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摘　要 　作为全球变化的主要表现之一 ,气候变暖对全球陆地生态系统碳循环的影响巨大 ,揭示这一作用对于精

确理解碳循环的过程和相关政策的制定具有重要的指导意义。该文综述了此领域近十几年来的主要研究工作 ,总

结了陆地生态系统碳循环对气候变暖响应的主要内部机制及其过程 ,简述了相关模型的发展及其主要应用 ,并指

出以往研究中存在的主要问题以及未来研究的主要方向。在气候变暖条件下 ,陆地生态系统碳循环的变化主要体

现在以下几个方面 :1)低纬度地区生态系统 NPP 一般表现为降低 ,而在中高纬度地区通常表现为增加 ,而在全球

尺度上表现为 NPP 增加 ;2)土壤呼吸作用增强 ,但经过一段时间后表现出一定的适应性 ;3)高纬度地区的生态系统

植被碳库表现为增加趋势 ,低纬度地区生态系统植被碳库变化不大 ,或略微降低 ,在全球尺度上表现为植被碳库增

加 ;4)地表凋落物的产量和分解速率增加 ;5) 土壤有机碳分解加速 ,进而减少土壤碳储存 ,同时植被碳库向土壤碳

库的流动增加从而增加土壤碳库 ,这两种作用在不同生态系统的比重不同 ,在全球尺度上表现为土壤碳库的减少 ;

6)尽管不同生态系统表现各异 ,总体上全球陆地生态系统表现为一个弱碳源。生物物理模型、生物地理模型和生

物地球化学模型陆续被开发出来用于研究工作 ,并取得了一定的成果 ,但是研究结果仍然存在很大的不确定性。

在未来的数年甚至是数十年间 ,气候变暖与全球变化的其它表现间的协同影响将是下一步的研究重点 ,气候变暖

和陆地生态系统间的双向反馈作用机制是进行更准确研究的理论基础 ,生态系统结构和功能对气候变化的适应性

是准确理解和预测未来气候情景下陆地生态系统碳循环的前提。
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Abstract 　Climate warming is one key issue of global change and plays an important role on carbon cycling in
terrestrial ecosystems. This paper reviews the recent advance in our understanding of global warming and its
impacts on terrestrial carbon cycling and underlying mechanisms. We also discuss the stateΟofΟthe art in
ecosystem modeling and its applications to ecosystem assessment . Climate warming will influence terrestrial
carbon cycling in several aspects : 1) net primary productivity ( N PP) will decrease in lowΟlatitude region , and
increase in midΟand highΟlatitude zones , totally show an increase on the global scale ; 2) soil respiration will
increase at the initial stage and then keep relatively stable because of biotic adaptability ; 3) plant carbon stor2
age will increase in highΟlatitude region , and remain stable or even decrease in lowΟlatitude zone , and show a
slight increase on the global level ; 4) the production and decomposition rate of litterfall will increase ; 5) the
decomposition rate of soil organic carbon will increase and thus decrease soil carbon stock , meanwhile , soil
carbon stock will increase for more carbon input from plant litter. These two processes will trade off in certain
degree , resulting in different results for varied ecosystems. On the global scale , soil carbon stock will show a
decrease ; 6) although the different performances of diverse ecosystems , the global terrestrial ecosystem acts as
a weak carbon source. Biophysical , biogeographical and biogeochemical models were developed in the past
decades for global change research. In the future research , there are an urgent need to address the interaction
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among climate warming and other factors including elevated CO2 , O3 , drought , fire disturbance. The big chal2
lenge we are facing is how to deal with the complexity with multiΟfactors and multiΟscales by using experimental
and modeling approaches.
Key words 　climate warming ,terrestrial ecosystem ,carbon cycling ,ecosystem model

　　气候变暖作为全球变化的主要表现之一 ( IPCC ,

1991 ,1997 ,2001) ,已经成为一个不争的事实。它是

指当前的全球平均温度比过去数千年平均气温要高

的现象 ( IPCC , 2001) 。目前 ,有充分的证据表明 ,人

类活动导致了大气层中“温室气体”的不断累积 ,从

而使得全球气温逐步上升 ( IPCC ,1997) 。根据 IPCC

的预测 ,CO2 浓度和其它温室气体的共同作用将会

导致全球平均气温每 10 年上升 0. 2 ℃( IPCC ,

2001) 。在过去的一个半世纪中全球表面温度上升

了 (0. 6 ±0. 2) ℃,20 世纪是过去千年来最暖的世纪

(Hansen et al . , 2006) 。IPCC 第三次评估报告利用

北半球的树木年轮和沉积核等估算数据以及仪器观

测的数据所得到的地球表面温度变化进行了总结 ,

并结合各种气候模型模拟了过去的气温变化 ,以

IS92a 情景对未来 100 年全球平均温度进行了预测

(图 1) 。尽管各种方法所估算的结果在量上存在一

定的差别 ,但变化的趋势是一致的 ( CENRRNSTC ,

1995) 。到 2100 年为止 ,全球气温估计将上升大约

1. 4～5. 8 ℃(2. 5～10. 4 F) ( IPCC ,2001) 。根据这一

预测 ,全球气温将出现过去 10 000 年中前所未有的

巨大变化 ,从而对全球环境造成潜在的冲击作用 ,比

如 ,气候变暖可以导致一系列环境问题 ,如海平面上

升、降水时空分布格局变化等 ,进而直接和间接地对

陆地生态系统产生影响 ( IPCC ,2001) 。

陆地生态系统碳循环是当前全球变化研究中的

重点 ,它与全球气候变化间的关系密切而又复杂。

一方面 ,CO2 浓度的增加是气候变暖的主要原因 ;另

一方面 ,气候变暖将导致全球陆地生态系统碳循环

的变化 ,原有的碳平衡状态被破坏 ,同时也引发一系

列环境问题 (如海平面上升、降水格局变化等 )

( IPCC ,2001) 。Cox 等 (2000)利用耦合碳反馈的气候

模型预测了大气温度的变化 ,到 2100 年全球平均气

温要比现在高出 5. 5 K,比不考虑碳反馈作用的情

景 (Scenario) 要高出 1. 5 K,这说明碳循环与气候变

化间存在着正反馈。Friedlingstein 等 ( 2003) 利用

Hadley 和 IPSL 两个模型研究了 1860 到 2100 年一个

半世纪的气候变化 ,结果表明土壤固定更多的碳 ,可

以减缓气候变暖的速率。总之 ,气候变暖对陆地生

态系统的影响是当前全球变化研究中的核心问题 ,

而气候变暖对陆地生态系统碳循环的影响及陆地生

态系统碳循环对气候变暖的反馈作用是全球变化研

究中的重中之重 ( IPCC ,2001) 。

气候变暖通过影响 N PP (生态系统净第一性生

产力)和 Rh (土壤呼吸)对植被碳库和土壤碳库产生

影响 ,同时还可以改变凋落物的产量及分解速率 (图

2) 。本文将分别讨论气候变暖对主要碳循环过程

( N PP 和 Rh) 和植被、土壤碳库和凋落物碳库的影

响 ,并探讨气候变暖条件下陆地生态系统的碳源/ 汇

关系。

图 1 　过去 1 千年全球平均温度 (Crowley , 2000)

Fig. 1 　Global average temperature of the past millennium
(Crowley , 2000)

图 2 　气候变暖对陆地生态系统碳循环的影响
Fig. 2 　Climatic warming impact on carbon cycling in terrestrial ecosystems
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1 　对生态系统净初级生产力的影响

生态系统净初级生产力 ( N PP) 是指单位时间、

单位面积上植物光合产物与植物自养呼吸的差值 ,

它是陆地生态系统最主要的碳输入方式。气候变暖

不仅可以直接影响光合作用来改变陆地生态系统的

N PP ,还可以通过改变土壤氮素矿化速率 ,土壤水分

含量 ,间接影响陆地生态系统的 N PP ( Shaver et

al . , 2000 ; Melillo et al . , 2002) 。

Scheller 和 Mladenoff (2005) 对美国威斯康星北

部的森林生态系统进行的模拟研究表明气候变暖可

以显著增加森林的净第一性生产力。Cao 等 (2005)

研究了全球范围内 N PP 在 20 世纪 80 和 90 年代的

变化 ,结果显示在全球各大洲均表现为 N PP 随气候

变暖而增加。Cao 和 Woodward (1998) 利用 CEVSA

模型研究了在未来气候情景下全球 N PP 的变化 ,结

果显示热带生态系统、温带森林和北方生态系统的

N PP 分别增加 45 %、20 %和 36 %。Melillo 等 (1993)

利用 TEM 模型研究了全球的 N PP 变化 ,认为气候

变暖可以增加部分生态系统的 N PP ,如北方森林、

北方温带落叶阔叶林等 ,作者认为主要原因是土壤

中氮素有效性的增强。Chen 等 (1999)研究了BORE2
AS项目中的北方森林碳固定 ,结果表明大气温度升

高可以引起生叶时间的提前 ,进而固定更多的碳。

另一种观点认为 ,气候变暖可以降低 N PP ,尽

管光合作用在增温条件下可以固定更多的 CO2 ,但

是气候变暖可导致自养呼吸的增加 ,最终使得 N PP

降低 (Vukicevic et al . , 2001) 。Tian 等 (1998b) 对亚

马逊流域热带雨林地区过去 100 年的研究结果显示

气候变暖可以降低生态系统的 N PP (图 3) 。事实上

因为亚马逊流域地处热带 ,气候变暖对植被的生长

影响不大 ,而气候变暖所伴随的降水和其它因素可

能会导致植物光合作用的降低和自养呼吸的增强。

以上观点也可以从另一早期的研究得到支持 ,Melil2
lo 等 (1993)研究了单纯气候变暖对 N PP 的影响 ,在

OSU(Oregon State University) 气候情景下 , N PP 是减

小的 ,而在其它的气候情景下是不变的。Melillo 等

(1993) 认为气候变暖对 N PP 影响最大的是热带雨

林地区 ,因为该地区不存在氮素限制作用 ,所以气候

变暖所引起的氮素释放并不能增加植物生长 ,相反 ,

气候变暖所引起的植物自养呼吸增加和土壤水分亏

缺最终导致 N PP 的降低。

总结以上研究 ,特别是 Melillo 等 (1993) 和 Tian

(1998b) 的研究结果 ,我们发现 ,不同生态系统的

N PP 对气候变暖的响应是不同的 ,低纬度地区生态

系统 N PP 一般表现为降低 ,而中高纬度地区的生态

系统 N PP 通常表现为升高或不变。

图 3 　生态系统净初级生产力 ( NPP)和土壤呼吸 ( Rh)

与温度的关系 (Tian et al . ,1998b)

Fig. 3 　Relationship between net primary production ( NPP) and soil
respiration ( Rh) (Tian et al . ,1998b)

2 　对土壤呼吸的影响

碳素以 CO2 的形态从土壤向大气流动是土壤呼

吸作用的表现形式。从严格意义上讲 ,土壤呼吸作

用是指未受扰动的土壤中产生 CO2 的所有代谢过

程 ,它包括 3 个生物学过程 (植物根呼吸、土壤微生

物呼吸和土壤动物呼吸)和 1 个非生物过程 (含碳物

质化学氧化过程) ( Singh & Gupta , 1977 ; Raich &

Schilesinger , 1992) 。土壤呼吸对气候变暖的响应在

一定程度上可以用 Q10来表示。因为 Q10是一个表

观土壤呼吸受温度影响的参数 ,它的大小直接反映

出气候变暖对地气间 CO2 交换速率和交换量的影

响。目前已有大量关于气温对土壤呼吸影响的研

究 ,普遍认为气候变暖可以增加土壤呼吸 (Jenkinson

et al . , 1991 ; Raich & Schilesinger , 1992) ,也即 Q10大

于 1。除了一些沙漠地区外 ,土壤呼吸随温度升高

而增加 ( Raich & Schilesinger , 1992 ; Raich & Potter ,

1995 ; Rustad & Fernandez , 1998) 。根呼吸对温度升

高尤其敏感 , 一方面光合作用产物驱动根呼吸

(HÊgberg et al . , 2001) ,另一方面根呼吸受温度影

响。Tian 等 (1998b) 的研究也表明土壤呼吸随温度

的升高而增加 (图 3) 。Briones 等 (2004) 研究了土壤

动物在气候变暖条件下的变化 ,认为气候变暖可以

导致土壤动物生物量的增加 ,从而大幅度增加土壤

呼吸。Kang 等 (2003)研究了土壤微环境条件下气候

变化对土壤呼吸的影响 ,发现 Q10并不随温度的变

化而改变 ,这说明气候变暖可以持续地增加土壤呼

吸速率。Rustad 等 (2001) 总结分析了土壤增温实验
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对土壤呼吸的影响 ,结果发现土壤增温 0～6. 0 ℃可

以增加土壤呼吸达到 20 % (95 %置信区间 : 18 %～

22 %) 。

然而 ,近些年的研究结果表明 ,气候变暖尽管可

以在短时间内刺激土壤呼吸产生大量的 CO2 ,但是

它并不能从根本上增加土壤呼吸 (Melillo et al . ,

2002 ; Luo et al . , 2001) 。Melillo 等 (2002) 在 Harvard

森林采用土壤增温研究了土壤呼吸对温度的响应 ,

经过近 10 年的研究 ,他们发现 ,温度升高并不能长

久地增加土壤呼吸 ,这是因为土壤活性碳库的量是

有限的 ,当这部分碳释放进入大气以后 ,增温就不能

再刺激土壤呼吸作用了。Luo 等 (2001) 的研究也证

明了这一观点 ,他们在美国大草原上进行了 3 年的

土壤增温实验 ,将土壤增温 2 ℃,结果发现土壤呼吸

对温度增加的敏感性随温度的增加而降低 ,也就是

Q10随温度的增加而降低 ,他们认为这一适应性 (Ac2

climation)可以降低土地利用变化和全球变暖对陆地

碳循环的影响。Tjoelker 等 (1999) 也认为北方森林

幼林土壤呼吸对土壤温度变化存在适应性。

关于土壤呼吸对气候变暖适应性的机制 ,目前

尚未达成共识 ,存在的可能原因包括 :1)底物不足理

论 :Melillo 等 (2002) 的研究表明 ,在近 10 年的土壤

增温实验前期 ,土壤呼吸增加幅度很大 ,然后就开始

快速降低 ,后来降至和未增温实验一致 ,他把原因归

为土壤活性有机碳不足。在初期 ,活性有机碳快速

消耗殆尽 ,以致后来土壤呼吸的底物不能快速补充 ,

从而引起土壤呼吸速率与未加温条件下近乎一样 ;

2)水分限制理论 :水分限制理论基于另一个理论 ,那

就是过干和过湿的条件都不适于土壤呼吸的进行

(Peterjohn et al . , 1994) 。气候变暖通常伴随着降水

的分布格局和强度的变化 ,在一些地区 ,降水过多 ,

而另一些地区降水过少 ,形成了一些过干或过湿的

地区 ,从而降低土壤呼吸的强度 ;3) 氮素过量理论 :

气温的升高势必导致土壤氮素矿化速率的增加和土

壤可利用氮素的增加 ,从而导致植物 C∶N 降低 ,植

物体向土壤中分泌的有机物减少 ,进而限制了土壤

呼吸的进行 (Melillo et al . , 2002) ;4) 生物适应性理

论 :作为土壤呼吸的主要执行者 ,土壤微生物是一种

生命形式 ,它可以适应任何的环境变化 ,在高温的条

件下 ,起始可以加快代谢 ,随时间的延长 ,微生物逐

渐适应了高温的环境 , 自身代谢随之趋于稳定

(Lange & Green , 2005) 。Lange 和 Green (2005) 的研

究表明 ,真菌可以改变它的呼吸作用 ,以适应温度的

改变 ,同时 Luo 等 (2001) 在高草草原上的土壤增温

实验也证实了这一点 ,经过 3 年的实验研究 ,他们发

现土壤呼吸对温度的敏感性越来越低。

3 　对陆地生态系统植被碳库的影响

植被碳库一般是指植物体部分 ,它包括植物地

上部分和地下的活根。作为生态系统的生产者 ,植

物体每天都要进行光合作用以固定大量的 CO2 用以

维持生态系统的正常运转。全球植被所储存的碳库

大约为 550～950 Pg C (Woodwell et al . , 1978 ; Whit2
taker & Likens , 1975 ; Olson et al . , 1978 ; Prentice &

Fung , 1990) ,与大气碳库差不多 ,但其活性非常高 ,

其与大气碳库间的交换是碳循环的主要过程 (黄耀 ,

2003) ,因此它的变化对大气碳库的影响非常重要。

在未来气候变暖条件下 ,陆地生态系统植被碳库增

加可以减缓大气 CO2 浓度和碳库的增加速率 ,减缓

温室效应 ;相反 ,如果植被碳库减少 ,将给大气 CO2

浓度的增加提供更多的碳素 ,形成正反馈 ,导致大气

温度的加速上升 (Cox et al . , 2000) 。关于该问题已

经开展了大量的研究 ,得出的结果也各不相同 ( Tian

et al . , 1998 ; Cao & Woodward , 1998 ; King et al . ,

1997) 。

直接的证据可以从土壤增温实验得到 ,Linder

等发现 ,经过 5 年的土壤增温森林单位面积树茎生

长量增加了近 50 %(Bergh et al . , 1999 ; Jarvis &Lin2
der , 2000) 。利用模型得到的证据更多 , Tian 等

(2000)利用 TEM 模型对亚马逊河流域研究表明 ,从

1980 到 1994 年间 ,气候变暖导致亚马逊流域植被碳

库增加 2 %。King 等 (1997) 结合未来气候情景研究

了植被碳库对气候变化的响应 ,结果表明单纯气候

变暖就可以导致全球植被碳库增加 12 %～16 % ,尽

管不同的气候情景所导致植被碳库改变各不相同。

Cao 和 Woodward (1998) 利用 CEVSA 模型耦合 GCM

模型研究了 1860～2070 年的陆地生态系统碳动态 ,

认为在 200 年间全球陆地植被碳库的增加量很小 ,

但是不同生态系统的表现并不一致 ,如高纬度的北

方森林生态系统植被碳库在气候变暖的影响下要增

加 ,而中纬度的温带森林和低纬度的热带森林生态

系统则要表现为少量的碳流失 ,最终在全球尺度上

表现为碳库的微小增加 ,作者把它归因于气候变暖

所引起的北半球森林扩张。Tian 等 (1999) 利用 TEM

模型研究了美国本土 (不包括夏威夷和阿拉斯加)陆

地生态系统碳库在气候变暖条件下的动态变化 ,结

果显示单纯温度变化对植被碳库的影响很小 ,几乎

为负值 ,事实上因为美国本土大部分在中纬度 ,基本
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没有处于低纬度的国土 ,而作者又没有考虑高纬度

的阿拉斯加地区 ,依 Cao 和 Woodward (1998) 的结果

推论 ,植被碳库变化不大也就在情理之中了。Grant

和 Nalder (2000) 利用 ECOSYS 模型研究了北方森林

与大气间碳交换过程对气候变化的响应 ,结果表明

在未来 120 年间气温上升会引发植被碳积累增加。

由以往研究可知 ,气候变暖必将对陆地生态系统植

被碳库产生巨大的影响 (Schimel 1995 ; Tian et al . ,

1998b) ,并且对不同的生态系统会产生完全不同的

影响 ,基本表现为植被碳库随纬度的增加而增加 ,在

低纬度地区存在微小的植被碳库流失 ,在全球尺度

上比较合理的解释是存在一定程度的微量增加。

4 　对凋落物的影响

陆地生态系统凋落物是指陆地生态系统内 ,由

生物 (植物、动物和土壤微生物)组分的残体构成 ,亦

称残落物 ,是为分解者 (微生物) 提供物质和能量来

源的有机物质的总称 ,包括地上部分的枯枝落叶以

及地下根系的凋落物 ,通常以月或年来表示单位时

间内植被的凋落物量 ,即单位面积、单位时间地面上

形成的凋落物量。凋落物包括枯立木、倒朽木、枯

草、地表凋落物和地下枯死生物量等 ,是陆地生态系

统碳库的重要组成部分 ,在维系生态系统结构和功

能中具有不可替代的作用。凋落物也是一个重要的

有机质和养分储存库 ,是陆地生态系统养分循环的

重要环节。因此 ,凋落物是一个单独的碳库 ,同时也

是碳循环中的一个主要过程 ,因为它是维系植物体

地上碳库与土壤碳库形成循环的主要通道之一

(Raich & Nadelhoffer , 1989) 。

气候变暖对凋落物分解的影响 ,一方面体现在

影响凋落物的产生量和质量 ( Henry et al . , 2005) ,

另一方面气候变暖也影响凋落物的分解速率 (Aerts ,

1997 ; 陈华等 , 2001) 。气候变暖对于植被碳库的影

响在前节已有论述 ,一般认为气候变暖可以增加植

被碳库 ,而植物形成凋落物是按一定比例进行的

(Raich & Nadelhoffer , 1989) ,所以气候变暖可以增加

凋落物的量。彭少麟和刘强 (2002) 对国内外森林凋

落物动态进行了综述 ,他们认为凋落物积累量反映

的是凋落物产量和凋落物消失量之间的动态平衡 ,

而全球变暖可以增加森林凋落物的产量。总体上森

林生态系统的凋落物在全球有一定的分布格局 ,随

着纬度的增高 ,凋落物产量下降 ,而凋落物积累量上

升 (Vogt et al . , 1986) 。Malmer 等 (2005) 研究了 30

年间斯堪的纳维亚地区北部极地沼泽生态系统的净

碳积累和气候变化的关系 ,他们发现气候变暖可以

增加凋落物输入量达 7. 3 %。Cao 等 (2005) 利用

CESVA 模型研究了 20 世纪 80～90 年代全球碳动态

发现 ,由于气候变暖 ,90 年代比 80 年代的凋落物输

入量在全球各个大洲均表现为增加。

同时气候变暖对凋落物的分解速率也会产生影

响。因为凋落物的分解一般是物理、化学和生物过

程的结合 ,而温度对各种反应过程均有不同程度的

促进作用 ,所以气候变暖伴随的温度升高和降水变

化可以加速凋落物的分解。Liski 等 (2003)开发了一

个基于温度和积温的简单经验模型 ,用来描述凋落

物的分解速率 ,他们发现温度是控制凋落物分解的

主要因子之一 ,而大气温度的增加可以显著增加凋

落物的分解速率 ,并且这一作用在所有生态系统中

表现一致。陈华等 (2001)综合分析了已发表的关于

凋落物分解速率方面的文献 ,认为气候变暖一般加

速凋落物的分解 ,但是用于表示这种促进作用的表

观 Q10随着温度的增高而降低。同时也有人认为气

温和 CO2 的同时增加可以导致植物体的碳储量增

加 ,从而导致 C/ N 比增加 ,降低凋落物的分解速率

(Bryant et al . , 1998 ; 彭少麟和刘强 ,2002) 。Belyea

和Malmer (2004) 研究了泥炭地对气候变暖的响应 ,

结果表明泥炭地凋落物的分解速率在气候变暖条件

下快速增加。总之 ,气温升高的影响主要体现在增

加凋落物分解速率 ,同时气候变暖对凋落物分解的

间接作用体现在对凋落物质量、土壤营养可利用性

以及冻土深度的影响 ,进而影响到凋落物的分解速

率 (陈华等 ,2001) 。

5 　对陆地生态系统土壤碳库的影响

土壤碳库包括土壤中有机碳和无机碳 ,以及死

根和生物分泌物等。因为无机碳以碳酸盐形态存

在 ,活性很低 ,对环境因子不敏感 ,所以在已往的研

究中土壤碳库主要指土壤有机碳库 ( Post et al . ,

1982 ; Post & Kwon , 2000 ; Schlesinger & Lichter ,

2001 ; Raich & Schlesinger , 1992) 。沿用以前习惯 ,本

文所指土壤碳库仅包括土壤有机碳库。Trumbore

(1997)指出 ,在全球温度改变的条件下 ,陆地生态系

统土壤必定表现为碳源或碳汇 ,也就是说气候变暖

必然改变陆地生态系统土壤与大气间的碳素交换。

根据以往的研究 ,气候变暖对陆地生态系统土壤碳

库的影响主要表现为 3 种作用 :增加土壤有机质分

解、增加土壤呼吸碳释放和增加 N PP 输入土壤的碳

素 ,总体上可以认为是一个碳库增加过程和两个碳
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库减少过程。气候变暖通过影响以上几个过程而最

终改变碳库的大小。目前存在以下几种不同的观

点 :1) N PP 的增加势必导致进入土壤的碳素增加 ,

当这一作用超过碳释放时 ,土壤碳库也随之增加 ;2)

如果 N PP 不增加或微弱增加 ,而土壤呼吸增加、凋

落物分解以及土壤有机质的分解均可以降低土壤碳

库的储量 ,碳释放超过 N PP 输入土壤的碳素 ,则土

壤碳库表现为减少 ;3)如果这两方面的作用相抵 ,则

土壤碳库保持不变。很多全球气候变化模型都显示

全球变暖将导致土壤中碳的损失 (Sundquist , 1993 ;

Kevenbolden , 1993) 。King 等 (1997) 的研究表明全球

土壤碳库在气候变暖条件下会降低 ,不同的气候情

景下土壤碳库减少量不同。Kirschbaum (1995) 综述

了土壤碳库对全球变暖响应的研究 ,认为在气候变

暖条件下 ,温度每升高 1 ℃,土壤有机碳损失 10 % ,

如果对于储碳量多 ,气温比较低的高纬地区 ,这一比

例会更高。

事实上 ,不同的生态系统土壤对气候变暖的响

应是不同的。一般认为热带土壤有机碳含量相对较

低 ,气候变暖条件下 ,土壤释放碳的作用不强 ,而植

物地下碳库进入土壤的作用比较强 ,所以气候变暖

最终导致土壤碳库的增加。而在高纬地区 ,气候变

暖将导致土壤碳的大量损失 ,并大大超过因为气候

变暖所导致的碳增加量 ,使土壤表现为碳源。这其

中气候变暖对高纬度地区土壤碳库的影响最大

( Keyser et al . , 2000) 。McKane 等 (1997) 利用 MBL2
GEM模型研究了北半球苔原生态系统碳动态在气

候变暖条件下的变化 ,结果表明土壤有机碳库将会

减少 0. 3 % ,因为苔原的碳库储存量较大 ,这种碳排

放会持续很长时间。同时对于其它的生态系统 ,气

候变暖则可以导致土壤碳库的增加 ,Tian 等 (1999)

研究了美国本土对气候变暖的响应 ,结果表明在过

去的 95 年间 ,气候变暖导致土壤碳库有一个很微弱

的增加。以上结果也说明了碳库变化的纬度地带性

特征 ,即在气候变暖条件下 ,高纬度地区一般表现为

土壤碳库减少 ,而中低纬度地区的土壤碳库则可能

不变或略有增加。

气候变暖不仅能够影响土壤碳库的储量 ,同时

还可以改变土壤碳库的周转时间 ,其主要原因是土

壤呼吸和土壤碳分解作用的加强 ,气候变暖将导致

土壤碳库的周转时间缩短 ( Trumbore et al . , 1996) 。

Trumbore (1997)总结了几个研究结果 ,得出结论认为

增加温度可以降低周转时间 ,即增加土壤碳库的周

转速率 ,如在夏威夷、巴西和西伯利亚的研究结果。

Kirschbaum(1995)综述了大量研究结果 ,认为土壤温

度升高可以加快土壤碳库的周转速率 ,降低周转时

间。CENTURY模型内部的结构也是根据这一理论

来设定的。HyvÊnen 等 (2005) 分析了土壤有机碳分

解速率的温度依赖性 ,认为对于不同的土壤 ,敏感性

不同 ,但是趋势是一致的 ,即随温度的增加 ,土壤分

解速率升高 ,周转时间降低。但是也有例外 ,如 Ger2
ber 等 (2004)利用 LPJDGVM模型分析了陆地生态系

统系统对气候变暖和 CO2 浓度升高的响应 ,认为在

寒冷地区 ,土壤有机碳的周转速率降低。

气候变暖也可以影响碳素从植物碳库向土壤碳

库的流动 ,主要是因为光合作用增强导致光合产物

向地下部分分配的增加 (Jones et al . , 1998) ,在这一

过程中气温升高和随之发生的降水格局变化同时起

作用。Gorissen 等 (2004)采用14C 标记的方法研究了

丹麦、英国、荷兰和西班牙的灌丛生态系统中从植被

碳库向土壤碳库分配量的变化 ,在气温升高的条件

下 ,如果在干旱地区 ,由植被碳库向土壤碳库中的流

动增加 ,如果在湿润地区 ,植被碳库向土壤碳库的流

动则要减少 ,作者认为这一现象可以用来解释其它

生态系统与大气间 CO2 对气候变化的适应性。然而

Fitter 等 (1998) 的研究却表明碳向土壤中的分配与

温度无关 ,而与辐射存在密切关系 ,事实上辐射是温

度升高的主要能量来源。

6 　气候变暖条件下陆地生态系统碳源/ 汇关

系的探讨

陆地生态系统主要通过光合作用、自养呼吸和

异养呼吸与大气进行碳素交换 ,在碳平衡状态下表

现为没有净的碳排放 ,即碳排放等于碳吸收 (Schimel

et al . , 1997) 。而气候变暖可以增加或降低各个过

程的速率或反应量 ,进而影响到全球陆地生态系统

的碳素收支 ( IPCC ,1991 ,1997 ,2001) ,表现为碳源或

碳汇 (Trumbore et al . , 1996) 。科学家们通常认为气

候变暖可以增加 N PP ,同时加速土壤有机质的分解

排放 ,但是究竟是哪一个作用占主导地位 ,迄今为止

的研究结果不同 ,观点也不一致 (Braswell et al . ,

1997 ; Grace & Rayment , 2000 ; Tian et al . , 1999) 。

陆地生态系统对气候变暖的响应机制是 :气候

变暖可以影响植物的光合作用 (通常为增加) ,同时

高温还会增加潜在蒸发散和植物的呼吸作用 ,蒸散

发的增强可以导致植物的水分胁迫 ,进而导致 N PP

的降低。另一方面温度的增加和水分胁迫的发生可

以导致土壤可利用性 N 素的增加 ,解除植物的 N 素
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限制 ,增加 N PP (图 4) 。

Cox等 (2000) 采用耦合碳循环反馈和气候因素

的模型对气候变暖和陆地生态系统碳循环进行研究

表明 ,陆地生态系统通常表现为碳汇 ,按 GCM 模型

预测的气候情景估算 ,到 2050 年排放和吸收可达到

平衡 ,随后表现为碳源 ,到 2100 年 ,全球平均气温比

现在高出 5. 5 K,这比不考虑 CO2 反馈作用的预测

值要高 1. 5 K,这一反馈作用将加速气候变暖的进

程。在这一变化过程中 ,陆地生态系统由碳汇向碳

源转变 ,基本上表现为排放增强 ,吸收减弱 ,最终表

现为碳源。以往大多数的研究认为气候变暖可以导

致陆地生态系统碳库的流失 ,主要原因是气候变暖

所引起的呼吸作用的增加 ,特别是土壤呼吸作用的

增强 ( Houghton & Woodwell , 1989 ; Oechel et al . ,

1993 ; Schimel et al . , 1994) 。Oechel 等 (2000) 研究

表明 ,北高纬苔原生态系统在气候变暖条件下 ,由碳

汇变成碳源。Grace 和 Rayment (2000) 也同样认为气

候变暖导致陆地生态系统由碳汇变成碳源。King 等

(1997)采用模型的方法预测了在未来气候情景下 ,

如果没有分解作用的加强 ,全球的陆地生态系统将

增加1. 1 %的碳汇 ,而如果考虑到气候变暖导致的分

解作用增加 ,陆地生态系统最终将表现为增强1. 1 %

的碳源 ,尽管 King 自己也认为总体上表现为近于平

衡态。结合涡度相关法、气体交换箱式法、放射性碳

同位元素法、木材、苔藓和土壤清单法和实验培养

法 , Goulden 等 (1998) 研究了加拿大 Manitoba 地区

120 年林龄的黑野杉 ( Picea mariana) 林的碳平衡 ,发

现土壤碳库对气候变暖所引起的冻深和解冻时间的

响应非常敏感 ,气候变暖可以导致该生态系统成为

碳源。Malmer 等 (2005)通过 30 年的研究发现 ,斯堪

的纳维亚北部的沼泽生态系统在气候变暖的影响下

每年释放 7～17 g C·m - 2。

图 4 　气候变暖对陆地生态系统碳源/ 汇的影响机制
Fig. 4 　Mechanism of climatic warming impact on carbon budget in terrestrial ecosystems

①气候变暖可以增加光合作用 (Braswell et al . , 1997 ;Petchey et al . , 1999 ; Vukicevic et al . , 2001) 　②气候变暖可以增加 SOM(土壤有机质)

的分解速率 (陈华等 ,2001) 　③气候变暖可以增加 PET(潜在蒸散发) (Xiao et al . , 1996) 　④气候变暖可以增加呼吸作用 (Tian et al . , 1998b ,
2003 ; Vukicevic et al . , 2001) 　⑤SOM的分解使得土壤中的有效N 素含量增加 (Xiao et al . , 1996 ;Lukewille &Wright , 1997 ; Ineson et al . , 1998) 　
⑥PET的增加可以导致水分胁迫 (Xiao et al . , 1996) 　⑦有效N 的增加可以刺激植物生长 (Xiao et al . , 1996 ; Schimel et al . , 1997 ; Melillo et al . ,

1993 , 2002) 　⑧水分胁迫可以抑制植物生长 (Tian et al . , 1998b ; Tezara et al . , 1999 ; Barber et al . , 2000) 　⑨光合作用的增加可以增加 NEP(净
生态系统生产力) (Braswell et al . , 1997 ;Petchey et al . , 1999) 　⑩呼吸作用的增加可以减小 NEP(Tian et al . , 1998b ; Vukicevic et al . , 2001)

①Climatic warming enhances photosynthesis (Braswell et al . , 1997 ;Petchey et al . , 1999 ; Vukicevic et al . , 2001) 　②Climatic warming increases SOM
decomposition rate (Chen et al . , 2001) 　③Climatic warming increases PET ( Xiao et al . , 1996) 　④Climatic warming increases respiration ( Tian et al . ,
1998b , 2003 ; Vukicevic et al . , 2001) 　⑤The decomposition of SOM increases available nitrogen in soil (Xiao et al . , 1996 ;Lukewille & Wright , 1997 ; Ine2
son et al . , 1998) 　⑥The increasing PET leads to water deficiency ( Xiao et al . , 1996) 　⑦More available nitrogen stimulates plant growth ( Xiao et al . ,
1996 ; Schimel et al . , 1997 ; Melillo et al . , 1993 , 2002) 　⑧Water stress inhibits plant growth (Tian et al . , 1998b ; Tezara et al . , 1999 ; Barber et al . ,
2000) 　⑨Increasing photosynthesis increases NEP (Braswell et al . , 1997 ; Petchey et al . , 1999) 　⑩Increasing respiration decreases NEP ( Tian et al . ,
1998b ; Vukicevic et al . , 2001)

　　另一种观点认为 ,气候变暖使陆地生态系统固

定更多的碳在植物体中 ,从而减缓气候变暖的步伐 ,

陆地生态系统在这种作用中是一个碳汇。Smith 等
(1992)的研究结果也支持这一观点 ,他认为生态系

统总碳库在气候变暖条件下陆地生态系统的碳储存

将增加 0. 4 %～9. 5 % ;Cramer 和 Solomon 的 (1993) 结

果则认为增加的幅度为 0. 8 %～4. 9 % ; Prentice 和

Fung(1990) 研究了 GISS 气候情景下植被碳库将会

大量的增加 , 从而导致生态系统总碳储存增加

13 %～15. 7 %。而 Prentice 和 Sykes (1995) 通过研究

2 期 徐小锋等 : 气候变暖对陆地生态系统碳循环的影响 181　　

© 1994-2008 China Academic Journal Electronic Publishing House. All rights reserved.    http://www.cnki.net



认为生态系统总碳储存在 GFDL 气候情景下增加

0. 9 % ,而在 OSU 气候情景下增加 4. 9 % ;同样 Neil2
son (1993) 也发现在 GISS 和 OSU 气候情景下生态系

统表现为碳汇。同样对于落叶林生态系统与大气间

的 CO2 交换量来讲 ,气候变暖导致的生长季延长和

积雪覆盖减少可以导致该森林生态系统成为一个碳

汇 ,作者并推测整个北半球每年可以固定 1 Pg C

( Goulden et al . , 1996) 。Smith 和 Shugart (1993) 研究

了加倍 CO2 浓度所引起的温度升高对陆地生态系统

碳库的影响 ,发现在最初的 50～100 年间 ,表现为碳

源 ,但是随后却表现为碳汇 ,生态系统碳库增加。

Cao 和 Woodward (1998) 的研究则表明 ,全球碳库在

气候变暖的影响下是减少的。Tian 等 (1999) 的研究

也认为陆地生态系统在气候变暖条件下表现为碳

源。

事实上 ,气候变暖对陆地生态系统碳源/ 碳汇的

影响是不同的 ,不同的生态系统会产生不同的效果。

Tian 等 (1999)对全球的各种生态系统类型进行了研

究 ,并指出各种生态系统对温度增加的响应各不相

同 ,大多数北方生态系统和热带生态系统均表现为

碳源 ,只有少数温带森林等生态系统表现为碳汇。

King 等 (1997)采用气候情景的研究表明 ,除了常绿

阔叶林以外 ,大多数森林生态系统是碳汇 ,其它的生

态系统在 GCM 的气候情景下表现为碳源。普遍的

现象是干旱、高纬地区的生态系统在气候变暖条件

下变成为碳源 ,而低纬高湿地区的生态系统在气候

变暖条件下可能成为碳汇 ,这是因为低温条件下尽

管 N PP 相对较低 ,但是呼吸和土壤碳库的分解也比

较弱 ,导致净碳积累 ,而高温条件下分解作用超过碳

的积累 ,使生态系统表现为碳源。Keyser 等 (2000)

则认为气候变暖导致碳积累和释放的同时加速 ,但

是并不一定导致碳源/ 汇的变化 ,也就是气候变暖只

改变了碳循环的速率 ,而对碳库并无影响 ,这可能是

因为生态系统对气候变化存在生物适应性。Lapenis

等 (2005) 也发现了俄罗斯森林对气候变暖的适应

性。Stirling 等 (1997)则发现了光合作用对气候变化

的适应性。

气候变暖可以对陆地生态系统碳循环产生正面

和负面影响 ,如上所述 ,其中间接影响主要作为原因

来解释一些现象。除以上各种因素外 ,降雨变化、生

长季延长和土壤质量改变等等也可以影响陆地生态

系统碳循环的各个过程和碳库 ( Shaver et al . ,

2000) 。Churkina 等 (2005)利用遥感手段结合涡度相

关技术研究了欧洲和美洲的森林生态系统净生态系

统交换 ,结果表明生长季延长可以增加森林生态系

统的 N EP ,使生态系统固定更多的碳。Keller 等

(2004)发现气候变化还可以影响到土壤质量 ,进而

影响到土壤碳库动态和全球碳循环。Tian 等 (1999)

的研究得出在未来气候情景中 ,气候变化和温度影

响差别很大 ,这也说明气候变暖的伴随因素对陆地

碳循环影响也很大。另外 ,大气温度的升高引起生

叶时间的变化也对陆地生态系统碳循环产生影响 ,

Chen 等 (1999)研究了 BOREAS项目组所研究的北方

森林在 1994～1996 年的碳固定情况 ,结果表明生叶

时间的提前可以增加碳固定。Wan 等 (2005) 研究了

土壤增温对美国草原上的碳循环过程的影响 ,并分

别对温度增加对碳循环过程的直接作用和间接作用

进行了总结分析 ,认为间接作用可能比直接作用产

生的效果还要显著。

7 　气候变暖对碳循环影响的模拟研究

因为陆地生态系统碳循环过程的复杂性 ,目前

还很难对陆地生态系统的很多过程及功能进行详细

的研究 ,特别是对于气候变暖的响应则更是困难重

重 ,每一个过程对气候变暖的响应可以基于不同的

实验设计获得 ,但是生态系统作为一个整体的响应

就不能简单的得到。所以模型研究就显得格外重

要 ,模型不但可以对一些当前主要的生态过程进行

研究 ,还可以揭示历史条件下的碳循环以及未来气

候情景下陆地生态系统碳循环的状况及变化。目前

已有许多模型被用来研究气候变暖条件下陆地生态

系统碳循环的变化 ,主要包括生物地理模型、生物地

球化学模型和生物物理模型 ( Hurtt et al . , 1998 ;

Tian et al . , 1998a) ,其中以生物地球化学模型为主。

自从 Melillo 等 (1993)第一次利用生物地球化学

模型 TEM 研究了全球植被 N PP 对气候变化的影响

以来 ,大量的模型被用来研究气候变暖对陆地生态

系统碳循环的影响。应用最为普遍的是生物地球化

学模型 ,Tian 等 (1998b) 利用 TEM 模型研究了亚马

逊流域热带雨林对气候变暖的响应 ; Zhuang (2001)

则利用 TEM 模型研究了气候变化对高纬度地区的

影响 ;Cao 和 Woodward (1998) 利用 CEVSA 模型研究

并预测了 1860～2070 年的碳动态变化以及对气候

变暖的响应 ;Jones 等 (2005) 耦合 RothC 模型和 Had2
CM3LC来预测未来气候情景下土壤碳库的动态 ;

Peng 等 (1998) 利用 CENTURY模型研究了加拿大北

方森林样带碳动态对气候变化的敏感性 ;Bachelet 等

(2001)利用 MAPSS结合 CENTURY研究了美国陆地
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生态对气候变化的响应 ; King 等 (1997) 利用 GTEC

模型研究了全球陆地生态系统对气候变化的响应 ;

Schimel 等 (1994)利用 CENTURY模型研究了全球气

温升高对土壤碳库的影响。同时也有一部分生物地

理模型和生物物理模型被用来研究气候变暖对陆地

生态系统碳循环的影响 ,如 Rizzo 和 Wiken (1992) 利

用 Holdridge 模型研究了加拿大生态系统对气候变

化的响应 , IPCC 指定了 MAPSS 和 BIOME 模型作为

估计气候变暖对全球潜在植被影响的生物地理模型

( IPCC ,1997 ,2001) 。同时也开展了一部分模型比较

方面的工作 ,最著名的就是 VEMAP 项目 (VEMAP ,

1995) 。Cramer 等 ( 2001) 则比较了 HYBRID、IBIS、

LPJ 、SDGVM、TRIFFID 和 VECODE 这 6 个模型在研

究陆地生态系统结构和功能对气候变化的响应中的

差异 ; Schimel 等 ( 2000 ) 利用 CENTURY、TEM 和

BIOME2BGC模型研究了美国陆地生态系统对气候

变化的响应 ,并分析了它们在模拟过程中的差异。

模型分类也依据不同的研究目的存在很大的差

异 ,如静态和动态模型 ,经验和机理模型 ,结构和功

能模型等。在模型的开发和应用过程中 ,简单性和

实用性一直是一对矛盾的统一体 ,很难达到统一 ,这

就要求在精确地考虑所有主要过程的同时尽量简

化。生物地球化学模型也是集中考虑了以上主要发

展方向 ,近几年来生物地球化学模型被大量的开发

利用也说明了这一点 ,不过仍然存在一定的不足

(Hurtt et al . , 1998) :1)尽管大量的生物地球化学模

型被用来研究气候变暖对陆地生态系统碳循环的影

响 ,但是迄今为止所有的生物地球化学模型都没有

考虑气候对陆地生态系统植被变化的反馈作用 ,而

这一作用在陆地生态系统碳循环中是非常重要的

(Overpeck et al . , 1990) 。DLEM ( Tian et al . , 2005)

就是这一方向的主要尝试 ,并取得了一下成果 (Chen

et al . , 2006) 。而在生物物理模型和生物地理模型

中 ,部分模型 (如 SiB 模型) 只是预测全球植被分布

和生长的自然变化对气候的反馈作用 ,则对于植被

碳循环对气候变化的响应却少有涉及 ;2) 在研究气

候变暖对陆地生态系统碳循环的影响时 ,当前的模

型绝大多数是在区域或全球尺度上应用的 ( TEM、

TRIFFID 等) ,缺少对一些机理过程在微小尺度上相

应研究与验证。同时在微小尺度上可以研究温度对

碳过程影响的模型又很难在大尺度上得以应用

(NCSOIL 等) ;3)在时间尺度上也同样存在尺度扩展

方面的缺陷 ,光合作用是随时都在发生 ,而光合产物

体现在生态系统上则需要一天 ,一周或更长 ,这种时

间尺度上的扩展当前主要由累加求和实现 ,仍然存

在很大的不确定性 ( Kagawa et al . , 2005 ; Wang et

al . , 2003) 。因此针对以上不足 ,耦合气候变暖和碳

循环双向反馈机制 ,采取真正合理的尺度扩展方法

来揭示陆地生态系统碳循环与气候变暖的相互作用

是未来的主要方向之一。

8 　结论与展望

目前已经开展了大量的关于气候变暖对陆地生

态系统影响的研究 ,一部分问题已经达成共识 ,而有

些问题仍然存在一定的分歧 ,对这些问题的研究 ,以

及研究方法的改进是未来该领域的主要方向。目前

本领域已经得出的初步结论如下 :

1) 随着全球气候变暖 ,低纬度地区生态系统

N PP 一般表现为降低 ,而在中高纬度地区一般表现

为增加 ,在全球尺度上表现为 N PP 增加 ;

2) 气候变暖可以增加土壤呼吸速率 ,不过随着

时间的推移 ,这种影响会越来越微弱 ,表现为一定的

适应性 ,可能存在 4 个原因 :水分限制、底物限制、N

素限制和生物适应性 ;

3) 气候变暖可以增加陆地生态系统植被碳库 ,

这是因为气温的升高加快了光合作用 ,与此相伴的

CO2 浓度升高也是其主要原因之一 ;

4) 气候变暖可以加快凋落物产生量 ,同时也增

加凋落物的分解速率 ;

5) 气候变暖对陆地生态系统土壤碳库的影响

因生态系统而异 ,不同的生态系统在气候变暖条件

下表现为碳源或碳汇 ,一般来说 ,高纬地区土壤有机

碳更容易大幅度提高分解速率 ,或通过土壤呼吸排

放进入大气 ,而低纬地区的生态系统土壤碳库由于

来自植被碳库的补充 ,而 Q10增加不明显 ,仍然表现

为增加 ;

6) 整体来说 ,在气候变暖条件下全球陆地生态

系统表现为一个很弱的碳源 ,同时碳循环的速率加

快。而不同的生态系统在气候变暖条件下表现不

同 ,高纬地区生态系统在气候变暖条件下要释放大

量的碳进入大气 ,表现为碳源 ,而低纬地区因为植被

碳库的积累超过了土壤碳库的释放表现为碳汇。

可以预见 ,在未来数年乃至数十年间 ,气候变暖

必将对陆地生态系统碳循环产生巨大的影响 ,这对

于本领域的研究工作即是机遇也是挑战 ,在未来数

年间需要在以下的几个方面加强研究 :

1) 关于陆地生态系统对气候变暖的响应 ,已有

大量的模型被用于研究 ,但是由于气候系统的复杂
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性与碳循环的复杂性 ,以及它们之间的复杂关系与

双向反馈作用 ,目前的模型均存在不同程度的缺欠 ,

结合先进的研究手段 ,跨时间和空间尺度研究陆地

生态系统碳循环过程对气候变暖的响应与反馈是未

来该领域研究的主要方向 ;

2) 气候变暖的同时还可以导致降水 ,土壤质量

改变等一系列问题 ,它们均可以对陆地生态系统碳

循环产生影响 ,因此开展气候变暖对陆地生态系统

碳循环的间接影响也很有必要 ;

3) 陆地生态系统结构和功能对气候变暖均存

在不同程度的适应性 ,这一现象对于准确理解未来

气候情景下的陆地生态系统碳循环具有重要意义。

4) 在全球变化进程中 ,气候变暖往往是伴随着

其它的表现形式共同发生的 ,如干旱 ,火干扰增强

等。以现有的实验方法和手段 ,还无法研究各种因

子的单独影响及协同影响 ,考虑到全球变化的复杂

性及长期性 ,采用模型方法研究气候变暖与其它表

现形式的协同影响是未来全球变化研究中的主要方

向之一。
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