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植物生态化学计量内稳性特征
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摘　 要: 化学计量内稳性是生态化学计量学研究的核心概念之一ꎬ是指生物在面对外界变化的时候保持自

身化学组成相对稳定的能力ꎬ其反映了生物对周围环境变化作出的生理和生化响应与适应ꎮ 通过研究植物

生态化学计量内稳性ꎬ有助于深入了解植物对环境的适应策略和生态适应性ꎬ以及植物化学计量内稳性与

生态系统功能的关系ꎬ但目前关于植物生态化学计量内稳性的研究较少ꎮ 已有的研究结果表明:不同物种

或功能群由于其生长策略不同而具有不同的生态化学计量内稳性特征ꎻ同一物种的不同器官、不同生长阶

段以及不同元素的内稳性存在较大的差异ꎮ 该文对植物生态化学计量内稳性概念、内稳性指数的测算方

法ꎬ不同植物物种或功能群、不同器官、不同生长阶段内稳性特征ꎬ以及植物内稳性与生态系统结构、功能和

稳定性的关系等方面进行了综述ꎬ并结合现已开展的工作ꎬ对有待进一步拓展的相关植物生态化学计量内

稳性研究领域进行了展望ꎬ以期为促进国内相关研究工作的开展提供参考ꎮ
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　 　 生态化学计量学是一门研究生态交互过程中
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涵盖了热力学第一定律、生物进化的自然选择原

理和分子生物学中心法则理论ꎬ从而使生物学科

从分子、细胞、有机体、种群、群落、生态系统等不

同尺度的研究理论都能够有机地统一起来 (曾徳
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和韩兴国ꎬ２０１０)ꎮ 生物体是由化学元素组成的ꎬ
生态系统中不同生物体的交互作用都涉及化学元

素的重组ꎮ 生物体的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征与其自

身的稳定性、群落结构、生态系统的稳定性以及生
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生物有机体元素组成的内稳性理论是生态化

学计量学的核心概念之一 (Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ
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ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 从国内外研究来看ꎬ化学计量内稳性

研究属于一个新兴的领域ꎬ研究成果也非常有限ꎬ
化学计量内稳性是生态学研究中一个被低估的焦

点(Ｇｉｏｒｄａｎｏꎬ ２０１３)ꎮ 生物化学计量内稳性研究的

对象由最初的真菌和细菌(Ｌｅｖｉ ＆ Ｃｏｗｌｉｎｇꎬ １９６９ꎻ
Ｇｏｌｄｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８７)发展到藻类、浮游动物和草本
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论认为ꎬ细菌和多细胞动物的化学计量具有绝对的

内稳性ꎬ而光合自养生物 (蓝细菌、藻类、植物)的内

稳性非常弱 (Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 总体上ꎬ从早期

的原核生物到后期的原核生物ꎬ再到单细胞真核生

物和多细胞真核生物ꎬ内稳性可能是逐渐增强的

(Ｗｉｌｌｉａｍｓ ＆ ＤａＳｉｌｖａꎬ １９９６)ꎮ 一方面ꎬ藻类和真菌
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Ｆｏｌｔꎬ ２００６)ꎮ 植物生态化学计量内稳性受养分供应
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Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２ꎻ Ｌｉｍｐｅｎｓ ＆ Ｂｅｒｅｎｄｓｅꎬ ２００４)、植物器

官、生长发育阶段和元素 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)的影响ꎮ
生态化学计量内稳性能够较好地反映生物对

环境变化的生理和生化的适应 ( Ｈｅｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ꎻ Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ其内稳性的强弱与物种

的生态策略和适应性有关 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 生

态化学计量内稳性调节作用反映了植物的生理和

生化分配作用对其外部环境的响应ꎬ并通过根系

对 Ｎ、Ｐ 等元素的吸收与释放完成这种调节作用

(Ｇüｓｅｗｅｌｌꎬ ２００４)ꎮ Ｎ 元素对植物生长的最重要

影响包括调节器官的数量和大小以及平衡营养和

生殖生长ꎬＰ 元素主要影响叶片的形成及其形状ꎬ
调控植物开花和种子的形成 (Ｐｌéｎｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ
Ｍａｒｓｃｈｎｅｒꎬ ２０１２)ꎮ 在内蒙古羊草草原ꎬ生态化学

计量内稳性高的物种具有较高的优势度和稳定性

(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ但环境条件 (如氮肥添加) 可

能会改变生态化学计量内稳性与生态系统特性的

关系 (Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 由于不同的生态系统类

型、不同植物群落类型之间存在巨大差异ꎬ生态化

学计量内稳性在一些特殊的生态系统和群落ꎬ如
湿地生态系统、林冠附生生物群落等中的特征亟
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待研究ꎮ
虽然国内外有关植物生态化学计量内稳性研

究还不多ꎬ但生态化学计量内稳性的生态学和进

化学意义已得到学者们的高度重视 ( Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌ￣
ｓｅｒꎬ ２００２ꎻ Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎬ
２０１１ꎻ 曾冬萍等ꎬ２０１３ꎻ蒋利玲等ꎬ２０１７)ꎮ 有关研

究表明ꎬ物种水平的内稳性与物种优势度和稳定

性正相关ꎬ而且在多数情况下ꎬ群落水平的内稳性

与生态系统功能以及稳定性也正相关 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 内稳性可作为衡量物种竞争力的重要指

标 (蒋利玲等ꎬ２０１７)ꎮ 因此ꎬ该文综述国内外关

于植物生态化学计量内稳性的研究现状ꎬ同时归

纳和总结相应的机理ꎬ以期为更好地认识植物生

态化学计量内稳性在生态系统结构、功能和稳定

性维持方面的作用ꎬ进而为国内深入开展生态化

学计量学研究提供理论基础和参考ꎮ

１　 生态化学计量内稳性的概念及

原理

内稳性理论即是指生物在面对外界环境中元

素可利用性变化的时候保持自身化学计量特征的

相对稳定 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)ꎮ 在生物长期的

进化过程中ꎬ生物有机体通过动态平衡维持其自

身化学组成的相对稳定ꎬ使生物有机体内部环境

的变化保持在较小的范围ꎬ生物有机体内形成一

定的内稳态机制 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 这种由生物在长期进化过程中为适

应外界环境变化而形成的维持自身化学组成相对

稳定的能力就叫作生态化学计量内稳性(简称内

稳性) (Ｋｏｏｉｊｍａｎꎬ １９９５ꎻ 蒋利玲等ꎬ２０１７)ꎮ 有机

体化学元素组成的动态平衡原理是生态化学计量

学理论成立的理论基础ꎮ 生物学中的动态平衡就

要使有机体内部的养分平衡、ｐＨ 值等不随外部环

境的变化而剧烈变化ꎬ从而使整个有机体基本保

持稳定ꎬ故动态平衡被认为是生命的本质特征 (曾
德慧和陈广生ꎬ２００５)ꎮ 在生态化学计量学中ꎬ有
机体元素的动态平衡是指有机体中元素组成与它

们周围环境、可利用的资源和养分元素供应保持

相对稳定的一种状态ꎬ动态平衡是生态化学计量

学存在的理论基础 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)ꎮ
植物的生态化学计量内稳性特征是植物在长

期的进化过程中对环境适应的结果ꎬ面对环境变

化时ꎬ植物通过生化、生理与生态过程来维持其自

身元素特征的稳定 ( Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２ꎻ 蒋利

玲等ꎬ２０１４)ꎮ 当某种元素限制植物的生长时ꎬ植
物可通过多种生理生化机制改变该元素的可利用

性以及利用效率ꎬ从而维持机体的养分含量以及

相关性状的稳定 (Ｈｅｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 元素的

吸收不仅受植物体内此种元素的贮存量调控ꎬ也
受其它元素含量的影响ꎬ当细胞中 Ｃ、Ｎ 含量较高

或 Ｐ 含量较低时植物均会减少对 ＮＯ－
３ 的吸收

(Ｃｈａｐｉｎꎬ １９９１ꎻ Ｇｒｏｓｓｍａｎ ＆ Ｔａｋａｈａｓｈｉꎬ ２００１ꎻ Ｆｒｏｓｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ Ｃ、Ｎ、Ｐ 是主要的生命元素ꎬ也是生物

体组成的重要基础ꎬ因此ꎬ生态化学计量学中的内

稳性特征主要是指 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等元素含量以及比例关

系的稳定 ( Ｔａｎｇ ＆ Ｄａｍꎬ １９９９ꎻ Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ
２００２ꎻ 苏强ꎬ２０１２)ꎮ

生物有机体由多种不同的化合物组成ꎬ每种

化合物有其特有的元素组成和比例ꎮ 此外ꎬ有机

体内也含有大量自由离子ꎬ植物以离子形式吸收

营养元素ꎬ因此ꎬ有机体的元素组成及比例关系受

环境中元素组成的影响ꎮ 如果生物有机体中元素

含量及比例关系的变化与外界环境中的元素含量

及比例变化完全一致ꎬ则有机体为非稳态ꎮ 此时

有机体与外界环境中的化学计量特征为正相关关

系ꎬ斜率为 １ (图 １:Ａ)ꎮ 如果有机体的化学计量

特征与环境资源的化学计量特征无关ꎬ则两者的

化学计量关系曲线的斜率为 ０ (图 １:Ｂ)ꎬ有机体

为绝对的内稳态ꎮ 生物有机体元素含量的变化具

有一定范围ꎬ绝对非稳态与绝对稳态的生物均不

存在 (苏强ꎬ２０１２)ꎮ
生态化学计量内稳性是一个可以定量计算的

参数ꎬＳｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒ (２００２) 提出了生物生态化学

计量内稳性模型ꎬ将有机体的化学计量特征与环

境化学计量特征的关系表示为
ｄｙ
ｙ
＝ １
Ｈ

ｄｘ
ｘ
ꎮ

式中ꎬｘ 指环境中营养物质的供应量ꎬｙ 指有机

体中的元素含量ꎬｘ 和 ｙ 为浓度百分比或元素含量
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的配比ꎬ如 Ｐ％、Ｎ％或 Ｎ ∶ Ｐ 等ꎮ 将该公式以指数

形式表示ꎬ可得 ｙ＝ ｃｘ
１
Ｈ ꎮ

式中ꎬｃ 为常数ꎮ 对公式两边进行对数转换ꎬｘ

和 ｙ 的关系则可以表示为 ｌｎｙ ＝ ｌｎｃ＋ １
Ｈ

ｌｎｘꎬ内稳性

指数 Ｈ 可以表示为 Ｈ＝ ｌｎｘ
ｌｎｙ－ｌｎｃ

ꎮ

在此模型中ꎬＨ>１ 可视为具有维持内稳态的

能力 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)ꎮ 为方便统计ꎬ多用

１ / Ｈ (０<１ / Ｈ< １)来衡量内稳性的强弱 (Ｈｏｏｄ ＆
Ｓｔｅｒｎｅｒꎬ ２０１０)ꎮ Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ. (２０１０)将 １ / Ｈ 划分

为四个类型:０ < １ / Ｈ < ０. ２５ꎬ稳态型ꎻ０. ２５ < １ / Ｈ <
０.５ꎬ弱稳态型ꎻ０. ５ < １ / Ｈ< ０. ７５ꎬ弱敏感型ꎻ１ / Ｈ >
０.７５ꎬ敏感型ꎮ 但在维管植物内稳性的研究中ꎬ一
些学者直接测算 Ｈ 值来表征内稳性的大小 (Ｙｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎬ ２０１１ꎬ ２０１５ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ Ｙｕ ｅｔ
ａｌ. (２０１０)认为ꎬ生态化学计量内稳性指数 Ｈ 可预

测有机体的多种内在特性ꎬ如有机体对非生物因

素的生理调节能力ꎮ
尽管化学计量内稳性指数对预测物种在种群

动态、食物网和养分循环中的角色有着重要作用ꎬ
但无论在生理上还是统计上ꎬ对参数 １ / Ｈ 的运用与

解读都需要谨慎ꎬ因为 １ / Ｈ 和消费者化学计量内稳

性调节程度之间不是线性关系而是指数关系ꎬ将
１ / Ｈ分为几个类别来衡量化学计量内稳性可能过于

简单 (Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 当环境中化学计量特

征变化很大ꎬ而消费者化学计量受到强烈限制以及

消费者化学计量独立于环境而变化很大时ꎬ内稳性

指数不能准确地反映消费者的内稳性ꎮ 此外ꎬ通过

野外试验研究ꎬ测算出有机体的化学计量内稳性指

数为负值 (Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
这些一般都以内稳性指数 Ｈ 的绝对值来表征生物

的化学计量内稳性之强弱ꎮ

２　 植物生态化学计量内稳性特征

稳态性是生物有机体的本质特征ꎬ包括 ｐＨ
值、水分等参数的稳定性ꎬ生态化学计量内稳性主

要指元素组成及比例的稳态性特征ꎮ 植物元素组

成的稳定性主要受其基本的生理过程调节ꎬ如养

分的吸收、同化、利用等 ( Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)ꎮ
由于不同生长阶段对养分的需求不同ꎬ植物的内

稳性指数随着生长阶段变化而具有较大的变化ꎮ
内稳性指数不仅可以反应植物的稳定性特征以及

对环境的适应策略ꎬ同时优势种的内稳性强度也

是反映生态系统稳定性以及生产力的重要参数

(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 内稳性较强的植物的养分利

用方式较为保守ꎬ在贫瘠的环境中也能维持机体

的缓慢生长ꎻ而稳定性较弱的植物的适应性更强

(Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 因此ꎬ内稳性强的植物可

能更适应于稳定的环境ꎬ而内稳性指数较低的植

物在多变的环境中更有优势ꎮ 化学计量内稳性指

数(Ｈ)是生态化学计量学的重要参数之一ꎬ但关于

植物生态化学计量内稳态指数的定量数据仍不多

(曾冬萍等ꎬ２０１３)ꎮ 从目前有限的文献来分析ꎬ生
态化学计量内稳性指数的大小或强弱在不同植物

种类或不同植物功能群、不同生长阶段、不同器官

或组织中存在较大差异ꎬ因此我们从以下方面对

植物生态化学计量内稳性特征进行综述ꎮ
２.１ 不同物种和功能群的化学计量内稳性特征

不同物种或功能群落对化学元素的吸收、运
输、分配、利用和释放过程存在显著差异 (严正兵

等ꎬ２０１３ꎻＳｉｓｔｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 不同植物种类或功

能群对环境的生态适应策略有所不同 (Ｇüｓｅｗｅｌｌꎬ
２００４)ꎬ他们通过生理生态过程调整其自身的化学

元素的含量和比例关系来适应环境ꎬ因此ꎬ不同种

类或功能群的植物可能具有不同的化学计量内稳

性特征 (表 １)ꎮ Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ. ( ２０１０) 的研究发

现ꎬ有些物种的化学计量表现为严格的内稳态ꎬ而
有些物种的稳态性较弱ꎮ Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１０)的研究

结果表明ꎬ植物的内稳性指数与其优势度高低呈

正相关关系ꎬ即优势种的内稳性指数高于其他物

种ꎬ认为内稳性指数高的物种对养分的利用方式

可能更加保守ꎬ从而更容易适应草原生态系统贫

瘠的环境而成为优势种ꎮ 在 Ｐ 添加条件下ꎬ亚高

寒草甸禾本科植物生物量和 Ｐ 的内稳性指数均高

于豆科、莎草科以及杂类草的其他物种ꎬ这可能与

禾本科植物具有发达的根系ꎬ能够较快的吸收添

加的养分有关ꎬ而且较高的 Ｐ 内稳性对禾草科的

竞争力也有很大影响 (张仁懿等ꎬ２０１５)ꎮ 在水域
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注: 横坐标表示外界环境资源的化学计量特征ꎬ如 Ｐ％、Ｎ％或 Ｎ ∶ Ｐ 等ꎻ 纵坐标表示生物有机体的化学计量特征ꎮ 图 １:Ａ 中的
虚线表示生物有机体的化学计量特征的完全随外界变化而变化ꎬ两条实线表示生物有机体的化学计量特征受到环境

的持续影响ꎻ 图 １:Ｂ 中的实线表示有机体的化学计量特征与外界环境无关ꎬ表现为绝对内稳态ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ｓｕｃｈ ａｓ Ｐ％ꎬ Ｎ％ꎬ ｏｒ Ｎ ∶ Ｐꎻ Ｏｒｄｉｎａｔｅ

ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ. Ｔｈｅ ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅ ｉｎ Ｆｉｇ. １: Ａ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ
ｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ｃｈａｎｇｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｒｅ

ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎻ ｔｈｅ ｓｏｌｉｄ ｌｉｎｅ ｉｎ Ｆｉｇ. １: Ｂ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ
ａｒｅ ｎｏｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｓｔｒｉｃｔ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ.

图 １　 环境中元素含量与有机体中元素含量的关系
Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)

生态系统中ꎬ大型植物的元素变化范围比藻类植

物小ꎬ即大型植物的化学计量内稳性高于藻类植

物 ( Ｃｒｏｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｄｅｍａｒｓ ＆ Ｅｄｗａｒｄｓ ２００７ꎻ
Ｔｓｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｆｅｉｊｏó ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 灌木和苔

藓植物在施肥试验中表现出不同的化学计量内稳

性特征ꎬ苔藓植物 Ｎ 元素的内稳性较灌木弱ꎬ而 Ｐ
元素的内稳性较灌木植物强 (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
罗艳 (２０１７)的研究发现ꎬ小麦、玉米、棉花的内稳

性指数随着其植株生长发育的变化趋势存在显著

差异ꎮ 豆科灌木对环境中 Ｎ 元素的依赖性低ꎬ豆
科灌木中 Ｎ 含量和 Ｎ ∶ Ｐ 高于非豆科灌木ꎬ与豆科

灌木相比ꎬ非豆科灌木中 Ｎ 含量与土壤 Ｎ 含量的

相关性更强ꎬ表明豆科灌木比非豆科灌木具有更

高的 Ｎ 内稳性 (Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 入侵植物内稳

性高于本土植物ꎬ其较高的内稳性可能是入侵成

功的一个原因 (蒋利玲等ꎬ２０１４ꎬ２０１７)ꎮ

２.２ 植物不同生长阶段的化学计量内稳性特征

植物的生态化学计量内稳性随着植物的生长

发育进程而发生一定的变化ꎬ不同物种的内稳性

可能由于其生长策略不同而具有不同的变化趋

势ꎻ而且由于植物不同器官行使的功能不同ꎬ同一

物种不同器官的内稳性变化趋势也存在一定差

异ꎮ Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１１)的研究表明ꎬ叶片中 Ｎ、Ｐ 元

素的内稳性指数 ＨＮ、ＨＰ和 Ｎ ∶ Ｐ 比的内稳性指数

ＨＮ ∶ Ｐ均随着生长季节的延长而增大ꎬ即叶片的内

稳性指数与生长阶段呈正比例关系ꎬ由此说明随

着植物调控系统的逐渐发育成熟ꎬ他们对环境中

养分含量变化的响应逐渐变弱ꎮ 由于不同元素在

植物内部的作用不同ꎬＮ、Ｐ 等不同元素随着植物

的生长发育呈现不同的变化趋势 ( Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 在湿地生态系统中ꎬ不同物种器官的内稳

性指数在不同生长发育阶段有所不同ꎬ 随着植物生
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表 １　 不同物种或功能群生态化学计量的内稳性指数
Ｔａｂｌｅ １ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

类型
Ｔｙｐｅ

化学元素计量内稳性指数
Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｖａｌｕｅｓ (Ｈ)

Ｎ Ｐ Ｎ ∶ Ｐ

文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

水蚤 Ｄａｐｈｎｉａ ─ ４~４０ ─ ＤｅＭｏｔｔ ＆ Ｐａｐｅꎬ ２００５ꎻ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

灌木植物 Ｓｈｒｕｂ ２.０４~３.４５ ─ １.３~２.３３ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

荒漠植物 Ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔ ─ ─ ２.５２ 张珂等ꎬ ２０１７

中国草地植物 Ｃｈｉｎｅｓｅ ｈｅｒｂ ３.５４~７.６８ ３.８７~５.６０ ３.１５~１０.２９ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

美国草地植物 Ａｍｅｒｉｃａｎ ｈｅｒｂ ─ ─ ４.３０~９.６０ Ｄｉｊｋｓｔｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２

苔原维管植物 Ｔｕｎｄｒａｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ ２.７０~７.１０ １.６０~２.９０ ２.３０~５.４０ Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

湿地植物 Ｗｅｔｌａｎｄ ｐｌａｎｔ １.４０~２.０２ ３.３０~５.２４ ３.５２~４.０３ 蒋利玲等ꎬ ２０１４

水生植物 Ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔ 敏感型
Ｐｌａｓｔｉｃ

敏感型
Ｐｌａｓｔｉｃ

弱稳态
Ｗｅａｋ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ

Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎬ ２０１６

蕨类植物 Ｆｅｒｎ ６.４０~１２.１０ ３.９０~１１.４０ ─ 陈奶寿等ꎬ ２０１６

苔藓植物 Ｍｏｓｓ １.４０ ２.４０ ─ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６

绿藻 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔｅ ─ ─ １.００ Ｒｈｅｅꎬ １９７８ꎻ Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２

常绿林幼苗 Ｅｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ 弱稳态
Ｗｅａｋｌｙ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ

─ ─ 石贤萌等ꎬ ２０１５

亚热带森林 Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ 弱稳态
Ｗｅａｋｌｙ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ

弱稳态
Ｗｅａｋｌｙ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ

─ Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ２.３３~５.６２ １.９４~４.５８ １.３６~５.０４ Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６

翅碱蓬 Ｓｕａｅｄａ ｈｅｔｅｒｏｐｔｅｒａ ─ ０.７５ ０.７９ 陶韦等ꎬ ２０１７

小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ １.１８~６.９０ ４.８９－１５.４７ １.３８~４.４３ 罗艳等ꎬ ２０１７

玉米 Ｚｅａ ｍａｙｓ ２.４０~５.９５ １.７４~７.８７ ３.７５~５.９４ 罗艳等ꎬ ２０１７

棉花 Ａｎｅｍｏｎｅ ｖｉｔｉｆｏｌｉａ ３.５８~１３.９１ ６.１９~２２.５８ ５.１０~２０.３５ 罗艳等ꎬ ２０１７

苋菜 Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ３.００~４.８０ ２.２０~７.１０ ─ Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６

禾草 Ｇｒａｓｓ ─ ─ ３.５０ Ｒｙｓｅｒ ＆ Ｌａｍｂｅｒｓꎬ １９９５ꎻ Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０

白山薹草 Ｃａｒｅｘ ｃｕｒｔａ ─ ─ ２.５０~２.９０ Ｇüｓｅｗｅｌｌꎬ ２００４

长发育ꎬ互花米草根的 ＨＮ、ＨＰ、ＨＮ ∶ Ｐ、芦苇的根和

茎的 ＨＰ、ＨＮ ∶ Ｐ和短叶茳芏根的 ＨＮ ∶ Ｐ 下降ꎬ而互米

草茎和叶的 ＨＰ、ＨＮ ∶ Ｐ、芦苇叶的 ＨＰ、ＨＮ ∶ Ｐ和短叶茳

芏茎的 ＨＮ ∶ Ｐ则呈现出增加趋势ꎬ这反映了在养分

受限的环境中植物对其生长过程中地上与地下器

官养分分配的权衡ꎬ也是其对环境长期适应的结

果 (蒋利玲等ꎬ２０１４)ꎮ Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１６)通过对

苋菜不同生长阶段的 Ｎ、Ｐ 元素的内稳性指数的研

究发现ꎬ苋菜幼苗期、开花期、种子灌浆期叶片的

ＨＮ分别为 ４.７６、３.０３、４.３５ꎬＨｐ在幼苗期为 ２.１７ꎬ在
开花期达到最大ꎬ为 ７.１４ꎬ他们认为 Ｎ 元素调控植

物器官的形成ꎬ苋菜生长阶段 Ｎ 的内稳性指数高

于繁殖阶段ꎬ而在繁殖阶段 Ｐ 元素的 ＨＰ较高是由

于植物需要稳定的 Ｐ 供给来维持其生殖生长ꎮ
２.３ 植物不同器官的化学计量内稳性特征

由于植物的不同器官所行使的功能不同ꎬ同
种生物的不同器官也具有不同的内稳性特征ꎮ 在

内蒙古草原ꎬ维管植物地下部分的内稳性指数与

地上部分呈负相关关系ꎬ这反映了植物通过调整

不同器官养分的分配量以不同的生长策略适应贫

瘠的环境ꎬ如优势种羊草通过内稳性较低的地下

部分对养分的吸收、贮存来维持地上部分较高的

内稳性ꎬ从而使植物能够稳定生长 ( Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 在东北退化草原ꎬ羊草根的 ＨＮ、ＨＰ均高于
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叶 (Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在湿地生态系统中ꎬ互花米

草、短叶茳芏根系的 ＨＮ均显著高于茎、鞘的 ＨＮ ∶ Ｐ

显著高于根 (蒋利玲等ꎬ２０１７)ꎮ 对乔木幼苗和灌

木植物的研究也发现ꎬ植物叶片的化学计量内稳

性高于根 (Ｇａｒｒｉｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｍｉｎｄｅｎ ＆ Ｋｌｅｙｅｒꎬ
２０１４ꎻ Ｓｃｈｒｅｅｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 根据我们对云南哀

牢山中山湿性常绿阔叶林中多花山矾、黄心树两

种优势幼苗的化学计量特征及其对 Ｎ 沉降的研究

结果表明ꎬ两种幼苗叶片的 Ｎ 内稳性均低于茎和

根系ꎬ而且多花山矾幼苗茎和叶的 Ｎ 内稳性均高

于黄心树ꎬ而其根的 Ｎ 内稳性低于黄心树 (图 ２)ꎬ
表明不同物种不同器官的化学计量内稳性存在较

大差异ꎬ其中叶片对 Ｎ 的输入要比根系和茎更为

敏感(石贤萌等ꎬ２０１５)ꎮ 从上述研究结果可看出ꎬ
植物的地上和地下部分化学元素内稳性的变化趋

势相反ꎬ植物通过调整不同器官的养分分配和利

用方式来适应环境ꎬ以满足自身生长发育的需要ꎮ

图 ２　 氮处理实验中两种植物幼苗不同器官氮
的内稳性 (石贤萌等ꎬ２０１５)

Ｆｉｇ. ２　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ
ｔｗｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

２.４ 不同元素的化学计量内稳性特征

Ｃ、Ｎ、Ｐ 等是植物生长发育必需的大量元素ꎬ不
同元素在植物体内发挥不同的作用ꎬ导致不同元素

的含量以及内稳性特征具有一定差异ꎮ 浮游生物

体内含量较高的元素的内稳性要高于含量少的元

素ꎬ如 Ｎ 的内稳性高于 Ｐꎻ微量元素的内稳性低于主

要元素 (大量元素) (Ｋａｒｉｍｉ ＆ Ｆｏｌｔꎬ ２００６ꎻ Ｈａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 目前ꎬ对不同类群植物内稳性的研究结

果大多支持这一观点ꎮ 如内蒙古草原维管植物地

上部分和地下部分的 ＨＮ均高于 ＨＰꎬ表明植物对其

组织内部含量更高的化学元素 Ｎ 有更强的调控能

力 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ长芒草中 Ｃ 元素含量的变异

系数较小ꎬ为 ３.６５％ꎬ表现出较强的内稳性ꎬ而 Ｎ、Ｐ
元素含量的变异系数均大于 ３０％ꎬ内稳性较弱 (牛
得草等ꎬ２０１１)ꎻ不同发育阶段烤烟中 Ｃ 元素含量的

变异系数最小ꎬ内稳性最高 (杨梅等ꎬ２０１５)ꎻ东北退

化草原优势物种羊草叶片的 ＨＮ大于 ＨＰ(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎻ在湿地植物中ꎬＮ 元素的内稳性指数高于 Ｐ
元素 (蒋利玲等ꎬ２０１７)ꎮ

此外ꎬ植物 Ｎ、Ｐ 元素的内稳性指数 (ＨＮ、ＨＰ )
小于 ＨＮ ∶ Ｐꎬ这是因为植物组织内部 Ｎ 和 Ｐ 的变化

具有协同性ꎬ即植物组织内 Ｎ 元素的累积通常伴

随着 Ｐ 含量的升高 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２)ꎮ 相较

于 ＨＮ和 ＨＰꎬＨＮ ∶ Ｐ受外界环境等因素的影响较小ꎬ
与植物本身的相关性更强ꎬ表明植物对其自身内

稳性的调节主要体现在 Ｎ︰Ｐ 值而不是每种元素

的含量上 (赵君等ꎬ２０１１)ꎮ 因此ꎬ在判断某种植

物内稳性强弱时ꎬ用 ＨＮ ∶ Ｐ表示植物的内稳性更为

接近植物维持其自身内稳态的真实能力ꎮ

３　 植物生态化学计量内稳性与生态

系统结构、功能和稳定性的关系

生态化学计量内稳性不仅是用来检验生物与

其外界环境的关系的工具ꎬ它也可作为判断物种

丰富度与生态系统结构、功能与稳定性的重要指

标 (Ｓｔｅｒｎｅｒ ＆ Ｅｌｓｅｒꎬ ２００２ꎻ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 植物

群落中优势种的内稳性较其他物种高ꎬ内稳性指

数的大小与植物的适应策略以及对环境适应性的

强弱有关ꎮ 植物的养分利用策略是调控生物多样

性与生态系统结构、功能以及稳定性的关键因素ꎬ
优势种内稳性高的生态系统的生产力更高ꎬ表明

植物的生态化学计量内稳性可能是维持生态系统

的结构以及稳定性的重要机制 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
在草原生态系统中ꎬＮ ∶ Ｐ 比值高的物种具有较高

的内稳性指数ꎬ而内稳性高的物种有更高和更稳

定的生物量ꎬ由内稳性高的物种占优势的生态系
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统有更高的生产力和稳定性ꎬ化学计量内稳性可

能是草原生态系统结构、功能和稳定性维持的重

要机理 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎬ ２０１１)ꎮ
Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１０)的研究结果表明ꎬ在物种水

平上ꎬ短期、长期和空间梯度试验中植物叶片的 ＨＮ

均与其物种的丰富度和内稳性呈严密的正相关关

系ꎬ而 ＨＰ则与物种丰富度、稳定性相关性较差ꎬ表
明草原生态系统主要受 Ｎ 调控ꎻ在群落水平上ꎬ两
年的野外施肥试验和 ２７ ａ 的监测试验中群落的 Ｈ
值均与群落的稳定性、生产力呈正相关关系ꎬ而在

１ ２００ ｋｍ 的空间梯度试验中这种相关性关系仅见

于草甸草原ꎬ在典型性草原和荒漠草原中群落的

内稳性强弱和群落的生产力、稳定性不相关ꎮ Ｂａｉ
ｅｔ ａｌ. (２０１０)的研究结果发现ꎬ经过 ４ ａ 的 Ｎ 添加

试验ꎬ生态系统中内稳性较高的物种的生物量仍

然较高ꎮ 在美国 Ｃ４植物为优势种的草原生态系统

中ꎬ经过 ９ ａ 的 Ｎ 添加ꎬＨＮ 较高的物种的多度降

低ꎬＨＮ较低的物种的多度增高ꎬＨＮ可以准确的预测

不同物种对 Ｎ 添加的响应趋势ꎻ而在一系列模拟

水分变化的气候变化实验结果表明ꎬＮ 内稳性最

高的物种稳定性较强ꎬ对土壤水分供应变化的响

应最小ꎬＮ 内稳性较低的物种则对水分变化更敏

感ꎬＨＮ和物种的优势度之间的正相关关系未受水

分变化的影响 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 相对而言ꎬ化学

计量内稳性高的植物物种对水分变化的敏感性较

低ꎮ 我们前期对云南哀牢山地区森林附生苔藓的

研究发现:附生苔藓对 Ｎ 沉降、空气湿度变化非常

敏感ꎬ这主要与附生苔藓无根系、不从土壤吸收养

分ꎬ其生命过程所需养分和水分来自于大气ꎬ因此

附生苔藓可作为检测环境变化的指示生物 ( Ｓｏｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ａꎬ ２０１２ｂ)ꎮ 此外ꎬ我们对兼性附生植

物大果假瘤蕨的研究表明ꎬ附生与地生植株的形

态和生理性状均发生了显著的可塑性变化ꎬ附生

植株功能性状的可塑性变化有利于缓解水分亏缺

的负面作用ꎬ而地生植株的性状则表现为降低林

下低光胁迫的消极影响(Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 因此我

们推测ꎬ附生植物的化学计量内稳性可能较低、群
落结构稳定性可能较弱ꎮ 目前我们正在开展相关

的实验研究ꎬ深入探讨在不受土壤基质养分影响

下森林附生植物的生态化学计量学特征ꎮ

内稳性高的物种具有更高的稳定性和优势

度ꎬ且可能提高生态系统的抵抗力稳定性ꎬ而内稳

性低的物种会影响生态系统保持其稳定性的能

力ꎮ Ｌｉ ｅｔ ａｌ. (２０１６)的研究表明ꎬ草原优势物种的

内稳性较高ꎬ在维持草原生态系统稳定性方面具

有重要作用ꎬ而且退化草原土壤的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量明

显降低ꎮ 在草原生态系统中ꎬＨＮ高的物种比 ＨＮ低

的物种具有更高的稳定性和多度ꎬＨＮ可能可以预

测物种多度和稳定性ꎬ以及植物物种和生态系统

将如何响应全球变化引起的资源可利用性的改变

(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ但这种预测是否能扩展到其他

生活型或生态系统如沙漠、森林、湿地生态系统

等ꎬ仍需做进一步的研究探索ꎮ

４　 植物生态化学计量内稳性的

影响因素

由于内稳性是植物在进化过程中对环境的长

期适应而形成的 (Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ目前对植物

内稳性影响因素的研究主要集中在植物的内在因

素ꎬ而关于全球气候变化 (如气候变暖、ＣＯ２浓度

升高、Ｎ、Ｐ 沉降等)ꎬ人为干扰 (如施肥、放牧、土
地利用方式变化、火灾等)等外界因素对植物内稳

性的影响的研究较为少见ꎮ 全球变化以及人为活

动干扰通过改变土壤中 Ｎ、Ｐ 元素的含量而导致物

种的优势度改变ꎬ从而影响群落以及生态系统的

结构和生产力 (Ｇüｓｅｗｅｌｌꎬ ２００４)ꎮ 外界环境因素

的变化是否会引起植物内稳性的改变尚无相关的

报道ꎬ还需加强此方面的研究ꎮ
植物群落中养分元素的含量随不同演替阶段

而发生变化ꎮ Ｙａｎ ｅｔ ａｌ. (２０１５)通过对亚热带森林

演替过程中先锋种马尾松的研究发现ꎬ在演替初

期ꎬ土壤中的 Ｎ 元素含量较低ꎬＨＮ较高的马尾松更

能适应环境而成为优势种ꎻ随着森林生态系统的

演替ꎬ土壤中的 Ｎ 含量增高ꎬ喜 Ｎ 的阔叶物种将大

量的 Ｎ、Ｐ 吸收并积累在其体内ꎬ造成土壤中 Ｐ 元

素尤其是有效 Ｐ 的含量明显减少ꎬＰ 内稳性较低

的马尾松的优势度降低ꎮ Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１１)的研究

结果表明ꎬ尽管 ２００６ 年和 ２００７ 年的降雨量具有
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明显差异 (３０４、２４０ ｍｍ)ꎬ但羊草、糙隐子草、灰绿

藜 ３ 种植物的内稳性指数(ＨＮꎬＨＰ 和 ＨＮ ∶ Ｐ)在这 ２
ａ 内的差异均未达到显著水平ꎮ Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１５)
对美国草原生态系统的研究发现ꎬ在 Ｎ 添加和改

变水分可利用量的条件下ꎬ物种间的稳定性关系

并未改变ꎮ 因此ꎬ我们推测植物的内稳性是植物

的基本属性ꎬ尤其是对内稳性高的物种而言ꎬ受降

水、Ｎ 沉降等外界环境因素变化的影响可能较小ꎮ

５　 研究展望

以“化学计量内稳性”为关键词在中国知网、
Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 等网站搜索相关的文献或资料ꎬ并
对其进行学术关注度分析比较ꎬ结果表明国际上

对化学计量内稳性的研究起步较早ꎬ但主要集中

在动物研究ꎬ对植物的研究较少ꎬ植物内稳性相关

文章较为少见ꎻ虽然我国植物化学计量内稳性的

关注度自 ２０１４ 年呈缓慢上升的趋势ꎬ但到现在为

止所发表的相关论文数量仍不多ꎮ 目前ꎬ我国对

植物生态化学计量内稳性研究的关注度不是很

高ꎬ研究成果也较少ꎮ
植物的内稳性与其对环境的适应策略以及群

落组成、结构和生态系统的稳定性以及生产力息

息相关 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 植物是构成陆地生态

系统的主体ꎬ为生态系统中各级消费者直接或间

接地提供能量ꎬ是生态系统物质循环和能量流动

的重要环节ꎮ 由人类活动干扰导致的全球气候、
环境变化、Ｎ 沉降等显著影响植物的生长发育、物
种组成、物种多样性与分布、生产力ꎬ引起植物群

落组成与结构的改变ꎬ从而导致生态系统的变动

加剧 (Ｅｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 生态化学计量内稳性

从养分元素的角度研究植物的稳定性ꎬ以及他们

与群落结构、生态系统功能与稳定性和生产力的

关系ꎬ以及植物的内稳性特征对 Ｎ 沉降的响应ꎬ为
生态学研究提供了新的切入点ꎮ 因此ꎬ加强对植

物化学计量内稳性的研究至关重要ꎮ 基于我国植

物生态化学计量内稳性的研究现状ꎬ在未来的研

究中建议对以下几个方面进行深入的研究探讨ꎮ
(１)植物的化学计量内稳性特征与生态系统

结构的稳定性以及生态系统生产力的关系ꎮ 植物

的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量以及 Ｎ ∶ Ｐ 的生态化学计量特

征和环境中元素含量对植物生长发育的影响已被

广泛研究 (Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
但是ꎬ目前对植物化学计量内稳性的研究还较少ꎬ
且已有的研究还停留在物种水平上ꎬ对植物内稳

性与群落、生态系统的关系则研究更为少见ꎮ 有

学者认为植物化学计量内稳性的强弱与植物的优

势度正相关ꎬ植物的内稳性可能会影响生态系统

的结构以及生产力 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ Ｄｉｊｋｓｔｒａ ｅｔ
ａｌ. (２０１２)对美国半干旱草原三个优势种的研究

发现ꎬ其中一个优势种的 Ｎ ∶ Ｐ 变异幅度很大ꎬ内
稳性较弱ꎬ这与 Ｙｕ ｅｔ ａｌ. (２０１０)对内蒙古草原的

研究结果相反ꎮ 目前ꎬ国内关于植物的内稳性对

植物的生长发育以及生态系统结构影响的研究主

要集中于内蒙古草原生态系统ꎬ而对其它生态系

统的研究鲜有报道ꎮ 因此ꎬ应加强对不同类型生

态系统和在更大地理尺度上来研究探讨植物化学

计量内稳性特征及其变化规律ꎬ来验证植物生态

化学计量内稳性理论是否具有普适性ꎮ
(２)植物化学计量内稳性的生理生态学意义ꎮ

植物的化学计量内稳性与植物的适应性以及生态

策略密切相关 (Ｇüｓｅｗｅｌｌꎬ ２００５ꎻ Ｆｒｏｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ
Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 内稳性较强的植物的养分利用方

式较为保守ꎬ在贫瘠的环境中也能维持机体的缓慢

生长ꎬ但内稳性指数较低的植物的适应性却更强ꎮ
内稳性强的植物适应于稳定的环境ꎬ而内稳性指数

较低的植物在多变的环境中却更有优势 (Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 但是ꎬ有关植物的内稳性强弱及其在环

境变化的响应机制与生态适应策略却还缺乏深入

研究ꎮ 因此ꎬ需要进一步加强植物生态化学计量内

稳性的生理生态学研究ꎮ
(３)植物化学计量内稳性与生长速率的关系ꎮ

许多学者研究发现ꎬ在相对受限的生化分配条件

下ꎬ藻类为了满足自身快速生长可能会将其 Ｎ ∶ Ｐ
限制在一个狭窄的范围内ꎬ藻类的生态化学计量的

内稳性可能与生长速率具有一定的内在关联 (Ｅｌｒｉｆｉ
＆ Ｔｕｒｐｉｎ １９８５ꎻＳｈａｆｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｐｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 目前对维管植物的研究发现ꎬ在物种水平

上ꎬ生长速率变化较大的物种ꎬ其 Ｎ ∶ ＣꎬＰ ∶ Ｃ和 Ｎ
∶ Ｐ 比的变化范围较大ꎻ而生长速率变化较小的物
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种ꎬ其 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比的变化范围也较小ꎬ两者之间可

能存在正相关的关系 (Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎬ ２０１２)ꎮ 然

而ꎬ目前我国对植物生态化学计量内稳性高低与生

长速率的关系的研究却较少ꎬ研究成果匮乏ꎮ 因

此ꎬ在未来的研究中ꎬ需加强植物生态化学计量内

稳性和生长速率之间关系的研究ꎮ
(４)特殊生物类群如森林附生植物的化学计

量内稳性特征ꎮ 目前ꎬ关于生态化学内稳性研究

主要集中于海洋生物、陆地植物和部分湿地植物

方面ꎮ 林冠附生植物是山地森林生态系统中一类

重要而特殊的植物类群ꎬ相对于陆生植物而言ꎬ附
生植物没有与土壤直接相连的根系ꎬ不从土壤中

吸收无机养分ꎬ其生命过程中所需的养分、水分主

要来源于大气ꎮ 以往基于陆生植物获得的有关生

态化学计量学特征研究的相关结果和理论ꎬ是否

适用于附生植物? 在附生植物生态化学计量内稳

性指数(Ｈ)的测算中ꎬ其生长基质如何确定? 如何

评判其内稳性强弱ꎬ目前尚无相关的研究报道ꎮ
此外ꎬ附生植物的生态化学计量内稳性特征与林

冠附生生物亚系统ꎬ乃至整个生态系统的结构、功
能和稳定性之间的关系等都是植物生态化学计量

学需要研究探讨的新问题ꎬ在研究对象、研究方法

等方面面临新的挑战! 值得加强此方面的研究ꎬ
进一步丰富植物生态化学计量内稳性研究的理论

和方法ꎮ
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