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摘  要 

有机固体废弃物好氧堆肥是实现碳资源化利用的重要途径，其核心在于微生物驱动下有机碳向腐殖酸的

转化。腐殖酸作为有机肥的核心活性组分，可有效改良土壤结构、提升土壤保水保肥能力，促进作物生

长。然而，堆肥过程中矿化与腐殖化同步发生，碳流向的竞争直接影响最终腐殖酸积累量与堆肥品质。

本文系统梳理了堆肥腐殖酸形成的物质转化路径与微生物驱动机制，旨在从物质转化与微生物代谢两个

维度构建腐殖酸形成与碳流向竞争的理论框架，以期为农业有机废弃物堆肥品质提升与农田土壤培肥提

供理论参考。 
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Abstract 
Aerobic composting of organic solid waste is an important approach for carbon resource utilization, 
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with its core lying in the microbial-driven conversion of organic carbon into humus. As the primary 
active component of organic fertilizer, humus can effectively improve soil structure, enhance soil 
water and nutrient retention capacity, and promote crop growth. However, mineralization and hu-
mification occur simultaneously during composting, and the competition for carbon flow directly 
affects the final humus accumulation and compost quality. This paper systematically reviews the 
material transformation pathways and microbial driving mechanisms of humus formation during 
composting, aiming to construct a theoretical framework for humus formation and carbon flow 
competition from the dimensions of material transformation and microbial metabolism, with the 
intention of providing theoretical references for improving the quality of agricultural organic waste 
compost and farmland soil fertility enhancement. 
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1. 引言 

经济快速发展与人口增长致使畜禽粪便、作物秸秆等农业有机固废产量激增，其不当处置引发水体

富营养化、土壤重金属累积及温室气体排放等环境风险[1]。堆肥因能避免焚烧或填埋等手段造成的二次

污染，被视为有机固废资源化的优选途径之一[2]。堆肥的核心在于利用微生物代谢将可降解有机物转化

为稳定的腐殖酸类物质。该过程既实现有机固废减量化，又通过稳定副产物改良土壤、提升肥力，其官

能团还能吸附重金属与农药，降低生态风险[3]。 
堆肥过程中，有机碳沿腐殖化与矿化两条路径竞争性流动(图 1)。腐殖化是有机组分分解为小分子前

体，并通过多种途径向结构复杂、抗降解的腐殖酸类物质转化，实现碳固存；矿化则是有机组分经胞外

水解进入胞内后被彻底氧化，以 CO2 形式释放，造成碳损失[4]。堆肥固碳最终并非腐殖化的单一结果，

而是腐殖化与矿化两者博弈的净效应[5] [6]。阐明有机碳经微生物介导从废弃物向稳定腐殖酸转化的完整 
 

 
Figure 1. Schematic diagram of organic carbon transformation pathways and carbon sequestration competition mechanism 
during composting 
图 1. 堆肥体系有机碳转化路径与固碳博弈机制示意图 
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路径，是理解上述规律的关键。 
本文围绕微生物驱动有机碳向稳定腐殖酸转化的核心过程，系统剖析堆肥中腐殖酸形成途径与微生

物驱动机制。通过梳理前体生成与聚合阐明物质转化路径，结合微生物合成与分解揭示碳流向竞争机制，

以期从物质、代谢两个层面完整呈现腐殖酸形成的理论框架。 

2. 好氧堆肥中腐殖酸的形成途径 

腐殖酸形成是一个复杂的生化反应，主要存在分解与合成两个阶段[7]。分解阶段微生物将有机物分

解维持基本代谢活动，矿化释放 CO2，并生成多种前体；合成阶段前体经多种途径缩合形成腐殖酸。两

个阶段共同作用，推进腐殖化进程。 

2.1. 腐殖酸前体供给途径 

堆肥过程中，腐殖酸前体是固体废弃物中有机组分经分解转化后，能够通过聚合或缩合反应形成腐

殖酸类物质的小分子化合物[8]。主要包括多酚、醌类、羧酸类、游离氨基酸、蛋白质及还原糖等，其形

成途径主要归结为有机组分分解与微生物合成代谢两类。 
有机组分的分解依赖于微生物胞外酶的协同催化作用[9]。有机质在微生物分泌的水解酶、氧化还原

酶、蛋白酶等多种胞外酶共同作用下，将大分子复杂有机质逐级降解为小分子物质。如，易利用的蛋白

质和脂肪酸等被分解为小分子氨基酸与有机酸；而结构复杂的木质纤维素则经水解产生糖类、酚类及其

他芳香化合物[10]。这类小分子底物富含氨基、羰基、芳香基等高活性官能团，能够直接参与聚合缩合反

应，亦可经微生物酶催化转化后间接参与反应，作为腐殖酸合成关键前体。 
合成代谢方面，微生物利用小分子有机养分生长代谢，其次级代谢产物亦是前体的重要组成部分。

这些微生物来源的前体通常以较难水解的芳香族化合物为主，主要代谢途径包括莽草酸途径和乙酸–丙

二酸途径[11] [12]。莽草酸途径是芳香族氨基酸及酚类化合物合成的共同代谢通路，其以糖代谢中间产物

为底物，经由 3-脱氢莽草酸为节点分叉合成酚类及芳香族氨基酸[13]。该途径以羧酸类化合物为主要中间

产物，终产物则主要为原儿茶酸、没食子酸及芳香族氨基酸等。这些产物既是腐殖酸重要前体，又能促

进缩合反应，赋予腐殖酸抗生物水解性。乙酸–丙二酸途径则是合成多酚及其他芳香族次级代谢产物的

重要途径。芳香类前体芳构化水平高、络合能力强，是腐殖酸碳骨架的关键组成。相比于有机质降解产

生的前体，经微生物代谢合成的芳香前体聚合形成的腐殖酸芳构化程度更高、更耐水解，更利于堆肥有

机碳留存。 
值得注意的是，这些小分子前体既是腐殖酸合成的必要原料，同时也是微生物代谢的能源[14] [15]。

这种双重角色导致前体的“底物竞争”关系，前体流向呼吸矿化还是缩合固存取决于微生物代谢活性与

合成需求之间的平衡。因此，腐殖酸的形成效率取决于被保留用于缩合聚合的前体比例，而维持微生物

群落的适度代谢活性是实现前体高效供给与转化的关键前提。 

2.2. 腐殖酸形成途径 

关于前体聚合形成腐殖酸的途径，学术界尚存分歧，但已有研究证实，现有假说能够较为全面地概

括其形成途径，可归纳为木质素–蛋白假说、多酚–蛋白假说、微生物合成假说、细胞自溶假说以及羰

胺缩合假说五类。 
木质素–蛋白假说认为木质素单位与氨基酸或蛋白质共同构成腐殖酸的核心骨架。然而，随着对腐

殖酸结构认知的不断深入，1994 年 Stevenson 指出腐殖酸核心通常由芳香族含氮化合物组成，其中含氮

化合物主要是指蛋白质或氨基酸。这一认识催生了多酚–蛋白假说。该假说认为来源于木质素或非木质
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素的有机质分解以及微生物合成的酚类物质，在多酚氧化酶的作用下氧化生成半醌自由基，进而与游离

氨基酸或小分子含氮化合物缩合形成腐殖酸[16]。由于多酚–蛋白假说与木质素–蛋白假说具有高度相

似性，但前者涵盖范围更广、适用性更强，目前学术界更倾向于以其替代木质素–蛋白假说。微生物合

成假说强调微生物不仅是降解有机大分子的“分解者”，更是合成活性前体的“生产者”[17]。微生物能

通过同化代谢在胞内合成多酚、芳香族氨基酸、羧酸及蛋白质等前体化合物，并释放至胞外缩合、聚合

形成腐殖酸类物质。细胞自溶假说与前者相似，但强调微生物凋亡后，细胞残体以及其它结构性化合物

能够迅速缩合形成腐殖酸[18]。羰胺缩合假说(即美拉德反应)源于食品科学中的非酶褐变反应，是唯一的

非生物途径，指具有羰基与氨基的小分子物质发生非酶脱水缩合产生腐殖酸[19]。 
上述五种假说并非相互排斥，而是从不同层级与视角揭示了腐殖酸形成的多元路径，彼此之间存在

明显的交叉与互补。从适用范围看，木质素–蛋白假说更适用于解释富含木质素的秸秆类堆肥体系，但

对畜禽粪便为主的非木质素体系解释力不足；多酚–蛋白假说因前体来源既可源于木质素降解也可源于

微生物合成，具有最广的适用范围，目前学术界接受度最高。微生物合成假说与细胞自溶假说在“微生

物是核心驱动者”这一点上高度一致，但前者关注活体主动分泌，后者聚焦死体被动释放，实际堆肥中

两者可能同时发生。羰胺缩合假说强调了非生物路径在高温阶段的贡献。 
上述假说并非彼此割裂，而是可以在一个层级化框架下得到统一理解(图 2)。底层为前体供给层，涵

盖有机质降解、微生物活体合成等多条前体来源路径；中间为转化活化层，介导各种丰富的催化反应，

如多酚氧化酶催化的酶促氧化和羰胺缩合的非酶脱水反应，负责将前体转化为更具反应活性的中间态；

顶层为缩合聚合层，即多种活化前体通过交联反应最终形成腐殖酸大分子。这三层之间构成级联递进关

系，前体供给层决定了反应底物的总量与组成，转化活化层调控着前体进入缩合反应的效率，而缩合聚

合层则直接影响最终腐殖酸的结构成熟度与稳定性。这意味着，堆肥腐殖化效率的提升不应局限于强化

某一单一路径，而应着眼于各层之间的通量匹配与协同优化。由此可见，对腐殖酸形成假说的理解，应

从“择一而从”转向“分层协同”的认知范式，针对不同堆肥阶段识别各层的限制性瓶颈，以实现靶向

调控。 
 

 
Figure 2. Schematic diagram of hierarchical synergistic framework for humification during composting 
图 2. 堆肥腐殖化层级协同框架示意图 
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3. 腐殖酸形成的微生物代谢调控 

尽管科学界对腐殖酸的形成途径尚未达成共识，但微生物在腐殖化过程中的核心驱动地位已获公认。

堆肥体系中腐殖酸的形成及碳动态变化，本质上是微生物生长与代谢活动的结果。 

3.1. 微生物群落演替与碳转化的双重属性 

好氧堆肥过程中，微生物群落结构随温度变化呈现明显的阶段性演替规律，可分为升温、高温、降

温及腐熟四个时期[20]。升温期嗜温微生物主导易降解有机组分的降解并产热；升温后堆体进入高温期，

嗜热微生物成为优势菌属，难降解有机组分开始被分解，同时病原微生物、杂草种子及虫卵被灭活[21]。
可降解有机组分耗尽后堆体逐渐降温，进入降温期，嗜温微生物重新占据优势，持续降解残余复杂组分。

难降解组分经微生物代谢转化为腐殖酸，此时堆体进入腐熟期，腐殖酸大量积累。群落演替决定了不同

阶段碳转化的主导方向，升温期与高温期以分解代谢为主，大量有机碳被矿化为 CO₂释放；降温期与腐

熟期则以合成代谢为主导，有机组分逐步向腐殖酸转化。 
微生物在碳转化中扮演着双重角色，即通过分解代谢释放 CO2，亦通过合成代谢将碳固定于腐殖

酸中。从碳平衡角度看，堆肥过程中 CO2 释放占有机物总量的 1.81%，据此估算，年处理能力为 10 万

吨的堆肥设施累计 CO2 排放量高达 1810 吨[22]。这不仅是碳资源的浪费，也直接限制了堆肥产品的品

质提升。CO2 释放与腐殖酸形成本质上是同一批前体的两种竞争性去向。微生物碳泵理论为理解堆肥过

程中微生物介导的碳矿化与固存提供了重要框架。在堆肥过程中，微生物同化作用通过掩埋效应转化

有机碳为腐殖酸类物质。而前期易分解底物充足时启动效应发生，微生物代谢活跃，大量前体被呼吸

消耗并以 CO2 形式释放，启动效应强于掩埋效应导致碳损失。随着堆肥进入降温期与腐熟期，易利用

组分减少，微生物转而水解大分子维持生存，并同步合成腐殖酸前体，掩埋效应增强并与启动效应达

成动态平衡[23]。但简单地抑制微生物活性来减少 CO2 释放并不可行，因为过分抑制微生物活性，腐殖

酸合成也将受阻。因此，定向调控功能微生物的代谢方向向腐殖酸合成方向倾斜才是提升有机固废资

源化水平的关键。 

3.2. 微生物代谢驱动的碳矿化 

微生物介导的 CO2 释放可分为胞外水解与胞内代谢两个环节。胞外水解酶将大分子有机物裂解为

小分子底物，这一过程虽不直接产生 CO2，但为胞内碳代谢提供物质基础[24]。底物跨膜进入胞内后

经糖酵解–丙酮酸脱氢脱羧、β-氧化、氨基酸脱氨等生成乙酰辅酶 A [25]。部分底物经磷酸戊糖途径

释放少量 CO2，其中间产物回流糖酵解合成乙酰辅酶 A。上述乙酰辅酶 A 主要进入 TCA 完成彻底氧

化分解，异柠檬酸和 α-酮戊二酸的氧化脱羧是体系 CO2 的主要来源，同时该循环的中间产物(如草酰

乙酸、α-酮戊二酸)可为微生物合成氨基酸提供碳骨架[26]。胞内 NADH/NAD+及 ATP 升高时，二者反

馈抑制关键脱氢酶活性，降低脱羧速率，该内源调控机制为定向调控微生物代谢减少碳损失提供了潜

在思路[27]。 

3.3. 微生物代谢驱动的碳固存 

堆肥过程中，微生物通过分解与合成代谢为碳固存提供了必要的物质基础，但前体的生成并不等于

碳的固存。碳的最终保留还有赖于微生物对前体的后续转化以及残体的直接贡献。二者在堆肥进程中时

序互补，共同决定了有机碳的最终保留效率。 
微生物通过分泌胞外氧化还原酶催化前体转化，是其在聚合阶段最核心的参与方式。氨基酸、还原

糖等前体物质可直接参与聚合形成腐殖酸，而部分前体物质(如酚类)因自身反应活性较低，难以直接参与
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聚合，需经微生物分泌的胞外酶活化。多酚氧化酶(尤其是漆酶)和过氧化物酶是研究最为深入的两类酶。

这些酶的作用并非直接合成腐殖酸，而是将相对稳定的酚类前体氧化为高活性的醌类或持久性自由基[28]。
这些活性中间体极不稳定，会自发地与周围的氨基酸、蛋白质、糖类等分子发生自由基氧化偶联或亲核

加成反应，逐步生成分子量递增的腐殖酸大分子。Qi 等人发现，多酚氧化酶活性的增强伴随着多酚消耗

与腐殖酸含量的同步提高，证实了酶促转化在聚合过程中的限速作用[29]。值得注意的是，该过程并非酶

与底物的特异性反应，而是由酶促反应启动的非酶级联聚合。 
微生物残体积累是微生物固碳的重要途径。这不依赖于活体细胞的合成与分泌活动，而是通过细胞

死亡后残留的聚合态大分子(如几丁质、肽聚糖等)直接嵌入或共聚进入腐殖酸结构[23]。这一路径在堆肥

腐熟期尤为重要，此时易利用底物耗尽，活体微生物代谢活动下降，但持续衰亡裂解的微生物不断释放

残体，为腐殖化提供新的物质来源。Jia 等人发现鸡粪堆肥中微生物残体碳占总有机碳的 21.3%，且腐殖

酸碳与残体碳呈显著正相关[30]；Chen 等人进一步指出真菌残体是微生物残体碳的主要组成部分，腐熟

阶段子囊菌门显著推动了残体向腐殖物质的转化[31]。与活细胞分泌的前体相比，残体所含的几丁质、肽

聚糖等聚合物本身具有类腐殖质的聚酰胺骨架结构，可直接参与腐殖酸大分子的构建，无需经历从单体

开始的缩合过程，因而是一条更为高效的固存途径。 
微生物在堆肥进程中呈现时序互补关系。升温期与高温期，微生物以分解代谢为主，酶促催化反应

活跃，前体通过多酚氧化酶等驱动发生聚合；进入腐熟期后，活体代谢活性下降，残体嵌入逐渐成为腐

殖酸积累的主要贡献者。二者在时间维度上的接力与协同，共同决定了堆肥有机碳的最终保留效率。这

也提示，优化堆肥腐殖化工艺不应局限于强化某一单一路径，而应兼顾维持关键酶活性以驱动前体聚合

与控制群落周转速率以积累微生物残体两个维度，根据堆肥进程的不同阶段实施分时调控策略，实现固

存效率的最大化。 

4. 结论与展望 

堆肥腐殖化的本质是微生物介导下矿化与固存对前体的竞争博弈，其净结果决定了有机碳的最终归

宿。腐殖化效率取决于前体在呼吸矿化与缩合固存之间的分配比例，定向调控微生物代谢流向是提升堆

肥固碳效率的关键突破口。 
堆肥腐殖化研究历经数十年发展，已在物质转化路径、微生物驱动机制及工艺调控策略等方面取得

长足进步，为有机固废资源化奠定了坚实的理论与方法学基础。立足高效腐殖化的发展需求，堆肥需从

“经验导向”走向“精准调控”。其核心在于根据堆肥进程的阶段特征，实施分时调控策略，在升温期与

高温期，应通过供氧、含水率等参数优化，维持多酚氧化酶和过氧化物酶的高活性，同时避免过度刺激

呼吸代谢，减少前体被三羧酸循环氧化消耗；在降温期与腐熟期，则应适度减缓群落衰亡速率，延长真

菌等残体释放窗口，促进残体直接嵌入腐殖酸结构。为实现上述精准调控，未来研究需依托多组学联合

代谢通量分析，甄别各阶段驱动碳流向固存通路的核心菌群与关键代谢节点，为靶向干预提供分子靶标；

同时探明二氧化锰、生物炭等复合改良剂对酶活性与群落周转的耦合作用机制，通过功能材料配比优化

引导前体更多参与缩合反应；结合光谱传感、物联网感知与机器学习算法，建立堆肥进程中前体浓度、

酶活性、CO2 释放通量及残体积累量的实时监测体系与智能决策模型，破除传统经验式管理，实现对矿

化与固存竞争态势的动态诊断与反馈调节。推动堆肥腐殖化从“黑箱”走向“透明”，从粗放走向精细，

最终实现有机固废资源化处理的高效化与智能化。 
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