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摘要 海草床作为蓝碳生态系统之一, 具有巨大的储碳能力, 储碳能力受到其有机碳组成和微生物转化过程的影

响. 然而, 全球海草床面积逐年减少, 富营养化是导致其退化的重要原因. 本文回顾了国内外相关研究, 对海草床有

机碳组成、微生物转化及其对富营养化响应进行总结. 研究表明, 活性有机碳和惰性有机碳由不同的物质与分子

表征, 均可贡献碳存储. 微生物在有机碳转化过程中起着至关重要的作用, 在海草床有机物的分解过程中, 存在r-型
向k-型微生物的演替. 富营养化会导致海草床群落结构发生转变, 导致海草床中活性有机碳增加, 惰性有机碳降低.
同时, 富营养化会影响微生物群落结构和酶活性, 从而影响有机碳的微生物转化过程. 此外, 营养盐与活性有机碳

的输入可能会诱导“激发效应”, 促进已存储有机碳的再矿化. 本文提出了未来海草床有机碳组成及转化的重点研

究方向: (1) 开展海草床有机碳组分的研究; (2) 深入认知海草床微生物群落组成、功能及基因表达; (3) 探究富营

养化对微生物群落及其相关胞外酶活性的影响机制; (4) 加强有机物分解过程对营养负荷的响应以及营养盐与藻

类交互作用研究. 我国应加强对海草床碳存储研究, 为我国应对全球气候变化,助力实现碳中和提供更多理论支撑.
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海草床作为近岸具有高服务价值的生态系统之一,
具有重要的碳汇功能, 其固定的碳被称为“蓝碳”[1,2]. 海
草床有机碳的存储主要包括植物有机碳、水体有机碳

和沉积物有机碳三大类, 其中沉积物有机碳是其主要

存储部分[1,3]. 据统计, 全球海草床生物量有机碳约为

200 Tg, 水体有机碳为11 Tg, 沉积物有机碳储量在

4.2~8.4 Pg范围内[1,4], 沉积物有机碳储量比生物量与水

体有机碳储量高一个数量级. 尽管海草床生态系统占

海洋面积的比例不足0.2%, 但每年对海洋有机碳埋藏

的贡献高达10%[1], 对缓解全球气候变化至关重要.
海草床有机碳存储量的大小主要受其组成和转化

过程的影响[5,6]. 海草床有机碳按照生物可利用性, 主要

可分为活性有机碳(labile organic carbon, LOC)和惰性

有机碳(recalcitrant organic carbon, ROC)[7]. 其中, ROC
可长期在海草床进行存储, 是决定海草床有机碳存储

量的关键[8]. 微生物在海草床有机碳转化过程中起关

键调控作用[9], 微生物可通过直接或是释放胞外酶对

海草床有机碳进行转化[10]. 如通过硫酸盐还原过程直

接利用简单的小分子有机碳[11], 或者通过释放胞外酶

将大分子复杂的有机碳分解为小分子有机碳[12]. 有机

碳转化过程受到微生物群落结构和活性的影响, 微生

物活性增加会促进有机碳的再矿化, 加快有机碳转化

速率, 并且会改变活性碳与惰性碳的比例[13]. 这可以决

定被固存的有机碳含量或返回大气中的二氧化碳含量,
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影响蓝碳生态系统的稳定性及固碳能力[2]. 有关海草床

有机碳的组成、转化以及储存过程见示意图1.
近年来, 由于人类活动的影响, 全球海草床面积以

每年接近7%的速度减少[14]. 其中, 富营养化是引起全

球海草床退化的主要原因之一[15,16], 除了诱导藻类大

量繁殖, 引起光照衰减, 降低海草床初级生产力, 以及

使海草受铵毒影响而死亡, 降低其覆盖面积[15,17], 富营

养化还可通过改变有机碳组成以及微生物对有机碳的

转化过程而影响其存储能力[18,19]. 因此, 研究海草床有

机碳的组成与微生物转化过程及其对富营养化的响应

机制, 可为认知全球碳汇变化对人类活动的响应机制

提供重要依据. 本文从海草床有机碳的组成、微生物

利用与转化及对富营养化的响应等方面的研究进行总

结, 以期深入认知海草床固碳过程, 为促进海草床的保

护与管理提供重要科学依据.

1 海草床有机碳的组成

海草床生态系统内有机碳形态多样, 按照其存储

的形式可大致分为初级生产者生物量碳及其碎屑有机

碳、水体有机碳和沉积物有机碳[20~22]. 这3种不同形态

的碳按微生物可利用性均可分为LOC和ROC[7], 其中

LOC及ROC均能贡献海草床有机碳的存储[7,23]. 尽管大

小型动物、浮游动物等贡献了部分有机碳存储, 但大

小型动物、浮游动物是通过摄食海草等初级生产者,
经过食物链的逐级传递最终转化为自身的生物量, 所

以其生物体有机碳归根结底源于初级生产者.

1.1 海草床初级生产者生物量碳及其碎屑有机碳的
组成

海草床生态系统除海草外, 还有浮游植物、附生

藻类、底栖微藻和大型藻类等初级生产者. 这些初级

生产者除被摄食外, 还可以活体的形式贡献有机碳存

储[24]. 初级生产者的被摄食率存在差异, 由于浮游植

物、底栖微藻和大型藻类氮磷含量高, 其被摄食的比

率约为40%, 而海草氮磷含量低, 其被摄食率约为

20%[25], 海草在所有初级生产者活体有机碳贡献中占

主导. 在以大洋波喜荡草(Posidonia oceanica)为主的地

中海草地中发现了储存在活海草中的最大碳库(平均

图 1 海草床有机碳组成、转化及储存示意图. 海草和大型藻类图片来源于马里兰大学环境科学中心集成和应用网络中心
Figure 1 Composition, transformation and storage of organic carbon in seagrass bed. Diagrams of seagrass and macroalgae originate from the
Integration and Application Network (IAN), University of Maryland Center for Environmental Science
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生物量为729±152 g/m2)[1]. 海草具有与陆地植物类似的

结构性碳水化合物, 并且其30%~70%由纤维素和木质

素组成[24], 含有丰富的ROC, 更耐微生物分解, 可贡献

重要的有机碳存储. 海草的LOC与ROC含量受其物种

种类、形态、组织器官及不同气候带区域的影响. 如

热带海菖蒲(Enhalus acoroides)纤维素含量高于泰来草

(Thalassia hemprichii); 温带波喜荡草科(Posidoniaceae)
木质素含量高于丝粉草科(Cymodoceaceae)[24]. 通常较

大形态海草含有较高的ROC含量. 例如, Klap等人[26]发

现, 大洋波喜荡草或全楔草(Thalassodendron ciliatum)
与形态较小的海草如黑茎鳗草(Zostera nigricaulis)、牟

氏鳗草(Zostera mueller)、鳗草(Zostera marina)相比,
这两种海草具有更高的碳储贡献. 不同海草器官的有

机碳组成也存在差异, 具体见表1. 海草植物体含有非

结构性碳水化合物及结构性碳水化合物, 其中结构性

碳水化合物如木质素和纤维素, 总含量范围为153~
561 mg/g, 是海草典型的ROC, 不易分解, 在海草各器

官中均占较高比例(＞28.7%). 研究表明, 海草惰性有机

质含量呈现趋势为: 热带根>热带叶>热带鞘/干>温带

根>温带叶>温带鞘/干>热带茎>温带茎[38], 表明无论在

热带还是温带, 根中ROC含量(%)最高并且热带海草

ROC含量(%)高于温带海草. 然而由于根的生物量较

低, 对碳储量的贡献往往不是最高的, 茎与叶的生物量

较高从而对碳存储贡献更高[38]. 研究表明, 大型藻类和

附生藻类对海草床碳储的贡献占其初级生产的比例都

小于3%[25]. 然而, 也有学者认为并非所有大型藻类都

具有较低的固碳潜力, 那些含丰富惰性碳化合物(碳酸

盐、长链脂质、木糖和硫酸化多糖)并且具有较慢分

解速率的藻类具有较高碳储潜力[24,39]. 例如, Trevathan-
Tackett等人[24]通过热重量分析发现, 位于澳大利亚费

里港(生长有黑茎鳗草)的钙化珊瑚藻属(Calcifying cor-
allina)和海头红属(Plocamium)海藻中约25%~74%的碳

可实现存储.
海草床中初级生产者碎屑生物量占初级生产的一

部分, 并且碎屑有机碳的化学物质组成差异较大, 进而

影响其对有机碳存储的贡献潜力. 一般情况下, 海草叶

表 1 海草不同器官的有机碳组成及含量比较(mg/g)a)

Table 1 Comparison of organic carbon composition and content in different organs of seagrass (mg/g)

器官 海草种类
非结构性碳水

化合物

结构性碳水化合物
文献

纤维素 半纤维素 木质素

叶片

鳗草 102.1 122 138 43 [27,28]

大洋波喜荡草 40 314 257 247 [29,30]

卵叶喜盐草(Halophila ovalis) 90~115 111 104 108 [31,32]

根枝草(Amphibolis griffithii) 242 478 [31,33]

龟裂泰来草(Thalassia testudinum) 50~66 57.4 [34]

海菖蒲 75.7 – [35]

泰来草 79.3 – [35]

根茎

鳗草 250.5 183 289 35 [27,28]

卵叶喜盐草 80~95 124 51 90 [31,32]

根枝草 220 – – – [36]

大洋波喜荡草 22 – – – [29]

龟裂泰来草 102~152 27 [34]

根

鳗草 174.2 213 409 57 [27,28]

卵叶喜盐草 95~110 – – – [31]

大洋波喜荡草 103 – – – [29]

小喜盐草(Halodule minor) – – – 88 [31]

恩氏喜盐草
(Halophila engelmanni) – 132.3 – 20.7 [37]

龟裂泰来草 57~74 36.5 [34]

a) “–”表示无此内容; 非结构性碳水化合物=糖+淀粉
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片含有较高脂质和蛋白质含量, LOC含量较高[40], 而海

草地下组织由于含较高木质纤维素(木质素/酚=23%~
30% DW)且处于厌氧环境[40], 更利于存储碳. 不同种的

海草碎屑也会影响其对碳存储的贡献. Liu等人[21]发现

黑茎鳗草分解速率是南极根枝草(Amphibolis antarcti-
ca)的1.3倍, 这是因为南极根枝草较黑茎鳗草含更多木

质纤维组织, 对碳存储具有更高潜力. 与海草相比, 大

型藻类、附生藻类及浮游植物碎屑中含有大量蛋白

质、不饱和脂质、游离单糖及高可降解性多糖等不稳

定的碳水化合物, 易被微生物转化, 其碎屑对碳存储贡

献较小[41,42]. 例如, 在相同时间内, 大型藻类石莼(Ulva
lactuca)与墨角藻(Fucus vesiculosus)碎屑的损失率分别

为40%和44%, 而鳗草和川蔓草(Ruppia maritima)仅分

别为29%和33%[43], 这种高惰性有机碳分子组成导致海

草不易被降解, 从而具有更高的储碳能力.

1.2 水体有机碳的组成

海草床水体有机碳主要来源于初级生产者分泌、

淋溶、分解等一系列过程[44]. 海草床浮游动物、大型

动物(如赤魟等)主要以海草碎屑及其附生植物为食[45],
其排泄与分泌对有机碳有相应的贡献, 微生物量碳主

要储存在沉积物中, 而非水体中[46]. 水体有机碳按照形

态又可分为溶解性有机碳(dissolved organic carbon,
DOC)和颗粒性有机碳(particle organic carbon, POC).
海草床水体中POC大多为浮游植物或其他初级生产者

碎屑分解产生的较小颗粒物[47], 陆源输入约占海草床

水体的较小部分[48]. 例如, Watanabe和Kuwae[48]发现日

本辅仁潟湖区浮游植物对水体中颗粒有机碳(POC)贡
献约为65%~95%, 陆源POC占比则较低(<10%). 海草床

水体中POC最终会进入沉积物从而实现存储, 而水体

DOC在水体有机碳存储中占主导[49], 且DOC的来源季

节性变化较大. Ya等人[50]利用δ13C值发现佛罗里达海

湾海草床水体DOC在干季和湿季的海草来源比例分别

占72%和33%. 在没有较大河流输入和较少人类活动影

响的海域, 海草床水体DOC主要来源于海草及大型藻

类[51].
DOC含量是指示海草床水体有机碳存储的重要指

标. 世界各海草海域DOC含量如表2所示. 全球海草床

水体DOC含量范围为33.3~2616.6 μmol/L, 并且热带与

温带区域的海草床DOC含量无显著差异. 水体有机碳

组成是影响储存的另一指标, 其LOC与ROC分别具有

不同的物质表征. 有色溶解有机物(color dissolved or-

表 2 世界各海草海域DOC含量比较(μmol/L)
Table 2 Comparison of DOC content in different seagrass areas in the world (μmol/L)

研究区域 海草类型 DOC 文献

美国佛罗里达海湾(Florida Bay) 龟裂泰来草 488±83 [52]

美国泰勒沼泽地(Taylor Slough) 龟裂泰来草、泰来草 699~962 [53]

意大利那不勒斯湾(Gulf of Naples) 大洋波喜荡草 33.3~2616.6 [54]

西班牙帕尔马湾(Palma Bay) 大洋波喜荡草 89.1±4.4 [55]

沙特阿拉伯红海(Al Qadimah lagoon) 圆叶丝粉草(Cymodocea rotundata)、
齿叶丝粉草(Cymodocea serrulate) 108±4 [56]

西班牙马略卡海岸(coast of Mallorca) 大洋波喜荡草 90.7±11.3 [57]

美国德克萨斯马德雷湖(Laguna Madre) 龟裂泰来草 225±20 [58]

中国海南陵水新村湾(Xincun) 泰来草、海菖蒲 217.81±15.47 [22]

中国海南潭门(Tanmen) 泰来草、海菖蒲 225.83±47.88 [22]

中国海南黎安港(Li’an) 泰来草、海菖蒲 197.92±35.83 [22]

希腊爱琴海苏尼翁(Aegean Sea) 大洋波喜荡草 97.19±19.24 [59]

日本西表岛(Iriomote Island) 日本鳗草(Zostera japonica)、海菖蒲、
单脉二药草(Halodule uninervis) 79.6±16.6 [49]

日本辅仁潟湖(Furen Lagoon) 鳗草 100~520 [48]

日本神奈川川崎湾(Kanagawa) 鳗草 112±8 [60]

澳大利亚鲨鱼湾(Shark Bay) 南极根枝草、澳洲波喜荡草(Posidonia australis) 292~708 [61]

澳大利亚大堡礁(Great Barrier Reef) 单脉二药草 83±1 [62]
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ganic matter, CDOM)是一种吸光物质, 发生光降解会产

生小分子物质[63], 可将其视为活性DOC组分, 其活性大

小因生产者类型而异. 吴云超等人[64]发现, 光降解过程

中浮游植物CDOM的类腐殖质下降率(50.18%)高于海

草(43.64%), 这表明海草释放产生的CDOM与浮游植物

相比, 结构更稳定, 不易被降解. 水体溶解有机物按元

素类型主要可分为DOC、溶解有机氮(dissolved organ-
ic nitrogen, DON)和溶解有机磷(dissolved organic phos-
phorus, DOP). DOC/DON和DOC/DOP也常被用来反映

DOC的活性及微生物的生物可利用性[65], 溶解有机物

中DON和DOP含量越高, 表明DOC活性更高, 易被微

生物分解利用, 导致对有机碳的贡献率低[22,65]. 超滤溶

解有机物(ultrafiltrated dissolved organic matter, UDOM)
是一种包括中性糖和木质素酚的有机组分, 在DOC中
占较高比例(24%)[52]. 其中, 中性糖包含木糖、鼠李

糖、半乳糖、葡萄糖等分子, 可作为活性溶解有机碳

(labile dissolved organic carbon, LDOC)的指标. 木质素

酚包括苯甲酸、3,4-二甲氧基、甲酯、2-甲氧基苯酚

等, 丁香基与香草酰为组成基团, 这二者的比值越高,
代表光化学降解过程越弱, 物质的惰性较强[52]. Opsahl
和Benner[66]发现, 亚热带莱氏二药草(Halodule wrightii)
在分解时可释放出丰富的溶解木质素衍生酚, 提高了

水体ROC含量, 表明海草来源的木质素对水体ROC有
一定的贡献. 碳分子的官能团组成中, 高氧-烷基碳代

表丰富的碳水化合物, 芳香性碳则代表不易分解的有

机碳[52]. 荧光溶解有机物(fluorescent dissolved organic
matter, FDOM)是水体DOC的一种大分子物质类型, 类

蛋白质FDOM表征LDOC, 可被细菌几乎完全消耗. 类

腐殖质FDOM则为惰性溶解有机碳(RDOC), 作为

FDOM的主要成分, 被认为是与木质素相似的多羟基

芳香族化合物, 可抵御细菌消耗, 保持较长期稳定(＞
10个月)[67,68]. 但是此类物质在海草床有机碳化学组成

中的研究较少, 并且其对海草床有机碳组成贡献未知,
需要进一步研究. 当然, 全球海草床除了将水体有机碳

固存在本地区域中, 一部分会进入邻近生态系统(河
口、大陆架)或者深海中, 最终进入沉积物中埋藏, 储

存在大陆架及深海沉积物中的有机碳含量可达132.2
TgC a−1[4], 对碳储存有重要的贡献. Kennedy等人[20]甚

至发现海草沉积物与邻近裸露沉积物中海草贡献有机

碳存储量近似. 所以, 我们应关注海草床输出DOC对碳

固存的贡献, 分析其分子组成, 这对评估海草床碳封存

能力具有重要的意义.

1.3 沉积物有机碳的组成

海草床沉积物有机碳(sediment organic carbon,
SOC)来源包括自源有机碳和外源有机碳[69]. 自源有机

碳主要由海草、附生藻类、大型藻类、浮游植物和微

型底栖植物等初级生产者组成[46], 微生物碳也有相应

的贡献, 但占比很小, 如细菌生物量碳占沉积物总有机

碳的0.65%[70]. 陆源有机物与邻近的生态系统输入的碳

为外源有机碳[71]. 海草为SOC的主要来源, 主要通过光

合作用固定碳, 并以根茎的方式将碳直接储存在沉积

物中, 其对沉积物有机碳库的平均贡献为50%[20]. 其他

初级生产者和陆源输入碳主要以颗粒物形式被海草从

水柱中捕获并将其沉降至沉积物中[20].
海草床沉积物有机碳的组成成分复杂. 不同地区

海草床沉积物有机碳组成及含量见表3, 海草床沉积物

有机碳组分含量受海草物种种类及气候带因素影响,
存在显著差异性, 温带海草床沉积物中LOC含量大多

高于热带海草床. 海草床沉积物LOC是SOC的活性组

分[79], 可提取有机碳(extractable organic carbon, EOC)
和微生物量碳(microbial biomass carbon, MBC)是LOC
的重要表征[7,18]. 根据提取方式不同, EOC又可进一步

划分为水溶性碳(water-soluble organic carbon, WSOC)
和盐提取碳(salt-extractable carbon, SEC)[18,80]. LOC易
被微生物分解消耗, 主要为海草床初级生产者凋落物

(藻类、海草凋落叶等)释放出的丰富的非结构性碳水

化合物(蔗糖、木糖和甘露糖等)、氨基酸及可溶性酚

类物质等[73]. 海南陵水新村湾热带海草床沉积物SEC
和MBC的含量分别为212.16~291.92 mg/kg和57.44~
694.41 mg/kg[18]; 而美国佛罗里达亚热带海草床的含量

分别为24~62 mg/kg和1000~2500 mg/kg[7], 有机碳活性

组分呈现显著的地理差异. ROC是SOC库中相对难分

解、较稳定的能够较长期存在于SOC库的部分, 其含

量越高越有利于SOC的存储[18]. 高锰酸钾氧化[81]
、硫

酸水解[82]或盐酸水解[80]后剩余的SOC即为ROC, 但通

常采用盐酸水解处理法测定ROC的含量[79,80]. 利用固

态13C核磁共振波谱法(13C nuclear magnetic resonance
spectroscopy, 13C-NMR)测试分析发现, 沉积物ROC多
为含有丰富芳香烃和烷烃类的化合物, 如脂质、纤维

素和木质素等在沉积物中形成的复杂化合物[38,69]. 海

草组织中约含30%~70%的纤维素和木质素[24], 这为海

草床沉积物提供了丰富的ROC. Serrano等人[69]研究发

现, 澳洲波喜荡草沉积物中70%~83%的有机质来源于
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海草惰性组分(木质素、纤维素和长链芳烃类物质), 这
些高含量组分使沉积物具有高有机碳储存能力. 同样,
西班牙利加特港(Portlligat Bay)沉积物有机质中所有

酚类物质占比为46.9%±4.9%, 大部分有机质由大洋波

喜荡草木质纤维素组织构成[83]. 除此之外, 黑碳也被视

为惰性有机组分的一种, 存在于沿海受人类活动干扰

影响较大的海草床中, 可通过化学热氧化和浓缩硝酸

氧化法检测得到. 马来西亚沙巴大学户外发展中心海

草床区域中惰性黑碳占SOC的28%, 该地区受到周围

城市土地开发的影响[84]. 黑碳含量在不同气候带海草

床也呈现显著差异, 温带和热带海草床区域沉积物黑

碳占比分别为18%和43%[85].
目前已用热重分析法、荧光光谱技术结合平行因

子分析及固态13C核磁共振波谱法等技术手段定量分析

海草植物体与碎屑、水体及沉积物中有机碳的活性和

惰性成分及所占比例, 并对碳水化合物、纤维素、木

质素等物质含量进行了研究. 然而, 有机碳的组成含量

存在海草物种种类、器官组织、气候带等方面的差异,
亟待对比研究. 此外, 海草ROC的物质、分子组成及含

量研究还很少, 缺乏对沉积物ROC的直接测定, 关于

ROC化学组成需进一步研究.

2 海草床有机碳的微生物转化过程

2.1 海草床微生物群落组成

微生物群落结构组成是决定海草床有机碳转化过

程的关键, 也是认知海草床有机碳存储潜力的基础[6].
在广泛应用高通量测序技术之前, 微生物群落组成的

研究主要基于分离平板培养法和变性梯度凝胶电泳

(de-naturing gradient gel electrophoresis, DGGE)指纹图

谱法. 随着技术突破及生物信息学的快速发展, 目前主

要通过提取16SrRNA进行测序分析. 不同区域海草微

生物群落组成情况见表S1. 热带海域中, 微生物主要分

布类群为芽孢杆菌目(Bacillales)、弧菌目(Vibrio-
nales)、黄杆菌目(Flavobacteriales)、梭菌目(Clostri-
diales)、脱硫杆菌目(Desulfobacterales)[86,87]等; 温带则

为酸微菌目(Acidimicrobiales)、硫发菌目(Thiotri-
chales)等[88,89], 微生物群落组成存在显著地理差异.
Zhang等人[87]发现在热带海草床中, 海南陵水新村湾海

草根际微生物以脱硫杆菌科(Desulfobacteraceae)和螺

表 3 海草床沉积物有机碳组成及含量比较a)

Table 3 Comparison of organic carbon composition and content in seagrass sediments

地区 海草种类 沉积物有机碳组成 有机碳的含量 文献

中国海南陵水新村湾 泰来草、海菖蒲
MBC
SEC

57.44~694.41 mg/kg
212.16~291.92 mg/kg [18]

美国佛罗里达州(Florida) 龟裂泰来草
MBC
SEC

1000~2500 mg/kg
24~62 mg/kg [7]

美国印第安河潟湖(Indian River Lagoon) – MBC
EOC

990 mg/kg
31 mg/kg [7]

地中海塞浦路斯(Cyprus) 小丝粉草(Cymodocea nodosa) 木质素酚 1.90%±0.34% [72]

丹麦穆斯岛(Musholm Island) 鳗草
半乳糖
葡萄糖

甘露糖+木糖

20.7%±0.4%
24.9%±2.3%
18.3%±0.3%

[73]

美国德尔马瓦半岛(Delmarva Peninsula) 鳗草 碳水化合物 90.2 μg/g [74]

意大利马萨拉潟湖(Marsala Lagoon) 大洋波喜荡草
可水解蛋白质

可水解碳水化合物
60 μg/g
90 μg/g [75]

意大利利古里亚海(Ligurian Sea) 大洋波喜荡草

MBC
碳水化合物

蛋白质
脂质

135.45 mg/kg
345.17 μg/g
96.03 μg/g
193.81 μg/g

[70]

地中海意大利克里特海(Cretan Sea) – 蛋白质 1117~1365 μg/g [76]

丹麦波罗的海(Danish Baltic) 鳗草 MBC 193~715 mg/kg [77]

日本濑户内海(Seto Inland Sea) 鳗草 OC 697±67 μmol/g [78]

菲律宾博利诺(Bolinao) 海菖蒲 OC 1431±187 μmol/g [71]

a) “–”表示文献中无相关信息
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旋杆菌科(Helicobacteraceae)为主, 而海南琼海潭门则

为弧菌科(Vibrionaceae)和白草科(Woeseiaceae). 这两

个地区均以海菖蒲和泰来草为优势种, 表明即使在同

一气候带, 不同生境决定了海草的微生物类群差异性.
此外, 同一片海草床内, 不同区域中微生物群落组成差

异也显著. 例如, 海南陵水新村湾水体中以黄杆菌目

(Flavobacteriales)、红细菌目(Rhodobacterales)及未识

别酸微菌纲(unidentified-Acidimicrobiia)为主, 沉积物

中微生物类群主要为弧菌目(Vibrionales)、梭菌目

(Clostridiales)、交替单胞菌目(Alteromonadales)等[22].
在同一海草床内, 不同海草物种微生物群落组成相似,
如佛罗里达霍比岛沿岸龟裂泰来草和丝状针叶草(Syr-
ingodium filliforme)的细菌群落组成均不存在显著差异

性[90]. 除水平分布差异外, 海草床沉积物中细菌的多样

性及群落结构具有垂直分布特征, 如变形杆菌、拟杆

菌常分布于表层沉积物中, 其丰度随沉积物深度的增

加而降低[91], 而脱硫杆菌的相对丰度则随深度的增加

而增加, 与氧化还原状况有关. 大多数研究表明沉积物

中微生物丰度最高, 水体及海草次之[90].
除细菌外, 海草床也分布有丰富的真菌. Ettinger和

Eisen[92]通过培养基培养法得到鳗草的108株真菌分离

株, 这些菌株以子囊菌门(Ascomycota)为主, 其余为担

子菌门(Basidiomycota)和粘菌门(Mucoromycota), 隶属

于子囊菌门, 座囊菌纲(Dothideomycetes)的枝孢菌属

(Cladosporium sp.)和散囊菌纲(Eurotiomycetes)的青

霉菌属(Penicillium sp.)属于广泛分布的栖息群. 但由

于公共数据库中缺乏来自海洋环境真菌序列的表示,
人们对与海草相关的真菌群落较细菌了解较少, 真

菌在海草床有机碳的转化中也扮演了较重要的作用,
亟须开展相关群落结构及与碳代谢相关基因表达的

研究.

2.2 微生物对有机碳的转化

在陆地或海洋生态系统中, 微生物都通过矿化/再
矿化方式对有机碳进行直接利用[81,93]. 这种方式是微

生物以有机碳为底物, 以硫酸盐、硝酸盐等化合物作

为电子受体, 在高价态电子受体被还原成低价态形式

时, 底物被氧化生成CO2
[93], 包括有氧呼吸、甲烷产生

和氧化、硝化反硝化、铁锰氧化物还原、硫酸盐还原

等重要过程[81]. 硫酸盐还原是海草床有机碳矿化的重

要路径, 因为海草床沉积物细菌多以硫酸盐还原或硫

化物氧化细菌类型为主[11,87]. 有研究表明脱硫球菌属

(Desulfococcus)细菌以硫酸盐、亚硫酸盐和硫代硫酸

盐作为电子受体, 可将不同的脂肪酸和醇完全氧化为

CO2
[94]. Trevathan-Tackett等人[95]发现牟氏鳗草(Zostera

muelleri)碎屑经硫酸杆菌科(Desulfobacteraceae)等还原

菌分解, 硫酸盐还原率可达到50 mmol m−2 d−1. 微生物

还可直接利用海洋初级生产者以DOC的形式释放的不

稳定碳[80], 例如, 沉积物中WSOC和SEC中的许多小分

子物质可作为微生物的能源物质被直接代谢[19,71]. 除

了上述碳利用路径, 微生物还可通过胞外酶将海草碎

屑与藻类中的非结构(蔗糖、果糖和淀粉等)和结构性

碳水化合物(纤维素和木质素)水解为小分子的物质进

行利用[96]. 例如, 转化酶、木聚糖酶与纤维素酶、多酚

氧化酶和过氧化物酶, 可分别催化蔗糖、半纤维素及

纤维素、木质素降解[97], 生成CO2、H2O、羟基自由基

等小分子物质[12], 从而减少海草床活性与惰性有机碳

存储. 当然, 有机碳存储与土壤酶活性并非单一的线性

关系, 微生物降解作用并非始终降低有机碳储量, 微生

物可以利用植物碎屑中的活性有机碳, 并将其转化为

稳定的土壤有机物, 从而改变土壤有机碳库[98]. 澳洲波

喜荡草的根或根状茎在老化过程中选择性腐烂或浸出,
导致碳水化合物的损失和木质素的积累, 最终加强了

碳汇储存能力[99].
微生物以有机质作为营养和能源, 根据对不同组

成有机碳的利用差异特征, 微生物主要可划分为r-选择

型微生物和K-选择型微生物[13]. 其中r-型微生物生长迅

速, 一般专性利用易分解不稳定碳源[100]; 而K-型微生

物则生长较慢, 可兼性利用活性碳源和惰性难降解碳

源[95]. r-型微生物由于无法利用惰性碳源, 在缺乏活性

碳或者活性碳被耗尽后会处于休眠或死亡状态; K-型
微生物则在充足惰性基质供应下会保持活跃, 并且可

与r-型微生物共同竞争活性碳[13]. 这两种微生物由于

营养物质需求的不同, 可出现在有机质分解的不同阶

段. 如在植物有机碳分解过程中, r-型微生物在碎屑分

解初始阶段占优势; K-型微生物则主要出现在酶促过

程及稳定阶段[95], 整体呈现由r-型微生物到K-型微生

物的演替特征. Trevathan-Tackett等人[95]发现, 在根茎/
根组织分解浸出阶段 , γ-变形菌与厌氧菌(Clostri-
diales、δ-变形菌)种群丰富并伴有69%的碳水化合物损

失, 分解后期则向螺旋体和脱硫叠球菌属(Desulfosarci-
na)等其他K-型厌氧菌转变. 类似地, Liu等人[101]发现,
牟氏鳗草叶片分解中微生物群落呈现从γ-、α-变形菌

向δ-变形菌, 疣微菌纲(Verrucomicrobiae)和厌氧绳菌纲
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(Anaerolinae)转化的特征. 通常, 分解后期占优势的K-
型微生物可分解海草的惰性纤维素和木质素成分, 这

还需要更多的研究佐证. 总之, 海草床中的LOC与ROC
含量会影响微生物的群落结构, 而微生物群落结构的

变化又会影响有机碳转化过程, 二者协同耦合决定了

有机碳储存.
关于微生物对有机碳的转化作用, 已有较多的胞

外酶活性表征及矿化/再矿化作用的研究. 但是有机碳

的成分与作用机制复杂, 仅通过酶活性表达无法获得

活性与惰性组分的真实变化情况, 需要考虑其他的反

映指标. 微生物的生态型(r-型微生物、K-型微生物)可
以指示LOC与ROC的利用情况. 然而, 目前关于海草碎

屑、水体中的微生物生态型演化的研究尚鲜见. 关于

LOC与ROC组分、酶活性、微生物生态型演化的综合

作用亟待深入研究.

3 富营养化对海草床有机碳组成和转化过程
的影响

3.1 富营养化对海草床有机碳组成的影响

富营养化会改变海草床生态系统中主要初级生产

者的群落结构, 表现为由海草向生长迅速的大型藻

类、浮游植物及附生藻类的转变, 这种变化最终会影

响有机碳的组成. Liu等人[18]发现海南陵水新村湾海草

床中, 高氮区域的大型藻类生物量(19.18±10.09 g/m2)
显著高于低氮区(3.59±2.99 g/m2), 而泰来草和海菖蒲

则在低氮区表现出更高的地上生物量及密度. 在生长

有鳗草的加拿大新不伦瑞克海湾, 浮游植物及附生藻

类生物量在富营养化条件下分别提高了1.5和40倍[102].
由于不同的植物类型, 其LOC和ROC的组成差异巨

大[24,38], 富营养化引起藻类的爆发, 降低了海草的生物

量, 导致海草床初级生产者中ROC含量的下降. 大型藻

类中蛋白质、可溶性碳水化合物及半纤维素含量所占

干物质比例(48.38%~53.66%)高于海草(30.71%~
32.22%), 但其纤维素比例(1%~8%)显著低于海草(＞
40%)[24], 由海草到藻类群落结构的变化可能会导致海

草床LOC与ROC的比例发生变化. 与此同时, 富营养化

导致的藻类大量有机体及其碎屑通过分泌、分解和释

放过程会改变海水中溶解有机质的组成, 改变水体中

的LOC和ROC含量. 例如, 营养负荷促进藻类爆发, 藻

类爆发释放出丰富的富含氮和磷的溶解有机物质[22],
导致水体中LOC增加而ROC减少. 藻类等生产者碎屑

残体沉降进入沉积物中, 也会改变海草床沉积物LOC
与ROC的组成. 如刚毛藻(Cladophora spp.)在分解过程

中释放出大量非结构性碳水化合物和氨基酸, 显著提

高了沉积物中SEC含量及SEC/SOC[103]. 高LOC含量又

会导致更多的MBC生成[79], 因为这部分活性碳被利用

并转化为细菌生物量. 富营养化导致SOC源主要为大

型藻类及附生植物的海草床区域, 沉积物微生物量碳

的含量增加了5~7倍[18]. 但有研究表明, 在大型藻类多

管藻(Polysiphonia spp.)碎屑添加分解实验中,沉积物中

活性组分的非结构性碳水化合物含量和组成并没有明

显变化, 这可能是因为植物碎屑中的非结构性碳水化

合物比沉积物中的大部分碳水化合物更不稳定, 更容

易被细菌分解[73]. 需要注意的是, 海草床有机碳对营养

负荷的响应存在非线性和滞后性特征, 这意味着营养

负荷不一定会削弱有机碳的储量, 或者在不同的生态

系统中由于营养负荷阈值的差异可能也会导致有机碳

对营养负荷产生不同的响应[23,104].

3.2 富营养化对微生物转化过程的影响

微生物在有机碳储存和再矿化过程的平衡之间发

挥着重要作用, 而营养物质输入会影响海草碎屑、水

体、沉积物微生物群落结构. 如营养负荷对叶片低丰

度微生物类群有显著的刺激作用, 使得叶碎屑分解过

程中, α-变形杆菌、放线菌、纤维粘网菌(Cytophagia)
的丰度增加[95]; 水体中浮游细菌(酸性微生物、疣状微

生物和微球菌)的相对丰度随营养水平的提高而增

加[22]. 同时, 营养负荷的增加也会引起沉积物中与硫、

氮代谢相关细菌丰度的增加[105], 包括环脂酸芽孢杆菌

科(Alicyclobacillaceae)、厌氧绳菌科(Anaerolinea-
ceae)、脱硫菌科(Desulfobacteraceae)等硫酸盐还原菌

和固氮菌等[87]. 从微生物生殖策略来看, 营养负荷的增

加有利于表层沉积物中r-选择型微生物(γ-变形菌)丰度

的提高[86]. 除直接作用于微生物群落结构外, 富营养化

还可通过调控微生物的活性改变有机碳转化. Liu等
人[10]发现, 富营养化导致海草床沉积物中与碳转化相

关酶(包括β-葡萄糖苷酶、转化酶和多酚氧化酶)的活

性显著提高, 这意味着蔗糖、纤维素和木质素等有机

碳的分解速率加快. 此外, López等人[106]发现, 在地中

海大洋波喜荡草的沉积物中, 细菌胞外酶如外分解蛋

白酶(EPA)和外葡萄糖苷酶(EGA)的活性随着沉积物中

无机磷酸盐浓度的增加而增加, 并且一年后沉积物中

的有机含量显著下降了约33%. 除上述外, 富营养化也
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会影响凋落物的营养质量(C:N), 进而影响微生物的分

解过程. 凋落物的营养质量决定了微生物可利用的碳

源与能源. 有研究表明, 在无机营养盐较高的生境中,
海草组织的营养含量(N%、P%)往往较高, 元素比(C:
N、C:P)往往较低[107]. 微生物更易分解低C:N的凋落物

碎屑, 其分解过程较快.
富营养化往往会诱导丰富的藻类爆发, 丰富的营

养盐以及诱导产生的大量活性碳可能会导致海草床发

生“激发效应”(活性有机质输入导致难降解有机质矿化

速率的改变), 主要可分为正激发效应(有机质降解加

速)和负激发效应(有机质降解减慢)[108]. 激发效应启动

方向取决于有机质输入量, 低碳输入通常引起轻微负

激发效应或无启动, 而高碳输入刺激强正激发效应[109].
海草床富营养化伴随着大量活性碳输入, 为微生物提

供了足够的能量物质, 促进正激发效应进行. 该效应被

视为削弱沉积物碳储存能力的过程之一, 是受干扰的

海草生态系统中促进有机碳转化的重要途径[110]. 激发

效应的作用机制复杂, 主要涉及微生物群落、外源物

质及胞外酶的综合作用, 但此类研究相对较少. 有研究

发现, 富营养化海草床区域存在正激发效应, 高营养区

中可分解难降解化合物的K-型微生物丰度较低营养区

的高, 并且高营养区中惰性溶解有机碳的再矿化速率

比低营养区的高, 由此, 正激发效应可削弱水体DOC对
海草床长期碳固存的贡献潜力[22]. 外源物质藻类活性

碳的添加可通过共代谢机制引发海草碎屑ROC再矿化,
进而减少海草有机碳存储. Liu等人[101]利用室内分解实

验得到的添加高生物量藻类石莼组中牟氏鳗草碳剩余

量比例(~32%)显著低于不加藻类组及添加低含量藻类

组(~45%)的, 并且木质素和脂质含量下降最明显. 这可

能是因为藻类LOC为海草微生物提供营养物质, 促进

了分解ROC酶的释放, 最终导致海草碎屑有机碳分解.
海草床富营养化带来的藻类碎屑可产生活性不同的有

机碳(脂质、碳水化合物、蛋白质等), 不同种藻类所产

生的不同形式或集合的碳底物所引发激发效应的机制

更复杂. 关于激发效应对海草床活性碳及惰性碳组成

变化的影响及微生物相关基因的功能表达需进行深入

研究[108,110].
富营养化对微生物转化过程的影响, 往往是营养

盐和其诱导产生的藻类的共同作用. 但目前仅关注了

营养盐或藻类的单独影响, 而营养盐与藻类碳输入两

种因素耦合对海草床有机碳微生物转化过程的影响如

何, 亟待深入研究.

4 展望

根据上述分析可知, 尽管对海草床有机碳组成及

转化过程有了较多的研究, 但仍然有一些不足. 结合目

前国内外研究的热点, 提出未来海草床有机碳组成与

转化研究的方向.
(1) 开展海草床有机碳组分(活性碳与惰性碳)的研

究. 碳中和目标下, 海草床作为蓝碳系统之一, 其固碳

成为研究的热点. 海草有机碳根据活性可以分为LOC
和ROC, LOC大部分为短期存储, 而ROC能够实现长期

存储, 是决定海草床碳储存的关键. 目前关于总有机碳

含量测定的研究较多, 而LOC和ROC的比例、组分、

物质组成及含量的研究较少, 尤其是ROC, 非常少见.
这使得生物地球化学领域中物质循环的研究受到限制.
加强ROC研究有利于认识有机碳的稳定性, 了解其存

储能力. 因此, 未来需要进一步应用活性碳与惰性碳尤

其是惰性碳的测定技术, 以便评估海草床植物体、沉

积物及水体的总固碳能力, 完善海岸带“海草”蓝碳估

算的方法学体系, 为评估全球海草床有机碳存储的稳

定性提供重要科学依据.
(2) 深入认知海草床微生物群落组成、功能及基

因表达. 微生物在有机碳转化过程中起调控作用. 目前

国际上已有很多关于海草床细菌群落结构与功能方面

的研究, 而真菌研究经常被忽视. 事实上, 真菌在碳循

环中发挥着重要的作用, 许多类型的真菌可以分泌与

ROC分解相关的酶. 例如, 青霉菌属在内的大多数子囊

菌门真菌能够产生木质素分解酶和丹宁酶, 这些酶可

以降解木质纤维素残基[111]. 另外, 微生物转化有机碳

受体内表达基因的影响, 如放线菌降解碳与淀粉降解

基因amyA有关; 苯酚氧化酶基因在子囊菌门, 主要是

曲霉属(Aspergillus)在降解木质素过程中起主导[112]. 然

而, 真菌群落结构与基因表达方面的研究还很欠缺. 随
着基因组信息快速增加, 更多的微生物被识别, 其基因

组也被完全测序, 基于核糖体内部转录间隔区(internal
transcribed spacer, ITS)和28S rRNA基因的高通量测序

与GeoChip被用于真菌群落组成及基因表达的研

究[92,112]. 因此, 建议未来开展海草真菌群落的鉴别分

析, 探讨不同气候带、器官组织及海草种间的真菌分

布特征与差异性, 并从基因角度探讨碳的微生物转化,
以了解这些微生物的作用及与海草相关的作用. 这对

于认知海草床有机碳存储的微生物影响机制具有重要

意义.
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(3) 探究富营养化对微生物群落及其相关胞外酶

活性的影响机制. 关于营养负荷对微生物群落及胞外

酶活性的影响已有较多研究[10,22,106]. 然而, 目前缺乏营

养负荷对这二者共同影响机制的研究. 不同生态型微

生物影响着酶的分泌释放, 特定酶对应一定的分解底

物, 将微生物群落与酶活性研究结合起来, 可以揭示在

富营养化条件下与碳转化相关的功能菌群以及在何种

酶水解下起作用, 这为富营养化影响机制提供了更全

面的研究途径.
(4) 加强有机物分解过程对营养负荷的响应, 以及

营养盐与藻类对有机碳转化交互作用的研究. 无论是

碎屑有机物还是SOC, 其分解速度均与营养负荷程度

有关, 且影响机制较为复杂. 探讨植物凋落物分解、有

机质形成、沉积物有机碳分解过程对营养负荷的响应,
有利于深刻揭示有机碳的转化过程及碳贡献潜力. 值

得注意的是, 关于营养负荷对海草床有机碳的影响, 往
往是营养盐与藻类共同的作用, 但是关于二者的交互

作用及主导者目前仍不清楚. 营养盐, 如硝酸盐与铵盐

可被海草吸收转化为氨基酸, 在氨基酸形成过程中会

不断消耗碳, 营养负荷的增加势必会影响海草组织的

碳平衡, 导致海草组织碳储量的变化[113]. 富营养化带

来的藻类繁殖会引起光衰减, 降低海草生产力, 但在衰

败淋溶期或长期微生物分解过程中又可供给海草营养

需求. 因此, 研究较长时间范围内在营养盐与藻类共同

作用下海草的响应机制对评估海草碳汇损失量有重要

意义, 为海岸带富营养化管理与控制提供数据支撑.
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Summary for “海草床有机碳组成与微生物转化及其对富营养化的响应”

Organic carbon composition and microbial transformation of
seagrass meadow and its responses to eutrophication
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Carbon neutrality is an important concept in global climate change governance. Seagrass beds rank among the most
productive autotrophic ecosystems on the planet, and are receiving increasing attention as globally-significant hotspots of
organic carbon (“blue carbon”) sequestration. The blue carbon stored in seagrass beds has important implications for
climate change mitigation. The protection of seagrass beds will also protect their organic carbon sequestration potential,
consequently helping to achieve the goal of carbon neutrality. Unfortunately, about 29% of the world’s seagrass beds have
been destroyed, with a loss rate of 7% a−1 since 1990, mostly due to eutrophication. The organic carbon sequestration
potential of seagrass beds could be influenced by the subsequent changes in organic carbon composition, and microbial
transformation processes. We systematically reviewed the relevant local and international research to summarize the
composition and microbial transformation of organic carbon and its responses to eutrophication. Organic carbon is present
in various forms in seagrass beds, and can be roughly divided into primary producer living biomass carbon, litter organic
carbon, water organic carbon, and sediment organic carbon according to its storage area. Organic carbon can also be
divided into labile organic carbon (LOC), which is susceptible to microbial decomposition, and recalcitrant organic carbon
(ROC), which is resistant to microbial decomposition. The total ROC (cellulose and lignin) content in seagrass is present in
the range of 153−561 mg/g, and accounts for more than 28.7% of the organic carbon in the seagrass plants. The ROC
content of seagrass plants is affected by the species, morphology, tissue and organ types, and climatic zones. In the water
column, color dissolved organic matter (CDOM) and neutral sugars are indicators of LOC, while the lignin phenol and
humic-like fractions of fluorescent dissolved organic matter (FDOM) are potential tracers of ROC. The DOM in water can
be divided into dissolved organic carbon (DOC), dissolved organic nitrogen (DON), and dissolved organic phosphorus
(DOP). The DOC/DON and DOC/DOP ratios are used to reflect DOC lability and microbial bioavailability, with high
DON and DOP concentrations indicating high DOC lability. In sediments, extractable organic carbon and microbial
biomass carbon are important indicators of LOC, while aromatic hydrocarbons and alkanes are indicative of recalcitrant
components. There are significant differences in the sediment organic carbon contents of temperate and tropical regions.
Microorganisms play a vital role in the transformation of organic carbon. There are geographic differences in microbial
composition, which are mainly influenced by the available habitats and climate zones, but there are no differences between
seagrass species within a fine-scale seagrass bed. Different microorganisms have different decomposition capacities. R-
strategist microbes, including Clostridiales and Gammaproteobacteria, are able to rapidly decompose LOC, while k-
strategists, such as Verrucomicrobiae and Anaerolinae, can break down the more recalcitrant compounds. There is a
succession of r- to k-strategists microbes during the decomposition of fresh organic matter (including fresh seagrass litter,
DOC, and SOC). Eutrophication may lead to the transformation of the community structure of primary producers in
seagrass beds from seagrass to macroalgae, which will increase the input of labile carbon. This consequently causes an
increase in LOC in the plant biomass, water column, and sediments, but a decrease in ROC. The nutrient loading can affect
the microbial community structure and enzyme activity, which will affect the microbial transformation of organic carbon.
Furthermore, nutrient and LOC inputs may induce a “priming effect” that promotes the remineralization of stored organic
carbon. Several future research directions for determining the transformation of seagrass beds and their organic carbon
were proposed. (1) Extensive studies of the organic carbon components (LOC and ROC) in seagrass beds are required. (2)
There is a need to better understand the composition, function, and gene expression of microbial communities in seagrass
beds. (3) The eutrophication mechanisms in microbial communities and the related extracellular enzyme activities need to
be determined. (4) The response of the organic matter decomposition process to nutrient loading and the interaction of
nutrients and algae need to be studied. There is also a need to strengthen local research on the carbon storage potential of
seagrass beds to mitigate global climate change and provide theoretical support for achieving carbon neutrality.

seagrass meadow, labile organic carbon, recalcitrant organic carbon, microbial transformation, eutrophication
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