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表土和底土中微生物残体对增温的差异性响应 ∗ 

阳东桥，张子寒，卢孟雅，丁雪丽† 
（南京信息工程大学生态与应用气象学院，南京 210044） 

摘 要：微生物残体是土壤有机碳库的重要组分，探明微生物残体对气候变化的响应是深入理解微生物调控土壤有机

碳形成机制的关键。目前关于气候变暖对不同生态系统中表层和底层土壤微生物残体（MNC）积累影响的普遍规律

尚不清楚。基于已发表的同时包含表层和底层 MNC 对增温响应的文献数据，共 8 个研究样点，包括 41 组总氨基糖

数据、69 组氨基葡萄糖数据、69 组胞壁酸数据和 26 组氨基半乳糖数据，通过 Meta 整合分析方法系统研究增温对表

层和底层残体积累及其对土壤有机碳（SOC）贡献的影响。结果表明：增温整体上促进 MNC 在不同土层中的积累，

且对表层 MNC 积累的促进作用（14.3%）高于底层土壤（2.9%）。这可能与增温背景下不同土层中植物碳输入的差

异及微生物群落的空间异质性有关。由于增温后底层 SOC 的损失加快，使得增温后底层 MNC 对 SOC 的贡献

（12.5%）高于表层土壤（11.3%）。此外，增温对不同土层中真菌残体积累及其对 SOC 贡献的正效应大于细菌残体，

说明气候变化可通过影响碳输入直接或间接调节微生物残体的组成。不同土层 MNC 的积累与增温的幅度和年限密

切相关。较低的增温幅度（≤ 2 ℃）促进微生物合成代谢使表层 MNC 积累的促进作用明显（17.2%），而较高的增

温幅度（> 2 ℃）促进底层 MNC 对 SOC 的贡献。从时间尺度看，长期增温（> 5 a）改变微生物活动模式使底层

MNC 占 SOC 比例更大（42.8%）。同时，森林和农田生态系统中各类残体对 SOC 的贡献随土层深度的增加而增加；

而增温削弱草地生态系统底层残体对 SOC 的贡献。综上，开展特定生态系统中微生物介导有机碳积累动态对增温响

应的研究时，应同时关注表土和底土中微生物残体的响应，这对于理解和预测土壤有机碳动态对气候变化的敏感性

及其反馈机制至关重要。 
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Abstract: 【Objective】Microbial necromass carbon (MNC) is an important component of the soil organic carbon (SOC) pool 

and probing the response of MNC to climate change is key to a deeper understanding of the mechanisms of microbial-mediated 

regulation of SOC formation. There is still a lack of understanding regarding the impact of climate warming on topsoil and 
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subsoil MNC accumulation dynamics in different ecosystems. 【Method】A meta-analysis was conducted to investigate the 

effect of warming of 8 sample sites on MNC in different soil layers and its contribution to SOC and on the response of topsoil 

and subsoil MNC to warming (41 for total amino sugars, 69 for glucosamine, 69 for muramic acid and 26 for galactosamine). 

【Result】Warming promoted the accumulation of MNC in different soil layers as a whole, especially in the topsoil (14.3%). 

This may be related to the differences in plant-carbon input and the spatial heterogeneity of microbial communities in different 

soil layers under a warming background. However, due to the acceleration of the loss of SOC in the subsoil after warming, the 

proportion of MNC contribution to SOC in the subsoil (12.5%) was higher than that in the topsoil (11.3%). Furthermore, the 

positive effect of the accumulation of fungal necromass and their contribution to SOC in different soil layers was greater than 

that of bacterial necromass, suggesting that climate change can directly or indirectly regulated the composition of MNC by 

affecting carbon inputs. Moreover, the impact of warming on the accumulation of MNC in different soil layers is bound up 

with warming amplitude and years. Lower warming (≤ 2 ℃) promoted microbial anabolism to increase the accumulation of 

MNC in the topsoil by 17.2%, while the contribution of MNC to SOC in the subsoil was significantly promoted during higher 

warming (> 2 ℃). On the timescale of warming, long-term warming (> 5 a) changed the microbial activity pattern and had a 

greater impact on the ratio of MNC to SOC in subsoil (42.8%). Meanwhile, the contribution of microbial necromass to SOC 

was increased with soil depth in forest and cropland, whereas warming weakened the proportion of subsoil microbial necromass 

to SOC in grassland. 【Conclusion】Based on our analysis, it is suggested that future research on the dynamics of microbial-

mediated organic carbon accumulation in specific ecosystems in response to warming should focus on the response of microbial 

necromass in both topsoil and subsoils. This would provide a huge boost to understanding and predicting the sensitivity of SOC 

dynamics to climate change and its feedback mechanisms. 

Key words: Warming; Topsoil; Subsoil; Microbial necromass; Soil organic carbon 

自 20 世纪以来，全球平均气温升高超过 1.1 ℃[1]。气候变暖已成为当前面临的重要气候变化挑

战，会对陆地生态系统碳循环过程和碳汇功能产生深刻影响。根据模型预测，气温升高会引起土壤

有机碳（Soil Organic Carbon, SOC）的净损失[2]，当 SOC 在增温 2 ℃条件下达到稳定状态时，全球

SOC 库存将平均下降 4%（约 80 Pg）[3]。在全球变暖背景下，SOC 循环的动态变化不仅揭示了生态

系统中碳的流动与储存状况，还反映了生态系统对全球气候变化的敏感度和适应能力[4]。在 SOC 的

转化过程中，微生物扮演着“双重角色”，一方面作为“分解者”促进 SOC 分解，释放 CO2到大气

中；另一方面作为“贡献者”通过同化固持碳素促进 SOC 的形成和积累[5]。越来越多的研究表明，

微生物同化代谢介导的细胞残体迭代积累（即微生物碳泵机制）在 SOC 形成和长期截获过程中发

挥重要作用[6]。Liang 等[7]研究表明在温带生态系统中微生物残体对 SOC 的贡献超过 50%。最近，

宋文婕等[8]结合 Wang 等[9]的全球范围数据分析发现，在全球尺度上微生物残体占 SOC 的比例高达

46.47%。因此，明确气候变暖对土壤微生物残体积累及其对有机碳截获贡献的影响对揭示微生物调

控生态系统固碳过程和机制至关重要。 
微生物残体积累及其对 SOC 库的贡献受到生物和非生物因素的综合调节，包括植物残体输入

的数量和质量[10]、微生物特性及土壤理化性质[9]。温度升高会引起地上和地下植物碳输入及土壤环

境因子的改变[11]，从而影响微生物的生长、群落结构和代谢活性，并导致微生物残体积累效率和数

量变化[12]，最终对微生物调控的土壤碳截获过程产生深刻影响。关于气候变暖背景下，不同生态系

统中微生物残体积累动态及其影响因素的研究受到了广泛学者关注。例如，Zeng 等[13]通过研究青

藏高原和神农架山地系统中不同温度梯度下微生物残体对 SOC 的贡献，发现局部增温会促进微生

物残体分解，进而减少土壤碳储量。Liang 等[14]研究表明在干旱草原生态系统中，气候变暖通过减

少土壤含水量和引起热胁迫来削弱微生物残体的合成和积累。相反，Ding 等[15]发现升温会促进高

寒草甸生态系统中微生物残体对有机碳积累的贡献。可见，由于研究地所在气候区、植被及土壤生

物特性等方面的差异，气候变暖对微生物残体的积累及其对有机碳库贡献的影响程度和方向存在不
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确定性，基于现有研究的整合分析还相对有限。Han 等[16]对 142 项增温试验数据进行整合分析发现，

变暖会促进陆地生态系统中微生物残体的积累。然而，已有关于增温对微生物残体积累影响的研究

主要集中在表层土壤，而对底层土壤微生物残体对气候变化的响应规律和驱动因素尚不明确，这限

制了持续气候变化背景下评估微生物对土壤碳截获的贡献及预测深层土壤碳动态的能力[17]。 
底层土壤（> 20 cm）作为陆地生态系统重要的碳储库，占超过全球总碳储量的 50%[18]。研究

表明，与表层土壤相比，底层土壤碳库对气候变暖的响应可能更敏感[19]。由于底层土壤中植物残体

和根际沉积物中输送的碳底物较少，微生物残体对 SOC 的贡献可能比表层土壤更为关键[20]。底层

SOC 含量相对较低，微生物群落以寡养菌为主，微生物从植物残体和根际沉积物中获取的可利用底

物较少，更容易受到碳源和养分等基质限制[20]。Cai 等[21]研究发现，气候变暖促进高寒草甸生态系

统中微生物残体的积累及其对 SOC 的贡献，且随着土壤深度的增加残体组成逐渐从真菌残体转向

细菌残体。而 Liu 等[22]发现，增温导致森林生态系统中土壤微生物残体的积累减少，且底层较表层

土壤减少更多，但增温仅显著降低表层土壤中细菌残体对 SOC 的贡献。考虑到碳源可利用性、微

生物群落结构和土壤性质随深度变化的不同，底层土壤中微生物同化代谢介导的残体积累和影响因

素可能与表层土壤不同。目前关于气候变暖对微生物残体影响的研究，尚缺乏以整合分析手段系统

探究表层和底层土壤微生物残体对增温的响应机制，这方面信息的获取将更有助于全面揭示土壤微

生物碳泵介导的储碳机制与环境响应策略。 
为此，本研究通过整合现有公开发表的增温试验数据（41 组总氨基糖、69 组氨基葡萄糖、69

组胞壁酸、26 组氨基半乳糖数据），利用 Meta 分析方法，系统分析增温对不同生态系统中表层和底

层土壤微生物残体积累的影响，揭示不同生态系统中表土和底土微生物残体及其对土壤有机碳库贡

献比例对增温的差异性响应规律，明确增温幅度和增温年限对不同土层微生物残体积累的影响，以

期为气候变化背景下准确预测和评估土壤有机碳库对气候变化的敏感性及其反馈机制提供参考依据。 

1  材料与方法 

1.1  数据收集 
本研究在 Web of Science (http://www.webofknowledge.com)和中国知网 (https：//www.cnki.net)数

据库中以"microbial residues" or "microbial necromass" or "bacterial residues" or "bacterial necromass" or 
"fungal residues" or "fungal necromass"和"warming" or "temperature increas*" or "improv* temperature" 
or "climat* change" or "elevated temperature"和"subsoil" or "topsoil" or "soil depth" or "soil layer"为关键

词进行文献搜索。按照以下标准筛选文献：（1）研究必须包括对照和增温处理（所有增温水平均高

于试验对照水平），在相同的非生物和生物条件下进行的不同处理至少有三个重复。（2）研究至少

包含两个土层。在本篇 Meta 分析工作中，若文献仅包含两个土层，则将表层土壤归为“表土”类

别，而下层土壤归为“底土”类别；若超过两个土层，则将 0~20 cm 土层归为“表土”类别，

20~40 cm土层归为“底土”类别[23]。（3）文献中至少包含氨基葡萄糖（Glucosamine, GluN）或胞壁

酸（Muramic Acid, MurA）其中之一。若文献中无总氨基糖浓度，可将 GluN、MurA 和氨基半乳糖

（Galactosamine, GalN）的浓度总和作为其值。（4）若文献中仅有真菌残体碳（Fungal Necromass 
Carbon, FNC）和细菌残体碳（Bacterial Necromass Carbon, BNC），无氨基糖浓度，可使用转换因子

计算，公式[7]如下： 
FNC=(GluN/179.17-2×MurA/251.23)×179.17×9                                   (1) 

BNC=MurA×45                                                                 (2) 
式中，179.17和 251.23分别为 GluN和 MurA的分子量。9为 GluN到 FNC的转换值。45为 MurA到

BNC 的转换值。（5）文献中必须有均值、标准差或标准误和样本量，若无标准差（SD），仅有标准
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误（SE），可按照以下公式来转换： 
SD=SE×√n                                                                      (3) 

式中，n 为重复次数。（6）为确保 Meta 分析的独立性，若多次测量氨基糖，则使用最终测量值。 
本文直接获取表格数据，用 Engauge Digitizer 12.1 (https://digitizer.sourceforge.net)软件来提取图

片数据，使用 Excel 2019 处理数据。根据增温幅度（≤ 2 ℃和> 2 ℃）、实验持续时间（≤ 5 a 和> 5 
a）、生态系统类型（森林、草地和农田）及采样土壤深度（表土和底土）4 个因素对测量结果进行

分类，最终共筛选出 10 篇符合要求的文献（表 1）。（截至 2024 年 2 月） 
1.2  数据分析 

本文使用自然对数响应比(lnRR)[24]来评估增温对土壤微生物残体的影响大小。 
ln RR = ln (Xe /Xc)= ln Xe - ln Xc                                               (4) 

式中，lnRR 为效应值，Xe为增温组的平均值，Xc为对照组的平均值。lnRR 方差(v)计算公式为： 

v = Se
2

neXe
2 + Sc

2

ncXc
2                                                                      (5) 

式中，Se和 Sc表示增温组和对照组的标准差，ne和 nc表示增温组和对照组的样本量。各测量值的权

重因子 Wij计算公式为： 
Wij =1/v                                                                        (6) 

加权响应比 RR++计算公式为： 

RR++ =
∑ ∑ Wij ln RRij

ni
j=1

m
i=1

∑ ∑ Wij
ni
j=1

m
i=1

                                                              (7) 

加权平均响应 S(RR++)计算公式为： 

S(RR++) =�
1

∑ ∑ Wij
ni
j=1

m
i=1

                                                            (8) 

95%置信区间 95%CI 计算公式为： 
95%CI =RR++±1.96S(RR++)                                                      (9) 

式中，i=1, 2, 3,…, m；j=1, 2, 3,…, n，m 为组数，n 为各组的总比较对数。当 RR++>0 时为正效应，

当 RR++<0时为负效应。95%CI包含 0 时，说明增温组与对照组差异不显著（P≥0.05），95%CI与 0
不相交且均大于 0 时，说明增温有显著的正效应（P<0.05），反之则说明增温有显著的负效应

（P<0.05）。本文使用 Metawin 3 进行分类分析，将总异质性(Qt)分为组间异质性(Qb)和组内异质性

(Qw)，以确定不同分类中变量对增温的差异性，若 P 值小于 0.05，则表示变量类别间的效应大小具

有显著的异质性。使用 IBM SPSS Statistics 27 对微生物源碳效应值与主要影响因子进行相关性分析。

使用 OriginPro 2021 绘制不同土壤微生物源碳效应值对增温的响应。 
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表 1 数据分析所用文献 

Table 1 The list of references associated with data analysis 

原始文献
Reference 

生态系统
Ecosystem 

地理位置 Site 
增温方式
Warming 
treatment 

MAP 
/mm 

MAT 
/°C 

增温年限
Warming 
years/a 

增温幅度
Warming 
amplitude 

/°C 

土壤深度
Soil 

depth/cm 

1[12] 草地 101°19′E, 37°36′N 红外加热 489 -1.2 2 2~3 0~10, 30~40 

2[15] 草地 92°56′E, 34°51′N 开顶箱 383 -3.8 3 0.4~1.4 0~20 

3[21] 草地 92°00′41″E, 
31°38′42′′N 开顶箱 400 -1 8 0.4~2.5 0~30 

4[25] 草地 92°53.567′E, 
34°43.716′N 开顶箱 270 -5.3 3, 6 2~4 0~20 

5[26] 草地 101°19′E, 37°36′N 红外加热 489 -1.2 5 1.5~1.8 0~10, 30~40 

6[27] 草地 92°56′E, 34°51′N 开顶箱 383 -3.8 3 0.1~1.4 0~40 

7[28] 草地 100°51′33″E, 
36°57′33″N 开顶箱 489 1.2 15 — 0~30 

8[29] 农田 114°41′E, 37°53′N 红外加热 481 12.2 9 2 0~20 

9[30] 森林 115°50′E, 31°10′N 电棒加热 1510 14 < 1 4 0~40 

10[31] 森林 117°36′E, 26°19′N 电缆加热 1749 19.1 4 5 0~20 

注：MAP：年平均降水量；MAT：年平均气温。“—”为文献中未报道的数据。Note: MAP: mean annual precipitation; MAT: 

mean annual temperature. Data not reported in the literature is represented by “—”. 

2  结 果 

2.1  表层和底层土壤微生物残体积累对增温的响应 
整体而言，增温会促进表层和底层土壤中微生物残体的积累数量，但不同土层间的响应幅度有

所不同（图 1a）。表层土壤微生物残体碳（Microbial Necromass Carbon, MNC）的增加幅度（14.3%）

高于底层土壤（2.9%）。增温对 FNC的积累具有显著的正效应，尤其对表层 FNC的促进作用更明显

（表层 7.9%，底层 3.5%），表明真菌对升温的响应更为敏感。增温对表层土壤中 BNC 的积累没有

显著影响，但显著增加底层 BNC 的积累数量（1.9%）。 
增温对表层和底层 SOC 库的影响不同（图 1b），表现为表层 SOC 显著增加（9.3%），而底层

SOC 显著降低（-2.8%）。增温背景下，微生物残体对碳库的贡献比例与单位土壤重量微生物残体的

积累数量变化特征有所不同。整体上，增温显著增加表层和底层土壤中 MNC 对有机碳库的贡献比

例，但不同土层之间的响应程度不同。其中增温对底层土壤 MNC 占 SOC 比例的促进效应（12.5%）

高于表层土壤（11.3%）。真细菌残体对 SOC 贡献比例的变化也表现为随增温有不同程度的增加。

在表层土壤中，FNC和BNC对 SOC的贡献分别较底层土壤高 2.6%、5.2%；在底层土壤中，增温对

FNC 占有机碳的贡献比例的促进作用要高于 BNC。 
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注：若95%置信区间（CI）与横坐标0不重叠，表明变量在0.05水平上显著，用实心表示，反之用空心表示。CI右侧数字表示

加权响应比，括号内数字表示样本量。“*”表示不同分类间具有显著异质性。Top：表土；Sub：底土；MNC：微生物残体碳；

SOC：土壤有机碳；BNC/SOC：细菌残体碳与土壤有机碳占比；FNC/SOC：真菌残体碳与土壤有机碳占比；MNC/SOC：微生物

残体碳与土壤有机碳占比。下同。Note: If the 95% confidence interval (CI) did not overlap with 0, it indicates that it is significant at the 

level of 0.05, which is expressed by a solid core, and vice versa by a hollow. The number on the right side of the CI represents the weighted 

response ratio, and the number in parentheses represents the sample size. “*” indicates significant heterogeneity between different classes. Top: 

topsoil; Sub: subsoil; MNC: microbial necromass carbon; SOC: soil organic carbon; BNC/SOC: bacterial necromass carbon to SOC; FNC/SOC: 

fungal necromass carbon to SOC; MNC/SOC: microbial necromass carbon to SOC. The same below. 

图 1 增温对不同土层微生物残体碳的影响(a)及其对 SOC 的贡献(b) 

Fig. 1 Effect of warming conditions on microbial necromass carbon in different soil layers (a) and its contribution to SOC (b) 

 

2.2  不同生态系统中表层和底层土壤微生物残体积累对增温的响应 
在不同的生态系统中，增温对表层和底层土壤微生物残体积累的影响效应具有生态系统特异性

（图 2）。具体而言，在森林生态系统中，增温对表层和底层土壤残体积累均有显著的促进作用，而

且对底层土壤的促进作用高于表层土壤。在草地生态系统中，表层 MNC 在增温条件下显著累积

（13.4%），而底层土壤中则无显著变化。增温显著促进 FNC 在各土层中的积累，且表层的响应

（7.3%）大于底层土壤（2.9%），BNC 在增温条件下并无显著变化。在农田生态系统中，增温显著

提升了表层土壤微生物残体的积累数量，MNC、FNC 和 BNC 分别增加 17.6%、27.1%和 17.7%。在

表层土壤中，农田相较于森林和草地生态系统具有 MNC 及组分积累量的相对优势；而森林中底层

MNC、FNC 和 BNC 积累量显著高于草地和农田生态系统（图 2a）。 
增温对森林和草地生态系统各土层 SOC 的固持有显著正效应，而农田生态系统则相反（图 2b）。

在森林生态系统中，增温促进MNC在不同土层中对 SOC的占比，且底土大于表土。与BNC相比，

FNC 对 SOC 的贡献比例更大，其在表层和底层土壤中分别为 26.1%、35.5%。在草地生态系统中，

增温显著削弱底层土壤中 FNC 和 BNC 对 SOC 的贡献，分别减少 17.5%、17.7%。在农田生态系统

中，由于 SOC 数量的下降，使残体占 SOC 的比例有所增加，且底层土壤中的 MNC 的贡献显著高

于表层土壤。 
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注：FE：森林；GL：草地；CL：农田。Note: FE: forest; GL: grassland; CL: cropland. 

图 2 生态系统对不同土层微生物残体碳的影响(a)及其对 SOC 的贡献(b) 

Fig. 2 Effects of ecosystems on microbial necromass carbon in different soil layers (a) and its contribution to SOC (b) 

 

2.3  表层和底层土壤微生物残体积累对增温幅度和增温年限的响应 
不同增温幅度下土壤微生物残体的积累不同，且与所在土层密切相关（图 3a）。与较高的增温

幅度（> 2 ℃）相比，较低的增温幅度（≤ 2 ℃）对表层土壤 MNC 积累的促进作用更明显（前者增

加10.9%，后者为17.2%），尤其是FNC，而BNC无明显变化。在底层土壤中，> 2 ℃的增温对MNC
积累的促进作用更大（3.8% > 2.7%），主要是促进 FNC 的积累。≤ 2 ℃的增温促进底层 BNC 的积

累（2.5%），> 2 ℃的增温则没有引起 BNC 的显著变化。 
增温幅度会显著影响不同土层 SOC 的积累及 MNC对 SOC 的贡献比例（图 3b）。≤ 2 ℃的增温

会促进表层 SOC 的积累（6.7%），而降低底层 SOC 的积累（-4.5%）。> 2 ℃的增温对表层和底层

SOC 积累均有明显的促进作用。不同土层中 SOC 和残体积累对增温幅度的非同步响应，使残体占

SOC的比例也有明显的土层差异。在表层土壤中，不同幅度的增温均促进 MNC对 SOC的贡献，但

对 FNC 和 BNC 占 SOC 比例的影响有所不同。当增温幅度≤ 2 ℃时，增温主要提高表层 BNC 在

SOC 中的比例（12.9%）；而> 2 ℃时，主要增加表层 FNC 对有机碳库的贡献（16%）。在底层土壤

中，整体表现为低增温幅度对 MNC 及组分占 SOC 的贡献比例为负效应；而高增温幅度对真细菌残

体及总残体占 SOC 的比例有明显的正效应，尤其是 FNC 对 SOC 的贡献更大（30.4%）（图 3b）。 
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图 3 增温幅度对不同土层微生物残体碳的影响(a)及其对 SOC 的贡献(b) 

Fig. 3 Effect of warming amplitude on microbial necromass carbon in different soil layers (a) and its contribution to SOC (b) 

 
本文将各研究的增温年限划分为短期增温（≤ 5 a）和长期增温（> 5 a），结果表明增温年限对

表层和底层土壤 MNC 积累的影响不同（图 4a）。长期增温相较于短期增温更为显著地促进 MNC 积

累，且这一增幅在表层土壤更明显。不同土层中真细菌残体对增温时间尺度的响应也有显著差异

（图 4a）。具体表现为：表层土壤中，短期增温显著促进 FNC（8.1%）和BNC（9.5%）的积累，随

着增温年限的增加，仅 FNC仍有正积累效应（8.0%）；底层土壤中，短期增温促进 FNC积累，但长

期增温使 FNC 的积累效应从 4.3%减弱到 3.4%，而 BNC 在底层土壤中的积累有所增加（2.1%）。 
增温年限对 SOC 在不同土层中的累积量有显著影响（图 4b）。短期增温显著促进表层（9.5%）

和底层土壤（10.3%）中 SOC累积，而长期增温对不同土层 SOC含量的作用相反，其中显著削弱底

层 SOC（-4.9%）。表层土壤中，不同增温年限均促进 MNC对 SOC 的贡献，但各增温年限对真细菌

残体在 SOC中占比的影响不同。短期增温主要提升表层 BNC在 SOC中的比例（12.2%）；而长期增

温主要增加表层 FNC 对有机碳库的贡献比例（17.8%）。底层土壤中，短期增温虽促进 SOC 积累，

但对 MNC、FNC 和 BNC 占 SOC 的比例表现为负效应；而长期增温对 MNC 占 SOC 比例的影响表

现为显著正效应，其中 FNC 对 SOC 的贡献最大（52.0%）。 
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图 4 增温年限对不同土层微生物残体碳的影响(a)及其对 SOC 的贡献(b) 

Fig. 4 Effect of warming years on microbial necromass carbon in different soil layers (a) and its contribution to SOC (b) 

2.4  表层和底层土壤微生物残体积累与主要影响因子的相关性 
分别将表层和底层土壤中微生物残体与土壤基本理化指标进行相关性分析（表 2，表 3），结果

表明表层和底层土壤中影响残体积累的因素不同。表层土壤 MNC 与微生物生物量（MBC）呈显著

正相关（r=0.78, P=0.02）。FNC 与铵态氮（NH4+-N）、土壤含水量（SM）和 MBC 存在正相关关系

（r=0.79, P=0.04; r=0.59, P=0.04; r=0.79, P=0.02），与硝态氮（NO3--N）呈显著负相关（r=-0.82, 
P=0.03）。BNC 与生物和非生物因子均不存在相关（P≥0.05）。此外，MNC 与 SOC、全氮（TN）、

pH相关关系不显著（P≥0.05）。底层土壤微生物残体与土壤理化指标之间的相关性与表层土壤类似，

但统计上未达显著水平。 
表 2 表土微生物残体与生物和非生物因子的相关性 

Table 2 Correlation between topsoil microbial-derived carbon with biotic and abiotic factors 

微生物源碳效应

值 ln(RR) of 
microbial-derived 

carbon 

SOC TN NH4
+-N NO3

--N pH SM MBC 
 

r P r P r P r P r P r P r P 
 

 
MNC 0.05  0.80  0.15  0.44  0.24  0.61  -0.52  0.23  -0.27  0.35  0.50  0.10  0.78  0.02*  

BNC 0.26  0.18  0.24  0.22  -0.38  0.41  0.35  0.44  -0.12  0.69  -0.22  0.49  -0.58  0.13   

FNC 0.20  0.29  0.23  0.23  0.79  0.04* -0.82  0.03* -0.38  0.18  0.59  0.04* 0.79  0.02*  

注：“*”为 0.05 水平上显著。SOC：土壤有机碳；TN：全氮；NH4
+-N：铵态氮；NO3

--N：硝态氮；pH：酸碱值；SM：土壤

含水量；MBC：微生物生物量碳。下同。Note: “*” is significant at the level of 0.05. SOC: soil organic carbon; TN: total nitrogen; NH4
+-

N: ammonium-nitrogen; NO3
--N: nitrate-nitrogen; SM: soil moisture; MBC: microbial biomass carbon. The same below. 
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表 3 底土微生物残体与生物和非生物因子的相关性 

Table 3 Correlation between subsoil microbial-derived carbon with biotic and abiotic factors 

微生物源碳效应

值 ln(RR) of 
microbial-derived 

carbon 

SOC TN NH4
+-N NO3

--N pH SM MBC 
 

r P r P r P r P r P r P r P  
 

MNC 0.10  0.61  0.03  0.90  0.40  0.37  -0.18  0.70  -0.04  0.91  0.44  0.18  0.41  0.32   

BNC 0.15  0.45  0.14  0.48  0.39  0.39  -0.11  0.81  -0.31  0.31  0.31  0.35  0.44  0.28   

FNC 0.10  0.62  0.09  0.66  0.42  0.34  -0.19  0.69  -0.04  0.90  0.47  0.15  0.19  0.65   

3  讨 论 

3.1  增温对不同土层微生物残体积累及其对 SOC 贡献的影响差异 
本研究采用 Meta 分析法，综合分析增温对表层和底层土壤微生物残体积累及其对有机碳库贡

献的影响，证实增温能够不同程度促进微生物残体的积累，且对表层土壤 MNC 的促进作用更明显

（图 1a）。这可能与增温背景下表层和底层土壤中植物来源碳输入的差异和剖面土壤微生物性质的

差异有关[9-10]。增温通常会促进地上和地下植物碳的输入[11]，而表层土壤具有持续接受大量植物碳

输入和较高微生物活性的特点[32]，因而增温使表层土壤中的微生物能更有效地利用的植物凋落物和

根系分泌物，加速代谢过程，从而提高同化代谢产物的积累速率[33]。与表层不同，底层土壤微生物

更易受基质限制处于“碳饥饿”状态，因能量不足而休眠[20]。气候变暖会增加植物根系来源碳（根

系生物量、分泌物及根际沉积物）向土壤的输送，并促进根系向底层土壤生长[34]。这种外源碳输入

的增加不仅可能激活底层“碳受限”的微生物[35]，提升其代谢活性来促进 MNC 在底层土壤积累[17]，

还可能会“唤醒”底层原来处于休眠状态的微生物，加剧微生物和植物间的养分竞争，尤其是氮素

限制[36]。而在养分受限条件下，微生物更倾向于将碳源用于分解代谢而非合成代谢，从而减少

MNC 的生成数量[37]，最终影响底层土壤 MNC 的积累量。此外，增温对 FNC 的正效应大于 BNC，
尤其是在表层土壤中（图 1a）。在表层土壤中，新增的植物碳输入为真菌的代谢与周转提供了有利

条件，进而促进 FNC 积累[38]。而在深层土壤中，由于细菌兼性厌氧的特性，微生物群落结构逐渐

转向以细菌为主导[39]。本研究结果说明气候变化通过调节植物源碳输入，直接或间接调节表层和深

层土壤中微生物残体的积累与转化，也进一步表明在评价气候变化对微生物介导土壤有机碳积累过

程的影响时，需要区分表层和底层土壤的非同步响应特性。 
整合结果表明，增温背景下微生物残体对不同土层有机碳库的贡献比较均有显著增加，其中表

层土壤中残体积累与有机碳库积累的同步增加，表明气候变化背景下以微生物残体为代表的微生物

源有机碳对陆地生态系统 SOC 截获的贡献不容忽视。同时，底层土壤中 MNC 占有机碳的比例增加

可能与底层 SOC 的显著下降有关（图 1b）。这说明底层 SOC 对气候变化具有高度敏感性和脆弱性
[40]，也意味着气候变暖背景下 MNC 在维持深层 SOC 截获过程中的重要性。MNC 对底层 SOC 贡献

的增加还可能与碳源输入增加后微生物合成代谢作用加强有关。同时，由于 MNC 易积聚在黏土矿

物表面，所以另一个可能的原因是底土中的矿物和铁铝氧化物对微生物来源碳的保护作用[41]。此外，

增温背景下，FNC 对 SOC 的贡献在表层和底层土壤中均超过 BNC（图 1b）。这可能是由于真菌细

胞壁较细菌更具顽固性使得 FNC 较 BNC 更稳定，且真菌可利用菌丝促使土壤团聚体的形成[42]。与

FNC 相比，微生物更倾向利用碳氮比偏低的 BNC 提供更为丰富的氮资源[43]，因而 FNC 在 SOC 长

期截获过程中具有重要意义。这种变化也可能与增温会诱导微生物群落结构的改变有关[44]。以上结

果说明气候变化会影响土壤有机碳库的库容和组成，也使不同微生物来源碳的相对贡献发生变化，
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这将会对土壤碳库功能产生深刻影响。 
不同生态系统中，增温对微生物残体在表层和底层土壤中积累模式的影响不同。在森林生态系

统中，增温主要促进微生物残体在底层土壤积累。而草地和农田生态系统则表现为残体碳在表层土

壤中的积累更多（图 2a）。这可能是因为与草和农作物相比，森林树木的根系能够深入底层土壤，

增温促使其产生更多根系分泌物和生物量为底层土壤微生物提供植物源碳[45]，促进微生物合成代谢，

使残体积累。同时，底层土壤由于粒径较小，易形成需要较大能量才能破坏的小团聚体结构，这种

结构利于微生物栖息与残体长期保存[46]。相比之下，增温能提高草地表层土壤的溶解性有机碳和养

分的可利用性，使土壤有效养分随着土壤深度减少，表层较多的营养物质加速微生物生物量周转，

导致表层土壤中的残体含量较底层更多[41]。而在农田生态系统中，添加的肥料等有机物大多集中于

表层土壤，会影响微生物在土壤各层的分布和活性[47]。值得注意的是，除了农田生态系统外，森林

和草地生态系统的 SOC积累均因增温而得到促进（图 2b）。尽管有文献[48]指出，农田土壤在温度上

升时，其有机碳含量有所提升。但亦有研究[49]表明增温可能加速农田 SOC 的矿化，其碳库的增长

主要依靠农作物产量增加带来的外源碳输入增加[50]。鉴于本文中农田生态系统的样本量有限，可能

不足以全面揭示增温对其 SOC 含量的具体影响。在增温条件下，所有生态系统中 MNC 对 SOC 的

贡献在表层土壤中均呈正效应。其中森林和农田生态系统中 MNC 对 SOC 的贡献随着土壤深度增加

（图 2b），这可能与森林底层土壤的微生物周转率较高或微生物被选择性保存为有机矿物复合体有

关[51]。而农田生态系统中微生物残体对 SOC 贡献比例的增加主要是增温诱导了底层 SOC 损失加剧。

以上结果表明增温会诱导不同生态系统中微生物残体的差异性响应，进而影响微生物介导的土壤有

机碳积累和稳定过程，因此在探究气候变化对陆地生态系统土壤碳循环和转化过程的影响时要考虑

生态系统的特异性及其深度依赖性。 
3.2  表层和底层土壤微生物残体对不同增温幅度和增温年限的响应及主要影响因素分析 

本研究发现，增温幅度显著影响不同土层微生物残体积累及其对有机碳库的贡献。无论是低幅

度增温（≤ 2 ℃）还是高幅度增温（> 2 ℃）均显著促进了表层土壤 MNC 的积累，而≤ 2 ℃的增

温对表层土壤微生物残体碳积累的效果更为显著（图 3a）。说明低增温幅度会促进微生物合成代谢，

使微生物生物量增加[52]，导致细胞残体的积累量有所增加。这与表层土壤中微生物残体与活体微生

物量呈显著正相关的结果一致，意味着增温可加速微生物群落的生长、繁殖以及死亡这一迭代过程，

使 MNC 不断产生并逐渐在土壤中积累[53]。然而，随着增温幅度的增加（> 2 ℃），增温对残体积累

的正效应有所减弱。这可能与较高的增温背景下，表层土壤水分容易散失，引起土壤干旱或者热胁

迫，使微生物的生长受限[54]，进而削弱 MNC 的合成和积累过程，尤其是 FNC。这与相关分析中

FNC 效应值与土壤含水量呈显著正相关的结果一致。与表层土壤相反，> 2 ℃的增温能促进底层土

壤 MNC 积累，尤其是 FNC（图 3a）。表层和底层土壤中微生物残体的这种差异性响应可能与土壤

厚度和结构对温度变化的敏感性不同有关。在气候变化背景下，受土壤热传导率和土壤厚度等因素

的交互影响，底层土壤的温度变动相较于表层土壤呈现出一定的滞后效应[55]。FNC在表层和底层土

壤中的显著积累，说明真菌对环境温度变化有较强的适应性[56]。鉴于表层土壤含氧量高，能促进微

生物活性，使稳定性不如 FNC 的 BNC 在表层土壤更易分解[21]。另一方面，细菌的耐热性不及真菌，

且更喜厌氧环境[39]，因此在低增温幅度条件下，底层土壤的温度变化较为温和，该环境下 BNC 才

有所积累。值得注意的是，不同增温幅度会引起表层和底层微生物残体对有机碳贡献的非同步性变

化。表层土壤中增温对残体占 SOC 的比例影响均表现为正效应；而底层土壤中，> 2 ℃的增温增加

残体对有机碳库的贡献，低幅度增温的响应与之相反（图 3b）。以上结果说明，未来气候增温幅度

的大小会显著影响不同土层微生物介导的土壤碳截获过程。因此，评价气候变化背景下，微生物碳

泵对 SOC 贡献需要同时考虑表层和底层土壤的非同步响应。 
通过整合分析发现，增温年限对表层和底层土壤微生物残体积累的影响强度不同。随着增温时

间的延长，表层 MNC 积累显著增加，而对 BNC 的正效应逐渐减弱；在底层土壤中，MNC 和 BNC
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均随着增温时间的延长而增加（图 4a）。该现象与 Bai 等[57]的研究结果相同，这可能与细菌对长时

间增温表现出的适应性有关，这种适应性可提升细菌群落的多样性，进而促进 BNC 累积。此外，

无论是短期还是长期增温，均对表层 SOC 的积累产生了积极的促进作用（图 4b）。这与 Zhang 等
[58]基于广岛超过 10 年的土壤增温显著提升表层 SOC 含量相吻合。有趣的是，短期和长期增温均显

著促进表层土壤 MNC 对 SOC的贡献，而在底层土壤中，短期增温减少 MNC对 SOC的贡献，长期

增温显著增加该贡献（图 4b）。这与不同增温年限引起底层 SOC 含量变化密切相关。短期增温时，

底层 SOC 的积累速度快于微生物残体形成和积累速度，其主要是植物源碳的贡献[16]。而长期增温

或将耗尽不稳定碳库[55]，迫使微生物转向分解和利用原有更稳定的碳库来维持其生长与繁殖，这将

导致底层 SOC 损失，残体碳作为较稳定的有机碳组分逐渐积累，并在 SOC 总量中的贡献比例增大。

因此，从时间尺度来看，短期增温以植物源碳为主，长期增温则因微生物活动模式的转变，使微生

物残体碳的贡献逐渐增强。尽管底层土壤中微生物残体对有机碳的贡献随着增温年限有增加的趋势，

但总有机碳库显著下降，说明底层土壤对气候变化的敏感性更大[19]。表层和底层土壤之间碳库和残

体积累特征的变化，充分说明底土微生物残体对气候变化的响应规律和影响因素与表土不同[37]。因

此，在气候变暖背景下，底层土壤微生物残体作为碳循环的重要参与者，其贡献不容忽视，为更好

地理解和预测未来气候变化下微生物介导的土壤有机碳转化过程及其环境响应策略，未来研究应更

加关注不同土壤深度中微生物残体的响应性差异及内在驱动机制。 

4  结 论 

整体上，增温能不同程度地促进微生物残体在表土和底土中的积累，但增温对表层 MNC 积累

的正效应大于底层土壤，且不同微生物来源残体（FNC 和 BNC）对增温的响应方向和强度有明显

的土层差异。同时，增温会引起不同土层 MNC 及其对 SOC 贡献比例的非同步性响应，尽管增温能

更大程度地促进 MNC 在表层土壤中积累，但 MNC 对 SOC 的贡献比例却为底层土壤的增加幅度大

于表层。伴随增温后底层 SOC 的显著下降，本研究结果暗示底层土壤碳库对温度升高的敏感性高

于表层土壤，也反应增温背景下微生物来源有机碳组分在维持底层 SOC 固持中的作用会进一步加

强。此外，增温对不同土层 MNC 积累的影响与增温幅度和增温年限密切相关，且具有明显的生态

系统特异性。需要指出的是，目前关于增温背景下同时探究表层和深层土壤微生物残体对气候变化

响应规律的研究有限，这在一定程度上限制了本文所用文献的数量和数据的提取范围。因此，在探

究未来气候变化背景下微生物介导的土壤固碳过程和机制时，需要考虑土层深度的依赖性及生态系

统的特异性。 
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