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专论与综述 
 
 

深海微生物研究应更加关注极端环境条件下微生物的能量代谢过程, 这直接决定了深海微生

物参与生物地球化学循环的范围与深度。 
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摘  要: 深海是典型的高压环境, 嗜压微生物是深海生态系统中的重要类群。随着深海采

样技术的发展及高压微生物特殊培养设备的开发, 已从深海环境中分离到一系列嗜压微

生物, 包括一些常压环境不能生长的严格嗜压菌。对这些嗜压菌的研究, 不仅对微生物适

应极端高压环境的机制有一定了解, 而且发现了一些特殊的代谢产物。研究微生物高压嗜

压机理, 还有助于探索地球生命的温度压力极限及生命起源和演化等科学问题。从深海嗜

压微生物多样性、深海微生物高压环境适应机理及深海微生物在生物地球化学循环中的

作用等方面对嗜压微生物的研究进展进行综述。 
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High pressure adaptation of deep-sea microorganisms and 
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Abstract: Deep-sea environment is typically under pressure where piezophiles are the domi-
nant life-forms in such ecosystem. As the development of sampling and cultivation techniques, 
various piezophilic microorganisms have been isolated from deep-sea, including certain obli-
gated piezophilic species which cannot grow under ambient pressure. Through previous sys-
tematic investigations on these piezophiles, the adaptation mechanism to elevated pressure has 
been partly revealed and some unique metabolites have been identified. Moreover, the research 
on piezophic microorganisms also helps us to better understand the limitation, origin and evo-
lution of life. This review will focus on the diversity of piezophic microorganisms and their 
adaptation strategies, thereafter try to illustrate the important roles that the deep-marine mi-
croorganisms have been playing on the global geobiochemistry through historical record. 
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海洋约覆盖了地球表面积的 3/4, 平均水深

约为 3 800 m, 最深处可达约 11 000 m (马里亚纳

海沟)。通常深度每下降 100 m, 压力增加 1 MPa, 

海 底 的 平 均 压 力 为 38 MPa, 最 大 压 力 可 达

110 MPa。深海通常是指水深超过 1 000 m 的区域, 

占据世界海洋 75%的体积, 随着深度的增加, 温

度逐渐下降, 最终稳定在 3 °C 左右, 因此深海是

一个黑暗、高压、寡营养及低温(海底热液口温度

可达 400 °C 甚至更高)的极端环境[1]。深海生物

圈是地球上最大的生物圈之一, 在深海的热液

口(火山喷发)和冷泉区(甲烷渗漏)存在有不依

赖于光合作用的独特生态系统, 其中热液口被

认为可能是生命起源的摇篮。已知深海沉积物

中的生物量几乎可以和陆地环境的土壤样品相

媲美[2]。随着大洋钻探等国际综合研究计划的推

进, 在地壳下 2 km 处的样品中都发现了生命的

痕迹[3]。对深海嗜压微生物的研究, 有助于阐明

微生物适应高压环境的机制。同时, 深海微生物

在适应环境的过程中, 进化出独特的代谢途径, 

能产生特殊的代谢产物, 具有潜在的应用价值。

深海嗜压微生物的极端环境生存策略还提高了

对生命适应极端环境的认识和理解, 有利于探索

生命的起源及生命的演化等理论问题。此外, 深

海嗜压微生物在全球物质循环中也发挥着重要

作用。 

本文将从深海嗜压微生物的定义及多样性、

嗜压微生物的压力适应机制及深海微生物在生

物地球化学循环中的作用等方面对深海微生物

的研究进行综述。 

1  嗜压微生物多样性 

嗜压微生物是指在高于 0.1 MPa 的压力条件
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下生长优于常压条件的微生物。1884 年, Certes
首次在深海沉积物样品中观察到了微生物的存

在, 至此拉开了研究深海微生物的帷幕。1949 年, 

ZoBell 等[4]首次提出了嗜压微生物(Barophile)的概

念, 定义为最适生长压力在 0.1 MPa 以上的生物。

1979 年 Yayanos 等[5]从 5 800 m 水深的样品中, 成

功地分离到嗜压菌 Psychromonas sp. CNPT-3, 此

后 , 不断的有嗜压微生物被分离到。1995 年 , 

Yayanos 等正式将嗜压微生物命名为“Piezophile”, 

意为在高压下生长速率高于常压的微生物。深海

微生物的研究与深海样品的采集、特殊的培养装

置(图 1)以及相关技术手段有密切的联系。 
 

 
图 1  高压微生物培养装置 

Fig. 1  Cultivation equipments of piezophile 
注: A: 高温高压培养装置; B: 高压连续培养装置[6]. 
Note: A: High-temperature and high-pressure cultivation equipments; B: Continuous high-pressure cultivation equipments (modified 
from Yu Zhang)[6]. 
 

压力是深海微生物生长的一个重要理化参

数, 嗜压微生物在全球各大水体均有分离, 实验

表明, 在超过 2 000 m 水深的环境中, 更容易分

离到嗜压微生物。比较目前分离到的嗜压微生物

生长特性与取样参数可发现, 从深海低温环境中

得到的往往是嗜压/嗜冷细菌, 而分离自深海热

液环境的嗜压微生物通常是嗜压/嗜热古菌。已报

道 的 嗜 压 细 菌 主 要 分 布 于 γ- 变 形 菌 类 群 中

Photobacterium 、 Shewanella 、 Colwellia 、

Psychromonas、Moritella 及 Thioprofundum 等属, 

及部分 α-变形菌类群及 δ-变形菌类群。而深海嗜

压古菌主要来源于热球菌属(Thermococcus)、火

球 菌 属 (Pyrococcus) 和 甲 烷 球 菌 属

(Methanococcus)。根据嗜压菌的最适生长温度, 

可以分为 4 类[7]: 低温嗜压菌(<15 °C)、中温嗜压

菌(15 °C−45 °C)、高温嗜压菌(45 °C−80 °C)及超

高温嗜压菌(>80 °C)。通常, 低温嗜压菌的最适生

长压力低于其分离地点的压力, 而高温嗜压菌的

最适生长压力则高于其分离地点的压力, 而且对

高温嗜压菌而言, 提升培养压力往往可以提高其

耐受温度的上限[8]。 

根据微生物对压力的耐受情况可以分为几种

类型[9]: 常压菌、耐压菌、嗜压菌、极端嗜压菌

(图 2)。极端嗜压菌是指不能在常压下生长的微

生物, 已鉴定的极端嗜压微生物有 8 株, 包括 7

株细菌和 1 株古菌(表 1)。 



62 微生物学通报 Microbiol. China 2013, Vol.40, No.1 

  

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 
表 1  已分离的极端嗜压微生物 

Table 1  Examples of culturable obligately piezophilic microorganisms 

菌株 
Strain 

分离地点 
Separation site 

分离时间 
Separation time

最适压力 
Optimum pressure 

(MPa) 

最适温度 
Optimum temperature

(°C) 
Colwellia sp. MT41[10] 马里亚纳海沟 1981 103.0 2 

Moritella yayanosii DB21MT-5[11] 马里亚纳海沟 1998 80.0 10 

Shewanella benthica DB21MT-2[11] 马里亚纳海沟 1998 70.0 10 

Colwellia hadaliensis BNL-1[12] 波多黎各海沟 1988 92.5 10 

Shewanella sp. DB172F[13] Izu-Bonin trench 1996 70.0 10 

Shewanella sp. PT48[14] 菲律宾海沟 1986 62.0 3 

Shewanella sp. PT99[14] 菲律宾海沟 1986 62.0 3 

Pyrococcus yayanosii CH1[15] Mid-Atlantic Ridge 2009 52.0 98 

 

 

图 2  压力对不同微生物生长的影响[16] 
Fig. 2  Effects of different microbes under elevated hy-
drostatic pressure (modified from C. Kato) [16] 

 

2  嗜压微生物压力适应性 

压力对微生物生命系统的影响是多方面的[17]。

压力主要影响生命过程的生化反应平衡和反应

速率, 在高压条件下, 稳态相对于过渡态体积减

小的反应加速, 向着反应体积减小的方向, 反应

更容易发生[公式(1)和(2)]。 
(δlnK/δp)T =△V/RT                   (1) 
(δlnk/δp)T =△V#/RT                   (2) 
在公式(1)和(2)中, K 为平衡常数, k 为速度常

数, p 为压力值(MPa), T 为绝对温度, R 为气体常

数, △V 为最初和最终的反应体积变化量, △V#为

活化体积的变化量。从公式中, 我们可以看出, 

压力的增加可以减少体积, 温度可以影响 K 和 k
值, 压力则指数级地影响 K 和 k 值, 但依赖△V

和△V#从而影响反应。  

微生物总是不断地进化以适应其所处的环

境, 对深海来源的 Photobacterium 及 Shewanella

属微生物的研究表明, 深海嗜压微生物在脂肪酸

的组成、压力调控元件、嗜压基因的表达、运动

性等方面逐渐形成了有别于常压微生物的独特

机制。 

2.1  细胞膜脂肪酸组成的变化 
细胞膜具有磷脂双分子层结构, 包含有多种

膜蛋白, 具有重要的生物学功能。细胞膜对于高

压比较敏感[18], 在高压条件下, 细胞膜流动性降

低, 刚性变强, 导致膜上的反应受影响, 进而影

响细胞的生命过程。当细胞膜中的脂肪酸碳链长

度相同时, 不饱和脂肪酸及分支链脂肪酸的含量

增加, 能增加细胞膜在高压或低温下的流动性。

在深海嗜压微生物细胞膜中往往含有高比例的不

饱和脂肪酸或者分支链脂肪酸。当 Photobacterium 

profundum SS9 在高压条件下生长时, 其细胞膜
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中的单不饱和脂肪酸含量增加。分离自马里亚纳

海沟的极端嗜压菌 Shewanella sp. DB21MT-2 和

Moritella sp. DB21MT-5 相对于它们的非嗜压近

缘种, 细胞膜中也含有更高比率的单不饱和脂肪

酸(18:1 和 14:1)[19]。而对深海嗜压菌 Shewanella 

piezotolerans WP3 的研究发现, 在高压条件下, 

其细胞膜中单不饱和脂肪酸的含量降低, 而支链

脂肪酸和多不饱和脂肪酸(EPA)的含量反而增加。

更进一步分析发现, 低温、高压条件诱导了 WP3

支链氨基酸 ABC 转运系统的表达, 从而增加了

支链脂肪酸的含量[20]。此外, 对常压菌的压力应

激反应的研究表明, 当常压菌处于非致死范围的

高压条件下, 其不饱和脂肪酸合成相关的基因表

达量上调。当酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)
于 200 MPa 的高压条件下处理 30 min, 其 ole1 基

因的转录上调, 该基因负责增加不饱和脂肪酸的

含量[21]。同样, 当酵母菌处于亚致死生长条件下

时, 其与膜结构相关的基因 ino1、opi3、pst1、rta1、

sed1 和 prm5 均转录上调[22], 与膜修饰相关的基

因也表达上调, 暗示膜对压力的适应具有重要

作用。 

2.2  压力相关的调控基因 
在高压条件下, 基因的调控机制也不同于常

压条件, 深海微生物在适应深海高压环境过程

中, 进化出独特的受压力调控基因。ToxR/ToxS 二

元调控系统是目前唯一已知的压力感受器。ToxR

是跨膜多聚体, 其活性受 ToxS 蛋白的调控, ToxR

通过其细胞质内的 DNA 结合域与受其调控的基

因结合, 从而起到调控作用[23]。在 Photobacterium 

profundum SS9 中, OmpH/OmpL 与 ToxR/ToxS 二元

调控系统一起作为压力感受器, 共同参与转录调

控和压力感知。当压力从常压增长到 28 MPa 时, 

OmpH 的数量增加, 而 OmpL 的数量减少[24]。这

些基因是受 ToxR/ToxS 系统调控的, 值得注意的

是, ToxR/ToxS 蛋白本身并没有赋予细胞高压适

应性, 反而该蛋白的超表达会导致菌株对高压敏

感。SS9 的 ToxR/ToxS 系统的传感性由内膜的物理

状态决定, 人为增加细胞膜流动性将导致 ToxR 增

加, OmpL 增加, OmpH 减少, 此时, ToxR/ToxS 系

统的调控失效, 即使增加压力, OmpH 的数量也

不会增加。在 SS9 中, 受 ToxR/ToxS 系统调控的

基因主要与膜结构的改变和饥饿反应相关。SS9 

ToxR/ToxS 系统的主要作用是维持适当的膜结构

和帮助细胞应对各种营养压力[25]。 

2.3  压力对厌氧呼吸的影响 
呼吸链的变化也是微生物适应环境的一种策

略, 当微生物处于不同的压力条件下时, 其呼吸

链的组成有较大的差异。对 Shewanella 属微生物

的压力适应性研究发现, 在低压条件下, 微生物

呼吸链的酶复合体是由 NADH-脱氢酶, bc1 复合

体以及细胞色素 c 氧化酶组成, 这些复合物也是

常压菌呼吸链的组成成分。而在高压条件下, 微

生物则使用 NADH-脱氢酶, 细胞色素 c-551 以及

醌氧化酶。Tamegai 等[26]对 Shewanella vialacea 

DSS12 的研究表明, 在高压培养条件下, cydAB (d

型细胞色素结构基因)及 cydCD (负责 CydAB 的

组装及成熟)转录上调。cydD 和 cydC 位于压力调

控启动子的下游, 在高压条件下, 其表达受到该

压力启动子的调控。而且, 深海嗜压微生物往往

含有多种不同的呼吸链且存在大量的重复拷贝, 
呼吸链系统的多样性及重复性可能对微生物适

应深海环境发挥了重要作用[27]。 

Shewanella piezotolerans WP3 的基因组是已

知全基因组信息 Shewanella 属中最大的一个, 其

基因组包含有多拷贝的厌氧呼吸链, 可以利用硝酸

盐、亚硝酸盐、延胡索酸盐、TMAO、DMSO 以及

不可溶 3 价铁等作为电子受体进行厌氧呼吸[28]。

对 WP3 硝酸盐还原的研究发现, WP3 有两套编码

细胞周质硝酸盐还原酶的基因(napD1A1B1C 和

napD2A2B2), 五套编码亚硝酸盐还原酶的基因
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(nrfA)。有趣的是两套 nap 系统是各自独立且具有

功能, 而两套系统对压力均不敏感, 而 nap2 系统

的丢失使的 WP3 生长更好且更具竞争优势。对

其近缘种的 nap 系统分析表明, Shewanella 属微生

物 nap 系统的变化反应了高压对其的选择作用。

CymA 最早的功能是专一性传递电子给铁还原相

关的酶, 在进化过程中, Shewanella 进化出了较

强的厌氧呼吸能力(nap2 系统)。随着水深的增加, 

单一的呼吸系统不能满足其生存的需求, 逐渐变

的不具有生存优势, WP3 (分离自 2 000 m 水深)

可能是通过水平基因转移获得了专一性更强的

nap1 系统, 进而保留了两套 nap 系统。而随着水

深的继续增加, 在长时间的进化过程中, 先前的

nap2 系统有可能被丢掉 , 分离自更深环境的

Shewanella violacea DSS12 (5 110 m) 和

Shewanella benthica KT99 (9 000 m)则只拥有一

套 nap 系统 (nap1)[29]。这一发现暗示压力对微生

物基因组的进化具有选择作用。 

2.4  高压对 DNA 结构与功能的影响 
在高压条件下, DNA 双链分子间的氢键变得

更稳定, 引起解链温度变高, 使得其解链成 DNA

单链变得困难, 进而使得 DNA 复制、转录以及翻

译过程受到影响[30]。深海环境耐/嗜压菌的 DNA

结构和功能在高压条件下可以保持正常, 而在压

力敏感菌株中, DNA 的结构和功能往往受到较大

的影响。RecD 基因是 RecBCD 酶复合体的一个

结构基因, 该酶复合体的主要功能是 DNA 双链

的解旋及产生单链 DNA。嗜压菌 RecD 基因不同

于常压菌, 在高压下可以正常发挥其功能。对

Photobacterium profundum SS9 压力敏感突变株

的分析发现, 在其 RecD 中发生了插入突变, 引

起了其功能的丧失[31]。SS9 的 RecD 突变株与 E. 

coli RecD 突变株类似, 其携带的质粒稳定性降

低, 结构也发生了变化。将 SS9 野生株的 RecD

基因在 E. coli RecD 突变株中超表达, 可使 E. coli 

耐受高压条件, 在高压条件下可以正常的进行细

胞分裂。 

DNA 单链结合蛋白(SSB)在 DNA 的复制和

转录过程中发挥着重要的作用。对 Shewanella 属

微 生 物 的 研 究 发 现 , 压 力 敏 感 菌 Shewanella 

hanedai 相对于同属的其他嗜/耐压菌株, 其 SSB

蛋白对压力更敏感。进一步分析其 DNA 序列, 表

明来源于深海耐/嗜压菌株的 SSB 蛋白具有更少

的甘氨酸(使螺旋去稳定)和脯氨酸(解螺旋)氨基

酸残基[32]。耐/嗜压菌株的 SSB 蛋白与 DNA 单链

的结合浓度相对其压力敏感近缘种更低, 说明在

耐/嗜压菌中, 蛋白-核酸的相互作用更耐受高压

条件。 

2.5  高压对核糖体结构及组装的影响 
生物大分子往往以聚合物的形态行使其生物

学功能, 高压使得多聚体发生解聚, 成为无活性

的单聚体分子。高压对蛋白结构的影响主要表现

在蛋白高级结构及蛋白构象等方面, 压力的增加

会影响蛋白多聚体的结合及稳定性, 甚至引起亚

基的解聚。由于高压的影响, 蛋白分子空间结构

被压缩的更紧密, 导致其构象的变化[33]。细菌的

70S 核糖体是由 50S 亚基和 30S 亚基聚合而成, 

压力可以影响二者的聚合和解聚, 从而对蛋白的

合成产生影响。当压力升高时, 核糖体倾向于解

聚, 说明解聚与体积的减小有关系, 而核糖体的

解聚是导致细胞死亡的一个重要原因[34]。当常压

菌 Lactobacillus sanfranciscensis 处于亚致死压力

条件下时, 胞内核糖体蛋白基因的表达上调, 导致

核糖体蛋白的量增加, 而核糖体蛋白有利于稳定

30S 亚基和氨酰-tRNA 复合物[35]。而 Photobacterium 

profundum SS9 处于高压条件下时, 其胞内核糖

体蛋白含量仅发生了很微量的变化。说明嗜压菌

的核糖体在高压条件下相对稳定, 可以正常的行

使其功能。在 γ-变形菌类群中, 细菌往往含有较

多的核糖体操纵子, 其数目甚至高达 15 个, 核
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糖体操纵子越多, 细菌对环境变化的适应越迅

速[36]。此外, 对低温嗜压菌 16S rRNA 结构的研

究发现, 嗜压微生物 16S rRNA 结构中往往含有

较长的双链螺旋, 而且往往在其 10、11、44 号双

链螺旋中发生了序列的插入, 暗示 16S rRNA 结

构的变化对核糖体的功能产生了重要影响[37]。 

2.6  高压对细菌运动性的影响 
鞭毛是细菌的运动器官, 对微生物的捕食、

趋化性及生物膜的形成等过程具有重要作用, 有

些种属的鞭毛对细菌的生存至关重要。高压条件

下 , 常压菌的鞭毛合成受影响 , 甚至不合成鞭

毛。而深海嗜压微生物具有发达的鞭毛器官, 有

些细菌甚至有多套鞭毛系统[38]。在 Photobacterium 

profundum SS9 中, 包含有两套完整的鞭毛基因

簇, 分别负责极生鞭毛和侧生鞭毛的合成[39]。极

生鞭毛由 Na+梯度驱动, 主要负责在液体中的游

动; 而侧生鞭毛则由 H+驱动, 主要负责在粘性较

大的液体中游动[40]。高压条件下, SS9 侧生鞭毛的

表达上调。在 Shewanella piezotolerans WP3 中, 

其采用了相反的调控策略。WP3 侧生鞭毛在低温

下转录上调, 在高压条件下轻微受抑制。极生鞭

毛则在低温下转录受抑制, 而高压则诱导极生鞭

毛的表达[28]。双鞭毛系统使得微生物在面临环境

压力时有更多的选择, 深海嗜压菌的双鞭毛系统

更有利于其适应深海低温高压环境。双鞭毛系统

对压力的适应采用了多元化的调控机制, SS9 和

WP3 采用了相反的调控策略。此外, WP3 还含有

一个受低温诱导的丝状噬菌体 SW1, 噬菌体 SW1

的复制和宿主细胞鞭毛合成基因的表达都受到低

温的调控, 暗示这两类基因调控具有相关性[41]。 

3  深海微生物与生物地球化学循环 

3.1  深海微生物与碳循环 
深海生物圈是地球上最大的生态系统之一, 

其中包含有海山、海底平原、海沟、深海冷泉、

热液口、泥火山等生境。据估算, 深海沉积物中

蕴藏有 1031 个细胞之多的微生物, 占到全球原核

生物总量的 70%[42]。深海微生物在海洋的 C、N、

S 等元素的生物地球化学循环中发挥了不可替代

的作用。深海沉积物是地球上最大的有机碳库, 

其中含有大量的甲烷。甲烷是仅次于 CO2 的第二

大温室气体, 一分子甲烷产生的温室效应相等于

约 10 分子 CO2产生的温室效应, 海底甲烷的释放

将会增加大气中的甲烷浓度, 进而将会对全球气

候产生影响[43]。深海冷泉及泥火山的活动往往与

甲烷的产生有关[44]。沉积物中的甲烷由非生物成

因和生物成因两种过程形成, 其中 80%的甲烷是

由产烷菌通过还原 CO2 或者小分子量的有机物

(CO, CH3OH, HCOOH)生成[45]。深海微生物同时

又是甲烷的利用者, 沉积物中的甲烷约有 90%会

被微生物分解利用[46]。其中, ANME2 及 ANME1

类群中的厌氧甲烷氧化古菌介导的厌氧甲烷氧

化在甲烷的消耗中发挥了重要的作用[47−48]。实验

室 深 海 环 境 模 拟 实 验 表 明 , 高 压 会 提 高

SRB-ANME 细胞团的活性, 在 8 MPa 的高压条件

下, 其厌氧氧化甲烷的速率相对常压条件有了超

过 50 倍的提高[6], 暗示在深海沉积物中, 微生物

具有较高的厌氧甲烷氧化能力。微生物的甲烷氧

化有效的控制了温室气体的释放, 对维持地球的

碳循环及全球气候的变化有重要的调节作用。 

3.2  深海微生物与氮循环 
氮是生命活动的重要元素, 海洋氮循环与海

洋生产力有密切的关系。深海微生物介导的固

氮、反硝化及氨氧化过程是全球氮循环中不可或

缺的环节。大气的组成中有 80%是氮气, 而无机

形式的氮气只有经过微生物固氮作用形成有机

形式的氨才能被生物利用。除了在表层海水中的

蓝细菌可以固氮外, 深海热液环境中的产甲烷古

菌被证实也具有固氮能力[49], 说明固氮作用是在

深海环境中也存在。生物固氮形成的氨经过硝化
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作用被进一步氧化成硝酸盐, 在氧化氨的过程中

微生物会获得能量, 而且形成的亚硝酸盐和硝酸

盐具有和氧气比较接近的氧化还原势能, 是生化

过程中的重要电子受体[50]。氨氧化过程是海洋氮

循环的限速步骤, 参与氨氧化的微生物主要是

β-Proteobacteria 和 γ-Proteobacteria 类群中的氨氧

化细菌(Ammonia-oxidizing bacteria, AOB)以及泉

古菌门中的中温及高温氨氧化古菌(Ammonia- 

oxidizing archaea, AOA)[51−52]。氨氧化微生物分布

非常广泛, 在海水、热液口、沉积物及深海溶氧

限制区均有发现[53]。在不同的区域中, 其群落的

组成及优势菌群也有差异, 与所处的环境相关, 

如在日本海域深海冷泉区的氨氧化古菌群落结

构与已报道的其他区域的氨氧化古菌群落结构

差异较大[54], 说明微生物在与环境的协同演化过

程中, 保留了其独特的特征。尽管 AOB 已被证实

在氮循环中具有重要作用, 但 AOB 仅占细菌群落

的 0.1%, 而氨氧化古菌则在海洋中广泛分布[55]。

氨氧化古菌被证明相对于氨氧化细菌及浮游生

物具有更强大的氨氧化作用, 而且在氨浓度较

低的环境中也具有硝化作用。氨的厌氧氧化是海

洋中氮损失的一个重要原因。在海洋氮循环过程

中, 还存在由亚硝酸盐生成氮气的过程, 反硝化过

程往往发生在厌氧和有氧环境的结合处, 使得氮以

氮气的形式释放进入大气, 完成了氮的循环[56]。 

3.3  深海微生物与硫循环 
硫是地球上含量最丰富的元素, 硫酸盐在深

海环境中广泛存在, 硫酸盐还原微生物(Sulphate- 

reducing microorganisms, SRM)在利用简单有机

物的过程中以硫酸盐作为末端电子受体, 产生

H2S 和 CO2, 由 SRM 介导的硫酸盐还原在深海环

境中的碳、硫等物质转换过程中发挥了重要作

用。深海硫酸盐还原细菌(Sulphate-reducing bac-

teria, SRB)在还原硫酸盐的过程中往往与甲烷的

厌氧氧化及氮的循环等互相偶联, 是深海地球化

学循环中的重要参与者。SRB 往往经过乳酸发酵

会产生 H2, H2 的积累反馈抑制 SRB 乳酸发酵, 与

古菌共生的 SRB 能将代谢过程中产生的 H2 转运

给古菌, 古菌会利用 H2 进行生长并产生甲烷从

而消除 H2 对 SRB 的反馈抑制继而维持其正常成

长, 而古菌会利用 H2 进行生长并产生甲烷[57]。

SRB 还与甲烷厌氧氧化古菌(Anaerobic methano-

trophic archaea, ANME)偶联生长形成紧密的细胞

团, 例如 ANME 类群中的 Methanosarcinales、

Methanococcoides 及 Methanolobus 属古菌通常以

细胞团的形式与 Desulfosarcina/Desulfococcus 紧

密结合形成共生体[58−59]。 

深海热液区是地球上最极端的环境之一, 冷

的海水由地壳中的裂缝渗透进入地壳深部, 与岩

浆接触后被加热并发生水岩反应, 形成溶解有多

种过渡态元素及还原性的气体的热液。热液喷出

后被周围冷的海水冷却形成了温度梯度、化学梯

度及 pH 梯度等, 这些化学梯度及温度梯度为热

液区微生物提供了生长所需的能量及营养物质。

硫氧化菌及甲烷氧化菌是热液区的主要类群, 同

时硫酸盐还原菌也有被发现, 这些微生物之间相

互作用, 共同完成热液区物质循环。深海热液口

是联系深部生物圈的纽带, 热液区的微生物在深

海地球化学循环过程中发挥了重要的作用。此外, 
在海底矿质元素富集区(如多金属结核区), 往往

也检测到活跃的微生物活性[60]。对深海嗜压菌

Shewanella piezotolerans WP3 的实验室模拟研究

发现, WP3 可以较高的速率还原氧化铁产生磁铁

矿颗粒, 表明 WP3 可能参与了深海铁元素的循

环及生物成矿[61]。随着深海科研设备的发展及现

代组学技术的不断革新, 将会进一步揭示深海微

生物在地球化学循环中的作用。 

4  结语 

对嗜压菌压力适应机制的研究主要集中于低
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温嗜压细菌, 对高温嗜压古菌的适应性研究相对

较少。深海嗜压古菌往往分布于热液环境中, 对

采样的技术和设备要求较高, 是造成嗜压古菌压

力适应机制的研究较少原因之一。目前, 对嗜压

古菌的压力适应研究主要集中在比较基因组学

研究, 并没有涉及到深入的分子机制研究。对分

离自不同水深的 Pyrococcus 属微生物进行比较

基因组学研究表明, 高压适应性并不一定需要新

的基因, 基因组的重排对高压适应具有重要作

用[17]。不同的氨基酸残基在结构上的差异决定了

蛋白空间结构对压力的耐受不同, 对 P. furiosus

及 P. abyssi 的基因组氨基酸组成比较发现, 在嗜

压菌基因组中, 含有较高比例的精氨酸、甘氨酸、

缬氨酸及天冬氨酸, 而在压力敏感菌株中则含有

较多的酪氨酸和谷氨酰胺。进一步比较发现, 极

性氨基酸和压力适应性呈正相关, 而氨基酸的分

子量则和压力适应呈负相关[19]。 

深海环境中往往同时存在着多种极端环境, 

如广泛分布的高压、低温环境, 及存在着急剧变

化的温度梯度及化学梯度的深海热液口环境。深

海环境中不同的极端条件往往互相影响, 低温和

高压会对细胞膜结构产生相同的影响, 都会使微

生物细胞膜流动性降低, 刚性增强。而高温则倾

向于增大被高压作用改变的反应体积, 可以推测

高温和高压这两个环境因子在对生命体系的影

响上有相互消减的效应。研究发现, 高压往往会

提升微生物的温度耐受上限[8]。此外, 营养物质

的不均匀分布也是深海微生物面临的挑战, 这就

要求微生物必须对多变的生存环境具有迅速的

响应能力。随着深海微生物全基因组序列的不断

完成, 发现在深海细菌基因组中含有大量的重复

基因及功能相似基因, 如同时含有多个核糖体操

纵子, 多个具有不同亲和力的转运相同基质的转

运系统以及具有多种呼吸能力的呼吸链, 有些细

菌还具有双鞭毛系统, 这些特征使得微生物能够

更好的适应深海环境且对环境的改变有着快速

的响应。 

对深海嗜压微生物的研究已超过了 20 年, 目

前, 对深海嗜压微生物的环境适应性的研究主要

集 中 在 Photobacterium profundum SS9 、

Shewanella benthica DB172F 和 Shewanella pi-

zotolerans WP3 等 低 温 嗜 压 细 菌 , 其 中

Photobacterium profundum SS9 和 Shewanella pi-

zotolerans WP3 已完成全基因组测序并建立了比

较完整的遗传操作系统。对这些模式微生物的研

究已取得了一些成果, 逐渐揭示了微生物适应深

海环境的机制。Pyrococcus yayanosii CH1 作为第

一株严格嗜压嗜热古菌, 已完成全基因组测序并

建立了遗传操作系统, 对 CH1 的研究不断深入, 
有望使其成为研究高温高压古菌环境适应性的

模式菌株。随着现代组学技术的快速发展, 从组

学水平以及分子水平上对深海嗜压微生物进行

研究, 将有助于进一步的理解深海嗜压菌的环境

适应机制, 与环境的协同演化过程以及在全球物

质循环过程中的作用。 
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