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多倍体细菌与古细菌的生存及生长优势*

TheSurvivalandGrowthAdvantagesofPolyploidBac灢
teriaandArchaea

李海娟**,徐玲玲

LIHaijuan,XULingling

(西安文理学院,生物与环境工程学院,植物与微生物协同研究实验室,陕西西安暋710065)
(PlantandMicrobeCollaborationResearchLab,CollegeofBiologicalandEnvironmentalEngi灢
neering,Xi'anUniversity,Xi'an,Shaanxi,710065,China)

摘要:近年来,诸多的细菌和古细菌被鉴定为寡倍体或多倍体,即一个细胞含有多条染色体(寡倍体,2~9个拷

贝;多倍体,曒10个拷贝)。与单倍性相比,多倍性最显著的特性是赋予原核生物高效的双链 DNA 断裂修复系

统、极低的自发突变率以及在极端环境下生存的能力。多倍体原核生物可以不需要严格调控其基因组 DNA 的

子细胞分离及细胞分裂过程,还有可能通过调节复制单位的拷贝数总体性地控制基因表达水平。另外,多倍体

原核生物的基因组DNA很有可能为其自身细胞生长提供能源。本文分别从遗传学与非遗传学角度讨论了多倍

体细菌和古细菌生存及生长的6项优势,以期为开展多倍体原核生物的生理机制及应用研究提供参考。
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Abstract:Inrecentyears,agreatnumberofbacteriaandarchaeahavebeenidentifiedasoligo灢
ploidsorpolyploids,thatis,acellcontainsmultiplecopiesofchromosome(oligoploidy,2-9
copies;polyploidy,曒10copies).Incomparisonwithmonoploidy,themostprominentproper灢
tiesofpolyploidyarethattheyconferprokaryoteshighlyefficientrepairsystemsfordouble飊
strandedDNAbreak,extremelylowspontaneousmutationrate,andtheabilitytosurviveun灢
derextremeenvironment.Polyploidprokaryotesmaynotrequirestrictregulationofdaughter
cellisolationandcelldivisionprocessesoftheirgenomicDNA,andmayalsogenerallycontrol
geneexpressionlevelsbyregulatingcopynumbersofthereplicationunit.Inaddition,thege灢
nomicDNA ofthepolyploidprokaryotes mayprobablyprovideenergyfortheirowncell
growth.Inthispaper,sixadvantagesofthesurvivalandgrowthofpolyploidbacteriaandar灢

chaea werediscussedfrom theperspectiveof
geneticsandnon飊genetics,aimingtoprovide
referenceforthephysiologicalmechanism and
applicationofpolyploidprokaryotes.
Keywords:bacteria,archaea,polyploid

0暋引言

暋暋包括动物、植物及低等单细胞真核生物在内的大
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多数真核生物为多倍体(Polyploid),即一个细胞内包

含多条染色体。近年来,关于真核生物多倍性的产生

机制及基因组生物学方面的研究已取得了相当大的

进展[1飊4],但关于多倍性是否对真核生物的成功进化

有积极效应仍未知[5]。

暋暋与真核生物相比,长时间以来,人们一直认为原

核生物 (细菌和古细菌)为典型的单倍体 (Mono灢
ploid),意味着在绝大多数生长周期内其单个细胞只

含有单条染色体。该概念甚至还出现在目前有的教

科书中[6]。但是,最近十几年来,越来越多的研究发

现多倍性实际上也相当广泛地存在于细菌和古细菌

中[7飊16]。这些物种主要从属于变形菌门(Proteobac灢
teria)、蓝藻细菌门(Cyanobacteria)、异常球菌飊栖热

菌门(Deinococcus飊Thermus)以及广古菌门 (Eur灢
yarchaeota)。在这些物种中,有的基因组的拷贝数

是2~9条(寡倍性 Oligoploid),有的是10条或以上

(多倍性),有的甚至达到了上百、上千条,如巨型的内

共生细菌Epulopisciumsp.[16]。因此,与先前的观

点恰好相反,目前对原核生物的倍性研究结果表明寡

倍体或多倍体的细菌比单倍体细菌更加常见[17飊19],实
际上 只 有 少 数 细 菌 如 枯 草 芽 孢 杆 菌 (Bacillus
subtilis)、新月柄杆菌(Caulobactercrescentus)以

及处于缓慢生长时期的大肠杆菌(Escherichiacoli)
才是真正的单倍体[20]。多倍体细菌广泛分布于原核

生物系统发育树上,但是在同一个属的不同种之间,
倍性水平却可能有很大差异,因此,细菌多倍性的产

生应该是在细菌进化过程中环境选择压力的结果,即
多倍性拥有单倍性无法比拟的进化优势[17]。本文重

点总结目前国内外学者实验研究所获得的关于多倍

体细菌和古细菌的生长及生存的6点优势,为多倍体

原核生物的研究提供参考依据。

1暋多倍体原核生物具有高的同源重组率

暋暋耐辐射奇球菌(Deinococcusradiodurans)是最

早被鉴定为寡倍体的细菌,其单个细胞含有5~8条

染色体[21]。研究发现该菌对X射线及干燥的环境的

抵抗性比单倍体细菌高出极多[22飊23]。与其相似,多倍

体古细菌如嗜盐杆菌(Halobacteriumsalinarum )
也被发现对能引起 DNA 双链断裂的环境(如 X 射

线)具有极强抵抗力[24]。在对以上两个微生物所进

行的实验中,染色体都被 X射线辐射断裂成了无数

个片段,但是超乎寻常的是,这些断裂的染色体片段

能迅速地重新组装成完整的染色体。在进一步的实

验中,通过对H.salinarum 施加更高强度的X射线,
从而筛选到了抗辐射能力更强的突变株。在该突变

株中,两个单链 DNA 结合蛋白基因(ssB )被发现重

度上调表达。由此证明,该突变株能在高强度的辐射

环境中生存下来,是因为在其细胞内发生了超高效的

同源重组[25]。与此一致,在多倍体的沃氏嗜盐富饶

菌(Haloferaxvolcanii)中过量表达rpaC 基因(单
链DNA结合蛋白基因同源物),其基因组DNA抗毁

坏的能力大幅度增强[26];另外,在 D.radiodurans
中,ssB 基因的表达水平直接与菌体抗辐射水平呈正

相关[27]。以上的研究结果均证明,寡倍性或多倍性

能为基因组提供高效率的同源重组功能,从而赋予原

核生物更强的抗逆性能力(即基因组 DNA 的抗毁坏

能力)。

2暋多倍体原核生物拥有低的自发突变率

暋暋某个基因位点在单个细胞的多条染色体上存在,
称为基因冗余性(Generedundancy)。这意味着,在
特殊情况下,该位点可拥有至少2个等位基因,从而

形成杂合细胞(Heterozygouscells)。实验证明,杂
合细 胞 确 实 存 在 于 多 倍 体 原 核 生 物 中,如 H.
volcanii的突变体可在缺乏色氨酸和亮氨酸的培养

基上生长,说明该突变体细胞中实际上还存在能表达

这2种氨基酸合成途径中的关键酶的野生型等位基

因[28]。杂合细胞也被发现存在于几种多倍体蓝藻细

菌中[29飊31]。属于栖热菌属(Thermus)的噬热栖热细

菌(Thermusthermophilus)也 被 鉴 定 为 寡 倍 体,

Ohtani等[11]及笔者的研究(数据已提交发表)表明,
在有适当筛选条件的存在下,染色体上的2个等位基

因可稳定地存在于杂合细胞中。这些研究结果说明

多倍性为原核生物提供基因冗余性。

暋暋基因冗余性能使原核生物自发突变率大幅度降

低。例 如,与 单 倍 体 古 细 菌 相 比,H.volcanii 的

pyrE 基因的自发突变率能低数个数量级[32]。这么

低的自发突变率正是基因冗余性造成的,即突变的等

位基因与野生型的等位基因同时存在,从而野生型等

位基因信息能被利用于修复突变的等位基因。可以

预料,自然生长的原核细菌或者古细菌,经常会遇到

一些不利的生长环境,由基因组多倍性产生的杂合突

变型细胞将拥有比纯合的野生型细胞更强的适应

能力。

3暋多倍性赋予原核生物在极端环境下生存的

能力

暋暋辐射、干燥、高温、高渗透压等环境因素对原核生

物的生存是极大威胁。而有些原核生物经过了长期

的进化,最终在这些极端环境中得以生存下来,因此
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被 称 为 极 端 微 生 物。例 如,耐 辐 射 奇 球 菌 (D.
radiodurans)能在极度干燥与强电离辐射的环境中

生存[21飊23];噬热栖热菌(T.thermophilus)能在高达

85曟的温度下生存[11]。越来越多的噬盐古菌(Halo灢
archaea)被报道分离自从地质时代就产生的沉积盐

中,说明这些古菌已在这种高渗环境下生存了上万

年[33飊37];Wierzchos等[38]报道噬盐古菌不仅能在沉积

盐中生存,还能在极度缺水的沙漠岩石上生存;Fen灢
drihan 等[39] 将 噬 盐 球 菌 (Halococcus
dombrowskii)置于模拟的火星紫外射线下辐射,其
生存的概率比在被盐晶体包被的液体中的还大。另

外,有研究发现相当一部分 Halococcussp.细胞能在

太空中生存14d[40]。有趣的是,以上列举的这些极

端原核生物均为多倍体[17],可以说明正是由于多倍

性,这些微生物才能在极端环境下生存,最可能的原

因是多倍体具有高效的双链 DNA 断裂修复系统,从
而使被环境破坏的基因组 DNA 得以迅速修复(见上

文述)。

4暋多倍体原核生物不需要严格地控制染色体

分离及细胞分裂

暋暋理论上,大部分的细菌和古细菌的细胞周期如

下:核DNA复制一次,同时细胞质量增加一倍并在

细胞正中间产生隔膜,随后复制的姐妹基因组 DNA
转移到细胞末端,细胞在细胞隔膜处分裂,复制的2
个姐妹DNA分别分离到2个子细胞中(图1)。在单

倍体原核生物中,细胞周期必须精确严格控制,以确

保每个子细胞都能得到母细胞基因组 DNA,因为缺

失母细胞基因组 DNA 的细胞即无核细胞没有生长

优势,最终会死亡。与此相反,理论上,在多倍体原核

生物中,这个过程可以不必要严格控制,因为子细胞

得不到母细胞基因组 DNA 的概率是极低的(图1)。
事实上,产生不同大小以及不同 DNA 含量的子细胞

对多倍体原核生物似乎更加有利,因为可形成群体多

样性,以利于适应不同的生存环境。目前,已经有多

项研究证明,在多倍体细菌或者古细菌中,染色体能

随 机 分 离 到 子 细 胞 中。 例 如,詹 氏 甲 烷 球 菌

(Methanocaldococcusjannaschii)不需要严格控制

DNA子细胞分离和细胞分裂过程[41]。在其指数生

长时期,细胞群体的平均染色体拷贝数在3~15内变

化,而在稳定生长时期,平均每个细胞只含有2~4条

染色体。与DNA含量的上下浮动相对应的是,在指

数生长时期,细胞分裂通常是不均等的,即细胞隔膜

不是在预分裂的母细胞的正中间产生的。不需要严

格进行DNA分离及细胞分裂的现象也在一些细菌

中发 现,如 多 倍 体 的 蓝 藻 菌 Synechocystissp.
PCC6803以及 Anabaenasp.PCC7120[42飊43]。值得

提出的是,多倍性只是允许原核生物不需要严格的细

胞分裂及染色体分离机制,并不是强制其遵循这一机

制。如嗜盐杆菌 H.salinarum 及另外一种蓝藻菌即

细长聚球藻(Synechococcuselongatus)能进行对称

的、精确的DNA子细胞分离[8,44]。

暋暋单倍体细胞进行严谨的染色体分离与细胞分裂,多倍体

细胞进行随机的染色体分离与细胞分裂;黑色圆点代表染

色体

暋暋Stringentandrandomchromosomesegregationsandcell

divisionsarecarriedoutinthemonoploidandpolyploidcells,

respectively;Black飊filledcirclesrepresentchromosomes

暋暋图1暋单倍体原核生物与多倍体原核生物的单个细胞周

期示意图

暋暋Fig.1暋Schematicdrawingsofthecellcyclesinmono灢
ploidandpolyploidprokaryotes

5暋多倍体原核生物具备通过调节复制子拷贝

数总体性地控制基因表达水平的生理基础

暋暋在 H.salinarum 中,处于对数生长时期的细胞

染色体拷贝数明显多于处于稳定生长时期的细胞染

色体拷贝数[8]。相似的情况也发生在另一种古细菌

即地中海富盐菌(Haloferax mediterranei)中[45],
以及 一 些 多 倍 体 蓝 藻 菌 中,如 对 数 生 长 时 期 的

Synechocystissp.PCC6803含有高达218条染色体,
而稳定生长时期的细胞只含有58条染色体[46]。另

外,笔者的研究也显示T.thermophilus的染色体拷

贝数也是随着生长环境变化而变化的(数据未发表)。
以上研究说明多倍体细菌或古细菌的拷贝数并非固

定不变,而是随着细胞群体的生长状态或者生长条件

相应被调节。由此可见,在多倍体原核生物中,在无

外界调节因素的情况下,某个复制子上基因的总体表

达水平取决于其拷贝数水平,也就是说,多倍体细菌

或古细菌具备通过调节复制单位的拷贝数来整体性

地控制基因表达水平的生理基础,这一优势是单倍性

无法给予的。当然,多倍体原核生物是否采用该机制
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来控制基因表达及其具体机理,还需要大量后续实验

数据来验证。

6暋多倍体原核生物的基因组DNA可能为细

胞生长提供能源物质

暋暋以上几点论述均从遗传学角度论证多倍性的优

势,近期,一个非遗传学方面的优势也被提出,即在多

倍体原核生物中,其本身的基因组 DNA 可能为细胞

生长提供碳源、氮源以及磷源。目前,该观点已在

H.volcanii中得到证实。Zerulla等[47]首先发现 H.
volcanii可在只添加外源基因组DNA的培养基上生

长,说明其能利用基因组 DNA 作为能源物质。进一

步,该研究组发现 H.volcanii还能在未添加任何磷

酸盐的培养基上生长,说明细胞本身能为其生长提供

磷源。在此培养基上生长的细胞中染色体的拷贝数

从30降到了2,与此同时,细胞内核糖体的数目却保

持不变,证明提供细胞生长的磷酸盐来源于 DNA 而

非RNA。这些染色体DNA 被降解释放出磷酸盐为

其他生物分子如 ATP、NADP+ 、磷脂、磷蛋白等提供

磷酸基团,从而维持细胞持续生长。其他多倍体细菌

或古细菌是否也能像 H.volcanii 一样能将基因组

DNA作为磷酸盐储存聚合物,还待后续的研究揭示。

7暋展望

暋暋近十年来,聚倍性或多倍性被陆续发现于多种原

核生物中。目前研究学者们已分析的多倍体细菌或

古细菌多数是在实验室环境中被培养过数十年的,或
许会引起相关质疑,即多倍性不是原核生物自然的属

性。但是多倍性也被发现于原核生物的新鲜分离物

中,甚至是无法实现实验室培养的原核生物中[37],因
此,多倍体原核生物在自然界中应该是广泛存在的。
本文阐述了多倍性赋予原核生物生存和生长的优势,
所论述6项中的5项已至少在一个物种中得到实验

验证(表1)。其中,最突出的优势是高效的 DNA 修

复功能以及极低的自发突变率,也正是由于这些特性

的存在,多倍体细菌或古细菌能在极端环境下长期生

存。关于多倍体细菌或古细菌是否能通过调节拷贝

数来整体性地控制基因表达水平,目前还处于理论假

设阶段,但不是没有可能性,在单倍体细胞中,基因的

表达调控完全是靠转录因子结合到相关的操纵序列

上进行调节的,属于单个随机事件;但在多倍体细胞

中,总体基因的表达水平是需要遵循复制子的拷贝数

水平的,因此,该调节方式更具有统一性[17]。

表1暋多倍体细菌及古细菌的生存及生长优势

Table1暋Thesurvivalandgrowthadvantagesofpolyploidbacteriaandarchaea

优势*

Advantages*
物种
Species

参考/来源
Reference/Source

高的同源重组率
Efficienthomologousrecombinationrate

耐辐射奇球菌D.radiodurans [22飊23,27]

嗜盐杆菌 H.salinarum [24]

沃氏嗜盐富饶菌 H.volcanii [25]

基因冗余性
Generedundancy

噬热栖热菌T.thermophilus [11]

沃氏嗜盐富饶菌 H.volcanii [28]

蓝藻菌Synechocystissp.PCC6803 [29,30]

蓝藻菌S.elongatusPCC7942 [31]

能从地质时代开始长期生存
Survivalovergeologicaltimes

多种噬盐古菌SeveralHaloarchaea [33飊37]

能在外太空生存
Survivalinouterspace

噬盐球菌 H.dombrowskii [39]

噬盐球菌 Halococcussp. [40]

不需要严格控制染色体 DNA的子细胞分离及细胞分裂
Relaxedcontrolofchromosomesegregationandcelldivision

詹氏甲烷球菌 M.jannaschii [41]

蓝藻菌Synechocystissp.PCC6803 [42]

蓝藻菌Anabaenasp.PCC7120 [43]

基因组 DNA可为细胞生长提供磷源
DNAasaphosphorussourceforcellgrowth

沃氏嗜盐富饶菌 H.volcanii [47]

注:*表示经过实验验证的

Note:*indicatesexperimentallyconfirmeddata
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暋暋总结起来,关于多倍体原核生物的研究虽然已取

得了一些进展,但内在的生理调节机制仍未知。比

如,不同生长的生长状态、不同的生长条件下,原核生

物基因组拷贝数不同的影响因素和调控机制;同一原

核生物细胞中,不同的复制单位具有不同的拷贝数变

化的成因;对极端环境的生存与生长优势是否为多倍

体原核生物共有的现象;等等。这些问题都应该是多

倍体原核生物的下一步研究方向。
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