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  摘 要:日益加剧的大气氮(N)沉降会增加陆地生态系统外源性氮输入,然而多水平氮沉降速率对生物量分

配的研究相对缺乏.基于温带典型草原氮素添加梯度控制试验,分析了8个不同水平的氮素添加对生物量及其分配

模式的影响.分析发现,N1,N2,N4,N8,N16,N32和 N64处理分别使地上生物量(Abovegroundbiomass,AGB)显
著增加了13.1%,27.5%,25.9%,25.5%,34.0%,54.1%和62.1%.N32和 N64处理分别使地下生物量(Below-

groundbiomass,BGB)提高123.8%和115.4%,而其他水平氮素添加处理没有显著影响BGB.在氮素添加条件下,

AGB与BGB之间呈现异速生长关系且异速指数表明BGB比AGB积累增加更快,这与土壤含水量下降密切相关.
研究结果不仅增强了对温带草原生物量生产响应氮沉降的认识,同时也为陆地碳循环模型构建提供科学依据.
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生物量分配是全球变化生态学和植物生态学中一个重要研究课题.在个体水平上,生物量分配通常采用

植物根、茎、叶、果实之间的干质量之比或根冠比[1].在群落或生态系统水平上,地上生物量(Aboveground
biomass,AGB)与地下生物量(Belowgroundbiomass,BGB)之间的异速关系常用来描述生物量分配[2].植物

生物量分配模式揭示了光合产物的利用,与植物生长发育、植被结构以及生态系统功能密切相关[3-5].此外,
生物量分配反映了植物对资源(如光、水分、养分等)供给的响应,表征植物的生态适应策略[6-8].因此,开展

资源供给变化条件下植物生物量分配模式的研究有利于提高植被结构动态和生态系统功能的准确预测能力.
日益加剧的大气氮沉降会增加陆地生态系统外源性氮输入,已成为重要的全球性环境问题[9].研究表

明,全球范围内大气氮沉降的程度和范围都在明显增加[10],预计到21世纪中期,全球氮沉降量速率将达到

2×1014g·N·a-1[11].随着氮沉降的加剧,陆地生态系统的氮素有效性增强[12-14],大大缓解了氮对植物生

长和生物量生产的限制[15-16].已有研究多通过氮素添加实验模拟大气氮沉降对生物量及其分配的影响,结
果发现氮素添加对生物量及其分配模式的影响不尽相同[17-24].潘庆民等[17]研究发现羊草种群的相对生物量

随着氮素添加显著提高,但此结果仅适于羊草单一种群,无法上推到群落水平.BAI[21]研究表明对于成熟稳

定的草地,氮素添加会降低植物群落的生物量.景明慧等[24]研究认为氮素添加对内蒙古典型草原群落地下

生物量没有明显影响.还有研究表明在氮素添加水平较低的情况下,地下生物量表现为负响应,而地上生物

量表现出正响应[25].此外,关于氮素添加下生物量分配模式的研究结果也并不一致.在晋北农牧交错带草地

上的一项氮素添加实验结果表明,植物群落地上生与地下生物量对于氮素添加的响应均是非线性的[26].但
是这一研究并未阐明地上与地下生物量之间的关系是否受氮素添加影响.对内蒙古温带草地42个优势物种

以及青藏高寒草地53个优势物种的生物量调查分析发现,在自然条件下,植物地上-地下生物量之间呈现异
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速生长关系,群落地下生物量分配更多[27].SHIPLEY等[28]运用室内盆栽控制实验的方法探索植物叶与根

的生长关系,发现地上-地下生物量异速生长关系在养分减少时发生了改变.养分供应减少时根系分配增加,
符合最优分配理论.与之不同,PENG等[8]和YUE等[29]通过整合分析发现,氮素添加显著降低各生物群落

的根冠比但未改变不同器官生物量之间的异速关系.总的来说,尽管以往关于氮素添加对生物量分配的影响

已经开展大量研究,但是大多数研究都是基于两水平的氮素添加处理(对照和氮添加处理),多水平氮素添加

对植物生物量分配模式研究相对匮乏.因此,相关研究结果无法真实反映日益加剧的大气氮沉降对生物量分

配的影响.
草地约占陆地总面积的40.5%,储存了陆地生态系统中近30%的有机碳[30],是陆地生态系统的重要组

成部分.草地生产力相对较低,受人类干扰强度大,对资源供给变化的响应较为敏感.在草地上开展野外生态

系统控制实验可操作性强,而且生物量数据相对容易获取,可以更好地探讨植物生物量分配模式对氮素添加

的响应[31].因此,本研究选择在内蒙古温带典型草原上开展多水平氮素添加控制实验,探讨温带草原植物生

物量及其分配模式对氮素添加梯度的响应.基于对已有相关研究的总结,本研究提出以下2个假设:1)多水

平氮素添加均会不同程度地增加温带典型草原植物生物量;2)氮素添加使地上生物量与地下生物量之间分

配模式由异速关系转向等速关系.

1 研究区概况和方法

1.1 研究区概况

本研究在中国科学院植物研究所多伦恢复生态站进行.该生态站位于内蒙古自治区锡林郭勒盟多伦县

境内(42°02'N,116°17'E,海拔高度为1324m).研究区域气候属于大陆性温带季风气候,夏季温和湿润,冬
季寒冷干燥,年平均气温为2.1℃,年平均降水量为385.5mm,全年约90%降雨均集中于生长季.按中国土

壤分类本区土壤类型为栗钙土,土壤pH约为6.84.该地区植被类型为典型温带干旱半干旱草原,优势种为

多年生植物,包括克氏针茅(StipaKrylovii)、冷蒿(ArtemisiaColgida)、苔草(CarexKorshinskyi)、羊草

(LeymusChinensss)、菊叶委陵菜(Potentillatanacetifolia)和冰草(AgropyronCristatum)等.2003年7月,
该生态站实验基地进行禁牧围封以排除外界干扰.
1.2 实验设计

本实验区设8个区组进行增氮和刈割处理,每个区组8块15m×10m的样地,每个样地周围围有宽为

4m的缓冲带.自2003年起每年的生长中期(7月初)进行氮素添加处理,人工均匀施尿素.每个区组随机分

配8个氮梯度处理,分别为添加0(N0),1(N1),2(N2),4(N4),8(N8),16(N16),32(N32)和64(N64)g·

N·m-2·a-1.自2005年起每年的9月进行刈割处理,其中4个区组割草,4个区组不割草.本研究仅于

2015-2016年在不割草条件下增氮的4个区组进行数据采集.
1.3 植物样品采集与测定

在2015-2016年的生长季6月、7月和8月末取样,以此来调查氮素添加下生长季内的生物量变化及其

分配对氮沉降的响应是否存在季节差异.在每个样地内随机选择一个0.5m×0.5m的样方.用剪刀沿茎基部

剪下样方内的植物,装入纸袋做好标记带回实验室.然后在同一取样样方内,采用直径为5cm的土钻,沿样

方对角线靠中间打两钻0~20cm的土壤,混合均匀过2mm筛分离植物根系和土壤,用自来水分离出植物

地下部分,装入纸袋做好标记带回实验室.然后,将取好的样品放入烘箱,在65℃下烘干48h至恒质量,用
电子天平称取植物样品干质量,地上部分对应AGB,地下部分对应BGB.
1.4 数据处理与分析

首先,对数据进行初步整理归纳,将生物量数据进行对数变换以使其符合正态分布.采用基于混合

效应模型的重复测量方差分析(Repeated-measureanalysisofvariance,RMANOVA)检验氮素添加、观
测时间及其相互作用对 AGB和BGB的影响,应用最小二乘均值(LeastSquaresMeans,LSMeans)拟合

模型对氮素添加处理(N1,N2,N4,N8,N16,N32和 N64)与对照处理(N0)进行成对比较.对2015-
2016年的6次测量数据得出32个样地 AGB和BGB平均值进行标准化主轴(Standardizedmajoraxis,
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SMA)回归分析两者之间相关关系,并检验SMA回归方程斜率与1.0之间的差异显著性.另外,采用不

同水平氮素添加处理下的 AGB和BGB增量(氮素添加处理与对照之间差值)也进行SMA回归分析和

斜率差异性检验.数据分析在Rversion4.0.3中进行,SMA分析在SMATR(StandardMajorAxisTests
andRoutinesVersion2.0)(http://www.bio.mq.edu.au/ecology/SMATR/)中 进 行,图 表 在 Microsoft
OfficeExcel2017中绘制.

2 结果与分析

2.1 不同氮素添加水平对温带典型草原群落生物量的影响

  多水平氮素添加条件下,温带

典型草原群落AGB和BGB呈现显

著的时间差异(图1,表1).对不同

氮素添加水平下生物量数据进行重

复测量方差分析结果显示,氮素添

加显著影响AGB和BGB(表1),且
其对 AGB 与BGB的影响呈现显

著的时间波动(表1).这表明氮素添

加对AGB的影响随着观测时间发

生变化.与 N0相比,N1,N2,N4,

N8,N16,N32和N64分别使 AGB
显 著 增 加 了 13.1%,27.5%,

25.9%,25.5%,34.0%,54.1% 和

62.1%(表2).N32和N64与N0相

表1 氮素添加、观测时间及其交互作用对温带典型草原群落

AGB和BGB影响的重复测量方差分析结果(F 值)

Tab.1 Fvaluesofrepeated-measuretwo-wayanalysisofvariance
ontheeffectsofnitrogenaddition,measurementtimeand
theirinteractiononAGBandBGBinatypical
temperatesteppe

试验组 df AGB BGB

N 7 11.40*** 12.13***

Time 5 79.50*** 14.07***

N×time 35 1.70* 0.90

  注:*P<0.05,***P<0.001,df,自由度.

比使BGB显著地增加了123.8%和115.4%(表2),但是其余氮添加梯度下BGB与 N0相比无显著差

异(图1).

表2 氮素添加处理与对照处理间AGB和BGB的成对比较分析结果(t值)

Tab.2 Results(tvalues)ofpairwisetestsonAGBandBGBbetweenthenitrogenaddition

treatmentsandthecontrolgroup

试验组 N1-N0 N2-N0 N4-N0 N8-N0 N16-N0 N32-N0 N64-N0

AGB -1.98* -3.88** -3.80** -3.84** -4.96*** -6.94*** -7.20***

BGB -0.06 -1.18 -3.42̂ -1.48 -4.90̂ -6.21* -5.32*

  注:̂P<0.1,*P<0.05,**P<0.01,***P<0.001.

2.2 温带典型草原群落地上与地下生物量之间的相关关系

生物量数据的SMA分析结果发现,AGB与BGB之间呈显著正相关关系(图2),其斜率为0.45(95%置

信区间为0.32~0.62)且与1.0差异显著(P<0.001,图2).这表明BGB比AGB积累更快,AGB-BGB之间是

异速关系.2015和2016年不同水平氮素添加处理条件下AGB和BGB增量(氮素添加处理与对照之间差值,
即ΔAGB和ΔBGB)之间均呈现显著的正相关关系(图3),其斜率分别为0.14(95%置信区间为0.10~0.22)
和0.24(95%置信区间为0.16~0.36),均显著小于1.0(两者P<0.001,图3).这一结果说明随着氮素添加水

平BGB的增加速率远大于 AGB的增加速率,两者存在着异速增长关系.ΔAGB-ΔBGB关系斜率与 AGB-
BGB关系斜率进行异质性检验,结果表明2015年以及2016年的ΔAGB-ΔBGB之间关系斜率与总 AGB-
BGB之间关系斜率相比均显著降低(2015年,P=0.001;2016年,P=0.015),表明氮素添加处理未改变

AGB-BGB之间异速关系,但将降低异速指数,即氮素添加条件下BGB增加更快.
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3 讨 论

本研究中,氮素添加显著提高了AGB和BGB,符合提出的第一个假设.这也与王芳等[32]和沈豪等[33]的

研究一致.已有研究表明,氮素不仅是植物结构的组成成分而且还在光合作用过程中发挥重要作用[34],适量

氮添加可以促进植物光合产物的提高[35],生物量会随之增加.但也有研究发现长期持续的氮添加超过植物
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氮需求时会对植物产生不利影响[36],本研究中发现10年以上的氮添加仍然会提高生物量.这可能与本地自

然植被比较稀疏,生物量提高潜力较大有关.大量研究表明,氮素添加会显著提高本地植物群落的盖度,进而

大幅提高该生态系统生物量,也正因如此,关于长期氮素添加降低生物量的假说在该生态系统内可能需要更

长的时间才会出现.此外,本研究发现氮素添加对AGB的影响随着观测时间发生变化,这与康树文[37]的研

究结果基本一致.因为在植物生活史的不同时期,地上生物量变化较为显著,随着地上部生物量增多,光合速

率会逐渐增加,対氮输入响应的阈值可能也会随之变化,进一步影响光合产物的变化对氮素添加的响应[38].
多水平氮素添加(N1,N2,N4,N8,N16,N32和N64)与N0相比,AGB均显著增加,这与干旱草地上植物对

氮素添加的响应结果一致[39],这表明地上生物量对氮素添加极为敏感,土壤中可利用氮的增加使植物氮素

限制得到缓解,加强植物间的光合作用和养分运输,植物将分配更多的生物量到地上组织,促进地上生物量

积累.部分氮素添加(N1,N2,N4,N8和N16)与N0相比,BGB差异并不显著,原因可能是半干旱草地受氮

素限制程度较高[40],研究所设置的低浓度氮素添加并没有完全满足植物地下部分生长的氮需求,且植物地

上部分对氮素的响应比地下部分更敏感,所以出现了只有N32和N64浓度氮素添加下地下生物量显著增加

的结果.

地上生物量和地下生物量之间分配的相关关系用lg(AGB质量密度/(g·m-2))=αlg(BGB质量密度/
(g·m-2))+lgβ来表示,地上和地下生物量分配之间的增长关系可以用斜率α 来判断.α 等于1.0,分配到

地上和地下的生物量是等速的,该假说在维管束植物和森林生态系统中得到了验证[41];α 不等于1.0,生物

量分配是异速生长的,该假说在高寒草甸和灌丛中得到了验证[42-43].以往有研究表明,草原生态系统在氮素

添加后符合异速生长模式且地上生物量分配更多[23].在本研究中,两年的AGB-BGB分配符合异速生长关

系,斜率α为0.45,这表明在长期氮添加状态下,在氮水限制的半干旱草原中,群落生物量分配符合异速生长

模型,但地下生物量分配更多.这并没有支持本研究提出的第二个假设,也与辛小娟等[23]的研究结果不一致.
本研究中虽然减轻了氮素限制,但水分短缺也是温带典型草原的重要限制因素之一,地下生物量分配更多是

为了获取更多的水资源.地上生物量增加0.45单位,地下生物量增加1单位,以此来获取更多的养分及水分.
这与一般认为的氮输入增加后植物地下部分受到养分限制缓解,将更多的光合产物分配到地上部分来竞争

更多光资源以谋求更好的发展不同[44],此时主要原因是随着氮素增加土壤水分显著降低,植物分配更多地

下生物量主要是为了减轻水分限制[45].2015年和2016年的ΔAGB-ΔBGB之间的回归关系为均表明随着氮

素添加水平BGB的增加速率远大于AGB的增加速率,存在异速关系,表明氮素添加处理未改变AGB-BGB
之间异速生长关系,这与PENG等[8]和 YUE等[29]的 Meta分析结果一致.但斜率异质性检验结果表明,

2015和2016年的ΔAGB-ΔBGB之间关系斜率与总AGB-BGB之间关系斜率相比显著降低.这表明异速关
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系虽未改变但异速指数降低,即氮素添加条件下BGB增加更快.本研究中在氮素添加条件下BGB增加更

快,可能原因有以下几点:其一是土壤含水量随着氮梯度的增加而降低(数据未显示),那么此时植物由于受

到水分限制,同时也导致不能充分利用氮素[46],再有植物地上部分蒸腾作用水分散失多,所以为了吸收水分

更多的生物量被分配到地下部分.其二是前人研究,约10g·N·m-2·a-1是内蒙古典型草原地上生物量的

氮饱和量[47],氮添加剂量继续增加可能仍会在一定程度上增加光合产物的量,但是由于地上生物量的氮饱

和状态以及此时其他土壤养分限制,根据最优分配理论,更多的能量将分配到地下部分[28].其三是随着7月

增加氮输入后,虽然解除了一部分养分限制,但是植物老龄根增加了,降低了根系对养分的吸收效率,所以不

得不分配更多的生物量到地下部分[48].
综上所述,本研究中 AGB随着氮素添加剂量的提高而增加,但是BGB仅在部分高剂量氮添加处理

(N32和 N64)中较对照相比有显著提高.在长期氮添加状态下,AGB-BGB之间呈现异速关系且BGB比

AGB积累更快.斜率差异性检验发现ΔAGB-ΔBGB关系斜率与AGB-BGB关系斜率相比显著降低,表明氮

素添加处理未改变AGB-BGB之间异速关系,但降低了异速指数,即氮素添加条件下BGB增加更快.这与土

壤含水量的降低有关.
致谢:感谢周振兴、宋欢欢、孙丹宇、李坤育以及中国科学院植物研究所多伦恢复生态站全体工作人员在
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Effectsofmulti-levelnitrogenadditiononplantabove-and
below-groundbiomassallocationinatypicaltemperatesteppe

WangXiaowei1,NiuMengnan1,ZhangLiwei1,BaiWenming2,LiGuoyong1,ChenAnqun1

(1.InternationalJointResearchLaboratoryforGlobalChangeEcology;SchoolofLifeSciences,HenanUniversity,Kaifeng475004,China;

2.InstituteofBotany,ChineseAcademyofSciences,Beijing100093,China)

  Abstract:Increasingatmosphericnitrogen(N)depositionwillenhanceexogenousNinputtoterrestrialecosystems.
However,plantbiomassallocationinresponsetomulti-levelNdepositionisstillnotclear.Here,afieldmanipulativeexperi-
mentwithNadditionwasconductedtoexaminetheeffectofmulti-levelNadditiononplantbiomassanditsallocation(above-
vs.below-groundbiomass)inatypicaltemperatesteppe,northernChina.TheresultsshowedthatN1,N2,N4,N8,N16,

N32andN64significantlyincreasedabovegroundbiomass(AGB)by13.1%,27.5%,25.9%,25.5%,34.0%,54.1% and
62.1%respectively.However,belowgroundbiomass(BGB)wasonlystimulatedunderhigh-levelNadditiontreatments(i.e.
123.8%forN32,115.4%forN64).Underthelong-termNadditiontreatment,therewasanallometricrelationshipbetween
AGBandBGBinthisstudy,andtheallometricexponentindicatedthatBGBincreasedfasterthanAGBresultingfromthede-
creasedsoilmoisture.ThefindingsnotonlyenhancetheunderstandingofplantbiomassallocationinresponsetoNdeposition
inthetemperatesteppe,butalsoprovidescientificbasisfortheconstructionofterrestrialcarboncyclingmodel.

Keywords:nitrogendeposition;grassland;abovegroundbiomass;belowgroundbiomass;allometricrelationship
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