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海洋二甲基硫产生菌及其功能基因研究进展
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摘要 二甲基硫(DMS,dimethylsulfide)是海洋排放的占优势地位的生源硫气体,其在大气中的氧化产物

能够引起环境酸化和气候变化,因而DMS已成为全球气候变化研究的热点之一。二甲基巯基丙酸内盐(DM-
SP,dimethylsulfoniopropionate)是DMS形成的主要前体,该化合物在海洋环境中广泛存在,它是很多浮游植物

以及少数陆地被子植物中的可溶性溶质。本文综述了驱动海洋DMS产生的微生物类群;总结了最新报道的

6个DMS产生相关功能基因,即dddD、dddL、dddP、dddQ、dddY、dddW,介绍了它们编码的蛋白质功能及活性

特征。最后,对红树林生境中DMS产微生物、相关功能基因时空分布等研究动态进行了简介。
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  二 甲 基 硫(dimethylsulfide,DMS,分 子 式 为

CH3SCH3)是海水中最重要、含量最丰富的还原态

挥发性生源有机硫化物。海水中DMS主要来源于

海洋浮游植物,并由浮游植物释放出来进入海水中。
表层海水中的DMS处于高度过饱和状态,能以很

高的通量(0.6×1012~1.6×1012 mol/a)穿过海-
气界面进入大气,DMS占海洋中硫释放量的55%~
80%,占全球天然硫排放源的50%以上。因此,

DMS被认为是在全球硫循环中连接大气与海洋之

间的“缺失环节”[1]。
海洋中DMS的重要性在于DMS排放与气候

变化之间可能存在的负反馈过程。1987年,Charl-
son等[2]描述这一过程:高通量的DMS进入大气后

被氧化,其氧化物形成气溶胶,增加了云凝结核

(CCN)的数量;CCN的增加提高了云层反射率,使
全球热量收入减少,从而消减了温室效应的作用。

Andreae[3]认为,如果DMS的通量变化1倍,全球

的平均温度将会变化几摄氏度。研究表明,海洋

DMS的浓度跟太阳辐射量呈正相关[4],支持了“辐
射量增加使得海水温度升高从而导致DMS释放量

增加”的说法。另外,DMS衍生的气溶胶是CNN
的重要源头,尤其在远离陆地海洋的大气中[4]。

DMS与气候变化的问题密切相关,因而成为全球气

候变化研究的热点之一。

1 DMS 形成的重要前体物 DMSP

海洋是 DMS最重要的释放源,大约80%的

DMS来自海洋,还有20%的DMS来自盐沼地、河
口和湿地[5]。而二甲基巯基丙酸内盐(dimethylsul-
foniopropionate,DMSP,分 子 式 (CH3)2-S-CH2-
CH2-COOH)是海洋中DMS形成最重要的来源和

前体。DMSP由海洋中的一些浮游植物、藻类和海

岸盐生植物等产生。一些藻类细胞中能聚集DM-
SP,浓度可高达几百mmol/L,一些盐生植物如大米

草也含有较高浓度的DMSP[6]。DMSP可作为细胞

内渗透压调节剂,便于生物在不利的渗透压条件下

减少 对 含 氮 渗 透 压 调 节 剂 的 吸 收,促 进 生 物 生

长[7-8]。DMSP还可作为抗氧化剂或者低温下的冷

冻保护剂[9]。DMSP是海洋中的重要碳源、硫源,其
浓度对DMS释放量具有重大影响。一旦DMSP释

放到环境中,很快就会被微生物降解,值得注意的

是,一部分微生物能降解DMSP产生DMS,由微生

物介导DMSP转化产生的DMS占据海洋DMS总

产量的90%以上。
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2 微生物驱动 DMSP 代谢产生 DMS

全球每年转化大约10亿tDMSP,而DMSP的

降解有2条途径,主要由微生物驱动[10]。途径一是

去甲基化途径[11],不产生DMS。即DMSP在酶蛋

白DmdA等作用下分解为甲硫醇,从而进入包含这

条途径的细菌的中心代谢。途径二是DMS产生途

径,其一是在DMSP裂解酶的作用下,DMSP裂解

产生DMS、丙烯酸和1个质子[12]。目前在此途径

中鉴 定 出 的 关 键 酶 编 码 基 因 为:dddL,dddP,

dddQ,dddY,dddW;其二是在乙酰辅酶 A转移酶

DddD的作用下,DMSP被降解并产生DMS和3-羟
基丙酸[10]。有意思的是,研究表明有些细菌至少存

在2种不同的途径用于分解代谢DMSP[9]。
近年来,科学工作者利用纯培养技术,从海洋和

盐沼地等环境分离获得多株能够降解DMSP并产

生DMS的细菌,称为具有Ddd+(DMSP-dependent
DMSproduction)表型的微生物。例如,de-Souza
等[13]从盐沼地沉积物中分离得到Alcaligenesfae-
calisM3A,Ledyard等[14]从马尾藻海海水中分离得

到Roseobactersp.LFP。目前已知的Ddd+ 微生物

种类多样,然而绝大多数属于变形菌纲细菌,这些菌

株主要来自α-变形菌纲的玫瑰杆菌属(Roseobacter)
和红杆菌属(Rhodobacter),β-变性菌纲的产碱菌属

(Alcaligenes),γ-变形菌纲的海洋单胞菌属(Mari-
nomonas)、假单胞菌属(Pseudomonas)和嗜冷杆菌

属(Psychrobacter),ε-变形菌纲的弓形杆菌属(Ar-
cobacter)和δ-变 形 菌 纲 的 脱 硫 弧 菌 属(Desulfo-
vibrio)。玫瑰杆菌属细菌在海水中广泛存在,河口

水体中的微生物经16SrRNA基因检测表明玫瑰杆

菌属细菌占了30%[15]。研究者从珊瑚中分离得到

的细 菌,分 别 来 自 Spongiobacter,Arhodomonas,

Idiomarina等属,气相色谱和核磁共振结果表明,
这些细菌也能降解DMSP产生DMS[16]。令人吃惊

的是,Kirkwood等[17]发现,曲霉(Aspergillus)和镰

刀霉(Fusarium)的部分菌株同样也能够降解DMSP
产生DMS。

3 DMS 产生途径中的关键功能基因

目前,在Ddd+ 细菌中发现和鉴定出6个关键

功 能 基 因:dddD、dddL、dddP、dddQ、dddY、

dddW,它们分别通过不同的途径催化DMSP裂解

产生气体DMS。分别总结和介绍如下(表1)。
表1 直接作用于DMSP的酶蛋白

Table1 Enzymesthatactdirectlyondimethylsulphoniopropionate

酶蛋白

Enzymes

多肽分类1)

Classificationof
peptides

分子质量/ku
Molecular
weight

裂解反应及产物

Degradation
andproduct

分布

Distribution
其他特点

Otherfeatures

DddD ClassⅢ乙酰辅酶 A
转 移 酶 家 族
(COG1804)

93 裂 解 DMSP,生 成

DMS和3-HP(3-羟
基丙酸)

零散分布在α、β-变形菌纲
细菌中,较多地存在于γ-变
形菌纲细菌中

含有1个串联重复的ClassⅢ
乙酰辅酶A转移酶结构域,与
相关的ddd、acu 等基因聚在
一起形成基因簇

DddP M24B 脯 氨 酰 氨 基
肽 酶 金 属 酶 家 族
(COG0006)

50 裂 解 DMSP,生 成

DMS和丙烯酸
主要分布在玫瑰杆菌属细
菌中,也存在于“Candidatus
Puniceispirillum marinum
str.IMCC1322”、“Oceani-
monasdoudoroffii”以及一
些子囊真菌中

纯化后的DddP蛋白有DMSP
裂解酶活性,但是没有金属辅
助因子

DddL 未知 26 裂 解 DMSP,生 成

DMS和丙烯酸
分布在海洋α-变形菌纲细菌
中,主要是玫瑰杆菌属细菌

预测其羧基端含有1个cupin-
pocket结构域

DddQ 未知 22 裂 解 DMSP,生 成

DMS和丙烯酸
仅分 布 在 玫 瑰 杆 菌 属 细
菌中

预测其羧基端含有1个cupin-
pocket结构域

DddW 未知 16 裂 解 DMSP,生 成

DMS和丙烯酸
仅分布在玫瑰杆菌属细菌
中,且仅在2株菌株中出现

预测其羧基端含有1个cupin-
pocket结构域

DddY 未知 46(成熟蛋
白:43ku)

裂 解 DMSP,生 成

DMS和丙烯酸
零散分布在β、γ、δ、ε-变形
菌纲细菌中

该蛋白为含有一段 N端信号
肽的周质酶;参与利用DMSP
为唯一碳源的相关基因聚集
在一起,且常与编码细胞色素
的基因相邻

 1)数据来自COGsDatafromclusteroforthologousgroupsofproteins(COGs).
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3.1 dddL 介导的 DMS 产生途径及 DddL 蛋白

几十年来,一直被广泛接受的依赖 DMSP的

DMS产生途径是:DMSP在1种“DMSP裂解酶”的
作用下,释放DMS、丙烯酸和质子,但是有关的功能

基因一直未得到分离鉴定。Curson等[18]首次克隆

和鉴 定 出“DMSP 裂 解 酶”编 码 基 因———dddL。

dddL是从几株海洋红杆菌属细菌中发现的新基

因,其编码产物DddL蛋白具有DMSP裂解酶的特

性。DddL蛋白,出现在红杆菌科不同种属的某些

细菌或者相关的海洋α-变形菌纲橙单胞菌科细菌

中。最 初 从 SulfitobacterEE-36 中 克 隆 获 得 了

dddL 基因,其 DddL 多肽序列被用来预测其他

DMS产生菌株,而这些菌株往往是未曾预料具有此

能力的。dddL 在红杆菌科的个体菌株中零星出

现,可能是因为它存在于这些进化枝的祖先中,但随

后被大部分细菌丢失。
据推断[18],SulfitobacterEE-36的DddL多肽

具有223个残基,相对分子质量为24714,等电点

8.3。Blast检索,没有发现与DddL有明显的序列

相似性的已知功能多肽(e-value<e-10)。使用软件

“Phyre”和“HHpred”分析发现,除了1个假定的跨

膜结构域之外,DddL 没有明显的功能区域。与

DddL相似度较高的蛋白质,是存在于其他菌株(大
部分属于红杆菌科细菌)中的假想多肽。因此,

DddL属于一种新型酶家族,它是其中的第1个已

知功能的多肽,从而引起了人们很大的兴趣。DddL
的作用机制还不清楚,例如是否需要任何辅因子,或
者是以单体、二聚体还是三聚体的形式起作用。这

些研究涉及到纯化的DddL蛋白。体外研究结果证

实,DddL不仅仅是DMSP裂解酶,还可能具有其他

功能。由于在含dddL 基因的大肠杆菌中,DddL
似乎能以某种方式促进依赖DMSP的丙烯酸形成。
研究者推断,包含dddL 的菌株也许不仅仅是将

DMS作为营养物,更多的是将DMS和丙烯酸作为

信号分子,为防御或诱引之用。
3.2 dddD 介导的 DMS 产生途径及 DddD 蛋白

这是一种完全不同的DMS产生机制,dddD 基

因的编码产物———DddD是另一种形式的“DMSP
裂解酶”。dddD 和dddL 在微生物驱动DMS释放

过程中所起的不同作用,可能解释了之前的关于

“DMSP裂解酶”在不同细菌中具有不同特性的发现

和报道[6]。

dddD 基因首次从海洋单胞菌 MWYL1中分

离获得[10]。MWYL1菌株分离自产DMSP的被子

植物大米草根际土壤。dddD 基因的相关研究结果

令人印象深刻,体现在如下几个方面。第一,仅需导

入dddD1个基因,在载体启动子下的控制下表达,

就可以完全赋予大肠杆菌Ddd+ 表型;第二,DddD
并不是研究者长期以来推定存在并一直寻找的

DMSP裂解酶。DddD的最高同源物是大肠杆菌的

CaiB蛋白,其功能已知,它编码1个ClassⅢ乙酰辅

酶A转移酶。在厌氧条件下,CaiB作为末端电子受

体时,CaiB能够将乙酰辅酶A转移到肉碱上。CaiB
是同源二聚体,值得注意的是,DddD大约是CaiB
大小的2倍,且有1个连续重复区域结构,因而可能

形成1个“分 子 内 二 聚 体”。因 此,研 究 者 推 测

DddD可以添加部分乙酰辅酶 A分子到DMSP,同

CaiB的催化功能类似,从而引发随后的DMSP裂解

和DMS释放[10]。第三,DddD的同源物出现在Si-
licibacterpomeroyi DSS-3 和 Sagittulastellata
E37中。这2株细菌都属于变形菌门,虽亲缘关系

较远,它们也具有Ddd+表型。第四,更令人惊叹的

是,DddD的同源物存在于2株陆生细菌中,它们从

未被报道过与 DMSP代谢有联系,但值得注意的

是,这2株细菌都与高等植物发生相互作用。其中

1个是根瘤菌 NGR234,是1种可形成固氮共生体

的α-变形菌纲细菌。另外1个是β-变形菌纲细菌

BurkholderiacepaciaAMMD,是被子植物根际微

生物的1个普遍成员。当 NGR234和 AMMD(其
余缺乏dddD 的Rhizobium 和Burkholderia 菌株

除外)受到底物DMSP诱导时,可检测到DMS的释

放。但这2株细菌都不能完全利用DMSP生长,即
它们不能以DMSP作为唯一碳源。

就分类学角度来看,DddD的同源物分布在不

同的世系中(即α-、β-、γ-变形菌纲细菌中),这强烈

暗示着dddD 是辅助基因库的一部分,在亲缘关系

较远的菌株中可发生水平转移。有一些事实支持这

一观点,如根瘤菌NGR234的dddD 存在于1个大

质粒上,而不是染色体上[10]。同样,dddD 零星随

机出现于某一些细菌中,但它们并不是亲缘关系密

切的菌 株。例 如2株 全 基 因 组 测 序 的 细 菌,在

S.pomeroyiDSS-3中存在dddD 基因,但其亲缘关

系十分密切的菌株TM1040中却没有dddD 基因。

22
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3.3 dddP 介导的 DMS 产生途径及 DddP 蛋白

dddP 基因是2009年发现的与Ddd+表型相关

的特异性基因。在已知细菌中,dddP 多存在于红

杆菌科的玫瑰杆菌属(Roseobacter)细菌。这种细菌

广泛存在于海洋和沿海水域,而且其中许多细菌很

具有代表性,它们通过去甲基化途径催化DMSP,或
者存在一条抑或多条产DMS的特异性机制[19]。一

些菌株不仅能将DMSP去甲基化利用而且能够产

生DMS[11-20],dddP 的发现菌Roseovariusnubinhi-
bensISM正是如此,除了通过ISM_00170基因产

物—DmdA蛋白催化去甲基化途径,另外还具有至

少2条不同的DMS产生途径,一条是此处论述的

依赖dddP 的DMS产生途径,另外一条在之后的

研究中得到了证实(依赖dddQ 基因的DMS产生

途径)[21]。
据推测[19-20],DddP多肽分子质量为50ku,很

可能属于脯氨酰氨基肽酶金属酶家族(COG0006),
该家族的成员能切割氨基、亚氨基以及包含氨基的

键。该家族中构成 M24金属肽酶活性位点以及结

合金属(通常为Co,Zn或 Mn)辅因子的5个残基,
均在 R.nubinhibens 的 DddP、其 他 微 生 物 中 的

DddP同源物中处于保守。COG0006家族庞大而且

多样,但是就目前而言,很少将该家族的成员同其相

应底物一起研究过,而且这些底物并不都是多肽。
例如肌酸酶,它的结构同预测的DddP十分相似,尽
管一级结构仅有20%的相似性。因此,DddP可能

代表 M24氨肽酶的另外1个亚类群,它能够作用于

非肽底物(例如DMSP)。然而,现在依赖DddP的

DMSP代谢相关机制并不清楚[20-21]。以R.nubin-
hibens的DddP序列搜索微生物基因组数据库,在
一些海洋红杆菌科细菌中发现亲缘关系紧密的同源

物(氨基酸水平上>75%相似度),它们不是具有

Ddd+ 表 型,就 是 同 已 知 的 Ddd+ 菌 株 紧 密 相

关[20-21]。除此之外,细菌中具有最大相似度的同源

物(相似度47%)是百脉根中慢生根瘤菌 MAFF
303099的 mlr1214基 因 产 物,但 是 该 菌 株 没 有

Ddd+表型。
令人吃惊的是,DddP同源蛋白也存在于一些

真菌的推测蛋白质组中。米曲霉RIB40和黄曲霉

NRRL3357都含有同源基因(分别为 BAE62778,

asfl_08468),它们二者的蛋白产物相似度为100%,
并且 它 们 与 R.nubinhibens 的 DddP 相 似 度 为

55%。然而,构巢曲霉、黑曲霉以及烟曲霉的基因组

缺少dddP 基因。与此一致的是,当米曲霉RIB40
在基础培养基上生长时,以蔗糖为碳源并添加DM-
SP,会产生 DMS,但是构巢曲霉、黑曲霉则不能。
尽管米曲霉RIB40能利用DMSP产生DMS,但其

菌丝不能以DMSP作为唯一碳源生长。DddP的同

源蛋白同样也存在于镰刀霉PH1的推测蛋白质组

中,由基因XP_389272编码。另外,镰刀霉cc19、镰
刀霉Fu42也具有Ddd+表型,需添加DMSP以及蔗

糖,同米曲霉一样,它们不能以DMSP为唯一碳源。
有关文献[10,22]描述过ddd 基因的水平转移现

象(HGT)。dddD 的紧密同源物出现在α-、β-、γ-变
形菌纲细菌中,其中包括2种陆生细菌,它们均与高

等植物根部发生相互作用[10]。与此相似的是,包含

dddP 的真菌也与植物相互联系。因此,对于产

DMSP的植物来说,具有DMSP代谢能力的微生物

可能具有与植物互作的一种选择性优势,例如互花

米草根际的腐生型真菌[22]以及根际的根瘤菌[10]。
这种选择性优势的本质还需要进一步的研究。
3.4 dddQ 介导的 DMS 产生途径及 DddQ 蛋白

由于玫瑰杆菌属菌株 R.nubinhibensISM 中

dddP 基因的插入突变并没有完全终止依赖DMSP
的DMS产生(Ddd+表型),暗示着该菌株必定存在

其 他 类 型 的 DMSP 裂 解 酶[23]。2011 年,Todd
等[24]的相关研究证实了这一推论,他们报道了第3
种 DMSP 裂 解 酶—即 由 R.nubinhibensISM 的

dddQ 基因编码,这个基因也存在于其他的玫瑰杆

菌属细菌中,包括Ruegeria(以前称为Silicibacter)

pomeroyiDSS-3,并且广泛分布于海洋细菌的宏基

因组中[25]。

DddQ是一种DMSP裂解酶,它能够将DMSP
分解为丙烯酸和DMS,在这个意义上,它同之前发

现的DddL[18]和DddP酶[23]并没有什么不同,但它

不同于 DddD,DddD 的最初代谢产物很可能是

DMS和3-羟基丙酸[21]。然而,DddQ同DddP并没

有明显的家族相似性,DddP是 M24肽酶这个大家

族的一员[23-24]。值得注意的是,DddQ和DddL都

包含一些高度保守的氨基酸,也就是结合金属的

cupin模体1、2[21]。但是,即使在这些保守区域中,
仍然有一些残基非常不同,而且相比之下,DddL中

模体之间的距离要比 DddQ 小。另 外,DddL 和

DddQ的N-末端没有明显的相似性,不管是一级结
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构还是预测的二级结构,因此认为DddQ和DddL
处于不同的多肽家族,它们的cupin折层结构是分

别独立进化的。
目前,仅在玫瑰杆菌属进化枝的相关细菌中发

现了DddQ,还没有在其他细菌中发现确定的同源

物。DddQ多肽的特征是,序列变化很大;R.nubin-
hibensISM的2个相邻基因分别编码了DddQ1和

DddQ2,它们之间只有39%的相似度。是否正是这

些序列的不同进而加强了酶的特性,例如,不同的序

列类型可能是为了适应不同的pH,对DMSP底物

具有不同的亲和力,又或者预测的cupin模体可能

是对不同的过渡金属起作用,这一推测尚待证实。
目前,已有关于ddd 基因在GOS和其他宏基

因组数据库中多样性的报道[26],关于其相应 mR-
NAs在 宏 转 录 组 中 的 出 现 频 率 亦 有 报 道[27]。

DddQ-type酶存在的丰度几乎与DddP一样,迄今

为止,DddP是GOS数据库中出现频率最高的Ddd
蛋白[23]。这一数据表明,在自然环境中依赖DMSP
产生DMS的反应体系中,DddQ和DddP是最重要

的DMSP裂解酶。
3.5 dddY 介导的 DMS 产生途径及 DddY 蛋白

早在1995年,De-Souza等[13]从生长有产DM-
SP能力的大米草的潮间带土壤中,分离获得β-变形

菌纲细菌—粪产碱菌(Alcaligenesfaecalis)M3A菌

株。2011年,Andrew等[28]在该菌株中克隆和分离

出第5个DMS产生的功能基因dddY。粪产碱菌

M3A能够以DMSP和丙烯酸为碳源,并可将DMSP
转化为丙烯酸[29],随后进一步转变为羟基丙酸。研

究者分离纯化出了dddY 所编码的DMSP裂解酶,
并定位于细胞表面[30-31],与其他处于细胞质中的

DMSP裂 解 酶 不 同。在 早 期 研 究 中,Yoch实 验

室[31]证实了 M3A中DMSP代谢途径的3个特征:
(1)DMSP裂解发生在菌体细胞表面,而非细胞质

内;(2)丙烯酸是DMSP代谢的中间产物,并随后将

转化为3-羟基丙酸;(3)依赖DMSP产生的DMS产

量受DMSP底物的诱导,同时也接受一些中间代谢

产物的诱导。Andrew等[28]近期的研究工作从基因

水平上提供了对以上观察结果的1个科学解释。
根据dddY序列分析以及直接的检测实验,证

实了DddY的确是1个细胞周质酶。除了其 N-末
端的信号肽,它与已知功能的酶没有相似性,而且没

有发现功能模体。因此,与DddP、DddL、DddQ所

催化的生化过程不同,DddY肯定是通过另外的新

颖机制将DMSP裂解为丙烯酸和DMS[28]。同其他

ddd 基 因 一 样,dddY 似 乎 也 是 通 过 水 平 转 移

(HGT)在亲缘关系较远的相关世系中分布,因为在

产碱菌属(Alcaligenes)、希瓦氏菌属(Shewanella)、
弓形杆菌属(Arcobacter)中均存在dddY 紧密同源

物(上述3个属分别是β-、γ-、ε-变形细菌)。这些菌

株相互之间亲缘关系比较远,这3个属的成员都与

微氧环境相关。
含有dddY的细菌偏好微氧环境,这可能是造

成目前已公布的海洋细菌宏基因组数据库中缺少

DddY同源物的原因之一,由于海洋细菌代表的是

海洋的好氧表层。海洋沉积物中生长着大量细菌,
大约 是 地 球 上 总 数 的 30%[32]。DMSP 裂 解 酶

DddY,尽管在海洋表层中很稀少,但是在有些环境

中是广泛存在的,特别是富含DMSP的地方,如大

米草占主导地位的盐碱地。这些生态环境中微生物

宏基因组的调查将会对这方面研究提供指导作用。
目前,关于细菌DMS产量的基因研究中,令人印象

最深刻的特征可能是基因的多样性,因为不同细菌

中与此相关的酶和代谢途径也不尽相同。DddY是

第1个典型特征的DMSP裂解酶,早在1995年De
Souza等[13]就对其相应基因及酶的新颖性展开了研

究。关于DddY后续的深入研究,首先应该注重从

厌氧环境下其生态学的重要性到分子酶学活性的分

析,从而阐明其催化机制,即揭示DddY未知功能域

在裂解DMSP时所发挥的具体作用。
3.6 dddW 介导的 DMS 产生途径及 DddW 蛋白

Todd等[33]从RuegeriapomeroyiDSS-3菌株

中发现了第6个DMS产生的功能基因dddW,该基

因是继dddP 和dddQ 之后,在Ruegeriapomeroyi
DSS-3中发现的第3个产DMS相关基因。它编码

的酶蛋白与DddL、DddP、DddQ、DddY一样,均属

于DMSP裂解酶,都能够裂解DMSP,生成丙烯酸

并释放 DMS。早在2011年,该基因就由 Rinta-
Kanto等[34]在RuegeriapomeroyiDSS-3的基因芯

片研究中发现在DMSP诱导条件下,该基因转录水

平提高了37倍。
对dddW 的序列分析发现,该基因在环境中的

分布是很少的。目前为止,只在另外1株玫瑰杆菌

属细菌Roseobactersp.MED193中发现了该基因的

同源 序 列,相 似 性 为 65%。在 另 外 2 株 菌 株
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Rhodobacteralesbacterium HTCC2083 和 Citrei-
cellasp.SE45中,也发现了2条与之相似程度很低

(仅为40%)的序列。通过对dddW 在GOS和宏基

因组数据库中的分布情况进行研究,也没有发现与

之相似性较高的序列。但是DddW 的氨基酸序列

分析表明,该蛋白含有1个广泛存在的Cupin-pock-
et模体结构,该结构存在于很多酶的活性位点[35]。
例如,DddQ、DddL2个酶,虽然分子质量大小和氨

基酸序列都与DddW 差异很大,但它们均含有Cu-
pin-pocket模体结构。

Gonzalez等[36]观察到 R.nubinhibensISM 和

R.pomeroyiDSS-3都能够催化DMSP,分别通过

去甲基化途径和产 DMS途径。有意思的是,这2
个生物转化过程受环境因素的影响,当DMSP浓度

较低时,去甲基化途径比较重要。这些现象就引出

了2个重要科学问题,为什么同一株菌可在不同的

环境下采用不同的代谢途径,以及它是通过何种机

制实现这样的转变。DddP、DddQ以及DddW 的发

现好像使得这些问题更加复杂了,因为这2株菌(其
他的玫瑰杆菌属细菌也很有可能)拥有多种产DMS
的途径,通过不同的基因和相应的酶而发挥作用。
若要完全理解这些不同途径中的各个角色,则需要

对其中的变化过程进行更详细的研究,包括环境变

化,如DMSP底物浓度,其他硫源、碳源以及微量元

素的可用性,还包括一些参数变化,如温度、生长速

率、浓度等。

4 国内关于海洋 DMS(P)的相关研究

及进展

  从20世纪90年代开始,我国的研究人员就对

海洋中的DMS浓度进行了测定。胡敏等[37]研究了

测定DMS释放量的方法,并调查了青岛海域DMS
的释放量。杨桂朋研究团队[38-41]对 我 国 海 洋 中

DMS和DMSP的存在量、时空分布、生产和消费速

率以及影响因素进行了较为系统的调查,他们对胶

州湾DMS浓度的调查结果显示,DMS和DMSP的

浓度呈现季节变化,高值出现在夏季。马奇菊等[42]

的调查显示,随着海水盐度从低到高,DMS浓度先

降低再升高,最高峰出现在河口位置。Jiao(焦念

志)等[43]于1994-1998年间,调查和研究了DMS
及DMSP在我国胶州湾、芝罘湾、东海的分布状况

及其影响因素,结果表明海洋中二者浓度都存在明

显的时空变化;地理分布规律为高值出现在沿岸海

区和陆架海区,低值出现在外海;季节变化表现为高

值出现在春季或夏季,低值出现在秋季。杨桂朋研

究团队的调查以及焦念志等人的研究都表明叶绿素

a、光照、盐度、氮盐和pH会影响DMS和DMSP的

浓度[38-43],这与国外的研究结果相一致[44-46]。
研究表明,海岸湿地生态系统是硫释放的主要

来源之一,DMS和 H2S是湿地释放的主要含硫气

体,湿地系统释放硫通量一般比内陆土壤高1个或

几个数量级[47]。在耐盐耐淹的滨海植物如双头菊

(Wollastoniabiflora)、潮间带植物如大米草(Spar-
tinaangilica)和互花米草(Spartinaalterniflora)
等体内可大量合成DMSP。另外,互花米草占优势

的盐沼地单位面积释放DMS量显著高于一般海岸

和海洋水域,这可能提示我们,在盐生植物密集生长

的盐沼生态系统中存在大量的DMS产生菌[48]。红

树林作为热带海岸特有、硫循环活跃的湿地生态系

统、营养丰富且具有密集生长的盐生植物,整体环境

跟盐沼地相似,其释放DMS的通量也应该高于远

海域。
近年来,笔者所在实验室采取纯培养技术与宏

基因组相结合的方法,对红树林土壤中DMS产生

细菌及DMS产生的相关功能基因的生态分布进行

了研究。以海南文昌红树林土壤剖面(陆地-高潮

带-潮间带—低潮带)采集的29个土壤样品为研究

材料,筛选得到了DMS产生细菌,并且定量分析了

它们产生DMS的能力。设计了细菌DMS产生的

关键功能基因dddP 的特异引物,并以4个地点红

树林土壤DNA为模板,进行PCR扩增,获得红树

林土壤dddP 基因,构建了dddP 克隆文库,分析了

红树林土壤中dddP 的多样性及分布特点[49-50]。结

果表明,红树林土壤中确实存在Ddd+细菌[49-50],目
前已知的大部分DddP细菌(DddP型Ddd+细菌)都
存在其中,但更多的是未知的DddP细菌[49]。系统

发育树的分析显示,dddP 在红树林环境中广泛分

布,不存在地域性。季节气候变化对红树林土壤

dddP 的类型和分布有影响,但影响强度小于其对

红树林海水dddP 的相应影响。在红树林土壤中,

pH、有效硫含量、盐度和全氮含量对DddP细菌的

分布具有重要影响[49-50]。

5 展 望

2007年至今,Ddd+ 表型相关的功能基因陆续
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发现,DMS产生菌及功能基因的研究进展迅速,越
来越引起人们的重视。目前虽已发现了6个DMS
产生相关功能基因(dddD、dddL、dddP、dddQ、

dddY、dddW),但仍有很多科学问题尚待解决。例

如,这些不同的酶蛋白(DddD、DddL、DddP、DddQ、

DddY、DddW)分别是如何作用的;包含这些蛋白的

微生物又有哪些;在不同环境下,如海洋、珊瑚及盐

碱地,这些酶蛋白对DMSP代谢产生的DMS通量

有何贡献;在单一的菌株中,为何存在几种不同的

DMSP代谢机制,这些机制之间是如何转换的,如

R.pomeroyiDSS-3菌株可以通过去甲基化途径和

产DMS途径催化DMSP,并且在该菌株中也发现

了能够介导DMS产生的酶蛋白—DddP、DddQ以

及DddW[51]。因此,对于DMS的相关研究才刚刚

开始,后续研究将会为我们揭示DMS产生细菌是

如何适应自然环境,以及它们对地球的主要元素

(碳、硫)循环的影响。
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Advancesonstudiesofmarinedimethylsulfide
producingbacteriaanditsfunctionalgenes

LILi WANGPeng PENGMeng-jun LIYou-guo

StateKeyLaboratoryofAgriculturalMicrobiology,HuazhongAgriculturalUniversity,

Wuhan430070,China

Abstract Thevolatiledimethylsulfide(DMS)isthemostimportantbiogenicsulfurouscompound
transferredfromtheoceanstotheatmosphere.Itsoxidationproductsintheatmospherecanaffectenvi-
ronmentandglobalclimate,thusitbecomesthehighlightofresearchonweathervariations.Dimethyl-
sulfoniopropionate(DMSP),themainprecursorofDMS,iswidelydistributedintheoceanandproduced
inlargeamountsbyubiquitousmarinephytoplanktonandafewterrestrialangiosperms.Avarietyof
DMS-producingmicrobeswerereviewed.Sixcurrently-reportedfunctionalgenesinvolvedinDMSpro-
ductionincludingdddD,dddL,dddP,dddQ,dddYanddddW weresummarized.Functionsandbio-
chemicalcharacteristicsofitsencodingproteinsweredescribedindetails.Theupdatedprogressonthe
studiesofecologicaldistributionsofDMS-producingbacteriaandfunctionalgenesinthemangroveeco-
systemChinawasbrieflyintroduced.

Keywords dimethylsulfide;dimethylsulfoniopropionate(DMSP);DMS-producingbacteria;ddd
genes;mangroveecosystem
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