
冬季土壤呼吸：不可忽视的地气 !"# 交换过程

王 娓 汪 涛 彭书时 方精云
（北京大学环境学院生态学系，北京 !""#$!）

摘 要 冬季土壤呼吸是生态系统释放 %&’ 的极为重要的组成部分，并显著地影响着碳收支。然而，过去绝大多

数工作集中在生长季节土壤呼吸的测定，对年土壤呼吸量的估算大多基于冬季土壤呼吸为零的假设。目前为数不

多的研究集中在极地苔原和亚高山，其它植被类型的研究只有零星报道。极地苔原和森林冬季土壤呼吸速率分别

为 "(""’ ) !(*+, 和 "(’’ ) "(-$!./0 %·.1 ’·21 !；土壤呼吸的 %&’释放量分别为 "( ++ ) ’-( *$ 和 ’’( 3 ) !+’( " 4 %·

.1 ’，是地气 %&’ 交换过程中不可忽视的环节。雪是土壤呼吸过程的重要调节者，积雪厚度和覆盖时间的长短均会

影响土壤呼吸的强弱；水分的可获取性是重要的限制因素；对于维持活跃的土壤呼吸有一个关键的土壤温度临界

值（ 1 $ ) 1 + 5），低于这个值会因自由水的缺乏而抑制异养微生物的呼吸。如果存在绝缘的积雪层，可溶性碳底

物在自由水存在的情况下可控制异养微生物的活力。该文对冬季土壤呼吸的重要性、研究方法、土壤呼吸强度及

其影响机制等进行了综述，并讨论了冬季土壤呼吸研究中存在的问题及未来研究方向。
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土壤呼吸是植物固定的碳以 %&’形式返回到大

气中的主要途径，是陆地生态系统碳循环的重要环

节。理解土壤呼吸的季节动态对于估算生态系统的

碳收支，模拟气候变化对土壤碳固存和 %&’ 向大气

释放的影响（%A=N;D "& $- (，!,,-）及估算植物的地下

碳分配（9;=JE;D= X YP=D，’""’）均具有重要的意义。

过去绝大多数工作集中在生长季节土壤呼吸的

测定，对年土壤呼吸量的估算大多基于冬季土壤呼

吸为零的假设（F=AD:2I/MT "& $- (，!,,#）。然而，近

!" 年来的研究表明，冬季土壤呼吸占年土壤呼吸量

的 !3Z ) *"Z（G/D:2，!,,,）。由于积雪能够防止土

壤冻结，维持了微生物较高的活力（[:MT:J "& $- (，
’""*；@MA.;EI X \;N2/D，’""3；]J//T2 "& $- (，’""3；

9J/KK.=D "& $- (，’""!，’""-；^/D2/D "& $- (，’""-O）。

冬季土壤呼吸释放的 %&’ 是区域碳收支非常重要的

组成部分（^=2I "& $- (，!,,#；^=J;T/ "& $- (，’"""；
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!"#$"% !" #$ &，’(((；!)*$#+,- !" #$ &，’((.；/*0)-+
!" #$ &，’((1；2*0)3"# !" #$ &，’((4），并显著地影响着

生态系统的碳平衡（5677+%- !" #$ &，’((1；89,:9,，

’((1）。

随着全球变暖，尤其是冬季增温和雪覆盖的减

少，冬季土壤呼吸对区域和全球碳循环的贡献显得

更为重要。在过去的 .(( 年里，全球平均地表温度

升高了 ( &4 ;，降水每 .( 年增加 ( & 1< = .<，雪覆

盖减少了 .(<（596>0?9, !" #$ &，’((.；@ABB，’((.）。

如在美国和欧洲西部的山地，冬季积雪大范围减少

（C+?"%,:"% D 2*0,""7"#)，’((E；89?" !" #$ &，’((1）。积

雪的减少导致土壤呼吸速率降低（89,:9, !" #$ &，
’((47），提高了土壤碳固存的潜力。

全球气候变化还通过改变土壤呼吸对温度的敏

感性来影响冬季土壤呼吸。区域和全球碳循环模型

通常都采用一个单一和固定的 %.(来描述土壤呼吸

和温度之间的关系（F6,> !" #$ &，.GHI；J)*$#)>0?"%，
.GGK）。然而，目前已有的 %.(的估算大多基于生长

季节野外观测或室内培养的结果（C#9L- D M+L#9%，
.GGK；N6:?+- D F"%,+,-"O，.GGH），没有考虑冬季土壤

呼吸对温度的敏感性。研究表明，土壤呼吸的 %.(

值在寒冷条件下可高达 4( = ’((，而零上温度时 %.(

最大值仅为 G（8)$+, !" #$ &，’((’）。

因此，冬季土壤呼吸的研究对于精确测定生态

系统的碳收支和土壤碳固存及其对温室效应的贡

献、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具有重要意义。本文

从冬季土壤呼吸的测定方法、土壤呼吸强度及其影

响因素 E 个方面进行了综述，并讨论了冬季土壤呼

吸研究中存在的问题及未来研究方向。

! 冬季土壤呼吸速率的测定方法

冬季土壤呼吸的测定主要包括两种方法，一种

是通过扩散模型（2933"%P"#- !" #$ &，.GGE；8+::3+,
!" #$ &，.GG1；Q%99$: !" #$ &，.GGI）进行间接估算，另

一种是通过动态气室法进行直接测量（!),:?9, !"
#$ &，.GG1；J6%>+,9R+ !" #$ &，’((E）。8*S9T"## 等

（’(((）比较了这两种方法，认为第一种方法最为可

信。目前，通过扩散模型的方法被普遍认为是国际

标准方法。

! &! 土壤和雪表面 BU" 浓度梯度的扩散模型

! &! &! F)*$ 定律及其 E 种表达式

目前共有 E 种模型表达式，均是在 F)*$ 定律的

基础上进行不断改进的。对于一定温度和压力下的

一维定态扩散，假定稳定状态，并忽略水分运动的影

响，BU’ 和大气之间的扩散模型可以用 F)*$ 第一定

律来表示（-" V9,> D 2*0+WW"%?，.GI.；B"%#),>，.GHK；

B9##), D N+:36:9,，.GHH）：

& X Y ’!
()（*）

(* （.）

其中，’! 为扩散系数，) 为深度为 * 的 BU’ 浓

度。土壤中 BU’ 扩散速率和化学反应共同决定 BU’

浓度梯度，可通过 F)*$ 第二定律来描述（B"%#),>，
.GHK）。
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!*’

X +
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其中，+ 为单位体积土壤的净消耗速率（或生产

速率，如果 + 为负值）。该模型的前提条件是 ’! 和

+ 不随深度而改变。土壤中测定的 BU’ 浓度可近似

等于!
’)
!*’

。已知 ’! 就可以求得土壤剖面任意点的+

值。

该模型的优点在于参数少，操作简便。缺点在

于没有考虑到雪的特性，例如雪的密度、阻力和通气

性等对土壤呼吸的影响。

2933"%P"#- 等（.GGE）对上述模型进行了改进：

,- X ’-
(［-］
(. "/ （E）

其中，,- 为土壤呼吸，’- 为扩散系数，
(［-］
(.

为 BU’ 浓度的垂直梯度，" 为阻力系数，/ 为通气

性。该模型的缺点在于没有校正温度和大气压对

BU’ 摩尔体积的影响。

8+::3+, 等（.GG1）对上述模型进一步改进：

,- X /"’
0(
+1(

（
1
1(

）( 2H.
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其中，
0(
+1(

为 BU’ 在 2MA 下的分子密度（KK & 4E

39#·3Y E）。该模型表达式是目前最为理想的估算

冬季土壤呼吸的方法。

! &! &" 模型参数的获取

尽管扩散模型被认为是广为接受的国际标准方

法，但模型中参数的获取还存在极大的不确定性。

模型中参数的准确性是决定冬季土壤呼吸估算的关

键所在。

! &! &" &! BU’ 浓度

BU’ 浓度的测定通常采取挖雪壕沟（2,9TW)?:）
的方法（2933"%P"#- !" #$ &，.GGE）。首先挖雪壕沟，在

雪与土壤界面放置直径为 K &’ *3、长为 1 *3 的 AZB
管，两头用 ’(( 目的筛网封住，并连接内径为 ( & E’
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!" 的塑料管的一端，塑料管的另一端用夹子夹上并

固定于树上（离地面 # "）。土壤$雪界面之间的 %&#

浓度及雪表面的大气 %&# 浓度通过移走一定体积的

空气，采 用 红 外 气 体 分 析 仪（’())*+ !" #$ ,，-...；

/01*0( !" #$ ,，#222）或利用注射器抽取样品，带回实

验室采用气象色谱法测定（’())*+ !" #$ ,，-..3）。

! ,! ," ," 其它参数

%&# 的扩散系数通常采用常值 2 , -#. !"4 #·+ 4 -

（56780+9)!* !" #$ ,，-...）。雪的密度通过每 -2 !"
雪层密度的平均值求得。绝大多数研究通过密度来

推导通气性（ %）。通气性目前有 : 种不同的算法：

（-）% ; - <冰的密度（’())*+ !" #$ &，-..3）；

（#）% ;（- 4 雪的密度）<冰的密度（/01*0( !"
#$ ,，#222）

（:）% ; - 4（雪的密度 <冰的密度）（=>??6(@ !"
#$ ,，#22A）

通过实际测定得到的通气性和通过密度推导得

到的结果的可比性目前还不清楚，需进一步研究以

提高测量的准确性。阻力系数是一个耗时且难以估

测的 参 数（/B8+9)8 !" #$ ,，-..A；C6++"68 !" #$ ,，
-..3），目前或是作为通气性的函数（’())*+ !" #$ ,，
-..3；C!D)E011 !" #$ ,，#222），或者假定它是一个常

量 2 , :A（F)""0(G01@ !" #$ ,，-..H；/01*0( !" #$ ,，
#222），或者直接测定（/B8+9)8 !" #$ ,，-..A；C6++"68
!" #$ ,，-..3）进行估算。直接测定和作为通气性函

数在相似的深度和密度剖面下获得的数值分别为

2 ,3A I 2, .J（C6++"68 !" #$ ,，-..3）和 2 , KJ I 2, .#
（=>??6(@ !" #$ ,，#22A）。此外，雪的厚度空间变异非

常大，准确的测量对于精确估算土壤呼吸速率也是

非常关键的。

! ," 动态气室法

采用较长的土壤环（视雪的厚度而定）预先插入

土壤，稳定一段时间后，直接采用土壤呼吸仪进行测

量（/B8+9)8 !" #$ ,，-..A；L>(M68)N6 !" #$ ,，#22:）。

该方法比较适用于雪层较薄（ O :2 !"）时土壤呼吸

速率的测定。优点在于简便、快速、参数少、数据的

不确定性小。缺点在于仪器较为昂贵，低温下使用

土壤呼吸仪进行直接测定较不稳定，超过仪器的工

作范围便不能使用。

" 冬季土壤呼吸速率的大小

目前有关冬季土壤呼吸的研究主要集中在极地

苔 原（ PB")N !" #$ ,，-..H；’())*+ !" #$ ,，-..3；

56780+9)!* !" #$ ,，-..K，-...；/01*0( !" #$ ,，#222；

/B!*168@ !" #$ ,，#22-；F!7B"01 Q CB*68，#22A；R()$
M68 Q S)86++)8，#22H；T1?0(1B8M，#223），对于森林的

研究较少，主要集中在亚高山（F)""0(G01@ !" #$ ,，
-..:，-..H；/B8+9)8 !" #$ ,，-..A；L>(M68)N6 !" #$ ,，
#22:；/68M !" #$ ,，#22:）。其它生态系统类型冬季

土壤呼吸的研究偶见报道。

" ,! 极地苔原

不同群落类型土壤呼吸速率变化很大。如高山

带下部 . 种群落土壤呼吸速率为 2 ,22# I -,:A.!")1
%·"4 #·+ 4 -（表 -），高山带上部 : 种群落为 2 , -- I
2,#K !")1 %·"4 #·+ 4 -（ T1?0(1B8M， #223）。 S)80+

（-...）估算了美国阿拉斯加 J 种群落，其 -- 月土

壤呼吸速率平均为 2 , 2A I 2, -J!")1 %·"4 #·+ 4 -，J
月平均为 2 ,2# I 2,2A!")1 %·"4 #·+ 4 -。

极地苔原冬季土壤呼吸释放的 %&# 是年碳收支

非常重要的组成部分，并显著地影响生态系统的源

汇功能（=>??6(@ !" #$ ,，#22A；C)8+)8，#22A）。如高

山带下部 . 种群落冬季 %&# 排放量为 2 , AA I #H , :3
M %·"4 #（平均为 -# ,:2 M %·"4 #），将冬季（-- 月 I 翌

年 J 月）释放量纳入年释放量可提高 %&# 释放量的

-3U，使某些生态系统从净碳库转变为碳源。高山

带上部 : 种群落冬季 %&# 排放量为 -J , J# I JA , H M
%·"4 #，占 年 土 壤 呼 吸 的 -JU I :2U（T1?0(1B8M，
#223）。潮湿的苔原和草甸苔原冬季平均 %&# 排放

量高达 -#2 和 H2 M %·"4 #（F!7B"01 !" #$ ,，#22H）。

" ," 森林

目前对森林的测定仅见几则报道。与极地苔原

相比，森林具有较高的土壤呼吸速率。已有研究表

明：森林土壤呼吸速率为 2 , ## I 2, H3!")1 %·"4 #·

+ 4 -（F)""0(G01@ !" #$ ,，-..H；C!D)E011 !" #$ ,，#222；

=>??6(@ !" #$ ,，#22A；F>V>*B !" #$ ,，#22H）。如 =>?$
?6(@ 等（#22A）报道了 :22 年和 A2 年亚高山土壤呼吸

速率平均为 2 , ##!")1 %·"4 #·+ 4 -（-# 月和翌年 -
月），A 月升至 2 ,H-!")1 %·"4 #·+ 4 -，平均为 2 ,:A 和

2 ,:-!")1 %·"4 #·+ 4 -。华盛顿州一个混生针叶林土

壤呼吸速率可高达 2 , H3!")1 %·"4 #·+ 4 -（C!D)E011
!" #$ ,，#222）。F)""0(G01@ 等（-..H）估算，美国怀俄

明云杉（’()!# #*+!,#"#）林土壤呼吸速率平均为 2 , A#

!")1 %·"4 #·+ 4 -。F>V>*B 等（#22H）估算，日本一个

落叶阔叶林土壤呼吸平均为（2 , :3 W 2, #H）!")1 %·
"4 #·+ 4 -。

已有研究表明：森林冬季土壤呼吸的 %&# 排放

量平均为 .J ,. M %·"4 #（表 #）。最小值出现在日本

一个寒温带落叶阔叶林，为 ## , J M %·"4 #，占年释

:.H 植 物 生 态 学 报 :- 卷



放量的 !"#（$%&’() !" #$ *，+,,,），最大值出现在

美国科罗拉多州的针叶林（$)-.)- !" #$ *，+,,+），为

!/" 0 1·23 +。针叶林冬季土壤呼吸为 /, 4 !/" 0 1·
23 +，平均为 56 *! 0 1·23 +，变异系数达 /7#；落叶

林为 ++ 4 !"+ 0 1·23 +，平均为 !,7 *7 0 1·23 +，变异

系数达 /8#。

森林冬季土壤呼吸也是区域碳收支非常重要的

组成部分。如日本的落叶阔叶林冬季土壤呼吸占冬

季生态系统呼吸的 7"# 4 /5#、年生态系统呼吸的

9# 4 !,#（:;<;(’ !" #$ *，+,,8）。不考虑冬季土壤

呼吸导致落叶林和针叶林净生态系统交换量（%&&）

则分别高估 /5#（ 3 +// =.* 3 !8" 0 1·23 +）和 6,#
（ 3 !89 =.* 3 96 0 1·23 +）（>&))(. !" #$ *，+,,/）。亚

高山 冬 季 土 壤 呼 吸 相 当 于 森 林 年 总 初 级 生 产 力

（’((）的 5#（?;@@%&A !" #$ *，+,,"）4 +"#（:)2B
2C&DCEA !" #$ *，!667）、净初级生产力（%((）的 5,#

（FG%- H I%&’-0，!66+）。西伯利亚针叶林雪覆盖下

土壤 1J+ 释放量占年总初级生产力的 8,#（K’2)=
!" #$ *，!667）。

! 冬季土壤呼吸的影响因素

! *" 雪

冬季北半球近 ",#的陆地生态系统被雪覆盖

（:)22C&DCEA !" #$ *，!667）。雪是土壤过程的重要调

节者，持续的雪覆盖能有效地隔离土壤与大气，起着

绝缘体的作用，通常能够防止土壤冻结，为生物过程

提供 有 效 的 水 分（$%&LM%-A，!659；N)-C.，!666）。

>C&O&%-A等（!66/）在成熟的糖槭（)*!+ ,#**-#+./）林

表 " 季节性积雪的极地苔原不同群落冬季土壤呼吸排放量（#$%&’()*+, !" #$ -，"...）

P%@EC ! Q=C&%0C -CO R’-OC& 1J+ CDDE;S D&)2 .)’E. )D Q&LO’L O;-A&% L)22;-’O’C.（T%M-C.O)L( !" #$ *，!666）

群落类型

P;-A&% L)22;-’OG OGUC

平均土壤呼吸速率

$C%- 1J+ CDDE;S
（!2)E 1·23 +· .3 !）

变化范围

:C%.)-%E &%-0C )D
2C%.;&C2C-O.

（!2)E 1·23 +· .3 !）

样本数

V;2@C& )D
.%2UEC.

冬季 1J+ 排放量

W.O’2%OCA R’-OC& 1J+ CDDE;S &%OC.
（0 1·23 +）

草丛（酸性）P;..)L(（QL’A’L） ,*85 , *,,+ 4 !*78, 7"+ +, *6"

河岸（河柳）F’U%&’%-（F’=C&.’AC R’EE)R） ,*," , *,,8 4 ,*/+, !5, !+ *5+

湿生莎草 ICO .CA0C , *," , *,+, 4 ,*57, !", !+ *!6

自然河道 V%O;&%E A&’DO. , *!! , *,,7 4 ,*"+, !!6 +8 *79

石南灌丛 X&G MC%OM , *," , *,,+ 4 !*+!, 6+ 6*/8

水道 I%OC& O&%L( , *!8 , *,88 4 ,*9/6 7, +! *8"

草丛（非酸性）P;..)L(（V)-%L’A’L） ,*,! , *,,9 4 ,*,5+ +, +*!,

湿生矮灌丛 $)’.O AR%&D .M&;@ , *,+ , *,!6 4 ,*,55 +, ,*""

干扰 Y再生植被 X’.O;&@CA Y FC=C0CO%OCA , *,7 , *,!, 4 ,*!58 +, /*""

平均 Q=C&%0C , *!! , *,,+ 4 !*7"6 !+ *7,

表 / 已发表的季节性积雪森林生态系统冬季土壤呼吸的年释放量（0 1·23/）

P%@EC + FCU)&OCA =%E;C. )D R’-OC& 1J+ CDDE;S（0 1·23 +）D&)2 .C%.)-%EEG .-)RBL)=C&CA D)&C.O.

地点

Z)L%O’)-
生态系统类型

WL).G.OC2 OGUC.
冬季 1J+ 排放量

I’-OC& 1J+ CDDE;S

美国科罗拉多州 1)E)&%A)，[:Q 针叶林 1)-’DC&);. !/7、!/"（$)-.)- !" #$ *，+,,+）

芬兰 T’-E%-A 针叶林 1)-’DC&);. 8, 4 6,（:;-’ !" #$ *，+,,7）

美国科罗拉多州 1)E)&%A)，[:Q 针叶林 1)-’DC&);. /"（>&))(. !" #$ *，!666）

美国怀俄明州 IG)2’-0，\ECC.，[:Q 针叶林 1)-’DC&);. !!,（:)22C&DCEA !" #$ *，!667）

加拿大 1%-%A% 针叶林 1)-’DC&);. /, 4 ""（I’-.O)- !" #$ *，!669）

美国科罗拉多州 1)E)&%A)，[:Q 针叶林 1)-’DC&);. 9!（?;@@%&A !" #$ *，+,,"）

美国爱达荷州 ]A)M)，[:Q 针叶林 1)-’DC&);. !7+（$LX)RCEE !" #$ *，+,,,）

加拿大 1%-%A% 落叶林 XCL’A;);. 56 4 !7+（Z%DEC;& !" #$ *，+,,7）

美国科罗拉多州 1)E)&%A)，[:Q 落叶林 XCL’A;);. 5!（>&))(. !" #$ *，!666）

美国怀俄明州 IG)2’-0，\ECC.，[:Q 落叶林 XCL’A;);. !"+（:)22C&DCEA !" #$ *，!667）

日本歧阜县 \’D; ^&CDCLO;&C，N%U%- 落叶林 XCL’A;);. ++ */（$%&’() !" #$ *，+,,,）
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中发现，!" #$ 的积雪厚度能够防止根冻结和死亡。

%&#’&( 等（)""!）在 *&$+,- 北部森林也发现了同样

的现象，即积雪深度超过 !" #$ 能有效地起到保温

层的作用，而浅的暂时性的积雪不能形成一个良好

的保温层。使用人工去除覆盖雪的研究进一步证明

了雪 在 冬 季 生 物 地 理 化 学 循 环 中 的 热 绝 缘 作 用

（.(+//$0, !" #$ 1，)""2；34-56786，)""!；%&#’&( !"
#$ 1，)""!）。雪厚度（9(++’: !" #$ 1，2;;<）以及绝缘

效应（=&#6&> !" #$ 1，2;;<）也是影响不同群落土壤呼

吸速率的重要原因。

覆盖雪的减少可加大土壤温度的日变化、增加

冻融循环的次数（%&#’&( !" #$ 1，)""!）、影响根的死

亡率 以 及 土 壤 颗 粒 体 的 稳 定 性 和 营 养 物 的 损 失

（?&6(:#6 !" #$ 1，2;;2；@-+-->&$A&( B C+#5AD>+E:’4，
2;;2；F+, *05 !" #$ 1，2;;G）。雪还影响气体、水分

和溶解物的交换，是春季雪融化时营养物输出的主

要调节者（F0:#6&( !" #$ 1，2;H<；I4>>40$: B J&>0#’，

2;;2；@-+-->&$A&( B C+#5AD>+E:’4，2;;K，2;;;）。J+,:+,
等（)""K0）在一个山地森林的研究表明：冬季土壤呼

吸对积雪厚度的变化非常敏感，雪覆盖的减少导致

了土壤呼吸速率的降低，这表明：在全球变暖的气候

条件下，由于雪厚度的变化可能改变森林的生物地

理化学过程，从而改变土壤呼吸速率和碳固存率。

但 L+,&:（2;;;）对美国阿拉斯加极地苔原的研究表

明：积雪厚度与土壤呼吸速率没有直接的关系，而可

能受其它机制的影响。

积雪的时间长短也影响土壤呼吸的大小。高山

苔原 M冻土不连续的雪覆盖和严寒冰冻后连续长时

间积雪的情况下，冬季土壤呼吸量分别为 " 1 ! 8 N·
$O )和 2)P 1< 8 N·$O )，积雪覆盖的冬季土壤微生物

活力 可 以 矿 化 2Q R )PQ 的 地 上 净 初 级 生 产 力

（9(++’: !" #$ 1，2;;<）。306,&:-+#’ 等（2;;H）测定了

阿拉斯加北部苔原冬季和早春的土壤呼吸速率，发

现更早的更深的积雪有利于土壤微生物免于冬季低

温的影响，土壤呼吸速率高于更晚的更浅积雪的群

落。

! 1" 土壤温度和含水量

土壤温度和含水量被认为是决定土壤呼吸季节

动态的最主要因素（F04#6 B @#6>&:4,8&(，2;;)；S(T4,&
B ?0E，)"")；J&>4>>+ !" #$ 1，)"")；N+,0,- !" #$ 1，
)""G）。然而，近年来的研究表明，限制寒冷气候下

的生命活动的因素是水分的可获取性，而不是温度

（J057(，2;H"；UT0,: !" #$ 1，2;H;；V&,,&DA，2;;!；=:W
-&(’0$X B F+$0,+T:’A，2;;<；34:’ !" #$ 1，2;;H）。在

土壤温度高于 O P Y条件下，可以检测到微生物的

活力（N>&4, B @#64$&>，2;;P）和土壤中自由水的存在

（J&0:7(&:，2;<P；9(++’: !" #$ 1，2;;<）。还有的研究

表明，O 2" Y仍能检测到非冻结的土壤水分和土壤

呼吸（N>&4, B @#64$&>，2;;P；9(++’: !" #$ 1，2;;<；

306,&:-+#’ !" #$ 1，2;;H），甚至在 O !; Y时，土壤仍

能释放出 N=)（Z0,4’+T !" #$ 1，)""K）。所有这些研究

结果都表明，冬季土壤呼吸可能不受温度限制，而是

受温度以外的其它因素控制的。尽管土壤温度和冬

季土壤呼吸之间可能没有直接关系，但是对于维持

活跃的呼吸来说，有一个关键的土壤温度临界值，一

般认为它在 O < R O P Y之间，低于这个温度会由于

自由水的缺乏而抑制异养微生物的呼吸（@#64$&> B
N>&4,，2;;K；9(++’: !" #$ 1，2;;<）。

! 1! 土壤微生物活力与可溶性碳

冬季土壤呼吸主要来自异养微生物的呼吸。气

候的变异性驱动了积雪厚度、存留时间和冬季土壤

温度、自由水以及异养微生物活力之间的关系。在

积雪的冬季，土壤微生物含量非常高（9(++’: !" #$ 1，
2;;H；?4X:+, !" #$ 1，2;;;，)"")）。 真 菌 和 细 菌

（9(++’: !" #$ 1，2;;K；?4X:+, !" #$ 1，)"")）的生物量

在积雪覆盖的土壤中甚至比在夏季还要高。冬季土

壤微生物对枯枝落叶的分解通常占年物质损失的

G"Q R K"Q（C0A>+( B L+,&:，2;;"）。它还通过改变

植物枯枝落叶的化学组成（@#6$4D- B ?4X:+,，)""G）

影响土壤呼吸速率的大小。

如果存在绝缘的积雪层，异养微生物的活力还

受到可溶性碳的影响（9(++’: !" #$ 1，2;;<）。可溶性

碳底物在自由水存在的情况下可控制异养生物的活

力（[0D&>6+//&( !" #$ 1，2;;2；@#64$&> B N>&4,，2;;K；

9(++’: !" #$ 1，2;;<），从而影响土壤呼吸速率的大

小。

# 问题与展望

# 1$ 非极地苔原冬季土壤呼吸的研究十分匮乏

由于高纬度地区生态系统对全球变暖的敏感性

和特殊性，目前绝大多数冬季土壤呼吸的测定都是

在极地苔原和高山生态系统中开展 的（N60X4, !"
#$ 1，2;;K；\4$+T !" #$ 1，2;;K；9(++’: !" #$ 1，2;;<；

306,&:-+#’ !" #$ 1，2;;H，2;;;；=&#6&> !" #$ 1，)"""；

I&>’&( !" #$ 1，)"""；I4#’>0,D !" #$ 1，)""2；@#64$&>
B J4’0,，)""P；.(+80, B L+,0::+,，)""K；U>]&(>4,8，
)""<），而对于非极地苔原生态系统的研究十分匮

乏。譬如，对含有陆地生态系统地上碳贮量的 H"Q

!;H 植 物 生 态 学 报 !2 卷



和地下碳贮量的 !"#的森林生态系统（$%&’( !" #$ )，
*++!）的研究极少，对占陆地植被面积的 ,-#、碳贮

量的 -,#的草地（./012 !" #$ )，*++"；34%56 !" #$ )，
-"""）几乎未见报道。因此，急需开展这些生态系统

冬季土壤呼吸的测定。

! )" 冬季土壤呼吸测定方法的改进是降低土壤呼

吸估算不确定性的关键

尽管目前已经发展了测定冬季土壤呼吸速率的

国际通用方法（扩散模型方法），但该方法的准确性

在很大程度上取决于模型参数的取值，尤其是雪的

通气性和阻力参数。通过直接测定或间接估算得到

的数值差距很大，因此，未来急需开展模型参数的校

正，以降低估算的不确定性。

! )# 冬季土壤呼吸的调控机制有待研究

研究土壤呼吸及其影响机制对于正确认识和理

解陆地生态系统碳循环过程，合理和客观地评价生

态系统的碳平衡至关重要。迄今为止，对冬季土壤

呼吸的影响机制研究甚少，尚未取得一致的结论，主

要体现在以下 ! 个方面。

! )# )$ 冬季土壤呼吸的时间动态

冬季土壤呼吸呈现明显的时间动态，即晚冬高，

春季 冰 雪 融 化 时 低（7%80(’，-""9；:’(2’( !" #$ )，
-"";<），这种季节变化的原因尚不清楚。部分学者

认为与冻融事件有关（=8’’>2 !" #$ )，*++?）。冻融可

导致微生物损伤，影响可利用底物的水平（:6@68 !"
#$ )，*+A9；:0BC8，*+?"）。还有的学者认为，呼吸速

率在晚冬的迅速增加是由于微生物对融雪的强烈反

应和 对 土 壤 温 度 极 高 的 敏 感 性（:’(2’( !" #$ )，
-"";<）。D%E2’( 等（-""-）研究认为，可溶性碳可能是

主要的限制因素。在积雪条件下，可溶性碳比较充

足，可以满足在零度左右的微生物活力，但当土壤温

度升高后，代谢增加，土壤可溶性碳难以满足呼吸的

需要。但这种机制尚不清楚，大多研究停留在假说

阶段。尽管在极地苔原和高山开展了一些研究，但

结论不同，甚至相反。

! )# )" 不同群落类型冬季土壤呼吸速率的差异

不同群落类型冬季土壤呼吸速率具有明显的差

异，但其影响机制尚不清楚。影响苔原群落冬季土

壤呼吸速率大小的可能机制在于：*）雪被厚度、FG-

积累和扩散速率（=8’’>2 !" #$ )，*++A）；-）雪对土壤

温度的绝缘效应（G6H46I !" #$ )，*++A）和相关联的非

冻结自由水的可获取性（G2568>01E J K’10(’L2>@，
*++A）；,）地形和植被（ML0(2 !" #$ )，*+?+；N’1168O6I/
!" #$ )，*++,）以及它们对雪分布和积累模式的影响；

!）微 生 物 呼 吸 底 物 可 获 取 性（P0/6I4’OO68 !" #$ )，
*++*）。

! )# )# 冬季土壤呼吸所涉及的关键生态学过程

冬季土壤呼吸所涉及的关键生态学过程尚不清

楚，现有研究绝大多数停留在假说阶段，亟待验证。

例如，夏季和冬季微生物可能对温度的响应机制不

同。冬季微生物对夏季微生物可以存活的温度非常

敏感。在冬季，土壤微生物可以在零度以下进行呼

吸，而在夏季，土壤呼吸在零度以下很难检测出来。

冬季微生物和夏季微生物不同的特性是由于优势种

的转变（D%E2’( !" #$ )，*+++），还是由于相对稳定的

微生物物种的生理适应所致，仍是一个未知数。

! )# )! 冬季土壤呼吸的温度敏感性

冬季土壤呼吸的温度敏感性在很大程度上决定

全球变暖对生态系统 FG- 收支的影响，然而，目前极

少研究涉及土壤呼吸在冬季低温下的温度敏感性。

因此，未来急需开展土壤呼吸及其相关环境因子在

全年的测量，以揭示影响冬季土壤呼吸时空动态的

机制。研究土壤呼吸对低温的敏感性以及相关的关

键生态过程将是今后该领域研究的重点。
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