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摘要：【目的】二甲基巯基丙酸内盐(dimethylsulfoniopropionate，DMSP)及其裂解产物二甲基硫(dimethyl 

sulfide，DMS)在海洋硫循环中发挥重要作用。目前关于 DMSP 降解细菌的分布已有部分报道，但其合

成细菌的研究才刚刚起步。本文拟研究中国东海水体 DMSP 合成与降解菌及基因的水平和垂直分布

(1000 m 水深)差异，分析其对环境梯度变化的响应。【方法】利用流式细胞仪计数海水样品中微微型浮

游生物的数量，通过荧光定量 PCR 和高通量测序手段定量测定 DMSP 合成基因(dsyB 和 mmtN)及物种、

DMSP 降解基因(dddP 和 dmdA)及物种的丰度，分析其在东海海域水平及垂直方向上的分布差异。【结

果】在垂直方向上，聚球藻、原绿球藻、微微型真核生物和异养细菌丰度随着水深的增加而先增后减，

最大值位于 30–50 m 附近。表层(4 m 左右)水体的 DMSP 合成及降解基因丰度最高，DMSP 合成菌(如

Alteromonas、Phaeobacter 和 Pelagibaca 等)丰度也最高；随着水深增加，表层以下水体中 DMSP 合成

及降解基因和物种丰度先增加后降低，峰值均出现在 100–150 m；100 m 以下，DMSP 降解基因丰度迅

速下降，而合成基因丰度下降程度较低，而且接近底层(>500 m)时出现随水深逐渐增加的趋势。水平方

向二者变化规律不明显。浅层水体(≤100 m)和深层水体(>100 m)细菌群落结构存在显著差异，前者拥有

较高比例的黄杆菌纲、放线菌纲和蓝细菌纲细菌，后者 α 变形菌纲细菌丰度较高。【结论】100 m 及以

浅和 100 m 以深的浮游细菌群落结构存在显著差异。表层水体中 DMSP 合成和降解细菌的丰度最高，

100–150 m 水体次之，但 100–1022 m 介导的 DMSP 合成和降解细菌丰度的变化趋势有较大差别。 
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二 甲 基 巯 基 丙 酸 内 盐

(dimethylsulfoniopropionate，DMSP)，是一种含硫

的两性电解质，在海洋中广泛存在，年产量可达

2.0 Pg[1]。DMSP 可作为渗透压保护剂、抗氧化剂、

冷冻保护剂、化学引诱剂等维持生物体细胞的基

本生命活动[2]。DMSP 含有碳和硫元素，可以作为

营养物质，为生物生存提供必要的碳源以及硫  

源 [2–4] 。 DMSP 的 裂 解 产 物 二 甲 基 硫 (dimethyl 

sulfide，DMS)是海气交换中硫元素的最主要存在

形式[5]，是一种负温室气体。DMS 具有抗氧化的

作用[6]，还可作为化学引诱剂指示食物源[7]，其氧

化产物可以作为云凝结核促进云的形成，增加对

太阳光的反射率，从而减轻温室效应[8–9]。 

DMSP 主要由一些海滨高等植物、大型藻类、

浮游植物以及珊瑚合成[2]，最近 Curson 和 Williams

等发现原核细菌也可以合成 DMSP，并鉴定出了

合成基因 dsyB 和 mmtN[10–11]。但目前仅有 Williams

等对河口、深海以及盐碱地细菌的 DMSP 合成基

因 dsyB 和 mmtN 的分布作了初步研究，发现沉积

物中的 DMSP 合成能力高于上覆水[11]。自然界的

一些生物在合成 DMSP 的同时，能够通过自身的

降解作用将 DMSP 裂解为 DMS 和丙烯酸或 3-羟

基丙酸，如赫氏颗石藻(Emiliania huxleyi)和部分异

养细菌[10,12]，但是在大多数情况下，生物合成的

DMSP 会被释放到海水环境中，以溶解态(DMSPd)

的形式存在，被其他异养微生物(绝大部分是细菌)

所吸收利用。DMSP 的分解代谢共有三条途径：

脱甲基途径、裂解途径和最新发现的氧化途径。

DMSP 的脱甲基途径由 DmdA/B/C/D 一系列的酶

介导将 DMSP 降解生成甲硫醇 (methanethiol，

MeSH)、辅酶 A、二氧化碳以及乙醛[13–14]，大约

占 DMSP 降解代谢总量的 70%，到目前为止脱甲

基途径只在细菌中有发现。根据序列相似性，

dmdA 基 因 可 分 为 5 个 簇 (clade)14 个 亚 类 群

(subclade)，而 C/2 和 D/1 是海洋中丰度最高的两

个亚类群[15–16]。dmdA 的同源基因广泛分布在海洋

细菌基因组当中，如玫瑰杆菌类群、SAR11 类群

以及 γ-变形纲细菌[17]，甚至在一些珊瑚环境周围

的噬菌体当中也发现了 dmdA 基因的存在 [18]。

DMSP 分解代谢的另一种主要途径是裂解途径，

在 真 核 生 物 中 仅 发 现 一 种 介 导 此 途 径 的 酶

Alma1[12]，原核生物中主要由 Ddd 家族的酶类介

导，包括 DddL、DddP、DddQ、DddW、DddY、

DddK 和 DddD[2,4,19]，在海洋宏基因组分析研究中，

dddP 和 dddQ 作为丰度最高的 2 个基因，常用来

定量 DMSP 的裂解途径[15]。最近 Thume 等发现了

DMSP 降 解 生 成 二 甲 基 亚 砜 丙 酸 盐

(dimethylsulfoxonium propionate，DMSOP)的氧化

途径，DMSP 的氧化途径在真核生物以及原核生

物中均存在，但所占比例较低[20]，对 DMSP 氧

化途径的研究刚刚起步，催化 DMSP 氧化的关

键 酶 还 有 待 进 一 步 的 鉴 定 。 目 前 有 关 海 洋 中

DMSP 降解细菌及基因的分布已有部分报道[16,21]，

但关于 DMSP 合成细菌及基因的分布才刚刚起

步。Williams 等对盐碱地、河口、表层海水以及

沉积物中的 DMSP 合成基因进行了分析，但还

没有研究关注细菌 DMSP 合成基因在边缘海的

分布模式，特别是受水深增加的影响。 

中国东海地处亚热带地区，温度年际变化相

对较小。有多条淡水河流注入，如黄河、长江、

钱塘江等，加上近岸发达的工业农业等形成了典

型的富营养海域，有利于浮游生物的生长繁殖，

在中国边缘海中拥有最高的生产力[22]。受沿岸流、

台湾暖流以及黑潮的影响，从海岸到东海近海海
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域形成了明显的水文梯度环境，即表层海水的温

度、盐度等逐渐升高，而硝酸盐、磷酸盐以及叶

绿素 a 等的浓度逐渐降低[23]。复杂的洋流以及地

表径流输入使得东海拥有季节、区域变化的连续

性和异质性，造成了海洋内部细菌群落结构的季

节、区域变化[24]。独特复杂的生态环境使得东海

海域成为研究微生物群落生态响应的理想海域。

在垂直方向上，光照强度随水深增加而减弱，导

致聚球藻、原绿球藻等微微型浮游植物丰度整体

降低，但其在 50 m 左右水深处(叶绿素最大层)大

量聚集[25]。此外，Cai 等也发现在南海海域硝酸盐

浓度从 150 m 水深开始迅速增加[25]。环境条件随

水深的梯度变化必将对细菌群落组成及其代谢产

物 DMS/DMSP 等带来影响。 

为了分析东海海域 DMSP 合成及降解菌以及

功能基因的水平及垂直方向上的分布差异，我们

通过荧光定量 PCR(qPCR)的手段定量测定 DMSP

合成基因 dsyB 和 mmtN，DMSP 降解基因 dmdA(C/2

和 D/1)以及 dddP 的丰度，通过高通量测序的方法

测量细菌的群落组成及 DMSP 合成降解物种的丰

度，并将环境因子(DMSP、DMS、叶绿素 a 等)、

基因丰度和 DMSP 合成降解物种相结合，分析三

者之间的联系，研究细菌介导的 DMSP 合成降解

过程对水平和垂直环境梯度变化的响应。 

1  材料和方法 

1.1  样品采集 

样品采自于 2017 年 4 月的春季黄东海生源活

性气体航次，4 个站位，共获得 13 个样品，分别

为 P2、P4、P6 的表层(4 m 左右)海水样品和 P7 站

位的全水深海水样品，如图 1。海水样品利用玫瑰

花式多瓶采水器采集，取 1 L 海水分别用 3 μm 和

0.22 μm 的聚碳酸酯膜(Millipore 公司，美国比勒

利卡)过滤，过滤得到滤膜用液氮速冻 30 s，后放

入–20 °C 冰箱冷藏，回实验室后转移到–80 °C 超

低温冰箱备用。用终浓度 2%的多聚甲醛固定 4 mL

原位海水样品用于流式细胞仪计数。 

1.2  环境参数的测定 

样品的水文环境因素(温度、盐度、深度)由采

水器上的 CTD(Sea-Bird SBE 9)现场测量获得，叶

绿素 a 浓度的测量参见 Zhang 等的方法[26]，由 

 

 
 

图 1  样品采集信息 

Figure 1.  Sampling information. A: sampling sites. B: sampling depth of P7. 
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厦门大学陈长平课题组完成(未发表数据)。溶解氧

的测量参照 Winkler 等的方法[27]，营养盐的测量参

见 Liu 等[28]。 

1.3  流式细胞仪计数真核生物和原核细菌 

利用流式细胞仪(BD FACSJazz，美国)计数聚球

藻(SYN)、原绿球藻(PRO)、微微型真核生物(PEUK)

和异养细菌(HB)的丰度，方法参考赵丽等[29]。 

1.4  环境总 DNA 提取 

将 3 μm 和 0.22 μm 的滤膜各取 1/4 剪碎到同

一个螺纹管中，利用酚氯仿抽提环境样品中的总

DNA，具体步骤参见 2013 年尹琦文章[30]，有些步

骤作了改进：DNA 滤膜和 STE (100 mmol/L NaCl，

10 mmol/L Tris-HCl，1 mmol/L EDTA，pH 8.0)的

混合物预先用 FastPrep-24 破碎仪(MP Biomedicals, 

美国加利福尼亚州)以 6.0 m/s 转速破碎 60 s 两次。

环境总 DNA 提取完成后用 50 μL 的 TE 缓冲液

(100 mmol/L Tris-HCl, 10 mmol/L EDTA，pH 8.0)

溶解，储存于–80 °C 冰箱备用。 

1.5  荧光定量 PCR 

利用 qPCR 技术定量海水样品中的 DMSP 合

成基因 dsyB、mmtN 和降解基因 dmdA(C/2 和 D/1)、

dddP 的丰度。qPCR 体系如下(20 μL)：无菌三蒸

水 6.8 μL，上下游引物各 0.4 μL (10 μmol/L)，ROX 

(TaKaRa，日本东京) 0.4 μL，TB Green II (TaKaRa，

日本东京)10 μL，10 倍稀释的样品 DNA 2 μL。

qPCR 反应程序如下：95 °C 预变性 3 min，然后

95 °C 变性 20 s (16S rRNA 变性 30 s)、退火温度复

性 30 s、72 °C 延伸 30 s 执行 30 个循环，最后为

熔解曲线，95 °C 预变性 1 min，而后以每分钟升

高 5 °C 的速率从退火温度升至 95 °C。各引物序

列和退火温度见表 1。 

标准曲线的制备参照 Liang 等的方法 [34]。

qPCR 基因扩增效率为 95%–105% (dsyB 和 mmtN

基因扩增效率为 93%–98%)。每个样品 3 个技术平

行，使用 StepOneTM 实时 PCR 仪器定量基因丰度，

利 用 S t e p O n e  ( v 2 . 2 ) 软 件 分 析 实 验 结 果 。 

 

表 1.  qPCR 和高通量测序的引物及退火温度 

Table 1.  Primers and amplification conditions for qPCR detection and high-through sequencing of bacteria 

Target gene Primers Sequences (5′3′) 
Amplicon 
length/bp 

Annealing 
temperature/°C 

Usage References

16S rRNA 338F ACTCCTACGGGAGGCAGCAG 180 53 qPCR [30] 

518R ATTACCGCGGCTGCTGG

dsyB dsyBF CATGGGSTCSAAGGCSCTKTT 246 61 [11] 

dsyBR GCAGRTARTCGCCGAAATCGTA [11] 

mmtN mmtNF CCGAGGTGGTCATGAAYTTYGG 301 54 [11] 

mmtNR GGATCACGCACACYTCRTGRTA [11] 

dddP 874F AAYGAAATWGTTGCCTTTGA 97 41 [31] 

971R GCATDGCRTAAATCATATC

dmdA(C/2) 291F AGATGAAAATGCTGGAATGATAAATG 191 50 [32] 

482R AAATCTTCAGACTTTGGACCTTG [32] 

dmdA(D/1) 268F AGATGTTATTATTGTCCAATAATTGATG 89 49 [32] 

356R ATCCACCATCTATCTTCAGCTA [32] 

16S rRNA 515modF GTGYCAGCMGCCGCGGTAA 291 50 Amplicon 
sequencing 

[33] 

806modR GGACTACNVGGGTWTCTAAT
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1.6  16S rRNA 基因高通量测序 

将 DNA 样品送至上海美吉生物公司进行扩

增和高通量测序，具体过程如下。以 515modF 和

806modR 作为引物扩增细菌的 16S rRNA 基因[33]。

PCR 扩增体系(20 μL)包括：1×Fast Pfu 缓冲液，

0.25 mmol/L 的 dNTPs，0.2 μmol/L 的上下游引物，

1U 的 Fast Pfu 聚合酶，10 ng 模板 DNA 以及 0.2 μL

的 BSA (牛血清蛋白)。PCR 的循环条件为：95 °C  

30 s，55 °C 30 s，72 °C 45 s，35 个循环。使用

AxyPrep DNA 胶提取试剂盒(Axygen Biosciences，

美国加利福尼亚州)纯化 PCR 扩增产物，使用

QuantiFluor™-ST(Promega, 美国)定量 DNA。利用

Illumina MiSeq 平台(Illumina，美国圣地亚哥)进行

高通量测序。测得的原始序列上传至 NCBI 的

Sequence Read Archive (SRA)数据库，收录号为：

SRP238449。 

1.7  DMS 和 DMSP 的浓度测定 

DMS 和 DMSP 的测量由中国海洋大学化学化

工学院杨桂朋课题组完成(未发表数据)[35]。利用低

温吹扫捕集前处理装置捕集海水样品中的 DMS，

并结合气相色谱测量 DMS 的浓度。DMSP 包括总

DMSP(DMSPt)、颗粒态的 DMSP(DMSPp)和溶解

态的 DMSP(DMSPd)。DMSPt 是未经过处理的原

位海水中的 DMSP，DMSPp 是指位于 0.45 μm 滤

膜上的颗粒态的 DMSP，DMSPd 是指经过 0.45 μm

滤膜后的滤出液中的 DMSP。为了避免因过滤压

力等原因造成的微生物细胞破裂对 DMSP 浓度的

影 响 ， 采 用 重 力 过 滤 的 方 法 获 得 DMSPp 和

DMSPd[36]。2 mL 各形态的 DMSP 加 600 μL 10 mol/L

的 NaOH 碱解 0.5 h 后，利用低温吹扫捕集前处理

捕集 DMSP 碱解释放的 DMS 并利用气相色谱测

量得其浓度，进而得到 DMSP 的浓度。 

1.8  数据分析 

环境因子和基因丰度之间的相关性检验使用

Spearman 相关性检验；组间环境因子、基因丰度

和 物 种 丰 度 差 异 检 验 使 用 曼 惠 特 尼 检 验

(Mann-Whitney test)。所有的检验都在 SPSS v19.0 

(SPSS 公司，美国芝加哥)软件上完成，显著水平为

P<0.05。利用 Mothur 计算细菌群落的 α 多样性

(Chao 1 和 Shannon 指数)来衡量群落的物种丰富度

和多样性。细菌群落结构的非度量多维尺度分析

(non-metric multidimensional scaling，NMDS)和基

于 距 离 的 冗 余 分 析 (distance-based redundancy 

analysis, db-RDA)均利用 Canoco 5 软件完成。 

2  结果和分析 

2.1  环境因子及真核生物和原核细菌丰度 

本研究共从 4 个站位采集获得 13 个海水样

品。样品的物理化学环境参数及真核、原核生物

丰度见图 2。在水平方向上，随着离岸距离的增加

(P2 至 P7)，温度和 pH 逐渐升高，溶解氧(DO)、

亚硝酸盐(NO2
–)和磷酸盐(PO4

3–)浓度逐渐降低，叶

绿素 a (Chl a)、DMS 和 DMSP 浓度先升后降，在

P4 站位附近达到峰值(DMS 和 DMSPt 分别为  

5.84 nmol/L 和 50.15 nmol/L)，而在远海区域(P7)

站位表层 DMS 特别是 DMSPt 的浓度比其他站位

低 3.5–7.2 倍，低浓度的 DMSPp 可能是导致这个

现象的主要因素(约低 10 倍)。在垂直方向上，随

着水深的增加，pH、叶绿素 a、溶解氧和 DMS      

(4.95 nmol/L 降低到 0.72 nmol/L)的浓度逐渐降低，

表层以下的大部分样品 DMSP 的浓度都低于表层

(P7-400 样品例外)，但硅酸盐(SiO3
2–)、磷酸盐、

硝酸盐(NO3
–)等营养盐浓度逐渐升高，而亚硝酸

盐、铵盐(NH4
+)主要集中在 50 m 左右水深。 
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图 2.  采样站点各种环境因素的水平和垂直变化情况 

Figure 2. The horizontal and vertical distribution of environmental parameters of sampling sites. SYN: 
synechococcus; PRO: prochlorococcus; PEUK: picoeukaryotes; HB: heterotrophic bacteria. 
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微微型浮游生物(聚球藻、原绿球藻、微微型

真核生物和异养细菌)的丰度也具有明显的空间

分布规律(图 2-L、2-M、2-N 和 2-O)。在水平方向

上，随着离岸距离的增加，聚球藻、原绿球藻、

微微型真核生物的丰度呈现先增后降的趋势，峰

值出现在 P6 站位附近，但异养细菌的丰度逐渐降

低(1.31×106 cell/mL 降低到 1.40×105 cell/mL)。在

垂直方向上，四者的丰度均先增加后减少，在

30–100 m 微微型真核(5.33×102 cell/mL)和异养细

菌(7.53×105 cell/mL)的丰度达到峰值。 

此外，100 m 及以浅和 100 m 以深水体之间的

温度、pH、叶绿素 a、溶解氧、亚硝酸盐、铵盐、

磷酸盐、磷酸盐、硝酸盐、DMS 和微微型浮游生

物 丰 度 也 存 在 显 著 差 异 (Mann-Whitney test ，

P<0.05)。 

2.2  细菌群落结构 

对东海所获得样品的 16S rRNA 进行高通量

测序，共获得 653540 条序列，平均长度 273 bp，

在 97%相似度水平上聚类，经抽平后共获得 1627

个 OTU， 如 表 2。 高 通 量 测 序 结 果 的 覆 盖 度

(coverage)均在 99.56%以上，可以很好地代表此区

域细菌的群落结构。在垂直方向上，OTU 的多样

性先升后降，在水深 100 m 的样品多样性最高，

在 1022 m 水深处 OTU 多样性骤升，可能此区域接

近海底，与海底沉积物中的有机物混合，导致细菌

群落多样性增加，也可能是受底部洋流的影响。 

从纲水平上看，中国春季东海样品中的 α-变

形菌纲(Alphaproteobacteria，50.95%)占主要地位，

其 次 是 γ- 变 形 菌 纲 (Gammaproteobacteria ，

13.47%)、黄杆菌纲(Flavobacteriia，9.57%)和放线

菌纲(Actinobacteria，9.08%)(图 3)。从细菌群落组

成上可以看出，细菌群落组成在水平方向上差异

不明显，但垂直方向上水深 100 m 及以上和 100 m

之下的水体之间群落组成有着非常大的差异，因

此我们将样品分为浅层水体样品(shallow water, 

≤100 m)和深层水体样品(deep water，>100m)。同

深层水体相比，浅层水体拥有较多的黄杆菌纲、

放 线 菌 纲 和 蓝 细 菌 纲 (Cyanobacteria) 的 细 菌

(P<0.05)，较少的 α 变形菌纲的细菌(P<0.05)，而

深层水体中没有蓝细菌。 

 

表 2.  高通量测序结果及细菌群落的 α多样性 

Table 2.  The results of high-throughput sequencing and α diversity of bacterial communities 

Samples Original reads OTUs Shannon Chao 1 Coverage/% 

P2-0 69166 586 4.47 696.71 99.63 

P4-0 38456 475 4.18 523.36 99.76 

P6-0 40759 575 4.40 649.20 99.68 

P7-0 43328 663 4.39 761.25 99.61 

P7-30 71772 528 3.86 632.12 99.61 

P7-50 57529 601 4.13 653.91 99.71 

P7-100 58060 712 4.37 824.82 99.56 

P7-150 37115 611 4.11 706.86 99.64 

P7-200 36642 605 3.90 661.04 99.72 

P7-400 49466 520 3.95 567.40 99.76 

P7-500 34808 503 4.18 519.24 99.91 

P7-750 47362 459 4.35 482.40 99.92 

P7-1022 69077 707 4.25 807.24 99.54 
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图 3.  纲水平上细菌群落的物种组成 

Figure 3.  The relative abundance of bacterial community composition on class level. 
 

细菌群落的 NMDS 分析结果表明，样品按水

深沿第一轴从左到右分布，浅层样品分布在第二、

三象限，而深层样品分布在第一、四象限，此结

果和细菌群落组成结果相一致，如图 4-A 所示。 

我们利用 db-RDA 分析来研究垂直方向上环境

因子对细菌群落结构的影响(图 4-B)。与 NMDS 结果

相符，浅层水体和深层水体的细菌群落也存在明显的

差异，浅层水体样本分布在第二象限，而深层水体

样本分布在第一、三、四象限。温度、叶绿素 a、

溶解氧、溶解有机碳浓度、DMS 以及 DMSPt 与浅

层水体样本呈正相关关系，影响浅层水体细菌的群

落组成；而在深层水体，温度、叶绿素 a、溶解氧

等的影响减弱，硅酸盐、磷酸盐、硝酸盐等浓度逐

渐增加，成为影响此区域细菌群落组成的主要因素。 

 

图 4.  细菌群落结构的 NMDS 和 db-RDA 分析 

Figure 4.  The NMDS and db-RDA analyses of bacterial community structure. A: NMDS analysis. The stress 
value was 0.079; B: db-RDA analysis. Red indicates shallow water sample while blue represents deep water sample. 
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2.3  DMSP 合成及降解基因的丰度 

本研究利用 qPCR 技术定量测定细菌 16S 

rRNA 基因、DMSP 合成及降解基因的丰度(图 5)。

16S rRNA 基因拷贝数(细菌丰度)和流式细胞仪计数

的结果基本一致，水平方向上随着离岸距离的增加

而略有降低(图 5-A)；在垂直方向上，16S rRNA 基

因拷贝数均在表层丰度最高(1.91×105 copies/mL)，

随深度增加呈现出先增后降的趋势，在 50 m 水深

左右达到最大值(1.90×105 copies/mL)。在 1022 m

的底层水体中，由于接近底层沉积物或者受海底

洋流的影响 16S rRNA 基因的拷贝数也有一定程

度的升高。 

在水平方向上，DMSP 的合成基因 dsyB 和

mmtN 的丰度分布规律同 16S rRNA 规律基本一

致，随着离岸距离的增加而略有降低(图 5-B 和

5-C)；在垂直方向上，表层水中 dsyB 和 mmtN 的丰

度最高(6.86×102 copies/mL 和 1.10×101 copies/mL)，

表层以下水体二者丰度随深度的增加先增加后降

低，峰值出现在 100 m、150 m 水深处(分别为  

2.39×102 copies/mL 和 7.17×100 copies/mL，图 5-B

和 5-C)。有趣的是，在 P4 站位的表层水体中，dsyB

的丰度较低；在 P7 站位的 500–1022 m 深的水体

中 dsyB 和 mmtN 基因丰度略有升高。mmtN 的丰

度远远低于 dsyB 的丰度(低 9–90 倍)，说明 dsyB

介导的转氨途径可能是此区域细菌合成 DMSP 的

主要途径。DMSP 合成基因 dsyB 和 mmtN 丰度与

经度、纬度、深度、pH、溶解氧、DMS 和 DMSPp

有显著的相关关系(Spearman，P<0.05，表 3)。 
 

 

图 5.  DMSP 合成及降解基因丰度 

Figure 5.  The abundance of DMSP producing and catabolising genes. A: The absolute abundance of 16S rRNA 
gene; B: the abundance of dsyB; C: the abundance of mmtN; D: the abundance of dddP; E: the abundance of dmdA, 
the sum of C/2 and D/1 subclade. 
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表 3.  环境因子和 DMSP 合成及降解基因的相关性 

Table 3.  The correlations between environmental parameters and DMSP producing and catabolising genes 
Environmental parameters dsyB mmtN dddP dmdA 

Longitude –0.684b –0.739b –0.662a –0.717b 

Latitude 0.684b 0.739b 0.662a 0.717b 

Depth –0.783b –0.762b –0.862b –0.881b 

Temperature – – 0.644a 0.601a 

pH 0.666a 0.634a 0.888b 0.872b 

Chl a 0.611a 0.795b 0.864b 0.863b 

DO 0.769b 0.762b 0.890b 0.909b 

NH4
+ – – 0.826b 0.810b 

PO4
3– – – –0.726b –0.698b 

NO3
– – – –0.675a –0.685a 

DMS 0.797b 0.755b 0.949b 0.951b 

DMSPt – 0.615a 0.644a 0.685a 

DMSPp 0.694a 0.767b 0.649a 0.753b 

DMSPd – – 0.592a – 

Regular: positive. Bold: negative. –: no correlation. a: P<0.05; b: P<0.01. 
 

在水平方向上，DMSP 降解基因丰度变化不

大，随着离岸距离的增加总体呈现先升后降的规

律，峰值出现在 P4 站位，dddP 和 dmdA 的丰度

分别为 1.93×104 和 1.94×104 copies/mL (图 5-D 和

5-E)。在垂直方向上，dddP 和 dmdA 的丰度分   

布 规 律 均 为 表 层 最 高 ( 分 别 为 1.63×104 和

1.40×104 copies/mL)，随着水深的增加先升后降，

峰值出现在 100 m 水深处，dddP 和 dmdA 的丰度

分别为 7.71×103 和 6.37×103 copies/mL，100 m 以

下水体中二者丰度迅速降低至 102 copies/mL，说

明浅层水体比深层水体中 DMSP 的降解潜力更大

(图 5-D 和 5-E)。DMSP 降解基因 dddP 和 dmdA

与经度、纬度、深度、温度、pH、叶绿素 a、溶

解氧、铵盐、磷酸盐、硝酸盐、DMS、DMSPt、

DMSPp 和 DMSPd 均有显著的相关关系(Spearman，

P<0.05，表 3)。 

2.4  潜在的 DMSP 合成与降解微生物群落构成 

根 据 细 菌 群 落 组 成 ， 寻 找 已 报 到 的 具 有

DMSP 合成和降解能力的物种(相对丰度)[11,16]，并

结合 16S rRNA 所代表的细菌绝对丰度，计算出具

有潜在 DMSP 合成降解能力物种的绝对丰度，结

果如图 6 所示。从高通量数据中发现了一些藻类

中的质体(叶绿体、线粒体等细胞器，图 6-A)，其

中丰度最高的为硅藻类群(Bacillariophyta)，主要 

分布在 100 m 以浅的浅层水体中；而一种未分类

的 叶 绿 体 (unclassified Chloroplast) 、 绿 藻 门

(Chlorophyta)、隐鞭藻科(Cryptomonadaceae)主要

分布在表层中，链形植物(Streptophyta)主要分布在

深层水体(>100 m)中，其中部分硅藻以及绿藻门藻

类具有 DMSP 合成能力[37]。 

水平方向上，近岸样品中具有 DMSP 合成能

力的细菌丰度较高。在垂直方向上，表层 DMSP

合成菌丰度最高，表层以下的样品中随着深度的

增加，DMSP 合成菌丰度呈现先上升后下降的分

布规律，在 100 m 左右达到最大值，这与 dsyB 和

mmtN 基因的丰度分布规律相一致。同样的，底层

(1022 m)样品中 DMSP 合成物种丰度也有所升高。

在含有 dsyB 的物种中 Phaeobacter 和 Pelagibaca 
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图 6.  DMSP 合成和降解物种丰度 

Figure 6.  The abundance of DMSP producing 
organisms. A: the abundance of eukaryote plastids; B: 
the abundance of DMSP producers; C: the abundance 
of DMSP consumers. 
 

在 表 层 丰 度 较 高 ( 图 6-B) ， 而 Alteromonas 和

Croceicoccus 等含有 mmtN 占优势的物种主要集中

在浅层水体以及底层水体(1022 m)中。 

DMSP 降解物种与 dddP 及 dmdA 基因丰度分

布规律一致(图 6-C)。DMSP 降解物种丰度在水平

方向上规律不明显。在垂直方向上，P7 站位的表

层水体 DMSP 降解物种丰度最高，表层以下水体

样品中其丰度随深度的增加先增后降，在 100 m

水深处达到最大值。同样的，底层(1022 m)样品中

DMSP 降解物种丰度也有所升高。SAR11 (含有

dmdA 和 dddK)类群在浅层水体中的 DMSP 降解中

贡献作用最大，而在深层水体中 Loktanella (含有

dmdA 和其它 ddd 基因)和 Sulfitobacter (dddP 和

dmdA)是最主要的 DMSP 降解的贡献物种。 

2.5  DMSP 合成和降解基因的水平和垂直分布差异 

为了分析水平和垂直方向上 DMSP 合成和降

解基因之间的差异，我们以细菌 16S rRNA 基因拷

贝数代表细菌丰度来计算各功能基因的相对丰

度，结果如图 7-A 和 7-B 所示。在水平方向上，

dsyB 和 mmtN 基因的丰度在 P4 站位相对丰度最

低，而 dddP 和 dmdA 基因丰度在 P4 站位较高，

这可能是 P4 站位藻类暴发性繁殖(高叶绿素 a 浓

度)造成的。在垂直方向上，表层样品的 DMSP 合

成及降解基因丰度最高，其他水层样品均有所降

低。然而，DMSP 合成基因 dsyB 和 mmtN 在深层

水体中仍然具有较高的相对丰度，特别是在 150 m、

750 m 以及 1022 m 水深处 dsyB 的相对丰度高于浅

层水体(30–50 m，拥有较高的叶绿素 a 浓度)，   

100 m 以下的水体中的 mmtN 基因相对丰度均高于

50 m 水深处。DMSP 降解基因相对丰度随水深的

增加整体呈现降低的趋势，仅有 100 m 及 1022 m

水深样品的相对丰度略有升高。 

我们以 P7 站位表层水体样品中的各功能基因

丰度为基准，利用 P7 站位其他水层 dsyB、mmtN、

dddP 以及 dmdA 基因丰度与表层水体样品中的功

能基因的比值来衡量 DMSP 合成和降解基因变化

的速度(图 7-C)。我们发现 DMSP 合成基因 dsyB 
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图 7.  DMSP 合成和降解基因的相对丰度 

Figure 7.  The relative abundance of DMSP producing and catabolising genes. A: the relative abundance of dsyB 
and mmtN genes to 16S rRNA gene; B: the relative abundance of dddP and dmdA genes to 16S rRNA gene; C: the 
ratio of the relative abundance of DMSP producing and catabolising genes in each layer with the surface layer. 
 
 

在浅层水体(100 m 及以浅)比值要低于 dddP 和

dmdA 基因，而在 100 m 以深的水体中比值高于

dddP 和 dmdA 基因。mmtN 基因相对变化幅度较小，

但绝对丰度较低。这表明 DMSP 合成基因丰度在

浅层迅速降低，深层下降程度较为缓慢，甚至在

接近底层(>500 m)时还有所升高；DMSP 降解基因

在浅层水体降低速度较缓慢，而在 100 m 以深的

深层水体中迅速下降。 

3  讨论 

本研究利用表型和分子生物学手段对细菌的

丰度进行定量，发现在垂直方向上表层的细菌丰

度最高，表层以下水体随深度增加而先升后降，

峰值出现在水深 50 m 附近。利用 qPCR 手段结合

对细菌群落结构的分析，我们发现 100 m 及以浅

和 100 m 以深的浮游细菌群落结构存在显著差异；

表层水体中细菌的 DMSP 合成降解能力最高，

100–150 m 水体次之，但 100–1022 m 之间细菌介

导的 DMSP 合成和降解能力的变化趋势有较大 

差别。 

在水平方向上随着离岸距离的增加，细菌丰

度略有降低，可能因为细菌受溶解氧、DOC、营

养盐浓度等降低的影响(图 2)，也可能是多种环境

因子共同作用的结果；在垂直方向上，除表层水

体外，细菌丰度在 50 m 水深也达到了较高的水平

(图 5-A)，这可能因为较高浓度的亚硝酸盐、硅酸

盐和铵盐为细菌的生长提供必要条件，而且丰富

的浮游植物为细菌的生长提供充足的有机物[38]。

此外，细菌群落结构的组成及聚类差异显示了环

境垂直梯度变化对细菌群落有重要影响。在 100 m

及以浅的水层有光的存在，温度、pH 等条件适宜，

使得营光能自养生活的真核藻类和蓝细菌大量繁

殖，其对细菌的群落组成也有重要影响；而 100 m

以深的水体无光、低温，真核藻类和蓝细菌几乎

消失，营异养生活的细菌比例随之增加。 

DMSP 合成基因及合成菌主要集中在表层，

说明表层是细菌合成 DMSP 的最主要场所(图

5-B、5-C 和图 6-B)，可能因为表层水体拥有较高

的温度、溶解氧、溶解有机碳等(图 2)。在水平方

向上，P4 表层海水样品的 DMSPt、DMSPp 浓度

远比其它站位高，叶绿素 a 的浓度也比其它站位
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高，但细菌 DMSP 合成基因 dsyB 的丰度却远比其

它表层样品低；而在叶绿素 a 浓度较低的表层样

品中的 dsyB 丰度高于 P4 站位表层海水样品，这

表明细菌和藻类之间的 DMSP 合成可能存在竞争

和互补关系。此区域的 dsyB 基因丰度(dsyB 基因

丰度/16S rRNA 基因丰度)介于 0.28%–0.60%之间，

这和柳敬丽的研究结果(0.25%–1.69%)相一致[39]。

在垂直方向上，DMSP 合成基因丰度在表层水体最

高，绝对丰度在 100 m 及以浅的区域高于 100–  

1022 m，这和细菌的丰度分布规律相一致。dsyB

基因在浅层迅速降低，在 100 m 以深的水层丰度

下降程度变缓，而且接近底层(>500 m)时出现随水

深逐渐增加的趋势。此外，dsyB 和 mmtN 基因的

相对丰度在深层仍然具有较高的水平，表明细菌

合成 DMSP 在深层发挥更重要的作用。浮游植物

大多集中在浅水层，深水水体几乎检测不到藻类

(叶绿素 a)的存在，这也表明在此区域细菌可能是

DMSP 合成的主要贡献者，如 Phaeobacter 和

Oceanicola 等，这和 Curson 等的推论相一致[10]；

mmtN 基因与其包含物种丰度的差异可能表明

Alteromonas 和 Croceicoccus 等属中只有部分种类

具有 DMSP 合成的甲基化能力[11]。相比于甲基化

途径，由 dsyB 介导的转氨途径是东海区域细菌合

成 DMSP 的最主要方式，这和 Williams 等对 Great 

Yarmouth 近岸海水的研究结果一致 [ 11 ]。底层 

1022 m 水深的样品中 dsyB 和 mmtN 基因以及相应

包含物种的丰度比其它深层水体有所提高，这可

能因为受海洋底层沉积物的影响。 

DMSP 的降解基因分布则具有较明显的水平

和垂直分布规律(图 5-D 和 5-E)。在水平方向上，

DMS 的浓度分布规律和 dddP 基因丰度分布规律

相一致，随离岸距离的增加而先增后减，最高值

出现在 P4 站位，dmdA 基因丰度也有类似的分布

规律，这和柳敬丽等的研究结果相一致。她们发

现 dmdA 基因丰度随着离岸距离的增加先增后降，

dddP 基因的丰度逐渐降低[16]，而本研究中 P2 站

位 dddP 基因丰度较低，这可能是因为在本研究中

正处于冬春换季以及长江的枯水期，受上游富营

养化的河水的影响较小[40]。P4 表层海水样品叶绿

素 a 及 DMSPt 浓度较高，因此需要较多的 DMSP

降解菌及基因(dddP 和 dddP 等)来降解 DMSP。垂

直方向上，dmdA 和 dddP 大部分集中在浅层水体，

100 m 水深附近丰度出现峰值，这和 DMSP 降解

物 种 的 丰 度 分 布 规 律 是 一 致 的 ， 如 SAR11 、

Loktanella 和 Sulfitobacter 等(含有 dddP 或 dmdA，

图 6-C)[16]。DMSP 降解基因在浅层水体降低速度

较缓慢，而在 100 m 以深的深层水体中迅速下降，

这和 DMSP 合成基因的变化趋势有所不同。此外，

总细菌以及 SAR11 类群的垂直分布规律和 Morris

等的研究结果基本一致，但 Morris 等发现细菌和

SAR11 最大值位于叶绿素 a 最大层附近，而本研

究中东海表层水体 SAR11 丰度比表层以下的水体

高，这可能是海水样品的区域差异造成的[41]。dddP

基因的垂直分布规律和 DMS 浓度相一致，进一步

印证了此区域的 DMSP 裂解途径[42]。有趣的是在

所有水体中均存在一定浓度的 DMSPd，且差异不

大，因此深层水体中 DMS 浓度较低可能是因为具

有 DMSP 裂解能力的细菌丰度较低[4]。 

100 m 通常是海洋透光层和不透光层的界限，

此界限上下水体的理化指标、微生物群落结构和

互作模式都具有显著差异。100 m 及以浅的水体温

度、盐度、pH 等条件适宜(图 2-A、2-B 和 2-C)，

营光合自养生活的聚球藻、原绿球藻等丰度较高，

造成了较高的叶绿素 a 浓度。100 m 以深水体缺乏

光线而导致聚球藻、原绿球藻等迅速消失(图 2-L
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和 2-M)，硝酸盐、磷酸盐等营养盐的浓度迅速升

高(图 2-J 和 2-K)。这与 Cai 等的研究结果一致，

他们发现在中国南海 100 m 水深以下的聚球藻、

原绿球藻等迅速消失，硝酸盐浓度迅速增加[25]。

可能由于与藻类的生存竞争压力降低，细菌 16S 

rRNA 基因丰度在 100 m 附近出现了一个峰值，相

应地细菌的 DMSP 合成也有所提高。上层水体藻

类死亡释放的 DMSP 沉降到 100–150 m 水层后，

DMSP 降解菌快速繁殖来降解环境中的 DMSP，

因此 DMSP 降解基因丰度也相应地升高。本研究

表明在东海海域 100 m 水层是浮游植物生存与否

的分界线，是细菌 DMSP 合成及降解的重要区域。 

总之，本研究通过流式细胞仪计数、功能基

因定量以及细菌群落组成分析了环境对 DMSP 合

成降解基因及物种的影响情况，揭示了离岸距离

的增加及海水深度的变化带来的环境梯度变化对

DMSP 合成降解过程的影响，有助于进一步解析

DMSP 合成降解在生物地球化学循环中的重要 

作用。 
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Abstract: [Objective] Dimethylsulfoniopropionate (DMSP) and its cleavage product dimethyl sulfide (DMS) play 

important roles in sulfur cycle of the marine environment. At present, some studies focus on the distribution of DMSP 

catabolizing bacteria, while studies on DMSP producing bacteria are just beginning. The objective of this study was to 

analyze the horizontal and vertical (1000 m depth) distribution of DMSP producing and catabolizing bacteria as well as 

genes in the East China Sea, and to study their responses to environmental parameters. [Methods] We quantified the 

abundance of microplankton by using flow cytometry. We measured the abundance of DMSP producing (dsyB and  
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mmtN) and catabolising (dddP and dmdA including C/2 and D/1 subclade) genes and organisms by qPCR and 

high-throughput amplicon sequencing. [Results] The abundances of Synechococcus, Prochlorococcus, 

picoeukaryotes and heterotrophic bacteria increased and then decreased in the vertical profile with maximum 

located at 30–50 m depth. Surface water samples (~4 m) possessed the highest abundance of DMSP producing and 

catabolizing genes as well as the abundance of DMSP producers (Alteromonas, Phaeobacter and Pelagibaca). With 

increasing water depth, the abundances of DMSP producing and catabolizing genes and organisms increased and 

then decreased with peak values at the 100–150 m depth. The abundance of DMSP catabolizing genes decreased 

rapidly in the water below 100 m depth. However, the abundance of DMSP producing genes decreased slowly in 

the water below 100 m depth and even increased in the waters from 500 m to 1022 m depth. In contrast, the 

abundances of DMSP producing and catabolizing genes and organisms did not show apparent horizontal 

distribution patterns. The bacterial community composition showed significant difference between shallow water 

(≤100 m) and deep water (>100 m), and the relative abundance of the Flavobacteriia, Actinobacteria and 

Cyanobacteria in the shallow water were higher than that in the deep water, in contrast with an opposite trend for 

the Alphaproteobacteria in the deep water. [Conclusion] Bacterial communities differed significantly between 

waters below and above the 100 m depth. The surface water possessed the highest abundance of DMSP producing 

and catabolizing bacteria, followed by the 100–150 m water, with DMSP producing and catabolizing bacteria 

showing significantly different variation trends in the waters of 100–1022 m depth. 

Keywords: dimethylmercaptopropionate, producing and catabolizing genes, community structure, horizontal and 

vertical distribution, East China Sea 
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