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摘   要：微生物驱动的氮循环过程在红树林生态系统物质循环、净化外来污染物、维持生态系

统平衡等方面起重要作用。相较于其他自然生态系统，因红树林处于沿海陆地交界地带，其氮循

环过程及其相关微生物的种类丰富，受交错复杂的环境因素影响与调控。本文梳理了红树林土壤

性质及特性，综述了红树林生态系统中由微生物驱动的固氮、氮素矿化、硝化、厌氧氨氧化、反

硝化、异化硝酸盐还原为铵等主要的氮循环过程，并讨论了氮循环与其他循环的耦合过程。最后

讨论 pH、盐度、季节、螃蟹活动、红树林树种等环境因素对氮循环过程及其相关微生物丰度、多

样性的影响。本综述以期为红树林湿地生态系统的保护和修复提供理论参考。 

关键词：红树林；微生物；氮素循环；耦合过程；环境因素  
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Microbially-driven nitrogen cycle in mangrove ecosystems 
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Abstract: Nitrogen cycle driven by microorganisms plays an important role in the material cycle, 
purification of external pollutants, and maintenance of ecosystem balance in the mangrove ecosystems. 
Compared with other natural ecosystems, mangrove which inhabits in coastal saline or brackish water, 
boasts multiple nitrogen cycle processes and diverse related microorganisms which are affected and 
regulated by complex environmental factors. This study summarized the properties and characteristics 
of mangrove soil and reviewed the main nitrogen cycle processes driven by microorganisms in 
mangrove ecosystems, such as nitrogen fixation, nitrogen mineralization, nitrification, anaerobic 
ammonia oxidation, denitrification and dissimilatory nitrate reduction to ammonium. In addition, we 
discussed the coupling process of nitrogen cycle and other cycles. Finally, we analyzed the influence of 
environmental factors such as pH, salinity, season, crab activity, and mangrove species on the nitrogen 
cycle and the related microbial abundance and diversity in the mangrove ecosystems. This review is 
expected to serve as a reference for the protection and restoration of mangrove ecosystems. 

Keywords: mangrove; microorganisms; nitrogen cycle; coupling process; environmental factors 
 

红树林生态系统是微生物多样性和生产力

较高的沿海生态系统之一，占世界热带和亚热

带地区海岸线的 60%–70%[1]，在全球范围内占

地超过 1.64×105 km2[2]。尽管与其他热带森林相

比，红树林的物种丰富度相对较低，但其结构较

复杂、功能多样性显著[3]。红树林生态系统生态

学功能和价值主要包括：抵御飓风和风暴潮[4]；

过滤陆地径流和内陆带出的有机物和污染物，降

解污染物和净化水体[5]；提供海洋动物及鸟类的

栖息环境[5]；支持沿海渔业、增加陆地面积、缓

解环境污染和增加生物多样性等生态学功能[6]。 
氮素是红树林生态系统中必需的生长元

素，但含量过多或过少都不利于红树林生态系

统发展，例如外源氮素过量造成富营养化[7]。

微生物活动负责红树林生态系统内主要养分的

转化，红树林微生物复杂的相互作用维持了不

同生物地球化学过程的稳定和生态平衡[8–9]。红

树林生态系统中微生物源自陆地土壤、海洋和

淡水，其中细菌和真菌占比较高[10]。红树林中

微生物驱动的主要氮循环过程如图 1 所示，包

括固氮、氮素矿化、反硝化、硝化、厌氧氨氧

化和异化硝酸盐还原为氨等过程，这些氮素循

环过程对红树林的生产力维持、生态保护和恢

复至关重要[6,12]。 
红树林生态系统日益受到污染和破坏，例

如人为对红树林树木的砍伐、生活或工业污水

的排放等。遵循绿色生态、可持续发展观念，

红树林微生物驱动的氮循环过程的研究对认识

红树林湿地环境变化、生态过程、营养元素循环

和相互作用过程有重要的意义，可为红树林的生

态系统的保护和可持续发展提供指导基础。基于

红树林生态系统对滨海湿地乃至全球环境的重

要性，本文论述了红树林生态系统的特征以及微

生物驱动的氮循环主要过程与影响因素。 
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图 1  红树林微生物驱动的主要氮循环流程图[6,11]   SOM：土壤有机质；BNF：固氮作用；DNRA：

异化硝酸盐还原成铵反应；comammox：完全硝化过程；AOB：氨氧化细菌；AOA：氨氧化古菌；NOB：

亚硝酸盐氧化细菌 
Figure 1  Flow chart of main nitrogen cycle driven by mangrove microorganisms[6,11]. SOM: soil organic 
matter; BNF: biological nitrogen fixation; DNRA: dissimilatory nitrate reduction to ammonium; comammox: 
complete ammonia oxidation; AOB: ammonia oxidizing bacteria; AOA: ammonia oxidizing archaea; NOB: 
nitrite oxidizing bacteria. 
 

1  红树林生态特征及其土壤特点 
红树林的生长和繁殖都在陆地和海洋的动

态界面上，为应对自然环境对它的损害，形成

的主要生态特征如下：(1) 地下养分丰度，能及

时补充养分损失；(2) 微生物分解迅速；(3) 较

为复杂且高效的水分和养分利用效率，允许内

部资源循环利用；(4) 红树林生长结构简单，受

到一定干扰后可以快速恢复；(5) 有一定的稳定

性以帮助抑制红树林生态系统稳态变化的负反

馈和正反馈；(6) 大量的红树林凋落物，其退化

和再矿化导致红树林氮浓度较高[13–15]。 

由于红树林所处的独特地理位置，红树林

的土壤也因此具有不同于海陆土壤性质，其特

征有：(1) 土壤有机质和氮元素含量较高[16]；(2) 
成土时间短，在各方面还保留母质的特征[17]；

(3) 土壤盐渍化和沼泽化，土壤氧化还原电位

低，还原物质含量高[18]；(4) 土壤质地均匀，

土壤粘粒含量较高[17]；(5) 微生物生理生化多

样性[17]；(6) 土壤矿物质种类多，且土壤颗粒

主要是片状聚合体，元素种类较多，含丰富的

重金属元素[19]；(7) 土壤含水量相对较高，且

含水量随着土层深度的增加呈逐渐升高的趋 
势[20]等。红树林系统的生态特征为微生物生长

繁殖提供了有利条件，促进了微生物驱动的氮

循环过程有条不紊地进行[21]。 

红树林土壤理化特征会直接或间接影响微

生物的丰度、活性及繁殖生存中的各个方面，
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从而影响红树林氮循环进程[22]。如红树林土壤

含水量也可能通过改变土壤盐度、影响氧化还

原环境和 pH 等，间接影响红树林氮循环相关

微生物活性，从而改变氮素在红树林湿地中的

转化和迁移等[23]。 

2  红树林湿地微生物驱动的氮素循

环主要过程 
2.1  固氮过程 

生物固氮(biological nitrogen fixation，BNF)
是氮素进入红树林生态系统的主要途径之一[24]，

由含有固氮酶复合物的微生物(固氮菌)将大气

中的 N (N2)还原为氨(NH3)过程，其支持红树林

生态系统 40%–60%的氮素需求[10]。红树林生态

系统是一个氮素限制的环境[25]，没有固氮菌的

作用，红树林将无法维持正常氮循环生态学功

能。此外，红树林还会存在人为过量的氮素输

入，固氮可能是红树林在高氮负荷状态下的主

要氮循环途径。如 Inoue 等在日本伊罗莫特

(Iriomote)岛北部西田(Nishida)河流域内的红树

林研究发现，柱花草(Rhizophora stylosa)红树林

重氮营养物的积累会增加红树林根系周围的生

物固氮量，当红树林土壤自生含氮量少时，这

种机制就显得特别重要[26]。此外 Shiau 等发现

红树林土壤中的固氮酶活性可能依赖于重氮营

养物的活性，而不是微生物的繁殖量[27]。因此，

固氮作用对红树林生态系统生态功能保护、维

持及其物质循环起重要作用。 
固氮菌存在于红树林中的沉积物、微生物

垫(厘米级厚度的微生物多层结构)、落叶和树干

上的蓝藻结壳等[28]，此外，红树林中的固氮菌还

存在螃蟹壳上[29–30]。Shiau 等在中国台北淡水河

口红树林发现土壤中硫酸盐还原菌 (sulfate- 
reducing bacteria，SRB)的固氮贡献占 N2 固定的

51%，SRB 可能是红树林土壤中 N2 固定菌的主

要类群[27]。随后，Shiau 等在中国台北红树林中

发现 SRB 在相对丰度占比为 20%–50%，且具有

最高潜在固氮酶活性，进一步证实了 SRB 是红

树林生态系统中氮固定的主要微生物类群[31]。 
近 12 年来越来越多新型红树林固氮菌属

被发现，如表 1 所示。Huang 等在中国泉州湾

洛 阳 红 树 林 沉 积 物 中 发 现 一 株 新 固 氮 菌

GM1-28，为兼性厌氧型菌种，归属于 Maribellus 

sediminis[36]。Hu 等在中国泉州洛阳河口红树林

沉积物中发现一株新型的兼性厌氧型固氮菌

GM2-18T，隶属于 Draconibacterium[35]。吴婕在

漳 州 紫 泥 红 树 林 表 层 沉 积 物 中 发 现 菌 株

ZWAL4003T 具有潜在的固氮能力和反硝化能

力，属革兰氏阴性菌，归属于 Vibrio ziniensis[37]。

这些发现证明红树林生态系统固氮作用由多种

微生物共同参与，并且可能有更多具有固氮功

能的微生物未被发现。 
 

表 1  2010–2021 年红树林发现的新型固氮菌 
Table 1  New nitrogen-fixing bacteria found in mangrove forests during 2010–2021 
Species Names Positions Time References 
Mangrovibacter plantissponsor MSSRF40T Pichavaram mangrove forest in India 2010 [32] 
Marinobacterium mangrovicola Gal22T Rhizophora mangle mangrove 2014 [33] 
Mangrovibacterium 
diazotrophicum 

SCSIO N0430T Bailu Park mangrove, Sanya, on the south coast of 
China 

2014 [34] 

Draconibacterium mangrovi GM2-18T Luoyang mangrove, Quanzhou Bay, China 2020 [35] 
Maribellus sediminis GM1-28 Luoyang mangrove, Quanzhou, China 2020 [36] 
Vibrio ziniensis ZWAL4003T Purple Mud mangrove in Zhangzhou, China 2021 [37] 
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2.2  氮素矿化过程 
红 树 林 湿 地 土 壤 的 氮 素 矿 化 (nitrogen 

mineralization)是微生物诱导的过程，它能将有

机氮转化为无机氮(NH4
+-N)[38]。红树林生态系

统凋落物等会导致红树林沉积物有机氮浓度偏

高，而微生物的氮素矿化作用能使有机氮转化为

无机氮，这可能是红树林水域中溶解无机氮

(dissolved inorganic nitrogen，DIN)的主要来源[39]。 
红树林主要有 2 种类型：沿岸型红树林和

盆地红树林，沿岸型红树林生长在河口、三角

洲水道、沿海泻湖和河流(称为河岸)边缘的倾斜

斜坡上，易受到潮汐冲刷或河流流量的影响，

而盆地红树林则生长在内陆地区较浅的洼地，

潮汐冲刷频率较低[3]。Reis 等的研究表明，相

对于盆地红树林，沿岸型表现出较高的净氮矿

化率，这可能是受到潮汐等其他因素影响[3]。

氮矿化还会受到人类活动的影响，Queiroz 等的

研究表明红树林受养殖虾池尾水排放的影响，

较高的 N 含量很容易被微生物利用，从而导致

氮素矿化作用的增加[40]。氮矿化速率在夏季高

于冬季，这可能是由于夏季温度较高，适宜氮

矿化相关微生物的生长和繁殖[41]。目前，关于

对红树林生态系统氮素矿化相关微生物的丰

度、多样性等还需进一步研究。 

2.3  硝化过程 
硝化作用(nitrification)一般是将 NH4

+-N 转

化为 NO3
–-N 和 NO2

–-N，是沉积物表层中无机

氮形成的关键环节，是影响氮循环的重要过程，

常常发生在沉积物表层 1–2 cm 或洞穴附近的

好氧表层[42]。但近年来发现硝化过程包括分步

硝化过程与完全硝化过程 (complete ammonia 
oxidation，Comammox)[43–44]。分步硝化过程中

第一步的氨氧化过程即 NH4
+-N 氧化为 NO2

−-N
是限速步骤，由氨氧化细菌(ammonia oxidizing 
bacteria，AOB)和氨氧化古(ammonia oxidizing 

archaea，AOA)执行该过程；第二步将 NO2
–转

化为 NO3
−的过程，由亚硝酸盐氧化细菌(nitrite 

oxidizing bacteria，NOB)进行[43,45–46]。完全硝化

过程(comammox)是自然界中新发现的硝化过

程，comammox 硝化菌有完整的硝化过程而不

需分步进行硝化作用[44,47]。Liu 等在中国海南省

儋州新英港自然保护区红树林中发现存在

comammox 硝化菌，归属于 Nitrospira，具有耐

盐性，且地理因素和沉积物性质都显著影响

comammox 的组成和氨氧化酶的丰度。虽目前

的研究表明 comammox 硝化菌在红树林生态系

统的丰度相对较低，但其在红树林生态系统中

的作用不容忽视[47]。 

AOA amoA 基因丰度在红树林中心区域更

高，这可能受植物根际的影响。另外，AOB 和

AOA 丰度分布表现出明显的季节特征，一般

AOB 在冬季丰度较高，AOA 则在夏季丰度较

高。多种环境因子也可影响 AOB 和 AOA 的丰

度分布，如 pH 和硝态氮等对 AOB 和 AOA 丰

度的影响较大[48]。 
红树林生态系统中硝化作用微生物类群多

样性丰富，如已在红树林中发现的 AOB 菌属有

Nitrosospira、β-proteobacterium 和 Nitrosomona
等[49]。Cao 等的研究发现红树林 AOB 多样性高

于 AOA，且 AOB 比 AOA 更具生长优势[50]，

但 Marcos 等在佛罗里达海岸红树林发现 AOA
的生物量超过 AOB[51]。林娜在 Mai Po 红树林

湿地中分析 AOB 群落结构的结果表明，

Nitrosospira sp.为红树林湿地中 AOB 的优势菌

属之一[49]。这些研究表明全球范围内不同位点

的红树林 AOA 与 AOB 的生长优势不一致，可

能与红树林树种、潮汐等有关。 

2.4  厌氧氨氧化过程 
厌氧氨氧化(anammox)是红树林生态系统

氮去除的有效途径之一[52]。厌氧氨氧化菌的分
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解代谢模式为 NO2
–在亚硝酸盐还原酶(nitrite 

reductase，Nir S)的作用下被还原为 NO，在联

氨合成酶(hydrazine synthase，HZS)催化 NO 和

NH4
+生成 N2H4，最后 N2H4 在联氨脱氢酶

(hydrazine dehydrogenase，HDH)的作用下转化

为 N2
[53]。近年来，Hu 等发现厌氧氨氧化细菌

Kuenenia stuttgartiensis 能直接以 NO 为电子受

体，将 NH4
+转化为 N2，不产生 N2O 等物质[54]。 

Zhang 等对张江河口红树林沉积物中厌氧

氨氧化细菌的活性、丰度、垂直分布和作用进

行分析，研究表明不同深度的红树林沉积物中

广泛存在厌氧氨氧化菌，红树林沉积物上层的

16S rRNA 和 hzsB 基因的丰度范围都达到最大

值，而且不同深度的红树林沉积物中潜在厌氧氨

氧化速率范围不同，最大速率发生在 70–100 cm
红树林沉积层中[55]。而 Li 等在海南东寨港红树

林的进一步研究发现，在 40–45 cm 沉积层的厌

氧氨氧化细菌的丰度和多样性可能更高，

Kuenenia 和 Scalindua 等菌属可能在红树林  
生态系统的厌氧氨氧化过程中发挥着最重要的

作用[56]。 

2.5  反硝化过程 
反硝化作用 (denitrification)是硝酸盐还原

为亚硝酸盐，然后转化为 N2的过程，是河口和海

岸带生态系统氮素地球化学循环的关键步骤[42]。

红树林系统中反硝化过程也是氮素去除的主要

途径[57]。如大亚湾红树林中反硝化作用对总氮

去除率贡献约为 90%，而厌氧氨氧化过程其贡

献率只有约 10%[12]。王芬芳在福建省云霄县红

树林中也证实反硝化对 NO3
−-N 去除的贡献率

达到 90%以上，红树林沉积物中主要存在的氮

转化过程是反硝化作用[11]。 
关于反硝化菌的分布，红树林反硝化菌群

落结构因地理位置而异，群落丰富度和多样性

随着纬度的降低而增加[58]。植被和沉积物深度

对反硝化菌的活性和丰度有较大影响，如植被

极大地促进了反硝化活性和反硝化菌丰度，在

0–5 cm 沉积物中反硝化菌的活性和丰度更高[59]。

这些结果说明反硝化菌的丰度可能易受维度、

植被及沉积物深度的影响。 
红树林生态系统中反硝化菌多样性丰富，

包括好氧和厌氧型反硝化菌[57–58,60]。林娜在 Mai 
Po 红树林湿地中筛选到 12 株好氧反硝化菌和 
8 株厌氧反硝化菌，归属于 9 种不同的菌属，其

中大部分对 NO3
−-N 去除率较高[49]。Liao 等在红树

林中发现一株新型兼性厌氧型反硝化细菌

(M9-3-2T)，高浓度的 KNO3能明显抑制其生长[61]。

此外，Baskaran 等发现细菌属如 Halomonas、
Labrenzia、Paracoccus、Nitratireductor、Bacillus、
Virgibacillus、Shewanella 和 Staphylococcus 有

助于促进反硝化活性，并首次在红树林中发现

Pseudomonas balearica、Pseudomonas bauzanensis、
Labrenzia sp.和 Paracoccus kondratievae 在有氧

条件下培养 24 h 内能将硝酸盐转化为气态氮，

属于强反硝化菌[62]。这些发现表明红树林反硝

化菌的多样性，且可能存在多种类型的反硝化

菌尚未可知。 

2.6  异化硝酸盐还原为铵过程 
异化硝酸盐还原成铵(dissimilatory nitrate 

reduction to ammonium，DNRA)首先将硝酸盐

还原为亚硝酸盐，随后由 nrfA 基因编码的亚硝

酸盐还原酶还原为铵[63–64]。DNRA 是红树林重

要的硝酸盐还原途径[65]。Fernandes 等的研究发

现红树林沉积物中高达 99%的硝酸盐去除是通

过 DNRA 作用。与受人为影响的红树林生态系

统相比，原始红树林的 DNRA 作用过程相对较

强，在接受低外来养分输入的系统中，这种机

制使氮素有效地保存和再循环。在全球范围内，

红树林中 DNRA 过程对于维持氮水平和维持生

态系统生产力具有重要意义[15]。另外，脱硫杆
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菌是氮循环的重要参与者，它可以提供大量的硝

酸盐或亚硝酸盐还原基因(特别是 DNRA 基因)，
有助于减少红树林生态系统中的氮污染[66]。 

3  红树林氮循环耦合过程 
红树林微生物在碳、氮和硫循环中存在耦

合过程，使它们各自的代谢反应具有灵活性，

以促进红树林沉积物中生物地球化学循环的高

效循环，这可能是红树林生态系统高效运行的

保障[67]。Lin 等在中国南部云霄红树林国家级自

然保护区中发现 Syntrophobacter、Sulfurovum、

Nitrospira 和 Anaerolinea 可能驱动 C、N 和 S

循环的耦合，甲烷代谢也充当了连接 C 循环 

与 N 和 S 循环的桥梁[67]。聂世清等首次发现

红树林沉积物中硝酸盐还原与硫氧化(尤其是

硫化物氧化)之间存在较强的偶联，并且硫化物

含量与硝酸盐还原基因的丰度显著正相关 [6]，

这个发现可能有利于研究解决红树林的氮污

染问题。 

硝化作用与反硝化作用的耦合是红树林

生态系统脱氮的重要过程之一，主要发生在红

树林表层土壤中，氨氮可以迁移到好氧-厌氧层

的边界，硝化为 NO3
−作为反硝化菌的底物[68]。

另外，近年来在红树林湿地发现了厌氧氨氧化

与铁 (Fe3+)还原耦合 (feammox)的新型脱氮过

程，它以 N2、亚硝酸盐或硝酸盐作为最终产物

的 feammox 脱氮过程，红树林沉积物的中度  

还原环境也有利于 Fe3+的还原和 feammox 反 

应[69–71]。虽然目前研究的 feammox 在红树林生

态系统的氮去除贡献相对较少，但 feammox

作为脱氮机制之一在红树林生态系统中具有

重要的作用[69–70]，此后对红树林脱氮作用可能

会有新的认识，这也将成为未来主要研究方向

之一。 

4  红树林氮素循环过程的环境影响

因素 
红树林中的环境因素会影响氮循环相关微

生物的生长、丰度、多样性及氮循环速率，如

表 2 所示，盐度、季节、螃蟹活动、红树林树

种和树龄、温度、有机物及潮汐等环境因素不

同程度影响地红树林生态系统的脱氮速率、参

与氮循环微生物的丰度等。明确环境因素对红

树林生态系统氮循环的影响，有利于我们发现

参与氮循环微生物的生长特性、分布特点、多

样性及脱氮特性，为后续保护和修复世界各地

域的红树林生态系统提供理论参考。 
4.1  咸水入侵 

盐度会影响红树林氮循环速率，当盐度较

高时，海水中的 NaCl 和 SO4
2−等化学物质可能

会抑制微生物活动，导致脱氮速率下降 [66]。

Wang 等在九龙江河口滩涂红树林湿地发现，在

中等盐度条件下反硝化细菌数量最多，随着盐

度的升高反硝化酶活性和反硝化细菌数量都逐

渐降低。在中等盐度水平下，AOB 的丰度增加，

而 AOA 的丰度受影响较小，且在较高盐度水平

下 NH4
+消耗的减少，表明其高盐度抑制了硝化

作用[72]。另外，盐度增加可刺激 DNRA 中 NO3
−

还原为 NH4
+，导致 NH4

+增加，说明在高盐度

条件下，NO3
−还原存在另一种途径(DNRA)，同

时盐度的增加也促进了反硝化过程中溶解 N2O
的积累，即在高盐度下抑制硝化作用而增强

DNRA 和反硝化作用[73]。Shiau 等在中国台北红

树林湿地土壤中研究发现，红树林土壤盐浓度

升高而固氮酶活性没有降低，红树林土壤中的

固氮细菌可能适应了盐水环境且能耐受海水中

一定程度上的盐分[27]。这些结果说明咸水入侵

对红树林氮循环影响较大，盐度的增加可能不

同程度地影响氮循环相关微生物的活性，进而

影响红树林氮循环相关反应进程。 
 



 

 

 

4584 Lu Faman et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2022, 62(12) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

 .

表 2  红树林氮素循环过程的环境影响因素与影响结果 
Table 2  Environmental factors and results of nitrogen cycling in mangroves 
Environmental factors Variation trends Results References 
Salinity Increasing salinity within a 

certain range 
Nitrogen removal rates decreased. [66] 
The activity of denitrifying enzymes and the number of 
denitrifying bacteria reduced. 

[72] 

Nitrification was inhibited. [72] 
DNRA process was enhanced. [73] 

– Nitrogen-fixing bacteria tolerate a certain degree of 
salt. 

[27] 

Season Summer (rainy season) Nitrite reductase gene-nirS and nitrate reductase 
gene-narG showed high absolute abundance. 

[6] 

AOB plays a leading role in nitrification. [48] 
Abundance of dominant genus Scalindua in anammox 
bacteria decreased significantly. 

[56] 

– Denitrification: spring>summer>autumn. [74] 
– DNRA process: summer>autumn>spring. [74] 
Winter (dry season) AOA plays a leading role in nitrification. [48] 

Crab activities Cave digging behavior (cave 
dwelling) 

AOA and AOB genes showed high abundance in 
sediments around crab holes. 
Nitrification was promoted. 

[75] 

Mineralization of organic nitrogen in sediments was 
accelerated around crab holes. 

[76] 

N2 fixation was inhibited. [77–78] 
Tree species and age of 
mangrove 

Mature mangrove forest Nitrogen fixation was promoted. [26,78] 
Different mangrove species Microbes involved in nitrogen cycling were selected. [79] 

Temperature High temperature (35 °C) Fixed rate of nitrogen was low. [78] 
Tide – The DNRA rate on the coast of mangrove beach was 

higher than that on the coast. 
[74] 

Ebbing tide The proportions of NH4
+-N and DON increased, while 

the proportions of NO3
−-N and NO2

−-N decreased, 
which was opposite during the flood period. 

[11] 

Organic matters High concentration of PBDEs The growth of anammox bacteria was limited. [80] 

“–” indicates no specific variation trend. 
 

4.2  季节 
季节会影响红树林环境的温度、降雨量及

湿度，从而影响微生物的生长[66]。王芬芳的研

究发现，红树林潮沟中的氮浓度有季节性差异，

如 NH4
+-N 浓度春季和冬季高于夏季，秋季浓度

最低，而 NO3-N 浓度在夏季最高。NO2-N 在春

季浓度最高，最低浓度在秋季[11]，这些氮浓度

特异性差异可能影响红树林氮循环过程及其微

生物的生长。聂世清等在中国北部湾红树林沉

积物中研究表明，雨季的氮代谢活性显著高于

旱季，如亚硝酸盐还原酶基因-nirS、硝酸盐还

原酶基因-narG 的绝对丰度都是在雨季较高[6]。

罗晴等对海南省三亚河红树林的研究发现，硝化

作用中 AOA 和 AOB 分别在冬季和夏季起主导

作用[48]。另外，红树林中的反硝化作用也体现

出明显的季节变化，主要为春季>夏季>秋季，

DNRA 作用表现的季节变化主要为夏季>秋季>
春季[74]。Li 等研究发现海南东寨港红树林湿地

沉积物中厌氧氨氧化细菌多样性和丰度呈明显

季节变化规律，如雨季的降雨和径流较多，使

红树林盐度下降，从而导致了厌氧氨氧化细菌

优势菌属 Scalindua 丰度显著下降[56]。这些结果
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表明季节可能通过影响酶的活性、氮浓度大

小、氮循环相关微生物丰度等，从而影响红树

林氮循环过程。 

4.3  螃蟹活动 
螃蟹是红树林生态系统中主要的底栖动物

之一。如图 2 所示，螃蟹的活动，例如挖洞(穴
居)，可能会直接影响红树林土壤的性质，从而

影响微生物氮循环过程[82–83]。此外，底泥动物

的活动会导致 NH4
+浓度和氧-缺氧界面的增加

以及 NO2
+和 NO3

+的减少,从而间接影响氮循环

速率[84]。Cheng 等对中国湛江高桥镇东村红树

林的研究表明，螃蟹洞较多的区域具有较高的

硝化速率和 NO3
−含量，螃蟹洞的存在可以直接

促进红树林湿地土壤硝化作用[75]。Li 等利用蟹

箱模拟滨海潮滩(包括红树林湿地)土壤中的螃

蟹活动，研究其对有机氮矿化的影响，结果表

明螃蟹的穴居活动增加了沉积物与大气的接触

面积，从而加速洞穴周围沉积物表面的有机氮

矿化[76]。螃蟹活动虽可促进红树林氮循环过程，

但也存在抑制现象。红树林中螃蟹的穴居活动

使氧气到达更深的缺氧沉积层，增加了洞穴周

围沉积物中的氧气浓度和氧化还原电位，但固

氮酶活性需要厌氧条件，螃蟹穴居活动可能不

利于 N2 固定[77,85]。此外，螃蟹可以通过摄食行

为限制 N2 固定，改变沉积物中的微生物群落，

Qashqari 等在红树林沉积物中低密度和高密度

螃蟹之间的研究表明，螃蟹摄食蓝藻行为可减

少红树林生态系统中的 N2 固定[78]。这些影响结

果表明螃蟹活动可能对红树林氮循环过程有两

面性，有利方面是促进硝化作用和氮素矿化，

不利方面是抑制 N2 固定，其中螃蟹洞穴使红树

林沉积物与大气的接触面积增加的情况，除影

响上述提及的氮循环反应过程外，也可能影响

其他氮循环过程，这有待进一步研究。 
 

 
 

图 2  红树林螃蟹及其穴居活动[75,81] 
Figure 2  Mangrove crabs and their burrowing activities[75,81]. A: crab cave of mudflat on the edge of mangrove 
in Gaoqiao Town, Zhanjiang, China. B: mud-covered crabs and their caves in Qatar mangroves. C: mangrove 
crabs and their caves in Gaoqiao Town, Zhanjiang, China. D: mud-covered crabs in Qatar mangroves. 
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4.4  红树林树种和树龄 
红树林物种和各种环境变量在不同群落的

形成方面发挥了重要作用，大多数固氮菌在红

树林物种之间存在显著差异；不同物种和不同

生理条件下的红树林分泌不同类型的有机质可

能影响固氮菌固氮能力和群落形成 [79]。Zhang

等人研究表明红树林树种对根际微生物群落

有显著的影响，不同树种对不同的参与氮循环

的微生物菌落有选择性[79]。此外，红树林植物

的树龄和根际发育等的差异对红树林沉积物

N2 固定率有显著影响，成熟红树林氮的固定率

高于幼年红树林[78]，这可能因为成熟的红树林

根系比较发达及周围沉积物有机质含量较高

等，提供了更适宜的生物地球化学条件，有利

于固氮微生物群落形成[10,26]。这些影响表明每

一棵红树林树木及其周围环境对微生物来说

都可能是一个微环境，例如不同红树林树种或

不同树龄的树木分泌的有机质对固氮作用影

响较为明显。 

4.5  其他环境影响因素 
受潮汐作用影响，潮汐水中含有大量

NO3
−-N，为红树林中 DNRA 作用提供重要的

底物，导致红树林滩靠海侧的 DNRA 速率高于

海岸侧 [74]。王芬芳的研究发现在退潮期间，

NH4-N 和 溶 解 有 机 氮 (dissolved organic 
nitrogen，DON)的占比逐渐增加，NO3

−-N 和

NO2
−-N 的占比逐渐下降，涨潮期间则相反，

这可能会影响红树林氮去除的速率[11]。当温度

较高时，氮的固定速率较低，如在 28 ℃时的

固定速率比 35 ℃时高 10 倍，在 35 ℃时 N2 固

定速率几乎为零[78]，温度在调节氮固定速率中

起着至关重要的作用。此外，人为活动导致红

树林的化学物质成分增加，也是影响红树林氮

素循环的重要因素，例如较高浓度的多溴联苯

醚(poly brominated diphenyl ethers，PBDEs)也
会导致红树林土壤 NO3

−浓度降低，抑制厌氧

氨氧化底物的利用效率，限制厌氧氨氧化菌的

生长[80]。这些研究表明红树林氮循环过程受较

多环境因子的影响，值得深入探索，这可为明

确红树林物质循环过程的发生与作用机制奠

定理论基础。 

5  展望 
红树林沉积物中存在众多已知和未知的微

生物发挥氮素转化功能，超过 2 000 种物种具

有氮素转化相关基因，这表明复杂的氮循环是

众多微生物活动的结果，同时也表明红树林生

态系统中氮循环微生物的多样性丰富[66]。然而，

目前红树林生态系统氮循环相关微生物的研究

需进一步扩展，特别是参与氮素矿化和亚硝酸

氧化的微生物，确定更多参与氮循环微生物种

类及其特点是未来应该注重的方面。 
红树林中氮循环过程之间、氮循环过程与

特殊物质、氮循环与其他物质循环反应过程可

能存在相互促进或抑制作用，例如厌氧氨氧化

与铁(Fe3+)的耦合作用，铁(Fe3+)浓度增加明显

提高 feammox 的反应速率[70]，硫酸盐还原和硫

氧化可能会驱动氮的转化[86]。因此，红树林生

态系统土壤微生物驱动的氮生物地球化学过程

与耦合作用机制以及驱动红树林生态系统氮循

环的微生物代谢机制研究将成为今后红树林生

物与地球化学研究的重要方向。 
目前，虽有研究证明盐度、pH、温度和树

龄等影响因子对红树林微生物驱动的氮循环过

程有影响，但其作用机理大部分尚未明确，今

后还需着重研究红树林氮循环过程发生的影响

因素及其作用机理，为保护红树林生态系统提

供更加重要与高价值的理论参考。 
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