。作为超微细菌的另一显著特

性：低核酸含量(LNA)，起初在 FCM上观察到它们
的存在时，被认为是死的或即将衰亡的细菌[26,72]，

但是后来的研究推翻了这种判断，Zubkov 等 [73]     

发现，LNA 菌参与蛋氨酸的吸收代谢作用。

Longnecker 等[5]从基质利用和基因发育组成两方

面分析，证明了在海洋代谢中 LNA 菌和 HNA 菌
具 有 相 同 的 作 用 。 Salcher 等 [60]研 究 发 现

Alphaproteobacteria LD12 超微细菌偏爱谷氨酰胺
和谷氨酸，表现出比普通细菌对谷氨酸和甘氨酸的

高吸收能力，能够利用有机碳(如葡萄糖、果糖、
醋酸盐)的单体，在低营养环境下 LD12 能够减慢
代谢使其适应寡营养环境，LD12和 SAR11都能够
产生一种稀有的单体使得它们能够成功穿越海水

和淡水栖息环境差异所带来的屏障。S. alaskensis
的生理特性被广大研究者作为寡营养超微细菌的

模型。S. alaskensis RB2256具有非常低的 DNA含
量，约为大肠杆菌的 25%，具有丰富的蛋白质和
单拷贝 rRNA操纵子，在饥饿条件下，RB2256会
降低营养物质的吸收及其可培养性来减少生长消
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耗；同时，RB2256在 56 °C水浴、25 mmol/L双
氧水和 20%酒精处理时仍具有较高的存活率，这
表明 RB2256具有抗性机制能适应环境压力，而这
些都是其他菌所不具有的[49]，此外，其结构性蛋

白质合成机制能对营养物质浓度的突变做出快速

响应[74]。Williams等[50]研究了 S. alaskensis RB2256 
海洋超微细菌对碳和氮的代谢能力，在营养物质竞

争激烈的寡营养环境中，RB2256通过一种简化的
代谢机制来确保对稀有营养物质的最佳吸收，形成

一种生理能力来增加利用周围环境中有效的营养

物质。Ramseier 等[28]在研究二氧化氯和高锰酸盐

对细胞膜的损害时发现，LNA 菌的膜破坏速率要
小于 HNA菌，表明 LNA菌和 HNA菌的细胞膜具
有不同的化学官能团，使得 LNA菌较难被氧化。
另外，研究还认为超微细菌能够采用“休眠”策略以
应对不利环境，在寡营养环境中这种菌比重可达

40%[57]。上述特异的生理和分子策略都使得超微细

菌能成为环境中的优势菌，在生物地球化学循环中

担当着重要角色。 
同时，微小细菌在污染生态修复等方面也有一

定的应用价值。目前，大多数报道的环境污染物微

生物降解是在营养条件充足甚至过量的实验室条

件下进行的，污染物浓度多在 mg/L甚至 g/L的水
平，而实际环境中，污染物种类多、性质复杂、相

对浓度较低，普通的物理化学方法难以去除微污染

物质[75]。由于传统的微生物不能在低浓度营养条

件下正常生长，而微小细菌仅需要很少的营养便可

以生存，因此在微污染水体的净化处理过程中微小

细菌有着非常重要的应用前景。Ross 等[76]从地表

水中分离超微细菌，发现超微细菌的刺激作用能有

效形成生物膜，这种生物膜具有较高的代谢多样性

可以应用于污染水体的修复。Sanin等[47]研究了不

同营养条件对 3株超微细菌(Pseudomonas sp. A、
Pseudomonas sp. D 和 Rhodococcus corallinus 11)
的表面特征和附着性能的影响，结果表明超微细菌

的转运吸附降解特性可应用于土壤修复技术。

Harold等[77]分析了一株来自底泥的超微细菌 DF-1， 

发现其在PCBs的解毒和消除中具有较强的微生物
脱氯作用，这为 PCBs持久性有机污染物污染底泥
的原位治理提供了一个突破。Gozdereliler 等[78]在

研究低浓度除草剂(4-氯-2-甲基苯氧基乙酸)的降
解时发现，LNA 菌与除草剂的矿化活性相关，表
明 LNA菌在微污染水环境的修复中具有一定的应
用潜力。另外，利用寡营养细菌可用来监测某些重

金属物质，Tada 等[52-53]从土壤中分离出一种寡营

养细菌(Sphingomonas paucimobilis KPS01)，通过光
密度法来监测环境水源中的 Ag+、Pb2+、Cd2+、Zn2+、

Cr3+、Cr6+、Cu2+、Hg2+等重金属离子，其检测范围

可达 10–3−10–5 mmol/L。 

5  研究展望 

微生物以其绝对的数量优势，在地球生物化学

循环中起重要的作用[68,79]。从历史的角度来看，水

环境生态学曾致力于研究食物链动力学的数量模

型，随着 1983年“微生物圈”假说的出现[80]，细菌

就成了食物链模型的重要组成部分，但为了建立易

处理的地球化学通量模型，一直都是将其作为“黑
匣子”来处理[12]。随着新光合微生物和新异养微生

物的发现，微生物“黑匣子”经常在概念水平上发生
变化，而通过对微小细菌的进一步研究，将逐步缩

小“黑匣子”的范围[81]。随着微生物学与传统水环境

生态系统的进一步结合，未来微小细菌群的代谢模

式可能成为浮游细菌群中较大的模型元素之一，能

更好的用于预测地球水体化学通量。 
寡营养水环境中细胞对有效养分的吸收、生存

和生长所用的基本策略是“混合基质生长”，即能同
时利用多种不同的碳/能源，“混合基质生长”为细
胞提供了动力学竞争优势和灵活的代谢[1]。虽然这

个理论已经确立，但仍有许多地方需要完善，特别

是关于在更复杂条件下(包括短暂和振荡)的竞争
动力学概念。同时，因现在所使用的一些原则都是

50 年前确定的，目前仍缺乏良好的、坚实的数据
来确认或证明这种模型。“混合基质生长”的建立在
一定程度上解释了微小细菌在低基质浓度下的生

长机制，但是未来的工作仍需进一步研究分析微小 
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细菌的生长发育和生理特性。为了更好地掌握自然

环境条件下微小细菌的生长及特性，可以从两方面

展开研究[1]：(1) 设计实验分析特定条件下微生物
的生长动力学和生理机制；(2) 在复杂的环境下用
不确定的天然微生物菌群和“天然”碳/能源基质进
行实验。 

随着研究的增加，微小细菌在不同的环境中都

有所分离、报道，而分离出来的菌株通过基因序列

分析(如 16S rDNA鉴定)等方法得出，它们与富营
养条件下获得的常见菌属具有相同的进化分支，但

是微小细菌仍然保持着与常见菌属显著不同的细

胞形态及特性，如微小细菌在不同温度、生长时期、

营养浓度条件下，其细胞大小和低核酸含量等特性

都会保持不变，因此，目前仍需要更进一步的生理

和全基因组数据来精确确定它们的系统发育地位。 
近年来检测饮用水及水环境中微生物质量(包

括水环境中的病原微生物)的标准方法虽然一直在
完善，包括培养基的改良和替代程序的推介，例如，

在使用倾注平板法计细菌数时可采用膜过滤和涂

布平板法加以补充[20]，但由于异养菌平板计数方

法效率低，这种方法已受到越来越多的质疑。传统

标准方法不仅在准确度和可信度上存在问题，而且

它们作为指示公共健康安全的价值标准也存在疑

虑，这对生活水健康提出了很大挑战。微小细菌不

能用高营养固体培养基培养，但在水样细菌总数中

占有很大比例，而日常用水中，能在固体培养基上

形成菌落的细胞数要远远小于实际存在的细胞数。

因此，这要求对现有饮用水和水环境中微生物质量

的标准检测方法进行修订，特别是对日常饮用水微

生物指标进行完善，以保障水质卫生安全。 
流式细胞技术以其精准和高效的特性得到了

广泛的应用，最直接的应用就是饮用水中细菌总数

的检测，FCM 可以用来追踪从源头处理到饮用水

分配范围内的微生物问题，包括过滤和消毒效果以

及分配过程中的生物稳定性和微生物再生等问题。

这些方法应用已在瑞士得以实践，在饮用水安全领

域迈出了坚实一步。目前，研发便携且更经济的仪

器、新的染色方法和在线监测软件用于检测水环境

中特别是饮用水中的微小细菌，以降低检测成本，

从而普及这个快速精确的检测方法，将是未来检测

饮用水微小细菌领域的发展趋势。 
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