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从1909年丹麦哥本哈根大学Johannes Warming 

(1841–1924)出版第一本生态学教科书《植物生态

学》到现在, 生态学经历了100年的发展。作为研究

生物与生物、生物与环境相互关系的学科, 生态学

具有高度的综合性和交叉性, 研究的问题也具有复

杂性和多尺度的特点。正因为这样的学科特点, 传
统上生态学家多强调研究对象的特殊性、研究问题

的局域性, 缺乏统一的理论框架。进入21世纪以后, 
生态学在统一化理论方面出现了一些尝试, 代表性

的有生态学的代谢理论(metabolic theory of ecology) 
(Brown et al., 2004)和生态化学计量学(ecological 
stoichiometry) (Sterner & Elser, 2002)。 

生态化学计量学综合生物学、化学和物理学的

基本原理, 利用生态过程中多重化学元素的平衡关

系, 为研究C、N、P等元素在生态系统过程中的耦

合关系提供了一种综合方法。1958年, 哈佛大学的

A. Redfield首次证明: (1)海洋浮游生物的C、N、P
有特定的组成(摩尔比106:16:1, 该比率后被称为

Redfield比率); (2)这一比率受海洋环境和生物相互

作用的调节(Redfield, 1958)。这一开创性的研究成

为以后生态化学计量学的奠基之作。从Elser和
Hassett (1994)以及Elser等(2000)的重要文章, 到以

后Sterner和Elser (2002)的专著《Ecological Stoichi- 
ometry》的出版, 标志着生态化学计量学理论的系

统化和逐步成熟。2004年著名生态学杂志《Ecology》 
(85卷1 177页)和2005年《Oikos》(109卷3页)分别出

版了“Ecological stoichiometry”专辑, 进一步推动了

这一领域的发展。本刊也于2005年发表了曾德慧和

陈广生(2005)的综述性文章, 系统介绍了生态化学

计量学的理论与进展。 

1  生态化学计量学为从个体到生态系统统

一化理论的构建提供了新思路 

 生态化学计量学主要研究生态过程中化学元

素的比例关系, 因此跨越了个体、种群、群落、生

态系统、景观和区域各个层次。生态化学计量学

目前主要集中在C、N、P元素的计量关系。这是因

为, C、N、P是重要的生命元素, 它们是地球上所有

生命化学组成的基础。一般来说, 组成地球上有机

体蛋白质的16%是N, 核酸组成的9.5%是P, 这两个

比例在不同来源的生物中相对稳定。而有机体干物

质的50%左右是C, 这一比例在生物的不同类群中

随细胞的结构组成发生变化。生物在长期进化过程

中, 形成了一定的内稳态机制(homeostatic mecha-
nism), 即生物在变化的环境(包括食物)中具有保持

其自身化学组成相对恒定的能力, 它是生态化学计

量学存在的前提(Sterner & Elser, 2002)。现在还不清

楚生物组成的其他元素是否存在相对稳定的计量

关系, 但从生态化学计量学角度, 对其他化学元素

的探索是必要的, 特别是S的作用。 
无论是植物个体水平, 还是生态系统水平, C、

N、P都是相互作用的。研究其中一个元素在生态学

过程中的作用, 必须同时考虑其他元素的影响。生

态化学计量学为研究C、N、P等主要元素的生物地

球化学循环和生态学过程提供了一种新思路 
(Sterner & Elser, 2002; Güsewell, 2004)。在植物的个
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体水平上, C、N、P的组成及分配是相互联系、不

可分割的一个整体, 它们的相互作用及与外界环境

的关系共同决定着植物的营养水平和生长发育过

程(Bazzaz & Grace, 1997; Güsewell, 2004)。通常可

以把C或N作为植物资源分配的“货币(currency)”来
看待, 不同器官和组织之间相互作用的结果就是分

配多少C或N到特定部位, 以协调整体的生长发育

过程(Grace, 1997)。例如, 植物的光合作用与光合器

官 (通常是叶片 )中的N含量密切相关 (Field & 
Mooney, 1986), 而光合器官中的氮素又依赖于植物

根系对N的吸收和向叶片的运输, 这些过程都需要

植物的光合作用提供能量。因此, 植物要获得C首先

需要投资N到同化器官。同样, 为了获得N, 植物要

投资同化的有机物到根系。在个体水平上, 植物的

生长速率随叶片N:P比率的降低而增加, 即所谓的

生长速率假说(growth rate hypothesis, Sterner & El-
ser, 2002)。 

在生态系统水平上, 生产者、消费者、分解者

及土壤等环境的C、N、P组成决定了生态系统的主

要过程 , 如能量流动和物质循环 (Chapin, 1980; 
Tilman, 1982; Aerts & Chapin, 2000; Moe et al., 
2005)。例如, 群落冠层叶片氮素水平在一定程度上

代表其光合能力和生态系统的生产力, 凋落物的分

解速率也与其C:N比率呈负相关关系 , 而土壤的

C:N比率与有机质的分解、土壤呼吸等密切相关 
(Schlesinger & Andrews, 2000; Yuste et al., 2007), 土
壤及植物的N和P共同决定着生态系统的生产力

(Treseder & Vitousek, 2001; Chapin et al., 2002)。因

此, 在生态系统水平上, C、N、P的耦合作用制约了

生态系统的主要过程。 

2  化学计量学是当前生态学研究的前沿领

域之一 

化学计量学目前的发展主要集中在以下几个

方面:  
2.1  区域C:N:P化学计量学格局及其驱动因素  

区域C:N:P化学计量学格局及其驱动因素主要

包括不同生态系统类型之间、植物功能群之间及物

种之间的趋同与分异。代表性的研究(表1)包括: 
Elser等(2000)对全球陆生植物及无脊椎食草动物的

研究, 表明尽管陆生环境和淡水湖泊环境有着巨大

的差异, 但是陆生植物和无脊椎食草动物具有相近

的N:P比率。Reich和Oleksyn (2004)对全球1 280种陆

生植物的研究发现, 随着纬度的降低和年平均气温

的增加 , 叶片的N和P含量降低 , 而N:P则升高。

McGroddy等(2004)在群落水平上, 研究了全球森林

生态系统的C:N:P计量学关系, 发现尽管从全球来

看, 植物叶片的C:N:P存在较大变化, 但在生物群

区的水平上相对稳定, 并且叶片凋落物的C:N相对

稳定。Han等(2005)研究了中国753种陆生植物的N:P 
比率, 发现和全球相比, 中国植物的P含量相对较

低, 这可能导致了叶片N:P高于全球平均水平。He
等(2006, 2008)对中国草地213种优势植物的C:N:P
计量学进行了研究, 发现中国草地植物的P含量相

对较低, 而N:P高于其他地区草地生态系统, 并且

在草地生物群区之内, N、P及N:P不随温度和降水发

生明显变化。这些研究还发现, 草本植物叶片的N、

P含量通常高于木本植物 (He et al., 2006, 2008)。 

 
表1  全球和区域C:N:P化学计量学格局研究的案例 

 物种数 N (mg·g–1) P (mg·g–1) N:P质量比 参考文献 

全球陆生植物 395 20.6 1.99 12.7 Elser et al., 2000 

全球陆生植物 894–1251 20.1 1.80 13.8 Reich & Oleksyn, 2004 

全球森林   551) – – 37.1 McGroddy et al., 2004 

中国陆生植物 753 20.2 1.46 16.3 Han et al., 2005  

中国草地 213 29.0 1.90 15.3 He et al., 2006, 2008 

英国草地  83 27.8 2.72 10.8 Thompson et al., 1997 

1) 生态系统类型数目。 
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2.2  C:N:P计量关系与植物个体生长发育、种群增

长、群落动态和生态系统过程的联系 
生态化学计量学的基本原理之一, 就是种内不

同发育阶段之间, 以及群落和生态系统不同组成物

种之间对C、N、P等多种元素要求的差异, 这种差

异引起不同层次上资源“供应-需求”之间的错配

(mismatch)或矛盾 , 从而调节生理和生态学过程 
(Anderson et al., 2004b; Moe et al., 2005)。例如植物

和养分之间、食草动物和植物之间、食碎屑者和碎

屑之间(detritivore vs. detritus)都可能发生错配现象, 
因此可以影响到生态学的各个过程, 包括个体的生

长(Elser et al., 1996; Anderson et al., 2004b; Vrede et 
al., 2004)、种群的增长(Urabe & Sterner, 1996)、元

素循环和物种共存(Urabe et al., 2002; Hessen et al., 
2004; Zhang et al., 2004)。到目前为止, 有关元素错

配的生态学效应研究, 多集中在个体水平上的生理

生态过程, 而对于种群和群落学的作用研究很少 
(Anderson et al., 2004a; Frost et al., 2005)。 
2.3  不同营养级之间对C:N:P化学计量学的调节  

对于生态系统的食物链来说, 这个过程包括食

物的C:N:P比率如何通过代谢过程, 传递(translate) 
到下一营养级, 即在生态系统不同组分中的调节 
(Sterner & Elser, 2002; Raubenheimer & Simpson, 
2004)。具体到植物生态学, 相关研究主要集中到

C:N:P如何从高C:N和C:P (土壤)到低C:N和C:P (植
物叶片和根系)的传递过程及其机理。在C:N:P计量

学研究中, 一个重要的例子就是可以根据植物叶片

的N:P比率来判断土壤养分状况。例如, Koerselman 
和Meuleman (1996)通过对欧洲湿地植物施肥作用

的评估发现, 当植物N:P < 14时, 表现为受N的限

制; 当N:P > 16时, 表现为受P的限制。内蒙古羊草

草原的施肥试验表明, N:P > 23时是P限制, 而N:P < 
21时是N限制(Zhang et al., 2004)。 近通过对内蒙

古温带草地、青藏高原高寒草地, 以及新疆山地草

地199个取样地点213个物种的化学计量学分析发

现, 植物叶片N:P比率主要受P含量的影响(He et al., 
2006, 2008)。 
2.4  环境要素和生物组成元素之间的计量关系 

除了生物组成元素之间的计量关系, 目前发现

环境要素如光照可能影响植物的C:N:P计量关系。

近年来的一些研究表明, “光:养分(light : nutrient)”

可能存在计量关系 , 特别是在浮游生物中。如

Striebel等(2008)发现 , 光照可以改变浮游植物的

C:P计量关系, 随着辐射增强, 藻类群落生物量和

C:P增长加快, 并且不管是贫营养还是富营养的湖

泊中, 水蚤生物量的增长都是中等光强时 大。

Dickman等(2008)把光:养分比率关系应用到鱼类的

实验中, 发现光、营养和食物链长度都能影响能量

传递效率。这些研究表明, 除了考虑C:N:P计量关

系, 光照等环境要素也是一个重要因素。 

3  本“生态化学计量学专题”旨在促进生态化

学计量学在国内的发展 

生态化学计量学近年来在国内发展较快。这些

研究主要集中在区域C:N:P化学计量学格局及其驱

动因素方面(Han et al., 2005; He et al., 2006; 任书

杰等, 2007; Zheng & Shangguan, 2007; He et al., 
2008), 也有施肥对群落N:P比率的影响(Zhang et 
al., 2004), 不同演替阶段优势植物的N:P比率的变

化(高三平等, 2007)。另外, 曾德慧和陈广胜(2005)
综述了生态化学计量学的研究进展, 王绍强和于贵

瑞(2008)重点介绍了生态化学计量学在土壤学中的

应用。 
本专题收录了8篇论文, 分别对森林、草地和湿

地生态系统的植物、土壤C:N:P化学计量特征进行

了研究。这些研究不仅包括了不同生态系统类型之

间(阎恩荣等, 2010; 吴统贵等, 2010a, 2010b)、不同

演替阶段(刘兴诏等, 2010; 银晓瑞等, 2010)植物

C:N:P化学计量特征的差异, 还包括了植物叶片N、

P化学计量学特征的季节变化、植物叶片和细根不

同器官之间计量特征的关联(周鹏等, 2010)以及这

种关联在物种之间和物种内的差异(徐冰等, 2010)。
以往的研究多集中在物种水平, 而杨阔等(2010)则
探讨了群落水平的化学计量学特征及随环境的变

化, 这无疑是以后研究的一个重要内容。 
显然, 这些研究只是国内方兴未艾的生态化学

计量学研究的一小部分, 仅能部分反映出国内外研

究的热点和关键的科学问题。生态化学计量学是一

种理论、一种思维, 也是一种工具, 对立志提高生

态学的理论性和预测能力的研究者来说, 无疑是一

个机遇, 但也是挑战。我们相信, 随着生态化学计

量学渗透到生态学的各个方面, 一定会有更新的成



贺金生等: 生态化学计量学: 探索从个体到生态系统的统一化理论  5
 

doi: 10.3773/j.issn.1005-264x.2010.01.002 

果不断出现。 
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