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摘 要： 海洋热液生态系统是地球上最极端的生态环境之一，孕育着丰富且独特的微生物与病毒群落。现有研究 

表明，热液病毒具有高丰度、高多样性、高新颖性等显著特征，并通过“病毒分流”作用与辅助代谢基因深度参与微生 

物群落动态调控、物质循环与能量流动等关键生态过程。本综述总结了近年来有关热液病毒的多样性、群落结构特 

征、病毒-宿主互作机制及生态功能的最新进展，并展望了未来待解决的关键科学问题与潜在发展方向，期望为推动 

热液生物圈研究的深入发展提供参考。 
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Abstract: Marine hydrothermal ecosystems represent some of the most extreme environments on Earth, harboring diverse and 
unique microbial and viral communities. Existing studies have demonstrated that hydrothermal viruses exhibit distinct 
characteristics, including high abundance, vast diversity, and remarkable novelty. These viruses deeply participate in key 
ecological processes, such as microbial community dynamics, biogeochemical cycling, and energy flow, through the ″viral shunt″ 
effect and the carrying of auxiliary metabolic genes (AMGs). This review summarizes recent progress in the diversity, 
community structure, virus-host interaction mechanisms, and ecological functions of hydrothermal viruses. It further discusses 
key scientific questions and potential future directions, aiming to provide a comprehensive reference for advancing research 
within the hydrothermal biosphere. Based on a systematic synthesis of representative studies, current research progress on 
hydrothermal viruses is categorized into the following four core sections. First, significant spatial heterogeneity. The abundance 
distribution and evolutionary trajectory of hydrothermal viruses are jointly driven by habitat types, geographic isolation, and host 
community structures, resulting in unique ecological patterns. Second, extraordinary morphological and evolutionary diversity. 
Metagenomic data indicate that the vast majority of hydrothermal viruses cannot be assigned to existing taxonomic frameworks; 
among classifiable groups, Caudoviricetes represent the predominant double-stranded DNA (dsDNA) viral taxa in these 
environments. Third, unique life-history strategies. The survival modes of hydrothermal viruses are shaped by their infection 
mechanisms and life-history strategies (lytic or temperate). Whether hydrothermal viruses are predominantly virulent or 
temperate remains a matter of debate and is yet to be conclusively determined. Fourth, multidimensional ecological functions. 
Acting as ″regulators″ of the ecosystem, viruses maintain community stability through flexible switching between lytic and 
lysogenic cycles. Furthermore, they facilitate horizontal gene transfer among hosts by carrying AMGs or integrating into host 
genomes via lysogenic pathways, thereby promoting genetic exchange and functional innovation to help hosts adapt to extreme 
hydrothermal conditions. Despite substantial progress, critical knowledge gaps remain. Systematic research on hydrothermal 
RNA viruses is still in its infancy, leaving the full diversity of the virosphere partially unrevealed. Additionally, bottlenecks in 
cultivation techniques have limited the successful isolation of hydrothermal viruses and their microbial hosts, constraining in- 
depth analysis of their biological traits. Looking forward, breakthroughs in hydrothermal viral research will depend on the deep 
integration of multidisciplinary approaches. By combining multi-omics technologies with biochemical experiments, researchers 
can strengthen the functional validation of viral proteins and the resolution of virus-host interaction mechanisms. This will 
enhance the accuracy of functional inference for unknown viral genes, ultimately leading to the systematic construction of viral 
gene expression profiles and regulatory networks in hydrothermal ecosystems. 
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自1977年人类首次在东太平洋加拉帕加斯断裂 

带近2 500米水深处发现热液喷口起，海洋热液生态 

系统的神秘面纱逐步被揭开。近年来，研究者在多 

类海洋热液喷口（古老喷口与现代喷口）区相继识别 

出丰富而独特的生物群落，以及与热液活动相关的 

古生物证据。其中，有研究发现部分古代微生物化 

石的地质记录或可追溯至约37.7亿年前，为探讨地 

球早期生命的出现与演化提供了关键线索（该结论 

仍在学界持续检验与讨论）。由此，深海热液喷口被 

广泛视为研究生命起源及其适应极端环境机制的理 

想天然实验室，具有重要的科学研究价值。 

病毒是海洋中最丰富的生物体，在表层海水中 

丰度可达107病毒样颗粒（virus like particles，VLPs）/ 
mL。自21世纪初以来，随着海洋科考采样与病毒组 

学技术的进步，热液病毒的研究得到了迅速的发展， 

显著加深了人们对其多样性的认识。现有证据表 

明，海底热液生态系统中的病毒丰度相较周围背景 

海水更高，且群落组成具有高度多样性。值得关注 

的是，病毒携带的辅助代谢基因（auxiliary metabolic 
genes，AMGs）可能深度参与了微生物宿主的多种关 

键代谢途径，包括碳、氮、硫循环以及甲烷生成等，从 

而影响物质循环与能量流动的效率与方向。因此， 

病毒在热液生态系统的元素循环和能量传递中扮演 

着至关重要的角色，是维持该生态系统运转的关键 

因素之一。本文综述了海洋热液生态系统中病毒的 

最新进展，包括其群落特征与生态功能，并讨论了未 

来亟待解决的科学问题与研究方向。 

1 热液生态系统简介 

海底热液喷口是地球上最极端的环境之一，具 

有高温、高压和缺氧等典型特征，其孕育的热液生态 

系统自太古宙以来在古代与现代海洋中持续发挥重 

要作用，也被认为是地球生命起源的潜在环境之 

一[1-3]。冷海水沿洋壳扩张带的裂隙渗入地壳深 

部，在高温高压条件下与岩石发生广泛的水岩反应， 

形成富含金属元素和还原性气体（如硫化氢、甲烷、 

氢气和氨气）的热液流体（hydrothermal fluid）。这 

些流体经裂缝喷出后，与低温海水混合形成热液羽 

流（hydrothermal plume），产生显著的温度梯度和化 

学势梯度，从而孕育出高度活跃且具有极高生产力 

的热液生态系统，同时也是重要的矿产资源富集区， 

对地球科学和生命科学研究均具有重要意义[4，5]。 

在热液羽流冷却过程中，溶解的金属硫化物及其他 

矿物质（deposit）因物理化学条件改变而沉淀，受局部 

地质构造与流体动力学过程调控，形成形态多样的 

喷口结构，如高耸的“黑烟囱”“白烟囱”（chimney），以 

及丘状、层状的硫化物和矿化沉积物（sediment）[6]。 

这些结构不仅丰富了海底地貌，也为早期生命化石 

的保存与研究提供了有利环境[7]，并使热液喷口周 

围大量化能自养微生物（注：本文中“微生物”均指原 

核微生物）快速繁殖并形成肉眼可见的微生物席 

（microbial mats），同时为一些携带共生化能自养微 

生物的动物（symbiotic animals）提供了生存基础。 

上述生物群落与环境组分与周围的海水（seawater） 

共同构建了独特的海底热液生态系统。 

全球海洋热液喷口主要分布于大洋中脊、火山 

岛弧及弧后盆地等多种构造环境，几乎可出现在所 

有深度的海底，并与火山、海山和大陆裂谷密切相 

关[8]。截至2020年3月25日，全球已发现64个热液区 

（hydrothermal fields），共记录721处热液喷口（vent 
sites）[9]，其中绝大部分为活跃热液喷口（n=666）。太 

平洋分布有452处喷口（南太平洋242处、北太平洋 

210处），是热液喷口数量最多的大洋；其中劳弧后盆 

地（Lau Basin）以72处喷口成为全球喷口密度最高的 

单一区域。已知热液喷口的水深范围介于1 m至 

5 800 m之间，绝大部分位于深海环境，构成典型的深 

海热液生态系统（deep-sea hydrothermal ecosystem）。 

浅海热液生态系统（shallow-sea hydrothermal 
ecosystem，≤200 m）仅零星分布于琉球岛弧（Ryukyu 
Arc）、马里亚纳岛弧（Mariana Arc）、希腊爱琴海地弧 

（Hellenic Arc，Aegean Sea）以及班达-巽他岛弧 

（Banda/Sunda Arc）等局部区域（浅海与深海热液在 

水深、温度、光照以及溶解氧等关键环境因子上存在 

显著差异，除非特别说明，本文所提及的“热液生态 

系统”均指深海热液生态系统）。 

热液生态系统具有极端的理化条件，栖息其中 

的生物需具备特殊的环境适应机制，因而该环境富 

集了大量具有独特适应性的生物，尤以微生物最为 

显著。微生物在此扮演着基础但核心的生态角色， 

既包括自由生活的个体，也涵盖寄生于动物共生体 

以及构成微生物席的细胞群体。与主要依赖光合作 

用驱动的海洋表层生态系统不同，热液生态系统的 
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初级生产力主要由微生物的化能自养作用支撑，其 

微生物群落结构通常由少数优势类群主导，例如原 

核微生物中Pseudomonadota门和Campylobacterota 
门的成员，可通过氧化热液流体中的还原性化合物 

（如甲烷、金属硫化物、氨氮、氢气与亚铁离子等），固 

定碳、硫、氮、氢及金属等元素，并为整个生态系统提 

供能量基础，从而驱动多种生物地球化学循环过 

程[10，11]。除原核生物外，真核微生物（如真菌）在热 

液生态系统中也具有较高多样性，其参与Fe、Mn等 

金 属 循 环 ， 并 可 能 通 过 分 泌 铁 载 体 影 响 矿 物 形  

成[12]。热液微生物还通过共生、捕食或悬浮摄食等 

方式支撑着复杂的动物群落：如管虫、贻贝、蛤类、 

虾、藤壶和蟹等底栖生物多依赖与化能自养菌的内/ 
外共生关系获取能量[13]。值得注意的是，许多热液 

物种也分布于冷泉等深海生态系统，暗示深海生物 

间复杂的进化联系[14]。目前，在热液环境中已分离 

获得的病毒微生物宿主涵盖了原核和真核两大类。 

其中，原核微生物宿主（古菌与细菌）在纲水平上的 

分类包括Thermococci、Bacilli、Campylobacteria、 

Thermotogae、Alphaproteobacteria和Archaeoglobi。 

在这些类群中，Thermococc i、Thermotogae和 

Archaeoglobi通常分布在高温环境，而Bacil l i、 

Campylobacteria和Alphaproteobacteria则广泛存在 

于多种生态环境中。真核微生物宿主主要来源于 

Amoebozoa门的Acanthamoeba属。这些多样化的微 

生物宿主揭示了热液生态系统中病毒宿主谱的广泛 

性与复杂性。 

热液生态系统中的微生物通过多种代谢途径进 

行物质循环活动。在碳循环方面，卡尔文-本森-巴 

沙姆（Calvin-Benson-Bassham，CBB）循环、还原性三 

羧酸（reductive tricarboxylic acid，rTCA）循环、3-羟 

基丙酸（3-hydroxypropionic acid，3-HP）循环以及还 

原性乙酰辅酶A途径（Wood-Ljungdahl pathway，WL 
途径）组成了碳固定网络[15]。此外，也存在利用地 

热辐射进行厌氧光合作用的罕见光合细菌（如绿硫 

细菌），体现了生命在极端环境下的高度适应性[16]。 

甲烷代谢在碳循环中尤为关键：产甲烷古菌（如 

Methanocaldococcus属、Methanopyrus属）利用氢气 

和二氧化碳合成甲烷，深刻影响碳循环活动[17]；而厌 

氧甲烷氧化古菌（anaerobic methanotrophic archaea， 

ANME）则常与硫酸盐还原菌协同氧化甲烷，有效抑 

制温室气体释放[18]。此外，Deferribacteres纲和 

Thermotogae纲等异养微生物可利用有机酸、蛋白质 

等作为碳源与能量来源维持生长，近年的原位富集 

技术也揭示了大量难以纯化培养的新型异养微生物 

类群[19]。硫循环在热液生态系统能量流动中占据 

核心地位。热液喷口释放的还原性硫化物（如硫化 

氢）为Campylobacterota门、Gammaproteobacteria纲 

和Aquificae门等硫氧化菌提供电子供体，通过Sox、 

Dsr等酶系统将硫化物逐步氧化为硫酸盐，驱动能量 

流动与硫循环 [ 2 0 ] 。同时，Thermococcales目、 

Thermotogales目和Deltaproteobacteria纲等类群以 

硫或硫酸盐为电子受体，氧化氢气或有机物，形成完 

整的硫循环网络[20，21]；部分微生物还通过硫化物歧 

化反应扩展了微生物获取能量的生态位[21，22]。此 

外，氢循环、氮循环与金属还原也依赖微生物多样化 

的代谢能力，共同促进复杂的热液生态系统功能[23]。 

热液生态系统也被认为是地球生命最可能的 

起 源 环 境 之 一 。 加 拿 大 魁 北 克 努 武 吉 图 克  

（Nuvvuagittuq）绿岩带中37.7亿~42.8亿年前的铁质 

沉积岩被认为是古代海底热液喷口沉淀物，从中发 

现的微米级赤铁矿管状和丝状结构与现代热液喷口 

中的丝状微生物高度相似，且轻碳同位素信号表明 

这些岩石中存在同位素偏轻的碳，是生命活动的经 

典地球化学证据。综合证据表明，该沉积物记录了 

37.7亿年前热液环境中的生物活动[24]。因此，热液 

生态系统不仅是研究极端环境中生物多样性与适应 

机制的重要平台，其矿化沉积物及相关化石亦为早 

期生命演化研究提供了宝贵证据，在揭示地球生命 

历史及全球生物地球化学循环过程中具有不可替代 

的科学价值[1，24]。 

2 海洋热液生态系统中的病毒群落结构分布 

特征 

热液生态系统中的病毒群落表现出高度的新颖 

性与显著的空间异质性[25，26]，其丰度分布、群落结 

构与演化受生境类型、地理隔离以及宿主群落结构 

的共同驱动。热液喷口附近的水体中通常具有极高 

病毒丰度，并呈现显著的空间梯度分布。Ortmann 
等[27]的研究显示，在胡安∙德富卡洋脊（Juan de Fuca 
Ridge）Endeavour段，活跃喷口区的病毒丰度可达 

9.12×106~6.19×107 VLPs/mL，喷口上方的羽流区病 

毒丰度可达3.50×106 VLPs/mL，均显著高于周围深 

海背景水体（约2.94×106 VLPs/mL），且病毒/原核微 
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生物丰度比（virus/prokaryote ratio，VPR）随着热液 

羽流组分的稀释而降低[27]。病毒丰度与VPR在热 

液喷口环境的梯度变化可能源于热液流体输入提供 

的丰富化学能（如氢气、硫化氢、甲烷等）驱动的高宿 

主丰度。 

Yoshida-Takashima等[28]的研究表明，在冲绳海 

槽（Okinawa Trough）Hatoma Knoll热液区的附着物 

生境（包括烟囱外壁微生物膜、共生大型生物体表、 

微生物席）中，病毒丰度与微生物丰度具有显著正相 

关关系（r = 0.889，p < 0.001），但VPR普遍低于1，远 

低于浮游生境和背景水体；且烟囱内部结构的病毒 

丰度常低于检测界限。该丰度分布特征表明，热液 

附着生境的病毒群落结构与浮游生境截然不同，其 

病毒颗粒丰度较低。此外，不同宏生物聚集区之间 

也存在明显的病毒群落分布差异。例如，多毛类动 

物聚集区水体的病毒丰度高于蟹类区，而贻贝区病 

毒丰度最低。生境类型不仅影响着热液生态系统 

病毒整体的丰度分布特征，也影响着病毒的群落组 

成结构。不同生境中病毒的丰度和主导类群存在 

明显差异：在高温的烟囱体和沉积物中，病毒群落 

的丰度和多样性均极高，其中有尾病毒占绝对主导 

地位。而在热液羽流中，除有尾病毒外，微小噬菌 

体科（Microviridae）也表现出较高的丰度和广泛分 

布性[25，26]。 

热液病毒群落具有强烈的地理隔离特征，不同 

喷口间的病毒丰度差异显著：在Clam Bed、S&M和 

Salut三个喷口中[27]，病毒丰度最高与最低值可相差 

一个数量级以上，可能源于病毒群落分布受到不同 

喷口化学组成、流体性质及微生物群落结构的调控。 

Langwig等[26]的结果显示，绝大多数病毒在地理分 

布上具有独特性，极少病毒能在相距遥远的喷口间 

共享，而相邻热液区中的病毒在系统发育上更为相 

似。Cheng等[25]指出，超过71%的病毒属级分类簇 

（viral clusters，VCs）仅存在于单一喷口。此外，相似 

生境的病毒丰度模式具有趋同的分布特征，这与既 

往关于热液羽流微生物群落与背景海水样品中的微 

生物群落分布结构相似的结论一致[29]。 

特殊的理化环境、强烈的地理隔离以及病毒-宿 

主互作共同塑造了热液病毒独特的多样性模式。首 

先，深海环境的物理屏障和热液喷口的点状分布造 

成了严重的地理隔离，极大限制了病毒的长距离扩 

散，从而促进地方性病毒谱系的形成。其次，已有大 

规模热液病毒宏基因组研究均表明，热液病毒以烈 

性（virulent）为主[25，26]，而烈性病毒通常具有较短 

的生命周期和更窄的宿主范围，这进一步限制了其 

传播能力，加剧了热液病毒在地理位置上的特有 

性。此外，热液病毒与宿主之间也存在着紧密互 

作，病毒主要感染环境中的关键功能微生物类群， 

如Campylobacterota门和Gammaproteobacteria 
纲[25，26]。宿主微生物的分布、丰度和代谢功能（如 

硫、氢氧化作用）直接受到热液环境变化的调控，反 

过来也驱动病毒群落组成的演化，形成“环境-宿主- 
病毒”三者间的共演化关系。因此，热液病毒的多样 

性格局是由其极端物理化学环境、地理隔离和与特 

有宿主的紧密互作共同塑造的。 

深度也是影响热液病毒群落分布的重要环境因 

素。与浅海热液生态系统相比，深海热液生态系统 

中热液流体与背景海水间的病毒丰度差异更为显 

著。Yoshida-Takashima等[28]发现，在Hatoma Knoll 
热液区中，病毒丰度和VPR随热液流体比例增加而 

上升，表明深海环境中热液流体输入对病毒群落规 

模具有显著的增强效应。相比之下，在浅海热液生 

态系统中这类差异相对较小。例如在冲绳竹富岛 

（Taketomi island）主喷口内病毒丰度约为2.6×106 

VLPs/mL（VPR=12.1），混合区为1.0×106~1.4×106 

VLPs/mL（VPR=6~8），而背景海水为1.1×106 VLPs/ 
mL（VPR=4.28）。这些结果显示，浅海热液区的病 

毒丰度及VPR与背景环境差距有限。在某些浅海热 

液喷口处，VPR甚至低于背景值，提示烈性病毒规模 

在浅海环境中可能受到抑制，而温和性（temperate） 

病毒在此类环境中更具优势[28]。此外，针对热液 

沉积物生境的研究进一步丰富了人们对浅海热液 

病毒分布的认识。在地中海Panarea和印尼苏拉威 

西（Sulawesi）等浅海热液区，沉积物或沉淀物中的 

病毒丰度通常为2.7×108~5.2×108 VLPs/g，VPR范围 

为0.8~12.7。与水体环境相似，这些沉积样品的 

VPR往往在喷口处最低，并随着与喷口距离的增加 

而升高[30]。 

3 海洋热液生态系统中的病毒多样性 

已有的观察结果仍显示热液病毒在形态上展 

现出高度的多样性，已报道的不同形态的病毒包 

括 杆 状 病 毒 （ R u d i v i r i d a e ） [ 3 1 ， 3 2 ] 、 丝 状 病 毒  

（Lipothrixviridae）[31]、柠檬形病毒（感染Pyrococcus 
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和Thermococcus的病毒） [ 3 2 ， 3 3 ] 、有尾病毒（原 

Myoviridae、原Siphoviridae和原Podoviridae，目前 

ICTV已撤销这三个病毒科）[34-38]、球形包膜病毒 

（Globuloviridae）[31]、滴状病毒（Guttaviridae）[31]以 

及多形性病毒（如Pleolipoviridae）等[39]。如此丰富 

的形态类型表明，热液环境为多种病毒提供了适宜 

的生存与演化条件，其中以有尾病毒最为常见。此 

外，目前大多数热液病毒蛋白仍缺乏功能的实验验 

证与注释。已进行功能鉴定的蛋白普遍表现出耐热 

性，这可能与其对高温环境的适应性密切相关。 

截至目前，已有15株来源于海洋热液环境的病 

毒被成功分离与鉴定，展现出广泛的宿主谱系与显 

著的形态多样性（图1）。2003年，Geslin等[40]报道 

了首个从深海沉积物中分离的热液病毒PAV1，具 

有柠檬形外观，宿主为Pyrococcus属成员。随后，一 

系列有尾病毒相继被发现，例如从沉积物和海水中 

分离的BVW1[34]、GVE1[34]、GVE2[41]和D6E[42]， 

其宿主分别为芽孢杆菌属（Bacillus：BVW1）和地芽 

孢杆菌属（Geobacillus：GVE1、GVE2、D6E）。从深 

海烟囱环境中分离的TPV1[33]（宿主：Thermococcus 
属）、MPV1[43]（宿主：Marinitoga属）以及NrS-1[38] 

（宿主：Nitratiruptor属）进一步扩展了热液病毒的 

多样性。近年来，多株感染嗜热厌氧菌的温和病毒 

也被鉴定，包括vB_Rhks_P1[44]（宿主：Rhodovulum 
属）、MCV1/2[45]（宿主：Marinitoga属）、PVJ1[37]（宿 

主：Psychrobaci l lus属）以及SNW-1[ 4 6 ]（宿主： 

Sulfurimonas属）。此外，来自深海烟囱的AvPV1为多 

形性病毒[39]，宿主为古菌Archaeoglobus属。值得注 

意的是，2025年Santini等[47]报道的Pacmanvirus 
lostcity是首株从热液生态系统中分离的真核病毒， 

具有高达395.71 kb的基因组，呈二十面体对称结构， 

宿主为Acanthamoeba castellanii（表1）。 

宏基因组学研究表明，热液病毒多样性表现出 

显著的“未知性”特征：对多类热液样本中重建的大 

量病毒基因组[25，26]的分析显示绝大多数热液病毒 

尚无法归入现有分类体系；在可分类的病毒中，有 

尾病毒纲（Caudoviricetes）是热液环境中最主要的 

双链DNA（dsDNA）病毒类群[25，26]。目前，尽管基 

于宏基因组和宏病毒组的热液病毒研究已有一定 

积累，但多数仍处于初级阶段。如表2所示，迄今仅 

有十余项研究报道了热液环境中的病毒群落，样品 

类型包括流体、沉积物、烟囱内部流体、热液羽流、 

图 1 海洋热液生态系统病毒分离培养及组学研究的地理位置 
黑色圆点表示从热液生态系统中分离的病毒；正方形代表热液病毒的宏组学分析报道，不同的颜色代表不同的样本类型，数字 
代表参考文献年份，中括号上标为参考文献编号，与下文表2对应；红色椭圆圈与弥散散点分别代表目前已知的主要海洋热液 
区与热液喷口（数据来源于MARHYS Database 3.0[9]）。 

Figure 1 Geographic distribution of viral isolation, cultivation, and omics studies in marine hydrothermal 
ecosystems 

Black circles indicate viruses isolated from hydrothermal ecosystems. Squares represent reports of metagenomic and related omics 
analyses of hydrothermal viruses, with different colors denoting different sample types. The numbers denote the publication years, 
and the bracketed superscripts refer to the corresponding references. Red ellipses and diffuse scatter points mark the currently known 
major marine hydrothermal fields and vent sites (data source: MARHYS Database 3.0[9]).  
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海水、海绵生物体和微生物席。然而，这些研究多 

集中于少数几个典型热液区域（如Juan de Fuca 
Ridge、Guaymas Basin、Lau Basin、Mid-Cayman 
Rise等），样品规模有限，且缺乏对全球多样热液环 

境类型的系统性比较。特别值得注意的是，基于宏 

转录组学的热液RNA病毒鉴定研究更为稀少，目前 

仅见于非针对热液环境的研究（如2024年Hou等[48] 

的全球RNA病毒图谱研究）。因此，当前仍需进一 

步开展系统性的研究，以全面揭示热液病毒在不同 

环境类型（如流体、沉积物、羽流及共生动物相关环 

境）中的多样性。   

4 海洋热液生态系统中的病毒生存策略 

病毒作为一类依赖宿主细胞进行复制的非细胞 

实体，其生存与增殖必须通过感染宿主细胞实现。 

病毒与宿主的互作关系决定了病毒的生存策略，该 

策略由其生活史策略（烈性或温和）与宿主感染模式 

共同塑造。烈性病毒通过裂解宿主细胞释放子代颗 

粒，不仅扩增其种群规模，还加速碳、氮、磷、硫等元 

素的“病毒分流”（viral shunt）过程，直接重塑微生物 

群落结构；而温和性病毒则通过溶原策略，在环境波 

动剧烈或宿主活性受抑制的条件下整合进宿主基因 

组，从而提高在极端环境中的生存适应性。 

在生活史策略方面，Cheng等[25]和Langwig 
等[26]的研究均表明，热液生态系统中烈性病毒的种 

类显著多于温和性病毒。具体而言，Cheng等的研 

究重建了4 488种烈性病毒和174种温和性病毒， 

Langwig等的研究重建了47 571种烈性病毒与2 391 
种温和性病毒。Langwig等的研究结果进一步显 

示，该分布趋势在中高质量等级（烈性：1 505；温和 

性：328）与完整质量等级（烈性：109；温和性：4）的病 

毒基因组中均保持一致。然而，Williamson等[59]的 

实验结果显示，经丝裂霉素C（mitomycin C，MMC）诱 

导后，热液弥散流中的病毒颗粒数显著增加，且可被 

诱导的宿主比例以及样本比例均高于背景水体。与 

此同时，Labonté等[60]基于单细胞基因组学研究发 

现，从热液微生物细胞中检测到的病毒均表现出温 

和性特征：其病毒序列常包含tRNA基因（典型整合位 

点）或整合酶/重组酶基因（integrase/recombinase），且 

单细胞扩增信号（MDA反应曲线）未显示出裂解感 

染特征（如DNA异常扩增），这与表层海洋中约1/3微 

生物细胞呈现裂解感染信号的情况形成鲜明对比。 

综上，目前对热液病毒以烈性还是温和为主这一关 

键科学问题仍无定论。 

在宿主感染方面，热液病毒表现出显著的宿主 

偏好性与环境依赖性。它们主要感染生态系统中的 

关键功能类群，且不同生境的病毒-宿主优势组合存 

在差异：感染Campylobacterota门的病毒在富含还原 

性热液化合物（如硫化氢、硫、氢气）的沉积物和烟囱 

体中更丰富，感染Gammaproteobacteria纲的病毒则 

在化学物质浓度较低的羽流环境中更占优势，反映 

了环境-宿主-病毒的协同互作关系[26]。这种分布 

差异反映了病毒群落对宿主群落的紧密依赖，两者 

丰度表现出显著正相关性。值得注意的是，热液病 

毒的宿主范围普遍较窄，超过90%的病毒仅能感染 

单一宿主类群，这种“专性感染”模式进一步强化了 

特定病毒群落在热液中的生存优势[26]。 

此外，基于单细胞与转录组学对热液生态系统 

病毒的基因表达进行研究，发现部分温和性病毒携 

带金属抗性基因（如抗碲基因，tellurium resistance）， 

可增强宿主在富金属环境中的适应能力[60]。当环 

境压力（如紫外线或化学胁迫）触发温和性病毒由溶 

原周期进入裂解周期时，会引发大规模宿主细胞死 

亡。Rastelli等[50]在浅海热液沉积物中的实验也发 

现了类似的现象：温和性病毒诱导显著降低了样品 

的化能自养碳固定速率，且导致宿主细胞大量死 

亡[50]。因此，尽管烈性病毒在热液生态系统中占主 

导地位，但温和性病毒通过溶原整合也在病毒群落 

生存中发挥着重要作用；并且溶原不仅是一种生存 

策略，还可能作为调控群落生态功能的“开关”，在环 

境扰动下迅速改变群落结构。 

总体而言，热液病毒通过不同的生活史策略实 

现群落扩增与长期生存；其生境依赖的特异性宿主 

感染模式，以及环境胁迫下灵活的溶原-裂解转换机 

制，共同塑造了其独特的生存策略。这些机制不仅 

促进了病毒对极端环境的持续适应，也深刻影响了 

宿主的生理状态与群落结构的环境特异性。 

5 海洋热液生态系统中病毒的生态功能 

在以化能自养为主导能量来源的热液生态系统 

中，病毒通过与宿主微生物的复杂互作发挥至关重 

要的生态学功能。它们不仅是重要的微生物群落动 

态调控因子，也是驱动生物地球化学循环和重塑生 

态系统能量流动的关键力量（图2）。 
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病毒作为热液微生物群落的主要捕食者和种 

群调控者，其介导的“病毒分流”过程深刻影响环境 

中的能量流动和物质循环。Ortmann等[27]的开创 

性研究首次提供了直接证据：在活跃的热液喷口 

区，VLP的丰度显著高于周围深海海水，这种极高 

的病毒颗粒丰度暗示热液生态系统中病毒介导的 

微生物裂解死亡（viral-mediated mortality）比普通 

海水更加普遍。通过裂解宿主细胞，病毒不仅调控 

微生物的群落规模和组成，还促进了物质和能量在 

不同营养环节间的再分配：宿主被裂解后，储存在 

微生物细胞中的有机碳、氮、磷等元素以溶解性有 

机质（dissolved organic matter，DOM）的形式释放至 

环境。该过程绕过传统的食物链，将固定的有机物 

供给其他的非宿主微生物利用。此外，当温和性病 

毒被诱导进入裂解周期时，“病毒分流”效应会显著 

增强，进而改变热液生态系统的初级生产力与物质 

循环效率[50]。 

除调控微生物群落动态外，热液病毒还通过携 

带AMGs直接干预宿主代谢过程。不同研究对 

AMGs丰度和功能的报道存在差异：Cheng等[25]从 

热液病毒中鉴定出大量AMGs，涉及碳水化合物、氨 

基酸、辅因子和维生素代谢，并包括与甲烷、氮、硫代 

谢相关的功能模块，提示病毒可能通过调控宿主代 

谢，协助宿主适应羽流中快速变化的化学梯度。值 

得注意的是，该研究还发现高丰度的tRNA硫醇化修 

饰基因（如tusE），可能通过稳定tRNA结构增强宿主 

图 2 热液生态系统病毒的生态功能 
在热液生态系统中，病毒广泛分布于羽流、海水、烟囱体、沉积物、微生物席、岩石及共生体系等多种生境中。它们通过感染热 
液微生物群落，在生态系统中发挥多重生态功能：一方面，病毒可携带辅助代谢基因或通过溶原途径整合至宿主基因组，促进 
宿主间的水平基因转移，推动遗传信息交流与功能创新，帮助宿主适应高温、高压、寡营养与缺氧等极端环境；另一方面，病毒 
通过灵活调控裂解与溶原周期，维持微生物群落的结构与稳定性。同时，病毒通过调节碳、氮、硫等关键元素的生物地球化学 
循环，参与热液生态系统的物质流动与能量传递过程，成为维系热液生态系统稳态与演化的重要生态驱动力。 

Figure 2 Ecological functions of viruses in hydrothermal ecosystems 
In hydrothermal ecosystems, viruses are widely distributed across diverse habitats, including hydrothermal plumes, seawater, 
chimneys, sediments, microbial mats, rocks, and symbiotic systems. By infecting hydrothermal microbial communities, viruses 
perform multiple ecological functions within the ecosystem. On one hand, they can carry auxiliary metabolic genes or integrate into 
host genomes through lysogenic pathways, thereby facilitating horizontal gene transfer among hosts, promoting genetic exchange and 
functional innovation, and helping microorganisms adapt to extreme conditions such as high temperature, high pressure, oligotrophy, 
and anoxia. On the other hand, viruses regulate the balance between lytic and lysogenic cycles to maintain the structure and stability 
of microbial communities. Furthermore, by modulating the biogeochemical cycling of key elements such as carbon, nitrogen, and 
sulfur, viruses participate in the processes of material flow and energy transfer, acting as an essential ecological driver sustaining the 
stability and evolution of hydrothermal ecosystems.  
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对高温和酸性环境的耐受性。然而，Langwig等[26] 

研究报道的AMGs数量相对有限，这一差异可能源 

于样本类型、病毒基因组完整性或分析方法的不同。 

尽管如此，两项研究均表明AMGs在热液病毒-宿主 

互作中发挥潜在关键作用[25，26]。 

AMGs干预的宿主代谢过程主要涉及碳、氮、硫 

循环。在碳循环方面，由于热液生态系统缺乏光 

照，碳固定主要依赖化能自养微生物。而病毒基因 

组中也常见与碳固定相关的AMGs[49]，如rbcL/rbcS 
（编码RuBisCO亚基）、aclAB（编码ATP柠檬酸裂解 

酶），以及糖酵解/糖异生途径中的pgi（编码葡萄糖- 
6-磷酸异构酶）和gapdh（编码甘油醛-3-磷酸脱氢 

酶），这些基因可增强CBB循环和 rTCA循环效 

率[25]，然而目前尚未在热液病毒基因组中发现直 

接参与WL途径的AMG。通过促进CO2固定与有机 

碳合成，病毒不仅帮助宿主在高压、缺氧条件下生 

存，也为自身复制提供代谢优势。在氮循环方面， 

热液病毒携带glnA（编码谷氨酰胺合成酶）、nirK/ 
nirS（编码亚硝酸盐还原酶）及nosZ（编码一氧化二 

氮还原酶）等基因[25]，可提升宿主在氮源有限或缺 

氧条件下的氮利用效率；尤其在羽流环境中，病毒 

携带的氮代谢基因与SUP05类化能自养细菌的代 

谢途径形成互补，增强反硝化电子传递效率以维持 

氮循环的稳定性[61]。在硫循环方面，热液病毒携 

带cysH（编码硫酸还原酶亚基H）、cysC（编码硫酸盐 

腺苷化酶）、sat（编码硫酸酯转移酶）及dsrA/rdsr（编 

码硫代硫酸盐还原酶）等基因，参与硫酸盐还原和 

硫氧化过程[62]。此外，热液病毒携带的tusE（编码 

硫转移蛋白）参与tRNA的2-硫尿苷（s2U）修饰，可能 

提高宿主在高温、酸性和金属富集环境中的蛋白质 

合成稳定性[25，26]，不仅强化了宿主在极端条件下 

的适应性，也凸显了病毒作为硫代谢基因储库的重 

要地位。 

最后，除了维持宿主种群结构、调控宿主代谢以 

及 影 响 物 质 能 量 循 环 之 外 ， 促 进 水 平 基 因 转 移  

（horizontal gene transfer，HGT）也是热液病毒的重 

要生态功能。病毒可通过裂解周期介导普遍性转导 

（transduction）实现基因在宿主间的传播，并通过溶 

原整合将自身基因组整合进宿主染色体，实现长期 

共存并赋予宿主新功能[63]。特别的是，AMGs本身 

就是HGT的重要体现和典型产物[51]。宏基因组分 

析显示，热液生态系统富含可移动遗传元件（mobile 

genetic elements，MGEs）以及相关功能酶，如：转座 

酶（transposases）、重组酶、整合酶等。值得注意的 

是 ， 热 液 微 生 物 细 胞 与 病 毒 的 宏 基 因 组 中 携 带  

MGEs的reads比例（微生物细胞：0.31%；病毒： 

0.25%~0.39%）[49，64]显著高于其他环境，比如深海 

沉积物微生物细胞（0.06%）、海水病毒（0.06%）、淡 

水病毒（0.15%）[65-67]，表明热液环境中的HGT事件 

频发。同时，热液微生物细胞宏基因组中包含的温 

和性病毒 reads比例（4%）比大部分环境（冰川： 

3 .78%；北大西洋表层海水：2 .68%；人类口腔：  

1.65%；鱼类肠道：0.89%；盐田：0.68%；咸水湖： 

0.61%）更高[49]，表明热液生态系统中的温和病毒丰 

度及活跃程度较高。这些温和病毒可能通过推动环 

境内的基因流动，从而提升热液微生物适应多变环 

境的能力[49]。 

综上所述，热液病毒通过裂解与溶原策略动态 

调控微生物群落，作为“病毒分流器”促进物质与能 

量的再分配，并通过AMGs直接介入碳、氮、硫循环； 

其介导的水平基因转移在病毒-宿主间构建了高效 

的基因交流通道（图2）。由此可见，病毒不仅是深海 

热液系统中活跃的生态参与者，更是维持该极端生 

态系统稳定与演化的关键因子，而非单纯的寄生者。 

6 未来研究展望 

在病毒学研究中，培养技术是揭示病毒生物学 

特性及其与宿主互作机制的基础，因为病毒必须依 

赖宿主细胞的代谢与复制系统才能完成其生命周 

期，若无法建立稳定的宿主培养体系，病毒的分离、 

增殖与功能验证均无法开展。与浅海或陆地环境相 

比，深海热液具有缺氧、高温（局部可达400 ℃）、高 

压以及高浓度的硫化物和金属离子等极端而复杂的 

物理化学条件[68]，而实验室难以复现这些极端的生 

态环境，极大地限制了病毒颗粒与宿主菌株细胞的 

获取；即便成功获取，转运过程中压力与温度的骤变 

也容易破坏病毒颗粒和宿主细胞的活性，从而影响 

后续研究。长期以来，研究者能够从深海热液环境 

中成功分离培养的病毒及微生物宿主种类非常有 

限[32，37，69]。近年来，随着高压培养技术的快速发 

展，研究者逐步突破了深海微生物培养的技术瓶颈。 

例如，高温高压培养装置可在实验室中部分重建深 

海热液环境条件，从而显著提高极端微生物的存活 

率与繁殖率[70]，为未来分离更多热液宿主及其伴生 
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病毒奠定了基础，有望进一步填补对热液病毒生命 

特征认知的空白。 

目前，宏组学分析已成为解析热液病毒群落结 

构、生态功能与物种演化关系的重要手段，极大地拓 

展对热液病毒的认知。得益于高通量测序与生物信 

息学工具的发展，研究者无需依赖传统培养方法，即 

可直接从环境样品中解析病毒的遗传组成。目前， 

宏基因组学研究不仅从热液生态系统中揭示了大量 

新颖的病毒基因组[25，26]，还发现了其中广泛存在 

AMGs，为阐明病毒在热液生态系统中对关键元素 

循环的潜在作用提供了重要证据。然而，当前基于 

宏基因组学和宏病毒组的病毒基因功能推断仍面临 

显著挑战：多数病毒基因与蛋白质的功能仍然无法 

被有效注释，导致对热液病毒功能图谱的认知仍然 

有限。近年来，人工智能（artificial intelligence，AI） 

的快速发展为热液病毒研究开辟了新的路径。蛋白 

质大语言模型（protein large language models， 

pLLMs），如ESM、ProtBERT等，在功能预测和序列 

生成方面展现出巨大潜力[71，72]，能有效进行快速且 

高精度的基因与蛋白质功能注释，并通过知识整合 

推动病毒分类体系的更新，加速了从宏基因组数据 

到功能解释的转化。 

我们认为，未来海洋热液生态系统病毒研究的 

突破需要依赖多学科的深度融合和共同发展。具体 

而言，进一步发展原位模拟与极端环境（如高温、高 

压、缺氧）下的培养等实验技术，将为病毒-宿主纯培 

养体系的构建提供条件，从而推动病毒蛋白质功能 

验证与病毒-宿主互作机制的解析；充分融合生命科 

学与人工智能等交叉学科方法，将提升热液病毒未 

知基因功能推断的比例和准确性；宏基因组和宏病 

毒组与宏转录组、宏蛋白质组及宏代谢组等多组学 

数据的有机结合，有望系统性地揭示热液病毒的基 

因表达图谱与调控网络。病毒作为海洋热液系统中 

最丰富的生物实体和关键的调控因子，不仅驱动微 

生物群落演替与基因水平转移，还可能通过调控宿 

主代谢显著影响甲烷、硫化氢、氢气等温室气体或还 

原性物质的产生与消耗。在全球气候变化的背景 

下，海洋热液系统作为深海物质循环与能量流动的 

关键节点，其生态功能正受到多重环境扰动的潜在 

影响，这些变化可能通过影响宿主微生物的分布、活 

性与代谢路径，间接重塑病毒的感染模式、裂解效率 

与辅助代谢调控能力，进而影响热液生态系统内部 

碳、氮、硫等元素的循环通量。因此，深入解析热液 

病毒的基因功能特征与表达响应机制，不仅有助于 

理解病毒在维持热液生态系统稳定性及其在全球生 

物地球化学循环中的作用，还能帮助预测极端生态 

系统在气候变化压力下的韧性与适应潜力，为完善 

全球元素循环模型、评估深海对气候变化的反馈作 

用作出重大贡献。 
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