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中国荒漠C4木本植物和土壤无机固碳研究
回顾与展望

苏培玺
（中国科学院西北生态环境资源研究院 中国科学院寒旱区陆面过程与气候变化重点实验室，甘肃 兰州 730000）

摘要：碳是贯穿自然和社会的首要元素之一，碳循环是自然和社会系统的重要纽带。陆地生态系统的自然固碳途

径有 2种，一种是植物碳同化，另一种是土壤碳同化，人们一直关注植物的有机固碳，对于土壤的无机固碳重视不

够。本文回顾了中国荒漠区固碳能力强的C4木本植物和土壤无机固碳研究进展。通过解剖结构观察、δ13C值和气

体交换特征全面分析得出，荒漠植物梭梭（Haloxylon ammodendron）和沙拐枣（Calligonum mongolicum）为典型的C4

木本植物，梭梭同化枝有大量的含晶细胞，沙拐枣同化枝有大量的黏液细胞。干旱区荒漠的非生物固碳能力至今

缺乏合理解释。通过对戈壁、沙漠和壤质荒漠土壤无机碳密度和碳储量分析，提出了土壤碳同化（soil carbon

assimilation）概念，并给出了土壤碳同化途径的 3个阶段，解释了土壤无机固碳这一现象；与植物碳同化比较，土壤

碳同化是荒漠固碳的主要途径。最后，展望了荒漠C4木本植物和土壤碳同化的研究方向及对中国2060年前实现碳

中和目标的可能贡献。
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1 荒漠 C4木本植物花环结构的揭示

及研究

1.1 对荒漠C4木本植物梭梭（Haloxylon ammoden‐

dron）和沙拐枣（Calligonum mongolicum）的

认识历程

C4植物水分利用效率高于C3植物，CAM（Crassu‐

lacean Acid Metabolism，景天酸代谢）植物具有最高

的水分利用效率。在中国荒漠地区，CAM 植物稀

少，C4植物，特别是 C4木本植物在荒漠生态系统中

具有重要地位和作用。中国荒漠地区有 C4木本植

物 45种（包括半木本植物），占中国荒漠植物总种数

的 6%，集中在藜科和蓼科，分别为 19种和 26种，主

要分布在贺兰山以西的西北干旱荒漠区，其丰度与

干旱紧密相关［1］。

以前，人们熟知 C4作物玉米、高粱、甘蔗，认为

C4植物只限于草本，木本中没有C4植物。2004年Su

等［2］从花环结构、δ13C值、CO2补偿点、光饱和点和最

大光合速率等方面全面系统地证明了广泛分布于

中国荒漠地区的木本植物梭梭和沙拐枣为C4植物。

C4植物CO2同化的最初产物不是C3植物的三碳化合

物 3-磷酸甘油酸，而是四碳化合物草酰乙酸，故此

得名。

在干旱缺水和高温炎热的极端环境下，梭梭和

沙拐枣为什么比其他荒漠植物生长旺盛、生物量

大。21 世纪初，我从参加共和国农业史上“黄淮海

战役”［3］的黄河下游故道沙荒地改造利用的山东禹

城片区，转战到“西部大开发”的甘肃临泽荒漠绿洲

区，当时中国科学院搞知识创新工程，我主动应聘

从事生态与农业研究，承担了中国科学院知识创新

工程项目，即中国科学院重大项目——西部行动计

划项目“黑河流域水-生态-经济系统综合管理试验

示范”中游课题的一个专题“绿洲农业系统节水型
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种植结构调整与管理技术试验示范”，利用在黄淮

海平原工作的经历和积累开展绿洲节水农业研究。

以任务带学科试图认识荒漠植物的逆境适应性，从

事荒漠植物生理生态基础研究。

第一次到沙漠里，见到在相同的环境条件下，

有的植物生长旺盛，植株高大；有的长势衰弱，个体

矮小；为什么差异会这么大呢？后来了解到，高大

灌木和类似小乔木的是梭梭，大量枯枝宿存与活枝

一起构成植冠、地表根系发达的是沙拐枣。这 2种

植物为什么如此特殊，这激起了我的浓厚兴趣，从

机理上认识它们的想法油然而生，于是将其与同域

的 C3 植物柠条（Caragana korshinskii）和花棒（He‐

dysarum scoparium）进行了对比研究，得出荒漠植物

梭梭和沙拐枣为典型的 C4木本植物，栅栏细胞、维

管束鞘细胞和维管束组成了花环结构［2，4］（图 1），也

就是在 C4草本植物叶片中发现的由叶肉细胞和维

管束鞘细胞围绕维管束以同心圆形式排列组成的

类似花环的结构。栅栏细胞在叶片中称为叶肉细

胞，也叫光合细胞，在同化枝中形状细长排列紧密

似栅栏状，故此得名。维管束鞘细胞也叫花环细

胞。梭梭和沙拐枣同化枝的维管束，有小维管束和

大维管束，小维管束散布在维管束鞘细胞内侧和贮

水组织内，大维管束分布在同化枝中央。典型荒漠

C4木本植物与C4草本植物花环结构的区别在于：一

是光合器官不同，C4木本植物在同化枝，C4草本植

物在叶片；二是C4木本植物的花环细胞围绕在小维

管束和大维管束及贮水组织周围，而C4草本植物围

绕在小维管束周围［5］，但有的荒漠 C4草本植物花环

细胞圈内也有贮水细胞；三是C4木本植物花环结构

中有许多异形细胞，如含晶细胞和黏液细胞，而 C4

草本植物没有或很少。这 2种荒漠木本植物花环结

构的揭示，使原先观测出的一些光合生理特性和生

P：栅栏细胞；BS：维管束鞘细胞；WS：贮水组织；V：维管组织；F：纤维细胞；C：含晶细胞

图1 荒漠植物梭梭和沙拐枣的花环结构［2］

Fig.1 Kranz anatomy of assimilating shoots of desert plants Haloxylon ammodendron and Calligonum mongolicum［2］
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态适应特征从光合器官结构上得以诠释，改变了人

们的传统认知，梭梭和沙拐枣做为典型的C4木本植

物在防沙治沙和荒漠植被恢复中被广泛应用，“蚂

蚁森林”项目的首选树木就是梭梭。

当时通过稳定碳同位素技术和光合作用生理

特性观测研究得出，梭梭和沙拐枣具有 C4 光合特

性，于是广泛查阅文献资料发现，澳大利亚的 Win‐

ter［6］在 20世纪 80年代初就对原苏联和以色列等干

旱地区分布的藜科和蓼科中的C4植物进行了研究，

主要通过测定植物叶片的稳定碳同位素比率来判

定是否具有C4光合途径，材料来源于干燥的植物标

本和一些植物园，他认为梭梭属的梭梭、黑梭梭

（Haloxylon aphyllum）、白梭梭（H. persicum）和沙拐

枣属的乔木沙拐枣（Calligonum arborescens）、头状

沙拐枣（C. caput-medusae）、白皮沙拐枣（C. leuco‐

cladum）等具有 C4光合特征，但没有提供具有花环

结构的叶片解剖结构图。Gamaley等［7］报道沙拐枣

具有花环结构，沙拐枣属种类具有类似的花环结

构，像猪毛菜属类型（salsoloid type）。关于木本植

物中有 C4植物的报道，最早于 1975 年，Pearcy 等［8］

采用稳定碳同位素技术，在美国夏威夷的热带雨林

中发现有 C4乔木，为大戟科大戟属植物，进一步分

析证明夏威夷群岛上分布的大戟属植物，从匍匐小

灌木、灌木到乔木都是 C4植物，它们生长在雨林和

沼泽环境［8-9］，有什么样的光合生理和生态适应结

构，并没有展示。

中国学者 1993 年发表了 C4 光合作用植物名

录［10］，收录了梭梭、黑梭梭、白梭梭、乔木沙拐枣、头

状沙拐枣和白皮沙拐枣等木本植物为C4植物，参考

文献均为 Winter［6］发表在《Oecologia》上的文章，随

后研究了中国 C4 植物地理分布与气候环境的关

系［11］。中国内蒙古地区的 C4 植物名录中，列出梭

梭、阿拉善沙拐枣（Calligonum alashanicum）和沙拐

枣为C4植物［12］，参考依据都是用稳定碳同位素技术

得出的梭梭属和沙拐枣属的这些木本植物为 C4植

物，没有气体交换特征数据，也没有花环结构图片，

这些木本植物的花环结构是什么样的，它和草本植

物有什么不同，看不出来。公维昌等［13］在比较多枝

柽柳（Tamarix ramosissima）和梭梭光合器官解剖结

构时，在讨论中提到“Lyshede发现梭梭同化枝存在

Kranz结构，是C4植物”。但是，查了一下Lyshede［14］

的原文，研究利用嫩枝进行光合作用的 Spartocyti‐

sus filipes、Spartocytisus supranubius 和 Genista aet‐

nensis共 3种豆科植物的同化枝解剖结构，并没有包

含藜科的梭梭，引言和讨论中也没有提到梭梭。

我在攻读博士研究生期间，从同化枝稳定碳同

位素比率测定和气体交换特征观测，与其他C3植物

在 CO2补偿点、光饱和点和最大光合速率等方面比

较，并参照典型 C4草本植物玉米的 δ13C 值，得出梭

梭和沙拐枣为典型的C4木本植物，投稿到Winter研

究荒漠 C4植物采样比较多的以色列的植物科学国

际 SCI刊物，审稿意见要求补充Kranz结构图，证明

梭梭和沙拐枣有 C4植物的结构。结构是功能的基

础，植物结构的变化必然影响到生理生态功能的改

变。当时在人们的认知中，花环结构是C4植物的标

志，C4植物一定具有花环结构。我们在夏季 7月高

温强光的荒漠环境代表性天气，采集同化枝中部

5 mm样品，固定带回实验室制作切片，进行解剖结

构观察，补充完善花环结构图后，证明荒漠植物梭

梭和沙拐枣为典型C4木本植物的论文才得以发表。

那时我具有的科研条件和知识储备使我难以

单独完成解剖结构展示这一艰巨工作，我就找到西

北师范大学的马瑞君教授，让她帮忙做个切片图，

她做出的同化枝横切面图效果很好，彩色图片层次

分明、很清晰，但当时我还是不能很好地判读，我的

博士生导师刘新民研究员就推荐我请教兰州大学

的王亚馥教授，跟她交流讨论掌握了很多细胞学知

识，受到了很大启发。在这一过程中，查阅了许多

中国学者做的关于梭梭、白梭梭和沙拐枣同化枝的

解剖结构图。20世纪 80年代初，与 Winter同一年，

中国李正理等［15］描述，白梭梭栅栏组织细胞再往里

面则为一些近乎方形的细胞所组成的细胞层。赵

翠仙等［16］对腾格里沙漠主要旱生植物抗旱性结构

的研究表明，沙拐枣和梭梭的解剖构造别具一格，

2—3 层排列整齐的栅栏组织包围着贮水组织和输

导组织，在栅栏层下有一层由砖形黏液细胞组成的

内皮层。刘家琼［17］描述，在梭梭同化枝解剖结构

中，栅栏细胞往里为一圈长方形细胞，该细胞富含

树胶物质。后来，陆续有梭梭等荒漠植物解剖结构

的文章发表，罗秀英等［18］对白梭梭解剖结构描述

为，栅栏组织内为一层近方形的含树胶细胞，排列

整齐紧密。黄振英等［19］观察到梭梭栅栏层为 1—2

层，梭梭中除正常维管束外，还具有小维管组织。

侯彩霞等［20］在研究超旱生植物的解剖结构时，用电

子显微镜观察发现，梭梭的胶质细胞中充满叶绿

体，叶绿体基粒不发达，这正是维管束鞘细胞的特
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征，C4植物只有在维管束鞘细胞内形成淀粉，在叶

肉细胞中没有淀粉［5］。他们未能确定是维管束鞘细

胞，沿用罗秀英等［18］的定义，将这层细胞称之为胶

质细胞或第二层光合细胞。以上这些研究都不同

程度观察到了梭梭、白梭梭和沙拐枣同化枝解剖结

构的特殊性，并对这一细胞进行了描述。但由于缺

乏其他资料佐证，未能明确这一层细胞就是维管束

鞘细胞。以上文献资料的解剖结构图都不同程度

能看到维管束鞘细胞和小维管束，但没有认识到它

们和栅栏细胞一起组成了花环结构，是 C4 植物

结构。

当时在我单位做中国科学院“百人计划”的张

立新研究员，在我深入研究木本C4植物方面提供了

帮助和关键思路，他推荐让我阅读国际顶级刊物

《Nature》杂志上的一篇文章，俄罗斯科学院的

Voznesenskaya 等［21］通过对 C3植物盘果碱蓬（Suae‐

da heterophylla）和 C4植物落叶松状猪毛菜（Salso‐

la laricina）的比较研究，揭示了并非所有的 C4植物

都具有花环结构，发现了在单一光合细胞内进行C4

光合作用的植物异子蓬（Borszczowia aralocaspi‐

ca），它同属于藜科，有 C4植物光合特征，但并没有

花环结构，这种植物的 C4光合作用，是在绿色组织

叶肉细胞质中，通过光合酶在空间上的分隔、两种

类型叶绿体的分离和其他细胞器在不同的位置来

完成的［21］。在低的大气 CO2浓度下 C4光合作用比

C3光合作用更有利，藻青菌类、藻类和一些植物对

光合作用CO2限制的重要适应就是进化形成了CO2

浓缩机制［22］。

在查阅资料和回答一些疑难问题时，后来又找

到当时在我单位做中国科学院“百人计划”的安黎

哲教授，多次向他请教、讨论，他推荐了一些关键参

考资料，帮助我对梭梭和沙拐枣的花环结构进行了

详细解读和判定，进一步提高了对C4木本植物的认

识［4］。梭梭和沙拐枣花环结构的不同点是，梭梭具

有较大的维管束，即维管组织，位于同化枝中央髓

周围；还有一些小维管束，散布于贮水组织和近微

管束鞘细胞处。沙拐枣同化枝大部分为小维管束。

梭梭在栅栏细胞之间和贮水组织中具有大量含晶

细胞，而沙拐枣栅栏细胞许多富含黏液，同时许多

贮水细胞也富含黏液物（图 1）。梭梭和白梭梭在外

形上较难区分，通过解剖结构的对比发现，梭梭的

同化枝中部中央维管束外围有一圈生活的纤维细

胞，白梭梭同化枝中部中央维管束外围有两大束生

活的纤维细胞［9］。

梭梭同化枝的含晶细胞，随着枝条生长其数量

也不断增多［18］。后来继续研究表明，梭梭同化枝顶

部与中部相比较，含晶细胞明显少。基部切片同化

枝节间部分，可以看出同化枝两边对生的鳞片状退

化叶，退化叶的基部并合，形成一个短鞘围绕着节

间基部，退化叶中也含有晶体［9］。

梭梭含晶细胞中的物质，具有通过提高渗透压

来提高植物的保水性与吸水力的作用［17］。沙拐枣

黏液细胞具有保水能力，从而为其周围的细胞提供

一个较湿润的小环境。沙拐枣也含有少量的含晶

细胞，同化枝顶部的晶体较大，中部和基部要稍小

一些［9］。植物的任何组织中都可观察到晶体，无论

是在哪个组织中发现的晶体，大部分通常聚积在特

化细胞——含晶细胞的液泡中［23］。进一步结合能

谱分析，并综合晶体的酸碱溶解性及硝酸银组化分

析判定，梭梭、白梭梭和沙拐枣同化枝中所含晶体

的主要成分为草酸钙（CaC2O4·nH2O）
［24］，草酸钙功能

涉及钙调节和离子平衡，是一种钙调节机制［25］。比

较不同土壤水分条件下盆栽梭梭同化枝横截面解剖

结构图时发现，在土壤湿润条件下，梭梭同化枝中含

晶细胞的尺寸要比干旱条件下的大一些，并且晶体

充满了含晶细胞腔，说明含晶细胞内晶体大小与水

分条件存在一定联系［9］。植物组织中的草酸钙主要

以两种水合状态存在，即一水草酸钙（CaC2O4·H2O）

和多水草酸钙（CaC2O4·（2+x）H2O）
［26］。

1.2 荒漠C4木本植物的环境适应性和C4植物助长

功能

植物光合途径除由遗传特性决定外，适应极端

环境的进化改变也是一个很重要方面［27］。环境条

件可以引起 C3、C4光合途径间相互转化，光合途径

的改变是植物适应逆境的根本变化。Pyankov等［28］

对黑梭梭和白梭梭的研究表明，这 2种植物的同化

枝完全具有C4光合作用特征，而种子萌发后的幼小

子叶则通过C3途径进行光合作用，它们通过光合器

官的改变及光合途径从 C3转变为 C4来适应严酷的

环境。因为梭梭属植物种子缺乏胚乳，自萌发后约

1 个月长的时间靠子叶维持生长。可见，梭梭属植

物 CO2固定途径及光合器官的变化，是它们在极端

荒漠条件下得以生存、生长和繁殖的重要因素。

我们也比较了同属 C4草本和木本植物的环境

适应差异，同一生境混生群落中，C4 草本猪毛菜
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（Salsola collina）光合速率和蒸腾速率都明显高于

C4木本猪毛菜（S. arbuscula），但木本猪毛菜的水分

利用效率高于猪毛菜，特别是在中午高温强光下差

别更大，木本猪毛菜可高出猪毛菜 40%以上［29］。比

较C4木本猪毛菜和草本猪毛菜解剖结构得出，木本

猪毛菜叶片具有更厚的角质层，表皮下有 1层下皮

细胞，其栅栏组织细胞较长，排列更紧密［29］。

平时发现，即使很少的降雨，只要空气湿度增

加，梭梭树冠就明显变绿，新稍长势旺盛。对于这

一现象，我们设计了试验，对成龄梭梭在典型干旱

环境、雨后近地层空气湿润和人工树下挖坑浇水补

充土壤水分等 3种水分条件下的气体交换和叶绿素

荧光特征进行观测比较，得出在空气湿润或土壤湿

度提高条件下，梭梭在干旱环境下出现的光抑制现

象消失［30］。充分证明水分胁迫导致 C4荒漠植物梭

梭出现光抑制，提高空气湿度或者土壤湿度，都能

避免光抑制，提高光能利用率［30］。空气湿度增加并

没有改善根系分布层土壤水分状况，但有利于荒漠

植物生长。荒漠地区有效降水量的提法对于荒漠

植物而言还需斟酌。

土壤水分阈值和适宜含水量是荒漠植被恢复

和保育措施实施的重要基础参数。土壤水分控制

试验观测得出，梭梭在土壤含水量为田间持水量的

50% 时光合能力最强，升高或降低土壤水分，其光

合能力都下降［31］。作物生长不受水分限制的土壤

含水量为田间持水量的 70%—80%［32］。可见，荒漠

C4木本植物生长发育的适宜土壤含水量要明显低

于绿洲作物。C3和 C4荒漠植物生理需水量和总耗

水量随土壤湿度增加而增加，随空气湿度减小而增

加；减少土壤含水量，使植物处于水分胁迫状态，生

理需水量基本不变，但土壤蒸发量和总耗水量显著

减少［32］。

利用 2 年生梭梭幼苗，通过分根生长装置设置

不同环境条件研究得出，梭梭具有水分再分配作

用，在夜间弱蒸腾条件下，根系吸收下层湿润土壤

中的水分并释放到上层干燥土壤中，以缓解干旱环

境下植物的水分亏缺［33］。梭梭幼苗根系分布浅，只

能利用降水带来的有限的浅层土壤水，而成年梭梭

能最大限度地利用深层土壤水分，减少表层土壤干

旱对其产生的不利影响［34］。

大气CO2浓度升高，气候变暖背景下，不同光合

途径的荒漠植物适应性如何，这对维护绿洲稳定至

关重要。在河西走廊中部临泽荒漠绿洲过渡带，通

过加富 CO2浓度观测表明，C4植物梭梭和沙拐枣能

适应高 CO2浓度环境，而 C3植物柠条和花棒则难以

适应，会逐渐衰退以至死亡［35］。花棒虽然蒸腾耗水

少，但因在环境严重缺水时光合效率低而影响其对

荒漠环境的适应能力［36］。从CO2加富试验得出结论

10年后调查，临泽荒漠绿洲过渡带的沙拐枣种群属

于增长型［37］。

在荒漠植物分布格局与环境关系的调查中发

现，在同一戈壁生境下，C3 荒漠植物红砂（Reau‐

muria soongorica）和 C4 荒漠植物珍珠（Salsola pas‐

serina）有的单生。有的联生，和珍珠联生的红砂长

势要好于单生。通过对比观测研究，揭示了红砂和

珍珠联生有利于红砂固有光合特性的表达和生存，

但抑制珍珠生长［38］，二者采取不同的生存策略［39］，

总体表现为联生降低蒸腾速率，有利于群落水分利

用效率的提高［38］。C3和C4草本植物混生较多，但C3

和C4木本植物（包括半木本植物）混生，特别是联生

现象少见，C3木本植物红砂和C4半木本植物珍珠联

生表明，C3和C4荒漠植物联生C4植物付出代价促进

C3植物生长，这是C4荒漠植物的一个重要特性［38］。

2 荒漠无机碳储量与土壤碳同化研究

2.1 干旱区荒漠无机碳储量与碳汇认识

土壤固碳被认为是一种潜在的解决气候变化

的方法，但人们一直注重土壤的有机碳储存，对土

壤无机固碳还没有引起足够的重视。干旱区荒漠

的无机固碳，也叫非生物固碳，观点不一，至今没有

引起广泛重视。荒漠地区降水稀少、蒸发量大、气

候干燥，植被贫乏、环境荒凉，根据荒漠景观和颗粒

组成，可将荒漠划分为三大类，即砾质荒漠（戈壁）、

沙质荒漠（沙漠）和壤质荒漠［40］，中国西北干旱区河

西走廊中部黑河流域荒漠区 0—30 cm表土层戈壁、

沙漠和壤质荒漠平均土壤无机碳（SIC）密度为

2.8 kg·m-2，占该层总碳的 81%；相应西南高寒地区

沼泽、湿草甸和干草甸平均 SIC 密度为 1.5 kg·m-2，

占该层总碳的 7%；西北荒漠区和西南高寒区 1 m土

层 SIC 密度占总碳密度分别为 85% 和 6%。可以看

出，西北干旱荒漠区土壤以无机固碳为主，西南高

寒区以有机固碳为主［40］。

土壤碳库包括土壤有机碳（SOC）和土壤无机

碳，干旱荒漠有限的生产力、较低的土壤含水量以

及特殊的土壤理化性质，如较高的土壤 pH值，使得
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土壤碳储量表现为 SOC储量相对贫乏，而 SIC储量

比较丰富［40］。在这些干旱荒漠区，SIC 的储量是

SOC 的 2—10 倍［41］，且 SIC 的累积速率通常高于

SOC［42］。新疆焉耆盆地的绿洲农田SIC储量是SOC

的 5倍多［42］，干旱土地SIC密度和储量远大于SOC。

干旱荒漠区土壤中的溶解性无机碳并非来自土壤

本身的碳酸盐，而是来自土壤空气或大气CO2
［43］。

2013—2017年，我负责完成了国家重点基础研

究发展计划（973）课题“碳循环−气候变化互馈作用

及地球系统敏感性”，与项目负责人清华大学林光

辉教授和我们课题组中国科学院植物研究所郭庆

华研究员等，就碳循环领域的不确定性问题进行广

泛交流，启发良多。我们利用该课题经费对在墨西

哥［44］、美国［45］和中国［46］的干旱荒漠区观测到的 CO2

负通量现象进行不同区域观测资料的对比分析，美

国内华达的莫哈韦沙漠和中国新疆的古尔班通古

特沙漠，年降水量都不足 200 mm，属于典型的干旱

荒漠区，都观测到了荒漠生态系统吸收的碳超过

100 g C·m-2·a-1［45-46］。美国 Hamerlynck 等［47］确认荒

漠区土壤表面夜间有 CO2负通量时土壤亚表层中

CO2 分压低于大气，土壤从大气中直接吸收 CO2。

中国 Liu等［48］用 13C 示踪研究显示，大气 CO2可以直

接进入沙漠土壤，并成为土壤颗粒中的一部分。

Rey［49］分析了各种可能导致 CO2吸收异常的非生物

机制，认为沙漠中碳吸收可能与温度日变化或天气

模式导致的土壤孔隙压力有关。

中国科学院新疆生地所李彦等［43］将这一现象

称为“无机呼吸”、“负呼吸”等，查阅资料发现南极

寒漠地区也有这种现象［50］。2008年，Stone［51］在美国

《Science》杂志撰文评述指出：2005 年，李彦在中国

西部古尔班通古特沙漠的碳通量测量时发现CO2负

通量现象，起初他认为设备出了故障，后来排除了

仪器因素，在发现夜间CO2吸收现象时，他的团队排

除了稀疏的植被造成 CO2固定的可能性，并得出一

个令人惊讶的结论，即古尔班通古特沙漠的碱性土

壤以无机形式吸收了大量的 CO2。21 世纪初 10 年

中国和其他国家观测到的这一负通量现象，引起了

关注这一问题学者的广泛热议，掀起了土壤是否有

无机碳汇能力的讨论。

全球碳循环包括碳固定和碳释放 2 个过程，在

全球碳平衡研究和估算时发现，有近 20% 的 CO2排

放去向不明，这就是全球气候变化与碳循环领域熟

知的 CO2失汇，即“碳黑洞”问题［52-53］。干旱区盐碱

土吸收 CO2被认为部分揭示了碳黑洞现象［53］，干旱

区盐碱土在全球分布广泛，中国盐碱土从干旱区到

半湿润区、从内陆到南方沿海地区均有分布，滨海

湿地土壤盐渍化也很严重。中国长江以北地区土

壤多数为中性和碱性，长江以南在碳酸钙母岩发育

土壤和沿海地区海冲母岩情况下，土壤呈中性或微

碱性，土壤中含有Na+、Ca2+、Mg2+等阳离子。

李彦团队利用箱式法在荒漠盐碱土上观测到

了进入土壤的 CO2通量，得出中国西北地区盐碱土

对 SIC 的吸收可高达 622 g·m−2·a−1，普遍高于沙漠

生态系统的碳积累速率［46］。土壤无机碳库研究表

明，黄土高原土壤 SIC 在 1 m 土层的平均密度和储

量是 SOC 库的两倍多［54］，中国西北干旱区土壤 SIC

库是 SOC 库的 2—5 倍，约占全国土壤无机碳库的

60%［55］。

在中国，每年干旱区土壤吸收大气中的碳达

1.5 Tg·a-1，1 m 深度 SIC 总存储估计在 53.3—77.9

Pg［56］。以美国内华达的莫哈韦沙漠的观测结果计算

的全球荒漠和半干旱土壤能吸收5.2 Pg·a-1［51］，这里面

有对研究区域的不同理解，但荒漠和广义干旱土壤

吸收无机碳的事实不断涌现。

尽管如此，质疑声并没有平息，争论依然很激

烈，2017 年 Schlesinger［57］通过考证非生物 CO2吸收

的可能机制（空气 CO2分压差、碳酸盐溶解、过滤通

过包气带的土壤水溶液检查淋溶），认为每一种机

制都不足以解释涡度相关系统的观测结果，吸收的

CO2存在哪儿，怀疑荒漠生态系统测定结果的准确

性［40，57］。可见，更多的科学问题还需要深入研究。

2.2 土壤碳同化途径与无机固碳能力

Li 等［58］进一步研究证实了荒漠盐碱土以无机

方式大量吸收 CO2，并回答了吸收的 CO2存在于荒

漠地下咸水层，干旱区绿洲的洗盐过程是重要的碳

汇过程，不是简单的无机碳迁移，荒漠地下咸水形

成一个类似于海洋的碳汇。盐碱地改良洗盐过程

强化了盐碱地碳汇能力，洗盐过程同时洗去了土壤

中的可溶性无机碳酸盐和沉积无机碳酸盐，进入地

下咸水层。在荒漠绿洲冬灌过程中，通过改变土壤

胶体表面吸附性能，使更多的碳酸盐随水下渗沉积

于深层土壤，直至母岩层，最终形成碳质岩石，成为

地质结构的一部分。

针对土壤对 CO2的吸收和无机固定，2018年苏

培玺等［40］提出了土壤碳同化（soil carbon assimila‐
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tion）概念，认为土壤碳同化和植物碳同化是自然界

CO2固定的两条根本途径。定义土壤碳同化是土壤

将大气CO2或土壤CO2通过化学反应生成无机碳酸

盐固定的过程，区别于植物通过光合作用同化碳的

有机固碳能力，将CO2通过土壤中化学反应固定成

无机碳酸盐碳的能力称为无机固碳能力［40］。荒漠

生态系统固碳是植物碳同化与土壤碳同化，即有机

和无机固碳过程的结合，中国内陆黑河流域荒漠土

壤无机碳密度和碳储量是有机碳的 5倍［40］。苏培玺

等［40］将土壤碳同化途径划分为 3 个阶段，一是 CO2

与 H2O 反应阶段，二是 CO2或弱碳酸与土壤溶液阳

离子反应阶段，三是生成溶解碳酸盐与沉淀碳酸盐

附着于土壤颗粒和向下沉积阶段（图 2）。通过这 3

个紧密相连，随自身土壤环境和大气环境条件而变

化的过程，大气和土壤CO2固定于土壤中，随土壤水

分入渗进入地下水层。

随后，2019 年以色列 Carmi等［59］在研究半干旱

区森林土壤非饱和带无机碳时得出，土壤中的溶解

碳酸盐中的碳来自于大气 CO2，认为土壤吸收大气

CO2 过程是客观存在的，土壤水入渗速率与大气

CO2作为无机碳的长期固存速率紧密相关。2021年

意大利 Laudicina 等［60］在半干旱的地中海环境中研

究了石膏（CaSO4·2H2O）中的Ca2+溶解，以及土壤无

机碳酸盐的形成过程，区分原生和次生碳酸盐，认

为石膏中的 Ca2+是土壤无机碳净积累的驱动因素，

有助于固定大气 CO2。同一年，以色列 Sagi等［61］提

出 了“ 干 旱 土 地 碳 汇 集（dryland carbon influx，

DCI）”框架，解释了调节非生物土壤 CO2吸收的因

素和过程，回答了在何种条件下会产生夜间 CO2流

入，表明土壤CO2汇集在全世界旱地普遍存在，这是

由于土壤和气候条件促进了非生物CO2交换和抑制

了生物呼吸。

海洋碳汇除了高、低等植物的有机固碳外，另

一个很重要的方面就是海水溶解CO2，CO2与H2O反

应的产物或者 CO2直接与海水中的阳离子发生反

应，生成溶解或沉淀碳酸盐。土壤碳同化类似于海

洋的无机碳汇，只是介质截然不同，影响因素更多，

过程更复杂。平时溶解在雨水或灌溉水中的大气

CO2同样可形成溶解或沉淀碳酸盐，最终外流河输

送到海洋，内陆河输送到尾闾湖，漫长下渗固结最

终沉积下来，通过不同的成岩过程，形成石灰岩、白

云石和碳质页岩等［53］。

荒漠土壤本身沙粒含量高，沙粒的化学成分主

要为 SiO2，还含有钙、镁、铝、铁等氧化物，二者反应

形成的硅酸盐分解可产生Ca2＋、Mg2＋、Al3+、Fe2+等阳

离子［40，62］，或硅酸盐与 CO2直接反应生成沉淀碳酸

盐，化学反应式：

2CO2+3H2O+CaSiO3⇌H4SiO4+CaCO3↓+H2CO3

此外，荒漠系统外山区来水带有 Ca2＋、Mg2＋、

K＋、Na＋等阳离子，提高了土壤阳离子含量［63］；这些

阳离子具有一定的表聚性，为同化 CO2气体生成碳

酸盐奠定了丰富的物质基础［40］，如同植物碳同化的

叶绿素一样重要。土壤碳同化能力随着土壤有机

碳含量、含盐量、水分、粉粒和黏粒含量的增加而提

高［40］，荒漠变绿洲，绿洲农业的丰产栽培管理都有

利于土壤无机固碳能力的提高，这是因为农田土壤

有机碳分解释放的 CO2和施肥、灌溉以及地下水额

外带来的 Ca2+和 Mg2+阳离子，为农田无机碳的形成

提供了充足的碳源和钙镁源［42］。

北京师范大学王秀君团队研究表明，在干旱区

农田，SIC 存储与 SOC 存储在 1 m 土层中呈显著正

相关［64］。我们团队通过对干旱区戈壁、沙漠和壤质

荒漠 1 m深范围内SIC和SOC密度的对比研究也得

出相同的结论，即荒漠 SIC储量与 SOC储量呈显著

正相关［40］。SIC 具有较长的固碳地质滞留时间，但

最近的研究表明，SIC并不像以前认为的那样稳定，

可以被某些微生物利用并转化为土壤中的有机物。

北京林业大学张宇清团队研究发现，某些微生物采

用化学自养和异养途径，即暗微生物途径，可将干

图2 土壤碳同化途径［40］

Fig.2 The pathway of soil carbon assimilation［40］
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旱土壤中的 SIC 转化为 SOC［65］。当然，这种转化还

存在很大的未知需要探索。

干旱区（干旱、半干旱和半湿润易旱地区）面积

占全球陆地面积的 40% 以上［66-67］，中国广义干旱区

面积约占国土面积的 50%，干旱区分布着大面积的

荒漠和盐碱土。在未来气候变暖条件下，干旱区降

水有增加的趋势［68］，相应地土壤无机固碳能力将增

加，荒漠生态系统碳汇能力将增强。干旱区灌溉农

业的发展，有利于干旱区生产功能和生态功能的协

同提高和发展。

3 总结与研究展望

3.1 荒漠植物逆境适应能力与资源利用效率提高

途径

梭梭属黑梭梭和白梭梭的子叶和同化枝具有

完全不同的光合途径，这种改变是由于自身缺陷和

极端环境影响的结果。梭梭和沙拐枣的花环结构

中分别具有大量的含晶细胞和黏液细胞，不同荒漠

C4植物比较，梭梭和白梭梭的含晶细胞最多，沙拐

枣、木本猪毛菜和猪毛菜的含晶细胞较少。花环结

构是C4植物的充分但不是必要条件，藜科一年生草

本植物异子蓬就是很好的剖析材料。如何从根本

上提高荒漠植物逆境适应能力及水分、养分和光能

利用效率，可以从光合途径的改变和发生的环境条

件、光合器官特化细胞的功能和形成过程、单一光

合细胞进行C4光合作用等方面深入研究，从而应用

于基因工程和分子设计育种。

3.2 干旱区不同土地类型土壤碳同化能力与无机

固碳潜力

虽然干旱区土壤储存的有机碳只占陆地生态

系统有机碳的约 15%，但由于干旱区面积广大，干

旱区土壤碳循环在全球碳循环过程中的作用不可

忽视，干旱荒漠区土壤碳“源/汇效应”及其驱动机制

是当前土壤碳循环研究领域，也是荒漠化防治领域

的一个热点问题。干旱区荒漠（戈壁、沙漠和壤质

荒漠）、盐碱地（轻、中、重度）和农田（灌溉和雨养）

都具有土壤碳同化能力，土壤无机碳储量高于有机

碳储量。土壤碳同化能力随着土壤有机碳含量、含

盐量、水分、粉粒和黏粒含量的增加而提高。

深入研究干旱区（干旱、半干旱和半湿润易旱

地区）不同类型荒漠、不同程度盐碱地和不同耕作

方式农田的土壤碳同化特征；分析不同自然和人为

因素对土壤碳同化的影响；认识干旱区盐碱土与滨

海盐碱土水盐运移规律对土壤碳同化能力的影响

及提高途径；探讨在盐碱地施加耐盐耐碱微生物菌

剂，提高植物有机固碳能力的同时，提高土壤无机

固碳能力的潜力；评价干旱区灌溉农业和半干旱区

雨养农业农田土壤无机固碳能力及其与管理措施

的关系；系统回答科学家们无法就干旱区农业土壤

能吸收多少CO2而达成一致的疑问；为中国 2060年

前实现碳中和提供干旱区无机碳汇能力数据和提

高途径。

3.3 荒漠植物和荒漠土壤有机和无机固碳的相互

作用关系

土壤碳同化和植物碳同化是自然界CO2固定的

两条根本途径，土壤无机固碳和植物有机固碳共同

构成了荒漠生态系统的碳汇能力。土壤无机碳库

主要分布在干旱、半干旱地区，但对土壤无机碳汇

的重要性，尤其是对干旱区土壤碳循环的贡献尚未

得到足够认识，关键是忽视了土壤碳同化这一途

径。土壤碳同化涉及水化学过程、地质与地球化学

过程等，荒漠地区土壤液相碳的运移问题，尤其是

气相转化和矿化过程，这些都是阐述土壤碳同化需

要关注的问题。土壤固定的无机碳为碳酸盐碳，其

分为岩生性碳酸盐碳和发生性碳酸盐碳两类，也叫

原生碳酸盐碳和次生碳酸盐碳，前者来源于土壤母

质的发育，后者通过土壤碳同化生成，土壤次生碳

酸盐对碳循环有特别重要的意义，尤其是干旱荒漠

地区和盐碱滨海地区，但对这一无机碳汇还没有引

起足够重视。

荒漠植物普遍具有含晶细胞，含晶细胞的出现

与干旱影响有关，晶体主要成分为草酸钙，分解可

产生Ca2＋。土壤阳离子在土壤碳同化中的作用，如

同植物碳同化的叶绿素一样重要，Ca2＋相当于叶绿

素 a。荒漠植物和荒漠土壤如何通过相互作用提高

荒漠生态系统的碳汇能力？荒漠中观测到的明显

高的 CO2负通量现象，土壤阳离子除了沙粒本身通

过化学反应产生、山区来水带有，是否还与植物枯

枝落叶中的草酸钙有关，或者说通过植物循环的

Ca2＋是否更有利于土壤碳同化？高寒荒漠与温带荒

漠在 SOC和 SIC储存方面有什么不同，不同区域植

被和降水的变化对土壤碳同化有什么不同影响？

这些都需要研究。提高无机固碳能力和生态系统
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总碳汇，植物碳同化与土壤碳同化的相互作用关

系，将是未来研究的重要方向。

致谢：参与本文写作的还有周紫鹃博士和侍瑞

博士。
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第 1 期 苏培玺：中国荒漠C4木本植物和土壤无机固碳研究回顾与展望

Review and prospect of the researches on C4 woody plants and

soil inorganic carbon sequestration in deserts of China

Su Peixi
（Key Laboratory of Land Surface Process and Climate Change in Cold and Arid Regions，Northwest Institute of Eco-Envi‐

ronment and Resources，Chinese Academy of Sciences，Lanzhou 730000，China）

Abstract：Carbon is one of the primary elements，and the carbon cycle is an important link between nature and

social systems. There are two pathways of natural carbon sequestration in terrestrial ecosystems，one is plant car‐

bon assimilation，the other is soil carbon assimilation. People always pay attention to the plants organic carbon

sequestration，and little attention on the soil inorganic carbon sequestration. In this paper，we reviewed the re‐

search progress on C4 woody plants which have strong carbon sequestration ability，and soil inorganic carbon se‐

questration in desert region of China. Comprehensive analysis of the anatomical structure observation，δ13C val‐

ues and gas exchange characteristics，it was concluded that the desert plants Haloxylon ammodendron and Calli‐

gonum mongolicum are typical C4 woody plants. The assimilation shoots of H. ammodendron has a large number

of crystal-containing cells，while the assimilation shoots of C. mongolicum has many mucilage cells. The inorgan‐

ic carbon sequestration capacity of deserts in an arid region has not been for a properly explained. By analyzing

the soil inorganic carbon density and their storage in gravel desert（gobi），sand desert，and silt desert，Su Peixi

et al. proposed the concept of soil carbon assimilation for the first time in 2018，and three stages of soil carbon as‐

similation were given to explain the phenomenon of soil inorganic carbon sequestration. Compared with the plant

carbon assimilation，soil carbon assimilation is the major pathway of carbon sequestration in desert. Finally，we

prospected the research direction of desert C4 woody plants and soil carbon assimilation，and discussed the possi‐

ble contributions to China's carbon neutral goal before 2060.

Key words：kranz anatomy；C4 plant；woody plant；soil carbon assimilation；inorganic carbon sequestration
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