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磷的生物有效性对山地生态系统的影响

王吉鹏１，２，３，吴艳宏１，２，∗

１ 中国科学院 成都山地灾害与环境研究所，成都　 ６１００４１

２ 中国科学院 山地表生过程与生态调控重点实验室，成都　 ６１００４１

３ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：磷（Ｐ）的生物有效性对山地生态系统的发育和稳定至关重要。 由于大气 ＣＯ２浓度升高和 Ｎ 沉降增加，生态系统 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ
的化学计量比失衡，Ｐ 的生物有效性受到更多关注。 近年来山地系统中 Ｐ 的研究不断深入，２００４—２０１３ 年间 ＩＳＩ Ｗｅｂ ｏｆ
Ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ 中相关研究论文几乎是此前近百年的 ３ 倍。 总结了山地生态系统中 Ｐ 的生物有效性的特点及其对植物物种多样性

和初级生产力的影响。 山地生态系统 Ｐ 的生物有效性因垂直高差和地形梯度空间变异明显，快速物质运移和生物过程是控制

山地生态系统 Ｐ 的生物有效性的关键因素。 Ｐ 的生物有效性可以影响山地生态系统物种多样性和初级生产力，其对初级生产

力的限制存在于全球范围内的山地生态系统。 当 Ｐ 的生物有效性发生改变时，山地生态系统的结构越复杂，其植物物种多样性

和初级生产力的响应可能会越平缓。 全球变化的重要驱动因子（如增温和 Ｎ 沉降增加）可以直接或间接地改变山地生态系统

Ｐ 的生物有效性，因此需要在山地生态系统中加强长期监测和养分控制实验，并结合新型 Ｐ 分析技术，以期认识山地生态系统

Ｐ 的生物有效性的现状、变化趋势和对生态系统的影响，从而为适应全球变化背景下山地生态系统养分状况的改变提供依据。
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ｊｕｓｔ ａｓ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｗｉｔｈ ｃｏｍｐｌｅｘ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍａｙ ｂｅ ｌｅｓｓ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｐ ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｅ Ｐ ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｉｓ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅｓ （ｅ．
ｇ．， ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ） ｂｅｃａｕｓｅ ｔｈｅｓｅ ｒｅｇｉｏｎｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｈａｖｅ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ Ｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ．
Ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｃａｎ ａｌｔｅｒ ｔｈｅ Ｐ ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｏｒ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ．
Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ， Ｐ ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｃａｎ， ｔｏ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｄｅｇｒｅｅ， ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｌｏｎｇ⁃
ｔｅｒｍ ｆｉｅｌｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ， ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ｎｅｗ Ｐ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ Ｘ⁃
ｒａｙ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｎｅａｒ⁃ｅｄｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ （ ＸＡＮＥＳ ） ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ ａｎｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｍａｇｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｎａｎｃｅ （ ＮＭＲ） ｏｐｅｎ ｕｐ ｎｅｗ
ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｅｌｕｃｉｄａｔｅ ｔｈｅ Ｐ ｓｔａｔｕｓ， ｉｔｓ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｔｒｅｎｄｓ， ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｏｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｔｈｉｓ
ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ， ｉｔ ｉｓ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｔｏ ａｃｈｉｅｖｅ ｂｅｔｔｅｒ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ； ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ； ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

Ｐ 参与植物体的遗传、代谢、调节过程和结构性物质的构建，是植物必需的大量元素。 土壤发育后期，Ｐ
的生物有效性下降，Ｐ 限制可能会造成生态系统的退化［１］；另一方面，人类活动导致的 Ｐ 有效性增加可能会导

致物种多样性下降［２］。 实验和模型研究结果显示 Ｐ 限制在生态系统中普遍存在，并导致初级生产力受到抑

制。 Ｗａｎｇ 等根据模型模拟结果，认为 Ｐ 限制造成大部分热带常绿阔叶森林和热带稀树草原的初级生产力减

少 ２０％［３］。 Ｅｌｓｅｒ 等通过对全球范围内不同生态系统施肥实验的荟萃分析（ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ），发现 Ｎ 和 Ｐ 同时

添加产生协同作用，显著提高陆地、淡水和海洋生态系统的初级生产力［４］。
山地是陆地生态系统的重要组成部分，占全球陆地面积的 ２０％。 由于山地生态系统具有巨大的空间变

异、快速的物质运移过程以及丰富的生物量和物种多样性，山地 Ｐ 的生物地球化学循环不同于其他陆地生态

系统［５］。 这导致山地生态系统 Ｐ 的生物有效性的分布特征和控制因素异于低地，其对生态系统初级生产力

和物种多样性的影响也具有山地特色。 山地是下游生态系统重要的物源区［６］，因此，山地生态系统 Ｐ 的有效

性和生物地球化学循环不仅会影响自身的可持续性，也会对下游生态系统的生态安全造成影响。
全球变化，如气温升高、大气 ＣＯ２浓度升高和 Ｎ 沉降增加等，会影响生物和生态系统的营养元素浓度和

Ｃ：Ｎ：Ｐ 生物计量学特征，进而改变生态系统的结构和功能［７］。 山地生态系统，尤其是高山区是全球变化的敏

感区域［８］，了解山地生态系统 Ｐ 的生物有效性可以帮助我们预测和适应全球变化背景下山地生态系统的变

化。 本综述总结了山地生态系统 Ｐ 研究的成果，对山地生态系统 Ｐ 的生物有效性的特点和 Ｐ 的有效性对山

地生态系统植物物种多样性和生产力的影响进行了探讨，最后展望了全球变化背景下山地生态系统 Ｐ 的生
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物有效性。

１　 山地生态系统 Ｐ 的生物有效性的研究现状

最近 １０ 年，生态系统中与 Ｐ 相关的研究集中在农田和陆地水体，可见研究重点在于提高农田生产力和缓

解可能由于 Ｐ 肥不合理使用导致的水体富营养化 （图 １ Ａ）。 山地生态系统包含森林、草原、农田、陆地水体

和湿地等多种陆地生态系统，我们用主题词中含有 ａｌｐｉｎｅ 或 ｍｏｕｎｔ∗或 ｍｏｎｔａｎｅ 或 ｕｐｌａｎｄ 的文献近似代表开

展于山地生态系统的研究。 可见有关山地生态系统中 Ｐ 的研究在一个世纪内成指数增长，２００４－２０１３ 年间

ＩＳＩ Ｗｅｂ ｏｆ Ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ 中相关研究论文几乎是此前近百年的 ３ 倍（图 １ Ｂ），但所占比重仍较小（图 １ Ａ）。
土壤中 Ｐ 的生物有效性由其形态组成决定，有效态 Ｐ 一般在总 Ｐ 中所占比重很小，Ｐ 的生物有效性是 Ｐ

生物地球化学循环研究的热点。 山地生态系统为研究控制 Ｐ 的生物有效性的因素和 Ｐ 的生物有效性对生态

系统的影响提供了理想场所。 山地生态系统中 Ｐ 的生物有效性的研究主要在以下方面开展：（１） 不同空间尺

度上 Ｐ 的生物有效性的分布状况；（２） 各种生态因素和过程如何影响 Ｐ 的生物地球化学循环和生物有效性；
（３） Ｐ 的生物有效性对生态系统的影响，尤其是 Ｐ 生物有效性变化导致的植物群落的适应、竞争、入侵和灭绝

格局的改变，以及由此导致的生态系统生产力和物种多样性的改变。

图 １　 生态系统研究中与磷相关的文献数目

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔｕｄｉｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
Ａ： ２００４—２０１３ 年不同类型生态系统研究中与 Ｐ 相关的文献数目；Ｂ： １９９０—２０１３ 年间山地生态系统研究中与 Ｐ 相关的文献数目。 所用数

据库为 ＩＳＩ Ｗｅｂ ｏｆ Ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ。 对于海洋，检索主题词为：ｍａｒｉｎｅ ｏｒ ｂａｙ ｏｒ ｓｅａ ｏｒ ｃｏａｓｔ∗ ｏｒ ｏｃｅａｎ∗ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于陆地水体，检索主题词

为：ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｏｒ ｌａｋｅ ｏｒ ｓｔｒｅａｍ ｏｒ ｒｉｖｅｒ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于湿地，检索主题词为：ｗｅｔｌａｎｄ ｏｒ ｍａｒｓｈ ｏｒ ｂｏｇ ｏｒ ｆｅｎ ｏｒ ｓｗａｍｐ ｏｒ ｅｓｔｕａｒｉｎｅ ｏｒ ｅｖｅｒｇｌａｄｅ
ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于森林，检索主题词为：ｆｏｒｅｓｔ ｏｒ ｗｏｏｄ∗ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于草地，检索主题词为：ｐｒａｉｒｉｅ ｏｒ ｇｒａｓｓ∗ ｏｒ ｓｈｒｕｂ∗ ｏｒ ｓａｖａｎｎａ∗
ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于农田，检索主题词为：ｃｒｏｐ∗ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；对于山地，检索主题词为：ａｌｐｉｎｅ ｏｒ ｍｏｕｎｔ∗ｏｒ ｍｏｎｔａｎｅ ｏｒ ｕｐｌａｎｄａｎｄ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ。 （ａｎｄ：当所有主题词同时出现时文献可被检索到；ｏｒ：任一主题词出现时文献可被检索到。）

２　 山地生态系统 Ｐ 的生物有效性

２．１　 Ｐ 的生物有效性的定义

Ｐ 的生物有效性是指在某一时段，生态系统中能够被生物体获取的 Ｐ 的数量。 生态系统中总 Ｐ 的数量一

般较大，但生物有效态 Ｐ 可能很少并成为生物生长的限制因素。 土壤中 Ｐ 的形态及其数量，植物器官中 Ｐ 的

含量通常被用作生态系统中 Ｐ 的生物有效性的指标。 利用弱酸性或弱碱性的溶液，如 ＮａＨＣＯ３，ＮＨ４Ｃｌ 或乳

酸，对土样进行浸提，可模拟植物根际行为从而刻画生物有效态 Ｐ ［９］。 在常用的 Ｈｅｄｌｅｙ 连续提取方法中，树
脂和 ＮａＨＣＯ３浸提态 Ｐ 被认为可以在植物的一个生长季内被利用［１０］。 此外，同位素稀释技术可基于过程刻

画土壤溶液中磷酸根的更新，从而反映土壤中 Ｐ 的生物有效性［１１］。 岩石是陆地生态系统中 Ｐ 的主要来源，风
化释放的 Ｐ 一部分参与生态系统 Ｐ 的内部循环（图 ２，过程 ８）。 循环过程中，部分 Ｐ 转化为难分解有机 Ｐ 或

被金属氧化物强烈束缚（图 ２，过程 １０），或被径流带走并迁移出生态系统（图 ２，过程 ９ 和 １１），从而退出 Ｐ 的
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内部循环。 在大的时空尺度上，Ｐ 的生物有效性取决于岩石和土壤风化释放和流失的相对强弱，其影响因素

为地壳抬升速率、岩石和土壤性质、气候和径流［１２⁃１３］。 在单个生态系统的尺度上，Ｐ 的生物有效性受其生物地

球化学循环的控制，取决于各种生物过程（图 ２，过程 ３，４，５，６ 和 ７）和地球化学过程（图 ２，过程 １ 和 ２），其影

响因素为植被覆盖、凋落物数量和质量、根系分布、土壤理化性质和母质［１４⁃１８］。

图 ２　 山地生态系统磷的生物地球化学循环

Ｆｉｇ． ２　 Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ａ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
１．岩石 ／ 土壤中的 Ｐ 溶解 ／ 解吸附至土壤溶液；２． Ｐ 通过沉淀 ／ 吸附被固定；３． Ｐ 被根系吸收；４． 植物通过凋落物向土壤归还 Ｐ；５． 有机 Ｐ 被微

生物矿化；６． 微生物固定 Ｐ；７． 微生物植物间相互作用，如激发效应、共生，从而调节 Ｐ 循环；８． Ｐ 的内部循环；９． Ｐ 通过径流从内部循环流

失；１０． Ｐ 转化为稳定的有机 ／ 无机形态，从内部循环流失；１１． Ｐ 通过径流迁移。

受山地特点的影响，山地生态系统 Ｐ 的生物地球化学循环不同于低地，主要体现在以下方面：（１） Ｐ 的内

部循环（ｉｎｔｅｒｎａｌ Ｐ ｃｙｃｌｅ； Ｐ 由岩石圈和土壤圈到生物圈，再返回土壤圈）具有明显空间变异；（２） 由于冰雪覆

盖的季节变化、巨大高差和陡坡，径流和重力侵蚀使 Ｐ 在山地土壤中的运移过程快于低地；（３） 施肥等人为干

扰在山地生态系统要弱于低地，自然生态系统的生物过程是控制 Ｐ 的生物地球化学循环的关键因素。 这使

山地生态系统 Ｐ 的生物有效性有别于低地生态系统。
２．２　 山地生态系统 Ｐ 的生物有效性具有明显的空间变异

由于地形梯度和垂直高差，山地生态系统的非生物因子（如温度、降水、风、积雪状况、土壤湿度等）和生

物因子（如植物群落的结构和功能）可以在小空间范围内表现出巨大变异。 土壤 Ｐ 的生物有效性受这些环境

因子综合影响，在水分和有机质含量低的土壤中，主要受物理化学过程控制，在水分和有机质含量高的土壤

中，主要受生物过程控制［１５， １９］，因而也表现出明显的空间变异。 例如在 Ｎｉｗｏｔ Ｒｉｄｇｅ 高山区，地形和融雪梯度

影响土壤湿度，造成土壤 Ｐ 形态和有效性分异，在积雪厚度适中的平坦地形上发育的土壤具有最高的 Ｐ 生物
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有效性［２０］。 在法国 Ｅａｓｔｅｒｎ Ｐｙｒｅｎｅｅｓ 海拔 ２０００—２４００ ｍ 地区，由于地形、微气候和植被的差异发育了始成土

（Ｉｎｃｅｐｔｉｓｏｌｓ）和灰化土（Ｓｐｏｄｏｓｏｌｓ），这两种土壤 Ｐ 形态和含量有明显差异［２１］。 在山地冰川退缩迹地和滑坡体

上会发育植被和土壤的生态系统年代序列（ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ），因发育年龄不同，生态系统 Ｐ 的生物有效性会沿

演替序列形成空间梯度。 例如在贡嘎山海螺沟冰川退缩区 １２０ 年演替序列上，表层土壤原生矿物 Ｐ 快速减

少，而有机 Ｐ 快速积累，土壤生物有效态 Ｐ 由 ３０ 年处总 Ｐ 的 ５％增加至 １２０ 处总 Ｐ 的 １１．５％［２２⁃２３］。
山地生态系统土壤 Ｐ 生物有效性的空间变异体现在不同尺度上。 以高山树线为例，在流域内和流域间

尺度上，蒙大拿冰川公园高山树线区由于母质、土壤湿度和植被类型不同，高山矮曲林土壤 Ｂｒａｙ⁃Ｐ 含量不同

于苔原［２４］，Ｎｉｗｏｔ Ｒｉｄｇｅ 高山树线土壤总 Ｐ 和生物有效态 Ｐ 均在高山矮曲林最高，苔原区生物有效态 Ｎ：Ｐ 是

亚高山森林区的 ２２ 倍［２５］；在单株尺度上，Ｎｉｗｏｔ Ｒｉｄｇｅ 高山矮曲林内树木下风向总 Ｐ 和有效态 Ｐ 含量高于上

风向［２５］。
这种空间变异在不同山地生态系统表现形式不同。 例如在热带山地垂直带谱上，有研究表明土壤 Ｐ 的

生物有效性随海拔升高而降低［２６⁃３０］。 这是因为热带山地高海拔地区低温、多雾的环境导致了初级生产力低

下，营养元素吸收受到抑制，凋落物数量和质量均低于低地生态系统，低温、水饱和的土壤以及低凋落物质量

又会抑制凋落物矿化作用，如此在热带山地生态系统形成一个 Ｐ 限制的正向反馈，导致 Ｐ 的生物有效性低

下。 但这一趋势可被土壤发育程度的差异打破，热带山地高海拔处低温条件下土壤风化程度相对低［３１］，加上

高强度水土流失和地质灾害使年轻土层暴露［３２］，所以 Ｐ 的生物有效性相对低海拔高。 可见气候和土壤发育

程度在以上情形中分别成为控制 Ｐ 生物有效性的关键因素，因此在不同山地生态系统中 Ｐ 生物有效性的空

间变异表现形式可能不同。
２．３　 山地生态系统 Ｐ 的生物有效性受快速物质运移影响

重力侵蚀和水文过程导致山区快速的物质运移。 侵蚀和堆积过程很大程度上影响山地土壤发育：一方

面，侵蚀过程带走粘粒和有机质，从而降低年轻土壤肥力；另一方面，侵蚀作用带走缺乏养分的风化产物，暴露

新鲜母质，从而更新高度风化土壤的肥力［３３］。
山区频发的重力侵蚀带走大量表面物质，例如滑坡导致植被覆盖的下降以及土层松散，使山体更倾向于

被侵蚀，因而导致土壤 Ｐ 的流失和生物有效性下降。 在湿润的热带山地森林，滑坡使地上生物量和土壤 Ｃ 以

（７．６ ± ２．９） ｔ ｋｍ－２ｙｒ－１的速率迁移，其中约 ３０％进入河道［３４］，可以设想大量 Ｐ 也因山体滑坡而迁移。 Ｃａｒｕｓｏ
和 Ｊｅｎｓｅｎ 发现泥石流冲积锥和崩积物是暴雨过程中溪流内颗粒态 Ｐ 的重要来源［３５］。 另一方面，风化产物被

山体滑坡剥蚀后，Ｐ 的生物有效性会因新鲜母质的暴露而增加，因为新鲜岩石表面的化学风化速率可以比土

壤覆盖情形下高 ４４％［１２］。 例如 ｖａｎ ｄｅ Ｗｅｇ 等推测水土流失和地质灾害是维持热带山地高海拔土壤 Ｐ 生物

有效性的机制之一［３２］；在新西兰西南湿润高山区，未受干扰的土壤在＜ １０， ０００ 年内出现 Ｐ 限制，而滑坡过程

可使养分更新，并提高初级生产力［３４］。
冰雪覆盖是山区水文过程的重要影响因素［３６］，积雪和冰川也是高山区化学物质的重要库存［３７］。 高山区

融雪季节，活跃的水文过程导致营养元素随径流迁移［３８］，也通过影响土壤理化性质，如湿度［２０］，间接影响土

壤中营养元素的有效性。 例如在澳大利亚中部高山区，Ｈａｓｅｌｗａｎｄｔｅｒ 等发现冰雪融水中含有可满足本地区植

物生长所需要的 Ｐ ［３９］；在 Ｎｉｗｏｔ Ｒｉｄｇｅ 高山苔原，冰雪融水增加了土壤湿度，从而提高了土壤 Ｐ 的生物有

效性［２０］。
２．４　 生物过程是控制山地生态系统 Ｐ 生物有效性的关键因素

在自然生态系统如森林和草原中，土壤中的有机 Ｐ 和微生物量 Ｐ 占很大比重。 尤其是在表层土壤中，微
生物过程和根系分布很大程度上决定了 Ｐ 的生物有效性［１６］。 生物过程在山地生态系统中发挥关键作用（图
３），例如在科罗拉多高海拔地区，土壤中受生物过程控制的 Ｐ 形态占总 Ｐ 的比重高于 Ｃｒｏｓｓ 和 Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ 利
用全球尺度数据库得出的结果［１５， ２５］。

山地生态系统可支持巨大的植物生物量，除了通过改变根际环境和微气候等控制 Ｐ 的生物地球化学循

５　 ５ 期 　 　 　 王吉鹏　 等：磷的生物有效性对山地生态系统的影响 　
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环，植物生物量 Ｐ 本身是重要 Ｐ 库，例如贡嘎山海螺沟冰川退缩区植被演替至约 ８０—１２０ 年后，大量的 Ｐ 被

储存在植物生物量中（２９９．３ ｋｇ ／ ｈｍ２） ［２２］；在美国 Ｃａｔｓｋｉｌｌ 山，林下短命草本植物在春季增温融雪过程中蓄存 Ｐ
等营养元素，缓解了生态系统春季养分的流失［４０］；在长白山，苔藓植物是暗针叶林的重要 Ｐ 库［４１］。 山地植物

还可以间接影响土壤养分有效性，在 Ｎｉｗｏｔ Ｒｉｄｇｅ 树线，植被影响风对物质的运移，塑造了积雪深度和外源营

养物质沉降的空间格局，使高山矮曲林带和树木的背风坡 Ｐ 的生物有效性最大［２５］。
微生物对 Ｐ 生物有效性的重要性体现在微生物过程对土壤 Ｐ 的生物有效性的影响和微生物量 Ｐ 库的自

身周转。 微生物过程主要包括（１） 与植物共生形成外生菌丝扩大根系吸收范围，（２） 分泌荷尔蒙或酶促进根

系发育，（３） 分泌质子、有机酸和铁载体等代谢产物以及磷酸酶、纤维素酶等酶，改善根际 Ｐ 的生物有效

性［４２］。 微生物量 Ｐ 库是土壤 Ｐ 库的重要组成部分，由于快速周转，其自身矿化是土壤 Ｐ 更新的重要机制［１１］。
由于低温对矿化速率的限制和微生物群落明显的季节变化，高山区土壤微生物过程对 Ｐ 生物有效性的调节

作用更为显著。 法国 Ｅａｓｔｅｒｎ Ｐｙｒｅｎｅｅｓ 山、俄罗斯高加索东北部 Ｍａｌａｙａ Ｋｈａｔｉｐａｒａ 山、北欧 Ｆｅｎｎｏｓｃａｎｄｉａｎ 山脉

高山土壤的一个共同特征是土壤有机质含量高，而且含有高浓度无机 Ｐ 和易分解态有机 Ｐ ［２１， ４３⁃４４］。 微生物

生物量和群落结构会发生季节和年际变化［４５］，这期间发生对 Ｐ 的固定和微生物细胞裂解释放会影响土壤 Ｐ
的生物有效性。 例如在澳大利亚 Ｃａｌｃａｒｅｏｕｓ 山北部，由于土壤微生物固定作用和植物吸收，土壤 ＮａＨＣＯ３提取

态 Ｐ 的浓度在 ４ 月份达到最低［４６］。 在意大利北部高山沼泽，人工增加积雪覆盖后，微生物活性增加，吸收并

积累了更多 Ｐ，微生物生物量 Ｎ ／ Ｐ 比例下降，这可能会导致植物可以利用的有效态 Ｐ 减少［４７］。

３　 Ｐ 的生物有效性对山地生态系统的影响

山地生态系统 Ｐ 的生物有效性在空间和时间上均存在明显变异；作为全球变化敏感区域，山地生态系统

正在和将要发生的改变会进一步影响 Ｐ 的生物有效性。 Ｐ 的生物有效性的时空变异是否参与山地生态系统

景观格局的构建，其随全球变化的改变又会对山地生态系统的结构和功能造成怎样的影响？ 这些问题的解答

有赖于我们对 Ｐ 的生物有效性在山地生态系统中所扮演角色的理解。
Ｐ 的生物有效性会影响生态系统的结构，具体来说，在个体水平上，不同物种植物具有不同的 Ｐ 需求量和

获取能力，所以在 Ｐ 的生物有效性发生改变时，各物种的生产力和物质分配策略会发生不同的改变。 个体水

平上生物对 Ｐ 的生物有效性的差异性反应会通过竞争等物种间相互作用，改变群落组成；生物在适应 Ｐ 的生

物有效性改变时的策略，例如向土壤分泌有机酸、磷酸酶，增加向根的投入等，改变土壤理化性质，生物量的变

化会改变照度和蒸散发强度，从而改变微气候。 Ｐ 的生物有效性也会影响生态系统的功能，因为 Ｐ 本身作为

一种大量营养元素可以成为生态系统生产力的限制因素，而且 Ｐ 的生物有效性通过影响生态系统结构间接

引起养分库和循环速率差异显著［３３］。 山地生态系统首先具有较高的物种多样性和丰富的潜在可定居物种，
为 Ｐ 生物有效性变化提供了备选物种库；其次，母质、地形和气候的空间变异使相同的 Ｐ 的生物有效性在不

同环境下效应不同，例如在 Ｐ 生物有效性低下地区，若同时存在严重水分限制，添加 Ｐ 可能不会明显增加生

态系统初级生产力，但水分限制解除后，Ｐ 成为初级生产力的主要限制因素，因而 Ｐ 生物有效性的改善会提高

初级生产力。 接下来将讨论 Ｐ 的生物有效性如何影响山地生态系统的植物物种多样和初级生产力。
３．１　 Ｐ 的生物有效性对植物物种多样性的影响

限制性养分元素的生物有效性会影响植物群落结构，一般中等养分水平下物种多样性达到最大［４８］，所以

植物物种多样性会随 Ｐ 的生物有效性增加呈现单峰变化（图 ３，曲线 １）。 养分有效性除了通过影响物种定居

和生产力影响物种多样性，不同养分元素间的比例也会影响群落物种多样性，有学者认为当养分供应比例

（如 Ｎ：Ｐ）平衡在适中的比例范围内时，物种多样性最高［４９］，当偏离这一范围时，物种多样性会下降（图 ３，曲
线 ２）。 群落物种多样性是多种生态过程之间微妙相互作用的结果，当把其他环境因素考虑进来时，生态系统

中物种多样性随 Ｐ 的生物有效性的变化可能会偏离以上模式。 在 Ｐ 充足供应的情况下，干扰［５０］、其他环境要

素（如水分［５１］）等的胁迫会抑制优势物种的生长，避免竞争排除的出现；当这些胁迫在时间或空间上分异时，

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

会造成生态位分离［５０］，以上两点使物种多样性在没有 Ｐ 限制时维持在较高水平（图 ３， 虚线 ｂ）。 在 Ｐ 极端缺

乏时，由于不同物种适应 Ｐ 限制的策略各异［５２］，以及生物和物理化学过程导致的环境中 Ｐ 形态的分异［５０］，如
果潜在物种库充足，仍会有较多物种出现在极度缺 Ｐ 的环境中（图 ３， 虚线 ａ）。

图 ３　 磷的生物有效性对山地植物物种多样性影响的概念模型

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｂｉｏａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ
曲线 １：适中 Ｎ：Ｐ 比例；曲线 ２：偏离适中 Ｎ：Ｐ 比例；虚线 ａ：Ｐ 极

度限制情形下相对高的植物物种多样性；虚线 ｂ：Ｐ 充足供应情形

下相对高的植物物种多样性。

地形高差使山地生态系统频繁受到重力侵蚀和水

文过程的干扰；资源供给（如水分、养分、光照）和调节

因素（如土壤 ｐＨ 值、温度）的空间变异使山地生态系统

可能受 Ｐ 限制之外的因素制约，也创造了充足的生态

位，这两个因素使 Ｐ 充分供应时不会发生竞争排除。
例如陡峭高差和地形梯度使厄瓜多尔和巴西热带山地

森林土壤养分状况具有明显空间变异，并导致其丰富的

物种多样性［５３⁃５４］。 丰富的物种多样性和巨大的空间变

异使山地生态系统具有充足的潜在物种库和适于其定

居的微环境，从而使物种多样性在 Ｐ 限制时不至于锐

减。 例如在安第斯山东坡和与之相连的亚马逊低地，土
壤养分普遍贫乏，而物种多样性极其丰富［３１］。 所以可

以推测山地生态系统结构越复杂，其植物物种多样性随

Ｐ 的生物有效性的变化可能越平缓。 例如在物种结构

相对简单的高山区，短期养分控制实验结果支持中等 Ｐ
养分状况下植物物种多样性最大的理论［５５⁃５６］，而在物

种结构复杂的山地森林，没有确切证据表明植物物种多

样性对 Ｐ 的生物有效性发生短期响应。 但施肥实验的

结果显示，添加 Ｐ 或 Ｎ 和 Ｐ 后，山地森林群落中不同物

种表现出差异的生长反应和干旱胁迫敏感性［５３， ５７⁃５８］，
如果这些短期差异可以持续，山地森林生态系统的植物

物种多样性会随 Ｐ 的生物有效性的变化而变化［５３］。
３．２　 Ｐ 的生物有效性对初级生产力的影响

当不存在水分限制时，土壤养分有效性经常是陆地生态系统初级生产力的限制因素。 不同于单一物种的

农田，自然生态系统物种组成会随 Ｐ 的生物有效性发生改变，因此 Ｐ 的生物有效性对初级生产力的限制会受

到物种组成的影响。 根据 Ｃｈａｐｉｎ 等，自然生态系统 Ｐ 限制在中等 Ｐ 的生物有效性水平上达到最大［５９］。
Ｐ 限制可以存在于全球范围内的山地生态系统。 有证据表明婆罗洲、夏威夷、牙买加、哥伦比亚、厄瓜多

尔、秘鲁和波多黎各的热带山地森林均不同程度的受到 Ｐ 限制［２９， ３１， ５７⁃５８， ６０⁃６３］。 在位于亚热带的鼎湖山，演替

４００ 年后，季风常绿阔叶林的初级生产力近 ３０ 年来发生了下降，通过分析土壤 Ｐ 的生物有效性、土壤酸性磷

酸酶活性以及植物叶片 Ｎ：Ｐ 值，可认为 Ｐ 的生物有效性下降是造成生态系统生产力下降的原因［６４］。 在新西

兰温带山地雨林，由于降水充足，土壤在＜ １０， ０００ 年的发育过程中出现 Ｐ 缺乏和生态系统退化的现象［３４， ６５］。
高山区的大量研究，例如在科罗拉多州的落基山、俄罗斯高加索山西北部、瑞典北部亚极地高山，均证实 Ｐ 或

Ｎ， Ｐ 添加可以提高生态系统的初级生产力［５５， ５６， ６６⁃６９］。
群落组成会影响初级生产力对 Ｐ 的生物有效性的反应。 在植物生理的水平上，首先，生长于养分贫瘠环

境下的植物在养分条件改善时倾向于积累高浓度的养分元素，而不是加快生长［５９］；其次，某些高山区植被可

能将 Ｐ 储存于地下生物量或繁殖器官，而不是分配到叶片［６７， ７０］，这样植物生物量在 Ｐ 限制消除后不一定显著

增加。 在植物群落水平上，不同物种对 Ｐ 生物有效性改变的反应不同，各种反应可能会彼此抵消，这样初级

生产力不会发生剧烈变化［７１］。 基于此，Ｋｉｔａｙａｍａ 认为在物种多样性高的地区，例如某些山地生态系统，Ｐ 生

７　 ５ 期 　 　 　 王吉鹏　 等：磷的生物有效性对山地生态系统的影响 　
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物有效性下降会导致 Ｐ 利用效率高的物种取代原有物种，因而不引起生产力明显下降［７２］。 另外，在山地生态

系统普遍存在的其他初级生产力限制因素，如温度、辐射、风和水分条件，也会削弱初级生产力对 Ｐ 生物有效

性改变的反应。 所以类似于植物物种多样性的对 Ｐ 的生物有效性的反应，山地生态系统结构越复杂，其初级

生产力随 Ｐ 的生物有效性的变化可能越平缓。

４　 展望：全球变化背景下山地生态系统中 Ｐ 的生物有效性

山地生态系统（尤其是高海拔地区）的生态过程倾向于受低温和 Ｎ 限制，因而对全球变化的重要驱动因

子如增温和 Ｎ 沉降增加反应敏感。 增温和 Ｎ 沉降增加可以通过改变土壤理化过程和生物过程直接或间接影

响山地生态系统 Ｐ 的生物有效性。 一方面，增温和 Ｎ 沉降增加会加速土壤和凋落物中有机质的矿化，提高磷

酸酶活性，也会增加植物和微生物对 Ｐ 的固定，从而直接影响山地生态系统 Ｐ 的生物有效性。 另一方面，增
温和 Ｎ 沉降增加可以通过改变山地水文和生物过程间接影响 Ｐ 的生物有效性。 例如增温导致全球冰川减

少，改变积雪的量、季节和年际变化，从而影响山地水文过程，改变山地土壤的冻融循环格局和土壤水分状况。
增温使山地生态系统植被带发生迁移，并伴随着物种的适应、竞争、入侵和灭绝［３６］；Ｎ 沉降增加会改善 Ｎ 养分

状况，也会改变环境和生物体的 Ｃ：Ｎ：Ｐ 化学计量比，从而导致生态系统物种组成的改变［７３］。 这些水文和生

物过程的改变会进而影响 Ｐ 的生物有效性。
Ｐ 的生物有效性也可一定程度上决定生态系统对全球变化的响应。 例如生态系统中 Ｐ 的生物有效性控

制其对 Ｎ 沉降增加的响应和 Ｎ 在生态系统中的转化路径。 在 Ｐ 的生物有效性不同的热带山地森林，Ｎ 在土

壤中的转化路径对 Ｎ 添加有不同的响应［５３， ７４］。 在 Ｎ 和 Ｐ 共同限制的高山杜鹃灌丛，Ｎ 沉降增加后，Ｐ 的生物

有效性低下抑制了生物量增加和对 Ｎ 的固定，使生态系统发生 Ｎ 饱和，也使 Ｎ 容易通过地表水流失［７５］。
了解山地生态系统中 Ｐ 生物有效性的现状是分析其是否存在 Ｐ 限制的关键，也是预测 Ｐ 生物有效性对

全球变化响应和生态系统对全球变化反馈的基础。 这一方面需要大量基础数据，如母岩 Ｐ 含量、地壳抬升速

率、Ｐ 风化速率、Ｐ 流失和向闭蓄态 Ｐ 转化速率，及其空间分布情况，另一方面需要对 Ｐ 生物地球化学循环更

加深入的了解。 山地生态系统的复杂性使基础数据的获取和 Ｐ 生物地球化学循环的刻画难度增加，也为探

究 Ｐ 的生物有效性的影响因素及其对全球变化的响应提供了理想的研究平台。 新型 Ｐ 分析技术，如３１Ｐ 核磁

共振光谱（ＮＭＲ）技术、磷酸根１８Ｏ 示踪和 Ｘ 射线吸收近边结构法（ＸＡＮＥＳ）的快速发展并与传统手段结合为

Ｐ 生物地球化学循环的研究提供了更有力支撑。 未来研究需要在典型山地生态系统开展对 Ｐ 生物有效性的

长期监测和养分控制实验，也需要建立更加完善的 Ｐ 的生物地球化学循环模型。
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