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封面图说: 白洋淀是华北地区最大的淡水湖泊湿地。 淀区内沟壕纵横交织错落,村庄、苇地、园田星罗棋布,在水文、水化学、生
物地球化学循环以及生物多样性等方面,具有非常复杂的异质性。 随着上游城镇污废水、农田径流进入水域,淀区
富营养化日益加剧。 复杂的水环境特点、高度的景观异质性和良好的生物多样性,使得该地区成为探索规模性厌氧
氨氧化反应的良好研究地点(详见本期第 6591—6598 页)。

彩图提供: 王为东博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail: wdwangh@ yahoo. com
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氮沉降对森林生态系统碳吸存的影响

陈摇 浩1,2, 莫江明1,*, 张摇 炜1, 鲁显楷1, 黄摇 娟1

(1. 中国科学院华南植物园,中国科学院退化生态系统植被恢复与管理重点实验室,广州摇 510650;

2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:工业化带来的大气氮沉降增加是影响森林生态系统碳吸存的重要因素。 将森林碳库分为地上和地下两部分,从 3 个方面

综述了国内外氮沉降对森林生态系统碳吸存影响的研究现状。 (1)地上部分:氮限制的温带森林,氮沉降增加了地上部分碳吸

存。 氮丰富的热带森林,氮沉降对地上部分碳吸存没有影响。 过量的氮输入会造成森林死亡率的上升,从而降低地上部分碳吸

存。 (2)地下部分:相比地上部分研究得少,表现为增加、降低和没有影响 3 种效果。 (3)目前的结论趋向于认为氮沉降促进森

林生态系统碳吸存,然而氮沉降所带来的森林生态系统碳吸存能力到底有多大依然无法确定,这也将成为未来氮碳循环研究的

重点问题。 分析了氮沉降影响森林生态系统碳吸存的机理,介绍了氮沉降对森林生态系统碳吸存影响的 4 种研究方法。 探讨

了该领域研究的不足及未来的研究方向。
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The effects of nitrogen deposition on forest carbon sequestration:a review
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1 Key Laboratory of Vegetation Restoration and Management of Degraded Ecosystems, South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences,
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Abstract: Human activities such as combustion of fossil fuels, intensive agriculture and stockbreeding, have significantly
altered the global nitrogen (N) cycle in the last several decades, resulting in increasing the concentrations of nitrogenous
compounds in the atmosphere and elevating N deposition to the terrestrial ecosystems. Greater N deposition may change the
carbon sequestration on forest ecosystems through affecting the plant growth, litter production, fine root turnover,
recalcitrance of N鄄enriched litter, microbial growth and the DOC dynamic, and has been increasingly concerned worldwide.
Based on the available literature, we divided forest carbon pool into aboveground and belowground carbon pool, reviewed
the impacts of N deposition on forest carbon sequestration, emphasizing three aspects: ( 1 ) Aboveground carbon
sequestration. N deposition increase carbon sequestration in “ N鄄limited冶 temperate forests or have no effects on “ N鄄
Saturation冶 tropical forest, but high N deposition may have negative effects by rising forest mortality. (2) Belowground
carbon sequestration. The results of reports are different, ranging from positive to negative depending on forest type, and
have few regulation because of its limited researches compared with the researches in aboveground carbon sequestration.
(3) The dispute. A range of studies have showed positive carbon increase under N deposition, but the degree of the effects
is highly uncertain and may vary by two orders of magnitude. We also reviewed the mechanisms and research methods about
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the effects of N deposition on forest carbon sequestration in this paper. Finally, the present and future research needs about
the effects of N deposition are also discussed.

Key Words: nitrogen deposition; forest; carbon sequestration; global change

全球气候变暖已是毋庸置疑的事实。 政府间气候变化专门委员会( IPCC)第四次评估报告(AR4)显示,
近 100a 来全球平均气温上升 0. 74益,人为温室气体浓度的增加很可能是导致全球气候变暖的主要原因[1]。
其中,二氧化碳(CO2)是最重要的人为温室气体,对增强温室效应的贡献率高达 56% [2]。 自《京都议定书》规
定了各国的 CO2 排放标准以来,各国在极力减少人为 CO2 排放的同时,也开始致力于自然界碳汇问题的研究

以制定合理的环境政策,并为国际政治谈判赢得筹码。
陆地和海洋对 CO2 的吸收(碳吸存)均起到了至关重要的作用。 据统计,人类活动每年约产生 7. 1 Gt 的

CO2,这些 CO2 一部分(约 3. 4 Gt)残留于大气,一部分(约 1. 5—2. 0 Gt)被海洋吸收[3]。 但是仍然有约 1. 5—
2. 0 Gt 不知所踪的 CO2 可能被陆地生态系统所吸收[4]。 森林生态系统是陆地生态系统的主体,占据了陆地

生态系统植被碳库的 86% 以上[5] 和土壤碳库的 73% [6],固定的总碳量约占整个陆地生态系统的 76%—
78% [7]。 因此,森林生态系统碳吸存的微小变化都将对全球气候产生深刻的影响。

影响森林生态系统碳吸存的最主要驱动因子包括土地利用变化、森林的恢复生长、CO2 的施肥作用和全

球变暖[1,8]。 近 150a 来,随着工业化发展、化石燃料的燃烧及农业、畜牧业生产所导致的 NO 和 NH3 的排放量

比工业前高出 3—5 倍[1],并将随着人口增长和城市化程度的提高而继续增加[9]。 预计到 2050 年,全球氮沉

降量将增加至 200 Tg N / a,比 1995 年高 1 倍[10]。 这些氮以干沉降和湿沉降的形式降落到森林生态系统中,
对森林生态系统的结构与功能(包括地上生产力和土壤碳动态)产生深远的影响,使氮沉降成为近代影响森

林生态系统碳吸存的另一个重要影响因子[8]。
国际上最早探讨氮沉降与森林碳吸存关系的学者是 Townsend[11]和 Holland[12],他们分别于 1996 和 1997

年报道了氮沉降对森林碳吸存影响的模型预测结果。 之后其他研究者利用不同的技术和方法进行了大量的

研究,如 Nadelhoffer 等[13]的同位素技术,De Vries 等[14]和 Hyv觟nen 等[15]的模拟氮沉降方法,Magnani 等[16]和

近期 Thomas 等[17]的氮沉降梯度方法。 这些研究为估算全球氮沉降对森林生态系统碳吸存的影响提供了重

要的基础。 然而,这些研究大部分是在温带地区进行,真正涉及热带、亚热带地区的研究却为数不多。 目前仅

见于波多黎各[18]和夏威夷[19]等几个地区的初步研究。 我国被认为是未来氮沉降最严重的国家之一[10],在
氮沉降与森林碳吸存关系方面的研究自 2003 年始也逐渐得到学者们的重视,目前已进入起步阶段[20鄄22]。 本

文综述了国内外以往关于氮沉降对森林碳吸存影响研究的结果和方法,归纳总结氮沉降对森林碳吸存影响的

机理,旨在为我国未来森林碳吸存研究以及森林经营与管理提供参考。
1摇 森林碳库的划分

森林生态系统吸收的大气 CO2 主要储存于森林植被和土壤两大碳库中,其中森林植被碳库包括了地上

和地下植物体碳库(图 1)。 森林凋落物中也储存了一小部分碳,由于其处于地表,一般不归入土壤碳库中,而
是成为一个独立的碳库[23]。 De Vries 等[24]在其研究综述中为了方便统计近几年国际上的研究结果,将森林

碳库分为地上碳库和地下碳库两部分。 其实他所指的地上碳库是植被碳库,即包括了地上和地下植物体碳

库,而地下碳库是指土壤碳库。 凋落物碳库由于其储量少,缺乏研究数据,故而并没有进行讨论。 本文也将采

用这种分类方式进行阐述,目的是为了方便统计及增强研究的可比性。
2摇 氮沉降对森林碳吸存的影响

2. 1摇 氮沉降对森林地上部分碳吸存的影响

温带的研究是目前认知氮沉降影响森林地上部分碳吸存的主要知识来源。 尽管有研究显示氮沉降带来

的温带森林地上碳吸存增加极少[16],但是更多的研究表明由于温带森林主要受氮限制[25],氮沉降通过增加
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土壤氮的可利用性能够促进植物的生长进而大幅度增加森林地上部分碳吸存[26]。 Townsend[14]和 Holland[15]

的模型研究(模型法)就是最早支持上述观点的报道。 之后众多的研究显示,氮沉降能增加地上部分碳吸存

量约在 17—61 kg C kg-1 N(以“氮沉降驱动的碳吸存率冶表示)。 例如,Solberg 等[27]和 Laubhann 等[28]在 2009
年分别发表了对欧洲约 400 多个地区大范围空间调查(氮沉降梯度法)的研究结果。 其中,Solberg 等在林分

水平上进行研究,结果显示每增加 1kg N hm-2 a-1 的氮沉降量,将使欧洲赤松(Pinus sylvestris L. )胸径生长增

加 1% ,挪威云杉(Picea abies Kast. )胸径生长增加 2% 。 Laubhann 等在单木水平上进行研究,结果每增加 1kg
N hm-2 a-1 的氮沉降量约增加 1. 2%—1. 5% 的胸径生长。 若按 50% 的植物含碳量进行换算,欧洲地区

1993—2000 年间氮沉降驱动的碳吸存率约为 20—40 kg C kg-1 N[24]。 2010 年,Thomas 等[17] 采用同样的方法

研究了美国东北部和北中部地区 24 种最常见植物对氮沉降的响应。 研究证实了氮沉降对植被碳吸存的重要

性,并计算得到研究区内氮沉降驱动的植被碳吸存率约为 61 kg C kg-1 N。 此外,在 2006—2008 年期间,相继

的几个长期氮沉降模拟实验研究(模拟氮沉降法)报道也证实氮沉降能增加森林地上部分的碳吸存。 例如,
H觟gberg 等[29]报道了温带森林长达 30 年的氮施肥试验对森林植物生长的影响,低氮处理(34 kg N hm-2 a-1)
带来的森林生态系统地上部分碳吸存率约 25 kg C kg-1 N。 这与 Hyv觟nen 等[15] 和 De Vries 等[14] 的研究结果

一致。 Pregitzer 等[30]在密西根硬木林的研究则显示森林地上部分氮沉降驱动的碳吸存率约为 17 kg C
kg-1 N。

图 1摇 森林生态系统碳吸存关键过程示意图[31]

Fig. 1摇 Map of key processes of carbon sequestration in forest ecosystem

基于 US Environmental Protection Agency (EPA)上的图片改进

热带森林被认为是富氮而受磷限制的[32]。 所以,一般认为氮沉降对热带森林地上部分碳吸存没有影

响[33]。 该观点也得到了相关研究的证实,如 Martinelli 等[34]分析了来自 8 个热带森林生态系统的研究数据后

指出热带森林生态系统不受氮限制。 Harrington 等[35] 2001 年在夏威夷高度风化的成熟热带雨林地区的研究

及 Cusack 等[18] 2010 年在波多黎各热带成熟雨林的研究结果也显示了热带森林非氮限制的特征。 然而,2008
年,LeBauer 等[36]对 16 个热带森林生态系统氮沉降试验的结果进行综合分析后得出了不一样的结论。 他们

的研究除去其中 8 个年轻热带森林类型(土壤年龄<1000 a,理论上认为就是氮限制的)之后,其他 8 个热带森
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林生态系统依然表现出明显的氮限制特点,地上部分 NPP 随氮输入的增加而增加。 据此,LeBauer 等认为热

带森林生态系统是氮限制的。 LeBauer 也指出研究可能无法完全反映所有热带森林的情况。 因为这 8 个“非
年轻冶热带森林中有部分是干旱热带雨林、次生热带雨林和高海拔热带雨林。 而唯一的印度尼西亚成熟热带

雨林地上部分的 NPP 并没有受氮沉降影响,表现出非氮限制的特点。 所以,准确地说,热带森林 NPP 对氮沉

降的响应取决于所在区域土壤氮现状,氮限制的热带森林(如年轻热带雨林、干旱热带雨林、次生热带雨林和

高海拔热带雨林)在氮沉降的刺激下 NPP 随之增加,而氮饱和的成熟热带森林则可能不受氮沉降的影响。
然而,过量的氮输入可能会抑制植物生长,增加死亡率,从而减少森林地上部分植物碳吸存。 所谓“过量

的氮冶有两种情况:一种是人为施氮导致的,如高氮施肥试验;另一种则是自然状态下的,如高氮沉降区或森

林演替的顶级。 其中,氮施肥试验的研究,如 Magill 等[37]在美国哈佛森林的研究,经过长达 15a 的氮处理后,
高氮处理(150 kg N hm-2 a-1)样地,脂松(Pinus resinosa Ait. )的死亡率高达 57% 。 另外,自然状态下的研究,
例如 Aber 等[38]在美国东北部针叶林的大范围空间调查研究显示,沿着氮沉降梯度植物的生长受到抑制,死
亡率上升。 这与 Thomas 等[17]2010 年在美国东北部和北中部地区对 24 种最常见植物氮沉降响应的研究结果

一致。
2. 2摇 氮沉降对森林地下部分碳吸存的影响

相比地上部分碳吸存的研究,地下部分碳吸存的研究较少,且结论并不一致。 从最早 Townsend[11] 与

Nadelhoffer[13]报道了两种不同的研究结果开始,科学家们就把目光部分地转向了地下碳库[39]。 随后,部分研

究证实氮沉降通过提高凋落物的分解速率[40鄄41],增加土壤呼吸量[42],降低 SOC 浓度[43],从而减少了土壤碳

储量。 但是,2004 年,Magill 等[37]在美国哈佛森林的研究却显示氮沉降对土壤碳库并没有显著影响。 目前,
在欧洲和美国的几个长期的氮模拟实验研究(10—30a)结果显示氮沉降能够带来的土壤碳吸存增量约 10—
25 kg C kg-1 N[24]。 例如,Hyv觟nen 等[15]报道了瑞典和芬兰的长达 15a 模拟氮实验研究结果,长期氮施肥下土

壤中氮沉降驱动的碳吸存率约 11 kg C kg-1 N,比地上部分(25 kg C kg-1 N)约低 2—3 倍。 Pregitzer 等[30]在美

国密西根硬木林的研究显示,土壤中氮沉降驱动的碳吸存率约为 23 kg C kg-1 N,是 Hyv觟nen 研究结果的两

倍。 而这个研究结果却和 De vries 等[14]的研究结果(约为 21 kg C kg-1 N)相近。
热带地区氮沉降对森林地下部分碳吸存影响的研究,目前仅见于波多黎各、夏威夷、墨西哥和中国南方几

个地区的初步研究报道,且研究结论并不一致。 此外,这些报道多数集中于次生林的研究,自然林方面仅见于

Li 等[44]和 Cusack 等[18]分别于 2006 年和 2010 年发表的其在波多黎各的研究结果。 其中,Li 等的研究认为氮

施肥并不能增加土壤有机碳吸存。 而 Cusack 等却给出了不同的结论,认为氮施肥促进了土壤重组碳的积累,
从而提高了土壤碳吸存。 关于次生林的研究,Giardina 等[19]在夏威夷的研究发现,施肥减缓了热带次生林土

壤碳循环,并认为施肥对土壤碳吸存的影响可能是中性甚至是负面的。 Gamboa 等[45]在墨西哥热带次生干旱

林中,分别对处于演替早期和晚期两个阶段的两类森林进行研究,研究表明施氮对两类森林的土壤碳吸存均

无显著影响。 在鼎湖山自然保护区的氮沉降研究已经证实氮沉降抑制微生物生长[21,46],降低凋落物分解速

率[20]以及土壤 CO2 排放[21],这些结果潜在的表明氮沉降可能驱使热带亚热带“富氮冶森林土壤有机碳的积

累。 其他国内的研究还有刘菊秀等在中国亚热带地区的开顶箱实验[47 及涂利华等在柳江苦竹林的短期氮施

肥试验[47]。 前者认为增加 CO2 量能提高土壤碳吸存,但是这种提高需要额外的氮输入的辅助,而后者则认为

氮施肥增强了土壤呼吸,土壤碳储量将减少。 总的来讲,国内外该领域的研究数量还是相当有限,而且大部分

模拟氮实验研究的施肥年限很短(<10a),难以反映自然状态下森林生态系统对氮沉降的响应情况。
2. 3摇 研究的焦点及争议

从上文的阐述中不难发现,在氮沉降对森林碳吸存的影响这个问题上,任何一个森林生态系统,无论温带

还是热带,地上还是地下,总能找到不同的研究结论(增加、降低或没有影响)。 即使能够发现地上部分碳吸

存有如下规律:氮限制的温带森林,氮沉降增加了地上部分碳吸存;氮丰富的热带森林,氮沉降对地上部分碳

吸存没有影响;过量的氮输入会造成森林死亡率的上升,从而降低地上部分碳吸存。 然而,地下部分是否也可
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能有类似地上部分碳吸存的规律则需进一步研究。 就整个森林生态系统而言,在全球尺度上,是否已经能够

告诉世人氮沉降增加或者减少森林碳吸存了呢? 当前学术界普遍接受氮沉降增加陆地生态系统,特别是森林

生态系统碳吸存的观点,而把关注的焦点集中在了研究氮沉降所带来的森林生态系统碳吸存到底有多大(氮
沉降驱动的碳吸存率)这个问题上。 从研究的历史来看,不同的研究给出的答案存在较大的差异(表 1)。

早期的模型研究假设大气氮沉降带来的氮 80% 被存储于具有高 C / N(250—500)的地上生物量中,预测

氮沉降驱动的全球陆地生态系统碳吸存率约为 200—400 kg C kg-1 N[11鄄12]。 但是以实验为基础的研究否定了

这种假设和预测。 例如 Nadelhoffer 等[13]利用15N 同位素技术,研究显示氮沉降带来的氮仅有约 5%被存储于

地上生物量中,而绝大部分的氮(约 70% )储存于低 C / N(10—30)的土壤中。 研究表明氮沉降并非陆地生态

系统碳吸存能力提高的主要原因,其带来的生态系统碳吸存率约只有 46 kg C kg-1 N。 Currie 等[48] 甚至认为

氮沉降驱动的生态系统碳吸存率只有 5 kg C kg-1 N。 然而,这些研究同样遭到质疑,因为他们并没有考虑森

林林冠对氮的直接吸收作用的影响[49鄄50]。 目前,Magnani 等[16] 在 Nature 上的报道重新强调了生态系统碳吸

存与大气氮沉降存在着强烈的相关性,引发了更为激烈的讨论。 其对欧洲、亚洲和北美多个不同施氮水平的

实验进行综合研究,结果显示氮沉降驱动的陆地生态系统碳吸存率为 475 kg C kg-1 N[51]。 但是有学者质疑其

值过高,已经超出了合理范围[15,51鄄53]。 Sutton 等[51] 对 Magnani 的研究数据进行了重新的分析校正,认为氮驱

动的碳吸存率约为 91—177 kg C kg-1 N。 即便如此,经过校正后的氮驱动的碳吸存率仍然与目前几个长期定

位氮沉降模拟试验研究的结果(约在 36—48 kg C kg-1 N 之间)相去甚远。 研究方法的不同、技术手段的局限

性及森林碳循环的复杂性可能是导致研究结果差异的主要原因。
3摇 氮沉降对森林碳吸存的影响机理

3. 1摇 地上部分碳吸存

地上部分净初级生产力(ANPP)反映了森林地上部分碳的净输入量,可用于表示地上部分碳吸存的变

化。 ANPP 由光合作用和呼吸作用两部分决定。 氮沉降通过影响这两个过程最终决定森林地上部分碳吸存

的增加或者减少(图 1)。
3. 1. 1摇 光合作用

一般氮输入会引起叶氮含量上升[59],叶氮含量上升将刺激植物光合速率的提高。 研究表明,在叶片尺度

上,植物光合作用和叶氮含量存在强烈的相关性[60],而且这种相关性在不同物种、群落、生态系统和生物群系

中普遍存在[61]。 氮输入通过提高叶片中蛋白质总量、核酮糖鄄 1,5鄄二磷酸羧化酶(Rubisco)的浓度和活性、光
合色素及一切与促进光合作用有关的含氮物质的含量,加快植物的光合速率[62]。 例如,Warren 等[63] 对欧洲

赤松幼苗进行了为期 3a 的施氮处理,随着施氮水平的增加幼苗单位叶面积 Rubisco 含量及以 Rubisco 形式存

在的氮占总氮的比率不断增加,单位叶面积叶绿素 a+b 含量也增加了 4 倍。 然而,关于 Rubisco,也有报道认

为植物并不把这部分多出的 Rubisco 用于光合作用,而是作为叶片氮的贮存形式[64]。
叶氮浓度超过一定限度时,又可能引起植物体 Rubisco 的浓度、活性、光合色素含量的下降,从而使光合

速率降低[65]。 Nakaji 等[65] 将日本柳杉(Cryptomeria japonica D. Don)和日本赤松(Pinus densiflora Sieb. et
Zucc. )1 年生幼苗置于不同氮处理水平的土壤中进行为期 2 个生长季节的试验,发现其中日本赤松在高氮处

理(370 kg N hm-2 a-1)下,净光合速率相比对照组显著下降。 其原因可能是松针中 Rubisco 的浓度和活性降

低导致光合作用中羧化反应受阻。 研究还观察到植物叶片蛋白质、Rubisco 浓度降低与 N / P、Mn / Mg 存在显

著的正相关关系,因为高氮输入使叶片中的 P、Mg 浓度降低,N、Mn 浓度升高,导致叶片中 N / P 和 Mn / Mg 比

例失衡,所以营养失衡可能是导致光合作用下降的另一个原因[65鄄66]。 此外,氮沉降给光合作用带来负面效应

还有其他解释,例如 Brown 等[67]认为高氮输入下叶片光合速率的降低可能与氮沉降导致的植物自遮蔽(Self鄄
shading)有关。也有研究认为光合作用下降可能是其他营养元素(例如P )的缺乏造成的[68] 。另外,较
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低的净氮利用率(PNUE)也可能造成光合作用对氮输入的不响应。 例如 Hikosaka 等[69] 的研究认为尽管不同

植物的叶氮与光合能力表现出类似的相关性,但由于不同植物的净氮利用率(PNUE)不一样,使得叶氮与光

合能力相关性的强弱有别。
氮沉降除了通过使叶氮含量升高以提高叶片光合速率外,还能够通过增加植物叶片面积及数目,使得植

物对光的竞争力增强,间接提高植物的光合能力[70]。 但也有不同的观点,如 Pregitzer 等[30] 的研究观察到长

期的氮沉降并没有增加植物叶片的面积,而认为 ANPP 的增加主要依赖于植物叶片氮的增加。
3. 1. 2摇 呼吸作用

氮沉降对植物呼吸作用影响的研究最多的是关于植物叶片暗呼吸。 这些研究普遍认为供氮水平增加提

高了叶片氮的含量,进而使植物呼吸上升[71]。 氮输入导致植物组织中蛋白质含量的增加可能是植物呼吸上

升的一个重要原因。 因为植物组织(叶片、茎、根)中大部分的氮参与了蛋白质的合成,而氮输入使植物叶蛋

白质合成数量增加。 这些蛋白质的维护和更新需要大量的能量的支持,因而促使植物呼吸(维持呼吸)上

升[72]。 同理,氮增加促进了植物组织的生长,也会引起植物呼吸(生长呼吸)增加[73]。
相比叶片的研究,植物茎和根呼吸作用的研究较少。 Reich 等[74]对 287 种植物的叶片、茎、根的氮含量与

植物暗呼吸的关系进行了研究。 结果表明,不同植物茎和根的氮含量与呼吸作用也存在普遍的正相关关系。
但是茎、根和叶片具有不同呼吸效应。 研究显示茎和根单位氮呼吸速率比叶片高,这与人们的经验认识相反,
因为一般认为叶片作为植物体较为活跃的生理组织,大部分的氮会被分配到叶片中参与反应,叶片的单位氮

呼吸速率应该比茎、根高。 Reich 等认为导致这一现象的原因有 3 个:(1)叶片内负责呼吸作用的组织总氮含

量比茎、根低;(2)叶片中氮不仅用于呼吸作用,还部分的被光合作用占据;(3)与 Cannell[75]的理论一致,认为

叶片光合作用光反应产生的能量(例如,ATP,NADPH)部分减轻了叶片的呼吸作用,从而降低单位氮的呼吸

速率。
也有少数研究[76]认为如果进入植物体的氮素并未向蛋白质分配,而以游离态氨基酸的形态贮存,将可能

不会引起呼吸速率明显的变化。 此外,氮增加可能引发其他养分如 P、K、S 的限制作用,导致植物呼吸趋于最

大值后开始下降[71,73]。
3. 1. 3摇 ANPP 对氮沉降的响应机制

氮输入是否增加了 ANPP 取决于植物所在环境的氮素饱和度[66]。
当环境是氮限制时,氮沉降能够促进植物生产力。 这是因为氮沉降提高了土壤有效氮水平,称其为氮沉

降的“施肥效应冶 [66]。 这方面的报道很多,主要是关于氮限制的温带森林的。 目前,LeBauer[36]的研究认为氮

限制具有全球性,大部分的森林生态系统是氮限制的,氮沉降可使全球森林 ANPP 增加约 29% 。
当环境是氮饱和时,氮沉降可能对 ANPP 没有影响,甚至减少 ANPP。 没有影响的原因可能是这些生态

系统具有更高,更开放的氮循环机制,即高氮输入伴随着迅速而大量的氮输出[34]。 这种输出,氮限制的生态

系统以可溶性有机碳(DOC)流失为主[77],而在氮饱和的生态系统则表现为以硝酸盐的淋失和反硝化作用放

出痕量气体为主[78]。 另一种可能是系统处于氮饱和的初期。 Aber[79]的氮饱和理论认为,生态系统进入阶段

2,即氮饱和时,氮大量的流失或固持于土壤中,植物对氮的吸收减少,但系统并未马上出现明显的生产力下

降。 氮饱和对系统的健康和功能没有实质性的伤害,甚至短期内可能提高植物的生产力。 氮沉降只有进入阶

段 3,生产力才出现明显的降低,此时过量的氮使光合作用下降,森林停止生长或趋向死亡。
过量的氮输入减少 ANPP 的原因可能是:(1)植物体内或土壤中营养元素比例失衡。 首先,植物吸收过

量氮并在体内累积会造成植物的营养失衡[80]。 其次,氮沉降导致土壤中多余 NO3-的淋失,并带走作为电荷

平衡离子的 Ca2+、Mg2+、K+等土壤阳离子,使土壤阳离子数量减少[81]。 再者,氮沉降使土壤中的 NH4 +增加,植
物对它有优先吸收的倾向,从而抑制了植物对 Ca2+、Mg2+、K+等离子的吸收[82]。 此外,氮沉降还会导致土壤中

Al3+离子的溶出增加。 Al3+不仅会对根系产生直接毒害作用,还会阻碍植物对其他离子及 P 的吸收[83]。 还

有,氮沉降会导致菌根生物量的减少,而菌根对森林养分的吸收起到重要的作用,菌根的减少也会导致植物养
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分的不足[84];(2)降低植物的抗逆性。 一方面,过量的氮输入降低植物的耐寒性[85]。 其原因可能是氮沉降提

早了种子的发芽期,或者推迟了植物生理上进入寒冷季节的时间,从而延误了对气候适应的调节。 同时高氮

状态可能降低植物体内碳水化合物的水平,使植物对霜冻的敏感性增强[86]。 另一方面,过量氮输入降低了植

物防病虫害的能力。 首先,氮输入使叶片氮含量增加,可能增加了植物叶片的适口性[87]。 其次,氮输入可能

减少了植物叶片中抗虫害物质(如,苯酚)的含量[88],且如上所述,氮饱和会引起植物体内营养失衡,这两种

原因都使植物本身抗害虫和真菌病原体侵染的能力减弱。
3. 2摇 地下部分碳吸存

森林地下碳库的流通包括了两个输入过程和两个输出过程。 两个输入分别指凋落物和根系的碳输入,而
两个输出则包括了微生物的分解作用和可溶性碳的淋失(图 1)。 所以,氮沉降通过影响这几个碳循环过程影

响着森林地下碳库总量。
3. 2. 1摇 土壤有机质(SOM)的输入

(1) 凋落物的产量和分解速率

一般认为,氮沉降刺激植物生长将使凋落物产量增加,如 Liu 等[89] 和 Lu 等[90] 分别于 2010 和 2011 年发

表综述文章,综合分析了多篇已发表文章的研究数据,认为氮沉降将带来全球生态系统平均凋落物产量增加

约 20%左右。 但是,也有研究显示氮输入对凋落物年均总产量并没有影响[21,91]。 这可能是不同植物物种对

不同氮输入水平的差异性响应导致的[37,92]。 例如,Li 等[92]研究了不同氮输入水平对中国东北桦木林和白杨

混交林 2007—2008 年凋落物产量的影响,结果显示高氮处理(50 kg N hm-2 a-1)相比低氮处理(25 kg N hm-2

a-1)提高了其中 4 种植物的凋落物产量,而抑制了白桦(Betula platyphylla Suk. )和 红皮云杉(Picea koraiensis
Nakai. )这 2 种植物的凋落物产量。

凋落物产量增加并不就意味着 SOM 输入增加,它还受凋落物分解速率的影响。 分解速率越快则越多的

分解残余物进入土壤形成 SOM。 相反,则 SOM 的输入减少。 由方华[93]详细阐述了该领域目前研究的现状及

机理。
(2) 细根周转

SOM 的另一个来源是细根周转,并以根际沉积物形式向土壤输入的碳。 根系周转速度越快,细根向土壤

中输入的碳越多,如更多的死根、根系死亡细胞或组织进入土壤并被微生物分解。 Nadelhoffer 等[94] 在分析文

献的基础上,提出了氮沉降引起的土壤氮有效性增加与细根周转关系的 4 个假说。 Nadelhoffer 认为假说 3 的

证据最为充分,大部分的研究支持这一观点[95鄄97]。 假说 3 认为随着土壤氮有效性的提高,树木细根生产量会

增加,寿命缩短,即周转率加快。 这种格局存在的原因可能是在缺氮的生态系统中,氮沉降提高了土壤有效氮

含量,促进了地上植物的生长并将大量的碳分配给地下根系,提高了根系的生产量。 同时,根系中氮含量也随

之增加,提高了根系的呼吸速率。 随着根系的年龄增长,呼吸速率减弱,为了维持较高的呼吸速率,根系可能

采用缩短根系寿命的方式淘汰老根,即提高了根系周转率[98]。 另一个假说(假说 2)刚好和假说 3 相反,即土

壤氮有效性的提高,树木细根生产量减少,寿命缩短,周转率变慢。 Nadelhoffer 虽然认为这种格局存在的可能

性不大,但它依然有可能成立。 近几年的部分研究支持了假说 2,如 Burton 等[99],对美国密西根州 4 个具有

不同有效氮水平的糖枫(Acer saccharum Mashall)为主的次生硬阔叶林细根(<1 mm)进行研究表明,当土壤氮

矿化速率由 0. 29滋g N g-1 增加到 0. 48滋g N g-1 时,0—50 cm 深度的平均细根长度生产量下降,细根周转率从

0. 66 下降到 0. 56。 另外两个假说(假设 1 和 4),Nadelhoffer 认为不成立,即使成立也只代表根系对氮有效性

提高而发生的瞬间变化[98]。
3. 2. 2摇 SOM 的分解

(1) 对底物 SOM 的影响

如上所述,氮沉降通过影响凋落物和根系动态改变 SOM 的输入数量。 不仅如此,氮沉降还能影响 SOM
的质量,即化学性质。 Neff 等[100]在科罗拉多高山苔原的13C、14C 同位素研究发现,氮输入使土壤轻组碳的化
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学组成发生了改变,相对难分解的木质素和两个多糖物质含量分别减少 93%和 91% ,从而使轻组有机碳的分

解速度加快。
SOM 分解速度加快一般发生于分解前期或见于短期的施肥实验的报道。 相反地,分解后期,SOM 的化学

性质倾向于变得难以分解。 Berg 等[101] 提出一个理论,认为氮输入阻碍了分解后期残余碎屑及腐殖质的分

解。 因为外加氮会与木质素、酚类物质或者土壤中的芳族化合物发生聚合反应[102],形成化学结构更加稳定

的木质素类物质或腐殖质类化合物[103]。 Hagedorn 等[39]利用开顶箱技术,报道了氮输入阻碍了土壤中老有机

质的矿化支持了这一观点。 另一个理论则认为,氮输入通过直接抑制微生物木质素分解酶的活性阻碍木质素

的分解[104鄄105]。 如 Keyser 等[105],对层担子菌类白腐菌进行培养,在添加了 NH4+后发现,白腐菌内木质素降解

酶合成受到抑制。
综上可以推测,氮输入刺激了新鲜有机质的分解,而在分解后期残留碎屑或腐殖质与氮形成更多的难分

解物质,加上分解酶活性降低等原因,阻碍了有机质的分解[106]。 Neff 等[100]的研究发现氮沉降加速土壤轻组

碳的分解而促进稳定的重组碳的积累,支持了这个假设。
(2) 对微生物的影响

氮沉降对微生物影响的研究很多,但是结论不一。 目前 Treseder 等[107] 的一项研究,综合分析了 83 篇已

发表的文章,认为氮富集将减少微生物量,降低土壤呼吸。 但是文章并没就此否定低氮沉降或者氮沉降早期,
氮输入能够刺激微生物的生长及活性的可能。

有以下 7 个潜在的机理能解释氮沉降对微生物的影响:1)氮沉降带来的离子影响了土壤溶液的渗透势,
使微生物中毒,从而直接限制微生物的生长[107];2)氮饱和降低土壤 pH 值,导致 Mg2+、Ca2+的流失和 Al3+的溶

出,使得微生物生长受 Mg2+、Ca2+限制或者导致 Al3+中毒[108];3)氮沉降直接影响微生物酶的活性,特别是影响

木质素溶解酶和纤维素降解酶的活性,如上文所述的白腐菌的实验[104鄄105]。 Deforest 等[109]则发现施氮使纤维

素降解酶活性降低 24% 。 但是也有研究显示氮输入抑制木质素酶的活性却促进纤维素酶的活性[106,110],这两

种酶的不同响应的净结果取决于有机物的化学组分比例[111];4)氮沉降加剧土壤微生物碳限制。 首先,氮沉

降减少了细根和真菌向土壤输入的碳。 其次,氮输入使含氮化合物能与含碳化合物结合形成类黑精或者增加

多酚类物质的聚合性。 这二者均不易分解,从而减少了可被微生物利用的碳量。 再者,氮输入阻碍白腐菌合

成木质素酶,木质素分解受限使包裹于木质素内的诸如纤维素之类的多糖物质也难以被微生物利用以获得更

多的碳和能量[112];5)氮沉降增加地上部分 NPP,缓解了土壤碳限制。 这对表层土壤的微生物极为重要。 同

时,氮沉降还可能影响植物群落的组成,改变叶片的质量,影响进入土壤的轻组碳量;6)氮沉降改变微生物对

底物的利用模式。 研究表明,氮沉降降低了微生物对含氮底物的利用[113鄄114];7)不同的微生物种群对氮输入

的响应程度是不同的,这也导致了微生物数量变化的差异及微生物的群落组成,物种多样性的改变[113]。
3. 2. 3摇 土壤可溶性碳的淋失

土壤可溶性碳包括了可溶性有机碳(DOC)和可溶性无机碳(DIC)。 氮沉降与 DIC 的关系研究较少,故在

此不做介绍。 对土壤 DOC 的研究也曾一度被忽视[115],但近几年的研究发现全球许多河流水中的 DOC 含量

有显著增加的趋势[116鄄117],特别在美国[116,118] 和英国[119] 的河流中,DOC 浓度增加了一倍,其原因可能是氮沉

降导致了土壤 DOC 淋失增加[116]。 这一现象使得土壤 DOC 的研究重新受到关注。 氮沉降对土壤 DOC 的影

响的研究最早见于 Aber 等[120]和 Guggenberger 等[121]于 1992 年的报道。 Aber 等认为 DOC 是微生物重要的能

量来源,同时氮输入可以改变刺激微生物的活性,所以推测 DOC 的释放势必受到活性氮输入的影响。 之后的

研究结论不一。 野外实验,如欧洲 NITREX 的样地研究显示 4—6a 的氮添加并没有改变土壤 DOC 含量。 得

到相同的结论的还有 McDowell 等[122]和 Yano 等[123]的报道。 相比之下,Vestgarden[124] 在挪威南部长达 9a 氮

施肥后,土壤 DOC 含量显著降低,这与 Park 等[125]在 BITOK 落叶林的研究结果一致。 相反地,Pregitzer 等[115]

在温带森林及 Cusack[18]在热带森林的施氮研究均发现了土壤 DOC 的增加。 室内培养实验,如 Sj觟berg 等[126]

和 Magill 等[127]的研究,分别对腐殖质和落叶的分解进行实验室培养研究,均发现 DOC 的释放量没有显著变
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化。 但是,G觟dde 等[128]和 Michel 等[129]的实验则观察到 DOC 释放速率降低。
目前的研究中,有以下几个机理可以解释氮沉降如何引起土壤 DOC 浓度的变化:(1)DOC 的主要来源是

凋落物的微生物分解。 氮沉降增加了凋落物数量及凋落物所含营养物质的丰度,将为微生物分解释放 DOC
提供了更多优质的分解底物[125];(2)氮输入可能增加微生物活性,促进 SOM 的分解[130],增加 DOC 的释放;
相反地,Aber 等[120]的研究假设微生物固定氮沉降带来的活性氮需要额外的能量,则微生物可能吸收土壤中

的 DOC,进而减少土壤 DOC 的含量;(3)氮沉降通过影响分解酶的活性影响 DOC 的释放。 研究证明,氮输入

会抑制木质酶的活性[121],增加木质素的不完全分解而释放出部分的 DOC[115];(4)影响土壤离子强度。 土壤

有机质的溶解主要是依靠电荷密度。 土壤离子强度增加会降低电荷密度,导致有机碳溶解性降低而析出,
DOC 含量下降[131]。 另一方面,很多的阴离子(如,SO4

2-、NO3
-)会与 DOC 发生置换反应,直接将 DOC 从溶液

中置换出来[132]。 氮沉降通过直接输入离子,或者氮饱和下导致土壤中盐基离子流失都可能间接改变土壤

DOC 含量;(5)改变土壤 pH 值。 其实土壤离子强度和 pH 值对 DOC 的影响很难区分开来,因为前者在很大

程度上影响着后者[133]。 pH 值的高低同样会影响土壤有机质的电荷密度。 pH 值下降,电荷密度降低,有机

碳从溶液中析出增加,DOC 含量降低。 此外,也有研究认为 DOC 应该是与土壤酸中和容量胁迫 (ANC
forcing)有关,而不是 pH 值。 Evans[134]等认为不同的氮输入形式对 DOC 含量影响不同。 当氮输入以硝态氮

为主时,产生正‘ANC forcing爷使得有机酸溶解性上升,DOC 增加。 如果氮输入以铵态氮为主,则结果相反;
(6)与 C / N 相关[135]。 例如,Kindler 等[136]的研究发现 5—40cm 的土壤 DOC 淋失与 C / N 成正相关关系。 其

原因可能是贫氮有机质(C / N 高)有利于更多的可溶性残留物的产生,从而增加土壤 DOC 的产出。 氮沉降一

般降低 C / N,这也就意味着氮沉降可能会减少 DOC 的产生。
4摇 氮沉降对森林碳吸存影响的研究方法

目前,氮沉降对森林碳吸存影响存在 4 种主要的研究方法:
第一,长期定位模拟氮沉降法摇 在固定的样地内,通过喷洒氮肥从而模拟自然的氮沉降情况,研究不同施

氮水平和施氮时间下森林碳吸存的变化情况。 例如,密西根硬木森林[30]、瑞典和芬兰森林[15]、美国 Harvard
森林[37]和中国鼎湖山自然保护区[20]等氮沉降模拟实验样地上的研究。 这种方法的优越性在于可人为控制

施氮水平和时间,使研究的目的性更强。 而缺点在于很难完全真实的反映自然状况。 因为自然状态下的氮沉

降是均匀施加的,而这种模拟实验是间断性的集中施氮。 同时,施氮时间要求较长,一般长于 10a,因为森林

碳吸存对氮沉降的响应需要很多年才能表现出来。
第二,氮沉降梯度法摇 在大范围的空间区域内,沿着氮沉降梯度选择研究样点,分析不同氮沉降水平下森

林生态系统碳吸存的变化。 例如,Thomas 等[17]在美国东北部和北中部地区的植被调查研究及 Magnani 等[16]

和 Sutton 等[51]在欧洲的研究。 这种方法可以克服了第一种方法施氮时间长的缺点,因为所选择的样点均已

接受了多年的天然氮沉降。 但是这种方法也有其固有的缺陷:不同研究样点的气候、海拔、坡度、树种组成、土
壤特征、氮沉降历史和土地利用历史等非实验因素的差异很大。 这使得实验结果的可信度降低。

第三,同位素法摇 利用14C、13C 同位素可研究土壤有机碳来源、周转周期、土壤 CO2 通量的变化和组分区

分以及同位素富集等。 例如 Neff 等[100]在科罗拉多高山苔原的研究。 此外,利用15N 同位素示踪技术可以知

道氮输入植物和土壤后的分配、转化和固持等过程。 结合 C / N,可计算土壤碳通量。 例如,Nadelhoffer 等[13]

在美国和欧洲的研究及 Melin 等[54]在瑞典中部的研究。 同位素法的优点是为研究不同时间尺度生态系统碳

氮过程提供了强有力的工具。 其缺点是测量精度要求很高。 因为研究中处理的同位素比值变化微小,人为的

些许误差都可能会导致数据的错误。 此外,13C 同位素无法测量生态系统碳通量,14C 对长时间尺度的碳循环

分析存在一定的偏差,无法阐明土壤有机质的异质性[137]。
第四,模型研究摇 利用目前关于氮沉降对森林碳吸存研究的最权威认识,建立模型,预测未来森林碳吸存

对氮沉降的响应。 例如,Dezi 等[138] 的 G忆DAY 森林碳氮循环模型研究,Levy 等[55] 的 CENTURY、BGC 和

Hybrid 模型研究,Sutton 等[51] 的 EFM、CENTURY 和 BGC 模型研究,Wamelink 等[57] 的 SUMO2 模型研究等。
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模型研究的优点是在于具有预测作用,缺点是需要较高的理论完备性。 但往往由于人们对生态系统中一些基

本过程缺乏必要的了解,使得模型相对简化。
5摇 问题与展望

5. 1摇 研究的时间和空间局限性

目前,氮沉降已经成为一个全球性的问题。 氮沉降对森林碳吸存的影响可能对未来全球气候变化起到决

定性作用。 然而,氮沉降研究从 20 世纪 80 年代欧洲和美国的 NITREX 和 EXMAN[139]开始,至今不到 30a。 如

此短的时间尺度内,森林对氮沉降的响应往往还没完全表现出来[140],所以目前众多的氮模拟实验研究还无

法反映自然界的真实情况。 而且未来的氮沉降将更多地发生在发展中国家居多的热带亚热带地区[10]。 然而

目前氮沉降研究主要集中于温带地区,热带地区的研究数据很少[8]。 根据现有模型的预测,到 2030 年,热带

地区这部分增加的氮可能带来 7 亿 hm2 次生热带森林约 0. 14 Pg C / a 的碳吸存量[8]。 但是由于热带和温带

森林截然不同的生态属性,热带地区氮沉降所带来的生态响应是否和温带一致还需进一步研究。 国内的氮沉

降研究目前虽然已进入起步阶段,据初步统计全国约有 22 个氮沉降研究点[141],但关于氮沉降对森林碳吸存

影响的直接研究却几乎是空白[20鄄22]。 因此在大范围建立氮沉降监测网络以满足国内该领域研究需要的同

时[141],氮沉降对森林碳吸存影响的研究也迫在眉睫。
5. 2摇 研究手段的局限性

首先,野外采样或室内实验的方法不统一、仪器设备不同、精度不够导致各地的研究结果之间差异较大,
无法准确比较氮沉降对森林碳吸存的影响程度,不利于全球范围的综合评估。 其次,研究方法上,上述 4 类研

究方法均具有各自的缺点。 实际应用中建议综合考虑。 例如,模型研究往往与其他 3 种研究方法结合[13,16],
用于预测未来全球碳库的变化。 再如,模拟氮沉降法和空间代替时间法二者的优缺点具有互补性,可以在实

验设计时同时使用以增强实验结果的真实性。 目前国际上的研究上尚未出现同时结合这两种方法进行研究

的先例。 以鼎湖山自然保护区为永久性氮沉降模拟基地[20],结合大范围区域性氮沉降梯度调查,研究中国南

方热带地区森林碳储量动态,是该领域最早采用这种方法的研究。
5. 3摇 研究的综合性不足

森林生态系统碳吸存的影响因素很多,包括土地利用变化、森林的恢复生长、CO2 的施肥作用、全球变暖

及氮沉降等方面。 单因素的研究最终必须回到多因素的综合分析才能对未来全球气候变化作出正确的评估。
因此,未来的研究需要更多地将氮沉降研究与其他全球变化研究整合起来,找出彼此之间机理的联系,进一步

了解整个森林生态系统对全球变化的响应规律。
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