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陆地碳平衡对大气CO2升高的响应及其机制

赵德华

南京大学生命科学学院，江苏 南京 210093
摘要：研究陆地碳平衡对大气CO2浓度升高的响应，能为揭示碳失汇之迷提供有力证据，为制定缓解全球变化的合理政策措施提供理论依据。综述了陆地碳平衡对全球大气CO2升高的响应及其可能的机制，由于陆地生态系统的复杂性，以及不同的研究在具体的对象、时间、地点、方法和角度的差异，目前有关陆地碳平衡对全球大气CO2升高的响应还存在很大的分歧。陆地碳库主要可分为植被碳库和土壤碳库，大气CO2浓度升高主要是通过影响光合作用、土壤养分、水分供应、光照条件、群落组成、光合产物分配等方式影响植被碳库；而土壤碳库的响应机理主要包括光合产物向土壤的输入量、脱落物质量、养分循环、光合产物分配、根系周转期、微生物活性等的响应。关于陆地碳平衡对全球大气CO2升高的响应今后应该主要集中在：（1）不同生态系统影响全球植被碳库变化的主导因子；（2）大气CO2浓度升高与其他环境因子的互作效应；（3）大气CO2浓度升高对植物光合作用的促进效应与光合作用适应性间的关系；（4）地上碳库与地下碳库间的相关性，及其对大气CO2浓度升高的分别响应；（5）克服目前实验方法存在的局限性。
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目前，有关碳失汇的研究是全球变化科学中最核心与热点的问题之一，人类活动释放的CO2可能存在大气、海洋和陆地生态系统，海洋和大气组成相对均匀或具有很强的规律性，相关参数的估测相对容易；陆地生态系统最复杂、最具有不确定性，因此，失汇的碳被认为存在于陆地生态系统，特别是北半球陆地生态系统中[1]，但是，对于这部分碳库确切大小、分布、动态，及其形成原因等方面还存在不确定性和争议[2-3]。

目前，大气CO2积累量已经超过了工业革命前的31%[1]，在大气CO2浓度升高的环境中，陆地植被是否可以通过提高光合作用，增加陆地生态系统的碳汇，延缓大气CO2持续升高的趋势呢？正确地回答这一问题是解决碳失汇问题过程中最关键的问题之一[4]，对于预测全球碳平衡和全球变化的发展趋势具有重要的意义，相关方向的研究也是目前全球变化科学中最热点的研究方向之一[5-8]。综述了有关陆地碳平衡对全球大气CO2升高响应的最新研究进展及其可能的机制，以期为政府部门制定相关措施提供理论依据。

1  植被碳库对大气CO2浓度升高的响应

陆地植被和土壤腐殖质存储的碳大约是大气中的3倍，其中超过50%的陆地有机碳存储在陆地植被中，陆地植被碳库是动态循环的，陆地植被碳平衡对于大气中CO2的积累和全球气候变化起着非常重要的作用[7]。因此，植被碳循环对大气CO2浓度升高响应受到强烈的关注，其原因在于[8]：1)大气CO2浓度升高后，全球任何地区植被都会处于这种环境中；2)大气CO2浓度升高直接会影响绿色植物的光合作用。基于FACE技术，有关植被对全球植被生长的影响已有大量的研究报道，但植被碳库对大气CO2浓度升高的响应还存在争议。

1.1  大气CO2浓度升高可促进植被碳库的增加
由于陆地植物，特别是C3植物的光合作用在目前大气CO2体积分数下（φ=370×10-6）尚未达到饱和，因此，在理论上，随着全球大气CO2浓度的日益升高，通过CO2的肥料效应，促进植物的生长和农作物产量的提高，从而增加植被对大气中CO2的固定[9-12]。对于多年生的植物，这部分固定的碳可以在植物体内存在几十年甚至数百年。植物固定的碳又会通过根系或枝叶脱落的形式进入土壤中，其中稳定的部分可以在土壤中存在几百年甚至上千年。植物可通过这个途径减慢全球变化的速度。因此，京都协议中把植树造林作为控制全球变化的一项重要措施。

由于涉及到光合作用和植被生长对环境的适应性问题，植被碳库对大气CO2浓度升高的短期响应与长期响应可能并不相同，短期的实验结果并不能代表自然界的实际情况，但是，通过许多短期和较长期（几个月到十多年）的实验，植被碳库与大气CO2浓度间的稳定正相关关系已被证实[13-16]。此外，最新的研究还表明，大气CO2浓度的升高有利于提高林下幼苗的成活率，从而增加植被碳库[17]。
1.2  大气CO2浓度升高难以增加植被碳库
也有一些相反的研究认为，大气CO2浓度升高对植被生长的促进作用只是一种短期效应（数月或数年），大气CO2浓度升并不能通过增加植被碳库来缓和大气CO2浓度的增长，甚至有一些研究得出，提高大气CO2会引起植被生物量的降低[18]。主要机制在于：

①加速植被碳库周转。在大气CO2浓度倍增的条件下，植被会出现生育期缩短，早熟现象，也即加速植被碳的周转，从而影响植被碳库的增加[19]。

②适应性。研究表明，植被的生长对CO2浓度的增加可能会产生一定的适应性，随着时间的推移，CO2浓度升高对植被生长的促进效应将会有所缓和[20]，由于这种适应性机制，大气CO2浓度升高不会引起植被地上生物量的改变[13]。因此，探讨植被对CO2浓度升高的响应需要作进一步的长期观测与实验。

③受土壤营养的限制。虽然土壤碳库是植被碳库的2~3倍，但是，土壤中的有机质绝大部分都以植被生长不能直接吸收的形式存在，必须经过微生物矿质化作用。目前，土壤养分是全球植被，特别是温带森林，生长的主要限制因子之一。Oren等（2001）[21]研究表明，提高大气CO2浓度不能促进贫瘠土壤上树木的生长，可以刺激营养中等土壤上树木的生长，但这种效应是短暂的，当增加土壤养分时，提高CO2浓度可以显著地刺激森林树木的生长。由于大气CO2浓度升高会引起土壤可利用养分的降低，从而加强了土壤肥料对植被碳库增加的限制[22-23]。其机制可能在于大气CO2浓度升高引起植被对土壤养分吸收的增强，而不是土壤微生物对土壤可利养分固定的增加[24-25]。但是，对这种限制作用的强度也有着不同的理解，例如，Hu等（2005）[26]研究表明，提高大气CO2浓度会提高植物对氮的需求和吸收，增加吸收的这部分氮主要来源于土壤有机物的矿质化，CO2浓度升高可以通过加速氮循环的方式来缓解氮对植物生长的限制作用。尽管存在争议，目前绝大多数的研究者认为，土壤营养条件将显著地限制大气CO2浓度升高对生态系统碳固定促进作用[27]。
④光合产物在不同组织中的分配。森林碳库占陆地植被碳库的90%，而森林碳库主要存在于枝条和树干中（也即结构性碳），但是，研究表明，提高大气CO2浓度所增加的光合产物很少被分配到枝条或树干中，因此，大气CO2浓度升高对于植被碳库增加的促进效应非常有限[8,28]。

⑤光照的限制。由于大气CO2浓度升高可以显著提高Rubisco酶限制的光合作用，因此，在光照充足条件下，大气CO2浓度升高对光合作用的促进效应显著高于光照受限制条件下的促进效应[29]。但是，在大气CO2浓度倍增条件，前期对植被生长的促进作用，引起了生物量特别是叶片的增加，从而加强了光照强度对植被光合作用（特别是下层叶片）和光合产物的进一步增加的限制[8]。

⑥水分的限制。大气CO2浓度升高也会引起土壤可利水分的降低，导致土壤盐分升高，从而限制了对地上植被生物量增加的促进作用[15]，但是，对此也有一些不同的研究观点[30]。

⑦群落组成的改变。由于陆地生态系统中不同物种对大气CO2浓度的升高的响应存在差异[31]，而且大气CO2浓度的升高，及其引起的其他环境条件的改变，会引起生态系统中不同物种基因和竞争力的改变[18]，因此，大气CO2浓度的升高会引起群落组成和生态系统功能的改变，目前许多森林组成发生改变的主要原因可能就是大气CO2浓度的升高[32]。例如，有研究得出，大气CO2浓度倍增对植被生长的前期促进作用，引起植被冠层下层光照强度变弱，引起了藤蔓植物较大幅度的增长，由于藤蔓植物可以加速树木的死亡和抑制树木的生长，从而降低了热带森林的碳库，因此，热带森林碳库下降的速度可能比一些估测模型的估测结果更快[33-34]。
⑧植被初级生产力对大气CO2浓度出现饱和。Berry and Roderick（2004）[35]研究认为，在目前大气CO2浓度条件下，已有许多植被初级生产力出现饱和现象，但总的来说，澳大利亚植被初级生产力将在大气CO2浓度升至φ=500×10-6之前出现饱和。

2  土壤碳库对大气CO2浓度升高的响应

目前，大量的FACE实验主要集中在CO2浓度升高对植被地上生物量的影响方面，对于土壤碳库影响方面的研究相对较少，但是，土壤也是陆地生态系统的主要组成部分，决定着陆地生态系统的许多功能，比如氮循环。如前所述，虽然有一些研究认为，大气CO2浓度升高可以提高地上植被向土壤碳的输入量，但是，目前一些有关提高大气CO2浓度可以促进植被生长（或者是对植物叶片光合作用的促进作用）的结论并不能被简单地理解成是陆地碳库增加的标志[36]，要正确理解陆地碳平衡对大气CO2升高的响应，还必须弄清土壤碳库和土壤呼吸对大所CO2浓度升高的响应，有关这一问题目前还存在不同的研究结果。

2.1  大气CO2浓度升高可促进土壤碳库的增加

大气CO2浓度升高会抑制土壤的呼吸作用，从而增加土壤碳库。主要机制有：

①土壤氮素的抑制作用。提高大气CO2浓度可以加速地上植被对氮的吸收，同时，也可增加微生物可利用碳量。导致土壤可利用氮含量降低[22,37]，从而使土壤氮对微生物活性的限制力加强，降低单位生物量的呼吸作用。因此，提高大气CO2浓度可以改变植物与土壤微生物间的交互作用，可以通过提高植物对氮的吸收来限制土壤微生物的分解作用[26]。

②光合产物在植物不同器官分配的改变。有研究表明，提高大气CO2浓度会加速光合产物向植物根系的分配，提高植被的根/冠比[38]，由于根系分解速度比叶片分解速度慢[38-39]，因此，大气CO2浓度升高可降低土壤的呼吸作用。

③植被凋落物质量的下降。许多研究表明，提高大气CO2浓度会引起叶片和木材的化学组成和物理结构发生改变，例如含氮量的降低和C/N的升高，以及非结构性碳水化合物含量增加等，这些化学组成的改变会降低凋落物的质量，降低脱落物的分解速度，从而有利于土壤对碳的固定[40-42]。但是，对于不同的植被类型或受其他条件影响，这种响应可能并不相同[40,43-44]。大气CO2浓度升高对植被及其凋落物化学成份的影响已成为目前众多FACE试验重点研究的内容[45-46]。
④地上植被向土壤的碳输入量的增加。已有许多研究得出，提高大气CO2浓度可以提高地上植被向土壤输入碳水化合物的速度，速度的增加量显著高于大气CO2浓度升高对植被脱落物或作物收获剩余物化学组成的改变所引起的分解速度的改变量，因此，有利于土壤碳库的增加[11，12，47]。

2.2  大气CO2浓度升高难以增加土壤碳库

许多研究认为，大气CO2浓度升高会提高土壤的呼吸作用，不利于土壤碳库增加[48-49]，其可能机理在于：

①光合产物在不同器官中的分配发生变化。虽然许多研究认为，大气CO2浓度的升高可增加植被对碳的固定，这部分被固定的碳被储存在植被或土壤中，但是，土壤中储存量的大小由随后进入土壤稳定有机物（比如腐殖质）的那部分碳决定。已有研究表明，植被在高CO2浓度环境中吸收的碳约有一半被分配到短生命力的组织中，主要是树叶[9]，这些组织脱落到地面即发生分解作用，只有很少一部分的碳能最终进入土壤稳定的腐殖质。Schlesinger等（2001）[28]研究得出，增加大气CO2浓度会引起森林落叶层碳量的增加，但是，落叶层碳物质短循环周期（大约只有3 a）特点限制了森林土壤碳库的增加。由于植被在CO2浓度升高环境中增加固定的碳很难进入较深层的土壤矿质层，因此，在全球CO2浓度升高后，通过增加森林土壤对碳的固定来缓解大气CO2浓度进一步升高的愿望不太可能成为现实。

②土壤氮循环的加快。其原因主要在于提高大气CO2浓度会增加植被根分泌物和土壤微生物的可利用碳，促进土壤微生物活力和氮的矿质化，从而加速土壤氮循环，缓和了土壤可利氮对微生物活性的限制作用[24]。

③根系呼吸作用的增强和周转期的缩短。在大气CO2浓度升高的环境中，植物根系呼吸作用的增强和周转期的缩短现象已被一些研究所证实[50-51]，因此，大气CO2浓度升高会提高土壤的呼吸作用。但是，这一问题还存在争议，比如，Matamala等（2003）[52]用同位素示综表明，根系的周转期主要由根的直径和优势种决定，提高大气CO2浓度不会加快根系碳周转。

总之，目前有关土壤碳库和土壤呼吸作用对大气中CO2浓度升高的响应很存在着争议，不同的研究得出了不同的结果，其原因可能在于[41]：1）受不同实验方法和不同观测尺度的影响；2）在大气CO2浓度升高条件下土壤呼吸基质主要是由在正常大气CO2浓度条件下形成的；3）目前对土壤碳固定过程的理解还十分有限，而且这种过程不仅受大气中CO2浓度的影响，还受其他环境因子的影响。

3  问题和展望

虽然大部分的研究都表明大气CO2浓度增加可提高植被生产力，但是，正确理解陆地碳平衡对大气CO2浓度升高的响应，需要进一步考虑和弄清以下几个问题。
①影响全球植被碳库变化的主导因子。陆地生态系统，特别是森林生态系统，一直被认为起碳汇作用[1]，目前，有关大气CO2浓度升高对全球植被（主要是森林植被）碳库增加影响作用的大小还存在不同的结果[6]：美国的研究结果表明，废弃农田和被砍伐森林的再生比CO2浓度升高和气候变化对陆地生态系统碳库量的影响作用更大[53]；欧洲的一些研究表明，土地利用变化、森林管理与由于气候变化（主要是CO2升高与氮的沉降作用）引起的植被的增值生长都对森林碳汇的增加起非常重要的作用[5]；而中国的研究表明，陆地碳汇的增加主要是由于人类的植树造林[54]。因此，植被碳库变化的主导因子具有很强的区域性，开展不同区域植被碳库变化主导因子的研究将具有很强的实践意义。

②大气CO2浓度升高与其他环境因子的互作效应。可能与单纯探讨土壤有机碳分解速度对温度升高单一因子的响应存在许多不足一样，探讨植物生长速度对人为提高CO2浓度的响应也应该考虑CO2浓度与其它因子的交互作用。近年来，有关大气CO2浓度升高与环境因子间的交互作用受到了许多研究者的强烈关注，目前许多的FACE实验着重于探讨大气CO2浓度与其他环境因子间的交互作用，比如大气CO2浓度与温度、光照、降水、大气O3浓度、土壤养分等的交互作用[11,24,27,29,40-41,47,55-58]。但是由于不同的研究在时间、地点、对象、方法等存在的差异，使得不同的研究结果间存在着较大的差异，而且这些研究主要是基于较短期、小面积实验的，要将其推广到区域甚至全球水平，仍需作进一步的研究。因为大气CO2浓度升高的同时，伴随着其他一系列的全球环境变化，因此，探讨大气CO2浓度升高与其他不同生态因子间的互作效应，对于正确预测未来植被和土壤对于全球大气CO2升高响应是至关重要的[15,23]。

③大气CO2浓度升高对植物光合作用的促进效应与光合作用适应性间的关系。有关植被碳库与叶片光合作用对大气CO2浓度升高是表现为持续增加，或是表现为很强的适应性之间的争议已经持续了20多年[20,59-60]。但是，绝大多数的观点认为大气CO2浓度升高对叶片光合作用的促进效应可持续数月，甚至数年，然后促进效应就会显著减弱[20,60-62]。那么在更长的时间内，大气CO2浓度升高的促进效应是否会持续的减弱呢？在长期的实验中，由于年份间气候条件和氮营养的变化会影响这种促进效应[60,63]，从而增加了自然植被FACE实验中的不确定性。已有研究得出，大气CO2浓度升高会改变叶片的光合作用相关酶活性和叶片的化学组成[40,42,45-47,62-64]。而叶片光合作用的适应性表现可能与大气CO2浓度升高后叶片中化学成份发生变化，特别是叶片中氮含量的变化有关[62,64]，但也有研究认为，大气CO2浓度升高对光合作用促进效应在一段时间后出现缓和的现象与适应性无关，而是由于开始阶段大气CO2浓度升高的促进作用引起的植被荫蔽度增加而导致的光抑制[65]。无论如何，有关大气CO2浓度升高对光合作用的促进效应与光合作用适应性间的关系仍将会是全球变化领域中的一个重要问题。

④地上碳库与地下碳库间的相关性，及其对大气CO2浓度升高的分别响应。陆地碳库主要由植被碳库与土壤碳库两个部分组成，大气中的CO2通过植被的光合用进入植被，一部分光合产物通过植物的自养呼吸返回到大气中，一部分组成了植被碳库，还有一部分以脱落物和根系的分泌物形式进入土壤，经过土壤呼吸返回大气。总的来说，植被的作用在于通过光合作用吸收CO2，为土壤提供有机质；而土壤的作用在于通过呼吸作用释放CO2，为植物的生长提供营养。因此，植被碳库与土壤碳库间存在着复杂的相互关系，由于陆地碳库是大气碳库的数倍，陆地碳库的轻微变化就会引起大气CO2含量的显著变化，正确地理解陆地碳平衡对大气CO2浓度升高的响应机理，准确地预测未来的陆地碳平衡状况，必须从两个碳库及其中多个过程进行综合性分析。

大气CO2浓度升高对植被的总初级生产力和呼吸作用分别产生着影响，虽然植被的光合作用对大气CO2浓度升高会产生一定的适应机制，但大部分研究认为大气CO2浓度升高会提高植被的光合作用[60-62,65]。但是，在许多情况下，森林的碳平衡是由森林呼吸量决定[66]。目前，对植被的呼吸作用对大气CO2浓度升高的响应还存在着分歧意见：有研究认为大气CO2浓度升高会抑制呼吸作用[67]，后来又有研究认为由于测定方法上的原因，这种结果可能并不可靠[68-69]，相反，大气CO2升高不仅不会降低植被的呼吸作用，还会提高呼吸作用[69]。

陆地碳平衡对大气CO2浓度升高响应的研究报道大多集中在地上部分，而对地下部分的研究却相对薄弱。土壤碳库对大气CO2浓度升高响应是一个复杂的问题，已有研究表明，提高大气CO2浓度可能会影响根系的生物量[70]、根系的形态和化学成份[71]、土壤动物群落[72]、土壤微生物群落的组成与功能[37,72]。探讨土壤碳库对CO2升高的响应机制需要从植物脱落物质、植物根系动态、营养变化和土壤呼吸等多个方面着手研究，研究角度的不同也可能是目前不同研究者对这一问题存在争议的重要原因。目前，土壤碳库对大气CO2浓度升高的响应及其机制已成为全球变化领域最活跃的方向之一[37,48]。

⑤实验方法存在的局限性。目前，大部分有关植被或生态系统对CO2浓度升高的FACE实验都是采用突然提高大气CO2浓度的方法来实现的（一般采用大气CO2加倍的方式），但是，由于人类活动引起的全球CO2浓度升高是一个缓慢的过程，生物群落对缓慢提高CO2浓度与突然提高CO2两种措施的反应是不同的[73]，因此，目前所获得的大部分研究结果很少考虑突然增加大气CO2浓度所产生的复利（compound interest）影响，不能代表目前大气中CO2浓度每年增加φ=(1~2)×10-6的实际状况。

总之，大气CO2浓度升高是否会引起陆地碳库的增加，也即陆地碳库对大气CO2浓度升高表现为正反溃还是负反溃？正确地回答这一问题，可提高陆地碳平衡估测和全球变化趋势预测的准确性和可靠性，为政府部门制定相关的政策提供准确的数据和理论依据，而且，对整个全球变化科学的发展具有重要意义。综上所述，虽然目前有关陆地碳平衡对大气CO2浓度升高的响应方面许多国家已有大量的人力与物力投入，并已有大量的研究报道，但是，陆地的两个主要碳库（植被碳库与土壤碳库）对大气CO2浓度升高的响应都还存在较大的争议，也就是说这一问题还远远没有得到解决，其重要原因在于，1）问题的复杂性，其答案并不是简单的是或不是，对于不同植被类型、生态系统、不同区域其研究结果可能并不相同[44,62]，大气CO2浓度升高对陆地碳平衡除了产生直接影响，还有许多间接的影响，而且全球变化并不只是大气CO2浓度升高，大气CO2浓度与其他因子（如光照、温度、水分、营养、O3等）的交互作用也增加了问题的复杂性[25]；2）方法限制，目前FACE实验还存在着许多局限性，其研究结果还很难代表自然界的真实状况[29]。我们现有的知识还不足以描述地球系统各组分间的相互作用，以及陆地碳平衡与其它生物地球化学与气候学过程间的关系，也就很难正确理解陆地碳平衡对全球大气CO2浓度升高的响应，而解决这些问题的方法是，我们要采用一个系统的方法[74]。
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Effects of CO2-enrichment on the carbon balance of 
terrestrial ecosystems and the mechanisms

Zhao Dehua

School of Life Science, Nanjing University, Nanjing 210093, China
Abstract: During the past two centuries, the atmospheric carbon dioxide (CO2) concentration has increased by near 1/3 due to anthropogenic emissions. The response of carbon balance of the terrestrial ecosystems to elevated CO2 has gained attention, due to the two facts: 1) the worldwide plant will be around the environment of CO2-enrichment with the increasing concentration of CO2 in the atmosphere, and 2) the terrestrial carbon sink will be changed because of the direct effect of elevated CO2 on plant photosynthesis. Study on the relationship between atmospheric CO2-enrichment and the carbon balance of terrestrial ecosystems could provide evidence on the conundrum of missing carbon sink, and could help government establish accurate and timely policies and measurements to mitigate the rising of atmospheric CO2 and thus to slow the rate of global climate change. The effects of CO2-enrichment on the carbon balance of terrestrial ecosystems and its possible mechanisms are reviewed in this paper. Numerous studies have generated significant knowledge about the response of terrestrial carbon sink to elevated CO2. However, because of the complex of terrestrial ecosystems and the differences in specific objects, times, sites, methods and aspects in different studies, there are disputes about these responses, which potentially constrain the generality of these results. Whether the sink will increase or the exact size and dynamics of this sink in the future remain uncertain. Terrestrial carbon sink mainly consisted by vegetation- and soil-sink. Through different approaches, CO2-enrichment influence vegetation- and soil-sink. The mechanisms for vegetation sink mainly include the responses of plant photosynthesis, soil nutrient, water supply, light condition, species composition and distribution of photosynthate among different organs to elevated CO2. While the effects of elevated CO2 on soil sink are mainly through influencing on photosynthate rate imported to soil, litter chemical composition and quality, nutrient circle, distribution of photosynthate among different organs, root mortality period and activity of microorganism. Further studies on the relationship between carbon balance of the terrestrial ecosystems and elevated CO2 should focus on 1) the predominant factors influencing the changing of global vegetation carbon sink, 2) the interactions between atmospheric CO2-enricment and other environmental conditions, 3) the controversies between the sustainability of plant photosynthesis enhancement responses and the importance of acclimation of photosynthesis to the atmospheric CO2-enrichment, 4) the relationship between the aboveground and belowground carbon sinks and their separating responses to atmospheric CO2-enrichment, and 5) the novel and more accurate methods that could conquer the limitations of current used methods.
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