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封面图说院 毛乌素沙地南缘沙丘的生物结皮要要要生物土壤结皮广泛分布于干旱和半干旱区袁它的形成和发育对荒漠生态系统

生态修复过程产生重要的影响遥 组成生物结皮的藻类尧苔藓和地衣是常见的先锋植物袁它们不仅能在严重干旱缺

水尧营养贫瘠恶劣的环境中生长尧繁殖袁并且能通过其代谢方式影响并改变环境遥 其中一个重要的特点是袁生物结皮

表面的凝结水显著大于裸沙遥 研究表明袁凝结水是除降雨之外最重要的水分来源之一袁在水分极度匮乏的荒漠生态

系统袁它对荒漠生态系统结构尧功能和过程的维持产生着重要的影响遥
彩图及图说提供院 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 耘鄄皂葬蚤造院 糟蚤贼藻泽援糟澡藻灶躁憎岳 员远猿援糟燥皂
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短期氮素添加和模拟放牧对青藏高原
高寒草甸生态系统呼吸的影响

宗摇 宁1,3, 石培礼1,*,蔣摇 婧2, 3,熊定鹏1, 3,孟丰收1, 3,宋明华2,张宪洲1,沈振西1

(1. 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室拉萨高原生态试验站, 北京摇 100101;

2. 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室, 北京摇 100101; 3. 中国科学院大学, 北京摇 100049)

摘要:氮沉降和放牧是影响草地碳循环过程的重要环境因子,但很少有研究探讨这些因子交互作用对生态系统呼吸的影响。 在

西藏高原高寒草甸地区开展了外源氮素添加与刈割模拟放牧实验,测定了其对植物生物量分配、土壤微生物碳氮和生态系统呼

吸的影响。 结果表明:氮素添加显著促进生态系统呼吸,而模拟放牧对其无显著影响,且降低了氮素添加的刺激作用。 氮素添

加通过提高微生物氮含量和土壤微生物代谢活性,促进植物地上生产,从而增加生态系统的碳排放;而模拟放牧降低了微生物

碳含量,且降低了氮素添加的作用,促进根系的补偿性生长,降低了氮素添加对生态系统碳排放的刺激作用。 这表明,放牧压力

的存在会抑制氮沉降对高寒草甸生态系统碳排放的促进作用,同时外源氮输入也会缓解放牧压力对高寒草甸生态系统生产的

负面影响。
关键词:氮素添加; 模拟放牧; 生态系统呼吸; 生物量分配; 微生物碳氮; 高寒草甸

Interactive effects of short鄄term nitrogen enrichment and simulated grazing on
ecosystem respiration in an alpine meadow on the Tibetan Plateau
ZONG Ning1, 3, SHI Peili1, *, JIANG Jing2, 3, XIONG Dingpeng1, 3, MENG Fengshou1,3, SONG Minghua2,
ZHANG Xianzhou1, SHEN Zhenxi1

1 Lhasa National Ecological Research Station, Key Laboratory of Ecosystem Network Observation and Modelling, Institute of Geographic Sciences and Natural
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Abstract: Both nitrogen (N) deposition and livestock grazing are important factors influencing species composition, soil
nutrient availability, plant productivity and allocation pattern in grassland ecosystems. However, little is known about their
interactive effects on alpine ecosystem carbon cycling process such as ecosystem respiration. In 2010 we started a long鄄term
factorial experiment in an alpine meadow in Damxung County in northern Tibet, China, to examine the interactive effects of
N addition and grazing on plant biomass allocation, soil microbial carbon and N and ecosystem CO2 fluxes. The experiment
had two N treatments crossed with two grazing treatments, resulting in a total of four treatments coded as CK (control, no N
addition and no simulated grazing), N (with N addition but no grazing), G (no N addition but with grazing) and NG
(with both N addition and grazing) . For N addition, we added 40 kg N hm-2 a-1, and to simulate livestock grazing, we
selectively clipped palatable grasses and sedges. We analyzed the available data collected during the growing seasons in
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2011 and 2012. Compared with CK, N significantly increased ecosystem respiration by 82% and 72% and soil respiration by
53% and 65% in August 2011 and 2012, respectively, but G had no significant effect on ecosystem respiration or soil
respiration. Moreover, ecosystem respiration or soil respiration did not differ significantly between CK and NG, indicating
that simulated grazing partially counteracted the stimulating effect of N addition on ecosystem CO2 fluxes. Compared to CK,
N addition stimulated plant aboveground growth by 82 % and 84 % in August 2011 and 2012, respectively, NG promoted
plant root compensatory growth and increased plant allocation to belowground by 127 % and 116 % in August 2011 and
2012, respectively, and G had no effect on belowground biomass. G inhibited soil microbial carbon and did not affect soil
microbial N, while N addition increased soil microbial N and soil microbial metabolic activity. Furthermore, compared to
CK, both N and NG treatments increased dissolved organic carbon, while G had no such an effect. The correlation analysis
showed that ecosystem respiration and soil respiration were mainly controlled by soil microbial metabolic activity and
dissolved organic carbon. Additionally, aboveground biomass was significantly correlated with dissolved organic carbon but
not with soil microbial metabolic activity. These results suggest that N addition promotes ecosystem respiration and soil
respiration directly by the stimulating effects on soil microbial metabolic activity and aboveground plant production, and that
photosynthetic substrate supplied by aboveground plant part may be of great importance for ecosystem respiration and soil
respiration. The differential effects of N addition and simulated grazing on ecosystem CO2 fluxes suggest that exogenous N
input can relieve the negative effect of grazing pressure on plant production in the alpine meadow. On the contrary, livestock
grazing will suppress the stimulated effects of increased N deposition on ecosystem CO2 fluxes in the future global change
scenarios.

Key Words: nitrogen enrichment; simulated grazing; ecosystem respiration; plant biomass allocation; soil microbial
carbon and nitrogen; alpine meadow

氮素是植物生长发育所需的重要元素,氮沉降的迅速增加将对陆地生态系统的生产力和稳定性产生重要影响[1] 。 一般来

说,氮素有效性是限制陆地生态系统生产的重要环境因子[2鄄4] ,特别是氮受限的高寒生态系统。 氮沉降的增加会促进陆地生态

系统的初级生产[4鄄5] ,降低植物向地下部分的分配[6鄄7] ,进而可能影响植物向土壤微生物的底物供应模式,对生态系统碳平衡过

程产生重要影响。 一般来说,氮素添加在短期内会加快土壤氮矿化速率,促进生态系统碳排放[8鄄10] 。 但氮沉降对草原生态系统

的影响程度同时受人类活动(如放牧)的调控。
放牧是草地生态系统利用管理的重要措施。 放牧通过牲畜采食植物地上部分和践踏作用,直接导致土壤呼吸底物供应的

降低[11鄄12] 。 同时放牧通过改变植物群落组成与冠层结构[13] 、凋落物化学组成[14鄄15] 、土壤性质[13] 等过程对生态系统碳过程产

生间接影响。 因此,氮素添加与放牧对生态系统碳排放可能呈现相反的作用。 本文作者之前的研究发现放牧压力下,氮素添加

能补偿土壤养分的降低,促进植物(尤其是地下部分)的补偿性生长[7] 。 但关于放牧压力下氮沉降增加对高寒生态系统碳排放

影响的研究还较少。
高寒草甸是青藏高原主要植被之一,面积约为 1.2伊106km2,在亚洲中部高寒环境以及世界高寒地区都具有代表性[16] 。 由

于受到气候条件的限制,高寒地区土壤有机质分解缓慢,有效养分匮乏,限制高寒植物的生长[17鄄18] ,故氮沉降的增加可能会对

生态系统结构和碳固持产生深刻影响。 由此,本研究推测,外源氮素添加可能通过补偿放牧导致的养分减少而刺激植物的补偿

性生长及微生物活性,使高寒草甸生态系统碳排放增加。 本研究在藏北高寒草甸区,通过外源氮素添加和人工刈割模拟放牧实

验,试图回答以下两个科学问题:淤高寒草甸生态系统微生物活性与碳排放对外源氮素添加及模拟放牧产生何种响应? 于这种

响应模式在两种处理的交互作用下有什么改变? 综合以上研究内容,本实验试图验证以下假设:放牧压力会降低高寒草甸生态

系统 CO2排放,而外源氮素添加通过刺激植物的补偿性生长和提高微生物活性而促进生态系统碳排放。 本研究对于理解未来

氮沉降情景下高寒草甸生态系统生产及碳平衡过程具有重要意义,为退化高寒草甸生态系统恢复治理及管理提供科学依据。
1摇 研究区概况

研究区选在西藏自治区拉萨市当雄县草原站(91毅05忆 E, 30毅51忆 N;海拔 4333 m),地处念青唐古拉山的南缘,地形属于丘间

盆地,地势平坦。 气候属于大陆性高原季风气候,具有太阳辐射强、气温低、日较差大、年较差小的特点。 多年平均气温 1.3 益,
最冷月(1 月)均温-10.4 益,最热月(7 月)均温 10.7 益,气温年较差 21.0 益。 冰冻期 3 个月(11 月至翌年 1 月)。 多年年均降

水量 476.8 mm,其中 85.1%集中在 6—8 月,年蒸发量 1726.7 mm,年平均湿润系数 0.28,介于半湿润半干旱之间[19] 。
该地区优势植被是以高山嵩草为优势种的高寒草甸,建群种有高山嵩草(Kobresia pygeama)、丝颖针茅(Stipa capillace)、窄

叶苔草(Carex montis鄄everestii)等,并伴生线叶嵩草(K. capillofolis)、小嵩草(K. parva) 等密丛生莎草及木根香青(Anaphalis
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xylorhiza)、二裂委陵菜(Potentilla bifurca)等杂类草[7] 。 由于地处湿润区向半干旱区过渡地带,该地区草甸中丝颖针茅所占比例

较高,常形成草原化草甸[19] 。 本地区土壤属于高寒草甸土,结构为砂壤土,有机质含量较为丰富。 土壤厚度一般在 0.3—0.5 m
之间,下层砾石含量较高,最高可达 30%。 土壤有机质和全氮含量分别为 0.9%—2.79%和 0.05%—0.19% [19鄄20] 。
2摇 材料与方法

2.1摇 实验设计及处理

氮素添加与模拟放牧样地于 2010 年 7 月初布设在植被均一的高寒草甸区,建群种为丝颖针茅、高山嵩草和窄叶苔草,植被

盖度约 30%—50% [7] 。 样地采用随机区组设计,共 4 种处理:对照(CK)、氮素添加(40 kg N hm-2a-1 N)、模拟放牧(G)和模拟

放牧并氮素添加处理(氮素添加量为 40 kg N hm-2 a-1 NG),每种处理 4 个重复。 实验小区大小为 3 m 伊 3 m,相邻小区之间设置

2 m 的缓冲隔离带。 氮素添加剂量参照中国氮沉降分布格局[21] ,即西藏地区干湿沉降率为 7 kg N hm-2 a-1,本实验添加浓度是

模拟自然沉降量 6 倍的情景,也是本地区 2050 年氮沉降的估计浓度[22] 。 每年氮素添加分 3 次进行,参照 Bowman 等[23] 在科罗

拉多州高寒草甸的实验处理,前两次氮素添加时间在生长初期(6 月初)和生长季旺盛期(8 月初),分别为全年添加量的 25%;
最后一次氮素添加时间在生长末期(9 月下旬),添加量为全年的 50% [6] 。 小区内添加的氮素为硝酸铵(NH4NO3,分析纯),每
次施肥时首先用水将肥料溶解为溶液,然后用喷壶将溶液均匀洒在小区内。 采用人工刈割模拟牲畜放牧,于生长季初(6 月初)
和生长旺盛期(8 月初) 在模拟放牧样地分别剪草 1 次。 每次只选择牲畜可食性的牧草(主要为禾草和莎草两类) 进行刈割,
留茬高度为 0.5—1.0 cm[24] 。 将剪掉的地上生物量收集并带回实验室烘干称重, 计算出刈割从样地中共移走了 15%—20%的

地上生物量。
2.2摇 样品采集与分析

植物地上生物量采用收获法,一般在刈割后约 10 d 后进行收获。 每个实验小区内随机选取 1 个 0.50 m 伊 0.50 m 的样方,
齐地面剪取所有物种的地上部分,剔除枯落物后带回实验室在 65 益下烘干 48 h 称重,作为群落地上生物量。 植物地下生物量

采集采用土柱法,在剪掉地上部分的样方内在四角及中间位置分别用土钻钻取 5 个土芯(直径为 3.7 cm,深度为 10 cm),5 个土

芯合为一个土样。 将土样混匀后过 2 mm 土壤筛,筛出的根系置于 100 目的土壤筛中,在自来水下反复冲洗干净,去除杂物和死

根,将活根装入信封置入 65 益烘箱烘干 48 h 至后称重,作为群落地下生物量。 筛出的土壤放置于冰柜中冷藏,进行微生物碳、
氮的测定。

土壤微生物碳(SMC)、氮(SMN)含量的测定采用氯仿熏蒸鄄浸提法[25鄄26] :用 0郾 5 mol / L K2SO4浸提经过 24 h 氯仿熏蒸与未

熏蒸土样(土水比 1 颐5),抽滤通过 0.45 滋m 滤膜后用有机碳分析仪(Elementar Liqui TOC, Elementar Co., Hanau, Germany)测定

浸提液中有机碳,用过硫酸钾氧化鄄分光光度计比色法测定全氮含量。 土壤微生物碳、氮含量以熏蒸与未熏蒸的有机碳、全氮含

量之差除以校正系数 0.45 得到[27鄄28] 。 土壤呼吸速率与土壤微生物碳含量的比值被用于表征土壤微生物代谢活性[27,29] 。 利用

超纯水提取,恒温振荡 1 h 后抽滤通过 0.45 滋m 滤膜,然后用有机碳分析仪测定溶解性有机碳(DOC)。
2.3摇 生态系统呼吸与环境因子测定

在 2011 年和 2012 年生长季的 7—9 月测定生态系统呼吸(RE)与土壤呼吸(RS),约每旬测定 1 次。 在每个样方内随机把

一个直径为 20 cm、长度为 5 cm 的 PVC 管用铁锤打入土壤内约 3 cm。 为避免钻土对 CO2释放量的影响,PVC 管固定 10 d 后进

行呼吸测定,每种处理测定 4 个重复。 生态系统呼吸及其组分由 LICOR鄄8100 直接测定,测定时间选择在 09:00 至 11:00 (地方

时)之间。 因研究样地植物矮小,植株全部无损伤地放置在 LICOR鄄 8100 呼吸室内测定,不会导致植物的伤害。 生态系统呼吸

测定结束后齐地面剪掉土壤圈内植物,为减少干扰影响,24 h 后进行土壤呼吸的测定[30] 。 剪掉的植物于 65 益下烘干 48 h 至恒

重,作为相应的地上生物量。
2.4摇 实验数据的处理与分析

采用重复测定分析方法研究氮素添加与模拟放牧处理对生态系统 CO2排放的影响,采用 One \way ANOVA 与 Duncan忆s test

分别分析氮素添加与模拟放牧样地植物群落生态系统 CO2排放、植物生物量分配、土壤微生物碳氮与活性的差异,利用线性回

归方法分析生态系统 CO2 排放与植物生物量、微生物活性等因子之间的关系。 显著性水平 P< 0. 05。 所有统计分析均在

SPSS16.0 (SPSS for Windows, Version 16.0, Chicago, USA)中进行。
3摇 结果

3.1摇 生态系统 CO2排放对氮素添加及模拟放牧的响应

生态系统呼吸和土壤呼吸呈单峰曲线,2011 年和 2012 年峰值均出现在 8 月中旬(图 1)。 氮素添加(N)及模拟放牧(G)对
RE 及其 RS 的影响年际之间无差异(表 1, P>0.05)。 N 添加显著促进 RE 和 RS,且在生长季旺盛期影响最显著,而在生长初期

及末期均无显著影响(图 1)。 2011 年和 2012 年 8 月,N 处理的 RE 分别比与对照提高了 82%和 72%(P<0.01),RS 分别提高了

53%和 65%(P<0.05)。 可见,RE 的增加不仅由于 RS 的增加,还由于地上植物呼吸增加导致。 模拟放牧及放牧压力下氮素添

加(NG)均未显著改变 RE、RS(图 1),N 添加对生态系统呼吸的促进作用被放牧压力所抵消(图 1)。
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表 1摇 氮素添加与模拟放牧对生态系统呼吸与土壤呼吸重复测定分析结果

Table 1摇 Ecosystem respiration (RE) and soil respiration (RS) from repeated鄄measure (ANOVA) using measuring date as repeated鄄measures,
conducted in 2011and 2012. F and P mean F value of ANOVA result and statistical significance, respectively

不同处理
Treatment

生态系统呼吸 Ecosystem respiration

F P

土壤呼吸 Soil respiration

F P
年份 Year 2.074 0.231 3.224 0.085
处理 Treatment 41.178 0.000 9.051 0.000
年份 Year伊处理 Treatment 0.905 0.453 0.885 0.463
测定日期 Date 58.266 0.000 68.442 0.000
日期 Date伊年份 Year 24.670 0.000 20.450 0.000
日期 Date伊处理 Treatment 9.183 0.000 8.481 0.000
日期 Date伊年份 Year伊处理 Treatment 1.447 0.103 1.656 0.075

图 1摇 氮素添加与模拟放牧对高寒草甸生态系统呼吸及土壤呼吸季节动态的影响

Fig.1摇 Seasonal variations of RE and RS under four different treatments in 2011 and 2012
Vertical bars represent the standard error of the mean (n= 4); C: control plots (solid square); N: N addition (open circle); G: simulating grazing
(solid triangle); NG: N addition and simulating grazing (open triangle); CK: 对照;N: 氮素添加;G: 模拟放牧;NG: 氮素添加+模拟放牧; 不

同字母间表示差异显著

3.2摇 地上、地下生物量对氮素添加及模拟放牧的响应

氮素添加促进地上生物量增加,而放牧压力下氮素添加(NG)显著促进植物地下生产。 2011 年生长季初期,氮素添加对地

上生物量无显著影响,而模拟放牧和 NG 处理加均显著促进地上生物量增加;但在 2012 年生长季初期,氮素添加促进了植物地

上植物生物量,而模拟放牧对其无显著影响。 生长季旺盛期,2011 年和 2012 年生长季氮素添加分别提高了 82%和 84%的地上

生物量(图 2, P<0.01),而模拟放牧对生物量无影响,NG 在 2012 年提高了 28%的地上生物量(图 2,P<0.05)。 在生长季末期,
氮素添加促进地上生物量增加,而模拟放牧对地上生物量呈现抑制作用(图 2, P<0.05)。 NG 对地下生物量影响较大,在 2011
年(生长初期 121%,生长旺盛期 127%,生长末期 103%)与 2012 年(生长初期 57%,生长旺盛期 116%,生长末期 82%)均有显著

的促进作用(图 2 C 和 D, P<0.01)。 氮素添加处理仅在 2011 年生长初期及 2012 年生长末期促进植物地下生物量(图 2, P<
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0郾 05)。 而模拟放牧处理对地下生物量没有影响(图 2)。

图 2摇 氮素添加与模拟放牧对高寒草甸植物地上鄄地下生物量的影响
Fig.2摇 Aboveground (AGB) and belowground biomass (BGB) under four different treatments in 2011 and 2012

图 3摇 氮素添加与模拟放牧对高寒草甸土壤微生物碳氮、代谢活性及溶解性有机碳的影响
Fig.3摇 Soil microbial biomass C (SMC), N (SMN), soil microbial activity (RS / SMC) and dissolved organic C (DOC) under four different
treatments in 2011

3.3摇 土壤微生物碳、氮、代谢活性及溶解性有机碳对氮素添加及模拟放牧的响应

模拟放牧降低土壤微生物碳含量,对微生物氮含量无显著影响;氮素添加对微生物碳含量无显著影响,而提高了微生物氮

含量以及微生物活性。 模拟放牧在生长初期对土壤微生物碳无显著影响;在生长旺盛期,与氮添加处理相比较,放牧压力下无

氮素添加与氮素添加处理分别降低了 37%和 39%的土壤微生物碳(图 3, P<0.05)。 氮素添加在生长初期和末期分别提高了
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39%和 43%的微生物氮(P<0.05),在生长旺盛期无显著影响(P>0.05)。 模拟放牧在整个生长季节对土壤微生物氮均无显著影

响,放牧压力下氮素添加只在生长季末期显著提高了 47%微生物氮(图 3, P<0.05)。 氮素添加刺激微生物活性,主要表现在生

长季前期和旺盛期;模拟放牧有降低微生物活性的趋势,主要差异表现在生长末期;在生长季初期,放牧压力下氮素添加的微生

物代谢活性是对照处理的 2.6 倍(图 3, P<0.05),而在生长季后期降低了 49%的土壤微生物代谢活性(P<0.05)(图 3)。 氮素添

加对微生物活性的影响主要表现在生长季前期;而放牧压力在生长季后期对微生物的影响更大,对微生物碳和微生物代谢活性

都有降低作用。 氮素添加在生长季初期和末期分别提高了 32%和 29%的溶解性有机碳(图 3, P<0.05),放牧压力下氮素添加

在生长季初期和末期显著提高了 24%和 43%溶解性有机碳(图 3 D, P<0.05),而模拟放牧对溶解性有机碳无影响。
3.4摇 调控生态系统 CO2排放与主要环境因子

生态系统呼吸季节动态受到植物地上生产的影响(P<0.05),而土壤呼吸受植物地上与地下生产的共同控制,地上与地下

生物量分别能解释土壤呼吸变异 10.8%与 10.1%(图 4, P<0.05)。 而生态系统呼吸受溶解性有机碳的影响更大,溶解性有机碳

分别能解释生态系统呼吸和土壤呼吸 31.1%和 7.8%的变异(图 4, P<0.05),这说明氮素添加与模拟放牧通过影响呼吸底物和

微生物代谢活性而对生态系统碳排放产生影响,且这种影响比植物生产分配改变的影响更大。

图 4摇 生态系统呼吸、土壤呼吸与植物地上、地下生物量之间的关系

Fig.4摇 Dependence of ecosystem respiration (RE, solid circle) and soil respiration (RS, open circle) on plant aboveground biomass (AGB)
and belowground biomass (BGB) in 2011and 2012

土壤微生物代谢活性与植物地上、地下生物量无显著相关关系(图 5),而分析发现生长季初期和旺盛期氮素添加显著提高

了土壤微生物代谢活性,这说明土壤微生物代谢活性的改变是由氮素添加与模拟放牧直接作用的结果,而不是植物生物量分配

格局的改变引起的。 氮素添加与模拟放牧对土壤微生物活性的直接作用是生态系统呼吸季节格局改变的主要因素。 此外相关

分析发现,土壤溶解性有机碳含量受地上生物量影响较大,地上生物量能解释其变异的 45.6%(图 5, P<0.001),而地下生物量

对土壤溶解性有机碳含量无影响(图 5, P>0.05)。 这表明氮素添加及模拟放牧通过影响影响植物光合产物而对生态系统碳排

放产生影响,模拟放牧对根系的补偿性生长对生态系统碳排放的影响较小。
5摇 讨论

研究结果发现,氮素添加通过对土壤微生物活性和植物地上生产的直接刺激作用来促进高寒草甸生态系统碳排放;模拟放

牧有降低地上生产的趋势,但对生态系统碳排放无显著影响,且降低了氮素添加对生态系统碳排放的刺激作用;外源氮素添加

对养分的补充显著促进放牧压力下植物的地下生产。
5.1摇 氮素添加对高寒生态系统碳排放的影响

高寒草甸是受氮素限制的生态系统,氮素添加显著提高了植物地上生产,这在很多生态系统的控制实验中已经发现[31鄄33] 。
这一方面是因为外源氮输入能迅速提高土壤中植物可利用氮的含量,导致植物叶片氮含量的提高及光合作用的增强[6] ;另一

6916 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 33 卷摇



http: / / www.ecologica.cn

图 5摇 土壤微生物活性、溶解性有机碳含量与植物地上、地下生产之间的关系

Fig.5摇 Dependence of soil microbial activity (RS / SWC) and dissolved organic C (DOC) on plant aboveground and belowground biomass
in 2011

方面氮素添加还会刺激土壤氮矿化作用[7,34鄄35] ,刺激土壤中原来有机质的分解,氮素循环速率的加快会增加土壤中植物可利用

养分含量,从而促进植物的生产[7] 。 此外,在受氮素限制的高寒生态系统,氮素添加会促进禾草植物的生长[17,36] ,氮添加消除

了生态系统养分的限制,养分利用效率较高的禾草植物迅速生长,改变了植物竞争格局,使物种间的竞争从地下养分的竞争转

向地上光竞争,光竞争能力的强弱是决定生态系统物种组成与群落结构改变的重要原因[37鄄38] 。 同时,氮素添加会促进植物分

蘖、分枝,且能增加牧草的根系数量、分布深度和再生能力[37] ,使单位面积生产力大幅增加。 植物生产力的提高意味着更高的

植物生长与维持呼吸[39]以及向地下更多的光合产物输入[40] 。 本研究发现氮素添加在 2011 年和 2012 年生长季分别提高了

82%和 84%的地上生物量,而植物地上部分光合产物是调控生态系统呼吸与土壤呼吸的重要因素(图 4),氮素添加导致植物生

产的提高,从而导致光合产物增加,这是生态系统碳排放增加的重要原因。
在退化的生态系统,伴随着植物丰富度降低、生产力下降和土壤性质的恶化,土壤微生物的组成与结构也遭到破坏[41] 。 土

壤微生物活性即基础呼吸与微生物碳含量的比值,它将微生物生物量的大小与微生物的生物活性和功能有机地联系起来,是反

映环境因素、管理措施等变化对微生物活性影响的一个敏感指标[27,30] 。 本研究发现,氮素添加提高了土壤微生物氮含量及其

活性,且对土壤微生物活性的提高主要表现在生长季前期和旺盛期,这是由于生长季前期和旺盛期植物生长发育较快,导致土

壤中氮素被植物大量吸收[7] ,故外源氮素在生长季前期和旺盛期添加会对氮素的降低产生补偿作用,而对土壤微生物活性产

生刺激作用。 此外,氮素添加会直接改善土壤限制养分状况,增加根际和非根际土壤微生物量碳和水溶性有机碳的含量[42] ,并
导致根际微生物数量的增加[43] 。 同时,氮素添加会促进植物生长,并为微生物生长提供充足的碳源,使土壤微生物量显著提

高[44] 。 虽然植物生产的提高会向土壤微生物提供更多的光合产物[11鄄12] ,但土壤微生物活性的提高更大程度依赖于氮素添加

直接的刺激作用。 同时,土壤微生物活性与生态系统碳循环过程密切相关,因为土壤微生物呼吸是生态系统碳排放的主要来源

和重要组分[45鄄48] ,故外源氮输入导致的土壤微生物活性的刺激作用是高寒草甸生态系统碳排放增加另一重要因素。
5.2摇 放牧对高寒生态系统碳排放的影响

放牧作为草地生态系统最主要的利用方式,对草地生态系统的影响是多方面的,是影响草地碳循环的重要因素。 模拟放牧

通过刈割的方式[24,49鄄50] ,排除了动物排便等造成的异质性,从而排除牲畜排泄物对实验结果的额外施肥干扰。 与我们假设不一

致的是虽然模拟放牧通过刈割处理移走了 15%—20%的地上生物量,但与对照处理比较发现植物地上生产的降低并不显著,且
未显著改变生态系统碳排放模式,这与 Zhou 等[51]和 Jia 等[33]研究结果一致。 这是由于高寒草甸植物存在补偿性生长[7,52鄄53] ,
这种补偿机制的存在对于维持高寒草甸生态系统生产与碳循环的稳定性具有重要意义。 在不放牧处理氮素添加主要刺激植物
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地上部分生长,而在放牧压力下氮素添加促进了植物地下生物量的增加,而总生物量无差异[7] ,这说明高寒植物对放牧存在补

偿性生长,而氮素添加作用下会刺激这种补偿作用。 模拟放牧只在生长初期和旺盛期来临前进行,放牧压力解除后植物通过自

身的补偿机制逐渐恢复组织的功能[54] ,尤其在氮素添加条件下,植物可以稳定地维持生产能力[55] 。 氮素添加会促进土壤氮矿

化作用[7] ,氮素循环速率的加快反过来会增加土壤中植物可利用养分含量,改变植物地上地下光合产物分配模式[56] 。
本研究还发现,在生长季后期模拟放牧降低了土壤微生物碳含量,而在生长季前期和旺盛期显著降低了土壤微生物代谢活

性。 在草地生态系统中,家畜放牧通过采食、践踏及排泄物直接影响土壤[57] ,不同强度的放牧会改变土壤环境及养分平衡。 研

究发现,放牧处理降低土壤微生物数量、土壤脲酶和过氧化氢酶的活性,尤其在重牧压力下更甚[58] 。 放牧会降低地表植被盖

度、破坏土壤结构,降低土壤养分和微生物活性[58] 。 在生长季旺盛期以后,植物现存生物量较高,且光合能力强,对土壤呼吸底

物的供应较多,此时进行模拟放牧会导致植物地上生物量的降低,并直接减少对土壤微生物的底物供应。 土壤微生物呼吸是生

态系统碳排放的重要来源,模拟放牧导致的底物供应的减少会直接降低生态系统碳排放。 虽然模拟放牧压力下氮素添加处理

显著提高了植物地下生物量,但分析发现地下生物量与生态系统呼吸无显著相关关系,这与之前的研究结果相同[30] ,这表明植

物地上生物量是控制生态系统呼吸与土壤呼吸变化更重要的因子。
氮素添加通过养分的外源输入刺激了高寒植物的补偿性生长,放牧压力的存在使得植物将更多的光合产物分配到地下,导

致群落地下生物量的显著提高(图 2)。 与单独氮素添加处理相比较,模拟放牧降低了氮素添加对生态系统碳排放的促进作用。
生态系统中的 CO2排放很大一部分来自于最新固定的碳[30] ,放牧通过牲畜采食植物地上部分,直接导致植物向土壤呼吸底物

供应的降低[11鄄12]和凋落物输入的减少[59鄄60] ,而氮素添加对植物生产和微生物活性的刺激作用部分抵消了模拟放牧对土壤微生

物呼吸底物供应的减少。
6摇 结论

综上所述,短期氮素添加提高了土壤微生物活性和高寒草甸植物地上生产,植物地上部分生产的提高为生态系统呼吸提供

了更多的呼吸底物,这种促进作用直接导致高寒草甸生态系统碳排放的增加。 放牧压力下氮素添加刺激了高寒草甸植物的根

系的补偿性生长,促进植物的地下生产,但放牧降低了氮素添加对生态系统碳排放的促进作用。 因此,高寒草甸地区放牧压力

的存在会抑制未来大气氮沉降对高寒草甸生态系统碳排放的促进作用,而外源氮输入的增加会促进放牧压力下植物的补偿性

生长,缓解放牧压力对高寒草甸生态系统生产的负面影响。
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