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摘要:土壤呼吸是土壤有机碳返还至大气的主要形式,其对气候变暖的响应一直备受关注。近30年来,已有大量

增温试验和模型就气候变暖对土壤呼吸的影响及其机制做了详细的探讨。但目前研究主要集中在土壤呼吸对浅

层土壤增温的响应,对深层土壤的关注不足,且鲜有涉及土壤动物和土壤冻融过程,这些可能会减弱未来气候变暖

背景下的CO2 排放的预测能力。本研究提出几个目前气候变暖背景下土壤呼吸研究亟待解决的问题,包括:1)深

层土壤呼吸对增温的响应;2)土壤动物对土壤呼吸的贡献及影响;3)土壤冻融过程对土壤呼吸的影响。通过综述

这3个研究领域的现状,指出了当前该领域研究中存在的不足,提出了一些具体的改进措施并对今后的研究方向

进行了展望,有助于深入理解土壤呼吸对气候变暖的响应过程和提高陆地生态系统碳循环模型的预测精度。
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Abstract:Soilrespiration(Rs)isamajorpathwaythroughwhichsoilorganiccarbonreturnstotheatmos-
phere,anditsresponsetoclimatewarminghasalwaysbeenthefocusofattentioninglobalchangeecologyre-
searches.Duringthepastthirtyyears,greatprogresshasbeenmadeinunderstandingmechanismsbywhich
climatewarmingaffectsRsandtheimpactsofwarmingonRs,basedonnumeroustemperature-raisingexperi-
mentsandmodels.However,moststudiesarefocusedonthedirecteffectsoftopsoilwarmingonRs,andlittle
attentionhasbeenpaidtoprocessesinthesubsoil,andevenlesstotheindirecteffectsofclimatewarming
throughsoilanimalsandsoilfreezing-thawingprocesses,whichcouldreducetheconfidenceinpredictionsof
CO2emissionunderclimatewarming.Thus,thispaperproposesseveralissuesurgentlyrequireresolution:1)

theresponseofdeepsoilrespirationtotemperaturerise;2)theeffectsofsoilanimalsonsoilrespiration;and
3)theeffectsofsoilfreezing-thawingprocessesonsoilrespiration.Forthesethreequestions,thispapersum-
marizestheresearchadvances,identifiestheexistingknowledgedeficiencies,providesdetailsofopportunities
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forimprovement,andpresentssuggestionsforfutureresearchdirections.Thisoutlinewillcertainlybehelpful
forunderstandingtheresponseofsoilrespirationtowarmingandasacatalystforbuildingmoreprecisecarbon
cyclemodelsofterrestrialecosystems.
Keywords:CO2emission;climatechange;deepsoil;soilanimals;soilfreezing-thawing

土壤呼吸是指土壤中植物根系、动物和微生物呼吸产生的CO2 由土壤表面进入大气的过程,是陆地生态系

统的第二大碳通量[1-2]。土壤呼吸研究具有很长的历史,其测定最早可追溯到19世纪初[3]。20世纪初期,研究

人员把土壤呼吸作为农业生产上的土壤肥力指标[4],开始关注土壤呼吸并开展大量室内试验,发现诸多理化因素

如土壤温度、土壤含水量、土壤养分含量和土壤孔隙度等均可以影响土壤呼吸速率[5-6]。20世纪50年代到80年

代,由于土壤呼吸测定仪器和测定方法的改进[7],尤其是红外气体分析仪的使用[8],土壤呼吸的测量精度和准确

度得到很大提升。这一时期研究者进一步探究了土壤呼吸各种影响因素的作用机理,突出了土壤温湿度对土壤

呼吸的控制作用[9],发现土壤呼吸与土壤温度指数相关并开始关注土壤呼吸的温度敏感性[10],也将土壤呼吸区

分成根呼吸、凋落物分解、土壤有机质分解等不同组分[11]。20世纪90年代以来,随着气候变化对生态系统的重

要影响受到人们的关注[12],全世界范围内涌现出大量的控制试验和模型[13],研究者希望揭示土壤呼吸对气候变

化的响应过程,完善陆地生态系统温室气体排放对气候变化的响应和反馈机制。

气候变暖是全球变化中的重要部分,2013年联合国政府间气候变化专门委员会(IntergovernmentalPanel
onClimateChange,IPCC)报道至21世纪末全球平均温度可能升高1.5~2.0℃[14]。土壤呼吸作为依赖于温度

的生化反应过程,势必会对气候变暖产生响应[15]。增温对土壤呼吸的影响机制,主要可以分为以下3类:第一类

是增温直接作用于土壤微生物影响土壤呼吸。增温可以通过提高土壤微生物生物量和活性[16]、改变土壤微生物

群落结构[17]等方式加速土壤呼吸,也可能会引起微生物的驯化[18]等,降低其对土壤呼吸的促进效果。第二类是

增温通过改变底物、养分和水分等环境因子,间接作用于土壤微生物,进而影响土壤呼吸。增温可以直接提高土

壤底物及养分可利用性[19],也可以通过改变植物群落结构[20]、延长生长季[21]等方式促进植物生长,导致植物对

土壤的有机碳输入增加等,加速土壤呼吸。但也有研究发现,增温会降低土壤湿度[22],引起土壤底物及养分耗

竭[17]等,从而降低土壤呼吸。第三类是增温通过作用于植物根系影响土壤呼吸。增温可以提高根系活性[23],也

可以通过促进植物生长或者改变植物群落结构[20]进而提高根系生物量等,加速土壤呼吸。但增温也可能会导致

部分根系死亡[23],降低土壤呼吸。Xu等[20]在美国高草草地的研究发现,增温可以使植物群落中的C3 植物比例

提高,增加了植物地下生产力和对土壤的有机碳输入,导致土壤呼吸速率增加。Chen等[24]在青藏高原草甸草原

的研究中发现,增温在提高植物生物量的同时也降低了土壤湿度,土壤呼吸速率在增温后未发生明显变化。

尽管土壤呼吸在全球碳循环及其对气候变暖的反馈中至关重要,但在过去几十年里开展的大量研究并未形

成土壤呼吸响应气候变暖的一致结论[25]。全球66个土壤呼吸增温试验的整合分析结果显示,增温处理的土壤

呼吸速率比对照平均高9%,但在不同的生态系统类型间存在差异,具体表现为在森林、草地、冻原生态系统中温

度升高显著促进土壤呼吸,在灌丛和湿地中温度升高则没有明显促进效果[26]。另外,在不同时间尺度上,土壤呼

吸对增温的响应也有所不同[17,20,27]。哈佛森林的26年增温试验结果显示[17]:在增温的前13年,增温对土壤呼

吸的促进效果随着易分解底物的消耗而逐年降低直至无促进作用;在增温的第13~20年,难分解底物如木质素

等成为土壤呼吸的主要底物,增温处理下的微生物群落结构发生变化,微生物碳利用效率更高,增温再次促进土

壤呼吸;在增温的第20~26年,增温的促进效果随着难分解底物的耗竭又一次呈现降低趋势。这种不同增温阶

段增温对土壤呼吸影响不同的现象,在草地[20]、苔原[27]等生态系统中也有发现。此外,不同模型关于增温对土

壤呼吸影响的预测结果也存在一定差异。大多数模型认为温度升高会加速土壤呼吸[28],其中地球系统模型预测

到2100年土壤可能会丢失近1/3的碳[29],但也有部分模型如气候系统模型等预测结果显示增温不会引起碳流

失[30]。不同模型预测结果存在较大差异的主要原因是不同模型中一些关键参数和重要过程存在很大差异,如不

同深度土壤呼吸的温度敏感性[31]、土壤动物的作用[32]、土壤冻融过程的影响[33]等,这些参数和过程还有待进一

步明确。
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目前,全球已有大量增温试验(图1)和预测模型对增温影响土壤呼吸的机制做了较为深入的探讨,但仍有一

些问题考虑不足,包括:1)深层土壤呼吸对气候变暖的响应;2)土壤动物对土壤呼吸的贡献及影响;3)土壤冻融过

程对土壤呼吸的影响,限制了进一步理解土壤呼吸对气候变暖的响应。本研究针对这几个问题进行了探讨,在总

结这些研究领域现状的同时,指出了当前这些研究中存在的不足,并提出了一些具体的改进措施,旨在为今后土

壤呼吸研究提供方向。

图1 全球土壤呼吸野外增温试验的分布

Fig.1 Globaldistributionoffieldwarmingexperimentsonsoilrespiration

 

1 深层土壤呼吸对气候变暖的响应

1.1 深层土壤呼吸的研究现状

深层土壤(0.2~3.0m)中碳储量高达约1800Pg[34],且多为惰性碳[35],深层土壤呼吸的轻微变化都可能会

导致土壤中大量的碳流失进入大气,影响全球碳循环[36]。未来深层土壤增温速率可能与表层土壤相近[14,38],尽

管已有研究提出深层土壤呼吸对增温的响应是陆地生态系统温室气体排放对气候变暖反馈的关键所在[37],但囿

于试验成本和操作难度,目前研究增温对深层土壤呼吸影响的试验仍然比较缺乏[38]。Hicks等[38]在温带森林开

展的第一个原位全土壤剖面增温试验结果表明,在地表至地下100cm的温度同时升高约4℃时,增温加速了包

括深层土壤在内的各层土壤有机碳分解。研究表明,深层土壤及深层土壤有机碳的特殊性,决定了深层土壤呼吸

对气候变暖响应的复杂性:一方面,相对于表层土壤,深层土壤有机质结构复杂[39],增温对其活化效率高,因此应

该具有较高的温度敏感性[31],这意味着深层土壤有机碳可能会对气候变暖产生强烈地响应;另一方面,由于深层

土壤具有有机质相对含量和质量低、动植物少、氧气含量低和粘粒含量高等特点,深层土壤的微生物量更少,深层

土壤有机碳也更容易与土壤矿物结合形成稳定态有机质[40-41],这可能会导致深层土壤有机碳不会对增温产生强

烈响应。此外,深层土壤呼吸产生的CO2 向地表扩散的过程,受到土壤孔隙中CO2 浓度、土壤孔隙大小和数量、

土壤温湿度以及风速等诸多因子的影响[3],而这方面试验及模型研究的不足加剧了深层土壤呼吸对增温响应的

复杂性[42]。

1.2 深层土壤呼吸对增温的响应

目前,研究深层土壤呼吸对增温的响应主要基于两类试验,即室内培养试验和原位增温试验。1)室内培养试

验:室内培养试验通常比较深层土壤有机碳的温度敏感性与浅层土壤是否存在差异,但目前并未得到一致结论。

Fierer等[43]在美国加州草原的研究中发现,土壤呼吸的温度敏感性随着土壤深度加深而增大。但也有研究发
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现,深层土壤有机碳的温度敏感性与表层土壤并无差异[44]。2)原位增温试验:目前原位增温试验的增温方式主

要分为开顶箱式增温、红外灯管加热和地表电缆加热3种,试验一般做法是收集增温和对照处理下土壤呼吸释放

的CO2,基于不同深度土壤有机碳的存留时间不同[37],利用同位素技术确定呼吸底物的来源[45],计算温度升高

后深层土壤有机质的分解量是否增加[46-47]。Cheng等[48]在美国高草草地的研究表明,增温通过增加深层土壤

微生物群落的分解功能基因的相对多度,加速深层土壤有机碳分解。这种增温导致深层土壤有机碳分解加速的

现象在格陵兰岛地区的半荒漠生态系统、阿拉斯加冻原等地也有发现[46-47]。

1.3 深层土壤呼吸的未来研究方向

未来深层土壤呼吸对气候变暖的响应探究可以从以下几个方面开展:1)加强原位深层土壤增温试验。目前

大部分原位增温试验对土壤的增温效果限于表层土壤且不同深度土壤受热不均匀,有别于未来气候变暖条件下

真实的土壤环境[49]。Hicks等[38]的第一个原位深层土壤增温试验结果意味着未来气候变暖条件下会有更多的

土壤碳进入大气,对气候变化形成正反馈,这一结果急需在其他生态系统验证。2)进一步明确深层土壤呼吸对增

温的响应机制。有研究发现温度升高会引起土壤湿度降低[50],导致深根系植物和根系分泌物增加等变化[51],一

方面更多的新鲜有机碳输入可能会通过激发效应导致深层土壤有机碳分解加速[35],另一方面微生物代谢活动增

强,更多的微生物代谢产物会与土壤矿物表面相结合形成稳定有机碳被固持在土壤中[52-53],土壤碳是否会流失

存在很大的争议(图2)。3)完善深层土壤中CO2 向地表扩散过程的探究。试验过程中,采用沿土壤剖面设置固

定的CO2 浓度监测探头[54]和利用同位素技术区分呼吸产生的CO2 的有机质来源[45]相结合的方法,可以明晰不

同深度土壤中CO2 的浓度及扩散速率,这为进一步优化关于深层土壤中CO2 扩散的模型提供了可能。4)加大

对冻原、湿地等富含有机质且对气候变化敏感区域的关注。对于冻原,一般认为温度升高会促使冻土融化、降低

冻土层厚度,加速冻原各层土壤有机质分解[55],但这方面的研究数据仍然缺乏;对于湿地,增温可能会降低其水

位,使大量易分解的有机质暴露在空气中被消耗[56],但也有研究发现湿地中有机质会与土壤中铁、铝等离子结

合,形成稳定态有机质而不被分解[57],湿地中土壤呼吸究竟如何响应气候变暖有待进一步探究。

2 土壤动物对土壤呼吸的贡献及影响

2.1 土壤动物对土壤总呼吸的贡献

土壤动物是指生活中有一段时间在土壤中度过,且对土壤有一定影响的动物,种类多、个体数量大,主要涉

及原生动物、线形动物、软体动物、节肢动物等,也包括部分哺乳动物中的啮齿目、食虫目等[58]。土壤动物呼吸是

土壤呼吸的重要组成部分之一,贡献了5%~10%的土壤呼吸[59-60]。目前测定土壤动物呼吸的试验多为室内培

养试验,常规的做法是将某种特定的土壤动物加入到无菌土壤中直接测定其呼吸[60],也有利用网袋、杀虫剂等化

学制品去除土壤动物,研究土壤动物的呼吸及其对土壤呼吸的影响[61-62]。Petersen等[59]在土壤动物呼吸研究

的试验结果整合分析中发现,土壤动物呼吸占土壤呼吸的10%左右,且空间异质性大。原位土壤呼吸测定开展

的较少,一般做法是用化学制剂(萘、氯化汞等)或者电棒驱除土壤动物,将试验前后的土壤呼吸差值当作土壤动

物呼吸[60]。Jiang等[60]在中国亚热带森林中,利用萘液和电棒分别处理土壤,发现土壤动物呼吸占总呼吸的5%
左右。目前室内培养和原位试验都尚未能准确区分出土壤动物呼吸,一方面是由于土壤动物呼吸速率不高及空

间异质性大[64],另一方面是由于各种试验方法都未能完全去除土壤动物或者会引发微生物活性变化等其他相关

效应[63]。

2.2 土壤动物对土壤呼吸的影响

土壤动物可以从以下几个方面影响土壤呼吸(图2):1)改变底物存在形态。土壤动物可以破碎、移动凋落

物,增大凋落物的表面积,加速凋落物分解[63]。Vossbrinck等[62]在半干旱草地凋落物的影响因素探究试验中发

现土壤动物对凋落物分解贡献率为14.2%。但也有研究发现,蚯蚓(Lumbricus)以及一些土壤动物幼虫可以在

肠道内将土壤与腐殖质混合后排泄,形成有机质与土壤矿物相结合的稳定态土壤团聚体,有利于有机碳的固

持[32]。2)改变微生物活性和群落结构。土壤动物可以通过掘穴、移动等方式改变土壤微环境,也可以通过取食、

共生等方式与土壤微生物相互作用,改变土壤微生物活性和群落组成[64],进而影响土壤有机质分解[67]。3)影响
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植物生长。一般来说,有土壤动物活动的土壤孔隙多、养分全[68],更适合植物生长,而伴随着的植物地上部的碳

输入和植物根系生物量的增加[69],可能会引起土壤呼吸速率增加。此外,也有研究发现,部分食草土壤动物如鼠

兔(Ochotonacurzoniae)会取食植物地上部[70]和食根土壤动物如食根线虫(Trichodorus)会取食植物根系[71],导

致根系生物量、根系分泌物量和根际微生物发生变化,影响根系呼吸,这同时也可能会改变激发效应强度[72],影

响有机质分解。

图2 气候变暖时土壤呼吸研究需要加强关注的重要过程

Fig.2 Criticalprocessesofsoilrespirationunderclimatewarming
 A:新鲜有机碳的输入Freshcarboninput;B:激发效应Primingeffect;C:微生物代谢产物与土壤矿物表面相结合形成稳定的有机质 Microbial

productsboundtosoil-mineralsurfacetoformstableorganicmatter;D:土壤动物取食植物地上部Plantshootconsumedbysoilanimals;E:土壤动

物取食植物根系Plantrootconsumedbysoilanimals;F:土壤动物影响根系生物量和分泌物量Soilanimalsaffectrootbiomassandexcretion;G:土

壤动物通过植物根系调控根际微生物Soilanimalsregulaterhizosphericmicroorganismviaplantroot;H:土壤动物改变土壤有机质存在形态Soil

animalschangethestatusofsoilorganicmatter;I:土壤动物改变土壤微生物活性和群落组成Soilanimalschangetheactivityandcompositionofsoil

microbes;J:微生物的分解作用 Microbialdecomposition;K:土壤动物活动加速凋落物分解Soilanimalsacceleratelitterdecomposition;L:土壤冻

融循环导致植物根系死亡Soilfreezing-thawingprocessesleadtothedeathofplantroot;M:植物根系死亡增加呼吸底物Thedeathofplantrootin-

creasestherespiratorysubstrate;N:土壤冻融过程改变土壤有机质可利用性Soilfreezing-thawingprocesseschangetheavailabilityofsoilorganic

matter;O:土壤冻融循环改变微生物活性和群落结构Soilfreezing-thawingprocesseschangetheactivityandcompositionofsoilmicrobes.

2.3 未来土壤动物对土壤呼吸影响的研究方向

未来,土壤动物对土壤呼吸影响的探究应包含以下几个方面:1)土壤动物呼吸测定方法的改进及创新。目前

不同试验中驱除土壤动物所使用药物的种类及用量、电流量的大小有很大差异,是导致不同试验结果差异很大的

原因之一。研究者需要进一步对药物的有效性、药物的合理用量以及电流的合理控制量进行探究,甚至可以研发

一些新药物、创造一些新方法,在有效驱除土壤动物的同时,将试验过程中因驱除土壤动物而造成的其他影响降

到最低。2)扩大研究的土壤动物范围。目前土壤动物对土壤呼吸影响的研究主要集中在蚯蚓、线虫(Nematoda)

等少数物种上[32],缺乏系统性和科学性,限制了我们对土壤动物作用的深入理解。3)野外观测和室内试验相结
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合,量化模型中土壤动物的作用。由于土壤动物的直接、间接作用难以区分[73]和不同生态类型中土壤动物种类

和数量差异大[74],碳循环模型中土壤动物的作用一直未被量化[75-76],增大了模型的不确定性。在不同生态系

统,开展大量土壤动物对模型关键参数如根系生长、微生物活动、有机质形成和稳定等影响的探究,会有助于这一

问题的解决。4)加强增温条件下土壤动物作用于土壤呼吸过程的研究。气候变暖条件下,土壤动物的活动、分布

和群落组成等都会改变[77],土壤动物对土壤呼吸的调控过程也会发生变化,而土壤呼吸对气候变暖的反馈也会

作用于土壤动物。气候变暖、土壤动物和土壤呼吸这三者之间的相互作用关系,将是未来土壤动物对土壤呼吸影

响的重点和难点。

3 土壤冻融过程对土壤呼吸的影响

3.1 土壤冻融过程对土壤呼吸影响的研究现状

在中高纬及高海拔地区,由于气温的季节或昼夜变化,晚秋和早春常出现土壤反复冻结和融化的现象,即土

壤冻融过程[78]。一般而言,发生冻融现象的区域是重要的温室气体排放源[79],也是气候变化的敏感区,如青藏

高原、北极苔原等地区。尽管已有研究表明冻融过程会对土壤呼吸产生很大影响[80],但目前这方面的研究还很

缺乏。土壤冻融对土壤呼吸影响探究的原位试验,受限于严酷的试验环境和高试验成本开展的非常少。Wang
等[33]在青藏高原高寒草甸的原位试验发现,土壤冻结会降低土壤呼吸速率,且土壤冻融过程是非生长季土壤呼

吸日动态的主导因素。Elberling等[80]在苔原的原位试验发现,土壤冻结时期产生的CO2 会被固定在土壤中,等

到土壤融化时期集中释放出来,形成土壤融化时的CO2 排放高峰。目前土壤冻融对土壤呼吸影响探究的室内培

养试验,存在着取样量小、冻融循环周期短、冻融循环频率低[81-83]等缺陷,跟真实的土壤冻融过程有很大差异,

难以阐述土壤冻融过程对土壤呼吸的长期影响及累积效应。此外,不同室内培养试验研究结果也存在较大差

异[83],有试验结果表明,土壤冻融期间温差越大、时间越长、频率越高[84-85],土壤呼吸值也越高。

3.2 土壤冻融过程对土壤呼吸的影响机制

随着气候变暖的加剧,目前部分冻土区正经历着冻土层厚度降低、冻融循环频率加剧等变化[86],这会对土壤

呼吸产生何种影响,一直为研究者所关注。已有的研究结果表明,土壤冻融过程可以从以下3个方面影响土壤呼

吸(图2):1)改变土壤理化性质。土壤冻结会降低土壤水分可利用性和透气性,降低土壤呼吸速率的同时也阻止

了土壤中CO2 的释放;土壤融化会提高土壤水分和氧气含量,加速土壤呼吸的同时也使被冻结在土壤中的CO2
被集中释放出来[80]。2)改变底物及养分可利用性。一方面,冻融过程往往伴随着土壤团聚体结构的破坏[87],导

致大量活性碳的释放,给微生物提供了大量底物,增加微生物呼吸;另一方面,冻融过程会引起土壤根系尤其是植

物细根和部分微生物的死亡[88-89],导致土壤碳、氮、磷含量提高,加速土壤呼吸。未来气候变暖条件下,冻融循环

频率的加快可能会通过作用于底物及养分可利用性进一步促进土壤呼吸。3)改变微生物活性和群落结构。研究

发现,多次冻融循环会降低灌丛地土壤的微生物量和物种多样性,也会促使微生物群落结构的变化[85],间接影

响土壤呼吸。

3.3 土壤冻融对土壤呼吸影响的未来研究方向

未来关于土壤冻融对土壤呼吸影响的探究可以从以下几个方面着手:1)加强土壤冻融时期土壤呼吸的原位

监测。随着土壤呼吸测定仪器的发展,低温环境下土壤呼吸的高频率自动监测已经可以实现[33],而目前该类仪

器的使用尚未推广。2)合理设计室内冻融模拟试验。室内模拟冻融试验可以采用大型原状土柱[56],试验期间的

温度变化范围、冻融循环频率以及冻融持续周期也应尽量接近真实的土壤冻融过程,使试验结果更可信。3)加强

遥感和同位素技术的使用。遥感技术可以在大尺度上获取土壤冻融时期的水热数据,对我们了解土壤冻融时期

土壤的水热变化状况和掌握土壤冻融现象发生的区域很有必要;同位素技术可以帮助我们在样点水平确定土壤

呼吸的CO2 来源,有助于明确冻融过程对土壤呼吸的影响机制。

4 结论

研究土壤呼吸对增温的响应,对于理解陆地生态系统温室气体排放及其对气候变暖的反馈至关重要。加大
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对深层土壤的关注,考虑土壤动物的贡献及土壤动物和土壤冻融过程对土壤呼吸的影响,可以进一步揭示增温对

土壤呼吸的影响过程,提高未来气候变暖背景下的CO2 排放的预测能力。但全球变化不仅限于气候变暖,还包

括降水格局的改变、大气氮沉降和土地利用方式的变化等,而土壤呼吸也只是陆地生态系统温室气体排放的重要

环节之一。探究全球变化对温室气体排放的影响,需要考虑各种全球变化因子的综合作用和更多的温室气体排

放过程。
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