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摘要    双壳纲贝类在深海特殊生境——热液、冷泉及有机沉落生态系统中分布广泛, 并且在其体

内常含有化能共生细菌为贝类提供营养物质。双壳纲贝类与化能共生菌形成的共生体系对于其适应

深海还原性生境至关重要。近 40 a来随着海洋科考力度加大, 深海化能生境的神秘面纱被逐渐揭开, 

越来越多的深海物种被发现, 双壳纲贝类无疑是这些化能生态系统中的优势物种。在此, 我们对常见

的深海化能共生双壳纲贝类与其内共生菌的互作研究进行总结 , 主要双壳纲门类包含贻贝科

(Mytilidae)、囊螂科(Vesicomyidae)、蛏螂科(Solemyidae)、索足蛤科(Thyasiridae)和满月蛤科(Lucinidae), 

梳理归纳的内容包括深海化能生态系统的发现、“双壳纲贝类—内共生菌”共生体系的组成、共生体

系的营养互作、共生体系的建立与维持以及对未来研究的展望。对这些研究内容的总结有利于进一

步加深我们对深海特殊生命系统中共生互作机制的认识。 
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20世纪 70年代, 科学家利用载人深潜器(Human 

Occupied Vehicle, HOV)阿尔文号对东太平洋加拉帕

戈斯裂谷的科学考察时, 发现海底的异常温度波动。

进一步的探查颠覆了人们对深海荒漠的传统认知 , 

在热液喷口羽状流周边, 活跃着高密度的生物群落, 

呈现一片欣欣向荣的场景: 主要包括微生物菌席, 鱼

类, 软体动物门双壳纲、腹足纲类生物, 环节动物门

的管状蠕虫, 节肢动物门的虾、蟹等(Lonsdale, 1977; 

Weiss et al, 1977; Corliss et al, 1979)。随着深海科学

考察的深入 , 其他特殊的深海化能生境也逐步被发

现, 最为典型的包括热液、冷泉、鲸落及沉木生态系

统等(Martin et al, 2008; Bienhold et al, 2013; Smith et 

al, 2015; Ceramicola et al, 2018)。 

这些生态系统往往分布于水深超过 500 m 的深

海海域, 远离真光层, 黑暗是这里的常态, 光合作用

合成的有机物匮乏。与万物生长靠太阳的陆地、浅海

生态系统不同 , 化能生态系统众多化能微生物是这

里的主要初级生产力贡献者, 它们氧化热液、冷泉流

体中的还原性物质(硫化氢 H2S、元素硫 S、甲烷 CH4

和氢气 H2 等)获取所需的能量, 进行固碳, 并通过黑

暗食物网将物质能量传递到整个生态系统 , 因此化

能微生物及其行使的化能合成作用是深海化能生态

系统存在的基础(Felbeck et al, 1981; Childress et al, 

1986; Fisher, 1990; Stewart et al, 2005; Petersen et al, 
2011; Zhou et al, 2020)(图 1a, b)。而在漫长的演化过

程中 , 为了更加高效的获取这些化能细菌产生的有

机物 , 深海化能生态系统中的无脊椎动物与化能合

成菌建立了形式多样的共生关系 , 而双壳纲是其中 
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最典型的示例 , 它们形成了深海生物群落中的优势

物种(Dubilier et al, 2008) (图 1b)。根据文献调研, 以

及最新的世界海洋生物名录(WoRMS)的记录 , 有超

过 500 种双壳纲生物被报道体内共生有化能合成细

菌(Duperron, 2010; Decker et al, 2012; Roeselers et al, 

2012; Johnson et al, 2017)。 

在此 , 我们对已有的研究深海化能生态系统中

的双壳纲贝类的深海物种相关文献进行综述 , 总结

其中含有共生菌的 5个主要类群的宿主(图 1b中化能

共生双壳纲贝类 )与共生菌相互作用 ,  包括贻贝科

(Mytilidae)、囊螂科(Vesicomyidae)、蛏螂科(Solemyidae)、

索足蛤科(Thyasiridae)和满月蛤科(Lucinidae)。其中, 

贻贝科中的一支深海偏顶蛤亚科(Bathymodiolinae)已

经成功地定殖于深海化能生态系统中 , 在全球的热

液、冷泉、鲸落、沉木生态系统中均有其广泛分布, 至

今为止共发现深海偏顶蛤亚科物种 8属 60种(Xu et al, 

2019); 囊螂科包含两个亚科分别为 Pliocardiinae 亚

科与 Vesicomyinae 亚科 ,  在热液、冷泉和鲸落 

等其他还原性生境中均有分布 , 物种有记录的超过

百种(Krylova et al, 2010; Kharlamenko et al, 2019); 

蛏螂科也含有 2 个亚科 , 分别为 Acharacinae 和

Solemyinae, 每个亚科下各包含 1 个属, 共 2 个属分

别为 Acharax和 Solemya属, 现共有 34种, 在系统进

化关系上, 蛏螂科属于早期分化的物种, 而囊螂科则

属于后来分化出的一支(Taylor et al, 2008; Lemer et al, 

2019; Ip et al, 2020); 索足蛤科物种同样约有超过 100

种被发现, 全球分布极为广泛(Taylor et al, 2007); 满

月蛤科是至今为止已知的含有化能共生细菌双壳纲

贝类中全球分布最广, 多样性最高的门类, 迄今为止

物种记录有超过 400种(Taylor et al, 2013)。上述类群

广泛分布于潮间带到深海 , 除了贻贝科和囊螂科仅

深海类群具备共生菌(Krylova et al, 2010; Miyazaki et 

al, 2010; Johnson et al, 2017), 其他类群中不同深度

的种类均与变形菌纲细菌建立了共生关系(Felbeck, 

1983; Gros et al, 1996; Fujiwara et al, 2001; Taylor et 
al, 2013, 2006; Batstone et al, 2014)。系统梳理 

 

图 1  光合生态系统与化能生态系统对比及双壳纲中两种常见的内共生菌 
Fig.1  Comparison of photosynthetic and chemosynthetic ecosystems and two kinds of chemosynthetic endosymbionts of bivalve 

注: a: 光合生态系统; b: 深海化能生态系统; c: 甲烷营养型内共生菌及其代谢通路; d: 硫营养型内共生菌及其代谢通路 
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这些双壳纲共生体系的组成方式、营养互作模式、及

共生建立与维持的机制 , 对进一步研究深海化能生

态系统的组成、群落结构、物种多样性具有重要意义。 

1  深海双壳纲共生体系的组成与传递 

1.1  共生的方式 

含有共生菌的双壳纲 5 科贝类的共生方式多种

多样 , 从共生的位置来看 , 双壳纲中共生菌主要分

布于特化的鳃组织中 , 但可以细分为两类 , 一类是

内共生 , 即共生菌分布于宿主鳃上皮细胞内部 , 宿

主形成特殊的含菌细胞 , 主要包括贻贝科深海偏顶

蛤亚科、囊螂科、蛏螂科和满月蛤科 ; 另外一类是

共生菌分布于鳃细胞外侧, 主要在鳃细胞纤毛之间, 

称为外共生或表共生(图 2), 主要为索足蛤科和少数

贻贝科(Benthomodiolus、Idas、Adipicola 属等)物种
(Fiala-Médioni et al, 1986a, b; Gros et al, 2007; 
Fujiwara et al, 2010; Oliver, 2015)。以上两类皆存在特

例, 比如在深海偏顶蛤亚科(Bathymodiolinae)的小型 

深海偏顶蛤 Idas 属中, 存在鳃部完全不含有共生菌

的物种 Idas argenteus, 这与其生活环境中富含有机

颗粒物相关, 充足的食物来源使得 I. argenteus 通过

滤食作用即可满足自身营养需求 , 因此推测其在进

化过程中共生菌逐渐丢失(Rodrigues et al, 2015); 在

索足蛤科中也存在含有内共生菌的物种 Maorithyas 

hadalis(Fujikura et al, 1999; Fujiwara et al, 2001)。 

双壳纲鳃部的优势共生菌均属于 γ-变形菌纲

的细菌(Dubilier et al, 2008)。根据共生菌的营养型划

分 , 主要分为两大支 , 一支为硫营养型(Thiotrophic)

细菌(Felbeck et al, 1981; Felbeck, 1983; Fiala-Médioni 

et al, 1986a, b), 另一支为甲烷营养型(Methanotrophic)

细菌(Streams et al, 1997; Barry et al, 2002; Petersen et 

al, 2010), 除上述两大类细菌外, 在双壳纲贝类鳃中

还发现可以利用甲基类化合物、短烷烃类和氢气的内

共生菌 (Cavanaugh et al, 1987; Wood et al, 1989; 

Petersen et al, 2011)。 

 

图 2  双壳纲物种鳃上皮细胞中常见的共生菌分布方式 
Fig.2  The distribution patterns of symbiotic bacteria in the gill epithelia of deep-sea bivalves 

注: 从左至右刻画进化尺度上共生菌与宿主细胞建立共生关系的过程, 图片修改自 Miyazaki等(2010) 

 

甲烷营养型细菌(图 1c)主要在深海偏顶蛤亚科

物种鳃内被发现, 在其他 4科双壳纲宿主含菌细胞内

鲜有报道, 研究表明, 甲烷营养型细菌进行化能合成

固碳时 , 一碳化合物甲烷(CH4)既被当作电子供体也

被用作碳源, O2作为电子受体进行反应。深海偏顶蛤亚

科物种鳃部含菌细胞中的甲烷营养型细菌一般为 I型甲

烷营养型细菌, 该菌主要通过核酮糖单磷酸(RuMP)途

径进行一碳化合物的同化, 首先 CH4 在细菌细胞膜上

颗粒甲烷单加氧酶(pMMO)或者细胞质中可溶性甲烷

单加氧酶(sMMO)的作用下氧化为甲醇CH3OH, 然后在

甲醇脱氢酶(MDH)的作用下氧化为甲醛, 甲醛可以与

核酮糖-5-磷酸(Ru5P)反应生成己糖-6-磷酸(G6P), 甲醛

通过多种酶的氧化成为甲酸, 氧化的过程取决于不同

类型的甲烷营养型细菌, 最终甲酸在甲酸脱氢酶作用

下被氧化成 CO2(DeChaine et al, 2005)。 

硫营养型细菌(图 1d)利用的还原性物质包括硫
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化氢(H2S)、硫代硫酸盐( 2
2 3S O - )、硫单质(S0)等, 硫营

养型内共生菌主要通过卡尔文 -本森 -巴萨姆

(Calvin-Benson-Bassham, CBB)循环进行二氧化碳

(CO2)的固定, CBB循环中最关键的酶是核酮糖-1, 5-

二磷酸羧化加氧酶(RubisCO)。沉积物孔隙水中的还

原性硫化物(H2S)与氨氮化合物(NH3: 4NH和 NH3)以

及 CO2和 O2进入组织内后, 高毒的硫化氢在宿主细

胞的线粒体和共生菌内硫醌氧化还原酶(Sqr)的作用

下被氧化为低毒的硫代硫化物( 2
2 3S O - ), 并产生三磷

酸腺苷(ATP)(Powell et al, 1985, 1986; Anderson et al, 

1987)。低毒的硫代硫酸盐在含菌细胞中继续发生氧

化反应。共生菌可以通过 SOX 酶系将硫代硫酸盐氧

化为亚硫化物( 2
3SO  ), 最终 2

3SO 通过 5′-磷酰硫酸腺

苷酸途径(APS)经过 5′-磷酰硫酸腺苷酸还原酶和 ATP

硫酸化酶催化形成 2
3SO  , 并且在此过程中通过底物

水平磷酸化产生 1分子 ATP, 同时在还原性硫化物氧

化过程形成的自由电子可以通过电子传递链驱动 O2

消耗产生 ATP和 NADPH(Chen et al, 1987), 并通过

CBB途径固碳。此外, 硫营养型细菌也可以通过反向

异化亚硫酸盐还原酶(rDsr)途径直接将硫化氢氧化为

硫酸盐获取 ATP和 NADH(刘阳等, 2018)。 

在同一种双壳纲宿主中 , 内共生菌的类型若仅

为 1种则称为单一共生, 若为 2种至多种则称为双共

生和多共生。通过形态学的显微观察、酶学、16S 

rRNA 序列分析以及荧光原位杂交 (fluorescence in 

situ hybridization, FISH)等方法发现多个深海偏顶蛤

物种鳃内含菌细胞的同一个上皮细胞中存在甲烷营

养型细菌和硫营养型细菌两种共生菌(Fisher et al, 

1993; Distel et al, 1995; Duperron et al, 2005, 2006), 
后续随着分子技术及测序技术的发展 , 原先根据共

生菌形态学发现的只有两种内共生菌的深海偏顶蛤

Bathymodiolus heckerae 被发现含有四种不同的内共

生菌, 其中两种为硫营养型细菌, 一种为甲烷营养型

细菌 , 另外一种为甲基营养型细菌(Duperron et al, 

2007), 而在冷泉区分布的 Idas 属物种被报道含有 6

种内共生菌, 其中 4 种内共生菌和 B. heckerae 相似, 

另外两种与已知的内共生菌谱系均不相同(Duperron 

et al, 2008)。除了在贻贝科深海偏顶蛤亚科中存在双

共生或多共生现象外, 在索足蛤科物种 M. hadalis中

也报道含有两种内共生菌, 其中 1种和囊螂科物种中

的硫营养型细菌类似 , 另外一种内共生菌在之前并

未有报道 , 但也属于 γ-变形菌纲 (Fujiwara et al, 

2001)。值得注意的是, 即便在多共生的共生体系中, 

宿主与共生菌仍然具有严格的共生专一性 , 即同种

宿主与特定的共生菌形成共生关系。即便在同一贻贝

滩中的不同深海偏顶蛤近缘物种 , 共生菌的种类也

不相同 , 二者如何建立严格的对应关系是目前深海

双壳纲共生互作研究的热点问题之一。 

1.2  共生菌的传递方式 

深海双壳纲生物主要通过两种方式进行共生菌的

传递: 一种是垂直传递, 主要表现形式是共生菌通过宿

主母系的配子细胞传递给后代, 双壳纲宿主在全生活

史过程中均含有内共生菌, 另一种是水平传递, 主要表

现形式是宿主新产生子代在一定时期内体内不含有共

生菌, 而在后期生长发育过程中从环境中重新获取共

生菌(Dubilier et al, 2008; Bright et al, 2010), 深海双壳

纲贝类的共生菌类型与传递方式不尽相同(图 3)。 

关于共生菌传递方式的研究主要利用分子生物

学手段和显微观察的方式对宿主的性腺组织或者配

子进行共生菌信号的检测。针对深海偏顶蛤亚科开展

的一系列研究表明 , 已调查的物种性腺中均未发现

共生菌证据 , 而水体中则检出了与共生菌相同的菌

株(Fontanez et al, 2014)。而深海偏顶蛤的个体从环境

中重新获取共生菌的能力也得到了实验的证实

(Kádár et al, 2005; Wang, 2019)。与贻贝科深海偏顶蛤

亚科共生菌传递方式相同的双壳纲贝类是索足蛤科

(Thyasiridae)和满月蛤科 (Lucinidae), 研究发现在满

月蛤科物种在卵巢、精巢、卵细胞、面盘幼虫以及附

着变态的稚贝中缺少共生菌, 利用菌特异性 PCR 引

物同样在精巢和卵巢中未扩增出细菌信号 , 通过透

射电镜也没有在满月蛤的性腺组织中观察到细菌样

物质(Gros et al, 1996, 1999)。除了上述直接证据, 大

量间接证据同样支持以上三种双壳纲宿主中共生菌

通过水平传递方式获得。基于分子生物学的手段对宿

主内共生菌和线粒体偶联关系进行研究发现后代如

果从母系卵细胞中获取内共生菌 , 则体内共生菌与

线粒体会存在一一对应的偶联关系 , 如果发现后代

中共生菌类型与线粒体之间不存在稳定的偶联关系, 

则表明后代体内共生菌并非来自于母系个体卵细胞。

而在水平传递的深海偏顶蛤、满月蛤和索足蛤科相关

研究中 , 共生菌和宿主并未表现出稳定的共进化模

式(Gros et al, 2012; Johnson et al, 2013; Batstone et al, 

2016; Ho et al, 2017)。 

关于以上三科双壳纲贝类通过水平传递获取共 
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图 3  共生菌的水平传递与垂直传递示意图 
Fig.3  Schematic diagram of horizontal and vertical transmission of symbiotic bacteria 

注: 对于垂直传递的物种来说, 共生菌从亲本的配子细胞中传递给子代, 因此在全生活史阶段始终存在共生菌 ; ① 对于水平传递的物种

来说, 共生菌从周围环境中获得自体其他含有共生菌的组织中获得, 因此共生菌可能在源②或汇③处获得; 当在源②处获得共生菌, 则

个体生活史中仅有很短时期不含有共生菌, 如果在汇③处获得, 则在附着前很长时间的浮游期皆可能是非共生状态, 在幼虫扩散的大洋

浮游过程中则被认为不能获得共生菌, 因为大洋环境中缺乏共生菌生活的环境; 图片根据 Laming(2014)修改 

 

生菌的生活史具体时期存在两种假说 , 一种是共生

菌只能在生活史中稚贝期中较短的一个时间窗口获

取环境中的共生菌, 之后的生长发育过程中, 只能通

过接触贝体中含有共生菌的组织完成自我感染获取

共生菌 , 而另外一种假说推测贝体在整个生活史阶

段均可以从环境中获取共生菌 , 不受贝体发育阶段

的限制(Ansorge et al, 2019; Picazo et al, 2019), 这两

个假说还需要后续进一步研究讨论。 

与贻贝科深海偏顶蛤亚科、索足蛤科和满月蛤科

共生菌通过水平传递方式不同, 囊螂科(Vesicomyidae)

和蛏螂科(Solemyidae)的共生菌来源于母系的卵细胞, 

在生活史全阶段皆含有共生菌(Endow et al, 1990; 

Cary, 1994; Krueger et al, 1996)。研究主要集中于通过

电子显微镜对含有共生菌的双壳纲贝类的卵巢组织

进行观察, 在囊螂科 Calyptogena soyoae卵巢组织的

超薄切片观察中发现 , 在一个初级卵母细胞的切片

视野中可以发现多达 6个硫营养型细菌, 这些在卵细

胞内发现的细菌和鳃部的内共生菌形态相似 , 大小

相近 , 并且也有鳃内硫营养型细菌周质中特有的电

子致密物沉积和电子透明空泡(Endow et al, 1990)。同

样在蛏螂科物种 Solemya reidi 中利用电镜技术对性

腺组织超薄切片观察 , 发现了共生菌通过宿主母系

卵细胞在亲子代传递, 而且通过电镜对 S. reidi 的后

期幼虫外套腔观察同样发现大量共生菌细胞 , 但有

趣的是 , 在稚贝的鳃中和配子发育部位中均无共生

菌。关于这种现象的解释是这些细菌代表了共生菌垂

直传递的一个阶段, 这些共生菌存在于成体 S. reidi

的鳃中, 而在稚贝中, 虽然也存在共生菌, 但共生菌

被颗粒状囊泡包裹 , 所以在稚贝鳃中或性腺配子中

不明显(Gustafson et al, 1988a)。 

在垂直传递的囊螂科中 , 也有某些物种被报道

出现有水平传递的现象 , 绝对的母系遗传会始终保

持宿主线粒体与共生菌 16S rRNA的系统进化一致性, 

但是在囊螂科物种中也有少许的宿主线粒体与共生

菌不一致的现象发生(Stewart et al, 2009)。在囊螂科

物种中出现的宿主线粒体与共生菌不一致的现象表

明在以母系遗传共生菌为主的囊螂科物种中同样存

在少量的共生菌水平传递现象。有不同的假说来解释

共生菌在囊螂科物种的水平传递机制 , 其中包括可

能不同囊螂科物种间存在杂交 , 或者是从稳定的自

养共生菌群体中获得 , 或者是直接通过宿主间的转

移, 比如通过不同囊螂科物种卵细胞间的接触, 或者

濒死的囊螂科蛤类释放出鳃中的共生菌被其他物种

接触(Stewart et al, 2008; Decker et al, 2013)。 
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两种传递模式对于生态环境的适应各有利弊 , 

对于垂直传递来说 , 虽然可以保证后代无缝衔接的

获取内共生菌 , 但是连续多代的传递过程会导致内

共生菌群体出现瓶颈效应 , 即内共生菌的遗传多样

性降低 , 遗传漂变对共生菌群体或者宿主产生的负

面影响增加。而对于水平传递策略来说, 后代宿主均

要及时重新从环境中获取内共生菌 , 如果不能迅速

建立共生体系, 则难以适应深海化能生态系统, 但有

利之处是后代可以获取的内共生菌的多样性会明显

高于垂直传递的宿主 , 这种共生菌的多样性是否是

导致宿主体内可以进行双共生或多共生的原因还需

要进一步研究 , 但更高的遗传多样性有利于适应热

液冷泉复杂的微环境 (Duperron et al, 2006, 2007, 

2008)。水平传递的深海偏顶蛤鳃上皮细胞中共生菌

具有非常高的遗传多样性 , 通过菌株的代谢和适应

性互补 , 使得该共生体系可以适应高变的热液环境

(Ansorge et al, 2019)。此外, 从进化的角度, 垂直传递

往往意味着更加紧密的共生联系 , 垂直传递的共生

菌往往倾向于减小基因组 , 因此更多依赖于宿主的

酶系统 , 往往出现于协同演化历程更长的共生体系

中(Fisher et al, 2017)。 

2  深海双壳纲共生生活方式的适应性特征 

2.1  形态适应 

由于共生菌的供给 , 共生体系的双壳纲滤食能

量贡献显著降低 , 深海共生双壳纲生物这方面尤其

明显; 从形态学和解剖结构来看, 其形态特征发生了

适应深海环境的众多特化 , 这些组织器官的特化有

利于为贝体内共生菌提供充足的化能合成反应的原

料, 反过来, 有利于宿主自身的营养获取, 是一种进

化上的适应。其中最直观的特点呈现在宿主滤食性行

为及消化系统的变化。从深海双壳纲解剖结构和超微

结构看 , 其鳃部食物沟明显退化 , 唇瓣缩小或消失 , 

肠道缩短变直回环减少或肠道消失(Page, 1991; Pile 

et al, 1999; Von Cosel, 2002), 这些特征与滤食贡献的

下降密切相关, 而鳃的表面积则明显增大, 从而可以

寄宿更多的共生菌(Duperron et al, 2016); 通过同位

素的研究也发现 , 宿主体内大部分能量来源于内共

生菌的化能合成作用 , 而非滤食性营养过程(Dando 

et al, 1993; Van Dover et al, 2003; Yamanaka et al, 
2003; 王孝程, 2018)。虽然不同科双壳贝共生的方式

有差异 , 比如在深海偏顶蛤亚科其共生菌主要以内

共生为主 , 而在索足蛤科其共生菌主要以鳃上皮细

胞外表共生为主 , 但这两科物种鳃部均明显扩大增

生, 在深海偏顶蛤 B. boomerang中, 其鳃部长度约占

77%的壳长(Von Cosel et al, 1998), 除了表面积的扩

增之外 , 深海偏顶蛤亚科物种的单一鳃丝厚度明显

加厚 , 这种增生以及加厚极有可能是有利于更多共

生菌进行附着和共生, 反过来讲, 也有可能是由于细

菌的共生导致 , 膨大增生的鳃丝有利于宿主和共生

菌间高效的水气等交换 (Kenk et al, 1985; Dufour, 

2005; Piquet et al, 2019)。在宿主的行为适应方面主要

体现宿主对生存环境的主动选择方面 , 这种选择在

囊螂科、蛏螂科、索足蛤科和满月蛤物种表现较为突

出 , 囊螂科物种可以用足挖掘使贝体深入沉积物或

热液、冷泉区流体释放形成的裂缝中, 同时将其虹吸

管留在含氧较高的海水中 , 这种行为特性保证了还

原性硫化物和 O2 同时充足的供给(Childress et al, 

1991), 在蛏螂科物种 , 为了获取足够的还原性硫化

物和 O2, 蛏螂在沉积物挖掘形成 Y 型或 U 型的通道

(Stewart et al, 2006), 在通道底部获取还原性硫化物, 

在通道的上方口 O2, 并且蛏螂科物种在鳃内含有的

血红蛋白可以同时结合 O2 和还原性硫化物, 为鳃内

共生菌的化能反应提供便利(Doeller et al, 1988)。在

索足蛤科和满月蛤科物种中 , 在足部直径保持不变

或缩小的情况下蛤的足部具有非常灵活的可伸展性

和柔韧性, 其足可以伸长至收缩状态下的 30 倍长, 

在伸长的条件下 , 来自沉积物或孔隙水中的硫化物

很容易扩散到足部的血液中 , 当足部缩回至外套腔

中, 或随着血液循环过程中, 足部的硫化物就会运送

到蛤鳃部的内共生菌中(Dufour et al, 2003)。蛏螂科的

宿主还可以通过特殊的蛋白携带 H2S 和 O2传递给共

生菌, 包括蛏螂科 Solemya velum中 H2S和 O2分别通

过胞质中两种不同的血红蛋白进行运输传递给鳃内

的共生菌(Doeller et al, 1988), 而 S. velum 和 S. reidi

体内的 O2 除了可以通过血红蛋白运输外, 也可以通

过血蓝蛋白运输(Sanders et al, 1998)。 

2.2  营养互作 

深海化能双壳纲贝类通过共生菌直接或者间接

提供营养, 主要存在两种假说, 分别为“奶牛”和“牧

场”(图 4)。 “奶牛”假说主要内容为共生菌通过分泌

代谢产物, 为宿主持续地提供所需的物质和能量, 主

要的支持证据是研究人员通过细胞酶学和 X 射线微

区分析技术发现细胞内共生菌的消化不是在溶酶体

中 , 衰老的共生菌会在细菌酸性磷酸酶的作用下发

生自溶 , 共生菌产生的小分子代谢物转移到宿主细
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胞内完成营养物质的传递(Kádár et al, 2008);  “牧

场”假说描述为宿主为共生菌提供了合适的生长环境, 

同时宿主可以通过细胞内消化共生菌的方式获取所

需的物质能量 , 在此过程中含菌细胞内溶酶体起到

重要作用 , 溶酶体可以与含菌细胞内包裹共生菌的

囊泡结合 , 在消化酶的作用下将共生菌分解为小分

子(Nelson et al, 1995; Fiala-Médioni et al, 2002)。 

在深海偏顶蛤亚科中 , 最先是通过电子显微镜

观察以及细胞酶学实验发现鳃部含菌细胞内存在“髓

磷脂样物”, 这种形状的物质被认为是细菌被溶酶体

分解后形成的残留物 , 后来通过检测溶酶体标志性

酶—酸性磷酸酶(EC 3.1.3.2)的活性来反映溶酶体的

活性 , 如果在细菌周围检测到高的酸性磷酸酶活性

即可推测细菌正在被溶酶体消化。对墨西哥湾深海偏

顶蛤 Gigantidas childressi 的鳃部含菌细胞酶学观察

中并没有发现大量的酸性磷酸酶活性 , 但后续通过
14C 标记甲烷进行培养观察到至少 1 d 后其他非共生

的组织才有 14C 标记物被检测到, 而且含有 14C 标记

的组织增量缓慢 , 证明共生菌固定的有机物转移到

宿主的时间缓慢, 即共生菌并非通过“奶牛”分泌有机

物的方式供给宿主而是被溶酶体分解供给宿主能量

(Streams et al, 1997), 但在深海偏顶蛤亚科其他种属

物种中也观察到不同的营养转移方式 , 比如在

Bathymodiolus azoricus 观察到细菌通过自我裂解的

方式将营养物质转移到宿主(Kádár et al, 2008)。 

 

图 4  宿主获取共生菌营养物质的两种解说 
Fig.4  Two hypotheses (milking and farming) stating how the 

hosts obtain nutrients from symbiotic bacteria 
注: 含菌细胞中左面表示“奶牛”方式, 内共生菌分泌营养物质传

递给宿主, 右面所示“牧场”方式, 宿主通过含菌细胞内溶酶体将

内共生菌直接消化获取营养 

 

在蛏螂科(Solemyidae)研究的模式物种 S. reidi中, 

被报道共生菌通过“奶牛”方式将营养物质传递给宿

主(Fisher et al, 1986); 索足蛤科(Thyasiridae)相关物

种研究中发现宿主通过“牧场”方式获取共生菌的营

养物质(Dufour et al, 2006); 满月蛤科(Lucinidae)物种

中, 有报道 Lucina pectinata 通过“牧场”方式从鳃内

共生菌中获取营养物质(Liberge et al, 2001)。 

通过比较组学研究 , 对于囊螂科和贻贝科的营

养互作机制有了初步的认知。在囊螂科的 Archivesica 

marissinica中, 与气体交换(碳酸酐酶、血红蛋白等)、

代谢物交换相关的基因扩张 , 从而有利于共生菌代

谢底物的传递转运以及共生菌产生有机物的运出(Ip 

et al, 2020)。而碳酸酐酶、通道蛋白、内吞、溶酶体

相关基因在深海偏顶蛤中也显著扩张并表达(Sun et 

al, 2017)。更深入的基于转录组的研究发现在鳃细胞

中与三羧酸循环(TCA)相关基因、Rab 基因家族及溶

菌酶基因具有高表达, 而且与囊泡运输、溶酶体、线

粒体和能量代谢相关的基因也受到正向选择; 在鳃

部内共生菌中发现参与硫氧化、氧化磷酸化、ATP合

成相关的基因高度表达。这些研究表明囊螂科物种为

其共生菌提供了重要的能量代谢及有机物合成的中

间体, 反过来, 共生菌合成的有机物可以通过囊泡运

输或者直接在含菌细胞中被溶酶体降解为宿主提供

能量。这些与囊泡运输及能量代谢相关基因的正向选

择表明了囊螂科物种从其共生体系中获益的分子适

应机制(Lan et al, 2019)。类似的机制在深海偏顶蛤的

相关研究中也有所报道 , 细胞骨架介导的细胞内运

输、通道蛋白、溶酶体以及消化酶相关基因在深海偏

顶蛤种同样高表达或者受到选择(Ponnudurai et al, 

2017a, 2020; Zheng et al, 2017), 因此双壳纲宿主与共

生菌的营养互作分子机制可能存在趋同进化。 

在共生体系中 , 最重要的体现就是共生的双方

或多方进行物质的互补, 简单来看, 双壳纲宿主可以

通过接触还原性物质和 O2为内共生菌提供化能合成

反应的原材料 , 内共生菌反过来将合成的有机物提

供给宿主。相关研究首先在墨西哥湾冷泉区的深海偏

顶蛤 G. childressi 中被报道, 通过同位素研究发现宿

主体内的胆固醇由内共生的甲烷营养型细菌产生

(Jahnke et al, 1995), 该结果也得到了后续分子生物

学证据的支持 , 通过对内共生菌进行基因组测序发

现了细菌中含有利用甲烷合成胆固醇生物合成所需

中间物的基因, 另外, 转录组的证据也表明冷泉区生
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活的深海偏顶蛤中含有利用细菌产生的固醇中间物

合成固醇的一系列下游酶系统 , 证实共生菌为宿主

提供固醇合成的甾醇中间体(Takishita et al, 2017); 

利用高空间分辨率的质谱成像开展宿主和共生菌代

谢互作研究 , 结果发现甘油三脂及其他脂类物质是

重要的物质传递载体分子(Geier et al, 2020)。在与甲

烷营养型菌细单一共生的深海偏顶蛤中 , 共生菌通

过氨固定途径合成谷氨酰胺 , 并提供给宿主以满足

有机氮需求(Sun et al, 2017)。在含有双共生的深海偏

顶蛤中 , 共生菌可以合成宿主需要的氨基酸 , 通过

ABC 转运体转运到含菌细胞中, 宿主也可以通过提

供合成氨基酸、辅酶等的原料通过转运体转运至细菌

细胞内 , 这种生理过程中氨基酸的合成与转运体现

了共生体系内两者的高度协作 (Zheng et al, 2017; 

Ponnudurai et al, 2020)。宿主与共生菌在氨基酸合成

协作的示例在深海囊螂科与共生菌中得到了充分展

示 , 共生菌基因组中缺乏氨基酸合成所需的转录因

子 , 而上述转录因子存在于宿主基因组中(Ip et al, 

2020)。同样共生菌之间, 甲烷营养型细菌和硫营养型

细菌也可以进行物质传递, 例如, B. azoricus 鳃含菌

细胞内共生的甲烷营养型细菌产生的 CO2 可以直接

作为另外一类内共生的硫营养型细菌碳固定的原料, 

另外, 硫营养型细菌缺少 TCA 循环中的关键酶(草酰

乙酸脱氢酶、苹果酸脱氢酶和琥珀酸脱氢酶), 而甲烷

营养型细菌有完整的 TCA 循环途径, 产生的中间产

物或可作为硫营养型细菌 TCA 循环的补充, 这种利

用共生伴侣产生代谢物完成生命过程的现象在深海

含有共生菌的生物体内普遍存在(Ponnudurai et al, 

2017a, 2020; Li et al, 2020b)。 

3  深海双壳纲共生体系的建立与维持 

不管是以垂直传递获取共生菌的囊螂科与蛏螂科还

是水平传递获得共生菌的深海偏顶蛤亚科、索足蛤科和

满月蛤科, 深海双壳纲贝类与共生菌的相互识别是共生

建立的第一步, 共生双方相互识别与共生建立过程的研

究在贻贝科深海偏顶蛤亚科物种中研究较为充分(图 5)。 

 

图 5  深海偏顶蛤与鳃内共生菌的可能相互作用机制 
Fig.5  Possible interaction between Bathymodioline mussels and gill endosymbionts that contributes to the establishment and 

maintaining of symbiosis 
注: 硫营养型细菌与甲烷营养型细菌分别来自于冲绳热液区深海偏顶蛤 Bathymodiolus sp.及台西南冷泉区深海偏顶蛤 Gigantidas 

platifrons的鳃丝透射电镜照片(未发表数据)。关于深海偏顶蛤与共生菌的相互作用存在以下未知过程: 在建立共生关系过程中细菌是否

释放特殊物质, 与宿主进行通讯, 促进宿主释放黏液进而富集共生菌; 宿主通过什么模式识别受体肽聚糖识别蛋白(PGRP)识别共生菌, 

如何介导上皮细胞对共生菌的特异胞吞; 在维持共生关系过程中, 共生菌分泌的毒力蛋白是否作用于宿主免疫系统, 进行免疫屏蔽; 而

宿主的溶酶体也可以对内共生菌进行反向控制, 调控共生菌的数量与代谢过程 

 

3.1  宿主与共生菌的协同演化 

以深海偏顶蛤亚科为例, 在演化历程中, 深海偏

顶蛤与共生菌的联系逐渐紧密。白垩纪晚期时进入深

海的沉木生境, 并与 γ-变形菌纲硫营养型细菌建立了

共生关系(Lorion et al, 2013)。在早期分化的物种中

(Benthomodiolus 属), 共生菌主要分布于细胞外的微

绒毛间隙中, 属于细胞外共生。在始新世中期, 随着

适宜生境范围的不断扩大, 深海偏顶蛤逐渐扩展, 进

入鲸落、冷泉、热液等化能生态系统(Miyazaki et al, 

2010), 此时共生菌与深海偏顶蛤(Idas 属和 Adipicola

属等 )的联系更加紧密 , 共生菌被细胞膜部分包被

(Duperron et al, 2016); 但对比内共生的大型深海偏

顶蛤, 外共生模式的小型深海偏顶蛤(Idas 属等)与共

生菌的物种特异性更为宽松 (Laming et al, 2015; 
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Rodrigues et al, 2015), 共生菌的类群也更加多样化

(Duperron et al, 2016, 2008), 个别种类的共生菌甚至

丢失(Rodrigues et al, 2015); 中新世后, 深海偏顶蛤

(Bathymodiolus和 Gigantidas属)逐渐成功占据热液、

冷泉的生态位, 形成了现今的生物格局(Thubaut et al, 

2013)。它们在热液冷泉生境的快速扩散是基于这一

共生系统多次独立演化的结果 , 在贻贝种群扩散过

程中, 共生菌由胞外进入到细胞内, 建立了内共生关

系(Lorion et al, 2013)。同时, 共生菌和宿主交互约束

作用加强 , 绝大大多数内共生型深海偏顶蛤种类与

共生菌具有高度共生专一性 , 同一种深海偏顶蛤不

同个体中的甲烷营养型细菌和硫营养型细菌都是同

一种类(Ponnudurai et al, 2020)。同时, 而共生菌在环

境水体菌群中的相对丰度通常不足 1%, 并非优势菌

群, 如何实现共生体双方的相互选择, 目前尚缺少深

入的研究(Fontanez et al, 2014)。以西北太平洋的热液

和冷泉系统为例 , 同一贻贝滩中交错分布的深海偏

顶蛤(G. platifrons, G. japanicus 和 G. securifomis)鳃上

皮细胞内共生有不同的甲烷营养型细菌 , 因此深海

偏顶蛤共生菌种类组成的特异性无法用环境中菌群

差异解释, 更多的是宿主和共生菌相互选择的结果。 

3.2  宿主与共生菌的互作与调控机制 

伴随着双壳纲宿主的发育 , 共生菌的范围也会

逐渐聚焦, 最终在鳃组织定生。以深海偏顶蛤亚科物

种为例 , 共生菌存在的位置会随着宿主的生长发育

而发生明显的转移 , 在深海偏顶蛤幼虫由浮游期转

变为附着生活时 , 共生菌在宿主全身的上皮细胞中

均有发现, 但在稚贝后期, 共生菌的分布位置逐渐单

一, 仅在鳃中可以发现共生菌的分布, 而在身体其他

上皮细胞中无法检出共生菌的分布 (Streams et al, 

1997; Salerno et al, 2005; Wentrup et al, 2013; 钟兆山, 

2020)。在垂直传递的物种中, 比如囊螂科与蛏螂科物

种中, 共生菌分布在胚胎外壳上, 在发育过程中逐渐

被幼体摄入并且转运到前肠 , 消化系统分解吸收含

有细菌胚胎外壳, 使细菌定殖于外套腔中(Gustafson 

et al, 1988a, b), 与水平传递的深海偏顶蛤亚科物种

类似, 细菌如何转移到鳃中还缺乏清晰的路径解析, 

这种内共生菌分布与再分布过程中涉及宿主与内共

生菌的相互作用对于理解双壳纲共生体系的建立与

维持具有重要作用。综上, 共生的建立与维持是宿主

与共生菌动态互作的结果 , 其中涉及以下几个关键

问题: 内共生菌如何应对宿主的免疫攻击, 宿主如何

特异识别共生菌 , 二者互作的关键调控分子是什

么？上述共生领域的核心问题在深海共生体系中尚

缺少系统的结论(Bettencourt et al, 2017)。 

为了研究共生菌与宿主之间的相互关系 , 对共

生菌进行纯培养是常规的方法 , 虽然经过科学家多

年尝试, 至今为止, 少有化能共生菌被成功人工培养, 

因此通过传统的微生物学方法难以实现化能共生菌

与宿主的互作关系 , 双壳纲贝类的内共生菌的一些

生理生化特点也难以被表征 , 分子生物学技术的快

速发展为认知深海共生互作机制打开了一扇窗口。随

着新一代测序技术的发展 , 构建文库及测序费用的

降低, 使得大规模地平行测序得以实现, 在内共生微

生物的区分 , 以及微生物和宿主之间相互作用关系

方面应用广泛 , 其中关于内共生菌在共生体系中的

生理适应方面也通过基因组学、比较基因组学和宏转

录组等手段陆续开展 , 其中代表性的研究成果有深

海偏顶蛤亚科平端深海偏顶蛤 Gigantidas platifrons 

(之前被命名为 Bathymodiolus platifrons)的基因组信

息已被测序完成 , 结果发现平端深海偏顶蛤的内源

性免疫系统较近海偏顶蛤物种相比更加复杂 , 与内

吞作用和凋亡抑制相关的基因家族明显扩张并且表

达量也较高 , 这些基因组层面的信息表明了平端深

海偏顶蛤对深海化能生态系统以及化能合成细菌的

适应(Sun et al, 2017)。然而与深海偏顶蛤不同, 囊螂

科物种基因组中免疫相关基因家族显著收缩(Ip et al, 

2020), 同为双壳纲的两个共生生物似乎采用了不同

的免疫策略适应共生。对比两种共生体系, 深海偏顶

蛤(水平传递)与囊螂科物种(垂直传递)的共生菌传递

方式截然不同。相比于从受精卵获得共生菌的囊螂科, 

贻贝需要与环境中的共生菌进行广泛互作 , 通过富

集、内吞等一系列过程获取共生菌, 因此需要更加复

杂的免疫系统。而垂直传递的囊螂蛤, 免疫系统的弱

化可能有利于共生菌在宿主体内的维持。两者具有一

个共同点, 凋亡抑制相关基因家族菌显著扩张, 提示

凋亡抑制在含菌细胞功能维持中可能发挥重要作用, 

相关基因也被发现在含菌组织中显著高表达(Sun et 

al, 2017; Zheng et al, 2017; 郑平, 2018)。 

通过比较平端深海偏顶蛤与其近海近缘物种的

转录组发现 , 在深海偏顶蛤鳃中只有特定的免疫基

因类型扩张和受到正向选择(TLRs 与 C1QDC 蛋白), 

但是模式识别受体相关基因收缩、表达量减少, 这些

结果表明平端深海偏顶蛤与其内共生菌之间有着非

常协调的相互识别机制, 通过整体弱化免疫系统、增

强胞吞作用 , 调控具有附着和富集作用的细胞外基
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质、增强重要底物的主动运输, 为共生的建立提供有

利条件(Zheng et al, 2017; 郑平, 2018)。随着研究的逐

步深入众多与共生菌识别以及与维持共生体系稳定

相关的基因被鉴定 , 相关基因在深海偏顶蛤含菌细

胞中的定位与功能也被逐渐认知(Chen et al, 2019; 

Wang et al, 2019; Li et al, 2020a), TLR和 LRR可能是

深海偏顶蛤共生菌识别的主要免疫受体, 而 LPS 是

主要靶标(Chen et al, 2019)。 

除了宿主的基因组信息被测序完成之外 , 关于

内共生菌的基因组信息研究发现在大西洋中脊热液

区的两种深海偏顶蛤 B. azoricus和 B. sp.内共生硫营

养型细菌的基因组中与毒素相关的基因家族发生了

特异的扩张, 后续通过转录组和蛋白质组研究发现, 

共生菌的毒素相关基因在宿主中表达量较高 , 推测

高表达量的毒素蛋白可以防止宿主被其他病原微生

物 感 染 (Sayavedra et al, 2015), 另 外 , 在

Bathymodiolus thermophilus 基因组中也发现了大量

与细菌毒性和噬菌体免疫相关的基因, 除此之外, 也

发现了与细胞黏附相关的基因 , 推测与共生体系双

方特异性识别相关(Ponnudurai et al, 2017b), 在双共

生或多共生体系中 , 内共生菌间分泌的毒素组成和

数量存在物种特异性 , 这可能与含有多共生体系中

内共生菌间的相互选择有关(Sayavedra et al, 2019)。

通过 B. azoricus去共生前后的组学比较研究, 发现共

生菌不仅为宿主细胞提供物质和能量 , 还可以调控

宿主鳃的代谢形式、免疫应答和凋亡(Détrée et al, 

2019)。囊螂蛤基因组中发现多个祖先共生菌的水平

转移基因, 其中包括潜在的转录因子, 提示水平转移

基因可能在共生互作中发挥作用(Ip et al, 2020)。 

4  总结与展望 

细菌与真核生物的共生关系在自然界广泛存在, 

是生物生存环境与演化更新的基础。在深海无光的化

能生态系统中 , 双壳纲生物与化能合成菌形成的共

生体是深海化能生态系统中大型生物区系的代表 , 

稳定共生体系的形成也是宿主适应深海化能环境的

重要基础, 同时, 这些共生体为复杂的深海化能生态

提供了主要的初级营养。本文中提及的化能合成细菌

主要包括硫营养型细菌和甲烷营养型细菌 , 这两类

细菌可以与双壳贝类形成紧密的共生关系, 将 CO2

或 CH4 转化成有机物, 提供宿主生存的主要营养物

质, 比如氨基酸、固醇等。关于双壳纲宿主鳃部对内

共生菌的营养获取的两种假说“奶牛”和“牧场”还未

得到直观的验证 , 有可能两种方式均存在于鳃部含

菌细胞中。综上, 具体的传递方式和介质是什么缺少

系统研究, 目前的结果更多基于组学数据的推断, 在

将来的实验研究中需要通过标记培养、单细胞原位观

测的手段继续明确共生菌为宿主提供的物质种类和

传递途径、效率和方式。 

至今为止 , 报道的深海化能双壳贝类主要分布

在 5科中, 但这 5科生物与化能合成细菌间的互作关

系各有异同, 从共生的方式来说, 内共生的方式占 5

科生物的主导地位 , 除了索足蛤科大部分物种主要

以鳃表共生为主外, 其他 4科物种中多以鳃部上皮细

胞内共生为主 , 这些共生菌以化能合成方式固定有

机碳传递给宿主, 支撑宿主的繁衍。除了以内共生方

式为主的双壳纲生物在其鳃表面同样含有大量附生

的细菌 , 附生菌是否也在双壳纲物种的深海适应性

中发挥重要作用有待深入研究。 

从共生菌的传递方式来看, 5科双壳贝中贻贝科、

满月蛤科以水平传递方式从环境中获取共生菌 , 即

生活史的早期阶段存在以非共生生活的方式 , 后期

逐步与环境中的共生菌建立共生关系; 囊螂科、蛏螂

科以垂直传递方式从母系卵细胞中获取共生菌 , 即

生活史中没有不含共生菌的阶段; 索足蛤科物种与

上述 4科物种相比, 宿主与共生菌间的关系非常灵活, 

本科物种中有的含有共生菌, 有的无共生菌, 但共生

菌的获取方式为水平传递。多种类型的共生菌传递过

程是不同演化过程适应性进化的产物, 因此, 将来系

统地采样加上综合比较研究 , 将为揭示共生的建立

过程和协同演化研究提供有力支撑。 

宿主与内共生菌相互识别是建立和维持共生关

系的基石 , 认知共生菌与宿主深海偏顶蛤的协同演

化, 解析共生互作的关键机制, 对于理解深海共生和

共生体系的极端环境适应具有重要意义。通过组学比

较研究, 深海偏顶蛤和囊螂科的共生菌–宿主互作识

别机制已经有了初步认知 , 但是在其他深海双壳纲

生物中研究几近空白。相比较于海洋无脊椎动物–微

生物共生体系中研究最为成熟的头足纲鱿鱼–发光弧

菌共生体系 , 深海共生中有许多亟待解决的科学问

题。以深海偏顶蛤–化能细菌共生体系为例, 主要包

括: (1)宿主通过什么化学、物理方式富集共生菌？(2)

共生菌如何诱导上皮细胞进行胞吞 , 完成环境中低

丰度共生菌的胞内定殖？(3)细菌进入细胞内后, 如

何避免宿主的免疫攻击？(4)宿主如何监测共生菌状

态并进行有效调控？由于深海生物缺少合适的遗传
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工具 , 因此目前深海共生的研究更多需要集中在组

学大数据的筛查中。相似性状近缘物种比较基因组是

快速筛选共生互作备选基因最为有效的途径 , 以趋

同进化的视角研究双壳纲生物与共生菌互作的一般

性规律 , 将为揭示深海双壳纲生物共生互作机制提

供最初的理论假设。特别是同栖息地但具有不同共生

菌的姊妹种为揭示专一共生的关键识别和互作机制

提供了有利模型。除了基于组学比较的静态分析, 随

着深海研究装备和技术水平的不断提升 , 原位条件

下的共生过程动态研究已成为可能。深海原位培养设

备以及岸基深海模拟装置正逐渐用于深海共生体系

的相关研究。中国科学院海洋研究所已经尝试开展了

包括深海去共生和共生复染实验(Wang et al, 2019), 

在宿主与共生菌的动态互作过程中揭示识别、调控机

制。未来还需继续开展不同宿主和与近缘物种共生菌

的交叉侵染研究, 筛选宿主共生菌识别、互作的关键

分子。此外, 关注其繁殖发育的不同阶段与环境中共

生菌的相互作用 , 准确确定共生关系建立的生活史

阶段以及绘制清晰的共生菌分布转移路径也是未来

有关共生互作相关研究的重点。 
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RESEARCH PROGRESS ON THE INTERACTION MECHANISM OF BIVALVE 
SYMBIOSIS SYSTEM IN DEEP-SEA CHEMOSYNTHETIC ECOSYSTEM 

WANG Min-Xiao1, 2, 3, 4,  LI Chao-Lun1, 2, 3, 4, 5,  LI Meng-Na1, 2, 3, 4, 5,  ZHONG Zhao-Shan1, 3, 4 
(1. Center of Deep Sea Research, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China; 2. Key Laboratory of 
Marine Ecology & Environmental Sciences, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China; 3. Center 

for Ocean Mega-Science, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China; 4. Laboratory for Marine Ecology and Environmental 
Science, Pilot National Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao 266237, China; 5. University of Chinese 

Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract    Bivalves are most dominant species in the deep-sea habitats, such as hydrothermal vents, cold seeps, and 

organic falls, and often contain chemosynthetic symbionts dwelling at the gills to provide nutrients. The symbiosis of 

bivalve with chemosynthetic symbionts is the milestone event for symbionts surviving in the harsh deep-sea reduction 

habitats. The ways of an invertebrate host interaction with the symbiotic bacteria, and the functions of symbiosis in the 

deep-sea adaptation are hotspots of deep-sea researches. Therefore, the status quo of studies on the interaction between 

common deep-sea chemosynthetic bivalves (Mytilidae, Vesicomyidae, Solemyidae, Thyasiridae, and Lucinidae) and their 

endosymbiotic bacteria was reviewed and summarized. In addition, issues of the diversity of the “bivalve-endosymbiotic” 

symbiotic systems, the nutritional interaction between hosts and bacteria, the mechanisms of symbiosis establishment and 

maintenance, and the prospects for the future work were discussed. At last, the achievement, the problems, and the future 

works were summarized, and the promotion of deep-sea Bivalvia symbiosis study with current new technology was 

emphasized. 
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