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摘 要:[目的]陆地生态系统中的碳循环和水循环是陆地生态系统物质和能量循环的核心,也是连接地

圈、生物圈和大气层的纽带。森林植被是陆地生态系统的重要组成部分,是表征陆地碳-水循环的重要变

量,在维持生物圈和大气圈的动态平衡中发挥着重要作用。目前,对陆地生态系统中碳-水循环的耦合关

系和机制缺乏系统的分析和总结。[方法]从森林植被碳与水过程及其相互作用、植被水分利用和耦合机

制的角度,综述了森林植被碳与水循环过程及其相互作用的研究与进展,以及不同空间尺度(叶片到区域/

全球尺度)碳-水耦合的定义、方法、进展和展望。[结果]新兴的技术和方法实现了不同尺度碳水过程的

高频观测,WUE等耦合指标体系推动了碳水耦合机制的研究和发展。[结论]通过系统阐述植被碳水耦

合关系的多尺度整合和碳水耦合机理,为系统认识森林碳水耦合机理和水资源管理提供了理论基础,对未

来植被经营管理决策具有重要的科学支撑意义。
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Abstract:[Objective]Thecarbonandwatercyclesinterrestrialecosystemsarethecoreofthematerialand
energycyclesinterrestrialecosystems,andalsothelinkconnectingthegeosphere,thebiosphereandthe
atmosphere.Forestvegetationisanimportantcomponentofterrestrialecosystems,animportantvariable
characterizedtheterrestrialcarbon-watercycle,andplaysanimportantroleinmaintainingthedynamic
balanceofthebiosphereandtheatmosphere.Currently,thereisalackofsystematicanalysisandsummaryof
thecouplingrelationshipandmechanismofcarbon-watercycleinterrestrialecosystems.[Methods]This
papersummarizestheresearchanditsprogressonforestvegetationcarbonandwatercycleprocessesand
theirinteractions,aswellasthedefinition,methods,progressandoutlookofcarbon-watercouplingat
differentspatialscales(leaftoregional/globalscales)fromtheperspectivesofforestvegetationcarbonand
waterprocessesandtheirinteractions,andvegetationwateruseandcouplingmechanisms,respectively.
[Results]Emergingtechnologiesand methodshaverealizedhigh-frequencyobservationsofhydrocarbon
processesatdifferentscales,andcoupledindicatorsystemssuchasWUEhavepromotedtheresearchand
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developmentofhydrocarboncoupling mechanisms.[Conclusion]Inconclusion,wehavesystematically
elucidatedthemulti-scaleintegrationofvegetationcarbon-watercouplingrelationshipandcarbon-water
coupling mechanism,which providesatheoreticalbasisforthesystematicunderstanding offorest
carbon-watercouplingmechanismandwaterresourcemanagement,andisofgreatsignificanceasascientific
supportforthefuturedecision-makingofvegetationoperationandmanagement.
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  在过去的160年里,由于化石燃料的燃烧、工业

化进程的加快,以及土地利用方式的转变等,全球

CO2浓度持续上升。根据世界气象组织(WorldMe-
teorologicalOrganization,WMO)的数据,2018年全

球CO2浓度是工业革命前水平的147%,平均值约为

(407.8±0.1)μmol/mol。全球CO2浓度的持续升高

是导致全球气候变暖的重要因素,在此背景之下,水
资源在时间与空间上的分配模式将发生变化,进而导

致全球洪涝或者干旱等自然灾害发生的频率和强度

增加,全球范围内的水资源短缺也将成为新的常态。
森林植被中的碳和水过程是地球表面系统物质

循环和能量交换的基本生物物理过程,也是陆地生态

系统中相互耦合的2个重要生态过程。植物的光合

和蒸腾作用是植物的2个基本生理生态过程,与森林

植被中的碳循环和水循环密切相关。通过光合作用,
植被可以吸收大气中的CO2,从而缓解大气中CO2
浓度增加对气候变暖的影响[1]。然而,植被蒸腾作用

又是植物生长过程中水分散失的主要途径[2-3]。森林

植被的碳水循环是森林物质和能量循环的核心,反映

了土壤-植物-大气界面的相互作用。近年来,关于

植被碳与水过程及其相互作用的研究几乎涵盖了从

叶片尺度到区域尺度的所有空间尺度,并分别从生态

学和水文学的角度在多个尺度上取得了重大进展。
许多研究表明,自然生态系统中的碳循环和水循环是

相互联系、不可分割的耦合系统,具有紧密的耦合效

应。森林植被的碳水循环过程涉及不同时空尺度的

耦合关系,因此碳水耦合关系在各个尺度上都是普遍

存在的。不同尺度森林植被碳水耦合过程的实质是

土壤与大气、土壤与植被、植被与大气,以及植物体自

身等各界面层间的碳水耦合过程。因此,在全球气候

变暖、干旱加剧的形势下,定量、全面地阐明森林植被

不同尺度的碳水过程及其耦合机理,以平衡植被固碳

与耗水之间的矛盾显得尤为重要[4]。
当前陆地生态系统不同尺度的碳水循环之间的

耦合关系和机制还缺乏系统的分析和总结,特别是区

域尺度的相关研究相对缺乏,寻求生态系统管理的有

效途径,必须了解陆地生态系统不同尺度的碳循环和

水循环各种过程的驱动机制及反馈机制。本文旨在

系统阐述森林植被单个碳水及其相互作用过程,整合

多尺度的植被水碳耦合关系和机制,为系统认识森林

碳水耦合机制、营建高质量森林和管理水资源提供理

论依据,对辅助决策未来植被经营与管理具有重要的

科学意义。

1 森林植被不同尺度的碳水过程
1.1 森林植被不同尺度的碳循环过程

碳是地球上生命赖以生存的基础,也是生物有机

体组成的重要元素[5]。碳循环是碳元素在地球各层

(大气层、生物圈、岩石圈、水圈)之间移动和循环的过

程[6]。陆地生态系统的碳循环包括3个主要过程:碳
通过光合作用进入生态系统、碳在生态系统中的周转

和碳通过呼吸作用的释放。陆地碳循环及其对全球

气候变化的响应是国内外生态学界的热门研究问题,
但我们对生态系统碳循环所涉及的许多物理化学和

生理生态过程的了解非常有限,其中许多过程的机理

仍不清楚。

1.1.1 森林植被不同尺度的碳循环过程:光合作用

 植物的光合作用是在可见光下将CO2和 H2O转

化为碳水化合物并释放出O2的生化过程。气孔通过

开闭行为对光合过程中CO2的吸收进行调控,其作

为植物与外界进行水汽交换的主要器官和通道,能对

植物光合强度产生重要影响。此外,气孔响应速率可

以对叶片水分利用效率调控[7]。因此叶片尺度上光

合作用的研究常常与气孔行为相结合。当前主要利

用模型对植物气孔导度进行模拟来开展叶片尺度光

合作用的相关研究,主要可概括为4大类:基于环境

因子与气孔导度关系建立的完全经验模型,基于植物

自身光合作用、水分传导等生理过程建立的半经验半

机理模型,基于最优气孔及扩散理论建立的机理模型

及优化模型。在个体尺度对单一光合作用的研究鲜

有报道,当前在单株尺度相关研究主要以单株植物的

光合作用为基础,采用植物水分利用效率(WUE)和
多种生理指标的关系进行耦合研究。

在生态系统尺度上,植物在单位时间内通过光合

作用固定的有机碳量称为总初级生产力(grosspri-
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maryproductivity,GPP)。植被GPP是生态系统碳

汇规模的关键指标,植物物候和最大光合作用能力可

以解释GPP约90%的变化。分析植物最大光合能

力的变化有助于解释植物GPP背后的生理机制。目

前,植被生产力无法直接测量,只能通过各种方法进

行估算。估算方法主要包括地面观测[8]、涡度相关通

量观测[9]及模型模拟[10]。其中,地面观测和涡度相

关通量观测可以提供高精度的数据,但受限于站点尺

度(个体和生态系统),不利于分析区域/全球尺度的

GPP[11-12]。此外,依赖涡度相关通量观测提供的连续

观测数据有限,不利于分析GPP对长期气候变暖的

响应。
模型模拟可提供区域/全球尺度的长时间序列

GPP,并被广泛用于分析长期气候变化对GPP的影

响[13-14]。模型模拟的估算方法主要基于生态学原理

和假设,根据植被过程与环境因素之间的关系构建模

型,将小尺度观测结果外推到区域/全球。遥感技术

的发展催生了LUE模型[15],它是基于GPP与光合

有效辐射的关系,考虑了植被冠层吸收光合有效辐射

的比例和光能利用效率。然而,不同的LUE模型和

不同的模拟公式在输入数据和参数设置方面存在很

大差异,这增加了模拟结果的不确定性。不过,多个

模型的集合(EC-LUE,GCP-TRENDY和C4MIP)可
以有效提高区域/全球尺度的GPP模拟精度,从而降

低不确定性[16]。

1.1.2 森林植被不同尺度的碳循环过程:周转过程

  植物凋落物是维系陆地生态系统地下和地上部

分碳循环和物质传递的关键纽带。就叶片尺度而言,
植物主要以凋落叶的形式向土壤系统进行碳输入。
凋落叶所含的有机碳及养分在分解过程中,一部分直

接输入到土壤中,影响土壤生态系统的碳输入,并促

进土壤微生物和植被生长繁殖2种途径参与碳循环;
另一部分在微生物作用下分解,直接以CO2的形式

输入大气,以影响全球陆地生态系统碳循环[17-18]。
在单株尺度方面,植物主要通过释放根系分泌

物、产生粗物质和根系残体等形式向土壤输入碳来参

与碳循环。在生长发育过程中,为了在当前生存环境

中更好地适应,植物不同部位会产生并分泌有机物或

无机离子等根系分泌物,以对当前根际环境进行调

节[19]。相关研究[20]发现,植物根系部位由不同化学

物质构成的根系分泌物是土壤生态系统的重要有机

碳来源,其约占植 物 自 身 光 合 总 固 碳 量 的6%~
18%。探究植物凋落物及根系对陆地生态系统碳循

环过程的影响,有助于对充分了解全球变化下陆地生

态系统碳循环机理。
自20世纪60年代以来,人们越来越多地采用箱

式法[21]、生物量估算[22]、模型模拟[13]和遥感[23]等方

法研究生态系统尺度的碳通量。目前通用的是涡度

协方差法(eddy-covariancetechnique,EC),可实现长

时间连续观测。虽然这些方法已被用于测量叶片到

生态系统尺度的碳通量,但不同生态过程(光合作用

和呼吸作用的碳吸收和释放)对碳交换的相对贡献却

无法准确量化,而且对于碳吸收和释放过程中CO2
的来源和流向仍存在很大分歧[24]。近年来,稳定同

位素技术的出现加深了学者对生态系统碳交换过程

的了解。在叶片到生态系统尺度上定量区分碳通量

的组成部分[25](光合和呼吸通量),分析碳交换过程

中CO2的来源和流向,阐明不同碳库之间的CO2交
换机制。这直接影响着全球碳循环的研究进展,有着

较广的应用范围,且测量结果相对准确。
气候条件(如温度和降水)通常被认为是区域或

全球尺度上碳周转时间的关键驱动因素,地表碳循环

时间从热带地区的不到1年到北极地区的60多年不

等[26]。气温升高会加速微生物对碳的分解,从而缩

短周转时间,气温和降水对碳周转时间的相互作用在

局部范围内各不相同,气候变量的交互影响尚不明

确[27]。尽管气候是影响碳周转时间的一个重要因

素,但其他环境变量(如pH、质地和水文学)对碳周

转也有同样重要的影响。

1.1.3 森林植被不同尺度的碳循环过程:呼吸作用

  植物呼吸作用是植物向大气释放CO2的主要途

径,为森林生态系统碳循环的重要一环。叶片尺度

上,在控制试验下,植物叶片在夜间会将白天固定

CO2的35%以呼吸作用释放到大气中去[28]。拓展到

单株尺度上,相较于叶片的呼吸作用,树干的呼吸作

用一直是研究的热点,树干呼吸作用所释放的CO2
是植物呼吸产生CO2的重要组成部分。树干中的活

细胞经呼吸作用产生CO2的过程称之为树干呼吸,
其在木质组织呼吸中占有重要地位。植物呼吸释放

CO2的过程十分复杂,释放CO2过程在有一定的规律

性的同时也存在一定的变异性和差异性。对植物呼

吸进行研究有助于推动对植物碳循环过程的理解,且
对植物碳通量贡献的研究也起着关键作用。

在生态系统尺度上,涡度协方差技术(EC)被广

泛用于监测高时间频率的陆地-大气碳通量。但这

种技术只能通过将测得的净生态系统CO2交换量

(netecosystemexchange,NEE)划分为总初级生产

力(GPP)和生态系统呼吸量(ER)来估算白天的生态

系统呼吸量。目前,划分NEE的方法主要有经验回

归模型[29]、生态系统过程模型[30]和机器学习法[31]

等。近年来,稳定同位素技术提供了一种独立的方

法,可将涡流相关技术测得的生态系统CO2交换量
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(NEE)划分为生态系统呼吸量(ER)和总初级生产力

(GPP)。同时,光学同位素技术的进步实现了对碳通

量同位素特征的连续测量,确保了稳定同位素分配理

论的有效性。
由于植被呼吸的复杂性和研究方法的限制,植被

呼吸过程和机理的研究工作,尤其是区域/全球尺度

的研究工作仍存在很大困难[32]。在过去几十年里,
世界各地的生态学家在多个方面开展了大量研究。
对陆地生态系统呼吸作用的准确估计是了解全球碳

循环过程和开发预测模型的基础。迄今为止,国际上

广泛使用的模型有集成生物圈模拟器(theintegrated
biospheresimulator,IBIS)[33]、(spatiallyexplicitin-
dividual-basedmodel,SEIB)[34]、基于过程的动态植

被模型(thelund-potsdam-jenadynamicglobalvege-
tationmodel,LPJ)[35]和路面模式的全球植被动力学

模型(thecommunitylandmodel’sdynamicglobal
vegetationmodels,CLM-DGVM)[36]。然而,这些模

型复杂程度不同,对动态植被过程模拟的过程也存在

差异。近年来,随着计算机和卫星遥感技术的发展,
将高分辨率遥感产品观测到的碳通量数据扩展到全

球范围成为可能。目前的遥感产品,如中分辨率成像

光谱仪(moderateresolutionimagingspectroradi-
ometer,MODIS),可提供精细时空分辨率的关键生

态系统变量,从而将生态系统尺度的参数放大到区

域/全球尺度[37]。尽管如此,这种方法可能会受到全

球长期通量观测网络(FLUXNET)中其他站点生态

系统呼吸估算准确性的限制仍心存疑虑。

1.2 森林植被不同尺度的水过程

水循环是地表各种形态的水通过蒸发、水汽输送、
凝结降落、下渗和径流等环节,不断进行水分运移和转

化的过程。降水、蒸发、径流和土壤水是陆地水循环过

程的重要环节,它们构成的水循环决定了全球的水平

衡和区域的水资源总量。研究水循环的目的在于揭示

生态水文特征、探究水文过程机制及其正负影响[38]。

1.2.1 森林植被不同尺度的水循环过程:降水  
 大气降水经过植被截流后,降雨量、降雨强度、降雨

侵蚀力都进行了再分配。各类森林生态系统因群落

结构、冠幅、林间距、季相等特征差异,降雨截流量差

异显著。已有研究[39]指出,林冠层对降大气降水的

截流率在10%~30%,最大可达50%。我国森林生

态系统的截流率在11%~34%,变异系数范围为

6.68%~55.05%。林冠对降水的保留和拦截作用不

仅与降水量和降水强度有关,还与森林类型、林分组

成、林龄、郁闭度等有关。树干流是水分循环中极其

微小的一个环节,平均占降雨总量的2.05%。但树干

流对植被生长起着极为关键的作用,尤其在干旱地区

甚至决定着植被能否存活[40-41]。林间降雨一部分未

受阻拦直接穿透到地面,一部分被冠层截流后形成滴

落雨。已有研究[42]发现,未被植被截流的林外降水

与被植被截流的林间降水呈显著的正相关关系。
降水变化是气候变化的最直接表征。区域尺度

上,几乎所有研究都结合水文模型从气候变化角度探

究降水对水资源和水质的影响。降水改变汇入大江

大河的径流总量,影响流量、流速、水质等水文要素,
进而对区域生态环境进行重塑与控制。当前测定降

水常用人工模拟和间接观测2种方法[43]。人工模拟

多应用在草本和农作物等容易获取样本的植被上,浸
泡法和覆盖地表法是最常用的2种监测方法[44-45]。
高大乔木等较难获取的样本,一般采用自记雨量计对

雨量进行测定[46]。

1.2.2 森林植被不同尺度的水循环过程:蒸发  
  蒸发是地面和大气水汽交换的主要通道,是生态

系统输出水分的主要形式[47]。前人[48-49]研究表明,

66%的陆地降水通过蒸散发返回到大气层中,肩负着

平衡水量的重要使命。叶片尺度上,蒸发会受到叶片

形状及大小的影响,传统植物学认为因夜间植物无法

通过光合作用获取CO2而关闭气孔,因此夜间不会

产生蒸腾作用。但是,大量观测表明,植物夜间气孔

并不是完全关闭的,夜间叶片的蒸腾作用还是普遍存

在的。对于夜间蒸腾是否存在,可以通过观察叶片显

微结构来判断夜间蒸腾是否发生[50],也可以利用光

合仪器测定气体交换参数来观察夜间蒸腾是否发

生[51]。夜间蒸腾的发生必然引起木质部液流的变

化,近年来,热比率法和热场变形法因其能测定低速

和负向液流在夜间蒸腾研究中得到广泛应用[52]。个

体尺度上的蒸腾测定方法有:整株容器法、蒸渗仪法、
风调室法、液流测定—元素失踪法和液流测定—热技

术法[53]。热技术法能在树木自然生长状态下实现叶

片到单株尺度的转换,具有时间分辨率高、准确度高

和易操作等优点,目前已成为树木蒸腾耗水研究中最

常用的方法[54]。生态系统尺度的蒸发包括冠层截留

蒸发、枯枝落叶等覆盖物的截留蒸发和乔灌的蒸

腾[55]。蒸发受地形因子、土壤因子、大气因子植被因

子及人类活动等环境因子的影响,许多研究聚焦影响

蒸发过程的影响因素上。已有研究[56]发现,蒸发量

与降水量间存在线性关系。若年降水总量增加,蒸发

总量也随之增加。与之不同的是土壤蒸发与降水量

呈负相关,若年降水总量增加,土壤蒸发量则呈减少

趋势。刘煊章等[57]对比研究皆伐和间伐的杉木林发

现,皆伐的杉木林蒸发水分减少约7%,而间伐则增

加杉木林的蒸发量。
受气候条件和区域环境的制约,区域尺度上的水
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循环过程具有一定的差异性。我国由于经纬度跨越

和海拔高差大,森林地带性强烈,分布格局复杂,因此

我国区域蒸散发研究面临着巨大挑战。2005年开始

采用具有相同标准的涡度相关系统进行不同地带性

森林的长期蒸发通量研究[58]。已有研究[59]表明,我
国东部不同地带性植被的年蒸发量具有显著的差异

性,分布格局为南部蒸发量高,北部蒸发量低。不同

区域土壤蒸发的差异性由饱和水汽压和增强型植被

指数主导。植被蒸发受太阳辐射和强型植被指数制

约[60]。尽管区域尺度上的蒸发已经取得大量的研究

成果,但高纬度区的水分运动过程仍是未知。

1.2.3 森林植被不同尺度的水循环过程:土壤水 
  土壤水是地表地下水的联系纽带,是降雨、地表

径流、地下径流相互转化过程中的一个重要枢纽,对
水资源的再分配产生重要影响[61]。土壤入渗是土壤

参与水循环的第一环节,直接影响径流横向运移过程

和垂向渗透过程。对各层次的水文过程都起着强烈

的调控作用[62-63]。土壤水的来源主要有2大部分:一
是通过土壤孔隙进入土壤的水;二是沿土壤孔隙向深

层渗透和扩散的水。当前测定土壤水的方法较多,如
环刀测定、人工模拟降雨、钻孔测定、打桩测定及圆盘

入渗仪等方法[64-65]。几乎所有研究方法的结果都表

明,植被根系会使土壤结构相对松散,森林土壤孔隙

度明显多于其他土地利用类型,因此林地最能提高土

壤水的入渗能力。林木根系的一个基本功能是吸水,
它不仅满足植物的水分需求,更是水从土壤通过植物

到大气的关键路径[66],同时根系的存在能够有效增

加水分下渗。目前对根系吸水的研究集中在植物吸

水模式上,植物有不同的生根策略和季节性吸水策

略,都会对林木水循环产生影响[67]。
土壤水的分布与动态变化直接关系森林生态系

统的稳定性,不同区域土壤水由于土壤物理化学性质

的差异也存在差异[68]。前人[69-71]通过人工监测方法

探讨了不同植被类型下土壤水的差异。一部分研究

者[72-73]认为,相同时期的土壤水因植被类型的差异而

有所不同。王丽梅[74]在研究草、灌、乔3种植被类型

对土壤水的影响时发现,灌木区土壤的含水量最高,乔
木区土壤的含水量次之,草地区土壤的含水量最低,植
被根系密度与土壤含水量之间具有线性负相关关系。
胡健等[75]研究认为,土壤水分含量随海拔的升高而增

加;牛赟等[76]研究发现,随海拔增加土壤水分波动性

增大。

1.3 森林植被水循环过程:径流

径流是地表水循环的基本要素,分别存在于地

表、土壤中和地下[77]。径流形成机制源于霍顿地表

径流理论,揭示了超渗径流和地下径流的生成机

制[78]。霍顿地表径流理论在水文学领域持续了大约

30年之久。一直到20世纪60年代,一些学者提出

山坡水文学产流理论向霍顿地表径流理论提出了挑

战。山坡水文学产流理论解释了地面饱和径流的产

生[79]。实际上,山坡水文学产流理论是霍顿地表径

流理论的新发展。通常来讲,基岩裸露、土层浅薄、植
被稀少的区域易产生超渗产流,土壤较厚、植被覆盖

度高的区域易产生饱和地表径流。
区域尺度上,已经开发了许多经验和基于物理的

模型来模拟具有不同复杂程度和数据需求的径流和

沉积物运输过程。国外对森林水文模型的研究相对

较早,前人[80]借助水文模型研究了流域植被截留、蒸
散情况和水文情况。而我国早期计算手段简单,以计

算机为载体的水文模型发展受到较多限制,较多的是

根据实测数据进行结果模拟与统计。随着科学技术

的发展,当前衍生出各种各样的水文模型,如经验模

型、机理模型、随机模型、确定性模型和集总模型[81]。
不同模型适合的区域尺度不同,如soilandwateras-
sessmenttool(SWAT)模型适合应用在大流域尺度;
自然陆地效应模型(DEMNAT-2)适合应用在全国尺

度;soilandwaterintegratedmodel(SWIM)模型适

合应 用 在 中 尺 度 流 域;soil-vegetation-atmosphere-
transfer(SVAT)模型则在每个尺度的流域都可以

使用。

2 森林植被不同尺度的耦合:从叶片
到区域尺度

2.1 森林植被不同尺度耦合的定义和方法

不同空间尺度的碳循环、水循环并不是互相孤立

的,而是相互作用、相互影响、密切联系的2个过程。
不同尺度的碳循环与水循环相互作用、相互影响,并
各有其耦合机制。水分利用效率是评价植物水碳耦

合的重要指标,反映不同时间尺度(从秒到天、季节,
甚至年)和空间尺度(叶片、个体尺度、生态系统、区
域/全球)上植物固碳和耗水的比例[82]。不同尺度

上,水碳耦合指标(水分利用效率)的定义各不相同,
所采用的研究方法也有所不同[83],学者们将其研究

分为叶片尺度、个体尺度、生态系统尺度和区域尺度。
在叶片尺度上水分利用效率为叶片净光合速率

和蒸腾速率的比值。叶片尺度的水分利用效率通过

气体交换法和碳同位素法来测定。气体交换法操作

简单,使用便携式光合仪即可实现对叶片瞬时蒸腾速

率、净光合速率的实测,进而推算出瞬时水分利用效

率[84]。相较于气体交换法推算瞬时水分利用效率,
稳定同位素法能够测定叶片在一段时间内的水分利

用效率。
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个体尺度的水分利用效率为植物个体光合作用

固定的碳和所消耗的水的比值,研究方法主要包括传

统称重法[85]和树轮同位素方法[86]。称重法是通过称

取植物一段时间内(月、季节和年)干物质积累的量和

个体整个生长阶段所消耗的水量,通过两者的比值得

到水分利用效率。树轮同位素法通过打生长锥获取

个体树芯,可以用于推算过去几十年,甚至上百年的

树木生长信息,得到了广泛推广[87]。
在生态系统尺度上,生产量(即碳过程)一般从总

初级生产量(grossprimaryproduction,GPP)、净初

级生产量(netprimaryproduction,NPP)和净生态系统

生产量(netecosystemproductivity,NEP)3个角度去表

达。生态系统水过程即耗水量,一般包括植物的蒸腾

量和土壤的蒸发量,二者之和为蒸散发量。生态系统

尺度上的水分利用效率一般为净生态系统初级生产力

和耗水量的比值[88]。涡度相关技术可以实现对水分

利用效率的实测,获得的数据准确度和可靠性较高,成
为当前生态系统尺度碳水耦合研究的主流[89]。

在区域或全球尺度,水分利用效率用碳通量与水

通量的比值来表示。由于研究尺度较大,水分利用效

率—般只能通过估算植被GPP、NPP或NEP除以蒸

散发量来计算。很多学者利用区域上的年降雨量来

代替蒸散量,这是默认蒸散发量与降雨量相等,这体

现了传统技术对碳通量、水通量实测的困难。随着遥

感卫星技术的不断发展,可以获得大面积的叶面积指

数、植被指数、植被类型等参数,进而可以较为准确地

估测区域尺度水分利用效率。

2.2 叶片尺度碳水耦合

叶片尺度上碳水耦合就是光合和蒸腾之间相互

作用、相互影响、相互协调的表现。气孔作为植物和

外部大气之间进行碳水交换的主要通道,体现了植物

在叶片尺度上对捕获二氧化碳及保护自身水分的矛

盾需求间的权衡,因此,植物气孔行为是碳水耦合的

关键。随着土壤-植物-大气连续体(soil-plant-at-
mosphere-continuum,SPAC)研究的深入,关于全球

变化背景下植物气孔行为、光合速率及蒸腾速率的研

究成为近年来新的热点。对植物气孔对环境响应的

机制进行探讨,有助于推动植物水分利用效率及限制

光合作用因素的相关研究。
对于植物叶片气孔行为对CO2浓度的响应,多

数学者认为植物叶片气孔开度在CO2浓度高时减

小。郑凤英等[90]研究发现,大豆、白桦及春小麦气孔

导度在CO2浓度增倍时均有下降。在一定阈值内,
叶片气孔开度随光照强度的增强而增大;申双和

等[91]发现,同一植物叶片气孔导度与其所受光照强

度有关,植物阳坡叶气孔开度大于阴坡;WILKIN-

SON等[92]研究发现,在植物受到水分胁迫时,植物

根系通过大量合成 ABA浓度致使植物木质部液流

及从根系运输至叶片的ABA增加,进一步减少植物

气孔导度,以缓解土壤含水量进一步减少的影响。当

前有关气孔行为调控、植物化学信号及蒸腾水力信号

传导的研究主要集中于植物气孔导度对根系主要化

学信号ABA、植物水力信号及其与化学信号相互作

用的响应等方面[93-95]。

2.3 单株尺度碳水耦合

对于单株尺度的植物碳水耦合研究主要基于植

物组织δ13C和水分利用效率(WUE)的关系进行深

入。作为植物个体尺度碳水耦合的生理指标,WUE
能对光照、大气CO2、温度、土壤水分等多种外界环

境因子作出响应。在一定阈值内,植物 WUE随光照

强度的增强而提高,直至到达植物自身光饱和点;若
光照强度继续增加,植物会关闭气孔以减轻伤害,导
致光抑制现象的产生,驱动 WUE 降低。一 般 研

究[96]认为,植物只有处于适当的辐射下,自身 WUE
才会达到最大。植物处于干旱胁迫时,植物生长主要

受限于土壤水分,处于较低的 WUE;随着干旱程度

的降低,植物生长速率随着土壤水分的增加而增大;
水分充足时,植物生长不再受限于土壤水分,但植物的

蒸发速率随土壤水分的增加迅速增大,从而导致 WUE
的降低;此外,土壤的通气性往往随着土壤水分的增加

而变差,导致植物 WUE进一步降低。牛书丽等[97]研

究发现,植物的 WUE在干旱条件下存在一定程度的

提升。然而,姬兰柱等[98]认为,严重干旱使得植物

WUE降低,其 WUE最大值出现在中等干旱时。

CO2可通过影响植物光合作用、生长过程及引起

以温度升高为特征的温室效应直接或间接地对植物

光合及蒸发产生影响,进而对植物 WUE进行调控。
随着全球气候变化的加剧,植物对CO2浓度变化的

响应已成为研究的焦点。当植物所处环境的CO2浓
度升高,植物往往会减小叶片气孔开度,减弱蒸腾过

程,同时提高植物光合速率,增加其自身生物量,从而

提高自身 WUE[99]。大量研究[100]结果发现,CO2浓
度升高对植物 WUE具有促进作用。究其机制,在短

时间或瞬时时间尺度上对个体尺度碳水耦合的研究

鲜有报道[101-102]。当前对个体尺度光合及蒸腾相关

生理过程的实测多采用树干茎流计法及箱式法系统,
其可分别对整个植株的蒸腾速率和冠层的净CO2交
换速率进行实测。然而,基于上述2种方法的结合,对
个体尺度的碳水过程进行同步的相关研究鲜少报道。
未来可通过多种方式及仪器的结合,在短时间尺度对

不同环境因子下植株的 WUE进行实测,从而探究在

个体尺度上探究植株在环境变化下的适应机制。
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2.4 生态系统尺度碳水耦合

生态系统尺度上,碳水耦合机制关注的核心主要

是水热环境和CO2的浓度效应。系统内各组成要素

自身存在高度的变异性,各子系统间存在着复杂的交

互作用。有学者认为气孔导度响应是植被-大气间

水碳耦合的主导。瞬时等短尺度碳水耦合过程的研

究已相对成熟,长时间尺度的碳水耦合过程仍需更多

的森林生态系统定位观测加以检验与应用[103-104]。
众多研究方法被用于评估生态系统水碳耦合过程,其
中以生态系统模型、FACE(free-airCO2enrichment)
试验和树木年轮同位素3种研究方法最为典型,在分

析 WUE变化中具有重要地位[105-106]。FACE试验主

要用于CO2浓度效应研究,是深入分析CO2浓度变

化环境中生态系统耦合关系的首选方案。树木年轮

同位素是环境变化或气候重建等领域非常有效的分

析手段。生态系统模型证明模型预测 WUE的合理

性,为改进模型结构提供了重要的科学支撑[107]。
碳水耦合的驱动机制也是近年研究的热点。

CO2浓度增加会提高森林生态系统中羧化酶效率阻

碍氧化作用,达到促进光合作用和水分利用效率的效

果[108-110]。美国的一项研究[111]发现,森林生态系统

水分利用效率随CO2浓度的增加而增加,呈正相关

趋势。实测水分利用效率增加的幅度明显强于模型

预测。气温对植被生长的影响表现出不同的特性和

阈值,但部分植物生长与区域年均气温无明显线性关

系[112]。已有研究[113]发现,CO2浓度和气温长时间影

响森林生态系统的碳水过程。高温易影响CO2浓度

对植物生长造成影响,阻碍森林生态系统良性发

展[114]。异种耐旱植物的水分利用效率对干旱具有趋

同响应,且极度缺水条件下碳水耦合的不确定性具有

增加趋势[115]。由于系统结构复杂,研究手段局限,未
来仍需加强研究。应用生态水文模型时需结合实际

情况在方法和技术上进行创造,将水文、土壤、气候、
生物等知识融合共享,实现数据多源优化利用。

2.5 区域尺度碳水耦合

区域尺度上的水分利用效率是指碳通量和水通

量的比值。区域尺度很难直接观测到生产量和耗水

量,一般通过GPP、NPP或 NEP与蒸散发的关系来

表征水分利用效率。这种用降水表征的水分利用效

率代表了森林对雨水的利用率,称为降水利用效率

(precipitationuseefficiency,PUE)。计算PUE一

般需要采用卫星遥感技术,用年NPP与年蒸散量/年

降雨量。
碳水耦合关系的建立是一个相对复杂的过程。

在这个过程中,蒸散发、净生态系统初级生产力和净

生态系统碳固存相互影响,密切相关。区域碳通量和

水通量是紧密耦合的,甚至水分对森林碳积累量起着

决定性的作用。遥感技术的发展与植被生产力模型

的开发相结合使得在区域尺度上研究碳水耦合成为

可能,而水分利用效率作为碳水耦合的一个重要指

标,在权衡水碳平衡方面发挥着作用。CHURKINA
等[116]在应用14个生态模型研究森林净生态系统初

级生产力和蒸散发的研究中发现,净生态系统初级生

产力和蒸散发呈显著正相关关系。部分学者[117-118]

估算全球GPP的研究结果表明,生态系统中40%的

植被其GPP与降雨影响关系明显。未来,基于航空

航天卫星遥感数据定量分析生态用水与固碳能力的

关系,是研究植被碳水耦合机制的关键。同时,由于

人类活动已经严重渗透到生态系统过程中,将人类活

动作为主要影响因素纳入碳水耦合的驱动机制分析,
也应成为未来研究的重点。

3 结 论
阐明森林植被碳水过程和耦合机制对辅助未来

植被经营与管理具有重要的科学意义。本文对森林

植被不同尺度(从叶片到区域/全球)的碳水过程及其

相互作用和耦合机制进行了概括和评述,综述了森林

植被不同尺度碳水过程及其相互作用的研究进展,综
合考虑已有的不同尺度的研究结果及其使用方法的

优点和不足。详细阐述了不同尺度碳水耦合关键指

标的定义、方法、进展和展望。未来研究应通过“多点

位,多尺度,多模型”相互融合的方法和手段,进一步

阐明多尺度上碳水协同过程及其耦合联系。
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