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模拟氮沉降对长白山苔原三种植被型中典型植物非结
构性碳水化合物合成与分解的影响
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摘要：近年来小叶章等草本植物入侵长白山灌木苔原，形成了牛皮杜鹃、牛皮杜鹃⁃小叶章混生、小叶章三种代表性植被型。 非

结构性碳水化合物是植物参与碳吸收与碳消耗的重要指标，可以反映植物整体的碳供应状况以及抗逆性质。 为了阐明植物的

环境适应机制、实证氮沉降在植被变化中的作用，通过三个不同施氮水平的氮沉降模拟实验，比较长白山苔原三种植被型中牛

皮杜鹃和小叶章地上部分非结构性碳水化合物合成的差异及其凋落物中非结构性碳水化合物分解的差异。 结果表明：（１）氮
沉降驱动植物非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）的器官特异性分配，牛皮杜鹃茎部淀粉、可溶性糖及总 ＮＳＣ 含量随施氮量显著增加，
而其叶片及小叶章茎叶中相应组分呈下降趋势，表明其茎部在氮富集条件下承担关键碳储存功能；（２）氮沉降对凋落物分解有

“类型依赖性”效应：三种凋落物分解速率排序为小叶章＞混合＞牛皮杜鹃；氮沉降通过缓解单一凋落物的氮限制（降低 Ｃ ／ Ｎ 比）
加速其分解，但抑制混合凋落物分解。 此外，氮沉降促进凋落物淀粉富集，同时抑制可溶性糖与 ＮＳＣ 的释放，表明外源氮输入

可能通过改变碳组分代谢优先级影响分解进程。 本研究从植物生理响应与分解动态协同视角阐明，氮沉降通过调控 ＮＳＣ 分配

模式与凋落物分解路径，深度介导苔原生态系统碳氮耦合循环，为预测全球氮富集背景下高寒生态系统结构与功能演变提供重

要理论支撑。
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氮是植物的生命元素，对植物生长和养分循环起着重要作用［１］。 近年来，氮沉降增加已经成为全球环境

变化的重要特征。 过去 １６０ 年全球氮沉降量增加三倍以上，且越来越呈现出全球化趋势［２］。 研究表明，即使

人类活动很少的高山苔原地区，氮元素含量也在增加的［３］。 尽管我国 ２０１０—２０２０ 年的氮沉降量总体呈下降

趋势［４］，但相关研究主要集中在城市周边和农田地区［５］。 而对长白山等自然生态系统的研究较少。 长白山

地区的氮沉降通量研究表明，其年氮沉降量已接近平均负荷值［６］。
适量的氮沉降能够促进植被生长，提高生态系统生产力；然而，过量的氮沉降会导致土壤酸化、养分平衡

失调等一系列生态问题［７］。 例如，对纳帕海典型高寒草甸的研究表明，氮沉降增加促进植物地上生物量增

加，但也导致土壤酸化加剧和物种多样性下降［８］。 苔原植被群落结构简单，对环境变化极为敏感，是研究氮

沉降生态效应的理想区域［９］。 此外，苔原生态系统通常受氮元素限制［１０］，因此氮沉降的增加对其影响尤为显

著［１１］。 长白山苔原作为亚洲典型的高山苔原［１２］，具有独特的地理位置和气候条件，生态系统脆弱且对环境

变化极为敏感。 研究表明，氮沉降的增加显著改变了苔原植被的群落结构和功能特性，如长白山西坡高山苔

原地区草本植物的优势度显著增加［１３］。 综上，氮沉降已成为苔原植被变化的重要驱动因素，研究其对苔原植

被的影响具有重要的科学意义。
植物体内的碳水化合物按存在形式可分为结构性碳水化合物和非结构性碳水化合物（ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ， ＮＳＣ）两种［１４］。 结构性碳水化合物是植物形态构建的主要组成部分［１５］，而 ＮＳＣ 由可溶性糖

（Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ）和淀粉（Ｓｔａｒｃｈ）等组成，是植物生长所需能量的主要来源，也是植物碳吸收与碳消耗的重要指

标［１６］。 ＮＳＣ 的含量和分配可以反映植物的碳供应状况和抗逆能力［１７—１８］。 其中，可溶性糖是主要的光合产

物，参与渗透调节和糖代谢；淀粉则是重要的储存物质，为植物的生长发育提供能量，并在胁迫缓冲和组织修

复中起关键作用。
外界环境的变化（如氮沉降）会显著影响植物 ＮＳＣ 的含量和分配，但目前关于氮沉降对 ＮＳＣ 影响的研究

结论尚不一致［１９］。 例如，张豆等研究发现，氮沉降增加了黄土丘陵地区油松和披针苔草叶片中的可溶性糖和

淀粉含量［２０］；而 Ｇｏｏｄｓｍａｎ 等对落基山脉油松的施氮实验表明，氮沉降降低了其根系的淀粉含量［２１］。 此外，
凋落物中的 ＮＳＣ 作为易分解组分，在分解初期快速释放，是凋落物早期质量损失的主要贡献者［２２］。 同时，
ＮＳＣ 能被土壤微生物利用，对土壤有机碳的形成具有重要意义［２３］。 因此，研究植物地上部和凋落物中 ＮＳＣ
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的含量变化，对于阐明植物的环境适应机制以及植物⁃土壤碳循环过程具有重要的科学意义。
长白山苔原属于典型的灌木苔原［２４］，以牛皮杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ）等为主要建群种。 然而，近年来

以小叶章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）为代表的草本植物入侵导致植被群落发生显著变化，逐渐从灌木苔原向灌草

苔原和草本苔原转变［２５］。 研究表明，氮沉降是这一植被变化的重要驱动因素之一［２６—２８］。 目前，关于长白山

苔原地区草本植物入侵背景下氮沉降的研究，主要集中在氮素增加对群落组成、地上形态指标和光合指标的

影响上，而对植物生理指标（如非结构性碳水化合物代谢）的研究较为缺乏。 此外，氮沉降对凋落物中非结构

性碳水化合物分解的影响也尚未得到充分关注。 因此，本研究选取牛皮杜鹃、牛皮杜鹃⁃小叶章混生和小叶章

三种代表性植被型，通过不同水平的施氮处理，比较三种植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部分非结构性碳水

化合物的合成差异，以及凋落物中非结构性碳水化合物的分解差异，以揭示氮沉降对苔原植被生理生态过程

的影响。

１　 材料与方法

１．１　 长白山苔原带概况

长白山苔原带位于海拔 ２１００ ｍ 以上的火山锥体上部。 地貌是流水改造的火山锥坡面，地表多为碱性粗

面岩风化物和少量火山灰。 土壤为高山苔原土。 气候四季分明，水热同期，冬季寒冷漫长。 年降水量在 ７００
到 １４００ ｍｍ，年均温在－７ 到 ３ ℃，积雪时间长达 ６ 个月［２９］。

原生植被以灌木苔原为主，优势种为低矮小灌木，主要有牛皮杜鹃、苞叶杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ）、
笃斯越橘（Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ）等。 同时分布着少量的草木苔原，主要有大白花地榆（Ｓａｎｇｕｉｓｏｒｂａ ｓｔｉｐｕｌａｔａ）、
小白花地榆（Ｓａｎｇｕｉｓｏｒｂａｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ ｖａｒ． Ａｌｂａ）。 近年来以小叶章、尖被藜芦（Ｖｅｒａｔｒｕｍ ｏｘｙｓｅｐａｌｕｍ）等为代表的草

本植物入侵苔原，形成三种植物群落：灌木群落、灌木草本混生群落、草本群落。
１．２　 样方设置与施氮处理

在长白山西坡苔原带上（４１°５９′３５″Ｎ， １２８°１′１８″Ｅ）选择一块坡度较小的地区确定大样地，同时选择面积

为 ２ ｍ×２ ｍ 的牛皮杜鹃群落（牛皮杜鹃盖度大于等于 ７０％）、混生群落（牛皮杜鹃和小叶章盖度各 ５０％左

右）、小叶章群落（小叶章盖度大于 ７０％），分别代表小叶章轻度、中度、重度入侵的三种植被型，３ 次重复。
以混合态氮（ＮＨ４ＮＯ３）对选出的小样地进行三种施氮处理，分别是不施氮、施氮量 １０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１、施氮量

２０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１，记为对照 ＣＫ、中氮 ＭＮ、高氮 ＨＮ，３ 次重复，样地内共 ２７ 个样方。 为防止各小样地之间的氮流

通，在样方间设置宽为 ２ ｍ 的缓冲带。 将混合态氮溶解于 １ Ｌ 水中，从 ２０２０ 年起连续两年 ５—７ 月底进行人

工施氮，对照样地喷洒等量的水，共施氮 ６ 次。 除此之外，样地其他处理保持一致。
１．３　 植物地上部分与凋落物的收集

选择苔原植物落叶高峰期，２０２１ 年 ８ 月进行样品收集。 在各样方的小叶章和牛皮杜鹃植株上取 １５ 个叶

片，并将取好的叶片进行低温储存保鲜。 同时分别取牛皮杜鹃枝条 ３ 到 ５ 条，小叶章地上部分 １０ 株。 将取好

的牛皮杜鹃和小叶章茎叶带回实验室，进行 １０５ ℃，２５ ｍｉｎ 的杀青后，将烘箱温度调至 ６５ ℃，把叶片烘干至恒

重，研磨后测定其非结构性碳水化合物含量。
手捡施氮样方外当年新鲜无破损的牛皮杜鹃叶片和小叶章叶片。 一部分用于初始凋落物理化性质的测

定，另一部分用于凋落物的野外分解实验。 凋落物网袋大小为 １０ ｃｍ×１５ ｃｍ，网孔规格为 ２ ｍｍ。 之后称取 ８
ｇ（±０．０５ ｇ）牛皮杜鹃、小叶章和混合（牛皮杜鹃和小叶章各 ４ ｇ）的叶片装入凋落物袋中并封口，各样方设置

１０ 个凋落物袋，共 ２７０ 个网袋。 ８ 月将网袋平放到各样方并进行固定。 为模拟凋落物的自然分解状况，凋落

物袋上方用自然凋落物覆盖。 每次施氮前在各样方随机取回一个凋落物袋，时间分别为分解 １ 个月（９ 月）、
分解 ９ 个月（次年 ５ 月）、分解 １１ 个月（次年 ７ 月）、分解 １３ 个月（次年 ９ 月）。 带回实验室清洗后在 ６５℃烘箱

中烘干，计算凋落物分解过程中的质量损失和养分含量变化。
１．４　 指标测定与数据处理

称取 ０．１ ｇ 烘干研磨后的植物样品放入 １０ ｍＬ 离心管中，加配置好的 ８０％乙醇于沸水浴 ３０ ｍｉｎ，离心
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５ ｍｉｎ后将上部清液倒入比色管，以上步骤重复 ３ 次后将比色管定容到 ５０ ｍＬ，获得可溶性糖溶液。 向剩余残

渣的离心管中加入 ９．２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的高氯酸，手摇震荡 １５ ｍｉｎ 后离心 ５ ｍｉｎ，将上部清液倒入新一批的比色管。 之

后加入 ４．６ ｍｏｌ ／ Ｌ 的高氯酸，手摇震荡 １５ ｍｉｎ 后离心 ５ ｍｉｎ，将上部清液倒入比色管。 加水离心 ５ ｍｉｎ 将上部

清液倒入比色管，共需要加水两次。 将比色管定容到 ５０ ｍＬ 获得淀粉溶液。 配置好葡萄糖标曲溶液后，将标

曲溶液、可溶性糖溶液、淀粉溶液分别加 ５ ｍＬ 蒽酮试剂后沸水浴 １０ ｍＬ，冷却之后在 ６６０ 波长处进行比色。
利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 对数据进行基本处理，之后用 ＳＰＳＳ ２４．０ 进行数据分析，文中显著差异为 Ｐ＜０．０５，极
显著差异为 Ｐ＜０．０１。

根据 Ｏｌｓｏｎ 衰减模型计算各凋落物的分解速率 Ｋ：
Ｍｔ ＝ａ×ｅ

－ｋｔ （１） ［３０］

式中：Ｍｔ表示在 ｔ 时间取出凋落物的干重，Ｋ 表示凋落物分解速率。

２　 结果与分析

２．１　 氮沉降对三种植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部非结构性碳水化合物的影响

２．１．１　 氮沉降对三种植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部淀粉含量的影响

小叶章茎的淀粉含量显著高于小叶章叶、牛皮杜鹃茎和牛皮杜鹃叶。 牛皮杜鹃茎和叶之间淀粉含量差异

较小；而小叶章茎淀粉含量约是叶的 ３ 倍。 在不施氮情况下，牛皮杜鹃茎和叶淀粉含量都是在混生群落含量

最高，其茎淀粉含量三种植被型中差异不显著，而叶淀粉含量混生群落中的显著高于小叶章和牛皮杜鹃群落

中的，并且小叶章群落中牛皮杜鹃茎淀粉含量多于叶；小叶章茎和叶淀粉含量分别在三种植被型中差异不显

著，但都是在混生群落里的略少，其茎淀粉含量在小叶章群落中略多，叶淀粉含量则在牛皮杜鹃群落中略多

（图 １）。 因此，两种植物的淀粉分配策略差异明显：小叶章优先将淀粉储存于茎，而牛皮杜鹃茎叶分配较均

衡。 在混生群落可能促进牛皮杜鹃的光合产物积累（尤其是叶）。
双因素方差分析的结果显示氮沉降对牛皮杜鹃叶、植被型对牛皮杜鹃叶的淀粉含量有显著影响，且氮沉

降和植被型均未表现出交互作用。 中氮处理下牛皮杜鹃茎的淀粉含量存在显著差异，其中在小叶章群落含量

最高，在牛皮杜鹃群落含量最低。 混生群落中氮沉降显著降低了牛皮杜鹃叶中的淀粉含量，中氮和高氮分别

降低约 ３４．２％和 ３３．８％。 氮沉降与植被型对小叶章茎、叶均未表现出显著影响，但氮沉降有减少三种植被型

中小叶章茎叶淀粉含量的趋势，中氮时减少的略多。 综上，三种植被型中小叶章茎叶淀粉含量对氮沉降增加

响应一致，呈减少趋势；而牛皮杜鹃茎叶淀粉含量对氮沉降响应不一致，在混生群落中牛皮杜鹃显著减少叶的

淀粉含量，茎淀粉含量有不显著增加的趋势。
２．１．２　 氮沉降对三种植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部可溶性糖含量的影响

牛皮杜鹃茎叶可溶性糖含量显著高于小叶章茎叶的可溶性糖含量。 牛皮杜鹃叶的可溶性糖含量高于茎，
大约是茎可溶性糖含量的 １．３ 倍；小叶章茎的可溶性糖含量高于叶，约是叶的 １．７ 倍。 在不施氮的情况下，三
种植被型中牛皮杜鹃群落牛皮杜鹃茎的可溶性糖含量和小叶章群落里的差异显著，与混生的差异不显著。 三

种植被型中牛皮杜鹃叶、小叶章茎叶的可溶性糖含量差异不显著（图 ２）。 因此，牛皮杜鹃可能比小叶章具有

更强的碳代谢能力或抗逆性。 牛皮杜鹃光合产物可能优先储存于叶片，叶片通过可溶性糖积累增强抗逆性。
小叶章光合产物更多向茎运输，可能支持其快速生长（如禾本科植物的茎秆伸长）或地下器官能量储备。 牛

皮杜鹃茎的可溶性糖代谢可能更受种间竞争或生境异质性影响；而牛皮杜鹃叶、小叶章茎叶的可溶性糖代谢

可能更受物种自身特性调控，而非群落组成影响。
双因素方差分析的结果显示，氮沉降对牛皮杜鹃茎、小叶章茎可溶性糖含量有显著影响，植被型对牛皮杜

鹃茎、小叶章茎、小叶章叶可溶性糖含量有显著影响，且氮沉降和植被型不存在交互作用。 牛皮杜鹃茎叶可溶

性糖含量对氮沉降响应不一致，表现为显著增加牛皮杜鹃茎、降低牛皮杜鹃叶的趋势。 与对照相比高氮处理

使三种植被型牛皮杜鹃茎可溶性糖含量分别增加约 ８．７％、５．９％、１６．８％。 氮沉降使小叶章茎的可溶性糖含量
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图 １　 三种植被型地上部淀粉含量对氮沉降响应

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ

ＣＫ：对照处理（不施氮），ＭＮ：中氮处理（１０ｇＮ Ｎ ｍ－２ ａ－１），ＨＮ：高氮处理（２０ ｇＮ Ｎ ｍ－２ ａ－１）ＣＫ： Ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｎｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ），

ＭＮ： Ｍｅｄｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （１０ ｇＮ Ｎ ｍ－２ ａ－１）， ＨＮ： Ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （２０ｇＮ ｍ－２ ａ－１）；不同大写字母表示同一植被型中不同施氮

水平的淀粉含量差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示同一施氮水平下不同植被型的淀粉含量差异显著（Ｐ＜０．０５）

显著降低，如混生群落下，与对照相比小叶章茎的可溶性糖含量中氮与高氮处理分别降低约 ３３．８％和 １９．３％。
随着小叶章入侵，植被型变化，小叶章茎的可溶性糖含量有不同程度的增加。 对照处理下，小叶章群落中小叶

章茎和叶的可溶性糖含量比混合群落分别增加 ８．３％和 １７．７％。 综上，氮沉降使牛皮杜鹃茎中的可溶性糖含

量有所增加，而降低了牛皮杜鹃叶、小叶章茎和叶中的可溶性糖含量。 同时两种植物的可溶性糖含量对草本

入侵响应相同，呈增加趋势。
２．１．３　 氮沉降对三种植被型地上部非结构性碳水化合物含量的影响

小叶章叶的 ＮＳＣ 含量显著低于小叶章茎、牛皮杜鹃茎和叶。 牛皮杜鹃叶非结构性碳水化合物含量高于

茎，约是茎含量的 １．４ 倍，小叶章茎的非结构性碳水化合物含量显著高于叶，约是叶的 ２ 倍（图 ３）。 在不施氮

的情况下，三种植被型中牛皮杜鹃茎叶的 ＮＳＣ 含量排序为混生＞牛皮杜鹃＞小叶章群落，且叶的差异显著。 小

叶章茎叶的 ＮＳＣ 含量排序为小叶章＞牛皮杜鹃＞混生群落，差异不显著。 因此，小叶章叶片可能优先将碳用于

即时生长（如光合结构构建）而非储存，或通过茎部高效转运减少叶片滞留；而牛皮杜鹃叶片 ＮＳＣ 高积累凸显

其“保守型”生存策略。 牛皮杜鹃混生群落中的 ＮＳＣ 最大化，在种间竞争压力下，提升叶片和茎部 ＮＳＣ 含量；
而小叶章的 ＮＳＣ 对群落类型不敏感：其茎部主导的 ＮＳＣ 分配模式具有较强稳定性，适应多变生境，契合其“扩
张型”生态策略。

双因素方差分析的结果显示，氮沉降仅对牛皮杜鹃茎、植被型对牛皮杜鹃茎和叶产生显著影响，且氮沉降

和植被型未产生交互作用。 氮沉降对牛皮杜鹃茎非结构性碳水化合物的显著影响表现在混生群落中，高氮使

牛皮杜鹃茎中 ＮＳＣ 含量有增加的趋势，中氮相反。 此外中高氮有使牛皮杜鹃和混生群落中的牛皮杜鹃叶

ＮＳＣ 含量减少的趋势。 植被型对牛皮杜鹃茎叶的非结构性碳水化合物含量影响不同。 中氮处理下其含量表
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图 ２　 三种植被型地上部可溶性糖含量对氮沉降响应

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ

现出先降低后增加的变化趋势，与牛皮杜鹃群落相比混生群落下降约 １５．７％，小叶章群落上升约 ７．９％。 综

上，氮沉降对三种植被型中两种植物地上部 ＮＳＣ 含量的影响不同，表现为增加牛皮杜鹃茎中的 ＮＳＣ 含量，降
低牛皮杜鹃叶、小叶章茎和叶的 ＮＳＣ 含量。 植被型对牛皮杜鹃茎叶、小叶章茎叶的影响表现为不同程度的先

降低后升高。
２．２　 氮沉降对三种凋落物质量损失及非结构性碳水化合物分解的影响

２．２．１　 三种凋落物养分元素初始质量及分解速率变化

三种凋落物的淀粉、可溶性糖、非结构性碳水化合物含量存在显著差异。 三种凋落物的可溶性糖、非结构

性碳水化合物含量为小叶章＜混合＜牛皮杜鹃，而淀粉含量排序为牛皮杜鹃＜混合＜小叶章，其中小叶章淀粉含

量约是牛皮杜鹃凋落物的 ２．２ 倍（表 １）。

表 １　 凋落物初始质量参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｉｔｉａｌ Ｍａｓｓ Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｌｉｔｔｅｒ

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ

淀粉
Ｓｔａｒｃｈ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

非结构性碳水化合物
ＮＳＣ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

牛皮杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ １０．３５±０．１４Ｂ １５０．０７±２．４２Ａ １６０．４２±２．４５Ａ

混合凋落物 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ １６．１３±１．０９ＡＢ １１３．６３±３．４５Ｂ １２９．７７±４．１７Ｂ

小叶章 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ ２３．７３ ±３．３０Ａ ７７．５８±４．４０Ｃ １０１．３２±６．４７Ｃ
　 　 不同大写字母表示 ３ 种植物群落凋落物非结构性碳水化合物含量差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｏｌｓｏｎ 衰减模型中三种植物群落凋落物分解速率大致排序为小叶章＞混合＞牛皮杜鹃凋落物，其中，小叶

章的分解速率约是牛皮杜鹃的 ３．６ 倍。 氮沉降对单一凋落物分解速率影响显著，表现为氮沉降增加加速牛皮

杜鹃和小叶章凋落物的分解。 随着施氮量的增加，混合凋落物分解速率为不显著的先升高后降低（表 ２）。
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图 ３　 三种植被型地上部非结构性碳水化合物含量对氮沉降响应

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ

表 ２　 三种植被型凋落物分解过程中质量损失对氮沉降的响应

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ

施氮处理 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ／ 分解速率 Ｋ

ＣＫ ＭＮ ＨＮ

牛皮杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ ０．１４Ｂｃ ０．２８Ａｃ ０．３８Ａｃ

混合凋落物 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ ０．５２Ａｂ ０．５３Ａｂ ０．２８Ａｂ

小叶章 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ ０．７３Ｃａ ０．９４Ｂａ １．２１Ａａ

　 　 不同大写字母表示同种凋落物分解速率对不同施氮量响应显著（Ｐ＜０．０５）；不同小写字母表示同一施氮水平下凋落物分解速率对凋落物类

型响应显著（Ｐ＜０．０５）

２．２．２　 氮沉降对三种凋落物淀粉分解过程的影响

三种凋落物淀粉初始含量不同，小叶章最高。 随着分解时间的延长，三种凋落物淀粉含量的影响有先增

高后降低的趋势。 且分解结束后淀粉含量均高于初始值，表明三种凋落物淀粉是富集状态。 三种凋落物淀粉

含量均在分解 ９ 个月时富集最多。 分解结束时三种凋落物淀粉富集排序为牛皮杜鹃＞混合＞小叶章，牛皮杜

鹃凋落物淀粉富集最多，约为 ２４５．７％（图 ４）。
双因素重复测量方差结果显示，分解时间对牛皮杜鹃、混合、小叶章凋落物的淀粉含量有非常显著的影

响，氮沉降仅对混合凋落物分解的淀粉含量有显著影响，两者没有交互作用。 （表 ３）。 牛皮杜鹃、混合、小叶

章凋落物淀粉含量随分解时间增加表现出上升趋势。 除分解 １１ 月外，中氮和高氮处理下牛皮杜鹃淀粉含量

始终高于对照处理，表明氮沉降促进其淀粉富集。 氮沉降对混合凋落物淀粉含量的显著影响主要表现在分解

第 ９ 和 １１ 个月，表现为高氮增加、中氮减少。 如分解第 ９ 个月时高氮使得淀粉含量增加约 ３１．２％，而中氮处
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理则减少约 ２６．２％。 此外氮沉降对小叶章凋落物淀粉含量的影响与施氮量有关，在前 ９ 个月，高氮富集最多，
在分解的第 １３ 个月时为中氮＞对照＞高氮，表明中氮处理促进小叶章淀粉富集。 氮沉降对三种凋落物分解的

第 １３ 个月淀粉含量影响都为富集且分别差异不显著（图 ４）。

图 ４　 三种植被型凋落物分解过程中淀粉含量对氮沉降的响应

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

表 ３　 重复测量方差分析对三种植被型凋落物分解过程中淀粉含量变化的分析结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｌｉｔｔｅｒ

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ

指标
Ｉｎｄｅｘ

分解时间
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ ／ （月）

分解时间×氮添加
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ×
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

氮添加
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

牛皮杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ Ｆ ５５．３０２ １．１０６ ２．２２９

Ｐ ０．００２∗∗ ０．４０１ ０．１２１

混合凋落物 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ Ｆ ９．７４３ １．２５７ １３．４５６

Ｐ ０．０１７∗ ０．３８５ ０．０４１

小叶章 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｆ １３．５６４ １．０６５ ０．７００

Ｐ ０．０１２∗ ０．０４９ ０．５６３

　 　 ∗表示该因素对三种凋落物淀粉分解影响显著（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示该因素对三种凋落物淀粉分解影响非常显著（Ｐ＜０．０１）；∗∗∗表示该因

素对三种凋落物淀粉分解影响及其显著（Ｐ＜０．００１）

２．２．３　 氮沉降对三种凋落物可溶性糖分解过程的影响

三种凋落物初始可溶性糖含量不同，牛皮杜鹃、混合凋落物可溶性糖含量显著高于小叶章凋落物，约是小

叶章凋落物的 １．９ 和 １．５ 倍。 随分解时间延长，牛皮杜鹃和混合凋落物可溶性糖含量不断降低，而小叶章凋落

物可溶性糖含量先降低后微升。 实验结束时，三种植物群落凋落物可溶性糖含量均低于初始值，可溶性糖处

于释放状态。 分解结束时三种凋落物可溶性糖剩余率均低于 ２０％。 牛皮杜鹃和混合凋落物可溶性糖含量在

分解第 ９ 个月最快，小叶章凋落物在分解第 １ 个月最快，对照处理下可溶性糖剩余率较前一阶段分别减少约

４１．２％、３７．５％、７８．９％（图 ５）。
双因素重复测量方差结果显示，分解时间对牛皮杜鹃、混合、小叶章凋落物的可溶性糖含量有非常显著的

影响。 氮沉降仅对牛皮杜鹃凋落物分解的可溶性糖含量有显著影响，两者没有交互作用（表 ４）。 牛皮杜鹃、
混合、小叶章凋落物淀粉含量随分解时间增加快速减少。 氮沉降显著减缓了牛皮杜鹃凋落物可溶性糖含量的

释放，大致表现为中氮＞高氮＞对照。 与对照相比分解 ９ 个月时，中氮和高氮处理使其可溶性糖含量增加约

１５．４％和 ８．９％。 氮沉降对混合凋落物的可溶性糖含量无显著影响。 随分解时间增加，其可溶性糖含量快速降
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低。 此外与对照相比，中氮和高氮处理使得小叶章凋落物可溶性糖含量有不同程度的增加，说明氮沉降有减

缓小叶章可溶性糖释放的趋势（图 ５）。

图 ５　 三种植被型凋落物分解过程中可溶性糖含量对氮沉降的响应

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

表 ４　 重复测量方差分析对三种植被型凋落物分解过程中可溶性糖含量变化的分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｌｉｔｔｅｒ

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ

指标
Ｉｎｄｅｘ

分解时间
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ ／ （月）

分解时间×氮添加
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ×
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

氮添加
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

牛皮杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ Ｆ ３３７．７５ ０．５１６ １０．４２７

Ｐ ０．０００∗∗∗ ０．６８９ ０．０４５∗

混合凋落物 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ Ｆ ４０２．４３４ １．０５９ ０．４９２

Ｐ ０．０００∗∗∗ ０．４５０ ０．６５３

小叶章 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｆ ２１２０．０１４ ２．９２９ ０．３１２

Ｐ ０．０００∗∗∗ ０．１４０ ０．７５３

２．２．４　 氮沉降对三种凋落物非结构性碳水化合物分解过程的影响

三种凋落物初始 ＮＳＣ 含量差异显著，排序为牛皮杜鹃＞混合＞小叶章。 随分解时间延长牛皮杜鹃和混合

凋落物 ＮＳＣ 含量逐渐减少，小叶章凋落物则呈现波动减少的趋势。 三种植物群落凋落物分解后含量均低于

初始值，表明 ＮＳＣ 处于释放状态。 分解结束时三种植物群落凋落物 ＮＳＣ 剩余率排序为牛皮杜鹃＞混合＞小叶

章，分别约为 ３２．５％、１７．９％、１１．７％（图 ６）。
双因素重复测量方差结果显示，分解时间对牛皮杜鹃、混合、小叶章凋落物的 ＮＳＣ 含量有非常显著的影

响，氮沉降仅对牛皮杜鹃凋落物分解的 ＮＳＣ 含量有显著影响，两者没有交互作用（表 ５）。 牛皮杜鹃、混合、小
叶章凋落物 ＮＳＣ 含量随分解时间增加而减少。 与前一阶段相比，小叶章凋落物 ＮＳＣ 含量在分解 ９ 个月和 １３
个月时微升，分解 １ 和 １１ 个月时下降，其 ＮＳＣ 含量表现出波动下降的趋势。 氮沉降显著影响牛皮杜鹃 ＮＳＣ
含量的分解，分解 １１ 个月时，中氮处理使其 ＮＳＣ 含量比对照处理增加约 ２５．２％，说明氮沉降有利于减缓其

ＮＳＣ 释放。 氮沉降对混合凋落物 ＮＳＣ 含量的影响与施氮量有关，大致为中氮促进，高氮减缓。 与对照相比，
分解 １１ 个月时中氮处理使混合凋落物 ＮＳＣ 含量降低约 ９．４％，而高氮处理使混合凋落物 ＮＳＣ 含量增加约

９．６％（图 ６）。

９　 １５ 期 　 　 　 李宇　 等：模拟氮沉降对长白山苔原三种植被型中典型植物非结构性碳水化合物合成与分解的影响 　
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图 ６　 三种植被型凋落物分解过程中非结构性碳水化合物含量对氮沉降的响应

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

表 ５　 重复测量方差分析对三种植被型凋落物分解过程中非结构性碳水化合物含量变化的分析结果

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ

ｔｈｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｌｉｔｔｅｒ

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ

指标
Ｉｎｄｅｘ

分解时间
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ ／ （月）

分解时间×氮添加
Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅ ｔｉｍｅ×
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

氮添加
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

牛皮杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｕｒｅｕｍ Ｆ １０２．１９７ ０．８６７ １１．１２７

Ｐ ０．０００∗∗∗ ０．５２９ ０．０４１∗

混合凋落物 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ Ｆ ５２．９８０ ２．０９９ ０．９４７

Ｐ ０．０００∗∗∗ ０．１８０ ０．４８０

小叶章 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｆ ２１．５９２ １．１８９ ０．７１７

Ｐ ０．００４∗∗ ０．４０８ ０．５５６

３　 讨论

３．１　 不同植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部非结构性碳水化合物的含量比较

本研究表明，长白山苔原带原生灌木牛皮杜鹃的 ＮＳＣ 含量显著高于入侵草本植物小叶章，且牛皮杜鹃茎

叶的可溶性糖含量（绝对含量及占总 ＮＳＣ 的比例，分别为 ７６．７％和 ８２．５％）均显著高于小叶章。 植物通过茎

叶积累高可溶性糖是应对胁迫（如低温、干旱）的常见机制［３１—３２］。 作为长白山苔原带建群种，牛皮杜鹃叶片

高糖含量可能通过降低细胞冰点、防止蛋白质变性来增强抗冻性［３３］，这一机制与其常绿特性及厚积雪覆盖下

的生存需求高度契合。 相比之下，小叶章作为入侵苔原带的多年生草本，其茎叶可溶性糖含量较低，但淀粉储

备与可溶性糖含量相近。 这可能源于其生态策略差异：小叶章无需抵抗冬季低温（地上部分死亡），转而将淀

粉储存于茎（地下茎）以支持次年返青，从而适应生长季变暖后的扩张需求。
植物 ＮＳＣ 在不同器官中的分配模式能反映其对环境的适应策略［３４］。 牛皮杜鹃与小叶章的茎叶 ＮＳＣ 分

配模式截然不同：牛皮杜鹃叶片 ＮＳＣ 含量显著高于茎，而小叶章茎 ＮＳＣ 含量高于叶片。 这一差异可能源于二

者生态策略的分化：１．牛皮杜鹃作为常绿灌木，其叶片高 ＮＳＣ 积累（尤其是可溶性糖）可通过降低细胞冰点、
维持蛋白质稳定性来增强抗冻性，符合其“保守型”生存策略。 由于常绿叶片需持续抵御苔原带低温与强紫

外辐射，ＮＳＣ 在叶片中优先储存以满足即时抗逆需求，随后通过韧皮部缓慢向茎、根运输［３５］。 ２．小叶章作为

入侵苔原带的多年生草本，其茎部高 ＮＳＣ 含量与其扩张策略密切相关：叶片光合产物优先用于构建光合结构

以支持快速生长［３６］，同时发达的茎部输导系统（尤其地下茎）可高效转运 ＮＳＣ 至地下器官。 这种“源－汇”动

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

态使其在生长季将资源集中于繁殖与扩张［３７—３８］，而非叶片储存，从而适应环境变化后的苔原带环境。 二者

ＮＳＣ 分配模式印证了资源分配理论中的生长－防御权衡［３４］：牛皮杜鹃以抗逆性为核心的“保守型”策略，与小

叶章以资源抢占为目标的“扩张型”策略，反映了其对原生与入侵生境的特化适应。
有研究表明牛皮杜鹃和小叶章都是凭借高度优势排斥其他植物占据全部生态位，实现最大限度的领域扩

张［３９］。 也有研究表明当草本植物小叶章入侵原生灌木牛皮杜鹃群落，小叶章对牛皮杜鹃的生长起抑制作用，
使其无法快速长高、叶片变大［４０］。 本研究表明在牛皮杜鹃⁃小叶章混生群落 ＮＳＣ 的种间策略发生分化。 混生

群落中的牛皮杜鹃 ＮＳＣ 最大化，在种间竞争压力下，提升叶片和茎部 ＮＳＣ 含量，作为防御者，牛皮杜鹃通过增

加 ＮＳＣ 含量抵御小叶章入侵，增强抗性。 这种在竞争环境下积累 ＮＳＣ 的策略与已有研究结论一致［４１］，可能

通过两种途径：防御性储备为应对资源限制（如遮荫导致光合下降），提前积累碳缓冲库；竞争性生长储存碳

用于后期快速再生（如冠层空隙出现时）。 相反，小叶章作为入侵者在竞争中占据优势，小叶章的 ＮＳＣ 对群落

类型不敏感，其茎部主导的 ＮＳＣ 分配模式具有较强稳定性，适应多变生境，契合其“扩张型”生态策略。 在混

生群落中小叶章的 ＮＳＣ 含量略低，可能因与牛皮杜鹃竞争导致碳获取减少，但通过茎部高储量维持生理功

能。 其光合产物更多投入结构性碳水化合物以支持细胞分裂、伸长与呼吸［４２］，通过植株高度和叶片扩展获得

竞争优势［４０］，这导致其对 ＮＳＣ 的高消耗和低储备［４３］。
３．２　 三种植被型中牛皮杜鹃和小叶章地上部非结构性碳水化合物对氮沉降的响应

全球尺度 ｍｅｔａ 分析表明，氮添加通常提高叶片可溶性糖含量并降低叶片淀粉含量，但对茎的淀粉和可溶

性糖含量无显著影响［１０］。 然而，本研究结果与上述结论存在差异：在氮沉降处理下，牛皮杜鹃茎的淀粉和可

溶性糖含量显著增加，而牛皮杜鹃叶、小叶章叶及小叶章茎的淀粉和可溶性糖含量均呈降低趋势。 值得注意

的是，氮沉降仅对牛皮杜鹃叶淀粉含量、牛皮杜鹃茎和小叶章叶的可溶性糖含量以及牛皮杜鹃茎非结构性碳

水化合物（ＮＳＣ）含量具有显著影响。 三种植被型中，小叶章对氮沉降的 ＮＳＣ 响应策略具有一致性，表现为中

氮处理下 ＮＳＣ 含量降低，高氮处理下 ＮＳＣ 含量回升，但整体呈下降趋势。
小叶章的响应机制：作为喜氮植物，小叶章在中氮处理下茎叶淀粉与可溶性糖含量降低，可能与氮促进其

形态构建有关。 氮沉降增加提高了叶片光合能力，但更多光合碳被优先分配至叶片扩展和生物量积累［３６］，导
致 ＮＳＣ 储存减少。 这表明中氮处理未对小叶章产生胁迫，而是通过优化碳分配促进生长。 然而，当氮沉降量

进一步增加（高氮处理），植物体内氮代谢负担加重，过量光合产物以淀粉和可溶性糖形式暂时滞留在茎叶

中［４４］，致使 ＮＳＣ 含量回升。 这一现象提示，氮沉降可能通过调控碳氮代谢平衡，影响小叶章茎叶内结构性碳

水化合物（如细胞壁成分）与 ＮＳＣ 的动态转化。
牛皮杜鹃的响应机制：与小叶章不同，氮沉降显著改变了牛皮杜鹃茎叶间的 ＮＳＣ 分配格局：叶片 ＮＳＣ（尤

其是淀粉）含量随氮沉降增加而降低，而茎中 ＮＳＣ 含量显著升高。 这种差异可能与长白山苔原的氮限制背景

密切相关。 长期适应低氮环境的牛皮杜鹃，在氮输入增加时可能面临代谢胁迫：叶片呼吸作用增强导致 ＮＳＣ
消耗加速，而氮诱导的碳分配改变进一步减少叶片 ＮＳＣ 合成［４５］。 有研究表明氮含量增加也会改变非结构性

碳水化合物在不同器官的运输［４４］，且植物在受到环境胁迫时，会将体内的非结构性碳水化合物储存在最需的

器官中［４６］。 氮沉降增强库器官（如茎、根）对同化物的竞争能力［４７］，促使牛皮杜鹃将叶片 ＮＳＣ 转移至茎中，
而茎部 ＮＳＣ 的积累或有助于维持其抗逆能力（如抵御冻害、病原侵染），说明牛皮杜鹃茎可能作为氮富集条件

下碳储存的关键器官。
生态意义与策略分化：本研究揭示了两类植物对氮沉降的差异化适应策略。 牛皮杜鹃作为生长缓慢的常

绿灌木，通过将 ＮＳＣ 储存于茎部以增强抗性，表现出“防御型”策略；而小叶章作为快速生长的入侵性草本，通
过降低 ＮＳＣ 投入、加速形态建成，呈现出“扩张型”策略。 这种策略分化的根源可能在于二者对氮的利用效率

及生态位需求差异：小叶章通过高效利用氮资源快速占据生境，而牛皮杜鹃则依赖储存策略在胁迫中维持生

存。 值得注意的是，尽管长白山苔原年氮沉降量已逼近生态阈值，但牛皮杜鹃通过 ＮＳＣ 再分配实现的抗性提

升，可能部分抵消了小叶章的入侵优势，从而减缓苔原群落结构的演替速度。 这一发现为氮沉降背景下濒危

１１　 １５ 期 　 　 　 李宇　 等：模拟氮沉降对长白山苔原三种植被型中典型植物非结构性碳水化合物合成与分解的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

植物的保护提供了新视角：维持植物体内碳代谢弹性或成为缓解入侵压力的关键途径。
３．３　 三种植被型凋落物非结构性碳水化合物的分解对氮沉降的响应

凋落物分解速率差异的驱动机制：凋落物分解作为生态系统物质循环的关键环节，其速率受外界环境与

自身理化性质的共同调控［４８—５０］。 本研究发现，三种凋落物的分解速率排序为：小叶章＞混合＞牛皮杜鹃。 这

一结果可能与其化学组成差异密切相关：牛皮杜鹃作为低质量凋落物（高 Ｃ ／ Ｎ 比、高木质素 ／ Ｎ 比），其分解过

程受限于难降解成分的积累；而小叶章作为高质量凋落物（低 Ｃ ／ Ｎ 比、低木质素 ／ Ｎ 比），更易被微生物快速利

用［５１］。 混合凋落物的分解速率介于二者之间，存在非加和效应的促进作用，这和已有的研究结果是一致的。
混合凋落物之间能够进行元素互补，实现营养元素的流转，因此和单种凋落物相比，降低了微生物群落对营养

元素的限制作用。 另外，土壤动物和微生物也是促进混合凋落物分解的主导因子之一，如张英洁等［５２］对长白

山西坡苔原带的调查发现，草本植物小叶章的入侵，使土壤动物的多样性和丰富度增加，土壤微生物生物量和

酶活性增加，小叶章⁃牛皮杜鹃混合群落中土壤动物多样性和丰富度高，可以将凋落物分解成更小的碎片，增
加微生物活动的可用表面积，与较高生物量的土壤微生物共同加速分解进程，有利于提高混合凋落物的分解

速率。
氮沉降对凋落物分解的差异化调控：氮沉降对凋落物分解的影响呈现显著的类型依赖性，即单一凋落物

（牛皮杜鹃、小叶章）的分解受氮添加促进，而混合凋落物则表现为抑制。 一般认为凋落物碳氮比越低，凋落

物分解过程及养分释放越快［５３］。 对于单一凋落物，长白山苔原生态系统长期受氮限制，外源氮输入可能通过

降低凋落物 Ｃ ／ Ｎ 比，缓解微生物的氮素需求，从而加速分解。 如前所述，混合凋落物分解时高质量凋落物会

向低质量凋落物提供养分，提高凋落物的化学多样性，进而促进其分解，但本研究表明氮沉降对小叶章－牛皮

杜鹃混合凋落物的分解表现出抑制作用。 原因可能是氮沉降增加背景下，混合凋落物获得了丰富的外源性

氮，小叶章和牛皮杜鹃的氮转移需求减弱，导致化学多样性对分解的促进作用被抑制［５４］。 同时，氮沉降可能

通过改变真菌群落结构（如降低木质素降解菌丰度）及土壤动物活性，进一步减缓混合凋落物分解［５５］。 值得

注意的是，小叶章作为喜氮植物，其凋落物分解对氮沉降的敏感性较低，与周世兴、张乃木［５０］等的研究结论一

致，这可能与其固有的高氮利用效率有关。
非结构性碳水化合物分解的动态响应：非结构性碳水化合物被认为易被微生物分解，特别是可溶性糖，是

微生物能够直接或快速利用的碳源和能源［５６］。 其动态受分解阶段与氮沉降的共同调控。 本研究中，凋落物

淀粉含量在降雪期（分解第 ２—９ 个月）呈富集状态，而可溶性糖与 ＮＳＣ 整体表现为净释放。 这一现象可能与

低温胁迫下微生物代谢策略转变有关：可溶性糖作为速效碳源被优先利用，而淀粉作为抗冻保护物质在凋落

物内累积。 双因素方差分析进一步表明，分解时间对 ＮＳＣ 组分的含量变化具有决定性影响，而氮沉降仅显著

调控混合凋落物淀粉、牛皮杜鹃可溶性糖及 ＮＳＣ 的分解。 这种差异可能源于不同凋落物的化学特性：小叶章

因喜氮特性对氮添加响应较弱，而牛皮杜鹃的低质量属性使其分解过程更易受外源氮干扰。 总体而言，氮沉

降通过抑制 ＮＳＣ 分解可能延缓凋落物碳周转，进而对长白山苔原的养分循环与植被演替产生深远影响。

４　 结论

通过长白山苔原三种植被型不同水平的氮沉降实验，揭示了氮沉降对植物地上器官非结构性碳水化合物

（ＮＳＣ）分配策略及凋落物分解过程的影响，主要结论如下：
（１）氮沉降驱动植物 ＮＳＣ 的差异化分配：氮添加显著改变小叶章与牛皮杜鹃地上器官的 ＮＳＣ 分配模式。

牛皮杜鹃茎的淀粉和可溶性糖含量随施氮量增加而升高，而其叶片以及小叶章的茎叶中二者含量均呈下降趋

势。 进一步分析表明，氮沉降仅对牛皮杜鹃叶淀粉、茎可溶性糖及茎 ＮＳＣ 含量具有显著调控作用，说明牛皮

杜鹃茎可能作为氮富集条件下碳储存的关键器官。
（２）氮沉降对凋落物分解的“类型依赖性”效应：三种凋落物分解速率排序为小叶章＞混合＞牛皮杜鹃；氮

沉降通过缓解单一凋落物的氮限制（降低 Ｃ ／ Ｎ 比）加速其分解，但抑制混合凋落物分解。 此外，氮沉降促进凋

２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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落物淀粉富集，同时抑制可溶性糖与 ＮＳＣ 的释放，表明外源氮输入可能通过改变碳组分代谢优先级影响分解

进程。
本研究从植物生理与凋落物分解协同视角阐明，氮沉降通过重塑 ＮＳＣ 分配模式与分解动态，间接调控苔

原生态系统的碳氮耦合循环。 这一发现为预测氮富集背景下苔原植被演替方向及生态系统功能稳定性提供

了理论依据。
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