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气候变化下湿地生态系统碳、氮循环研究进展

宋长春，宋艳宇*，王宪伟，郭跃东，孙 丽，张新厚
(中国科学院湿地生态与环境重点实验室，中国科学院东北地理与农业生态研究所，吉林长春 130102)

摘要：湿地是陆地生态系统重要的碳库和氮库，气候变化显著影响了湿地中的植物和土壤微生物，改变了湿地

生态系统的碳、氮循环过程，而且日趋增强的人类活动更加剧了这种变化。综述了湿地中地上和地下生物过

程、地上与地下生物过程交互作用对气候变化的响应及其对土壤碳、氮循环的影响、气候变化与人类活动叠加

对湿地植物和土壤营养物质可利用性的交互影响，指出了相关研究中存在的不足，展望了未来相关研究的趋势。
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湿地是陆地生态系统重要的碳库，虽然湿地

面积仅占陆地面积的 2%～6%，但是，其碳储量可

达 15×1014 kg[1~3]。同时，湿地也是氮的重要储存

库，有机氮是湿地土壤氮元素的主要形态，其含量

约占湿地土壤全氮含量的 95%以上，而土壤中可

以被植物直接吸收和利用的NH4
+—N和NO3

-—N

等矿质态氮含量所占比例小于土壤全氮含量的

2%，氮是湿地土壤中的主要限制性养分[4]。湿地

生态系统对气候变化响应敏感，气温变化能够影

响湿地生物群落和湿地的蒸散发速率，降水量变

化会导致湿地水文地质、水文化学和生物区系发

生变化 [5,6]，进而影响湿地生态系统碳、氮循环过

程[7~9]。在全球变化背景下，北方冻土区湿地生态

系统变得更加脆弱，气候变暖导致北方高纬度多

年冻土区的冻融过程发生变化，对该区脆弱的湿

地生态系统碳、氮生物地球化学循环过程产生了

更为显著的影响[10~12]。

1 湿地中植物群落对气候变化的响应

和气候变化对土壤碳库、氮库的影响

1.1 湿地中植物群落的物种组成、密度和分布

近几十年来，气候变化引起了湿地中植物群

落的物种组成、密度和分布范围的变化。在气候

变暖背景下，一些植物物种开始向高纬度地区扩

展，一些植物物种消失[13]。在北方冻土区的泥炭

地中，灌丛植物因气候变暖而不断扩张，其盖度和

丰富度增大[14]；苔藓、地衣等隐花植物的多样性降

低，引起湿地结构的稳定性和生物多样性发生显

著改变[15]，从而导致植物凋落物和根系分泌物等

化学特征、土壤微生物群落结构发生变化，土壤酶

活性和植物化学计量特征也随之发生改变，并对

土壤碳、氮生物地球化学过程产生重大的潜在影

响 [16]。但是，也有学者认为，气温持续上升 15 a

后，北极地区的植物群落组成和生产力并没有明

显变化[17]。因此，有关气候变化对湿地中植物群

落结构、分布影响的认识还存在争论，这是因为在

已有的研究中，较少综合考虑气候变化过程中降

水和气温对湿地生态系统影响的协同驱动作用。

水是维系湿地群落结构和生物多样性的关键

因子之一，处在湿地边缘的植物群落的物种多样

性和结构稳定性与湿地水文变化范围、频率和持

续时间具有显著的响应关系；气候变化导致北方

多年冻土区萎缩、季节性冻融作用和降水量、积雪

覆盖时间等的变化，都会引起湿地水文情势和水

文周期的改变，使得植物物种的竞争与存活能力

发生改变[18~20]。例如，水位升高会导致贫营养沼泽

植物群落(bog community)中的苔藓类植物增多、

灌丛类植物减少和富营养沼泽植物群落 (fen
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community)中的杂类草和禾本科(Gramineae)草本

植物增多[18]。另外，气候变化对湿地中植物群落

的影响，可能存在潜在的边界条件，一旦外界影响

超过此边界条件，湿地中植物群落的物种组成、群

落结构和净初级生产力都可能发生快速变化，将

对湿地生态系统功能的稳定性产生重大影响[21,22]。

1.2 湿地中植物凋落物数量和质量

气候变暖能够影响植物生产力，导致有机质

输入质量和数量的改变，进而影响植物的碳、氮循

环。实验结果表明，增温会导致总生态系统光合

作用(GEP)增加 15.7%，净初级生产力(NPP)增加

4.4%，地上和地下植物碳库分别增加 6.8%和

7.0%，并导致凋落物分解损失增加 6.8%，土壤呼

吸增加 9.0%，溶解有机碳渗滤损失增加 12.1%[23]。

同时，增温也会影响高寒草甸氮循环过程，促进植

物氮吸收，增加植物氮库，并促进植物生长，提高

生态系统生产力[24]。气候变暖背景下，北方冻土

区湿地中灌丛植物的物种丰度和数量不断增加，

特别是促进了杜鹃花科(Ericaceae)矮小灌木的扩

张和维管植物的增加，造成其凋落物数量、质量的

变化，而土壤有机碳的稳定性与有机碳组成、凋落

物的质量、新鲜有机碳的输入直接相关，土壤环境

及其生物学特征的变化，对碳贮存能力起着决定

作用；同时，泥炭地中杜鹃花科灌木的扩张会促进

真菌的生长、植物凋落物和土壤孔隙水中多酚类

化合物含量的增加，其将引起土壤中氮的更多释

放，从而减少微生物对土壤中氮的固定和改变土

壤中有机碳的周转速率[25]。另外，冻土区湿地中

苔藓植物具有抑制微生物活性、降低有机质分解

速率的属性，气候变暖后，凋落物易分解的维管束

植物和苔藓植物在空间和营养方面会产生竞争，

维管束植物的优势度会增大，从而将促进维管束

植物的根系释放更多的易溶解的有机碳，增大与

有机碳分解相关的酶活性，对湿地中碳和氮积累

的稳定性产生重要影响[26]。

1.3 湿地中植物群落的营养环境

气候变化通过对植物群落营养环境的改变间

接影响植物对营养物质的吸收利用。湿地中的植

物多为氮、磷营养限制，其对环境温度和氮、磷可

利用性的变化具有更高的敏感性，这些响应包括

生物功能群内部和功能群间的相互作用，其影响

植物群落结构、丰度、多样性和生产力[27]。已有研

究表明，气温升高会导致泥炭地土壤营养环境的

变化，使其更有利于促进维管束植物的生长而抑

制苔藓植物的生长，其表现出与外源氮输入和排

水疏干下湿地植物群落结构的响应特征相似[28]。

其主要原因可能是，升温会引起土壤中微生物的

活性和一些生物功能基因的变化，从而对土壤呼

吸、硝化、反硝化过程等产生影响，改变土壤营养

环境而增加植物对土壤中氮的利用，这些间接影

响对碳、氮循环的作用可能会更大[29]。在短时间

尺度上，气候变化会影响生物的生理特征及其生

物量；在长时间尺度上，气候变化会引起物种空间

分布的变化，随着维管束植物盖度的增加，生态系

统结构发生改变，随之而来的凋落物分解周期和

速率的变化(如凋落物可能更易分解)，引起营养物

质输入特征的变化，从而对生态系统碳、氮生物地

球化学过程产生重大的影响[30]。

2 湿地地下生物过程对气候变化的

响应和气候变化对土壤碳、氮循环的

调控

2.1 湿地中植物根系的功能和性状

湿地具有较高的地下生物量，气候变化可能

会促使植物根系的功能和性状发生改变，从而影

响生态系统碳、氮循环过程。地下生物过程对气

候变暖的响应特征是决定生态系统碳、氮循环的

关键，气候变化通过影响湿地中植物根系的功能

和性状，间接影响土壤微生物群落的特征，引起土

壤微生物结构的变化。研究表明，植物根的性状，

特别是根系分泌物，对土壤中营养物质的可利用

性起着决定性作用，其影响土壤微生物的群落结

构和活性，特别是在氮限制环境中，根系分泌物能

提高相关土壤酶的活性，促进微生物对有机质的

分解作用，促使有机氮转化为无机氮，提高土壤中

营养物质的可利用性和氮的循环速率，并反馈于

植物生长[31]。同时，植物根系分泌物所包含的多

糖和蛋白质可以增加土壤团聚体的稳定性，对土

壤结构也具有重要的影响[32]。特别是植物细根，

其包含了生态系统氮的较大部分(如草地生态系

统)，其再循环与分解影响生态系统氮的水平和生

产力，进而影响碳的累积，深入认识植物细根对气

候变化的响应及其在碳、氮循环中的作用，是预测

全球变化碳平衡关键之一[33]。但是，以植物性状

为基础，研究植物群落结构变化对生态系统过程

和功能的影响，以前主要集中于对植物地上性状
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特征(如地上凋落物)的研究，而植物地下根系分解

速率及其规律可能不同于植物地上凋落物的分解过

程。目前，越来越多的研究者认为，植物根系性状特

征对生态系统过程起着更为重要的驱动作用[34]。

气候变暖可能会通过影响植物群落结构组成

或通过物种响应特征的变化等，改变群落水平根

系的形态特征、化学特征和分解周转率等，所产生

的根系分泌物化学特征的变化，对土壤微生物和

动物也会产生重要的影响，进而影响土壤的碳、氮

循环[35]。各种植物凋落物的化学特征及根系的主

要分泌物存在差异[25]，这种差异可能会影响其有

机质分解对土壤温度变化的敏感性，而进一步影

响碳、氮生物地球化学循环[36]。根系输出物也是

土壤稳定性碳、氮的主要来源，但是，目前还缺少

这方面的系统研究[37]。在植物根系生物量、形态、

生态化学特征及其对土壤中微生物群落结构和土

壤碳、氮循环的潜在影响研究等方面，目前尚缺少

长时间尺度的野外观测实验研究[38]，这就限制了

碳、氮模型对气候变化影响下土壤中碳、氮积累动

态预测的精度[39]。

2.2 湿地土壤中的微生物结构特征

湿地土壤中的微生物在土壤有机质分解、营

养元素循环中发挥着重要作用，同时，土壤中的营

养元素含量、营养元素平衡对微生物的生长也非

常重要[40]。湿地土壤中的微生物结构特征对土壤

有机碳周转起着决定作用。土壤呼吸对温度的敏

感性与土壤中细菌和真菌的比率有密切关系，因

真菌对营养的需求较少，故其有利于土壤有机碳

的累积，真菌和细菌相对丰度的变化将影响生态

系统碳、氮通量[41]。湿地土壤中的微生物以真菌

为主，而营养物质限制(如氮和磷限制)是决定土壤

微生物群落结构和活性的主要因素，真菌与细菌

生物量的比值随着土壤碳氮比的增加、pH的减小

而增大，湿地土壤中较高的碳氮比和碳磷比不利

于碳的周转而有利于碳累积，但是，土壤中较高的

真菌与细菌比会使得土壤呼吸温度敏感性升高，

气候变暖可能会导致冻土区土壤中微生物结构的

改变而加快土壤中碳的周转[41,42]。气温升高会引

起北方泥炭地土壤中微生物群落结构和代谢途径

的变化，也会影响土壤有机碳分解(包括产甲烷过

程)，增加 CO2和 CH4排放量，进而影响全球碳循

环[43]。而且，在气候变暖背景下，较多的新鲜有机

质的输入更有利于提高土壤中细菌的活性，而细

菌活性的增加更有利于碳的周转和释放，特别是

湿地土壤有机质的厌氧分解对湿地碳、氮循环非

常重要[44]。

2.3 湿地中植物根系与土壤微生物间的交互作用

湿地植物根系与微生物间的交互作用对土壤

中碳、氮生物地球化学过程具有重要影响。研究

表明，气温升高能够使湿地深层土壤中的植物根

系生物量减少，改变厌氧细菌丰度，进而影响微生

物厌氧分解过程[45]。植物根系功能性状变化对土

壤中的真菌也有重要影响，而真菌的变化调控着

湿地生态系统碳、氮循环过程[46]。泥炭地中的维

管束植物根系分泌物能够提高其产甲烷菌活性，

促进甲烷产生[47]。同时，植物根系分泌物会提高

根际胞外酶活性，增加土壤中氮的可利用性。因

此，应该关注植物根系、真菌、细菌、酶活性与碳、

氮循环间的相互作用关系，特别是在厌氧环境下，

地下碳通量(根系碳输入)如何影响微生物活性、胞

外酶活性而作用于碳、氮循环过程，以深入揭示气

候变化下湿地生态系统碳、氮循环变化的机制及

其对生态系统功能稳定性的影响，而以上相关过

程的耦合研究是目前国际上的热点[48]。另外，气

温升高会影响土壤中微食物网的稳定性[49]，特别

是影响位于土壤微食物网顶级的生物数量和形态

特征的变化，而其与苔藓和微生物(细菌、产甲烷

菌)密切关联，其数量的减少造成土壤细菌、产甲

烷菌生物量的增加，加速微生物量碳的周转及碳、

氮再循环，引起湿地CO2、CH4通量平衡的改变，影

响湿地生态系统结构的稳定性，从而潜在改变湿

地生态系统的功能[50]。

3 湿地地上与地下生物过程交互作

用关系的改变对碳、氮循环的影响

3.1 湿地地上植物与地下生物过程联动响应

气候变暖下植物群落结构和盖度的变化，将

会引起湿地地下生物过程的联动，驱动碳、氮循环

过程的变化。研究表明，气候变化会导致湿地植

被物种组成、群落结构和生产力发生变化，特别是

导致草本植物的丰度和盖度、凋落物、根系质量和

根系分泌物化学特征发生变化，促进氮循环和物

种间的交互作用，从而直接和间接作用于地上与

地下生物过程的关联[51]，而且植物群落结构和盖

度的变化将可能改变植物物种间、植物与土壤微

生物间的营养竞争，引起土壤微生物群落的变化，
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进而影响整个地下生态过程，并打破湿地的养分

平衡[30]。升温影响湿地生态系统地下生态过程，

其常与植物群落结构的改变密切相关，植物群落

结构的变化，会影响植物—土壤水化学—微生物

群落间的相互作用关系和氮、磷等营养物质的生

物地球化学过程，改变了微生物群落结构及其对

土壤微食物网的调控作用，从而影响碳、氮生物

地球化学循环过程，直接表现为土壤水中氮含量

和活性碳含量的增加，增大了土壤碳库的不稳定

性[9]。气候变暖会改变冻土区苔藓、维管束植物和

灌丛类木本植物的丰度，维管束植物的增加和苔

藓植物的减少，改变了有机质输入物的质量和数

量和多酚类有机化合物含量，对土壤微生物有重

要的生态调控作用[52]，并引起土壤物理结构和基

质质量等的变化。同时，增温后木本植物优势度

增加，并导致表层有机土壤的碳氮比降低15%，深

层矿质土壤的碳氮比增加 9.8%，将提高土壤微生

物活性[15]。冻土区苔藓植物—维管束植物—微生

物系统及其相互作用，对湿地生态系统关键生态

过程及其反馈起着关键的控制作用，植物群落结

构的改变导致植物与土壤子系统间交互作用的变

化，其变化控制着湿地碳、氮生物地球化学循环[53]。

3.2 湿地地上和地下生物过程对环境变化的敏感

性差异

湿地生态系统地上和地下生物过程对环境变

化的敏感性差异对碳、氮循环具重要影响。在全

球变暖和高强度人类活动影响下，陆地生态系统

地上和地下生物过程对环境变化的响应敏感性和

时间等可能会有一定差异，从而影响植物与微生

物间的交互作用，其可能会改变地上与地下生物

过程的联系，从而影响碳、氮生物地球化学过程和

碳平衡[51]。已有研究表明，地下生物过程一般较

地上生物过程(群落结构、物种丰富度、生物多样

性等)，更易受极端气候事件的影响[54]，这可能与地

上、地下生物过程对气候变化的抗性和弹性不同

有关，但湿地地上和地下生物过程，对极端气候事

件响应的相对敏感性目前还不清楚[55]。由于地上

和地下生物过程对环境变化的抗性不同，其对气

候变化的响应强度和敏感性可能不同，但内在机

制的研究还很有限[56]。因此，揭示环境发生较大

变化时地上与地下生物过程的响应、变化是否同

步非常重要，其是影响湿地生态系统碳、氮循环的

关键之一。因此，采用模型，利用长期野外定位观

测、原位控制实验数据，研究增温和人类活动对植

物群落结构、根系、土壤化学特征与微生物群落间

关系的影响，揭示生物变化下的湿地碳、氮循环过

程，明确湿地地上与地下生物过程的内在联系及

其对环境变化的响应特征差异，有助于深入认识

碳、氮循环生物地球化学过程机制及其对湿地生

态系统结构和功能稳定性的影响。

总之，气候变化改变了冻土区植物物候和生

长季长度、积雪覆盖时间等，从而导致植物生长、

植物群落组成和土壤微生物的结构发生变化。这

些变化直接影响湿地地上生物功能群、碳和氮的

分配模式、植物生态化学计量学特征、有机质质量

等，进而对土壤子系统产生重要影响[57]。而土壤

子系统通过改变有机质矿化过程、可利用氮元素

的有效性等，进一步反馈在地上植物生产力、生理

生态特征和植物群落结构的变化上[58]。

4 气候变化和人类活动对湿地中植

物和土壤营养物质可利用性的叠加

影响

4.1 湿地中植物群落变化对土壤营养物质可利用

性的影响

气候变化和人类活动导致的湿地中植物群落

的变化，通过植物凋落物化学特征、根系分泌和沉

淀物特征的改变影响微生物的结构和功能，其反

馈于土壤氮的可利用性和维管束植物对土壤中氮

的利用。气候变暖和人类活动导致的土壤氮输

入，会增加土壤有机碳的矿化，提高土壤无机氮的

可利用性，其会使维管束植物从土壤中获取氮的

能力增强，苔藓植物的生产力降低；同时，灌丛植

物入侵可能会改变菌根真菌特征而有利于土壤中

多酚类化合物的分解，促进氮的循环[59]。研究表

明，多酚类化合物含量的增加，有利于维管束植物

从土壤中获取氮的能力[26]。另外，湿地具有特殊

的水成土和水生植物群落，水文波动导致厌氧和

好氧环境的交替，气候变化导致的冻土区萎缩会

引起植物群落结构的变化，特别是人类活动所导

致的水文条件、氮和磷营养物质、泥沙沉积物输入

的变化，会进一步促进湿地植物、土壤微生物群落

结构的变化，引起碳、氮生物地球化学过程的改

变，从而对湿地生态系统功能稳定性产生较大的

影响[60]。例如，人类活动会引起湿地水文周期的

较大波动，干湿交替会增加湿地土壤酶活性，水位
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上升将会增大厌氧过程发生的速率(如反硝化、甲

烷产生和硫化物减少等)，而干燥的环境会促进土

壤硝化作用，即水位波动会促进氮的循环与氮的

损失，进而对湿地植被产生一定影响[61]。

4.2 湿地中土壤营养物质可利用性对植物的影响

土壤营养物质的可利用性能够影响湿地植物

物种间的相互作用及种间竞争关系，进而改变植

物群落的结构。在气候变化和人类活动影响下，

土壤中氮、磷的有效性发生了变化，而土壤中氮、

磷有效性能影响植物吸收利用氮、磷的途径及其

在植物不同器官中的分配和植物的光合能力，并

对植物种间关系产生重要影响，从而造成植物群

落结构的变化[62,63]。研究表明，湿地中的维管束植

物对土壤氮、磷营养环境变化响应显著，土壤中

氮、磷有效性的增强促进了湿地中苔藓植物的生

存空间被维管束植物所取代的进程，而不同植物

因凋落物质量的差异，影响生态系统碳、氮的输入

和输出及周转周期。气候变暖背景下，随着人类

活动(如大气氮沉降、农业生产活动中氮、磷的流

失等)对湿地的影响强度日趋增强，湿地中植物养

分状态也会发生相应的改变，这不仅会改变碳、

氮、磷等生源要素之间的耦合关系和整个湿地的

净初级生产力和有机质分解过程，还将影响土壤

生物群落结构组成和功能微生物的生长与代谢途

径，进而改变湿地物质循环的过程和方式[64~66]。

5 相关研究中存在的不足和未来研

究展望

在最近的几十年里，气候变暖已经导致湿地

植物组成、丰度和分布、生物量、蒸散发量和反射

率等都发生较大变化，而且气候变化通过影响植

物群落结构、生产力等改变有机物输入的质量和

数量及土壤有机质的分解速率而直接影响碳、氮

循环，并通过改变地上和地下生物的活性，间接影

响碳、氮过程。目前，相关研究已在全球尺度(以

模型模拟研究为主)和群落尺度(以控制实验研究

为主)上取得了显著的成果，但区域尺度上的相关

研究较少[67]，这就在一定程度上限制了对全球变

化下湿地结构和功能变化趋势的精确评估。因

此，未来需要从不同尺度上观测和研究湿地关键

生态过程对全球变化响应的特征及作用机制。

湿地生态系统具有较高的地下生物量和较高

的地下碳、氮输入量，升温和水文条件周期性波动

的协同作用、好氧与厌氧环境的交替，使其碳、氮

循环过程更加复杂，目前对其的认识还很有限。

湿地土壤微生物结构和功能及其对不同基质的依

存关系，决定了土壤有机碳的稳定性，将微生物功

能类型与碳、氮循环过程相耦合，可以深入揭示和

预测湿地生态系统对全球变暖的响应[68]。但是，

根据湿地地下生物过程、生物地球化学过程与气

候变量间的交互作用关系，预测湿地生态系统对

全球气候变化响应的相关研究[69]还不够深入。因

此，要揭示全球变化下湿地碳、氮生物地球化学响

应过程及其作用机制，需要综合研究气候、土壤化

学计量学特征、土壤微生物过程之间的交互作用

关系。

植物类型、物种丰富度通过对基质质量、微生

物与酶活性、营养物质及氧的输入等影响湿地碳、

氮循环。因此，以湿地碳、氮生物地球化学循环为

主线，研究其与湿地地上、地下生物过程的相互作

用机制，更有助于深入认识湿地生态系统对全球

变化的响应机制。虽然，国际上已经注意到气候

变化会引起湿地地上、地下生物过程的联动，但

是，开展的相关研究相对还很少[57]。气候变暖环

境下，湿地生态系统地上和地下生物过程的联动

作用是控制生态系统碳、氮生物地球化学循环的

关键，植物物种和植物群落中各物种间的相互作

用关系、群落组成会对地下生物过程、生态系统

碳、氮循环产生重要影响。

深入认识湿地对气候变化和人类活动叠加影

响的响应机制，对区域湿地保护与恢复、有效应对

气候变化具有重要意义。环境变化对湿地关键生

态过程的影响及其反馈效应，主要取决于耦合生

物地球化学循环的变化程度及其弹性[70]。未来应

该重视全球变化背景下湿地各生源要素之间的耦

合作用和过程研究。
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(Key Laboratory of Wetland Ecology and Environment, Northeast Institute of Geography and Agroecology,

Chinese Academy of Sciences, Changchun 130102, Jilin, P.R.China)

Abstract:Abstract: Wetlands contain a large proportion of the carbon and nitrogen stored in terrestrial soil pool. Climate

change significantly affects plant and soil microorganisms and changes carbon and nitrogen cycling process in

the wetlands. These variations would be enlarged by the combined effects of climate change and human

activities. In this research, the response of aboveground and underground biological processes in the wetlands

to climate change and their coupling relationship, and their effects on the cycling of carbon and nitrogen in

soil were summarized. Then the combined effects of climate change and human activities on the plants in the

wetlands and availability of nutrient in soil were discussed. At last, several issues of the advancing researches

were raised, and some suggestions were made for the future related researches.
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