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硫化物胁迫对海草影响的研究进展 
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摘要: 硫酸盐的还原作用是沿海海洋沉积物中有机质厌氧矿化的主要终点过程, 该过程会生产有毒的

硫化物。迄今为止, 在所研究的大多数海草中都发现了硫化物侵入植株组织内部的现象, 而且在温带

和热带区域已经发生过多起因为草床沉积物中硫化物浓度过高而导致海草大面积死亡的事件。本文综

述了近三十年来硫化物胁迫对海草影响的相关研究工作, 主要内容包括以下四方面: (1)硫化物对海草

产生胁迫的环境条件主要有缺氧、缺铁、有机质富集以及高盐; (2)硫化物侵入海草组织的途径是由根

部吸收进而转移到地下茎和叶片中, 而随着时间的推移, 硫化物在海草组织中最终主要以单质硫、硫

酸盐以及有机硫的形式存在; (3)硫化物对海草的危害主要是通过直接破坏海草的分生组织并进一步抑

制海草的光合作用发生的, 对海草的生长带来严重的负面影响; (4)不同海草物种受硫化物的侵入情况

不同, 主要与海草物种的形态学和内部结构差异有关。最后提出三方面的展望, 包括硫化物胁迫下海

草组织、细胞层面的深入研究, 分子应答机制的研究以及有效的海草床修复手段的探索。本文有助于

全面了解海草与硫化物胁迫之间的关系, 并为将来开展更深入的研究提供参考。 

关键词: 硫化物胁迫; 海草; 侵入; 修复 

中图分类号: P76    文献标识码: A      文章编号: 1000-3096(2020)11-0123-09 

DOI: 10.11759/hykx20200224001 

海草是唯一一类沉水性的且具地下根和根状茎

的海洋高等植物, 全球共分布有 72 种海草, 生长在

除南极洲以外的所有大洲的海洋浅海、沿岸水域和

河口中[1-2]。大面积的连片海草被称为海草床, 海草

床是三大典型沿海生态系统之一, 对浅海海岸和河

口生态系统具有重要意义, 能够净化水质[3]、防风固

堤[4], 是海洋生物重要的栖息地和育幼场[5], 为许多

生物提供食物来源 [6], 是沿海地区牧食食物链和碎

屑食物链的重要组成部分[7], 并且在碳、氮、磷的生

物地球化学循环中具有重要作用[8]。 

硫酸盐的还原作用是沿海海洋沉积物中有机质

厌氧矿化的主要终点过程, 该过程会生产有毒的硫化

物[9-11]。研究表明, 当硫化物浓度低至 10~1 000 μmol/L

时, 对植物仍具有很强的毒性[12]。硫化物会抑制植物

中与 ATP 有效性或营养状态有关的酶活性(如乙醇脱

氢酶 ADH), 降低植物蛋白含量、腺苷酸能荷比(AEC)

以及氮素的吸收等[10, 13-15]。同时, 硫化物会抑制真核

细胞线粒体中细胞色素氧化酶的活性, 对植物的分

生组织产生毒害作用[12]。此外, 有研究观察到在沉积

物硫化物的影响下植物从沉积物中吸收养分的含量

有所减少[16-17], 且呼吸作用也受到抑制[10, 18]。由此可

见, 硫化物对植物的光合作用、好氧代谢、生长发育

和养分吸收等方面都有负面影响。 

海草通常生长在高度还原性的沉积物中 , 其中

会含有潜在的有毒硫化物[19]。迄今为止, 在所研究的

大多数海草中都发现了硫化物侵入植株组织内部的

现象, 而且在温带和热带区域已经发生过多起因为

草床沉积物中硫化物浓度过高而导致海草大面积死

亡事件[11, 20-23]。佛罗里达湾, 是加勒比海和大西洋地

区形成热带海草的主要栖息地 , 其热带海草物种

Thalassia testudinum 分别在 1987 年和 2015 年的夏末

秋初发生过两次大规模死亡事件, 海草床的损失面
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积达 95 平方公里和 88 平方公里, 而根据调查显示当

时沉积物有机质含量非常高, 孔隙水中硫化氢的含

量更是超过了 2 000 μmol/L[20, 24]。 

鉴于海草床在生态系统中的重要性 , 以及硫化

物对海草的危害性, 本文综述了近三十年来硫化物

对海草胁迫的相关研究工作, 主要内容包括硫化物

对海草产生胁迫的环境条件, 硫化物侵入海草组织

的途径、时空变化, 硫化物对海草产生的主要危害, 

以及不同海草物种受硫化物的侵入情况。基于对上

述内容的总结归纳, 最后提出了未来研究工作的重

点。本文有助于全面了解海草与硫化物胁迫之间的

关系, 并为将来开展更深入的研究提供参考。 

1  硫化物对海草产生胁迫的环境条件 

1.1  缺氧 

硫化物对海草产生胁迫仅发生在低氧环境下 , 

其侵入海草组织速率与根和根状茎的供氧密切相关, 

氧气浓度降低会减弱海草组织对硫化物侵入的防御

能力[19, 25]。海草的根状茎和根部的氧气供应在很大程

度上取决于叶片的光合作用以及来自上层水体的氧

气供给[26]。氧气可以通过根系释放到沉积物中[26-27], 

它可以在根部周围形成薄的氧化带, 并在硫化物到

达根表面之前将其再氧化成无害的硫酸盐[28]。然而, 

当水体中氧浓度较低或植物组织和沉积物对氧的需

求量较高时 , 沉积物就会形成缺氧条件 [29], 在这种

情况下, 硫化物可侵入海草组织[23, 30]。 

Pedersen 等人的研究表明, 硫化物侵入与植物

的氧平衡密切相关, 只有在分生组织或根状茎中氧

分压相对较低时才会发生[30]。Terrados 等人发现海草

床内添加蔗糖的样方沉积物的氧化还原电位较低 , 

缺氧情况明显 , 沉积物中硫酸盐的还原速率升高 , 

孔隙水中溶解的硫化物含量升高 [19]。Holmer 和 

Laursen 发现遮阴条件下, 海草的光合作用受到影响, 

导致海草根系释放的氧气量减少, 硫化物产量随之

增加[31]。Borum 利用微电极技术, 对佛罗里达湾三个

不同地点的海草分生组织和根茎中的氧气和硫化物

动力学进行研究, 结果发现水柱缺氧以及其他因素

造成的植物光合作用减少导致了硫化物侵入海草植

株组织[23]。Holmer 和 Nielsen 研究了海草床内的丝

状藻类的爆发现象 [32], 结果表明大量海藻在夜间的

呼吸作用及其夏末秋初的降解过程会消耗大量的氧

气 , 从而造成沉积物缺氧现象 , 沉积物的缺氧加上

有机质的富集, 二者共同刺激了沉积物微生物的活

动 , 增加了硫酸盐还原速率 , 使沉积物中硫化物的

浓度增加[33], 导致硫化物对海草产生胁迫。 

1.2  缺铁 

铁含量对沉积物中硫化物动力学起着重要作用, 

这是因为铁能与硫化物反应生成硫化亚铁沉淀(FeS)

和黄铁矿(FeS2)
[34], 从而减少沉积物中硫化物的浓

度[35]。而沉积物中铁含量的减少限制了硫化物的埋藏

和再氧化, 沉积物对硫化物的缓冲能力下降, 从而增

加了海草在硫化物中的暴露程度[36-37]。Robertson 等

人观察到沉积物中硫化物浓度高的区域其铁的浓度

较低[38]。因此沉积物中铁含量较低可能是高硫化物

侵入海草组织的重要原因[37]。一些现场实验表明, 在

沉积物中添加铁元素可以直接降低海草床的硫化物

水平 , 从而降低硫化物对海草床的毒性 , 增加植物

密度和生产力, 甚至可以扭转草床暴露在高浓度硫

化物下的退化趋势, 促进海草床的恢复[36, 39-41]。例如, 

Marbà 的现场实验表明 , 在西班牙地中海南部

Posidonia australis 海草床中添加铁元素可使沉积物

硫酸盐还原率降低 2 倍, 植株补充量增加 2.5 倍[39]。 

1.3  有机质富集 

有机质的沉积及其对沉积物生物地球化学条件

的影响是控制硫化物侵入海草组织的重要因素[42]。

Frederiksen 等人研究了渔业活动对 Posidonia oce-

anica 受硫化物侵入的影响, 结果表明渔场废水的沉

积增加了沉积物有机质含量, 从而刺激了底栖生物

的矿化过程, 导致了硫化物浓度的增加[42]。Simpson

通过实验发现硫化物的浓度随碎屑添加量的增加而

增加, 这与 Boschker 等人前期研究结果一致[43-44]。

O. Mascaró 向沉积物中加入 5 g/L 的鱼食, 通过有机

质富集来促进硫酸盐还原细菌的活动, 发现硫化物的

产量明显增加[25]。Holmer 在研究五种生长在不同沉

积物条件下的温带海草的高硫化物侵入情况时发现, 

有两个地点观察到高硫化物侵入海草组织的现象, 而

这两个地点均伴随着有机质富集的情况, 因此也表明

有机质富集是造成硫化物压力升高的因素[37]。 

1.4  高盐 

Johnson 研究发现, 当盐度为 65 时, 海草根际氧

化能力受到损害, T. testudinum 草床沉积物中硫化物

的浓度要比盐度<55 时高; 且与对照组(盐度为 35)相

比, 硫化物积累浓度是其 4 倍, 分生组织中硫化物浓

度达到最高 536±330 μmol/L[45]。造成该现象的原因是
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T. testudinum 的夜间耗氧量在一定范围内随盐度(35、

45、55 和 65)的增加而增加[46], 这意味着高盐度暴露

会导致呼吸系统耗氧量增加, 呼吸速率的增加提高了

硫化物侵入海草组织的速率, 从而使海草的分生组织

受到更长时间、更高浓度的硫化物的影响[45]。 

2  硫化物侵入海草组织的途径、时空

变化 

2.1  硫化物侵入海草组织的途径 

利用海草中稳定的硫同位素信号 , 可以跟踪海

草中硫化物的侵入情况[29, 47]。该技术利用了两种硫

源不同的硫同位素, 即来自海水或沉积物孔隙水中

的硫酸盐以及沉积物孔隙水中的硫化物[12]。由于硫

酸盐还原细菌的分馏作用, 其产生的硫化物最终由

重的 34S 和轻的 32S 组成。海水中硫酸盐的 δ34S 值通

常是恒定的 , 大约是+21‰左右 [48], 沉积物孔隙水

δ34S 值变化很大, 其数值可达+ 60‰[49-50]。沉积物中

硫化物的 δ34S 的值与之相差很大, 范围通常在–10‰~ 

20‰, 个别沉积物中硫化物 δ34S 的值能低至–50‰。

因此受硫化物侵入的海草的 δ34S 信号值要低于未受

硫化物侵入的海草[51]。 

为了适应厌氧沉积物环境 , 海草体内生有发达

的腔隙系统, 该系统连接了叶片、根状茎和根, 并允

许氧气在植物内运输 [52-53], 然而硫化物气体也会通

过该腔隙系统在海草植株体内由地下组织转移到叶

片中[23, 30]。Holmer 的两项研究发现当 Zostera marina

受到硫化物侵入时, 不同组织 δ34S 信号不同, 叶片

相对于根和根状茎 δ34S 信号来说是正的, 表明硫化

物先侵入到根部, 然后通过组织中的腔隙系统转移

到其他组织中[29, 32]。Holmer 还发现 Zostera nigri-

caulis 受到硫化物侵入时, 硫化物的侵入途径和前者

一样 , 也是从根部进入到植株内 , 进而转移到根状

茎和叶片中[37]。 

2.2  硫化物在海草组织中的时空变化 

在植物组织中 , 硫化物可能的氧化产物包括单

质硫(S0)、硫酸盐(SO4
2–), 硫代硫酸盐(S2O3

2–)以及其他

含硫有机化合物, 如含硫氨基酸和辅酶[54-55]。然而硫

化物在海草体内发生再氧化的具体机制目前仍然不

清楚, 但是不少研究表明单质硫是硫化物的主要再

氧化产物 , 且在海草组织中积累较多 [29, 33, 42, 56]。

Hasler-Sheetal 通过扫描电子显微镜、能量色散 x 射

线光谱学、色谱和分光光度法以及稳定的同位素示

踪等方法发现硫化物侵入海草组织后, 有一部分硫

化物在海草腔隙组织中被氧化沉淀为单质硫, 有一

部分硫化物进一步转化为硫醇和硫酸盐, 还有一部

分通过酶促代谢反应转化为有机硫。不同形态的硫

主要在地下组织(根和根茎)中积累, 积累量超过 80%, 

在地下组织中, 67%的沉淀为单质硫, 17%为有机硫, 

12%为硫酸盐, 4%为硫醇。此外, 单质硫和硫醇主要

储存在根状茎和根中, 而硫酸盐则从地下组织运输

到地上组织[56-57]。Hasler-Sheetal 根据其硫化合物定

量结果和稳定同位素示踪的结果将硫化物的变化过

程总结在图 1 的概念模型中[57]。 

3  硫化物对海草的危害 

硫化物对海草的危害主要是通过直接破坏海草

的分生组织并进一步抑制海草的光合作用发生的。

Garcias-Bonet 发现 P. oceanica 分生组织中分裂细胞

的百分比与沉积物中硫化物的浓度呈密切的负相关

关系, 该结果表明硫化物会在海草叶片的形成过程

中抑制分生组织的分裂活动, 从而对海草的生长带

来严重的负面影响[58]。硫化物还可以通过海草的根

和根状茎扩散到光合作用组织中[25, 57], 通过影响光

系统Ⅱ[59]或线粒体中细胞色素 c 氧化酶[10]等酶的活

性抑制光合作用 , 导致能量生产下降 , 并对其他含

金属酶产生负面影响[60]。 

迄今为止 , 已经有多项研究证明硫化物会抑制

海草的生长 , 降低其生物量 , 并对海草床造成许多

其他的负面影响[23, 25, 30, 61-62]。例如, Mascaró 通过添

加有机质来控制硫化物对海草的胁迫程度, 实验结

果发现高含量有机质添加处理组, 植株受到严重的

硫化物胁迫, 与对照组相比, 其生长率在 2 周和 4 周

后分别下降了 79%和 91%, 而且植株开始变软, 出

现明显的降解现象 [25]。此外, 全球已经发生多起因

为沉积物中硫化物浓度过高而导致海草大面积死亡

事件[11, 20, 23-24]。 

4  不同海草物种受硫化物侵入的情况 

虽然与其他植物家族相比, 海草物种的数量相

对较少 (72 种 ), 但是各物种间海草的形态大小差

异较大 , 从小型(叶长度<2 cm)到大型物种(叶长度

>2 m)均有, 其地上、地下组织的分化程度差异也较

大 [63], 而这些特征在海草响应硫化物胁迫中具有重要 
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图 1  沉积物中硫化物侵入海草组织的路径及其变化[57] 

Fig. 1  Route and changes in sulfide species in sediments during entry into seagrass tissues[57] 

注: 虚线代表气体扩散, 实线代表液体扩散; 圆形代表无机硫; 矩形代表有机硫; 菱形代表气体化合物; 五边形代表被永久储存的硫; 

ox 代表氧化作用; ez 代表酶途径; 问号代表未知反应; 灰色代表 34S 信号的富集, 白色代表 34S 信号的枯竭 

 
作用[19, 33, 37, 64]。从海草物种的大小方面来说, 植株

越小受硫化物侵入程度越高 [65], 而且较小的海草物

种如 Halophila ovalis 和 Zostera nigricaulis, 其各

个组织(根、茎、叶)之间硫化物的侵入是相互关联

的 ; 植株越大受硫化物侵入程度相对较低 , 较大的

海草物种如 Amphibolis antartica, 其更长的茎以及

叶鞘更是将沉积物中硫化物与叶片隔离开, 因此其

根状茎和根中硫化物侵入程度很高, 而叶片中硫化

物侵入程度很低[37]。地下生物量在海草响应硫化物

的过程中起到的作用因物种而异。Posidonia sp.和

Cymodocea sp.根的生物量与硫化物侵入程度呈负相

关, 这可能是因为植株较大, 光合作用产氧量较多, 

通过根释放了更多氧气, 促进了周围环境中硫化物

的氧化过程, 使硫化物侵入减少[65]。而 Halophila sp.

情况正好相反 , 该物种植株较小 , 光合作用产氧量

有限 , 浓密的根毛增加了根吸收的有效面积 , 促进

了植株从环境中吸收硫化物[66-67]。 

Frederiksen 等人的研究表明 P. oceanica 和 Z. ma-

rina 叶片受硫化物侵入程度不同, P. oceanica 叶片受硫

化物影响较低; 而 Z. marina 的叶片则受硫化物侵入程

度较高, 该现象可由以下两点原因解释: (1) 与物种间

的形态差异有关, P. oceanica 的根状茎与 Z. marina

不同, 既有垂直的, 也有水平的, 这增加了根到根状

茎的扩散距离; (2) 物种间腔隙组织发育的变异可能

影响植物器官间硫化物的扩散, Frederiksen 对两物种

根状茎横断面的显微镜检查显示, 与 Z. marina 相比, 

P. ocenica 的腔隙组织较少, 硫化物在体内转移速度

较慢[42]。 

5  存在的问题与展望 

当前海草所面临的硫化物胁迫是全球性的问题, 

更是不容忽视的重要问题。但是从研究的内容和层
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面来看, 大量的研究主要集中在海草个体、种群层面, 

而细胞、组织层面的研究较少, 对硫化物胁迫的分子

应答机制研究更是几乎没有 ; 另外 , 硫化物胁迫下

海草床的修复研究也相对较少, 因此未来应该加强

以上三方面的研究。 

5.1  硫化物胁迫下海草组织、细胞层面的

研究 

叶片是植物的同化器官 , 生理功能较为活跃 , 

能直接影响植物的光合、呼吸、养分运输等主要生

理活动 [68], 胁迫条件下叶片细胞的多种结构和功能

会受到破坏, 从而导致植物不能进行正常的生理代

谢活动 , 并最终导致死亡 , 例如叶绿体和类囊体出

现明显破坏时, 意味着叶绿体的光合功能将受到严

重影响 [69]; 细胞核的变形则会严重影响基因的表

达、蛋白质的合成等[70], 而膜系统则是胁迫条件下受

破坏的主要部位 , 前人的研究表明 , 逆境胁迫对植

物叶绿体、线粒体和细胞核等细胞器的伤害首先是

对膜结构的伤害[68]。此外, 还有研究表明, 植物叶片

组织的叶片厚度、栅栏组织、海绵组织等与植物的

抗逆性密切相关[71]。因此硫化物胁迫下, 海草叶片组

织中主要细胞器、膜系统以及各种组织的变化情况

也是反映海草响应硫化物胁迫的重要方面, 应进行

深入研究。 

5.2  硫化物胁迫下海草分子应答机制的研究 

硫化物对海草光合作用影响的研究目前局限在

间接研究方面, 即测定光合作用相关的参数或者测

定硫化物胁迫后海草的生物量是如何变化的。而硫

化物胁迫对海草光合系统的直接影响还没有相关研

究 , 例如光系统Ⅰ和Ⅱ是受到了哪些影响 , 过程中

相关酶的活性又是如何变化的, 这些更深一层次的

原因也是值得探究的。当植物受到环境胁迫时, 体内

会产生大量的活性氧, 如果活性氧不能及时被清除, 

就会引发一系列生理生化代谢紊乱, 最终造成植物

的死亡 , 因此硫化物对海草产生胁迫时 , 海草细胞

内的抗氧化酶系统是如何变化以应对胁迫的, 也应

该进行深入研究。 

此外 , 海草对硫化物胁迫响应的内在机制目前

还不清楚, 随着基因组学、转录组学、蛋白质组学以

及代谢组学等组学技术的兴起, 应该从分子各个层

面深入地解析海草对硫化物胁迫的响应, 并最终从

整体水平上把握其应答机制。此外, 传统的指标如生

物量、生长速率、光合作用、叶片表型等对环境胁

迫响应的时间相对较长, 一旦从传统指标发现海草

生长不良说明海草床早已受到环境的胁迫, 已经发

生了退化。而通过转录组、蛋白质组、代谢组等组

学方面的测定可以找到成熟可靠的硫化物胁迫“预

响应”的分子标志物, 如转录组层面的响应基因、蛋

白质组层面的蛋白产物、代谢组层面的代谢产物等, 

用以提前判断海草床是否受到硫化物胁迫, 避免出

现因为硫化物浓度升高造成海草大面积死亡事件 , 

从而起到海洋生态环境工程监测预警作用。 

5.3  硫化物环境下现场修复技术的探索 

因为铁元素能结合海草生长环境中的硫化物，

产生硫化亚铁沉淀(FeS)和黄铁矿(FeS2)
[34], 从而减

少沉积物中硫化物的浓度 [35], 所以目前有多项研究

通过向海草床中添加铁元素来减轻硫化物对海草床

的胁迫, 并取得了一定的成果[36, 39-41]。张倩研究发现, 

高硫化物胁迫下添加铁元素, 可显著提高 Z. marina

植株密度和生长速度, 较低硫化物水平时添加铁元

素虽也能提高各指标值, 但效果不明显[40]。因此不同

的草床 , 沉积物硫化物环境不同 , 具体的修复技术

需要根据草床的实际情况进行。 

此外 , 可以将海草对硫化物胁迫的分子应答机

制与基因工程手段相结合运用于生态修复中。在分

子应答机制的基础上, 通过基因工程改进海草抗性

基因的表达, 提高植株对硫化物胁迫的耐受性。例如

陆地植物在研究抗除草剂胁迫时, 通过基因工程修

饰除草剂作用的靶蛋白使植株对其不敏感(EPSPS 抑

制剂基因)[72-73], 或者分离出能解除除草剂毒性的酶

基因(bar 基因), 使其过量表达以解除除草剂对植物

的毒性作用[74-75]。因此, 未来可以借助基因工程的手

段培育耐硫化物胁迫的植株用于海草床的恢复。 
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Abstract: Sulfate reduction, which produces toxic sulfides, is considered the main terminal process of the anaerobic 

mineralization of organic matter in coastal marine sediments. Sulfide invasion into seagrass tissues has been ob-

served in most seagrasses studied to date. Moreover, several large-scale seagrass die-off events have been docu-

mented in the temperate and tropical regions because of the high concentration of sulfide in sediments. This paper 

reviews studies describing the effects of sulfide stress on seagrass in the last 30 years. The four main findings are as 

follows. (1) The environmental conditions of sulfide invasion into seagrass tissues include hypoxia, iron deficiency, 

organic matter enrichment, and high salinity. (2) Sulfide invasion is initiated from the root and then spreads to the 

rhizome and leaves. In addition, sulfide in seagrass tissues eventually takes the forms of elemental sulfur, sulfate, 

and organic sulfur. (3) The harm caused by sulfides to seagrass mainly comes from the direct destruction of meris-

tems and subsequent inhibition of photosynthesis, which seriously impedes growth. (4) Different species of seagrass 

suffer different extents of sulfide invasion. These variances may be attributed to differences in the morphology and 

internal structure of the grasses. In the end, three aspects of expectation are proposed, including a further study at 

the tissue and cellular level, the molecular response mechanism of seagrass and effective methods of seagrass bed 

restoration under sulfide stress. The present paper contributes to the understanding of the relationship between sea-

grass and sulfide stress and provides suitable references for future research. 
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