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摘要: 为研究大气氮沉降对海北高寒草甸光合作用过程的影响，对不同施氮水平和氮沉降类型〔KNO3、( NH4 ) 2 SO4 和 NH4Cl〕下
5 个群落优势种叶片 w( TN) 、异针茅叶片光合参数和冠层 LAI( 叶面积指数) 进行测定和分析，并利用 Farquhar 植物光合作用模
型估算光合参数变化对 GPP ( 总初级生产力) 的可能影响，其中，氮沉降设置 4 个水平，即对照〔0 kg( hm2·a ) 〕、低氮〔10
kg( hm2·a) 〕、中氮〔20 kg( hm2·a) 〕和高氮〔40 kg( hm2·a) 〕，均以 N计．结果表明:除了施加( NH4 ) 2 SO4、低氮处理下甘肃棘豆
叶片 w( TN) 显著增加 9. 4%以外，其他施氮水平和施氮类型对 5 个优势种叶片 w( TN) 均无显著影响．高氮处理下 Vcmax25 ( 25 ℃时
最大羧化速率) 、J25 ( 25 ℃时电子传输速率) 、TPU25 ( 25 ℃时丙糖磷酸传输速率) 和 Ｒd25 ( 25 ℃时暗呼吸速率) 分别较对照处理高
出 38. 6%、30. 4%、27. 8%和 164. 3% ．氮添加后，Ｒd25的增加抵消了因 Vcmax25增加引起的光合作用增强效果，使得整体上 GPP的增
加趋势不显著．不同施氮水平和施氮类型下海北高寒草甸群落优势种的 LAI均未发生显著变化．研究显示，当大气氮沉降量低于
40 kg( hm2·a) 时，氮沉降量的增加会促进海北高寒草甸植物叶片光合作用的反应速率，但对植物叶片 w( TN) 、LAI和 GPP的影
响并不显著．
关键词: 氮沉降; 光合参数; 叶片 w( TN) ; 叶面积指数( LAI) ; 高寒草甸
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Abstract: To quantify the effects of nitrogen deposition on photosynthetic processes in the Haibei alpine meadow，we analyzed the
differences in observed leaf nitrogen content ( w( TN) ) of five dominant species，leaf photosynthetic parameters of Stipa aliena and canopy

leaf area index ( LAI) measured in simulated atmospheric nitrogen
deposition treatments with various nitrogen levels ( control of
0 kg( hm2·a) ， low nitrogen treatment of 10 kg( hm2·a ) ，
medium nitrogen treatment of 20 kg( hm2·a) and high nitrogen
treatment of 40 kg( hm2·a) ) and forms ( KNO3，( NH4 ) 2 SO4

and NH4Cl) ． We also used a photosynthesis model to estimate the
possible effects of photosynthetic parameters on gross primary
productivity ( GPP) ． The results showed that nitrogen levels and
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forms had no significant effects on leaf nitrogen content for five dominant species，except for Oxytropis kansuensis，the leaf nitrogen content
of which increased by 9. 4% significantly in the low level nitrogen treatment when using ( NH4 ) 2 SO4 fertilizer． Values of the maximum
carboxylation rate at 25 ℃ ( Vcmax25 ) ，electron transfer rate at 25 ℃ ( J25 ) ，triose phosphate transfer rate at 25 ℃ ( TPU25 ) ，and dark
respiration rate at 25 ℃ ( Ｒd25 ) in the high level nitrogen treatment were 38. 6%，30. 4%，27. 8% and 164. 3% higher than those in the
control． Increasing Ｒd25 offset the increase in GPP induced by increasing Vcmax25 after nitrogen addition，which caused no significant change
in GPP． Observed LAI had no significant responses to nitrogen levels and forms． These results suggest that nitrogen input within the level of
40 kg( hm2·a) accelerated the reaction rates in leaf photosynthesis，but did not significantly affect leaf nitrogen content，LAI，and GPP．
Keywords: nitrogen deposition; photosynthetic parameters; leaf nitrogen content; leaf area index ( LAI) ; alpine meadow

工业革命以来，人类活动的加剧特别是化石燃料

的燃烧，化学氮肥的生产和大量使用以及畜牧业的不

断发展等因素，导致大气氮沉降显著增加［1］． 20 世纪
末我国已经成为继欧洲、美国之后的另一个氮沉降集
中区［2］． 我国大气氮沉降具有较大的空间异质
性［3-5］，但近 30 年来呈持续增加趋势［6］．我国区域大
气氮沉降的显著增加如何影响陆地生态系统碳氮循

环过程，是目前生态系统与全球变化研究领域的热点

问题．
大气中活性氮( reactive nitrogen) 沉降到土壤后，

在一定程度上增加了土壤有效氮水平［7］，可能直接

或间接地影响植物光合、呼吸、分配、生长等过程，从
而影响陆地生态系统碳循环［8］． 植物叶片最大羧化
速率( maximum carboxylation rate，Vcmax ) 、叶片 w( TN)
和 LAI( leaf area index，叶面积指数) 分别是表征植物
光合能力和冠层结构的重要参数，对生态系统光合速

率起着决定作用［9-11］． 特别是在生态系统过程模型
中，对这些变量模拟的准确与否在很大程度上影响生

态系统 GPP( 总初级生产力) 的模拟精度．因此，在氮
沉降持续增加的背景下，研究植物叶片光合参数和冠

层 LAI对氮沉降的响应对于理解和评估碳循环过程
及其变化有着十分重要的意义． 研究表明，随着氮添
加水平的提高，叶面积增大［12-13］，Ｒubisco 活性和羧
化速率均增加［14］;然而，也有研究［15］发现，高剂量的

氮添加( 最高达 250 kghm2 ) 对草地 LAI无影响．
近 30 年来，青藏高原高寒草甸经历着明显的气

候变暖和大气氮沉降的增加过程［16-17］．研究表明，高
剂量的氮添加显著促进了青藏高原高寒草甸植物叶

片 w( TN) ［18］、植物生长［19］和地上生物量［20］的增加．
然而，这些研究中的施氮量 ( 以 N 计，下同) 为 70 ～
210 kg( hm2·a ) ，是青藏高原地区大气氮沉降量
〔8. 7 ～ 13. 8 kg( hm2·a) 〕［16］的 5 ～ 24 倍，远高于自
然氮沉降量．目前关于青藏高原植被光合参数、叶片
w( TN) 和 LAI对自然氮沉降量如何响应尚不清楚．
该研究依托中国科学院海北高寒草甸生态系统

定位研究站，基于该台站已有的氮沉降模拟试验平

台，分析模拟大气氮沉降在实际氮沉降量的基础上增

加 1、2 和 4 倍情景下异针茅叶片光合参数、5 个群落
优势种植物叶片 w ( TN ) 和 LAI 的响应，并采用
Farquhar植物光合作用模型定量分析不同氮添加情
况下光合参数变化对 GPP 的可能影响，以期为预测
未来全球变化情况下青藏高原高寒草甸植被长势和

生产力变化奠定基础，同时为深入开展青藏高原地区

的碳循环研究提供依据．
1 材料与方法
1. 1 试验站点概况及施氮处理设置
中国科学院海北高寒草甸生态系统定位研究站

( 下称海北站) 位于青藏高原东北隅的祁连山谷地

( 37°37'N、109°11'E) ．气候类型属典型的高原大陆性
气候，年均气温 － 1. 7 ℃，年降水量 426 ～ 860 mm，其
中 80%分布于植物生长季的 5—9 月．植被类型为高
寒嵩草 ( Kobresia ) 草甸，主要优势种包括异针茅
( Stipaaliena) 、垂穗披碱草( Elymusnutans) 、甘肃棘豆
( Oxytropis kansuensis) 和麻花艽 ( Gentiana straminea)
等［20］．土壤类型为草毡寒冻雏形土( 高山草甸土) ，呈
微碱性，有机质含量丰富，土壤发育年轻，土层浅薄

( 深度 60 cm左右) ［21］．
海北高寒草甸模拟氮沉降试验平台于 2007 年

5 月建成并开始运行［22］． 参照当前海北站实际大气
氮沉降量，设置对照〔0 kg( hm2·a ) 〕、低氮〔10
kg( hm2·a) 〕、中氮〔20 kg( hm2·a ) 〕和高氮〔40
kg( hm2·a) 〕4 个施氮水平，分别模拟未来大气氮沉
降增加 1、2 和 4 倍的情景．考虑到大气氮沉降具有氧
化态( NO3

－ ) 和还原态 ( NO4
+ ) 两种形态; 除了设置

施氮水平这一主处理外，还设置了施氮类型作为副处

理，包括 KNO3、( NH4 ) 2SO4 和 NH4Cl 三种类型．每个
施氮处理均设 3 个重复，共计 36 个样方．每个样方大
小为 3 m ×3 m，样方间隔离带宽 2 m．在每年生长季
( 5—10 月) 期间，于每月月初将氮肥溶于 10 L 水中，
利用喷雾器均匀喷洒于样方内，对照样方则喷洒相同
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容量的水;在非生长季( 11 月—翌年 4 月) 期间，仅在
当年 10 月中旬将氮肥一次性施入土壤中，各处理施
氮量均为全年施氮量的 12. 所有样方位于冬季牧
场，在生长季期间不放牧［17］．
1. 2 叶片相关参数测定方法
1. 2. 1 叶片 w( TN) 测定
于 2012 年 8 月上旬对所有样方内 5 个群落优势

种〔异针茅、垂穗披碱草、麻花艽、甘肃棘豆和发草
( Deschampsia caespitosa) 〕的叶片( 随机选择 3 处健康
叶片) 进行采样，采样时异针茅、麻花艽、甘肃棘豆和
发草处于开花期，垂穗披碱草处于结实期． 所有叶片
样品在 65 ℃下烘干 48 h 后称量． 用 MM400 混合型
球磨仪( Ｒetsch GmbH，Haan，Germany) 将叶片磨碎，
采用 MAT-253 稳定同位素比质谱仪( Thermo Fisher，
USA) 测定叶片 w( TN) ．
1. 2. 2 光合作用-CO2 响应曲线测定

选取海北站密度最大的优势物种———异针茅为
对象，于 2012 年 7 月 23 日—8 月 4 日利用便携式
Li-6400 光合作用测定系统 ( LI-COＲ，Lincoln，NE，
USA) 对添加 KNO3 样方的异针茅叶片进行光合作

用-CO2 响应曲线的测定．选择天气晴朗的上午，在每
个样方内随机选取三处健康叶片进行测定．根据文献
［23］所示方法，将叶片温度控制在 25 ℃，光合有效
辐射保持在 1 250 μmol( m2·s) ，测定一系列 CO2 浓

度( 370 × 10 －6、250 × 10 －6、200 × 10 －6、150 × 10 －6、
100 × 10 －6、50 × 10 －6、300 × 10 －6、370 × 10 －6、450 ×
10 －6、550 × 10 －6、650 × 10 －6、800 × 10 －6、1 000 ×
10 －6、1 200 × 10 －6、1 400 × 10 －6 m3 m3 ) 下的净光合

速率( 叶片在每个 CO2 浓度下适应 3 ～ 5 min 后进行
测定) ，得到光合作用-CO2 响应曲线，共计 36 条．
1. 2. 3 LAI测定
在 2012—2014 年连续 3 年的 7—8 月，利用

AccuPAＲ LP-80 植物冠层分析仪 ( Decagon Devices
Inc．，Pullman，Washington，USA) 对海北高寒草甸不同
施氮梯度下的 LAI进行观测．考虑到 AccuPAＲ LP-80
植物冠层分析仪的系统性低估问题［24］，在 2014 年夏
季用 LAI-2200 植物冠层分析仪 ( LI-COＲ，Lincoln，
NE，USA) 对 LAI 进行了同步观测． 在每个样方内随
机选取 3 个点，每个点分别在 3 个不同方向测量
LAI，每个样方共得到 9 个测量值，取其算术平均值．
由于该研究重点关注 LAI随施氮梯度的变化，而并非
是 LAI的绝对值，因而并未采用聚集度指数将植物冠
层分析仪测定的有效 LAI转换成实际值．

1. 3 光合作用模型
采用 Farquhar植物光合作用模型［25］模拟叶片尺

度的光合作用速率，通过与 Ball-Berry 气孔导度模
型［26］联立进行求解．基于大叶模型，根据 LAI 对冠层
进行垂直分层，分层计算光合作用速率，进而分别根

据 LAI和日照时数对光合作用速率进行累加，从而得
到日尺度的 GPP［27-28］． 其中，叶片光合作用速率〔A，
μmol( m2·s) 〕主要受 Ｒubisco 活性、ＲuBP 再生速率
和丙糖磷酸传输速率的限制，可以表示为

A = ( 1 － Γ*  C i ) min ( Jc，Je，Jw ) － Ｒd ( 1)

Jc =
C i × Vcmax

C i + KC ( 1 + O KO )
( 2)

Je = J( 4. 5 + 10. 5 Γ*  C i ) ( 3)
Jw = 3TPU ( 4)

式中: Γ* 为无暗呼吸时的 CO2 补偿点，μmolmol; C i

为胞间 CO2 浓度，μmolmol; O 为胞间 O2 分压，

μmolmol; Jc、Je和 Jw分别为受 Ｒubisco 活性限制、
ＲuBP再生速率限制和丙糖磷酸传输速率限制的光合作
用速率，μmol( m2·s) ; Ｒd为暗呼吸速率，μmol( m

2·s) ;
Vcmax为最大羧化速率，μmol( m

2·s) ; KC和 KO分别为

CO2 和 O2 的米氏常数，25 ℃时分别为 404 和 24 800

μmolmol; J为电子传输速率，μmol( m2·s) ; TPU 为
丙糖磷酸传输速率，μmol( m2·s) ．

Vcmax、Jmax、TPU、Ｒd等均为温度的函数，分别表示为

Vcmax = Vcmax25exp
Eav ( T － 25)

298Ｒ( T + 273[ ]) ( 5)

Jmax = Jmax25exp
Eaj ( T － 25)

298Ｒ( T + 273[ ]) ×

1 + exp 298Z － H( )298Ｒ

1 + exp Z( T + 273) － H
Ｒ( T + 273[ ])

( 6)

TPU = TPU25exp
Eat ( T － 25)

298Ｒ( T + 273[ ]) ×

1 + exp 298Z － H( )298Ｒ

1 + exp Z( T + 273) － H
Ｒ( T + 273[ ])

( 7)

Ｒd = Ｒd25exp
Ear ( T － 25)

298Ｒ( T + 273[ ]) ( 8)

式中: Ｒ为通用气体常数，为 8. 314 J( K·mol) ; Jmax为
光饱和时的电子传输速率，μmol( m2·s) ; T为叶片温
度，℃ ; E为活化能，Jmol; Z 为与温度相关的系数;
H为脱活的能量，Jmol．其他参数定义见表 1.
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表 1 Farquhar植物光合作用模型的主要参数值
Table 1 Values of main parameters of the Farquhar plant

photosynthesis model

参数 定义 取值

Vcmax25 ［μmol( m2·s) ］ 25 ℃时最大羧化速率 41
Γ25

* ( μbar) 25 ℃ CO2 补偿点( 无暗呼吸时) 31
C25 ( μbar) 25 ℃时胞间 CO2 分压 230
O25 ( mbar) 25 ℃时胞间 O2 分压 210
Ｒd25 ［μmol( m2·s) ］ 25 ℃时暗呼吸速率 3
Jmax25 ［μmol( m2·s) ］ 25 ℃时光饱和时的电子传输速率 2. 1Vcmax25

TPU25 ［μmol( m2·s) ］ 25 ℃时丙糖磷酸传输速率 9
Eav ( Jmol) 最大羧化速率的活化能 64 800
Eaj ( Jmol) 光饱和时的电子传输速率的活化能 37 000
Eat ( Jmol) 丙糖磷酸传输速率的活化能 23 590
Ear ( Jmol) 暗呼吸速率的活化能 46 390
Hj ( Jmol) 光饱和时电子传输速率的脱活能量 220 000
Ht ( Jmol) 丙糖磷酸传输速率的脱活能量 202 000
Zj ［J( K·mol) ］ 光饱和时的电子传输速率的熵项 710
Zt ［J( K·mol) ］ 丙糖磷酸传输速率的熵项 650

利用测定的光合作用-CO2 响应曲线计算叶片尺

度的光合参数( 如 Vcmax、J、TPU、Ｒd等) ，并根据温度响

应函数推算出 25 ℃时的参数值，计算方法见文献
［29］． Farquhar植物光合作用模型的主要参数值见表1.
模拟所需的 LAI 数据源自美国橡树岭国家实验

室分布式数据档案中心 ( OＲNL DAAC ) 的 MODIS
MOD15A1 产品，时间尺度为 8 d，使用 HANTS 软件
( http: www． gnu． orglicensesgpl． html ) 对其进行平
滑处理并插值为日尺度数据．采用 2003 年的 GPP 日
尺度观测值对 Farquhar 植物光合作用模型的关键参
数 Vcmax进行估计，并用 2004 年的 GPP日尺度观测值
对模拟结果进行检验．结果( 见图 1) 显示，GPP 模拟
值与观测值有很好的一致性，Ｒ2 达 0. 90，平均绝对偏
差为 0. 06 g( m2·d) ( 以 C 计) ，均方根误差为 1. 04
g( m2·d) ．表明该模型可以较好地用于模拟分析海
北高寒草甸植物的光合作用过程．

图 1 2004 年海北高寒草甸 GPP观测值与模拟值的比较
Fig． 1 Comparison of observed and simulated GPP values in the

Haibei alpine meadow ecosystem in 2004

1. 4 数据分析方法
采用 SPSS 18. 0 ( SPSS，Chicago，IL，USA) 进行统

计分析，对各处理下的光合参数、叶片 w( TN) 和 LAI
测定值、GPP模拟值进行方差分析后，进行多重比较
检验．多重比较选用 LSD进行显著性检验．
2 结果与分析
2. 1 模拟氮沉降对植物叶片 w( TN) 的影响
对照处理下 5 种群落优势种植物叶片 w( TN) 存

在显著差异( P ＜ 0. 01 ) ． 甘肃棘豆的叶片 w ( TN) 最
高，其次是麻花艽和垂穗披碱草，最低的为发草和异

针茅( 见表 2 ) ． 甘肃棘豆叶片 w ( TN) 是其他 4 种植
物叶片 w( TN) 的 1. 56 ～ 1. 98 倍．模拟氮沉降对异针
茅、垂穗披碱草、麻花艽和发草叶片 w( TN) 无显著影
响( P ＞ 0. 05) ，但增施( NH4 ) 2SO4 可显著影响甘肃棘

豆叶片 w( TN) ( P ＜ 0. 01) ．对于甘肃棘豆，随着施氮

量的增加，叶片 w( TN) 先升后降，其中低氮处理相比
对照处理的增幅为 9. 4%，中氮和高氮处理相比对照
处理的降幅分别为 1. 2% 和 7. 5% ． 增施 KNO3 和

NH4Cl时，甘肃棘豆叶片 w ( TN) 也表现出随施氮量
的增加呈先升后降的趋势，但差异未达到显著水平

( P ＞ 0. 05) ． 施氮类型对 5 种群落优势种植物叶片
w( TN) 无显著影响．施氮水平和施氮类型的双因素方
差检验结果( 见表 3) 显示，不同施氮水平下甘肃棘豆
叶片 w( TN) 差异显著( P ＜ 0. 01) ，但二者对 5 种群落
优势种植物叶片 w ( TN ) 的交互作用不显著 ( P ＞
0. 05) ．
2. 2 模拟氮沉降对异针茅光合参数的影响
不同施氮水平下海北高寒草甸异针茅叶片光合

参数施氮梯度的变化如图 2 所示．由图 2 可见，模拟氮
沉降对 Vcmax25、J25、TPU25和 Ｒd25有显著影响( P ＜0. 01) ．
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表 2 模拟氮沉降对海北高寒草甸 5 种群落优势物种叶片 w( TN)的影响
Table 2 Effects of simulated nitrogen deposition on leaf nitrogen content of five dominant species

in the Haibei alpine meadow ecosystem mgg

施氮类型 施氮水平 异针茅 垂穗披碱草 甘肃棘豆 麻花艽 发草

对照 对照 ( 20. 9 ± 0. 4) a ( 24. 8 ± 0. 9) a ( 41. 3 ± 0. 9) a ( 26. 4 ± 0. 7) a ( 21. 9 ± 0. 9) a

KNO3

低氮 ( 20. 9 ± 0. 5) a ( 23. 6 ± 2. 7) a ( 42. 0 ± 1. 1) a ( 27. 5 ± 1. 0) a ( 21. 9 ± 3. 2) a

中氮 ( 19. 4 ± 0. 6) a ( 23. 3 ± 1. 4) a ( 40. 1 ± 0. 7) a ( 27. 7 ± 2. 6) a ( 20. 2 ± 1. 3) a

高氮 ( 22. 2 ± 1. 1) a ( 28. 8 ± 1. 8) a ( 41. 0 ± 1. 3) a ( 29. 9 ± 2. 3) a ( 22. 7 ± 2. 0) a

NH4Cl
低氮 ( 21. 5 ± 1. 9) a ( 24. 4 ± 0. 9) a ( 43. 1 ± 1. 2) a ( 26. 8 ± 0. 8) a ( 21. 9 ± 1. 0) a

中氮 ( 19. 6 ± 1. 0) a ( 26. 6 ± 2. 1) a ( 39. 7 ± 1. 5) a ( 26. 4 ± 2. 4) a ( 20. 5 ± 0. 5) a

高氮 ( 20. 3 ± 0. 2) a ( 21. 9 ± 2. 0) a ( 39. 7 ± 2. 2) a ( 27. 4 ± 2. 9) a ( 21. 9 ± 1. 7) a

( NH4 ) 2 SO4

低氮 ( 20. 3 ± 0. 6) a ( 23. 9 ± 1. 2) a ( 45. 2 ± 0. 8) b ( 29. 5 ± 1. 4) a ( 22. 3 ± 2. 4) a

中氮 ( 22. 2 ± 0. 9) a ( 25. 0 ± 2. 0) a ( 40. 8 ± 0. 7) a ( 28. 1 ± 0. 9) a ( 21. 5 ± 1. 8) a

高氮 ( 23. 4 ± 1. 5) a ( 25. 7 ± 1. 0) a ( 38. 2 ± 0. 2) a ( 30. 3 ± 3. 2) a ( 22. 0 ± 2. 0) a

注: 表内数据为平均值 ±标准误，n = 9. 同一植物不同小写字母表示处理间差异显著( P ＜ 0. 05) ．

表 3 不同施氮处理对叶片 w( TN)的双因素方差分析结果
Table 3 Ｒesults of two-way ANOVAs on effect of nitrogen levels and forms on leaf nitrogen content

施氮处理
异针茅 垂穗披碱草 甘肃棘豆 麻花艽 发草

F P F P F P F P F P

施氮水平 1. 416 0. 244 0. 432 0. 731 2. 270 0. 013* 0. 432 0. 094 4. 013 0. 731
施氮类型 1. 842 0. 165 0. 230 0. 795 1. 482 0. 910 0. 045 0. 239 0. 094 0. 956

施氮水平 ×施氮类型 1. 559 0. 169 1. 776 0. 128 0. 364 0. 619 0. 064 0. 898 0. 742 0. 999
注: * 表示不同处理下叶片 w( TN) 差异显著( P ＜ 0. 05) ．

注: 不同小写字母表示各施氮处理间差异显著( P ＜ 0. 01) ． n = 9．

图 2 模拟氮沉降对 25 ℃下异针茅叶片各光合参数的影响
Fig． 2 Effects of simulated nitrogen deposition on photosynthetic parameters of Stipaaliena at 25 ℃

其中，低氮和中氮处理下，Vcmax25、J25、TPU25和 Ｒ d25

与对照处理相比无明显差异 ; 高氮处理下的参数

值分别比对照处理高出 38. 6%、30. 4%、27. 8%
和 164. 3% ．
2. 3 模拟氮沉降对海北高寒草甸群落优势种 LAI的
影响

由图 3 可见，2012—2014 年 AccuPAＲ LP-80 植
物冠层分析仪测定的施氮后海北高寒草甸 5 种群落
优势种的 LAI 无显著变化 ( P ＞ 0. 05 ) ． AccuPAＲ
LP-80 植物冠层分析仪测定的 LAI 较 LAI-2200 植物
冠层分析仪的测定值偏低 38%，但二者具有显著的
一致性( Ｒ2 = 0. 77，P ＜ 0. 01 ) ． 两种植物冠层分析仪
的同步测定结果表明，不同施氮水平对海北高寒草甸

5 种群落优势种 LAI 的影响不显著 ( P ＞ 0. 05 ) ，不
同施氮类型对 LAI 的影响也无显著差异 ( P ＞
0. 05 ) ．施氮水平和施氮类型的双因素方差检验结
果显示，二者对 LAI的交互作用不显著 ( P ＞ 0. 05 )
( 见表 4 ) ．
2. 4 模拟氮沉降对海北高寒草甸 GPP的影响
为进一步分析大气氮沉降对海北高寒草甸 GPP

的可能影响，根据不同施氮梯度下异针茅光合参数的

观测结果，利用 Farquhar 植物光合作用模型对 2012
年 7—8 月海北高寒草甸 GPP 进行模拟，其中对照试
验采用默认的异针茅光合参数值．在氮沉降模拟试验
中，将不同施氮水平下异针茅光合参数值增加的比例

代入 Farquhar植物光合作用模型，模拟不同施氮水平
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图 3 不同植物冠层分析仪测定的海北高寒草甸群落优势种的 LAI及其对比
Fig． 3 LAI of dominant species measured by different plant canopy analyzers in the Haibei alpine

meadow ecosystem，and the comparison of observed LAI between two instruments

表 4 不同施氮处理对海北高寒草甸群落优势种
LAI的双因素方差分析结果

Table 4 Ｒesults of two-way ANOVAs on effect of

nitrogen levels and forms on LAI of dominant species

施氮处理

AccuPAＲ LP-80
植物冠层分析仪

LAI-2200 植物冠层
分析仪

F P F P
施氮水平 0. 238 0. 793 0. 070 0. 993
施氮类型 0. 114 0. 894 0. 136 0. 875

施氮水平 ×施氮类型 0. 053 0. 994 0. 033 0. 997

下 GPP的变化情况． 结果表明，高氮处理下，由于氮
添加导致的 Vcmax25和 J25的增加量分别使 7—8 月海北
高寒草甸的 GPP 增加 39. 6%和 2. 8%，TPU25的增加

对 GPP 没有影响，但 Ｒd25的增加却导致 GPP 下降
39. 7%，最终 GPP 仅较对照处理偏高 6. 8%，该变化
在统计上未达到显著水平( P ＞ 0. 05) ( 见图 4) ．

图 4 2012 年 7—8 月高氮处理下因光合参数值
变化引起的 GPP变化

Fig． 4 The change of GPP due to changed
photosynthetic parameters under the high nitrogen

treatment in July and August，2012

3 讨论
当施氮水平从 10 kg( hm2·a) 增至 40 kg( hm2·a)

时，总体上海北高寒草甸 5 个优势种植物叶片w( TN)
没有发生显著变化．而根据宾振钧等［18］的研究，当施
氮水平为 70 kgm2 时，除黄花棘豆外，青藏高原高寒

草甸其他 5 个优势种植物 ( 草玉梅、甘肃马先蒿、莓
叶委陵菜、垂穗披碱草和嵩草) 叶片 w( TN) 均出现显
著增加．这说明青藏高原地区大气氮沉降量高于 40
kgm2 时才可能显著影响植物叶片 w( TN) ．海北高寒
草甸豆科植物甘肃棘豆的叶片 w ( TN) ( 41. 3 mgg)
明显高于其他 4 个优势种植物叶片 w ( TN) ( 21. 9 ～
26. 4 mgg) ，并且高于我国草地豆科植物叶片w( TN)
平均值( 30. 6 mgg) 和青藏高原玛曲县境内另一种豆
科植物———黄花棘豆叶片的 w( TN) ( 24. 5 mgg) ［18］．
宾振钧等［18］研究表明，施氮水平为 70 ～210 kg( hm2·a)
时对黄花棘豆叶片 w ( TN) 无显著影响． 该研究中施
氮类型为KNO3，而施加( NH4) 2SO4 时，10 kg( hm2·a)的
施氮水平会显著增加甘肃棘豆叶片 w ( TN ) ; 施加
KNO3 和 NH4Cl 时则无显著影响． 可见，不同豆科植
物叶片 w( TN) 对大气氮沉降的响应可能并不相同，
并且豆科植物对大气氮沉降类型( NH4

+ -N和 NO3
－ -N)

的响应也可能存在差异． NH4
+ -N 和 NO3

－ -N 是植物
能直接吸收利用的土壤氮素，NH4

+ -N 可能在土壤中
经硝化作用转化为 NO3

－ -N． 硝化作用与 NH4
+ -N、

NO3
－ -N含量所占比例密切相关，同时也受生物和环
境因素的影响［30-31］． 该研究分析施氮类型对叶片
w( TN) 、异针茅光合参数和 LAI 的影响时，并未考虑
NH4

+ -N在土壤中经硝化作用转化为 NO3
－ -N 的过

程，可能对研究结果有一定影响，在今后研究中有待
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进一步深入分析．
根据异针茅叶片 w ( TN) 和光合参数的测算结

果，在高氮处理下，尽管异针茅叶片 w( TN) 较对照没
有显著增加，但 Vcmax25、J25和 TPU25等光合参数表现为

显著增加．光合参数变化可能与叶片内部氮分配和光
合酶活性的变化有关［14，32］．随着氮沉降量的增加，叶
片氮含量在 Ｒubisco、生物力学组分、捕光组分的分配
比例会出现不同程度的变化［33-34］． 未来还需开展更
多植物生理因子的测定和推算，以进一步定量揭示异

针茅叶片光合参数随施氮水平增加而增大的生物学

机理．
该研究中模拟的大气氮沉降量远低于 Olsen

等［12-13］研究中使小麦和玉米 LAI 发生显著增加的高
剂量氮添加水平．在这种较低水平的氮添加情况下，
海北高寒草甸群落优势种的 LAI 较对照而言仅表现
出微弱的增加趋势，但其变化在统计上并不显著． 根
据 FANG 等［24］的研究结果，低水平的氮添加情况下
海北高寒草甸地上生物量表现为显著增加． Vcmax25增

大可能是导致 GPP 和生物量增加的主要原因． 由于
氮添加会引起植物叶片比叶面积的增加［35-36］和植物

根冠比的下降［37］，也可能导致地上生物量增加． 此
外，大气氮沉降量的增加还可能引起植物物种组成发

生变化，并导致生物量变化［20］．如施氮会降低草原生
态系统物种多样性，同时增加禾本科植物生物量，降

低非禾本科植物生物量［38-39］，降低豆科植物优势

度［40］．今后应在搜集更多野外观测数据和开展补充
试验的基础上，进一步量化大气氮沉降引起的比叶面

积、叶片氮分配到 Ｒubisco 的比例、根冠比等因素的
变化及其对植物生长变化的贡献，阐明氮沉降对群落

组成和演替变化的影响，加强对植物碳氮相互作用机

理关系的深入解析．
4 结论

a) 除了施加 ( NH4 ) 2SO4 氮肥、低氮处理〔施氮

量为 10 kg( hm2·a) 〕下甘肃棘豆叶片 w( TN) 显著增
加 9. 4%以外，施氮水平和施氮类型对海北高寒草甸
5 个优势种叶片 w( TN) 均无显著影响．

b) 氮添加可显著增加异针茅叶片 Vcmax ( 最大羧

化速率) 、J( 电子传输速率) 和 TPU( 丙糖磷酸传输速
率) 和 Ｒd ( 暗呼吸速率) 等光合参数，高氮处理下、
25 ℃时各参数值分别较对照处理下高出 38. 6%、
30. 4%、27. 8%和 164. 3% ．其中 Ｒd25的增加抵消了因

Vcmax25增加引起的光合作用增强效果，使得 GPP 的增
加趋势不显著．

c) 不同施氮水平和施氮类型下海北高寒草甸群
落优势种的 LAI均未发生显著变化，模拟氮沉降后植
物叶片比叶面积、叶片氮分配到 Ｒubisco 的比例、根
冠比等因素的变化还有待开展定量化研究，以便更深

入地理解植物碳氮相互作用的机理，为模拟和预测大

气氮沉降变化对生态系统碳循环过程的影响奠定

基础．
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)

小知识

科技期刊常用量的符号、名称及释义

符号 量名称 单位 说明

c 摩尔浓度 molm3 或 molL 某物质的量除以混合物的体积，如污染物 A的摩尔浓度应表示为 c( A)

ρ 质量浓度 kgL 某物质的质量除以混合物的体积，如污染物 A的质量浓度应表示为 ρ( A)

w 质量分数 1，mgkg 某物质的质量与混合物的质量之比，如污染物 A的质量分数应表示为 w( A)

φ 体积分数 1，mLL 某物质的体积与混合物的体积之比，如污染物 A的体积分数应表示为 φ( A)

n 物质的量 mol 如污染物 A的量应表示为 n( A)

注: 源自 GB 3102． 8—1993《物理化学和分子物理学的量和单位》等．
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