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摘要：土壤微生物是生物地球化学元素循环过程的主要驱动者，对维持陆地生态系统结构和稳定性具有重要作用。

尽管已有研究在微生物响应增温的规律与机制方面取得重要进展，但针对微生物响应机制的系统性整合及其性状

参数在生态系统模型的科学应用仍显不足。因此，本文聚焦微生物群落结构、生物量、胞外酶活性、呼吸作用及碳

利用效率 5 个核心性状，系统阐述了增温下微生物核心性状的动态变化及响应机制，明确了相关环境变量对其的调

控作用。同时，本文概述了目前微生物性状整合入碳循环模型的研究进展，以提升气候变暖下生态系统功能变化

的评估精度。基于现有研究进展，本文进一步建议未来研究应着重开展长期定位监测和多生态系统、大尺度的综

合研究，以准确预测增温对微生物群落的影响，进而增强微生物驱动生态系统功能的模型预测能力。这将有助于

深入解析土壤微生物对气候变暖的响应机制，为生态系统可持续发展提供理论支撑。
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Abstract：Soil microorganisms serve as key drivers of biogeochemical cycling processes and are essential for 
maintaining the structure and stability of terrestrial ecosystems.  Although existing studies have made progress 
in understanding the patterns and mechanisms of microbial responses to warming， there remains insufficient inte⁃
gration of microbial response mechanisms and the scientific application of their trait parameters in ecosystem 
models.  Therefore， this paper focused on five core microbial traits： microbial community structure， biomass， 
extracellular enzyme activity， respiration， and carbon use efficiency.  We systematically expounded the response 
mechanisms of these core traits driven by warming， clarifying the regulatory effects of relevant environmental 
variables on them.  Meanwhile， this paper outlined current research progress in integrating microbial traits into 
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the carbon cycle models， aiming to enhance the accuracy of assessing changes in ecosystem functioning under 
climate warming.  Based on current research progress， we advocated that future studies should focus on long-
term field monitoring and multi-ecosystem， large-scale comprehensive investigation.  This would enable accu⁃
rate prediction of the effects of warming on microbial communities， thereby enhancing model prediction capabili⁃
ties for microbial-driven ecosystem functions.  This will advance mechanistic understanding of soil microbial 
responses to climate warming and provide theoretical support for sustainable ecosystem management.
Key words：Warming；Soil microbial community；Ecosystem carbon cycle model；Microbial traits；Driving factors

自 工 业 革 命 以 来 ，全 球 地 表 平 均 气 温 上 升

1. 1℃。据估计，到本世纪末地表气温将上升 1. 5℃
或 2. 0℃［1］。气候变暖日益加剧，势必会影响陆地生

态系统的结构与功能。土壤微生物作为陆地生态

系统的核心组成部分，通过调控有机质分解、养分

矿化及残体形成等关键生物地球化学过程，驱动着

物质循环与能量流动［2］。温度作为核心环境因子，

不仅影响微生物代谢活性，还显著调控细胞膜流动

性和酶促反应速率等生理过程［3］。研究表明，增温

会显著降低微生物生长速率，导致其生物量下降［4］。

此外，增温也会引起土壤微生物群落结构的变化，

如网络复杂性，影响微生物种间相互作用［5］。而土

壤微生物对增温的响应可能通过碳-气候反馈效应

放大或削弱温室效应，从而对气候变暖产生实质性

的影响，然而关于土壤微生物对增温的响应机制尚

未明确［6-7］。

土壤微生物性状是揭示增温对微生物作用机

制的关键切入点。微生物群落结构［8］、生物量［9］、胞

外酶活性［10］、呼吸速率［11］及碳利用效率［7］等核心性

状共同调控微生物在生态系统中的功能表现，并系

统表征其对气候变化的响应特征。一方面，上述微

生物性状直接参与生态系统功能过程，为表征其动

态变化提供了关键量化依据。例如土壤微生物通

过合成代谢构建生物量及胞外产物，同时通过分解

有机质释放 CO2，驱动碳矿化过程，此机制是理解土

壤有机碳动态的核心基础［12］。另一方面，微生物性

状间存在协同调控关系，构成了  “结构-代谢”的整

体响应网络。如土壤微生物群落组成会驱动微生

物生长、呼吸及碳利用效率的连锁响应，间接调控

土壤有机碳的周转路径［12-13］。值得注意的是，现有

研究多关注单一微生物性状的响应规律，对多性状

协同机制的跨尺度整合仍显不足，难以揭示土壤微

生物系统的整体响应规律。因此，亟需系统整合多

维度微生物性状对增温的响应规律及其驱动因素，

在理论突破的同时，为提升生态系统碳循环模型的

预测能力提供科学依据。

此外，土壤微生物性状对增温的响应受到多维

环境变量的协同调控。在时间维度上，增温时长与

季节动态共同调节微生物的群落结构演变和代谢

适应过程，如增温时长影响微生物呼吸速率的衰减

规律［11，14］。在空间维度上，生态系统类型与土壤深

度梯度通过引发环境异质性（如资源分布格局、微

生境条件等），导致微生物对增温的响应呈现空间

分异特征［15-16］。例如，Li等［17］发现，增温会显著降低

热带森林土壤中细菌丰富度与 Shannon 指数，但对

温带森林同指标无显著影响，揭示了生境特异性调

控规律。此外，非生物因子如土壤水分和底物有效

性，则通过直接限制微生物生理活性与代谢策略，

调控其对增温的响应方向与强度［18-19］。例如，较低

的土壤水分会抑制底物扩散，增加微生物代谢成本

并限制快速生长的类群 ，从而降低其碳利用效

率［20］。当前研究显示，增温对土壤微生物性状的影

响因环境变量组合差异而呈现正向促进、负向抑制

或无显著变化等复杂模式 ，缺乏系统性解释框

架［21］。因此，构建多环境因子交互作用下的微生物

响应机制解析框架，是预测生态系统功能响应气候

变暖的关键环节。

传统环境变量的生态系统模型在预测碳动态

时仍存在较大的不确定性，其关键瓶颈在于未能有

效整合驱动碳周转的微生物过程［22］。尽管已有大

量研究揭示了微生物核心性状对增温的响应规律，

但其在碳循环模型中的整合路径仍处于分散状态，

导致微生物理论与模型应用之间的衔接不足［23］。

因此，系统梳理微生物性状在碳循环模型中的整合

路径，已成为提升生态系统碳动态预测精度的迫切

需求。本文基于现有研究，（1）全面综述了土壤微

生物性状对增温响应的研究进展；（2）系统梳理了

土壤微生物响应增温的关键驱动因子与生物过程；

（3）探究了微生物性状在生态系统碳循环模型中的

应用，构建实验观测-理论机制-模型模拟的完整预

测框架，以提升气候变化情景下生态系统碳动态的

预测精度。
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1　增温对土壤微生物性状的影响

增温对土壤微生物的调控作用主要体现在 5 个

关键维度：土壤微生物群落结构、生物量、胞外酶活

性、呼吸及碳利用效率。这五个性状共同构成维持

生态系统功能的内在通路，形成结构 -代谢协同网

络。具体而言，微生物群落结构和生物量作为系统

基础，决定物种组成、多样性水平及资源规模［19，24］。

其中微生物群落结构通过多样性直接调控生态系

统多功能性 ，并借助网络复杂性增强功能稳定

性［25］。微生物作为物质循环枢纽，其变化常伴随胞

外酶活性改变，进而调控有机质分解速率与微生物

呼吸强度［26］。胞外酶活性与微生物呼吸作为生态

系统功能输出的核心环节，共同决定微生物的资源

获取能力与土壤碳排放通量［27］。最终，微生物碳利

用效率作为微生物碳代谢能力的关键指标，受群落

结构、酶投资策略与呼吸过程的共同调控［28-29］。增

温对上述微生物指标的作用机制呈现双路径特征：

直接效应通过温度敏感性改变微生物生理活性，间

接效应则通过土壤水分动态、养分有效性及植被-微

生物互作等生态过程实现［30］（图 1）。

1. 1　增温对土壤微生物群落结构的影响

土壤微生物群落结构作为地下生态系统功能

的关键生物指标，对气候变暖表现出多维度的响应

特征［8，16，31］。例如，增温会通过环境过滤作用驱动微

生物类群的重构，显著提升耐热微生物的相对丰

度［32］。同时，增温也会改变微生物的生态位，通过

调控种间竞争、共生关系等相互作用机制，从而引

发群落组成重构和生物多样性演变。

增温驱动的土壤微生物群落结构改变呈现差

异性响应特征，具体表现为土壤微生物群落多样

性，群落组成、群落组装、网络复杂性及网络稳定性

等参数的显著改变［33-34］。细菌与真菌是土壤微生物

中两个最基本的生物类群，具有高生物多样性、复

杂的分类组成及对生物地球化学循环的普遍影

响［32，35］。研究表明，土壤细菌与真菌对增温的响应

模式存在显著的类群特异性与指标依赖性。以

Nottingham 等［32］在热带森林开展的 2 年原位增温实

验为例，+3. 0~8. 0℃的土壤增温处理显著降低了

细菌 α 多样性（Shannon 和 Inverse-Simpson 指数），

而真菌群落仅呈现物种丰富度下降，其多样性指数

无显著变化。这种响应差异可能由于两类群落在

生理适应策略上的本质区别［33-34］：真菌通过其发达

的菌丝网络系统实现资源的高效获取与转运，具有

更强的环境抵抗力；而细菌因较高的代谢活性，在

热胁迫条件下更易因能量快速耗竭而引发群落波

动。此外，该研究与温带森林增温实验中土壤微生

物多样性与温度呈正相关的结论相反［36］。这一差

异可能归因于（1）两类生态系统基础热力条件的差

异：热带森林的平均气温接近微生物代谢最适温

度，升温易突破物种的热耐受上限，引发微生物群

落多样性的降低；（2）微生物群落结构特征的纬度

分异：温带森林土壤微生物系统发育分化度较低，

而热带森林土壤微生物群落高度特化、系统发育保

守性强，对环境变化的敏感性较高。增温驱动的土

壤微生物群落重构呈现显著的生态位分化特征，具

体表现为嗜热菌与耐热菌属的相对丰度提升。在

地热梯度自然实验室的长期观测中，Syntrophother⁃
mus和 Thermogymnomonas等嗜热细菌及 Pisolithus 
sp. 等嗜热真菌的相对丰度会随温度梯度上升而显

著增加［37］。此类微生物的竞争优势源于其耐热适

应体系：（1）分子层面上，通过表达热稳定酶（如具

有超强结构刚性的高温 DNA 聚合酶）维持生化反

应活性；（2）细胞膜层面上，通过膜脂修饰（增加膜

脂中分支链脂肪酸和醚脂比例）调控膜流动性；（3）
蛋白质稳态层面上，依赖热休克蛋白分子进行损伤

修复来维持蛋白质稳态。

图 1　增温下土壤微生物群落主要评价指标及其影响因素

Fig. 1　Main evaluation indicators and influencing factors of 
soil microbial community under warming
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土壤微生物群落结构呈现显著的随机共现模

式，但增温可能会驱动群落的组装过程由随机过程

（生态漂变、扩散限制）转变为确定性过程（环境过

滤、生物互作、功能选择）［38］。增温通过调控土壤的

资源可利用性、理化性质、微生物群落生态位及微生

物-土壤的相互作用，对微生物群落施加定向环境选

择压力，从而增强确定性过程在群落构建中的相对

重要性。Wang 等［33］证实增温通过施加环境选择压

力显著缩小了微生物群落的栖息地生态位宽度，具

体表现为细菌和真菌群落组装过程中确定性过程的

相对重要性增加，而随机过程作用减弱。这一现象

主要源于：增温通过调控地上植被介导的养分有效

性和土壤水分对土壤微生物产生了强烈的环境过滤

作用，进而驱动土壤微生物群落组装的转换［39］。

根据生态代谢理论，增温通过提升土壤微生物

的代谢活性，显著增强了微生物间的生态互作强度

（捕食、寄生、竞争和共生），进而促进了微生物网络

复杂性的提升。例如增温会加剧微生物对有限资

源的竞争，特别是细菌与真菌之间的种间竞争显著

增强，最终导致微生物网络拓扑参数（如网络规模、

网络连接性、平均连接度及平均聚类系数等）的复

杂化［5］。当前，土壤微生物网络的复杂性与网络稳

定性间的关系仍存在争议。值得注意的是，Yuan
等［31］基于 6 年增温实验（+3. 0℃）发现，土壤微生物

网络复杂性随增温时长呈显著上升趋势，微生物合

作行为是驱动这一复杂性的核心机制。与此同时，

增温通过高连接度节点构建的功能冗余和模块化

抗干扰能力的提升，同步提升了网络的鲁棒性、组

成稳定性及节点持续性，形成稳定性效应。值得注

意的是，网络稳定性与复杂性指标呈显著正相关，

这种协同关系凸显了维持微生物互作网络的结构

完整性，有助于缓解增温引起的生物多样性丧失对

生态系统功能的不利影响。

增温对土壤微生物群落结构的作用机制受到

增温时长［40］、生态系统类型［41］、土壤水分［16］、植被种

类［41］等多种因素的调控。一般来说，土壤微生物群

落结构的变化与增温时长呈线性关系［40］。例如 Guo
等［40］研究表明，随着增温时间延长，细菌与真菌在

物种多样性及系统发育多样性方面与对照组的差

异均呈线性扩大趋势，且确定性过程在群落组装中

的相对作用持续增强。陆地生态系统的空间异质

性导致微生物群落结构对增温的响应存在生态系

统类型差异［42］。Wang 等［16］进一步指出，该差异与

年均气温密切相关：在年均温 0~10. 0℃的地区，增

温对真菌 Shannon 指数和 β 多样性的影响比在更低

或更高温度的地区更显著。Zhao 等［41］基于全球尺

度的 Meta 分析进一步揭示，湿地生态系统中土壤微

生物对增温最为敏感，其次是草地，该差异可能与

不同生态系统水分条件对微生物代谢活性的调控

有关。研究表明，土壤含水量是调节土壤细菌与真

菌群落对增温响应的重要因子［34］。真菌因其菌丝

快速周转能力及高度分化的生态位，其群落组成对

土壤含水量的敏感性普遍高于细菌，这一机制揭示

了水分条件在微生物群落结构响应增温的差异化

驱动作用［43］。此外，植物群落作为土壤 -微生物互

作的关键媒介，其种类可通过调控植物生长速率及

凋落物数量与质量，影响碳和养分的输入，进而调

节土壤微生物群落结构对增温的响应［44］。例如，森

林生态系统因其凋落物具有高木质素含量而驱动

微生物群落以 K 策略（寡营养型）为主；相较之下，

草地生态系统因其凋落物的低木质素特性，其微生

物群落以 r策略（富营养型）为主［45］。

1. 2　增温对土壤微生物生物量的影响

土壤微生物生物量（土壤中生活的全部微生物

总量）不仅可以反映出土壤微生物群体大小，而且

可以表征土壤肥力水平。其量化通常采用多种直

接或间接指标，如微生物生物量碳、氮、磷，以及三

磷酸腺苷（Adenosine triphosphate，ATP）和磷脂脂

肪酸（Phospholipid fatty acids，PLFA）等。增温作为

关键影响因子，可通过直接途径（改变土壤微生物

代谢速率和群落热适应）或间接途径（如影响植物、

土壤水分、养分有效性等）调控微生物生物量。

土壤微生物生物量碳和生物量氮对增温的响

应呈现出积极［9］、消极［46］或无显著变化［47］。这种差

异性主要受增温时长与幅度［48］、生态系统类型［21］和

氮有效性［49］等因子的调控。短期增温条件下，土壤

微生物生物量一般呈现出升高的趋势［9］，且这种趋势

会在大幅度增温（≥2. 0℃）、高降水水平（≥800 mm）

的环境中表现得更为显著［47］。这种现象可能由于：

（1）短期增温会有效提高植物净初级生产力，增加

根系分泌物和凋落物输入，为微生物生长提供充足

碳源［50］；（2）增温会增强土壤中纤维素酶和淀粉酶

等分解酶活性，加速有机质矿化，提高碳源可用性

及养分有效性，进而促进微生物群落的生长［51］；

（3）增温会提升真菌和细菌生物量比值，其中真菌
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具有较强的高温适应性及有机质分解能力，这种结

构转变进一步促进了微生物生物量的积累［47］。然

而，长期增温一般会引发土壤碳耗竭与微生物活性

增强的碳-代谢失衡，导致土壤微生物生物量显著降

低［52-53］。例如 Verbrigghe 等［53］通过 10 年的增温控

制实验（0~8. 0℃的增温梯度）证实，长期增温显著

导致土壤碳、氮库衰减 5% 及活性碳组分的有效性

降低 6%，进而导致土壤微生物生物量碳显著衰减

7%。同时基于 12 年的土壤增温（+5. 0℃）实验，

Frey 等［54］进一步证实土壤活性碳化合物的可利用

性下降，导致可萃取脂质磷法测定的总微生物生物

量降低 26%，表现为多种简单有机底物如碳水化合

物、氨基酸和羧酸的微生物同化效率降低（降幅分

别为 45%，41% 和 35%）。对于增温实验中土壤微

生物生物量呈现无显著变化现象，其潜在机制包

括：增温幅度低于生物量响应阈值、土壤水分亏缺

制约微生物代谢活性以及长期增温诱导的微生物

热适应效应［47，55-56］。此外，增温对土壤微生物生物

量的调控会因生态系统类型而异［21］。例如 Tian
等［57］在温带山地森林的 14 年增温实验中发现，增温

显著降低了土壤微生物生物量碳和氮，而 Wang
等［58］在高寒草甸的 10 年增温研究中未发现土壤微

生物生物量碳和氮的显著变化。这种空间差异可

能与植被种类相关：不同植被种类通过调节土壤理

化性质、根系分泌物组成和凋落物产量，间接影响

微生物群落组成与资源供应［59-60］。值得注意的是，

土壤氮有效性一般会影响植物生产力，改变植物-微

生物的相互作用和微生物群落组成，进而调控土壤

微生物生物量对增温的响应［61］。一项基于全球的

Meta 分析进一步证实土壤氮有效性是土壤微生物

生物量对增温响应的关键驱动因子，且微生物总生

物量、细菌及真菌生物量与氮有效性呈显著正相

关［47］。综上，微生物生物量对增温的响应受生态系

统类型、增温模式及养分状况等多因子协同调控。

未来研究必须系统整合这些交互效应，并将其核心

机理参数化，才能精准预测全球变暖背景下陆地生

态系统的碳循环反馈。

1. 3　增温对土壤胞外酶活性的影响

土壤胞外酶是由微生物分泌的具有生物催化

能力的高分子活性物质［62］，其活性常作为表征土壤

有机质分解速率的关键指标，并直接反映微生物驱

动的碳、氮和磷循环强度［63-64］。温度是影响土壤胞

外酶活性的重要因子，一方面可以直接促进胞外酶

与基质的结合效率，改变酶促反应动力学特征；另

一方面通过间接驱动土壤有机质的矿化和微生物

群落结构的调整 ，形成对胞外酶活性的级联调

控［65-66］（图 2）。相关研究表明增温会促进土壤胞外

图 2　增温对土壤胞外酶活性的影响机制与主要因素示意图

Fig. 2　Schematic diagram of the effect mechanism and main factors of warming on soil extracellular enzyme activity
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酶的活性，如 Liu 等［10］发现长达 14 年的土壤增温实

验（+4. 0℃）会显著提升 N-乙酰氨基葡萄糖苷酶和

亮氨酸氨基肽酶等胞外酶活性。然而 Li 等［67］基于

21 年的增温（1~2℃）研究未观察到土壤水解酶活性

的显著变化。这些不一致的结果表明，土壤胞外酶

活性对增温的响应可能受到多种生物与非生物因

子的调控［68］。

不同种类的土壤胞外酶对增温的响应会有所

差异。一般氧化酶（如木质素过氧化物酶）活性对

增温的响应强度高于水解酶（如纤维素酶、蛋白

酶）［69］。Chen 等［70］证实，增温会显著提高土壤木质

素酶活性 22%，但对纤维素酶活性无显著影响。上

述两类酶的响应差异主要源于（1）底物可用性的驱

动［71］：增温导致易分解碳库的耗竭，限制了水解酶

对增温的响应；同时顽固碳库的积累则促使微生物

通过提升氧化酶的活性实现资源获取策略的转型；

（2）土壤养分化学计量失衡和微生物群落组成变化

的调控［69-70］：例如土壤碳氮比升高导致氮限制时，真

菌（作为木质素酶的主要生产者）驱动的木质素酶

活性增强，进而裂解芳香族共价键，选择性释放被

木质素包裹的有机氮库［70，72］。

土壤胞外酶活性对增温的响应涉及增温时长、

土壤水分、季节变化和土壤深度等多重非生物因子

的调控。增温对土壤胞外酶活性的影响呈现显著

的时间梯度效应，如全球尺度的 Meta 分析揭示氧化

酶活性与增温持续时间呈正相关［70］。主要原因是

长期增温通过降低易分解碳可利用性驱动氧化酶

分解顽固碳［70］，同时改变植物组成和多样性增加凋

落物木质素含量，诱导氧化酶的分泌［73］。水分调控

方面，土壤水分通过影响底物与酶的扩散速率调控

胞外酶活性对增温的响应［71，74］。通常干旱地区因基

质与胞外酶的扩散受限，胞外酶活性对增温的响应

强度弱于湿润地区［68］。Li 等［18］进一步揭示，增温在

自然降水条件下显著抑制 β-葡萄糖苷酶和 N-乙酰

氨基葡萄糖苷酶等水解酶活性，而在增加降水条件

下此类酶活性显著增加。季节变化则通过调控土

壤水分、植物碳输入和微生物群落等因子，驱动胞

外酶活性呈现周期性波动［64，75］。具体表现为冬季水

分充足，增温显著提升水解酶活性；而夏季水分匮

乏，增温对水解酶活性无显著影响［76］。此外，秋季

凋落物含量的激增为微生物提供丰富基质，促使其

代谢活性增强，进而驱动酸性磷酸酶与脲酶等水解

酶活性同步上升［77］。在垂直空间上，土壤酶活性对

增温的响应沿剖面呈现显著异质性。此异质性由

土壤含水量、可萃取有机碳、根系生物量及微生物

生物量等关键资源的剖面衰减所驱动，并最终通过

资源梯度效应削弱了深层土壤胞外酶活性对增温

的响应敏感性［64］。综上所述，土壤胞外酶活性对增

温响应的不确定性来源于多种因素，理解这些影响

因素有助于更好地预测胞外酶活性对变暖的响应

及改进土壤酶模型。

1. 4　增温对土壤微生物呼吸的影响

土壤微生物呼吸是指土壤微生物在代谢有机

物的过程中获取能量，同时向大气释放 CO2的过程，

可以有效地表征土壤有机碳库的矿化速率［78］。一

般认为增温会加速微生物的代谢速率与土壤有机

质的分解，进而提升微生物呼吸强度［79］。Chen 等［80］

基于全剖面土壤增温实验发现，持续 4 年的增温实

验显著促进土壤微生物呼吸，驱动土壤有机碳源

CO2 排放通量显著提升 37%，且未观测到显著的时

间衰减效应。然而其他研究发现，土壤微生物呼吸

对增温的响应会由于底物耗竭和微生物热适应性

而逐渐减弱［11］。因此，土壤微生物呼吸对增温的响

应存在不一致性，有待探究其具体响应机制与驱动

因素。

土壤微生物呼吸对增温的响应受多种因素的

调控，包括增温时长［81］、微生物属性［82］、底物可用

性［83］、土壤水分［84］和季节性变化［14］等（图 3）。其中

增温时长呈现显著的时效性特征——短期增温实

验结果表明土壤微生物呼吸随温度的升高呈指数

级增长［85］，而中长期增温则普遍观测到响应强度出

现减弱或抑制现象［11，86］。这种土壤微生物呼吸速率

随增温时间延长而下降的现象称为土壤微生物呼

吸的热补偿响应，在一定程度上削弱陆地生态系统

碳循环与气候变暖之间的正反馈［87］。微生物呼吸

的热补偿响应受到微生物属性和底物可用性的双

重调控维度［87-88］。在微生物属性方面，微生物热适

应性机制发挥关键调控作用，具体表现在 2 个层面：

（1）长期增温会降低酶催化速率、减少酶构象灵活

性与细胞膜通透性，从而抑制单个微生物的代谢活

性［89］；（2）长期增温驱动微生物群落逐渐向 K 策略

为主导的结构转变［90-91］，该类微生物群落通常较 r策
略群落表现出更强的微生物呼吸热适应能力［82］。

底物可用性则通过资源限制效应直接调控微生物

呼吸对增温的响应强度。长期增温会引起底物可
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利用性下降，直接限制微生物生理活性，并削弱土

壤微生物呼吸对增温的响应［19］。例如，He 等［92］通

过灭菌-接种试验发现，增温灭菌土壤接种原住微生

物后其微生物呼吸（Soil heterotrophic respiration，
Rh）显著低于对照处理；而增温加氮处理因植物碳

输入的增加，其 Rh 显著高于增温处理，证实了底物

可用性对 Rh 的关键调控作用。同时 Guo 等［93］基于

结构方程模型（Structural equation modeling，SEM）

解析表明，溶解性有机碳、溶解性有机氮和铵态氮

等土壤有效基质对微生物呼吸温度敏感性的调控

作用要强于微生物群落组成，证实了底物可用性是

调控土壤微生物呼吸热补偿响应的主导因素。除

前述调控因子外，实验性增温通常伴随土壤含水量

的下降，这一环境因子的改变对微生物呼吸的热补

偿响应具有显著影响。例如，Li等［94］ 发现低土壤含

水量会抑制底物扩散，限制微生物用于维持热补偿

的代谢能量，降低碳氮获取酶活性，从而削弱热补

偿响应。具体而言，当土壤持水量从 60% 降至 20%
时 ，平 均 微 生 物 补 偿 响 应 量 级 值 从 0. 04 降 至

-0. 91。最后，鉴于生态系统生物因子和非生物因

子普遍存在季节性动态，研究应考虑土壤微生物呼

吸热响应的季节模式。Lei 等［14］发现，增温在凉爽

季节显著影响整体微生物功能性状，表现为碳分解

功能基因富集、核糖体 RNA 拷贝数增加及微生物

代谢熵升高，进而导致土壤微生物呼吸的温度敏感

性高于温暖季节。

1. 5　增温对土壤微生物碳利用效率的影响

土壤微生物碳利用效率（Soil microbial carbon 
use efficiency，CUE），作为土壤碳模型中的关键参

数，是指微生物生长与碳吸收的比率，用于量化土壤

碳在微生物生长和呼吸之间的分配［95］（图 4）。研究

表明，温度是调控土壤微生物 CUE 的关键因子［7，96］，

其效应取决于微生物生长和呼吸速率的动态平

衡［97］。现有研究中增温对土壤微生物 CUE 表现出

不同的影响，包括促进［98］、抑制［7］或无影响［99］。关于

增温对土壤微生物 CUE 的积极效应，可能由于升温

促进微生物生长速率的增幅超过微生物呼吸速率。

Tian 等［98］发现增温条件下，保护性农业通过改善基

质条件和水分有效性提升了真菌多样性，促使微生

物生长速率的增长幅度超过微生物呼吸速率，驱动

微生物 CUE 线性上升。相比之下，Qin等［7］发现 6年

的增温处理会显著降低土壤微生物 CUE，即增温处

图 3　增温对土壤微生物呼吸的影响概念图

Fig. 3　Conceptual diagram of the effect of warming on soil microbial respiration
注：Q10代表微生物呼吸温度敏感性系数，温度每升高 10℃，土壤呼吸速率的相对变化对数

Note： Q10 represents the temperature sensitivity of soil microbial respiration， defined as the factor by which the soil respiration rate changes with a 
10°C increase in temperature
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理加快了微生物呼吸速率，而生长速率保持不变。

造成这种负面效应的主要原因是增温会增加土壤微

生物的维持成本，进而限制微生物生长。Zhang等［99］

基于 3. 3 年的土壤全剖面增温（+4. 0℃）试验，发现

增温对表层和深层土壤微生物 CUE 均无显著影响。

这种情况可能由于短期增温不会造成土壤碳有效性

和土壤微生物群落组成的变化，或者增温幅度较低

没有达到土壤微生物代谢变化的阈值。此外，增温

对土壤微生物 CUE 无显著影响的原因也可能是增

温导致微生物生长速率和呼吸速率同比例变化［56］。

综上，目前土壤微生物对增温的响应机制仍存在不

确定性，有待系统地解析多因子的驱动作用。

土壤微生物 CUE 存在显著的底物特异性，即当

微生物以易分解碳源（如葡萄糖和草酸等）为代谢

基质时，其 CUE 显著高于以难分解碳源（如木质素

和苯酚等）为底物的体系［95，100］。这主要归因于不同

底物代谢过程中的能量损耗差异：土壤微生物对难

分解基质中有效碳的利用需经多步酶促分解反应，

增加了微生物在资源获取上的代谢投入，从而降低

微生物 CUE［101］。例如 Zhang 等［99］发现，土壤微生物

CUE 与碳有效性具有显著相关性。具体表现为随

着土层加深，碳有效性显著降低，微生物则倾向于

将碳代谢通量分配至难降解碳源分解和基础呼吸

维持，而非微生物生长，进而导致微生物 CUE 的

降低［99］。

土壤养分有效性是土壤微生物 CUE 的关键驱

动因子。较高的土壤养分有效性会通过增强微生

物生物量合成代谢通量，直接提升微生物 CUE；而

土壤养分限制则会下调微生物生物量合成代谢途

径，重新分配碳通量以优先维持胞内化学计量稳

态，进而抑制土壤微生物生长及 CUE［102］。例如 Cui
等［103］全球模式研究发现，低纬度生态系统（热带和

温带区）的表层土壤因养分供应不足，导致微生物

生长受限，从而降低土壤微生物 CUE。

增温及其引发的环境变量一般可以直接影响

微生物代谢过程或间接驱动微生物多样性和群落

结构的变化进而影响微生物 CUE［100-101］。例如土壤

含水量的降低一般会通过两种机制抑制土壤微生

物 CUE［104］：一方面由于渗透调节机制，生活在干旱

的土壤微生物群落具有更高的代谢成本；另一方面

图 4　增温对土壤微生物碳素利用效率（CUE）的影响概念图

Fig. 4　Conceptual diagram of the effect of warming on soil microbial carbon use efficiency （CUE）

752



第  3 期 何梦月等：土壤微生物性状对增温的响应及其在碳循环模型中的应用研究进展

水分限制会降低底物扩散速率，导致更多的碳源被

分配至维持代谢而非生长代谢。对于间接驱动途

径，温度和水分可以通过调控微生物群落结构间接

影响土壤微生物 CUE，且细菌多样性被证实与土壤

微生物 CUE 呈正相关［105］。具体而言，高水分条件

下细菌多样性增加会引发微生物互补效应，即高多

样性的土壤微生物群落通过共享资源和协同代谢

后有效利用不同碳源，进而提高土壤微生物生长效

率和 CUE。此外，土壤微生物群落的生态策略也会

影响土壤微生物 CUE，表现为以 K 策略为主的微生

物群落通常比以 r 策略为主的微生物群落具有更高

的土壤微生物 CUE［13］。

对于增温时长，短期增温一般对土壤微生物

CUE 无显著影响［99］，而长期增温会诱导土壤养分限

制、微生物群落结构变化、土壤微生物热适应等途径

对土壤微生物 CUE产生消极影响［57，106］。值得注意的

是，陆地生态系统普遍存在冬季增温幅度高于夏季的

非对称季节性增温现象，这种增温模式会通过改变植

物物候加剧生长季资源限制，进而减少根系碳输入并

抑制微生物生长。Li等［106］进一步揭示相较于对称的

季节性增温模式，长期非对称的季节性增温通过放大

土壤碳限制效应对土壤微生物生长速率及 CUE产生

更显著的抑制作用。综上，增温对土壤微生物 CUE
的影响取决于基质类型、养分有效性、土壤水分、土壤

微生物、增温时长、季节变化等因素，探究这些因素的

影响机制有助于提高土壤碳模型的精确性。

2　微生物性状在土壤碳循环模型中的

整合：应用与进展

在土壤微生物性状对气候变暖的响应机制研究

取得显著进展的背景下，碳循环模型预测的不确定

性问题愈发凸显。这一不确定性主要源于模型对微

生物过程的表征不足及参数化缺失［22］。例如，洛桑

碳模型（Rothamsted carbon model，RothC）和陆地生

态系统生物地球化学循环模型（CENTURY 模型）虽

采用经验性碳库划分和一级动力学方程实现了长期

大规模碳趋势的预测，但因未显示表征土壤微生物

动态或酶活性过程，导致对短期环境变化的动态响

应敏感性不足［107-110］。随着微生物生态学理论的突

破，研究范式逐步从“底物驱动”向“微生物调控”的范

式转变，以微生物-矿物碳稳定模型（Microbial-min⁃
eral carbon stabilization model，MIMICS）和微生物 -

酶 分 解 模 型（Microbial-enzyme decomposition 
model，MEND）为代表的微生物显式模型应运而

生［22，111］。这类模型通过整合微生物介导的分解作

用、矿物质相互作用、微生物残体循环及微生物活跃

态-休眠态转换等核心过程，实现了对微生物生物量

动态、酶动力学及矿物-有机质相互作用机制的显式

表征，进而在模拟精度上显著优于传统模型（表

1）［112-113］。因此将第一部分所述的微生物性状对增温

响应机制的理论突破，系统性整合至碳循环模型框

架中，构建“实验观测-理论机制-模型模拟”的预测体

表 1　不同研究目标下传统模型与微生物模型的对比

Table1　Comparison of traditional models and microbial models under different research objectives
研究目标  Research objective

土壤碳储量预测

Soil carbon storage prediction

土壤呼吸预测

Soil respiration prediction

传统模型  Traditional model
CENTURY 模型

（1）将新鲜凋落物划分为结构

库和代谢库，经分解作用生成

活性、慢性和惰性碳库；

（2）各碳库的最大分解速率为

常数。

传统一级动力学模型不能表

征土壤干湿交替所引发的土

壤呼吸脉冲。

微生物模型  Microbial model
MIMICS 模型

（1）在传统模型凋落物分库的基础上，将土壤微

生物划分为 r策略者和 K 策略者 2 类功能群；

（2）土壤有机碳划分为物理/物理化学保护碳

库、化学难分解碳库和可分解碳库；

（3）采用具有温度敏感性的米氏动力学方程表

征碳分解过程。

Millennial V2 模型

（1）包括颗粒有机质、低分子量碳、团聚体碳、矿

物结合有机质和微生物生物量 5 个碳库；

（2）采用米氏动力学方程表征碳分解过程。

MESDM 模型

（1）包括聚合物态有机碳、溶解性有机碳、微生

物生物量碳和胞外酶库 4 个碳库；

（2）将土壤体积划分为干区和湿区，并考虑环境

变化下微生物休眠和激活过程。

对比  Comparison
Zhang 等发现 MIMICS 模型在解析 SOC 空间分

异及其对土壤温度、粘土含量和凋落物输入的敏

感性方面显著优于 CENTURY 模型（MIMICS 模

型 对 SOC 空 间 分 异 解 释 度 达 48%，而 CEN⁃
TURY 模型仅 10%）。

基于多项模型性能指标评估如决定系数、均方根

误差和赤池信息量准则等，Millennial V2 模型在

模拟土壤碳储量空间异质性方面显著优于 CEN⁃
TURY 模型。

Zhang 等通过将 MESDM 模型耦合到陆面模型

Noah-MP LSM 中，能有效模拟土壤呼吸脉冲的

时 空 变 化 ，并 显 著 提 高 了 净 生 态 系 统 交 换 的

模拟。

参考文献  Reference
[114-116]

[114,117]

[118]

注：SOC，土壤有机碳； MESDM，微生物显式土壤有机碳分解模型；Millennial V2，千禧年模型的第二版；Noah-MP LSM，多参数化 Noah
陆面模型

Note： SOC， Soil organic carbon； MESDM， Microbial-Explicit soil organic carbon decomposition model； Millennial V2， Millennial version 
2； Noah⁃MP LSM， Noah land surface model with multi-parameterizations
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系，已成为突破当前模型预测瓶颈、提升生态系统碳

动态预测能力的关键路径。本部分将系统梳理微生

物性状在碳循环模型中的整合路径与应用进展，为完

善气候变暖背景下的碳循环预测模型提供理论支撑。

在微生物模型中整合土壤微生物生物量、胞外

酶活性及微生物 CUE 等微生物性状可以提高模型

的模拟精度。传统碳循环模型通常假设微生物生物

量化学组成恒定，然而研究发现其化学组成会随生

长速率动态变化。这一相关性的发现为量化微生物

总生物量及优化生物量特异性生理参数（如微生物

CUE 及周转率）提供关键依据，进而提高模型模拟精

度［119-120］。例如 Čapek 等［121］发现 sub-Microbial 模型

通过显示表征与生长速率相关的微生物量组成变

化，在模拟性能上显著优于 Monod 和 Pirt模型（土壤

微生物生物量视为化学成分不变的单一库）。此外，

在微生物模型中通过区分活性与休眠态生物量来显

示表征活跃态和休眠态微生物的动态转化过程，可

以有效实现微生物生物量的深度整合［122］。对于土壤

胞外酶，Wang 等［22］开发的 MEND 模型首次将土壤

酶动力学作为微生物代谢功能的核心表征指标，实

现了对胞外酶的系统整合。该模型引入底物驱动的

动态酶分配机制，通过关联微生物酶合成速率与底

物可利用性动态，实现了多酶系统依据底物饱和度

进行资源竞争，并随时间动态调整其分配比例。基

于上述机制的协同作用，MEND 模型成功整合多种

酶系统  ，实现了对土壤 CO2通量及土壤碳氮比变化

等关键生态过程的精准模拟。鉴于土壤微生物代谢

途径的复杂性，全面纳入所有的代谢途径将显著增

加模型复杂度，因此多数模型通过将微生物呼吸与

生物合成等关键过程整合至土壤微生物 CUE 这一

单一指标［123］。在早期生态系统碳循环模型中，土壤

微生物 CUE 常被假设为 0. 15~0. 60 之间的固定值

或与温度呈线性负相关，然而这一假设因无法反映

微生物代谢动态复杂性而受到质疑［104，124］。一方面由

于固定的 CUE 值未能体现微生物群落组成及外部

环境因子对代谢过程的动态调控；另一方面，土壤微

生物 CUE 的静态假设难以捕捉微生物群落功能随

生态系统演替或干扰事件的适应性变化［125］。基于

此，下一代碳循环模型应该将土壤微生物 CUE 重新

构建为预测变量而非微生物生理学的简化替代指

标［125］。例如 Saifuddin 等［126］通过基因组规模约束性

代谢模型，实现了不同类群微生物 CUE 的精准预

测，并构建了基于基因组特征的微生物 CUE 预测框

架。随着微生物基因组测序数据的增长和基因组代

谢模型技术的突破，未来研究可考虑将基因组数据

与土壤微生物过程整合至生态系统模型，推动多尺

度建模框架的发展，为模型校准和验证提供新路

径［125-126］。值得注意的是，基于基因组推断的微生物

性状能够更精准地表征复杂生态系统中微生物的生

态生理特征，为模型参数化提供更可靠的约束条

件［28］。如 Li等［127］提出的基因组-生态系统（Genome-
to-ecosystem， G2E）框架验证了这一思路：该框架首

先基于样地基因组，利用 microTrait工作流程预测微

生物性状；随后借助 DEBmicroTrait模型将微生物性

状转变为生态系统模型参数，该模型遵循动态能量

收支理论与异速生长定律，并纳入生物物理约束；最

终通过模型输出的甲烷排放量与实地观测数据的高

吻合度，证实了性状参数的有效性。

相较于传统模型，生态系统模型中微生物性状

的整合虽能提升土壤有机质周转动态的模拟精度，

但增加了模型的复杂度，导致模型复杂性与观测数

据约束能力之间的不匹配问题［112］。当模型的复杂

度远超现有观测数据的约束能力，关键参数的量化

不确定性将加剧［128］。针对此类问题，可通过以下策

略进行优化：首先制定有针对性、精确的数据收集

策略，例如在典型生态系统开展长期定位观测实

验，获取土壤微生物 CUE 等关键参数的时间序列数

据。此类数据纳入模型后，可显著提升微生物 CUE
百年尺度动态的模拟能力［125］。采用数据同化技术

（包括贝叶斯数据同化、机器学习等），即通过数学

方法将观测数据和模型参数动态耦合，降低参数的

不确定性。Tao 等［129］提出的过程驱动和数据驱动

融 合 的 深 度 学 习 建 模（Process-guided and data-
driven deep learning approach，PRODA）方法在此领

域取得突破：即采用传统贝叶斯数据同化技术获取

站点的最优参数估计，继而运用深度学习算法实现

参数空间向全球尺度的智能拓展，最终构建出与观

测数据高度匹配的参数体系。最后是模型复杂度

降低技术，即在保证关键生态过程的前提下最大限

度降低计算和参数化负担，包括模型分解［130］、流形

边 界 近 似 法（Manifold boundary approximation 
method，MBAM）［131］等。

3　总结与展望

随着全球气候变暖形势加剧，陆地生态系统功
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能面临着严重的威胁，如土壤碳和养分循环失衡，

土壤温室气体排放增加等问题。作为陆地生态系

统的关键组成部分，土壤微生物广泛参与生态系统

过程，是土壤碳和养分循环的关键驱动力［2］。本文

综述了土壤微生物对增温响应的研究进展，主要从

微生物群落结构、生物量、胞外酶活性、微生物呼吸

作用及碳利用效率 5 个方面来阐述，并揭示其响应

过程受土壤生物（微生物群落组成）和非生物因素

（植被种类、土壤水分和底物可用性等）的调控。本

文进一步概述了土壤微生物生物量、胞外酶和微生

物碳利用效率等微生物性状在碳循环模型中的整

合研究进展，有助于提高模型的模拟精度。

明确气候变暖对土壤微生物的调控机理和驱

动因素，对陆地生态系统的可持续发展有重要意

义。目前土壤微生物对增温的响应研究还在初步

探索阶段，尚未明确其具体响应机制。未来的研究

应关注以下几个方面：（1）开展长期定位、多生态系

统、大尺度的研究实验。土壤微生物对增温的响应

会受到增温时长、生态系统类型、植被种类和土壤

理化性质等因素的影响。当前增温控制实验主要

开展在单个生态系统，对于区域及更大尺度的系统

研究较少［132］。同时土壤微生物对增温时长的响应

机制仍存在争议，尤其高产-资源获取-胁迫耐受生

态对策在增温条件下的动态平衡与转换阈值仍未

明确［133］。因此，未来有必要构建跨生态系统的长期

联网观测平台，以解析土壤微生物响应增温的时空

异质性机制。（2）构建微生物功能基因、生态策略与

表型性状之间的级联调控网络。微生物功能基因

通过代谢路径调控资源获取策略（r和 K 策略），其生

态策略进一步通过代谢能效分配塑造微生物性状，

进而调控碳氮循环等生态系统功能［127，134］。未来可

基于宏基因组测序等技术，由微生物基因组数据推

断出微生物功能性状，并整合到生态系统模型中，

预测生态系统功能。（3）提高微生物性状纳入生态

系统模型的模拟精度和实用性。目前生态系统模

型在整合土壤微生物过程方面仍然面临挑战，具有

微生物参数的不确定性、模拟精度不高和模型适用

性不强等局限。未来可通过整合基因组数据、利用

数据同化技术优化微生物参数、改进模型构建方法

等途径来提高模型的模拟精度和实用性。（4）探究

增温和其他气候变化因子对土壤微生物的交互作

用。气候变化具有复杂性，包括气温上升、降水改

变和大气 CO2 浓度上升等因子。目前气候变化加

剧，往往多个气候变化因子同时发生，因此有必要

探究多个气候变化因子对土壤微生物的交互作用。
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