
htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

第 ３７ 卷第 ２２ 期

２０１７ 年 １１ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３７，Ｎｏ．２２
Ｎｏｖ．，２０１７

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金（３１５７０６１７， ３１１００３２２）；中央高校基本科研业务费专项资金（ＹＸ２０１１⁃１９）

收稿日期：２０１６⁃０９⁃２０； 　 　 修订日期：２０１７⁃０１⁃１６

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｔｏｎｇｘｊ＠ ｂｊｆｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１６０９２０１８８７

宋文琛， 同小娟， 李俊， 张劲松．三源区分土壤呼吸组分研究．生态学报，２０１７，３７（２２）：７３８７⁃７３９６．
Ｓｏｎｇ Ｗ Ｃ， Ｔｏｎｇ Ｘ Ｊ， Ｌｉ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｓ．Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｒｅｅ⁃ｓｏｕｒｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１７，３７（２２）：７３８７⁃７３９６．

三源区分土壤呼吸组分研究

宋文琛１， 同小娟１，∗， 李　 俊２， 张劲松３

１ 北京林业大学 林学院，北京　 １０００８３
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摘要：三源区分土壤呼吸组分是指将土壤呼吸区分为纯根呼吸、根际微生物呼吸和土壤有机质呼吸 ３ 个部分。 土壤有机质呼

吸、纯根呼吸和根际微生物呼吸是 ３ 种不同的生物学过程，这 ３ 种呼吸对环境变化具有不同的响应机制。 区分土壤呼吸中由根

系引起的自养和异养呼吸组分的研究对定量评价陆地生态系统碳平衡具有重要的意义。 论述了三源区分土壤呼吸组分的意

义、方法和应用，分析了不同条件下土壤呼吸组分区分的研究结果。 实验室纯根和根际微生物呼吸占根源呼吸比重约为 ４５％和

５５％；野外条件下约为 ６０％和 ４０％。 最后对本研究未来的发展方向进行了展望。
关键词：土壤呼吸；根呼吸；根际微生物呼吸；三源区分土壤呼吸组分
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大气中二氧化碳等温室气体升高所引起的温室效应是多年来生态学研究的热点［１⁃２］，全球每年约有超过

１２０Ｐｇ Ｃ 通过光合作用从大气中被固定［１］。 其中约一半以植物呼吸的形式又释放回大气，剩下的另一半以凋

落物的形式进入土壤，再以土壤呼吸的形式释放到大气中，由此循环于陆地生态系统与大气之间［１， ３］。 作为

全球碳循环重要一环的土壤呼吸，一旦产生微小变动，就能对全球碳循环产生显著影响［１， ４］。 其中，根际的植

物⁃土壤作用过程调控着全球陆地生态系统近一半的碳释放量［５⁃６］，并且陆地生态系统的多个物质循环过程都

受其影响［１，７］。 因此，区分由根系引发的土壤呼吸组分也成为研究全球变化的重要领域［１］。
土壤有机质的分解主要受土壤有机碳含量、土温和土壤含水率等环境因子控制［１⁃２， ８］。 因此，土壤呼吸通

常被分成“根呼吸”（自养呼吸组分）和“土壤有机质呼吸”（异养呼吸组分）两部分［１］。 然而，土壤存在着被称

为“微生物热点”（ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｈｏｔｓｐｏｔｓ）的微生物活跃度异常高于其他区域的地方［９］。 随着对各个微生物热点

的深入研究，人们发现土壤激发效应是影响土壤有机质分解的重要因素，其在各种不同类型的生态系统中都

普遍存在［１０］。 土壤激发效应（ｓｏｉｌ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ）是指由各种有机物质添加等处理所引起的土壤有机质释放

和固定平衡的强烈改变，主要表现为有机质碳释放速率的突然变化［１， １０］。 根系附近 ３ ｍｍ 内（也就是根际）是
激发效应最主要的发生部位［５， １０］，而根系附近的微生物热点则可以扩展至根附近 １０ ｍｍ［９］。 尽管当前对激

发效应的研究已取得一定的进展，但是对激发效应的生态学重要功能依然缺乏足够的了解［１， １１］。 在这种背

景下，Ｋｕｚｙａｋｏｖ［１２］将土壤呼吸组分分为 ５ 个部分，即：根呼吸、根际微生物呼吸、枯落物分解、激发的土壤有机

质 ＣＯ２释放和土壤有机质呼吸［１］。 这五部分中最主要的 ３ 个组分是根呼吸、根际微生物呼吸和土壤有机质呼

吸［１，１３］。 传统意义上的“根呼吸”应当被称为“根源呼吸” （ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ），它还可以进一步区分为

（纯）根呼吸（ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ）和根际微生物呼吸（ｒｈｉｚｏｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ）两部分［１， １２］。 根呼吸和根际微生物

呼吸都是由根系引发的自养呼吸，均发生在根际；土壤有机质呼吸则是由微生物分解土壤有机质产生的异养

呼吸［１， １４］。 这种区分的意义主要体现在 ６ 个方面［１］，即土壤和植物中的碳平衡的评估；对有机物质中根际土

壤微生物量的评估；对腐殖质的完全统计；区分自养微生物和异养微生物；研究根际激发效应的机制；生态系

统碳循环的模型［１， １４］。 区分根源呼吸最主要的意义就是纠正因忽略根际激发效应而引起的误差，而区分根

８８３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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际激发效应的自养和异养组分则是更重要而且有难度的问题［１， １５］。 本文结合文献资料，综合论述三源区分

土壤呼吸组分的意义、方法和应用，为今后土壤碳循环研究提供参考。

１　 三源区分土壤呼吸组分的意义

总土壤呼吸区分成植物根（源）呼吸和土壤有机质呼吸的意义主要有以下几个方面。 首先，根源呼吸分

解的是植物输送到地下的光合产物，不应当被计入土壤微生物分解有机质所释放的 ＣＯ２，由此土壤中碳固定

可用：净土壤碳增量 ＝凋落物输入量－（土壤呼吸－根源呼吸）来表示［１⁃２， １６］。 若不能精确区分出根源呼吸，则
会影响土壤碳固定量的估算，进一步影响土壤碳源或碳汇的估算［１⁃２］。 其次，通常在计算碳素周转率时以土

壤有机质分解的二氧化碳量衡量土壤有机质分解量［１］。 如果不对所测得土壤呼吸进行区分，势必影响计

算［１，１６⁃１７］。 最后，根源呼吸基本属自养呼吸，土壤有机质呼吸属于异养呼吸，两者对各种环境变化的响应存在

一定的区别［１］。 因此，在估算土壤碳存储潜力及模型模拟时则必须对两者加以区分［１，１８］。
在是否应当区分根源呼吸的问题上，目前还存在着一定争议［１，１５］。 根源呼吸实际上是把植物通过光合作

用吸收二氧化碳所转化的有机碳再转化为二氧化碳，把植物固定的能量再释放出去［１］。 这一过程对大气碳

平衡没有实质性的影响［１，１９］。 正因为（纯）根呼吸和根际微生物呼吸同属自养呼吸，所以很多研究者并不认

为有必要将两者区分开［１，１５］。 但若不对以上两者进行区分，通常会令研究者忽略根际微生物的呼吸作用，也
就是根际异养微生物分解植物光合产物所造成自养呼吸的作用，从而造成了研究的不准确［１， ２０］。 尽管根际

微生物呼吸和激发的土壤有机质 ＣＯ２释放都发生在根际，且都由异养微生物受根系激发而产生，但根际微生

物呼吸属于自养呼吸，激发的土壤有机质 ＣＯ２释放则来自于根际微生物分泌胞外酶分解土壤有机质而产生，
属于异养呼吸，应当被归类于土壤有机质呼吸［１２，２１］。 实际上，根际微生物产生的 ＣＯ２一部分来自自养呼吸，
一部分来自异养呼吸［１］。 利用根际物质和利用土壤有机质的土壤微生物并没有明显界限，它们会随营养状

况不同而转化［１，２２］。 不区分根源呼吸组分不利于了解土壤碳循环过程，造成对根际激发效应的忽略，使得生

态学模型的精度下降、不确定性增高［１４］。 本文认为出现这种争议的主要原因是研究对象和尺度的不同。 对

于大尺度景观或全球生态学的研究，人们只关心自养和异养组分的贡献，而不关心土壤有机碳的迁移过程和

机理，因此，并不需要区分根源呼吸组分［２３］。 但对于土壤基础研究，人们更关心土壤有机碳的迁移过程和机

理以了解碳从根到土壤再到释放的过程。 因此，对这类研究来说，很有必要区分根源呼吸［９］。
一些模型模拟研究认为，随着全地球大气二氧化碳浓度和温度升高，植物生物量和土壤有机碳库中的碳

（Ｃ）蓄积量也随之提高［２４］，同时也会增加根际分泌物和（地表）凋落物向土壤的输入量［２５⁃２６］，土壤有机质受到

激发而分解加速，从而对大气二氧化碳浓度和气温升高产生促进作用［１， １０，２７⁃２８］。 然而， Ｋｕｚｙａｋｏｖ 和

Ｌａｒｉｏｎｏｖａ［２０］指出激发效应可以促进以根际微生物为主异养生物的自养呼吸［１］。 Ｙｕａｎ 等［２９］ 认为微生物自养

呼吸是造成碳失汇的重要原因［１］。 事实上，激发效应究竟能否影响所研究的土壤碳释放的估计也存在着争

议［１， ３０⁃３１］。 因此，综合估计土壤呼吸各组分的贡献对改进陆地生态系统碳循环模型，准确评估全球变化对陆

地生态系统具有深远的影响［１］。

２　 区分根源呼吸和土壤有机质呼吸的方法

区分根源呼吸和土壤有机质呼吸的方法主要有根分离法、间接模拟法、同位素长期标记和同位素短期标

记（表 １） ［１２，３２⁃３３］。 在这些区分方法中，最精准的是１４Ｃ 动态标记法，它甚至可以精准研究土壤呼吸不同组分动

态变化［３４⁃３５］。 最常用的方法是简单方便的壕沟法，其原理是在地块四周挖沟切断根系和真菌菌丝，并埋设物

理薄板阻隔根系生长，隔离地块内外土壤呼吸差值即根源呼吸［３３］。 然而，不同方法区分出的土壤呼吸差异很

大，这造成了很强的不确定性［３６］。 鉴于同位素标记法通常更为准确，在既有条件用同位素法和又能用非同位

素法时，应当选择更精确的同位素标记法［３５］。

９８３７　 ２２ 期 　 　 　 宋文琛　 等：三源区分土壤呼吸组分研究 　
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表 １　 区分根源呼吸和土壤有机质呼吸方法的比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂａｓａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

方法 Ｍｅｔｈｏｄ 原理 Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ 优点 Ａｄｖａｎｔａｇｅｓ 缺点 Ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ

根分离法
Ｒｏｏｔ ｅｘｃｉｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄ

将根呼吸和土壤有机质呼吸分别测定，土壤呼吸视为两
者之和；或对比有根呼吸和无根呼吸地块，根呼吸视为
两者之差

原理简单，成本低，
适宜各种生态系统

扰动大、结果不准确、
费人工

间接模拟法
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ Ｍｏｄｅｌｉｎｇ 用生态学模型推断出土壤呼吸各组分

方法 简 单 易 行、 成
本低

精确度不高，不适于精
确研究

同位素长期标记
Ｉｓｏｔｏｐｉｃ ｔｒａｃｅｒ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｌａｂｅｌｉｎｇ

用自然（比如 Ｃ３、Ｃ４ 光合途径）或人为（比如上世纪核

弹爆炸制造的１４Ｃ）过程导致的长期均匀的同位素标记
区分土壤呼吸各组分

省人工，精确度
较高

存在同位素分馏问题，
只适用于特定条件下，
成本较高

同位素短期标记
Ｉｓｏｔｏｐｉｃ ｔｒａｃｅｒ ｐｕｌｓｅ ｌａｂｅｌｉｎｇ

人工添加同位素标记并根据其丰度变异计算土壤呼吸
各组分

结果精准，适合实验
室控制试验

成本高，不适用于野外
和长期观测

３　 区分纯根呼吸和根际微生物呼吸的方法

３．１　 非同位素法

与同位素法相比，非同位素法很难区分纯根呼吸和根际微生物呼吸［１， ３７］。 于是研究者总结非同位素方

法的优缺点，把各种方法综合起来，用以分离纯根呼吸和根际微生物呼吸。 如，Ｋｅｌｔｉｎｇ 等［３８］ 将离体根法和壕

沟法结合起来，该研究基于两个假设：１）离体根法中，切除根后迅速测定（一般认为 ２ ｈ 之内）不会影响根呼吸

速率；２）壕沟法中，样地内的死根不影响土壤呼吸的测定［１］。 两个实验同时进行：１）离体根法中，将根分离出

来后迅速测定根呼吸速率，认为测定结果就是纯根呼吸速率；２）壕沟法中，在样地周围挖一圈壕沟，切断根并

阻止外根进入［１］。 经常对样地表层进行清理，避免新根生长。 待碳释放稳定后（残留根完全分解后）测定此

时土壤呼吸［１］。 原土壤呼吸减去此时测定的土壤呼吸就是“根呼吸”，以这个结果作为根源呼吸值（即纯根呼

吸速率与根际微生物呼吸速率之和） ［１］。 两者之差即为根际微生物呼吸速率［１］。 Ｃｈｅｎ 等［３７］用类似的原理在

实验室条件下用离体根法结合移除根法分别区分了黑麦草（ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．）和辐射松（Ｐｉｎｕｓ ｒａｄｉａｔａ Ｄ．
Ｄｏｎ）的根源呼吸［１］。 Ｃｒａｉｎｅ 等［４０］通过对叶片遮阴处理，发现土壤呼吸的下降量相当于纯根呼吸量［１］。 由此

再结合空白对照组的呼吸速率即可区分出根际微生物呼吸［１］。 Ｌａｒｉｏｎｏｖａ 等 ［４１］ 将成分综合法和移除根法结

合起来［１］。 方法是：１）先将根分离出来在实验室里培养（培养基质最好是砂或溶液），再测定根呼吸速率，认
为该值为纯根呼吸速率；２）用移除根法实验测定“根呼吸”速率值，以该值作为纯根呼吸速率与根际微生物呼

吸速率之和；３ 两者之差即为根际微生物呼吸速率［１］。 Ｂａｒｂａ 等［４２］设计了 ３ 种 ＰＶＣ 管：第一种保留所有根与

菌丝；第二种保留菌丝但没有根；第三种既没有根也没有菌丝，通过对比 ３ 种 ＰＶＣ 管的土壤呼吸值来判定土

壤呼吸 ３ 种组分的呼吸值。
３．２　 １４Ｃ 脉冲标记法

１４Ｃ 脉冲标记法是指对植物进行１４Ｃ 标记后，追踪１４ＣＯ２在土壤中的释放，通过研究植物碳的瞬时动态变

化，进而区分纯根呼吸和根际微生物呼吸的方法［１］。 它可以分为１４Ｃ 稀释法、模拟根际分泌物法、根际分泌物

洗脱法和１４ＣＯ２动态法［１，３７］。
１４Ｃ 稀释法是指将未标记的葡萄糖注入到生长有１４Ｃ 标记植物的土壤中［１］。 由于根际微生物不光利用根

际分泌物，还利用葡萄糖，这等于稀释了有１４Ｃ 标记的根际分泌物。 利用稀释１４Ｃ 所造成的同位素标记变化，
就可估算出纯根呼吸［１］。 该法基于几个假设，即添加含１４Ｃ 标记的葡萄糖只对根际分泌物起稀释作用而对植

物生理、分泌物分解，根际微生物活性等不产生其他影响［１］。 假定稀释作用与葡萄糖添加量成正比［４３］，得出

方程［１， ３７］：
ｆ１４ＣＯ２ ＝ １００ － ＲＲ( ) ｅｘｐ （ － ｋ Ｇｌｕ[ ] ＋ ＲＲ） （１）

式中，ｆ１４ＣＯ２为葡萄糖稀释后１４ＣＯ２的放出量与未添加葡萄糖时１４ＣＯ２放出量的百分比，ＲＲ 为纯根呼吸，Ｇｌｕ 为
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加入的葡萄糖量，ｋ 为稀释１４Ｃ 的比例［１］。 需要注意的是，添加含１４Ｃ 葡萄糖不仅对纯根呼吸有影响，而且对微

生物呼吸也有影响［４４］，假设不准确严重影响了实验精度［１］。
模拟根际分泌物法假设土壤微生物释放的碳与土壤碳释放总量之比恒定，则可分两组实验：一组，向土壤

中添加有１４Ｃ 标记的模拟分泌物，而植物不标记；另一组，用１４Ｃ 标记土壤上生长的植物，而不标记土壤［１］。 由

此，得出如下方程［３７］：
１４Ｃ＿Ｍ ＲＲＺＤ ／ １４Ｃ＿ＳｏｉｌＲＺＤ ＝ １４Ｃ＿Ｍ ＲＰｌａｎｔ ／ １４Ｃ＿ＳｏｉｌＰｌａｎｔ （２）

式中，１４Ｃ＿ＭＲＲＺＤ和
１４Ｃ＿ＭＲＰｌａｎｔ表示土壤微生物分解释放的１４Ｃ，１４Ｃ＿ＳｏｉｌＲＺＤ与

１４Ｃ＿ＳｏｉｌＰｌａｎｔ表示存留在土壤中的
１４Ｃ［１］。 该法实际上存在一个潜在假设，即：土壤微生物对根际１４Ｃ 标记物的吸收与无根土壤是相同的［１］。 然

而，该假设并不精确，从而与实际值不符［１， ３７］。
根际分泌物洗脱法的操作是：先进行１４Ｃ 标记，然后同时进行两样操作，一方面用持续的气流将纯根呼吸

释放的 ＣＯ２吹出并收集；另一方面用持续的水流将根周围的分泌物等物质一齐冲出并收集，最后对所收集物

质进行分析检验［１］。 需要注意的是，取样时间的选定是一个重点和难点［１］。 Ｋｕｚｙａｋｏｖ［３７］ 发现，吹出的１４Ｃ 峰

值出现在标记后第 １２ 小时，而冲出的分泌物等物质的１４Ｃ 峰值分别出现在洗涤后第 ５ 小时和第 ２０—２４ 小

时［１］。 根际分泌物洗脱法的最大优点在于它直接分离了两种呼吸，而不需要方程推算［１］。 但是它的缺点也

很多：（１）洗涤并不完全；（２）洗涤并不均匀；（３）破坏原来根系环境［１］。 这些缺点很容易造成根呼吸的１４Ｃ 计

算偏高而根际微生物的１４Ｃ 计算偏低［１， ３７］。
１４ＣＯ２动态法主要利用的是根际微生物相对于纯根呼吸在碳释放方面的延迟［１］。 也就是说在最初标定

时１４ＣＯ２基本来自纯根呼吸，而大约 ２ 至 ５ 天时根际微生物呼吸才有所反映［１］。 这是因为第二个过程还包括

几个阶段：（１） 分泌物从根向根际的释放；（２） 微生物对分泌物的消耗；（３） 微生物分解的分泌物释放
１４ＣＯ２

［１， １４］。 这些过程的耗时使得根际微生物呼吸的响应有所延迟［１］。 将１４ＣＯ２流区分至土壤呼吸各组分依

照的是根际碳通量的动态模型（包括适当标记后的根呼吸率和根分泌物分解率） ［１， ４５］。 这些模型参量需符合

土壤１４ＣＯ２释放的经验数据［１］。 获取数据后，采用区分模型模拟纯根呼吸和微生物呼吸的动态过程，进而确定

出二者之间的比值。 研究表明，１４ＣＯ２动态法精度高，可以作为区分纯根呼吸和根际微生物呼吸的标准验证

方法［１， ４６］。
３．３　 自然１３Ｃ 丰度法

自然１３Ｃ 丰度法正是利用了根系、土壤、凋落物具有不同的 δ１３Ｃ 值，据此差别估计各来源的贡献率［１］。 通

常的做法是，将 Ｃ３植物种植在原生长 Ｃ４植物的土壤上（或 Ｃ４植物种植在原生长 Ｃ３植物的土壤上） ［１］。 原理

是 Ｃ３和 Ｃ４植物土壤具有不同的 δ１３Ｃ 值，Ｃ３植物 δ１３Ｃ 约为－２４‰～—２９‰，Ｃ４植物约为－１２‰～—１４‰，两者大

约相差 １４‰［１，４７］。 基于此，根据二元混合模型（Ｌｉｎｅａｒ ｔｗｏ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｍｉｘｉｎｇ ｍｏｄｅｌ）根源呼吸占土壤总呼吸的

比重（ ｆｒ）可以用下式表示：

ｆｒ ＝ δ１３Ｃｇ－δ１３Ｃｍ( ) ／ δ１３Ｃｐ－δ１３Ｃｍ( ) （３）

式中，δ１３Ｃｇ是土壤 ＣＯ２ 的 δ１３ Ｃ 值； δ１３ Ｃｐ 是现生长植物呼出的 δ１３ Ｃ 值； δ１３ Ｃｍ 是土壤有机物分解呼出的

δ１３Ｃ值［１］。
在上述方法的基础上，Ｋｕｚｙａｋｏｖ［４８］结合微生物生物量的区分方法，建立了进一步区分纯根呼吸和根际微

生物呼吸的方法。 该法基于两个假设：（１）纯根呼吸的 δ１３Ｃ 与根系组织的 δ１３Ｃ 差异不大；（２）微生物呼吸的

δ１３Ｃ 与微生物生物量 δ１３Ｃ 相关联［１，１３］。 计算步骤为：第一步与稳定同位素法一致，区分根源呼吸和土壤有机

质分解呼吸；第二步区分微生物生物量；第三、第四步利用两个假设推导计算得出结论［１，４８］。
以将 Ｃ４植物种在原本生长 Ｃ３植物的土壤上为例（相反也可以） ［１］。 理论上，根据此方法只需测量四个参

量就能计算出结果［１］。 Ｋｕｚｙａｋｏｖ［４８］依据以上步骤推得计算公式：
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ＲＲ＝
（δＣＯ２－δＭＯ）·（δＳＯＭ

３ －δＲｈｉｚ
４ ）

（δＲｈｉｚ
４ －δＭＯ）·（δＳＯＭ

３ －δＣＯ２）

ＲＭＲ＝
（δＳＯＭ

３ －δＭＯ）·（δＳＯＭ
４ －δＣＯ２）

（δＲｈｉｚ
４ －δＭＯ）·（δＳＯＭ

３ －δＣＯ２）

（４）

式中，ＲＲ 表示纯根呼吸所占根源呼吸比重；ＲＭＲ 表示根际微生物呼吸所占根源呼吸比重；δＣＯ２表示土壤总呼

吸的 δ１３Ｃ 值；δ３
ＳＯＭ表示曾生长 Ｃ３植物土壤有机质分解的 δ１３Ｃ 值；δ４

Ｒｈｉｚ表示 Ｃ４植物根源呼吸的 δ１３Ｃ 值；δＭＯ表

示土壤微生物生物量 δ１３Ｃ 值［１］。
Ｗｅｒｔｈ 等［４ ９］则认为，根际微生物活性过低会导致实验失败。 实验室条件下分解土壤有机质的微生物活

性很弱，使得土壤有机质分解时出现 δ１３Ｃ 的分馏，在这种情况下上述前提假设（２）不成立，所以得出的结论会

严重高估纯根呼吸而严重低估微生物呼吸［１］。 Ｗｅｒｔｈ 和 Ｋｕｚｙａｋｏｖ［１３］ 在考虑分馏影响后，在种植玉米（Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌ．）的农田成功将这个方法应用于野外研究［１］。 若条件允许，也可以通过添加适量１３ Ｃ 标记提高精

度［５０⁃５１］。 宋文琛等［５２］、Ｓｏｎｇ 等［５３］和 Ｔｏｍè 等［５４］将自然１３Ｃ 丰度法原理用于区分人工林根源呼吸组分，并认为

该方法适用于森林生态系统。 自然１３Ｃ 丰度法目前还处于探索阶段，还需要进一步的完善［１，５２⁃５３，５５］。

４　 三源区分土壤呼吸组分的应用

４．１　 根源呼吸对土壤有机质呼吸的影响

根际微生物呼吸部分是根际激发效应所产生的自养呼吸，而根际激发效应同时还会增加土壤有机质呼吸

的强度［１］。 因此，区分出根际微生物呼吸并研究其大小和变化有助于精确衡量根际激发效应的作用［１０，５０］。
Ｋｅｒｒé 等［５１］通过添加不同物质，利用１３Ｃ 丰度法原理不仅得出根际激发效应强度随时间变化，而且得出生物炭

添加引起的土壤有机质呼吸增强程度随时间变化。 Ｔｉａｎ 等［５６］ 通过用同位素法三源区分土壤呼吸组分，发现

低粒径土壤、更多的有机物添加会刺激土壤有机质的分解。 研究结果表明，在植物⁃微生物系统中，土壤有机

质的分解主要与土壤氮的有效性有关［２１，５７⁃５８］。 由于植物与土壤微生物存在激烈的竞争，根际往往成为氮受限

的区域［２２］。 在氮受限的环境中， 植物会将较多的光合产物投资到地下，促进微生物的生长和活性，加速土壤

有机质分解释放无机氮，以获取所需的氮和其他养分［２１，２６，５９］。 因此，土壤氮含量的增加会抑制根际微生物呼

吸，进而抑制土壤有机质呼吸强度［６０⁃６１］。 另外，在温度、水分等发生变化时，植物⁃微生物系统会适时调整利用

有机物的策略，造成根际微生物呼吸和土壤有机质呼吸的弹性变化［４２，５２，５４］。
４．２　 野外条件下三源区分土壤呼吸组分的应用

由于在野外条件下三源区分土壤呼吸组分难度较大，所以相对于传统的二源区分，三源区分土壤呼吸组

分的研究相对较少［１］。 在野外条件下，农田和人工林的根呼吸、根际微生物呼吸和土壤有机质呼吸占总呼吸

比重在生长季不同时期具有明显的变化［１，１３，５２，５４］。 在农田、人工林植物生长较旺盛的时期，根际微生物呼吸

占根源呼吸的 ３５％—４５％［１］。 在生长季末期，人工林根际微生物占根源呼吸比重则超过 ７０％［１３，５２⁃５３］。 这种现

象可能是树木根际微生物比农田活跃造成的［５２］，也可能是与生长季末期根际微生物不活跃导致１３Ｃ 分馏值改

变而造成的误差有关［１３，５２］。
农田和森林土壤的环境条件可以影响纯根呼吸、根际微生物呼吸和土壤有机质呼吸的动态变化［１］。

Ｂａｒｂａ 等［４２］发现干旱会抑制森林土壤根际微生物呼吸和土壤有机质呼吸，进而使总呼吸下降。 Ｔｉａｎ 等［５６］ 通

过三源区分土壤呼吸组分，发现土壤粒径越小越有利于玉米根际有机质分解，进而促进土壤有机质呼吸。
Ｓｏｎｇ 等［５３］发现根际微生物呼吸占土壤呼吸比重在 ４０—５０ ｃｍ 处基本保持着 ２０％左右的贡献，而在其他区间

的贡献平均只有 １０％，而纯根呼吸占土壤呼吸比重则在≤５０ ｃｍ 土深时变化不大，大约为 １０％的贡献，但在＞
５０ ｃｍ 土深时则有大幅增加的趋势。 另外，传统方法通常忽略了激发效应、以及根际微生物呼吸的影响，不能

反映土壤深度变化对土壤呼吸的影响，因而很可能大大低估了华北人工林土壤的自养呼吸强度［５３］。 在苹果

园的研究表明纯根呼吸和根际微生物呼吸分别占总呼吸的 １２％和 １１％，两者大体相当，因此，根际微生物呼
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吸不可忽略［５４］。

５　 不同研究的比较

由表 ２ 可见，不同方法纯根呼吸所占根源呼吸比重为 ２３％—８１％，根际微生物呼吸则占 １７％—７７％。
Ｓａｐｒｏｎｏｖ 等［４６］通过对成分综合法、去除根法和１４ＣＯ２脉冲标记法的对比分析得出：土壤及根际微生物所占总呼

吸的 １８％—５０％；纯根呼吸占总呼吸的 ８％—３２％；根际微生物所释放的碳占了土壤微生物总呼吸的 ５０％—
８０％。 研究结果的差异主要来自于实验所采用的方法以及土壤有机物的含量［１，４６］。 目前，大部分的实验还只

是停留在室内实验水平上，实验材料以草本植物为主 （表 １） ［１］。 通过分析他人研究成果，Ｗｅｒｔｈ 和

Ｋｕｚｙａｋｏｖ［１３］指出实验室条件下草本植物的纯根和根际微生物呼吸各占根源呼吸的 ５０％；野外条件下草本植

物的纯根和根际微生物呼吸占根源呼吸比重分别为 ５６％和 ４４％［１］。 然而，有研究认为野外条件下纯根和根

际微生物呼吸占根源呼吸比重与植物物种的关系并不明显［５２］。 通过对比不同方法的实验效果，在实验室条

件下１４ＣＯ２动态法表现出其他区分方法难以企及的精确度，可以作为标准方法［３７，４６］。 在野外标准条件下，无论

用什么方法所得到的纯根和根际微生物呼吸占根源呼吸比重均为 ６０％（纯根呼吸）和 ４０％（根际微生物呼吸）
（表 ２） ［１］。 综合考虑方法的可靠性、试验条件、研究结论等，在实验室条件下，纯根和根际微生物呼吸占根源

呼吸比重在标准状况下约为 ４５％（纯根呼吸）和 ５５％（根际微生物呼吸）；野外条件下，通常两者约占根源呼吸

的 ６０％（纯根呼吸）和 ４０％（根际微生物呼吸）（表 ２） ［１］。

表 ２　 不同研究区分纯根呼吸和根际微生物呼吸的比较［１， ５２］

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｒｈｉｚｏｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｕｄｉｅｓ

植物种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ

研究条件
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区分方法
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　 　 ｆＲＭＲ代表根际微生物呼吸占根源呼吸比重；ｆＲＲ代表纯根呼吸占根源呼吸比重

６　 结论与展望

目前，在三源区分土壤呼吸组分的研究领域内，多数研究都局限在实验室条件下，而对此项研究最需要的

３９３７　 ２２ 期 　 　 　 宋文琛　 等：三源区分土壤呼吸组分研究 　
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生态学方面（尤其是全球变化生态学）却难以将土壤学的研究成果应用于野外实践［１］。 应用同位素法区分纯

根和根际微生物呼吸可以解决扰动生境的问题，做到原位测量［１， ６２］。 但是，大部分同位素区分方法都需要人

为同位素标记，这种脉冲标记不但昂贵而且标记的时空尺度很小，对于森林生态系统基本不起作用［１， ６３］。 由

此可见，同位素法区分野外木本植物根源呼吸组分一直是本领域的重点和难点［１］。
未来三源区分土壤呼吸组分的研究可以有以下几个方面的应用：（１）研究根际激发效应过程中的碳平衡

与养分平衡，综合评价根际过程中植物和微生物各自的收支［１］。 尽管植物和微生物有相似的养分需求，但两

者的限制因子还是存在一定的差异，前者更多地受养分限制，后者则主要受碳和能源的限制［１，３７］。 只有将根

系和微生物的效应区分开来才能定量评价植物—土壤系统的碳收支状况［１］。 （２）探明根际来源的碳在土壤

中的去向［１］。 引发根际激发效应的这部分碳并没有完全被微生物分解释放到大气中，有一部分碳还是残留

在土壤中［６４］，而这部分碳在土壤中的去向至关重要［１， ２１］。 （３）研究根际激发效应的微生物学机制［１］。 究竟

有多少微生物参与了根际激发效应？ 有关研究目前依然缺乏充分的实验数据［１］。 （４）土壤有机质分解对温

度的敏感性是预测陆地生态系统碳循环对全球变暖影响的关键环节，但目前的研究尚未达成一致的认

识［１， ３０⁃３１］。 根际效应的敏感性在全球变化背景下有重要地位［５］，需要大量研究去破解其内在的机制，为生态

系统过程模型的精确模拟预测提供基础［１］。 （５）森林生态系统是最大、最稳定的陆地碳汇，对全球碳平衡有

举足轻重的作用［６５］。 然而，野外区分木本植物根源呼吸组分无论从方法上还是应用上都存在一些未克服的

问题［１］。 因此，该方向是未来三源区分土壤呼吸研究的重点［１，５３］。
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