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摘要：硫元素是所有生物的基本组成成分，是生物体必需的营养元素之一。硫氧化还原微生物的数量多、

分布广、代谢途径多样化，硫化合物之间的平衡依赖于微生物代谢网络中的各种硫转化反应与代谢过程。

此外，硫循环与碳、氮循环紧密相关，对地球生态循环起到了至关重要的作用。本文综述了近期微生物

硫循环网络的研究进展，包括所涉及的主要微生物、硫循环的生物化学途径、硫循环的环境意义和工业

应用潜能等，深入了解自然和人工生态系统中存在的硫循环过程，可为控制工农业生产中硫元素的增减

与利用提供理论基础与应用方案。 
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硫元素是生物体必需的营养元素，是合成氨

基酸(甲硫氨酸、半胱氨酸)所必需的原料。自然界

中存在丰富的硫源，海洋生态系统中硫酸盐、硫

化物储存量巨大[1]，不同价态硫化合物之间的转化

可主要由代谢功能多样的微生物等来完成，形成

硫循环。主要由硫氧化和硫酸盐还原驱动的硫循

环与其他重要元素循环(碳、氮、铁、锰)紧密交织，

对细胞水平和生态系统水平的过程都具有深远的

意义[2]。 

研究表明，全球挥发性硫化合物的排放主要

是人类活动和海洋微生物产生[3]。硫化氢(H2S)被

称作是继 CO、NO 之后的第三类气体信号分子，

能与活性氧相互作用，提高植物非生物胁迫的抗

性，但浓度过高会抑制呼吸链致死[4–5]。二甲基硫

(DMS)是海洋中含量最丰富的挥发性硫，主要由

浮游植物硫代谢产物二甲巯基丙酸(DMSP)酶促

氧化产生，二者在推动全球硫循环中发挥着重要

作用，并可能对气候产生影响[6]。大气中的硫化合

物最终氧化为硫酸盐(SO4
2–)，有助于调节地球辐

射，也是植物吸收利用的主要形式，但硫酸盐过

多形成的酸雨会损坏森林湖泊生态系统[3]。零价态

的单质硫(S0)是具有杀菌性的，因此硫磺可作为无
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机农药在农业中防治病虫害[7]，然而确切的作用机

制仍不清楚，有人推测硫对真菌细胞壁的亲脂性

或者和巯基氧化性有关[8]。胞内的硫烷硫化学性质

活泼，生理功能包括氰化物解毒、抗氧化、代谢

调节、信号传递、维持氧化还原状态、参与生物

合成等[9–12]，但活性硫烷硫的过度累积会对生物体

带来损伤。基于不同硫化合物的性质与变化，通

过高效准确的硫代谢调控，生物才能趋利避害，

因此深入了解并认识微生物硫代谢与高效转化机

制就成为研究热点。 

硫元素的化学性质活泼，化合价从–2 价到+6

价不等，根据基团结合形态可分为无机硫和有机

硫。无机硫主要包括硫化物(–2 价)、单质硫(0 价)、

二氧化硫(+4 价)和硫酸盐(+6 价)等。有机硫一般

存在于生物体内，含硫化合物可以在微生物的氧

化及还原作用下互相转化(图 1)。微生物参与硫循

环的作用主要包括：生物氧化过程(硫化物氧化为

硫烷、硫酸盐)、同化还原过程(硫酸盐还原为含硫

有机物 )以及异化还原过程 (硫酸盐还原为硫化

物)[13–14]。同时，与生物循环紧密结合的还有分解、

沉淀、矿化等物理化学过程。 

在本综述中，我们总结了近年来国内外对微

生物硫循环网络的研究进展，包括参与硫循环的

主要微生物、微生物参与的硫氧化还原主要反应

及其关键功能酶组分。此外，还讨论了硫转化微

生物在工业应用中的现状及应用潜能。硫高效转

化机制的阐明将有助于提升人们对自然生态环境

中存在的硫循环过程的认识，进而为工农业生产

中调控硫代谢及利用硫代谢提供理论基础与应用

技术。 

1  硫循环主要微生物 

自然界的硫循环需要依靠多种硫氧化或还原

相关微生物。硫氧化细菌在好氧或厌氧光照条件

下将低价态硫元素氧化为硫酸盐，硫酸盐可在厌

氧条件下被硫酸盐还原细菌还原为硫化物。参与

硫循环的微生物大部分属于细菌，主要属于变形

菌门、厚壁菌门以及绿弯菌门等，以及少部分来

自于深海热液喷口等高温环境的古菌[15]。根据不

同的代谢方式可以分为光合营养型硫氧化菌、化 

 

 
 

图 1.  生物地球化学硫循环：过程和流动 

Figure 1.  Biogeochemical sulfur cycling: processes and fluxes. S(–2): H2S, FeS, DMSP; S(–1): FeS2, R-S-S–; S(0): 
S0, RSSH, DMSO; S(+2): S2O3

2–, S4O6
2–; S(+4): SO3

2–, SO2; S(+6): SO4
2–. 
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能营养型硫氧化菌、硫还原菌、硫酸盐还原菌、

有机硫降解菌等[16]。其中硫氧化细菌研究最多，

根据有无光敏色素可将其大致分为四类(表 1)：绿

色硫细菌(green sulfur bacteria，GSB)、紫色硫细

菌(purple sulfur bacteria，PSB)、紫色非硫细菌

(purple non-sulfur bacteria，PNSB)以及无色硫细菌

(colorless sulfur bacteria，CSB)[17]。 

除硫氧化细菌外，硫酸盐还原菌也是驱动硫

循环的重要角色之一。硫酸盐还原是碳循环的主

要驱动因素，也是海洋沉积环境及湿地中有机碳

到二氧化碳通量的重要部分[23]。大多数具有硫酸

盐还原能力的原核生物是细菌，主要存在于深海

热液喷口等深海极端生态位和油田环境[24]。硫酸

盐还原菌(sulfate reduce bacteria，SRB)具有自养型

和异养型，异养型 SRB 通常是严格厌氧菌。目前根

据 16S rRNA 序列可将硫酸盐还原菌分为 5 个细菌

类群：包括嗜中温 G–-δ 变形菌纲，形成芽孢的 G+-

厚壁菌门的 Desufotomaculum、Desulfosporomusa、 

Desulfosporosinus ， 嗜 热 细 菌 SRB- 

Thermodesulfovibrio，热脱硫菌 Thermodesulfobium

和 Thermodesulfobacterium；以及两个古菌类群：

Archaeoglobus，热变形菌目中的 Thermocladium

和 Caldivirga[25–27]。 

2  硫转化反应 

相较于碳和氮代谢，硫循环代谢途径及酶类

研究相对较少，但随着高通量测序技术的发展近

几年相关进展迅速，已揭示出主要硫代谢细菌进

行硫化合物转化的主要代谢途径和关键功能酶。

目 前 对 光 能 自 养 菌 (GSB) 和 化 能 自 养 菌

(Acidithiobacillus thiooxidans)的硫氧化关键通路

相关基因/酶的模型研究较为清楚(图 2)[28–29]。其中

大部分硫氧化菌氧化硫元素时会遵循从低价到高

价(H2S-S0-S2O3
2–-SO4

2–)的氧化顺序[30]。  

 

表 1.  硫氧化细菌分类 

Table 1.  Classification of sulfur oxidizing bacteria 

Bacteria Classification 
(An)Aerobic 
/Lithotrophic 

Electron 
donors 

Model 
organisms 

Distribution References

Green sulfur  
bacteria (GSB) 

Chlorobi Anaerobic/ 
photoautotrophy 

H2S, S,  
S2O3

2– 
Chlorobaculum 
tepidum 

Deep sea hydrothermal 
vents rich in sulfur 

[18] 

Purple sulfur 
bacteria (PSB) 

Chromatiaceae 
Ectothiorhodospiraceae 

Anaerobic/ 
photoautotrophy 

S2–,  
S2O3

2– 
Allochromatium  
vinosum 

Activated sludge 
estuaries and swamps in 
freshwater ditches, 
ponds and lakes 
containing hydrogen 
sulfide 

[19] 

Purple non-sulfur 
bacteria (PNSB) 

α-Proteobacteria 
β-Proteobacteria 

(an)aerobic/ 
phototrophic 

H2S,  
H2 

Rhodopseudomonas 
palustris 

Widely distributed [20] 

Colorless sulfur 
bacteria (CSB) 

γ-Proteobacteria 
Thermoprotei 

(an)aerobic/ 
chemolithotrophic

H2S, 
S2O3

2– 
Beggiatoa 
leptomitoformis 

Activated sludge 
wastewater treatment 
system in farmland and 
orchards and other 
natural ecological 
environments 

[21–22] 
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图 2.  光能自养(A)和化能自养(B)硫氧化细菌的代谢途径及关键酶(改编自[28–29]) 

Figure 2.  Overview of the key enzymes and metabolic pathways of photoautotrophic (A) and chemotrophic (B) 
sulfur oxidizing bacteria (adapted with permission from [28–29]). H2S could be converted to S0 by sulfide: quinone 
oxidoreductase (SQR, in blue) and flavocytochrome c sulfide dehydrogenase (FccAB, in pink); S2O3

2– could be 
converted to SO4

2– by sulfur oxidizing protein system (Sox, in purple), H2S could be converted to SO3
2– by 

dissimilatory sulfite reductase system (DSR, in orange). S4I (in cyan) catalyzed the transformation between S2O3
2– 

and S4O6
2–. 
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2.1  H2S 氧化至零价硫 

硫化氢(H2S)，无色刺激性气味气体，易溶于

水，解离产物以 HS–为主[31]。H2S 来源广泛，主要

来源于火山喷发、含硫的沉积物或热泉释放、工

业排放，动植物等生物体也会释放少量硫化氢。

微生物产生 H2S 的途径主要包括硫酸盐还原细菌

的还原作用[32–33]、硫氧化细菌中单质硫的歧化作

用[34]和含硫氨基酸降解[35–36]。硫化氢的生物氧化

包括三个途径：SQR、FCSD 和 Sox[37–39]。 

目前报道的氧化 H2S 最主要的酶是硫化物醌

氧化还原酶(sulfide:quinone oxidoreductase，SQR) 

(图 3-A)，是一种膜蛋白，属于二硫化物氧化还原

酶家族，与过硫化物双加氧酶(PDO)广泛存在于厌

氧光合细菌、化能自养细菌、无脊椎动物和哺乳

动物中。该酶在光合细菌 Rhodobacter capsulatus 和

蓝细菌 Oscillatoria limnetica 中的研究较为系统[40]。

SQRs 在结构上分为 6 个类型，都包含 2 个绝对保

守的半胱氨酸(图 3-B，3-C)，形成催化二硫化物

氧化还原中心[41]，依赖表面的黄素腺嘌呤核苷酸

(FAD)，催化 H2S 氧化为硫烷硫(图 3-C)，具体催化

机理如图 3-D。当有合适受体 GSH 时会自发形成

GSSH，而脱下的 2 个电子转移给细胞膜上的辅酶 Q  

 

 
 

图 3.  SQR 的总体结构和活性位点架构(改编自[47–48]) 

Figure 3.  The overall structure and the redox active site of the SQR. A: The overall structure of sulfide:quinone 
oxidoreductase (SQR) displays for the yellow cartoon, FAD shows as the red stick, DUQ (decyl ubiquinone) stick is 
shown as blue, green for the conservative cysteine; B: Distance change (unit Å) between the sulfur atom at the redox 
active site and FAD-C4A before combining with disulfide; C: Distance change (unit Å) between the sulfur atom at the 
redox active site and FAD-C4A after combining with disulfide; D: Mechanism of disulfide oxidation (A, B, C parts 
adapted from; the enzyme molecule PDB for 3T0K; part D refers to [47–48]). 
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或甲基奈醌，再通过呼吸链传递给氧；PDO 将 GSSH

氧化为 SO3
2– ，SO3

2– 与多硫化物自发反应生成

S2O3
2–，这一途径在异养细菌中很常见[42–44]。 

黄素细胞色素 c 硫化物脱氢酶(FccAB)功能与

SQR 相同，区别在于电子受体是细胞色素 c。

FccAB 由小亚基细胞色素 c 蛋白 FccA (约 20 kDa)

和大亚基黄素蛋白 FccB (约 44 kDa，可结合硫化

物)组成[45]，可分布于周质空间和内膜上。经 KEGG

数据库统计，H2S 的生物氧化以 SQR 系统为主，

FCSD 主要存在于原核生物的 5 个门(Chlorobi，

Aquificae，Deinoccoccus-Thermus，Deferribacter，

Proteobacteria)[46]。 

2.2  硫烷硫的氧化还原 

硫烷硫，化合价为 0 价或–1 价的硫原子，一

般是一个硫与另外一个或多个硫原子通过共价键

形成。在生物体内可以分为低分子量的无机硫烷

和结合在蛋白上的有机硫烷，如单质硫、硫代硫

酸 盐 (S2O3
2–) 、 过 硫 化 物 (GSSH) 、 多 硫 化 物

(R-Sn-R)、连多硫酸盐(-SO3-Sn-SO3-)。硫烷硫在生

物体内的产生途径包括 SQR 氧化 H2S 生成硫烷 

硫[42]、氨基酸合成酶 CBS/CSE(胱硫醚 β 合成酶，

胱硫醚 β 裂解酶)以半胱氨酸为底物生成半胱氨酸

过硫化物[49]、3-巯基丙酮酸转移酶(MST)催化 3-

巯基丙酮酸产生多硫化物[50]。 

在活性硫烷硫降解途径中存在最为广泛的硫

烷硫氧化酶是 PDO，属于金属 β 内酰胺酶家族，

这一类酶都含有+2 价的金属离子，金属结合中心

高度保守，以维持金属离子配位残基和关键残基

的取向 [51]。在化能自养型细菌 Acidithiobacillus 

thiooxidans 外膜上，单质硫(S8)被激活，并作为硫

醇结合的硫烷硫原子(R-S-SnH)进入周质空间；在

周质空间内硫烷硫以半胱氨酸过硫化物(GSSH)中

间体的形式存在于活性位点，在 PDO 的作用下氧

化为 SO3
2–和 GSH[42,52]。SO3

2–与 GSSH 可自发反

应生成 S2O3
2–，也可由硫氰酸酶或硫转移酶(ST)

参与代谢，而 PDO-硫氰酸酶融合蛋白在硫代谢中

的作用知之甚少[53]。 

此外，硫氧化还原酶(SOR)是存在于古菌和化

能自养菌细胞质与细胞质膜中的单质硫氧化还原

歧化酶，可以将内源或外源性零价硫氧化还原至

H2S、S2O3
2–、SO3

2–[54]。该反应依赖于氧气，不需

要外部辅助因子和电子供体，不伴随电子转移和

底物水平磷酸化[55]。所有的 SOR 似乎都形成了高

度热稳定的 24 个亚基空心球状结构。它们在活性

位点携带低电势的单核非血红素铁和必不可少的

半胱氨酸。但是，它们的确切反应机理尚不清楚[56]。 

2.3  S2O3
2–氧化至 SO4

2– 

硫代硫酸盐(S2O3
2–)的 2 个硫原子的价态不

同，外围硫原子呈现硫烷硫性质，但目前化合价

尚有争议，大部分人认为是 0 价。硫代硫酸盐是生

物体较好的硫源，可以经过同化途径产生有机硫[57]，

胞外进入或 S 与 SO3
2–自发形成 S2O3

2–最主要的氧

化途径是经过 Sox 系统氧化为 SO4
2–排出体外[58]。  

Sox 系统是由 7 个核心蛋白 SoxABCDXYZ 构

成 的 酶 复 合 物 ， 该 系 统 最 先 在 Paracoccus 

pantotrophus 中发现，只存在于细菌的周质空间。

SoxA 和 SoxX 组成的异源二聚体 SoxXA[58]与

S2O3
2–形成复合物并释放 2 个电子，随后与 SoxYZ

复合物中 SoxY 的 C 末端保守氨基酸 Cys 结合，

同时释放 SoxXA，随后 SoxB 催化 SoxYZ 复合物

上的磺酸基团水解生成 SO4
2–，该反应未被直接证

实[59]。当存在 SoxCD 异源四聚体复合物时，催化

SoxYZ 复合物上剩余的硫烷硫脱氢加氧，释放 6

个电子，再一次经 SoxB 水解生成第 2 个 SO4
2–；
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当缺少 SoxCD 时，SoxYZ 复合物上的硫烷硫会形

成胞内硫粒，通过 rDSR 系统进一步氧化[40]。在

这个过程中，SoxY 除了能与 S2O3
2–结合外，还可

以与硫化物、零价硫和亚硫酸盐结合。体外实验

将 SOX 系统各个元素组合在一起代谢 H2S，但缺

少体内验证[37]。 

除此之外，连四硫酸盐代谢(S4I)途径广泛分布

在 β-Proteobacteria 和 γ-Proteobacteria 中，尤其是专

性化能自养菌 Acidithiobacillus、Thermithiobacillus、

Halothiobacillus 和 Tetrathiobacte 等[60–61]。该途径

涉及两个酶，膜结合的 TQO(硫代硫酸盐醌氧化还

原酶)将 S2O3
2–氧化成 S4O6

2–暂时储存，铁氰化物或

癸基泛醌(DQ)进行电子传递；而 TetH(连四硫酸盐

水解酶)可以水解 S4O6
2–生成 S2O3

2–和其他一些产

物，该酶的定位和催化机理还需进一步验证[50,54]。 

2.4  SO4
2–还原成 H2S 

硫酸盐还原菌(SRB)是一类通过异化作用进

行 SO4
2–还原代谢的细菌的统称。在异化硫酸盐还

原(DSR，也称为硫酸盐呼吸作用)过程中，SO4
2–

通过硫酸盐转运体吸收，由 ATP 硫酰化酶(Sat)与

细胞质中的 ATP 一起激活，形成腺苷-5’-磷酸硫酸

盐(APS)(图 4)。随着腺苷酸(AMP)的释放和两个电

子的消耗，APS 被腺苷酸硫酸还原酶(Apr)还原为

SO3
2–。最终 SO3

2–还原为 S2–，该过程存在两种机

理，亚硫酸盐还原酶直接还原[62]和多种酶(亚硫酸

盐还原酶、连三硫酸盐还原酶、硫代硫酸盐还原

酶)间接还原[63]。DsrC 在 SO3
2–的还原过程中作为

DsrAB 的生理伴侣，根据目前的发现，DsrC 和

DsrAB 是 SRB 代谢 SO3
2–转化为 S2–的核心和关键

蛋白[23]。 

 

 

 
图 4.  异化硫酸盐还原的代谢途径(改编自[63–64]) 

Figure 4.  Metabolic pathway of dissimilatory sulfate reduction (adapted with permission from [63–64]). Active 
absorption of SO4

2– by membrane bound sulfate transporters, two hypotheses in the reduction pathway and the 
passive release of H2S. Hypothesis 1: SO3

2– is directly reduced to S2–(blue arrow) by sulfite reductase. Hypothesis 2: 
DsrAB reduces SO3

2– to DsrC trisulfide, and DsrMKJOP complex reduces the generated DsrC trisulfide to S2– and 
DsrCr (yellow arrow). 
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.

DsrAB 不仅存在于(亚)硫酸盐还原菌、硫代

硫酸盐还原菌、硫歧化细菌、有机磺酸盐降解菌

中[65]，许多光能和化能硫氧化细菌携带一个反向

操作的 DsrAB (rDsrAB)，负责在细胞质中将硫烷

或硫化氢氧化形成亚硫酸盐，因此在硫氧化微生

物中也叫作反向异化亚硫酸盐还原酶 (rDSR)系 

统[66]。dsrAB 编码异化亚硫酸还原酶(DSR)的 α 和

β 亚基，在许多以序列为基础的环境生态研究中已

作为保守的分子系统发育标记。dsrEFH 编码一种

胞质硫转运酶，仅存在硫氧化微生物中，被认为

是硫氧化剂或硫歧化作用的分子标记[67–68]。不同

功能酶标记基因的检测分析，将有助于认识不同

生态环境下(也可以是生物反应器中)硫代谢微生

物的多样性及其硫元素的生物地球化学过程[69]，

表 2 列举了硫循环网络中主要功能酶的扩增引物

指针。 

3  微生物硫转化网络 

转化硫的微生物有着惊人的多样性，每一种

微生物都有不同的生理需求以获得最佳生长。由

于自然界的生长条件是高度可变的，很少是最优

的，因此单个微生物的硫转化必然是低效的。环

境中的硫转化是由比单一微生物更有效地硫循环

的微生物群落进行的。硫转化反应是由在自然和

人工生态系统中形成复杂网络的微生物连接起来

的，如海洋生态系统和脱硫生物反应器等。在这

些不同的生态系统中，有效硫循环所需的微生物

群落即使在物种组成因环境扰动而改变时，仍保

持硫转化反应。 

海洋生态系统是世界上最大的自然生态系

统，由于广泛的硫循环，几乎达到硫平衡。海水

中具有大量的硫酸盐，海洋沉积物中硫元素储存

量巨大。硫酸盐在有机碳的氧化驱动下还原为硫

化物(图 5-A)，大多 SRM 属于 Deltaproteobacteria，

包括 Desulfovibrionales 和 Desulfobacterales。在这

样的缺氧沉积物中，Mn 氧化物，特别是 Fe 氧化

物，是硫化物的主要化学氧化剂，而一部分硫化

物的氧化是由微生物通过硝酸盐介导的[63]。基于

宏基因组学和 16S rRNA 研究，沉积物中潜在的硫

化物氧化微生物种类繁多[2]。 

含硫化物贫乏的深层地下水拥有一个活跃的

微生物群落硫酸盐还原和硫还原细菌，共同介导

了一个硫循环(图 5-B)。通过宏基因组和宏蛋白质

组方法的结合揭示硫循环的主要驱动因素是微生 

 

表 2.  主要硫氧化酶的功能及引物 

Table 2.  Functions and primers of selected sulfur oxidase 

Enzyme Gene Sulfur transformation Sequence (5ʹ→3ʹ) References

Sulfur-oxidizing 
multienzyme 
complex, subunit B 

soxB [SoxYZ]-S-S-SO3
2–→ 

[SoxYZ]-S-S-+SO4
2– 

710F-ATCGGYCAGGCYTTYCCSTA 
1184R-MAVGTGCCGTTGAARTTGC 

[70] 

Sulfide:quinone 
oxidoreductase 

sqr H2S→S0, HSn
–+reduced  

quinol 
437F-CATCCTGCTTCGGCCCNGCNTAYGART
982RCCATGGATTCGATRTANCCNGTYT 

[71] 

Dissimilatory 
(bi)sulfite reductase, 
subunits AB 

dsrAB sulfite+[DsrC protein]- 
dithiol→a [DsrC]-trisulfide 

dsr1F-GAAGTATCCCGAGTCGAAGG 
dsr1R-GCGCCGGGCGGTGCATCTC 

[72] 

Sulfite:acceptor 
oxidoreductase/Sulfite 
oxidizing enzyme 

sorAB SO3
2–→SO4

2– 100F-ACAGCAAGGCATCCnggnttygtng 
906R-CCAGAATGTGCCCtccatnayngg 

[71] 
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物硫酸盐还原，Deltaproteobacteria 被证明具有硫

酸 盐 还 原 和 可 能 的 硫 歧 化 的 遗 传 能 力 ， 而

Rhizobiaceae、 Rhodocyclaceae、 Sideroxydans 和

Sulfurimonas 能够氧化还原硫化合物[73]。 

Acidithiobacillus 是一类嗜酸硫氧化菌，该菌株

被广泛应用到生物浸出领域，将不溶性固体中的金

属离子转化为水溶性形式，从而实现有色金属的回

收。从硫化矿石中生物浸出金属的机制目前有三种

解释：接触、非接触、协同作用(图 5-C)[74]。生物

浸出菌 主要分布 在变形菌 门 (Acidithiobacillus，

Acidiphilium，Acidiferrobacter，Ferrovum)，硝化螺

旋菌门(Leptospirillum)，厚壁菌门(Alicyclobacillus，

Sulfobacillus) ， 放 线 菌 门 (Ferrimicrobium, 

Acidimicrobium，Ferrithrix)，和古细菌(Sulfolobus，

Acidianus，Metallosphaera，Sulfurisphaera)[75]。 

生物脱硫是对工业过程、废水处理和垃圾填

埋场中产生和排放的含硫化合物(例如硫化氢、二

氧化硫、硫醚和硫醇)废气的一种经济有效的脱硫

方法[76]。沼气中的 H2S 在生物脱硫过程中被硫氧

化细菌(SOB)去除，形成的硫颗粒可以用作肥料和

用于硫酸生产(图 5-D)[77]。Acidithiobacillus sp.、

Thiobacillus sp.和 Thioalkalivibrio 分别是在酸性、

中性和碱性 pH 条件下 H2S 生物滤池中发现的最常

见的硫化物氧化细菌[77–78]。最近，一种新的硫转换

相关强化生物除磷(S-EBPR)工艺已被开发用于处理

富硫酸盐废水，这一过程成功地整合了硫、碳、氮

和磷循环，以便同时代谢或去除碳、氮、硫和磷[79]。

在检测到的 SRB 中，Desulfovibrio、Desulfobulbus、

Desulfomicrobium 和 Desulfobacter 是硫酸盐还原生

物反应器中最常见的 SRB 属[80–81]。 

 

 
 

图 5.  不同生境下的硫循环过程 

Figure 5.  Sulfur cycle in different habitats. A: marine sediments; B: Deep groundwater; C: Biological leaching; D: 
Biological desulfurization. 
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4  展望 

硫是生物必需的营养元素之一，自然界中广

泛存在不同形式的硫。微生物在有机硫和无机硫

的转化过程中发挥了关键作用，有机硫化物依次

被降解为甲硫醇(CH3SH)、含硫氨基酸(半胱氨酸、

甲硫氨酸)和硫化氢，硫氧化细菌再将还原态硫化

物(不)完全氧化为多种无机硫化合物[43]。基于分子

生物学的方法已经揭示了参与硫循环微生物极其

多样的代谢途径、功能酶及电子传递机制等信息，

提高了人们对硫循环过程的认知。目前，硫代谢

微生物已经被广泛应用于生物浸出、含硫废弃物

脱硫等工业领域[71–73]。然而由于工业硫化物排放

的减少以及生物硫化氢解毒技术的开发应用，使

得硫循环平衡受到明显的影响，如土壤生态系统

中硫元素的缺乏导致作物减产[82–83]，如何分析研

究并维持自然界的硫循环及其动态平衡成为新的

研究热点。我们前期工作研究表明，在添加硫粉

的生物质堆肥过程中，发生了 S0→S2O3
2–→SO4

2–

的 物 质 转 化 ， 通 过 微 生 物 多 样 性 测 序 发 现

Proteobacteria 含量明显增加(课题组待发表数

据)，该过程的发现可为农业应用中硫元素的补充

提供一条安全环保的途径。随着新一代组学技术

的发展与应用，将有助于人们利用更好更全面的

技术分析在不同生态系统下微生物参与硫循环的

动态过程及其网络协同变化，如基于宏基因组学

及宏转录组学探究地下水中不同生物地球化学

碳、氮、硫循环的基因功能相耦联机制[84]。整合

多组学技术、大数据平台及其合成组学的思想与

技术的成熟，将会使得人们全面深入了解更多生

态环境中硫代谢微生物的动态转化机制与控制策

略，结合现代控制理论与工艺技术就可以形成硫 

元素高效循环与利用的新途径，从而形成新的应

用方案与工艺路线。 
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Abstract: Sulfur is an essential component of all creatures and one of indispensable nutrient elements for living 
organisms. Sulfur-redox microorganisms are numerous, widely distributed, and have diverse metabolic pathways, 
while the balance between sulfur compounds depends on various sulfur-transforming reactions and metabolism 
pathways in the microbial metabolism network. In addition, the sulfur cycle is closely related to the carbon and 
nitrogen cycles and plays a vital role in the earth's ecological cycle. In this review, we summarize current research 
progress of the microbial sulfur-cycling network, including the involved microorganisms, biochemical pathways, 
their environmental implications, and industrial applications, etc., which helps to understand the sulfur cycle 
existing in the natural and artificial ecological environment and provides a solid theoretical basis and application 
solutions for controlling the increase and decrease of sulfur in industrial and agricultural production. 
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