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摘要：海洋覆盖了地球表面积的四分之三，它不仅是生命的起源，而且还孕育了各种极端微生物。它们

存在于海洋极端环境中，如热液喷口、热泉、咸湖和深海层等，由于生境太过恶劣，一度被认为是生命

的禁区。随着人类对深海极端环境微生物研究的不断深入，已经探索到那里具有丰富的菌群资源和具有

潜在价值的天然生物活性产物。这些极端微生物能够适应极高温、极低温、高压、高盐、高放射性和极

度酸碱性等极端环境，具有特殊的生物多样性、遗传背景和代谢途径，能够产生各种具有特殊功能的酶

类及其他活性物质，展现出巨大的研究价值和应用潜力。研究海洋极端微生物对探索生物多样性、新资

源开发利用及对地球生物学研究等都具有重要意义。 
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海洋是地球上最重要的生态系统之一，它所

供养的生物物种超过了地球上其他任何生态系

统。20 世纪 40 年代，海洋生物学家 Zobell 和 Morita

发现极端微生物广泛分布于全球，甚至是海洋的

最深处[1]。高盐度(至少3%的氯化钠)、高压、极端

pH、卤化、极端温度或其中的任何组合创造了这

些微生物生长和繁殖的独特环境条件。因此它们

的生物系统和酶甚至可以在–5–130 °C、0–12 的

pH、3%–35%的盐浓度和 1.0×106 Pa 的高压下发挥作

用 [2] 。迄 今 ， 深 海 钻 探 计 划 (Deep Sea Drilling 

Project ， DSDP) 和 大 洋 钻 探 计 划 (Ocean Drilling 

Program，ODP)已发现了大量来源于海底热泉和冷

泉喷口的化能自养微生物，海洋极端环境微生物已

被列为 21 世纪综合大洋钻探计划(Integrated Ocean 

Drilling Program，IODP)重点研究对象之一[3–4]。 

这种特殊的生物多样性代表了一种未开发的

资源，人类从中可以挖掘出能够代谢产生新药用

资源和具有潜在生物技术价值的菌种资源。如今，

海洋世界的药物发现成功率是 1/3140，大约是行

业平均水平的 2 到 3 倍[5]。大量极端微生物来源的
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代谢产物(极端酶类和其他活性物质)即将或已经

被成功应用。截止到 2014 年 1 月，在 36 个已开

展 I–III 期临床试验的海洋药物中，31 个来自微生

物，展示出海洋极端微生物作为候选海洋药物资

源库的巨大潜力[6]。此外，随着生境的演变，这些

海洋极端微生物也将随之进化，成为新药资源的

独特来源。与此同时，海洋极端微生物在极端环

境下合成的酶类适应在严酷的物理化学条件下工

作，并且越来越多地应用于工业，如生物燃料、

医药、精细化工、食品、环境保护等领域。 

1  海洋极端环境微生物多样性的

研究 

1.1  热液区微生物的研究 

深海热液喷口被认为是地球上最极端的环境

之一，它们由洋中脊不断扩张而形成。除了具有

陡峭的物理梯度外，深海热液喷口区还具有骤变

的温度、活性气体、溶解元素、氧含量、化学物

质、酸碱度和静水压力梯度。与此同时，深海热

液喷口也是地球上最具活力的环境之一。自 20 世

纪 70 年代被发现以来，科学家对深海热液喷口及

其生物群落越来越感兴趣，与浅海区相比，深海

热液喷口拥有不同的微生物群落。这些极端微生

物可以栖息在几个不同的生态位，如高温烟囱、

靠近烟囱的温水出口以及远离烟囱的底层沉积物

的扩散渗出物中。 

深海热液喷口独特的地质背景影响着生活在

喷口内及附近的微生物。从深海热液喷口排出的

热流体(400 °C)富含过渡金属、二氧化硅、硫化物

和溶解气体，这些流体与海底冷水混合会引起 pH

值、温度的变化，以及金属硫化物和矿物质的沉

淀。沉淀物、化学成分、热通量(热幔柱至周围冷

水)以及热液喷口存在的时间长短都会对微生物

菌群及其代谢物的组分有显著影响。此外，火山

区域越活跃，喷发扰动越多，就会导致生活在这

些喷口中的微生物发生变化[6]。目前全球范围内已

发现热液喷口 500 个左右[7]，其分布如图 1 所示。 

目前已从热液区分离培养的病毒有 8 种，其

中 6 种分离自细菌，2 种分离自古菌[8–9]。热液真

菌等小型真核生物处于待开发阶段，使用可培养

法研究热液真菌还很少，已获得的纯培养真菌大

多数来自热液大型生物体内[10–12]。相较于真菌和

病毒，热液区中细菌和古菌的资源更为丰富，研究

也更充分，科学家已从热液区分离出许多新菌[13–14]。

Raguénès 等[15]分离并鉴定出一株共生于热液动物

庞贝蠕虫(Alvinella pompejana)体内、并能够分泌

多 糖 的 嗜 温 性 (45 °C) 细 菌 Vibrio diabolicus 。

Alain[16]从 13 °N 热液烟囱样品中分离得到一株厌

氧、嗜热(65 °C)、嗜压(40 MPa)的化能异养型硫酸

盐还原菌 Marinitoga piezophila。 

Nercessian 等[17]利用 PCR 扩增 16S rRNA 基

因，分析了 Rainbow 深海热液喷口富含碳酸盐

[CaCO3，CaMg(CO3)2，FeCO3]的沉积物中细菌和

古菌的多样性。研究结果表明，其基因序列十分

新颖，仅有 4%的序列与可培养微生物序列具有

94%或更高的同源性。并且，序列还具有丰富的

多样性，其中一半属于 γ-Proteobacteria，其他则

集中在 α-、δ-和 ε-Proteobacteria、Bacteroidetes、

Planctomycetes 、 Nitrospirae 、 Actinobacteria 、

Chlorobi 和 Verrumicrobia。基于克隆丰度和序列

比较，推测与硫化物氧化有关的菌群在研究样本

中占主导地位。Parkes 等[18]从瓜伊马斯深海热液

喷口流体和沉积物中发现了丰富的微生物多样

性，囊括细菌、古菌和真菌。其中古菌包括能够

还原硫酸盐的极端嗜热菌属 Archaeoglobus[19]、 
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图 1.  全球热液区的分布(https://vents-data.interridge.org/maps) 

Figure 1.  Global vent distribution of oceanic hydrothermal vents. 
 
 

产 甲 烷 的 极 端 嗜 热 菌 属 Methanopyrus 和

Methanococcus[20–21]。并且在该地发现的许多细菌

种群已经适应了富石油烃的环境，如能够氧化

烷烃、芳香族化合物和脂肪酸的厌氧硫酸盐还

原细菌，以及偏好芳香族羧酸的好氧芳香烃降

解细菌 [22–23]。  

为了解深海热液系统不再活动的烟囱结构中

微生物多样性，Suzuki 等[24]从两个地质和地理位

置均不相同的热液烟囱中采集样品，对其矿物学和

微生物特征进行了分析。发现两个热液烟囱主要矿

物成分分别为重晶石(BaSO4)和黄铜矿(CuFeS2)，   

微生物细胞密度可达 1.7×107–3.0×108 cells/g。 

荧光定量 PCR 结果表明，古菌在所有微生物  

菌群中只占极小的一部分。通过 16S rRNA 分析

和荧光原位杂交，揭示出这些不活动的热液烟 

囱中的微生物菌群与之前报道过的任何一个活跃

的热液烟囱中的微生物菌群都截然不同。与此同

时，作者还发现有一类归属于 Nitrospirae 门且细

胞内含有磁小体的 Magnetobacterium bavaicum 在

细菌种群中占优势。 

1.2  海底冷泉微生物的研究 

自第一个海底冷泉 1984 年首次被报道后，迄

今全球至少已发现共 24 处海底冷泉[3]。冷泉的特

点是流体渗透到表层沉积物中，其甲烷和/或硫化

物浓度高于周围海水。冷泉流体中的甲烷可能起

源于生物转化或热源。具有生物源性的甲烷来源

于缺氧沉积物中有机物的微生物降解，而具有热

源性的甲烷来源于高温引起的有机物转化[25]。除

甲烷外，微生物还通过还原硫酸盐产生高浓度的

硫化氢富集在沉积物的孔隙水中。 
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据 报 道 ， 厌 氧 甲 烷 氧 化 古 菌 ANME-2 和

ANME-1 是冷泉微生物的优势菌群，它们在许多

富含甲烷的海洋极端环境中被发现，如位于墨西

哥湾的天然气水合物[26]、Eel River 流域的冷泉[27]，

以及位于 Cascadia Margin 的甲烷水合物等海洋极

端环境中[28]。ANME-2 类群已被证实与硫酸盐还

原细菌协同作用，在许多富含甲烷的沉积环境中

氧化甲烷[28–31]。根据分子、同位素和系统发育分

析，ANME-1 类群也被认为在厌氧甲烷氧化中起

着积极的作用[32–33]。此外，对 ANME-1 类群中大多

数与产甲烷有关的基因鉴定结果来看，这些微生物

很可能是通过“反甲烷生成”过程来氧化甲烷[34]。 

日本海域的 Kuroshima Knoll 是一个甲烷冷

泉，其中沉积物中含有丰富的古菌，包括嗜中温

产甲烷古菌 Methanolobus、Methanosarcinales 古

菌中的 ANME-2 类群以及 ε-Proteobacteria，这些

微生物的存在表明在该冷泉种中同时存在厌氧甲

烷氧化和甲烷生成两种反应过程[35]。在此基础上，

Takishita 等[36]在分子水平上对该冷泉沉积物中的

真核微生物多样性进行了研究，发现其多样性极

低，主要为担子菌酵母 Cryptococcus curvatus，这

与以前报道的其他海洋环境明显不同。紧接着他

们又对日本 Sagami Bay 深海甲烷冷泉贫氧沉积物

中的真核微生物的多样性进行了调查，同样发现

样品中一半以上为 C. curvatus[37]。 

为了研究天然油脂、甲烷和非甲烷碳氢化合

物对海底沉积物中微生物活性、多样性和分布的

影响，Orcutt 等[38]对墨西哥湾冷泉沉积物进行了

取样。通过对 16S rRNA 基因克隆文库的分析，发

现了以硫酸盐还原菌和厌氧甲烷菌(ANME-1 和

ANME-2)为优势菌群；另一组古菌成为了墨西哥

湾冷泉特有的分支(GOM ARC2)，这种进化可能主

要是受到来自于深海卤水和石油的影响。此外，

在充满石油的沉积物中，还观察到丰度相对较高

的不可培养细菌 Deltaproteobacteria(SEEP-SRB3

和-SRB4)，以及亲缘关系较近的 Desulfobacterium 

anilini，表明这些硫酸盐还原菌可能参与或者影响

了高碳氢化合物或石油副产物的降解。 

1.3  其他海洋极端环境微生物 

现代一些深海盐跃层(halo cline)附近发育有

大量嗜盐微生物群落。地中海东部 Bannock 盆地

海区，水深大约 3300 m 处发育一个 2.5 m 厚的化

变层(chemocline)，界于缺氧超盐度卤水与上覆海

水之间的过渡带，尽管其中的生物量随着盐跃层

有所波动，但在其中生存着大量的微生物，细胞

密度可达 106 cells/mL，相比之下，深海海水和下

伏超盐度卤水中的细胞密度只有 104 cells /mL。在

这一狭窄的化变层内，新陈代谢活动异常活跃，

ATP 水平明显高于上层海水和盐湖；硫酸盐还原

率也明显高于深海海水。与低盐的上覆海水相比，

化变层中的细菌多样性较高，细菌而非古菌为优

势菌群，其中包含了 4 个主要的新细菌分支[39]。 

目前本课题组从卡罗琳海山样品中分离得到

若干微生物菌株，包括细菌、真菌和古菌。其中

部分菌株需要在一定的盐浓度下才能够正常生

长，有些菌株能够产生细菌素，对革兰氏阳性和

阴性细菌具有抑制或杀菌作用，另有部分微生物

能够代谢产生各种酶类。该工作对于海山微生物

多样性、菌种资源以及代谢产物的研究具有一定

的意义。 

2  海洋极端环境微生物代谢产物的

研究 

在进化过程中，海洋微生物面临着极端的环
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境挑战，并调整其代谢途径以适应在不同环境中

生存，因此，它们产生独特的代谢物。据报道，

有些海洋酶在极端温度或 pH 下具有较高的稳定

性和活性，有些对极端盐浓度具有耐受性，在不

同化学物质存在下甚至在有机溶剂系统中都具有

活性。这些特征中的每一种都可能被用于某些工

业应用，一些海洋极端酶是当前生物技术研究的

关键工具，而其他一些则用于纺织工业、生物燃

料工业和制药工业[40]。 

2.1  极端高温酶 

极端高温酶可用于在常温条件下不可行的工

业反应中。在许多化学反应中，温度越高越好，

是因为底物的溶解度越高，粘度越低，混合效果

越好，反应速度越快，微生物污染的风险越小。

而且，热处理后的酶易于纯化。目前耐热蛋白酶、

脂肪酶、淀粉酶、纤维素酶、几丁质酶、木聚糖

酶、聚合酶和氧化酶在食品加工工业、洗涤剂工

业、造纸工业、纺织工业、生物燃料工业和生物

技术研究中已得到了广泛的应用[41]。 

耐高温海洋微生物酶主要来自嗜热菌家族中

的 Thermotoga 、 Thermus 、 Thermococcus 、

Pyrococcus 和 Sulfolobus。据报道，古菌的耐高温

酶对高压、洗涤剂、有机溶剂和蛋白质降解具有

较高的稳定性[42]。几种极端高温酶从深海热液喷

口的极端嗜热古菌中被分离出来[43–45]。一种分离

自深海 Pyrococcus abyssi 的粗酯酶在 99 °C 下的半

衰期为 22 h，在 90 °C 下孵育 8.5 h 仍保持整个初

始活性[43]。一种来源于 Rhodothermus marinus 的

高温淀粉酶作用于底物产生支链葡聚糖，在 80 °C

时具有最大酶活性 [46]。被我们所熟知的热稳定

DNA 聚合酶 Taq 聚合酶和 Pfu 聚合酶，它们分别

来 源 于 两 种 嗜 热 古 菌 Thermus aquaticus 和

Pyrococcus furiosus[40,47]，后者被分离自地热加热

的海洋沉积物，其环境温度高达 90–100 °C。 

2.2  极端低温酶 

低温酶对于催化需要在低温下进行的生物过

程至关重要，以避免反应成分或产物的降解或蒸

发。低温反应在工业过程中是优先被选择的，因

为它可以最大限度地减少金属反应器的腐蚀。许

多适冷酶可以很容易地通过温和的热处理而失

活，防止长时间剩余的活性，如在纺织工业中用

纤维素酶进行石洗，剩余的酶活性可能会导致棉

纤维机械强度的损失。 

低温酶大量分离自各种嗜冷海洋微生物，包

括 Psychrobacter、Methanococcus、Alteromonus、

Aquifex 和 Bacillus。北极和南极微生物是众所周

知的低温酶的来源。从南极细菌中分离出的一种

低温碱性磷酸酶在应用于分子生物学研究中显示

出有趣的特性。它在低温下具有很高的酶活性，

使用后可通过温和的热处理(50 °C)轻松灭活，无

需在碱性磷酸酶处理后分离 DNA[48]。另外，通过

宏基因组和微生物分离技术，从南极深海沉积物中

发现了几种低温脂肪酶，它们来源于 Pseudomonas

和 Psychrobacter，其中的一些酶在极低的温度下保

持其活性，但在室温条件下失活[49–51]。一种分离自

南大洋深海嗜冷菌的低温脂肪酶，在 0 °C 时酶活

仍然能够达到最大酶活力的 37%[52]。这些低温脂

肪酶可用于特定的工业过程，如脂肪污染的水系

统的生物修复[53]。一种来源于 Pseudoalteromonas 

arctica 的低温酯酶，在 25 °C 时具有最大酶活，

在 0 °C 时仍能保留 50%的酶活力，并且它可以水

解几种非甾体类抗炎药，包括布洛芬[54]。基于深

海来源的低温酶在低温下既能够高效催化，在高

温下又能够快速失活的特殊性，其在烘焙工业、
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生物修复、冷洗行业、食品添加剂和生物转化等

领域具有广阔的应用前景。 

2.3  其他活性物质 

除极端酶外，目前人类已经从海洋极端微生

物 中 提 取 并 鉴 定 出 多 种 结 构 新 颖 的 抗 生 素 。

Caprolactin A (1)和 Caprolactin B (2)是由一株分离

自 5065 m 深海沉积物中的革兰氏阳性细菌所产生

的(图 2)，对人口腔上皮癌 KB 细胞和人结直肠癌

LoVo 细胞均具有细胞毒性(MIC 分别为 10 pg/mL

和 5 pg/mL)，且浓度在 100 μg/mL 时对单纯疱疹

II 型病毒(HSY)具有抗病毒活性[55]。Gustafson 等

从一株深海革兰氏阳性细菌中分离鉴定出 8 个新

的次级代谢产物(3–10)，在体外实验中，Macrolactin 

A (3)表现出选择性抗菌活性，并能抑制 B16-F10

小鼠黑色素瘤细胞，同时它对哺乳动物单纯疱疹

病毒(I 型和 II 型)具有显著的抑制作用，保护 T 淋

巴母细胞并抑制人 HIV 病毒的复制[56]。 

此外，海洋极端微生物还可以产生其他多种

具有应用价值的天然活性产物，如类胡萝卜素、

脂肪酸和胞外多糖等。嗜冷菌会产生多聚不饱和

脂肪酸(PUFA)以保持低温下膜脂的流动性[58]，在

低温条件下具有高活性合成 PUFA 的酶的基因家

族已在很多嗜冷细菌中被发现[59]。聚羟基烷酸酯

(PHAs)是一类由微生物合成的热塑性生物高分子

材料，俗称“生物塑料”，它具有石化塑料的特性，

还具有良好的生物相容性、降解产物无毒性及表

面可修饰性等特点，可以被应用于药物缓释载体、

组织工程支架材料、骨修复材料及外科治疗[60]。

古菌 Haloferax mediterranei 被认为是目前盐杆菌

科(Halobacteriaceae)最好的 PHAs 生产者，在早期

的研究中发现该菌种能够积累 PHAs，产量高达细

胞重量的 65%[61]。从深海热液喷口分离获得的古

菌 Thermococcus sp.，在厌氧培养下能够产生一种

新型甘油醚脂(11)[62]；从东太平洋海隆海底黑烟囱 

 

 
 

图 2.  海洋极端微生物代谢产生的新型活性物质[57] 

Figure 2.  Novel active substances produced by marine extremophiles[57]. 
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图 3.  新型活性产物甘油醚脂和大环醚的结构 

Figure 3. The structures of 2,3-di-O-dihydro-14,15- 
geranylgeranylglycerol and macrocyclic ether.  

 
中分离出一株产甲烷古菌 Methanococcus jannaschii，

能够代谢产生一种新型大环醚(12)[63]，其中的脂

类结构能够随着温度和压力的变化而改变[64]。 

3  海洋极端环境微生物的研究方法

与技术 

经过数十亿年的进化，海洋微生物已经演化

出独特的代谢和生理能力，在各种海洋生境中繁

衍生息。事实上，海洋涵盖了生命的各种极限环

境，近年来，生活在极端条件下的海洋微生物作

为具有生物技术潜力的生物分子的新来源成为生

物勘探工作的重点[65–66]。 

有关海洋极端环境微生物活性物质提取的研

究十分有限，这主要是由于它们极端的生存条件

难以被复制，无法分离和成功培养这些微生物，

并使其产生具有相关生物活性的次级代谢产物。

然而，随着收集和培养方法的改进，这种情况正

在发生变化。一些非传统的培养方法也得到了发

展，例如高通量消光稀释法、群体感应、利用微

生物菌群、土壤基质膜过滤系统、密度梯度离心、 

扩散室系统和微胶囊技术等[67–68]。此外，高通量

生物检测和自动提取技术使得从海洋世界分离出

的生物活性代谢产物的数量不断增加。加之灵敏

的分析技术，如核磁共振(NMR)、高效液相色谱

(HPLC)和液质联用(LC-MS)，对于分离材料的纳

米级结构解析至关重要。 

过去依赖或非依赖培养的技术手段已经揭示

出深海极端环境微生物令人难以置信的多样性，但

它们的新陈代谢在很大程度上还没有被表征[79–70]。

这些方法进一步得到了基因组信息的支持，而基

因组信息又得到了测序技术和生物信息学的解析。

基因组学(genomics)、转录组学(transcriptomics)、

蛋白质组学(proteomics)、代谢组学(metabolomics)、

脂 质 组 学 (lipidomics) 和 相 互 作 用 组 学

(interactomics)的大规模研究在全球范围内被定义

为个体物种研究的组学，在分析微生物群落时，

常被称为宏-组学(meta-omics)方法[41]。它们除了在

对了解微生物群落结构和功能的关键作用外，还

代表了对生物制品和生物活动进行生物勘探的有

效方法。宏基因组学是对微生物群落中所含全部

基因组的直接分析，目前它已成为挖掘具有生物

技术潜力的新生物分子及活性的重要工具。例如，

宏基因组文库的构建和筛选致使许多海洋新型生

物催化剂被鉴定，包括脂肪酶/酯酶、纤维素酶、

几丁质酶、DNA 聚合酶、蛋白酶和抗生素等[71–72]。

此外，以功能基因为基础的研究方法，则侧重于

获取某种高度集中的潜在特性的基因信息，可以

为系统发育的研究方法提供补充。通过功能基因

组学已经研究了参与不同海洋环境过程中基因编

码的关键酶，如硫酸盐还原[73]、反硝化[74]、固氮[75]、

氨氧化[76]、烃类生物降解[77–78]等。 

在过去的 10 年中，人类开发了一系列分析环

境微生物的方法，极大地改变了对深海极端环境
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微生物的勘探，从而大大增加了我们获得海洋微

生物群落中极具价值的生物资源和基因资源的

机会。然而，发现有趣的特性仅仅是一系列增值

步骤的第一阶段，这些步骤最终将发展成为产品或

服务，并应用于人类健康、工业、可再生能源等领

域。随着来自海洋生境微生物越来越被认为是极具

前景的生物资源，学术界和生物技术工业部门都在

增加对海洋生物技术研究和开发的投资。进一步推

进这一学科的发展不仅被视为达到关键社会需求

的战略，而且被视为经济增长的战略[79]。 

4  展望 

虽然对于海洋极端环境微生物学的研究已开

展了系列工作，但多数工作仍集中在对少数可培

养的极端微生物的生物学研究上，对于极端环境

中难培养或不可培养的微生物与其所处极端环境

的互作，尚需进一步探索。已有的研究多数集中

在回答“谁在那里”的科学问题，对于“为什么在那

里”、“在那里干什么”等这些问题还远没有深入研

究。对这些微生物响应极端环境条件的机制，以

及参与各种元素循环的方式尚没有系统的答案。

同时，对极端微生物存在的生物地理区系的初步

认识，尚不能揭示菌群分布规律和受控机理。对

极端微生物的深入研究，将依赖于系统的样本采

集、遗传物质获取以及在研究方法上对培养技术

和多组学等有机集成，以便能在宏组学水平上研

究海洋极端环境微生物，进而了解它们在生态环

境的角色，研究它们独特的生物功能及代谢途径，

并从中觅得有价值的活性代谢产物，进行研究开

发，发挥其独特的应用潜力。 
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Abstract: Nowadays, studies are increasingly emerging on the extremophiles inhabiting the extreme environments 

on earth. Covering 3/4 of the Earth's surface area, the ocean nurtures a variety of extremophiles found in extreme 

marine environments such as hydrothermal vents, hot springs, saline lakes and deep sea. These extremophiles can 

adapt to extreme high temperature, extreme low temperature, high pressure, high salinity, high radioactivity and 

extreme acidity and alkalinity. Their special biodiversity, together with their genetic background and unique 

metabolic pathways have evoked vast interests of scientist and industries. Research on extremophiles from variety 

of submarine geological landforms will be helpful to gain the knowledge on the origin of life, biodiversity, 

discovery and utilization of new natural resources, and geobiology. On the other hand, application orientated 

studies on panel of enzymes and variety of other unique active substances with extremophiles, have already been 

attempted with their potency well revealed. This review covers the latest progress on the studies covering the 

diversity of extremophiles, the development and utilization of new resources, research methods and techniques, 

respectively. 
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