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摘   要：海草是分布在全球海岸带的沉水被子植物，与周围环境共同形成的海草床生态系统是

三大典型海洋生态系统之一，具有十分重要的生态功能。20 世纪以来，全球海草床衰退严重，研

究海草床的生态修复迫在眉睫，现有修复方法未能足够重视微生物在海草床中的重要作用。本文

综合阐述了微生物在海草床生态系统有机物矿化和营养流动过程中起到的作用，分析了微生物驱

动下的海草床水体与沉积物之间的元素循环，提出了人类活动引起海草床退化的原因，总结了海

草床微生物的系统研究方法，并在此基础上提出从微生物生态的角度修复海草床的新思路。 
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Abstract: Seagrasses are aquatic angiosperms which are widely distributed in coastal zones. 
Seagrass bed ecosystem is one of the three typical marine ecosystems, which performed high 
level of productivity and significant ecological functions. Seagrass beds have decreased rapidly 
worldwide since 20th century, yet present restoration methods did not pay enough attention to 
the importance and functions of microorganisms. This paper summarized the significant roles 
of microorganisms in seagrass bed ecosystem within the process of organic mineralization and 
nutrient flow, and analyzed the biogeochemical cycling among seagrass bed water and sediment. 
Moreover, this paper proposed the anthropogenic factors that caused the seagrass bed lost and 
the research methods of these microorganisms. We raised the possible restoration ideas via 
regulating the microbial diversities and structures affiliated with the seagrass bed ecosystem. 
Keywords: seagrass bed; biogeochemical cycling; microbial remediation 
 

海草(seagrass)是一种包含所有适应于海洋

环境生活的显花植物，并广泛分布于除南极洲

以外的各大洲的沿海地区，其覆盖面积估计在

266 562 km2[1]。“海草场(seagrass meadow)”是指

以海草为优势种的群落，强调海草斑块及其分

布；“海草床(seagrass bed)”是指由单种或多种海

草植物主导的海草生态系统，强调其系统整体

性及功能。海草与红树林以及珊瑚礁生态系统

并称为三大典型海洋生态系统。虽然海草床在

全球分布面积较少，却具有极高的初级生产

力，强大的碳汇能力使得海草床成为重要的蓝

色碳库，在地球碳循环系统中起到不可忽视的

作用[2]。海草本身可以作为附着生物的附着基，

并为许多其他海洋生物提供良好的食物、育儿

所和栖息场地。此外，海草能够改变水体动力

学过程，它们对沉积物的固定可以降低海浪强

度防止海岸线腐蚀、沉降颗粒物净化水质，并

对稳定海底底质和净化水质都起到积极的作

用 [3]。因此，无论在进化、生态、气候、经济

和人类健康等多方面，海草床生态系统都是海

岸带宝贵的存在。 
海草通过长期进化，在结构与生理特性上

都成功适应了海洋环境，是唯一可以在海水中

完成开花、结实以及萌发这一生长发育过程的

被子植物。海草的进化包括完全退化控制气孔、

紫外保护和红外感知色素基因；此外，海草为

了适应海洋环境中的高盐度，也进化出与大型

海藻相似的具有低甲基化果胶、硫酸化半乳聚

糖和阴电性的细胞壁；这些都有利于海草细胞

的离子稳态、养分摄取以及 O2/CO2 的交换[4]。 
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目前，世界各地的海草数量都在急剧减少。

人类活动、环境污染、疾病、气候变化、泥沙

淤积和植物毒素等都是造成海草床退化的重要

因素。海草床的持续减少，引起了国内外学者

广泛的关注，就海草床的不同方面进行了多尺

度研究。分布于我国的海草共有 22 种，隶属于

4 科 10 属。其中，大叶藻属(Zostera)种类最多，

喜盐草属(Halophila)次之[5]。在山东近岸海域，

大叶藻属中的大叶藻(Z. marina)、丛生大叶藻 
(Z. caespitosa)以及虾形藻属的红须根虾形藻

(Phyllospadix iwatensis Makino)、黑须根虾形藻

(Phyllospadix japonicus Makino)均有分布，其中

大叶藻(Z. marina)分布最广[6]。此外，周毅研究

员团队在黄河河口区新发现了较大面积的(大
于 50 ha)连续分布的日本鳗草海草床[7]，这一发

现丰富了我国海草数据库，并为深入研究及保

护日本鳗草提供了优良场所。 
海草定殖在海岸带后，凭借自身以及根际

微生物的代谢活动改变着水体及沉积物的理化

性质，如碳的沉降与释放、营养物质循环以及

溶解氧浓度。一方面，沉积物中有机物质的输

入以及积累的海草碎屑是根际微生物的营养

源，但由于一些海草有机碎屑物富含某些难分

解物质(如腐殖质、木质素等)而难以被沉积物中

的微生物利用；同时相对于其他大多数的植物，

海草植物器官 N、P 含量较低，导致只有在具

有额外的氮源和磷源时，某些微生物才能够分

解海草碎屑；因此，海草与某些微生物之间存

在对氮、磷源的竞争关系，进而可能对水体-沉
积物界面的营养物质流动和季节性变化产生影

响。另一方面，海草根际固氮微生物对海草具

有重要意义[8-9]，可促进生物固氮、加速氮元素

的再生等。因此，深入理解微生物与海草床的

关系具有重要的科学及生态意义。本文综述了

海草相关微生物的多样性，归纳了海草床沉积

物中的元素循环，海草和其共附生微生物之间

的相互作用，以及微生物在维持植物适应性中

的作用。最后，建议利用海草有益菌群增强海

草抗逆性，加强海草恢复和管理工作。 

1  微生物在海草生境中的分布

特征 
与陆生植物一样，海草也拥有着丰富多样

的微生物群落。本团队研究发现海草表层沉积

物中，真核微生物主要由硅藻和甲藻等单细胞

藻类组成；在古菌群落中，氨氧化古菌 (Ca . 
Nitrosopumilus 和 Ca. Nitrocosmicus)是主导类

群；硫卵菌属(Sulfurovum)、伍斯菌属(Woeseia)、
Sva0081 等硫循环类群在细菌群落中丰度较高。

这些微生物群落分布受到多种因素影响，如季

节变化、海草定植、根龄、叶龄、海草生理状

况和组织部位等。研究发现，无论是海草定植

还是季节变化都能显著改变细菌、古菌和真核

微生物群落结构，并且海草定植影响大于季节

变化，表明根际效应确实能明显影响微生物群

落分布且不受季节影响[10-11]。此外，海草根龄[12]

和叶龄[13]是影响海草表面微生物生物量和定殖

速率的重要因素。随着根龄和叶龄增加，附生

微生物丰度和生物量呈上升趋势。海草不同微

生态位间(叶子、根、沉积物和海水)的细菌生物

量和群落组成也具有明显差异[14-18]。Fahimipour
等[17]发现，Z. marina 根部与沉积物中的细菌群

落存在较大差异，根表面富集了更多硫氧化细

菌(Sulfurimonas 属)，相似的结果在其他海草种

类中亦有报道[18-20]。固氮菌和硫酸盐还原菌可

能是海草根际关键类群[9,17]。Nielsen 等[9]发现

Z. noltii 和 Spartina maritima 两种海草根部具有

较高的硫酸盐和乙炔还原率，这显示根部周围

的微环境对硫酸盐还原菌和固氮菌的重要性。 
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宏基因组分析进一步揭示 [10-11]，δ-变形菌纲和 
γ-变形菌纲是日本鳗草底栖硫酸盐还原菌的重

要组成，而硫化物氧化过程主要由 γ-变形菌纲

和 α-变形菌纲完成，并且硫酸盐还原菌在氮、

硫循环中为关键的微生物类群，耦联着多个代

谢通路。 
尽管微生物在不同微环境中略有差异，但

不同海草种类可能拥有一组不同于周围环境的

核心细菌类群，例如 Z. marina 和 Z. japonica[15]，

Z. marina、Z. noltii 和 Cymodocea nodosa[16]，   
T. testudinum 和 S. filliforme[18]。海草叶际核心细

菌成员可能包括红杆菌科(Rhodobacteraceae)、
嗜甲基菌科 (Methylophilaceae)[14]，而海草根

际中 α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)、γ-变形

菌 纲 (Gammaproteobacteria) 、 酸 微 菌 纲

(Acidimicrobiia)、梭状芽胞菌 (Clostridium)、   
δ- 变形菌纲 (Deltaproteobacteria) 、 β- 变形菌

(Betaproteobacteria)可能是核心类群的重要组

成[15-17,21-22]。Cúcio 等[16]认为核心微生物群落应

该存在于所有海草物种中，但由于环境条件能

明显影响这些微生物的丰度，因此海草核心微

生物类群也可能并不完全相同[22]。 

2  海草与其相关微生物的互作 
海草对微生物的作用取决于其扮演的角

色。对于共生微生物而言，海草叶片和根系分

泌物能够吸引特定微生物到海草表面，并利用

海草叶片和根系分泌的氨基酸、维生素、铁等

营养物质，从海草根际分离出的细菌对根系分

泌的氨基酸具有趋化性[23]。对于病原微生物而

言，海草能够产生次级代谢产物以及活性氧

(reactive oxygen species, ROS)自由基以抵御侵

害。当植物膜受体识别并结合来自病原体的特

定分子时，海草防御就被激活[24]。海草次级代

谢产物可分为 3 类：萜类、酚类(如黄酮类化合

物和根黄素)和含氮化合物[25]。有研究表明，从

海草中提取的代谢物可以抑制多种与生物膜形

成相关的微生物，并帮助抵抗病原菌的分解[26]。 
共生微生物对海草的作用则更为复杂。可

以确定的是，植物共附生微生物不仅是定殖在植

物上的“乘客”，而且可以为植物提供一个扩展的

功能库，以更好地促进多种生物学过程，如营养

利用、促进生长和抵御环境胁迫等(图 1)。 
首先，微生物可以通过增加营养物质的利

用率来促进海草的生长。氮和磷是 2 种限制海草

生长和初级生产的必需营养物质，大多数关于细

菌-海草相互作用的研究都集中在固氮和解磷

上。海草对于氮的需求可以通过叶片上的固氮微

生物和根际硫酸盐还原菌的固氮作用来满足[27]。

从海草根组织中分离的内生菌也能固氮为海草

提供营养，如 Kocuria sp.、Vibrio sp.、Bacillus 
sp. 、 Desulfovibrio zosterae 、 Celerinantimonas 
diazotrophicus、Candidatus Celerinatantimonas 
neptuna 等[28-29]。海草床生态系统中的磷在能量

传递、光合作用、呼吸作用、酶促反应以及核

酸和细胞膜的合成等多个植物过程中起着关键

作用。据研究，每平方米的热带海草每天需要

约 60‒175 μmol 的磷[30]。磷主要通过海草的根

状茎和根系从沉积物中吸收。然而，在沉积环

境中，由于磷固定在主要富含碳酸盐的沉积物

中以及不溶性铁氧化物的对磷的吸附，进而导

致磷的营养限制。沉积物中磷的不同结合形式

具有不同的生物利用度，微生物可溶解不溶性

无机(矿物)磷，矿化不溶性有机磷，增加了海草

对于磷的生物利用度[31]。 
其次，微生物可产生植物激素促进海草生

长。植物激素能够调节植物生长，影响种子萌

发、开花时间和果实生产。海草根际共附生微

生物如 Marinomonas posidonica 能够合成和释

放激素作为次生代谢产物，促进植物的发育 
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图 1  共附生微生物对海草的作用 
Figure 1  The role of co-epiphytic microorganisms on seagrasses. 
 
和根系增殖[32]。经过数百万年的共同进化，植

物可以主动与微生物结合来对抗生物胁迫(如
病原或昆虫侵染)和非生物胁迫(如温度、干旱、

高盐等)，而次级代谢产物是植物适应胁迫的关

键。植物合成结构多样的次级代谢物，招募特

定的微生物以减轻环境压力的影响。对于生物

胁迫，海草相关微生物可能合成广谱的抗病毒、

抗寄生虫和抗菌化合物，这种次级代谢产物可

以作为防御分子，直接抑制病原体。事实上，

对共附生微生物在保护海草免受病原体侵害方

面的潜在作用知之甚少，而对于海草面对非生

物胁迫时微生物如何帮助海草，同样需要进一

步研究和认证。 

3  有机物的矿化以及海草床沉

积物中的元素循环 
海草床沉积物中有机物质的分解代谢过程

是通过微生物完成的，其主要的代谢过程如表 1

所示。复杂的有机物被微生物矿化，例如颗粒

性有机碳被微生物捕获后转化为高分子水溶性

有机碳并进一步被酶解为小分子底物，随后进

入三羧酸循环并最终被矿化为 CO2。相较于相

同生境下的其他海洋环境沉积物，海草床沉积

物中的有机碳含量水平较高，可为海草根际微

生物提供充足的碳源。 

 
表 1  海草床沉积物中矿化作用 
Table 1  Conceptual presentation of the mineralization 
processes in seagrass bed sediments 
Name Mineralization process 
Aerobic 
respiration 

CH2O+O2→CO2+H2O 

Nitrification NH4
++O2→NO3

‒+H2O+H+ 
Denitrification CH2O+NO3

–+H+→CO2+N2+H2O 
Manganese 
reduction 

CH2O+MnO2+H+→CO2+Mn2++H2O 

Iron reduction CH2O+FeOOH+H+→CO2+Fe2++H2O 
Sulfate reduction CH2O+SO4

2–+H+→CO2+H2S+H2O 
Methanogenesis CH2O→CO2+CH4 
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3.1  氮循环 
海草床微生物能够通过多种方式影响海草

床生态系统氮循环(图 2)。除了海草截留的外来

颗粒有机物质，根际微生物可以分解海草根部

释放的有机氮以及海草碎屑来加速铵盐的生

成，进而成为海草生长以及海草床氮素的主要

来源。在寡营养环境下(如热带海草床生态系

统 )，生物固氮能够提供 1‒1.5 倍植物生长

(6.9‒23 mgN/g)所必需的氮素[8]，而在温带海洋

系统中这一数值在 1‒1.1 之间。Nielsen 等[9]研

究表明海草床沉积物中 1/3 的固氮活动都与根

际微生物直接相关，同时海草根系周围的沉积

物能够刺激微生物的固氮活性，随后通过氮转

移提供海草生长需要的氮源。 
目前发现能够固氮的微生物只有原核生

物，主要包括蓝藻类、光合细菌类以及异养细

菌类[33]。此外，Sun 等[34]在山东威海天鹅湖海

草床的研究中发现了一大类未鉴定的固氮微生

物，同时发现 Fe(III)和硫酸盐还原菌是该环境

的优势固氮菌，并推断了海草根际固氮与硫酸

盐还原的耦合模式[35]。固氮作用的生理基础是

固氮酶，它将 N2 还原为 NH3 的过程是自然界实

现氮循环的重要环节。影响海草床生态系统固

氮速率的原因主要分为两个方面：(1) 通过影响

固氮微生物的种类以及分布，如海草种类、光

照、温度和营养元素等；(2) 通过影响固氮酶的

活性，例如温度、光照和溶解氧浓度等环境因

素。此外，这些因素也可以相互制约、协同影

响着微生物的固氮效率[8]。 
氨化是指海洋微生物分解有机体遗骸时，

氨从含氮大分子中被释放的过程。在海洋环境

中，具有氨化能力的微生物主要包括假单胞菌

(Pseudomonas)、弧菌(Vibrio)、变形杆菌(Proteus)、
沙雷氏菌(Serratia)以及多种放射菌和真菌[36]。

氨在需氧环境中被硝化细菌最终氧化为硝酸盐

的过程称为硝化，硝化作用是由亚硝化细菌和

硝化细菌 2 个生理群连续作用完成的，前者将

氨态氮转化为亚硝酸，后者将亚硝酸氧化为硝

酸。硝化速率主要由氧气浓度以及 NH4
+浓度所

控制，海洋中的硝化作用在整个氮循环中是不

可缺少的一环，但硝化作用所产生亚硝酸盐或

硝酸盐的过度积累，却是导致海水富营养化的 

 

 
 
图 2  海草床生态系统氮循环示意图 
Figure 2  Conceptual model of seagrass beds nitrogen cycle. 
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主要原因之一[37]。反硝化过程是海洋微生物利

用硝酸盐作为电子受体，通过一系列中间产物，

将 N 还原为气态 N2 的过程。反硝化过程通常发

生在厌氧环境的沉积物层，需要充足的硝酸盐

以及有机物质，所以反硝化过程一方面减少了

初级生产者可利用的氮，另一方面也可以减轻

海岸带地区因氮过多而造成的富营养化[36]。由

于反硝化过程需氧环境与厌氧环境紧密耦合，

海草根际环境正好能够提供这样一个环境。 
但需要说明的是，由于海草床沉积物中溶

解氧浓度低，厌氧异养微生物群落的代谢活动

显得尤为重要[38]。这一点得到前期研究的支持，

在海草床中存在着大量可以将消耗海水中氧气

产生的电子传递到沉积物厌氧环境中的电缆细

菌[34]。因此，关注海草床根际微生物参与氮循

环的机制将有可能获得新的科学发现，具有重

要的研究价值。 

3.2  铁循环 
铁在沉积物中含量丰富，且氧化铁含量与

微生物还原速率呈明显的正相关关系，因此微

生物对铁的还原是沉积物中的重要矿化过程。有

研究显示，在碳酸盐沉积物中，铁可缓冲硫化物

的毒性。Chambers 等[39]将铁加入到 T. testudinum
生长的碳酸盐沉积物中，结果显示铁的加入增

加了地上部分的生物量。这可能是因为铁与硫

化物耦合沉淀，降低了硫化物的含量，从而促

进了海草的生长。铁的加入除了能够改善沉积

物环境外，还能够增加碱性磷酸酶的活性，从

而促进海草对磷的吸收。目前对于海草床生态

系统中铁循环的研究数量较少，但由于铁元素

对于海草生长以及硫循环都有重要意义，需要

进一步地详细研究。 

3.3  硫循环 
硫循环在海草床生态系统中具有重要意

义，硫酸盐还原速率常常被用来比较海草床与

未覆盖植被海洋环境。在海草床生态系统中，

外来物质的输入、衰老叶片的分解以及海草根

部释放的有机质都能够刺激硫酸盐的还原过

程，这与海草床中的固氮作用相类似。硫酸盐

还原反应产生的能量可以部分满足生物固氮途

径中的能量需求 [8]，造成硫酸盐还原速率与固

氮效率有明显耦合关系。Welsh 等 [40]通过抑制

硫酸盐还原研究鳗草生态系统，发现该系统的

固氮效率下降了 80%左右，而从海草床沉积物

中分离出来的所有硫酸盐还原菌中超过 60%
都具有固氮能力。本团队发现，硫化物氧化基

因 fccA 在海草沉积物硫循环基因库中占主导

地位；草区沉积物显著富集了硫代硫酸盐还原

基因，而裸露区中具有更多异化硫酸盐还原基

因、连四硫酸盐还原基因及硫氧化基因，温度

和 DO 是影响硫循环基因多样性和丰度的关键

因素[10-11]。 

3.4  磷循环 
通过测定海草组织中的磷含量可以评估海

草床生态系统的营养限制情况，由此可以间接

反映出海草床的磷循环，但是海草床水体与沉

积物之间的养分吸收及磷的有效性利用仍需要

进一步的研究。磷在水体中有不同的存在形态，

且各种形态间可相互转化。有机磷及溶解性较

差的无机磷酸盐都不能直接被水生植物吸收利

用，只有经过磷细菌等的代谢活动，将无机磷

化合物的溶解性改变，有机磷化合物分解矿化，

无机磷氧化、还原，才能被植物吸收利用[41]。

磷含量被认为是碳酸盐沉积物中海草生长的限

制性因素，因为磷几乎不可逆转地与有机物以

及沉积物结合，只有小部分可以通过微生物作

用成为可溶态存在于水体中[42]。此溶解过程速

率很慢，无法满足海草的生长速率，而且海草

生长的大部分营养并不能从水体中获得[43]。 
海草床生态系统一般情况下被认为是磷汇
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系统，这在很大程度上是因为磷元素在海草定

殖和生长过程中被植物利用[44]，但在海洋富营

养的条件下，海草床被证明可以作为周围环境

磷的来源[45]。但由于沉积物中磷的不断释放以

及水体富营养化的加重，海草床将会进一步的

退化。 

3.5  碳循环 
2009 年，联合国环境规划署(United Nations 

Environment Programme, UNEP)、联合国粮食与

农业组织(Food and Agriculture Organization of 
the United Nations, FAO)、联合国教科文组织

(United Nations Educational, Scientific and 
Cultural Organization, UNESCO)和世界自然保

护联盟(international union for conservation of 
nature, IUCN)共同发布了一个关于海洋碳汇的

报告《蓝碳——健康海洋对碳的固定作用》，该

报告阐述了“蓝碳”的概念，生态系统捕获的生

物碳(“绿碳”)中，有超过一半(55%)的碳是由海

洋生物所捕获的，这种碳被称为“蓝色碳汇(蓝
碳)”[46]。海草床生态系统具有高效的碳汇能力，

这主要得益于海草植物及其附生藻类的高生产

力、海草冠部对水体中悬浮颗粒物的有效过滤

以及高效阻止沉积物的重悬浮。此外，海草床

沉积物中由于氧气浓度以及营养盐浓度较低，

导致有机碳在海草床沉积物中的低分解率和相

对稳定性。海草能够将碳固定到海洋沉积物、

植物体地上部分(叶、茎)以及地下部分(根)、死

亡的木质中。海草床虽然仅占海洋面积的 0.1%，

却承担了海洋沉积物中大约 20%的“碳汇”[47]。

但海草床常分布于潮间带地区，人为干扰严重，

导致海岸带地区生态系统从“碳汇”角色到“碳
源”角色的转变[48]。这也意味着需要尽快加强保

护和修复海草床生态系统。 
值得注意的是，土壤环境中的研究表明植

物-微生物共生关系广泛存在，且对植物的生长

发育具有极其重要的影响，提供氮源、调控根

系构型和抑制病原菌等[49-50]。微生物是海洋生

态系统内最重要的分解者，驱动着固定碳的转

化及循环。因此，海草根际共生微生物群落必

将影响海草地下根茎部分的固碳效率，但目前

尚不清楚这种影响及其机制。此外，某些微生

物如奇古菌门可以通过化能自养途径将二氧化

碳固定为有机碳，从而成为初级生产者，对包括

近海在内的海洋底层初级生产力贡献较大[51]，

但目前海草床生境中固碳微生物所知甚少。再

有，海草草冠对有机悬浮颗粒物的被动捕获使

得海草叶面附着有丰富的有机质，光合作用又

将使得叶面及叶际溶氧增加，这就意味着海草

叶面及叶际应共生着丰富且独特的微生物群

落。基于微食物环理论[52]，微生物可以捕获水

体中的溶解态有机碳并将其转化为颗粒性有机

碳。这就意味着，除了海草叶片上吞噬性原生

动物对颗粒物的摄食以及滤食性动物过滤，海

草冠对输入性有机碳的主动捕获并不仅限于颗

粒性有机碳，还应包括叶面及叶际微生物对溶

解性有机碳的捕获。但迄今为止，尚未有研究

报道这一可能的新途径。 
在近 20 年中，海草与沉积物生物地球化学

循环之间的相互作用关系渐渐受到了研究者的

关注。如图 3 所示，海草的定殖改变了水体以

及沉积物中的溶解性有机质、碳酸盐、O2 和营

养盐的浓度以及 pH 值，而这些理化性质的改

变正是由于海草床微生物进行形式多样的矿化

作用并由此产生的多种终产物(CO2、H2S、NH4
+

等)。深入研究海草床生态系统中水体与沉积物

相互作用机理以及微生物参与海草床生态系统

中元素循环机制，对于防止海草床的退化以及

改善海草床生境具有重要意义，这也将成为今

后的研究方向。 
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图 3  海草床沉积物中的元素循环 
Figure 3  Biogeochemical cycling in sediments of seagrass bed. 
 

4  海草床退化的原因 
20 世纪以来，全球的海草床出现了严重的

衰退，有研究表明，全世界约有 90 000 km2 的

海草床已经消失[53]；14%的海草面临着持续升

高的灭绝风险[54]。我国的海草退化问题也十分

严重，与 50 年前相比，海草床的面积减少了约

90%[55]。海草床衰退的直接表现是草场面积减

少和海草覆盖度降低；间接表现是生态系统中

生物多样性降低、结构不完整，进而导致其稳

定性降低，更容易受到环境以及人为因素的影

响[56]。海草床衰退的原因分为自然因素和人为

因素，自然因素主要包括自然灾害、环境变化

等，而人为因素主要包括海水富营养化、海水

透光度的减弱、重金属的污染、除草剂的滥用

海和洋石油污染等，都对海草床生态系统造成

了严重的破坏(图 4)。 

4.1  重金属和类金属的积累 
海水和沉积物中积累的一些非必须的金属/

类金属元素，特别是砷、汞、镉、铅等，对海

草有很强的毒性，其主要机制是重金属通过占

据光系统 II 相关酶的氧化位点而抑制光合磷酸

化作用，进而抑制海草生长[57]。沉积物中金属

物质的累积可能招募了一些具有抗性基因的微

生物，本团队利用宏基因组测序技术研究东营

海草定植区和裸露区海草床沉积物中的微生物

群落，发现重金属抗性基因包括 arsB/acr3、
aoxAB、arsH (砷)、czcBCD (钴锌镉)、copC、

cusB (铜银)等，具有极高的相对丰度，其中亚

砷酸盐转运基因(acr3)的相对丰度在裸露区沉

积物中最为丰富，钴锌镉外排系统的外膜蛋白

基因(czcBCD)在海草定植区较高[58]。微生物对

重金属的解毒作用机理一般为通过氧化还原等

反应将高毒性的价态转化为低毒性价态，如张

莹等[59]从浮萍根际分离得到一株高效铬(VI)还
原菌 Exiguobacterium sp. MH3，通过向胞外分

泌相关酶快速将高毒性的六价铬还原为低毒性

的三价铬；还研究了从渤海沉积物中分离到的



 

 

 

1908 HU Xiaoke et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2023, 63(5) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

Shewanella sp. CNZ-1 对 Sb(V)的还原机制[60]，

结果表明 Sb(V)可以被 CNZ-1 还原成 Sb(III)，
包括 Sb2O3 和 Sb(III) (aq)等，在反应体系中补

充 SO3
2‒和 S2O3

2‒，可以在还原 SO3
2‒和 S2O3

2‒

的同时形成在工业上更为重要的 Sb2S3
[61]。 

4.2  有机污染物积累 
曾经大量使用的各类除草剂及其分解产物

在海洋环境和生物体内大量积累，也严重污染

了海草床生境。除草剂对海草的毒性作用方式

与重金属有所不同，其机理为阻断海草 PSII 中
的电子传递，抑制 ATP 和 NADPH 的合成，从

而使海草生长受阻[62]。微生物降解农药污染在

海草床中的研究较少，陆地植物的研究则较为

透彻，本团队从长期受莠去津污染的玉米田中分

离的 Arthrobacter sp. C3 能够完全降解 25 mg/L
的莠去津[63]；Ye 等[64]从中国东北的农业黑土中

分离 Shewanella sp.YJY4 能够以阿特拉津作为

唯一的氮源生长繁殖，36 h 内将 100 mg/L 阿特拉

津完全降解氰尿酸；Fan 等[65]从土壤中分离到的

Bacillus cereus sp. CB4 可以降解浓度高达 12 g/L
的草甘膦，且最适条件下利用率为 94.47%，产

物为氨甲基磷酸。 
有机磷农药在环境中较易分解，其水解产

物硝基酚已成为我国渤海海域的一类典型持久

性有机污染物。本团队利用海水原位微生物富

集、阶梯型筛选、定向选育等方法分离筛选高

效菌株，解析了一系列硝基酚类污染物的微生

物代谢途径和分子机制，包括 2,6-二溴-4-硝基

酚[66]、2,6-二氯-4-硝基酚[67]、2-氯-4-硝基酚[68]、

2-氯-5-硝基酚[69]和 3-甲基-4-硝基酚[70]等，如图 4
中所示，革兰氏阴性菌 Cupriavidus sp. CNP-8
通过不同于其他阴性菌的偏苯三酚(BT)途径降 

 

 
 
图 4  微生物在海草床修复过程中的重要作用 
Figure 4  The important role of microorganisms in the restoration process of seagrass beds. 
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解 2-氯-4-硝基酚，即经酶 HnpAB 催化生成偏苯

三酚，HnpC 催化偏苯三酚开环生成马来酰乙酸，

最终还原成 β-酮己二酸，进入三羧酸循环[68]。 

4.3  全球变暖 
全球气候变暖趋势仍在持续，据报道，夏

季海草床平均海水温度已升高 4–5 ℃，导致一

些 对 高 温 敏 感 的 海 草 如 大 洋 波 喜 荡 草 [71] 

(Posidonia oceanica)、鳗草[72]和南极根枝草[73] 

(Amphibolisantarctica)大面积死亡。本团队在升

温胁迫(26、30 和 35 ℃)的微宇宙实验中发现[58]，

26 ℃和 35 ℃下日本鳗草根际微生物群落中脱

硫细菌丰度最高，而拟杆菌在 30 ℃下为主导类

群；细菌、硫酸盐还原菌(sulfate-reducing bacteria, 
SRB)、硫氧化菌(sulfur-oxidizing bacteria, SOB)
的绝对丰度(图 4A)和多样性(图 4B)，以及海草

的光合作用效率及存活率(图 4C)都随着温度的

升高先增加后降低，证实温度在塑造海草底栖

细菌(尤其是硫代谢相关类群)群落结构中发挥

着关键作用。此外，SRB/SOB 值随升温而升高，

表明高温胁迫可能导致 SRB 和 SOB 失衡，SRB
在日本鳗草根际硫代谢中的作用更加突出，加

剧硫化物的积累。 

4.4  硫化物积累 
多项研究证明硫化物主要通过直接破坏海

草的分生组织并进一步抑制海草的光合作用而

对海草产生危害[74]。Hasler-Sheetal 等[75]通过扫

描电子显微镜、稳定同位素示踪等方法发现硫

化物侵入海草组织后被氧化为更高价态的硫，

如单质硫、硫醇、硫酸盐以及有机硫化合物，

储存在根状茎和根中(硫酸盐转运到地上组织)。
本团队在研究鳗草根系分泌物时发现，鳗草通

过快速产生并释放小分子硫醇类化合物来应对

短期、急性高浓度硫化物(5 mmol/L)的入侵(未
发表数据)，此类化合物可以被独特的微生物利

用进行细胞代谢[76]。通过构建模拟硫化物入侵

海草的微宇宙体系，研究加入铁或硫氧化菌后

日本鳗草生理指标的变化，结果表明二者对海

草均具有一定的保护作用，其中 FeCl3 能够在短

期内缓解入侵压力，而硫氧化菌对海草抵御硫

化物入侵的帮助则较为持续[77]。 

4.5  物种入侵 
生物入侵已经成为威胁海草生存的重要生

物因素，据统计，全球范围内已经确定的入侵

到海草床生态系统中的外来种有近 30 种，其中

大半对海草有害[78]，近年来凭借其优越的生长

繁殖能力和环境适应性[79]，互花米草在我国沿

海海域爆发性地拓张，侵占了本土海草的生态

位。本团队采集了东营黄河口附近日本鳗草区、

日本鳗草和互花米草混合区、互花米草区及退

化区的表层和底层沉积物样品，采用 16S rRNA
基因绝对定量的方法研究微生物群落的多样性，

结果表明硫酸盐还原菌、黄杆菌(Flavobacteria)
和红杆菌(Erythrhobillus)是此生态系统的优势

类群，互花米草的入侵增加了沉积物细菌的绝

对丰度，且互花米草底层沉积物中富集了更多

参与乙苯降解的菌群，可能在互花米草定植过

程中起着辅助降解有毒化合物的作用[80]。 

5  微生物在海草床修复过程中

的重要作用 
目前海草床的修复手段多种多样，总体上

可分为生境恢复法、种子法以及移植法。自然

恢复海草床需要比较长的时间，种植种子是相

对迅速的方法，但是受到种子难以收集、易丧

失和萌发率低等因素的限制[56]，还不能进行大

规模的恢复生产；目前最常用的恢复方法就是

人工移植。移植法(transplant)在野外恢复实验中

成活率较高，而且操作方法相对简单。移植法

通常是将海草成熟单个或多个茎枝与固着物一
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起移植到新生境中，使其在新的生境中生存、

繁殖下去，最终达到建立新的海草床的方法[55]。

已有研究者开发构建多种海草的移植技术，包

括直插法、框架移植法、根部绑石移植法和泥

筒移植法等[81]。但不可否认的是，上述方法都

忽视了微生物在海草床生态系统中发挥的重要

作用，微生物不仅可以修复海草床沉积物环境，

对于海草的移植也至关重要。 
Milbrandt等[82]在美国弗罗里达州的 Tarpon 

Bay 对 3 种海草(Thalassia testudinum、Halodule 

wrightii Aschers 以及 Syringodium filiformes Kutz)
进行不同处理后移植，移植单元 D 组含有完整

的根枝且带有原草场沉积物，移植单元 T 含有

根枝以及移植后草场沉积物，移植单元 A 含有

根枝，但其底质为高温高压灭菌的移植后草场

沉积物。结果显示移植单元 A 中细菌多样性显

著降低，且海草的死亡率相对于其他实验组明

显提高。此外，研究结果表明，移植单元 D 虽

然移植到新的沉积物环境中，但海草的死亡率

并没有提高，而移植单元 T 由于改变了海草原

有的根际环境导致其死亡率升高。这说明在其

他移植条件不变的情况下，原始细菌群落的完整

性对于海草的成活率至关重要。Christiaen 等[83]

也对海草移植过程中环境变化对细菌群落结构

尤其是 dsrB (硫酸盐还原作用)以及 nirK (反硝

化作用)基因的变化进行研究，结果表明移植后

的海草沉积物与原草场沉积物中 dsrB 基因多样

性发生了巨大的变化，但 dsrB 以及 nirK 基因

丰度变化并不显著。但随着时间的推移，dsrB

基因丰度以及水体中硫化物浓度不断上升，与

之伴随的是移植后的海草死亡率不断上升。 
在今后的海草床修复过程中，需要重视微

生物通过改善沉积物环境在原海草床海域生境

恢复及海草自然繁衍中的重要作用，达到逐步

恢复的目的。此外，在进行移植海草修复的过

程中，可以通过提高移植海域沉积物中微生物

群落与原海域微生物群落的结构相似性，来提

高移植海草的成活率。同时，微生物群落结构

也可以作为判定该海域是否适宜进行移植以及

移植后海草床健康程度的判定标准。 
得益于高通量测序技术的快速发展，海洋

微生物生态研究取得了长足进展。Sun 等[34]对

山东威海天鹅湖海草床根际微生物群落的探索

证明高通量测序手段是很好的探索海草床微生

物群落的技术手段。Cúcio 等[16]的研究同样表

明了这一点。但需要说明的是，在获取环境总

DNA 时需要注意区分死亡菌体 DNA 与活体

DNA[84]；在使用 16S rRNA 基因作为标记基因

时，属及更低水平上可分类信息比例通常低于

30%，无法进一步讨论，同时，16S rRNA 基因

目前被越来越多的研究者认为不能精确用于功

能性讨论；但使用具体的功能基因作为标记基

因时，相关功能基因的数据库信息不全成为重

要的制约因素。因此，在推进海草床微生物参

与海洋床元素循环及生态修复研究的同时，相

关研究方法的推陈出新也将是制约前述研究进

度的重要因素。 
微生物虽个体极小，但种类繁多，生物量

更是巨大，是海草床生态系统中重要的组成部

分，在生态系统的物质、元素循环和能量流动

中发挥重要作用。利用微生物手段增强海草的

环境适应性以及修复退化的海草床已成为本领

域的研究热点，然而目前微生物在海草应对环

境胁迫响应的因果关系与分子机制仍是未知

的，海草-微生物，微生物-微生物的互作关系仍

需要进一步地研究和探索。未来需要借助多组

学手段、多学科交叉阐明海草床生物地球化学

过程，探索海草与微生物的协同适应与进化机
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理。海草床生态修复是海洋碳汇扩增的重要途

径之一，微生物生态修复理论的突破与应用，

将极大推进海草床生态保护事业的发展，助力

我国双碳目标的实现。 
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