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摘要:为了揭示森林演替和气候变暖及交互过程对森林土壤自养呼吸和森林不同层次植物根系呼吸的影

响,以关帝山不同演替阶段4种天然次生林(杨桦阔叶落叶林、油松针阔混交林、华北落叶松林和云杉林)

为研究对象,于2016—2019年利用Li—6400便携式分析仪观测每种林型不同层次植物根系呼吸和土壤自

养呼吸生长季的变化规律;同时采用温室加热法,模拟增温对土壤自养呼吸及各组分的影响。结果表明:

(1)根系呼吸速率和土壤自养呼吸速率随演替的进行而降低。乔木层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献率

随演替进行则显著上升,而灌木层和草本层的贡献率则显著下降。(2)增温显著提高了不同演替阶段自养

呼吸速率,提高幅度为8.48%~8.76%,并随演替进行而升高。森林不同层次植物根系呼吸速率对增温的

响应程度不同,其中增温显著提高了草本层和灌木层植物根系呼吸速率,提高幅度分别为10.88%~14.00%和

8.37%~15.26%,而对乔木层植物根系呼吸速率作用则不显著。增温降低了土壤自养呼吸和乔木层根系呼

吸的贡献率,则提高了草本层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献率。(3)增温和演替没有改变土壤自养呼吸

及各组分在生长季变化规律,但演替和增温对土壤自养呼吸、草本层和灌木层植物根系呼吸有显著的耦合

效应。综上所述,森林土壤自养呼吸和根系呼吸速率随演替进行具有降低的趋势,土壤自养呼吸速率、灌

木层和草本层植物根系呼吸速率对增温响应程度显著,并且对演替和增温的交互过程有显著的耦合效应,

为气候变暖背景下森林更新过程对森林土壤碳排放影响的研究提供数据支持和理论依据。
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Abstract:Inordertorevealtheeffectsofforestsuccessionandclimatewarmingandtheirinteractionson
soilautotrophicrespirationandplantrootrespirationatdifferentforestlevels,4naturalsecondaryforests
(Poplar–birchbroad–leaveddeciduousforest,Pinustabulaeformisconiferbroad-leavedmixedforest,

LarixprincipisrupprechtiiforestandPiceaasperataforest)atdifferentsuccessionstagesinGuandiMoun-
tainwerestudied.From2016to2019,Li-6400portableanalyzerwasusedtoobservethechangesofplant
rootrespirationandsoilautotrophicrespirationratesatdifferentlevelsofeachforesttypeduringthegrowing
season.Greenhouseheatingmethodwasusedtosimulatetheeffectsoftemperatureincreaseonautotrophic
respirationanditscomponents.Theresultsshowedthat:(1)Therootrespirationrateandsoilautotrophic
respirationratedecreasedwithsuccession,andthecontributionrateofsoilautotrophicrespirationtototal
soilrespirationincreasedsignificantlywithsuccession.Thecontributionrateofrootrespirationtosoilauto-
trophicrespirationincreasedsignificantlyinarborlayer,butdecreasedsignificantlyinshrublayerandherb
layer.(2)Warmingsignificantlyincreasedsoilautotrophicrespirationrangingfrom8.48%to8.76%indif-
ferentsuccessionalstages,andsoilautotrophicrespirationgraduallyincreasedwiththesuccessionalprocess.



Theresponseofrootrespirationratetowarmingwasdifferentindifferentforestlayers.Warmingsignificant-
lyincreasedrootrespirationrateinherblayer(10.88%~14.00%)andshrublayer(8.37%~15.26%),butit
hadnosignificanteffectonrootrespirationrateofarborlayer.Increasingtemperaturedecreasedthecontri-
butionrateofsoilautotrophicrespirationandrootrespirationinarborlayer,whileitincreasedthecontribu-
tionrateofrootrespirationinherblayer.(3)Warmingandsuccessiondidnotchangethevariationlawofsoil
autotrophicrespirationanditscomponentsinthegrowingseason,butithadsignificantcouplingeffectson
soilautotrophicrespiration,herblayerandshrublayerplantrootrespiration.Inconclusion,soilautotrophic
respirationrateandrootrespirationrateofshrublayerandherbaceouslayerhadsignificantresponsetotem-
peratureincrease,andhadsignificantcouplingeffectontheinteractiveprocessofsuccessionandtemperature
increase,whichprovidedatasupportandtheoreticalbasisforthestudyontheeffectofforestregeneration
processonforestsoilcarbonemissionunderthebackgroundofclimatewarming.
Keywords:succession;warming;naturalsecondaryforest;rootrespiration;interactiveeffect

  全球气候变暖对森林土壤碳排放的影响一直是

国内外生态学研究的热点问题[1-3]。目前,关于气候

变暖对森林土壤呼吸的影响主要集中在森林土壤呼

吸及其组分(土壤异养呼吸和土壤自养呼吸)和相关

因子之间的呼应关系等方面的研究上,已有研究[4-6]

表明,土壤增温促进土壤呼吸,但也有研究[7-9]表明,
增温降低土壤呼吸,其研究结果仍然存在较大分歧,
其中,森林生态系统的复杂性和区域差异性是导致土

壤呼吸对增温响应程度产生差异的主要原因。目前,
仍然缺乏从森林不同层次结构上探讨乔—灌—草植

物根系呼吸对土壤自养呼吸和土壤总呼吸的贡献及

其对气候变暖响应机制的研究,因此,有必要对暖温

带亚高山不同演替阶段土壤自养呼吸及其组分进行

的研究,以了解气候变暖对森林植物根系及其碳排放

影响机制。
森林土壤呼吸及其组分受气候、植被类型、海拔

高度及土壤生态过程等影响,其中森林演替是一个重

要的影响因素,有研究[10-12]表明,土壤呼吸速率及其

温度敏感性随森林演替的进行而发生变化;也有研

究[6,13]表明,不同林龄和森林不同更新方式下土壤自

养呼吸对气候变暖的响应程度存在着差异。演替过

程和增温过程均对土壤呼吸产生的影响,然而,目前

关于增温和演替的交互作用对暖温带亚高山天然

次生林土壤自养呼吸影响的机制缺乏系统的研究。
因此,研究暖温带亚高山森林根系呼吸对森林演替和

增温及其交互作用的响应程度,为气候变暖背景下

研究森林更新过程对森林土壤碳的排放影响的研究

提供数据支持。
关帝山林区海拔落差大,形成了多种林型共存的

局面,天然原始林遭到破坏后,在天然恢复过程中,依
次出现了以山杨(Populusdavidiana)、白桦(Betula
platyphylla)、红桦(Betulaalbosinensis)等为先锋

种的杨桦混交林,以喜光性油松(Pinustabulifor-

mis)为主的针阔混交林和中国特有的寒温性华北落

叶松(Larixrincipis—rupprechtii)林,最后形成资

源利用优化程度最高、抗干扰能力强的地带性顶级群

落云杉(Piceaasperata)林。本文选取上述4种林型

作为研究对象,通过野外原位观测不同演替阶段土壤

自养呼吸及各组分的变化规律及其对增温的响应程

度,以期解决森林演替过程对不同层次植物根系呼吸

及土壤自养呼吸的影响;增温对森林土壤自养呼吸及

其各组分的影响;增温和演替对土壤自养呼吸及其各

组分的耦合效应,为天然林土壤自养呼吸及土壤碳库

动态变化对气候变暖的响应机制提供理论支持。

1 材料与方法
1.1 研究区概况

关帝山位于山西省吕梁山脉中段(37°45'—37°55'N,

111°22'—111°33'E),最高峰海拔2831m,属于暖温

带半湿润大陆性季风气候。7月气温最高,均值为

17.5℃,1月最低,为-10.6℃,无霜期约100天,年降水

量为822.6mm,主要集中在7—9月,蒸发量1268mm,
土壤从低海拔到高海拔依次为山地褐土、山地淋溶褐

土、山地棕壤和亚高山草甸;植被垂直地带性分布显

著,低海拔为阔叶落叶混交林,中海拔以油松为主的

针阔混交林,中高海拔地带为亮针叶华北落叶松林和

暗针叶云杉林等。乔木主要有华北落叶松、油松、白
桦、红桦、山杨、云杉等;灌木主要有黄刺玫(Rosa
xanthina)、灰栒子(Cotoneasteracutifolius)、刚毛忍

冬(Lonicerahispida)、榛(Corylusheterophylla)、
卫矛(Euonymusalatus (Thunb.)Sieb)、刺果茶藨

子(Ribesburejense Fr.Schidt.)、木 忍 冬(Lonicera
Japonica)、荚蒾(Viurnumschensianum)、箭叶锦鸡

儿(Caraganajubata)、粗野悬钩子(Rubusalceaefo-
lius)等。草本主要有老鹳草(Geraniumwilfordii)、
林地猪殃殃(Galiumparadoxum)、蓝花棘豆(Oxyt-
ropiscoerules)、蚊子草(Filipendulapalmata)、玉
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竹(Polygonatumodoratum)、小红菊(Dendranthe-
machanetii)、唐松草(Thalictrumaquilegiifolium
var.sibiricum Linnaeus)、龙牙草(Agrimoniapilo-
sa)、歪头菜(Viciaunijuga)等。

1.2 研究方法和样地设置

1.2.1 研究方法 在研究区天然林中,选取杨桦林、油
松林、华北落叶松林和云杉林作为研究对象,利用空间

代替时间的方法[14],杨桦林→油松林→华北落叶松林→
云杉林作为1个演替序列。采用去根法计算土壤自养

呼吸及其各组分的呼吸速率[15];利用温室加热法模拟增

温对土壤自养呼吸和其组分的影响[1]。

1.2.2 野外样地的设置与处理 在2015年5月,在
选取的每种林型当中建立5个重复永久样地,样地的

大小为50m×50m,每种林型的基本情况见表1。
每个样地进行2类处理,一类为对照处理(自然状

态),另一类为增温处理,每个处理重复3次。在每类

处理当中设计4类观测样点(1m×3m):A样点设

计为保留灌木+保留草本+保留乔木根系,观测数据

记录为R1;B样点设计为保留灌木+保留草本+断

乔木根系(断根设计就是用洛阳铲掏空样方四周的土

壤,直到没有明显的根系,然后用长、宽、厚分别为

60,20,0.5cm的PVC板包围样方,以阻断样方周围

植物根系,然后填平踏实),其观测数据记录为R2;C
样点设计为保留灌木+去草本+断乔木根系,观测数

据记录为R3;D样点设计为去灌木+去草本+断乔

木根系,观测数据记录为R4。要定期维持B、C、D的

设计要求。增温处理是在断根处理1年后开始,即在

2016年4月在规划增温的样点上建立温室大棚(棚
脊高2.5m,跨度>3m,框架以竹竿和PVC管为主,
覆盖5mm透明聚氯乙烯塑料薄膜,在搭建大棚时要

确保大棚塑料膜与观测样方的距离在50cm以上,以
免周围土壤与样方热交换影响增温观测值。大棚四

周挖10cm深的斜沟,用土填埋塑料膜)。
观测数据的处理:R1—R2为乔木层根系呼吸记

为Rra,R2—R3为草木层根系呼吸Rrh,R3—R4为灌

木层根系呼吸记为Rrs,R4为土壤异养呼吸记为Rh,

R1—R4为自养呼吸记为Ra,R1是直接观测数据,为
土壤总呼吸,记录为Rt。在试验期间使用 HOBO小

型自动气象站(H—21,美国)气象数据,在降雨过后

及时将降雨量以人工喷洒的方式归还增温样点;用网

袋收集法,以增温样点相邻的同林分凋落物量为参

照,将凋落物归还增温样点。
表1 试验地的立地条件

演替

阶段
海拔/m

土壤

类型
坡向 坡度/(°) 坡位 郁闭度/%

平均

胸径/cm
林龄/a

PF 2130.1±130.2 棕壤土 阴坡 11.6±2.1 中下坡 74.4±8.2 29.6±17.1 61.2±1.3
PL 2001.1±10.2 棕壤土 阴坡 10.2±1.3 中下坡 67.2±15.5 26.8±18.6 56.0±8.9
PT 1900.0±0.8 棕壤土 半阴坡 11.2±1.8 中下坡 65.3±9.1 26.2±18.9 58.0±4.5
FB 1860.0±6.0 棕壤土 半阴坡 13.8±1.3 中下坡 66.0±9.1 26.2±18.9 58.0±4.5

  注:PB、PT、PL、PF分别为杨桦林、油松林、华北落叶松林、云杉林;表中数据为平均值±标准差。下同。

1.2.3 土壤呼吸速率的测定 2016年4月中旬,在
每个样点中随机布置3个内径10.1cm的PVC连接

环,用橡皮锤敲入土壤深度5cm,连接环高出地面2
cm。5—10月,用Li—6400便携式分析仪(Li—Cor
Inc.,Lincoln,NE,美国)测量土壤呼吸速率,每月测

定2次,连续测量4年,每次测量要选择晴朗的天气

进行,测量时间为9:00—11:00和13:00—16:00,每

PVC环进行3个重复测量。用Li—6400自带的探

针测定土壤呼吸环附近5cm层的土壤湿度(%),并
用TDR100探针测定其温度(℃)。

土壤呼吸速率用R=aebT来表达。式中:R 为土

壤呼吸速率(μmol/(m2·s));a 为0℃条件下的土

壤呼吸速率(μmol/(m2·s));T 为土壤5cm 温度

(℃);b为R 的温度反应系数。

1.3 数据分析

文中数据为平均值±标准方差,用单因素方差分

析(One-wayANOVA)和最小显著差异法(LSD)检

验演替各阶段土壤自养呼吸及其各组分之间的差

异及增温效果;双因素分析增温和演替的耦合过程

对土壤温湿度、土壤呼吸及其组分的显著性。所有

统计分析用SPSS16.0软件完成,且界定P<0.05为

显著水平,P<0.01为极显著水平;用Excel2007软

件制图。

2 结果与分析
2.1 增温对土壤温湿度的影响

增温显著提高了不同演替阶段土壤的温度,相对

自然状态,提高了2.13~2.28℃,杨桦林(FB)、油松

林(PT)、华北落叶松林(PL)、云杉林(PF)分别提高

了14.44%,14.65%,15.27%,16.50%(P<0.05),提
高的幅度随演替的进行而逐渐增大(图1)。增温降

低不同演替阶段土壤湿度,相对于自然状态,FB、

PT、PL、PF则分别降低了1.59%,1.40%,0.97%,

0.99%,均未达到差异显著水平(P>0.05)(图2)。
各演替阶段土壤温湿度在生长季均形成以8月
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为峰值的单峰态变化曲线,但增温没有改变土壤温湿 度的生长季变化规律(图1、图2)。

  注:图柱上方的不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。下同。

图1 增温(W)和自然(CK)状态不同演替阶段土壤温度的对比

图2 增温(W)和自然(CK)状态不同演替阶段土壤湿度的对比

2.2 增温对森林土壤自养呼吸及贡献率的影响

2.2.1 增温对森林土壤自养呼吸的影响 增温显著

提高了不同演替阶段土壤自养呼吸速率(Ra),相对于自

然状态,FB、PT、PL、PF则分别提高了8.48%±1.01%,

8.56%±1.00%,8.58%±1.23%,8.76%±1.25%(P<
0.05),增幅随演替的进行而增大;增温没有改变不同演

替阶段Ra在生长季的变化规律(图3),即各演替阶Ra

在生长季逐月形成8月为峰值的单峰态变化曲线,并

与土壤水热生长季的变化规律类似(图1、图2)。

2.2.2 增温对森林土壤自养呼吸贡献率的影响 增

温降低各演替阶段Ra对其土壤总呼吸速率(Rt)的贡

献率,相对于自然状态,FB、PT、PL、PF分别降低了

1.30%±0.02%,2.02%±0.09%,2.02%±0.07%,

3.65%±0.10%,均未达到差异显著水平(P>0.05),
但降低的幅度则随演替的进行而增大。

图3 增温(W)和自然(CK)状态土壤自养呼吸速率及其贡献率的对比
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2.3 增温对森林不同层次植物根系呼吸的影响

2.3.1 增温对乔木层根系呼吸的影响 不同演替阶

段乔木层植物根系呼吸(Rra)对增温的响应强度和

方向性存在差异,其中增温提高了 FB、PT、PF的

Rra,相对自然状 态,提高的幅度分别为6.86%±
0.96%,6.85%±0.99%,7.33%±1.02%,PL则下降

2.34%±0.92%(图4a),增温提高了其他演替阶段乔

木层根系呼吸速率,而降低华北落叶松林,这与华

北落叶松在温度高湿度小的低海拔区域天然分布

较少的现实相符。

2.3.2 增温对灌木层根系呼吸的影响 增温显著提

高了不同演替阶段灌木层根系呼吸速率(Rrs),相对

自然状态,FB、PT、PL、PF分别提 高 了8.37%±
2.23%,11.13%±3.33%,15.26%±4.53%,8.20%±
1.89%(P<0.05),提高的幅度随着演替进行形成先

升后降的格局(图4b)。

2.3.3 增温对草本层根系呼吸的影响 增温显著提

高了不同演替阶段草本层植物根系呼吸速率(Rrh),相对

于自然状态,FB、PT、PL、PF分别提高了13.31%±
2.36%,10.88%±2.93%,12.83%±3.03%,14.00%±
3.90%(图4c),均达到差异显著水平(P<0.05),提
高的幅度随演替的进行具有升高的趋势。

注:Rra、Rrs、Rrh分别表示乔木层、灌木层、草本层根系呼吸。下同。

图4 增温对不同层次根系呼吸速率的影响

2.4 增温对森林不同层次根系呼吸贡献率的影响

2.4.1 增温对乔木层根系呼吸贡献率的影响 增温

降低不同演替阶段Rra对Ra的贡献率,相对于自然状

态,FB、PT、PL、PF分别下降了1.35%±0.23%,

1.49%±0.28%,7.53%±0.43%,1.58%±0.18%,未
达到差异显著水平(P>0.05),但PL下降的幅度显

著高于其他阶段(图5a)。

2.4.2 增温对灌木层根系呼吸贡献率的影响 不同

演替阶段Rrs对Ra的贡献率对增温的响应强度和

方向性存在较大差异,其中增温降低FB和PT的Rrs

对Ra的贡献率,相对于自然状态,分别降低0.49%±
0.06%和0.12%±0.03%,而PL和PF则分别升高

9.23%±0.89%和2.38%±0.84%,其中PL达到差

异显著水平(P<0.05)(图5、图6),说明林下灌木层

根系呼吸的贡献率对增温的响应程度较为复杂,这可

能与灌木层处于乔木层和草本层之间,同时具有两者

的生态学特征有关。

2.4.3 增温对草本层根系呼吸贡献率的影响 增温

提高了不同演替阶段Rrh对Ra的贡献率,相对于自然

状态,FB、PT、PL、PF分别提高了4.85%±0.53%,

4.48%±0.58%,6.83%±0.79%,2.12%±0.32%,但
未达到差异显著水平(P>0.05)(图5c),Rrh对Ra

的贡献率对增温的响应程度随演替的进行呈波动

式下降。

图5 增温对不同层次根系呼吸贡献率的影响

2.5 森林演替对土壤自养呼吸及其各组分的影响

2.5.1 演替对森林自养呼吸速率的影响 不同演替

阶段Ra差异显著(P<0.05),其均值表现为FB((1.33±

0.11)μmol/(m2·s))>PT((1.31±0.19)μmol/
(m2·s))>PL((1.16±0.09)μmol/(m2·s))>PF
((1.13±0.10)μmol/(m2·s))(图3)。相对于演替
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初期FB,则PT、PL、PF分别降低了1.52%±0.48%,

12.75%±3.43%,14.75%±1.46%,其中PL、PF达

到差异极显著水平(P<0.01)。

2.5.2 演替对森林不同层次根系呼吸的影响 不同

演替阶段乔木层根系呼吸速率差异显著(P<0.05),随
演替的进行,具有降低的趋势(图6)。相对于FB,则

PT、PL、PF分别下降12.37%±2.01%,20.09%±3.78%,

11.74%±1.49%,均达到差异显著水平(P<0.05)。
演替过程显著降低灌木层和草本层根系呼吸速

率,相对于FB,则PT、PL、PF分别下降12.37%±
2.01%,20.09%±3.78%,11.74%±1.49%和25.26%±
4.87%,22.17%±5.44%,13.92%±1.99%。

2.6 演替对森林土壤自养呼吸及其各组分贡献率的

影响

2.6.1 演替对土壤自养呼吸对土壤总呼吸贡献率的

影响 不同演替阶段Ra对Rt的贡献率差异显著(P<
0.05),相对于FB,则PT、PL、PF分别提高了0.53%±
0.05%,13.76%±1.03%,20.22%±3.24%,其中PL、

PF达到差异显著水平(P<0.05),说明森林演替过

程显著提高了Ra的贡献率。

2.6.2 演替对森林不同层次根系呼吸贡献率的影响

 演替显著升高了Rra对Ra的贡献率,相对于FB,则

PT、PL、PF分别提高了2.90%±0.41%,13.24%±
2.44%,19.63%±3.23%,其中PL、PF达到差异显著

水平(P<0.05),而FB不显著(图7),这说明乔木层

根系呼吸的贡献率在演替前期变化不明显,但随演

替的进行而显著升高。而演替过程却显著降低了

灌木层和草本层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献

率,相对于FB,则PT、PL、PF分别下降了3.39%±
0.55%,11.57%±2.08%,24.53%±3.88%和0.63%±
0.13%,11.54%±3.48%,24.53%±7.55%,其中PL,

PF均达到差异显著水平,而PT不显著(P>0.05),
说明灌木层和草本植物根系呼吸的贡献率在演替

过程中,前期相对比较平稳,随着演替的进行,草本

层和灌木层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献率急

剧下降。

图6 不同演替阶段不同层次根系呼吸速率的生长季变化

图7 不同演替阶段不同层次根系呼吸贡献率的生长季变化

2.7 增温和演替对土壤呼吸的耦合效应

增温对森林土壤自养呼吸、草本层和灌木层植物根

系呼吸速率产生显著的影响(P<0.05),但对其贡献率

却不显著;演替对森林土壤自养呼吸及其各组分均产生

显著影响,而增温和演替对仅土壤自养呼吸、草本层

和灌木层根系呼吸产生显著的耦合效应(表2)。

3 讨 论

3.1 增温对森林土壤自养呼吸及组分的影响

试验采用模拟温室加热法,土壤温度升高2.13~

2.28℃,土壤自养呼吸速率、灌木层和草本层根系呼

吸速率显著提高,这说明土壤自养呼吸、灌木层和草

本层根系呼吸对增温的敏感程度较高,这与李先锋[6]

对中亚热带格氏栲天然林和杉木人工林土壤自养呼

吸速率对增温的敏感程度较高的研究结论相一致,但
本研究增温提高的幅度远低于中亚热带格氏栲天然

林和杉木人工林,可能与土壤自养呼吸的林型及立地

条件差异有关;刘美等[1]对青藏高原东部窄叶鲜卑花

高寒灌丛根源呼吸和细根呼吸进行被动增温试验发

现,根源呼吸、细根呼吸对增温的响应程度显著,并且
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变化的幅度较大,可能与灌丛根系分布较浅,易受被

动增温的影响较大有关,与本研究草本层根系呼吸增

温幅度高于相应的乔木层和灌木层根系呼吸的结论

相一致。本研究土壤自养呼吸、灌木层和草本层根系

呼吸对增温的响应程度显著,可能增温过程直接提高

了森林植物根系的活力,研究区处于中国北方山区,
气温较低,根系呼吸代谢活动长期受到低温的限制,
而增温可能解除或缓解低温限制效应,从而提高了根

系呼吸代谢速率[16-17];其次,增温也可能提高了地上

植物光合作用,为根系提供更多的呼吸底物,进而提

高了根系呼吸速率。本研究发现,增温对乔木层根系

呼吸影响不显著,甚至产生抑制作用,可能土壤自养

呼吸不同主体对增温的响应程度不同[1],也可能是增

温对乔木根系呼吸产生驯化,驯化能够使植物在增温

环境下降低维持生命成本,从而增强其稳定性[18],降
低呼吸代谢速率。森林不同层次根系呼吸对增温的

响应程度存在差异,增温提高了草本层植物根系呼吸

对土壤自养呼吸的贡献率,降低了乔木层根系呼吸的

贡献率,而灌木层根系呼吸贡献率对增温的响应却存

在着方向性和强度的差异,可能与森林不同层次植物

所处的生态位和采取的生存策略有关,林下草本层植

物采取r生存策略,能够灵活地利用增温所带来的福

利,增加了对土壤资源的占有率;乔木则趋向采用K
生存策略,对外界环境的变化具有一定的抵抗作用,
而灌木层介于乔木层和草本层之间,所以,其根系呼

吸对增温的响应程度存在较大的差异。
表2 增温、演替及交互过程对土壤自养呼吸及各组分的影响

土壤呼吸类型 增温 演替 增温+演替

Ra 0.012* 0.034* 0.045*

Rra 0.082 0.043* 0.097
Rrs 0.012* 0.013* 0.032*

Rrh 0.021* 0.051* 0.024*

Rra·Ra
-1 0.120 0.041* 0.089

Rrs·Ra
-1 0.106 0.028* 0.108

Rrh·Ra
-1 0.081 0.017* 0.036*

Ra·Rt
-1 0.061 0.045* 0.109

  注:表中数值为P—valve值,*表示效果显著(P<0.05)。

3.2 森林演替对土壤自养呼吸的影响

在森林演替过程中地表植被群落的类型、结构和

功能都会发生不断的变化,其地下根系组成与功能、
土壤生境也会发生相应的改变[13],从而引起土壤自

养呼吸和根系呼吸的变化。本研究发现,土壤自养呼

吸速率和根系呼吸随演替进程而降低,但森林演替各

阶段土壤自养呼吸速率及其组分呼吸与土壤温湿度

具有类似的生长季变化特征,说明森林土壤自养呼吸

和根系呼吸受演替过程和大气共同的影响,这与同纬

度的研究[19]结果相一致。森林演替显著降低土壤自

养呼吸,使之形成2个明显的阶段,杨桦林和油松林

为演替前期,华北落叶松林和云杉林为演替后期,前
期的土壤自养呼吸显著高于后期,可能阔叶林和阔叶

混交林根系呼吸高于针叶林[20-21];其次,不同的演替

阶段,森林生态系统的稳定性不同,如演替后期的云

杉林是地带性顶级群落,不以牺牲物质代谢速率来抵

御外界不良环境,而是采用减少消耗的最大收益来维

持系统的稳定和平衡[22],因此,以根系呼吸为主的土

壤自养呼吸速率较低。但牛莉平等[23]对长白山红松

针阔混交林不同演替序列土壤呼吸研究发现,土壤呼

吸随着演替进行具有升高的趋势,与本研究林型及其

林龄不同,本研究区为成熟林或近成熟林。土壤呼吸

随演替进行表现出一定的差异,演替一方面通过地表

植物结构与功能的改变来直接影响根系呼吸速率;另
一方面,演替通过影响土壤温湿度等理化性质、土壤

有机质含量及土壤生境的变化间接影响土壤根系及

其土壤自养呼吸速率。

3.3 演替和增温对森林土壤自养呼吸的交互效应

本研究发现,森林土壤自养呼吸对增温的响应随

演替进行而升高,可能在森林演替过程中,森林群落

结构与功能发生变化,演替前期为阔叶落叶林混交林

和针阔混交林,林下通风透光性能好,演替后期为针

叶混交林和针叶纯林,林下形成阴暗潮湿的环境(从
图1、图2可知,演替过程降低了土壤温度而升高了

土壤湿度),与已有研究[5,24]低温潮湿环境下土壤呼

吸对增温的敏感程度相对较高的研究结果相一致。
森林演替过程通过地表植物类型结构与功能等的改

变,引起地下根系组成与性状、土壤理化和微生物等

变化,除了直接或间接影响土壤自养呼吸的变化外,
演替过程改变了森林和土壤生态环境,引起土壤呼吸

对环境变化的响应程度的差异,而增温正是通过影响

根系生物酶活性和改变土壤水热等理化性质直接影

响以根系呼吸为主的土壤自养呼吸,或者通过影响土

壤微生物对有机质分解形成土壤营养元素的有效性

来间接影响根系的代谢活动,因此,增温和演替对土

壤自养呼吸及各组分影响存在一定的交互作用。本

研究发现,演替和增温对土壤自养呼吸、草本层和灌

木层根系呼吸有着显著的耦合效应,但演替、增温及

其耦合过程均对乔木层根系呼吸的影响均不显著,说
明增温和演替及其耦合过程对森林土壤自养呼吸和

根系呼吸等不同呼吸主体产生不同的影响[1,25]。森

林不同层次根系呼吸对增温和演替及其耦合作用的

响应程度不同,因为森林的垂直层次结构对森林群落

有着不同的生态意义[26],关于群落结构与土壤呼吸

相关性的研究仍需进一步加强。
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4 结 论
森林演替具有降低土壤自养呼吸速率及其组分的

趋势。不同根系呼吸对演替的响应程度不同,其中,演
替显著降低灌木层和草本层根系呼吸对土壤自养呼吸

的贡献率,而提高了乔木层根系呼吸的贡献率。
森林土壤自养呼吸对增温的响应程度显著,并随演

替的进程而增大,但其所有组分对增温的响应程度并非

如此,草本层和灌木层植物根系呼吸速率对增温的响应

程度显著,乔木层植物根系呼吸则不显著。增温均降低

了各演替阶段土壤自养呼吸对土壤总呼吸的贡献率;增
温降低了乔木层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献率,提
高了草本层根系呼吸对土壤自养呼吸的贡献率。

演替和增温均没有改变土壤自养呼吸及其各组分

在生长季的变化规律,但演替和增温对土壤自养呼吸、
草本层和灌木层植物根系呼吸有着显著的交互效应。
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