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摘 要：草地土壤有机碳库分解对全球碳循环至关重要,然而全球增温对草地土壤有机碳三库分解动态的影

响及其微生物-酶学调控机制尚不明确。选取黄土高原半干旱草原表层土壤，分别在 15 ℃和 25 ℃进行 553 

d（约 1.5 年）的恒温恒湿培养，同时监测土壤呼吸速率、微生物生物量碳（MBC）、胞外酶活性和微生物

群落组成。结果表明：（1）与 15 ℃培养相比，25 ℃培养显著增强了土壤呼吸速率、累积碳排放以及三库

（活性、缓效、惰性）分解速率，但增强效应随时间延长逐渐减弱。培养过程中，活性碳库呼吸速率下降

最快，缓效碳库次之，而惰性碳库呼吸速率下降最慢。（2）MBC 和细菌多样性在 25 ℃培养中下降更快，

微生物群落组成变化更为剧烈。随培养时间延长，富营养型微生物（如变形菌门和子囊菌门）的相对丰度

降低，而寡营养型微生物（如放线菌门和子囊菌门）的相对丰度升高。15 ℃培养中富营养型微生物的相

对丰度较高，而 25 ℃培养中寡营养型微生物的相对丰度较高。培养过程中，微生物的氧化代谢、氮需求

和磷需求逐渐增强，25 ℃培养下这些指标整体高于 15 ℃培养。（3）三库分解对温度变化的响应主要受胞

外酶及微生物群落组成调控。逐步线性回归显示，15 ℃培养下，MBC 和氧化酶分别是活性和缓效碳库分

解的正向调控因子；25 ℃培养下，氧化酶、β-1,4-N-乙酰基氨基葡萄糖苷酶和碱性磷酸酶是惰性碳库分解

的正向调控因子。偏最小二乘路径模型分析表明，培养温度和时间对微生物群落组成均产生显著的调控作

用。微生物群落组成对胞外酶起正向调控作用，并对缓效和惰性碳库分解分别表现出负向和正向调控。胞

外酶作为活性和惰性碳库分解的关键调控因子，在两者的分解过程中分别起到负向和正向调控。研究揭示

了微生物群落变化，尤其是不同生态策略微生物组成的转变，对胞外酶活性及其计量学的调控是草地土壤

碳库分解动态响应温度变化的关键因素，为理解全球碳循环和气候变化提供了重要的科学依据。 
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Abstract: 【Objective】Grasslands play an important role in regulating the global carbon cycle through the 

decomposition of soil organic carbon (SOC) pools. However, the effects of global warming on SOC decomposition 

dynamics, and the underlying microbial and enzymatic regulatory mechanisms remain unclear. This study aims to 

investigate how warming alters the decomposition dynamics of active, slow, and passive SOC pools, with a focus 

on microbial community composition and extracellular enzyme stoichiometry. 【Method】This study was 

conducted using surface soil collected from semi-arid grasslands on the Loess Plateau in a long-term incubation 

experiment. Soil samples were incubated at two controlled temperatures (15 °C and 25 °C) under constant 

temperature and humidity for 553 days (~1.5 year). During the incubation, soil respiration rates, microbial biomass 

carbon (MBC), extracellular enzyme activities, and microbial community compositions were systematically 

monitored. 【Result】The results showed that incubation at 25 °C significantly increased soil respiration rates, 

cumulative carbon emissions, and the decomposition rates of the three SOC pools (active, slow, and passive) 

compared to 15 °C. However, the magnitude of this enhancement diminished over time. Among the SOC pools, the 

active pool exhibited the most rapid decline in respiration rate, followed by the slow pool, with the passive pool 

showing the slowest decline. Additionally, microbial biomass carbon and bacterial diversity decreased more rapidly 

at 25 °C, accompanied by significant shifts in microbial community composition. The relative abundance of 

copiotrophic microorganisms, such as Proteobacteria and Ascomycota, decreased during the incubation, whereas 

oligotrophic microorganisms, including Actinobacteria and Ascomycota, increased. Notably, copiotrophic 

microorganisms were more dominant at 15 °C, while oligotrophic microorganisms were more prevalent at 25 °C. 

Microbial oxidative metabolism, nitrogen demand, and phosphorus demand increased progressively throughout the 

incubation, with overall higher levels observed at 25 °C compared to 15 °C. Furthermore, the response of the three 

carbon pool decompositions to temperature increase was regulated by extracellular enzymes and microbial 

community composition. Stepwise linear regression showed that under 15 °C incubation, MBC and oxidases were 

positive regulatory factors for the decomposition of the active and slow carbon pools, respectively. Under 25 °C 

incubation, β-1,4-N-acetylglucosaminidase, and alkaline phosphatase were positive regulatory factors for the 

decomposition of the passive carbon pool. The partial least squares path model analysis indicated that incubation 

temperature and time significantly regulated microbial community composition. The microbial community 

composition positively regulated extracellular enzyme activity and exerted negative and positive regulation on the 

decomposition of the slow and passive carbon pools, respectively. Also, extracellular enzymes, as key regulatory 

factors for the decomposition of the active and passive carbon pools, exerted negative and positive regulation on the 

decomposition of these pools, respectively.【Conclusion】This study reveals that shifts in microbial community 

composition, particularly the shift in species with different ecological strategies,  play a key role in regulating 

extracellular enzyme activities and stoichiometry, thereby mediating temperature-induced changes in SOC 

decomposition dynamics. These findings provide critical insights into the microbial and enzymatic mechanisms that 

drive SOC turnover under warming conditions, offering valuable evidence to enhance our understanding of global 



 

 

carbon cycling and its feedback to climate change. 

Key words: Grassland; Warming; Microbial respiration; Three-pool model; Mechanisms of organic carbon 

decomposition 

 

气候变暖背景下，土壤有机碳（SOC）分解速率对温度变化的响应已引起广泛关注[1]。

草地作为一种分布广泛的生态系统，其碳库储量约占陆地生物圈的 34%，其中 90%的碳储

存于地下根系和土壤中[2]。因此，草地 SOC 矿化速率的微小变化便可能对大气 CO2 浓度和

全球碳储量产生深远影响[3]。大量增温试验表明，温度升高通过增强微生物和酶活性，加

速土壤有机质分解，进而提高土壤呼吸，形成对全球变化的正反馈[3]。然而，SOC 分解过

程在自然环境中极为复杂，受到温度、湿度、植物凋落物和根系输入等多种因素的综合影

响[4]。此外，不同碳组分对温度变化的响应不同，这种差异性进一步增加了理解 SOC 分解

机制的难度[5]。因此，深入研究不同组分碳库分解动态对温度变化的响应机制，对于揭示

全球碳循环如何响应气候变化具有重要的科学意义。 
SOC 分解受到微生物群落组成、生理功能以及土壤胞外酶活性等因素的调控[6]。尽管

已有大量研究探讨了增温条件下土壤呼吸增强的微生物调控机制，但研究结果存在较大差

异。例如，Qiu 等[7]的研究表明，真菌群落组成变化是气候变化下半干旱草原土壤碳动态的

重要调控因子。然而 Schindlbacher 等[8]的研究表明，土壤变暖并未显著影响微生物生物量

和大多数微生物群落的丰度，而是仅降低了微生物碳利用效率。此外，有研究发现，增温

在短期内会显著增强土壤呼吸，但随着时间推移，这种效应逐渐减弱，可能是由于土壤微

生物群落通过组成变化或生理适应发生了“热适应”现象[9]。然而，也有研究发现土壤呼吸

不对增温产生热适应性[10]，这些差异可能源于土壤有机质组成和野外自然环境的复杂性。 
为了更全面地理解土壤碳分解对温度变化的响应，亟需关注 SOC 不同组分的分解特性。

传统的物理或化学分组方法难以准确测量各组分有机碳的分解过程，且可能引入新的干扰

和不确定性[11]。相比之下，结合土壤长期室内培养和 SOC 三库（活性、缓效及惰性碳库）

模型的数据同化技术，可以在不破坏土壤结构和性质的前提下，更为准确地分析 SOC 不同

组分的分解过程[12]，尤其适用于分析增温对难分解碳库的长期影响。例如，Wang 等[13]的

研究表明，不同碳库动态对温度的响应主要受胞外酶活性的调控。然而，关于不同碳库分

解对温度响应的微生物调控机制的研究仍相对匮乏，且受实验设计和时间尺度等因素的限

制，导致现有研究结果存在较大不确定性[14]。因此，结合三库模型深入探讨温度变化如何

影响不同组分有机碳的长期分解及其微生物调控机制，将有助于揭示气候变化下土壤碳库

动态的驱动机制。 
本研究以黄土高原半干旱典型草原为研究对象，取其表层（0~20 cm）土壤，在 15 ℃

和 25 ℃条件下进行恒温恒湿培养，探讨长期培养过程中温度变化对 SOC 三库分解动态的

影响及其微生物学和酶学调控机制。本研究目的在于：（1）量化不同温度下草地 SOC 三库

的分解动态；（2）阐明不同温度条件下微生物群落组成、生物量、胞外酶活性随培养时间

的变化规律；（3）解析微生物学和酶学因素如何影响不同温度下的土壤碳库分解动态。 

1 材料与方法 

1.1 研究区概况与土壤样品采集 
研究地点位于宁夏云雾山国家级自然保护区（36°10′~36°17′N，106°21′~106°27′E），该

区地处黄土高原中部，具有典型温带半干旱气候特征。年平均降水量 425 mm，超过 60%的

降水集中在 7月至 9月。年平均气温为 7 °C，平均最低气温在 1月，为-8.2 °C，平均最高气



 

 

温在 8 月，为 25.2 °C。土壤类型为黑垆土。本研究以连续放牧的草地土壤为研究对象，放

牧强度为每公顷 4 只羊。设立 3 个 50 m × 100 m的样方，样方间隔 80 m 至 100 m。土壤样

品于 2017年 8 月采集。每个样方沿 S形样带采集土壤，去除表层凋落物后，使用直径 5 cm、

长度 20 cm 的螺旋钻从土壤表层 0~20 cm 处采集 10 个土块，将其混合均匀作为一个复合样

品。将土样过 2 mm筛，去除根系、石块和凋落物后，分为两部分：一部分用于室内培养实

验，另一部分自然风干后常温保存，用于土壤理化性质的测定。 
1.2 室内培养与定期土壤取样 

选取 15 °C 和 25 °C 代表研究区生长季平均气温和最高气温[15]进行恒温培养。每个温度

处理分为两组：气体样品组和土壤样品组，每组设置三个样品重复。在每个样品重复中，

将约 500 g鲜土装入玻璃培养瓶中，用蒸馏水调整至田间持水量的 60%，定期称重调整土壤

含水量以确保培养条件的稳定。对于气体样品组，在培养的前两周，每天使用 LI-8100A 碳

通量自动测量仪（LI-COR，美国）测量土壤 CO2 排放速率。两周后，每三天测量一次，直

至第五个月结束。随后每两周测量一次，直至 553 d 实验结束。本实验 553 d 的长期培养设

计旨在剔除湿度、凋落物输入等变量的干扰，捕捉土壤碳库不同组分，尤其是惰性碳库分

解动态及其对温度变化的响应。对于土壤样品组，在培养 30、64、185、366、553 d从培养

瓶中，各取 50 g 表层土壤，每次取样后立即用无菌器械整平土壤表面。采集土壤用于分析

微生物生物量碳（MBC）、土壤胞外酶活性和微生物群落组成。 
1.3 土壤呼吸与三库模型 

使用由 Andren 和 Paustian 开发的一阶动力学模型的修改版[16]，将 SOC 分解为活性

（A1）、缓效（A2）和惰性（A3）碳库，具体计算方式如下： 

R𝑡𝑡  =  �𝐴𝐴𝑖𝑖𝐶𝐶𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡(1 −  𝑒𝑒−𝑘𝑘𝑖𝑖𝑡𝑡)
3

𝑖𝑖=1

 (1) 

SR𝑖𝑖  =  𝐴𝐴𝑖𝑖𝐶𝐶𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑘𝑘𝑖𝑖𝑒𝑒−𝑘𝑘𝑖𝑖𝑡𝑡 (2) 

式中，Rt（C mg·g-1）为培养时间 t 后的累积碳矿化量。Ai（i = 1, 2, 3）分别表示活性、缓效

和惰性 SOC 的初始比例，满足 A1 + A2 + A3 = 1 的约束条件。Ctot（C mg·g-1）为初始 SOC 含

量。ki（d-1）为第 i个库的衰减率常数。SRi（C mg·g-1·d-1）表示培养时间 t后各 SOC库的土

壤呼吸速率。 
采用贝叶斯概率反演法估计参数 θ（Ai 和 ki）： 

𝑝𝑝(𝜃𝜃|𝑍𝑍)  ∝  𝑝𝑝(𝑍𝑍|𝜃𝜃)𝑝𝑝(𝜃𝜃) (3) 

通过式（3）可以从参数 θ 的先验概率密度函数 p(θ)，以及土壤培养数据的似然函数

p(Z|θ)，推导出参数 θ 的后验概率密度函数 p(θ|Z)。依据实验设计和相关文献已有知识，指

定 p(θ)为特定参数范围内的均匀分布[16]。似然函数 p(Z|θ)假设观测值和模型值之间的误差彼

此独立，并服从均值为零的多元正态分布： 

𝑝𝑝(𝑍𝑍|𝜃𝜃)  ∝  𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒�−� �
[𝑍𝑍𝑖𝑖(𝑡𝑡)  −  𝑋𝑋𝑖𝑖(𝑡𝑡)]2

2𝜎𝜎𝑖𝑖2(𝑡𝑡)
𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡𝑡(𝑍𝑍𝑖𝑖)

3

𝑖𝑖=1

� (4) 

式中，Zi(t)和 Xi(t)分别为观测和模拟的累积呼吸值，σi(t)为测量值的标准差。使用

Metropolis-Hastings（M-H）算法构建参数 θ 的后验概率密度函数 p(θ|Z)。M-H 算法包括两

个重复步骤：提议步骤和移动步骤[17]。在每个提议步骤中，该算法基于先前接受的参数

θold生成一个新参数 θnew，其提议分布为 p(θnew∣θold)： 
𝜃𝜃𝑛𝑛𝑛𝑛𝑛𝑛 =  𝜃𝜃𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜𝑜  +  𝑟𝑟(𝜃𝜃𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚  −  𝜃𝜃𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚)/D (5) 

式中，θmax和 θmin为给定参数 θ在先验范围内的最大值和最小值，r为介于-0.5和 0.5之间的

均匀分布的随机变量，D 用于控制提议步长，本研究中设置为 10[16]。在移动步骤中，算法



 

 

主要评估是否接受或拒绝 θnew，若服从上述多元正态分布，则接受该参数；若否，则舍弃

该参数。模型的拟合优度通过 R2 指标评估，确保模拟值与观测值的高度一致。将上述过程

多次重复（10 万次），使得本实验中的土壤呼吸值与三库模型累积值的拟合度 R2 均达到 99%
以上，采用 Gelman-Rubin 诊断对参数收敛性进行检查，确保后验分布的稳定性[18]，使参数

θ得到有效的优化，得到模型估算关键参数 Ai和 ki，从而量化培养过程中各碳库动态变化。 
1.4 土壤理化性质与酶活性分析 

通过烘干法测定土壤含水量（SWC），pH 计测定土壤 pH（土壤与水质量比 1:2.5），
K2Cr2O7 加热法测定土壤 SOC，熏蒸提取法测定土壤 MBC [19]，比色法测定多酚氧化酶

（PPO）与过氧化物酶（PER）两种酶活性。通过荧光微孔板法测定参与 C、N 和 P 循环的

五种酶活性：β-1,4-葡萄糖苷酶（BG）、β-1,4-木糖苷酶（BXYL）、β-D-纤维二糖酶（CBH）、

β-1,4-N-乙酰基氨基葡萄糖苷酶（NAG）和碱性磷酸酶（AKP）。碳代谢相关水解酶（C-
Hyd）为 BG、BXYL 和 CBH 活性的总和。碳代谢相关氧化酶（C-Oxi）为 PPO 和 PER 活

性的总和。氮与碳水解酶活性比为NAG/C-Hyd。磷与碳水解酶活性比为 AKP/C-Hyd。碳代

谢氧化酶与水解酶的比值（C-Oxi/C-Hyd）用于评估碳代谢中氧化过程与水解过程的平衡[6]。 
1.5 微生物群落组成 

按照 FastDNA Spin Kit（MP Biomedicals，美国）说明从 0.5 g 土壤样品中提取 DNA。

使用 1%琼脂糖凝胶电泳和分光光度计（NanoDrop Technologies，美国）检测 DNA 的质量

和 浓 度 。 用 引 物 515F（5′-GTGCCAGCMGCCGCGGTAA-3′） 和 907R（5′-
CCGTCAATTCCTTTGAGTTT-3′）进行细菌 16S rRNA 基因 V4-V5 高变区的 PCR 扩增。使

用 引 物 ITS5-1737F（5′-GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG-3′） 和 ITS2-2043R（5′-
GCTGCGT TCTTCATCGATGC-3′）扩增真菌 ITS1 区域。通过 2%（w/v）琼脂糖凝胶电泳

检测扩增产物。将扩增产物按等密度比例混合后，用 Qiagen 凝胶提取试剂盒（Qiagen，德

国）纯化。纯化后的扩增子在北京诺禾致源生物信息科技有限公司的 Illumina MiSeq PE300 
平台（Illumina Corporation，美国）进行测序。参考EasyAmplicon流程[20]，使用VSEARCH
与 usearch 软件进行下机原始数据的质量控制。允许最大错配比例为 0.1%，并仅保留最小

重复数大于 10 的序列以去除冗余序列。通过去噪法生成扩增子序列变体（ASVs）后，细

菌与真菌分别参照 rdp_16s_v18 与 unite 数据库去除嵌合体并生成特征表。 
1.6 数据处理 

使用 MATLAB 2023a对土壤的累积呼吸数据进行 SOC 三库建模和同化。通过重复测量

方差分析（Repeated Measures ANOVA）检验培养温度和培养时间对土壤呼吸速率、胞外酶

活性及微生物生物量影响的显著性。采用 LSD 多重比较法分析不同处理间土壤胞外酶活性

和微生物生物量的差异。采用相关性分析、逐步线性回归、Mantel 检验及偏最小二乘路径

模型（PLS-PM），探讨培养过程中 SOC 分解及其温度响应的关键调控因素。数据分析与绘

图均通过 R 软件进行。 

2 结 果 

2.1 温度升高对土壤呼吸、累积碳排放和土壤碳库分解速率变化的影响 
在为期 553 d 的土壤培养过程中，土壤呼吸速率逐渐降低（图 1a），而累积碳排放则逐

渐升高（图 1b）。与 15 ℃培养相比，25 ℃培养的土壤呼吸速率下降幅度更大。在 15 ℃培

养条件下，土壤呼吸速率从初始 11.63 μg·g-1·d-1 降至 3.86 μg·g-1·d-1，降幅为 66.81%。而在

25 ℃培养中，土壤呼吸速率从初始 19.36 μg·g-1·d-1降至 5.70 μg·g-1·d-1，降幅为 70.56%。温

度升高显著提高了土壤呼吸速率、累积碳排放以及碳库分解速率。25 ℃培养下的土壤呼吸



 

 

速率在培养开始和结束时均显著高于 15 ℃处理。具体而言，25 ℃处理的土壤在培养开始

与结束前的 10次呼吸速率测量值的平均值分别较 15 ℃处理高出 66.39%与 47.62%。此外，

25 ℃与 15 ℃处理的土壤累积碳排放量分别为 4.80 g 和 3.42 g。 
三库模型分析（图 1c）表明，与 15 ℃相比，25 ℃处理显著增强了活性、缓效和惰性

碳库的分解速率，这种增强效应在整个培养过程中持续存在，但随培养时间的延长逐渐减

小。各碳库的分解速率表现出不同的变化趋势：活性碳库的分解速率下降最快，其次是缓

效碳库，惰性碳库下降最慢。 

 
注：通过重复测量方差分析检验培养温度及培养时间对土壤呼吸速率的影响，∗表示 0.05 水平影响显著。Note: The effects 

of incubation temperature and incubation time on soil respiration rate were tested using repeated measures ANOVA, with ∗ indicating a 

significant effect (P < 0.05). 

图 1 不同温度草地土壤呼吸速率、累积碳排放、三库分解速率的变化 

Fig. 1 Temporal changes in soil respiration rate, cumulative carbon emission, and carbon pool decomposition rates in 

grassland soils incubated at 15 °C and 25 °C 

2.2 微生物生物量、胞外酶活性及其计量学在不同培养时间的差异 
培养温度、时间及其交互作用对草地土壤 MBC、碳代谢相关水解酶（C-Hyd）和氧化

酶（C-Oxi）活性具有显著影响（表 1，P < 0.05）。在两种培养温度下，MBC 随时间推移逐

渐降低，但其降幅存在显著差异。与培养 21 d 相比，培养至 553 d 时，15 °C 和 25 °C 处理

的 MBC 分别下降了 24.05%和 60.63%（表 2）。C-Hyd 活性在两种温度培养中自第 21 天起

逐渐增加，并在 185 d 达到峰值，15 °C 处理的峰值为 848.45 μg·g-1，25 °C 处理的峰值为

576.44 μg·g-1，此时两种温度处理间的差异最大，达到 272.01 μg·g-1。随后，C-Hyd 活性在

两种温度下均呈下降趋势，且两者间的差异逐渐缩小（表 2）。C-Oxi 活性在 185 d前缓慢增

加，并在 366 d达到最大值，15 °C处理为 3.90 μg·g⁻¹，25 °C处理为 2.24 μg·g-1，差异为 1.66 
μg·g-1。之后，C-Oxi 活性在两种温度下逐渐趋于稳定（表 2）。总体而言，与 25 °C 相比，

15 °C 培养条件下土壤的 MBC 和 C-Hyd 活性在整个培养过程中均维持较高水平，分别较

25 °C 平均高 28.01%和 21.27%（表 2）。  



 

 

表 1 培养温度、时间及其交互作用对土壤微生物生物量碳、胞外酶及其化学计量学影响的重复测量方差分

析 

Table 1 Repeated measures ANOVA of the effects of incubation temperature, incubation time, and their interactions on soil 

MBC, extracellular enzyme, and their stoichiometry 

指标 
Index 

温度 
Temperature 

培养时间 
Incubation time 

温度 × 培养时间 
Temperature × Incubation time 

F P F P F P 

MBC 51.71 0.002 127.74 < 0.001 13.00 < 0.001 

BG 12.24 0.025 6.77 0.002 1.77 0.184 

BXYL 26.30 0.007 33.93 < 0.001 17.55 < 0.001 

CBH 15.22 0.018 27.65 < 0.001 0.38 0.821 

PER 5.17 0.085 145.36 < 0.001 2.12 0.126 

PPO 5.75 0.074 61.15 < 0.001 3.49 0.031 

C-Hyd 16.87 0.015 11.36 < 0.001 3.56 0.029 

C-Oxi 1.24 0.329 227.85 < 0.001 4.95 0.009 

NAG 1.28 0.322 6.17 0.003 0.75 0.571 

AKP 6.15 0.068 60.40 < 0.001 6.64 0.002 

C-Oxi:Hyd 26.47 0.007 51.23 < 0.001 8.11 < 0.001 

N:C-Hyd 0.85 0.410 19.05 < 0.001 0.48 0.754 

P:C-Hyd 11.18 0.029 49.96 < 0.001 0.36 0.833 

注：F值和 P 值分别表示重复测量方差分析的统计量和显著性水平。P < 0.05 表示差异显著。MBC：微生物生物量

碳；BG：β-葡萄糖苷酶；BXYL：β-木糖苷酶；CBH：纤维二糖水解酶；PER：过氧化物酶；PPO：多酚氧化酶；C-

Hyd：BG、BXYL与CBH的总和；C-Oxi：PPO与PER的总和；NAG：β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶；AKP：碱性磷酸酶； 

C-Oxi:Hyd：碳代谢氧化酶与水解酶的比值；N:C-Hyd：氮与碳代谢水解酶的比值；P:C-Hyd：磷与碳代谢水解酶的比值。

下同。Note: F values and P values represent the test statistic and significance level of repeated measures ANOVA, respectively. 

P < 0.05 indicates significant differences. MBC: microbial biomass carbon; BG: β-glucosidase; BXYL: β-xylosidase; CBH: 

cellobiose hydrolase; PER: peroxidase; PPO: polyphenol oxidase; C-Hyd: the sum of BG, BXYL, and CBH; C-Oxi: the sum of 

PPO and PER; NAG: β-N-acetylglucosaminidase; AKP: alkaline phosphatase; C-Oxi:Hyd: the ratio of C-Oxi to C-Hyd; N:C-Hyd: 

the ratio of NAG to C-Hyd; P:C-Hyd: the ratio of AKP to C-Hyd. The same below. 

表 2 不同温度不同培养阶段草地土壤微生物生物量碳和胞外酶活性 

Table 2 MBC and extracellular enzyme activities in grassland soils at different incubation stages under 15 °C and 25 °C 

培养时间
Incubation 

time/d 

温度
Temperature

/℃ 

MBC/ 
（mg·kg-1） 

BG/ 
（nmol·g-1·h-1） 

BXYL/ 
（nmol·g-1·h-1） 

CBH/ 
（nmol·g-1·h-1） 

PER/ 
（mg·g-1·h-1） 

21 
15 737.2 ± 3.4Aa 252.4 ± 36.0Ba 93.7 ± 5.5Ca 81.2 ± 12.0Ba 0.77 ± 0.03Ca 

25 675.2 ± 12.0Ab 218.4 ± 12.8ABa 77.5 ± 3.1Ba 69.5 ± 8.8Ba 0.79 ± 0.04Ea 

64 
15 456.6 ± 8.1Ca 273.6 ± 15.4Ba 135.4 ± 9.1Ba 135.4 ± 9.1Aa 1.17 ± 0.11Ba 

25 303.5 ± 20.1Cb 259.4 ± 22.3Aa 117.9 ± 11.4Aa 117.9 ± 11.4Aa 1.00 ± 0.00Da 

185 
15 729.9 ± 11.1Aa 340.1 ± 19.1Aa 168.3 ± 10.8Aa 67.9 ± 6.0Ba 2.16 ± 0.05Aa 

25 641.8 ± 3.8Ab 252.6 ± 3.0Ab 71.1 ± 4.9Bb 44.7 ± 1.7Cb 2.05 ± 0.03Aa 

366 
15 579.1 ± 23.2Ba 255.3 ± 12.8Ba 80.9 ± 7.2Ca 73.5 ± 7.8Ba 1.36 ± 0.07Ba 

25 504.7 ± 14.7Ba 193.8 ± 8.7Bb 59.2 ± 3.4Ba 51.4 ± 8.0BCa 1.50 ± 0.06Ba 

553 
15 559.9 ± 53.6Ba 222.3 ± 3.6Ba 85.1 ± 4.8Ca 56.9 ± 3.8Ba 1.28 ± 0.04Ba 

25 265.8= ± 13.9Cb 214.7 ± 19.4ABa 74.6 ± 4.8Ba 50.3 ± 1.0BCa 1.26 ± 0.03Ca 

培养时间
Incubation 

time/d 

温度
Temperature/℃ 

PPO/ 
（mg·g-1·h-1） 

C-Hyd/ 
（nmol·g-1·h-1） 

C-Oxi/ 
（mg·g-1·h-1） 

NAG/ 
（nmol·g-1·h-1） 

AKP/ 
（nmol·g-1·h-1） 



 

 

21 
15 0.90 ± 0.11Ca 598.5 ± 73.3BCa 1.67 ± 0.10Da 16.10 ± 2.59Ba 466.9 ± 26.7Ba 

25 0.79 ± 0.03Ba 514.4 ± 28.2BCa 1.58 ± 0.04Ea 15.03 ± 1.26Ba 511.3 ± 14.4Ba 

64 
15 0.75 ± 0.07Ca 682.5 ± 29.2Ba 1.92 ± 0.15Da 21.78 ± 0.48ABa 393.4 ± 5.6Ca 

25 0.93 ± 0.06Ba 636.8 ± 55.8Aa 1.93 ± 0.06Da 21.55 ± 7.14ABa 424.8 ± 20.5Ca 

185 
15 1.79 ± 0.08Aa 848.5 ± 35.3Aa 3.94 ± 0.07Aa 27.08 ± 0.62Aa 489.1 ± 8.4Ba 

25 1.67 ± 0.09Aa 576.4 ± 4.2ABb 3.72 ± 0.10Aa 18.97 ± 2.33ABb 394.3 ± 4.6Cb 

366 
15 1.28 ± 0.06Bb 591.4 ± 32.8BCa 2.64 ± 0.02Bb 27.21 ± 3.13Aa 465.0 ± 21.1Ba 

25 1.60 ± 0.07Aa 446.7 ± 21.0Cb 3.09 ± 0.04Ba 24.39 ± 1.65ABa 410.4 ± 11.5Ca 

553 
15 0.97 ± 0.02Ca 529.8 ± 10.8Ca 2.24 ± 0.02 Ca 27.82 ± 1.88Aa 628.8 ± 11.4Aa 

25 0.95 ± 0.02Ba 503.9 ± 43.3BCa 2.21 ± 0.05Ca 26.34 ± 0.72Aa 651.2 ± 12. 8Aa 

注：表中数据为平均值 ± 标准误差。不同大写字母表示同一培养温度下不同培养时间之间差异显著，不同小写字

母表示同一培养时间下不同培养温度之间差异显著（P < 0.05）。Note: Data are expressed as mean ± standard error. Different 

uppercase letters indicate significant differences between different incubation times at the same incubation temperature, while 

different lowercase letters indicate significant differences between different incubation temperatures at the same incubation time 

(P < 0.05). 

草地土壤的胞外酶化学计量比在不同培养温度和时间下表现出显著差异（表 1，P < 
0.05）。土壤氧化酶与水解酶比（C-Oxi:Hyd）、氮与碳代谢水解酶比（N:C-Hyd）、磷与碳代

谢水解酶比（P:C-Hyd）在两种温度培养下总体呈现上升趋势（图 2）。在 25 °C 培养条件下，

C-Oxi:Hyd 在 366 d 时达到最大值（6.96 g·mmol-1），随后略有下降，并在 553 d 时趋于稳定

（4.45 g·mmol-1）；而在 15 °C 培养条件下，这一比值在 185 d 前逐渐增加，并在第 185 天达

到最大值（4.66 g·mmol-1），随后略有下降，但差异不显著。与 21 d 相比，15 ℃与 25 ℃培

养下的土壤 N:C-Hyd 在 553 d 时分别提高了 95.43%与 80.38%，P:C-Hyd 分别增加了 49.71%
与 30.64%。与 15 °C培养相比，25 °C培养条件下的 C-Oxi:Hyd、N:C-Hyd、P:C-Hyd在整个

培养过程中均表现出较高的值，平均分别较 15 °C 培养高 26.02%、7.31%和 16.76%。

 
注：不同大写字母表示同一培养温度下不同培养时间之间差异显著，不同小写字母表示同一培养时间下不同培养

温度之间差异显著（P < 0.05）。Note: Different uppercase letters indicate significant differences between different incubation 

times at the same incubation temperature, while different lowercase letters indicate significant differences between different 

incubation temperatures at the same incubation time (P < 0.05). 

图 2 不同温度不同培养阶段草地土壤胞外酶化学计量 

Fig. 2 Extracellular enzyme stoichiometry of grassland soils at different incubation stages under 15 °C and 25 °C  

2.3 微生物群落组成在不同培养时间的差异 
培养温度和培养时间显著影响微生物多样性和群落结构（图 3）。具体而言，增温显著

降低了微生物群落多样性（图 3a 和图 3b），细菌和真菌的丰富度均随增温而下降。然而，

细菌和真菌多样性对培养时间的响应不同，细菌多样性随着培养时间的延长逐渐下降，而

真菌多样性则逐渐升高。此外，25 °C 培养条件下细菌多样性下降的速度显著快于 15 °C 培

养。PCoA分析结果表明，不同温度和培养时间对土壤细菌和真菌群落组成均产生了显著影

响（图 3c 和图 3d）。25 °C 培养条件下的细菌群落在不同培养时间点的分布较 15 °C 条件下



 

 

更为分散，表明在 25 °C 处理下，微生物群落组成的变化更为剧烈。 
以相对丰度大于 5%为优势微生物群标准，培养过程中土壤优势细菌菌群包括变形菌门

（Proteobacteria）、酸杆菌门（Acidobacteria）、放线菌门（Actinobacteria）、拟杆菌门

（Bacteroidetes）和浮游菌门（Planctomycetes）（图 3e）；优势真菌菌群包括子囊菌门

（Ascomycota）、担子菌门（Basidiomycota）和被孢霉门（Mortierellomycota）（图 3f）。不

同微生物菌群在培养过程中表现出不同的动态变化。在细菌中，变形菌门的相对丰度在两

温度培养中均逐渐下降，其中 25 °C 培养的降幅为 27.28%，而 15 °C 培养仅下降 9.17%；整

个培养过程中，15 °C 处理的平均值较 25 °C 高 7.76%。放线菌门的相对丰度在两种温度条

件下均逐渐上升，25 °C培养中相对丰度上升了 54.83%，而在 15 °C培养中上升了 19.96%；

在整个培养过程中，25 °C 处理的平均值较 15 °C 处理高 12.74%。真菌群落组成变化趋势在

两种温度条件下表现出相似性，子囊菌门的相对丰度在两种温度条件下均有所下降，而被

孢霉门的相对丰度均呈上升趋势。此外，担子菌门的相对丰度在 25 °C 条件下显著增加，

而在 15 °C 条件下则保持相对稳定。 

 
注： ∗表示线性关系的显著性（P < 0.05）。Note: ∗ denotes significance of the linear relationship (P < 0.05) . 

图 3 不同温度不同培养阶段土壤细菌和真菌的丰富度、主坐标分析、门水平群落组成 

Fig. 3 Bacterial and fungal richness, principal coordinate analysis, and community composition at the phylum level in soils 

at different incubation stages under 15 °C and 25 °C 

2.4 微生物生物量、胞外酶、微生物群落组成对 SOC 三库分解的影响 
利用逐步线性回归，分析 15 °C 和 25 °C 培养条件下 MBC、碳氮磷水解酶和氧化酶对

三库分解的影响（表 3）。结果显示，在 15 °C 培养下，MBC 和 AKP 是活性碳库分解的正

向调控关键因子（P < 0.05），C-Oxi 是缓效碳库分解的正向调控因子（P < 0.05），NAG 和

AKP 则是惰性碳库分解的正向调控因子（P < 0.05）。在 25 °C 培养下，MBC 是活性碳库分

解的正向调控关键因子（P < 0.05），而 C-Oxi、NAG 和 AKP 则是惰性碳库分解的正向调控

因子（P < 0.05）。 
表 3 微生物生物量碳和胞外酶活性对 SOC 三库分解的逐步回归方程 

Table 3 Stepwise regression equations of MBC and extracellular enzyme activities on the decomposition of SOC three 

pools 

温度 
Temperature/℃ 

回归方程 
Regression equation R2 P 

15 fR1 = -3.1×10-2C-Hyd – 1.5×10-3NAG + 1.0×10-4AKP +9.4×10-5MBC+ 0.43 0.96 < 0.001 



 

 

fR2 = 1.4×10-4C-Hyd + 2.1×10-2C-Oxi - 1.2×10-3NAG - 2.1×10-4AKP + 0.50 0.96 < 0.001 

fR3 = -1.8×10-4C-Hyd + 2.7×10-3NAG + 1.1×10-4AKP - 7.0×10-5MBC + 6.2×10-2 0.92 < 0.001 
25 fR1 = -1.0×10-4C-Hyd - 2.3×10-2C-Oxi + 7.7×10-5AKP +6.1×10-5MBC+ 0.5 0.94 < 0.001 

fR2 = 2.8×10-4C-Hyd - 1.5×10-3NAG - 2.1×10-4AKP + 4.4 0.91 < 0.001 

fR3 = -2.0×10-4C-Hyd + 1.9×10-2C-Oxi + 1.4×10-3NAG + 1.1×10-4AKP - 9.2×10-5MBC + 9.2×10-2 0.95 < 0.001 

注：fR1：活性碳库分解占总呼吸的比例；fR2：缓效碳库分解占总呼吸的比例；fR3：惰性碳库分解占总呼吸的比

例。下同。Note: fR1: Proportion of active carbon pool decomposition to total respiration. fR2: Proportion of slow carbon pool 

decomposition to total respiration. fR3: Proportion of passive carbon pool decomposition to total respiration. The same below. 
两种温度培养下的相关性分析结果显示，惰性碳库分解与酶化学计量比 C-Oxi:Hyd、

N:C-Hyd、P:C-Hyd 显著正相关（图 4a，P < 0.05）。细菌群落组成与三碳库分解、C-Hyd、
C-Oxi、NAG 和 AKP 显著相关，而真菌群落组成则与活性、惰性碳库分解、C-Hyd、C-Oxi
和 NAG显著相关。构建偏最小二乘路径模型进一步研究微生物群落组成与胞外酶对三库分

解的直接和间接效应（图 4b）。模型对活性、缓效及惰性碳库分解的解释度分别为 42%、

50%、84%，其模型拟合度（GoF）分别为 0.56、0.57、0.64。结果显示，培养温度及时间

对微生物群落组成表现出显著的正调控。微生物群落组成对胞外酶、惰性碳库分解表现出

显著正调控，对缓效碳库分解则呈负调控。胞外酶正调控缓效和惰性碳库分解，负调控活

性碳库分解。总体而言，培养温度和时间通过调控微生物群落组成和相应胞外酶活性进而

影响碳库分解，但具体作用机制在三库间存在一定的差异。 

 
注：a）各碳库分解速率与胞外酶的相关性分析及微生物群落 Mantel 分析。线条颜色代表 Mantel检验的显著性；线

条宽度表征 Mantel 检验 r 值的绝对值；颜色梯度代表 Spearman 相关系数，∗表示相关性显著（P < 0.05）。b）PLS-PM

模拟不同因子对 SOC 三碳库分解速率的影响。其中，微生物群落由细菌和真菌群落主坐标分析第一轴表征； GoF 为模

型拟合优度；蓝色和红色箭头分别表示正向和负向关系，箭头的粗细和数字代表标准化系数的大小； * P < 0.05，** P 

< 0.01，*** P < 0.001。Note: a) Correlation analysis of decomposition rates of carbon pools with extracellular enzymes and 

Mantel analysis with microbial communities. Line color represents the significance of the Mantel test, while line width represents 

the absolute value of the Mantel test r. The color gradient represents the Spearman correlation coefficient, and ∗ indicats a 

significant correlation (P < 0.05). b) PLS-PM simulates the impact of various factors on the decomposition rates of SOC three 

carbon pools. Microbial communities are represented by the first principal coordinate axes of bacterial community and fungal 



 

 

community. GoF: the goodness of fit of the model. Blue and red arrows indicate positive and negative relationships, with line 

thickness and numbers representing the magnitude of standardized coefficients. * P < 0.05, ** P < 0.01, *** P < 0.001. 

图 4 胞外酶与微生物群落对各碳库分解速率的影响 

Fig. 4 Effects of extracellular enzymes and microbial communities on carbon pool decomposition rates 

3 讨 论 

3.1 温度升高影响草地土壤碳库分解、微生物生物量、胞外酶及其计量学动态 
本研究发现，土壤培养过程中，活性碳库的分解速率下降趋势较缓效和惰性碳库更为

迅速，且后者在总呼吸中的占比逐渐增加，这与多数基于三库模型模拟的研究结果一致[13, 

16]。但相较传统短期实验（如 30~180 d），本研究的长期培养结合贝叶斯反演方法优化了模

型参数，更稳健地模拟了惰性碳库的长期分解动态，弥补了以往研究中因实验时间不足导

致的高估活性碳库贡献的偏差[12]。同时，与 15 ℃培养相比，25 ℃培养显著增强了土壤呼

吸速率，但促进效应随着培养时间延长逐渐减弱。三库分解速率在温度和时间上的变化趋

势与土壤总呼吸类似，这一现象支持热适应性假设，并与大多野外和室内研究结果一致[6, 

21]。长期增温未进一步促进土壤呼吸的原因可能有两方面：一方面，长期增温可能直接影

响土壤微生物群落，降低其生理活性或改变其基因型；另一方面，增温通过改变土壤有机

质、水分和营养元素的供应，间接抑制了土壤微生物群落呼吸[22]。然而，也有研究发现，

9 年的 4 ℃增温并未导致土壤微生物呼吸表现出热适应性[10]，可能与该地区土壤中有机质

含量较高有关，这使得微生物在较高温度下的能量需求能够得到满足。 
胞外酶活性和微生物生物量可以解释不同碳组分分解的变化。研究发现，C-Oxi:Hyd

随培养时间逐渐升高，表明微生物对惰性碳组分的分解能力逐渐增强。25 ℃处理下，C-
Oxi:Hyd 在整个培养过程中均高于 15 °C。这可能是由于较高温度下，土壤微生物较快消耗

了环境中的活性碳组分，从而增强了对木质素等惰性碳组分的利用[14]。逐步回归分析表明，

在 25 °C 条件下，C-Oxi活性与惰性碳库分解显著正相关，而在 15 °C，C-Oxi活性未被纳入

解释惰性碳库分解变化的逐步回归模型（表 3），这进一步表明较高温增强了氧化酶对惰性

碳组分的利用[9]。此外，有研究表明，木质素类等顽固底物的降解比纤维素类活性底物降

解的碳释放量更大[23]，这是由于纤维素的碳利用效率远高于木质素，因此木质素的降解需

要更多的能量投入。本研究也发现，在较高温度下，土壤始终保持更高的呼吸速率。在长

期培养过程中，土壤总呼吸，尤其是活性碳库分解速率逐渐降低，主要与MBC的降低有关

（表 3），这和 Wang 等[13]的研究结果一致。此外，本研究还发现，NAG 和 AKP 与惰性碳

库分解显著正相关（表 3）。这可能是由于微生物增加了对胞外酶（尤其是氧化酶）的投入，

从而增强了对氮的需求[24]。同时，土壤中与氮和磷相关的有机结构比例可能在培养中逐渐

增加，土壤微生物为获取必要的养分和能量，增加了对氮和磷相关结构分解酶的生产和释

放[25]。这种增温导致的微生物对惰性碳组分的增强利用，可能改变草地土壤的养分供应模

式，影响草地生态系统的植物-土壤相互作用[21]，从而使草地生态系统适应未来的环境变化。

这一发现展示了增温对土壤微生物代谢功能的复杂影响，为理解增温背景下养分循环与碳

循环的相互作用提供了新的理论支持。 
3.2 草地土壤碳库分解响应温度变化的微生物学机制 

微生物多样性对两种温度培养表现出不同的适应性。与 15 ℃相比，25 ℃培养下土壤

细菌多样性下降速度更快。25 ℃条件下，细菌群落在 21~553 d 的变化幅度明显大于 15 ℃
培养（图 3），表明较高温度加速了微生物群落的演替。这可能是由于高温促进了微生物的

代谢和生长，导致资源快速消耗，竞争力较弱的细菌被更具优势的种群所取代，从而加速



 

 

了多样性下降[26]。此外，高温对细菌群落施加了更强的选择压力，淘汰了不适应高温的细

菌种群，仅留下适应性强的耐热菌[27]，进一步降低了多样性。相较于细菌，真菌对培养条

件的反应则呈现相反趋势，这可能是由于真菌更能适应低营养和高压力的环境，尤其是在

碳源缺乏时。研究表明，真菌在底物有限时仍能保持活跃，尤其是通过分解木质素等复杂

的有机物，而这些物质通常难以被细菌利用[28]。此外，真菌的复杂生活史和多样的生存策

略（如孢子形成和休眠）使其能在资源匮乏时存活并保持多样性[29]。 
微生物群落组成在驱动土壤过程及其功能中发挥着关键作用。本研究发现，微生物群

落组成与胞外酶活性及其计量学密切相关（图 4）。Yang等[30]也发现，在植被演替过程中，

土壤优势菌门与胞外酶活性及其计量学显著相关。不同生态策略的微生物在不同功能酶的

生产上贡献不同。例如，真菌（尤其是白腐菌）利用过氧化物酶等酶分解复杂且耐降解的

木质素[31]。这种微生物群体的分工有助于土壤生态系统中养分的有效循环。但也有研究发

现，微生物群落组成与胞外酶活性之间未必存在明确关联[32]。这可能与微生物功能冗余性

有关，即不同微生物具有相似的代谢功能和酶生产能力。Ochoa-Hueso 等[33]发现，干旱环

境下尽管真菌和细菌的丰富度降低，但酶活性保持稳定，这种功能冗余性增强了土壤系统

在环境变化下的稳定性。尽管本研究发现胞外酶活性与微生物群落组成显著相关，但仍无

法评估功能冗余性在其中的贡献。未来研究应结合微生物互作、功能基因组学和代谢途径

分析，进一步揭示不同微生物群体在不同碳组分分解过程中的具体作用。 
微生物通过群落组成的变化调控胞外酶的分泌，从而实现对 SOC 的分解。本研究发现，

变形菌门在高温下的相对丰度较低，且随培养时间下降更快，而放线菌门在高温下的相对

丰度较高，且随时间快速增加。这表明微生物群落生态策略的转变可能是温度和培养时间

影响三库动态的关键。根据微生物的碳矿化潜力和生长速率，微生物可分为富营养型（r-
策略者）和寡营养型（K-策略者）[34]。富营养型微生物偏好富含易分解碳的环境，而寡营

养型微生物则能更有效地利用惰性碳。变形菌门等富营养型微生物在培养初期通过调控水

解酶（如 β-葡萄糖苷酶、木糖苷酶）分泌，快速矿化活性碳库，这与其对易降解底物的偏

好一致。然而，随着培养时间延长和活性碳库的耗竭，放线菌门等寡营养型微生物逐渐占

据群落主导地位，其通过分泌更多氧化酶（如多酚氧化酶、过氧化物酶），增强了对缓效和

惰性碳库中木质素和芳香化合物等复杂底物的分解[21]。温度升高加速了微生物代谢，从而

提高呼吸速率和碳排放。高温条件下，富营养型微生物的代谢速率加快[6]，快速分解易利

用的活性碳库，显著提高了呼吸速率和累积碳排放。此外，较高温度条件下，寡营养型微

生物的相对丰度增加，这与胞外酶计量比（C-Oxi:Hyd、N:C-Hyd 和 P:C-Hyd）的显著升高

一致，反映了微生物群落对温度变化的适应性调整。在真菌中，担子菌门（寡营养型）和

子囊菌门（富营养型）[35]对温度和培养的响应与细菌中相应的生态策略微生物变化类似。

温度升高通过改变微生物群落结构，加速碳库中稳定组分的矿化，这种机制可能会削弱土

壤碳储存能力，增加大气 CO2 浓度，进而加剧气候变化的正反馈效应[9]。本研究揭示了微

生物群落生态策略转换驱动碳代谢路径重构的机制，为土壤碳-气候反馈模型参数化提供了

生物学依据。未来的研究应结合长期观测，关注气候变暖下不同生态系统，尤其是脆弱生

态系统及生态管理措施（如植被恢复、土地利用变化）对土壤碳库稳定性的影响机制。 

4 结 论 

培养温度升高显著提高了草地土壤呼吸速率、累积碳排放和碳库组分分解速率，但这

种增强效应随着培养时间的延长而逐渐减弱。在 25 ℃培养下，MBC 与细菌丰富度下降的

速度快于 15 ℃培养，且微生物群落组成变化更加剧烈。富营养型微生物（如变形菌门和子



 

 

囊菌门）的相对丰度随培养时间的推移而下降，但寡营养型微生物（如放线菌门和子囊菌

门）的相对丰度则随培养时间增加，并且在 25 ℃条件下变化更为显著。同时，C-Oxi:Hyd、
N:C-Hyd、P:C-Hyd 随培养时间逐渐升高，且 25 ℃培养整体高于 15 ℃培养。在 15 ℃培养

下，MBC 和 C-Oxi 分别是活性和缓效碳库分解的正向调控关键因子；而在 25 ℃条件下，

MBC是活性碳库分解的关键因子，C-Oxi、NAG和AKP则是惰性碳库分解的正向调控关键

因子。相关性分析及偏最小二乘路径模型显示微生物群落组成对胞外酶活性及其计量学的

调控是土壤碳库分解动态响应温度变化的关键因素。 
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