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陆地碳循环研究进展
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摘要: 近年发表的关于陆地碳循环的国内外论著反映出如下观点: ① 陆地主要的碳库2陆
地生物圈、土壤圈和岩石圈的碳贮量分别为 560Pg C、1 400～ 1 500Pg C (有机碳)、210

×107Pg C (有机碳) , 其中岩石圈中化石燃料的贮量约为 5 000～ 10 000Pg C; ② 大气CO 2

“未知汇”的量大概在 017～ 311Pg C 之间, “未知汇”可能存在于中纬度地区; ③ 土地利

用与土地覆被变化造成的 CO 2 排放量估计值差异较大, 可能在 016～ 316Pg C 之间; ④ 陆

地碳循环模型已从静态模型发展到动态模型, 而且更加注重大气 CO 2 浓度增加和LU CC

对碳循环的影响以及 C、N、P 和 S 等循环的耦合作用。
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陆地是人类赖以生存与持续发展的生命支持系统, 也是受人类活动影响最大的区域。自

20 世纪以来, 人类活动的影响在规模上已从陆地系统扩展到整个地球系统, 如大气中温室

气体浓度增加、森林锐减、土地退化、环境污染及生物多样性丧失等等, 特别是人类活动

产生的CO 2 浓度急剧上升和由此导致的增温效应是目前人类面临的最严峻的全球环境变

化问题。因此, 从 70 年代后期开始, 全球碳循环研究受到人类的普遍关注, 特别是在几十

年到几百年时间尺度上的人类活动, 如化石燃料 (煤、石油和天燃气等) 的燃烧和非持续

性土地利用 (砍伐森林, 开垦草地, 改造沼泽等) 对全球碳循环的影响。在当前的国际地

圈- 生物圈研究计划 ( IGBP) 中, 碳循环是全球变化与陆地生态系统 (GCT E) 等多个核

心计划中的重要研究内容, 而陆地碳循环是全球碳循环的重要组成部分, 在全球碳收支中

占主导地位, 研究陆地碳循环机制及其对全球变化的响应, 是预测大气CO 2 含量及气候变

化的重要基础, 这已引起科学界的高度重视。我国作为世界上最大的发展中国家, 对能源

的需求量很大, 1992 年因化石燃料燃烧产生的二氧化碳排放量位居世界第二[1 ] , 对中国来

说, 碳循环的研究十分重要也十分紧迫, 尤其是搞清在全球碳循环中中国陆地是碳源还是

碳汇, 这关系到中国未来能源政策和农业政策的制定及怎样履行由 150 多个国家在联合国

气候变化框架公约中所达成的共识—稳定当前的大气温室气体含量。
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1　全球碳循环概述

全球碳循环是指碳素在地球的各个圈层 (大气圈、水圈、生物圈、土壤圈、岩石圈) 之

间迁移转化和循环周转的过程。在漫长的地球历史进程中, 碳循环最初只是在大气圈、水

圈和岩石圈中进行, 随着生物的出现, 有了生物圈和土壤圈, 碳循环便在五个圈层中进行,

碳素的循环流动就从简单的地球化学循环进入到复杂的生物地球化学循环, 而生物圈和土

壤圈在碳循环过程中扮演着越来越重要的角色。碳循环的主要途径是: 大气中的CO 2 被陆

地和海洋中的植物吸收, 然后通过生物或地质过程以及人类活动干预, 又以二氧化碳的形

式返回到大气中。就流量来说, 全球碳循环中最重要的是CO 2 的循环, CH 4 和CO 的循环

是较次要的部分。图 1 展示了全球碳循环的概况。

碳库单位: PgC　流量单位: PgCöa　引自文献 [ 2 ]

图 1　全球碳循环概况

F ig11　O utline of Global Carbon cycle

2　陆地碳库的贮量

在全球碳循环中, 大气圈与陆地植物群落间的CO 2 交换量最大, 其次是大气与海洋之

间。很多研究表明陆地碳循环对于大气二氧化碳浓度上升有着重要影响[3～ 5 ]。目前陆地碳循

环研究的主要问题包括: ① 陆地生态系统各主体类型中碳的贮量和流量 (源、汇) ; ② 人

类活动对这些变量的影响; ③ 温度和大气CO 2 浓度升高对各陆地生态系统碳循环的潜在效

应以及二者之间的循环因果关系[6 ]。

陆地碳库包括陆地生物圈、土壤圈和岩石圈等。碳库容量的概貌可参见图 1。对陆地生
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物量碳素贮量的估计差异较大, 范围在 480～ 1 080Pg C 之间[7 ] , 目前普遍接受的估计是

560Pg C [8～ 10 ] , 其中森林约为 422Pg C, 草原约为 9216 Pg C, 沙漠、冻原、湿地、农田分

别约为 519、910、718、2115Pg C [11 ]。当植物枯死或凋落后, 碳素由活生物量转移到凋落

物库中。凋落物的碳素总贮量估计为 60Pg C, 凋落量为 40～ 55Pg Cöa [12, 13 ] , 凋落物中碳素

的平均周转时间约为 115 年。对于平均气温高于 30℃的热带生态系统, 凋落物分解速度可

能超过输入速度, 因此基本上没有净的积累, 而在寒冷气候下, 输入速度要超过土壤中的

分解速度。泥炭是凋落物积累的一种极端情况, 其碳素总贮量估计在 160～ 165Pg C 之

间[14 ]。

陆地土壤是地球表面最大的碳库, 其有机碳总贮量约在 1 400～ 1 500Pg C 之间[15～ 17 ]。

Parton 等[18 ]将土壤碳库区分为活性 (act ive)、缓性 (so lw ) 和钝性 (passive) 3 部分。活

性碳库由活的土壤微生物及其代谢产物组成, 周转迅速, 存留时间小于 1 年; 缓性碳库包

括植物材料中经生物代谢难以分解的成分, 存留时间为几十年; 钝性碳库包括化学代谢反

应中不能够分解的有机质成分, 如木质素和部分纤维素, 存留时间一般在几百年至数千年

之间。

岩石圈是地球上最大的碳库, 但其与生物圈、水圈和大气圈之间的碳循环量很小, 规

模仅在 0101～ 011Pg Cöa 之间[10 ] , 而且岩石圈中碳素的周转十分缓慢, 因此, 在许多碳循

环模型中均未将岩石圈考虑在内 (化石燃料除外)。岩石圈中的碳以有机碳和碳酸盐两种形

态存在。根据各类岩石的碳素平均含量和相应质量, 估算出整个岩石圈的有机碳贮量为

210×107Pg C, 其中化石燃料约为 5 000～ 10 000Pg C [14, 19 ]。整个岩石圈的碳素总贮量为

910×107Pg C, 地球共包含有大约 110×108 Pg C [10, 20 ]。

我国有关碳循环的基础研究比较薄弱, 目前陆地生态系统的碳贮量和净第一性生产力

(N PP) 碳量还没有被准确确定, 而且陆地生态系统的碳通量估计也存在较大的差异[21 ] , 今

后需要大力加强这方面的工作。

3　陆地碳源和碳汇

在几十年到几个世纪的时间尺度上, 人们主要关心的是碳在大气圈、海洋和陆地生态

系统 (包括植物和土壤等) 三个碳库之间进行的连续交换, 即碳的流量问题或者说是碳源

和碳汇的问题。碳源可以理解为向大气圈释放碳的通量、过程或系统, 碳汇可以理解为从

大气圈中清除碳的通量、系统、过程或机制。大气圈与陆地生态系统之间碳的交换过程存

在的未知问题最多, 受人类活动的影响最大, 是全球碳循环的研究重点, CO 2、CH 4 和CO

三种气体的源与汇则是主要的研究对象, 其中以CO 2 最为重要。

311　CO 2 源与汇的研究进展

化石燃料燃烧与土地利用变化产生的CO 2 超过同期大气CO 2 的增量及海洋的吸收量,

使得CO 2 收支失衡, 一部分CO 2“失踪”, 导致所谓的碳的“未知汇”(“m issing sink”) 问

题。自从 1938 年Callendar 首先提出CO 2 收支不平衡这一问题以来[22 ] , 60 多年过去了, 这

个问题仍然是困扰科学界的一大难题。它所依据的确凿资料在于以下三个方面: ① 1957 年

开始的大气CO 2 浓度监测数据; ② 近 200 年的冰芯CO 2 数据; ③ 化石燃料燃烧释放的CO 2

数据。在 1958～ 1978 年间这部分碳汇大约有 37Pg C, 80 年代平均约有 118 Pg Cöa [23, 24 ] , 这
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一“未知汇”一般认为存在于陆地生态系统, 分布区域可能在北半球中纬度地带[25, 26 ] , 而

土壤和植被是可能的汇[27 ]。

化石燃料燃烧排放的 CO 2 是目前了解得最清楚的一个量值, 每年约为 610Pg

C [6, 9, 10, 13 ] , 如果这些CO 2 全部存留在大气中, 将使大气CO 2 浓度以 018% öa 的比率递增, 但

实际上目前的增加速率仅为 014% öa (115 ppm vöa) , 也就是说不考虑别的排放途径, 每年

化石燃料排放的CO 2 中也只有 56% (3136Pg C) 保留在大气中[28 ] , 其余 33% (2Pg C) 被

海洋吸收[26, 29 ] , 两者合计约占化石燃料燃烧年排放量的 89% , 也还存在 11% (0166Pg C)

的“未知汇”。若考虑土地利用变化等途径排放的CO 2, 目前“未知汇”的量有以下几个估

计: 215 [9 ], 119±112 [30 ] , 117Pg C [10 ] , 117Pg C 是较新的估计, 也是普遍接受的估计。

在进行大气CO 2 源汇平衡的运算中, 通过海洋环流和海水CO 2 溶解模型、生物地球化

学模型以及测量大气- 海洋CO 2 分压差异估计的 80 年代全球海洋碳吸收通量比较一致,

在 2±018Pg Cöa 左右[31 ] , 而对土地利用变化造成的CO 2 排放量的估计差异较大, 它约占化

石燃料燃烧排放量的 18%～ 60% (1960 年以后) [6 ] , 其中 80 年为 016～ 215Pg Cöa, 90 年为

111～ 316Pg Cöa [9 ]。如果海洋的吸收量是准确的, 那么“未知汇”就只能存在于陆地, 目前

全球碳循环研究的重点就在于确定“未知汇”在陆地上的空间分布、吸收强度以及影响陆

地碳汇的因素。

对于“未知汇”在陆地上的空间分布和吸收强度有许多不同的看法。Fan 等[32 ]通过分

析 1988～ 1992 年大气CO 2 空间分布资料认为: 北美大陆 (大部分在 51°N 以南) 和欧亚-

北非大陆可能是汇, 前者平均吸收量达 (117±015) Pg Cöa, 后者平均吸收量仅 (011±

016) Pg Cöa, 而且北美大陆具有很高的可信度, 其它的陆地表面 (热带- 南半球) 可能为

源, 平均释放 012±019 Pg Cöa。然而, 许多学者的看法与 Fan 等[32 ]有很大的差异, Po t ter

等[33 ]认为 1987 年美国和加拿大陆地生态系统的碳汇通量分别为 0112 和 0110Pg Cöa, 1988

年分别为 0105 Pg Cöa 和 0117 Pg Cöa, 北美陆地生态系统每年吸收的大气CO 2 只能抵消

80 年代晚期北美大陆化石燃料燃烧源的 20% , 而且全球范围的陆地生态系统碳汇范围也只

有 014～ 216Pg Cöa; Ho lland 等[34 ]对美国森林碳汇的估计 (80 年代晚期至 90 年代早期) 及

Hough ton 等[35 ]对美国土地利用变化 (森林再生等) 碳汇的估计 (80 年代以来) 分别为

0117Pg Cöa 和 0115～ 0135Pg Cöa, 较之 Fan 等[32 ]对北美大陆碳汇的估计相差甚远, 仅能抵

消美国年释放量的 10%～ 30%。另外, Hough ton [30 ]认为北半球中纬度森林吸收CO 2 的范围

在 015～ 018Pg Cöa 之间, 尚未观测到但可能也被陆地生态系统吸收的为 111±113 Pg Cöa;

Cao 等[36 ]模拟CO 2 和气候效应得到的北半球碳汇约为 0158Pg Cöa, 且没有明显的东西差

别。CO 2 观测资料的稀少、模型的不完善以及使用不同的资料和模型进行计算是造成差异的

主要原因, 也是难以区分陆地碳汇的最主要原因[37 ]。但是, 对于北半球中纬度地区是碳汇,

似乎都没有异议。现在已经对北美 (Am eriF lux) 和欧洲通量 (Eu roF lux) 进行了高塔监测,

并逐步向南美、非洲和亚洲进行延伸[38, 39 ] , 其目的是在全球各种陆地生态系统建立世界范

围的监测塔网站进行长期的碳通量和生态资料的收集, 通过测量植物和土壤吸收与排放的

CO 2 来追踪碳循环, 确认“未知汇”的区域和提供陆地碳汇的大小。

了解影响陆地碳汇的因素是理解全球碳循环的一个重要前提。CO 2 浓度增加造成的施

肥效应、N 沉降增加造成的增肥效应、废弃农场和砍伐森林的再生等都是造成陆地生态系

统 (特别是森林) 吸收CO 2 的原因。Fan 等[32 ]将北美大陆高达 117Pg Cöa 的碳汇归因于森
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林的再生、人为N 沉积、CO 2 施肥作用以及全球变暖; Po t ter 等[33 ]推论气候变化、近期森

林再生是陆地生态系统碳汇的主要原因。D elucia 等[40 ]进行的实验研究表明, CO 2 等温室气

体增加促进了植物生长, 推论世界森林将能吸收 50% 左右人类活动释放到大气中的CO 2。

早期估计全球N 沉降增加对陆地碳汇的贡献可高达 115Pg Cöa [41 ] , 欧洲和北美的N 沉降最

重, 按照模式计算, 人为N 沉降刺激北美碳吸收达 0129～ 0135Pg Cöa, 而欧亚则更高 (0167

～ 0186Pg Cöa) [42 ]。但最近N adelhoffer 等[43 ]的研究结果认为过去估计的N 沉降施肥效应

对碳汇的贡献过高, 只有 1ö3 的N 可被植物利用, 因此N 沉降增加对北半球陆地生态系统

(森林) 吸收CO 2 的贡献是很小的, 仅在 0125Pg Cöa。对此, Jenk in son 等[44 ]和 Sievering [45 ]

有不同的看法, 前者认为N adelhoffer 等的认识中可能有遗漏因素, 后者认为森林C 吸收的

上限应该在 1～ 2 Pg Cöa。

312　CH4、CO 源与汇研究进展

CH 4 全球的释放由天然源 (160T g CH 4öa) 和人为源 (375T g CH 4öa) 释放组成, 现在

估计的总量为 (535±125) T g CH 4öa [31 ]。人为源包括天然气泄漏、石油煤矿开采及其他生

产活动、热带生物体燃烧、反刍动物、城市垃圾处理场、稻田等。天然源包括天然沼泽、湿

地、河流湖泊、海洋、热带森林、苔原、白蚁等。人为源估计占总释放量的 60%～ 80% 左

右, 其中 20% 左右 (100T g CH 4öa) 与化石燃料的生产与使用有关, 主要是煤矿和石油、天

然气开采过程中的泄漏。天然湿地 (沼泽地、浅水湖沼和苔原等) 是CH 4 的主要源, 全球

天然湿地的CH 4 排放约占总释放量的 20% , 随着全球变暖的继续, 微生物活动增强, 天然

湿地的释放量可能会进一步加大。稻田是CH 4 的另一个重要源, 但到目前稻田CH 4 排放量

的估计也不确定, 范围在 20～ 100 T g CH 4öa, 较为可信的估计量为 40 T g CH 4öa [46 ]。除了

大气中每年增加 37T g CH 4öa 以外, 大气CH 4 的汇主要是与OH 自由基在对流层大气中的

氧化反应 (490T g CH 4öa)、向平流层输送 (40T g CH 4öa) 和干燥土壤的吸收 (30T g CH 4öa) ,

全球CH 4 汇的大小在 (560±100) T g CH 4öa [47 ]。

大气中CO 浓度较低 (45×10- 12～ 250×10- 12) , 滞留时间约 2 个月。CO 的源汇平衡主

要取决于人类活动的排放量, 少量的CO 由植被吸收, 大量的CO 汇是在大气中与羟基

(OH ) 反应, 由于CO 与OH 反应生成CO 2 很快, 所以CO 在全球碳的源汇平衡计算中包

括在CO 2 的流量之内[2 ]。

4　大气CO 2 浓度升高对陆地生态系统碳循环的影响

大气CO 2 浓度监测始于 1957 年, 由 Keeling 领导的研究组在夏威夷的M auna L oa 和

南极分别进行, 夏威夷M auna L oa 岛观测站 (1915°N , 15516°W ) 已连续进行了 40 多年大

气CO 2 测量, 是世界上最长、最可靠的大气CO 2 浓度记录, 从 1959 年到 1998 年, 大气CO 2

浓度从 315183 ppm v 增加到 36617 ppm v, 增加了 1611% , 平均每年增加 1130 ppm v。如果

CO 2 的浓度继续增加, 到 21 世纪中叶 (2030～ 2050 年) CO 2 浓度将是工业革命前 (280

ppm v) 的两倍 (560～ 600 ppm v) , 全球年平均气温将升高 115～ 415℃[48, 49 ] , 降水可能增

加 7%～ 15% [23 ]。这无疑会对陆地生态系统碳循环产生巨大的影响。首先考虑到的是CO 2

浓度增加是否会增加陆地植被对CO 2 吸收量, 也即增加碳素的固定量。通过长期的模拟实

验研究, 已经得出了部分结果, 例如在海滨沼泽生态系统中, 在增加CO 2 浓度的情况下, 若
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是C 3 植物和C 4 植物混杂的群落, C 3、C 4 植物的生产力都有所增加, C 3 植物要高于C 4 植物,

若是单一C3 植物的群落, 地上部分生物量净增约 15% , 地下部分 (根) 生物量净增超过

80% , 而在单一C 4 植物群落中, 地上部分和地下部分生物量对CO 2 都无明显的响应[50 ]。热

带森林生态系统也有类似的结果, 当生态系统暴露在CO 2 浓度为 610 ppm v 的气氛中, 地上

部分生物量仅增加 6% (相对正常浓度 340 ppm v) , 而地下部分生物量却增加了 30% , 土壤

呼吸量增加了一倍[51 ]。对草地生态系统来说, 加倍的大气CO 2 浓度会促进植物对资源 (水

分、养分等) 的利用效率, 从而增加净生产力[52, 53 ]。对农作物来说, 若大气CO 2 浓度从 340

ppm v 增加到 680 ppm v, 将使C 3 类作物 (小麦、大豆和水稻等) 产量增加 10%～ 50% , C 4

类作物 (玉米、甘蔗等) 产量增加 0～ 10% , C 3 作物对CO 2 倍增的响应要比C 4 作物显著的

多[54 ]。否定的观点认为, 这种状况在高度施肥的温室中可能是真实的, 但自然界的植物生

长主要受土壤养分和水分的限制, 而不是缺少CO 2, 因而CO 2 浓度增加对植物的影响究竟

是正还是负尚难以定论, 至少在量值上比试验条件下观测到的要小[55 ]。但实际上, 许多有

关CO 2 增加与植物水分的研究表明, C3 和C4 植物在CO 2 浓度升高后对水分利用的效率分

别可增加 60%～ 160% [56 ]。若CO 2 浓度升高增加了陆地植被对CO 2 吸收量, 一部分失踪的

人为碳汇就找到了归宿, 剩下的工作就是测量各种植被所增加的碳贮量, 碳循环的链条也

就能够续上, 但是问题远不是那么简单, 地球是一个复杂的巨系统, 源汇的分布、强度及

其转化还有着太多的未知数。

5　陆地碳循环模型研究进展

为研究陆地碳循环与全球变化之间复杂的相互作用以及实现碳循环的定量模拟和预

测, 模型方法已经成为陆地碳循环研究中不可替代的手段。利用碳循环模型可以模拟碳循

环的动态变化, 估计土壤和植被的碳存贮现状以及预测未来的碳存贮潜力。在几十年到几

个世纪的时间尺度上, 陆地碳循环模拟主要解决 3 个方面的关键问题: ① 气候变化对陆地

碳循环的影响。② 大气二氧化碳浓度上升对陆地碳循环的影响。③ 土地利用与土地覆盖变

化的影响。

L eem an s 等曾将陆地碳循环模型的发展分为三个阶段, 最早的碳循环模型是碳平衡模

型[57 ] , 例如 E sser 于 1987 年提出的OBM 模型[58 ]。这类模型根据陆地生态系统的分类, 模

拟各类生态系统的净初级生产力 (N PP) , 并从实测数据分析不同生态系统类型的碳密度, 再

根据分布面积的估计, 然后用简单相乘的方法计算全球陆地的碳平衡, 但没有包括陆地生

态系统对全球变化的反馈效应, 属静态模型; 第二阶段的陆地碳循环模型是在地理空间数

据库基础上, 通过植被- 气候关系模拟陆地潜在的植被分布, 从而预测气候变化对陆地碳

平衡的动态影响。但对不同生态系统的碳密度仍没有机理性的解释, 并且没有包括土地利

用和土地覆盖变化 (LU CC, L and u seöcover change) 对潜在碳存贮密度的影响, 例如CA SA

模型[59, 60 ]; 模型发展的第三阶段是模拟生物地球化学循环的动态和机理过程, 并将植被组

成与结构变化及土地利用和土地覆盖变化 (LU CC) 等影响引入到模型中, 预测全球变化情

景下陆地碳循环的动态, 例如M elillo 发展的 T EM 模型[61 ]。后两个阶段主要以动态模型为

主。目前, 国外已发表了大量的陆地碳循环模型, 但是国内有关碳循环模型的报道不多, 尤

其是区域尺度的碳循环模型[62 ] , 而且多是静态模型[63 ]。
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为了对陆地碳存贮和碳循环模式作出合理和准确的预测, 当前碳循环模型的发展趋势

表现为以下 4 个方面: ① 建立全球碳循环动态模型, 并更加注重碳循环的机理过程, 模拟

从几十年到几个世纪不同时间尺度上的碳循环动态[64 ]; ② 从单一碳循环模拟向碳、氮、磷

等多种元素循环相耦合的模拟。研究表明, 在多种时间尺度上碳循环都和其它元素的循环

相关连, 特别是氮、磷和硫[41 ] , 而且可利用氮的不足将限制生态系统碳的吸收和存贮[64 ] , 因

此, 碳循环模型中必须直接或间接地模拟其它营养元素对碳循环的影响; ③ 开始注重土地

利用与土地覆盖变化对陆地碳循环的影响。当前, 对未来土地利用与土地覆盖变化模式的

预测仍是碳循环模拟中的主要不确定因素, 并已成为碳循环模型研究的新热点[57, 65 ]; ④ 碳

循环模型与遥感、G IS 技术结合, 模拟大尺度的碳循环过程[66, 67 ]。
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Progresses of Terrestr ia l Carbon Cycle Stud ies

Geng Yuan2bo , Dong Yun2she, M eng W ei2qi

( Inst itu te of Geograph ical Sciences and N atural R esources R esearch, CA S, Beijing　100101, Ch ina)

Abstract: P rogresses of terrest ria l carbon cycle studies are in troduced in term s of som e

recen t hom e and oversea litera tu res in th is paper. T hese p rogresses are as fo llow s: ①

M ajo r terrest ria l carbon reservo irs, i. e. the b iom ass of terrest ria l b io sphere, pedo sphere

and litho sphere, their o rgan ic carbon sto rages are 560Pg C, 1 400～ 1 500Pg C, 210×

107Pg C respect ively, and carbon sto rages of fo ssil fuels in litho sphere are abou t 5 000～ 10

000Pg C. O rgan ic carbon sto rages of fo rest, g rassland, desert, tundra, w et land and

farm land in the terrest ria l b io sphere are 422Pg C、9216 Pg C、519 Pg C、910 Pg C、718 Pg

C、2115 Pg C respect ively. ② T he“M issing sink”of CO 2 at a tmo sphere is abou t 017～

311Pg C, and the assessing value of 117Pg C is genera lly though t to be sat isfacto ry. It is

po ssib le that the“M issing sink”is located in m iddle la t itude region of land in the earth. ③

T he fluxes of CO 2 (Sou rce) from LU CC (L and u seöcover change) are betw een 016 and

316Pg C, and resu lts of f lux from differen t researchers have m uch difference. T he value of

g lobal sou rce and sink of CH 4 is ( 535 ± 125) T g CH 4öa and ( 560 ± 100) T g CH 4öa

respect ively. ④ Som e studies show that increasing concen tra t ion of CO 2 in a tmo sphere can

increase N PP of vegeta t ion. ⑤ T he dynam ic models of terrest ria l carbon cycling have been

developed recen t ly, and the effect of LU CC and the coup ling of cycling of C、N、P and S

have been paid mo re at ten t ion to in these models.
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