
第 2 卷 第 3 期
2019 年 9 月

Vol.2 ,  No.3
Sep.  ,2019

温 带 林 业 研 究
Journal of Temperate Forestry Research

DOI: 10. 3969 /j. issn. 2096-4900. 2019. 03.001

植物功能性状与碳水通量的关系研究进展
段玲玲 1，王　兵 1,2,3*，牛　香 1,2,3

（1. 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所，北京 100091；2. 国家林业和草原局森林生态环境重点实验室，

北京 100091；3. 北京林业果业生态环境功能提升协同创新中心，北京 102206）

摘  要：全面研究碳水循环机制、变化趋势和生态系统调控管理是解决全球变暖问题、保护淡水资源、促进世界经

济可持续发展的战略需要。只有深入探讨陆地生态系统的生理过程机制和环境控制原理，才能进而探明生态系统的

碳汇功能和蒸发散过程，为应对气候变化的影响奠定理论基础。植物功能性状是在生物地球化学过程中影响碳水循

环、物质和能量循环的根本因素，进而会影响生态系统的服务功能。因此通过对植物功能性状与碳水通量的关系研

究，探讨由物种层次拓展到群落层次再延伸至生态系统层次的研究方法，进而解决植物性状观测数据与宏观生态监

测数据空间尺度不匹配的问题，以推动宏观生态学的发展，解决区域生态环境问题。结合文献报道，首先综述国内

外碳水通量研究进展，并阐明植物功能性状的定义及分类方式；其次按照植物个体器官分别讨论各功能性状与碳水

通量的关系研究，分析植物功能性状如何影响碳水输入和输出过程；再次探讨不同功能性状间的协同作用，进而探

讨植物性状与碳水通量的关系从物种到群落再到生态系统水平的尺度拓展的研究。目前由物种功能性状进行尺度推

绎的研究有多种方法，如基于过程的碳水通量耦合模型，可由单叶尺度拓展至区域甚至全球尺度；单叶尺度气孔导度 -

光合作用 - 能量平衡耦合模型采用多层模拟的方法进行尺度上推，得到林冠层尺度的碳水通量模型；植物群落生物

量加权法，将单叶尺度的植物性状指标拓展到群落尺度，在相同尺度水平构建生态系统内土壤 - 植被 - 大气间的功

能参数的定量关系等。今后应加强如何实现由点的性状到面性状拓展，如何定量评估天然群落性状功能，如何将群

落性状与生态系统性状观测技术相联等研究。以群落性状为核心连接个体性状与生态系统性状，推动微观性状指标

研究与宏观性状指标研究相结合。

关键词：碳通量；水通量；植物功能性状；性状协同；尺度推绎

中图分类号：Q948  文献标识码：A  文章编号：2096-4900（2019）03-0001-06

  Research Advances in Relationship Between Plant Functional Traits and Carbon Flux and 
Water Flux

 DUAN Ling-ling1，WANG Bing1,2,3*，NIU Xiang1,2,3

（1. Research Institute of Forest Ecology，Environment and Protection，Chinese Academy of Forestry，Beijing 100091，China；

2. Key Laboratory of Forest Ecology and Environment，National Forestry and Grassland Administration，Beijing 100091，China；

3. Beijing Collaborative Innovation Center for Eco-Environmental Improvement with Forestry and Fruit Trees，Beijing 102206，China）

Abstract：Comprehensive research on carbon-water cycle mechanism，change trend and ecosystem regulation and 
management is the strategic need to solve global warming，protect freshwater resources and promote sustainable development 
of the world economy. Only by deeply discussing the physiological process mechanism and environmental control principle of 
terrestrial ecosystem can we further explore the carbon sink function and evaporation and dispersion process of ecosystem and 
lay a theoretical foundation for dealing with the impact of climate change. Plant functional traits are the fundamental factors 
that affect the carbon and water cycle，material and energy cycle in the biogeochemical process，and then affect the service 
function of the ecosystem. Plant functional traits are the fundamental factors that affect the carbon and water cycle，material and 
energy cycle in the biogeochemical process，and then affect the service function of the ecosystem. So based on the relationship 
between plant functional traits and water fl ux of carbon research，to explore the species level to community level and extends 
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近百年来世界经济可持续发展面临的两个重要
环境问题是全球变暖和淡水资源短缺。全球变化是
不同类型、不同尺度上的生态系统变化的交互效应
和的累积效应综合反应。在陆地生态系统中地表层
系统物质能量循环的核心是水循环和碳循环，陆地
生态系统大气圈、生物圈、地圈的物质能量交换的
主要形式是 CO2 通量、水蒸气通量和热量通量。生
态系统的结构与功能、格局与过程研究是全球变化
科学发展的基础。对陆地生态系统的影响包括从植
物器官的生理生态学到植被带分布的多种尺度及其
相互作用的复杂过程。因而陆地生态系统的变化的
反馈将为全球变化。植被与大气之间的物质和能量
的交换是由不同的植被类型通过改变地表反射率、
蒸发散、地表粗糙度等来影响，进而影响全球气候
变化 [1]。因此，全面研究碳水循环机制、变化趋
势和陆地生态系统调控管理是解决全球变暖问题、
保护淡水资源、促进世界经济可持续发展的战略需
要 [2]。只有深入探讨陆地生态系统的生理过程机制
和环境控制原理，才能进一步探明陆地生态系统的
碳汇功能和蒸发散过程，为人类应对气候变化、减
轻气候变化的影响奠定理论基础。与碳循环、水循
环、物质和能量循环有关的生物地球化学过程从根
本上是由植物功能性状多样性影响，进而影响生态
系统的服务功能 [3]。

1 国内外碳水通量研究进展

1.1  碳通量研究进展

区域和全球研究网络正在迅速发展，以解决全

球气候变化和环境问题。为了获取陆地与大气间的
能量与物质交换信息，建立了 6 个区域性全球通量
观测网络，如欧洲通量网、美洲通量网、亚洲通量
网等，由 200 多个观测站点组成 [4]。20 世纪 70 年
代末，中国建立了森林生态研究网络，并相继建立
了森林生态系统长期定位研究站，开始对典型生态
系统与大气间的碳通量和水热通量进行长期观测研
究。

在传统研究中，森林碳储量的估算主要通过森
林抽样调查数据和连续库存数据 [5]。传统的研究技
术和方法限制了研究者对陆地生态系统中碳、水和
热通量的深入研究。随着高塔监测系统的出现以及
微气象学原理应用于通量研究中，使得森林生态系
统碳通量和水热通量的研究得到极大地促进。基于
长期的研究观察，研究人员总结了许多研究通量的
方法。目前常用的方法有：箱式法、化学法、微气
象法、同位素法和模型法。

1.2 水通量研究进展

根据研究尺度及对象的不同，水循环研究主要
从宏观和微观两个方面展开。宏观方向利用遥感技
术和气象卫星研究大尺度系统的水量平衡和分布格
局 [6-7]。微观方面，由于土壤 - 植物 - 大气连续体
的概念的提出，增强了水文学、生态学、生理学、
气象学等学科的研究 [8]。

近年来，水循环界面通量受到越来越多的关
注，因为界面交换不仅与水在不同系统间的转化量
和转化率有关，还涉及到界面上其他物质和能量的
交换和流通。中国研究者对不同尺度的水循环和植

to the ecological research method of the system level，and then solve the plant traits of observation data and macro ecological 
monitoring data does not match the space scale，to promote the development of macroscopic ecology and solve the problem of 
regional ecological environment. Based on literature reports，this paper fi rstly reviews the research progress of carbon and water 
fl uxes at home and abroad，and clarifi es the defi nition and classifi cation of plant functional traits. Secondly，the relationship 
between functional traits and carbon and water fluxes was discussed according to individual plant organs，and how plant 
functional traits affect the process of carbon and water input and output was analyzed. The synergistic effect between different 
functional traits were discussed again，and then the relationship between plant traits and carbon and water fl uxes was studied 
from species to community to ecosystem level. At present，there are many methods to deduce the scale from the functional 
characteristics of species，such as the process-based carbon-water fl ux coupling model，which can be extended from the single-
leaf scale to regional or even global scale；the single-leaf scale stomatal conductance-photosynthesis-energy balance coupling 
model was scaled up by multi-layer simulation，and the canopy scale carbon and water fl ux model was obtained. The biomass 
weighting method of plant community extended the plant character indexes of single leaf scale to community scale，and 
constructs quantitative relationship of soil-vegetationatmosphere functional parameters in ecosystem at the same scale level，etc. 
In the future，it is necessary to strengthen the research on how to expand from point traits to area traits，how to quantitatively 
evaluate the function of natural community traits，and how to link community traits with observation techniques of ecosystem 
traits. The core of community traits is to link individual traits with ecosystem traits，and to promote the combination of micro-
traits and macro-traits.
Key words：CO2 fl ux；water fl ux；plant functional trait；characteristics of synergy；scale extension
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被 - 大气水通量进行了大量的研究，促进了中国
水文学的发展。我国的水通量研究起步较晚，多是
结合光合作用、植被蒸腾和系统表面蒸发过程的研
究。

2 植物功能性状及其分类

在植物生态学领域，植物与环境的关系始终是
研究人员关注的重点。植物通过形态、生活史和物
候等来反映对环境的适应，应对不同环境各植物的
表现特征具有差异。许多关键的生态学问题都能够
从基于功能性状的研究中找到答案 [9]。

2.1 植物功能性状定义

植物功能性状是植物经过长期的对外部环境的
响应和适应后的可测特征 [10]。性状指的是在个体
层面上植物的任何可测量的特征，包括形态、生理
或物候，而功能性状指的是由直接影响生长繁殖而
间接影响物种适合度的任何性状 [10-11]，并且能够单
独或相互协同来指示生态系统对环境变化的响应，
从而影响生态系统过程 [12-13]。

因此将植物功能性状定义为：植物与环境在
长期的相互作用下形成的植物形态、生理或物候特
征，是植物对生长环境响应和适应的表征，能够影
响生态系统功能，并将环境、植物个体和生态系统
功能、结构与过程联系在一起。植物功能性状的变
化和综合特征利于在不同尺度上研究重要的生态学
问题，在预测植物水平和生态系统水平的过程中具
有重要的潜力。了解植物的功能性状及其组合是森
林生态系统研究的重要基础 [14]，植物功能性状与
特定阶段的新陈代谢和特定功能的生态系统关系密
切 [9,14]。其广泛应用于生态学领域 [15]。

2.2 植物功能性状分类

植物功能性状可按不同的方式划分为多种类
型。依据外在与内涵分为形态性状和生理性状；依
据植物对策分为营养性状和繁殖性状；依据空间位
置分为地上性状和地下性状；依据在生态系统中的
功能和作用分为影响性状和响应性状 [16]；依据是
否易度量分为软性状和硬性状 [7]，软性状比较容易
直接测量得出大量数据，如大小、形状、面积、高
度等，硬性状比较难以直接测量得出大量数据，但
是对外界环境变化的响应能准确表征，如叶片光合
速率、蒸腾速率、耐阴性、抗寒性等，软性状与硬
性状紧密相关；依据研究尺度分为构型性状和构件
性状，构型性状指在空间上树种建造结构的配置模
式和形态体现，如树高、胸径和冠幅等，构件性状
为植物主要器官之间形态结构的差异和营养元素的

配比，构件性状可分为结构性状和化学性状 [17]。

3 植物器官与碳水通量相关功能性状

3.1 叶功能性状

叶片与碳水通量相关的性状包括叶大小、叶厚
度、比叶面积、叶气孔密度和气孔导度、叶组织密
度、叶氮含量、叶磷含量、光合速率和光响应饱和
曲线、解剖结构等。

植物叶片的主要功能是进行光合和蒸腾作用，
这些功能性状间接影响植物光合速率和水分利用效
率 [18-19]。对植物光合速率影响较高的性状有比叶面
积和叶氮含量等 [20]，植物光合性状反映了植物的
碳同化能力，高光合速率使得植物具有较高的 CO2

吸收速率，从而使有机物积累量增加，但会因蒸腾
作用失去较多水分 [28]；植物 CO2 和水气经气孔进行
交换，气孔导度是表征碳水交换能力的一项重要指
标。植物光合速率与 CO2 吸收力和水分传导力正相
关，即光合速率较高则气孔导度高，叶片水力导度
和蒸腾速率也随之升高，但水分利用效率较低 [28]。

3.2 茎功能性状

茎的碳水通量相关性状包括小枝组织密度、木
材干鲜密度和枝碳、氮、磷含量等。

树干呼吸在森林生态系统自养呼吸中占有一定
的比例，是森林生态系统碳循环过程的重要组成部
分。目前较少有生态学者对树干呼吸进行研究，使
得估算生态系统碳储量存在较高的不确定性 [21-22]。
树干呼吸的碳通量分为 3 项，包括液流中碳运输、
储存和树干表面碳呼吸释放通量。在植物气体交
换中，液流中的碳运输作用很重要，但是在测定茎
和枝的呼吸作用时尚未充分说明。王秀伟以兴安落
叶松（Larix gmelinii）为例，进行了树干呼吸的研

究，探明了3项通量成分分别在树干呼吸的比重 [23]。
茎干液流是指通过茎干的水分养分的流动。

茎干液流量能够表征植物蒸腾耗水量以及植被水分
传输情况。液流的主要成分是水，其影响因子有多
种，且时空变化规律具有特定性。随着时空条件的
变化，其影响的主导因子也随之改变 [24]，近年来
许多研究人员对此进行了大量的研究 [25-27]。空间上
研究了随树干高度不同、边材深度不同的树木边材
液流变化规律 [28-30]；时间上阐明了不同树种茎干液
流的日季变化规律 [21-22,26]，进而依据树干液流推算
树木的蒸腾耗水量 [32-33]。

3.3 根功能性状

根的碳水通量相关性状有包括大小、长度、比
根长、根分级特征、粗根组织密度和细根碳氮磷含
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量、根瘤特征和菌根真菌特征等。
细根的主要功能是吸收水分和养分，其中对营

养吸收关系最为密切的性状有根长度、比根长、根
瘤特征、菌根真菌特征等，这些性状也同时间接与
蒸腾能力等有关。此外根际微生物的存在对土壤碳
输入也非常重要，使根吸收养分的效率受到影响。
植物—微生物共生体使受限资源的吸收得以增强，
从而增加了生物量积累。菌根真菌使植物对养分的
吸收能力增强，促进了对 CO2 的固定。同时菌根真
菌的菌丝中有大量的碳被固定，并且菌丝的存植物
根的寿命延长，改善了土壤团聚体，减少了土壤碳
输出 [34]。根系的存在增加了土壤微生物的活动，
根际释放的分泌物含有活性的有机碳，有机碳经
过矿化作用使土壤碳的排放增加 [35]。除了对碳释
放增强的某些性状外，还存在抑制碳释放的启动效
应，如毒素能抑制微生物活动，使碳释放减少 [36]。

4 植物功能性状协同作用

植物通过器官内的多种功能性状物性状功能的
作用不是单一分离的，而是相互关联协同作用。对
于功能性状协同作用有三种假说。第一种假说是功
能相似，认为只有叶和根性状相关，而与茎无关，
原因是根依靠叶制造的有机物发挥作用，叶依靠根
吸收的营养发挥作用 [37]。第二假说是结构相似，
通过解剖植物的茎和根，其木质部和韧皮部的结构
具有一致性 [38-39]，因此认为根和茎的性状相似。第
三种假说是整体协调，认为植物作为一个整体，根
茎叶的作用发挥缺一不可，彼此是相互协调、相互
合作，并且三者的性状间两两密切相关 [40]。究竟
哪种假说最为可靠，还需要进一步加以验证 [9]。相
协同 [41]，还通过叶与根之间 16 种元素的协同调控
机制来响应与适应环境 [42]。叶的主成分分析的一
类指标为比叶面积、叶氮含量、小枝磷含量、叶磷
含量和小枝氮含量，其指标大小能够反映叶片的光
合能力强弱 [43]。根的主成分分析的一类指标为比
根长、细根磷含量和细根氮含量，其指标大小能够
反映细根的吸收功能强弱。

植物多种性状的组合创造了的生境多样性，从
而导致了土壤分解者的多样性 [44]，也显著影响土
壤碳循环 [45]。枯落物在分解时产生的主场优势现
象印证了上述关系，即在相同物种冠层下枯落物的
分解速率高于在不同物种冠层下 [46]，从而证实枯
落物被微生物分解的专性现象。植物与土壤腐生生
物、共生菌和病菌的相互作用改变了植物群落的组
成，从而使群落的优势性状发生变化，从而使碳通
量、质量和碳氮循环速率受到显著影响 [47]。植物
性状不同，其枯落物的物理和化学性不同，因此碳

的分解速率和碳浸出、存留时间等各不相同 [48]。
速生植物由于碳氮比低，其枯落物分解容易，而生
长缓慢和寿命较长的植物由于营养低，其枯落物分
解较难 [49]。

5 植物功能性状尺度推绎

植物性状与生态系统功能的定量关系的构建，
能够探明生态系统应对环境变化而响应与适应的机
制，也能完善和优化模型，使其预测精度提升。将
植物尺度性状与群落尺度或单位土地面积尺度性状
相统一，才能够匹配宏观生态学的主要观测方法，
有助于相关学科的进一步发展 [50]。因此对于碳水
通量的研究应从单叶尺度拓展到冠层，由冠层再拓
展到群落和生态系统尺度，甚至拓展到区域尺度和
全球尺度 [51]。

按照质量比假说，决定生态系统性状功能的
主要因素是在群落生物量中占优势的物种的性状
值 [52]，优势植物在整个群落的光合和呼吸速率以
及活性碳的数量贡献中占比较大。群落碳循环主要
由优势植物影响，此外群落物种组成的作用也极为
显著。若群落中的种间植物性状具有互补和互利作
用，则使群落中碳汇高于碳源，从而使生态系统碳
汇功能增强 [53]。因此物质和能量循环由群落功能
性状影响 [54]，其主导了生态系统分解过程 [55]。对
于群落性状进行深入研究，以植物性状为出发点，
研究群落的构建与维持机制，将不同的植物性状进
行单位面积的标准化，有助于研究不同植物性状间
的内在联系、相互协同或趋异等规律。同时通过单
位土地面积群落性状的构建，可使长期以来的植物
性状观测数据与宏观生态监测数据空间尺度不匹配
的问题得以解决，进而有力地推动了宏观生态学的
发展，利于解决区域生态环境问题 [50]。

目前研究者大多以涡度相关技术进行生态系统
尺度的碳水通量的观测为主 [56]。常用的碳水通量
估算模型有 3 种，分别是统计模型 [57]、基于过程
的碳水耦合综合模型 [58-59] 和基于遥感的模型 [60]。
其中基于过程的碳水通量耦合模型机理明确，通过
将植物的生理特征、冠层结构、土壤特征与气候条
件相结合，不仅可以在单叶尺度模拟碳水通量，而
且可以拓展到冠层、群落和生态系统尺度，甚至拓
展到区域尺度和一些全球气候模式 [50]。

施婷婷等 [51] 利用 Leuning 建立的单叶尺度气
孔导度 - 光合作用 - 能量平衡耦合模型对温带混
交林的光合作用和蒸散作用进行模拟，考虑叶面积
指数分布和土壤呼吸规律，采用多层模拟的方法进
行尺度上推，得到温带混交林冠层尺度的 CO2 和
H2O 通量模型。宋清海 [61] 采用叶室法和涡度相关
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法分析了西双版纳热带季节雨林优势树种绒毛番
龙眼（Pometia tomentosa）和大叶白颜（Gironniera 
subaequalis）树冠层及其叶片在不同季节的 CO2 交
换量，并拟合得到主要特征值。

运用植物群落生物量加权法，并借助生态系统
结构变量，可以将单叶尺度的植物性状指标拓展到
群落尺度，从而在相同的尺度水平构建生态系统内
土壤 - 植被 - 大气间的功能参数的定量关系 [60]。
由此得到基于单位土地面积的群落性状，以空间尺
度匹配为前提，实现个体水平测定的植物性状数据
与生态模型和遥感观测数据的关联，进而研究区域
尺度的生态系统结构和功能的关系以及对全球变化
的响应与适应 [62]。何念鹏等 [62-63] 在我国东部的南
北大样带中选择了 9 个典型的森林生态系统，开展
了全面系统的调查，将群落结构数据、比叶面积数
据、生物量异速生长方程相结合，并运用生物量加
权法，进行了部分植物功能性状由器官到物种到种
群再到群落的逐级推导，由此建立了群落性状与功
能的联系，探明了群落性状与功能的定量关系。

6 研究展望

随着森林生态网络化长期定位观测样地的逐
渐增加，为开展植物性状系统性研究搭建了平台，
同时随着“群落性状”的提出和其推导方法的逐步
完善，使传统性状研究与宏观生态学更好的连接。
未来还有待于从以下几方面深入研究：①如何实现
由点性状到面性状的拓展；②如何定量评估天然群
落性状功能；③如何将群落性状与生态系统性状观
测技术相联等。基于单位面积的生态系统性状应继
续发展，从而使生态系统性状在较为统一的量纲和
空间尺度上获得动物、植物、土壤微生物的群落性
状，同时获得土壤和气候等属性，为不同尺度生物
与非生物性状间关系的研究奠定基础，从而促进碳
水通量的研究从单叶尺度拓展到生态系统尺度乃至
全球尺度。
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