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凋落物对土壤呼吸的贡献研究进展
① 

吕富成1,2，王小丹1* 
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摘  要：土壤呼吸是土壤碳库输出的主要途径，凋落物是影响土壤呼吸的重要因素。明确凋落物对土壤呼吸的

贡献，有助于准确评估植物-土壤-大气三个碳库之间的碳收支过程。本文综述了近年来国内外有关凋落物对土壤呼吸

贡献的研究成果，阐明了凋落物对土壤呼吸的贡献机理，讨论了凋落物对土壤呼吸贡献率及其存在的时空分异特征，

在此基础上，对该领域研究前景进行了展望。 
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土壤是陆地生态系统最大的碳库，碳储量达

1.5×103 Pg(以单质 C计，下同)，约为大气碳储量的

2倍，陆地植物碳储量的 3倍[1–2]。土壤呼吸是指土

壤碳以 CO2 的形式向大气释放的过程，是土壤碳库

输出的主要途径[3]。土壤每年向大气输出碳约 68 Pg，

约占大气 CO2输入量的 20% ~ 40%，所以土壤呼吸

轻微的扰动对全球大气 CO2浓度的变化将产生重大

影响[4–8]。 

凋落物是陆地生态系统地上部分和地下部分物

质和能量交换的重要“纽带”[9]。作为土壤碳库输入

的主要来源之一[10]，凋落物还为土壤微生物活动提

供物质基础，调节土壤表层温度和湿度，改善土壤微

环境，进而影响土壤呼吸[11]。全球变化和人类活动引

起的气温升高、氮沉降以及土地利用/覆被变化等问

题，势必会对陆地生态系统的生产力[12]、凋落物质

量[13]、凋落物量[14]产生影响。凋落物这个碳库的扰

动，则会对全球气候变化产生反馈作用[15–16]。因此，

厘清连接土壤和大气纽带的凋落物对土壤呼吸的贡

献是十分必要的。本文在综述了国内外相关研究成果

基础上，分析了凋落物对土壤呼吸的贡献机理，并总

结了凋落物对土壤呼吸贡献率存在的时空规律及其

调控因子，在此基础上，对该领域的研究前景提出了

展望，以期为该领域今后的研究提供参考。 

1  凋落物对土壤呼吸的贡献机理 

凋落物对土壤呼吸的贡献机理包含了一系列的

生物学过程，它可以通过直接或者间接途径影响土

壤呼吸。凋落物对土壤呼吸的直接贡献主要是指凋

落物分解过程中释放的 CO2；间接贡献是指凋落物

通过物理过程、化学过程和生物过程屏蔽气体传输、

改变土壤水热条件、增加或者减少土壤碳源，影响

根系生长和微生物群落的结构与功能等，进而作用

于土壤呼吸。 

1.1  凋落物对土壤呼吸的直接贡献 

凋落物对土壤呼吸最直接的贡献是在微生物的

参与下，凋落物通过自身分解释放 CO2。但许多研究

表明，凋落物释放 CO2通量低于凋落物对土壤呼吸的

贡献量[17–19]。例如，鼎湖山 3种植被季风常绿阔叶林、

针阔叶混交林、马尾松林凋落物年平均直接排放的

CO2通量分别为 597129、736187、582181 g/(m2a) 

(以单质 C计，下同)，明显低于凋落物对土壤呼吸的

贡献量[17]。另外，原始林凋落物释放的 CO2 通量高

于更新林，这主要是林地凋落物多寡及各层所占比例

不同所致[18]。这表明凋落物自身分解释放 CO2 量并

不能完全代表凋落物对土壤呼吸的贡献。 

1.2  凋落物对土壤呼吸的间接贡献 

凋落物对土壤呼吸的间接贡献包括物理过程、化

学过程和生物过程，3种过程相互关联，共同作用。 

1) 物理过程。凋落物地上部分是大气与土壤进

行物质与能量交换的缓冲区，其物理过程包括两方

面：第一，凋落物层降低了大气对土壤内部环境的扰

动，特别是有效降低土壤温度和湿度的波动幅度[20]，
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有利于土壤微生物和真菌的生存。研究证实，去除凋

落物降低了 Q10值，削弱土壤对环境变化的抗干扰能

力[17,21]。因此，凋落物层是土壤碳库抵御外界气候变

化重要的组成部分，也是凋落物对土壤呼吸贡献的

物理表现形式。第二，覆被于地表的凋落物层减缓

了土壤呼吸向外释放 CO2的过程，被称为“屏蔽效

应”[18–19,22]，造成这种效应的原因：一是某些生态系

统凋落物覆盖层很厚，在土壤呼吸中扮演屏障角色，

物理减慢了 CO2 的外溢过程；二是土壤微生物中好

气性细菌比例很高，去除凋落物层后活动异常旺盛所

致[19]；三是凋落物以 CO2形式排放的碳量相当低
[18]，

主要以别的形式转化和迁移。当屏蔽作用阻挡的气体

量超过凋落物分解释放量，凋落物对土壤呼吸的贡献

就会出现负值[23–24]，如三江平原退耕还湿地的凋落

物对土壤呼吸的贡献率为 –5%[24]。 

2) 化学过程。凋落物对土壤呼吸间接贡献的化

学过程在于：凋落物是土壤有机质的主要来源，在微

生物等分解者的参与下，凋落物转化为供植物吸收利

用的矿质养分，促进土壤有机碳的化学氧化和植物根

系呼吸，影响根系生长和分配。例如，Sayer等[25–26]

对热带森林的研究发现，增加凋落物量导致植物细根

量显著减少，土壤呼吸反而增加，原因是新鲜凋落物

的输入带来更为有效的底物碳源[27–28]或者加倍凋落

物产生了正“激发效应”[29–30]。凋落物的化学性质也会

影响凋落物的分解速率，凋落物的质量(碳、氮含量，

酚含量，碳/氮，木质素/氮，氮/磷等)是决定凋落物

分解速率的重要因素[31–32]，继而对土壤呼吸有重要

的影响。其中，凋落物分解与碳/氮、木质素/氮值关

系最为密切[31]。一般而言，凋落物碳/氮比越高，氮

含量越低，木质素含量越高，凋落物分解越困难[32]。

但是氮与木质素对凋落物分解的限制作用在不同分

解阶段上有所差异，初期起主导作用的是氮，后期起

主导作用的是木质素[33]。另外，研究发现凋落物碳/

氮比值低的森林土壤中微生物活性较高[26]，这是由

于低的碳/氮比值有利于微生物的分解。 

3) 生物过程。凋落物对土壤呼吸贡献的生物过

程表现为凋落物地上部分和地下部分的输入会影响

土壤微生物群落的结构与功能[34–36]。微生物是土壤

养分循环的重要参与者和推动者，不同凋落物的输入

均能影响土壤微生物的活性和代谢能力[37]。研究认

为，去除和添加凋落物处理会改变土壤真菌和细菌比

例[38–39]。Subke等[40]利用同位素标记技术对挪威云杉

进行环剥和凋落物去除实验，结果显示在无环剥保留

凋落物的条件下，真菌生物量和微生物碳含量最大，

对土壤呼吸产生“激发效应”[29]。Li 等[41]测定去除

凋落物使风铃木次生林和松树人工林土壤微生物量

分别减少 67% 和 69%，微生物的活性也相对降低。

相对于物理过程和化学过程，凋落物对土壤呼吸贡献

的生物过程研究较少。 

2  凋落物对土壤呼吸的贡献率 

凋落物对土壤呼吸的贡献率是衡量凋落物在土

壤碳循环中作用的重要指标之一，地上/地下凋落物

对土壤呼吸的贡献率在一定程度上可以反映植物地

上部分与地下部分碳分配机制。因此，深入研究凋落

物对土壤呼吸的贡献率对于认识凋落物在植物与土

壤之间物质循环和养分平衡中的纽带作用具有十分

重要的意义。 

2.1  地上凋落物对土壤呼吸的贡献率 

目前，地上凋落物对土壤呼吸贡献率的研究通常

采用DIRT(detritus input removal and transfer)方法[39]，

即在尽量相邻两块样地中，分别做保留地上凋落物和

去除地上凋落物的处理并测定两块样地土壤呼吸总

量，二者之差即为地上凋落物对土壤呼吸的贡献量，

然后其贡献量除以保留地上凋落物的土壤呼吸量即

为地上凋落物对土壤呼吸的贡献率，其计算方法为： 

C
C

CK

K
L

NL
 ×100% 

式中：LC 为地上凋落物对土壤呼吸的贡献率，CK

和NL分别为保留和去除地上凋落物处理的土壤呼吸

(g/m2)。 

综合当前的研究成果发现，地上凋落物对土壤呼

吸的贡献率为 7.6% ~ 40.8% 不等(表 1)，且地上凋落

物对土壤呼吸的贡献率存在明显的时空变异，并受到

水热条件[47]、凋落物质量[57]、凋落物输入量[58]、土

壤动物和微生物[49]等多种因素的综合调控。 

首先，地上凋落物对土壤呼吸的贡献具有明显的

季节动态，且不同地区的水热调控因素存在差异。例

如，邓琦等[17]对 3 种主要类型的森林凋落物研究得

出，季风常绿阔叶林、针阔叶混交林、马尾松林地上

凋落物对土壤呼吸贡献的高峰期都出现在雨季(4—9

月)，分别占全年贡献量的 71.9%、61.9%、70.4%。

在意大利地中海混交栎树林的调查也发现，受夏季高

温干旱的影响，地上凋落物对土壤呼吸的贡献仅为

15%，低于降水丰富的秋季(29%)[47]。这是因为在干

湿分明的生态系统中，水分的胁迫作用往往会比温度

更大，甚至居于主导地位[60]。研究表明，干燥环境

会导致土壤微生物休眠或形成孢子[61]，甚至细胞脱

水[62]，而适度增加水分可以提高土壤微生物的活性，

增加土壤呼吸速率。例如，在亚热带森林的研究中发 
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表 1  不同植被地上凋落物对土壤呼吸的贡献率 
Table 1  Contribution rates of aboveground litters of different plants to soil respiration 

参考文献 地理位置 年均温(℃) 降水量(mm) 植被类型 优势物种 贡献率(%)

[25] 巴拿马 27.0 2 600 热带雨林老龄林 – 20.0 

[42] 巴西亚马逊河 >24.0 2 500 热带雨林次生林 毛竹、山毛榉 28.0 

[43] 秘鲁安第斯山脉 12.5 – 热带山地云雾林 金丝桃、火把树等 37.0 

[44] 中国海南 23.9 >1 500 热带橡胶林 橡胶树 20.4 

[45] 中国鼎湖山 20.9 1 956 亚热带马尾松林 马尾松 29.2 

[17] 中国鼎湖山 20.9 1 956 亚热带马尾松林 马尾松 36.4 

[46] 中国川中丘陵 16.0 1 510 华西苦竹人工林 苦竹 30.9 

[47] 意大利地中海地区 14.0 755 矮栎树林 土耳其栎、石竹等 21.9 

油松人工林 油松 40.8 

青杨人工林 青杨 17.6 

刺槐人工林 刺槐 13.7 

[48] 中国太行山百花山区 10.2 563 

野艾蒿灌丛 野艾蒿 7.6 

[49] 法国 10.0 1 150 山毛榉林 山毛榉 8.0 

[50] 中国黄土高原 9.4 584 刺槐人工林 刺槐 20.0 

[51] 美国俄勒冈州 8.7 2 370 老针叶林 异叶铁杉、花旗松 19.0 

[52] 美国马萨诸塞州哈佛森林 7.0 1 120 温带阔叶混交林 红松、红枫、纸皮桦 39.0 

[53] 日本北部 6.1 1 207 山毛榉成年林 山毛榉 35.0 ~ 39.0

[54] 中国川西高原 2.0~4.0 850 亚高山高山粗枝云杉林 冷杉、红桦 14.9 

小叶章沼泽化草甸 小叶章、漂筏苔草等 31.0 
[23] 中国三江平原 1.6 ~ 1.9 565 ~ 600 

小叶章湿草甸 小叶章、毛苔草等 35.0 

[24] 中国三江平原 1.6 600 小章叶草甸湿地 小叶章、乌拉苔草等 14.0 

蒙古栎红松林 蒙古栎、红松、枫桦等 9.9 

云杉冷杉红松林 云杉、冷杉 14.8 

椴树红松林 椴树、红松 12.5 

[55] 中国小兴安岭 –0.5 640 

枫桦红松林 枫桦、红松 12.8 

[56] 全球 – – 森林 – 33.0 

 
现，降水能显著提高地上凋落物对土壤呼吸的贡献

率，且保留地上凋落物处理的土壤呼吸通量在降水天

气和晴朗天气具有极显著差异，而去除凋落物的处理

土壤呼吸则差异不大[17]。对地中海森林凋落物研究发

现，微生物的活性与凋落物水分含量关系密切，在降

水丰富的春季和秋季，凋落物分解高于高温少雨的夏

季，并且真菌总量和凋落物质量损失率密切相关[63]，

这也是导致地中海混交栎树林地上凋落物对土壤呼

吸贡献率秋季高于夏季的原因之一[46]。在雨热同期

的季风气候区，地上凋落物对土壤呼吸的贡献在高温

多雨的夏季达到最高，在低温少雨的春季地上凋落物

贡献率最低[50]，表明在该地区地表凋落物贡献受到

温度和水分的共同作用。在我国东北地区，与降水量

相比，地上凋落物对土壤呼吸的贡献与温度之间存在

更加显著的相关性，尤其是与土壤温度的相关性更加

显著[24,55]。例如，王丽丽等[24]研究了三江平原沼泽湿

地不同土地利用方式下保留和去除凋落物的土壤呼

吸特征，表明小章草甸湿地、人工林地、退耕还湿地

3种凋落物对土壤呼吸的贡献均与 10 cm的地温呈极

显著关系。另外，在高海拔地区，温度或者温度和水

分共同影响地上凋落物对土壤呼吸的贡献率[54]。 

其次，地上凋落物对土壤呼吸贡献率也有一定的

空间变异规律。Chen 等[64]通过对全球成熟林的研究

发现，从寒温带、温带到热带，森林地上凋落物对土

壤呼吸的贡献在逐渐升高，并且与年平均气温和降水

呈正相关。在热带、亚热带森林，水热条件较好，微

生物活动强烈[43,45,48]，年均凋落物分解率可达到 40%

以上 [45]，因此地上凋落物对土壤呼吸的贡献率高

(30% ~ 40%)。在温带地区水热条件较差，森林年均

凋落物分解率为 20% ~ 30%[66]，地上凋落物贡献约占

土壤呼吸的 20%[47,51,67]。在寒温带地区，温度是环境

因子中的限制性因素，微生物数量和活性受到制约，

地上凋落物分解速率降低，导致地上凋落物贡献低于

10%[20,68]。寒带冻原地区植物地上凋落物和腐殖质分
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解缓慢[69]，凋落物对土壤呼吸影响并不大，但是随

着全球气候变暖，可以预期冻原地区凋落物(有机质)

会加速分解[70]，其对土壤 CO2的贡献率会有所升高。

Raich等[56]研究证明，地上凋落物的贡献率与枯枝落

叶输入量相一致。枯枝落叶输入量随着纬度升高逐渐

减少[4]，这也是造成凋落物对土壤呼吸贡献空间差异

的原因。 

2.2  地下凋落物对土壤呼吸的贡献率 

由于已有的地下凋落物分解实验方法的局限性和

地下凋落物分解的复杂性，使研究地下凋落物对土壤

呼吸的贡献存在诸多不确定性，也就造成了地下凋落

物对土壤呼吸贡献率的研究精度不高，差异较大。根

据表 2可知，地下凋落物对土壤呼吸的贡献在 30% ~ 

80%。 

表 2  不同植被地下凋落物对土壤呼吸的贡献率 
Table 2  Contribution rates of belowground litters of different plants to soil respiration 

参考文献 地理位置 年均温(℃) 降水量(mm) 植被类型 优势物种 贡献率(%) 

[47] 意大利，地中海地区 14.0 755 矮栎树林 土耳其栎、石竹 55.0 

[51] 美国，俄勒冈州 8.7 2 370 老针叶林 异叶铁杉、花旗松等 58.0 

[52] 美国，马萨诸塞州哈佛森林 7.0 1 120 温带阔叶混交林 红松、红枫、纸皮桦 30.0 

[56] 世界 – – 森林 – 70.0 ~ 80.0* 

注：*包括了根系呼吸。 
 

一般认为，土壤养分状况是造成地下凋落物对土

壤呼吸贡献差异的主要原因。Bownen等[52]对哈佛森

林的研究发现，地下凋落物对土壤呼吸的贡献为

30%，低于其他地区的贡献率(表 2)，造成差异的原

因可能是哈佛森林土壤肥力较好，碳/氮比为 23；而

喀斯喀特山地区 [51]土壤养分状况较差，碳/氮比为

35.9，植物碳分配地下部分要高于地上部分[71–72]，且

根系凋落物周转速率快。植物的生长阶段也会影响地

下凋落物的贡献。成熟林地下碳分配约为地上凋落物

碳的两倍[56]，例如，Davidson 等[73]发现，幼龄林的

根系呼吸和根系凋落物分解所释放的 CO2 对土壤呼

吸的贡献高于地上凋落物，这表明幼龄林碳分配更倾

向于地下部分，以获取更多的养分和水分促进地上部

分的快速生长[74]。菌根作为地下凋落物的来源也是

影响地下凋落物分解释放 CO2 的重要因素，菌根能

扩大根系的吸收面积和吸收范围，增强宿主对养分的

吸收利用[75]。Vogt 等[76]研究发现，生长在养分较低土

壤中的花旗松菌根感染率高达 88%，因此，有些地方

地下凋落物输入可能不是直接源于根系，而是菌根[51]。 

3  结语与展望 

总之，地上凋落物对土壤呼吸的贡献率在 10% ~ 

40%，且具有明显的季节性和空间分异，地下凋落物

对土壤呼吸的贡献研究较少，目前的研究认为地下凋

落物对土壤呼吸的贡献率达 30% 以上。凋落物对土

壤呼吸的贡献机制包含了一系列的生物学过程，凋落

物通过自身分解释放 CO2 通量只是对土壤呼吸贡献

的一部分，其还可以通过物理、化学和生物过程等间

接途径影响土壤呼吸。 

虽然凋落物对土壤呼吸的贡献研究已引起生态

学界的重视，但目前的许多研究时间较短，实验设计

较简单，缺乏长期性、机理性的系统研究。为此，今

后的研究重点可围绕如下几个方面开展： 

1) 地上/地下凋落物对土壤呼吸协同贡献及其

各生态因子交互作用。植物地上生物量和地下生物量

是相互联系、密不可分的整体，不同的土壤条件和生

长阶段，植物碳分配策略存在差异。因此，应着重研

究地上/地下凋落物分解对土壤呼吸的协同贡献；加

强土壤水热动态、养分变化、微生物活性等生态因

子的交互作用以及对凋落物分解的影响，尤其是明

确土壤动物和微生物在凋落物分解中的作用。注意

不同尺度的转换，凋落物对土壤呼吸的贡献可能在

不同尺度下驱动因素不同。另外，需要关注生态系

统演替与碳分配如何影响地上 /地下凋落物对土壤

呼吸贡献。 

2) 开展凋落物–大气–土壤界面研究。凋落物不

仅是陆地生态系统地上部分和地下部分物质和能量

交换的重要纽带，而且位于土壤和大气的交界面。大

气 CO2 含量变化、氮沉降等全球变化会影响植物生

物量分配，改变凋落物输入量，因此，开展凋落物输

入量对全球变化的反馈机制十分必要。另外还有几个

问题需要进一步明确，凋落物的“屏蔽效应”是否存

在临界值？“屏蔽效应”、“激发效应”和凋落物输入

量的是什么关系？ 

3) 创新研究方法和研究技术。全球变化对凋落

物理化性质的影响存在短期应激反应和长期适应的

过程。探究凋落物对不同时间尺度如何响应和适应，

需要设立定位试验，积累长期数据验证。目前研究手
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段的局限性，地下凋落物的分解过程，特别是地下凋

落物对根系生物量、根际微生物的作用机制还不清

楚，需要借助微根窗等技术为根系生长、根系周转、

根系分解的研究提供可视化的手段。同时，利用碳同

位素示踪法可区分外源性碳输入和土壤原有碳输入。 
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Contribution of Litters to Soil Respiration : A Review 
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2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing  100049, China) 

 

Abstract: Soil respiration is the main approach for the output of soil carbon pool, and litter is an important factor to affect 

soil respiration. It is vital to understand the effect of litter decomposition process on soil respiration, because carbon budget 

among plant-soil-atmosphere carbon pool plays a key role in terrestrial carbon circle. This paper illuminated the contribution 

mechanism of litter to soil respiration, reviewed the contribution rates of aboveground litters and belowground litters of different 

plants to soil respiration. In addition, it also pointed out that the future study fields for understanding further the responses of 

terrestrial ecosystem to global climate change. 
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