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摘要：海底热液喷口是地球内部与海洋之间重要的物质和能量交换通道，其地质背景决定了喷出流体的化学成分。热液烟囱

体是海底热液喷口的典型结构与生态单元，栖息着类型多样且生理功能各异的微生物类群。这些微生物能够利用高温热液与

低温海水之间的化学不平衡或通过各种硫化物矿物风化蚀变获取维持自身代谢所必须的能量，并根据陡峭的温度、pH、Eh 和

还原化合物浓度的环境梯度，选择性地分布在烟囱体的各种生态位中。基于高通量测序和组分分析发现，烟囱体中微生物生

命过程中涉及到的营养代谢类型包含硫氧化、硫还原、甲烷氧化、产甲烷、氢营养、铁氧化、硝化及反硝化等多种代谢方式，暗

示了它们在全球元素循环中的潜在作用。本文系统地总结了在全球范围内热液烟囱体中栖息的微生物群系及其分布特征与

变化规律，有利于全面、系统地认识和理解热液微生物的生存策略及其对环境的响应机制以及热液微生物参与的地球化学循环。
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Abstract: Seafloor hydrothermal vents serve as crucial conduits for material and energy exchange between the Earth's interior and the ocean,

with their geological background playing a pivotal role in determining the chemical composition of the expelled fluid. Hydrothermal chimney

stands as a quintessential structural and ecological unit within submarine hydrothermal vents, housing a diverse array of microbial groups with

varying physiological  functions.  These  microorganisms can use  the  chemical  imbalance between high-temperature  hydrothermal  solution and

low-temperature seawater or through weathering of various sulfide minerals to obtain the energy necessary to maintain their  metabolism, and

they are selectively distributed in various ecological niches in the chimney body along big environmental gradients of temperature, pH, Eh, and

reducing compound concentration. Through high-throughput sequencing and omics analysis, it  has been revealed that the nutrient metabolism

types driving microbial life processes within the chimney encompass sulfur oxidation, sulfur reduction, methane oxidation, methane production,

hydrogen  nutrition,  iron  oxidation,  nitrification  and  denitrification,  and  various  other  chemoautotrophic  metabolic  pathways,  which  suggests

their  potential  significance  in  shaping  the  global  element  cycle.  This  paper  provides  a  comprehensive  and  systematic  overview  of  the

microbiomes present in hydrothermal chimneys worldwide, including their distribution characteristics and variation patterns, contributing to the

comprehensive  and  systematic  understanding  on  hydrothermal  microbial  survival  strategies,  environmental  adaptation  mechanisms,  and

geochemical cycles involving hydrothermal microorganisms.

Key words: deep sea hydrothermal system; hydrothermal sulfide; microbial diversity; thermophilic microorganism

1977年，科学家在加拉帕格斯群岛附近 2 500 m
水深的海底发现了世界上第一个深海热液喷口 [1]，

喷口周围分布着繁茂的底栖生物群落 [2]，这一发现

震惊了世界，同时也揭开了在黑暗的深海海底依靠

地球内部地热能维持生态系统运转的第二生物

圈。海底热液喷口生态系统的初级生产者使用化

能自养的营养方式（称之为化能自养微生物），利用

喷口环境发生的各种氧化还原反应所释放出来的

能量来维持自身生命活动，成为地球上不依赖于太

阳能和光合作用的独特“黑暗食物链”[3]。栖息在海
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底热液喷口周围的各种底栖动物普遍通过与化能

自养微生物共生的方式生存 [4]。海底热液喷口还是

地球深部与上覆海洋之间进行物质与能量交换的

重要联系通道 [5]。自发现以来，以深海热液喷口为

典型代表的海洋极端环境下的“黑暗食物链”的生

命过程便成为了地球科学与生命科学的研究热点[6]。

海底热液喷口广泛分布于全球海底的不同构

造单元（例如洋中脊、火山岛弧、弧后扩张中心等）

（图 1）。热液喷口是海水通过裂缝向下渗透到海洋

地壳深处遇到被岩浆加热的围岩时形成的，冷的海

水被地下岩浆加热所产生的高温水岩反应转化为

热的、具有还原性且富含金属离子的流体。高温热

液流体（>350 ℃）一经形成立刻沿裂隙重新上涌，喷

出海底与海水迅速混合，各种金属硫化物及氧化物

等在短时间内快速沉淀并形成形态各异的烟囱状

结构体，俗称“黑烟囱”（图 2a） [7-8]。相比之下，温度

处于 100～240 ℃ 的相对低温的热液流体与海水混

合会导致各种硫酸盐矿物沉淀，从而形成“白烟囱”

（图 2b）。此外，Lost City热液场作为迄今为止发现

的唯一的活动碱性热液场，其热液流体呈现温度较

低（40～96 ℃）、pH呈碱性等特点 [9-11]，形成由碳酸

盐矿物组成的碳酸盐型烟囱体（图 2c） [12-13]。热液烟

囱体是海底热液喷口最为典型的生态单元之一。

烟囱壁内高温热液与海水始终处于动态混合的过

程中，混合产生的热力学和氧化还原失衡为化能自

养微生物的生长提供了有利条件，它们根据其生长

偏好定殖于烟囱壁的不同空间区域 [14-15]。H2S、H2

和 CH4 是高温热液流体的主要挥发份成分，也是海

底热液喷口生态系统中化能自养微生物维持生理

代谢活动所依赖的重要电子供体 [16-18]。热液烟囱体

根据其形成过程分为不同的生长演化阶段 [19]，其温

度与地球化学等环境条件具有显著差异。相应地，

栖息于热液烟囱体内的微生物群落结构也大相径

庭 [20-24]。自热液喷口发现以来，人们对海底热液烟

囱体中栖息微生物的多样性、生理特征及其分布规

律与动态变化等进行了探究 [21-26]。特别是近年来，

随着新一代测序技术的发展，基于高通量测序和组

学分析的系列研究为我们揭示了热液烟囱体从形

成到衰亡整个生命周期中微生物多样性和代谢方

式的变化，从而使得人们对热液烟囱体这一典型生

态单元中栖息的微生物群系的生存策略与环境应

对机制等有了较为深入的认识[24, 27-30]。

本文回顾了目前对栖息于深海热液烟囱体中

的微生物群系的主要认识和研究进展，系统总结了

热液烟囱体中的微生物多样性、烟囱壁内不同空间

位置的微生物分布规律与关键制约因素、热液烟囱

体不同生长阶段微生物的演替变化等。这些结果

有助于我们对海底热液喷口这一生物地质复合体

中栖息微生物的群落组成、生理特性、生存策略、

对极端环境应对机制以及它们所介导的生物地球

化学过程的理解与认识。 

1    热液喷口在全球的分布与热液流体
特征

全球已发现的海底热液区主要分布于洋中脊
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图 1    海底热液喷口在全球的分布 [31]

Fig.1    Global distribution of seafloor hydrothermal vents[31]
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这一大的海底地质构造单元（图 1），特别是在东太

平洋洋隆（East Pacific Rise，EPR）、胡安·德富卡洋脊

（ Juan  de  Fuca  Ridge， JDF） 、大西洋洋中脊 （Mid-
Atlantic Ridge，MAR）、西南印度洋洋脊（Southwest
Indian Ridge，SWIR）、中印度洋洋脊（Central Indian
Ridge，CIR）与北极洋中脊（Gakkl Ridge）。与此同

时，弧后扩张中心与海底火山周围也经常发育海底

热液系统，特别是西太平洋，作为世界上最活跃的

板块俯冲区域，发育了一系列弧后盆地，在这些区

域也已经发现了大量的海底热液活动 [3, 34]。全球海

底热液场类型以及代表热液区如表 1所示。

热液流体通常具有高温（最高可达 407 ℃[35]）、

低 pH、强还原性、富含挥发分和金属离子等特点，与

海水低温（2 ℃）且相对富氧（50～180 μM）的理化性

质截然不同 [36]。海底热液喷口所处的地质环境（如

洋中脊、弧后扩张中心等）、深部反应区基岩类型

（玄武岩与超基性岩）以及洋壳扩张速率等都影响

着端元热液流体的物理化学特征 [37-38]。如表 2所示，

在快速和中速扩张洋中脊，玄武岩通常是热液反应

区的主要基岩类型，反应区下方深部岩浆房的岩浆

脱气以及玄武岩水岩反应导致端元高温热液流体

中 H2S是主要的挥发分组分 [38]。相比之下，在慢速

或者超慢速扩张中心，其深部反应区基岩类型常为

超镁铁质岩，如大西洋 Logchev与 Rainbow热液场、

西北印度洋天休热液区等 [39]，其深部的橄榄石发生

蛇纹石化，进而导致形成的端元热液流体中富含

H2（一般为 10～20 mmol/L，最高提升至 154 mmol/L）
和 CH4（能够达到 mmol/L水平） [16-18]。另外，在汇聚

板块边界处的火山弧，由于热液循环，含水矿物和

二氧化硅在老化的海洋地壳中积累，形成更多的长

英质岩石，在俯冲过程中，俯冲板块中的矿物熔化

并脱水，形成更稳定的无水形式 [40]。因此，以这些

岩石为基岩的流体往往具有较低的 pH值、较低浓

度的 H2 和 CH4 以及较高的金属离子浓度 [40]。此

外，Guaymas Basin和 Juan de Fuca Ridge由于靠近陆

地，其海底表或海底玄武岩上方存在着较厚的陆源

 

钙

铁 温度

SW

SW SW

HF

HF HF

温度

p
H

pH

m
m
o
l/
k
g

m
m
o
l/
k
g

0.03 0

0.03 0 0.03 00.02 0.01

一次循环
二次循环
三次循环
四次循环

16

14

12

10

8

0.8

0.6

0.4

0.2

0

0.03

0

0.02

0.01

0 200100 300

2
3
4
5
6
7
8
9

0

300

200

100

400

a b d

c
位置/m

位置/m 位置/m

ΣH2S

ΣSO42−

 

图 2    海底热液烟囱体及其物理化学梯度

a: 黑烟囱；b: 白烟囱；c: 碳酸盐烟囱体；d: 烟囱体内剧烈的物理化学梯度 [32-33]. SW：海水；HF：热液流体。

Fig.2    Seafloor hydrothermal chimneys and their physicochemical gradients

a: Black smoker; b: white smoker; c: carbonate chimney; d: dramatic physicochemical gradient within the chimney[32-33]; SW: seawater; HF: hydrothermal fluids.

 

表 1    海底不同区域发育的深海热液喷口

Table 1    Deep-sea hydrothermal vents developed in different seafloor areas
 

类型 全扩张速率 代表区域 典型热液场

洋中脊扩张中心

快速至超快速（＞80 mm/a） East Pacific Rise 21°N、13°N、9～10°N、7°S

中速（50～80 mm/a） Central Indian Ridge，Juan de Fuca Ridge Kairei、Edmond、Endeavor

慢速至超慢速（＜50 mm/a）
Southwest Indian Ridge，Mid-Atlantic

Ridge，Gakkl Ridge
龙旂、断桥、Rainbow、Logatchev、Lucky
Strike、Trans-Atlantic Geotraverse（TAG）

弧后扩张中心 Lau Basin，Manus basin，Mariana Trough
Mariner，Tow Cam，Yokosuka，Vienna

Woods

海底火山 Kermadec Arc，Central Pacific Brothers volcano， Loihi Seamount
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沉积物 [41]，热液流体穿过沉积物时，沉积物中的有

机质发生降解和矿化产生 NH4
+，从而导致热液流体

中富含铵根离子 [37]。热液流体中含有的 H2S、H2、

CH4 以及 NH4
+等，对微生物来说都是极好的电子供

体，因而在一定程度上会影响甚至是决定了热液喷

口栖息的微生物类群 [37]。H2S在热液流体中普遍存

在，因此，硫氧化相关的微生物（如 Campylobacteria
纲等）几乎在所有喷口环境中均有分布 [42]；同样的，

由超基性岩承载的 H2 含量较高的热液系统 （如

Rainbow热液区）中，产甲烷菌和硫酸盐还原菌是

其 H2 普遍的消耗者 [40, 42-43]；而在以 Guaymas Basin为

代表的富含 NH4
+的热液区中，其他热液区中少有的

参与氨氧化过程的微生物在此处较为常见[42]。 

2    热液烟囱体中栖息的微生物群系

热液烟囱体的生命周期通常可以划分为 3个阶

段：形成初期的硫酸盐阶段、成熟期的硫化物阶段

和衰亡期的氧化物阶段（图 3） [19]。热液喷出海底

后，与海水相遇并迅速混合，在 150 ℃ 左右首先沉

淀出硬石膏（CaSO4）形成烟囱体的初始框架结构[46]。

由于硬石膏壁的形成，使得高温热液流体和海水不

能直接接触，框架结构内的湍流混合减少，温度升

高，低温硫化物矿物（如黄铁矿和闪锌矿）率先沉

淀，随后随着温度升高黄铜矿开始形成（350 ℃ 左

右） [5]。Cu-Fe-Zn硫化物沉淀过程中会逐步交代硬

石膏，使最终的烟囱体彻底演变为以各种硫化物为

主要矿物的烟囱体，从而不含或很少含有硬石膏[46]。

因此，在自然条件下，当发现烟囱体中大量硬石膏

的出现则能够指示烟囱体处于形成的初期阶段。

而当热液喷发逐渐减弱直至停止，喷口也就熄灭，

硫化物烟囱体便进入到衰亡期。海底热液喷口生

态系统随着热液喷发活动的周期性变化而变化[23-24]。

栖息于热液烟囱体中的自养微生物群系依赖于高

温热液与低温海水进行氧化还原反应（初期和成熟

期的烟囱体），亦或者通过各种硫化物矿物的氧化

性风化蚀变获得能量（衰亡期），其中涉及到的典型

自养营养代谢类型包含硫氧化、甲烷代谢、氢营

养、铁氧化、硝化及反硝化等多种化能自养代谢方

式（图 3）[24, 38]。 

2.1    早期形成阶段烟囱体中微生物的定殖

热液活动初期微生物的来源一直是个未解之

谜。一个很有意思的现象是，在原本没有热液活动

的洋壳环境背景下，一旦热液喷发开始，很快就有

热液微生物的定殖，随后底栖喷口宏生物群也逐步

得 以 繁 盛 [2]。 热 液 喷 口 流 体 的 温 度 高 达 300～
400 ℃，而目前已知生命存活的温度上限是 122 ℃[47]，

毫无疑问，从喷口喷涌而出的高温热液流体不可能

容纳活着的微生物。因此，人们推断新形成的烟囱

体内的微生物来自于海底周围环境的海水。在

EPR 9°N处和 Guaymas Basin热液区的研究发现，在

喷口烟囱体形成初期，最初的“拓荒者”是古菌中

的 Methanocaldococcus 属 以 及 Ignicoccus 属 和

Nanoarchaeum 属共生体（图 3a） [20, 48]，目前这一结论

被认为具有普遍性 [24, 49]。这些古菌可能是来源于其

他活跃热液区的超嗜热微生物，能够以极低的丰度

存在于底层海水中（＜0.001%[50]）。上述古菌无一例

外均是厌氧菌，当它们身处海底 2 ℃ 且含氧气的海

水环境中时，其新陈代谢近乎完全停止，在发现新

的热液喷口并完成定殖前它们能够在海水中存活

超过 9个月 [51-52]。这些嗜热微生物在海水中等待机

会，当遇到合适的环境条件，如新的热液喷口等，能

够迅速在喷口的各种环境中完成定殖与繁盛。

据报道，烟囱体中的大多数微生物都能够对物

化条件的改变做出快速响应和移动，这种能力可以

确保它们在定殖过程中占据适合其生理需求的位

置 [53-58]。Wirth[49] 在 2017年提出了烟囱体中微生物

的定殖理论：海水中生存的超嗜热古菌先后通过两

种运动模式进行定殖，遇到高温后，它们在 3～5 s

 

表 2    深海热液流体特征 [38, 44-45]

Table 2    Characteristics of deep-sea hydrothermal fluids
 

扩张速率 基岩 位置 流体化学

快速—超快速 镁铁质（高MgO和FeO以及Si＞45%） 洋中脊扩张中心 富含H2S

慢速—超慢速 镁铁质和超镁铁质（高 MgO、FeO 和 Si＜45%） 洋中脊扩张中心和大洋核杂岩 富含H2和CH4（超镁铁质）

其他 长英质、英安质或安山质（Si＞65%） 汇聚板块边界处的火山弧 低 pH、H2 和 CH4且富含金属

Guaymas Basin/Juan de Fuca Ridge 玄武岩与沉积物 靠近大陆边缘 富含NH4
+

Lost City 超镁铁质岩 洋中脊转换断层核杂岩区 高pH、H2和CH4
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内对高温主动做出反应 [51]，先通过用于远距离的快

速位移迅速移动到其生命过程的最佳温度处，再利

用较慢的锯齿形运动扫描烟囱体表面，确定最佳粘

附位置 [59]，用其鞭毛或附肢等表面附属物将自身粘

附在烟囱体的孔洞中，最终完成定殖 [49]。为了验证

该理论，Wirth[60] 等选取了两种可以通过鞭毛粘附在

各 种 表 面 上 的 模 式 生 物 Pyrococcus  furiosus 和
Methanocaldococcus villosus 用于研究烟囱体形成时

生物的定殖过程，利用显微镜直接观察到它们在高

温下会主动附着在烟囱体上，进一步验证了烟囱体

微生物定殖理论的正确性[60]。

科学家开展了多次原位热液烟囱体生长实验

来探究烟囱体上的微生物的定殖过程 [20,  48,  61-62]。

McCliment等 [20] 发现 EPR 9°N处高温热液烟囱体中

早期定殖的微生物也是由前文提到的几种超嗜热

古菌所主导，而且这几个古菌类群在烟囱体完整的

“生命周期”内能够作为初级生产者持续而稳定地

存在 [24]。此外，他们发现无法从形成初期的硫酸盐

烟囱体中扩增得到细菌类群，这意味着在烟囱体形

成初期古菌对高温热液环境的适应性强于细菌[20, 22]。

针对 MAR Snake Pit海底热液场的相关研究也发现

了类似的规律，并且只有当喷口温度下降后，才从

热液烟囱体内部检测到了细菌微生物类群 [62]。这

进一步说明温度是影响微生物定殖的关键因素，微

生物的分布及其定殖深度、定殖位点的原位温度和

烟囱壁的热梯度特征密切相关。微生物一旦定殖

后，随着时间、可用有机碳源以及烟囱壁矿物结构

的变化，烟囱体内部的微生物群落结构也发生明显

变化 [48]。一项记录喷口日龄变化的研究发现，当烟

囱体形成 48 h时，微生物组成以古菌类群为主，且

多数是化能自养型产甲烷菌，而当烟囱体形成超过

120 h时，生物膜上的微生物类群便逐渐过渡到异

养细菌类群主导[62-63]。 

2.2    成熟期热液烟囱体中栖息的微生物群系

如前文所述，微生物群落结构及分布特征与海

底热液烟囱体中的物理、化学条件密切相关 [22]。在

活跃烟囱体中，自中央流体通道（350～400 ℃）至与

周围海水相接触的烟囱外壁（约 2 ℃），由于热传导

作用和流体混合使得温度和物理化学梯度自内向

外呈规律性分布（图 2d） [32, 64]，导致烟囱体中出现多

样的生态位。因此，研究成熟期烟囱体中的微生物

时必须考虑其空间位置，前人注意到了这一点并对

烟囱壁进行分层研究[21, 64-65]。如表 3所示，与烟囱壁

不同空间位置所发生的环境变化相对应，不同位置

优势微生物类群及其代谢潜能也发生极大改变[21-22, 44, 64]，

并且微生物细胞丰度从外壁至内部逐渐减少（细菌

可由 107cells·g−1 降至 104 cells·g−1，相比之下，尽管古

菌丰度波动的范围较小，集中在 105～106 cells·g−1，
但也呈现出微弱的下降趋势[22]）。

烟囱体外壁因为与海水充分接触、混合，因而

温度较低，氧气相对充足，总体上属于典型的氧化
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图 3    硫化物烟囱体内微生物演替的概念模型 [24]

HF: 热液流体，SW: 海水，Methano-: 甲烷球菌属，Nano-: 纳米古菌属，Campylo-: 弯曲杆菌纲，Chlof-: 绿弯菌门，Thermo-: 热脱硫杆菌纲，Alpha-: α-

变形菌纲，Gamma-: γ-变形菌纲，Delta-: δ-变形菌纲，Nitrosp-: 硝化螺旋菌门，Eury-: 广古菌门。

Fig.3    Conceptual model of microbial succession within sulfide chimneys[24]

HF: hydrothermal fluids, SW: seawater; Methano-: Methanocaldococcus, Nano-: Nanoarchaeum, Campylo-: Campylobacteria, Chlof-: Chloroflexi, Thermo-:

Thermodesulfobacteria, Alpha-: Alphaproteobacteria, Gamma-: Gammaproteobacteria, Delta-: Deltaproteobacteria, Nitrosp-: Nitrospirae, Eury-: Euryarchaeota.
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环境。相应地，烟囱外壁的微生物类群以嗜温嗜冷

的好氧微生物居多，细菌主要由 Campylobacteria纲

（以前的 Epsilonproteobacteria纲 ）、Gammaproteoba-
cteria纲组成，古菌主要由 Methanobacteriota门 （以

前属于 Euryarchaeota门 ）和 Methanobacteriota_B门

（以前 Euryarchaeota门的一部分 ）以及 Thermopro-
teota门 （以前 Crenarchaeota门的一部分 ） [21-22, 44, 64]。

其中细菌类群的代谢与硫氧化密切相关，它们中的

某些成员可以使用氧气直接氧化 H2S，这是获得能

量以支持基于化能合成的动物群落最直接的方法[22]。

此 外 ， 烟 囱 体 外 壁 中 的 Campylobacteria纲 和

Gammaproteobacteria纲中检测到 cyc1和 cyc2基因

的表达，证明它们在铁氧化方面起到重要作用 [66]。

对烟囱外壁生物膜的研究发现 Campylobacteria纲

还参与了氢氧化、反硝化以及有氧呼吸等代谢过

程 [67-68]。反向三羧酸 （ rTCA）途径、Calvin-Benson-
Bassham（ CBB） 途 径 以 及 Wood–Ljungdahl途 径

（WL，又称还原型乙酰辅酶 A途径）是活跃烟囱体

外壁中主要的固碳途径[14, 69]，其中 rTCA途径介导的

初级生产占据主导地位 [66]。由于关键酶对温度的

耐受性不同，利用 WL途径固碳在烟囱体外壁上占

比很低 [69]。通常情况下，烟囱外壁上的微生物不参

与甲烷生成、硫酸盐或硫还原等厌氧代谢[66]。

与外层相比，中间层的环境更复杂，高温的热

液流体与低温的海水在这里发生剧烈的混合，因此

中间层的温度与地球化学体系始终处于一个动态

变化的过程中。相应地，生态位也更多变，微生物

类群与外层相比也具有明显的区别 [21-22]。由于高温

热液流体的比例高于海水，因而使得中层的环境长

期处于高温、厌氧与还原的环境。研究表明，中间

层的优势古菌类群主要包括 Thermococcales目、

Desulfurococcales目、Archaeoglobales目、Methanoco-
ccales目等 [21-22]。这些古菌类群大都属于超嗜热古

菌，其最佳生长温度普遍都超过 90 ℃[70]。Desulfuroco-

ccales目可利用 SO4
2−、S2O3

−、S0 等作为代谢底物，

Methanococcales目是专性产甲烷菌，它们都是厌氧

菌，通过参与硫还原、硫氧化、甲酸代谢、产甲烷等

代谢途径获取自身所需的能量[71-72]。Desulfurococcales
目的部分成员是异养菌，可利用复杂有机化合物的

发酵和硫呼吸获取能量 [73]。Thermococcales目是具

有硫还原能力的异养菌，它们可以在高温环境中利

用极低的单位能量合成ATP[72]。大部分Thermococcales
目菌株可通过肽、碳水化合物或氨基酸的发酵获得

能量 [74]，在热液口氨基酸及多肽的含量往往比较丰

富（来自非生物合成及大型生物的降解）[75]。Archaeoglo-
bales目和 Thermococcales目能够将烟囱壁上的由热

液流体中的 H2S化学氧化和海水中的氧还原产生

的非生物电流用作直接能量来源，因此它们也被称

作电营养生物 [76-77]。烟囱壁中间层的主要细菌类群

为 Campylobacteria纲 （ 主 要 为 Sulfurovum 属 和

Sulfurimonas 属）和 Aquificae纲（图 3b），其嗜热类群

较外层大幅上升（可高达 80%） [22, 44]。这些细菌可以

利用 H2S、H2 等作为电子供体，O2、NO3
−、SO4

2−等作

为电子受体进行硫氧化和（或）氢氧化[44]。

随着位置进一步靠近中央流体通道和热液流

体，温度再度升高，O2 含量进一步下降，厌氧的超嗜

热菌在此处占据绝对主导地位，超嗜热古菌占比大

幅增加（有时生物量可达细菌的 10倍），细菌随着

温度的上升逐渐减少甚至消失 [21-22, 44, 64]。烟囱体靠

近中心通道的内层中，Thermococcales目、Desulfuroco-
ccales目、Methanococci纲以及 Methanopyri纲是其

中主要的微生物类群[21-22]。Methanococci纲和Methano-
pyri纲是厌氧产甲烷菌，可以利用 CO2 作为电子受

体，H2 作为电子供体产生甲烷 [78]。WL途径因为其

在还原环境中需要最少的活化能，因此作为最耐热

的固碳途径在该处起重要作用 [14, 69]。此外，各层均

能检测到少量明显不适应该层位的微生物证明热

液流体向外扩散时仍可以保持一定的生态位[64]。 

 

表 3    烟囱体中空间位置与微生物以及代谢的关系 [21-22, 44]

Table 3    Relationship between the spatial position in hydrothermal chimney and microorganisms and metabolism
 

空间位置 优势物种 电子供体/电子受体 代谢途径 环境条件

外层

Campylobacteria纲、Gammaproteobacteria纲、

Methanobacteriota门、Methanobacteriota_B门、

Thermoproteota门
H2S，H2/O2 、NO3

−
硫氧化，氢氧化，反硝化等 低温、强氧化性

中间层

Thermococcales目、Desulfurococcales目、

Archaeoglobales目、

Methanococcales目、Campylobacteria纲
（Sulfurovum属和Sulfurimonas属）、Aquaficales纲

H2S、H2、CH4/O2、

NO3
−、SO4

2−
硫氧化，氢氧化，甲烷氧

化，硫酸盐还原等
中温、还原/氧化

内层
Thermococcales目、Desulfurococcales目、

Methanococci纲、Methanopyri纲
H2S、H2/CO2 硫还原，硫氧化，产甲烷等 高温、强还原性
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2.3    衰亡期不活跃烟囱体中的微生物

喷口熄灭后，热液流体停止喷出，海水重新侵

入多孔的烟囱体结构中，微生物生存所依赖的环境

被迅速改变，温度降低，氧化还原界面消失，氧含量

增加，支持深海热液系统的化学物质逐渐减少。微

生物群落由之前热液流体中电子供体支持的“流体

控制型”转化为固相电子供体支持的“矿物控制型”

（图 3） [24]，烟囱体进入衰亡期。喷口温度的降低导

致嗜热菌株主导的微生物群落逐渐转变为嗜温菌

主导，最终变为嗜冷菌主导。硫化物烟囱体不再积

聚新的硫化物沉淀，氧化性风化成为主要地球化学

过程并最终形成铁的氧化物 /氢氧化物 [19]。非活性

烟囱体上的矿物质成为支持各种化能自养生物代

谢的关键能源 [79-80] ，其群落结构发生了极大变

化[19, 23-24, 26-81]。

相较于活跃烟囱体，非活性烟囱体的环境条件

以及矿物学特征使其微生物多样性逐渐增强 [27]。

研究表明，非活性烟囱体中的微生物群落丰度及总

有机碳（Total organic carbon，TOC）含量较活跃烟囱

体 相 当 甚 至 更 高 [19,  81]， 其 细 胞 密 度 可 达 107～
109 cells·g−1，TOC的含量在0.04%到1.91%不等[23, 26, 81]。

这些都说明非活跃硫化物烟囱体为微生物提供了

适宜的栖息环境和丰富的代谢底物。熄灭的非活

性 烟 囱 体 上 细 菌 的 丰 度 大 于 古 菌 ， Gamma-
proteobacteria纲、Desulfobacteria纲（以前的Deltaproteo-
bacteria纲 ） 、Alphaproteobacteria纲、Nitrospirae门、

Bacteroidota门（以前的 Bacteroidetes门）是非活性烟

囱体中细菌的重要组成部分，而古菌通常主要由

Halobacteriota门 （ 以 前 属 于 Euryarchaeota门 ） 、

Methanobacteriota门 、 Methanobacteriota_B门 以 及

Thermoproteota门组成 [19, 23, 27, 82]。微生物群落的演替

主要发生在喷口熄灭的早期阶段，并在之后的很长

时间内保持相对稳定 [24]。Kato和 Yamagishi[83] 甚至

根据烟囱体栖息的微生物优势种群类型来判断烟

囱体的熄灭时间：Campylobacteria纲较为丰富的，这

种非活性烟囱体大多处于喷口刚刚熄灭的阶段，微

生 物 群 落 与 活 跃 烟 囱 体 类 似 ； Bacteroidota门 和

Nitrospirae门丰度较高的，通常指示了熄灭较短时

间的硫化物烟囱体（图 3c） [24, 28]；Gammaproteobacteria
纲相对丰富，则通常出现在已经熄灭很久的烟囱体

中（图 3d） [83]。此外，虽然丰度通常较低，但嗜中性

微需氧铁氧化菌（Gallionella 属和 Zetaproteobacteria
纲）在烟囱体氧化风化过程中同样起到了重要作

用 [19, 84]，它们代谢生成的由铁氧化物或氢氧化物组

成的黄色至红棕色的蚀变产物填充了烟囱壁的裂

缝、气孔和孔隙[19]。

从代谢方式上来说，烟囱体熄灭后，电子供体

由热液中的化学物质（如 H2 和 H2S）转变为构成烟

囱体的硫化矿物，在代谢水平上驱动了微生物群落

的转化 [27]，氧气和硫酸盐是其中微生物的广泛电子

受体 [24]。除了将硫化物矿物作为底物，这些特殊的

微生物还具有参与氮元素（固氮、氨氧化以及反硝

化等）和甲烷循环的代谢潜力 [19, 82]。例如，东太平

洋 9°N的不活跃烟囱体样品中有超过 25%的分类

操作单元（Operational Taxonomic Unit，OTU）与参与

硫、氮、铁以及甲烷循环的谱系相关 [23]。热液熄灭

过程中，可利用多种底物的 Gammaproteobacteria纲

作为非活性硫化物中的主要初级生产者取代了

Campylobacteria纲和 Aquificae纲 [85]。它们通常是常

见的化能自养硫氧化菌，能够利用 CBB循环固定

碳、通过异化硝酸盐还原为氨（Dissimilatory Nitrate
Reduction to Ammonia，DNRA）途径还原硝酸盐，同

时其细胞内的硫酸盐氧化（Sulfur-oxidizing，Sox）系
统和编码硫化醌氧化还原酶（Sulfide-quinone oxidore-
ductase，sqr）基因会帮助它们进行硫氧化 [24, 28]。从基

因水平的分析发现，不活跃烟囱体内的Gammaproteoba-
cteria纲中普遍含有 cyc2基因，由于该基因参与编

码可以介导铁氧化并参与胞外电子转移外膜细胞

色素 c [86-87]，推断 Gammaproteobacteria纲可以利用胞

外电子转移氧化硫化物矿物中含有的 Fe2+。该基因

同时也出现在非活性烟囱体中的其他微生物（如

Alphaproteobacteria纲、Desulfobacteria纲以及 Nitro-
spirae门等）中，因此，铁硫化物的氧化被推测是非

活性烟囱体微生物中普遍获取能量的方式 [24]。为

了适应海水带来的影响，微生物群落提高了对硝酸

盐的利用率 [24]。Nitrospirae门是热液熄灭后烟囱体

微生物群落的重要组成部分之一，氧气和亚硝酸盐

可能是其潜在的电子受体 [24]。微生物氧化硫化物

矿物的同时也增强了重金属元素（如 Fe、Cu、Zn）的
生物浸出，增加了金属的溶解速率 [88]。CBB途径取

代 rTCA途径成为了非活性烟囱体中微生物最主要

的碳固定途径[89]。 

3    结论与展望

烟囱体是热液喷口最典型的生态单元之一，其

烟囱壁内栖息的微生物群系及其生理功能与热液

喷口的环境条件密切相关。温度、矿物以及热液流

体化学特征被认为是决定烟囱体中微生物类群及
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其空间分布的决定性制约要素。与此同时，微生物

的组成与喷口烟囱体所处的发育阶段密切相关。

形成初期、成熟期以及热液活动逐渐停止造成的衰

亡期，微生物的群落组成和代谢方式均具有显著的

差异，微生物类群由流体控制型也逐渐演变为矿物

控制。随着技术手段的进步，特别是高通量测序，

宏基因组等手段的突破，微生物的研究从“发现新

物种”水平已经慢慢深入到基于基因和蛋白的“生

物功能”水平。人们对热液环境中栖息的微生物的

种群多样性、生理特征与代谢潜能等方面的认识均

有了巨大的提高。尽管如此，针对海底热液烟囱体

中的微生物研究仍然存在着以下几个方面的问题

或不足：

（1）越来越多的证据表明，热液微生物群落在

很大程度上受原位地球化学、物理和地质条件的影

响，而热液烟囱体广泛分布于全球范围内，相似生

态环境系统中微生物群落具有一定的相似性。因

此，确定环境选择与扩散限制在构建热液烟囱体微

生物群落中具有重要意义，这需要结合生态理论并

利用高分辨率的生物信息数据进行进一步的研究。

（2）与其他微生物群系的研究一样，热液烟囱

体微生物快速积累的遗传序列和生理、生态以及生

物地化功能知识之间的差距逐渐扩大，将序列和功

能关联起来的方法至关重要。热力学模型曾被广

泛应用于喷口生态系统的能量学研究，通过建模将

微生物地球化学和遗传数据相整合可以更全面地

认识微生物遗传因子和生理生态之间的对应关系。

（3）如前文提到的，通常认为温度、矿物以及地

球化学体系是影响微生物分布的 3个最主要的因

素，然而具体的因果制约机制却并不明确。海水和

喷发的端元热液的混合作用决定着烟囱体内的流

体地球化学特征、矿物沉淀的类型以及烟囱壁的温

度分布体系。不同烟囱壁层位、矿物组合以及孔隙

度和裂隙条件下，海水和热液流体的混合程度如

何？对微生物的分布有何影响？要全面认识烟囱

体这一独特的微生物栖息地的环境条件，就需要深

入的研究上述问题。

（4）近年来，随着技术手段的进步，越来越多的

烟囱体微生物已经被成功培养。但绝大多数微生

物仍处在未能培养分离的状态，得到纯菌来进行各

项生理生化实验是有必要的。
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