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土壤微生物碳素利用效率研究进展
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摘要：土壤微生物碳素利用效率（ＣＵＥ）是指微生物将吸收的碳（Ｃ）转化为自身生物量 Ｃ 的效率，也称为微生物的生长效率。 土

壤微生物 ＣＵＥ 是生态系统 Ｃ 循环中的重要生理生态学参数，影响着生态系统的 Ｃ 固持、周转、土壤矿化以及温室气体排放等过

程。 在全球环境变化背景下，认识土壤微生物 ＣＵＥ 的变异及其影响机制，对于更好的认识生态系统 Ｃ 循环过程及其对全球变

化的响应具有重要意义。 概述了 ＣＵＥ 的定义及其测定方法，重点综述和分析土壤微生物 ＣＵＥ 的变异及影响因素取得的研究

进展。 基于现有研究的分析得出，土壤微生物 ＣＵＥ 通常表示为微生物的生长与吸收的比值，分为基于微生物生长速率、微生物

生物量、底物吸收速率和底物浓度变化等方法进行测定。 土壤微生物 ＣＵＥ 在 ０．２—０．８ 的范围内变化，这种变异主要受到来自

热力学、生态环境因子、底物养分质量和有效性、化学计量平衡以及微生物群落组成的影响。 今后土壤微生物 ＣＵＥ 的研究应加

强对微量代谢组分的定量分析，生物和环境要素交互影响的调控机理解析，以及微生物动态生理响应过程的碳循环模型优化。
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通过有效增加碳（Ｃ）固持和合理减少 Ｃ 排放来共同控制和减缓全球变暖是全人类应对气候变化达成的

共识［１］。 为制定有效的增汇措施，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，尤
其是陆地生态系统对全球变暖的反馈作用与机制［２⁃３］。 已有大量研究指出，全球变暖会促进土壤 Ｃ 释放，对
全球变暖产生正反馈［２，４］。 但是，越来越多的研究开始发现，微生物在调控陆地生态系统对全球变化的反馈

中起着重要作用，并且可能改变预期的反馈效应［５⁃７］。 例如，长期的增温反而抑制微生物生物量和酶活性，从
而减少对土壤有机碳的分解。 微生物的生理代谢过程及其对外界环境变化的响应与适应成为影响陆地生态

系统的反馈作用的关键［５］。
土壤微生物连接着土壤圈、生物圈、大气圈、水圈、岩石圈的物质循环，参与了土壤中几乎所有的物质转化

过程［８］。 土壤微生物的生长直接取决于微生物的碳素利用效率（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＣＵＥ），即微

生物将吸收 Ｃ 转化为生物量 Ｃ 的效率。 在大量的土壤 Ｃ 循环模型中，微生物 ＣＵＥ 被设定为一个常数［９⁃１１］。
然而，野外观测和室内培养实验并不支持这一假设。 土壤微生物 ＣＵＥ 可能随着外界环境和养分条件等的变

化而显著变化。 有研究指出，土壤微生物 ＣＵＥ 随着土壤养分有效性的增加而增加［１２⁃１３］，而随着温度的升高而

降低［５，１４］。 但是，对于这些潜在因素的影响并没有一致性的认识。 例如，在北美大草原的研究表明，水分胁迫

抑制微生物的生长和 ＣＵＥ ［１５］。 然而，Ｈｅｒｒｏｎ 等［１６］发现土壤含水量的降低对土壤微生物 ＣＵＥ 并无显著影响。
这些不同的研究结论体现了人们对于土壤微生物 ＣＵＥ 变异及其影响机制认识的不足，这制约了人们对陆地

生态系统的反馈的准确模拟与预测［１７］。
本研究对现有文献进行梳理和分析，概述土壤微生物 ＣＵＥ 的定义和测定方法，重点综述和分析 ＣＵＥ 的

变异特征及其影响因素，并指出未来的研究重点，以期为当前地球系统模型的改进及对未来的气候变化趋势

预测提供理论依据。

１　 土壤微生物碳素利用率的定义

植被通过光合作用将大气中 ＣＯ２转化为有机物质，形成生态系统的净初级生产力。 绝大部分的植被生产

力需要在分解者⁃土壤微生物的分解矿化作用下还原为无机养分，再被植被吸收利用，实现生态系统中物质和

能量的生物地球化学循环。 微生物的生理代谢过程实则是同化和异化代谢相耦合的过程。 微生物将植被光

合产物一部分同化为微生物生物量，另一部分以呼吸代谢形式释放到大气中。 此过程中，微生物将植被生产

力转化为微生物生物量的效率称为微生物的碳素利用效率［１３，１８］，也称为微生物生长效率或底物利用效

率［１９⁃２１］。 土壤微生物 ＣＵＥ 是土壤 Ｃ 循环过程中的关键生态学参数，它直接影响着生态系统的 Ｃ 素滞留时

间、周转速率以及土壤的 Ｃ 存储能力［７，２２⁃２３］。
在生态学研究中，微生物 ＣＵＥ 通常表示为微生物的生长（μ）与吸收（Ｕ）的比值［１３，１８］，即 ＣＵＥ ＝ μ ／ Ｕ。 微

生物从外界吸收 Ｃ 主要用于微生物的生长（μ）、呼吸代谢（Ｒ）、胞外酶和代谢产物的分泌（ＥＸ）以及微生物死

亡（ＢＤ）４ 个方面（图 １）。 根据质量守恒原理，微生物 Ｕ 表示为：
Ｕ ＝ μ ＋ Ｒ ＋ ＥＸ ＋ ＢＤ

其中，土壤微生物呼吸（Ｒ）包括微生物用于生长（ＲＧ）、维持（ＲＭ）、胞外酶生产（ＲＥ）以及溢流过程（ＲＯ）中
产生的呼吸［１３］，即：

Ｒ ＝ ＲＧ ＋ ＲＭ ＋ ＲＥ ＋ ＲＯ

根据 ＣＵＥ 定义和质量守恒方程，微生物 ＣＵＥ 表示为：

ＣＵＥ ＝ μ
Ｕ

＝ μ
μ ＋ ＲＧ ＋ ＲＭ ＋ ＲＥ ＋ ＲＯ ＋ ＥＸ ＋ ＢＤ

在自然生态系统中，ＥＸ 和 ＢＤ 通常难以测定，并且相对于生长和呼吸量，ＥＸ 和 ＢＤ 量很微小而常被认为
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可以忽略［１３］。 因此，ＣＵＥ 通常被认为是 μ 与 Ｒ 两个过程的平衡关系，即，

ＣＵＥ ＝ μ
Ｕ

＝ μ
μ ＋ Ｒ

这一定义被广泛用于当前的微生物代谢和土壤碳循环模型中［１３，１８］。

图 １　 微生物生长代谢组分和质量平衡方程

　 Ｆｉｇ．１　 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｅｑｕａｔｉｏｎ

根据土壤微生物 ＣＵＥ 的定义和 Ｍａｎｚｏｎｉ 等［１３］ 提出的土壤微生物

代谢质量平衡方程绘制； Ｕ， 微生物碳吸收 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ

ｕｐｔａｋｅ； μ， 微生物生长 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ； ＲＧ， 微生物生长呼吸

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ； ＲＭ， 微生物维持呼吸 ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ； ＲＥ， 胞外酶呼吸 ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ｅｎｚｙｍｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＲＯ， 溢流呼吸 ｏｖｅｒｆｌｏｗ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ； ＥＸ， 胞外酶

和 代 谢 产 物 分 泌 物 ｅｘｃｒｅｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ

ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ； ＢＤ， 微生物死亡 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ

２　 土壤微生物碳素利用率的测定方法

土壤微生物 ＣＵＥ 多采用室内培养结合质量守恒法

和标记物示踪法进行测定。 质量守恒法是直接测定物

质质量或浓度的变化，根据物质守恒原理计算 ＣＵＥ。
标记物示踪法则是通过标记底物，有效追踪底物的利用

路径，计算底物被用于生长和呼吸的比例进行测定，是
目前较为广泛采用的方法。 根据研究途径、研究对象

（微生物或底物）的不同，现有分析方法可大致分为基

于微生物生长速率测定法、基于微生物生物量测定法、
基于底物吸收速率测定法和基于底物浓度变化测定法。
这些方法各具优缺点和适用范围（表 １）。
２．１　 生长速率法

生长速率法是最早的测定方法之一，它通过直接测

定微生物的生物合成速率和呼吸速率计算微生物

ＣＵＥ。 以３Ｈ⁃ｔｈｙｍｉｄｉｎｅ、３Ｈ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ 等作为标记底物，通
过短时间的培养，在三氯乙酸的消解作用下分离出合成

的核酸或蛋白质，结合放射性同位素分析，测定微生物

将３Ｈ⁃ｔｈｙｍｉｄｉｎｅ 合成为 ＤＮＡ 或将３ Ｈ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ 合成为蛋

白质的速率［２４⁃２６］。 该方法直接准确，主要用于水生生

态系统。 在陆地土壤中，采用以１８Ｏ 标记的重水 Ｈ２
１８Ｏ

进行培养，测定微生物从水中吸收１８Ｏ 合成 ＤＮＡ 的量，
结合微生物 ＤＮＡ 和生物量 Ｃ 的转化系数计算土壤微生

物 ＣＵＥ。 该方法可以直接测定微生物的生物合成速

率，但主要用于短时期培养［２７⁃２８］。
２．２　 生物量法

在陆地生态系统，例如土壤中，通常基于微生物生

物量的变化计算 ＣＵＥ。 添加标记的活性有机碳作为底物进行室内培养，结合氯仿熏蒸法测定微生物生物量

的变化。 该方法简单，可操作性强，是一种常用的标准方法。 但是，由于在较短时期内难以捕捉微生物群落的

生长及维持呼吸，该方法在短期内所测定的活性标记物转化为生物量的速率并不完全等同于微生物的生长速

率，而更多的是群落的吸收速率，因此存在高估 ＣＵＥ 的现象［２９⁃３１］。

２．３　 底物吸收速率法

底物吸收速率法是从观测底物变化的角度测定 ＣＵＥ。 将３Ｈ⁃ｔｈｙｍｉｄｉｎｅ、３Ｈ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ 等作为标记底物，进行

短期室内培养测定其被吸收利用的速率。 该方法相对于微生物生物量测定法，考虑了微生物产物的损失。 但

是，底物的吸收速率通常难以准确测定，只适用于短期的室内培养分析。
２．４　 底物浓度变化法

与底物吸收速率法相似，底物浓度变化法也是从底物变化的角度测定 ＣＵＥ。 该方法通过添加高浓度的

８５７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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底物（葡萄糖， 醋酸等），经过一段时间的室内培养，阶段性的测定底物浓度的变化，结合同期的呼吸量计算

ＣＵＥ。 该方法通常不需要对底物进行同位素标记，但需要提供高浓度的底物介质。 由于该方法需要一定长度

的培养时间，因此考虑了微生物产物的代谢和分泌过程。

表 １　 微生物碳素利用率测定和计算方法比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

测定对象
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｏｂｊｅｃｔｓ

微生物
Ｍｉｃｒｏｂｅ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

模型
Ｍｏｄｅｌ

测定原理
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ 基于生长速率

基 于 生 物 量
变化

基于吸收速率 基于底物浓度变化 基于化学计量比

表达式
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ＣＵＥ ＝ μ

μ ＋ Ｒ

ＣＵＥ ＝
ΔＣＢ

ΔＣＢ ＋ ＲＣＵＭ

ＣＵＥ ＝ Ｕ
Ｕ － Ｒ

ＣＵＥ ＝
ΔＣＳ － ＲＣＵＭ

ΔＣＳ

ＣＵＥ ＝
ＡＥ∗ＢＣ∶ Ｅ

ＴＥＲＣ∶ Ｅ

测定参数
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 微生物生长速率和呼吸

微生物生物量
的变化和累积
呼吸

底物吸收速率
和呼吸

底物浓度的变化和
累积呼吸

元素 Ｅ 吸收速率、微生物
Ｃ ∶Ｅ 和微生物最优生长的
阈值元素比

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ

３Ｈ⁃ｔｈｙｍｉｄｉｎｅ
３Ｈ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ

１８Ｏ⁃Ｈ２Ｏ
１３Ｃ⁃ｇｌｕｃｏｓｅ，
１４Ｃ⁃ａｃｅｔａｔｅ，

１３Ｃ⁃ｇｌｕｃｏｓｅ，
１４Ｃ⁃ａｃｅｔａｔｅ，
３Ｈ⁃ｔｈｙｍｉｄｉｎｅ

ｓｕｇａｒｓ，
ａｍｉｎｏ ｓｕｇａｒｓ，
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ，
ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ

—

是否标记
Ｌａｂｅｌ ｎｅｅｄｅｄ 需要 需要 需要 需要 不需要 —

时间尺度
Ｔｉｍｅ ｓｃａｌｅ 短时间 短时间 短时间 短时间 长时间 —

优点
Ａｄｖａｎｔａｇｅｓ

直接测定微生
物的生物合成
速率

直接测定微生
物的生物合成
速率

简 便， 可 操 作
性强

考虑微生物生
产力流失

考虑微生物生产力
代谢和分泌

不需要测定

不足
Ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ 不适用土壤

只 适 用 短 期
测定

需转化为生物
量，高估 ＣＵＥ

只 适 用 短 期
测定

需测定底物的吸附
和提供高浓度底物

有模型假设，经验系数

适用领域
Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｆｉｅｌｄｓ 水域 陆地 陆地 陆地 陆地 —

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ［２４⁃２６］ ［２７⁃２８］ ［１６，３６］ ［３７］ ［１４⁃１５］ ［２９］

　 　 ＣＵＥ， 碳素利用率 ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； μ， 微生物生长速率 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ； Ｒ， 微生物总呼吸速率 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔｏｔａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ｕ， 底物吸收速率 ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｕｐｔａｋｅ ｒａｔｅ； ΔＣＢ， 微生物生物量变化量 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃｈａｎｇｅ； ΔＣＳ， 底物浓度变化量 ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ； ＲＣＵＭ， 累积呼吸速率 ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ； ＡＥ， 元素（Ｅ）的吸收效率 ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｅｌｅｍｅｎｔ Ｅ； ＢＣ∶Ｅ， 微生物生物量的 Ｃ ∶Ｅ 比 ｔｈｅ Ｃ ∶Ｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ； ＴＥＲＣ：Ｅ， 微生物最优生长所需 Ｃ ∶

Ｅ 比阈值 ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｏｆ Ｃ：Ｅ ｒａｔｉｏ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｏｐｔｉｍｕｍ ｇｒｏｗｔｈ

２．５　 化学计量比法

基于化学计量比法是一种不需要直接测定 ＣＵＥ 而根据元素化学计量限制理论计算 ＣＵＥ 的方法，被广泛

用于土壤和凋落物分解模型中［１８，３２］。 根据化学计量平衡理论，当外源养分中的必需元素（如 Ｎ，Ｐ）与 Ｃ 素的

比例低于微生物最优生长所需 Ｎ ／ Ｐ：Ｃ 元素比阈值时，微生物的生长将会受到该元素有效性的制约。 ＣＵＥ 与

养分的元素计量比存在一阶函数关系，表示为 ＣＵＥ ＝ ＡＥ ×ＢＣ：Ｅ ／ ＴＥＲＣ：Ｅ。 其中，ＡＥ表示必需元素（Ｅ）的吸收效

率，ＢＣ∶Ｅ表示微生物生物量的 Ｃ ∶Ｅ 比，ＴＥＲＣ：Ｅ表示微生物最优生长所需 Ｃ ∶Ｅ 比阈值［３３⁃３５］。 该方法具有理论基

础，不需要实验测定，可参数化和模拟，但是是一种经验关系，主要用于土壤碳循环过程模型的模拟中。

３　 土壤微生物碳素利用率的变异性

在自然生态系统中，土壤微生物 ＣＵＥ 并非常数。 在理想状态下，微生物只进行有机物同化并完全同化底

物，那么碳素利用率为 １。 但是微生物的生长始终伴随着呼吸代谢消耗，在热力学限制下，微生物的最大 ＣＵＥ

９５７　 ３ 期 　 　 　 陈智　 等：土壤微生物碳素利用效率研究进展 　
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　 图 ２　 微生物碳素利用率 ＣＵＥ 与 Ｃ：Ｎ 比阈值 ＴＥＲＣ：Ｎ和氮素吸

收率 ＡＮ的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ

ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｏｆ Ｃ：Ｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｐｔａｋｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

根据生物化学元素计量平衡理论绘制，参见 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［２９］

（ＣＵＥｍａｘ）小于 １［３８⁃４０］。 微生物的实际生长受自身化学

计量平衡的调控，表现为 ＣＵＥ 随着必需元素（Ｅ）的吸

收效率、微生物的 Ｃ ∶Ｅ 比和最优生长 Ｃ ∶Ｅ 比阈值的变

化而变化（图 ２）。 当氮素吸收效率 ＡＮ ＝ １，土壤微生物

ＣＵＥ 在 Ｃ：Ｎ 比阈值 ＴＥＲＣ：Ｎ为 １５ 时可接近于最大 ＣＵＥ
（ＣＵＥｍａｘ≈０． ６）；随着 ＴＥＲＣ：Ｎ 增加到 ３０，土壤微生物

ＣＵＥ 则降到 ＣＵＥｍａｘ的 １ ／ ２（ＣＵＥｍａｘ ／ ２≈０．３）（图 ２）。 在

实际土壤环境中，ＡＮ通常小于 １，因此微生物实际 ＣＵＥ
难以达到 ＣＵＥｍａｘ。 从 ＡＴＰ 生成、电子传递和能量转化

３ 个不同途径测定的结果表明，受到热力学限制，微生

物的实际最大 ＣＵＥ 约为 ０．６［３８⁃３９］。 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［２９］ 的

研究指出，在考虑了微生物维持代谢消耗之后，热力学

最大 ＣＵＥ 约为 ０．５５。
基于实测数据的整合结果表明，土壤微生物 ＣＵＥ

可在 ０．２—０．８ 的范围内变化。 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［４１］ 通过建

立的生态酶活性、生物量组成和养分浓度的化学计量模

型，结合全球生态酶活性数据得出土壤微生物 ＣＵＥ 平均约为 ０．２９，接近于 ＣＵＥｍａｘ ／ ２。 基于 Ｃ：Ｎ 元素化学计

量平衡方程估算的结果也得出，土壤微生物 ＣＵＥ 平均约为 ０．２７±０．１１，与基于 Ｃ：Ｐ 元素计量方程的估算结果

相近（０．２５±０．１２） ［１８］。 但是，实验结果也显示，不同土壤层的微生物 ＣＵＥ 存在差异。 例如，矿物层微生物

ＣＵＥ（０．２８４±０． ００５）高于有机层微生物 ＣＵＥ（０． ２０５ ± ０． ００８） ［４２］。 不同微生物种群也表现出不同的 ＣＵＥ。
Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［４３］基于实验观测数据的整合分析得出，细菌的 ＣＵＥ 约为 ０．３３６±０．２１３，高于真菌的 ＣＵＥ（０．３２６±
０．１９６）。 土壤微生物 ＣＵＥ 还因植被类型的不同而不同。 Ｔａｋｒｉｔｉ 等［４４］ 对西伯利亚植被样带的调查研究表明，
土壤微生物 ＣＵＥ 从草甸草原向泰加林、苔原逐渐降低。

在当前大量的生物地球化学循环模型中，土壤微生物 ＣＵＥ 则通常被设定成一个参数，集中在 ０．２５—０．６
的范围（表 ２）。 在不同的生物地球化学模型中，因考虑不同底物组成等影响，ＣＵＥ 参数值存在差异。 例如

ＣＥＮＴＵＲＹ 模型，地下和地上有机质的分解采用不同土壤微生物 ＣＵＥ，分别为 ０．４５ 和 ０． ５５［９］。 而 Ｄａｉｓｙ、
ＮＣＳＯＩＬ、ＩＣＢＭ 等模型则考虑碳库活性的影响，对于活性碳库，ＣＵＥ 为 ０． ６，而对惰性碳库的 ＣＵＥ 小于

０．６［１０⁃１１，４５］（表 ２）。 但是，Ｍａｎｚｏｎｉ 等［３２］指出，实测的土壤微生物 ＣＵＥ 结果往往低于模型的预设值，当前的模

型在一定上低估了真实的异氧呼吸通量。

４　 土壤微生物碳素利用率的影响因素

土壤微生物 ＣＵＥ 受到来自热力学、生理学和生态学的调控，包括温度、水分等环境因子、土壤质地、底物

和养分有效性、微生物群落组成等多种因素的影响。
４．１　 热力学限制

微生物的碳吸收过程是同化和异化的耦合过程，微生物在转化植被光合产物为自身生物量的同时，时刻

伴随着自身呼吸的代谢消耗。 在热力学限制下，微生物的理论最大 ＣＵＥ 约为 ０．８［４０］。 这表明，不超过 ８０％的

吸收有机 Ｃ 可被微生物用于自身生长，而至少 ２０％的 Ｃ 需要用于维持呼吸的能量消耗。 然而，实际的土壤微

生物 ＣＵＥ 难以达到理论的最大值，因为在生理和生态环境因子的制约下，微生物还需投入更多的能量到呼吸

和养分吸收等过程。
４．２　 生态环境因子限制

环境因子，例如温度、湿度、降水、土壤水分，会影响微生物代谢，改变 μ 和 Ｒ 间的平衡关系，从而影响
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ＣＵＥ［５，１３］。 大量研究表明，土壤微生物 ＣＵＥ 对增温呈现负反馈，ＣＵＥ 随着温度的升高而降低［５，１３⁃１４，５３⁃５４］。 这

是因为在温度的调控下，微生物的生长和代谢速率均随着温度的升高以 Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ 方程的形式增加［５５⁃５７］。 然

而，微生物呼吸代谢的温度敏感性高于生长响应［５５］，微生物呼吸的增加速度快于微生物生长，使得 ＣＵＥ 降

低［５，５４，５８］。 Ｓｔｅｉｎｗｅｇ 等［５９］的研究指出，温度每升高 １℃，土壤微生物 ＣＵＥ 约减少 ０．００９。 高温胁迫下微生物

ＣＵＥ 的负反馈效应更为显著［５３］。 模拟结果表明，３０ 年的连续增温降低了吸收 Ｃ 被用于微生物生长的比例，
ＣＵＥ 从 ０．３１ 减少到 ０．２３［５］。 但是，也有研究指出，温度的升高，土壤微生物 ＣＵＥ 并未发生显著变化［３７，６０］。 土

壤微生物 ＣＵＥ 对温度的响应方式受底物的组成和代谢阶段的影响。 Öｑｕｉｓｔ 等［６１］ 的研究指出，单分子结构底

物供给下的土壤微生物 ＣＵＥ 随着温度的升高而降低，而多聚体结构底物下的土壤微生物 ＣＵＥ 则不随温度的

升高而改变。 一些研究还指出，长期的增温将会使微生物产生适应性。 长期增温下微生物将降低其基础呼吸

速率［６２］。 在哈佛森林开展的连续增温实验表明，１８ 年的 ５℃增温使得土壤微生物 ＣＵＥ 随温度升高而降低的

程度要低于连续 ２ 年的增温效应［６］。 由于微生物的热适应性与微生物群落组成改变、养分有效性降低、微生

物代谢途径的转变等有关，同时也受底物和观测方法的影响，微生物对温度的响应及其机理仍存在很多不确

定性。

表 ２　 微生物碳素利用率的变异性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

类型
Ｔｙｐｅｓ

碳素利用率
Ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

属性
Ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

实测值 ０．３９ ［４６］

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ０．５８ ［４７］

０．４４—０．７３ ［４８］

０．５８—０．７０ ［４９］

０．２６—０．６８ ［５０］

０．４５—０．７５ ［３６］

０．４６—０．６２ ［１６］

０．３５—０．８３ ［１５］

０．２４ ± ０．０８ ［５１］

０．４９—０．７９ ［１７］

０．４２—０．８４ ［４４］

化学计量模型 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌ ０．２９ ［４１］

Ｑ 模型 Ｑ⁃ｍｏｄｅｌ ０．２５ ［５２］

ＣＥＮＴＵＲＹ 模型 ＣＥＮＴＵＲＹ ｍｏｄｅｌ ０．４５ 地下有机质分解 ［９］

０．５５ 地表有机质分解 ［９］

Ｄａｉｓｙ， ＮＣＳＯＩＬ， ＩＣＢＭ 模型 ０．６ 活性碳库 ［１０⁃１１，４５］

Ｄａｉｓｙ， ＮＣＳＯＩＬ， ＩＣＢＭ ｍｏｄｅｌｓ ＜０．６ 大多数惰性碳库 ［１０⁃１１，４５］

土壤湿度和水分有效性是影响微生物生长和呼吸过程，进而影响 ＣＵＥ 的另一重要环境因子［１５］。 与温度

的影响相似，土壤水分有效性对 ＣＵＥ 的影响复杂而多变，受到土壤水分胁迫强度、时长以及土壤类型的影响。
研究表明，在短期的水分胁迫下，土壤水势的降低会激发微生物对水分胁迫的响应，促进微生物通过增加渗透

压调控或采用短期休眠来减少干旱的影响，使得土壤微生物 ＣＵＥ 增加［１６，６３］。 然而，长时间的水分胁迫会降低

土壤底物的溶解性和吸收性，从而抑制微生物的生长［１３，６４］。 同时，长期的水分胁迫还会增加微生物的代谢消

耗，进而降低 ＣＵＥ［１５］。 研究表明，厌氧环境下的土壤微生物 ＣＵＥ 低于有氧环境［３６］。 在厌氧环境下，土壤微

生物的代谢产物将由 ＣＯ２转变为不能被完全氧化的 ＣＨ４形式释放，ＣＵＥ 降低［６５］。
４．３　 底物质量和有效性

微生物吸收利用的底物来自于土壤有机碳和植被凋落物，不同的底物质量将会显著影响土壤微生物
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ＣＵＥ［１７］。 这种影响源自底物的不同物质组成、分解过程、还原性程度以及有效性等。 分解结构复杂的底物

（如木质素和酚类等），需要经历更多的酶促分解反应过程，增加了微生物的呼吸代谢，ＣＵＥ 会降低［６１，６６］。 对

难分解性底物的降解还将增加胞外酶代谢，也使得 ＣＵＥ 降低［６７］。 Ｔａｋｒｉｔｉ 等［４４］ 的研究指出，土壤微生物 ＣＵＥ
在地理分布上的分异主要受到各样点土壤底物质量差异的影响。

底物的 Ｃ 还原性程度（γＳ）是影响土壤微生物 ＣＵＥ 的另一个重要因素。 Ｃ 还原性程度是指每摩尔 Ｃ 的化

学能，通常用每摩尔 Ｃ 的电子当量表示。 被微生物利用的主要底物的 γＳ通常介于 ３—５ 的范围内（如有机酸、
葡萄糖、碳水化合物和脂类），与土壤微生物的 Ｃ 还原性程度相当（γＢ≈４．２） ［３９］。 当底物的 γｓ低于微生物 γＢ

时，由于单位底物所具有的能量不能满足一个单位生物量生产的能量需求，土壤微生物 ＣＵＥ 较低［３９⁃４０］。 对

１６ 种不同还原性程度的底物 ＣＵＥ 的分析结果表明，糖类 ＣＵＥ（０．６６７） ＞ 氨基糖 ＣＵＥ（０．６０１） ＞ 氨基酸 ＣＵＥ
（０．５５１）＞ 有机酸 ＣＵＥ（０．４９８） ［１７］。

此外，土壤微生物 ＣＵＥ 还会受到底物养分有效性的影响。 当养分有效性和组成发生改变时，微生物会通

过改变其化学酶调控的碳同化途径来响应养分的变化［６８⁃７０］。 大量研究表明，土壤微生物 ＣＵＥ 会随着养分有

效性的增加而增加［１２⁃１３］。 微生物碳吸收速率与养分浓度间存在饱和函数关系。 在资源限制下，微生物将维

持能满足吸收系统资源消耗下的最优碳吸收速率［４１，７０］。 当养分有效性增加，养分浓度超过微生物的平衡浓

度时，将会促进碳吸收，从而提高 ＣＵＥ。 相反，养分的限制则会降低 ＣＵＥ。 养分的限制会改变微生物自身的

分解和合成耦合代谢过程，增加胞外酶和多糖等代谢产物，使 ＣＵＥ 降低［７１⁃７２］。 大量的 Ｎ 添加实验也证明这

一点，Ｎ 素等养分的添加，会刺激微生物的活性或降低微生物呼吸代谢，微生物表现出高的 ＣＵＥ，尤其在 Ｎ 素

限制的环境下［２０，５１，７３⁃７４］。 Ｎ 添加主要促进了微生物对活性 Ｃ 的利用效率［７４］。 有研究也指出，长期的 Ｎ 添加

后活性的 Ｃ 库被逐渐分解，微生物群落会最终转变为受 Ｃ 素等能量限制，从而土壤微生物 ＣＵＥ 降低。 由于大

部分养分添加实验仍处在有限的时间范围，揭示微生物如何响应与适应养分有效性的变化还需要更深入的长

期观测研究。
为满足对多种养分元素的需求，土壤微生物还会进行细胞内的资源调节和再分配，进一步影响微生物的

生长和 ＣＵＥ［７５⁃７８］。 当受某种养分限制时，微生物会投入更多的能量来获取缺乏的营养元素，从而抑制了微生

物生长和 ＣＵＥ［１２⁃１３］。 例如，受 Ｐ 素限制时，微生物会增加用于 Ｐ 元素资源获取的投入，使得 ＣＵＥ 降低［２９］。 实

验表明，养分的不足将抑制微生物的生长，使得 ＣＵＥ 降低［６１］。 这种养分有效性的限制作用通常是多种养分

有效性共同限制的结果［２９］。
４．４　 生态化学计量学限制

底物的元素化学计量比的变化显著影响微生物的生长和 ＣＵＥ［１３，７９］。 分解者⁃微生物具有稳定的元素化

学计量比，且不同于外界环境和分解底物的化学计量组成。 研究表明，土壤微生物的 Ｃ ／ Ｎ 约为 ７—８．６［７９⁃８１］，
高于浮游生物（６．６）和水生生物（８．３），而低于土壤有机碳（１２．３）和植被凋落物（１８．２—７５） ［７９⁃８３］。 土壤微生物

的 Ｃ ／ Ｐ 约为 ２３—６０［７９⁃８０］，显著低于浮游生物（１０６）、水生生态系统（１６６）、土壤有机碳（７２）和植被凋落物

（１００—８３７） ［７９⁃８３］。
根据化学计量比限制理论，土壤微生物会优先吸收利用元素组成最适宜其生长所需的物质，以有利于维

持自身的化学计量比平衡。 当底物的 Ｃ 含量与必需元素 Ｅ 含量的比值（Ｃ ∶Ｅ）低于微生物最优生长所需元素

比例的阈值（ＴＥＲＣ∶Ｅ）时，有利于元素的矿化；而当 Ｃ ∶Ｅ 高于 ＴＥＲＣ∶Ｅ时，有利于元素的固持。 因此，分解 Ｎ、Ｐ 元

素含量高的底物，土壤微生物表现为 Ｃ 限制，ＣＵＥ 较高。 当分解底物 Ｎ、Ｐ 元素含量低时，土壤微生物可能有

两种反应：一是抑制对底物 Ｃ 和养分的吸收；二是将多余的 Ｃ 以溢流呼吸或代谢分泌物的形式释放［３５］。 第一

种反应将不影响微生物的 ＣＵＥ，然而第二种反应由于增加了呼吸代谢和分泌物释放，将会降低土壤微生

物 ＣＵＥ。
大量研究指出，土壤微生物 ＣＵＥ 与土壤有机质 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 比等呈负相关关系［３３，４２，４４］。 Ｌｅｅ 等［７３］的研究发

现，农田和落叶林中的土壤微生物 ＣＵＥ 均随着土壤可溶性 Ｃ ∶Ｎ 的升高而降低。 Ｔａｋｒｉｔｉ 等［４４］对不同海拔上土
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壤微生物 ＣＵＥ 的变异研究也指出，在有机层和矿物层表层土壤中，随着纬度的升高，土壤 Ｃ ∶Ｎ 升高，土壤微

生物 ＣＵＥ 呈下降趋势。
４．５　 微生物群落组成

土壤微生物 ＣＵＥ 还受到微生物群落结构和组成的影响，因为不同的微生物种群具有不同的有机质分解

和吸收速率［８４⁃８５］。 有研究表明，采用‘机会’生长策略的快速生长型微生物通常更适应高养分含量的环境，相
对于缓慢生长的微生物具有较低的 ＣＵＥ［８６⁃８８］。 Ａｄｕ 等［４７］的研究也指出，以真菌为主的微生物群落的 ＣＵＥ 往

往高于细菌为主的微生物群落。 真菌的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 变异范围通常宽于细菌，并且真菌的 Ｃ ∶Ｎ 高于细菌具有更高

的 Ｃ 素需求，表现出高的 ＣＵＥ［８７］。 但是，也有研究指出，土壤群落的 ＣＵＥ 并无显著差异［１９⁃２０］。 Ｔｈｉｅｔ 等［２０］ 在

农田生态系统的研究中发现，高真菌 ／细菌比的群落与低真菌 ／细菌比的群落的 ＣＵＥ 并无显著差异，分别为

０．５９±０．０２ 和 ０．６１±０．０１。 有研究也指出，底物 Ｃ ∶Ｅ 的增加可以增加真菌群落的 ＣＵＥ，但却降低细菌群落的

ＣＵＥ［８７］。 微生物群落的种间竞争会降低微生物的 ＣＵＥ［８９］。 由于微生物的群落组成极易受到外界环境变化

以及人为活动的影响，也随着底物质量和组成的变化而变化，量化不同群落组成的 ＣＵＥ 的差异仍需进一步深

入研究［１９，８７］。

５　 问题与展望

５．１　 研究尺度辨析

微生物 ＣＵＥ 通指微生物吸收利用 Ｃ 并将其转化为自身产物的效率，但它却具有特定的时间和空间属

性［９０］。 Ｇｅｙｅｒ 等［９１］将微生物 ＣＵＥ 分为 ３ 个层次：种群 ＣＵＥ（ＣＵＥＰ ）、群落 ＣＵＥ（ＣＵＥＣ）和生态系统 ＣＵＥ
（ＣＵＥＥ）。 这 ３ 个层次的 ＣＵＥ 表征了从种群到生态系统不同尺度上微生物的生物合成效率，包含了不同的微

生物生理和化学过程［９１］。 前期大量的研究更多关注的是种群和群落尺度的微生物 ＣＵＥ，近期有越来越多的

研究着眼于探讨生态系统尺度 ＣＵＥ 的变化及其对环境的响应［９２⁃９３］。 不同研究尺度、观测阶段和测定条件下

获取的 ＣＵＥ 结果比较将给解析结果带来更大难度和不确定性［９０］。 在未来的 ＣＵＥ 研究中，亟需更清晰地辨明

微生物 ＣＵＥ 的特定研究尺度和过程以准确地比较和应用。
５．２　 代谢组分分析

当前土壤 ＣＵＥ 的计算方法不统一并且存在高估现象。 微生物的呼吸是多个组分的呼吸的总和，包括了

用于生长的生长呼吸、有机体运转的维持呼吸、分泌胞外酶的呼吸以及溢流的呼吸。 当前微生物 ＣＵＥ 研究大

多只考虑了微生物的生长呼吸或生长和维持呼吸，极少考虑胞外酶和溢流呼吸组分［１３］。 这使得 ＣＵＥ 被高

估，同时也使得 ＣＵＥ 的计算结果存在很大差异。 在今后的研究中，还需充分考虑胞外酶和溢流呼吸的损失。
例如，在室内培养的测定过程中，选取适宜的培养时长观测包含微生物产物代谢和分泌的完整过程。 此外，采
用同位素标记与代谢组学相结合方法测算酶的产量和转化。
５．３　 多要素交互影响研究

由于复杂的土壤⁃植物⁃微生物交互作用，环境变化对土壤微生物 ＣＵＥ 的影响以及土壤微生物 ＣＵＥ 对全

球变化的响应与反馈仍存在很大的不确定性。 例如，土壤微生物 ＣＵＥ 是否随着温度升高而持续降低？ 是否

存在热适应性？ 长期的外源养分输入下土壤微生物 ＣＵＥ 将如何变化？ 等。 由于土壤微生物 ＣＵＥ 对环境变

化的响应与适应因不同的底物质量、有效性、元素化学计量组成、微生物活性、群落组成而复杂多变［５８］，在未

来的过程机理研究中，还需要综合探讨环境和生物多要素交互影响下，微生物的生理响应过程与对 ＣＵＥ 的影

响和调节机制。
５．４　 土壤碳循环模型优化

土壤微生物 ＣＵＥ 是土壤 Ｃ 循环模型中的重要参数。 现有许多模型假定 ＣＵＥ 是一个常数或很少考虑，使
得无法准确模拟土壤微生物 ＣＵＥ 对外界环境条件变化的动态响应过程及其对土壤 Ｃ 循环的影响［７，９４］。 有的

模型则将微生物 ＣＵＥ 表达为温度、养分有效性或养分元素比的一阶函数关系，而忽略了微生物的生理过程，
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如微生物代谢途径、群落组成、种间关系等的变化。 此外，大量生物地球化学模型中，微生物呼吸过程通常被

认为主要与微生物 Ｃ 平衡相关，而与 Ｎ 平衡无关，更是缺乏考虑 Ｐ 元素的动态变化的影响［２９，３５］。 在未来的土

壤 Ｃ 周转模型优化中，还需综合考虑元素计量平衡制约、微生物对外界环境条件变化的动态响应过程，以及

微生物代谢途径、群落组成、种间关系、微生物周转等生理过程变化。
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