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【摘要】  草地占地球陆地总表面积的 40%, 是陆地生态系统的主体类型之一。草地生态系统碳贮量大, 土壤呼吸又是

陆地生态系统将碳释放到大气的重要环节, 这类生态系统土壤呼吸对全球碳循环的贡献不可忽视。研究草地生态系统

环境变化和人类活动干扰对土壤呼吸的影响对于估算未来碳循环前景和气候变化具有重要意义。放牧是人类对草地生

态系统最重要的利用和干扰方式, 在全球变化背景下, 近年来草地生态系统土壤呼吸对放牧干扰的响应成为碳循环研

究中的一项重要内容。现有研究结果显示, 土壤呼吸对放牧干扰的响应具有一定的不确定性, 其原因同这一过程所涉

及的复杂机制有关。这些机制包括: 放牧改变了植物凋落物的产量和质量、植物同化产物的分配和根系生物量、微生

物生物量和多样性、与呼吸有关的酶的活性、土壤养分状况、土壤温度和水分状况等。对于土壤呼吸及其组分而言, 上

述机制有的具有促进作用, 有的具有抑制作用, 且在不同时间和地点起主导作用的机制各不相同, 从而在放牧干扰的

作用下, 土壤呼吸会呈现出升高、降低或无反应等多种结果。由于根据现有这些不一致的结果, 无法精确估算人类的

放牧干扰活动对全球碳循环的影响, 因此, 今后要从土壤呼吸各个组分的区分入手, 量化解析放牧干扰对土壤呼吸影

响的机制过程及构建机理模型等方面加强该领域的研究。 
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Abstract: Grassland, which occupied 40% of the terrestrial surface, is one of the most important terrestrial ecosystems on earth. 
Contributions of soil respiration in grassland ecosystems to global carbon cycle could not be neglected. Carbon storage in 
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grassland ecosystems is huge, and its soil respiration is an important part of carbon cycle. Researches on responses of soil 
respiration to environmental change and human disturbance in grassland ecosystems play an essential role in estimation of 
global carbon budget and predication of climatic change. As stock grazing is one of the most important disturbances in grassland 
ecosystems, its effects on soil respiration are one of the main contents of researches on carbon cycles. Previous studies showed 
that responses of soil respiration to grazing disturbance were not consistent. This inconsistent results from many complicated 
mechanisms, which involved a lot of biological and environmental factors, including productivity and quality of litter, allocation 
of assimilative masses, root biomass, microbe biomass and biodiversity, enzyme related to respiration, nutrient condition, soil 
temperature and moisture, and so on, are closely related to grazing intensity. Some of these changes might accelerate soil 
respiration while some might inhibit soil respiration. For the leading mechanisms may change with time and place, different 
results of increase, decrease, and lost response of soil respiration to grazing presented in similar studies. Because of those 
inconsistent results, researchers could not estimate the effects of grazing disturbance on global carbon cycle. Henceforth, studies 
on contributions from various ways of effects of grazing on soil respiration and its components, and mechanism model 
construction should be put in force with more concerning on the complicated processes and different components of soil 
respiration. 

Key words: grassland; soil CO2 efflux; stock raising; soil microbe; root; global change 

1  前言 

全球草地面积高达 3.142 × 1012 hm2, 占地球陆

地总表面积的 40%[1], 是陆地生态系统主体类型之

一。草地的碳贮量是全球总碳贮量的 10%左右[2], 因

此, 草地生态系统碳的输入与输出的变化将会对全

球碳平衡及气候产生重要影响。由于多分布于干旱、

低温或盐碱等环境比较恶劣的地区, 所以草地生态

系统一般比较脆弱, 对人类活动的干扰极为敏感[3]。

放牧是人类对草地生态系统最主要的利用和干扰方

式。虽然关于放牧干扰对草地生态系统的碳平衡和

碳贮量影响方面的研究不少, 但无法得出人类的放

牧干扰活动与草地碳平衡之间是否存在有某种确定

性关系[4–6]。其中重要的原因在于, 人们对放牧活动

所引起的土壤碳贮量和碳平衡变化过程中各个环节

了解不够, 以致还无法对放牧活动导致草地生态系

统碳贮量的变化及其后果进行准确估算和预测。因

此, 加强放牧干扰情况下碳循环各个环节的研究尤

为必要。 

土壤呼吸是陆地生态系统碳循环的一个重要组

成部分[7], 其通量高达(68—77)×1015 gC yr–1 [8], 远

高于陆地生态系统净第一性生产力(NPP)。同时, 土

壤呼吸还是生态系统健康的重要标志之一, 它主要

由植物根系呼吸和土壤微生物呼吸组成, 表征着地

下生物活动的状况, 极易受到环境变化和人类活动

的影响。人类活动和环境变化导致土壤呼吸产生的

任何变化都有可能通过大气 CO2 的温室效应致使全

球气候发生重大变化。研究土壤呼吸与人类活动及

环境变化的关系, 对于揭示碳循环的变化规律和预

测未来气候变化有着极为重要的科学意义。自全球

变化研究的热潮兴起之后, 土壤呼吸与温度、水分、

氮素有效性及土地利用变化等因素之间的关系一直

为人们所重视。鉴于草地生态系统拥有巨大的土壤

碳贮量且对环境变化和人类活动干扰高度敏感, 研

究草地生态系统土壤呼吸对人类放牧活动的响应状

况及其机制, 能为估算草地生态系统在人类干扰情

况下对全球气候变化的贡献以及草地生态系统适应

性管理提供基础数据和理论依据。 

2 放牧对草地生态系统土壤呼吸影响的复杂性 

放牧对草地生态系统土壤呼吸的影响极其复

杂[9]。根据现有的研究, 在人类放牧活动干扰的影响

下, 草地生态系统的土壤呼吸并没有呈现出一致性

的反应规律。不同的研究者在不同的时间和不同的

地点得出了放牧干扰活动使得土壤呼吸升高、降低

或无明显变化等结果[10,11]。现将这些结果分类陈述

如下: 

2.1  促进土壤呼吸 

部分研究结果表明, 放牧干扰会促使草地生态

系统土壤呼吸升高。例如, Frank 等[12]在北美混合草

草原的研究结果中, 生长季放牧草地的平均土壤碳

排放量为 4.3 g CO2-C m–2d–1, 而非放牧草地的平均

土壤碳排放量为 3.5 g CO2-C m–2d–1, 说明放牧草地

的土壤呼吸要明显高于非放牧草地的土壤呼吸。

Frank 等[13]在美国北部大平原的另一项研究和 Chen

等[14]在青藏高原草甸草原的研究同样显示, 放牧地

点的土壤呼吸要高于无放牧地点的土壤呼吸。 
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2.2  抑制土壤呼吸 

更多的研究结果表明, 放牧对草地生态系统的

土壤呼吸具有明显的抑制作用。Knapp 等[13]通过对

美国 Kanza 高草草原放牧及附近无牧区域比较发现, 

放牧使得土壤呼吸通量降低了 30%。也是在美国

Kanza 高草草原, Johnson 和 Matchett [15]的研究结果

表明, 与围封对照样地相比较, 放牧使土壤呼吸通

量降低了将近 50%。这与李文等[16]和谢勇等[17]对青

藏高原草甸草原上研究的结果相类似。Bahn 等[18]

通过欧洲草甸的放牧实验得出了放牧会降低土壤呼

吸的结果。贾丙瑞等[19]在内蒙古锡林郭勒盟羊草草

原为期 2 年的研究结果也与此一致。Cao 等[20]对青

藏高原亚高山草甸的两个观测点的研究得出的结果

是, 轻牧处理草地的土壤呼吸大约是重牧处理草地

土壤呼吸的两倍。陈海军等[21]在呼伦贝尔草甸草原

通过样线调查的方法发现, 土壤呼吸会受到放牧强

度一定程度的影响, 放牧地段的土壤呼吸速率要略

低于无牧地段。邓钰等[22]在呼伦贝尔草甸草原, 通

过设立 6 个不同放牧梯度的方法观察到, 土壤呼吸

随着放牧强度的增加而呈现出总体降低趋势。

Wang 等[23]对短花针茅草原、王明君等[24]对草甸草

原、Hou 等[25]对荒漠草原、朱慧森等[26]对低地草甸、

胡新振等[27]对高寒草原土壤呼吸的研究也得出了

类似的结果。 

2.3  对土壤呼吸无显著影响 

同时, 还有研究结果表明, 放牧干扰对土壤呼

吸几乎没有影响。Lecain 等[28]在美国混合草草原得

到了放牧强度对土壤呼吸没有显著影响的结果。

LeCain 等[1]在美国矮草草原的研究结果同样显示, 

放牧强度对土壤呼吸没有产生明显的影响。Lin 等
[29]在青藏高原开展了三年的放牧和加温实验研究, 

结果表明放牧对土壤呼吸的影响不显著。徐海红等
[30]对内蒙古苏尼特右旗荒漠草原短花针茅群落的研

究结果也表明, 纵观整个生长季, 自由放牧与划区

轮牧对土壤呼吸的影响均不大。Fu 等[31]对青藏高原

三个地点设置的放牧和不放牧对比研究发现, 放牧

对土壤呼吸也没有产生显著影响。 

以上说明, 土壤呼吸对人类放牧干扰活动的响应

具有不确定性。这种不确定性还表现在, 即使在同

一项研究中, 其结果还可能与季节有关或因植物的

生长时期的不同而有差异。例如, 徐海红等[30]的研

究虽然得出了自由放牧与划区轮牧对土壤呼吸几乎

没有显著影响的结论, 但在他们的研究中, 不同季

节的放牧对土壤呼吸的影响却不尽相同。生长季初

期, 土壤呼吸几乎不受放牧的影响, 但在干旱的 7

月份和 8 月份, 自由放牧显著降低了土壤呼吸, 9 月

份后, 自由放牧和划区轮牧区域的土壤呼吸却显著

低于围封对照区域。还有的研究结果因植被类型不

同或地点不同而不同。例如, 杨阳等[32]通过以居民

点或饮水点为中心的样线调查法发现, 在荒漠草原

轻度和中度放牧能促使土壤呼吸速率增加, 但在典

型草原和草甸草原, 各种放牧梯度对土壤呼吸速率

几乎没有太大的影响。 

3 放牧对土壤呼吸的影响机制 

放牧干扰情况下草地生态系统土壤呼吸为什么

会呈现出如此复杂的变化? 不同的研究者将他们得

到的结果归因于不同的机制, 这些机制涉及放牧干

扰对植物的生物量及其分配、凋落物产量和质量、

植物根系性状、微生物多样性和生物量、土壤酶活

性以及土壤理化性质等的调控来对土壤呼吸及其组

产生或促进或抑制的作用。下面是对这些不同影响

机制的分述:  

3.1  凋落物的产量和质量 

在放牧(特别是过度放牧)条件下, 由于牲畜的

啃食, 植物地上的生物量一部分被移除, 同时由于

光合速率降低, 现存生物量因之减少, 以致凋落物

的产量下降。在加拿大 Alberta 的放牧实验研究中, 

Mapfumo 等[33]发现, 放牧对牧草的移除作用导致

了草地地表凋落物量显著降低。许多研究者在世界

上其他地方都得到了类似的结果[24]。凋落物是土壤

有机质的重要来源。按照 Vanveen 和 Paul 的研究

结果, 草地每年有 50%的凋落物要进入土壤[34]。凋

落物中 80%以上为易分解物质[35–36]。土壤有机质, 

特别是其中易分解物质是土壤微生物呼吸的主要底

物。放牧导致凋落物量降低, 也就意味着土壤微生

物呼吸底物来源的减少, 这是放牧促使土壤呼吸降

低的重要机制之一。 

微生物对植物凋落物的分解速度依赖于 C:N 比

和木质素含量, 凋落物的质量一般用 C:N 比和木质

素含量来表示。放牧除了会通过凋落物量来对土壤

呼吸产生影响之外, 还会通过对凋落物质量的调控

来影响土壤呼吸。一般情况下, 放牧比较有利于能

够快速生长的植物物种, 这些物种多将同化产物用
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于快速生长, 而不是用于产生木质素和酚类等防御

性物质, 因而这些物种在高强度放牧的草地中很容

易取得优势地位, 其产生的凋落物因具有较低 C:N

比和较低木质素含量而易于被微生物分解; 而低强

度放牧草地的情况正好相反[37]。在放牧的影响下, 

草地凋落物 C:N 比降低[28], 不仅使得凋落物分解速

度加快, 并且使得土壤所获得的新有机质 C:N 比有

所降低, 进而导致微生物对土壤有机质分解速度提

高。对于放牧干扰条件下的土壤呼吸而言, 这是与

凋落物量影响相反的一个效应。 

3.2  植物生物量分配及根系生物量、根系分泌物 

植物的光合同化产物分配对根系呼吸起着重要

作用。放牧使得分配于根系的光合同化产物减少, 

进而导致根系生物量降低[15,38], 这是放牧条件下土

壤呼吸速率降低的另一个重要机制。一方面, 牲畜

的啃食去叶直接降低了植被冠层的光合作用[38], 使

得同化产物减少。另一方面, 在放牧干扰情况下, 一

些植物物种会通过迅速生出光合器官来适应牲畜的

啃食去叶[39–41], 因此需要较大比例占用本来就不多

的光合同化产物。这样, 植物根系生长就从氮限制

转而成为碳限制, 植物在碳氮比降低的同时, 根系

生物量也出现下降趋势[15,38]。研究者在不同的地方

通过各种方法也证实, 放牧会显著降低根系生物量
[20,37,42]。根系呼吸是土壤呼吸的重要部分, 它由维持

呼吸、生长呼吸和离子交换呼吸所组成。根系呼吸

在土壤呼吸中占有较大比例, 通常为 40~50%[43]。放

牧情况下根系生物量的减少往往意味着根系呼吸的

降低。因此, 一些研究者将他们在研究中所发现的

放牧情况下土壤呼吸通量降低的现象, 部分或主要

地归因于放牧所致根系生物量的降低[15,20]。 

同时, 放牧情况下植物向根系分配的光合产物

减少还会导致根际分泌物减少[38,44]。根际分泌物是

根际微生物呼吸底物的主要组成部分, 因此, 根际

分泌物减少势必引起根际微生物活动减少, 进而导

致根际微生物呼吸速率降低。另外, 在根系生物量

降低和根际沉积减少的同时, 由于分配于根系的光

合产物减少, 部分根系因得不到足够的碳水化合物

而出现死亡现象。根系死亡会导致根系呼吸减少, 

但会给土壤微生物提供碳源作为呼吸作用的底物, 

进而促进土壤微生物呼吸[38]。 

3.3  粪便归还 

放牧条件下, 动物粪便的归还也是影响土壤呼

吸的重要原因[20]。先前的研究表明, 动物向草地土

壤归还的粪便带有大量的活性有机质和 N[45], 这会

使微生物呼吸作用的底物来源更加丰富, 进而激发

微生物的活性和增加养分的循环速度 [31,46–47]。

Jiang[48]等在内蒙古荒漠草原的研究结果表明, 草地

上牲畜粪斑块和尿斑块上的土壤 CO2 排放速率均显

著高于对照。牲畜粪便导致土壤微生物呼吸增加, 

这一效应与放牧所引起的凋落物减少和根系生物量

及根系分泌物降低导致土壤呼吸降低的作用相反。 

3.4  微生物生物量和多样性 

研究表明, 放牧通常会导致土壤微生物生物量

降低。例如, Fu 等[49]在青藏高原三个实验地点通过

围封和不围封对比研究发现, 放牧降低了土壤微生

物 C 和土壤微生物 N。Li 等[9]在黄土高原也发现, 对

于 0—20 cm 的微生物生物量, 放牧点要显著低于围

封点。放牧导致土壤微生物量减少的主要原因在于, 

放牧致使凋落物数量和根系分泌物减少了, 土壤微

生物生长所需的各项资源也因之减少, 从而造成了

土壤微生物生物量的降低, 这势必使得土壤微生物

呼吸减少。Cao 等[20]认为这是他们在青藏高原亚高

山草甸重牧处理比轻牧处理土壤呼吸低的重要原因

之一。 

除此之外, 放牧还会通过凋落物的质量来影响

土壤微生物多样性[37]。在较高放牧强度下, 如前所

述, 植物凋落物往往具有较低的 C:N 比和较低的木

质素含量, 因而有利于细菌的生长; 而在较低放牧

强度下, 植物凋落物不仅 C:N 比较高, 木质素含量

也较高, 因此有利于真菌的生长。在放牧活动的影

响下, 如果土壤供应的底物数量和质量的变化滞后

于土壤微生物多样性的变化, 土壤微生物的呼吸也

会相应减少。 

3.5  与土壤呼吸有关的酶 

土壤酶参与着土壤有机质分解和养分循环[50], 

在土壤的生物化学过程中起着重要作用[45]。尽管土

壤酶产生于微生物、植物和动物体内, 但部分酶可

以脱离活的细胞, 被土壤吸附并固定在粘粒或腐殖

质胶体中[45]。其中, 脱氢酶、β-半乳糖苷酶、淀粉酶、

几丁质酶、纤维素酶等都是参与土壤有机物质分解

的酶。一些研究表明, 长时间的放牧活动会降低其

中一些酶的活性。例如, Prieto 等[45]曾报道, 在放牧

干扰的影响下, 由于植被覆盖度和土壤有机质的减
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少, β-半乳糖苷酶活性也随之显著降低, 表明放牧活

动致使这些酶活性的降低会直接抑制土壤的微生物

呼吸, 进而降低土壤有机质的周转速率。 

3.6  土壤物理性质 

放牧引起的温度升降也是影响放牧点土壤呼吸

变化的重要原因[9]。在放牧活动的影响下, 一方面牲

畜采食的去叶作用降低了植被冠层的覆盖度[38], 另

一方面凋落物的减少也使得凋落物对地面的覆盖降

低。由于以上两个原因, 地面得到的太阳辐射增加, 

土壤温度因之上升。温度是土壤呼吸最重要的驱动

因子, 绝大多数研究表明, 土壤呼吸会随着温度的

升高而上升[51]。因此, 在放牧活动的影响下, 植被冠

层和凋落物减少导致草地表层土壤温度升高, 可能

是促使土壤呼吸增加的一个重要机制。 

放牧影响土壤呼吸的途径还有一个就是通过对

土壤水分的调节。土壤的水分含量取决于其水分的

收支平衡过程。放牧既有降低土壤水分含量的过程, 

也有增加土壤水分含量的过程。凋落物在草地土壤

水分收支平衡中非常重要。由于凋落物能起到缓冲

降水的冲击、阻滞地表径流等作用, 从而能增加土

壤的水分含量。放牧减少了地表凋落物, 这也就意

味着进入草地生态系统土壤水分减少了, 土壤会因

此变干[33]。同时由于冠层和凋落物覆盖度降低, 地

面温度升高, 地面的蒸发作用加强, 这会导致土壤

水分的丧失[38]。Li 等[9]将他们研究中放牧区域早春

和晚秋土壤水分含量的降低归因于此。土壤呼吸对

土壤水分含量变化的反应非常复杂[52]。如果土壤水

分含量过高, 超过了饱和持水量, 土壤呼吸会随着

土壤水分的增加而下降; 当土壤水分低于萎蔫系数

时, 土壤呼吸会随着土壤水分的增加而上升。鉴于

世界范围内放牧生态系统多数是受水分限制的, 故

土壤变干也是许多已有报道中放牧促使草地生态系

统土壤呼吸降低的一个重要机制。 

但是, 放牧致使叶面积减少, 植物的蒸腾作用

减弱, 这会在一定程度上减缓放牧地点土壤水分的

损失。Li 等[9]的研究中, 夏季放牧地土壤水分含量比

围封地高, 他们认为可能是由此引起的。Bremer 等
[38]的研究中, 放牧并没有引起水分明显的变化, 可

能的原因是引起土壤水分降低和增加的两个作用相

互抵消了。 

放牧干扰下土壤其他物理性质的改变也是影响

草地土壤呼吸的重要原因。一些研究表明, 牲畜的

践踏作用使得土壤表层容重增加[9,45,24]。容重反应了

土壤的结构状况。放牧干扰下土壤容重的增加意味

着土壤空隙度的降低, 这会直接对 O2和 CO2等气体

的扩散产生限制。O2 是植物根系和微生物进行有氧

呼吸的必要条件, 而 CO2 则是植物根系和微生物呼

吸的产物。因此, 放牧干扰致使土壤容重增加, 土壤

空隙度降低, 也会起到抑制土壤呼吸的作用。 

总之, 放牧干扰下的土壤呼吸是多种机制综合

作用的结果。而在不同的时间和地点, 这些机制对

土壤呼吸的贡献大小可能并不一致, 进而导致土壤

呼吸对放牧干扰反应的不确定性。 

4  问题与前景展望 

综上所述, 草地生态系统的土壤呼吸在全球碳

循环和碳平衡中占有重要地位, 它与环境因子及人

类活动干扰之间的关系对大气 CO2浓度变化有着潜

在的影响, 因此在全球变化背景下, 研究草地生态

系统土壤呼吸与其组分对放牧干扰的反应及其机制

有助于人们对未来气候变化的理解。然而从过去的

研究来看, 由于技术与数据分析手段的局限, 导致

不少相关研究还存在着如下的问题和不足:  

(1)没有严格区分根系呼吸与土壤微生物呼吸各

自对放牧干扰的反应。植物根系呼吸与土壤微生物

呼吸的底物来源各不相同。根系呼吸的底物来自植

物光合作用产物向根系分配的部分, 而土壤微生物

呼吸的底物则来源于土壤有机质, 当进行呼吸的时

候, 它们各自对环境因子和干扰的反应也可能并不

相同。Boone 等[53]通过添加根系的方法已经证明, 根

系呼吸的温度敏感性要高于土壤微生物呼吸的温度

敏感性。虽然可以采用趋势法、根系去除法、同位

素标记法等方法区分根系呼吸与土壤微生物呼吸

各自对土壤总呼吸的贡献 [43], 但现有的关于土壤

呼吸对放牧干扰反应的研究中将二者区分开来的

报道极少。 

(2)相关机制过程的定量化研究不够。从以上分

析来看, 放牧活动对土壤呼吸的影响具有很大的不

确定性, 其根源在于影响机制的复杂性。这些机制

包括, 放牧通过对植物根系生物量、微生物生物量

及其多样性、土壤呼吸底物的来源、环境因子等的

调控来来影响土壤呼吸。一方面, 这些机制有的对

土壤呼吸及其组分具有促进作用, 有的具有抑制作
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用, 在不同的时间和地点起主导作用的机制各不相

同; 另一方面, 这些机制之间还存在着极其复杂的

相互作用。过去的研究多数也只是关心放牧活动引

起土壤呼吸变化的结果, 对上述机制也多是在讨论

中涉及, 极少有专门的研究将这些机制解析开来, 

并将它们对土壤呼吸各组分的绝对与相对贡献进行

定量化分析。 

因为存在上述两个问题, 根据现有的研究结果

很难对全球范围内放牧活动对草地生态系统土壤碳

排放的影响进行准确估算和预测。为了解决这些问

题, 今后的研究有必要从土壤呼吸各个组分入手, 

更加准确地区分土壤呼吸各组分, 将放牧条件下各

因素对土壤呼吸各组分的绝对和相对贡献数量化, 

并分析引起这些贡献变化的条件和原因, 在此基础

上, 才有可能建立一个统一的可以用于预测的放牧

干扰对土壤呼吸影响的机制模型。由于 13C 同位素

标记法可以在原位不对土壤产生任何扰动的情况下

对土壤呼吸两个组分进行区分, 而结构方程模型可

以用于定量化解析各个机制。在全球变化背景下, 采

用这两个方法研究放牧强度对草原生态系统土壤呼

吸的影响及其机制, 将为预测人类活动对草原生态

系统碳循环和全球气候的影响提供一个可靠依据。 
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