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摘要：目前，土壤呼吸等碳循环过程对气候变暖的响应仍是气候变化预测模型中不确定性的主要来源。本文以土

壤呼吸为切入点，首先论述了土壤呼吸对气候变暖的响应及适应机制，并从土壤微生物（土壤呼吸的主体）、土壤有

机碳分解的温度敏感性（土壤呼吸的反应底物）两个方面探讨了土壤碳循环过程对气候变暖的响应；随后论述了气

候变暖与其他气候变化因子之间、地上与地下部分之间的协同作用对土壤碳循环过程的影响。得到以下主要结

论：气候变暖可以影响土壤微生物的生理活性，甚至改变其群落结构，从而使土壤呼吸对增温产生适应；土壤有机

碳分解对增温的敏感性由有机碳的化学组成结构、环境因子对其的保护作用、土壤微生物的生理特性等因素决定。

并在此基础上提出了未来的研究重点：１）将土壤微生物过程耦合到气候变化模型中；２）积极探索新的土壤微生物

研究方法；３）设置长期定位实验，研究多个气候变化因子之间的综合作用；４）加强地上、地下生态过程的系统研究。
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ＩＰＣＣ第５次评估报告预测，２０１６年至２０３５年间全球地表平均气温将升高０．３至０．７℃，２０８１年至２１００年

间将升高０．３至４．８℃；并明确指出，气候变暖作为全球变化的主要表现之一，已是毋庸置疑的事实
［１］。由于温

度影响着几乎所有的陆地生态系统碳循环过程，气候变暖将会对全球陆地生态系统碳循环过程产生巨大影响［２］。

气候变暖可以通过以下机制影响陆地生态系统碳循环过程：通过改变物候期及生长期的长短影响地表植物的生

长及群落结构［３４］；通过改变土壤微生物的活性及土壤有机碳的分解速率影响土壤呼吸及养分循环［４８］，最终影响

地表植被的生长及格局［９１０］；通过从大尺度上影响降雨和蒸发［１１］，从小尺度上影响地表蒸散改变土壤水分的盈

亏［１２１３］，对生态及水文过程产生影响［１４］。陆地生态系统碳平衡主要由光合作用和呼吸作用（包括地表植被呼吸

和土壤呼吸）两个过程决定［１４］。气候变暖对陆地生态系统碳循环过程改变将促进或抑制上述过程，导致原有的

碳平衡发生变化，进而对气候变暖产生反馈，这种反馈作用有可能加快或减缓气候变暖的进程。

土壤是陆地生态系统重要组成部分，它为地表植物、土壤动物及微生物生存提供基地和营养［１５］。由气候变

暖导致的土壤物质、能量循环过程及速率的变化，不仅直接影响土壤的碳排放，同时也影响到地表植被的养分供

应，对植被的生长及格局产生影响［１５］。土壤同时也是陆地系统中最大的碳库载体［１６］，其碳贮量是全球陆地植被

碳库的近４倍，大气碳库的２倍多
［１７］。由气候变暖导致土壤碳库的微小变化都有可能对陆地生态系统碳平衡产

生巨大影响。由于土壤的高度异质性，且受到研究手段的局限，相较于地表过程，目前关于土壤碳循环过程对气

候变暖响应的认识远远不足，使得现有的气候变化模型存在较大的不确定性［５，１８１９］。一般认为气候变暖会加快

土壤有机碳分解，增加土壤呼吸速率；且大部分模型预测结果都表明，土壤碳库的这一响应会对气候变暖产生正

反馈作用，即加速气候变暖的进程［１９］。但是近些年来的一些研究却发现：增温虽然可以在短期内促进土壤呼吸，

但是随时间的延长这种促进作用会慢慢的减弱，即会表现出一定的适应性（ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ）
［８，２０２１］。因此，目前关于

土壤碳循环过程对气候变暖的响应的认识存在很大变数。土壤碳循环过程仍是当前全球变化中亟需研究的热点

和难点问题。

土壤呼吸是土壤碳输出的主要途径，气候变暖可以改变土壤微生物的活性（土壤呼吸的主体）、土壤有机碳的

分解速率（土壤呼吸的主要反应底物），影响土壤呼吸速率，最终影响碳的输出；同时可以通过改变凋落物的总量、

质量及根际物的分泌影响土壤碳的输入［２２］；此外，气候变暖可以联合ＣＯ２ 浓度升高、降水变化、氮沉降等气候变

化因子共同影响土壤碳循环过程［２３］。基于此，本文首先论述土壤呼吸过程对气候变暖的响应及适应机制，并从

土壤微生物、土壤有机碳分解的温度敏感性等方面探讨了土壤碳循环过程对气候变暖的响应；随后论述了气候变

暖与其他气候变化因子之间、地上部分与地下部分之间的协同作用对土壤碳循环过程的影响；最后指出了该领域

未来的研究重点及发展方向。
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１　土壤呼吸对气候变暖的响应

１．１　气候变暖对土壤呼吸速率的影响

土壤呼吸是陆地生态系统碳排放的主要途径［２４］，在全球尺度上，每年因土壤呼吸排放的碳相当于化石原料

燃烧排放碳总量的１１倍多
［２５］。尽管土壤呼吸是当前陆地碳循环研究领域中引人关注的热点问题，但是目前对

土壤呼吸的具体过程及机理的认识依旧欠缺［２６２８］。

土壤呼吸包括３个生物学过程（微生物呼吸、根呼吸及动物呼吸）和１个非生物学过程（含碳矿物质的化学氧

化作用）［２９］。与其他生物化学反应过程一样，这些过程都受到温度的驱动。犙１０是指示生物化学反应速率随温度

变化的参数。一般认为，温度每增加１０℃，生物化学反应的速率将增加一倍。很多学者由此认为温度每增加

１０℃，土壤呼吸速率将增加一倍
［２２］。目前已有的研究普遍认为气候变暖可以增加土壤呼吸速率。Ｒｕｓｔａｄ等

［９］对

全球范围内位于高海拔／高纬度的３２个研究点的增温试验结果进行分析发现：经过２～９年的增温后，所有研究

点的土壤呼吸速率都显著增加。Ｒｅｔｈ等
［３０］在德国南部的模拟增温实验表明：经过１０年的增温后，土壤呼吸速

率依旧呈现增加趋势。ＢｏｎｄＬａｍｂｅｒｔｙ和Ｔｈｏｍｓｏｎ
［２６］构建了覆盖全球的土壤呼吸数据库，研究发现：土壤呼吸

速率与气温呈现不规则的显著正相关关系，在全球尺度上土壤呼吸的犙１０值为１．５。此外，土壤呼吸的犙１０值并不

恒定，随温度条件不同而发生变化。ＢｏｎｄＬａｍｂｅｒｔｙ和Ｔｈｏｍｓｏｎ
［２８］的研究发现：温度为０～１０℃时，犙１０平均值

为３．３±１．５；５～１５℃时，犙１０平均值为２．９±１．２；１０～２０℃时，犙１０平均值为２．６±１．１；而０～２０℃时，犙１０平均值为

３．０±１．１。

１．２　气候变暖对土壤呼吸不同组分的影响

根据ＣＯ２ 产生的具体过程，土壤呼吸可划分为自养呼吸和异养呼吸
［３１３３］。自养呼吸主要来自根呼吸、根外

菌根菌丝的呼吸（根源呼吸），异养呼吸来自于微生物对有机碳的分解［３２３４］。Ｈａｎｓｏｎ等
［３１］的研究发现：随着植被

类型及季节的变化，自养呼吸可占到土壤呼吸的１０％～９０％。由于产生ＣＯ２ 的具体过程的差异，自养呼吸和异

养呼吸对增温的响应有可能不同［２７，３５３６］。Ｂｏｏｎｅ等
［３５］在美国马萨诸塞州混交阔叶林的研究发现，根呼吸对温度

的敏感度高于非根际土壤。Ｓｃｈｉｎｄｌｂａｃｈｅｒ等
［３６］的模拟增温实验也表明，增温前１２ｈ自养呼吸对温度响应较异

养呼吸敏感，但是随后自养呼吸的犙１０值开始降低，增温２４ｈ后与异养呼吸趋于一致。Ｗａｎｇ等
［２７］对全球范围森

林土壤呼吸的文献资料进行整理，却发现土壤异养呼吸对温度的敏感性要大于自养呼吸。也有一些研究结果表

明，土壤自养呼吸和异养呼吸对增温响应没有区别［３７３８］。目前关于土壤自养呼吸和异养呼吸对温度敏感性的研

究结果差异较大［３９］，一般认为自养呼吸特别是根呼吸，对温度的响应较异养呼吸更加敏感，因为这些呼吸过程主

要是以光合作用的初级产物为利用碳源的［３４］。

当前对土壤呼吸不同组分温度敏感性进行研究的手段主要有：野外原位模拟增温观测［３３，３８］和微尺度控制试

验（一般是通过设置控制试验对单株幼苗的不同土壤呼吸组分进行研究）［３７］。前者容易受到温度以外的其他因

素的干扰以及不同分组方法的局限；后者因为是对幼苗进行研究，很难真实的反映植物根系、根外菌根菌丝及土

壤微生物之间的复杂相互作用关系。目前关于土壤呼吸不同组分的温度敏感性研究很多，但是受研究手段及分

组方法不同的限制，许多研究之间无法进行比较，使得相关的研究进展缓慢。因此，积极探索新的研究手段，并对

分组及研究手段进行统一是未来研究的重点。

２　土壤呼吸对气候变暖的适应及其适应机制

许多短期的增温实验表明，增温可以促进土壤呼吸，但是从长期来看这种作用是否能延续还不确定。近些年

的研究结果表明，增温虽然可以在短期内促进土壤呼吸，但是随着时间的延长这种促进作用会慢慢的减弱，表现

出一定的适应性［８，２０２１］。Ｏｅｃｈｅｌ等
［２０］观测到：２０世纪８０年代早期，由于气候变暖，位于阿拉斯加的北极苔原生

态系统从碳汇转变为碳源，但是近４０年的观测数据显示，在温度最高和最干旱的年份，北极生态系统在夏季竟然

成为碳汇。Ｌｕｏ等
［２１］在美国大平原高草草原的增温实验发现，土壤呼吸对温度的敏感性随温度的升高而降低，

并由此认为土壤呼吸对增温的适应性可能会缓和陆地生态系统对全球变暖的正反馈效应。Ｍｅｌｉｌｌｏ等
［８］在美国

中纬度阔叶林布设了长达１０年的增温实验，研究表明：虽然短期增温可以促进土壤碳排放，但是随着时间的延
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长，这种促进作用会慢慢减弱。Ｍｅｌｉｌｌｏ等
［８］从两个方面解释了这一现象：一方面由于土壤活性有机碳库的不足；

另一方面因为中纬度森林存在氮限制，增温提高了氮素的有效性，可以在一定程度上促进碳的积累。Ｂｒａｄｆｏｒｄ

等［４０］在该点开展的长达１５年的增温实验，也得到类似的结论，认为土壤呼吸对增温的适应性缘于土壤活性有机

碳不足及土壤微生物对增温适应的综合作用［４０］。

关于土壤呼吸对气候变暖适应机制的认识，目前尚未统一。刘洪升等［４１４２］、徐小峰等［２］从“生物适应性”、“底

物不足”、“氮素过量”及“水分限制”等方面对这一适应机制做了较为全面地归纳。本文也从上述４个角度对土壤

呼吸对增温的适应机制进行阐述，其中有关氮素对土壤呼吸的调控机理有不一样的理解，故将“氮素过量”的表达

改成了“氮素限制”。

１）土壤微生物适应性（ｔｈｅｒｍａｌａｄａｐｔａｔｉｏｎ）。增温可以影响土壤微生物的生理功能，甚至改变微生物群落组

成，从而使土壤呼吸对增温产生适应［５，４０，４３４４］。Ｚｈａｎｇ等
［４３］在美国大平原高草草原布设的增温实验表明：３年增

温后，土壤微生物的群落结构发生了变化，真菌在群落中占的比例较细菌有明显升高。真菌的碳同化率一般较细

菌高，即代谢时可同化较多的碳，释放较少的碳；且真菌的细胞壁主要由碳聚合物构成，相比于细菌的细胞壁（主

要由磷脂和肽聚糖构成）更难分解。因此，以真菌为主导的生态系统的土壤呼吸速率一般较低［４４］。Ａｌｌｉｓｏｎ等
［４５］

提出了微生物－酶模型，从土壤微生物和酶的角度分析了土壤呼吸对增温的适应机理。该模型的思路是：土壤有

机碳首先要转化成可溶性有机碳才能被土壤微生物利用，土壤微生物生理特性的变化不仅直接导致其碳源利用

效率的变化，同时还会通过控制胞外酶的释放来调控土壤有机碳向可溶性有机碳的转化。Ａｌｌｉｓｏｎ等
［４５］认为，土

壤呼吸对增温的适应源于土壤微生物生理功能、组成结构的改变和酶活性的降低。

２）底物不足（ｓｕｂｓｔｒａｔｅｄｅｐｌｅｔｉｏｎ）。许多土壤碳模型包括Ｃｅｎｔｕｒｙ模型
［４６］和ＲｏｔｈＣ模型

［４７］，根据土壤有机

碳分解的难易程度及周转时间将土壤碳库划分成活性、惰性等多个组分。一般认为惰性组分较活性组分难分

解［２２］。在增温初期，土壤活性有机质快速分解消耗，导致后期没有充足的活性有机碳作为底物来支持土壤呼吸，

从而使土壤呼吸表现出适应性［４０，４８４９］。

３）氮素限制。以ＣＯ２ 为代表的温室气体浓度上升是气候变暖的主因
［１］。ＣＯ２ 浓度的增加会促进植被的生

长及根部分泌糖类、有机酸、氨基酸等根际物［５０］，在短期内提高微生物的活性；但从长期来看，植物的生长以及微

生物活性的提高会加快氮素等矿质养分的固定，导致氮素等矿质元素不足，提高贫营养型微生物（例如真菌）在土

壤微生物群落中的比例，使土壤呼吸产生适应性［５］。这种情况比较容易发生在氮素缺乏的环境中，例如温带森

林［５１］。此外，由于矿物燃料的燃烧以及化学肥料的施用［５２］，２０世纪末大气中氮沉降量增加了３～５倍
［５３］，这种天

然的施肥作用将会对陆地生态系统特别是土壤的碳循环过程产生重要影响［５４５５］。Ｊａｎｓｓｅｎｓ等
［５６］认为，除了在极

端缺氮的情况下，氮沉降一般可以通过降低地下部分碳的分配量、改变土壤微生物的群落结构及促进土壤有机碳

朝着更加难分解的方向转化来降低土壤呼吸速率。

４）水分限制。气候变暖会直接增加土壤水分的蒸散强度，同时会伴随着降水分布格局和强度的变化，使得土

壤变得过干或者过湿。这一变化将引起土壤通气状况的变化，对土壤微生物及酶的活性产生影响［５７５８］。

Ｓｃｈｊｎｎｉｎｇ等
［５９］的研究表明，增加土壤水分后，土壤的水解酶和过氧化物酶的活性明显降低。土壤过干还会通

过抑制呼吸反应底物的扩散来降低土壤呼吸速率［３１］。此外，土壤水分的变化，还会对土壤ＣＯ２ 扩散速率产生影

响。

３　土壤微生物对气候变暖的响应

３．１　土壤微生物在土壤碳循环中的核心作用

土壤微生物是土壤有机碳分解的主体，同时也是土壤异养呼吸的主要来源，它在土壤碳氮循环及养分转化等

关键生化过程中起着驱动作用［５，５９］，且对气候变化响应敏感［５］。气候变暖可以通过多种途径影响土壤微生物：１）

气候变暖伴随的降水格局变化及极端气候可以通过改变土壤的温湿度直接影响微生物活性；２）气候变暖可以通

过改变地表植被的代谢、生长及多样性，影响凋落物的质量，最终影响土壤的理化性质（例如，土壤含水量、

Ｃ∶Ｎ），间接的对土壤微生物产生影响
［５０］；３）作为气候变暖的主因，ＣＯ２ 浓度的升高可以增加光合作用促进植被
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生长，并促进光合作用产物向根部转移，对微生物产生影响［６０６１］。土壤微生物反过来通过控制土壤有机碳分解速

率直接对气候变暖产生反馈，这种反馈作用有可能加速或减缓气候变暖的进程。Ａｌｌｉｓｏｎ等
［４５］认为土壤碳循环

过程对增温的响应主要依赖于土壤微生物活性，并提出在采用模型对气候变化过程进行预测时必须考虑土壤微

生物的反馈作用。Ｓｉｎｇｈ等
［５］认为土壤微生物在调控温室气体排放中起着核心作用，提出通过合理管理和调控

土壤微生物过程来降低温室气体排放前景广阔。可见深入研究气候变化背景下土壤微生物对土壤碳循环的调控

作用及机理对于准确地预测气候变化过程具有重要意义［６２］。

３．２　气候变暖对土壤微生物活性及群落结构的影响

近年来，关于土壤微生物对气候变暖响应的研究越来越受到重视，但是研究结果受研究区气候条件、生态及

土壤类型、增温的幅度及时间等因素的影响差异较大［６３６６］。一般认为，增温可以对高山区、寒区及温带地区生态

系统的土壤微生物活性产生显著影响［５，６６］。因为在这些区域，温度是最主要的环境限制因子。Ｆｕ等
［６３］在青藏高

原北部的高山草甸的增温实验表明，经过２年增温后，增温２．５４℃显著增加土壤微生物生物量，而增温４．９９℃显

著降低土壤微生物生物量。Ｒｉｎｎａｎ等
［６４］在亚北极地区的苔原生态系统设置了长期增温实验，研究发现，增温５，

６，１０ａ后，土壤微生物对增温的响应并不明显，但是增温１５ａ后，土壤微生物生物量较于对照明显降低。Ｚｈａｎｇ

等［６５］在内蒙古半干旱温带草原布设的增温实验表明，增温３年（增温２．３２℃）后，土壤微生物生物量显著降低，但

是增加降雨量显著增加了土壤微生物的生物量。因为在半干旱区土壤水分往往是主要的限制因子，增温后会导

致土壤水分降低，抑制了土壤微生物的活性，当土壤水分恢复后，土壤微生物活性将增加。Ｌｉｕ等
［６６］也认为在半

干旱温带草原土壤水分的有效性对土壤微生物的影响比温度大。理论上，短期的增温可以促进土壤微生物活性，

而随着增温时间的延长或增温幅度变大，土壤微生物的活性会由于碳利用能力的降低［４５］或可利用有机碳不

足［６７］而减弱。面对这种情况，土壤微生物可以通过改变生理功能，甚至群落组成而产生适应性［６５］。

一些研究发现增温不仅可以改变土壤微生物的活性，还可以对其群落结构产生影响。Ｚｈａｎｇ等
［４３］在美国大

平原高草草原的增温实验表明：增温后，土壤微生物生物量并没有显著变化，但是真菌在群落中所占的比例较细

菌有明显升高。但Ｆｒｅｙ等
［６７］在美国哈佛森林和Ｒｉｎｎａｎ等

［６４］在亚北极地区的苔原生态系统的长期增温实验都

发现，长期增温后，土壤微生物中真菌的丰度降低。此外，土壤微生物种类繁多，不同种类微生物对增温的响应有

可能不一样。Ｂａｒｄｇｅｔｔ和Ｓｈｉｎｅ
［６８］采用模拟栽培试验研究了土壤微生物对增温的响应，发现：在增温前期，由于

细菌的快速生长，微生物生物量不断增加，但是到后期生物量却下降，而真菌和放线菌基本无变化。Ｆｒｅｙ等
［６７］在

美国哈佛森林的增温实验发现，长期增温后，真菌的丰度降低，但是革兰氏阳性细菌和放线菌丰度增加。因此，研

究不同种类土壤微生物对增温的响应以及这一响应如何影响整个微生物群落对增温的响应显得十分必要。

３．３　分子生物学技术在土壤微生物研究中的应用

目前关于土壤微生物对气候变暖响应的认识还很模糊，仅仅对少数真菌和固氮细菌一些特性有所了解［５］。

由于土壤微生物种类繁多，且很多微生物是不可培养的，采用传统的研究方法来研究土壤微生物组成及功能性状

面临巨大的挑战。近年来，宏基因组学、稳定性同位素探测技术等生物学技术由于在研究不可培养微生物方面的

独特优势，已经开始在土壤微生物领域应用［６２］。宏基因组学是采用克隆技术直接从环境样品中提取全部微生物

的ＤＮＡ，构建宏基因组文库，利用基因组学的研究策略研究样品所包含的全部微生物的遗传组成及其群落功

能［５］。稳定性同位素探测技术是通过在稳定性同位素富集的基质中培养土壤微生物，土壤中某些微生物会以基

质中的稳定性同位素为碳源或氮源进行物质代谢，并参与ＤＮＡ、ＲＮＡ及磷脂脂肪酸等特定物质的合成，通过提

取分析微生物体内被标记的生物标志物，从而将微生物的组成与其功能建立联系［６９］。与基因组学相比，稳定性

同位素探测技术由于可以根据具体功能分离出特定土壤微生物，明显降低了所需克隆的微生物数量；同时还可以

将土壤微生物的种类与其功能建立联系，研究气候变暖背景下土壤微生物在土壤碳循环过程中的具体功能作用，

在土壤微生物的研究中有着广阔的应用前景。

４　气候变暖背景下土壤有机碳分解温度敏感性的探讨

土壤有机碳是土壤呼吸的主要反应底物，土壤有机碳分解对增温的敏感性直接影响了土壤碳循环过程对气
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候变暖的响应。早期，一些模型对短期内土壤有机碳对增温敏感性的模拟主要是套用Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ方程，或者简单

的用参数犙１０来表示，并将犙１０值定为恒值２
［７０７１］。但是，土壤有机碳组成极度不均一，不同有机碳组分的周转时

间从１ａ到６０００ａ不等，将土壤有机碳视为一个简单的均质体来研究其对增温响应显然不合理，并且也无法解释

长期增温后土壤呼吸表现出的适应性［４７，７２］。基于此，一些较为成熟的土壤碳模型，如Ｃｅｎｔｕｒｙ模型和ＲｏｔｈＣ模

型，根据土壤有机碳分解的难易程度及周转时间将土壤碳划分成活性、惰性等多个组分［４７４８］。一般认为惰性组分

较活性组分难分解，有学者将长期增温后土壤呼吸表现出的适应性归结为由于长期增温消耗导致的活性有机碳

不足，即“底物不足”机制［４０，４９］。

根据热动力学原理，化学结构越复杂、反应所需要活化能越高的物质对温度的响应越敏感［２２，７３］。土壤惰性

有机碳组分化学结构较活性组分复杂，很多学者由此认为惰性有机碳组分对增温的响应较活性组分更敏感。近

年来，越来越多研究结论印证了这一观点［７２，７４７７］。Ｈｏｐｋｉｎｓ等
［７７］采用碳同位素示踪方法研究了不同年龄土壤有

机碳对温度的敏感性，发现：年龄大于１０ａ的有机碳组分与小于１０ａ的组分对温度的敏感性一样，其中年龄为

７～１３ａ的土壤有机碳对温度的敏感性最高。Ｋｎｏｒｒ等
［７２］由此推断土壤有机碳分解对增温响应将长期敏感。针

对这一观点，有些学者提出质疑，认为土壤有机碳惰性组分分解速率较活性组分要低得多，即便其对增温的敏感

性较活性组分高，与活性有机碳相比惰性有机碳的分解速率仍可忽略［７６］。例如，葡萄糖（活性组分）反应所需的

激活能为３０ｋＪ／ｍｏｌ，增温２℃后反应速率增加１０％；丹宁酸（惰性组分）反应所需的激活能为７０ｋＪ／ｍｏｌ，增温

２℃后反应速率增加２１％；但是葡萄糖的反应速率为丹宁酸的６５０００００倍，即便增温２℃后，葡萄糖的反应速率仍

为丹宁酸的５８０００００倍多
［２２］。

由于植物残体的最初分解速率与其主要化学成分密切有关，如氮含量、木质素，一般认为土壤有机碳的分解

速率也主要由其化学组成结构决定［７８］。但是，近年来的研究却发现原本认为较难分解的木质素、植物脂质等有

机碳组分竟然比其他组分分解得更快，并且一些较容易分解的活性有机碳组分，如糖类，也可以在土壤中储存数

十年［７９８２］。关于土壤有机碳对增温的敏感性也产生了一些新的认识，即：土壤有机碳分解对温度的敏感性不仅取

决于化学组成结构，还取决于土壤矿质颗粒对其的物理化学保护作用，如团聚体的包裹、与土壤矿质颗粒的化学

键吸附、冰冻作用［２２，８１８２］。因此，在定义土壤惰性有机碳组分时不仅要考虑化学组成结构，土壤矿质颗粒的物理

化学保护作用、冰冻及干旱等环境因素也许要纳入考虑。Ｄａｖｉｄｓｏｎ和Ｊａｎｓｓｅｎｓ
［２２］认为环境因子的抑制作用，如

干旱、洪水、冰冻，掩盖了土壤有机碳对增温敏感性，当这些环境因子被解除后，土壤有机碳对增温的敏感性将恢

复。泥炭地、湿地及冻土区由于受到环境因子的抑制储蓄了大量的有机碳，气候变暖引起的增温干旱有可能使这

些地区的碳排放剧增，对全球气候变化产生正反馈作用［２２］。

土壤微生物以土壤有机碳为主要碳源进行物质代谢，并通过分泌酶参与土壤有机碳的解吸附、解聚、溶解等

分解过程［７６］。增温对土壤微生物及酶活性的影响必然直接决定着土壤有机碳对增温的响应。因此，在研究土壤

有机质对增温的敏感性时，还必须考虑土壤微生物及分泌的酶对增温的响应。土壤有机碳的化学组成结构决定

其潜在的热动力学性质，环境因素的保护作用决定土壤有机碳能否被微生物利用，土壤微生物的生理特性及组成

结构决定其分解有机碳的能力及效率，这三者共同决定了土壤有机碳对增温的敏感性［４５，７６］。基于这一认识，很

多学者提出了描述土壤有机碳分解过程对增温响应的概念模型。本文对其中有代表性的模型进行归纳（主要包

括Ｃｏｎａｎｔ等
［７６］，Ａｌｌｉｓｏｎ等

［４５］提出的模型），提出了土壤有机碳分解过程对增温响应概念模型（图１）。

５　气候变暖与ＣＯ２ 浓度升高、降水变化、氮沉降等气候变化因子之间的协同作用

由人类不合理活动引起的气候变暖是全球变化的主要表现之一。气候变暖同时伴随着ＣＯ２ 浓度升高、降水

格局变化、氮沉降等多个全球变化过程。大量研究表明，这些过程相互作用通过直接或间接的方式共同影响着土

壤碳循环过程［２３］。

气候变暖、ＣＯ２ 浓度升高、降水格局变化、氮沉降等气候变化因子可以通过改变地上部分植被的生长及格

局［８３８４］，影响碳的输入总量和质量，间接的影响土壤碳循环过程。一般情况下，气候变暖、ＣＯ２ 浓度升高、氮沉降

都可以促进地表植被生长，提高初级生产力及凋落物量［２，２３，５６］。例如，Ｚｈｏｕ等
［８５］在美国大平原南部的增温实验
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表明：增温可以延长植物生长季节，增加生物量；但是同时也促进物种组成朝Ｃ４ 植物转化，降低了凋落物的质量；

由于Ｃ４ 植物的凋落物较难分解，虽然前期增温可以提高土壤氮的活性，从长远来看，土壤氮的有效性将降低。氮

沉降则可以缓解土壤氮限制，并通过刺激叶片生长或光合作用酶的活性来促进光合作用，提高生产力，增加生态

系统碳蓄积量［５１，５４５５］。Ｍａｇｎａｎｉ等
［５４］甚至认为氮沉降是森林生态系统固碳的主要驱动力。氮沉降还可以通过

影响凋落物的分解速率直接影响碳的输入量。一般认为，氮沉降会抑制低质量凋落物（低氮素木质素比）的分解，

但是低水平的氮沉降可以促进高质量凋落物（高氮素木质素比）分解［５６，８０］。此外，气候变暖及降水格局的变化除

了直接影响植被的生长及格局，还可以通过影响人为转变土地利用方式间接的影响土壤碳的输入［８６］。

图１　土壤有机碳分解过程对增温响应概念模型
［４５，７６］
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　Ｐｌａｎｔｉｎｐｕｔｓ：有机质的输入；Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ：微生物；Ｅｎｚｙｍｅ：土壤酶；ＲｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔＳＯＭ：惰性有机质；ＡｖａｉｌａｂｌｅＳＯＭ：活性有机质；ＡｓｓｉｍｉｌａｂｌｅＳＯＭ：

可直接被微生物同化利用有机质；Ｅｎｚｙｍｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ：酶生产；Ｅｎｚｙｍｅｄｅｃａｙ：酶衰变；Ｄｅａｔｈ：微生物衰亡；Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ：微生物同化利用碳源；Ｄｅ

ｓｏｒｐｔｉｏｎ：被解吸附；Ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ：被吸附；Ｄｅｐｏｌｙｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ：被解聚；Ｐｏｌｙｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ：被聚合；ＰｈｙｓｉｃａｌｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎＳＯＭ：ｐｒｏｔｅｃｔｅｄｉｎｔｈｅｉｎｔｅｒｉｏｒｏｆｓｏｉｌ

ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ：物理性保护有机质，例如，被团聚体包裹；ＣｈｅｍｉｃａｌｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎＳＯＭ：ａｄｓｏｒｂｅｄｏｎｔｏｍｉｎｅｒａｌｔｈｒｏｕｇｈｃｏｖａｌｅｎｔｂｏｎｄｓ：化学性保护有机质，

例如，被化学键吸附于土壤矿质颗粒；Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｃｏｎｓｔｒａｉｎｔ：ｄｒｏｕｇｈｔ，ｆｌｏｏｄｉｎｇ，ｆｒｅｅｚｉｎｇ：环境因子限制，例如干旱、洪水、冰冻。

气候变暖、ＣＯ２ 浓度升高、降水变化、氮沉降等气候变化因子还可以通过影响地下部分土壤有机碳的有效性

及微生物的活性，直接影响土壤碳循环过程。增温可以提高土壤有机碳的活性，并通过改变土壤微生物生理活性

及群落结构影响土壤呼吸及氮素等矿质元素的有效性。一般认为，短期的增温可以提高土壤微生物活性，但是长

时间的增温或增温幅度较大时，土壤微生物的活性会受到抑制。ＣＯ２ 浓度的升高会促进植物生长及碳向地下部

分转移，并促进根部释放糖类、有机酸、氨基酸等根际物［５０］，在短期内提高微生物的活性；但是从长期来看，植物

的生长以及微生物活性的提高会加速氮素等矿质养分的固定，导致氮素等矿质元素不足［５］。氮沉降一般可以通

过多种途径影响土壤的碳循环过程［５６］：１）氮沉降可以促进植物碳向地上部分转移，降低地下根部碳的分配量，影

响根系特别是菌根的活性，由于根系分泌的活性有机碳减少，土壤微生物的活性将受到抑制，导致土壤呼吸速率

降低；２）氮沉降可以改变土壤微生物的群落结构，促进土壤微生物朝着碳利用率高的微生物（在分解有机碳时，同
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化较多的碳和氮，释放较少碳）种群转变；３）氮沉降可以增强土壤有机碳的化学固定，促进更多的有机碳转化为惰

性有机碳。气候变暖及伴随的降水格局的变化，可以通过改变土壤水分含量及通气状况，影响土壤微生物及酶的

活性，以及土壤ＣＯ２ 扩散速率
［５７５８］。此外，土壤过干还会通过抑制呼吸反应底物的扩散来降低土壤呼吸速

率［３１］。

以气候变暖为主要标志的气候变化通过多个驱动因子共同影响着土壤碳循环过程。目前相关的研究主要集

中于单个因子，缺乏对多个气候变化因子之间相互作用的综合研究，使得很多研究结果很难真实的反映土壤碳循

环过程对气候变化的响应，以致无法为气候变化过程准确的预测提供可靠的实验数据支撑［８７］。因此，在研究气

候变暖对土壤碳循过程的影响时，还需关注其他气候变化因子及它们之间的交互作用。

此外，土壤地上与地下部分紧密联系，是一个相互作用的有机整体［８８］：地上部分的植物通过凋落物及根际分

泌物向土壤输入碳，同时为土壤微生物提供代谢所需的营养；地下部分土壤微生物则通过分解土壤有机碳为植物

提供养分，并以土壤呼吸的方式输出ＣＯ２；此外，地表植被的光合作用可以通过影响根系同化物的供应，调控根

际分泌物，直接对根呼吸及根源呼吸产生影响［８９］。地上部分及地下部分的相互作用共同影响着土壤碳的收支及

碳循环过程。因此，在研究土壤碳循环过程对气候变暖响应时，必须系统的考虑地上部分、地下部分碳循环过程

对气候变暖的响应。

６　结论及展望

气候变暖对土壤碳循环过程影响过程十分复杂。目前关于土壤碳循环过程对气候变暖响应已经开展了大量

的研究，并达成了一些共识。本文对近年来相关的研究结果进行总结，得到以下主要结论：

１）土壤呼吸不同组分对气候变暖响应的敏感性有差异。一般认为，自养呼吸特别是根呼吸，由于直接以光合

作用产物为利用碳源，对温度的响应较异养呼吸更加敏感。

２）气候变暖在短期内可以增强土壤呼吸，但随着时间延长会表现出适应性，这种适应性可能缘于土壤微生物

的适应、土壤活性有机碳的不足、氮素等矿质元素及水分的限制；

３）不同种类微生物对气候变暖的响应有差异。气候变暖可以影响土壤微生物的生理活性，甚至改变其群落

结构，从而使土壤呼吸对增温产生适应。

４）土壤有机碳分解对增温的敏感性由三方面因素决定：土壤有机碳的化学组成结构决定其潜在的热动力学

性质；土壤矿质颗粒对其的物理化学保护作用，以及冰冻、干旱等环境因素的保护作用决定土壤有机碳能否有效

的被微生物利用；土壤微生物的生理特性及群落组成决定土壤有机碳被利用的效率。

由于受研究手段的局限，相较于地表过程，目前关于土壤碳循环过程对气候变暖响应的认识仍存在较大分

歧，且很多认识是基于短期的模拟增温实验，无法为气候变化过程的准确预测提供可靠的支持。因此，针对这些

分歧开展长期定位实验研究，并不断的探索新的研究方法和手段是未来该领域的主要方向。具体有以下几个方

面：

１）土壤微生物在土壤碳循环及养分转化等过程中扮演着关键作用，且对气候变化响应敏感。但现有的气候

变化预测模型并没有将土壤微生物过程纳入考虑，很多模型只是简单基于热动力学方程，将土壤有机碳的分解与

土壤碳库的大小建立关系，导致一些在土壤微生物领域的重要研究结论无法在气候变化模型中得到应用。因此，

将土壤有机碳的分解过程与土壤微生物过程建立联系，并将其耦合到气候变化模型中显得十分必要。

２）目前关于土壤微生物组成结构及其功能性状的认识还很模糊，仅仅对少数真菌和固氮细菌一些特性有所

了解。然而，土壤微生物种类繁多、功能各异，且很多微生物是不可培养的。这些问题给传统的研究方法带来了

巨大的挑战。因此，积极探索新的研究方法和手段是应对这些挑战的主要途径。

３）以气候变暖为主要标志的气候变化通过ＣＯ２ 浓度升高、降水变化、氮沉降等多个过程共同影响着土壤碳

循环。目前相关的研究主要集中于某一到两个因子，缺乏对多个气候变化因子之间相互作用综合研究。因此，在

研究气候变暖对土壤碳循过程的影响时，还需设置长期定位实验，研究多个气候变化因子之间的综合作用。

４）土壤地上与地下部分是一个相互作用的有机整体。地上部分及地下部分的相互作用共同影响着土壤碳的
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收支及碳循环过程。因此，在研究土壤碳循环过程对气候变暖响应时，必须系统的考虑地上部分、地下部分生态

过程对气候变暖的响应。
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