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摘要：荒漠生态系统是中国陆地生态系统的重要组成部分，具有独特的结构和功能。生态化学计量学重点关注C、

N、P元素比例及权衡关系，已成为揭示生态系统养分循环及其限制等生态过程的有力工具。植物自身体现出对养

分元素的调控能力和对环境变化的响应及适应性，土壤C∶N∶P可表征土壤养分供应能力和储量变化，植物-土壤系

统中N、P的养分循环关系密切。从植物营养器官元素化学计量，区域尺度荒漠植物与土壤化学计量特征及其影响

因子，化学计量平衡（C∶N∶P）在个体发育、种群动态和群落结构形成过程中的作用，以及植物-土壤系统生态化学

计量学的相互关系等角度，论述近10年来中国荒漠生态系统生态化学计量学研究进展，并就今后研究内容进行展望。
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0 引言

生态化学计量学是研究生态交互作用和过程

中多种化学元素及生物系统能量平衡的科学［1］。其

核心是基于元素在生命过程和生物地球化学循环

中存在相互作用的特性，研究元素（特别是碳（C）、

氮（N）和磷（P）等）在生态过程中呈现出的计量关系

和规律。C是构成有机物骨架的基础，N、P是酶、遗

传物质和细胞结构的基本组成部分。生物体需要

严格的元素比例来催化代谢反应和合成生命的组

成部分，包括蛋白质、三磷酸腺苷（ATP）和结构化合

物［2-3］。生态化学计量理论通过将复杂的生态过程

简化为研究物质基本组成成分元素之间的数量关

系和动态平衡，能够从元素比率角度将不同层次

（个体、种群、群落、生态系统等）研究结果统一

起来［4-7］。

植物 N、P 养分的可利用性对陆地生态系统生

产力和C固存具有重要作用［8］。C、N、P之间的生物

地球化学循环与光合过程、呼吸作用和凋落物分解

等过程密切相关［9］，进而影响物质和能量在不同器

官和组织之间的分配［7，10］。化学计量平衡（C∶N∶P）

已被证明是定量认识和分析生态系统平衡和过程

的有力工具［11-12］。C∶N∶P比率可用于反映植物的生

长速率［11］，N∶P临界值可以作为判断土壤对植物生

长的养分供应状况的指标［13-15］，以及揭示元素在植

物器官之间的分配异速关系和策略等［16-19］。

荒漠是中国北方重要的生态系统类型，约占中

国陆地总面积的 1/5。荒漠植物普遍具有适应干旱、

高温、贫瘠等逆境的特殊结构和机能，虽然种类较

少，平均生产力较低，但分布面积大、影响范围广，

具有重要的生态和生产功能［20］。深入开展对荒漠

生态系统植物-土壤生态化学计量特征的研究，有

助于进一步认识气候变化和人类活动影响下植物-
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土壤系统C、N、P等多种元素分配策略，以及它们之

间的平衡关系如何进一步影响荒漠植物发育、植被

组成和物种多样性、植被生产力和生态系统物质循

环的维持等诸多生态学过程。

1 植物营养器官元素化学计量特征

植物生物量和养分的分配模式是植物结构策

略的重要部分，植物不同组织在C∶N∶P化学计量上

的差异性及其相对分配模式共同决定了整株植物

生长过程中C、N、P的总体分配［1］。

植物营养器官之间的内部差异是由植物组织

结构与功能分化引起的，而元素的外部供应速率则

限制了养分的吸收［21］。受植物养分需求和土壤养分

供应之间动态关系的影响，植物叶、茎和根之间的养

分比率往往会趋向于异速生长的尺度关系［12，19，22］。

植物营养器官C、N和P分配策略的研究主要关注元

素含量、表型可塑性（变异性）和分配率，可塑性强

的植物具有较大的生态域和适应性［16］。

1.1 植物器官间养分元素的分配比例与存量

He 等［18］关于阿拉善荒漠植物营养器官元素化

学计量特征的研究表明，叶片中所有元素（N、P、K、

Na、Ca、Mg、Mn、Zn、Cu、Fe）的浓度均高于茎和根。

荒漠草本植物地上部分与光合作用和水分利用效

率相关元素（N、P、Mg、K）的含量也高于根系［23］。荒

漠植物叶片N含量高于茎和根［24-29］，与中国植被叶、

枝干、根N含量的变化研究结果一致［30］。这表明植

物可能会向叶片分配更多的 N，以提供单位叶面积

更大的羧化酶-N 投资，从而增强光合能力，降低气

孔导度，提高水分利用效率［18，31］。由于水分对养分

的稀释作用，也可导致茎干和根的N、P含量低于叶

片［32］；土壤中的养分输送往往遵循与环境波动（如

干湿、冻融循环）相关的脉冲模式［33］。

初级生产者体内元素化学计量特征在种内种

间具有多变性［11，34］。不同功能群植物对器官之间营

养元素的吸收、分配并不一致［18，27］。植物 C、N、P化

学计量特征也呈现出年内季节、年际间变动［34-36］。

不同生长阶段沙冬青叶片和枝条的元素含量相对

稳定，而霸王不同器官C、N和 P含量随着年内季节

波动变化较大［28］。旱生芦苇 C、P、C∶N 和 C∶P的变

异主要受生长季节变化的影响，但器官结构性差异

对芦苇 N、N∶P 变化的影响大于季节变化［37］。胡杨

不同器官C、N含量差异显著，林龄对胡杨叶的C含

量影响显著（P<0.05），对叶、枝和根的 N、P 含量差

异影响不显著（P>0.05）［36］。由此可见，植物在其生

命的不同阶段养分元素及其比例的需求不同。

中国荒漠区各生境土壤养分有效性往往存在

差异，除受植物自身遗传特性影响外，不同生活型

植物营养器官C、N和P含量、利用、获取和分配及功

能上的多样化（以保守的异速分配方式）反映了其

对变化环境的不同适应策略。

1.2 异速生长与植物器官化学计量特征

异速生长在植物体生长发育过程中普遍存在，

是生长和分配之间的定量关系［38］。植物进化出异

速生长模式是对自然选择和资源限制的响应。多

数研究关注植物生物量的分配，对元素的吸收、利

用和分配过程也可用异速生长关系来反映［39］。

在植物的生长过程中，C、N 和 P 是协同变化

的［10，19］。叶片 N含量以 P含量的 3/4［40］、2/3［41］指数增

长。阿拉善荒漠植物代谢活性器官（叶片）和结构性

器官（茎和根）之间的元素比例关系呈异速生长［18］。

新疆荒漠灌木根系 N 含量与 P 含量呈 0.699 指数增

长［25］。科尔沁沙地主要植物细根 N、P 含量以叶片

N、P含量的1/2比例变化［42］。由此可见，异速生长必

然伴随着植物体内元素化学计量特征的变化。

古尔班通古特沙漠 4种荒漠草本植物生长过程

中的生物量分配与叶片 N、P 化学计量特征相关性

较弱［35］。但关于中国北方 126种灌木植物器官N-P

尺度关系研究表明，植物中N、P的分配主要依赖于

生物量的分配［17］。邢磊等［43］通过唐古特白刺幼苗

叶片生物量与 N 含量较好地拟合出全株生物量与

全株N含量之间的预测模型。植物器官之间N素分

配与N利用策略一致，从而提供了一种评估区域规

模植被中N存储量的方法［30］。

不同的植物功能（如生长、储存、防御和抗胁迫

机制）对元素的利用存在差异［44］。考虑到植物在积

累生物量的过程中，必然伴随着各器官C、N、P等元

素的形成，今后研究叶、茎、根中总 N 和总 P是如何

分配到构建光合机制的不同部分以及分别用于构

建 rRNA 和非结构蛋白的比例，可以更好地解释荒

漠植物器官的 N、P 含量以及生物之间呈现出的异

速生长指数关系［39］。

1.3 植物营养器官化学计量特征的逆境响应

N、P等元素在植物体内的分配是自然植物群落
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结构稳定和功能优化的重要基础［16］。在环境胁迫

条件下，植物表现出一定程度的可塑性和内稳态，

如果某一特定元素受到限制，植物会根据不同器官

之间化学计量模式进行优化、分配，产生逆境响

应［1，16，45］。例如，植物叶片衰老前养分重吸收是荒漠

植物适应水分胁迫和 N、P 受限环境的一种重要的

养分保存机制［46-47］。

干旱胁迫条件下小叶锦鸡儿幼苗受 N 限制作

用增强，细根 C、N 含量增加以维持生长及代谢活

动，促进水分和养分吸收［48］，说明根系具有较高的

元素可塑性。He等［49］通过整合分析研究了植物对

干旱处理和干旱胁迫持续时间的响应，结果表明干

旱胁迫可能会增强植物生长的N、P限制，但随着干

旱处理和干旱-复湿周期的延长，水分的可利用性

（而非 N、P 的有效性）可能是减缓植物生长的主要

原因。在水分和养分共同限制条件下，旱生植物在

N、P化学计量方面可能表现出很少的可塑性，并保

持低组织养分吸收［45-46］。在不利于C同化和养分吸

收的条件下，茎和根中储存的营养物质可以在支持

叶片生长方面发挥重要作用［47］。此外，对盐生植物

来说，其体内总盐分、盐离子与 N、P 及 N∶P 之间具

有一定的相互促进关系［50］。荒漠盐生植物的叶片

性状和 C∶N∶P 化学计量特征在不同盐渍化生境中

具有相对稳定性［51］。

结合区域生境特点，研究水分和养分添加对荒

漠植物器官元素含量及比值以及养分重吸收率等

方面的影响，揭示荒漠生态系统优势物种、特有物

种对环境变化的响应和适应规律，这无疑是今后研

究的一个重要内容。

2 区域尺度荒漠植物生态化学计量

学格局及其驱动因素

植物化学计量学表现出大尺度的宏观生态模

式，包括较强的纬度趋势和 P 含量（相对于 N）的环

境相关性［12，52-55］。绿叶是陆地生态系统功能的基

础，植物对 C的同化和 N的吸收以及叶片的可分解

性驱动着生物地球化学循环［53-54］。植物的大小和代

谢过程受到环境要素的强烈影响，地理区域尺度上

植被化学计量学研究集中于植物叶片C、N和P等元

素比例关系与环境要素间的相关性等问题［56-58］。

2.1 荒漠区植物生态化学计量基本特征

在地域上，中国荒漠区生态系统较大的跨度使

其生态系统特征存在很大的空间异质性［59］，不同区域

植被C、N、P化学计量特征也呈现出较大的变异性。

北方典型荒漠分布地区植物叶片平均N含量之

间无显著差异（P>0.05），半干旱区沙地植物叶片平均

P含量高于干旱荒漠区植物（年降水量<250 mm）［42，60-64］。

为了更进一步说明中国荒漠区植物叶片C、N、P含量

的分布特征，本文搜集了具有一定空间尺度的荒漠

植物叶片化学计量特征研究案例，并以乌兰布和-阴
山北麓荒漠植物叶片元素含量为对照（表1）。

表1 不同研究区域植物叶片碳氮磷化学计量特征比较

Table 1 Comparison of stoichiometry of carbon，nitrogen and phosphorus of leaf in different study areas

研究区域

乌兰布和-阴山北麓荒漠

北方典型荒漠区

新疆荒漠

安西盐渍化荒漠

阿拉善荒漠

毛乌素沙地

科尔沁沙地

中国陆生植物

中国草地

东部森林样带

全球

物种数（样本量）

31（385）

214

67（220）

18（142）

54（276）

28（149）

60（400）

753

525

102（306）

1280

C/（mg·g-1）

383.81±54.35

—

393.58±78.55

396.7±45.4

379.01±55.42

445.62+29.60*

424.20±1.50*

—

442.4±28.1*

480.1±53.2*

—

N/（mg·g-1）

23.36±7.21

24.45 ± 8.1

18.43±7.01*

28.1±9.4*

10.65±7.91*

26.37±8.69*

25.60±0.35*

20.20±8.41*

26.5±8.5*

18.3±5.0*

20.09±8.71*

P/（mg·g-1）

1.32±0.62

1.74±0.88*

1.14±0.56*

1.85±0.5*

1.04±0.81*

1.54+0.70*

2.10±0.04*

1.46±0.99

1.91±0.84*

2.0±1.2*

1.77±1.12*

N∶P（质量比）

19.93±6.76

15.77±7.5*

18.03±7.27

15.4±3.7*

11.53± 5.06*

19.54+8.14

12.9 ± 0.2*

16.30±9.32*

15.3±5.2*

11.5±5.1*

13.8±9.47*

数据来源

未发表

[59]

[24]

[51]

[64]

[60]

[42]

[56]

[57,61]

[62]

[52]

C、N、P含量及N∶P均为算数平均数±标准差；*代表0.001水平上的显著性；乌兰布和-阴山北麓荒漠植物叶片元素含量数据为笔者未发表

数据，以作对比分析。

175



中 国 沙 漠 第 42 卷

中国荒漠不同区域间植物叶片 C、N、P 及 N∶P

化学计量特征表现出明显的趋同与分异特征。西

北干旱荒漠区植物叶片 C含量之间无显著差异，各

荒漠区植物叶片P含量之间差异均显著（P<0.001）。

由于 P元素主要来自于岩石风化［52］，说明不同研究

区的土壤养分来源和有效性存在差异。阿拉善荒

漠区植物叶片 N、P 含量及 N∶P 均显著低于其他荒

漠区；盐渍化荒漠区盐生植物叶片N含量显著高于

其他地区，可能是盐胁迫条件下盐生植物非蛋白氮

积累量较高的原因，其在渗透调节中发挥着至关重

要的作用［51］。

在不同地理区域尺度的研究表明，中国西北荒

漠植物叶片C含量普遍低于沙地、草地、森林。可能

是因为荒漠区日照充足、太阳辐射强，降雨量少且

蒸发量大，影响植物光合作用 C 同化过程［24，63］。除

科尔沁沙地外，其他荒漠区植物叶片 P含量均低于

东部森林［62］和草地［57，61］的平均值。较低的叶片 P含

量也造成大部分荒漠研究区植物叶片 N∶P 计量比

要高于全球、中国草地和东部森林的平均值。中国

各荒漠区水、土、气、生要素差异性大，植物生长受N

限制［64］，或 P 限制［24］或 N、P 共同限制。植物叶片

N∶P是反映环境中养分制约的重要指标。目前研究

发现较低的 N∶P 临界值指示植物生长主要受 N 素

限制已基本得到认可［59］；也有研究指出典型的 N∶P

阈值（N∶P>16 受 P 限制，N∶P<14 受 N 限制）在用于

检测植物养分限制时可能引入很大的不确定性［65］。

此外，以往的研究主要比较不同研究区优势物

种或植物功能群C、N和P元素含量平均值的趋同与

分异［16］。鉴于植物叶片N-P计量关系的变异，混合

不同科、属、种等植物叶片元素含量在一起的数据

计算方法，可能会掩盖一些真实的生态学现象［19］。

今后可能更需要关注植物群落层面化学计量学特

征变化［7，16］和荒漠植物根、茎、叶、花、果实、种子器

官的生态化学计量学特征，以深入揭示植物生长过

程中内部的养分分配和权衡关系等。

2.2 荒漠植物生态化学计量驱动因素

植物具有特定的叶片元素组成和化学计量特

征，这主要取决于自身遗传特性［66］，但也表现出一

定程度的化学计量灵活性，以适应非生物条件（如

干旱）和生物条件（如群落组成）的变化［44］。

2.2.1 生物因素

国内学者在不同研究区研究了不同发育阶段

荒漠植物不同功能（类）群 C、N、P 等元素和化学计

量比的基本特征。研究表明，不同生活型、光合作

用途径、固氮类型植物叶片N、P含量及N∶P之间存

在显著差异。例如豆科灌木比非豆科灌木具有更

高的N稳态［67］。

草本植物叶片P含量均高于灌木植物［24，59，68］；根

据生长速率假说，生长速率快的物种需要保证核

糖体 RNA的快速高效合成来支持植物生长所需的

蛋白质合成，从而使得生长率高的生物具有较低的

C∶P和N∶P。这类植物往往寿命短、结构脆弱、叶片

薄、叶面积大［12］。对于荒漠灌木，考虑到贮藏和结

构组织中不活跃的营养物质的存在，要想进一步

理解N∶P化学计量和生长之间的相互作用，需要对

植物中 P 向 RNA 的分配进行进一步的研究。Niu

等［69］指出，荒漠灌木霸王的生长并不符合生长速率

假说。

植物养分含量变化的重要部分可以用分类学

或系统发育关系来解释［57，61］，表明植物 C、N、P是一

个有意义的物种水平性状［12］。

2.2.2 非生物因素

在北方荒漠区，水分是植物生长的主要限制因

素。关于气候因子、土壤养分与荒漠植物元素化学

计量特征的相关性，不同空间尺度范围的相关研究

显示出不一致的结果。

阿拉善荒漠植物叶片 N、P 含量与年平均气温

呈较弱负相关，但与年平均降水量没有相关关系，

灌木叶片 P 含量与深层（40—100 cm）土壤 P 更相

关［58］。其中，相比气候因子，土壤性质和植物分类

解释了荒漠灌木、草本植物器官间元素含量的大部

分变异［47，58］。荒漠灌木对未来气候变化可能不是特

别敏感，因为大多数与光合作用、渗透调节、酶活性

和水分利用效率相关的元素（N、P、K、Ca、Mn、Zn和

Cu）主要取决于土壤条件［18］。相反的是，新疆荒漠

（采样点主要布设在北疆）植物叶片和粗根 C、N、P

化学计量特征主要受气候因子的影响［24-25］，反映了

荒漠植物生长主要受水分限制。北方典型荒漠及

荒漠化地区植物叶片P含量以及N∶P分别与多年平

均降水量呈显著正相关和负相关关系，但与各研究

区年平均温度没有明确相关性［59］。

关于以上研究变化可能的原因是，不同研究区

地理范围大小和植物生长季节水热变化波动的影

响掩盖了 N、P 化学计量特征与年平均气候参数的

空间关系［58］。同时，北方荒漠不同研究区的土壤养
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分有效性存在差异［59］。荒漠植物粗根通常受水分、

土壤养分胁迫，以消耗含 C化合物为代价来提高对

N、P利用率［25］。Zhang等［68］对河西走廊荒漠生态系

统生物量和养分分配策略的研究表明，虽然与功能

性状相关的植物生物量和养分主要依赖于土壤条

件，但年平均降水量和年平均温度对根系生物量和

养分贮藏的影响更大。也有研究表明，与非固氮灌

木叶片N含量变化趋势不同，豆科灌木叶片N含量

并不随土壤全N含量增加呈显著变化，可能是其固

氮能力增强了对土壤养分缺乏的稳态［67］。

此外，N沉降［70］、干扰［71］及沙漠化［72］等都会直接

或间接地导致荒漠植物元素化学计量特征的变化，

这种变化与气候、土壤、植被类型以及植物个体遗

传特性有关。因此，结合所在区域生境特点研究不

同植物群落根、茎、叶以及土壤的Ｃ、N 和 P 化学计

量学特征，对于定量化揭示植物自身对营养元素的

需求和土壤的养分供给能力，以及植物对环境的适

应与反馈能力具有重要作用。

3 C∶N∶P在个体发育、种群动态和群

落结构形成过程中的作用

异速生长和 N∶P 化学计量学理论的融合将蛋

白质/核糖体代谢机制与植物个体发育的生长速率

概念性地联系在一起［39］。植物生长过程的本质就

是元素的积累及相对比例的调节过程。植物个体

不同发育阶段，种群内与种群间以及群落和生态系

统等不同水平对 C、N、P 等多种元素资源需求与环

境供应之间的权衡过程影响着植物生理和生态学

过程［7，73］。

研究表明，植物功能群间（灌木和草本）叶片元

素组成的差异最大，同一功能群内物种间化学计量

特征的差异最小。这可能反映了一个生态系统中

不同的功能生态位［21］。广泛分布于中国干旱荒漠

区的红砂-珍珠群落，两者分别以单生或者互利共

生的方式共存于一个混生群落。两者对Na、K等矿

质离子的吸收与分布具有互补互利的效应［74］。跨

物种叶片和茎组织中N和P含量的一致相关性表明

营养元素化学计量特征具有较强的配位性。

荒漠草原主要植物种群生态化学计量学特征

呈季节性变化，N、P含量均表现出在生长初期显著

大于其他生长时期［75］。沙地植被的 C、N、P 化学计

量特征能够影响植物群落的物种多样性［76］。在荒

漠生态系统中，干旱和盐度对植物养分的影响从物

种到群落水平逐步扩大，通过降低叶片 N、P 含量，

使植物适应干旱和盐碱化环境［77］。不同植物对水

分和N素的利用能力不同，而区域特有物种化学计

量特征的变化可能是引起植物群落响应的重要因

素［78］。植物各器官间的养分分配模式表现为植物

功能群和生物群落间的保守性，在较活跃的器官

（叶片）中养分的相对变化一直较小，这种保守策略

意味着存在限制植物养分分配的一般规则［79］。

同一群落的不同物种对严重干旱的响应比生

长在不同群落的同一物种更相似，说明化学计量变

化更依赖于群落，而且相对于单一物种的群落，复

杂的植物群落对干旱的反应能力更强［44］。内蒙古

草原植物化学计量研究表明，具有稳态的植物或植

物群落能使不同元素的含量及其比例在环境变化

中保持相对稳定，这一现象反映了植物体在长期

进化过程中对环境的适应［80］。一旦两者的化学计

量比值不相匹配，就会引发有机体种群行为和进

化的改变，影响生物的生长发育过程和形态的改

变［6］。内稳性高的物种具有较高的优势度和稳定

性，而由较多这类物种（优势种）组成的生态系统具

有较高的生产力和稳定性［81］。因此，C、N、P的化学

计量将反映对当地生长条件的调节以及物种更替

的影响［12］。

4 荒漠区域尺度土壤碳氮磷化学计

量学研究

土壤 C、N、P 及其化学计量比能指示土壤养分

储量、养分循环及其平衡，是反映土壤有机质组成

和质量程度的一个重要指标。例如土壤有机质C∶N

可以表征其分解速度，较低的C∶N表明有机质具有

较快的矿化作用，相应地有效 N 含量也较高［22］；此

外，植物主要从土壤中获取N和P，土壤养分含量是

调节植物C∶N∶P化学计量学的重要因素［82］。

4.1 荒漠土壤 C∶N∶P 的分布特征

与农田、草地和森林土壤 C、N、P 储量相比，荒

漠土壤 C∶N∶P 化学计量比最低［83］。根据第二次全

国土壤普查资料，Tian等［84］得出中国土壤C∶N∶P约

为 60∶5∶1，土壤C∶N在不同气候带、土纲、土层深度

和风化阶段的变化相对较小，但 P元素分布表现出

较高的空间异质性和较大的变异。温带荒漠土壤

生产力低下，C和N含量较低，但土壤受淋溶损失较

小，土壤 P 含量反而较高，使其土壤 C∶P 和 N∶P
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较低［84-85］。

荒漠土壤有机 C、全 N、全 P含量整体水平较全

国平均水平低［58，86-87］。陶治等［86］认为，准噶尔荒漠

区浅层土壤有机C、N和P缺乏程度表现为N>C>P，

但土壤有机 C（5.73±0.49 g·kg-1）、全 N（0.347±0.004

g·kg-1）和全 P（0.207±0.009 g·kg-1）含量显著高于科

尔沁沙化草地表层土壤（有机C、全N、全P含量平均

值分别为 1.39 mg·g-1、0.117 mg·g-1、0.079 mg·g-1），

也高于乌兰布和沙漠天然灌木林土壤有机C（2.45±

1.06 g·kg-1）和全 N 含量（0.26±0.09 g·kg-1）［88］。目

前，尽管已有区域尺度荒漠土壤养分元素比例关系

的一般结论，但关于中国荒漠区域尺度土壤C、N和

P等元素化学计量特征与分布格局的整合研究仍需

要深入。

4.2 荒漠土壤 C∶N∶P的影响因素

土壤 C∶N∶P 化学计量受区域水热条件和成土

作用特征的影响［22］。不同荒漠生境、植被类型也会

影响土壤 C、N、P 化学计量特征［86-89］。温度和降水

控制着来自植物残体的C输入和通过土壤微生物分

解SOC的C输出之间的平衡［80］。

在区域尺度上，准噶尔荒漠区土壤C、N、P及其

化学计量比受年降水量、年均温以及海拔的影响。

孙小东等［90］指出，干旱是影响河西走廊荒漠区土壤

有机 C、N、P 含量和 C∶N∶P 比值下降的关键因素。

气温的降低会使得土壤有机 C分解缓慢，有机物质

不断积累。同时，由于元素在土壤中的渗透和扩散

速率比较缓慢，表层富有机质土壤的 C∶N、C∶P 和

N∶P比值可以较好地反映土壤发育过程中的养分状

况［84］。因降雨量不足导致的这一现象在荒漠生态

系统中非常明显［58］。降水量增加会降低荒漠草原

土壤有机C、全N，促进土壤N和P的迁移和转化，调

节土壤元素化学计量平衡关系［91］。总体来讲，荒漠

土壤有机C、N和 P含量在土壤表层最高，且随土层

深度的增加而降低［58，68，87］。

土壤微生物和胞外酶在生态系统C、N和P循环

中起着关键的调控和驱动作用［92］。黄菊莹等［93］通

过2年的模拟增减雨试验得出控雨对土壤C∶N∶P影

响较小，但增雨促进了植物生长和微生物量积累。

研究发现荒漠草地沙漠化过程中土壤-微生物-胞
外酶系统生态化学计量特征之间存在协变关系［94］。

植物和土壤微生物对N素的利用是一种竞争关系，

微生物还需要 C源，且与土壤中的多种胞外酶有关

系。与根际土壤化学计量学相关的系统协变关系

仍需进一步深入研究。

5 植物-土壤系统生态化学计量学的

相互作用

植物-土壤是一个直接进行物质和能量交换的

系统，两者之间的反馈已成为了解陆地生态系统中

植物种群动态、群落组成和功能的重要概念［95］。

荒漠植物的生长和养分吸收受到土壤N、P有效

性的制约［58］。Yang［96］等指出，北方沙漠化地区植物

群落叶片、根系和凋落物的C、N和P含量与0—5 cm

土层C、N和 P含量呈正相关，且相关度随土壤深度

的增加而逐渐减弱；叶片、根系和凋落物 C∶N∶P 化

学计量特征的变化主要受土壤性质的控制，尤其是

土壤微生物生物量C和N的变化。科尔沁沙地土壤

N、P含量显著影响植物种类组成，沙漠化草地的土

壤肥力（特别是土壤 N 含量）直接决定了植物群落

的 C、N、P 含量和 C∶N∶P［97］。由于植物在元素含量

和凋落物输入方面存在差异，N含量高的植物物种

可以通过缓解N限制来改善草地恢复。

尽管研究者得出了一些有助于深刻认知荒漠

生态系统植物与土壤的元素比例关系及其环境解

释的结论和一般性规律，但是依然需要在未来研究

中更为关注植物-土壤系统内部的物质分配规律、

权衡及其与荒漠区变化着的生境要素的关系。例

如土壤母质的养分供给时空格局与数量、土壤养分

有效性与植物输入量的关系及其受到气候要素影

响或干扰的阈限等。

6 展望

近年来，生态化学计量理论被广泛应用于生态

系统中各生态过程的研究。鉴于陆地生态系统的

复杂性，对内稳性理论和生长速率假说仍需要大量

的实验和观测来进行验证。结合生态学代谢理论

和其他植物功能性状，进行大尺度荒漠植物C、N、P

计量关系的整合研究，有助于从功能生物地理学角

度认识和解释大自然是如何进行生态系统结构与

功能的维持。

利用同位素示踪技术，研究大气-植物-凋落

物-土壤-土壤微生物这一系统的 C∶N∶P的连接关

系，有助于了解生态系统不同组分间的化学计量权

衡关系。

生态化学计量学从元素水平上为生态学家提
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供了一个连接分子、细胞、个体、种群、群落、生态系

统等不同尺度的思路，但如何实现这一从微观到中

观、宏观过程的联系与转换，需要有针对性地对某

一特定生态系统进行多层次的C、N和P等元素计量

关系研究。

除 C、N和 P以外，植物生理和生态过程中必然

伴随着多种元素的协同作用。因此，其他元素如何

参与并影响C，N和P三者之间的化学计量关系还需

进一步探索。例如，钾（K）元素是仅次于叶片中N的

第二大营养素，与植物水分利用效率密切相关［98］。
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Research advances in stoichiometry of desert plant-soil system in China

Lu Jiannan1，2，Liu Kaijun3，Wang Ruixiong1，2，Li Yanjie4，Ning Zhiying1，2，Chen Xueping1，2，

Zhao Siteng1，2，Wang Shaokun1，Zhao Xueyong1

（1.Urat Desert-Grassland Research Station /Naiman Desertification Research Station，Northwest Institute of Eco-Environ‐

ment and Resources，Chinese Academy of Sciences，Lanzhou 730000，China；2.University of Chinese Academy of Scienc‐
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Abstract：Desert ecosystem is an essential part of the terrestrial ecosystem in China，with a unique structure

and function. Ecological stoichiometry focuses on the ratio of C，N，and P chemical elements，and their balance

relationships have become a powerful tool for revealing ecological processes such as nutrient cycles and limita‐

tions in ecosystems. Plants have the ability to regulate nutrient elements among organs and respond to environ‐

mental changes. Soil C∶N∶P characterizes changes in soil nutrient supply capacity and storage. There is also a

close relationship between N and P nutrient circulation in plant-soil system. From the perspectives of plant-organ

element stoichiometry，plant-soil stoichiometry characteristics and its influencing factors at the regional scale，

the role of C∶N∶P stoichiometric balance in the process of ontogeny，population dynamics and community struc‐

ture formation，and interrelationships of ecological stoichiometry in plant-soil systems，we discussed the re‐

search progress of ecological stoichiometry of desert ecosystems in China in the past ten years and looked for‐

ward to the future research content.
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