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摘要 :水分利用效率 (WU E)是反映生态系统水碳循环相互关系的重要指标 ,开展生态系统水平 WU E的时空变异性的研究有助

于预测气候变化对生态系统水碳过程的影响。目前不同研究常常基于不同的算法估算生态系统 WU E,一方面不同算法因包含

了不同复杂程度的水过程而有着不同的内涵 ,另一方面各种算法又因包含了相同的核心过程而有着密切的联系。长期以来人

们通过传统的生物量动态调查和生态系统水文过程的测定来估算生态系统的 WU E,但该方法大大限制了在短时间尺度上对生

态系统 WU E进行分析 ,近年来发展起来的以涡度相关为代表的新技术的应用使得研究生态系统 WU E在多个时空尺度上的变

异特征取得了突破性的进展。生态系统 WU E的主要影响因子与叶片尺度相似 ,主要有空气饱和水气压差 (V PD )、土壤水分、大

气 CO2浓度、C i /Ca等 ,另外 ,生态系统水分平衡特征也有着重要影响。比较分析表明 ,森林与草地生态系统 WU E的日变化和季

节变化存在显著的差异 ,同时森林和农田生态系统的 WU E整体高于草地、荒漠和冻原。当前生态系统 WU E的研究尚处于初始

阶段 ,许多工作仍需深入开展 ,其中 ,多时间尺度以及生态系统间 WU E的时空变异特征及机理的对比研究可能是未来工作的

热点。
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Abstract: W ater use efficiency (WUE ) is a very important index for understanding the relationship between ecosystem

carbon and water cycles. Studies on the spatiotemporal variations in WUE at the ecosystem level are essential for effectively

p redicting the impact of global climate change on ecosystem functions. A t p resent, several algorithm s are used for

calculating ecosystem WUE. On the one hand, the different algorithm s result in differences in the meanings for the different

comp lexity of water p rocesses involved, and on the other hand, they are closely associated with each other for the sim ilar

key p rocesses involved. The traditional techniques for estimating ecosystem WUE are based on the measurements of

vegetation biomass and soil hydrological parameters, but these app roaches have lim itation with estimating ecosystem WUE at

finer timescales. Some new methods developed in the past years, especially the eddy covariance technique are the

landmarks for studying ecosystem WUE at multip le timescales. Sim ilar to the cases in the leaf level, the main factors

affecting ecosystem WUE are vapour p ressure deficit (VPD ) , soil moisture, air CO2 concentration, etc. Besides, the water

balance characteristics in ecosystem also p lay an important role in controlling ecosystem WUE. There are distinct differences
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in the daily and seasonal dynam ics of ecosystem WUE between forest and grassland ecosystem s. Meanwhile, the forest and

crop ecosystem s generally have higher WUE than grassland, desert and tundra ecosystem s. Overall, current studies on

ecosystem WUE are just at the early stage, and it is fairly needed to make further investigations into the variations in WUE

at different spatiotemporal scales and their underlying mechanism s.

Key W ords: ecosystem; water use efficiency; p roductivity; evaportansp iration; eddy covariance; soil evaporation

全球气候变化将影响生态系统的结构与功能 ,但气候与生态系统水碳循环间的反馈机制非常复杂 ,有关

生态系统水碳循环对气候变化响应的研究还需要进一步丰富和深入 [ 1, 2 ]。当前 ,单独就生态系统水过程或碳

过程的研究工作已广泛开展 ,但对二者相互关系的研究却相对匮乏 [ 3 ]。水分利用效率 (water use efficiency,

WU E)是深入理解生态系统水碳循环间耦合关系的重要指标 ,而揭示生态系统 WU E的时空变异特征及机制

有助于预测未来气候变化对生态系统水、碳过程的影响 [ 3～6 ]。

WU E是指植物消耗单位质量水分所固定的 CO2 (或生产的干物质 )的量 ,由于有着重要的理论和现实意

义 ,该概念自提出以来在农学、植物生理学和生态学领域得到了广泛的应用。最初的 WU E研究多限于农作物

的叶片生理水平或个体水平 ,其目的是选育优良作物或指导田间管理以提高农作物产量 [ 7～9 ]。后来 ,植物生

态学家通过研究自然群落中植物的 WU E来探索植物对环境的适应策略 ,生物入侵的机制等 [ 10～14 ]。近年来 ,

随着一些环境问题 ,如全球气候变化日益突出 ,有越来越多的视角投向草地、森林等自然生态系统 ,研究尺度

也上升至冠层 /生态系统 [ 4, 6, 15, 16 ]以及景观水平 [ 17, 18 ] ,人们通过这些研究来揭示生态系统水碳循环相互作用关

系 ,从而预测全球变化对生态系统功能的影响 [ 3～6, 19, 20 ]。

目前 ,生态系统水平 WU E的研究尚处于初始阶段 ,其深度和广度还有待于进一步深入和扩展。本文拟就

生态系统 WU E的定义、影响因子以及已开展的相关研究进行总结和剖析 ,并探讨当前工作的不足之处以及未

来的发展方向 ,以期让读者对本领域有较全面的了解 ,并为深入认识生态系统水碳过程的相互作用机理提供

思路。

1　生态系统水分利用效率的不同算法与内涵

生态系统 WU E是指整个生态系统损耗单位质量水分所固定的 CO2 (或生产的干物质 )。因研究目的和获

取数据技术手段的差异 ,不同研究对生态系统的“水分损耗”的计算往往存在一定的区别 ,而这常常会导致对

生态系统 WU E变异性机理的认识有着较大的差异。现列出当前常见的基于不同“水分损耗”所得到的生态

系统 WU E ,并阐述不同算法间的区别与联系。

在以往一些研究中 ,植被的蒸腾被视为生态系统的水分损耗 ,而这与蒸腾利用效率 ( transp iration use

efficiency, TU E)的概念相一致 ,即 :

WU E = TU E =
GPP

T
(或 WU E =

N PP
T

, WU E =
N EE

T
) (1)

式中 , GPP为总初级生产力 , N PP为净初级生产力 , N EE ( net ecosystem carbon exchange)为净生态系统碳

交换 , T为植被蒸腾。基于该算法的生态系统 WU E反映了植物群落本身利用水分的能力。随着观测技术取

得的突破性进展 ,越来越多的研究将实测的生态系统总蒸散 ( ET) (即植被蒸腾与土壤蒸发之和 )作为生态系

统的水分损耗 ,此时的生态系统 WU E表示为 :

WU E =WU EET =
GPP
ET

(或 WU E =
N PP

ET
, WU E =

N EE
ET

) (2)

显然 ,该算法与生态系统 WU E这一概念最接近。因 ET由植被蒸腾和土壤蒸发组成 ,上式可进一步表

示为 :

WU E =
GPP
ET

=
GPP

T
×T

ET
(3)
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其中 , GPP / T与方程 (1)相同 ,为冠层的蒸腾利用效率 , T / ET为蒸腾占生态系统总蒸散量的比值 ,反映了

生态系统水通量在植被蒸腾与土壤蒸发间的分配比例。由方程 (3)可知 ,基于 ET的生态系统 WU E既受到控

制植物群落蒸腾利用效率的生理生态过程的影响 ,也受到控制土壤蒸发与蒸腾相对比例的生物、物理过程的

影响。在实际工作中 ,由于拆分 ET存在很大难度 ,许多情况下人们将 ET视为植被蒸腾而忽略土壤蒸发的作

用 [ 5, 6, 21 ]
,仅考虑 GPP / T的影响 ( T / ET = 1) ,因此其变异性的解析思路与方程 (1)基本一致。然而 ,在一些冠

层稀疏的生态系统 ,土壤蒸发部分占有很大比重 ,会对生态系统 WU E有着重要影响 [ 22～25 ]。

在区域尺度上 ,由于缺乏实测 GPP和蒸散数据 ,基于方程 (2)研究生态系统 WU E的空间格局难以实现。

目前 ,人们普遍采用降水利用效率 ( Precip itation use efficiency, PU E)来分析生态系统沿气候梯度水分利用的

空间变异特征 [ 26 ]
,即 :

WU E = PU E =
AN PP

PPT
(4)

其中 , AN PP为生态系统地上净初级生产力 , PPT为年降水量。上式所隐含的假设为分子部分 AN PP与

GPP之间存在固定的比例关系。如果生态系统水分输入 (降水 )与输出 (蒸散 +地表径流 )相平衡 ,上式可进

一步表示为 :

WU E =
AN PP

ET
×ET

PPT
=

AN PP
T
×T

ET
×ET

PPT
=

AN PP
T
×T

ET
× 1 -

R
PPT

(5)

其中 , R为地表径流。可见降水利用效率不仅包含了方程 (1)和 (3)所涉及的过程 ,并且还与地表径流密

切相关。其变异性同时受影响 AN PP / T、T / ET和 R / PPT三方面的生态过程控制 ,其中 , R / PPT主要受植被盖

度、土壤质地、地形等影响。例如 Connor等 [ 27 ]的研究表明 ,在植被盖度较高的年份 ,生态系统的 PUE将会明

显得到提高 ,其主要原因则是盖度的增加减少了地表径流 ,从而减小了 R / PPT。

图 1　生态系统水分利用效率不同表达式所涉及过程示意图

Fig. 1　Schematic descrip tion of p rocesses involved in different ecosystem water use efficiency algorithm s

TU E: GPP / T; WU EET : GPP / ET; PU E: AN PP / PPT ( PPT为年降水量 ) ( PPT is annual p recip itation)

显然 ,生态系统 WU E的不同算法涉及了不同的生态学过程 ,其控制机制也存在差异。由图 1可以看出 ,

从 TU E到 WU EET ,再到 PU E,所涉及的水文过程逐渐增加 ,其时空变异性也更加复杂。另外 ,尽管在长时间尺

度上 (年及以上 ) GPP、N PP和 N EE之间可能存在较稳定的比例关系 [ 28 ] ,但在短时间尺度上 ,由于光合过程与

呼吸过程受不同的因素控制 ,WU E算法中分子部分的差异也有可能导致截然不同的变异特征及控制机制。
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除上述用直接比值计算 WU E以外 ,也有少数研究利用光合 (或生产力 )与水分损失 (或降水 )之间的相关

关系 ,根据二者所拟合的回归直线的斜率来表示生态系统的 WU E
[ 29～32 ]。然而拟合直线的斜率实质是反映生

产力对水分消耗变化响应的敏感性 ,这与水分利用效率存在很大的区别 ,利用该方法所得到的结论还需谨慎

对待 [ 33 ]。

2　生态系统 WU E的测定方法概述

由 WU E的定义可知 ,测定生态系统的 WU E实际上是测定其“固碳”(如 GPP、NPP、NEE)和“耗水”(如

T、ET)两个组分 ,而这两项指标的测定方法伴随着生态学、水文学、植物生理学等的发展而不断进步 ,当前各

种测定方法本身也相对较为成熟 ,其应用也相当普遍。现就当前测定生态系统生产力和水分损耗所常用的技

术方法作简要介绍。

很长时间以来 ,生态系统生产力的测定基于传统的生物量调查法 ,即通过测定植物群落所有植物地上、地

下生物量在一定时间间隔期间的增长量 ,估算生态系统的净初级生产力。蒸散损失的测定常基于水分平衡或

蒸渗仪 ( lysimeter)法。水分平衡法是根据质量守衡原理 ,测定生态系统水分输入 (降水、径流 )、径流输出以及

生态系统内部土壤含水量的变化 ,进而估算蒸散量 ;蒸渗仪法是将植物群落置于一大型“托盘”上 ,实时测定

“托盘”的重量变化 ,进而估算蒸散量 [ 34 ]。由于上述传统方法精度较低并且需要耗费大量劳力和时间 ,生态

系统 WU E的研究只能局限于较长时间尺度 ,而有关生态系统 WU E在多时空尺度上的变异性的研究 (如从小

时到年 )则很难开展。

近十几年来 ,涡度相关技术得到了迅速发展 ,这为研究生态系统 WU E带来了突破性的进步。涡度相关技

术通过测定空气 CO2浓度和水气浓度的脉动 ,进而计算出生态系统在秒这个时间尺度上的水碳通量特征 [ 35 ] ,

这使得分析生态系统 WU E在年、月、周、日、小时 ,甚至秒等时间尺度上的变异特征得以实现。涡度相关系统

的观测值为生态系统水碳通量的净交换量 ,即生态系统蒸散和 CO2净交换量 (N EE)。许多研究直接通过这两

个通量的比值 (即 N EE / ET)作为生态系统的 WU E
[ 4 ]。但事实上 , N EE是生态系统总光合 ( GPP)与生态系统

呼吸 (Re )综合作用的结果 ,有必要对 N EE进行拆分 ,在估算出 GPP之后再求算生态系统的 WU E
[ 36 ]。另外 ,

利用波文比法 (Bowen ratio)测定生态系统蒸散也是较常见的方法。进一步地 ,如果能够将蒸散进一步拆分为

土壤蒸发和植被蒸腾 ,则能更深入地认识生态系统 WU E的变异过程及机理。当前普遍用于拆分蒸散的方法

有过程模型 [ 37～39 ]、树干液流测定 ( Sapflow method) [ 40 ]、稳定同位素技术 [ 41 ]、蒸渗仪测量 [ 34 ]等。

3　生态系统 WU E的影响因子

由于生态系统水平的水碳过程包含了非常复杂的反馈过程 ,这导致其控制机制变得相当复杂 [ 6, 15, 42, 43 ]。

一方面限于认识的局限性 ,另一方面为了简化起见 ,当前的研究大多将冠层视为一“叶片 ( big leaf)”,通过基

于叶片的生理生态认识来阐述冠层的生态过程。同样 ,生态系统 WU E影响因子的研究也是在对叶片 WU E认

识的基础上开展的。

在叶片生理水平上 ,植物固定的 CO2用光合速率表示 ,而相应消耗的水分用蒸腾速率表示 , WU E可表

示为 [ 3 ] :

WU E =
A
T

=
rsw + rbw

rsc + rbc + ric

Ca (1 - Ci /Ca )

D
(6)

或

WU E =
A
T

=
1

1. 6

Ca (1 - Ci /Ca )

D
(7)

其中 , A为光合速率 , T为蒸腾速率 , D为气孔内外的水气压差 (通常以空气饱和水气压差 V PD代替 ) , Ca

和 Ci是大气和叶片胞间 CO2浓度 , rsw是叶片气孔对水汽的阻抗 , rbw是叶片边界层对水汽的阻抗 , rsc是叶片气

孔对 CO2的阻抗 , rbc是叶片边界层对 CO2的阻抗 ,而 ric是叶片内部阻抗 ( internal resistance) ,它与 CO2从叶肉细

胞间到羧化场所受到的阻抗以及羧化速率密切相关 ,主要由叶肉过程控制 [ 3 ]。将冠层看作叶片 ,植被蒸腾效
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率 (GPP / T)的变异机制的解析则可以通过方程 ( 7)展开。由于 EWUET最接近生态系统 WU E的定义 ,并且当

前多数研究采用该算法 ,因此本文基于方程 (3)和 (7) ,围绕影响 EWUET的因子总结生态系统 WU E的影响

因子。

3. 1　土壤水分

植物在遭受干旱胁迫时 ,气孔导度降低 ,其 WU E也会增加 ,主要原因来自两个方面。首先 ,气孔导度降低

时 ,植物为了尽量维持其光合速率 , Ci /Ca会随之减小 ,从而使 WU E升高 (方程 7)。另外 ,根据方程 4a,气孔导

度降低的情况下 (即气孔阻抗增加 ) ,如果内部阻抗 ric保持不变 ,WU E则会增加。至今大量实验已经证实植

物叶片的 WU E在适度的干旱条件下会升高 ,但如果干旱进一步加剧 ,气孔导度降低的同时叶片的光合能力也

会降低 ,从而导致内部阻抗增加 ,其结果可能引起 WU E保持不变或降低 [ 44 ]。一些生态系统水平上的研究也

证实 ,当遭受中度干旱时 ,冠层导度下降 ,生态系统 WU E升高 [ 19 ]。也有研究发现 ,当遭受极端干旱时 ,生态系

统的 WU E会降低 [ 45 ]
,但与叶片水平不同的是 ,生态系统水碳过程包含了更为复杂的反馈机制 ,导致 WU E下

降的因子可能不像叶片水平那样 ,仅仅是由光合能力的下降引起的 [ 6 ]。

3. 2　V PD

根据方程 (7) , V PD应是影响 WU E最主要的环境因子 ,这已在叶片水平上得到了广泛的验证 [ 16, 46 ]。在生

态系统水平 ,也有大量研究证实了 V PD的主导作用 [ 4～6, 47, 48 ]。例如 , Ponton等 [ 6 ]比较了冷杉林 (Douglas2fir)、
白杨林 ( aspen)和牙草草地 (wheatgrass)在生长季生态系统的 WU E ,作者发现 ,在这 3个生态系统 , V PD均与

WU E呈显著线性负相关关系。另外 ,他们还发现生态系统间 V PD的差异也是导致这几个生态系统 WU E不

同的主要原因。尽管许多生态系统水平上的研究也发现 V PD与 WU E呈显著负相关关系 ,但其拟合方程存在

一定差异 ,多数研究发现 V PD与 WU E呈线性负相关 [ 4～6 ]
,而也有研究显示 ,随着 V PD的增加 ,WU E降低的趋

势越来越弱 [ 48 ]。这种差异可能与土壤水分状况有关 ,在土壤水分不充足的状况下 ,当 V PD达到一定水平后 ,

由于气孔阻抗增加 , ET不再增加 ,从而使 WU E对 V PD的敏感性减弱。另外 ,当前多数有关 V PD与生态系统

WU E关系的报道仍局限于短时间尺度上的研究 ,在较长时间尺度上 (季节变化及以上 ) ,由于生态系统的结构

和功能发生变化 ,其作用是否也会随之改变还需要进一步探讨。

3. 3　CO2

CO2浓度升高是当前全球变化研究的热点 ,至今已有大量有关 CO2浓度升高对生态系统 WU E影响的报

道 ,绝大多数研究结果表明 , CO2浓度升高会提高植物或生态系统的 WU E ,其机制包括直接作用和间接作用两

个方面。首先 ,根据方程 6, CO2浓度升高会直接促使 WU E升高 ;其次 , CO2浓度升高一方面促使植物的光合作

用增强 ,另一方面会使气孔导度降低 ,蒸腾相对减弱 ,从而使生态系统 WU E升高 [ 15 ]。

3. 4　Ci /Ca

对于特定的植物或群落 , Ci /Ca基本保持恒定 ,对 WU E的影响较小 ,但就不同物种或植物群落而言 , Ci /Ca

存在较大差异 ,甚至对 WU E的大小有着决定性影响。由于植物叶片的 WU E、δ13
C和 Ci /Ca相互之间存在显著

的相关关系 [ 49 ]
,用植物δ13

C来表征 Ci /Ca或 WU E已经被广泛采用 [ 50 ]。目前 ,有关 Ci /Ca对生态系统 WU E影

响的报道还很少 , Scanlon和 A lbertson
[ 5 ]对非洲卡拉哈里样带 ( Kalahari transect)上 4个干旱区生态系统连续

数天的观测发现 ,在相同 VPD条件下 ,降水条件较差的生态系统 WU E高于降水条件较好的生态系统。由于

不同生态系统具有截然不同的植物功能群组成 ,作者推断不同生态系统功能群的 Ci /Ca差别可能是导致生态

系统间 WU E差异的主要原因。然而全面地就 Ci /Ca对生态系统 WU E影响的研究还未见有报道。

3. 5　水分平衡

在土壤蒸发很小的生态系统 ,上述 4个因子在很大程度上能够解释生态系统 WU E的变异性 ,而在土壤蒸

发占较大比重的生态系统 (如稀疏林地、草地等 ) ,生态系统水分平衡特征 (water balance)则可能有着重要的

作用。由方程 3可知 , T / ET增加会促使 WU E升高。尽管许多研究表明 ,在冠层较疏松的农田和草地生态系

统 ,土壤蒸发占整个生态系统蒸散很大的比重 ,并且随着 LA I (或地上生物量 )的变化而具有高度的变异
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性 [ 22～25, 34 ]
,但有关水通量分配变化对生态系统 WU E影响的研究仍然非常缺乏。Kato等 [ 24 ]利用模型和实测

数据分析了高粱地的 WU E和 T / ET的季节动态 ,发现在 LA I小于 1. 6时 , T / ET随 LA I的增加而增加 ,从而使

生态系统 WU E升高。Hu等 [ 20 ]对中国典型草地生态系统的研究明确表明 , LA I不仅是这些生态系统 WU E季

节变化的控制因子 ,也是不同草地类型间 WU E差异的主要原因。

4　不同生态系统的 WU E大小及变异特征

通过已发表文献结果的比较可以发现 ,森林生态系统的 WU E高于草地 ,生长季内 ,森林的最大瞬时 WU E

(N EE / ET)通常在 10 mg CO2 / g H2 O以上 ,而草地往往低于 5 mg CO2 / g H2O (表 1)。同样 , Law等 [ 51 ]基于全

球通量观测网络 ( FLUXNET)涡度相关多年观测数据 ,汇总了主要生态系统生长季月平均 WU E (GPP / ET) ,其

结果也反映出森林生态系统的 WU E高于草地和冻原 ,各生态系统 WU E在生长季的大致变异范围分别为 ,热

带雨林和常绿针叶林 1～6 mg CO2 /g H2 O,落叶阔叶林 1～8 mg CO2 /g H2 O ,草地和冻原 0. 1～6 g mg CO2 / g

H2 O。W ebb等 [ 52 ]通过比较美国典型陆地生态系统的 PUE也发现 ,森林生态系统具有最高的降水利用效率 ,

草地次之 ,而荒漠生态系统最低。另外 ,从表 1也可初步发现 ,常绿针叶林的 WU E高于落叶阔叶林 ,而水热条

件较好的草地生态系统 WU E高于水热条件较差的草地生态系统。Le Houérou
[ 26 ]的研究也表明 ,在干旱地区 ,

年均降水量高的生态系统也往往具有较高的 PUE。由于利用涡度相关观测农田生态系统 WU E的研究还较

少 ,难以比较农田生态系统与其它自然生态系统 WU E的差异 ,从表中 Baldocchi
[ 4 ]和 Zhao等 [ 53 ]对小麦和玉米

地的研究结果看 ,在水分充足的条件下 ,农田生态系统的 WU E具有较高水平 ,与常绿针叶林相近。

表 1　不同生态系统类型的 WU E

Table 1　Ecosystem levelWU E on d ifferen t vegeta tion types

生态系统类型
Ecosystem type

年均温度 (℃) /降水 (mm)

Mean annual
temperature /p recip itation

生长季最大 WU E3

Maximum WU E in growing

season3

文献来源
L iterature resource

温带阔叶林 Temperate broad2leaf forest 8. 1 /697 24. 4mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Herbst et al. , 2002 [ 47 ]

热带稀树草原 Savanna 21. 1 /879 1. 2 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Scanlon &A lbertson, 2004 [ 5 ]

热带稀树草原 Savanna 23. 5 /460 1. 4 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Scanlon &A lbertson, 2004 [ 5 ]

热带稀树草原 Savanna 24. 2 /407 1. 8 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Scanlon &A lbertson, 2004 [ 5 ]

热带稀树草原 Savanna 25. 3 /365 2. 2 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Scanlon &A lbertson, 2004 [ 5 ]

草原 Temperate grassland 12 /646 1. 2 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Hunt et a l. , 2002 [ 54 ]

农田 (小麦、玉米 ) Crop (wheat & maize) NA 15 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Baldocchi, 1994 [ 4 ]

稀树草原 Savanna NA 4 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Verhoef et al. , 1996 [ 48 ]

湿地 W etland NA 11 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Mahrt &V ickers, 2002 [ 17 ]

常绿针叶林 Evergreen coniferous NA 15 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Mahrt &V ickers, 2002 [ 17 ]

常绿针叶林 Evergreen coniferous NA 18 mg CO2 / g H2O (NEE /ET) Mahrt &V ickers, 2002 [ 17 ]

人工针叶林 Planted coniferous forest NA 61 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Berbigier et a l. , 2001 [ 55 ]

常绿针叶林 Evergreen coniferous 8. 6 /1451 39 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Ponton et a l. , 2006 [ 6 ]

落叶阔叶林 Deciduous broadleaf forest 0. 9 /424. 3 29 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Ponton et a l. , 2006 [ 6 ]

草原 Temperate grassland 5. 7 /401 10 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Ponton et a l. , 2006 [ 6 ]

农田 (小麦 ) Crop (wheat) 13 /500 14 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Zhao et a l. , 2007 [ 53 ]

针阔混交林 Coniferous2broadleaf m ix forest 3. 6 /695 24 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Yu et a l. , 2007 [ 19 ]

人工针叶林 Planted Coniferous forest 17. 9 /1542 17 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Yu et a l. , 2007 [ 19 ]

常绿阔叶林 Evergreen broadleaf forest 28 /1956 15 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Yu et a l. , 2007 [ 19 ]

高寒沼泽化草甸 A lp ine swamp meadow - 2 /580 2. 8 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Hu et a l. , 2008 [ 20 ]

高寒灌丛草甸 A lp ine shrub meadow - 2 /580 2. 6 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Hu et a l. , 2008 [ 20 ]

高寒草甸草原 A lp ine meadow2steppe 1. 3 /480 0. 9 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Hu et a l. , 2008 [ 20 ]

温带典型草原 Temperate steppe - 0. 4 /350 2. 9 m g CO 2 / g H2O ( GPP /ET) Hu et a l. , 2008 [ 20 ]

　　3括号内标注各 WU E的算法 ;粗体为日尺度最大 WU E,非粗体为瞬时最大 WU E　annotation in the parenthesis indicates the algorithm used.

The bold number is maximum daily WU E within growing season, and the others are maximum instantaneousWU E within growing season

对于大部分生态系统 ,WU E日变化均表现出上午高下午低的特征 ,通常认为 ,WU E的这种日变化特征是

由环境因子 (即辐射和 VPD )控制而形成的 [ 4, 56 ]。与此同时 ,不同环境下的生态系统 WU E在一天内最大值出
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现的时刻存在一定差异 ,对于冠层郁闭 ,土壤水分条件良好的生态系统 ,WU E最大值往往在接近正午时达到

最大 [ 15 ]
,而在干旱区植被稀疏的生态系统 ,WU E最大值在 9: 00左右达到最大 [ 5 ]

,这说明不同生态系统的冠

层导度对 WU E日变化有着不同程度的影响。就季节、年尺度而言 ,不同生态系统往往表现出较大差异甚至截

然相反的变异特征。在水分充足的森林生态系统 ,WU E的季节、年际变异特征与 GPP的变异趋势相反 ,即在

光合速率高的季节或生产力较大的年份 WU E较低 ,而在 GPP较低的季节或年份 WU E较高 [ 19 ]。反之 ,在干

旱区的生态系统 ,WU E的季节和年际变化趋势与 GPP的变化趋势一致 ,即生态系统的 WU E在 GPP高的季节

或年份较高 [ 20, 31, 32, 54 ]。例如 , Hu等 [ 20 ]对中国四个典型草地生态系统的研究发现 , GPP与 WU E的季节变化趋

势相同 ,均表现为生长旺季较高而生长季初和生长季末较低的模式。Grunzweig等 [ 31 ]对地中海地区 Negev沙

漠干旱区生态系统的研究表明 ,冬季的生产力和 WU E均高于夏季 ,同时降水较高年份的 GPP和 WU E也高于

干旱年份。

5　生态系统 WU E研究的不足与未来展望

概括而言 ,当前生态系统 WU E的研究不足体现在技术上和理论上两个方面。很长时间以来 ,由于观测生

态系统 WU E的方法受到很大限制 ,各研究在开展该项工作时都根据现有条件选择观测方法 ,其结果是导致不

同研究结果之间缺乏可比性 ,需要基于生态系统间的比较而获得的科学认识也难以取得。另外 ,观测技术的

局限性也制约了在多时间尺度上开展生态系统 WU E变异性研究。近年来涡度相关技术得到了长足的发展 ,

已成为长期连续观测生态系统水碳通量最有效的方法 [ 57 ]
,这为解决上述两个问题取得了突破性的进展。尽

管如此 ,目前许多基于涡度相关数据计算生态系统 WU E的算法仍然存在不一致 ,如上文提及的 GPP / ET、

N EE / ET或 N EE与 ET间回归直线的斜率等 ,这同样限制了生态系统间的对比分析。从理论上看 ,当前对生

态系统 WU E的研究大都还限于定性的描述 ,深入分析其变异机制的研究还很少。另外 ,大部分研究是在短时

间尺度上开展的 ,而基于长期观测资料分析生态系统 WU E在不同时间尺度上的变异特征及控制机制的研究

也非常缺乏。

由于上述研究手段等的原因 ,当前对于生态系统 WU E的研究尚未全面深入地展开 ,有许多方面还有待于

进一步加强 ,现提出较为粗浅的几个科学问题供本领域同行探讨 ,以期起到抛砖引玉的作用 :

在不同时间尺度 (小时至年 )以及沿空间环境梯度 ,生态系统 WU E的变异特征如何 ? 其主控因子分别是

什么 ? 目前的多数研究仅局限于单站点和短时间范围 ,基于长期观测数据分析不同时间尺度上生态系统

WU E的变异特征以及对不同气候条件下的生态系统进行对比研究应当是当前本领域的首要任务。

基于不同算法所得到的生态系统 WU E变异特征及主控因子有何差异 ? 通过不同算法间的对比研究有助

于揭示不同生态系统过程对 WU E的贡献 ,并为构建完善的 WU E概念框架 ,揭示生态系统的水分利用策略提

供依据。

在不同时间尺度之间 ,影响生态系统 WU E的因子如何转化 ? 其内在机制是什么 ? 控制生态系统水碳过

程的因子往往随时间尺度的变化而改变 ,就 WU E而言同样如此 ,然而这些主控因子随时间尺度如何转化 ? 是

否存在某些“生态阈值 ( ecological threshold)”控制其转化过程 ? 这都有待于深入的研究。

生态系统 WU E是否存在保守性 ? 如果存在 ,其内在机制是什么 ? 理论与实验结果均表明 ,在植物叶片水

平上 ,由于气孔对光合与蒸腾的调控作用 ,WU E具有较显著的保守性 [ 16, 46, 58 ]。而在生态系统水平上 ,有更多

生态过程被涉及的情况下 ,WU E是否同样具有保守性 ? 这还有待于理论与实验研究的考证。

冠层与环境间的相互反馈作用如何影响生态系统的 WU E? 目前对生态系统影响因子的研究大多局限于

影响叶片水平的因子的分析 ,而在生态系统水平上 ,冠层与环境之间有着复杂的反馈机制 [ 42 ] ,但这些反馈过

程对 WU E的影响强度与方式还不明确。

不同水平上 (个体到全球 )WU E的区别与联系如何 ? 由于不同水平上的 WU E涉及不同的生态过程 ,如何

将个体水平上的 WU E通过尺度扩展上推至区域乃至全球是当前面临的重大挑战。美国地球物理协会

(American geophysics union)于 2007年 12月在旧金山举行的年会上专门开辟了 WU E专题国际会议 ,重点讨
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论 WU E在不同尺度间的转化问题 ( http: / /www. agu. org)。

植物群落的种间关系、功能群组成以及物种多样性如何影响生态系统 WU E? 植物群落的结构与生态系

统功能的关系是当前生态学研究的热点领域 ,而这这些群落学特征对生态系统 WU E的影响仍尚不清楚。
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