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全球变暖背景下土壤微生物呼吸的热适应性：证据、机
理和争议

沈瑞昌１，２，３，４，徐　 明５，方长明２，陈家宽２，∗

１ 南昌大学生命科学研究院流域生态学研究所，南昌　 ３３００３１

２ 复旦大学生物多样性科学研究所，上海　 ２００４３３

３ 南昌大学鄱阳湖环境与资源利用教育部重点实验室，南昌　 ３３００３１

４ 江西鄱阳湖湿地生态系统国家定位观测研究站，南昌　 ３３００３８

５ 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室，北京　 １００１０１

摘要：土壤微生物呼吸的热适应性被认为是决定陆地生态系统对全球变暖反馈作用的潜在重要机制，可能显著改变未来的气候

变化趋势，然而学术界对于这一机制是否真实存在尚有分歧。 阐述了土壤微生物呼吸的热适应性概念，从证据、机理和争议 ３

方面对已有研究进展进行了综述和分析。 土壤微生物呼吸的热适应性是微生物在群落尺度上对温度变化的适应性，具有坚实

的生物学与生态学理论基础，研究者们运用各类指标已在许多实验中证实土壤微生物物种及群落的呼吸过程能够在高温环境

产生适应性变化。 土壤微生物呼吸的热适应性机理涉及生物膜结构变化、酶活性变化、微生物碳分配比例变化和微生物群落结

构变化等方面。 关于土壤微生物呼吸热适应性的争议可能是由研究方法、微生物物种及环境条件的差异引起的。 根据对已有

研究的分析，认为土壤微生物呼吸的热适应性是真实存在的，未来的研究可进一步探索土壤微生物呼吸的热适应性机理，深入

研究环境和全球变化对土壤微生物呼吸的热适应性影响，定量评估土壤微生物呼吸的热适应性对陆地生态系统反馈过程的

影响。
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随着全球变暖影响的不断加深和巴黎气候协议的正式生效，共同控制和减缓全球变暖的危害已经成为全

人类的共识［１］。 为制定合理的减排政策，人们迫切需要准确模拟和预测全球变暖与地球生态系统间的相互

影响。 陆地生态系统对全球变暖的反馈作用作为其中的关键过程，也成为目前生态学研究的热点［２⁃４］。 长期

以来，人们普遍认为土壤呼吸将随着温度升高而持续地增长，从而对全球变暖产生正反馈［５］。 这一机制广泛

运用于现有的各类地球系统模型，使人们对 ２１ 世纪末全球气温的预期提高了近 １．５℃ ［６⁃７］。 但是，许多野外长

期加热实验没有支持该机制，因为增温措施对土壤呼吸的促进作用并不持久［８⁃９］。 这些结果引起了学术界的

激烈讨论。 一种观点认为加热效应降低是由增温的间接作用引起，如增温样地内易分解碳的降低限制了升温

对微生物呼吸的促进作用［９⁃１０］。 同时，部分学者认为这一现象还可能与微生物呼吸的“热适应性”有关［１１⁃１２］。
它是指气候变暖后土壤微生物主动降低生理活性以提高其在高温环境中的适宜度，从而减缓表观土壤呼吸量

的上升［１３］。 也就是说，土壤微生物群落不仅仅会被动响应全球变暖，而且还会主动改变自己以适应高温

环境［１４⁃１５］。
考虑到土壤碳库对全球气候变暖过程的巨大影响，生态学家在最近 ２０ 年间对土壤微生物呼吸的热适应

性进行了大量研究，但是他们对土壤微生物呼吸的热适应性是否真实存在还有分歧。 一些学者认为土壤微生

物呼吸的热适应性建立在经典生物学的热适应性理论之上，有着坚实的分子调控和酶活性基础［１５⁃１６］。 他们

也尝试在野外加热或室内培养等实验中寻找土壤微生物呼吸热适应性的直接证据［１７⁃１８］。 事实上，采用单位

土壤微生物量的呼吸量等指标，人们已经证明森林［１９］、草地［１２］和近北极荒地［１８］ 等生态系统的土壤微生物物

种或群落的呼吸作用能够表现出明显的热适应性。 然而，还有许多学者不认同或在实验中未发现土壤微生物

呼吸的热适应性［２０⁃２１］。 例如 Ｓｃｈｉｎｄｌｂａｃｈｅｒ 等［２２］发现 ９ 年的 ４℃增温没有使奥地利成熟森林的土壤微生物呼

吸表现出热适应性。 千差万别的结果制约着人们对土壤微生物呼吸热适应性的认识，也妨碍了人们对陆地生

态系统反馈作用的模拟。
本文试图综合现有的文献，总结土壤微生物呼吸热适应性相关的概念、理论和实验证据、机理以及争议，

分析引起争议的原因，并指出未来的重点研究方向，为预测未来的气候变化趋势以及制定区域和全球的温室

气体排放政策提供理论依据。

１　 土壤微生物呼吸热适应性现象与概念

土壤微生物呼吸热适应性的想法来源于长期野外观测实验中生态系统呼吸及土壤呼吸的热适应性［２３］。
例如，Ｏｅｃｈｅｌ 等［１１］指出由于气温的升高（平均每年增 ０．０５℃）阿拉斯加北极极地地区从 １９８０ 年代开始由碳汇

转变为碳源，但是其碳源强度逐渐减小，并在 １９９２ 年之后的夏季又转为碳汇。 作者认为这一现象可能与生态
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系统的热适应性有关。 Ｌｕｏ 等［１２］发现经过 １ 年的～２℃增温后草地生态系统的土壤呼吸没有明显增加，他们

将其归因于土壤呼吸热适应性引起的温度敏感性下降。 虽然这些研究能否真正反映生态系统或土壤呼吸的

热适应性还存在争议，但是土壤微生物呼吸作为生态系统呼吸及土壤呼吸的重要组成部分，其热适应性还是

因此受到了广泛关注［２４］。
随着土壤微生物呼吸热适应性研究的深入，人们对它的概念产生了两种不同的理解，即表观热适应性与

内在热适应性［１３］。 一些学者将长期实验中增温不再促进土壤微生物呼吸这一现象统称为土壤微生物呼吸的

热适应性［１２， ２５］。 不过，这种现象只是一种表观的热适应性，引起它的因素非常多。 长期加热措施既可以对土

壤微生物群落产生直接效应，降低土壤微生物的生理活性；还可以通过改变土壤有机质、水分和营养元素等方

式间接地降低土壤微生物群落的呼吸作用［１３， ２０］。 事实上，生物学上的适应性往往指生物通过调整自身组成

或结构以提高其适宜度的现象［１３， １６］，它显然不包括加热的间接作用。 因此，部分学者仅将实验增温对土壤微

生物群落产生的直接效应，即土壤微生物通过调整自身的生理活性使呼吸作用下降的现象称之为土壤微生物

呼吸的热适应性。 这就是所谓的土壤微生物呼吸内在热适应性［１５， ２６］。 在没有特别指明的情况下，本文所提

及的热适应性均特指内在热适应性。
生物的热适应性通常被区分为两种类型：驯化（ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ）和适应（ａｄａｐｔａｔｉｏｎ）。 前者指生物通过改变其

生理特征和表型可塑性来适应外界温度变化；而后者表示生物通过基因型的改变来适应温度变化［１６］。 通过

对微生物菌株的培养分析，科学家们发现微生物的热适应性也存在着这两种类型［２７⁃２８］。 然而土壤微生物群

落极其复杂，其中 ９９％的微生物物种至今都不能被培养［２９］。 人们很难知道土壤微生物群落通过何种方式适

应高温环境。 本文在此并不严格区分这两种热适应方式，这里的热适应性指的是两种热适应方式的综合

效应。

２　 土壤微生物呼吸热适应性的理论与实验证据

土壤微生物呼吸的热适应性实质上是土壤微生物功能在群落尺度上对环境温度变化的适应性，有着深厚

的生物学和生态学基础。 通过对微生物模式物种（大肠杆菌 Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ）或其他菌株的培养，科学家们很

早就发现微生物能够通过改变自身生理和遗传特征降低生理活性以提高其在高温环境中的适宜度［３０］。 例

如，恒黏适应理论（Ｈｏｍｅｏｖｉｓｃｏｕｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ）认为微生物能够通过改变生物膜结构（脂肪酸长度、不饱和

键和支链数目等）以提高基质利用效率和降低生理活性［３１⁃３２］；生活于不同温度下的微生物能产生不同活性的

同工酶，从而使生物酶的催化效率在环境温度下达到最优［３３⁃３４］；不同温度下培养的微生物菌株能够产生和积

累大量的基因突变，从而使其呼吸作用下降［２７， ３５］。 土壤微生物群落也可以通过调整其生长速度产生热适应

性。 例如，Ｂáｒｃｅｎａｓ⁃Ｍｏｒｅｎｏ 等［３６］、Ｒｏｕｓｋ 等［３７］以及 Ｂｉｒｇａｎｄｅｒ 等［３８］的研究以土壤微生物群落最佳或最低生长

温度为指标证明了土壤微生物生长速率的热适应性。 此外，许多研究表明动植物呼吸作用也能够表现出热适

应性［３９⁃４１］。
上述理论基础只是一些间接证据，科学家们还试图找到土壤微生物呼吸热适应性的直接实验证据。 参考

传统研究方法，学者们也通过分离培养途径分析了许多土壤微生物物种（以各类真菌物种为主）呼吸作用的

热适应性，并得到了正面的结果。 例如，Ｌａｎｇｅ 和 Ｇｒｅｅｎ［４２］发现 ５ 种地衣真菌的呼吸作用展示了对季节温度变

化的热适应性，夏季和冬季的 Ｃｌａｄｏｎｉａ ｃｏｎｖｏｌｕｔａ 同样放在 ５℃下培养时其呼吸作用相差数 １０ 倍，但在各自环

境的室温培养时其呼吸作用几乎相当。 Ｈｅｉｎｅｍｅｙｅｒ 等［４３］ 报道称，刚开始时 ６℃ 加热使丛枝菌根菌 Ｇｌｏｍｕｓ
ｍｏｓｓｅａｅ 的呼吸作用明显增加，但是两星期后其呼吸速率与对照的差异变得不显著，单位菌丝的呼吸量则下降

３７．５％，显示该菌株的呼吸作用具有热适应性。 Ｍａｌｃｏｌｍ 等［１４］对 １２ 种菌根真菌进行培养，发现其中 ３ 种真菌

能够在 ７ ｄ 之内就表现出明显的热适应性，因为高温（２３℃）培养菌株在同一温度下比低温（１１℃或 １７℃）培
养菌株的呼吸作用要低 ２０％—４５％。 Ｃｒｏｗｔｈｅｒ 和 Ｂｒａｄｆｏｒｄ［１７］ 则发现 ５ 种广泛分布的腐生真菌能够在温度变

化 １０ ｄ 之内表现出呼吸作用的热适应性。
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有些研究尝试理解土壤微生物群落呼吸作用的热适应性，其难点在于如何消除其他因子对微生物群落呼

吸作用的影响。 土壤微生物呼吸的表观热适应性不仅与土壤微生物呼吸内在热适应性有关，还可能与加热引

起的各类间接因素有关。 只有去除土壤微生物的基质限制等间接因素才能反映土壤微生物呼吸的内在热适

应性。 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［１５］认为当基质供应充足时单位微生物量的呼吸量（ｓｕｂｓｔｒａｔｅ Ｒｍａｓｓ）的下降可以指示内在热

适应性。 因为 Ｓｕｂｓｔｒａｅ Ｒｍａｓｓ能够排除土壤基质和微生物量的不同对微生物呼吸的影响，从而突出土壤微生物

呼吸的内在热适应性。 运用这一指标，Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［１５］ 发现 １５ 年的 ５℃加热措施已经使美国哈佛森林土壤微

生物群落的呼吸作用表现出热适应性。 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［２６］的结果表明在高温下培养 ７７ ｄ 后森林土壤微生物群落

的 ｓｕｂｓｔｒａｔｅ Ｒｍａｓｓ显著下降。
根据土壤微生物呼吸⁃温度曲线的形式，参考植物呼吸热适应性类型，Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［１５］还提出了三类不同的

土壤微生物呼吸热适应性类型。 它们分别为温度敏感性降低（第 Ｉ 类），微生物呼吸整体性降低（第 ＩＩ 类）和
呼吸温度曲线向右迁移而引起的呼吸降低（第 ＩＩＩ 类）。 前两类热适应性可以发生在单个微生物细胞层面上，
第 ＩＩＩ 类热适应性主要由土壤微生物群落结构变化引起。 目前多数研究都报道的是第 Ｉ 类热适应性［１２， １９］，少
数文献也发现了第 ＩＩ 类热适应性［１７， ２６］。 研究表明第 Ｉ 和第 ＩＩ 类热适应性在出现时间和适应程度上有所差

别。 第 Ｉ 类热适应性相较于第 ＩＩ 类热适应性出现的时间较早，但第 ＩＩ 类热适应性降低生理活性的能力比第 Ｉ
类热适应性更强烈［４１］。 第 ＩＩＩ 类热适应性虽然没有被直接报道，但是它或许可以解释部分实验中加热样地土

壤呼吸温度敏感性高于对照样地的结果［１３］。

３　 土壤微生物呼吸热适应性的机理

为建立和完善土壤微生物呼吸热适应性理论体系，很多研究还探索了它的机理。 在经典的生物热适应性

理论中，人们已经在动植物生理生化的基础上发现了一系列机理，比如行为方式的改变、表型可塑性调节和基

因水平上的适应［３９， ４４］。 然而，由于微生物与“大型”动植物之间的差异，后者的热适应性机理很难直接运用

于微生物群落［４５⁃４６］。 因此，土壤微生物呼吸的热适应性机理研究必须立足于微生物本身，并充分考虑群落尺

度的特征［１３］。 目前文献中报道的土壤微生物呼吸热适应性机理包括生物膜结构变化［１３］、酶活性变化［１３］、微
生物碳分配比例变化［４７］及微生物群落结构变化［１９］等。
３．１　 生物膜结构变化

微生物细胞的生物膜结构是基质进入细胞的“大门”，也是呼吸作用电子传递和氧化磷酸化的主要发生

场所，控制着基质的转运速率与能量的利用效率［２８］。 高温环境下微生物生物膜的流动性增强，基质的转运速

度随之加快。 同时，流动性的升高也将降低生物膜结构维持质子浓度梯度的能力，增加质子泄露的概率，减少

单位基质生成的 ＡＴＰ 数量。 微生物为获得相同的生物质能源就必须消耗更多的有机碳，从而释放更多的

ＣＯ２。 根据恒黏适应理论，土壤微生物将通过增加脂肪酸的碳链长度，或减少脂肪酸的不饱和键或支链数目

的方式降低生物膜结构在高温环境中的流动性，因为这些新的脂肪酸分子有着较高的熔点［４８］。 生物膜结构

的热适应性变化能够使降低基质的转运速率，提高基质转化为 ＡＴＰ 的效率，有效降低土壤微生物群落的 ＣＯ２

产量。
３．２　 微生物酶活性变化

土壤微生物群落的呼吸作用本质上是一系列酶促反应，其速率会受到温度的制约［４９］。 从短期来讲全球

变暖能显著增加酶促反应速率，加快土壤微生物的呼吸作用［５０⁃５１］。 不过，从长期来讲，土壤微生物群落会调

整其胞内酶与胞外酶活性，从而降低其在高温下的生理活性［５２］。 这主要体现在酶活性最适温度随温度的升

高而增加以及温度敏感性（Ｑ１０）随温度的升高而减少两方面。 例如 Ｆｅｎｎｅｒ 等［５３］表明威尔士中部泥炭地土壤

酶活性的最适温度随着季节温度的变化而显著变化（夏季为 ２０℃，冬季为 ２℃）。 Ｎｏｔｔｉｎｇｈａｍ 等［５４］ 发现在秘

鲁安第斯山脉中土壤 β⁃糖苷酶和 β⁃木聚糖酶的 Ｑ１０值与年平均温度呈显著的负相关关系。 土壤微生物群落

可以从 ３ 方面使酶活性适应高温环境。 首先土壤微生物的基因本身或表达过程发生变化，合成和分泌适应于
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高温环境的同工酶［３４，５５］。 其次，土壤微生物群落分泌酶的浓度也可能有所变化。 它可能是由于基因表达的

改变也有可能是由于蛋白质周转速率变化。 此外，在保证酶结构的前提下改变酶反应的环境（如 ｐＨ、辅酶

等）使酶的活性发生改变［３３］。
３．３　 微生物碳分配比例的变化

土壤微生物呼吸的热适应也可能与微生物的碳利用效率（ＣＵＥ，也称为基质利用效率和微生物生长效

率）有关。 微生物的 ＣＵＥ 是指微生物分配于生长的碳占其总吸收碳的比例［５６⁃５７］。 Ａｌｌｉｓｏｎ 等［４７］发现温度升高

引起的 ＣＵＥ 降低将导致加热样地中土壤微生物量的下降，从而在中长期尺度上降低土壤微生物群落的呼吸

量。 ＣＵＥ 机理在学术界受到广泛关注，已经成为新一代微生物模型的基础［５８］。 不过对这个机理也有争议，因
为一些研究发现土壤微生物的 ＣＵＥ 并不一定会随温度的升高而下降［１７，５９］。 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［１３］ 认为 ＣＵＥ 随温度

升高而降低的现象只是由微生物能量外溢（ｅｎｅｒｇｙ ｓｐｉｌｌｉｎｇ）过程引起的，并不具有普遍性。 此外，还有人发现

ＣＵＥ 本身也会在全球变暖过程表现出热适应性，从而让 ＣＵＥ 机理进一步复杂化［５８］。 例如，Ｆｒｅｙ 等［５９］ 发现哈

佛森林中经过 １８ 年 ５℃升温的土壤微生物利用苯酚的 ＣＵＥ 随温度升高而降低的程度明显低于只经过 ２ 年升

温的土壤微生物。 Ｗｉｅｄｅｒ 等［５８］模拟认为 ＣＵＥ 随温度升高而下降的机制可以使 ２１００ 年前土壤有机碳的损失

量减少达 ３００Ｐｇ，但是 ＣＵＥ 的热适应性将使土壤有机碳的流失量大大增加。 但是 Ａｌｌｉｓｏｎ［６０］则认为无论 ＣＵＥ
能否表现出热适应性，陆地生态系统对全球变暖的反馈作用都不会很强，因为 ＣＵＥ 的热适应性将减少微生物

对酶的投入从而降低呼吸作用。
３．４　 微生物群落结构变化

一些文献认为土壤微生物呼吸的热适应性可能与微生物群落结构变化有关［１３］。 它们认为在全球变暖背

景下，不同的微生物受温度升高的影响并不相同，适宜度较低的微生物的生态位将逐步被竞争力更强的微生

物所占领，从而使整个微生物群落结构发生变化。 同时，微生物群落也能积累和扩散（基因的水平转移）适宜

高温环境的基因突变从而提高整个群落的适宜度［６１］。 因此温度升高之后，土壤微生物群落很可能会向更适

宜高温环境的微生物群落转变。 不过由于土壤微生物群落的极端复杂性，以往的文献并没有就这一机理达成

一致。 例如，利用 ＰＬＦＡ 方法，Ｗｅｉ 等［１９］发现微生物群落结构与微生物呼吸的热适应性高度相关，但是笔者却

发现中国北方干草原土壤微生物的热适应性与微生物群落结构相关性并不显著。 因此土壤微生物群落结构

变化这一机理仍需要深入研究。

４　 土壤微生物呼吸热适应性的争议及原因分析

土壤微生物呼吸的热适应性在学术界也引起了激烈的讨论，核心问题就是土壤微生物呼吸能否适应全球

变暖过程。 一方面，部分研究认为土壤微生物呼吸表观热适应性只是由增温样地内易分解碳的降低限制了升

温对土壤微生物呼吸的促进作用而引起，而非土壤微生物呼吸的内在热适应性。 许多野外加热和实验室培养

实验都报道了加热样地内土壤易分解碳下降的现象［９， １２］。 Ｋｉｒｓｃｈｂａｕｍ［６２］的模拟结果表明加热样地内微生物

呼吸受易分解碳限制这一机理足以解释长期加热样地中土壤呼吸的变化趋势，并不需要加入土壤微生物热适

应性机理。 Ｈａｒｔｌｅｙ 等［２０］试图利用土壤过筛实验分离土壤基质下降和热适应性的影响，因为该处理可以减少

加热与对照样地之间基质有效性的差异，但不会改变热适应性。 结果显示土壤过筛之后加热与对照间土壤微

生物呼吸的差异消失，表明土壤微生物呼吸并不能产生热适应性。 此外他们还发现在冷却培养后北极地区土

壤微生物呼吸并没有出现上升的趋势［２１］。 另一方面，其他学者虽然认为土壤微生物呼吸具有适应高温的特

征，但是他们的在实验中没有观察到热适应性现象。 例如，Ｍａｌｃｏｌｍ 等［６３］ 表明红松林凋落物微生物群落的呼

吸作用在持续 ７ ｄ 的 ６℃增温之后并没有表现出热适应性。 Ｖｉｃｃａ 等［６４］报道称泥炭土壤微生物没有通过改变

生理活性让呼吸作用适应近两个多月的 ３℃增温。 Ｓｃｈｉｎｄｌｂａｃｈｅｒ 等［２２］发现连续 ９ 年的 ４℃增温并没有使奥地

利成熟森林的土壤微生物的 Ｒｍａｓｓ显著下降。
笔者认为引起争议的原因主要有三点。 首先，一些学者没有同时分析增温对土壤微生物呼吸的直接和间

５１　 １ 期 　 　 　 沈瑞昌　 等：全球变暖背景下土壤微生物呼吸的热适应性：证据、机理和争议 　
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接效应。 他们往往认为这两种效应是互相对立的，证明了一个机理就可以认为另一个机理是不存在的。 例如

Ｋｉｒｓｃｈｂａｕｍ［６２］、Ｅｌｉａｓｓｏｎ 等［８］和 Ｋｎｏｒｒ 等［６］的文献均发现以土壤易分解碳限制微生物呼吸为基础的土壤碳分

解模型可以很好地解释长期加热后土壤微生物呼吸的变化趋势，并以此认为土壤微生物呼吸并不能适应高温

环境。 然而这个逻辑推理是不完整的，碳组分变化的解释度很高并不能排除微生物的热适应性。 事实上，以
土壤微生物呼吸热适应性为基础的模型也能很好地模拟土壤微生物呼吸在长期增温下的变化趋势［４７，５９］。 很

有可能的情况是增温对土壤微生物呼吸的直接和间接效应共同产生了土壤微生物呼吸的表观热适应

性［６５⁃６６］。 其次，一些文章研究土壤微生物呼吸热适应性时没有排除加热的间接效应。 正如前文所述，只有在

研究中排除加热的间接效应（例如加热与对照样地中基质有效性的差异）之后，我们才能说明加热对土壤微

生物呼吸的直接效应，即土壤微生物呼吸能否对高温环境产生热适应性变化。 Ｈａｒｔｌｅｙ 等［２０⁃２１］ 的研究没有排

除这些间接效应的干扰，因此难以证明土壤微生物呼吸不具有热适应性。
此外，许多环境因子和实验条件能够影响土壤微生物呼吸的热适应性过程，从而使文献中的结果复杂化。

（１）加热时间。 土壤微生物呼吸的热适应过程需要一定时间的积累。 例如，Ｂｒａｄｆｏｒｄ 等［２６］ 显示只有将土壤在

高温下培养 ７７ ｄ 之后，土壤微生物呼吸才表现出热适应性。 所以加热时间较短的实验不能发现热适应性规

律。 （２）微生物物种。 不同的微生物物种对高温环境的适应能力有所差异。 Ｍａｌｃｏｌｍ 等人发现 １２ 种外生菌

根真菌中有 ３ 种的呼吸作用在经历连续 ７ ｄ 的温热环境后能做出热适应性变化 ［１４］。 Ｃｒｏｗｔｈｅｒ 和 Ｂｒａｄｆｏｒｄ ［１７］

表明 ６ 种在土壤中广泛存在的腐生真菌中只有 ５ 种的呼吸作用能够在 １０ ｄ 之内表现热适应性。 （３）土壤有

机质含量。 Ｈａｒｔｌｅｙ 等［２１］、Ｖｉｃｃａ 等［６４］和 Ｓｃｈｉｎｄｌｂａｃｈｅｒ 等［２２］ 证明相较于贫瘠的生态系统，土壤碳丰富的生态

系统能够更好地忍耐高温造成的胁迫，从而不易出现热适应性现象。 （４）微生物生存环境的温度变幅。 Ｓｔａｒｋ
等［１８］在近北极荒地生态系统中发现由大型动物不均匀采食引起的局部土壤温度差异使土壤微生物呼吸产生

了不同的热适应性效果。

５　 结论与展望

土壤微生物呼吸的热适应性作为影响陆地生态系统对全球变暖反馈作用的一个潜在重要机制而受到生

态学家们的广泛关注。 本文从证据、机理和争议 ３ 方面对土壤微生物呼吸热适应性的研究现状进行了总结和

分析。 本文认为土壤微生物呼吸的热适应性是生物在群落尺度上的热适应性，建立在经典生物学的热适应理

论之上。 针对土壤微生物菌株和复杂的土壤微生物群落，运用基质充分供应时单位微生物量的呼吸量等指

标，研究者们在野外长期加热实验或实验室培养等实验中证明土壤微生物呼吸能够产生热适应性。 目前比较

认可的热适应性机理包括生物膜结构变化、酶活性调整、碳分配比例改变及微生物群落结构变化等。 文献中

对土壤微生物呼吸热适应性的争议很可能是研究方法、微生物物种及环境条件的差异引起的。 综上所述，笔
者认为土壤微生物呼吸的热适应性是真实存在的。 今后的研究应该从回答土壤微生物呼吸能否适应高温环

境转向更加深入的讨论，这其中至少有 ３ 个方面应该成为我们的研究重点。
继续探索土壤微生物呼吸热适应机理。 土壤微生物呼吸热适应性机理决定了气候变暖条件下土壤微生

物呼吸热适应的时间与强度，对预测未来土壤呼吸的变化趋势至关重要。 人们在微生物碳分配变化和土壤微

生物群落结构变化两个机理上还没有达成一致。 与此同时，土壤微生物群落结构变化如何引起土壤微生物呼

吸热适应性也不清晰。 所以我们仍不能回答为什么土壤微生物呼吸在种群尺度上能够很快就适应高温环境

（７—１０ ｄ），但需要很长时间（６０—７０ ｄ）才能在群落尺度上表现出热适应性。 此外，土壤微生物呼吸还可以通

过很多其他机理，如形态及大小的变化、亚细胞结构的变化、休眠、微生物物种间相互关系的变化等，适应高温

环境，这部分研究还很少甚至没有。
深入分析环境及全球变化因子对土壤微生物呼吸热适应性的影响。 当土壤有机质含量较高时土壤微生

物呼吸不易产生热适应性这一观点仍需要进一步证明。 湿地、森林等肥沃土壤拥有全球陆地生态系统大多数

的碳储量。 如果它们的土壤微生物呼吸不易产生热适应性，那么热适应机理对陆地生态系统反馈作用的影响

６１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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就非常有限。 除此之外，许多的环境因子如 ｐＨ、水分含量以及全球变化因子如大气氮沉降、ＣＯ２浓度升高、降
水格局的改变等等都能显著改变土壤的微生物呼吸。 因此它们很可能也会像土壤有机质含量、微环境温度变

幅一样影响土壤微生物呼吸的热适应性，但是这些因子的影响至今很少研究。
定量评估土壤微生物呼吸的热适应性对陆地生态系统反馈过程的影响。 虽然科学家们一再强调土壤微

生物呼吸的热适应性能够显著降低陆地生态系统对全球变暖的反馈作用，不过，至今还很少有文章评估这一

机制的具体影响。 Ｓｉｅｒｒａ 等［６５］的研究是个特例，它将土壤微生物呼吸第 ＩＩ 类热适应性加入作物模型 ＣＴＩＣＳ，
以此模拟了热带地区玉米地和香蕉地到 ２０９９ 年间土壤有机碳含量的变化规律。 结果表明土壤微生物呼吸热

适应性过程不能改变全球变暖后土壤有机碳矿化速率加快的趋势，但可以将玉米和香蕉地土壤有机碳矿化速

率降低达 ２２％和 ３３％。 未来需要更多此类研究才能准确评估土壤微生物呼吸的热适应性的影响，进而预测

未来的气候变化趋势。
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