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摘要：冰川占地球陆地表面的 11%，储存了约 104 Pg 有机碳。随着冰川消融有机碳被释放至下游生态

系统中，刺激海洋、湖泊和径流的初级生产力进而影响其生态系统。微生物参与的固碳过程决定了冰川

有机碳储量及向下游输出碳量。研究冰川固碳微生物群落构成及其生态功能，可为估算冰川碳积累量和

保护下游生态系统提供数据基础。本文综述了冰川碳储量和释放量、冰川生态系统主要固碳途径、固碳

微生物群落组成、固碳速率以及影响固碳速率的环境因素。最后基于研究现状展望了冰川生态系统固碳

微生物的未来研究和发展方向。 
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冰川是由雪或其他固态降水通过压缩、重结

晶、融化再冻结等方式积累演化形成的处于流动

状态的冰体，占全球淡水资源总量的 70%。根据

其规模不同，通常将冰川分为山地冰川和冰盖[1]。

尽管冰川持续低温、缺乏营养并遭受强辐射，但

仍生存有丰富且活跃的微生物，是一个独特的生

态系统。冰川生态系统包含多种类型的生物栖息

地(图 1)，如冰川表面雪、表面冰、冰尘穴、冰川

径流、冰川内部冰和冰下沉积物等。冰川表面环

境(雪、冰、冰尘穴等)能直接接受到太阳辐射，在

夏季形成液态水，是冰川生态系统中生物活动的

热点地区[2]。 

冰川碳循环是全球碳循环的重要组成部分。

据估计冰川储藏有机碳超过 104 Pg[3]。近半世纪以

来，在全球变暖的大背景下，冰川消融速率加快[5]，

部分有机碳随冰川融水释放到下游，对下游生态

系统产生重要影响[3–4]。 

冰川微生物广泛参与到冰川生态系统的生物

地球化学循环过程，是冰川碳循环过程的主要驱

动者(图 1)。微生物介导的碳循环包括对无机碳的 
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图 1.  冰川生态系统及微生物介导的碳循环示意图[16] 

Figure 1.  A diagram of the glacier ecosystem and the main processes of carbon cycle mediated by 
microorganisms[16]. 
 

固定过程和通过呼吸和发酵对有机物的分解

过程[5–9]。微生物固碳过程指的是微生物吸收无机

碳并将其转化为生物量的过程，这一过程是自然

界无机碳转化为有机碳并进入生物圈的重要步

骤 ， 参 与 这 一 过 程 的 微 生 物 被 称 作 固 碳 微 生    

物[10–11]。研究微生物的固碳过程是我们全面了解

冰川生态系统碳循环的重要途径。 

气候、环境往往对冰川理化性质有极大的影

响，进而影响冰川表面微生物群落。有研究表明

冰川环境的温度、pH、营养物浓度等是影响群落

结构的重要环境因子[12–15]。固碳微生物作为冰川

生物群落的重要组成部分，其群落和功能也受到

冰川理化性质的影响，这些影响可能造成冰川碳

固定通量的变化，进而影响冰川整体碳收支。因

此，研究冰川碳固定速率及其对环境因子的响应，

有助于我们更好地理解冰川碳循环的过程。 

本文从冰川碳储量和释放量、冰川微生物固

碳途径、固碳微生物群落组成、固碳速率及其与

环境因子之间的关系进行了简要总结。在此基  

础上，提出冰川生态系统固碳微生物研究的未来

展望。 

1  冰川生态系统碳储量和释放量 

冰川生态系统的碳储量大小是评估其在全球

碳循环中作用的主要因素。近些年来的估算研究

认为，冰川潜藏大量有机碳，对全球碳循环具有

直接或间接的影响[17]。 
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冰下沉积物是冰川碳储量最高的部分。南极

冰盖下沉积物储量最高，颗粒性有机碳(POC)储量

为 6000–21000 Pg，比北半球永久冻土中 POC 储

量(1672 Pg)高 1–2 个数量级[17]。北极格陵兰冰盖

下沉积物潜在储量较小，POC 储量为 0.5–27.0 Pg。

这主要是由于北极冰盖下沉积物层比南极冰盖下

沉积物层厚度薄[18]。 

冰川冰是另一个重要的有机碳存储库。南极

冰盖具有巨大的总体积(2450 万 km2，占世界陆地

冰量的 90%)，冰川冰中总有机碳(POC+DOC)中

93%储存在南极冰盖，5%储存在格陵兰冰盖，2%

储存在山地冰川[3]。Wadham 估算得出南极冰盖冰

中的总有机碳储量为 5.45 Pg，而北极冰盖冰中总

有机碳储量为 0.29 Pg[17]。全球冰中 POC 储量为

1.39 Pg，91%储存在南极冰盖，5%在格陵兰冰盖，

4%储存于山地冰川[3]。 

冰川消融导致冰川中存储的有机碳流失，据估

计全球冰川每年碳流失约 4250 Pg C/yr[19–21]。根据全

球 5 个大洲超过 300 个样点的冰川 DOC 浓度数据，

Hood 估计全球冰川径流将释放约 1.04±0.18 Tg C/yr 

DOC 到淡水和海洋生态系统。冰川融水释放有机

碳量的全球分布模式与冰川中有机碳储量分布模

式不同，冰川融水释放的 DOC 主要来自于山地冰

川(0.58±0.07 Tg C/yr)，占全部释放量的 56%，南

极冰盖占 23% (0.24±0.16 Tg C/yr)，格陵兰冰盖占

21% (0.22±0.04 Tg C/yr)[3]。山地冰川较高的有机

碳释放量,可能是由于有机碳以溶解态随冰川径流

释放，这一过程主要与冰川质量损失有关。近些

年来的研究表明，山地冰川消融速率比南、北极

冰盖更高[22]。Wadham 估计全球冰盖融水和冰断

裂中的总有机碳释放量大约为每年 6 Tg，其中南

极冰盖通过融水释放总有机碳约 0.5 Tg C/yr，通过

冰断裂输出的总有机碳约为 4 Tg C/yr[17]，而北极冰

盖释放的总有机碳为 1.5 Tg C/yr。 

冰川消融向下游生态系统排放大量冰川融

水，导致海平面上升，同时也会把储存在冰川内

部的有机碳排放到下游生态系统中。碳是生命活

动生长和繁殖所必需的营养元素，释放后可作为

营养物质被下游微生物利用。有机碳随冰川径流

迁移到下游水生环境中，影响其生物生长和水域

中的初级生产力。研究发现冰川融水中 25%–95%

的 DOC 可以被异养微生物短期内代谢并能刺激

细菌活性[23–24]。含有丰富营养物质的冰川融水的

输入，使南大西洋初级生产力提高了 30%[17]。这

凸显了冰川径流对下游生态系统的潜在影响。另

外，有机碳通过冰川融水迅速转移至下游水生生

态系统中，不存在土壤中潜在的生物清除途径[25]，

对下游河流和湖泊的影响更为直接。冰川的不断

消融也会导致冰下沉积物的暴露，使得大量碳以

不同形式释放，加剧对全球碳循环的影响。这一

影响在未来气候变暖中可能变得越来越重要。模

型计算表明，从现在到 2050 年，随着冰川质量损

失的增加，冰川径流碳释放总量约为 48 Tg[17]，

DOC 释放量约为 15.34 Tg，其中很大一部分(63%)

来源于山地冰川的释放。 

因此，冰川不仅在水循环中起着重要的作用，

在碳循环中也扮演着重要的角色[26]，其所固定的

有机碳储量以及释放量是生态系统可持续发展的

基础，需要进行系统化研究。 

2  冰川固碳微生物研究进展 

2.1  微生物固碳途径和关键基因 

目前已知的微生物固碳途径主要有 7 条：卡尔
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文循环、还原型三羧酸循环、还原乙酰辅酶 A 途

径、3-羟基丙酸双循环、3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循

环、二羧酸/4-羟基丁酸循环和反向甘氨酸裂解途

径(表 1)[10–11,27]。 

卡 尔 文 循 环 (Reductive pentose phosphate 

cycle，CBB 循环)是光能自养微生物固定 CO2 的途

径，整个循环分成三个阶段：(1) 羧化反应；(2)

还原反应；(3) CO2 受体再生。限制卡尔文循环速

率的关键酶为核酮糖 1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶

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

RubisCO)，它是催化卡尔文循环第一步 CO2 固定

的关键酶(表 1)，参与卡尔文循环的 RubisCO 酶主

要存在两种形式，I 型 RubisCO 和 II 型 RubisCO

酶。I 型 RubisCO 酶是由 cbbL 基因编码的(其他命

名法中或指真核生物时也被称作 rbcL 基因)。I 型

RubisCO 又包括 IA 型、IB 型、IC 型和 ID 型

RubisCO 酶。cbbL 基因在类绿色自养菌群(包括植

物、绿藻、蓝藻和一些变形杆菌)、类红色自养菌

群(包括非绿色藻类和一些变形杆菌)和自养真核生

物中被发现。该途径目前被广泛发现于水生和陆地

生态系统，在一些极端环境中，如南极土壤[28]、深

海热液口[29]、冰川表面[30–31]等中也被发现。 

还 原 型 三 羧 酸 循 环 (Reductive tricarboxylic 

acid cycle，rTCA 循环)是另一种重要的碳固定途

径，由 Evans 在 1966 年提出的存在于少数光合紫

色细菌和绿硫细菌中自养固定 CO2 的途径。在还

原型三羧酸循环中丙酮酸︰铁氧化还原蛋白氧化

还原酶(Pyruvate:Ferredoxin oxidoreductase)、2-氧

戊二酸:铁氧还原蛋白氧化还原酶(2-Oxoglutarate: 

Ferredoxin oxidoreductase)和柠檬酸裂解酶(Citrate 

lyase) 是 3 个 最 关 键 的 酶 ， 编 码 基 因 分 别 为

porCDAB/nifJ、oorDABC 和 aclAB (表 2)。由于该

循环中的关键酶对氧气非常敏感，该途径最初被

发现于厌氧和微氧环境中，如深海热液喷口和热

泉。但最近的研究发现由于酶的适应性使其在有

氧条件下保持稳定，使得该途径可以在有氧环境

中发挥作用[32]。目前此途径也在生存于真光层下

海水的亚硝酸盐氧化菌(Nitrospinae)中被发现，

Pachiadaki 等通过单细胞基因组学和群落宏基因

组学技术，揭示了 Nitrospinae 是全球海洋中丰度

最高且分布广泛的亚硝酸盐氧化细菌，其单扩增

组装基因组包含有三磷酸腺苷柠檬酸裂解酶和其

它能指示参与还原型三羧酸循环(rTCA)的碳固定

基因，表明此途径在有氧条件下也能发挥作用[33]。

在淡水湖泊中发现的硝化螺旋菌(Nitrospira)也通

过该途径同化 CO2
[34]，其他生境如地下水[35]、土

壤[36]、冷泉[37]等环境中也发现了该固碳途径。 

还原乙酰辅酶 A 途径(Reductive acetyl-CoA 

pathway，WL 循环)是近年来在可利用氢的化能自

养厌氧菌(如产乙酸菌、硫酸盐还原菌和产甲烷菌

等)中发现的 CO2 固定途径，该类细菌不存在卡尔

文循环，而利用乙酰辅酶 A 途径来进行 CO2 还原。

还原乙酰辅酶 A 途径有两个分支，一个分支固定

CO2 后通过一系列反应生成甲基化合物；另一条

分支固定 CO2 以后生成羰基化合物。一氧化碳脱

氢酶(CODH)和乙酰辅酶 A 合成酶(ACS)是还原乙

酰辅酶 A 途径中的关键酶，编码这两种酶的功能

基因分别为 acsA 和 acsB (表 1)。这条途径仅以 2

分子的 CO2 就能合成乙酸，要比通过复杂的卡尔

文循环更经济快捷。由于该固碳过程依赖 CO 脱

氢酶 (CO dehydrogenase)、乙酰辅酶 A 合成酶

(Acetyl-Co A synthase)、 甲 酰 四 氢 叶 酸 合 成 酶

(Formyltetrahydrofolate synthetase) 及 ATP 酶

(ATPases)等一系列对氧气十分敏感的酶，因此该



2016 Yuying Chen et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2020, 60(9) 

actamicro@im.ac.cn 

途径需要在严格厌氧条件下进行。目前该途径在

海洋沉积物[38]、深海热液口[39]、南极微生物席[40]、

半干旱沙漠[41]等环境中被发现。 

3-羟基丙酸双循环途径(3-Hydroxypropionate 

bicycle，3HP 循环)于 1989 年由 Holo 在绿色非硫

细菌绿屈挠菌科(Chloroflexus aurantiacus)中首次

发现[42]，但一直到 2009 年才被 Zarzycki 和 Fuchs

等完全确立。与卡尔文循环直接固定 CO2 不同，

3HP 途径固定以 HCO3
–形式存在的无机碳。该途

径包含两个循环过程，第一个循环将 2 分子的碳

酸氢盐转化为乙醛酸盐，第二个循环乙醛酸盐和

丙酰辅酶 A 歧化生成丙酮酸和乙酰辅酶 A 完成固

碳过程。该途径的关键酶包括丙二酰辅酶 A 还原

酶(Malonyl-Co A reductase)、丙酰辅酶 A 合成酶

(Propionyl-Co A synthase)和苹果酰辅酶 A/β-甲基

苹果酰辅酶 A/柠苹酰辅酶 A 裂解酶(Malyl-CoA/ 

β-methylmalyl-CoA/citramalyl-CoA lyase)[43]。目前

已有研究主要针对丙酰辅酶 A/乙酰辅酶 A 羧化酶

(Propionyl-CoA/acetyl-CoA carboxylase) 的功能基因

Pcc/Acc 开展。该途径目前被发现于南极微生物  

席[40]、半干旱沙漠[41]等环境。 

3-羟基丙酸/4-羟基丁酸酯(3-Hydroxypropionate/ 

4-Hydroxybutylate cycle，3HP/4HB 循环)被认为是

最节能的好氧碳固定途径[34]，非常适合在营养受

限的环境中进行[44]。该途径与 3-羟基丙酸双循环

的固碳酶相同，也是以 HCO3
–为底物，但该途径

涉及的酶与 3HP 在系统发育方面不相关。目前发

现该途径存在于硫化叶菌目(Sulfolobales)、勤奋金

属球菌(Metallosphaera sedula)等泉古菌门以及一

些奇古菌门中。目前已经发现的 3HP/4HB 途径存

在于寡营养湖泊[45]、温泉[46]、热泉[47]、海洋[33]、

农业土壤[48]中。 

二羧酸/4-羟基丁酸循环途径(Dicarboxylate/4- 

Hydroxybutyrate cycle，DC/4HB)是近些年来新发

现的厌氧固碳途径，最早由 Huber 等发现于嗜热

古菌(Ignicoccus hospitalis)中，其能量来源于氢气

和单质硫[49]。该途径以 CO2 和 HCO3
–为底物，其

关 键 酶 包 括 磷 酸 烯 醇 丙 酮 酸 羧 化 酶

(Phosphoenolpyruvate carboxylase)、丙酮酸合成酶

(Pyruvate synthase)和 4-羟丁酰辅酶 A 脱氢酶

(4-Hydroxybutyryl-CoA dehydratase)。该途径目前

被发现于海洋[50]和热泉[47]中。 

反向甘氨酸裂解途径是最近提出的第 7 种固

碳 途 径 。 Figueroa 等 在 变 形 杆 菌 (Candidatus 

Phosphitivorax)的基因组中发现磷氧化和 CO2 还

原的基因，而缺少其他任何已知的天然固碳途径，

据此提出了通过脱氧磷脂氧化将 CO2 还原，然后

通过还原性甘氨酸进行碳固定的途径[51]。最近的

研究证明该途径可以作为一种天然自养途径发挥

作用，尤其在缺乏替代终端电子受体的环境中。

该途径目前被发现于废水处理污泥中[51]。 

总体来说，卡尔文循环广泛存在于有氧环境

中，在光的参与下进行固碳。3-羟基丙酸双循环

和 3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环也是好氧的固碳途

径，主要分布于有氧或微氧的环境中。由于还原

型三羧酸循环酶的适应性，该途径不仅仅局限于

厌氧环境，也被发现于真光层以下海水或淡水湖

泊的有氧水团中。还原乙酰辅酶 A 途径和二羧酸/ 

4-羟基丁酸循环途径目前主要存在于厌氧环境

中，如深海沉积物或深海热液口等。反向甘氨酸

裂解途径目前被发现较少(表 1)。由于酶的适应性

等，不同途径可能由于条件的改变进行改变。因

此，了解冰川环境中的固碳途径对揭示微生物对

环境适应有重要意义。 
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表 1.  微生物固定 CO2 的途径的关键酶、功能基因、主要类群及发现环境[12] 

Table 1.  Key enzymes, functional genes, dominant taxanomy, discovered environment of different microbial 
carbon fixation pathways[12] 
Carbon fixation pathways Enzymes Function genes Dominant taxanomy Discovered environment 

Reductive pentose  
phosphate cycle 
(Calvin cycle) 

Ribulose-1,5-bisphosphate  
carboxylase/oxygenase 

cbbL(rbcL) 
cbbM 

Plants, algae, Cyanobacteria,  
most aerobic or facultative  
aerobic Eubacteria  

Aquatic ecosystems,  
terrestrial ecosystems,  
extreme environments 

Reductive tricarboxylic  
acid cycle 

Pyruvate:Ferredoxin  
oxidoreductase  
2-Oxoglutarate:Ferredoxin 
oxidoreductase  
Citrate lyase 

porA/nifJ 
oorA aclB 

Chlorobiales, Aquificales,  
Epsilonproteobacteria, 
Deltaproteobacteria,  
Alphaproteobacteria  
(Magnetococcus), Nitrospirae 

Dark ocean[33], freshwater 
lakes[34], groundwaters[35], 
soils[36], cold seeps[37] 

Reductive acetyl-CoA  
pathway (Wood- 
Ljungdahl pathway) 

CO dehydrogenase 
Acetyl-Co A synthase 

acsA(cooS) 
acsB 

Methanogenic and sulfate  
reducing Euryarchaeota,  
acetogenic Firmicutes,  
some Spirochaetes, many  
Deltaproteobacteria,  
Annamox bacteria  
of Planctomycetes 

Marine sediments[38],  
deep-sea hydrothermal  
vent[39], microbial mat in  
Antarctica[40], semi-arid  
desert[41] 

3-Hydroxypropionate  
bicycle 

Malonyl-Co A reductase  
Propionyl-Co A synthase  
Malyl-CoA/β-methylmalyl- 
CoA/citramalyl-CoA lyase 

Pcc/Acc Chloroflexaceae Microbial mat in  
Antarctica[40], semi-arid  
desert[41] 

3-Hydroxypropionate/ 
4-Hydroxybutylate cycle 

Acetyl-CoA/propionyl-CoA 
carboxylase  
4-Hydroxybutyryl- 
CoA dehydratase  
Malonyl-CoA reductase 

 Aerobic Sulfolobales  
(Crenarchaeota), possibly 
marine and soil ammonia 
oxidizing Crenarchaeota  
(Thaumarchaeota) 

Oligotrophic lake[45], hot  
springs[46-47], dark ocean,  
agricultural soils[48] 

Dicarboxylate/ 
4-Hydroxybutyrate cycle 

Phosphoenolpyruvate  
carboxylase  
Pyruvate synthase  
4-Hydroxybutyryl- 
CoA dehydratase 

 Anaerobic Thermoproteales,  
Desulfurococcales  
(Crenarchaeota) 

Ocean[50], hot springs[47] 

Reverse glycine cleavage 
pathways 

  Proteobacteria (Candidatus  
Phosphitivorax) 

Wasterwater treatment 
sludge[51] 

 

2.2  冰川微生物主要固碳途径 

目前关于冰川固碳微生物的研究主要涉及南

极、北极、北美加拿大落基山区、欧洲阿尔卑斯

地区和青藏高原地区，其中对北极地区的研究最

多，而对山地冰川尤其是青藏高原的高海拔冰川

研究较少。目前在冰川生态系统中发现三种主要

固碳途径：卡尔文循环、还原型三羧酸循环和还

原乙酰辅酶 A 途径[30–31,52–55]。其中卡尔文循环在

冰川生态系统内存在范围较广，而另外两种途径

较少，且仅在冰下沉积物和富硫的冰川表面中被

发现[7,56–57]。 

卡尔文循环是南、北极冰川表面栖息地(如冰

川冰、冰尘、表面径流等)的主要固碳途径(表 2)。

例如：Kayani 等对北极 Matanuska 冰川的冰川 
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表 2.  冰川固碳微生物固碳途径及主要类群 

Table 2.  Carbon fixation pathways and dominant microorganisms in glaciers 
Study 
region 

Glacier name Study type Study method Main carbon fixation pathway Dominant phylum References

Antarctica Signy Island Cryoconite PCR CBB Proteobacteria, Heterokonta, 
Haptophyceae 

[62] 

McMurdo Dry  
Valleys 

Glacial melt  
water 

Functional 
genes 
sequencing 

CBB  [31] 

Robertson 
Glacier 

Subglacial  
sediment 

Metagenome 
sequencing 

WL  [63] 

Arctic Midtre 
Love’nbreen 

Cryoconite PCR CBB Actinobacteria, Cyanobacteria, 
Haptophyta, Heterokonta 

[62] 

Matanuska Glacier ice Metagenome 
sequencing 

CBB  [30] 

Canada Robertson Cryoconite PCR CBB Proteobacteria [53] 

Borup Fiord  
Pass 

Glacial melt  
water 

Metagenome 
sequencing 

rTCA  [56] 

Borup Fiord  
Pass 

Cryoconite Metagenome 
sequencing 

rTCA  [57] 

Alps Froni Cryoconite Metagenome 
sequencing 

CBB Cyanobacteria, Proteobacteria [52] 

Baltoro Cryoconite Metagenome 
sequencing 

CBB Cyanobacteria, Proteobacteria [52] 

Tibetan 
Plateau 

Satrundi Glacial melt  
water 

Genome 
sequencing 

CBB  [54] 

Qiangyong Glacial melt  
water 

qPCR CBB Proteobacteria, Cyanobacteria, 
Heterokonta, Cryptophyta,  
Haptophyta 

[55] 

 

冰进行了宏基因组测序，通过基因组装技术获得

了 9 个基因草图，且在组装的基因草图中找到了

RubisCO 酶编码基因，证明了卡尔文循环固碳途

径的存在[30]；Cameron 使用 PCR 扩增技术，用

cbbLR、cbbLG 和 rbcL 特定引物，从北极 Midtre 

Love’nbreen 和南极 Signy Island 冰川冰尘中均检

测到了 I 型 RubisCO 编码基因。Barretto 等从南极

McMurdo Dry Valleys 的冰川融水中，检测到 IA、

IB、IC 和 ID 四种类型的 RubisCO 基因[31]。 

卡尔文循环也是山地冰川表面环境的主要固

碳途径。Franzetti 等在阿尔卑斯地区山地冰川

Forni 和 Baltoro 冰川冰尘中，发现了编码 RubisCO

酶的关键基因 rbcLS 基因，且该基因相对覆盖度

较高[52]。Boyd 等从加拿大 Robertson 冰川表面沉

积物中通过 PCR 技术检测到 cbbL 基因的存在，

且类红色自养类群丰度高于类绿色自养类群[53]。

青藏高原的冰川表面径流同样表现出以卡尔文循

环为主。Kumar 等从喜马拉雅 Satrundi 冰川(4500m)

的 冰 川 径 流 中 分 离 出 的 细 菌 Glaciimonas sp. 

PCH181 (Proteobacteria)基因组中发现该物种使

用卡尔文循环固定 CO2
[54]。Kong 等使用定量 PCR

技术对青藏高原枪勇冰川径流水样进行了检测，

发现了 RubisCO 酶的存在，且 form IC 和 ID 类型

的 RubisCO 酶相对丰度高于 IA/B 类型[55]。不同的

冰川表面的不同生境均以卡尔文循环为主可能是

由于冰川表面是一个寡营养的氧化环境，因此高
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丰度的真核藻类和含叶绿素的原核细菌在冰川表

面进行光合作用以维持生长。 

另外两种碳固定途径在一些厌氧和富硫的特

殊的冰川环境如冰下沉积物、富含硫的冰川冰尘

和冰川径流中被发现。如 Wright 等通过宏基因组

测序从加拿大 Borup Fiord Pass 冰川表面富含硫的

温泉中发现了 rTCA 的关键基因 acl 基因，但没

找到 RubisCO 相关基因，表明该环境中碳固定

主要通过 rTCA 循环进行[56]。Trivedi 从同一冰

川表面含硫的沉积冰尘和表面融水样品中获得

了 31 个组装的基因草图，在 17 个中发现 rTCA

循环的相关基因，表明 rTCA 循环在该环境中广

泛分布[57]。 

由于还原乙酰辅酶 A 途径需要严格厌氧的条

件，所以往往在冰下沉积物这种厌氧环境中被发

现。如 Boyd 等从南极 Robertson Glacier 冰川  的

冰下沉积物中发现 WL 途径是主要的 CO2 固定方

式[7]。 

本课题组对青藏高原 3 条冰川冰尘的样品进

行了宏基因组测序分析，结果显示每条冰川中均

检测到了 CBB 循环、rTCA 循环和 WL 循环三种

主要碳固定途径的关键基因，及尚未被报道的 3-

羟基丙酸双循环关键基因的存在(未发表数据)。考

虑到青藏高原与其他地区冰川相比具有更强的辐

射和较高的温度等特征，是否可能形成一些特殊

固碳途径需要更多深入的研究。 

2.3  冰川固碳微生物类群构成 

通过对固碳微生物关键基因的系统发育分

析，发现参与冰川碳固定的微生物包括原核细菌

和 真 核 藻 类 。 细 菌 主 要 包 括 Actinobacteria 、

Cyanobacteria 和 Proteobacteria，而真核藻类主要

包括 Haptophyta、Heterokonta 和 Cryptophyceae (表 2)。 

目前关于冰川固碳微生物的研究主要集中于北

极、南极和阿尔卑斯地区，而对青藏高原冰川的

研究较少。本课题组通过 16S rRNA 基因测序对青

藏高原冰川雪、冰尘、冰中细菌群落的研究发现，

青 藏 高 原 冰 川 微 生 物 群 落 由 Proteobacteria 、

Cyanobacteria、Bacteroidetes、Actinobacteria 和

Chloroflexi 等为代表的优势菌组成[14,58–61]。并且通

过对南极、北极、青藏高原冰川雪、冰、冰尘的

测序数据进行收集、整理和分析，发现青藏高原   

3 种 生 境 中 Proteobacteria 、 Cyanobacteria 和

Actinobacteria 的平均相对丰度分别占总群落的

47%、15%和 15%，3 个门的总占比约为 77%；而

北极地区冰川 Proteobacteria 相对丰度约 20%，

Cyanobacteria 相对丰度约 30%，Actinobacteria 相

对丰度约 12%；南极地区冰川 Proteobacteria 相对

丰度约 28%，Cyanobacteria 相对丰度约 14%，

Actinobacteria 相对丰度约 7%。因此青藏高原冰

川 Proteobacteria 和 Actinobacteria 相对丰度比

南、北极地区高，而 Cyanobacteria 相对丰度低

于北极，但 3 个门的总占比高于南、北极冰川(未

发表数据)。 

南极地区冰川生态系统固碳微生物中真核藻

类较为丰富，而北极和其他山地冰川则表现为原

核细菌更为丰富。如 Cameron 等通过对 cbbLR/G 

form I 类 基 因 的 扩 增 ， 发 现 北 极 Midtre 

Love’nbreen 冰川微生物主要属于 Actinobacteria 

(Mycobacterium) 、 Cyanobacteria (Oscillatoriales 

Leptolyngbya)和 Cyanobacteria (Nostocsequence)，

而 南 极 Signy Island 冰 川 微 生 物 主 要 属 于

Betaproteobacteria (Burkholderiales)。用 rbcL 基因

扩增冰尘微生物群落中的真核微生物，发现北极和

南极真核固碳微生物也不同：来自北极的 Midtre 
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Love’nbreen 冰川的固碳微生物大多数(82.5%)属于

Heterokonta (Botrydiopsis constricta)，而南极 Signy 

Island 群落大多属于 Heterokonta (Stramenopiles 和

Haptophyceae)[62]。Varin 等对高北极冰盖 Ward 

Hunt Ice Shelf (WHI)和 Markham Ice Shelf (MIS)，

以及南极冰盖 McMurdo Ice Shelf (MCM)上的微

生物席(Mat)取样并进行宏基因组测序，发现尽管

南北极的固碳微生物群落组成具有相似性，主要

属于 Proteobacteria 和藻类，然而不同微生物种群

的相对比例差异明显：南极有更丰富的蓝藻基因，

而 北 极 固 碳 细 菌 Actinobacteria 和

Alphaproteobacteria 丰度较高[63]。 

Franzetti 等对阿尔卑斯地区的 Forni 和 Baltoro

冰川上 rbcL 基因的分类学研究发现，其主要属于

Cyanobacteria 和 Proteobacteria，且 Proteobacteria

相对丰度高于 Cyanobacteria[52]。Kong 等对青藏高

原枪勇冰川径流的 T-RFLP 分析发现，其中 IC 类

型相对丰度最高，主要属于 Alphaproteobacteria、

Betaproteobacteria 和 Gammaproteobacteria ， 且

Gammaproteobacteria 的相对丰度最高。相对低丰

度的 ID 类型序列主要属于真核微生物，包括

Heterokonta (Stramenopiles) 、 Cryptophyta 、

Haptophyta (Haptophyceae)和 Cyanobacteria (以

Stramenopiles 和 Oscillatoriales 为主)[55]。Boyd 等

从加拿大 Robertson 冰川表面沉积物测序结果中

发现类绿色 cbbL 基因主要属于 Betaproteobacteria 

(Sideroxydans lithotrophicus ES-1 和 Sulfuricella 

denitrificans skB26)，而类红色自养菌主要属于

Betaproteobacteria (Methylibium petroleiphilum 

PM1 和 Nitrosospira multiformis ATCC 25196)[53]。 

2.4  冰川微生物固碳速率及其影响因素 

净生态系统生产力(Net ecosystem productivity，

NEP)是衡量自养(CO2 固定成有机碳)和异养(有机

碳代谢成 CO2)之间平衡的指标，是初级生产力

(Primary productivity) 与 群 落 呼 吸 (Community 

Respiration)的差值。当 NEP 大于 0 时，表明群落

生产力高于群落呼吸，生态系统为净自养；而当

NEP 小于 0 时，生态系统为净异养。通过对冰川

表面冰尘穴初级生产力和呼吸速率的汇总发现，

大多数冰尘穴初级生产力高于群落呼吸，表现为

净自养(表 3，表 4)。 

汇总结果发现冰尘穴沉积物的初级生产力高

于其上覆水，呼吸速率低于其上覆水(表 3，表 4)。

例如 Anesio 对南、北极及阿尔卑斯冰川表面冰尘穴

中微生物初级生产力及呼吸速率的研究表明，冰尘穴

沉积物的初级生产力范围为 11.2–2059 μg C/(g·d)，群

落呼吸速率为 6.23–44.8 μg C/(g·d)，而上覆水的初

级生产力范围为 5.38–234 μg C/(g·d)，群落呼吸速

率为 72.9–86.7 μg C/(g·d)[8]。冰尘穴上覆水的微生

物活动速率(初级生产力和呼吸)与寡营养水生生

态系统相似[64]，而沉积物的微生物活动速率与温

带土壤相似[65–66]。因此冰尘穴沉积物是冰川表面

碳积累的主要生境。 

此外，北极和阿尔卑斯地区的微生物活动速

率高于南极地区，这可能与冰川表面辐射、温度、

pH 和营养条件有关。大部分研究表明，强太阳辐

射和高温更有利于微生物的固碳作用。如 Cook 等

利用滤光片改变进入北极冰尘穴的太阳辐射强

度，结果发现强太阳辐射条件下冰尘穴微生物群

落从最初的净异养状态向净自养转变的时间短于

弱太阳辐射条件[6]。Stibal 等通过研究北极冰尘穴

中溶解性无机碳(DIC)的摄取率，也发现高温和强

入射辐射更加有利于微生物活动，DIC 吸收效率

在 18 °C 时显著高于 3 °C。同时微生物群落暴露
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在高辐照度下，能在较短时间内出现高 DIC 吸收

峰[67]。这些研究表明冰尘穴中的微生物活动速率

可能受到太阳辐射和温度的限制。 

除了太阳辐射和温度外，pH 值也是影响碳固

定速率的一个重要因素。研究发现，冰尘穴中初

始 pH 值与细胞内 DIC 固定速率显著相关，并呈

上升趋势，DIC 最高吸收速率发生在 pH 值为 7 时，

而在 pH 值为 4 和 10 时的固碳速率都非常低[67]。

其他因素，如有机质含量、营养物质(如磷和氮)

的有效性、病毒裂解等也可能是影响固碳速率重

要因素[67–68]。 

相较于北极和阿尔卑斯地区，南极冰川具有

更低的气温和更少的营养输入，并具有特殊的封

闭式冰尘穴系统。南极冰尘穴由于常年低温，表

面常年被冰覆盖而与大气隔离。在封闭系统中，

由于 pH 值增加二氧化碳分压显著降低，会抑制光

合作用的速率[69]。因此相较于北极和阿尔卑斯地

区，南极地区冰川冰尘穴的初级生产力相对较低。

然而即使在南极这种特殊环境中，大部分冰尘穴

也表现出净自养状态，因此冰川表面生态系统中

碳固定量可以维持相当比例的原位微生物活动。 

通过细菌生产力、呼吸速率和冰尘覆盖面积， 

 

表 3.  冰川表面冰尘穴上覆水中初级生产力(PP)、群落呼吸(R)和净生态系统生产力(NEP) 

Table 3.  Primary productivity (PP), community respiration (R), and net ecosystem productivity (NEP) in 
cryoconite hole water on the surface of glaciers 

Study 
region 

Glacier name Latitude Longitude 
Primary 
productivity/ 
[μg C/(L·d)] 

Community 
respiration/ 
[μg C/(L·d)] 

Net ecosystem  
productivity/ 
[μg C/(L·d)] 

Autotrophy/ 
Heterotrophy 

References

Arctic Austre Brøggerbreen 78°53′N 12°04′E  72.9±29.8 12.12 Autotrophy [72] 

       [8] 

Midre Love’nbreen  
Glacier 

78°31′N 12°20′E (8.16–253.44)    [9] 

   15.12±0.03    [9] 

   590.40±0.75    [9] 

   748.80±2.10    [9] 

   3768±4    [9] 

   515.13 517.74 22.9 Autotrophy [72] 

    36.00±18.76 
(26.4–62.4) 

  [73] 

    1564±23 
(1212–2572) 

  [71] 

Svalbard 78°55′N 11°56′E 7.4 
(2.6–12.2) 

85.6 
(25.1–146.0) 

–78.2 
(–22.5–134.0) 

Autotrophy [45] 

Vestre Brøggerbreen 79°00′N 12°00′E 521.97 636.45 49 Autotrophy [72] 

Froya Glacier 74°24′N 20°50′W 53.5±59.7 
(7.97–183) 

   [70] 

nr Kangerlussuaq 66.97°N 49.27°W –10±35 14±160 4±10 Autotrophy [75] 

Werenskioldbreen 77°04′N 15°15′E (7.92–46.08) (0.29–5.76)  Autotrophy [45] 

   84.6±2.2 10.56±0.17  Autotrophy [45] 

   103.2    [45] 

Alps Stubacher 
Sonnblickkees 

47°13′N 12°60′E  86.7±17.9   [8] 
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表 4.  冰川表面冰尘穴沉积物中初级生产力(PP)、群落呼吸(R)和净生态系统生产力(NEP) 

Table 4.  Primary productivity (PP), community respiration (R), and net ecosystem productivity (NEP) in 
cryoconite hole sediment on the surface of glaciers 

Study 
region 

Glacier name Latitude Longitude 
Primary 
productivity 
/[μg C/(L·d)] 

Community 
respiration 
/[μg C/(L·d)] 

Net ecosystem  
productivity 
/[μg C/(L·d)] 

Autotrophy/ 
Heterotrophy 

References

Arctic Austre Brggerbreen 78°53′N 12°04′E 48.0±35.9 
(11.2–125.0) 

15.3±5.0 
(6.2–28.6) 

 Autotrophy [8,72] 

Longyearbeen 78°10′N 15°30′E 17.2±9.7 
(2.09–25.70) 

19.2±5.5 
(11.0–25.1) 

–2.0±6.4 Heterotrophy [78] 

Longyearbyen 78°10′N 15°30′E 23.0 
(4.2–35.8) 

 –0.6 
(–7.1–2.8) 

Heterotrophy [78] 

Midtre Love’nbreen 78°31′N 12°20′E 17.3 0.6  Autotrophy [74] 
    28.1±0.2 

(21.8–34.6) 
  [73] 

   353.0±248.0 
(72.2–756.0) 

28.20±4.37 
(21.9–34.6) 

 Autotrophy [8] 

GrIS Ice sheet zone 67°00′N 50°00′W   0.12±0.02 Autotrophy [71] 
     1.9±0.9 Autotrophy [76] 
     –0.2±0.4 Autotrophy [71] 
     4.1±3.0 Autotrophy [76] 
     10.2±10.4 Autotrophy [76] 
     2.8±1.1 Autotrophy [72] 
   18.7±10.1 

(4.7–28.7) 
20.9±8.2 
(12.2–29.6) 

 Heterotrophy Unpublished

   22.4 
(1.3–40.8) 

   [79] 

   15.6 
(0.1–28.7) 

 –1.8 
(–10–1.3) 

Heterotrophy [71] 

Werenskioldbreen 77°04′N 15°15′E (0.07–1.80)    [79] 
Vestre Brggerbreen 79°00′N 12°00′E 208±106 

(101–368) 
34.30±2.18 
(32.0–37.9) 

 Autotrophy [8] 

Froya Glacier 74°24′N 20°50′W 115.0±56.3 
(35.5–205.0) 

   [8] 

nr Kangerlussuaq 66°34′N 49°27′W 24.5 18.4 6.11 Autotrophy [76] 
Svalbard 78°55′N 11°56′E 17.3 

(6.5–32.2) 
20.1 
(4.3–37.1) 

–1.3 
(–11.9–8.0) 

Heterotrophy [74] 

   18.7±10.3 18.7±9.1 –0.12±4.10 Heterotrophy [72] 
Antarctica East Antarctica ice  

sheet 
70°50′S 77°04′E 2.4 (0.7–9.3)    [78] 

Antarctic Blue Ice 79°46′S 83°19′W 2.2 1.99 0.23 Autotrophy [80] 
Canada Glacier 77°37′S 162°57′E 1.4 2.2  Heterotrophy [77] 
   0.39±0.23    [81] 
   0.45±0.37    [81] 
   0.19±0.17    [81] 
   0.42±0.29    [81] 
Vestfold Hills 68°35′S 77°58′E 2.1±1.5 

(0.21–4.82) 
1.86±1.51 
(0.40–4.54) 

 Autotrophy Unpublished

Alps Rotmoosferner 46°50′N 11°03′E 24.6±21.4 
(6–67) 

   [70] 

Stubacher 
Sonnblickkees 

47°13′N 12°60′E 147.0±78.3 
(2.83–2059.00)

42.1±7.91 
(29.7–44.8) 

 Autotrophy [8,70] 
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可以对冰川表面冰尘微生物碳固定量进行估计。

Anesio 根据大尺度的野外实验获得的冰尘穴中初

级生产力和呼吸速率结果，使用冰尘穴中群落初

级生产力值[7.35 μg C/(g·h)]、群落呼吸速率值  

[0.95 μg C/(g·h)]和冰尘的覆盖面积，估算出除南

极外的冰尘微生物年净固碳量大约为 64 Gg[70]。随

后，Hodson 等综合考虑固碳速率的时空变化，对

北极格陵兰地区冰川生产力和呼吸速率进行了测

量，估算出北极格陵兰冰盖每年净固碳量大约为

10–100 Gg[71]。因此冰川生态系统是 CO2 的主要

汇，微生物活动，尤其是冰尘微生物，对有机碳

的积累可能加速冰川消融，因而对全球碳循环具

有重要影响。 

3  总结和研究展望 

综上所述，近些年国内外学者对冰川固碳微

生物进行了宏观和微观的研究，在主要固碳途径、

固碳微生物类群、固碳速率及其影响因素方面取

得了进展。固碳机制的运行涉及体内能量的积累、

对外界环境因子变化的响应、体内各代谢途径能

量的分配，以及通过食物链和食物网向生态系统

能量输送的各个反应，因此微生物可能主动选择

更高效的固碳途径，从而提高固碳效率并节省体

内积累的能量。固碳途径并非一成不变，可根据

环境的变化作出相应调控，并在一定程度上具有

很高的关联性。全球气候变化下，环境改变可能

会对冰川微生物的固碳途径产生不同程度的影

响。冰川有巨大的碳储量和释放量，因此对冰川

固碳途径、固碳微生物组成、固碳速率的综合研

究有利于我们准确预测冰川向下游生态系统输送

有机碳量等关键参数。此外，对冰川微生物的研

究可能对揭示微生物在极端环境条件下的生存机

制具有重要科学意义。目前对冰川固碳微生物的

研究还处于基础阶段，仍有一些问题有待深入的

研究与探讨。 

卡尔文循环、还原乙酰辅酶 A 途径及还原型

三羧酸循环被发现是冰川表面主要的固碳途径，

目前对这三条固碳途径的研究较为丰富和成熟。

而其他固碳途径，如 3-羟基丙酸双循环、3-羟基

丙酸/4-羟基丁酸循环、二羧酸/4-羟基丁酸循环和

反向甘氨酸裂解途径尚未在冰川中发现。由于这

些途径发现时间较晚，酶和相关基因研究并不完

善，可能导致在研究过程被其他途径掩盖。此外

由于参与固碳的微生物的类群复杂，存在大量未

知类群，对冰川环境下固碳微生物活性、固碳微

生物功能类群、及其对环境因子的响应关系等问

题尚不明确。 

目前关于固碳微生物的分子生物学研究主要

集中在南、北极和阿尔卑斯地区。关于青藏高原

冰川固碳微生物的研究还较少。青藏高原拥有两

极外最大的冰川面积(冰川面积 49873 km2，冰储

量约 4561 km3)，素有“亚洲水塔”之称。这些冰川

融水维系着十几个国家 10 多亿人的生存[82]，也向

下游生态系统输送了大量的有机碳。随着全球气

候变暖，青藏高原大多数冰川在近几十年间经历

了从快速退缩到加速退缩的过程[22]。与两极地区

的冰川相比，青藏高原的冰川具有更强的辐射、

更高的温度和更快的冰川消融速率，这种特殊的

环境可能生存有更活跃和多样的微生物，从而表

现出不同的碳固定途径。由于冰川表面直接接收

太阳辐射，主要为氧化状态，因此主要以光能自

养途径为主。冰川内部和冰下沉积物环境为厌氧

状态，同时由于冰川移动等冰川物理过程产生还

原小分子(如氢气、硫化氢等)，可能有利于厌氧和
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微氧固碳微生物的化能自养，可能沿冰川剖面，

冰川表面卡尔文循环效率较高，而冰川和冰下沉

积物表现为厌氧的还原乙酰辅酶 A 途径循环固碳

效率高，固碳微生物由光能自养型微生物向化能

自养型微生物过渡。但这些过程与机理还有待进

一步地深入研究。 

开展青藏高原冰川固碳微生物的研究，对于

准确估算冰川有机碳积累量及预测冰川向下游生

态系统输送有机碳量等关键参数具有至关重要的

作用，因而在青藏高原展开冰川固碳微生物具有

巨大的研究前景。研究可围绕以下几个方面展开：

青藏高原特殊的地理位置和环境条件下的冰川固

碳途径和固碳微生物特征，青藏高原冰川微生物

净碳固定效率和碳积累量，影响青藏高原碳固定

效率和固碳微生物的气候环境条件。 
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Research progress of carbon fixation microorganisms in glaciers 
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Abstract: Glaciers occupy roughly 11% of the Earth’s land surface and possess about 104 Pg organic carbon. As 

glaciers melt, organic carbon is released into downstream ecosystems, stimulating the primary productivity and 

affecting the ecosystem of oceans, lakes, and runoff. Microbial carbon-fixing processes determine organic carbon 

storage in glaciers and carbon output from glaciers to downstream ecosystems. Investigations on community 

composition and function of carbon-fixing microbes in glaciers can provide a data basis for estimating the carbon 

accumulation in glaciers and protecting their downstream ecosystems. This review summarized the carbon storage 

and release of glaciers, carbon fixing pathways, the community composition of carbon-fixing microorganisms in 

glacial ecosystems, carbon fixation rate, and influencing environmental factors, followed by prospects on future 

research directions of carbon-fixing microorganisms in glacial ecosystems. 
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