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摘 要：【目的】滨海湿地是重要的氧化亚氮排放源，反硝化功能基因 nirS 和 nirK 的分布直接影

响其排放潜力。植被类型可通过改变土壤理化环境和碳氮有效性显著调控反硝化功能基因丰度，

但其作用机制尚待明确。【方法】以闽江口的红树林、互花米草、短叶茳芏、芦苇 4 种典型植被

湿地及裸露光滩为研究对象，按 0−10、10−20、20−30 cm 分层采集土壤样品，采用荧光定量 PCR

技术测定 nirS 和 nirK 基因丰度，利用随机森林模型和相关性分析解析 nirS 和 nirK 基因的主要驱

动因子。【结果】4 种植被覆盖区土壤 nirS 和 nirK 基因丰度均显著高于裸露光滩，其中芦苇表层

土壤 nirS 和 nirK 基因丰度最高；随着土层加深，nirS 和 nirK 丰度显著下降，呈现出明显的“表聚

效应”。各土壤中 nirS/nirK 比值均大于 5，表明 nirS 型反硝化菌占优势。红树林表层土壤 nirS/

nirK 比值最高，可能是由于其可溶性有机碳(dissolved organic carbon, DOC)含量较低对 nirK 型菌

形成限制。随机森林分析显示，土壤电导率是 nirS 和 nirK 丰度的最主要驱动因子，而速效磷主

导 nirS/nirK 比值变化。高盐环境有助于富集 nirS 和 nirK 基因，而高速效磷含量有利于提高 nirS/

nirK 比值。【结论】植被类型与土层深度通过调控土壤盐分、DOC、养分含量等理化条件共同塑

造了闽江口湿地亚硝酸盐还原基因的分布格局，为湿地氮循环管理和调控提供科学依据。
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Abstract: [Objective] Coastal wetlands are important natural sources of nitrous oxide (N2O), and 
the distribution of denitrification genes nirS and nirK directly influences their N2O emission 
potential. Vegetation types can significantly regulate the abundance of these genes by altering soil 
physicochemical properties and carbon-nitrogen availability, while the underlying mechanisms 
remain unclear. [Methods] Soils were collected from five representative habitats—Kandelia 
obovata (mangrove), Spartina alterniflora, Cyperus malaccensis, Phragmites australis, and 
unvegetated mudflat—in the Minjiang River estuary wetland at depths of 0 − 10, 10 − 20, and 
20−30 cm. The abundance of nirS and nirK was quantified by real-time quantitative PCR, and their 
environmental drivers were analyzed through random forest modeling and correlation analysis.
[Results] The abundance of nirS and nirK in all the vegetated soils was significantly higher than 
that in the unvegetated mudflat, with the highest values observed in the surface soil (0−10 cm) 
under P. australis. Both genes showed significantly decreased abundance as the soil depth 
increased, presenting a distinct surface enrichment effect. The nirS/nirK ratio was greater than 
5 across all soil samples, indicating the dominance of nirS-type denitrifiers. The mangrove surface 
soil exhibited the highest nirS/nirK ratio, likely due to low dissolved organic carbon (DOC) levels 
limiting nirK-type denitrifiers. Random forest analysis identified soil electrical conductivity as the 
primary driver of nirS and nirK abundance, while available phosphorus (AP) was the dominant 
factor influencing the nirS/nirK ratio. High salinity promoted the enrichment of both genes, 
whereas high AP concentrations increased the nirS/nirK ratio. [Conclusion] Vegetation type and 
soil depth jointly shape the distribution patterns of nitrite reductase genes in the Minjiang River 
estuary wetland by regulating soil salinity, DOC, and nutrient availability. The results provide 
insights for nitrogen cycle management in coastal wetlands.
Keywords: estuary wetland; mangrove; Spartina alterniflora; soil depths; denitrification

过去 2 个多世纪以来，大气中氧化亚氮(nitrous 

oxide, N2O)浓度已从工业化前的 273 nmol/mol

上升至 336 nmol/mol[1]，并持续攀升。作为强效

温室气体和臭氧消耗物，N2O 对全球气候变化

具有重要影响。最新研究表明，全球湿地每年

贡献约(0.97±0.70) Tg 的 N2O 排放[2]，成为除森

林土壤之外的重要自然源。由于湿地土壤长期

处于厌氧或缺氧状态，N2O 的产生主要依赖于

微生物介导的反硝化过程[3]。反硝化是硝酸盐

(nitrate, NO3
−)逐步还原为亚硝酸盐(nitrite, NO2

−)、
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一氧化氮 (nitric oxide, NO)、N2O 及最终氮气

(nitrogen, N2)的过程[4]，其中 NO2
−向 NO 的转化

是 N2O 产生的关键环节[5]，该过程由 nirS 和

nirK 基因编码的亚硝酸还原酶(nitrite reductase, 

Nir)共同催化[6-7]。因此揭示湿地中 nirS 与 nirK

的分布格局及其环境驱动机制，是理解与调控

湿地 N2O 排放潜力的关键环节。反硝化过程以

及 Nir 发挥作用的具体步骤如图 1 所示。

滨海湿地作为陆海过渡带生态系统，具有

明显的水盐梯度和植被异质性，不同植被类型

显著改变了土壤的生物地球化学过程。一方面，

植被通过凋落物输入和根系分泌物直接调节土

壤微生物群落的组成与活性，从而影响反硝化

功能基因的丰度和表达[8]；另一方面，不同植被

类型还能通过改变土壤 pH、总碳(total carbon, 

TC)、总氮(total nitrogen, TN)以及可溶性有机碳

(dissolved organic carbon, DOC)等理化性质，间

接塑造反硝化微生物的群落结构与功能[4,9]。已

有研究指出，nirS 型反硝化菌对土壤 pH 和植物

多样性较为敏感，而 nirK 型反硝化菌群除受 pH

调控外，还与硝酸盐(NO3
−)浓度密切相关[10-11]。

此外，盐度梯度被认为是滨海湿地反硝化群落

结构的重要驱动因子，可通过调节微生物的渗

透压适应与碳氮代谢能力，影响 nirS 与 nirK 的

生态分布[12]。然而，这些影响机制在不同植被

类型和垂直土层梯度上的适用性仍存在较大不

确定性。

不同植被类型与土层深度对反硝化功能基

因丰度的影响在不同地区表现不一。例如 Zou

等[13]发现，以草本植物为主的湿地中 nirS 基因

丰度显著高于灌木型湿地；而在山东沿海湿地

中，芦苇(Phragmites australis)土壤中 nirK 基因

丰度普遍高于 nirS[14]。此外，土层深度也可通

过调控氧气扩散、碳氮可利用性及微生物活性

影响反硝化潜力[15]。在三江平原湿地中，深层

土 壤 较 高 的 DOC 与 硝 态 氮 (nitrate nitrogen, 

NO3
−-N)含量被认为是 nirS 和 nirK 丰度升高的

重要原因[16]。然而，关于滨海湿地中不同植被

类型与土层深度对反硝化功能基因丰度及其关

键环境驱动因子的协同影响，目前尚缺乏系统

研究。

闽江河口湿地位于中国东南沿海，是典型

的潮汐作用强烈、植被类型多样的滨海湿地系

统。该区域兼具红树林、短叶茳芏 (Cyperus 

malaccensis)、互花米草 (Spartina alterniflora)、

芦苇(Phragmites australis)及裸露光滩等典型生

境类型，其复杂的水盐动态和植被结构为探究反

硝化微生物的群落分布提供了理想平台。本研究

基于闽江口不同植被类型与土层深度(0−30 cm)的

样品，采用荧光定量 PCR 技术定量分析 nirS 与

nirK 基因丰度，结合土壤理化性质与随机森林

模型探讨其关键环境驱动因子，旨在揭示不同

植被类型及土层深度下反硝化功能基因的空间

分布格局，阐明影响 nirS 与 nirK 丰度变化的主

要环境因子及潜在机制。

1　　材料与方法材料与方法

1.1　研究区概况

研究区位于福建省闽江口鳝鱼滩湿地

(26°01′46″N，119°37′31″E)，地处闽江入海口南

侧，总面积约 3 120 hm2。该区域属南亚热带海

洋性季风气候，气候暖湿，年均气温约 19.3 ℃，

年降水量约 1 350 mm，四季温差较小。土壤以

滨海盐土为主，pH 值从弱酸性到中性不等。主

NO2
−NO3

−

Nitrate reductase

NO N2O N2

Nitrite reductase Nitric oxide reductase

Nar/Nap Nir NosNor

Nitrous oxide reductase

图1　微生物反硝化过程

Figure 1　Transformation pathway of microbial denitrification.
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要植被类型包括红树林(Kandelia obovata)、短叶

茳芏 (Cyperus malaccensis)、互花米草 (Spartina 

alterniflora)、芦苇 (Phragmites australis)及裸露

光滩。

1.2　土壤采样设计与前处理

在研究区分别选取上述 5 类典型生境(红树

林、短叶茳芏、互花米草、芦苇、光滩)作为采

样类别。每个生境设置 5 个重复样点(样点间距

与布局按五点采样法布设)，在每个重复点按垂

直方向分层采集 0−10、10−20、20−30 cm 3 个土

层的土壤样品。每个重复样点由该点周围 5 个

等距的子样混合而成，以减少微尺度空间异质

性的影响。采样时剔除明显的石块与地表植被

残体，将样品置于预冷的保温箱(含冰袋)中带回

实验室。

到实验室后，样品分成两部分：一部分新

鲜土样过 2 mm 筛后置于−80 ℃冷冻保存，用于

分子生物学分析(DNA 提取)；另一份土样自然

风干，过 2 mm 筛后用于土壤理化性质测定。所

有样品在后续处理过程中尽量避免反复冻融与

长时间室温放置。

1.3　土壤理化性质测定

土壤 pH、总碳(TC)、总氮(TN)、溶解性有机

碳(DOC)、铵态氮(ammonium nitrogen, NH4⁺-N)、

NO3
−-N 与有效磷(available phosphorus, AP)的测

定均参照 Lin 等[17]的方法执行。土壤 pH 在 5:1

水土比下测定。TC、TN 利用碳氮元素分析仪

(Elementar 公司)测定。称取 10 g (烘干重计)过

4 mm 筛的鲜土，加入 100 mL 2 mol/L 的 KCl 溶

液，250 r/min 振荡 1 h，过滤后用流动分析仪

(Skalar 公司)测定浸提液中 NH4
+和 NO3

−浓度。

可溶性有机碳 (DOC)用去离子水浸提，振荡

30 min，在 4 000 r/min 离心 10 min，过 0.45 μm

聚醚砜(polyethersulfone)滤膜，在液态碳氮元素

分析仪(Elementar 公司)上测定。土壤速效磷(AP)

通过使用 0.012 5 mol/L 的 H2SO4 在 0.052 mol/L 

HCl 中提取，其浓度通过钼蓝比色法测定。土壤

电导率(electrical conductivity, EC)采用电导率仪

[上海仪电(集团)有限公司]测定，水土比为 5:1。

1.4　DNA 提取与实时荧光定量 PCR

采 用 FastDNA SPIN Kit for Soil (MP 

Biomedicals 公司)试剂盒，按照试剂盒说明书从土

壤样品中提取总 DNA[4]。反硝化功能基因 nirS 和

nirK 的丰度通过实时荧光定量 PCR (quantitative 

real-time PCR, qPCR)的方法，在定量 PCR 仪

(Bio-Rad 公司)上进行测定[5]。各个基因扩增所

需的引物序列、反应条件和标准曲线的制作参

照宛颂等[18]所述方法，本研究中各反应的熔解

曲线均为单峰，扩增效率为 82.8%−94.9%，R2

介于 0.991−0.998 之间。

1.5　数据处理与统计分析

实验数据使用 Excel 2019 进行初步处理，

采用 SPSS 27.0 软件进行统计分析。不同植被类

型与土层之间的显著性差异通过单因素方差分

析 (one-way ANOVA)和最小显著差异法 (LSD，

P<0.05)进行检验。基于 R 4.5.1 软件，通过

RandomForest 包构建随机森林模型，将 pH、

EC、DOC、TC、TN、NH4⁺-N、NO3
−-N、AP 等

土壤理化因子作为自变量，以 nirS、nirK 与

nirS/nirK 为响应变量，量化因子影响权重并识

别关键因子。采用双因素方差分析 (two-way 

ANOVA)检验植被类型与土层深度对上述指标的

交互影响。反硝化功能基因与土壤理化因子之

间的相关性通过 Pearson 分析进行评估。图表绘

制使用 Origin 2024 软件。

2　　结果与分析结果与分析

2.1　植被类型和土层深度对所有测定的

土壤理化性质的影响

由表 1 可知，不同植被类型对土壤 pH、

TC、TN、DOC、NH4
+-N、NO3

−-N、AP 及 EC

均具有极显著影响(P<0.001)。在 0−10 cm 土层，

光滩土壤的 pH 值最高，为 7.02，显著高于各植

被类型土壤；短叶茳芏土壤的 DOC 含量最高，
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达 176.62 mg/kg，显著高于其他植被类型和光滩

土壤；芦苇土壤的 TC 和 TN 含量最高，分别为

20.33 g/kg 和 1.67 g/kg，显著高于互花米草、红

树林及光滩土壤；互花米草土壤的铵态氮和硝

表1　不同植被类型下土壤基本理化性质

Table 1　Soil physicochemical properties under different vegetation types

Vegetation
types

红树林
Kandelia
obovata

短叶茳芏
Cyperus
malaccensis

互花米草
Spartina
alterniflora

芦苇
Phragmites
australis

光滩
Bare tidal
flat

Vegetation types

Soil depth

Vegetation types×
soil depth

Soil
depth/
cm

0−10

10−20

20−30

0−10

10−20

20−30

0−10

10−20

20−30

0−10

10−20

20−30

0−10

10−20

20−30

pH

6.70±
0.04Ba

6.76±
0.07Ba

6.87±
0.06Ca

6.71±
0.05Bb

6.82±
0.05Bb

7.07±
0.06Ba

6.98±
0.01Ab

6.84±
0.10Bb

7.28±
0.04Aa

6.67±
0.04Bb

6.80±
0.02Ba

6.88±
0.02Ca

7.02±
0.08Aa

7.06±
0.08Aa

7.02±
0.08BCa

***

***

**

Total
carbon/
(g/kg)

17.11±
1.47BCa

15.38±
1.41Aa

14.30±
0.91Aa

18.67±
0.49ABa

14.53±
0.18Ab

14.24±
0.50Ab

15.37±
0.51Ca

14.89±
0.27Aa

14.35±
0.22Aa

20.33±
0.78Aa

15.48±
0.23Ab

15.29±
0.37Ab

1.82±
0.29Da

1.12±
0.41Bab

0.77±
0.21Bb

***

***

*

Total
nitrogen/
(g/kg)

1.31±
0.12Ba

1.19±
0.10Ba

1.13±
0.04Ba

1.48±
0.03Ba

1.25±
0.02ABb

1.20±
0.02Bb

1.29±
0.04Ba

1.17±
0.01Bb

1.14±
0.02Bb

1.67±
0.06Aa

1.35±
0.02Ab

1.32±
0.03Ab

0.21±
0.03Ca

0.13±
0.02Cb

0.09±
0.02Cb

***

***

ns

Dissolved
organic
carbon/
(mg/kg)

61.15±
3.06BCa

86.98±
12.78ABa

92.65±
28.81Ba

176.62±
39.98Aa

77.77±
7.62ABb

126.35±
3.97ABab

97.40±
5.70Bb

101.14±
16.39Ab

158.46±
20.94Aa

86.08±
9.23BCa

63.40±
6.76Ba

80.98±
12.61Ba

32.34±
3.46Ca

25.72±
3.13Ca

10.59±
1.30Cb

***

ns

**

NH4
+-N/

(mg/kg)

4.19±
0.35Aa

4.30±
0.41Ba

4.21±
0.29Ba

5.08±
0.89Aa

4.00±
0.14Ba

5.16±
0.23Ba

5.33±
0.26Ab

5.82±
0.31Aab

7.92±
1.16Aa

4.93±
0.29Aab

4.31±
0.04Bb

5.24±
0.36Ba

4.28±
0.07Aa

3.68±
0.17Bb

3.73±
0.16Bb

***

*

*

NO3
−-N/

(mg/kg)

0.13±
0.02Cb

0.10±
0.03Bb

0.27±
0.01Da

0.37±
0.00ABa

0.35±
0.01Aa

0.37±
0.01ABa

0.41±
0.02Aa

0.38±
0.02Aab

0.33±
0.01Cb

0.33±
0.01Bb

0.38±
0.01Aa

0.40±
0.01Aa

0.33±
0.00Bb

0.35±
0.01Aa

0.35±
0.01BCab

***

***

***

Available
phosphorus/
(mg/kg)

11.61±
2.85Aa

14.22±
3.48Aa

10.29±
2.28Ba

7.34±
1.14ABb

7.06±
1.35BCb

12.45±
1.07Ba

12.74±
2.22Aa

16.53±
1.36Aa

17.36±
1.48Aa

12.54±
1.37Aa

11.41±
1.10ABa

8.24±
2.09Ba

3.99±
0.60Ba

1.87±
0.46Cb

2.37±
0.44Cb

***

ns

ns

Electrical
conductivity/
(mS/cm)

3.67±
0.23Ba

3.36±
0.18ABa

3.43±
0.37ABa

3.95±
0.14ABa

3.30±
0.08ABb

2.88±
0.12Bc

4.25±
0.20Aa

3.01±
0.23Bb

2.20±
0.17Cc

4.24±
0.06Aa

3.71±
0.09Ab

3.53±
0.09Ab

1.88±
0.11Ca

1.31±
0.08Cb

1.16±
0.06Db

***

***

***

The values in the table are expressed as mean±standard error (n=5). Different uppercase letters within the same soil layer denote 

significant differences among vegetation types, while different lowercase letters within the same vegetation type indicate significant 

differences across soil layers. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001; ns: No significant difference. The same below.
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态氮含量最高，分别为 5.33 mg/kg 和 0.41 mg/kg，

显著高于红树林土壤。光滩土壤的 TC、TN、

DOC、AP 和 EC 含量均显著低于各植被类型土

壤。在 10−20 cm 和 20−30 cm 土层中植被类型

对土壤理化性质的影响仍显著，但变化规律与

0−10 cm 土层不尽相同。

土层深度对土壤 pH、EC、TC、TN 和 NO3
−-N

含量具有极显著影响(P<0.001)。随土层加深，

各植被类型土壤 pH 均呈升高趋势，而 TC、TN

和 EC 则普遍降低。土壤 DOC 在不同植被类型

下变化规律不同：红树林和互花米草土壤 DOC

随土层加深而增加，而光滩土壤则呈相反趋势。

土壤 AP 在短叶茳芏的 20−30 cm 土层中显著高于

0−10 cm 和 10−20 cm 土层，在光滩的 0−10 cm 土

层显著高于 10−20 cm 和 20−30 cm 土层，其他

植被类型不同土层中无显著差异。土壤铵态氮

和硝态氮随土层深度的变化因植被类型而异，

但整体变异较小。不同植被类型与土层深度的交

互作用对土壤 pH、TC、DOC、NH4
+-N、NO3

−-N
含量及 EC 有显著影响(P<0.05)。

2.2　植被类型对反硝化基因丰度的影响

如图 2−3 所示，植被类型对反硝化基因

nirS 和 nirK 的拷贝数均具有显著影响(P<0.05)。

其中，各植被类型土壤的 nirS 和 nirK 基因拷贝

数在各个土层中均显著高于光滩。在 0−10 cm

土层，植被类型对 nirS 基因拷贝数无显著影响。

在 10−20 cm 土层，芦苇的 nirS 基因拷贝数最

高，为 6.13×108 copies/g，显著高于红树林。在

20−30 cm 土层，红树林的 nirS 基因拷贝数最高，

为 2.81×108 copies/g，但与其他植被类型无显著

差异。在 0−10 cm 土层，芦苇的 nirK 基因拷贝

数最高，为 1.22×108 copies/g，显著高于红树

林。在 10−20 cm 土层，短叶茳芏的 nirK 基因拷

贝数最高，为 4.47×107 copies/g，显著高于红树

林和互花米草。在 20−30 cm 土层，红树林的

nirK 基因拷贝数最高，为 1.81×107 copies/g，但

与其他植被类型无显著差异。除红树林外，其

他植被类型和光滩土壤的 nirS 和 nirK 基因拷贝

数均随土层深度增加而降低。芦苇、互花米草

和光滩 0−10 cm 土层 nirS 和 nirK 基因拷贝数显

著高于 10−20 cm 和 20−30 cm 土层，短叶茳芏

0−10 cm 和 10−20 cm 土层 nirS 和 nirK 基因拷贝

数显著高于 20−30 cm 土层。

由图 4 可知，植被类型对 nirS/nirK 比值也

有显著影响。在 0−10 cm 土层，红树林的 nirS/

nirK 比值最高，为 22.58，显著高于短叶茳芏，

但与其他植被和光滩无显著差异；在 10−20 cm

土层，芦苇的 nirS 与 nirK 比值为 19.99，显著

高于光滩，但与其他植被类型无显著差异。在
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图2　不同植被类型下不同土层中nirS基因拷贝数

Figure 2　 Copy numbers of nirS gene in different 

soil layers under different vegetation types. 

Significant differences between different vegetation 

types and soil layers were tested using one-way 

analysis of variance (one-way ANOVA) and the least 

significant difference (LSD) method (P<0.05). Error 

bars represent the standard error of the mean (SEM, 

n=5). Different uppercase letters in the same column 

indicate significant differences between different 

vegetation types in the same soil layer (P<0.05), 

while different lowercase letters indicate significant 

differences between different soil layers of the same 

vegetation type (P<0.05). The same below.
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20−30 cm 土层，短叶茳芏的 nirS/nirK 比值为

16.10，显著高于光滩，但与其他植被类型无显

著差异。土层深度仅对光滩的 nirS/nirK 比值有

显著影响，0−10 cm 土层的比值为 15.29，显著

高于 10−20 cm 和 20−30 cm 土层。

双因素方差分析表明，植被类型和土层深

度均显著影响 nirS 和 nirK 基因丰度(P<0.001)，

但土层深度的 F 值略高于植被类型。植被类型

显著影响 nirS 与 nirK 比值(P<0.001)，植被类型

和土层深度交互作用也对 nirS 和 nirK 基因丰度

及 nirS/nirK 有显著影响(P<0.05)。然而，土层

深度对 nirS 与 nirK 比值均无显著影响(表 2)。

2.3　反硝化微生物功能基因丰度的影响

因子

随机森林模型分析表明(图 5)，土壤电导率

是影响 nirS 和 nirK 基因丰度的最主要环境因

子，而土壤速效磷含量是影响 nirS/nirK 比值的

最主要因子。此外，土壤总碳、总氮、可溶性

有机碳也对 nirS 和 nirK 基因丰度具有重要

影响。

相关分析结果(图 6)显示，土壤电导率、总

碳、总氮、可溶性有机碳和速效磷含量均与 nirS

和 nirK 基因丰度呈显著正相关(P<0.05)，而与

土壤 pH 呈显著负相关(P<0.01)。此外，速效磷、

土壤电导率、总碳和总氮含量与 nirS/nirK 比值

均呈显著正相关(P<0.01) (图 6)。

3　　讨论讨论

本研究表明，与裸露光滩相比，红树林、

互花米草、短叶茳芏和芦苇覆盖的土壤中 nirS

和 nirK 功能基因的丰度均显著升高。植被通过

凋落物输入和根系分泌物释放大量有机质，经

微生物矿化后可增加无机氮供应，从而为反硝

化菌群提供充足底物。已有研究显示，植被覆

盖显著提升土壤净氮矿化率，促进 NH4
+-N 供应

和有效氮保持[19]，与本研究结果一致。孔维波

等[20]也发现，植被恢复可提高土壤固氮和反硝

化功能基因丰度，进一步印证了本研究的推断。

4 种植被类型之间的 nirS 和 nirK 丰度差异总体
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图3　不同植被类型下不同土层中nirK基因拷贝数

Figure 3　 Copy numbers of nirK gene in different 

soil layers under different vegetation types.
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图4　不同植被类型下不同土层中nirS与nirK的

比值

Figure 4　The ratio of nirS to nirK in different soil 

layers under different vegetation types.
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较小，然而在 0−10 cm 土层中芦苇土壤的 nirS

和 nirK 丰度整体上最高。这一现象可由三方面

解释。(1) 植物特性：芦苇作为一种多年生挺水

植物，其强大的环境适应能力不仅可能富集大
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图5　随机森林模型预测土壤理化性质对nirS (A)、nirK (B)基因及nirS/nirK (C)的相对重要性

Figure 5　Relative importance of soil physicochemical properties in the prediction of the nirS (A), nirK (B)

genes, and nirS/nirK ratio (C) by the random forest model. TC: Total carbon; TN: Total nitrogen; DOC: Dissolved 

organic carbon; NH4
+-N: Ammonium nitrogen; NO3

−-N: Nitrate nitrogen; AP: Available phosphorus; EC: 

Electrical conductivity. The same below.
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图6　nirS (A)、nirK (B)基因及nirS/nirK (C)与土壤理化性质的相关性

Figure 6　Correlation between nirS (A), nirK (B) genes and nirS/nirK (C) and soil physicochemical properties.

表2　植被类型和土层深度及其交互作用对nirK、nirS及nirS/nirK基因丰度影响的双因素方差分析

Table 2　Two-way ANOVA of the effects of vegetation type, depth and their interaction on the abundance of 

nirK, nirS and nirS/nirK genes

Genes

nirS

nirK

nirS/nirK

Vegetation types

F

41.178

36.936

5.195

P

0.001

0.001

0.001

Soil depth

F

52.071

50.861

2.591

P

0.001

0.001

0.083

Vegetation types×soil depth

F

2.875

2.610

2.527

P

0.009

0.016

0.019
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量携带氮转化功能基因的微生物，还可通过根

系分泌小分子酸等有机物，为反硝化菌生命活

动提供必需的碳源，从而高效驱动氮循环过

程[21-22]。(2) 碳氮营养效应：芦苇土壤总碳和总

氮含量最高，且二者与 nirS、nirK 丰度显著正

相关(P<0.001)，为反硝化菌提供了更多可利用

底物[23-24]。(3) 酸碱度调控：芦苇土壤 pH 最低，

而 pH 与两类基因丰度呈显著负相关。这可能由

于本研究的土壤均是中性土壤，pH 值的适当降

低并不会胁迫反硝化菌生长。此外，相对较低

的 pH 环境可通过改变微生物群落组成或酶活

性，促进反硝化菌生长和增殖[25-26]。随机森林

分析进一步指出，土壤电导率是影响 nirS 与

nirK 丰度的关键因子。电导率反映可溶性盐分

含量，而盐度对反硝化菌群的作用在不同生态

系统中存在明显差异：部分研究表明盐度升高

抑制 nirS 和 nirK 丰度[27-29]，也有研究发现盐度

对其影响不显著[30]。与这些结论不同，本研究

中电导率与两类基因丰度呈显著正相关，说明

在闽江口湿地的高盐环境下 nirS 和 nirK 型菌具

有生态适应性。这种差异可能由多重机制共同

驱动。(1) 渗透压适应：携带 nirS 的反硝化菌普

遍耐盐性强，可通过逐步调节胞内渗透压维持

活性[31-32]；部分携带 nirK 的菌株也具备较高的

渗透调节能力，在高盐环境中仍能形成优势群

落[33-34]。(2) 有机质降解动力学：高盐环境可减

缓土壤有机质的分解速率，延长可溶性有机碳

(DOC)在土壤中的滞留时间，从而在更长时间尺

度上提供稳定的碳底物供给。增加的 DOC 与硝

酸盐为反硝化过程提供充足能源与电子供体，

有利于 nirS 和 nirK 基因携带者的繁殖与代谢。

(3) 生态位分化与营养耦合：盐度、碳氮供应及

微环境条件的交互作用进一步塑造了两类反硝

化菌的生态位分化[35]，使其能够在高盐、富碳

的湿地环境中保持较高丰度。综合来看，闽江

口湿地较高的盐度不仅未抑制，反而可能通过

渗透压适应与有机质碳源积累的双重途径促进

了 nirS 和 nirK 功能基因的富集。

在群落组成上，本研究中 nirS/nirK 比值普

遍大于 5，表明 nirS 型反硝化微生物在闽江口湿

地占据主导地位。nirS 和 nirK 基因编码的酶分

别依赖于铁和铜离子[36]，而闽江丰富的泥沙沉

积携带大量氧化铁和氢氧化铁[37]，为 nirS 型菌

提供了更有利的铁资源环境，可能进一步增强

其竞争优势。值得注意的是，在 0−10 cm 表层

土壤中红树林的 nirS/nirK 比值显著高于短叶茳

芏。两者均处于潮间带并长期经历淹水环境，

因此氧气可得性的差异不足以解释该结果。更

合理的解释是碳源有效性的不同：相关性分析

表明 DOC 与 nirS 和 nirK 基因丰度均呈显著正

相关(P<0.05)，但多项研究提示 nirK 型反硝化

菌对可利用碳的变化更为敏感[38]。本研究中红

树林土壤的 DOC 含量明显低于短叶茳芏，这一

较低的碳供应可能限制了 nirK 型菌的生长和功

能表达，从而拉高了 nirS/nirK 比值。综合来看，

红树林环境相对较低的 DOC 水平通过限制 nirK

型菌对碳源的利用，导致其在红树林表层土壤

中呈现比短叶茳芏更高的 nirS/nirK 比值。在

10−20 cm 和 20−30 cm 土层中光滩的 nirS/nirK

比值低于其他 4 种植被类型。本研究中随机森

林模型揭示速效磷是调控反硝化功能基因 nirS/

nirK 比值的关键环境因子。速效磷(AP)作为微

生物能量代谢(ATP)与遗传物质(DNA/RNA)合成

的必需元素，其充足供应是保障反硝化过程顺

利进行的前提[39-40]，这也与本研究中观察到的

速效磷与 nirS 及 nirK 基因丰度之间的普遍正相

关关系相契合。然而，nirS 与速效磷的相关性高

于 nirK，表明低磷环境可能对 nirK 型和 nirS 型

反硝化菌产生了不对称的抑制作用。在这一磷

限制生境中，nirS 型反硝化菌的生存竞争力下降

更多，进而导致 nirS/nirK 比值显著下降。

土层深度也显著影响反硝化基因丰度。

0−10 cm 表层土壤中 nirS 和 nirK 拷贝数均显著

高于深层。其原因包括：(1) 随深度增加，pH 升

高而 TC、TN 和 EC 下降，且这些理化因子与基

因丰度呈显著相关；(2) 表层土壤具备更高的有

2753



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

HE Tiejun et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2026, 66(6)

机质与养分，通气性良好，呈现明显的微生物

“表聚效应”[41-42]。植被凋落物及动植物残体主

要累积于表层，为反硝化菌群提供丰富营养，

从而导致基因丰度沿深度递减[43]。

本研究基于单次采样结果，揭示了植被类

型与土层深度对反硝化基因空间分布的影响。

由于采样设计集中于秋季，未能反映环境因子

的季节变异对基因丰度的潜在影响；对高盐促

进基因富集及植被调控途径的机制解释仍较初

步。未来需结合季节动态监测与分子实验，深

入探究环境因子对反硝化微生物的调控机制。

4　　结论结论

本研究表明，闽江口湿地不同植被类型显

著影响土壤理化性质及反硝化功能基因丰度。

总体上，植被恢复显著提高了土壤 TC、TN、

DOC 及养分含量，相较之下，光滩土壤贫瘠。

nirS 和 nirK 基因丰度在各植被类型中均高于光

滩，且 nirS/nirK 比值普遍大于 5，表明 nirS 型

反硝化菌占主导。红树林表层土壤 nirS/nirK 比

值最高，可能与其较低的 DOC 水平对 nirK 的限

制作用有关。随机森林和相关分析表明，土壤

电导率是影响 nirS 和 nirK 丰度的关键因子，而

速效磷含量主要驱动 nirS/nirK 比值变化。这些

结果揭示了植被类型通过改变土壤理化环境调

控反硝化微生物群落结构的机制。
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