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典型生态系统微生物自养固碳特征及影响因素
① 

凌永清，曾  涛，张耀鸿，夏围围* 

(南京信息工程大学气候系统预测与变化应对全国重点实验室，南京  210044) 

摘  要：自养微生物以其显著的 CO2 固定能力和卓越的环境适应性，在推动自然界碳循环和缓解全球气候变化中发挥着举足轻重的

作用，但不同生态系统中微生物固碳机制和贡献尚不明确。基于近年研究成果，本文综述了自养微生物的固碳途径及分子机制，深

入剖析了水生生态系统(如海洋、冰川)以及陆地生态系统(如农田、荒漠、岩溶、森林和草地)中主要微生物固碳途径和群落组成、

固碳速率以及影响因素。自然界中微生物存在 7 种 CO2 固定途径，其中，卡尔文循环(CBB)在各类生境中分布尤为广泛，而非 CBB

循环(如 rTCA、WL 循环等)微生物固碳作用长期被忽视。不同生态系统微生物固碳机制和固碳速率有明显差异，气候因素、土壤性

质、农业活动等是调控固碳速率的关键因子，但不同因素对微生物固碳潜力的调节幅度缺乏定量评估。据初步估算，陆地微生物固

碳通量可能高于海洋，但目前多数微生物自养固碳研究仍停留在特征酶或基因的定性或定量分析阶段，仍缺乏系统的微生物固碳速

率和通量数据评估。因此，全球自养微生物碳汇估算尚存在较大不确定性。本文基于“能量–环境”之间的理论联系，揭示了不同

自养固碳微生物途径的生态位分异特征和潜在贡献，为精准评估全球微生物碳汇潜力提供了新视角，对开发基于微生物的“碳中和”

技术具有重要指导意义。 
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Mechanisms and Influencing Factors of Microbial Autotrophic CO2 Fixation in Typical 
Ecosystems 
LING Yongqing, ZENG Tao, ZHANG Yaohong, XIA Weiwei* 
(State Key Laboratory of Climate System Prediction and Risk Management, Nanjing University of Information Science and 
Technology, Nanjing  210044, China) 

Abstract: Autotrophic microorganisms, with their remarkable CO2 sequestration capacity and exceptional environmental 

adaptability, play a pivotal role in driving natural carbon cycling and mitigating global climate change. However, the carbon 

fixation mechanisms and contributions of microorganisms have remained unclear across different ecosystems. Building on recent 

research findings, this paper reviewed the carbon sequestration pathways and molecular mechanisms of autotrophic 

microorganisms, and provided an in-depth analysis of key microbial carbon fixation pathways, community compositions, 

sequestration rates, and influencing factors in aquatic ecosystems (e.g., oceans, glaciers) and terrestrial ecosystems (e.g., 

farmlands, deserts, karst regions, forests, and grasslands). It found that there are seven CO2 fixation pathways for microorganisms 

in nature, among which the Calvin (CBB) cycle is particularly widely distributed in various habitats, while non-CBB cycles (such 

as rTCA, WL cycle, etc.) have long been overlooked for microbial carbon sequestration. There were significant differences in the 

carbon sequestration mechanisms and rates of microorganisms in different ecosystems, with climate factors, soil properties, 

agricultural activities, and other key factors regulating carbon sequestration rates. However, a quantitative evaluation of the extent 

to which different factors regulate microbial carbon sequestration potential was lacking. According to preliminary estimates, the 

carbon sequestration flux of terrestrial microorganisms may be higher than that of the ocean. However, most research on 

microbial autotrophic carbon sequestration was still in the qualitative or quantitative analysis stage of characteristic enzymes or 

genes, and there was still a lack of systematic evaluation of microbial carbon sequestration rate and flux data. Therefore, there is 
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still significant uncertainty in the estimation of global autotrophic microbial carbon sinks. Grounded in the theoretical framework 

of “energy-environment” interactions, this article revealed ecological niche differentiation characteristics and potential 

contributions of different autotrophic carbon-fixing microbial pathways, and it also provided a novel perspective for accurately 

assessing global microbial carbon sink potential and offered significant guidance for developing microbial-based “carbon 

neutrality” technologies. 

Key words: Carbon dioxide fixation; Autotrophic microorganisms; Ecosystems; Carbon sequestration rates 

 

目前，大气二氧化碳(CO2)浓度正持续攀升，加

剧了全球气候变化危机。为有效减缓大气 CO2 浓度

变化，固碳成为全球应对气候变化、维护地球生命可

持续发展的核心策略。而自养微生物是全球碳循环的

重要组成部分，具有独特的生理生态功能，能够利用

无机碳作为碳源合成细胞生物质[1]。光合细菌、化能

自养菌及微藻类等微生物是水生生态系统中最主要

的固碳生物，每年能够固定全球约 40% 的 CO2。在

陆地生态系统中，自养细菌已在森林、滨海盐碱地、

荒漠、农田等生境中被检测到，展现出了对大气 CO2

的显著吸收潜力。 

因此，从整个生物圈的物质循环和能量流动的角

度来看，探究微生物固碳的生态环境效益具有重要的

现实意义和深远影响。本文将深入探讨自养微生物的

固碳途径及其内在机理，综述典型生态系统中微生物

固碳研究的最新进展及影响因素，同时对微生物固碳

研究的前景进行展望，以期为自然界微生物固碳研究

领域提供参考。 

1  自养微生物固碳途径 

微生物进行 CO2 固定的过程也称微生物固碳或

碳同化过程。根据能量获取途径不同，可将自养微生

物分为两类：光能自养微生物和化能自养微生物[2]。

目前已经发现 7 条主要微生物固碳途径(表 1)，分别

为：卡尔文循环 (Calvin–Benson–Bassham cycle，

CBB)、还原型三羧酸循环(Reductive tricarboxylic acid 

cycle， rTCA)、厌氧乙酰辅酶 A 途径 (Reductive 

acetyl-CoA pathway ， WL) 、 3- 羟 基 丙 酸 双 循 环

(3-Hydroxypropionate bicycle，3HP)、3-羟基丙酸/4-

羟基丁酸循环(3-Hydroxypropionate/4-Hydroxybutylate 

cycle ， 3HP/4HB) 、 二 羧 酸 /4- 羟 基 丁 酸 循 环

(Dicarboxylate/4-Hydroxybutyrate cycle，DC/4HB)、

反向甘氨酸裂解途径(rGlyP)[3-4]。 

1.1  卡尔文循环(Calvin-Benson-Bassham cycle，
CBB) 
卡尔文循环(CBB)发现于 20 世纪 40 年代，是首 

表 1  自养微生物固碳途径 
Table 1  Carbon sequestration pathways for autotrophic microorganisms 

CO2 固碳途径 关键酶 氧气需求特性 常见生境 研究方法 

卡尔文循环(CBB) 核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶 好氧型 水生生态系统、陆地生态

系统、极端环境 

还原型三羧酸循环(rTCA) 铁氧化还原蛋白氧化还原酶、2-氧戊二酸:

铁氧还原蛋白氧化还原酶、柠檬酸裂解酶

厌氧型 荒漠土壤、洞穴、 

黑暗海洋 

厌氧乙酰辅酶 A 途径(WL) CO 脱氢酶、乙酰辅酶 A 合成酶 厌氧型 海洋沉积物、深海热液喷

口、半干旱沙漠土壤 

3-羟基丙酸双循环(3HP) 丙二酸单酰辅酶 A 还原酶、丙酰辅酶 A 合

成酶 

好氧型 半干旱沙漠土壤 

3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循

环(3HP/4HB) 

4-羟基丁酸酰基-CoA 脱水酶 好氧型 贫营养湖泊、温泉、黑暗

海洋、农田 

二羧酸/4-羟基丁酸循环
(DC/4HB) 

丙酮酸合成酶、磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 厌氧型 海洋、热泉、沙漠土壤 

反向甘氨酸裂解途径 

(rGlyP) 

甲酸脱氢酶、甘氨酸还原酶 厌氧型 废水、污泥 

基于 13C/14C

的同位素标

记技术、定

量 PCR 技

术、功能基

因测序技

术、宏基因

组测序技术

等 
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个被报道的微生物碳固定途径。在此后很长一段时

间，CBB 循环被认为是地球上唯一的碳固定途径。

直至目前，CBB 循环仍然被认为是分布最广泛的生

物固碳途径[5]，地球上超过 90% 的碳固定均由 CBB

循环完成[6]。该循环普遍存在于植物、藻类以及蓝细

菌、变形菌和厚壁菌等光合自养和化能自养细菌中[7]。

CBB 循环可以分为 3 个阶段：碳固定、碳还原和底

物 (RuBP)再生，包含 11 个酶参与的 13 步反应，循

环每进行 1 次，可固定 1 个 CO2 分子，循环 6 次生

成 1 分子葡萄糖。其中关键酶为核酮糖-1,5-二磷酸羧

化酶/加氧酶(RubisCO 酶)，目前已知的 RubisCO 酶

可以被分为 4 种不同的类型：Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ和Ⅳ型。然

而，其中只有Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ型参与催化羧化反应，而Ⅳ

型(也称 RubisCO 类似蛋白)不具备催化羧化反应的

功能[8]。cbbL 是 RubisCO 酶编码基因之一，因其具

有高度保守性，常被作为环境自养固碳微生物研究的

分子标志物。 

1.2  还原型三羧酸循环(Reductive tricarboxylic 

acid cycle，rTCA) 

rTCA循环是 1966年由 Evans在绿硫细菌中发现

并提出，挑战了当时公认的卡尔文循环固碳理论。该

循环与柠檬酸循环(TCA，异养菌细胞呼吸的一个阶

段，将乙酰辅酶 A 氧化为 CO2，产生还原力合成三

磷酸腺苷)的方向相反，由 2 分子 CO2 形成 1 分子乙

酰 CoA。在这个循环过程中，铁氧化还原蛋白氧化

还原酶、2-氧戊二酸∶铁氧还原蛋白氧化还原酶和柠

檬酸裂解酶是 3 个最关键的酶，编码基因分别为

porCDAB/nifJ、oorDABC 和 aclAB[9]。rTCA 循环存在

于许多细菌和古细菌类群中，其中涉及对氧敏感的

酶。因此，该循环常见于生活于低氧环境(氧浓度低

于空气)的厌氧菌或兼性厌氧菌中，如湖泊、河流等

水体底泥和深海热泉中的微生物[10-11]。 

1.3  厌氧乙酰辅酶 A 途径(Reductive acetyl-CoA 

pathway，WL) 

1986 年，Harland G. Wood 和 Lars G. Ljungdahl

发现产乙酸菌和产甲烷菌(厌氧菌)能够利用 H2 和

CO2 来合成乙酸和甲烷，从而揭示了第 3 条重要的固

碳途径：厌氧乙酰辅酶 A 途径。这种非循环途径发

生在厌氧微生物中，是一种较为简单的途径，即 2

分子 CO2 以非循环的方式直接结合生成乙酰辅酶

A[12]。该途径的关键酶是 CO 脱氢酶和乙酰辅酶 A 合

成酶，该酶催化 CO2 还原为 CO，并催化甲基和羰基

残基合成乙酰辅酶 A[13]。由于该途径的关键酶对氧气

含量特别敏感，因此需要在极其严格的厌氧条件下进

行，如海洋沉积物、半干旱沙漠环境[14]。 

1.4  3-羟基丙酸双循环 (3-Hydroxypropionate 

bicycle，3HP) 

3HP 循环于 1989 年由 Helge Holo 以及 Georg 

Fuchs 在绿色非硫细菌绿屈挠菌科中首次发现并提

出。然而，Georg Fuchs 又花了 20 年时间才完全阐明

了这一途径[15]。在该途径中，2 个 HCO3
–分子通过分

为两个循环的路线合成乙醛酸盐，其中包括 19 个步

骤和 13 个酶，所有的步骤对氧气都不敏感，所有的

酶都需要在有氧条件下工作。该途径的关键酶是丙二

酸单酰辅酶 A 还原酶和丙酰辅酶 A 合成酶，目前主

要可以在南极和半干旱沙漠等极端自然生态环境中

发现该途径[16]。 

1.5  3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环(3-Hydroxypropionate/ 

4-Hydroxybutylate cycle，3HP/4HB) 

3HP/4HB 循环在细胞内将 1 个四碳的酯类物质

(如丁酸盐或琥珀酸盐)转化为三碳的丙酮酸，关键酶

为 4-羟基丁酸酰基-CoA 脱水酶。该循环被认为是

最节能的好氧碳固定途径，偏好在贫营养环境中发

生[17]。目前可以在硫化叶菌目以及部分古细菌中

被发现，主要存在于农田土壤、海洋、湖泊等环

境中。  

1.6 二 羧 酸 /4- 羟 基 丁 酸 循 环 (Dicarboxylate/ 

4Hydroxybutyrate cycle，DC/4HB) 

DC/4HB 循环于 2008 年由 Huber 等[18]在超嗜热

泉古菌中阐明。该循环可以分为两部分：第一部分，

乙酰辅酶 A 和 CO2 以及碳酸盐经 C4-二羧酸循环转

化为琥珀酰辅酶 A；第二部分，琥珀酰辅酶 A 经 4-

羟基丁酸变为 2 分子乙酰辅酶 A，其中 1 分子可用于

之后生物合成，另 1 分子继续作为下一轮循环的 CO2

受体[19]。该循环部分步骤涉及 rTCA 循环和 3HP/4HB

循环中的酶，其特征性关键酶包括丙酮酸合成酶和磷

酸烯醇式丙酮酸羧化酶。 

1.7  反向甘氨酸裂解途径(rGlyP) 

rGlyP 途径是近年来提出的第 7 种固碳途径，鲜

有研究。2017 年，Figueroa 等[20]通过对厌氧消化过

程中以 CO2 为唯一电子受体的活性污泥微生物进行

基因组解析，发现无机碳能够通过还原性甘氨酸途径

同化，该途径可能在自然系统中发挥固碳作用。该途

径的关键酶为甲酸脱氢酶和甘氨酸还原酶，目前该途

径主要发现于废水、污泥中。 

2  不同生态系统中微生物固碳特征 

早期微生物固碳研究多侧重于海洋生态系统，近
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年来研究重心已逐渐向陆地生态系统转移，发现土壤

是陆地生态碳平衡中不可忽视的重要组成部分。全球

土壤微生物固碳通量可达 0.6~4.9 Pg/a[21]，甚至高于

海洋(0.1~2.0 Pg/a) [22-23] (表 2)。 

表 2  不同生态系统自养微生物固碳特征差异 
Table 2  Differences in carbon sequestration characteristics of autotrophic microorganisms in different ecosystems 

生态系统类型 主要固碳途径 优势微生物类群 环境驱动因子 固碳速率 固碳通量(Pg/a) 文献 

海洋 CBB、rTCA、

3HP/4HB、

DC/4HB、WL

蓝细菌、α-变形菌、

硝化古菌 

光照、溶解氧、营

养盐(N/P) 

0.1~206 µg/(L·d) 0.12~2.0 [22-26] 水生生

态系统 

冰川 CBB、rTCA、
WL 

蓝细菌、绿硫细菌、

嗜冷古菌 

温度、黑碳沉积、

冰川径流 

冰面：1~10 mg/(m²·d) 

冰川沉积物：5~20 mg/(kg·d) * 

未见报道 [27-30] 

农田 CBB 根瘤菌、固碳 

放线菌 

水分管理、施肥、

耕作方式 

水田：0.37~1.16 mg/(kg·d) 

旱田：0.10~0.25 mg/(kg·d) 

0.3~0.8 [21,31-35]

荒漠 CBB、WL、
3HP 

蓝细菌、α-变形菌 降水量、黏粒含

量、生物结皮发育

1.00~7.91 mg/(kg·d) 0.1~0.52* [36-37] 

岩溶 CBB α-变形菌(根瘤菌)、

放线菌 

碳酸盐岩风化、pH 未见报道 未见报道 [38] 

森林 CBB 变形菌门、酸杆 

菌门 

植被类型、凋落物

输入 

0.09~0.86 mg/(kg·d) 温带森林：
0.19~0.33 

[39-41] 

陆地生

态系统 

草地 rTCA、CBB、
3HP 

化能自养菌(硝化

菌)、兼养菌 

降水梯度、土壤
C/N 

0.02~7.91 mg/(kg·d) 0.16~0.52 [37, 42-44]

注：*为根据该生态系统总面积、微生物总固碳量等数据进行估算得到。 

 

2.1  水生生态系统 

2.1.1  海洋    海洋总面积约为 3.61 亿 km2，占地

球表面积约 71%。海洋生态系统中的自养微生物，通

过光合作用和化能合成作用固定 CO2 实现碳的固定

和储存。同时还通过消耗水中的营养物质来限制碳的

释放，有助于减缓全球气候变暖的趋势[24]。 

海洋生态系统中自养微生物的固碳途径主要包

括 CBB、rTCA、3HP/4HB、DC/4HB 和 WL，其中

rTCA 和 3HP/4HB 循环主要存在于黑暗海洋中，WL

循环主要存在于海洋沉积物中[10]。据估算，在海洋

微生物固碳通量中，化能自养固碳总量为 0.77 Pg/a，

其中约 52% (透光层中为 37%，深海区中为 15%)的

化能自养固碳由水柱中的硝化微生物所驱动。硝化古菌

是通过氨氧化作用吸收溶解无机碳的主导类群[25-26]。虽

然海洋透光层中化能自养总固碳量(0.25~0.35 Pg/a)

显著低于海洋光能自养固碳量(54 Pg/a)，但其量级与

河流有机碳输入通量(0.4~0.5 Pg/a)及海洋沉积物有

机碳埋藏速率(0.20~0.79 Pg/a)相当，表明长期以来被

低估的化能自养过程在全球碳循环中扮演着与陆源

输入和沉积埋藏同等重要的生物地球化学驱动角色。

而深海沉积物中的无机碳固定十分有限，近岸、陆架

和陆坡沉积物以浅层氧渗透为特征，大部分有机质

(主要是硫化物)在厌氧环境中降解，将产生还原性代

谢物促进硫细菌的化能自养过程[22-23]。 

2.1.2  冰川    冰川是地球上最大的淡水水库，也是

地球上重要的碳汇之一，能够吸收和储存大量 CO2，

持续封存长达数千年。冰川生态系统中微生物是固碳

的重要力量，对于减缓全球气候变暖和预测未来碳释

放趋势具有重要意义。 

极地冰盖和山地冰川覆盖了大约 11% 的地球陆

地表面，储存了来自本地和远源的有机碳，并将其释

放到下游环境中[27]。冰川生态系统中有着多样化的

栖息环境，主要包括冰川表面雪和冰、冰川径流，这

些区域是许多微生物的栖息地，同时部分地衣和苔藓

也形成于冰川表面，形成独特的生态群落。冰川中碳

储量最多的是冰川沉积物，仅南极冰川沉积物中颗粒

有机碳(POC)储量就高达 6×103~2.1×104 Pg，比北半

球永久冻土中 POC 储量(1 672 Pg)高 1~2 个数量级。

冰尘穴沉积物是冰川沉积物的重要组成，也是冰川表

面碳积累的主要生境[28]。Anesio 等[29]研究发现，冰

尘穴沉积物的初级生产力(CO2 固定速率)为 11.2~ 

2 059 μg/(g·d)，群落呼吸速率为 6.23~44.8 μg/(g·d)，

冰尘穴初级生产力高于群落呼吸，生态系统表现为净

自养过程。基于目前研究进展，冰川生态系统中主要
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的固碳途径包括 CBB 循环、rTCA 循环以及 WL 途

径。以上所述固碳途径中主要以CBB循环为主，rTCA

循环以及 WL 途径主要分布在冰川沉积物以及冰川

内部冰等厌氧环境中，因此固碳贡献相对较少[30]。 

2.2  陆地生态系统 

2.2.1  农田    土壤有机碳(SOC)作为陆地最大碳

库，对土壤肥力、气候变化和生态系统服务起着至关

重要的作用。全球土壤碳储量约为 1.5×103 Pg，约为

大气碳储量的 2 倍，其中，农田土壤是构成土壤有机

碳库的关键部分。全球农田土壤碳储量约为 142 Pg，

占全球陆地碳储量的 8%~10%[45]；农田土壤自养微生

物碳同化的年速率约为 100~450 kg/hm2，对于碳循环

的年贡献率可达 0.9%~4.1%[46]。农田土壤中水分及其

他条件不仅对其作物生长有着至关重要的影响，同时

与微生物群落特征有着密切关联。 

在农田生态系统中，旱地以及水田的固碳潜力有

所差异，总体表现为水田高于旱地。Yuan 等[31]将农

田土壤在连续标记 14C-CO2大气中培养 80 d，SOC14和

MBC14分别增加8.44~64.61 mg/kg和1.55~10.36 mg/kg；

同时，不同土壤在 SOC 和 MBC 中的 14C 同化量存在

显著差异，总体表现为水稻土高于旱地土壤。在水田

土壤中，固持的有机碳中植物残体来源碳占 33%~ 

54%，微生物残体来源碳占 28%~36%；而旱地土壤

有机碳中的植物残体来源碳占 19%~42%，微生物残

体来源碳占 40%~59%；在水田土壤中植物残体的固

碳作用高于旱地土壤，而在旱地土壤中微生物固碳作

用明显大于水田土壤[39]。Liao 等[21]采集 108 个分别

来自稻田和旱地的土壤测定了 CO2 固定速率，发现

水稻土固碳速率平均为 0.67 mg/(kg·d)，显著高于旱

地土壤(0.16 mg/(kg·d))。Ge 等[32]以中国亚热带 5 种

旱地和 5 种水稻土为研究对象，通过连续 14CO2 标记

技术测定土壤 CO2 同化速率，表明旱地土壤平均固碳

速率为 0.18 mg/(kg·d)，水田土壤平均为 1.10 mg/(kg·d)。

初步估算，在理想状态下，农田土壤微生物固碳量约

在 0.3~0.8 Pg/a[33-34]。同时，水稻土中自养微生物的

共现网络较旱地土壤更为复杂。 

2.2.2  荒漠    与植物固碳相比，在植物受限制、有

胁迫条件的生态系统中，如冷荒漠、热荒漠等，土壤

自养微生物在碳固定中发挥着更主要的作用。此外，

微生物的固碳过程还有助于改善土壤结构，提高土壤

肥力，为荒漠地区的植被恢复和生物多样性保护奠定

基础。 

荒漠生态系统中主要的自养微生物隶属于蓝藻

门，同时存在部分兼养微生物，它们是生物结皮和恶

劣环境中关键的光能自养微生物。这些自养微生物驱

动了细菌、真菌及土壤动物的代谢过程，影响土壤微

生物群落演替，加速生物土壤结皮中碳、氮、磷等养

分转化，并促进地表生物结皮的形成、发展及理化性

质(温度、碳、氮养分)的有序变化[36, 47]。 

Zhao 等[37]采用定量 PCR、cbbL 基因测序和稳定

同位素方法对青藏高原荒漠、草原和草甸 3 种类型土

壤进行研究，发现青藏高原土壤中自养微生物具有较

强的固碳能力，显著高于已报道的旱田和水田土

壤(表 2)。同时，荒漠和草原土壤自养微生物丰度

显著低于草甸土壤，但两者大气 13CO2 固定速率

(7.91 mg/(kg·d))却显著高于草甸土壤(4.91 mg/(kg·d) )，凸

显了贫营养土壤微生物 CO2 固定的重要性，各自养

型(形成 IAB 和 IC)微生物的 13CO2 固定速率与 cbbL

基因丰度均无显著相关性，表明土壤自养型微生物对

CO2 的固定是复杂的。 

2.2.3  岩溶    岩溶生态系统是地球表层系统中的

重要组成部分，全球岩溶面积达 2 200 万 km2，占陆

地面积的 12%。碳酸盐岩是岩溶生态系统的物质基

础，而碳酸盐岩的形成过程对大气 CO2 浓度降低产

生重要的作用，目前地球上 99.5% 的碳被封存在碳

酸盐岩中，碳酸盐岩中碳储量约达 6.1×1016 t。此外，

碳酸盐岩对气候和环境变化响应较为敏感，岩溶作

用每年可回收大气约 0.6 Gt CO2，与全球碳循环密

切相关[48]。 

张双双等[38]对岩溶生态系统的固碳微生物群落

结构进行调查，分别在岩溶区、混合区与非岩溶区采

集表层土壤样本，通过利用 cbbL 基因高通量测序方

法，对比 3 个区域土壤中固碳细菌的群落丰度、组成

及多样性特征。结果表明，3 个区域土壤中固碳细菌

均属于变形菌门和放线菌门。其中，α-变形菌纲

(α-Proteobacteria，24.6%)为 3 个区域土壤中的优势

纲，以根瘤菌为主的兼性自养菌是主要的固碳细菌类

群。目前岩溶生态系统微生物固碳途径的研究报道以

CBB 循环为主，其余几种固碳途径鲜少涉及。 

2.2.4  森林    森林生态系统是陆地生态系统中重

要的碳汇。2020 年联合国粮农组织发布的《全球森

林资源评估报告》中指出，全球森林总碳储量达到 6 

620 亿 t，其中森林土壤碳储量约占 45%。微生物在

森林土壤固碳中起重要作用，同时微生物丰度以及群

落结构也会受到森林地表植被类型的影响。 

森林土壤中微生物主要的固碳途径为 CBB 循

环。刘茗等[40]选取毛竹林、阔叶林、杉木林和马尾

松林 4 种森林植被，以 CBB 循环中的关键酶 RubisCO
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酶的 cbbL 基因为固碳细菌的指示基因，利用荧光定

量 PCR 和高通量测序技术探究不同森林植被类型土

壤固碳微生物特征及其影响因子。研究表明，4 种森

林植被类型的 16S rRNA 基因和固碳细菌 cbbL 基因

丰度范围分别是(0.54~2.81)×1011 copies/g 和(0.46~ 

3.53)×109 copies/g，其中，毛竹林土壤的微生物基因

丰度显著高于其他 3 种林分，而杉木林土壤固碳细菌

多样性显著低于其他 3 种林分，并且毛竹林对土壤肥

力以及固碳微生物影响效果最好，固碳微生物对毛竹

林土壤有机质积累贡献大于阔叶林。造成这种差异主

要是由于 4 种林分之间土壤理化性质存在显著差异，

毛竹林和阔叶林表层土壤各项指标(pH、有机碳、全

氮、碱解氮、速效钾等)总体较高，而杉木林和马尾

松林土壤总体较低，尤其是杉木林土壤除 pH 和碱解

氮外的其他指标均为最低。Liao 等[21]定量化研究了

51 个不同纬度地区森林土壤的 CO2 固定速率，据估

算，森林土壤固碳速率为 0.09~0.86 mg/(kg·d)，最低

固碳速率出现在 23°N~29°N 地区，土壤 CO2 固定速

率与土壤总碳呈显著正相关。 

2.2.5  草地    草地生态系统覆盖了地球陆地面积

的 40% 左右。据估算，土壤微生物 CO2 固定作用对

半干旱草原总初级生产力的贡献约为 18.2%[49]。 

Huang等[42]通过 13C标记示踪半干旱至半湿润草

原土壤 CO2 固定通量，利用宏基因组分析证明 rTCA、

CBB 和 3HP 循环为草地生态系统中 3 条主要固碳

途径，其中 rTCA 循环最为丰富，从半干旱到半湿

润条件，其相对丰度增加了 3.6%，土壤固碳速率 0.02~ 

0.10 mg/(kg·d)，可为全球提供约 8.1~27 mg/(m2·d)的

输入。Liu 等[43]研究表明，干旱或半干旱草原土壤

CO2 固定速率约为 22 mg/(m2·d)，与上述结果较为一

致；同时通过宏基因组测序发现，rTCA 循环是养分

贫瘠、降水稀少的半干旱至半湿润草原土壤 CO2 固

定的主要途径。主导的 CO2 固定途径可能取决于当

地生态系统类型，因为各自微生物群落成员的选择驱

动了相应的途径，而这些途径取决于生境中可用能量

来源不同的三磷酸腺苷(ATP)需求。与 rTCA 循环相

比，CBB 循环是一种更耗能的 CO2 固定策略，能量

成本的差异很大程度上归因于该途径的 RubisCO 酶

需要更多的能量。因此，低能耗(2 ATP)很可能是

rTCA 循环成为半干旱草地土壤微生物首选代谢途径

的原因之一。本研究团队通过 13CO2 示踪微宇宙培

养技术结合稳定同位素核酸探针(DNA-SIP)技术研

究发现，新西兰草地土壤自然条件下固碳速率约为

0.15 mg/(kg·d)，氮素投入可使固碳速率提升 1.9 倍以

上[44]，化能自养的硝化菌群是驱动高氮条件下土壤

固碳的主要动力，但其他生境中硝化作用对土壤固碳

的贡献鲜见报道。 

3  微生物固碳速率的影响因素 

3.1  土壤性质 

土壤为微生物的定殖提供了不同微生境，土壤的

物理性质以及化学性质对于土壤微生物的活性有着

重要影响，土壤质地和结构、有机物含量、pH 等都

在一定程度上影响着微生物的固碳过程。 

3.1.1  土壤物理性质    土壤质地是土壤重要的物

理性质之一，与土壤通气、保水、保肥性状密切联系，

进而影响微生物的生理活性。Selesi 等[50]利用靶向实

时荧光定量 PCR 技术检测到 cbbL 基因主要分布于壤

土和黏土，在砂土中极为罕见。同时，王群艳等[51]

选取亚热带地区同一母质发育而成的不同壤土，通过
14C-CO2 连续标记技术结合室内模拟培养试验，揭示

壤质黏土中自养微生物同化碳(14C-SOC)、自养微生

物截留碳 (14C-MBC)和自养微生物可溶性碳 (14C- 

DOC)均高于砂质黏壤土。原因在于：壤质黏土中黏

粒含量、土壤养分含量和阳离子交换量较高，可能有

利于维持更高的自养固碳微生物多样性和活性，从而

导致不同质地土壤自养微生物碳同化量及其转化存

在显著差异。 

3.1.2  土壤化学性质    土壤有机质含量以及 pH等

化学性质都会对土壤微生物丰度及活性产生重要影

响，进而影响微生物的固碳能力。自养微生物主要以

分子氢和还原性氮(如 NH4
+、NO2

–)、硫(如 S2O3
2–、H2S)、

金属(如 Fe2+、Mn2+)和碳(如 CO、CH4、CH3OH)化合

物作为化能自养菌的电子供体[52]，化能自养菌通过

氧化无机化合物获取能量。因此，相对而言，在有机

物含量较低的土壤中，微生物的活性更佳，固碳能力

更强。土壤 pH 同样会影响微生物的生存环境，影响

土壤基质的组成、化学性质和利用效率，进而影响土

壤微生物群落的组成和多样性。自养微生物对环境

pH 变化非常敏感，适宜 pH 有助于微生物保持正常

的代谢活动和繁殖能力，进而影响固碳速率，过酸性

或者过碱性的环境都会抑制微生物的活性，甚至导致

其死亡。 

3.2  气候因素 

气候因素对微生物固碳的影响是复杂且相互关

联的，主要通过改变微生物的生长环境、活性以及碳

源的可利用性来体现。 

3.2.1  大气 CO2 浓度    一系列人类活动，如燃烧
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化石燃料、工业生产以及土地利用变化等，导致大气

CO2 含量不断升高，对人类生存发展造成一定的影

响，同时微生物也受到较大的影响。大部分的研究表

明，大气 CO2 浓度升高时，土壤中微生物数量以及

活性均会显著升高。Williams 等[53]连续 6 年分别采集

草原土壤样品进行研究，发现随着大气 CO2 浓度的

升高，微生物生物量碳、氮以及微生物活性显著提高

(微生物生物量碳、氮分别相对提高 6%、7.5%)。He

等 [54]通过 454 焦磷酸测序分析技术评估了高浓度

CO2 处理的草地土壤与正常浓度 CO2 处理土壤中微

生物群落的结构、组成和功能，结果显示，高浓度

CO2 显著改变了微生物群落结构，同时促进编码微生

物固碳 RubisCO 酶及乙酰辅酶 A 等酶的基因丰度显

著增加，进一步通过基因芯片 3.0 数据，在总共检测

到的 1 503 个参与 C、N、P 和 S 循环的功能基因中，

相当一部分(39%)只在环境 CO2 浓度(14%)或高 CO2

浓度(25%)条件下被检测到，表明高 CO2 浓度显著改

变了微生物群落的功能特征。 

3.2.2  降水条件    土壤含水量是影响固碳微生物

群落结构的关键因素，因此降水量也是影响微生物固

碳速率的重要因素。Huang 等[42]对沿自然降水梯度

(年均降水量分别为 370、480 和 540 mm)采集 3 种草

地土壤进行了宏基因组测序和 13CO2 标记试验，以阐

明半干旱草原的土壤微生物与降水条件之间的关系。

结果显示，微生物 CO2 固定速率随着降水的增加而

升高；但特定的生物标志物和主要的微生物固碳途径

在降水梯度上有很大差异，在高年均降水量条件下(> 

400 mm)的 CO2 固定途径以 rTCA 和 3-HP 循环为主，

低年均降水量条件下(< 400 mm)以 CBB 循环为主。 

3.3  农业活动 

农业活动对土壤微生物固碳速率的影响是多方

面的，其中包括种植制度、土壤耕作措施以及施肥方

式等对土壤微生物均有显著影响。 

3.3.1  种植制度    Yuan 等[55]通过利用末端限制性

片段长度多态性和定量 PCR 技术测定了 CO2 同化菌

cbbL 基因的丰度和多样性，发现不同土地利用方式

下土壤自养细菌丰度和多样性具有显著差异，cbbL

基因丰度总体上遵循水稻连作>水稻–旱地作物轮作> 

旱地作物连作的趋势。Wu 等[56]通过 110 d 连续 14C- 

CO2标记培养研究不同种植制度(水稻连作、水稻–油菜

轮作、油菜–玉米轮作)下土壤固碳微生物群落的差

异，表明连作较轮作具有更强的土壤 CO2 同化能力，

土壤有机碳(14C-SOC)、微生物生物量碳(14C-MBC)

及 RubisCO 活性也显著提高。 

3.3.2  耕作措施    耕作措施影响土壤结构和土壤

的理化性质(如孔隙度、容重和有机碳含量)，可能引

发土壤细菌群落和活性的变化。Lu 等[57]通过对玉米

田进行传统耕作(翻耕、深松耕)、少耕(旋耕)、免耕

3 种耕作方式同时结合玉米秸秆还田方式，研究耕作

方式对于土壤微生物的影响。结果显示，cbbL 基因

和 16S rRNA 基因丰度在不同耕作方式间存在差异：

cbbL 基因和 16S rRNA 基因拷贝数以及 RubisCO 酶

活性均表现为传统耕作土壤和少耕土壤显著高于免

耕土壤，同时玉米秸秆还田对 cbbL 基因丰度有显著

正效应，cbbL 基因丰度与可溶性有机碳(DOC)呈正相

关，与土壤容重呈负相关。传统耕作的高 DOC 和低

土壤容重有利于 cbbL 携带菌的生长。 

3.3.3  施肥方式    施肥会改变植物、微生物的生长

环境以及土壤的养分状况，影响固碳微生物的活性和

固碳速率。马子钰和马文林[58]采用 Meta 分析方法研

究施肥对中国农田 0~20 cm 表层土壤有机碳固定的

影响，结果显示，单施化肥、有机肥化肥混施和单施

有机肥均能显著提高农田有机碳含量，其中，有机肥

化肥混施组固碳速率最高，为 0.36 g/(kg·a)，单施化

肥组的最低，仅为 0.08 g/(kg·a)。磷素添加对不同生

育期水稻土固碳途径的影响并不一致。柏菁等[59]发

现，在水稻分蘖期磷素添加显著提高了 CBB 循环、

rTCA 循环和 3HP/4HB 循环的关键功能基因 cbbL、

cbbM、accA、aclB 的数量(分别提高了 156%、99%、

110%、193%)，而磷素添加对拔节期 cbbL、accA、

aclB 基因数量并无明显促进作用，对 cbbM 基因甚至

产生了抑制作用。 

4  总结与展望 

探究不同生态系统中微生物固碳机制及贡献，对

未来应对全球气候变化具有重要科学意义[2-4]。然而，

目前除 CBB 循环外，其他 6 条微生物固碳途径在自

然界的贡献可能被低估，并且各个生态系统微生物固

碳速率仍缺少系统的数据支撑，以致全球自养微生物

碳汇通量估算仍存在较大不确定性。 

未来研究方向应着重以下维度：①以多因子耦合

机制，建立气候带梯度下的长期定位观测网络，量化

温湿度波动与耕作制度等对固碳基因表达丰度、固碳

微生物群落组成及固碳速率的动态影响，探索不同生

态系统土壤微生物固碳过程对气候变化的响应机制；

②开发土壤微宇宙模拟系统，利用碳稳定同位素示踪

技术和先进分子生物学技术，定量研究不同微生物类

群的碳同化潜力和机理以及同化碳在土壤中的转化
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规律，解耦土壤质地、农业措施与微生物群落结构的

交互效应；尤其是农田生态系统兼具生态功能与生产

属性，其碳汇过程受到“气候–土壤–生物–人为管理”

的多维度调控，量化微生物固碳与农业各项措施的关

系，有助于建设农田智慧固碳系统，为全球气候治理

提供“自然–人工”双模驱动的解决方案；③根据不

同生态系统的气候条件、土壤环境以及微生物特性等

差异，构建机器学习模型，预测不同地貌单元中植被

覆盖–微生物代谢–固碳通量的非线性关系，完善气候

变化下全球生态系统碳循环过程模拟和预测模型，并

将技术集成，创建“微生物碳泵–土壤碳库–植物碳汇”

三位一体的增汇技术体系。通过多学科深度交叉与技

术创新，重塑生态系统的服务价值，推动生态安全与

气候安全的协同共赢。 
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