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摘 要：红树林生态系统位于陆海交汇带，是重要的蓝碳汇，凭借其高效的碳汇能力，在全球

碳循环和气候调节中发挥着关键作用。微生物是红树林沉积物中碳储存的核心驱动因素，可通过

多种途径实现固碳。本文系统综述了目前红树林沉积物中已发现的微生物固碳途径及其储碳机

制，重点关注卡尔文循环、还原型三羧酸循环和还原性乙酰辅酶 A 途径这 3 种主要固碳途径及

其储碳机制。进一步地，本文阐述了植被类型、沉积物理化性质、营养输入等关键环境因子对微

生物碳固定和碳储存的影响。最后，展望了红树林沉积物微生物固碳和储碳的研究前景，包括多

元素循环与耦合储碳、微生物组工程以及微生物-植物互作与协同增汇。本文为提高红树林生态

系统的蓝碳能力提出了潜在的新策略。
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sequestration capacity. Microorganisms are central drivers of carbon sequestration in mangrove 
sediments, capable of fixing carbon through diverse metabolic pathways. This review first 
summarizes the currently identified microbial carbon fixation pathways and carbon sequestration 
mechanisms in mangrove sediments, with a focus on three primary processes: the Calvin-Benson-
Bassham cycle, the reductive tricarboxylic acid cycle, and the reductive acetyl-CoA (Wood-
Ljungdahl) pathway. Furthermore, we discuss the influences of key environmental factors, such as 
vegetation type, sediment physicochemical properties, and nutrient inputs, on microbial carbon 
fixation and sequestration. Finally, we propose the future directions for studies on microbial carbon 
fixation and sequestration in mangrove sediments, including the couplings of nutrient cycling 
processes, microbiome engineering, and microorganism-plant interactions. This review proposes 
potential novel strategies for enhancing blue carbon capacity in mangrove ecosystems.
Keywords: mangrove; microbial carbon fixation; sediment; carbon sink

红树林是由盐生乔木和灌木物种组成的沿

海潮间带湿地生态系统，主要分布于亚热带和

热带地区，具有强大的碳汇能力，是世界上生

态系统服务价值最高的生态系统之一[1]。尽管红

树林生态系统仅占全球滨海生态系统总面积的

0.5%，但其单位面积生产力是海草床的 5 倍、

盐沼的 2 倍，贡献了全球滨海 10%−15% 的碳储

量[2]。研究表明，红树林生态系统最主要的碳封

存发生在沉积物中，其碳储量占总碳库的 50%

以上[3]。随着全球城市化进程加快以及气候变化

加剧，红树林沉积物碳循环过程及其碳汇机制

正受到越来越多的关注[4]。有研究关注不同水文

地貌类型红树林沉积物碳储量的差异：河口型

红树林沉积物的碳储量占比为 71%−98%，而海

洋型红树林为 49%−90%[5]。在全球尺度上，

Atwood 等[6]基于多源数据整合，估算全球红树

林沉积物碳储量约为 2.6 Pg C。Kauffman 等[3]基

于对全球不同地区红树林碳储量的系统评估，认

为红树林地下碳储量可达 10.2 Pg C。在此背景下，

基于全球红树林 20 年土地变化的研究显示，红

树林沉积物在此期间可累计固存约 19.4 Tg C，

并通过蓝碳交易产生约 0.69−2.36 亿美元的潜在

收益，凸显了以沉积物碳封存为核心的红树林

蓝碳恢复项目的巨大潜力[7]。

红树林沉积物微生物是推动碳汇形成、维

持碳封存的主要驱动因素。红树林一方面可通

过红树植物光合作用吸收二氧化碳 (carbon 

dioxide, CO2)，并以凋落物和根际分泌物形式将

有机碳输送到沉积物中[8-9]；另一方面，潮汐交

换过程会将近岸水体中的有机碳和无机碳输入

红树林沉积物，从而形成重要的外源碳补给途

径[2]。基于此，沉积物微生物通过多种代谢途径

将无机碳转化为有机碳，进而增强红树林生

态系统的碳汇功能。红树林这一特殊生境通

过塑造独特的沉积物微环境，驱动生态位的

分化与多样性，孕育了多样化的微生物群落和

功能[10]。红树林沉积物微生物不仅能以光能自

养、化能自养及异养代谢直接或间接参与沉

积物的碳固定，还可通过与氮、硫、磷等元

素循环耦合，共同调控碳转化与封存效率[11]。

在氧气长期匮乏的深层沉积物中，厌氧微生物

介导的碳固定过程构成红树林蓝碳系统中

的关键环节，大量有机碳通过微生物转化

储存于沉积物中，形成稳定碳库[12-14]。尽管目

前已从自然界中发现了 7 种微生物自养固碳

途径 [15-16]，但红树林生态系统中仅发现了卡

尔文循环 (Calvin-Benson-Bassham cycle, CBB)、

还原型三羧酸循环 (reductive tricarboxylic acid 

cycle, rTCA)、还原性乙酰辅酶 A 途径(reductive 

acetyl-CoA pathway, Wood-Ljungdahl pathway, 
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WL)、二羧酸 /4-羟基丁 酸 循 环 (dicarboxylate/

4-hydroxybutyrate cycle, DC/4HB) 、 3- 羟 基

丙 酸 /4-羟 基 丁 酸 循 环 (3-hydroxypropionate/

4-hydroxybutyrate cycle, 3HP/4HB)和 3-羟基丙酸

循环(3-hydroxypropionate bicycle, 3HP)这 6 种固

碳途径的关键功能基因，尚未发现还原性甘氨

酸途径(reductive glycine pathway, rGly)的相关证

据[17]，而且 3HP/4HB 的关键功能基因丰度较

低，DC/4HB 和 3HP 的关键功能基因缺失[18]。

因此，目前普遍认为红树林沉积物微生物的固

碳过程主要依赖 CBB、 rTCA 和 WL 这 3 种

途径。

近年来，红树林沉积物中微生物驱动的固

碳与储碳机制研究取得了突破性进展，进一步

明确了 CBB、rTCA 和 WL 这 3 种核心固碳途径

的生态分布特征、环境因子响应规律及与其他

生物地球化学循环过程的耦合机制(图 1)。本文

重点综述了红树林沉积物中微生物驱动的 CBB、

rTCA 和 WL 这 3 种核心固碳途径、机制及其关

键影响因素，并探讨了相关研究的发展趋势及

其主要挑战。

1　　红树林沉积物中微生物主要红树林沉积物中微生物主要

固碳途径和机制固碳途径和机制

在红树林沉积物体系中，目前重点关注

的 CBB、 rTCA 和 WL 途径在能量需求、主

导微生物类群及环境适应性上存在明显差

异(表 1)[16,18]。

1.1　卡尔文循环的微生物固碳途径和

机制

卡尔文循环(CBB)是自然界中最常见的固碳

途径，广泛存在于藻类和多种化能自养微生物

中，被认为是海洋与陆地生态系统自养微生物

的主要固碳途径[19]，通常在好氧或微氧、能

量供应充足的环境中发挥作用。红树林沉积

物中广泛存在 CBB 循环固碳过程，近期研究

还发现超出传统认知的好氧光合类群也参与

其中。例如，在深圳福田红树林自然保护区

首次通过宏基因组鉴定出 118 个含 CBB 循环关

键 基 因 的 宏 基 因 组 装 基 因 组 (metagenome-

assembled genomes, MAGs)，主要归属于假单

胞 菌 门 (Pseudomonadota)、 Methanobacteriota、

Halobacteriota、 Candidatus Bathyarchaeota 和

Asgard archaea 等[20]。此外，针对中国与南美洲

21 个红树林近 400 份沉积物样本的研究显示，

不同区域样品中均有超 10% 的微生物携带 CBB

循环相关基因，且主要归属于假单胞菌门，这

一结果表明 CBB 循环是红树林沉积物微生物的

重要固碳途径[21]。本课题组对广东淇澳岛红树

林沉积物的研究发现，CBB 循环是该区域沉积

物微生物最主要的化能自养固碳途径；其核心

类群为化能自养硫氧化菌伯克霍尔德氏菌目

(Burkholderiales)新谱系，该类群贡献了超 75%

的 CBB 循环功能，其基因组中不仅携带完整的

CBB 循环关键基因，还具有硫氧化、硝酸盐还

原等功能基因，进一步支撑其在红树林沉积物

化学自养固碳中的核心地位[22]。

早期研究普遍认为 CBB 循环主要由细菌主

导，随着研究的深入，近年来还在红树林沉积

物中发现了古菌介导的 CBB 循环新证据。对中

国香港米埔红树林沉积物中 Asgard 超门中

Candidatus Thorarchaeota 的分析发现，该类古菌

门携带的 CBB 循环相关基因近乎完整，但其基

因组均缺失 CBB 循环的关键基因 prk，且其通

过 CBB 循环固碳的机制尚未得到验证[23]。随

后，进一步分析了红树林沉积物中 Candidatus 

Bathyarchaeota 的基因组，首次在古菌中识别

出 III-a 型核酮糖 -1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶

(ribulose-1, 5-bisphosphate carboxylase/oxygenase, 

RuBisCO)，并检测到部分亚群中 prk 基因的活

性，表明这些古菌类群具备完整的 CBB 循环代

谢潜力，并可能在微氧甚至厌氧环境中完成碳

固定[24]。此外，一些古菌 MAGs 还同时携带

CBB 与 WL 循环关键基因，推测这些微生物具

有灵活的代谢策略，可在不同能量与氧化还原
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条件下切换碳固定机制以适应红树林沉积物复

杂多变的环境[20]。

随着对 CBB 固碳微生物功能研究的不断深

入，越来越多的研究表明，CBB 循环常与硫循

环、氮循环及有机碳分解等过程协同互作，形

成复杂耦合网络。例如，在本地种红树林沉积

物中发现硫氧化、碳降解、反硝化等功能基因

与 CBB 循环基因通常协同表达，推测其可能通

过硫氧化产生的能量驱动 CO₂固定，同时利用硝

酸盐/亚硝酸盐作为电子受体增强固碳效率[22]。

通过分析巴西热带红树林沉积物的宏基因组发

现，Thiohalomonadales 代表种 TH94 含有 CBB

循环固碳的关键基因 rbcLS 和 prk，且能够利用

硫氧化产生的能量驱动反硝化，从而实现硫循

环、氮循环与碳固定的耦合[25]。此外，针对印

度孙德尔本斯红树林碳调节基因的研究发现，

红树林沉积物中富集的三酰甘油脂肪酶、硝酸

盐还原酶 (NarG 基因编码)等功能基因通常与

CBB 循环关键基因协同表达，形成“碳分解-氮

还原-硫代谢-碳固定”耦合网络[26]。这种协同作

用为微生物在沉积物中实现碳汇调控与固碳效

率提升提供了代谢基础。

与邻近的盐沼沉积物相比，红树林沉积物

中 CBB 循环关键功能基因的丰度普遍较高，且

相关基因主要来自硫氧化细菌的硫碱弧菌属

(Thioalkalivibrio)和硫杆菌属(Thiobacillus)等[27]。

这些细菌通过 CBB 循环促进红树林沉积物固

碳，减少红树林区域 CO2 排放，在红树林生态

系统整体功能运转中发挥作用。

1.2　还原型三羧酸循环的微生物固碳途

径和机制

还原型三羧酸(rTCA)循环是一种在厌氧或

微氧条件下的自养固碳途径，其本质是三羧酸

循环(tricarboxylic acid cycle, TCA)的逆过程，通

过一系列还原反应将 3 个 CO2 分子整合为 1 个

乙酰辅酶 A 分子，为细胞提供碳骨架。rTCA 具

有较高的能量效率，每固定 1 mol CO2 仅需约

1 mol ATP[28]。这种途径在红树林沉积物的中深

层厌氧环境中广泛存在，尤其适配于氧气匮乏、

有机质丰富的还原性生境，是沉积物中自养固

表1　红树林沉积物中不同固碳途径的类群、功能基因与生态位特征

Table 1　Summary of microbial carbon fixation pathways in mangrove sediments: taxa, functional genes, and 

niches

Carbon fixation 
pathways

CBB

rTCA

WL

3-HP

DC/4HB

3HP/4HB

rGly

Microbial taxa

Pseudomonadota, Halobacteriota, Candidatus 
Asgardarchaeota, Actinomycetota, 
Thermoplasmatota

Campylobacterota, Thermoplasmatota

Pseudomonadota, Chloroflexota, Acidobacteriota, 
Spirochaetota, Nitrospirota, Halobacteriota, 
Thermoproteota, Thermoplasmatota

Haven’ t been explicitly reported in mangrove 
sediments

Functional genes

cbbL/cbbM, cbbS, prkB, 
rbcL/S

aclA/B, korABCD,
frdABCDE, ccsA/B, ccl

acsA/B, cdhA/C, fhs, fdhA

mcr, mcl, meh, mct-K14470

porABCD, porG, mcmA1/A2, 
hed, K15039

fumABCDE, sucD/C, hcd, 
K15016

gcvP, gcvT, gcvH, fhs, fchA, 
folD, glyA

Niches

Surface layer

Middle layer, deep layer

Deep layer

There is no evidence that 
these pathways constitute 
a complete function in 
mangrove sediments
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碳的重要组成途径之一[19,29]。

在红树林沉积物中，rTCA 循环主要发生在

中层与深层厌氧区域，有机质积累和还原性增

强为 rTCA 循环提供了适宜的能量与电子供体。

已有研究表明，尽管 rTCA 循环在红树林沉积物

中的分布不如 CBB 和 WL 途径广泛，但多种厌

氧微生物固碳均依赖 rTCA 途径。Laux 等[25]从

炼油厂附近的热带红树林沉积物宏基因组中重

建的港口球菌科(Porticoccaceae)、脱硫杆状菌目

(Desulfobacterales) 和 Candidatus Zixiibacteriota

等微生物中发现了 rTCA 循环的关键基因，包

括编码 ATP 依赖的柠檬酸裂解酶基因 (aclAB)

和 2-氧戊二酸 :铁氧还蛋白氧化还原酶基因

(korAB)等，这些基因在自养条件下具有活

性，能够通过 rTCA 循环固定 CO2。在广东

淇澳岛红树林沉积物中， rTCA 途径的主要

贡献者为弯曲杆菌目 (Campylobacterales)和产

甲烷线菌目(Methanotrichales)，其相对丰度分别

为 60.5% 和 39.5%[22]。此外，福建漳州红树林

湿地的分析结果也显示，来自 Campylobacteria

的微生物携带有完整的 rTCA 基因簇，是 rTCA

途径的主要贡献者[30]。

随着研究的深入，多种具有 rTCA 途径的新

型微生物不断从红树林沉积物中发现。例如，

Zhang 等[20]利用基于二代三代混合拼装的宏基因

组技术从深圳福田红树林沉积物中鉴定了一个

具有 rTCA 途径的细菌新门，命名为 Candidatus 

Cosmopoliota。Zhong 等[31]从福建九龙江口红

树林沉积物中分离鉴定了 2 个硫单胞菌属的

新 种 Sulfurimonas microaerophilic HSL1-7ᵀ 和

Sulfurimonas diazotrophicus HSL3-1ᵀ， 发 现 这

2 个新种的基因组均编码 rTCA 循环的 aclAB、

oorABCD 和 porABCD 等关键基因。随后，Cui

等[32]也从该区域分离到 7 株隶属于弯曲杆菌纲

的潜在新种，这些菌株均携带了完整的 rTCA 循

环关键基因，包括 ATP 柠檬酸裂合酶 (ATP-

citrate lyase, Acl)、丙酮酸:铁氧还蛋白氧化还原

酶(pyruvate:ferredoxin oxidoreductase, Por)、2-氧

戊二酸 :铁氧还蛋白氧化还原酶(2-oxoglutarate:

ferredoxin oxidoreductase, Oor)这 3 个关键酶的

基因。

研究表明，rTCA 循环的关键酶 Por 和 Oor

对氧气高度敏感。四亚基型 Por 蛋白能够在低氧

条件下高效运行，而三亚基和四亚基型 Oor 蛋

白分别适用于微氧与厌氧环境[19]。福建九龙江

口红树林沉积物中发现的 7 株菌均含有三亚基

和四亚基型 Oor，以及四亚基 Por，而硫单胞菌

属中的 Oor 和 Por 几乎均为四亚基型，推测相关

酶结构组成有效提高了菌株在动态潮汐梯度下

固碳活性的稳定性[32]。值得注意的是，这些微

生物通常同时携带硫代谢相关 Sox 基因簇(如

soxABXYZ、soxCDYZ)，并与 rTCA 关键基因协

同表达，形成以还原性硫化物氧化为能量来源、

以 rTCA 循环为碳固定途径的耦合代谢网络。正

是由于 rTCA 循环可与硫氧化等高效能量获取过

程紧密耦合，使相关微生物在红树林沉积物这

种高硫、低氧且氧化还原条件剧烈波动的环境

中，能够以较低能量成本持续固碳，从而在生

态位竞争中占据优势。

1.3　还原性乙酰辅酶 A 途径的微生物固

碳途径和机制

还原性乙酰辅酶 A (WL)途径是一种高能效

的厌氧固碳途径，能够在不依赖光的情况下利

用 1 分子 ATP 固定 1 分子 CO2，是目前已知能

耗最低的碳固定途径[33-34]。该途径与氢代谢、

甲烷代谢及硫还原过程紧密耦合，利用铁氧还

蛋白作为电子供体，在对氧高度敏感的一氧化

碳脱氢酶/乙酰辅酶 A 合成酶复合物 (carbon 

monoxide dehydrogenase/acetyl‑CoA synthase, 

CODH/ACS)的驱动下进行碳还原反应。由于红

树林深层沉积物中电子供体丰富且缺乏氧气，

WL 途径成为其中关键的固碳途径，可提升红树

林的碳储存功能与效率[35-37]。已有研究表明，

WL 途径在红树林沉积物碳循环中发挥的作用远

不只是单纯的碳固定功能，而是作为一个代谢
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枢纽，连接了碳、硫、氮等多种元素的生物地

球化学循环。

在碳循环方面，WL 途径与产甲烷过程密切

关联，产甲烷菌通过 WL 途径在碳降解和固碳

底物供应中起双重作用。红树林沉积物中的

甲烷微菌目 (Methanomicrobiales) 含有完整的

WL 途径甲基分支基因簇，包括 fwd、ftr、mch、

mtd 等关键基因，这些基因可将 CO2 逐步转化为

甲基四氢叶酸 (methyl-tetrahydrofolate, methyl-

THF)，再通过甲基还原酶生成甲烷，而代谢中

间产物乙酰辅酶 A 则可作为 WL 途径的固碳底

物[38]。其次，甲烷代谢与碳固定过程紧密耦合，

甲烷氧化过程中产生的甲酸可作为代谢桥梁，

经甲酸脱氢酶催化后转化为 WL 途径甲基分支

的起始底物。

硫循环与 WL 途径的耦合是红树林深层沉

积物能量利用的另一特征。硫氧化菌通过降解

有机碳生成甲酸或 CO2 等固碳底物，为硫酸盐

还原菌通过 WL 途径固碳提供必要的底物[39]。

在这一过程中，微生物利用这些底物进行碳固

定，而硫酸盐还原过程产生的能量则可反向驱

动 WL 途径的持续运行。这种群落水平的代谢

协同模式不同于其他生态系统中由单一类群驱

动 WL 途径的情况，凸显了红树林生境下微生

物群落的协同特性[40-41]。近年来的研究进一步

阐明了这种联系的普遍性和重要性。针对微生

物驱动的化能自养固碳过程分析发现，WL 途径

相关类群在深层沉积物(尤其是低氧或厌氧区)丰

度更高，主要包括厌氧绳菌目 (Anaerolineales)

和脱硫杆状菌目(Desulfobacterales)[22]。这些类

群的 MAGs 携带 WL 途径关键基因，包括编码

一氧化碳脱氢酶和乙酰辅酶 A 合成酶的基因，

且通常与硫酸盐还原基因(dsrAB)同时被检测到。

同样地，脱硫杆状菌目(Desulfobacterales)和隶属

硝化螺菌门(Nitrospirota)的 Candidatus Sulfobium

属携带 WL 途径的全套关键基因，并与 dsrAB

存在明显的协同作用[25]。在有机质相对匮乏的

深层沉积物中，硫还原供能与 WL 途径固碳结

合模式提升了厌氧环境的碳利用效率。

在氮限制环境下，WL 途径通过与固氮

过程的耦合维持了红树林的生产力。研究

发现，来自红树林深层沉积物的 3 个固氮

群落 [分别隶属于厌氧绳菌纲 (Anaerolineae)、

地 杆 菌 科 (Geobacteraceae)、 脱 硫 单 胞 菌 科

(Desulfuromonadaceae)]的 MAGs 携带了完整的

WL 途径相关基因；这些固氮微生物多为兼性厌

氧菌，含有低氧代谢基因，能够通过 WL 途径

合成乙酰辅酶 A，从而进入 TCA 循环进行氧化

供能，支持高能耗的固氮过程[42]。这种机制表

明，部分固氮微生物可通过混合营养的策略适

应低氧的极端环境，在红树林深层沉积物的氮

限制环境中生存和繁衍，为红树林生产力维持

及沉积物碳汇形成提供了微生物层面的支撑

机制。

综上所述，CBB、rTCA 和 WL 途径共同构

成了红树林沉积物中微生物固碳的主要代谢途

径，但现有研究多基于功能基因分布或代谢潜

力推断其固碳作用，尚缺乏对不同固碳途径在

原位固碳贡献的定量评估。现有研究大多基于

系统发育和宏基因组进行推断，也有研究通

过原位过程测量方法直接量化红树林沉积物

中微生物驱动的暗碳固定(dark carbon fixation, 

DCF)。例如，基于 14C 标记碳酸氢盐法的研究

结 果 显 示 ， 红 树 林 沉 积 物 中 DCF 速 率 为

0.02−3.27 mmol C/(m2·d)，结合宏基因组和宏转

录组分析确认了 CBB 途径在表层沉积物活性碳

固定中的贡献，以及 rTCA 和 WL 途径在深层的

实际运行[18]。然而，在微生物固碳与氮、硫循

环已被证实存在耦合的背景下，不同固碳途径

在该耦合体系中的实际固碳效率、对净碳汇的

相对贡献仍有待通过通量测量进一步厘清。尤

其是固碳产物在后续有机质转化过程中如何参

与微生物残体碳的形成，目前相关的系统研究

仍然有限。
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2　　红树林沉积物中微生物固碳的红树林沉积物中微生物固碳的

主要影响因素主要影响因素

红树林沉积物中微生物固碳过程受多重环

境与生物因子的共同调控，其强度与稳定性在

不同空间尺度上存在异质性。其中，红树植物

类型及其与根际微生物的互作决定了沉积物中

碳源输入方式和微环境特征，沉积物理化性质

直接影响固碳微生物的代谢模式，而外源污染

输入则可能通过干扰微生物功能过程改变固碳

效率。本部分围绕植物-微生物互作、沉积物理

化条件及人为扰动 3 类关键调控因素，综述其

作用机制对微生物固碳过程的影响。

2.1　红树植物类型与根际微生物互作

红树植物类型是影响红树林沉积物微生物

固碳的关键生物因子。不同红树植物凭借其独

特的生物学特性和根际过程，通过根际互作

富集特定固碳功能菌群，进而调控沉积物中

微生物的固碳效率。Mai 等[43]对 3 种类型红树

植物沉积物微生物群落的比较显示，正红树

(Rhizophora apiculata)树种的根际环境对自养固

碳菌的富集最为明显，其根际沉积物中与碳

固定直接相关的功能菌群[如 Rhizobiales 和脱

硫杆状菌目(Desulfobacterales)]的丰度明显高于

杯萼海桑(Sonneratia alba)和小花木榄(Bruguiera 

parviflora)树种。红树主要通过根际分泌物与次

生代谢物为这些功能菌群提供特异性碳源，改

善微环境与功能菌群结构，从而促进微生物固

碳作用。

进一步从宏观进化视角来看，红树物种的

种类也对微生物群落结构和功能产生深刻影响。

本地种红树林与引进种红树林根际微生物的对

比研究表明，本地种秋茄(Kandelia obovata)在演

化过程中筛选出基因组精简、固碳功能特化的

微生物群落；这些微生物群落通过基因丢失过

程剔除冗余基因，使硫酸盐还原基因与硫氧化

基因在群落中具有较高的相对丰度，从而实现

硫代谢与固碳过程的耦合；加之秋茄根际的高

铵浓度环境也缓解了氮限制，强化了固氮与固

碳的协同作用，最终形成一套碳-氮-硫协同的高

效固碳体系[44]。相比之下，引进种无瓣海桑

(Sonneratia apetala)的根际环境波动较大，微生

物通常需要通过水平基因转移富集可移动遗传

元件以适应环境，导致基因组扩张而稀释了固

碳功能基因，从而造成碳、氮、硫循环功能潜

力降低，最终限制了固碳效率[44]。

外来植被入侵通过改变根际环境重塑红树

林沉积物中不同微生物固碳途径的相对贡献。

基于宏基因组与宏转录组的研究显示，在未受

入侵的红树林中 CBB 循环相关基因在表层沉积

物中表达丰度最高，约为 59.48 TPM (transcripts 

per million)，而 WL 与 rTCA 途径关键基因则在

中深层沉积物中相对富集，分别达到 44.53 TPM

和 37.82 TPM，反映了氧化还原梯度对固碳途径

分异的调控[18]。互花米草入侵进一步放大了微

生物固碳的重组效应。基因表达分析结果表明，

在互花米草入侵背景下，红树林沉积物中 CBB

循环相关基因 cbbL 以及 rTCA 循环关键基因

aclA/B、korA 的丰度升高，同时 RuBisCO 酶活

性显著增强，表明入侵植被可能通过提高底物

有效性促进多种自养固碳途径的调整[45]。

植物根际效应是影响不同红树植物招募特

定固碳菌群的核心驱动力。其表现之一是，红

树林根系通过构建距离依赖的微环境梯度，

在根际不同区域形成差异化的固碳微环境。

研究表明，根际不同区域(0−2、2−4、4−6 mm)

的微生物多样性均高于非根际区域，且近根区

域微生物生物量碳 (microbial biomass carbon, 

MBC)与土壤微生物呼吸(soil microbial respiration, 

SMR)强度也明显升高[46]。在此基础上，红树林

根系分泌物主要由糖类和低分子有机酸等小分

子化合物组成，既作为碳源和能量来源，又作

为化学信号直接调控根系微生物种群结构和

代谢功能。相关研究表明，糖类和有机酸的

持续输入可通过启动效应加速土壤有机碳(soil 

organic carbon, SOC)的分解，并促进有机碳向无
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机碳转化[47]。同时，在潮间带，有机酸还可改

变红树根际溶解有机碳、氮和磷含量，提高根

际微生物多样性及特定功能类群的丰度[48]。实

证结果表明，放线菌在红树林根表圈中明显富

集，固氮菌在根际圈和根表圈呈现特异性分布，

且生丝微菌属(Hyphomicrobium)与甜菜碱、水杨

酸、肉豆蔻酸、油酸、硬脂酸和棕榈酸等多种

高丰度根系分泌物组分呈正相关[49]。可见，红

树林根系分泌物通过调控微生物群落组成和代

谢活性间接影响红树林沉积物中微生物固碳途

径的功能发挥。

2.2　沉积物理化性质

红树林沉积物的理化性质，特别是沉积物

氧化还原条件、盐度、pH、有机质含量、粒径

结构和沉积速率等因素直接影响微生物群落结

构、代谢途径及其固碳效率。红树林沉积物普

遍呈缺氧或厌氧状态，氧化还原电位随沉积物

深度而发生梯度变化，进而驱动功能性微生物

群落在垂直方向上的分异格局[11]。表层有氧环

境富集了采用高氧适应策略的微生物，固碳相

关功能基因丰度高；深层低氧或厌氧环境则富

集了专性厌氧菌群，依赖厌氧呼吸耦合木质素

单体衍生物(lignin monomer derivatives, LMDs)矿

化，固碳基因丰度相对较低[50]。此外，红树林

的生物扰动也可改变沉积物的氧化还原梯度，

从而间接调控微生物固碳效率。基于全球典型

红树林的研究表明，底栖生物扰动可通过改变

沉积物中有机物积累和降解作用的空间分布从

而影响微生物固碳效率；例如，蟹的掘穴活动

可构建三维孔隙网络，改变沉积物中氧气的渗

透，使洞穴壁的氧化还原电位高于非扰动沉积

物，从而影响微生物群落的组成与分布[51]。

盐度和 pH 也是影响红树林微生物结构和功

能的关键环境因子。高盐度不仅直接筛选耐盐

固碳菌群，还会抑制微生物残体碳 (microbial 

necromass carbon, MNC)积累，加速有机碳的分

解；pH 则主要通过调控溶解无机碳形态和酶活

性影响自养固碳过程[52]。沉积物中有机质和养分

[总氮(total nitrogen, TN)、总磷(total phosphorus, 

TP)]协同影响微生物代谢模式。高有机质环境

既可为异养和混合营养微生物提供丰富的碳

源，还能影响微生物胞外聚合物 (extracellular 

polymeric substances, EPS)的分泌，间接调控沉

积物中微生物的固碳能力[53]。从长期尺度看，

红树林沉积物理化性质对固碳效率的调控具有

持续效应：沉积物中的有机碳密度、碳氮比、

放射性碳年龄等环境理化性质分异能够长期调

控微生物固碳效率；高 C:N 环境通过筛选高效

氮利用型固碳菌提升单位氮固碳效率；泥炭的

高碳吸附能力与黏土覆盖层的保护使碳留存率

在千年尺度下仍保持较高水平[54]。

沉积物的粒径结构与沉积速率则从物理层

面调控碳的保存环境。较细的沉积物颗粒有助

于有机碳的埋藏和稳定，同时创造稳定的厌氧

环境以维持特定自养固碳途径；高沉积速率则

能快速掩埋有机质，减少其分解潜力，从而促

进长期碳固定。对巴西帕科蒂河红树林的研究

表明，淤泥-黏土比例是影响细菌和古菌群落分

布的关键因子，其中细颗粒条件下有机质保留

率更高，且微生物多样性更高[55]。对广西 6 个

代表性红树林湿地的研究结果进一步表明，沉

积物粒径对不同微生物类群具有差异化筛选效

应，黏土对绿屈挠菌门(Chloroflexota)呈正效应，

而对蓝细菌门(Cyanobacteriota)呈负效应；砂粒

则对蓝细菌门(Cyanobacteriota)有正效应[56]。此

外，沉积物大团聚体(>0.25 mm)占比增加可以提

升团聚体结构的稳定性，并增强碳汇能力[57]。

从地貌类型及其演替背景看，河口型红树林因

持续接受陆源矿物颗粒和颗粒有机碳输入，沉

积速率和细颗粒比例较高，但增强的矿物输入

也可能稀释沉积物中的 SOC 含量[8]。全球尺度

的大样本分析表明，河口型红树林的单位面积

SOC 储量整体仍高于海洋型红树林，这主要受

沉积环境、林龄结构及矿物稀释效应的共同影

响[8,58]。总体而言，沉积物粒径结构、沉积速率

及地貌背景通过共同塑造微生物生态位分化和
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有机质埋藏条件，调控红树林沉积物中微生物

固碳途径的活性与长期碳汇潜力。

2.3　外源污染输入

外源污染输入是影响红树林沉积物微生物

固碳功能的主要人为干扰因素。随着沿海地区

工农业生产经营活动的快速发展，尤其是养殖

排放量的持续增加，营养盐、微塑料、重金属

等多种污染物大量进入红树林生态系统，从菌

群、基因到环境等多个维度破坏微生物固碳基

础，对红树林碳汇功能构成严重威胁。

养殖排放作为人为外源污染，主要通过改

变红树林沉积物环境来影响微生物群落结构与

固碳功能。研究表明，虾塘养殖废水的排放通

过引入高硫化物和低盐度等因子改变沉积物环

境，降低伸长杆菌科(Prolixibacteraceae)等顽固

性碳降解菌群的丰度，同时导致微生物胞外有

机碳降解基因丰度下降、有氧呼吸增强，从而

降低微生物碳利用效率 (microbial carbon use 

efficiency, CUE)，减少 SOC 储存[59]。此外，养

殖排放还抑制 CBB 循环关键固碳微生物伯克霍

尔德氏菌科 (Burkholderiaceae) 的活性，导致

CBB 和 WL 途径相关基因丰度下降[59]。这种由

环境因素驱动，微生物群落及其基因组成共同

作用的抑制效应削弱了红树林沉积物中微生物

的固碳潜力。然而，外源营养输入对红树林沉

积物微生物固碳的影响因环境而异：在富营养

化区域，自然潮汐营养输入与人为污染叠加可

能增强固碳作用，提升总有机碳 (total organic 

carbon, TOC) 与颗粒有机碳 (particulate organic 

carbon, POC)含量，优化固碳菌所需的碳源供给

与营养平衡；而在贫营养区域，同类输入则可

能打破原有碳平衡[60]。

微塑料主要通过群落结构重塑和代谢干扰

影响固碳过程。首先，微塑料表面可形成特殊

的生物膜，选择性富集具有塑料降解能力的微

生物改变原有微生物群落结构，导致固碳功能

菌群被竞争性排斥。其次，微塑料在沉积物中

的积累改变沉积物的孔隙结构和氧气扩散，影

响微生物代谢途径。He 等[61]基于全国尺度的红

树林研究表明，微塑料会定向富集产甲烷古

菌[如甲烷八叠球菌属(Methanosarcina)]促进有

机碳向甲烷转化，同时抑制甲烷氧化细菌[如

甲基胞囊菌属(Methylocystis)]导致碳源流失与再

固碳受阻。最近的研究还发现，毫米级聚乳酸

(millimeter-scale polylactic acid, mm-PLA)微塑料

的输入使红树林沉积物 CO2 排放量增加 194%，

表层土甲烷释放量提升 17.95%，使沉积物源溶

解性有机碳(dissolved organic carbon, DOC)以类

蛋白质为主，生物指数(biological index, BIX)升

高，从而调控红树林沉积物固碳功能[62]。

汞、铅、镉等重金属主要通过毒性抑制与

群落失衡破坏微生物固碳功能。一项涵盖 38 项

研究的国际综合分析显示，重金属污染可导致

红树林沉积物有机碳减少 0.57%−8.06%；其作

用机制包括：直接破坏固碳微生物细胞膜结构

与酶活性，干扰有机碳固定与转化；筛选耐重

金属优势类群，取代高效固碳微生物；打破碳

收支平衡，使甲烷排放量增加 90−150 μg/(g·d)

导致有机碳以温室气体形式流失[63]。重金属的

毒性累积效应显著，即使低浓度暴露也会长期

抑制微生物固碳效率，且影响具有不可逆性。

此外，多种外源污染物共存时易产生协同

效应，加剧对微生物固碳的破坏。微塑料-重金

属复合污染可通过多种途径抑制固碳：(1) 选择

性富集芽胞杆菌等耐污染微生物菌群，挤压固

碳功能菌群的生态位；(2) 通过加剧毒性胁迫，

下调固碳核心途径关键基因的表达；(3) 通过干

扰硫、氮等元素循环切断固碳能量供给，或通

过氮限制抑制固碳酶合成，破坏固碳微环境[64]。

值得注意的是，重金属具有明显的毒性累积效

应，且影响具有不可逆性，即使低浓度暴露也

会长期抑制微生物固碳效率。有机污染物与重

金属共存时可能通过影响沉积物理化性质(如

pH、氧化还原电位)间接叠加干扰，导致微生物

群落结构更趋简化，固碳效率大幅降低。目前，
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关于红树林沉积物中复合污染的具体作用机制、

浓度阈值及长期生态效应仍需更多针对性原位

观测与控制实验验证。

现有研究表明，红树植物类型、沉积物理

化性质及外源污染输入均会影响红树林沉积物

中微生物固碳潜力，但多数研究仍停留在环境

因子与群落结构或功能基因丰度的相关性层面，

对固碳过程本身的调控机制缺乏直接验证。特

别是在多种环境因子共同作用的情景下，不同

理化条件和生物因素如何通过作用于特定关键

固碳功能微生物，进而影响沉积物净碳汇形成，

尚未形成清晰的机制框架。与此同时，植物根

系活动及其与微生物的协同互作虽被认为是调

控固碳的重要环节，但其在微尺度上改变根际

环境、引导微生物固碳的过程与机制尚不明确。

3　　总结与展望总结与展望

尽管有关红树林沉积物微生物驱动的固碳

与储碳研究已取得重要进展，但对其在复杂环

境背景下形成稳定碳汇的关键机制仍缺乏系统

性和定量化认知[65]。这一认知局限主要源于两

方面因素：(1) 受气候、潮汐节律、地形地貌等

环境条件影响，红树林沉积物环境异质性高，

微生物群落组成与功能时空变化大；(2) 气候变

化及人类活动也不断改变红树林沉积物生态环

境，进而影响微生物固碳过程[4,66]。因此，从多

元素生物地球化学循环耦合、功能微生物重构

到植物-微生物协同调控的多层级视角，深入解

析红树林沉积物中微生物固碳储碳过程及其调

控机制(图 2)，不仅对阐明红树林蓝碳的形成机

图2　红树林沉积物中微生物固碳耦合多元素循环与碳稳定化的综合机制

Figure 2　A comprehensive mechanism of microbial carbon fixation coupled with multi-element cycling and 

carbon stabilization in mangrove sediments.
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制具有关键科学意义，同时也为推动微生物组

工程在红树林生态系统中的应用提供了理论

依据。

3.1　深入解析微生物驱动的元素循环与

耦合机制，增强红树林沉积物碳汇功能

红树林沉积物中微生物驱动的碳循环与氮、

硫、磷等元素循环深度耦合，这种多元素协同

循环有助于调控碳汇效率与稳定性。尽管当前

研究对红树林沉积物微生物的固碳潜力已有初

步认识，但未来研究的核心科学问题在于阐明

微生物固碳过程如何与氮、硫循环及有机质分

解过程协同作用，从而促进微生物残体碳的形

成与积累，以及在不同环境扰动背景下，这种

元素循环耦合关系是否发生解耦并导致沉积物

碳封存能力下降。未来研究需借助多组学技术

(宏基因组、宏转录组、代谢组学)与高分辨率原

位监测相结合的策略，系统解析红树林沉积物

中固碳、氮硫转化与有机质分解等关键过程之

间的功能联系。在此基础上，引入稳定同位素

示 踪 [ 如 13C 标 记 的 溶 解 无 机 碳 (13C-labeled 

dissolved inorganic carbon, 13C-DIC)]与单细胞尺

度分析技术[如荧光原位杂交联用纳米级次级离

子质谱 (fluorescence in situ hybridization coupled 

with nanoscale secondary ion mass spectrometry, 

FISH-nanoSIMS)]可定量评估微生物自养固碳通

量及其向残体碳的转化效率，并在单细胞水平

识别在不同环境条件下实际参与无机碳同化的

关键类群。进一步地，将同位素通量数据与功

能基因表达信息相整合，有助于理解微生物残

体碳形成等长期碳封存过程，以及环境因子变

化对元素循环耦合固碳过程的干扰效应(图 3)。

基于上述多尺度数据整合，未来研究还应发展

融合关键微生物功能基因与多元素耦合过程的

生态模型，用以模拟在气候变化背景下红树林

沉积物碳汇功能的动态响应与反馈机制，从而

为红树林蓝碳潜力的评估提供更具预测性的理

论支撑。

3.2　创新微生物组工程理论和技术，实

现红树林湿地协同增汇效应

微生物组工程通过精准调控核心功能微生

物丰度、激活功能基因表达和优化代谢路径，

为定向提升红树林沉积物碳汇潜力提供了新的

技术途径。构建靶向固碳功能微生物组筛选与

组装技术体系是微生物组工程技术应用的一个

研究方向。微生物作为红树林沉积物碳循环的

核心驱动者，其群落结构与功能直接决定碳转

化效率与碳库稳定性。其中固碳菌、甲烷氧化

菌、顽固性碳降解菌等功能微生物是影响红树

林沉积物碳汇的关键微生物。目前，对红树林

沉积物中碳固定与长期碳封存相关功能微生物

的系统性认知仍然不足，并且对于不同微生物

固碳途径在特定沉积环境中的生态位适配性及

其对净碳汇的实际贡献尚缺乏直接证据。虽然

已在海草床沉积物、深海热液、冷渗透区等缺

氧生态系统检测到 DC/4HB、3HP/4HB、3HP 和

rGly 等固碳途径，但这些途径在特定红树林沉

积物中的分布特征、环境适应条件及固碳通量

还有待进一步研究[67]。未来研究可结合宏基因

组功能注释与单细胞分选技术，从不同红树植

被类型和特定沉积物生境筛选依赖不同固碳途

径的核心功能菌，明确不同固碳途径的环境适

配条件。进一步地，基于合成微生物生态学理

论和方法，依据功能互补与环境适配原则，构

建以高效固碳类群为核心，并与碳转化和稳定

过程协同的人工微生物组，实现红树林沉积物

微生物组工程的定向设计(图 3)。需要强调的是，

在引入外源功能菌群或构建人工微生物组的过

程中应同步开展严格的生态环境风险评估，重

点分析潜在的生物入侵风险，减少对本地微

生物群落结构和生态功能稳定性的影响。此

外，还需探索基于代谢调控的微生物功能强

化路径，通过代谢工程手段减少甲烷生成相

关基因表达，引导更多碳流向微生物残体碳

或有机碳库。例如：基于“酶锁-微生物碳利用
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效率”机制的研究启示，可通过引入聚羟基脂肪

酸酯(polyhydroxyalkanoate, PHA)合成基因调控

工程菌群的碳代谢流向，引导更多 LMDs 转化

为稳定的微生物残体碳，实现木质素高效降解

和碳源精准固存的协同增汇[50]。

3.3　强化微生物-植物协同互作，提升红

树林沉积物固碳潜力

红树植物根系与微生物群落协同互作是调

控沉积物碳输入、转化与固存的关键环节，也

是未来提升红树林碳汇功能的核心突破口。已

有研究表明，红树植物根系分泌物的组成与沉

积物菌群密切相关[68]，但特定根系分泌物如何

激活微生物固碳关键基因表达，共生微生物与

根系的互作是否通过改善根际微环境优化固碳

途径，仍缺乏分子水平的直接证据。在机制上，

结合多组学手段筛选参与根际微生物-植物互作

调控固碳的关键信号分子与功能模块，揭示植

物通过化学信号和营养供给调控根际微生物固

碳潜力的分子路径，并解析微生物代谢产物对

植物根系碳分配策略的反馈作用。在功能验证

层面，通过引入高分辨率原位监测技术(如微电

极系统)和可控尺度的根际模拟实验体系可在微

尺度上解析植物根系活动改变根际微环境的动

态过程，从而评估根际氧化还原状态、pH 及有

机底物供给变化对微生物固碳功能的调控效应

(图 3)。在应用方面，发展基于根际微生态调控

的固碳功能提升策略。当前红树林修复多聚焦

图3　红树林湿地碳汇研究展望

Figure 3　Research perspectives of carbon sinks in mangrove wetlands.
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植物补种，忽视了根际微生态的优化。针对退

化红树林根际有害代谢产物积累、固碳功能微

生物活性抑制等问题，可通过接种与红树植物

共生的功能固碳菌剂重构高效固碳根际微生态

体系。

综上所述，在未来的红树林湿地碳汇研究

中，可从系统解析微生物驱动的元素循环与耦

合机制、创新微生物组工程理论和技术、强化

微生物-植物协同互作三方面入手，揭示红树林

湿地生态系统中的固碳与储碳协同机制。
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