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摘　要: 土壤有机碳矿化激发效应 (priming effects) 是指由外源有机物料添加所引起的短期内土壤有机质周转剧烈

改变的现象, 是影响土壤生态系统碳动态的关键过程之一。尽管激发效应的诱发机制已广为人知, 但目前的大多数

研究仅考虑了外源有机碳输入的影响。碳氮磷是土壤生态系统中的基本营养元素, 碳氮磷化学计量比通过影响微

生物可获得的营养元素的均衡进而调控激发效应的方向与强度。本文总结了碳氮磷化学计量比调控土壤激发效应

的相关研究进展, 分析了土壤碳周转相关微生物群落结构及活性对不同碳氮磷输入配比的响应机制, 总结出

 “共代谢” “微生物营养挖掘”和“化学计量分解” 3 种有关碳氮磷化学计量比调控激发效应的机制。未来急需将碳氮

磷化学计量比调控土壤激发效应的理论运用于农田固碳减排的生产实践, 服务于我国“碳达峰碳中和” “双碳”战略

的实施。
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Abstract: Priming effects of soil organic carbon (SOC) decomposition refer to the phenomenon of drastic short-term changes in soil
organic matter turnover caused by the addition of exogenous organic materials. Priming effects are key processes that affect carbon
dynamics in soil ecosystems. Although the mechanisms responsible for the occurrence and maintenance of priming effects are well
understood, most previous studies have only considered the impact of the input of exogenous available organic carbon on priming ef-
fects. Carbon, nitrogen, and phosphorus are basic nutrients in soil ecosystems and their stoichiometric ratios regulate the direction and
intensity of priming effects by affecting the balance of nutrient availability to microorganisms. In this paper, the research progress on
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the regulation  of  the  stoichiometric  ratio  of  carbon,  nitrogen,  and  phosphorus  on  soil  priming  effects  is  summarized,  and  the  re-
sponses of microbial community structure and activity relevant to soil carbon turnover to different carbon, nitrogen, and phosphorus
input ratios are analyzed. Additionally, three mechanisms on the regulation of carbon, nitrogen, and phosphorus stoichiometric ratio
on priming effects are summarized, i.e., “co-metabolism” “microbial nutrition mining”, and “stoichiometric decomposition”. It is ur-
gent to apply the theory on the regulation of stoichiometry ratio on soil priming effects for carbon sequestration and emission mitiga-
tion in farmland, which benefits China’s “carbon peak and carbon neutrality” dual carbon strategy.

Keywords: Priming effects; Ecological stoichiometry; Soil organic carbon mineralization

  

土壤有机碳库是陆地生态系统最大的碳库 , 其
量 级 大 约 是 大 气 碳 库 的 3 倍 (2400 Gt  C vs.  800 Gt
C)[1]。土壤有机碳的矿化会释放大量 CO2 进入大气,
其量级约是人为工业排放的 7 倍 [2]。由于土壤有机

碳库规模巨大, 其动态变化将对全球气候变化产生

巨大影响[3]。因此, 提升土壤有机碳库的稳定对于缓

解全球气候变暖至关重要。

激发效应 (priming effects, PE) 是外源养分输入

导致的微生物对土壤原有有机碳 (soil organic carbon,
SOC) 降解速率的改变 [4], 是影响土壤碳库动态的关

键机制之一 [5-6]。长期以来, 激发效应一直被认为会

导致土壤碳的净损失, 即正激发效应, 根据环境条件

和土壤类型的不同, 激发效应可使土壤有机碳矿化

速率最高提升 400%[7-8]。然而, 最近研究表明激发效

应的方向也可能是负的, 激发效应可使土壤有机碳

矿化速率减少 50%[9]。激发效应是一个复杂的过程,
涉及不同种类微生物 , 受不同环境参数的影响。土

壤特性、气候、土地利用方式、外源添加物质的性

质及其添加方式都会影响激发效应的方向和大小[10]。

生态计量学结合生态学和化学计量学的基本原

理, 是研究生态系统养分循环及其生态效应的重要

工具。碳氮磷作为生命的重要元素, 在物质循环和

能量流动中起着重要作用[11-12]。在土壤中, 碳氮磷不

仅是生物生长的基础, 也是土壤有机质的关键组成

元素[13]。因此, 营养元素碳氮磷的含量及其化学计量

比显著影响外源物质在土壤中的周转以及土壤原有

有机质的矿化[14]。此外, 碳氮磷化学计量比还调控了

生态系统中土壤微生物群落的生长和活动。根据

 “土壤微生物碳泵”理论[15], 调控土壤微生物可利用的

碳氮磷的化学计量比, 在理论上可实现对土壤微生

物量、群落组成与微生物周转速率进行定向调控 ,
充分发挥微生物碳泵在提升土壤有机质方面的作用,
通过“激发效应”和“续埋效应”调控土壤稳定有机碳

库储量动态。

本文首先总结了碳氮磷化学计量比调控土壤激

发效应的相关研究进展, 接着分析了微生物作为激

发效应的内源驱动力对碳氮磷化学计量的响应机制,

然后总结出“共代谢” “微生物营养挖掘”和“化学计

量分解”3 种有关碳氮磷化学计量比调控激发效应的

机制, 最后对碳氮磷化学计量比调控土壤碳矿化激

发效应的研究不足与未来方向进行了总结和展望。 

1    外源碳氮磷不同配施对激发效应方向与强

度的影响

目前关于外源添加对土壤有机碳矿化激发效应

的研究主要集中在外源碳氮配施、碳磷配施和碳氮

磷配施, 不同营养元素的配施对激发效应的影响也

不尽相同 (表 1)。 

1.1    外源碳氮配施对激发效应方向与强度的影响

激发效应的方向与强度和外源添加碳氮的微生

物可利用性密切相关 [28-30]。在较低的氮可用性条件

下, 外源碳氮配施使激发效应增强, 微生物通过挖掘

土壤中的有机碳以满足其对氮素的需求[31]。相反, 在
氮富集的情况下, 微生物可以通过降低自身的碳氮

比来响应外源养分的添加。因此, 当提供低碳氮比

的底物时, 激发效应往往会降低, 因为微生物不需要

分解土壤有机质来获取氮素[29]。相关研究结果表明,
外源碳氮配施下, 正激发效应的大小随着氮添加量

的增大而减小[16-20], 这说明当土壤养分限制得到缓解

时, 土壤微生物不需要分解土壤有机质来满足其对

氮的需求, 同时减少了胞外水解酶的分泌, 激发效应

强度降低。但 Zheng 等[21] 发现在外源添加葡萄糖和

氮素后, 激发效应随氮添加量的增加而增加。这可

能是因为氮加速了微生物内部代谢和周转, 增加了

分解土壤有机碳所产生的 CO2; 其次, 外源碳氮添加

所激活的微生物可以利用添加的氮产生水解酶 , 加
速土壤难分解有机质的分解。一项全球 Meta 分析

表明, 在微生物对本底氮挖掘占主导的土壤系统中,
氮添加会降低激发效应强度, 而在土壤本底氮素满

足微生物需求的系统中, 氮添加会增强激发效应[32]。 

1.2    外源碳磷配施对激发效应方向与强度的影响

随着农业生产对磷需求的不断增加 , 磷肥管理

成为农业系统的常见措施[33]。磷的微生物可利用性

在调控土壤微生物活性方面起着关键作用, 可以强
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烈影响土壤的碳周转 [34-35]。现阶段关于磷添加对自

然生态系统土壤碳周转的研究表明: 磷通过增加土

壤微生物呼吸[36]、降低碳利用效率[37], 或增加微生物

对土壤本底碳的分解[38], 促进了森林和草原土壤中的

有机碳分解, 这意味着磷可以调控土壤原有有机碳

的分解, 微生物对磷的需求诱导磷酸酶的产生 [39], 进
而促进了土壤有机质的分解与磷的释放。外源磷添

加会影响土壤真菌和细菌的群落组成[40-41], 并影响碳

氮磷获取酶的活性[42-43], 这可能会改变土壤微生物间

的群落结构, 直接影响实际激发效应强度。在同一

生态系统中, 长期施磷土壤在外源添加碳后所产生

的激发效应强度较不施磷土壤显著增加 [22,44]。最近

的新型双同位素标记方法 (13C 和18O 示踪法) 也揭示

了磷可用性高的土壤比磷可用性低的土壤具有更强

的激发效应[45]。除此之外, 磷还可以通过影响土壤中

氮的转化间接影响激发效应的强度, Mehnaz 等 [23] 发

现, 外源碳磷添加诱导了微生物生长的氮限制, 使微

生物通过挖掘土壤有机质中的氮来满足自身营养需

求, 增加了激发效应的强度。然而, 在磷添加条件下,
激发效应的强度则与外源碳质量有关 , 梅孔灿等 [24]

的研究结果表明, 磷添加降低了低质量凋落物添加

所产生的激发效应, 缓解了土壤微生物的磷限制。 

1.3    外源碳氮磷配施对激发效应方向与强度的影响

目前大多数研究主要聚焦在单一元素添加后土

表 1    外源碳氮磷输入对土壤碳矿化激发效应的影响
Table 1    Effect of carbon, nitrogen and phosphorus input on the priming effects (PE) of soil carbon mineralization

外源
添加

Addition

研究
地点
Site

生态
系统

Ecosystem

土壤有机碳
Soil organic
C (mg∙g−1)

土壤碳/
氮磷比

Soil C∶N /
C∶P

外源碳
添加量
C added
amount
(mg∙g−1)

外源
添加碳

C addition
type

外源养分
添加量
Nutrient
addition

培养时间
Incubation

time
(d)

激发效应
方向1)

PE
direction1)

激发效应
方向2)

PE
direction2)

激发效应
变化3)

PE change3)

参考
文献

Reference

CN 中国内蒙古
Inner

Mongolia,
China

草原
Grassland

16.9 10.3 0.04 葡萄糖
Glucose

0~64
g(N)∙m−2∙a−1

203 + + − [16]

中国山东
Shandong,

China

农田
Cropland

9.1 10.5 1.73 玉米秸秆
Maize
residue

44.66
mg(N)∙kg−1

250 + + − [17]

美国加州
California,

USA

农田
Cropland

9.6 12.2 0.24 黑麦草
Ryegrass

24
mg(N)∙kg−1

42 + + − [18]

草地
Grassland

19.4 7.5 1.60 黑麦草
Ryegrass

160
mg(N)∙kg−1

42 + + −

中国湖南
Hunan,
China

森林
Forest

131.7 16.7 2.10 葡萄糖
Glucose

206.18
mg(N)∙kg−1

20 + + − [19]

中国福建
Fujian,
China

森林
Forest

773.0 15.9 1.69 凋落物
Litter

5400
mg(N)∙kg−1

100 + + + [20]

澳大利亚
Australia

森林
Forest

27.9 14.7 2.50 葡萄糖
Glucose

0~160
mg(N)∙kg−1

7 + + + [21]

CP 中国甘肃
Gansu,
China

草地
Grassland

33.8 9.1 0.09 葡萄糖
Glucose

10
g(P)∙m−2∙a−1

32 − + + [22]

澳大利亚
Australia

草地
Grassland

56.0 14.0 0.05 葡萄糖
Glucose

5
mg(P)∙kg−1

6 + + + [23]

中国福建
Fujian,
China

森林
Forest

80.0 15.3 20 凋落物
Litter

30
mg(P)∙kg−1

35 + + − [24]

CNP 澳大利亚
Australia

农田
Cropland

11.9 13.1 20 小麦秸秆
Wheat
residue

225
mg(N)∙kg−1

54
mg(P)∙kg−1

126 + + − [25]

中国陕西
Shaanxi,

China

农田
Cropland

11.3 12.7 1.45 小麦秸秆
Wheat
residue

4.84
mg(N)∙kg−1

1.16
mg(P)∙kg−1

84 + + + [26]

中国湖南
Hunan,
China

农田
Cropland

13.1 9.4 2.50 水稻秸秆
Rice straw

90
mg(N)∙kg−1

30
mg(P)∙kg−1

100 + + + [27]

　　1)单独外源碳输入下的激发效应方向; 2)外源碳与养分共同输入下激发效应的方向; 3)外源碳、养分共同输入与单独外源碳输入相比激发效应的变
化, “+”为促进, “−”为抑制。1) direction of priming effects under exogenous carbon input alone; 2) direction of priming effects under the joint input of
exogenous carbon and nutrients; 3) changes in priming effects of exogenous carbon and nutrient co-input compared with exogenous carbon input alone. “+” for
promotion and “−” for inhibition.
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壤有机碳的分解, 但在生态系统中碳氮磷通常是一

起输入的[46]。Feng 等[32] 的 Meta 分析结果表明, 68.3%
的外源氮磷添加对土壤碳矿化激发效应的效应量低

于零, 即氮磷的添加降低了激发效应的强度。氮磷

的添加可能会改变细菌、真菌的丰度和多样性 , 以
及与碳周转相关微生物群落功能的变化, 进而影响

土壤有机碳矿化。具体的影响取决于土壤本底性质

以及外源碳氮磷添加量。与单独输入纤维素碳相比,
高量碳氮磷配施降低了 30%~50% 的正激发效应强

度, 且伴随着较低的细菌、真菌基因丰度[25]; Mo 等[26]

的研究结果也表明, 在外源碳氮磷比例保持不变时,
高量输入相较于低量输入激发效应强度显著降低 ,
这说明微生物对本底土壤有机质的“营养挖掘”在外

源养分可用性增加的情况下有所缓解。与之相反 ,
有研究结果显示, 碳氮磷配施对土壤有机碳矿化有

积极或中性的影响 [26,47-48], 这可能是因为外源低水平

的碳氮磷输入增加了土壤微生物的活性, 使其分泌

胞外水解酶以降解顽固的碳底物以获得自身所需的

营养物质。 

2    激发效应相关微生物对碳氮磷化学计量比

的响应和调节机制

Kuzyakov[49] 提出, 激发效应是“活”有机物和“死” 
有机物之间的相互作用, 其中微生物是主要驱动因

素。微生物通常喜欢高质量 (低碳氮比) 而非低质量

的底物 (高碳氮比)[50], 因为后者需要增加胞外水解酶

的分泌才能代谢[51]。外源添加高质量的底物会产生

正激发效应, 因为高质量底物会增加微生物的活性,
额外的能量供应使微生物能够代谢原本无法接触的

底物。但是, 高质量的凋落物添加也可能对较老的

土壤有机质分解产生负面影响, 因为微生物会优先

利用添加的新鲜有机物 [9]。低质量凋落物添加的结

果则更难预测, 有研究结果表明, 低质量的凋落物所

引起的激发效应强度较小, 因为添加的底物本身难

以被微生物利用[33]。然而, 其他研究结果表明, 添加

低质量底物会增强激发效应强度 [52]。除此之外 Fan-
in 等 [53] 的研究结果表明, 外源添加高质量的凋落物

会产生“瞬时”激发效应, 当氮满足需求时迅速降低;
添加低质量的凋落物会产生“延时”激发效应, 当氮耗

尽时, 强度持续增加。

土壤有机碳周转相关微生物主要有 4 种主要机

制来响应资源化学计量: 1) 通过非稳态行为 (微生物

改变其元素组成来响应资源组成的变化) 调整其微

生物量碳、氮、磷; 2) 改变特定的酶活性以获得限

制性元素; 3) 通过调节元素利用效率 (例如, 碳利用

效率 carbon use efficiency, CUE), 将超过其需求的元

素矿化和排出; 4) 改变微生物群落组成 [35]。微生物

对碳氮磷需求的差异使得不同营养条件下的群落变

化与碳循环的可预测变化有关。因此, 需要将土壤

碳周转的化学计量调控与微生物群落联系起来。 

2.1    微生物量对碳氮磷化学计量比的响应

微生物可以将外源有机碳转化为微生物量并最

终转化为残体物质, 从而有助于土壤有机碳的稳定[54]。

土壤微生物量是形成土壤有机质的重要组成部分 ,
可调节有机物和养分的循环。虽然土壤微生物量仅

占土壤有机质的一小部分, 但它对生态系统中碳氮

磷的循环做出了显著贡献。在农业土壤中, 资源的

碳氮磷化学计量相较于微生物所需的碳氮磷化学计

量表现出更可变的特性[55]。因此, 微生物会根据土壤

营养水平改变其群落结构, 支持适应资源碳氮磷化

学计量的优势菌株, 从而维持微生物量碳氮磷化学

计量的平衡[56]。Huang 等[57] 的研究发现, 土壤碳氮磷

化学计量与微生物量碳氮磷化学计量之间存在很强

的线性正相关关系, 但当土壤的原始养分状态可以

满足微生物需求时, 进一步的养分添加对微生物量

的影响很小 [58-59]。在热带和亚热带森林生态系统中,
氮添加对微生物量碳氮没有显著影响, 但在缺氮的

温带森林生态系统中, 氮添加提高了土壤微生物量

碳氮的含量[60-61]。以前的研究发现, 当碳限制被消除

时, 氮或磷是土壤微生物量的第二限制养分[62-63]。而

单一的氮或磷添加通常对微生物生长没有影响 , 与
单独秸秆还田相比, 秸秆与氮磷的配施增加了微生

物量碳, 因为氮磷的可用性越高, 微生物代谢活性也

越高[64]。此外, 有机肥与氮磷肥配施可以加速养分释

放, 从而减轻微生物群落的化学计量限制[56]。

与土壤资源碳氮磷化学计量梯度相比 , 微生物

量碳氮比相对稳定, 范围为 8∶1 到 12∶1[65-66]。最近

的研究结果表明, 与之相比, 微生物量碳磷比变化范

围 较 大 , 这 说 明 微 生 物 量 磷 的 化 学 计 量 可 塑 性 更

大 [67-68]。土壤微生物量碳磷比可以反映微生物量磷

的有效性, 作为磷供应受限程度的指标[69]。Fan 等[59]

的研究结果表明, 氮添加对土壤微生物量碳氮没有

显著影响, 但微生物量碳磷比显著增加, 这表明施氮

诱导微生物的磷需求增加。 

2.2    土壤水解酶活性对碳氮磷化学计量比的响应

土壤微生物获取能量和养分的相对资源分配可

以表示为碳氮磷水解酶活性的比率, 通过结合生态

化学计量理论和生态代谢理论来指示微生物代谢的
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局限性[70]。糖苷酶可以将纤维素和糖分解成溶解的

有机碳, 包括纤维二糖水解酶、α-葡萄糖苷酶、β-糖
苷酶和 β-木糖苷酶。而亮氨酸氨基肽酶和 β-1,4-N-
乙酰氨基葡萄糖苷酶负责通过降解蛋白质和几丁质

来获取氮, 磷酸酶通过水解有机磷释放出可用的无

机磷。这几种水解酶已在与土壤养分循环相关的领

域中得到了广泛的研究。此外, Moorhead 等 [71] 根据

水解酶活性的比例计算酶活矢量角, 更好地量化和

可视化了微生物的代谢限制。多项研究表明, 氮添

加会显著降低土壤碳氮磷水解酶活性[72-73], 从而抑制

土壤中化学元素的转化以及养分的分解和释放 [74]。

其他研究则表明, 氮添加对土壤水解酶活性有积极

影响[75]。土壤碳氮磷水解酶活性对外源添加物响应

的差异可能会导致酶化学计量比在氮添加后表现出

不确定性[61]。此外, 氮添加可以通过影响土壤酶活性

来间接影响土壤微生物群落的养分限制。Xu 等 [76]

的 Meta 分析表明在全球范围内, 氮添加主要影响土

壤微生物的碳磷限制, 尽管氮添加增加了土壤碳磷

水解酶的活性。Ma 等[77] 的研究发现, 森林生态系统

中, 磷的添加缓解了微生物的磷限制, 增加了碳氮水

解酶的活性。Liu 等[78] 的研究结果表明, 土壤水解酶

活性与高营养浓度之间存在负反馈效应。

激发效应中涉及的酶活性意味着收益和成本[79],
响应外源添加的酶活性变化可能导致土壤有机碳分

解和激发效应的变化。然而, 目前激发效应与酶活

性变化之间的关系仍未可知。 

2.3    微生物碳利用效率对碳氮磷化学计量比的响应

微生物碳利用效率 (CUE) 定义为用于微生物生

长的碳相对于总碳摄取的比率, 即微生物将底物碳

转化为自身微生物量碳的效率[80], 高碳利用效率表明

微生物快速增长和较少的碳释放进入大气, 低碳利

用效率意味着相对较大的碳损失, 较少的碳转化为

微生物量[45]。养分限制是微生物碳利用效率的一个

重要驱动因素, 因为分解者代谢具有固定的化学计

量限制[81], 一般来说, 增加养分可用性有望通过减少

碳与养分的化学计量失衡来改善土壤微生物碳利用

效率[25,80]。在养分丰富的土壤中, 微生物通过减少碳

与养分的化学计量失衡, 对外源碳添加表现出更高

的利用效率[81]。而在养分限制的土壤中, 底物营养成

分的差异往往决定了营养限制对微生物碳利用效率

影响的大小和方向[45], 例如当微生物利用高碳氮比的

底物时, 可能会出现碳利用效率下降, 这是因为大量

的碳投入导致有限的养分获取和大量的呼吸消耗[81]。

然而也有研究表明, 高碳氮比或对微生物碳利用效

率没有影响 [37,82]。Qiao 等 [83] 的 Meta 分析结果表明 ,
对于外源添加葡萄糖的土壤, 氮配施对微生物碳利

用效率没有影响, 但是外源高分子化合物和植物残

体添加的土壤中, 氮配施分别导致微生物碳利用效

率下降 51% 和 53%。Song 等[84] 的研究表明, 微生物

通过减少微生物碳利用效率来增加土壤激发效应强

度 , 这是微生物对可用资源化学计量比的反馈。除

此之外, 微生物碳利用效率还受微生物群落组成的

控制[45], 因为不同的微生物群在分解和同化碳底物方

面具有不同的效率。 

2.4    微生物群落结构对碳氮磷化学计量比的响应

激发效应由两种功能性微生物群落负责 , 一种

是利用顽固底物生长缓慢的 K-策略者, 另一种是代

谢不稳定底物生长快速的 r-策略者。微生物群落中 r-
和 K-策略者相对丰度的变化是反映土壤微生物对压

力源响应的有用指标 [85]。K-策略者和 r-策略者之间

的平衡在某种程度上反映在真菌与细菌的比例 (F∶B)
或革兰氏阳性与革兰氏阴性菌的比例 (G+∶G−) 上,
较高的比率被认为是 K-策略者比 r-策略者贡献更

大 [86]。Chen 等 [28] 的研究指出, K-策略者在分解低氮

可用性的底物方面更具竞争力, 而添加碳氮后的激

发效应与 r-策略者的主导地位有关。前人研究结果

表明 , 在外源氮添加下 , 真菌生物量的减少和 F∶B
的降低会抑制土壤顽固碳的分解, 导致葡萄糖和苯

酚引起的激发效应强度降低[16,87-88]。而 Bei 等[89] 的研

究结果中 , 秸秆与矿物质氮配施后 , 总磷脂脂肪酸

(PLFA) 的 F∶B 值增加 , 13C-PLFA 分析进一步表明 ,
矿质氮添加减少了秸秆来源的细菌, 增加了秸秆来

源的真菌和 F∶B。先前的结果表明, 磷有效性对土

壤有机碳矿化的影响主要是由真菌通过改变群落结

构和释放胞外酶实现的, 磷添加导致 K-策略者 (特别

是关键真菌分类群) 的丰度和多样性的改变[90-91]。细

菌和真菌在营养丰富和营养不足的土壤环境中具有

不同的偏好[7]。真菌的碳氮比高于细菌, 因此真菌在

低营养条件下更活跃, 因为它们的氮需求较低, 碳利

用效率较高[92]。但在营养丰富的情况下, 例如外源秸

秆与氮肥的配施, 则降低了大多数真菌的丰度和多

样性, 但增加了细菌群 (例如放线菌) 的丰度[93-94]。低

养分含量导致细菌和真菌物种间和内部对资源的激

烈竞争, 秸秆与氮配施通过减少微生物群落之间的

竞争来改变负关联的共生模式[95]。迄今为止, 细菌和

真菌群体之间的竞争以及在农业生态系统有机质矿

化过程中的主导顺序还存在相当大的不确定性[96-97]。

土壤有机碳周转相关微生物主要通过以上 4 种
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机制来响应资源化学计量。虽然上述的 4 种机制是

并行运作的, 但它们在空间、时间和生态系统尺度

上的贡献仍未可知。土壤微生物量碳氮磷比率变化

的相对灵活性限制了其非稳态行为, 并且微生物群

落在碳与营养比不同环境中的增长, 不能仅仅通过

非稳态行为来实现。因此, 微生物元素利用效率和

胞外酶分泌的补偿性调节有助于微生物响应资源的

化学计量变化。 

3    碳氮磷化学计量比调控土壤激发效应的

假说

碳氮磷化学计量比对土壤碳矿化激发效应的影

响是外源养分 (碳氮磷) 与土壤微生物、土壤本底有

机质共同作用的结果, 目前的研究主要从“共代谢”假

说、“营养挖掘”假说、“化学计量分解”假说等方面

来解释土壤碳矿化激发效应的强度与方向。 

3.1    “共代谢”假说

 “共代谢”是指土壤微生物在利用外源添加的易

分解碳作为自身初始能量后, 通过分泌特异性胞外

水解酶降解同一介质中稳定性较高的有机化合物。

土壤微生物种群的一个重要特征是它们对底物降解

的酶特异性, 即不同微生物分泌不同的酶来降解不

同的有机物[51]。土壤微生物在分解顽固有机物的过

程中 , 所分泌的水解酶同时也会分解土壤有机质。

所以, 外源添加物的生化多样性越高, 微生物产生的

胞外水解酶种类也就越丰富, 所引起的激发效应也

越明显 [98]。Wu 等 [99] 的研究表明外源不稳定碳的添

加, 增加了微生物磷脂脂肪酸的含量以及 β-1,4-葡萄

糖苷酶和纤维二糖水解酶的活性, 加速了土壤有机

碳的矿化并产生了正的激发效应, 且正激发的产生

与微生物量和胞外水解酶的增加同步。Song 等[84] 的

研究结果表明在外源葡萄糖添加后, β-糖苷酶/(β-1,4-
N-乙酰氨基葡萄糖苷酶+亮氨酸氨基肽酶) 和 β-糖苷

酶/磷酸酶的比值增加, 这将导致更多的碳水解酶进

入土壤中, 更多的水解酶在利用外源葡萄糖的同时

增加了与本底有机碳接触的可能, 导致更强烈的正

激发效应。Börger 等 [100] 的研究结果表明, 外源添加

碳氮比相差较大的凋落物后, 均产生了强烈的正激

发效应, 且碳氮比不同的两种凋落物 (碳氮比为 25.5
和 57.8) 并不影响激发效应的响应, 这说明此时的激

发效应是由于微生物的“共代谢”。Shahbaz 等 [101] 的

研究表明, 在外源凋落物添加的培养试验中, 培养后

期激发效应的强度超过凋落物的分解强度, 且土壤

有机质衍生碳在微生物量中的增加与激发效应和酶

活性的增加均显著相关, 这表明实际激发效应的发

生可能是由于微生物的变化, 即从快速生长 (r-策略

者) 变化为缓慢生长的种群 (K-策略者)。由此可见,
 “共代谢”普遍存在于激发效应中。 

3.2    “营养挖掘”假说

 “微生物氮挖掘”假说是指在低氮可用性条件下,
生长缓慢的 K-策略者利用不稳定的碳作为能量来

源, 分解含氮的顽固有机物以此来获取自身所需要

的氮素[30], 产生正的激发效应。这意味着土壤氮限制

有 助 于 微 生 物 分 解 顽 固 的 土 壤 有 机 质 以 获 取 氮 。

Meier 等 [102] 的研究表明 , 过量的碳施入导致土壤微

生物的养分限制 (即氮限制), 从而驱使它们利用不稳

定碳作为能量来源, 分泌更多的酶 (氧化酶和氮水解

酶) 分解土壤本底有机质以获取有限的氮资源, 进而

产生了正的激发效应。Song 等 [84] 的研究表明, 在添

加葡萄糖后, 土壤中的总溶解性有机氮显著增加, 且
β-糖苷酶与过氧化物酶的比值降低, 这说明外源葡萄

糖的添加诱导微生物利用土壤本底中的可用性氮有

机质, 促进土壤有机碳的矿化。“氮挖掘”假说强调的

是微生物氮限制在激发效应过程中的主导作用 , 但
是微生物的生长和繁殖也离不开其他营养元素 , 如
近两年提出的“磷挖掘”假说[39]。 

3.3    “化学计量分解”假说

 “微生物化学计量分解”假说表明, 当土壤本底和

外源营养输入与微生物化学计量需求相匹配时 , 生
长快速的微生物 (r-策略者) 活性最高, 对土壤有机质

的分解速率最快[28]。因此, “微生物化学计量分解”通

常在微生物没有明显营养限制的情况下占主导地

位 [20]。“微生物化学计量分解”假设微生物化学计量

是一种驱动力, 这意味着所有微生物群落的生长增

加, 包括 β-变形杆菌和寡营养菌 (如酸杆菌和真菌)。
高营养可用性可能会加速外源添加的新鲜有机物和

本底有机质的矿化, 从而延长激发效应的时间[7,28-30]。

Zhang 等[20] 的研究观察到, 凋落物配施氮与单独凋落

物添加相比引起了更高的激发效应, 且微生物量和

胞外水解酶活性均高于不加氮处理, 这表明当外源

添加满足微生物对养分的需求时, 微生物活性最高。

Bei 等[89] 的研究结果表明, 秸秆配施氮肥对微生物量

碳无影响, 但促进了激发效应的强度、秸秆分解速

率和胞外水解酶活性, 这与“微生物化学计量分解”假

说一致。

 “共代谢” “营养挖掘”和“化学计量分解”假说可

以单独或组合运行 (图 1), 具体取决于不同空间和时

间尺度上土壤的碳氮磷可用性。最近的研究表明 ,
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主导机制随有机碳化合物、添加方式和分解阶段而

变化 [99-103], Chen 等 [28] 认为在外源碳氮添加后, “化学

计量分解”和“共代谢”驱动初始激发效应阶段, 而“微

生物氮挖掘”驱动激发效应的后期阶段。其他研究

则表明 , 在养分限制下 , 微生物对土壤有机质的“氮

挖掘”可以主导正激发, 但在微生物可用养分足够的

情况下, 无论是通过外源输入还是土壤本底有机质

的矿化, “微生物化学计量分解”都可以随着时间的推

移成为主导机制 [25]。Song 等 [84] 的研究表明, 外源葡

萄糖添加后, 所引起的正激发效应是因为“微生物共

代谢”。在培养早期阶段, 微生物分解复杂的有机物

时分泌更多的氧化酶和氮水解酶以获得自身所需的

氮, 微生物进行“氮挖掘”产生正的激发效应, 随着培

养的进行, 酶化学计量比的增加降低了微生物碳利

用效率并增加了激发效应强度, 此时的正激发由“微

生物化学计量分解”所诱导。 

4    总结与研究展望

1) 目前关于外源养分输入对土壤碳矿化激发效

应的研究主要集中在单一养分的添加, 对于碳氮磷

协同配施方面的研究较少, 未来急需着眼于农田生

态系统中秸秆配施氮磷肥对于土壤碳矿化激发效应

的影响, 通过调节配施的比例, 降低秸秆还田过程中

通过激发效应损失的有机碳, 提高秸秆还田增加土

壤有机碳的效率。

2) 微生物增殖过程本质上也是对外源碳氮磷等

养分协同同化代谢的过程, 通过调节土壤微生物可

利用的碳氮磷化学计量比, 在理论上实现对土壤微

生物生物量、群落组成与微生物周转速率的定向调

控, 充分发挥“微生物碳泵”在提升土壤有机质方面的

作用。如何优化碳氮磷输入比例、实现微生物碳泵

储碳与负激发保碳的有机统一是未来需加强的一个

研究方向。

3) 激发效应产生的根本原因是外源碳氮磷输入

后改变了土壤微生物可获得性养分的碳氮磷化学计

量平衡, 导致有些营养元素的亏缺或盈余, 微生物为

了恢复其合成代谢过程的碳氮磷化学计量平衡 , 会
增强或减弱对土壤原有有机质的降解, 进而产生正

或负的激发效应。因此, 未来急需将碳氮磷化学计

量比调控土壤激发效应的理论运用于农田固碳减排

的生产实践, 减弱正激发效应, 甚至将正激发效应转

变为负激发效应, 提高土壤固碳和碳存储能力, 助力

我国“碳达峰碳中和”战略的实施。
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