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氮磷添加和干旱对高寒草甸优势植物

叶片化学计量的影响

符义稳1,2      田大栓2,3      牛书丽2,3      赵垦田1

(1. 西藏农牧学院高原生态研究所，西藏 林芝 860000；2. 中国科学院地理科学与资源研究所，北京 100101；
3. 中国科学院大学资源与环境学院，北京 100049)

摘要:【目的】全球变化背景下，土壤氮和磷有效性及含水量发生显著变化，进而对植物生长和生理过程产生影响。但是，

目前同时考虑土壤氮、磷和水分三因素交互作用对植物生长和生理性状的研究还很少，特别是对高寒草甸植物的研究。

本研究旨在揭示氮富集、磷富集、干旱及其交互作用对高寒草甸优势植物生长、叶片氮磷含量及其化学计量的影响，为高

寒草甸生态系统管理提供科学依据。【方法】基于川西北高寒草甸氮添加（10 g/（m 2 ·a））、磷添加（10 g/（m 2·a））与干旱（减

雨 50%）控制实验，通过测定垂穗披碱草、发草和草玉梅地上生物量、叶片氮含量（N）、磷（P）含量以及 N:P比例，分析不

同处理及其交互作用对 3种植物生物量和叶片养分性状的影响。【结果】对于植物生长，氮添加均显著增加 3种植物地上

生物量，但是磷添加和干旱及不同处理之间的交互作用对植物生物量没有显著影响。对于叶片养分，氮添加显著增加

3种植物叶片氮含量和 N:P比例，磷添加也增加植物叶片磷含量但降低叶片 N:P比例。干旱增加垂穗披碱草与发草的叶

片氮含量，对叶片磷含量和 N:P比例影响不显著。氮添加与干旱处理之间的交互作用显著增加垂穗披碱草与发草叶片氮

含量和 N:P比。氮添加与磷添加之间的交互作用对 3种植物叶片养分性状没有影响。【结论】本研究表明高寒草甸植物

生长和养分性状对养分富集、干旱及其交互作的响应格局存在很大差异。氮输入主要影响植物生长，而氮磷养分和干旱

及它们之间复杂的交互作用均改变植物养分和化学计量平衡。这些结果指示出未来需要深入研究高寒草甸植物生理过

程对全球变化交互作用的响应机理。
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Abstract: [Objective] Global change has substantially changed soil nitrogen (N), phosphorus (P) and water
availability,  which  further  impacts  plant  growth  and  physiological  processes.  However,  so  far  few studies
have  been  conducted  to  analyze  the  interaction  effects  of  soil  N,  P  and  water  on  plant  growth  and
physiological traits, especially for alpine meadow plants. This study aims to reveal the impacts of N addition,
P addition, drought and their interactions on plant growth, leaf N and P content and N:P ratios in dominant
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species of alpine meadows, providing scientific evidence for grassland management. [Method] Based on an
experiment of N addition (10 g/(m2· year)), P addition (10 g/(m2· year)) and drought (50% rainfall reduction)
in  an  alpine  meadow of  northwestern  Sichuan,  we  measured  aboveground  biomass,  leaf  N,  P  content  and
their  ratio  in  Elymus  nutans,  Deschampsia  caespitosa  and  Anemone  rivularis.  Then  we  analyzed  the
influence of different treatments and their interactions on plant biomass and leaf nutrient. [Result] For plant
growth,  N  addition  significantly  increased  plant  biomass  of  three  species,  but  the  impacts  of  P  addition,
drought,  and the interactions among different treatments were not significant.  For leaf nutrient,  N addition
significantly  enhanced  leaf  N  content  and  N:P  ratio  of  three  species,  and  P  addition  also  promoted  leaf  P
content  but  reduced  N:P  ratio.  Drought  raised  leaf  N  content  of E.  nutans  and D.  caespitosa,  but  had  no
significant effect on leaf P content and N:P ratio. The interaction of N addition and drought promoted leaf N
content and N:P ratio of E. nutans and D. caespitosa. Nevertheless, the interaction of N and P addition was
not  significant  for  leaf  nutrient  of  all  species. [Conclusion] This  study  indicates  that  alpine  species  have
quite  different  responses  of  plant  growth  versus  nutrient  traits  to  nutrient  enrichment,  drought  and  their
interactions. N input mainly facilitates plant growth, but the complex impacts of soil N, P, drought and their
interactions all affect plant nutrient and stoichiometric balance. These results imply that more future studies
are needed to detect  the mechanisms underlying alpine plant  physiological  responses to the interactions of
various global changes.
Key  words: nutrient  addition;  precipitation  change;  nitrogen  and  phosphorus  content;  N:P  ratio;  alpine
meadow

自工业革命以来，由于人类活动（化石燃料燃烧

和农业活动等）导致的大气沉降，已经显著改变陆地

生态系统土壤氮和磷有效性[1−2]。同时伴随着全球极

端气候频发，降水量格局也发生很大变化，目前干旱

已经成为世界性的重大环境问题[3]。上述全球变化

因子共同作用会导致土壤氮磷养分和含水量的变

化。研究认为土壤氮磷养分输入会缓解植物养分限

制[4−6]，促进植物生长，同时也会增加植物体内养分

含量，从而改变元素之间的化学计量平衡 [[7−8]。氮和

磷是植物生长的重要营养元素，在植物能量代谢和

新陈代谢等生理过程中起着重要的调节作用[9]。干

旱会显著降低土壤水分，而土壤含水量通过影响参

与土壤氮磷元素循环转化的酶活性、植物凋落物的

分解速率和养分矿化来改变土壤中氮和磷有效性，

进而影响植物对土壤养分的吸收[10]。大部分研究表

明随着土壤含水量的增加，有利于植物对土壤营养

元素的吸收和利用。但也有研究发现，在降水量较

多区域，适当的干旱反而增加植物对营养元素的吸

收[11−14]。因此，研究植物生长和养分性状对养分富集

和土壤水分变化的响应，有利于了解植物对外界环

境变化的适应策略和生理过程机理[15−19]。但是，目前

同时考虑土壤氮、磷有效性和水分变化对植物生长

和养分的研究还很少，特别对于高寒草原植物的研

究更少。

全球变化背景下，前人在模拟氮添加、氮磷不同

比例添加、增减雨对高寒草甸植物养分含量和化学

计量方面进行了大量研究。例如，宾振钧等[20] 在青

藏高原高寒草甸进行不同梯度氮肥添加实验发现，

植物生物量和叶片养分性状受外源氮的输入影响显

著，不同物种对氮添加响应的差异导致物种丰富度

发生变化，最终影响高寒草甸生态系统植物群落结

构[21]。Dong等[22] 在青藏高原进行氮磷不同比例添

加实验发现，氮磷添加对不同植物功能群影响不同，

氮添加显著增加禾本科植物的叶片氮含量，磷添加

显著增加杂类草叶片磷含量，而氮磷同时添加对大

多数植物叶片的氮磷含量没有显著影响[23−25]。并且，

前人在研究植物叶片氮、磷含量及化学计量比对水

分变化的响应发现，随着土壤水分减少，植物叶片氮

含量有增加[26]、减小[27] 和没有变化[28] 的不同结果，

而植物叶片磷含量均呈现显著降低趋势[26]。因此，

土壤水分对植物养分吸收和利用策略影响比较复

杂，植物会因不同环境条件产生不同的响应[29−30]。

青藏高原是我国重要生态安全屏障，高寒草甸

约占青藏高原草地面积的 50% 左右。高寒草甸生态

系统通常受到土壤氮和磷的限制作用，并对降水变

化很敏感。全球变化背景下土壤氮和磷养分、极端

干旱以及它们之间复杂的交互作用均可能对高寒草

甸植物的生长和化学计量产生显著影响。因此，本

研究以青藏高原高寒草甸为研究对象，基于氮添加、

磷添加和减雨 50% 三因素控制实验，选取 3种优势

植物，通过测定植物生物量和养分，旨在解析养分富

集、干旱及其交互作用对高寒草甸植物生长和养分
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性状的影响机理。

1   研究区概况

试验样地位于四川省阿坝藏族羌族自治州红原

县邛溪镇西南民族大学青藏高原研究基地

（32°49′59″N，102°34′53″E，海拔 3 490 m）。该地区

属于大陆性高原寒温带半湿润季风气候，四季气候

分明，春秋季节短暂，冬季漫长寒冷，无夏季。年平

均气温 1.4 ℃，日温差大。干湿季节分明，年平均降

水量 650 ~ 800 mm，5—8月降水占全年 80%[29]。地

带性植被类型为高寒草甸。实验样地是 2017年围封

的天然草地。植被以禾本科（Gramineae）、莎草科

（ Cyperaceae） 、 毛 茛 科 （ Ranunculaceae） 、 菊 科

（Asteraceae）和豆科（Leguminosae）植物为主，优势植

物包括禾本科垂穗披碱草（Elymus nutans）和发草

（Deschampsia caespitosa），莎草科薹草（Carex spp.）
以及毛茛科草玉梅（Anemone rivularis）等。土壤 0 ~
10 cm有效氮含量为 215 mg/kg，有效磷含量为 2.875
mg/kg，pH 值 5.25。

2   研究方法

2.1    试验设计

2017年 5月，在围栏内选择地势平坦，植被相

对均匀的区域，设置包含 24个小区的实验样地。每

个小区的面积为 4 m × 4 m，间隔距离 2 m（图 1）。实

验平台于 2018年加入全球大型标准化联网实验
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图 1    研究样地位置与小区布置示意图

Fig. 1    Sketch map of  the location of research sample plots and layout of experimental plots
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Nutrient Network[30] 和 Drought Network[31]，本实验设

计与两大全球联网实验设计相同，但同时考虑了养

分与干旱之间的交互作用。具体设计为氮添加（10
g/（m2·a））、磷添加（10 g/（m2·a））、减雨 50%（干旱）三

因子交互控制实验，采取随机区组试验设计。本研

究涉及到的实验处理共 6个，分别为对照（Control），
氮添加（+ N），磷添加（+ P），干旱（D），氮磷同时添加

（N + P），氮添加和减雨 50%（N + D），每个处理 4个
重复。氮养分采用树脂包膜尿素（纯 N量为 46.6%），

磷养分采用重过磷酸钙（含 P2O5 量为 12%），减雨

50% 采用遮雨棚（长 3 m × 宽 6 m × 高 3 m），同时上

面搭建树脂透光板实现（透光率大于 99%）。施肥时

间为每年 5月中旬阴雨天，将氮肥和磷肥均匀撒在

指定的实验小区内。

2.2    样品采集、处理与室内测定

本实验选取 3种高寒草甸优势植物，分别是垂

穗披碱草、发草和草玉梅，其生物量之和占总生物量

的 50% 左右。植物采样时间为 2018年 8月 2日至

12日，在每个小区内用两个 0.1 m × 1 m样方框剪取

所有植物的地上生物量，室内分种并分别装入信封，

在 65 ℃ 烘箱中烘 48  h（恒质量）后称植物干质

量。烘干样品采用球磨仪（NM200，Retsch，Haan，
Germany）粉碎，用于测定植物叶片全氮和全磷。

全氮含量采用元素分析仪（vario  E1 III,  Elementar
Analysensysteme GmbH,  Hanau，Germany）测定，全

磷含量测定采用全自动间断化学分析仪（Cleverchem
Cleverchem200+，DeChem-Tech GmbH，Germany）测
定。同时，我们对每个小区随机选取 5个位置，对

0 ~ 10 cm土壤进行取样。混匀之后的新鲜土样过

2 mm筛并将细根挑干净。土壤样品分成 2份，一份

在室内风干, 使用球磨仪粉碎，并采用连续流动分析

仪（SAN Plus，Skalar，Netherlands）测定土壤可利用

氮（SAN），同时使用 NaHCO3 浸提−钼锑抗比色法测

定土壤速效磷（SAP）含量。另外一份土壤样品在冰

箱冷冻保存。土壤含水量采用 TDR水分仪（TDR350，

Aurora，lllinois，USA）测定。

2.3    数据分析

统计分析首先采用三因素方差分析方法（three-
way ANOVA）分析各处理及其交互作用对植物地上

生物量、叶片氮含量、磷含量及 N:P比例的影响。第

二，进一步利用 T检验比较 N + P和 N + D处理与

对照之间的差异。第三，采用简单线性回归, 分别分

析土壤含水量、土壤氮或磷有效性与植物叶片氮、磷

含量或叶片 N:P比例之间的定量关系。上述统计分

析均使用 SPSS软件（SPSS 19.0 for windows，SPSS
Inc.  Chicago， IL，USA）完成 , 制图使用 Sigma  Plot
12.5软件完成。

3   结果与分析

3.1    不同处理对植物地上生物量的影响

实验结果显示，氮添加显著增加垂穗披碱草、发

草和草玉梅的地上生物量，而磷添加、干旱处理对

3种植物的生物量影响不显著。与氮添加类似，氮磷

同时添加、氮和干旱同时处理均显著增加垂穗披碱

草和发草的生物量，但是对草玉梅的影响不显著

（图 2）。此外，我们没有发现氮添加、磷添加、干旱不

同处理之间交互作用对 3种植物生物量的显著影响。

3.2    不同处理对植物叶片氮含量、磷含量和 N:P 比

例的影响

实验结果显示，氮添加显著提高垂穗披碱草、发

草和草玉梅的叶片氮含量和 N:P比例（图 3）。类似

地，磷添加均增加 3种植物叶片磷含量，但降低叶

片 N:P比例。干旱显著促进垂穗披碱草和发草的叶

片氮含量，而对草玉梅叶片氮含量不影响。此外，干

旱对 3种植物的叶片磷含量和 N:P比例都没有处理

效应。与氮添加类似，氮磷同时添加、氮与干旱同时

处理都显著增加垂穗披碱草和发草的叶片氮含量，

而对草玉梅没有影响。对处理间交互作用进一步分

析，发现氮添加和干旱对垂穗披碱草和发草的叶片

氮含量及 N:P比例有正的交互效应，但是对草玉梅
 

0

50

100

150

200

250

300

350

0

20

40

60

80

100

120

140

160

0

10

20

30

40

50

60

70

* * *
* *

垂穗披碱草 Elymus nutans 发草 Deschampsia caespitosa 草玉梅 Anemone rivularis 

*

CK + N + P D N + P N + D CK + N + P D N + P N + D CK + N + P D N + P N + D

*

地
上

生
物

量
A

b
o
v
eg

ro
u
n
d
 b

io
m

as
s/

(g
·m

−2
) 

*表示处理与对照差异显著（P < 0.05）。* indicates a significant difference between treatment and control (P < 0.05).

图 2    3种植物地上生物量对氮添加（+ N）、磷添加（+ P）、干旱（D）、氮磷同时添加（N + P）、氮和干旱同时处理（N + D）的响应

Fig. 2    Responses of aboveground biomass in three species to nitrogen addition (+ N), phosphorus addition (+ P),
drought (D) , nitrogen and phosphorus adding simultaneously (N + P), and nitrogen addition and drought simultaneously (N + D)
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没有影响（表 1）。氮添加和磷添加对 3种植物叶片

氮含量，磷含量及 N:P值均没有交互影响。

3.3    水分含量与土壤或植物养分之间关系

实验结果显示，随土壤含水量的减少，土壤有效

表 1    氮添加（+ N）、磷添加（+ P）、干旱（D）及其交互作用（N × P，N × D）对植物生物量、
叶片氮含量、磷含量和 N:P比例影响的三因素方差分析

Tab. 1    Three-way ANOVA on the effects of nitrogen addition (+ N), phosphorus addition (+ P), drought (D) and their
interactions (N × P, N × D) on plant biomass, leaf nitrogen concentration, phosphorus concentration and N:P ratios

物种 Species 指标 Index df + N + P D N × P N × D

垂穗披碱草
Elymus nutans

生物量 Biomass 1 14.501 1** 1.059 4 0.068 4 0.765 8 0.151 0

氮含量 Nitrogen content 1 17.853 8*** 1.166 6 9.793 2** 1.511 7 4.198 7*

磷含量 Phosphorus content 1 3.550 0 93.236 8*** 0.279 5 0.152 9 1.117 3

N:P 1 31.713 9*** 85.326 3*** 3.112 7 3.829 9 9.121 1**

发草
Deschampsia
caespitosa

生物量 Biomass 1 54.514 0*** 0.550 5 3.326 9 0.307 1 0.410 3

氮含量 Nitrogen content 1 17.213 7*** 0.037 2 12.443 2** 0.990 2 5.689 5*

磷 含量Phosphorus content 1 0.293 0 26.904 9*** 0.273 2 0.107 6 1.845 0

N:P 1 5.572 1* 69.735 5*** 0.001 9 0.245 9 6.550 4*

草玉梅
Anemone
rivularis

生物量 Biomass 1 10.190 5* 0.688 7 0.238 8 0.074 9 0.060 0

氮含量 Nitrogen content 1 4.584 5* 2.286 1 1.747 6 0.099 6 0.106 8

磷含量 Phosphorus content 1 2.995 6 9.581 3** 0.268 8 0.053 9 3.304 0

N:P 1 15.580 5*** 24.599 6*** 4.304 1 0.140 3 1.695 2

注：*表示在P  <  0.05水平上差异显著；**表示在P  <  0.01水平上差异显著；***表示在P  <  0.001水平上差异显著。Notes:  *,  **,  ***  represent
significant difference at P < 0.05, P < 0.01 and P < 0.001 level, respectively.
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图 3    3种植物叶片氮、磷含量及 N:P比例对氮添加（+ N）、磷添加（+ P）、干旱（D）、氮磷同时添加（N + P）、氮和干旱同时处理（N + D）的响应

Fig. 3    Responses of leaf nitrogen, phosphorus concentration and N:P ratio in three plant species to nitrogen addition (+ N), phosphorus addition (+ P),
drought (D), nitrogen and phosphorus adding simultaneously (N + P), and nitrogen addition and drought simultaneously (N + D)
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氮呈显著增加趋势（图 4），但是土壤有效磷呈降低趋

势。类似地，我们发现随土壤含水量的降低，垂穗披

碱草和发草的叶片氮含量显著升高，而对草玉梅影

响不显著。此外，草玉梅叶片磷含量随土壤含水量

的降低呈显著降低趋势，而垂穗披碱草叶片 N:P比

例随土壤含水量的降低显著升高（图 5）。

4   结论与讨论

4.1    讨　论

本研究发现，氮添加增加高寒草甸禾本科植物

垂穗披碱草和发草以及杂类草草玉梅的地上生物

量，而磷添加和干旱对 3种植物的生长影响很小。

该结果表明高寒草甸植物生长主要受氮限制，而非

磷和水分限制。类似地，传统研究发现在氮限制的

生态系统中，氮输入会促进植物地上生物量[32]。此

外，宾振钧等[20] 在青藏高寒草甸研究 6个植物优势

种对氮添加的响应，发现该地区的植物生长更易受

氮限制。并且我们发现氮添加、磷添加或干旱处理

对 3种植物生物量的影响不存在交互作用，这说明

该区域植物生长的氮限制不受土壤磷有效性和水分

 

26 28 30 32 34 36
140

160

180

200

220

240

260

280

300

320

5

10

15

20

25

30

土壤含水量
Soil moisture/%

26 28 30 32 34 36

土壤含水量
Soil moisture/%

土
壤

可
利

用
氮

S
o
il

 a
v
ai

la
b
le

 n
it

ro
g
en

/(
m

g
·k

g
−1

)

R
2 = 0.176 0
P = 0.041 2

R
2 = 0.163
P = 0.050

土
壤

可
利

用
磷

S
o
il

 a
v
ai

la
b
le

 p
h
o
sp

h
o
ru

s/
(m

g
·k

g
−1

)

图 4    土壤含水量与速效氮或速效磷之间的关系

Fig. 4    Relationship between soil available nitrogen or phosphorus and soil moisture
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图 5    土壤含水量与 3种植物叶片氮含量、磷含量或 N:P比例之间关系

Fig. 5    Relationship between leaf nitrogen, phosphorus concentrations or their ratios in three species and soil moisture
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的调控。氮磷同时添加、氮和干旱同时处理对 2种
禾本科植物的生物量呈正效应，但对杂类草不影响，

可能是因为高寒草甸氮限制得到缓解后，禾本植物

较杂类草冠层更高，不易受到光限制[33−35]，导致禾本

科植物对包含氮的处理的响应幅度更大[36]。总体上

来说，造成氮效应大于磷和水分效应的差异可能有

以下几方面原因。第一、氮元素通常被认为是限制

高寒生态系统植物生长的主要限制元素[37−39]，当有

外源氮输入时，会缓解高寒草甸的氮限制作用，有利

于植物生长。第二、研究区域年降雨量超过 700 mm，

且 80% 都集中在生长季（5—8月），因而水分可能不

是限制该生态系统植物生长的主要因子[40−42]。第三、

传统研究认为当植物叶片 N:P值小于 14表示该生

态系统植物生长可能受到氮限制，而非磷限制[38,43]。

本研究 3种植物叶片 N:P比值介于 7.8 ~ 13.6，表明

该高寒草甸植物生长可能不受磷限制。

此外，本研究发现氮添加显著提高 3种植物叶

片氮含量和 N:P比例，磷添加增加植物叶片磷含量

同时相应降低 N:P比例，这与前人研究结果一

致[44−45]。但我们发现干旱处理明显促进禾本科植物

叶片氮含量，与传统研究结果相反[46]，可能是因为该

研究区域的环境特殊性导致的。传统研究通常在干

旱和半干旱草原生态系统，干旱会抑制微生物对凋

落物和土壤有机氮的分解，进而降低土壤有效氮含

量以及植物的吸收和利用[47−48]。而本实验的环境特

殊性在于研究区域年降雨量大且集中在生长季，因

而水分不是主要限制因子[40−42]。恰恰相反，高寒草甸

生长季降雨量大且密集，这会明显促进土壤有效氮

（NO3
−）的淋溶，相反干旱处理减弱了雨水对土壤有

效氮的淋溶作用[49]。同时干旱处理会降低土壤反硝

化微生物活性[50−51]，减少土壤有效氮因反硝化作用

产生的损失。这支持了我们实验得出的干旱促进土

壤氮有效性的结果。

同时，我们发现氮添加与干旱处理之间对禾本

科植物叶片氮含量和 N:P比例有正的交互作用，但

是对杂类草草玉梅没有交互影响，可能存在以下几

方面原因。第一、氮添加在增加土壤有效氮的同时，

干旱通过减少土壤有效氮的淋溶，进而间接地增加

土壤有效氮含量，两者共同作用放大了对土壤有效

氮的影响效应，最终也有利于植物的氮吸收。第二、

禾本科植物根系呈伞形细根分布，而杂类草植物根

系以主根为主，两类功能群植物根系形态的特异性

可能决定了禾本科植物对土壤有效氮更敏感[52]。第

三，高寒草甸杂类草植物一般低于禾本科植物，更容

易受到光限制，而光限制作用可能会抑制植物生长

对土壤有效氮的响应[33]。此外，尽管氮或磷添加分

别提高 3种植物的叶片氮或磷含量，但是氮添加和

磷添加对它们的叶片养分含量没有交互影响，指示

出高寒草甸植物养分吸收主要受氮和磷限制[53]，但

不受氮磷共同限制[54−56]。

4.2    结　论

本实验充分考虑土壤氮和磷养分与干旱交互作

用对高寒草甸植物生长和养分性状的影响。我们发

现高寒草甸优势植物叶片养分及其平衡对短期养分

添加和干旱比植物生长更敏感。氮添加主要刺激了

优势植物生物量，而土壤氮、磷有效性和水分均改变

了植物叶片氮和磷含量及 N:P比例。同时，氮添加

和干旱对植物叶片氮含量存在正的交互作用，而对

植物生长不影响。本研究意义在于揭示土壤氮、磷

与干旱对高寒草甸植物养分复杂的交互影响，有助

于我们理解高寒草甸植物生理过程对全球变化交互

作用的响应机理，并为草地生态系统管理提供科学

依据。
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