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北方森林土壤呼吸和木质残体分解释放出的CO:通量

王传宽，杨金艳
(东北林业大学林学院，哈尔滨 150040)

摘要:北方森林因其面积大、土壤碳储量高以及对全球暖化响应敏感而在全球碳平衡和气候系统中起着至关重要的作用。土壤

呼吸和木质残体分解释放出的CO:通量是北方森林生态系统输人大气圈的最主要的碳源。量化这个通量并深刻理解其中的机

理过程，是评价和预测北方森林在全球变化中的作用必不可少的内容。综述了北方森林生态系统土壤呼吸和木质残体分解释放

出的CO:通量随生态系统类型及环境条件而变化的一般格局以及自养呼吸和异氧呼吸在土壤表面CO:通量中的相对贡献;分

析了影响北方森林土壤呼吸的主要生物物理因子;讨论了该领域研究存在的问题和今后的研究方向;并强调木质残体分解释放

出的CO:通量虽然在以往的森林生态系统碳平衡研究中常被忽略，但在火灾频繁的北方森林中不容忽视。
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Abstract:The boreal forest plays a crucial role in the global carbon budget and climatic system because of its large area，great

soil carbon storage，and sensitive responses to the global warming. COz fluxes from soil respiration and woody debris

decomposition are the largest carbon source to the atmosphere in boreal forest ecosystems. Quantifying these fluxes and

understanding the underlying mechanisms are necessary for assessing and predicting the role of boreal forests in the global

change. Here we summarized general patterns of COZ fluxes from soil respiration and woody debris decomposition in various

boreal ecosystems and environmental conditions，their biophysical controls，and relative contributions of autotrophic and

heterotrophic respiration in soil surface C02 flux. The soil surface CO, flux varied from 295 to 627 g C/(m2·a)，and did not

differ significantly (F4,94=1. 07，P二0. 38)after the effect of soil drainage on soil respiration was excluded. The soil surface

C02 flux was affected by mean annual temperature，annual precipitation，and soil drainage，and positively correlated to mean

annual temperature but negatively to annual precipitation. The relative contribution of autotrophic respiration to total soil

surface COZ flux averaged 320o，varying between 20o to 6000. Finally, we discussed the current issues and future study

directions in this subject，and emphasized that the CO, emission from woody debris decomposition should never be ignored in

the fire-prone boreal forest although it was not included in most forest carbon budgets.
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北方森林是全球第二大森林群区(仅次于热带森林群区))+1。其植被和土壤含有约300 Gt碳，相当于大气圈中碳储量的
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50写[27。此外，地处高纬度地区的北方陆地生态系统可面临着最明显的全球暖化(Global Warming)E31，由此可导致北方森林中

相对稳定的地下碳库向大气圈释放的C02量剧增[41。为此，北方森林生态系统倍受全球变化和碳平衡等方面科学家的重视。

    土壤表面C02通量(Soil surface C02 flux, RS)，即通常所指的土壤呼吸(Soil respiration)，包括植物根系、土壤生物和菌

根呼吸作用所放出的C02总和，占大气CO:年输人量的2000-400oEsl。特别是，北方森林生态系统土壤呼吸因其呼吸基质(土

壤碳储量)丰富、对温度变化的响应极为敏感而显得更为重要[[2.6.7]。木质残体(Woody debris)分解释放出的C02通量(RWD)是

林火频繁的北方森林生态系统对大气圈的又一个重要碳源C8,s]。所以，量化R、和RWD是深刻理解北方森林生态系统碳平衡及其

与全球变化之间的相互作用关系所必不可少的内容[71

    有关全球陆地生态系统土壤呼吸的研究以前已经有过综述L5,iol。自20世纪90年代以来，北方森林生态系统土壤表面C02

通量估测研究大量增加，但尚无有关北方陆地生态系统土壤呼吸和木质残体分解释放出的CO。通量方面的研究综述。本综述

旨在探索全球暖化敏感区一北方森林生态系统R、和RwD的总体格局及其影响因子，为评价和预测北方森林生态系统在全球碳

平衡中的作用以及在全球变化条件下的发展趋势提供科学依据。

1 数据收集和分析方法

    为了使不同北方森林生态系统和生物物理环境下进行的研究具有相对可比性，本综述仅包括了北方森林生态系统有中Rs

或RWD年通量估测或从中能推算出R、或R。年通量的研究[U’一川。对于那些仅估算了生长季期间的R:的研究，则假设生长季

的R:占全年R、总量的80 % F221 o
    统计分析采用SAS中的混合效应模型(PROC MIXED)和最小显著性差异检验(LSD户2〕来确定R:与生物物理环境之间

的相互关系，检验统计显著性差异。在混合效应模型中考虑的主效应(Main effects)包括:生态系统类型、林龄、土壤排水状况、

年平均温度(MAT)、年降水量、凋落物生产量和净初级生产力(NPP)。生态系统类型划分为五大类:北方沼泽、火后灌丛、北方

落叶林、北方常绿林和北方混交林。土壤排水状况分成排水良好、适中和不良3种。最后采用逐步剔除法((Stepwise

procedures) [a2〕来确定对R:影响显著的主效应(a=0. 05).

2 土坡表面CO:通f

2.1 北方生态系统土壤表面CO:通量

    土壤表面CO:通量随生态系统类型变化很大。平均来说，北方沼泽、火后灌丛、落叶林、常绿林和混交林的R:分别为295,

627,482,461c/(m2- a)和418g C/(m2 " a)(表1)。即使在相似的土壤排水状况下，同一生态系统类型内部的R:变动范围也很

大(表1)，其变异系数((CV)波动在28.4%^69.6%之间，明显地高于以前报道的4.5 Yo -19.9ao [s]。正因为生态系统类型内部

R、的巨大变异性，所以，统计检验表明，在排除了土壤排水状况的影响之外，北方生态系统类型之间的R:差异不显著(Fa,9a=

1.07, p=0.376)。这一结果说明了局部因子在决定R:中的重要性。可见，在更大尺度的碳平衡估算中(如:景观、区域、全球碳

平衡等)，仅考虑生态系统类型是远远不够的，而更需要注重局部的生态系统过程特征和生物物理因子与R、之间的机理关系。

                                表1 不同土坡排水状况下北方生态系统类型的土堵表面CO:通f (Rs )

                            Table 1  Soil surface C02 fluxes (Rs) of boreal ecosystems in various soil drainages

生态系统类型
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范围Range

160-606

98̂ 585

51- 1079

146 380

52̂ -1117

189̂ -1154

223̂ 896

102̂ 327

350̂ -613

300̂ -589 41. 8

    * WD 排水良好Well drained, PD 排水不良Poorly drained, ID 排水适中Intermediately drained

2.2 土壤表面CO:通量的影响因子

    从理论上来说，土壤呼吸和其他所有的呼吸作用过程一样，是有机物经过一系列酶促反应被分解成CO:和水、同时释放出

能量的过程。因此，R、主要受土壤温度、含水量和基质含量的影响。对于一个具体的生态系统，已经有大量的研究得出了R;与

土壤温度、湿度等的定量关系)〕。然而，为了更有效地估算景观或区域水平上的碳平衡，预测在全球变化条件下的区域甚至全

球碳平衡的时空变化规律，有必要探索土壤呼吸与气候因子之间的关系，弄清它与其它生态系统过程之间的相互关系。
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    总体看来，北方森林生态系统的R:显著地受年平均温度(MAT)、年降水量和土壤排水状况的影响(表2)o R;和MAT之

间存在着正相关关系(图1)。这与以前的报道相符Es ,101。然而，R:呈现随年降水量的增加而减少的趋势(图2)，与以前总结的全

球趋势相抵触[[4,101。造成这个结论不符的可能原因有3个:(1)降水可以间接通过影响其他生态系统过程(如生态系统碳分配、

根系生物量等)而作用于土壤呼吸过程。与其它森林群区不同，降水在北方生态系统中的生态作用不如温度那样显著。低温是北

方地区几乎所有生命过程的主导限制因子C137 o (2)降水也可以直接通过影响土壤含水量而作用于土壤呼吸过程。排水不良立地

上的R:平均为275g C/(m2 " a)，显著低于排水良好(470g C/(m2 " a), t6o=3. 00, p=0. 004)和适中立地上的Rs(592g C八m2

" a), tfio=2. 91, p=0.005)。然而，北方生态系统的局部土壤水分状况除了受降水影响之外，更重要的受地形和土壤特性的影

响。例如，黑龙江大兴安岭地区谷地常见的永冻层，不但显著地改变了土壤的水热特性，形成冷湿的土壤环境，而且明显地限制

森林植被的生长，改变碳库在各生态系统组分间的分配格局[3370 (3)现有的北方森林碳平衡研究中存在的不确定性E341。例如，现

有的R、数据在地理位置和生态系统类型上的分布不均匀，数据缺乏地理区域代表性。绝大多数R:研究位于北美北方森林区

域，如加拿大的BOREAS (Boreal Ecosystem and Atmosphere Studies)研究区、阿拉斯加等地。而欧亚大陆北方森林区的Rs研

究则是寥寥无几。欧亚大陆的优势北方森林生态系统类型一落叶松(Larix spp.)林生态系统的RS测定尚少见[(9.35]。综上所述，

局部的生态系统特征和生物物理环境差异及其相互作用、以及研究中存在的不确定性等，可能掩盖或改变了年降水量对R:的

作用格局;同时也强调了进一步进行R、地理分布及其控制因子的机理研究的必要性。

    土壤表面CO:通量与其他生态系统过程也存在一定的关

系[5.36,37]。在北方森林生态系统中，R、与地上凋落物生产量

(Litter production)有显著的正相关关系(图3)。这与以前的

研究相符[C1o7。然而，现有的数据分析表明，R、和净初级生产量

(NPP)之间的关系不显著(R2=0.04, F1,31=0.12, P=

0. 732)。

2.1 土壤表面CO:通量中自养呼吸的相对贡献

    量化土壤呼吸中的自养呼吸和异氧呼吸释放出的CO:通

量，对于生态系统碳平衡研究和全球变化模型是非常重要

的[[38.39]。然而，由于缺乏理想的方法而使这部分工作充满挑战

性[[122]。至今为止，用于分离土壤呼吸中的自养呼吸和异氧呼

吸的方法主要有3种:根系呼吸或土壤培养(soil incubations)

的直接测定、有根无根样地的比较测定、以及稳定或放射性同

位素技术。每种方法各有利弊E381。另外，根际共生菌根的呼吸

作用尚无标准的方法加以量化。

    从现有的研究结果看，R:中自养呼吸的相对贡献率(RC)随

森林生态系统类型、地理位置和测定方法而变异很大[C3s.3s[。北方

森林生态系统的RC平均值为32%，变动范围为2%至60%。火

后灌丛的RC (<10年生，13%)低于中龄林(10̂ -70年生，

36%)和成过熟林(>70年生，33%)生态系统。这可能是由于在

火后植被恢复期间植物根系生物量较低、根系呼吸作用释放出

的CO:相对较少的缘故[221

3 木质残体分解释放的CO:通f

3.1 北方森林生态系统木质残体分解释放的CO:通量

    木质残体是火灾频繁的北方森林生态系统中一个非常重要

的组分181，但是木质残体分解释放出来的CO2通量(RWD)基本

上一直被北方森林生态系统碳平衡研究所忽略[[s]。最近，在加拿

大马尼托巴省北部(Northern Manitoba)的一个北方黑云杉林生

态系统火后年龄序列研究报道，随火后森林次生演替发展，Rwo

表2 北方生态系统土绷表面CO:通，(Rs> gC/(m2·a))的显著影

响因子

Table 2  Significant factors influencing soil surface C02 fluxes (Rs，

g C/(m2·a) ) in boreal ecosystems

  主效应
Main effect

    自由度(分子/分母)

    Degree of freedom      F值
(numerator /denominator)   F

户值

  P

年均温度Mean annual

temperature(C)

年降水量Annual
precipitation (mm)

土壤排水Soil drainage

1/60 22. 85 < 0. 001

1/60 32. 24 < 0. 001

2/60 6.06   0.004

表中未列出但经检验的非显著性因子((a>0.05)包括:生态系统类

型、林龄、以及所有因子之间可能的交互作用 Insignificant factors

(a>0. 05) not showed included: ecosystem type, stand age, and all

possible interactions
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图1 北方森林生态系统土壤表面CO:通量与年平均温度之间的相

互关系

Fig. 1   Relationship between soil surface CO2 fluxes and mean

annual temperature (MAT) in boreal forest ecosystems

波动于2和192 g CAM'·a)之间，占该生态系统土壤呼吸的回归方程The regression model Rs
=524.97+34.63 MAT (n=74

1.1%-53.8%E"。
                                                        Rz二0. 15

因此，在林火频繁、木质残体丰富的北方森林
p<0. 001)
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生态系统中，木质残体分解释放出的CO:通量是生态系统碳平

衡中不容忽视的一个组分。

    木质残体分解向大气释放的CO:年通量的测定和估算难度

很大，目前仍然含有很大的不确定性。潜在的主要问题包括:确

定R。的生物物理控制因子及其定量关系、木质残体数量和质

量的时空动态、木质残体腐烂分解过程 中的破碎化

(Fragmentation)问题、以及模型程序等[8,9,407。这些都是今后研

究中需要进一步解决的问题。

3.2 木质残体分解释放的CO:通量的影响因子

    木质残体分解过程受到一系列环境因子、基质特性和微生

物群落特征的影响[9,401。目前，R。的生物物理控制因子的研究

仍然局限于定性描述和室内实验。温度和木质残体含水量是影

响Rw。最重要的环境因子，也是被研究得最多的因子[[9] o Wang

等[91在估测北方黑云杉林生态系统木质残体分解向大气释放出

的CO:量时指出，采用孤立的温度系数(Q10)和木质残体含水量

模型估测的CO:通量会产生较大的误差。其主要原因之一是温

度和含水量对木质残体的分解存在着强烈的交互作用。此外，木

质残体的理化性质随树种和腐烂程度而异[[9.497，从而会引起RWD

的变化。把这些因子都考虑进去，就会使R。的估算更为复杂而

难以量化。因此，有必要找一个既有利于RWD估算又能表征木质

残体质量的指示因子。木质残体的比面积(单位质量木质残体的

表面积)不但是一个比较客观而易测的量化指标，而且能较好地

将木质残体的腐烂程度结合到RWD的估算模型中[[91。然而，如何

更精确地量化木质残体分解过程中破碎化对CO:释放的影响，

仍然是一个悬而未决的难题。至于木质残体分解过程中微生物

种群和多样性的动态几乎未知。

4 结语

    土壤呼吸和木质残体分解释放出的CO:通量是北方森林生

0 L-200 300     400     500     600

    降水量Preciption (mm/a)

图2 北方森林生态系统土壤表面CO:通量与年降水量之间的相互

关系

Fig. 2   Relationships between soil surface C02 fluxes and annual

precipitation in boreal forest ecosystems

回归方程为The regression model Rs=864. 38̂-0. 94 Preciption (n

=65，R2=0.23, q<0.001)
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图3 北方森林生态系统土壤表面CO2通量与凋落物生产量之间的

相互关系

态系统输入大气圈的最主要的碳源，是全球碳平衡和全球变化Fig. 3 Relationship between soil surface COZ fluxes, and litter

研究中必不可少的一部分内容。在过去10。中，虽然北方森林生production in boreal forest ecosystems

态系统土壤呼吸的估测大有增加，但木质残体分解释放出的

CO:通量的测定尚不多见。对于不同时空尺度上土壤呼吸和木

回归方程The regression model Rs=273. 01-1. 96 LP (n=28, RZ

=0. 51，p G 0. 001)

质残体分解释放出的CO:通量的测定和模型方法，尚存在着很大的不确定性。土壤呼吸和木质残体分解的时空变化及其中的

机理还有需要作进一步的研究。其中，首先需要考虑的问题包括:

    (1)土壤呼吸和木质残体分解对气候暖化的长期响应、适应和反馈作用。

    (2)土壤呼吸与其他生态系统过程之间的交互作用与反馈机理，如:土壤呼吸、土壤移动碳库、氮的矿化作用、光合作用、碳

分配等。

    (3)土壤微生物的异氧呼吸和植物根系的自养呼吸对环境条件变化响应和适应机理的异同。

    (4)全球变化条件下土壤微生物种群及其多样性的变化规律及其与土壤呼吸和木质残体分解之间的关系。

    (5)更精确地量化木质残体的分解过程及其控制因子。在具有中度或大量木质残体的森林生态系统〔如，火灾频繁的北方

森林生态系统)碳平衡研究中，木质残体分解向大气圈释放的CO。通量不容忽视。

    这些问题的解决，有利于更精确地估测北方森林生态系统异氧呼吸过程在全球变化条件下的时空动态，充分发挥北方森林

在全球碳平衡、缓解全球变化、以及稳定大气系统等方面的重要作用。
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