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摘 要: 热袍菌门广泛分布于高温油藏和热泉中，是从自然界中发现的第一类生长温度超过古菌的嗜热细菌，具

有独特的代谢机制和嗜热功能酶，在揭示生命进化、生物制氢和工业酶制剂开发等方面具有重要的价值。总结了

热袍菌门的系统分类地位、环境适应机制以及代谢特征，并对其未来研究提出展望。
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Recent Developments in Phylum Thermotoga / MA Shichun 1，2，3，PENG Chenghui1，2，DENG Yu1，2，3，ZHANG
Hui1，YANG Yi4 / ( 1． Biogas Institute of Ministry of Agriculture and Rural Affairs，Chengdu 610041，China; 2．
National Agricultural Experimental Station for Microorganisms，Chengdu 610000，China; 3． National Nanfan Re-
search Institute ( Sanya) ，Chinese Academy of Agricultural Sciences，Sanya 572024，China; 4． Sichuan Universi-
ty，Chengdu 610065，China)

Abstract: Phylum Thermotogota is widely distributed in high-temperature reservoirs and hot springs，and it is the first type
of thermophilic bacteria found in nature that grow at a temperature higher than that of archaea． It has unique metabolic
mechanisms and thermophilic functional enzymes，which is important to investigate the evolution of life，biohydrogen pro-
duction and the exploration of industrial enzymes． In this paper，the phylogenetic and physiological characteristics，envi-
ronmental adaptation mechanisms and metabolic characteristics of Thermotogota were summarized，and the prospects for
Thermotogota research were proposed．
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热袍菌门( Thermotogota) 是一类广泛分布于高

温、厌氧环境的细菌。比较基因组研究发现，热袍菌

门与古菌存在水平基因转移，具有大量的( 24% ) 古

菌同源蛋白，在细菌域的系统进化树上呈一深度分

支，可能是极端嗜热细菌的共同祖先［1］。趋异 /趋
同进化分析揭示热袍菌基因组中具有磷酸二肌醇生

物合成相关的基因，嗜温的 mesotoga 起源于热袍菌

目。同时，它具有多种高度热稳定的水解酶编码基

因，能够利用多聚糖、单糖产生氢气［2］。因此，热袍
菌目一直是研究生命进化、生物质降解、生物制氢重

要模式菌种［3 － 5］。本文总结了热袍菌门在分类学、
环境适应机制、生理生化功能等方面的研究进展。

1 热袍菌门的系统分类地位

自 Huber［6］等分离到 Thermotoga maritima 建立

热袍菌目( Thermotogales) 以来，这类生长温度高达

90℃的极端嗜热细菌在生命进化和能源利用领域备

受关 注。2001 年，Reysenbach 等 提 出 热 袍 菌 纲

( Thermotogae) ［7］。30 多年来，国内外学者陆续从海

洋地热区、陆地热泉和油藏等生境分离到热袍菌目

新物种。随着物种数量的增加和基因组数据的积

累，2015 年，Bhandari［8］等对热袍菌纲进行了重新分

类，将其划分为 Thermotogales，Kosmotogales 和 Pet-
rotogales 3 个目。2021 年，Aharon Oren 和 George M
Garrity 提出热袍菌门( Thermotogota) ［9］。目前，热袍

菌 门 包 含 4 目 ( 新 增 Mesoaciditogales ) ［10］，5 科

( Thermatogaceae，Fervidobacteriaceae，Kosmotogace-
ae，Petrotogaceae 和 Mesoaciditogaceae ) 科，13 属

( Thermotoga，Fervidobacterium，Geotoga，Petrotoga，
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Marinitoga，Thermosipho，Kosmotoga，Oceantoga，Me-
sotoga，Pseudothermotoga，Tepiditoga，Athalassotoga，

Mesoaciditoga) 53 种( 见表 1) 。

2 热袍菌门的生理特征

热袍 菌 门 成 员 的 生 长 温 度 范 围 广 ( 25℃ ～
95℃ ) ，包含极端嗜热，嗜热，嗜温物种( 见表 1) 。除

Thermotogales( Tt． affectus) 只能够在嗜热条件下生

长，其他物种均可在中温和高温条件下生长，但仅

M． prima 的最适生长温度为中温 ( 37℃ ) 。所有物

种均不形成芽孢，革兰氏染色阴性( D． tunisiensis 为

阳性) ; K． shengliensis 的细胞呈球形，其他物种均为

杆状细胞，外具独特的鞘状结构包被。Mesoacidito-
gales 是热袍菌门唯一的中度嗜酸物种，最适生长

pH 值 5． 5 ～ 6． 0。

表 1 有效发表的热袍菌门物种及生理特性

物 种 分离源
温度

( 最适温度℃ )
pH 值

( 最适 pH 值) 底 物
盐度

( 最适盐度% ) 电子受体 参考文献

Thermotoga petrophila 油藏，日本 47 ～ 88 /80 5． 2 ～ 9． 0 /7 酵母粉，蛋白胨，葡萄糖，果糖，核糖，阿拉伯
糖，蔗糖，乳糖，麦芽糖，淀粉，纤维素

0． 1 ～ 5． 5 /1 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［11］

Thermotoga naph-
thophila

油藏，日本 48 ～ 86 /80 5． 4 ～ 9． 0 /7 酵母粉，蛋白胨，葡萄糖，半乳糖，果糖，甘露
醇，核糖，阿拉伯糖，蔗糖，乳糖，麦芽糖，淀
粉

0． 1 ～ 6． 0 /1 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［11］

Thermotoga maritima 地热喷口 55 ～ 90 /80 5． 5 ～ 9． 0 /6． 5 核糖，木糖，葡萄糖，蔗糖，麦芽糖，乳糖，半
乳糖，淀粉，糖原

0． 2 ～ 3． 8 /2． 7 三 价 铁; 单 质
硫; 硫代硫酸盐

［6］

Thermotoga profunda 热泉，日本 50 ～ 72 /60 6． 0 ～ 8． 6 /7． 4 葡萄糖，海藻糖，纤维二糖，阿拉伯糖，木糖，
核糖，丙酮酸钠

— 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［12］

Thermotoga caldifontis 热泉，日本 55 ～ 85 /70 6． 0 ～ 8． 6 /7． 4 葡萄糖，麦芽糖，海藻糖，纤维二糖，阿拉伯
糖，木糖，核糖，丙酮酸钠，淀粉

— 硫代硫酸盐 ［12］

Thermotoga neapolitana 海底热通风口 55 ～ 95 /77 6． 0 ～ 9． 0 /7． 5 果糖，岩藻糖，半乳糖，甘露糖，鼠李糖，丙酮
酸钠，氨基葡萄糖，乳果糖，松二糖，甘油，糊
精，核糖，木糖，葡萄糖，蔗糖，麦芽糖，乳糖，
淀粉，糖原

0． 2 ～ 6． 0 /2 单质硫 ［13］

Pseudothermotoga let-
tingae

嗜热生物反应器 50 ～ 75 /65 6． 0 ～ 8． 5 /7 葡萄糖，乙醇，乙酸盐，甲酸盐 0． 0 ～ 2． 8 /1 单质硫; 硫代硫
酸盐; 蔥 醌; 三
价铁

［8，14］

Pseudothermotoga elfii 油藏 50 ～ 72 /66 5． 5 ～ 7． 5 /7． 5 葡萄糖，阿拉伯糖，果糖，乳糖，麦芽糖，甘露
糖，核糖，蔗糖，木糖

0． 0 ～ 2． 8 /1 硫代硫酸盐 ［15］

Pseudothermotoga hy-
pogea

油藏，非洲 56 ～ 90 /70 6． 1 ～ 9． 1 /7． 3 ～ 7． 4 果糖，半乳糖，葡萄糖，乳糖，麦芽糖，甘露
糖，蔗糖，木糖，木聚糖

0． 0 ～ 1． 5 /0． 2 硫代硫酸盐 ［16］

Pseudothermotoga sub-
terranea

油藏，巴黎 50 ～ 75 /70 6． 0 ～ 8． 5 /7 酵母粉，蛋白胨，胰蛋白胨，酪蛋白 0． 0 ～ 2． 4 /1． 2 半胱氨酸，硫代
硫酸盐

［17］

Pseudothermotoga ther-
marum

热泉，非洲 55 ～ 84 /70 6． 0 ～ 9． 0 /7． 0 淀粉，葡萄糖，麦芽糖 0． 2 ～ 0． 5 /0．
35

单质硫 ［18］

Fervidobacterium nodo-
sum

热泉，新西兰 40 ～ 80 /65 ～ 70 6． 0 ～ 8． 0 /7 葡萄糖，蔗糖，淀粉，乳糖 n． d． / ＜ 1． 0 单质硫 ［19］

Fervidobacterium pen-
navorans

热泉，葡萄牙 50 ～ 80 /70 5． 5 ～ 8． 0 /6． 5 纤维二糖，淀粉，糖原，支链淀粉，葡萄糖，果
糖，麦芽糖，木糖，原生羽毛

0． 0 ～ 4． 0 /0． 4 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［20］

Fervidobacterium islan-
dicum

冰岛 热泉 50 ～ 80 /65 6． 0 ～ 8． 0 /7． 2 丙酮酸钠，核糖，葡萄糖，麦芽糖，棉子糖，淀
粉，纤维素

0． 0 ～ 1． 0 /0． 2 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［21］

Fervidobacterium ripa-
rium

热泉，俄罗斯 46 ～ 80 /65 5． 7 ～ 7． 9 /7． 8 蛋白胨，酵母粉，丙酮酸钠，葡萄糖，木糖，果
糖，麦芽糖，蔗糖，纤维二糖，淀粉，木聚糖，
羧甲基纤维素钠，纤维素，滤纸

0． 0 ～ 1． 0 /0 单质硫 ［22］

Fervidobacterium gond-
wanense

热泉，澳大利亚 45 ～ 80 /65 ～ 68 5． 5 ～ 8． 5 /7 纤维二糖，支链淀粉，麦芽糖，淀粉，糊精，木
糖，葡萄糖，丙酮酸钠，乳糖，果糖，甘露糖，
羧甲基纤维素钠，半乳糖

0． 0 ～ 0． 6 /0． 1 单质硫 ［23］
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( 续表 1)

物 种 分离源
温度

( 最适温度℃ )
pH 值

( 最适 pH 值) 底 物
盐度

( 最适盐度% ) 电子受体 参考文献

Fervidobacterium thai-
landense

热泉，泰国 60 ～ 88 /78 ～ 80 6． 5 ～ 8． 5 /7． 5 葡萄糖，麦芽糖，蔗糖，果糖，纤维二糖，羧甲
基纤维素钠，纤维素，淀粉

＜ 0． 5 /0． 5 单质硫 ［24］

Fervidobacterium
changbaicum

热泉，中国 55 ～ 90 /75 ～ 80 6． 3 ～ 8． 5 /7． 5 葡萄糖，乳糖，果糖，蔗糖，麦芽糖，淀粉，山
梨糖醇，纤维二糖，海藻糖，半乳糖，蜜二糖，
丙酮酸钠，甘油

0． 0 ～ 1． 0 /0 单质硫 ［25］

Thermosipho africanus 热泉，非洲 53 ～ 77 /75 6． 0 ～ 8． 0 /7． 2 葡萄糖，核糖，麦芽糖，淀粉，半乳糖，果糖，
蔗糖

0． 11 ～ 3． 6 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［26］

Thermosipho japonicus 热液喷口，日本 45 ～ 80 /72 5． 3 ～ 9． 3 /7． 2 ～ 7． 6 酵母粉，蛋白胨，胰蛋白胨，麦芽糖，葡萄糖，
半乳糖，淀粉，蔗糖，核糖，酪蛋白

0． 7 ～ 7． 9 /4 单质硫; 硫代 硫
酸盐

［27］

Thermosipho geolei 油藏，俄罗斯 45 ～ 75 /70 6． 0 ～ 9． 4 /7． 5 葡萄糖，蛋白胨，牛肉浸膏，酵母粉 0． 5 ～ 7． 0 /2． 0
～ 3． 0

单质硫 ［28］

Thermosipho affectus 热液喷口，大西洋 37 ～ 75 /70 5． 6 ～ 8． 2 /6． 6 酵母粉，牛肉浸膏，葡萄糖，麦芽糖，蔗糖，淀
粉，糊精，羧甲基纤维素钠，纤维素

1． 0 ～ 5． 5 /2 单质硫 ［29］

Thermosipho globifor-
mans

热液喷口 40 ～ 75 /68 5． 0 ～ 8． 2 /6． 8 酵母粉，胰蛋白胨，淀粉 0． 2 ～ 5． 2 / 单质硫; Fe2O3 ［30］

Thermosipho melane-
siensis

热液喷口，太平洋 50 ～ 75 /70 4． 5 ～ 8． 5 /6． 5 ～ 7． 5 脑心浸液培养基，麦精，胰蛋白胨，蔗糖，淀
粉，葡萄糖，麦芽糖，乳糖，纤维二糖，半乳糖

1． 0 ～ 6． 0 /3 单质硫 ［31］

Thermosipho activus 裂谷鞘，瓜伊马斯
盆地

44 ～ 75 /65 5． 5 ～ 8． 0 /6 葡萄糖，麦芽糖，纤维二糖，纤维素，滤纸，甲
壳素，木聚糖，果胶，黄原胶，酵母粉，牛肉浸
膏，胰蛋白胨，酪蛋白，角蛋白，阿拉伯糖，木
糖，明胶

0． 3 ～ 6． 0 /2． 5 单质硫，三价铁 ［32］

Thermosipho atlanticus 热液喷口，大西洋 45 ～ 80 /65 5． 0 ～ 9． 0 /6 纤维二糖，木糖，淀粉，乳酸，麦芽糖，甘露糖，
海藻糖，乳糖，阿拉伯糖，半乳糖，甘露醇，蛋
白胨，酪蛋白氨基酸，明胶，脑心浸液培养基，
酵母粉，葡萄糖

1． 5 ～ 4． 6 /2． 3 单质硫，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［33］

Thermosipho ferriredu-
cens

热液 硫 化 物 矿 床，
印度洋

55 － 75 /70 6． 0 － 9． 0 /6． 0 － 7． 0 葡萄糖，蛋白胨 1． 5 － 4． 5 /3． 0 单质硫，三价铁 ［34］

Geotoga subterranea 油田，美国 30 ～ 60 /45 5． 5 ～ 9． 0 /6． 5 甘露糖，淀粉，麦芽糖糊精，葡萄糖，乳糖，蔗
糖，半乳糖，麦芽糖

0． 5 － 10 /4 单质硫 ［35］

Geotoga petraea 油田，美国 30 ～ 55 /50 5． 5 ～ 9． 0 /6． 5 甘露糖，淀粉，麦芽糖糊精，葡萄糖，乳糖，蔗
糖，半乳糖，麦芽糖

0． 5 ～ 10 /3 单质硫 ［35］

Petrotoga miotherma 油田，美国 35 ～ 65 /55 5． 5 ～ 9． 0 /6． 5 甘露糖，淀粉，麦芽糖糊精，葡萄糖，乳糖，蔗
糖，半乳糖，麦芽糖，麦芽糖糊精，木糖

0． 5 ～ 10 /2 单质硫 ［35］

Petrotoga olearia 油藏，俄罗斯 37 ～ 60 /55 6． 5 ～ 8． 5 /7． 5 阿拉伯糖，木糖，纤维二糖，糊精，蔗糖，葡萄
糖，果糖，麦芽糖，核糖，海藻糖，木聚糖，丙
酮酸钠，蛋白胨，淀粉

0． 5 ～ 8． 0 /2 单质硫 ［36］

Petrotoga sibirica 油藏，俄罗斯 37 ～ 55 /55 6． 5 ～ 9． 4 /8 蔗糖，葡萄糖，果糖，麦芽糖，核糖，海藻糖，
木聚糖，丙酮酸钠，蛋白胨，半乳糖

0． 5 ～ 7． 0 /1 单质硫 ［36］

Petrotoga mobilis 油田，北海 40 ～ 65 /58 ～ 60 5． 5 ～ 8． 5 /6． 5 ～ 7． 0 淀粉，木聚糖，麦芽糖糊精，麦芽糖，纤维二
糖，蔗糖，乳糖，葡萄糖，半乳糖，果糖，阿拉
伯糖，木糖，核糖，鼠李糖

0． 5 ～ 9． 0 /3． 0
～ 4． 0

单质硫，硫代 硫
酸盐

［37］

Petrotoga halophila 海上石油，非洲 45 ～ 65 /60 5． 6 ～ 7． 8 /6． 7 ～ 7． 2 阿拉伯糖，纤维二糖，果糖，半乳糖，葡萄糖，
乳糖，麦芽糖，鼠李糖，核糖，淀粉，蔗糖，木
糖，木聚糖，丙酮酸钠

0． 5 ～ 9． 0 /4． 0
～ 6． 0

单质硫 ［38］

Petrotoga mexicana 海上石油，非洲 25 ～ 65 /55 5． 8 ～ 8． 5 /6． 6 阿拉伯糖，纤维二糖，果糖，半乳糖，葡萄糖，
乳糖，麦芽糖，甘露糖，棉子糖，鼠李糖，核糖，
淀粉，蔗糖，木糖，木聚糖，丙酮酸钠．

1． 0 ～ 20． 0 /3 单质硫，硫代 硫
酸盐，Sulfite

［39］

Marinitoga piezophila 热液喷口，太平洋 45 ～ 70 /65 5． 0 ～ 8． 0 /6 淀粉，果糖，葡萄糖，半乳糖，麦芽糖，纤维二
糖，核糖，乙酸

1． 0 ～ 5． 0 /3 单质硫，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［40］

Marinitoga litoralis 热泉，印度洋 45 ～ 70 /65 5． 5 ～ 7． 5 /6 纤维二糖，半乳糖，葡萄糖，糖原，乳糖，麦芽
糖，核糖，淀粉，脑心浸液培养基，酪蛋白氨基
酸，酪蛋白，蛋白胨，丙酮酸钠，胰蛋白胨，酵
母粉

0． 8 ～ 4． 6 /2． 6 单质硫 ［41］
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( 续表 1)

物 种 分离源
温度

( 最适温度℃ )
pH 值

( 最适 pH 值) 底 物
盐度

( 最适盐度% ) 电子受体 参考文献

Marinitoga okinawensis 热液田，冲绳 30 ～ 70 /55 ～ 60 5． 5 ～ 7． 4 /5． 5 ～ 5． 8 酵母粉，胰蛋白胨，蛋白胨，淀粉，葡萄糖，甘
油

1． 0 ～ 5． 5 /3． 0
～ 3． 5

单质硫，半胱 氨
酸

［42］

Marinitoga hydrogeni-
tolerans

热液喷口，大西洋 35 ～ 65 /60 4． 5 ～ 8． 5 /6 葡萄糖，淀粉，糖原，甲壳素，酵母粉，脑心浸
液培养基，蛋白胨，酪蛋白，丙酮酸钠，麦芽糖

1． 0 ～ 6． 5 /3． 0
～ 4． 0

单质硫，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［43］

Marinitoga arctica 热液喷口，挪威 45 ～ 70 /65 5． 0 ～ 7． 5 /5． 5 葡萄糖，海藻糖，麦芽糖，蔗糖，麦芽糖糊精，
淀粉，果胶，肉浸膏，胰蛋白胨，酵母粉，丙酮
酸钠，果糖，甘露糖，纤维二糖，纤维素，蛋白
胨

1． 5 ～ 5． 5 /2． 5 单质硫，半胱 氨
酸

［44］

Marinitoga camini 热液喷口，大西洋
海脊

25 ～ 65 /55 5． 0 ～ 9． 0 /7 脑心浸液培养基，麸质，蛋白胨，胰蛋白胨，丙
酮酸钠，葡萄糖，果糖，麦芽糖，纤维二糖，蔗
糖，淀粉，纤维素，羧甲基纤维素钠，果胶，甲
壳素

1． 0 ～ 4． 5 /2 单质硫，半胱 氨
酸

［45］

Oceanotoga teriensis 海上石油，印度 25 ～ 70 /55 ～ 58 5． 5 ～ 9． 0 /7． 5 葡萄糖，果糖，纤维二糖，阿拉伯糖，棉子糖，
鼠李糖，蔗糖，木糖，核糖，淀粉，乙醇，甲酸，
乙酸，脑心浸液培养基，酵母粉，生物胰蛋白
酶

0． 0 ～ 12 /4． 3 单质硫，硫代 硫
酸盐

［46］

Defluviitoga tunisiensis 中温消化器 37 ～ 65 /55 6． 7 ～ 7． 9 /6． 9 阿拉伯糖，纤维二糖，果糖，半乳糖，葡萄糖，
乳糖，麦芽糖，甘露糖，棉子糖，核糖，蔗糖，
木糖，纤维素，木聚糖

0． 2 ～ 3． 0 /0． 5 单质硫，硫代 硫
酸盐

［47］

Marinitoga lauensis 热液喷口 40 － 70 /50 － 55 5． 0 － 8． 0 － 6． 5 葡萄糖，核糖，半乳糖，乳糖，纤维二糖，果糖，
麦芽糖，糖原，淀粉，乙酸，丙酮酸钠，甲酸，
蛋白胨，脑心浸液培养基，酪蛋白

0． 75 － 5． 0 /3．
0

单质硫，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［48］

Mesotoga infera 深层含水层，法国 30 ～ 50 /45 6． 2 ～ 7． 9 /7． 4 阿拉伯糖，纤维二糖，果糖，半乳糖，葡萄糖，
乳糖，乳酸，甘露糖，麦芽糖，棉子糖，核糖，
蔗糖，木糖

0． 0 ～ 1． 5 /0． 2 单质硫 ［49］

Mesotoga prima 沉积物，美国 20 ～ 50 /37 6． 5 ～ 8． 0 /7． 5 木糖，果糖，核糖，蔗糖，甘露糖，半乳糖，麦
芽糖，乳糖，蛋白胨，胰蛋白胨，酪蛋白氨基
酸，葡萄糖，阿拉伯糖，纤维二糖，酪蛋白，丙
酮酸钠

2． 0 ～ 6． 0 /4 单质硫，硫代 硫
酸盐，Sulfite

［50］

Kosmotoga arenicoralli-
na

热泉，日本 50 ～ 65 /60 6． 2 ～ 8． 0 /7． 1 木糖，麦芽糖，甘油 1． 0 ～ 6． 0 /3 单质硫，半胱 氨
酸

［51］

Kosmotoga pacifica 热液田，太平洋 33 ～ 78 /70 6． 2 ～ 8． 0 /7． 1 麦芽糖，酵母粉，蛋白胨，脑心浸液培养基，甘
油，胰蛋白胨，木糖，葡萄糖，果糖，纤维二
糖，海藻糖，丙酸盐，谷氨酸

0． 5 ～ 6． 0 /n．
d．

单质硫，半胱 氨
酸

［52］

Kosmotoga olearia 流体，北海 20 ～ 80 /65 5． 5 ～ 8． 0 /6． 8 麦芽糖，核糖，蔗糖，淀粉，酪蛋白氨基酸，胰
蛋白胨，丙酮酸钠

1． 0 ～ 6． 0 /2． 5
～ 3． 0

硫代硫酸盐 ［53］

Kosmotoga shengliensis 油田，中国 45 ～ 75 /65 6． 0 ～ 8． 0 /7 葡萄糖，乙酸，乙醇，半乳糖，果糖，木糖，蔗
糖，麦芽糖，山梨糖醇，乳糖，木聚糖，阿拉伯
糖，甲酸，鼠李糖，甘油，丙酮酸钠，淀粉，乳
酸

0． 0 ～ 4． 0 /1． 5 单质硫，硫代 硫
酸盐，硫酸盐

［51］

Tepiditoga spiralis 热液喷口，太平洋 26 － 51 /48 5． 0 － 7． 0 /6． 0 酵母粉，多蛋白胨，淀粉 1． 0 － 5． 0 /2． 0
－ 4． 0

单质硫，硫代 硫
酸盐

［54］

Athalassotoga sacchar-
ophila

热泉，日本 30 ～ 60 /55 4． 5 ～ 7． 5 /5． 5 ～ 6． 0 阿拉伯糖，果糖，葡萄糖，乳糖，麦芽糖，甘露
糖，核糖，蔗糖，木糖，淀粉，糖原，蛋白胨，
酵母粉

＜ 1 /0． 0 三价铁，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［10］

Mesoaciditoga lauensis 热液喷口，太平洋 45 ～ 65 /57 ～ 60 4． 1 ～ 6． 0 /5． 5 ～ 5． 7 酵母粉，蛋白胨，麦芽糖，蔗糖，葡萄糖，木
糖，核糖，淀粉，胰蛋白胨

0． 5 ～ 6． 0 /3． 0 单质硫，硫代 硫
酸盐，半胱氨酸

［55］

3 热袍菌门的环境适应机制

3． 1 中温热袍菌的发现及其温度适应机制

长期以来，人们对热袍菌的认识都是基于其极

端嗜热或嗜热的特性。但是，随着微生物分子生态

学的发展，在多种中温的地上和地下厌氧生境中检

测到了与热袍菌目 16S rRNA 基因高度相似的基因

序列，如多氯联苯的富集物 ( 30℃ ) ，以及降解邻氯

苯酚、多环芳烃、邻苯二甲酸二甲酯的微生物群落的

海港沉积物的富集物、厌氧消化污泥( 34℃ ) ［54，56 － 57］。

这一类可在中温环境中生长代谢的热袍菌目成员被

称为栖温袍菌( “mesotoga”) ［58］。
嗜温的热袍菌门 M1 族系普遍存在于中温、富

含烃类的油藏及油污土等厌氧生境，与分离自高温

油藏、可营中温生长的 K． olearia 16S rRNA 相似性

最高。通过构建 Fosmid 基因文库，Nesbo［59］等提出

“M1 起源于栖息在高温油藏的物种，是适应油藏温

度降低的结果”的假说。2012 年，该团队分离了热

袍菌门的首个嗜温物种 M． prima，基因组分析发现

该物种通过水平基因转移( HGT) 从厚壁菌门、古菌
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等物种中获得了 32%的蛋白质编码基因，其中 25%
来自于梭菌目的中温物种。分析不同培养温度下的

K． olearia 表型及基因表达情况发现，温度对细胞膜

的组成及 代 谢 模 式 具 有 明 显 影 响。高 温 条 件 下

( 65℃ ) 能量和碳水化合物代谢相关的基因上调表

达，当培养温度降低至 40℃时，冷应激蛋白 Csp、核
糖体蛋白、参与氨基酸代谢和不饱和脂肪酸合成的

基因上调表达，并且细胞膜脂肪酸的组成更复杂，不

饱和脂肪酸( 9 － 十八碳烯酸) 的含量增加。此外，

K． olearia 还通过复制和 /或 HGT 等方式增加 Csp
等基因的拷贝数，以应对低温生长。但 K． olearia
适应高温生长的机制尚不清楚［60 － 61］。
3． 2 热袍菌门耐受氧胁迫的机制

近年来研究发现，热袍菌门微生物在有氧的生

境中也具有较高的丰度，甚至发现 K． olearia 和 Ts．
atlanticus 可 分 别 耐 受 高 达 15% 和 8% ( 含 硫 ) 的

O［62 － 63］
2 。Van［64］等人报道，在微氧条件下，Tt． nea-

politana 的生长状况可以得到改善，并且氢气产量可

以提高 9%，他推测这可能是由于 O2 作为末端电子

受体参与了葡萄糖的产氢代谢。2008 年，Niels 和

Le Fourn 两个小组先后提出，O2 不但不能提高 Tt．
neapolitana 的氢气产量，反而对细菌的生长具有毒

害作用。O2 的存在会降低 Tt． maritima 利用葡萄糖

的效率，延长发酵周期，减少稳定期生物量，降低厌

氧代谢的还原性产物产量，如 H2 和乳酸等［65 － 67］。
同时，物质的合成代谢也将发生改变，如参与多糖合

成的葡糖苷酶、半乳糖基转移酶和葡糖转移酶上

调［68］。
通常，O2 在氧化还原酶( 如氢酶) 的介导下转化

成 H2O2 和 ROS，H2O2 和 ROS 与蛋白质( 参与物质

与能量代谢) 的 Fe-S 簇等活性位点相互作用，使其

丧失生物活性，从而导致细胞代谢系统崩溃［69］。在

Clostridium acetobutylicum 等 厌 氧 微 生 物 中，Suf 和

Nif 系统在 FeⅡ吸收基因的诱导下表达，维持 Fe-S
簇的生物合成，以抵御 O2 对细胞的毒害［70 － 71］。利

用差异蛋白质组分析，仅发现 Tt． maritima Suf C 在

氧胁迫下上调表达［68］。
当细胞内存在 Fe ( Ⅱ) ( 包括损伤的 Fe-S 簇)

时，O2 的氧化产物 H2O2 可以与其发生 Fenton 化学

反应( Fe( Ⅱ) + H2O2→Fe ( Ⅲ) + OH﹒ + OH － ) ，产

生具有强氧化性的 OH。OH 与 DNA 分子非选择性

结合，引起基因突变甚至细胞凋亡( 致死突变) ［72］。
厌氧微生物主要通过诱导表达 NTP 焦磷酸转移酶

( pyrophosphohydrolases，MutT1 ) 、DNA 结合铁蛋白

类似物 ( Dps) ，核糖核苷还原酶 ( ribonucleotide re-
ductase，NrdA ) 等 核 苷 酸 合 成 酶 保 护 DNA 与

RNA［73］。迄今为止，仅发现 Tt． maritima 通过铁蛋

白亚基的解聚活动保护 DNA［74］，还没有热袍菌在

氧胁迫下参与 DNA 保护和修复的基因被报道。
在 0． 5% 的 氧 浓 度 下，Tt． maritima 能 够 以

73. 6μmoles O2 /g 蛋白·min 速率消耗 O2，这一结论

不仅彻底改变了人们对热袍菌目不能以氧作为末端

电子受体的认识［66］，还为 Van 等人的假设提供了部

分证据。结合比较基因组分析，通过电化学分析和

体外验证，Le Fourn 小组提出了 T． maritime 的 O2

及 ROS 消耗系统———氧还原链［75］( 见图 1 ) 。氧还

原链是一种 NAD( P) H 依赖性的 O2 及 ROS 的解毒

系统，由成簇排列的 NADH 氧化还原酶( NADH oxi-
doreductase，NRO) 、红素氧还蛋白( rubredoxin，Rd)

和 FprA( flavo-diiron protein ) 组成。当环境中存在

O2 时，Rd 作为电子传递的媒介，将 NRO 的 辅 酶

NADH 所携带的电子传递给 FprA，再由 FprA 将 O2

还原成 H2O，消耗 O2 ; 但是当环境中存在 ROS 时，

Rd 将电子分别分配给具有过氧化氢酶活性的 Rbr
和具有过氧化物酶活性的 neelaredoxin ( Nlr) ，清除

ROS。当环境中氧当环境中出现 ROS 积累时，Tt．
maritima 通过交替表达两组不同的过氧化物酶系编

码基因应对不同的氧化压力。ROS 浓度较低时，烷

基过氧化物还 原 酶 ( alkyl hydroperoxide reductase，

Ahp) /硫醇过氧化物酶 ( thioredoxin-dependent thiol
peroxidase，Bcp2) 酶系编码基因表达上调; ROS 浓度

较高时，Bcp1( 即 Ahp C) /Rbr 氧化还原酶编码基因

表达上调。Couturier［76］等人证实上述蛋白具有过巯

基依赖型氧化物蛋白活性。系统发育学研究发现，

Tt． maritima 氧还原链中的 5 个酶是通过水平基因

转移从 Thermococcales 中获得，以适应环境变化。
但是，在后来的进化中，部分基因已在一些物种中

( 如 Kosmotoga，Petrotoga，Thermosipho) 丢失。

图 1 Tt． maritime NAD( P) H 依赖性的氧及

氧自由基的解毒系统的结构示意图
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4 热袍菌门的代谢功能

4． 1 糖类水解

热袍菌门物种营有机异养生长，可利用的底物

主要包括多种戊糖、己糖、二糖和多糖，以及酵母粉、
乙酸盐、甲醇和果胶等( 见表 1) 。近年来发现，热袍

菌门含有大量的底物特异性 ABC 转运蛋白，以及多

种 α-和 β-糖苷水解酶( GH) ，用于水解各类碳水化

合物［77 － 78］。Tt． maritima 基因组中，参与水解单糖

和多聚糖的基因占已知基因的 7 %［79］。与其他厌

氧微生物相比，Tt． maritima 不产生纤维小体等大分

子聚合蛋白，主要利用各种胞外和胞内水解酶完成

多聚糖的降解 ( 见表 2 ) 。F． pennavorans 和 F． is-
landicum 还具有羽毛角蛋白降解能力，分别分泌嗜

热碱 性 丝 氨 酸 蛋 白 酶 fervidolysin 和 金 属 蛋 白

酶［20，80］。目前，已成功表达了果胶酶、淀粉酶、木聚

糖酶、角蛋白酶等生物酶［5，81 － 84］，其最适酶促反应

温度均高于 80℃，热稳定性强，具有潜在的工业应

用潜力［78，85 － 86］。

表 2 Tt． maritima 基因组中注释到的 α-和 β-糖苷酶

酶 GH 家族 分子量 /kDa 最适温度 /℃ SwissProt 基因座 参考文献

Pectinase ( PelA) Lyase 40． 6 90 Q9WYR4 TM0433 ［87］

Pectinase ( PelB) 28 50． 5 95 Q9WYR8 TM0437 ［88］

α-Glucosidase 4 55 90 O33830 TM1834 ［89］

4-α-Glucanotransferase 13 51． 9 80 Q60035 TM0364 ［90］

α-Amylase 13 50． 2 85 ～ 90 Q9X1Y3 TM1650 ［91］

Cyclomaltodextrinase 13 55． 2 — Q9X2F4 TM1835 ［92］

Maltodextrin glycosyltransferase 13 73． 9 85 ～ 90 Q9S5X2 TM0767 ［93］

α-Amylase 13 64． 7 85 ～ 90 P96107 TM1840 ［94］

α-Amylase 57 62． 6 90 NA TM1438 ［95］

Pullulanase 13 96． 3 90 O33840 TM1845 ［96］

endo-1，4-Glucanase Not known 79． 5 90 Q9WYE1 TM0305 ［97］

β-Glucosidase ( laminaribiase) 3 81． 1 — Q9WXN2 TM0025 ［98］

endo-Glucanase 5 37． 4 80 Q9X273 TM1751 ［97］

endo-Glucanase 5 39． 3 85 Q9X274 TM1752 ［97］

endo-1，4-Glucanase A 12 29． 7 — Q60032 TM1524 ［99］

exo-1，4-Glucanase B 12 31． 7 — Q60033 TM1525 ［99］

endo-1，3-β-Glucanase ( laminarinase) 16 72． 5 95 Q9WXN1 TM0024 ［100］

α-L-Fucosidase 29 52． 2 — Q9WYE2 TM0306 ［101］

endo-β-1，4-D-Galactanase 53 68． 6 90 Q9X0S8 TM1201 ［102］

β-Glucosidase ( bglT) 4 47． 6 — Q9X108 TM1281 ［103］

β-Galactosidase 2 127． 6 — Q56307 TM1193 ［104］

β-Galactosidase 42 51． 9 — Q56306 TM1195 ［104］

α-Galactosidase 36 63． 7 90 ～ 95 O33835 TM1192 ［105］

β-Mannosidase 2 92． 4 90 Q9X1V9 TM1624 ［106］

endo-1，4-β-Mannosidase 5 76． 9 90 Q9X0V4 TM1227 ［97］

cytosolic α-Mannosidase 38 117． 9 80 Q9X2G6 TM1851 ［107］

β-Xylosidase 3 86． 8 90 Q9WXT1 TM0076 ［108］

α-Glucuronidase 4 54． 6 — Q9WYR5 TM0434 ［109］

α-Glucuronidase 4 55． 4 80 Q9WZL1 TM0752 ［110］

α-Glucuronidase 67 78． 6 85 P96105 TM0055 ［111］

endo-1，4-β-Xylanase B 10 40． 7 90 Q9WXS5 TM0070 ［112］

endo-1，4-β-Xylanase A 10 119． 6 90 Q60037 TM0061 ［113］

β-Glucuronidase 2 65． 7 80 Q9X0F2 TM1062 ［114］
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为了提高生物酶的热稳定性和活性，已将定点

突变、固定化等技术成功应用于木聚糖酶、鼠李糖酶

的研究［83，115 － 116］。通过定向改造 Tt． maritime MSB8

的木聚糖酶 XYN10B，将其在 100℃ 的半衰期活性

提高了 3． 3 ～ 3． 5 倍［116］。采用计算机辅助设计，α-
L-鼠李糖苷酶的催化效率提高了 200 余倍［117］。将

Tt． neapolitana 的内切-1，4-β-半乳糖酶、α-l-阿拉伯

呋喃糖苷酶与内切-1，4-β-木聚糖酶 ( XynA) ，内切-
1，4-β-甘露糖酶 ( ManB /Man5A) 和 β-葡萄糖苷酶

( GghA) 联合作用，可用于大麦秸秆和玉米麸皮半纤

维素水解［118］。T． maritima 中，利用半乳甘露聚糖

的功能酶 ( 如甘露聚糖酶、β-甘露糖苷酶、α-乳糖

酶) 可降解用做油井和气井压裂液的瓜胶。T． nea-
politana 和 T． maritima 的木糖异构酶可以在高温发

酵条件下提高果糖浓度［119］。
4． 2 发酵产氢代谢

基因组分析发现，在 Tt． maritima 中，绝大多数

葡萄糖可通过 EM 途径转化为丙酮酸，但仍有 13%

的葡 萄 糖 通 过 产 能 水 平 较 低 的 ED 途 径 进 行 代

谢［119 － 120］，最终产生氢气、乙酸和乳酸等代谢产物。

其中，氢气合成由［FeFe］-氢酶介导，［FeFe］-氢酶耦

合吸能的 NADH 氧化产氢反应和放能的还原性铁

氧还蛋 白 ( Fd ) 氧 化 产 氢 反 应，从 而 推 动 产 氢 代

谢［121］。在产乙酸代谢途径中，磷酸乙酰转移酶和

乙酸激酶不需要消耗还原力，可以避免 NADH 的再

氧化，同时产生还原性 Fd 和 ATP。然而，在乳酸发

酵途径中，乳酸脱氢酶需要消耗糖酵解过程中产生

的还原力 NADH，与氢气合成竞争还原力。因此，乙

酸发酵更有利于 H2 的合成。

除了 Mesotoga，几乎所有的热袍菌门物种都可

以利用各种简单和复杂的糖类发酵产氢。其中，热

袍菌目的氢气产量接近理论极限值 ( 4 mol H2 /mol

葡萄糖) ; Marinitoga 具有良好的氢耐受性，嗜压细

菌 Mn． piezophila 的最适氢分压高达 40 KPa，Mn．
Hydrogenitolerans 和 Mn． okinawensis 的生长速率不

受氢分压的抑制［42 － 43］。

研究发现，干扰 NADH 和还原性铁氧还蛋白的

因素均会影响氢气产率，如氢分压、曝气、氧气、氮

源、硫源等。Tt． neapolitana 和 Tt． maritima 中，较低

的氢分压有利于乙酸积累; 氢分压增加过程中，葡萄

糖异化作用由乙酸通路向消耗 NADH 的乳酸合成

通路转换; 当氢分压为 607 mbar，底物的消耗率、生
物量、氢气产量均会降低［3，122］。Tt． neapolitana 发

酵过程中进行曝气( N2 ) 可降低氢分压，将氢气产量

提高一倍以上 ［65］。在微氧条件下，F． pennavorans，
Pseudot． elfii 和 Tt． neapolitana 的氢气产量超过了

理论产气量，目前机制尚不清楚［64，123］。补加适量

有机氮源( 酵母粉 ＞ 2 g·L －1 ) 时，Tt． neapolitana 和

Tt． maritima 的氢气产量提高 30% 左右［124］。硫单

质、巯基或亚铁等可作为热袍菌的电子受体，促进菌

体生长，同时可满足氢酶等氧化还原酶合成铁硫簇

的硫素需求，因此，补加半胱氨酸、硫化钠等可将氢

气产量提高 2 倍［122］。
Tt． neapolitana 和 Tt． maritima 可发酵多种单糖

和多聚糖、有较高的氢气产率，Tt． neapolitana 的氢

气产率可达 3． 46 ～ 3． 85 mol H2·mol － 1葡萄糖［125］。
目前已对其利用纤维素、淀粉、蛋白质、废纸浆等产

氢的工艺进行了许多的探索和研究。Tt． maritima
发酵果蔬垃圾的氢气产量为 3． 36 mol H2·mol － 1己

糖和 209 L H2·kg －1 VS，产氢速率为 28． 82 mmol·

h －1L －1［126］。
4． 3 嗜二氧化碳乳酸发酵

在 Tt． neapolitana 的糖酵解产氢过程中，当有

充足的 CO2 或碳酸氢钠时，部分外源 CO2 可与乙酰

辅酶 A 偶联，产生乳酸( 见图 2) ，这一乳酸和氢气合

成过程被命名为嗜二氧化碳乳酸发酵 ( Capnophilic
Lactic Fermentation，CLF) ［127］。由于其他细胞过程

可提供额外还原力维持 NADH 依赖特性代谢途径，

理论上，CLF 可将糖完全转化为乳酸 ( 或其他丙酮

酸衍生物) ，乳酸产量高于暗发酵的理论产量，且不

影响氢气合成。在富含 CO2 的条件下，Tt． neapoli-
tana subsp． capnolactica 是热袍菌目中唯一一个乳

酸和氢气产量均增加的物种［128］。转录组研究证

实，CO2 诱导了糖酵解和 ED 途径等核心碳代谢的

重排及激活机制，从而增加维持 CLF 所必需的还原

力 NADH［129］。
CLF 可以回收糖酵解产生的乙酰辅酶 A 和外

源 CO2，是 一 种 极 具 吸 引 力 的 生 物 技 术。

Pradhan［130］等构建了 Tt． neapolitana 的 CLF 模型，

用于指导改善其生物产氢和乳酸发酵性能。同时，
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遗传改造、电刺激等方法对 Tt． neapolitana 产乳酸

代谢也具有一定的促进作用［131 － 132］。Esercizio 等人

通过乙酰辅酶 A 合成酶的异源表达，将 Tt． neapoli-
tana DSM33003 的乳酸产量增加 1． 7 倍，但产氢代

谢受损。目前已证实，Tt． neapolitana 可用于淀粉的

CLF 和生物制氢，乳酸和 H2 产量分别为 0． 88 ±
0. 39 ～ 0． 33 ± 0． 11 mol 乳酸 /mol 葡萄糖 eq． 和 3． 34
( ± 0． 17 ) ～ 2． 79 ( ± 0． 17 ) mol H2 /mol 葡 萄 糖

eq．［133］。

注: 葡萄糖的乙酸发酵( 黑色箭头) 产生 H2 和乙酸盐。反应器顶

空 CO2 浓度的增加决定乙酰辅酶 A 向乳酸盐( 红色箭头) 的回收

利用，而不会影响氢气合成。LDH，乳酸脱氢酶; PROR，丙酮酸铁

氧还蛋白氧化还原酶。

图 2 Tt． neapolitana 嗜二氧化碳乳酸发酵途径示意图［127］。

5 展望

热袍菌门的发现研究已有 30 多年历史，生物信

息学的发展有效推动了热袍菌门在系统分类地位、
环境适应特性、生理代谢机制、功能基因资源挖掘等

方面的研究进展。获得了一批嗜热、嗜温的新物种，

在转录水平揭示了其对温度、氧胁迫的应答机制，发

现了一系列可用于纤维素、半纤维素、角蛋白等复杂

生物质转化的嗜热 /极端嗜热水解酶，评估了菌种在

生物制氢、乳酸发酵中的应用潜力。热袍菌门成员

都来自于从高温环境，具有多样的嗜热或极端嗜热

代谢特性，不仅可以作为重要的工业酶来源，也是碳

捕获、可再生能源和高附加值化学基产品生产的潜

在菌种资源。

但是，我们对热袍菌门的认识仍十分有限。热

袍菌门广泛存在于富含碳氢化合物的油藏环境，目

前获得的物种均为碳水化合物水解菌和硫 /铁还原

细菌，尚未发现烃类代谢功能，该类群在油藏中的生

态功能及与其他物种的互作关系尚不清楚。其次，

目前热袍菌门的遗传代谢机制研究都是在体外进

行，遗传操作技术几乎处于空白，无法开展体内验证

研究。另外，CLF 代谢的能量平衡、乙酸 /乳酸平衡

等机制有待深入研究，以指导菌种定向改造和发酵

工艺优化，从而提高固碳产氢效率。最后，多聚糖的

水解通常由多种水解酶协同作用，需深入研究热袍

菌不同水解酶的结构和功能，指导生物酶的定向改

造，提高酶活性和稳定性; 同时，结合多酶协同催化

体系的辅助设计，构建纤维素、几丁质、果胶等复杂

多聚糖的酶解系统，为实现工业化应用提供物质和

技术保障。
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