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摘   要：在水-二氧化碳-碳酸盐岩-生物的相互作用下，岩溶碳循环活跃，在全球形成 8.24×108 t C/a

的岩溶碳汇，约占全球遗漏汇的 29.4%，其中部分岩溶碳汇以土壤有机碳的形式固存，因此碱性

土壤固碳是未来碳中和的主要途径。微生物作为土壤碳循环的重要驱动者，影响着土壤有机碳主

要赋存形式即植物残体碳与微生物残体碳的动态变化。本文通过综述岩溶土壤有机碳库储量、岩

溶土壤有机碳库的来源与构成、影响岩溶土壤有机碳库动态的微生物因素以及岩溶土壤有机碳

库更新的微生物机制，探讨了微生物对岩溶土壤植物残体碳与微生物残体碳的影响，并提出亟

待解决的关键科学问题。这为深入研究岩溶区土壤有机碳库分配、更新及其维持的微生物机 
制，深化对岩溶土壤碳循环及其微生物机理认识，进而为应对千分之四全球土壤增碳计划提供

了参考。 
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Abstract: Attributing to the water-carbon dioxide-carbonatite-organism interaction, carbon cycle in 
karst area is active and 8.24×108 t C/a of karst carbon sink has been formed all over the world, which 
accounts for 29.4% of the global missing sink. Some karst carbon sinks are stored in the form of soil 
organic carbon. Therefore, alkaline soil carbon sequestration is expected to be the main way of carbon 
neutralization. Microorganisms, the important drivers of soil carbon cycle, play an important role in 
mediating the balance of plant compounds and microbial necromass in soil. This paper reviewed the 
reserves, composition, and sources of karst soil organic carbon pool, microbial factors affecting the 
dynamics of karst soil organic carbon pool, and the microbial mechanism on renewal of karst soil 
organic carbon pool. Moreover, the effects of microorganisms on plant compounds and microbial 
necromass in karst soil were discussed and the key problems were put forward. This review is expected 
to help understand the microbial mechanism on the distribution, renewal and maintenance of karst soil 
organic carbon pool and deepen the understanding of karst soil carbon cycle and its microbial 
mechanism. In addition, it provides strategies for China to cope with the challenges on Four Per Mille 
Initiative: Soils for Food Security and Climate. 
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全球土壤有机碳储量为 1.5×1015–2.2×1015 g，
是大气碳储量和植被生物量碳储量的数倍[1]。了

解土壤有机碳库动态和调控机制对研究全球碳

循环机制及维持当前碳汇能力至关重要[2]。 
碳酸盐岩是岩溶发育的物质基础，不但记

录着地球历史时期的环境变化，而且还是地球

最大的碳库，对地球大气和生命演变起到重要

的作用[3]。据统计，现代全球岩溶分布面积为  
2 200 万 km2，占陆地面积的 15%，其中中国岩溶

面积达 344 万 km2，约占全球岩溶总面积的

15.6%[4]。在水-二氧化碳-碳酸盐岩-生物的相互作

用下，岩溶碳循环活跃，在全球形成 8.24×108 t C/a
的岩溶碳汇，约占全球遗漏汇的 29.4%[5–6]。中

国学者在地质调查计划项目中国地质碳汇潜力

研究(2010–2012)的支持下估算出我国岩溶碳汇

总量为 3 699.1×104 t C/a[7]，该结果与邱冬生等

基于 GEM-CO2 模型估算的我国碳酸盐类岩石

化学风化 CO2 消耗量 2 740×104 t C/a 为同一数

量级，但数值约高 1 000 万 t[8]。这是因为我国

实施的岩溶石漠化综合治理与生态恢复工程显

著促进了岩溶作用，提高了岩溶碳汇潜力[9]，其中

部分岩溶碳汇以岩溶土壤有机碳的形式固存[10]。

鉴于此，丁仲礼院士在题为《中国碳中和框架

路线图研究》的专题报告中明确提出碱性土壤

固碳是未来碳中和的主要途径[11]。2021 年中共

中央、国务院印发的《关于完整准确全面贯彻
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新发展理念做好碳达峰碳中和工作的意见》提

到要持续巩固提升岩溶碳汇能力[12]。然而，由

于岩溶区地质背景特殊、地形地貌复杂、土壤

空间异质性强，土壤有机碳研究远比其他地区

困难[13]，以至于岩溶土壤有机碳库及其影响因

素的研究相对滞后，进而限制我国陆地生态系

统碳汇功能评价工作的开展[14–15]。 
微生物是土壤碳循环的重要驱动者，对土

壤有机碳的形成和维持具有重要作用[16]。植物

与微生物残体是土壤有机碳的主要来源，二者

在土壤中的积累直接影响着土壤碳库的动态变

化[16]。然而目前关于岩溶土壤植物残体碳与微

生物残体碳形成和维持的微生物机制研究相对

滞后，为此，本文通过综述岩溶土壤有机碳库

储量、岩溶土壤有机碳库的来源与构成、影响

岩溶土壤有机碳库动态的微生物因素以及岩溶

土壤有机碳库更新的微生物机制，探讨微生物

对岩溶土壤植物残体碳与微生物残体碳的影

响。深入研究和认识岩溶区土壤有机碳库分配、

更新及其维持的微生物机制，深化对岩溶土壤碳

循环及其微生物机理的认识，并为应对千分之四

全球土壤增碳计划的挑战提供参考[2]。 

1  岩溶土壤有机碳库储量 
据统计，中国土壤有机碳储量为8.914×1013 g，

中国裸露岩溶区土壤有机碳储量约 1.261×1013 g、
埋藏岩溶区土壤有机碳储量约 1.602×1013 g，约

占中国土壤有机碳储量的 32.11%[7,17–18]。由于

岩溶土壤具有强烈的空间异质性，因此岩溶土

壤有机碳区域差异较大。广西表层土壤有机碳

储量为 0.64×1012 g，其中石灰岩类土壤有机碳

占总广西表层土壤有机碳储量的 1.64%，其碳

密度高于全国平均碳密度[13]；云南岩溶区表层

土壤有机碳总储量为 0.59×1012 g，其碳密度高

于全国平均碳密度[19]；重庆岩溶区表层土壤有

机碳储量为 0.14×1012 g，其碳密度高于全国平

均碳密度[20]；而贵州岩溶区土壤有机碳总储量

为 0.96×1012 g，其碳密度低于全国平均碳密度[21]。 

2  岩溶土壤有机碳库的来源与构成 
土壤有机碳主要来源于植物残体与微生物

残体，二者在土壤中的积累和分配直接影响着

土壤碳库的动态变化及稳定性(图 1)。随着生态

恢复过程中植被的生长和群落的演替，凋落物

和死亡根系逐渐增多，土壤有机碳含量得以累

积。因此，在农田转变为林地的过程中，土壤

有机碳含量逐渐上升[22]。然而，Douglas 等发现，

农田即使经过长达 1 000 年的生态恢复，土壤

有机碳仍达不到森林砍伐前的水平[23]。Wang 等

对广西岩溶区土壤有机碳近 30 年的变化进行分

析时也发现，不同土壤层有机碳对植被恢复的

响应不一致[24]。这是因为地下与地上生态系统

没有协同变化[25–26]，进而造成植物碎屑的大量

输入未必导致土壤有机碳的大量蓄积。 
异养微生物通过分解和消耗植物残体碳获

取生长所需的能量和碳源，在不断的生长和繁

衍中进行世代更替，以至于其残体在土壤中不

断累积。这些微生物残体主要由不易被分解利

用的一些大分子聚合物组成[27]，是土壤稳定碳

库的重要组成，对土壤总有机碳的贡献率可达

25%–40%[28–29]。Ma 等对全球草地土壤数据整

合后发现，表征土壤微生物残体碳的氨基糖与

有机碳含量正相关[30]。Liang 等进一步对温带农

田、草地和森林表层土壤微生物残体碳量占土

壤有机碳的比例整合后发现，微生物残体碳占

土壤有机碳比例分别为农田的 55.6%、草地的

61.8%、森林的 32.6%[31]。Gao 等发现细菌微生

物残体碳对岩溶土壤有机碳的贡献强于真菌[32]。

然而，当土壤养分不足时，土壤微生物残体碳

可被微生物活体优先利用[33]。进一步的证据显
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示，土壤有机碳稳定程度不同时的有机碳分子组

成可以基本相似[34]。 
主要来源于植物残体与微生物残体的土壤

有机碳尽管可进行化学分组(传统的腐殖质分

组研究)、物理分组(对有机碳的密度分组或颗粒

分组)和稳定性分组(即有机碳的活性分组)[35]，

但它们通常都是由烷基碳(δ=0–45)、甲氧基碳

(δ= 4 6 – 6 0 )、氧烷基碳 (δ= 6 1 – 9 0 )、乙缩醛 
(δ=91–110)、芳香碳(δ=111–140)、酚芳香基碳

(δ=141–160)和羧基羰基碳(δ=161–190)等七大

官能团构成[10]。其中，烷基碳主要包括难以降

解、较稳定的植物源生物聚合物(如角质、木栓

质、蜡质)、微生物代谢产物源的长链脂肪族化

合物和具有侧链结构的甲基碳、脂类和多肽；

甲氧基碳主要包括含氨烷基、氨基酸和木质素；

氧烷基碳主要包括醇类、氨基糖、塔日酸、脱 

氢母菊脂和聚炔烃；乙缩醛主要包括半纤维

素；芳香碳主要包括单宁和木质素；酚芳香基

碳主要包括单宁、木质素和软木质；羧基羰基

碳主要包括酰胺和酯[36]。岩溶土壤有机碳具有

较大的空间变异性可能与土壤有机碳的化学

结构差异和官能团组成有关。这是因为微生物

活性的差异能使土壤有机碳化学结构和官能

团组成产生相应的变化，因此研究微生物对土

壤植物残体与微生物残体的调控机制具有重

要的意义。 

3  影响岩溶土壤有机碳库动态的微

生物因素 
微生物作为土壤有机碳周转的重要驱动者

与参与者可影响土壤有机碳库中植物残体碳与

微生物残体碳的动态变化(图 1)。传统观点认为， 
 

 
 

图 1  土壤微生物介导的植物残体碳与微生物残体碳的动态变化示意图(据文献[10]修改) 
Figure 1  Microorganisms mediating the balance of plant compounds and microbial necromass in soil 
(revised according to reference [10]). 
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即使输入到土壤中的植物源碳化学组成不同，

但在微生物的作用下最终会得到一系列化学结

构相同的化合物[37]，然而 Stewart 等却发现植物

源碳化学组成的起始差异信息会在土壤中一直

保留下来[38]。鉴于微生物死亡残体化学组分趋

于相似以及土壤微生物功能与环境因子密切相

关[39]，因此，受土地利用方式、植被类型等因

素影响，土壤微生物可将植物源碳化学组成不

同的信息保留下来[40]。 
植物源碳在微生物体内周转和体外修饰作

用下发生动态变化[40]。在微生物体内周转作用

下，植物源碳逐渐被转化为化学结构相对较为

稳定、化学组分趋于相似的微生物源碳即微生

物死亡残体和部分代谢产物[40]。土壤微生物的

体外修饰作用主要通过分泌胞外酶分解或转化

大分子植物源碳向土壤输送植物源残体 , 并调

控土壤植物源碳的积累[40–41]。 
土壤微生物具有降解淀粉、半纤维素、纤

维素和木质素等有机碳化学组分的功能基因[42]，

因此通过微生物群落功能预测可间接评估土壤

微生物体内周转和体外修饰能力。Hu 等将核磁

共振技术与高通量测序技术相结合来解译土壤有

机质化学组成与微生物群落功能的耦合关系[10]。

然而由于微生物群落功能预测结果只能预测到

某个通路，因此该技术并不能从基因层面回答

微生物的体内周转和体外修饰能力。鉴于微生

物功能基因丰度对指示土壤微生物生态功能更

具有现实意义，因此可通过分析参与土壤有机碳

化学组分降解的功能基因丰度来指示土壤微生物

体内周转和体外修饰能力[43]。尽管对岩溶土壤有

机碳降解的单一功能基因已有报道[44]，但关于

岩溶土壤有机碳组分与碳降解功能基因的关系

仍缺乏系统性研究。 
有机碳化学组分与碳降解功能基因的关系

研究虽然为揭示微生物体内周转和体外修饰能

力提供了便利，但由于土壤中处于休眠状态或

者不活跃状态的微生物占有较大的比例[45]，势

必影响土壤微生物体内周转和体外修饰能力评

价结果的准确性。考虑到土壤微生物可将吸收

的碳转化为自身生物量碳，因此分析土壤微生

物碳素利用效率可以揭示岩溶土壤微生物的体

内周转能力。 
土壤微生物分泌到细胞外的多种酶是直接

参与土壤有机碳库动态变化的重要生物大分子[46]，

并影响着微生物体外修饰能力。因此，分析参

与土壤有机碳循环过程的酶特别是关键的土壤

酶可以揭示土壤有机碳稳定的机理[47]。已有研

究结果表明，尽管土壤酶活性与有机碳在剖面上

具有一定的差异性，但岩溶生态系统土壤有机碳

积累下总土壤酶活性仍得到相应的提高[48]。 
通常认为，土壤中参与有机碳分解或转化

的生态功能主要来源于微生物群落中丰度相对

较高的关键物种[49]。然而，Chen 等的研究结果

表明，土壤微生物稀有物种(相对丰度低于 1%)
在维持生态系统功能和服务上也起着重要的作

用[43]。那么，岩溶土壤有机碳分解或转化是由

土壤微生物优势物种决定还是由稀有物种决定

需要进一步的探讨。 
岩溶土壤作为碳酸盐岩类溶蚀风化产物，

具有偏碱、富钙的特征[50]，那么岩溶土壤环境

是如何通过影响微生物群落及其生态功能来影

响土壤植物与微生物残体的动态变化。土壤 pH 和

钙离子是影响土壤微生物群落的关键因素[51]。这是

因为环境 pH 可引起细胞膜电荷的变化，从而

影响微生物对营养物质的吸收，影响代谢过程

中酶的活性，为此，微生物生长繁殖需要最适

的 pH 环境。作者课题组的前期研究结果表明，

岩溶土壤微生物群落与 pH 显著相关。钙离子

不但是微生物生长所需的大量元素，而且还是

参与微生物生长、信号调节、基因表达以及使
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微生物对环境变化产生响应的物质[52]，因此岩

溶土壤钙离子含量与微生物群落多样性显著相

关[26]。作者课题组通过研究我国西南岩溶区植

被恢复过程中土壤微生物网络与土壤有机碳埋

藏的关系，发现 pH 和钙离子通过调节微生物群

落来影响植物残体与微生物残体双碳的埋藏[10]。 
然而当土壤养分不足时，土壤微生物残体

碳可以作为有效氮素被微生物活体优先利用[33]，

说明土壤有机碳的稳定并非受分子结构的单独

制约[53]。由于有机碳与土壤矿物质成分的结合

可提高土壤有机碳的稳定性，因此土壤钙离子

对提高岩溶土壤有机碳的稳定性具有重要的作

用，其作用机制主要包括配位交换、多价阳离子

键桥、络合作用以及相对较弱的范德华力等[54]。

然而，钙离子对有机碳的稳定作用在土壤呈中

性时最弱，但此时微生物丰度最高[51]，有机碳

含量最高[55]。因此，揭示岩溶土壤中性条件下

有机碳库动态变化的微生物机制是研究岩溶碳

汇能力的重要前提。 

4  岩溶土壤有机碳库更新的微生物

机制 
微生物在土壤有机碳库更新过程中还扮演

着重要的角色。土壤中存在大量具有固定 CO2

功能的微生物[56]。Miltner 等通过 14CO2 同位素

标记研究黑暗条件下土壤微生物固碳过程，发

现 90 d 后 土 壤 中 总 有 机 碳 含 量 可 增 加

0.05%[56]，而 Ge 等的 14CO2 同位素标记研究结

果 表 明 ， 110 d 后 旱 地 土 壤 有 机 碳 增 加

10.63–47.94 mg/kg、水稻田土壤有机碳增加

104.95–133.81 mg/kg，由此可以推测，理想状

态下，全球陆地生态系统土壤 CO2 固定微生物

的年碳同化量在 0.3×1012–3.7×1012 g[57]。可见

CO2 固定微生物对土壤有机碳库的更新具有重

要的作用。 

土壤微生物进行 CO2 固定并形成有机碳的

途径主要包括卡尔文循环、还原柠檬酸循环、

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

循环等 6 条途径[42]。然而，关于土壤固定 CO2

微生物的研究多集中在以卡尔文循环为主的微

生物上[57]。受碳酸盐岩母质影响，岩溶土壤中

贮存着大量的无机碳，这部分无机碳主要由土壤

溶液中的 HCO3
–、土壤空气中的 CO2 及土壤中淀

积的 CaCO3 构成[58]。随着岩溶植被的恢复，土壤

呼吸加强，土壤空气中的 CO2 含量上升[5,59]。此

外，土壤微生物分泌的碳酸酐酶能够催化

HCO3
–+H+ ⇔ CO2+H2O 转 化速率 [60] ，影响

CaCO3+CO2+H2O ⇔ Ca2++2HCO3
– 或者 CaMg 

(CO3)2+2CO2+2H2O ⇔ Ca2++Mg2++4HCO3
–动态

变化，改变土壤 CO2 供给。因此，岩溶土壤中

大量存在的无机碳可被 CO2 固定微生物利用并

对土壤有机碳库进行更新。本课题基于 cbbL 基

因固碳微生物研究结果表明，岩溶土壤 CO2 固定

微生物丰度与土壤有机碳含量显著正相关[61–62]，

进而对碱性土壤固碳具有重要的意义。 
土壤细菌和真菌对土壤有机碳库更新的影

响程度不尽相同。真菌主要参与有机质的分解，

而细菌可能受益于真菌生长和代谢的副产物，

并促进稳定性有机碳的增加[63]。除此之外，外

生菌根真菌可选择性利用含氮有机物质进行代

谢，在造成土壤氮限制的同时增加土壤有机碳

含量[64]。碳酸盐岩是高氮母岩 (氮含量为 200–   
1 200 mg/kg；其他岩石氮含量为 40 mg/kg 左右)
的一种类型[65]。该类岩石风化形成的土壤在岩

溶生态系统演替早期阶段具有氮限制，而在森

林演替阶段具有氮饱和的特征[66]。此外，随着

岩溶生态系统的恢复，土壤有机碳增加。那么，

氮饱和状态下，外生菌根真菌与自由分解者对

氮的竞争如何影响岩溶土壤有机碳库更新将有

助于阐明曾被忽视的岩溶土壤储碳机制。 
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5  结语与展望 
土壤微生物不但通过体内周转和体外修饰

作用影响植物残体碳的动态变化，而且还能通

过 CO2 固定、微生物细胞的生长、增殖、残体

的形成和积累的迭代过程影响微生物残体碳

量，进而直接影响着土壤碳库的动态变化。岩

溶土壤有机碳作为岩溶碳汇的重要组成部分，

探究微生物对岩溶土壤植物与微生物残体的分

配、更新及维持机制是深入认识陆地碳汇功能

和应对气候变化的关键。然而，在偏碱富钙、

异质性强的岩溶土壤生态系统中，土壤植物残

体碳、微生物残体碳与微生物的耦合机制仍亟

待开展深入的研究。譬如：岩溶土壤植物残体

碳与微生物残体碳在岩溶土壤有机碳库中的分

配格局；钙离子对岩溶土壤植物残体碳和微生

物残体碳稳定性的调控机制；岩溶土壤植物残

体碳、微生物残体碳的动态变化与土壤微生物

群落和生态功能多样性的关系；微生物对岩溶

土壤有机碳库更新的定量分析。为解决上述问

题，未来需要从微生物学机制入手，综合运用

同位素示踪、分子生物学和地球系统科学的方

法与技术，结合目前我国碳酸盐岩风化溶解产

生的碳汇通量监测数据已被联合国政府间气候

变化专门委员会第五次报告采纳的重要机遇

期，利用土壤碳循环模型解析岩溶土壤碳循环

的生物地球化学过程，评估增碳潜力，从生态

系统尺度上衡量和评价岩溶土壤碳库的生态效

应，让岩溶碳汇在我国实现双碳目标的进程中

发挥应有的作用。 
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