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大气氮沉降影响草地植物物种多样性机制研究综述

张世虎ꎬ张　 悦ꎬ马晓玉ꎬ王　 聪ꎬ马　 群ꎬ杨雪纯ꎬ徐　 婷ꎬ马　 越ꎬ郑　 智∗

西北师范大学生命科学学院ꎬ 兰州　 ７３００７０

摘要:大气氮沉降对草地生态系统结构和功能的影响已成为全球变化生物学研究重点ꎮ 大气氮沉降导致草地群落物种多样性

降低已成为全球普遍现象ꎬ但其生物学机制还不清楚ꎬ因此有必要系统梳理大气氮沉降对全球不同草地生态系统的研究结果ꎬ
以便在氮沉降背景下为我国草地生态系统的研究和管理制定科学决策ꎮ 系统综述了氮沉降降低草地群落物种多样性的可能机

制ꎬ主要包括资源竞争排斥、群落更新限制、土壤酸化及其离子毒害、养分失衡、氮素本身的毒害、次生胁迫ꎮ 氮沉降导致草地物

种多样性降低是多种机制综合作用的结果ꎬ每种机制在不同时空具有不同的相对贡献ꎮ 同时ꎬ与欧洲酸性土壤草地和美国高草

草原相比ꎬ我国草地土壤类型和植被属性具有明显差异ꎮ 因此ꎬ应根据我国草地生态系统的特征、不同植物功能利用养分策略ꎬ
从土壤养分变化、根系养分吸收转运、叶片生理过程等方面的整合研究思路ꎬ探讨氮沉降影响我国草地群落物种多样性的生物

学机制ꎬ为我国草地生态系统的科学管理提供理论依据ꎮ
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大气氮沉降是指大气中的氮元素以 ＮＨｘ(包括 ＮＨ３、ＲＮＨ２和 ＮＨ＋
４)和 ＮＯｘ的形式ꎬ降落到陆地和水体的过

程[１]ꎮ 氮素是植物生长必需的矿质元素ꎬ氮沉降的增加直接促进植物迅速生长ꎬ提高陆地生态系统的净初级

生产力ꎮ 同时ꎬ氮沉降也导致土壤酸化ꎬ改变土壤矿质养分的有效性和微生物群落结构与功能ꎬ进而间接影响

植物生长ꎬ驱动陆地生态系统结构与功能的改变ꎮ 全球大气氮沉降总量从 １８６０ 年 １５ Ｔｇ 上升到 ２００５ 年 １８７
Ｔｇꎬ预计到 ２０５０ 年将会进一步增加至 ２００ Ｔｇ[２]ꎮ 近 ３０ 年来ꎬ我国大气氮素沉降量大量增加ꎬ已高于北美任何

地区ꎬ与西欧 ２０ 世纪 ８０ 年代氮沉降高峰时的数量相当ꎬ 成为继北美、西欧的全球第三大氮沉降集中区[３]ꎮ
最近评估ꎬ我国氮沉降趋于稳定ꎬ但氮沉降组分发生改变ꎬ主要表现为氨氮沉降减少ꎬ硝氮沉降增加[４]ꎮ 在自

然生态系统中ꎬ植物与环境长期协同进化过程中ꎬ已经形成了各种互补性地利用不同时空及其化学形态的矿

质养分ꎬ孕育了丰富的物种ꎬ维持了生态系统稳定性[５]ꎮ 但在地质历史上前所未有的大气氮沉降背景下ꎬ生
态系统的富营养化将对生源要素的生物地球化学循环和物种的综合适应策略产生深刻影响ꎬ导致草地生态系

统结构与功能的改变ꎬ尤其是长期氮沉降导致草地生态系统物种多样性降低ꎬ极大地改变了生态系统稳定性ꎮ
早期研究认为ꎬ氮沉降降低草地植物物种多样性是不同物种或功能群之间相互竞争排斥或外源性氮输入

限制群落更新所导致的[６—７]ꎮ 近年来ꎬ越来越多研究认为ꎬ氮添加导致草地植物物种多样性降低是各种因素

综合作用的结果[８]ꎮ 然而ꎬ由于研究区域土壤属性、草地植被类型、不同植物功能群或不同植物物种对氮素

本身的响应的差异及其不同物种的功能属性的差异ꎬ氮添加导致物种多样性降低的机制仍然存在一定的争

议ꎮ 因此ꎬ全面系统地总结氮沉降导致草地植物物种多样性降低的生物学机制ꎬ将有助于进一步揭示氮沉降

降低草地植物物种多样性的内在规律ꎬ同时也有利于在氮沉降背景下合理利用草地资源ꎬ为草地生态系统的

可持续利用提供理论依据ꎮ 为此ꎬ本文综述了氮沉降导致草地植物物种多样性降低已报道的主要机制ꎬ主要

包括以下几个方面:(１) 资源竞争ꎻ(２) 群落更新限制ꎻ(３) 土壤酸化及其离子毒害ꎻ(４) 营养失衡ꎻ(５) 氮素

本身的毒害ꎻ(６) 次生胁迫ꎮ 最后ꎬ针对我国温带草原生态系统土壤和植被特征ꎬ讨论了我国草地生态系统结

构与功能在氮富集背景下的研究策略ꎮ

１　 大气氮沉降降低草地物种多样性的可能机制

大气氮沉降导致物种丧失在全球不同的草地生态系统中普遍存在ꎮ 英国洛桑试验站早在 １８５６ 年就开始

了包括氮素在内的草地生态系统养分添加的长期定位试验ꎬ持续至今已有 １６０ 多年的连续观测结果[９—１０]ꎬ该
试验首次观察到长期氮素添加改变了草地植被群落结构和降低了物种多样性ꎬ并发现氮添加导致物种丢失与

土壤酸化相关的现象[１０]ꎮ 在欧洲 ６ 个国家不同土壤类型温带半自然草地的氮添加试验研究发现ꎬ氮添加速

率与草地植物物种多样性存在显著的负相关ꎬ而且氮添加速率在每年 ０—４０ ｋｇ / ｈｍ２范围导致物种多样性降低

最为明显[１１]ꎮ Ｓｔｅｖｅｎｓ 等[１２]通过分析英国 ６８ 个不同自然草地植物物种多样性与自然氮沉降速率的关系ꎬ得
出长期自然氮沉降速率与草地物种多样性呈显著负相关的结论ꎬ而且每年 ２.５ ｋｇ / ｈｍ２的氮沉降导致每 ４ ｍ２草

地中有一个物种丧失ꎮ ２０ 世纪 ８０ 年代ꎬＴｉｌｍａｎ 在美国 Ｃｅｄａｒ Ｃｒｅｅｋ 开展了氮添加对草地物种多样性和生产力

影响的长期研究ꎬ发现即使是低剂量的氮添加也会降低植物物种多样性[１３]ꎮ 近年来ꎬ在我国蒙古高原、青藏

高原、黄土高原原位氮添加试验同样也导致草地物种多样性降低[１４—１６]ꎮ 目前ꎬ针对氮沉降导致全球草地物种

丧失的普遍现象ꎬ各国学者提出了多种可能机制ꎬ主要包括资源竞争排斥、群落更新限制、土壤酸化、离子毒

害、养分失衡、氮素本身对植物毒害、次生胁迫等ꎮ
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１.１　 资源竞争排斥假说

在资源限制的生态系统中ꎬ物种通过竞争权衡(ｔｒａｄｅｏｆｆ)实现资源利用方式分化ꎬ达到对不同时空和化学

形态的限制性资源优化利用ꎬ从而维持生态系统较高的物种多样性和稳定性[１７]ꎮ 生态位维度理论认为ꎬ外源

性养分添加降低限制性养分的数量或维度ꎬ减少物种间潜在权衡机会ꎬ降低地下资源的异质性ꎬ从而导致物种

多样性丧失[１８]ꎮ 因此ꎬ资源竞争和生态位维度理论把养分添加降低草地植物物种多样性归因于外源性养分

输入导致土壤资源异质性的降低ꎮ 无论是美国高草草原[１９]、还是英国酸性土壤草地[１９] 以及我国高寒草地生

态系统[２０]ꎬ限制性养分添加降低了草地植物物种多样性ꎮ 通过限制性养分原位添加试验综合分析发现ꎬ增加

限制性养分降低了土壤资源的生态位维度和多样性ꎬ加速群落内部物种的周转速率ꎬ最终导致植物物种多样

性的降低[１８]ꎮ 而且ꎬ最近 Ｆａｒｒｅｒ 和 Ｓｕｄｉｎｇ[８]利用温室控制试验证明ꎬ资源竞争仍然是导致物种多样性丧失的

主要诱因ꎮ 因此ꎬ无论在区域还是全球尺度上、在原位还是室内控制试验都证明了资源竞争限制是导致物种

丧失的主要诱因ꎮ 但这些原位试验仅通过试验处理后物种多样性数目与资源添加数目相关分析得出的结论ꎬ
在试验过程中并未考虑土壤资源的量变过程以及群落内部不同物种利用养分的策略ꎬ而且室内试验仅仅通过

密度控制试验ꎬ无法说明具体的何种资源导致的物种丧失ꎮ 因此ꎬ有必要结合室内和野外原位试验ꎬ充分考虑

草地植物群落中不同物种或功能群利用土壤养分的策略ꎬ全面系统地探讨植物利用土壤养分的策略以及养分

添加对植物养分利用策略的影响ꎬ有针对性地长期监测养分添加后土壤中限制性养分的量变过程ꎬ为衡量生

态位维度的变化提供令人信服的佐证ꎬ最终从草地植物本身利用多种限制性资源的策略角度揭示外源性养分

添加对植物适应机制的影响ꎮ
在大多数草地生态系统中ꎬ氮素是主要的限制性资源之一ꎮ 氮添加导致不同物种或功能群对限制性资源

的竞争ꎬ主要包括对地上的光竞争、地下水分和养分的竞争、地上和地下资源的总体竞争ꎮ 其中ꎬ光竞争理论

一直被认为是解释氮沉降诱导物种丧失的主要机制ꎮ 该理论认为ꎬ氮添加促进一些喜氮植物的快速生长ꎬ造
成对群落中其它物种的遮荫ꎬ从而导致冠层以下物种因受光限制而丧失[２１—２２]ꎮ Ｈａｕｔｉｅｒ 等[２２]通过对种植在室

内培养箱中的 ６ 种草地植物进行氮添加处理ꎬ发现在培养箱底部补光可以有效逆转施肥对物种多样性的负面

影响ꎬ这一结果为光竞争假说提供了有力佐证ꎮ 同时ꎬＤｅＭａｌａｃｈ[２３]通过原位控制试验证明光竞争仍然是解释

氮添加降低草地物种多样性的主要机制ꎬ为光竞争理论提供了野外控制试验的证据ꎮ Ｓｉｍｋｉｍ 等[２４] 认为ꎬ在
草地生态系统中ꎬ氮沉降引起的光竞争排斥是解释物种丢失的主要机制ꎬ其主要原因是草地植物物种由于长

期适应高光照ꎬ对外源性氮输入引起的暂时性遮荫很难适应ꎬ从而引起矮杆喜光植物物种丢失ꎮ
但也有人对光竞争引起植物物种丧失的机制提出质疑ꎮ 主要是 Ｄｉｃｋｓｏｎ 和 Ｆｏｓｔｅｒ[２５]的研究团队ꎬ他们通

过比较施肥、草地遮荫、刈割等对草地植物群落的影响ꎬ发现施氮导致草地植物物种丧失与光竞争无关ꎬ并认

为温室和原位草地生态系统光强的差别可能是造成 Ｈａｕｔｉｅｒ 等[２２] 和 Ｄｉｃｋｓｏｎ 和 Ｆｏｓｔｅｒ[２５] 结论差异的主要原

因ꎮ 在 Ｈａｕｔｉｅｒ 等[２２]的研究中ꎬ培养箱植株冠层的光强只有 ４７０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ 而在实际草地植株冠层的光强

高达 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ因此培养箱中种植的植物本身已经受到弱光胁迫ꎬ在植株冠层下方补光能有效减小

弱光胁迫ꎬ改变植物的生长ꎬ降低物种丧失ꎮ 同时ꎬ在内蒙古典型草原ꎬ通过刈割改善光照后ꎬ发现刈割对氮添

加导致的物种多样性降低没有显著的影响[２６]ꎮ 目前ꎬ关于光竞争假设遇到的瓶颈是所有与光竞争假设相关

的证据并未考虑植物本身的光合属性ꎮ 因此ꎬ在未来的研究中ꎬ应结合不同植物的光合相关功能性状将有助

于进一步深化光竞争理论ꎮ
除了对地上光资源的竞争ꎬ群落内部物种间对地下资源的竞争可能也与氮沉降导致草地植物多样性降低

有关[２７]ꎮ 地下资源竞争理论认为ꎬ养分添加提高了土壤养分分布的异质性或斑块状分布ꎬ能优先获取土壤

“斑块”中养分的物种最终成为群落中的优势种ꎬ从而改变了群落的组成和降低物种多样性[２７]ꎮ 同时ꎬ也有

人认为ꎬ地上和地下资源的总体竞争是导致氮添加导致草地生态系统物种丧失的主要原因[２５]ꎮ 但外源性氮

素输入引起的植物对地上和地下资源的竞争必会引起植物碳分配格局的改变ꎬ对于植物体本身而言ꎬ碳分配

格局是衡量植物自身资源分配均衡的主要指标ꎬ碳分配格局的改变意味破坏植物自身资源分配的稳态ꎬ无论
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向哪个方向的改变ꎬ对植物本身而言都是不利的ꎬ能稳定自身资源分配平衡的物种或许最终才能在竞争中取

胜ꎮ 因此ꎬ从植物调节自身资源分配的内稳机制出发ꎬ并结合植物吸收地上和地下资源的生理生态特征ꎬ将有

助于解析长期氮沉降降低草地植物物种多样性的潜在机制ꎮ
１.２　 群落更新限制

新物种定植速率和已有物种灭绝速率的动态平衡决定局域 (ｌｏｃａｌ) 物种多样性ꎬ因此群落更新限制假说

认为ꎬ氮添加导致物种多样性降低是由于降低了局域物种的定植速率ꎬ增加了已有物种的灭绝速率所致ꎬ其基

本解释为长期氮添加促进了地面凋落物积累ꎬ从而抑制种子萌发和幼苗定植[７]ꎮ 此外ꎬ喜氮植物的快速生长

造成对其它临近植物遮荫ꎬ从而导致喜光植物的幼苗长期受光资源限制而死亡ꎬ加速了物种灭绝速率[７]ꎮ 这

一理论最早是 Ｔｉｌｍａｎ[７]根据北美 Ｃｅｄａｒ Ｇｒｅｅｋ 的 ４ 个氮添加野外控制试验平台 １１ 年连续监测数据所提出的ꎬ
并得到了逐步的完善和拓展ꎻ例如 Ｈｅｒｒｙ 等[２８] 的研究结论是氮添加驱动的光限制降低幼苗的成活率影响新

物种定植ꎬ而 Ｐｒｉｃｅ 和 Ｍｏｒｇａｎ[２９]认为ꎬ短期氮添加提高本地物种的灭绝速率和降低外来物种的定值速率ꎬ从而

限制了植物群落更新ꎮ 此外ꎬ长期氮沉降也降低了草地土壤种子库丰度[３０]ꎬ这也许直接抑制群落幼苗物种多

样性ꎬ最终影响植物群落物种组成和更新ꎮ 和北美草地生态系统一样ꎬ氮添加也提高我国北方草地本地物种

的灭绝速率和降低外来物种的定植速率[３１—３２]ꎬ而且施氮频度对新物种定植速率具有重要影响ꎬ其主要原因是

施氮频度的降低提高了土壤中铵态氮浓度ꎬ可能对新生幼苗产生毒害[３１]ꎮ 这说明和北美草地一样ꎬ氮添加限

制我国北方草地植物群落的更新ꎬ究其成因机制明显不同ꎮ 但这些结论都是来自数学统计相关分析的推论ꎬ
缺乏真正生物学过程的研究ꎮ 一般而言ꎬ对于生产力较低的草地生态系统ꎬ地面凋落物很少ꎬ光照充分ꎬ生长

在该生态系统的植物物种进化出适应凋落物少和高光照的特征ꎬ因此氮添加导致凋落物的增加和光照强度的

限制也许是导致物种丧失的重要机制ꎬ但针对生产力和凋落物较高的草地生态系统ꎬ这种机制是否起作用需

要进一步的研究ꎮ
１.３　 土壤酸化及其离子毒害

土壤是植物生长和发育的载体ꎬ任何影响土壤物属性的因素都会影响植物生长ꎮ 大气氮沉降一方面增加

土壤氮含量ꎬ同时也作为酸源ꎬ降低土壤 ｐＨꎬ导致土壤酸化[１]ꎮ 土壤 ｐＨ 主要由土壤母质决定ꎬ它通过控制土

壤的矿质养分有效性ꎬ影响植物生长[３３]ꎮ 大气氮沉降对英国酸性草地植物群落物种多样性影响的研究表明ꎬ
土壤酸化可能是导致大气氮沉降引起物种丧失的主要原因[３４]ꎮ 但近期在内蒙古草原对氮添加长期监测发

现ꎬ短期氮添加并未显著降低土壤 ｐＨꎬ但植物物种多样性出现了明显降低ꎬ说明除了土壤酸化外ꎬ氮富集导致

物种丢失可能还存在其它机制[３５]ꎮ
无论是在酸性还是碱性土壤草地ꎬ植物物种都经过长期自然选择ꎬ高度适应了其土壤特性ꎮ 从理论上推

测ꎬ氮沉降通过酸化土壤ꎬ改变土壤矿质养分的稳态和有毒金属离子的释放ꎬ造成植物毒害ꎬ进而影响草地物

种多样性[１]ꎮ 此外ꎬ氮沉降通过酸化土壤改变土壤矿质养分有效性ꎬ影响植物生长和物种多样性的研究主要

来自欧洲酸性草地[３６—３８]ꎮ 酸性土壤中 Ａｌ３＋、Ｍｎ２＋和 Ｆｅ３＋浓度较高ꎬ对植物产生潜在的毒害作用ꎮ 铝毒害是酸

性土壤中制约植物生长的主要环境因子[３５]ꎮ 当土壤 ｐＨ < ５ 时ꎬ对植物有毒害的 Ａｌ３＋在土壤中活化[３９]ꎮ Ａｌ３＋

的毒害作用主要是抑制根系生长ꎬ最终导致根系吸收水分和养分功能丧失ꎬ影响植物的正常生长[３７—３８]ꎮ 虽然

有研究结果表明ꎬ大气氮沉降引发的草地物种多样性降低与土壤中 Ａｌ３＋含量呈正相关关系[３８]ꎬ但在氮富集条

件下保留的物种耐铝毒的机制仍不清楚ꎮ 由于酸性土壤中的本底 Ｍｎ２＋含量相对较高ꎬ酸性草地植物可能已

经具备耐高锰的能力ꎬ而且氮富集导致的土壤酸化对进一步增加其含量的幅度较小[４０]ꎬ所以未见有酸性草地

植物遭受锰毒害的报导ꎮ 另外ꎬ土壤酸化会使土壤释放更多的 Ｆｅ３＋ꎬ但双子叶植物不能直接吸收 Ｆｅ３＋ꎬ需要借

助植物根系的铁还原酶将 Ｆｅ３＋还原为 Ｆｅ２＋才能被植物吸收[３３]ꎬ所以也没有在酸性土壤中报道铁毒害的现象ꎮ
与酸性土壤草地不同ꎬ我国蒙古高原、青藏高原、黄土高原草地土壤属于偏碱性钙质性土壤ꎬ生长在其上

的植物物种高度适应了其土壤养分状态ꎬ即土壤的 Ｆｅ３＋、Ｍｎ２＋、磷等有效性低ꎬ而盐基阳离子(Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ｋ＋)
含量较高ꎬ土壤缓冲酸化能力较强ꎮ 大量调查与野外氮添加控制试验表明ꎬ氮富集同样能导致我国蒙古高原、
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青藏高原、黄土高原草地土壤酸化和物种多样性降低[１４—１６]ꎮ 在内蒙古典型草原ꎬ施氮(１６ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１和 ３２ ｋｇ
ｈｍ－２ ａ－１)８ 年后土壤 ｐＨ 由 ７.０５ 分别降至 ６.１８ 和 ５.７９ꎬ而植物物种多样性则分别降低了 ３５％ 和 ３９％[３５]ꎮ 进

一步研究发现ꎬ氮添加酸化土壤的同时ꎬ显著增加了土壤中 Ｍｎ２＋、Ｆｅ３＋、Ｃｕ２＋的含量ꎬ其中 Ｍｎ２＋离子含量的增加

最为明显[４１]ꎮ 土壤 Ｍｎ２＋的含量主要由土壤 ｐＨ 和氧化还原电位决定ꎬ我国蒙古高原、青藏高原、黄土高原具

有高 ｐＨ 和高氧化还原电位ꎮ 因此ꎬ其土壤具有低 Ｍｎ２＋含量的特征ꎮ 氮富集诱导的土壤 Ｍｎ２＋活化ꎬ使长期生

长在低 Ｍｎ２＋土壤环境的植物面临巨大锰毒害的危险ꎮ 与酸性土壤中的铝毒害不同ꎬ植物过量的累积锰会影

响铁的吸收ꎬ最终导致光合速率的降低[４２]ꎮ 双子叶植物和单子叶禾草对铁的吸收存在不同机制ꎬ因此氮富集

导致的土壤酸化促进土壤 Ｍｎ２＋的释放ꎬ使双子叶植物叶片累积过量 Ｍｎ 造成毒害ꎬ影响 Ｆｅ 的吸收及其光合等

生理过程ꎬ这已经成为温带碱性钙质草地氮沉降导致植物多样性降低的一个重要机制[３５](图 １)ꎮ

图 １　 氮沉降导致土壤酸化降低草地物种多样性的图解

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｎ ｅｖｏｋｅｄ－ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

↑和↓分别代表增加和降低ꎻ ＭＴ 和 ＩＴ 为金属传递通道和离子通道的缩写ꎻ Ｎꎬ Ｃꎬ Ｐｎ 分别为氮、碳、光合的缩写

１.４　 养分失衡

在自然生态系统中ꎬ植物物种与其环境协同进化过程中形成了稳定的化学计量关系ꎬ当大规模外源性养

分输入草地生态系统后ꎬ打破了已有的稳定化学计量关系ꎬ引起土壤和植物体内养分失衡ꎬ可能诱导一些物种

在植物群落中丧失ꎮ 氮沉降主要影响土壤和植物体内氮磷平衡ꎬ最终影响植物群落物种组成[４３]ꎮ 在磷限制

的草地生态系统中ꎬ土壤中较低的磷含量往往限制低量的氮沉降引起的快速型植物的生长ꎬ从而减轻氮沉降

对物种多样性的影响ꎬ但就大规模的氮沉降而言ꎬ较低的土壤磷含量往往引起植物体内氮磷比大幅增加ꎬ一些

植物因磷限制而在植物群落中丧失ꎬ从而降低了植物群落的物种多样性[４３]ꎮ 与氮限制草地生态系统相比ꎬ磷
限制草地生态系统孕育更多的物种ꎬ特别是濒危物种、杂类草物种多样性明显高于氮限制生态系统[４４—４６]ꎮ 在

荷兰和比利时ꎬ７０％的濒危物种生活在磷限制草地生态系统[４４]ꎬ其主要原因在于:磷在土壤中存在形式的多

样性ꎬ不同植物或功能群物种形成获取磷的不同策略ꎬ比如根系分泌磷酸活性酶、酸化根际、形成菌根或排根ꎬ
产生了生态位分化ꎬ最终形成较大适应低磷生态系统的物种库ꎮ 此外ꎬ根据植物功能性状ꎬ对磷敏感的植物往

往具有株型低矮、抗逆性强、生长缓慢等特征[４５—４６]ꎬ土壤中有效磷的增加促进生长较快的植物迅速生长对其
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产生光竞争排斥[４６]ꎮ Ｓｏｏｎｓ 等[４７]通过整合全球氮、磷养分添加试验数据ꎬ仍然认为氮添加(并非磷添加)是导

致植物物种多样性丧失主要驱动因子ꎮ
在我国蒙古高原、青藏高原、黄土高原草地生态系统ꎬ土壤中有效磷的含量较低ꎬ长期生活在该土壤中的

植物已经形成适应低磷的机制ꎬ比如:在内蒙古典型草原生长共优势种植物冷蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ)和克氏针

茅(Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ)ꎬ对磷具有不同利用策略[４８]ꎬ但连续 １２ 年以每年 １６０ ｋｇ / ｈｍ２的氮添加显著提高土壤中有效

磷含量[４９]ꎬ这是否与氮沉降导致的物种丧失有一定的联系ꎬ目前尚未进行系统研究ꎮ 此外ꎬ目前磷对植物物

种多样性的影响的报道主要集中在欧洲酸性土壤的草地生态系统ꎬ是否在我国北方碱性土壤草原也存在这种

现象ꎬ有待于进一步调查或长期监测研究ꎮ 已有大量的研究报道ꎬ在澳大利亚和南非磷贫瘠的土壤中生长的

植物ꎬ当外源性磷输入增加土壤中有效磷含量时ꎬ这些植物出现了叶片衰老和坏死ꎬ通常把这种现象称为“磷
毒” [４９]ꎮ 磷毒的形成机制在生理和分子水平进行了广泛的研究ꎬ但目前尚未达成共识[４９]ꎮ 植物磷毒也可能

解释在磷限制生态系统比磷丰富生态系统物种多样性更高的现象ꎮ 但目前尚未有在氮添加水平下土壤有效

磷的增加对草地生态系统植物物种产生磷毒害的报道ꎮ
１.５　 氮素本身对植物的毒害

在自然生态系统ꎬ共存物种由于长期竞争导致种内和种间利用养分资源的分化ꎬ形成不同植物以不同方

式利用土壤中不同化学形态养分资源的格局ꎬ从而促进物种共存ꎬ保持物种多样性ꎬ维持生态系统的稳定性ꎮ
大规模的大气氮沉降增加土壤有效氮含量ꎬ改变了土壤中不同形态氮的比例ꎮ 因此ꎬ植物能灵活改变氮的利

用方式的物种有可能在竞争中取胜[５０]ꎮ 植物优先吸收的氮素形态与土壤中各种形态氮的有效性有关[５１]ꎮ
例如ꎬ在北极冻原、温带草地、北方针叶林等土壤贫瘠的生态系统中的植物能吸收有机氮[５２]ꎮ 在北极冻原ꎬ土
壤中氮素不仅在时空上出现分化ꎬ而且植物群落中优势种往往利用最丰富化学形态氮ꎬ最终几乎形成群落中

物种丰度与土壤中氮丰度相对应的关系[５３]ꎬ氮形态分化一方面促进物种共存ꎬ另一方面提高了氮利用效率ꎮ
然而ꎬ在温带草地生态系统ꎬ植物主要吸收无机态氮[５４]ꎬ特别是硝态氮[５５]ꎬ这也许是在温带草地近似中性的

土壤环境中ꎬ硝态氮是土壤中氮的主要存在形式ꎮ
在我国ꎬ铵态氮是大气氮沉降的主要形态[４]ꎮ 当氮素以铵态氮的形式进入土壤往往会引起土壤酸化ꎬ从

而抑制其硝化过程ꎬ导致土壤中铵态氮积累ꎬ提高土壤中铵态氮比例ꎮ 土壤中主要形态氮及其不同形态氮比

例影响植物生长ꎬ而且长期生长在不同生境中的植物对土壤中不同形态氮利用具有一定的选择性ꎮ 一般而

言ꎬ适应酸性土壤生长的嫌钙和低氧化还原势土壤条件下生长的植物主要利用铵态氮ꎬ而在 ｐＨ 较高的石灰

性土壤上生长喜钙植物主要吸收硝态氮[５０]ꎮ 在我国北方温带草地生态系统ꎬ大多数土壤属于钙质的偏碱性

土壤ꎬ由此推测在其生长的大多数植物主要吸收利用硝态氮ꎮ 但这些植物是通过何种策略应对以铵态氮沉降

为主的氮沉降ꎬ目前缺乏系统研究ꎮ
一直以来ꎬ铵态氮对草地植物物种多样性影响的研究主要集中在欧州欧石楠土壤和酸性土壤中ꎬ而我国

北方草地土壤属于偏碱性的石灰性土壤ꎬ土壤中铵态氮浓度相对较低ꎮ 但长期氮添加导致土壤酸化ꎬ是否铵

态氮也会对草地植物造成毒害需要长期系统的研究ꎮ 尽管在我国草地生态系统已经有大量的原位氮添加试

验平台ꎬ但研究不同形态氮对草地植物影响的报道相对较少ꎮ 到目前为止ꎬ仅有 Ｓｏｎｇ 等[５６] 报道 ６ 年的不同

形态氮添加对我国青藏高原高寒草地生态系统物种多样性没有显著的影响ꎬ但不同功能群的物种对不同形态

氮的响应不同ꎮ 尽管这份研究首次在国内报道不同形态氮对草地植物群落的影响ꎬ但并未考虑在研究地点土

壤碱性的特征(ｐＨ＝ ８)ꎬ而且该试验也没有使用硝化抑制剂ꎬ在这种条件下施用的铵态氮很快通过硝化作用

转化成硝态氮ꎬ铵态氮在土壤中保留时间很短ꎬ因此该研究结果可能低估了铵态氮对植物群落的影响ꎮ 此外ꎬ
已有的研究发现ꎬ在北极冻原ꎬ土壤中氮矿化速率极低ꎬ许多植物形成了能吸收有机氮策略[５３]ꎬ是否在我国青

藏高原草地植物物种也具有这种氮吸收策略ꎬ目前尚未报道ꎮ 因此ꎬ一方面采用合理的方法抑制铵态氮在土

壤中硝化过程ꎬ合理评价不同形态氮对我国北方草地生态系统、不同功能群及其物种的影响ꎬ以便解析不同植

物及其功能群物种对氮沉降的不同时空响应ꎬ将有助于进一步阐明氮素本身对草地植物多样性的影响ꎻ另一
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方面ꎬ采用同位素标记不同形态氮ꎬ研究不同区域、不同草地类型植物物种或功能群对氮素吸收利用策略ꎬ对
认识氮沉降背景下草地植物群落结构与功能的变化具有重要意义ꎮ
１.６　 次生胁迫

大规模的大气氮沉降通过降低植物对病虫害的抵抗能力和改变土壤微生物群落组成等间接影响植物物

种的多样性[１]ꎮ 首先ꎬ氮沉降提高了植物群落生产力、增加了植物体内蛋白质含量和改变了蛋白质组成、降
低了植物体内钙含量、改变次生代谢产物含量ꎬ最终不仅提高了病原菌及其昆虫食物资源的质量和数量ꎬ而且

降低植物对病虫害的防御和抵抗能力[５７]ꎮ 因此ꎬ长期氮添加可能会导致草地植物群落病虫害的爆发ꎬ间接降

低草地植物物种多样性ꎮ Ｂｏｂｂｉｎｋ 等[５８] 认为大气氮沉降是欧洲欧石楠荒漠中帚石楠甲虫 ( Ｌｏｃｈｍａｅａ
ｓｕｔｕｒａｌｉｓ) 频繁爆发的主要原因ꎬ但这与对我国内蒙古草原亚洲小飞蝗 (Ｏｅｄａｌｅｕｓ ａｓｉａｔｉｃｕｓ) 爆发的原因恰恰相

反ꎬ如在内蒙古温带草原ꎬ重度放牧导致植物体内氮含量下降ꎬ从而引起喜食低氮的亚洲小飞蝗爆发[５９]ꎮ 与

禾草相比ꎬ杂类草叶片中蛋白含量更高ꎬ硅和钙的含量相对较低ꎬ因此杂类草也许更易遭受虫害ꎮ 在美国高草

草原长期氮添加和昆虫原位控制试验研究发现ꎬ控制昆虫增加了群落中杂类草相对丰度ꎬ导致禾草和杂类草

的比率增加[６０]ꎬ这也可能是氮添加后期一些杂类草进一步丧失有关ꎮ 在内蒙古典型草原 １２ 年的氮肥添加发

现ꎬ每年 ２０ ｋｇ / ｈｍ２氮添加明显降低杂类草冷蒿叶片中的钙含量[２６]ꎬ但是否在我国北方温带草原ꎬ长期氮沉降

是否导致虫害发生ꎬ从而降低地上植物物种多样性ꎬ目前尚未报道ꎮ
此外ꎬ大规模的大气氮沉降也会降低草地植物对病原菌的抵抗能力ꎬ从而间接降低植物物种多样性ꎻ其主

要原因是氮添加提高植物叶片中氮含量ꎬ为病原菌生长、繁殖提供养料ꎬ或者氮沉降降低了植物体内防御性化

合物的含量[６１]ꎮ 此外ꎬ不同功能群物种对长期氮添加引发的病害具有不同的响应ꎬ例如在美国高草草原ꎬ长
期氮添加增加碳四禾草体内蛋白含量ꎬ从而提高真菌病害侵染和繁殖ꎬ降低了碳四禾草叶片寿命[６２]ꎬ因此这

也许是长期氮添加导致在美国碳四禾草优势种逐渐被碳三禾草所取代的原因之一ꎮ 氮沉降往往降低土壤和

宿主植物体内菌根真菌的多样性性和生物量ꎬ导致菌根真菌为宿主植物供给养分的能力下降ꎬ进而间接影响

地上植物的群落组成[６３]ꎮ 在内蒙古典型草原连续 １２ 年氮添加降低优势种杂类草冷蒿根内丛枝菌根真菌的

多样性和侵染率ꎬ但优势种禾草丛枝菌根真菌对氮添加没有任何响应[６４]ꎮ 因此ꎬ揭示不同功能群或物种对菌

根真菌和氮添加的响应机制ꎬ将有助于进一步阐明菌根真菌在植物物种丧失过程中的作用ꎮ

２　 结论与展望

大气氮沉降降低草地植物物种多样性已成为普遍现象ꎬ就其成因机制目前尚未达成共识ꎬ因此有必要开

展系统综合的动态研究ꎮ 目前已报道的可能机制主要包括氮添加引起的不同功能群植物对地上和地下资源

的竞争、植物群落更新限制、土壤酸化诱导的金属离子毒害、氮素本身对植物的影响、外源性氮输入对植物及

其土壤生态系统养分稳态的扰动、氮沉降引起的对植物病害、虫害、土壤微生物群落的影响间接作用于地上植

物群落的过程ꎮ 但在以往氮沉降对草地植物物种多样性的研究中ꎬ缺乏在氮沉降背景下土壤过程、植物功能

性状、植物生理生态过程的时空变化的系统整合研究ꎬ导致难以区分众多土壤和生物学过程变化在草地生态

系统的结构与功能对氮沉降响应中的因果关系ꎬ因此在以后的研究中应该优先考虑以下几个方面:首先ꎬ关注

氮沉降对土壤变化过程的影响ꎬ研究氮添加对土壤 ｐＨ、矿质元素有效性变化、不同植物矿质养分利用策略、植
物根系属性、光合特性等影响ꎬ在物种、功能群和群落水平ꎬ探讨草地植物多样性对氮沉降的响应ꎬ揭示氮沉降

对草地生态系统生物地球化学循环、物种适应对策、生物多样性维持的作用机理ꎬ阐明在氮沉降背景下土壤

圈￣植物圈相互作用过程在草地生态系统多样性与生产力维持中的作用机制ꎬ为草地生态系统的可持续利用

提供理论依据ꎻ其次ꎬ与欧洲酸性土壤草地生态系统相比ꎬ我国北方草地属于钙质土壤ꎬ土壤 ｐＨ 相差甚远ꎬ因
此尽管外源性氮输入导致土壤酸化ꎬ但很少达到欧洲草地土壤酸化的程度ꎬ所以在土壤酸化未达到铝离子对

植物毒害之前ꎬ土壤中锰离子浓度的剧增已经对一些植物产生毒害ꎬ但这一过程还需要进一步长期监测金属

离子毒害的动态过程ꎬ而且需要挖掘不同植物物种、功能群以及同一植物地上和地下部分对金属离子响应差
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异的生理生态机制ꎻ再次ꎬ氮沉降对草地生态系统物种多样性的影响是一个长期的动态过程ꎬ是外源性氮输入

引起的各种因子变化综合作用的结果ꎬ但每种机制也许在不同时期或不同的草地生态系统中占主导地位ꎬ因
此有必要在将来的研究中探讨驱动不同时空草地生态系统物种多样性对氮沉降响应的主要机制ꎮ 总之ꎬ氮沉

降降低草地生态系统植物物种多样性是多尺度、多机制共同作用的结果ꎬ涉及地上与地下资源、短期氮素本身

的影响和长期氮素积累形成次生胁迫、种间和种内、功能群之间、植物本身的进化适应机制及其功能性状等综

合作用的结果ꎬ全面系统地考虑这些因素在不同时空中相对贡献和绝对贡献ꎬ有待于阐明其生物学机制ꎮ
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