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摘要：微生物参与的还原性无机硫化合物的氧化过程是硫地球化学循环的重要组成部分，也可应用于生

物冶金工业及酸性矿水治理等方面。嗜热古菌是高温环境中存在的一群特殊的微生物，其所参与的异化

型硫氧化途径复杂多样，涉及众多氧化还原酶以及硫转运蛋白。本文将结合我们的研究工作，就参与异

化型硫氧化代谢过程的嗜热古菌的种类，以及它们所参与的硫氧化过程进行系统的介绍。 
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硫元素以多种价态形式存在于自然界，为地

球上十大元素之一。微生物参与的还原性无机硫

化 合 物 (reduced inorganic sulfur compounds ，

RISCs)的氧化过程是硫地球化学循环的重要组成

部分，关联着自然界氮、碳及氧等其他元素的地

球化学循环，甚至影响着全球环境问题[1–3]。 

多年来，虽然对参与硫氧化代谢的微生物资

源、硫代谢途径等进行了广泛的研究，揭示了硫

代谢微生物菌种及代谢途径的多样性[4]，丰富了人

们对微生物硫代谢的认识，促进了硫代谢微生物

在生物冶金工业及酸性矿水治理方面的应用，但 

是由于硫代谢系统的多样性及复杂性，国内外对

于硫代谢系统的认识还很不全面。为了更深入地

了解嗜热古菌异化型硫氧化途径的最新研究进

展，本文就参与异化型硫氧化代谢过程的嗜热古

菌，以及它们所参与的硫氧化过程进行了系统的

介绍。 

1  异化型硫氧化过程 

元素硫在自然界中广泛存在，纯净的元素硫

以黄色的晶体形式存在，又称作硫磺。硫是所有
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生命体的基本元素，广泛用于生物化学合成过程

中。无机硫具有多种不同的化合价，如−2、−1、0、

+4、+5 和+6 价。无机硫化合物在生物体内的生物

学功能分为两个方面，一方面参与硫的同化过程，

用于合成含硫的有机物，如维生素和氨基酸[5]；另

一方面作为电子供体或者电子受体参与硫的异化

过程，通过电子传递偶联能量的储存。异化型硫

能量代谢几乎专一地存在于原核生物中，包括古

菌和细菌[4]。 

还原性无机硫化合物(RISCs)的异化氧化过程

通过光能或化能微生物的呼吸过程与能量转化相

关联。RISCs 能够作为厌氧光合生长、好氧或者

厌氧化能生长过程中的电子供体，在大多数情况

下它最终被氧化成硫酸，氧化过程产生的电子，

在化能营养型微生物中用于呼吸链和二氧化碳固

定过程中的能量转化，厌氧光合细菌则利用光能

来传递氧化过程中获得的电子，用于二氧化碳的

固定[4]。 

微生物参与的 RISCs 氧化过程是硫地球化学

循环的重要组成部分，在农业、废物处理以及生

物冶金过程中都有重要的应用。 

2  参与异化型硫氧化过程的嗜热

古菌 

基于对 16S (18S) rRNA 基因序列的研究结

果，Carl R. Woese 于 1977 年提出生物分类“三域

学说”，古菌被确定为不同于细菌和真核生物的特

殊 类 群 [6] 。 迄 今 为 止 ， 古 菌 域 已 含 有 包 括

Euryarchaeota、Crenarchaeota、Thaumarchaeota、

Bathyarchaeota、Odinarchaeota、Heimdallarchaeota、

Korarchaeota 和 Nanoarchaeota 在内的多个门类[7]。 

地球上的高温环境包括火山喷气孔、热泉、

间歇喷泉、深海热液喷口等；还有一些人为制造

的高温环境，比如高温反应器、堆肥设施等。嗜

热微生物(thermophiles)是高温环境中存在的主要

微生物类群，包括嗜热细菌和嗜热古菌。嗜热微生

物包括中度嗜热微生物(moderately thermophiles)

和极端嗜热微生物(extreme thermophiles)，其中中

度嗜热微生物的最适生长温度通常为 40−60 °C，

极 端 嗜 热 微 生 物 的 最 适 生 长 温 度 通 常 高 于

60 °C[8]。 

硫化物和硫的氧化是高温环境中存在的主要

生物氧化过程。参与硫氧化的嗜热古菌存在于广

古菌门(Euryarchaeota)和泉古菌门(Crenarchaeota)

中，包括 Euryarchaeota 中的 Acidiplasma 以及

Crenarchaeota 中 硫 化 叶 菌 目 (Sulfolobales) 的

Acidianus 、 Metallosphaera 、 Sulfolobus 和

Sulfurisphaera 等属，这些菌的主要生理特征详见

表 1。 

Acidiplasma 为兼性厌氧的嗜酸菌，中度嗜热，

为化能有机营养型。Acidiplasma aeolicum 不能单

独利用 S0、连四硫酸钾或硫代硫酸钠进行生长。

在 Fe2+ 和 0.02% (W/V) 酵 母 提 取 物 存 在 时 ，

Acidiplasma aeolicum 能够氧化连四硫酸钾，且达

到其最佳的生长状态[9]。 

Acidianus 和 Sulfurisphaera 属均为兼性厌氧。

Acidianus 属在有氧条件下能够氧化含硫化合物、

H2 和 Fe2+，厌氧条件下可以将 H2 作为电子供体，

还原 S0 生成 H2S 营自养生长[10–14]。Sulfurisphaera

属的成员在厌氧条件下能够利用 S0，厌氧且存在

酵母时能够利用 FeCl3；有氧条件下，能够利用 S0、

pyrite、K2S4O6 和 H2 进行化能自养生长，包括

Sulfurisphaera javensis 、 Sulfurisphaera 

ohwakuensis 和 Sulfurisphaera tokodaii ( 原 为

Sulfolobus tokodaii)[15]。 
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表 1.  嗜热硫氧化古菌的种类及其代谢特点 
Table 1.  Metabolic features of sulfur-oxidizing thermophilic archaea 

Thermophiles Nutritional type Optimal temperature and pH Representative species Electron donor
Euryarchaeota     

Acidiplasma Facultatively anaerobic. 
Chemoorganotrophic 

Moderately thermophilic, 
42–45 °C. Acidophilic, pH 1.4–1.6

Acidiplasma aeolicum S4O6
2– 

Crenarchaeota     
Acidianus Facultatively anaerobic. 

Chemolithoautotrophic 
Extreme thermophilic, 
45–96 °C. Acidophilic, pH 1.5–2.5

Acidianus ambivalens 
Acidianus brierleyi 
Acidianus copahuensie 
Acidianus sulfidivorans 
Acidianus manzaensis 

S0 

Sulfurisphaera Facultatively anaerobic. 
Chemolithoautotrophic 

Extreme thermophilic, 
60–96 °C. Acidophilic, pH 1.5–6.0

Sulfurisphaera javensis 
Sulfurisphaera ohwakuensis 
Sulfurisphaera tokodaii 

S0, FeS2, S4O6
2–

Sulfolobus Aerobic. 
Chemolithoautotrophic 

Extreme thermophilic, 65–70 °C 
Acidophilic, pH 1.0–4.5 

Sulfolobus metallicus S0, sulfidic ores

Metallosphaera Obligately aerobic. 
Facultatively 
chemolithoautotrophic 

Extreme thermophilic, 74 °C. 
Acidophilic, pH 1.0–4.5 

M. sedula 
M. cuprina 
M. yellowstonensis 
M. hakonensis 

S0, sulfidic ores

 
Sulfolobus 和 Metallosphaera 属的成员均严格

好氧。Sulfolobus 属的部分菌株能够氧化含硫化合

物进行自养生长，但多数菌株则利用有机物进行

异养生长[16]。Metallosphaera 属主要通过氧化还

原性无机含硫化合物(尤其是硫化矿物)或 S0 获得

能量进行自养生长，也可以利用有机底物营异养

生长[17–18]。 

3  嗜热古菌参与的异化型硫氧化途径 

目前，在古菌中尚未发现普遍存在于硫氧化细菌

中的 Sox (sulfur-oxidizing)途径和 Dsr (dissimilatory 

sulfite reductase)途径，古菌的硫氧化具有独特的

酶和途径。 

3.1  元素硫 S0 的氧化 

SOR (sulfur oxygenase reductase) 最 早 在

Acidianus ambivalens 中被发现并研究，该酶起始

该菌中的有氧硫氧化过程——催化依赖于氧气的

元素硫 S0 的歧化反应，生成亚硫酸(sulfite，SO3
2–)、

硫代硫酸(thiosulfate，S2O3
2–)和硫化氢(H2S)，S0

在反应过程中同时充当电子供体和电子受体。反

应中产生的硫代硫酸可能由亚硫酸和 S0 之间的化

学反应生成而来(图 1)[11]。此后，在 Acidianus 

tengchongensis 和 Acidianus brierleyi 中也检测到了

SOR 活性[19–20]。 

SOR 的晶体结构解析结果发现，它是由 24 个

相同的单体构成的同型多聚体，内部为中空球状

构型，每个单体都有一个催化反应的活性口袋，

包括 1 个单核非血红素铁位点和 3 个保守的半胱

氨酸(C31、C101 和 C104)，定点突变实验证实 3 个保

守的 Cys 对催化反应都是必需的，推测 C31 参与结

合反应底物，而 C101 和 C104 参与硫的歧化反应。

SOR 催化反应的可能底物是以链状形式存在的多

聚硫烷的硫原子(polysulfane)，该底物带负电荷，

通过由 4 个单体聚合构成的烟囱状突起的非极性

通道，进入 SOR 多聚体内部带正电的纳米级反应 
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图 1.  嗜热硫氧化古菌异化型硫氧化途径模式图 
Figure 1.  The model of dissimilatory sulfur oxidation pathways in thermophilic archaea. 

 
空间。反应产物(H2S、sulfite 和 thiosulfate)的出口

则是由三聚体构成的更窄的极性通道。SOR 催化

硫氧化不需要外界的辅因子和电子载体，不参与

电 子 的 传 递 和 底 物 水 平 磷 酸 化 [21–23] 。 SOR 在

Acidianus ambivalens 和 Acidianus tengchongensis

细胞中的分布位置存在差异，它仅存在于前者的

细胞质中，而在后者的细胞质中和细胞质膜上均

检测到 SOR 的活性[24]。 

SOR 的同源蛋白在 Acidianus 属的成员中分布

广 泛 ， 包 括 Acidianus hospitalis 、 Acidianus 

copahuensis 、 Acidianus sulfidivorans 、 Acidianus 

manzaensis 和 Acidianus. brierleyi，除此之外，在

Sulfolobaceae 科 的 Sulfurisphaera tokodaii 和

Sulfolobus metallicus 中 也 存 在 SOR 。 但

Metallosphaera 以及该科的其他成员中并不存在

SOR，据此推测，在这些嗜热硫氧化的古菌中可

能存在其他的关键蛋白参与元素硫 S0 初始的氧化

过程，这有待进一步研究揭示。蛋白序列分析发

现 Euryarchaeota 中 Picrophilus (P.) torridus、P. 

oshimae 、 Ferroplasma (F.) acidarmanus 、 F. 

acidiphilum 和 Acidiplasma aeolicum 中存在 SOR

相似蛋白[23,25]，但是关于这些蛋白的功能研究还

未见报道。 

3.2  硫化物的氧化 

硫 化 物 : 醌 氧 化 还 原 酶 (sulfide:quinone 

oxidoreductase，SQR)在生物体中广泛存在，在古

菌、细菌，真菌、昆虫以及人类等真核生物中均

被发现[26]。 

通过对不同来源 SQRs 的结构和序列特征进

行分析比较，Marcia 等将该酶分为 Types I–VI 六

类[27]。基于之前的分类结果，Sousa 等于 2018 年

又对 SQRs 重新分类，新分类与 Marcia 等的分类

不完全一致，但存在一些相似之处[28]。有关两种

分类的比较，在陈静等的综述中有详细的描述[29]。 

在两种分类方法中，来自古菌 Sulfolobales 目

的 SQRs 均属于 Type V SQRs。该类型的典型代表
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来自于 Acidianus ambivalens[27]。Type V SQRs 的

序列特征是在 154–178 位置(SQR 在 Acidianus 

ambivalens 中 的编 号 )含 有一 个延 长的 “capping 

loop”。在 Acidianus ambivalens 中，SOR 催化 S0

还原产生的 H2S 被位于细胞膜上的 SQR 氧化

(图 1)。SQR 在细胞膜上以二聚体的形式存在，

2 个亚基不对称分布。解析该酶的三维结构，发现

其具有两个氧化还原活性中心，一个是共价连接

的 辅 因 子 黄 素 腺 嘌 呤 二 核 苷 酸 (FAD ， flavin 

adenine dinucleotide)，另一个是与 FAD 相邻的一

对半胱氨酸残基(C178 和 C350)，这一对半胱氨酸残

基由 3 个硫原子组成的硫链连接。反应底物 H2S

可能通过位于 FAD re-side 的通道进入催化反应

中心，被氧化生成多硫化物 H-Sn-H (可能由 4 个

或 5 个硫原子构成)，该反应产物又可以进一步作

为 SOR 的反应底物，氧化 H2S 产生的电子用于还

原位于 FAD si-side 的醌，进入呼吸链，偶联能量

的产生[30]。 

对蛋白序列的分析发现 SQR 同源蛋白在古菌

中广泛分布。Acidianus 和 Metallosphaera 属多个

成员都具有 SQR 同源蛋白，如 Acidianus hospitalis、

Acidianus sulfidivorans、Acidianus manzaensis、

Acidianus brierleyi 以及 M. sedula、M. cuprina、

M. yellowstonensis 和 M. hakonensis[31–33]。此外，

Sulfolobus metallicus 、 Sulfolobus islandicus 、

Sulfolobus sp. A20 、 Sulfurisphaera tokodaii 、

Saccharolobus solfataricus、Sulfodiicoccus acidiphilus、

P. oshimae 、 P. torridus 、 F. acidiphilum 、 F. 

acidarmanus 等以及 Acidiplasma 和 Thermoplasma

属成员中也存在 SQR (Acidianus ambivalens)的高

同源性蛋白。SQR 的广泛分布，而且在 Acidianus 

hospitalis 中还存在不止一个拷贝，说明其在古菌

硫氧化过程中发挥重要的作用。 

3.3  硫代硫酸的氧化 

在嗜热古菌 Acidianus ambivalens 中，硫代硫

酸 由 位 于 细 胞 膜 上 的 硫 代 硫 酸 :醌 氧 化 还 原 酶

(thiosulfate:quinone oxidoreductase，TQO)氧化生成

连四硫酸(tetrathionate，TT)，氧化过程产生的电

子通过电子受体醌(caldariella quinones，CQ)传递

给末端醌 :氧氧化还原酶 (terminal quinol:oxygen 

oxidoreductase)，用于还原氧气，产生质子梯度，

从而偶联能量的产生。TQO 由 2 个亚基组成，大

亚基 DoxA 和小亚基 DoxD；末端醌:氧氧化还原

酶则由 3 个亚基组成 DoxB、DoxC 和 DoxE；这 2

个氧化还原酶可能形成一个不牢固的复合物而有利

于 CQ 在其间传递电子。Acidianus ambivalens 中还

存在另一个拷贝的 DoxDA (DoxD2 和 DoxA2)，但

其具体功能未知，与 DoxDA 在进化上相互独立[34]。

通过蛋白序列比对发现，在 Acidianus 属的成员、

Saccharolobus solfataricus 和 Sulfolobus islandicus

中，都存在 DoxD2 和 DoxA2 的同源蛋白，而

Metallosphaera 属的成员中仅存在 DoxD2 的同源

蛋白，无 DoxA2 同源蛋白存在。 

DoxA 和 DoxD 同 源 蛋 白 的 编 码 基 因 在

Crenarchaeota 中 多 个 属 的 成 员 中 存 在 ， 如

Acidianus 和 Metallosphaera 属的成员、Sulfolobus 

metallicus、Sulfolobus islandicus、Sulfolobus sp. 

A20 、 Sulfurisphaera tokodaii 、 Saccharolobus 

solfataricus、Sulfodiicoccus acidiphilus、Acidilobus 

saccharovorans 等和 Vulcanisaeta 及 Euryarchaeota

的 Acidiplasma aeolicum、Acidiplasma cupricumulans、

P. torridus 以及 P. oshimae 中都存在[35]。DoxDA

在古菌氧化硫代硫酸的过程中发挥重要作用。 

3.4  亚硫酸的氧化 

亚硫酸被氧化为硫酸的过程分为直接氧化和
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间接氧化两个途径(图 1)。 

3.4.1  亚硫酸的直接氧化：亚硫酸的直接氧化是

通 过 亚 硫 酸 受 体 氧 化 还 原 酶 (sulfite ： acceptor 

oxidoreductases，SAOR)或者亚硫酸脱氢酶(sulfite 

dehydrogenases)来实现的，它们为单核钼酶，属于

亚硫酸氧化酶家族，不能利用氧气作为电子受体，

参与这一反应的酶在很多微生物体内都有分布，

遗 传 和 酶 学 特 性 研 究 得 比 较 清 楚 的 是 细 菌

Starkeya novella 中的 SorAB[36–37]。 

古菌中研究较清楚的亚硫酸氧化主要是在

Acidianus ambivalens 中，Acidianus ambivalens 的

细胞膜部分检测到了 SAOR 的酶活，因此推测

SAOR 可能将氧化 SO3
2–产生的电子通过同样位于

细胞膜的醌(CQ)传递给细胞色素 aa3，继而传递给

末端氧化酶。由 SOR 氧化生成的 SO3
2–分布在胞

内，而其氧化产物 SO4
2–则在胞外积累，SAOR 在

具有催化反应能力的同时是否还具有跨膜转运

SO4
2–的能力，或者是否存在另外的蛋白，发挥转

运 SO4
2–的功能，目前还不清楚[38]。 

M. sedula 的 基 因 组 中 存 在 两 个 编 码

SAOR-like 蛋白的基因，一个编码假想的亚硫酸氧

化酶(sulfite oxidase，Msed0362)，另一个编码假想

的亚硫酸还原酶(sulfite reductase，Msed0961)[31]。

经过对 M. cuprina Ar-4 的基因组序列分析发现，

该菌中含有覆盖长度较短的 SAOR 同源蛋白的编

码基因[32]。 

3.4.2  亚硫酸的间接氧化：间接氧化 SO3
2–的途径

依赖于 AMP，通过中间产物 APS (adenylylsulfate，

adenosine-5ʹ-phosphosulfate)来实现，该过程发生在

细 胞 质 内 。 APS 还 原 酶 (APS reductase ， EC 

1.8.99.2；对应的编码基因为 aprMBA 或者 aprBA)

催化 SO3
2–和 AMP 生成 APS，同时释放 2 个电子。

在第二步的反应中，APS 中所含的 AMP 有两种去

向，一种是转移给焦磷酸(pyrophosphate，PPi)，通

过 ATP sulfurylase (ATP︰sulfate adenylyltransferase，

EC 2.7.7.4；对应的编码基因为 sat)催化生成 ATP 和

SO4
2–；另一种是转移给磷酸(phosphate，Pi)，通过

APAT (adenylylsulfate︰phosphate adenylyltransferase，

也叫作 ADP sulfurylase)催化生成 ADP 和 SO4
2–，

ADP 能够通过腺苷激酶(adenylate kinase)催化生

成 ATP，因此该步反应的两种途径都偶联底物水

平磷酸化[36]。 

在 Acidianus ambivalens 中检测到了 APS 还原

酶、APAT 和腺苷激酶的活性，该菌中存在的 SO3
2–

间接氧化途径可能为先生成中间产物 APS 以及

ADP，最终在 APAT 和腺苷激酶的作用下生成

ATP 和 SO4
2–[38]。M. sedula 的基因组中含有编码

APS 还原酶和 ATP sulfurylase 的基因，并未发现

腺苷激酶的编码基因，因此推测该菌体内存在的

SO3
2– 间 接 氧 化 途 径 可 能 是 通 过 生 成 中 间 产 物

APS，以及最终生成 ATP 和 SO4
2–来实现的[31]。

M. cuprina Ar-4 基因组中不含有 APS 还原酶和

ATP sulfurylase 的编码基因，但是存在腺苷激酶的

编码基因，该菌中 SO3
2–间接氧化途径还不清楚。 

3.5  连四硫酸的水解 

连 四 硫 酸 的 水 解 由 连 四 硫 酸 水 解 酶

(tetrathionate hydrolase ， TetH) 催 化 。 Acidianus 

ambivalens 中的 TetH 位于细胞的假周质空间

(pseudo-periplasmic fraction)，为 β-propeller 结构，

与细胞膜外表面相连。在 pH 低至 1、反应温度为

95 °C 或以上时，TetH 达到最佳反应活性，pH 从

2 升高到 5 时，反应活性逐渐下降，pH 6 时失去

反应活性，反应产物可能为 S2O3
2–和 SO4

2–。tetH

仅在 Acidianus ambivalens 以 TT 为底物生长时表
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达，在该菌以 S0 为底物生长时几乎不表达[39]。而

在 Acidianus hospitalis YS8 菌株中发现 TetH 被分

泌 至 细 胞 外 ， 为 形 似 拉 链 的 细 丝 状 颗 粒

(filamentous particles)，该蛋白的产生可能是环境

胁迫的作用结果。当细胞受到 mitomycin C 处理、

紫外线照射或在液氮中冷冻而后迅速解冻，TetH

的产生量增加；当菌株处于适宜的生长环境时，

TetH 分泌至培养液上清中的量减少，甚至几乎检测

不到。序列比对发现，来自于 Acidianus ambivalens

和 Acidianus hospitalis YS8 的 TetH 具有高达 99%

的同源性[40]。从以上的研究结果可以看出，无论

是 Acidianus ambivalens 还是 Acidianus hospitalis 

YS8 中，TetH 都非组成型表达，而是在一定外界

条件的刺激下才表达。 

对 TetH 进行的序列比对分析发现，其编码

基因 tetH 仅存在于严格自养或者兼性自养菌中，

而且它们含有至少 2 个拷贝。TetH 的系统进化

树含有 2 个明显的进化枝，包含 TetH1 的进化枝

即为已经测定酶活和已知功能的 TetH，而另一

个进化枝包含的旁系同源蛋白 TetH2 的功能目

前还未知[39]。 

3.6  硫氧化过程中的硫转移 

嗜热古菌的硫代谢除了硫的氧化、水解过程，

还存在硫的转移过程。Acidianus ambivalens 中

TQO 的催化活性部位朝向细胞质，因此由 TQO

催化硫代硫酸氧化产生的 TT 会释放至细胞质[39]。

我们在对 Metallosphaera cuprina Ar-4 的硫代谢研

究中发现，释放至细胞质的 TT，可以被同样位于

细胞质的硫转移蛋白 DsrE3A 所结合，DsrE3A 的

保守半胱氨酸残基(C93 和 C101)分别结合一个硫代

硫酸基团，产生 DsrE3A-Cys-S-thiosulfonate，而

后其将硫代硫酸基团传递给另一个硫转移蛋白

TusA ， 结 合 了 外 源 硫 代 硫 酸 基 团 的 TusA 

(TusA-Cys-S-thiosulfonate) 则 极 有 可 能 为 Hdr 

(heterodisulfide reductase)复合体提供含硫基团作

为氧化还原反应的底物。TusA 结合的 sulfonate 基

团首先被释放，或直接水解为 SO4
2–，或被还原为

SO3
2–。TusA 上剩余的外源硫原子再进一步地被氧

化，最终被释放[41–42]。 

M. cuprina Ar-4 的基因组中，dsrE3A、tusA 与

Hdr 复合体的编码基因 hdrC1B1A1orf2hdrC2B2，位

于同一个基因簇中，即 dsrE3A-tusA-hdr 基因簇，

该基因簇不仅在嗜热硫氧化古菌 Sulfolobaceae 中

存 在 ， 在 硫 氧 化 细 菌 Aquificaceae 和

Acidithiobacillaceae 中也存在，Hdr 复合体极有可

能在不具有 Dsr 系统的硫氧化菌的硫氧化过程中

发挥着重要的作用[41]。我们在对 Metallosphaera 

cuprina Ar-4 的蛋白质组研究结果中发现，在该菌

以 S0 作为底物进行自养生长时，组成 Hdr 复合体

的亚基上调表达，表明该复合体确实参与该菌的

硫氧化过程[43]。 

在嗜热硫氧化细菌 Aquifex aeolicus 中，已

有实验证实 Hdr 复合体由 5 个亚基构成(HdrA、

HdrB1、HdrB2、HdrC1 和 HdrC2)，该复合体位

于细胞膜内侧，可能在硫氧化菌中参与 SO3
2–的

形成[44]。 

4  展望 

硫氧化过程极其复杂多样，即使同为嗜热硫

氧化古菌，其所采用的异化型硫氧化途径也不尽

相同。尽管近年来的研究工作揭示了嗜热硫氧化

古菌中存在的部分异化型硫氧化途径，但是尚存

在很多未解决的问题。 

起始 S0 氧化的 SOR 仅在 Sulfolobaceae 科
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Acidianus 属 成 员 、 Sulfurisphaera tokodaii 和

Sulfolobus metallicus 中存在，而在 Metallosphaera

属以及其他属成员中未发现，在这些硫氧化古菌

中，必然存在其他催化酶类参与 S0 的氧化，这需

要进一步研究证实。尽管有研究揭示了 Hdr 复合

体的构成等化学特征，但是其在硫氧化菌中具体

的生物学功能尚未确定[44]。我们的研究对象 M. 

cuprina Ar-4 菌株，其基因组中含有不完整的

SAOR 同源蛋白的编码基因，也不含有 APS 还原

酶和 ATP sulfurylase 的编码基因，但是存在腺苷

激酶的编码基因，该菌氧化 SO3
2–的直接和间接途

径都不明确，其异化型硫氧化的终产物 SO4
2–是如

何产生的，这些问题都需要进一步的研究来阐明。 

硫氧化过程中，不仅有氧化还原酶类的参与，

也涉及到硫转移蛋白。尽管我们之前的研究工作

已经阐明了 M. cuprina Ar-4 菌株中硫转移蛋白

DsrE3A 和 TusA 转运含硫基团的功能，但是对于

其他硫转移蛋白的功能尚不清楚[41]。在紫硫细菌

Allochromatium vinosum 中，硫转移蛋白 Rhodanese

与 TusA 和 DsrEFH 一同参与硫原子的转移过程[45]，

而 Rhodanese-like 蛋白在硫氧化古菌中也存在，其

功能尚未确定。 
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Advances in dissimilatory sulfur oxidation pathways in 
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Abstract: Microorganisms-involved oxidation processes of reduced inorganic sulfur compounds (RISCs) are 
significant components of sulfur geochemical cycle, and could also be applied in biomining industry and acid mine 
water treatment. Thermophilic archaea are a special group of microorganisms in high temperature environments. 
They participate in a variety of dissimilatory sulfur oxidation pathways, involving many redox enzymes and sulfur 
transporter proteins. In this review, the species of thermophilic archaea involved in the metabolic processes of 
dissimilatory sulfur oxidation, and the sulfur oxidation processes they participate in will be systematically 
introduced in combination with our research work. 
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