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温带针阔混交林土壤碳氮气体通量的主控因子与耦合
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摘要：中高纬度森林地区由于气候条件变化剧烈，土壤温室气体排放量的估算存在很大的不确定性，并且不同碳氮气体通量的

主控因子与耦合关系尚不明确。 本研究以长白山温带针阔混交林为研究对象，采用静态箱⁃气相色谱法连续 ４ 年（２００５ 年—
２００９ 年）测定土壤二氧化碳（ＣＯ２）、甲烷（ＣＨ４）和氧化亚氮（Ｎ２Ｏ）净交换通量以及温度、水分等相关环境因子。 研究结果表明：
温带针阔混交林土壤整体上表现为 ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 的排放源和 ＣＨ４的吸收汇。 土壤 ＣＨ４、ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 通量的年均值分别为－１．３ ｋｇ

ＣＨ４ｈｍ
－２ ａ－１、１５１０２．２ ｋｇ ＣＯ２ ｈｍ－２ ａ－１和 ６．１３ ｋｇ Ｎ２Ｏ ｈｍ－２ ａ－１。 土壤 ＣＯ２通量呈现明显的季节性规律，主要受土壤温度的影响，

水分次之；土壤 ＣＨ４通量的季节变化不明显，与土壤水分显著正相关；土壤 Ｎ２Ｏ 通量季节变化与土壤 ＣＯ２通量相似，与土壤水

分、温度显著正相关。 土壤 ＣＯ２通量和 ＣＨ４通量不存在任何类型的耦合关系，与 Ｎ２Ｏ 通量也不存在耦合关系；土壤 ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ
通量之间表现为消长型耦合关系。 这项研究显示温带针阔混交林土壤碳氮气体通量主要受环境因子驱动，不同气体通量产生

与消耗之间存在复杂的耦合关系，下一步研究需要深入探讨环境变化对其耦合关系的影响以及内在的生物驱动机制。
关键词：土壤 ＣＯ２通量； 土壤 ＣＨ４通量； 土壤 Ｎ２Ｏ 通量； 主控因子； 耦合关系
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ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｔｒａｄｅ－ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ＣＨ４ ａｎｄ Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘｅｓ ｗａｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ
ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｆｏｒ ｍｏｎｏ－ｏｘｙｇｅｎａｓｅ （ＭＭＯ） ｂｅｔｗｅｅｎ ａｍｍｏｎｉａ－ｏｘｉｄｉｚｅｒｓ ａｎｄ ｍｅｔｈａｎｏｔｒｏｐｈｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｅ ｗｅａｋ ｓｙｎｅｒｇｙ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ＣＯ２ ａｎｄ Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘｅｓ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｙ ｗｅｒｅ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｓａｍｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｓｕｃｈ ａｓ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ
ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ａｎｄ ｔｈａｔ ｎｏ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｄｒｏｖｅ ｔｈｅｉｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｒ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ．

Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｇａｓ ｆｌｕｘｅｓ ａｒｅ ｍａｉｎｌｙ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ
ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｃｏｕｐｌｉｎｇｓ ａｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ．
Ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｆｕｒｔｈｅｒ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ＣＯ２， ＣＨ４ ａｎｄ Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘｅｓ ａｓ
ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｔｈｅｓｅ ｕｓｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓｏｉｌ ＣＯ２ ｆｌｕｘ； Ｓｏｉｌ ＣＨ４ ｆｌｕｘ； Ｓｏｉｌ Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘ； Ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ； Ｃｏｕｐｌｉｎｇ

气候变暖作为当前一个重要的环境问题，已备受关注。 二氧化碳（ＣＯ２）、甲烷（ＣＨ４）和氧化亚氮（Ｎ２Ｏ）
是导致全球气候变暖的 ３ 种最主要温室气体（ＧＨＧｓ） ［１］。 据统计，人类活动导致大气 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 浓度较

工业革命前分别增加了 ３５．４％、１４８％和 １８％，并以每年 ０．４％、０．８％和 ０．２５％的速度递增，对温室效应的贡献

分别为 ５５％、１９％和 ６％［２］。 大气中 ＧＨＧｓ 浓度富集导致过去 １００ 年（１９０６—２００５ 年）地表温度平均增加了 ０．
７４℃，预计在未来 １００ 年还将升高 １．４—５．８℃ ［３］。 虽然 ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 浓度较小，但在百年尺度上，其辐射增温潜

力分别是 ＣＯ２的 ２５ 和 ２９８ 倍，因此也必须给予足够的重视。 大气中 ＧＨＧｓ 浓度的富集会改变陆地生态系统

碳平衡和生态系统的可持续发展，因此研究陆地生态系统 ＧＨＧｓ 的吸收和排放通量及其影响因素，对于准确

评价陆地生态系统对全球气候变化的贡献至关重要，同时也是制订 ＧＨＧｓ 减排措施的重要理论基础［４， ５］，在
维持全球碳平衡方面具有重要的现实意义。

森林是陆地生态系统的主体，既是大气 ＣＯ２、ＣＨ４、Ｎ２Ｏ 等温室气体的源与汇［６］，同时又是陆地最大的碳

储存库和吸收汇［７］。 因此，森林土壤碳库的微小变化都会对大气 ＣＯ２、ＣＨ４、Ｎ２Ｏ 浓度产生深远的影响［８］，森
林土壤碳氮气体交换通量对环境变化的响应是当前全球变化生态学的前沿领域之一。 绿色植物通过光合作

用合成有机物，植物枯死后凋落于土壤表面形成凋落层，凋落物和土壤有机碳被土壤微生物及动物利用，以
ＣＯ２形式重新释放到大气中［９⁃１１］；同时植物根系的自养呼吸也会消耗有机碳释放 ＣＯ２

［９］。 土壤 ＣＨ４净交换通

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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量是土壤剖面中 ＣＨ４产生与氧化过程的平衡结果。 在厌氧条件下，土壤腐生菌群落（如纤维分解菌、果胶分解

菌和木质素分解菌）协同作用将有机质逐步降解成低分子有机酸，进而在甲烷产生菌作用下形成 ＣＨ４
［１２， １３］，

在好氧条件下，产生的 ＣＨ４又会被甲烷氧化菌氧化为 ＣＯ２。 土壤 Ｎ２Ｏ 主要来源于硝化、反硝化和化学还原过

程，其中硝化细菌和反硝化细菌作用下的生物源 Ｎ２Ｏ 占主导［１４］。 已有的研究结果表明，森林土壤 ＣＯ２、ＣＨ４

和 Ｎ２Ｏ 通量受多个因素的影响，包括温度、水分、森林类型、土壤有效碳氮含量、ｐＨ 值以及人类干扰等［１５， １６］。
在全球或区域尺度上，气候（降水和气温）是森林土壤碳氮气体通量的主要驱动因子，而在局域范围内，植被

类型、土壤温度和土壤水分支配着森林土壤碳氮气体通量的季节与年际变异［１７］。 一般认为，水分充足时，温
度是主要限制因子，而水分不足时，水分和温度共同影响森林土壤的温室气体排放［１８］。 此外，土壤 ＣＯ２、ＣＨ４

和 Ｎ２Ｏ 都是生物来源，在产生和消耗的过程中关键功能微生物群落之间存在复杂的交互作用，导致三种气体

通量之间具有协同、随机和消长等耦合关系［１６］。
温带森林主要分布在欧洲以及亚洲和北美洲的北部地区，占全球森林面积的 １８．３％，其碳储量约占森林

总碳储量的 １０％［１９］。 我国温带森林占全国林地面积的 ３１．４％［２０］，具有雨热同期以及对气候变化响应剧烈等

特点，在区域森林碳氮循环和生态系统碳平衡研究中具有举足轻重的作用［２１， ２２］。 然而，由于缺乏长期的森林

土壤温室气体观测数据，目前对东北地区温带森林土壤温室气体通量的数量、主控因子及其耦合关系尚未形

成共识性的研究结论，导致区域尺度森林生态系统碳氮气体通量收支平衡计算、碳源汇效应评估以及对气候

变化的响应与适应等方面存在很大的不确定性。 基于上述研究的薄弱环节，本文以长白山温带针阔混交林为

研究对象，基于多年的森林土壤温室气体连续监测数据，研究森林土壤碳氮气体净交换通量的季节变异特征、
主要影响因素及其耦合关系，研究结果能够为完善现有的陆地生态系统碳氮耦合循环模型提供参数输入和模

型验证，并为未来气候变化条件下温带针阔混交林温室气体排放控制以及降低区域森林生态系统碳汇评估的

不确定性提供理论依据。

　 图 １　 ２００５ 年 １ 月—２００９ 年 １ 月期间研究区气温和降雨量的季节

和年际变异

Ｆｉｇ．１ 　 Ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ２００４ ｔｏ ２００８

１　 研究区域

研究地点位于中国科学院长白山森林生态系统研

究站 １ 号标准样地（４２°２４′ Ｎ，１２８°６′ Ｅ，海拔 ７３８ ｍ），
森林类型为阔叶红松林，林龄约 ２００ 年。 该区属温带大

陆性山地气候，季节变化明显，５—９ 月为生长季。 整个

观测期间（２００５—２００９）年均温为 ３．６ ℃，年降雨量为

６００—８００ ｍｍ （图 １）。 研究区地势平缓，平均坡度小于

４°。 阔叶红松林林分结构复杂，主要乔木为红松（Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、 紫 椴 （ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、 蒙 古 栎 （ Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、水曲柳 （ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ） 和色木槭

（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）。 土壤为山地暗棕壤，母质为火山灰砂砾，
土层 厚 度 在 ７０—１００ ｃｍ； 主 要 养 分 指 标： 有 机 碳

１１．４５％， 全氮 １．８８％、全磷 ０．１３％、全钾 ２．３３％、Ｃ ／ Ｎ ６．０９、速效氮 ９３３ ｍｇ ／ ｋｇ、速效磷 ９．９６ ｍｇ ／ ｋｇ、速效钾 ３８１
ｍｇ ／ ｋｇ、ｐＨ ４．６６［２３］。

２　 数据来源与研究方法

２．１　 土壤温室气体通量监测

土壤 ＧＨＧｓ 净交换通量采用静态箱－气相色谱法测定。 观测点设在通量塔附近 ２００ ｍ 处，取样箱由底箱

和盖箱组成， 其中盖箱为内径 ２５ ｃｍ、高 ３０ ｃｍ 的不锈钢圆柱体；底箱高度为 １０ ｃｍ，其外径与盖箱的内径相

同。 采样频率至少每周一次，采样时间为早晨 ９：００—１１：００，代表土壤 ＧＨＧｓ 通量的日平均值。 扣上盖箱，在

３　 １９ 期 　 　 　 党旭升　 等：温带针阔混交林土壤碳氮气体通量的主控因子与耦合关系 　
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３０ ｍｉｎ 时段内每隔 １０ｍｉｎ 采集一次气样，存储于铝箔气袋中，运回实验室使用气相色谱仪（Ａｇｉｌｅｎｔ４８９０Ａ，
ＵＳＡ）测定 ＣＯ２、ＣＨ４ 和 Ｎ２Ｏ 气体浓度。 其中，ＣＯ２ 和 ＣＨ４ 用氢离子化（ＦＩＤ）检测器测定，Ｎ２Ｏ 用电子俘获

（ＥＣＤ）检测器测定。 测定时气相色谱仪的主要参数：柱箱温度 ５５℃，检测器 ＦＩＤ 和 ＥＣＤ 的温度分别为 ２５０ ℃
和 ３３０ ℃，载气（干空气及高纯 Ｈ２）流量分别为 ３００ ｍＬ ｍｉｎ－１和 ５０ ｍＬ ｍｉｎ－１。 通过气体浓度随时间的变化来

计算单位面积的气体排放通量，线性相关系数（ｒ２）大于 ０．９。 计算公式如下：

Ｆ ＝ ρ × Ｖ
Ａ

× Ｐ
Ｐ０

×
Ｔ０

Ｔ
×
ｄＣ ｔ

ｄｔ
＝ Ｍ
Ｖ０

× Ｐ
Ｐ０

×
Ｔ０

Ｔ
× ｈ ×

ｄＣ ｔ

ｄｔ
（１）

式中，Ｆ 为土壤 ＣＯ２、Ｎ２Ｏ 或 ＣＨ４净交换通量（单位为 ｍｇ ｍ－２ｈ－１）；Ｍ 为气体的摩尔质量，Ｖ０为被测气体在标准

状态下的摩尔体积，即 ２２．４１ Ｌ ／ ｍｏｌ；ｈ，Ａ 和 Ｖ 分别是采样箱的高度（ｃｍ）、采样观测的土壤面积（ｃｍ２）和采样

箱体积（ｃｍ３）；Ｐ 为观测点的大气压（ｋｐａ）；Ｔ 为箱内气体温度（ ｏＦ）；Ｔ０和 Ｐ０分别是标准状态下被测气体的温

度（２７３．１５ｏＦ）和气压（１０１．３２５ ｋｐａ），ｄＣ ｔ ／ ｄｔ 为箱内碳氮气体浓度随时间变化的回归曲线斜率，正值表示排放，
负值表示吸收。
２．２　 辅助参数监测

利用水银温度计记录采样时段的开始和结束时刻气温，利用电子温度计（ ＪＭ６２４，Ｃｈｉｎａ）记录下箱内温

度、地下 ５ ｃｍ 温度。 同时，在土壤非冻结期间，采用土壤水分仪（ＴＤＲ２００，ＵＳＡ）测定土壤 １０ ｃｍ 土壤体积含

水量，每个样方测定 ５ 点计算平均值做为某一时刻的土壤体积含水量。
２．３　 数据统计分析

利用单因素方差分析评价月份对土壤碳氮气体通量以及温度、水分等环境因子的影响。 利用线性和非线

性回归方法拟合土壤碳氮气体通量与温度、水分之间的关系；利用一元回归分析方法探讨观测日和月两个时

间尺度上土壤 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量之间的耦合关系。 利用 ＳＰＳＳ １６．０ 软件进行统计分析，利用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １０．０
软件进行绘图。

３　 结果与分析

３．１　 土壤碳氮气体通量的季节变化与年际动态

基于 ２００５ 年 １ 月至 ２００９ 年 １ 月这四年连续监测数据，研究发现长白山温带针阔混交林生态系统气温、
地表温度和 ５ｃｍ 土壤温度呈现单峰季节变化规律（图 ２ａ，Ｐ＜０．００１），气温 ７ 月份最高（２２．０ｏＣ），而地表和土壤

温度则滞后一个月，峰值出现在 ８ 月，平均值分别为 ２０．４ｏＣ 和 １８．４℃ （图 ２ｂ）；气温最低值出现在 １２ 月份（－
１２．３℃），而且地表和 ５ｃｍ 土壤温度最低值在 １ 月份，均值分别为－７．５℃和－５．５℃（图 ２ｂ）。 此外，不同年份之

间三种温度的差异不明显（图 ２ａ）。 非冻结期间，土壤体积含水量最大值为 ５ 月份，平均为 ６２．６％，此时土壤

冻融作用强烈，温度低蒸发微弱；随后土壤含水量趋于下降，秋冬季节土壤含水量最低。
观测期间，温带针阔混交林土壤 ＣＨ４排放与吸收交替出现，表现出强烈的时间异质性（图 ３ａ，Ｐ＜０．００１）。

总体而言，在 ２—３ 月份冬春交替季节，针阔混交林土壤表现出 ＣＨ４排放，从 ４ 月份开始表现为吸收，直至翌年

１ 月份，最大吸收值出现在 １０ 月份（图 ３ｂ）。 土壤 ＣＨ４月净交换通量变化范围为－０．０９３—０．００７ ｍｇ ＣＨ４ ｍ－２

ｈ－１，年平均值为－０．０１５±０．０３ ｍｇ　 ＣＨ４ ｍ－２ ｈ－１（－１．３ ｋｇ ＣＨ４ ｈｍ－２ ａ－１）。 土壤 ＣＯ２排放呈现明显的单峰季节变

化规律（Ｐ＜０．００１），最高值出现在 ８ 月份，与土壤温度变化格局一致（图 ３ｃ—３ｄ）。 土壤 ＣＯ２月排放通量变化

范围为 ２３．５７—４２４．５ ｍｇ ＣＯ２ｍ
－２ ｈ－１，年平均值为 １７２．４±４３．８８ ｍｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－１（１５１０２．２ ｋｇ ＣＯ２ ｈｍ－２ ａ－１）。 土

壤 Ｎ２Ｏ 通量也呈现显著的季节变化（Ｐ＜０．００１），随着温度的升高呈现增加的趋势，最大值也是出现在 ８ 月份，
之后土壤 Ｎ２Ｏ 通量急剧下降（图 ３ｅ—３ｆ）。 土壤 Ｎ２Ｏ 月排放通量变化范围为 ０．００８—０．１５ ｍｇ Ｎ２Ｏ ｍ－２ ｈ－１，年
平均值为 ０．０７±０．０１ ｍｇ Ｎ２Ｏ ｍ－２ ｈ－１（６．１３ ｋｇ Ｎ２Ｏ ｈｍ－２ ａ－１）。
３．２　 土壤碳氮气体通量与温度、水分的关系

连续四年的观测数据显示，土壤 ＣＨ４通量与 ５ ｃｍ 土壤温度的相关性不显著，而与土壤含水量呈现极显著
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图 ２　 气温、地表温度、５ｃｍ 土壤温度和 １０ｃｍ 土壤含水量的季节与年际变异特征

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｕｒｆａｃｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ ｔｈｅ ５ｃｍ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｔ

ｔｈｅ １０ｃｍ ｄｅｐｔｈ

的正相关关系，土壤体积含水量能够解释土壤 ＣＨ４变异的 ３０％（图 ４ａ—４ｂ）。 土壤 ＣＯ２通量与 ５ ｃｍ 土壤温度

显著正相关，两者的关系符合指数增长方程，土壤温度能够解释土壤 ＣＯ２通量变异的 ６８％（图 ４ｃ）；此外，土壤

ＣＯ２通量与土壤水分也显著正相关，但是水分只能解释土壤 ＣＯ２通量变异的 １１％（图 ４ｄ）。 值得关注的是，土
壤 Ｎ２Ｏ 通量与土壤温度显著正相关，且两者之间也可用指数增长方程很好地拟合，土壤温度能够解释土壤 Ｎ２

Ｏ 通量变异的 １６％（图 ４ｅ）；土壤 Ｎ２Ｏ 通量与土壤水分也极显著正相关，土壤水分能够解释 Ｎ２Ｏ 通量变异的

３２％（图 ４ｆ）。 上述研究结果表明，土壤 ＣＨ４通量主要受水分驱动，温度影响较小。 土壤 ＣＯ２通量主要为土壤

温度驱动，其次是水分；而土壤 Ｎ２Ｏ 通量主要受水分驱动，其次是温度。
３．３　 土壤碳氮气体通量之间的耦合关系

基于观测日和月尺度的数据，研究发现土壤 ＣＯ２通量与 ＣＨ４通量之间无显著的相关关系，即两者表现为

一种随机关系（图 ５ａ—５ｂ）。 在观测日尺度上，土壤 ＣＨ４通量与土壤 Ｎ２Ｏ 通量之间正相关，但决定系数较小

（图 ５ｃ），说明土壤 ＣＨ４吸收与土壤 Ｎ２Ｏ 排放之间为弱消长型的耦合关系；在月尺度上，土壤 ＣＨ４通量与 Ｎ２Ｏ
通量相关性不显著（图 ５ｄ）。 在观测日和月尺度两个水平上，土壤 ＣＯ２通量与 Ｎ２Ｏ 通量之间均呈现显著的正

相关关系，两者对温度和水分有很强的同向响应（图 ５ｅ—５ｆ）。

４　 讨论

４．１　 三种气体通量的季节变异特征和主控因子

土壤 ＣＯ２排放通量呈现出夏高冬低的季节格局［１８］，与土壤温度的季节变化一致。 土壤 ＣＯ２排放通量除

了化学氧化产生以外，主要是由植物根系自养呼吸和微生物异养呼吸产生。 随着春季的到来，气温逐渐回升，
土壤开始冻融，加上降雨频繁，植物根系代谢和土壤分解微生物群落活性增强，导致土壤自养和异养呼吸速率

均增加；而进入秋季后，随着气温降低、降雨减少，植物代谢和微生物活性减弱，土壤呼吸速率降低［２４， ２５］。 另

外，本研究表明温带针阔混交林土壤 ＣＯ２通量主要受温度驱动，其次是土壤含水量，土壤 ＣＯ２通量与温度的关

系符合 Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ 指数增长方程，这与许多室内培养及野外观测的结果相同［２６， ２７］。 在中高纬度的温带季风森
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图 ３　 土壤二氧化碳（ＣＯ２）、甲烷（ＣＨ４）和氧化亚氮（Ｎ２Ｏ）通量的季节与年际变异特征

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ （ＣＯ２）， ｍｅｔｈａｎｅ （ＣＨ４）， ａｎｄ ｎｉｔｒｏｕｓ ｏｘｉｄｅ （Ｎ２Ｏ） ｆｌｕｘｅｓ

林区，降水大于生态系统蒸散，土壤水分不是土壤 ＣＯ２排放的主要限制性因子；由于温带针阔混交林土壤有机

碳含量较高，活性组分比例较大，活化能较低，土壤 ＣＯ２排放对温度反应敏感，所以土壤温度是支配土壤 ＣＯ２

释放的主要因子［２８， ２９］。 但是，在温带针阔混交林区，土壤温度只能解释土壤 ＣＯ２排放通量变异的 ６８％，低于

一些样地尺度上的研究结论［３０⁃３２］。 连续 ４ 年的监测结果表明，长白山温带阔叶混交林土壤 ＣＯ２通量的变化范

围为 １５．０８—７８１．７６ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１，与早期同地点的研究结果非常相近（１４．４—７２０ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１） ［３３⁃３５］，明显高于北

美温带森林土壤的 ＣＯ２排放通量（１０．０—２３４．０ ｍｇ ｍ－２ ｈ－１） ［３６］ 和德国温带森林土壤 ＣＯ２通量（１０．８—５４０ ｍｇ

ｍ－２ ｈ－１） ［３７］。
温带针阔混交林生长季内土壤 ＣＨ４平均吸收通量为 １５ μｇ ｍ－２ ｈ－１，明显低于北京地区暖温带森林土壤

ＣＨ４吸收通量（７１ μｇ ｍ－２ ｈ－１） ［３８］，与不同气候带之间温度、水分、植被类型以及土壤类型等因素的差异有关。
除了冬季冻结期外，温带针阔混交林土壤大部分时期表现为 ＣＨ４吸收，这与大兴安岭寒温带针叶林的结果类

似［３９］，体现了水分非饱和的自然土壤（如森林、草原等）都具有吸收大气 ＣＨ４的能力，是大气 ＣＨ４唯一的生物

汇［１］。 相似地，Ｇｒｏｆｆｍａｎ 等［４０］发现美国北部硬木林土壤结冻后有短暂的 ＣＨ４释放现象，Ｓｕｌｌｉｖａｎ 等［４１］ 研究美

国西南部黄松林地冬季 ＣＨ４排放时未发现 ＣＨ４有明显的吸收通量；相反 Ｃａｓｔｒｏ 等［４２］ 却报道美国马萨诸塞州

红松林土壤在冬季始终表现为吸收 ＣＨ４，这些不一致的研究结果体现了气候、森林类型、土壤属性的异质性。
另外，本研究结果表明，温带针阔混交林土壤 ＣＨ４通量与水分正相关，与温度相关性不显著（图 ４），这一结果

与以往的一些研究并不完全一致［４３］。 例如，Ｂｕｔｔｅｒｂａｃｈ－Ｂａｈｌ 等［４４］ 研究表明，温带森林土壤 ＣＨ４吸收通量会

随着温度的升高而增加。 普遍认为森林土壤 ＣＨ４吸收通量会随湿度增加而降低［４５， ４６］，土壤 ＣＨ４的吸收通量
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图 ４　 土壤 ＣＯ２， ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量与土壤温度、含水量之间的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ＣＯ２， ＣＨ４， Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ

与温度、土壤含水量存在一定阈值关系［４７］，ＣＨ４净交换通量与土壤温度的关系符合二次方程，与土壤水分的

关系成指数递减方程［４８］。 例如，Ｃａｓｔｒｏ 等［４２］ 认为当土壤温度在－５—１０ ℃时，温度为控制森林土壤 ＣＨ４吸收

的主导因子，当土壤温度在 １０℃以上时，土壤含水量则成为主导因子。 在本研究中，２—３ 月份，土壤温度在－
５—０℃之间，土壤冻结限制了大气 Ｏ２向土壤剖面扩散，也限制了土壤 ＣＨ４氧化菌群落的活性，同时厌氧条件

下土壤剖面 ＣＨ４累积，促进了土壤 ＣＨ４产生菌群落活性，导致 ＣＨ４氧化减弱排放增加［４９］。 而 ４ 月以后，随着温

度升高，加上降水集中，土壤含水量较高，土壤 ＣＨ４氧化吸收仍然不大，直到 １０ 月份，气候变得干燥降水减少，
土壤含水量急剧下降，温度和水分达到最优配置，土壤 ＣＨ４吸收强度最大。

针阔混交林土壤 Ｎ２Ｏ 年均通量为 ６．１３ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１，生长季土壤 Ｎ２Ｏ 通量的平均值为 １００．７ μｇ ｍ－２ ｈ－１，明
显高于北京地区暖温带森林生长季土壤 Ｎ２Ｏ 平均通量（６４．５ μｇ ｍ－２ ｈ－１） ［３８］。 Ｎ２Ｏ 通量偏高的原因之一可能

是与采用 Ｎ２作为载气有关。 测定气体的过程中，Ｎ２Ｏ 会受到 ＣＯ２浓度的干扰，ＣＯ２浓度较高时，Ｎ２Ｏ 浓度会被

严重高估；此外，这种分布格局也违反了“纬度变异理论”，即理论上土壤 Ｎ２Ｏ 释放量会随纬度的升高而下

降［５０］。 我们的研究结果能很好地解释这个反常规现象。 因为土壤 Ｎ２Ｏ 主要受水分驱动，其次是温度。 长白

山温带森林区降水显著高于北京暖温带森林，并且前者的底物有效性也显著高于后者，导致温带森林具有更

高的 Ｎ２Ｏ 排放。 土壤 Ｎ２Ｏ 排放通量与土壤 ＣＯ２相似，也呈现明显的单峰季节变化，夏季 Ｎ２Ｏ 的排放通量最

高，春季次之，秋冬两季较低且趋于平稳［５１］，和土壤温度和水分的变化基本同步（图 ２）。 由于 Ｎ２Ｏ 主要来源

于硝化和反硝化过程，硝化－反硝化细菌群落的底物（ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ ）主要来源于有机氮的矿化和硝化作用，这
些氮素转化过程与温度、水分关系密切［５２， ５３］。 夏季（７—８ 月份）水热同期，矿化、硝化作用最为强烈，土壤 Ｎ２

Ｏ 排放也最高［５４， ５５］。 大量研究表明，土壤含水量与土壤 Ｎ２Ｏ 通量呈现极显著的正相关关系［５６］，当土壤处于
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图 ５　 土壤 ＣＯ２， ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量之间的耦合关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｓｏｉｌ ＣＯ２， ＣＨ４ ａｎｄ Ｎ２Ｏ ｆｌｕｘｅｓ

饱和含水量以下时，Ｎ２Ｏ 排放量随土壤水分的增加而增加［５７，５８］。 理论上，土壤含水量增加导致土壤产生厌氧

环境，会促进反硝化过程，从而增加 Ｎ２Ｏ 排放比例［３８， ５９］；但是，土壤水分过高也会导致反硝化过程进行更加

彻底，土壤中的硝酸盐大部分以 Ｎ２的形式释放，Ｎ２Ｏ 所占比例减小［６０， ６１］。 关于温度对土壤 Ｎ２Ｏ 通量的影响，

在不同的研究中结果并不一致。 Ｔｅｅｐｅ 等［５８］的研究表明，温度对土壤 Ｎ２Ｏ 通量有控制作用，但两者间关系未

达到显著水平。 肖冬梅等［５１］对长白山阔叶红松林土壤 Ｎ２Ｏ 通量全年观测结果显示，土壤温度与 Ｎ２Ｏ 通量之

间存在显著的指数关系。 本研究也发现两者之间存在显著的指数关系（Ｐ＜０．０００１），温度能够解释土壤 Ｎ２Ｏ
通量变异的 １６％（图 ４ｅ）。 此外，温度和水分的交互作用还体现在春初的冻融过程，研究表明冻融也会显著促

进土壤 Ｎ２Ｏ 的释放［４３］。 土壤冻结过程中部分微生物被杀死，释放出来的营养物质被幸存的微生物快速利用

产生大量 Ｎ２Ｏ［６２， ６３］。 Ｍüｌｌｅｒ 等［６４］ 利用１５Ｎ 对草地土壤的研究表明，冻融期土壤 Ｎ２Ｏ 释放主要受土壤微生物

反硝化作用的控制。 冬季当土壤结冻后，土壤胶粒表面仍有一层未冻结的水膜，其外部覆盖一冰层，从而形成

厌氧环境，既有利于反硝化作用产生 Ｎ２Ｏ，但又阻止了 Ｎ２Ｏ 的大量释放［６５， ６６］。 本研究也观测到 ４ 月份土壤冻

融季节出现明显的 Ｎ２Ｏ 排放峰，下一步工作需要进行更大频率的观测以及相关微生物学机理研究。
４．２　 三种气体通量的耦合关系

土壤 ＣＯ２、ＣＨ４、Ｎ２Ｏ 的产生与消耗过程之间存在复杂的交互作用，并受外界环境因子的影响。 三者之间
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的耦合作用是以土壤微生物功能群为媒介，通过一系列的氧化还原反应完成电子传递、能量流动和物质转化，
在不同生态系统、不同外界驱动力下表现出形式各异的耦合关系。 土壤 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量的耦合关系常

以他们之间的回归曲线的斜率来表征：协同关系（斜率大于零），消长关系（斜率小于零）或随机关系（斜率等

于零） ［１６］。 耦合关系不同于一般的相关关系，前者需要满足一定的条件，如存在交互作用的媒介（如甲烷氧

化菌 ｖｓ 氨氧化菌）、相同的底物（如有效碳氮）、相似的驱动过程（氧化还原反应、电子得失）等［１６］。
通过对三种主要温室气体通量的研究分析，发现土壤 ＣＯ２通量和 ＣＨ４通量之间无显著的相关关系，机理

上并不存在任何类型的耦合关系，其原因如下：首先，土壤 ＣＯ２来源于植物根系的自养呼吸和微生物的异养呼

吸，而土壤 ＣＨ４通量取决于甲烷产生菌产生 ＣＨ４和甲烷氧化菌氧化 ＣＨ４两个过程的平衡，微生物使用的碳源

基质存在很大的差异；其次，ＣＯ２通量和 ＣＨ４通量的主要驱动因子不同，ＣＯ２通量主要受温度驱动，其次是水

分，而 ＣＨ４通量主要受水分驱动，与温度关系不显著，水热因子对不同微生物群落活性、对底物的利用程度的

影响不同，导致 ＣＯ２通量和 ＣＨ４通量在观测日、月两个时间尺度上均表现为随机关系。 土壤 ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量

的变化表现为消长型的耦合关系，其潜在的机理为：首先，土壤 ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 产生的主要控制因子均为水分，即
土壤通气性控制着两种气体在土壤剖面扩散，氧化还原反应控制着土壤 ＣＨ４的产生与氧化以及土壤硝化和反

硝化作用。 在长白山阔叶红松林不同地点的土壤 Ｎ２Ｏ 排放和 ＣＨ４吸收的原位观测中发现，Ｎ２Ｏ 排放和 ＣＨ４吸

收间存在着非线性负相关关系，这种消长关系与土壤含水量的变化有关［６７］。 其次，从微生物生理和生态学角

度上来看，土壤 Ｎ２Ｏ 是在氨氧化菌、硝化细菌和反硝化细菌作用下产生，ＣＨ４吸收是在甲烷氧化菌驱动下完成

的生物化学过程；由于 ＣＨ４和 ＮＨ３分子量相近，土壤甲烷氧化菌和氨氧化菌均能同时氧化 ＣＨ４和 ＮＨ３，竞争利

用相同的底物如 Ｏ２、ＣＨ４和 ＮＨ３；其次，甲烷氧化菌和氨氧化菌都具有非常复杂的胞质内膜，在氧化 ＣＨ４和

ＮＨ３的过程中会竞争利用功能相似的单氧酶，尤其是甲烷单氧酶（ＭＭＯ） ［６８， ６９］。 然而，也有少数研究显示，Ｎ２

Ｏ 排放速率和 ＣＨ４吸收速率间呈显著的正相关关系［７０］，与生态系统的氮饱和状态有关。 土壤 ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 通

量对温度和水分有很强的同向响应，归因于两者的驱动因子相同，均为温度和水分共同驱动，但从机理上来

说，二者并不存在耦合。 本研究只是探讨了土壤 ＣＯ２， ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 通量的水热驱动作用，其它环境因子和关键

功能微生物群落动态对三种通量耦合关系的影响有待更为深入的研究。

５　 结论

在过去十多年里，有关不同生态系统土壤 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 气体通量的大小、主控因子和生物驱动机制已

有大量报道，但是对其产生、消耗过程的研究多是独立进行的，有关三种通量之间的耦合关系的研究鲜有涉

及。 本研究基于 ４ 年的土壤通量和水热因子观测数据，从水热控制机理角度来阐明土壤 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 气

体通量的耦合关系，得出以下两点研究结论：（１）土壤 ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 交换通量表现为明显的单峰季节变化，而土

壤 ＣＨ４排放与吸收交替出现，表现出强烈的时间异质性。 土壤 ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 主要受土壤温度和水分影响，而土

壤 ＣＨ４主要受土壤水分驱动。 （２）土壤 ＣＯ２通量和 ＣＨ４通量之间表现为随机关系，可能与两者的底物利用不

同有关；ＣＨ４吸收和 Ｎ２Ｏ 排放通量表现为消长关系，归因于水分控制以及氨氧化菌与甲烷氧化菌之间的竞争

作用；而 ＣＯ２和 Ｎ２Ｏ 通量之间具有很强的协同关系，与它们对温度和水分的同向响应有关。 下一步研究应该

利用稳定性同位素示踪和分子生物学技术，重点区分土壤 ＣＯ２、ＣＨ４和 Ｎ２Ｏ 产生和消耗过程以及探讨其微生

物学机理。
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