
陆生生态系统中碳吸收的生理和生态学控制
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摘 要

生态系统中的碳掀环过程
�

一 般被认为理解得较 为迁彻  ’ 碳
、

氛
、

权和井它从本元索
�

在化学 !�∀ !!

无机物转变为有机物最初是在 光合作用过程中进行的
#

次级代谢在有机体内和各有机体间进行碳帕环
�

∃%

址终通过呼吸过程作为& ∋ ( 被释放 ∃�,) 到环境中去
。

但是我们对这一加环的理解足在这样一个瑕设下所确定

的
�

即碳的址初无机形式 《在大气中的& ∗ # + 是相对扣定的
。

由
一

∀ 大气碳浓度不断墩长
,

所以找们现在不

得不爪新∀�!! 价对碳掀环 的理解
。

杭物
,

动物和分解者对碳供应水平加倍后 ,!# 反应会如何兮 生物 生产 少 将加

速吗了 植物生产力的增加是 否会以
�
!∀ 顶侧 ∀!’分速率来积累

�

而使当地作物增加呢 ,− 或 若说
, ‘

场& ∋ (
可利用

性加倍后
�

足否可能在所有什 养水平 %的代谢活性均增加
�

而 份致生态系统 ,’! 地 产物 无 !卜尽增加呢了 这偏

论文的日的就是对拉物 ∃.)
一

几氧化碳哟加后
�

生理 和生 长反应的证据给  �! 叫顾和评论
一

,
!∀ 以肯定

#

倘若在生

理学和生态学 各种 机制 上尚未作进 一 步理解和研究 之前
�

要对未来生态系统因人气& ∋ (
浓度增加后的反应

�

作出梢确的预测是不
,
!,’能的

引言 碳以下图所描述的方式在生态系统 学反应则尤为币要
。

中流动
。

生态系统的非生物部分
�

碳在沉积物 生态系统对大气&伍 增加的初始反应
,

主

中主要以&“& / 0的无机形式出现
,

在淡水和海 要是由 ,
#

植物直接的生理反应
。

这些原初反映

水中以1 &断出现
,

在大气中以&场 出现
。

化 导致次生生理变化
,

并且最终由整个植物生长

石化的有机物以煤和石油的形式长久地被划在 反应所证明的第三级影响
。

生物圈之外
,

但是现在由于人类的能量的消耗
,

各个种之间植物生长的变化有质和量的区

它们又重新进入生物圈
。

别
。

植物这些不同的反应
,

接着又影响所有有

这篇评论的 目的就是对生态系统的各组 机体之间的相互作用
。

其中包括直接有机体相

分
,

参与碳流入大气及由大气扰认系统的生物 互作用的初级反应
�

种群次级调节和对进化及

控制作以解释
。

并就大气& ∋ (
增加对这此控制 生态系统结钩的长期的三级七夕向

。

琪程的影响进行讨论
·

当大气&2 浓度发生变 !
、

对碳吸收的生理控制

化时
,

确定生态系统对这些变化的生理和生态 3
·

原初生理反应 人
‘

〔& / 4
的增加对生
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近地 层气温敏感度的计算结

果见表 (

衰 ( 近地层气沮的吸感性

摸式参数的变化

全球海洋表而温 度平均 升高。
�
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‘
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从表 竺 可以 吞出
�

海而温攻 升高
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�

凡度的作用
�

比& ∗ 4浓度增加 ∃ ∀,�’) 的效 应要
�
佰出 ! 信 多

在作结论时
,

我们要
�

=点 强调
�

今后还 ,�∃> 要进

行长时期 而又紧张的研究工作
�

才能十分准确地  ’

解当代气候变化的原因
。

当然
,

少6中认识 上存在肴

差别是不 足为怪的
,

这只能促进研究的发展 至 ∀

想通过透导来达到
� ’

一致
”

和企图把援引臆想的一

致 当作科学的论证
,

很明显 是经不起批刘的
。

很遗

憾
�

关囚 的不少 专家被5
�

艾德索?! 入
� ’

异端
” �

而

他们 >仑述 ;
’

;+( ’,
‘

;似的 文章提 供  
’

很 多有益 ;; 为
、

西
�

苏联学者已经指出这
·

点 珍联 科学发展经验

令人佑 服地 证明 ∀ 协沦的必 要刊
�

它 是促 ,些科丁
一

>丝

步的
�

卜要 !+>) 索
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�

) : ≅ (
,

态系统的直接影响主要是迫使&众 扩散进入杭

物叶并影响它的碳同化
。

如果大气碳源 ‘&
。 +

到叶内空间& ∋ (浓度 ; &
, + 之扩散梯度的程度

为已知
�

))
�

知道&伍 沿浓度梯度扩散时所有阻

抗之总和 ;艺一
,

那么净光合作用速率可以计

算得到
。

这一关系是由Χ Δ Δ Ε6 ΦΔ ; )肠川 定义

的
�

其表达如
一

卜

净光合作用Γ
&

。 一&
�

艺
,

在这一关系式中所考虑的限知
一

包括空
Η

;界

面层的空气动力性质 ;『
。
+

,

山进;孔的孔日而积

引起的
#! ’变阳

�

抗 ;Φ
、
+

,

以及在叶内气
、

液相和

酶阻抗的总和 ;Φ > + #

艺
Φ “ Φ Δ

Ι Φ ,

Ι Φ > 。

这样
,

据推测在大气&伍 连续不断的增加

情况下
,

基本上所有绿色植物应该增加净光合

作用
。

然而
,

也有这样的报道
,

即& 2 的增加

将直接增加
Φ , ,

而且蒸腾将相应地减少
。

由于

增加& 2 的扩散梯度
,

光合作用将保持恒定或

增加
,

但燕腾将减少
。

因此净效应就是水分利

用系数增加
。

这一妙应已被反复证实
。

寿逝
,

有关脱叶
、

照光
、

水分胁迫和& 2 增加之间相

互作用的研究
,

清楚地表明这一问题的义杂性
。

除了&伍 对光合作用和气孔口生理上的直

接影响以外
,

叶内高& 2 浓度对光呼吸的氧利

用有一个瓜票的阻抑作用
·

这就减少了在光呼

吸过程中的碳损失
,

进而增加净光合作用
。

&2

的增加对景天酸代谢植物 ;& 3 ϑ 杭物 +的&伪

暗!.) 定和异养营养组织
,

或许也有直接的影响

Κ
�

自养生物的原初生理反应之后便是许

多次级生理反应 可溶性糖和淀粉浓度随& 2

的增加而增加
。

光合产物的积累 !!∀ 以增加渗近

浓度
,

从而反馈减低光合作用速率
。

淀粉积累

已显示引起叶绿体的伤害
。

当&伍 增高引起光合速率增加时
,

除了糖

和淀粉外
,

光合产物组成城示也有变化
。

最近
,

Λ / 一Μ Ν Φ 6 和 Ο Ν � >ΦΝ Π ;Δ洲 0 +宝,‘论 厂与大气&场

浓度的增加有关的碳代谢
。

他们推测
,

糖产生

的速率增加
, , ,,’能引起乙酸

、

脂肪酸
、

脂和异

戊二烯多聚物产生所需要的能 !政也增加

光合作用速率和产物转移之间的关系并不

是一个简单的问题
。

碳水化合物的转移被认为

是一种扩散现象
,

因此叶内可济性糖浓度的提

高将增加转移速率
。

另一方而
�

通过控制计6�Η 果

实之比来运作的源 Η 库之比将影响大豆的光合

速率
。

Θ/ 6? >Ρ
�

Χ / Ν ΕΝ Π ! 和 Β 6 Σ >, ) ;一‘,只一

证实
,

低温和& ∋ (浓度交互作用地形响不同& 9

植物生态型 ‘来自温暖和寒冷生境 + 的产物转

移
。

在低温条件下
,

来自温暖生坑的
‘仁态吧坟

产物转移激剧下降
,

但高&∗ 4浓度则趋  
、

缓解

这一下降
。

植物水分状况受到& ∋ ( 增加的彩响
#

!!> 如

上面已描述的那样
�

气孔的关闭减少水分报失

速率
,

从而使渗透浓度增加足以维持 Ρ彭爪高 ∀



萎炸点以上
。

Β> / Ρ> 6 等证实
,

在高&伽水平下
,

由于增加了膨压从而使叶扩展更大
,

植物生长

加快
。

由于增加&∗ 4
使气孔关闭

,

所以蒸腾量将

下降
。

同时蒸发减少又引起叶温增高
。

叶温增

高将改变光合作用速率
,

从而使叶蒸汽压进一

步影响气孔 口
。

在 目前
,

似乎很难或不
, ∃∀能预

测这些复杂的相互作用的最终结果
。

许多气态空气污染物 ;如臭抓+#
,

二氧化

硫5 ∋ # 和氧化氮Τ ∗ + 通过开启的气孔扩散进

入叶内
,

从而损害性地影响植物
。

当气孔 ∃. 大

气&伍浓度的增加而渐渐关闭时
,

其对臭氧的

忍耐性也增加
。

& Δ Φ!Ε/ Ρ 和 Κ Δ Ο Ο Δ Ο ;): ≅ ( , 1+ 

确地证实又拐场 的反应
,

并显示不同代谢途径

的植物其反应不一致
。

&
�

第三级整株植物的反应 以上描述的

次生反应应将导致植物生长和发育的变化
。

各

种变化将表现在植物的生长速率上
,

其中包括

再生植株的形成和有性繁殖
。

)
�

生长速率
。

对高&∗ 4
的反应的最早记

录就是植物重量
,

高度和叶面积的增加
。

自从

早期的研究以来
,

几乎所有的结果均显示
,

当

大气&伽 增加时生长反应加速
。

Ε> / Ρ> 6和他的

同事在其天幼的同时期研究中证实这些生长反

应
、 ,

加速生长速率典型地加快 了棉花叶
,

人豆叶
�

花生叶
,

碗豆叶和蚕 �,+# 叶
�

以及所有℃ ΠΔ Υ Δ ΦΦΔ −

一年生植物叶的衰老
。

然而
,

1 Δ Φς Ω和1 Δ ? Ν! Ξ Δ

; ): ΑΑ + 也报导过在某些情况下
,

生理活性增

强和衰老延迟现象
。

(
�

生长形态
。

& ∋ (
增加后

,

所涉及的重

要问题之一来自于有关植物生长形态变化的大

量研究
。

在高&场 =生长一年的 Θ> Ρ ΨΕ 6Δ Ν ς Δ 和

% >2 Ψ >ς Δ Ρ !Μ Δ Φ Ε 6Ω ΦΔ Ν >∀!Ψ Δ 幼苗较高
,

具有更

多的分枝
,

叶数增多
,

较大的叶面积
,

茎粗和

比叶重均增加
。

这样
,

在高&∗4 下的一年生幼

苗要比低&场 浓度下生长的对照植物更繁茂
。

研究显示叶绿体在高&∗ 4下积累淀粉粒
,

直到琴粒 和内义体膜变得扭 曲和压缩
。

在高

&∗ 4
条件下生 长的玉米

、

大豆
、

枫香树和火炬

松等植物叶
,

在解剖学上受到影响
。

在细胞结

构上
,

叶发育更多的海绵结构
。

0
·

繁殖 在高&∋ ( 生长的植物
,

开花提
“

(」
·

前
,

花正常地埔大和增多
,

并且由 ,
“

加速发育

而正常地导致座果和产 子提前
。

例如
,

�

以单株

子实量计
,

大豆产量大为增加
。

这一结果与小

麦仔实生产一致
#

高&场 改变黄瓜的性比例
,

单株井有更多的雌性花
。

有几项研究显示
,

增

加&众浓度诱发豆科种 户萌发
。

一般说来
,

高&∗ 4对植物繁殖的净影响是

加速这一过程的所有阶段
�

从花期直到种 广成

熟期 种 ,’Ζ的休眠期减低以及!!+’ 发率
� ,

,’[ 琶加速

这些事件假如在生态系统中出现则有爪要的生

态作用
。

∃
、

对碳吸收的生态学控制

3
�

初级有机体相互作用

)
�

植物一植物 植物与植物间的相互作

用有三种鹅本类型
#

互扰
、

竟争和共生
。

一种

植物可能通过向环晚释放某些异株相克化学物

来干扰其它植物
。

因异株相克化合物常常是些

酚类
、

菇类或其它次生物
,

因此这些物质的产

生因光合作用的增加而有可能提高
。

不同的种

在这方面的反应将可能改变干扰的潜力
,

或 >午

引起生态变化
。

植物间的竞争已可肯定由于有机物个体对

&∗ # 浓度提高的反应而受到影响
。

以上略述植

物 形态上的变化 可以引起生态学变化
。

关 于

&∗ 4
提高对个体植物的影响

,

存在于植物群落

和种群中种的或亚种之间的羌异已有大量证

据
。

植物高度
、

分枝和Ψ考
一

面积的变化将改变冠

层结构和对光的竞争
。

在这些方面作出强烈反

应的种和生态型将超过其竟争对手而占优势
。

% Δ Σ Μ ΝΦ 卜Κ ΝΝΦ 消光定律的变形形式将证实这

一 规律是对碳吸收进>才生态控制的机制之
·

#

、‘

卜Ν�

叶面积指数 ; % 3 !+ 的变化将影响入 2扫日汤

射 ;∃ 。 + 的分布
,

以及改变光穿达冠层‘∃ +的

垂直分布
。

因为& ∋ ( 影响控制% 3 ! 的所有过

程
,

因此植物与植物间的相互作用将
�叮能变化

维管植物间的共生关系对两
一

者均受益 ;互

惠共生 + 9

对一个种受益但对另一个种呈中性

;共栖现象 + 9

或有益  
二

一个种!∀!> 对另一个种

有伤害
‘
寄生 +

。

所有这此关系均受到在生理控



制那一节中所阐述的个体间不同反应之影响
。

在植物种群中
,

不同的生长形态或物候变化将

肯定改变这些相互关系的格局
。

在维管植物中

共生关系的&∗ 4调节变化尚无专门研究
。

(
�

植物一动物
。

动物为寻觅食物和生境

而依赖于植物
。

同时植物在传粉和繁殖体传播

方向上也依赖于动物
。

&∗ 4
增加对这些相互作

用的影响几乎完全不清楚
。

有关食草动物对生

长在不同&伍 水平下植物组织的反应之研究仅

有一例
。

我们发现当& ∋
(
增加时

,

幼虫啃食更

多的组织
,

但昆虫的生长率并未增加
。

植物组

织的&州 比随&∗ 4
的增加而提高

,

幼虫的饲喂

效率则下降
。

当前的研究尚未确定氨基酸或蛋

白含量的下降是否与&Η Τ 比的变化有关
。

如果象第 !节中阐述的那样植物繁殖反

应
,

那么傅粉将受影响
。

随着碳水化合物供应

的增加
,

花数增加
,

花产生加快
,

以及花密容

量有可能增大均应该对授粉者的话性有影响
。

它们与&伽 增加的相互作用
,

据知尚无专门研

究
。

倘若象上面预言的那样
,

植物产生较多的

组织和植物形态上的变化
,

那么当动物寻找隐

蔽和栖息地时
,

可能将受到影响
。

如果植物竞

争导致生态系统中植被数量的变化
,

那么已共

同适应 ;∴ ∋ 一Δ ς Δ Θ6 Ν ς +的动物将受影响
。

同样
,

这方面可能的反应之研究尚未完成
。

0
�

植物一微生物
。

植物一微生物在大气

&∋ (
提高后的相互作用

,

最近有人作了评论
。

病理真细菌对植物 −幼& ∗ 4
增高而引起的变化的

可能反应尚属推测
。

如果组织质量发生变化
,

致病有机物可能受到影响
。

然而
,

微生物的适

应能力很强
,

以致在过去数十年中大气&∗ 4
增

加后
,

植物和动物的反应逐渐变化
,

仅
一

可能引

起 � ,

 ’见性
, >律8#的很少差异

。

真菌种对大气&∗ 4

浓度变化”有不同的耐性
。

岂今尚无专门研究

去考察&∗ # 的提高对病菌的相互影响
。

分解作用将几乎肯定受到引起上壤和生态

系统变化的&场 的影响
。

因为 目前土壤大气

&∗ # 正常情乃乙远高于空气中的&场浓度
。

所以
,

在下个世纪期间所预计的大气&场 的增加
,

分

解者对其直接反应关系不大
。

然而
,

土壤有机

物导致分解的增加
,

这样会显著地减少湿地土

壤中的含氧量
,

那么微生物的反应可想而知 了
、

如果象第 ∃节中预计的那样
,

土壤有机物

的化学组成有变化 ;如
,

氮
、

酚
、

木素或菇类

物浓度 +
,

那么微生物分解者将几乎肯定受到

影响
。

如果Τ 浓度减少
,

或次生化合物增加
,

结果腐烂的速率就变慢
。

当植物生长在高&场 浓度 下
�

固氮能力显

示不断增加
。

碳水化合物变得更可利用时
,

共

生和非共生固氮能力均提高
。

所有根际微生物

的活性
,

将因植物在高& ∋ ( 下具有更大的光合

作用活动而提高
,

因其通过它们的根际而释放

更多的微生物基质
。

因碳水化合物增加后进入植物根而预计菌

根可能会增加活性和生长
。

菌根促进植物营养

和水分关系
,

因此
,

植物和微生物在 & ∗ 4
增高

时
,

菌根共生能力应该增加
。

正如其它有机物

相互作用关系那样
,

有关&∗ 4 增加后的反应的

专门研究
,

即使有人曾做过的 >舌也很少
。

Κ
�

次级有机体的相互作用 不同种对环

境变化 的反应导致群落中基因频泞 ∃
�

 变化

Β Π Δ ΦΣ Δ 和其合作者 ;): Α‘+ +筛选 了在低 & ;+ # 水

平下生 长和存活的 3 ΦΔ Μ >ς / Υ Ε >Ε 6Π Δ !>Δ � !Δ 种

中的00个宗 ; ΦΔ ∴ Ν +
。

他们发现这些宗中
,

在

不同的低& ∋ (浓度下存活的时∃’!巧有差异
。

存活

时间相反的两个宗被用来杂交
,

然后将 = # 世

代与亲本的存活时间相比较
。

他们报道有人狱

的反常分异
,

其存活时间超过亲本 = 4 种群
,

)
,

具有相当大的异质性 ;不均匀性 + 可作为对低

&∗ 4浓度
一

=遗传分化的证据
。

岂今尚不钟完成

& ∋ (
增高后遗传分化的比较研究

。

ϑ Δ
ΡΔ Μ Ν 和

] Ν 6Π Ν ΦΔ !ς ;): ≅‘++ 预 言的气候的∃沃人变化将

肯定影响种群
�

并且改变种的分布和群落⊥!! 成
+

Κ Δ Ο Ο Δ Ο 和合作者从他们川增加& ∗ 4进行

的研究中作出下列结论
#

)+ 整个群落生产力随& ∗ 4 的增加而增加
,

(+ 生物 量的结 构发生变化和种的优势度

移主
。

#_+ 对 于所测定的几个种
,

平均种 价生物

量增加
。

&
�

第三级生态系统的反应 个体有机体

对 & ∋ (浓度的直接反应或接着& ∋ (对有机体非

直接影响的直接反应而产生变化
。

如果这种变
。

( 5
�



土 壤水的储存

=
�

菲希廷尔
,

1
�

施莱弗尔

与地表水的蓄水相反
,

水文研究过程中对降水在土壤中暂时蓄水量和蓄水时间考虑得很少
。

这是因为获得数据比较困难之故
。

现在
,

应用奥地利耕水试验设施进行的一系列观测
,

都为求某

些土壤水的蓄水系数提供了可能
。

土壤中水的蓄存及消耗与地表水域的情况相似
。

当然
,

土壤的水力过程不易观察到
。

此外
,

可利用的蓄水空间也有本质差别
#

地下水位上升时
,

土壤不象湖海那样整个空间都可用来蓄水
,

而只能用土壤中一小部分空间即
“

自由
”

空隙蓄水
。 ’ ‘

自由
”

空隙只存在于地下水位以上并且对

水的蓄存起着决定性的作用
。

由于土壤水量的变化过程很难掌握以及缺乏精确的测量
,

因而对土壤水储存水的利用价位存

在着完全不同的判断
。

例如很难判断土壤中哪些水先是暂时滞流而后缓慢流失
9 哪些水是有用的

剩余水
9 哪些水是被植物

9!∀以利用的
‘

毛管水
”

的土壤湿度和哪些水是凝结的和不能被植物利用

的薄膜水
。

为了弄清这种凝结水的数量
�

首先需要搞清区域总水量内土壤储存水的含义
,

举例说
,

如果土壤空隙空间占体积5∋ 叭
, ,

并且这种空隙空间是由三分之一凝结薄膜水
、

三分之一可供植物

利用的土壤水和三分之一自由空隙空间构成的话
,

那么
,

一公顷。
�

(米厚 可耕表土层的空隙空间

就能达到 !;+ ;+;+ 立方米
。

其中
,

凝结薄膜水约占00;+ 立方米
,

植物可利用的土壤水约占洲 ;+立方米
,

可利用的蓄水空间大约占00 ;,立方米
。

储存系数 土壤中可供蓄水的空间部分即单位体积内的自由空隙
�! ’川储存系数来表达

。

该系

数是由当时土壤层的结构决定的
。

此外
,

在土壤部分白由空隙中
�

地 下水位的理深也对土壤的 !飞

今公之布健卜公己
户

6 恋公 己全己夕 各公 己 公 竺石
、

乙公己下月
产

兮
�

竺石
、

之
尹

公之而
、

乙贫 竺布义少宙 己‘ 遭
产
补乡矛 己有 乡 石之

了

公乙公 魂 公乙公 竺 公
、

乡公 色甘 巴 飞 乡矿 竺 矛
�
矿 竺 矛  

Η
�’ 己

了

公
�

� 厂�
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�

二

化随时间而持续
,

墓因频率可以预计产生变化
,

那么种在生态系统中的重要性随之改变
。

在

&∗ 4 导致植物水分利用系数变化的直接反应方

面
,

有人曾用计算机模拟预测植被界面层产生

移动
。

某些种可能变得更占优势
,

其它种则较

少如此
,

或许某些种完全被压抑
。

有一项研究

在阿拉斯加而另一项工作在西德进行
,

以便考

察这些生态系统的反应
。

这些研究指出可能导

致生态系统产生变化的不同种的反应
。

然而
,

需要&∗ #
连续数年的增加和观察

,

才能检验所

包括的各种假设
。

在美国功 Ξ Ν 大学人工气候室内
,

用取自

阿拉斯加永冻层和泰力!她区的冻核进行的微天

候 ; Σ >∴ Φ
/∴ / ΕΣ +研究

。

结果表明
,

温度
、

大

气&伍浓度
、

上壤Τ 和水分将相互作用地影响

生态系统基本的矶
�

循环
。

永冻冻原可能在未来

吸收较少的碳
,

而且
,

由于在较暖的气候而增

加分解的情况下
,

甚至可能变成一个主要碳源
。

�

(<
�

结论 & ∗ # 对包括生物最生产在内的生态

系统参数有着初始影响
。

接着的生态系统反应

大部分属 −
9

推测
。

生态系统的净生产力是绿色

植物的原初生产力 ; ΘΘ
‘ + 减去在系统内所有

植物 ; ΘΘ
。 + ,

动物 ; Β Θ
#

+ 和微生物 、 ⎯
#
+

的呼吸损失
,

再减去由丁火烧 ;= + 的拟失
,

以及从生态系统中移出的或收获的任何材料
《1 +

。

净反应可以被表达 为
#

α Θ
。

β ΘΘ , 一 ΘΘ
,

一Β Θ
Φ

一 ⎯
,

一 = 一 8
一

!

因为仅当α Θ
。

逐年增加
,

碳吸收的增加刁
‘

会增

加
,

所以显然我们必须理解&众水平的提高对

以上问题中每个部分的分部影响
‘

因为气今关

于Β Θ
Φ

或Θ
Φ

受到&伽 增加的影响
,

几乎没有什

么研究
,

目前也就不可能预测生态系统的碳流
。

其中不确定性就是人类对 = 和1 的影响
。

显然
,

对于全球作为一个整体
,

= 和1 继续增加将导

致 α Θ
。

渐渐变 负
。
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