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摘  要  全球气候变化带来降水格局的改变。土壤呼吸是土壤碳库向大气释放CO2的重要途径, 其对降水变化的响应对陆地

生态系统碳循环和全球气候变化进程有着重要的意义。该研究收集了来自全球各地土壤呼吸对降水变化响应的控制试验结果

进行分析, 以揭示降水格局变化对土壤呼吸影响的普遍规律和控制机制。结果显示: 增加降水促进土壤呼吸2%–135%, 减少

降水抑制土壤呼吸19%–24%, 当降水改变量标准化到所有处理的平均值(当年当地降水量的41%)时, 增加降水促进的土壤呼

吸量(49%)显著大于减少降雨抑制的土壤呼吸量(21%)。土壤湿度是降水变化下驱动土壤呼吸改变的主要因子, 其一方面直接

影响土壤呼吸, 另一方面通过影响土壤微生物碳库、地上/地下净初级生产力来影响土壤呼吸, 总解释度高达98%。同时土壤

呼吸对降水变化的响应程度随着环境温度和降水量发生变化。土壤呼吸对降水增加的敏感性随环境温度的升高没有显著变

化, 但对降水减少的敏感性随着环境温度的升高逐渐增强。随着环境降水量的逐渐增加, 土壤呼吸对降水增加和减少的敏感

性均呈现下降趋势。说明在未来全球降水格局的改变下, 土壤呼吸对降水变化的响应有很大的区域差异, 受当地气候条件的

影响。 
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Abstract 
Aims  Our objective was to determine the effects of changes in global pattern of precipitation on soil respiration 
and the controlling factors. 
Methods  Data were collected from literature on precipitation manipulation experiments globally and a meta-analysis 
was conducted to synthesize the responses of soil respiration to changes in precipitation regimes. 
Important findings  We found that an increased precipitation stimulated soil respiration while a decreased pre-
cipitation suppressed it. When changes in rainfall were normalized to the average treatment level (41% of the cur-
rent annual precipitation), the level of increases in soil respiration with increased precipitation (49%) were higher 
than that of decreases with decreased precipitation (21%), showing an asymmetric responses of soil respiration to 
increases and decreases in precipitation. Soil moisture occurred as the most predominant factor driving the 
changes in soil respiration under altered precipitation. Changes in soil moisture affected soil respiration directly 
and indiscreetly by changing aboveground/belowground net primary productivity and microbial biomass carbon, 
which collectively contributed 98% of variations in soil respiration. In addition, the responses of soil respiration to 
altered precipitation varied with background temperature and precipitation. The sensitivity of soil respiration inc-
reased with local mean annual temperature when precipitation was reduced, while remaining unchanged when 
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precipitation was increased. Meanwhile, the sensitivity of soil respiration to either increases or decreases in pre-
cipitation decreased with increasing local mean annual precipitation. Under future altered precipitation regimes, 
the sensitivity of soil respiration to changes in precipitation is likely dependent of local environment conditions. 
Key words  soil respiration; carbon cycle; meta-analysis; precipitation change 
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近年来, 人类活动导致大气中的CO2浓度升高, 

引起了全球升温和降水格局的改变(Borken et al., 

2002; Chimner et al., 2010; IPCC, 2013)。多个气候模

型预测结果一致显示, 未来气候变化会带来全球或

局部降水格局的变化(Fischer et al., 2013; Knapp et 

al., 2015)。未来降水将在高纬度和部分热带地区增

加, 而在中低纬度和部分亚热带地区减少(Harper et 

al., 2005)。同时, 极端降水事件的发生频率增加, 降

雨强度和降雨时间分布进一步变化(Thomey et al., 

2011; 彭琴等, 2012; IPCC, 2013)。全球变暖的背景

不断促成干旱化趋势加重, 导致未来大多数地区面

临严重和大面积的干旱(Allan & Soden, 2008; Dai, 

2013)。作为驱动生态过程的关键影响因子, 降水量

的变化将改变陆地生态系统碳循环, 对陆地生态系

统源汇功能带来巨大的影响(Knapp et al., 2008; 

Reichstein et al., 2013)。 

土壤呼吸是指未扰动土壤中产生CO2的所有代

谢, 主要包括自养呼吸(植物根系呼吸)和异养呼吸

(土壤微生物和土壤动物呼吸)两个组分(Raich & 

Sehlesinger, 1992; Hanson et al., 2000; Wang et al., 

2014)。土壤呼吸是土壤中有机质输出的主要形式, 

是土壤碳库向大气释放CO2的重要途径, 占全球陆

地生态系统总呼吸的60%–90% (Aanderud et al., 

2011; Hagedorn & Joos, 2014), 在调控区域和全球

尺度的碳循环上起着十分关键的作用。 土壤呼吸同

时受到土壤孔隙度、温度、湿度、氧气含量和土壤

pH值等非生物因子和土壤微生物、植物根系等生物

因子共同影响(李凌浩和陈佐忠 , 1998; 刘涛等 , 

2012; Vargas et al., 2012; Vicca et al., 2014), 全球降

水格局的改变对土壤呼吸的作用至关重要, 甚至会

进一步影响全球气候变化的进程(Cox et al., 2000; 

Heimann & Reichstein, 2008; Wilcox et al., 2016; Xu 

et al., 2016)。为了探究土壤呼吸对降水变化的响应

情况, 全球各地开展了大量改变降水的控制实验, 

覆盖不同气候带、生态系统类型等, 充分模拟了降

水变化对土壤呼吸的影响, 并逐渐取得了一些重要

的成果(Borken et al., 2002; Risch & Frank, 2007; 张

丽华等, 2009; Cleveland et al., 2010; 吕文强等, 

2011; Poll et al., 2013; Suseela & Dukes, 2013; 管超

等, 2017)。由于不同研究的区域条件和研究方法等

的差异, 土壤呼吸对降水变化的响应研究并未得出

一致结论, 所以, 一些关于全球降水控制实验的整

合分析应运而生。Wu等(2011)和Zhou等(2016)整合

了全球降水控制实验对主要陆地生态系统碳循环过

程的影响, 发现增加降水对全球碳循环过程普遍促

进, 而减少降水产生相反的作用。Liu等(2016)则针

对性地整合了全球降水格局变化对土壤呼吸的两个

组分和温度敏感性的影响, 探究了土壤湿度、土壤

呼吸及土壤温度敏感性(Q10)对降水变化的响应, 发

现了土壤湿度和干旱指数的主导作用。但并没有进

一步探究降水变化下土壤呼吸响应的过程机理, 且

对于背景降水量和温度怎样影响土壤呼吸的水分敏

感性也不清楚。一般来说, 降水变化下, 土壤湿度通

过直接影响根和微生物的生理学过程间接影响底物

供应和CO2扩散来影响土壤呼吸(Beier et al., 2012; 

Vicca et al., 2014; Liu et al., 2016), 且土壤呼吸对水

分的依赖性会随着环境中的水热限制因子的变化而

改变。因此, 本研究在前人的研究成果上搜集了更

为全面的关于土壤呼吸的降水控制实验的数据库, 

共129篇文献, 利用整合分析的方法, 探究了降水变

化下驱动土壤呼吸的主要因子及过程机理, 以期为

未来全球气候变化背景下陆地生态系统碳平衡研究

奠定理论基础和数据支撑。 

1  材料和方法 

1.1  数据搜索和收集 

数据收集标准将会影响meta分析的结果(Hun-

gate et al., 2009)。本研究的数据收集标准主要有3个: 

(1)对于同一研究, 保证对照组和实验组具有相同的

立地条件、植被类型和气候条件; (2)对于多年的实

验观测结果, 根据需要收集全部观测结果并求取平

均值; (3)对于多因素控制实验, 运用降水处理组和
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空白对照组作为基础数据, 而对于增温、施氮、改

变降雨等共同控制的处理组, 用单因素或多因素处

理的增温、施氮等处理组作为对照组进行meta分析, 

以扩大样本量, 得出更为广泛的规律。 

运用ISI Web of Science/Google Scholar对前人

的研究结果进行搜索收集, 数据库限制在田间实验, 

即生态系统水平上的降水控制实验, 不包括室内培

养或是盆栽试验。当研究结果以数据图的形式呈现

时, 使用软件Get data获取实验观测数据。用于搜索

的关键词有rainfall addition/exclusion, soil respiration, 

rainfall/precipitation manipulation, ecosystem, increa-

sing/decreasing precipitation, watering, irrigation, cha-

nging/altering precipitation, carbon cycle, climate cha-

nge等。对于每个研究, 收集实验样地的经纬度、年

降水量(MAP)、年平均气温(MAT)、生态系统类型、

实验年限等信息, 同时收集了土壤湿度、实验处理

类型和样本量、实验处理技术、对照组和处理组平

均值、样方大小和变异性等相关指标信息。这些研

究纬度跨度从37° S至78° N, MAT跨度从–18 ℃到   

28 , MAP℃ 跨度从105 mm到5 000 mm, 实验期限

从1年延伸到14年。将收集到的研究数据, 按照不同

生态系统类型、不同实验期限、不同MAT和MAP多

种分类依据进行了分类, 进行更为清晰明确的统计

和分析。我们共收集到129篇学术论文, 345个平行值

(包括土壤呼吸、土壤含水量、地上净初级生产力、

地下净初级生产力和微生物碳库), 其中增加降水

实验209个, 减少降水实验136个, 用于meta分析。 

1.2  效应值及Meta分析 

采用反映降水变化对土壤呼吸效应的反应比值

(response ratios, RR)作为效应值 (Hedges et al., 

1999)。单个实验研究的效应值计算公式如下:  

t cln( / )RR X X  

式中, cX 表示对照组的平均值, tX 表示处理组的

平均值。 

其方差为:  
2 2 2
t t t c c cvar( ) / ( ) / ( )RR SD N X SD N X   

式中, tX 、 tSD 和 tN 分别表示处理组的平均值、

方差和样本量; cX 、 cSD 和 cN 分别表示对照组的

平均值、方差和样本量。 

同时, 为了在统一降水水平上比较土壤呼吸的

变化, 将所有土壤呼吸标准化至统一的降水改变百

分比。取数据库所有研究降水变化的中值41%作为

标准, 利用以下公式将所有降水处理标准化至增加

或减少当年降水量的41% (Liu et al., 2016)。若无当

年降水量数据, 使用平均年降水量(MAP)代替:  

t c
nt c

( )
41

X X
X X

P


    

式中 ntX 表示降水量变化标准化到当年降水量的

41%的土壤呼吸平均值; tX 和 cX 分别表示处理组

和对照组的平均值; P表示当年的降水量。标准化后

的反应比及方差由公式 norm nt cln( / )RR X X 计算。

最后, 我们利用公式 norm exp( ) 1SR RR   将结果

重新变换为增加降水和减少降水带来的处理组比对

照组的变化量。 

由于反应比的自然对数值偏倚较小、样本近似

成正态分布, 故反应比的自然对数值非常适于作为

meta分析的测量值(Hedges et al., 1999; Koricheva et 

al., 2013; Lu et al., 2013)。综合所有的单个研究, 运

用meta分析方法计算全球水平上土壤呼吸对降水变

化的响应, 使用随机效应模型, 模型计算权重采用

方差的倒数。总体的RR和置信区间(CI)计算运用软

件METAWIN 2.1 (Sinauer Associates, Sunderland, 

USA)。当95%的置信区间(CI)与0不重叠, 认为在统

计学意义上显著。 

1.3  回归分析 

为探索影响土壤呼吸的因子, 使用SPSS 21.0 

(SPSS, Chicago, USA)对土壤含水量、地上/地下净初

级生产力(ANPP/BNPP)、土壤微生物碳库(MBC)与

土壤呼吸的相关关系进行一元线性回归模型分析, 

该分析过程使用未标准化的RR。使用F检验分析

回归结果的显著性。全文使用软件SigmaPlot 10.0

作图。 

1.4  结构方程模型的构建 

结构方程模型主要用于探究降水变化下影响土

壤呼吸的主要机制。由于在回归分析中, 我们发现

了土壤湿度、ANPP、BNPP、MBC与土壤呼吸都存

在正相关关系, 故在结构方程模型中, 我们主要引

入这4个变量。结构方程拟合采用最大似然估计法, 

模型评价标准采用Χ2检验、赤池信息准则(AIC)、比

较拟合指数(CFI)和近似误差均方根(RMSEA)。当p > 

0.05, AIC较小, CFI接近于1, RMSEA接近于0时, 说

明结构方程模型拟合效果较好。模型使用软件Amos 

21.0构建(SPSS, Chicago, USA)。 
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2  结果 

2.1  土壤呼吸对降水变化的响应 

从图1可以看出, 土壤湿度和土壤呼吸随降水

改变量的变化呈现显著的线性关系, 增加或减少降

水量占当年降水量的百分比越大, 引起的土壤湿度

和土壤呼吸值变化越大。为了便于比较降水改变量

相同的情况下土壤呼吸值变化量的差异, 我们将降

水变化标准化到所有实验处理的平均水平, 即当年

降水量的41%。 

根据meta分析的结果, 当降水变化量标准化到

当年降水量的41%后 , 增加降水促进土壤呼吸

2%–135%, 减少降水抑制土壤呼吸19%–24%, 且增

加降水带来的土壤呼吸增加量(ΔSRnorm = 49%)高于

减雨带来的土壤呼吸减少量(ΔSRnorm = –21%)。同时, 

降水变化引起的土壤湿度变化与土壤呼吸呈现相似

的规律。在灌丛生态系统类型中, 增雨41%引起了

土壤呼吸增加高达135%, 而减雨带来的土壤呼吸

下降不显著; 在沙漠生态系统中, 仅有的16个增雨

实验显示41%的增雨使土壤呼吸增加超过了69%; 

草地生态系统中, 增雨和减雨分别引起了土壤呼吸

43%和–24%的变化; 而在较为湿润的森林生态系统

中, 增雨引起的土壤呼吸增加很小且不显著, 但减

雨41%使土壤呼吸下降了约16% (图2)。 

2.2  驱动土壤呼吸响应的主要因子和过程 

通过土壤呼吸的响应与相关因子和过程的响应

的关系探究, 我们发现土壤呼吸的变化与土壤湿

度、ANPP、MBC的变化均存在显著的线性关系(图

3), 而土壤呼吸的变化与BNPP变化的线性关系接

近显著, 这也可能是由于地下生物量观测值较少导

致样本不足引起的。同时考虑增加降水和减少降水

处理时, 土壤湿度和ANPP对土壤呼吸变化的贡献

率分别为62%和59%。ANPP和MBC对土壤呼吸变化

的解释率分别为21%和48%。由于样本量的限制, 

BNPP对土壤呼吸的贡献率仅达到p < 0.1的显著水

平(图3)。 

通过结构方程模型进一步分析降水变化下各生

态过程对土壤呼吸的影响发现, 土壤湿度、MBC和

BNPP的增加直接促进土壤呼吸, 且这3个过程对土

壤呼吸变化的共同解释度高达98%, ANPP主要通过

影响土壤微生物碳库和BNPP影响土壤呼吸。降水变

化下土壤湿度对ANPP、MBC和土壤呼吸产生正效

应, 而对BNPP产生负效应, 同时BNPP与MBC的变

化也呈现负相关关系。土壤湿度、ANPP和BNPP在

降水变化下对MBC的贡献率达到74%, 土壤湿度和

BNPP对ANPP的贡献率仅为18%, 而土壤湿度和

ANPP对BNPP的贡献率仅为5%。通过此模型我们发

现, 降水变化下土壤湿度一方面直接改变土壤呼吸, 

另一方面通过影响ANPP、BNPP和MBC间接影响土

壤呼吸(图4)。 

2.3  土壤呼吸的水分敏感性在不同本底降水量和

温度条件下的差异 

将土壤湿度对土壤呼吸的影响分为增雨和减雨

处理来看。增雨处理下, 土壤湿度对土壤呼吸变化

的贡献率较高(图5A, R2 = 0.46), 并且, 土壤呼吸对

水分的敏感性在增雨处理下(图5A, S = 0.74, S是斜 

 

 
 

图1  降水变化下土壤湿度(A)和土壤呼吸(B)响应值随降水改变量梯度的变化。黑色点表示增加降水处理, 白色点表示减少降

水处理。p < 0.01表示统计结果极显著, p < 0.05表示统计结果显著。 
Fig. 1  Regressional relationships of soil moisture (A) and soil respiration (B) with percentage changes of precipitation. The filled 
circles represent increased precipitation, and the open circles represent decreased precipitation. p < 0.01, statistically highly signifi-
cant; p < 0.05, statistically significant. 
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图2  土壤呼吸对增雨和减雨的总响应及不同生态系统类型对增雨和减雨的响应差异(效应值±95%置信区间)。白色的条形柱

表示减少降水处理引起的土壤呼吸降低幅度, 黑色代表增加降水处理引起的土壤呼吸增加幅度。数字表示用于整合分析的样

本量。*表示响应的统计结果显著。 
Fig. 2  Changes of normalized soil respiration in overall and different ecosystems under increased or decreased precipitation (effect 
size ± 95% confidence interval). The white bars represent the negative effects of decreased precipitation while the black bars repre-
sent the positive effects of increased precipitation. The values beside the bars indicate sample sizes used in meta-analysis.* means 
statistically significant. 

 

 
 

图3  降水变化下土壤湿度(A)地上净初级生产力(B)、地下净初级生产力(C)和土壤微生物碳含量(D)变化对土壤呼吸的影响。

黑色点代表增加降水处理, 白色点代表减少降水处理。p < 0.01表示统计结果极显著, p < 0.05表示统计结果显著。 
Fig. 3  Regressional relationships of soil respiration with soil moisture (A), aboveground net primary productivity (B), belowground 
net primary productivity (C), and microbial biomass carbon (D). The filled circles represent increased precipitation, and the open 
circles represent decreased precipitation. p < 0.01, statistically highly significant; p < 0.05, statistically significant. 
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图4  降水变化下土壤湿度、地上净初级生产力、地下净初级生产力和土壤微生物碳含量变化影响土壤呼吸变化机制的结构

方程模型。灰色和黑色的箭头分别代表显著的正效应和负效应。箭头旁边的数字代表回归系数。箭头的粗细代表回归关系的

强度。R2表示有关变量的共同解释度。***, < 0.001; **, p < 0.01; *, p < 0.05。χ2 = 0.49, p = 0.48, 比较拟合指数(CFI) = 1.00, 近
似误差均方根(RMSEA) = 0.00, 赤池信息准则(AIC) = 38.49。 
Fig. 4  A structural equation model of the effects of soil moisture, aboveground net primary productivity, belowground net primary 
productivity, and microbial biomass carbon on soil respiration. Gray and black arrows represent significant positive and negative 
pathways, respectively. Values beside the arrows indicate the standard path coefficients. Arrow width is proportional to the strength of 
the relationship. R2 values represent the proportion of variance explainable by each variable in the model. ***, p < 0.001; **, p < 0.01; 
*, p < 0.05. χ2 = 0.49, p = 0.48, comparative fit index (CFI) = 1.00, root mean square error of approximation (RMSEA) = 0.00, Akaike 
information criteria (AIC) = 38.49. 

 
率, 表示土壤湿度的响应值每变化一个单位引起的

土壤呼吸响应值变化量, 以此类推)高于减雨处理

(图5A, S = 0.58), 呈现出土壤呼吸对降水变化的非

对称响应, 这进一步验证了图2的结果。 

在不同年平均气温的环境下, 土壤呼吸在增雨

和减雨处理下呈现不同的响应规律。增加降水时, 

土壤呼吸对水分变化的敏感性随环境年平均气温的

变化差异不大, 在3个温度梯度时敏感性大约为0.7; 

而减少降水时, 土壤呼吸对水分变化的敏感性随着

环境温度的升高而加剧(图5E, S1 = 0.42, S2 = 0.66, 

S3 = 1.02, S1, S2, S3分别表示图5E中3条回归线的斜

率, 表示在3个不同的温度梯度中, 土壤湿度的响应

值每变化一个单位引起的土壤呼吸响应值变化量, 

以此类推)。在年平均气温较高的环境中(MAT > 20 

,℃  S3 = 1.02), 减少降水带来的即使轻微的土壤湿

度降低都会引起土壤呼吸的明显下降, 这与高温土

壤水分蒸散速率快、土壤水分含量低致使土壤处于

水分胁迫状态有很大的关系。 

在不同年降水量的环境下, 土壤呼吸对水分变

化的敏感性在增雨和减雨处理下都呈现随着环境湿

度增加而降低的趋势。增雨对土壤呼吸的促进效应

随着环境降水量的上升呈现减弱的趋势(图5C, S1 = 

0.71, S2 = 0.59, S3 = 0.15), 当环境降水量达到1 000 mm

以上时, 增雨几乎已经无法刺激土壤呼吸, 甚至过

量的水分添加反而会抑制土壤呼吸。在图2的森林生

态系统中, 由于森林生态系统普遍较为湿润, 增加

降水同样也未带来土壤呼吸的持续增长, 这也印证

了本结果。在减少降水时, 随着环境降水量的增加, 

减少降水对土壤呼吸的抑制作用逐渐减弱。 

并且, 仅在环境年降水量在500–1 000 mm时, 土壤

呼吸与土壤水分呈现显著的线性关系, 土壤呼吸对

土壤湿度的斜率高达1.1 (图5F)。 

3  讨论 

3.1  土壤呼吸对降水变化的响应 

土壤呼吸对降水变化的响应主要是因为降水改

变土壤湿度和土壤温度(Aanderud et al., 2011; Beier 

et al., 2012; Vicca et al., 2014), 而Liu等(2016)通过

研究降水改变对土壤呼吸及Q10的影响发现, 降水

引起的土壤温度改变很小。因此降水变化对土 
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图5  增加降水和减少降水下土壤呼吸变化与土壤湿度变化的关系(A, D)及在不同本底年平均气温( ; ℃ B, E)和年降水量(mm; 
C, F)下土壤呼吸随土壤湿度变化的敏感性差异。黑色实线、虚线、灰色实线分别表示3个降水或温度梯度下的土壤呼吸变化

和土壤湿度变化的回归关系。S1、S2、S3分别是3条回归线的斜率。A, B, C, 增加降水处理。D, E, F, 减少降水处理。p < 0.01
表示统计结果极显著, p < 0.05表示统计结果显著。RR, 响应值。 
Fig. 5  Regressional relationships between response ratio of soil respiration and response ratio of soil moisture under increased or 
decreased precipitation (A, D). Different sensitivities of changes in soil respiration to soil moisture under increased or decreased pre-
cipitation in different conditional mean annual temperature (℃; B, E) and mean annual precipitation (mm; C, F). Black line, dash line 
and gray line represent the regression relationships between response ratio of soil respiration and response ratio of soil moisture under 
three precipitation or three temperature gradients, respectively. S1, S2, and S3 represent slopes of the three regression lines, respectively. 
A, B, and C, Increased precipitation treatment. D, E, and F, Decreased precipitation treatments. p < 0.01, statistically highly signifi-
cant; p < 0.05, statistically significant. RR, response ratio. 

 
壤呼吸的改变主要是通过直接改变土壤含水量以及

间接影响土壤微生物活性或植物生理作用来影响土

壤呼吸(鲍芳和周广胜, 2010)。本文结果表明, 在全

球水平上土壤呼吸对降水量响应的普遍规律是: 增

加降水促进土壤呼吸, 减少降水抑制土壤呼吸。这

与大多数单个站点的研究结果(张丽华等, 2009; Wu 

et al., 2011; 刘涛等, 2012; Zhou et al., 2016; 管超等, 

2017)一致。并且, 土壤呼吸增加或减少的量与降水

量变化呈现一致的线性关系, 即增加或减少的降水

量越多, 引起的土壤呼吸变化越大(Bai et al., 2004; 

Fiala et al., 2009; Wu et al., 2011; Liu et al., 2016)。 

土壤呼吸对降水变化的响应受土壤本身的理化

性质、土壤结构、植被类型、气候类型等影响(Vicca 

et al., 2014)。在较为干旱的荒漠、草地或灌丛生态
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系统中, 降水是主要的限制因子, 增加降水土壤呼

吸增加40%以上, 而减少降水仅降低了20%左右土

壤呼吸; 而在较为湿润森林生态系统中, 增加降水

引起的土壤呼吸增量很小(<10%), 而减少降水降低

了土壤呼吸的16%。已有研究结果表明, 在较为干

旱的地带, NEE和植物生产力等碳循环过程对增加

降水的响应敏感性高于减少降水(Flanagan et al., 

2002; Knapp & Smith, 2001; Knapp et al., 2017), 本

文的研究结果与之一致。而在考虑总体土壤呼吸对

降水的响应时, 增雨增加了土壤呼吸量的49%, 减

雨减少了土壤呼吸量的21%, 并且根据图5, 土壤呼

吸对增雨的敏感性高于减雨处理, 这与Wu等(2011)

和Zhou等(2016)的研究结果一致。导致这种规律的

原因可能是在较为干旱的环境中, 土壤以及植物对

干旱有一定的抵抗力, 且继续减少降水会提高植物

及土壤微生物的水分利用效率(Gutschick & Bas-

siriRad, 2003; Huxman et al., 2004; Liu et al., 2016), 

从而使得减雨的效应略小; 而增加降水引起土壤湿

度增加的同时, 导致土壤微生物及其他养分元素的

变化, 进而更大程度地促进土壤呼吸的增长(Flan-

agan et al., 2002; Knapp et al., 2017)。而在较为湿润

的环境中, 水分不是主要的限制因子, 增雨不能进

一步提高土壤呼吸, 甚至过多降水会导致土壤透气

性下降(Knapp et al., 2008; Estiarte et al., 2016)及养

分淋溶流失严重(Schuur & Matson, 2001; Schuur, 

2003), 导致土壤呼吸下降。 

3.2  降水变化下驱动土壤呼吸的主要机制 

降水变化主要通过改变土壤水分来改变生态系

统碳循环过程, 结合图3和图4的结果我们发现, 土

壤湿度是降水变化下驱动土壤呼吸变化的主导因子, 

土壤湿度及由其引发的BNPP和土壤微生物碳库变

化对土壤呼吸变化的解释度高达98%。土壤湿度一

方面直接影响土壤呼吸, 另一方面通过影响ANPP、

BNPP及MBC间接影响土壤呼吸(图4)。ANPP并不直

接影响土壤呼吸, 但其对地下根系及土壤微生物都

有重要作用, 降水变化下ANPP对土壤呼吸的解释

度高达59% (图3B)。ANPP代表植物光合作用积累有

机物的能力, 增加降水可以促进植物光合作用, 这

一方面会直接导致根系活动加剧, 另一方面光合产

物的增加导致土壤凋落物增加, 同时降水增加又会

促进凋落物进入土壤 (Knapp & Smith, 2001; 

Sponseller, 2007; Inglima et al., 2009; Cleveland et al., 

2010; Smith et al., 2014)。这为土壤微生物活动提供

了底物, 促进土壤异养呼吸。同时, 土壤湿度增加会

导致土壤微生物碳库增加, 进一步促进异养呼吸。

尽管土壤湿度增加会抑制BNPP, 但ANPP增加又会

促进BNPP及土壤微生物活力, 最终导致土壤总呼

吸增加。反之, 减少降水会抑制植物光合作用及微

生物活动进而抑制土壤呼吸, 并且过度干旱会造成

植物根系死亡(Harper et al., 2005; Sotta et al., 2007), 

这一方面直接导致根系呼吸降低, 另一方面会通过

影响根系对水分的吸收利用来影响植物光合作用, 

形成一系列正反馈过程降低土壤呼吸。 

本研究结果显示, BNPP对土壤湿度的变化系数

(–0.28)小于MBC (0.37), 说明根系对土壤湿度的敏

感性低于土壤微生物, 但ANPP对土壤湿度较为敏

感, 变化系数为0.43。结合结构方程模型结果可以发

现, 降水变化下ANPP主要通过间接影响BNPP和

MBC来影响土壤呼吸, 在时间上的反应明显慢于土

壤微生物对土壤湿度的直接响应, 所以土壤微生物

对水分的响应敏感性会高于植物。而BNPP对土壤呼

吸的影响程度又高于MBC (图4), 造成这一结果的

原因可能主要是自养呼吸在土壤呼吸中占据比例较

大(Chen et al., 2008, 2009), 尽管根系对土壤湿度敏

感性低于土壤微生物, 但植物根系变化带来的土壤

呼吸变化比例高于土壤微生物(图4)。土壤湿度对

BNPP的负效应会与土壤湿度对ANPP的正效应相互

抵消, 增加土壤湿度导致的BNPP下降会被ANPP增

加进而引起的MBC和BNPP增加所弥补, 增加降水

会促进土壤呼吸。 

3.3  环境条件影响土壤呼吸对水分的敏感性 

土壤呼吸对水分的敏感性会随着本底环境变化

而变化。随着环境温度的升高, 土壤呼吸对增雨的

响应没有明显差异, 而对减雨的响应逐渐增强。随

着温度的升高, 增加降水会在一定程度上弥补高温

蒸散的水分损失, 土壤湿度及其引起的土壤呼吸并

不一定会发生显著变化(图5), 这与Bai等(2010)的研

究结果一致。而减少降水时, 土壤蒸发和植物蒸腾

作用会随着环境温度的升高而加强, 这种情况下继

续移除部分降水会使土壤水分胁迫加剧, 进而极大

地抑制土壤呼吸。因此在减雨处理时, 土壤呼吸对

水分的敏感性会随着环境温度的升高而增强(Jiang 

et al., 2013)。 

同样, 土壤呼吸对水分的敏感性受到本底降雨
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量的影响。由图5的结果我们发现土壤呼吸对水分的

敏感性在增雨和减雨处理时都随着本底降雨量的增

加而逐渐下降(图5C、5F), 这一结果与大多数研究

结果(Jiang et al., 2013; Liu et al., 2016)一致。一般来

说, 在较为湿润(年降水量较高)的地带, 土壤呼吸

对水分的敏感性较低。增加降水只能微弱地促进土

壤呼吸, 甚至过量的水分添加会降低土壤通透性, 

导致土壤氧分不足而抑制土壤呼吸, 此时, 适当地

移除部分水分有可能促进土壤呼吸(Rocette et al., 

1991; Zhou et al., 2008)。而在原本就很干旱(年降水

量较少)的地带, 即使微小的降水也会引起土壤呼

吸极大的响应(Knapp et al., 2008), 但减雨对较为干

旱的生态系统的影响说法并不一致。有的研究认为

在干旱环境中继续减少降水会导致土壤呼吸下降

(刘涛等, 2012; Hertel et al., 2013); 但也有研究指出, 

干旱生态系统对干旱具有一定的抵抗力和适应性, 

移除一定的雨量并不一定会影响土壤呼吸(Knapp 

& Smith, 2001; Flanagan et al., 2002)。本研究中, 在

减雨处理下, 土壤呼吸对土壤湿度的响应在降水量

超过1 000 mm的梯度下并未呈现显著的线性关系。

并且, 由于在降水量低于500 mm的环境中开展的

减雨控制实验较少, 无法进一步印证以上结论。而

Liu等(2016)用干旱指数表征环境湿润度时, 也发现

土壤呼吸对增雨的响应随着环境湿润度的增加而减

弱, 对减雨的响应随环境湿润度变化不明显。 

3.4  本研究的可能局限性及对未来研究的展望 

尽管meta分析在定量的综述研究中具有极其重

要的意义, 但有一定的局限性。纵观本研究的数据

库, 我们可以发现, 多数降水控制实验开展于草地

生态系统, 由于草地生态系统较为干旱, 水分是主

要限制因子, 故对增加降水的响应可能会表现得较

为敏感(Knapp et al., 2017; Wilcox et al., 2017)。而森

林生态系统由于降水量较高, 对降水变化的响应较

弱, 所以不同类型生态系统所占比例的不同会导致

整体结果的变化。另外, 热带、亚热带森林有明显

的干湿季(焦敏和申卫军, 2014), 季节性降水格局差

异会导致土壤呼吸对降水变化的差异性响应(Deng 

et al., 2017; Xu et al., 2017), 这些差异很难在meta

分析中捕捉到。因此全球meta分析的主要目的是提

供普遍规律, 具体气候条件下和生态系统类型的独

特响应过程机理还需实验验证。 

通过本研究, 我们也发现目前关于极端降水及

极端干旱事件对生态系统影响的实验开展得较少, 

根据气候模型预测结果, 未来全球降水格局变化会

带来更多的极端降水事件, 降雨强度和降雨时间分

布进一步变化(Thomey et al., 2011; IPCC, 2013)。未

来的降水控制实验还需着眼于极端降水事件对生态

系统碳循环的影响, 增加对季节性降水变化的关注, 

开展改变降水频率及季节性降水分配等改变其他降

水特征的控制实验, 以期更全面地揭示全球降水格

局改变下陆地生态系统碳循环的响应规律, 为未来

气候变化的研究提供理论支撑。 

4  结论 

通过对全球降水数据的整合, 我们发现增加降

水促进土壤呼吸, 减少降水抑制土壤呼吸, 且在标

准化降水量处理下, 土壤呼吸在增雨处理下的增长

量高于在减雨处理下的降低量。通过回归分析及结

构方程模型发现, 土壤湿度是降水变化下驱动土壤

呼吸的主导因子, 其一方面直接影响土壤呼吸, 另

一方面通过改变MBC和ANPP、BNPP影响土壤呼吸, 

总解释度高达98%。ANPP并不直接影响土壤呼吸, 

而是通过改变BNPP及MBC间接地影响土壤呼吸。

另外, 土壤呼吸对降水变化的响应还受到本底环境

降水量和温度的影响。通过分析不同背景降水量和

温度梯度下土壤呼吸对水分的敏感性发现, 土壤呼

吸的水分敏感性对增加降水的响应随着环境温度的

升高没有明显变化, 而对减少降水的响应随着环境

温度的升高而增强。土壤呼吸对水分的敏感性在增

雨和减雨处理时随环境降水量的增加均呈现减弱

趋势。 
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