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摘要  生态系统地下碳输入与输出过程是陆地生态系统碳分配和转化的核心, 并直接影响着全球碳循环。陆地生态系统凋

落物、根系周转、根系分泌物、土壤有机碳、土壤微生物和土壤呼吸是地下碳输入与输出过程中的重要组成部分。由于这

些组分非常复杂且其研究技术和方法受到限制, 目前人们对陆地生态系统地下碳输入与输出过程尚缺乏全面的认识, 故在

陆地生态系统碳循环研究中存在诸多的不确定性。该文概述了凋落物、根系周转、根系分泌物、土壤有机碳、土壤微生物

和土壤呼吸的研究方法, 以及它们对气候变化的响应, 探讨了陆地生态系统地下碳输入与输出过程中的研究难点, 并对未

来需要深入探究的一些领域进行了展望。 
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全球变化关系着人类的核心利益与发展前景, 各
国政府与科学家正积极寻求减缓和适应全球变化所

导致的各方面负面效应的有效途径。气候变化是全球

变化研究领域的焦点内容, 而全球碳循环调控着气候

变化, 因此, 预测气候变化的过程和结果, 需要充分

认识并定量全球碳循环的各个过程(Cheng et al., 
2005)。陆地生态系统通过调控物质和能量的流动影

响着全球碳循环。对于植物的光合途径以及植物代谢

产物, 通常在分子水平对其自身遗传物质进行研究

(魏松涛等, 2008; 种康等, 2015); 从宏观来看陆地生

态系统在全球变暖的背景下提供了一个“气候-生态

系统”正反馈增强区域(Heimann and Reichstein, 
2008), 因而陆地生态系统碳储量和碳循环作为全球

碳循环的核心过程备受关注。 
生态系统地下有机碳是陆地生态系统碳分配与

转化的核心, 其中土壤有机碳和微生物碳、地面凋落

物残留量和根系是陆地生态系统地下有机碳的重要

组成部分, 并且地下有机碳的输入主要来源于凋落

物、根系周转和根系分泌物等, 而输出主要是以土壤

呼吸的形式将碳排出地下系统(Sollins et al., 1996; 
Hanson et al., 2000; Lal, 2004)。显然, 了解地下有

机碳输入与输出过程对准确评估全球陆地生态系统

碳储量和碳循环具有重要意义。另外, 全球陆地生态

系统包括多种多样的生态系统类型, 不同生态系统类

型又有着不同的物种组成、气候条件、地形条件、土

壤理化特征和微生物群落结构等, 且其研究技术和方

法受到限制(Vogt et al., 1998; Hanson et al., 2000; 
Staddon, 2004; Trumbore, 2006)。同时地下碳输入

与输出过程对气候变化的响应也有差异, 这就导致了

在陆地生态系统碳平衡研究中的诸多不确定性。 
本文概述了地下碳输入与输出过程中重要组成

部分——凋落物、根系周转、根系分泌物、土壤有机

碳、土壤微生物和土壤呼吸的研究方法, 以及它们对

气候变化的响应, 探讨了地下碳输入与输出过程的研

究重点, 提出了需要深入研究的几个领域, 以期为未

来的研究提供参考。 

1  凋落物 

生态系统中, 植物组分新陈代谢所产生并归还到地

表, 作为分解者的物质和能量来源, 从而维持生态系

统功能持续稳定的所有有机质统称为凋落物(王凤友, 

·专题论坛· 
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1989), 包括植物的枯叶、枯枝、落皮和繁殖器官等。

自德国学者Ebwemayar在19世纪开始研究凋落物在

循环中的作用以来, 国内外的许多学者便围绕凋落物

的动态、产量及分解开始了大量的研究。当前的研究

更注重模型的构建和凋落物的生态效益探讨, 且更综

合地考虑了凋落量、凋落物基质质量(Swift et al., 
1979)、凋落物分解和养分回归量等综合问题。凋落物

量具有一定的全球分布规律, 随着纬度的增大, 凋落

物的产量下降, 积累量上升(Bray and Gorham, 1964; 
Vogt et al., 1996)。纬度主要通过光、温度、降雨量和

土壤理化性质等生态因子影响凋落物量的分布。  

1.1  凋落物量的研究方法 

凋落物量的测定多采用直接收集法, 即凋落物收集器

(litter trap)法。收集器一般由框架和尼龙网构成。针

对不同的研究目的与对象, 凋落物收集器的面积也不

同。在实际工作中, 收集器的面积大约为0.2 –1 m2, 1
个样地应布设至少10个收集器, 面积大于等于0.2 m2 

(王凤友, 1989; Ge et al., 2013; González-Rodríguez 
et al., 2013; Reyes-Carrera et al., 2013; Nasci-
mento et al., 2015)。收集时间应根据森林类型的不

同而异, 凋落物量大且分解快的地方, 收集时间应尽

可能缩短(Reyes-Carrera et al., 2013; Nascimento 
et al., 2015)。 

1.2  凋落物对气候变化的响应 

全球变暖将会增加凋落物的产量 (Delucia et al., 
1999), 改变凋落物的质量及分解速率。CO2浓度升高

会使植物的C/N改变, 凋落物质量和分解速率降低

(Cotrufo and Ineson, 1996)。同时, 由于温度升高, 
地面的蒸散作用将会加强, 土壤含水量降低, 植物会

由于生理缺水而抑制生长, 且干燥也不利于凋落物的

分解。也有研究表明, 由于凋落物微生物分解过程主

要依靠相关酶动力的驱动, 在一定范围内的温度升高

可增强酶活性, 提高凋落物的分解速率(Vitousek et 
al., 1994)。此外, 气候变化还可通过对物候期、生物

群落、植物生长和土壤的改变等间接地影响凋落物。 

2  根系周转 

根系在植物吸收水分和养分(Pregitzer, 2002)以及将

植物光合作用同化产物转移到土壤等过程中起着重

要作用, 其周转直接影响着陆地生态系统碳和氮的生

物地球化学循环(Gill and Jackson, 2000; Norby and 
Jackson, 2000; Matamala et al., 2003; Meier and 
Leuschner, 2010)。植物根系分为粗根(直径>2 mm)
和细根(直径<2 mm)两种。其中, 细根被认为是根系

的动态部分(Trumbore and Gaudinski, 2003), 其周

转和降解速率快, 是土壤有机碳输入的主要贡献者

(30%–80%) (Brown, 2002; Kalyn and Van Rees, 
2006); 此外, 其对生物和非生物环境变化的响应迅

速, 是陆地生态系统养分和水分吸收及碳吸存与释放

的基础 (Jackson et al., 1997; Gill and Jackson, 
2000; Norby and Jackson, 2000)。但因研究技术和

方法受到限制(Vogt et al., 1998; Luo, 2003; Majdi et 
al., 2005; Hendricks et al., 2006; Strand et al., 
2008; Pritchard and Strand, 2008; Guo et al., 2008), 
目前人们对细根周转及其对环境变化响应的认识仍

有许多不足。细根作为陆地生态系统中最难且最重要

的研究领域之一备受研究者的重视。 

2.1  根系周转的研究方法 

根系周转是指根系的生长、衰老、死亡、脱落和再生

过程(Eissenstat and Yanai, 1997), 其速率为年地下

生产量与最大地下现存量的比值(Gill and Jackson, 
2000; Norby and Jackson, 2000; Pritchard and 
Strand, 2008) (或根系寿命的倒数) (Eissenstat and 
Yanai, 1997; Pritchard and Strand, 2008)。在根系周

转研究中, 粗根和细根的研究方法明显不同。粗根的

研究方法通常是将植物个体粗根生物量与个体形态

特征(如胸径、株高和盖度等)建立异速生长关系(allo- 
metric relationship), 之后结合生态系统清查数据 , 
估算出整个生态系统粗根的生产量和生物量(Xiao et 
al., 2003; Campbell et al., 2004; Li and Xiao, 2007)。
但由于粗根的分解周期较长, 目前在碳循环模型中较

少考虑到粗根的周转。细根存活时间短且置换频繁

(Pritchard and Strand, 2008), 相对于粗根其具有较

快的周转速率, 在过去的几十年里产生了许多估算陆

地生态系统细根周转的方法(Vogt et al., 1998; Majdi 
et al., 2005)。这些方法各具优缺点, 按时间先后大致

可分为两类(Trumbore and Gaudinski, 2003), 但不

同方法所获得的周转速率不尽相同。 
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1990年之前, 所形成的估算细根生产量与周转

的方法大多依赖于活的和死的细根生物量的季节变

化(Trumbore and Gaudinski, 2003)。按照Vogt等
(1998)和Majdi等(2005)的总结, 这些方法通常包括

连续钻土芯法(sequential soil coring)、内生长土芯法

(ingrowth cores)、氮平衡法(N budget approach)和
生态系统碳平衡法(ecosystem carbon balance ap-
proach)等。其中, 钻土芯法是应用最早且最广泛的估

算细根生物量和净初级生产力的研究方法(Persson, 
1978; Persson, 1983; Vogt et al., 1998; Majdi et al., 
2005; Pritchard and Strand, 2008)。该方法用极差法

(max-min method)、决策矩阵法(decision matrix me- 
thod)和分室通量模型(compartmental flow method)
等对所获得的数据进行分析(Vogt et al., 1998; Prit- 
chard and Strand, 2008; Zhou et al., 2012, 2014)。
使用这种方法测量细根生物量比较准确, 但当用于估

算细根周转时, 因所需的关于细根生长和死亡的假设

(例如, 采样间隔期间所观察到的细根生物量的变化

仅归因于生长或死亡且生长和死亡不能同时发生, 以
及采样期间没有额外的活或死根生物量高低峰的发

生等)很难确定(Majdi et al., 2005), 且需要连续多次

采样和测定(Vogt et al., 1998), 工作量大、不易操作, 
因而备受争议。随着研究的不断深入, 一种相对方便

且省力的方法——内生长土芯法开始用于细根生产

力的测定 (Flower-Ellis and Persson, 1980; Pers- 
son, 1983; Xiao et al., 2010), 该方法适用于根系生

长较快的生态系统, 及不同实验处理对根生产量影响

的对比研究。其首要缺点是会影响细根生长的土壤环

境, 且土壤填充可导致养分的有效性和土壤结构发生

改变(Vogt et al., 1998; Majdi et al., 2005); 其次, 安
装土芯时所造成的细根割伤可能会导致细根生产的

低估(Steele et al., 1997); 再次, 该方法不能有效地

连续测定细根形态和生长的动态变化。氮和碳平衡法

是间接估算根系周转的主要方法。其中, 氮平衡法依

据根系生长由土壤矿化氮驱动并假定: (1) 根系不存

在氮的转移; (2) 稳态条件; (3) 可矿化氮全部被植物

吸收; (4) 氮限制植物的生长, 但这些假定对于大多

数生态系统无效。碳平衡法要求除细根以外的其它部 
分生物量以及碳分配比率已知, 但此种方法是理论上 
估算细根周转的理想方法 , 较难实现(Vogt et al., 
1998)。 

1990年后, 另外两种方法——微根管法(minir- 
hizotrons)和同位素标记法(isotope signals)诞生并被

广泛用于细根周转研究(Trumbore and Gaudinski, 
2003; Bai et al., 2010)。微根管法是通过在土壤中安

装透明的玻璃管或塑料管并将袖珍相机(或摄像机)放
入管中, 以获得根不同时间段或不同深度的生长照

片, 使用诸如RHIZOGEN、Root Tracker和ROOT等
软件对所得照片进行分析, 直接得出根长、根直径、

根密度和根寿命等定量信息及根颜色、分枝特征和根

降解等定性信息(Hendrick and Pregitzer, 1992; Vogt 
et al., 1998; Johnson et al., 2001; Majdi et al., 2005; 
Zeng et al., 2007), 该方法为细根动态研究提供了一

种非破坏性的野外直接观察方法 (Johnson et al., 
2001)。最近十多年, 虽然微根管法的应用改善了我

们对细根动态的认识并使研究者评估细根周转对环

境变化的响应成为可能(Cheng et al., 1991; Hend- 
rick and Pregitzer, 1992; Tingey et al., 2000; Norby 
et al., 2004; Johnson et al., 2006; Iversen et al., 
2008), 但是其本身也存在一些缺陷, 主要在于安装

的过程中可能会影响土壤的微环境。毕竟细根在土壤- 
微根管界面处的生长和死亡不能代表其在自然土体

中的状态, 且有可能造成细根的大量积累(Vogt et 
al., 1998)。此外, 微根管法不能测定单位面积细根的

生物量及其化学组成等, 需要与钻土芯法结合使用

(Vogt et al., 1998; Majdi et al., 2005)。基于微根管法

测得的细根平均寿命一般为数月到1–2年(Tingey et 
al., 2000; Trumbore and Gaudinski, 2003; Pritchard 
and Strand, 2008; Guo et al., 2008)。同位素14C和
13C常被用于追踪C元素在生态系统中的去向与转变

(Luo, 2003), 且对环境无干扰。Gaudinski等(2001)
将20世纪60年代早期的热核实验导致大气中同位素
14C的增加及随后逐年递减的记录与细根14C含量相

比较, 来估算细根中的碳从大气中被光合作用固定到

消失的周期进而得出细根的平均年龄。基于核弹14C 
(Bomb 14C)技术得出的细根周转时间范围为4.2–32
年(Gaudinski et al., 2001; Tierney and Fahey, 2002; 
Pritchard and Strand, 2008)。Matamala等(2003)通
过开放式空气CO2浓度增高FACE实验(与核弹14C技

术相似), 用13C亏损的CO2对植物进行连续熏蒸, 改
变植物组织中的δ13C, 使用原状土芯和内生长土芯法

取样并分析细根生物量库中的老碳δ13C, 之后利用指
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数衰减函数(exponential decay function)求出细根碳

的平均停留时间。利用上述方法他们测得枫香(Liq- 
uidambar styraciflua)林和火炬松(Pinus taeda)林的

细根周转时间范围分别为1.3–3年和4.2–5.7年(Mat- 
amala et al., 2003)。从以上结果可以看出, 利用同位

素法所得的细根周转时间显著大于微根管法, 如果细

根存活时间如同位素研究结果所示, 那么分配到地下

支持细根周转的NPP比例一定会远低于之前研究所

得结论, 且也会显著影响之前人们对根结构和功能以

及细根在碳循环中作用的认识(Pritchard and Strand, 
2008)。目前对这一差异尚未达成共识(Tierney and 
Fahey, 2002; Pritchard and Strand, 2008; Guo et 
al., 2008)。 

2.2  根系周转对气候变化的响应 

根系周转对大气CO2浓度和温度升高等环境因素变

化的响应是评估植物响应土壤有机碳长期变化以及

生态系统碳平衡的关键环节(Norby and Jackson, 
2000)。其中, 大气CO2浓度升高对根系周转的影响研

究已成为评估陆地生态系统对全球变化响应的热门

领域之一。Canadell等(1996)认为, 大气CO2浓度升

高会增加植物向根系的碳分配。Torbert等(1997)的研

究指出, 尚无确凿的证据可以表明CO2浓度升高会使

根系的生理状况发生变化。例如, 在森林生态系统中, 
CO2浓度升高已被证明可增大 (Wan et al., 2004; 
Iversen et al., 2008; Pritchard et al., 2008a; Pregit- 
zer et al., 2008; Day et al., 2013; Lipson et al., 
2014), 也可减少(Day et al., 2006; Bader et al., 
2009)或不影响(Johnson et al., 2006; Stover et al., 
2010; Mildner et al., 2015)细根生产力、生物量和细

根死亡率。产生这些相互矛盾研究结果的原因可能是

由于细根周转对大气CO2浓度升高响应受到诸多因

素的影响, 如物种(Iversen et al., 2008; Pritchard et 
al., 2008b; Stover et al., 2010)、土壤氮有效性(Luo 
et al., 2004; Johnson et al., 2006; Norby and 
Iversen, 2006)、生态系统发育阶段(Pritchard et al., 
2008a; Bader et al., 2009)和类型(Pritchard et al., 
2008b), 以及所采用的研究方法(Wan et al., 2004)和
实验处理持续的时间(Pritchard et al., 2008a, 2008b; 
Bader et al., 2009)等。同时, CO2浓度升高可以改变

一系列细根的特征。例如, 会使细根直径增大(Pritc- 

hard and Strand, 2008; Pritchard et al., 2008b), 根
氮浓度减少(Wan et al., 2004), 细根深入土壤的深度

增加(Norby et al., 2004; Iversen, 2010)和菌根感染

提高(Pritchard et al., 2008b; Iversen, 2010)等, 进而

影响细根的寿命及周转。 
大气温度升高对细根周转影响的研究结果也不

尽相同。大多数研究表明, 温度升高能够提高细根的

生产量和死亡率(Norby and Jackson, 2000; Pregit- 
zer et al., 2000; Wan et al., 2004; Bai et al., 2010; 
Leppälammi-Kujansuu et al., 2013), 原因可能是温

度升高激发了土壤微生物的活性, 导致净氮矿化作用

以及有效性增大 , 进而提高土壤肥力(Wan et al., 
2004)。与此相反, Johnson等(2006)在研究大气CO2

浓度和温度升高对花旗松(Pseudotsuga menziesii)
细根动态的影响时, 发现温度升高并未提高细根的生

产量、死亡率和生物量, 这可能是由于研究立地土壤

有机氮的有效性降低, 导致了氮限制。 

3  根系分泌物 

根系分泌物(root exudate)是根际沉积(rhizodeposi- 
tion)的重要组成部分(吴林坤等, 2014), 指植物在生

长发育过程中根系不同部位释放到根际环境的多种

物质 , 主要由含碳的有机物构成 , 此外 , 还包括质

子、无机离子、水和游离氧等无机物(Bertin et al., 
2003)。根系分泌物会影响土壤微生物的群落结构, 
土壤结构的形成和养分活化及植物自身的养分吸收、

化感作用、环境胁迫的缓解和污染修复等(申建波和

张福锁, 1999)。 

3.1  根系分泌物的研究方法 

根系分泌物的成分复杂并且含量较低, 发生在根际这

一狭小区域 , 易被微生物同化吸收(Phillips et al., 
2008), 并且植物种类、生长状况、收集部位和时间

等对其也有影响, 所以目前根系分泌物的收集、分离、

纯化、鉴定和分析手段多种多样, 尚缺乏统一有效的

方法。 
早期的研究大多以草本或木本植物的幼苗为材

料(Smith, 1976), 方法是将植物在无菌溶液或砂培培

养基中培养后再进行收集, 以研究其组成成分及生态

作用(Rovira, 1969)。溶液培养的方式简单易行, 并且
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能够有效避免植物移植过程中根系损伤导致的分泌

物过量产生(Jones, 1998; Personeni et al., 2007)。
然而溶液培养基与植物实际生长的土壤环境差异较

大(机械支撑、水分、通气性、pH和微生物等), 会导

致根系形态和生理变化(根毛、皮层和分支方式等)从
而影响根的分泌(Vranova et al., 2013)。使用固体培

养基(石英砂和琼脂等)或者在溶液培养基中添加玻璃

珠(glass bead)以增加机械阻力可促进分泌(Vranova 
et al., 2013)。此外, 大部分培养基培养都需要在灭菌

条件下进行, 加入的微生物抑制剂也都可能会对根系

产生影响(涂书新和吴佳, 2010)。因而近年来野外条

件下原位收集根系分泌物的实验开始出现(Phillips et 
al., 2011; Yin et al., 2013), 这使得进一步探究植物-
土壤-微生物的互作关系成为可能。目前存在的不足

是只能做到局部收集, 并且收集时依然需要将根系与

土壤分离, 故不能体现真实的根际环境(Phillips et 
al., 2008)。 

植物在培养基培养数日后, 转移到浸提液(trap 
solution)中(water、CaCl2和CaSO4等)等待2分钟至25
天不等, 以获取根系分泌物(Vranova et al., 2013)。
不同的浸提液对根系分泌物的提取也存在差异(Val- 
entinuzzi et al., 2015)。提取后的分泌物可通过氨基

酸自动分析仪、气相色谱(gas chromatography, GC)、
高效液相色谱(high performance liquid chromatog-
raphy, HPLC)和核磁共振(nuclear magnetic reso-
nance, NMR)等仪器或生物测试法进行鉴定分析(吴
林坤等, 2014)。另外, 同位素示踪技术也可在野外环

境中应用并且准确灵敏, 但由于实验设备复杂和费用

高等原因尚难以广泛使用(Kuijken et al., 2015)。 
综上所述, 一方面根系分泌物的研究方法还有待

完善, 另一方面需要根据研究目的不同使用不同的方

法并注意几种方法的综合使用。 

3.2  根系分泌物对气候变化的响应 

有研究认为CO2浓度升高会改变根系分泌物的成分

(Delucia et al., 1997)。在CO2浓度升高情况下分泌物

的C/N比增加, 土壤微生物的结构和功能受到影响

(Grayston et al., 1998)。CO2浓度升高会增加土壤的

C输入, 其中由根系与微生物呼吸增加引起的C输入

占较小的部分, 大部分来源于外生菌根中C分配和根

系分泌物的增加(Drake et al., 2011)。关于CO2对根

系分泌物分泌速率的影响, 不同研究的结果也不相

同。有学者认为单位质量的根系分泌物分泌速率不受

CO2浓度升高的影响, 根系分泌物的总量增加主要是

由于根的生物量增加所致(Norby et al., 1987; Usel-
man et al., 2000)。而Phillips等(2009)对火炬松的控

制实验表明, 低N水平下CO2浓度升高会刺激根的分

泌。分泌物的增加会促进微生物的活性, 提高土壤中

N的有效性, 加速土壤有机质的分解(Phillips et al., 
2011)。Fransson和Johansson (2010)对外生菌根植

物的实验也得出了类似结论。 
温度升高对根系分泌物影响的研究目前较少。

Uselman等(2000)认为温度升高和N添加均会增加刺

槐(Robinia pseudoacacia)的根系分泌速率。Yin等
(2013)的研究却发现云杉(Picea aspoerata)幼苗在温

度升高的情况下根系分泌物的分泌速率增加, 但在N
添加的处理中这一现象并不显著, 可能是由于高N土

壤中的微生物将根系分泌物中的C更多地用于生长而

不是用于释放胞外酶来获取N。 
植物通过根系分泌物来调节土壤中的养分有效

性进而适应环境的变化。根系分泌物的分泌速率受物

种和环境因素多方面的影响, 进一步理清根系分泌物

的生态过程及响应机理将有助于人们更好地理解植

物-微生物-土壤之间的关系(Lambers et al., 2009)。
但目前对于根系分泌物如何响应环境变化的研究还

比较欠缺, 结果也不尽相同。其研究的方法、树种及

年龄也都存在差异, 故对于环境变化下的根系分泌还

需在野外实验中更深入地研究。 

4  土壤有机碳 

土壤有机碳库是区域和全球碳平衡的关键碳库(潜在

的CO2源或汇)。自20世纪70年代就有许多学者对全球

土壤有机碳库储量进行了估算, 其中Post等(1982)、
Eswaran等(1993)、Batjes (1996)及Zinke和Stang- 
enberger (2000)利用全球范围内的数据, 采用生命

带或土壤类型等研究方法, 详细探讨了全球土壤有机

碳库的储量和分布, 得出全球土壤有机碳库储量约为

1 400–1 500 Gt (土壤深度为1 m), 为大气碳库的2
倍。土壤有机碳储量的较小变化都会显著影响大气

CO2浓度以及区域和全球碳平衡, 因此, 认识土壤有

机碳的动态过程及其对环境变化响应量的大小和时
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间至关重要。 

4.1  土壤有机碳的研究方法 

土壤有机碳的稳定性是惰性(recalcitrance)、可接近

性 (accessibility)和交互作用 (interactions)综合影响

的结果(Sollins et al., 1996), 它决定着土壤有机碳的

可降解性及动态变化。因土壤有机碳存在异质性

(Koarashi et al., 2009), 故描述土壤有机碳动态最具

代表性的概念模型是将有机碳区分为两个或多个具

有不同生物化学和微生物降解速率的碳组分(Whalen 
et al., 2000; Christensen, 2001; Swanston et al., 
2002; Sun et al., 2004; Helfrich et al., 2007; Paul et 
al., 2008; Fissore et al., 2009; Koarashi et al., 2009; 
Crow et al., 2009)。目前操作性较强的划分方法是土

壤密度分离法(density fractionation), 即将土壤物理

地分为轻组(light fraction)和重组(heavy fraction)两
种组分(Christensen, 2001; Swanston et al., 2002; 
Crow et al., 2009; Xiao et al., 2010; Ma et al., 
2014)。土壤轻组分主要由动植物和微生物残体及少

量矿物颗粒组成, 具有较高的有机碳浓度和低灰分含

量, 稳定性差, 分解较快, 土壤轻组分有机碳属于游

离态有机质, 能反映土壤碳的活性。土壤重组分主要

由高密度有机矿物质构成, 含碳浓度较低, 相对稳

定, 分解较慢。土壤重组分有机碳反映了土壤保持碳

的能力。化学分离方法主要包括水解分离法和氧化法

(Helfrich et al., 2007; Koarashi et al., 2009)。水解分

离法通常采用三氟乙酸(TFA)和盐酸逐步水解或用盐

酸一步水解, 移除蛋白质、核酸和多糖等易降解化合

物, 留下难降解的生物大分子; 氧化法是用氧化剂

(H2O2、Na2S2O8和NaClO等)将易氧化和不稳定的土

壤有机碳组分移除, 剩下稳定的有机碳组分。此外, 
Fissore等(2009)用酸水解分离法、放射性同位素分

析、长期实验室培养和三库一级降解模型(three pool 
first order decomposition model)描述了土壤中酸不

溶性碳组分(acid insoluble carbon)、活性土壤有机碳

(active SOC)和缓效性土壤有机碳(slow SOC)组分的

大小及动态。组分研究不仅能为土壤有机碳动态模型

(如CENTURY和Rothamsted Carbon Model)提供理

论依据和预测参数, 而且能使人们了解土壤结构及其

营养循环状况, 以及土壤呼吸速率、土壤矿化速率和

微生物量等指标状况。 

热核实验诱导生成的核弹14C对土壤有机碳的标

记, 为研究土壤有机碳短期内(数年至数十年)动态提

供了有效的示踪剂 (Trumbore, 2000; Wang and 
Hsieh, 2002)。将核弹14C标记信息转化为土壤有机碳

周转时间的一种方法是时间模型(Wang and Hsieh, 
2002), 但该方法需要同一土壤类型过去(热核实验

前)与现在的样品C和14C含量数据, 并假设: (1) 土壤

有机质(或其各组分)降解速率为一常数, 且不随时

间、气候和土壤特征改变; (2) 特定年份输入到土壤有

机质(或其各组分)的碳与当年大气中碳的14C含量相同

(Trumbore, 2000; Wang and Hsieh, 2002)。此外, 基
于以上两个假设, Hsieh (1993)在无土壤过去样品的情

况下计算出了土壤有机碳周转时间, 但利用该方法计

算出的两个周转时间需要一些附加信息(如凋落物、土

壤呼吸和土壤碳含量等)。同时, Wang和Hsieh (2002)
与Koarashi等(2009)使用放射性碳和物理(或化学)分
离法得到各组分的14C含量, 计算出了其周转时间。 

4.2  土壤有机碳对气候变化的响应 

温度是控制土壤有机碳动态的主要因素(Trumbore et 
al., 1996)。温度升高被认为能加速土壤有机碳的降

解, 然而有些增温实验显示, 最初的温度升高能使土

壤有机碳的降解速率增大, 但随着处理时间的延长其

又降回到原有速率, 表现出对温度的不敏感性(Knorr 
et al., 2005)。尽管目前关于土壤有机碳降解温度敏感

性的研究有很多(Giardina and Ryan, 2000; Knorr et 
al., 2005; Davidson and Janssens, 2006), 但至今尚

未形成一致的结论。这可能是由于: (1) 土壤有机碳由

一系列具不同动力学特征的有机化合物组分构成且

各组分所占比例不同, 反映着不同质量的土壤有机碳

有着不同的温度敏感性; (2) 土壤有机碳受到土壤物

理和化学性质的影响, 导致其拥有不同的稳定性和微

生物利用有效性(Davidson and Janssens, 2006); (3) 
不同土壤层有机碳动态可能受不同的机制控制, 这使

得其对温度的响应也可能不同(Salomé et al., 2010)。
充分认识温度升高对土壤有机碳动态的影响, 需要对

土壤有机碳本身的异质性进行更详细的研究。 
大气CO2浓度升高会使植物地上部分的生物量

增加, 另外, 地上部分凋落物和分配到地下部分的碳

也随之增加, 这在一定程度上直接影响了土壤有机碳

的动态过程。此外, 大气CO2浓度升高被认为能使根
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系伸入土壤层的更深处(Norby et al., 2004; Iversen, 
2010)。由于深层土壤的微生物处于“饥饿”状态, 根
系分泌物或根系周转产生的碎屑提供的能量可能会在

短时间内刺激微生物生长并加速深层土壤有机碳的降

解, 进而影响土壤的有机碳动态(Iversen, 2010)。与此

同时, 全球变化引起的植物群落组成和生态系统类型

迁移(forest migration)会改变凋落物的质量与数量。

而凋落物降解和现存土壤有机碳矿化作用之间的联

系直接与凋落物类型及特定凋落物化合物有关。新类

型凋落物的添加会潜在地激发现存土壤有机碳的矿

化作用(Rasmussen et al., 2008)。 

5  土壤微生物 

土壤微生物是土壤分解系统的主要成分, 其在土壤中

推动物质转换、能量流动和生物地球化学循环。土壤

微生物主要包括细菌、真菌、放线菌、藻类、原生动

物和病毒(周德庆, 1993), 其中细菌和真菌的数量及生

物量所占比例最大(林先贵, 2010)。土壤微生物学特性

可在一定程度上反映土壤质量的变化, 并可以用作土

壤健康评价的生物指标(周丽霞和丁明懋, 2007)。 

5.1  土壤微生物的研究方法 

土壤微生物研究主要是对土壤微生物生物量、多样性

和过程的分析。土壤微生物生物量是指土壤中单一个

体体积小于5 000 μm3的活微生物总量, 包括土壤微

生物生物量碳、氮、磷和硫等, 其中以碳和氮的研究

最为广泛。生物量研究方法除最初的分离培养或直接

镜检法外, 现在被普遍接受的是生物化学方法, 如熏

蒸培养法(Jenkinson and Powlson, 1976)、熏蒸浸提

法(Vance et al., 1987)、底物诱导呼吸法(Anderson 
and Domsch, 1978)、腺苷三磷酸(ATP)含量测定法

(Jenkinson and Odes, 1979)和磷脂脂肪酸分析法(Hill 
et al., 1993)等, 其中熏蒸浸提法耗时短且测定方便, 
已成为现今使用最广泛的测定方法(林启美等, 1999)。 

目前, 人们主要从基因、个体、种群和群落4个
层面对土壤微生物多样性进行分析。20世纪后半叶, 
随着研究的不断深入, 传统的分析方法已逐渐淡出我

们的视野, 取而代之的是一系列生理、生化和分子生

物学研究方法。1989年出现的Biolog方法是根据异养

微生物群落利用不同碳源的能力来测定微生物群落

结构的功能多样性, 其操作简单, 但只能鉴定Biolog
系统内的微生物, 故精度一般, 且结果受培养环境的

影响较大(周桔和雷霆, 2007); 美国MIDI公司根据磷

脂脂肪酸(phospholipid fatty acid, PLFA)含量和结构

的种属差异性, 开发的SHERLOCK微生物鉴定系统, 
将PLFA分析法和脂肪酸甲酯(fatty acid methyl ester, 
FAME)谱图法成功引入微生物群落动态变化的定量

分析研究中, 通过分析稳定组分PLFA的种类和组成

比例来测定微生物的结构多样性。该方法以其强大的

微生物鉴定菌库、分析快速和精度高等特点受到研究

者的青睐(Ma et al., 2012), 但由于前期磷脂脂肪酸

的提取过程复杂, 实验结果受人为因素干扰严重。之

后兴起了以杂交技术(如FISH、PNA和RFLP等)和聚

合酶链式反应(polymerase chain reaction, PCR)技
术为基础的现代分子生物学研究方法, 但由于受到技

术限制, 此类方法主要应用于原核生物的研究(周桔

和雷霆, 2007)。上述各种方法的适用范围和精度均有

不同且各自有明显的优缺点(张洪勋等, 2003; Nan-
nipieri et al., 2003; 钟文辉和蔡祖聪, 2004a), 故多

种技术综合使用可有效减小研究偏差, 使获取的土壤

微生物多样性变化的动态信息更准确。 
土壤微生物过程分析主要研究土壤微生物在土

壤物质转化中的作用。例如, 土壤碳、氮、磷、硫和

铁等元素的转化以及这些转化过程中所包含的氨化、

硝化、反硝化和固氮作用及凋落物分解等。因此, 土
壤微生物作用下的生物化学过程机制、强度以及土壤

酶活性的研究可以表征土壤中所进行的生物化学过

程。此外, 为了解土壤微生物在土壤中的真实活动状

态及规律, 其显微观察、微生物区系和根际土壤的原

位观测以及一些模拟装置(如环流装置、FACE系统和

土壤呼吸田间原位测定装置等)的采用也受到广泛重

视(Audus, 1946; Collins and Sims, 1956; Cripps 
and Norris, 1969; 林先贵, 2010)。近年来, 稳定同位

素示踪技术和稳定同位素核酸探针技术发展迅猛

(Radajewski et al., 2000; Friedrich, 2006; Whiteley 
et al., 2006; Schwartz, 2007; Buckley et al., 2008; 
Gude et al., 2012; Gunina et al., 2014), 成为近期的

重要发展方向。 

5.2  土壤微生物对气候变化的响应 

土壤微生物的生长受温度的影响(钟文辉和蔡祖聪, 
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2004b), 环境变化会导致土壤微生物的多样性和生

态功能发生变化(谢龙莲等, 2004; 刘占锋等, 2007; 
林先贵, 2010)。Zogg等(1997)使用PLFA技术分析了

土壤温度变化与土壤微生物群落结构变化的关系, 结
果表明土壤微生物群落构成和功能的改变与温度变

化有直接关系。Ziegler等(2013)通过120天的温度控

制实验证实了区域气候变化和实验增温会影响微生

物的群落结构组成。其中温度升高使PLFA总量增加

32%–60%, 同时高温样地较低温样地的PLFA总量

也增加了20%–42%, 并且加快了土壤矿质的周转速

率。由此说明全球变化下的温度升高很可能会改变土

壤微生物的群落特性, 促进其在物质循环等过程中的

作用, 加快土壤各组分的循环速率。此外, 土壤微生

物与温度的关系还体现在季节变化上。Liu等(2000)
用Biolog系统证明了Chihuahuan沙漠牧场微生物的

功能多样性夏季最高, 春季最低。许多研究也显示出

微生物生物量普遍在夏季达到最高值(Wardle, 1998; 
Schutter et al., 2001; Jiang and Xu, 2006; Miller et 
al., 2009; Singh and Ghoshal, 2014)。 

6  土壤呼吸 

土壤呼吸综合了未扰动土壤中产生CO2的所有代谢

过程(Singh and Gupta, 1977), 是全球碳循环中的第

二大通量(Raich and Schlesinger, 1992)。首先, 土壤

呼吸作为碳释放的重要形式之一与碳输入共同决定

陆地生态系统的碳源或汇。其次, 土壤呼吸释放的

CO2可以改变生态系统冠层的CO2浓度梯度, 为植物

光合作用提供更多的光和原料。再次, 土壤呼吸与养

分的固持或矿化密切相关。最后, 土壤呼吸可以评判

环境的污染状况及生态系统对污染的承受力。但因土

壤呼吸受诸多生物(如生态系统类型、植物物种、微

生物种类及群落结构和根氮浓度等)和非生物因素(如
温度、湿度、土壤质地、基质质量和数量等)的影响

(Buchmann, 2000), 且不同土壤呼吸的生物学过程

(自养和异养呼吸)对这些因素和环境变化的响应各不

相同, 故土壤呼吸在不同生态系统内(或之间)存在较

大的时空差异(Borken et al., 2002; Vargas and Al-
len, 2008)。 

6.1  区分自养呼吸和异养呼吸的方法 

土壤呼吸从功能上可分为自养呼吸(包括根呼吸和根

际微生物利用根际分泌物的呼吸)和异养呼吸(土壤有

机质降解者的呼吸) (Hanson et al., 2000)。区分土壤

呼吸是陆地生态系统生态学、碳循环、植物生理学、

土壤科学和模拟全球气候变化研究中的热点和难点

问题(Bond-Lamberty et al., 2004), 主要因为: (1) 近
63%的净光合作用生产量分配到地下组织, 且其中的

75%以根呼吸释放; (2) 精确预测生态系统碳吸存和

土壤有机碳动态需要区分土壤呼吸; (3) 自养和异养

呼吸可能由不同的机制驱动, 且对环境因素及其变化

响应不同; (4) 定量土壤呼吸各组分仍有很大的难度, 
尚无理想的方法区分土壤呼吸 (Wang and Yang, 
2007)。近十多年来, 国外学者在这方面做了大量工

作(Hanson et al., 2000; Bond-Lamberty et al., 2004; 
Formánek and Ambus, 2004; Staddon, 2004; Ch- 
eng et al., 2005; Kuzyakov and Larionova, 2005; 
Hahn et al., 2006; Subke et al., 2006; Trumbore, 
2006; Wang and Yang, 2007; Chen et al., 2009; 
Bond-Lamberty et al., 2011; Li et al., 2013; Chen et 
al., 2015), 并取得了一定的进展。 

陆地生态系统土壤呼吸的区分方法大致分为3
种 , 即成分综合法、实验处理法和同位素示踪法

(Hanson et al., 2000; Trumbore, 2006), 此3种方法

各具优缺点。成分综合法是测定每一个组分特定的

CO2通量和质量, 并计算各组分对土壤呼吸的相对贡

献(根呼吸(自养呼吸)通过直接测定刚刚切下的新鲜

根系得到。异养呼吸通过对无根土壤培养测定)。实

验处理法主要包括: 壕沟法、树木环割法、森林皆伐、

林窗分析法和根排除法等, 这些方法都是通过切断或

排除树木向土壤中的碳供应后, 比较处理样方和控制

样方间的土壤呼吸进而得出自养和异养呼吸的相对

贡献。上述两种方法均容易操作, 但由于引入了人为

因素, 改变了生态系统根系和土壤的自然状态(如土

壤温度、湿度、结构和CO2浓度梯度等), 有可能高估

或低估土壤呼吸各组分的相对贡献(Hanson et al., 
2000; Kuzyakov and Larionova, 2005; Trumbore, 
2006; Subke et al., 2006)。 

同位素区分土壤呼吸的方法大致可分为4类: (1) 
利用同位素δ13C自然丰度的差异来区分土壤呼吸

(Formánek and Ambus, 2004); (2) 利用热核实验诱

导产生的核弹14C区分土壤呼吸(Hahn et al., 2006); 
(3) 采用FACE实验, 用13C贫化的纯CO2对实验样地
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进行熏蒸, 根据过去土壤碳和新形成碳在13C信号上

的差异区分土壤呼吸; (4) 采用同位素标记(1次性间

歇标记、重复间歇标记和连续标记)区分土壤呼吸

(Hanson et al., 2000)。同位素法对环境的干扰相对

较小, 但只能在自养和异养呼吸产生的CO2同位素信

息有显著差异时才会有效(Trumbore, 2006), 且价格

稍显昂贵。 

6.2  土壤呼吸对气候变化的响应 

温度是土壤呼吸的主要驱动因素(Raich and Schle- 
singer, 1992; Davidson and Janssens, 2006), 认识

土壤呼吸对温度变化的响应机制和强度, 是预测在全

球变化背景下陆地生态系统为潜在碳源或汇的关键

环节。许多研究显示, 温度升高会促进土壤呼吸(Rai- 
ch and Schlesinger, 1992; Luo et al., 2001; Borken 
et al., 2002; Davidson et al., 2006; Bradford et al., 
2008; Lin et al., 2011; Xu et al., 2015), 且土壤呼吸

与温度呈指数关系。研究者多采用经验参数Q10值(温
度每升高10°C土壤呼吸速率变化比值)描述土壤呼吸

对温度变化的响应强度。Raich和Schlesinger (1992)
总结得出Q10的中间值为2.4。但由于水分有效性和基

质可用性(Davidson et al., 2006)、所测量深度(Bor- 
ken et al., 2002)以及自养呼吸和异养呼吸之间比例

(Boone et al., 1998)等因素不同, Q10值变化很大。随

着增温实验时间的延长, 土壤呼吸对温度的敏感性逐

渐下降, 表现出温度适应性(acclimatization) (Luo et 
al., 2001; Bradford et al., 2008)。这可能归因于微生

物对温度的适应、快速周转土壤的有机碳库耗尽和微

生物的生物量减少(Bradford et al., 2008), 以及随着

温度的持续升高对水分和养分的有效性影响等。土壤

呼吸对温度的适应性在一定程度上减缓了全球变化

(Luo et al., 2001), 但其对温度的敏感性仍存在很大

的不确定性(Jones et al., 2003)。 
大多数研究表明, 大气CO2浓度升高能增加陆地

生态系统的土壤呼吸(Fitter et al., 1995; Canadell et 
al., 1996; Pregitzer et al., 2006, 2008; Jackson et 
al., 2009; Wang et al., 2012; Liu et al., 2014)。然而, 
增加幅度很大程度上依赖于物种组成、植物或样地年

龄、土壤条件和研究持续时间(Bader and Körner, 
2010)。Jackson等(2009)采用FACE实验研究了CO2

浓度升高对火炬松林土壤呼吸的影响, 发现CO2浓度

升高且连续处理12年促进土壤呼吸(平均值23%), 原
因是根生物量增加。而Bader和Körner (2010)在瑞士

高山树线和温带森林冠层CO2倍增研究(Swiss Ca- 
nopy Crane)中却得出了相反的结论。他们发现经过7
年的CO2浓度升高处理, 成熟落叶林的土壤呼吸不再

被促进。原因可能是该立地较高的土壤含水量导致碳

以CH4的形式释放或以溶解性有机碳的形式下渗。由

此可见, 认识土壤呼吸对大气CO2浓度升高的响应需

要同时考虑其它影响因子的交互作用。 

7  地下碳输入与输出过程的研究难点 

全球气候变化的加剧改变了植物的生产量 (IPCC, 
2013), 进而改变了输入到土壤中的碳量。土壤碳输

入的变化将如何影响土壤碳含量和分解, 以及增加土

壤碳输入是否会提高原土壤碳分解速率, 即激发效应

(priming effect) (Löhnis, 1926)是目前研究的热点和

难点。在实验室的控制实验中, 已有较多的相关研究

工作发现了增加碳输入具有激发效应的直接证据

(Kuzyakov, 2002; Fontaine et al., 2004; Guenet et 
al., 2010)。然而, 在野外实验中, 证明碳输入具激发

效应的直接证据的研究还相对较少。可能是由于野外

情况较为复杂, 土壤碳输入变化会影响植物生长从而

导致凋落物和根系周转进一步发生改变, 进而影响土

壤微生物结构与功能以及地下有机碳输入与输出过

程。此外, 由于研究技术受到限制, 在野外很难直接

定量测定输入到土壤中的新碳和原土壤有机碳的分

解速率。随着该领域研究的不断深入, Xiao等(2015)
应用稳定同位素示踪技术成功区分出了组克氏针茅

(Stipa krylovii)群落土壤中添加的碳、原土壤碳和进入

土壤的新碳(因植物死亡等)含量, 进而发现添加有机

碳对克氏针茅群落原土壤有机碳的分解具激发效应。

相信更多野外相关工作的开展将加深人们对全球变

化下陆地生态系统碳储量和碳循环的理解。 
另外, 过去的工作大多是对凋落物、根系周转、

根系分泌物、土壤有机碳、土壤微生物和土壤呼吸等

孤立地进行研究(Reiners and Lang, 1987; Vogt et 
al., 1998), 较少将它们作为一个整体, 探讨它们之间

的相互关系。现在的研究者更加重视研究生物环境因

素(如土壤微生物结构与功能、群落特征、土壤类型、

降水、气温、土壤温度和含水量等)与地下碳输入和
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输出过程之间的关系, 进而阐明地下碳的形成机制

(De Deyn et al., 2008)。土壤微生物在土壤有机物碳

分解、养分释放和能量转移等生物地化循环中起着重

要作用, 研究土壤微生物的结构与功能对揭示地下有

机碳的形成机制具有重要意义(Zak et al., 1993)。  
一般认为根系分泌物占生态系统净碳同化量的

1%–10% (Jones et al., 2004)。实际研究中, Phillips
等(2008)发现, 火炬松林0–15 cm土层的根系年分泌

量大约为9 gC·m–2·a–1, 相当于1%–2%的该森林净

初级生产量。可见, 根系分泌物在地下碳输入过程中

占重要地位。然而, 由于目前研究技术手段受到限制, 
致使根系分泌物在地下碳循环中很难被量化(Wardle, 
2002; Paterson, 2003), 严重阻碍了我们准确评估根

系分泌物对陆地生态系统地下碳循环的贡献。 

8  展望  

生态系统地下碳循环过程是陆地生态系统碳分配与

转化的核心, 直接影响着全球碳循环。但由于陆地生

态系统地下碳过程本身的复杂性和异质性, 加之研究

技术和方法的局限, 至今人们对其认识仍不十分清

楚, 成为全球变化研究的“瓶颈”。为全面了解陆地

生态系统地下碳过程, 我们认为需要对以下几个研究

领域进一步探索: (1) 地下碳输入变化对地下碳循环

的影响, 以及激发效应和机制; (2) 根系-土壤-微生物

间的内在关系; (3) 根系分泌物对地下碳输入的贡献; 
(4) 多个生物环境因素对地下碳输入与输出过程的交

互影响; (5) 地下碳输入与输出过程对气候变化响应

的机制和强度。  
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Abstract  The input and output processes of below-ground carbon of ecosystems are the core components of carbon 
allocation and transformation in terrestrial ecosystems and directly affect global carbon cycling. Litterfall, root turnover, 
root exudate, soil organic carbon, soil microbe and soil respiration are important parts of the input and output processes in 
terrestrial ecosystems. Because the parts are implicated and we have limited techniques and methods to measure the 
parts, the input and output processes of below-ground carbon of terrestrial ecosystems are still poorly understood. 
Therefore, results of carbon cycling in terrestrial ecosystems are uncertain. We summarize the different methods used for 
studying litterfall, root turnover, root exudate, soil organic carbon, soil microbe and soil respiration and the responses of 
plant parts to climatic changes. We discuss the difficulties in researching the input and output processes of below-ground 
carbon of terrestrial ecosystems and propose several topics for further research. 
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