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氮添加对中国陆地植被地上⁃地下生物量分配的影响

陆啸飞１，３，郭洁芸２，王　 斌１，乐　 旭１，∗

１ 南京信息工程大学环境科学与工程学院，江苏省大气环境监测与污染控制高技术研究重点实验室，大气环境与装备技术协同创新中心，南京

２１００４４

２ 南京大学生命科学学院生态学系，南京　 ２１００２３

３ 中国科学院退化生态系统植被恢复与管理院重点实验室，广州　 ５１０６５０

摘要：大气氮沉降水平持续升高导致的外源氮输入增加，强烈影响了陆地生态系统的碳循环。 目前，已有大量报道证实了氮沉

降升高对全球陆地植被固碳的积极影响。 虽然之前大部分研究将这一结果归因于光合作用增强导致的地上生物量增加，但最

近的研究发现长期氮添加对植物地下根系的影响也同样重要。 归纳整理了 １８１ 篇公开发表的我国野外模拟氮沉降试验结果，
采用整合分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）方法，定量评估了氮添加对我国陆地植被地上⁃地下生物量分配的影响特征和不同生态系统类型

及施氮方式之间的影响差异。 通过分析地上⁃地下生物量分配对氮添加的响应差异来探究植被碳增益对长期大气氮沉降增加

的潜在响应机制。 结果表明，氮添加显著增强了我国陆地植被的光合作用及碳固存，且植物碳增益在不同生态系统类型及施氮

制度间有所差异。 植物叶片的氮含量显著增加，使得叶片碳氮比及凋落物碳氮比显著降低，但并未显著影响细根的碳氮比。 氮

添加总体上显著提高了植物的净光合速率，但降低了光合利用效率。 地上生物量，凋落物产量和根生物量平均分别显著增加了

３８％，１７％和 １８％，总体上植物地上部分对氮添加的响应程度比地下部分更高。 然而，不同生态系统类型的地上⁃地下生物量分

配对氮添加的响应并不一致。 在受氮限制的温带森林及草地生态系统，地上生物量显著增加而根生物量的变化并不显著，但是

在富氮的亚热带森林则相反，氮添加显著增加了根生物量而地上生物量增长不显著。 回归分析表明，地上生物量并不随着根生

物量的增加而线性增加，反而呈现先增加后降低的趋势。 此外，植物的净光合速率和光合氮利用效率随着叶片氮含量的增加，
也呈现先增加后降低的趋势。 这暗示着大气氮沉降增加下的植物的碳分配策略是变化的，随着外源氮添加的持续输入，植物会

由优先向地上部分配更多的碳来促进地上生物量的增加，转为向根系投入更多的碳来促进根系生长来获取其他资源。 总之，本
研究认为植物地上和地下生物量增长之间的非线性关系可能会影响对陆地生态系统碳增益的预测，未来的研究应该充分考虑

长期大气氮沉降下植物生物量分配策略的变化。
关键词：生物量；整合分析；大气氮沉降；陆地生态系统；碳分配策略
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｍａｓｓ； ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ； ｃａｒｂｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ

农业活动和化石燃料燃烧产生的活性氮排放增加，导致大气氮沉降迅速升高［１—３］，全球大气氮沉降速率

在过去几十年增加了 ３ 到 ５ 倍，且预计到 ２１ 世纪末将继续增加 ２．５ 倍。 尽管环境立法在全球取得了成功，许
多地区向大气排放的氮氧化合物不再增加［４—５］，中国的整体大气氮沉降速率已经趋于稳定甚至降低，但年均

氮排放量由于多年来扩大工业、农业和畜牧业的生产而居高不下。 就中国而言，自 ２０ 世纪 ９０ 年代以来，我国

的年均大气氮沉降速率增加了约 ５ 倍［６］。 大气氮沉降增加引起的氮富集导致土壤酸化、养分失衡、生物多样

性丧失等多种生态问题［３］，这严重影响了全球陆地生态系统的植被生长［７—８］。 考虑到碳氮循环之间的紧密耦

合，陆地碳循环及其相关过程受到了不断增加的氮负荷的影响［９—１０］。 有研究认为，升高的大气氮沉降可以通

过增加陆地生态系统植被的有机碳固存来减轻大气二氧化碳排放的负面影响［１１—１２］。 迄今为止，已经有大量

研究评估并报道了氮富集对全球和区域尺度下的陆地植被碳动态影响特征。
大气氮沉降增加对植物的显著影响之一是提供植物更多的可利用性氮，改善养分供给，进而促进植被生

长。 多项综合性研究通过汇编全球陆地生态系统植被的叶面氮含量数据集，证实了氮添加处理下的乔木和林
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下植物物种的叶片氮含量显著增加［１３—１４］，并把这一现象主要归因于氮富集的累积效应。 增加叶片氮含量通

常会刺激植物的光合能力，从而增强植物的固碳［１５—１７］。 先前一项研究通过对数百个野外实验结果的整合分

析发现，在整个陆地生态系统中，氮添加分别显著增加了 ３５％的地上生物量和 ２３％的地下生物量［１８］。 而在森

林生态系统中，Ｓｃｈｕｌｔｅ⁃Ｕｅｂｂｉｎｇ 和 ｄｅ Ｖｒｉｅｓ 等［８］的研究表明，受氮添加调控的全球地上和地下植被生长增加

了约 １７７ Ｔｇ Ｃ ／ ａ 的碳封存，约占森林总生物量碳汇的 １２％。 中国的大多数氮添加实验也报告了对植物生长

的积极影响。 例如，潘庆民等［１９］在内蒙古草原的研究发现，氮添加显著提高了羊草的地上、地下以及总生物

量。 值得注意的是，大部分的研究发现地上生物量对氮添加的响应往往要强于地下生物量的响应，更多的碳

被分配到地上组织而不是地下组织，从而降低了植株根冠比［２０—２１］。 最优分配理论认为，这是由于更多的外源

可利用性氮输入，植物对地下部分（即根系）的营养投入变少，更多的碳被用于满足地上部分的生长来获取更

多的光合利用资源［２２—２３］。
大气氮沉降增加通过影响根的形态（例如，根长和直径）、根生物量和与碳循环相关的功能（例如，根呼吸

和细根分解）对植物根系生长产生了重要影响［２４］。 植物根系也是植物碳固存的重要组成部分，植物可以通过

根呼吸和根际沉积的方式参与陆地碳周转。 一些研究发现，细根产量占陆地年均净初级生产力的 ２０％以上，
与植物地上部分带来的碳输入相比，细根生物量可能是土壤有机碳积累的更主要来源［２５］。 有研究发现氮添

加显著增加了兰州半干旱草地生态系统的总根生物量［２６］，然而，也有研究结果报道了氮添加处理下，内蒙半

干旱区羊草草原的根系生物量显著降低［２７］。 关于细根生物量对氮添加的响应也是充满争议。 部分研究表明

细根生物量会随着氮诱导下的植物生长而显著增加［２８—２９］。 而更多的研究则支持氮添加会显著降低细根生物

量［２０，３０］。 一项全球性研究发现，氮添加显著增加了粗根 （约 ５７％） 和总根的生物量 （约 ２０％），但显著降低了

细根生物量 （约 １３％） ［３１］。 这一结果表明，尽管不如地上生物量增加的那么显著，氮添加总体上也会促进根

系生长，来增加植物碳固存。 这些结果丰富了对氮富集下植物根系对大气氮沉降响应的综合理解。
植物生长及其碳分配对氮添加的响应由许多因素共同决定，例如地理变异、环境氮沉降速率、氮的形态或

实验持续时间等［ ３１—３２］。 在不同的生态系统类型中，氮富集对植被的影响可能存在不一致甚至相反的趋势。
一般来说，在受氮限制的陆地生态系统，氮有效性的提高会促进植物碳的同化。 相反，在富氮的生态系统中，
高氮沉降可能会限制植物的生长。 据报道，北方和温带森林中的地上植物生物量对氮添加响应较为显著，平
均每千克氮能固定大约 １４ ｋｇ 碳，然而在热带森林中植被对氮添加的响应则要小的多［３３—３４］。 氮输入量增加

导致的营养失衡可能是影响植物生长的重要因素［３５］。 这种现象在幼树中尤为明显，因为它们投入了更多的

碳来增加木质部的生物量，以便随着氮可用性的增加而提高对光获取的竞争［３６］。 然而，韩等［３７］ 对黄土高原

长芒草的研究表明，随着氮添加速率的不断上升，原先提高的光合速率转而开始下降，李等［３８］ 对三种乔木的

实验也得到了类似的结论。 这意味着氮添加对植物光合作用的影响可能存在一定阈值，一旦氮输入量超出范

围，植物的养分平衡发生改变，光合作用将可能受到抑制。 此外，一项超过 １０ 年的氮添加试验发现，在长期高

氮沉降环境下，植物能通过改变水分利用策略来维持叶片养分供应［３９］。 通常来说，较高的叶片氮含量往往伴

随着较高的水分利用效率，植物对氮添加的适应性响应，可能会影响植物地上碳增益对长期氮沉降的响应

程度。
最近的一些野外实验研究已经关注到氮添加对植物光合作用的负面影响［１５，４０］。 基于之前的研究结果，

本研究推测长期的高氮沉降，并不总是能通过促进植物的光合作用来提高地上生物量的生长，并因此影响植

物的碳分配策略。 虽然已经有诸多的研究报道了植被的生物量分配对模拟氮沉降增加的响应，但不同研究之

间由于施氮方案及生态系系统类型等的差异，各研究得出的结论不尽相同。 考虑到植物碳固存对陆地生态系

统碳汇的重要作用，进一步探究大气氮沉降增加对植物地上⁃地下生物量碳分配策略影响的一般规律显得尤

其必要。 为此，本研究采用整合分析的方法，综合单个野外实验的结果，从整体上评估中国陆地生态系统植被

地上地下碳动态对氮添加的响应。 本文尝试解释以下两个科学问题：（１）大气氮沉降增加对中国陆地植被地

上地下碳固存的影响特征，（２）及其对植物碳分配策略的潜在影响机制。
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１　 材料与方法

１．１　 变量筛选与数据收集

基于本研究内容，选取了外源氮输入影响下的植物地上和地下碳固存相关变量，来量化评估植被地上和

地下碳分配对氮添加的响应机制。 首先，利用 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ａｐｐｓ．ｗｅｂｏｆｋｎｏｗｌｅｄｇｅ．ｃｏｍ）和中

国期刊全文数据库（ＣＮＫＩ，ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｎｋｉ．ｎｅｔ）进行文献检索，检索时间范围涵盖了 ２０００ 年 １ 月至 ２０２１ 年

１２ 月公开发表的中国陆地生态系统野外氮添加研究论文。 检索词的选择参考了之前相似的整合分析［１５，２０］，
用于在线检索的关键词组合包括“（ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ＯＲ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ＯＲ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ＯＲ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ＯＲ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ） ａｎｄ （ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ＯＲ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ＯＲ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ＯＲ
ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ＯＲ ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ＯＲ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ＯＲ ｌｉｔｔｅｒｆａｌｌ）”。

为了保证实验数据的质量，本研究采用以下数据收集标准，只有符合标准的研究结果才会纳入此数据集：
（１）本研究只纳入了野外氮添加实验的研究结果，而排除了开顶箱实验、实验室内培养及模型模拟等的研究

数据。 （２）氮添加实验中必须同时包含对照组和处理组，且各处理设置在完全相同的地理条件下，每组至少

有三个重复。 （３）相关结果参数的平均值和样本量可从文本中直接收集到，或可通过 Ｅｎｇａｕｇｅ Ｄｉｇｉｔｉｚｅｒ 软件

进行提取。 （４）在同一项研究中，不同的施氮速率或者植物物种作为独立的实验观测值纳入数据集。 但是，
如果同一项研究中包含不同采样时间的多次重复测量结果，则只纳入最新时间的测量值，以满足组内独立性

要求。
本研究建立的数据集共有 １３ 个数值型变量，可分为 ３ 类：（１）植物生理相关变量：净光合速率、光合氮利

用效率、长期水分利用效率；（２）植物地上碳相关变量：地上生物量、叶片生物量、凋落物产量、叶片氮含量、叶
片碳氮比、凋落物碳氮比；（３）植物地下碳相关变量：总的根生物量（下文统称根生物量）、细根生物量、细根碳

氮比、自养呼吸（即根呼吸）。 本研究通过分析植物地上地下碳相关变量的响应，评估氮添加对我国陆地植被

碳增益一般影响特征。 此外，筛选出了同时报道地上地下碳固存，或者同时报道植物生理特征与碳固存的研

究，以评估氮添加调控的植物碳分配策略的多种潜在机制。 本数据集还详细记录了各研究的生态系统类型，
氮添加速率，施氮持续时间，氮肥类型以及实验样地的经纬度坐标、年均气温和年均降水量等信息。 最终，在
１８１ 份经同行评审的出版物中，共收集到了包含中国主要陆地生态系统的 １３１９ 对观测数据（图 １，详细信息可

从补充数据集获取）。 使用 Ｆｉｇｓｈａｒｅ 公共数据库上传了此数据集。

图 １　 植物碳相关变量频度分布直方图

Ｆｉｇ．１　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔ Ｃ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

Ａ： 净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ＰＮＵＥ： 光合氮利用效率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＷＵＥ： 长期水分利用效率 ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ

ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＡＧＢ： 地上生物量 ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＢ： 叶片生物量 ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＰ： 凋落物产量 ｌｉｔｔｅｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＲＢ： 根生物量

ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＦＲＢ： 细根生物量 ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； Ｒａ： 自养呼吸 ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ
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１．２　 数据统计与分析

根据 Ｈｅｄｇｅｓ 等［４０］的整合分析方法计算各变量响应比大小（ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ，ＲＲ）。 通过响应比的自然对数

转化形式（ｌｎＲＲ）来评估各变量对氮添加的效应值，公式为：

ｌｎ （ＲＲ） ＝ ｌｎ（Ｘ ｔ ／ Ｘｃ） ＝ ｌｎ（Ｘ ｔ） － ｌｎ（Ｘｃ） （１）

式中， Ｘ ｔ 和 Ｘｃ 分别代表施氮处理组和对照组的均值。 若 ｌｎＲＲ＞０，则表示该变量对氮添加响应为正。 ｌｎＲＲ＜０，
则表示该变量对氮添加响应为负。 ｌｎＲＲ＝ ０，表示该变量在对照组与处理组之间没有变化。

之前的整合分析大多通过对个体观测值的加权去进行总体效应值的评估及结果推断。 然而，考虑到部分

实验研究结果没有统计方差，且基于方差倒数加权的方法可能会由于存在极端值而赋予少量的单个研究极大

的重要性，严重影响总体响应结果。 因此，参考最近的类似研究，本研究最终采用各个研究的样本量来计算权

重。 公式为：
Ｗｒ ＝ （Ｎｔ × Ｎｃ） ／ （Ｎｔ ＋ Ｎｃ） （２）

式中， Ｗｒ 代表各观测值的权重， Ｎｔ 和 Ｎｃ 分别代表实验组和对照组的样本量。 此外，在计算总体效应值时，如
果同一研究纳入的观测值数量多于 １，则需要考虑数据间的非独立性。 为此，采用“ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｏｆ ａｎａｌｙｓｉｓ”
方法［４１］，进一步调整单个研究中多个观测数据的权重，公式为：

Ｗ′ｒ ＝ Ｗｒ ／ ｎ （３）
式中： Ｗ′ｒ 为该研究中纳入多个观测值调整后的权重，ｎ 为同一研究中纳入总体效应值分析中的观测值个数。

参考之前相似的整合分析［１５， ２２］，本研究建立以下线性混合效应模型用于检验各变量的效应值是否与 ０
相交，以及效应值是否受到施氮速率（Ｎ）和施氮时间（Ｄ）的影响。 式（４）中的模型是在比较了 ４ 个备选模型

后（Ｎ 和 Ｄ 的线性 ／对数形式），采用了拥有相似或最小模型判断准则值（ＡＩＣ）的模型方程（表 １）。 公式为：
ｌｎ（ＲＲ） ＝ β０ ＋ β１ × ｌｎ（Ｎ） ＋ β２ × Ｄ ＋ πｓｔｕｄｙ ＋ ε （４）

式中，Ｎ 和 Ｄ 代表施氮速率和施氮时间。 βｉ 是固定系数。 πｓｔｕｄｙ代表各“研究”的随机效应。 ε 为抽样误差。 当

ｌｎ （Ｎ） 和 Ｄ 被标准化时（减去均值并除以一倍标准差）， β０ 代表施氮速率和施氮时间的总体平均效应值。 使

用 Ｒ 软件（版本 ４．５．０）的“ｌｍｅ４”包（版本 １．１－２．０）运行此整合分析，采用极大似然估计法，以 Ｗ′ｒ 作为权重。
最后，将 ｌｎ（ＲＲ）转化为百分比形式，以更好地解释氮添加对所选变量的影响大小：

表 １　 四种备选混合效应模型的赤池信息量准则值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ ｆｏｒ ｆｏｕｒ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ 模型 １Ｍｏｄｅｌ１ 模型 ２Ｍｏｄｅｌ２ 模型 ３Ｍｏｄｅｌ３ 模型 ４Ｍｏｄｅｌ４

净光合速率 Ａ ６３．７３ ６３．４２ ６４．４７ ６３．８６
光合氮利用效率 ＰＮＵＥ ５９．６７ ６１．４２ ５９．５４ ６１．２０
水分利用效率 ＷＵＥ ８．６８ ５．３５ ９．１９ ５．９０
地上生物量 ＡＧＢ １８４．６６ １８３．３５ １８６．２５ １８５．０３
叶片生物量 ＬＢ ５９．９０ ５９．０７ ５９．０９ ５９．１８
叶片氮含量 Ｌｅａｆ Ｎ －４７．９２ －６７．５１ －４７．７３ －６７．４８
叶片碳氮比 Ｌｅａｆ ＣＮ ４．３３ －１５．８４ ６．２７ －１３．２８
凋落物产量 ＬＰ ２．９４ －１．９８ ２．８２ －２．０３
凋落物碳氮比 Ｌｉｔｔｅｒ ＣＮ １３．４４ １１．６９ １３．２８ １１．７９
根生物量 ＲＢ １３９．７２ １４２．７７ １４０．４９ １４３．５６
细根生物量 ＦＲＢ ９９．２４ ９６．９８ １００．０３ ９７．６９
细根碳氮比 ＦＲ ＣＮ １０．８４ １１．０８ ７．８２ ８．０５
自养呼吸 Ｒａ ５６．０６ ５６．１７ ５５．６７ ５５．７８

　 　 模型 １： ｌｎ （ＲＲ） ＝ β０ ＋ β１ × Ｎ ＋ β２ × Ｄ ＋ πｓｔｕｄｙ ＋ ε ； 模型 ２： ｌｎ （ＲＲ） ＝ β０ ＋ β１ × ｌｎ（Ｎ） ＋ β２ × Ｄ ＋ πｓｔｕｄｙ ＋ ε ； 模型 ３： ｌｎ ＲＲ( ) ＝ β０ ＋ β１

× Ｎ ＋ β２ × ｌｎ（Ｄ） ＋ πｓｔｕｄｙ ＋ ε ； 模型 ４： ｌｎ ＲＲ( ) ＝ β０ ＋ β１ × ｌｎ（Ｎ） ＋ β２ × ｌｎ（Ｄ） ＋ πｓｔｕｄｙ ＋ ε ； Ａ： 净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ＰＮＵＥ： 光

合氮利用效率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＷＵＥ： 长期水分利用效率 ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＡＧＢ： 地上生物量 ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ

ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＢ： 叶片生物量 ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＰ： 凋落物产量 ｌｉｔｔｅｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＲＢ： 根生物量 ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＦＲＢ： 细根生物量 ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＦＲ ＣＮ：

细根碳氮比 ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｃａｒｂｏｎ ／ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ； Ｒａ： 自养呼吸 ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ
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Ｅｆｆｅｃｔｓｉｚｅ（％） ＝ ｅｌｎＲＲ － １( ) × １００％ （５）
若平均效应值的 ９５％置信区间不包含 ０，则代表该变量对氮添加响应显著。
为了更好地解释不同施氮措施或生态系统类型对植物碳增益的影响，参考之前类似整合分析研究［１８， ２０］

中常用的阈值划分，将施氮速率分为低（≤ ５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１）、中（５１—１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１）和高（ ＞ １００ ｋｇ Ｎ
ｈｍ－２ ａ－１）三个氮添加水平；将施氮时间划分为短期（≤ ５ 年）、中期（６—１０ 年）和长期（＞ １０ 年）三个不同实验

持续时间。 根据不同气候带，将纳入的研究样地细分为亚热带森林、温带森林、草地和农田四种不同陆地生态

系统类型。 随后，分别计算了各亚分组的平均效应值，并采用卡方检验来评估各亚分组之间的总体效应值是

否有显著差异。 本研究采用加权的广义线性回归模型（根据 ＡＩＣ 值选定最合适的模型拟合），来分析植物地

上和地下各变量之间的相关关系。 本研究中所有统计分析的显著性水平设置为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果

２．１　 氮添加对植物生物量的总体影响

氮添加总体上显著促进了植物的净光合速率，降低了光合氮利用效率，而对长期水分利用效率的影响不

显著。 地上生物量，根生物量，叶片生物量和凋落物产量分别平均增加了 ３８％，１８％，６４％和 １７％，细根生物量

和根呼吸无显著变化（图 ２）。 此外，氮添加显著提高了叶片的氮含量，使得叶片碳氮比及凋落物碳氮比显著

降低，但并未显著影响细根的碳氮比。

图 ２　 植物碳增益对氮添加的总体响应

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｇａｉｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

图中，点和线代表效应值大小及其 ９５％置信区间（ＣＩｓ）；括号外和括号内的数值分别表示观测值的数量和所纳入研究的数量；实心圆和空心

圆分别代表响应显著和不显著；Ａ： 净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ＰＮＵＥ： 光合氮利用效率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＷＵＥ： 长

期水分利用效率 ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＡＧＢ： 地上生物量 ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＢ： 叶片生物量 ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＰ： 凋落物产量 ｌｉｔｔｅｒ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＲＢ： 根生物量 ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＦＲＢ： 细根生物量 ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； Ｒａ： 自养呼吸 ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

施氮制度显著影响了各变量对氮添加的响应。 氮添加速率对植物地上部分的效应值影响较为明显，而对

地下部分的效应值影响则皆不显著。 施氮速率对植物的水分利用效率、地上生物量、凋落物产量及叶片氮含

量的效应值有显著的正向影响，而对光合氮利用效率、叶片碳氮比和凋落物碳氮比的效应值有显著的负向影
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响。 氮添加时间同样影响了植物的碳固存，施氮时间对植物光合速率和叶片碳氮比的效应值有显著的负向影

响，对地上生物量、凋落物碳氮比、和细根碳氮比的效应值有显著的正向影响。
２．２　 生态系统类型及施氮制度对植物生物量的影响

不同的生态系统类型植被碳动态对氮添加的响应并不一致（图 ３）。 在温带森林、草地、和农田中，施氮处

理使地上生物量显著增加，但亚热带森林显著不影响。 此外，凋落物质量对氮添加的响应在各生态系统间也

存在显著差异，草地凋落物质量显著增加，森林生态系统的凋落物质量却未发生显著改变。 氮添加显著增加

了亚热带森林生态系统的根生物量，而对其他生态系统影响不显著。

图 ３　 植物地上地下碳增益在不同生态系统类型及施肥制度下的差异

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｇａｉｎｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒｅｇｉｍｅｓ

图中，点和线代表效应值大小及其 ９５％置信区间（ＣＩｓ）；实心圆和空心圆分别代表响应显著和不显著；图像上方的数字表示该变量的观测值

个数；ＡＧＢ： 地上生物量 ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＬＰ： 凋落物产量 ｌｉｔｔｅｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＲＢ： 根生物量 ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＦＲＢ： 细根生物量 ｆｉｎｅ

ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

不同施氮速率及施氮时间下，植物地上生物量均显著增多，但中施氮速率的效应值要大于高施氮速率。
随着施氮速率的提高，凋落物产量的效应值逐渐增大，但随着施氮时间的增加而减少。 尽管不同的施氮速率
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均促进根生物量的增加，但中期施氮下的根生物量增加不显著。 细根生物量在所有施氮水平及施氮时间亚组

间均无显著响应。
２．３　 氮添加对植物地上⁃地下碳增益的影响

回归分析的结果表明，随着植物叶片氮含量响应比的逐渐增大，净光合速率的响应比呈现出先缓慢上升

后明显下降的趋势（图 ４）。 同样，光合氮利用效率的响应随着叶片氮含量的升高也先上升后下降。 植物的净

光合速率与光合氮利用效率的响应比之间则呈显著的正相关关系。 此外，地上和根生物量之间也呈非线性相

关关系，随着地下生物量响应比的逐渐增加，地上生物量的响应比呈现先上升后下降的趋势。

图 ４　 植物地上和地下各碳变量响应比之间的相关关系

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

回归拟合用黑色实线表示；ｎ 后面的数字表示观测值的数量，括号内的数字表示纳入的研究数量；蓝色圆点表示单个研究的效应值大小，圆

的大小表示该效应值的权重；Ａ： 净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ＰＮＵＥ： 光合氮利用效率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＡＧＢ： 地

上生物量 ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＲＢ： 根生物量 ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

３　 讨论

叶片氮含量作为影响植物光合作用最主要的因素之一，与光合速率关系密切［４２］。 本研究的整合分析结

果表明，总体上氮添加使中国陆地植被叶片的氮含量显著提高（图 ２），且对植物净光合速率有显著刺激作用。
与之前大多数的研究结果一致，本研究发现氮添加下的地上生物量的增长要高于地下根系生物量的增长，这
符合最优分配理论的预期结果［２３］。 即植物倾向于投入更多的碳给限制其生长的器官，即当环境养分比较贫

乏时，植物会为根部生长分配更多的营养供给，而当有更多营养（氮元素）可利用时，植物在构建养分获取结

构（根系）时投入的碳就会减少，转而优先提高地上生物量。 整合分析结果表明，地上生物量的效应值远大于

根生物量，这会使得植物的根冠比值下降［２０］，更多的碳被用于植物地上部分的生长。 此外，本研究发现氮添

加对细根生物量无明显影响，这意味着植物地上部生长对氮添加的响应比根生长更加敏感，植物更多的将碳

分配给了地上部分。 Ｌｉ 等［２２］的研究也证明了，氮添加显著增强了植物的光合固碳，并显著增加了用于植物叶

片和地上部分生长的生物量分配，但对根系生长影响不显著。
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然而，本研究还发现，植物净光合速率随着叶氮含量的增加呈现先增加后降低的趋势（图 ４），并不是线性

增加。 叶片氮含量过高可能对植物的光合作用有消极的影响，此前的一些研究报道了过量的氮输入会抑制光

合能力的现象，这与过高的叶片氮含量导致的营养失衡和生长紊乱有关［４３—４４］。 随着施氮速率及施氮时间的

增加，外源氮输入对地上生物量增长的影响可能受到限制［２０］。 因此，本文推测在长期大气氮沉降下，植物的

碳投资策略可能并不总是会优先提高地上生物量的碳分配。 之前的研究已经证实，外源氮输入超出了生态系

统的承受阈值，其对光合速率的影响并不总是积极的。 在中国南方鼎湖山亚热带森林进行的氮添加研究发

现［４４］，高浓度的施氮降低了植物的光合氮利用效率，并在长期尺度下减弱了植物的光合固碳。 回归分析也证

实，光合固氮效率与净光合速率之间有显著的正相关关系（图 ４）。 Ｌｉａｎｇ 等［１５］ 发现，氮添加显著降低了植物

的光合氮利用效率，这与本文的研究结果一致，且光合氮利用效率随着叶片氮含量的增加呈显著下降的趋势。
施氮处理下，植物的水分利用效率总体上没有显著变化，这表明氮添加对植物碳水关系的影响可能较小。 理

论上，氮诱导的土壤酸化导致了土壤碱基阳离子（Ｃａ２＋、Ｋ＋、Ｍｇ２＋）的淋失［４５］，土壤中 Ｃａ２＋降低会间接影响植物

气孔的调节过程，阻止气孔闭合，维持蒸腾作用，从而使植物提高了自身的水分利用效率来适应高氮环境［４６］。
遗憾的是，本研究的结果没有发现氮添加对中国陆地植被的水分利用效率的显著性影响，未来可能需要纳入

更多的实验数据进一步探究。
不同生态系统类型的植物生物量分配对氮添加的响应有明显的差异。 本研究的结果显示，氮添加显著增

加了温带森林和草地的地上生物量，但对亚热带森林的地上生物量没有显著影响（图 ３），这与以往研究得出

的结果一致［８，２０］。 此外，草地的凋落物产量对氮添加的响应要比森林生态系统更显著。 Ｘｉａ 等［１６］的研究也证

实了，氮添加刺激草本生物量增加的正效应大于木本。 之前的研究大多用氮饱和假说来解释这一结果，我国

的草地和温带森林生态系统一般受氮限制，而亚热带森林则普遍趋于氮饱和。 因此当外源氮输入增加时，草
地和温带森林对氮添加的响应会比亚热带森林更为强烈［１３］。 这可能与氮富集下光合作用的响应有关，亚热

带森林植被的光合作用并不会因为氮添加而显著增加，甚至会受到抑制，因此没有显著增加地上生物量。 这

与氮饱和假说的预期结果一致，即一旦陆地生态系统达到氮饱和，持续的外源氮输入将不再显著促进植物的

生长。 但整合结果发现，亚热带的根生物量在氮添加下显著增加，这暗示着亚热带森林与温带森林及草地生

态系统碳分配策略是不一致的。 本研究推测，对于不受氮限制的亚热带生态系统而言，植物不再优先将碳分

配给地上部分进行光合生长，而是将更多的碳分配给地下根系，用于根系的呼吸和营养储存。 值得注意的是，
虽然总的根生物量增加显著，但大多研究发现，氮富集导致的土壤酸化会使得亚热带森林的细根生物量在氮

添加下普遍减少［３２，４７］。 总之，由于环境条件，施氮措施和植物获取资源方式的差异，植物对长期外源氮输入

的响应具有不确定性，从而影响自身碳分配策略。
长期氮沉降增加下的植物生物量分配策略改变，也导致了植物地上地下碳增益之间的权衡。 回归结果表

明，随着地下根生物量的增加，地上生物量先增加后减少（图 ４）。 这种不耦合的地上和地下碳投资，对仅基于

传统的最优分配理论来预测氮添加对植物碳增益的结果提出了挑战。 推测有多个原因可以共同解释在长期

氮沉降下植物碳分配响应的不耦合。 首先，正如前文所述，氮添加对植物光合作用和呼吸作用的影响是动态

发展的。 一般而言，植物碳投资对维持呼吸的优先级高于冠层生长，其次是根系生长，最后是贮藏［４８］。 在氮

添加的初级阶段，增强的光合能力刺激冠层生长，而增强的自养呼吸（主要是根呼吸）可以减少根质量的积

累［２２］。 然而，植物的光合作用能力会随着施氮水平和实验时间的延长而下降，这是因为当达到氮饱和阈值

时，施氮对植物生长的“施肥效应”会随着持续施氮而降低［４９］。 同样，本文的结果表明，光合氮利用效率对氮

添加的总体响应显著下降（图 ２），长期氮富集下光合氮利用效率降低导致的光合作用抑制可能是植物碳投资

策略转变的重要原因，从而导致后期地上生物量减少。 其次，氮添加增加了凋落物产量和对土壤的有机质输

入，这可以促进土壤微生物活动来增强微生物的氮矿化，提供更多可利用性氮来满足植物的氮需求［５０］。 这可

能会降低植物对根系氮吸收的依赖性，从而减少植物对根系生长的碳投资。 但在后期，随着氮诱导的土壤酸

化等影响，氮添加对土壤微生物的影响由正转负，植物为了满足自身的养分需求，将会增加对根系的碳投资来
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获取其他资源。

４　 结论

氮添加对植物地上⁃地下生物量分配的影响，随着生态系统类型及施氮制度的变化而变化。 总体上来看，
氮添加对中国陆地植被地上生物量增长的影响要高于根生物量，植物倾向于投资更多的碳满足地上部分的光

合固碳。 但是长期的高氮输入会对植物光合作用的促进作用逐渐减小，甚至产生抑制，植物会改变原本的生

物量分配策略，转为提高地下根系的生长。 然而，目前的大部分陆地生态系统模型，并没有充分考虑到植物地

上和地下生物量增长之间的差异性。 植物地上和地下生物量分配的非线性关系，将会影响到对大气氮沉降背

景下陆地植物碳增益的预测，并可能进一步影响陆地植物与土壤的碳氮耦合机制。 在更长期的大气氮沉降

下，植物根系可能会取代植物地上部分，成为增加陆地植被碳固存的主要贡献者。 未来的模型及野外实验研

究需要更多关注植物地下根系碳动态对氮沉降的响应。
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