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摘  要：海洋热液系统是地热活动影响下形成的高温极端环境，早期的研究一直认为 γ-变形菌是

深海热液口硫氧化化能自养菌的主要成员，直到 20 世纪末，分子生态学研究才揭示出弯曲杆菌纲

(Campylobacteria，即原来的 ε-变形菌纲)是热液环境中热液、烟囱体、宏生物共生菌、地下部分等

多个生境的优势细菌类群，在热液区硫氧化、氢氧化等生命过程中具有重要的生态意义。文章从

生态、生理等多个角度综述了目前对热液区弯曲杆菌纲的研究进展，详细描述了其生态分布、多

样的代谢类型、纯培养株系特征、种属分类地位，为读者展现了弯曲杆菌纲对碳、氮、硫和氢等

元素的利用机制。 
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Abstract: Marine hydrothermal systems are high-temperature extreme environments formed 
under the influence of geothermal activities. According to early studies, γ-Proteobacteria were 
the main members of sulfur-oxidizing chemolithoautotrophic bacteria in deep-sea hydrothermal 
vents. At the end of the last century, molecular ecological studies revealed that Campylobacteria 
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(former ε-Proteobacteria) were the dominant bacteria in hydrothermal habitats, such as 
hydrothermal solution, smoker body, megafauna, and underground sediments, with ecological 
significance in the life processes including sulfur oxidation and hydrogen oxidation in 
hydrothermal areas. The article comprehensively reviews the research progress of 
Campylobacteria in hydrothermal vents from ecological, physiological, and other perspectives. 
It extensively describes the ecological distribution, diverse metabolic types, strain characteristics, 
and taxonomic status of Campylobacteria, showcasing the utilization mechanisms of 
Campylobacteria for elements such as carbon, nitrogen, sulfur, and hydrogen. 
Keywords: hydrothermal system; Campylobacteria; chemoautotrophy; hydrogen oxidation; 
sulfur oxidation 
 
 

 

海洋热液系统是地球上独特的生物环境之

一，海底热液活动是海洋研究的重要组成部分。

在深海热液口，其流体中富含大量还原性物质

(如 H2S、H2、CH4 等)，这些物质为化能自养细

菌提供能量，进而形成高生物量的热液区生物

群落。热液喷口周围的化学梯度急剧变化，导

致微生物群落呈现出多样性。弯曲杆菌纲

(Campylobacteria，以前被称为 ε-变形菌纲)在海

洋和陆地生态系统中普遍存在，近年来发现该

类群是热液系统中的一类主要化能生产者，对

维持热液生态系统的稳定起着重要作用，也参

与各种能量代谢循环。然而由于培养条件、培

养方式和研究技术的局限性，弯曲杆菌纲的纯

培养菌株数量较少，对弯曲杆菌纲的认识一度

主要依赖于 16S rRNA 基因的结果，这在一定

程度上限制了对弯曲杆菌纲生理代谢的深入研

究。近年来随着纯培养菌株数量的增加、宏基因

组组装基因组 (metagenome-assembled genomes, 
MAGs)数量的增加，以及各类宏组学技术的应

用，热液环境弯曲杆菌纲的研究也进入新的阶

段。本文从海洋热液系统的种类、弯曲杆菌纲

在热液区的生态分布特征、弯曲杆菌纲的种属

分类信息等方面进行了梳理和总结，以期为深

入了解海洋热液系统弯曲杆菌纲的生态分布及

环境适应提供有益启发和借鉴。 

1  海洋热液喷口的种类及地理

分布 
1972 年美国科学家在探索加拉帕戈斯裂谷

时注意到深海温度在短距离内发生了剧烈变

化，当时并不清楚具体的原因。于是 1977 年“阿
尔文” (Alvin)号深潜器 24 次下潜到加拉帕戈斯

群岛附近的断裂带进行考察，最终发现了一直

往外渗出高温流体的“深海热液喷口”，意外发

现这里栖息着各种各样从未见过的奇异生物，有

几米长的血红色管栖蠕虫，有大得出奇的蛤、贻

贝和蟹[1]，这就是人类发现的第一个深海热液口

生态系统。此后大量研究表明，热液口是由地球

深处岩浆活动加热渗入洋壳内部的海水，被加热

的海水与基底玄武岩发生反应后，形成酸性、

还原性且富含硫化物与成矿金属的热液，并上

浮至地壳裂隙处以 200−400 ℃的高温热液形式

喷出[2]。热液中大量金属元素与周围低温海水

混合后，很快沉淀使热液变成黑烟(由极细颗粒

黄铁矿、闪锌矿等组成)，这种类型的热液口也

被称为“黑烟囱”。另外，在“黑烟囱”周围，还有

大量的低温溢流区(diffuse flow，温度<100 ℃)，
有数据显示，约 50%−90%的热液区热量是以该

形式损失的[3]。随后在 2000 年 Kelley 等偶然发

现了一个位于蛇纹岩上的喷口——失落之城[4]， 
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与早期普遍发现的高温且富含还原性物质的

“黑烟囱”热液喷口类型不同，该区域不是由地

热活动推动的，而是由抬升的地幔橄榄岩等超

基性岩遇到海水后进行水热蚀变，即发生蛇纹

岩石化的过程中释放出温度在 40−90 ℃富含

H2 和 CH4 的碱性热液，并形成以碳酸盐为主要

成分的白色烟囱体。 
与无光照的深海热液口相对的，还有分布

在深度不超过 200 m 的浅海热液口，它们大多

位于火山海面下翼部和海底火山顶部，是深海

热液口和陆上热泉的过渡地形 [5]。浅海和深海

喷口两者生态系统有所不同，深海喷口通常出

现在远离海岸的地方，而浅水热液系统则与沿

海火山活动有关。两个生态系统温度差异较

大，浅海热液区流体的温度在 10−119 ℃之间，

沉积物中的温度可上升到 95.8 ℃；浅海热液

系统存在气态的成分，氧气浓度更高，而深海

热液流体中则有较高浓度的甲烷和 H2
[6]。此

外，浅海热液喷口较少观察到烟囱体及区域特

有的生物类群，仅在中国台湾龟山岛周边热液

区有报道 6 m 的单质硫烟囱体，以及该区域

发现的特有物种——中国台湾怪方蟹[6]。再者，

由于受到潮汐、光照、降水、陆源有机质等

条件影响，浅海喷口的生物群落比深海环境

更多样，例如由硅藻和藻类等光合细菌形成

的菌席[6]。 
全球热液口数据库 The Inter Ridge Vents 

Database (https://vents-data.interridge.org/)截至

2023 年底的统计显示，世界各地已报道 720 多个

热液喷口，深度小于 200 m 的热液喷口有 60 多个，

2013 年在开曼海沟 5 000 m 处发现的热液口是

迄今发现的最深的海底热液喷口。所有的热液

喷口中有一半分布在大洋中脊(如北大西洋中

脊､南大西洋中脊､西北印度洋中脊等)，另一半

则主要分布于火山弧和弧后扩张区域。 

2  深海热液喷口微生物的生态

分布特征 
海底热液活动自 1977 年被发现以来就一直

是科学研究的热点[7]，其丰富新颖的生物类群

改变了我们对地球生物的认知，受到大众广泛

关注。在这个远离光照的环境中，喷口生物生

存所需的有机碳源主要来源于化能自养菌；化

能自养菌通过热液中所富含的 H2S、S0、CH4、

Fe2+等还原性化学物质作为能量来源，固定 CO2

合成有机碳[8]，从而有效地将能量从地热源转

移到生物体中[9-10]。微生物形成大量菌席或与宏

生物结成共生关系[11]，支撑高生物量的贝类、

管虫、蟹类等多样的生物种类，使热液口成为

深海贫瘠环境中的“生命绿洲”[12]。 
由于高温、强还原性的热液与富氧且寒冷

的海水发生混合时的方式是多样的，因此在研

究热液环境——特别是深海热液口的时候，常

常按照物理、化学和生物特征划分出若干代表

性的生境，主要的生境类型包括但不限于以下

几类：热液烟囱体、地下部分、热液羽流区、

热液动物体内/体表。每一种生境中的优势微生

物种类是不同的，具体的分布特征在 Dick 的综

述中有较为详细的描述[13]，概括来说：中性热液

羽流区的优势微生物主要来自水柱，包括 γ-变
形菌纲(Gammaproteobacteria)的 SUP05、δ-变形

菌纲(Deltaproteobacteria)的 SAR324、α-变形菌纲

(Alphaproteobacteria)的 SAR11 和古菌 MG I 类
群，而来源于地下的弯曲杆菌纲等虽然也能被

检测到，但通常很快就会被自然海水中的微生

物种类稀释并取代，而热液喷口附近的羽流则

以弯曲杆菌纲、SUP05 和 SAR324 等为主；热

液区的地下部分则以弯曲杆菌纲、产水菌目

(Aquificales)、产甲烷菌(Methanogens)和古生球

菌科(Archaeoglobaceae)为优势微生物。宏生物
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的内共生菌则主要是 γ-变形菌纲、α-变形菌纲

和弯曲杆菌纲类群。在活跃的热液烟囱上，陡

峭的热梯度和化学梯度创造了多样的生态位，

优势微生物包括甲烷球菌目(Methanococcales)、
甲烷八叠球菌目(Methanosarcinales)、产水菌门

(Aquificae)、古丸菌纲(Archaeoglobi)、热球菌纲

(Thermococci)、δ-变形菌纲、弯曲杆菌纲和 γ-变
形菌纲的嗜热菌和超嗜热菌。超镁铁质烟囱中

有厌氧甲烷营养古菌[14]和氢氧化的 β-变形菌纲

(Betaproteobacteria)和梭菌目(Clostridiales)。 
此外，微生物的分布特征也和热液的地化

参数有关。全球发现的热液口在地质形成(如洋

中脊、弧后扩张中心、火山和海山的热点区域)、
岩石组成(玄武岩、超基性岩或其他岩石)及板块

扩展速度等方面均存在差异，因此即使是类似

的微生物生境，其地化和生理学因子也表现出

较大的差异。例如，在洋中脊快速扩张的区域，

岩石以铁镁质火成岩为主，热液的主要成分是

H2S，而在慢速扩张的洋中脊区域，岩石中含有

超基性岩，因此会形成富含 H2 和 CH4 的热液；

而在板块边界的火山弧区域，岩石以硅含

量>65%的长英质、英安质或者安山质为主，热

液 pH 较低，并且富含 H2、CH4 和金属[13]。简而

言之，深海热液口地质条件差异有助于解释微生

物群落洋中脊和地化参数之间的关系[13]。另外，

少量研究还显示出地域距离对微生物群落的影

响强于地化参数[15-18]，然而这类对热液区微生物

的生物地理学研究还需要更大量的样本。 
如上所述，热液口区域的微生物种类在不

同的生境之间是有差异的，但弯曲杆菌纲、γ-变
形菌纲和产水菌门等均是较普遍的类群。早期

的研究一直认为 γ-变形菌纲是深海热液口硫氧

化菌的主要成员[19-20]，直到 20 世纪末，分子生

态学研究才指出弯曲杆菌纲是热液环境的优势

细菌：它们广泛分布于热液区的喷口系统、烟

囱、地下、扩散羽流、流体，甚至作为后生动

物的共生体被发现[21]，其在烟囱体微生物群落

中的相对丰度可达 80%以上[22-23]，在冲绳中部

海槽低温溢流区喷口处可达 80%左右，地下沉

积物和羽流[24]中甚至占 90%以上[25]。如图 1 所

示，在热液口多个生境中都获得了硫卵菌属

(Sulfurovum)、硫单胞菌属(Sulfurimonas)等多个

属的纯培养菌株，它们均表现出化能自养的特

性，并且能利用 H2、H2S、S2O3
2−、S0 等多样的

底物作为电子供体，以 O2、NO3
−、S0、S2O3

2−

作为电子受体，关于其生理代谢的具体内容将

在下文做更具体的介绍。 

3  弯曲杆菌纲的物种分类 
弯曲杆菌为革兰氏阴性菌，并且大部分有

运动能力很强的鞭毛[26]。它们不仅是热液环境的

重要微生物类群，也广泛分布于自然界中。如人

和动物肠道致病菌空肠弯曲菌属(Campylobacter)
和幽门螺杆菌属(Helicobacter)[27-28]，地下油储

设施、盐沼植物、沉积物中的弓形杆菌属

(Arcobacter)和硫曲菌属(Sulfuricurvum)[29]等。虽

然目前对致病菌幽门螺旋杆菌 (Helicobacter 
pylori)等已经有了非常深入的分析，但对弯曲

杆菌纲中非致病菌类型的研究还很缺乏，主要

研究结果也以分子生物学为主，在 16S rRNA
基因环境调查数据所揭示的主要类群中，仅少量

有纯培养株系[30]。2006 年 Campbell 等从公共数

据库中收集了弯曲杆菌纲的 1 037 条(>1 200 bp) 
16S rRNA 基因序列，构建的系统发育树中除了病

原菌空肠弯曲菌属和幽门螺杆菌属外，还有 4 个

主要的系统发育分支——鹦鹉螺菌目(Nautiliales)、
Arcobacter、硫化螺旋菌属(Sulfurospirillum)和
一个环境序列分支[21]，环境序列分支中包含了

大量弯曲杆菌纲的 16S rRNA 基因序列(即仅通

过环境基因检测到，未有对应的纯培养菌株)，虽 
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图 1  热液区分离的弯曲杆菌纲纯菌特征   四种主要生境(A–D)中分离的菌株列举在其对应的生境内，

菌株主要电子供体和电子受体种类依据菌株发表文章中的信息对应整理. 数据根据 List of Prokaryotic 
names with Standing in Nomenclature (LPSN)中所包含的弯曲杆菌纲菌株信息整理 
Figure 1  Pure characteristics of Campylobacteria isolated from hydrothermal zone. The strains isolated in 
the four main habitats (A–D) are listed in their corresponding habitats, and the main electron donor and 
electron acceptor species of the strain are sorted out according to the information in the published article of 
the strain. The data is based on the list of Prokaryotic names with Standing in Nomenclature (LPSN). 
 
有较高的 bootstrap 值支持将其列为一个单独的

分支，但在该数据发表时，环境序列分支内所

囊括的一些新定义的属并无具体的分类信息

(包括上文已提到的 Sulfurovum、Sulfuricurvum
以及 Sulfurimonas 等)，作者将其暂时命名为

Thiovulgaceae 科，意指这一类微生物和硫(‘thio’)
有关，其所含的少量纯培养株系表现出共性的

生理特征有：革兰氏阴性、嗜中温、化能自养、

能利用 H2 或硫化物等作为电子供体。Waite 等

2017 年利用大量的基因组信息，在系统发育分析

的基础上对弯曲杆菌纲进行了新的划分[31]，建议 

将弯曲杆菌纲和硫还原菌目(Desulfurellales，

原属于 δ-变形菌)重新划分为一个新的弯曲菌

门 (Campylobacterota)，弯曲杆菌纲包含两个

目——Nautiliales 和弯曲菌目(Campylobacterales)。
截至目前，List of Prokaryotic names with Standing 
in Nomenclature (LPSN)、National Center of 
Biotechnology Information (NCBI)、Bergey’s 
Manual (Bergey’s Manual of Systematics of 
Archaea and Bacteria)[32]几个体系中对弯曲杆菌

纲的种属分类归纳在表 1 中。这几个分类体系

大致相同，但在个别属的划分上存在一定差异， 
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表 1  原核生物标准命名列表 LPSN、NCBI 和 Bergey’s Manual 中弯曲杆菌纲的种属分类 
Table 1  Taxonomy of Campylobacteria in the standard naming list of prokaryotes LPSN, NCBI and 
Bergey’s Manual 
LPSN NCBI Bergey’s Manual[32] 属名 

Genus 
有效发表

的物种

(个) 
Species 
validly 
published 

分离自

海洋的

物种(个) 
Species 
isolated 
from the 
ocean 

分离自深海 
热液口的 
物种(个) 
Species 
isolated from 
deep-sea 
hydrothermal 
vents 

Arcobacteraceae Arcobacteraceae Arcobacteraceae Arcobacter 34 7 0 

Halarcobacter 0 0 0 

Malaciobacter 0 0 0 

Poseidonibacter 0 0 0 

Pseudarcobacter 0 0 0 

Hydrogenimonadaceae Hydrogenimonadaceae Hydrogenimonadaceae Hydrogenimonas* 3 3 3 

Campylobacteraceae Campylobacteraceae Campylobacteraceae Campylobacter 45 1 0 

Sulfurospirillaceae Sulfurospirillaceae Sulfurospirillum 9 1 0 

N. D. N. D. Thiofractor 0 0 0 

Helicobacteraceae Helicobacteraceae Helicobacteraceae Helicobacter 54 1 0 

Wolinella 1 0 0 

N. D. Flexispira 0 0 0 

Sulfurimonadaceae Sulfurimonadaceae Sulfurimonas* 10 7 4 

Sulfuricurvum 1 0 0 

Thiovulum 1 0 0 

Sulfurovaceae Sulfurovaceae Sulfurovum* 6 6 5 

Nautiliaceae Nitratifractor* 1 1 1 

Nautiliaceae Nautiliaceae Nautilia* 4 4 4 

Caminibacter* 4 4 4 

Lebetimonas* 2 2 2 

N. D. Cetia 0 0 0 

N. D. Thioreductoraceae Thioreductor* 1 1 1 

Nitratiruptoraceae Nitratiruptoraceae N. D. Nitrosophilus* 2 2 2 

Nitratiruptoraceae Nitratiruptor* 2 2 2 

双下划线标记的为 Nautiliales 目，单下划线标记的为 Campylobacterales 目. *号标记的属为含有分离自深海热液环境的菌

株，具体菌株信息可参看图 1；N.D.为没有相关数据. 表格中的数值分别代表 LPSN 中有效发表的类群数量，海洋来源的

类群数量以及热液口来源的类群数量. 数据收集截止于 2024 年 3 月 26 日，Bergey’s Manual 数据来自 2019 年版本[32] 
Double underlines marks are for Nautiliales, the single underlines are marked with the order Campylobacterales. The genera 
marked with * are strains containing strains isolated from deep-sea hydrothermal environments, and specific strain information 
can be found in Figure 1. N. D. stands for “no data”. The numerical values in the table represent the number of taxa effectively 
published in LPSN, the number of taxa of marine and the number of taxa originating from hydrothermal vents. The data was 
collected up to 26 March 2024, with the publication of Bergey’s Manual in 2019[32]. 
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如反硝化菌科(Nitratiruptoraceae)在 NCBI 中被

归为 Nautiliales 目，但是在 Bergey’s Manual 中
被划分为 Campylobacterales 目，而在 LPSN 中

Nitratiruptoraceae 则未被划分在任一目中。我们收

集了弯曲杆菌纲的代表性菌株的全基因组，构建

了系统发育进化树(图 2)，发现 Nitratiruptoraceae
的菌株与 Campylobacterales 目的氢单胞菌

(Hydrogenimonas)、Sulfurovum 的亲缘关系更近，支

持Nitratiruptoraceae被划分为Campylobacterales目。 
多个属含有来自深海热液区的弯曲杆菌纲纯

培养株系：Sulfurovum[25,34-37]、Sulfurimonas[38-41]、

Hydrogenimonas[42]、中间杆菌属(Caminibacter)[28,38]、

海 怪 女 神 菌 属 (Cetia)[43] 、 汤 锅 单 胞 菌 属

(Lebetimonas)[44]、深海热液口杆菌属(Nautilia)和
反硝化菌属(Nitratiruptor)[45] (表 1、图 1)，其中

前 3 个属是 Campylobacterales 目，其余属为

Nautiliales 目。Nautiliales 目大多是中度嗜热的，

相比之下，Campylobacterales 目的代表菌株适

合较低的生长温度(除了 Hydrogenimonas)，并且

更耐受氧气[46]。 

4  弯曲杆菌的代谢途径 
弯曲杆菌的能量代谢特征主要有三大类[47]，

如图 3 所示。(1) 氢氧化耦合硫呼吸：由氢化酶

(hydrogenase, Hdy)氧化 H2，提供电子给多硫还

原酶(polysulfide reductase, Psr)将多硫化物还原

为硫化物；(2) 硫氧化耦合氧呼吸：Sox 多酶复

合体(sulfur oxidation multienzyme, Sox)利用多

种还原性硫化物(如 Sn2−、S2O3
2−)作为电子供体，

通 过 周 质 的 硝 酸 还 原 酶 (periplasmic nitrate 
reductase, Nap)为主体的反应还原硝酸盐，或由

cbb3 型细胞色素 c 氧化酶(cytochrome c oxidase, 
CCO)将氧气还原为水；(3) 氢氧化耦合氧呼吸：

由氢化酶氧化 H2，由氧气作为电子受体。部分

弯曲杆菌可兼有硫氧化，以及在 H2 或甲酸为电

子供体时进行硫还原的特征，如 Sulfurovum sp. 
NBC37-1[48]及 Sulfurimonas 的 2 个种[41,49]等，弯

曲杆菌对硫的双向利用是该菌中极具特色的代

谢过程，这在其他硫氧化菌中是未曾报道过的。

具体内容描述如下。 
①碳固定：CO2 固定结合还原性硫化合物

和氢的氧化是弯曲杆菌用于生物量生产的典型

特征。弯曲杆菌进行化能合成作用时，电子供

体主要有 H2、H2S、S2O3
2−和一些有机碳，电子

受体主要有 NO3
−、O2、S0 和 SO3

2−[21] (图 1)。高

等植物进行光合作用固碳大多是通过卡尔文循

环(Calvin-Benson-Bassham cycle, CBB)，而弯曲杆

菌则使用还原性三羧酸(reductive tricarboxylic acid, 
rTCA)循环进行碳固定，rTCA 循环在厌氧以及

微好氧的细菌中较常见，如产水菌门、化能自

养的弯曲杆菌纲、绿菌门(Chlorobi)、硝酸刺菌

属 (Nitrospina) 以 及 硝 化 螺 旋 菌 门

(Nitrospirae)[50-51]。rTCA 循环能固定 2 个 CO2

形成乙酰辅酶 A，作为三羧酸循环的逆反应，

大部分酶可参与这两个可逆的过程，但有部分

酶也称为 rTCA 循环的关键酶是不可逆的，包

括富马酸还原酶(fumarate reductase，由 frdAB
基因表达)、ATP-柠檬酸裂解酶(ATP-citrate lyase，
由 aclAB 基因表达)、2-氧化戊二酸、铁氧化还原

蛋白酶(2-oxoglutarate:acceptor oxidoreductase，由

oorABCD 基因表达)[50]。固定 CO2 需要消耗能

量，有研究发现硫氧化细菌使用 rTCA 循环固

定碳的效率比使用 CBB 循环更高[52]。 
②硫代谢：细菌能利用硫化合物参与两个

方向的异化过程——异化硫还原和异化硫氧化

途径[53]。异化硫还原途径，是以各种硫化合物

作为电子受体进行无氧呼吸，包含硫酸盐还原、

硫单质还原及多硫化物还原等，主要在厌氧菌

中发现，它是生态系统中硫循环的主要驱动力

之一[54]。与之相反，硫氧化过程则是利用低价 
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图 2  弯曲杆菌纲的基因组系统发育树   括号中的序号代表菌株的序列登录号；分支点数字代表亲缘

关系的置信度；标尺长度代表遗传距离；1612 为本实验室从浅海热液口分离的菌株[33] 
Figure 2  Phylogenetic tree of Campylobacteria. The contents in parentheses are accession numbers of the 
strain; Branch point number represents the confidence level of kinship; Scale length represents genetic 
distance. 1612 was the strain isolated from shallow-water hydrothermal vent in our laboratory[33]. 
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图 3  热液区的弯曲杆菌的能量代谢和电子传导模型示意图   根据 Yamamoto 等的研究[48]修改，红色

框为电子受体蛋白，蓝色框为电子供体蛋白。图中缩写如下：氢化酶(hydrogenase, Hdy)、多硫还原酶

(polysulfide reductase, Psr)、硫醌氧化还原酶(sulfide-quinone oxidoreductase, Sqr)、硫氧化多酶复合体

(sulfur-oxidation system, Sox)、硫氧化还原酶(sulfite: cytochrome c oxidoreductase, Sor)、周质的硝酸盐

还原酶(periplasmic nitrate reductase, Nap)、甲萘醌(methylmenaquinon, MMK)、醌(quinone, Q)、细胞色

素 c (Cytochrome c, CytC)、细胞色素 c 氧化酶(Cytochrome c oxidase, CCO) 
Figure 3  Schematic diagram of energy metabolism and electron conduction models of Campylobacteria in 
the hydrothermal zone. Modified from the study by Yamamoto et al.[48], the red box is the electron acceptor 
protein and the blue box is the electron donor protein. The abbreviations in the diagram are as follows: 
Hydrogenase (Hdy), Polysulfide reductase (Psr), Sulfide-quinone oxidoreductase (Sqr), Sulfur-oxidation 
system (Sox), Sulfite: Cytochrome c oxidoreductase (Sor), periplasmic Nitrate reductase (Nap), 
Methylmenaquinone (MMK), Quinone (Q), Cytochrome c (CytC), and Cytochrome c oxidase (CCO). 

 
态的还原性硫化合物作为电子供体，被完全氧

化为硫酸盐(SO4
2–)或部分氧化为更高价态硫化

合物的过程。硫氧化是深海热液口微生物进行

化能自养的一个关键途径[10]，热动力模型也指出

硫氧化过程是浅海热液口最重要的能量来源[55]。

图 3 中的 Sox 多酶体系和硫醌氧化还原酶

(sulfide-quinone oxidoreductase, Sqr)是弯曲杆

菌硫氧化过程的重要功能蛋白，Sox 体系由 4 种

蛋白复合而成，分别由 SoxYZ、SoxXA、SoxB
和 SoxCD 基因表达，它氧化多硫化物成为高价

态硫化合物，Sqr 蛋白则是介导硫化物与多硫化

物之间双向的转化[56]。弯曲杆菌的硫氧化 Sox
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多酶体系基因与其他菌的相似性较低，与模式

菌中 Sox 基因分布在同一个基因簇上不同，弯

曲杆菌的 Sox 同源基因分布在两个基因簇中，

分别包含 soxXYZAB 和 soxZYCD[47,57-58]，推测

对应于不同的调控机制，例如不同种类硫化合

物的可得性[59-60]。目前对弯曲杆菌硫还原过程

参与蛋白的研究主要集中在多硫还原酶上，在

反刍动物肠道菌 Wollinella succinogenes (弯曲

杆菌纲)中发现该菌在氢化酶作用下氧化 H2 获

得电子，通过甲基萘醌(menaquinones)将电子传

递给周质空间内膜上结合的多硫化物还原酶

(由 psrABC 基因表达)[61]——psrA 基因的表达产

物负责将多硫化物还原为 H2S，psrB 基因的表

达产物是一个铁硫蛋白，介导电子转运，而 psrC
基因的表达产物是含有醌的膜锚定蛋白[62]。弯

曲杆菌纲 Sulfurimonas 中发现存在于细胞质及

周质空间 2 种 Psr 硫单质还原蛋白[49]。如图 1
所示，S0、S2O3

2−和 H2S 等还原性的硫化合物可

作为弯曲杆菌进行硫氧化过程的电子供体，而

前 2 种硫化合物还可作为电子受体参与硫还原

过程[63]，菌体协调硫氧化硫还原的过程值得进

行更深入的研究。 
③氢氧化：H2 是热液区重要的能量来源，

氢氧化是热液喷口的重要化能合成反应[64]。地

化成因是热液区 H2 的主要来源，通常玄武岩质

区的酸性热液 H2S 含量高于 H2，碱性的超基性

岩环境中低温热液区则 H2 含量更高[65]。热液喷

口的氢氧化细菌通过氢化酶氧化 H2 来获得能

量，并固定 CO2，形成自身需要的有机质[66]，

氢氧化细菌广泛分布于深海热液区。虽然硫化

物和硫代硫酸盐氧化能提供比氢氧化更多的能

量(O2 为电子受体的情况下，H2S 的标准生成焓

−797 kJ/mol，H2 为−237 kJ/mol)[67]，但自养生

物却更倾向于利用氢氧化过程。因为氢的还原

电位比 NAD(P)/H 更偏负，与硫化物相比，氢

氧化不需要反向的电子传递，从而利用氢氧化

固定 1 mol 的碳只需要硫化物完成相应过程的

1/3 的能量(氢氧化为 1 060 kJ，硫化物氧化需要

3 500 kJ)[68]。在弯曲杆菌中普遍含有利用 H2 的

Group Ⅰ型 NiFe 氢化酶[69-70]。 
④硝酸盐还原：通过热液口微生物宏基因

组测序，大多数弯曲杆菌纲基因组中含有编码

硝酸盐还原复合体的基因(napAGHBFLD)[71]。

化能自养生物的末端电子受体是硝酸盐时，微

生物生物量加倍所需的时间比硫单质作为电子

受体时更短[72]。相较于细胞膜上的硝酸盐还原

酶 (membrane-bound respiratory nitrate reductase, 
Nar)，位于周质空间中的硝酸盐还原酶 Nap 与

硝酸盐的亲和力更强，更利于弯曲杆菌适应低

浓度硝酸盐的热液口环境，所以其基因组中普

遍存在 nap 基因[73]。 
⑤氧气的利用：弯曲杆菌是微好氧生物，

所以不能在常规大气氧浓度下生存，因为 rTCA
循环相关的丙酮酸:铁氧化还原蛋白氧化还原酶

(pyruvate:ferredoxin oxidoreductase)和 2-氧化戊二

酸:铁氧化还原蛋白酶(2-oxoglutarate:ferredoxin 
oxidoreductase)的铁硫簇对氧浓度较敏感[74]。然

而，氧气却是许多弯曲杆菌偏爱的电子受体[75-76]，

当氧气作为电子受体时，电子通过 cyt bc1 复合

体(由基因 qcrABC 表达，之前称为 petABC)从
甲基萘醌池中转运出来，并被周质空间中的质

子泵细胞色素氧化酶 cyt cbb3(由基因 ccoNOQP
表达)复合物利用。在这 2 个质子转运复合体作

用下，氧呼吸形成了一个跨电位，最终使菌体

具有比其他电子受体高的生长速率[77]。相比其

他的电子传递链末端氧化酶，如细胞色素氧化

酶 caa3 型(cyt caa3)，cbb3 型复合物(cyt cbb3)
对氧有较高的亲和力[78]，所以能在氧含量较低

的环境中进行氧呼吸。 
此外，热液区富含多种重金属，微生物除
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了通过隔离 (如非选择性的多磷酸盐样颗粒

pPLGs)[79-80]和外排机制(如 Cu 外排系统蛋白超

家族 Cus 和 P 型 ATP 酶 CopA)[81-83]减少细胞质

中的金属浓度外，还可通过生物矿化作用降低细

胞内金属的存在。生物矿化(biominerlization)是
指由生命系统参与合成矿物的过程，在有氧-无
氧界面，各类重金属元素含量受硫氧化及硫还

原过程的影响：例如 Sulfurovum、Arcobacter
和 Sulfurimonas 属的微生物，能够氧化富含金

属元素的硫化物沉淀，释放其中的金属成为离子

态[84]；而硫酸盐还原菌如 Nautilia、Nitratiruptor
和 Caminibacter代谢所产生的 S2−可以与金属离

子(如 Cu，Pb，Cr，Zn，As)形成低溶解度的金

属硫化物，去除环境中重金属[85]，例如，镉被

转化为硫化镉颗粒(CdS)，铅则以方铅矿(PbS)
或铅磷酸盐[Pb3(PO4)2]的形式排出，而铜则转化

为辉铜矿 (Cu2S) ，有实验表明弯曲杆菌纲

Nitratiruptor sp. SB155-2 在镉的胁迫下诱导了鞭

毛的形成和硫化镉的产生[86]。其次，许多热液

区微生物也可以利用各种金属(如 Fe)作为电子

供体或受体，参与能量循环：Li 等利用宏基因

组和转录组的方法，发现热液羽流中铁吸收利用

相关的基因都表达上调，包括嗜铁素吸收蛋白、

血红素吸收蛋白、Fe2+/3+吸收蛋白，这表明金属转

运入胞内是一种重要的 Fe-C 贮存方式，并有助

于热液来源的 Fe 在海洋的扩散[87]；然而，目前

已知这类菌主要是 ζ-变形菌(Zetaproteobacteria)、
γ-变形菌等铁氧化菌和各类铁还原菌，包含 γ-变
形菌门 [如地杆菌属 (Geobacter)和希瓦氏菌属

(Shewanella)[88]] 、 广 古 菌 门 [ 如 地 球 形 菌 属

(Geoglobus)]、脱铁杆菌目[Deferribacterales，
如脱铁杆菌属(Deferribacter)[89]]，尚无报道指出

弯曲菌门以铁作为能量来源。对于铁以外的其

他重金属(如 Mn、Ar、Cu、Pb)还原菌的研究还

较少，这使得我们对弯曲杆菌纲能够在富含金

属的热液环境中茁壮成长的适应性机制知之甚

少，因此未来仍须进一步地探索研究。 

5  浅海热液口弯曲杆菌的研究

进展：以龟山岛浅海热液口为例 
相较于深海热液区的研究，由于有光照和

较高的有机物输入，浅海热液口常可检测到蓝

细菌、不产氧的光合生物、较高丰度的异养微

生物[90]。虽然浅海热液区微生物群落具有较高的

多样性，但主要报道了两种类型——一种是以

弯曲杆菌纲主导的微生物群落，另一种是以 γ-变
形菌纲和厚壁菌门(Firmicutes)主导的微生物群

落。在中温(35−55 ℃)且 H2S 浓度较高的浅海热液

口类型中，弯曲杆菌纲通常是优势类群[90]，如龟

山岛。龟山岛是中国台湾省的一座活火山[91]，位

于冲绳海槽西南端，龟山岛东南角有一处 50 多个

浅海热液喷口的聚集区域，水深在 10−80 m，该

热液区的一大特征是高含量的硫化物：在热液

区对应的海水表面，热液涌升形成硫颗粒为主

的大范围白色区域。而在海底，由单质硫堆积

形成的硫烟囱、硫土丘随处可见，还有小尺径

硫球体，以及与沉积物混合成的硫磺沙，曾有

报道最高的硫烟囱达 6 m[92]，硫单质几乎是组

成黄色硫烟囱壁的唯一组分(含量>99%)[93]，烟

囱体的硫来源比较单一，主要源于热液活动区

基底安山岩和地幔[94-95]。宏生物的调研显示龟山

岛热液区域主要是食碎屑(如中国台湾怪方蟹)
和食腐动物(Ergalatax 和 Anachis)，摄食上方掉

落的海雪(主要由被热液杀死的浮游生物组成)，
此外也有少量的绿藻 Cladophora dotyana和红藻

坪[96]。16S rRNA 基因高通量测序结果显示，

Sulfurovum 和 Sulfurimonas 为代表的弯曲杆菌是

其热液区富硫沉积物微生物群落的主要类群，

占总细菌群落相对丰度的一半以上[97]。Nautilia 
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(弯曲杆菌纲)则是热液中的主要类群[98]。此外

Sulfurovum 也在热液区生物中国台湾怪方蟹的

鳃中发现有较高的丰度，可能作为共生菌帮助宏

生物适应热液环境[99]。和深海热液区的弯曲杆

菌纲相似，这些类群的微生物具有化能自养相关

的代谢基因[33,100]，宏转录组、宏基因组和宏蛋

白组数据显示弯曲杆菌纲参与硫氧化、氢氧化、

硝酸盐还原等多样的代谢过程[101-103]，但目前还

缺乏从浅海热液区获得的弯曲杆菌纲纯培养菌

株。近来我实验室从浅海热液区获得了弯曲杆菌

纲 Sulfurospirillum 的中温菌株 1612[33]，在基因组

系统发育树(图 2)中，该菌基因组与分离自海洋环

境的近缘菌株 Sulfurospirillum arcachonense 及另

一株分离自深海热液区的菌株 Sulfurospirillum 
sp. AM-N 聚成一簇，有别于该属分离自非海洋

环境的菌株，由于该属有较为丰富的背景基因

组数据，后期有望通过比较基因组学，发掘热

液环境微生物的特有生态适应机制。 

6  结语 
自 40 多年前首次发现深海热液喷口并对

其进行系统研究以来，对该环境的研究从未间

断。微生物学和地球化学的综合研究一次次刷

新了人类的认知，从新颖的物种到化能自养菌

的发现，无不展现出热液生态系统的独特性。

特别是弯曲杆菌纲的微生物，直到深海热液喷

口被发现 20 多年后才逐渐受到科学家们的广

泛关注。它们不仅是热液喷口、烟囱体和沉积

物等多个生境中的优势微生物群落，而且在热

液生态系统中发挥着至关重要的作用。早期热

液环境中的弯曲杆菌仅能根据 16S rRNA 基因

系统发育分支命名为 A–E 等不同的类别，随着

2001 年以来纯培养菌株数量的增加及测序技术

的发展，弯曲杆菌门的种属分类系统已逐渐丰

富，截至目前，LPSN 中的数据已有 10 个属含

有来自热液环境的纯培养菌株，同时公共数据

库中还有大量的宏基因组组装基因组 MAGs 数

据。这些数据及菌种资源的增加，推动热液环

境弯曲杆菌的研究进入新的阶段。基于现有的

研究，正如我们在文中所总结的，弯曲杆菌具

有碳、氮、硫、氢等多样的能量代谢途径，来

应对热液区复杂多变的环境条件。尽管如此，

目前我们对不同代谢途径与环境因素之间的相

互作用、各途径之间的耦合关系，以及调控机

制的理解仍然有限。未来的研究可以利用宏组

学方法结合野外实验来获取更丰富的数据，并

通过纯培养菌株的生理实验来深入探究弯曲杆

菌适应热液环境的机制，从而为这一领域的研

究带来新的启发和认识。 
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