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摘   要：嗜热蓝细菌是一类具有独特耐热特征的蓝细菌，可以作为研究光合生物高温适应机制的

模式生物。系统解析嗜热蓝细菌的高温适应机制，有助于深入理解光合生物及其他微生物响应和

适应高温环境的分子机理，同时还具有指导耐热作物培育和构建微生物耐热细胞工厂的潜在应用

前景。本文全面综述了嗜热蓝细菌的相关研究进展，包括其生态分布、形态特征、组学研究和耐

热机制挖掘等多个方面；此外，还对嗜热蓝细菌在生物技术领域的应用前景与未来研究方向进行

了展望。本文为深入了解蓝细菌光合生理与代谢特点，特别是嗜热蓝细菌在高温适应机制方面的

研究提供了参考。 
关键词：嗜热蓝细菌；高温适应机制；光合微生物；抗逆资源；组学特征 
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Abstract: Thermophilic cyanobacteria are prokaryotic organisms that possess exceptional 
heat-resistant characteristics. This group serves as an excellent model for investigating the heat 
tolerance of higher photosynthetic organisms, including higher plants, some protists (such as 
algae and euglena), and bacteria. Analyzing the mechanisms of high-temperature adaptation in 
thermophilic cyanobacteria can enhance our understanding of how photosynthetic organisms 
and microorganisms tolerate high temperatures at the molecular level. Additionally, these 
thermotolerant cyanobacteria have the potential to contribute to breeding heat-tolerant plants 
and developing microbial cell factories. This review summarizes current research on 
thermophilic cyanobacteria, focusing on their ecology, morphology, omics studies, and 
mechanisms of high-temperature tolerance. It offers insight into the potential biotechnological 
applications of thermophilic cyanobacteria and highlights future research opportunities. 
Specifically, attention is given to the photosynthetic physiology and metabolism of 
cyanobacteria, and the molecular basis of heat-tolerance mechanisms in thermophilic 
cyanobacteria is explored. 
Keywords: thermophilic cyanobacteria; high-temperature adaptation mechanisms; photosynthetic 
microorganisms; anti-adverse resources; omics characteristics 

 
 

全球气候变暖已经成为世界范围内的首要

环境问题，历史级别的高温不断出现，对作物

产量和生物分布产生严重影响，对人类社会和

生态系统造成直接威胁[1]。生物光合作用是地

球生物圈存在和发展的功能基础，也是推动地

球生物化学循环的重要动力。此外，它还是人

类社会农业经济发展和粮食安全供应的根本

保障。面对全球变暖的潜在危机，研究光合生

物的耐热机制以提高光合作用热稳定性对人

类社会应对气候危机和生存危机具有极为重要

的意义[2]。 
蓝细菌(cyanobacteria)，又称蓝藻、蓝绿藻，

是地球上最古老的放氧型光合自养生物。作为

最早出现的光合放氧型生物，蓝细菌在地球大

气环境从无氧向有氧转变的过程中起到了关键

作用[3]，为需氧型生物的出现和进化奠定了根

本基础[4]。目前，蓝细菌仍然广泛分布于陆地、

海洋、荒漠和极地等各种生境，作为地球生物
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圈初级生产力的重要组成部分发挥着关键作

用。它们全面参与碳、氮、氧和磷等重要元素

的地球生物化学循环 [5]。与高等植物和真核微

藻相比，蓝细菌具有生长速度快、细胞结构与

生活史简单和遗传操作便捷等特点。因此长期

以来，蓝细菌被作为光合作用机制研究的重要

模式体系。以蓝细菌为研究对象，解析高温环

境下光合作用效率与稳定性所面临的影响及

作用机制，并鉴定和优化光能自养细胞应对高

温胁迫、维持内稳态平衡的功能机制，对于高

等植物特别是农作物的分子育种具有良好的

启示。 
多数蓝细菌为嗜中温蓝细菌，能够在 45 ℃

以上高温环境中正常生长和代谢的蓝细菌，被

称为嗜热蓝细菌[6]。部分嗜热蓝细菌甚至能在

高达 75 ℃的温度下生长[7]，这也是目前已知的

放氧光合生物中的最高生长温度 [8]。嗜热蓝细

菌在全球地热温泉生境中扮演着初级生产者的

角色，并在适应高温环境的长期进化过程中形

成了独特的遗传、生理和代谢机制[9-13]。这些机

制为光自养生物的高温耐受机制研究提供独特

的依据，同时也具有广阔的生物技术应用前景。 
嗜热蓝细菌研究大致可分为 3 个阶段：(1) 

20 世纪初的早期研究：嗜热蓝细菌种质资源采

集因极端高温环境采样和样品保存困难而受

限，导致采样量不足；传统分类学以形态学为

基础，无法将嗜热蓝细菌与普通蓝细菌区分开

来[14]，限制了新种的发掘。(2) 20 世纪 50−80 年

代的中期研究：深入研究嗜热蓝细菌的基因结

构和代谢途径，揭示了其光合作用、抗氧化系

统和酶活性等特性[15]。(3) 20 世纪 90 年代以来

的近期研究：利用组学和代谢工程等技术提高

了研究效率，但研究起步晚，2002 年首株嗜热

蓝细菌才完成全基因组测序，这滞后于模式蓝

细菌 6 年[16]。2015 年以来，随着组学技术和代

谢工程领域的快速发展，嗜热蓝细菌研究进入了

一个新阶段[17]。现代系统发育方法的应用使得蓝

细菌的物种发现和重新命名数量大幅增加，目前

已新增超过 1 000 多个新物种。其中，嗜热蓝细

菌种群发现数量也有所增加[18]。同时，转录组

和蛋白质组学研究也在不断发展，已有研究初

步尝试对部分菌株进行定向改造，以提高产酶

活性、抗氧化能力和耐热能力。 
尽管嗜热蓝细菌在生物能源、生物材料和

环境修复等领域的应用前景广阔，但目前仍面

临采样量不足、优质菌株缺乏以及基因编辑技

术应用不足等问题。这些问题限制了对嗜热蓝

细菌的生物途径或基因资源的深入挖掘。因此，

本文旨在对嗜热蓝细菌的生态分布、形态特征、

高温响应机制、组学特征以及应用潜力进行系

统综述，以期为该类微生物的未来研究和应用

探索提供潜在方向。 

1  蓝细菌耐热机制研究进展和

嗜热蓝细菌的独特优势 
近年来，蓝细菌耐热机制研究主要在嗜中

温的模式蓝细菌中展开。研究重点包括蓝细菌

对短时热激的响应机制和膜脂流动性调节机制

等方面。具体而言，模式蓝细菌在遭受短时高

温热激后，合成的热休克蛋白 (heat shock 
protein, HSP) 增多、活性氧 (reactive oxygen 
species, ROS)和膜脂过氧化作用加剧，并发生膜

脂组分和流动性的改变[19]。主要表现为：(1) 蓝
细菌遭受热胁迫后的蛋白差异表达调节：蓝细

菌 HSP (Hsp17、ClpB1 和 GroESL1 等)在帮助

细胞获得耐热性方面的作用已经被证实[20-21]；

近年来，研究发现蓝细菌 ATP 合酶的活性调控

也与细胞耐热耐高温机制紧密相关[22]；(2) 蓝
细菌遭受热胁迫后的膜脂流动性调节：调节膜
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的脂肪酸组成和流动性是细胞抵御环境胁迫的

机制之一[23]；(3) 热胁迫后蓝细菌的细胞结构、

膜脂组成及膜脂过氧化等生理指征存在互作关

联[24]。但目前的相关研究涉及耐热机理，仅能

为细胞耐热适应能力提供参考。 
针对热泉等高温生境中的能在 45 ℃以上

温度条件下生长的嗜热蓝细菌，可以进行优质的

耐热元件筛选和机制解析，这将有助于突破蓝细

菌热胁迫响应和适应模式研究的素材限制[9]。目

前对嗜热蓝细菌研究主要聚焦在嗜热蓝细菌的

生态分布[14]、种群发掘[25]和进化关系鉴定等层

面[26]。随着研究的深入，我国四川、云南、台

湾省等热泉蓝细菌种群分布、进化关系和组学

特征的研究正在加速推进，已发现了一批特色

的热泉嗜热蓝细菌新种，并已解析了部分嗜热

菌株的组学特征[27-29]。但是，嗜热蓝细菌与耐

热适应相关的分子机制研究依然不足，仍有大

量未知耐热靶点基因等待注释和解析。 
目前，对蓝细菌耐热分子机制的解析存在

以下主要限制：(1) 嗜中温蓝细菌的耐热能力有

限，缺乏长效型高温适应机制，无法提供切实有

效的耐热功能元件；(2) 多数嗜热蓝细菌为专性

嗜热蓝细菌，仅可适应高温环境，缺乏高、低温

切换机制。因此，选择既能适应高温环境也能适

应低温环境的宽温型嗜热蓝细菌作为研究素材

具有独特的优势。这将有助于深入认识光合生物

高温胁迫响应与适应机制，并推动耐热型经济藻

类、高等植物甚至农作物分子育种技术的发展。 

2  嗜热蓝细菌的生态分布及形态

特征 
2.1  嗜热蓝细菌的生态分布 

嗜热蓝细菌是一类广泛分布于高温极端环

境中的微生物，尤其常见于全球各大洲的温泉

和热泉环境中。此外，它们偶尔也会出现沙漠

和火山口湖等地带。研究表明，属于同一属的

嗜热蓝细菌在全球范围内的高温生境中广泛

分 布 。 以 耐 热 丝 状 蓝 细 菌 塔 尔 沙 丝 藻 属

(Desertifilum)为例，该属最初在印度拉贾斯坦

邦 塔 尔 沙 漠 中 被 发 现 ， 以 塔 尔 沙 丝 藻

(Desertifilum tharense)为模式种[30]。随后，在各

种高温环境中发现了该属的 3 个新种，包括非

洲肯尼亚温泉的 Desertifilum fontinale[31]、中国

浙江省碱性池的 Desertifilum salkalinema[32]以

及印度洋马达加斯加海峡马约特岛火山口湖的

Desertifilum dzianense[33]。此外，嗜热聚球藻

(Thermosynechococcus)作为温泉中常见的嗜热

蓝细菌，也在不同地区的高温环境中普遍存在。

例如，在泰国北部的 9 个温泉(30−80 ℃)中鉴

定出涵盖 19 属 36 种的嗜热蓝细菌，其中主要

以聚球藻(Synechococcus)为主[34]。此外，研究

人员从日本的多处温泉中也分离出了嗜热聚球

藻 BP-1 (Thermosynechococcus elongatus BP-1, 
T. elongatus BP-1)，从中国四川西部的莲花湖

分 离 出 了 嗜 热 聚 球 藻 PKUAC-SCTE542 
(Thermosynechococcus elongatus PKUAC-SCTE542, 
T. elongatus PKUAC-SCTE542)，还从美国黄石

国家公园温泉中分离出了聚球藻(Synechococcus 
sp.) PCC 6715[10,35-36]。 

然而，不同高温生境中的嗜热蓝细菌种群

分布和种群丰度存在明显差异。以美国俄勒冈

州东南部的亨特温泉为例，其中蕴藏的嗜热蓝

细菌的分布与其温度耐受范围密切相关：

Synechococcus 的耐受温度上限为 73−74 ℃，盖

丝藻属 (Geitlerinema)为 54−55 ℃，厚皮藻属

(Pleurocapsa) 和眉藻属 (Calothrix) 的 复 合 物 为

47−48 ℃，这 4 类嗜热蓝细菌分别分布在相应

的温度耐受区域内，并且物种丰度分布存在显

著差异[37]。同样地，在澳大利亚东北部热带地
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区的碱性温泉，温度介于 43−71 ℃之间，也具

备丰富的蓝细菌多样性，共鉴定出涵盖 3 目 8 属

的 10 种蓝细菌，其中颤藻目(Oscillatoriales)的
种群丰度最高[38]。 

中国境内拥有丰富的热泉资源，其中蕴藏

丰富的蓝细菌种质资源，并已有相关研究对其

进行了分离和报道。目前，在中国四川西部的温

泉已分离出 132 株蓝细菌，分别为嗜热聚球藻

(Thermosynechococcus)、细鞘丝藻(Leptolyngbya)
和斯塔尼尔氏菌属(Stanieria)，其中优势种为嗜

热聚球藻[15,39]。此外，中国的热泉中发现了多

株嗜热细鞘丝藻(Thermoleptolyngbya)的新株，

例如，李玫锦等[40]自四川甘孜地区温泉分离到

一株嗜热 细鞘丝藻 (Thermoleptolyngbya sp.) 
B121，该菌株与 Thermoleptolyngbya oregonensis 
PCC 8501 (1966 年发现于美国俄勒冈州 )、
Thermoleptolyngbya albertanoae ETS-08 (2004 年

发现于意大利)和 Thermoleptolyngbya sp. O-77 
(2014 年发现于日本，以下简称 T. sp. O-77)等嗜

热鞘丝藻属菌株有较高的亲缘关系。中国科学

院青岛生物能源与过程研究所的吕雪峰研究组

以扩增子测序和形态鉴定相结合的策略，在云

南省热泉中鉴定到 45 个属的蓝细菌，并经分离

纯化试验从中获得 19 株(涵盖 6 属 10 种)嗜热蓝

细菌，为热泉微生物的开发提供了优质的蓝细

菌种质资源，比澳大利亚、泰国和保加利亚等

地区温泉报道的蓝细菌的种属多样性更高[41]。 
综上所述，嗜热蓝细菌分布较广，并且同

属的嗜热蓝细菌可在全球范围内呈现物种分

布，然而不同地区的种群丰度存在显著差异。

热泉是最重要的嗜热蓝细菌栖息地之一，也是

目前嗜热蓝细菌新种分离的主要来源。在热泉

中的嗜热蓝细菌的物种多样性最丰富，其中以

嗜热聚球藻属、鞘丝藻属和嗜热细鞘丝属最为

常见。 

2.2  嗜热蓝细菌的形态特征 
在适应高温生境的过程中，嗜热蓝细菌展

现出与普通蓝细菌明显不同的形态特征。普通

蓝细菌常见的细胞大小为 3−15 µm，最大可达

60 µm，无鞭毛，细胞结构简单，其细胞壁内层

由肽聚糖层构成，而外层则由脂多糖层组成，

后者具有一定的保护功能[42]。嗜热蓝细菌与普

通蓝细菌所不同的核心特征是其通常具备特殊

的胶质鞘及胞外被膜结构，还可以产生特殊的

聚集形态或形成生物结皮(biological soil srusts, 
BSCs)来抵御高温环境。例如，从四川温泉中分

离到的 1 株嗜热蓝细菌 Leptodesmis sp. A121，
为蓝绿色丝状蓝细菌，可以在 50 ℃高温下生

长，其细胞表面具有无色透明的胶质鞘。此外，

从武汉市分离的同属的嗜热蓝细菌 Leptodesmis 
sp. CCNUM2 和从美国阿拉斯加州 Toolik 湖区的

NE2 湖东部分离的 Leptodesmis alaskaensis V20
的细胞表面同样具有无色且厚的胶质鞘[43-45]。从

保加利亚索菲亚温泉中共分离出 8 类嗜热蓝

细菌：胶质黏球藻 (Gloeocapsa gelatinosa)、
Phormidesmis molle 、 温 泉 束 藻 (Symploca 
thermalis)、纸形席藻(Phormidium papyraceum)、
皮状席藻 (Phormidium corium)、温泉鞘丝藻

(Lyngbya thermalis) 、 温 泉 眉 藻 (Calothrix 
thermalis) 和 层 理 鞭 枝 藻 (Mastigocladus 
laminosus)，它们虽然在细胞尺寸、形态、藻丝

颜色以及顶端细胞形态方面存在一定差异，但

都具备蓝细菌的胶质鞘[46]。同样地，在堪察加

半岛戈里火山土壤中分离的 Roholtiella volcanica 
sp. nov.也同样具有坚固而明显的多层胶质鞘，

以保障其在极端环境中的生存[47]。另一方面，

生物结皮是由土壤颗粒黏附多糖形成的结构，

也能够确保嗜热蓝细菌在干旱条件下生存[48]。

然而，具备生物结皮的耐热蓝细菌多分布在沙

漠等干旱地区，且以丝状蓝细菌为主。例如，
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在我国古尔班通古特沙漠分离的耐热蓝细菌，如

拟色球藻(Chroococcidiopsis)、念珠藻(Nostoc)、
伪枝藻(Scytonema)和单歧藻(Tolypothrix)等，均

是具有生物结皮的主要代表[49]。综上所述，嗜热

蓝细菌能够在高温环境下生存的原因与其独特

的形态结构有关(表 1)。这些特殊结构可能对防

止高温损伤起到了一定的保护作用，从而成为嗜

热蓝细菌适应高温环境的自我保护机制之一。 

3  嗜热蓝细菌的组学研究 
3.1  基因组特征 

随着组学技术的不断进步，嗜热蓝细菌的

基因组、转录组以及蛋白组也得到了初步探索。

迄今为止，已经有多项研究报道了嗜热蓝细菌特

有的基因组特征。这些研究发现，嗜热蓝细菌的

基因组中富含与耐热功能相关的基因。例如，从

四川省甘孜莲花湖温泉中分离得到 1 株嗜热蓝

细菌 Leptothermofonsia sichuanensis gen. sp. nov. 
PKUAC-SCTAE412 (以下简称 E412)，其基因组

中具有黄素氧还蛋白基因(fldA)和铁胁迫诱导

蛋白基因(isiA)，这些基因使得蓝细菌在缺铁条

件下能够利用黄素氧还蛋白替代铁氧还蛋白进

行电子传递，并以 PSI-IsiA-Fld 和 PSI-IsiA 超

级复合体的形式来提高光系统Ⅰ (photosystem Ⅰ, 
PSI)的吸光效率。此外，E412 基因组中存在二氧

化碳浓缩机制(CO2 concentrating mechanism, 
CCM)所需的功能基因，保障了蓝细菌的生长[27,56]。

与嗜中温蓝细菌相比，嗜热蓝细菌的典型基因

组特征是缺乏脂肪酸去饱和酶基因，并存在更

多 HSP 基因。例如，嗜热蓝细菌 T. elongates 
BP-1 的基因组缺少 3 种脂肪酸去饱和酶编码基因

(desA、desB 和 desD)，同时其 HSP 基因比中温蓝 
 

 

表 1  部分嗜热蓝细菌的形态特征 
Table 1  Morphological characteristics of some thermophilic cyanobacteria 
Isolation source Cyanobacterial  

species  
Separation 
temperature 
(℃) 

Cell size 
(µm) 

Sheaths Cell 
color 

Apical cell References 

Great Indian Desert D. tharense   Surface 
temperature 
>65.0 

4.29×2.75 Thin, colorless Blue- 
green 

Long-conical and 
rounded apex 

[30] 

A small warm spring 
on the shoreline of 
Lake Bogoria National 
Reserve 

D. fontinale 37.0 (4.00−7.70)× 
(3.50−4.50) 

Thin, colorless Blue- 
green 

Conic [31] 

Alkaline pool in 
Jiaxing, Zhejiang 
Province, China  

D. salkalinemum  NA (3.30−5.50)× 
(1.90−2.14) 

Thin, colorless Blue- 
green 

Slightly oblong [32] 

Saline-alkaline crater- 
lake Dziani Dzaha 
(Mayotte, Indian Ocean) 

D. dzianense 29.0−35.0 (4.00−7.70)× 
(3.50−4.50) 

Thin, colorless Dark- 
green 

Conical-rounded, 
slightly hooked or 
bent  

[33] 

Green mat, hot 
spring, Sichuan, China 

Leptodesmis sp. A121 40.8 (2.00−3.00)× 
(0.90−1.40) 

Thick, colorless, 
multilayered 

Blue- 
green 

Conic [43] 

Green mat in dry 
channels, Lake NE2  
in Toolik lake area, 
Alaska, United States 

Leptodesmis 
alaskaensis V20 

NA (1.40−4.30)× 
(1.00−1.50) 

Thick, colorless Blue- 
green 

Rounded [43-44] 

       (待续) 
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       (续表 1) 
Isolation source Cyanobacterial  

species  
Separation 
temperature 
(℃) 

Cell size 
(µm) 

Sheaths Cell 
color 

Apical cell References 

Humid moss on forest 
limestone, Wuhan, 
China 

Leptolyngbya sp. 
CCNUM2 

NA (1.38−1.96)× 
(1.57−1.71) 

NA Blue- 
green 

None [45] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Gloeocapsa gelatinosa 49.5 3.00 Thin, colorless Blue- 
green 

None [46] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Phormidesmis molle 49.5 (2.00−2.30)× 
3.00 

Thin, colorless Green, 
Green- 
red 

Rounded to little 
conical 

[46] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Symploca thermalis 49.5 (0.80−1.50)× 
(5.00−7.00) 

Thin, colorless Blue- 
green 

Rounded [46] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Lyngbya thermalis  49.5 11.00× 
(5.00−8.00) 

Fine, colorless, 
becomes thick 
and lamellated 
as cells age 

Blue- 
green to 
reddish 

Rounded [46] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Calothrix thermalis 49.5 4.00×5.00 Transparent, 
yellow colored 
mucillage sheath 

 Rounded [46] 

Pancharevo, Sofia 
spring 

Mastigocladus 
laminosus  

49.5 3.00−8.00 NA Blue- 
green 

Rounded [46] 

Lake Shar-Nuur,  
freshwater lake in 
Bayan-Olgiy Aymag 
(Mongolia) 

Desertifilum sp.  
IPPAS B-1220 

>35.0 (2.80±0.30)× 
(3.80±1.00) 

Thin, colorless Blue- 
green or 
green  

Rounded or conic [50] 

Macedonia, Nea 
Apollonia Spa 

Desertifilum sp. 
NapGTcm17 

26.0−58.0 (4.00−7.30)× 
(1.50−3.00) 

Thin, colorless Blue- 
green 

Rounded [51] 

Churince water springs 
in Cuatro Ci´enegas 
(Coahuila, M´exico) 

D. tharense Churince 
UAM-C/S02 

NA (2.40−8.60)× 
(1.70−3.90) 

Thin, colorless Blue- 
green 

Conical-rounded, 
slightly 
bent or hooked 

[52] 

Hot spring in Beppu,  
Japan 

Thermosynechococcus 
elongatus BP-1 

20.0–70.0 (4.00−17.00)
× 
(1.00−13.00) 

NA Blue- 
green 

Rounded or 
truncated  

[53] 

Erdaoqiao hot spring in 
the Ganzi Prefecture, 
western Sichuan 
Province, China 

Thermocoleostomius 
sinensis A174 

40.8.0 (1.50−2.50)× 
(2.00−5.80) 

Thin, colorless Green Rounded [54] 

Joshua Tree Nat. Park, 
CA. Mojave Desert, 
USA 

Trichotorquatus andrei 
WJT9-NPBG15 

NA (1.00−2.80)× 
(1.50−5.00) 

Sometimes 
absent, thick 
when present 

Bright 
green 

Rounded [55] 

Joshua Tree Nat. Park, 
CA. Mojave Desert, 
USA 

Trichotorquatus 
ladouxae 
WJT66-NPBG9 

NA (2.00−3.60)× 
(1.20−4.00) 

Sometimes 
absent, thick 
when present 

Bright 
green 

Rounded [55] 

Joshua Tree Nat. Park, 
CA. Mojave Desert, 
USA 

Trichotorquatus sp. 5 
WJT32-NPBGA 

NA (2.00−2.80)× 
(1.60−6.00) 

Sometimes 
absent, thick 
when present 

Bright 
green 

Rounded [55] 

NA: Not available. 
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细菌多出 3 个 dnaJ (tll0881、tll1433 和 tlr0324)[16]。

有研究在 1 株耐热蓝细菌 Gloeocapsopsis sp. 
UTEX B3054 的基因组中发现 TreS 和 TreH (海
藻糖酶)基因显著富集，这说明相容性物质合成基

因的表达上调也是蓝细菌应对极热环境的一种

保护策略[57-58]。此外，嗜热蓝细菌基因组中的

GC 含量高于 AT 含量，如来自 1 株嗜热的聚球藻

菌株 Synechococcus vulcanus 的编码金属硫蛋

白的 mtnA 和 PSI 相关多肽的 psaC 基因具有较高

的 GC 值(55%−60%)，这在高温条件下有利于维

持 DNA 的三维构象[59]。2022 年，Tang 等[60]通过

比较基因组学方法对 17 株来源于 Leptodesmis
属、Leptolyngbya 属、Leptothermofonsia 属、

Thermoleptolyngbya 属 、 Thermostichus 属 和

Thermosynechococcus 属的嗜热蓝细菌的特殊

CCM 机制的分子构成和进化关系进行了鉴定。

这些基因组特征的发现为嗜热蓝细菌深入了解

提供了基础。然而，迄今为止，嗜热蓝细菌基

因组测序数量仍然十分有限。嗜热基因组包含

大量的复杂结构，如重复序列、操纵子和基因

家族等。这些特征使得对其进行准确的注释变

得困难。此外，嗜热蓝细菌的代谢途径和功能

尚不完全清楚，这也给对其基因组进行注释带来

了额外的困难。因此，未来嗜热蓝细菌的基因组

特征解析仍然面临挑战。 

3.2  转录组特征 
通过比较不同温度下嗜热蓝细菌的转录水

平差异，可以深入探究高温环境下其细胞代谢

和调控网络在功能和进化方面的特点。尽管传

统转录水平研究已经揭示嗜热蓝细菌在高温胁

迫 条 件 下 的 一 些 基 因 如 热 休 克 蛋 白 基 因

hspA[61]、groEL1 和 groEL2[62]以及固氮基因

nifH[63]等的转录变化，但这些研究仅局限于单

个或少数几个基因。相比之下，比较转录组学

分析能够更为全面地揭示嗜热蓝细菌的转录组

特征，并阐明其在不同温度下的表达模式和调

控机制。然而，目前嗜热蓝细菌的转录组分析

研究还相对较少。例如，嗜热蓝细菌存在一套

抵御氧化损伤的耐受系统[64]。2017 年，Bernstein
等[65]将 T. elongates BP-1 与 Meiothermus ruber 
strain A 进行异养互作研究发现，T. elongatus
的 hliACD (tsl2208、tsr0446 和 tsr1916)和 tsl0063
的基因转录水平相对增加，这有助于蓝细菌缓

解自由基损伤。与此同时，活性氧 /活性氮

(ROS-RNS)与 T. elongatus BP-1 中缓解 ROS 所

需基因的相对转录丰度增加呈现对应规律。这

表明，在异养过程中两种嗜热蓝细菌之间具有

协调转录反应，并利用它们来调节与光合作用、

碳固定、维生素合成和 ROS 清除有关的核心基

因的表达。另一个例子是，2022 年 Mukherjee
等 [66]对嗜热蓝细菌 Mastigocladus laminosus 
UU774 的基因组分析和转录组比较分析发现，

氮素供应对嗜热蓝细菌的生长和耐热性具有重

要影响。在补氮条件下，UU774 的转录调控相

关的 WalR、碳酸酐酶、Sigma F、毛膜蛋白和

抽搐移动蛋白基因极端下调。此外，该研究还

揭示了 UU774热休克后耐热基因的组成型表达

可以赋予耐热潜力，并维持高拷贝数的肽酶，

从而能消除热休克条件下产生的功能失调蛋

白。因此，这种基因上的“多功能性”在自然条

件下能够赋予嗜热蓝细菌巨大的竞争优势，为

其在极端环境中生存提供了生物学保障。另外，

该研究还推测 ATP 依赖性 Clp 蛋白酶可能与耐

热性有关。通过对 45 个软管藻科成员的比较基

因组学分析，进一步分析了该菌株的同源进化

关系，为研究生物的系统发育和生物地理分布

提供了参考依据。 
在未来，比较转录组研究对于深入揭示嗜

热蓝细菌的耐热调控网络以及基因功能具有至

关重要的意义。为了进一步拓展这一研究领域，
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有必要在不同温度胁迫模式下进行比较转录组

研究，以期为耐热调控网络研究和生物技术应

用提供新的视角和思路。 

3.3  蛋白质组学特征 
蓝细菌在恶劣条件下的生存依赖于翻译后

修饰机制下的信号转导通路。这种机制有助于

蛋白质的乙酰化和磷酸化等修饰，从而实现蛋

白质信号功能的转换，进而调控蓝细菌在适应

非生物胁迫条件下的昼夜节律、光合作用和固

氮能力[67]。例如，HSP 是细胞响应环境胁迫时

产生的分子伴侣蛋白，它能够在高温条件下维

持 PSII 的稳定性以保证电子传递链的正常进

行，并富集在膜组分中，维护细胞膜的完整性

和正常功能[68]。Panda 等[69]发现，当同时施加高

温和高光胁迫时，鱼腥藻 PCC 7120 (Anabaena sp. 
PCC 7120, A. PCC 7120)和 Anabaena variabilis 
ATCC 29413 以及 T. elongates BP-1 的 Hsps 的

数量均受到 RNA 温度计 (RNA thermometer, 
RNAT)的严格调控[70]。因此，对蓝细菌中翻译

后修饰机制的蛋白质组学进行研究，将有助于

深入理解复杂的信号传导机制。 
综上所述，生物信息学工具和技术的进一

步发展将有助于嗜热蓝细菌代谢工程和生物技

术应用。尽管已鉴定出多种与热适应相关的组

学特征，但许多嗜热蓝细菌的基因组测序尚未

完成，转录组学和蛋白质组学研究的报道相对

有限，因此，需要进一步的研究来揭示嗜热蓝

细菌基因组的进化和在极端高温条件下适应胁

迫的独特特征。 

4  嗜热蓝细菌在高温下的损伤

与响应体系 
热胁迫对各种蛋白质、膜、RNA 种类和细

胞骨架结构的稳定性产生显著影响，进而改变

细胞内酶反应速率，导致代谢失衡。嗜热蓝细

菌的高温响应体系有助于其长期适应高温环

境。蓝细菌是最简单的光合生物，与高等植物

在进化、生理和代谢层面上高度相似。因此，

嗜热蓝细菌在高温下的光系统损伤、HSP 和

ROS 响应以及膜脂流动性调节等方面与高等植

物存在相似性。然而，嗜热蓝细菌具备更高效

的耐热元件，一些嗜热蓝细菌新种还具有色素、

抗氧化物质及相容性物质合成等新型耐热响应

体系。 

4.1  光合系统 
光系统对温度极为敏感，高温会显著降低

其活性水平。研究发现，来自美国黄石国家公

园章鱼泉的一株嗜热的聚球藻在温度达到

70 ℃时，其光系统Ⅱ (photosystem II, PSII)容易

被高温强光灭活，导致光合作用受到抑制[71-73]。

与 PSII 相比，PSI 相对耐热，在高温下可以保

持一定的活性 [74]。然而，值得注意的是，PSI
的损伤可能比 PSII 的损伤更具破坏性，因为 PSI
的抑制会阻塞整个电子转移链[75]。 

嗜热蓝细菌的光系统在演化过程中逐渐形

成了一些适应高温环境的防御机制。例如，在

高温高光下，光合系统通过 NDH-1 电子运输过

程中跨膜产生的质子浓度差参与应激，其中

NDH-1 脱氢酶复合体参与 PSI 的循环电子流，

增加电子传递链中 ATP/NADPH 的比值，从而

保护植物和蓝细菌免受环境胁迫引起的光抑

制，实现高效的光合作用[76]。在高温高光下，

循环电子传递(cyclic electron transport, CET)也
有助于产生额外的 ATP，以帮助蓝细菌适应胁

迫环境[77]，同时 CET 对 NADPH 的氧化作用也

可以防止光系统的过度还原，减少胁迫条件下

ROS 的产生[78]。 
D1 蛋白在高温下的损伤是导致 PSII 对高

温敏感的主要原因之一。因此，蓝细菌能够通

过修复或重新合成 D1 蛋白缓解高温对 PSII 的损
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伤。同时，增加 CO2 浓度可以增加核酮糖-1,5-二
磷酸羧化酶 /加氧酶 (ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase/oxygenase, RuBisCo) 对 氧 的 亲 和

力，从而减少 ROS 对 D1 修复机制的损害[79]。

饥饿期间的 DNA 保护蛋白 (DNA protection 
during starvation, Dps)是细菌中特有的一类具

有铁离子结合功能的蛋白，它的热稳定性也是

嗜热蓝细菌实现耐热功能的重要策略之一。研

究表明，T. elongatus 的 Dps 保留了氧化铁酶中

心(ferroxidase centers, FOCs)，该中心允许 Dps
蛋白家族利用过氧化氢氧化 Fe(II)，通过芬顿反

应抑制自由基的产生，这对保护 DNA 和 PSI
和 PSII 免受氧化损伤尤为重要[80]。同样地，从

日本温泉中分离的 T. sp. O-77 的 Dps 蛋白表现

出较高的热稳定性，这对提高细胞的耐热能力

有积极意义[81]。 

4.2  光合色素与抗氧化物质 
光合色素，如藻胆蛋白、酚类化合物等，

能够直接清除高温和高光等胁迫条件下产生的

ROS 从而缓解细胞氧化损伤。这是蓝细菌进行

放氧光合作用的重要防御机制之一[82]。然而，

高温也会影响蓝细菌光吸收能力。在多数蓝细

菌中，光主要靠藻胆体(phycobilisome, PBS)捕
集。然而，高温胁迫可能导致藻胆体变性，从

而对蓝细菌的光合作用产生不利影响。而嗜热

蓝细菌的藻胆体比中温蓝细菌的藻胆体更稳

定，这或许是嗜热蓝细菌能够耐受高温环境的

原因之一 [83-84] 。藻胆蛋白 (phycobiliproteins, 
PBPs)作为蓝细菌捕获光能的辅助色素，主要分

为别藻蓝蛋白(allophycocyanin, APC, 蓝绿色)、
C-藻蓝蛋白(C-phycocyani, CPC, 深蓝色)和藻

红蛋白(phycoerythrin, PE, 深红色)[85]。陈华新

等[86]对嗜热聚球藻 S. elongatus BP-1 和嗜中温

的集胞藻 Synechocystis sp. PCC 6803 的 APC α
亚基(holo-apcA)和 β 亚基(holo-apcB)进行比较，

发现 T. elongates BP-1 的 APC 的热稳定性明显

高于集胞藻 PCC 6803，说明嗜热蓝细菌的 APC
不仅能吸收和高效传递光能，还能增加细胞的

热稳定性。 
另一方面，在嗜热的 Leptolyngbya sp.中发

现其含有大量的酚类化合物[(139.0±1.2) mg/g]，
并且对羟基自由基的清除能力为 IC50=0.38 g/L，
这说明酚类化合物能够有效地缓解嗜热蓝细菌

的氧化损伤[87]。除此之外，已有多位学者报道

了蓝细菌中类菌孢素氨基酸 (mycosporine-like 
amino acids, MAAs)的存在，并且嗜热的地木耳

(Nostoc commune)和细鞘丝藻中也能够产生

MAAs[87-88]，而 MAAs 具备吸收紫外线和抗氧

化活性，在保护蓝细菌的光合作用装置免受紫外

线辐射的伤害方面起着至关重要的作用[89-91]。 

4.3  活性氧的产生及脂质的组成性调节 
活性氧(ROS)作为细胞呼吸所产生的副产物

会对蛋白质、DNA 和糖类等大分子造成损伤[92]。

高温条件下，蓝细菌的 RuBisCo 的活性下降，

从而导致 ROS 的大量增加[93-95]。高温胁迫会导

致类囊体膜中的 PSI 和 PSII 反应中心产生超氧

阴离子 (·O2
−)、过氧化氢 (H2O2)、羟基自由基

(·OH)和单线态氧(1O2)等 ROS[96]，从而严重损

伤 PSII 反应中心的 D1 和 D2 蛋白[97]。同时，

高温也会导致膜的流动性增加，进而导致细胞

的正常功能受到损害。因此，膜脂在维持膜的

流动性、运输、渗透压以及蛋白质的稳定性中

具有重要作用[98]。对具有嗜热特征的胶质黏球

藻(Gloeocapsa gelatinosa)研究发现，该蓝细菌

的饱和脂肪酸与不饱和脂肪酸的比值(S/U 比)
随着光强和温度的增加而显著提高，并且饱和

脂肪酸(C16:0 和 C18:0)和长链脂肪酸含量占总

脂肪酸的 82%，是最佳生长条件下的 2 倍[99]。

同样地，嗜热菌株 Synechococcus elongatus 
IPPAS B-267 的 S/U 比也随着温度的降低而降
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低。这说明 S/U 比的变化调节是嗜热蓝细菌对

高温的适应机制之一[100]。饱和脂肪酸的增加会

使得 PSII 反应中心的脂质比室温下的刚性更

强，导致蛋白质更加稳定，这通常被认为是嗜

热菌与中温菌相比热稳定性增加的原因[101]。 

4.4  热休克蛋白及相容性物质 
在高温条件下，热休克蛋白(HSP)能够维持

PSII 的稳定性和细胞膜的完整性[68,72]。有研究

发现，嗜中温模式蓝细菌 A. PCC 7120 与嗜热

的 T. elongatus BP-1 在高温胁迫条件下，其 hsp
基因均会表达上调，且嗜热蓝细菌中的 Hsp 表

达量明显高于嗜中温蓝细菌[70,102]。 
相容性物质(compatible solutes, CS)是一类

可以维持细胞渗透压平衡的物质，在高温、高

压和高盐等胁迫条件下起到稳定大分子和膜结

构的作用[103]。近年来，研究人员发现部分嗜热

蓝细菌可以在细胞基质中积累蔗糖和海藻糖等

双糖来响应高温胁迫。在高温条件下，从南美

洲西部阿塔卡马沙漠分离到的一株嗜热蓝细菌

Gloeocapsopsis AAB1 能够合成蔗糖和海藻糖，

且蔗糖量是其他蓝细菌的 40−80 倍，而海藻

糖约为 5−15 倍 [101,104]。同样地，研究人员从

盐碱湖泊中分离的一株既耐盐且耐热的蓝细

菌 Desmonostoc salinum CCM-UFV059，在高温

干旱条件下，该菌株也能够积累大量的蔗糖和

少量海藻糖 [105]。这说明，HSP 和相容性物质

均能帮助嗜热蓝细菌抵抗高温环境，缓解高温

损伤。 
目前，关于高温高光胁迫对典型蓝细菌的

生理影响已有较为深入的研究。在自然环境中，

普通蓝细菌仅能在高温胁迫下形成有限的保护

性应答机制，无法在持续高温条件下存活。然

而，嗜热蓝细菌具备更为高效的高温保护机制，

其耐热元件在提高生物耐热性方面的应用价值

已初见成效。例如，在耐旱作物如小麦和玉米

中表达嗜热蓝细菌来源的 RuBisCo，可以提高

植物对高温和盐胁迫的耐受性[106]。将嗜热蓝细

菌 S. vulcanus 的 Hsp26 转入大肠杆菌，增强了其

耐热性[61]。将编码 Hsp60 和 Hsp10 蛋白的 groESL
操纵子整合到嗜中温的 A. PCC 7120 基因组中，

也成功提高了对高温和盐胁迫的耐受性[107]。将

嗜热蓝细菌同源耐热蛋白整合替代菠菜的锰稳

定蛋白后，显著提高了菠菜的耐热性[108]。 
另一方面，蓝细菌与高等植物之间存在着

耐高温机制的相互对应关系。目前，植物对热

胁迫的多元调控网络已经取得了较大的进展，

包括对高温信号感知、信号转导和响应，以及转

录后、翻译后修饰、表观遗传和 pre-mRNA 可变

剪切等多种调控方式[109-111]。因此，未来可以借

鉴植物耐热机制研究的可用策略来进一步推动

嗜热蓝细菌耐热机制研究。首先，借鉴植物耐

热研究中使用的多种高温胁迫处理方式、联合

其他胁迫以及人工处理膜脂流动性等方法，找

到温度感受器，并研究基因的变化[110]；其次，

参考植物响应高温胁迫转录调控网络的研究策

略[111]，以不同胁迫模式下的嗜热蓝细菌比较转

录组研究，如研究温度、时间梯度及白昼影响，

分析同一物种不同基因型间的比较转录组，比

较不同物种耐热型基因的表达差异，并进一步

解答嗜热蓝细菌的热胁迫应答网络；再次，借

鉴植物蛋白质组研究策略，研究嗜热蓝细菌不

同胁迫时间点的关键蛋白，找到短期和长期上

调的蛋白，并采用多重胁迫和胁迫恢复策略验

证其功能，并研究耐热候选蛋白之间的互相结

合及调控机制[110]；最后，植物中的热休克记忆、

甲基化/乙酰化等耐热表观遗传调控、mRNA 的

热适应调控和降解等机制 [109]也可为嗜热蓝细

菌耐热机制提供新的思路。 
综上所述，嗜热蓝细菌在高温下的响应方

式和耐热元件多样，可作为元件或模块在多种
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生物系统中使用。然而，目前对于这方面的研

究还不够深入。因此，有必要进一步开发其耐

热元件和应用，并借鉴植物耐热机制中的可用

研究策略，如转录调控元件和信号通路等，以

深化嗜热蓝细菌的耐热机制研究。 

5  嗜热蓝细菌的应用 
嗜热蓝细菌由于能够在多种高温环境中生

存，在高温生态系统的蓝细菌群落中往往占据

优势地位。因此，在提供其合适的温度和生长

条件时，嗜热蓝细菌的生物量和生产力非常可

观，具有极高的应用潜力和价值。 

5.1  嗜热蓝细菌的生物固碳优势 
蓝细菌在全球生物固碳中扮演着关键角

色，而嗜热蓝细菌具备耐热型固碳底盘潜质，

可以有效适应当下全球多变、严苛的环境条件。

在高温条件下，嗜热蓝细菌能吸收并转化不同

来源的 CO2 为生物质[112]。比如，工业烟道气的

温度与微生物最适生长温度之间存在温差，然

而嗜热蓝细菌能够耐受烟道气的高温并固定利

用 CO2，无须对烟道气进行冷却，从而可以有

效降低成本。此外，嗜热蓝细菌的固碳效率往

往高于普通蓝细菌，例如，在印度马哈拉施特

拉邦西高高山脉的温泉中分离出的嗜热蓝细菌

[莱德基泽丝藻(Limnothrix redekei)、浮鞘丝藻

(Planktolyngbya crassa)和硫色盖丝藻(Geitlerinema 
sulphureum)]均具有较高的生物量。其中，硫色

盖丝藻在 42 ℃下能够吸收 23.08%的 CO2
[113]。

T. elongatus 在 5% CO2、55 ℃培养条件下亦表

现出较高的生长速率，并且能够生产高价值的

C-藻蓝蛋白[114]。Su 等[115]在对嗜热聚球藻 CL-1 
(Thermosynechococcus sp. CL-1, T. sp. CL-1)的
研究中发现，通过 1.5 cm 光路平板光生物反应

器(photobioreactors, PBR)进行培养时，其最佳

生物量浓度可达 3 g/L，在相同生物量浓度下其生 

物量和碳水化合物产量分别达到 116 mg/(L∙h)和
67 mg/(L∙h)。这说明 T. sp. CL-1 具有很高的固

碳能力。在最新研究中，T. sp. CL-1 可以在 30 L
平板 PBR 中进行培养，其 CO2 固定率为

(21.98±1.52) mg/(L∙h) ， 高 于 模 式 蓝 细 菌

Synechococcus sp. PCC 7002 和真核普通小球藻

(Chlorella vulgaris)的固碳效率。而且 T. sp. 
CL-1 的藻胆蛋白以 CPC [(98.10±6.67) mg/g]为
主并包含少量的 APC 和 PE[116]。嗜热蓝细菌通

过高温生物固碳积累的生物质、淀粉、纤维素

及其他碳水化合物还可在水解后用于生产生物

乙醇等产品[117]。这表明嗜热蓝细菌在生物固碳

方面具有耐高温和固碳效率高的双重优势。它

能够固定包括烟道气在内的多种工业废气中的

CO2，从而缓解全球气候变暖的问题。此外，嗜

热蓝细菌还能将 CO2 转化为高附加值生物产

品，因此有望从固碳端发力，助力实现“双碳”
目标。 

5.2  嗜热蓝细菌是生产生物燃料的新底盘 
嗜热细菌具有高温耐受性和多种碳源利用

能力的优势，同时在工业过程中具有抗微生物

污染的优势，已成为生产生物燃料的耐热工业

底盘[104]。目前，基于嗜热异养微生物如热纤梭

菌和热葡糖苷的芽孢杆菌等工程菌来合成生物

燃料的研究已经相当深入[118-119]。然而，异养微

生物必须依赖生物质作为碳源，与人争粮、与

动物争饲料的问题仍然存在，且在生物燃料合

成过程中产生大量的 CO2，在当前的“双碳”目
标背景下，存在很大局限性。嗜热蓝细菌天然

具备在高温下快速生长的能力，可有效解决碳

源限制和 CO2 排放问题。因此，基于嗜热蓝细

菌构建的生物燃料细胞工厂亦具备卓越的高温

培养优势[120]，有望作为生产生物燃料的新型耐

热底盘细胞。 
截至目前，尽管以嗜热蓝细菌作为生物燃
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料合成底盘的应用实例有限，但其在合成生物

柴油和短链醇方面的潜能已得到证实。一方面，

已有研究证实部分嗜热蓝细菌在生物柴油生产

方面具有巨大潜力。据报道，部分嗜热蓝细菌

天然富含脂肪酸、脂肪烃等脂肪族化合物，并

且其脂类含量远高于普通蓝细菌。例如，T. sp. 
CL-1 在 30 L 平板 PBR 中培养时可积累大量的

脂质(占细胞干重含量的 49.91%)，为生物柴油

合成提供了充足的前体[116]。同时，有研究发现

部分嗜热蓝细菌的脂肪酸分布与普通蓝细菌有

所不同，其脂肪酸分子具有更高的饱和度和更

长的碳链长度，因此由其制备的生物柴油具有更

优越的燃料特性。例如，在阿尔及利亚温泉中分

离出 3 株嗜热的层理鞭枝藻 (Mastigocladus 
laminosus) S4BB、S4B11 和 S9BB，其棕榈酸

(C16:0)含量占总脂肪酸含量的 51.41%−53.16%
之间，油酸(C18:1n-9)含量在 24.47%−36.60%之

间，还含有 α-亚麻酸(C18:3n-3，低于 1%)和长

链脂肪酸(>C18，低于 0.5%)[121]。另一方面，笔

者认为嗜热蓝细菌在高温下合成乙醇等挥发性

生物燃料分子方面具有显著优势。这是由于嗜

热蓝细菌的高温培养过程可以减少杂菌污染，

并且高温条件有利于挥发性生物燃料分子的快

速挥发。这将大大减少其产物蒸馏和分离的难

度。例如，T. elongatus BP-1 的遗传操作系统已

经建立，美国欧道明大学的 Nguyen-Jones 通过

基因工程改造 T. elongatus BP-1，成功合成了异

丁醇，并验证了细胞对短链醇的耐受能力，然

而目前尚不能进行大规模生产[122]。 
以上研究结果表明，嗜热蓝细菌有望作为

光驱生物燃料合成的新型耐热底盘，可以突破

生物燃料合成细胞工厂在培养环节面临的季节

和地域限制。该底盘不仅可适应夏季高温培养，

还可在热带沙漠、戈壁滩等高温地域进行生物

燃料的高效合成，从而避免“与人争地”的问题。

然而，目前针对优质嗜热蓝细菌种质资源的分

子挖掘和底盘化改造研究仍处于起步阶段。未

来需要进一步筛选更多具有生物燃料合成优势

的新种质资源，并在嗜热蓝细菌耐热底盘改造

层面持续发力。 

5.3  嗜热蓝细菌在生物修复中的应用 
部分嗜热蓝细菌具备染料去除、塑料降解

以及重金属环境中的生物修复能力。此外，高

温环境被证实有助于提升其生物修复效率。例

如，在传统造纸与服装工业的大规模染色过程

中，产生的高温废水对环境和生态系统会产生

负 面 影 响 [123] 。 然 而 ， 1 株 嗜 热 的 席 藻

(Phormidium sp.)已经被证实能够有效去除染料

雷唑蓝和活性黑 B，并且其海藻酸钙固定化细胞

对染料的吸收率达到了 50%−88%[124]。最新研究

发现 T. sp. CL-1 在 50 ℃、1 000 µE/(m2∙s)光强下

能够有效处理养猪场废水，其 CO2 固定率为

(122.29±9.93) mg/(L∙h)，氮去除率为 7.76 mg/(L∙h)。
这说明 T. sp. CL-1 具有很高的养殖废水处理潜

力[125]。此外，嗜热蓝细菌还有吸附重金属的能

力。例如，嗜热蓝细菌 Cyanobacterium aponinum
在 pH 值为 9.0 时，对含 Ni (II)样品的生物修复

效率高达 32%−83%，且在 45 ℃、Ni (II)含量为

14.6 mg/L 时，该菌株的最大重金属比去除率

(Qmax)达 11.8 mg/g[126]。 
已有研究证实，嗜热蓝细菌相较于普通蓝

细菌具有更卓越的污染物吸附能力。随着温度

的升高，嗜热蓝细菌对废水的修复能力也相应

增强，从而在高温条件下表现出更高的生物  
量[124,127]。这意味着嗜热蓝细菌能够更快地处理

污染物。更为重要的是，其高温适应性大大降

低了生物修复过程中的废水降温成本。为实现

嗜热蓝细菌在生物修复中的规模化应用，未来

需要通过菌株分离和基因工程改造来获得生物

修复性能更为卓越的嗜热蓝细菌菌株，并对下
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游的生物修复工艺进行系统开发和优化。 

5.4  嗜热蓝细菌的潜在药用价值 
由于嗜热蓝细菌能够在高温胁迫条件下合

成一些特殊的生物活性物质，因此被认为是具

备制药和商业价值的潜在生物合成平台 [128]。

例如，在对突尼斯北部温泉分离的嗜热的鼓藻

属菌株(Cosmarium sp.)进行研究时，发现其提

取物(如胞外多糖)对革兰氏阳性菌和革兰氏阴

性菌均表现出抗菌活性，最低抑菌浓度为

28−85 µg/mL[129]。此外，细鞘丝藻(Leptolyngbya 
sp.) KC45 (L. sp. KC45)的乙醇提取物也具有较强

的抗氧化活性，并且对癌细胞(皮肤 A375、肺

A549 和结肠 Caco-2)显示出强烈的细胞毒性[130]。

细鞘丝藻(Leptolyngbya sp.) HNBGU 003 的乙

醚提取物也显示出抗氧化潜力，其 IC50 为  
3.16 g/L[131]。同时，海洋来源的鞘丝藻属 Lyngbya 
majuscula 和 Lyngbya bouillonii 菌株中含有脂肽

类化合物，具有良好的抗肿瘤活性[132]。此外，

CPC 具有强大的抗氧化和抗炎症活性，并具备

无毒性和生物降解性。研究已证实，CPC 能够

抑制癌症细胞的扩展[133]，并且有助于促进伤口

愈合、改善口腔溃疡，并在辅助化疗中发挥作

用。目前 CPC 的主要来源是大规模工业化生产

菌株螺旋藻。与螺旋藻相比，嗜热蓝细菌也能

够积累丰富的 CPC，并且具有更好的高温稳定

性[134]。因此，嗜热蓝细菌有望降低 CPC 提取

和运储过程中的冷链成本。随着消费者对抗氧

化、抗癌和抗炎化合物以及对绿色健康食品和

保健品的需求的日益增长，嗜热蓝细菌的特有

种属在热胁迫下积累的特殊生物活性物质有望

在医药领域展现巨大的商业应用潜力。 

6  总结与展望  
随着全球气候变暖的不断加剧，地球环境

温度逐年上升，植物光合作用受到抑制，导致

粮食作物等产量下降。因此，如何提高作物的

耐热性一直是当前学术研究的热点。天然耐受

高温的嗜热蓝细菌具备复杂高效的高温响应机

制，可以缓解高温对自身的伤害。因此，研究

和揭示嗜热蓝细菌的高温适应性和耐热机制，

挖掘耐热性状相关的关键基因，对于创制耐高

温作物具有重要生物学意义[13]。 
另一方面，嗜热蓝细菌具有生长速度快、

光合效率高和固碳能力强等优点。利用蓝细菌

等微藻规模培养来固定 CO2 是一种环境友好的

可持续固碳途径[135]。某些嗜热蓝细菌(如鞘丝藻

属和细鞘丝藻属)还具备固定 N2 的能力，因此在

工业废水的生物修复中具有一定的应用潜力。 
然而，蓝细菌对高温环境的适应机制非常

复杂。目前国内外对于嗜热蓝细菌适应高温环

境的响应和耐受研究相对较少，其耐热生理和

分子机制尚不完全清楚。因此，未来突破蓝细

菌耐热研究的关键在于筛选获得性状优良的嗜

热蓝细菌菌株，研究其在高温环境下的生理生

化特性，建立和发展嗜热蓝细菌遗传转化平台，

并基于这一平台研究嗜热蓝细菌的高温耐受的

遗传机制与调控机理。从能够适应高温环境、

并在其中稳定生长代谢的嗜热蓝细菌底盘中挖

掘耐热元件，特别是挖掘可以使光合生物适应

频繁的高温波动的关键耐热调控靶点。 
此外，在蓝细菌的应用方面，蓝细菌的户

外大规模培养能力成为制约其工业化生产的关

键因素之一[136]。多数蓝细菌本身对户外高温高

光具有敏感性，因此，挖掘具有天然高温高光

耐受能力的嗜热蓝细菌菌株资源可能是突破蓝

细菌规模化培养的重要路径之一。对微藻的户

外规模培养研究表明，雨生红球藻、小球藻和

栅藻等微藻在光能良好的夏季产量反而不如

春、秋季，很大原因是夏季高光与高温对微藻的

叠加胁迫。截至目前，少数嗜热蓝细菌已经实现



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 
 
 

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

1766 

实验室或户外小试规模培养。其中，室内 PBR 培

养以嗜热聚球藻为主。例如，Zhang 等[137]设计了

一种基于光衰减策略的内置可控光源的 40 L 
PBR 对 T. elongatus PKUAC-SCTE542 进行了培

养和收集工艺初探。2022 年，T. sp. CL-1 成功

在室内 30 L 平板 PBR 55 ℃高温培养，48 h 生

物量达(1.94±0.08) g/L[116]。然而，现有室内 PBR
设计和培养工艺仍不足，未来应根据嗜热蓝细

菌的高光需求设计 PBR，并解决后期细胞浓度

和培养基深度增加可能导致的自遮蔽问题。此

外，针对不同嗜热蓝细菌的户外规模培养和采

集工艺也应进行更详细的研究。例如，在利用

专性嗜热蓝细菌来进行户外培养时，面临培养

基高温维持的难题。可以借鉴真核微藻利用微

藻进行煤化工和燃煤电厂烟气进行规模培养的

策略[138-139]，在温度较低的春、冬季将燃煤电厂

温度较高的烟气用于维持微藻培养液的温度，

从而延长微藻全年养殖时间。然而，在夏、秋

季节，则必须采取适当措施降低烟气温度。由

于嗜热蓝细菌优良的高温耐受性，该策略可以

大幅度降低夏、秋季高温烟气的降温能耗，从

而提升养殖和固碳效率，降低成本。 
近年来，细鞘丝藻属因其卓越的户外培养

潜力而备受瞩目。Leptolyngbya sp. QUCCCM 56
在高光下生长耐受 5 600 µE/(m2∙s)，生物量比钝

顶螺旋藻提高了 45%[140]。2022 年，Mahanil 等[141]

从泰国南部地区的温泉中分离的嗜热嗜碱的

细鞘丝藻 L. sp. KC45 能够在高 pH 开放无污

染的 15 000 L 的大型露天池塘中进行培养，且

温度范围为 30−45 ℃。为分离挖掘具有规模化

培养潜力的嗜热蓝细菌底盘菌，笔者所在实验

室从云南热泉采集蓝细菌资源[41]，从中筛选获得

一株具 有 宽 温 适 应 特 性 的 嗜 热 细 鞘 丝 藻

(Thermoleptolyngbya sp.) NK1-22。笔者前期已

基于温度差异培养和比较转录组分析策略，发

现其存在特殊的耐热靶点[142]，初步证明该嗜热

细鞘丝藻具有户外培养潜力和遗传可操作性，

有望作为新的耐热底盘菌株，相关研究正在深

入开展当中(数据未发表)。因此，通过规模培养

这些宽温度适应性的嗜热蓝细菌，可以有效应

对夏季的高光与高温胁迫，从而获得较高的微

藻产量。此外，其宽温特性还有助于克服昼夜

温度波动的限制，使其有望在戈壁、沙漠等天

然高温环境中进行人工培养。然而，具体可行

性还需进一步开展实验验证。 
在未来，可以从以下几个方面对嗜热蓝细

菌进行深入研究：(1) 深入研究嗜热蓝细菌特色

生物合成途径，如胞外多糖及特色糖类物质的

合成途径，以及天然产物合成途径等，以挖掘

其潜在的营养保健功能或药用价值。(2) 利用

CRISPR 基因编辑技术，对优质嗜热蓝细菌进行

遗传改造，打造具有高温耐受性的光合生物细

胞工厂。目前，对于嗜热蓝细菌的遗传可操作

性探索与遗传工具开发方面亟须突破；目前已

成功实现 3 株嗜热蓝细菌(T. elongatus BP-1、
T. elongates PKUAC-SCTE542 和 Leptolyngbya 
sp. KC45)的遗传转化，其中前 2 株为嗜热聚球

藻属，已打通了基因组“knock-in”和“knock-out”
技 术 ， 但 后 者 基 因 靶 向 技 术 尚 不 完 善 。

CRISPR/Cas 系统是近年来最有效的基因编辑

工具之一，基于 CRISPR/Cas9 及 CRISPR/Cas12
的编辑系统，模式蓝细菌已有多例代谢工程研

究 [143-144] 。嗜热聚球藻等种属基因组包含

CRISPR-Cas 系统，因此有望进行基因编辑。然

而，目前嗜热蓝细菌的 CRISPR 编辑技术尚未

建立，原因之一可能是尚未进行相关尝试，另

一原因可能是高温条件对 CRISPR 核心元件表

达不利。对此，笔者认为未来应当尝试不同嗜

热蓝细菌的 CRISPR 技术开发，构建耐热性

CRISPR 表达体系，以解决高温下的基因编辑难
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题。还应开发基于宽温适应性嗜热蓝细菌(如
Leptolyngbya 和 Thermoleptolyngbya)的基因编

辑系统，在中温下完成基因编辑，并在高温下

培养和验证。(3) 基于生理生化研究技术探究嗜

热蓝细菌典型的膜脂及脂肪酸组分等方面的差

异，挖掘蓝细菌的耐热靶点并进行耐热性关联

研究。(4) 基于生物信息学手段深入挖掘和分析

嗜热蓝细菌的组学特征，特别是加强对蛋白质

组学和脂质特征的研究，加深对嗜热机制的理

解，为生化验证提供方向，进而筛选和挖掘耐

热酶资源。(5) 进一步挖掘和改造具有规模培养

潜力的优质嗜热蓝细菌底盘，完成其室内光反

应器及户外培养流程，并开发下游生物活性物

质的分离纯化工艺。这些措施将有助于推动嗜热

蓝细菌领域的研究，并为其在医药和生物技术等

领域中的应用奠定基础。 
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