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微生物残体在土壤中的积累转化过程与稳定机理研究

进展* 
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摘  要：近年来，关于微生物残体在土壤有机质积累和转化过程中的作用越来越受到研究者的关注。土壤有机质中微生物残

体的数量和组成比例变化与土壤有机质的形成、容量大小及周转特征密切相关。对目前土壤微生物残体研究方面的相关进展

进行了梳理和总结，在明确土壤微生物残体的来源及其重要性的基础上，介绍了土壤微生物残体定量和转化的表征方法，阐

述了微生物残体在土壤有机质积累转化过程中的作用及其主要影响因素，探讨了微生物残体在土壤中的稳定机制，提出了微

生物通过同化代谢作用驱动细胞残体积累进而促进土壤有机质积累和稳定过程中亟待探讨的科学问题。期望为进一步探究陆

地生态系统土壤有机质周转与微生物过程的相互作用机理提供一定的思考。 
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Ecology, Chinese Academy of Sciences, Shenyang 110016, China) 

 

Abstract: Microorganisms are the engine driving the biogeochemical cycling of soil elements and play an important role in the 

transformation of soil organic matter (SOM). They decompose SOM and release CO2 into the atmosphere through mineralization 

on the one hand and transform SOM into their cell components through assimilation on the other hand. These cell components can 

be accumulated in the soil as microbial residues after their death. There is increasing recognition that microbial residues are 

important precursors of SOM formation and contribute significantly to long-term SOM stabilization. Therefore, this paper calls 

for scientists to pay more attention and study the role of microbial residues in the accumulation, turnover and stabilization of 
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SOM, and possible underlying mechanisms. To achieve this objective, this paper first explains the processes of how 

microorganisms continuously produce microbial residues in soils via assimilation and emphasizes the extent to which microbial 

residues contribute to soil stable carbon (C) pool. Subsequently, this paper introduces the (i) quantification of microbial residues 

using amino sugar analysis, (ii) conversion of amino sugar data into microbial residue C data to account for the proportion of 

microbial-derived C in soil organic C and (iii) distinction of original- and newly-formed microbial residues with isotopic labelling 

techniques to indicate the turnover of microbial residues in soil. Furthermore, this paper summarizes the key external factors 

influencing the accumulation and turnover of microbial residues. These factors include: (1) nutrition management that can directly 

influence substrate availability for soil microorganisms and consequently the production and accumulation of microbial residues, 

even though soil fungi and bacteria may respond differently to substrate addition; (2) tillage practices which generally reduce the 

accumulation of microbial residues through the destruction of fungal hyphae and breakdown of soil aggregates; (3) land-use 

change that can permanently impact the contribution of microbial-derived C to soil organic C; and (4) climate change factors 

which include temperature elevation, elevated CO2 concentration and nitrogen deposition. The fourth section of this paper 

summarizes the potential stabilization mechanisms of microbial residues in soil, which include chemical protection by attaching 

to soil mineral surfaces, physical protection by occluding in soil aggregates and delayed decomposition due to the chemical 

structure of microbial residues. In the last section, some perspectives are provided for the scientific issues that need to be further 

studied regarding microbial residue contribution to SOM: (a) combine microbial residues with living microbial communities to 

link with the processes of microbial assimilation from both instantaneous and continuous perspectives; (b) explore the distribution 

process and stabilization mechanism of microbial residues with soil minerals; (c) investigate the accumulation and turnover of 

microbial residues in subsurface soils as soil physicochemical properties and microbial community composition change 

substantially with increase in depth. These discussions will provide a clue to clarify the role of microbial anabolism driving and 

involving SOM formation and stabilization as well as the underlying relationship between SOM turnover and microbial process in 

terrestrial ecosystem. 
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微生物是驱动土壤元素生物地球化学循环的引

擎，在土壤有机质（soil organic matter，SOM）转

化过程中发挥着重要作用[1]。微生物可通过矿化作

用将 SOM 分解并释放 CO2 至大气中，也能通过同

化作用将 SOM 转化为自身组分，并在其死亡后以微

生物残体的形态在土壤中积累[2]。随着生物学研究

手段的不断进步，越来越多的证据表明：真菌和细

菌的细胞残体是土壤稳定有机碳库的重要组分[3-4]，

这使得微生物残体在 SOM 积累和转化过程中的作

用越来越受到重视[5]。近期提出的土壤微生物碳泵

理论[2]进一步聚焦和强调了微生物同化作用介导的

细胞残体积累对土壤有机碳截获的重要性，其核心

是微生物通过细胞生长、数量增殖和死亡积累等连

续迭代过程产生大量细胞残体，对土壤碳固存具有

重要作用。因此，开展微生物残体在 SOM 中积累、

转化和稳定化的研究工作有助于加深对土壤有机碳

固存乃至全球碳循环的认识[6]。 

本文对近年来微生物残体的相关研究进行了梳

理和总结，在明确土壤微生物残体来源及其重要性

的基础上，介绍了土壤微生物残体定量和转化的表

征方法，阐述了微生物残体在 SOM 积累转化过程中

的作用及其主要影响因素， 后探讨了微生物残体

在土壤中的稳定机制。期望能为进一步探究 SOM 周

转与微生物过程的相互作用机理提供一定的思考。 

1  土壤微生物残体的来源及其重要性 

微生物对 SOM 的作用与微生物数量、群落组

成及其代谢产物的形成和降解有关[7]。随着分子生

物学技术的快速发展，研究者可从基因水平将土壤

生态过程与微生物群落组成进行直接关联，用来评

价微生物在 SOM 周转过程中的作用与功能[8]。这方

面研究对于揭示微生物同化底物的瞬时性响应特征

具有重要的指示意义。但上述研究方法无法获知

SOM 转化过程中微生物的连续作用过程和积累效

应[9]。微生物代谢与 SOM 转化在时间上具有连续
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性，外源养分或有机物质输入不仅影响微生物的瞬

时性响应特征，也会直接或间接影响微生物对 SOM

积累和转化的贡献[10-11]。实质上，微生物参与 SOM

的积累转化过程很大程度上是微生物增殖-代谢-死

亡周转的连续累积效应的体现。当外源底物输入后，

微生物能够同化底物不断合成和构建细胞组分，并

终以细胞残体的形式积累在土壤中[12]。如果仅以

活体微生物量来评价，会低估微生物在土壤有机质

形成和积累过程中的贡献。根据马尔可夫模型推测

发现，土壤微生物残体库的大小为活体生物量的 40

倍[13]。 近，Liang 等[6]基于不同生态系统中微生物

残体对土壤有机碳的贡献进行综合分析后得出，微

生物残体的贡献比例超过 50%，进一步说明微生物

通过细胞残体形式向土壤中输送有机物质的数量远

高于传统意义上的认知[14]。 

越来越多的研究表明，微生物细胞残体（包括

完整或不同破碎程度的细胞壁组分）是 SOM 形成的

重要前体物质，在土壤有机碳的长期截获和稳定过

程中发挥重要作用[2]。基于核磁共振波谱（NMR）

技术的结果显示，SOM 中包含大量的微生物来源物

质，对有机质的贡献比例超过 50%[15]。采用同位素

标记-热解色谱-同位素比例质谱的研究手段对农田

SOM 组成进行分析发现：微生物来源的几丁质和多

聚糖等细胞壁组分伴随着微生物生长代谢和死亡循

环过程在土壤中不断积累，由于其自身难降解的生

化特性使其成为稳定 SOM 的重要来源[16-17]。Miltner

等[18]利用固体核磁共振技术（13C-CP/MAS NMR）

比对添加了 13C 标记大肠杆菌细胞的土壤和对照土

壤中碳化学结构的变化，证明土壤微生物来源碳对

稳定性 SOM 的形成起重要作用。对上述试验样品进

行 224 d 培养后，发现 50%的微生物来源碳仍保留

于土壤中，且主要存在于非活性有机质组分中[5]；

进一步利用扫描电子显微镜观察到土壤矿物表面多

是 200～500 nm 有机碎片，大部分为不同分解程度

和破碎的细胞壁，且这部分细胞壁碎片与在干净无

菌的原位培养条件下培养成的碎片具有相似的性

质。上述研究结果表明，微生物生长代谢过程中不

断积累和破碎的细胞壁物质是微生物残体的重要来

源，也是微生物来源有机质的重要贡献者。与此同

时，这部分微生物残体可通过与土壤矿物表面相结

合，增加其在土壤中的稳定性和长期固持[10，19]。因

此，探讨微生物在 SOM 形成和积累过程中的作用

时，需要考虑微生物残体的形成过程、积累动态和

稳定机制，这样才能更有效地评价微生物在 SOM 转

化过程中的长期作用效应。 

2  土壤微生物残体定量和转化的表征

方法 

2.1  土壤微生物残体定量的评价指标 

虽然微生物残体在 SOM 积累和转化过程中发

挥着重要作用，但由于技术上很难区分微生物残体

来源碳和非微生物来源有机碳，使得直接测量微生

物残体的含量很难实现。微生物残体实质上是包含

许多化合物分子的复杂混合体，有一些具有特定特

点的标识物分子可用来指示微生物来源的有机碳组

分[20-21]。理论上，任何可在土壤中长期保持相对稳

定的微生物细胞来源的有机化合物分子均可帮助揭

示微生物残体的积累转化动态及其参与 SOM 转化

的机制。微生物残体研究中的生物标识物主要包括

氨基酸、蛋白质、磷脂、DNA 及细胞壁组分氨基糖。

目前除氨基糖外，其他标识物的应用非常少[11，20-22]。

土壤氨基糖是微生物细胞壁的重要组分，在微生物

细胞死亡后能够稳定存在于土壤基质中，可为微生

物残体的积累动态提供有效的指示作用。目前有四

种氨基糖可被提取并量化，包括氨基葡萄糖、氨基

半乳糖、氨基甘露糖和胞壁酸[23]。其中，土壤中的

胞壁酸唯一来源于细菌细胞壁的肽聚糖层，氨基葡

萄糖主要来源于真菌细胞壁，而氨基半乳糖的来源

仍存在较大争议[20]。氨基甘露糖由于其来源不明确，

且含量变异大，很多文章均未进行报道[11]。基于土

壤氨基糖的异源性，微生物群落中优势菌群（主要

是真菌和细菌）的变化能够通过其代谢残体的数量

和比例变化影响 SOM 的积累[7]。通常用氨基葡萄糖

与氨基半乳糖的比例以及氨基葡萄糖与胞壁酸的比

例来表征不同微生物群落（真菌与细菌）在 SOM 积

累和养分循环中的相对贡献[20]。氨基糖具有较高的

稳定性，不会随着外界环境因素的改变而迅速起较

大变化，对土壤微生物的长期作用过程具有“记忆

效应” [11]。根据氨基糖的含量和组成变化能提供

SOM 积累过程中的微生物印记，可在化合物分子水

平上定量评价微生物残体对 SOM 积累的贡献，对于

阐明微生物在调控 SOM 转化及持续固碳过程中的
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作用具有独特的意义和优势[24]。很多研究者应用此

方法在不同气候区和不同时空尺度下开展了大量微

生物残体的相关研究，并取得了很好的试验结果，

使氨基糖作为微生物残体标识物的应用逐渐得到了

学术界的关注和广泛认可[25]。 

为了考察微生物残体碳库的大小及其在土壤有

机碳中的占比，研究者将土壤氨基糖数据进行了转

换[26-27]。具体而言，用土壤中胞壁酸的含量乘以 45

得到细菌残体碳的含量，其中转换系数 45 是基于一

定的假设获得，即细菌群落中革兰氏阳性菌和革兰

氏阴性菌的比例为 65%和 35%，革兰氏阳性菌和革

兰氏阴性菌中胞壁酸的平均含量分别为 13.9 mg·g–1

和 3.7 mg·g–1，同时假设细菌中碳的含量为 46%[26]。

而真菌残体碳的计算是用土壤中的总氨基葡萄糖的

含量减去细菌来源的氨基葡萄糖含量，然后乘以转

换系数 9，假设细菌中胞壁酸和氨基葡萄糖的摩尔

数 比 为 1︰2， 真 菌中氨 基 葡萄 糖的 平 均含 量为

49 mg·g–1，同时假设真菌中碳的含量为 46%[27]。这

种转换对评价微生物残体碳对土壤有机碳的贡献具

有重要意义。公式如下： 

 
细菌残体碳/（mg·g–1）=胞壁酸的含量/（mg·kg–1） 

× 45/1 000            （1） 

 
真菌残体碳/（mg·g–1）=（氨基葡萄糖的含量/ 

（mg·kg–1）/氨基葡萄糖的摩尔质量（179 g·mol–1）– 

2×胞壁酸的含量 /（mg·kg–1） /胞壁酸的摩尔质量 

（251 g·mol–1））×氨基葡萄糖的摩尔质量（179 g·mol–1） 

×9/1 000               （2） 

 
值得注意的是，基于氨基糖来计算微生物残体

碳也有一定的局限性[8，18]。主要是由于在应用氨基

糖标识物获取转化系数时是在室内纯培养条件下进

行的，这种转化系数在实际环境中会有较大变化，

进而会导致依据此系数计算微生物残体的数量估算

变异较大。但是目前在缺少更为可靠的替代分析方

法之前，氨基糖的分析方法仍不失为一种有效的微

生物残体估算手段[25]。 

2.2  土壤微生物残体转化的表征方法 

理论上，跟踪和描述土壤氨基糖的合成转化动

态变化，在探究和评价微生物通过同化代谢作用参

与有机质转化和持续固碳过程中的作用具有独特的

意义和优势[9]。然而，从氨基糖的数量变化上无法

准确推知微生物利用外源底物合成氨基糖的动态变

化及评价微生物活性的相对变化。从技术手段上，只

有实现土壤中新生成的微生物残体和土壤中原有微

生物残体的有效区分，才能在化合物分子水平上探讨

外源碳素的微生物转化动态与稳定机制。He 等[28]建

立的气相色谱-质谱联机技术（gas chromatography- 

mass spectrometry，GC-MS）为研究外源标记底物

进入氨基糖的富集转化动态提供了强有力的支持。

GC-MS 技术可将时间因素纳入研究范围，对目标化

合物进行动态特征研究，是分析氨基糖中同位素比

例变化的有效方法之一[29]。通过加入含 13C 或 15N

的标记底物并跟踪 13C 在氨基糖“碳骨架”的结合

或 15N 在“氨基位”富集随时间的变化，可计算微

生物利用标记碳氮合成细胞壁物质的速率和容量，

从而反映微生物新陈代谢速率，进而推知微生物对

土壤碳氮截获及对 SOM 循环的贡献[28，30]。通过研

究添加活性碳源（葡萄糖）后微生物同化无机氮素

（15N 标记硫酸铵）合成氨基糖的过程，表明碳源的

可利用性是影响微生物同化无机氮素构建细胞组分

的主控因素，在有活性碳源存在的条件下，铵态氮

较硝态氮（15N 标记硫酸铵和 15N 标记硝酸钾）更易

于被微生物优先利用，并且短期内细菌较真菌对活

性底物添加的响应更为强烈，表现为细菌残体在底

物添加初期快速合成，而真菌残体在后期的合成强

度逐渐超过细菌[31]。此外，气相色谱-燃烧-同位素

比例质谱联用技术（gas chromatography-combustion- 

isotopic ratio mass spectrometry，GC-C-IRMS）也可

进行自然丰度或人工标记 13C 底物添加条件下氨基

糖 δ13C 的测定，用于评价微生物参与碳转化及微生

物死亡残体介导的有机碳截获的研究中[9]。但应用

该技术测定氨基糖的同位素丰度值时，由于衍生过

程中会引入碳原子，所以会引起同位素的分馏。另

外一种用于氨基糖同位素分析的方法是阴离子交换

高效液相色谱法（high-performance anion-exchange 

liquid chromatography，HPAE-LC-IRMS），由于该方

法不需要对样品进行衍生，前期准备简单，同位素矫

正更为直接，是一种很有前景的化合物同位素测定方

法[32]。但该方法分离氨基糖的精确度较低，尤其是

含量较低的甘露糖和胞壁酸，需要进一步优化[11]。 

根据氨基糖组分中同位素富集比例的变化，计

算出新合成氨基糖的数量，定量评价新生成的微生 



6 期 张  彬等：微生物残体在土壤中的积累转化过程与稳定机理研究进展 1483 

 

http://pedologica.issas.ac.cn 

物残体对土壤原有组分的更新和替代程度，解析底

物-微生物的调控与反馈作用[9]。同时根据标记底物

碳氮进入不同微生物（真菌和细菌）来源氨基糖的

富集动态变化，可评价底物转化过程中微生物群落

组成的连续性变化及不同微生物在外源碳氮截获过

程中的相对贡献大小[33]。 近，研究者[19]利用高丰

度氮培养基对微生物进行培养获得真菌和细菌残

体，然后在野外进行微生物残体原位分解实验，来

考察微生物残体的周转速率，结果发现培养 800 d

后仍有 33%～40%的微生物残体存留于土壤中，而

且以微生物残体氮素指示的分解速率在细菌和真菌

之间无显著差异，为研究土壤微生物残体的周转提

供了新的思路。可见，将微生物标识物和稳定同位

素示踪技术相结合，为深入探讨微生物在 SOM 积累

过程中的持续作用效应及对有机质组分的更新过程

研究提供了有力的手段和技术支撑。 

3  微生物残体在 SOM 中的积累转化及

其影响因素 

微生物残体在土壤中的形成、积累和转化受到

内部自身因素和外界环境因子的显著影响，明确影

响微生物残体积累转化的主要作用因子有助于提升

对微生物参与的 SOM 形成和稳定化过程的理解与

调控[25]。内部因素主要是土壤中不同种类微生物自

身的生理生化特性差异（如微生物细胞组成、生长

速率等），使得不同微生物的生长代谢活性不同，进

而影响微生物残体的形成及其对 SOM 的贡献[34]，

本文在此不做探讨。仅对外界环境主要影响因子进

行概述，主要包括养分管理措施、耕作和土地利用

方式及气候变化（如温度升高、氮沉降）（图 1）。 

3.1  养分管理措施 

陆地生态系统中土壤微生物通常处于“饥饿”

状态，其活性受到能源和养分的强烈影响[35]。因此，

养分管理措施，如外源氮磷养分和碳源加入土壤后，

会不同程度地改变原有的物质和能量循环过程及微

生物活性[36]。随着新陈代谢作用的改变，以真菌几

丁质和细菌肽聚糖为代表的微生物细胞壁残体在土

壤中的含量会不断发生改变，进而影响微生物残体

的积累动态及其对有机质库的贡献。例如，He 等[31]

利用添加 13C 标记葡萄糖对氨基糖合成和矿化过程

的研究结果表明，以胞壁酸为代表的细菌残体在土

壤中的合成和矿化速率快于以氨基葡萄糖为代表的

真菌残体，后者对有机质稳定性的贡献更大。Geyer

等[37]利用室内模拟和 meta 分析手段，探讨了活性碳

源添加后是否短期内（72 h）就会有微生物残体的

形成，研究发现，在土壤中添加活性碳源（13C 标记

葡萄糖）后，6 h 内就有 30%～34%的葡萄糖来源碳

进入微生物残体中，说明外源碳能快速被微生物同

化并形成细胞残体积累在土壤中，这有利于活性碳 

 

图 1  微生物残体在土壤中的积累转化过程与稳定机理 

Fig. 1  Accumulation，turnover and stabilization of microbial residues in soils 
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源在土壤中的长期保持。Bai 等[38]采用室内培养方

法探讨了 13C 标记的小麦植株残体（根、茎、叶）

在培养 21 d 内向氨基糖的富集情况，结果表明，微

生物利用根茎叶来源碳素合成氨基糖的数量动态及

峰值明显不同。Liang 等[39]在室内培养条件下，通

过氨基糖的含量变化研究了大豆和玉米秸秆添加在

土壤中的微生物转化过程，结果表明，在较短的培

养时间内，底物添加的数量是影响微生物过程的重

要因素；而在相对较长的时间范围内，底物的组成

则是主要影响因子。同时，外源底物输入后土壤氨

基糖的合成转化过程还受到土壤原有有机质水平的

影响[40]。例如，Wang 等[41]研究了两种有机质含量

差异显著的农田黑土和红壤中微生物利用 13C 标记

葡萄糖合成氨基糖的数量和转化动态，发现在有机

碳匮乏的红壤中微生物对活性碳底物添加的响应更

为强烈，并存在由真菌向细菌群落演替的趋势；在

有机碳含量较高的黑土中外源碳生成微生物残体的

数量更多，对外源底物的同化效率更高。由此可以

看出，以氨基糖为代表的微生物残体积累转化过程

受到外加碳源和养分的显著影响，并且与土壤本身

的有机质特性密切相关。此外，根据生态计量学理

论，微生物的生长需要有合适的元素计量比（如碳

氮磷），为维持这种体内化学计量平衡，微生物会将

土壤有机质矿化，进而驱动土壤微生物的代谢过程

发生变化[42]。由于不同微生物种类具有不同的元素计

量比和能量需求，进而会导致微生物的代谢能力、微

生物生物量和 终微生物残体的生成量有所不同[42]。

但是目前很少有研究从能量和计量学角度探讨其对

微生物残体形成的调控效应。 

田间条件下，施肥是一种重要的养分管理措施，

会对土壤-植物系统中物质和能量的输入-输出平衡

产生扰动，从而影响微生物的活性、数量及有机质

的生物降解过程。研究表明，外源肥料和有机物质

（作物秸秆和厩肥）输入土壤后会直接影响微生物的

群落组成、数量及其代谢活性[43]，进而影响微生物

死亡残体的积累动态[44]。在农田生态系统中，已有

关于有机物质输入对微生物残体积累影响方面的研

究多集中于旱地[45]，例如，Ding 等[40]研究表明，施

入不同种类有机物料对农田黑土微生物残体积累数

量有显著影响；Ye 等[46]基于对南方旱地农田土壤的

研究结果也得出了相似的研究结论，而且真菌和细

菌对有机物料添加的响应不同，说明微生物残体的

积累转化动态受有机肥还田数量和质量的影响。近

年来，关于微生物死亡残体对稻田土壤有机碳截获

方面的研究也日渐受到研究者的关注[47-49]。鉴于稻

田特有的水耕熟化作用和淹水造成独特的还原厌氧

环境，水稻土中外源有机物质输入后微生物代谢过

程（同化合成和异化分解）会与旱地生态系统有所

不同，相应的微生物代谢产物（细胞残体）的数量

和积累特征会有所差异。Xia 等[48]分析了我国东部

中温带、暖温带、亚热带和热带四个气候区的稻田

土壤中氨基糖含量的变化情况，发现微生物残体对

水稻土有机碳积累的贡献在温暖、湿润的热带亚热

带地区要高于寒冷干燥的温带地区，并且真菌和细

菌残体对气候因子变化的响应不同，说明不同地区

稻田土壤微生物残体的积累特征和内在机制不同。

根据 Chen 等[49]基于红壤丘陵区典型稻田的研究结

果，长期作物秸秆和有机肥输入会提高水稻土根际

和非根际土壤微生物生长速率， 终促进微生物残

体的积累。综上，养分管理措施通过影响微生物的

数量、活性或群落结构 终会影响微生物的同化合

成代谢作用，表现为微生物残体的生成和积累数量

发生变化。同时，由于不同种类微生物（真菌和细

菌）对底物添加的响应不同，真菌和细菌同化外源

底物后生成细胞残体的数量和积累特征会有所不

同。这些变化将直接影响 SOM 库中微生物残体的积

累数量和贡献比例，进而影响 SOM 的组成（植物来

源和微生物来源）组分相对积累差异及其稳定性的

变化。 

3.2  耕作和土地利用方式 

耕作方式和土地利用方式变化强烈影响着土壤

微生物的作用过程，进而影响微生物参与的土壤碳

氮循环过程[50]。研究[51]表明，氨基糖在农田土壤中

的积累动态受耕作措施的显著影响。免耕无秸秆覆

盖对微生物细胞残体及土壤有机碳含量无显著影

响，而免耕结合秸秆覆盖则显著促进了表层土壤有

机碳以及微生物残体的积累[52]。这是因为免耕条件

下土壤受外界的扰动减少，真菌的菌丝能够保留下

来，同时，秸秆覆盖地表为微生物生长活动提供必

要的底物，进而加快土壤微生物利用外源养分进行

新陈代谢和自身物质的合成[53]。此外，免耕的土壤

环境有利于保护微生物的生境免遭翻耕引起的破

坏，相对稳定的土壤温湿度以及良好的团聚体结构

均有利于微生物在土壤中的生长繁殖，进而促进了
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微生物代谢产物如氨基糖等物质在土壤中的积累和

保持[7]。在传统耕作方式下，频繁的土壤扰动对真

菌菌丝破坏严重，真菌生物量的减少引起真菌来源

氨基葡萄糖的降低；传统耕作还会引起土壤团聚体

的破坏，使得原来与土壤团聚体相结合的微生物残

体暴露出来，在底物可利用性较低时被微生物分解

利用[54]。传统耕作条件下，通过增加绿肥作物覆盖，

能够有效抵消耕作对微生物残体积累的负效应[51]。 

土地利用方式变化，如森林或草地开垦为农田，

会直接影响地上和地下有机物质输入的数量和质

量，从而影响微生物主导的元素地球生物化学循环。

研究[55-57]表明，土地利用方式的改变对土壤微生物

残体的积累具有显著影响。天然湿地或草地开垦为

农田会引起微生物代谢残体和有机碳数量的快速下

降，并伴随真菌和细菌相对比例的显著变化[56-57]。

Amelung 等[58]以南非 Highveld 地区沙质土为研究对

象，研究了不同开垦年限土壤中氨基糖的含量变化，

结果表明，死亡残体标识物氨基糖的含量在开垦前

20 年下降 快，随着开垦年限的延长，这种下降趋

势一直存在，直至开垦 98 年土壤氨基糖含量下降

60%。后续的研究[55]结果表明，这种长期连作的农

田土壤，即使退耕休养也很难在短期内（30 年）恢

复至原有水平。Ding 等[56]以我国东北农田黑土为研

究对象，对草地开垦为农田的土壤剖面（0～90 cm）

中微生物残体的变化进行了研究，发现草地开垦为

农田 50 年后 0～90 cm 剖面土壤总有机碳和微生物

残体数量均显著下降，而且真菌与细菌残体的比值

显著降低。值得注意的是，在表层以下（30～90 cm）

微生物残体碳的损失速率要高于土壤总有机碳，说

明随着土地利用方式的变化，底层土壤中微生物来

源有机物质的损失比例增加，导致 SOM 组成发生改

变，这对土壤有机碳的长期截获和稳定会产生深远

影响。再次将开垦后的退化农田重新恢复为湿地或

草地后，在 10～20 年的时间尺度上微生物来源有机

碳的积累量及其对有机质库的贡献比例仍无法恢复

至初始状态，暗示土地利用方式变化对 SOM 的来源

和组成会有长期的影响[57]。Li 等[59]研究表明，我国

亚热带区森林开垦为农田后真菌和细菌同化硝态氮

合成氨基糖的能力显著下降，但真菌的下降比例要

显著高于细菌。研究结果也进一步证明了森林开垦

为农田后导致土壤中硝态氮固持能力下降，这与微

生物同化代谢介导的细胞残体形成过程密切相关。

Huang 等 [60]研究了亚热带地区玉米-黄豆田改为种

植牧草、桑葚和甘蔗后微生物残体的变化情况，发

现影响微生物残体对有机碳积累贡献的主要因子是

SOM 和微生物量之间的碳氮化学计量比，土地利用

方式改变后加剧了碳氮比的失衡，是导致微生物残

体对土壤碳截获贡献减少的主要原因。由此可见，

土地利用方式的改变是影响土壤微生物残体积累的

重要人为干扰因素。鉴于微生物残体在 SOM 截获和

稳定过程中的重要性，在生产实践中探讨如何通过

适宜的土地管理措施来提升微生物残体的积累强度

和固持时间，对于应对人类活动和全球变化引起的

生态系统碳截获潜力及其稳定性方面的变化具有重

要意义。 

3.3  气候变化因子 

全球气候变化（升温、氮沉降和大气 CO2 浓度

升高）会影响陆地生态系统碳循环，对地下根系碳

的输入以及土壤微生物群落的结构和代谢功能也会

产生重要影响，这必然会影响微生物残体在土壤中

的积累和转化过程。然而，目前气候变化因子，尤

其是多环境因子耦合效应对微生物残体在土壤中固

持的影响研究非常有限。全球气候变化背景下，为

准确预测微生物来源碳对气候变化的响应，需要明

确微生物残体对一系列环境因子的响应，这方面研

究对于进一步揭示微生物残体在土壤中的固持和转

化的内在机制至关重要。换言之，亟待探明气候因

子变化如何影响微生物残体的积累过程与强度及内

在驱动机理[2，6]。Jia 等[61]以青藏高原海北站的长期

增温试验为平台，结合 13C 标记葡萄糖的室内培养

实验，对比研究了增温背景下表层（0～10 cm）和

底层（30～40 cm）土壤中微生物残体的形成数量和

有机质激发效应强度的响应规律，结果发现，与对

照相比，增温后底层土壤微生物利用标记外源碳生

成微生物残体的数量低于表层土壤，而其矿化激发

效应却明显高于表层。上述结果说明，增温降低了

底层土壤微生物碳利用效率和残体积累效率，限制

了土壤微生物的碳截获潜力，而对表层土壤微生物

过程无显著影响。Liang 和 Balser[62]以加利福尼亚草

原生态系统为研究对象，探讨了连续 9 年 CO2 浓度

升高、增温和氮沉降三个因子单独或耦合作用对微

生物残体积累的影响，研究结果表明，增温和氮沉

降能显著影响微生物残体的积累数量及其占土壤有

机碳的比例，但是二者引起微生物残体对有机碳贡
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献减弱的内在变化机制不同；增温条件下，微生物

残体数量显著下降，但总有机碳含量变化较小；氮

沉降背景下总有机碳增加，但微生物残体降幅较小。

与上述研究结果不同，Ding 等[63]以青藏高原高寒草

甸生态系统为研究对象，探讨了增温后表层和底层

微生物残体积累的响应特征，结果发现在 0～50 cm

土层内，增温能显著增加微生物来源碳在土壤有机

碳库中的贡献比例，尤其是真菌残留物在土壤有机

碳库的比例明显增加，暗示增温后高寒草甸生态系

统中土壤有机碳库的组成（微生物来源和植物来源）

发生了本质上的变化，说明气候变化对地下微生物

的影响会对陆地生态系统功能演变产生深远的影

响。进一步选取青藏高原的另两种典型生态系统（沼

泽草甸和高寒草原）土壤为研究对象，发现增温会

引起高寒草原生态系统中微生物残体的快速下降，

对有机碳的贡献也明显减小；而增温会导致沼泽草

甸生态系统中微生物残体显著增加[64]。同样，Zhang

等[65]通过模拟氮沉降对微生物同化外源氮合成微生

物残体的研究中发现，氮添加有助于促进微生物残

体的形成和积累，并且不同形态氮源之间的微生物

偏好利用不同。上述研究结果的不一致性说明微生

物残体对气候变化的响应具有生态系统特异性，可

能是不同生态系统中土壤类型和水分、养分含量等

因素导致。可见，气候变化对微生物死亡残体介导

的碳截获过程的影响较为复杂，因此，在预测全球

气候变化对生态系统碳储量的影响时，需要考虑生

态系统自身的差异和多种因子互作效应。 

4  微生物残体在土壤中的稳定机制 

SOM 的稳定性主要取决于其自身的化学结构

和抗分解特性、团聚体的物理保护以及与土壤矿物

相互作用的化学保护。微生物残体作为微生物来源

有机组分在土壤中的保持和稳定也与这三方面密切

相关（图 1）。微生物同化过程导致微生物残体的持

续生成，并通过自身的稳定性或土壤的物理/化学保

护作用而不断积累并稳定于土壤中[11]。 

多数微生物细胞壁组分是大分子聚合物，通常

在土壤中较难分解[20]，而且不同类别微生物残体的

结构和化学组成不同[10，66]，可能使其在土壤中的分

解速率和稳定性有所不同[67]。真菌细胞壁的含氮化

合物主要是由几丁质和黑色素组成，二者降解速率

较慢，稳定性较高[66]；而细菌细胞壁中含氮化合物

主要是由肽聚糖组成，通常认为更容易分解[66]。例

如，根据稳定同位素示踪研究结果，以胞壁酸为代

表的细菌残留物稳定性较低，与其他氨基糖相比在

土壤中更容易被分解转化，在土壤养分周转过程中

扮演重要角色；而以氨基葡萄糖为代表的真菌残留

物在土壤中转化相对较慢，主要贡献于土壤有机碳

的长期截获[30]。同时，由于真菌和细菌残体的化学

组成特性不同，二者与土壤矿物相互作用过程及稳

定性不同，所以二者具有不同的转化速率。然而，

Wang 等[19]通过氮标记培养方法开展了为期 800 d 微

生物残留物原位分解实验，发现微生物残留物氮素

在土壤中较难分解，但分解速率在真菌、细菌和放

线菌间无显著差异。不同研究结果之间的差异，可

能是由于所选取的研究对象不同（特异性的微生物

残体标识物为目标化合物和以纯培养方式获取的总

微生物残体）而导致 终获得的微生物残体降解速

率有所差异。尽管这种纯培养方法在研究微生物残

体氮素的降解和稳定性方面提供了新的思路，但值

得注意的是，纯培养方式获取的微生物残体在实验

初始阶段是未受到土壤矿物或团聚体保护的，而实

际土壤环境中微生物残体是受到土壤物理或化学保

护的，这可能会导致低估微生物残体的稳定性。 

土壤是一个在时间和空间上具有异质性的环

境，土壤颗粒的空间分布产生了很多物理、化学和

生物学特性不同的微环境，使有机质的动态在时间

和空间上具有高度异质性[68]。因而，土壤质地和土

壤结构是影响 SOM 周转的重要因素之一，决定着

SOM 的转化更新程度和限度。Kögel-Knabner 等[16]

认为在 SOM 循环过程中，有机物质与土壤矿物之间

的相互作用是有机质稳定的决定性调控因子，即有

机物质通过与黏土矿物表面相互作用、与一些金属

离子（钙、铁、铝等）发生络合作用而稳定在土壤

基质中。研究[69]表明，微生物残体的积累与转化动

态与土壤矿物粒级的组成和含量密切相关，其中黏

粒和粉粒是微生物残体积累的主要贮存库。土壤矿

物基质与氨基化合物的相互作用对氨基糖的稳定性

具有显著影响，尤其与黏粒和粉粒的结合能力是影

响其稳定性的主要因素[70]。Ding 等[71]比较了美国内

华达州三种不同成土母质（安山岩、玄武岩和花岗

岩）下微生物残留物的积累特征差异，发现土壤母

质的矿物组成和黏粒含量与微生物残体的积累密切
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相关，尤其在表层以下淋溶层（B 层）中，土壤短

程有序（short-ranged order，SRO）矿物晶体的含量

是影响其积累的主要因素。与上述研究不同的是，

Pronk 等[72]利用人工合成土壤（伊利石、蒙脱石、

氧化铁和黑炭不同组合）研究了黏土矿物组成对微

生物残体在全土和小于 20 μm 粒级中积累和分布的

影响，发现矿物组成显著影响微生物残体在全土中

的积累，但是在小于 20 μm 粒级中氨基糖的含量较

低，说明微生物残体并未随着培养时间的延长而逐

渐积累在黏土矿物中。可能的原因是：土壤矿物组

成能够改变土壤性质和结构及团聚化过程，这会直

接影响微生物在土壤异质空间的生境，进而在一定

程度上影响 SOM 的特性，使得微生物的群落和数量

发生变化， 终影响微生物残体在土壤粒级中的分

布。研究者[5，16]认为氨基糖可作为微生物残体的重

要标识物来研究矿物组成对微生物残体和 SOM 形

成的影响，但是需要考虑到整个土壤系统才能更好

地 理 解 微 生 物 - 矿 物 - 有 机 质 之 间 的 相 互 作 用 。

Griepentrog 等[73]结合密度分组方法，研究了氮沉降

和 CO2 浓度升高对微生物残体分布和有机碳转化的

影响，发现微生物残体的稳定化过程主要是通过与

黏土矿物相结合，表现为微生物残体在重组有机质

中的分布比例 高，其中，84%的氨基葡萄糖、92%

的氨基半乳糖和 97%的胞壁酸均分布在重组有机质

中。此外，研究[61，74]发现表层和底层土壤中与矿物

结合的有机组分本质有很大不同，植物来源的化合

物主要在表层土壤，而微生物来源物质，如氨基糖

指示的细胞残体则在底层土壤中占优势。上述研究

结果进一步说明有机物质与矿物相互作用是微生物

残体的重要稳定机制之一。 

团聚体是土壤结构的基本单元，也是微生物活动

的主要场所。不同粒径大小的团聚体其物理化学性质

不同，可通过影响微生物生长和不同微生物种类间的

相互作用而影响有机物质的分解转化过程[75]。团聚

体的物理保护作用对有机组分在土壤中的转化和稳

定性方面发挥重要作用[76]。团聚体对有机组分的物

理保护主要有三个作用途径：（1）分室作用阻断底

物与微生物的接触；（2）分室作用降低氧气进入大

团聚体和微团聚体的扩散能力；（3）分室作用限制

了底物与土壤酶的接触[77]。Ding 等[78]研究发现，微

生物残留物与土壤团聚体的形成及其稳定性密切相

关，二者协调作用共同影响土壤有机碳的截获与稳

定化过程。长期施入有机肥的农田土壤中氨基糖的

含量显著增加，并与土壤大团聚体的质量百分含量

和平均重量直径呈显著正相关。这说明氨基糖在调

控土壤团聚体形成和稳定性方面发挥重要作用；反

过来，土壤团聚化作用加强可能又进一步促进微生

物代谢产物在土壤中的保持和积累，而且土壤团聚

体的物理保护对相对容易降解的细菌残体的积累和

稳定化尤为重要[51]。根据 Cotrufo 等[79]提出的微生

物 效 率 - 基 质 稳 定 性 （ microbial efficiency-matrix 

stabilization，MEMS）概念模型，来自植物残体的

活性组分能被微生物高效同化利用，伴随着植物残

体降解过程的进行，微生物代谢产物可通过促进团

聚化过程及其与土壤矿物结合变成稳定 SOM 的主

要前体物质[68]，进而在土壤有机碳的长期截获和稳

定过程中发挥重要作用。揭示微生物残体的保护机

制对调控 SOM 转化及持续固碳过程、阐明微生物介

导的 SOM 稳定化过程至关重要，目前对有关微生物

残体稳定机制的了解仍不充分，亟待加强这方面的

研究[6，11，80]。 

5  结  语 

微生物是 SOM 形成和转化的重要驱动与参与

者，在通过异化作用分解 SOM 产生气体的同时，也

通过同化合成作用不断地以微生物残体形式向土壤

中输入有机物质，介导了 SOM 的形成过程。本文围

绕微生物残体介导 SOM 形成的相关研究进展，总结

分析了微生物残体在 SOM 形成和积累过程中的重

要性、评价指标、影响因素及其稳定机制（图 1）。

建议在探讨微生物与 SOM 动态之间的内在关联机

制时，要考虑这部分微生物残体信息，这是深刻理

解微生物在 SOM 形成和转化过程中的作用和贡献

机制的重要切入口。现对该研究领域的发展趋势和

科学问题展望如下： 

（1）目前关于我国典型农田土壤外源有机物质

输入后，对微生物残体参与有机质形成过程和机理

的认识亟待加强。农田 SOM 转化与调控研究中关于

外源有机物质输入后微生物的同化过程及微生物来

源物质在 SOM 积累和转化过程中的作用与机理研

究相对不足，尤其是微生物通过同化代谢驱动细胞

残体积累的贡献机制缺乏深入认识。未来开展相关

研究时，可以考虑选取不同的微生物细胞标识物，
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将微生物活体和死亡残体同化外源碳氮的信息进行

互补研究。进而将外源养分和有机物质输入与微生

物同化过程进行联系，从瞬时到过程的连续性视角

全面解析 SOM 形成、积累和转化的微生物参与过程

与贡献机制。 

（2）在 SOM 循环过程中，有机物质与土壤矿

物之间的相互作用是决定有机质稳定性的重要调控

因子。目前关于微生物残体在土壤中的分配过程和

稳定机制尚不清晰，尤其是矿物学保护机制了解甚

少。只有明确微生物参与碳转化过程与土壤空间异

质性的关联，才能在理论上阐明 SOM 周转的微生物

贡献机制，进而在实践上通过寻求调控微生物过程

的方向和强度以达到增加土壤固碳潜力、提升土壤

肥力的目的。利用稳定同位素示踪和微生物标识物

方法，结合土壤物理分级方法，开展微生物同化新

碳在土壤矿物基质中的分配和转化动态研究，将有

助于揭示微生物残体的保护过程和稳定机制。 

（3）已有关于微生物残体的研究主要集中在有

机碳含量高和微生物活性强的表层土壤，而对有机

碳和养分相对匮乏的底层土壤中微生物残留物对土

壤碳截获的贡献关注较少。事实上，土壤微生物参

与整个土壤剖面有机质转化的生物化学过程。由于

土壤剖面养分环境差异较大，微生物的数量、群落

结构和同化外源碳底物的能力会随着土层深度变化

而发生明显变化。因此，对表层以下底层土壤中微

生物参与有机碳库周转过程和稳定机制的深入认识

将会极大促进土壤碳循环过程调控的研究[81]。因此，

有必要在不同深度土壤剖面尺度上全面解析微生物

残体对 SOM 截获和周转的贡献及其与环境因子的

相互耦合机制。 
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