
   

微生物学报  
Acta Microbiologica Sinica  
2020, 60(6): 1177–1191  
http://journals.im.ac.cn/actamicrocn  
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20200059  

Microbiome Involved in Biogeochemical Cycling of Elements 微生物与元素生物地球化学循环

 

                           

基金项目：国家自然科学基金(91751206)；中央高校基本科研业务费专项 
*通信作者。Tel：+86-27-67883452；Fax：+86-27-67883451；E-mail：jiangh@cug.edu.cn 

收稿日期：2020-02-08；修回日期：2020-04-08；网络出版日期：2020-04-26 

湖泊硫循环微生物研究进展 

陈俊松，杨渐，蒋宏忱* 

中国地质大学(武汉)，生物地质与环境地质国家重点实验室，湖北 武汉  430074 

 

摘要：湖泊是响应气候和环境变化的关键生态系统，是研究元素(如碳、氮和硫等)生物地球化学循环的

热点环境。湖泊(尤其咸盐湖)具有硫酸盐含量高且含硫化合物种类丰富的特点，因而湖泊中硫元素生物

地球化学循环过程非常活跃。微生物是驱动湖泊硫循环的重要推手。因此，研究湖泊中微生物参与的硫

元素生物地球化学循环过程以及相关微生物类群构成，对于深入探索微生物在湖泊生态系统中的作用具

有重要意义。本文综述了湖泊中驱动硫循环的微生物(硫氧化菌和硫酸盐还原菌)种群多样性、功能基因、

代谢途径、硫氧化/硫酸盐还原速率及其对环境条件变化响应等方面的研究现状，并对未来湖泊微生物

驱动的硫循环研究方向进行了展望。 
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1  湖泊硫循环的环境和生态学意义 

湖泊是内陆水体的重要组成部分，约占内陆

水体总面积的 83%[1]。同时，湖泊也是地球表层

系统中水、土、气等各个圈层相互作用的连接点[2]，

且对全球或区域内的物质元素循环具有重要影

响[3]。在湖泊生态系统中，微生物是物质循环和

能量转化的重要推动者，在维持湖泊生态系统平

衡 和 驱 动 元 素 地 球 化 学 循 环 方 面 起 到 关 键 作   

用[4]。因此，了解微生物种群结构及其组成有助

于揭示湖泊生态系统结构和功能[4]。 

湖泊环境存在各种各样的有机和无机含硫

化合物，比如黄铁矿(FeS2)和石膏(CaSO4)等矿物

态含硫化合物，硫化氢和硫酸盐等无机含硫化合

物，以及甲硫醇(methanthiol or methyl-mercaptan，

MeSH)和二甲基三硫醚(dimethyltrisulfide，DMTS)

等有机含硫化合物[5–6]。这些含硫化合物中硫的价

态包括–2 价到+6 价。在湖泊中，微生物可将含

硫化合物的硫元素由低价态氧化为更高的价态，

同时也可将高价态硫还原为低价态的含硫化合

物。例如：微生物可将 S2O3
2–氧化为 SO4

2–，也可

将 SO4
2–还原为 HS–/S2–。同时，微生物还能将低价 

态的还原型硫化物(如 S2O3
2–和 HS–/S2–)氧化为单
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质硫(S0)，单质硫可被进一步氧化为 SO3
2–和 SO4

2–

或还原为 HS–/S2–等。上述氧化还原过程构成了微

生物驱动的硫元素循环。环境中驱动硫元素循环

的微生物类群主要包括硫氧化菌(sulfur-oxidizing 

bacteria，SOB)和硫酸盐还原菌(sulfate-reducing 

bacteria，SRB)群[7]。SOB 和 SRB 群落构成和分

布受控于环境条件，且不同种类的 SOB 和 SRB

执行硫元素循环过程的途径和方式也有差异。因

此，研究湖泊硫氧化和硫酸盐还原菌种群构成及

其对环境条件的响应规律，对于了解湖泊硫循环

过程机制具有重要意义[8]。本文综述湖泊中驱动

无机含硫化合物氧化还原的微生物种群多样性

及其响应环境变化的规律，并进而为认识湖泊生

态系统硫循环过程提供理论参考。 

2  湖泊微生物驱动的硫氧化过程 

2.1  微生物驱动的无机硫氧化途径  

湖泊中微生物驱动的硫氧化过程包括无机硫

氧化和有机硫氧化。由于湖泊中有机硫化物的存

在形式多元化，目前关于微生物对有机硫化物的

氧化/脱硫途径研究较少。而对湖泊中无机硫氧化

过程的研究较为全面，可细分为硫化物氧化、单

质硫氧化、亚硫酸盐氧化和硫代硫酸盐氧化四个

过程。本文主要介绍微生物参与的无机硫氧化途

径(图 1)。 

2.1.1  硫化物氧化是将 HS–/S2–转化为单质硫(S0)

的过程：几乎所有硫氧化菌 (Sulfur-oxidizing 

bacteria, SOB)均可执行硫化物氧化。该过程依赖

黄素细胞色素 c 硫化氢脱氢酶(Flavocytochrome c 

sulfide dehydrogenase，FSDH)和硫化物醌还原酶

(Sulfide: quinone reductase，SQR)的催化[9]。SQR

将硫化物氧化为单质硫，并通过辅基 FAD 将 e–

传递给醌，将醌还原为氢醌的膜蛋白[10]。前人研

究表明，某些野生型菌株中缺少细胞色素 c 和 sox

基因，但可以氧化硫化物，表明 SQR 发挥主要作

用[9]。目前已鉴定识别出 6 种 SQR (Type-Ⅰ，Ⅱ，

Ⅲ，Ⅳ，Ⅴ和 )Ⅵ ， 并 且 同 一 菌 株 中 存 在 多 种 

 

 
 

图 1.  硫氧化代谢途径[29] 

Figure 1.  Schematics showing metabolic pathways of sulfur oxidation[29]. 
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SQR[11]。SQR 存在于许多光营养型和化能营养型

细 菌 中 ， 如 Gallionella 、 Hydrogenophaga 、

Limnohabitans 、 Methylomonas 、 Nitrospira 、

Rhodoferax 、 Sulfuritalea 、 Chlorobium 和

Paracoccus 等[12–13]。此外，在多种 SOB 中，FSDH

是细胞周质中的可溶性蛋白或膜结合酶[14]。它主

要由较大的黄素蛋白 (FccB)和较小的黄素蛋白

(FccA)组成，并存在于许多紫硫细菌和绿硫细菌

细胞内[9]。大量研究显示 FSDH 和 SQR 适应不同

的环境条件，例如，SQR 适合于硫化物浓度较高的

环境，而 FSDH 适合于硫化物浓度较低的环境[15]。 

2.1.2  单质硫氧化包含反向异化亚硫酸盐还原

酶(reverse dissimilatory sulfite reduction，rDsr)

参 与 的 Dsr 途 径 和 类 杂 二 硫 化 物 还 原 酶

(heterodisulide reductases-like，Hdr)参与的 Hdr

途径：Dsr 途径中低分子量的有机硫化物，如谷

胱甘肽酰胺过硫化物，被认为是将硫从胞质或胞

外硫沉积转移到胞质的载体分子。单质硫进入细

胞内，被 Cys-SSH 硫中继系统运输。Cys-SSH 系

统包括 Rhd、TusA 与 DsrEFH 三种转运蛋白，它

们通过 Cys-S-将单质硫固定形成 Cys-SS-，按顺

序传递单质硫[16]。之后 DsrC 蛋白上 2 个保守并

具有还原活性的 CysA 和 CysB 接收 DsrEFH 转运

来的单质硫[17]，并在蛋白复合体 DsrMKJOP 的催

化下，将硫转化为三硫过氧化物， 后在 DsrAB

蛋白催化下形成 SO3
2–并释放[18]。Dsr 途径涉及到 

的基因包括 rhd、tusA、dsrE2 和 dsrAB，前三者

编码三种转运蛋白，dsrAB 则编码硫化物转化的

关键蛋白酶；已知 SOB 的 Dsr 途径至少存在 tusA

和 dsrE2 基因[18]。Hdr 途径是近年来新发现的硫

氧化途径，其中类杂二硫化物还原酶由基因簇

hdrC1B1A-hdrC2B2 编 码 [19] ， 存 在 于

Ectothiorhodospiraceae (外硫红螺旋菌科)的光营

养型 SOB[9]。Hdr 途径与 Dsr 途径类似，都需利

用硫转运蛋白 Rhd、TusA、DsrEFH 将硫转移到

对应位点催化反应成 SO3
2–[20–22]。不同于 Dsr 途

径的是 Hdr 途径依赖 Hdr 复合体进行催化。目前，

Hdr 途径仍未得到实验证实。 

2.1.3  硫代硫酸盐氧化途径：硫代硫酸盐氧化可

以分为两种途径，一种是由 Sox 多酶复合体系参

与的 Paracoccus 硫氧化途径(Paracoccus sulfur 

oxidation，PSO)，直接将 S2O3
2–转化为 SO4

2–且不

产生中间产物 SO3
2–[23]；另一种是连四硫途径(S4 

intermeiate，S4I)，在氧化 S2O3
2–过程中形成 S4O6

2–

等中间产物[24]。PSO 途径相关的基因是 sox 基因

簇，包含 SoxRSVWXYZ-ABCDEFGH 共 15 个基因，

它们编码了 SoxXA、SoxYZ、SoxB 和 SoxCD 四

种关键蛋白。首先，异二聚体 SoxYZ 蛋白与 S2O3
2–

结合，在 SoxXA 蛋白的催化作用下将 S2O3
2–转化

为二硫化物，其中一个硫原子被 SoxB 催化为

SO4
2–，另一个硫原子以 SoxY 蛋白上硫烷的形式

存在，再被 SoxCD 复合体催化成硫砜，再进一步

被 SoxB 转化为 SO4
2–。在紫硫细菌中，S2O3

2–氧

化过程会出现单质硫，主要原因是缺少 SoxCD 蛋

白[25]，但产生单质硫的机理仍不清楚。S4I 途径

是利用 tsdA 基因编码的 TsdA 蛋白酶催化 S2O3
2–

形成 S4O6
2–并释放 2e–。不同生物来源的 TsdA 酶

表现出不同的催化偏向性，且不同生物体中 e–受

体也不同。另外，S4O6
2–与 HS-在高 pH 环境中不

稳定，因此 S4I 途径通常被认为发生在酸性环境。

然而，在碱性苏打湖中却往往可以检测到连四硫

代 还 原 酶 的 转 录 ， 说 明 碱 性 环 境 中 可 能 存 在 

S4O6
2–，暗示碱性湖泊中存在新的 S4O6

2–转化途径[26]。 

2.1.4  亚硫酸盐的直接氧化和间接氧化途径：直

接 氧 化 依 赖 硫 氧 化 还 原 酶 (sulfur 

oxygenase/reductase，SOR)催化，通常在胞质膜
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外进行。该过程 具特征的酶是 SorAB 复合体[27]。

缺少 SorB 亚基的 Sor-A 型钼蛋白被称为 SorT 蛋

白，也可以参与亚硫酸盐氧化[28]。前人发现 SO3
2–

也可以被 Sox 系统作为底物氧化[29]，与之相关的

酶是 SoxCD 蛋白。SoxCD 与 SorAB 类似，但二

者参与的反应不同[30]：SoxCD 介导 6e–的反应，

SorAB 介导 2e–的反应[15]。间接氧化发生在一些

不产氧的紫硫细菌和绿硫细菌细胞质，主要通过

腺苷酰硫酸(adenosine-5-phosphosulfate，APS)还

原酶和 ATP 硫酸化酶催化。该过程中 SO3
2–与腺

苷酸单磷酸(AMP)在 AprABM 复合蛋白的作用下

形成 APS，随后 APS 在腺苷磷酸硫酰酶(sulfate 

adenylate transferase，Sat)催化下转化为 SO4
2–和

ATP。在 AMP 转化 APS 的过程会获得额外的能

量，因此与直接氧化相比，间接氧化可能在自然

环境更为有利[31]。 

2.2  湖泊硫氧化菌种群构成 

目 前 已 知 的 SOB 主 要 分 布 在 绿 菌 门

(Chlorobi) 、 绿 弯 菌 门 (Chloroflexi) 、 厚 壁 菌 门

(Firmicutes)和变形菌门(Proteobacteria)[32]。湖泊

中栖息着大量的 SOB，且不同地球化学条件的湖

泊中存在特殊的 SOB(表 1)。例如，Kojima 等[33]

从淡水湖沉积物中分离出一种能氧化硫代硫酸

盐 、 四 硫 酸 盐 和 单 质 硫 的 新 菌 株 Sulfurifustis 

variabilis skN76T，且其形态随环境温度发生变

化。在咸水湖中，以硫代硫酸盐、硫化物和单质

硫为底物的 Sulfuriflexus mobilis 和 Thiomicrospira 

halophila 也被分离出来[34–35]。Sorokin 等从苏打

湖 中 分 离 出 Thioalkalimicrobium aerophilum 、

Thioalkalimicrobium sibericum 、 Thioalkalivibrio 

versutus、Thioalkalivibrio nitratis 和 Thioalkalivibrio 

denitrificans 等纯菌株，并发现它们可以在 pH>10

的培养基中正常生长[36–37]。因此，极端的湖泊环

境中孕育着特殊的 SOB，这些 SOB 是宝贵的生

物资源。Yang 等[38]通过检测 soxB 功能基因分析，

发 现 青 藏 高 原 北 部 盐 湖 中 的 SOB 主 要 属 于

Alphaproteobacteria 纲和 Betaproteobacteria 纲。

Watanabe 等[39]利用 aprA 功能基因检测发现淡水

湖 泊 SOB 来 自 于 Desulfovibrionales 、

Desulfobacteraceae 、 Desulfobulbaceae 和

Peptococcaceae。Kojima 等[40]通过 aprA、dsrA、

sqr 和 soxB 功能基因分析发现，湖泊 SOB 主要属

于 Betaproteobacteria ， 且 与 Sulfuritalea 

hydrogenivorans 关系 为密切。Vavourakis 等[26] 
 
 
 

 

表 1.  湖泊硫氧化菌的主要类群 

Table 1.  Major groups of sulfur-oxidizing bacteria from lakes 
Methods Lake types Identified major SOB groups References 

Cultivation Fresh Sulfurifustis variabilis [33] 

Cultivation Saline Sulfuriflexus mobilis, Thiomicrospira halophila [34–35] 

Cultivation Soda Thioalkalimicrobium aerophilum, Thioalkalimicrobium 
sibericum, Thioalkalivibrio versutus, Thioalkalivibrio nitratis, 
Thioalkalivibrio denitrificans 

[36–37] 

aprA function gene Fresh Desulfovibrionales, Desulfbactereae, Desulfobubulbaceae, 
Peptococcaceae 

[39] 

soxB function gene Saline Alphaproteobacteria, Betaproteobacteria [38] 

aprA, dsrA, sqr, soxB function genes Saline Betaproteobacteria, Sulfuritalea hydrogenivorans [40] 

Metagenomes and Metatranscriptomes Soda Thioalkalivibrio, Thiohalocapsa [26] 
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对西伯利亚苏打湖的宏基因组学研究表明

其中的 SOB 群落主要属于 Thioalkalivibrio 属和

Thiohalocapsa 属。然而，硫氧化菌功能基因的参

考序列有限，大部分 OTU (operational taxonomic 

units)无法明确划分到某一属[39]。因此，仍需新技

术去发掘未鉴定的 SOB 菌株。 

2.3  影响湖泊硫氧化菌群落组成的环境因素 

湖泊中影响 SOB 群落组成的环境因素包括

湖水氧化还原条件、盐度和 pH 等。(1) 湖水氧化

还原条件：湖泊中 SOB 群落组成随湖水氧化还原

条件变化。例如，Sulfuritalea 属 SOB 在滞水层的

相对丰度较高，而 Sulfurimonas 和 Sulfuricurvum

的 SOB 则 聚 集 在 氧 化 层 以 下 的 区 域 [40] ；

Thioalkalimicrobium (Gammaproteobacteria) 、

Rhodobaca 和 Roseinatronobacter 

(Alphaproteobacteria)在水体占主导优势，表层沉 

积物中 Thioalkalivibrio 相对丰度 高，然而在深

层沉积物中 Thiohalospira、Thioalkalibacter、

Thioa lka l i sp i ra  (Gammapro teobac ter ia )和

Sulfurimonas (Epsilonbactereota) SOB 的相对丰度

高[25]。SOB 群落组成随湖水氧化还原条件的变

化可能与不同 SOB 的代谢底物差异有关 [42]。

Sulfuritalea 可以氧化 S2O3
2–和单质硫，而不能氧

化硫化物[43]。Sulfurimonas 和 Sulfuricurvum SOB

以氧化硫化物为主[41]。因此，硫化物的空间分布

是 SOB 群落组成随湖水氧化还原条件变化的根

本原因。(2) 盐度：随着湖泊盐度的升高，微生

物需要抵抗环境盐渗透压也随之升高，SOB 的群

落组成也由淡水种群向耐盐和嗜盐的菌群替变。

如，本课题组发现淡水湖和微咸水湖中 SOB 以

Betaproteobacteria 占主导，高盐湖泊中则是以

Alphaproteobacteria 和 Gammaproteobacteria 为 

主[38]。Thioalkalimicrobium 和 Thioalkalivibrio 是

碱 性 苏 打 湖 中 主 要 的 SOB 种 群 ，

Thioalkalimicrobium 在低盐的碱湖富集产物中占

主导，而 Thioalkalivibrio 在高盐碱湖中占优势，

且已分离的 Thioalkalivibrio 属菌株均能生存于   

4 mol/L Na+浓度的饱和碱盐水中[44]。(3) pH：SOB

对 pH 的适应性非常广，根据其 适生长 pH 范围

可分为嗜酸、嗜碱和中性 SOB。碱性湖中，以嗜

碱 SOB 为主，而酸性湖中，则由嗜酸性 SOB 主

导。例如，Acidithiobacillus (Acidithiobacillia，原

Gammaproteobacteria[44]) 和 Sulfobacillus 

(Clostridia) 在 酸 性 湖 泊 中 占 优 势 [45] ；

Thioalkalimicrobium 和 Thioalkalivibrio 在各种碱

水湖的表层沉积物中分布广泛[26,47–48]。 

2.4  湖泊硫氧化速率及影响因素 

湖泊中关于无机含硫化合物氧化速率的研

究较少。Vavourakis 等[26]进行模拟实验评估苏打

湖中沉积物的 S2O3
2–氧化速率，黑暗条件下沉积

物表面以下 0–2 cm 区域 S2O3
2–氧化速率约 1.4 μmol 

S/(mL·h)，2–4cm 区域约 0.5 μmol S/(mL·h)，而

光照环境中沉积物表面以下 0–2 cm 区域 S2O3
2–

氧化速率约 0.5 μmol S/(mL·h)。硫代硫酸盐氧化

速率与氧气浓度相关，沉积物浅表层氧气浓度

高，促进硫氧化过程的进行。其次，部分还原性

硫化物(大部分是 FeS)被额外氧化，致使检测的

氧化产物 SO4
2–含量偏高[26]。光照对硫代硫酸盐

氧化速率的影响可能与硫氧化菌的生理活性相

关，有研究表明绿硫细菌适宜在低光强的环境中

生长，光照条件抑制了沉积物中部分硫氧化菌的 

活性[49]，进而使得硫代硫酸盐氧化速率降低。值

得注意的是 S2–/HS–离子会与湖泊水体或沉积物
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孔隙水中的 Fe3+、Cu2+反应生成沉淀，影响其生

化反应，干扰硫氧化速率的测定。因此，测定速

率往往低于实际硫氧化速率。 

3  湖泊微生物驱动的硫酸盐还原过程 

3.1  硫酸盐还原途径 

硫酸盐还原过程指 SO4
2–转化为还原性硫化

物或单质硫的过程。硫酸盐还原可分为同化硫酸

盐还原和异化硫酸盐还原两种类型。其中，同化

硫酸盐还原需要消耗能量，异化硫酸盐还原是一

个产能过程，将硫酸盐作为呼吸链末端的电子受

体，生成无机硫化物。硫酸盐还原过程本质是依

赖微生物的多种蛋白催化和电子传递。参与微生

物硫还原过程的酶主要包括 ATP 硫酸化酶、APS

还原酶(APS reductase，Apr)和异化型亚硫酸盐还

原酶(dissimilatory sulfite reductase，Dsr)。硫酸盐

还原菌(sulfate reducing bacteria，SRB)参与了湖

泊中的整个异化硫酸盐还原过程(图 2)。SO4
2–化

学性质稳定，不易被还原。在异化硫酸盐还原过

程中，SO4
2–首先转化为氧化性较强的腺嘌呤磷酰

硫酸盐(APS，adenosine phosphosulphate)。该过

程在 ATP 硫酸化酶的催化下消耗 ATP 进行。ATP

硫酸化酶是一种含有钴和锌的金属蛋白，存在于

同化和异化 SO4
2–过程中，由 Sat 基因编码。然后

APS 还原为 SO3
2–，SO3

2–继续还原为硫化物[50]。 

 

 
 

图 2.  异化硫酸盐代谢途径[50] 

Figure 2.  Schematics showing metabolic pathways 
of dissimilatory sulfate reduction[50]. 

前者在 APS 还原酶催化下进行(由 aprAB 基因编

码)，后者由异化亚硫酸盐还原酶介导(由 dsrAB

基因编码，与其相关的蛋白还包括 dsrCDE)[50]。

异化亚硫酸盐还原酶是硫酸盐还原过程的关键

蛋白之一，由 α2β2 结构组成，2 个亚基分别被

dsrA 和 dsrB 基因编码表征。然而 dsr 基因在同一

类群的硫酸盐还原菌中相当保守，而在不同类群

的硫酸盐还原菌种群中存在较大差异[51]。因此，

aprAB 和 dsrAB 基因被广泛用于检测环境样品中

的硫酸盐还原菌群落多样性。另外，基于转录组

学的研究表明在 Mono 盐湖中 dsrA 和 aprA 基因

的丰度随着湖泊深度增加[47]；SRB 群落多样性在

缺氧的湖泊深处更加丰富[52]，是因为大部分硫酸

盐还原菌是严格厌氧的，只有少部分的脱硫弧菌

属(Desulfovibrio)可以在微量氧的环境中生存。同

时也有研究报道，SRB 的 dsrAB 基因转录水平与

环境 SO4
2–浓度呈正相关[53]。 

除 dsrAB 和 aprAB 基因外，还存在其他功能

基因也与硫酸盐还原过程存在紧密联系。例如，

编码醌相互作用膜结合氧化还原酶复合物的基

因(qmoABC)被认为是 Deltaproteobacteria 纲 SRB

进行硫酸盐还原的必要条件。由 qmoABC 基因编

码的 QmoABC 蛋白可以作为电子通道将电子从

细胞膜传递给 AprAB 蛋白[54]。 

3.2  湖泊硫酸盐还原菌种类构成 

近年来通过传统分离培养方法，大量的 SRB

菌株从不同类型湖泊中被分离和鉴定(表 2)，如从

高盐湖泊中分离的 Desulfohalobium utahense[55]

和 Desulfovibrio oxyclinae[56]、淡水湖泊分离的

Desulfosporosinus lacus[57]、寡营养湖泊分离的

Desulfosporomusa polytropa[58]等。这些 SRB 纯菌 

株一定程度上扩增了我们对 SRB 生理特性的认
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识。然而，以上这些 SRB 纯菌株只能代谢乙酸盐

等小分子有机物，且不能还原单质硫。目前，利

用大分子有机硫化物和还原单质硫的 SRB 菌株

仍很难分离获得。因此，传统纯培养技术对于我

们认识 SRB 群落多样性仍具有局限性。通过检测

环境中 SRB 硫酸盐还原过程中的关键酶基因(如

dsrAB 和 aprBA)的分析方法，是认识环境 SRB 群

落多样性和分布的 为有效的手段。如，Sorokin

等对苏打湖中的 dsrB 基因研究表明苏打湖中

SRB 主 要 属 于 Desulfovibrionales 和

Desulfobacteriaceae[59]。Watanabe 等检测淡水湖

泊 中 的 aprA 基 因 发 现 SRB 群 落 主 要 属 于

Desulfovibrionales 、 Desulfobulbaceae 和

Desulfobacteraceae[60]。Qin 等[61]利用 dsrB 功能基

因 发 现 西 藏 盐 湖 中 属 于 Halomonas 和

Acintobacter 的 SRB 群落丰度 高。本课题组研

究发现，在青藏高原盐湖中 dsrB 基因主要属于

Desulfobacteraceae 、 Desulfobulbacea 和

Peptococcaceae[62]。 

研究湖泊中 SRB 群落组成的方法还有宏基

因组学和宏转录组学。相较于功能基因等方法，

宏基因组学与宏转录组学可以为 SRB 菌株分离

和生理表征提供新见解[63–64]。例如，Ng 等基于 

宏基因组发现冰湖中 SRB 与绿硫细菌 C-Ace 硫

化合物交换强烈[65]。Johnson 等发现酸性盐湖中

大量的基因与硫酸盐转化为 APS 以及随后从亚

硫酸盐中产生硫化物有关[66]。Vavourakis 等利用

宏基因组学发现，苏打湖中所有编码完整硫酸盐

还 原 途 径 (sat+aprAB+dsrAB) 的 物 种 都 来 源 于

Deltaproteobacteria；同时，作者还发现 dsrB 基

因转录高度活跃，并与 Desulfococcaceae 中一个

潜在的新属密切相关[26]。 

3.3  影响湖泊硫酸盐还原菌群落组成的环境因素 

影响 SRB 群落组成的环境因素包括有机底

物种类、氧气浓度、盐度和 pH。(1) 有机底物种

类：不同的 SRB 菌属可利用的有机底物不同，导

致其在湖泊中非均质分布。例如，在湖泊氧化带

中 Desulforegula 相对丰度 高，而在氧化带 10 m

以 下 区 域 Desu l fobacca、 Desu l fov ib r io 和

Sulfurospirillum 是优势菌属[41]。SRB 群落的空间

差异与菌属的代谢差异有关。例如，Desulforegula

只能利用 SO4
2–，不能在缺乏 SO4

2–的环境中生长[67]，

Desulfobacca 和 Desulfovibrio 可利用单质硫、

S2O3
2–和 SO3

2–等作为电子受体。(2) 氧气浓度：

传统研究认为 SRB 是严格厌氧菌，湖泊氧气浓度 

 

表 2.  湖泊硫酸盐还原菌的主要类群 

Table 2.  Major groups of sulfate-reducing bacteria retrieved from lakes 
Methods Lake types Major SRB groups References 

Cultivation Fresh Desulfosporosinus lacus [57] 

Cultivation Soda Desulfonatronospira thiodismutans [45] 

Cultivation Saline Desulfohalobium utahense, Desulfovibrio oxyclinae [55] 

aprA function gene Fresh Desulfovibrionales, Desulfobulbaceae, Desulfobacteraceae [60] 

dsrB function gene Soda Desulfovibrionales, Desulfobacteriaceae [59] 

dsrB function gene Saline Halomonas, Acintobacter [61] 

dsrB function gene Saline Desulfobacteraceae, Desulfobulbaceae, Peptococcaceae [62] 

Metagenomes and Metatranscriptomes Soda Deltaproteobacteria [26] 
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高的区域抑制了 SRB 的生长和多样性，但新的研

究表明部分 SRB 菌属可以在有氧环境中生长，具

有耐氧性[68–69]。例如，在富集培养中，Desulfovibrio

的相对丰度随氧气浓度降低而升高，且耐氧上限

为 6.68 mg/L[70]。(3) 盐度：与 SOB 群落类似，

SRB 群落组成在不同盐度湖泊中也存在差异。如

淡水湖中 Desulfobacca、Thermodesulfovibrio、

Desulfurispora 和 Desulfosporosinus 丰度较高[71]。

高盐湖泊中 Desulfofaba 和 Desulfotomaculum 等

耐盐嗜盐微生物占主导。(4) pH：pH 是影响湖泊

SRB 群落组成的 重要环境因素之一。例如，在

pH<2 的 高 盐 湖 泊 中 ， SRB 群 落 主 要 由

Desulfomicrobium 、 Desulfosporosinus 和

Clostridium 构成，且以 Desulfomicrobium 为主[46]。

然而，在苏打湖(pH>10)环境中，SRB 群落主要

由 Desulfonatronovibrio 、 Desulfonatronospira 、

Desulfurivibrio 和 Dethiobacter 构成[26]。 

3.4  湖泊硫还原速率及影响因素 

前 人 研 究 部 分 湖 泊 的 硫 酸 盐 还 原 速 率

(sulfate reduction rate，SRR)发现，表层沉积物 

(0–2 cm) SRR 高，占总 SRR 的 93%[72]。影响

SRR 的因素之一是 SO4
2–浓度。SO4

2–浓度随沉积

物深度增加而减少，SO4
2–含量下降，抑制了 SRB

的代谢活性，致使 SRR 降低[72]。中等盐度(30–  

60 g/L)湖泊中 SRR 高 (2.2–31.2 μmol S/(kg·h))；

淡水湖(3–10 g/L)中 SRR 为 0.1–1.3 μmol S/(kg·h)；

高 盐 湖 (165–390 g/L)中 SRR 为 0.4–3.9 μmol 

S/(kg·h)[48]。可以看出，淡水湖中 SRR 低于咸(盐)

湖中 SRR，但在高盐湖中 SRR 低于中等盐度湖

泊 SRR，表明盐度不是影响 SRR 的唯一因素。

因此，湖泊中其他环境因素可能对 SRR 也有影

响，例如氧气浓度、有机质含量、沉积物中矿物

的内在特征。SRB 大部分是厌氧菌，氧气含量高

会抑制 SRB 的代谢活动，降低 SRR。SRB 以 SO4
2–

氧化有机物获取代谢所需的能量，有机物含量丰

富的区域，SRB 可利用的有机碳充足，利于硫酸

盐还原过程的进行[73]。沉积物中矿物特征也可能

影响周围功能微生物的群落组成。已有研究表明

土壤中石膏会影响 Syntrophobacteraceae 的 SRB

菌群[74]，推测湖泊中石膏可能对 SRB 群落和 SRR

产生影响。另外，矿物也可以间接影响生物群落

组成，如碳酸盐、磷酸盐矿物对附近区域的 pH

具有缓冲作用[75]，间接影响微生物的代谢活性，

从而改变 SRR。 

4  硫循环与其他元素循环的耦合 

微生物在驱动硫化合物的氧化还原过程中，

往往和其他元素 (如碳、氮、磷等 )循环相互耦   

合[44,76–78]。许多 SOB 不仅参与湖泊的硫氧化，同

时耦联硝酸盐还原、聚磷和固碳等功能。如苏打

湖 中 分 离 的 Thioalkalivibrio denitrificancs 和

Halomonas disederata 菌体具有液泡结构，用于储

存 NO3
–，且在硫氧化过程中将电子传递给 NO3

–，

具 有 硝 酸 盐 还 原 功 能 [35–36] 。 研 究 发 现 属 于

Beggiatoa、Thiomargarita 与 Magnetococcus 的

SOB 与湖泊磷释放有关，即硫化物浓度较高的环

境会造成它们释放磷酸[79]。Acidithiobacillus SOB

细菌可以通过卡尔文循环途径固定 CO2
[80]，在高

盐 碱 湖 中 soxB 和 cbbL 基 因 的 克 隆 文 库 中

Thioalkalivibrio 的 相 对 丰 度 重 合 较 好 ， 暗 示

Thioalkalivibrio SOB 将硫氧化过程和固碳过程  

结合[81]。 
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硫酸盐还原过程与湖泊中磷和铁元素循环

也存在紧密联系。研究表明，在 SO4
2–浓度低的

淡水湖中，SRB 产生的单质硫及硫化氢会抑制铁

还原菌的代谢，并与湖泊中的铁氧化物发生化学

反应，生成二硫化亚铁，使得水体中铁循环趋向

于 硫 化 物 介 导 的 化 学 方 式 的 铁 还 原 (sulfide- 

mediated chemical iron reduction，SCIR)；同时铁

氧化物的溶解导致水体和沉积物中 PO4
3–浓度显

著增加[82]。因此，对湖泊富营养化的处理需要考

虑湖泊硫循环的生物因素。另外，SRB 与湖泊中

的 甲 烷 转 化 紧 密 相 关 。 甲 烷 厌 氧 氧 化 古 菌

(anaerobic methanotrophic archaea，ANME)与 SRB

共生。在甲烷氧化的过程中，将 SO4
2–作为 终

电子受体，使得甲烷厌氧氧化过程与硫酸盐还原

过程耦合[83–84]。SRB 与产甲烷菌竞争乙酸盐和氢

气等电子供体，影响湖泊碳循环过程。如：低硫

酸盐水体中产甲烷过程是厌氧呼吸的主要形式；

而在高硫酸盐水体中，硫酸盐还原菌代谢强烈，

抑制产甲烷菌活性[85]。 

5  总结和展望 

湖泊环境栖息着多种多样的硫氧化和硫酸

盐还原微生物类群，它们介导着不同类型含硫化

合物的相互转化。本文主要综述了硫氧化和硫酸

盐还原微生物在湖泊生境中的硫代谢过程、群落

分布特征与潜在活力及其影响因素。通过上述综

述，可知不同湖泊中的硫氧化和硫酸盐还原微生

物种群组成存在着差异，这些差异主要是由于不

同微生物种群对不同湖泊环境因素(如有机质组

分、代谢底物浓度、pH、氧气浓度、盐度)的偏

好差异导致。同时，本文也涉及了湖泊中硫循环 

与碳氮磷铁等元素循环的耦合，表明驱动硫循环

的微生物对其他元素生物地球化学循环也具有

重要影响。然而，针对湖泊中微生物驱动的硫循

环过程研究仍存在诸多不足，建议加强以下几个

方面的研究：(1) 利用高通量测序、宏基因组学

和转录组学相结合探究极端环境湖泊(苏打湖、盐

湖、冰下湖)中硫循环微生物的种类和代谢特征。

Wright 等 [86]发现冰泉沉积物中硫相关的化能自

养型 Sulfurovum 和 Sulfuricurvum 是主要的初级生

产力形式。这表明极端环境中硫循环微生物执行

了其他功能，许多新颖的硫循环微生物类群亟待

发掘。(2) 探究湖泊中矿物成分组成特征对硫循

环微生物的影响。本课题组发现矿物成分对青藏

高原湖泊沉积物微生物群落影响较其他环境因

素更强烈[87]。这意味着区域性的矿物成分构成差

异可能改变湖泊中的硫循环微生物群落构成。本

课题正在进行的研究也发现不同含硫矿物(黄铁

矿、磁黄铁矿、石膏)周围沉积物中微生物 α 多样

性不同，说明矿物组分可能改变硫循环微生物群

落多样性(未发表数据)。(3) 需改良湖泊硫氧化速

率测定的方法。S2–易与 H+结合后挥发或与金属

离子沉淀，造成测试数据的误差；同时，硫氧化

过程的中间产物种类多，部分产物(如 S4O6
2–)不

稳定，氧化产物的定量失真，也会影响结果。(4) 

探究硫代谢途径和功能基因跟环境因子/空间因

子的关联。部分硫循环代谢被认为发生某些特定

环境，如 S2O3
2–的四硫代谢途径被认为只存在于

酸性湖泊。然而，新的研究显示在苏打湖中也存

在 S4O6
2–转化基因，表明可能存在特殊的途径或

其他的环境因子影响该过程，这些潜在代谢途径

还需进一步研究。 
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Research progress on microbes involved in lacustrine sulfur 
cycling 

Junsong Chen, Jian Yang, Hongchen Jiang* 
State Key Laboratory of Biogeology and Environmental Geology, China University of Geosciences, Wuhan 430074, Hubei 
Province, China 

Abstract: Lakes ecosystems respond sensitively to climate and environmental changes, and are hot spots for 

investigating biogeochemical cycles of carbon, nitrogen and sulfur. Lakes (especially saline lakes) are characteristic 

of high concentration of sulfur compounds and sulfate, leading to active sulfur biogeochemical cycling, which is 

mainly mediated be microbes. Therefore it is of great importance to exploring microbial roles in lacustrine 

ecosystems to study sulfur biogeochemical processes and associated microbial communities in lakes. This review 

summarizes the recent progresses on microbial diversity, functional genes, metabolic pathways and activity 

involved in sulfur oxidation and sulfate reduction in lakes, and their responses to environmental conditions, 

followed by future research prospect on microbially mediated sulfur cycling in lakes. 

Keywords: lake, sulfur cycles, function genes, sulfur-oxidizing bacteria, sulfate-reducing bacteria 
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