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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，它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，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。根据土壤和

植物的 N、P 等元素含量的测定，可估算出植物的内稳性指数（H）。通常植物的化学计量内稳性要弱于动

物，且内稳性变化幅度较大。化学计量内稳性是维持生态系统结构、功能和稳定性的重要机制，内稳性高

的物种具有较高的优势度和生物量稳定性, 内稳性高的生态系统则具有较高的生产力和稳定性，因此，内

稳性被认为是衡量物种竞争力的一个重要指标。通过研究植物生态化学计量内稳性，有助于深入了解植物

对环境的适应策略和生态适应性，以及植物化学计量内稳性与生态系统功能的关系。但是目前关于植物生

态化学计量内稳性的研究较少。已有的研究表明：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；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。该

文对植物生态化学计量内稳性概念、内稳性指数 H 的测算方法，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，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，结合现

已开展的工作，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，以期为促进国内

相关研究工作的开展提供参考。 
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Abstract：Stoichiometric homeostasis is one of the core concepts of ecological stoichiometry. It refers to the 

ability of an organism to maintain a given elemental composition in the body despite variation in the elemental 

composition of its environment or diet. It reflects the net outcome of many underlying physiological and 

biochemical adjustments as organisms respond to their surroundings. The homeostatic index (H) of  plant can be 

estimated by measuring the nitrogen and phosphorus contents and N:P ratio in plant and soil. In general, the 

homeostasis of plants is weaker than that of animals, with a larger variety of homeostasis. Stoichiometric 

homeostasis is an important mechanism in maintaining ecosystem structure, function, and stability. The 

homoeostatic species tend to have high and stable biomass; and ecosystems dominated by more homoeostatic 

species have higher productivity and greater stability. Therefore, the homeostasis is considered to be an important 

index to measure species competitiveness. Studies of stoichiometric homeostasis of plant will help us to 

understand the adaptation strategies and ecological adaptability of plants to the environment, as well as the 
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relationship between plant ecological stoichiometry homeostasis and ecosystem functions. However, there are few 

studies on the internal stability of plant ecological stoichiometry. Previous research showed that the stoichiometric 

homeostasis characteristics of different plant species or functional groups were different. There were differences in 

stoichiometric homeostasis among different growth stages, different organs of the same species, as well as 

different nutrient elements. This paper reviews the concept of stoichiometric homeostasis, the estimation of plant 

homeostatic index (H), the stoichiometric homeostasis characteristics of different plant species or functional 

groups, different organs and growth stages and different elements, as well as linking plant stoichiometric 

homoeostasis with ecosystem structure, functioning and stability. Based on the obtained achievements and the 

current study, we put forward some perspectives of plant stoichiometric homoeostasis for future research to be 

conducted with an aim to promote this discipline of research in China. 

Key words：ecological stoichiometry, homeostasis, plant, ecosystem stability 

 

生态化学计量学是一门研究生态交互过程中能量以及多种化学元素平衡的学科 (Elser, 

2000)。它不仅将生物学、生态学、化学、物理学、化学计量学等不同学科的基本原理结合

起来，还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，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 (曾徳慧，2005；王绍强和于贵瑞，2008；贺金生和韩兴国，2010)。生物

体是由化学元素组成的，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。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物地球

化学循环密切相关 (Loladze et al, 2000; Sterner & Hessen, 1994; Elser et al, 2009)。 

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, 

2010)，其强弱与物种的生态策略和适应性有关 (Jeyasingh et al, 2009)。从国内外研究来看，

化学计量内稳性研究属于一个新兴的领域，研究成果也非常有限，化学计量内稳性是生态学

研究中一个被低估的焦点(Giordano, 2013)。生物化学计量内稳性研究的对象由最初的真菌和

细菌(Levi & Cowling, 1969; Goldman et al, 1987)发展到藻类、浮游动物和草本植物(Rhee, 

1978; Andersen & Hessen, 1991; Güsewell et al, 2005)。由于高等植物体内元素的内稳性和化学

计量特征复杂，对高等植物的研究甚少(Cernusak et al, 2009; Matzek & Vitousek, 2009; Yu et al, 

2010; 蒋利玲等，2017)。早期的化学计量学理论认为：细菌和多细胞动物的化学计量具有

绝对的内稳性，而光合自养生物 (蓝细菌、藻类、植物)的内稳性非常弱 (Elser et al, 2010)。

总体上，从早期的原核生物到后期的原核生物，再到单细胞真核生物和多细胞真核生物，内

稳性可能是逐渐增强的 (Williams & DaSilva, 1996)，藻类和真菌的内稳性低于低等植物，低

等植物低于高等植物，植物低于动物 (Sterner & Elser, 2002)。另一方面，不同元素的内稳性

也不相同，大量元素的内稳性高于微量元素，微量元素高于非必要元素 (Karimi & Folt, 

2006）。植物生态化学计量内稳性受养分供应状况 (严正兵等，2013)、光强以及施肥 (Sterner 

& Elser, 2002; Limpens & Berendse, 2004)、植物器官、生长发育阶段和元素 (Yu et al, 2011）

的影响。 

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, 2004; Elser et al, 2010)，其内稳性的强弱与物种的生态策略和适应性有关 (Yu et al, 2011)。

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，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 (Güsewell, 2004)。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，P 元素主要影响叶片

的形成及其形状，调控植物开花和种子的形成 (Plénet et al, 2000; Marschner, 2012)。在内蒙

古羊草草原，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, 2010)，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, 
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2010)。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，生态化学计量内

稳性在一些特殊的生态系统和群落，如湿地生态系统、林冠附生生物群落等中的特征亟待研

究。 

虽然国内外有关植物生态化学计量内稳性研究还不多，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 & Elser, 2002; Elser et al, 2010; Yu et al, 

2010, 2011; 曾冬萍等，2013；蒋利玲等，2017)。有关研究表明：物种水平的内稳性与物种

优势度和稳定性正相关，而且在多数情况下，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, 2015)。内稳性可作为衡量物种竞争力的重要指标 (蒋利玲等，2017)。因

此，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，同时归纳和总结相应的机理，

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，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。 

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 & Elser, 2002)。在生物长期的进化过程中，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，使生物有机体内部环境的变化保持在较小的范围，生物

有机体内形成一定的内稳态机制 (Sterner & Elser, 2002; Zhang, 2003)，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) (Kooijman, 1995; 蒋利玲等，2017)。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。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，从而使整个有机体基本保持稳定，故动

态平衡被认为是生命的本质特征 (曾德慧和陈广生，2005)。在生态化学计量学中，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，动态平衡是生态化学计量学存在的理论基础 (Sterner & Elser, 2002)。 

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，面对环

境变化时，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 & Elser, 

2002; 蒋利玲等，2014)。当某种元素限制植物的生长时，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，从而维持机体的养分含量以及相关性状的稳定 (Hessen 

et al, 2004)。元素的吸收不仅受植物体内此种元素的贮存量调控，也受其它元素含量的影响，

如，当细胞中 C、N 含量较高或 P 含量较低时植物均会减少对 NO3-的吸收 (Chapin 1991;  

Grossman & Takahashi, 2001; Frost et al, 2005)。C、N、P 是主要的生命元素，也是生物体组

成的重要基础，因此，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 & Dam, 1999; Sterner & Elser, 2002; 苏强，2012)。 

生物有机体由多种不同的化合物组成，每种化合物有其特有的元素组成和比例。此外，

有机体内也含有大量自由离子，植物以离子形式吸收营养元素，因此，有机体的元素组成及

比例关系受环境中元素组成的影响。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，则有机体为非稳态。此时有机体与外界环境中的化学

计量特征为正相关关系，斜率为 1 (图 1A)。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，则两者的化学计量关系曲线的斜率为 0 (图 1B)，有机体为绝对的内稳态。

生物有机体元素含量的变化具有一定范围，绝对非稳态与绝对稳态的生物均不存在 (苏强，

2012)。 
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注：横坐标表示外界环境资源的化学计量特征，如 P%、N%或 N∶P 等，纵坐标表示生物有机体的化学计

量特征。图 1A 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，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；图 1B 中的实线表示有机体的化学计量特征与外界环境无关，

表现为绝对内稳态。 

Note: The abscissa indicates the stoichiometric characteristics of external environmental resources, such as P%, 

N%, or N:P, and the ordinate indicates the stoichiometric characteristics of organisms. The dashed line in Fig.1A 

shows that the stoichiometric characteristics of organisms completely change with the external environment, and 

the two solid lines indicate that the stoichiometric characteristics of organisms are continuously affected by the 

environment; the solid line in Fig.1B represents the stoichiometric characteristics of organisms are not related to 

external environmental, 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 & 

Elser, 2002) 

 

生态化学计量内稳性是一个可以定量计算的参数，Sterner & Elser (2002) 提出了生物生

态化学计量内稳性模型，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： 

 

式中，x 指环境中营养物质的供应量，y 指有机体中的元素含量，x 和 y 为浓度百分比或

元素含量的配比，如 P%、N%或 N∶P 等。将该公式以指数形式表示，可得： 

 

式中，c 为常数。对公式两边进行对数转换，x 和 y 的关系则可以表示为： 

 

即，内稳性指数 H 可以表示为： 

 

ch
in

aX
iv

:2
01

80
8.

00
13

0v
1

ChinaXiv合作期刊



在此模型中，H＞1 可视为具有维持内稳态的能力 (Sterner & Elser, 2002)。为方便统计，

多用 1/H (0＜1/H＜1)来衡量内稳性的强弱 (Hood & Sterner, 2010)。Persson et al (2010)将 1/H

划分为四个类型为 0＜1/H＜0.25：内稳态；0.25＜1/H＜0.5：弱内稳态；0.5＜1/H＜0.75：弱

敏感型；1/H＞0.75：敏感型。但在维管植物内稳性的研究中，一些学者直接测算 H 值来表

征内稳性的大小 (Yu et al, 2010, 2011, 2015; Li et al, 2016)。Yu et al (2010)认为，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，如，有机体对非生物因素的生理调节能力。 

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。但是，无论在生理上还是统计上，对参数 1/H 的运用与解读都需要谨慎，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，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, 2010)。当环境中化学计量特征变化很大，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，内稳性指数不

能准确的反映消费者的内稳性。此外，一些学者通过野外试验研究，测算出有机体的化学计

量内稳性指数为负值 (Persson et al, 2010; Xing et al, 2015)，这些学者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。 

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，包括 pH 值、水分等参数的稳定性，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。植物元素组成的稳定性主要受其基本的生理过程

调节，如，养分的吸收、同化、利用等 (Sterner & Elser, 2002)。由于不同生长阶段对养分的

需求不同，植物的内稳性指数随着生长阶段变化而具有较大的变化。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，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, 2010)。内稳性较强的植物的养分利用方式较为保守，

在贫瘠的环境中也能维持机体的缓慢生长；而稳定性较弱的植物的适应性更强 (Persson et al, 

2010)。因此，内稳性强的植物可能更适应于稳定的环境，而内稳性指数较低的植物在多变

的环境中更有优势。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，但关于植

物生态化学计量内稳态指数 H 的定量数据仍不多 (曾冬萍等，2013)。从目前有限的文献来

分析，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的差异，因此，我们从这几个方面对植物生态化学计量内

稳性特征进行简要综述： 

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，2013；Sistla et al, 2015)。不同植物种类或功能群对环境的生态适应策略也有所不同 

(Güsewell, 2004)，它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，因此，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)。Persson et 

al (2010)对 20 种藻类的研究发现：有些物种的化学计量表现为严格的内稳态，而有些物种

的稳态性较弱。Yu et al (2010)通过对内蒙古草原 12 个物种的野外 N、P 添加实验结果表明：

植物的内稳性指数与其优势度高低呈正相关关系，即优势种的内稳性指数高于其他物种，他

们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，从而更容易适应草原生态系统

贫瘠的环境而成为优势种。在 P 添加条件下，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，这可能与禾本科植物具有发达的根系，能

够较快的吸收添加的养分有关，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，2015)。在水域生态系统中，大型植物群落的元素变化范围比藻类植物小，即大型植

物的化学计量内稳性高于藻类植物 (Cross et al, 2005; Demars & Edwards 2007; Tsoi et al, 2011; 

Feijoó et al, 2014)。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，苔藓
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植物 N 元素的内稳性较灌木弱，而 P 元素的内稳性较灌木植物强 (Wang et al, 2016)。罗艳 

(2017)对绿洲农田生态系统中的作物的研究发现：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。豆科灌木对环境中 N 元素的依赖性低，豆科灌木中

N 含量和 N:P 高于非豆科灌木，与豆科灌木相比，非豆科灌木中 N 含量与土壤 N 含量的相

关性更强，表明豆科灌木比非豆科灌木具有更高的 N 内稳性 (Guo et al, 2017)。入侵植物内

稳性高于本土植物，其较高的内稳性可能是入侵成功的一个原因 (蒋利玲等，2014；蒋利玲

等，2017)。 

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) 

文献 

References 

 
N P N：P 

 
水蚤 

Daphnia 
─ 4～40 ─ 

（DeMott & Pape, 2005; 

Yu et al, 2011） 

灌木植物 

Shrub 
2.04～3.45 ─ 1.3～2.33 （Guo et al, 2017） 

荒漠植物 

Desert plant 
─ ─ 2.52 （张珂等，2017） 

中国草地植物

Chinese herb 
3.54～7.68 3.87～5.60 3.15～10.29 （Yu et al, 2011） 

美国草地植物

American herb 
─ ─ 4.30～9.60 （Dijkstra et al, 2012） 

苔原维管植物 

Tundra vascular 

plant 

2.70～7.10 1.60～2.90 2.30～5.40 （Gu et al, 2017） 

湿地植物 

Wetland plant 
1.40～2.02 3.30～5.24 3.52～4.03 （蒋利玲等，2014） 

水生植物 

Aquatic plant 
敏感型 Plastic 敏感型 Plastic 

弱稳态 Weakly 

homeostatic 
（Xing et al, 2015, 2016） 

蕨类植物 

Fern 
6.40～12.10 3.90～11.40 ─ （陈奶寿等，2016） 

苔藓植物 

Moss 
1.40 2.40 ─ （Wang et al, 2016） 

绿藻 

Chlorophyte 
─ ─ 1.00 

（Rhee, 1978; Sterner & 

Elser, 2002） 

常绿林幼苗 

Eevergreen forest 

seedling 

弱稳态 Weakly 

homeostatic 
─ ─ （石贤萌等，2015） 

亚热带森林 

Subtropical forest 

弱稳态 Weakly 

homeostatic 

弱稳态 Weakly 

homeostatic 
─ （Yan et al, 2015） 

拟南芥 

Arabidopsis 
2.33～5.62 1.94～4.58 1.36～5.04 （Yan et al, 2016） 
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thaliana 

翅碱蓬 

Suaeda heteroptera 
─ 0.75 0.79 （陶韦等，2017） 

小麦 

Triticum aestivum 
1.18～6.90 4.89-15.47 1.38～4.43 （罗艳等，2017） 

玉米 

Zea mays 
2.40～5.95 1.74～7.87 3.75～5.94 （罗艳等，2017） 

棉花 

Anemone vitifolia 
3.58～13.91 6.19～22.58 5.10～20.35 （罗艳等，2017） 

苋菜 

Amaranthus 

ascendens 

3.00～4.80 2.20～7.10 ─ （Peng et al, 2016） 

禾草 Grass ─ ─ 3.50 
（Ryser & Lambers, 

1995; Elser et al, 2010） 

白山薹草 

Carex curta 
─ ─ 2.50～2.90 （Güsewell, 2004） 

 

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，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；而且由于植物不同器官行使的功能不

同，同一物种不同器官的内稳性变化趋势也存在一定差异。Yu et al (2011)对羊草、灰绿藜、

糙隐子草三种草本植物的研究表明：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，即叶片的内稳性指数与生长阶段呈正比例关

系，由此说明随着植物调控系统的逐渐发育成熟，它们对环境中养分含量变化的响应逐渐变

弱。由于不同元素在植物内部的作用不同，N、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, 2016)。在湿地生态系统中，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，随着植物生长发育，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，而互米草茎和叶的 HP、HN：P、芦苇叶的内稳性指数

HP、HN：P和短叶茳芏茎的内稳性指数 HN：P则呈现出增加趋势，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，也是其对环境长期适应的结果 (蒋

利玲等，2014)。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，苋菜幼苗期、开花期、种子灌浆期叶片的 HN 分别为 4.76、3.03、4.35，Hp 在幼苗期

为 2.17，在开花期达到最大，为 7.14，他们认为 N 元素调控植物器官的形成，苋菜生长阶

段 N 的内稳性指数高于繁殖阶段，而在繁殖阶段 P 元素内稳性指数 HP较高是由于植物需要

稳定的 P 供给来维持其生殖生长。  

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，同种生物的不同器官也具有不同的内稳性特

征。在内蒙古草原，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，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，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，从而使植物能够稳

定生长 (Yu et al, 2011)。在东北退化草原，羊草根的内稳性指数 HN、HP均高于叶 (Li et al, 

2016)。在湿地生态系统中，互花米草、短叶茳芏根系的内稳性指数 HN 均显著高于茎，鞘的

HN:P 显著高于根 (蒋利玲等，2017)。对乔木幼苗和灌木植物的研究也发现，植物叶片的化
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学计量内稳性高于根 (Garrish et al, 2010; Minden & Kleyer, 2014; Schreeg et al, 2014)。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，两种幼苗叶片的 N 内稳性均低于茎和根系，而且多花山矾幼苗

茎和叶的 N 内稳性均高于黄心树，而其根的 N 内稳性低于黄心树 (图 2)，表明不同物种不

同器官的化学计量内稳性存在较大差异，其中叶片对 N 的输入要比根系和茎更为敏感（石

贤萌等，2015）。从上述研究结果可看出，植物的地上和地下部分化学元素内稳性的变化趋

势相反，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，以满足自身生长发育的

需要。 

 

图 2  N 处理实验中两种植物幼苗不同器官 N 的内稳性 

Fig.2  N homeostasis index in different organs of the two seedlings in the N addition experiment 

(石贤萌等，2015) 

 

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，不同元素在植物体内发挥不同的作用，

导致不同元素的含量以及内稳性特征具有一定差异。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，如 N 的内稳性高于 P；微量元素的内稳性低于主要元素 (大量元素) 

(Karimi & Folt, 2006; Han et al, 2011)。目前，研究人员对不同类群植物内稳性的研究结果大

多支持这一观点。例如：内蒙古草原维管植物地上部分和地下部分的 HN均高于 HP，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, 2011)；长芒草中 C 元

素含量的变异系数较小，为 3.65%，表现出较强的内稳性，而 N、P 元素含量的变异系数均

大于 30%，内稳性较弱 (牛得草等，2011)；不同发育阶段烤烟中 C 元素含量的变异系数最

小，内稳性最高 (杨梅等，2015)；东北退化草原优势物种羊草叶片的 HN大于 HP (Li et al, 

2016)；在湿地植物中，N 元素的内稳性指数高于 P 元素 (蒋利玲等，2017)。 

此外，已有的研究结果表明，植物 N、P 元素的内稳性指数 (HN、HP)小于 HN︰P，这是

因为植物组织内部 N 和 P 的变化具有协同性，即植物组织内 N 元素的累积通常伴随着 P 含

量的升高 (Sterner & Elser, 2002)。相较于 HN 和 HP，HN︰P受外界环境等因素的影响较小，

与植物本身的相关性更强，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，2011)。因此，在判断某种植物内稳性强弱时，用 HN︰P 表示植物的
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内稳性更为接近植物维持其自身内稳态的真实能力。 

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，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 & Elser, 2002; Yu et al, 

2010)。植物群落中优势种的内稳性较其它物种高，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。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，优势种内稳性高的生态系统的生产力更高，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, 2010)。在草原生态系

统中，N:P 比值高的物种具有较高的内稳性指数，而内稳态高的物种有更高和更稳定的生物

量，由内稳性高的物种占优势的生态系统有更高的生产力和稳定性，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, 2010, 2011)。 

Yu et al (2010)通过对内蒙古草原生态系统的两年野外施肥实验、27a 监测和 1200 km 的

空间梯度调查的研究结果表明：在物种水平上，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，而 HP 则与物种丰富度、稳定性相关

性较差，表明草原生态系统主要受 N 调控；在群落水平上，两年的野外施肥试验和 27a 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，而在 1200 km 的空间梯

度试验中这种相关性关系仅见于草甸草原，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。Bai et al (2010)在内蒙古草原进行的 N 添加实验结果发现：

经过 4a 的 N 添加试验，生态系统中内稳性较高的物种的生物量仍然较高。在美国 C4 植物

为优势种的草原生态系统中，经过 9a 的 N 添加，HN 较高的物种的多度降低，HN较低的物

种的多度增高，HN可以准确的预测不同物种对 N 添加的响应趋势；而在一系列模拟水分变

化的气候变化实验结果表明，N 内稳性最高的物种稳定性较强，对土壤水分供应变化的响应

最小，N 内稳性较低的物种则对水分变化更敏感，HN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, 2015)。由此表明，相对而言，化学计量内稳性高的植物物种对

水分变化的敏感性较低。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，这主要与附生苔藓无根系、不从土壤吸收养分，其生命过

程所需养分和水分来自于大气，因此附生苔藓可作为检测环境变化的指示生物 (Song et al, 

2012a, 2012b)。此外，我们对兼性附生植物大果假瘤蕨的研究表明：树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，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，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, 2015)。

因此，我们推测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。目前我们

正在开展相关的实验研究，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。 

内稳性高的物种具有更高的稳定性和优势度，且可能提高生态系统的抵抗力稳定性，而

内稳性低的物种会影响生态系统保持其稳定性的能力。Li et al (2016)的研究表明，草原优势

物种的内稳性较高，在维持草原生态系统稳定性方面具有重要作用，而且退化草原土壤的 C、

N、P 含量明显降低。在草原生态系统中，HN 高的物种比 HN低的物种具有更高的稳定性和

多度，HN 可能可以预测物种多度和稳定性，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, 2015)，但这种预测是否能扩展到其它生活型或生态系

统如沙漠、森林、湿地生态系统等，仍需做进一步的研究探索。                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                          

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, 2010)，目前对
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植物内稳性影响因素的研究主要集中在植物的内在因素，而关于全球气候变化 (例如：气候

变暖、CO2浓度升高、N、P 沉降等)，人为干扰 (例如：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。已有的研究结果表明：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，从而影响群

落以及生态系统的结构和生产力 (Güsewell, 2004)。而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，还需加强此方面的研究。 

植物群落中养分元素的含量随不同演替阶段而发生变化。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：在演替初期，土壤中的 N 元素含量较低，HN较

高的马尾松更能适应环境而成为优势种；随着森林生态系统的演替，土壤中的 N 含量增高，

喜 N 的阔叶物种将大量的 N、P 吸收并积累在其体内，造成土壤中 P 元素尤其是有效 P 的

含量明显减少，P 内稳性较低的马尾松的优势度降低。Yu et al (2011)在内蒙古草原为期两年

的野外施肥实验结果表明：尽管 2006 年和 2007 年的降雨量具有明显差异 (304、240 mm)，

但羊草、糙隐子草、灰绿藜三种植物在这两年期间的内稳性均没有产生显著的变化，其差异

水平未达到显著水平 (P=0.97)。Yu et al (2015)对美国草原生态系统的研究发现，在 N 添加

和改变水分可利用量的条件下，物种间的稳定性关系并未改变。因此，我们可以推测植物的

内稳性是植物的基本属性，尤其是对内稳性高的物种而言，受降水、N 沉降等外界环境因素

变化的影响可能较小。 

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，并对其进行学术关注度分析比较，结果表明：国际上对化学计量内稳性的研究起步较

早，但主要集中在动物研究，对植物的研究较少，植物内稳性相关文章较为少见；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，但到现在为止发表的相关论文

数量仍不多。目前我国对植物生态化学计量内稳性研究的关注度不是很高，研究成果较少。 

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, 2010)。植物是构成陆地生态系统的主体，为生态系统中各级消费者直

接或间接地提供能量，是生态系统物质循环和能量流动的重要环节。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，引起植物群落组成与结构的改变，从而导致生态系统的变动加剧 (Elser et al, 2010)。

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，以及它们与群落结构、生态系统

功能与稳定性和生产力的关系，以及植物的内稳性特征对 N 沉降的响应，为生态学研究提

供了新的切入点。因此，加强对植物化学计量内稳性的研究至关重要。基于我国植物生态化

学计量内稳性的研究现状，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： 

 (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。

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, 2004; Han et al, 2005)，但目前对植物化学计量内稳性的

研究较少，且已有的研究还停留在物种水平，对植物内稳性与群落、生态系统的关系的研究

则更为少见。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，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, 2010)。而 Dijkstra et al (2012)对美国半干

旱草原三个优势种的研究发现，其中一个优势种的 N：P 变异幅度很大，内稳性较弱，这与

Yu et al (2010)对内蒙古草原的研究结果相反。而目前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的影响的研究主要集中于内蒙古草原生态系统，而对其它生态系统的研

究鲜有报道。因此，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，来验证植物生态化学计量内稳性理论是否具有普适性。 
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(2)植物化学计量内稳性的生理生态学意义。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 (Güsewell, 2005; Frost et al, 2005; Yu et al, 2010)。内稳性较强的植物的

养分利用方式较为保守，在贫瘠的环境中也能维持机体的缓慢生长；而内稳性指数较低的植

物的适应性更强。内稳性强的植物适应于稳定的环境，而内稳性指数较低的植物在多变的环

境中更有优势 (Persson et al, 2010)。但有关植物的内稳性强弱及其在环境变化的响应机制与

生态适应策略方面还缺乏深入研究。因此，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。 

(3)植物化学计量内稳性与生长速率的关系。许多学者研究发现，在相对受限的生化分

配条件下，藻类为了满足自身的快速生长可能会将其 N：P 限制在一个狭窄的范围内，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 1985；Shafik 

et al, 1997; Persson et al, 2010)。目前对维管植物的研究发现，在物种水平上，生长速率变化

较大的物种，其 N：C，P：C 和 N：P 比的变化范围也较大；而生长速率变化较小的物种，

其 C：N：P 比的变化范围也较小，两者之间可能存在正相关的关系 (Yu et al, 2010; Yu et al, 

2012)。但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较少，研究成

果匮乏。因此，在未来的研究中，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。 

(4)特殊生物类群如森林附生植物的化学计量内稳性特征。目前，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。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，相对于陆生植物而言，附生植物没有与土壤直接相连的根系，

不从土壤中吸收无机养分，其生命过程中所需的养分、水分主要来源于大气。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，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，其生长基质如何确定？如何评判其内稳性强弱，

目前尚无相关的研究报道。此外，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，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，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，进

一步丰富植物生态化学计量内稳性研究的理论和方法。 
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