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摘要： 植物光合固碳（Ｃ）是生物固 Ｃ 的重要途径和生态系统 Ｃ 循环中的重要环节。 在全球环境变化背景下，研究氮（Ｎ）输入对

植物光合固 Ｃ 的影响，对于更好的认识 Ｃ、Ｎ 循环过程及生态系统对全球变化的响应过程等具有重要意义。 Ｎ 输入是否能够增

加植物固 Ｃ 取决于生态系统类型以及生态系统的 Ｎ 饱和度；草原和湿地生态系统 Ｎ 输入的临界负荷值较高，干旱、半干旱荒漠

地区较低；Ｎ 输入可能改变植物光合固 Ｃ 在各器官的分配，主要由植物生理、自身生长节律和环境养分等决定。 由于物种和生

态系统类型的差异，Ｎ 输入对植物固 Ｃ 的影响仍具有很大的不确定性，目前缺乏准确、定量表达 Ｎ 输入对生态系统光合和 Ｃ 同

化物分配影响的数学表达方法和过程算法。 未来应着重加强 Ｎ 输入下 Ｃ 同化物分配的生物地球化学模型和 Ｎ、Ｐ 富集下植物

光合固 Ｃ 耦合模型研究，并应用同位素标记和分子生物学技术，从生态系统角度综合探讨 Ｎ 输入下植物光合固 Ｃ 的分配和转

化特征。
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生态系统氮（Ｎ）输入包括大气干、湿 Ｎ 沉降、陆源 Ｎ 输入以及海陆沉积物－水界面交换等主要途径［１］。
上世纪以来，由于人类活动导致生态系统的 Ｎ 负荷增加，Ｎ 输入的持续增强已成为全球性的环境问题，其发

展趋势异常严峻［２，３］，成为全球变化的重要驱动力因素之一［４］。 植物光合固碳（Ｃ）作为生物固 Ｃ 的重要方

式，影响着生态系统 Ｃ 库的循环和周转，是评估全球变化背景下 Ｃ 循环的重要环节［５］。 Ｎ 是植物体内氨基酸

和蛋白质的重要构成成分，同时也是植物生长和光合过程的重要营养因子［６］，特别是可利用 Ｎ，在植物的生长

中起关键性作用，尤其是在很多温带森林和湿地生态系统植物光合生长中起重要的限制作用［７］，因而 Ｎ 素对

于植物 Ｃ 代谢过程的调节作用具有重要的意义。
持续的 Ｎ 输入必然显著改变生态系统的 Ｃ、Ｎ 循环过程和收支平衡［８，９］。 如研究表明，近百年来随着 Ｎ

输入增加，对 Ｎ 敏感的树种约增加了 １０ 倍［１０，１１］；Ｎ 沉降可以改变植物叶片的 Ｎ 含量［１２］和单位叶片的 Ｃ 获得

能力［１３］，进而影响植物净初级生产力及固 Ｃ 能力。 因此，Ｎ 输入对于生态系统固 Ｃ 的影响也是当前全球变化

研究的热点问题［１４，１５］。 在全球变化背景下，如何理解 Ｎ 增强对植物光合固 Ｃ 和 Ｃ 循环的影响是目前面临的

重大科学挑战［１６］。

１　 Ｎ 输入对植物光合固 Ｃ 的影响

１．１　 Ｎ 输入是否增加植物固 Ｃ
目前，Ｎ 输入是否增加植物固 Ｃ 有着较大的争论。 研究普遍认为在 Ｎ 限制的生态系统中，Ｎ 输入的增加

可以刺激植物生长和生物量的积累［１７］，提高植物净初级生产力［１８］，进而提高生态系统的固 Ｃ 量，即“Ｎ 促 Ｃ
汇”，大部分森林生态系统就是这种类型［１９］。 欧洲和美国的森林模拟实验都表明 Ｎ 沉降对植被固 Ｃ 的重要

性［１４，２０］。 草地、高寒草甸生态系统中，Ｎ 输入可以提高微生物 Ｎ 含量和土壤微生物代谢活性，促使草地获得

Ｃ 增汇效应，而且以 Ｎ 初始水平低的群落增汇效应更大［２１，２２］。 如通过研究不同 Ｎ 输入水平对温带典型草原

地上生产力的影响，发现 Ｎ 素添加导致未受干扰草地的地上生物量提高了 ９８％—２７１％［２３］。 在湿地生态系统

也类似的研究结论，三江平原沼泽湿地的实验表明 Ｎ 输入可以提高小叶章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）的生物

量［２４］。 这是由于 Ｎ 输入改变了沼泽、泥炭等湿地的 Ｎ 贫乏状况，对植被生产力的影响也主要以促进为主［２５］。
然而，如果生态系统处于 Ｎ 饱和环境，Ｎ 输入反而会导致 Ｎ 的淋失，植物对 Ｎ 的吸收减少［２６］，养分固定能力

下降，进而影响生态系统的养分状况，抑制植物生长［２７］。 如对脂松（Ｐｉｎｕｓ ｒｅｓｉｎｏｓａ）的研究表明，在高 Ｎ 处理

（１５ ｇ Ｎ ｍ－２·ａ－１）条件下，脂松死亡率高达 ５７％［２８］。 另外，植物固 Ｃ 对 Ｎ 输入增加的响应可能是非线性的，
一些模型的预测表明，持续的 Ｎ 输入会造成生态系统的“Ｎ 饱和” ［２９］，可能导致土壤酸化和森林衰退［３０］，生态

系统固 Ｃ 能力下降。 尽管存在诸多争论，但是目前大多数学者较为认同的观点是，Ｎ 输入是否能够增加植物

固 Ｃ 量，取决于生态系统类型［３１］以及 Ｎ 饱和度［３２］。
１．２　 Ｎ 输入的临界负荷值及指示方法

针对于不同生态系统对 Ｎ 输入后植物固 Ｃ 的不同响应，有学者提出了临界 Ｎ 容量或 Ｎ 的临界负荷

（Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｌｏａｄ）的概念，即生态系统超过该阈值表现出显著的有害效应［３３］。 从表 １ 可以看出，草原和

湿地生态系统 Ｎ 输入的临界负荷值高于森林生态系统，这可能是草原和沼泽湿地生态系统，藓类或浅根微管

束植物对 Ｎ 素有明显的截留效应［３４］，导致生态系统中优势种对 Ｎ 素的吸收下降，因而表现出较高的 Ｎ 临界

负荷值。 对于干旱、半干旱荒漠地区，Ｎ 输入的阈值更低，这可能和干旱、半干旱区的水分匮乏有关［３５］。
也有学者从植物 Ｃ、Ｎ 含量来指示 Ｎ 输入阈值，其中植物叶面 Ｃ、Ｎ 含量和 Ｃ ／ Ｎ 比是最常用的观测指标。
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Ｐｉｔｃａｉｒｎ 等［４５］选取欧洲灌木帚石楠（Ｃａｌｌｕｎａ ｖｕｌｇａｒｉｓ）的叶面 Ｎ 含量对 Ｎ 输入进行指示，确定在叶面 Ｎ 含量高

于 １５ ｍｇ ／ ｇ 时生态系统达到 Ｎ 饱和；Ｂｒｏｗｎ 等［４６］则认为森林叶片 Ｎ 含量在 ２１ ｍｇ ／ ｇ 以下时，植物的光合速率

随着 Ｎ 含量上升呈线性增加。 泥炭藓头状枝 Ｎ 含量超过 １５ ｍｇ ／ ｇ，将不利于植物的光合作用，可指示大气存

在高 Ｎ 沉降通量和 Ｎ 污染［４７］。 叶片 ＮＯ－
３ －Ｎ 含量是较为特殊的指标，因为只有植物在 Ｎ 匮乏满足后才会在

体内储存 ＮＯ－
３ －Ｎ，因此 Ｎ 输入后如果植物叶片出现 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ，就表明了植物的 Ｎ 饱和［４８］；植物 Ｎ ／ Ｐ 也可以指

示生态系统的 Ｎ 饱和［４９］。 综上，Ｎ 输入水平是影响植物生长和固 Ｃ 的重要因素，但是不同生态系统 Ｎ 输入

的临界负荷值和指示方法存在差异。

表 １　 不同生态系统 Ｎ 输入的临界负荷值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｒｉｔｉｃａｌ ｌｏａｄ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

生态系统类型
Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｙｐｅｓ

Ｎ 输入的临界负荷值

Ｃｒｉｔｉｃａｌ ｌｏａｄ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ／ （ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）
参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

森林 ２—３ ［３６］

森林 ２ ［２］

南亚热带森林 ３．６—３．８ ［３７］

南亚热带森林 １０ ［３８］

温带典型草原 ＞１０，＜２０ ［３９］

温带典型草原 ＞１０，＜４０ ［４０］

温带沼泽湿地 １０—２０ ［４１］

温带沼泽湿地 ５ ［４２］

泥炭湿地 １０ ［４３］

泥炭湿地 ０．５—４ ［４４］

干旱、半干旱荒漠 ０．２ ［３５］

１．３　 不同植被、不同器官光合固 Ｃ 对 Ｎ 输入的响应

植物固 Ｃ 对 Ｎ 输入还有更复杂的响应，如植物不同器官对 Ｎ 的需求的不一致导致其对 Ｎ 输入的响应存

在差异。 通过 ｍｅｔａ 分析方法研究 Ｎ 沉降对陆地生态系统 Ｃ 库的影响，结果表明 Ｎ 输入增加了植物地上 Ｃ
库，但是植物地下 Ｃ 库大幅降低［３２］。 湖泊湿地的研究认为，Ｎ 沉降会导致茭草（Ｚｉｚａｎｉａ ｃａｄｕｃｉｆｌｏｒａ）地上生物

量增加，少量的 Ｎ 则抑制茭草地下部分的生长，而大量的 Ｎ 又会促进茭草地下部分的生长；水葱（ Ｓｃｉｒｐｕｓ
ｖａｌｉｄｕｓ）则有不同的反应，适量的 Ｎ 使地上生物量增大，过量的 Ｎ 使地上生物量减小［５０］。 不同植物种类对 Ｎ
输入的响应差异也较大，北美湿地的研究表明，ＮＯ－

３ －Ｎ 的添加有利于直叶金发藓（Ｐｏｌｙｔｒｉｃｈｕｍ ｓｔｒｉｃｔｕｍ）富集，
其密度和盖度增加了 ８３％和 ４６％，但是 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 添加后的喙叶泥炭藓（Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｆａｌｌａｘ）群落反而密度和盖度

下降了 ２５％和 ２４％［５１］。 在欧洲 Ｎ 输入实验表明，Ｎ 添加后帚石楠的固 Ｃ 能力影响不大；白毛羊胡子草

（Ｅｒｉｏｐｈｏｒｕｍ ｖａｇｉｎａｔｕｍ）则在 Ｎ 输入后 δ１３Ｃ 值上升，其 δ１３Ｃ 的固持能力增加了 ２ 倍［３４］。 不同植被和不同植物

器官的固 Ｃ 对 Ｎ 输入的响应存在差异，其原因可能和 Ｎ 的 ２ 种蛋白在植物体内的分配格局不同有关［５２］。
采用天然丰度或示踪 Ｃ 同位素技术可以很好的指示植物固 Ｃ 能力的变化。 天然丰度 Ｃ 同位素研究表

明，Ｎ 输入使 Ｃ 同位素偏负，其主要机制在于 Ｎ 素供给在植物光合作用过程中对同化作用的影响明显，较高

的 Ｎ 输入促进植物的光合作用和固 Ｃ 能力，增加了植物对大气 δ１２Ｃ 的吸收，从而导致光合产物和植物叶片

δ１３Ｃ 值降低［５３］。 如贵阳和贡嘎山的大气 Ｎ 沉降实验表明：细叶小羽藓（Ｈａｐｌｏｃｌａｄｉｕｍ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌｕｍ）的固 Ｃ 能

力与大气 Ｎ 沉降水平正相关，贵阳（Ｎ 沉降为 ３．０２ ｇ Ｎ ｍ－２·ａ－１）的 δ１３Ｃ 值为－３０．２‰，贡嘎山（Ｎ 沉降为 ０．８５
ｇ Ｎ ｍ－２·ａ－１）为－２６．５‰［５４］，高 Ｎ 沉降导致低 δ１３Ｃ 天然丰度值。 Ｃ 同位素示踪实验表明则可以直接、快速了

解 Ｎ 输入后植物光合生理指标的变化和植物光合固 Ｃ 变化［５５］。 研究表明，尿素添加 ２ ｄ 后，多年生草本植物

黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）和白三叶草（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ）地上叶的 δ１３Ｃ 值迅速升高，表明植物光合作用增强；而
１２ ｄ 后，δ１３Ｃ 值下降，表明植物光合作用降低［５６］。 对中国江苏盐城自然保护区盐沼湿地植物芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ

３　 １ 期 　 　 　 张林海　 等：氮输入对植物光合固碳的影响研究进展 　
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ｃｏｍｍｕｎｉｓ）和互花米草（Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）培养和１５Ｎ 标记实验表明，Ｎ 输入后显著增加了 ２ 种植物生物量、
总１５Ｎ 的吸收和总１５Ｎ 的吸收效率，但是导致根冠比下降，Ｎ 利用效率也下降，而且互花米草具有显著更高的

生物量和根冠比［５７］。 总之，不同生态系统植物、植物不同器官的光合固 Ｃ 能力对 Ｎ 输入有不同的响应方式，
其 Ｃ、Ｎ 含量和光合固 Ｃ 能力会产生相应变化。

２　 Ｎ 输入下植物光合固 Ｃ 的分配和转移效应

植物光合固 Ｃ 分配、转移是生态系统 Ｃ 循环的重要过程，主要由植物生理、遗传特性和自身生长节律决

定［５８］，并受植物生长的自然环境（如光、温、水、养分等）的制约［５９］。 植物光合固 Ｃ 的分配转移模式是植物种

群提高竞争能力、克服环境逆境的重要途径［６０］。 Ｃ 稳定同位素示踪技术是研究植物光合固 Ｃ、分配及转化与

环境变化关系的重要研究方法和手段［６１］。 采用１３Ｃ 脉冲标记方法的研究表明，短时间内（１ ｄ）Ｎ 肥输入后玉

米光合固定 δ１３Ｃ 的总量增加，但是比对照 δ１３Ｃ 值下降，因为 Ｎ 素添加后，植物生物量增加，对 δ１３Ｃ 值起稀释

作用［６２］。 随着标记时间增加（１５ ｄ 后），植物光合固定 δ１３Ｃ 总量逐渐减少，这主要是由茎叶和根际呼吸损失

而引起［６３］。 通常情况下，植物光合固定的 δ１３Ｃ 即时分配大小为茎叶＞根＞土壤，大部分固定的 Ｃ 留在地上部

分［６４］，但是分配比例因植物物种而异：杨世超等［６５］ 应用同位素标记实验表明，在标记期的苜蓿（ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ）光合固定的 δ１３Ｃ 值分配情况为：茎（１８－２７％）＞叶（４－８％）＞根（１－２％）；而玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ）在整个生育

期内分配到地上部、根部、根际呼吸和土壤有机碳中的光合 Ｃ 量，分别占净吸收 Ｃ 量的 ６２．３９％、１７．８８％、１７．
０７％和 ２．６７％［６６］。 Ｎ 输入后光合固 Ｃ 在植物各器官分配可能会发生变化。 一些研究认为，施 Ｎ 増加了同化 Ｃ
分配到茎和地上部分的比例，分配到根和地下部分的比例下降［６７－６９］。 但是当 Ｎ 素等肥力供应不足时，分配至

根系的 Ｃ 占净光合固 Ｃ 的比例升高，光合固 Ｃ 向根系分配转移，可能是植物对养分胁迫的一种适应［７０，７１］。 植

物在不同的生长期，光合固 Ｃ 的分配也存在差异。 研究认为在生长前期光合固 Ｃ 偏向于向地下根系的输送，
生育后期偏向于地上以利于果实等的累积［７２］。 但是 Ｎ 输入后光合 Ｃ 的分配可能会产生改变，如研究表明，
施 Ｎ 处理后冬小麦在生长前期（苗期和拔节期），净光合固定的 δ１３Ｃ 分配到地上部分的比例高于不施 Ｎ 处

理，而在生育时期结束后，施 Ｎ 处理光合固定的 δ１３Ｃ 在地上部分的分配显著降低［７０］。 因此，Ｎ 输入后植物 Ｃ
库将发生转移，因而有必要进一步了解植物光合固 Ｃ 在不同器官、以及植物－土壤系统中的固定、分配及转移

的过程。 不过目前大多数利用脉冲标记进行光合固 Ｃ 研究是基于标记当天吸收的 δ１３Ｃ 值得出的结论，提供

的是即时和近期光合固 Ｃ 的分配和转移规律，但是即使在同一生育期内，光合固 Ｃ 的分配也可能出现变化，
光合固 Ｃ 分配还存在季节动态变化，因此利用１３Ｃ 脉冲标记方法研究植物光合固 Ｃ 分配（特别是分配到地下

部分）只能说是一个估算，但是这种估算对于研究整个生态系统尺度的 Ｃ 平衡仍具有重要意义［７３］。

３　 Ｎ 输入影响植物光合固 Ｃ 的机理

３．１　 Ｎ 输入提高植物光合固 Ｃ 能力的机理

Ｎ 素是植物叶绿素、蛋白质、氨基酸和光合酶等的重要组成部分，参与光合产物的合成，可以通过影响植

物的光合作用改变植物固 Ｃ 能力。 研究表明，Ｎ 输入提高了植物叶片 Ｎ 含量和叶绿素含量［７４，７５］，促进植物光

合色素的合成［５２］，增加植物叶面积［７６］，引起核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶 ／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶）的浓度和活性及

蛋白质总量升高，从而提高植物的光合速率［５５］。 如对 Ｈａｒｖａｒｄ 赤松（Ｐｉｎｕｓ ｒｅｓｉｎｏｓａ）进行高 Ｎ 处理的样地中，
发现赤松叶片氨基酸和叶绿素明显积累，其原因是叶片 Ｎ 含量与光合作用存在解耦合关系，植物将叶片中增

加的 Ｎ 作为可溶性蛋白质，提高了光合作用［８］。 在南亚热带地区的试验中，Ｎ 沉降增加了外来植物薇甘菊

（Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ）净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和水分利用效率（ＷＵＥ）的日均值，一定

程度提高了植物的光合作用和加速了生物的入侵［７７］。 温带草原生态系统的研究认为，施 Ｎ 不仅对叶片 Ｐｎ
有促进作用，而且延长了光合高峰期的持续时间。 Ｎ 输入导致叶片 Ｔｒ 降低，瞬时 ＷＵＥ 值增高，Ｇｓ 增大，胞间

ＣＯ２浓度（Ｃｉ）逐渐减小，固 Ｃ 能力增强［３９］。 滨海盐沼的研究也表明，施加 Ｎ 素促进了互花米草叶片的生长，
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叶面积、叶数、叶长和叶宽均显著增加，外源 Ｎ 输入促进了互花米草叶绿素含量的增加［７８］。 三江平原小叶章

湿地 Ｎ 输入模拟实验同样表明，小叶章叶绿素、叶片可溶性蛋白和游离氨基酸含量分别增加 ２０．３７％、１０．５２％
和 １９．１８％，而可溶性糖含量则下降了 １４． ６９％，不同水平 Ｎ 输入处理的净同化率分别为对照的 １． １０ － ３．
８１ 倍［７９］。

光合生理指标和叶绿素荧光参数是研究植物光合生理生态的重要参数，指示植物的光合固 Ｃ 能力大小。
研究表明，随着施 Ｎ 水平的增加，小叶章的全 Ｎ 含量、光合色素含量、光合参数如表观量子产量（ＡＱＥ）和潜在

光合能力（Ａｍａｘ）均增加，表明利用弱光的能力增强，有利于植物在低温环境维持较高的光合能力［８０］。 另外，
植物还可以通过 Ｎ 输入，降低光补偿点（ＬＣＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ），促进各器官 Ｎ 含量，增加叶重比，提高生物

量和固 Ｃ 量［８１］。 Ｎ 输入增强后植物 ＰＳⅡ最大光化学量子产量（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＰＳⅡ实际光化学量子产量（ΦＰＳ
Ⅱ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）也逐渐升高，非光化学淬灭（ＮＰＱ）逐渐下降，植物光能转换效率提高，ＰＳⅡ反应中

心的开放度更高，利于光合产物提高［８２］。 亚热带地区 ＮＨ４ＮＯ３添加实验表明，植物 Ｐｎ、Ｔｒ，植物光系统Ⅱ最大

光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、光化学性能指数（ＰＩＡＢＳ）和生物量在 Ｎ 添加后显著提高［８３］。 这些研究表明，Ｎ 输入可

以促进了叶片光系统Ⅱ光化学效率的提高，提高植物的光合速率及固 Ｃ 能力。
３．２　 Ｎ 输入降低植物光合固 Ｃ 能力的机理

在 Ｎ 富集或 Ｎ 饱和的生态系统中，Ｎ 输入反而对植物生长不利。 首先，过量的 Ｎ 并未被植物吸收，多数

通过淋溶损失被土壤固持。 Ｓｃｈｌｅｐｐｉ 等［８４在瑞士中部的 Ｎ 输入标记实验表明，仅有 １２％的 Ｎ 进入地上植被，
其余绝大部分进入土壤；长期 Ｎ 肥实验也表明，沉降的 Ｎ 大部分集中在土壤表层，约 ７０％的 Ｎ 储存于低 Ｃ ／ Ｎ
（１０－３０）的土壤中，因而 Ｎ 沉降不会对植物 Ｃ 吸收产生影响［８５］。 其次，Ｎ 输入会引起植物光合和呼吸性能变

化。 如过高 Ｎ 输入使植物最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）和光饱和点（ＬＳＰ）下降，对光环境的适应性下降，暗呼吸速

率（Ｒｄ）却升高，因此生物量和固 Ｃ 积累反而少［８１］。 高 Ｎ 处理还显著降低了植物叶片的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ，导
致 ＰＳⅡ原初光能转化效率和 ＰＳⅡ的潜在活性下降，最大荧光、可变荧光、光化学猝灭系数降低，影响了植物

的光合固 Ｃ 作用［６，８６］。
Ｂｒｏｗｎ 等［４６］则认为 Ｎ 输入虽然促进了植物生长，但是叶面积增加反过来影响自身光合作用，形成自遮蔽

（Ｓｅｌｆ－ｓｈａｄｉｎｇ）作用。 植物的呼吸作用是造成植物固 Ｃ 损失的重要途径。 Ｎ 输入后，植物叶片蛋白质含量升

高，导致呼吸作用上升［８７］，而且植物体内 Ｎ 含量与呼吸作用也普遍存在正相关关系［８８］。 Ｎ 输入与土壤呼吸

的这种正向关系主要是因为高 Ｎ 输入有利于改善枯落物质量（如 Ｃ ／ Ｎ 降低），使 Ｃ、Ｎ 矿质化速率升高。 在瑞

典南部实验也发现在高 Ｎ 输入条件下，呼吸速率偏高，呼吸作用的增强可能导致植物固 Ｃ 量的下降［８９］。
目前 Ｎ 输入的大多数实验是在其它养分充足的情况下进行的［９０］，但是当 Ｎ 输入超过生态系统对 Ｎ 的需

求量时，往往会引起植物养分失衡，叶片叶绿素含量降低，导致生长受限。 如发育在强风化土壤上的热带森林

和热带稀树草原，由于经常处于 Ｎ 饱和状态，植物生理生态过程常受 Ｐ、Ｃａ 等营养元素的限制［９１］；也有学者

观测到高 Ｎ 输入可能会导致温带常绿乔木叶片中的 Ｎ ／ Ｐ 和 Ｍｎ ／ Ｍｇ 等比例过高，营养失衡［９２］；特别是由于

ＮＨ＋
４ 取代 Ｍｇ、Ｃｕ、Ｚｎ 等微量元素，或 ＮＨ＋

４ 与植物其它阳离子置换，并通过拮抗作用抑制了对 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ｋ＋等

离子的吸收，从而造成体内养分不平衡，阻碍了叶绿素的形成；或者植物对 Ｎ 进行大量的吸收后对其它养分

起了“稀释效应”，造成养分的失调［９３］。
植物体内的高 Ｎ 水平降低植物的抗逆性和抗虫害能力，从而严重阻碍植物的生长和生理活动。 研究表

明，在富 Ｎ 或 Ｎ 饱和系统中，植物为了抵抗 Ｎ 输入增加的不利环境，会分配更多的光合同化产物来形成防御

物质，导致生产力和固 Ｃ 量降低［９４］。 Ｎ 输入后植物生长虽然加快，但是昆虫种群数量也在增长，植食作用的

加强会降低植物的生产力［９５］，另外，Ｎ 输入后叶片中氨基酸浓度增加，而氨基酸是一种病原微生物易吸收的

Ｎ 源，从而可能引起病原体繁殖加速或引起其它更多种的病原体侵染［９６］，这些都会直接或间接地对植物光合

生长产生有害影响。

５　 １ 期 　 　 　 张林海　 等：氮输入对植物光合固碳的影响研究进展 　
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４　 研究展望

植物光合固 Ｃ 作为生态系统 Ｃ 循环过程的一个重要环节，无疑对全球生态系统的 Ｃ 源 ／汇功能有重要影

响。 目前 Ｎ 输入增强等全球变化过程对植物光合固 Ｃ 影响的机制和过程有很多尚不明确的地方，如在细胞

和分子水平上微生物对植物光合固 Ｃ 的探讨较少，对 Ｃ、Ｎ 耦合深刻认识的生物地球化学模型较为缺乏，同其

他生源要素如 Ｓ、Ｐ 等的耦合研究不足等。 鉴于以上认识，以下几个方面应给予高度的重视：
（１）由于物种、生态系统类型差异，当前 Ｎ 输入对植物固 Ｃ 的影响仍具有很大的不确定性，并且随着 Ｎ 输

入的增加，可能导致生态系统 Ｎ 饱和，而 Ｐ 则成为一些生态系统的限制因子［９７］。 应进一步深入探讨 Ｐ 输入

特别是 Ｎ、Ｐ 交互作用对植物光合固 Ｃ 的影响机制，并加强 Ｃ、Ｎ、Ｐ 耦合的固 Ｃ 模型研究。
（２）准确、定量表达 Ｎ 素对生态系统光合作用、同化物分配过程的影响是预测未来全球 Ｃ 循环变化的关

键环节。 需在加强实测和机理研究的基础上，发展能反映 Ｎ 饱和现象、能显式表达 Ｎ 素与光合作用关系的过

程算法，以及表达 Ｎ 素对同化物分配过程影响的分配方案［９８］，以准确预测 Ｎ 输入增加对生态系统光合固 Ｃ
及 Ｃ 循环的影响。

（３）应从植被、根系、土壤和枯落物分解等角度进行综合探讨，把植被、根系、土壤和枯落物分解作为一个

整体，应用同位素标记和分子生物学技术，结合生态学研究手段，合理运用 Ｍｅｔａ 分析，准确地定量表达 Ｎ 素对

生态系统光合作用、同化物分配过程的影响，并从多尺度、多因子综合分析 Ｎ 输入影响下植物光合固 Ｃ 在生

态系统各个 Ｃ 库之间的流动、分配、转化特征，深入理解全球变化背景下的 Ｃ 循环规律。
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