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干湿交替对土壤呼吸和土壤有机碳矿化的影响述评
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摘 要:土壤干湿交替循环对土壤呼吸的“激发效应”被证实在干旱、半干旱和地中海气候区普遍存在。土壤干湿交替

被认为是影响土壤呼吸的重要因素。土壤物理、化学、生物性状会在干湿交替过程中发生一系列变化,引发土壤CO2
排放量显著激增而引起“Birch效应”。随着未来气候变化下极端降水天气事件发生频率的增加,降雨强度和频率的改

变将导致部分地区的土壤经受更广泛和频繁的干湿交替作用,加剧土壤干湿循环,影响土壤呼吸。重点论述了干湿

交替对土壤碳素循环各个关键过程(尤其是土壤呼吸和SOC矿化)的影响效应,归纳总结了干湿交替对土壤碳素循环

的影响机制,从土壤团聚体、根系呼吸、微生物呼吸等方面阐述了干湿交替对土壤呼吸和土壤有机碳(SOC)矿化激发

效应的影响及其机理。综合生理学说与物理学说观点,认为干湿交替主要通过土壤结构、SOC的分解速率、土壤微生

物群落的结构与稳定性等的改变来影响土壤呼吸和SOC矿化过程。目前,关于干湿交替对土壤碳素循环关键过程影

响的研究结果还不尽一致,其影响机制尚不明晰,研究方法也还有一些不足之处。简要指出了目前研究过程中存在

的一些不足,并对未来研究中值得深入研究的科学问题进行了探讨与展望。
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Abstract:Soilrespirationprimingeffectcausedbyalternatedrying-rewettingcycleisprovedtocommonly
existeinarid,semi-aridandMediterraneanclimatezones.Soilalternatedrying-rewettingcycleisregardedas
animportantfactorthatinfluencessoilrespiration.Duringthesoilalternatedrying-rewettingprocess,a
seriesofphysical,chemicalandbiologicalchangeshappened,whichleadstothe‘Bircheffect’causedbythe
significantincreaseofsoilCO2emission.Underthefutureclimatechange,increasingfrequencyandintensity
ofextremerainfalleventsisexpectedtohappen,theextensionandfrequencyofsoilalternatedrying-rewet-
tingcyclemaybeenhancedinsomeregions,whichwillleadtothechangesinsoilmoisture,intensifythesoil
drying-rewettingcycle,andinturnleadtosoilrespirationchanges.Wesummarizedtheresearchprogresses
andunderlyingmechanismsoftheeffectsofsoilalternatedrying-rewettingcycleonkeyprocessesofsoilC
cycling(especiallysoilrespirationandprimingeffectofsoilorganicmattermineralization)fromtheaspects
ofsoilaggregate,rootrespiration,andmicrobialrespiration.Basedonthecomprehensiveunderstandingof
thetheoriesofphysiologyandphysics,itisconcludedthatsoilalternatedrying-rewettingmainlyaffectssoil
respirationandsoilorganiccarbonmineralizationbychangesofsoilstructure,soilorganiccarbondecomposi-
tionrate,andstructureandstabilityofsoilmicrobialcommunity.Atpresent,availableresultsoftheeffects
ofsoilalternatedrying-rewettingcycleonthekeyprocessesofsoilcarboncycling(soilrespirationandsoil
organiccarbonmineralization)remainnotconsistent.Theunderlyingmechanismisstillnotclearandsome



researchmethodologicaldeficienciesneedtobefurtherexploredandimproved.Intheend,somedeficiencies
incurrentresearchandpossiblekeytopicsinthefuturestudyareproposedandpointedout.
Keywords:soilalternatedrying-rewettingcycle;soilrespiration;soilmicrobe;primingeffect

  近年来,在全球气候变化背景下,极端干旱—降

雨事件使得土壤频繁地经历干旱和复湿过程[1]。一

般地,将干旱土壤经历降雨—干旱事件引起的干湿交

替循环过程称为土壤干湿交替[2]。干湿交替格局在

全球许多地区日益显著,此现象会加快土壤养分的流

失并加剧全球暖化等[3-4]。干湿交替可显著改变土壤

结构和水热运动规律,影响微生物活性和土壤有机质

(soilorganicmatter,SOM)矿化作用[5],扰动养分元

素生物地球化学循环,从而影响土壤的碳氮循环过程

和温室气体的排放[6]。由于土壤的空间异质性、孔隙

结构的复杂多变性和微生物种类和活动的多样性等

特点,使得干湿交替对土壤有机碳(soilorganiccar-
bon,SOC)矿化机制的影响存在很大的不稳定性[7]。
大量研究表明,干湿交替会引起土壤碳释放的脉冲效

应,使土壤累积碳释放量显著增加[8-10],表现出正的

激发效应(primingeffect,PE);或使土壤累积碳释放

量降低10%~50%[11],表现出负的激发效应。而关

于激发效应的发生方向和强度的解释机理则有多种

机制,诸如土壤团聚体的破坏引发的“物理机制”以及

土壤微生物活性的改变引发的“生理机制”。需要注

意的是,并不是上述任意一个机制可以解释所有的激

发效应,它们的应用有一定的前提,并且在一个研究

中可能需要多个机制解释激发效应发生机理的情况。
相关数据显示,随着未来气候变化及降雨格局的

改变,土壤干湿交替的强度和发生频率会相应增

加[12-14],引起土壤理化性质、土壤微生物群落的变化,
激发土壤呼吸的变化,进而对陆地—大气碳动态产生

重要影响[15]。因此,研究干湿交替下土壤结构及

SOC激发效应的变化及其微生物学机制,对于预估

未来气候变化情景下SOC的动态变化及土壤碳释放

量具有重要意义。因此,本文概述干湿交替对土壤呼

吸及SOC激发效应的影响机制,并从土壤结构变化、
微生物活性及群落组成等方面阐述土壤呼吸和SOC
激发效应对土壤干湿交替循环的响应机理和微生物

机制;最后结合目前的研究进展,指出存在问题和未

来的研究重点。

1 干湿交替对土壤呼吸的“激发效应”
及其主要影响因素

  土壤干湿交替能显著影响土壤呼吸动态[16],被
认为是影响土壤呼吸的重要因素。CO2是SOM 的

分解产物,土壤中CO2释放量可用以表征土壤微生

物活性和SOC的分解速率。降水事件控制了干旱半

干旱地区生态系统过程,由降水、蒸散等过程所驱动

的土壤水分的变化导致土壤常常经历干湿交替[17]。
干湿交替会剌激土壤矿化作用并导致CO2的短期脉

冲释放,即“Birch效应”[18]。传统的观点认为“Birch
效应”的作用机制可能是干湿交替刺激土壤“底物供

给”增加(物理学说)或引起土壤“微生物胁迫”所致

(生理学说)[19]。其中土壤“底物供给”增加机制主要

是由于土壤水分引起团聚体变化对土壤呼吸的影响;
“微生物胁迫”机制则主要是由于土壤水分引起的微

生物群落结构和活性变化对土壤呼吸的影响[20]。
土壤呼吸的激发效应已被证实在各类生态系统

中普遍存在,但由于区域间土壤的空间异质性和气候

类型的不同。会造成SOC对干湿交替的响应机制和

幅度存在差异。例如激发效应的持续时效和强度则

与雨量[21]、初始含水量[22]、降雨格局[23]、生态系统类

型[24-28]、干旱持续时间[29]以及干湿交替频率和强

度[30-34]有关。干旱胁迫试验发现,干旱限制了SOM
供应,降低了SOM 的可利用性,继而导致土壤碳排

放的降低[31]。随着干湿交替发生频率由低到高的增

加,土壤CO2的释放量呈下降趋势[30]。在巴西亚马

逊河流域的森林和草原[32]、中国台湾云雾林[33],大
量降雨被认为是造成土壤呼吸量低的一个重要原因。
中等水平的降雨量和持续时间对土壤呼吸的激发作

用最大[21]。说明降雨能激发干燥土壤的呼吸,而抑

制潮湿土壤的呼吸。
降雨格局的改变通过影响干湿交替的历时、程度

以及频率来扰动土壤呼吸模式。降雨量及干湿交替

周期会影响土壤呼吸对降雨格局的响应模式。如王

旭等[34]认为,较大降雨量使土壤呼吸在次日才达到

峰值,土壤呼吸对降雨的响应历时长达2~3d。干湿

交替会通过改变土壤通气性、土壤中水溶性有机质

(dissolvedorganicmatter,DOM)的有效性和移动

性,来影响土壤微生物群落结构、组成、活性和代谢作

用,最终影响SOC的分解和土壤的呼吸作用[35]。干

湿交替会强烈激发土壤呼吸,但随干湿循环频率的递

增,对土壤呼吸产生激发效应逐渐降低。已有研究表

明,短时间和高频率的干湿交替可以促进SOM 的矿

化[36-38]。而Denef等[39]发现,干湿交替频率对团聚

体的破坏存在阈值现象,并随着频率的增加,CO2释
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放量减少。
干湿交替强度和频率直接影响土壤水分波动的

快慢和幅度,从而影响土壤呼吸。复湿引起的土壤呼

吸激增效应可持续20d以上[40],且相对于恒湿土壤

可将土壤呼吸速率激增至5倍以上[41]。在干旱—复

湿过程中,土壤呼吸存在一个临界区间和适宜范

围[42]。土壤水分过多或不足均会抑制土壤呼吸。

Linn等[43]认为,当土壤含水量为饱和含水量的50%
~80%时即为土壤生物活动的适宜含水量。Iqbal
等[44]认为,在适宜含水量下最有利于SOC的降解。

土壤呼吸作为土壤碳库输出的主要途径,主要包

括微生物呼吸和根系呼吸[45]。通常情况下,干湿交

替可通过改变土壤物理性状、根系周转、微生物活性

等影响土壤呼吸。

1.1 干湿交替对物理性质的影响

从“物理机制”解释来看,在干湿交替过程中土壤

呼吸的激发效应主要是由于干燥土壤复湿后,滞留在

团聚体孔隙中的空气,由于土壤水占据孔隙迫使土壤

团聚体膨胀裂解,被包裹的SOM 暴露,并被微生物

利用,土壤呼吸作用增加[46]。土壤含水量升高也会

促进无机碳酸盐分解产生CO2。
土壤的干湿交替由交替性的土壤变干(主要是蒸

散作用)和复湿(主要是降雨和灌溉)两个过程组成。
团聚体是土壤养分的贮存库和土壤微生物的生境,团
聚体的稳定性除了可以决定土壤结构的好坏,还能影

响SOC的分解与转化。不同粒径团聚体中SOC的

组成、活泼性、通气状况及水分含量存在差异,这种差

异直接导致其微生物群落组成、活性及生物量存在显

著差异。因此,各粒级团聚体在SOC固定中的作用

存在不同。Franzluebbers等报道,团聚体结合有机

碳的矿化量随团聚体直径的减小而减少[47]。如果

SOC脱离了大团聚体的保护,将受到微生物的攻击,
进而破碎成小粒径团聚体及颗粒态SOM,更易于被

矿化分解。
干湿交替作用下土壤孔隙度的改变可直接影响

土壤团聚体稳定性。SOM 直接或间接接触空气、水
分和微生物的机会受到团聚体间和团聚体内部孔隙

结构在空间上分布特征的影响,从而影响SOC的固

定和分解[48]。在土壤大孔隙中的水分的迁移会直接

或者间接影响团聚体结合碳在土壤中的空间分布及

在团聚体间和内部的转化与固定。SOC矿化引起的

CO2流失量更多的来源于大团聚体中SOC的分解,

SOM的累积和矿化常具有土壤团粒结构的尺度依赖

性。从粒径角度考虑,小粒径团聚体中有机碳以化学

保护为主,而大粒径团聚体中SOC以物理保护为主。

大团聚 体 中 的 碳 通 常 比 微 团 聚 体 中 的 碳 易 于 分

解[49],意味着不同团聚体对SOM具有不同的保护作

用而产生不同的激发效应[50]。例如,在中等大小团

聚体(1~2mm)中观察到正的激发效应,而在0.25~
1mm的团聚体中观察到负的激发效应[51]。

干湿交替对团聚体稳定性的影响取决于许多因

素,包括土壤质地、SOM含量、最初团聚体大小、土壤

含水量和干湿交替频率等。土壤含水量变化是干湿

交替作用的直观表现形式,土壤的干湿交替会破坏团

聚体的内部结构,且这种破坏作用是不可逆的[52]。
干湿交替初期(1~4次)会降低团聚体粒径,但经过

多次干湿交替后,团聚体粒径分布趋向稳定且团聚作

用下降。干湿交替过程初期对大团聚体破坏作用明

显,且干湿交替可促进粒径<0.2mm的微团聚体向

粒径为0.2~1mm的团聚体转化,但此转化过程存

在阈值现象(3次),一旦超过阈值后其团聚作用随之

下降[53]。说明干湿交替频率的增加可促进团聚体的

稳定性而非破坏团聚体。
降雨致使土壤复湿过程中对土壤团聚体破碎机

制主要包括消散作用、非均匀膨胀作用和机械作用

等[54],不同机制的作用大小主要由雨强和初始土壤

含水量决定[55-56]。当土壤含水率较低时,团聚体破碎

过程以消散作用为主,且与雨强成正比;当土壤含水

率较高时,团聚体破碎机制则由消散作用转为机械作

用。团聚体破碎作用机制不同,破碎后团聚体的粒级

也会不同[57]。干湿交替引发的土壤水分变化可使土

壤颗粒组成发生重组。而在干旱—复湿过程中,土壤

团聚体会经历干旱时收缩导致毛细现象受到抑制,在
复湿后土壤团聚体破碎,使土壤形成不同大小尺度的

多孔单元[58-59]。团聚体的破碎增加了有机底物的释

放,为微生物进行新陈代谢和生长提供物质基础。

1.2 干湿交替对土壤微生物呼吸的影响

从“生理机制”解释来看,微生物在其中发挥了更

大的作用。微生物是SOM 循环过程的主要驱动

者[60]。在干湿交替过程中土壤呼吸的激发效应主要

通过增加土壤微生物呼吸底物使土壤呼吸速率迅速

提高。增加的底物主要包括土壤团聚体裂解释放的

有机物、部分细胞破裂或者分裂释放出的细胞质和微

生物干旱时无法获得的有机物等[61]。干旱时,土壤

微生物能够自动调节渗透压,积累并产生高浓度的溶

质(如多糖,多肽氨基化合物、蛋白质、多元醇等)以防

止细胞脱水凋亡。干旱—复湿过程中均会有一些微

生物死亡,而干旱过程中死亡的微生物多因超过了其

水势极值而脱水凋亡。而这些死亡的微生物和溶质

增加了微生物可利用的有机底物的浓度[62],加速了
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SOM的微生物分解[63]。土壤干旱会限制土壤溶解

性有机碳(dissolvedorganiccarbon,DOC)的迁移和

扩散,从而导致其在干旱期的积累。复湿后,则由于

较高的活性底物含量使微生物繁殖加快,导致微生物

呼吸和土壤呼吸加强[64]。此外,还有学者则认为

“Birch效应”是两种机制共同作用的结果[65-66],但存

在研究侧重点的差异,两种学说各有倚重,应避免用

单一学说观点去解释我们的研究结果。

1.3 干湿交替对植物根系呼吸的影响

根系呼吸与土壤水分密切相关[67]。土壤水分可

以通过间接影响土壤温度、根系生长量和根系活力等

因素来影响根系呼吸。根系是受土壤干旱胁迫最为

敏感的部位,干旱导致土壤含水量下降会首先影响到

根系的呼吸代谢生理[68],具体表现为:根系呼吸速率

下降、呼吸代谢途径改变、呼吸代谢相关酶活性及产

物种类变化,造成根系吸收、运输水分和养分等功能

紊乱[69-70]。此外,干旱还会影响植物根系溶生型通气

组织的形成机制[71]。

1.4 干湿交替对土壤呼吸影响的微生物学机制

土壤微生物生物量及微生物活性可用以表征土

壤同化和矿化能力的大小。干湿交替可通过改变微

生物群落及活性,影响团聚体内SOM 的释放,进而

影响土壤肥力。水分主要是通过影响酶、底物、微生

物三者之间的关系影响土壤呼吸。土壤水分是微生

物生长的介质,直接影响土壤气体交换、微生物养分

供应和土壤温度[72-73]。干旱导致土粒表面的水膜变

薄,溶解到水膜里的 DOC的扩散速度降低[74-75]。
酶、底物和土壤微生物的扩散速率在干旱时会受到较

大的抑制,酶与底物无法完全结合导致呼吸速率降

低[76]。复湿过程会通过降低土壤温度,抑制植物根

系和微生物酶活———从而影响土壤根系和微生物呼

吸。当土壤含水量过高,会降低土壤的通透性,降低

土壤中O2的供应,使得好氧微生物的活性受到抑

制[77];同时,水分过高还会阻碍土壤溶液中DOC的

扩散,降低微生物可利用的DOC含量[75]。
综上所述,干湿交替对土壤呼吸的影响受多种机

制控制,其中“底物供给”或“微生物胁迫”占主导地

位。土壤呼吸主要包括微生物呼吸和根系呼吸。干

湿交替可通过改变水分来影响酶、底物、微生物三者

之间的关系从而影响土壤呼吸。

2 干湿交替对土壤有机碳矿化的影响

团聚体是土壤结构的基本单元,被视作土壤结构

的替代指标,对土壤结构稳定和肥力保持等至关重

要。水分作为影响SOC周转过程的重要因子,被认

为是导致团聚体破碎的主要因素[78]。干湿交替过程

中,土壤物理、化学、生物性状会发生一系列变化,从
而激发了SOC的矿化。其中,因干湿交替对土壤结

构的裂解是主要的激发机制。
一般而言,干湿交替会激发SOC的矿化分解。

土壤团聚体是SOC的稳定机制之一,土壤团聚体的

物理保护使微生物与SOC的空间隔离[79]。干湿交

替过程中因含水量变化引发的复杂的土壤物理、化学

和微生物过程则增大了其不稳定性。土壤干湿交替

循环的频率与强度是团聚体形成的关键过程。干湿

交替可破坏土壤团聚体结构:干湿交替使土壤发生反

复收缩与膨胀,破坏了土壤颗粒SOM 之间的联结

键,导致SOC失去物理保护,激发了微生物活性,导
致土壤碳释放量进一步增加,从而激发了SOC的矿

化。在干旱条件下,微生物可以介导土壤碳的固定,
通过增加土壤碳固持来缓解土壤水分有效性降低的

影响[80-81]。干旱会通过降低微生物的活性来降低

SOM的分解[82]。
土壤结构的动态变化控制土壤生物学过程,且其

控制作用具有尺度效应:在胶体尺度,土壤含水量变

化控制着土壤微生物在土壤孔隙中的运移;在团聚体

和土壤剖面尺度,土壤含水量变化控制着土壤的氧

化还原状态,并决定着适应不同氧化还原条件微生物

群落结构。土壤含水量不同,土壤微生物的活性不

同。通常情况下,在土壤干旱时,土壤微生物的活性

较低;在土壤复湿过程中,微生物会发生复杂的生化

反应,会使SOC矿化,同时影响微生物的呼吸作用。
但干湿交替的频率及土壤质地类型均可能影响SOC
的矿化,具有较大的不确定性。如王君等[83]通过对

水稻土SOC对多重干湿交替响应的研究结果表明,
多重干湿交替可促进土壤团聚体裂解,使土壤惰性有

机碳暴露并被微生物分解,促进“Birch”效应的爆发。

Denef等[84]的室内模拟试验研究结果表明,干湿交替

会导致科罗拉多地区粉质壤土大团聚体的裂解,促进

SOC的矿化。但Zhu等[85]对栽植了不同植物的砂

质壤土进行不同频率的干湿交替研究显示,SOC的

矿化作用对干湿交替的响应较为复杂,既有中立又有

消极响应。
综上所述,SOC矿化对干湿交替变化有较强响

应。干湿交替可通过影响土壤物理结构从而降低

SOC稳定性。土壤干湿交替可使土壤结构发生重

组,并影响土壤结构特征(如孔隙分布、容重及土壤微

团聚体构成),从而不同程度地改变土壤的物理、化学

特性,影响SOC矿化过程。
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3 问题与展望

未来降水格局的改变,可能会使干旱和强降水事

件增多,进一步增强土壤干湿交替过程。SOC的稳

定、增加和分解都与大气CO2浓度变化相关。干湿

交替是土壤经历的最普遍的非生物胁迫形式,是广泛

存在的一种自然现象。引起干湿交替的原因很多,气
候、地形和灌溉等,都可以导致土壤出现干湿交替现

象。干湿交替对土壤的影响主要表现为:改变土壤结

构、含水量分布,影响微生物活性和以微生物为媒介

的SOM矿化作用。针对已有研究中存在的主要问

题,今后相关研究应重点在以下3个方面有所加强:
(1)干湿交替对地上、地下生物化学组成和激发

效应的复杂性的影响。干湿交替对土壤微生物的影

响以及土壤微生物对干湿交替的响应与反馈,仍存在

很大的不确定性。例如,干湿交替过程中,地上植被

生长变化、地下生物量的变化为土壤呼吸提供的底物

质量和数量变化,输入的底物化学计量比(例如凋落

物的C:N)可能会改变微生物的生长有效性、微生物

活性、群落组成及对底物的选择利用,这些都会增加

激发效应的复杂性。因此,在未来的过程机理研究

中,需综合探讨干湿交替模式下,地上、地下生物量和

微生物的生理响应过程与对土壤呼吸激发效应的影

响和调节机制,有必要加强干湿交替条件下土壤呼吸

与土壤微生物学特征多参数的耦合测定。
(2)模拟试验的不足之处。相关模拟试验多在

恒温培养条件下,通过人工降雨试验来模拟土壤呼吸

对干湿交替强度、频率的响应。通常情况下,野外会

有自然或人为源降尘、凋落物、施肥等方式向土壤输

入新碳。由于室内模拟试验的局限性,土壤缺少新碳

的输入,从而模拟试验结果与自然条件下土壤呼吸对

干湿交替的响应程度可能会有所不同。此外,单纯研

究土壤干湿变化对土壤呼吸的影响将很难真实反映

野外的实际状况。气候变化(主要是温度升高)对土

壤SOM稳定性的影响也不可忽视,根呼吸和土壤微

生物呼吸对温度的敏感性是否相同目前仍无定论。
因此,有必要开展水、温度、碳和氮多因素共同影响下

土壤呼吸与微生物的关系研究。
(3)干湿交替模式下土壤结构、植被化学组成耦合

变化对土壤微生物的影响。干湿交替影响团聚体与颗

粒有机物、微生物群落之间的关系,同时改变土壤养分

循环。鉴于土壤—植被系统组分的生态化学计量关系

在各组分(如叶片、根系、土壤、微生物和凋落物)之间存

在传递关系。土壤养分变化会造成叶片、根系、土壤和

凋落物元素化学组成的变化,而干湿交替会造成土壤孔

隙结构的显著改变,从而影响土壤微生物的栖息空间和

功能。土壤微生物是激发效应产生与维持的重要内在

驱动力。目前关于干湿交替对土壤团聚体、微生物的

变化的影响研究较多,而土壤微生物对未来气候变化

背景下干湿交替的反馈作用机制研究相对缺乏。亟

需联合运用稳定性同位素、分子与基因组学等相关技

术,加强干湿交替条件下土壤呼吸与土壤微生物学特

征多参数的耦合测定,揭示土壤干湿交替条件下生态

系统土壤呼吸的微生物学响应机制[86]。
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