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黄土丘陵区退耕草地群落优势种叶片光合生理对氮磷
添加的响应
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１ 西北农林科技大学 黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室， 杨凌　 ７１２１００
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摘要：以黄土丘陵区退耕草地群落典型优势种白羊草、长芒草和达乌里胡枝子为研究对象，测定不同氮磷（主区 Ｎ：０，５０，１００ ｋｇ
Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；副区 Ｐ：０，４０，８０ ｋｇ Ｐ２Ｏ５ ｈｍ－２ ａ－１）添加处理下叶片光合气体交换参数、叶绿素荧光参数、叶片氮磷含量、光合氮利用

效率（ＰＮＵＥ）和光合磷利用效率（ＰＰＵＥ），探究不同优势种光合生理特征对外源氮磷添加的响应特征与物种差异。 结果表明：
单独氮添加下，３ 个优势种的净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率、水分利用效率（ＷＵＥｉ）、气孔限制值（Ｌｓ）和光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）活性高于

或显著高于未施肥处理，白羊草和达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 以及长芒草的 ＰＰＵＥ 显著增加。 单独磷添加下，仅达乌里胡

枝子的 Ｐｎ、ＷＵＥｉ、Ｌｓ 和 ＰＮＵＥ 相比未施肥处理显著增加。 氮磷共同添加下，５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１处理下，施磷后达乌里胡枝子的 Ｐｎ

以及三个优势种的 ＰＮＵＥ 显著增加，白羊草的 ＰＰＵＥ 显著降低；１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１处理下，施磷后达乌里胡枝子的 Ｐｎ和 ＰＮＵＥ 均

显著增加，白羊草 ＰＰＵＥ 和长芒草的 ＰＮＵＥ 的仅在 ４０ ｋｇ Ｐ２Ｏ５ ｈｍ
－２ ａ－１处理下显著增加。 ３ 个优势种的 Ｐｎ均与 ＰＳⅡ最大光化学

效率和叶片氮含量呈显著正相关关系，长芒草和达乌里胡枝子的 Ｐｎ与 ＰＳⅡ潜在活性和叶片磷含量呈显著正相关关系。 总体表

明，氮磷对黄土丘陵区退耕草地优势种光合生理具有一定的交互作用，物种属性和施肥水平影响其光合生理特征响应程度。
关键词：退耕草地；优势种；光合作用；叶绿素荧光；光合养分利用效率
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ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｓ． ｂｕｎｇｅａｎａ ａｎｄ Ｌ． ｄａｖｕｒｉｃａ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｆｏｕｎｄ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， Ｎ ａｎｄ Ｐ
ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｆａｒｍ⁃ｗｉｔｈｄｒａｗｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｅｓｓ ｈｉｌｌｙ⁃ｇｕｌｌｙ
ｒｅｇｉｏｎ． Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｇｒｅａｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｘｔｅｎｔ． Ｓｕｃｈ
ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｓｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ｎ ａｎｄ ／ ｏｒ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｒｅ ｆａｖｏｒａｂｌｅ ｆｏｒ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ
ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆａｒｍ⁃ｗｉｔｈｄｒａｗｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

近年来，大量矿物燃料燃烧以及农业中氮肥施用等致使大气氮沉降递增［１］。 长期氮沉降在消除或缓解

氮限制的同时，会造成陆地生态系统转为磷限制或氮磷共同限制［１⁃３］。 氮素是蛋白质、核酸、酶和叶绿素等重

要组分，是限制植物光合作用的关键因子［４］。 磷是光合过程中核酸、ＡＴＰ 和磷脂等化学物质的主要成分，也
是土壤中最易被固定和转化的元素，但即使向土壤中施加磷肥绝大部分会被有机物或金属离子固定，转化成

缓效态和难效态，能为植物利用的有效磷非常少［５］。 研究表明，氮限制下适宜添加氮能提高植物光能利用效

率，促进植物生长和增加地上生物量［６］，但当氮素超过某一阈值后，氮添加会转变为抑制植物生长［６⁃７］。 磷素

能提高扁豆根瘤固氮菌活性，从而增加叶片氮磷含量和提高光合速率［８］。 因此土壤氮磷供应状况会对植物

光合生理过程产生影响［９⁃１０］。
不同植物由于其光合途径、养分敏感性和分配策略差异等导致其对氮磷添加响应存在差异［１１⁃１３］。 光合

氮利用效率（ＰＮＵＥ）和光合磷利用效率（ＰＰＵＥ）是表征植物叶片养分利用及光合生理特征的重要参数［１４］。
一般来说，Ｃ４植物的 ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 高于 Ｃ３植物，主要是 Ｃ４植物的 ＣＯ２浓缩机制使得 １，５⁃二磷酸核酮糖羧化

酶 ／加氧酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１，５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ，Ｒｕｂｉｓｃｏ）周围 ＣＯ２达到饱和，使其在有效氮磷条件

下拥有较高的净光合速率［１１］；另一方面，ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 的差异受叶片氮和磷分配影响［１１］。 氮素充足时，相
比 Ｃ３植物，Ｃ４植物分配少量 Ｎ 到光合酶中即可获得最大光合速率，将其余氮素分配到根茎部以获得较高生长

速率［１２］。 相比禾本科植物，豆科植物将更多叶氮分配于光合系统，但禾本科植物在光合系统内部的氮分配机

制更为有效［１５］。 由此可见，环境变化过程中，物种属性在决定其光合氮、磷分配及利用效率上发挥着重要

作用。

５５４５　 １３ 期 　 　 　 赖帅彬　 等：黄土丘陵区退耕草地群落优势种叶片光合生理对氮磷添加的响应 　
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退耕草地在保持水土、涵养水源、调节气候及防风固沙等方面具有重要生态保护作用［１６］。 对土壤养分贫

瘠的退耕草地而言，合理均衡的氮磷添加可提升土壤养分含量，改变植株叶片氮磷含量，提高叶片光合能力，
促进植被生长，加快草地恢复进程［７，９］。 研究表明，内蒙古温带草原在适宜氮添加后羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）光
合能力显著增强，地上生物量显著增加［７］；适宜氮添加后，青海高寒草甸区禾本科植物净光合速率显著提升，
生长促进明显［９］，而随施氮量增加豆科植物叶片氮含量未发生变化但生物量逐渐下降［１０］。 因此，氮磷添加会

对植物群落组成及各植物光合生理过程产生影响。
优势种在群落中占据着重要生态位，对群落结构和功能植被生态系统稳定起着至关重要的作用，旱区植

被对环境条件变化的响应，主要取决于其优势种的响应和适应能力［１７⁃１８］。 因此，明确主要优势种对氮磷添加

的生理生态响应与变化特征，对揭示氮磷添加对退耕草地植被生产力和物种多样性的影响具有一定意义［１８］。
近年来，关于氮磷添加对退耕草地的效应研究主要集中在植物生长方面，而关于优势种在氮磷添加下光合生

理生态研究较少［１３，１９］。 白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）、长芒草（Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ）和达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ
ｄａｖｕｒｉｃａ）为陕北黄土丘陵区草地群落中常见种，三者在该区退耕草地群落中均具有较广的分布幅度和占

比［２０］，其中白羊草和长芒草分别为禾本科多年生 Ｃ４和 Ｃ３植物，达乌里胡枝子为豆科多年生 Ｃ３半灌木。 因此，
本研究以这 ３ 种常见优势种为对象，通过测定分析 ３ 个优势种在不同配比氮磷添加下的光合生理参数、叶绿

素荧光参数以及叶片氮磷含量等，探讨不同优势种光合生理对氮磷添加的响应特征与差异，以期为黄土丘陵

区退耕草地恢复过程中的施肥管理与调控提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

试验区位于陕西省延安市安塞区纸坊沟小流域，地处黄土丘陵沟壑区腹地，属暖温带半干旱大陆性季风

气候。 地理位置为东经 １０９°１３′４６″—１０９°１６′０３″，北纬 ３６°４２′４２″—３６°４６′２８″，海拔为 １０４１．５—１４２５．７ ｍ。 年均

降雨量为 ５０７．２ ｍｍ（１９５１—２０１８），且季节分配不均，从全年降水量来看，４—１０ 月占 ８５％—９５％，７—９ 月占

６０％—８０％。 年均气温 ８．８°Ｃ，辐射总量为 ４９３ ｋＪ ／ ｃｍ２。 土壤类型主要为黄绵土，植被区划上属暖温带半干旱

森林草原区，处于落叶阔叶林区和草原区的过渡带。 天然植被中以旱生草本植物群落为主，包括白羊草、长芒

草、达乌里胡枝子、铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓａｃｒｏｒｕｍ）、茭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｉｒａｌｄｉｉ）等；有少量天然乔、灌木群落分布，主要

由辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）、黄刺玫（Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ）等组成。
１．２　 试验设计

在纸坊沟流域，选择以白羊草、长芒草和达乌里胡枝子为优势种的退耕草地群落为试验样地，坡度为 ７°，
坡向为东偏西 ４６°。 采用裂区试验设计，分别设置 ３ 个 ４ ｍ×４ ｍ 主区，区间由 １ ｍ 宽未施肥缓冲区隔开，每个

主区再分为 ４ 个 ２ ｍ×２ ｍ 的副区。 主区为施氮处理，副区为施磷处理。 根据黄土丘陵区年均氮沉降量（２１．７６
ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１） ［２］，设置 ２ 倍和 ４ 倍的年均模拟氮沉降水平；参照刘海威等［２１］的施磷标准（３２．５５ ｋｇ Ｐ ２Ｏ５ ｈｍ－２

ａ－１），设置 １ 倍和 ２ 倍的年施磷量，３ 个 Ｎ 添加处理分别为 Ｎ０（０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１）、Ｎ５０（５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１）和
Ｎ１００（１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１），３ 个 Ｐ 添加处理分别为 Ｐ０（０ ｋｇ Ｐ ２Ｏ５ ｈｍ－２ ａ－１）、Ｐ４０（４０ ｋｇ Ｐ ２Ｏ５ ｈｍ－２ ａ－１）和 Ｐ８０
（８０ ｋｇ Ｐ２Ｏ５ ｈｍ－２ ａ－１）。 氮肥为硝酸铵钙［５Ｃａ（ＮＯ３）２ ＮＨ４ＮＯ３ １０Ｈ２Ｏ］，磷肥为重过磷酸钙［Ｃａ（Ｈ２ＰＯ４）２ Ｈ２Ｏ］。
于 ２０１９ 年 ２ 月将上年地表所有枯枝落叶移除，在雨季来临前的 ６ 月 ６ 日，将提前称好的颗粒状氮肥和磷肥均

匀撒入对应小区。
１．３　 测定指标及方法

１．３．１　 光合生理特征

采用 ＣＩＲＡＳ⁃２ 光合仪（美国 ＰＰ Ｓｙｓｔｅｍ 公司），在无风晴朗天气里连续 ３ 天依次测定白羊草（抽穗期）、长
芒草（开花期）和达乌里胡枝子（开花前期）的光合生理特征（每天完成一个优势种的光合生理指标测定）。
本次测定于 ２０１９ 年 ７ 月 １９—２１ 日 ０９：００—１１：３０ 进行。 每种植物测定时选取生长状况一致的植株，相同叶

６５４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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位且完全展开的成熟叶片，３ 个生物学重复。 测定项目包括：净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、蒸腾速率（Ｔｒ，
ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、气孔导度（Ｇｓ，ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ，μｍｏｌ ／ ｍ）等。 测定时使用自带红蓝光源（光强

设置为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），叶温设为 ２５℃，相对湿度为 ６０％，大气 ＣＯ２浓度为 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 ３ 种植物单叶面

积均小于光合仪叶室面积，因此在测定时，使用佳能 Ｄ７５００ 相机对叶室内测定叶片拍照，后期在室内用 Ａｄｏｂｅ
Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ 将图片处理后，再用 Ｉｍａｇｅ⁃Ｊ 计算出实际光合叶面积，将求得叶面积值输入光合软件（ＣＩＲＡＳ⁃ ２
ｒｅｍｏｔｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｏｆｔｗａｒｅ）进行换算。 叶片瞬时水分利用效率（ＷＵＥ ｉ，μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ）＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ

［２２］；气孔限制值（Ｌｓ）＝

１－Ｃ ｉ ／ Ｃａ
［２３］。

１．３．２　 叶绿素荧光参数

采用连续激发式植物效率分析仪 Ｈａｎｄｙ ＰＥＡ（英国 Ｈａｎｓａｔｅｃｈ 公司），在测定光合气体交换参数后，选择

同一植株测定叶绿素荧光参数。 测定前用暗适应夹夹住叶片暗适应 ３０ｍｉｎ（夹叶片时避开叶脉，当叶片太小

时，将两叶片并排以填满暗适应夹圆形孔隙）。 测定指标包括叶绿素初始荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）、ＰＳⅡ最

大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和 ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ） ［２４］，每处理 ３ 次重复。
１．３．３　 叶片氮、磷含量

在叶片光合和荧光参数测定结束后，迅速采集同一株植物相同叶位 ５—６ 枚叶片装于自封袋中，带回实验

室后将叶片平铺于 Ａ４ 纸上，用佳能 ７５０Ｄ 相机垂直拍照并用 Ｉｍａｇｅ－Ｊ 计算叶片面积后，将叶片置于 １０５℃烘

箱杀青 １５ｍｉｎ，７５℃烘至恒重（０．０００１ｇ）。 叶片采用 ＭＭ４００ 高通量组织研磨仪（Ｒｅｔｓｃｈ，德国）研磨，经 Ｈ２ＳＯ４⁃
ＨＣｌＯ４消煮后使用全自动凯氏定氮仪（ＦＯＳＳ⁃８４００，丹麦）测定叶片氮含量（Ｎｍａｓｓ）。 采用钼蓝比色法（ＵＶ⁃ ２６００
紫外可见分光光度计，日本）测定叶片磷含量（Ｐｍａｓｓ）。 叶片单位面积氮含量［Ｎａｒｅａ，ｇ（Ｎ） ｍ－２］和单位面积磷

含量［Ｐａｒｅａ，ｇ（Ｐ） ｍ－２］分别为单位质量叶片氮含量（Ｎｍａｓｓ，ｇ ／ ｋｇ）和叶片磷含量（Ｐｍａｓｓ，ｇ ／ ｋｇ）与比叶面积（ＳＬＡ）
的比值，其中 ＳＬＡ 为叶面积与叶片干重之比。 光合氮利用效率［ＰＮＵＥ，μｍｏｌ（ＣＯ２） ｇ（Ｎ） －１ｓ－１］和光合磷利用

效率［ＰＰＵＥ，μｍｏｌ（ＣＯ２） ｇ（Ｐ） －１ ｓ－１］分别为净光合速率（Ｐｎ）与 Ｎａｒｅａ和 Ｐａｒｅａ的比值［１１］。 计算公式分别为：
Ｎａｒｅａ ＝Ｎｍａｓｓ ／ ＳＬＡ （１）
Ｐａｒｅａ ＝Ｐｍａｓｓ ／ ＳＬＡ （２）
ＰＮＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｎａｒｅａ （３）
ＰＰＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｐａｒｅａ （４）

１．４　 数据分析

利用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分别检验各指标（光合气体交换参数、荧光参数、光合氮和磷利

用效率）在不同氮磷添加处理下的差异显著性（Ｐ＝ ０．０５）。 利用双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分别检验

氮磷添加的交互作用对各优势种指标影响的差异显著性。 采用线性模型拟合净光合速率与 ＰＳⅡ最大光化学

效率和 ＰＳⅡ潜在活性以及净光合速率与叶片氮含量和叶片磷含量间的关系。 采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 处理数据，
ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０１６ 绘图。

２　 结果与分析

２．１　 光合生理特征

由图 １ 可知，单独氮添加下，白羊草和达乌里胡枝子的 Ｐｎ相比未施肥显著升高（Ｐ＜０．０５）。 白羊草的 Ｐｎ

在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理间差异不显著，达乌里胡枝子的 Ｐｎ在 Ｎ１００ 下显著高于 Ｎ５０ 处理（Ｐ＜０．０５），长芒草的 Ｐｎ

仅在 Ｎ１００ 下显著高于未施肥处理。 单独磷添加下，仅达乌里胡枝子的 Ｐｎ较未施肥显著增加，且 Ｐ４０ 和 Ｐ８０
处理间差异显著。 在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理下，磷添加对白羊草和长芒草的 Ｐｎ无显著影响。 施磷显著提高了达乌

里胡枝子的 Ｐｎ，Ｎ５０ 处理下 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异显著，而 Ｎ１００ 下 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异不显著。 氮磷添

加对白羊草的 Ｐｎ交互作用显著，而对长芒草和达乌里胡枝子无显著影响。
单独氮添加下，达乌里胡枝子的 Ｔｒ相比于未施肥显著增加，且 Ｎ１００ 显著高于 Ｎ５０ 处理（Ｐ＜０．０５）；白羊草
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和长芒草的 Ｔｒ仅在 Ｎ１００ 下显著高于未施肥处理（Ｐ＜０．０５），分别为后者的 ２．１３ 和 １．５４ 倍。 单独磷添加下，白
羊草的 Ｔｒ无显著变化，长芒草和达乌里胡枝子的 Ｔｒ在 Ｐ８０ 和 Ｐ４０ 处理下均显著降低（Ｐ＜０．０５）。 Ｎ５０ 下，白羊

草、长芒草和达乌里胡枝子的 Ｔｒ均随施磷量增加显著增加，其中白羊草和长芒草的 Ｔｒ在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差

异不显著，而达乌里胡枝子的 Ｔｒ在各处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；Ｎ１００ 下，仅达乌里胡枝子的 Ｔｒ施磷后显著增

加，且 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 氮磷添加对 ３ 个优势种的 Ｔｒ交互作用均显著（Ｐ＜０．０５）（图 １）。

图 １　 不同氮磷添加处理下三种优势植物叶片净光合速率、蒸腾速率、水分利用效率和气孔限制值

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ）， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ）， ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｖａｌｕｅ （Ｌｓ） ｏｆ ｔｈｅ

ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｎ０ 表示 ０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ５０ 表示 ５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ１００ 表示 １００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１； 柱上不同大写字母表示同一施氮处理下施磷处理间差异

显著，不同小写字母表示同一施磷处理下施氮处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；括弧内数字为不同氮磷处理下的 Ｆ 值；∗，∗∗和∗∗∗分别表示

Ｐ≤０．０５，Ｐ≤０．０１ 和 Ｐ≤０．００１

单独氮添加下，三个优势种的 ＷＵＥ ｉ相比未施肥处理显著升高（Ｐ＜０．０５）。 白羊草和长芒草的 ＷＵＥ ｉ在
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Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理间差异不显著，达乌里胡枝子的 ＷＵＥ ｉ在 Ｎ１００ 处理下显著高于 Ｎ５０ 处理（Ｐ＜０．０５）。 单独

磷添加下，仅达乌里胡枝子的 ＷＵＥ ｉ较未施肥处理显著提升，且 Ｐ８０ 和 Ｐ４０ 处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 Ｎ５０
处理下，磷添加对长芒草的 ＷＵＥ ｉ无显著影响，显著降低了白羊草的 ＷＵＥ ｉ，显著提升了达乌里胡枝子 ＷＵＥ ｉ。
Ｎ１００ 处理下，磷添加显著提升了长芒草和达乌里胡枝子的 ＷＵＥ ｉ，但 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异不显著；白羊草

的 ＷＵＥ ｉ在 Ｐ４０ 处理下显著提升，但 Ｐ８０ 处理下显著降低。 氮磷添加对白羊草和达乌里胡枝子的 ＷＵＥ ｉ交互

作用显著，对长芒草的 ＷＵＥｉ 无显著影响（图 １）。
单独氮添加下，白羊草的 Ｌｓ 相比未施肥处理显著增加（Ｐ＜０．０５）。 白羊草的 Ｌｓ 在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理间差

异不显著，长芒草的 Ｌｓ 在 Ｎ５０ 处理下显著高于 Ｎ１００ 处理（Ｐ＜０．０５），达乌里胡枝子的 Ｌｓ 仅在 Ｎ１００ 处理下显

著增加。 单独磷添加下，仅白羊草的达乌里胡枝子的 Ｌｓ 相比未施肥显著增加（Ｐ＜０．０５），且均在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００
处理间差异不显著。 Ｎ５０ 处理下，磷添加对长芒草和达乌里胡枝子的 Ｌｓ 无显著影响，白羊草的 Ｌｓ 仅在 Ｐ８０
处理下显著增加；Ｎ１００ 处理下，磷添加对达乌里胡枝子的 Ｌｓ 无显著影响，白羊草的 Ｌｓ 仅在 Ｐ４０ 处理下显著

增加，长芒草的 Ｌｓ 仅在 Ｐ８０ 处理下显著增加（Ｐ＜０．０５）。 氮磷添加对三个优势种的 Ｌｓ 交互作用显著（图 １）。
三个优势种的 Ｐｎ与 Ｎｍａｓｓ均呈显著正相关关系，仅长芒草和达乌里胡枝子的 Ｐｎ与 Ｐｍａｓｓ呈显著正相关关系

（图 ２）。

图 ２　 不同氮磷添加处理下三种植物叶片净光合速率与叶片氮磷含量关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ Ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．２　 叶绿素荧光特征

单独氮添加下，白羊草和达乌里胡枝子的 Ｆｏ 相比未施肥处理显著降低（Ｐ＜０．０５），长芒草的 Ｆｏ 相比未施

肥处理显著增加（Ｐ＜０．０５）；白羊草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 仅 Ｎ１００ 下显著高于未施肥处理（Ｐ＜０．０５），而长芒草和

达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 在各处理间差异不显著。 单独磷添加下，白羊草和达乌里胡枝子的 Ｆｏ 相比

未施肥处理显著降低（Ｐ＜０．０５），其中白羊草的 Ｆｏ 在 Ｐ８０ 处理下显著低于 Ｐ４０ 处理，达乌里胡枝子的 Ｆｏ 在

Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异不显著（Ｐ＜０．０５）；白羊草的 Ｆｖ ／ Ｆｏ 相比未施肥处理显著增加，且 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差

异不显著，而 Ｆｖ ／ Ｆｍ 仅在 Ｐ４０ 处理下显著高于未施肥处理（图 ３）。
Ｎ５０ 下，磷添加显著降低了白羊草的 Ｆｏ，显著增加了达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｏ；白羊草的 Ｆｏ 在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０

处理间差异显著，长芒草和达乌里胡枝子的 Ｆｏ 仅在 Ｐ８０ 处理下显著降低；白羊草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 仅在

Ｐ４０ 处理下显著增加，长芒草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 仅在 Ｐ８０ 处理下显著增加，达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｏ 在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理

间差异不显著（Ｐ＜０．０５）。 Ｎ１００ 下，磷添加显著降低了白羊草和达乌里胡枝子的 Ｆｏ，显著增加了长芒草和达

乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ；白羊草和达乌里胡枝子的 Ｆｏ 在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间差异不显著，长芒草的 Ｆｏ
仅在 Ｐ８０ 处理下显著增加；在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 处理间，长芒草和白羊草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 和达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／
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Ｆｍ 差异不显著，达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｏ 差异显著。 氮磷添加仅对三个优势种的 Ｆｏ 和白羊草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ、达乌

里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｏ 交互作用显著（图 ３）。

图 ３　 不同氮磷添加处理下三种优势植物初始荧光、ＰＳⅡ最大光化学效率和 ＰＳⅡ潜在活性

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ， ＰＳⅡ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ＰＳⅡ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

相关性分析表明，三个优势种的 Ｐｎ与 Ｆｖ ／ Ｆｍ 呈显著正相关（白羊草：Ｒ２ ＝ ０．３１，Ｐ＜０．０１；长芒草：Ｒ２ ＝ ０．３５，

Ｐ＜０．０１；达乌里胡枝子：Ｒ２ ＝ ０．６３，Ｐ＜０．０１），其中长芒草和达乌里胡枝子的 Ｐｎ—Ｆｖ ／ Ｆｍ 斜率明显高于白羊草。

三个优势种仅长芒草和达乌里胡枝子的 Ｐｎ与 Ｆｖ ／ Ｆｏ 呈显著正相关（长芒草：Ｒ２ ＝ ０．３３，Ｐ＜０．０１；达乌里胡枝

子：Ｒ２ ＝ ０．７０，Ｐ＜０．０１），其中达乌里胡枝子的 Ｐｎ—Ｆｖ ／ Ｆｏ 斜率高于长芒草（图 ４）。
２．３　 ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ

单独氮添加下，白羊草和达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ、白羊草和长芒草的 ＰＰＵＥ 相比未施肥处理显著提升，长
芒草的 ＰＮＵＥ 相比未施肥处理显著降低（Ｐ＜０．０５）。 白羊草在 Ｎ１００ 下的 ＰＮＵＥ 显著高于 Ｎ５０（Ｐ＜０．０５），长芒

草和达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 间无差异；白羊草和长芒草的 ＰＰＵＥ 在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 间差异显著，
达乌里胡枝子的 ＰＰＵＥ 仅在 Ｎ５０ 下显著增加。 单独磷添加下，长芒草的 ＰＮＵＥ 和白羊草的 ＰＰＵＥ 相比未施肥

处理显著降低（Ｐ＜０．０５）。 长芒草的 ＰＮＵＥ 仅在 Ｐ８０ 处理下显著降低，而达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 仅在 Ｐ８０ 处

理显著增加；白羊草的 ＰＰＵＥ 在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 间无差异，长芒草的 ＰＰＵＥ 在 Ｐ４０ 下显著增加而在 Ｐ８０ 下显著降

低，达乌里胡枝子的 ＰＰＵＥ 仅在 Ｐ８０ 处理显著增加（图 ５）。
Ｎ５０ 下，磷添加后长芒草的 ＰＮＵＥ 显著增加，而白羊草的 ＰＰＵＥ 显著降低。 长芒草的 ＰＮＵＥ 在 Ｐ４０ 和
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图 ４　 不同氮磷添加处理下三种植物叶片净光合速率与 ＰＳⅡ最大光化学效率和 ＰＳⅡ潜在活性关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ ＰＳⅡ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ＰＳⅡ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ

ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｆｖ ／ Ｆｍ：光系统Ⅱ最大光化学效率 ＰＳⅡ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；Ｆｖ ／ Ｆｏ：光系统Ⅱ潜在光化学活性 ＰＳⅡ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ

Ｐ８０ 间无差异，白羊草和达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 仅在 Ｐ８０ 下显著增加；白羊草的 ＰＰＵＥ 在 Ｐ４０ 和 Ｐ８０ 间无差

异，达乌里胡枝子的 ＰＰＵＥ 仅在 Ｐ４０ 下显著增加。 Ｎ１００ 下，磷添加后仅达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 显著增加。 达

乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 在 Ｐ８０ 下显著高于 Ｐ４０，长芒草的 ＰＮＵＥ 仅在 Ｐ４０ 处理下显著增加；白羊草的 ＰＰＵＥ 仅

在 Ｐ４０ 下显著增加，长芒草的 ＰＰＵＥ 仅在 Ｐ８０ 下显著降低。 氮磷添加对三优势种的 ＰＮＵＥ 和白羊草的 ＰＰＵＥ
交互作用显著，对长芒草和达乌里胡枝子的 ＰＰＵＥ 无影响（图 ５）。

图 ５　 不同氮磷添加处理下三个优势植物叶片光合氮和光合磷利用效率

Ｆｉｇ．５　 Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
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３　 讨论

气体交换参数反映植物光合速率变化的内在特征［６］，其中 Ｐｎ是表征植物光合作用大小的直接指标，是植

物形成生物量的关键。 植物种生理属性影响 Ｐｎ对氮磷添加的响应［６，２５⁃２６］。 本研究中，单独的氮添加下，白羊

草和达乌里胡枝子在 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理下的 Ｐｎ均显著高于未施肥对照，且白羊草的 Ｐｎ在两个氮添加处理间

差异不显著，而长芒草的 Ｐｎ仅在 Ｎ１００ 处理下显著高于未施肥对照，表明禾本科 Ｃ４植物白羊草在较低氮添加

下即可达到较高的 Ｐｎ，这可能是白羊草的 ＣＯ２富集机制使其具有较高的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性所致［１２］。 Ｎ５０ 和 Ｎ１００
处理下，达乌里胡枝子的 Ｐｎ显著增加且各处理间差异显著，这可能是氮添加后改变了其光合氮与非光合氮分

配比例［２５］（图 ５）。 单独磷添加下，仅达乌里胡枝子的 Ｐｎ显著增加，说明具有固氮能力的达乌里胡枝子对磷素

添加更为敏感［１０］。 氮添加提高了禾本科和豆科植物的 Ｐｎ，磷添加仅显著提升了豆科植物的 Ｐｎ，这与两种功

能型物种对土壤氮磷有效性变化的敏感度有关［７，１０］。 不同物种的 Ｐｎ与叶片氮磷含量之间的相关性存在差

异［２７⁃２８］。 本研究结果表明，白羊草的 Ｐｎ与 Ｎｍａｓｓ呈正相关关系但与 Ｐｍａｓｓ不相关，达乌里胡枝子和长芒草 Ｐｎ与

Ｎｍａｓｓ和 Ｐｍａｓｓ均呈显著正相关关系（图 ２），说明单独的氮或磷添加，通过提高优势种叶片氮或叶片磷含量增加

了 Ｐｎ
［６⁃７］。 白羊草的 Ｐｎ与 Ｐｍａｓｓ无相关性，这可能是由于作为 Ｃ４植物白羊草具有更高的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶效率因而拥

有较高的 ＰＰＵＥ，分配较少的磷于光合组分中即可拥有较大的 Ｐｎ
［１１，２９］。 相比于长芒草，达乌里胡枝子的 Ｐｎ与

Ｐｍａｓｓ的相关性更强，这可能是由于磷素能够促进达乌里胡枝子结瘤和提高其根瘤固氮酶活性，增加了叶片氮

和光合能力［８］。
合理的氮磷添加能调节植物光合和蒸腾速率，进而影响植物 ＷＵＥ ｉ

［６，２５］。 本研究中，单独氮添加下长芒草

和达乌里胡枝子的 Ｔｒ相比于 Ｐｎ增幅较小，引起 ＷＵＥ ｉ显著提升；白羊草 ＷＵＥ ｉ仅在 Ｎ５０ 处理下显著提升，Ｎ１００
处理下白羊草 ＷＵＥ ｉ降低源于蒸腾速率增幅较大。 氮添加下，白羊草较高的 ＷＵＥ ｉ是由于其相对较高的 Ｐｎ与

相对较低的 Ｔｒ所致，其较低 Ｔｒ与 Ｃ４植物较高的叶肉阻力和气孔阻力有关［３０］。 单独磷添加下达乌里胡枝子

ＷＵＥ ｉ的显著提升归因于 Ｐｎ的增幅较高（图 １）。 氮添加下，三个优势种的 Ｌｓ 增加；磷添加下仅白羊草和达乌

里胡枝子 Ｌｓ 显著增加；氮磷添加下三个优势种 Ｐｎ和 Ｔｒ无统一变化规律，表明氮磷添加通过影响蒸腾速率和

气孔限制因素改变植物光合能力［３１⁃３２］。
氮磷添加在影响植物光合作用的同时，对植物荧光特征产生影响［６］。 研究表明，适宜氮磷添加常伴随 ＰＳ

Ⅱ反应中心光化学效率和潜在活性的提高，即 Ｆｏ 降低和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 与 Ｆｖ ／ Ｆｏ 的增加［６］。 本研究中，单独氮或磷

添加下，仅白羊草的 Ｆｏ 显著降低而 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 值均显著增加，长芒草和达乌里胡枝子的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／
Ｆｏ 虽增加但均不显著。 说明 Ｃ４植物白羊草的 ＰＳⅡ反应中心对氮磷添加的敏感性高于 Ｃ３植物长芒草和达乌

里胡枝子，这可能是由于 Ｃ３和 Ｃ４植物类囊体膜的光化学和非光化学过程存在差异［３３⁃３４］。 白羊草在 Ｐ４０ 处理

下的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 与 Ｐ０ 的差异显著，但与 Ｐ８０ 差异不显著，说明施磷过高可能对白羊草光能转化和传递

能力产生抑制作用［２７］。 Ｐｎ与 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｆｖ ／ Ｆｏ 的拟合结果表明（图 ３），适宜氮或磷添加增强了各优势种 ＰＳⅡ
反应中心光化学效率和潜在活性，提高了光合能力［６］。 本研究中，氮磷共同添加下三个优势种 Ｐｎ、ＰＳⅡ活性

及长芒草的 ＷＵＥ ｉ高于单独氮或磷添加，双因素分析也显示氮磷共同添加对光合生理特征参数有交互作用

（图 １），说明氮磷共同添加在提高三种植物光合生理特征参数方面优于单独氮或磷添加［３５⁃３７］。
ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 是表征植物叶片生理特征和氮磷利用及分配的重要参数［１４⁃１５］。 合理氮磷添加可优化氮

磷分配能力，从而提高植物对环境的适应性［６，２５］。 本研究中，Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理下白羊草和达乌里胡枝子的

ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 增加，且白羊草的 ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 在两个氮添加处理下分别为达乌里胡枝子的 １．５８、２．１７ 和

１．８８、１．９２ 倍，说明适当氮添加提高了两个优势种光合氮利用效率［３８］，相比达乌里胡枝子，白羊草具有更高效

的氮磷分配机制［１５］。 Ｎ５０ 和 Ｎ１００ 处理下长芒草的 ＰＮＵＥ 显著降低，是由于其 Ｐｎ相比于 Ｎａｒｅａ增幅较小，说明

禾本科 Ｃ３和 Ｃ４植物对氮磷分配策略存在差异，即白羊草分配更多氮于植物光合系统中，而长芒草则将更多的
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氮分配于光合系统以外部分（如细胞壁） ［９，１５］。 磷添加下仅达乌里胡枝子的 ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 在 Ｐ８０ 处理下相

比于未施肥处理显著增加，这归因于磷添加后达乌里胡枝子的 Ｐｎ 显著增加［１５］。 氮或磷添加下各优势种

ＰＮＵＥ 和 ＰＰＵＥ 差异表明，白羊草和达乌里胡枝子将更多氮素分配到光合系统内部，而长芒草将更多氮素分

配于光合系统以外部分，这与物种对资源利用策略有关［１５，３２］。
氮磷配施下，Ｎ５０ 处理下，随着施磷量增加三个优势种 ＰＮＵＥ 逐渐增加，且两个禾本科植物增加幅度大于

豆科植物达乌里胡枝子，其中白羊草和长芒草的 ＰＮＵＥ 在 Ｎ５０Ｐ８０ 处理下已达最大值；Ｎ１００ 处理下，三个物

种的光合能力相比于 Ｎ５０ 处理下未显著增加，且白羊草和长芒草的 ＰＮＵＥ 在 Ｐ８０ 处理下出现下降（图 ５）。 从

光合能力和养分利用效率来看，Ｎ５０Ｐ８０ 是提高优势种光合能力和养分利用效率的最佳组合。 氮磷施肥后植

物光合氮分配策略的改变与三个优势种对氮磷敏感性差异有关［１５］，这种差异对增强草地群落适应外部环境

条件变化的稳定性具有重要作用。 从群落多样性和稳定性方面考虑，氮磷共同添加更有利于退耕草地植被

恢复。

４　 结论

氮或磷添加下，３ 个优势种通过增加叶片氮或磷含量，活化了气孔调节能力和 ＰＳⅡ活性，提高了光合能

力，其中白羊草的光合气体交换参数和叶绿素荧光参数对氮添加的敏感程度高于长芒草和达乌里胡枝子，达
乌里胡枝子光合气体交换参数对磷添加的敏感程度高于其余两个优势种。 叶片氮含量增加是白羊草净光合

速率上升的主要原因，而长芒草和达乌里胡枝子的净光合速率的提升则由叶片氮和磷含量增加所致。 适当氮

添加显著提高了白羊草和达乌里胡枝子的光合氮利用效率以及三个优势种的光合磷利用效率，三种植物光合

生理特征对氮磷添加的响应与物种属性和施肥水平有关。 Ｎ５０Ｐ８０ 是提高优势种光合能力和养分利用效率的

最佳组合。 上述结果表明，适当氮磷添加有利于提高半干旱区草地群落优势种的光合能力，这是施肥提高草

地生物量的生理基础；草地群落优势种光合生理特征对氮磷添加响应差异是其对环境变化不同步性的生理表

现，不同优势种在光合生理和养分利用方面的差异性表现对退耕草地恢复过程中维持群落多样性和稳定性具

有重要意义。
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