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摘   要   全球降雨格局正发生显著变化，进而影响陆地生态系统碳循环过程.  土壤呼吸是陆地生态系统第二大碳通

量，其微小变化将显著影响气候变化的进程.  而目前土壤呼吸对降雨改变的响应研究多为2-3个处理，缺乏土壤呼吸

对降雨梯度的响应. 基于青藏高原高寒草甸降雨梯度控制实验平台，设置6个水平降雨梯度，包括年均降雨量的1/12倍
（1/12P）、1/4倍（1/4P）、1/2倍（1/2P）、3/4倍（3/4P）、1倍（P）和5/4倍（5/4P）. 于2019年生长季测定了土壤呼吸及其

组分（自养呼吸、异养呼吸），研究土壤呼吸及其组分对降雨梯度的响应. 结果表明：（1）土壤呼吸对降雨改变存在非线

性响应，土壤呼吸随降雨量增加而增加，并在1/2P处理达到最大值（4.8 μmol-1 m-2 s-1），其后随着降雨量增加土壤呼吸

逐渐降低. （2）1/4P和1/2P处理分别使自养呼吸显著增加50.2%和53.3%，结构方程模型表明降雨量改变间接显著影

响自养呼吸（P > 0.05），而土壤含水量直接显著影响自养呼吸（P > 0.05）. （3）异养呼吸随降雨未发生显著变化（P > 
0.05），但受地上生物量的直接影响（P < 0.05）. 可见，土壤自养呼吸的变化导致土壤呼吸随降雨量增加呈现非线性响

应，异养呼吸对土壤呼吸的相对贡献随降雨量增加而增大，表明在未来降雨增加的背景下，高寒草甸土壤中更多的碳易

于通过微生物分解而释放. 本研究揭示了土壤呼吸随降雨量增加的非线性响应，为准确模拟和预测未来降雨格局下高

寒草地生态系统土壤碳释放提供了科学依据和数据支撑. （图5 表1 参52）
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Abstract   Global precipitation patterns have changed substantially, affecting the carbon processes of terrestrial 
ecosystems. Soil respiration is the second largest carbon flux in terrestrial ecosystems. Therefore, small changes 
in soil respiration can profoundly affect the trajectory of climate change. Currently, studies on the response of soil 
respiration to changes in precipitation have been limited to considering only two or three treatments. Therefore, 
the response of soil respiration to a precipitation gradient is unknown. In this study, based on a precipitation 
gradient experiment in an alpine meadow on the Qinghai-Tibetan Plateau, we investigated soil respiration and its 
components (autotrophic and heterotrophic respiration) measured during the 2019 growing season in response 
to the precipitation gradient, including six levels of altered precipitation (1/12P, 1/4P, 1/2P, 3/4P, 1/4P, P, and 5/4P, 
where P is the mean annual precipitation). The results showed that: (1) Soil respiration responded to changes in 
precipitation. Soil respiration increased with increasing precipitation, reaching a maximum value (4.8 μmol-1 m-2 
s-1) in treatment 1/2P. (2) The 1/4P and 1/2P treatments significantly increased autotrophic respiration by 50.2% 
and 53.3%, respectively. The results of the structural equation model showed that precipitation changes indirectly 
affected autotrophic respiration (P > 0.05), whereas soil water content directly affected autotrophic respiration 
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土壤是陆地生态系统最大的活跃碳库，其碳储量约为植

被碳库的2倍和大气碳库的3倍 [1]. 土壤碳库的大小取决于土壤

碳输入和碳输出之间的平衡. 作为土壤碳输出的主要途径，土

壤呼吸每年释放的碳量约为化石燃料燃烧碳排放量的10倍，

是仅次于总初级生产力的第二大碳通量 [2]. 因此，土壤呼吸的

微小变化将对大气二氧化碳（CO2）浓度和陆地生态系统碳循

环产生重要影响. 近几十年来，由于大气CO2浓度上升和气候

变暖导致全球降雨格局发生了巨大变化，具体表现为高纬度地

区降雨呈增加趋势，而大部分亚热带地区降雨有降低的趋势[3]. 
这种降雨格局的改变正对土壤碳释放产生重要的影响[4-7]. 

已有研究表明降雨量与土壤呼吸存在负相关关系 [8]或者

正相关关系[9-10]，亦有研究发现随着降雨量增加土壤呼吸先增

加后降低 [11]. 土壤呼吸对降雨量变化的这种差异性响应可能

与不同生态系统类型、降雨改变的强度、降雨改变持续时间以

及本底气候条件有[7]. 例如，在干旱生态系统，土壤水分为主

要限制因子，土壤呼吸对增雨更加敏感，增雨对土壤呼吸的促

进作用是减雨对土壤呼吸抑制作用的两倍 [12]； 而在湿润生态

系统，降雨使土壤水分快速饱和，从而降低土壤呼吸对增雨的

敏感性 [13]. 尽管如此，以往研究探讨土壤呼吸对降雨量变化的

响应通常仅考虑增雨或者减雨两种处理对土壤呼吸的影响，

缺乏土壤呼吸对降雨梯度特别是对极端降雨响应的认知. 当
降雨改变幅度过大、胁迫时间过长，或者短期干扰强度过大，

超出了生态系统调节恢复能力，则会使生态系统结构、功能和

稳定性发生不可逆变化，这个临界值就是降雨变化对生态系

统影响的阈值 [14-16]. 当前，全球气候模型预测未来极端降雨事

件的发生频率将显著增加，而关于土壤呼吸对降雨量变化的

响应是否存在阈值还存在很大的不确定性，从而限制了未来

降雨格局改变下对土壤碳动态的准确模拟和预测[17-18]. 
根据土壤CO2来源不同，土壤呼吸可以分为自养呼吸和

异养呼吸，其中自养呼吸来自植物根系的代谢，而异养呼吸来

自土壤微生物对土壤有机质和凋落物的分解过程 [19]. 由于植

物和微生物对降雨改变的敏感性不同，导致自养呼吸和异养

呼吸对降雨量变化的响应存在差异，进而影响土壤呼吸响应

降雨量变化的大小和方向[20]. 已有研究表明，土壤自养呼吸和

异养呼吸受一系列生物、非生物因素的调控. 因此，降雨量变

化引起的任何生物、非生物因素的变化均可能影响土壤自养

呼吸和异养呼吸.  例如，降雨量变化可直接影响土壤含水量

和植物光合强度，间接影响植被碳分配，造成根系生物量以

及植物根冠比的变化 [21-22]. 土壤微生物对水分响应敏感，水分

不仅是微生物代谢底物，也影响着土壤的通气性，进而影响

微生物群落结构、胞外酶活性及有机质分解速率 [23]. 此外，降

雨通过改变土壤温度，可进一步促使微生物活性和土壤养分

有效性发生变化. Li等发现 [24]高寒草原减雨50%显著抑制土

壤呼吸和异养呼吸，而对自养呼吸没有显著影响. Liu等通过

整合分析 [25]发现减雨28%促进了自养呼吸并抑制异养呼吸，

进而导致土壤呼吸无变化. 李英等发现 [26]增雨30%使土壤呼

吸和异养呼吸分别提高38.8%和57.3%. 胡广等在松嫩草原研

究 [27]发现增雨50%分别使土壤呼吸和自养呼吸增加了21.5%
和46.8%，而异养呼吸没有变化. 以往研究表明即使在相同降

雨量处理下自养呼吸和异养呼吸的变化程度也可能不同，而

土壤呼吸及其组分随降雨量变化是否存在阈值响应仍存在很

大的不确定性，因此有必要进一步探明土壤呼吸及其组分对

降雨梯度变化的响应及其机制. 
青藏高原是世界上面积最大、海拔最高的高原，被称为

“地球第三极”，拥有欧亚大陆面积最大的草地生态系统，

其中约一半面积由高寒草甸所覆盖 [28]. 根据Yang等的研究结

果 [29]，青藏高原高寒草甸平均土壤碳密度为9.05 kg/m2，1 m
深土壤碳储量为4.68 Pg C，约占全国土壤碳储量的十分之一. 
青藏高原也是世界上对气候变化响应最敏感的区域之一，近年

来的研究表明，该地区降雨表现为东南部降雨增多，西北部降

雨减少的趋势[30]. 因此，研究降雨改变尤其是极端降雨对高寒

草甸土壤呼吸的影响对于理解未来降雨格局下土壤碳动态具

有重要意义. 但目前高寒草甸土壤呼吸及其组分对降雨梯度如

何响应仍鲜见报道. 我们基于青藏高原高寒草甸降雨梯度控

制实验平台，研究降雨量变化对土壤呼吸及其组分的影响，拟

回答以下3个科学问题：（1）土壤呼吸对降雨量变化的响应是

否存在阈值？（2）土壤自养呼吸、异养呼吸对降雨量变化的响

应是否存在差异？（3）土壤呼吸及其组分主要受哪些生物、非

生物因素调控？

1  材料与方法

1.1  研究区概况
试验区位于四川省阿坝州红原县若尔盖高寒湿地国家野

外科学观测研究站（32°48′N，102°33E′，海拔3 500 m），

该地区属于大陆季风型气候，年均温1.5 ℃，最高气温15.6 
℃，最低气温-9.3 ℃，年降雨量为749 mm，降雨集中在每年

5-8月，占年降雨量的80%. 土壤有机碳含量37 g/kg，土壤

全氮含量3.5 g/kg，土壤pH为6.24，土壤类型为亚高山草甸

土和沼泽土，土壤通气性差.  该研究区优势种有以下几种：

禾本科包括发草（Deschampsia caespitosa），垂穗披碱草

（Elymus nutans），甘青剪股颖（Agrostis hugoniana）；

莎草科包括四川嵩草（Kobresia setchwanensis），藏东

薹草（Carex cardiolepis）；豆科包括甘肃棘豆（Oxytropis 
kansuensis），野豌豆（Vicia sepium）；杂草类包括草玉梅

（Anemone rivularis），黄帚槖吾（Ligularia virgaurea），

珠芽蓼（Polygonum viviparum），鹅绒委陵菜（Potentilla 
anserina）. 

(P > 0.05). (3) Heterotrophic respiration did not significantly change with altered precipitation (P > 0.05) but was 
directly affected by aboveground biomass (P > 0.05). In conclusion, the nonlinear response of soil respiration 
to precipitation was dominated by changes in autotrophic respiration, whereas heterotrophic respiration did not 
change significantly with altered precipitation. Moreover, the relative contribution of heterotrophic respiration to 
soil respiration increased with increasing precipitation, indicating that more carbon in alpine meadow soil will 
be released through microbial decomposition in the context of increasing precipitation in the future. This study 
revealed the nonlinear response of soil respiration to increasing precipitation and provided a scientific basis 
and data support for accurately simulating and predicting soil carbon release in alpine grasslands under future 
precipitation change scenarios.

Keywords    soil respiration; soil respiration component; precipitation change; threshold; alpine meadow
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1.2  试验设计
采用完全随机区组试验设计，一共设置6个降雨处理，各

处理设置5个重复，共30个样方，每个样方大小一致（2 m × 3 
m），各样方间距不小于2 m，并且在各样方四周插入玻璃板至

40 cm土层，防止土壤水分的横向扩散. 根据前人研究结果，

湿润地区生态系统碳循环过程对减雨比较敏感，而干旱地区

生态系统碳循环过程则对增雨比较敏感. 而我们研究区年均

降雨量（749 mm）较高，因此本研究主要考虑减雨处理对土

壤呼吸的影响. 但考虑到未来青藏高原东南部降雨呈增多的

趋势，我们又设置了一个增雨处理. 6个降雨处理分别是年均

降雨量的1 /12倍（1/12P）、1/4倍（1/4P）、1/2倍（1/2P）、3 /4
倍（3/4P）、1倍（P）和5 /4倍（5/4P）. 通过集雨架实现增减雨

处理，集雨架透光度高，不影响植被正常生长. 
1.3  测定项目与方法
1.3.1  土壤呼吸及其自养、异养组分　　2014年5月在各样

方分别埋入两个不同高度的聚氯乙烯环，浅聚氯乙烯环（高5 
cm，半径10.5 cm）埋入土壤3 cm用于土壤呼吸速率的测定； 
深聚氯乙烯环（高40 cm，内径10.5 cm）用于异养呼吸速率

的测定，由于90%的植物根系分布于0-20 cm土层，深聚氯

乙烯环永久安置于土壤后会切断植物根系，并阻断新根生长. 
2019年的5-9月，使用Li-6400 便携式土壤呼吸分析仪（LI-
6400LI-COR，Lincoln，USA）测定土壤呼吸速率和异养呼吸

速率，测定时间选定在晴朗无风上午的9: 00-11: 00，一个月测

定2次，共10次. 土壤呼吸速率和异养呼吸速率的计算方法见

LI-6400手册，自养呼吸速率为土壤呼吸速率与异养呼吸速率

的差值（Ra = Rs - Rh）. 
1.3.2  降雨量、土壤温度和含水量　　在每个样方中间安置

高20 cm的雨量计，并于降雨事件发生后立即测定降雨量. 10 
cm土层的土壤温度使用Li-6400 便携式土壤呼吸分析仪（LI-
6400，LI-COR，Lincoln，USA）自带的温度探针测定；土壤

体积含水量使用便携式时域反射仪（TDR 100，Spectrum 
Technologies，USA）在聚氯乙烯环附近与土壤温度同时测定. 
1.3.3  地上生物量　　于2019年8月（生长旺季）在样方内设

置1 m × 1 m样方框，齐平地面刈割框内地上植物，将植物与

凋落物分离，分别将二者于65 ℃烘干至恒重后称重，得到地

上生物量和凋落物生物量 [31]. 
1.3.4  地下生物量　　地下生物量测定采用土钻法，于2019
年8月底用内径8 cm的根钻分表层（0-20 cm）和下层（20-40 

cm）取土壤样品，在均匀水流下将过1 mm土筛后的根系洗

出，将根系于65 ℃烘干至恒重后称重，得到地下生物量 [32]. 
1.3.5  微生物量碳、氮   于2019年8月（生长旺季）使用直径

3 cm的土钻在每个样方收集土壤样品（0-20 cm），每个样方

取三钻土样并混合均匀，混匀后的土样过2 mm筛，并在测定

前置于-20 ℃的环境中保存. 土壤微生物量碳、氮采用氯仿熏

蒸法测定 [33]，取20 g新鲜土样置于120 mL广口瓶中，将盛有

土样的广口瓶、少量湿润滤纸（保持干燥器湿度）、一个盛有

50 mL氢氧化钠溶液的烧杯（吸收CO2）和两个盛有50 mL氯
仿的烧杯（装有少量沸石防止暴沸）同时放置于真空干燥器，

并用真空泵抽真空至氯仿沸腾5 min. 然后对其遮光并静置24 
h使氯仿充分熏蒸，熏蒸后用真空泵对其反复抽气至氯仿完全

消散为止. 同样取20 g土样置于120 mL广口瓶，与熏蒸土壤同

时加入50 mL 0.5 mol/L的K2SO4溶液，并置于摇床上振荡30 
min后过滤，分别测定二者滤液中碳氮含量，二者差值为土壤

微生物量碳、氮含量，换算系数为0.45. 
1.4  数据处理

采用R 4.1.0 进行数据分析，利用多重比较分析（LSD）检

验降雨量变化对土壤呼吸、异养呼吸和自养呼吸的影响，显著

水平设为0.05. 采用重复测量方差分析检测测定时间、降雨处

理以及二者交互效应对土壤呼吸、异养呼吸和自养呼吸的影

响，其中各呼吸正态性检验（Shapiro-Wilk normality test）与

球型性检验（Mauchly ‘s test of sphericity）P值均大于0.05. 
采用AMOS 25.0构建结构方程模型（Structural equation 
model）分析降雨量变化对异养呼吸和自养呼吸影响的路径，

使用最大似然法对模型进行拟合，采用χ2、Df、P-value检验模

型可信度. 使用Origin 2021对分析结果作图. 

2  结果与分析

2.1  降雨改变对环境因子的影响
对照样方土壤温度为12.3 ℃，土壤温度随降雨量增加逐

渐降低（图2A），而土壤含水量随降雨量增加逐渐增加（图

2B）. 立枯随降雨量增加无明显变化（图2C），而地上凋落物

随降雨量增加有降低的趋势（图2D）.  土壤微生物量随降雨

量增加呈先增加和降低的趋势，在3/4P处理达到最大值（图

2E），而土壤微生物量氮随降雨量变化无显著变化（图2F）. 
同样地，降雨改变未显著影响地上生物量（P > 0.05，图2G）. 

图1  样方处理分布图. 
Fig. 1  Distribution of the treatment plots.
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地下生物量随降雨量增加呈先下降后增加的趋势，且在3/4P处
理达到最小值（图2H）. 
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图2  生物、非生物因子随降雨梯度的变化. ST：土壤温度；SWC：土壤含

水量；Standing litter：立枯；Litter fall：凋落物；MBC：土壤微生物量碳；

MBN：土壤微生物量氮；AGB：地上生物量；BGB：地下生物量. 柱状图

上不同小写字母表示所有处理在P < 0.05水平差异显著. 
Fig. 2  Changes of biotic and abiotic factors along with the gradient 
of precipitation change. ST: Soil temperature; SWC: Soil moisture 
content; Standing litter: Standing dead; Litter fall: Litter; MBC: Soil 
microbial biomass carbon; MBN: Soil microbial biomass nitrogen; AGB: 
Aboveground biomass; BGB: Underground biomass. Values with different 
lowercase letters on the bars are significantly different at P < 0.05.

2.2  降雨改变对土壤呼吸及其组分的影响
生长季内（5-9月）各降雨处理土壤呼吸及其组分存在显

著的季节变化，土壤呼吸速率和异养呼吸速率在6月达到峰值

（图3A、1B），而自养呼吸速率在5月底达到峰值（图3C）. 土
壤呼吸及其组分从7月下旬至8月下旬总体呈现下降趋势，9月
后土壤呼吸速率变化较小. 

重复测量方差分析结果表明，降雨改变对土壤呼吸和自

养呼吸存在显著影响（P < 0.01）；测量时间对土壤呼吸及其

组分也存在显著影响（P < 0.01），但降雨改变和测量时间对

土壤呼吸及其组分的交互影响不显著（P > 0.05）（表1）. 土
壤呼吸及其组分随降雨量增加呈先增加后降低的趋势，均在

1/2P处理达到最大值，5/4P处理达到最小值（表1；图3D、1E、
1F）. 但降雨处理对异养呼吸无显著影响（P > 0.05）. 

土壤呼吸主要由异养呼吸贡献，对照样方中异养呼吸、自

养呼吸对土壤呼吸的相对贡献分别为71%和29%（图4）. 与
对照相比，增雨处理并未显著改变自养呼吸占土壤呼吸的比

例，但减雨处理增加了自养呼吸对土壤呼吸的相对贡献（图

4）. 异养呼吸对土壤呼吸的相对贡献随降雨量增加而增加，

从1/12P的67%增加到5/4P的71%. 
2.3  降雨改变对土壤呼吸组分的影响途径

结构方程模型进一步分析了降雨量变化对土壤呼吸组分

的影响途径，该模型分别解释了自养呼吸和异养呼吸19%和

17%的变异（图5）. 降雨量与土壤含水量存在显著的正相关，

降雨量解释了土壤含水量63%的变异. 降雨量改变所引起的土

壤含水量变化与自养呼吸变化呈显著负相关. 降雨量改变通

过影响土壤温度、地上生物量进而影响异养呼吸，但影响途

径并不显著. 

3  讨 论
3.1  降雨改变对土壤呼吸速率的影响

土壤水分参与动植物的代谢过程，降雨不仅是土壤水分

的主要来源，还对土壤碳循环过程起着重要的调节作用. 本研
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图3  土壤呼吸及其组分的季节动态及其对降雨梯度的响应. A：土壤呼

吸速率（Rs）季节动态；B：异养呼吸速率（Rh）季节动态；C：自养呼吸

速率（Rn）季节动态；D：土壤呼吸速率年均值；E：异养呼吸速率年均

值；F：自养呼吸速率年均值. 柱状图上不同小写字母表示所有处理在P < 
0.05水平差异显著. 
Fig. 3  Seasonal variations of soil respiration and its components 
and their responses to a gradient of precipitation change. A: 
Seasonal dynamics of soil respiration rate (Rs); B: Seasonal dynamics 
of heterotrophic respiration rate (Rh); C: Seasonal dynamics of 
autotrophic respiration rates (Rn); D: Annual mean soil respiration rate; 
E: Annual mean of heterotrophic respiration rate; F: Annual mean 
autotrophic respiration rate. Values with different lowercase letters on 
the bars are significantly different at P < 0.05.

表1  降雨梯度下土壤呼吸速率（Rs）、异养呼吸速率（Rh）、自养呼吸速

率（Ra）的重复测量方差分析结果（F-值）

Table 1  Results of repeated-measure ANOVA (F values) for 
the effects of precipitation change on soil respiration rate, 
heterotrophic respiration rate, and autotrophic respiration rate

变异来源
Source of variation

Rs/
μmol-1 m-2 s-1

Rh/
μmol-1 m-2 s-1

Ra/
μmol-1 m-2 s-1

降雨改变
Precipitation change   9.362***   1.287 4.443**

测量时间
Measurement time 22.003*** 13.295*** 3.436**

降雨改变×测量时间
Precipitation × 
Measurement time

  0.801   0.476 0.763

*** P < 0.001；** P < 0.01；* P < 0.05.
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究结果表明，各降雨处理土壤呼吸速率均在3.68-4.52 μmol 
m-2 s-1范围内变化（图3D），这与青藏高原样带降雨控制实验

中土壤呼吸速率的变化范围（0.59-4.02 μmol m-2 s-1）[10]基本

一致. 研究发现，土壤呼吸速率随降雨量增加呈明显的响应. 
我们发现土壤呼吸随降雨量增加而增加，且存在明显的非线

性响应，即在1/2P处理达到最大值，其后随着降雨量增加土壤

呼吸速率逐渐降低. 然而Abbasi等整合分析的结果[34]表明，土

壤呼吸随降雨量的增加而增加. 黄土丘陵撂荒草地开展的降

雨控制实验发现，减雨25%和50%分别使土壤呼吸减少1.2%
和18.8% [35]. 在美国高草草原的一项研究亦发现减雨70%使

土壤呼吸降低了8% [3]. 与前人在干旱地区开展的降雨控制实

验结果不同的是，本研究中土壤呼吸随降雨量变化的阈值响

应可能与该研究区本底年均降雨量较高有关. 本研究区降雨

充足（749 mm），适当降雨可以增加土壤通气性，一方面促进

了植物微生物代谢，从而产生更多CO2，另一方面加快了CO2

的逸散，从而促进了土壤呼吸. 
而本研究中超过1/2P的降雨使得土壤呼吸平均下降

17.7%，其中3/4P处理土壤含水量为26.8%，而P和5/4P土壤

含水量均超过29%，可能是在这3种强度的降雨量下土壤水分

过饱和致使土壤呼吸速率降低. 在呼伦贝尔草原开展的研究

也证实，土壤含水量大于29%-30%时，增雨会增加CO2在土壤

中的扩散阻力，进而抑制土壤呼吸 [37]. 我们还发现相对于1/2P
处理，3/4P、P和5/4P处理的地下生物量平均减少26.9%，这

可能是增雨削弱光合作用，减少光合产物在根系的分配，进

而降低了土壤呼吸速率 [36]. 通过对比多项研究结果，我们发现

一般土壤水分本底值较低的干旱生态系统，增雨通过提高根

系和微生物活性促进土壤呼吸；而在湿润生态系统中，较高

的降雨量会降低土壤通气性，进而抑制土壤呼吸 [12-13, 37]. 总体

而言，本研究土壤呼吸速率的降低可能是因为高寒草甸生态

系统并不受土壤水分限制，较高的降雨量不仅会抑制CO2的释

放，还会抑制根系活性. 
3.2  降雨改变对自养呼吸速率和异养呼吸速率的影响

与土壤呼吸类似，自养呼吸随降雨量的变化亦呈饱和式

响应，而降雨改变未显著影响异养呼吸. 减雨平均使自养呼吸

速率增加32.2%，其中1/2P处理的自养呼吸速率最高，其后随

着降雨量增加自养呼吸逐渐降低. 在松嫩草原发现，减雨50%
可使自养呼吸速率增加46.8%，而在西藏高寒草原并没有发现

减雨对自养呼吸的影响[26-27]. 本研究区减雨促进自养呼吸可能

与地下生物量和土壤含水量的变化有关，首先，在这-种干旱胁

迫下，植物为缓解土壤水分对其生长的限制，将更多光合产物

分配给根系[38-39]，以获取深层土壤水分. 一方面导致减雨处理

的地下生物量平均增加12.4%（图2），另一方面地下生物量的

增加可能通过根系分泌物加快土壤碳的分解 [41-42]；其次，结

构方程模型表明，降雨量与自养呼吸存在间接的显著负相关

关系，表明高寒草甸生态系统不受土壤水分限制，适当减雨可

以提高根系活性，进而提高自养呼吸速率. 在青藏高原高寒草

甸开展的研究也证实，减雨30%可以显著提高1级根（细根）的

生物量和土壤水分的有效性，一定程度上增加了根系的代谢

活性，进而提高自养呼吸速率 [43]. 
异养呼吸由土壤水分、土壤温度、凋落物量、微生物生物

量及活性共同决定 [44].  以往诸多研究表明，减雨会抑制异养
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图4  异养呼吸和自养呼吸占土壤呼吸的相对比例随降雨梯度的变化. 
Fig. 4  Changes in the relative contributions of heterotrophic 
respiration and autotrophic respiration to soil respiration along 
with the gradient of precipitation change.

图5  降雨梯度下生物和非生物因子对土壤自养呼吸和异养呼吸的直接和间接影响. 蓝色和红色的箭头分别代表正、负效应. 箭头旁边的数字代表回归

系数. R2表示有关变量的共同解释度. * 0.01 < P < 0.05; ** 0.001 < P < 0.01; *** P < 0.001.
Fig. 5  The direct and indirect pathways of biotic and abiotic factors to the variation of autotrophic respiration and heterotrophic 
respiration under the gradient of precipitation change. Blue and red arrows represent positive and negative effects respectively. The number 
next to the arrow represents the regression coefficient. R2 represents the common interpretation of the variables. * 0.01 < P < 0.05; ** 0.001 < P < 
0.01; *** P < 0.001.
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呼吸，增雨促进异养呼吸 [1, 9, 45]. 本研究并未发现降雨量变化

对异养呼吸有显著影响（图3F），主要原因如下：一方面，与干

旱草原不同，该研究区年均降雨量较高，土壤类型以亚高山草

甸土为主，降雨量大于蒸发量，因此生态系统并不受水分限

制，适当减雨有利于土壤透气性，可能在一定程度上提高了土

壤微生物活性，进而促进异养呼吸 [30]；另一方面，我们发现减

雨降低了地上生物量，但使得地上凋落物生物量增加17.7%，

表明减雨可能通过抑制微生物活性降低了地上凋落物的分

解 [46]，进而导致微生物呼吸的底物来源降低，抑制异养呼吸. 
总体上，干旱对土壤异养呼吸的影响可能受微生物活性、地上

碳输入、凋落物分解的共同调控. 今后还需从这几个方面进一

步探讨降雨改变对异养呼吸的影响及机制. 
本研究发现该高寒草甸异养呼吸占土壤呼吸的相对比例

大于自养呼吸，且异养呼吸对土壤呼吸的相对贡献随降雨量

增加而增大.  异养呼吸平均占土壤呼吸的67%，这与孙小银

等 [47]在内蒙古温带典型草地的结果（70.3%）相近. 由于植被

和微生物对水分获取的空间差异，自养呼吸和异养呼吸对降

雨量变化的敏感性存在差异 [48-49].  高寒草甸地下生物量可达

地上生物量的十倍 [50]，植被根系主要利用深层土壤中的水分

满足自身生长发育，由于深层土壤紧实度高，自养呼吸产生的

CO2不易排出土壤，并且深层土壤长期潮湿缺氧，该土层植物

根系以无氧发酵为主，难以进行有氧呼吸 [51-52].  微生物主要

利用表层土壤中的水分，由于浅层土壤通透性良好，导致表层

土壤含水量的波动性远大于深层土壤，也更利于微生物释放

CO2，进而导致了自养呼吸和异养呼吸速率对土壤呼吸相对贡

献的差异. 

4  结 论
本研究基于青藏高原高寒草甸降雨梯度控制实验平台，

研究发现，土壤呼吸对降雨改变存在非线性响应，土壤呼吸

随降雨量增加而增加，并在1/2P处理达到最大值，其后随着降

雨量增加土壤呼吸逐渐降低. 土壤呼吸对降雨改变的这种非

线性响应主要由自养呼吸的变化主导. 降雨改变未显著影响

土壤异养呼吸，但异养呼吸对土壤呼吸的相对贡献随降雨量

增加而增大，表明在未来降雨增加的背景下，土壤中更多的碳

易于通过微生物分解而释放. 本研究结果为降雨量变化下土

壤呼吸及其组分在季节尺度上的变化规律积累了数据，同时

也为准确模拟和预测未来降雨格局下青藏高原高寒草甸土壤

碳动态提供了参数验证和理论依据. 考虑到不同气候区本底

降雨量的差异，本研究揭示的土壤呼吸对降雨量变化的这种

非线性响应还需要在更多的草地生态系统中开展试验并进行

验证. 此外，未来研究中还需进一步探讨土壤微生物群落结构

与功能、凋落物分解等土壤碳循环关键过程对降雨梯度改变

的响应，以期为预测降雨格局变化下土壤碳的动态提供机理

解释. 
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