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摘 要：缺氧微场显著抑制土壤有机碳（Soil organic carbon，SOC）的损失，土壤团聚体作为缺氧微场潜在的适宜发

育场所，与 SOC 的积累密切相关，却少有研究涉及缺氧微场对土壤团聚体中 SOC 的影响。采集四种生态修复类型

土壤，采用土壤培养和气相色谱法计算缺氧保护强度；通过干剥离法得到大团聚体内外层土壤样品，比较缺氧微场

丰度和有机质组分。结果显示，天然灌木林和草地的缺氧保护强度较高，为 33.5%和 36%，其次是人工林地（15.9%），

农田最低（-8.9%）。大团聚体内层的 Fe2+含量更高，缺氧微场更丰富，芳烃、脂质和木质素等有机质相对含量更高。

土壤呼吸速率与缺氧保护强度呈显著负相关。研究结果表明稳定的土壤物理环境是缺氧保护发挥作用的关键。缺氧

微场选择性保护了大团聚体内层的还原性有机物质，并且在一定程度上抑制了 SOC 的损失，为土壤碳循环和碳汇

功能提供了新的认识。 
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Abstract：【Objective】Anoxic microsites significantly inhibit the loss of soil organic carbon (SOC). Soil aggregates, as 

potential sites for the development of anoxic microsites, are closely related to the accumulation of SOC, yet few studies have 

investigated the impact of anoxic microsites on SOC within soil aggregates. 【Method】This study collected soil samples from 

four types of ecological restoration and employed soil incubation and gas chromatography to calculate the extent of anoxic 

protection. The dry sieving method was used to obtain inner and outer soil samples from macroaggregates, and the abundance 

of anoxic microsites and organic matter components was compared.【Result】The results showed that natural shrubland and 

grassland had higher extents of anoxic protection, at 33.5% and 36%, respectively, followed by planted forests at 15.9%, and 

croplands had the lowest at -8.9%. The inner layers of macroaggregates had higher Fe2+ content, a greater abundance of anoxic 

microsites, and higher relative contents of aromatic hydrocarbons, lipids, and lignin. Soil respiration rate was significantly  

negatively correlated with the extent of anoxic protection. 【Conclusion】The results indicate that a stable soil physical 

environment is crucial for the effectiveness of anoxic protection. Anoxic microsites selectively protect reduced organic matter 

in the inner layers of macroaggregates and, to some extent, inhibit the loss of SOC, providing new insights into soil carbon 

cycling and carbon sink functions. 
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土壤是陆地生态系统中最大的有机碳库，其变化显著影响全球温室气体排放。土壤缺氧环境能

够显著遏制土壤呼吸，通常发生在水饱和土壤中[1]。最近的研究证明，即使在氧气充足的旱地土壤，

局部氧气供需不平衡会导致氧气限制，其中体积呼吸速率约为好氧呼吸的 10%[2-3]。在 0.8 cm 的好

氧培养土壤柱中，缺氧和厌氧环境最多可占土壤孔隙体积的 85%，该现象被称为缺氧微场[4-5]。 
局部土壤的氧气需求超过氧气供应时，就会形成缺氧微场[6]。氧气需求主要源自土壤微生物的呼

吸作用[5]。氧气供应源自大气，其在土壤中的扩散受多种因素影响。土壤复杂的孔隙结构和土壤团聚

体会阻碍氧气扩散[4-5]；水分不饱和土壤中的氧气扩散同时存在于水气两相中[7]，而氧气在水中的扩

散速率仅为空气中的万分之一；温度、气压则直接影响氧气的扩散速率。SOC 如木质素和芳烃的初

步分解过程需要氧气或过氧化氢的参与[8-9]。而碳水化合物和蛋白质的水解分解则不依赖氧气[10]。热

力学研究发现，土壤中厌氧呼吸主要以铁作为电子受体，因此碳的标称氧化态小于-1.7 的脂质几乎

无法被氧化，还原态化合物被氧气限制优先保护[6，11]。这种旱地土壤中缺氧微环境对有机碳的保护

作用统称为“缺氧保护”。 
土壤团聚体是一种广泛分布的土壤结构。当前的研究肯定了铁氧化物在微团聚体形成过程中起

重要作用[12]，土壤团聚体的发育通常是层层包裹的，微生物、细胞分泌物、根系分泌物、原生与次

生黏土矿物、有机物、腐殖质等物质混合着众多微小团聚体发育至大团聚体[13-15]。因此可以推断，

团聚体外层适合好氧微生物的生长繁殖，氧气需求增加。同时，团聚体的物理结构限制了氧气向内

扩散[4-5]。在内层形成缺氧微场后，微团聚体中的铁氧化物可作为厌氧呼吸的电子受体[3,16]。此外，

产甲烷菌产生甲烷并向外扩散，促进了团聚体外层甲烷氧化菌的繁殖和氧气需求增加[17]。在氧气供

给不变的情况下，缺氧微场能稳定发育。因此本研究假设团聚体内层是缺氧微场发育的理想场所。 
目前的研究认为土壤团聚体的发育与 SOC 的积累密切相关[18]，但往往聚焦于同一时期不同发育

阶段的团聚体[19-21]。关于团聚体内外层的研究较少[22]，且缺氧微场在其中的作用尚不明晰。本研究

以四种生态修复类型为研究对象，通过土壤培养实验、团聚体内外层剥离等研究方法，分析缺氧微

场对土壤呼吸的影响及其在团聚体内外的差异，探究其保护 SOC 的原理，旨在揭示缺氧微场对 SO
C 积累的意义以及与团聚体的相互作用，以期为生态修复和土壤固碳决策提供数据支撑。 
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1 材料与方法 

1.1 研究区域 
研究区位于甘肃省陇南市武都区两水镇（33°26′N，104°48′E），地处西秦岭白龙江流域。该地气

候为北亚热带半干旱气候，属于半干旱地区[23]。研究区在 2008 年汶川地震中遭遇滑坡、泥石流等灾

害，当地政府用 1 m 深的土壤覆盖受灾地区，再进行自然植被再生和人工种植修复，截至采样时已

经历了 14 年修复，一定程度上消除了原始土壤的差异[24]。 
1.2 样品采集与分析 

选取农田（FL）、人工林（PF）、天然灌丛（NS）和天然草地（NG）4 种生态修复类型的土壤作

为采样对象。人工林为半人工管理的橄榄林，每次施肥、灌溉或翻耕的间隔时间在一年以上；农田

为水源地附近的示范田，每年翻耕施肥 2~3 次，灌溉始终保持土壤水分充足；天然灌丛和草地在生

态恢复初始阶段播种植被，其后由植被自然生长。 
各生态修复类型随机设置 5 个位点，在每个位点（1 m2）挖掘标准剖面，收集表层 0~15 cm 土

壤原状土样本、土壤团聚体样品、混合土壤样品。在土壤基因提取方面，使用灭菌筛网剔除石块并

将土壤均质化，收集于 5 mL 微生物采样管中，液氮-80 ℃冷冻保，送生物技术检测公司检测厌氧微

生物基因。 
原状土样品用于测定土壤容重、质量含水率、孔隙度。表层混合土壤样品用于测定土壤物理化

学性质，包括 pH（土水比为 1∶2.5）、电导率 (土水比为 1∶5)、土壤粒度分布（Master Sizer 2000，M
alvern Instruments，英国）、土壤有机碳 SOC（Elementar vario MACRO cube，德国）、铵态氮、硝

态氮、全磷 TP、全氮 TN（Smart Chem 200，Sai Hira，法国）。表层混合土壤样品在兰州大学天然

产物化学全国重点实验室进行傅里叶红外光谱分析（FTIR，Nicolet，Glendale，WI，美国）扫描样

品。 
1.3 土壤培养实验 

从每个位点收集 2 根完整的土壤柱，共 40 根，用于土壤培养实验，使用削尖的 PVC 管（17.5 
cm 长）插入至土壤 15 cm 深。另设 4 根无土壤对照 PVC 管。借鉴 Lacroix 等[5]最近提出的一种测量

缺氧保护强度的方法：通过人为曝气破坏土柱内的缺氧微场，将由此导致的所有土壤呼吸增加均视

为与缺氧保护相关。通过比较土壤柱存在和失去缺氧保护时的土壤呼吸强度（以 CO2 释放速率代表），

计算得出缺氧微场对 SOC 的保护强度。 
每个位点将一根土壤柱放置在 2.2 L 好氧密封罐中，预留采气口。在 17 d 的初始阶段，分别在

第 5、7、10、12、15 天采集样品 24 h 土壤呼吸累积样品。在第 18 天，将土壤柱通过 2 mm 孔径的

筛网，铺撒在密封罐中，给土壤曝气，破坏缺氧保护。然后进入 14 d 的曝气阶段，分别在第 18、2
1、23、26、28、31 天采集样品的 24 h 土壤呼吸累积样品。使用气相色谱法检测温室气体（CO2、C
H4、N2O）。CH4、N2O 常常低于仪器检测下限，一方面因为土壤厌氧环境小，气体产量小，另一方

面是土壤普遍存在甲烷氧化菌，能在好氧条件下以甲烷为碳源氧化为 CO2，因此这里以 CO2 代替土

壤呼吸。另在无氧环境中重复上述操作，用于和好氧组进行比较，选择 CO2 释放速率稳定时期进行

后续计算。实验过程中维持土壤水分与初始情况一致。上述实验结束后，将土壤继续分别放置在好

氧环境和无氧环境中（维持之前的氧气条件）进行为期 9 个月的培养实验，以探究有机碳损失情况。 
1.4 土壤团聚体内外层剥离和 Fe2+测定 

将团聚体样品置于无氧环境中风干。采用干筛法，筛选出直径大于 2 mm 的土壤团聚体。之后

挑选出 30 g 直径约为 3 mm 的土壤大团聚体，采用 Fan 等[22]及 Ghadiri 和 Rose[25]改进的干燥剥离
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方法将其分为外层和内层。土壤团聚体内外层样品在无氧环境中研磨成粉。采用 Ferrozine 法测定 F
e2+含量[26]。 
1.5 厌氧微生物的基因丰度 

选用荧光定量 PCR 实验的绝对定量法，使用 OMEGA’s E.Z.N.A.® Soil DNA 试剂盒（Omega
 Bio-Tek，Norcross，GA，美国）和制造商的 250~1 000 mg 样品方案从土壤中提取基因。检测各采

样点土壤的 mcrA 产甲烷菌 DNA 和 met86f–met471r 原核生物 16S rRNA 功能基因的基因拷贝丰度。

二者均是专性厌氧菌（产甲烷菌）的独特基因，可以证明土壤厌氧环境的存在[2]。DNA 结构稳定，

在土壤中存留时间较长，可表示过去一段时间土壤微生物的存在和代谢潜力，而 RNA 结构易被破

坏，存留时间短，可用于表示采样时微生物的实际代谢能力[27-28]。最后，基于 DNA 到 RNA 的转录

关系，将 met86f—met471r 原核生物 16S rRNA 基因拷贝丰度归一化为 mcrA 产甲烷菌 DNA 基因拷

贝丰度，以表示不同地点采样时厌氧微生物的活跃程度[5]。 
1.6 数据处理 

借鉴 Li 等[7]使用的一种同时考虑两相中的氧气扩散的系数，以表示氧气在土壤中的扩散速率。 

Dso=
1

N2 ×(Dao×Qa
p+KH×Dwo×Qw

p ) 

Dao =
1.145×10-4

P ×T1.724 

Dwo=4.84×10-6×exp(
-2275

T ) 

式中，Dso 为氧在土壤中的有效扩散系数（Effective diffusion coefficient of oxygen in the soil），N
为土壤孔隙度，T 是开尔文温度，P 是绝对大气压（Pa），Dao 为氧在空气中的自由扩散系数[29]，Dwo

为氧在水中的自由扩散系数[30]。Qa和 Qw 分别为土壤孔隙空间中充满空气和水的比例。KH 为亨利定

律空气中氧气与水的体积溶解系数。p 被视为等于 3.4 的常数。 
根据理想气体定律和有机碳数据，将采样时的 CO2 释放速率换算为单位时间内每克有机碳的 C

O2 的释放速率 Q，单位为 µmol CO2·g−1·h−1。分别选择初始阶段和曝气阶段，土壤 CO2 释放速率变

化不大（P>0.05）的时期来计算缺氧保护强度。采样时的 CO2 累积量 Ni 和采样间隔期间的 CO2 累积

量 Ji 计算公式如下： 
Ni=Qi×24 

Ji=
Qi+Qi+1

2 ×t 

式中，Qi 为第 i 次采样的释放速率；t 是采样间隔时间。最后将采样当天、采样间隔之间的土壤呼吸

累积量相加取每天平均，换算为每天的土壤呼吸强度 R。缺氧保护强度（Extent of anoxic protectio
n，EAP）按如下公式计算。 

EAP=
Rb-Ra

Rb
×100% 

式中，Ra为存在缺氧保护，即初始阶段的土壤呼吸强度，Rb 为不存在缺氧保护，即曝气阶段的土壤

呼吸强度。 
使用 SPSS 26.0 进行数据的正态性分析，使用单因素方差分析（One-way ANOVA）和最小显著

差异法（LSD）对研究数据进行显著性检验。使用 Origin2022 进行数据绘图和相关性分析。使用 R
进行方差分解分析（VPA），以区分并解释缺氧保护和其他潜在影响因素对土壤呼吸速率的影响。 
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2 结 果 

2.1 不同生态修复类型土壤理化性质 
采样区不同生态修复类型土壤的基础理化性质及氧扩散系数计算见表 1。FL 和 PF 土壤的土壤

养分、土壤水分含量显著高于 NS 和 NG 土壤。农田土壤的粉粒黏粒占比之和在 4 种生态修复类型

土壤中最大，这与农田土壤容重最高相一致，归因于长期耕作、翻耕对土壤的物理破碎、有机质分

解等多种因素。 
表 1 不同生态修复类型土壤的物理和化学性质 

Table 1 The physical and chemical properties of soils of different ecological restoration types 

土壤

Soil 
pH 

全氮 TN/ 

(mg·g-1) 

全磷 TP/ 

(mg·g-1) 

SOC/ 

(mg·g-1) 

土壤含水率 

SWC /% 

电导率 

EC/(mS·m-1) 

容重 Bulk 

density/(g·cm-3) 

FL 8.18±0.05a 1.27±0.17a 1.38±0.19a 14.9±0.7a 20.64±3.24a 224.3±31.9a 1.57±0.14a 

PF 8.42±0.05a 1.13±0.06a 1.18±0.17a 14.2±0.5a 10.48±2.08b 146.5±14.4b 1.37±0.07b 

NS 8.43±0.06a 0.76±0.06b 0.55±0.03b 11.9±1.3b 6.53±0.78c 138.9±4.8b 1.30±0.05b 

NG 8.36±0.15a 0.77±0.16b 0.54±0.03b 11.5±2.0b 5.59±1.26c 229.2±195.0a 1.35±0.13b 

土壤

Soil 

土壤孔隙度 

Soil porosity/% 
黏粒 Clay/% 粉粒 Silt/% 砂粒 Sand/% 

ATOC/ 

(mg·g-1) 

OTOC/ 

(mg·g-1) 

FL 48.53±4.65a 8.39±0.54a 53.20±2.27a 38.41±2.64b 13.48±0.18a 7.84±1.64a 

PF 47.98±1.98a 8.13±0.54a 39.42±4.02b 52.45±4.40a 11.02±0.73b 9.09±0.98a 

NS 52.38±1.77a 8.46±0.78a 41.55±5.65b 49.99±5.70a 10.41±1.18b 8.82±0.49a 

NG 51.61±4.99a 7.88±0.92b 41.70±4.75b 50.42±5.29a 9.85±1.8b 8.11±0.73a 

土壤

Soil 

CO2释放速率 

CO2 release rate/ 

(μmol·g-1·h-1) 

缺氧保护强度 

EAP/% 
DSO/(×10-6) R/D 

IFe2+/ 

(μmol·L-1) 

EFe2+/ 

(μmol·L-1) 

FL 2.14±0.18a -9.42±12.08c 3.50±5.73c 84.9±29.9d 1.40±0.12b 1.18±0.19a 

PF 1.23±0.15b 16.77±8.25b 30.8±9.49b 910.6±357.3c 2.17±0.33a 1.27±0.03a 

NS 0.94±0.16c 34.64±16.18a 45.6±4.67a 2202.4±467.8b 1.38±0.09b 1.00±0.02b 

NG 1.05±0.26bc 36.92±9.61a 51.0±7.31a 3970.2±1037.9a 1.42±0.03b 1.01±0.06b 

注：1) FL：农田；PF：人工林；NS：天然灌丛；NG：天然草地。DSO，氧在土壤中的扩散系数；R/D：16S rRNA(met86f—met471r)

丰度/DNA(mcrA)丰度；IFe2+：团聚体内层 Fe2+含量；EFe2+：团聚体外层 Fe2+含量；OTOC：土壤好氧培养后的有机碳；ATOC：土

壤厌氧培养后的有机碳。下同。2)表中数值为平均值±标准误。同一列中不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。Note: 1) FL: 

Farmland; PF: Planted forest; NS: Natural shrub; NG: Natural grassland; DSO: the diffusion coefficient of oxygen in the soil; R/D: 16S 

rRNA(met86f - met471r) abundance /DNA(mcrA) abundance; IFe2+: the content of Fe2+ in the inner layer of aggregates; EFe2+: the content of 

Fe2+ in the outer layer of aggregates; OTOC: Total organic carbon in soil after aerobic culture; ATOC: Total organic carbon of soil after 

anaerobic culture. 2) Means± standard errors. Different lowercase letters in the same column indicate significant differences between treatments 

(P<0.05). 

2.2 不同土壤 CO2 释放和 SOC 变化情况 
如图 1a 所示，除农田 FL 外，三种生态修复类型土壤 CO2 释放速率在曝气阶段均极显著增加（P

<0.01）。土壤在失去缺氧保护后，的 CO2 释放速率均明显提高。缺氧保护强度最高的是 NG，为 36%，
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其次是 NS，为 33.5%，之后是 PF，为 15.9%。FL 的缺氧保护强度为负数，说明培养试验过程 FL土

壤中基本不存在缺氧保护。 

 

图 1 各类型土壤初始阶段和曝气阶段的 CO2释放速率（a）及缺氧保护强度（b） 

Fig. 1 CO2 flux (a) and the extent of anoxic protection (b) during the initial and aeration phases of various types of soil 

培养初始阶段的 CO2 释放速率与缺氧保护强度呈显著负相关（R2=0.741，P<0.05）。土壤 9 个月

稳定培养实验（图 2）结果显示，好氧培养后 FL 土壤的有机碳减少 47.51%，PF 土壤减少 35.78%，

NS 和 NG 土壤有机碳减少比例相似，分别为 25.98%和 25.60%。相比之下，无氧培养后各类型土壤

的总有机碳减少比例为 FL 土壤 9.80%、PF 土壤 22.17%、NS 土壤 12.65%、NG 土壤 9.65%。无氧环

境下土壤的总有机碳的损失明显较好氧环境更少。 

 

图 2 土壤好氧和无氧 9 个月稳定培养实验后土壤中的 SOC 含量 

Fig. 2 SOC after 9 months incubation under varying oxygen conditions 

2.3 土壤团聚体内外层性质 
图 3 中，FL 土壤团聚体内外层的 Fe2+绝对含量无显著差异（P>0.05），其余三类土壤有显著差

异（P <0.01）。各类型土壤大团聚体内层的 Fe2+含量高于外层。其中，PF 的大团聚体内层 Fe2+相对

含量最大，达到 62%，其次是 NS 和 NG，为 58%，FL 最低，仅 54%。依据厌氧微生物将 Fe3+作为

呼吸作用电子受体还原为 Fe2+这一理论和 Fe2+自身的不稳定性，上述内容表明了团聚体内层存在更

为丰富的缺氧环境和更多厌氧微生物。 
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图 3 团聚体内外层的 Fe2+相对含量和绝对含量 

Fig. 3 Relative and absolute contents of Fe2+ in the internal and external layers of soil aggregates 

对 FTIR 结果进行峰面积积分以评估土壤碳官能团的分配[31-32]。3 500~3 200 cm-1 区域代表碳

水化合物；1 680~1 580 cm-1 区域代表芳烃[33]；1 465~1 360 cm-1 区域代表脂肪族和木质素[34]。大

团聚体内层和外层的有机质组分（图 4，图 S1），不论是从总体、从不同生态修复类型，还是从单个

样点的角度看，均呈现出内层芳烃、脂肪族和木质素的相对比例高于外层，内层碳水化合物的相对

比例低于外层。绝对峰面积差异与相对比例差异近似，但不显著，这是因为单一样点的绝对峰面积

容易受有机质不稳定的输入的影响（图 S2）。 

 
注：上方条形图为总体相对含量，下方同心圆为各生态修复类型相对含量。Note: The bar chart above shows the overall relative 

content, while the concentric circles below represent the relative content of each ecological restoration type. 

图 4 大团聚体内层和外层的有机质组分相对含量 

Fig. 4 Relative content of organic matter components in the internal and external layers of macroaggregates 

2.4 土壤中的厌氧微生物基因丰度 
如图 5a 所示，各点位均检测出相当含量的 mcrA 产甲烷菌 DNA 基因和 met86f—met471r 原核

生物 16S rRNA 基因，证明了缺氧微场的普遍存在。其中 FL 的 mcrA 基因丰度最高，说明 FL 土壤
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在过去一段时间里缺氧环境最丰富。这与其高含水量、低氧气有效扩散系数相一致。但是 FL 的 me
t86f—met471r 基因丰度最低，表明采样时厌氧菌代谢能力较差，之前丰富的缺氧环境已经遭到破坏，

这归因于农耕导致的土壤曝气，归一化后的数值也显示 FL 土壤中的厌氧微生物活性最低（图 5b）。
NG 土壤 mcrA 基因丰度最低，但厌氧微生物活性最高，表明 NG 土壤虽然大多数区域为好氧区，但

也存在稳定的缺氧环境。 

 

图 5 不同生态修复类型中厌氧微生物基因丰度（a）和厌氧微生物活性（b） 

Fig. 5 The gene abundance of anaerobic microorganisms (a) and the activity of anaerobic microorganisms (b) in different types of ecological 

restoration 

2.5 土壤属性与缺氧保护的相关性 
土壤属性和实验数据相关性分析和主成分分析结果（图 S3、图 6a）显示，初始阶段 CO2 释放速

率与缺氧保护强度呈显著负相关。缺氧保护强度与厌氧微生物活性呈显著正相关。mcrA 产甲烷菌 D
NA 丰度与氧在土壤中的有效扩散系数呈显著负相关。氧在土壤中的有效扩散系数与大团聚体外层 F
e2+含量呈显著负相关（图 6c），与大团聚体内层 Fe2+含量没有显著相关性（图 6b）。 

 
注：CO2 flux：初始 CO2 释放速率；DSO：土壤中氧的扩散系数；SMC：土壤质量含水率；SBD：土壤容重；SP：土壤孔隙度。

Note: CO2 flux: initial CO2 release rate; DSO: the diffusion coefficient of oxygen in the soil; SMC: Soil mass moisture content; SBD: Soil 

bulk density; SP: Soil porosity. 

图 6 土壤属性主成分分析（a）及团聚体内层（b）外层（c）Fe2+和氧在土壤中的有效扩散系数的线性相关拟合图 
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Fig. 6 Principal component analysis plot of soil properties(a) and the linear regression plots of the correlation between Fe2+ content (internal 

and external layers of aggregates) and the effective diffusion coefficient of oxygen in the soil (b, c) 

方差分解分析的结果（图 7）表明，缺氧保护和其他潜在影响因素对土壤呼吸速率的影响[35]。土

壤养分（有机碳、全氮、全磷）能单独解释 11%的土壤呼吸速率变化，土壤物理性质（质量含水率、

土壤容重、土壤孔隙度、氧气在土壤中的有效扩散系数）能单独解释 15%，缺氧保护能单独解释 2
2%。此外，土壤养分和土壤物理性质共同解释了 46%的土壤呼吸速率变化，土壤养分和缺氧保护共

同解释了 3%的土壤呼吸速率变化。 

 
图 7 土壤呼吸速率的方差分解分析 

Fig. 7 Variance partitioning analysis of soil respiration rates 

3 讨 论 

3.1 缺氧微场在团聚体内层的固碳作用 
外层 Fe2+含量受氧气影响较大，因此与氧气在土壤中的有效扩散系数呈负相关（图 6c）。内层 F

e2+含量的累积以稳定的缺氧环境为前提，同时涉及厌氧微生物丰度和活性，而非单纯受氧气扩散影

响。团聚体独特的发育过程及缺氧微场的形成原理与 Fe2+的累积条件高度一致，因此 Fe2+可以用于

表征大团聚体内外层缺氧微场丰富程度。大团聚体内层的 Fe2+含量显著高于外层（图 3），证实了内

层存在更为丰富的缺氧微场。 
四种生态修复类型土壤中的大团聚体，均呈现出内层芳烃、脂肪族和木质素的相对比例高于外

层，而内层碳水化合物的相对比例低于外层（图 4）。根据现场调查，各类土壤的地表植被种类在过

去 10 年以上保持不变，在团聚体形成过程中，有机质组分的输入比例是相对恒定的。同时，对于团

聚体内外层样品，其发育过程中的温度、水分、土壤肥力也并无差别，因此上述现象主要归因于缺

氧保护。因为芳烃和木质素的初始解聚由微生物的关键酶或活性氧介导的，必需有氧气或过氧化氢

的参与[8-9,36]。同时土壤微生物厌氧呼吸过程主要以铁作为末端电子受体，碳的标称氧化态小于-1.7
的脂质等脂肪族化合物几乎无法被氧化，还原态化合物得到了氧气限制的优先保护[6,11,37]，而碳水化

合物的水解受氧气影响较小[10]。因此更丰富缺氧微场可以使土壤积累下更多芳烃、脂肪族和木质素

等有机物。其他的保护机制如吸附、络合和物理阻隔等，对有机碳的保护选择性较弱，与结果不符[2
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0]。Fan 等[22]发现，有机碳在大团聚体内层中的芳构化程度和稳定性高于大团聚体外层，半衰期也更

长，该结果与本研究相一致。因此，可以推断大团聚体内层通过形成丰富的缺氧微场，选择性保护

了其中的芳烃、脂质和木质素。 
3.2 缺氧微场对 SOC 变化的影响 

初始阶段的土壤呼吸速率（以 CO2 释放速率衡量）与缺氧保护强度呈显著负相关，但这种相关

性并不直接指示因果关系，需要佐证。土壤好氧和无氧 9 个月稳定培养实验结果显示，无氧环境下

土壤的总有机碳的损失明显比好氧环境更少。Jiang 等[38]的研究结果证明，土壤 CO2 释放速率因氧气

含量降低而降低。Huang 等[39]将土壤分别在好氧与厌氧环境培养，缺氧抑制了 SOC 损失的 41%。这

些研究结果共同佐证了缺氧环境对 SOC 损失具有抑制作用。此外，土壤呼吸受多种因素影响，证明

缺氧保护能抑制 SOC 的损失必须将缺氧保护的作用从其他因素中分离出来。Lacroix 等[35]以方差分

解分析方法证明了厌氧菌丰度能解释 44%的土壤 C 浓度变化。本研究的方差分解分析结果表明（图

7），土壤养分和土壤物理性质是土壤呼吸的主要影响因素，二者共解释了 72%的土壤呼吸速率变化。

但缺氧保护也实际影响了土壤呼吸速率，能解释 25%的土壤呼吸速率变化。综上所述，缺氧保护在

一定程度上对土壤呼吸作用起到了抑制作用，从而减少了 SOC 的损失。 
3.3 缺氧微场对生态修复和土壤固碳的启示 

本研究结果表明，丰富的缺氧微场可有效降低以土壤呼吸为主要途径的 SOC 损失。尽管存在观

点认为，缺氧微场可能会促进铁氧化物的还原性溶解，释放矿物结合态的有机碳，促进其分解；且

缺氧微场稳定性较差，受到扰动易转变为好氧条件，将无法维持厌氧环境下稳定的有机碳[40-43]。但

这些观点基于土壤氧气条件的改变，缺氧微场本身的保护机制仍旧被认可。 
本研究中，mcrA 产甲烷菌 DNA 丰度与氧在土壤中的有效扩散系数呈显著负相关，缺氧保护强

度与厌氧微生物活性呈显著正相关。FL 土壤的氧扩散条件（表 1）最有利于缺氧微场发育。但土壤

氧气条件因为耕作呈动态变化，具体表现为深层缺氧土壤与表层好氧土壤的空间置换，以及大团聚

体结构破坏引发的内部充氧。这种变化破坏了原有的缺氧微场，原本受缺氧保护的有机碳在通过好

氧条件下的物理化学机制实现稳定之前，将处于易降解状态。此外，好氧土壤转移到底层形成缺氧

环境，Fe 氧化物还原溶解，释放矿物结合态有机碳，促进了碳矿化[40-43]。因此农田土壤缺氧保护强

度最低而单位质量 SOC 的土壤呼吸速率最高（图 1），其高 mcrA 产甲烷菌 DNA 丰度和低厌氧微生

物活性（图 5）也印证了这一点。相反，对于 NS 和 NG 土壤，虽然氧气输入更丰富，mcrA 产甲烷

菌 DNA 丰度也较低，但土壤物理环境稳定，缺氧微场发育良好，厌氧微生物活性较高（图 5b），缺

氧保护仍实际保护了 SOC，相比完全好氧环境抑制了约 33%的土壤呼吸。 
对于生态修复，可以通过减少土壤扰动和提高土壤缺氧保护强度来抑制 SOC 损失。例如，压实

土壤可以减少大孔隙，限制氧气扩散，增强厌氧条件，提高土壤稳定性，有研究表明，当土壤容重

值超过 1.6 g·cm-3 时，碳矿化过程明显减弱[44]；需要注意的是，短期降雨或人工灌溉并不能提高缺

氧保护效果[45]。因为自然水体中往往富含溶解氧，短时间的水分输入会给土壤充氧，只有长时间维

持土壤高含水量才能促进缺氧微场发育。综上所述，缺氧保护可以显著减少 SOC 损失，而稳定的土

壤物理环境是其发挥作用的关键。 

4 结 论 

大团聚体内层存在更丰富的缺氧微场，是缺氧微场发育的适宜场所。大团聚体内层的缺氧微场

选择性地保护了还原性有机物质，如芳烃、脂质和木质素，从而在大团聚体内层积累。缺氧保护对
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土壤呼吸速率变化的影响约占总体贡献度的 25%。土壤呼吸作用在缺氧环境中损失的 SOC 较好氧环

境中少，且缺氧保护强度与土壤呼吸速率呈显著负相关，表明缺氧保护在抑制 SOC 损失方面发挥着

重要作用，而稳定的土壤物理环境则是缺氧微场发育的关键。本研究揭示了土壤团聚体内层缺氧微

场的形成机制、稳定性和对有机质保护的作用，为生态修复工程、SOC 循环和碳汇功能提供了新的

认识。 
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附加信息： 

 
图 S1 各点位土壤团聚体内层和外层有机质组分的相对含量 

Fig. S1 Relative contents of organic matter components in aggregate internal and external layers at various points 
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注：字母“I”表示团聚体内层。字母“E”表示团聚体外层。符号“*”表示两组数据有显著差异。Note: The letter "I" represents the 

internal layer of the aggregate. The letter "E" represents the external layer of the aggregate. The symbol "*" indicates that there are significant 

differences between the two sets of data. 

图 S2 土壤团聚体内层和外层有机成分 FTIR 分析的绝对峰面积 

Fig. S2 Absolute peak area of FTIR analysis of organic components in soil aggregate internal and external layers 

 

 
注：DNA=mcrA 产甲烷菌 DNA 基因。RNA=met86f—met471r 原核生物 16S rRNA 基因。Note: DNA=mcrA methanogenic bacteria 

DNA gene. RNA=met86f - met471r Prokaryotic 16S rRNA gene. 

图 S3 土壤理化性质相关性热点图 

Fig. S3 Correlation hotspot map of soil physical and chemical properties 
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