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摘要： 湖泊湿地生态系统作为重要的陆地碳汇之一，其土壤有机碳（ＳＯＣ）储量变化将对全球气候产生显著影响。 当前全球变

化背景下，湖泊湿地经历的水位降低、水域面积缩小等生态问题使其碳汇功能面临严重威胁。 尽管已有大量文献研究了湖泊湿

地 ＳＯＣ 的动态变化，但由于研究地点、实验方法和关注重点的不同，难以形成一致的结论，因此详细阐明湖泊湿地 ＳＯＣ 存储和

转化过程的演化趋势尤为重要。 综述国内外湖泊湿地 ＳＯＣ 的研究成果，从其形成、周转及稳定性三个方面进行归纳，总结现阶

段湖泊湿地 ＳＯＣ 的研究热点和不足，并结合当前湖泊湿地面临的现状，阐述影响其有机碳动态变化的因素。 现有研究表明，植

物源碳尤其是凋落物碳是湖泊湿地 ＳＯＣ 的主要来源，但微生物碳在湖泊湿地 ＳＯＣ 形成中的作用不容忽视，且植物和微生物碳

对湖泊湿地碳储量的贡献比可能具有空间异质性。 湿地 ＳＯＣ 周转主要受微生物的调控，但中小型区系的土壤动物也扮演着重

要的角色，它们可能既是驱动者也是贡献者，研究提示将土壤动物纳入湿地 ＳＯＣ 的周转模型才可更准确地评估湖泊湿地的碳

周转过程。 有机物⁃矿物化学结合态保护是维持湖泊湿地 ＳＯＣ 稳定的最重要机制，多种生物和非生物（气候、水环境等）因素会

直接或间接影响 ＳＯＣ 的稳定储存。 目前维持湖泊湿地 ＳＯＣ 稳定性的机制仍延用陆地或海洋生态系统的理论模型，需进一步评

估其在湖泊湿地中的适用性。 研究旨在总结湖泊湿地中 ＳＯＣ 形成和转化的研究进展，为研究提供文献参考和思路。
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湖泊湿地是位于水陆交错带，由湖岸带和浅水湖泊沼泽化形成的涵盖水体、植被和土壤的综合性生态体

系［１］。 湖泊湿地分布广泛，不仅具有湿地生态系统的特点，还独具湖泊在净化水质、保持水文平衡、维持生境

等方面的重要功能［２］。 相比沼泽、河流湿地，湖泊湿地水体面积更广阔、深度更大且环境更加稳定；与滨海湿

地相比，湖泊湿地体量小、周转更快。 相比于陆地生态系统，湖泊湿地通常有湖泊、湖岸带、湿地草地等不同类

型的地貌，为各类生物提供了适宜的生境条件［３］。 根据地理位置的差异，湖泊湿地可分为高山湖泊湿地、平
原湖泊湿地、河口湖泊湿地三类［４］。 不同类型湖泊湿地在位置、气候、水文、土壤和植被等方面存在着显著差

异，如表 １ 所示［５—９］。
尽管湿地仅占陆地总面积的 ５％—８％，但是特殊水环境形成的厌氧条件和地上衍生植被的高生产力使其

碳储量占了全球碳储量的 ２０％—２５％［１０—１１］。 湖泊湿地占国内湿地总面积的 １６．０８％，当前全球气候变化和人

类活动加剧导致其面临面积萎缩、衰退等问题［１２］。 湖泊湿地退化除影响区域生物多样性、改变其水质净化功

能外，还影响其碳汇功能。 从 １９８５—２０１５ 年，长江中下游地区面积大于 １０ ｋｍ２ 的淡水湖泊的面积减少了

１２２２ ｋｍ２［１３］。 湿地退化会驱动微生物分解作用和碳排放增强，导致其碳汇功能下降［１４］。 但也有研究表明水

位下降会使洪泛湖泊湿地从碳源转变为碳汇［１５］。 湖泊湿地的土壤有机碳（ＳＯＣ）储量由碳输入、输出和固存

过程共同调控，受到生物和非生物因素直接或间接的影响，如：植物、微生物和气候等［１６］。 相较于陆地和海洋

生态系统，湖泊湿地对气候变化与人类活动的响应更加敏感，独特的水情变化使得其碳循环存在更多不确定

性，其碳源和碳汇功能如何变化仍不清晰［１７］。 此外，由于 ＳＯＣ 循环周转的复杂性和相关理论机制的更新，湖
泊湿地在全球碳循环中的功能以及水文变化对湿地碳汇的具体效应存在争议。

因此，对湖泊湿地的已有研究进行详细的整理，总结现有研究成果，是理解湖泊湿地碳素循环机理、揭示

其未来碳动态的基础。 本文拟从湖泊湿地 ＳＯＣ 循环的全过程：输入与形成、周转和稳定性三个方面来梳理湖

泊湿地土壤有机碳的相关研究内容，总结现阶段湖泊湿地 ＳＯＣ 的研究热点和不足，以期为未来研究工作提供

参考。

７９９８　 ２０ 期 　 　 　 张金婷　 等：湖泊湿地土壤有机碳形成、周转及稳定性研究进展 　
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表 １　 不同类型湖泊湿地的特点［５—９］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ ［５—９］

类型
Ｔｙｐｅ

高山湖泊湿地
Ａｌｐｉｎｅ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ

平原湖泊湿地
Ｐｌａｉｎ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ

河口湖泊湿地
Ｅｓｔｕａｒｙ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ

位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

常位于海拔较高处，多存在于山谷、
山脚或者高原地带

常位于海拔较低处，多存在于地势相
对平坦的地区

常位于海拔最低处，多存在于河流汇
入海洋的交接处

气候
Ｃｌｉｍａｔｅ 气候寒冷、降水相对较少 气候温和、降水充沛 气候温暖潮湿、降水较为充沛

水文
Ｈｙｄｒｏｌｏｇｙ

受冰雪融化、降水和地形的影响，水
位变化幅度较大

受河流补给和地下水的影响较大，相
对稳定、水位变幅较小

水文受潮汐周期和海平面变化的影
响，水位变化剧烈

土壤
Ｓｏｉｌ

常为冻土，土层较浅且质地粗糙，有
机质含量较高

类型多样、层次较为复杂，有机质含
量较丰富

以泥沙和沉积物类型为主

植被
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ 以耐寒的高山植物和苔藓植物为主

种类丰富且覆盖度较高，包括草本、
浮叶植物等

包括盐生植物和红树林，具有较强的
耐盐能力

１　 湖泊湿地土壤有机碳的输入和形成

ＳＯＣ 是由糖类、蛋白质、木质素、纤维素、脂类（如：脂肪酸、脂肪醇）等物质组成的混合物［１８］。 湖泊沉积

物 ／土壤是记录湖泊环境变化的重要载体，其 ＳＯＣ 形成也受外来土壤碳源的影响［１９］。 植被作为连通大气与

土壤碳循环的关键介质，大约 ７０％的净初级生产力以地上凋落物和地下根系（分泌物和残根）的形式输入土

壤［２０］。 依据经典腐殖质理论，植物是湖泊湿地有机碳的主要贡献者。 植物输入的难以降解的顽固性成分

（如：木质素），构成了湿地 ＳＯＣ 的主体［２１］。 然而，近年来研究发现木质素并不如传统认知那样稳定［２２］。 木

质素可能在植物残体分解的早期较为稳定，但在长期尺度下对 ＳＯＣ 的贡献则较低［２３］。 有研究提出微生物也

是 ＳＯＣ 的重要贡献者，自养微生物（藻类、蓝细菌等）通过固定二氧化碳（ＣＯ２）实现生物量的增长，大量微生

物产生的分泌物或死亡残体最终也会成为 ＳＯＣ［２４］。 微生物也能够利用一些不稳定的小分子有机化合物，同
化合成一些稳定的大分子有机物、形成更稳定的 ＳＯＣ 存储［２５］。 此外，湖泊湿地作为众多动物的栖息地，动物

也会通过粪便和死亡残体成为 ＳＯＣ 的来源，但现有研究中对动物来源碳关注较少［２６］。 目前衍生出以微生物

为中心的 ＳＯＣ 形成机制，但植物还是微生物主导湖泊湿地 ＳＯＣ 的形成目前仍不清晰［２７］。 本文只关注生物来

源碳在湖泊湿地 ＳＯＣ 输入与形成中的作用，且主要聚焦于植物和微生物，对外源 ＳＯＣ 的影响不展开论述。
１．１　 植物碳输入驱动的 ＳＯＣ 形成

湖泊沉积物是浮游植物、水生植物死亡后，以及大量入湖有机物的最终去向。 相比森林、草原等陆地生态

系统，湖泊湿地是固液两相的复合生境，各层级动植物、微生物都参与到碳循环［２８］。 湖泊湿地中以浮游植物

为代表的初级生产者的光合作用会通过影响湖泊碳酸盐体系的平衡来增强自身碳汇功能［２９］。 且难分解的陆

源有机质（木质素）在进入湖泊前会被高度降解，但进入湖泊后在沉积物中稳定留存。 因此，湖泊湿地中植物

源碳通常可分为内源和外源性有机碳，这两类有机碳在化学成分上存在明显差异［３０］。 内源有机碳是水生生

态系统内部产生的有机碳，主要源于浮游藻类，富含脂质、多糖及蛋白类物质［３１—３２］。 湖泊湿地中浮游、水生植

物由于较高的碳固定速率，在全球碳循环过程中起着重要作用。 藻类的生物量远小于陆源植物，但单位藻类

的光合作用能力与植物相当。 从 １９８３—２０２３ 年，国内仅有约 ０．０４％的湖泊和水库开展过植物初级生产力调

查，目前对湖泊湿地初级生产力的时空格局仍存在认知上的空白［３３］。 外源有机碳是陆生植物产生的有机碳，
主要是植物残体及其降解产物，富含高分子量、高芳香性的酚类化合物［３４］。 由于陆源植物富含较多的结构性

化合物、自身性质较复杂，通常被认为是湖泊湿地 ＳＯＣ 的主要来源［３５］。 例如：木质素作为化学结构复杂的芳

香族类高分子聚合物，在土壤中留存时间可达 ５０—１００ 年，常作为植物碳输入的标记分子［３６］。 人工湿地的沉

积物中植物来源的木质素主导了 ＳＯＣ 的形成［３７］。 目前中国滨海湿地表层 ＳＯＣ 中，植物来源的木质素已在大

尺度水平上被量化，含量为 １．９１—８３．３ ｍｇ ／ ｇ［３８］。 对于湖泊湿地而言，陆源有机碳的输入形成了其土壤中溶解

性有机碳的主体。 且稳定性同位素的 δ１３Ｃ 的值在－２２‰到－３５‰之间，也指示淡水湖泊湿地 ＳＯＣ 主要来源于

８９９８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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陆源植物［３９］。 基于生物标志物的方法对湖泊湿地中植物源碳的研究缺乏。 且目前有关指示植物源碳特征组

分的标志物存在争议，如在森林生态系统中脂质在 ＳＯＣ 惰性碳组分积累中发挥了比木质素更重要的作

用［４０］。 以上研究提示量化湖泊湿地 ＳＯＣ 形成中内源和外源有机碳的输入不容忽视，且在适用于湿地生态系

统中植物源碳组分需要进一步明晰。
湿地生态系统中陆源植物碳输入包括两种：地上凋落物输入途径和地下根系（分泌物和残根）输入途

径［４１］。 由于植物凋落物和根系自身的化学计量比例（碳氮比、木质素含量等）存在很大差异，对湿地 ＳＯＣ 储

量的影响明显不同［４２］。 凋落物分解被认为是湿地中植物碳转化为湿地 ＳＯＣ 的主要途径。 但近期越来越多

的研究表明，凋落物的输入在促进 ＳＯＣ 增加的同时，也会导致“激发效应”而加速原有 ＳＯＣ 的矿化［４３］。 也有

研究指出植物对于湿地 ＳＯＣ 的净贡献与植物碳供给途径（地上凋落物和地下根系）和化学质量密切相关，但
目前仍未形成清晰的结论［４４］。 陆地植被净初级生产力的 ５０％—９０％通过凋落物运输到土壤中，且这部分碳

对土壤释放碳量的平均贡献度为 ３３％［４５］。 在森林中，地下细根周转的碳含量占净初级生产力为 １０％—７５％，
而对湿地地下细根碳周转的研究较少［４６］。 在寒带的湿地生态系统中地下根系可能对土壤碳库的贡献更为显

著。 寒带湿地中地下凋落物大约贡献了 ３０％的 ＳＯＣ［４７］。 基于湖泊湿地洪泛区的研究也发现汛期时地上凋落

物对 ＳＯＣ 的贡献大于地下根系，而非汛期地下根系主导了 ＳＯＣ 的形成［４８］。 对于湿地生态系统而言，水生植

物根系的某些形状比陆生植物更加发达，因而地下植物碳供给途径对湿地 ＳＯＣ 的影响可能更加显著［４９］。 因

此，以上结果提示未来应关注湖泊湿地植物碳在地上和地下的分配比例，进而全面考察陆源植物碳输入对

ＳＯＣ 形成的贡献。
１．２　 微生物介导的 ＳＯＣ 形成

基于微生物碳泵理论，微生物对 ＳＯＣ 形成的影响主要体现在以下两个方面：一是微生物分解植物残体，
使植物中不易分解利用的顽固性碳沉积在土壤中形成有机碳；二是通过吸收利用小分子有机化合物并在体内

进行生物合成，实现群体生物量的增长，再通过微生物产物（包括分泌物和死亡后的残体） 的积累形成

ＳＯＣ［５０］。 微生物主要通过第二个过程以贡献者的角色调控有机碳形成。 依据微生物营养方式的不同，自养

和异养微生物通过不同途径介导 ＳＯＣ 的形成，且形成效率显著差异［５１］。 光合自养微生物将大气中的 ＣＯ２转

化为有机碳，是除植物之外重要的碳固定者；化能自养微生物，如硫氧化细菌、铁氧化细菌和氨氧化古细菌等

以无机物为能量来源将无机碳转化成有机碳从而驱动湖泊湿地 ＳＯＣ 的形成［５２］。 而异养微生物利用土壤中

的活性有机碳合成自身生物量，再通过微生物残体的形式留存在土壤形成 ＳＯＣ［５３］。 人工湿地中化能自养细

菌丰度约占整体微生物群落的 ７１％，因此在湿地环境中自养微生物对 ＳＯＣ 的贡献可能大于异养微生物［５４］。
目前关于湖泊湿地微生物残体对 ＳＯＣ 形成的贡献率研究有限，主要的原因是认为湖泊湿地 ＳＯＣ 主要来

源于植物，且厌氧环境抑制了微生物的分解作用［５５］。 但在农田、森林、草原等生态系统中发现微生物残体对

ＳＯＣ 的贡献大于 ５０％，潮汐湿地 ＳＯＣ 的 ３８％来源于微生物残体［５６—５７］。 在湖泊湿地洪泛区的研究中发现微生

物残体贡献了 ２６．６％的 ＳＯＣ［５８］。 在生长条件受限的人工湿地中发现高生产量型的微生物大量富集、更多的

碳可用于微生物自身生长［５９］。 以上在湿地生态系统中的研究表明微生物残体对湖泊湿地 ＳＯＣ 的贡献率远

大于传统观念。 基于全球生态系统的研究表明：微生物残体积累效率受活体微生物丰度的关键驱动［６０］。 活

体微生物的性状决定了湿地土壤中微生物对不同资源利用程度以及对波动的非生物条件的响应［６１］。 由于土

壤中资源分布的不均和空间的高度异质性，微生物对于维持活动（不产生生长的活动）的大量能量投入，如产

生胞外酶降解和获取资源、生物分子修复机制、维持细胞完整性、运动等［６２］。 因此在湿地生态系统中生长限

制的条件下，微生物用于代谢的能量和由此产生的生长量、是由资源获取和胁迫耐受性相关的性状之间的权

衡共同决定的。 另外，除活体微生物的调控外，微生物死亡途径也控制着微生物残体的数量和持久性［６３］。 湿

地中水位下降，土壤出露使得大量微生物因干燥而死亡，但地上生长植被也改善了土壤的养分可用性，促进土

壤微生物活性，以上均直接影响微生物残体的周转［６４］。 由此可知，湿地生态系统中特有的水文变化决定其微

生物源碳贡献机制不同于陆地生态系统。
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综上所述，植物和微生物的碳输入共同驱动了湖泊湿地 ＳＯＣ 的形成。 在不同类型的湿地生境两者具体

的贡献比例差异，但在湿地生态系统中同时关注植物和微生物源碳的研究有限，如表 ２ 所示。 目前湖泊湿地、
滨海湿地、河口湿地、人工湿地中已经开展了 ＳＯＣ 中植物源碳和微生物源碳的含量的研究。 但由于沼泽湿地

多分布在以上四种湿地中，单独对沼泽区域进行量化研究仍较少。 如图 １ 所示，对湖泊湿地 ＳＯＣ 的输入途径

进行了描述。 未来研究中继续关注不同来源碳对 ＳＯＣ 形成的影响，有助于深入认识湖泊湿地碳库的稳定性。

表 ２　 不同湿地类型土壤中植物源碳和微生物源碳对土壤有机碳的贡献

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｒｉｖｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ＳＯＣ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｅｔｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ

湿地类型
Ｗｅｔｌａｎｄ ｔｙｐｅ

植物源碳的贡献（ｍｇ ／ ｇ）
Ｐｌａｎｔ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ｃａｒｂｏｎ

微生物源碳的贡献（ｍｇ ／ ｇ）
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｒｉｖｅｄ ｃａｒｂｏｎ

湖泊湿地 Ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ — １．３１—３．７１［５８］

滨海湿地 Ｃｏａｓｔａｌ ｗｅｔｌａｎｄｓ １．９１—８３．３［３８］ —

河口湿地 Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ ３．８７—７１．１３［５６］ ２．９０—１５．０３［５７］

沼泽湿地 Ｓｗａｍｐｙ ｗｅｔｌａｎｄｓ — —

人工湿地 Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ — １．７—２．３［５９］

　 　 ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ

图 １　 湖泊湿地中土壤有机碳的输入与形成［１９，２５，２６，３１］

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｉｎｐｕｔ ａｎｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ ［１９，２５，２６，３１］

２　 湖泊湿地土壤有机碳的周转

土壤有机碳（ＳＯＣ）周转是包括输入、分解和转化、输出过程，其速率和方向体现了湖泊湿地有机碳库的变

化趋势［６５］。 传统上认为微生物驱动着湖泊湿地生态系统中的元素循环，不仅调控 ＳＯＣ 周转速率，也是碳周

转方向的重要调控者［６６］。 土壤动物作为消费者通过摄取植物或微生物，也可直接或间接影响 ＳＯＣ 周

转［６７—６８］。 随研究深入，湿地土壤微生物和动物在 ＳＯＣ 周转中角色逐渐多样化，因此综合考虑湿地土壤微生
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物和动物的作用有利于更好的理解湖泊湿地 ＳＯＣ 的周转过程。
２．１　 微生物调控的 ＳＯＣ 周转

微生物一方面通过异化分解驱动 ＳＯＣ 周转。 微生物通过分泌胞外酶分解底物碳获取自身所需要的能源

和养分，在此过程中部分碳以 ＣＯ２的形式返回大气［６９］。 另外，湿地厌氧环境中甲烷（ＣＨ４）的排放也是微生物

介导的重要土壤碳去向［７０］。 微生物的胞外酶活性与 ＳＯＣ 周转速率呈正相关［７１］。 相比于其它生态系统，湖泊

湿地中的酶活性和 ＳＯＣ 周转速率均较低。 湿地生态系统的模拟实验发现随着湿地土壤中酚类物质浓度升

高，约 ８０％的水解酶活性被抑制［７２］。 较高的酚氧化酶不仅有利于酚类等惰性碳的分解，同时也增强了土壤中

的水解酶活性。 湖泊湿地的厌氧条件限制了酚氧化酶活性，进而也降低 β⁃葡糖苷酶、β⁃木糖苷酶等水解酶活

性。 这种湿地特有的“酶锁效应”使其 ＳＯＣ 周转速率较低。 微生物呼吸作为体现湖泊湿地碳输出量的最直观

参数，较低的微生物呼吸量指示 ＳＯＣ 较慢的周转速率［７３］。 湖泊湿地土壤中微生物呼吸速率和 ＣＯ２排放量均

低于干旱土壤，与水位呈负相关［６８］。 土壤中氧气浓度和产甲烷菌活性呈负相关关系，且湿地水位高度与 ＣＨ４

排放呈正相关［７４］。 泥炭湿地水位下降导致了土壤中微生物呼吸速率增大，ＳＯＣ 含量降低，表明湖泊湿地的厌

氧条件在 ＳＯＣ 周转中发挥重要作用［７５］。 目前对湖泊湿地中微生物所驱动的异化分解过程研究较多，且其厌

氧环境抑制微生物矿化作用的相关机制也有了较为深入的理解［７６］。
另一方面微生物通过同化合成来介导 ＳＯＣ 周转。 在微生物的同化合成作用的相关研究中，常用微生物

碳利用效率（Ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＣＵＥ）表征微生物将吸收的碳转化为自身生物量的能力，微生物 ＣＵＥ 与

ＳＯＣ 固存呈现正相关关系，较低的微生物 ＣＵＥ 代表更多的 ＳＯＣ 经矿化作用损失［７７］。 已有研究表明，环境温

度可以通过改变底物有效性及与微生物群落间的关系而影响湖泊水体中微生物的 ＣＵＥ［７８］。 底物的可利用性

和 ＣＵＥ 共同决定了微生物对 ＳＯＣ 周转调控［６１］。 研究提示微生物的同化合成作用也直接影响湿地 ＳＯＣ 的存

储，但目前关于微生物同化合成作用的研究相对较少。 湖泊湿地的环境条件如何通过影响微生物同化和异化

过程而调控 ＳＯＣ 动态变化的机制尚不明晰。
２．２　 土壤动物介导的 ＳＯＣ 周转

湿地中土壤动物的多样性及数量十分丰富，是湖泊湿地生态系统碎屑食物网的重要参与者［７９］。 由于湿

地的淹水和厌氧条件限制了微生物的活性和大型土壤动物的活动，对湿地有机质转化起着重要作用的是中小

型动物区系［８０］。 湿地动物可通过取食土壤或沉积物中的有机质碎屑（凋落物及其分解产物）而加速有机碳

的转化过程，同时，土壤动物排泄物的输入也改变了有机碳的数量和质量，影响了土壤微生物群落的结构，进
而调节 ＳＯＣ 的周转速率［８１］。

土壤动物影响了湿地土壤结构和理化性质进而直接调控碳周转过程［８２］。 同时，湿地中土壤动物还通过

自上而下的捕食、竞争和共生等营养关系影响微生物群落来间接调控 ＳＯＣ 周转，并与植物和微生物存在交互

作用［８３］。 如：土壤的孔隙度以及有机质含量受到土壤动物区系和丰度的影响［８４］。 蚯蚓通过摄食影响凋落物

分解的同时，也改变了湿地土壤物理化学性质，减弱了微生物活性从而降低了 ＳＯＣ 周转速率［８５］。 此外，现有

研究表明土壤动物不仅在湿地 ＳＯＣ 周转中发挥分解作用，还是实现碳固存中重要的参与者。 蓝碳生态系统

中的土壤动物类群在碳同化过程中通过营养级联系初级生产者发挥自上而下的控制作用，充当生态系统内部

和生态系统间碳转移的载体［８６］。 动物更倾向于通过影响微生物合成代谢或周转率来间接调控 ＳＯＣ，即通过

固定外源碳成为土壤新碳的“临时存储器”，其个体死亡后通过微生物的分解代谢最后再以微生物残体形式

对 ＳＯＣ 做出贡献［８７—８８］。
由此可知，土壤动物在 ＳＯＣ 周转中既是驱动者也是贡献者。 生存在湿地土壤中的水生或湿动物主要包

括姬蚯蚓、线虫、熊虫，尽管种类不多却是维持湿地生态系统结构与功能的重要组成部分［８９］。 但现有研究缺

乏湿地 ＳＯＣ 周转速率变化中土壤动物的相关研究，建议在未来研究中将土壤动物纳入湿地 ＳＯＣ 的周转模型

中，更准确地评估湖泊湿地中的碳周转过程。
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３　 湖泊湿地土壤有机碳的稳定性

ＳＯＣ 稳定性是指其在一定条件下抵抗损失的能力，是评估土壤碳库能否持久存在的关键指标［９０］。 目前

广泛认可的 ＳＯＣ 稳定性维持机制有三个：分子结构保护、有机物⁃矿物化学结合态保护和团聚体物理保

护［９１—９２］。 在不同的生态系统和环境条件下，调控 ＳＯＣ 稳定性的因素存在差异［９３］。
３．１　 湖泊湿地 ＳＯＣ 稳定性机制

分子结构保护机制强调了分子化学结构的复杂性和 ＳＯＣ 稳定性的密切关系，通常认为烷基碳和芳香族

碳官能团的广泛存在意味着更高的稳定性。 湖泊湿地 ＳＯＣ 的稳定性与芳香族碳、脂肪碳和烷基碳密切相

关［９４］。 土壤中“新碳”（＜ １０７ 年）的芳香族类结构含量较高，但在“老碳”（＞ ６８０ 年）中则拥有较高的矿物含

量并且存在更多微生物碳［９５］。 意味着尽管湖泊湿地的 ＳＯＣ 稳定性受到分子结构的调节，但土壤基质提供的

物理化学保护作用可能是影响其 ＳＯＣ 稳定更重要的因素。

图 ２　 土壤矿物碳泵［９８］

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｍｉｎｅｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ ［９８］

矿物结合有机碳（Ｍｉｎｅｒａｌ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ，ＭＡＯＣ）被认为是稳定性最高的 ＳＯＣ 组分，也是湿地

ＳＯＣ 的主体［９６］。 依据土壤矿物碳泵（Ｍｉｎｅｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐｓ，ＭｎＣＰ）理论，矿物表面的高活性基团（包括 ＦｅＯ 或

ＡｌＯ、Ｆｅ 或 Ａｌ 游离矿物氧化物、粘土矿物⁃有机结合物等）通过吸附结合等作用降低了土壤中的负电荷含量从

而促进了 ＭＡＯＣ 的形成［９７—９８］（如图 ２ 所示）。 湿地土壤中的 ＦｅＯ 和 ＡｌＯ 具有较高的迁移性，能够快速吸附有

机质形成稳定的碳组分并存储下来［９９］。 另外，研究表明在海洋和陆地系统中，溶解的铁锰以及铁锰氧化物将

简单的有机分子催化为复杂大分子，减少微生物的矿化促进碳长期固存［１００］。 模型预测每年海洋沉积物中铁

和锰催化可能产生约 ４．１ Ｔｇ 碳沉积［１０１］。 土壤中活性铁含量是比微生物群落更重要的影响洪泛湿地 ＳＯＣ 氧

化潜能的因素［１０２］。 另外，粘土矿物作为土壤中最常见的成土矿物，广泛分布于经历水淹或干湿交替的土壤

中，且湿地土壤成土中遭遇的湿润环境有利于有机质分子插入到粘土矿物的层状空间，进行形成稳定的

ＳＯＣ［１０３］。 粘土矿物结合态有机碳是构成热带或亚热带沉积物和土壤中稳定 ＳＯＣ 的主体［１０４］。 土壤中 Ｆｅ 或
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Ａｌ 增加伴随着粘粒结构的紧密性提高，降低 ＳＯＣ 的损失速率［１０５］。 因此，湖泊湿地特殊的水环境造就了土壤

中较高含量的粘土矿物和铁铝氧化物，使 ＳＯＣ 拥有更强的稳定性。 矿物和金属氧化物在 ＳＯＣ 固存中发挥的

重要作用已被公认，但在水文条件变化更为频繁的湖泊湿地中矿物以及铁锰元素在 ＳＯＣ 稳定中贡献及其具

体转化机制仍不清晰。
团聚体是土壤结构的基本组成单位，其较低的土壤孔隙度限制了氧气在土壤中扩散，从而抑制微生物对

ＳＯＣ 的分解利用［１０６］。 土壤团聚体的养分复杂性、易得的碳丰度和碳氮比各不相同，因此微生物选择性的分

布在不同粒径的团聚体，与微团聚体中的微生物群落相比，大团聚体中含有生长更快、多样性更少的微生物群

落［１０７］。 大团聚体（＞ ０．２５ ｍｍ）通常具有较高的碳含量和较快的分解速率，而微团聚体（＜ ０．２５ ｍｍ）则拥有较

低的 ＳＯＣ 含量和更长的碳周转时间［１０８］。 湖泊湿地的淹水条件不利于团聚体的形成和稳定，被水浸润环境中

的团聚体随土壤颗粒的膨胀或收缩，其结构遭到破坏，从而对 ＳＯＣ 的保护作用降低［１０９］。 团聚体结构破坏会

释放活性碳组分，增大微生物驱动的碳矿化速率［１１０］。 因此，推测湖泊湿地中团聚体对维持 ＳＯＣ 稳定的作用

可能不如有机物⁃矿物化学结合的保护机制重要。 目前对不同典型生态系统（如森林、草地和旱地农田等）土
壤团聚体形成及其相关的稳定性进行了广泛的研究，但仍缺乏对湖泊湿地土壤的团聚和稳定过程的理论

认识。
３．２　 影响湖泊湿地 ＳＯＣ 稳定性的因素

湖泊湿地 ＳＯＣ 的稳定性受生物和非生物因素的综合调控，调控概念模型如图 ３ 所示。 生物因素（植物、
动物和微生物）会直接驱动 ＳＯＣ 稳定性变化。 如：植物惰性有机碳和微生物碳的贡献均会直接影响 ＳＯＣ 自身

结构抗性［１１１—１１２］。 植物通过凋落物和根系的碳输入过程影响 ＳＯＣ 组成从而改变其稳定性［１１３—１１４］。 微生物则

通过对 ＳＯＣ 的异化分解和同化合成作用调节 ＳＯＣ 的稳定，尤其是微生物介导的“续埋效应”被认为是 ＳＯＣ 稳

定的重要机制。 另外，土壤动物对 ＳＯＣ 的分解作用以及对 ＳＯＣ 的“更新效应”也影响 ＳＯＣ 的稳定性［８８］。

图 ３　 湖泊湿地中土壤有机碳稳定的概念模型［１１５—１１７］

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄｓ ［１１５—１１７］

ａｌｋｙｌ⁃Ｃ：烷基碳 ；ｃａｒｂｏｎｙｌ⁃Ｃ：羰基碳；ａｒｏｍａｔｉｃ⁃Ｃ：芳香碳；Ｏ⁃ａｌｋｙｌ⁃Ｃ：氧烷基碳；ＰＯＣ：颗粒态有机碳 Ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＭＡＯＣ：矿物结合

态有机碳 Ｍｉｎｅｒａｌ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ

而非生物因素，如：气候、湿地水情等，除直接影响 ＳＯＣ 积累外，还会通过生物因素以及土壤性质影响

３００９　 ２０ 期 　 　 　 张金婷　 等：湖泊湿地土壤有机碳形成、周转及稳定性研究进展 　
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ＳＯＣ 的稳定性。 气候会影响植被的生长状态、微生物活性以及湿地水文等，从而通过碳输入和矿化过程作用

于 ＳＯＣ 稳定性［１１８］。 年平均气温（ＭＡＴ）和年平均降雨（ＭＡＰ）是当前研究气候最常用的代表性参数［１１９］。
ＭＡＴ 升高导致了地上的净植被生产力降低，ＳＯＣ 的温度敏感性增强，表明 ＳＯＣ 稳定性随温度升高而降

低［１２０—１２１］。 但也有研究指出随全球气候变暖，湿地地表温度上升，可能会加快植物生长和凋落物输入，有利

于植物源碳的输入和积累［１２２］。 升温会导致 ＳＯＣ 损失，但其促进的植物碳库增加可以部分抵消这种效应。 通

过估算表明温度升高 １．５ ℃将导致湿地 ＳＯＣ 密度下降 ２．５％［１２３］。 另外，在全球范围内探究增温对胞外酶活性

的影响中发现土壤中氧化酶活性随 ＭＡＴ 升高而增强，水解酶活性变化则不显著［１２４］。 基于 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ
方程，土壤中底物可利用性决定了胞外酶活性。 而温度升高导致土壤中活性碳组分减少，微生物分泌更多氧

化酶用于顽固碳组分的分解。 这说明温度升高不仅降低 ＳＯＣ 碳储量，还会加速湿地碳库中惰性碳组分分解。
此外，微生物的碳固定作用也受到温度变化的调控，ＭＡＴ 升高会提高微生物呼吸，降低了微生物残体形成使

得 ＳＯＣ 储量下降［７３］。 水分影响着氧气和养分扩散，过低或过高的水分含量均会影响 ＳＯＣ 分解。 ＭＡＰ 主要

通过改变土壤水分含量，影响湿地 ＳＯＣ 稳定性［１１１］。 在干燥状态下湿地 ＳＯＣ 的温度敏感性比湿润状态高

１．５—２．５ 倍［１２５］。 极端降雨带来的厌氧环境和淋溶作用，使土壤中酚类物质减少并促进大量活性有机碳释放，
使得 ＳＯＣ 稳定性降低［１２６］。 矿物结合态有机碳（ＭＡＯＣ）的丰度和持久性对气候具有强烈的依赖，尤其是对可

利用水分的依赖，降雨模式改变可能会导致 ＭＡＯＣ 呈现非线性变化，从而影响湿地 ＳＯＣ 稳定性［１１２］。 另外，湖
泊湿地（尤其是终端或封闭性内陆湖泊湿地）主要受降水补给，其水环境更易受气候模式变化的影响［１２７］。 在

１９８０—２０１４ 年间全球原有湿地面积减少了 ４７％，且损失速率与温度呈显著正相关［１２８］。 研究表明：随着全球

气候变化，内陆湿地和沿海湿地的水情会呈现出更大的差异，如果随海平面从目前的水平上升 ０．３—１ ｍ，预计

沿海湿地的淹水频率是目前的两倍以上。 然而，由于全球变暖和蒸腾作用增加将导致部分内陆湖泊湿地水资

源短缺，淹水频率将减少［１２９］。 当前湖泊湿地面临的变暖、极端干旱等情况会显著改变湖泊湿地 ＳＯＣ 的稳定

性，使得湖泊湿地的碳源或碳汇功能的变化更加不确定。 因此在未来湿地管理中保持湖泊湿地水环境条件和

水域面积是维持其 ＳＯＣ 稳定的关键内容。
湖泊湿地的水情是维持其碳循环的重要因素，由于存在水情周期性波动因而衍生永久性淹水湿地和周期

性淹水湿地。 因此水情变化（水位高低、淹水时长、淹水面积）影响湖泊湿地的生境格局分布，也直接或间接

驱动 ＳＯＣ 稳定性改变［１３０］。 如：湖泊湿地水位下降甚至水域面积缩小，导致周期性淹水区域增多。 湿地过度

湿润的土壤通常为水成土，水情变化会造成土壤物理化学性质的显著改变，例如：质地、氧化还原电位等，影响

ＳＯＣ 的分解与沉积［１３１］。 湖泊湿地水位下降会显著增加温室气体（ＣＯ２、ＣＨ４等）排放的温度敏感性［１３２］。 研究

指出湿地水位每下降 １０ ｃｍ，碳的年排放量将增加 ０．７５ ｔ ／ ｈｍ２ ［１３３］。 湖泊湿地的淹水时长变短使得 １ ｍ 深土壤

中有机碳储量减少约 ２０％［１３４］。 但也有研究表明气候模式变化导致的湿地水位下降促进洪泛湖泊系统从碳

源转变为碳汇［１５］。 湖泊湿地自身水情变化对 ＳＯＣ 稳定性的具体影响效应目前存在争议。
此外，多种生物和非生物因素会直接或间接影响 ＳＯＣ 的稳定存储，但由于不同湖泊湿地复杂的环境条件

以及不同环境因子之间的相互作用，导致了研究结论不一致。 因此，未来需要在不同生态尺度上更加详细研

究影响 ＳＯＣ 稳定性的因素，进而提出具有广泛适用性的理论框架，深化对于湖泊湿地 ＳＯＣ 稳定性机制的

理解。

４　 研究展望

ＳＯＣ 动态不仅是衡量湖泊湿地生态功能的重要指标，也是全球碳预算模型的重要组成部分，对预测湿地

碳动态和碳管理政策制定十分重要。 首先不同来源有机碳的输入量和质量直接决定湖泊湿地 ＳＯＣ 的形成，
其次是 ＳＯＣ 的周转和稳定受到生物和非生物因素的共同调控。 但各种因素如何改变碳形成、碳周转和碳稳

定三个过程来协同调控湖泊湿地 ＳＯＣ 储量仍不清晰。 另外，在当前气候变化背景下，湖泊湿地的水环境也在

发生明显变化，对湖泊湿地系统碳循环将可能产生更深远的影响。

４００９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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为此，本文总结了以下亟待了解的内容：（１）尽管植物和微生物对 ＳＯＣ 形成的贡献是当前研究的热点，但
目前有关湿地植物地下碳输入的研究较少，微生物在 ＳＯＣ 形成中的贡献的研究也明显不足。 未来可关注植

物和微生物碳对湖泊湿地 ＳＯＣ 储量的贡献比，以及土壤动物对 ＳＯＣ 固存的贡献作用。
（２）在碳周转方面，目前多数研究仅以碳矿化速率或 ＳＯＣ 含量变化作为碳周转方向的指征。 进一步关注

碳周转过程中的 ＳＯＣ 的分子结构和固存状态的变化和指征碳周转方向的参数可能有助于更好理解湖泊湿地

的碳汇功能。
（３）在 ＳＯＣ 稳定性方面，土壤矿物碳泵的提出，尤其是富含矿物的湿地土壤，探究惰性碳组分的变化可能

有助于理解湖泊湿地碳库功能变化，在当前湿地水文变幅增大的背景下，进一步评估 ＳＯＣ 稳定性理论模型在

湖泊湿地中的适用性尤为重要。
总体上，围绕湖泊湿地 ＳＯＣ 形成转化的全过程动态，系统性归纳影响 ＳＯＣ 储存的因素，明晰湖泊湿地中

碳素循环的机制，可加深对其具体生态功能的理解。
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