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摘  要 

森林土壤呼吸作为CO2的巨大排放源，对全球气候变化有至关重要的作用，土壤呼吸速率过高可能引起

碳循环失衡进而导致气候变暖不断加剧。而森林土壤呼吸的变化与全球氮沉降的加剧有着密切的相关性，

不同的森林生态群落可能会对氮沉降作出不同的反应，因此关于模拟氮沉降研究森林土壤呼吸变化，成

为了近年来研究的热点问题。本文综述了土壤呼吸及其组分对氮沉降的响应，分析在氮添加作用下，土

壤微生物、凋落物及根系生物量对土壤呼吸的影响，并在此基础上进行深入的探讨和展望，以期为探索

森林土壤呼吸对氮沉降的作用提供理论参考。 
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Abstract 
Forest soil respiration, as a huge emission source of CO2, plays a vital role in global climate change. 
Too high soil respiration rate may cause carbon cycle imbalance, and then lead to climate warm-
ing. The change of forest soil respiration is closely related to the intensification of global nitrogen 
deposition. Different forest ecological communities may respond differently to nitrogen deposi-
tion. Therefore, the study of forest soil respiration by simulating nitrogen deposition has become a 
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hot issue in recent years. This paper summarizes the response of soil respiration and its compo-
nents to nitrogen deposition, analyzes the effects of soil microorganisms, litter and root biomass 
on soil respiration under the action of nitrogen addition, and makes an in-depth discussion and 
Prospect on this basis, in order to provide a theoretical reference for exploring the effect of forest 
soil respiration on nitrogen deposition. 
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1. 引言 

从 20 世纪中期开始，由于森林砍伐、农业扩张、肥料燃烧使用和工业发展等一系列人类活动，大气

中的活性氮排放速率迅速升高，导致过去的一个世纪里，陆地生态系统中活性氮的大气沉积增加了 3~5
倍[1] [2]。有研究数据表明，从 1980 至 2000 年，中国氮沉降量一直处于快速增长趋势，虽在 2011 至 2018
年氮沉积量有所减少，但中国仍是全球三大氮沉积地区之一[3]。相比于中国，近年来欧洲和美国等地区

的氮沉积量得到了较好的管理和抑制，但尽管如此，全球陆地总氮沉积量依然不断增加，预计到 2100 年，

地上氮沉积量可能较现在增加 2.5 倍，其中东亚和南亚地区贡献的氮沉积量比例最大[4] [5]。关于氮沉降

对于森林生态系统的影响，具有积极和消极的两面性。氮的过度饱和对森林生态系统有消极影响，特别

是这种负荷超过了某一区域森林生态系统的吸收能力时，可能造成其土壤酸化、森林结构破坏、森林植

物多样性下降等一系列问题[6]。而一定范围内的氮沉积，可能对增加森林植物多样性、提高森林植物生

物量、调控土壤呼吸等有积极作用[7] [8] [9]。 
土壤碳库是陆地生态系统中最大的有机碳库[10]。该碳库规模较大，其有机碳含量约占碳总量的三分

之二[11]。在过去土壤碳库是化石燃料燃烧释放到大气中的碳的潜在重要汇，但随着大气氮沉降的日益加

剧，其碳汇功能受到了影响，如今土壤碳库的源汇功能还有待进一步确定。土壤呼吸是陆地生态系统向

大气输入碳的最主要途径，主要以二氧化碳的形式出现，氮沉降对土壤呼吸的影响主要表现为促进或抑

制，即使土壤呼吸的微小变化，其产生的二氧化碳含量也可能大于或者等于每年因土地利用或化石燃料

燃烧等人类活动向大气输入的二氧化碳的含量[12]，并可能显著影响到大气中二氧化碳的累计增加或减

少，从而影响生态系统的碳循环，对气候变化产生反馈。因此探究土壤呼吸对氮沉降的响应机制对于了

解森林生态系统氮梯度上土壤碳收支具有重要意义。 
土壤呼吸对碳循环以及全球气候变化有着重要影响，但以往的研究中，关于氮输入对土壤呼吸 CO2

通量的影响报道却较少。也有学者建立氮素添加模型，研究氮素添加对土壤呼吸的作用机制和响应结果，

但是对于土壤呼吸对氮添加作何响应，至今没有明确的结论。准确描述活性氮输入变化对森林土壤呼吸

的作用，可以为未来调控森林生态系统碳循环，促进土壤碳库成为碳汇提供一定的理论依据。本文通过

归纳整合近年来森林土壤呼吸对氮添加的响应结果，分析在不同区域或不同条件下氮素添加对森林土壤

呼吸及其内部组分的作用，以及氮加作用下其他影响因子对土壤呼吸作用的潜在机制，并对未来研究进

行总结和展望。 
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2. 氮添加对森林土壤呼吸的影响 

土壤呼吸是根呼吸、土壤动物呼吸、土壤微生物降解和土壤有机质分解产生二氧化碳的生态学过程，

土壤呼吸可分为异养呼吸和自养呼吸[13]。土壤碳(C)和氮(N)的有效性在土壤 CO2 排放中起着重要作用

[14]。了解土壤 N 有效性对土壤呼吸(Rs)及其组成部分(异养呼吸(Rh)和自养呼吸(Ra))的影响对于理解土

壤呼吸对大气氮沉降的响应非常重要。然而，森林生态系统中土壤呼吸的变化对氮添加变化的响应尚不

完全清楚。本文从土壤总呼吸、土壤各组分呼吸两方面讨论土壤呼吸对氮添加的响应。 

2.1. 氮添加对森林土壤总呼吸的影响 

氮素添加对不同森林生态系统有着不同的影响，为了研究氮沉降对森林土壤呼吸的影响，国内外进

行了大量模拟氮沉降实验。实验的结果主要有三种，第一，氮添加对森林土壤呼吸呈促进作用。例如，

对中国长白山天然次生林进行氮添加发现，在低氮施加处理下对土壤呼吸呈促进作用[15]。在天然麻栎林

内进行模拟氮沉降实验发现，氮沉降轻微提高了总土壤呼吸速率[16]。在加拿大中龄太平洋西北道格拉斯

冷杉林进行氮素施加发现，两个试验都表明，施用氮肥最初导致 Rs 显著增加，氮素施加对土壤呼吸在短

期内(超过 3~4 个月)呈促进作用，但在大约 4 个月后没有效果[17]。第二，氮素添加对森林土壤呼吸呈抑

制作用。例如，在中国热带森林进行氮沉降模拟实验表明，高氮处理下的年平均土壤呼吸速率比对照处

理低 14%，热带森林土壤呼吸对大气氮沉降的响应是下降的，但它可能随氮沉降速率而变化[18]。在美

国北方阔叶林对生长季节和年度土壤 CO2 外流进行的估算表明，在长期添加氮的第八年，这些 C 通量降

低了 15% [19]。哈佛森林科学研究中心在温带森林施氮研究表明，氮添加降低了温带森林土壤的总土壤

呼吸[20]。第三，森林土壤呼吸对氮添加的反应不显著。例如，在美国密歇根州森林进行氮素添加实验，

没有观察到土壤呼吸在研究地点对氮添加的反应发生变化的证据[21]。长期在亚高山生态系统森林施加氮

肥进行实验发现，对照地块的平均土壤呼吸测量值与施肥地块的平均土壤呼吸测量值没有显著差异[22]。
在地中海山地森林生态系统中施加氮肥发现，在冬季和夏季，RS 对氮沉积速率的增加没有反应[23]。关

于森林土壤呼吸对氮沉降的响应，至今没有一致的结果，这种反应可能与季节、不同地区环境影响因子

以及其他许多因素有关。但是可以综合结果表明，氮素添加对大部分地区森林土壤呼吸存在一定的影响，

由于土壤呼吸的外界影响条件存在较大的差异和变化的不确定性，需要因地制宜进行氮素添加模拟实验。 

2.2. 氮添加对森林土壤呼吸各组分的的影响 

土壤呼吸主要组成部分为自养呼吸(Ra)和异养呼吸(Rh)，Ra 主要包括根呼吸和根际微生物呼吸，Rh
来源于土壤有机质的分解，主要包括土壤微生物和动物呼吸。据测定在某些森林生态系统中，自养呼吸

对土壤呼吸的贡献比例大约占总呼吸的一半[24]。仅仅依靠测定和分析氮添加对土壤总呼吸的作用结果，

是无法得知氮沉降对土壤呼吸的作用机制的。因为氮添加对土壤呼吸的影响究竟是由于土壤自养呼吸还

是异养呼吸，亦或二者共同作用的结果，是尚不明确的[25]。应考虑氮添加后，土壤呼吸各组分呼吸强度

的大小，及其对总土壤呼吸的贡献有何变化。 
森林土壤各组分呼吸对氮素添加所呈现的反应亦为促进、抑制和无明显作用[9]，而研究其反应结果

的主要目的为探索在氮添加作用下，不同森林生态系统土壤呼吸各组分对于总呼吸的贡献，所以将其分

为两种情况来讨论。一方面，氮添加对土壤呼吸组分具有抑制作用，从而抑制土壤总呼吸。首先，有研

究表明氮添加作用下，自养呼吸对总呼吸贡献有所降低。例如，在瑞典北部云杉林实验发现未施肥地块

的自养呼吸占土壤总呼吸的 60%以上，在施肥地块中，自养呼吸占土壤总呼吸的 50%。在绝对数量上，

施加氮素后自养呼吸比重降低 10% [26]。其次，还有实验发现施氮后异养呼吸对总呼吸贡献有所降低。

例如，在中国东北部大兴安岭南瓮河国家自然保护区实验研究发现，中氮和高氮抑制了异养呼吸，在一
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定程度上减少了碳损失[27]。除此之外，施加氮素还会促使自养呼吸和异养呼吸对土壤总呼吸贡献均有所

降低。例如，在杉木人工林施氮肥发现，土壤自养呼吸和异养呼吸均有所降低，并且 Rh 降低对 Rs 下降

的贡献大于 Ra 降低[28]。 
另一方面，氮添加对土壤呼吸组分有促进作用，从而促进土壤总呼吸。首先，有在森林施加氮素实

验表明，自养呼吸对总呼吸贡献有所提高。例如，在中国一个温带落叶松人工林施氮发现，在湿润年份

的春季，由于施氮后氮限制大大缓解，施氮显著增加了 Ra，提高了自养呼吸对总呼吸的贡献[29]。其次，

有研究表明氮添加作用下，异养呼吸对总呼吸贡献有所提高。例如，在亚高山针叶林施氮显著增加了 Rh，
与此同时 Rs 也有所提高[30]。除此之外，氮添加作用下，自养呼吸和异养呼吸对总呼吸贡献均有所提高。

例如，在中国东北大兴安岭兴安落叶松天然林实验研究表明，氮添加使 Rs、Rh 和 Ra 分别显著增加 18.9%、

7.2%和 51% [31]。在青藏高原高山针叶林实验研究表明，施氮促进了土壤自养呼吸和异养呼吸，但随着

施氮量增加这种促进作用有所下降[32]。综合以上结果表明，在不同森林生态系统下，氮素添加对土壤各

组分呼吸的影响是有所不同的。同时，还可以发现，氮添加对土壤呼吸的影响，可能会随施氮量的变化

而变化，施氮量越高，对土壤呼吸的促进作用反而有降低的可能。 

3. 氮添加作用下土壤呼吸影响因子 

森林土壤呼吸施氮后的增加、减少与稳定，既与土壤的温度、湿度和土壤酸碱性等环境因素相关，

也是森林生态系统中土壤微生物、凋落物和根系生物量等共同作用的结果，本节主要讨论土壤微生物、

凋落物和植被生物量对氮添加作何响应以及其进一步对土壤呼吸的影响。 

3.1. 氮添加作用下土壤微生物对土壤呼吸的影响 

土壤微生物是土壤中物质转化的动力，是土壤生态系统的重要组成部分，在土壤生态系统的物质循

环和能量流动中起到至关重要的作用[33]。大气氮沉降直接或间接影响土壤微生物的生长、繁殖和活动，

并通过改变土壤的有效氮含量、C/N、土壤 pH、凋落物分解过程等影响土壤微生物群落的结构和功能。

而土壤微生物活动是土壤异养呼吸的重要来源，当森林生态系统为氮限制时，施氮可以提高土壤有效氮

含量，为土壤微生物的生长繁殖提供丰富的养分来源，影响土壤微生物活性和组成，从而影响土壤呼吸。 
一方面，氮素添加刺激土壤微生物活性或增加微生物量从而促进土壤微生物呼吸，提高土壤呼吸速

率。在亚热带森林实验研究表明，单施无机氮肥对土壤微生物生物量影响不大，但是使用无机氮和有机

氮比例为 3:7 混合施肥时，土壤酶和微生物生物量表现出最高的活性，此研究表明混施氮肥可以提高土

壤微生物生物量[34]。在新罕布什尔州北方阔叶林进行长达八年施氮实验表明，施肥地块的相应微生物生

长效率较高，总矿化率较高。施氮肥刺激了微生物的生长和周转速率，从而提高土壤呼吸[35]。在德国的

一个成熟山毛榉林进行氮素添加实验发现，处理后土壤中有效氮的浓度提高，促进了呼吸反应，尽管土

壤微生物总生物量保持不变，但对氮有正生长反应的微生物的百分比增加了，此实验依旧证明了土壤微

生物呼吸对氮添加具有正响应从而促进土壤总呼吸[36]。 
另一方面，氮添加也可能抑制土壤微生物活性，减少土壤微生物生物量，降低土壤呼吸。例如，在

两个富氮热带森林施氮发现，施氮抑制土壤氧化酶活性，降低微生物周转速率，从而减少土壤异养呼吸

[37]。在哈佛森林实验研究发现，氮的添加降低了微生物的活性，从而降低了现场的 CO2 产量，并培育

无根土壤进行土壤呼吸测量，进一步证实微生物活性降低是导致土壤总呼吸降低原因之一[38]。研究中国

西部多雨地区常绿阔叶林土壤呼吸对模拟氮沉降的响应，分析其与土壤微生物的相互关系，也得出氮添

加抑制土壤微生物活性从而影响土壤呼吸的类似结果[39]。除此之外，有研究表明，施氮对土壤微生物活

性和微生物量并无显著影响，在紫金山森林的实验，证实了这一结果[40]。甚至还有研究表明，施氮即使
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造成土壤微生物有所改变，但是仍无法进一步影响土壤呼吸。在阿拉斯加北部森林进行的实验研究，证

明了施氮改变了微生物群落组成，而未进一步影响土壤呼吸这一结果[41]。综上可以发现，即使在施氮对

微生物生物量没有影响的前提下，氮添加也有可能影响某一生态系统中对氮素有正生长反应的微生物的

百分比，从而影响土壤呼吸，所以研究氮添加对微生物土壤呼吸的影响，不能单一从微生物生物量增减

的角度判断。 

3.2. 氮添加作用下凋落物对土壤呼吸的影响 

凋落物一般是指自然界植物在生长发育的过程中所产生的新陈代谢产物，凋落物的分解会影响土壤

有机物的组成和活性[42] [43]。大气氮沉降和 CO2 的增加，通常会刺激森林地上净初级生产力(NPP) [44]，
改变土壤凋落物输入的质量和数量以及凋落物分解速率[45]，控制养分循环、土壤腐殖质形成、土壤肥力

等[46]，而土壤微生物群落和呼吸由于所吸收的凋落物养分的增多或减少也将随之产生改变，这种全球范

围内的变化将对土壤呼吸和全球气候变化产生巨大的影响。 
尽管有许多变量影响凋落物的分解，但气候变化是其主导因素，一般来说，受大气 CO2 的增多以及

全球气候变暖的影响，如果土壤水分充足，全球变暖只会增加凋落物的分解速率[47]。但是近年来许多研

究发现，虽然凋落物输入可通过改变碳有效性直接影响土壤呼吸，还可以通过对土壤微生物的活动和土

壤小气候的改变间接影响土壤呼吸，但是凋落物分解可以通过氮添加进行平衡和调节进而作用于土壤呼

吸。一方面氮添加可以增加凋落物中的氮含量，降低其碳氮比，提高凋落物的分解速率。例如，在紫金

山实验表明，所有四种氮肥施加实验形式均显著加快阔叶林凋落物分解速率，其中有两种氮肥形式显著

加快针叶林凋落物分解速率，并由此推断氮沉降导致的亚热带森林凋落物分解速率加速的长期后果，可

能是地下储存的碳释放到大气中[48]。还有实验表明，长期沉积导致凋落物中 N 和其他养分浓度增加，

富含氮养分的植物凋落物的初始分解通常高于氮养分含量较低的凋落物[49]。更有实验表明，在不添加氮

的处理中，微生物可能受到氮限制，无法利用不同的凋落物基质。在较高的氮沉积下，微生物可能已经

从氮限制中释放出来，并能够利用更多多样的基质，所以在高氮沉降水平下，种内凋落物多样性对土壤

呼吸的影响最为显著[50]。 
另一方面，也有许多实验研究表明，氮添加对凋落物的数量和分解速率具有抑制作用。例如，研究氮

添加对热带常绿阔叶林凋落物产量和养分的影响发现，高氮沉降抑制凋落物的产生[51]。在中国热带三种

森林类型(马尾松林、松阔叶混交林和成熟季风常绿阔叶林)连续施氮 2 年多实验结果表明，施氮显著抑制

了松林和成熟林凋落物分解速率[52]。在中国四川盆地西部边缘的五个森林进行氮添加实验也得出类似的

结果，这种氮对凋落物分解的抑制作用主要可以解释为外源无机氮对木质素分解的抑制作用[53]。此外，

还有实验表明，模拟氮沉降对凋落物分解并无显著影响，单靠氮的有效性，无论是外源的还是内源的，都

不能控制凋落物的分解速率[54]。综合上述，这种凋落物分解对氮添加的不同反应可能与森林生态系统是

否为氮限制、森林树木木质素含量的多少有关，且从以上结果可以得知，对于受大气氮沉降影响，土壤呼

吸速率过高的森林生态系统，可以适当进行去除凋落物处理，从而为平衡森林生态系统碳循环做出贡献。 

3.3. 氮添加作用下根系生物量对土壤呼吸的影响 

根系是植物在土壤中的唯一器官，虽然根系生物量只占总生物量的 5%左右，但是植物根系呼吸对土壤

呼吸的贡献很大。有许多研究表明，可以通过外源氮输入来影响根系生物量，所以准确估计氮添加作用下

的根系生物量变化对森林生态系统地下碳循环至关重要[55]。粗根含有大部分生物量，但粗根的呼吸作用

较低，因此，施氮对细根的影响可能会极大地影响植物根系呼吸和相关的根际呼吸。由于不同生态系统的

土壤氮养分情况、环境条件不同，所以细根特征对氮沉降的响应不一致，主要包括促进、抑制和无影响。 
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许多研究表明，施加氮会增加植物细根生物量和根系呼吸，从而促进土壤呼吸。比如，在亚热带竹

林生态系统中实验表明，土壤中有效氮的增加可能刺激细根生长，增加细根组织中的氮浓度，增强新陈

代谢和呼吸[56]。在华西雨屏区苦竹林中研究也发现，土壤呼吸与根系生物量和细根 N 含量呈显著正相

关，这可能是由于氮沉降使细根生物量和代谢强度增加，并通过增加微生物活性促进了根际土壤呼吸[57]。
但是，在许多氮饱和生态系统中，氮添加可能会减少细根生物量或对其没有影响。比如在热带桉树人工

林中无 N 处理的细根生物量显著高于施氮处理的[58]。在中国落叶松和水曲柳人工林地研究发现施氮同

时抑制了细根生物量和土壤呼吸[59]。在中国南方一个热带森林中施氮后发现，土壤呼吸的减少发生在温

暖和潮湿的生长季节，与土壤微生物活性和细根生物量的减少有关[18]。在某亚热带樟树人工林中进行实

验也得到类似的结果[60]。还有实验表明，虽然土壤呼吸和植物细根生物量呈正相关，但是施氮不影响两

个树种的细根产量[61]。在亚热带幼林实验表明，在特定条件下，施氮对细根的年细根产量、死亡率和周

转率没有影响[62]。 

4. 结论与展望 

4.1. 氮添加对森林土壤呼吸及其各组分呼吸共同作用研究 

土壤呼吸作为一个复杂的生态学过程，受林型、温度、湿度、土壤酸碱性及人类活动等多种外部因

素的影响。而从其具体内部产生途径来看，异养呼吸和自养呼吸作为内部作用呼吸源，共同作用于土壤

呼吸。综合总结许多研究发现，土壤呼吸各组分对其总呼吸通量的贡献比例有所不同，所以土壤呼吸的

复杂性使区分土壤呼吸各组分的呼吸强度成为必要，然而许多研究专注于氮素添加对土壤呼吸总通量的

影响，忽视了内部各组分呼吸数据的记录和分析。土壤各组分呼吸所利用的碳源不同，对土壤呼吸的贡

献也有一定的差异，对全球变化的作用也不同，只有了解土壤各组分呼吸在土壤总呼吸中的比例，才能

精确了解不同森林生态系统土壤呼吸的内部作用机制。所以精确区分各组分呼吸贡献，了解其内在作用

机制，是今后研究的重要方向。 

4.2. 氮添加影响下土壤呼吸影响因子共同作用研究 

土壤微生物呼吸和根系生物量分别是 Rh 和 Ra 的重要来源，凋落物是土壤呼吸重要的外部影响因素。

所以氮添加作用下，土壤微生物、凋落物和根系生物量等对于土壤呼吸贡献较大的因素不容忽视。汇总

分析其作用原因发现，从土壤微生物角度来看，氮的富集可以促使许多生态系统中的微生物生物量增多

或减少，并相应地影响土壤呼吸。这可能是由于当森林生态系统为氮限制时，施氮会促进该森林生态系

统微生物活性的增加。而当施氮导致凋落物分解速率降低时，会对土壤微生物活性降低和生长受限；对

于凋落物层面来说，低木质素含量和高木质素含量的凋落物对氮的添加有明显的分解反应，通常木质素

含量低的凋落物能够在氮添加作用下加速分解，所以木质素的含量多少是影响凋落物分解速率的重要因

素；从根系生物量来看，也发现许多研究证明氮添加可以通过调控根系生物量来调节根系呼吸，从而影

响土壤呼吸，这主要是由于根系生物量的多少对土壤呼吸起到直接的影响作用。所以关于氮沉降对土壤

呼吸的作用影响，应综合土壤内外部共同作用因素进行实验、研究和分析，才能深入了解通过调节氮素

含量影响土壤呼吸，促进全球碳循环的理论方法。因此，深入理解氮沉降效应和氮沉降对土壤呼吸作用

机制应该是未来研究的重点。 
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