
深海热液区微生物群落与环境适应性机理

赵维殳
1,3, 肖湘

1,2,3*

1. 上海交通大学生命科学技术学院, 微生物代谢国家重点实验室, 上海 200240;
2. 南方海洋科学与工程广东省实验室(珠海), 珠海 519080;
3. 上海交通大学, 深部生命国际研究中心, 上海 200240
* 联系人, E-mail: zjxiao2018@sjtu.edu.cn

收稿日期: 2021-09-28; 接受日期: 2021-12-02; 网络版发表日期: 2022-05-16
国家自然科学基金面上项目(批准号: 41776173)、国家自然科学基金创新研究群体项目(批准号: 41921006)、国家自然科学基金青年科学基

金(批准号: 42106087)和上海交通大学新进教师启动计划(批准号: 21X010500755)资助

摘要 深海热液区是最典型的深海高温环境, 其剧烈变化的理化环境成为热液微生物的主要能量来源, 支持着极

大的生物量和生产力, 热液区是微生物物种多样性最丰富的环境. 生活在热液区周围的微生物同时面临深海高静

水压, 以及热液喷口周围温度、pH、盐度、氧化还原度等多种环境因子的剧烈波动. 由于热液区的理化特性与

早期地球环境有一定相似性, 因此被认为可能是生命起源的摇篮. 了解深海热液高温高压环境中生命的环境适

应、生命边界和演化过程, 可以帮助人们了解类早期生命形态, 为探究生命起源、生命与地球协同演化以及探索

域外生命提供重要的科学认知和理论基础. 在过去近40年, 已有大量针对深海热液微生物的研究报道和综述发

表. 本文基于深海原位检测和实验室模拟技术发展带来的新认知, 由宏观到微观, 从热液生态系统形成与群落演

替、多样性成因、多因子环境适应等三个方面系统综述了近年来围绕深海热液微生物的前沿研究, 并讨论了新

技术发展带来的时间尺度在上述研究中的影响和意义.
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深海一般指水深超过1000米的海洋环境. 它是地

球上最大的生态系统, 占总海洋面积的90%以上. 高静

水压是深海中最普遍的环境因子
[1]. 深海热液是最典

型的深海高温环境, 具有极高的单位生产力和微生物

量, 热液区微生物浓度是周围海水的104~105倍, 是地

球上微生物多样性最丰富的环境
[2,3]. 深海热液处于深

海高压下, 从喷口喷出的高温(高达464℃)、酸性(pH
2~3)、富含还原性物质(如Fe2+, H2S, H2等)的热液, 与
周围低温(2~4℃)、偏碱性(~pH 8)、富含氧化性物质

(如Fe3+, O2等)的海水迅速交汇后, 在深海热液附近形

成了剧烈变化的温度(2~464℃)、pH(2~8)、氧化还原

度、盐度等理化梯度
[3~5]. 这一理化梯度是热液微生物

的主要能量来源, 构建了与表层光合世界截然不同的

黑暗生态系统, 同时也导致热液微生物需时刻面临多

因子极端环境胁迫. 热液微生物在这种多因子胁迫下

不断地适应、演化, 同时也改变着环境. 此外, 由于深

海热液具有类早期地球环境的理化特性, 因此也被认

为可能是生命起源的摇篮. 生活在深海热液中的(超)
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嗜热微生物往往处于进化树的根部, 被认为具有类早

期生命的生理和代谢特性, 是研究地球早期生命、生

命起源与演化的理想材料
[3].

1977年, Scripps海洋研究所的科学家首先在加拉

帕戈斯群岛(Galápagos Rift)[6]发现深海热液系统. 至

今对该系统的研究已经持续了近40年. 一直以来, 深

海热液系统都是研究的热点, 积累和报道了大量相关

研究, 这些研究主要包括微生物多样性、群落结构、

极端微生物的分离培养、生理、适应、演化以及关键

酶的结构、生化及功能等, 涵盖了从宏观到微观, 从公

里级到纳米级的不同空间尺度. 近年来, 随着对深海热

液区认识的不断加深, 越来越多的热液区(超)嗜热微

生物(细菌、古菌、病毒等)被成功分离
[7~11], 极大地拓

宽了人们对热液区生命形态及其代谢多样性的认知.
随着深海原位取样技术和实验室模拟技术的不断发

展, 深海热液微生物的研究也逐渐从散点式的多样性

研究, 逐步向系统化的生命过程研究迈进.
热液生态系统研究的关键目标之一是拓展人们对

类早期生命形态的认知, 帮助理解生命和地球的协同

演化, 为探究生命极限、起源和探索域外生命提供重

要的理论和认知基础. 相关的关键科学问题集中在:
深海热液独立生态系统建立过程与演替机制是什么?
深海热液丰富多样性的成因是什么? 以及, 深海热液

微生物如何适应多因子极端环境? 本文将围绕上述深

海热液微生物研究的三个关键科学问题, 基于深海原

位检测和实验室模拟技术发展带来的新认知, 系统综

述从宏观的热液生态系统形成和演替, 到种群水平的

多样性成因, 再到微观细胞水平的多因子环境适应等

三个空间维度的前沿研究. 本文还将讨论这些新技术

发展带来的新维度, 即时间尺度, 对深海热液微生物

研究的影响和意义(图1).

1 热液生态系统的形成与演替

硫化物烟囱体是深海热液区的代表性特征结构,
它是由喷发的超高温还原性热液与低温富氧海水混合

造成的矿物沉淀聚集而成. 海底热液区烟囱体的“生活

史”(从形成到熄灭的过程)受海底地质活动的直接控

制. 在研究最多的EPR 9°N~10°N热液区域, 科学家曾

通过两次相隔13年的海底热液喷发来了解大洋中脊的

生长过程, 并在1991~1992年和2005~2006年两度尝试

跟踪检测热液区可溶性氯离子和磷随时间的变化
[12].

然而, 受限于技术条件,研究者尚未能有效地追踪和预

测深海热液的喷发和熄灭时间, 更无法持续跟踪调查

同一个烟囱体从初始形成到完全熄灭过程中微生物群

落的演替. 因此, 长期以来无法清楚地研究热液烟囱体

微生物生态群落和系统是如何形成和演替的, 这就要

求研究者巧妙地利用间接手段来了解热液生态系统形

成与演替.

1.1 热液生态系统原位重建

2006年, Alvin号潜水器在Juan de Fuca Ridge调查

期间, Wang等人
[13]

利用在热流上直接放置人工烟囱帽

的方法, 实现了热液生态系统的原位重建, 模拟了新烟

囱的生长并揭示了这一过程中微生物群落的快速演

替. 研究人员将一个天然烟囱体(4143-1)中的小烟囱进

行人工切割, 并在切割后的热流顶部放置了一个人工

锥形帽, 热流体直接通过中央开口排出, 15天后观察

到盖子顶部形成一个新生长的热液烟囱体(Proto-O),
而在其帽盖内部形成了硬石膏和硫化物矿物(Proto-I).
他们通过基因芯片(GeoChip)、克隆文库和定量PCR
的方法, 检测了这一过程中微生物的种群丰度和代谢

多样性. 研究表明, 新生长的烟囱体的微生物功能与

原始烟囱体存在巨大差异, 新生长的烟囱体内、外的

微生物群落也存在显著差异, 这说明在烟囱生长过程

中, 微生物群落组成和主要功能发生着快速的变化.
此外, 他们还发现了丰富的横向转移基因和错配修复

基因, 这也印证了整个生态系统在快速演化. 在人工

烟囱帽生长的过程中, 研究人员还观察到与碳、硫和

氮代谢相关的功能基因发生了显著变化, 由此推测,
热液生态系统的能量主要来源于硝酸盐还原偶联硫氧

化反应. 这些结果都表明, 热液微生物群落在代谢和生

理上具有高度多样性, 并且微生物群落在热液烟囱形

成的过程中会经历快速的适应和动态演替, 以响应热

液喷口周围剧烈波动的温度和其他理化梯度. 这种在

同一喷口区域内微生物群落的快速演化因喷口而异,
持续时间从几天到几年不等

[14,15].

1.2 微生物群落演替

绝大多数热液微生物群落研究关注的是正在喷发

的活跃烟囱体, 因而人们对于熄灭数年至数千年烟囱

体内的微生物群落演替知之甚少. 最近, Hou等人
[16]
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道了第一个相关研究, 他们将一个精确知道熄灭时间

的烟囱体(约7年前)和相同热液区域内另一个活跃烟

囱体进行对比, 来探究烟囱体由活跃转变至熄灭状态

过程中的微生物演替 . 该研究比较分析了EPR
9°N~10°N热液区域内的上述两类烟囱体中微生物群

落, 获取了全长16S rRNA基因和173个高质量宏基因

组拼接基因组(metagenome-assembled genome, MAG).
基因和基因组证据显示, 活跃喷发的烟囱体中占主导

地位的是通过还原性三羧酸循环途径(reductive tricar-
boxylic acid cycle, rTCA cycle)进行二氧化碳固定的自

养微生物, 即Campylobacteria和Aquificae; 而近期熄灭

的烟囱体中占主导的则是异养细菌(如Delta-/Beta-/Al-
phaproteobacteria和Bacteroidetes). 另外, 他们仅在近

期熄灭的烟囱体中获得的Gammapeoteobacteria类群中

鉴定到可能用于介导硫化物氧化的代谢过程.
另一项研究对象是西南太平洋的马努斯海盆

(Manus Basin)中已熄灭数千年之久(最长达(3183±160)
年)的硫化物烟囱体. 通过基于16S rRNA基因的群落

分析与放射性碳测年、宏基因组和宏蛋白质组分析相

结合, 研究者发现在大多数长期熄灭的烟囱群落中, 异
养细菌(如Delta-/Beta-/Alphaproteobacteria和Bacteroi-
detes)处于优势地位. 研究者在异养细菌中的Gamma-
peoteobacteria里找到了自养硫化物氧化过程, 其可能

通过向细胞外转移电子促进了金属硫化物溶解. 鉴于

这些Gammaproteobacteria进化枝在海洋环境中分布广

泛, 研究者推测这种微生物主导的加速矿物氧化可能

是海底元素循环的重要环节, 也是海底二氧化碳固定

的重要能源
[17]. 两项研究对比可知, 熄灭长达数千年

的烟囱体与近期熄灭的烟囱体在微生物群落组成和结

构上有诸多相似, 暗示热液烟囱从活跃到熄灭再到长

期熄灭的过程中, 微生物群落的演替可以在烟囱熄灭

后的数年内完成, 并能保持稳定长达数千年.
此外, 在两项研究中均发现熄灭的烟囱中存在丰

度较高的Nitrospirae. 但在对比近期熄灭和熄灭千年

的烟囱中的Nitrospirae后, 研究者发现, 近期熄灭的烟

囱体存在系统发育地位相对独特的Nitrospirae, 其系统

发育学地位明显不同于长期熄灭的烟囱体中的类群,
这一类被命名为“硫化矿物”分支(“sulfide mineral”
clade)[17]. 这一分支在功能上与长期熄灭的烟囱体中

的硫酸盐还原型Nitrospirae不同, 其Nitrospirae类群有

利用硫化矿物的潜能, 可将氧气/亚硝酸盐/硫酸盐还

原与金属硫化物氧化相耦合, 因此, “硫化矿物”分支

可能成为指示所栖息的烟囱体正处于熄灭后早期阶段

的标志类群
[16].

在此基础上, 综合全球已报道不同状态烟囱体的

微生物群落结构, Hou等人
[16]

还发现并提出了热液区

微生物群落的演替规律和模式, 即海底热液区微生物

生态系统的演替主要受能量来源转换的控制; 典型的

热液硫化物烟囱体从初始形成到完全熄灭的过程中,
栖息在其中的微生物群落从依靠喷发热液中电子供体

来维持的“热液主控型”逐渐演变成由来自固体矿物电

子供体支持的“矿物主控型”. 这种转换非常迅速, 可以

在烟囱熄灭后的数年内完成, 并可以在千年尺度上保

持稳定(图1E).

1.3 热液环境的原位检测和实验室模拟

在热液生态系统形成与演替研究被巧妙推进的同

时, 近十年来, 热液流体的原位检测技术也在不断突破

技术局限, 由此获得更为准确的热液原位高温高压下

的理化参数. Zhang等人
[18]

率先攻克了光学系统在热

液区耐高温和高浓度颗粒附着影响等技术难题, 成功

研制出国际上首台可耐受高达450℃高温的热液流体

拉曼光谱探针. Li等人
[19]

使用这一技术对冲绳海槽中

部热液区三个高温热液喷口的流体(最高温度可达

273℃)进行了原位拉曼光谱定量探测, 首次获得了高

温热液流体中溶解二氧化碳及硫酸根离子的原位浓

度, 其中同一热液喷口通过原位检测获得的二氧化碳

浓度为保压取样后实验室检测到的二氧化碳浓度的3
倍以上. 此外, 研究者开发了一系列可耐受高温(高达

300℃)和高压(高达40 MPa)[20~22]的原位化学传感器,
用于热液喷口流体的原位pH、溶解H2和H2S等的长期

监测. 这些重要理化参数所提供的关键信息有助于更

真实地还原热液微生物的生存环境.
除了原位检测技术, 实验室模拟培养技术让研究

者可以通过模拟热液喷发的温度、压力、物质浓度等

理化条件, 实现连续、可监测、可控的热液微生物系

统研究. Zhang等人
[23]

开发的实验室高温高压气液混

合模拟流动培养装置可模拟原位热液的喷发, 并且可

以同时控制温度、静水压、气体压力、气体组分、培

养基成分和流速等多种环境参数, 为研究者在环境参

数可控情况下了解热液微生物生态系统、长周期富集

和分离培养特定热液微生物类群等研究提供了条件.

中国科学: 生命科学 2023 年 第 53 卷 第 5 期

663



2 热液微生物多样性成因

在热液生态系统形成与消亡过程中, 微生物群落

的演替显示出热液微生物丰富的多样性, 这种多样性

既是物种多样性也是代谢多样性. 深海热液区是地球

上微生物多样性最丰富的地区之一, 尤其存在着多样

性极丰富的极端微生物, 因此热液区微生物多样性的

成因一直是国际关注的热点研究方向. 加之深海热液

具有类早期地球环境的理化特性, 被认为可能是生命

起源的摇篮, 所以, 研究热液微生物多样性成因与演

化, 或许是帮助人们理解生命起源和演化的关键.
全球分布的深海热液喷口是由微生物驱动的生态

系统. 截至目前, 研究者没有发现宏生物在喷口处存

活. 在高温和缺氧条件下, 样品采集, 微生物分离以及

突变株系的实验室繁殖都有挑战性. 热球菌目Thermo-
coccales是深海热液区一类占主导地位的古菌类群. 这
类古菌位于进化树根部, 具有专性厌氧、超嗜热的独

立生存和生活方式, 被认为是研究早期生命的良好模

型之一, 也是深海热液区的代表性微生物
[24]. 针对其

中的代表性菌株Thermococcus eurythermalis A501,
Gu等人

[25]
设计了全新的培养方法, 在严格厌氧条件下

进行突变积累实验: 从一个单克隆出发, 得到100个独

立的实验组, 每天通过平板划线进行突变的积累, 经历

超过314次细胞分裂; 在实验结束时, 对96个存活的实

验组的基因组进行测序. 之后, 通过基因组分析和计

算, Gu等人首次报道了这类深海热液区专性厌氧超嗜

热古菌的无偏突变率. 此前Drake法则认为: 由于高温

菌突变比中温菌突变更容易致死, 所以高温菌突变速

率应该更低, 即低突变速率在高温环境下更有优势
[26],

该法则在高温菌突变速率研究领域广受认同. 而T.
eurythermalis A501的突变积累实验表明, 深海热液超

高温古菌A501的突变速率比所有已知的独立生存的

原核生物的无偏突变率高1~2个数量级,此结果推翻了

长期被认可的Drake法则. 进一步对该种的多个菌株进

行测序并计算出有效种群大小, 结果表明, T. euryther-
malis A501的有效种群小于其他独立生存的原核生物

1~2个数量级. 这些数据都说明, 该菌株的高突变率并

不是自然选择的结果, 而是由随机遗传漂变驱动. 研究

还发现, 基因组大小与突变率呈负相关, 与30个细菌和

古菌的有效种群大小呈正相关, 这表明突变率增加和

随机遗传漂变可能是驱动微生物基因组减少的两个重

要机制. 目前, 这一结果能否推广到热液口其他(超)嗜
热微生物, 以及是否是热液口微生物的共同特征都尚

待检验. 但该结果为深入研究深海热液区微生物多样

性成因打开了一种新的思路: 与自然选择在常温环境

中起决定性作用不同, 随机遗传漂变这类中性进化可

能是热液区微生物在多重极端环境条件下形成多样性

的主要原因(图1B).

3 热液微生物多重极端环境适应机制

如前文所述, 深海热液微生物有着与常温环境中

不同的多样性成因, 表明环境因子对热液区生命的影

响至关重要. 深海热液环境是典型的深海高温环境,
同时兼具高压、高温以及热液喷口周围剧烈波动的理

化因子等环境胁迫条件, 生活在其中的微生物往往同

时面临多因子极端环境胁迫. 了解热液微生物在多因

子极端环境胁迫下的生存策略, 发现其在能量和资源

有限, 且外部环境不断挑战生物大分子稳定极限的情

况下, 保持细胞形态、结构、代谢和生物过程稳定性

的方式, 是认知热液极端微生物环境适应机制的关键,
也是研究早期生命形态和生命极限的基础.

3.1 多因子环境胁迫的“共适应”策略

深海热液是典型的(超)嗜热微生物的发现地. 最

初这一区域的研究主要是通过寻找嗜热酶及特有的嗜

热基因来试图揭示深海热液(超)嗜热微生物高温适应

机制. 随着高压培养技术的发展, 以及过程中(超)嗜热

嗜压菌不断被发现, 针对压力的研究成为新的热点. 期
间, 通过寻找特有的嗜压基因来尝试回答(超)嗜热嗜

压菌嗜压机制的研究思路逐步陷入了困境. Zhang等
人

[23]
收集整理了不同物种中已报道的应对高压、极

端温度、高渗透压、酸、碱、能量短缺等胁迫条件的

响应基因, 发现应对压力胁迫的基因和应对其他环境

胁迫的基因有很大比例的重合. 基于这一发现, 他们

提出了一个假设, 即深海中高压适应与温度、盐度、

pH、氧化还原度等其他环境因子可能具有共同的适

应机制.
Zhao等人利用深海高温高压模拟培养系统获得了

一株具有深海热液代表性特点的菌株T. eurythermalis
A501, 该菌株的生长范围远超普通微生物和其他极端

微生物, 其生长温度范围50~100℃, 生长pH范围4~9,
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生长压力范围为0.1~70 MPa[27]; 该菌株的基因组仅

2.1 Mb, 且代谢途径相对简单
[28], 由此推测该菌株可

能通过一种简单却高效的方式应对深海热液的多因子

环境胁迫条件, 进而提出“多因子环境适应存在共同机

制”的假说.
随后, Zhao等人

[29]
对不同极端环境胁迫条件, 即

在高压、高温、低温、酸、碱、高盐、低盐等条件下

进行了定量蛋白组分析, 在A501的全蛋白组层面找到

了多因子环境适应存在共同机制的证据 . 蛋白组

(79.8%的基因组覆盖率)分析结果表明, 占总蛋白

61.3%的显著差异表达蛋白(differentially expressed
proteins, DEPs)应对不止一个环境胁迫条件. 统计学结

果表明, 除低温和高盐条件外, 其他环境胁迫与响应蛋

白密切相关. 通过代谢途径富集, 研究者总结出A501
菌株应对环境胁迫的普遍响应主要是在大分子的生物

合成与保护、氨基酸的生物合成与代谢、离子转运及

离子与蛋白结合活性等三个方面. 同时, 研究揭示了特

定的二重胁迫响应过程, 如低温和高压胁迫下的膜脂

反应, 高渗和热胁迫下的信号转导, 而钠离子依赖的

能量代谢可能是限制盐胁迫生长范围较窄的关键因

素. 在此基础上, 该研究还获得了针对各单一环境胁迫

的独特响应机制, 其中以低温条件下的独特响应途径

最多, 暗示了超嗜热微生物适应低温时在供能途径和

抗氧化途径上可能存在瓶颈. 研究发现, 多重胁迫下

(三重胁迫及以上)共适应策略中的响应蛋白占总编码

蛋白的33.5%, 而针对极端温度、pH、盐度和压力的

特定双重胁迫响应, 或单一胁迫特有响应过程涉及的

响应蛋白仅占总编码蛋白的0.22%~0.63%. 该研究首

次在全蛋白组水平验证了深海热液代表菌株中存在应

对多因子环境胁迫的“共适应”机制(图1A), 为理解深

海热液微生物的生存、适应提供了理论基础.

3.2 适应性的分子基础

过去近40年深海热液极端微生物适应机制的研究

主要集中在高温和高压两个方面, 通过基因组、比较

基因组、转录组、蛋白组、代谢组等多重组学, 配合

酶学、生物化学、分子生物学等手段, 报道了大量深

海热液微生物对高温、高压的胁迫响应, 直接或间接

反应了高温、高压对细胞的影响. 这些影响概括起来

主要包括两个方面: 生物完整性和代谢可行性
[30]. 其

中, 生物完整性是完成代谢的分子基础, 而代谢可行

性决定了微生物生存和生长的边界条件, 同时也是微

生物调整自身以适应和改变环境的方式.
(1) 生物完整性. 生物完整性主要体现在水动力

学、细胞膜和生物大分子稳定性等三个方面. 其中, 水
是细胞最主要的成分和溶剂, 是驱动蛋白折叠的动力

同时也为生化反应的发生提供介质和环境; 细胞膜是

胞内胞外的间隔, 维持细胞形态和内部环境的相对稳

定; 而生物大分子(主要包括DNA、RNA和蛋白)的稳

定是保证一切生化反应和生物过程的基础. 总的来说,
热液周围的高温环境对微生物细胞最直接的影响在于

破坏其生物完整性, 而深海高压则在一定范围内有助

于细胞在高温下维持稳定.
水是一种特殊的无机分子, 液态水是所有细胞的

最主要成分(>70%的湿重), 它在维持细胞功能和驱动

所有生物过程方面有着不可替代的作用
[31]. 当细胞被

加热到100℃以上时, 通常需要高于大气压的压力来

维持细胞间和细胞外的水保持液相, 否则水将无法继

续作为介质和溶剂, 参与生物过程和生化反应. 高温

还会影响水的物理化学性质, 比如降低关键气体底物

和/或产物(例如H2, H2S, CO2, O2等)的溶解度
[32]. 相对

于升高的温度, 高压对溶解度有相反的影响, 它有助于

细胞维持气体底物的吸收和产物的去除. 在最近的研

究中, Li等人
[33]

通过深海热液温度探针发现, 热液顶

部流体的温度可超过该区域水深条件下的相分离温

度. 深海激光拉曼光谱原位检测表明, 热液流体顶部的

确存在气态水(混有CO2、CH4、H2S等气体组分), 而

流体从顶部至底部依次为高温蒸汽相、热液流体与海

水混合相以及底层的正常海水相, 这表明高温高压下

热液流体中的水经历着复杂的物理化学过程. 此外,
高温会扰乱水分子与胞内溶质形成的氢键网络及其他

化学键, 而高压可在一定程度上增强氢键网络
[34], 从

而有助于在高温下保持水-水和水-大分子之间的相互

作用. 迄今为止, 高温和/或HHP的大部分物理效应是

根据纯溶剂或溶剂混合物(例如水和甘油)实验和/或计

算模拟来确定的. 近年来, 随着物理检测技术的发展,
细胞成分和活细胞内的水分子氢键网络引起了物理学

家和生物学家的极大兴趣. Shrestha等人
[35]

使用准弹性

中子散射(quasielastic neutron scattering, QENS)技术研

究超高压(100 MPa)在−53~80℃温度范围内对超嗜热

古菌和中温菌中的无机焦磷酸酶(inorganic pyropho-
sphatase, IPPase)蛋白构象的水分子动力学影响, 发现
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超嗜热菌中的IPPase蛋白比中温菌中的蛋白有更快的

弛豫动力学特征. Tros等人
[36]

使用超快振动光谱和介

电弛豫光谱观察活细胞内水分子的随机定向运动, 发

现大多数胞内水表现出与纯水相同的随机定向运动,
而较小部分(约20%~45%)表现出较慢的定向动力学特

征. 而Martinez等人
[37]

利用准弹性中子散射在超嗜热

嗜压古菌中观察到胞内水分子的较慢运动可能与高压

适应有关. 尽管越来越多的物理学检测技术开始应用

于蛋白和活细胞, 但目前高温和/或高压下热液微生物

胞内的水动力学研究仍处于起步阶段. 不过, 现有研究

已逐步显示出水分子作为所有活细胞的溶剂, 对高

温、高压下生物大分子的正确折叠和细胞正常行使功

能均有至关重要的作用, 这些都有待进一步系统化的

研究.
细胞膜是古菌和细菌最主要的区别, 它使细胞能

够维持一个相对稳定的内部环境, 帮助微生物在面对

极端或波动的外部环境时也能保持胞内环境相对稳

定. 细胞膜的流动性和通透性随着温度升高而增加, 在
高温极限下, 膜蛋白聚集, 膜蛋白活性降低, 溶质通量

降低, 阳离子渗透性增加
[38]. 因此, 热液环境中的(超)

嗜热微生物具有一些特殊的细胞膜组分, 并通过改变

膜脂组分来适应高温. 例如, 嗜热细菌通过增加磷脂

分子中饱和脂肪酸的比例, 增加磷脂烷基链的长度和

增加异构化支链的比例来增强细胞膜的热稳定性
[39].

超嗜热古细菌则利用特殊的四醚(glycerol dibiphytanyl
glycerol tetraethers, GDGT)形成单层膜结构来维持稳

定, GDGT具有更高的机械强度, 可以抵抗高温环

境
[40]; 或是通过增加环戊烷结构和甘油骨架的糖基化

修饰来维持细胞膜稳定
[41]. 这些适应机制大多是通过

改变膜脂及其组成来增强稳定性. 一般来说, 高压有

助于帮助细胞在高温下保持细胞膜的完整性、流动性

和通透性,与降温作用类似
[42,43],压力每增加10 MPa相

当于温度降低13~21℃[44]. 简而言之, 高温会增加膜的

熵和其无序度, 而高压会降低熵, 因此高压可以将膜的

流动性保持在相对稳定的范围内. 除了高温、高压, 膜
脂组分也受酸、碱、高盐以及温度和压力波动等其他

极端条件影响
[45~47]. 尽管已经观察到热液微生物膜脂

组分的变化, 但这些组分变化影响热液微生物环境适

应性的生物学机制尚不清晰, 需要结合物理学和分析

化学手段进一步深入研究.
在热液高温环境和温度波动下, 许多生物分子, 尤

其是生物大分子面临着稳定性被破坏的威胁, 相关研

究中最多的是有关高温对生物大分子稳定性的影响.
总的来说, 高压有助于稳定DNA、RNA和蛋白质的结

构, 并使其在高温下正常发挥功能
[42,48,49]. 此外, 在多

种极端环境适应研究中, 分子伴侣和相容性溶质是被

广泛报道的极端环境适应策略, 属于应对各种环境压

力(包括高温和高压)的“共适应”策略
[29]. 分子伴侣是

一类蛋白质, 可与生物大分子结合, 帮助维持其结构

和功能, 包括最常见的热休克蛋白和冷休克蛋白
[50],

它们有助于蛋白质从头折叠
[51]; 而相容溶质则是一类

增加细胞内水分活度以平衡细胞内外渗透压的小分子

代谢物
[52], 它们不干扰蛋白质的结构和功能, 能减轻

高离子浓度对酶活性的抑制作用. 热液环境中的超嗜

热古菌可从头合成和积累一些特殊的相容溶质, 如

二-肌醇-1,3-磷酸(L,L-di-myo-inositol 1,3-phosphate,
DIP)、甘露糖基甘油酸酯(mannosylglycerate, MG)和
环状2,3-二磷酸甘油酸(cyclic 2,3-bisphospho-D-glyce-
rate, cDPG)[53~55], 这些超嗜热菌特异性相容溶质通常

在最适和更高温度条件下合成和积累, 并且能稳定大

分子的结构, 防止热变性
[29,56~58]. 最近一项研究利用

中子散射技术证明超嗜热嗜压古菌中的相容性溶质对

整个蛋白质组具有保护作用
[59]. 尽管研究已经鉴定且

证明多种分子伴侣和相容溶质的积累及其从头生物合

成途径与多种环境胁迫有关, 但对于它们在体内的物

理和生理作用, 人们依旧知之甚少, 尤其是其与代谢

网络和胞内溶质环境的关系尚不清楚, 由此留下了巨

大的知识空白.
另外, 在蛋白质结构水平, 目前尚不知热液超嗜热

古菌与嗜热细菌在全蛋白组水平上存在哪些异同. 是

否存在可以量化的结构差异(如氢键、盐桥、二硫键

等的数目). 相同或类似功能的蛋白是否存在保守的结

构倾向. 这些问题的回答曾长期受限于蛋白结构解析.
然而, 随着人工智能算法的发展, 高通量蛋白结构预测

技术(如AlphaFold等)为全蛋白组水平的结构预测提供

了可能, 并且在进行微生物比较分析时, 可以在序列水

平比较的基础上实现结构比较, 帮助人们进一步理解

热液微生物环境适应的分子基础(图1A).
(2) 代谢可行性. 深海热液中的(超)嗜热微生物都

是化学营养型, 包括化能自养生物和化能异养生物. 化
能自养微生物主要是厌氧的, 少数是微好氧的, 它们通

过H2和S氧化以及S, SO4
2−, CO2和NO3

−
的还原获得能
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量
[60]. 化能异养型(超)嗜热菌的代谢途径主要以肽类

和糖类作为底物, 它们的能量代谢非常多样化, 可利

用如Fe3+、CO2、NO3
−
、不同氧化态的硫化合物, 甚

至是质子等不同种类的电子受体
[60], 有些微生物的电

子传递链包含不止一种电子受体, 在外部电子受体存

在的情况下, 底物将被氧化为CO2和/或通过发酵转化

为其他小分子有机物(如乙酸盐、丙酸盐、醇等)[60].
(超)嗜热菌在其代谢网络中有一些特殊的、应对极端

高温的方式, 但它们仍然面临着化学反应不平衡、有

毒代谢物的积累以及温度扰动引起生化反应失效等挑

战, 例如, 电子和能量载体(ATP/ADP, NAD(P)+等)均会

在高温下自发降解
[61,62]. 而根据阿伦尼乌斯模型, 温度

是驱动生化反应最有影响的参数, 高温可使某些中温

下难以发生的化学反应变得可行, 如甲酸和水转化为

碳酸氢盐和氢的供能反应
[63]. 但与此同时, 温度升高

也会破坏代谢途径中的各个生化反应的平衡, 这可能

导致代谢网络中不同代谢途径受温度影响的程度不

同, 因此热液高温下可能发生代谢通路间的开启或关

闭, 研究者也曾观察到高压胁迫下的这种代谢转变
[30].

就目前研究现状而言, 无论是高温、高压或其他环境

因子, 对其导致的代谢影响的研究尚不足, 与生物完

整性的研究相比, 环境适应的代谢影响还需要更多单

菌、简单群落间的定性以及定量的系统研究.

4 讨论与展望

深海热液系统自1977年首次被发现至今
[6], 近40

年来围绕热液区微生物的研究已逐步形成一个研究体

系:在空间上,实现跨度从千公里级的宏观尺度到纳米

级的微观尺度, 覆盖了从元素循环、生态系统、群

落、种群、单菌再到细胞内分子水平. 截至目前, 研

究最多的主要是宏观尺度上的微生物群落结构及多样

性和微观尺度上单菌细胞内的生物大分子稳定性及酶

学特征, 这些研究描摹了热液区微生物的种类、进化

地位、潜在功能以及特定微生物内部的分子特征. 然

而, 在很长时间内受技术条件的限制, 深海热液微生

物的多样性和分子机制的研究只能停留在静态, 且这

两部分研究是相对割裂的, 与原位环境中动态的、相

互关联的状态不完全相符, 由此可能造成一定程度上

的认知盲区或误读. 热液系统的原位探测技术和实验

室高温高压流动模拟技术的发展, 推动了深海热液微

生物的研究从静态的、条件不可控的、不可连续监测

的, 转向动态的、可控的、可连续监测的系统研究. 新
技术的发展还给深海热液微生物研究引入了新的维

度, 即时间尺度.
因此, 我们在此提出并呼吁, 与其他生态系统一

样, 热液生态系统研究在关注空间尺度之余, 还需要

关注微观和宏观层面的时间尺度. 在微观上, 热液微

生物对环境响应过程中水动力学驱动的蛋白折叠发生

在“飞秒”级, 而生物过程和代谢途径对环境因子的响

应发生在“天”尺度以下(图1A); 在这种适应过程中, 碱
基替换和突变发生在“秒”尺度,而突变的积累需要“天-
月”纪的传代过程(图1B), 突变积累到一定程度便形成

了种间的分化, 即形成了多样性; 随着共同祖先在“亿
年”尺度上的演化, 逐渐形成今天在多样性研究中观察

到的样子(图1C). 而在宏观上, 热液时刻经历着高温流

体的喷发和与周围低温海水的交换, 这一过程导致热

液原位存在“秒-天”尺度的温度波动. 本实验室一项未

发表的研究通过气液混合高压模拟流动设备模拟了这

种温度波动, 并在持续培养原始热液微生物群落长达

数月之后, 发现这种温度波动会定向富集出一个相对

简单的群落, 而这个富集群落的温度耐受上限远高于

群落中的单菌(图1D), 目前这一研究仍在进行中. 这种

温度波动在热液生态系统形成的早期对微生物群落有

重要影响, 热液生态系统的形成在“天-年”尺度内, 微

生物群落从形成初期的快速变化逐渐趋于成熟、稳

定; 当烟囱体在活跃存续数十年之后熄灭, 熄灭后微生

物群落逐步发生演替, 在数年内趋于稳定, 并在“年-千
年”尺度上保持稳定, 同时在更大的空间尺度上(千公

里)对整个深海的碳、氮、硫循环产生千年以上的影

响(图1E). 因此, 在今后深海热液区微生物的研究中,
需要借助原位检测和实验室模拟技术, 关注体系稳定

存在的时间以及不同状态之间的变化过程, 基于此才

能解析群落结构、功能、多样性、演化和适应性的过

程和机理, 定量其速率, 评估其影响, 并以时间为切入

点, 以今鉴古, 重构早期生命的起源与演化历史.
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The deep-sea hydrothermal vents are typical deep-sea high-temperature environments. The sharp physical and chemical gradients
around the hydrothermal vents serve as energy sources for microorganisms living there, and support great biomass and productivity.
As a result, deep-sea hydrothermal vents possess the most abundant microbial diversity on the Earth. Microorganisms living around
the hydrothermal vents are faced with multiple environmental stresses, such as deep-sea high hydrostatic pressure, as well as
fluctuations of temperature, pH, salinity, redox stage and so on. Because their physical and chemical characteristics are similar to
those of early earth, hydrothermal vents are considered to be a potential candidate for the origin of life. Understanding the
environmental adaptation, life boundary and evolution process of microorganisms living under the extreme conditions of deep-sea
hydrothermal vents can help us realize how early life survive on the ancient Earth, which provides scientific cognition and theoretical
foundation for exploring origin of life, revealing co-evolution of life and earth, and even investigating extraterritorial life. In the past
four decades, studies on the deep-sea hydrothermal vents have produced a large number of research articles and reviews. Compared
with previous reviews, this review is based on the new cognition due to developing techniques in deep-sea in-situ exploration and
laboratory simulations. We systematically generalized recent cutting-edge researches, from macro to micro scales, in three aspects:
formation and succession of the ecosystem in hydrothermal vent, formation of microbiological diversity, and environmental
adaptation of microorganisms to the multiple extreme conditions. Besides focusing on the spatial scale, we also called on researchers
to pay attention to the significance and impacts of time scales in research areas as mentioned above, with support from the new
techniques.
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