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摘  要：滨海湿地位于海陆交界，具有初级生产力高、生物多样性丰富以及微生物驱动的营养元素

循环活跃等特点，同时也是大气中一氧化二氮(N2O)的重要排放源。N2O 是仅次于二氧化碳(CO2)和
甲烷(CH4)的第三大温室气体，而全球 90%以上的 N2O 排放由微生物主导，并与滨海湿地氮循环的

微生物群落多样性及功能密切相关。因此，滨海湿地系统中 N2O 的产生与转化逐渐受到关注。本文

综述了滨海湿地生态系统中微生物驱动下 N2O 的产生过程，以及氮元素及其与碳、硫和金属元素耦

合过程中产生 N2O 的代谢途径，N2O 排放的时空变化与微生物调控，并对未来相关研究方向进行了

展望，旨在揭示微生物驱动的 N2O 产生及环境调控机制，为减缓全球变暖提供科学依据。 

关键词：一氧化二氮(N2O)，N2O 产生机制，温室气体，N2O 排放，滨海湿地 
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Abstract: Coastal wetland ecosystems, located at the boundary of land and sea, are characterized by high 
biodiversity, high primary productivity, active nutrient element cycling driven by microbes, and important 
sources of nitrous oxide (N2O) emissions. N2O is the third greenhouse gas only less than carbon dioxide 
(CO2) and methane (CH4), and it is estimated that microbes are responsible for more than 90% of global 
N2O emissions, which are closely associated with the diversity, composition and function of microbial 
communities involved in nitrogen cycling in coastal wetland ecosystems. This review focuses on 
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microbially-driven N2O production and mechanisms that are coupled with carbon, sulfur and metal 
cycling, temporal and spatial patterns of N2O emissions regulated by environmental factors, and future 
research directions in coastal wetland ecosystems, aiming to reveal microbially-driven N2O production and 
regulatory mechanisms by environmental factors, and mitigate global warming.  

Keywords: Nitrous oxide, N2O production mechanism, Greenhouse gas, N2O emission, Coastal wetland 

一氧化二氮(Nitrous oxide，N2O)作为仅次于二

氧化碳(CO2)和甲烷(CH4)的第三大温室气体，其增温

潜势约是二氧化碳的 298 倍，是甲烷的 12 倍[1]。联

合国政府间气候变化专门委员会(Intergovernmental 
panel on climate change，IPCC)报告显示，大气中的

N2O 以每年 0.2%−0.3%的速度增长，使得全球气候

变暖问题日趋严峻[2]。此外，N2O 可通过迁移扩散

进入平流层，并在太阳能的作用下与臭氧(O3)发生

一系列光化学反应生成氮氧化物，导致 O3 不断消

耗，从而破坏臭氧层[3]。N2O 与 O3 生成的各类氮

氧化物可继续与空气中的氧分子和水分子发生化

学反应生成硝酸，继而融入雨水中形成酸雨。此外，

在一定气象条件下，N2O 极易转换成二次污染颗粒

形成雾霾[3]，对大气环境具有复合污染效能。因此，

N2O 的产生和排放对全球气候变化至关重要。 
滨海湿地是陆地向海洋过渡的一类特殊的生

态系统，包括河口、红树林、盐沼、潮汐盐湿地和

新生潮汐湿地等，是独特的动态过滤器和营养转换

器，承接着来自陆地中人类活动带来的大量含氮物

质，在全球氮生物地球化学循环中发挥着重要作

用。滨海湿地可通过反硝化、硝化、硝化-反硝化

耦合等途径产生 N2O，被认为是 N2O 重要的自然

来源。随着人类活动的增加，滨海湿地氮负荷增加

明显刺激了微生物的代谢过程，导致 N2O 排放明

显增加[4]。因此，深入研究滨海湿地 N2O 排放具

有重要的生态意义。 
滨海湿地中 N2O 具有多种产生途径，目前研

究较多的包括：硝化中间产物 NH2OH 氧化产生

N2O[5]；硝化菌反硝化过程产生 N2O[5]；硝化-反
硝化耦合产生 N2O[6]。近年来，陆续有新的 N2O
产生过程相继被报道，如好氧反硝化和部分亚硝

化厌氧氨氧化过程产生 N2O[7]。由于滨海湿地系

统中碳、氮、硫循环活跃，氮循环与碳、硫循环及

金属元素循环耦合也可能产生 N2O。碳、氮循环产

生的简单有机质可被用作氮、硫及金属循环的营

养、能量或电子供体，如反硝化型厌氧甲烷氧化

(Denitrifying anaerobic methane oxidation，DAMO)
过程以甲烷为电子供体，能达到脱氮、减缓温室效

应的目的[8]。随着分子生态学技术的快速发展，近

年来对滨海湿地 N2O 的研究有了新的进展，因此，

本文将对滨海湿地微生物介导的 N2O 产生过程、

排放机制及时空变化进行综述，并对相关领域的发

展进行讨论。 

1  微生物驱动的滨海湿地 N2O 产生过程 

微生物驱动的 N2O 产生机制研究始于 20 世纪

70 年代，在农田、草地和森林生态系统中研究较

为深入，而对滨海湿地生态系统 N2O 的产生及排

放机制研究较少。尽管滨海湿地生态系统的时空多

变与微生物复杂的相互作用使得微生物驱动的氮

循环及 N2O 产生过程和机制尚不明晰，但目前参

与滨海湿地 N2O 产生的关键微生物及相关过程已

相继被报道。 

1.1  滨海湿地中介导 N2O 产生的关键微生物 
研究表明参与滨海湿地 N2O 产生过程的相关

微生物种类繁多，主要是在反硝化、硝化及其他相

关氮循环过程的功能微生物(图 1)[5,9-10]。其中，具

有反硝化功能的微生物多为兼性厌氧化能异养菌，

例如芽孢杆菌属(Bacillus)、弧菌属(Vibrio)、黄杆

菌属(Flavobactrium)、假单胞菌属(Pseudomonas)、
产碱杆菌属(Alcalogenes)、微球菌(Micrococcus)、
产气单胞菌属(Aeromonas)、气杆菌属(Aerobacter)、
短杆菌(Brevibacterium)等。它们产生的 N2O 主要

以反硝化作用中间产物的形式出现，但对于另一些 
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图 1  滨海湿地生态系统中 N2O 产生和氮循环的主要过程及其功能微生物 
Figure 1  The schematic representation of major microbial pathways and microbes for N2O production and nitrogen cycling 
in coastal wetland ecosystems  
注：氨(羟胺)氧化和硝化反硝化(AOA：氨氧化古菌；AOB：氨氧化细菌)、硝化反硝化、亚硝酸盐氧化(NOB：亚硝酸氧化细菌)、
反硝化(异养菌)、硝酸盐异化还原铵(DNRA：硝酸盐异化还原菌)、厌氧氨氧化(Anammox：厌氧氨氧化菌)和全程硝化(Comammox：

全程硝化菌)等途径. 
Note：The pathways include ammonium (Hydroxylamine) oxidation (AOA and AOB) and nitrifier denitrification, nitrite oxidation (NOB), 
heterotrophic denitrification (Heterotrophic bacteria), anammox (Anaerobic ammonia oxidizers), dissimilatory nitrate reduction to 
ammonium (Dissimilatory nitrate reducing bacteria, DNRA) and complete ammonia oxidation (Comammox, by complete ammonia 
oxidizers). 

 
类 别 反 硝 化 功 能 微 生 物 ， 例 如 铜 绿 假 单 胞 菌

(Pseudomonas aeruginosa)，它产生的 N2O 则是作

为反硝化作用的最终产物[11]。 
氨氧化过程是由氨氧化古菌(Ammonia oxidizing 

archaea，AOA)或氨氧化细菌(Ammonia oxidizing 
bacteria，AOB)执行。滨海湿地生态系统中 AOA 的

主要优势菌属包括 Nitrosopumilus、Nitrosophsera、

Nitrosocaldus、Nitrosotalea，而 AOB 包括 β-变形

菌纲的亚硝化单胞菌(Nitrosomonas)与亚硝化螺菌

属(Nitrosospira)以及 γ-变形菌纲的亚硝化球菌属

(Nitrosococcus)等[12]。其中 AOA 只能通过中间产

物 NO 和羟胺的非生物反应产生 N2O[13]，而 AOB
可以在硝化-反硝化耦合作用中产生 N2O，也可以

在羟胺氧化中产生的一氧化氮还原酶(Nor)的催

化作用下产生 N2O。此外，在 AOB 和全程硝化菌

培养中，N2O 也可以通过细胞外中间产物 NO 和羟

胺的非生物反应产生[14]。此外，硝化过程、硝化-
反硝化耦合过程、硝化菌反硝化过程以及好氧反硝

化过程等都与 N2O 的产生息息相关，但关于滨海湿

地在这些过程中产生 N2O 的功能微生物报道较少，

原因可能为区分这些过程中产生 N2O 的功能微生

物具有一定困难，而且参与氮转化的微生物存在多

种多样的新陈代谢功能，很多微生物可以同时参与

氮循环的多个过程[5,15](图 1)。 

1.2  滨海湿地氮循环中 N2O 的产生过程 
随着工业化的发展，外源氮输入的增加改变了

滨海湿地土壤的碳氮比，进而影响 N2O 的排放。

大量研究表明，随着滨海湿地外源氮的增加，沉积
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物中 NH4
+-N 和 NO3

−-N 含量增加，微生物硝化、

反硝化过程活跃，导致 N2O 产生速率明显增加，

这一现象在波多黎各红树林沉积物[16]、美国南卡

罗来那滨海平原[17]和我国三江沼泽湿地[18]都已观

察到。但也有相关研究发现，过量的氮输入对硝化

和反硝化过程均有抑制作用[18]。因此，目前关于

外源氮输入对滨海湿地 N2O 产生的影响仍不明确。 
N2O 的产生及转化受氮循环途径中多个过程

的影响，比如反硝化过程、硝化过程、硝化-反硝

化耦合过程、好氧反硝化过程、厌氧氨氧化过程等，

了解各个氮素转化过程(固氮过程、硝化过程、反

硝化过程、厌氧氨氧化过程、氨氧化过程、同化过

程)的氮通量有助于了解滨海湿地 N2O 的产生潜

力，而各个氮素转化过程的关键基因与酶则可以促

进对每个反应过程的定性分析与研究。氮循环相关

过程的全球氮通量及对应的基因/酶总结见表 1。 
虽然与其他形式的氮通量相比，N2O 的氮通量

相对较小，但是它对环境影响却很大[3]。在各个氮

素转化过程中，海洋氮通量显著高于陆地氮通量，

尤其是与 N2O 产生密切相关的反硝化过程与氨氧

化过程(表 1)。河口和沿海湿地面积仅占海洋区域

的 20%，但滨海湿地的 N2O 通量却占海洋总量的

一半以上[5]，因此需加强对滨海湿地氮循环产生

N2O 相关过程的了解及研究，以便进一步探究 N2O
的产生及排放机制。 
1.2.1  氮循环产生 N2O 的常见过程及其机制 

氮循环过程产生的 N2O 是大气中 N2O 的主要

来源，可产生 N2O 的常见过程主要包括反硝化细

菌反硝化过程、硝化菌反硝化过程、好氧反硝化过

程、硝化过程以及硝化-反硝化耦合过程等。其中，

反硝化是把 NO3
−等含氮化合物还原为 NO2、NO、

N2O 及 N2 的过程[5]，被认为是沿海湿地生态系统

中 N 损失的主要机制[22]。反硝化过程不仅限于细

菌，某些真菌也能进行反硝化活动，其反硝化系统

在含铜亚硝酸盐还原酶(NirK)和 P450 一氧化氮还原

酶的共同作用下，可将亚硝酸盐还原为 N2O[23]。

但 Wrage 等[24]认为在高含氮量、低有机物、低 O2

和 低 pH 的 生 境 中 ， 由 硝 化 菌 反 硝 化 过 程

(NH3→NH2OH→NO2
−→NO→N2O)产生的 N2O 占

N2O 总产量的 30%之多。因此，在滨海湿地这一

高含氮量与低有机物的生境中，由硝化菌驱动的反

硝化过程也可能是 N2O 的一个重要来源。 
硝化作用的第一步为氨氧化(NH3→NH2OH/ 

HNO→N2O→NO2
−)，由 amoA 编码的单氧酶(Amo)

催化氨氧化过程，此过程是由氨氧化细菌(AOB)[25-27]

和氨氧化古生菌(AOA)[28]完成，N2O 的来源为

NH2OH 不完全氧化成 NO2
−的副产物或者 AOB 反

硝化的最终产物[29]。有研究表明，由于硝化作用

的影响，退潮时滨海湿地沉积物中 N2O 过饱和度

较涨潮时高出约 10 倍[30]。此外，滨海湿地土壤反

硝化作用一般受到 NO3
−供给的限制[31]，而 NO3

−

是反硝化过程产生 N2O 的关键底物，因此硝化-反
硝化耦合作用(Nitrification-coupled denitrification，

NCD：NH3→NH2OH→NO2
−→NO3

−→NO2
−→NO 

→N2O)[32]对滨海湿地 N2O 的产生至关重要。已有

研究表明河口沉积物中的硝化-反硝化(NCD)过程  
 

表 1  氮循环相关过程的全球氮通量及关键的基因/酶 
Table 1  Global nitrogen fluxes and key genes/enzymes involved in the nitrogen cycle 

氮素转化过程 
Nitrogen-transforming  

processes 

陆地氮通量 
Terrestrial nitrogen flux  

(Tg/year) 

海洋氮通量 
Marine nitrogen flux 

(Tg/year) 

基因/酶 
Gene/Enzyme 

参考文献

Reference

Nitrogen fixation 110 180 nifHDK; anfHGDK; vnfHGDK; nifH [19] 
Nitrification 990 6 000 amoA; hao; nxrB; nirK [5] 
Denitrification 430 2 125 narG; nirS; nirK; norB; nosZ [19] 
Anammox 0 125 hzo; Nir; Nor [5] 
Ammonification 1 450 8 800 hcp; norZ; gdh; ureC; cNor; qNor;  

CuANor; P450Nor; Hcp; NO-D 
[20] 

Assimilation 2 110 12 800 Nas/nasA; cNir; Cyn/cynS; Ure/ureABC  [21] 
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通过产生 N2O 造成了大量的氮损失，在某些情况

下去除了 10%−80%的人为氮污染[33]。 
研究表明，在滨海湿地生态系统中，当底泥含

有高浓度铵和 Eh 呈正值时，N2O 的产生主要归因

于硝化作用[16,34]；而当底泥硝酸盐含量高且沉积

物 Eh 为负值时，N2O 的产生主要归因于反硝化作

用[35]。现在关于滨海湿地硝化过程、反硝化过程

以及硝化-反硝化耦合过程产 N2O 机制的研究已有

很多，但仍然无法准确区分这些途径分别产生的

N2O[4]。因此需要进一步借助同位素示踪和合成微

生物群落，对滨海湿地氮循环中 N2O 产生及调控

机制进行深入研究。 
1.2.2  氮循环中 N2O 产生的其他可能机制 

由于周期性的潮汐作用，滨海湿地生态系统具

有时空多变性以及微生物种类多的特点。例如，与

海洋生境类似，滨海湿地沉积物容易形成厌氧环

境，厌氧氨氧化过程也极有可能存在于滨海湿地生

境中，成为全球 N2O 产生的重要来源。 
厌氧氨氧化过程产生 N2O 也称为去毒过程[36-37]。

厌 氧 氨 氧 化 (Anammox) 途 径 (NO2
−→NO+NH4

+→ 
N2H4→N2)包括还原亚硝酸盐和铵的电子供体肼

(N2H4)，随后氧化为 N2，滨海湿地此过程一般是

由生长缓慢的 Candidatus scalindua 属的细菌介

导[38-39]。中间产物 NO 可作为氧化还原酶在 AOA、

AOB 、 NOB 、 反 硝 化 细 菌 或 异 化 硝 酸 还 原

(Dissimilatory nitrate reduction to ammonium ，

DNRA)细菌产生 N2O 的重要底物，但其不能被

Anammox 细菌直接还原[40]。由于 AOA 含有亚硝

酸盐还原酶(Nir)的同源基因[41]，并且能编码参与

硝化-反硝化的 NO 还原酶(Nor)的基因，所以它们

也可以产生 N2O[42-43]。 
全 程 硝 化 过 程 (NH3→NH2OH/HNO→NO2

−→ 
NO3

−)[38]主要由全程氨氧化微生物执行。研究表

明，Comammox 在土壤中与 AOB、AOA 共存，并

且均利用氨作为氮源，利用 CO2 作为碳源，所以

它们之间很可能存在着对底物和能源的竞争，进一

步增加了硝化过程产生 N2O 的复杂进程[44]。此外，

Comammox 可主导硝化作用全过程，输出硝态氮，

为反硝化作用提供反应底物[45]。因此，全程硝化

过程为反硝化提供底物产生 N2O 的比例，以及是

否存在全程硝化过程与反硝化过程的耦合等都需

要进一步的研究。 
虽然滨海湿地中关于厌氧氨氧化过程及完全

反硝化过程的研究较少，但以上过程产 N2O 的相

关机理在实验室纯培养[46-47]、海洋[48-49]、污水反

应器[36]等已有研究，因此急需找到滨海湿地这些

过程中的分子标记与功能微生物，进一步研究滨海

湿地通过产生厌氧氨氧化和完全硝化过程产生

N2O 的关键微生物类型及其相关机制。 

1.3  滨海湿地氮循环与碳、硫和金属元素循环耦

合过程的 N2O 产生 
在滨海湿地生态系统中，氮循环与碳(C)、硫

(S)循环及重金属氧化耦合的过程也可能产生 N2O，

如甲烷氧化、硫氧化与反硝化的耦合过程[50-51]；

铁耦合反硝化、厌氧氨氧化的过程以及锰耦合厌

氧氨氧化的过程都能生成 N2O 或 N2，从而去除

氮素[52-53]。 
1.3.1  碳-氮耦合过程 N2O 产生及其可能机制 

湿地生态系统碳储量约为 770×108 t，占全球

的 20%–30%，占陆地生物圈碳素的 35%，是全球

最大的碳库[54]。在许多生态系统中，亚硝酸盐型

甲烷厌氧氧化(N-DAMO)过程以甲烷为电子供体，

与反硝化耦合产生 N2O[50]而达到脱氮的目的[55]。

此外，与氨氧化细菌相似，在羟胺氧化和亚硝酸

盐还原过程中，嗜甲烷细菌也可通过一氧化氮还

原酶(Nor)催化产生 N2O[56]。目前甲烷氧化与反硝

化耦合过程的微生物群落主要从淡水生态系统中

富集[50,57]，由宏基因组序列确定，所有富集培养

物都由 NC 10 门组成[58]，但在世界范围内关于这

些细菌存在于滨海湿地的报道较少[50]。 
硝 酸 盐 还 原 为 亚 硝 酸 盐 的 基 因 (narGHJI，

napAB)、亚硝酸转化为 NO 的基因(nirSJFD/GH/L)
以及 NO 转化为 N2O 的基因(norZ，qnor)都在 NC 10
的基因组中存在，相关蛋白 Nap、Nir 和 Nor 也有
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表 达 ， 但 缺 失 了 N2O 还 原 为 N2 的 基 因 簇

(nosZDFY)[50]。这表明甲烷氧化与反硝化耦合过程

的微生物(NC 10)具有产生 N2O 的潜力，可能是滨

海湿地产生 N2O 的一个重要自然来源。 
甲烷厌氧氧化(Anaerobic methane oxidation，

AMO)与反硝化反应常发生在沉积物中氧/缺氧界

面附近，如滨海湿地的水陆交接处。AMO 与细菌

反硝化作用耦合的相关报道表明，甲氧基可能在低

氧条件下将甲烷氧化为甲醇或乙酸酯，从而驱动反

硝化作用[55]。 
1.3.2  硫-氮耦合过程 N2O 产生及其可能机制 

滨海湿地中硫元素含量较高，主要来源于包括

动植物体被微生物分解利用释放的硫以及海水周

期性涨落潮带来的硫酸盐。随着沉积物深度的增

加，生物可利用的氧气浓度越来越低，盐度和总硫

含量逐渐增加[59]。 
在富含 NO3

−和 NO2
−且缺氧的条件下，硫化物

氧化与硝酸盐还原有很强的耦合作用[60]，SO4
2−可

以快速地被还原，随后迅速地被氧化，该过程中

NO3
−和 NO2

−被还原产生 N2O[51]。在 Saanich 湾河

口湿地硫化物含量较低但富含硝酸盐的土壤沉积

物中，已经发现了一个具有完整硫化物氧化和硝酸

盐还原基因的微生物群落[60]。此外，硫酸盐还原

耦合氮循环产生的 NO3
−，也可作为反硝化等过程

细菌产生 N2O 的反应底物。研究表明，硫化物氧

化速率和硝酸还原亚硝酸盐速率由硫化物的浓

度决定，硫化物的添加可加强硝酸盐还原为 N2O
的能力[60]。 

最近研究表明，海洋中存在自发进行的硫-氮
耦合过程[61]，这种过程类似于在其他强氧化还原

的滨海湿地沉积物系统中观察到的硫化物/硝酸盐

界面的氮硫循环。与此同时，也有研究证明亚硝酸

盐、N2 和 N2O 可能都是这种耦合过程的产物[61-62]，

可以推测，滨海湿地沉积物中富含硝酸盐的无氧区

域，也可能存在硫-氮耦合产生 N2O 的过程。 
1.3.3  氮-铁耦合过程 N2O 产生及其可能机制 

铁与氮循环密切相关，现在关于氮-铁耦合机

制研究比较成熟的包括：与 Fe(III)耦合的厌氧氨氧

化(AAOFe)、与 Fe(II)耦合的氨氧化(Feammox)以
及反硝化(NDFO)过程。Fe(II)为反硝化过程贡献的

电子比例可高达 30%[63]，Fe(III)则可以促进厌氧氨

氧化过程产生 NO3
−、NO2

−或 N2
[64-66]。可见，氮-

铁耦合过程可为滨海湿地产生 N2O 的关键微生物

提供大量的电子受体以及丰富的底物。 
(1) 氨氧化与 Fe(III)还原耦合的微生物过程

(Feammox)可以产生氮气(N2)或 NO2
−[66]，产生的

NO2
−可通过反硝化作用转化为 N2O。已有研究证

实滨海湿地生态系统中 Feammox 的存在，并发现

其主要影响因素为潮汐涨落以及 TOC 含量[67]。 
(2) 厌氧氨氧化过程还可以耦合 Fe(III)产生

NO3
−、NO2

−或 N2
[64-66] (AAOFe)，但仍不清楚在滨

海湿地此过程是否产生 N2O，以及产生的 N2O 是

由厌氧氨氧化菌直接产生，还是由于 NO 的解毒作

用产生。在许多生态系统中都发现了这一过程，例

如滨海湿地土壤[65-66,68]、旱地土壤[69]和连续流膜反

应器[70]。尤其是在富含铁酸盐等低晶铁矿物的环

境下，厌氧氨氧化可以与铁还原相结合[52]。与已

知的 3 种微生物过程(硝化、反硝化和厌氧氨氧化)
类似，AAOFe 在氮损失中也起着重要的作用，能

生成 N2O 或 N2 从而去除氮素[52]。AAOFe 产生 N2O
存在两种可能的机制：NH4

+氧化耦合铁还原和利

用铁氧化释放的 O2 进行 NH4
+氧化直接产生 N2O，

或通过生成 NO3
−和 NO2

−为反硝化反应产生 N2O
提供底物。 

(3) 硝 酸 盐 -亚 铁 耦 合 反 应 NDFO (Nitrate- 
dependent Fe(II) oxidation)包括生物过程和非生物

过程：生物过程中 Fe(II)可被多种反硝化微生物氧

化产生 N2O 和 N2
[71]；在非生物过程中，亚硝酸盐

与 Fe(II)发生化学反硝化产生 NO 和 N2O[72]。 
在 NDFO 过程中，如果有合适的电子受体可

供硝化细菌使用，Fe(II)可以直接向硝酸盐提供电

子[73]。此外，N2O 作为一种有效的电子受体，可

以在 NDFO 过程中与 Fe(II)反应。而且 Fe(II)提供

的电子与硝酸盐生成 N2O 所接受的电子的比率为
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130.7%[63]，说明 Fe(II)提供的电子超过了生成 N2O
所需要的电子。N2O 可以接受 Fe(II)提供的多余电

子，进一步还原为 N2。因此，通过比较 Fe(II)提
供的电子以及硝酸盐产生 N2O 所需要的电子数量

可以看出，在淹水沉积物中高浓度的 Fe(II)有助于

彻底脱氮，降低 N2O 排放。Fe(II)作为电子供体在

反硝化过程中起着重要的作用，在富含 Fe(II)的情

况下可以减少滨海湿地沉积物 N2O 的排放。因

此，氮-铁耦合过程作为一种被遗忘的 N2O 产生

途径[74]，可能对滨海湿地 N2O 排放的调控起重

要的作用。 
1.3.4  氮-锰耦合过程 N2O 产生及其可能机制 

锰氧化物(Manganese oxide)作为一种强有力

的氧化剂，可以在氮循环中改变或创造新的氧化途

径[75]，锰可以作为电子受体在厌氧条件下参与硝

化反应，产生 NO3
−[75]或 N2

[76]，进而与氮循环耦合。 
在滨海湿地生态系统中，锰氧化物含量较高[53]。

有研究发现厌氧锰氧化物促进了 Arcachon 湾(西南

大西洋法国海岸)淤泥质潮间带沉积物的硝化与反

硝化作用，包括锰氧化物和硝酸盐的还原以及潜在

的厌氧反硝化作用[76]。通过富集分离得到菌株的

脱氮微生物 M4AY14 可以在硝酸盐缺乏的情况下

促进 NO3
−的产生，并可以将产生的 NO3

−进一步还

原为 N2O。此外，该海岸沉积物大多数其他分离物

都隶属于 Shewanella 属，能够同时利用硝酸盐和

锰氧化物作为电子受体，参与反硝化反应[76]。一

些滨海湿地沉积物中 NH4
+的浓度是氮氧化物的

100 多倍，沉积物可通过厌氧氨氧化耦合锰还原产

生 N2O，以减少 NH4
+的积累[53]。可见在滨海湿地

沉积物中，锰耦合反硝化过程或厌氧氨氧化过程可

增加温室气体 N2O 的产生。但由于氮、锰循环中

锰氧化物介导的反硝化过程与厌氧氨氧化过程不

同微生物群落间相互作用的复杂性，氮-锰耦合过

程介导的 N2O 产生及其机制需进一步研究。 

2  滨海湿地 N2O 排放时空动态 

滨海湿地由于地形地貌的差异、海洋和河流的

交汇及潮汐作用，各种理化性质在不同时空差异极

大[77]，从而影响微生物多样性的分布及功能，导

致滨海湿地 N2O 排放的时间及空间动态变化，其

近年来的研究见表 2。 
一般而言，红树林湿地比其他海岸沼泽 N2O

排放量要高，夏季 N2O 的排放量比冬季略高，原

因可能为不同的地理位置、植被类型与季节部分理

化性质有所不同，例如温度、孔隙水含量、有机碳

含量，而微生物对这些理化性质的响应情况不同，

使得滨海湿地 N2O 的排放具有时空特异性。 
研究表明，温度变化对滨海湿地 N2O 季节性

浓度变化影响显著，通过影响土壤有机质的分解速

率、土壤微生物的活动等，从而显著影响 N2O 的

产生[90]。许多红树林湿地生态系统在养分水平上

没有明显的空间差异，但几乎所有观测记录的边缘

温度都略高于森林位置；此外，滨海湿地沉积物的

微传感器分析表明，与中心位置相比，边缘地带的

氮转化活性也更高[34]。因此，N2O 排放从光滩到

红树林内部逐渐减少[34]的原因可能是植被降低了

沉积土壤的温度，从而降低了微生物的氮转化活

性。冬季三江平原沼泽湿地是 N2O 的汇，而随着

土壤温度的升高逐渐成为 N2O 的源[91]。因此，在

一定的范围内，温度升高有利于增加微生物的活

性，尤其是硝化微生物与反硝化微生物，从而增加

N2O 的排放。 
在滨海湿地中，季节性 N2O 浓度变化的另一

个主要因素是孔隙水 [37,54]。由于众多洞穴的存

在，大量的潮水可携带丰富的营养物质与可溶解

性无机碳(Dissolved inorganic carbon，DIC)渗入

沉积物 [92]，为微生物提供充足的碳源与氮源，提

高微生物的氮素转化速率，从而增加 N2O 的排放

潜力。已有许多研究表明，CO2、N2O 和 CH4 浓度

的潮汐模式与营养物质、DIC 之间存在很强的相关

性，孔隙水的潮汐抽水是影响滨海湿地沉积物中营

养物含量和温室气体排放的重要影响因素[37,54]。在

这些空间尺度上，特定地点的条件，如地形、温度、

坡度和物种组成可能决定季节、日温度和水循环的

影响 [88]。由于地形地貌的差异、海洋和河流的 
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表 2  滨海湿地 N2O 排放的时间及空间动态变化 
Table 2  Temporal and spatial dynamics of N2O emissions in coastal wetlands 

湿地类型 
Marsh type 

地点 
Location 

生长植被/生境 
Vegetation/ecosystem 

N2O 通量 
N2O fluxes (mg/(m2·h)) 

观测季节 
Observation season

参考文献

Reference
Coastal  
marsh 

Yellow River estuary,  
China 

Phragmites australis, Suaeda  
salsa, Tamarix chinensis 

0.011 7 (−0.005 1−0.080 5) Spring [78] 

Yangtze River estuary,  
China 

Scirpus mariqueter 0.069 9 Summer [79] 
Mudflat −0.027 6 Autumn [80] 
P. australi, S. mariqueter (−0.009 6−0.007 9) 

Min River estuary,  
China 

Cyperus malaccensis (0.019 5−0.051 4) Autumn [81] 
Spartina alterniflora 0.010 8 (−0.023 0−0.046 6) Autumn [82] 

0.009 2 (0.003 7−0.015 7) Spring 
Dagu estuary  
(Jiaozhou Gulf), China 

P. australis (−0.128 9−0.151 1) Winter [83] 

Eastern Antarctica  
(coastal tundra marsh)

Wolong Wet tundra 0.006 9 (−0.020 6−0.085 6) Winter [84] 
Mesic tundra 0.001 8 (−0.005 3-0.050 8) 
Dry tundra 0.019 8 (0.006 4−0.027 1) 

0.024 8 (0.012 8−0.039 8) 
Tuanjie Ponds 0.000 041 (−0.005 9−0.012 6)
Shallow fens 0.010 5 (−0.003 6−0.012 1) 

Lake Nakaumi  
(coastal lagoon), Japan 

Carex rugulosa, P. australis,  
Solidago altissima 

0.02 (−0.01−0.06) Summer [85] 

Sand shore 0.03 (0.02−0.05) 
Fildes Peninsula,  
Maritime Antarctic 

Adenocystis utricularis 0.001 8 (0.000 8−0.002 5) Winter [86] 

Mangrove  
swamp 

Jiulongjiang estuary, 
China 

Kandelia candel (0.002 9−0.195 3) Summer [87] 

Brisbane River,  
Queensland, Australia

Avocennia marina,  
Aegiceras corniculatu 

(−0.004−0.065) Spring [88] 

Deep Bay region,  
Futian, South China 

Kandelia obovata,  
Acanthus ilicifolius,  
Bruguiera gymnorrhiza 

0.757 2 Summer [89] 

Deep Bay region,  
Mai Po, South China 

Magueyes Island,  
Puerto Rico Rhizophora mangle

(0.150 9−0.417 6) 

Magueyes Island,  
Puerto Rico 

Rhizophora mangle 0.022 (0.002 2−0.061 6) Spring [34] 

Moreton Bay,  
Queensland, Australia

A. marina (−0.002−0.014) Autumn [35] 

 
交汇及潮汐作用，河口湿地各种理化性质在时空上

差异极大[77]，这些因素都会不同程度地影响微生

物的分布及功能，从而影响 N2O 的排放。 
此外，季节性的可溶解性有机碳 (Dissolved 

organic carbon，DOC)含量变化已被证实会影响河

口湿地沉积物的反硝化速率[93-94]，其原因可能是

DOC 作为电子受体，反硝化过程进行的速率较快，

并不能完全将 NO3
–和 N2O 还原为 N2

[95]。例如，

由于夏季降雨较多，Burdekin 岸和 Fitzro 岸的 DOC
有一定程度增加，导致两种红树林溪流中反硝化作

用产生的 N2O 明显增加[90]。 
此外，在滨海湿地的同一季节中，不同植被的

N2O 排放量有明显差异(表 2)，原因可能为滨海湿

地植物本身对根际微生物群落有很强的影响，而根

际微生物群落是产生 N2O 的主要场所[23]。有研究

表示，同一季节中芦苇湿地的反硝化速率则明显低
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于其它植被覆盖的滨海湿地，但仍然超过了无植被

的河口沉积物[96]。因此，植被可降低根际微生物

的反硝化速率，从而降低滨海湿地沉积物 N2O 的

排放量。可见，滨海湿地 N2O 排放量与温度、植

被类型以及 DOC 的季节情况关系密切，但对于滨

海湿地 N2O 排放时空动态下微生物驱动的滨海湿

地 N2O 的排放及产生机制的研究仍不够深入，需

要进一步研究氮循环以及氮循环耦合碳、硫以及金

属循环中与 N2O 产生的相关机制，进而发展减少

N2O 排放的生物技术。 

3  滨海湿地生态系统 N2O 减排的微生物
调控 

由微生物驱动下 N2O 还原成氮气的反硝化过

程，是减少 N2O 排放的主要途径。反硝化过程中

N2O 的产生主要取决于一氧化二氮还原酶(Nos)的
活性，目前催化该反应的酶仅有 Nos 酶[97]。因此，

为减少滨海湿地生态系统中的 N2O 排放，可以考

虑提高沉积物中 Nos 酶的活性，从而促进 N2O 转

化为 N2，减少全球 N2O 的排放，减缓全球变暖。 
Morales 等[98]介绍了近端调控因素(如温度、湿

度、氮供应)和远端调控因素(如土壤类型、植被类

型、微生物功能多样性、地理)并提出了一个有趣

的假设：远端调控因子选择微生物种群建立遗传机

制；而近端调控基因转录因子控制潜在表达[98]，

所以想要从根本上控制滨海湿地 N2O 的排放需要

从远端调节因子入手。有研究表明，特别在那些较

低的 N2O 库容量的滨海湿地土壤中，提高沉积物中

Nos 酶的活性、减少 N2O 排放的效果会更明显[99]。

此外，来自于变形菌门、拟杆菌门、绿菌门的多种

多样的细菌与来自于泉古菌门、嗜盐菌门的古生菌

都能产生 Nos 酶[100]。一些真核生物，比如有孔虫

类或者网足虫目也可以减少 N2O，但其机制尚不清

楚 [9]。黄杆菌可消耗大量由其他微生物产生的

N2O，而这种特殊的 N2O 消耗作用为黄杆菌在沉

积物中提供了一个专一的生态位[30]。滨海湿地存

在丰富的黄杆属菌，为减少 N2O 排放提供了可能，

但其减排效果仍缺乏定量分析。因此，对于氮循环

微生物减少滨海湿地 N2O 排放的机制还需要进一

步深入的研究。 
利用土壤-植物根际-微生物相互作用有利于

减少滨海湿地 N2O 的排放[96]，不同植被对滨海湿

地土壤中微生物的作用效果不同，导致 N2O 的产

生量也有明显差异。例如互花米草的入侵会显著

降低滨海湿地土壤细菌 α-多样性，改变土壤细菌

群落结构和组成，促进滨海湿地中与产生 N2O 相

关功能微生物的生长[101]，导致沿海黑麦草盐沼土

壤[102]、红树林湿地的土壤[102]N2O 排放的增加。

此外，陆源性营养物输入中的氮元素被微生物转化

为植物可吸收的模式，而不是以 N2O 的方式将氮

素排出滨海湿地生态系统，有利于氮元素的高效利

用和减少温室气体 N2O 的排放，但在滨海湿地种

植人工植被也需要考虑植物与 N2O 排放的关系，

例如红树林比互花米草更能减少 N2O 的排放[103]。

可见，虽然有许多研究已经发现滨海湿地植被与微

生物驱动 N2O 排放之间的联系，也开始有植物根

系改变微生物功能基因的相关研究[104]，但植物调

节土壤微生物产生 N2O 的机制仍不清楚，有待进

一步研究。 
最近研究表明，关键微生物基因可成功预测地

下水中 N2O 的浓度[105]，并在微观尺度上了解 N2O
产生与环境因子之间的相互关系，但与应用于宏

观尺度的实际调控仍有很大的距离[23]。在调控不

同类型滨海湿地 N2O 排放时，需要综合考虑滨海

湿地 N2O 的源/汇功能，兼顾近端调控因素(如温

度、湿度、氮供应)和远端调控因素(如土壤类型、

植被类型、微生物功能多样性、地理)，结合生态

学、分子生物学、微生物学、物理学、生物地球

化学和数学建模方法，构建基于微生物驱动的 N2O
产生/排放的生态功能预测模型，为减少滨海湿地

N2O 排放提供可执行的科学依据。 

4  展望 

滨海湿地生态系统可保护生物多样性和调节
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全球气候变化，对水生和陆地生态系统均具有重要

意义。但由于目前关于微生物产生 N2O 的研究仍

不够全面，滨海湿地微生物驱动的 N2O 产生及调

控机制仍需要在以下方向进行更深入的探究： 
(1) 利用微生物组学技术揭示 N2O 产生的新

过程、新机制。结合传统的富集培养、分离等手段，

并通过宏基因组、宏转录组、代谢组分析深度挖掘

滨海湿地生态系统中 N2O 产生的关键微生物、基

因及新代谢通路，揭示 N2O 产生过程及调控机制，

特别是新过程、新机制。 
(2) 评估微生物驱动的各 N2O 产生过程对滨

海湿地生态系统 N2O 排放的贡献。确定各 N2O 产

生过程的分子标记，揭示 N2O 产生功能微生物多

样性形成和环境调控机制及其主要的环境驱动因

子，从而为减少滨海湿地生态系统 N2O 的排放和

减缓全球气候变化提供科学依据。 
(3) 利用微生物驱动的各种脱氮机制，研发新

型微生物技术(如微生物组工程)，实现滨海湿地

N2O 的减排，从而达到减缓全球变暖的目的。 
(4) 利用环境因子和微生物数据预测滨海湿

地 N2O 的排放。建立开放共享的滨海湿地微生物

数据库，并构建基于微生物驱动的 N2O 产生/排放

生态功能预测模型，以此预测滨海湿地 N2O 排放

等生态系统功能。 
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