
植物生态学报  2016, 40 (6): 620–630                                             doi: 10.17521/cjpe.2015.0449 
Chinese Journal of Plant Ecology                                                       http://www.plant-ecology.com 

—————————————————— 
收稿日期Received: 2015-12-07  接受日期Accepted: 2016-03-26 

* 通信作者Author for correspondence (E-mail: wangck-cf@nefu.edu.cn) 

微生物对分解底物碳氮磷化学计量的响应和调节

机制 
周正虎  王传宽* 
东北林业大学生态研究中心, 哈尔滨 150040 

摘  要  微生物分解者的生存和生长策略、群落结构和功能会随着底物化学计量特征而改变, 从而强烈地影响底物的分解速

度和元素的周转速率, 进而影响生态系统的功能过程。深入理解微生物生理代谢活动和群落结构与陆地生态系统过程之间的

联系及其对全球变化的响应和反馈机理是生态学和全球变化生物学领域值得关注的重大科学命题。该文基于生态化学计量学

理论和代谢理论, 首先介绍微生物在陆地生态系统碳氮磷循环中的作用; 然后综述微生物对分解底物化学计量变异性的响应

和调节的4种主要机制: (1)调整微生物自身化学计量特征; (2)调整微生物群落结构; (3)产生特定的胞外酶以获取受限制的资

源; (4)改变碳氮磷元素利用效率。最后, 通过分析当前研究不足, 提出该领域亟需关注的科学问题有: (1)综合阐明微生物对底

物化学计量变化响应的各种机制及其相对重要性; (2)探索全球变化对微生物驱动的碳氮磷循环的影响; (3)探索微生物对底物

化学计量变化适应对策的时空变化。 
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Responses and regulation mechanisms of microbial decomposers to substrate carbon, nitro-
gen, and phosphorus stoichiometry 
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Abstract  

The survival and growth strategies, community structure and functions of microbial decomposers vary with sub-
strate stoichiometry, which profoundly influences substrate decomposition, turnover, and hence the carbon and 
nutrient cycles of terrestrial ecosystems. It is crucial to understand the relationships among microbial metabolism, 
community structure and ecosystem processes of terrestrial ecosystems and their responses and feedbacks to glob-
al changes. In this review, we first introduced the significance of microbial decomposers in the carbon, nitrogen, 
and phosphorus cycles of terrestrial ecosystems from perspectives of ecological stoichiometry and metabolic 
theories. Then we synthesized four potential mechanisms of microbial response and control on substrate stoichi-
ometric variations, i.e., through (1) modifying microbial stoichiometry, (2) shifting microbial community struc-
ture, (3) producing extracellular enzymes to acquire limiting resources, and (4) changing microbial carbon, nitro-
gen, and phosphor use efficiencies. Finally, we proposed three research directions in this field: (1) to comprehen-
sively explore various microbial mechanisms in response to changes in substrate stoichiometry and the relative 
importance of these mechanisms; (2) to examine influences of global changes on microbial-driven cycles of car-
bon, nitrogen, and phosphorus; and (3) to explore spatiotemporal changes in the strategies of microbial adaptation 
to changes in the substrate stoichiometry. 
Key words  ecological stoichiometry; soil microbes; enzymes; biogeochemical cycle; homeostasis; carbon use 
efficiency; nutrient use efficiency  
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微生物作为陆地生态系统主要分解者, 在获取

资源构建自身生物量的同时, 驱动着生态系统物质

和能量的流通, 调控着碳和养分在土壤-植物-大气

连续体(SPAC)之间的循环, 进而影响生态系统的结

构与功能(Chapin et al., 2003; Leff et al., 2015)。尽管
土壤微生物生物量碳只占土壤有机碳库的1.92% 
(Zhou & Wang, 2015), 但其分解作用消耗了生物圈

的绝大部分净初级生产力(Cebrian & Lartigue, 2004; 
王兴昌和王传宽, 2015)。微生物代谢释放的CO2占

土壤呼吸总通量的一半以上(Wang & Yang, 2007), 
其矿化和固氮作用维持了土壤的肥力(van der Hei-
jen et al., 2008; Leff et al., 2015); 同时, 土壤微生物

与植物的共生、寄生和养分需求关系也会影响地上

植被生产力和生物多样性。因此, 探索陆地生态系

统地上植被组成和功能特征与地下微生物的耦合关

系成为目前生态学的研究热点(van der Heijen et al., 
2008; Barberán et al., 2015; Moore et al., 2015); 认识

土壤微生物对碳氮磷循环的调控机制也是全球变化

背景下生物地球化学循环研究的重要内容

(Sinsabaugh & Follstad Shah, 2011; Mooshammer et 
al., 2014; Zechmeister-Boltenstern et al., 2015)。 

随着微生物群落鉴定技术的突破和完善、分子

生物学和同位素示踪在土壤微生物研究中的应用, 
以土壤微生物为核心的生态系统变化过程与机理研

究正蓬勃发展。由于土壤微生物个体微小且数量庞

大, 其系统发生、生物多样性及其与生物和非生物

因素的相互作用远比动物和植物复杂, 因而微生物

生态学研究面临着巨大挑战(Prosser et al., 2007; 
Jansson & Prosser, 2013)。运用生态化学计量学理论

(Sterner & Elser, 2002)和代谢理论(Brown et al., 
2004)研究土壤微生物, 不但可以提升我们对土壤

微生物生态过程和机理的认识, 而且有助于生态学

理论的发展与完善(Sterner & Elser, 2002; Brown et 
al., 2004; Sinsabaugh & Follstad Shah, 2011; Manzo-
ni et al., 2012; Mooshammer et al., 2014; Buchkowski 
et al., 2015; Zechmeister-Boltenstern et al., 2015)。生

态化学计量学是研究生物系统能量平衡和多重化学

元素(主要是碳、氮、磷)平衡的科学(Sterner & Elser, 
2002); 代谢是指有机体从环境中获取能量和物质

资源, 以最优方式分配在存活、生长和繁殖上, 并将

废物排泄回环境(Brown et al., 2004)。这两者都结合

了生物学、化学、物理学等基本原理, 可以跨越生

物科学不同层次(从细胞新陈代谢到生态系统结构

和养分循环)探索不同生态系统组分之间的联系与

内在机理(Sterner & Elser, 2002; Brown et al., 2004; 
Elser, 2006)。 

微生物生态学研究的最终目标是建立微生物群

落结构及其代谢和生理活动与生态系统过程与机理

之间的联系(Prosser et al., 2007; Jansson & Prosser, 
2013)。我国对土壤微生物研究相对滞后, 在过去十

几年间, 主要关注于微生物生物量和群落结构与土

壤肥力或健康状况、温室气体排放、地上植被组成

等与环境因子之间的相关性, 以及对气候变暖、土

地利用变化、氮沉降等的响应, 而在理论和机理上

的研究尚不完善。为此, 本文基于生态化学计量学

和代谢理论, 首先介绍微生物在陆地生态系统碳氮

磷循环中的作用; 然后综述微生物对分解底物化学

计量变异性的主要响应和调节机制; 最后通过分析

当前研究不足, 提出该领域亟需关注的科学问题, 
以期推动该领域的发展。 

1  微生物分解者与陆地生态系统碳氮磷循环 

土壤呼吸是陆地生态系统向大气圈排放的最大

碳源, 其中以土壤微生物代谢和生长释放出的CO2

为主的异养呼吸占总土壤呼吸一半以上(Högberg et 
al., 2001; Bond-Lamberty et al., 2004; Wang & Yang, 
2007), 因而在全球变化和生态系统研究中备受关

注(Wang et al., 2006)。然而, 以往研究多关注土壤呼

吸组分的划分以及与土壤温湿度、有机碳储量、植

被覆盖、土壤微生物生物量、环境因子等之间的相

关性(Högberg et al., 2001; Bond-Lamberty et al., 
2004; Wang & Yang, 2007; Wang et al., 2013), 但可

能由于对微生物生理代谢机制认识不足(Allison et 
al., 2010; Buchkowski et al., 2015; Steinauer et al., 
2015), 未能阐明异养呼吸对复杂环境因子的响应

机制(Bardgett et al., 2008)。微生物驱动的异养呼吸

与微生物生长所需能量投资密切相关, 关系到微生

物在呼吸代谢和生物量生长之间的碳资源分配。因

此, 微生物将底物碳转化为自身生物量碳的效率

(即微生物碳利用效率, CUE; del Giorgio & Cole, 
1998)与陆地生态系统碳循环直接相关(Manzoni et 
al., 2012; Mooshammer et al., 2014; Buchkowski et 
al., 2015; Zechmeister-Boltenstern et al., 2015)。 

氮和磷是陆地生态系统生产力的关键限制元素
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(Vitousek & Howarth, 1991; Vitousek et al., 2010)。微
生物分解者主要通过驱动如下过程来调节陆地生态

系统氮循环: 通过共生固氮、自生固氮、联合固氮

等将大气中分子氮还原为铵态氮; 优先吸收铵态氮

后同化为有机氮; 通过胞外酶将资源中有机氮转化

为无机氮的过程(即矿化作用); 通过自养硝化细菌

的硝化作用将氨氧化为硝态氮; 通过反硝化细菌的

反硝化作用将硝态氮还原为氮气或氧化亚氮重新进

入大气圈(Jetten, 2008; Rick & Thomas, 2001)。尽管

微生物不能像固氮作用一样增加土壤磷总含量, 但
土壤微生物的活动会显著改变土壤中磷的化学形式

和比例, 从而在调节植物磷可利用性中扮演重要角

色(van der Heijden et al., 2008)。例如: 微生物分解

有机质释放有效磷; 在磷限制的生态系统中, 微生

物生物量磷占土壤总磷的比例可达到23.6% (天然

湿地生态系统, Xu et al., 2013); 又因为土壤微生物

生物量的最大值出现在冬季, 使得在植被生长季中

土壤微生物生物量减小时释放出磷, 及时增加土壤

中磷的可利用性(Richardson & Simpson, 2011; Xu et 
al., 2013)。另外, 土壤微生物的存在还会改变土壤

的吸附平衡, 从而增加正磷酸盐向土壤溶液中的转

移(Seeling & Zasoski, 1993)。由此可见, 微生物分解

者在陆地生态系统生物地球化学循环中起着重要的

驱动和调节作用。 

2  微生物分解者对底物元素化学计量的响

应和调节 

地球上所有生物的生长和繁殖都需要25种相同

的化学元素, 但这些元素的相对比例(及化学计量)
在生物体之间存在巨大差异; 这一方面取决于生物

有机体自身的结构限制和代谢需求(Sterner & Elser, 
2002; Brown et al., 2004), 另一方面也受环境影响

而表现出一定环境可塑性(Sardans et al., 2012; Yang 
et al., 2015)。 

陆地生态系统中微生物的分解底物主要来源于

植物的枯枝落叶、粗木质残体、根系凋落物和分泌

物、土壤有机质等 (Mooshammer et al., 2014; 
Buchkowski et al., 2015; Zechmeister-Boltenstern et 
al., 2015)。在全球尺度上, 森林生态系统中植物叶

片C:N:P为1 212:28:1 (摩尔比 , McGroddy et al., 
2004)。植物叶片在凋亡过程中的养分再吸收作用, 
使得枯叶养分含量骤减, 从而使枯叶的C:N:P变为

3 007:45:1 (McGroddy et al., 2004; Yuan & Chen, 
2009; Reed et al., 2012; Vergutz et al., 2012; Han et 
al., 2013)。此外, 枯叶的C:N:P还会随生态系统、生

物区系以及生活型的不同而发生显著变化

(McGroddy et al., 2004)。粗木质残体和枯立木的现

存量占生态系统碎屑碳库的45% (Zhang & Wang, 
2010); 粗木质残体占整个生态系统植物碎屑年输

入量的10% (温带森林, Harmon et al., 1986)至30% 
(热带森林, Martinelli et al., 2000), 其C:N:P可高达

14 103:40:1 (Weedon et al., 2009)。植物细根周转产

生的凋落物是土壤碳和养分的重要来源, 其死根

C:N:P 的全球平均值为 4 184:43:1 (Yuan et al., 
2011)。土壤C:N:P最低(287:17:1, Xu et al., 2013), 且
随着土壤深度增加而显著减小(Tian et al., 2010)。相

比之下, 土壤微生物生物量C:N:P比其分解底物低

得多。例如: Cleveland和Liptzin (2007)整合全球数据

时发现, 陆地生态系统土壤微生物生物量碳氮磷化

学计量虽然存在类似于海洋浮游植物的“Redfield 
ratio” ( 在资源不受限制时浮游植物的 C:N:P 为

106:16:1; Redfield, 1958), 即土壤微生物生物量

C:N:P具有内稳性 (homeostasis; Sterner & Elser, 
2002), 但森林和草地的土壤微生物生物量C:N:P之
间存在显著差异。近期Xu等(2013)进一步整合分析

表明, 土壤微生物生物量C:N:P随生物区系不同有

很大的变异性 (从沙漠的 31:4:1到天然湿地的

131:14:1)。面临底物和微生物化学计量的巨大变异

性, 微生物主要通过调整自身化学计量特征、群落

结构、胞外酶比例、元素利用效率等4种机制来响应

和调节(图1)。 
2.1  微生物化学计量的可塑性 

生长速率理论(growth rate hypothesis)指出: 高
生长速率需要增加对富含磷元素的核糖体RNA的

投资, 意味着其N:P值的减小(Elser et al., 2003)。Li
等(2014)发现, 土壤微生物生物量N:P与植物叶片、

枯叶以及细根的N:P均随着纬度、年平均气温、年

降水量而呈现出完全一致的变化趋势, 即低纬度地

区比高纬度地区更受磷素限制。这种N:P格局不但

支持生长速率理论, 而且也表明微生物和植物一样

在高纬度地区由于生长季短而需要快速的生长速

率, 进而需要高的氮、磷含量和低的N:P支持(Elser 
et al., 2003; Makino et al., 2003; Lovelock et al., 
2007; Borer et al., 2013; Zechmeister-Boltenstern  
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图1  微生物分解者对底物化学计量的响应和调节机制。C:X, 底物碳和养分(氮和磷)比; BG, β-1,4-葡萄糖苷酶; NAG, β-1,4-N-
乙酰葡糖氨糖苷酶; AP, 磷酸酶; EEA, 胞外酶活性; RAT, 资源分配理论; TER, 元素比率阈值; GRH, 生长速率理论; CNR, 消
费者驱动的养分循环; OM, 溢出代谢; CUE, 碳利用效率; NUE, 氮利用效率; PUE, 磷利用效率; qMB, 微生物生物量碳在底

物总有机碳中的比例; qCO2, 单位微生物生物量碳呼吸速率; Nmin, 氮矿化; Pmin, 磷矿化。虚线方框中多边形大小表示胞外酶活

大小; 椭圆大小表示微生物生物量大小; 箭头的宽窄表示碳氮磷通量大小。 
Fig. 1  Mechanisms of microbial response and regulation on substrate stoichiometry. C:X, substrate carbon to nutrient (nitrogen and 
phosphor) ratios; BG, β-1,4-glucosidase; NAG, β-1,4-N-acetylglucosaminidase; AP, phosphatase, EEA, extracellular enzymatic activ-
ity; RAT, resource allocation theory; TER, threshold elemental ratio; GRH, growth rate hypothesis; CNR, consumer-driven nutrient 
recycling; OM, overflow metabolism; CUE, carbon use efficiency; NUE, nitrogen use efficiency; PUE, phosphor use efficiency; 
qMB, fraction of total substrate carbon in microbe; qCO2, microbial respiration rate per unit biomass carbon; Nmin, nitrogen minerali-
zation; Pmin, phosphor mineralization. Size of the polygons in the dotted box indicates the strength of enzymatic activity; size of the 
ellipses indicates the amount of microbial biomass; and the width of the arrows indicates the magnitude of the carbon, nitrogen, and 
phosphor fluxes. 
 

 
et al., 2015)。此外, 尽管以往研究普遍认为微生物

生物量C:N变异性很小(Makino et al., 2003), 然而

Zhou和Wang (2015)最近整合中国森林土壤微生物

生物量碳氮格局时发现, 土壤资源(土壤有机碳、全

氮)和气候条件(年平均气温、年降水量)共同解释了

土壤微生物生物量C:N的24.4%的变异性, 其中土壤

资源和气候条件各占一半。由此可见, 针对底物化

学计量的变异性, 微生物的适应对策之一是其个体

生物量C:N:P也随之变化, 即非内稳性(non-homeos- 
tasis), 这被Sterner和Elser (2002)形象地描述为“You 
are what you eat”。然而, 微生物生物量C:N:P与底物

C:N:P之间的关系仍没有定论。例如: Li等(2012)分

析我国亚热带地区1 069个土壤数据时报道, 微生

物生物量C:N和C:P随着土壤C:N和C:P的增加而显

著增加, 微生物生物量N:P却随着土壤N:P的增加而

呈现减小的趋势。Zhou和Wang (2015)发现我国森林

土壤微生物生物量C:N随着土壤C:N的增加反而减

小, 与Cleveland和Liptzin (2007)的全球森林数据分

析结果吻合。而Fanin等(2013)的凋落物分解实验却

指出微生物生物量C:P和N:P均与凋落物浸出液C:P
和N:P显著正相关。产生这种现象的可能原因是微

生物化学计量比会随着研究区域气候条件的变化而

变化; 大尺度上的全球整合分析夹杂了气候、土壤

类型等因素的影响, 而小尺度或个体研究也许更能
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反映微生物化学计量比与底物化学计量比的相关

性。因此, 微生物与底物化学计量之间关系的方向

与强度还需要进一步验证。 
2.2  微生物群落结构的可塑性 

在微生物群落水平上, 自然选择会使那些能够

充分获取并利用特定资源的种群在竞争中获胜

(Moorhead & Sinsabaugh, 2006; Fierer et al., 2007; 
Strickland & Rousk, 2010; Martin et al., 2015; Zelez-
niak et al., 2015)。因此, 底物的质量(高质量意味着

低的碳与养分比(C:X), 低质量意味着高的C:X; Xu 
et al., 2014)的改变必然会改变微生物群落组成。目

前很多学者认为, 微生物生物量C:N:P的可塑性是

由微生物群落结构的变化导致的(Fanin et al., 2013; 
Kaiser et al., 2014; Mooshammer et al., 2014; Zech-
meister-Boltenstern et al., 2015)。生长和周转迅速的r
对策微生物常具有较低的生物量C:X, 适应于高质

量的底物; 相反, 生长和周转速度较慢的k对策微

生物常具有较高的生物量C:X, 适应于低质量底物

(Moorhead & Sinsabaugh, 2006; Fierer et al., 2007; 
Strickland & Rousk, 2010; Kaiser et al., 2014)。然而, 
由于微生物数量、群落组成以及代谢活动的复杂性, 
微生物群落结构、生物量C:N:P与底物C:N:P之间的

关系仍不明确。例如: 由于真菌的C:N比细菌高

(Strickland & Rousk, 2010), 且真菌与细菌的比例以

及底物C:N均随着土壤剖面而降低(Moore et al., 
2010; Lee et al., 2013)。Mooshammer等(2014)在分析

微生物分解者对底物质量的适应机制时推测, 真菌

与细菌比例应该随着底物C:N的增加而增加。Fanin
等(2013)的确发现微生物生物量C:N与真菌与细菌比

例存在显著的相关性, 但真菌与细菌比例与底物

C:N:P并无相关性。然而, 同属于子囊菌门(Ascom- 
ycota)的刺盾炱纲(Chaetothyriomycetes)的真菌适应

于低质量底物, 而锤舌菌纲(Leotiomycetes)和粪壳菌

纲(Sordariomycetes)的真菌却适应于高质量的底物; 
这表明, 即便是在真菌内部, 不同分类单元对底物

质量的要求也不尽相同(Strickland et al., 2009; Sch- 
neider et al., 2012)。因此, 微生物群落结构、生物量

C:N:P与底物C:N:P之间普适性的关系还需验证。 
2.3  微生物胞外酶化学计量的调整 

微生物群落产生的胞外酶(extracellular enzy-
matic activities, EEA)在体外将植物残体分解为活性

组分 , 以利于自身吸收与同化(Sinsabaugh et al., 

2008)。通常认为, 用于获取碳、氮、磷的主要胞外

酶分别为β-1,4-葡萄糖苷酶(BG)、β-1,4-N-乙酰葡糖

氨糖苷酶(NAG)、酸性 /碱性磷酸酶(AP); 这3种胞外

酶的比例关系(BG:NAG:AP)被称为“生态酶化学计

量”(ecoenzymatic stoichiometry), 它可以反映微生

物生物量C:N:P与底物C:N:P以及与微生物的同化和

生长效率之间的联系(Sinsabaugh et al., 2008, 2009; 
Sinsabaugh & Follstad Shah, 2011, 2012; Waring et 
al., 2014)。资源分配理论(resource allocation theory; 
Allison & Vitousek, 2005)指出微生物在受单一元素

限制时会增加与该元素对应的胞外酶的合成。然而, 
某种胞外酶的增加需要能量和物质的投资。其中, 
能量的消耗需要更多的碳供应, 意味着高的呼吸速

率; 而物质的投资主要需要更多的碳和氮供应, 而
且胞外酶C:N (平均值为3)显著低于微生物生物量

C:N。因此 , 资源分配理论具有一定的局限性

(Schimel & Weintraub, 2003)。一般而言, 资源分配

理论能较好地解释微生物受到磷限制时的机理。例

如: 磷酸酶通常与资源有效磷成反比(即磷添加会

抑制磷酸酶); 而氮添加会促使微生物产生更多的

磷酸酶(Marklein & Houlton, 2012)。全球尺度上, 受
磷限制的热带地区的BG:AP和NAG:AP也显著低于

温带地区, 并且风化程度高的土壤具有低的BG:AP
和NAG:AP (Waring et al., 2014)。然而, 磷酸酶的这

些响应的程度还取决于土壤中碳氮的可利用性

(Schimel & Weintraub, 2003)。当受到氮限制时, 微
生物通常不会消耗自身氮素而产生更多的与氮获取

相关的胞外酶; 当受到严重氮限制时, 微生物很可

能在氮限制解除之前一直处于休眠状态(Sinsabaugh 
& Follstad Shah, 2012; Blagodatskaya & Kuzyakov, 
2013)。微生物对碳和氮的获取相协调, 主要通过吸

收氨基酸和氨基糖而获取; 而微生物对磷的获取是

先将以酯键相连的有机磷通过磷酸酶水解成无机磷

而获取。这就导致BG:AP和NAG:AP具有环境和底

物变异性 , 而BG:NAG更加保守 (Waring et al., 
2014)。因此 , 微生物通过胞外酶的化学计量调整来

适应底物化学计量变异性的机理还需要进一步地研

究和证实。 
2.4  微生物资源利用效率的调整 

消费者驱动的养分循环理论指出, 资源C:N:P
和消费者C:N:P以及消费者的元素利用效率之间的

平衡直接影响到生态系统碳氮磷的流通(Sterner & 
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Elser, 2002)。微生物会保留自身组成元素维持和代

谢需求的限制性元素, 排出多余的元素, 这一过程

被称为微生物消费者驱动的养分循环(consumer- 
driven nutrient recycling; Sterner & Elser, 2002)。例

如: 当微生物生长在低质量底物环境中时, 微生物

会通过呼吸释放出过量的碳来满足自身养分需求的

代谢活动, 这一现象被称为溢出代谢或溢出呼吸

(overflow metabolism/respiration; Hessen et al., 2013; 
Schimel & Weintraub, 2003; Sinsabaugh et al., 2013)。
最新研究表明, 单位微生物生物量碳呼吸速率会随

着底物C:X的增加而显著增加, 一定程度上反映了

微生物的溢出呼吸(Spohn, 2015; Spohn & Chodak, 
2015)。但微生物呼吸的增加是否伴随着更多能量投

入到胞外酶的生产上, 尚需要进一步验证(Hartman 
& Richardson, 2013; Spohn, 2015; Spohn & Chodak, 
2015)。相反。当微生物生长于高质量底物环境中时, 
微生物氮磷矿化速率会随之增加; 这两者之间的相

关性已被广泛证实(Manzoni et al., 2010; Moosha- 
mmer et al., 2012; Deng et al., 2014; Buchkowski et 
al., 2015)。Zhou和Wang (2015)最近还发现, 微生物

生物量碳在土壤总有机碳中所占的比例随土壤C:N
的增加而显著减小, 但微生物生物量氮在土壤总氮

中所占的比例却随土壤C:N的增加而显著增加, 这
表明底物C:X还会影响微生物生物量大小以及土壤

的元素化学计量。 
通常将生物对底物C:X所能承受的限度定义为

元素比率阈值(threshold elemental ratio)。在微生物

研究中, 元素比率阈值建立在代谢理论和化学计量

理论基础上, 整合了微生物生物量C:N:P、胞外酶化

学计量关系(BG:NAG:AP), 以及元素利用效率对底

物C:N:P的适应策略 (Sinsabaugh & Follstad Shah, 
2012)。如果底物C:X超过这个阈值, 则微生物受养分

限制, 使其碳利用效率随底物C:X的增加而减小、养

分利用效率会增加(Mooshammer et al., 2014; Zech-
meister-Boltenstern et al., 2015); 反之, 当底物C:X低

于这个阈值时, 微生物受到能量(碳)限制, 使其碳利

用效率随底物C:X的增加而增加, 而养分利用效率会

降低(Sterner & Elser, 2002; Frost et al. 2006; Doi et al. 
2010; Sinsabaugh & Follstad Shah, 2012)。 

3  研究展望 

微生物是陆地生态系统的主要分解者, 其生存

和生长策略、群落结构和功能会随着底物化学计量

特征而改变, 从而强烈地影响底物的分解速度和元

素的周转速率 , 进而影响生态系统的功能过程

(Manzoni et al., 2010; Sinsabaugh & Shah, 2011; 
Mooshammer et al., 2012; Xu et al., 2014; Buch-
kowski et al., 2015; Zechmeister-Boltenstern et al., 
2015; Zhou & Wang, 2015)。深入理解微生物生理代

谢活动和群落结构与陆地生态系统过程之间联系及

其对全球变化的响应和反馈机理, 是生态学和全球

变化生物学领域值得关注的重大科学命题, 其中亟

待解决的主要科学问题有: 
(1)综合阐明微生物对底物化学计量变化响应

的各种机制及其相对重要性。尽管已经提出上述4
种微生物适应底物化学计量变化的可能机制, 但每

种机制还需要进一步验证, 尤其需要通过综合性实

验研究在不同时空尺度上各种机理的相对贡献程

度。具体来说, 微生物生物量C:N:P的可塑性同时受

底物化学计量、气候、土壤理化性质等众多因子影

响, 因此微生物生物量C:N:P与底物C:N:P的关联性

及其强度有待于量化。虽然近期大量研究关注底物

C:N:P与微生物群落的相关性(Fanin et al., 2013; 
Kaiser et al., 2014), 但仍然没有普适性的结论。理论

上, 微生物群落结构的变化必然导致微生物生物量

C:N:P的变化, 但区分其贡献程度仍有难度。化学计

量学通过简单、统一而又本质的元素计量特征将复

杂的生态系统层次有机地联系起来,考虑微生物群

落结构可能反而将问题复杂化。胞外酶在解释微生

物对氮的获取和利用上仍具有很大的局限性。对微

生物元素利用效率研究的不足主要体现在缺乏可靠

的测定方法。目前主要通过添加同位素标记的特定

基质进行测定, 但微生物同时也会利用未标记的土

壤有机质, 因而测定结果具有不确定性(Sinsabaugh 
et al., 2013)。至于回答各种机理在什么条件下起主

导作用, 以及相对贡献程度等问题, 还需要设计综

合实验。 
(2)探索全球变化对微生物驱动的碳氮磷循环

的影响。整合分析表明全球变暖、大气CO2浓度升

高、干旱等均会导致植物C:N和C:P的增加(Sardans 
& Peñuelas, 2012), 底物C:X的增加会导致微生物呼

吸的增加, 从而影响土壤碳固存。与此同时, 微生物

生理代谢本身对全球变暖、大气CO2浓度升高、干

旱等也很敏感。氮沉降的持续增加会降低植物C:N, 
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增加N:P (Sardans & Peñuelas, 2012; 王常顺和汪诗

平, 2015), 提高微生物碳利用效率, 减弱微生物呼

吸作用 , 从而促进土壤碳积累 (李嵘和常瑞英 , 
2015)。然而, 氮沉降的增加也会导致年凋落物量的

增加(Adamek et al., 2009; 李嵘和常瑞英, 2015), 会
诱导微生物生物量的增加, 转而可能会因受到磷限

制而影响微生物呼吸。最近研究还表明, 微生物C:N
会随着氮添加而减小(Fisk et al., 2015)。然而, 全球

变暖、大气CO2浓度升高、干旱对微生物化学计量

比的直接影响还不明确。因此, 全球变化对微生物

和底物的直接和间接效应如何影响微生物对底物化

学计量的适应对策, 尚需探索。 
(3)探索微生物对底物化学计量变化适应对策

的时空变化。Odum (1969)生态系统演替理论指出, 
生态系统呼吸和生物量的比例会随着演替进程而减

小。Insam和Haselwandter (1989)首次提出生态系统

演替过程中微生物也有类似的变化趋势, 即单位微

生物生物量的呼吸速率随着演替进程而减小。但

Wardle和Ghani (1995)的整合研究发现大多数情况

下单位微生物生物量的呼吸速率随着演替进程先减

后增。此后相继出现大量研究, 但仍无统一结论和

解释(Saviozzi et al., 2001; Goberna et al., 2006; Su-
syan et al., 2011; Lu et al., 2014; Raiesi & Beheshti, 
2015)。运用化学计量学理论可能有助于解释这些争

议: 随着生态系统的演替进程, 一方面植物光合作

用和微生物固氮作用将大气中的碳和氮素不断输入

土壤, 从而导致土壤C:P和N:P的增加; 另一方面, 
凋落物、地表枯落物层、土壤C:N随着演替进程基

本保持不变(Yang & Luo, 2011; Yang et al., 2011; 周
正虎等, 2015), 而单位微生物生物量的呼吸速率随

着C:P的增加而增加(图1; Spohn & Chodak, 2015), 
从而出现Wardle和Ghani (1995)的“先减后增”格局。

另外, 普遍认为, 高纬度地区受氮限制, 而低纬度

地区受磷限制; 生态系统演替初期受氮限制, 而后

期受磷限制(Vitousek et al., 2010)。然而, Spohn和
Chodak (2015)在德国发现温带森林土壤C:P与单位

微生物生物量的呼吸速率显著相关, 而与C:N不相

关; 长期监测结果也显示, 该地区森林植物叶片的

磷含量也在减小(Ilg et al., 2009)。因此 , 上述生态系

统演替和全球变化(尤其是氮沉降)可能会导致生态

系统的磷限制而突破磷会受纬度限制的传统认识

(Vitousek et al., 2010)。 

基金项目  国家“十二五”科技支撑项目(2011BAD- 
37B01)、教育部长江学者和创新团队发展计划

(IRT_15R09)。 
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