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水体 CO2 施肥及其碳增汇和富营养化缓解效应*

柳星1，2，贺海波1，刘再华1

( 1． 中国科学院地球化学研究所环境地球化学国家重点实验室，贵州 贵阳 550081; 2． 中国科学院大学，北京 100049)

摘要: 碳酸盐岩风化能否形成长期稳定的碳汇很大程度上受控于陆地水体中生物碳泵( BCP) 的效率。水体富营养

化是 BCP 效应的表现形式之一，有助于固碳增汇，但却负反馈于水体生境。如何实现碳增汇和富营养化缓解效

应的双赢，是具有挑战性的环境科学问题。通常认为氮 ( N) 、磷 ( P) 是富营养化的主要控制元素，而 BCP 还受到

碳 ( C) 元素的控制，尤其是在富营养化及喀斯特水体中，由于密集的水华生长和喀斯特独特的碱性水体，使得 C
限制问题在水体生产力和富营养化的研究中与 N-P 同样重要。水体 CO2 施肥能有效缓解水体碳限制问题，促进

生产力实现水体碳增汇，并通过改变生物结构和提高 BCP 除磷效率实现对富营养化的抑制作用。基于此，本文

综述了水体 CO2 施肥实现碳增汇和富营养化缓解共赢的可能性，并揭示其作用机制，这主要包括水体 CO2 对生物

群落组成和演替以及对 BCP 除磷机制和效率的影响。在此基础上，展望了喀斯特水体在其中的特异性表现以及

生物结构变化对碳增汇和富营养化缓解带来的影响。
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0 引言

为应对气候变化对人类生存和发展带来的威

胁，中 国 提 出 于 2030 年 前 达 到 CO2 排 放 峰 值，

2060 年前实现碳中和的“双碳”战略目标。目前，

减少碳排放和增加碳吸收是科学界的重要的研究目

标之一。以往陆地碳汇的研究主要集中在土壤和植

被［1～2］，岩石圈作为全球最大的碳库却并没有得到

应有的关注。2007 年至今，Liu 等［3～5］综合考虑碳

酸盐风化、全球水循环和水生光合作用等过程，提

出并发展了“耦联水生光合作用的碳酸盐风化碳汇

( CCW) ”学说，认为碳酸盐风化产生的溶解无机碳

( DIC) 不仅是重要的无机碳汇，还可以经生物碳泵

将部分 DIC 转化为内源有机碳( AOC) 埋藏于河流、
湖库以及海洋中，最终进入岩石圈形成长期稳定碳

汇，这使得碳酸盐风化在任何时间尺度上都具有控

制气候变化的作用。碳酸盐风化能否形成持久稳定

的碳汇很大程度上取决于生物碳泵的效率，即到底

有多少 AOC 得到有效保存［6］。陆地水体( 河流、湖

库等) 作为 AOC 生产和埋藏的场所，与其面积相比，

其对全球碳循环有着不成比例的影响［7～9］。在过去
60～ 150 年间，全球部分陆地水体 CO2 排放通量减

少［10］，溶解有机碳( DOC) 浓度和有机碳( OC) 的埋

藏增加［11］。这一变化主要是由于全球变暖和人类

活动加剧，水生植物光合作用生成的 AOC 增加，即

由生物碳泵效应增强所引起的［12］。在最新一次的

AOC 估算中，每年由增强的生物碳泵效应产生的碳

汇量可达 3. 8 ～ 18. 0 亿吨，并且在未来气候变化和

人类活动不断加剧的背景下，AOC 将变得更加重

要［12］。因此，陆地水体的碳增汇极具潜力。
通常认为，氮 ( N) 、磷 ( P) 是水生植物进行光

合作用的主要限制因素［13～14］。但近来的研究表明，

碳 ( C) 的限制性作用越来越重要，特别是在富营养

化［15～17］和喀斯特水体［18～19］中，具体表现在 DIC 对
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水生生物存在明显的施肥效应，即 DIC 浓度越高，

形成的碳汇量越多［20～22］。因此，陆地水生生态系统

中的碳限制对生物碳泵效率及产生的碳汇效应的影

响不容忽视。然而，过量 C、N、P 的输入将促进水

生生产力增加并使水体出现富营养化现象，由此可

能引 发 蓝 藻 爆 发 等 一 系 列 复 合 型 生 态 环 境 问

题［23～24］。水体富营养化作为生物碳泵效应的表现

形式，虽然具有提高水生系统碳汇以及逆转水体碳

收支的作用［10～11，25］，但其对水质的影响是负面的。
如何维持水体生物碳泵相对稳定高效运作的同时，

缓解水体向富营养化发展，对于碳汇安全和富营养

化防治具有重要意义。
不同水 生 生 物 对 营 养 物 质 的 需 求 和 吸 收 不

同［26］，特别是近年来的研究发现，CO2 对不同浮游

植物和沉水植物的限制存在明显差异，可能是使得

水体生态系统生物结构发生转变的主要原因［27～29］。
相对于蓝藻，绿藻、硅藻和沉水植物对水质改善有

益［30］。研究发现，高 DIC /TN ( 总氮) 和 DIC /TP( 总

磷) 的 水 体 有 利 于 增 强 光 合 作 用 并 抑 制 蓝 藻 爆

发［22，27］，高 CO2 环境能提高绿藻和硅藻的竞争优

势［28～31］。因此，我们认为可以利用 CO2 对生物的限

制差异，通过调节失衡的水体化学计量比关系，改变

浮游－沉水植物群落结构和组成，从而减缓水体富

营养化进程; 并且，在生物碳泵发生过程中，除直

接光合吸收水体或底泥中的 P，伴随生成的碳酸钙

与溶解性磷酸盐发生吸附或共沉淀亦可使 P 得以

去除［32～35］; 此外，受 DIC 施肥效应影响形成的高
pH、高溶解氧( DO) 的水体环境，促使水柱中 P 易

被铁氧化物吸附，导致水体中可溶性磷向难溶性磷

转化［36～37］，从而调节水体中营养元素化学计量比，

形成对生物碳泵效应的负反馈机制，进一步缓解水

体向富营养化方向发展，促成水质安全和水体碳增

汇的双赢，其机制如图 1所示。
总之，基于水生生态系统碳限制的 CO2 施肥效

应及其碳增汇机制，并考虑 CO2 对富营养化的缓解

作用是未来生态系统服务与管理的研究重点。这一

新认知将为地表水体实现人工碳增汇和缓解富营养

化提供新的科技支撑。

1 水体富营养化及其碳汇效应

富营养化水生生态系统通常被视为净 CO2 汇，

因为无机营养物( 如 N、P 等) 的高通量输入可能会

推动 DIC 向 OC 的转化［38］，而贫营养水生生态系统

往往是净 CO2 源，其初级生产力是由异养生物驱动

图 1 CO2 施肥效应及其碳增汇和富营养化缓解机制图

根据文献［12，32］修改

Fig. 1 Schematic diagram showing CO2 fertilization and

its mechanisms for carbon sequestration and eutrophication
mitigation，and modified from references［12，32］

的循环过程控制［39］。当然也存在不同的情况，如作

为贫营养型的抚仙湖，研究发现其碳汇效应较为显

著，这可能较大程度上受控于喀斯特型水体的高

DIC、pH 特征［40］。但整体上，水体日益富营养化的

过程，将产生更多的内源沉积，也因此，预计向大气

的 CO2 排放量将减少［10，41］。这可能解释了即便近

90%的湖泊处于 CO2 过饱和状态［42］，CO2 脱气通量

却普 遍 减 少［10，25］。类 似 的 现 象 也 普 遍 出 现 河 流

中［41，43］，如 Wang 等［43］发现在 1960 ～ 2000 年期间，

随着长江营养物质浓度显著地增加，溶解 CO2 大幅

减少。根据 Lewis［44］的估计，人类活动引起的营养

富集已使全球湖泊的初级生产总量增加了约 74%。
过量营养盐的输入，极大的促进初级生产力，刺激水

生植物对水体 CO2 的迅速吸收，促进水中 OC 的产

生和沉积埋藏［11］。在过去百年中，无论是在亚洲、
欧洲还是美洲，人类活动导致的水体( 湖泊) 富营养

化使有机碳埋藏速率至少增加了 4 ～ 5 倍［11，45～46］。
这些现象进一步表明，富营养化水体具有驱使水生

生态系统由碳源向碳汇功能转变的属性。
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作为生物圈中碳汇最活跃的区域之一，随着未

来人类活动成因的持续水体富营养化，其碳汇效应

的重要性可能会在未来进一步增加。然而，如何平

衡水体富营养化与碳汇之间的关系，对于碳汇安全

和水质安全具有重要意义。

2 生物碳泵碳限制的重要性

长期以来，碳元素通常不被认为是一个限制因

子［47］。这种认识主要基于两种常见的误解: 1) 淡

水水体中的 CO2 足够高，足以满足水生植物光合生

长的碳需求，因为许多水体常处于 CO2“过饱和”状

态［42］，并且大气 CO2 可以源源不断的进行补给;

2) 在大部分情况下，CO2 虽然仅占 DIC 的很小一部

分，但许多光合生物都具有碳浓缩机制( CCM) ，除

直接利用 CO2 外，还可以将 HCO－
3 作为碳源［48～50］，

因此 CO2 并不能限制水体初级生产力。事实上，这

些认识主要依据对贫 －中营养化水体的调查。然

而，Balmer 和 Downing［38］的研究表明，受农业影响

的富营养化湖泊主要是 CO2 不饱和的。密集水华

强烈的 光 合 作 用 很 容 易 将 水 体 变 为 不 饱 和 的 状

态［51］，从而形成高 pH 和碳限制的水体环境。同

时，水－气间 CO2 的交换是一个极为缓慢的过程，

CO2 在水中的扩散速率仅为大气中的万分之一［52］，

水中 CO2 补充速率远小于水生植物固定 CO2 的速

度［53］。此外在淡水水体中，HCO－
3 是碳主要的形态，

高 pH 的水体如喀斯特地表水体，碳酸盐平衡体系

以 HCO－
3 或 CO2－

3 为主，使得溶解 CO2 的浓度实际更

低，尤其是当 pH＞8. 2 时，水中 CO2 浓度不足 DIC
的 1%［19］。

尽管许多水生植物具有 CCM，允许它们同时利

用 HCO－
3 和 CO2 作为碳源，但两种无机碳的吸收利

用机制是不同的［48，54］。CO2 很容易在细胞膜上扩

散，而 HCO－
3 的利用则需要主动的转运机制才能通

过细胞膜或胞外的碳酸酐酶( CA) 将 HCO－
3 转化为

CO［48～50］
2 。HCO－

3 的使用是需要消耗额外能量和营

养物质，这使得许多光合生物对 HCO－
3 的亲和性通

常比 CO2 低得多［30］。研究表明，对 HCO－
3 的利用可

能影响生物的生长速率［54］，如当 CO2 浓度增加一倍

至 20 μm 时，可节省 20%的 CCM 消耗，从而减少

3%～6%固碳［55］。而水体 CO2 浓度的升高将降低对

HCO－
3 的利用能量并促进生长效率［56］。越来越多的

研究表明，水生光养生物的生长受到碳限制的影

响［15～22］，如近期，Kragh 和 Sand-Jensen［18］在对丹麦

硬水湖泊和中试实验的研究中，发现硬水中的浮游

植物生物量高于软水湖泊，其生长受到 C 和 P 的共

同限制; Hammer 等［15］在对不同碱度和 DIC 的富营

养化湖泊的研究中更是指出，浮游植物的光合作

用、生长速率、最大生物量和有机碳产量均受到显

著的碳限制。
水体 CO2 浓度高低可能还会对生物群落结构

和组成造成影响［57］。不同种类的水生植物对 CO2

和 HCO－
3 的吸收能力不同［28～31，57～59］，这种碳获取策

略的差异可能会影响它们之间的竞争优势。事实

上，许多研究表明，浮游植物群落的变化是 CO2 浓

度上升后的结果［28～29］。与富营养化直接相关的蓝

藻相对于其他藻类更能适应较低的 CO2 浓度，而对

水质改善有益的绿藻、硅藻和沉水植物则更易生长

在高 CO2 环境［27～31，57～59］。
以上说明，CO2 施肥效应对水体碳增汇和生物

结构的演替具有显著作用。然而，与传统的 N-P 限

制富营养化的观点相比［13～14］，C 限制对水体碳增

汇及其富营养化缓解的研究程度还不够，迫切需要

进行系统的研究。

3 CO2 施肥效应及其碳增汇

前期的研究中，我们发现在喀斯特地表水体中

生物生长呈现显著的 DIC 施肥效应，水体中 DIC 越

高，产生的 AOC 越多［20～22］。这是否意味着高 pH、
高 DIC 这种独特水化学特征的喀斯特水体，其 CO2

施肥效应具有较大的碳增汇潜力?

水体 N 和 P 可用性的增加会使碳限制及 CO2

施肥效应更为显著［15～17］。Schippers 等［60］认为在富

营养化淡水系统中，大气 CO2 增加一倍可使生产力

提高 50%以上，水生光合碳汇的增加可能比预期的

要多。因此，在富营养化水体中充入 CO2 将有助于

提高营养物质利用效率，降低 CCM 消耗的能量并用

于其他生理活动，促进植物的光合生长; 此外，CO2

在过 饱 和 湖 泊 中 也 能 促 进 水 体 的 初 级 生 产 力，

Jansson 等［21］发现 CO2 过饱和的湖泊( 即使存在 P
限制的情况) 的生产力甚至达到与大气 CO2 平衡湖

泊生产力的 10 倍。多项研究也证明，当水体 CO2

过饱和时，叶绿素、初级生产力( GPP ) 与 pCO2 呈

更强的正相关，存在明显的 CO2 施肥效应［16，61～62］。
即使在营养限制的条件下，只要有足够的光照和

DIC，初级生产者仍然能够进行光合作用。这是因

为核酮糖－ 1，5－二磷酸羧化酶 /加氧酶( ＲuBisCO)

575
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通常在平衡 CO2 值下是不饱和的［63］，水生植物的光

合作用达到半饱和所需的二氧化碳浓度通常是空气

平衡浓度的 6 ～ 13 倍［64］，因此，在过饱和湖泊中，

CO2 分压的增加可能会通过增强扩散效率，从而增

加 ＲuBisCO 活性位点周围的 CO2，并最终提高光合

效率［50］。
水体 CO2 可利用的增加除了会促进生长，还可

能会改变初级生产者的元素组成，进而影响生物碳

泵效应作用下的有机碳生产总量［65～66］。初级生产

者元素计量比的变化是群落组成和环境胁迫共同作

用的结果［67～68］。如在寒冷、营养丰富的高纬度海

洋，浮游植物的 C∶N∶P 为 78︰13︰1，群落结构以

硅藻为主; 在温暖、营养贫乏的中纬度海洋，浮游

植物的 C∶N∶P 为 195︰28︰1，以蓝藻占优势［69］。
此外，在环境胁迫下，浮游植物细胞可能会偏离种群

特定的细胞元素计量比以适应环境变化［70］。除温

度和营养盐可利用性外，上升的 CO2 也可以影响浮

游植物元素计量比［71～72］。Velthuis 等［71］的研究表

明，在营养充足的条件下，CO2 的升高增加了浮游植

物 4%的 C∶N 和 9%的 C∶P，并增加 6%的生长速

度; 营 养 限 制 的 条 件 则 放 大 了 CO2 对 C∶N 和
C∶P 的影响，分别增加了 27%和 17%; Matsumoto
等［65］研究表明，海洋有机碳 C∶N∶P 在冰期大幅

增加，有效地缓冲此时期全球有机碳产量的减少，

并估计减少大约 20 μatm 的大气 CO2。因此，初级

生产者动态变化的 C∶N∶P 可能影响生物碳泵的

强弱。如果单位质量 AOC 的平均碳与营养的比值

增加，那么生物碳泵也将比目前估计的更强，这可

能会对全球碳收支产生重要影响。
初级生产者碳与营养比对水体 CO2 升高的响

应取决于生态系统的营养状况［71～72］。Low-Décarie
等［29］将 CO2 和 P 分别划定为速率和产量限制资

源，CO2 可与其他营养物质相互作用影响生产力。
在富营养化水体中，水体 CO2 的施肥效应主要促使

生态系统更快达到潜在的最大生物量，而升高的
CO2 对光合生物的碳与营养比影响较小，其碳增汇

机制可能是生物量的增加带来的( 图 2a) ; 在低营

养负荷下，CO2 水平升高导致光合植物从碳限制向

营养元素限制转变，并伴随光合生物的碳: 营养比

化学计量比显著增加，表现出细胞碳含量随 CO2 浓

度升高而升高，而该过程对生物量贡献较小［72］，其

增汇机制则可能主要是通过增加碳与营养比实现的

( 图 2b) 。
由于人类活动的影响，水体中过量的 N-P 输入

图 2 CO2 施肥效应在高营养负荷 ( a) 和低营养负荷 ( b) 下

的碳增汇机制

根据文献［72］修改

Fig. 2 Mechanisms for increasing carbon sequestration by CO2

fertilization effect under high nutrient load ( a) and low nutrient
load ( b) ，and modified from reference［72］

往往会导致在未来的淡水生态系统中富营养化和碳

限制将变得更加普遍［15～17］。因此，依据水体 CO2

施肥所表现出的碳增汇潜力，通过人工增加水体

CO2 浓度，有助于提高生物碳泵效率，促进水体碳

增汇。

4 水体 CO2 对富营养化的缓解机制

4. 1 水体 CO2 对生物群落组成和演替的影响

在水体富营养化和大气 CO2 浓度增加的全球

背景下，生态系统中基本元素数量和比例正不断发

生变化［70～73］; 其中，富营养化导致水体化学计量比

失衡，影响生物结构的变化，造成生态系统生产力和

环境质量下降［74～75］。浮游植物和沉水植物是淡水

水生系统中的主要的初级生产者，由于不同藻类和

沉水植物对营养物质的需求和吸收不同，其生物体

的化 学 计 量 比 和 生 长 受 到 环 境 无 机 元 素 的 调

控［76～78］。在淡水中，过量的 N-P 输入有利于以蓝藻

为主的藻类生长，并导致从以大型沉水植物为主的

清澈水体状态转变为以浮游植物为主的浑浊水体状
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态，特别是在浅水湖泊中［79～80］。目前，控制富营养

化的策略大多集中在减少 N-P 输入［81］。然而，最近

的研究表明，由于污水处理策略［74］和 N-P 在水体中

滞留时间的差异［75］，这种不平衡的状态正不断被加

剧。并且，N-P 的过量去除会降低生物碳泵的效率，

削弱水生固碳的能力［82］。在前期，我们在研究不同

土地利用类型下的喀斯特泉－池系统时发现，当水

体 C∶N 和 C∶P 比值较高时，绿藻和硅藻比蓝藻更

具竞争优势，由此认为自然植被恢复或向水体注入

CO2，可能有利于实现富营养化缓解和碳增汇的双

赢目标［22］。因此，水体 CO2 的增加可能调节元素

计量比，改变生物结构，有助于恢复生态系统多样

性和稳定性。
过去认为，N∶P 是淡水水生生态系统中蓝藻

优势度的良好预测指标［83～84］。N∶P 低时利于蓝藻

爆发，对水质安全造成威胁［85］。Smith［83］提出湖泊

水体中 TN∶TP 能够影响湖泊的浮游植物群落结

构，由于蓝藻能够固定大气中的 N，当 TN∶TP＜ 29
( 质量比) 时，水中的浮游植物以蓝藻占优势。以上

研究说明水体 N∶P 在一定程度上能影响生物结

构。然而，N∶P 能否作为一个独立的因子调控浮

游植物群落变化仍受到很多质疑［86～87］。主要争议

点在于: 1) 控制蓝藻建立优势的原因有很多，不仅

仅是低 N［88］，高 P 也同时会驱使浮游群落结构发生

转变［89］; 2) 富营养化中的高 N、P 浓度可能会高出

生长需求量，从而弱化了 N∶P 对浮游植物调控作

用［90］; 3) 相对于其他藻类，蓝藻对 N 和 P 吸收速率

不同，以及夏季内源 P 的释放增加和反硝化作用增

强等因素共同造成 N∶P 影响蓝藻水华形成的假

象［87］，也因此，Xie 等［91］认为低 N∶P 可能只是蓝

藻优势的结果，而非原因。
除了 N 和 P 外，C 也可以影响浮游植物群落结

构［28～30，92］。以往研究主要关注 N、P 对生物结构的

调控，很少考虑 C 在其中的影响［92］。研究表明，水

体 CO2 的下降常常对应水华现象［51］，并导致少数藻

种占优势，如蓝藻( 因其具有几乎最有效的 CCM) 。
实 际 上， 大 多 数 浮 游 植 物 类 群 都 有

CCM［48～50，54，62～63］，但蓝藻和真核藻类无机碳利用策

略存在差异。CO2 对浮游植物的限制从高到低的顺

序是: 硅藻、颗石藻、绿藻、蓝藻［28～29］。与大多数

微藻相比，在 C 限制显著的水体中，蓝藻更具高效

的 CCM 可将更多 HCO－
3 转换为 CO2 用以维持光合

作用和生长的碳需求，从而易成为优势种［51］; 并且

研究发现，当细胞受到 P 的限制时，CCM 受到抑制，

说明 P 在维持 CCM 正常运行中起着不可替代的作

用［93］，这使得蓝藻在富营养化和 C 限制严重的水体

中，更具竞争优势，并可能进一步发展成蓝藻水华。
然而，CCM 是 一 个 主 动 吸 收 耗 能 的 过 程，蓝 藻

HCO－
3 获取机制包括 BicA、SbtA 和 BCT1，这些获

取机制都是高耗能的［94］，当水体 DIC 升高，尤其是

CO2 加入水体时，原本 CCM 较弱或不具备 CCM 的

藻类将获得新的竞争优势，使得蓝藻在整个群落中

的占比减少，富营养化危害被降低［62］。另外，从浮

游植物的化学组成来看［92，95～98］( 表 1 ) ，相对于蓝

藻，绿藻的生长需要更多的碳，因此其化学元素组

成的差异也可能会带来对碳的竞争优势。最近的研

究工作表明，浮游植物群落组成可能随 CO2 浓度梯

度而变化，具有 低 效 率 的 CCM 或 其 ＲuBisCO 对

CO2 低 亲 和 性 的 类 群，在 高 CO2 环 境 下 更 具 优

势［56，99］。由此推测，高 CO2 浓度的水体，可能会提

高蓝藻以外藻类的竞争优势，从而有助于在富营养

化早期控制蓝藻爆发，缓解水体富营养化。

表 1 典型水生光合植物 C∶N∶P( 生物量平均值)

Table 1 C∶N∶P( mean biomass) of typical aquatic
photosynthetic plants

水生光合植物 C∶N∶P( 摩尔比) 参考文献

浮游植物

蓝藻 160︰23︰1 ［92］

绿藻 375︰23︰1 ［92］

硅藻 56︰8︰1 ［95］

轮藻 582︰82︰1 ［96］

沉水植物

水绵 1700︰88︰1 ［97］

穗花狐尾藻 584︰27︰1 ［98］

马来眼子菜 586︰27︰1 ［98］

微齿眼子菜 568︰29︰1 ［98］

苦草 385︰27︰1 ［98］

轮叶黑藻 338︰20︰1 ［98］

金鱼藻 413︰29︰1 ［98］

水体中 CO2的升高不仅影响浮游群落结构，还

会促进沉水植物的生长［100］。为缓解 CO2 限制，许

多水生植物已经具备利用 HCO－
3 的能力，大约一半

的大型植物可以利用 HCO－［101］
3 。但与藻类不同，沉

水植物无机碳利用和光能的获取能力比浮游植物要

弱［102］，它们在水体中受到碳限制和光限制更加明

显［103］。一般而言，浮游植物开始以 HCO－
3 作为主要

碳源的 CO2 阈值为 10 ～ 15 μm［104～105］，而沉水植物

如布氏轮藻在 50 μm 时才开始利用 HCO－
3 作为碳

源［22］，这使得沉水植物在富营养化水体中常处于竞

争劣 势。从 沉 水 植 物 元 素 化 学 计 量 比 来 看，其
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C∶N 和 C∶P 比值均比浮游植物高( 表 1) ，由此可

见，沉水植物更适应在富 C 的环境中生长［57］。研究

表明，当水体 N-P 增加时，沉水植物在高 DIC 环境

可以支撑起比低 DIC 环境更高的生产力［22，59］。这

也可以从 Xing 等［106］在富营养化水体中的研究中注

意到，沉水植物元素计量比的失衡( 碳、硅含量低)

是导致沉水植物退化的主要原因。因此，向水体中

增加 CO2 可能更有利于促进沉水植物的初级生产

力和生长，稳固其优势地位。沉水植物是浅水湖泊

的主要初级生产者，在水质恢复和富营养化治理中

具有重要作用［107］。密集的沉水植物可以为大型浮

游动物提供结构复杂的生态位，并与藻类竞争营

养［108］，促进沉积并减少沉积物再悬浮，改善水下光

环境，并分泌化感物质抑制藻类生长［109～110］，使水

质条件向更加有利的方向发展。所以，水体 CO2 浓

度可能会改变淡水生态系统的沉水植物与浮游植物

的竞争关系。特别是浅水湖泊的富营养化早期阶

段，沉水植物的优势生长会在一定程度上延缓或缓

解水体富营养化的发展。
目前，对于 C∶N∶P 与水质状况的阈值研究

尚未明确，生物体 C∶N∶P 和群落演替不仅与生

物体自身的元素同化能力有关［59～60，98～99］，还与水体

元素比例［71～72，76～78］、光照［111］ 和温度［112～113］ 有关，

甚至与微生物相互作用［90］等因素有关，使得不同

区域 生 物 体 C∶ N∶ P 存 在 明 显 差 别［106，113～116］

( 表 2) 。因此，水体 C∶N∶P 与生物结构的耦合

以及与水质状况的关系还需进一步系统研究。

表 2 不同区域沉水植物 C∶N∶P( 生物量平均值)

Table 2 C∶N∶P( mean biomass) of submerged plants
in different regions

地点 C∶N∶P( 摩尔比) 参考文献

长江中下游 276︰9︰1 ［106］

云南高原湖泊 344︰9︰1 ［114］

青藏高原 421︰24︰1 ［113］

华东地区 291︰17︰1 ［115］

英国 Spey 河流域 570︰29︰1 ［116］

4. 2 水体 CO2 对生物碳泵除 P 机制和效率的影

响
生物碳泵效应通过光合作用将溶解的无机碳

( DIC) 和可溶性活性磷( SＲP) 固定为碳水化合物、磷

脂和核苷酸等有机物［117］。固定的 C 和 P 以有机质

的形式保存下来，并沉积到沉积物中，达到 P 去除的

作用［118］。对 于 浮 游 植 物 来 说，植 物 光 合 每 固 定

106 mol 的 C，就能从水中吸收 1 mol 的 P。并且在某

些条件下，微藻还能通过多吸收并储存比即刻生长所

需的更多的 P［119～120］; 此外，沉水植物作为水生生态

系统的重要组成部分，可以利用其根系和茎叶吸收同

化水体和沉积物中的 P，从而降低水体营养负荷［121］。
Kufel 等［122］对大型沉水藻类除 P 效果进行计算时发

现，密集生长的轮藻每天吸收同化的 N 为 0. 06 ～
0. 81 g N /m2，P 为 0. 01 ～ 0. 11 g P /m2，这相当于中等

富营养化水体中 1 m 深处的营养物质的含量。所以

当大型植物优势生长时，营养物质储存在沉水植物生

物量中，从而使浮游植物无法有效获取。生物碳泵固

碳除 P 的效率取决于植物生产力［123］、生物量［124］和

所处环境中的养分有效性［125］。因此，在 CO2 施肥效

应下，通过生物碳泵除 P 的效率将进一步提升。
生物碳泵效应生成有机质的同时，还会形成碳

酸钙( CaCO3 ) 沉淀［5，32］。在自然水体中，CaCO3 的

沉淀主要是由光合作用导致 pH 值的增加引起的微

环境或局部水体 CaCO3 过饱和［126］。CaCO3 吸附或

与无机磷酸盐形成共沉淀( CaCO3-P ) ，从而影响水

生植物对 P 吸收的有效性，缓解水体向富营养化方

向发展，这被认为是水体的自净机制［33～35］。基于钙

磷共沉淀的原理，向水体中撒石灰除 P 被认为是富

营养化湖泊的修复技术之一［127～128］。并且，这一过

程会诱导矿物与浮游植物细胞发生絮凝作用，引起

浮游植物下沉，减少其生物量，从而进一步缓解富营

养化水平［129］。此外，受 CO2 施肥效应的影响，生物

碳泵效率高，形成的高 pH、高 DO 水体环境，使得

水柱中 P 与铁氧化物发生吸附和共沉淀［36～37］。相

较于其他除 P 方式，以共沉淀结合的 CaCO3-P 因对

氧化还原变化和微生物活动不敏感，一旦进入沉积

物中，可能对富营养化缓解存在长期效应，形成永久

P 汇［130］。

5 研究展望

5. 1 喀斯特水体 CO2 施肥碳增汇和富营养化缓解

的特异性

受喀斯特水体高 pH 和高 DIC 浓度的水化学特

征影响，生物碳泵发生时存在显著的碳限制和 DIC
施肥效应［15～22］。由于受高 pH 值调控的影响，溶解

CO2 比例较低，常不足 DIC 的 1%［19］，这使得向水体

充 CO2 具有极大的增汇潜力。此外，在高 Ca2+、高

pH 环境下，增强的生物碳泵效应会生成更多内源有

机质、铁氧化物和 CaCO3 沉淀，使得更多的磷酸盐

以有机质或吸附共沉淀的方式被去除［5，32］。这些过
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程使得喀斯特水体富营养化速率可能低于其他一些

软水湖泊。
尽管目前的研究主要针对喀斯特水体，但我们

认为，由于全球普遍的水体富营养化现象，使得这

一机制可能具有更大的应用前景。并且，在一些特

殊的地区，如黄土地区水体，其水化学特征与喀斯

特水体类似，同样可能得以适用。因此，还有待于

扩大研究区域类型，进一步解释其机制和探明应用

潜力。
5. 2 生物结构对水体碳增汇和富营养化缓解的影

响

过去富营养化的研究主要关注 N-P 浓度变化

对生态系统功能产生的影响［131～132］，而忽视生态结

构转变带来的影响。生物碳泵的效率往往与浮游植

物和沉水植物的生理和群落结构等高度相关，而后

者又受内陆水域的物理和化学条件的控制［133］。因

此，水体碳增汇和富营养化缓解双赢目标的实现可

能主要依赖水生生物结构的改变来实现。
5. 2. 1 生物结构对植物的固碳能力与生物碳泵的

强度的影响

内源有机质 C∶N∶P 受植物群落组成和生理

控制，由 于 初 级 生 产 者 高 度 灵 活 的 化 学 计 量 比

( 表 1) ，其碳固定效率可能也存在明显差异。目前

这方面的研究还主要以海洋为主［65～66］。在陆地水

体中，生物结构对生物碳泵的固碳能力的影响可能

更大，主要体现在浮游植物种间元素组成结构以及

浮游－沉水植物相对贡献比例的变化; 同时，地质背

景或人类活动驱使下的区域生物碳泵强度存在较大

的时空变异( 表 2) ; 此外，生物结构的变化还会对

碳埋藏的效率产生影响，如 Brothers 等［134］的研究发

现，富营养化驱使浅水湖泊从以大型沉水植物优势

的清澈水体向以浮游植物优势的浑浊水体的转变，

导致过去 50 年来湖泊碳沉积速率增加了 4 倍。然

而，目前针对陆地水体生物结构对有机碳生产和埋

藏影响的研究还很少，需要在未来进一步研究。
5. 2. 2 生物结构对生物碳泵除 P 效应的影响

一些维管植物在生长过程中 很 少 或 不 形 成
CaCO3 结壳［135］，而浮游植物因大量生长与增殖往

往 伴 随 产 生 CaCO3 的 沉 淀 ( 被 称 为“湖 泊 白

化”) ［136］。同样因无机碳利用策略的差异［137］，一些

大型沉水植被，如轮藻，CaCO3 不以无机悬浮物的形

式沉淀，而是在植物体上形成 CaCO3 外壳，产生的

CaCO3 结壳可占植物干重质量的 70%［138～139］。与之

对应，在欧洲 10 个以轮藻为优势的池塘中，发现大

约有 2 / 3 的 P 存 在 于 轮 藻 组 织 中，1 / 3 的 P 在

CaCO3 结壳上［140］; 而在轮藻分解后，仍至少有 12%
的有机 P 和 68%的无机 P 能够保存在湖泊沉积物

中［139］。此外，有研究表明，不同初级生产者对湖泊

沉积物 的 有 机 和 无 机 碳、氮 和 磷 的 输 入 存 在 差

异［135］。因此，生物碳泵碳汇效应和除 P 效应之间

的耦合关系可能因初级生产者的不同而存在差异。
生物结构的改变还会对 P 埋藏效率和沉积物

中 P 的形态产生影响。Klamt 等［141］研究发现，优势

物种由大型植物向浮游植物转变会增加沉积物中总

磷的埋藏效率，影响沉积物中 P 的结合形态; Ding
等［142］对典型“草－藻”富营养化湖泊滇池沉积 P 结

合形态的历史变化及其生态驱动机制，发现“草－
藻”演 替 过 程 中，潜 在 活 性 磷 的 总 负 荷 增 加; Li
等［143］对湖泊生态结构转变影响 P 释放途径和机制

研究时，发现在生态结构转变的早期，外源磷输入

是主要的磷来源; 转变后期，磷主要来自有机磷水

解和 CaCO3-P 溶解; 在藻类优势期，则以缺氧驱动

下 Fe( OOH) －P 的释放和解吸为主。上述研究表明

生物结构的改变影响沉积物中 P 的埋藏和释放，不

同形态的 P 对水体富营养化控制的效果不同，需要

对生物碳泵除 P 机制的历史变化进行研究，以探究

生物结构变化对富营养化缓解效果的影响。

6 总结

由以上综述和分析可见，在气候变化和人类活

动的影响下，陆地水体在全球碳循环过程中的碳源

汇作用愈加显著。通常认为，N-P 对水体生产力和

富营养化具有限制作用，但密集水华强烈的光合作

用很容易将水体变为不饱和的状态，从而形成高

pH 和碳限制的水体环境，尤其是在喀斯特地表水

体独特的碱性环境中，当 pH＞8. 2 时，水中 CO2 浓

度不足 DIC 的 1%。因此，碳限制问题在水体生产

力和富营养化的研究中同样重要。水体 CO2 施肥

能有效缓解水体碳限制问题，可通过促进水体生产

力和增加生产者化学计量比两种机制来实现水体碳

增汇。同时，增加的水体 CO2 浓度将通过提高生物

碳泵除 P 效率，去除水体过剩 P 抑制蓝藻爆发，对

富营养化起到抑制作用。此外，水体 CO2 的高低不

仅有改变浮游植物结构的作用，更重要的是其提高

沉水植物的生长优势，蓝藻在低 CO2 的环境下表现

出更强的竞争优势，而硅藻、绿藻和沉水植物则更

倾向于在高 CO2 的环境下生长，从而高 CO2 的环境

有利于整个生态系统稳定性和多样性的维持。因
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此，陆地水体的碳汇效应和富营养化速率不仅受

N-P 的控制，还可能受 C 的调控。基于生物碳泵碳

限制的水体 CO2 施肥可以作为未来水体碳增汇和

富营养化缓解的研究重点，这可为实现碳增汇和富

营养化缓解的双赢提供新的研究策略。这一理论机

制的突破将为未来人工碳增汇和水质防治提供全新

的理论支撑。
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EFFECTS OF CO2 FEＲTILIZATION IN AQUATIC ECOSYSTEMS ON
THE CAＲBON SEQUESTＲATION AND EUTＲOPHICATION MITIGATION

LIU Xing1，2，HE Haibo1，LIU Zaihua1

( 1． State Key Laboratory of Environmental Geochemistry，Institute of Geochemistry，Chinese Academy of Sciences，Guiyang 550081，Giuzhou;

2． University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049)

Abstract

Whether carbonate-weathering can form long-term stable carbon sink is largely controlled by the efficiency of
biological carbon pump( BCP) effect in aquatic ecosystems． Eutrophication is a phase of BCP effect，which would
enhance the carbon sequestration efficiency but has negative feedback on aquatic ecosystems． How to realize the
win-win strategy for carbon sequestration enhancement and eutrophication mitigation is a challenging environmental
science problem． It is generally believed that the controlling elements of eutrophication are nitrogen ( N ) and
phosphorus ( P) ． However，BCP is also controlled by carbon element，and carbon limitation is as important as N
and P in the study of productivity and eutrophication，especially in eutrophic and karst water，which is attributed to
the intensive phytoplankton bloom and alkaline karst aquatic ecosystems． Aqueous CO2 fertilization can effectively
alleviate C limitation，promote productivity，enhance carbon sink and inhibit eutrophication by changing biological
structure and improving efficiency of P removal by BCP． It is estimated CO2 fertilization can enhance photosynthetic
carbon sequestration by 28% and increase organic carbon accumulation rate by as much as three times．Based on
this，this paper reviews the possibility of achieving a win-win status of water quality safety and carbon sink safety in
the water body through CO2 fertilization in aquatic ecosystems，and reveals its mechanism which mainly includes the
influence of CO2 in water on the composition and succession of biological communities and the efficiency of
phosphorus removal by BCP effect． On this basis，the specific features of karst water and the impact of biological
structure changes on carbon sequestration enhancement and eutrophication mitigation are prospected．

Key words: CO2 fertilization; carbon sequestration; eutrophication mitigation; biological carbon pump;

aquatic ecosystems
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