
摘 要：通过对 35例 2009—2015年初发表的增温控制试验的 96组数据进行 Meta分析，研究了土壤微生物对增温的响应模式，
结果表明：增温提高了土壤微生物碳（1.4%）、土壤微生物氮（1.7%）和土壤真菌量（3.7%），降低了土壤细菌量（-1.9%）；土壤微生物
碳的增温响应与试验地年平均降水量和增温幅度显著相关；土壤微生物氮的变化受试验地年均温、年均降水量及增温幅度的影响。
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Abstract：We meta-analyzed 96 datasets generated in 35 manipulated experiments published in the past 6 years（2009 to early 2015）and
discussed the patterns of responses of soil microbes to warming. Four continuous variables from each study were chosen：mean annual tem原
perature and mean annual precipitation of study site, and magnitude and duration of warming. Additionally, we also chose ecosystem types
as categorical variable. We used the natural log of the response ratio as a metric of effect size. Warming by average 2 益 increased soil mi原
crobial biomass carbon by 1.4%, microbial biomass nitrogen by 1.7%, and fungal biomass by 3.7%, but decreased bacterial biomass by
1.9% . The warming-induced changes of soil microbial biomass carbon were significantly correlated with mean annual precipitation and
warming magnitudes, while those of soil microbial biomass nitrogen were significantly correlated with mean annual precipitation, warming
magnitudes and mean annual temperature.
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土壤微生物主要包括细菌、真菌、放线菌三大类

群[1]，是土壤的重要组成部分，也是土壤物质循环和能
量流动的主要参与者[2]。作为生态系统的分解者，它们
通过调控有机质分解和植物所需养分的可利用性来

影响陆地生态系统的物质循环[3]，进而影响土壤形成、
养分转化等生态学过程[4-5]。温度是影响土壤微生物活
性的重要因素，土壤温度升高将使土壤微生物的生物

量、活性和结构发生明显改变[6-7]，而土壤微生物对升
温的响应也是生态系统反馈过程中的重要环节。研究

全球变暖条件下土壤微生物群落变化对评价全球碳

氮循环具有重要意义。目前，关于增温对土壤微生物

的影响的研究大部分采用模拟增温的方法[8]，关注点
集中在土壤微生物群落结构和土壤微生物活性方

面[9]，包括生物量、组成、结构、酶活性的变化等。国内
外已有大量在不同试验地点、针对不同生态系统进行

的相关研究[10-11]，也有人做过关于全球变暖背景下土
壤微生物响应的定性综述工作[12-14]，但鲜有针对已有
增温试验的定量评价。定量研究增温对土壤微生物的

影响，对于深入理解土壤碳氮循环过程及其对气候变

化的响应十分重要。

Meta分析是一种定量综合研究结果的统计方法，
能够将若干独立研究的统计结果进行综合分析[15]，尤
其适合于大尺度生态现象的研究[16]。1998年，彭少麟
等[17]首次将 Meta分析引入国内生态学领域。本文使
用Meta分析方法，对 2009—2015年间的野外增温控
制试验所取得的数据进行整合分析，重点回答以下三
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个问题：（1）增温对土壤中细菌、真菌生物量及土壤微
生物碳氮量的影响；（2）试验地点气候条件（年均温、
年均降水量）及生态系统类型对土壤微生物增温响

应的影响；（3）增温时间和幅度对微生物增温响应的
影响。

1 材料与方法

1.1 数据收集
为了减少试验方法不同引起的误差，所收集数据

全部源自增温处理的野外原位试验，不包括进行了土

壤移动的移植模拟增温试验。为了减小土地利用情况

如耕地、放牧等复杂因素的影响，简化除增温之外的

其他因素，保证所选数据做 Meta分析的统计学意义，
分析所采集数据多来自自然或人类干扰相对较少的

样地。收集的研究结果具有独立性，且所收集的各试

验测量指标一致。

本文收集的原始数据包括进行野外增温试验的

地理位置、年均温、年均降水量、生态系统类型、加热

方法、增温程度、微生物类别（包括细菌和真菌，由磷

酸脂肪酸 PLFA生物标记法测得）、微生物碳氮（由熏
蒸法测得）量等，均来自中国知网（CNKI）和 ISI Web
of knowledge 检索平台 2009—2015年 2月间已发表
的研究论文。为保证所收集数据的有效性，本次 Meta
分析只针对取样深度 0~10 cm的表层土，少数案例将
0~5 cm和 5~10 cm分开测定，本研究取 0~5 cm的数
值。最后得到来自 35例[8，18-51]试验期达一年以上的长
期野外增温控制试验数据，涉及生态系统类型有森

林、湿地、草原、干草原、高山草甸、冻原等。

1.2 效应大小的度量标准
采用反应比（lnR）作为 Meta分析效应大小的度

量标准[13，52，54]，此指标反映了增温处理对土壤微生物
变化的相对大小，计算公式为：

lnR=ln（Xe /X c）
方差为：

V（lnR）=[Se2/（Ne Xe2）]+[（Sc2/（Nc Xc2）]
其中：Xe和 Xc分别为试验组和对照组的平均值；Se和
Sc分别为试验组和对照组的标准差；Ne和 Nc 分别为
试验组和对照组的样本数。

该指标是 Hedges在 1999年提出的一个综合衡
量指标[53]。如果增温对土壤微生物有提高作用，则有
lnR跃0；如果增温处理对土壤微生物有抑制作用，则有
lnR约0。lnR 的平均值和方差由 MetaWin 2.1（http：//
www.metawinsoft.com）分析得出。

员.3 数据分析
用 MetaWin 2.1对连续变量（试验地年均温、年

均降水量、试验增温时间和增温幅度）和分类变量（生

态系统类型）进行基于随机效应模型的检验。用 SPSS
19.0进行相关性分析。
2 结果与分析

2.1 升温对土壤微生物的影响
根据数据的完整程度对所收集的 96组数据进行

分类，可分为 18组土壤细菌对增温的响应数据、16
组土壤真菌对增温的响应数据、38组土壤微生物碳
对增温的响应数据以及 24组土壤微生物氮对增温的
响应数据。

18组土壤细菌对增温的响应数据 Meta 分析结
果中，有 9组增温处理对土壤微生物的生物量有促进
作用，平均反应比 lnR=-0.019（图 1），即平均细菌量
有降低趋势；16组土壤真菌对增温的响应数据 Meta
分析结果中，有 9组增温处理对土壤微生物的生物量
有促进作用，平均反应比 lnR=0.037（图 1），即平均真
菌量有升高趋势；38组土壤微生物碳对增温的响应
数据Meta分析结果中，有 17组增温处理对土壤微生
物碳有促进作用，平均反应比 lnR=0.014（图 1），即平
均微生物碳有升高趋势；24组土壤微生物氮对增温
的响应数据 Meta分析结果中，有 10组增温处理对土
壤微生物的生物量有促进作用，平均反应比 lnR =
0.017（图 1），即平均微生物氮有升高趋势。
2.2 连续变量与土壤微生物指标的关系
试验地年均温（MAT）、年均降水量（MAP）、增温

时间和增温幅度为本次 Meta 分析所选取的连续变
量，各连续变量的变化范围和平均值如表 1所示。

图 1 不同指标对增温的响应
Figure 1 Responses of different indices to warming
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考虑到不同试验地增温实验的差异性，本次

Meta分析选用了基于随机效应模型的检验，以各连
续变量作为分层依据对土壤细菌量、土壤真菌量、土

壤微生物碳及土壤微生物氮基于增温处理的反应比

进行异质性检验，得到检验结果如表 2所示。

由表 2可以看到，土壤微生物碳作为评价指标
时，以年均降水量多少作为分层依据，分层后异质性

Q检验有统计学意义，即增温处理中土壤微生物碳的
变化受到试验点年均降水量的影响。土壤微生物氮作

为评价指标时，以年均温高低、年均降水量多少及增

温大小作为分层依据，分层后的异质性 Q检验有统
计学意义，即增温处理中土壤微生物氮的变化受到试

验点年均温、年均降水量及增温幅度的影响。

对分层后异质性 Q检验具有统计学意义的各土
壤微生物量指标和相应的连续变量进行相关性分析，

得到土壤微生物碳和试验地年均降水量在 0.01水平
上显著相关（P=0.007），且随着试验地年均降水量的
升高土壤微生物碳反应比有增高趋势（图 2）。
由表 2可见，土壤微生物碳与增温幅度异质性检

验结果呈边缘相关（P=0.07），对土壤微生物碳和试验
增温幅度进行相关性分析，得到土壤微生物碳和增温

幅度在 0.05水平上显著相关（P=0.024），且随试验地
年均降水量的升高其反应比有增高趋势（图 3）。
对土壤微生物氮作为评价指标的情况进行相关

性检验后发现土壤微生物氮与试验点年均温、年均降

水量及增温幅度在 0.05水平上不显著，即增温处理

中土壤微生物氮的变化受到试验点年均温、年均降水

量及增温幅度的影响，但不呈线性相关关系。

2.3 分类变量与土壤微生物指标的关系
以生态系统类型为分类变量对 4组不同评价指

标的数据进行基于随机效应模型的检验，由 MetaWin
2.1 得到 999 次循环随机检验的异质性检验结果
（0.05水平）如下：除土壤微生物碳 P=0.017（95%置信
区间：0.014~0.18），以生态系统类型作为分层依据分
层后异质性 Q检验有统计学意义，受到生态系统类
型的影响外，土壤微生物氮及土壤微生物碳的其他指

标异质性检验结果在 0.05水平均不显著，即受生态
系统类型的影响不大。

3 讨论

3.1 土壤微生物对增温响应的影响
在野外控制试验中，增温引起的土壤微生物的变

化结果各异，有些试验中增温对土壤微生物产生了显

著影响[8，33]，有些则影响微弱或几乎不存在[28，31-32，45]。增
温对土壤微生物的影响效果主要体现在以下几方面：

微生物的生物量 [39]，微生物生长速率 [38]，微生物结
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表 1 各连续变量范围及平均值
Table 1 Range and mean of continuous variables

连续变量 Variable 范围 Range 平均值 Mean
年均温 MAT/益 1.6~16.8 5.37

年均降水量 MAP/mm 122~1480 597.72
增温时间 Duration/a 1~10 3.91
增温幅度 Magnitude/益 0.3~5.8 2.01

表 2 各土壤微生物量指标异质性检验 P值
Table 2 P values of Q-test for soil microbial biomass indices
指标 index

土壤细菌量 Bacteria
土壤真菌量 Fungi
土壤微生物碳 SMB-C
土壤微生物氮 SMB-N

年均温
MAT/益

年均降水量
MAP/mm

增温时间
Duration/a

增温幅度
Magnitude/益

0.98 0.90 1.00 1.00
0.19 0.14 0.17 0.34
0.11 0.04* 0.22 0.07
0.04* 0.02* 0.18 0.01*

注：P值为异质性检验（Q检验）所得；*表示在 0.05水平显著。
Note：P is from Q-test; * indicates significant differences at 0.05 level.

图 2 年平均降水量与土壤微生物碳反应比
Figure 2 Mean annual precipitation（酝粤孕）葬灶凿 lnR of SMB-C
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图 3 增温幅度与土壤微生物碳反应比
Figure 3 Warming magnitude and lnR of SMB-C
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构 [36，40]，微生物碳氮量[42，44]。有研究表明，与氮添加、
水分调控、昼夜对比等相比，增温所引起的土壤微生

物状况的变化具有较低的显著性[27，38，51]，或相比于单
独作用的结果，增温与其他因子共同作用会导致土壤

微生物更显著的响应[40]。
大量研究表明，增温能提高土壤呼吸速率，影响

土壤的固碳潜力，加快土壤微生物的生长；温度升高

会增强土壤微生物活性，加速土壤有机质降解速率和

土壤无机氮的释放[12]，适当的增温会引起土壤微生物
碳氮含量的增高[27，36]。本文使用增温控制试验的数据
（2009—2015年初发表的数据）进行系统分析后也得
出增温提高了土壤微生物碳氮量及土壤真菌量这一

类似结论。

在此次Meta分析中，增温提高了土壤中的真菌
量，降低了细菌量。这可能与真菌本身的结构特征有

关：真菌的营养体为丝状体，相比于细菌对增温引起

的水分和温度胁迫更具有抵抗能力。Niu等[55]认为温
度上升会不利于细菌生长但有利于真菌增长，并改变

土壤中微生物群落结构。增温引起土壤微生物生物

量减少与试验地微生物的种类有关，一部分试验地微

生物对升温有规避行为 [56]，细菌生物量的下降与细
胞膜特性的改变以及微生物在增温压力下的死亡

有关 [9]，如革兰氏阴性细菌对温度的敏感性较大，增
温会影响其生长或导致死亡[57]。仅在增温处理有利于
减缓自然环境对微生物造成的生长压力时温度的增

高才对微生物显得比较重要，包括引起微生物数量的

增多[39]。
现有的测量土壤微生物生物量的方法主要有熏

蒸法和磷酸脂肪酸（PLFA）法，土壤微生物群落组成复
杂，熏蒸法可测定土壤中整体微生物量，而 PLFA法是
利用不同菌源脂肪酸来代表的特定菌群生物量，二者

之间存在微生物学意义上的差异，因此在说明土壤微

生物量时，两种方法相结合进行会更加全面[58]。
3.2 气候条件及生态系统类型对土壤微生物增温响
应的影响

在水热因素对土壤微生物碳氮量影响的研究中，

由于研究区域、研究方法不同,研究结果差异较大。
Blankinship等 [13]对 2009年之前有关增温、升高二氧
化碳浓度以及改变降水的控制试验进行分析后提出，

增温在低年均温和低年均降水量的试验地更容易引

起土壤微生物的生物量和丰富度的变化，且增温对寒

冷和干旱条件下土壤微生物的作用更显著。不同年均

温和年降水量条件下土壤微生物的原始类型以及增

温对土壤水分含量的影响不同，可能也会影响土壤微

生物对增温的响应。

此次Meta分析中，相比于土壤微生物碳，土壤微
生物氮受试验地年均温的影响更显著。24组土壤微
生物氮的研究数据年均温变化范围在-11.6~9.3 益之
间，平均温度 1.72 益，年均温普遍较低，增温引起土
壤微生物活性的增强，加大了土壤有机质降解速率，

提高了土壤微生物氮含量。38组土壤微生物碳的研
究数据平均年均温为 3.56 益，增温在不同年均温试
验地之间引起的差距不及土壤微生物氮大，土壤微生

物碳受试验地年均温的影响不显著。土壤微生物碳氮

在不同年均温水平下对增温的响应也和土壤微生物

碳氮本身的性质有关，Contin等[59]对草原土壤在不同
温度下进行增温培养发现，不同温度的土壤微生物生

物量碳增温后没有显著差异。

降水量直接影响土壤水分含量，土壤水分又直接

影响土壤气体交换、微生物养分供应和温度。降水量

会直接或间接影响氮的吸收利用率，从而影响植物和

微生物的生长，在半干旱生态系统中尤其显著 [60]，微
生物氮可用于满足雨季后植物对氮的需求，其储存量

与降水量有一定关系[61]。此次 Meta分析土壤微生物
碳氮在增温条件下的响应受试验地年均降水量的影

响印证了上述观点。分析得出土壤微生物碳含量在增

温条件下的变化与年均降水量显著正相关，在野外增

温试验中，增温引起土壤水分的降低，进而影响微生

物的生长和活性，年均降水量越大的地方由于增温引

起的土壤水分含量下降对微生物生长造成的负面影

响越小，微生物由于温度升高引起的生物量增加越显

著（图 2）。李世清等[62]对黄土高原红油土的研究发现，
当土壤水分小于 10.87%时，水分对土壤微生物氮影
响显著。

生态系统对土壤微生物增温响应的影响主要体

现在水热条件及植被类型上。植被类型的影响主要指

其地上部分生物量的差异，土壤微生物会受到作为碳

源基质的植物凋落物和土壤有机质的数量和质量的

影响[63]，土壤微生物碳所受的这种影响比土壤微生物
氮及土壤中细菌、真菌要大。在此次 Meta分析所收集
的土壤微生物碳数据中，湿地、森林生态系统土壤微

生物碳对增温呈现正响应，即温度升高土壤微生物碳

增加；草原、干草原、高山草甸生态系统对增温呈现负

响应，即温度升高土壤微生物碳减少。湿地、森林生态

系统土壤水分充足，有机质含量丰富，相比于草原、干

草原和高山草甸更有利于适当增温后土壤微生物的
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生长。

不同试验地的细菌和真菌的种类、数量不同，且

取决于多种复杂因素 [55]，因此，相比于土壤微生物碳
和土壤微生物氮这两个代表更大整体情况的指标，土

壤细菌和真菌对增温的响应没有表现出与试验地气

候条件及生态系统类型的相关性。

3.3 增温时间和增温幅度对土壤微生物增温响应的
影响

短期增温会提高土壤微生物活性和土壤异养呼

吸速率，温度的升高在短时间内刺激土壤呼吸产生大

量 CO2；随着增温时间的延长，土壤微生物活性和呼
吸会对温度变化表现出一定的适应和驯化现象，从

而降低或缓和陆地生态系统对全球变暖的正反馈效

应[64-65]。但在此次 Meta分析中，增温时间并未在土壤
细菌、真菌量，土壤微生物碳和土壤微生物氮四个指

标上体现其显著影响，可能与实验收集数据增温时间

跨度（1~10 a）相对较小有关。
通过对 2009—2015年初发表的野外原位增温试

验数据的分析，发现试验增温幅度影响土壤微生物氮

对增温的响应结果，且与土壤微生物碳对增温的响应

呈正相关（图 3）。Wu等[66]对高山草甸土在 10~40 益的
不同温度梯度下微生物对升温的响应进行研究发现，

增温幅度的不同导致了土壤微生物结构和功能的差

异以及对碳利用模式的改变。在 5~30 益的增温梯度
下对土壤进行培养后发现土壤中细菌生长速率和矿

化速度均随温度增加而增加[67]。此次 Meta分析所收
集数据增温幅度在 0.3~5.8 益范围内，平均增温 2.01
益，属于“适度”增温的情况，温度升高有利于土壤中
微生物的生长，影响了土壤微生物氮的增温响应，并

且随着增温幅度的增加土壤微生物碳对增温的正响

应增大。而由于不同试验地细菌和真菌对温度的敏感

程度不同，细菌和真菌对增温的响应并未表现出与增

温幅度在统计学意义上的显著关系。

生态系统作为一个复杂系统，其结构和功能往往

受水热因子与土壤等环境因素的综合作用，全球变暖

和干旱的关系以及衡量尺度成为当今的一个讨论热

点[68]。除野外原位试验外，室内控制条件下的增温培
育实验对增温影响效果同样具有较好的模拟作用；涉

及增温与其他因子如耕种、放牧以及施肥等交互作用

的试验对土壤微生物增温响应的模拟更为全面，但为

了减少不同处理以及过多因子对增温的影响，这些试

验均未选进本次 Meta分析，虽然这些试验对于理解
土壤微生物对气候变化的响应和反馈也十分重要。此

外，由于收集原始数据量的限制，未能进行对土壤关

键理化性质与土壤微生物增温响应的分析，但土壤自

身理化性质如土壤有机碳氮含量等对土壤微生物亦

有较大影响。

4 结论

（1）模拟增温提高了土壤微生物碳（平均提高
1.4%）、土壤微生物氮（平均提高 1.7%）和土壤真菌量
（平均提高 3.7%），土壤细菌量（平均降低 1.9%）在模
拟增温后则有降低趋势。

（2）增温处理中土壤微生物碳的变化受试验点年
均降水量和生态系统类型的影响，且与试验地年均降

水量及增温幅度具有正相关关系；土壤微生物氮的变

化受试验点年均温、年均降水量及增温幅度的影响。
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