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摘　 要　 氮沉降对植物群落的影响，特别是对脆弱生态系统中植物群落的影响，一直是生
态学研究的热点问题。 为了更好地探究氮沉降对脆弱生态系统植物群落不同功能群生理
生态特征的影响，以青藏高原高寒草甸为研究对象，将植物群落划分为禾本科、莎草科、杂
类草 ３ 种不同功能群，通过模拟氮沉降试验，观测不同氮添加水平下（０、８、２４、４０、５６、７２
ｋｇ·ｈｍ－２·ａ－１）３ 种功能群数量特征和净光合速率的动态变化，以期揭示植物对氮沉降的
响应规律。 结果显示：１）氮添加对不同功能群植物数量特征的影响具有显著差异，氮添加
提高了莎草科的多度和高度，而对禾本科和杂类草的多度和高度无显著影响（Ｐ＞０．０５），禾
本科的地上生物量随着氮添加水平的升高表现出先下降后上升的变化趋势，而莎草科和杂
类草的地上生物量随着氮添加水平的升高均表现出下降趋势；２）氮添加对不同功能群植物
光合作用的影响有显著差异，禾本科的净光合速率（Ｐｎ）随着氮添加水平的升高表现出先下
降后上升的变化趋势，而莎草科和杂类草净光合速率均表现出线性下降趋势，氮添加显著
提高了不同功能群植物的气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）。 ３）三个功能群植物的净光合速
率与地上生物量之间均呈显著正相关。 研究表明，短期高氮添加会削弱植物的光合能力，
降低植物地上生物量的积累，抑制植物生长。

关键词　 青藏高原； 高寒草甸； 氮添加； 植物功能群

国家重点研发计划重点专项课题（２０１６ＹＦＣ０５０１９０６）资助。
收稿日期： ２０１８⁃０８⁃０７　 　 接受日期： ２０１８⁃１２⁃２２
∗通讯作者 Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｄｏｎｇｓｈｉｋｕｉ＠ ｓｉｎａ．ｃｏｍ

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒ⁃
ｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． ＳＨＥＮ Ｈａｏ，
ＤＯＮＧ Ｓｈｉ⁃ｋｕｉ∗， ＬＩ Ｓｈｕａｉ， ＸＵ Ｙｕ⁃ｄａｎ， ＨＡＮ Ｙｕ⁃ｈｕｉ， ＺＨＡＮＧ Ｊｉｎｇ （Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ
Ｗａｔｅｒ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ， Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｂｅｉｊｉｎｇ
１００８７５， Ｃｈｉｎａ） ．

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｏｎ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ
ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｆｒａｇｉｌｅ ｈａｂｉｔａｔｓ， ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｈｏｔ ｔｏｐｉｃ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｔｏ ｂｅｔｔｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｅｃｏ⁃ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｌ⁃
ｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ， ｗｅ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ａ ｆｉｅｌｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏ⁃
ｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ （０， ８， ２４， ４０， ５６， ７２ ｋｇ·ｈｍ－２·ａ－１） ｔｏ ｓｉｍｕｌａｔｅ ｎａｔｕｒａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉ⁃
ｔｉｏｎ． Ｗｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｏ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｇｒａｓｓ， ｓｅｄｇｅ， ａｎｄ
ｆｏｒｂ． Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ： （１） Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｗｅｒｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｅｄｇｅ， ｂｕｔ ｈａｄ ｎｏ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ
ｔｈａｔ ｏｆ ｇｒａｓｓ ａｎｄ ｆｏｒｂ （Ｐ＞０．０５）． Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｇｒａｓｓ ｓｈｏｗｅｄ ｎｏｎ⁃ｌｉｎｅａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｉ⁃
ｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｅｄｇｅ ａｎｄ ｆｏｒｂ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ． （２） Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｇｒａｓｓ ｓｈｏｗｅｄ ｎｏｎ⁃ｌｉｎｅａｒ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｔｈａｔ ｏｆ ｓｅｄｇｅ ａｎｄ ｆｏｒｂ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ
ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ）

生态学杂志 Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ　 ２０１９，３８（５）：１２７６－１２８４ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ＤＯＩ： １０．１３２９２ ／ ｊ．１０００－４８９０．２０１９０５．００９



ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｏｆ ａｌｌ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ． （３） Ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｗａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ （Ｐ＜
０．０５）． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｗｉｌｌ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｕｓ ｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ； ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ．

　 　 自 ２０ 世纪以来，随着全球气候变化和人类活动

干扰的加剧，陆地生态系统大气氮沉降水平显著增

加，引发了一系列不同程度的生态效应（Ｂｏｂｂｉｎｋ ｅｔ
ａｌ．，２０１０；Ｓｐａｒｒｉｕｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 氮素的输入对生态

系统的影响已经成为生态研究的热点问题（Ｇａｌｌｏ⁃
ｗａｙ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７；Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。
氮（Ｎ）是陆地生态系统中影响植物生长的主要元素

（Ｖｉｔｏｕｓｅｋ ｅｔ ａｌ．， １９９１； Ｓｔｅｖｅｎｓ ｅｔ ａｌ．， ２００４；Ｗａｎ ｅｔ
ａｌ．，２００９；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 氮沉降可以改变土壤

理化性质（Ｅｎｔｗｉｓｔｌｅ ｅｔ ａｌ．，２０１８；Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２０１８；Ｔｉａｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１８）、微生物群落组成和结构（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１８；Ｔｒｅｓｅｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１８）、植物群落组成和结构

（Ｓｔｅｖｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１８；Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．，２０１８）等。 当前的

一些研究认为，在氮素缺乏的环境中，氮沉降能够促

进植物的氮吸收效率和光合同化能力，进而提高生

产力（Ｎａｋａｊｉ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｂａｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０；李林森等，
２０１５）。 但是，过多氮素的摄入，也会对植物体内碳

的分配格局产生影响，削弱植物的光合同化能力

（Ｂｅｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００１）。 氮沉降对植物产生的积极

（Ｉｂñｅｚ ｅｔ ａｌ．，２０１８）、中性（Ｍｏｒｅｃｒｏｆｔ ｅｔ ａｌ．，１９９４）和
消极（Ａｂｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９８９； Ｓｔｅｖｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，２００４，２０１０；
Ｒｏｗｅ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１０）影响均有报道。
因此，植物在不同氮沉降水平下的响应仍然是现阶

段生态学研究的重点问题（Ｘｉａ， ｅｔ ａｌ．，２００８）。 青藏

高原平均海拔 ４０００ ｍ 以上，面积约 ２５０ 万 ｋｍ２，其
中高寒草甸的面积占到 ５０％左右，是该地区主体生

态系统（Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 随着全球气候变化，青
藏高原地区氮沉降水平持续增加，氮沉降的范围在

８．０～１３．８ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１（Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１７），并且

未来还将持续增加（Ｇａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 因此，该地

区是研究氮沉降对高寒生态系统影响的理想实验平

台。 植物功能群是具有确定功能特征的一系列植物

的组合，把一系列植物归为一个功能团体，使复杂的

生态系统研究得以简单化，可以作为研究植被随环

境动态变化的基本单元（左小安等，２００６；范玉龙等

２００８；胡楠等，２００８；Ｖｏｕｒｌｉｔｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００９；孙小妹等，
２０１８），能够使我们更好地了解植物对环境的响应

（Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 本研究通过人工氮肥添加试验

模拟高寒草甸的氮沉降，通过测定禾本科、莎草科、
杂类草 ３ 个功能群的地上生物量、高度、多度和气体

交换参数，试图从数量特征和光合特征两个方面探

讨氮沉降对高寒草甸植物功能群造成的影响，以期

在功能群水平上揭示植物对氮沉降的响应规律，为
预测未来氮沉降给高寒草地植物的潜在影响及应对

策略提供数据支撑和理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１ １　 研究地概况

研究地点位于青海省海北藏族自治州海晏县西

海镇（１００°５７′Ｅ，３６°５６′Ｎ，海拔 ３１００ ｍ）。 该地植被

类型为高寒草甸，常见植物种有披碱草 （ Ｅｌｙｍｕｓ
ｄａｈｕｒｉｃｕｓ）、赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、紫花针茅（Ｓｔｉｐａ
ｐｕｒｐｕｒｅａ）、线叶嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）等 １９ 种，
隶属 ９ 科，分别为禾本科（５ 种）、菊科（４ 种）、蔷薇

科（３ 种）、莎草科（２ 种）、唇形科（１ 种）、车前科（１
种）、玄参科（１ 种）、瑞香科（１ 种）、毛茛科（１ 种）。
可以归为三大功能群：禾本科（冷地早熟禾、短芒披

碱草、冰草、赖草、紫花针茅）、莎草科（线叶嵩草、黑
花薹草）和杂类草（紫菀、山莓草、多裂委陵菜、猪毛

蒿、白花枝子花、青藏狗娃花、二裂委陵菜、蒲公英、
车前、甘肃马先蒿、狼毒、瓣蕊唐松草），其中杂类草

的组成最为丰富（图 １）。 土壤以高寒草甸土为主

（黏粒占 ９０％以上），年平均气温 １．４ ℃，平均降水量

为 ３３０～３７０ ｍｍ。
１ ２　 试验设计

本试验采用完全随机设计，在青藏高原高寒草

甸（１００°５７′Ｅ，３６°５６′Ｎ，海拔 ３１００ ｍ）设置不同水平

的氮添加实验，共设定 ６ 个处理，各处理施氮量分别

为：对照 ＣＫ（不施氮）、Ｎ１（８ ｋｇ·ｈｍ－２ ·ａ－１）、Ｎ２
（２４ ｋｇ·ｈｍ－２ ·ａ－１）、Ｎ３（４０ ｋｇ·ｈｍ－２ ·ａ－１）、Ｎ４
（５６ ｋｇ·ｈｍ－２·ａ－１）、Ｎ５（７２ ｋｇ·ｈｍ－２·ａ－１），所添

加氮肥为硝酸铵（ＮＨ４ＮＯ３），每个处理 ３ 个小区（３
组重复）。 共 １８ 个小区（面积 ２ ｍ×５ ｍ）（图 １），各
小区之间设置１ ｍ等距缓冲带，从２０１５年开始，每
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图 １　 研究区和样地布局概况
Ｆｉｇ．１　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｓａｍｐｌｅ ａｒｅａ

年 ５ 月和 ７ 月在每个小区均匀添加相应水平的氮素。
１ ３　 观测项目和测定方法

在每个小区随机布设 １ ｍ×１ ｍ 的样方，调查并

记录样方内植物的物种组成、多度、高度等指标，然
后对样方内的所有物种进行基于叶片水平的野外光

合测定。 ２０１７ 年 ７ 月中旬（植物生长季），在天气晴

朗无风的 ０９：００—１１：００，样方调查完成之后，每个

小区选 ５ 株长势一致，生长良好的植株（每个物种

选 ５ 株），用 ＬＩ⁃６４００ 便携式光合测定仪（ ＬＩ⁃ＣＯＲ，
Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）测定气体交换参数。 选取完全展开的

成熟叶片，测定时保持叶片自然生长角度不变，每个

叶片测定 ５ 次。 控制 叶 室 内 ＣＯ２ 浓 度 为 ４００
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，叶室温度 ２５ ℃，用红蓝光源提供光合

有效辐射（ＰＡＲ）１５００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，进一步得到

植物叶片的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间

ＣＯ２ 浓度（Ｃ ｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）等参数，由于部分草

本植物叶片较窄，在光合测量过程中将植株的多个

叶片并排充满叶室。 功能群的净光合速率按照各功

能群组成物种净光合速率的平均值计算（刘旻霞

等，２０１５）。 在每个处理中，将光合测定完的植物按

功能群分类刈去地上部分，带回实验室，称量鲜重后

于 ６０ ℃烘干至恒重，并记录。 样地所调查植物种类

见表 １。
１ ４　 数据统计分析

运用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件对数据进行分析，并对各

处理功能群的光合参数、地上生物量、多度、高度进

行单因素方差分析，对各测定指标进行相关性分析，
并用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．１ 和 Ｒ 语言进行绘图。

２　 结果与分析

２ １　 氮添加对高寒草甸不同植物功能群数量特征

的影响

高度、多度和地上生物量是植物重要的生长指

表 １　 研究地高寒草甸植物群落物种组成
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ
物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ　 　 科 Ｆａｍｉｌｙ
冷地早熟禾 Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｓｅ
短芒披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔｕｓ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｓｅ
冰草 Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｓｅ
赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｓｅ
紫花针茅 Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｓｅ
线叶嵩草 Ｃａｒｅｘ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ 莎草科 Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ
黑花薹草 Ｃａｒｅｘ ｍｅｌａｎａｎｔｈａ 莎草科 Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ
紫菀 Ａｓｔｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｓ 菊科 Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ
山莓草 Ｓｉｂｂａｌｄｉａ ｐｒｏｃｕｍｂｅｎｓ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ
多裂委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｍｕｌｔｉｆｉｄｉ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ
猪毛蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ 菊科 Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ
白花枝子花 Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ 唇形科 Ｌａｂｉａｔａｅ
青藏狗娃花 Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ｂｏｗｅｒｉｉ 菊科 Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ
二裂委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ
蒲公英 Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ 菊科 Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ
车前 Ｐｌａｎｔａｇｏ ａｓｉａｔｉｃａ 车前科 Ｐｌａｎｔａｇｉｎａｃｅａｅ
甘肃马先蒿 Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ 玄参科 Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ
狼毒 Ｓｔｅｌｌｅｒａ ｃｈａｍａｅｊａｓｍｅ 瑞香科 Ｔｈｙｍｅｌａｃｅａｅ
瓣蕊唐松草 Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ｐｅｔａｌｏｉｄｅｕｍ 毛茛科 Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ
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标。 本研究结果表明（图 ２），氮添加并未对禾本科

和杂类草植物的高度和多度产生显著影响，而氮添

加显著提高了莎草科植物的高度和多度。 禾本科植

物的地上生物量在施氮后显著下降（Ｐ＜０．０５），在
Ｎ５ 水平与对照间差异不显著。 莎草科和杂类草植

物的地上生物量随着氮添加水平的升高逐渐降低。
２ ２　 氮添加对高寒草甸不同植物功能群气体交换

参数的影响

气体交换参数中，净光合速率（Ｐｎ）能够直接表

征植物光合能力的强弱，气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率

（Ｔｒ）反应植物对水分的利用效率，胞间 ＣＯ２ 浓度

（Ｃ ｉ）反映植物同化 ＣＯ２ 的状态。 方差分析结果表

明（图 ３），氮添加显著影响不同功能群的气体交换

参数。 随着氮添加水平的升高，禾本科的净光合速

率（Ｐｎ）表现出先下降后升高的变化趋势，而莎草科

和杂类草的净光合速率则呈现出持续下降的趋势，
禾本科、莎草科和杂类草的气孔导度和蒸腾速率均

呈现出显著增加的趋势，禾本科的胞间 ＣＯ２ 浓度表

现出先增加后降低的变化趋势，而莎草科和杂类草

均显著升高。
２ ３　 高寒草甸植物功能群数量特征和气体交换参

数间的相关性分析

对 ３ 种功能群的 ８ 个指标进行相关分析，结果

表明（图 ４），对禾本科而言，氮添加水平与气孔导度

和蒸腾速率呈显著正相关，相关系数分别为 ０．９２０
和 ０．９８７（Ｐ＜０．０５）；净光合速率与气孔导度和胞间

ＣＯ２ 浓度均呈负相关，相关系数分别为－ ０． ４６１ 和

－０．９８６（Ｐ＜０．０５）；净光合速率与地上生物量呈正相

关，相关系数 ０．７９９（Ｐ＜０．０５）。 对莎草科而言，氮添

加水平与气孔导度、胞间 ＣＯ２ 浓度和蒸腾速率均呈

显著正相关，相关系数分别为 ０．９８４、０．９４９、０．９７６（Ｐ
＜０．０５），与净光合速率和地上生物量均呈显著负相

关，相关系数分别为－０．９６５、－０．８８４（Ｐ＜０．０５）；净光

合速率与气孔导度、胞间 ＣＯ２ 浓度和蒸腾速率均呈

负相关相关系数分别为－０．９６２、－０．９６１ 和－０．９２３（Ｐ
＜０．０５），与地上生物量呈显著正相关，相关系数为

０．９３０（Ｐ＜０．０５）。 对杂类草而言，氮添加水平与净光

合速率、地上生物量均呈显著负相关，相关系数分别

图 ２　 氮添加对高寒草甸不同植物功能群数量特征的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ
ＣＫ、Ｎ１、Ｎ２、Ｎ３、Ｎ４、Ｎ５ 分别表示氮添加水平为 ０、８、２４、４０、５６、７２ ｋｇ·ｈｍ－２·ａ－１。 不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５），下同。
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图 ３　 氮添加对高寒草甸不同植物功能群气体交换参数的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

为－０．８３３、－０．９１８（Ｐ＜０．０５），与气孔导度、胞间 ＣＯ２

浓度和蒸腾速率均呈显著正相关，相关系数分别为

０．９５３、０．７４４ 和 ０．９８０（Ｐ＜０．０５）；净光合速率与气孔

导度、胞间 ＣＯ２ 浓度、蒸腾速率均呈显著负相关，相
关系数分别为－０．９２５、－０．９８１、－０．８８１（Ｐ＜０．０５），与
地上生物量呈显著正相关，相关系数为 ０．９６６（Ｐ＜
０．０５）。

３　 讨论与结论

一般而言，植物的高度和多度能够直接或间接

反映其生长状况以及获取外界环境资源的能力，是
体现植物生长状况最直观的指标 （张永宽等，
２０１２）。 而植物生物量是研究植被净初级生产力的

基础，是植被碳库的度量，能在一定程度上体现生态

系统结构与功能的综合性数量特征 （马丽等，
２０１８）。 因此，整体而言，生物量的累积可以作为评

价植物生长状况和碳储量的重要依据。 在许多研究

中发现，氮输入能够促进氮限制生态系统中植物生

物量的累积（Ａｎ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｗａｎ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｗａｎｇ
ｅｔ ａｌ．，２０１８），然而，另有研究表明，氮摄入过多也会

对植物产生一定的负效应（Ｎａｋａｊｉ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ａｂｅｒ，
２００３；Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ．，２０１０；宗宁等，２０１８）。 李明月等

（２０１３）对模拟氮沉降下木荷的研究发现，高氮沉降

会显著降低其地上生物量。 刘红梅等（２０１６）对贝

加尔针茅光合特征的研究发现，低氮添加并未提高

禾本科植物的光合速率，且长期的氮添加还会对其

光合能力产生抑制作用。 各种关于高氮沉降给植物

带来负效应的研究也很多（Ｒｏｗｅ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｓｔｅｖｅｎｓ
ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 氮沉降水平的升高可能会使氮素不

再是生态系统的主要限制因子 （ Ｃｒａｉｎｅ ｅｔ ａｌ．，
２００８）。 除了氮素之外，其他环境因素，比如土壤含

水量，也会在一定程度上对氮添加的效果产生很大

影响。 干旱状况下，氮添加会对植物生长产生较强

的抑制作用（Ａｓｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００１）。 在本试验中，氮添

加并未使禾本科和杂类草的高度和多度发生显著改

变（Ｐ＞０．０５），而使莎草科的高度和多度出现一定程

度的增加，这说明禾本科和杂类草的高度和多度对

氮添加并不敏感。 随着氮添加水平的升高，禾本科

的地上生物量先下降后升高，在 Ｎ５ 水平与对照差

异不显著（Ｐ＞０．０５），而莎草科和杂类草地上生物量

０８２１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３８ 卷　 第 ５ 期　



图 ４　 高寒草甸不同植物功能群各指标相关性分析
Ｆｉｇ．４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ａｌｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

随着氮添加水平的升高，下降幅度均增大，具体而

言，高氮添加会减少植物地上生物量的累积。 翟占

伟等（２０１７）认为，外源氮添加会打破植物体内的养

分平衡，导致氮代谢加强，与碳同化竞争光合作用中

光反应产生的同化力，从而导致光合碳同化速率降

低，降低植物地上生物量的累积，这在一定程度上能

够解释本试验结果。 植物光合作用是植物干物质积

累的基础，也是植物生长的重要功能（王振兴等，
２０１２），光合速率的降低会在一定程度上引起同化

物的减少，最终抑制生物量的累积 （ Ｙａｍａｋａｗａ ｅｔ
ａｌ．，２００４；Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，２００６；翟占伟等，２０１７）。 从研

究结果看，短期高氮添加给植物的光合作用和地上

生物量带来了负效应，高氮的摄入会影响到植物生

物量的增加，这种变化可能与高氮下植物光合性能

的变化有关（李明月等，２０１３）。
光合速率是表征植物光合能力大小最直接的指

标（孙佳丽等，２０１３；魏志标等，２０１８）。 本试验中，

随着氮添加水平的升高，莎草科和杂类草的净光合

速率显著下降，而禾本科净光合速率表现出先下降

后升高的非线性的变化趋势，在 Ｎ５ 水平又达到较

高的光合速率，这说明与莎草科和杂类草相比，禾本

科在高氮环境中可塑性较强，具有更高的光合竞争

力。 一般认为，植物光合能力下降主要因素有气孔

限制和非气孔限制 （ 许大全， １９９５； 高冠龙等，
２０１８）。 气孔限制主要是因为气孔部分关闭，影响

外界 ＣＯ２ 的进入，进而影响光合速率（张晓晓等，
２０１７），而非气孔限制主要是因为叶肉细胞光合活

性的下降，比如叶绿体活性和核酮糖⁃１，５⁃二磷酸羧

化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性降低等（Ｇｒａｓｓｉ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 本

试验中，随着氮添加水平的升高，禾本科植物在 Ｎ１－
Ｎ３ 水平净光合率（Ｐｎ）降低，与气孔导度（Ｇｓ）和胞

间 ＣＯ２ 浓度（Ｃ ｉ）变化趋势相反，说明在该氮添加水

平下，非气孔限制因素起主要作用，而在 Ｎ３⁃Ｎ５ 水

平，净光合速率（Ｐｎ）升高，与气孔导度和胞间 ＣＯ２
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浓度的变化趋势一致，说明在该氮添加水平下气孔

限制起主要作用。 对莎草科和杂类草而言，随着氮

添加水平的升高，净光合速率下降，气孔导度、胞间

ＣＯ２ 浓度均升高，说明氮添加下莎草科和杂类草光

合速率的降低主要是非气孔限制因素起主导作用。
姜星星等（２０１８）测定了 １８ 种木本植物叶片的气孔

特征，发现氮添加对不同物种气孔特征的影响不同，
施氮与气孔导度之间的关系存在正相关、负相关和

不显著 ３ 种情况，因此，关于氮添加对植物气孔导度

的影响规律目前尚无定论。 整体而言，高氮添加刺

激植物叶片气孔张开，气孔导度增加，与此同时蒸腾

速率增加，导致植物水分的散失，失水过多在一定程

度上会造成植物体内代谢的失衡，进而影响植物的

光合作用。 氮素与脱落酸（ＡＢＡ）的积累有密切的

联系，而 ＡＢＡ 能影响植物气孔开张，因此氮素可通

过调控信息传递而影响气孔导度（Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，
２００２）。 本试验在对青藏高原高寒草甸不同功能群

植物影响的研究中发现，氮添加能显著增加植物的

气孔导度。
一般而言，不同功能群之间存在着一定的竞争

关系，植物对地下资源的竞争是对称的，对地上光的

竞争是不对称的，氮添加可使植物从地下部分对矿

质资源的竞争转为对地上部分光的竞争，禾本科植

物较高，能遮蔽其他功能群中的矮小物种，从而在对

光资源竞争中取胜，减少其他功能群的生物量（邱
波等，２００４；张杰琦等，２０１０）。 另外，氮转化的生态

过程中常常会导致非线性现象的出现（Ａｒｅｎｓ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｂｒａｄｆｏｒｄ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｖｉｖａｎｃｏ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 本

试验中，禾本科与其他两种功能群的净光合速率和

地上生物量变化趋势不一致，出现了先降低后升高

的非线性变化。 这说明禾本科植物在高氮添加下具

有较强的可塑性，和较高的生存竞争力。
综上所述，短期高氮添加对高寒草甸植物数量

特征和光合作用产生了显著影响。 本试验中，不同

植物功能群随氮添加的变化趋势并不一致，这与不

同类型植物自身的生理特性和对营养元素利用策略

不同有关（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 本研究认为，短期高氮

添加会通过抑制植物的光合能力进而降低植物地上

生物量的累积，总体而言会抑制植物生长。 与对照

相比，短期高氮添加对植物的生长和光合作用产生

了负效应，高寒草甸植物生存条件严酷，各生态因子

常处于植物生存的阈值边缘，高海拔的环境使植被

对环境的变化更加敏感，短期高氮添加会打破植物

对原生环境的适应（宗宁等，２０１８），进而导致高寒

草甸植物生长和光合速率受到抑制。
本研究通过野外实测发现了短期高氮添加对植

物的光合作用和地上生物量存在负效应，今后在高

寒草甸生态系统对氮沉降响应的研究中应该通过更

深层面的生理实验来解释产生这种现象的内在机

制。 另外，还需要开展多点和长期研究，对本试验研

究结果进行进一步的验证。
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