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摘要：Epsilon-变形菌是近年来宏基因组调查发现的深海极端环境如热液喷口富集的重要微生物类群，

在海洋碳、氮、氢、硫循环中发挥重要作用。目前对这个纲的研究较少，主要来自于 16S rRNA 的分类

鉴定以及深度测序拼接的基因组序列分析。本文总结了目前对 Epsilon-变形菌纲的生态分布及多样性调

查研究结果，并对深海热液喷口的 Epsilon-变形菌的多种能量代谢方式、强大的趋化运动系统以及与底

栖生物的共生关系进行了阐述。这些结果初步揭示了 Epsilon-变形菌对深海极端环境的适应机制，并推

动对这个极端环境富集的细菌分支的生物学特征认知与资源利用。 
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1  深海热液口 Epsilon-变形菌的分

布与物种多样性 

近年来在深海极端环境的宏基因组分析调查

中发现了大量未报道过的 Epsilon-变形菌，表明这

类细菌是海洋极端环境中富集的一大功能类群。

Epsilon-变形菌纲是革兰氏阴性菌的一个重要类

群，分布广泛，包括：人和动物的重要胃肠道致

病 菌 空 肠 弯 曲 菌 (Campylobacter)和 幽 门 螺 杆 菌

(Helicobacter)；深海热液喷口富集的化能自养菌

Sulfurospirillum 、 Lebetimonas 、 Caminibacter 、

Nautilia、Thiovulum 等；沿海沉积物、地下储油设

施、盐沼泽植物根际、池塘泥的 Arcobacter、

Sulfuricurvum 等；以及宏基因组分析揭示的栖息

在深海热液口的腹足动物和环节动物体内的内共

生菌株(目前未获得纯培养分离株)[1–4]。相比同样

属于变形菌门的 Alpha-、Beta-、Gamma-，目前对

于 Epsilon-变形菌的研究较少，主要由于大量

Epsilon-变形菌分布于深海极端环境，难以进行分

离培养以及生理生化遗传实验[5]。近年来对深海热

液喷口微生物群落的 16S rRNA 测序分析以及荧

光探针原位杂交发现，Epsilon-变形菌纲的细菌占
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到了整个群落组成的 90%[6]。这类细菌在深海热

液喷口的主要分布地点为：(1) 海底岩石、烟囱、

动物表面的细菌席；(2) 渗出的热液流及亚海底；

(3) 温度极高的热液羽流(hydrothermal vent plum)；

(4) 深海热液口底栖的腹足动物和环节动物体内

的内共生菌株。其中，热液流以及烟囱结构的表

面及附近是最密集的水文地球化学环境之间发生

混合的区域，在氧化的底层海水和自烟囱内部扩

散的高温、缺氧以及硫化物富集的喷口流体之间

发生物质和能量交换[5]。而这些深海热液口富集的

Epsilon-变形菌大多数为化能自养菌，在海洋碳、

氮、氢、硫循环中发挥重要作用[7–9]。 

如今，虽然发现的 Epsilon-变形菌越来越多，

对这个纲的分类框架仅依赖于对 16S rRNA 进化树

的分析，将其分为了 2 个目——Campylobacterales

目包含 3 个科 Campylobacteraceae、Helicobacteraceae

和 Hydrogenimonaceae，囊括了研究较多的病原菌

及不同自然环境包括部分深海极端环境分离的菌

株；Nautiliales 目含 1 个科 Nautiliaceae，都是深

海极端环境的栖息菌株(图 1)。由于 16S rRNA 的

分辨率有限，许多宏基因组测序揭示的极端环境

富集的菌株包括最近发现的深海动物的内共生菌

株的进化次序或者与其他 Epsilon-变形菌的系统

发 育 关 系 并 不 清 楚 。 此 外 ， 一 些 分 类 单 元 如

Campylobacteraceae 和 Helicobacteraceae 2 个科既

包括寄生于宿主的病原菌又有极端环境分离的化

能自养菌，然而除了它们在 16S rRNA 进化树上形

成一个分支之外，尚未有任何分子、生化或者生

理的特征能够把这 2 个科的菌株清晰地区别开来。

因此非常有必要通过 16S rRNA 以外的方法，  

 

 
图 1.  基于 16S rRNA 的 Epsilon-变形菌纲的系统发育框架 

Figure 1.  Phylogenetic framework of Epsilon-proteobacteria based on 16S rRNA. Taxonomic ranks highlighted in 
red are unclassified representatives. 
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例如通过比较基因组分析查找不同分类单元特有

的特征序列，进一步厘清 Epsilon-变形菌的系统发

育关系，从而加快对其生物学特征的认识以及生

物资源的开发利用。 

2  深海热液口 Epsilon-变形菌的能

量来源及代谢方式 

深海热液口是一种黑暗、低氧、高压、低营

养以及硫化物丰富的极端环境，富含化合物的热

液被释放到低温有氧的海水中，从而产生氧化还

原反应梯度。在此栖息的 Epsilon-变形菌能够利用

热液喷口的碳源、氮源、硫源等以及巨大的氧化

还原梯度进行化能合成作用[5]。通过这些代谢途

径，Epsilon-变形菌作为生产者为其自身以及周围

的异养型生物提供生长所需的物质与能量，在海

洋碳、氮、氢、硫循环中发挥重要作用。这类细

菌进行化能合成作用时，电子供体主要有 H2、H2S、

S、S2O3
2–、甲酸盐和延胡索酸盐；电子受体包括

NO3
–、O2、S 和 SO3

2– [5]。此外，它们有多种能量

代谢方式包括氢和硫化物的氧化耦联硝酸盐和硫

化物的还原，并且通过还原性三羧酸循环(rTCA 

cycle)进行碳的固定。以下将分别从硫、氮、碳、

氢代谢来介绍深海 Epsilon-变形菌的能量来源和

代谢方式。 

2.1  硫代谢 

深海热液口 Epsilon-变形菌化能合成的硫源

主 要 来 自 深 海 环 境 中 的 单 质 硫 (S) 和 硫 酸 盐

(S2O3
2–，SO3

2–)[5]。深海热液口的 Epsilon-变形菌的

Lebetimonas 属基因组普遍编码硫酸透性酶和硫酸

腺苷酰转移酶/ATP 硫酸化酶，将硫酸盐转化成 5-

磷酸腺苷(APS)，但是却没有腺苷酰硫酸还原酶将

APS 转化成亚硫酸盐[10]。此外，这类细菌也含有

亚硝酸盐和亚硫酸盐还原酶(NirA)，它们来自于蛋

白家族 Pfam NIR_SIR_Ferr，但是该蛋白可能仅仅

用于亚硝酸还原，因为 nirA 基因在大多数 Epsilon-

变形菌的基因组中定位于周质空间或细胞质的硝

酸还原酶附近[10]。虽然硫酸盐同化途径在深海热

液喷口的 Epsilon-变形菌基因组中是不完整的，

但 是 它 们 大 多 都 编 码 丝 氨 酸 乙 酰 基 转 移 酶

(CysE)和半胱氨酸合成酶(CysK)，从而通过硫化

物进行半胱氨酸的生物合成 [10]。另外，在深海

热液喷口的 Lebetimonas 基因组中存在多硫化合

物还原酶的同源基因，为保存能量进行多硫化

合物的还原 [10]。 

深海热液口的 Epsilon-变形菌的单质硫和硫

化物的氧化作为主要的化能合成作用之一，为更

高等的生物提供能量来源[11]。在细菌中，存在 2

种硫化物氧化的途径，一种是反向硫酸盐还原途

径，需要 Dsr、Apr 或 Sat 酶的参与；另一种是硫

氧化 Sox 多酶体系，对于完整的硫化物的氧化和

硫代硫酸盐转化成硫酸盐的过程来说，Sox 体系包

括 4 种 蛋 白 组 分 SoxYZ 、 SoxXA 、 SoxB 和

SoxCD[11]。soxB 基因可作为硫氧化细菌的标记基

因，Akerman 等[11]对东北太平洋的深海火山的 6

处热液喷口进行了 soxB 基因多样性及 RNA 转录

丰度的调查，发现 Sulfurimonas 属的菌株是最主

要的通过 Sox 途径进行硫氧化的 Epsilon-变形菌。  

2.2  氮代谢 

深海热液口 Epsilon-变形菌化能合成的氮源

主要来自深海环境中的硝酸盐(NO3
–)[5]。热液口的

微生物宏基因组测序分析揭示化能自养型的硝酸

盐还原 Epsilon-变形菌的基因组都编码保守的硝

酸盐还原复合体(napAGHBFLD)，可以利用硝酸盐
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作为它们的末端电子受体，将硝酸盐还原成分子

氮或铵[12]。在大多数情况下，硝酸盐的还原与分

子态氢的氧化相偶联，并且当微生物利用硝酸盐

作为末端电子受体时，比用硫作为末端电子受体

的倍增时间更短[12]。对 NapA 蛋白序列的系统发

育分析表明栖息在中等温度扩散留口(diffuse flow 

vents)的硝酸盐还原 Epsilon-变形菌的多样性要大

于来自高温海底黑烟囱(black smokers)或者低温

的底物相关的群落样品[12]。由于 NapA 蛋白比细

胞膜上的酶对硝酸盐的亲和力要强，因此 napA 基

因在热液口 Epsilon-变形菌基因组中的广泛存在

反映了这些细菌对热液口流体较低硝酸盐浓度的

适应性[12]。此外，对化能无机自养型 Epsilon-变形

菌的模式生物 Lebetimonas 的研究发现它们在生

长过程中表达 nifH 基因，并将氮气作为唯一氮源，

这项结果是深海热液口 Epsilon-变形菌固定氮源

的首次证据[10]。 

2.3  碳固定 

深海热液口 Epsilon-变形菌化能合成的碳源

主要来自深海环境中的一氧化碳(CO)和二氧化碳

(CO2)
[5]。深海 Epsilon-变形菌一般通过还原性的三

羧酸循环(reductive TCA cycle)或反向三羧酸循环

(reverse TCA cycle)进行无机碳的固定，统一简称

为 rTCA 循环。rTCA 循环是与铁氧还蛋白相联系

的 CO2 固定途径，对氧浓度特别敏感，因此 rTCA

循环主要存在于厌氧的或者微需氧的微生物中[5]。

在 rTCA 循环中，2 分子的 CO2 合成 1 分子的乙酰

辅酶 A，乙酰辅酶 A 又可以转变成丙酮酸和磷酸

烯醇式丙酮酸，它们又可以转变成 rTCA 循环的

中间产物，或者进入糖异生途径，因此很多 rTCA

循环的中间产物也可用于细胞内其他物质的再

生[5]。rTCA 循环中的关键酶有依赖于 ATP 的柠檬

酸裂解酶(ATP-CL)、丙酮酸合成酶(PS)、酮戊二

酸 合 成 酶 (KGS) 和 延 胡 索 酸 还 原 酶 (Frd) [5] 。

ATP-CL、KGS 和 Frd 的存在使得三羧酸循环(TCA 

循环)可以反向进行[5]。研究表明，使用 rTCA 循

环 硫 氧 化 细 菌 比 使 用 经 典 的 Calvin-Benson 

pathway 模式固定碳的效率更高[13]。这种化能自养

方式和生命进化早期出现的 rTCA 循环途径说明

Epsilon-变形菌的进化历史比较早。  

2.4  氢代谢 

深海热液口 Epsilon-变形菌化能合成的氢源主

要来自于深海环境中的氢气(H2)和硫化氢(H2S)[5]。

研究表明化能无机自养型 Epsilon-变形菌的模式

生物 Lebetimonas 基因组中包括多种氢化酶，其

中有 1 类[Ni-Fe]-氢化酶(hyd)用于摄取氢，以及 2

类[Ni-Fe]-氢化酶(hup)用于感知和调控氢的摄取。

1 类和 2 类[Ni-Fe]-氢化酶存在于同一个操纵子中，

并且这个操纵子在深海热液口的 Epsilon-变形菌

中普遍都是保守的。4 类[Ni-Fe]-氢化酶在不同深

海热液口的 Epsilon-变形菌存在一定的差异性，包

括编码基因 hyc、coo 和 ech。此外，Lebetimonas

还是热液口 Epsilon-变形菌中唯一编码[Fe-Fe]-氢

化酶的属[10]。 

3  深海 Epsilon-变形菌强大的趋化

运动系统 

虽然表面上海水似乎是低营养、均一的“稀

汤”，但是对于栖息其中的海洋细菌却是成分极其

混杂、分布不均匀的环境。为应对多变的微尺度

环境，大部分运动性细菌可以通过趋化作用系统

导航来定位和开发有利的生态位，加快自身生长

代谢从而影响海洋中碳、氮、硫等元素的物质循
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环[14]。因此，趋化运动作为细菌感知和响应海洋

环境变化的第一步，对于细菌适应动态变化的环

境以及驱动生物地球化学循环都起着重要作用。

与它们在生物地球化学循环与地质过程中扮演的

重要角色相呼应，Epsilon-变形菌是运动能力很强

的一类细菌[1]。比如能进行硫氧化的 Epsilon-变形

菌 Thiovulum majus 是目前报道的鞭毛游动速度最

快的细菌，可达 600 μm/s (菌体长度仅为 9–17 μm)，

而调查发现其他 84 株不同海洋细菌的平均运动速

度范围只有 25–35 μm/s [15]。此外，冷冻电镜技术

观察到 Epsilon-变形菌具有独特的鞭毛根部马达

结构，是目前所研究的模式细菌中鞭毛根部构成最

复杂的细菌之一[16]。相应的，Gao 等[17]的研究筛选

到了许多与 Epsilon-变形菌鞭毛运动相关的基因，

其中有 4 个基因 CJJ81176_0100、CJJ81176_0199、

pflA 和 pflB 是 Epsilon-变形菌所特有的，而且后续

的生化实验表明这 4 个基因编码的蛋白都是鞭毛

根部的组成成分。由于这些蛋白的特异性(只在

Epsilon-变形菌中存在)，很可能是 Chen 等[16]通过

冷冻电镜技术观察到的 Epsilon-变形菌特有的鞭

毛根部马达结构的组成元件。这一推断也被最近

发表的电镜观察比较野生型、△pflA 和△pflB 突

变株的鞭毛马达结构证实 [18]。以上研究反映了

Epsilon-变形菌基因组进化出特有基因编码独特

的鞭毛根部马达蛋白，从而具有高出其他细菌几

十倍的运动能力。 

此外，极快的运动速度再配以强大精密的趋

化作用系统感知环境因子变化并及时调控鞭毛的

运 动 方 向 ， 才 能 对 环 境 变 化 做 出 快 速 响 应 。

Epsilon-变形菌与模式菌株 E. coli 相似，都含有核

心磷酸化-去磷酸化信号转导蛋白传递信息并影

响鞭毛运动[19]。具体作用模式如下：跨膜传感蛋

白与 CheV 或者 CheW 偶联蛋白相互作用，然后

偶联蛋白作用于 CheAY 激酶，后者可以利用磷酸

基团供体 ATP 将 CheY 蛋白磷酸化，而 CheZ 蛋白

却能将 CheY 去磷酸化。其中，鞭毛的运动方向

取决于 CheY 的磷酸化状态。对细菌生长有利的

化合物结合在跨膜传感蛋白上时，CheAY 激酶的

活性受到抑制导致非磷酸化的 CheY 蛋白占大多

数，而非磷酸化的 CheY 不能与鞭毛的开关蛋白

(flagellar switch protein)相互作用，因此鞭毛按照

逆时针方向旋转维持细菌游动；相反的，诱导物

匮乏的状态下，CheAY 激酶磷酸化 CheY，然后

磷酸化的 CheY 作用于鞭毛的开关蛋白从而顺时

针旋转鞭毛，促进菌体翻腾(tumbling)而改变运动

方向。  

区别于 E. coli 经典的趋化作用通路，Epsilon-

变形菌除了拥有以上核心蛋白外，还进化出了它

们特有的非核心趋化蛋白调节鞭毛运动[19]。比如

最近报道的 chePep 基因的突变株完全丧失趋化

运动能力，而且这个基因只在 Epsilon-变形菌纲

的基因组中发现，其他细菌均没有 chePep 的同源

基因[20]。我们对已经测序的 80 多株 Epsilon-变形

菌的基因组序列进行分析后发现它们编码了大量

与趋化性相关的跨膜传感蛋白(约为基因组所有

编码蛋白的 1%)，表明这个纲进化了强大的趋化

作用系统以感受不同的环境线索并有效传递信

号。基于以上发现，我们推测除了已经报道的

chePep 基因，Epsilon-变形菌应该还进化了其他的

非核心信号转导蛋白在磷酸化-去磷酸化信息传

递过程中发挥作用，使得这类菌的趋化调控能力

远远超过其他海洋细菌。因此，筛选参与 Epsilon-

变形菌趋化作用的新型蛋白是非常有意义的，可

以帮助我们更好地认识它们强大的感知、信息传

导与应对环境变化的细胞过程。 



臧扬等 | 微生物学报, 2017, 57(9) 1397 

 

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

4  深海 Epsilon-变形菌与底栖生物

的共生 

Epsilon-变形菌作为深海热液口生态系统中

的主要生产者，它们经常作为内共生体或者外共

生体与各种各样的无脊椎动物相联系，包括腹足

类、虾类、蟹类和多毛类等[21]。目前研究较多的

是深海 Epsilon-变形菌与 Bathymodiolus 贻贝的共

生关系。Bathymodiolus 在深海热液口和冷泉的动

物群落中占优势[21]。在 Bathymodiolus 环境转录

组、宏基因组和 16S rRNA 克隆文库中，通过 PCR

筛 选 都 发 现 了 Epsilon- 变 形 菌 的 序 列 [21] 。 与

Bathymodiolus 相联系的 Epsilon-变形菌的 16S 

rRNA 序列与其亲缘关系最接近的可培养菌株有

87.6%的相似度，与公开数据库中最相近的序列有

91.2%的相似度，因此这一演化分支代表 Epsilon-

变形菌的一个新的科[21]。荧光原位杂交和透射电

子显微镜表明此类细菌是丝状的附着生物，共生

在 Bathymodiolus 的鳃上皮细胞上。能够进行化能

合成的 Epsilon-变形菌利用环境中的 H2S、H2 和甲

烷等为宿主提供营养物质，同时 Bathymodiolus 也

为 Epsilon-变形菌提供良好的、适宜的生存环境[21]。

深海 Epsilon-变形菌在 Bathymodiolus 的共生体中

虽然丰度较低，但这种共生关系是广泛存在的且

高 度 特 异 的 ， 当 环 境 条 件 改 变 时 ， 低 丰 度 的

Epsilon-变形菌会代替原本占主导地位的内共生

菌，因为 Epsilon-变形菌能更快地适应新的环境[21]。 

5  展望 

深海 Epsilon-变形菌是深海热液口生态系统

的主要生产者，维持着深海热液口生态系统的稳

定与平衡，并且在海洋硫、氮、碳、氢循环中起

着重要作用。但由于培养条件、培养方式和研究

技术的局限性使得我们对深海 Epsilon-变形菌的

认识还远远不够，对于它们适应环境所进化出来

的一系列代谢途径和生存方式还没有充分的了

解。因此未来的研究需要将深海 Epsilon-变形菌与

它们在生态系统中发挥的功能紧密联系起来，利

用分子生物学的手段，包括宏基因组序列的测定、

荧光原位杂交技术(FISH)、定量测定基因表达量

和能量转化效率等都有利于我们解释深海极端环

境中的 Epsilon-变形菌在生物地球化学循环中的

重要作用。目前已获得了 300 株 Epsilon-变形菌的

全基因组序列信息，但是来自深海极端环境的菌

株仅有 21 株被完全测序。因此，更多的深海

Epsilon-变形菌基因组的序列还有待于我们去获

得和分析，用于评价这类细菌的时间和空间分布，

并为研究它们的生理代谢与环境适应机理提供框

架，推动对深海热液 Epsilon-变形菌的功能和进化

方面的研究。此外，环境转录组学和宏蛋白质组

学都可以用来测定基因的原位表达，着眼于细胞

中大分子周转率的不同，mRNAs 通常有数秒到数

分钟的半衰期，但蛋白在几个小时或几天内都是

稳定的并且能够更直接地反映细胞的催化活力。

总之，依赖于研究手段的快速发展，我们对深海

极端环境 Epsilon-变形菌的基础认知和应用潜力

的挖掘还有待进一步的探索。 
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Abstract: Recent metagenomic surveys suggested that Epsilon-proteobacteria is abundant in deep-sea extreme 

environment such as hydrothermal vent and they play important role in carbon, nitrogen, hydrogen, and sulfur 

recycle in the ocean. A few studies have been carried out on this class of bacteria, mainly including 16S rRNA 

taxonomic identification and genomic sequence analysis from deep sequencing. This review summarized current 

understanding of ecological distribution and diversity of Epsilon-proteobacteria. Meanwhile, we elaborated diverse 

energy metabolism, powerful chemotaxis and motility, and relationships with benthic animals of 

Epsilon-proteobacteria. Meanwhile, we also discuss the adaptation mechanism of Epsilon-proteobacteria to 

deep-sea extreme environment to expedite our understanding and bioprospecting of the unique biological features 

of Epsilon-proteobacteria. 
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