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不同频率氮添加对内蒙古典型草原植物叶绿素的影响

王晓燕１，陈俊刚２，张云海２，毕华兴１，３，４，∗

１ 北京林业大学水土保持学院，北京　 １０００８３

２ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室，北京　 １０００９３

３ 林木资源高效生产全国重点实验室，北京　 １０００８３

４ 山西吉县森林生态系统国家野外科学观测研究站，北京　 １０００８３

摘要：大气氮沉降会影响植物功能性状的变异和进化，进而作用于植物个体和生态系统功能。 研究草地生态系统植物功能性状

在不同氮添加模式下的响应差异，对更准确地评估植物对环境变化的适应性至关重要。 基于内蒙古草原野外长期氮沉降模拟

实验平台，研究氮添加频率对优势物种羊草和冰草叶绿素含量的影响，结果表明每年一次氮添加使羊草叶绿素含量增加最多

（１５．２１％），而每月一次氮添加对冰草叶绿素含量影响最大（增加了 １４．７４％）。 氮添加尤其是每年一次氮添加显著增加了土壤

铵态氮、硝态氮和无机氮含量，并使土壤 ｐＨ 显著降低。 这些结果表明：羊草叶绿素含量对低频率氮添加响应更明显，而高频率

氮添加对冰草叶绿素含量的影响更显著，这两类物种间养分吸收策略存在明显差异。 启示低频率氮添加可能高估了氮沉降对

羊草叶绿素含量的影响，而低估了对冰草叶绿素含量的影响，这对准确预测植物叶片功能性状对大气氮沉降的变异具有重要意

义，并将有助于应用到植物功能性状预测生态系统功能和过程响应未来全球变化的模型中。
关键词：氮添加；羊草；冰草；叶绿素含量；叶片性状； 内蒙古
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ｕｎｄｅｒｅｓｔｉｍａｔｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ， ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｏｆ ｇｒｅａｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｆｏｒ ａｃｃｕｒａｔｅｌｙ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ， ａｎｄ ｗｉｌｌ ｂｅ ｈｅｌｐｆｕｌ ｔｏ ａｐｐｌｙ ｔｏ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ； Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ； Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ

植物功能性状通常是指植物对外界环境长期适应与进化后所表现出的可量度，且与植物的生长、繁殖以

及存活等功能密切相关的属性［１］。 这些属性对生态系统的功能有显著的影响，并能够表征植物对环境变化

的响应［２］。 植物叶片功能性状能不同程度地反映植物获取资源的能力和对环境变化的响应，以及植物为了

适应环境变化所形成的生存对策［３］。 植物性状的变化会影响植物对资源的获取和利用，从而影响生态系统

功能［４—５］。 叶绿素含量（Ｌｅａｆ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ， Ｃｈｌ）是叶片最重要的生理性状之一，是植物吸收光能进行光

合作用的重要物质基础，直接影响植物的净光合速率，参与光能从吸收到转化等过程，决定着碳同化能

力［６—７］。 因此，叶绿素含量是表征植物光合能力和衡量植物对养分吸收程度的重要生理指标之一，对植物生

长及植物对环境胁迫的适应具有重要影响［８］。
自 ２０ 世纪中叶以来，受气候变化以及人类活动等因素的影响，特别是化石燃料燃烧、化学氮肥的大量施

用以及畜牧业发展扩张等因素，导致陆地生态系统氮沉降呈显著上升趋势并对生态系统中氮（Ｎ）循环过程及

其有效性产生深远影响［９］。 在陆地生态系统中，氮（Ｎ）元素不仅是植物需求量最大的营养元素，也是植物生

长和光合作用的主要限制因子［１０—１２］。 氮添加一方面会直接影响植物组织氮含量，如提高植物叶氮含量［１３］，
并将其投入到叶绿素合成中［１４］，促进植物最大光合速率［１５］。 另一方面，氮添加引起的光竞争加剧［１６］ 会导致

植物改变一系列地上形态性状来获取更多的光资源，包括植物植株高度增加，叶面积和比叶面积增大［１７—１８］。
除此之外，氮富集也会改变植物其他的形态、物候、繁殖和生理性状［１９—２０］。

研究表明氮素添加通过提高植物叶绿素含量［７，２１］ 来增加羊草等物种的比叶面积和叶片氮含量［２２］，增强

其叶片对光资源的截获能力［２３］。 更高的氮可用性促进光合酶活性和叶片中光合色素的生物合成，从而提高

植物光合作用和水分利用效率，最终反映在植物高度、冠层面积、叶面积、比叶重和其他形态功能的优化［２４］。
万宏伟等研究发现氮沉降改变了植物群落的光环境，植物通过提高比叶面积和单位质量叶片叶绿素含量以及

氮含量来增强对光资源的竞争能力［２５］。 而这些植物功能性状都会受到气温、降水等环境因素的影响［１，２６］。
生产力的发展和科学技术的进步极大弱化了环境条件对人类活动的能力和范围的制约。 由人为活动导

致的大气氮沉降呈全年分布模式，因此探究大气氮沉降对陆地生态系统的影响需考虑氮沉降的季节分布模式

和时间格局。 目前氮沉降模拟研究多数为生长季单次或多次加入陆地生态系统［２７］，这种低频率大脉冲式的
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输入［２８］，高估了氮沉降下羊草叶绿素含量的增加［２４］，并导致土壤酸化［２９］ 和减缓群落物种丢失速率［１９，３０］。 由

此可见，氮沉降频率可能会影响植物功能形状变异和性状⁃生态系统功能关系的预测，忽略氮沉降频率将导致

预测结论的不准确。 因此，需考虑大气氮沉降不同时间分布格局下基于植物不同季节生长阶段变化特征的生

态系统属性变化和大气氮沉降驱动的范围变化。 通过在野外实验中控制氮素添加频率模拟氮沉降时间动态，
探究不同氮频率添加对草地生态系统优势物种生理生态特征参数的影响，这有助于更好地理解以叶绿素为特

征的植物光合能力对大气氮沉降的响应差异规律，并可为通过植物功能性状预测气候变化下生态系统功能提

供科学依据。
本研究基于内蒙古温带典型草原不同频率氮添加野外模拟实验，实验设置一个对照（不加氮）和三个频

率的氮添加即：每年一次（在生长季节加氮），每年两次（在生长季节和冬季加氮）和每月一次。 氮添加量为

１０ ｇ ｍ－２ａ－１。 选择两个优势物种羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ），每个物种 ２４０ 株，分别为

１３５７ 片和 １０６３ 片。 本实验假设：（１）不同频率氮添加会增加内蒙古温带典型草原羊草和冰草叶片叶绿素含量和

生物量；（２）水分是影响内蒙古温带典型草原羊草和冰草叶片叶绿素含量氮添加响应的主要环境因素。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究实验在中国科学院内蒙古草原生态系统定位研究站（１１６°４２′Ｅ，４３°３８′Ｎ，海拔 １１００ｍ）附近的羊草

草原上开展，该地位于内蒙古自治区锡林郭勒盟锡林河流域，属于温带半干旱典型草原区。 实验区为温带大

陆性草原气候，四季分明，暖湿同期有利于植物生长。 年平均气温为 １．１ ℃，月平均气温从 １ 月的－２１．１ ℃到

７ 月的 ２０．０ ℃。 年平均降水量为 ３４１．３ ｍｍ，生长季（５—８ 月）降水量平均占全年降水量的 ７１．４％。 根据联合

国粮农组织（ＦＡＯ）土壤分类系统和美国土壤分类系统（ＵＳＡ ｓｏｉｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ），主要土壤类型分为简育

钙积土和钙积正常干旱土［３１］。 植物群落以多年生禾本科植物为主，其中羊草（ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、大针茅

（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）、西伯利亚羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）和米氏冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）四种多年生禾本科植

物约占地上群落生物量的 ８８．５％［７］。
１．２　 实验设计

不同频率氮添加实验于 ２０１０ 年 ９ 月开始，试验采用完全随机区组设计（６ 个区组），共 ４ 个实验处理，包括

对照和三种频率的氮添加（分别为每年一次、每年两次和每月一次）。 其中，每年一次氮添加是在生长季氮添加，
每年两次氮添加是在生长季和冬季氮添加。 氮添加量为 １０ ｇ ｍ－２ ａ－１。 实验所用氮素为硝酸铵（ＮＨ４ＮＯ３）。 每个

实验小区为 ４ ｍ× ４ ｍ，实验小区之间间隔 １ ｍ，每种处理包含 ６ 个重复，共计 ２４ 个实验小区［３２］。
１．３　 野外采样与样品测定

本研究选择内蒙古温带典型草原具有无卷曲叶片特征且外形相似的两个优势物种羊草和冰草为研究对

象，测定其植株叶片叶绿素含量。 在 ２０２０ 年 ５ 月和 ２０２１ 年 ５ 月在所有 ２４ 个实验小区中的每个 ２ ｍ × ２ ｍ 的

固定样方中随机标记羊草和冰草各 １５ 株，每个样本株间距至少 １０ ｃｍ，以尽可能避免来自于地下茎相连植

株，并于每年 ８ 月选取每个物种长势相似的各 １０ 株，齐地剪下，带回实验室立即测量。 对每株样本上的完全

展开叶测定叶绿素含量。 使用 ＳＰＡＤ⁃ ５０２Ｐｌｕｓ 便携式叶绿素含量仪（叶绿素含量计 ＳＰＡＤ⁃ ５０２ Ｐｌｕｓ， Ｋｏｎｉｋａ⁃
Ｍｉｎｏｌｔａ Ｉｎｃ．， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）测定叶绿素含量 ＳＰＡＤ 值。 沿叶片主脉均匀选取 ３ 个点测量，通过取平均值作为

该叶片叶绿素含量（ＳＰＡＤ）。 ＳＰＡＤ 值是一个基于 ６５０ ｎｍ 和 ９４０ ｎｍ 处叶片吸光度的指数［３３］，它被证明是木

本植物叶片叶绿素含量的一个替代指数［３４］。
土壤无机氮 （铵态氮和硝态氮） 使用 ０． ５ ｍｏｌ ／ Ｌ 氯化钾浸提，而后采用全自动微量流动注射仪

（ＦＬＡＳＴＡＲ５０００， ＦＯＳＳ， Ｓｗｅｄｅｎ）测定浸提液。 土壤含水量采用称重法测定。 使用 ｐＨ 电位计按土水比 １∶２．５
测定土壤 ｐＨ。
１．４　 统计分析

分析使用全部叶片的叶绿素含量值，采用线性混合效应模型（ＬＭＭｓ）分析不同频率氮添加对羊草、冰草
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叶片叶绿素含量的影响。 其中不同频率氮添加和物种为固定变量，并加入了固定变量的交互效应，以及嵌套

了随机效应项：（１ ｜ ｂｌｏｃｋ ／ ｎｕｍｂｅｒ），分别为区组嵌套在内的植株序号。 使用“ ｌｍｅｒＴｅｓｔ”包中的“ ｌｍｅｒ”函数进行

线性混合模型方差分析（Ｘ～Ｎｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ∗ Ｓｐｅｃｉｅｓ ＋ （１ ｜ ｂｌｏｃｋ ／ ｎｕｍｂｅｒ））后，使用“ｌｓｍｅａｎｓ”包的进行不同水平

间的多重比较，检验每个物种的叶绿素含量在三种氮添加频率下是否具有统计学差异（α ＝ ０．０５）。 分别计算

羊草和冰草在三种氮添加频率下叶绿素含量的平均值，并使用 Ｒ 包“ｇｇｐｌｏｔ２”绘制柱状图。 使用单因素方差

分析来比较不同频率氮添加处理对土壤含水量、ｐＨ、无机氮含量影响的差异。 所有的统计分析和绘图均使用

Ｒ ４．２．３（Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ， ２０２３） 完成。

２　 结果

２．１　 不同频率氮添加对羊草、冰草叶绿素含量及生物量的影响

线性混合模型方差分析结果表明（表 １）：不同频率氮添加显著改变了羊草、冰草叶片叶绿素含量（Ｐ＜
０．０５），且在物种间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 与对照相比，三个氮添加频率均显著增加了羊草、冰草的叶片叶绿素含

量，但是在不同频率氮添加处理之间，羊草和冰草物种间有显著差异。 一年一次和每月一次氮添加显著增加了

羊草叶绿素含量，而每年两次氮添加下羊草叶绿素含量的增加要低于其他处理。 不同频率氮添加都显著促进了

冰草叶绿素含量，其中每月一次氮添加下冰草叶绿素含量增加最大（１４．７４％）。 总体来看，随着氮添加频率的增

加，冰草叶绿素含量受到的影响越大（图 １）。 不同频率氮添加并未对羊草和冰草生物量产生显著影响（图 １）。

表 １　 羊草、冰草叶绿素含量和生物量在处理和物种间的比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｗｏ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｏｎ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ
叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ 生物量 Ｂｉｏｍｓｓ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ３，２３６４ １５６．４５７ ＜０．００１ ３，４０ １．０５３１ ０．３７９７

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １，２３６７ ７５．０６４ ＜０．００１ １，４０ ３１．９２５５ ＜０．００１

处理×物种 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ×Ｓｐｅｃｉｅｓ ３，２３６５ １４．６５３ ＜０．００１ ３，４０ １．５６６５ ０．２１２５

　 　 ∗∗∗显著性水平为 Ｐ＜０．００１，“×”代表其交互作用

图 １　 氮沉降频率对羊草和冰草叶绿素含量及生物量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｎ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｂｉｏｍａｓｓ

不同小写字母表示同一物种不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；图中数据为平均值±标准误（ｎ ＝ ６）；其中 ＣＫ 为对照处理，１Ｎ 为每年一次氮添

加，２Ｎ 为每年两次氮添加，１２Ｎ 为每月一次氮添加频率
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２．２　 不同频率氮添加对土壤特性的影响

不同频率氮添加对土壤 ｐＨ 和无机氮含量影响较为显著（Ｐ＜０．０５），但对土壤含水量无显著影响（图 ２）。
与对照相比，年一次氮添加对土壤铵态氮、硝态氮和总无机氮的影响最为显著，显著高于对照和其他氮添加频

率处理，但其他氮添加频率处理与对照间差异不显著（图 ２）。 在不同频率氮添加处理间，每年一次氮添加处

理下的土壤铵态氮、硝态氮和无机氮含量最高，其次是每月一次氮添加，而每年两次氮添加下的无机氮含量最

低（图 ２）。 不同频率氮添加对土壤 ｐＨ 影响较为显著（Ｐ＜０．０５），与对照处理相比氮添加处理均显著降低了土

壤 ｐＨ，且在年一次氮添加频率下 ｐＨ 值最低（图 ２）。 不同频率氮添加处理均对土壤含水量无显著影响

（图 ２）。

图 ２　 不同频率氮沉降对土壤特性的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

不同小写字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜ ０．０５）；图中数据为平均值±标准误（ｎ＝ ６）；其中 ＣＫ 为对照处理，１Ｎ 为每年一次氮添加，２Ｎ 为

每年两次氮添加，１２Ｎ 为每月一次氮添加频率

２．３　 环境因子对羊草、冰草叶绿素含量

每月一次氮添加频率下，羊草叶绿素含量与无机氮含量呈显著正相关关系（Ｐ＜０．００１），与硝态氮含量在

对照以及三个氮添加处理下均显著相关（Ｐ＜０．０５），但在每年两次氮添加下表现出显著负相关关系（Ｐ＜０．０５
图 ３）。 每年两次氮添加频率下，冰草的叶绿素含量与总无机氮含量呈显著正相关（Ｐ ＝ ０．０２），与铵态氮、硝态

氮含量线性相关关系并不显著，仅与硝态氮在对照处理中呈显著正相关关系（图 ３）。 根据逐步回归结果可以

看出，羊草主要受土壤硝态氮含量和 ｐＨ 影响较为显著，而冰草主要受到硝态氮的影响（表 ２）。

表 ２　 土壤特性对羊草、冰草叶绿素含量逐步回归分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｎ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

公式
Ｆｏｒｍｕｌａ Ｒ２ Ｐ

羊草 Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｃｈｌ ＝ ３．３６９ ＮＯ３－２０．３５５ ｐＨ＋３１９．８１８ ０．１６８６ ＜ ０．００５

冰草 Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ Ｃｈｌ ＝ １．３９８ ＮＯ３＋１６９．４７８ ０．０１６８６ ０．０４４５

　 　 Ｃｈｌ：叶绿素 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
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图 ３　 土壤无机氮含量与羊草和冰草叶绿素含量的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

图中实线对应处理表示该处理下线性关系显著（Ｐ＜０．０５）；ＣＫ 为对照处理，１Ｎ 为每年一次氮添加，２Ｎ 为每年两次氮添加，１２Ｎ 为每月一次

氮添加频率

从图 ４ 可以看出，羊草叶绿素含量与土壤含水量仅在对照中表现出显著负相关关系，氮添加处理与其没

有显著的线性关系。 羊草叶绿素含量随 ｐＨ 值增加呈现负线性相关关系，且在一年一次氮添加和每年两次氮

添加（即低频率氮添加）下负相关关系显著（Ｐ＜０．０５）。 冰草叶绿素含量与土壤含水量在每月一次氮添加频率

下呈显著负相关（Ｐ＝ ０．０４），但与 ｐＨ 无显著相关关系。

３　 讨论

本研究选取内蒙古温带草原两个优势禾本科物种（羊草和冰草）叶绿素含量对不同频率氮添加的响应进
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图 ４　 土壤特性与羊草和冰草叶绿素含量的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

图中实线对应处理表示该处理下线性关系显著（Ｐ＜０．０５），其中 ＣＫ 为对照处理，１Ｎ 为每年一次氮添加，２Ｎ 为每年两次氮添加，１２Ｎ 为每月

一次氮添加频率

行量化分析，并将土壤含水量、ｐＨ 和无机氮含量等指标纳入，分析其对羊草和冰草叶片叶绿素含量的影响。
植物在氮含量升高的环境中，对养分的竞争强度降低，并通过改变自身功能性状来获取更多光资源［２１］。 叶绿

素对绿色植物进行光合作用、产生物质和能量以保证生存来说至关重要，其含量的多少会影响到其在群落中

的优势度和生态位［７，３５］。 在不同频率氮添加处理下，羊草和冰草的叶绿素含量均显著提高，即通过增加叶绿

素含量，捕获更多的光能来提高自身的光合作用。 本研究将测得的不同频率氮添加下的羊草和冰草叶绿素含

量与土壤含水量、ｐＨ 和无机氮指标相结合，对不同频率氮添加下羊草、冰草叶片叶绿素含量的变化机理进行

更好的阐明。
３．１　 不同频率氮添加对土壤 ｐＨ、含水量以及养分含量的影响

不同草原生态系统由于气候条件、土壤性质的不同，对氮素添加的响应不完全相同。 本研究结果表明，氮
添加导致土壤 ｐＨ 显著降低（图 ２），这与大多数研究结果相一致［３６］。 其中，在氮添加处理中，每年一次氮添加

影响最为显著。 氮添加导致土壤酸化可能有两方面原因。 一方面，以 ＮＯ－
３ 的形式进行氮添加，则会直接导致

土壤酸化［３７］；另一方面，以 ＮＨ＋
４ 的形式进行氮添加，那么 ＮＨ＋

４ 在植物吸收以及硝化过程中也会释放出 Ｈ＋进
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而导致土壤酸化［３８］。 土壤铵态氮、硝态氮和无机氮在每年一次氮添加下均显著增加，而每年一次高剂量氮输

入诱导的土壤酸化导致土壤 ｐＨ 值降低。
在内蒙古草原，受到氮素有效性制约的同时也受到水分的制约［３９］。 在水分条件差的情况下，水分是限制

草原初级生产力水平的首要因子，在降水充足或降水分布比较好的情况下，限制因子才会由水分向氮素转移。
本研究发现，氮添加对土壤含水量无显著影响，这与先前的研究一致［４０］。 本研究中，不同频率氮添加并没有

导致地上生物量显著增加，尽管氮添加诱导的叶片叶绿素含量增加会提高植物光合作用速率，但是否会对植

物叶片蒸腾作用产生影响仍未知。 实验地土壤含水量和地上生产力没有随着氮添加频率而变化，侧面反映出

在内蒙古半干旱典型草原水分是影响植物生长的主要限制因子。
３．２　 不同频率氮添加对羊草、冰草叶片叶绿素含量和地上生物量的影响

研究表明不同频率氮添加显著增加了羊草、冰草的叶绿素含量（图 １），增强了其对光的截获能力，这与前

人的研究一致［７，２３］。 同时发现每年一次氮添加显著增加羊草叶绿素含量，而每月一次氮添加对冰草叶绿素含

量影响显著，表明两个物种在养分吸收策略上可能存在物种差异。 每年一次氮添加对羊草叶绿素含量影响显

著，这与前人的研究一致［７］，而每年两次氮添加对羊草叶绿素含量的影响最小，这一结果与之前的研究不

同［７］。 本文中每年两次氮添加频率处理下土壤中无机氮含量最低，而土壤中无机氮含量会直接影响土壤氮

素有效性［７］，导致羊草在每年两次氮添加频率下从土壤中吸收的用于生成叶片叶绿素的氮素较少，因此仅在

生长季节的氮添加可能会高估氮素有效性及其对羊草叶片叶绿素含量的影响。 此外，这些非生长季节的氮富

集可能通过淋溶、径流和反硝化造成氮的损失［３０］。 因此，与仅在生长季氮添加相比，大气氮沉降可能导致非

生长季土壤氮有效性降低。 但冰草却表现出了相反的结果，每月一次氮添加对冰草叶绿素影响显著，可能是

因为冰草根系对养分的吸收灵活性较差［４１］，每年一次氮添加造成的养分脉冲较大，超过了冰草根系的吸收能

力，而每月一次的低频率氮添加养分输入方式较为缓和，较为适应冰草根系对养分的吸收利用。
氮添加使得羊草和冰草叶片中的叶绿素含量均显著增加（图 １）。 这可能是由于绿色植物在进行光合作

用的过程中，叶绿素含量的多少对捕获环境中可利用的光能至关重要［６］。 不同频率氮添加有利于羊草和冰

草储存更多的氮素供后期使用，并且氮素是叶绿素生成过程中不可或缺的元素之一［４２—４３］，植物体内氮素的积

累可以使得参与叶绿素生成的相关酶浓度和活性有所增加，从而间接使得植物体内叶绿素含量增加［４４］。
羊草是多年生根茎型禾草，具备发达的根茎结构［４２］且具有发达的根鞘，能够将氮素储存在根茎中以供后

期使用，并且羊草可以较为灵活地适应较大范围的环境变化，具有快速寻找和吸收土壤中氮元素的能

力［４５—４６］，所以低频率氮添加有利于羊草储存更多的氮，并促进生长季的生物生产。 与之不同的冰草是丛生型

禾草，其根系分布范围较根茎型小，根鞘不发达，所以在资源吸收利用和协调方面的灵活性较差，一年一次的

氮添加量超过了其根系吸收能力，相比之下每月一次的氮添加频率对其养分供给效果更好［４１］。 与预期相反，
并未发现三种氮添加频率间羊草、冰草地上生物量的显著差异。 添加氮后地上生物量无显著增加可能是由于

植物氮吸收增强和植物氮利用效率降低之间的平衡关系所致，例如 Ｌü 等的研究表明包括草原在内的各种生

态系统中，植物氮利用效率与土壤氮有效性呈负相关关系［４７］。 随着氮添加频率增加，羊草和冰草叶绿素含量

呈不同递变趋势，羊草在每年一次氮添加下叶绿素含量最高，冰草叶片叶绿素含量随氮添加频率增加而增加，
表明氮添加频率改变了二者的资源利用策略，羊草更适应低频率氮添加，而冰草更倾向高频率氮输入方式。
３．３　 羊草、冰草叶片叶绿素含量对环境因素的响应

本研究发现氮添加处理显著增加了土壤中铵态氮、硝态氮和总无机氮含量，并且在每年一次氮添加下影

响最为显著（Ｐ＜０．００５），这与前人的研究一致［４８—４９］，说明生长季氮添加使得土壤中氮素有效性最大化。 羊草

具备发达的根茎结构［５０］和灵活的养分吸收策略［４５］，这可能是造成在氮添加处理下，羊草叶绿素含量与无机

氮含量表现出正线性相关关系的原因。 而每年两次氮添加对土壤硝态氮含量的影响最小（图 ２），即土壤氮素

可用性在该处理下最低，加之冰草对硝态氮的吸收偏好可能导致二者之间存在硝态氮的养分竞争，这可用于

解释羊草叶绿素含量在每年两次氮添加频率下与硝态氮含量呈负相关。 冰草叶绿素含量与铵态氮和硝态氮
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含量无显著相关关系，仅与无机氮含量在每年两次氮添加下呈显著正相关。 虽然冰草本身偏好吸收硝态

氮［４１］，但铵态氮和硝态氮之间的氧化还原转化，植物、土壤和季节变化都可能会导致冰草对无机氮的吸收和

获取会随氮添加表现出非线性关系［４５—４６］。 加之冰草本身体型较小，丛生型根系分布范围不发达，资源吸收协

调利用方面的灵活性较差［４１］，养分脉冲较大的氮添加会超过其根系吸收能力，而每年两次氮添加对无机氮含

量的增加幅度最小，养分输入相对和缓，导致冰草叶绿素含量与无机氮在每年两次氮添加下呈现出正相关

关系。
本文的结论仅基于羊草和冰草叶绿素含量这光合生理特征，未来需将其与叶片形态特征（如叶面积、株

高等）相结合，系统地揭示叶片功能性状对环境因子协同变化的响应规律。 本研究采用的氮素添加策略克服

了以往研究多采用的低频率和单次添加导致的脉冲效应，能更好地预测叶片功能性状对环境氮资源变化的响

应，并对模拟实验中氮素添加频率对预测植物功能性状变异具有重要意义，这对于揭示植物的资源利用策略

及其环境适应性至关重要。

４　 结论

本研究从内蒙古温带草原优势物种羊草和冰草叶绿素含量入手来研究草地生态系统对不同氮素添加频

率处理的响应。 施用氮肥可以使该地区草地植物群落主要优势物种（羊草和冰草）光合性状之一的叶绿素含

量显著增加。 低频率氮添加下羊草叶绿素含量显著高于高频率氮添加下的叶绿素含量，高频率氮添加导致非

生长季土壤氮素有效性降低，所以低频率的氮添加可能会放大羊草叶绿素含量对氮沉降的效应。 而高频率氮

添加下冰草叶绿素含量显著高于低频率氮添加处理，说明羊草和冰草物种间的养分吸收策略存在差异。 土壤

特性对羊草冰草叶绿素含量有重要影响，低频率氮添加下硝态氮和 ｐＨ 与羊草叶绿素含量呈显著相关，而高

频率氮添加下含水量显著影响冰草叶绿素含量。 总之，本文探究了不同氮添加频率 （每年一次、每年两次和

每月一次氮添加频率）对内蒙古典型草原优势物种羊草和冰草叶绿素含量的影响，有助于全面理解草地生态

系统植物光合功能性状对大气氮沉降的响应机制，对植物生理生态性状调节植物应对全球变化的适应和进

化，以及通过植物功能性状预测群落组成变化和生态系统功能具有重要意义。
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