
第 ３５ 卷第 １７ 期

２０１５ 年 ９ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３５，Ｎｏ．１７
Ｓｅｐ．，２０１５

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家 ９７３ 计划项目（２０１４ＣＢ９５４４００）； 国家自然科学基金项目 （３１３７０４９８， ４１２７３１４３）

收稿日期：２０１３⁃１１⁃０２； 　 　 网络出版日期：２０１４⁃１１⁃０３

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌｕｘｉａｎｋａｉ＠ ｓｃｂｇ．ａｃ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１３１１０２２６４８

毛庆功， 鲁显楷， 陈浩， 莫江明．陆地生态系统植物多样性对矿质元素输入的响应．生态学报，２０１５，３５（１７）：　 ⁃ 　 ．
Ｍａｏ Ｑ Ｇ， Ｌｕ Ｘ Ｋ， Ｃｈｅｎ Ｈ， Ｍｏ Ｊ Ｍ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｐｕｔｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１５，３５（１７）：
　 ⁃ 　 ．

陆地生态系统植物多样性对矿质元素输入的响应

毛庆功１，２， 鲁显楷１，∗， 陈　 浩１，２， 莫江明１

１ 中国科学院华南植物园， 中国科学院退化生态系统植被恢复与管理重点实验室， 广州　 ５１０６５０

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００３９

摘要：人类活动的加剧改变了陆地生态系统矿质元素（如氮、磷、钾等）循环的速度和方向，并且对生态系统的结构和功能也产

生重大影响。 如今，矿质元素输入量的改变及其产生的后续效应对陆地生态系统生物多样性的影响备受学者们的关注。 本文

主要从 ４ 个方面综述了在全球氮沉降背景下主要矿质元素输入的改变对陆地植物多样性的影响及其机理：１）矿质营养元素限

制的概念、确定方法以及与多样性的耦合关系；２）概述了氮、磷、钾等主要矿质元素输入对陆地植物多样性的影响：主要表现为

负面效应；３）探讨了矿质元素输入影响植物多样性的可能机制，包括生态系统水平上的机制（如竞争排斥、酸化铝毒、物种入

侵、同质性假说，间接诱导机制等）和植物个体水平上的机制（如元素失衡和环境敏感性增加等）；４）根据目前研究现状，指出了

已有研究的局限性，分析了未来可能的研究方向和重点。
关键词：矿质元素； 养分限制； 氮沉降； 生物多样性； 陆地生态系统； 全球变化
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ． Ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ， ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｐｕｔｓ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ
ｐｏｓｓｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｓｏｉｌ ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ａｒｅ ａｌｓｏ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｏ
ｄｅｃｌｉｎｅ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｃａｎ ｈａｖｅ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｌｏｃａｌ ／ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ
ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ａｌｉｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎ． Ａｔ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅｖｅｌ， ｅｌｅｖａｔｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｐｕｔｓ ｍａｙ ｌｅａｄ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｍｂａｌａｎｃｅ ａｎｄ
ｉｎｃｒｅａｓｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ． Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｍａｙ ａｌｓｏ ｗｏｒｋ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｔｏ ｃａｕｓｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｌｏｎｇ ｔｅｒｍ． （４） Ｌａｓｔｌｙ， ｗｅ ｐｏｉｎｔ ｏｕｔ ｔｈｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ ｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｉｎ
ｖｉｅｗ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔｓ； Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ； Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ； Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ；
Ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅｓ

人类活动所带来的环境问题日益加剧，已经严重威胁到生物多样性［１］，其中包括栖息地的丧失，外来物

种入侵和环境污染等［２］。 如果这种趋势保持 变，预计到 ２１ 世纪末将有 ２０—５０％ 的物种不可逆转地消

失［３］。 物种多样性减少将导致生态系统结构和功能的衰退［４， ５］，并直接威胁到人类福祉。 因此迫切需要了解

多样性变化的原因及保护对策。
近几十年陆地植物多样性正遭受严重威胁。 其中一个重要原因就是矿质元素供应的平衡被打破，即氮

（Ｎ）、磷（Ｐ）、钾（Ｋ）、钙（Ｃａ）、镁（Ｍｇ）甚至微量元素和二氧化碳（ＣＯ２）等供应失衡，进而对植物的生长和群

落的组成产生一系列影响。 特别是那些对植物的生长起关键作用并且易受人类活动影响的矿质元素（如 Ｎ，
Ｐ 等），它们既影响植物的生长又与其他代谢因子（如水和 ＣＯ２等）共同作用调节植被的组成。 矿质元素供应

失衡通常由某些元素（如 Ｎ）输入过量和 ／或养分元素（如 Ｃａ、Ｍｇ）大量流失导致。 Ｎ 沉降，土地利用和 ＣＯ２剧

增等全球变化因子都直接或间接地参与了这一过程。 由于 Ｎ 素是大多数陆地生态系统植物生长的限制因

子，Ｎ 沉降引起的生物多样性降低备受关注。 目前，大气 Ｎ 沉降被认为是威胁本世纪全球生物多样性的第三

大因素（继土地利用变化和全球气候变化之后） ［６，７］。 在工业发展较早的欧美地区，高 Ｎ 沉降对森林生态系统

造成的影响（如土壤酸化、养分失衡、生产力降低、森林衰退等）已严重威胁到当地生物多样性，并引起学术界

和民众的广泛关注［８， ９］。 即使是远离人类活动密集的地区，由于受到大气传输及元素循环特征的作用，也同

样面临 Ｎ 沉降升高的问题。 据估计，３４ 个陆地生物多样性热点地区（包含全球一半的植物种类），在 ２０ 世纪

９０ 年代的 Ｎ 沉降水平是世界陆地平均水平的 １．５ 倍，到 ２０５０ 年将会超过 ２ 倍［１０］，其中近半数地区的 Ｎ 沉降

将超过敏感系统响应的临界值（５—１０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１） ［９］。
由于各种矿质元素之间相互耦合的关系，一种元素输入格局的改变势必影响其它元素的循环。 例如，Ｎ

沉降的增加可能加剧植物受 Ｐ 及盐基离子（如 Ｋ，Ｃａ，Ｍｇ 等元素）供应的限制，对植物生长及多样性维持带来

一系列负面影响［１１⁃１４］。 在 Ｎ 沉降背景下，科学家们为了深入探讨 Ｎ 沉降增加对植物多样性影响的机理和植

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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物的生存机制，开展了一系列的矿质元素添加实验。 这些研究有助于我们更好地认识元素循环的变化对陆地

植物多样性的影响及其机理，从而为生态系统管理和可持续发展提供理论依据。
我国是世界上生物多样性最为丰富的国家之一。 当前中国在经济高速发展的背景下 Ｎ 沉降呈现快速增

长，对生态系统的结构和功能构成的威胁也日益严重［１５， １６］。 在中国南方一些森林，仅降水中 Ｎ 沉降已高达

３０—７３ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１ ［１７， １８］，与欧洲高 Ｎ 沉降速率相当［１９］。 随着人口的增长和工农业的高速发展，我国的 Ｎ
沉降量将会继续增加［１５］。 研究矿质元素动态变化对生物多样性的影响及其机制已经成为亟待解决的重要课

题。 目前，国内有关矿质元素添加对植物多样性变化的相关综述极少，仅有少数关于 Ｎ 沉降对草原和森林生

态系统生物多样性影响的综合报道［２０， ２１］。 我们对于 Ｎ 以外的其他元素添加的状况缺乏全面清晰的总结，对
于机理的认识还存在很大欠缺。 因此，本文综述了主要矿质元素输入对陆地植物多样性的影响，并总结了植

物可能的响应与适应机制，以期为制定生态系统可持续发展的策略服务。

１　 矿质元素限制的概念、确定方法及与元素与多样性的耦合关系

１．１　 元素限制的概念

元素限制的概念最初来自农业，是指由于必要元素供应不足，限制某一株植物或某种植物生产力的增长。
因此，矿质元素限制意味着，当植物的生长受到某一必需元素的限制时，它的生物量生产将会低于这种元素供

应充足的情况［２２］。 单株植物或群落越受到养分元素的限制，生物量增量对限制元素添加的响应越敏感［２３］。
１．２　 元素限制的确定方法

确定植物元素限制的直接方法是通过向系统添加矿质元素，监测其生物量变化状况。 但是这种直接方法

的应用性较弱，因此多数研究是会通过间接方法反映生态系统元素限制情况。 Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ［２４］的研究通过综述

４０ 个施肥实验发现植被 Ｎ：Ｐ 可以很好的判断该地区元素限制状况。 作为生态化学计量学方法其原理是在正

常情况下，植物体内的元素比在一定范围内相对恒定，外部元素的动态状况会在植物体内元素比上体现。 也

有学者利用特定群落中敏感物种的相对元素含量来指示特定土壤元素限制状况［２５］。 此外，一些在元素循环

过程中起关键作用的酶的活性也间接表明了植物元素限制的状况，如土壤磷酸酶的活性可以间接反映 Ｐ 的

限制状况［２６］。 在实际应用中，判断元素限制的可靠方法是根据直接和间接证据共同验证，以确定元素限制的

类型和程度。
１．３　 元素与多样性的耦合关系

物种多样性的存在依赖于特定的环境因子。 在自然生态系统中，环境中的元素水平与多样性存在动态平

衡（通常是系统养分受限）。 理论上认为，当元素添加刺激生产力的增加超过一定界限时群落多样性将会下

降，即打破了元素与多样性之间的平衡［２７⁃２８］。 最近几年的一些长期研究也证明随着时间的推移，不同物种间

的适应性差异将表现出竞争关系和多样性的变化，往往导致高养分下不占竞争优势的物种（如稀有物种，多
年生物种和固氮物种）消失［２９⁃３１］。 反过来，多样性的变化亦会影响到元素的状态。 多样性降低使群落中的物

种不能充分利用生态位，从而降低生态系统功能的多样性［３２］，最终影响元素循环速率等多种生态过程［３３］。

２　 矿质元素输入对植物多样性的影响

在植物多样性与矿质元素输入的研究中，Ｎ 和 ／或 Ｐ 添加是最为常见的。 从总体上，元素添加的研究多集

中在温带地区（表 １．）。 就响应的敏感性而言，不同功能群植物大致为：苔藓和地衣＞草本＞灌木＞乔木。
２．１　 Ｎ 素输入对植物多样性的影响

在各类陆地生态系统中，多数研究表明 Ｎ 添加改变了群落物种组成（见 表 １．）。 即便是长期低水平的 Ｎ
添加量，也有可能使植被多样性发生显著性改变［７］。 为此欧美学者为不断完善 Ｎ 沉降临界负荷的概念和标

准做了大量工作［７６］，并且已经为欧美一些发达国家制定策略以降低对敏感生态系统的 Ｎ 沉降量提供参考

依据［７， ７６］。

３　 １７ 期 　 　 　 毛庆功　 等：陆地生态系统植物多样性对矿质元素输入的响应 　
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表 １　 典型陆地生态系统植物多样性对矿质元素添加的响应

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｏ ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｙｐｉｃａｌ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｔｙｐｅｓ

气候带
Ｃｌｉｍａｔｉｃ
ｚｏｎｅ

研究期 ／ ａ
Ｄｕｒａｔｉｏｎ

国家
Ｃｏｕｎｔｒｙ

研究地点植被
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

养分添加类型及响应情况 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

Ｎ Ｐ
Ｎ＋Ｐ 或

其他元素

添加∗

总响应
趋势
Ｔｒｅｎｄ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

森林 热带 ６ 中国 次生林针叶林或混交林 －ａ － ［３４］

Ｆｏｒｅｓｔ ６ 中国 季风常绿阔叶林 ↓ａ ↓ ［３５］

６ 巴西 废弃的牧场和森林 ↓ａ ｂ ↓ ａ ｂ ↓ ａ ｂ ↓ ［３６］

８ 中国 人工杉木林 ↓ａ ↓ ［３７］

温带 ２ 美国 针叶林 －ｂ － ［３８］

４ 瑞典 原始云杉林 ↓ａ ｄ ↓ ［３９］

６ 美国 山地阔叶林 －ａ ｃ ｂ － ［４０］

７ 美国 阔叶林 ↓ ｄ ↓ ［４１］

１２～１６ 美国 北美黄杉种植园 ↓ ａ ｃ ↓ ［４２］

草地 热带 １０ 巴西 稀树草原 ↓ｂ ↓ ｂ ↓ ｂ ↓ ［４３］

Ｇｒａｓｓｌａｎｄ １０ 巴西 稀树草原 ↓ａ ｃ ｂ ↓ ａ ｃ ｂ ↓ ａ ｃ ｂ ↓ ［４４］

温带 ２ 美国
蛇纹岩荒地（ Ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ
ｇｒａｓｓｌａｎｄ） ↓ａ ｃ ↓ ａ ｃ ↓ ａ ｃ ↓ ［４５］

３ 荷兰 草地 ↓ａ ｄ ｂ ↓ ａ ｄ ｂ ↓ ａ ｄ ｂ ↓ ［４６］

３ 美国 经营草地 ↓ａ ｂ ↓ ［４７］

３ 约旦 半干旱草地 ↑ａ ｃ ↑ ［４８］

３ 中国 高山草地 ↓ａ ｂ ↓ ［４９］

４ 中国 草原 ↓ａ ｃ ↓ ［５０］

５ 美国 高山苔原干草甸 ↑或↓ｂ ↑或↓ｂ 或 ↑或↓ｂ ↑ ［５１］

６ 中国 温带大草原 ↓ａ ｂ ↓ ［５２］

８ 中国 温带大草原 ↓ａ ↓ ５３］

１６ 德国 草地牧场 ↓ａ ↓ａ ↓ ［５４］

２３ 美国 草地和稀树草地 ↓ａ ↓ ［５５， ５６］

２４ 捷克 草甸 ↓ａ ↓或－ ↓ ［５７］

２６ 荷兰 钙质草地 ↓ａ ↓ ［５８］

５０ 荷兰 干旱草地 ↓ａ ↓ａ ↓ａ ↓ ［５９］

＞５０ 英国 草地 ↓ａ ↓ａ ↓ａ ↓ ［６０］

湿地沼泽 温带 ２ 中国 湿地 ↓ａ ↓ａ ↑ａ ↓ ［６１］

Ｗｅｔｌａｎｄ ２ 瑞士 钙质沼泽 ↓或－ａ ↓或－ａ ↓ ［６２， ６３］

４ 英国 干草草甸 ↓ａ ｂ ↓ ａ ｂ ↓ ａ ｂ ↓ ［６４］

荒地荒漠 温带 １ 美国 弃耕地 ↓ａ ｄ － ａ ｄ － ａ ｄ ↓ ［６５］

Ｄｅｓｅｒｔ ２ 美国 弃耕地 ↓ｂ ↓ ［６６］

３ 中国 沙漠草地 ａ ｂ － ａ ｂ － ａ ｂ ↓ ［６７］

３ 美国 沙漠 ↓ａ ｄ ↓ ａ ｄ ↓ ［６８］

３ 意大利 蛇纹岩荒地 ↑ａ ↑ａ ↑ａ ↑ ［６９］

５ 荷兰 石南灌丛 ↓ａ －ａ －ａ ↓ ［７０］

７ 美国 弃耕地 ↓或－ａ ｂ ↓ ［７１］

农田 温带 ６ 加拿大 春大麦农田 －ａ ｂ － ［７２］

Ｆａｒｍｌａｎｄ １４ 中国 玉米农田 ↑ｂ ↑ ［７３］

极地荒漠 寒带 ４ 瑞典 北极苔原 ↓ａ ｂ ↓ ［７４］

Ｐｏｌａｒ ｄｅｓｅｒｔ ５ 挪威 北极半荒漠 ↓ｄ ↓ ［７５］
　 　 ※２※： 其他元素包括 Ｋ，Ｃａ……等，具体参见原文。 　 ↑、↓、—：分别代表该研究中植物类群多样性变化呈上升、下降和无明显相应趋势；

ａ，ｂ，ｃ，ｄ 分别为文献中可以代表多样性变化的指标：物种丰富度，多样性指数（泛指），物种组成，个体多度

在森林生态系统，林下层植物对养分添加的响应比林冠层植物要敏感的多［２１］。 Ｎ 添加降低林下层植物
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多样性，这在温带地区已经被欧美学者多次证实，如在美国 Ｈａｒｖａｒｄ 红松（Ｐｉｎｕｓ ｒｅｓｉｎｏｓａ）林，Ｒａｉｎｅｙ 等［７７］发现

草本层植物的密度和生物量在 ７ 年 Ｎ 添加后分别降低了 ８０％和 ９０％。 在热带地区，鲁显楷等［３５］在鼎湖山季

风常绿阔叶林的研究发现，高 Ｎ 添加（１５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１）显著地降低了林下层植物的丰富度，该研究同时指

出，未来 Ｎ 沉降增加可能威胁热带亚热带“富 Ｎ”生态系统的植物多样性。 此外值得注意的是，国际上对北温

带松林的研究普遍发现，长期 Ｎ 沉降通常不利于针叶树种的正常生长。 长期 Ｎ 沉降使松针类树种出现生产

长减缓，死亡率升高等现象［９， ７８， ７９］。 这意味着在陆地上大面积以松树为优势种的森林生态系统在全球 Ｎ 沉

降背景下可能面临严峻威胁。
草地生态系统上最具代表性的研究是在美国著名的明尼苏达州开展的草地多样性试验，该研究发现：与

对照相比（仅接受大气 Ｎ 沉降），长期低水平 Ｎ 添加（１０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１）使植物物种数降低了 １７％［５６］；另外，Ｎ
素添加还改变了物种组成，使该地以 Ｃ４暖季草（Ｓｃｈｉｚａｃｈｙｒｉｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）为优势的群落转为多样性较低的混

合 Ｃ３冷季草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｒｅｐｅｎｓ）群落［５５］。 而且该实验最近的研究表明，长期高 Ｎ 添加严重降低了植物多样性，
即使停止施 Ｎ 素 ２０ 年后多样性仍然不能恢复到对照组的水平［８０］，这说明多样性的降低很可能是不可逆的。
在国内，白永飞等［５０］通过梯度 Ｎ 素添加（１７．５，５２．５，１０５，１７５，２８０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１）研究了我国内蒙古成熟和退

化草原植物多样性的变化对 Ｎ 沉降的响应，发现 Ｎ 添加显著降低了成熟草原的物种丰富度。 我国西部高山

草地、高寒草甸、荒漠化草原、沙地草原等野外 Ｎ 添加实验也大多表现出多样性降低的趋势［４９， ８１⁃８３］。 湿地和

荒漠地区的 Ｎ 添加对原有物种生物量和多样性的作用也几乎都是负面的， 但是对禾草和外来物种生产力起

正面作用，而且作用的时间相对更快。 此外，还有研究发现 Ｎ 增加尤其危胁到一些草地稀有濒危物种的

生存［２９， ３１］。
但是也有研究表明，Ｎ 的输入并没有明显影响群落的组成。 如 Ｇｉｌｌｉａｍ 等［８４］ 对美国弗吉尼亚西部的

Ｆｅｒｎｏｗ 实验森林研究表明，３ 年加 Ｎ 试验后（３５ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１）草本层的群落并没有明显的变化。 随后通过

季节和年际尺度加以检验，依旧得出了相同结论［４０］。 因此，Ｎ 添加是否改变多样性，还要看 Ｎ 添加的种类，数
量，持续时间和生态系统类型。
２．２　 Ｐ 素输入对植物多样性的影响

尽管人类活动已经在自然背景值上将 Ｐ 的通量提高了 ３ 倍，但是由于 Ｐ 的循环特征，陆地生态系统，特
别是低纬度的热带地区，表现为 Ｐ 限制［１２， ２２］。

相比于 Ｎ 素，Ｐ 的可用性在土壤中本身较为稳定，植物可能更难应对 Ｐ 可用性增加的状况，因此在 Ｐ 和 Ｎ
作用于多样性的大小关系上，Ｐ 的作用可能更为关键。 一方面，有长期研究表明，相比 Ｎ 添加，Ｐ 添加对植物

群落的影响具有遗留效应（Ｌｅｇａｃｙ⁃ｅｆｆｅｃｔｓ） ［５８］。 另一方面，相对于 Ｎ 添加研究的数量，Ｐ 添加的研究相对较

少，对多样性变化的机理解释也较少。 单独的 Ｐ 素添加研究较为少见，Ｐ 添加多出现在与 Ｎ，Ｋ，Ｃａ 等组合的

实验设计中，以研究元素限制、元素平衡以及施肥效应等对群落组成的影响。 多数研究认为 Ｐ 素输入增加对

多样性的维持具有负面效应或无显著影响。 如在森林系统［３６］，湿地生态系统［６１］，草地生态系统［６４］ 等的研究

中都有证据表明 Ｐ 添加降低物种丰富度或多样性。 但是也有例外，Ｐ 添加的作用可能还取决于群落结构和处

理时间。 如地中海矮灌丛群落（Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｄｗａｒｆ⁃ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ），连续 ５ 年施加 Ｐ（４５， ９０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ｙｒ－１）
显著地增加了一年生豆科植物的生产力和物种丰富度，但对群落总丰富度并没有显著影响［８５］。 在荒漠荒地

生态系统 Ｐ 添加甚至提高了蛇纹岩荒地植物丰富度和地被盖度［６９］。
近些年，不少研究发现 Ｐ 限制的条件对物种组成及高多样性的维持具有重要作用，虽然机理并不非常清

楚，但是维持低 Ｐ 的环境无疑非常必要。 Ｊａｎｓｓｅｎｓ 等［８６］集合欧洲 ５ 个国家 ２８１ 个站点的研究数据发现，最高

的植物丰富度出现在 Ｐ 限制和 Ｋ 浓度适中的土壤上，在调查范围内高 Ｐ 浓度（＞５ ｍｇ Ｐ ／ １００ ｇ 干土）的区域均

不存在高物种丰富度（＞２０ 种 ／ １００ ｍ２）。 同样在欧洲，Ｗａｓｓｅｎ 等［８７］进行的大尺度研究发现，稀有物种往往在

Ｐ 限制的地区具有更高丰富度。 许多实验和调查研究以及模型分析的结果也支持 Ｐ 素增加比 Ｎ 素增加将对

植物多样性产生更严重的威胁［８８］。 因此 Ｐ 可用性的变化相对于其他养分元素对植物丰富度可能更为重要。

５　 １７ 期 　 　 　 毛庆功　 等：陆地生态系统植物多样性对矿质元素输入的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

鉴于 Ｐ 的限制状况对维持生态系统物种多样性的重要作用，Ｐ 可用性的增加可能会影响一些物种的生存，至
少是威胁到那些稀有濒危物种的存在现状。
２．３　 ＮＰ 或 ＮＰＫ 多元素同时输入对植物多样性的影响

多种矿质元素共同添加的实验可以研究养分动态对植物群落组成的影响并探索退化生态系统的恢复管

理措施。 但是植物多样性对 ＮＰ 或 ＮＰＫ 添加的响应在不同研究中的结论并不一致。 在少数元素添加量小，
系统需肥量大及种间竞争尚不激烈的研究中，多元素添加有利于多样性的恢复和维持，但在大多数研究中多

元素添加表现出多样性降低的趋势。 ＮＰ 共同添加可能起到两方面直接作用：一方面可以相互抵消由于 ＮＰ
单独添加带来的养分失衡。 如 Ｓｉｄｄｉｑｕｅ 等［３６］在巴西亚马逊热带次生林的研究发现，Ｎ 和 Ｐ 共同添加（１００ ｋｇ
Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１， ５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ｙｒ－１）降低树木均匀度和物种自然恢复的速度，但小于单独添加 Ｎ 或 Ｐ 的作用。 另一

方面多元素添加可能共同加剧种间竞争。 在英国的 Ｐａｒｋ Ｇｒａｓｓ 试验中，Ｎ、Ｐ 共同添加导致了丰富度更为显著

地降低［８９］。 Ｒｅｎ 等［９０］通过 Ｎ、Ｐ、Ｋ（分别 １００、２００、１００ ｋｇ ｈｍ－２ｙｒ－１）的添加研究了不同方式元素组合对高寒草

甸植物群落物种丰富度和生产力的影响，发现随着元素组合数量的增加，植物多样性逐渐降低，当 ３ 种矿质元

素共同添加时，植物丰富度降低的最为显著。 同时，多元素添加所产生的多样性变化还有可能是元素添加带

来的直接和间接效应共同作用的结果，其中间接效应多表现出元素添加对土壤化学性质和微生物的作用上。
如 Ｊａｃｏｂｓｏｎ 等［４３］对巴西疏林草地乔木层的研究发现，添加 ＮＰ（各 １００ ｋｇ ｈｍ－２ｙｒ－１）８ 年后，伴随着土壤 Ｐ 和

Ａｌ３＋的增加以及 ｐＨ 值的下降，多样性显著降低。
钾（Ｋ）和钙（Ｃａ）也是植物所必需的大量元素。 然而 Ｋ 和 Ｃａ 限制的情况很少发生，一般只有在低盐基饱

和度或高水平酸沉降等异常干扰下才可能出现［２４， ９１］。 因此 Ｋ 或 Ｃａ 添加对物种组成一般不产生显著影响。
在许多研究中，Ｃａ 添加并非以增加土壤养分元素为目的，而是通过含钙化合物添加（如 ＣａＣＯ３）控制土壤酸度

和降低锰（Ｍｎ）、镍（Ｎｉ）等元素的可用性［６９， ７０］。 微量元素缺乏的现象并没有广泛性，因此微量元素添加的研

究更多的是为了确保这些元素在整个研究过程不作为受限制的因子［５０， ５６］。 除此之外，在大气 ＣＯ２浓度升高

背景下探究 Ｎ、Ｐ 添加效应的科学问题，国际上已开展了一些初步研究，但是对多样性的报道却非常有限，已
有研究主要集中在草地生态系统。 过去有研究发现 ＣＯ２浓度升高可以降低植物体内的 Ｎ 浓度［９２］。 最近，
Ｒｅｉｃｈ 等［９３］在温带草原的研究发现，同时作为植物养分的 Ｎ 和 ＣＯ２单独增加均对多样性表现出负面影响，有
趣的是当二者共同添加时，具有相抵消的交互作用，即 Ｎ 沉降增加的背景下增加 ＣＯ２可以缓解由 Ｎ 沉降带来

的负面效应。 但这种交互作用是否在其他生态系统中也是一致的还有待进一步的研究。

３　 矿质元素输入影响陆地植物多样性的机理

根据矿质元素添加对多样性动态的影响尺度，可以将植物多样性变化的机理分为两类：生态系统水平上

的机理和植物个体水平上的机理。
３．１　 生态系统水平上的机理

３．１．１　 竞争排斥机制

国际上最早的长期矿质元素添加实验是开始于 １８５６ 年英国洛桑实验站的 Ｐａｒｋ Ｇｒａｓｓ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［６０］。 而

竞争机制一直成为温带（特别是草地）研究中解释养分效应引起多样性变化的主流理论。 在具体的研究和争

论过程中，不同学者提出了 ４ 种主要假说：１）总体竞争假设（Ｔｏｔａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。 ２）地上竞争假设

（Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。 ３）地下竞争假设（Ｂｅｌｏｗ －ｇｒｏｕｎｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。 ４）密度自疏假设

（Ａｓｓｅｍｂｌａｇｅ－ｌｅｖｅｌ ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。
Ｇｒｉｍｅ［２７］认为中等的养分条件下，将存在相对高的多样性；随养分元素可用性增加，竞争加剧，竞争力强

的物种获得更高竞争优势，排除掉竞争力弱的物种，降低多样性。 这被认为是不区分地上地下竞争的总体竞

争假设或中度生产力假说。 随后 Ｎｅｗｍａｎ［９４］的评论认为多样性高的地方地下竞争同样强烈，并非地下竞争导

致了多样性降低，从而提出植物地上竞争可能决定了多样性衰退。 由于强调植物对光竞争所起到的重要作
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用，这种假设被认为是地上竞争假设或光竞争假设，并得到了许多实验证据［６５， ９５］ 和非对称生长理论的支

持［９６］。 另一类假设则仅考虑个体竞争的结果，即群落水平上的密度自疏假设。 最初由 Ｏｋｓａｎｅｎ［９７］提出：养分

的可用性与群落物种数存在钟形曲线的关系，但解释这种关系的变量可能是各个物种的个体数量而非群落的

生物量。 养分可用性超过临界值后群落中各植物种死亡率增加的程度趋于相同，但是这种密度自疏仅在养分

相对肥沃的生境中导致物种丰富度降低。 该假设提出后引来的质疑远多于支持。 Ｒａｊａｎｉｅｍｉ 等［９８］ 认为密度

的降低对解释种的损失十分有限，随机自疏，地上和地下竞争可能都降低了多样性。 随后 Ｒａｊａｎｉｅｍｉ 等［６６］ 通

过人为控制地上和地下竞争混合种植下的施肥实验，发现在非光限制或人为干扰土地上的多样性取决于植物

根之间的竞争，即地下竞争假设或根竞争假设。 虽然以上 ４ 种假设具有不同的适用范围，但共同的一点是限

制性养分添加后加剧了个体间的竞争。
此外，除了使某些植物获得个体数量和大小上的直接优势，养分添加还将通过冠层盖度，凋落物量，后代

数量甚至化感作用的增加继续放大竞争排斥的间接作用。 例如有研究表明 Ｎ 调控的凋落物量和后代植物的

建成对群落丰富度有重要影响［５３， ９９， １００］。
３．１．２　 土壤酸化作用机制

植物生长对于土壤酸化非常敏感。 大量研究表明在一定范围内植物丰富度与土壤酸度有一定的相关

性［６０， ７０， ８９， １０１， １０２］，而过量的 Ｎ 输入可以导致土壤的酸化。 有研究指出北方草地生态系统由酸化作用所引起

的物种丰富度降低甚至大于养分增加导致的竞争排斥作用［３１， ８９］。 在土壤酸化过程中，可交换阳离子 Ｃａ２＋、
Ｍｇ２＋等加速流失，可溶性 Ａｌ３＋、Ｆｅ３＋、Ｍｎ２＋离子的浓度增加［１３］。 这些过量的 Ａｌ３＋可以通过伤害根系以及阻碍根

系对 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋的吸收影响植物的养分平衡和正常生长［３５， ７０， １０３， １０４］，在酸性土壤上，植被的状况很大程度上

取决于物种对于过量铝铁锰的耐受性［１０５］。 Ｎ 添加产生的酸化作用对多样性的不利影响在不同土壤类型下

是有区别的，在酸性土壤上的作用可能更显著。 Ａｚｅｖｅｄｏ 等［１０４］分析了全球 １４０ 个不同研究中的 ２４０９ 个物种

后发现，物种丰富度最高的地区虽然位于土壤酸度相对较低的热带森林（ｐＨ 值 ＝ ４．１），但是热带森林植物丰

富度对土壤 小于 ４．１ 后的降低高度敏感。
３．１．３　 物种入侵学机制

增加养分元素会加强外来物种侵入的风险［６８， １０６］，从而威胁本土物种的多度和多样性。 主要原因有两个

方面：其一，本土物种对自身生存环境的长期适应，限制性元素的增加对本土物种的有利作用程度有限，甚至

会产生不利作用；其二，外来物种具有更强的可塑性，元素可用性增加更有利于外来物种的侵入和种群壮大。
对于一些本土物种，Ｂｕｂｉｅｒ 等［１０７］认为添加限制性元素虽然使该元素在植物体内积累，但却并没有更多地向光

合机构分配。 而对于入侵植物种，大量研究证实其成功入侵是由于对限制资源的利用效率高于本地物种。 有

研究发现我国的入侵植物紫茎泽兰（Ａｇｅｒａｔｉｎａ ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ）和飞机草（Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ ｏｄｏｒａｔａ） 就偏好 Ｎ 素较高

的环境，在形态、生物量分配、生长和光合特性上对 Ｎ 具有良好的可塑性，土壤 Ｎ 含量升高利于紫茎泽兰和飞

机草的入侵，且不受过高 Ｎ 水平的抑制［１０８］。 入侵物种总是具备“理想杂草”的一些特性，使其可以在特定条

件下获得竞争优势，例如在从苗期到繁殖期的高速生长，在适宜条件下产生更多繁殖体，由此威胁当地物种组

成及生物多样性［１０９］。 矿质元素输入改变了限制资源在物种间的分配格局，因此从长期效应来看，可能更有

利于外来种入侵。 许多研究发现，在资源贫乏忍耐型物种占优势的群落，Ｎ 素输入增加将会有利于竞争性强

的物种，特别是禾草类物种的侵入［４４， ５１， １１０］。
３．１．４　 同质性假说（Ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）

在自然状态下土壤矿质元素的异质化为多样性的维持提供了条件，特定养分元素的大量输入将降低土壤

养分元素的异质化程度，随着土壤可利用养分空间同质性的增加，物种多样性将会降低［１１１， １１２］。 元素输入对

物种多样性和群落结构的影响可能取决于系统的初始状态，主要包括元素输入的数量、土壤异质性以及地上

植被类型。 Ｔｈｅｏｄｏｓｅ 和 Ｂｏｗｍａｎ［５１］发现同一气候环境下两个高山苔原群落，多样性对养分元素输入的响应因

土壤资源可利用性不同而异：贫瘠系统多样性趋于升高，肥沃系统多样性趋于降低。 通常，长期贫瘠或肥沃条

７　 １７ 期 　 　 　 毛庆功　 等：陆地生态系统植物多样性对矿质元素输入的响应 　
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件下，由于植被对环境的长期适应，系统对养分添加反应不敏感［７１］，但是在相对 Ｎ 丰富的地区（如热带亚热

带原始森林），大气 Ｎ 沉降所导致的 Ｎ 异质性降低可能使这些系统多样性的维持更加脆弱［７］。 不同群落的养

分含量和异质性的程度是不同的，因此植物多样性对养分动态变化的响应也有差异。 Ｂａｒｔｅｌｓ 和 Ｃｈｅｎ［１１３］对不

同林下层植物的响应进行对数线性分析发现：资源量和资源异质性是否成为某一研究中决定植物多样性的因

素，取决于研究对象所处的演替阶段，干扰程度以及生物群落的存在现状。 资源的数量控制着年轻森林和成

熟森林（ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ 和 ｍａｔｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ）的物种多样性，而资源的异质性则控制着原始森林（ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｅｓｔ）的
多样性［１１３］。
３．１．５　 间接诱导机制

养分元素可利用程度将会调控与植物密切相关的土壤微生物群落，间接影响植物的生长和群落组成。 菌

根真菌 （ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ＭＦ）多样性对于维持植物多样性以及生态系统功能具有重要作用。 土壤养分可用

性的增加使菌根真菌的多样性降低，间接影响植物多样性的维持已经被不少研究证明［３７， １１４］。 养分添加改变

了土壤中的真菌群落的组成［１１５］（如丛枝菌根真菌），并使其孢子数显著降低［１１６］。 微生物的新陈代谢活动（如
分解、吸收和固氮），甚至是微生物种类数量对养分添加的响应不同，其结果可能会影响到地下生态位，进而

对植物多样性产生一系列长期影响。
３．２　 植物个体水平上的机理：增加植物对逆境胁迫的敏感性

３．２．１　 元素失衡

系统元素限制的平衡被打破也将反映在植物体内元素失衡上。 如 Ｎ 素的过量输入可以导致植物体内元

素失衡，通常表现为植物根冠比和体内元素比（特别是 Ｃａ：Ａｌ 和 Ｍｇ：Ｎ）降低［１１７］，进而导致净光合以及光合 Ｎ
利用率降低，森林生长减缓甚至树木寿命的下降［１１８］。 Ｒｏｅｍ 和 Ｂｅｒｅｎｄｓｅ［１０２］ 在荷兰草地的研究发现，植物体

内 Ｎ：Ｐ 和 Ｎ：Ｋ 的升高对植物多样性具有负效应。 目前的研究普遍认为，当某些元素的比值在一定的范围内

时（表明几种养分元素共同限制），群落存在最多的植物种类［１１９］。 就单个的物种而言，组织器官中 Ｎ、Ｐ 浓度

高的植物在添加 Ｎ 或 Ｐ 后反应更为敏感，这些植物 Ｎ、Ｐ 的浓度较 Ｎ：Ｐ 可以更好地预测其对元素添加后的反

应［１２０］。 也有学者认为，养分添加后叶片养分的积累可能表明了营养的储存，也有可能涉及到了植物应对养

分可用性的不确定性策略［１２１］，因此仍需要更多植物生理学和计量化学的研究解释。
３．２．２　 对环境变化敏感性的改变

元素的过量输入使植物对环境因子（如干旱、霜冻和真菌侵袭）敏感性增强［７５， １２２］。 以 Ｎ 素为例，针叶中

Ｎ 含量在 １．３％—１．８％（干重）时，欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｉｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）具有最佳的抗寒性，超过该范围其对于冷害敏

感性也逐渐增强［１２３］。 施 Ｎ 可以引起植物 Ｃａ、Ｋ 等养分失衡，通过扰乱体内代谢过程和细胞膜的稳定性降低

植物的抗寒能力或者通过扰乱植物的物候特征增加受到冷害的风险。 植物体内的 Ｎ 主要以蛋白质和氨基酸

的形式存在，外加 Ｎ 可以引起叶片中的蛋白质和游离氨基酸浓度增加，为天敌的寄生和繁殖提供有利的条

件［１２４， １２５］。 Ｎｏｒｄｉｎ 等［１２２］发现 Ｎ 添加（５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ｙｒ－１）使瑞典针叶林林下植物感染致病真菌（Ｐｏｄｏｓｐｈａｅｒａ 和

Ｖａｌｄｅｎｓｉａ）的多度较周围环境提高 ６０ 倍以上，植物当年茎芽受鳞翅目（Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ）幼虫损害的程度也提高了

２—５ 倍。 Ｐ 和 Ｋ 添加使叶片 Ｐ、Ｋ 浓度提高，增加植食动物的取食率也有类似报道［１２６］。 另一个方面养分元

素可用性增加降低植物体内防御物质的数量，从而易于被寄生和取食［１２７］。 Ｒｏｗｅ 等［１０３］ 发现养分添加（如
ＮＰＫ）增加了叶片中的含 Ｎ 量并降低了可溶性多酚的含量，使叶片有利于掠食者的取食。 这些响应最终会导

致植物群落的营养级结构和竞争格局上发生改变。
总之，多样性的维持是一个长时间多因子相互作用的复杂过程，不同生态系统中植物对养分元素添加响

应的机理不尽相同。 但无论是在生态系统水平上还是植物个体水平上，各种影响因素同时作用，在环境压力

下，植物如果不适应养分元素添加带来的环境变化，将逐渐被淘汰。

４　 目前研究存在的问题和展望

４．１　 空间尺度受限

　 　 研究对象的地域和类型的不均衡。 矿质元素输入影响植物多样性的现有理论主要是建立在北方和温带

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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地区的研究基础之上，然而在热带亚热带地区，该方面的研究依然非常缺乏［７， ２１， ３５］。 如在热带森林，虽然面

积仅占全球陆地面积的 ７％，但却集中了 ５０％以上的陆地物种，是陆地生物多样性的分布中心。 一旦这些地

区遭遇多样性退化，损失将难以估量和弥补，因此具有重要研究意义。
４．２　 时间尺度受限

长期定位研究较少。 除了在草地生态系统有少数长期（如＞１０ 年）的研究外，其他生态系统上的长期研

究鲜有报道（见表 １．）。 就现存的少数长期研究结果显示，短期数据不能充分地预测长期植物多样性对养分

动态变化的响应［６０， １２８］。 因为随着时间的推移物种丧失的风险可能是倍增的而非累加式的。 因此，今后研究

需要短期的控制实验和长期定位实验相结合，生长周期和群落形成的早期晚期相结合，从而更好地从生态系

统各个水平以及自然梯度上认识矿质元素添加对多样性的影响，以阐明多样性响应的机理和植物的生存

策略。
４．３　 研究方法的局限性

研究手段比较单一分散，难以真实反映元素变化和 Ｎ 沉降的自然状况。 目前的研究方法主要有野外控

制实验，空间梯度对比以及模型模拟的方法。 野外控制实验具有目的性强和条件易操纵的优点，但不同实验

的方法和干扰程度不同，限制了不同研究之间的可比性。 空间梯度上的监测避免了控制实验的问题，但往往

存在本底异质性给研究结果带来的不确定性因素。 模型模拟的方法可以很好地预测多样性在未来的变化情

况，但是需要建立在更准确的控制实验之上。 森林林冠层模拟 Ｎ 沉降等实验方法将应用于野外控制实验，不
同方法间的联系和结合运用也是发展趋势。
４．４　 各生态因子的耦合研究不足

全球变化背景下，探讨不同因子（如大量元素和微量元素、降水、温度和 ＣＯ２等）之间的交互作用对生态

系统生物多样性的影响趋势，需要考虑研究的空间尺度（如从系统水平到基因水平）和时间尺度，以更充分了

解多样性动态变化的机制。 目前对这些全球变化热点问题中不同因素交互作用的研究已经受到重视［９４］，未
来还会有更新的突破。
４．５　 缺乏有关停止养分元素添加后植物多样性恢复的生态学研究

特别是有关森林生态系统元素添加停止后的监测报道极少。 目前，元素添加后的恢复研究仅有草原上的

个别报道。 我们对养分添加所导致的长期效应认识非常局限，不足以指导恢复工作。 元素添加对植物多样性

产生的影响是否可以在停止添加后得到恢复、以及恢复过程中的影响因素等，还需要更加系统的研究。 此外，
生态系统中可能存在元素循环条件改变后的反馈适应过程，系统对于元素添加的适应性有多大，随着时间推

移其群落结构调整具有怎样的规律，都是有待解决的问题［７， ３６］。
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