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荒漠生态系统磷循环及其驱动机制研究进展

李承义１，２，何明珠１，∗，唐　 亮１，２

１ 中国科学院西北生态环境资源研究院，沙坡头沙漠试验研究站，兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学，北京　 １０００００

摘要：磷（Ｐ）循环在维持荒漠生态系统的生物多样性水平、结构和功能的稳定性、元素的动态平衡，以及荒漠自然资源的可持续

利用方面有重要作用。 通过查阅国内外有关 Ｐ 循环的文献资料，发现当前国内尚缺乏针对荒漠生态系统 Ｐ 循环的系统研究，
特别是 Ｐ 循环的生物和非生物驱动机制。 综述了荒漠生态系统 Ｐ 的输入⁃输出过程，植物对 Ｐ 的吸收转运机制以及对 Ｐ 循环的

作用，生物土壤结皮（ＢＳＣ）有机分泌物对 Ｐ 循环的贡献，以及荒漠生态系统 Ｐ 循环过程对气候变化的响应机制等。 文末展望了

荒漠生态系统 Ｐ 循环的一些重要研究方向和亟需解决的科学问题，包括（１） Ｐ 在荒漠生态系统中的存在形态、分配及动态平

衡；（２）土壤微生物对荒漠植物获取土壤有效 Ｐ 的驱动作用；（３）入侵植物对 Ｐ 循环的影响与潜在生态风险评估；（４）利用分子

生物学和基因组学手段揭示真菌⁃荒漠植物根系系统 Ｐ 循环的基因调控机制；（５）微生物分泌物、土壤磷酸酶类（包括磷酸单酯

酶、磷酸二酯酶和三磷酸单酯水解酶）和作用于含磷酸酐和 Ｎ—Ｐ 键的酶对土壤 Ｐ 循环的调控；（６）气候变化（干旱、高温和降

水节律变化等）如何影响 Ｐ 的生物和非生物转化过程；（７）基于同位素示踪和生态化学计量学理论解释荒漠生态系统 Ｐ 循环路

径及其稳定性维持机制。
关键词：Ｐ 限制； 荒漠植物； 菌根真菌； 土壤磷酸酶； 生物土壤结皮； 气候变化
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荒漠生态系统约占陆地面积的 １ ／ ３，覆盖热带、亚热带、温带和极地地区，承载了全球近 ２５ 亿人口［１—３］。
荒漠环境高温少雨、干旱频发、降水年际波动大且季节分配不均、风 ／水蚀作用显著，外加土壤发育时间短，肥
力较低［２—４］，导致荒漠中植被稀疏，生物多样性低，环境脆弱。 二十世纪以来，随着全球气候变化和人类活动

的过度干扰和破坏，使荒漠生态系统的稳定性、恢复力、服务功能和可持续发展等正面临严峻挑战［４—５］。
在荒漠中，碳（Ｃ），氮（Ｎ）和磷（Ｐ）参与了生态系统的能流和物流过程，通过与水作用调控着荒漠生态系

统的持续稳定性。 作为构成细胞膜、ＤＮＡ、ＲＮＡ 和 ＡＴＰ 的关键元素，Ｐ 是荒漠生态系统中生命存在的物质基

础。 相较 Ｃ 和 Ｎ，Ｐ 因其自身的来源和有效性使其成为了荒漠生态系统中重要的限制因子之一。 在自然界

中，植物能获取的有效 Ｐ 量非常有限，一方面是因为 Ｐ 循环属于相对封闭的沉积型循环，自然环境中其周转

时间极为漫长（１０７—１０８ａ） ［６］；另一方面则受限于 Ｐ 循环的驱动机制。 且后者是控制磷循环的关键。
荒漠中 Ｐ 循环的驱动机制十分复杂。 首先，荒漠中母岩风化、大气尘埃的干湿沉降、土壤微生物和动植

物生物量的输入 ／输出均影响 Ｐ 的循环［７］。 其次，Ｐ 元素通过参与荒漠植物光合和呼吸等过程维持植物正常

的生理活动，改变荒漠植物生理功能、生活策略和种群密度，进而影响整个植被系统［８—９］。 如北美荒漠中土壤

低有效 Ｐ 浓度限制了三齿蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｔｒｉｄｅｎｔａｔａ Ｎｕｔｔ．） ［１０］和旱雀麦（Ｂｒｏｍｕｓ ｔｅｃｔｏｒｕｍ Ｌ．）的生长［１１—１２］，而总磷

和有效磷量变化改变了中国阿拉善荒漠区沙蒿种群密度［９］。 所以，对于荒漠生态系统有限的有效磷，荒漠植

物进化出了适应低 Ｐ 环境的特征或通过其他媒介获取足够的有效 Ｐ 以完成自己的生活史，如荒漠植物会通

过根系分泌有机物获取 Ｐ 和 ／或对其植物叶内 Ｐ 进行重吸收利用［１３—１４］；也会通过根系⁃菌根网络系统扩大与

土壤接触面积来增加有效 Ｐ 的获取量以满足自身生长需求；又如荒漠中生物土壤结皮（ＢＳＣ）通过截留降尘和

改变降水分布增加土壤有效 Ｐ 量，同时，结皮生物分泌有机酸等能从土壤胶体中解吸出 Ｐ 以供荒漠植物生

长［１５—１７］。 最后，气候变化通过多种方式影响荒漠中 Ｐ 的循环，如干旱阻碍荒漠土壤中 Ｐ 的矿化过程［１８—１９］，
脉冲式降水和 Ｎ 沉降影响土壤有效 Ｐ 的解吸［２０—２２］，水 Ｐ 耦合和氮磷耦合限制植物生长［８，２３—２４］等。

综上，Ｐ 在荒漠生态系统中凸显出至关重要的地位。 且对于我国而言，荒漠生态系统面积有 １．６５×１０６

ｋｍ２，约占国土面积的 １７％，其服务总价值约为 ４２２７９ 亿元人民币（２０１４ 年价格），主要体现在防风固沙

（４０．１％）、水文调控（２４．２％）、土壤保育（１８．１％）和固碳（１７．０％）方面［２５］。 而 Ｐ 作为构建荒漠生态系统的关

键元素，目前国内仍缺乏其在荒漠生态系统中的综合研究。 随着新技术的涌现，如分子生物学、基因组学和同

位素示踪技术等的发展，Ｐ 循环的研究更应该得到加强。 因此，基于国内外已有研究，本文从（１）荒漠中 Ｐ 的

来源、输入和输出过程；（２）荒漠中植物⁃土壤系统间 Ｐ 循环过程及机理；（３）气候变化对荒漠生态系统 Ｐ 循环

影响机制，并得出结论和提出展望，旨在为 Ｐ 循环、生态系统能 ／物流的科学管理、生态系统服务价值评估、生
态安全和荒漠化土地的生态恢复提供参考。

１　 荒漠中磷的来源、输入和输出

母岩风化是荒漠生态系统中 Ｐ 的重要来源，但该过程非常缓慢，且输入量少［６］ （一般为每年 ０． ０５—
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１．０ ｋｇ ／ ｈｍ２，部分地区可以达到每年 ５．０ ｋｇ ／ ｈｍ２）。 风化作用包括物理和化学风化。 物理风化：荒漠昼夜温

差、光照、风力和水蚀等外营力综合作用下对岩石表面碎屑化，形成含 Ｐ 的细小颗粒物，如在寒漠地区，冻融

作用加速地表岩石风化产生含 Ｐ 的细小颗粒物［７］；化学风化：土壤微生物和隐花植物（如地衣和藓类等）通过

生物化学作用促进土壤母质释放 Ｐ ［２６—２７］。 除了母质风化外，大气干湿沉降是荒漠中 Ｐ 的主要输入方式。 在

干湿沉降作用下，颗粒物沉降和植物凋落物沉积在荒漠土壤表面，导致 Ｐ 分布的浅层化和表聚性［２８—３０］。 全

球尺度而言，非洲和欧亚大陆荒漠区的降尘输入量远高于北美 （北美的年均降尘输入量为 ２０—４０ ｇ ／
ｍ２） ［３１—３２］。 另外，荒漠中动物（爬行类、啮齿类、鸟类及蝗虫等）排泄物及动植物死亡后均成为重要的 Ｐ 源。

Ｐ 的输出在荒漠中主要包括动植物生物量及相关产品（如薪材、牧草和动物产品）和风蚀和 ／或搬运过程

损失。 生物量及相关产品的输出主要以荒漠草原中牧草、畜牧业产品和中草药的输出为主［６，３３］。 当然，人类

放牧和耕作及其他动物行为（如荒漠中动物的掘洞行为）会移动土壤，在外营力作用下使 Ｐ 在该过程中损

失［３４—３６］。 荒漠中尽管降水量少（＜２５０ｍｍ），但降水作用仍导致了土壤表土 Ｐ 的部分损失［３７—３８］（图 １）。

图 １　 荒漠生态系统 Ｐ 循环示意图

Ｆｉｇ．１　 Ａ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｐ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

１： 磷重吸收 Ｐ ｒｅ⁃ｕｐｔａｋｅ；２： 植物归还 Ｐｌａｎｔ ｒｅｔｕｒｎ；３： 微生物矿化 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｉｎａｒａｌｉｚａｔｉｏｎ；４： 菌根吸收 Ｍｉｃｏｒｒｈｉｚａ ｕｐｔａｋｅ；５： 菌根释放

Ｍｉｃｏｒｒｈｉｚａ ｒｅｌｅａｓｅ；６： 植物根系吸收 Ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔ ｕｐｔａｋｅ；７： 释放 Ｒｅｌｅａｓｅ；８： 固定 Ｉｍｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ；９： 死亡 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｅｄ；１０： 同化 Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ；

１１： 酶水解 Ｅｎｚｙｍｅ Ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ；１２： 解吸和溶解 Ｄｅｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎ；１３： 吸附和沉淀 Ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｄｉｍｅｎｔ；１４： 活化 Ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ；１５：

溶解 Ｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎ；１６： 迁移和再分配 Ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｌｏｃａｔｉｏｎ；１７： 生物量 ／ 产品输出 Ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｏｕｔｐｕｔ；１８： 动物取食 Ａｎｉｍａｌ ｆｅｅｄｉｎｇ；１９：

动物尸体和粪便归还 Ｃａｒｃａｓｓ ａｎｄ ｅｘｃｒｅｍｅｎｔ ｒｅｔｕｒｎ；ＢＳＣ： 生物土壤结皮 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ

２　 植物⁃土壤系统间 Ｐ 循环过程及机理

２．１　 植物对磷的吸收

２．１．１　 根系对磷的吸收

在荒漠生态系统中，Ｐ 的形态包括有机 Ｐ 和无机 Ｐ。 有机 Ｐ 包括植素类，核酸类和磷脂类；无机 Ｐ 包括磷

酸铝类化合物（Ａｌ⁃Ｐ），磷酸铁类化合物（Ｆｅ⁃Ｐ），磷酸钙类化合物（Ｃａ⁃Ｐ）和闭蓄态磷（Ｏ⁃Ｐ），其中，Ｃａ⁃Ｐ 是荒漠
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土壤中主要的磷组分。 如在库布齐沙漠，ＴＰ 含量为 １３７．２１—３６２．０９ μｇ ／ ｇ，其中 Ｃａ⁃Ｐ 占了 ５８．９５％—８０．０５％，
其他各形态 Ｐ 含量的顺序为：有机 Ｐ（Ｏｒ⁃Ｐ）＞ 吸附态 Ｐ（Ａｄｓ⁃Ｐ）＞ 铁结合态 Ｐ（Ｆｅ⁃Ｐ）＞ 闭蓄态 Ｐ（Ｏ⁃Ｐ）＞ 铝结

合态 Ｐ（Ａｌ⁃Ｐ） ［３９］；在阿拉善荒漠区，土壤中 Ｃａ⁃Ｐ＞Ａｌ⁃Ｐ＞Ｆｅ⁃Ｐ ［４０］；在巴丹吉林沙漠，土壤中 Ｃａ⁃Ｐ＞Ｏｒ⁃Ｐ＞Ａｌ⁃Ｐ＞
交换态 Ｐ（Ｅｘ⁃Ｐ）＞ Ｆｅ⁃Ｐ＞Ｏ⁃Ｐ ［４１］。

在荒漠中，植物有多种策略去获取磷［１３］。 首先，植物改变根系特征增加对有效 Ｐ 的吸收［７］，如增加植物

根系与土壤接触的表面积［４２—４３］。 其次，植物通过分泌多种复杂的有机酸混合物（如草酸、苹果酸、琥珀酸

等）、植物铁磷酸酯、糖、维生素、氨基酸、嘌呤、核苷酸、无机离子、气态分子、螯合剂和根表面的磷脂活性剂等

活化结合态 Ｐ，达到吸收 Ｐ 和促进 Ｐ 循环的目的［７，４４］。 此外，在低水分、高盐分的胁迫作用下荒漠灌木根系分

泌磷酸酶和植酸酶矿化土壤中有机 Ｐ ［１４，４５—４６］。 同时，一些植物如牧豆树（Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ｊｕｌｉｆｌｏｒａ （Ｓｗａｒｔｚ） ＤＣ．）通过

根系分泌物、豚草（Ａｍｂｒｏｓｉａ ａｒｔｅｍｉｓｉｉｆｏｌｉａ Ｌ．）利用根系识别反应等方式维持一定范围的根系空间［４７］，以获得

足够的 Ｐ 供给植物地上部分生长。 这种植物根系在土壤中的排他性增加了获得有效 Ｐ 的机会，提升了植物

的竞争力［４８—４９］。 此外，植物根部较高的阳离子交换能力［５０—５１］，根系释放的 Ｈ＋或 ＨＣＯ－
３ 均有助于植物获取和

利用土壤中的有效 Ｐ 和结合态 Ｐ ［４０］。 但土壤中多价阴离子结合金属离子（锌、铁、锰）会抑制植物磷酸酶和植

酸酶活性，限制 Ｐ 的矿化。
２．１．２　 根系⁃菌根系统对磷的吸收

菌根在荒漠植物获取 Ｐ 及驱动 Ｐ 循环中扮演着重要角色。 一方面，菌根真菌通过与植物根系形成网络

系统，扩大与土壤的接触面积，增加植物获取土壤 Ｐ 的机会［２６，５２］。 如隔内生真菌与鼠茅属植物 Ｖｕｌｐｉａ ｃｉｌｉａｔｅ
和四翅滨藜（Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｃａｎｅｓｃｅｎｓ （Ｐｕｒｓｈ） Ｎｕｔｔ．）形成的网络系统有助于植物获取土壤有效 Ｐ ［７］，因为隔内生真菌

在植物和蓝藻结皮之间每天转移营养物质的距离达 １ ｍ，大大增加了植物获取有效 Ｐ 的范围［５３］。 另一方面，
真菌通过自身分泌物溶解磷酸岩增加植物可获取的 Ｐ 量［５４］。 然而，荒漠区干旱程度的增加会导致菌根真菌

被隔内生子囊菌所取代，降低了菌根丰富度［５３，５５］。 此外，荒漠植物的菌根侵染率受到生物土壤结皮（ＢＳＣ）表
面积的显著影响，如美国犹他州东南部的沙漠地区，ＢＳＣ 分布区植物的菌根侵染率是裸土环境中植物的

３ 倍［５６］。
２．１．３　 植物叶磷含量变化与磷循环

荒漠植物叶片通过自身凋落、分泌物和重吸收的方式影响 Ｐ 的循环。 植物凋落的叶片被分解进入土壤

时增加了土壤 Ｐ 含量［５７］；不同植物凋落物通过刺激土壤磷酸酶，对土壤有效 Ｐ 的循环产生了显著的影响［５８］。
同时，植物叶片分泌的化合物多是水溶性的，当叶片分泌物浸入土壤时可以使邻近的植物和微生物受益，促进

土壤 Ｐ 的解吸 ／溶解及微生物量 Ｐ 的矿化［７］。 此外，荒漠区干旱程度增加会增加植物对其叶片中 Ｐ 的重吸

收，减少其凋落物中 Ｐ 含量［１４］。 当前，对植物叶中 Ｐ 含量变化原因有三种观点：一种观点认为荒漠植物叶片

中 Ｐ 含量变化主要与土壤中 Ｐ 含量有关，如克氏针茅（Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ Ｒｏｓｈｅｖ．）叶片的 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 与其所处的

土壤中 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 具有一定的协同变化能力［３６］，土壤 Ｐ 是植物叶片 Ｐ 潜在的元素库［５９］。 第二种观点认为

荒漠植物叶片 Ｐ 含量变化主要因为植物自身遗传特性，如在塔里木河上游荒漠区的 ４ 种灌木植物，其自身遗

传特性影响了叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ，而不是由土壤中养分含量直接决定［６０］。 第三种观点认为荒漠植物叶片 Ｐ 含

量变化与降水有显著的正相关关系［６１］。 综上，Ｐ 在土壤－植物间的循环受到植物叶片分泌物、土壤 Ｐ 库、植物

自身遗传特性和环境的影响。
２．２　 入侵植物对磷的吸收

荒漠入侵植物对 Ｐ 的获取较本地植物具有显著的优势，其可将非可用态 Ｐ 转化为有效 Ｐ，能促进土壤非

可用态 Ｐ 的生物循环。 对于荒漠而言，入侵植物的成功是由于它们［７］：（１）比起本地植物能更有效的吸收和

利用土壤中非生物有效 Ｐ；（２）同样条件下对土壤有效 Ｐ 有更强的竞争能力。 入侵植物利用土壤 Ｐ 的策略一

方面是其根系分泌物和地上叶片渗滤液进入土壤将非可用态 Ｐ 转化为可用态 Ｐ 以供其吸收和利用；另一方

面是入侵植物侵入荒漠时有少数本地植物或真菌协助其吸收土壤有效 Ｐ ［７］。
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旱雀麦是荒漠中一种一年生草本入侵植物，其在美国犹他州东南部荒漠秋冬季的相对增长率可以依据土

壤 Ｐ 含量来预测［６２—６３］。 如当土壤有效 Ｐ 降低时，旱雀麦的萌发被抑制［１１—１２］。 此外，旱雀麦可将土壤中非可

用态 Ｐ 转换为有效 Ｐ。 如在一个从未放牧过的荒漠草原，旱雀麦侵入该环境后，当其盖度从 ０％增加 １０％再增

加到 ４０％时，土壤中有效 Ｐ 从 １４．６ μｇ ／ ｇ 增加到 １９．５ μｇ ／ ｇ 再到 ２８．２ μｇ ／ ｇ［６４］。 旱雀麦对那些本地植物不能利

用的非可用态 Ｐ 的利用潜力使其在可控范围内有成为荒漠生态环境恢复材料的趋势。
２．３　 荒漠中生物土壤结皮（ＢＳＣ）对磷循环的作用

２．３．１　 ＢＳＣ 对含磷降尘的固定

ＢＳＣ 由蓝藻、绿藻、地衣、藓类和异养型微生物及相关的其他生物体通过菌丝体、假根和分泌物等与土壤

表层颗粒胶结形成的十分复杂的复合体，其对荒漠区土壤形成、改善土壤理化性质、调节土壤水分的再分配格

局等方面有重要作用［７，６３］。 ＢＳＣ 覆盖荒漠表面，增加了地表粗糙度，对大气含 Ｐ 降尘有很好的截留和保存能

力［５６，６３，６５］，防止了含 Ｐ 降尘流失或重新分布［６６］。 被 ＢＳＣ 捕获的营养丰富的粘土颗粒增加了荒漠土壤的肥力

和持水能力，使结皮生物在较长的时间内保持代谢活性［７］。 此外，ＢＳＣ 也为植物生长提供丰富的 Ｐ 源［５６，６７］。
２．３．２　 ＢＳＣ 中生物对结合态磷的释放和溶解

ＢＳＣ 中生物对荒漠土壤中磷的释放有重要作用。 如 ＢＳＣ 中地衣呼吸代谢产生 Ｈ＋释放碳酸盐结合的 Ｐ，
增加 Ｐ 的有效性；或分泌有机酸，如柠檬酸、苹果酸、乙酸、丙酮酸、乳酸和甲酸等［１１，６８］ 溶解土壤中结合态

Ｐ ［２７，６９］。 ＢＳＣ 中真菌黑曲霉和细菌青霉菌产生柠檬酸溶解土壤结合态 Ｐ ［７０］。 ＢＳＣ 中真菌在岩石中也能分泌

酸去溶解营养物质，并将这些营养物质直接转移到植物根系［７１—７２］。 此外，ＢＳＣ 中蓝藻可以分泌金属螯合剂稳

定土壤溶液中的金属而增加有效 Ｐ 含量［１１，７３］；也可以分泌肽 Ｎ 和核黄素，在螯合剂作用下与磷酸三钙、铜、
锌、镍和铁形成络合物，保持植物所需的有效营养［７４］；还可以分泌乙二醇酯，刺激植物摄取 Ｐ ［７５］。

ＢＳＣ 中的大多数蓝藻、绿藻、地衣和藓类会分泌磷酸酶到周围的土壤，导致有机磷酸盐水解释放 Ｐ，这些

Ｐ 会立刻被微生物固定并转移到宿主植物根上，或者被腐殖质稳定下来［７６—７９］。 此外，ＢＳＣ 中蓝藻能固定 Ｎ，
当土壤 Ｎ 升高时，磷酸酶含量和活性增加［２１，８０］，进而能增加土壤有效 Ｐ ［８１］。 ＢＳＣ 发育较好的环境中磷酸酶的

活性相对较高［８２］。 然而，由于磷酸酶与土壤有机质高度相关，而荒漠土壤中有机质含量相对较低，导致磷酸

酶活性也相对较低［８３］。

３　 气候变化对荒漠中磷循环的影响机制

气候变化对荒漠中 Ｐ 循环的影响，当前可通过温度、降水和 Ｎ 沉降等实现。 三者可以直接或间接影响土

壤中有效 Ｐ 含量，限制植物获取有效 Ｐ，改变荒漠生态系统植被的功能和稳定性［８４—８６］。 下面主要讨论干旱、
降水节律和 Ｎ 沉降对荒漠生态系统 Ｐ 循环的影响机制。
３．１　 干旱对磷循环的影响

干旱对荒漠中 Ｐ 循环的影响主要通过影响植物和微生物实现。 对植物而言，在气温上升而降水下降的

荒漠区，干旱增加降低了植物叶片 Ｐ 含量［２３］，使荒漠中 Ｐ 的生物地球化学循环受到限制［７］；同时，干旱降低

了 Ｐ 的有效性而使植物吸收 Ｐ 受限，阻碍土壤中营养物质扩散和能量流动［１８—１９，８７］。 对微生物而言，干旱阻碍

土壤中 Ｐ 的矿化过程。 如干⁃湿交替、高温干旱和辐射损伤导致多达 ５８％的土壤微生物死亡［８８］，使得这些有

机 Ｐ 会和降尘一起聚集在土壤表层［８９］，成为荒漠中重要的 Ｐ 源。 微生物对荒漠生态系统至关重要，其细胞中

的 Ｐ 大部分以核酸和磷脂的形式存在，并在死亡后能补充土壤中 Ｐ 的匮乏［９０］。 如在澳大利亚干旱土壤中微

生物死亡释放的 Ｐ 占土壤水溶性 Ｐ 的 ９５％，可使水溶性土壤 Ｐ 增加到 １９００％［９１］。 此外，土壤微生物活动的

独立性和干⁃湿交替循环过程通过破坏有机质涂层，分离和移动土壤胶体来增加土壤有机 Ｐ 的溶解度，从而增

加土壤溶液中 Ｐ 含量［９２］。 然而，这些驱动力并不经常出现［９３］。
３．２　 降水节律对磷循环的影响

水是荒漠中 Ｐ 循环的第一驱动力［９４］，更有效地吸收或使用水分的植物比其他植物在获取营养上具有竞

９１１５　 １２ 期 　 　 　 李承义　 等：荒漠生态系统磷循环及其驱动机制研究进展 　
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争优势。 土壤水分的减少将减缓所有释放生物有效 Ｐ 的非生物过程。 荒漠中脉冲降水事件导致的土壤快速

湿润、干旱的频率和持续时长等通过影响植物和微生物来影响 Ｐ 的循环。 对荒漠植物而言，水分与养分吸收

之间的正反馈非常重要［４８，９４］，如降水减少会增加不易降解的凋落物的产生，进一步减缓凋落物的分解速

率［７］。 此外，植物分泌的磷酸酶活性主要依赖于土壤水分有效性，降水减少将使它们的有效性降低［９５］；磷酸

酶添加试验表明在土壤湿润时，干旱土壤中高达 ８７％的有机 Ｐ 是可水解的［９６—９７］；磷酸酶活性与降水和温度

的关系也影响荒漠区结合态 Ｐ 的释放。 此外，适宜的降水有利于一年生植物的生长，因为一年生植物通常比

多年生植物更易受低 Ｐ 条件的限制［５１］。 对于微生物而言，虽然温度升高会增加土壤微生物活性，但土壤水分

减少会限制其活性时间，进而导致微生物丰度和活性的降低［１４］。 当温度变暖，降雨出现，土壤微生物种群和

活性会迅速增加，进而增加土壤有效 Ｐ 含量［５７］，促进了 Ｐ 的循环过程。 然而，降水的持续时长也影响 Ｐ 的矿

化和固定过程。
大多数情况下，植物和微生物对不同荒漠环境变化有不同的响应，这有利于它们在资源的获取上进行协

同作用。 如当降水量减少时，土壤表层微生物率先对降水事件作出反应并开始进行生命活动，提供植物所需

的养分［９４］；当降水量持续增加时，维管植物的生命活动则占据主导地位［９８—１００］。 然而，较大的降水会减少土

壤微生物和植物在养分获取和利用方面的合作，如植物在降水充足时可以直接摄取可水解的有机 Ｐ ［１０１—１０３］。
此外，湿润土壤条件能降低土壤 ｐＨ，溶解碳酸盐，使结合态 Ｐ 转变为生物有效 Ｐ，如在科罗拉多高原地区和奇

瓦瓦沙漠，冬季潮湿寒冷的环境增加了土壤有效 Ｐ 含量［６２—６３，１０４］。 另外由于荒漠降水量少，如减少微生物生

物量、植物生物量、土壤水分、土壤 Ｐ 向根际圈的扩散量和植物根系对 Ｐ 的吸收量均会降低土壤对 Ｐ 的吸附。
３．３　 氮沉降对磷循环的影响

Ｎ 沉降通过影响土壤中磷酸酶活性、植物和微生物的生态化学计量关系来影响 Ｐ 的循环。 土壤中 Ｎ 的

增加一方面能提高磷酸酶活性，激发束缚 Ｐ 的释放，提高土壤有效 Ｐ ［２１，８０］；另一方面也增加土壤 Ｐ 的吸附和

沉淀，导致荒漠环境出现 Ｐ 限制现象［２０—２１］。 目前在荒漠生态系统中 Ｎ 和 Ｐ 之间的阈值还不清楚。 而在荒漠

草原，过高的植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 增加了 Ｐ 对荒漠植物的生长限制［１０５］，较低的 Ｎ ∶Ｐ 也限制了植物叶片的生长［２４］。
前者认为植物叶片生长与 Ｐ 呈正相关，与 Ｎ 呈负相关，符合“生长速率假说”；后者认为植物叶片的增长与 Ｐ
呈负相关，与 Ｎ 呈正相关，违背“生长速率假说”。 这两种结果都忽视了植物种间差异和长期以来植物与环境

之间的协同进化关系。 对荒漠草原而言，Ｎ 沉降增加，最大 Ｎ 矿化率和硝化率消耗 Ｐ，使环境中 Ｐ 减少，Ｐ 便

成了植物生长的限制因子［１０６］。 此外，在荒漠草原中，Ｎ 添加不仅增大了 ＢＳＣ 的 Ｎ ∶Ｐ，改变 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ，影响 Ｐ 的

生物循环过程［１０７］，也增加了土壤微生物量 Ｎ 和 Ｎ ∶Ｐ，最终影响植物群落组成。 当然，Ｎ 沉降与 Ｐ 的关系在评

估荒漠绿洲过渡带土地的利用程度、维护绿洲生态安全和绿洲稳定上具有重要作用。

４　 结论与展望

目前荒漠生态系统 Ｐ 循环取得的主要结论：（１）大气降尘和母质风化输入 Ｐ，干湿沉降作用增加植物基

部土壤 Ｐ 含量；（２）植物通过根系和叶片分泌有机物或与其他生物（如真菌和细菌）形成共生或合作系统获取

有效 Ｐ；（３）入侵植物能高效利用荒漠土壤中非生物有效 Ｐ；（４）ＢＳＣ 有机体通过分泌胞外聚合物、有机酸、磷
酸酶和呼吸代谢 Ｈ＋来释放土壤有效 Ｐ，促进 Ｐ 的生物循环；（５）气候变化下，干旱和降雨改变磷酸酶活性、阻
碍 Ｐ 循环的非生物过程和生物过程，进而影响荒漠中营养物质扩散和能量流动；Ｎ 沉降改变土壤微生物活性、
磷酸酶活性和 Ｎ ∶Ｐ 等来改变 Ｐ 循环。 因此，基于以上结论，结合当前国内外研究热点和重点及研究物质循环

的新技术的涌现（分子生物学、基因芯片和同位素示踪等），遂对国内荒漠生态系统 Ｐ 循环的研究方向和科学

问题提出如下展望：（１）Ｐ 在荒漠生态系统中的分配、存在形态及动态平衡；（２）土壤微生物对荒漠植物获取

土壤有效 Ｐ 的驱动作用［９８］；（３）入侵植物对 Ｐ 循环的影响与潜在生态风险评估；（４）利用分子生物学和基因

组学方法揭示真菌⁃植物根系间 Ｐ 循环的基因调控机制［６，１７，９９］；（５）微生物分泌物、土壤磷酸酶类（包括磷酸单

酯酶、磷酸二酯酶和三磷酸单酯水解酶）和作用于含磷酸酐和 Ｎ⁃Ｐ 键的酶对土壤 Ｐ 循环的调控［６—７］；（６）气候

０２１５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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变化（干旱、高温和降水节律变化）如何影响 Ｐ 的生物和非生物转化过程［８４，８６，１００］；（７）基于同位素示踪和生态

化学计量学理论量化荒漠生态系统 Ｐ 循环路径及其稳定性维持机制［１０８—１１０］。
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