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摘要<土壤呼吸是陆地生态系统碳循环的重要环节之一3其对温度升高的敏感程度在相当大的程度上决定着全球气候变化与碳

循环之间的反馈关系w土壤呼吸对温度升高的适应是个比较普遍的现象3其表现形式主要为随着温度的持续升高和升温时间的

延长3土壤呼吸对温度升高反应的敏感程度下降w产生这一现象的机制包括影响因子主导地位的转移和温度以外其他因子的协

同变化w土壤呼吸对温度升高的适应可以视为碳循环对全球变暖的负反馈效应3它可能会在一定程度上缓和陆地生态系统对全

球气候系统之间的耦合作用3并且导致土壤呼吸对全球温度升高响应的时空差异w由于目前生态系统模型多数没有考虑土壤呼

吸的对温度升高的适应性3而采用统一的x#$值3其对未来土壤呼吸和未来气候变化幅度的预测可能存在偏差w
关键词<土壤&)!排放:全球变暖:气候变化:x#$:温度敏感性:反馈效应
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全球变暖是全球气候变化的主要趋势之一W自AI世纪后期开始S由于化石燃料的燃烧和土地利用的变化S大气中的./0等

温室气体浓度在持续增加S受其影响S地表气温已经升高了BRLXBRYZ[A\S而且S这一趋势还将延续下去W]T..根据最新的气候

模型预测S到0ABB年左右S地球表面的温度将平均上升ARLXQRYZS在高纬度地区的上升幅度甚至可能更大[A\W温度是调节和

控制许多生态学过程的关键因素W由于很多生物地球化学过程与气候变化之间存在着反馈关系S它们对温度变化响应的研究就

显得尤为重要W尽管有关这方面的文献已经不少S可是S关于整个生态系统对全球变暖的响应S人们的理解仍然非常有限[0\W虽

然人们已经知道S陆地生态系统碳循环的多个环节直接或间接地受温度调控S这些环节与全球变暖之间的反馈作用对未来气候

的变化可能会起到举足轻重的作用[JSL\5同时S陆地生态系统在碳循环方面的源汇功能也会在很大程度上取决于这一反馈关

系S但是S由于对陆地生态系统过程理解的不足S到现在为止S仍然不清楚地球系统这种反馈的趋势和强度[Q\W按照京都协议的

要求S陆地生态系统与大气之间的碳素交换是需要精确估计的过程之一[N\W土壤呼吸是陆地生态系统碳循环的重要环节S是陆

地生态系统将碳素以./0形式归还到大气的主要途径W对于土壤呼吸来说S温度是其主要驱动因子之一S探讨土壤呼吸对温度

变化的响应强度及其机制S对于了解未来气候变化的趋势和陆地生态系统在碳循环方面的源汇功能S揭示失踪的碳汇之谜无疑

有着非常重要的意义W

^ 土壤呼吸对温度升高的适应性现象

过去的许多研究表明S温度升高一般会促进土壤 ./0的排放[OXAY\S这是碳循环与全球变暖之间的一个正反馈效

应[JSQSISALSAIS0B\W通常S人们采用经验参数@AB值S即温度每升高ABZ土壤呼吸速率的变化比率S来表示土壤呼吸对温度变化的反

应强度S这就是土壤呼吸的温度敏感性[0A\S或称土壤呼吸对温度的依赖性[AI\W_++<1等[00\认为S土壤呼吸的温度敏感性在相当

大的程度上决定着全球气候变暖对从土壤到大气的./0净释放的影响程度W尽管许多生态学模型采用了单一固定的的@AB
值[0JX0Q\S但实际上S有证据表明S土壤呼吸对温度变化的反应并不是一成不变的S在不同的环境条件下S土壤呼吸往往具有不同

的温度敏感性W随着温度的升高或增温时间的延长S土壤呼吸速率的增长幅度往往下降甚至停止S其对温度变化的敏感程度降

低S表现出所谓的温度适应性KV==-,;8>,‘8>,+<M[0N\S齐晔等[0O\又将其称为土壤呼吸的温度饱和性W

R̂̂ 温度升高的情况

虽然土壤呼吸的温度敏感性是反映土壤呼吸与温度之间关系的一种量度S但其本身也是依赖于温度的Wa,:*=?783;[AL\总

结了不同实验室的研究结果S发现所报道的土壤呼吸温度敏感性在低温下都非常高S而在高温下却较为平稳S温度在0BZ以上

时的@AB值一般在0左右SBZ时的@AB值却能够高于YW许多野外观测也注意到不同的温度环境下土壤呼吸的温度敏感性S例如

a1,>?等[0Y\在对澳大利亚堪培拉以西的一个桉树林的土壤呼吸研究过程中注意到S在没有受到水分限制的条件下S温度高于

ABZ时得到的@AB值为ARLS温度低于ABZ时得到的@AB为JRA5b8C,F*+<等[0I\对北美硬木林的研究过程中发现S温度低的c1;-+=G
群落具有较高的@AB值Wd3+等[JB\通过对北美高草草原的控制加热对比实验研究的结果是S没有加温的实验点的@AB值显著高于

加温的实验点的@AB值W通过对P+:e附近的f18-8<F岛上山毛榉林的研究Sg8<**1<*和T,-16688:F[JA\发现土壤呼吸的温度敏感性

有着显著的季节变化S且冬季的@ABKANM要远高于夏季KLRJMWh3和U,[J0\研究P,1::8i1C8F8森林的土壤呼吸时也发现S土壤呼

吸的温度敏感性在夏季最低S在冬季最高W

R̂j 长期增温的情况

一般S短期的升温往往会强烈促进土壤呼吸S但随着增温时间的延长S土壤呼吸对温度变化响应的敏感程度也会下降S升高

温度对土壤呼吸速率的影响不大W例如Sk3*>8F等[0\对涉及苔原l森林l草原等J0个生态系统的长期升温实验表明S在早期的J8
里S温度变化与土壤呼吸速率之间的关系表现为强烈的正相关S但到了第L年和第Q年S温度升高对土壤呼吸的影响不显著W

m1-,--+等[JJ\对美国m8**8=?3*1>>*一个硬木林的AB8升温实验研究中S在前N8里S升温平均能导致0Yn的土壤呼吸增长量S在

后L8里S升温对土壤呼吸的刺激作用显著降低S到了第AB年S升温点的土壤呼吸量甚至同对照点之间没有显著差别W更有甚者S

T1>1:o+?<等[JL\对一硬木林的实验研究中S在第A年里S温度升高能促进土壤呼吸的增加S相对于对照点S升温能增加LBn的土

壤呼吸量W一年刚过S升温点的土壤呼吸速率就出现了显著下降Wd,<等[JQ\对花旗松林Kb+36-8*H2,:2+:1*>Mlk3*>8F等[JN\对云杉

林KPE:3=12,:2+:1*>M和m=c8-1等[JO\对硬木林Kc8:F9++F2+:1*>M的研究结果也都表现出了与上述实验类似的特点W

j 土壤呼吸对温度升高产生适应现象的机制

从以上现象来看S由于土壤呼吸温度适应性的存在S土壤呼吸与温度之间的正反馈关系在一定程度上受到了约制W产生这

一现象的机制有很多S概括起来S不外乎因子主导地位的转移和温度以外其他因子的协同变化W

jR̂ 主导因子的变化
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除了温度之外!对土壤呼吸能够产生影响的因子有多种!其中包括水分"土壤养分"光照"生物条件等!这些因子在一定条件

下可以调控土壤呼吸对温度变化反应的敏感程度#$%&’在温度较低的情况下!对于植物根系和土壤微生物的活动来说!温度是限

制因子’随着温度的升高!温度的限制逐渐得到解除!植物根系和微生物的活性随温度上升到一定程度后!其他因子则有可能转

而成为主导因子或限制性因子!植物根系和微生物需要作出必要的生理调整!从而对温度的效应产生限制"修饰或掩盖作

用#()&!使土壤呼吸的温度敏感程度降低!导致土壤呼吸温度适应现象的产生’例如!陈全胜等#(%!$*&的研究结果和+,等#-(&的研究

结果都表明!水分能对有些地区土壤呼吸的温度敏感性产生重要影响’./和+,#$-&"0/1234和056678#9:&也认为他们研究中;(:
的季节变化很大程度上是由于水分变化所引起的’

<=< 温度与其他因子的协同变化

温度升高还可能促使其他因子的变化!进而导致土壤呼吸温度敏感性的降低’

>(?温度升高会促进植物的蒸腾与土壤水分的蒸发 尽管有些研究预测!随着地球表面温度升高!全球降水也会增加!但全

球多数地方夏季的土壤水分预计会有所下降!在中高纬度地区更是如此’一方面!高纬度地区增加的降水主要集中在冬

季#9(!9-&!由于增加的降水多以径流的方式流失!所以降水的增加无益于夏季的土壤湿度’另一方面!由于夏季的温度的升高会

带来蒸发和蒸腾的加剧!因此!一些模型估测!全球变暖会导致夏季土壤干燥度的增大#9(!9-&’由于过高或过低的水分状况都能

限制温度对土壤呼吸的作用#9$&!土壤水分的变化自然会影响土到壤呼吸对温度升高响应的敏感程度!并在一定条件下导致土

壤呼吸对温度升高的适应’

>-?土壤呼吸基质数量和质量的变化 土壤碳库不同组份的分解对温度的敏感程度不一致#$$&’例如!糖类比较容易被微生

物作为能量来源!是土壤碳库中比较活跃的部分@而具有环状结构的芳香族物质往往很难被微生物利用!是土壤碳库中比较迟

钝的部分’一些研究表明!在温度升高的初期!土壤微生物呼吸因为温度升高的刺激而耗竭大量活性较大的碳>A5B,C7D?#99!9E&!
一旦土壤中这些易于分解的活性较大的碳被分解掉!随着温度的进一步升高或升温时间的延长!土壤微生物获取基质困难!从

而就可能出现土壤呼吸对温度升高响应迟钝的情况#-&’一些研究表明!用于快速周转的碳一旦耗竭!土壤呼吸对温度变化将不

再敏感#9F&’这也是土壤呼吸对温度升高的反应还存在许多不确定性的原因之一#9)&’因此!土壤碳库!尤其是活性碳库的存量在

很大程度上影响着温度对土壤呼吸的效应’

>$?温度升高促进活性碳库向钝性或缓性>保护性?碳库转移 这是促使土壤中活性碳源减少的另一途径’通常!土壤碳库

由连续的处于不同状态的有机质所组成#9%&!而且具有等级结构的土壤团聚体>团粒结构?也往往具有不同的稳定程度!也就是

说!土壤中的碳一般具有不同的物理或化学稳定性’这些具有不同稳定性的碳除了不断被微生物分解矿化之外!彼此之间还可

以相互转化!在某种条件下!一旦不稳定状态向稳定状态转化的速度超过了稳定状态向不稳定状态转化的速度!土壤微生物可

利用的活性碳源也会相应减少!进而导致土壤呼吸的温度敏感性降低’G4HI8C7J和D5887CC#9*&通过模型模拟土壤碳的物理化学

反应过程!结果显示!在温度升高的情况下!土壤呼吸在短期内虽然有所增加!但从长期来看!土壤碳的稳定性程度有所提高’

>9?温度升高一般也会促进氮的矿化作用#-!E:KE)& 例如!L7C,CCH等#$$&的研究中!升温显著增加了土壤中氮素的矿化速率

>(:5共增加了9(MNO-?!但是并没有增加气态氮的丧失!也没有增加有机或无机氮的渗漏!这样!生态系统中可被生物利用的氮

素就会有所增加’由于自然陆地生态系统一般是氮素限制的#E%&!土壤中可利用氮素含量增加!DPQ降低!植物获取氮素相对容

易!植物向地下分配光合产物的比例便会相应减小!一方面!这直接导致了植物根系呼吸的降低!另一方面!植物根系分泌物的

减少不仅限制了根际微生物进行呼吸作用的基质来源!而且根系分泌物对土壤有机碳分解的激发作用>RI,O,8M7SS731?也会有

所降低’另外!受光合产物分配比例的影响!根系的伸长活动受到一定程度的抑制!其对土壤团聚体的机械破坏也相应减少!不

利于受物理保护的土壤有机碳的释放’

>E?土壤呼吸的温度敏感性 不仅反映了生物的活性!同时!也在一定程度上表示参与呼吸活动的生物数量和多样性的变

化’T34C727I#E*&"0,I234B5/O#(9&和GI/OBHI7等#F:&曾将不同生态系统之间和不同温度条件下;(:的差异部分归因于不同来源的

土壤呼吸具有不同的温度敏感性@UHH87等#--&通过去除根系的方法证明了根系和根际微生物呼吸的;(:要高于散土中的;(:’由

于土壤中的生命系统能够对环境变化进行自我调节!土壤呼吸不同来源对温度的敏感程度有差别!随着温度变化而变化的生物

数量和多样性也可能导致土壤呼吸对温度升高适应现象的产生’另外!低温情况下!优势微生物的数量较少!丰富度较小!其对

温度变化敏感!随着温度的升高!参与呼吸的微生物种类和数量也随之增加!这自然就会导致远比单个细胞对温度反应要高得

多的;(:#$(&’在温度较高时!对土壤呼吸有贡献的微生物的数量和丰富度已经达到了一定程度!温度的变化对它们再难以产生显

著的影响!此时也会出现较低的土壤呼吸温度敏感性’

>F?与呼吸作用有关的酶的活性的变化P土壤呼吸的主要组成部分为植物根系呼吸和土壤微生物呼吸’无论哪一种呼吸!其

本质仍然是一种酶促生化反应!是生命活动的形式和表现!其对温度的反应必然存在一个相对最适范围’在较高温度情况下!如

果一些与生物呼吸作用有关的酶的活性有所降低或者被高温杀死#$(!F(&!那么!土壤呼吸对温度变化的敏感程度将会下降’
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! 土壤呼吸的温度适应性对碳循环产生的影响

!"# 缓和陆地生态系统的碳循环同全球气候变化之间的耦合作用

精确估测生态系统过程对全球变化的贡献对于预测未来环境变化非常必要$目前%有许多的模型都估测了碳循环对全球变

化的响应$基于碳循环与全球变暖的正反馈效应的模拟结果表明%到&’(’年左右%土壤呼吸释放的)*&开始超过陆地植被固定

的)*&%陆地生态系统就会由原来微弱的净碳汇转变为一个强烈的净碳源%在全球变暖的驱动下%陆地生态系统土壤碳贮量减

少+(%,-.$/0’模型1指数模型2被广泛应用于拟合或预测土壤呼吸对温度变化的反应上+&0%30%4&54,.$如果目前全球的土壤呼吸速率

为4678)9:+;.%不考虑土壤呼吸的对温度升高的适应性%采用<=> 模型中的/0’1/0’?&2+4(.%且未来0’’:内升高的温度按照

@7)) 所预测的最高温度("6A计算+0.%那么%/0’模型预测结果表明%到&0’’年左右%通过土壤呼吸%陆地生态系统的碳素损失

将超过0’’78)9:1图02$目前%通过化石燃料的燃烧%每年排放到大气的)*&为(",78)9:左右%通过土地利用变化每年排放

到大气中的)*&达0"478)9:+44.%可见%/0’模型预测的土壤呼吸增加值将远远超出当前人类活动所释放)*&的总和$但是%由

图0 不考虑对温度升高的适应性下全球土壤呼吸与气候变暖之间

的关系

BC8D0 EFG:HCIJKLCMNFHOFFJ8GIN:GKICGPFKMCP:HCIJ:JQRGCS:HCR

O:PSCJ8PF8:PQGFKKITHLF:RRGCS:HCU:HCIJ

于土壤呼吸对温度升高的适应%在全球气候变暖之时%土壤呼吸

的温度敏感性会有所降低%将来通过土壤所释放的)*&的增加

量可能会低于这一数值%也就是说%全球变暖所导致的土壤碳损

失未必有预测的那么大$由于目前大尺度上对全球碳平衡的估

测主要是通过模型算出的%而许多模型对植物和土壤的呼吸所

采用的统一的/0’%并没有反映土壤呼吸对温度升高的适应性%这

也许是当前未探明的失踪的碳汇之谜所产生的原因之一吧$与

此同时%全球变暖的速度也可能并不像一些研究者%如)IV等+(.

所预测的那样加速$WXI等+3’.认为%土壤呼吸对温度升高的适应

性会在一定程度上缓和陆地生态系统对全球变暖的反馈效应$
所以%在模拟和预测土壤呼吸对未来气候变化的响应时必须考

虑土壤呼吸对温度升高的适应性%尤其是利用短期实验的结果

来预测土壤呼吸的长期动态时更要如此%否则%便会使得出的结

果存在较大的误差$

!"Y 导致土壤碳素排放对全球变暖反应的时空差异

一方面%由于土壤呼吸对温度升高适应性的存在和水分Z土壤养分Z光照和生物条件等在时空上分布的不均匀性%土壤呼吸

温度敏感性势必有着时间和空间上的差异%这会导致土壤呼吸对全球变暖的反应产生时空差异+&.$另一方面%全球气候变化在

时间和空间上的不均一性也会在一定程度上影响土壤呼吸对全球变暖的响应$
从空间上来看%[RLGFKFP+(;.Z\CPKRLN:XS+0,.和WXI等+3’.都曾根据各自的实验结果推测%在高纬度寒冷地区生态系统的土壤

呼吸对全球变暖的响应强度较大%如果这些地区土壤中有大量的有机碳+4-.%并且%高纬度地区变暖的程度较高+0.%变暖势必造

成高纬度生态系统的碳素大量释放到大气当中$实际上%有一些研究表明北方生态系统已经从碳汇转变成碳源+46%4;.$比较而

言%土壤含碳量较低Z土壤水分过高或过低的地区容易出现土壤呼吸的温度适应性%所以%全球变暖对这些地区1如荒漠地区2土

壤中碳素的释放的影响可能会相对小一些$
从时间上来看%许多陆地生态系统的温度和水分状况也存在着显著的季节变化%土壤呼吸对温度升高的适应往往会导致夏

季土壤呼吸的温度敏感性低于冬季%这已被一些实验所证实+30%3&%,’.%因此%土壤呼吸对全球变暖的反应自然也就存在着季节差

异%也就是说%全球变暖对冬季土壤呼吸的影响可能会比夏季大$

] 结语

土壤呼吸对温度升高适应的现象非常普遍$产生这一现象的原因主要包括主导因子地位的转变和影响因子之间的协同变

化%这在一定程度上可以看作是碳循环对全球变暖的负反馈机制$土壤呼吸对温度升高的适应性可能会导致碳循环对全球变暖

响应程度的时空差异$由于当前的生态学模型较少考虑土壤呼吸的这一特性%为了避免对陆地生态系统源汇功能及其空间分布

状况的估计和对未来气候变化的预测所产生的偏差%今后在研究碳循环与气候变化的耦合作用时%/0’与其他因子之间的关系

应当是重点研究的内容之一$
最后需要说明的是%由于一些负反馈机制的存在%土壤呼吸对温度升高的适应性可以部分减少因全球变暖的激发而增加的

碳排放量%使气候变化与碳循环的耦合作用在一定程度上有所减弱%今后全球变暖的程度也许会出现一定程度的缓和%但这并

不意味着全球变暖与土壤呼吸之间的关系可以忽略$因为%从目前的观察来看%几乎所有关于土壤呼吸温度敏感性的研究所得

到的/0’都高于0%这说明土壤呼吸与全球变暖之间的正反馈关系仍然处于主导地位%其对陆地生体系统的潜在影响还需要进一
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!RL$ ,(3&=7(’Y%+V>/5~-;<%0+0&365976t1t/2-5’);>/68’=’.~’’697-?;/(=76/65/.&792>’(-;;/(=765-7)-5’5(-W’6=i.’&2’(/.3(’

;>/68’1GdIaDda+JKKR+N!NOPKPQPKR1

!RJ$ }/68V+*76;(-’::gS1,>’5’2’65’6;’7:97-?’::?3)76.’&2’(/.3(’1GHIBjIHBHklmjIHdeanIbÊl+#LLJ+((OJ""QJR"1

!R#$ y’-&/66*+X’’?-68Vq+,3;<’(Vg10.>(’’45-&’69-76/?&75’?7:/.&792>’(-;V%#.(/6927(.=/9’5767=9’(W’5~-659OP9’/976/?;i;?’

/659i672.-;.-&’9;/?’W/(-/.-7691)6Ou’.’(976qy1vb|adEH_dBInCEId*ĈIC+IBIElIDEeaACdI_IdCDFEea,abEâDvnâIdCb+-aH|elb1
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