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陆地碳循环的动态非平衡假说 
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摘要: 生态系统维持物质与能量的动态平衡是地球系统孕育与维持生物多样性的重要基础。自工业革命以来, 人
类活动导致陆地生态系统的碳循环转变为动态非平衡，进而使陆地生态系统的结构与功能出现许多难以预测的变

化动态。本文阐释了陆地生态系统碳循环的动态非平衡假说。该假说构建于陆地碳循环内部过程的四点基本特征

和五类外部驱动因素。基于这些内部特征与外部因素, 本文归纳了陆地生态系统碳循环动态非平衡在不同时间与

空间尺度的表达现象, 并从观测、实验与模型的角度讨论了其检测方法。陆地生态系统碳循环的动态非平衡假说

不仅有助于我们理解复杂的陆地碳循环现象, 也为预测未来陆地碳汇动态提供了新的理论框架。 
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A dynamic disequilibrium hypothesis for terrestrial carbon cycle 
Yiqi Luo1*, Jianyang Xia2 
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Abstract: The dynamic equilibrium of mass and energy movement in ecosystems is an important basis for 
the Earth system to nurture and maintain biodiversity. Since the Industrial Revolution, human activities have 
caused the carbon exchange between terrestrial ecosystems and the atmosphere to be at dynamic 
disequilibrium. This paper examines a dynamic disequilibrium hypothesis for the carbon cycle of terrestrial 
ecosystems. The hypothesis suggests that the dynamic disequilibrium is caused by interactions of four basic 
properties of internal processes of the terrestrial carbon cycle with five types of external drivers. Based on 
these internal properties and external drivers, this paper summarizes the expression phenomena of the 
dynamic disequilibrium of terrestrial carbon cycle at different time and space scales, and discusses its 
detection methods from the perspective of observations, experiments and models. The dynamic 
disequilibrium hypothesis for terrestrial carbon cycle not only helps us understand the complex terrestrial 
carbon-cycle phenomenon, but also provides a new theoretical framework for predicting the future terrestrial 
carbon sink dynamics. 
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地球系统可以被看作是一个进行新陈代谢的

大有机体: 生物圈在夏季吸入CO2, 冬季呼出CO2, 
导致大气中的CO2浓度呈现出夏季减少、冬季增加

的季节变化。这种季节性的呼吸模式与从太空卫星

观测到的北半球植被褐、绿转化动态相吻合。在过

去的几千年中, 地球系统的这种新陈代谢基本上一

直处于动态平衡状态。 即, 碳物质在不同储存库之

间的转移速率在一定的时间尺度上保持相同, 或者

没有净变化。换言之, 在动态平衡状态下, 尽管碳

循环的所有过程一直在进行, 但是碳物质的库容量

基本保持不变。 
自工业革命以来, 人类活动通过土地耕种和化

石燃料燃烧将原本储存在陆地生态系统的碳以CO2

的形式大量地释放到大气之中。其后果之一是导致
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地球的新陈代谢由动态平衡状态转变为动态非平

衡状态。在2009‒2018年间, 化石燃料燃烧与土地利

用变化每年分别向大气释放了约91亿与15亿吨碳, 
其中约32亿吨被陆地生态系统吸收, 约25亿吨被海

洋生态系统吸收, 最终使大气中每年增加了约49亿
吨碳(Friedlingstein et al, 2019)。由于陆地生态系统

吸收了大约30%的人类排放的CO2, 因此陆地的碳

汇功能是应对气候变化的一种有效且自然的解决

方案。在动态非平衡状态下, 碳物质在不同库之间

的转移速率不再相同, 因此陆地碳库的容量出现了

难以预测的变化动态。探明这些不同的转移速率如

何导致碳库变化是当今全球碳循环研究的主要目

标之一。 
全球陆地碳循环进入动态非平衡状态也带来

一个现实问题: 陆地的碳汇功能在未来的全球变化

情境下是否能持久存在或者保持稳定？近年来, 许
多研究证据表明全球环境变化正在对陆地生态系

统的碳汇功能产生重要的影响。例如, 由于干旱导

致的大面积森林死亡促使大量储存于亚马逊热带

森林中的碳以CO2的形式释放到大气层(Cox et al, 
2004; Brando et al, 2019); 全球气候变暖导致多年

冻土地区储存的大量有机碳被加速分解并释放到

大气层(Schuur et al, 2009; Turetsky et al, 2020)。虽然
气候变暖与大气CO2浓度上升对陆地生态系统碳汇

的作用长期存在, 但是其他的干扰因子在近几十年

中也愈发重要。例如, 土地利用变化对热带森林的

干扰作用比北方森林更加显著, 导致热带森林与北

方森林对全球陆地碳汇的贡献在1992‒2015年间出

现此消彼长的变化趋势(Tagesson et al, 2020)。近年

来频发的大面积火灾甚至可能使北方森林由碳汇

转变为碳源(Walker et al, 2019)。另外, 诸如风灾与

虫害等干扰因子(McDowell et al, 2020)也日益对全

球陆地生态系统的碳汇功能产生了重大威胁。然而, 
当前的研究大多专注于陆地碳循环过程的测量和

数值模拟, 导致我们仍然缺少一套概念体系或者理

论框架用以陆地碳汇及其稳定性方面的研究。此外, 
陆地碳循环的动态非平衡状态还与其他许多理论

问题相关。例如, 植物的光合作用产物最终以有机

物的形式储存在陆地生物圈的哪个部分？碳原子

在陆地生态系统中的驻留时间如何影响碳循环的

动态非平衡？驱动陆地碳循环动态非平衡的关键

生态学过程是什么？如何利用这些过程来预测将

来碳循环的动态并制定解决减缓气候变化的碳减

排方案？ 
围绕以上问题, Luo和Weng (2011)提出了陆地

碳循环的动态非平衡假说。该假说认为陆地碳循环

动态非平衡动态是由两个对立的驱动力相互作用

造成的。这两个对立的驱动力是陆地生态系统碳循

环的内部平衡过程与外部的驱动变量。碳循环的内

部平衡过程包括植物的光合作用, 植物、动物和微

生物的呼吸作用, 植物的生物量积累与分配, 植物

凋落物和土壤有机质的分解等过程。陆地生态系统

的外部驱动变量包括全球环境变化与各类干扰因

子。其中, 全球环境变化主要包括不断增加的大气

CO2浓度、气候变暖、降水格局变化、大气氮沉降

加剧和生物入侵等。干扰因子主要包括土地利用/
覆盖变化(例如森林砍伐、城市化、农业种植、牧场

管理和林业经营等), 自然事件(例如虫害爆发、森林

火灾和火山爆发等)和极端天气条件(例如洪水、干

旱、台风等)。生态系统的内部过程驱使陆地碳循环

向平衡态逼近, 而急剧变化的外部驱动变量则不断

导致陆地碳循环偏离平衡状态。在理想条件下, 当
外部驱动变量未发生趋势性变化时, 陆地碳循环将

逐渐趋于动态平衡。反之, 当外部变量产生趋势性

变化时, 陆地碳循环将趋于动态非平衡状态。本文

在Luo和Weng (2011)一文的基础上, 结合近年来的

研究进展, 重新梳理了陆地碳循环的五类外部驱动

因素, 并归纳了陆地碳循环的动态非平衡假说在不

同时空尺度的表达及检测方法。 

 
陆地生态系统中的碳循环通常起始于植物的

光合作用, 即植物吸收光能并将CO2与水转化为有

机物的过程。植物光合作用的产物一部分用于植物

自身的生长, 另一部分通过呼吸作用释放回大气

中。一般而言, 植物器官的存活时间从几个月(例如

叶和细根)直到数百年(例如乔木茎干)。植物枯死部

分自然脱落或由于外力作用变成凋落物, 从而被微

生物分解。其分解产物一部分以CO2的形式释放回

大气中, 另一部分则变成土壤有机质。土壤有机质

在被氧化之前可以将碳储存在土壤中数十年甚至

长达数百或数千年(Torn et al, 1997; Trumbore, 2009; 
Shi et al, 2020)。以上的陆地碳循环系统具有四点基

本特征(Luo & Weng, 2011):  

1  陆地碳循环内部过程的四点基本特征 
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第一, 植物的光合作用为陆地生态系统碳输入

的主要来源。虽然一些土壤藻类与细菌也具有光合

作用功能, 同时干旱地区与喀斯特生态系统的土壤

也能通过化学反应吸收CO2形成碳酸盐, 但是在全

球尺度上这些CO2输入过程的量级较小。 
第二, 陆地碳库可以依据物理边界(例如植物

的根、茎、叶、凋落物和土壤)或者土壤的物理化学

性质被分隔成不同储存库, 从而使得陆地碳循环被

定义为网络化的多库系统。换言之, 光合作用所固

定的碳必须先经过这些具有不同滞留时间的碳库

网络系统, 然后被依次释放回大气。 
第三, 碳物质在库间转移时, 供给碳的碳库称

为供体库(donor pool), 接收碳的碳库称为受体库

(recipient pool)。碳在不同储存库之间的转移速率主

要受供体库控制。例如, 伴随着植物的自然死亡过

程, 碳物质从植物库(即供体库)向凋落物库(即受体

库)转移, 其转移速率不受凋落物库大小的影响但

受供体库的调控。 
第四, 凋落物与土壤有机质的分解过程一般遵

循一阶线性衰减方程。不过最近有研究表明, 在有

激发效应情况下土壤有机质的分解遵循高于零阶

但低于一阶衰减动力学方程(Liang et al, 2018)。 
在以上四点基本特征中, 第一和第二点基本上

没有异议, 二者共同决定了陆地碳循环为一个单源

网络化的多库循环系统。尽管如此, 单源多库系统

的理论性质基本没有被深入研究。第三点特征对决

定陆地碳循环动态的变化轨迹极其重要。也正是因

为这一特征, 陆地碳循环在没有外部条件的扰动下

趋向平衡。目前已发表的凋落物分解数据与土壤有

机质分解实验几乎都支持第三点特征的准确性

(Zhang et al, 2008; Yang et al, 2011; Xu et al, 2016; 
Cai et al, 2018)。最近, 有一种观点认为在土壤有机

质的分解过程中微生物既是受体又是供体, 并由此

推导出一套非线性的土壤微生物模型(Allison et al, 
2010; Weintraub & Schimel, 2003; Wieder et al, 
2013)。基于这些模型的数学原理, 陆地碳循环将不

一定向平衡态逼近而是产生各种复杂的动态轨迹

(例如振荡, Wang et al, 2014)。然而, 目前仍没有观

测数据和实验证据支持陆地碳循环遵循如此复杂

的动态轨迹。 
基于以上的四点基本特征, 陆地生态系统碳循

环的过程可以用以下数学方程式表示(Luo et al, 

2003; 2017; 图1):  

 ( )d t
dt

=
X ( )U t +B ( )tAξ ( )tKX         (1) 

其中X(t)代表生态系统各个碳库大小的向量, U(t)是
光合作用的输入或生态系统净初级生产力, B为光

合产物在各个碳库的分配系数向量, K和A分别代

表各个碳库的分解速率矩阵与碳库间的转移矩阵, 
ξ(t)是环境标量。方程1可以描述大多数观察到的碳

循环过程, 例如凋落物和土壤有机碳的分解过程

(Silver & Miya, 2001; Zhang et al, 2008; Xu et al, 
2016; Cai et al, 2018)。该方程是大多数生态系统碳

循环模型的基础(Parton et al, 1987; Lawrence et al, 
2020), 比较完整地刻画了碳循环的四点基本特征。 

相比之下, 在种群动态模型中, 捕食者与猎物

的种群动态受到供体与受体的共同控制, 导致捕食

系统的种群动态较为复杂(Holling, 1959)。在公式(1)
中, 陆地碳循环的动态主要由供体库主导, 因此在

U(t)不发生剧烈变化且没有其他外部扰动的情况下, 
陆地碳循环的动态长期趋向平衡。陆地碳循环的平

衡机制最初由Odum (1969)描述, 可以通过数学分

析和观测数据进行验证。在数学上, 公式(1)描述了

一个满足指数型收敛于平衡态的非自治系统

(Rasmussen et al, 2016)。根据观测数据, 许多研究表

明植物和土壤库中的碳储量在森林的次生演替过

程和草地在干扰后的恢复过程中都逐渐趋向平衡

态演变(Johnson et al, 2004; Matamala et al, 2008; 
Yang et al, 2011)。 

 
全球环境的剧烈变化对陆地生态系统的结构

与功能将产生深远影响。我们把陆地生态系统可能

会经历的环境变化情景分为五类(图1), 简述如下:  
第一类是周期性的环境变化, 例如光照、温度

和其他环境因子在昼夜和季节尺度上的周期性变

化。由于光照与温度等因子调控着大多生物学过程, 
因此导致陆地碳循环过程产生周期性变化节律。例

如, 光照和温度在夏季远高于冬季, 因此植物的光

合作用速率也呈现夏高冬低的季节动态。在这种周

期性变化的任何时刻, 只要光合作用的碳输入不等

于呼吸作用的碳释放, 碳循环就处于非平衡状态。

然而, 如果该周期性变化的节律本身不变, 碳循环 

2  陆地碳循环的五类外部驱动因素 

© 生物多样性 Biodiversi
ty S

cien
ce



1408 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 28 卷 

   

综
述

 

 

 
 

图1  陆地碳循环动态非平衡假说中包含的外部驱动因素、内部碳循环过程及其在不同时空尺度上的表达现象。图片中的公

式为正文中的公式(1), 其变量解释见正文。 
Fig. 1  External forcing, internal processes, and complex phenomena of dynamic disequilibrium hypothesis for 
terrestrial carbon cycle. The equation in the figure is cited from Luo et al (2003) and the details of equation can be 
found in the text. 
 
仍旧处于动态平衡, 即长期的光合作用碳输入约等

于呼吸作用碳释放。随着全球气候变暖, 地球表面

温度的周期性节律发生变化, 导致碳循环可能无法

处于动态平衡状态。例如, 近期大量的观测数据表

明陆地碳循环的年际变异越来越大(Piao et al, 2020), 
表明全球碳循环系统可能由动态平衡状态正在转

变为动态非平衡状态。 
第二类环境变化情景是扰动事件, 例如火烧和

极端天气与气候事件(Running, 2008; Mack et al, 
2011; Reichstein et al, 2013; Walker et al, 2019)。在群

落生态学中, 此类单次扰动事件也被称为脉冲式干

扰事件(pulse perturbation), 可对生态系统的稳定性

产生重要影响(Donohue et al, 2016)。对碳循环而言, 
火烧事件本身导致植物地上生物量和凋落物层中

的碳被大量快速释放(Walker et al, 2019)。观测数据

表明, 随后的几年至几十年或者几百年中植物生长

和土壤碳含量会逐步恢复(Odum, 1969; Yang et al, 
2011; Williams et al, 2012; Zhu et al, 2018)。如果生

态系统能恢复到扰动前的状态, 那么陆地碳循环仍

长期处于动态平衡。然而, 如果气候变化增加了扰

动事件的发生频率与强度, 可能使生态系统无法恢

复到扰动前的状态, 进而导致陆地碳循环处于动态

非平衡状态(Walker et al, 2019)。 
第三类是趋势性的环境变化, 包括大气中的

CO2浓度逐步上升、气候变暖、降水格局的改变和

氮沉降加剧。这些趋势性的全球环境变化因子共同

导致陆地碳循环的通量、滞留时间和储量偏离了平

衡状态。例如, 大气CO2浓度的上升直接刺激光合

作用, 从而增加生态系统的碳输入量(Franks et al, 
2013)。全球环境变化对陆地碳循环的直接影响一般

是指碳循环过程对环境因子的直接响应(Burke et al, 
2003)。但是 , 环境变化也对陆地碳循环产生许多间

接影响 , 例如改变植物物种组成和生物多样性 
(Hautier et al, 2015)。相对于碳循环过程, 植物群落

组成和物种多样性变化对全球环境变化的响应较

慢, 因此可能是碳循环处于动态非平衡状态的间接

原因之一。然而, 生态学领域对群落结构如何间接

影响生态系统碳循环的理解还不是很深刻。 
第 四 类 外 部 环 境 变 化 情 景 是 扰 动 格 局

(disturbance regime)的变化。扰动格局是指扰动事件

长期发生在某个区域范围的概率格局(Hu et al, 
2010)。自然扰动事件一般是随机过程, 其格局一般

包含四个特征, 即扰动频率、严重程度、持续时间

和扰动范围(Donohue et al, 2016)。对某一种扰动事

件而言, 例如飓风或者火灾, 地球上的每个地区都

有其特定的格局(Vanderwel et al, 2013)。这些特定的

扰动格局可以通过扰动事件特征的联合概率分布

来量化(Weng et al, 2012)。但是 , 量化这种联合概率
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分布需要区域性的长期数据(Grace et al, 2014)。将

扰动格局的联合概率分布和碳循环模型互相结合

可以生成生态系统的碳储量概率分布(Weng et al, 
2012), 其均值可定义为给定扰动格局下可实现的

生态系统碳储存容量(Luo & Weng, 2011)。简言之, 
在不考虑其他环境变化情景的条件下, 当某个地区

的扰动格局处于平稳态时, 陆地碳循环处于动态平

衡, 反之陆地碳循环则处于动态非平衡。 
第五类是生态系统的状态变化。生态系统状态

(ecosystem state)通常是由植被状态和土壤理化性质

决定 , 其变化大多由气候变化和环境扰动引起

(Staver et al, 2011)。例如, 人类活动把森林或草地变

成农田直接导致生态系统状态发生变化(Houghton 
et al, 2012), 木本植物入侵草原系统也导致其生态

系统状态变化(Higgins & Scheiter, 2012)。此外, 由
于生物量的积累, 火灾和气候变化的相互作用导致

草地与森林生态系统可能会在多个平衡状态之间

交错演替(Staver & Levin, 2012; Resco de Dios, 
2020)。生态系统状态变化通常会改变陆地碳循环的

许多过程, 例如植被的光合作用、凋落物分解和土

壤微生物碳利用效率等。全球动态植被模型通常通

过模拟植被结构的变化, 刻画生态系统状态的改变, 
从而预测陆地碳循环的相关过程(Franklin et al, 
2020)。 

 
对陆地生态系统而言, 不论是碳循环的内部过

程, 还是外部的环境变化因子, 总是发生于不同的

时间与空间尺度。因此, 陆地碳循环的动态非平衡

状态在不同的时空尺度上呈现出多种表达现象。我

们结合陆地碳循环的四点内部特征与五类环境变

化情景, 总结了陆地碳循环动态非平衡在五种时空

尺度上的表现特点(图1)。 
第一种, 生态系统的碳源汇状态在昼夜与季节

尺度上呈现出的周期性交替现象。主导这一现象的

主要原因是生态系统中的光合与呼吸作用对光照

与温度的周期性变化十分敏感。例如, 植物叶片的

CO2交换过程在白天表现为光合吸收, 但是在夜间

表现为呼吸释放。因此, 生态系统在生长季中表现

为白天是碳汇而夜间转变为碳源。在季节尺度, 非
热带地区的生态系统大多表现为夏季是碳汇而冬

季转变为碳源。然而, 由于碳原子在不同碳库的滞

留时间不一致, 因此不同碳库对环境变化的响应强

度存在差异。例如, 叶片的碳滞留时间一般为数月

到数年, 因此其碳库大小的周期性特征趋近于光照

与温度。土壤有机质的碳滞留时间一般为几十年至

数百年, 因此其周期性振幅对环境因子的响应强度

较弱。长期以来, 数学模型对光合与呼吸作用在昼

夜和季节尺度的周期性变化作出了很好的预测

(Farquhar et al, 1980)。因此, 对于此类碳循环过程, 
人们较少运用陆地碳循环的动态非平衡假说, 以增

加其可预测性。 
第二种, 生态系统对局域尺度单次扰动事件的

脉冲式响应现象。当扰动事件(如火烧、虫害与极端

干旱等)在局域尺度发生时, 生态系统碳循环过程

一般表现出先下降后逐步恢复的脉冲式响应。这种

脉冲式的响应模式的时间跨度从数天到数年, 例如

单片森林的次生演替(Yang et al, 2011)与局域草地

的恢复(Matamala et al, 2008)。以极端天气与气候事

件为例, 虽然其发生频率与强度在全球尺度都呈现

增加趋势, 但是发生的时间与地点具有较大的随机

性(Du et al, 2018)。例如 , 欧洲中部在过去20年中经

历了2003、2010与2018年三次夏季热浪事件, 对生

态系统生产力产生了不同的影响 (Bastos et al, 
2020)。近期的一些群落生态学研究表明, 维持群落

多样性有助于缓冲生态系统生产力对此类单次扰

动事件的响应(Pires et al, 2018), 表现为更强的抵抗

力与恢复力(Isbell et al, 2015)。由于生产力对生态系

统碳循环的重要作用(公式1), 因此保护生物多样性

将有助于降低生态系统碳循环对单次扰动事件的

脉冲式响应强度。 
第三种, 陆地碳循环在全球尺度的长期趋势性

渐变。在大气CO2浓度上升、气候变暖、降水格局

改变和大气氮沉降加剧等长期环境变化的共同影

响下, 陆地碳循环在全球尺度出现了许多长期性的

渐变现象。例如, 20世纪80年代以来, 陆地表面的植

被绿度(Zhu et al, 2016)与生长峰值(Huang et al, 
2018)呈现逐渐升高的趋势。这些长期变化的主要环

境驱动因子是大气CO2浓度上升(Piao et al, 2020)。
与此同时, 全球陆地的碳汇能力自20世纪50年代以

来也呈现增强的趋势(Ballantyne et al, 2012, 2017; 
Ciais et al, 2019)。近期的研究发现, 陆地碳汇的年

际变异在区域尺度主要受控于降水变化, 而在全球

3  陆地碳循环动态非平衡在不同时空尺度上的

表达 
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尺度主要由温度的年际变化主导(Jung et al, 2017)。
这说明陆地碳循环的动态非平衡状态在全球尺度

上渐变信号主要受到大气CO2浓度上升和气候变暖

的驱动(Fernández-Martínez et al, 2019)。然而值得注

意的是, 随着全球干旱事件逐渐增多(Huang & Xia, 
2019), 土壤水分储量也逐渐在全球尺度影响陆地

碳汇的年际变异(Humphrey et al, 2018)。这些新研究

的发现预示着区域尺度的生态系统碳循环动态非

平衡对全球碳汇的长期趋势性变化将产生重要的

影响。需要注意的是, 人们对生物群落结构如何调

控陆地碳循环在全球尺度上的渐变趋势依然理解

不深。一方面, 植物与微生物群落结构响应环境变化

的时间尺度往往比生理生态学过程更长, 从而在不

同区域对碳循环存在许多未知的间接影响。另一方

面, 公式(1)中的各个关键过程都与植物与微生物群

落的组成结构密切相关, 但是仅有少数全球变化生

态学实验同时监测了生物群落结构与碳循环过程。 
第四种, 区域尺度多重干扰强迫下的碳循环动

态非平衡现象。在区域尺度上, 环境扰动格局的形

成与变化往往需要几十年、数百年甚至几千年。以

位于北半球高纬度地区的阿拉斯加高寒生态系统

为例, 气候变暖尽管有利于植物生长, 但将使该地

区出现更多的冬季低温事件和夏季洪涝事件(Lader 
et al, 2017); 同时, 气候变暖也加速了该地区永久

冻土层的融化, 并提高了冻土突然融化事件的发生

频率(Turetsky et al, 2020)。此外 , 基于古气候与古木

炭的数据分析发现该地区的野火发生频率随着气

候变化正在迅速上升(Hu et al, 2010; Kelly et al, 
2013)。这些多重扰动事件将促使北半球高寒苔原与

北方森林生态系统的碳循环进入动态非平衡状态, 
因此使北半球高纬度地区的碳循环更加难以预测

(Grosse et al, 2011; Schuur et al, 2015)。事实上, 在当

前的气候变化趋势下, 多重干扰强迫在全球不同区

域以不同的组合形式存在, 因此增加了在全球尺度

上理解和预测陆地碳循环动态非平衡状态的难度。 
第五种, 陆地生态系统状态突变带来的碳循环

变迁现象。生态系统一般存在多种稳定状态

(alternative stable states; Holling,1973; Scheffer et al, 
2001)。生态系统在不同稳态间的变迁往往具有突然

性, 且经常不依赖于环境变化, 近年来引起了生态

学领域的关注(Hastings et al, 2018; Morozov et al, 
2020)。目前 , 有关陆地生态系统状态突变的研究大 

多关注植物种群与群落动态的变化, 而对碳储量等

生态系统状态量关注较少。因此, 当植物群落由一

种稳态突变到另一种稳态时, 其内部的碳循环过程

将发生急剧变迁。在时间尺度上, 人类活动主导的

生态系统状态突变往往发生速度较快且缺乏渐变

式的预警信号。例如, 在森林生态系统经砍伐转变

为农田生态系统的状态突变过程中, 生态系统碳循

环会迅速出现生产力下降、土壤呼吸升高及碳汇转

为碳源等变迁现象。而自然环境变化带来的生态系

统状态突变一般需要经历很长时间, 并伴随渐变式

的预警信号。对陆地碳循环的动态非平衡而言, 森
林的死亡过程既提供了植物种群与群落的状态突变

信息, 也是生态系统碳循环状态变迁的重要预警信

号。例如, 由于全球森林的大面积死亡事件逐渐增多, 
森林生态系统的碳滞留时间呈现出普遍下降的趋势

(Yu et al, 2019)。需要指出的是, 虽然生态系统状态

突变对陆地碳循环动态非平衡存在强烈影响, 但人

们对二者之间的关系和作用机制仍然知之甚少。 

 
由于陆地碳循环包含大量内部生物学过程, 因

此近年来在不同时空尺度涌现出丰富的观测与实

验手段(Xia et al, 2020)。我们将这些方法归纳为观

测、实验与模型三类, 并介绍如何运用这些研究手

段监测陆地碳循环的动态非平衡状态(图2)。 
陆地碳循环动态非平衡状态的重要测量指标

是净生态系统生产力(net ecosystem productivity, 
NEP), 通常是指生态系统在一年中的净CO2交换

量。换言之, 陆地碳循环动态非平衡状态是指NEP
在年际间存在波动, 且在一段时期内不等于零。在

站点尺度, 基于涡度相关技术的通量观测塔是目前

监测NEP动态的主要手段(Baldocchi, 2020)。在全球

尺度, 以FLUXCOM为代表的数据产品结合了机器

学习算法和全球联网的通量观测数据(Jung et al, 
2020), 已被广泛应用于全球陆地碳循环方向的研

究。此外, 基于大气CO2观测数据反演的全球陆地

NEP数据也常被用于碳源与碳汇动态的监测研究

(Rödenbeck et al, 2018)。近年来兴起的卫星遥感技

术, 为监测全球陆地生态系统的植被动态与生产力

变化提供了大量数据。例如, 基于卫星遥感数据估

算的雨水利用效率, 可以指示生态系统功能在极端 

4  陆地碳循环动态非平衡的检测与分析方法 
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图2  陆地碳循环动态非平衡状态与相关过程的检测与分析方法 
Fig. 2  Detections and analyses of the dynamic disequilibrium state and related processes for terrestrial carbon cycle 

 
干旱年份受损情况(Du et al, 2018), 并以此定位极

端干旱事件导致陆地碳循环动态非平衡的发生区

域。此外, 长期的野外定位观测和大尺度的野外复

查工作也是监测陆地碳循环动态非平衡状态的重

要方法。 
全球变化控制实验模拟了生态系统对特定环

境变化因子的响应, 可以用于检测陆地碳循环是否

在未来全球变化情景下出现动态非平衡状态。最近

的一项整合分析研究发现, 大部分全球变化因子

(例如大气CO2浓度上升、气候变暖、降水增加和大

气氮沉降加剧)都加速了生态系统碳循环的过程

(Song et al, 2019)。其中, 一些持续时间较长的控制

实验发现碳循环对全球变化的响应处于动态非平

衡状态。例如, 在一项位于美国哈佛森林的增温实

验中, 土壤呼吸对增温连续26年的响应动态呈现出

动态非平衡的特征(Melillo et al, 2017)。近年来, 许
多野外控制实验开始考虑极端性气候 /天气事件

(Knapp et al, 2017)和火烧等干扰事件(Hu & Wan, 
2019)对生态系统碳循环的影响。这些实验为检测陆

地碳循环动态非平衡假说提供了非常丰富的数据

和研究平台。 
地球系统模式(Earth System Models)是分析与

预测陆地碳循环动态非平衡状态的重要工具。地球

系统模式耦合了地球系统中的动力、物理、化学和

生物学过程, 同时模拟了陆地碳循环的外部环境变

化与内部动力学过程。事实上, 公式(1)可以描述目

前大部分地球系统模式中的陆地碳循环模型(Jones 
et al, 2016; Luo et al, 2015, 2017; Xia et al, 2013), 因

此地球系统模式中的陆地碳循环也存在本文描述

的四点内部特征与五类外部驱动因素。由于大部分

地球系统模式仍然不包含动态植被过程, 因此目前

仍难以研究陆地生态系统状态突变带来的碳循环

变化问题。但是, 如果未来的地球系统模型能准确

刻画植被群落动态(Franklin et al, 2020), 同时以

GEDI为代表的遥感卫星不断产生高精度的全球植

被结构数据(Qi & Dubayah, 2016), 那么陆地碳循环

的动态非平衡状态将可能在较大的空间尺度上实

现其可预测性。 
需要指出的是, 公式(1)是对生态系统水平碳

循环动态的一阶线性描述, 基于其变量可以引入一

系列非线性生态学过程。例如, 决定植物群落动态

的选择、漂移、扩散和物种形成等基本过程(Vellend, 
2016)对生态系统的净初级生产力(U)具有重要影

响。土壤微生物的非线性分解过程影响了土壤碳库

的分解速率, 从而使土壤碳库的分解过程在响应环

境变化时产生许多非线性现象。这些非线性响应现

象包括干旱生态系统土壤呼吸对降雨事件的脉冲

式响应(Liu et al, 2002)和新鲜碳输入对深层土壤有

机质分解的激发效应(Fontaine et al, 2003)等。以上

土壤有机碳分解的非线性过程可以被公式(1)中的

环境标量刻画。该环境标量具有较大的可扩展性, 
可以包含温度、水分、养分与氧气等环境因子对土

壤有机质分解的非线性调控作用。因此, 公式(1)可
以被进一步展开, 并结合特殊生态系统的生物群落

特征和环境特点, 构建其碳循环过程的数值模型。 
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陆地碳循环的动态非平衡状态假说为理解和

预测陆地碳汇动态提供了一个理论框架。基于该框

架, 我们认为全球陆地碳汇的未来变化动态遵循一

些基本原理。在年际尺度上, 单次干扰事件和极端

性天气/气候事件是陆地碳汇变化的重要外部驱动

力, 它们对陆地生态系统的碳汇功能影响主要在年

际或十年际的时间尺度上。在百年或更长的时间尺

度上, 干扰格局的改变是陆地碳循环的动态非平衡

的重要驱动因素。呈趋势性渐变的全球环境变化一

方面直接影响植物的光合作用与微生物的呼吸作

用, 从而影响生态系统碳汇动态; 另一方面间接地

改变生物多样性与群落结构, 进而重塑生态系统的

结构并对其碳汇功能产生影响。在干扰格局与生态

系统结构同时发生改变的情景下, 生态系统的状态

可能发生变迁, 从而使碳循环出现新的平衡态, 因
此使陆地碳循环的动态非平衡状态难以预测。因此, 
我们认为未来的陆地碳循环研究需要开拓新的研

究方向, 以进一步探索碳循环内部特征与外部环境

驱动力之间的相互作用关系。这些方向包括单次干

扰事件对生产力、碳滞留时间与碳库动态的影响, 
多重干扰事件的联合概率分布及其对碳循环关键

过程的影响, 生物群落结构变化与生态系统碳汇稳

定性的关系, 地球系统模式对干扰格局、群落结构

与碳循环过程耦合关系的模拟, 以及生态系统状态

突变与碳循环变迁的关系与机理等。 
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