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植物源和土壤有机质源土壤呼吸组分的拆分原理、方
法与应用进展

魏　 杰∗ꎬ王晶苑ꎬ陈昌华ꎬ温学发
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摘要:区分土壤呼吸组分并揭示其与环境因素的相关关系ꎬ对于准确评估土壤碳过程及其环境影响机制至关重要ꎮ 根据底物来

源和作用机制的差异ꎬ土壤呼吸主要包括根系呼吸、根际微生物呼吸、凋落物分解、自然条件下和激发效应下土壤有机质

(ＳＯＭ)分解ꎮ 现有土壤呼吸组分拆分方法可以分为基于植物源 ＣＯ２测定或土壤有机质源 ＣＯ２测定的差分拆分方法ꎬ以及基于

土壤呼吸组分同位素信号差异的拆分方法ꎮ 土壤呼吸组分拆分研究可以解决不同土壤呼吸组分对环境变化的响应机制、植物

光合碳输入与地下土壤呼吸组分的交互作用、土壤呼吸组分变化对土壤碳库周转的影响机制等科学问题ꎬ但其理论假设、观测

技术方法、潜在的误差来源等仍需要继续关注并系统研究ꎮ
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生态系统中ꎬ土壤呼吸是仅次于光合作用的第二大碳通量ꎬ全球范围内土壤呼吸每年向大气释放约 ６８—
９８Ｐｇ Ｃ[１]ꎬ约占生态系统呼吸总量的 ６０％—９０％ꎬ在区域和全球碳循环过程中发挥了重要作用[２—３]ꎮ 然而ꎬ仅
基于土壤呼吸与环境因素的相关关系并不能准确反映土壤碳过程的内在机制ꎬ使得区域或全球陆地生态系统

碳通量评估存在很大的不确定性ꎬ限制了全球变化条件下大气 ＣＯ２变化趋势的预测能力[４—８]ꎮ
土壤呼吸组分包括植物源的根系呼吸、根际微生物呼吸和凋落物分解ꎬ以及土壤有机质(ＳＯＭ)源的自然

条件下和激发效应下的 ＳＯＭ 分解[４ꎬ ９—１０]ꎮ 其中ꎬ根系呼吸称为自养呼吸ꎬ而根际微生物呼吸、凋落物分解和

ＳＯＭ 分解称为异养呼吸ꎮ 不同土壤呼吸组分对温度和降水等非生物因素以及植被类型和物候变化等生物因

素的响应研究对于准确评估土壤碳过程及其环境影响机制至关重要[３ꎬ １１—１３]ꎮ
在野外或室内条件下土壤呼吸组分拆分方法通常可以分为三类[４ꎬ ９ꎬ １４—１５]:１)基于植物源 ＣＯ２测定的差分

拆分方法ꎻ２)基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差分拆分方法ꎻ３)基于植物源和 ＳＯＭ 源土壤呼吸组分同位素信号差异

的拆分方法ꎮ 区分土壤呼吸组分可以揭示不同土壤呼吸组分对环境变化的响应机制[１１ꎬ １６]、植物光合碳输入

对土壤呼吸组分的影响机制[１７—１８]、土壤呼吸组分对土壤碳库周转速率的影响机制等[１９—２２]ꎮ 然而ꎬ由于土壤

呼吸组分拆分研究所涉及的基本理论与假设、试验处理方法以及观测技术手段等均存在明显差异ꎬ可能导致

土壤呼吸组分拆分结果存在系统误差[２３—２４]ꎬ客观需梳理与归纳不同土壤呼吸组分拆分方法的理论假设、技术

方法及其应用实践中存在的问题[２５]ꎮ
本文系统综述了土壤呼吸组分拆分的基本原理与方法分类ꎬ阐述了基于植物源或 ＳＯＭ 源土壤呼吸组分

的差分拆分方法、以及基于土壤呼吸组分同位素信号差异的拆分方法ꎬ总结了相关研究的应用实践与进展ꎬ梳
理并归纳了存在的问题及注意事项ꎮ

１　 土壤呼吸组分拆分原理及其方法分类

１.１　 土壤呼吸组分划分及其拆分原理

土壤呼吸是指未扰动土壤中产生 ＣＯ２的代谢过程ꎬ是土壤中不同呼吸过程共同作用的结果[３]ꎮ 根据底物

来源和作用机制的差异ꎬ土壤呼吸主要包括根系呼吸、根际微生物呼吸、凋落物分解、自然条件下和激发效应

下 ＳＯＭ 分解(图 １) [９ꎬ ２６—２７]ꎮ 土壤呼吸及其组分的相互关系可以表达为

Ｒ ｔ ＝ Ｒｒ＋ Ｒｍ＋ Ｒ ｌ＋ Ｒｎｓ＋ Ｒｐｓ (１)
其中ꎬＲ ｔ为土壤呼吸ꎬＲｒ、Ｒｍ、Ｒ ｌ、Ｒｎｓ和 Ｒｐｓ分别为根系呼吸、根际微生物呼吸、凋落物分解、自然条件下 ＳＯＭ 分

解和激发效应下 ＳＯＭ 分解ꎮ 根系呼吸又称为自养呼吸ꎻ根际微生物呼吸、凋落物分解、自然条件下和激发效

应下 ＳＯＭ 分解共同组成异养呼吸[９ꎬ １９]ꎮ 根据科学研究需求ꎬ通常将土壤呼吸组分仅拆分为自养呼吸和异养

呼吸ꎬ计算公式如下

Ｒ ｔ ＝ Ｒａ( ＝Ｒｒ)＋ Ｒｈ( ＝Ｒｍ＋ Ｒ ｌ＋ Ｒｎｓ＋ Ｒｐｓ) (２)
其中ꎬＲａ为自养呼吸ꎬ即 Ｒａ＝ＲｒꎻＲｈ为异养呼吸ꎬ包括 Ｒｍ、Ｒ ｌ、Ｒｎｓ和 Ｒｐｓꎮ

同时ꎬ根系呼吸和根际微生物呼吸是根源的土壤呼吸ꎻ根系呼吸、根际微生物呼吸和凋落物分解为植物源

的土壤呼吸ꎮ 自然条件下和激发效应下 ＳＯＭ 分解为 ＳＯＭ 源的土壤呼吸ꎮ 由于根系呼吸和根际微生物呼吸

通常难以拆分ꎬ可将土壤呼吸组分拆分为植物源的土壤呼吸和 ＳＯＭ 源的土壤呼吸ꎬ计算公式如下

Ｒ ｔ ＝ Ｒｐ( ＝Ｒｒ＋ Ｒｍ＋ Ｒ ｌ)＋ Ｒｓ( ＝Ｒｎｓ＋ Ｒｐｓ) (３)
其中ꎬＲｐ为植物源呼吸ꎬ包括根源呼吸(Ｒｒ、Ｒｍ)和凋落物分解(Ｒ ｌ)ꎻＲｓ为 ＳＯＭ 源呼吸ꎬ包括 Ｒｎｓ和 Ｒｐｓꎮ

土壤呼吸组分拆分原理主要基于上述土壤呼吸底物来源的差异ꎬ将其中一种或几种呼吸组分单独测定ꎬ
或者将土壤呼吸与不同组分呼吸进行差分计算得到不同组分的呼吸通量ꎮ 土壤呼吸组分单独测定的基本原

理主要包括基于根管法单独测定活体根呼吸ꎬ将根从土壤中分离并测定离体根呼吸ꎬ收集凋落物并测定其分

解过程ꎬ采用壕沟 /环割 /林窗 /刈割等方法切断根系进而测定 ＳＯＭ 分解等[２８]ꎮ 在土壤呼吸单独测定的基础
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图 １　 土壤呼吸组分分类与影响因素及其拆分方法分类[４ꎬ ９ꎬ １９ꎬ ２４]

Ｆｉｇ.１　 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｔｈｏｄｓ ａｌｌｏｗｉｎｇ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ[４ꎬ ９ꎬ １９ꎬ ２４]

上ꎬ结合土壤呼吸ꎬ并进行差分拆分计算ꎬ即可得到不同组分的土壤呼吸通量[２９]ꎮ 基于以上基本原理ꎬ可以进

行不同拆分方法间的综合比较ꎬ与环境因素数据相结合ꎬ可用解析不同土壤呼吸组分对环境变化的响应机

制[２８ꎬ３０—３１]ꎮ 此外ꎬ利用１３Ｃ 自然丰度的差异或者同位素标记等方法ꎬ结合同位素线性混合模型即可对不同土

壤呼吸组分进行拆分(表 １)ꎬ进而揭示植物光合碳输入与地下土壤呼吸组分的交互作用以及土壤呼吸组分变

化对土壤碳库周转的影响机制等科学问题[３２]ꎮ
１.２ 土壤呼吸组分拆分方法分类

土壤呼吸组分拆分方法研究已在室内和野外条件下开展了广泛应用[１０—１１ꎬ ３３]ꎮ 根据上述土壤呼吸组分划

分及其拆分原理ꎬ土壤呼吸组分拆分方法通常可以分为三类(图 １ꎬ表 １):１)基于植物源 ＣＯ２测定的差分拆分

方法ꎬ即通过测定根系呼吸、根际微生物呼吸和凋落物分解的差分拆分方法[３４]ꎻ２)基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差

分拆分方法ꎬ即通过物理或生物去除根系呼吸、根际微生物呼吸和凋落物分解而测定 ＳＯＭ 分解的差分拆分方

法[３５—３６]ꎻ３)基于植物源和土壤有机质源土壤呼吸组分同位素信号差异的拆分方法ꎬ即基于自然丰度或人工

标记的同位素比值或通量比值信号差异的土壤呼吸组分同位素线性混合模型的拆分方法[３２ꎬ ３７]ꎮ
基于植物源 ＣＯ２测定的差分拆分方法和基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差分拆分方法类似ꎬ均通过计算植物源

或 ＳＯＭ 源 ＣＯ２单独测定获得的通量与土壤呼吸通量的差值来实现ꎮ 与 ＳＯＭ 源相比ꎬ植物源释放的 ＣＯ２更容

易预测ꎬ这是因为植物源(特别是根源)呼吸产生的 ＣＯ２与植物的生理过程以及根系的生长、分泌、呼吸等过

程密切相关ꎮ 基于同位素技术的拆分方法的理论基础是采用自然丰度或人工标记的方法使不同土壤呼吸组

分之间 δ１３Ｃ 值存在的明显差异ꎬ满足同位素线性混合模型求解条件[３２]ꎮ 利用回归方法或生态系统尺度碳平

衡等模型方法可以将拆分结果外推至更大的空间或时间尺度[２４ꎬ ３８—３９]ꎮ

２　 土壤呼吸组分拆分方法的优缺点

土壤呼吸组分拆分的试验方法、观测技术以及扰动程度等存在差异ꎬ导致基于植物源、ＳＯＭ 源和同位素

技术拆分方法的优缺点明显不同ꎬ具体如表 １ 所示ꎮ

０１５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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２.１　 基于植物源 ＣＯ２测定的差分拆分方法

基于植物源 ＣＯ２测定的差分拆分方法中ꎬ活体根单独测定方法允许在野外原位条件下直接观测ꎬ并且有

效地解决了切根导致的根系呼吸扰动[４０—４２]ꎻ但如果将根放入根管之前没有完全移除根系附着的土壤ꎬ则会引

入根际微生物呼吸和 ＳＯＭ 分解ꎬ进而导致根系呼吸通量被高估[１４ꎬ ４３]ꎮ 离体根方法操作简单ꎬ通常采用水洗

或抖动的方式去除根际土壤ꎻ但根切除后的短时间内ꎬ根系呼吸速率迅速增加 １.５ 倍—３ 倍ꎬ然后突然降

低[９]ꎬ且无法排除菌根呼吸的影响[４４—４５]ꎮ 凋落物主要包括地上枯倒木和枯枝落叶以及地下根系凋落物和死

根ꎬ由于凋落物输入量更易于计算ꎬ凋落物分解拆分方法要比根系呼吸或根源呼吸测定方法简单得多ꎻ然而ꎬ
由于死根的输入难以准确估算ꎬ导致凋落物分解拆分方法的计算过程存在不确定性ꎮ
２.２　 基于土壤有机质源 ＣＯ２测定的差分拆分方法

基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差分拆分方法中呼吸组分分别观测的拆分方法操作简单且费用较低ꎬ但物理分

离过程扰动和根系损伤较大ꎬ同时各组分的有效分离非常困难ꎬ观测的时间跨度显著影响各组分呼吸通量的

相对贡献影响[４６]ꎮ 由于土壤有机质和其它植物凋落物分解同时受控于环境和活根等生物因素ꎬ而壕沟法对

以上影响因素均有明显干扰ꎬ因此ꎬ只能粗略估算土壤呼吸中根源 ＣＯ２和 ＳＯＭ 源 ＣＯ２的相对贡献[３５ꎬ ４７]ꎮ 与壕

沟法相比ꎬ环割法最大的优势在于土壤温度和湿度在短期内与周围土壤相同ꎬ但是环割样地土壤微生物碳和

溶解有机碳的含量明显降低ꎬ随着根系分泌物的减少ꎬ根际激发效应导致的 ＳＯＭ 分解也会快速降低[２１]ꎻ此
外ꎬ死根的微生物分解使得土壤 ＣＯ２通量增加ꎮ 林窗法中正常样地和林窗样地的土壤水分、温度以及氮和磷

等养分循环均存在明显差异ꎬ显著影响碳循环过程ꎬ进而影响不同组分的呼吸通量[４８—４９]ꎮ 刈割法短时间内不

会对土壤水分和养分产生明显影响ꎬ但刈割之前运输到根的光合产物可能被用于根系呼吸和根际凋落物分

解ꎬ根源 ＣＯ２对土壤呼吸的相对贡献并没有完全被排除ꎻ此外ꎬ很多植物在生长季结束前优先将大量碳水化合

物储存在根系中ꎬ这部分碳同样会被用于根系呼吸[５０—５１]ꎮ
２.３　 基于同位素技术的拆分方法

基于自然条件同位素比值和通量比值的拆分方法以植物碳库作为标记物ꎬ在土壤呼吸组分拆分过程具有

非破坏性等优点ꎮ 但也存在一些明显的不足ꎬ包括:很少有 Ｃ３植物种植于 Ｃ４土壤上ꎬ植物光合和后羧化过程

中１３Ｃ 分馏效应的影响因素比较多(温度、水分、光照和植物特性等)导致引入误差ꎬＣＯ２在土壤中的扩散过程

存在分馏ꎬ大气 ＣＯ２(－８.５‰≤δ１３Ｃ≤－７.５‰)进入观测系统影响 ＣＯ２ δ１３Ｃ 观测结果ꎬ以及土壤呼吸组分拆分

的准确性等[３２ꎬ ５２]ꎮ 基于人工条件同位素比值和通量比值的拆分方法通常假设新合成的碳会快速通过植物体

进入地下部分ꎬ但由于植物种类和生长阶段的差异ꎬ这个假设并不是总能成立ꎻ如果脉冲标记实验结束过早ꎬ
可能导致冠层呼吸和根系呼吸相对贡献的错误结论ꎮ 标记完成后ꎬ示踪剂在不同化合物中的分布并不均匀ꎬ
通常蔗糖等非结构性碳水化合物中１３Ｃ / １４Ｃ 含量相对较高ꎮ 呼吸过程优先利用非结构性碳水化合物可能导致

呼吸通量的高估[３４ꎬ ５３]ꎮ 连续标记需要长期保持１３ＣＯ２ / １４ＣＯ２供应ꎬ并维持箱体内温度和湿度条件ꎬ因此ꎬ连续

标记所需费用和技术要求均较高ꎮ 此外ꎬ将土壤有机碳源 ＣＯ２与大气进行拆分非常困难ꎬ很大程度上限制了

连续标记方法在野外原位条件下的应用[５４]ꎮ

３　 应用实践与研究进展

以往研究重点关注了多种土壤呼吸拆分方法的综合比较、不同土壤呼吸组分对环境变化的响应机制、植
物光合碳输入对土壤呼吸组分的影响机制、以及不同土壤呼吸组分对土壤碳库周转的影响机制等ꎮ
３.１　 多种拆分方法的综合比较

不同土壤呼吸组分拆分方法的结果在总体上是一致的ꎬ但由于不同拆分方法涉及的假设条件不同ꎬ需要

明确不同方法间存在的潜在偏差ꎬ并进一步进行修正[１９ꎬ ２５ꎬ ２８ꎬ ５５]ꎮ 随着土壤呼吸组分拆分相关研究的逐步增

加ꎬ多种拆分方法的综合比较有助于验证不同方法的一些基本假设ꎬ以期在全球变化的背景下更好地理解地

下碳循环过程ꎮ 现有的任何一种土壤呼吸组分拆分方法均存在明显的优缺点ꎬ很难确定哪一种拆分方法最理
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想(表 １)ꎮ 基于植物源 ＣＯ２测定的差分拆分方法(基于根系呼吸、根际微生物呼吸和凋落物分解的拆分方法)
和基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差分拆分方法(基于物理或生物去除根系方法)均可实现对不同组分 ＣＯ２及其 δ１３Ｃ
的直接观测ꎬ方法相对简单且费用低ꎬ可在各个生态系统中开展应用[１１ꎬ ２１]ꎮ 但由于以上方法均需要对样方或

观测样地进行破坏性的人为处理ꎬ不可避免地对温度和水分等非生物因素或植物体内光合产物分配和光合能

力等生物因素产生影响ꎬ导致不同组分呼吸通量估算存在很大不确定性ꎬ是潜在误差的重要来源ꎮ 基于同位

素技术的拆分方法有效地避免了人为扰动对土壤呼吸组分的影响ꎬ特别是基于１３Ｃ 自然丰度的拆分方法和基

于 ＦＡＣＥ 人工标记的拆分方法扰动非常小ꎬ但方法相对复杂且费用较高[３３—３４]ꎮ
基于对生态系统和土壤呼吸的扰动程度以及不同生态系统和方法难易程度等的普适性ꎬ可以初步选择最

适用于土壤呼吸组分拆分的方法ꎮ Ｋｕｚｙａｋｏｖ 通过对比分析基于植物源、ＳＯＭ 源和同位素技术的拆分方法发

现ꎬ基于根系生物量与土壤呼吸通量的线性回归方程可以直接计算根系呼吸 ＣＯ２通量[９ꎬ ５６]ꎬ此方法带来的扰

动最小且普适性最高ꎻ其次为基于同位素技术的１４Ｃ 自然丰度的拆分方法和 ＦＡＣＥ 人工标记的拆分方法ꎻ再次

为基于 ＳＯＭ 源的林窗法、环割法和刈割法等ꎻ由于扰动程度最高ꎬ同时普适性最低ꎬ基于植物源的离体根方法

拆分的可靠性最低ꎮ 在方法梳理的基础上ꎬＫｕｚｙａｋｏｖ 和 Ｇａｖｒｉｃｈｋｏｖａ 采用基于 ＳＯＭ 源的环割法和基于同位素

技术的１３Ｃ 自然丰度方法以及１３Ｃ 或１４Ｃ 脉冲标记方法ꎬ评估了光合作用碳水化合物对地下碳通量的相关关

系[１９]ꎮ 结果发现ꎬ１３Ｃ 或１４Ｃ 脉冲标记是最适宜的ꎬ可以明确解析植物体内碳分配的时间滞后效应和土壤呼吸

ＣＯ２的动态特征ꎬ有助于估算新合成的碳在地上和地下碳库中的平均停留时间[１９]ꎮ 虽然同位素方法已在室内

或野外条件下土壤呼吸组分拆分研究中广泛应用[３２ꎬ ３４]ꎬ但是不同土壤呼吸组分之间激发效应的启动机制仍

不明确ꎬ并且量化自然条件下激发效应的相关研究较少ꎬ很难进行相关背景下的整合分析ꎮ
基于同位素技术的同位素二元混合模型或三元混合模型拆分方法已在土壤呼吸组分拆分研究中广泛开

展ꎬ但不同模型的计算结果可能存在明显差异[２４ꎬ ５７]ꎮ Ａｌｂａｎｉｔｏ 等分别采用两元混合模型和三元混合模型将地

中海温带森林土壤表层 ＣＯ２通量拆分为根源 ＣＯ２、凋落物源 ＣＯ２和 ＳＯＭ 源 ＣＯ２ꎬ并与传统自养组分和异养组

分进行了对比分析[３３]ꎮ 基于两元混合模型拆分的结果显示ꎬ自养呼吸和异养呼吸分别占总呼吸的 ５６％和

４４％ꎻ而基于三元混合模型拆分的结果显示ꎬ根系、凋落物和土壤碳对总呼吸的贡献分别为 ３０％、３３％和 ３７％ꎬ
即自养呼吸和异养呼吸分别占总呼吸的 ３０％和 ７０％ꎮ
３.２　 不同土壤呼吸组分对环境变化的响应机制

土壤呼吸组分对温度、降水、氮沉降和酸沉降等环境因素的响应不同ꎬ明确植物源和 ＳＯＭ 源 ＣＯ２对环境

因素的响应机制有助于准确评估土壤碳过程及其量级[７]ꎮ 不同植被类型的温度敏感性(Ｑ１０)存在显著性差

异(变化范围:１.４４—３.２７)ꎬ表现为:针叶林>阔叶林ꎻ落叶林>常绿林ꎻ春季落叶林的根生长活动比常绿林剧

烈ꎬ使得落叶林的土壤呼吸由异养呼吸为主导转变为以自养呼吸为主导ꎬ而呼吸成分的改变导致了较高的温

度敏感性[５８ꎬ ５９]ꎮ 不同气候区的 Ｑ１０同样存在显著性差异(变化范围:２.２５—２.６５)ꎬ在湿度较大的区域 Ｑ１０相对

较低ꎬ而干旱区 Ｑ１０相对较高[５９]ꎮ 研究表明ꎬ植物源呼吸和 ＳＯＭ 源分解的温度敏感性不同[６０—６１] 或者没有明

显差异[６２—６３]ꎮ 温度变化与太阳辐射等环境因素的变化常常掩盖光合作用对根源 ＣＯ２的影响ꎬ土壤温度下降

６℃后ꎬ根系呼吸和 ＳＯＭ 分解的结果表明ꎬＳＯＭ 源的 ＣＯ２随温度逐渐降低ꎬ而根源 ＣＯ２对温度变化不敏感ꎮ 虽

然根系活性增加可以通过激发效应促进 ＳＯＭ 分解ꎬ但是 ＳＯＭ 分解受地上部分光合产物供应等生物因素的影

响较弱ꎬ土壤温度和湿度等非生物因素可能是异养呼吸时间和空间变异的主要影响因素[１６ꎬ ２１]ꎮ 近年来ꎬ越来

越多的研究表明ꎬ不同土壤呼吸组分之间的相互作用可能对各自的通量贡献有促进或抑制作用[６４]ꎮ 由于全

球 ＣＯ２浓度增加和温度升高引起的 ＮＰＰ 增加ꎬ并不一定转化为更高的土壤碳存储ꎬ反而可能由于植物活性增

强而使得新的 ＳＯＭ 或旧的 ＳＯＭ 分解增加[２１—２２ꎬ ６３]ꎮ
降水是土壤呼吸的另外一个重要影响因素ꎬ其对植物源呼吸和 ＳＯＭ 源分解的影响存在显著差异ꎮ 目前

的气候模型预测ꎬ世界许多地区的降水数量和分布将发生显著变化ꎮ 在未来的气候变化情景下ꎬ预计许多地

区干旱的频率和强度将会增加[６５]ꎬ进而影响不同土壤呼吸组分的碳过程ꎮ 研究发现ꎬ相对于环境降水处理ꎬ
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干旱使根系呼吸的温度敏感性(Ｑ１０值)增加了 ４５.０％ꎬ而 ＳＯＭ 分解的温度敏感性仅增加了 １４.１％ꎮ 干旱加剧

了水分对 ＣＯ２排放的限制作用ꎬ特别是微生物呼吸对 ＣＯ２排放的限制作用ꎬ导致温度与根系呼吸的关系更加

紧密[１６]ꎮ 华南亚热带森林土壤根系呼吸和 ＳＯＭ 分解对干旱的响应显著不同ꎬ在排除穿透雨的条件下ꎬ土壤

根系呼吸显著降低ꎬ而 ＳＯＭ 分解几乎不受影响ꎬ导致根系呼吸对土壤呼吸的贡献比例由对照的 ３３.１％降低至

１６.３％ꎮ 这可能是由于试验干旱显著降低了土壤微生物碳和细根生物量ꎬ复湿后土壤微生物碳恢复较快ꎬ但
细根生物量恢复缓慢[１１ꎬ ６６]ꎮ 干旱的温带阔叶常绿林的研究结果显示ꎬ穿透雨减少 ４０％的前提下ꎬ根系呼吸通

量从(２.５±０.１)μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１降低到(１.５±０.１)μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１ꎬ但是对 ＳＯＭ 分解几乎没有影响[４７]ꎮ
氮沉降对不同土壤呼吸组分的影响显著不同[６７]ꎮ Ｚｅｎｇ 等对 ３ 种草地(非退化、中度退化和重度退化)开

展了连续 ３ 年的田间试验ꎬ设置了 ６ 种氮添加水平ꎬ结果表明ꎬ在非退化和中度退化草地中ꎬ随着氮添加量的

增加ꎬ根系呼吸呈增加趋势ꎬ而凋落物和 ＳＯＭ 分解以及土壤呼吸呈减少趋势ꎻ重度退化草地的根系呼吸、凋落

物和 ＳＯＭ 分解呼吸以及土壤呼吸在低氮水平下呈增加趋势ꎬ在高氮水平下呈降低趋势[３５]ꎮ 在未退化草地

中ꎬ氮的添加主要通过直接增加根系呼吸以及降低凋落物和 ＳＯＭ 分解来影响土壤湿度ꎮ 相反ꎬ在中度退化草

地ꎬ氮添加通过增加地上生物量间接影响根系呼吸ꎮ 在严重退化的草地上ꎬ地上生物量的增加间接影响了凋

落物和 ＳＯＭ 分解ꎮ 农田生态系统的研究发现ꎬ施氮提高了根系呼吸的 Ｑ１０值ꎬ但降低了土壤呼吸以及凋落物

和 ＳＯＭ 分解的 Ｑ１０值ꎬ氮肥对农田土壤凋落物和 ＳＯＭ 分解的促进作用大于对根系呼吸的促进作用[６８]ꎮ
酸沉降会影响植物根系状况、凋落物性质、土壤微生物群落结构和功能以及土壤酶活性ꎬ由于呼吸底物对

酸沉降的反馈方式和响应机制存在差异ꎬ导致不同组分呼吸受酸沉降的影响程度明显不同[６９—７０]ꎮ 随着酸沉

降程度增加ꎬ植物的细根生物量显著减少ꎬ进而导致根系呼吸降低[６９]ꎮ 土壤酸化显著影响土壤碳氮循环过

程ꎬ比如:有机质矿化、氨化作用和硝化作用等ꎬ进而影响凋落物分解和微生物呼吸[４ꎬ ７１]ꎮ 酸沉降增加对于不

同土壤呼吸组分贡献比例的变化特征的研究结果并不一致ꎬＣｈｅｎ 等研究发现ꎬ酸沉降导致土壤呼吸中异养呼

吸的相对贡献增加ꎬ而自养呼吸的相对贡献降低[７２]ꎻ而 Ｌｉ 等研究发现ꎬ随着酸沉降强度增加ꎬ异养呼吸的相

对贡献降低ꎬ表明土壤微生物对土壤环境变化的响应强于根系[６９]ꎮ 目前关于不同组分土壤呼吸对于酸沉降

强度的响应机制及其对于土壤温度和湿度变化的相关关系等研究较少ꎬ未来的工作应集中于不同组分土壤呼

吸对于短期或长期酸沉降响应的差异及其相对贡献的量化研究ꎬ进而对酸沉降条件下土壤碳循环过程模型的

改进提供基础数据[６９ꎬ ７３]ꎮ
３.３　 植物光合碳输入对土壤呼吸组分的影响机制

植物光合碳输入是土壤呼吸底物的主要来源ꎬ植物源或 ＳＯＭ 源 ＣＯ２的产生与释放均直接或间接受控于

地上碳输入的量级[１０ꎬ １７]ꎮ 根系呼吸与地上碳输入紧密相关ꎬ光合作用活跃的植物器官中同化物的供应显著

影响根系呼吸[１８ꎬ ２２]ꎬ并且在一定程度上掩盖了其与土壤温度和湿度的相关关系ꎮ 通常高冠层同化能力导致

根系呼吸底物供应增加而促进根系呼吸ꎬ而这可能会被误认为是温度增加所导致的ꎬ使得根系呼吸的温度敏

感性被高估[６２ꎬ ７４]ꎮ 根系呼吸和根系分泌物的增加则需要更多的地上碳供应ꎬ用以维持根的生长和生存ꎮ 随

着植物生长年龄增加ꎬ根系呼吸强度相对降低ꎬ地上输入地下的碳量逐渐降低[７５]ꎮ 根系生长和呼吸所需底物

大多来源于新合成的光合产物ꎬ可能同时受控于环境和物候条件的变化以及碳供应或需求权衡ꎮ
植物光合碳输入增加促进凋落物和根系分泌物释放ꎬ对新鲜植物残体分解产生激发效应ꎬ进而导致凋落

物和 ＳＯＭ 分解加快ꎮ 土壤中易分解有机质主要包括植物和微生物残体以及根系分泌物、粘液、根毛、脱落的

根表皮细胞和菌根连接体等根际沉积物ꎮ 其中ꎬ植物和微生物残体以及根际沉积物中的可溶性糖可以被菌根

和根际微生物迅速利用ꎬ从而促进根源 ＣＯ２的产生和释放[７６—７７]ꎮ Ｓｕｂｋｅ 等通过凋落物袋培养实验发现ꎬ根际

的光合碳输入显著促进了凋落物的分解ꎬ森林土壤中自养生物活性和土壤分解过程之间存在紧密的耦合ꎬ表
明植物和土壤过程不能单独处理[７８]ꎮ 在最初的研究中ꎬ环割法作为一种能够分离根系呼吸和 ＳＯＭ 分解的有

效方法[７９—８０]ꎮ 然而ꎬ由于此方法并未将土壤呼吸中的根系呼吸与 ＳＯＭ 分解分离开来ꎬ在根际激发效应存在

的条件下ꎬ环割法在土壤呼吸组分拆分中具有很大的不确定性ꎮ 随着光合产物向根系的运输中断ꎬ根系呼吸
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和 ＳＯＭ 分解来源的 ＣＯ２都大幅度减少ꎬ在很大程度上限制了二者之间的交互作用[２６]ꎮ 基于 ｍｅｔａ 分析对全球

变化条件下土壤呼吸的研究结果显示ꎬ根系呼吸、凋落物和 ＳＯＭ 分解在土壤呼吸中所占的比例密切相关ꎬ冠
层光合碳同化速率高的植物并不一定储存更多的碳ꎬ而更可能在植物体内快速运输并通过根系呼吸重新释放

到大气中ꎮ
３.４　 土壤呼吸组分变化对土壤碳库周转的影响机制

土壤碳库主要来自植物源和 ＳＯＭ 源ꎬ二者之间非常重要的区别在于碳库的周转速率及其在土壤中的储

存时间ꎬ如果碳库处于稳定状态(碳库的输入量等于碳库的分解量)ꎬ周转速率由单位时间的碳输入量与碳的

总输入量的比值计算获得ꎮ 根系呼吸作用是植物－土壤系统中储存时间最短的ꎬ持续时间为几分钟至数小

时[３４ꎬ ７４]ꎮ 根系分泌物和根际沉积物的周转时间仅次于根系的呼吸作用ꎬ一般为几个小时ꎮ 凋落物和植物残

体通常需要几周到几个月才能完全分解ꎮ 氮含量高而木质素含量极低的植物残体分解时间较短ꎻ高木质素含

量和高纤维素含量的植物残留物(例如针叶树的针叶)分解时间较长ꎬ通常需要 ２—４ 年[８１]ꎮ 微生物来源的

ＳＯＭ 周转时间最长ꎬ受土壤黏粒含量和气候影响ꎬ最长需要几十到几百年甚至更长的时间[１９ꎬ ８２]ꎮ
除植物源和 ＳＯＭ 源之间的差异外ꎬ土壤团聚体的形成是不同土壤呼吸组分碳库周转速率的重要影响因

素ꎬ并在很大程度上改变其原来的分解过程ꎮ 土壤团聚体对有机碳具有固定和保护作用ꎬ团聚体数量和稳定

性在一定程度上决定了土壤有机碳库的大小及稳定性[２０ꎬ ８３—８４]ꎬ进而影响土壤碳库周转速率和储存时间ꎮ 通

常ꎬ大团聚体(>０.２５ｍｍ)性质不稳定ꎬ其储存的土壤有机碳是暂时的ꎻ而微团聚体(<０.２５ｍｍ)比较稳定ꎬ其储

存的有机碳普遍较老ꎬ且周转慢[８５—８６]ꎮ 从全球来看ꎬ土壤有机碳的相对分布与深度的关系略强于与气候的关

系ꎬ与绝对数量的关系则相反ꎮ 总有机碳含量随降水量和粘粒含量的增加而升高ꎬ随温度的升高而降低ꎮ 这

些控制因素的重要性随着深度而变化ꎬ浅层主要受气候影响ꎬ深层主要受粘土含量影响ꎬ这可能是由于深层土

壤中周转速率较慢的木质素等有机碳组分的比例增加所导致的[８７—８８]ꎮ

４　 存在问题与研究展望

土壤呼吸组分的拆分原理和假设、观测技术和方法以及潜在误差来源均是土壤呼吸组分拆分研究中需要

注意的事项且仍需深入研究ꎮ
４.１　 拆分理论和方法

由于现有认知和技术水平限制ꎬ土壤呼吸组分拆分原理和假设仍然存在很多不确定性ꎮ 基于植物源 ＣＯ２

测定的差分拆分方法存在的难点主要包括根系与菌根难以拆分以及地下根系凋落物和死根对凋落物分解的

相对贡献难以量化ꎮ 植物根系与菌根形成的共生体难以拆分ꎬ导致根系呼吸观测存在不同程度的误差ꎮ 菌根

是植物根系与土壤真菌形成的互惠共生体ꎬ目前已知陆地上有 ９０％以上的维管植物形成菌根[４４—４５ꎬ ８９]ꎮ 菌根

主要以外生菌根和丛枝菌根为主ꎬ其中ꎬ外生菌根主要为根外菌丝ꎬ部分植物体内存在根内菌丝ꎻ丛枝菌根通

常包括根外菌丝和根内的丛枝结构[９０]ꎮ 采用抖动、手动或水洗的方法很难将根外菌丝完全清除ꎬ而根内菌丝

则更难清理ꎮ 由于菌根真菌进入根系内部ꎬ甚至进入根系的细胞内ꎬ几乎不可能将其从根中拆分ꎬ因此ꎬ根源

呼吸中的根系呼吸和根际微生物呼吸拆分仍然面临挑战ꎮ 凋落物主要包括地上枯倒木和枯枝落叶以及地下

根系凋落物和死根ꎬ其中ꎬ地上枯倒木和枯枝落叶的生物量易于计算ꎬ而地下根系凋落物和死根输入对凋落物

分解过程的贡献难以准确估算ꎬ导致凋落物分解拆分方法的计算结果存在一定程度的不确定性ꎮ
基于 ＳＯＭ 源 ＣＯ２测定的差分拆分方法存在的难点主要在于不同土壤呼吸组分之间激发效应的启动机制

仍然缺乏了解ꎬ并且量化自然条件下的激发效应相关研究较少ꎬ很难进行相关背景下的整合分析ꎮ 同时ꎬ基于

同位素技术的拆分方法存在的难点主要在于基于自然条件同位素比值和通量比值的拆分方法需要严格控制

大气 ＣＯ２进入观测系统ꎬ以免影响 ＣＯ２ δ１３Ｃ 观测结果和土壤呼吸组分拆分的准确性ꎮ 值得注意的是根际环境

微小的变化就会导致根系呼吸、有机组分的量和组成、微生物种群和活性等显著变化ꎬ而现有的土壤呼吸组分

拆分方法均存在不同程度的人为干扰ꎬ进而改变环境条件ꎬ因此ꎬ拆分过程中得到的土壤呼吸组分 ＣＯ２通量并

５１５８　 ２０ 期 　 　 　 魏杰　 等:植物源和土壤有机质源土壤呼吸组分的拆分原理、方法与应用进展 　
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不能完全代表自然条下的各组分的 ＣＯ２通量ꎮ
４.２　 观测技术和方法

现有的土壤呼吸观测技术和方法以箱式通量法为主[９１]ꎬ通量梯度法为辅助ꎮ 箱式通量法主要包括基于

根管的根系呼吸观测方法和基于气室的地表 ＣＯ２观测方法(土壤呼吸、凋落物分解或 ＳＯＭ 分解)ꎮ 对于长时

间的原位根系呼吸观测实验ꎬ需要定期在试管中加水ꎬ但由于根系呼吸高度依赖养分吸收ꎬ仍然可能导致根系

呼吸通量的低估[９２]ꎮ 土壤箱式通量观测要求待测气体传输只受扩散过程影响ꎬ且全部扩散至气室箱体内ꎬ同
时测定过程不能影响 ＣＯ２的产生和传输过程ꎬ否则测定的 ＣＯ２释放量并不能代表呼吸通量ꎮ 土壤通量梯度观

测方法通量计算必须满足标量物质守恒方程和菲克第一定律ꎬ其成立需要一定的前提假设ꎮ 首先ꎬ土壤通量

梯度法的前提假设是分子扩散是土壤气体传输的主要途径ꎮ 气体通量能通过土壤气体浓度梯度和孔隙中的

有效扩散系数来计算ꎮ 因此如果土壤湿度过大ꎬ或土壤中的化学成分与跟气体发生化学反应ꎬ就会影响这一

前提假设[９３]ꎮ 其次ꎬ气体的传输方向要能保证单向传输ꎬ即土壤剖面在水平位置上没有较大的差异ꎬ不会产

生明显的侧向传输ꎮ
箱式通量观测方法和土壤通量梯度观测方法中常用 Ｋｅｅｌｉｎｇ ｐｌｏｔ 方法计算 δ１３Ｃ 值ꎮ 在没有扩散分馏的情

况下ꎬ从土壤表面或从不同深度土层直接观测得到的 ＣＯ２及其 δ１３Ｃ 的真实通量[２３ꎬ ９４]ꎮ 从 ２０ 世纪 ５０ 年代开

始ꎬＫｅｅｌｉｎｇ ｐｌｏｔ 方法已被用于估算生态系统、土壤和植物的呼吸碳源的 δ１３Ｃ[９５]ꎮ 理论上ꎬＫｅｅｌｉｎｇ ｐｌｏｔ 方法截

取自气井ꎬ而不是气室ꎬ必须进行调整以考虑扩散分馏ꎮ 然而ꎬ在自然界中ꎬ很少能观测到 ４.４‰的理论值[９６]ꎬ
实际上ꎬ由于土壤表面附近经常发生的平流湍流ꎬ可能不会发生完全的扩散分馏[９７]ꎮ 表征表观分馏因子的变

化ꎬ即从气室或气井样品中估算的 δ１３Ｃ 与源样品 δ１３ＣＲｓ的真实值之间的差异ꎬ是土壤呼吸分组研究中持续存

在的挑战ꎮ
４.３　 潜在的误差来源

土壤呼吸组分拆分潜在的误差来源主要来源于生物因素、土壤化学因素和地质因素的影响ꎮ 由于植物同

化能力增强导致根系呼吸底物供应增加而促进根系呼吸ꎬ而这可能会被误认为是温度增加所导致的ꎬ使得根

系呼吸的温度敏感性被高估ꎮ 此外ꎬ土壤中蚯蚓和线虫等土壤动物活动直接增加了土壤 ＣＯ２释放量ꎬ并通过

改变土壤理化属性间接影响 ＳＯＭ 分解和土壤呼吸通量ꎮ 降水和灌溉等环境因素显著改变了土壤 ＣＯ２释放过

程ꎬ使得很大一部分土壤呼吸不能通过地表进入大气ꎬ而是储存在土壤中ꎮ 此外ꎬ土壤 ＣＯ２与 Ｈ２Ｏ 结合形成

碳酸根或碳酸氢根离子ꎬ可能随地下径流向下迁移或侧向运输ꎬ导致观测得到的 ＣＯ２通量与真实土壤呼吸产

生较大偏差[９８—９９]ꎮ 溶解有机碳和无机碳随降水或灌溉进行横向迁移可能是生态系统重要的碳损失过程ꎬ进
而影响土壤呼吸[１００]ꎮ 来源于地壳深部、甚至地幔的内源性 ＣＯ２(岩浆、地热等)大量存在ꎬ而其对土壤 ＣＯ２排

放通量的贡献很少被考虑进来[１００]ꎮ
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ｂａｓｅｄ ｔｈｒｅｅ ｅｎｄ￣ｍｅｍｂｅｒ ｍｏｄｅｌ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１２ꎬ ４７: １０６￣１１５.

[３４] 　 Ｌｉｕ Ｙꎬ Ｌｉ Ｐꎬ Ｗａｎｇ Ｔꎬ Ｌｉｕ Ｑꎬ Ｗａｎｇ Ｗ. Ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ａ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｇｒａｓｓ

(Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ) . ＣＡＴＥＮＡꎬ ２０２０ꎬ １８８: １０４４４９.

[３５] 　 Ｚｅｎｇ Ｗ Ｊꎬ Ｃｈｅｎ Ｊ Ｂꎬ Ｌｉｕ Ｈ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｗ. Ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１８ꎬ １２４: ２５５￣２６５.

[３６] 　 Ｙｉ Ｚ Ｇꎬ Ｆｕ Ｓ Ｌꎬ Ｙｉ Ｗ Ｍꎬ Ｚｈｏｕ Ｇ Ｙꎬ Ｍｏ Ｊ Ｍꎬ Ｚｈａｎｇ Ｄ Ｑꎬ Ｄｉｎｇ Ｍ Ｍꎬ Ｗａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｚｈｏｕ Ｌ Ｘ. Ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ

ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ. Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ２００７ꎬ ２４３(２ / ３): １７８￣１８６.

[３７] 　 Ｒｉｓｋ Ｄꎬ Ｎｉｃｋｅｒｓｏｎ Ｎꎬ Ｐｈｉｌｌｉｐｓ Ｃ Ｌꎬ Ｋｅｌｌｍａｎ Ｌꎬ Ｍｏｒｏｎｉ Ｍ. Ｄｒｏｕｇｈｔ ａｌｔｅｒｓ ｒｅｓｐｉｒｅｄ δ１３ＣＯ２ ｆｒｏｍ ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃꎬ ｂｕｔ ｎｏｔ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ.

Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１２ꎬ ５０: ２６￣３２.

[３８] 　 Ｅｌｉａｓｓｏｎ Ｐ Ｅꎬ ＭｃＭｕｒｔｒｉｅ Ｒ Ｅꎬ Ｐｅｐｐｅｒ Ｄ Ａꎬ Ｓｔｒöｍｇｒｅｎ Ｍꎬ Ｌｉｎｄｅｒ Ｓꎬ Åｇｒｅｎ Ｇ Ｉ. Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ＣＯ２ ｆｌｕｘ ｔｏ ｓｏｉｌ ｗａｒｍｉｎｇ. Ｇｌｏｂａｌ

Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １１(１): １６７￣１８１.

[３９] 　 Ｒｏｄｅｇｈｉｅｒｏ Ｍꎬ Ｃｅｓｃａｔｔｉ Ａ. Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ ２００６ꎬ ２８４(１ / ２):

７￣２２.

[４０] 　 Ｊｉａ Ｓ Ｘꎬ ＭｃＬａｕｇｈｌｉｎ Ｎ Ｂꎬ Ｇｕ Ｊ Ｃꎬ Ｌｉ Ｘ Ｐꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｑ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙꎬ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｙ ｉｎ

Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ａｎｄ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ３３(６): ５７９￣５８９.

[４１] 　 Ｌａｉ Ｚ Ｒꎬ Ｌｕ Ｓꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｗｕ Ｂꎬ Ｑｉｎ Ｓ Ｇꎬ Ｆｅｎｇ Ｗꎬ Ｌｉｕ Ｊ Ｂꎬ Ｆａ Ｋ Ｙ. Ｄｉｅｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｄｒｙｌａｎｄ ｓｈｒｕｂꎬ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｓｉｔｕ

ｏｖｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１６ꎬ ２１(１): ３１￣４２.

[４２] 　 Ｓｕｎ Ｌ Ｊꎬ Ａｔａｋａ Ｍꎬ Ｋｏｍｉｎａｍｉ Ｙꎬ Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ Ｋ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｎｅ￣ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ Ｊａｐａｎｅｓｅ

ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ３７(８): １０１１￣１０２０.

[４３] 　 Ｐｉｃｋｌｅｓ Ｂ Ｊꎬ Ｗｉｌｈｅｌｍ Ｒꎬ Ａｓａｙ Ａ Ｋꎬ Ｈａｈｎ Ａ Ｓꎬ Ｓｉｍａｒｄ Ｓ Ｗꎬ Ｍｏｈｎ Ｗ Ｗ. Ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ １３Ｃ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｉｒｅｄ Ｄｏｕｇｌａｓ￣ｆｉｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｐｌａｎｔ

ｋｉｎｓｈｉｐ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｕｐｔａｋｅ ｏｆ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｂｙ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｓ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１７ꎬ ２１４(１): ４００￣４１１.

[４４] 　 何新华ꎬ 段英华ꎬ 陈应龙ꎬ 徐明岗. 中国菌根研究 ６０ 年: 过去、现在和将来. 中国科学: 生命科学ꎬ ２０１２ꎬ ４２(６): ４３１￣４５４.

[４５] 　 Ｋｌｅｉｎ Ｔꎬ Ｓｉｅｇｗｏｌｆ Ｒ Ｔ Ｗꎬ Ｋöｒｎｅｒ Ｃ. Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｔｒａｄｅ ａｍｏｎｇ ｔａｌｌ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ３５２(６２８３): ３４２￣３４４.

[４６] 　 Ｓａｐｒｏｎｏｖ Ｄ Ｖꎬ Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙ Ｖ. Ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ: ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｍｅｔｈｏｄｓ. Ｅｕｒａｓｉａｎ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００７ꎬ ４０(７):

７７５￣７８４.

[４７] 　 Ｈｉｎｋｏ￣Ｎａｊｅｒａ Ｎꎬ Ｆｅｓｔ Ｂꎬ Ｌｉｖｅｓｌｅｙ Ｓ Ｊꎬ Ａｒｎｄｔ Ｓ Ｋ. Ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈｆａｌｌ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎꎬ ｂｕｔ ｎｏｔ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｄｒｙ

ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２００: ６６￣７７.

[４８] 　 Ｎａｋａｎｅ Ｋꎬ Ｋｏｈｎｏ Ｔꎬ Ｈｏｒｉｋｏｓｈｉ Ｔ. Ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ｊｕｓｔ ａｆｔｅｒ ｃｌｅａｒ￣ｆｅｌｌｉｎｇ ｉｎ ａ ｍａｔｕｒｅꎬ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓꎬ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １９９６ꎬ １１(２): １１１￣１１９.

[４９] 　 Ｓｕｃｈｅｗａｂｏｒｉｐｏｎｔ Ｖꎬ Ａｎｄｏ Ｍꎬ Ｉｉｍｕｒａ Ｙꎬ Ｙｏｓｈｉｔａｋｅ Ｓꎬ Ｏｈｔｓｕｋａ Ｔ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａｎ ｏｌｄ￣ｇｒｏｗｔｈ ｂｅｅｃｈ￣ｏａｋ

ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ Ｊａｐａｎ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１５ꎬ ３０(５): ８６７￣８７７.

[５０] 　 Ｚｈｏｕ Ｘ Ｈꎬ Ｗａｎ Ｓ Ｑꎬ Ｌｕｏ Ｙ Ｑ. Ｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｕｎｄｅｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｃｌｉｐｐｉｎｇ ｉｎ ａ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １３(４): ７６１￣７７５.

[５１] 　 蒙程ꎬ 牛书丽ꎬ 常文静ꎬ 全权ꎬ 曾辉. 增温和刈割对高寒草甸土壤呼吸及其组分的影响. 生态学报ꎬ ２０２０ꎬ ４０(１８): ６４０５￣６４１５.

[５２] 　 Ｔｕｃｋｅｒ Ｃ Ｌꎬ Ｙｏｕｎｇ Ｊ Ｍꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｄ Ｇꎬ Ｏｇｌｅ Ｋ. Ｐｒｏｃｅｓｓ￣ｂａｓｅｄ ｉｓｏｔｏｐｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｖｅａｌｓ

ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ. Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１４ꎬ １２１(２): ３８９￣４０８.

[５３] 　 Ｊｉｎｇ Ｚ Ｂꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｊ Ｍꎬ Ｃｈｅｎ Ａ. Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｄｅｃａｄｅｓ ｏｆ ｇｒａｚｉｎｇ

ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｉｎ ａ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｓｔｅｐｐｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬ ２０１３ꎬ ５７: １６２￣１６９.

[５４] 　 Ｌｕｏ Ｙꎬ Ｚａｎｇ Ｈ Ｄꎬ Ｙｕ Ｚ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ Ｚ Ｙꎬ Ｇｕｎｉｎａ Ａꎬ Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙꎬ Ｘｕ Ｊ Ｍꎬ Ｚｈａｎｇ Ｋ Ｌꎬ Ｂｒｏｏｋｅｓ Ｐ Ｃ. Ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｂｉｏｃｈａｒ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｓｏｉｌｓ ｕｓｉｎｇ

ａ ｔｈｒｅｅ￣ｓｏｕｒｃｅ￣ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｐｐｒｏａｃｈ: １４Ｃ ｌａｂｅｌｌｉｎｇ ａｎｄ １３Ｃ ｎａｔｕｒａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１７ꎬ １０６: ２８￣３５.

[５５] 　 Ｓｕｂｋｅ Ｊ Ａꎬ Ｉｎｇｌｉｍａ Ｉꎬ Ｃｏｔｒｕｆｏ Ｍ Ｆ. Ｔｒｅｎｄｓ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐａｃｔｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ: ａ ｍｅｔａａｎａｌｙｔｉｃａｌ ｒｅｖｉｅｗ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ
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