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封面图说: 水杉是中国特有种,国家一级保护植物,有植物王国“活化石冶之称,是 1946 年由中国的植物学家在湖北的利川磨刀
溪发现的。 水杉曾广泛分布于北半球,第四纪冰期以后,水杉属的其他种类全部灭绝,水杉确在中国川、鄂、湘边境
地带得以幸存,成为旷世奇珍。 水杉耐水,适应力强,生长极为迅速,其树干通直挺拔,高大秀颀,树冠呈圆锥形,姿
态优美,枝叶繁茂,入秋后叶色金黄。 自发现后被人们在中国南方广泛种植,成为著名的绿化观赏植物,现在中国水
杉的子孙已遍及中国和世界 50 多个国家和地区。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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土壤呼吸的温度敏感性
———全球变暖正负反馈的不确定因素

栾军伟1,2,刘世荣1,*

(1. 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所,国家林业局森林生态环境重点实验室,北京摇 100091;

2. 中国林业科学研究院湿地研究所,北京摇 100091)

摘要:基于模型模拟结果表明,全球变暖与大气 CO2 浓度增加将形成正反馈关系,这种正反馈效应将明显加速 21 世纪的气候变

暖。 然而,这些模拟模型都基于一个重要假设,即不同平均驻留时间的土壤有机质分解具有相同的温度敏感性 (Q10)。 这一假

设与酶动力学理论相悖,而且不同学者对不同质量土壤有机质分解温度敏感性的差异的认识存在严重分歧,所以,全球变暖与

大气 CO2 浓度增加的正反馈关系的显著性仍值得商榷。 围绕土壤呼吸的温度敏感性问题进行了讨论和评述,涉及 1) 土壤有

机质分解温度敏感性争论的焦点问题;2) 通过经验模型曲线拟合估计 Q10 值存在的分歧及 Q10 变异的机理解释;3) 实验室土

壤培养实验估计 Q10 值存在的问题;4) 土壤培养实验中 Q10 值计算方法的改进。 进一步深化有关土壤有机质分解温度敏感性

不确定性的认识,将为今后土壤呼吸及其对气候变化响应的相关研究提供参考。
关键词: Q10; 气候变化;温度敏感性;土壤呼吸;活性有机质;惰性有机质

Temperature sensitivity of soil respiration: uncertainties of global warming
positive or negative feedback
LUAN Junwei1,2, LIU Shirong1,*
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Abstract: Several models indicate that a positive feedback of an increasing atmosphere CO2 concentration to global warming
would occur, which will accelerate the global warming in the current century. However, these models忆 results largely rely on
an important hypothesis: Decompositions of soil organic matter with different mean resident time have the same temperature
sensitivity (Q10). This hypothesis, however, is contrary to enzyme kinetic theory. Furthermore, a consensus has not yet
reached on whether the temperature sensitivity of soil organic matter decomposition positively, negatively or do not change
with different soil organic matter quality. Therefore, the significance of the positive feedback of global warming and the
increasing atmosphere CO2 concentration is still to be explored before this divergence comes to an agreement. In this paper,
a review was made on the following issues: 1) controversy issues on the temperature sensitivity of soil organic matter
decomposition, 2) disagreement on Q10 estimation based on experiential model curve fitting and the mechanism of Q10

variation, 3 ) issues resulting from soil incubation experiments, 4 ) a modified method to calculate Q10 through soil
incubation experiments. Deepening understanding of the uncertainties of temperature sensitivity of soil organic matter
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decomposition is of significance to future research on soil organic matter decomposition and soil respiration response to global
warming.

Key Words: Q10; climate change; temperature sensitivity; soil respiration; labile organic matter; recalcitrant
organic matter

许多研究指出,未来全球变暖背景下土壤碳库将有可能减少[1鄄3]。 从以往未考虑气候与生物反馈作用并

依靠静态植被分布与 CO2 浓度的 GCM 模型[4],到近来耦合了植被气候反馈效应的 GCM 模型 (HadCM3LC,
土壤单库[5]或多库模型[6])对未来全球碳循环模拟预测均指出,全球变暖将导致陆地生物圈净碳释放,碳循

环反馈作用将明显加速本世纪的气候变暖。 然而, 这些模型的土壤有机质动态模块都基于一个重要假设:不
同平均驻留时间(MRT)的土壤有机碳库具有相同的温度敏感性 (Q10 值)。 这其中包括目前描述土壤有机质

动态最通用的两个生物地球化学模型 CENTURY[7]和 ROTH鄄C 模型[8],它们均假设不同周转时间的土壤有机

质库在分解过程中具有相同的温度敏感性。 例如 CENTURY:快变库,慢变库,惰性库;ROTH鄄C:微生物生物

量碳,腐殖质,惰性库。 由于模型的预测结果很大程度上依赖于土壤有机质分解温度敏感性这一参数及其相

关假设,而该假设又与动力学理论相悖,因此,近来关于不同质量土壤有机质分解温度敏感性差异的问题受到

了广泛关注,而且出现了严重的结论分歧[9鄄12]。 土壤有机质分解温度敏感性作为全球变暖与大气 CO2 浓度反

馈环中一个最不确定的因素[13],决定了气候变暖与大气 CO2 浓度正反馈的程度[14]。 因此,在土壤有机质分

解温度敏感性的诸多问题没有达成共识之前,全球变暖与大气 CO2 浓度将形成正反馈的显著性仍值得

商榷[15鄄17]。
土壤呼吸作为陆地生态系统呼吸的重要组成部分,是全球变暖反馈环中主要不确定因素之一[5]。 植物

光合作用与温度、光、养分和水相互作用的研究在 20 世纪取得了较大进展,植物光合作用对温度的敏感性已

能清楚的表达[15鄄16],而作为陆地生态系统呼吸重要组分的土壤呼吸在目前主流生物地球化学模型中仍然利

用简单的温度方程表示。 尽管自养呼吸模型在有机体尺度上取得了一定进展,而异养呼吸的研究则一直落后

于植物生理学的发展[15],加上自养呼吸与异养呼吸分离技术上的困难[18],致使大多数土壤呼吸模型仍然依

赖于经验回归而很少发展为机理模型[15]。 Arrhenius 方程在描述土壤呼吸时具有一定的理论基础,却仅体现

在描述单个化学反应过程上,当描述由十分复杂的化学、物理和生物学过程组成的有机质分解过程时并非十

分有效。 因此,土壤有机质分解温度敏感性研究滞后成为目前预测全球变暖与大气 CO2 浓度反馈关系的主

要障碍。 了解土壤有机质间不同平均驻留时间 (MRTs)形成的原因及其对气候变化潜在响应的差异,以及正

确认识不同质量有机质温度敏感性差异的机理是准确评估未来气候变暖与大气 CO2 浓度反馈关系的重要

基础。
本文围绕当前学术界普遍关注的土壤呼吸温度敏感性问题进行了讨论和评述,包括:(1) 当前有关土壤

呼吸温度敏感性的争论焦点;(2) 经验模型曲线拟合存在的问题及 Q10 变异的机理解释;(3) 土壤实验室培

养实验中估计 Q10 值存在的问题等,以期为今后研究工作提供参考。
1摇 关于 Q10 的相关争论

目前文献中出现的“土壤呼吸温度敏感性冶、“土壤有机质分解温度敏感性冶等术语都用“Q10冶表示,而事

实上这两个温度敏感性存在差异。 土壤呼吸由自养呼吸和异养呼吸两个组分组成,这两个组分的温度敏感性

可能存在差异[19鄄21],因此,土壤有机质分解温度敏感性应当与土壤异养呼吸温度敏感性相对应。 关于“温度

敏感性冶 这一词汇,英文文献中出现了 “ temperature dependence冶, “ temperature sensitivity冶 和 “ temperature
response冶等属同一概念。
1. 1摇 传统描述土壤呼吸的经验公式

目前常用的经验模型及 Q10 计算方法:

3094摇 15 期 摇 摇 摇 栾军伟摇 等:土壤呼吸的温度敏感性———全球变暖正负反馈的不确定因素 摇
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Van忆t Hoff[22] Resp = 琢e茁T 摇 Q10 = e10茁

修正的 Van忆t Hoff摇 Resp = Rbasal 伊 Q10
((T-Tbasal) / 10)

Q10 = [Re spT2 / Re spT1]
[10 / (T2-T1)]

Arrhenius[23] Resp = 琢e -Ea / RT

Fang[24] Resp = a(T - Tmin) b

Lloyd and Taylor[25] Resp = 琢e -E0 / (T-T0)

Gaussian model[26] Resp = R0e(aT
+bT2)

式中,Resp 指土壤呼吸,T 指土壤温度,琢、茁、R0、Rbasal 均为拟合参数,E 为活化能。 温度敏感性指数 (Q10),是

指温度每升高 10益,化学反应速率增加的倍数,即 Q10 = RT+10

RT
,根据这一定义,Q10 均可由描述土壤呼吸的经

验模型计算获得。
1. 2摇 Q10 与土壤质量关系的争论

由于多数实验中 (相对短期的)所得的温度敏感性主要反映了活性部分土壤有机质温度敏感性,而长期

变暖对土壤有机碳库的影响很大程度上取决于难分解部分的温度敏感性[10],因此,活性有机质与惰性有机质

温度敏感性是否相同决定了全球变暖反馈模型中所需 Q10 值的数量大小。 所以,关于土壤有机质活性部分和

惰性部分分解温度敏感性是否相同或谁高谁低的问题成为近来关注的焦点,涉及三方面的观点:(1) 活性部

分温度敏感性较高[11,27鄄28];(2) 惰性部分温度敏感性较高[29鄄36];(3) 活性和惰性部分温度敏感性差异不

显著[10,37鄄38]。
该问题最早由 Liski 等[11]提出后而得到广泛关注,他认为活性有机质对全球变暖更加敏感。 Liski[11] 的

模型是传统的多库模型,有机质从一个库迁移到另一个库或通过呼吸释放掉,周转速率也随之降低。 模型中,
除新的凋落物外,不同库的驻留时间都是常数,而呼吸速率随温度增加而递增,因此,当温度增加时,库之间的

转移就越来越少,这种固定驻留时间的假设实际上暗示了对温度敏感性的假设[39]。
Fang 等[10]通过实验室培养实验,根据不同土层深度以及是否去根土壤分别代表不同有机质质量土壤,得

到土壤有机质分解温度敏感性在统计上差异不显著,因而指出活性和惰性有机质具有相似的温度敏感性。
Reichstein[38]也通过培养实验得出土壤呼吸温度敏感性不同土层间,培养前期和后期间均没有明显的差异。
然而,(1) 由于短期培养实验中,所观测到的有机质分解主要来自于有机质活性部分的分解,虽然不同土层

间,有根、无根土壤间活性有机质含量存在差异,在短期的培养实验中所获得的温度敏感性难以排除活性部分

对温度敏感性的干扰;(2) Fang 的实验结果中,伴随活性部分的丢失,土壤有机质分解温度敏感性随培养时

间而增加的趋势或许意味着惰性部分具有较高的温度敏感性,只是从统计学上没有发现其显著性;(3) 统计

检验中存在第域类错误可能是造成结果间差异不显著的原因[15]。
事实上,根据酶动力学理论,低质量有机质具有更高的活化能,应当具有更高的温度敏感性[29]。 因此,上

述的两种结论都与酶动力学理论相悖,早期利用经验模型曲线拟合证明有机质质量与温度敏感性的负相关关

系方法中存在的问题将在 2. 3 中进行讨论。 近来,Leifeld 和 Fuhrer[34] 通过物理分离方法测量了不同组分的

有机质分解温度敏感性,表明 Q10 随底物质量的下降而增加,但物理组分分离方法的破坏性极大的改变了土

壤物理性质[13,40]。 同时,用 HCl 对样品进行处理使微生物对物理保护性有机质的获取更加容易,进而增加了

易分解底物的数量[13],所以这种方法在野外实验应用中存在问题。 Planter 等[41]近来也强调了区分活性和惰

性有机质温度敏感性仍存在困难。 Fang 等[42]指出,由于目前实验手段没有能力区分土壤有机质库各组分及

其温度敏感性,因而基于热动力学理论所得出的低质量的有机质具有更高的温度敏感性的假设仍未通过实验

验证。 尽管近来一些实验室培养实验得出了证据[33,43],但这些实验是通过测定密闭室 CO2 浓度来计算温度

敏感性,由于培养过程中密闭室内 CO2 浓度增加会抑制 CO2 的进一步排放因而有可能低估高质量土壤有机

质的 Q10 值[42]。 最近的几项研究为动力学理论提供了经验数据:Vanhala[35] 利用 C3、C4 植物13C 同位素含量
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差异对改种玉米 5a 后与对照地农田土壤进行的培养试验,结果表明新固定的有机质敏感性低;Conant[30]根据

土壤培养不同阶段所消耗的有机质质量的不同,定义不同温度培养下消耗同一部分有机质所消耗时间的比值

为时间温度敏感性,也得出低质量土壤有机质具有更高的温度敏感性;Hartley 和 Ineson[36]的最新研究发现土

壤有机质分解温度敏感性随培养时间增长而显著增加,也为低质量土壤有机碳温度敏感性较高提供了证据。
1. 3摇 自养 (根际)呼吸与异养呼吸敏感性差异

土壤呼吸由自养呼吸和异养呼吸两个组分组成,这两个组分的温度敏感性差异也得到了广泛关注。 模拟

全球碳循环过程中,自养呼吸与异养呼吸温度敏感性有无差异决定了区分土壤呼吸中这两个重要组分的必要

性。 Boone[19]早期野外试验证明根呼吸温度敏感性高于异养呼吸,但由于没有考虑光合作用对底物的供给以

及植物物候学特征,所以计算的季节 Q10(长期的表面温度敏感性)高估了根呼吸的温度敏感性[15]。 Luan 等

对长期栎树林演替序列的研究则表明,在不考虑演替阶段情况下异养呼吸温度敏感性显著高于自养呼吸。
B覽覽th 和 Wallander[44]通过微宇宙模拟试验,计算有根、无根有根菌微生物和无根无根菌微生物的 3 组箱室内

土壤呼吸温度敏感性,发现三者间没有显著差异,并指出土壤异养呼吸和根呼吸具有相同的温度敏感性。
Hartley 等[21]通过对玉米和小麦作物实验室增温试验,发现土壤表面温度敏感性与根际呼吸占总呼吸的比例

呈显著负相关,从而认为异养呼吸具有更高的温度敏感性。 上述研究表明,自养呼吸和异养呼吸两个组分温

度敏感性的差异问题也尚未达成共识。 一方面,异养呼吸的温度敏感性具有很大的变异性;另一方面,不同植

物间、不同地区相同植物间根呼吸的温度敏感性是否存在差异尚无系统研究,这有可能共同导致了当前实验

结论的差异。 土壤自养呼吸受树木季节性地下碳分配过程的强烈影响[45],导致对自养呼吸温度敏感性的估

计存在巨大变异。
1. 4摇 土壤呼吸对增温实验响应具有短命现象的理论解释

近来有研究发现增温试验中,土壤表面碳通量的增加存在短命现象[46]。 起初认为主要是碳库中惰性成

分的增多引起的[47],后来则认为是由于微生物对变暖的温度适应,即表现为土壤呼吸温度敏感性降低[46]。
这种分解者生理学上的适应,暗示着在长期变暖情景下不会导致土壤碳库的显著丢失,进而不会出现全球变

暖与大气 CO2 浓度增加的正反馈响应,或者至少在一定程度上可以抵消这种正反馈。 而 Kirschbaum[48] 利用

一个简单的两库模型对 Luo[46]的数据重新分析后,认为易分解底物的损耗同样可以解释 Luo 的试验结果,即
底物可用性随持续增温而降低,导致了土壤呼吸降低[49]。 Hartley 和 Ineson[36] 也指出,活性组分库的大小决

定了最初土壤呼吸对增温正响应减弱的速率,这表明活性有机碳库的动态控制了土壤呼吸的表面“热适应冶,
因此,即使相对长期的土壤增温试验研究 (1—5a)也仅仅提供了活性库大小方面的信息,而难以估测长期潜

在的碳损失。 另外,指数方程拟合会获得固定的 Q10 值,而其它经验模型从数学模型本身来讲,其温度敏感性

都随温度增加而降低[24,50],所以如果用其它经验模型计算 Q10 值,即使没有“温度适应冶也可以解释增温后

Q10 降低的现象。 Melillo[28]则通过有机质库中存在两个对温度响应有差异的库来解释这一现象,即一个对温

度更敏感的由多醣、聚糖、多聚糖等组成的有机质复合体和一个对温度相对不敏感的由一些芬芳环结构组成

的有机质复合体。 事实上,Fang 等[42]认为碳库含量的部分变化已足以说明目前所观测到的结果,所以不需

要通过借助活性有机质与惰性有机质间温度敏感性的差异来解释增温实验所观测到的结果。 因而,活性土壤

有机质的快速丢失和惰性库在短期实验时间尺度上微弱的响应共同解释了目前增温实验的结果[12]。
Bradford 等[51]借用生理学中热适应的概念(指温度持续增加导致的每单位微生物生物量土壤异养呼吸速率

的降低量,温度降低亦然),并通过对中纬度地区森林为期 15a 以上的土壤增温实验进行分析认为,活性碳库、
微生物生物量的减少、以及微生物呼吸的热适应共同解释了长期增温实验后土壤呼吸降至增温前水平的现

象。 然而,与非淹水区土壤相比,沼泽地中土壤有机碳惰性特征决定于其厌氧环境,因而近来在北方泥炭地长

达 8a 的持续增温实验中并未发现以往长期增温实验中所发现的土壤碳释放对增温响应的短命现象[52]。 这

一定程度上说明了土壤有机质分解对气候变化响应的复杂性。
1. 5摇 利用自然环境梯度研究有机质分解对气候变暖响应存在的问题

通过研究自然环境梯度下不同系统碳库对气候因子响应的差异来评估全球变暖的影响是碳循环研究的
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重要手段[53]。 Raich 和 Schlesinger[54]最初利用以往文献数据测量的土壤呼吸,估计不同生态系统有机质分解

的温度敏感性,由于土壤呼吸包含了自养和异养两个组分,而这两个组分的敏感性可能存在差异[19,44],因而

所得的温度敏感性不能代表有机质分解的温度敏感性。 另一方面,任何处于稳定态的系统,全年土壤呼吸平

均速率一定与 C 输入速率相当[54],因而,年土壤呼吸速率和净初级生产力呈线性相关,但是有机质分解的温

度敏感性到底高于还是低于净初级生产力的温度敏感性尚未定论[2]。 Giardina 和 Ryan[55]通过分析全球范围

内 82 个地点的土壤有机碳分解数据,发现土壤有机质分解速率与样地年均温间没有相关性,据此指出森林土

壤有机质分解速率不受温度对微生物活性限制的控制,温度增加不会引起森林土壤分解速率的增加。 这一结

论受到了广泛的质疑:(1)有机质分解是多因子综合影响的结果 (气候、粘粒矿物质、化学特征、微生物活性、
干扰等) [56],Giardina 和 Ryan 的结论是基于对单个因子的研究所得出,且可能存在取样不合理及统计上的第

域类错误;(2)目前有机碳库分解的即时温度响应反映了不同动力学特征的有机碳底物的相对丰富度,这些

底物的相对丰富度是不同气候和干扰历史下环境因子对分解限制的产物;模型是基于一个均质土壤碳库的假

设来估算周转时间,忽略了土壤有机质碳库中存在不同驻留时间(从几十年到上千年)有机质的事实,因而会

对模拟结果造成难以估测的影响[9];(3)在实验室培养实验中,由于样品处理时进行了过筛、混合等操作,造
成无法与野外结果进行比较;一些土壤中少量的、易分解的碳可能在一年的培养结束前就已耗尽,因此,不同

样品间所计算的周转时间可能反映的是不同的底物供应效应,而非温度敏感性,也可能反映了不同的取样深

度;(4) 由于土壤条件是适应特定地区长期气候环境条件所形成的产物,因此,基于自然环境温度梯度下不同

生态系统土壤碳库的模拟结果得出的结论,很难揭示土壤碳库对瞬时温度扰动的响应[57]。
Kirschbaum[2]通过综合分析以往野外观测的文献数据,发现土壤有机质分解温度敏感性与年均温呈负相

关关系,这意味着全球变暖背景下土壤有机碳库的丢失速率将随地区年均温的降低而增加。 而 Dalias 等[31]

认为,这可能是由于高纬度与低纬度地区计算 Q10 时的温度范围不同所致,前者表现为相对较低的温度范围。
但是,通过综合分析以往室内培养实验研究[58]的文献数据,以及近来在大陆尺度上取样进行室内标准培养实

验[59鄄60]同样可以得出了上述结论。 显然,高纬度地区低的温度范围并不是造成这种负相关关系的真正原因,
而微生物对区域温度的生理适应或许可以解释这一现象[58鄄59]。 个别实验结果没有发现上述规律可能解释为

取样点之间年均温差异不足以影响土壤有机质质量[61]。
2摇 经验模型的若干问题及 Q10 变异的机理解释

2. 1摇 基于模型模拟的土壤有机质分解温度敏感性的比较

关于描述土壤有机质分解温度敏感性的最优经验模型,至今尚未达成共识[24鄄25,58]。 造成这一原因首先是

经验模型构建所利用的数据不同,其次是数学分析及模型评价标准的问题[50]。 以往最常用的检验模型拟合

优劣的标准是 r2 或残差平方和[24鄄25,58],除非对模型参数值的分布及模型相应输出值的分布进行估计,否则模

型预测的可靠程度无法衡量。 残差平方和或贝叶斯概率都难以评价不同模型对土壤异养呼吸温度敏感性的

效果,但是,马尔科夫链蒙特卡洛方法为比较不同模型模拟的可靠程度提供了更加有效的评价方法。 通过利

用以上 3 种评价模型模拟效果优劣方法的比较,Tuomi[50]指出高斯模型在描述土壤异氧呼吸温度敏感性时最

为可靠。
2. 2摇 经验模型拟合曲线问题的争论

近来围绕经验模型中的参数问题提出了不少质疑,首先是拟合过程中指数方程前的参数 a 应当作为常数

还是变量的问题[12,37]。 从数学角度来看,a 与 Ea(活化能)都不是独立的,a 作为常数还是变量将影响拟合后

所得的 Ea。 由于 a 被定义为在活化能为 0 时的理论反应速率常数,显然,不同的底物条件就会出现不同的 a
值[39]。 Knorr 等[12]在其三库模型中假定参数 a 值不变,得出惰性有机质分解温度敏感性高于活性有机质,但
Fang 等[42]假定参数 a 与活化能都能变化并重新对 Konrr 的数据进行拟合后却没有得到相同的结论,进而指

出碳库含量的部分变化已足以说明目前所观测到的结果,所以不需要通过活性有机质与惰性有机质间温度敏

感性的差异来解释增温实验所观测到的结果[42]。 Reichstein[37] 也质疑 Konrr 的结论,重新分析 K覿tterer[58] 的
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数据 (按照不同的数据选择标准得出不同的结果,如排除短期培养实验)后同样没有得出 Konrr 的结论,指出

其结论有可能是人为造成的[9]。 Knorr[62]则对以上质疑进行辩解指出,允许 a 和 Ea 都可变,增加了模型的自

由度却没有改进其拟合效果,且会造成不同的 K (T)曲线有可能相交,在相交的温度下将出现最初活性有机

质转变为稳定的有机质这种自相矛盾的结果。 不管怎样,在模型拟合过程中把分解速率及温度敏感性的变异

都归因于活化能的变化似乎过分强调了化合物间活化能的差异[9]。 因此,用 Arrhenius 方程拟合分解过程时,
在争论 a 是否应当作为常数的同时,也提出来温度敏感性应当仅仅依赖于 Ea 还是同时也依赖于 a 的观

点[31鄄32,63]。 在许多观测数据的拟合中,研究发现参数 a 与 b 存在相关关系[33,63],指数方程中的参数 a 可以视

作土壤有机质质量,而 b 作为温度敏感性。 Fierer 等根据 a 与 b 的负相关关系,指出凋落物分解温度敏感性与

凋落物质量呈负相关[33]。 但是,Reichstein 等认为这种负相关可能是统计模型自身的特征,有必要说明这种

负相关是否显著高于统计模型本身存在的负相关关系[37]。 由于实验中每对参数 a 与 b 都来自于不同数据集

的拟合结果,Fierer 等认为 Reichstein 所说的系统自相关性不存在[33,59],因此,仅仅通过曲线拟合很难确定有

机质分解温度敏感性的归因。
另外,Davidson[9]指出,许多研究[10鄄12,33]都依赖于曲线拟合来阐明有机质分解的温度敏感性,模型假设的

依据以及统计检验对拟合参数差异显著性的检验能力成为疑问。 例如,Fang 的研究中就有可能出现统计检

验中的第域类错误。 曲线拟合的另一个局限是,它关注所测得的表面温度敏感性与估计的实验定义的土壤碳

库的平均驻留时间之间的关系,而不是试图区分底物分解的内在温度敏感性和表面温度敏感性[9]。 所以,无
论实验室培养还是野外增温实验中,数据曲线拟合都不可能解决关于温度敏感性内在机制的争论问题[9]。
正因如此,无论是实测数据还是土壤碳模拟模型都不能阐明一个沿土壤有机质质量谱库一致的表面温度敏感

性。 如果土壤异养呼吸温度敏感性是通过野外长期测定及模拟获得,土壤水分含量低时限制了可溶性底物的

扩散,土壤水分含量高时又限制了氧气的扩撒,这两方面都影响了土壤微生物呼吸[15]。 土壤水分的季节变异

总是与温度对土壤呼吸的影响相混淆[64],底物可用性的快速变化在独立于温度之外也将明显影响土壤呼

吸[16],例如:干湿交替,树木环割,割草及遮阴。 从这个角度上讲,通过经验公式获得温度敏感性是不可靠的。
2. 3摇 Q10 变异的机理解释

如果说经验模型获得的温度敏感性为表面温度敏感性,对于土壤有机质分解的内在温度敏感性还知之甚

少。 有学者对于表面温度敏感性变异性的调控机理进行了探讨。 植物呼吸酶遵循简单的米氏动力学方程

(Michaelis鄄Menten (MM) kinetics): Resp = Vmax 伊 C
Km + C

式中,Vmax 是给定温度下最大酶活性,Km 是给定温度下反应酶和底物亲和力的半饱和常数,C 是酶活点的底

物浓度[65]。 Vmax 和 Km 都是温度制约的,因此它们的温度敏感性将相互抵消。 只有当 C 与 Km 大约相当时,
Km 才是一个重要的因子;当 C >> Km 时,Km 及其温度敏感性将不再重要,此时呼吸对温度的响应主要反映了

Vmax 的温度敏感性[15]。 米氏方程可以用简单的 Q10 方程表示如下:

Resp =
Vmax 伊 Q(T-Tref) / 10

10(Vmax)
伊 C

Km 伊 Q(T-Tref) / 10
10(Km

[ ]) + C
由此可见,实际反应中的温度敏感性是由 Vmax、Km 的温度敏感性及 C 的浓度三方面决定的,这一定程度

上解释了培养实验或野外实验中对温度响应不敏感或不同底物下敏感性没有差异的现象,Vmax 与 Km 敏感性

的相互抵消也可以合理解释目前观测到的土壤呼吸温度敏感性环境适应现象[9]。 Larionova 等[13]通过实验对

米氏方程中的假设进行了检验,指出野外条件下土壤呼吸表面温度敏感性变异的原因在于易分解碳底物浓度

的差异。 当易分解底物向土壤释放这一过程对温度不敏感时,例如,不受温度制约的季节性凋落物输入,干湿

交替事件都可以显著的增加有效底物的供应。 在野外情况下,相对于实验室培养实验,米氏方程中的抵消效

应将显得更加重要[13]。
魡gren 和 Wetterstedt[14]同样根据米氏方程,指出土壤有机质分解的温度敏感性是由 3 个影响酶反应过程
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(分解者吸附底物至其表面的速率,底物扩撒至分解者表面的速率,底物变为可用性底物的速率)中的一个或

两个所决定。 并定义 Q10 为:
Q10 = e10鄣lnResp / 鄣T

其中,Resp 由米氏方程描述: Resp = 滋c(b)
K + c(b)

2. 4摇 野外观测数据中 Q10 变异值得关注的问题

2. 4. 1摇 底物季节供应的变化造成 Q10 变化

Q10 值存在季节和年际性变异[66],近来许多研究广泛关注于底物供应对控制土壤呼吸及其温度敏感性方

面的影响[67鄄68]。 Verburg 等[69]在实验中将温度和水分保持恒定不变,发现土壤呼吸的季节变异部分来源于底

物供应的季节变异,如果温度和底物供应正相关,所观测到的表面温度敏感性将增加,这反映了呼吸和底物供

应季节性的真正温度敏感性。 Gu 等[70]利用土壤多库模型阐明了这一问题,当温度与活性碳库的时间变异相

一致时,土壤呼吸温度敏感性将被高估,相反,则被低估。 土壤呼吸通量是由可用性底物供给的数量及温度和

其它限制因素共同决定的[70]。 土壤底物供给随测量温度变化,会使温度敏感性的估计产生偏差,而这种估计

的偏差在野外测定条件下尤为如此,因为大多数生态系统的落叶期发生在秋季,即在一年中较冷的季节增加

了底物供给量。 即使在全年中底物供给比较均匀的系统,仍会因为可用底物在较暖月损耗的更快一些而产生

估计偏差。 因此,这些活性碳库与温度变化的相互作用定将造成温度敏感性估计的偏差[70]。
2. 4. 2摇 限制土壤呼吸表面温度敏感性、内在温度敏感性的因素

阐明土壤有机质分解的温度敏感性存在多方面困难,因为土壤有机化合物的多样性及复杂性表现出不同

的动力学特性,而这种动力学特性恰恰决定了土壤分解的内在温度敏感性,即作为阐明土壤有机质分解温度

敏感性的理论机制。 然而,某些环境因子限制或掩盖了土壤有机质分解的内在温度敏感性,从而导致大量研

究中观测到较低的表面温度敏感性[9],这一现象不容忽视。 通常人们认为难分解有机质的温度敏感性对于

全球变暖的正反馈是无关紧要的,即使这部分有机质分解加速,它对当时 CO2 通量的贡献都是极小的。 而事

实上,由于这部分有机质在土壤碳库中占有相当大的比例,即使分解速率很小的变化都有可能造成土壤有机

碳库的巨大变化[9]。 另外,目前限制有机质分解的环境因子是否会随气候变化而消失或减弱,这种消失或减

弱是否会导致较高的有机质分解内在温度敏感性? 这些问题的回答将对评价生物圈对全球变暖的响应与反

馈研究更有意义[9]。 因此,研究那些限制有机质分解的环境因子的温度依赖性将显得更加重要。 Davidson 和

Janssens 将这些环境因子概括为:(1) 气候与管理对土壤团聚体形成的影响;(2) 温度对土壤有机质矿质表面

的吸附与解吸附作用的影响;(3) 气候驱动的水分平衡决定了土壤水膜厚度进而决定了可溶性有机底物的扩

散过程;(4) 气候驱动下湿地泥炭地的洪水决定了分解过程的氧气供应;(5) 永冻层的融化将使具有各种动

力学特征的有机质暴露于空气中等[9]。
3摇 实验室培养实验

3. 1摇 实验室土壤培养实验的几种手段及问题

实验室培养实验是阐明土壤有机质分解温度敏感性的重要手段,然而,培养实验中存在的诸多问题阻碍

了人们正确理解土壤有机质分解温度敏感性。 目前有关实验室培养手段主要有两类,短期高频变温培养和固

定平行温度培养实验[10, 27, 36, 38, 60, 72鄄73]。
短期高频变温培养,如 Fang, Reichstein,Hartley 和 Ineson 都运用此法[10,36,38],其优点在于可以避免微生

物的温度适应。 Fang[10]和 Reichstein[38]利用与 Hartley 和 Ineson[36]类似的方法进行实验室培养,结论却不一

致。 Hartley 和 Ineson[36]得出了随培养时间温度敏感性增强的结论,可能由以下几个原因造成:首先,与 Fang
的实验相比,Hartley 利用了相对较窄的温度培养范围来观测 CO2 对温度变化的响应,这个范围也正是自然界

的范围。 第二,与 Reichstein 的研究相比,在进行土壤呼吸测量时,较慢的温度波动使整个土壤样品具有相同

的温度。 第三,实验中应用高精度的培养系统为检测以前难以检测到的差异提供了可能。 但由于 Hartley 和
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Ineson 的实验结果来源于单一的土壤类型,结果能否外推到理化性质不同的其它土壤类型还有待进一步研

究。 另外,Chen 等[71]通过对采自不同生态系统的土壤进行一系列培养方法的比较研究表明,温度变化速率、
平衡时间、箱室关闭时间和土壤样品量等对 Q10 值的估计均未产生影响,但他们发现,温度变程为 2益和 7益
时估计的 Q10 值之间存在显著差异,这表明培养方法对于 Q10 值的估计仍存在影响。

固定平行温度培养实验,对实验设备要求较低,操作容易,但由于较高温度下培养的样品活性库损失更

快,所以随培养时间增加会导致不同样品间底物可用性产生差异[38]。 因此,在计算 Q10 时,获得不同培养温

度下呼吸速率的比值可能将低估培养后期的 Q10 值,以往很多培养实验中都存在这样的问题[27,60,72鄄73]。 由于

随着培养继续不同培养温度下底物可用性将产生差异,较高温度下培养的样品活性库损失更快[38],此时两个

培养温度下同一时刻消耗的底物实际上是不等同的,因此,基于高温下较惰性物质的矿化速率与低温下较活

性物质的矿化速率的比值所获得的土壤呼吸温度敏感性显然被低估[31],且随培养时间加长而被低估的程度

增强。 因此在未考虑以上情况下,根据培养时间增长温度敏感性降低而得出惰性有机质温度敏感性较低的结

论并不可靠。
另外,实验室培养实验中还存以下问题:(1) 长期实验室培养实验由于没有新的碳输入,会导致微生物饥

饿以及微生物适应效率的改变,影响呼吸熵(CO2 生产和 O2 损耗比),改变微生物群落结构[37],后者已在环割

试验中得到证实[68];(2) 许多实验靠测定密闭室 CO2 浓度计算温度敏感性,而密闭室内高 CO2 浓度会抑制

CO2 排放,所以有可能低估高质量土壤有机质的 Q10 值[42];(3) 培养实验中土壤样品经常经过预处理 (过筛、
混合、除根),改变了土壤环境,所以使实验结果与生态系统水平上的观测存在差异[74]。
3. 2摇 平行温度培养实验中 Q10 值计算问题及建议

图 1摇 平行温度(10益和 20益)培养实验土壤有机质分解速率及 CO2 释放量累积示意图

Fig. 1摇 Respiration rate and cumulative soil C respired incubated in 10益 and 20益

针对以上讨论的问题,初步提出了平行温度培养实验中 Q10 值计算方法的改进方案:实验条件是两个温

度模式下培养相同土壤样品,如:10益和 20益。 首先作出两种温度模式下有机质随时间分解速率图及有机质

分解累积图(图 1),Q10 的计算不以某一时刻为衡量,而以某一有机质分解累积量为衡量。 在任意累积释放

CO2 量时,分别对应两个温度模式下时间 t1 和 t2,假设这两个温度模式下的土壤样品呼吸时释放出 CO2 具有

相同的底物供应背景值,在时间 t1 和 t2 时分别对应两个温度模式下呼吸量瞬时值为 R20t1 和 R10t2,此时对应

的这部分土壤有机质的温度敏感性可由下式计算: Q10 = R20t1 / R10t2,暂且可将其定义为 Qcum10,指某一 CO2 释放

累积量时对应的土壤有机质分解温度敏感性。 以上假设的成立还需满足另外两个重要假设:(1) 在不同温度

条件下,参与反应的微生物类群理论上是相同的;(2) 在不同温度条件下,参与分解的有机质组分的化学特性

在时间顺序上都是由易分解到难分解。 这种计算方法所获得的 Q10 值便消除了底物供给差异造成的低估。
类似方法(依据相同14C 损失比例)很早就在 Dalias[31]的实验中提到,但没有得到足够的重视。 近来 Conant[30]

也根据类似假设通过消耗相同部分有机质的时间比的差异,证明了惰性有机质分解温度敏感性高于活性有
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机质。
4摇 展望

在土壤有机质分解温度敏感性问题尚未达成共识之前,全球变暖与大气 CO2 浓度增加正负反馈关系仍

难下结论。 受目前实验手段及拟合技术等限制,阐明土壤有机质分解温度敏感性的调控机理尚存在一定难

度。 然而,有机质组分物理分离技术、同位素技术以及核磁共振技术等的发展和应用将为这一问题的解决提

供更加有利的条件。
关于土壤有机质质量与温度敏感性呈正相关还是负相关存在两方面的意义。 一方面,目前研究趋势表

明,惰性有机质分解温度敏感性较大,并在很大程度上决定了气候变化的正反馈效果,如果这一结论得到充分

证实,在以后地下碳循环研究中区分来自新固定的有机质和难分解的有机质释放的 C 比区分微生物还是植

物释放的 C 将更加重要[36]。 另一方面,虽然越来越多的证据表明,土壤有机质分解温度敏感性与土壤质量呈

负相关,但这并非十分重要,其原因在于:(1)表面温度敏感性往往由于环境因子的限制而不能得到表达,这
种环境因子对温度的敏感性一定程度上比质量差异的温度敏感性差异更加重要;(2)土壤有机质作为一个连

续的质量谱,仅仅通过将模型中单个 Q10 修正为两个甚至 3 个不同的 Q10 值也仅仅是对模型的简单改进,并不

能从根本上阐明有机质分解的机理及解决模拟精度问题,所以建立一个敏感性与质量关系的谱,是从本质上

改进模型模拟效果的关键。 因此,强调土壤有机质分解温度敏感性在全球变暖正反馈环节中重要性的同时,
还应当关注限制土壤有机质分解内在温度敏感性表达的环境因子的温度敏感性,这些环境限制因子的消失将

会对全球碳循环造成巨大影响。 事实上,观测到的呼吸与温度的关系是由一系列综合因素共同影响的,因此,
土壤呼吸的温度敏感性不可能通过实际测量获得。 任何可测的温度响应函数都不能预测未来气候变化对土

壤呼吸的影响,所以想要真正提高和改进目前对土壤呼吸与环境变化响应的理解,还必须更好地综合分析底

物供应与土壤生物间的关系,以及它们对于土壤非生物状况变化的长期响应[75]。
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