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专论与综述  
 
 

对植被类型丰富多样的温带生态系统在冬季雪下生态过程的研究十分匮乏，忽略对温带系统

的研究，会影响区域乃至全球碳氮循环的准确评价。 
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摘  要: 土壤微生物作为生态系统中重要的分解者, 在对动植物残体以及土壤有机质降

解的过程中, 一方面释放 CO2 到大气中, 是土壤碳排放的重要组成部分; 另一方面, 在分

解的过程中, 形成了可供给植物利用的无机养分。由于温度对代谢活动的直接影响, 过去

对微生物代谢的研究主要集中在生长季, 通常假设冬季土壤微生物的活力可以忽略。陆地

表面近 60%的区域经历着季节性积雪覆盖和季节性土壤冻结的影响。近年来的研究表明, 

由于积雪的覆盖, 形成很好的绝缘层, 雪被下土壤中微生物仍然具有显著的活性, 对土壤

碳排放和植物的养分吸收具有重要的贡献。本文就积雪和冻结土壤系统中的微生物碳排

放和碳氮循环的季节性特征进行了全面的分析, 综述了国内外冬季雪下碳氮循环的研究

现状, 提出了目前研究中存在的问题和未来的研究方向, 强调了开展温带冬季雪下土壤

微生物碳氮循环研究的必要性和重要性。 
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Seasonal characteristics of soil CO2 efflux and carbon and  
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Abstract: Soil microorganism, as a key decomposer, has a profound effect on carbon and nutrient 
cycling in terrestrial ecosystem. Through the decomposition process, microorganisms can return 
CO2 back to the atmosphere and release nutrients for plants. However, most of the previous study 
was conducted during the growing season, based on the assumption that microbial activity in fro-
zen or snow-covered soils is negligible. Approximately 60% of the terrestrial earth surface experi-
ences seasonal snow cover and seasonal soil frost. The recently published data has convincingly 
demonstrated that soil microbial activity in the field occurs at freezing temperatures, including arc-
tic tundra, alpine tundra, boreal forests, wetlands and grasslands. The snow cover could effectively 
decouple soil temperatures from the atmosphere, resulting in higher soil temperatures; therefore, 
snow-covered soil microorganisms play important contribution to soil CO2 efflux and plant nutri-
ent uptake. In this paper, we comprehensively analyzed the contribution of snow-covered soil mi-
croorganisms to soil carbon release and plant nutrient uptake. In addition, the present status in the 
research of snow-covered soil carbon and nitrogen cycling was overviewed. Furthermore, we 
raised major research areas in the future, emphasizing the importance and necessity to conduct the 
research concerning winter snow-covered ecological processes in tempeate areas. 

Keywords: Winter microbial metabolism, Soil carbon dioxide release, Plant nitrogen uptake, 
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土壤微生物作为生态系统中重要的分解者, 

在对动植物残体以及土壤有机质降解的过程中, 

一方面释放 CO2 到大气中, 是土壤碳排放的重要

组成部分; 另一方面, 在分解的过程中, 形成了

可供给植物利用的无机养分。按照许多生物地球

化学过程的模型假设, 微生物活力与温度呈指数

相关关系, 通常假设冬季微生物的活力可以忽

略。Marchand (1996)[1]在其著作《生活在寒冷世

界中的生命—冬季生态学》的前言中写道, “雪将

世界分为两个部分, 我们的世界和雪下的世界”。

陆地表面近 60%的区域经历着季节性积雪覆盖和

季节性土壤冻结的影响[2−3]。然而, 过去十余年的

野外观测结果表明, 由于积雪的覆盖, 形成很好

的绝缘层, 雪被下土壤中微生物仍然具有显著的

活性, 对土壤碳排放和植物的养分吸收具有重要

的贡献。例如, 在 0 °C− -39 °C 范围内, 在大量的

季节性积雪覆盖的生态系统, 包括极地苔原[4]、

高山苔原[5−6]、北方森林[7−8]、湿地和草地[9−10]中
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都检测到显著的微生物活力。因此, 冬季雪下土

壤微生物的代谢在全球生物地球化学循环中起

着十分关键的作用[11]。 

本文就积雪和冻结土壤系统中的微生物碳排

放和碳氮循环的季节性特征进行了全面的分析, 

综述了国内外冬季土壤微生物碳氮循环的研究

现状, 阐明了已有研究存在的问题, 并提出了未

来的研究方向。 

1  冬季雪下微生物代谢所致碳排放 

微生物代谢对主要的温室气体(二氧化碳、甲

烷和一氧化二氮)的全球通量均有重要作用, 并

且对气候变化的响应迅速[12]。二氧化碳作为一种

为重要的温室气体, 微生物代谢对土壤碳排放

的影响对于准确评估生态系统的源汇功能至关

重要。土壤微生物在代谢的过程中, 通过呼吸作

用将 CO2 排放到大气中, 是土壤碳排放的主要途

径, 也是陆地生态系统碳循环的重要环节[13]。过

去绝大多数工作集中在生长季节土壤微生物呼

吸的测定, 对年土壤呼吸量的估算大都基于冬季

土壤微生物呼吸为零的假设[14]。这种假设的原因

一方面来源于冬季测定的困难, 另一方面由于

以往的假设认为零度以下土壤微生物活力非常

微弱。 

由于高纬度地区生态系统对全球变暖的敏感

性和特殊性[15−17], 近年来, 冬季土壤微生物呼吸

及环境影响的研究开始得到广泛的关注, 并且已

有的研究结果正在改变长期以来所基于的“冬季

土壤微生物呼吸为零”的观念。如在 Colorado 高

山苔原冬季检测到了显著的土壤微生物呼吸速

率[18]。已在极地和北方森林中证实, 冬季土壤微

生物呼吸释放的 CO2 量是年碳收支的重要组成部

分, 占土壤 CO2 年释放量的 8%−50% [10,19−24]。冬

季土壤微生物释放的 CO2 可以部分抵消掉生长季

植物所固定的碳, 进而显著地影响生态系统的碳

平衡[25−27]。 

随着全球变暖, 尤其是冬季增温, 冬季土壤

微生物代谢对区域和全球碳循环的贡献显得更

为重要。全球气候变化可能通过改变土壤微生物

呼吸对温度变化的敏感性来进一步影响冬季土

壤碳排放。区域和全球碳循环模型在描述土壤微

生物呼吸对温度变化的响应即温度敏感性[28]时, 

通常都采用一个单一和固定的 Q10 值(温度升高

10 °C, 呼吸速率增加的倍数), 忽略了冬季和生

长季节微生物呼吸温度敏感性的差异。 

极地苔原等高纬度生态系统的研究结果已经

表明: 夏季和冬季土壤微生物对温度变化的响应

不同。在冬季, 土壤微生物可以在零度以下进行

呼吸; 而在夏季, 土壤微生物呼吸在零度以下很

难检测出来[6]。冬季土壤微生物呼吸具有比生长

季更高的温度敏感性[5,29]。例如, 苔原土壤微生物

呼吸的 Q10 值在寒冷冬季可高达 60−200, 而在生

长季 Q10 大值仅为 9[5]。 

2  冬季微生物碳氮循环的季节性特
征以及驱动因素 

土壤微生物以动植物的残体为食, 在分解有

机物时一方面释放 CO2 到大气, 另一方面, 释放

无机的营养元素供给植物使用, 尤其是在受氮限

制的生态系统中, 微生物的代谢活动对于维持植

物生长有着十分重要的意义[30]。已有的研究表明, 

微生物分解土壤有机质和周转生物量氮所生产

的氮, 大大超过植物每年需求量[31]。因此, 土壤

中可能有持续供应的速效氮, 而环境中的微生物

和植物则共同竞争这些速效氮[32]。随着季节变化, 
微生物的氮释放以及微生物和植物对氮吸收的

相对优势也会发生改变, 并造成土壤中可溶性氮

水平的变化。当微生物和植物对氮的需求极低时, 

土壤中的可溶性氮容易发生淋溶损失[33], 因此氮

在植物与土壤微生物之间分配时间上的不一致, 
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也许是减少生态系统氮损失的关键机制。 

2.1  雪被和冻结土壤碳氮循环的季节性特征 
在季节性积雪生态系统中, 土壤微生物活力

和生长的时空变化对氮循环的影响并未得到很

好的认识。目前对于冬季雪下微生物氮循环的研

究局限于美国科罗拉多州高山苔原和极地的研

究。高山苔原中观测到土壤微生物冬季固持氮, 

以生物量的积累为主, 土壤中可溶性氮含量低; 相

反, 夏季以矿化为主, 土壤中可溶性氮含量高[34]。 

大规模的森林和苔原生态系统的研究已经证

实, 雪被厚度的增加使得土壤与低温空气隔绝, 

从而允许在雪下微生物的氮固定水平更高[34], 浅

的积雪与较高的氮的输出相关联[35]。深层雪被的

氮矿化 初是由微生物群落所固定, 并且随后会

在生长季开始后被植物吸收[36]。因此季节性雪被

的变化会通过控制植物的可利用性氮的数量来

间接影响生态系统碳库。然而, 在某些情况下, 

土壤氮素矿化不受积雪变化影响[37]。并且小面积

的积雪会造成越冬根系的死亡[38], 土壤霜冻可导

致树木氮素摄入的减少[39], 这可能有助于增大森

林氮元素的输出。此外, 凋落物的质量对冬季土

壤氮动态具有强烈的影响[40]。 

在一些强烈受氮限制的生态系统中观测到, 

适应冬季的微生物其生物量碳和氮在春季解冻

阶段迅速下降[41−42]。这一情形暗示着从微生物细

胞中释放的营养物质, 可能作为一种春季营养脉

冲释放到土壤溶液中。如果微生物氮库的释放是

提供植物春季可溶性养分的主要机制, 那么冬季

土壤微生物库的组成、大小以及营养含量将是控

制春季养分供应的关键[43]。例如, Jaeger 等[44]发现

位于科罗拉多落基山的高山草甸, 其优势的植物

物种在积雪融化后吸收氮 多, 而土壤微生物在

秋季植物死亡后固定氮 高。苏格兰山地的石楠

群落中也存在相似的模式, 即微生物氮在秋季

高[45]。低北极苔原的研究也认为, 微生物和植物

对土壤氮需求的季节模式在调节氮库动态中发

挥重要作用[46]。在高山苔原中也有类似的发现, 

由于土壤微生物在冬季固持氮, 微生物生物量达

到 高值, 而在解冻时微生物生物量迅速下降, 
释放出大量的养分[47−48], 因此土壤微生物在冬季

的氮固持被认为是春季植物生长的主要营养来

源。综合这些研究都表明微生物和植物氮库呈现

出强烈的季节性, 对生态系统的氮循环具有重要

的启示。 

Schmidt 等[31]进一步揭示了微生物生物量可

以在天到月的时间尺度内快速周转, 导致一年中

不同的阶段微生物群落的演替。基于年际间的周

转和微生物群落的演替, Schmidt 等[31]首次提出

了冬季土壤微生物氮循环的概念模型(图 1), 即

秋/冬季是微生物生物量的积累时期, 具有高的 
 

 
图 1  冬季土壤微生物氮循环的概念模型[31] 

Fig. 1  A conceptual model of the succession of N cycles and losses from seasonally snow-covered  
ecosystems based on year-round studies of alpine meadows[31] 
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微生物氮固持, 当积雪融化时, 温度升高, 耐冷

的微生物死亡, 导致了可溶性氮的释放, 供给植

物在春季的营养利用, 并认为这种同微生物群落

周转和演替相关联的生物地球化学循环的模式

可以应用到陆地生态系统的所有范围内。 

2.2  雪被和冻结土壤碳氮循环季节性特征的

主要驱动因素 
2.2.1  土壤微生物群落组成的演变规律: Schmidt
等[31]提出的关于冬季土壤微生物氮循环的季节

演替理论, 即秋冬季节植物不吸收氮而土壤微生

物固定氮, 并在植物对氮的需求 大时释放氮, 

很可能同土壤微生物群落组成的改变密切相关。

如 Lipson 等[47]在高山苔原观测到, 微生物群落的

组成在冬季融雪期间由细菌转变为真菌。这项研

究第一次将土壤微生物量的季节动态同其群落

组成联系起来。Schadt 等[49]在其 Science 文章中, 

利用微生物和分子手段, 阐述了美国科罗拉多雪

下微生物群落的系统发育组成, 发现高山土壤微

生物量在雪下达到了一年中的 大值, 且真菌是

生物量的主要组分。陆续的, 在其他高山土壤中

的研究也相继报道了冬季群落比夏季群落具有

更高的真菌/细菌比[50−52]。因此, 土壤微生物群落

组成的季节变化, 很可能是控制氮循环季节格局

的关键[31,51]。 

真菌在秋冬季占优势, 而细菌在夏季占优势

的可能原因可归结为以下几点: (1) 真菌在受冻

融干扰的土壤中生长较快, 条件越恶劣, 真菌/细

菌比率越高[53]。尽管已有研究发现冻融循环易使

细菌裂解, 而真菌在温度波动中表现更稳定[54], 

但是目前还不清楚什么程度的冻融下细菌和真

菌易受影响, 又或者真菌或细菌是否为春季大型

土壤动物捕食的首选对象。捕食细菌和真菌的土

壤动物也对春季的冻融循环表现出正反馈[55−56]。

越来越多的信息表明, 嗜冷微生物的生理适应性

使其能在寒冷条件下活跃和繁殖[57]。但是关于这

种适应性的生态指示作用, 它们在细菌和真菌中

的相对分布以及真菌细菌质量比变化显示出的

生物学意义等方面的信息还很少。(2) 真菌比细

菌更耐干旱[58], 因为原核生物利用单层膜进行吸

收和能量传递, 所以它们必须保持膜的流动性以

便使吸收得到 优化但同时又不能允许质子从

非专用通道通过, 从而增加了呼吸成本[59]。真核

生物与之相反, 它有不同的膜分别进行吸收(细

胞膜)和能量传递(线粒体膜), 这样它们对寒冷温

度的适应性更加灵活[60]; 此外, 比起单细胞的细

菌, 真菌在寒冷干燥的土壤中分解有机物时还有

一种优势, 即真菌菌丝的生长习性可能允许其利

用自身小环境之外的水分, 或者穿越冻土之间液

态水薄膜, 并通过菌丝分泌的防冻液保持吸收通

道的持续畅通, 克服冻土中底物分布的限制[61]。

(3) 真菌通常能从复杂的植物残体中有效利用有

机氮[55−56], 在冬季微生物群落中占主导地位[53,58], 

而得益于根际分泌物的细菌则在夏季更为活

跃[64−65]。例如 Lipson 等[66]和 Keiblinger 等[62]发

现, 利用等量的底物添加, 真菌产生的生物量明

显高于细菌, 故真菌对有机物的利用率更高。细

菌和真菌之间的这些差异可能会对冬季和随后

生长季的生物地化循环产生明显影响。这种差异

不仅体现在真菌和细菌的氮含量, 更在于两者在

氮储存能力上的区别[31]。因为耐寒细菌与耐寒真

菌受不同的营养供应限制, 故它们对晚冬营养供

应能力会有不同响应, 并且对解冻时微生物周转

和营养释放也会产生不同的响应。因此冬季真菌

和细菌之比会大大改变生态系统氮循环的年际

格局。 
2.2.2  土壤微生物群落的底物利用以及营养限

制: 冬季和夏季微生物群落组成上的差异很可能

同温度变化和底物可获得性改变密切相关。

Lipson 等[47]在高山苔原发现冬季微生物群落利用

的底物更加复杂(例如来自死亡的植物组织、酚类
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物质、淀粉和纤维素), 在低温下功能发挥的更好; 
而夏季群落更加依赖于活体的植物根系分泌物

(例如氨基酸), 在更为温暖的温度下发挥功能更

好。但另有学者认为, 由于冬季低温导致根系冻

害和微生物细胞损伤, 不稳定的单糖和氨基酸与

夏天相比增加约 8−40 倍[67]。碳的可获得性和易

分解程度在冬/夏不同的季节间呈现出显著差异, 

导致温度在 0 °C 以下时, 土壤微生物应优先使用

易分解的底物[68]。 

另一方面, 通常认为冬末可溶性碳的短缺是

造成微生物裂解和死亡的主要原因, 同时也是春

季积雪融化解冻期微生物营养释放的一种潜在

机制[31−32,69]。如果微生物碳限制是春季微生物死

亡和营养释放的机制, 不考虑解冻时微生物细胞

质释放的控制机制, 这个增加的库存可能代表植

物春季存在一个潜在较大的氮脉冲, 并可能因此

有助于预测植物群落在未来气候变化下发生的

潜在改变。基于添加碳底物会使冬季土壤微生物

呼吸增加的事实[69], 以往对高山苔原生态系统的

研究认为微生物生物量是受碳限制的。这种结论

的逻辑建立在一个通常的假设上, 即土壤中的食

物网和微生物活性受能量限制[70], 并且土壤中大

量元素和微量元素的通量是同碳的供应力相联

系的。然而食物网的交织结构阻碍了微生物捕食

者直接获取营养和能流[71]; 同时, 理论模型表明

微生物分解有机物会受到外源酶产量的限制, 即

使呼吸可能是碳限制的, 微生物生长实际上可能

受到氮的限制[72]。当添加碳而氮受限时, 微生物

能继续呼吸碳, 但这种情况下碳并未进入生物

量[72]。因此, 土壤微生物可能受碳限制影响活力, 

但是不太可能受碳限制影响生长。Buckeridge 与

Grogan[51]第一次发现, 添加可溶性碳底物同时提

高了微生物呼吸的碳和积累的生物量碳, 证实了

土壤可溶性碳对微生物生长和活力的限制。 

2.2.3  植物物种组成以及光合产物的分配: 通过

来自凋落物质量以及菌根联系上的差异[73], 不同

植被可能是未来生态系统对增加的冻融频率响

应的重要调节者[74]。因此, 能够影响物种组成的

自然或人为因素都将是生态系统对环境变化响

应的关键确定者[75]。Knops 等[76]综述植物物种对

生态系统氮循环的影响时提出, 植物物种并不会

直接影响生态系统的氮循环。首先, 绝大多数氮

被保持在分解的凋落物中以及被结合到土壤有

机质中, 这阻碍了任何直接的反馈。其次, 菌根

真菌有传递来自分解者的营养给植物的潜力, 因

此, 氮循环是由微生物以及在分解者之间, 地下

食物网和共生真菌之间的相互关系所控制的。 

Chapman 等[77]反驳了 Knops 等[76]的观点。他

们认为植物对氮循环的影响可能远远超出过去

的估计。例如含氮丰富的速生种(一些草本或热带

树种)产生的碎屑物分解迅速并且表现出一种松

散的植物和分解者的组合。它们主要与丛枝菌根

真菌相联系, 这种真菌处理复杂化合物的能力较

低[78−79]。在这种情况下, 碎屑物中的氮主要由自

由的腐生微生物矿化, 氮回收则是通过微生物氮

库和活性土壤氮库回到植物中, 这种植物被定义

为“奢侈型用氮”(Nitrogen-extravagant) 植物; 相

反, “保守性用氮”(Nitrogen-conservative) 植物则

会产生难分解低营养的碎屑物, 且同时支持高水

平的(外生)菌根真菌定植。外生菌根真菌能够分

解复杂的有机化合物, 因此能直接给它们的寄主

植物提供碎屑物中的氮[79]。这种机制通过活性土

壤氮库使氮矿化过程缩短, 从而减少生态系统中

可能的氮损失。 

通常, 我们了解较多的是植物通过产生不同

质量的底物来控制氮循环[73]。植物也可能通过向

地下输送同化产物, 来增加微生物冬季积累的

氮, 并 终反馈到随后生长季中可供给植物的

氮。近年的研究表明, 森林中几乎一半的土壤呼

吸来自新近光合产物向地下的分配[80−81], 而温带
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和北方森林中高达 20%−30%的净初级生产, 可

能用于支持外生菌根真菌。当如此大量的碳输送

到土壤微生物群落时, 可能会反过来强烈影响土

壤氮循环。同化产物分配对微生物氮循环影响的

研究, 目前唯一的证据来自温带榉木林[82], 该研

究发现地上植物环割后, 冬季微生物固持氮的现

象消失。 

3  已有研究存在的问题以及展望 

3.1  温带地区冬季雪下生态过程的研究十分

匮乏 
过去关于冬季雪下生态过程的研究, 主要集

中在极地和高山苔原生态系统。然而, 对于温带

地区积雪覆盖和冻结土壤系统中, 土壤微生物的

碳排放以及碳氮循环特征的研究十分匮乏。温带

生态系统优势种的功能群落类型相对多样, 包括

常绿和落叶林、针叶和阔叶林、灌木、一年生和

多年生的草本植物; 而高山和苔原生态系统的优

势植物通常为草本和灌木。这些多样化的植被类

型很可能对冬季温度变化的响应不同。同中纬度

的温带地区相比, 高纬度地区植被类型相对单

一, 冬季积雪覆盖时间长, 并不清楚在高纬度地

区所得到的规律能否同样适用于中纬度温带地

区。伴随全球变暖, 许多温带生态系统土壤冻融

循环的强度和频率都将增加[83], 近来的研究证据

也表明, 土壤冻结增加的频度和存留时间是同微

生物活力[84]、细根损伤[38]以及碳和营养(如生长季

节的氮)输出的增加[85]密切相关的。因此, 冬季雪

下生态过程是温带生态系统功能的重要驱动者。

此外, 开展温带地区冬季土壤微生物代谢对碳排

放和植物养分吸收的贡献研究对于精确测定区

域生态系统的碳收支和土壤碳固存、改善区域和

全球的碳循环模型、预测生态系统对全球变化的

响应及其相互作用以及生态系统的生产力均具

有重要意义。 

3.2  冬季土壤微生物氮循环模式的普适性尚

需验证 
Schmidt 等[31]所提出的冬季土壤微生物氮循

环的概念模型存在两个主要问题: (1) 这种模型

是基于在高山生态系统的观测数据, 在其他的生

态系统类型中是否普遍存在尚未得到验证; (2) 这

种概念模型是基于对土壤微生物量氮季节动态

的观测, 而对于土壤微生物冬季固持的氮是否在

春季被植物所利用, 了解的非常少[86]。为此, 开

展土壤微生物氮循环的季节动态以及植物在春

季对无机氮吸收的研究, 对于验证在高山苔原和

极地中所观测到的冬季土壤微生物氮循环模式

是否可以应用到陆地生态系统更为广阔的范围

内, 理解和预测目前和未来植被生产力以及对未

来气候变化的响应具有重要的意义。 

3.3  冬季雪下土壤微生物碳氮循环模式的驱

动机制了解甚少 
尽管在高纬度地区观察到冬季较高的土壤微

生物呼吸以及温度敏感性, 但并不清楚调节低温

条件下土壤微生物呼吸速率的关键因素; 也不清

楚何种潜在的机制, 使冬季土壤微生物呼吸对温

度变化的响应显著高于生长季。部分学者认为: 

冬季控制呼吸的微生物类群发生了改变[5,87]。但

现有研究绝大多数停留在假说阶段, 亟待验证。 
另外, 以往在高山和苔原的研究中, 发现雪

下冬季土壤微生物代谢对植物养分吸收的贡献

可能同土壤微生物的种类组成密切相关。在雪下

仍然活跃的、未被认知的真菌的丰富度极大地拓

展了人们对在寒冷环境中存在的真菌多样性和

生物地球化学功能的认识。但以往的研究仅仅局

限于冬季显著高的真菌比例, 没有包括关于某一

微生物类群丰富度的季节变化的更为细致的信

息, 也没有将这些微生物类群的生理特性同微生

物氮循环的模式联系起来。 

进一步, 土壤微生物群落组成和功能的改变
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很可能同地下碳的质量以及相关的土壤氮可利

用性的变化相耦合。关于这种植物-微生物之间的

关联在极地生态系统中已被提出, 其中底物质

量的变化引起了微生物群落组成的改变[47,49]。然

而, 底物质量的变化是如何引起微生物群落组成

的改变, 仅有的几例研究结论相互矛盾。还需要

来自更多生态系统类型的数据来揭示其内在的

机制。 
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