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摘要：生态化学计量学是通过研究生物有机体主要元素含量及其比值的变化关系，揭示生态系统各组分间元素循

环规律的一门学科，生态化学计量也是荒漠生态系统研究的重要内容。因此，综合掌握水分和养分限制环境下C、

N、P生态化学计量的关系对揭示荒漠生态系统植物的限制性元素、土壤营养的供给能力、养分的有效性等都具有

重要的意义。基于此，回顾和分析了国内外荒漠生态系统C、N、P生态化学计量最新研究和动态，分别从植物、凋落

物、土壤、土壤微生物、土壤酶进行较为系统的评述，讨论了植物-土壤-微生物-酶四者的关系，提出了荒漠生态系

统C、N、P生态化学计量的未来研究方向，期望为全面理解固沙植被的演变过程、稳定性维持机制及其科学管理提

供理论指导。
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0 引言

荒漠生态系统是干旱、半干旱区以荒漠植物为

主的生态系统，主要由耐旱和超旱生的乔木、灌木

以及草本植物组成，约占全球陆地面积的三分之

一［1］。荒漠生态系统通常受水分和养分资源限制，

植被稀疏，表现出明显的斑块状格局，是陆地生态

系统中最为脆弱的系统之一［2］。荒漠中除天然植被

外，人工植被作为重要生态修复措施对荒漠生态系

统稳定性的维持同样至关重要。然而在极端恶劣

的环境中，荒漠却拥有大量独特的微生物资源，它

们作为荒漠生态系统重要组成部分，参与了重要的

生态过程，对稳定生态系统、完善生态系统功能有

重要意义［1］。

生态化学计量学是通过研究元素比率来揭示

生态过程和作用的学科，为研究生态系统内各种化

学元素平衡关系和能量流动以及生态系统结构与

功能提供了一种重要方法［2］。其主要研究内容是

组成生物有机体元素含量及其比值的变化，其中对

碳（C）、氮（N）、磷（P）含量及计量比的分析是研究

的重点［3］。由于生态系统内部的C、N、P在植物、凋

落物与土壤之间相互转换，生物有机体的生态化学

计量特征不仅受自身的结构限制和代谢需求的影

响，同时受环境因素影响，往往表现出一定的环境

可塑性［4］。因此，研究 C、N、P 的计量关系，分析比

较生态系统不同组分中 C∶N∶P 的变化，能够有效

地反映有机体的行为特性及与生态系统间的相互

作用。这对揭示元素生物地球化学循环规律、生产

力形成机制以及生态系统稳定性维持机制等具有

重要意义［5-6］。对水分和养分同时限制的荒漠生态

系统而言，开展植物、凋落物、土壤、土壤微生物和

土壤酶的生态化学计量研究有望为判断其限制性

元素、土壤营养的供给能力、养分的有效性及 C、

N、P 对环境变化的适应和反馈调节能力提供重要

科学依据。

1 荒漠生态系统C∶N∶P研究进展

1.1 植物和凋落物C∶N∶P研究进展

C、N、P是植物生长所必须的元素，植物对N、P

的吸收和对C的同化作用及凋落物的分解等驱动着
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生物地球化学循环［7］。植物C、N、P的生态化学计量

组成关系影响许多植物的生理和生态系统过程，C∶

N∶P 也可以反映植物潜在的生化分配和生活史对

策［8］。因此，研究荒漠生态系统中植物和凋落物C∶

N∶P特征与生态因子的关系、对气候变化的响应与

适应能力，能够有效分析土壤养分供应潜力与评估

陆地生态系统生产力。对这些问题的探讨有助于

丰富中国荒漠生态系统植物生态化学计量学领域

的研究。陆地生态系统中的植物通过光合作用和

生物固氮从大气中固定 C 和 N 并从土壤中汲取 P，

同时以凋落物、根系及分泌物的形式将其归还于土

壤。目前，有关植物 C∶N∶P的研究已经在全球、区

域、生态系统、群落及植物个体尺度上开展了较为

深入的研究［9-10］。众多研究表明，植物 C∶N∶P与气

候、物种、土壤水分、土壤养分等因子密切相关［11］。

在全球尺度上，干旱胁迫通常减少植物 N、P 含量，

但增加植物 N∶P，同时土壤速效氮的增加和土壤 P

的减少可能导致植物 N∶P 增加［12］。陆地生态系统

植物叶片的N、P含量与纬度正相关，但不同的生活

型及物种的 C∶N∶P 差异显著［13］。植物凋落物

C∶N∶P平均值约为3 000∶46∶1［14］，并随生物区系、生

态系统以及植物生活型而变化，如荒漠草本植物的

N∶P 明显低于灌木［15］。在区域尺度上，Han 等［16］发

现中国境内 753种陆生植物叶片N∶P与纬度的相关

性不显著，这可能与土壤本底元素的异质性较大有

关。McGroddy等［17］发现森林生态系统中 55种植物

的凋落物 C∶N∶P 为 3 007∶45∶1，叶片 C∶N∶P 为

1 212∶28∶1，凋落物和叶片C∶N∶P存在较大的变化，

叶片 N∶P 随纬度升高显著降低。对长白山森林不

同演替阶段的典型群落优势种植物元素含量研究

发现，随演替阶段的进展植物叶片 N 含量明显增

加，而 P含量减少，演替前期群落倾向于受 N限制，

后期受 N、P共同限制，P限制更为强烈［18］。在水分

短缺的干旱半干旱区域，植物经过长期的适应进

化，形成了独特的生态化学计量特征。荒漠中不同

植物对环境的适应策略和养分利用状况体现在C、

N、P化学计量特征上［3］。大量研究表明干旱通过减

少植物对N、P的吸收、转运和再分配来抑制植物生

长［19］。而叶片 C 含量高的植物具有较强的抗旱能

力，如毛乌素沙地典型植物叶片的平均C含量较高，

通过增强抵御能力来适应沙地水分缺乏、土壤养分

贫瘠的不利环境［20］。而从植物个体角度来看，古尔

班通古特沙漠 4种草本植物叶片N、P含量高于阿拉

善荒漠植物［21］。可见，由于植被结构和组成上的差

异，植被 C∶N∶P 特征在不同的生态系统之间变异

很大［22-23］。

1.2 土壤C∶N∶P研究进展

土壤作为最活跃的生命层，是植物生长繁育的

基础，具有养分转化的生态功能，土壤也是陆地生

态系统中最为复杂多变的环境因子［24］。土地利用

方式的改变、人为因素的扰动以及冰期、气候地区

间的差异使得土壤中的养分循环具有一定的空间

异质性［25］。此外，植物枯落物的凋落、土壤中水分

的流动、植物与大气之间的相互作用使得养分在陆

地生态系统中不断地进行再分配［24］。元素在土壤

中的渗透和扩散速率也缓慢得多，这使得陆生动植

物对土壤的反馈作用更多地被限制在表层土壤

中［26］。可见，研究表层土壤中C∶N∶P的变化是荒漠

生态系统C∶N∶P研究的基础。

植物根系和凋落物是土壤有机碳（SOC）周转的

主要物质来源和驱动力［27］。土壤中 N 素来源主要

有生物固氮及氮沉降两种途径，其中，凋落物中的

有机氮经矿化作用形成土壤有效 N 是最重要的途

径。而P在生态系统中的生物地球化学循环是沉积

型循环，主要源于含 P 的矿物岩石的缓慢风化作

用［28］。土壤中的 C∶N∶P比值是评价土壤质量的重

要指标。Aponte等［29］发现在全球范围内，虽然土壤

中C、N、P含量的变化范围很大，但它们三者之间具

有显著的正相关关系，而C∶N∶P也被限制在一个很

窄的范围内，就全球平均值而言，土壤中的 C∶N∶P

恒定，即 186∶13∶1。中国 2 384 个完整土壤剖面的

C∶N、C∶P及N∶P原子比低于全球表层土壤，说明尽

管不同土层C、N、P相互制约，但其生态化学计量学

会随环境的改变而变化［26］。而在荒漠地区，土壤有

机质含量低并且分解缓慢影响到 C∶N∶P。陶冶

等［30］分析了准噶尔荒漠 79 个样点浅层（0—10 cm）

土壤化学计量特征，发现与全国及全球平均水平相

比，准噶尔荒漠土壤 C、N、P 含量、C∶P 及 N∶P 均较

低而 C∶N较高，养分元素缺乏程度表现为 N>C>P；

而古尔班通古特沙漠土壤 C、N、P养分元素含量及

其化学计量比均远低于全球及全国平均水平，C∶N

和 P含量具有较高的稳定性［31-32］。有研究发现土壤

化学计量特征在不同群落类型间、不同生物土壤结

皮（Biological Soil Crusts，BSC）类型间均有一定差

异，植物个体对土壤 C、N、P 含量及比值也有显著
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影响［33］。

1.3 土壤微生物C∶N∶P研究进展

土壤微生物是植物生长过程中养分循环的重

要调控者，其种类、数量及空间分布直接或间接反

映了土壤生境的特征及其转化规律，因此成为表征

陆地生态系统土壤质量变化、指示土壤发育状况和

植被演替的重要指标［34］。土壤微生物量是活的土

壤有机质部分，是土壤养分特别是 N和 P等的“源”

和“库”［35］。土壤微生物量通过固持和矿化作用控

制土壤生态系统 C、N、P的流量。因而研究土壤微

生物量碳（MBC）、氮（MBN）、磷（MBP）的生态化学

计量特征对理解土壤生态系统的限制性营养元素

具有重要意义［36］。

目前，绝大多数有关微生物C∶N∶P的研究多聚

焦于 MBC∶MBN∶MBP 及其与土壤 C∶N∶P 之间的

关系。全球尺度上的 MBC∶MBN∶MBP 平均值为

42∶6∶1［37］，不同的植被类型间差异明显［9］。如沙漠

土壤中MBC∶MBN∶MBP仅为 31∶4∶1，而在天然湿

地中则高达 131∶14∶1［37］。土壤 MBC、MBN、MBP

与土壤 C、N、P 呈显著正相关，MBC 随土壤 C∶N 的

增加而减小，而 MBN 却随土壤 C∶N 的增加而增

加［38］。张义凡等［39］以宁夏盐池荒漠草原的柠条、沙

蒿、短花针茅典型群落为研究对象，分析了不同生

境（冠下、丛间）和不同土层间 MBC、MBN 的变化

特征，发现 3 种群落土壤微生物量变化差异较大，

且 MBC 和 MBN 的含量均表现为冠下>丛间，并随

土层深度的增加而降低，土壤 C∶N 与 MBC∶MBN

显著正相关。这表明土壤 MBC、MBN 具有一定的

生物学指示特性，可以作为评价土壤质量的生物学

指标。

土壤微生物根据功能可以划分为不同的类群，

依据在C、N、P循环过程中的作用，土壤微生物可划

分为纤维素分解菌、氨化细菌、硝化细菌、溶磷菌等

生理类群［40］。不同功能群在养分循环中生物学功

能各异［41］。土壤中纤维素降解微生物功能群不仅

是土壤碳素循环的主要驱动者，也是维持土壤生物

活性、植物生长碳素和能源的重要供给来源［42］；氨

化和硝化微生物功能群在土壤氮素循环过程中发

挥重要作用［42］；溶磷微生物功能群可使土壤中难以

被植物吸收利用的磷转变成可被利用的磷化物［43］。

因此，对土壤微生物以功能为单位进行研究，可以

更好地掌握生物地球化学循环及生态系统的演替

规律，特别是对退化生态系统的恢复及提高其生物

学功能均有重要的理论和实践意义［42］。同样，环境

变化可直接或间接地影响微生物群落结构和多样

性，进而对整个生态系统产生影响。大量研究表

明，土壤类型、土壤理化性质（水分、温度、pH 和 C、

N、P元素含量等）［44-45］、植被类型及物种多样性等是

影响土壤微生物功能群的重要因素［39］，而在干旱区

土壤微生物对这些因素的变化更加敏感。如张静

茹等［46］论述了降雨对干旱半干旱地区土壤微生物

数量的直接和间接影响；Liu 等［47］在中国北方温带

半干旱草原进行增温增雨试验，发现土壤微生物对

增温的效应比增雨更强；此外，植被恢复年限、植物

种、BSC、季节变化等均被证实能显著影响干旱沙区

土壤微生物数量［35，48］。近期，Wang等［49］发现随着中

国北方干旱沙区优势植物物种变化，N含量是决定

土壤细菌群落的关键因素。从研究方法上看，现阶

段关于微生物群落结构的研究多采用传统培养法、

高通量基因组测序法（如 TFLP 和 DGGE）、磷脂脂

肪酸法（PLFA）进行微生物分类和多样性的研究［36］，

或应用 Biology-GN 技术和基因芯片技术研究微生

物功能群的组成与丰度［50］。然而，由于土壤中可培

养的微生物仅占很小的一部分、微生物底物来源非

常繁杂、磷脂脂肪酸的复杂性和非专一性等原因，

使用单一方法很难获取微生物功能群的真实情况。

从研究内容上来看，近年来围绕固沙植被演替过程

中土壤微生物数量、分类和多样性开展了一些研

究［51］，发现干旱沙区微生物功能基因丰度随植被重

建年限增加而增大，尤其是C、N循环基因丰度的增

加促进了微生物的代谢潜力［48］。

1.4 土壤酶C∶N∶P研究进展

土壤微生物除了通过调整或改变自身的C∶N∶

P功能群结构来响应底物的变异，还可通过调整胞

外酶的比例来适应底物的变化［52-53］。大多数土壤酶

是微生物对环境响应表达的产物，是一种数量极微

而作用极大的土壤组成部分，它能分解植物和微生

物的细胞壁，解聚大分子，并最终产生可溶性底物

供微生物同化。土壤中酶的种类十分繁杂且功能

各异。从代谢功能来看，与土壤有机质转化有关的

土壤酶主要有：纤维素酶，能够催化土壤中纤维素

的水解；木聚糖酶，能够水解植物残体中的半纤维

素；蔗糖酶，主要对水溶性蔗糖进行水解并产生果

糖和葡萄糖。人们常用木质素分解酶、纤维素分解
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酶、多糖分解酶来指示土壤碳的转换［54］。与有机氮

转化相关的酶主要包括：几丁质酶，目前研究主要

集中于 β-乙酰氨基葡萄糖苷酶；蛋白酶，主要分解

肽类、氨基酸和蛋白质；肽酶，能够从肽链的末端水

解形成氨基酸，其主要研究对象是氨基肽酶；脲酶，

能够水解尿素，同时生成CO2和水。另外，研究者常

使用生物固氮酶、硝化酶和氨同化酶来指示土壤N

的循环过程［55］。土壤中有机磷的转化主要依靠磷

酸酶来完成，它水解磷酸脂类形成磷酸及其他

产物［56］。

通常情况下，β-1，4葡萄糖苷酶（BG）、β-1，4乙

酰胺糖苷酶（NAG）、亮氨酸氨基肽酶（LAP）和酸性

（碱性）磷酸酶（AP）常用来对微生物代谢、生物地球

化学循环过程及微生物养分需求进行评价。BG与

土壤转化酶一样能够用来表征土壤中的C循环，可

降解纤维素，水解来自纤维素二糖的葡萄糖；NAG

可降解几丁质和肽聚糖，水解来自于壳二糖的氨基

葡萄糖；LAP 可水解蛋白质，水解亮氨酸和来自多

肽氮末端的疏水氨基酸，是与NAG一样共同参与土

壤N循环的重要物质；AP可水解来自磷酸多糖和磷

脂中的磷酸盐。近年来，以 Sinsabaugh为代表的酶

学家认为这4种酶可以用来反映土壤中C、N、P的转

化利用状况，提出了“生态酶化学计量”的概念，即用

BG∶（NAG+LAP）∶AP来反映微生物生物量 C∶N∶P

与底物 C∶N∶P以及与微生物的同化和生长效率之

间的联系［57-58］。一般来讲，植被组成、土壤养分、微

生物数量都会影响土壤酶活性，如沙区人工植被土

壤酶活性与土壤有机 C、N、P、MBC、MBN、微生物

数量显著正相关［59］。Sinsabaugh 等［57］采用 Meta 分

析发现BG、NAG和AP活性随着土壤有机质的增加

而逐渐提高，在总体上 BG∶（NAG+LAP）∶AP 接近

于1∶1∶1。

2 荒漠生态系统植物-土壤-微生物-
酶的关系

生态系统中 C、N、P 等元素的生物地球化学循

环过程将植被、土壤、土壤微生物和酶有机地联系

在一起［41］。植物是生产者，植物通过其凋落物和根

系及分泌物为土壤微生物和土壤酶提供营养，促进

土壤微生物和酶的多样性。而土壤微生物则是主

要分解者，可以分解植物及凋落物的残体，对环境

起着天然的“过滤”和“净化”作用。同时，土壤微生

物能够分泌土壤酶［36］，大多数土壤酶是微生物对环

境响应表达的产物，能分解植物和微生物的细胞

壁，降解大分子，并最终产生可溶性底物供微生物

同化。土壤为生物地球化学循环和能量流动过程

提供场所，是生态系统稳定性维持的基础。植物从

土壤中吸收生长所需的营养物质，再以凋落物的形

式将养分元素返还给土壤。植物-凋落物-土壤系

统外部的元素能够通过特定微生物和酶进入土壤，

植物或凋落物在分解的过程中还受到微生物和酶

的共同作用。同时，土壤有机质和有机残体在土壤

酶的作用下被分解为不同的产物，为微生物和植物

的生长发育提供了物质和能量基础。因此，微生物

和酶作为中间媒介，土壤作为载体，共同调控C、N、

P在生态系统中的循环，进而影响植物-凋落物-土
壤生态化学计量特征的变化（图1）。

研究发现，全球森林生态系统植物叶片C∶N∶P

为 1 212∶28∶1，而当植物叶片凋亡后，养分的再吸收

过程使得枯叶的C∶N∶P变为 3 007∶45∶1［60］；植物凋

亡后根的C∶N∶P平均值为4 184∶43∶1［61］；土壤C∶N∶

P最低为 287∶17∶1［62］；土壤微生物量C∶N∶P平均值

为 42∶6∶1，并随土壤深度增加显著减小［26］；Sin‐

sabaugh 等［57］发现土壤酶中 C∶N∶P 接近于 1∶1∶1。

相比之下，从植物叶片、凋落物到土壤再到土壤微

生物及酶的计量特征C、N元素整体处于减少趋势。

Xu等［37］研究发现，在区域尺度上，随着生物区系不

同，C∶N∶P存在很大变异性，如天然湿地中的C∶N∶

P为 131∶14∶1，而沙漠中的C∶N∶P则为 31∶4∶1。面

对底物和微生物化学计量间的巨大差异，微生物主

要通过调整自身化学计量特征、群落结构、胞外酶

比例和元素利用效率等机制来响应和调节。目前

图1 植物、土壤、土壤微生物、土壤酶的关系

Fig.1 Relationships among plants，soil，soil

microorganisms，and soil enzymes
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为止，关于植物-土壤-微生物-酶C、N、P关系的研

究多聚焦于探讨土壤微生物与土壤、植被间的变化

及其影响因素。研究表明，随着纬度、年均温、年降

水量的变化，微生物量N∶P与植物组织的N∶P呈现

出一致的变化趋势，即低纬度地区更受P的限制［63］。

这表明在高纬度地区微生物和植物一样由于生长

季短而需要更高的生长速率，进而需要高的N、P含

量和低的N∶P维持［6］。Li等［64］分析了中国亚热带地

区土壤数据后认为，微生物量C∶N和C∶P会随土壤

C∶N和C∶P的增加而增加；周正虎等［38］却发现中国

森林土壤微生物量 C∶N随着土壤 C∶N的增加而减

小，与Cleveland等［65］对全球森林的数据分析结果一

致。近期，吕星宇等［35］在腾格里沙漠开展的人工固

沙植被研究表明，固沙植被演替过程中，微生物功

能群数量C∶N∶P的变化主要受到草本、灌木和土壤

C∶N∶P变化的影响。受灌木C∶N∶P增加及草本C∶

N∶P减小的影响，微生物功能群数量C∶N∶P随之增

加；对土壤酶C∶N∶P影响最大的因子分别是微生物

功能群数量C∶N∶P和凋落物C∶N∶P，土壤酶C∶N∶P

随着微生物功能群数量C∶N∶P增加而增加。

3 未来研究方向

目前，荒漠生态系统 C∶N∶P 计量研究刚刚起

步，尽管已经有针对植物、凋落物、土壤、微生物和

酶的生态化学计量特征的研究，然而，这些研究较

为零散，没有同植物-凋落物-土壤系统的演替过程

有机结合起来。此外，针对很多生态系统类型及生

态系统内部组成部分如 BSC 的生态化学计量研究

还没有涉足，对植物、土壤、微生物及酶关联性分析

的研究明显存在不足。有关未来荒漠生态系统 C∶

N∶P计量的研究建议加强以下几个方面：

3.1 加强人工固沙植被生态系统C∶N∶P化学计量

的研究

植被重建是干旱半干旱荒漠区防止土地沙化、

减少风沙危害、促进生态恢复的重要途径［63］。中国

利用植物固沙已有 60多年的历史，国家先后在风沙

危害区启动了“三北”防护林建设、退耕还林还草和

京津风沙源治理等以人工植被建设作为主要修复

措施的一批重大生态建设工程。60余年来，中国沙

区植被建设取得了举世瞩目的成就，有效遏制了沙

漠化的发展，促进了区域生境恢复［66］。人工固沙植

被是荒漠生态系统重要的组成部分，是土地荒漠化

防治和水土流失治理的主要调控者［66］。这些先后

建立的人工植被为我们进行荒漠生态系统恢复过

程中化学计量学研究奠定了基础。以沙坡头为例，

人工固沙植被建立后，原有的流沙演变成一个复杂

的人工-天然复合的荒漠生态系统。土壤性质的改

善和成土作用的加剧，不但使得流沙逐渐向地带性

土壤演变，而且促使生物地球化学循环逐渐集中在

浅表层［35］。此外，随着土壤肥力的提升，植被也逐

渐向天然植物群落演变，植物多样性增加的同时，

鸟类、动物及昆虫也明显增多［64］。开展人工固沙植

被生态系统C∶N∶P化学计量的研究，是理解固沙植

被系统C、N、P循环过程及植被、微生物和土壤三者

之间互馈关系的核心和关键，也是进行科学防沙治

沙和管理固沙植被的指导依据。然而，针对沙区人

工植被建立后土壤微生物功能群及其化学计量学

的研究目前相对较少，需加强人工固沙植被生态系

统演替进程中C∶N∶P化学计量的研究。

3.2 重视 BSC 或隐花植物 C∶N∶P 化学计量特征

研究

BSC 是由隐花植物（如蓝藻、地衣、苔藓）和土

壤微生物及其他相关生物体通过分泌物、菌丝体和

假根等与土壤表层颗粒胶结而成的复合体，是荒漠

地表景观的重要组成［66］。大多数荒漠地区受到非

生物因子（如水分匮乏）的调控和胁迫，使得地表维

管束植物群落呈斑块状分布，而这种分布格局为

BSC 在荒漠地区的繁殖和覆盖提供了合适的空间

和适宜的生态位，使 BSC 广泛分布于荒漠地区［63］。

BSC 对于荒漠景观过程，土壤生态、水文、生物过

程，地球化学循环及生态修复过程起着重要作

用［67］。由于目前还没有针对BSC或隐花植物C∶N∶

P计量的研究，缺乏BSC对土壤C、N、P响应的生态

化学计量认识。因此，开展BSC或隐花植物C∶N∶P

化学计量特征的研究，有助于揭示荒漠生态系统植

被演替过程中C、N、P的变化规律。

3.3 拓展荒漠土壤微生物C∶N∶P研究

土壤微生物是连接生态系统内部能量流动和

物质循环的关键。因此，研究微生物量C∶N∶P如何

对荒漠植被结构和组成的变化过程产生响应，以及

植被演替过程中微生物生物量 C∶N∶P与土壤和植

物C∶N∶P的关联性，有利于揭示微生物在植被演替

过程中扮演的角色。
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此外，建立微生物群落结构与功能具体的联系

是土壤微生物学面临的一大挑战。许多微生物过

程并不是单一途径的代谢产物，而是可以被分类的

综合代谢途径的产物。如土壤中几乎所有的异养

细菌活性类群都可能促进有机碳分解代谢或氮矿

化的速率［36］。甚至就植物纤维素分解代谢而言，可

能需要多个不同类型的代谢过程共同完成［68］。所

以将微生物以功能群的形式进行划分，研究不同微

生物功能群 C∶N∶P 化学计量也将是未来研究的

重点。

随着现代分子技术的发展，荒漠中潜在的微生

物资源也被充分挖掘。如何利用丰富的基因组、宏

基因组和标记基因数据来提高我们对土壤微生物

群功能的理解，也是未来研究中需要攻克的难题。

基于DNA测序方法，可广泛用于量化微生物群落的

相对丰度。然而，土壤中微生物功能基因（如宏基

因组测序）通常只提供某一类微生物的相对丰度或

基因百分比，而不是它们的绝对丰度。土壤过程更

可能与微生物功能群、基因或基因产物的绝对数量

有关，而不是与它们在群落中的相对比例有关［36］。

推断微生物功能群、基因或基因产物的绝对丰度需

要不同研究方法的结合使用。如将传统培养法、BI‐

OLOG-GN 法及基因芯片测序等方法结合使用，探

讨如何采用多种方法进行土壤微生物功能群C∶N∶

P的探索性研究目前还处于空白状态，相信在未来

研究中也将被予以重视。

3.4 拓展土壤酶C∶N∶P研究

一般来讲，植被组成、土壤养分、微生物数量都

会影响土壤酶活性［57］。由于土壤酶 C∶N∶P的研究

才刚刚起步，尤其针对荒漠生态系统植被演替过程

中土壤酶的生态化学计量的研究还远远不够。那

么，以BG、NAG、LAP和AP作为C、N、P的特征酶在

荒漠生态系统是否具有代表性还需要进一步的验

证，其化学计量特征在固沙植被演替过程中有什么

规律仍有待探索。其次，对荒漠人工植被演替过程

中土壤酶C∶N∶P特征时空变化，可通过底物添加控

制试验，评估土壤酶活性对不同植物凋落物添加的

敏感性，建立凋落物属性同土壤、土壤微生物功能

群和酶的C∶N∶P之间的关系，结合凋落物分解速率

揭示底物影响土壤酶C∶N∶P的机理。

3.5 开展植物-土壤-微生物-酶关系研究

荒漠生态系统植被演替过程中有关植物、土

壤、土壤微生物和酶C∶N∶P已从不同尺度开展了一

定的研究。然而，无论是天然植被还是人工植被体

系中，目前还没有从生态系统的角度综合研究植

物、土壤、土壤微生物和酶活性C∶N∶P之间的关联。

在选取适宜的指标表征土壤微生物功能群和酶的

C∶N∶P计量特征后，如何建立植物、土壤、微生物和

酶四者之间的计量关联性成为亟待解决的关键科

学问题。沿生态系统C、N、P分解路径，即植物→凋

落物→土壤微生物→土壤酶→土壤这一主线，同时

考虑植被群落结构、凋落物的化学组成、土壤微生

物的各类属性（微生物数量、生物量、功能基因丰度

和强度及功能多样性）、水解酶和氧化酶活性、土壤

质地及环境因子，分析各指标之间的影响因素及程

度，揭示植被演替过程中土壤微生物和酶系统对由

植物到土壤 C、N、P转化的调控机理。通过对固沙

植被演替过程中植物、土壤、土壤微生物和酶C∶N∶

P关系的研究，阐明固沙植被演替对土壤、土壤微生

物和酶C∶N∶P特征的驱动作用，揭示土壤微生物和

酶系统对由植物到土壤C、N、P转化的调控机理。
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Abstract：Ecological stoichiometry is one of the important researches directions of desert ecosystems，in which

the relationship between the contents and ratios of main elements in biological organisms is studied，in order to

reveal the elemental circulation rules among the components of the ecosystem. Therefore，comprehensively un‐

derstanding the ecological stoichiometry of C，N and P in water and nutrient limited situations is of great signifi‐

cance to reveal the judgment of plant restrictive elements in desert ecosystems，the supply capacity of soil nutri‐

ents，and the availability of nutrients. In this paper，the latest researches trends and progresses of ecological stoi‐

chiometry of C，N and P in desert ecosystems were reviewed based on the stoichiometry of C，N and P in plants，

litters，soil，soil microorganisms and soil enzymes. The relationships among plant-soil- microorganism-enzyme

were also discussed. Finally，the future research directions of ecological stoichiometry of C，N and P in desert

ecosystems were put forward. We do hope this review could provide theoretical guidance for the comprehensive

understanding of the evolution process，stability maintenance mechanism and scientific management of sand-fix‐

ing revegetation.

Key words：desert ecosystems；ecological stoichiometry；C∶N∶P；research progresses
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