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泥炭湿地土壤磷生物地球化学过程研究进展
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摘要：磷（Ｐ）作为生物代谢活动的关键宏量元素，在生态系统中对碳（Ｃ）固定和有机 Ｃ 分解具有关键作用，其生物地球化学循

环对泥炭湿地土壤中的 Ｃ 累积和释放至关重要。 本研究综述了泥炭土壤 Ｐ 领域的核心文献，聚焦于 Ｐ 的生物地球化学转化运

移过程。 通过系统梳理，对比分析了当前测定 Ｐ 形态的方法，揭示了这些方法的适用性和局限性。 研究进一步揭示了泥炭土壤

剖面中 Ｐ 的分布规律、无机 Ｐ 的有效化及有机 Ｐ 的矿化机制，深入探讨了物理化学效应、植物作用及微生物活动对泥炭土壤 Ｐ
形态转化的驱动与控制作用。 本研究结果显示，Ｐ 在泥炭湿地土壤中的生物地球化学循环区别于普通陆生土壤，其转化运移过

程受到泥炭土壤特有环境特征主导。 基于这些发现，提出了未来泥炭土壤 Ｐ 研究的两个前瞻性方向：一是探究泥炭土 Ｐ 生物

地球化学转化运移过程的分子生物学机制，以深化对 Ｐ 循环微观过程的理解；二是研究泥炭土 Ｐ 形态和含量变化对 Ｃ、Ｎ 累积

和释放的影响机制，为揭示生态系统中元素循环的相互作用提供新视角。 这些研究方向将为泥炭湿地的可持续管理和全球 Ｃ
循环的科学理解奠定更为坚实的理论基础。
关键词：泥炭土壤；磷形态；产酸基因；磷酸酶；酶锁；铁门；聚磷微生物
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湿地通常是指具有水生土壤的淹没区，其淹没深度不超过 ６ｍ 的陆地和水生系统之间的过渡地带［１—３］。
湿地与森林、海洋，并称为对人类生存和发展至关重要的三大生态系统［４］。 它的生态功能性多样且显著，包
括净化水资源、维持区域水平衡、调节气候、封存大气碳（Ｃ）以及以多样的生境维护生物多样性。 尤其，作为

湿地中的 Ｃ 汇之宝，泥炭湿地土壤是在淹水环境下有机物长期累积形成的高有机质土壤，其封存的 Ｃ 相当于

全球土壤 Ｃ 的三分之一左右（约 ６１２Ｇｔ） ［５］，对大气 Ｃ 平衡和气候调节至关重要。 泥炭地储存着巨量 Ｃ、氮
（Ｎ）、磷（Ｐ）的有机质，在生物地球化学循环中的作用也非常巨大。 然而，剧烈的人为活动和全球气候变化，
导致许多天然湿地发生退化和消失［６］。 自上个世纪以来，许多泥炭湿地已经干涸，这些退化的泥炭湿地减弱

或丧失了原有的生态功能，也从大气 Ｃ 汇转变为大气 Ｃ 源，加剧全球气候变化，这是目前人类面临的最紧要

环境问题之一。
为了揭示泥炭湿地退化过程中有机质分解和温室气体排放机制，目前很多研究聚焦于 Ｃ、Ｎ 元素本身，忽

略了 Ｐ 元素在 Ｃ、Ｎ 固定和有机质分解过程中的关键作用。 这种关键作用主要表现在泥炭土壤发育过程中逐

渐凸显的 Ｐ 限制。 典型泥炭土壤发育过程是不断产生有机质净累积的过程，这个过程一方面会导致泥炭土

壤上层与矿质底层越来越隔离，从而使母质层矿物 Ｐ 难以供给上层泥炭土壤的生态过程 Ｐ 需求，相当于切断

了泥炭土壤 Ｐ 元素的最终来源，这是导致泥炭土壤逐渐受到 Ｐ 限制的根本原因之一；另一方面有机质累积过

程也是不断将大气 Ｃ、Ｎ 输入到泥炭土壤稀释 Ｐ 浓度的过程，例如对中国 １１９ 块沼泽湿地土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 计量学

数据统计显示［７］，泥炭土壤的 Ｃ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｐ 尤为大，稀释作用明显，凸显了泥炭土壤 Ｐ 的相对缺乏，并且泥炭土

壤长期处于微氧或缺氧环境，不利于有机磷（Ｐｏ）矿化释放有效 Ｐ，这是引起泥炭土壤逐渐发生 Ｐ 限制的又一

个重要原因。 在泥炭土壤环境下，Ｃ、Ｎ 固定和有机质分解过程，离不开生物的能量和物质代谢过程驱动，而
泥炭土壤中日益缺乏的 Ｐ 又是这些生命过程必不可少的大量元素。 以上这些因素势必导致 Ｐ 对泥炭土壤环

境中 Ｃ、Ｎ 固定和有机质分解的作用越来越关键。 因此，研究泥炭土壤中 Ｐ 转化有助于深入揭示泥炭湿地退

化过程中驱动 Ｃ、Ｎ 元素生物地球化学过程的机理，为治理泥炭湿地退化和管理湿地生态系统提供新见解。
然而，目前面对泥炭湿地退化过程中有机质分解和温室气体排放的问题，很多研究集中于 Ｃ、Ｎ 本身，而很少

关注 Ｐ 元素的地球化学过程作用。

１　 泥炭土磷形态研究方法及赋存特征

虽然泥炭土有别于普通土壤，它发育于陆地与水生生态系统之间的过渡地带，但作为众多土壤类型之一，
泥炭土具有陆地土壤中发现的所有无机磷（Ｐｉ）和 Ｐｏ 形态。 目前研究泥炭土 Ｐ 形态的方法主要基于 Ｐ 形态

连续提取法和３１Ｐ 核磁共振法。
目前 Ｈｅｄｌｅｙ 连续提取法及其改进方法是较为普遍且合理的土壤磷形态连续提取法［８］，经过各种土壤类

型的研究测试［９］，并且已被用于中东［１０］、中欧［１１］、东亚［１２］ 等区域的泥炭湿地土壤 Ｐ 的研究。 基于改进后的

Ｈｅｄｌｅｙ 连续提取法［１３］，泥炭土壤 Ｐ 也与普通土壤一样，可以分为 ６ 大 Ｐ 形态，按照有效性从高到低划分为：树
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脂提取态 Ｐ（Ｒｅｓｉｎ⁃Ｐｉ）、碳酸氢钠提取态 Ｐ （ＮａＨＣＯ３⁃Ｐｉ 和 ＮａＨＣＯ３⁃Ｐｏ）、氢氧化钠提取态 Ｐ （ＮａＯＨ⁃Ｐｉ 和

ＮａＯＨ⁃Ｐｏ）、稀盐酸提取态 Ｐ （ ｄｉｌ． ＨＣｌ⁃Ｐｉ）、浓盐酸提取态 Ｐ （ ｃｏｎｃ． ＨＣｌ⁃Ｐｉ 和 ｃｏｎｃ． ＨＣｌ ⁃Ｐｏ） 以及残渣态磷

（Ｒｅｓｉｄｕａｌ⁃Ｐ）。 在未改进的 Ｈｅｄｌｅｙ 方法中，微生物量 Ｐ 从碳酸氢钠提取态 Ｐ 中被专门划分出来作为一种形

态，后来孙宏洋等［１４］的研究也证实微生物 Ｐ 与碳酸氢钠提取态 Ｐ 的紧密相关性。 除了 Ｈｅｄｌｅｙ 连续提取法，
一些研究将 Ｃｈａｎｇ⁃Ｊａｃｋｓｏｎ 提取法［１５］和蒋柏藩⁃顾益初提取法［１６］等以土壤无机 Ｐ 为主要对象的分级方法应用

到泥炭土 Ｐ 形态分析中。 但基于这些方法的研究数据表明［１７—１８］，它们对泥炭土壤 Ｐ 的量化存在提取效率低

下、难以细分 Ｐｏ 形态的缺点，因此将这些方法运用于有机质为主导的泥炭土壤是很值得商榷的。
尽管连续提取法及其改进方法已被运用于许多类型土壤的 Ｐ 形态分析，但是这些土壤大多是含无机矿

物丰富的土壤，可能不大适合运用于泥炭土壤，因为泥炭土壤含大量的有机质（通常＞５０％）而无机矿物含量

较少。 从连续提取法的本质上讲，它主要运用不同浸提强度的无机溶剂溶解或解吸与土壤固相物质具有不同

结合程度的 Ｐ，尽管提取过程中会有一些有机 Ｐ 会附带发生化学水解，但该方法的本质更多的是强调打破土

壤固相物质不同强度的束缚而释放 Ｐ。 以上这些使用无机试剂提取的方法，是针对土壤的非生物转化过程对

Ｐ 形态进行分级划分的。 随着对土壤 Ｐ 有效化机制研究的深入，人们发现了生物过程对土壤 Ｐ 转化的重要

性。 例如，植物或微生物分泌有机酸（而非无机酸）通过溶解或络合作用有效化 Ｐｉ，分泌磷酸酶通过水解作用

矿化 Ｐｏ。 根据这些生物过程，ＤｅＬｕｃａ 等［１９］提出更符合实际土壤释放出有效 Ｐ 过程的新方法———基于生物学

的 Ｐ 形态提取方法（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｂａｓｅｄ Ｐ ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ， ＢＢＰ）。 该方法已被运用于遍布英国的 ７ 大类共计 ２６１４ 个

土壤样，其中 １２％的土样为泥炭土。 它基于自然界植物、微生物获取 Ｐ 的四种机制，相应地把土壤 Ｐ 划分为

四种 Ｐ 形态：１）ＣａＣｌ２提取态 Ｐ； ２）柠檬酸提取态 Ｐ；３）磷酸酶提取态 Ｐ；４）盐酸提取态 Ｐ。 很明显，ＢＢＰ 方法

提取出的所有 Ｐ 与总 Ｐ 之间必然存在差值，暗示了不属于上述四种形态的 Ｐ 为生物难以获取的 Ｐ 形态。 泥

炭土壤 Ｐ 一般以有机 Ｐ 为主要形式，该方法中只划分出一种有机 Ｐ 形态，所能提供的有机 Ｐ 信息有限，需要

结合专门分析有机 Ｐ 的方法才能对泥炭土壤有机 Ｐ 进行细致深入的研究。 目前，可以专门用于土壤有机 Ｐ
分析的方法，较常用的为 Ｂｏｗｍａｎ⁃ＣｏｌｅＰｏ 分级法［２０］、酶水解分级法［２１］和核磁共振法［２２］。 但是，这些方法也存

在缺陷［２３］，例如 Ｂｏｗｍａｎ⁃Ｃｏｌｅ 法基于草地土壤开发，少有应用于泥炭土壤；酶水解分级法存在所采用的酶专

一性不高、酶种类单一、结果变化大、尚无认可度较高的标准操作流程等问题；而核磁共振法的固相版本存在

信噪比低难以准确量化 Ｐｏ 的问题，其液相版本对样品的前处理容易导致 Ｐｏ 水解和难以量化顽固态 Ｐｏ 的缺

点。 因此，这些方法对泥炭土壤 Ｐ 形态分级量化的准确性尚待进一步评估。

２　 泥炭土壤剖面磷分布

泥炭土壤总 Ｐ 对泥炭地发育非常关键，受多种堆积成土因素的影响，在土壤剖面的分布格局多样。 矿养

型泥炭地转化为雨养型泥炭地时，泥炭地生态系统所含的总 Ｐ 量将在很大程度决定泥炭沼泽发育到稳定状

态所需的时间［２４］。 泥炭土是厌氧条件下部分腐烂、半分解的动植物残留物经过漫长时间堆积形成的［２５］，不
同于陆地矿质土壤层向下的发育方向，这一堆积过程导致泥炭土剖面层次背离成土母质向上发育，并且泥炭

土壤处于高持水性和弱滤水性环境，各土层自主性强，元素向下迁移较弱［２６］，使得其不同于陆生土壤剖面，泥
炭土剖面不同层次具有明显的历史环境影响烙印。 因此，泥炭土壤剖面 Ｐ 分布深受气候、地形、水文、地质、
植物和人类活动等成土历史过程的影响，这导致 Ｐ 元素在泥炭土壤剖面上多变的分布格局。

对于受到干扰较小的原生泥炭湿地，其土壤剖面 Ｐ 分布格局的形成遵循特定的内在规律。 随着生物残

体的长期累积，泥炭土壤逐渐增厚，表层与最底层的成土矿物母质在空间上变得愈发隔离［２４］，甚至有学者认

为泥炭土壤总 Ｐ 的供给不来源于原位土壤母质的矿物风化［２７］，这一供 Ｐ 特点非常不同于陆生土壤。 随着泥

炭土壤发育增厚，这种隔离导致根系无法触及母质层，因此泥炭地植物的 Ｐ 供给主要来自土壤上层，而这里

的有效 Ｐ 主要源于累积的生物有机残体，其中 Ｐｏ 释放的有效 Ｐ 成为植物最主要的 Ｐ 源。 由于 Ｐ 元素不像

Ｃ、Ｎ 那样拥有大量可迁移转化的大气源，加之泥炭湿地水动力弱，使得泥炭地土壤 Ｐ 在原位的生物小循环相
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较于 Ｃ、Ｎ 元素更为封闭。 这种封闭的 Ｐ 循环很少有外来 Ｐ 源补给，在环境条件稳定的情况下，植物将大气中

的 Ｃ、Ｎ 转化为有机质并持续输入到泥炭土中，而有机质累积大于分解的特性导致整个泥炭土中 Ｐ 元素逐渐

稀释，Ｐ 浓度通常处于低水平。 例如，高度发育的泥炭地土壤 Ｐ 浓度接近 １００ ｍｇ ／ ｋｇ ［２５］，远低于地壳中 Ｐ 的

浓度（９３０—１０７０ ｍｇ ／ ｋｇ） ［２８—２９］。 在这一过程中，Ｐ 逐渐成为植物生长的限制元素，影响固 Ｃ 过程，并可能导致

植物从依赖土壤矿物 Ｐ 的维管束植物群落（如草本植物）转变为依赖大气沉降 Ｐ 的非维管束植物群落（如泥

炭藓），从而使得 Ｐ 浓度的变化成为生产力较高的矿养型泥炭地向生产力较低的雨养型泥炭地转变的原因之

一，这必然会塑造泥炭土壤剖面上 Ｐ 分布格局。
除了以上导致泥炭土壤 Ｐ 浓度稀释的过程外，植物对 Ｐ 的泵吸富集作用也在塑造泥炭地土壤剖面 Ｐ 分

布格局。 这是因为泥炭地上只要还有植物生长，其活根分布区（根系长度可超过 ４０ 厘米）到地面的土层由于

植物对有机残体 Ｐ 进行重吸收，产生泵吸富集作用会导致较下层土壤 Ｐ 浓度相对较低，而较上层中 Ｐ 相对聚

集，呈现升高趋势。 虽然从长期来看，这种升高趋势的发展有限，因为植物对下层 Ｐ 的重吸收效率不可能达

到 １００％［３０］，但植物的这种“泵 Ｐ 效应”显然会对泥炭土壤剖面总 Ｐ 分布格局的塑造产生深远影响。 因此，对
于不受环境剧变干扰、原生自主发育且有巨厚累积物的高度发育泥炭地，其土壤剖面从下至上总 Ｐ 分布趋势

表现为先降低后增加的格局。 例如，Ｗａｎｇ 等［３１］在加拿大对发育超过 ８０００ 年的 Ｍｅｒ Ｂｌｅｕｅ 泥炭地钻取了长度

超过 ５ｍ 的泥炭土芯进行元素测定，其数据表明该泥炭地经历了矿养泥炭地到雨养泥炭地的漫长发育过程，
土壤剖面从下至上 Ｐ 的累积趋势表现为先降低后增加的格局。 然而，目前多数研究中泥炭土芯的长度小于

１ｍ，只能部分看到这种分布趋势或呈现不明显的趋势。 例如，Ｗａｎｇ 等［３２］在长白山园池钻取了四种湿地的泥

炭土壤，由于土芯长度较短（长度 ０．３５—０．４５ ｍ），结果显示其中三种湿地的 Ｐ 含量在土壤剖面上从下至上呈

现出明显的升高趋势，而不是完整的先降低后增加的分布格局，剩下一种湿地的 Ｐ 含量在土壤剖面上分布趋

势不明显。 此外，当泥炭地受到外来干扰时，其土壤剖面上 Ｐ 分布格局会发生明显改变（表 １）。 在历史火灾

的干扰下，发育历史达 ２０００ 年的泥炭土剖面从下至上 Ｐ 含量会呈现先降低，再保持稳定，然后到达最高，最后

下降的分布格局［１２］。 被人为活动（排水、施肥）干扰的泥炭土，其土壤剖面 Ｐ 会呈现“上下低，中间高”的分布

格局［３３］，也会呈现“表层高，下层低”的格局［３４］。

３　 泥炭土壤 Ｐ 生物地球化学过程

３．１　 无机 Ｐ 的有效化

泥炭土壤形成早期，由于泥炭土层较薄，位于底层的矿质土壤无机 Ｐ 是泥炭湿地生态系统土壤剖面 Ｐ 的

重要来源。 这些矿质土壤中的无机矿物 Ｐ 可以通过以下作用机制被有效化：一是通过生物（如微生物）的呼

吸作用、硝化作用等过程产生质子，或由其它代谢过程产生有机酸，酸化土壤环境提高矿物 Ｐ 的溶解度（即酸

化增溶机制），尤其微生物吸收 ＮＨ＋
４ 后为了保持电荷平衡会释放 Ｈ＋ ［４１］；二是通过产生的有机酸基团和胞外

多糖等，螯合与 ＰＯ３－
４ 结合的钙、铁、铝等金属离子（即螯合释 Ｐ 机制），释放 Ｐ 到土壤溶液中从而使难被生物

利用的无机 Ｐ 有效化［４２］。 目前已确认溶 Ｐ 微生物能分泌柠檬酸、草酸和琥珀酸等有机酸［４２］，植物主要分泌

柠檬酸、苹果酸和富马酸等［４３］。 在不同性质的泥炭土壤中，起主导作用的无机 Ｐ 有效化机制不同。 通常，碱
性土壤环境下 Ｐ 主要与钙结合，例如四川若尔盖弱碱性泥炭土壤钙结合态 Ｐ 是铁铝结合态 Ｐ 的 ４ 倍以上，最
高可达 １３ 倍［１８］；而在酸性土壤中 Ｐ 主要与铁、铝等结合而被固定［４４］，例如，美国俄勒冈州上克拉马斯湖自然

状态下酸性泥炭土壤中铁铝结合态 Ｐ 是钙结合态 Ｐ 的 ５ 倍以上［３７］。 因此，酸化增溶机制最可能在钙结合态

Ｐ 较多的碱性土壤环境起明显作用，而螯合释 Ｐ 机制在铁铝结合态 Ｐ 较多的酸性土壤中作用会较为明显。 一

个典型的例子，在酸性土壤环境中植物根系在铝胁迫下分泌有机酸螯合铝离子缓解铝毒性［４５］，同时也会减少

铝对 Ｐ 的固定而促进 Ｐ 的有效化。 微生物和植物利用酸有效化 Ｐ 的能力，主要归结于它们的产酸基因。 微

生物溶解无机 Ｐ 的代谢基础与编码吡咯喹啉醌（ＰＱＱ）和葡萄糖脱氢酶（ＧＤＨ）的基因密切相关，ＧＤＨ 调控了

周质空间的酸化过程，并介导了葡萄糖直接氧化途径。ＧＤＨ催化葡萄糖产生酸的过程需要ＰＱＱ的协助，微
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表 １　 泥炭土壤剖面总磷分布趋势

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｐｅａｔ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ

泥炭地研究
Ｐｅａｔｌａｎｄ
ｒｅｓｅａｒｃｈ

土芯深度
Ｃｏｒｅ ｄｅｐｔｈ

干扰记录
Ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ
ｒｅｃｏｒｄｉｎｇ

总磷分布趋势
（从下层到上层）
Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｔｒｅｎｄ
（Ｆｒｏｍ ｌｏｗｅｒ ｌｅｖｅｌ ｔｏ ｕｐｐｅｒ ｌｅｖｅｌ）

位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

［１２］ ５７ ｃｍ 火烧 降低⁃稳定⁃下降
中国大兴安岭
１２１°１２′—１２７°０′Ｅ， ５０°１０′—５３°３３′Ｎ

［３５］ ～４５ ｃｍ Ψ ｎ．ｄ． § 升高⁃下降
Ｐｒｚｅｄｍｏｓ′ｃｉｅ 泥炭地
５１°１１′４５．５″Ｎ， １６°４０′４２．７″ Ｅ

～７０ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高
奥德拉冰川退缩谷地
５１°１１′５２．２″Ｎ， １６°４０′５８．８″ Ｅ

１２０ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高⁃下降⁃升高
奥德拉冰川退缩谷地
５１°１１′４７．９” Ｎ， １６°４０′４７．９″Ｅ

［３６］ ４０ ｃｍ 火烧、伐木 降低
中国内蒙古
４７°２２．２１１′Ｎ， １２０°３９．１２８′Ｅ

［３２］ ４５ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高
中国长白山园池
４２°０１′５４″Ｎ， １２８°２６′０２″Ｅ

４０ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高
中国长白山园池
４２°０１′５２″Ｎ， １２８°２６′０６″Ｅ

４０ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高
中国长白山园池
４２°０１′５８″Ｎ， １２８°２６′１０″Ｅ

３５ ｃｍ ｎ．ｄ． 升高⁃降低
中国长白山园池
４２°０２′０６″Ｎ， １２８°２６′０３″Ｅ

［３７］ ３０ｃｍ 天然 无明显趋势
美国俄勒冈州
上克拉马斯湖盆地

３０ｃｍ 排水后恢复 升高 同上

［３８］ ４０ ｃｍ 耕作 无明显趋势
美国佛罗里达州大沼泽地农业区
２６°３９′Ｎ， ８０°３８′ Ｗ

４０ ｃｍ 未耕作 升高 同上

［１３］ ４０ ｃｍ 排水 升高
德国特雷贝尔山谷
５４°０５′Ｎ， １２°４４′Ｅ

［３９］ １００ｃｍ 无干扰 升高
中国若尔盖湿地
１０２°２５′—１０３°０′Ｅ， ３３°３０′—３３°５５′Ｎ

１００ｃｍ 排水、放牧 升高 同上

［４０］ １１０ ｃｍ 无干扰 升高
美国佛罗里达州蓝柏沼泽保护区
８０°４０′０″—８０°５０′０″Ｗ， ２７°４０′０″—２７°５０′０′Ｎ

１１０ ｃｍ 农业排放 升高 同上

［３４］ ６０—８０ ｃｍ 排水，重湿 升高 德国梅克伦堡⁃西波美拉尼亚

［１０］ １１０ｃｍ 排水 升高 约旦⁃阿拉瓦大裂谷的最北端的胡拉峡谷

１５０ ｃｍ 排水 升高 同上

１９０ ｃｍ 排水 升高 同上

９０ ｃｍ 排水 无明显趋势 同上

１１０ ｃｍ 排水 升高 同上

　 　 Ψ：符号“ ～ ”表示约等于； § ： ｎ．ｄ．表示缺乏数据

生物合成 ＰＱＱ 过程涉及六个相关基因（ ｐｑｑＡ、ｐｑｑＢ、ｐｑｑＣ、ｐｑｑＤ、ｐｑｑＥ、ｐｑｑＦ） ［４６］，而合成 ＧＤＨ 的关键基因是

ｇｃｄ［４７］。 此外，学者们还识别出 ｇａｂ⁃ｙ 基因和 ｍＭＤＨ 基因与微生物分泌酸密切相关［４８—４９］。 这些基因可以作

为标志基因特异性地分析泥炭土溶 Ｐ 微生物群落动态，解析泥炭土壤无机 Ｐ 转化的驱动机制。 在植物细胞

内，也存在一套丰富的遗传编码体系，专门负责有机酸合成酶的生成与调控。 根据最新的京都基因与基因组

百科全书数据库（ＫＥＧＧ），其中两个关键的有机酸合成酶基因家族，在多种植物谱系中普遍存在且具有高度

保守性，即：编码柠檬酸合成酶基因 ＣＳ （ＫＥＧＧ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｙ ＩＤ： Ｋ０１６４７）、苹果酸合成酶基因 ａｃｅＢ （ ＫＥＧＧ
Ｏｒｔｈｏｌｏｇｙ ＩＤ： Ｋ０１６３８）等在不同植物细胞内的表达和功能至关重要。 它们编码的酶促反应产物———柠檬酸

５　 ９ 期 　 　 　 孙宏洋　 等：泥炭湿地土壤磷生物地球化学过程研究进展 　
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和苹果酸，不仅深度参与了细胞内部诸如三羧酸循环、碳氮代谢及次生代谢途径等核心生理过程，而且作为根

际分泌物的基础成分，对植物适应环境和影响土壤 Ｐ 转化具有重要功能。 这些有机酸从细胞内向外界环境

的有效转运亦需依赖于特定的转运蛋白基因的表达与作用。 例如，水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）中的 ＯｓＦＲＤＬ４ 基因［５０］

被证实能够编码柠檬酸的跨膜转运体，而 ＭＡＴＥ 基因家族成员则涉及苹果酸的胞间运输机制［５１］。 然而，这些

泌酸基因的代谢行为是否受到环境中有效 Ｐ 浓度的影响或调控，尚缺乏研究。 此外，对于那些广泛分布于泥

炭地生态系统并起主导作用的植物类群，如莎草科 （ Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ）、苔草属 （ Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ．） 以及泥炭藓目

（Ｓｐｈａｇｎａｌｅｓ）植物等，关于它们如何通过特定基因编码合成并调控有机酸的产生与分泌的研究尚处于起步阶

段，现有的知识库较为匮乏，亟待把元素生物地球化学深入结合分子生物学和生态学研究，从分子水平揭示泥

炭土壤 Ｐ 地球化学过程的微观驱动机制。 通过对这些优势植物群体内有机酸合成与分泌相关基因及其调控

网络的系统解析，将有望填补人们在理解和预测全球变化背景下 Ｐ 元素影响泥炭地生态系统功能响应方面

的理论空白。
３．２　 有机 Ｐ 的矿化

泥炭土壤是有机质含量最高的土壤，有机质含量最低可达 ３０％［５２］，最高可达 ９０％以上［５３］，而泥炭土壤有

机 Ｐ 占总 Ｐ 的比例达到 ５０％—９０％ ［５４—５５］，这表明有机 Ｐ 矿化释放的 Ｐ 有很大潜力成为泥炭土壤最主要的有

效 Ｐ 来源。 早在 １９５８ 年，泥炭土培养实验表明在室内温度下经过四个月，泥炭土中 ５％—２０％有机 Ｐ 发生矿

化释放出有效 Ｐ ［５６］，在这过程中磷酸酶是催化有机 Ｐ 矿化释放有效 Ｐ 的关键。
按照催化底物特异性，磷酸酶分为五个组别：磷酸单酯水解酶（ＥＣ ３．１．３）、磷酸二酯水解酶（ＥＣ ３．１．４）、

三磷酸单酯水解酶（ＥＣ ３．１．５）、作用于含磷酰基化合物的酶（ＥＣ ３．６．１），以及作用于 Ｐ—Ｎ 键的酶，如磷酰胺

酶（ＥＣ ３．９）；根据其最佳活性所依赖的 ｐＨ，磷酸酶也可分为碱性、中性和酸性磷酸酶［５７］。
这些磷酸酶的分泌也是由不同基因调控，研究土壤微生物磷酸酶常用的标志基因有 ｐｈｏＡ、ｐｈｏＤ 和 ｐｈｏＣ

基因。 由于 ｐｈｏＡ 和 ｐｈｏＤ 基因的表达高度受到磷酸盐的调控［５８］，因此在低 Ｐ 胁迫条件下它们编码产生更多

的碱性磷酸酶提高有机 Ｐ 矿化速率。 ｐｈｏＡ 基因编码表达的碱性磷酸酶是水解磷酸单酯的同源二聚酶，被镁

离子和锌离子激活［５９］；而 ｐｈｏＤ 编码表达的碱性磷酸酶是水解磷酸单酯和磷酸二酯的单体酶，被钙离子激

活［６０］。 除此之外，学者们也关注另一种碱性磷酸酶基因，即 ｐｈｏＸ，该基因编码的碱性磷酸酶完全是一种磷酸

单酯酶，需要铁离子和钙离子作为辅助因子进行激活才能发挥其功能［６１—６２］，也能在镁离子和铜离子条件下发

挥一定功能［６３］。 不同于 ｐｈｏＡ 的碱性磷酸酶，锌、钴、锰和镍会不同程度抑制 ｐｈｏＸ 碱性磷酸酶的活性［６３］。 目

前磷酸酶相关基因的研究集中于微生物菌株、植物及普通陆地土壤（如林地、草地和农田等），极大地促进了

人们对 Ｐ 循环机制的认识。 然而，作为有机 Ｐ 含量极高的土壤类型，无论在空间还是在时间尺度上 Ｐ 形态都

存在巨大变异的泥炭土壤较为缺乏磷酸酶及相关基因的研究，阻碍了泥炭土壤 Ｐ 元素释放过程和分布格局

内在机制的解析。
３．３　 酶锁和铁门效应对 Ｐ 循环的控制

泥炭土壤中“酶锁”效应抑制有机 Ｐ 的矿化分解。 泥炭地生态系统生物量的产生速率超过分解速率导致

净物质累积过程，是形成泥炭土壤的关键原因。 这一累积过程的发生归因于泥炭土壤特殊环境，如缺氧、有效

营养元素低、低温和低 ｐＨ［７４—７７］。 这种特殊的土壤环境条件，尤其是缺氧条件降低了酚氧化酶活性，阻碍泥炭

土壤中酚类物质的分解［７８］，造成泥炭土壤累积大量的酚类化合物，这些物质限制微生物代谢反应、减少微生

物的可利用营养，并且对磷酸酶等水解酶类具有显著的抑制作用［７９］。 这种抑制酶活性，进而阻碍泥炭土壤有

机质分解、促进有机质积累的效应被称为“酶锁”效应［７６，８０］。 有机 Ｐ 作为有机质的重要组成部分，泥炭土壤中

的“酶锁”效应也会抑制有机 Ｐ 的矿化分解（图 １）。 控制实验表明无酚类化合物处理的泥炭样品中的磷酸酶

活性显著高于有酚处理中的活性［７６］。 由于酚氧化酶降解酚类化合物的过程中需要氧气参与［７８］，因此认为影

响泥炭土壤磷酸酶“酶锁”效应的主要因素是氧气供给。 但也有研究指出泥炭地 ｐＨ 和凋落物类型也是重要

的影响因素。 土壤酚氧化酶活性最优 ｐＨ 值约为 ８ ［７９］，这意味着酸性泥炭土中“酶锁”效应会更显著。 当两

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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种泥炭土壤的 ｐＨ 相近时，凋落物类型会导致酚类物质差异，通常木本植物凋落物会释放更多的酚类化合

物［７９，８１］，从而抑制磷酸酶活性，加剧“酶锁”效应，恶化泥炭土壤中有效 Ｐ 的可利用性。

表 ２　 参与土壤磷生物地球化学循环的主要基因及其涉及的功能产物

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｓ

基因
Ｇｅｎｅｓ

涉及的功能产物
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｓ

参与的磷循环过程
Ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｙｃｌｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ

来源
Ｓｏｕｒｃｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

ｂｐｐ β⁃螺旋桨结构植酸酶 矿化有机磷 细菌 ［６４—６５］

ｐｈｏＤ 碱性磷酸酶 矿化单酯磷 细菌 ［６６］

ｐｈｏＡ 碱性磷酸酶 矿化单酯磷 细菌 ［６７］

ｐｈｏＸ 碱性磷酸酶 矿化单酯磷 细菌 ［６７］

ＯｓＰＡＰ１０ｃ 酸性磷酸酶 矿化有机磷 植物 ［６８］

ａｔｐａｐ１０ 酸性磷酸酶 矿化有机磷 植物 ［６９］

ｇｃｄ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［７０］

ｐｑｑＡ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６］

ｐｑｑＢ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６，７１］

ｐｑｑＣ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６，７１］

ｐｑｑＤ、 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６，７１］

ｐｑｑＥ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６，７２］

ｐｑｑＦ 有机酸 溶解无机磷 细菌 ［４６，７１］

ｐｐｘ 多聚磷酸盐水解酶 多聚磷酸盐水解 细菌 ［７３］

ｐｐｋ 多聚磷酸盐激酶 多聚磷酸盐合成 细菌 ［７３］

当水位下降，泥炭土壤中氧气可利用性得到改善，“酶锁”效应对有机 Ｐ 等有机质元素的矿化释放的抑制

作用减弱，但此时二价铁被氧化生成三价铁也能阻止有机 Ｐ 矿化，这种作用被称为“铁门”效应。 “铁门”效应

对有机 Ｐ 的控制主要表现在两个方面：一方面当泥炭土壤环境被氧化因素主导时，二价铁被氧化，其生成的

活性三价铁（氢）氧化物与泥炭土壤中丰富的有机质发生吸附或共沉淀反应，形成化学性稳定的复合物（Ｆｅ－
ＯＭ） ［８２］，而从 Ｐ 元素方面来讲，则形成稳定的有机质－铁－Ｐ 复合物（Ｏｒｇａｎｉｃ Ｍａｔｔｅｒ －Ｆｅ－Ｐ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ） ［８３］，从
而对有机 Ｐ 的矿化过程关上一道“铁门”。 另一方面，处于还原条件下的泥炭土壤中铁以二价铁为主，二价铁

能提高磷酸酶活性［８４］，也就是说氧化条件下二价铁减少将会降低磷酸酶活性，从而降低有机 Ｐ 矿化，增强“铁
门”效应。

从以上论述可知，“酶锁”和“铁门”这两种效应在泥炭土壤不同还原氧化环境下，主导有机 Ｐ 的矿化过程

的抑制效应。 即，在泥炭土壤处于还原环境时，主要是“酶锁”效应抑制有机 Ｐ 矿化；处于氧化环境时，主要是

“铁门”效应抑制有机 Ｐ 矿化。 并且，这两种效应在不同类型的泥炭地发挥不同的作用。 例如，在泥炭藓主导

的泥炭地中，氧气供给改善能提升酚氧化酶活性打破“酶锁”，而在维管束植物（如莎草、灌木等）主导的泥炭

地中，氧气供给改善则会降低酚氧化酶和水解酶活性［８２］。 基于此，徐志伟等［７９］ 得出结论：以泥炭藓为优势植

物群落的泥炭地，以“酶锁”机制占优势，而以维管束植物为优势群落的矿质泥炭地，则以“铁门”机制为主。
３．４　 植物对泥炭土壤 Ｐ 的作用

植物对泥炭土壤 Ｐ 最明显的作用是根吸收 Ｐｉ 同化为 Ｐｏ，为泥炭土壤 Ｐｏ 的产生和累积提供关键来源。
控制实验表明艾蒿、水芹、苔草、益母草等湿地植物的体内 Ｐ 累积量可达 ２７—５４ ｍｇ ／株，并且根表面积与植物

Ｐ 质量浓度呈显著正相关［８５］。 随着植物繁殖、生长、凋萎等生命过程的往复循环，泥炭土壤根层的 Ｐ 被根系

吸收转化为生物量，并以凋落物的方式输送到泥炭土表层，这种“泵吸”作用对泥炭土壤剖面 Ｐ 分布格局产生

重要影响。 湿地植物不仅通过根系吸收和转化 Ｐ，而且可以通过根系的泌氧作用影响泥炭土壤 Ｐ 有效性。 湿

地维管束植物的茎和根等器官一般具有通气组织，能够将氧运输到根部，这些氧的一部分被根部组织的有氧

呼吸消耗，另一部分在运输过程中沿根轴径向释放到根区土壤中，这种释放氧的过程被称为径向泌氧
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（ＲＯＬ），并且研究表明湿地植物根系每克干物质质量泌氧能力可达 １９—３６８ ｍｏｌ ／ ｄ［８６］。 这些释放的氧能在泥

炭土壤中形成一个好氧微区，极大地改变了根附近泥炭土壤氧化还原条件。 一方面，微区中氧浓度的增加有

利于酚类物质的氧化，打破泥炭土壤的“酶锁”效应，提高磷酸酶活性，促进有机 Ｐ 的矿化。 另一方面，微区中

还原性铁离子被氧化为三价铁，这强化了“铁门”效应固定有效 Ｐ 的作用，例如根系分泌的氧能使根表面产生

一层特有的铁氧化物胶膜［８７］，这为难溶性铁 Ｐ（Ｆｅ⁃Ｐ）的形成提供了条件。 然而，根系分泌的氧在氧化亚铁离

子时会产生 Ｈ＋，植物根组织为了体内阴阳离子平衡，过量的 Ｈ＋也被释放到根区降低土壤 ｐＨ，这不仅提高了

无机 Ｐ 的溶解，也有利提高酸性磷酸酶活性。 由于根系泌氧能力受到光照、温度影响显著［８８—８９］，极大程度上

导致根区泥炭土壤有效 Ｐ 具有昼夜、季节等周期变化。

图 １　 泥炭土壤磷生物地球化学过程主要途径

Ｆｉｇ．１　 Ｍａｉｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｐｅａｔ ｓｏｉｌ

图中 ｐｏｌｙ⁃Ｐ 表示多聚磷酸化合物

３．５　 微生物对泥炭土壤 Ｐ 的作用

微生物是 Ｐ 迁移转化过程的关键驱动者，研究 Ｐ 的微生物作用机制是解析泥炭土壤 Ｐ 生物地球化学过

程必不可少的环节。 一方面，从微生物本身的代谢活动产生的胞外分泌物角度看，泥炭土壤微生物也像陆地

土壤微生物一样，利用代谢过程产生的有机酸改变环境 ｐＨ，溶解矿物 Ｐ 以及分泌磷酸酶矿化 Ｐｏ（上文已有论

述）；另一方面，泥炭土壤或沉积物所处的淹水环境常发生氧化还原条件变化，而微生物影响或响应这种变化

的过程中驱动 Ｐ 迁移转化。 在淹水还原条件下，微生物的异化铁还原代谢过程将三价铁还原为二价铁，直接

改变铁结合态 Ｐ 溶解度，释放出有效 Ｐ ［９０］。 例如，在对 Ｐｉ 为主要 Ｐ 形态的沼泽土壤的研究中发现厌氧条件

下铁还原可以使 Ｐ 通量是好氧条件下的三倍以上［９１］。 在微生物的异化铁还原过程中，有机质（特别是有机

Ｃ）常作为电子供体被氧化为二氧化碳［９２］，这暗示微生物的异化铁还原过程极有可能直接参与有机 Ｐ 矿化。
对自然沉积物中有机 Ｐ 和二价铁的监测数据分析发现在以有机质降解为驱动力的早期成岩过程中，三价铁

逐渐被还原为亚铁，同时伴随着有机 Ｐ 含量的降低，乐静全等［９３］认为这一现象揭示沉积物中铁的异化还原可

能促进有机 Ｐ 的降解转化，并进一步用控制实验证明铁的异化还原能促进有机 Ｐ 的去磷酸化（即 Ｐｏ 矿化）。
通常，表层沉积物具有大量的、高活性的微生物，这些微生物细胞以核酸、磷酯、磷酸根等形态储存大量

Ｐ ［９４］，在泥炭土壤 Ｐ 循环起重要推动作用。 微生物体本身就是一个活性的 Ｐ 库，即微生物量 Ｐ。 微生物可以

将这些 Ｐ 被动或主动地向环境中释放。 微生物被动释放有效 Ｐ 主要的途径是微生物死亡后细胞裂解，释放
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微生物量 Ｐ。 在环境中导致微生物死亡的因素很多，比如噬菌体感染、ｐＨ 改变和干湿交替等，这些因素都会

有相当概率导致微生物细胞裂解从而向环境中释放大量高活性 Ｐ。 以往研究表明热带泥炭土中微生物量 Ｐ
可以占到总 Ｐ 的 ４７％［９５］。 这意味着微生物通过细胞裂解被动释放 Ｐ 可能是泥炭土 Ｐ 迁移转化的主要动力

之一。
微生物主动释放 Ｐ 的途径目前研究较深入的是微生物多聚磷酸化合物的水解释放。 早在上世纪七十年

代，研究者就发现一类微生物具有合成多聚磷酸化合物以及将其水解，从而释放 Ｐ 的能力，这类微生物被称

为聚磷微生物（ｐｏｌｙｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ） ［９６］。 目前聚磷微生物根据代谢途径差异通常分为三类：
第一类以 Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ａｃｃｕｍｕｌｉｂａｃｔｅｒ 为代表，该类聚磷菌典型的“聚 Ｐ—释 Ｐ”代谢途径为：在好氧环境中以氧

为电子受体分解体内的聚羟基烷酸酯（ｐｏｌｙ－β－ｈｙｄｒｏｘｙａｌｋａｎｏａｔｅ， ＰＨＡ）释放能量，用于将胞外的有效 Ｐ 吸收

至体内合成聚磷化合物并恢复糖原；当环境变为厌氧状态时，其体内的聚磷化合物解聚释放，并发生糖原分

解，为 ＰＨＡ 的重新合成提供能量和还原当量［９７］。 第二类以 Ｄｅｃｈｌｏｒｏｍｏｎａｓ 菌为典型，它们的“聚 Ｐ—释 Ｐ”代
谢途径大体上相似于 Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ａｃｃｕｍｕｌｉｂａｃｔｅｒ，也会在厌氧条件下发生多聚磷酸化合物解聚释放，不同在于

它们在缺氧条件下，能以硝态氮而非氧气作为电子受体的代谢途径产生能量吸收 Ｐ，形成聚磷化合物［９８］。 第

三类以 Ｔｅｔｒａｓｐｈａｅｒａ 菌为代表，它的 “聚 Ｐ—释 Ｐ”代谢途径的特别之处在于，当处于厌氧环境中时能将葡萄

糖、氨基酸等有机物发酵降解并伴随 Ｐ 释放，而在好氧条件下它的聚磷化合物生成所需的能量代谢途径尚存

在争议［９８］。 这些聚磷微生物的共同之处在于，它们适应于“好氧—厌氧”频繁交替的环境，这意味着在湿地、
消落带和潮间带等频繁存在“好氧—厌氧”交替的环境中，聚磷微生物过程会使得好氧条件下环境中有效 Ｐ
降低，而在厌氧条件环境中有效 Ｐ 升高，从而影响环境中有效 Ｐ 浓度。 例如，Ｃｈｏｏ 等［９９］对沿海泥炭地的原位

调查和控制实验研究表明在氧供给、温度等多种条件驱动下聚磷微生物影响底泥正磷酸根浓度，对泥炭地 Ｐ
通量有调节作用。 然而，目前对聚磷微生物的研究大多集中于人工污水除 Ｐ 系统水体及其底泥，而对天然泥

炭湿地中聚磷微生物的种群及其驱动 Ｐ 循环机制的研究较为缺乏。

４　 展望

为了深入理解和量化泥炭土壤中 Ｐ 的循环过程，未来的研究需从多个维度进行拓展和深化。
首先，鉴于泥炭土壤与矿质土壤在成分和性质上的显著差异，现有的基于矿质土壤研发的 Ｐ 形态测定方

法应用于泥炭土壤时，其准确性和适用性有待进一步验证。 因此，大样本量的对比评估是必要的，以校正或改

进现有方法，或开发专门针对泥炭土壤的 Ｐ 形态分级测量体系。 这一体系中，可以探索基于酶水解机制的有

机 Ｐ 分级方法，但需注意提高酶的专一性和制定标准化的操作流程，以确保测定结果的准确性和稳定性。 同

时，结合泥炭土壤的“好氧－厌氧”环境条件，也可以开发基于微生物间互作解 Ｐ 机制的新方法，以更准确地反

映泥炭土壤中 Ｐ 的形态和分布。
其次，泥炭湿地土壤的“好氧－厌氧”频繁交替环境变化以及伴随的“铁门”和“酶锁”效应，对 Ｐ 的迁移转

化过程具有重要影响。 未来研究应致力于量化这两种效应在不同环境条件下的影响强度，并揭示其交互作用

机制。 在此基础上，构建更为精确的模型，以预测 Ｐ 在泥炭湿地土壤中的时空分布及对环境波动的响应。
此外，微生物功能群在泥炭土壤 Ｐ 形态转化中扮演着重要角色。 借助宏基因组学与代谢组学等生物分

子组学技术，可以系统刻画特定环境条件下微生物群落的组成变化，鉴定、验证关键功能种群及其代谢途径。
这不仅有助于阐明微生物如何响应泥炭环境梯度变化并驱动 Ｐ 的矿化、固定、溶解及吸附过程，也是探索泥

炭土 Ｐ 生物地球化学过程的分子生物学机制、深化理解泥炭土壤 Ｐ 循环微观过程的重要方向。
最后，考虑到泥炭土壤作为全球重要的有机 Ｃ 库，并且 Ｐ 作为泥炭土生态系统 Ｃ 转化的关键限制性因

素。 因此，未来研究还应探究泥炭土壤环境下有机 Ｃ 矿化分解以及自养生物固 Ｃ 过程中 Ｐ 元素的具体作用，
以揭示 Ｐ 形态和含量变化对 Ｃ、Ｎ 累积和释放的影响机制。 这不仅有助于深入理解泥炭湿地土壤的 Ｐ 生物地

球化学过程，也为保护和管理泥炭湿地资源提供科学依据。
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