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冰冻圈微生物：机遇与挑战
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摘要    近年来，冰冻圈微生物的研究受到广泛重视。冰冻圈的低温和严酷的生存条件，选择了具有独特适应

性和多样性的微生物，这些微生物是地球生命系统和生物多样性的独特组分。冰冻圈微生物大多为冷适应微

生物；其中，有许多新微生物类群，是极其重要的物种和基因资源。嗜冷微生物是揭示生物冷适应机制的模

式生物，其细胞及细胞组分在低温生物工艺上显示出巨大的应用价值。冰冻圈中也封存着一些古老的未知致

病性微生物。冰冻圈是地球上对气候变化最为敏感的圈层，地球的升温正加速冰冻圈的退化和消融，冰冻圈

微生物赖以生存的生境正在消失，且伴随着微生物的释放。这些微生物的释放可能是人类面临的不可预知的

威胁。因此，亟待开展冰冻圈微生物调查与研究，探讨其对全球变化的响应及其适应机制。
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冰冻圈（cryosphere）是地球表层连续分布且具

一定厚度的负温圈层，其组成要素包括冰川（含冰

盖）、积雪、冻土、河冰、湖冰、海冰、冰架、冰

山，以及大气圈内的冻结状水体，是地球上独特而极

端的生物生境。冰冻圈科学和生命科学技术的进步与

融合，促进了冰冻圈微生物研究，拓展了生命科学研

究与应用的领域，丰富了地球生态系统的多样性。冰

冻圈微生物谱，特别是冰芯微生物谱保存着古气候的

信息，是研究全球气候变化的重要生物学信息宝库。

全球变暖的提速，冰冻圈微生物活动对冰冻圈的反馈

及其在冰冻圈温室气体排放中的作用，是当今全球变

化不可忽视的重大科学问题。

现今地球冰冻圈，特别是冰芯、冰下湖等生境，

与生命起源早期的地球有些许的相似之处；冰冻圈微

生物的生命过程及特征，可能为我们深入了解生命的

起源和生命的低温适应极限，提供某些启示。冰冻圈
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被认为是地球上类似于火星、木卫二、木卫三、木卫

四和木卫六等星球的环境，冰冻圈微生物的线索有望

为地外生命的探索提供启示[1]。

1 冰冻圈微生物的研究概况

冰冻圈微生物的研究伴随着人类对极地、高山的

探险和科学考察而开始，至今已开展了 100 多年的研

究[2]，经历了大致 3 个发展阶段：微生物形态学研究、

微生物生理学研究和微生物组学研究。冰冻圈微生物

研究范围涵盖了冰冻圈的主要要素——冻土、冰川、

雪和海冰等；研究人员已经从冰冻圈各要素中发现并

分离到多样性丰富的微生物类群，包括古菌、细菌和

真菌等。最近一项权威的关于冰冻圈各生境中微生物

细胞数量及总量的分析数据见表 1[3]。

1.1 冻土中的细菌和真菌
冻土（permafrost）占地球陆地面积的 25%，是

地球冰冻圈中微生物重要的栖息场所，主要分布在

南极、北极和高山等[4]。冻土微生物的研究很早就受

到广泛重视，大量研究表明，冻土中生存着密度约

为 105—108 cells·g−1 的多样性的微生物[4]。由于冻土

的深度具有年代属性，可从中分离到不同年代的细

菌，如：在西北利亚东北部约 10 万年冻土层中检测到

1×107 cells·g−1 活体微生物[5]，在北极 100万—300 万年

的冻土层检测到 102—108 cells·g−1 活的细菌[2]。

在冻土中，真菌主要以孢子形式存在，其数量

远低于原核微生物细胞。其中，北极冻土可培养

酵母数量为  103—104 CFU·g−1，隶属于隐球酵母属

（Cryptococcus）、红酵母属（Rhodotorula）、酵母属

（Saccharomyces）和掷孢酵母属（Sporobolomyces）；

子囊菌门（Ascomycota）的地丝霉属（Geomyces）、

枝孢霉属（Cladosporium）、青霉属（Penicillium）和

曲霉属（Aspergillus）则是最常见的丝状真菌类群。

相比之下，南极冻土中可培养酵母和丝状真菌数量

往往很低，隐球酵母属和木克拉酵母属（Mrakia）

为主要真菌类群 [6]。在海冰中的真菌主要类群为硅

藻，仅在北极地区就已鉴定了超过 550 种硅藻，包

括 446 种壳缝羽纹硅藻（Pinnularia）和 122 种环纹硅

藻（Centricdiatom）[4]。

1.2 雪冰中的细菌和真菌
由于雪易取样，科研人员对其开展了较深入的微生

物分析。对南极、北极和高山雪中微生物的分析表明，

季节性雪中微生物细胞密度为 102—105 cells · mL−1 [4]，但

其中微生物新种类较少。这主要是因为雪中微生物间

接来源于土壤，大气输送决定了雪中微生物的来源与

种类 [7,8]。

冰冻圈冰由冰川、极地冰架和海冰等组成。起初

人们认为极地冰中没在微生物生存，但大量的分析表

明各种类型的冰中都有微生物生长繁殖，其种类和细

表 1     冰冻圈生境中微生物细胞数量[3]

冰冻圈生境 平均面积（×106 km2） 平均体积（×103 km3） 细胞密度（cells·mL－1） 细胞总数

季节性雪 47 2 102—105 1020—1023

海冰 25 50 104—107 1023—1026

冰川上层 17 0.02 104—108 1023—1027

冰川内部 17 33 000 101—103 1023—1025

冰川基层 17 0.02 103—105 1022—1024

冰川下湖水 > 0.05 16 102—105 1021—1024

冻土 23 300 105—108 1025—1028

总计 112  ~ 33 400 101—108 1025—1028
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胞数量随冰的深度增加而减少。例如，表层冰中微

生物细胞密度为 104—108 cells · mL−1，冰川内部则下

降到 101—103 cells · mL−1 [4]。冰芯微生物主要来源于

陆地尘土、洋面气溶胶和火山灰，其丰度与年降雪

量相关，降雪越多的年份，冰芯中的微生物细胞数

越多。从年代约 200 年的亚洲古里雅冰帽（Guliya Ice 

Cap）冰芯中检测到 180 CFU · mL−1 细菌细胞；年代

约1800年的南极泰勒冰穹（Taylor Dome）冰芯中检

测到 0—10 CFU · mL−1 细菌细胞[9]。格陵兰岛冰芯钻

探项目（Greenland Ice Sheet Project，GISP2）钻取了

深达 3 042.80 m 冰芯，检测到冰芯融水含有 6.1×107—

9.1×107 cells · mL−1 微生物细胞[8]。冰穴（cryoconite 

hole）是冰架和冰川上冰的局部消融而形成的微生

境，其微生物群落具有独特性——其相对较高的丰

度和活性，对冰川的消融和冰川上碳循环有重要影

响 [10]。海冰尽管具有较高的盐分，但也检测到微生

物细胞密度为 102—105 cells · mL−1 [4]。南极和北极冰

下封存了数十万年的冰下湖是冰冻圈中更为独特的生

境，其中也检测到密度为 102—105 cells · mL−1 微生物细

胞 [4]。近年来，从雪冰中分离到种类丰富的真菌[6]；其

中，从斯瓦尔巴特岛冰川冰芯中检测到 3×103—1×104 

CFU · mL−1 酵母细胞[11]，从阿尔卑斯山冰川冰中分离

到许多喜冷和嗜冷的酵母菌[12]。

1.3 冰冻圈病毒
冰冻圈生境营养水平低，生物链很短，因而，

病毒对冰冻圈生态系统和物质循环具有重要影响。

病毒通过裂解宿主细胞，控制细菌和真菌的多样

性和丰富度，并可向环境中释放有机物质；通过

基因水平转移，影响宿主细菌演化与进化 [13]。近年

来，随着病毒宏基因组技术的成熟，冰冻圈病毒

的研究成为热点，特别是对南北两极冰川  [14]、冰

架、湖水 [15]、土壤 [16]和海冰 [17]等，进行了较广泛和

深入地研究。至今，在南极和北极的各种生境中

检测到相对高丰度和多样性病毒，包括噬菌体、

环状单链 DNA 病毒、双链 DNA 病毒、浸染藻类的

phycoDNAviruses 和噬病毒体（virophages）等 DNA 病

毒，以及 Picornavirales 等 RNA 病毒[18]。在南极 Taylor 

Valley 冰穴鉴定到归属于 Microviridae 科 DNA 病毒[19]。

计算机分析估计在南极冰层湖泊中存在大约 10 000 种

病毒，远高于北美湖泊中的约 800 种病毒[20]。南极和北

极海冰中类病毒粒子（virus-like particles）的密度达到

105—108 mL−1 [17]；在南极海冰冰芯中类病毒粒子平均

丰度 10.9×105 mL−1，平均病毒-细菌比（virus-to-bacteria 

ratio）5.3 [21,22]。平均病毒-细菌比是了解冰冻圈中病毒

丰度及其与宿主关系的指标，尽管不同生境中这一数

据变化较大，但是已经收集到的数据表明，南极和北

极的冰及冰穴中具有很高的病毒-细菌比（表 2）。

表 2     冰冻圈生境中的病毒-细菌比[20]

冰冻圈生境 平均病毒-细菌比

南极海冰冰芯 5.3

南极冰穴 < 10

南极淡水湖 < 10

北极冰川 7.5

北极冰穴 136

北极冰湖 30.6—80.0

北大西洋 0.5—5

地中海 0.3—138

海水 10

近年来随着相关研究范围的扩大，对冰冻圈中病

毒的相关认知不断加深。通过对青藏高原古里雅冰川

距今 520 年和 1.5 万年的冰芯中相关病毒的基因组分

析，发现了属于 33 种不同的病毒遗传信息，这些病

毒可归类为 4 个已知属、28 个未知属。基因预测分析

结果显示，其中 18 个病毒种与冰芯中多种细菌数量密

切相关，这表明病毒在冰芯中宿主多样化[23]。西伯利

亚冻土中分离出的 3 万年前的巨病毒，仍具有感染目

标宿主的活性[24]。阿拉斯加冻土中亦发现了大量的病
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毒，其主要分布于冻土的未冻结水中[25]。

2 冰冻圈中的微生物资源

2.1 冰冻圈中的新微生物
冰冻圈中微生物的进化受其环境的独特性影响，

其中适应性强的微生物物种和类群逐渐成为各个冰冻

圈要素中的优势类群。经过数千乃至数百万年的进化

与演化，形成了稳定的微生物群落和生态系统。近百

年中，研究人员已经从冰冻圈中分离到大量的微生物

新物种或类群，包括新的古菌、细菌和真菌。随着分

子生物学技术的发展，冰冻圈微生物新种的分离和鉴

定也在提速，越来越多的新种将被报道。今后，我们

面临的任务，就是要赶在某一冰冻圈生境消失前，最

大限度地将其中的新微生物分离并保存，为进一步研

究和利用保存微生物资源。

冰冻圈的极端生存条件不仅塑造微生物的类群，

也改变着微生物的代谢途径；在进化历程中，这种

改变不断增加微生物的环境适应能力。微生物的新

代谢产物为人类获得新的生物活性化合物提供了可

能，如抗生素等。例如，近年来，笔者实验室从青

藏高原冻土中分离了多株具有抗超级细菌——MRSA

（methicillin-resistant Staphylococcus aureus）活性的链

霉菌新种；对这些链霉菌次生代谢产物的分离分析表

明，一些新的化合物具有作为抗生素的应用前景。目

前，这项研究正在进行之中[26,27]。

2.2 冰冻圈中的嗜冷微生物
冰冻圈的低温环境选择了生存于其中的微生物的

冷适应进化——已经分离并进行研究的嗜冷微生物

和耐冷微生物都是从冰冻圈获得的。其中，研究较

为深入的嗜冷菌包括分离自北冰洋沉积物的 Colwellia 

psychrer ythraea  34H、北极海冰的  Psychromonas 

ingrahamii、北极湖冰的 Methanococcoides burtonii 

DSM 6242、北极冻土的 Planococcus halocryophilus、

南极土壤的 Arthrobacter sp. TAD20 和 Arthrobacter 

psychrolactophilus F2 等[28]。从冰冻圈生境中也分离到

了很多的耐冷霉菌和酵母菌。

嗜冷微生物的分离、培养、研究和利用为冰冻圈

微生物资源开发提供了重要的菌株资源。嗜冷微生

物的研究，使我们深入认识了微生物适应冷环境的

各种机制；还为我们提供了多种低温菌、低温酶和低

温蛋白，而这些菌株、酶和蛋白质已经应用到工业、

农业、医疗和环境保护等各个领域，取得了巨大的

经济与社会效益；一些冷适应微生物在生物能源方

面也展示了良好的前景。例如，从南极冰上分离的

Chlamydomonas sp. ICE-L 在 0℃ 和 5℃ 条件下积累脂

的量高于 15℃ 条件下的量，在 6℃ 条件下脂类积累

量达到 84 μL · L−1  [29]。南极耐冷酵母 Mrakia blollopsis 

SK-4 在 10℃ 可高效转化木质纤维素为乙醇[30]。这些嗜

冷微生物和冷适应相关基因与生物技术的结合，正在

促生新的生物技术产业[31]。

2.3 冰冻圈中基因资源
尽管冰冻圈可能蕴藏着大量的具有重要应用价值

的微生物物种，但只有很小比例的微生物能够在实验

室分离并培养，这极大地限制了冰冻圈微生物的研究

与利用。宏基因组学技术为我们提供了一个全新的策

略：通过全面测定环境中微生物的 DNA 序列信息，并

组装环境样本中的基因组和基因，不仅可以揭示其中

微生物的系统和代谢多样性及其环境适应性，还能够

鉴定相关的功能基因，进而开展基因功能的深入分析

和异源表达，获得相应的蛋白质。例如，宏基因组研

究揭示了德国 Schneeferner 冰川冰中存在与冷适应相关

的基因，包括冷保护剂（cryoprotectants）合成和多不

饱和脂肪酸合成相关的基因[32]。

3 冰冻圈退化带来的微生物挑战

3.1 全球变暖正在改变冰冻圈生态系统
当今，人类面临的最大挑战之一就是全球变暖。

冰冻圈是地球上对全球变化最敏感的圈层；地球变
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暖正在导致冰冻圈的快速减少，包括冰川退缩和冻

土消融 [33]。然而，冰冻圈的退缩将对其中的微生物

生物多样性，以及下游生态系统及其生物多样性产

生何种影响，人们仍然一无所知。占地球陆地面积

约 1/4 的冻土是地球重要的碳库。全球温升将加速冻

存于冻土中的有机碳和营养物质微生物转化，导致

温室气体 CO2、CH4 和 N2O 释放[34]。约占地球陆地面

积 10% 的冰川退缩，将直接导致长时期储存于其中的

无机物和有机物（包括污染物）释放。埋藏于冰中的

各种营养物质释放，将影响下游水系和陆地生态系统

及其生物多样性。

3.2 冰冻圈退化加速冰冻圈微生物生境的消失
长期的低温选择了适冷性冰冻圈微生物，造就了

冰冻圈微生物的独特性。多数的冰冻圈微生物种类只

能生存于冰冻圈生境，而冰冻圈消融将对其中微生物

产生灾难性影响，特有种类将从此消失。一项研究表

明，在所有对冰川退缩发生响应的生物类群中，约

6%—11% 的物种成为响应的失败者，而 19%—26% 成

为响应的胜利者。大部分的失败者是冰川生境的特有

类群，其中一些类群只能生存在冰川生态系统。而响

应的胜利者则是广布类群或入侵类群，通常能在冰川

下游生境定居[33]。在冻土中，存在以休眠状态封存于

其中数千年甚至数百万年的微生物，这其中有大量的

种类为未知种类[35,36]。冻土的消融将导致其生境的改

变，使这些未知的微生物种类在被认知前就已消失。

3.3 冰冻圈消融释放未知的微生物
如前文所述，冰冻圈中生存着许多未知的微生物

类群，这些新的未知的微生物必然对下游生态系统乃

至人类社会产生重大影响。长期封存于冰冻圈内的微

生物中是否有新的致病微生物，包括动物、植物和人

类的致病微生物；特别是冰冻圈病毒，其释放后将带

来何种影响，是一个严峻的挑战。显然，对这一问题

目前还缺乏研究。一项对冰冻圈病毒的研究表明，每

年约有 3.15×1021 个细菌和古菌细胞从北极冰川冰中

释放到下游环境中[37]。按照冰川中平均病毒-细菌比

为 30∶1 计算，那么每年将有 1023 个病毒从北极冰川

释放到下游环境[38]。在这过程中，被困于冰冻圈中几

万到数十万年的细菌和病毒会直接释放到环境中，

这对人类生存产生潜在危害。2016 年，西伯利亚爆

发了炭疽热，2 000 多头驯鹿因此死亡，并使得 96 人

住院。相关研究表明，此次疫情是由于多年冻土的融

化使得一具感染了炭疽芽孢的鹿尸解冻而引起的。此

外，相关研究自西伯利亚冻土中复活了一种具有 3 万

年历史的巨病毒，并发现这种病毒仍可感染它的靶

标——单细胞变形虫[24]。随着全球变暖的加剧，冰冻

圈释放未知的微生物进程将提速，将有更多的病毒随

着极地和高山冰川融水而进入下游海洋和河流。如此

巨量的病毒粒子将要在新的生态系统中传播和生存，

并具备侵染完全不同宿主的可能性，这将对新的宿主

生态系统产生重大影响。

4 展望

冰冻圈微生物，特别是冰冻环境如冰川和冻土中

的微生物，越来越受到关注。冰冻圈对地球气候变化

的敏感性使我们认识到弄清楚冰冻圈微生物及其作用

的迫切性。新技术的快速出现及其与传统技术的结合

与互补，有力地促进了冰冻圈微生物研究的发展，特

别是在微生物基因和潜在功能基因及其表达，以及微

生物的原位代谢活性研究等方面，已经取得了重要进

展。DNA 测序成本的下降和比较基因组分析手段的提

升，有助于更好地揭示冰冻圈微生物的冷适应特征与

进化，查清微生物类群专一性的冷适应特征与机制，

这些研究也将促进冷适应微生物及其细胞组分的生物

技术应用[31]。全球变化节奏的加快，迫切要求我们加

快对冰冻圈微生物及其响应全球变化的研究。为此，

需要在以下 4 个方面深入开展工作。

（1）加强全球变化背景下冰冻圈微生物生态学研

究。当前，我们对冰冻圈微生物研究还局限于以实验
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室研究为主，特别是在冰冻圈微生物生态学研究中，

运用数学生态模型预测微生物群落的动态及其功能对

全球变化的响应的研究还很少，因此加强多学科理论

整合与实验研究的结合，是今后需要提升的方向；气

候变化威胁冰冻圈微生物多样性，迫切需要了解冰

冻圈生物多样性与气候和功能间的联系；与气候变暖

（如冰川退缩和冻土消融）相关的冷适应微生物的功

能与行为，将怎样响应气候变化；未来的研究需要多

学科的综合视角，在时间与空间维度上，综合考察化

学、物理、生物和环境的因素之间的相互作用与反

馈。

（2）冰冻圈病毒的研究是另一个日益受到重视的

领域。目前，有关冰冻圈病毒群落及其适应极端环境

的科学研究资料还很有限。通过病毒宏基因组分析鉴

定病毒基因编码的生物功能，了解其与病毒对极端环

境适应性的关系，进而揭示病毒在冰冻圈中的作用。

（3）迫切需要加强对冰冻圈微生物的培养研究，

为后续的研究与利用，获得和保存尽可能多的冰冻圈可

培养微生物资源。深入了解各种冰冻圈生境中潜在的

动、植物致病性微生物，特别是封存于其中的古老的、

尚未发现的新致病性微生物，也是今后的重要任务。

（4）青藏高原是冰冻圈微生物研究值得重点关

注的区域之一。我国境内分布有地球中纬度区面积最

大、数量最多的冰川和冻土，而青藏高原是地球两极

之外最大的冰冻圈生境。近年来，我国科学工作者在

青藏高原上已经开展了大量的微生物研究，但这些研

究主要集中在微生物生态学与微生物自然地理学等领

域[39,40]。加强全球变化背景下冰冻圈微生物与气候、

环境间的相关性研究工作，是我国冰冻圈微生物研究

者的使命。
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Abstract    The cryosphere is one of the biomes on Earth. In recent years, studies on microorganisms in cold habitats has been mainly 

focused on the Earth’s cryosphere, including glaciers, ice sheets, sea ice, lake ice, and permafrost. Most of the microbial groups 

harboring in cryosphere are cold-adapted microbes, many of which are still unknown. Psychrophiles are important strategy resources 

in the fields of scientific research and low temperature biotechnology. The cryosphere also seals many unknown ancient pathogenic 

bacteria, fungi, and virus to animals, plants, and human beings. The cold habitats and harsh conditions in the cryosphere shape the 

diverse microbial populations that pose unique adaptability for survival in such extreme environments. Since highly sensitive to climate 

changes, the cryosphere is changing as indicated by the retreat of glaciers and ice sheets as well as permafrost thawing under global 

warming. The habitats where the microbes of cryosphere survive on are shrinking. The release of these microbes from the cryosphere, 
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such as the glacier and ice retreat and permafrost thawing, might be a great threat to human society. Additionally, frozen ecosystems are 

also of much interest as analogues of extraterrestrial habitats. Therefore, a deeply understanding of the role and potential of microbial 

life in cryosphere habitats has become crucial. 
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