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环青海湖地区天然草地和退耕恢复草地植物群落

生物量对氮、磷添加的响应 
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摘  要  植物群落生物量反映了植被的初级生产能力, 是陆地生态系统碳(C)输入的最主要来源, 往往受到自然界中氮(N)、
磷(P)元素供应的限制。该试验以青藏高原环青海湖地区的高寒草原为研究对象, 探讨了天然草地和退耕恢复草地植被群落生

物量对N (10 g·m–2)、P (5 g·m–2)养分添加的响应。N、P添加显著增加了天然草地禾草的生物量, 进而促使地上总生物量显著

提高。退耕恢复草地禾草和杂类草的生物量对N添加均有一致的正响应, 从而促使地上总生物量显著增加174%, 群落地上和

地下总生物量显著增加34%; 而P添加对恢复草地生物量各项参数均无显著影响。回归分析显示: 天然草地植物群落地上生物

量随土壤中NO3
–-N含量的增加而增加(p < 0.05), 退耕恢复草地植被地上、地下和总生物量均与土壤NO3

–-N含量显著正相关(p 
< 0.01), 说明环湖地区高寒草原植物生长主要受N供应的限制, P的限制作用随土地利用方式的转变和群落演替阶段的不同而

变化; 相比天然草地, 恢复草地在现阶段植被初级生产力受N的限制作用更强烈, 土壤中可利用N含量是限制其植被自然恢

复和重建的关键因子。 
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Abstract 

Aims  Plant biomass reflects the primary productivity of community vegetation, and is the main resource of car-
bon input in the terrestrial ecosystem. It is usually limited by nitrogen (N) and phosphorus (P) availability in the 
soil. Alpine grassland around Qinghai Lake Basin has experienced extensive land-use changes due to the cultiva-
tion of native grassland and vegetation recovery on cropped land. In this experiment, two grassland types were 
chosen, natural alpine grassland (NG) and its adjacent restored grassland (RG), to determine the responses of plant 
community biomass to N and P additions with different land-use.  
Methods  NH4NO3 and Ca(H2PO4)2·H2O were added in a completely randomized block design, with medium 
levels of 10 g N·m–2 and 5 g P·m–2. Soil NO3

–-N and available P contents, and the plant community biomass were 
measured in the two grasslands. Two-way ANOVA was used to determine the effects of nutrient additions on all 
measured indicators, and regression analysis was used to analyze the correlations between plant biomass and soil 
NO3

–-N and available P contents. 
Important findings  Results showed: (1) N and P additions both increased grass biomass in the NG, and signifi-
cantly elevated the total aboveground biomass, with the promoting effect of N addition higher than that of P addi-
tion; N addition significantly increased both grass and forb biomass in the RG, and markedly promoted the total 
aboveground biomass, while P addition had no effects on the functional groups and total aboveground biomass (p 
> 0.05). (2) N and P additions both had no effects on the belowground and total biomass in the NG, whereas N 
addition significantly increased the total biomass by 34% in the RG, which suggested that the effect of N     
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limitation on the vegetation primary productivity was stronger in the RG at present stage. (3) The aboveground 
biomass in the NG increased with soil NO3

–-N content (p < 0.05), and the above- and below-ground as well as the 
total biomass were all positively correlated with soil NO3

–-N content in the RG (p < 0.01). These results indicated 
that the plant growth in alpine grassland around Qinghai Lake Basin was prone to N limitation, and the effect of P 
limitation changed with land-use. Soil available N might be the key limiting factor for vegetation restoration and 
reconstruction in the RG. The “Grain for Green” project (the land-use policy) and atmospheric N deposition are 
benefiting both plant growth and C accumulation in the alpine grassland ecosystem around Qinghai Lake Basin. 
Key words  alpine grassland; plant community biomass; nitrogen addition; phosphorus addition; restored grass-
land; Qinghai Lake Basin 
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生物量是植物群落在一定时间内积累的干物质

总量, 反映了群落植被的初级生产能力。它不仅是

陆地生态系统碳(C)输入的最主要来源, 也是全球C
循环过程的重要组成部分(Scurlock et al., 2002)。作

为陆地植物最基本的营养元素, 土壤中可利用氮

(N)和磷(P)的供应往往制约着陆地生态系统的大多

数过程, 成为植物生长和植被生产力的主要限制因

子(Vitousek & Howarth, 1991; Elser et al., 2007; 
Chapin & Matson, 2011; Harpole et al., 2011; Ågren 
et al., 2012; Fisher et al., 2012; Bracken et al., 2015)。
N是生命有机体的重要组成元素, 是植物光合作用

和初级生产过程中一个最重要的因子(Mooney et 
al., 1987; Vitousek & Howarth, 1991), 在生态系统C
输入和C输出过程中的作用十分重要(Schlesinger & 
Andrews, 2000; LeBauer & Treseder, 2008)。P是有机

体生命过程中不可或缺、需求量仅次于N的重要营

养元素, 在很多生态系统中, 土壤可利用P含量较

低, 常常限制着初级生产力(Vance et al., 2003)。N和

P在植物的各种生理代谢中发挥着重要的作用, 彼
此独立而又相互影响, 最终影响植物叶片的C固定

(Ågren, 2004; Ågren et al., 2012)。 
草地是地球表面分布最广泛的植被类型之一, 

是陆地生态系统的重要组成部分, 在气候调节和水

土保持等方面具有重要的作用(Scurlock & Hall, 
1998; Scurlock et al., 2002; Hoekstra et al., 2005)。大

量的养分添加试验表明, N和P是限制草地生态系统

植被初级生产力的关键因子, 显著地影响着植物群

落生物量的大小(Elser et al., 2007; Bassin et al., 
2012; Borer et al., 2014b; Fay et al., 2015; Xu et al., 
2015; Yu et al., 2015)。青藏高原地处高海拔地区, 草
地面积达1.28 × 106 km2, 是我国主要的草地资源分

布区(谢高地等, 2003)。尽管其土壤中储存着大量的

N、P, 但由于低温的限制, 土壤中可利用N、P的含

量较低, 极有可能限制该区域植物的生长(Bowman 
et al., 1993; Jiang et al., 2013)。许多养分添加试验结

果也表明, 该区域植被的初级生产力受土壤中N、P
含量的限制(Li et al., 2015; Wang et al., 2015)。作为

青藏高原一个特殊的地理单元, 青海湖流域由于其

独特的环境特征和生物多样性组成而受到极大的关

注。高寒草原是青海湖流域生态系统的主体, 在区

域生态系统C平衡中起着极为重要的作用(李以康

等, 2012)。环青海湖地区一系列养分添加试验的结

果表明N、P添加可促进该地区植物生长, 使群落生

物量大幅提升(车敦仁, 1990; 周国英等, 2005; 杨路

存等, 2015), 证实该地区植物生长受土壤中可利用

养分含量的限制, 但该地区高寒草原植物生长主要

受N限制, 还是P限制, 或N、P共同限制尚不明确。

近年来青藏高原东缘地区N沉降明显, 并有逐年增

加的趋势(Lü & Tian, 2007); 加之, 为改善脆弱的生

态环境、减少水土流失, 在该地区实施了大面积的

退耕还林草工程, 这些均可改变土壤中可利用营养

元素的含量, 从而影响植被的初级生产力。陈懂懂

等(2014)对青海湖地区退耕后的土壤养分变化进行

了研究, 但到目前为止对退耕恢复草地植物群落生

物量及其对N、P元素添加响应的研究还未见报道。

土地利用方式的转变彻底改变了植被类型, 直接改

变了生态系统的结构和功能, 进而影响生态系统生

产力(Schimel et al., 2000)和C、N、P的循环过程

(Melillo et al., 2003)。因此, 研究环青海湖地区天然

草地和退耕恢复草地植物群落生物量对N、P添加的

响应, 不仅有助于深入了解土地利用方式的转变和

大气N沉降背景下高寒草原生态系统C输入过程的
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变化, 而且可为环青海湖地区退耕草地植被恢复的

健康发展和科学管理提供理论依据。 
本研究选取环青海湖地区的高寒草原生态系

统, 探讨天然草地和退耕恢复草地植物群落生物量

对N、P添加的响应, 拟解决以下问题: (1) N、P添加

如何通过影响不同功能群植物的生长而影响群落地

上生物量? (2)环青海湖地区高寒草原植物生长主要

受N限制, P限制, 还是N、P共同限制? (3)以天然草

地为对照, 初步探讨退耕恢复中的草地生态系统在

现阶段的植被恢复情况以及土壤养分对植物生长的

相对限制作用。 

1  材料和方法 

1.1  试验地概况 
青海湖流域位于青藏高原东北部, 地理位置介

于36.25°–38.33° N、97.83°–101.33° E之间, 海拔较

高, 气温偏低, 寒冷期长, 没有明显的四季之分, 太
阳辐射强烈, 昼夜温差大, 干旱少雨(任杰和李幸

福, 1992)。本试验地位于青海湖北岸的刚察县境内。

该地区属于典型的高原大陆性气候, 年日照时间为

2 907–3 090 h, 冬季寒冷, 夏秋温凉, 1月平均气温

–17.5 , 7℃ 月平均气温11 , ℃ 年平均气温–0.6 ℃。降

水稀少, 蒸发量大, 年降水量370.5 mm, 年蒸发量

1 500.6–1 847.8 mm。青海湖流域地带性土壤为栗钙

土, 发育于洪冲积性黄土母质, 土壤发育年轻, 土
层较薄, 水平分布规律不明显, 垂直分布规律明显,
一般为栗钙土-黑钙土-高山草甸土(杨萍, 2009)。试

验地地理坐标37.35° N, 100.07° E, 海拔3 313 m, 物
种组成以禾本科为主¸ 土壤类型为暗栗钙土。 

天然高寒草原(natural alpine grassland, NG)植
物群落总盖度较高(约80%), 种类组成较多, 以紫花

针茅(Stipa purpurea)、早熟禾(Poa pratensis)、矮嵩

草(Kobresia humilis)、赖草(Leymus secalinus)、冰草

(Agropyron cristatum)、花苜蓿(Melissilus ruthenicus)
和阿尔泰狗娃花(Heteropappus altaicus)等为优势

种。退耕恢复草地(restored grassland, RG)植物群落

盖度较低(约40%), 群落结构简单, 种类组成较少, 
以垂穗披碱草(Elymus nutans)为建群种。退耕10年
后, 主要植物种有垂穗披碱草、赖草、早熟禾和鹅

绒委陵菜(Potentilla anserine)等。 
1.2  试验设计 

2012年6月, 选择地势平坦、植被分布均匀的天

然高寒草原和邻近的退耕草地为研究对象, 设立围

栏避免大型动物采食和践踏。试验采取完全随机区

组设计, 共4个处理, 分别为: 对照(CK)、N添加, P
添加, N、P共添加。根据车墩仁(1990)在该地区多年

的养分添加实验, 选择中等水平的养分添加量, 既
保证添加效果, 又不会造成毒害作用。N的施用量为

10 g·m–2·a–1, 以NH4NO3形式添加; P的施用量为5 
g·m–2·a–1, 以Ca(H2PO4)2·H2O形式添加。每个处理6
个重复, 共24个样方, 每个样方面积为3 m × 3 m, 
样方间有1 m的缓冲区。2012年6月, 养分添加前在

两个样地的缓冲区随机选取6个点, 取0–10、10–20
和20–30 cm的土壤各3钻(3.5 cm直径土钻), 测定两

个样地土壤的基本理化性质, 作为背景值(表1)。 
由于青藏高原植物生长水热同期, 光照条件良

好, 养分添加选择在植物生长期中期的6月中下旬

(温度开始升高, 降水量增加, 植物生长发育节律旺

盛)进行; 同时为保证施肥效果, 选择在阴雨天进行

施肥, 雨水可使肥料迅速溶解进入土壤。将预先称

好的颗粒状肥料一次性均匀撒在样方内进行养分添

加, 对照处理不采取任何措施。从2012年开始, 连续 
 

表1  环青海湖地区土壤理化性质(平均值±标准误差, n = 6) 
Table 1  Chemical and physical properties of the soil around Qinghai Lake Basin (mean ± SE, n = 6) 
土壤深度 
Soil depth (cm) 

草地类型 
Grassland type 

pH 
 

容重 
Bulk density 
(g·m–3) 

土壤有机碳 
Soil organic carbon 
(g·kg–1) 

全氮 
Total nitrogen 
(g·kg–1) 

全磷 
Total phosphorus  
(g·kg–1) 

NG 8.02 ± 0.03 0.73 ± 0.02 54.84 ± 1.52 5.76 ± 0.09 0.74 ± 0.02 0–10 

RG 8.34 ± 0.01 0.75 ± 0.02 31.74 ± 0.95 2.94 ± 0.06 0.80 ± 0.02 

NG 8.33 ± 0.03 0.80 ± 0.05 41.04 ± 1.19 4.27 ± 0.15 0.71 ± 0.01 10–20 

RG 8.51 ± 0.02 0.85 ± 0.05 26.23 ± 0.61 2.82 ± 0.07 0.61 ± 0.02 

NG 8.42 ± 0.02 0.85 ± 0.03 29.44 ± 1.54 3.06 ± 0.13 0.62 ± 0.04 20–30 

RG 8.65 ± 0.02 1.07 ± 0.04 24.21 ± 1.59 2.18 ± 0.08 0.63 ± 0.03 

NG, 天然草地; RG, 退耕恢复草地。 
NG, natural grassland; RG, restored grassland. 
 



1018  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2016, 40 (10): 1015–1027 
 

www.plant-ecology.com 

进行3年。 
1.3  植物群落生物量和土壤速效养分含量的测定 

地上生物量和地下生物量均用收获法测定。连

续3年养分添加后, 在2014年植物生长盛期(8月中

下旬), 在每个样方设置50 cm × 50 cm的小样方, 齐
地刈割每个小样方内植物的地上部分装入信封, 于
65 ℃烘干至恒质量。植物地上部分分为2个功能群: 
1)禾草, 即禾本科植物; 2)杂类草, 包括除禾本科以

外的所有草本植物。 
由于表土层对外界环境的变化更敏感(Song et 

al., 2005; Liao et al., 2009; Franzluebbers & Stuede- 
mann, 2010), 收获植物地上部分后, 用8 cm直径的

根钻取0–20 cm的表层土壤, 每个样方3钻, 混合均

匀。带回实验室后拣去砾石, 过20目筛, 筛出的植物

根系清洗干净, 于65 ℃烘箱烘至恒质量, 计算单位

面积的地下生物量。新鲜土壤样品(筛除根后)分为

两部分: 一部分鲜土样用于测定土壤NO3
–-N含量

(KCl溶液浸提 , 连续流动化学分析仪 (SKALAR 
Analytical B.V., Breda, Netherlands)测定); 另一部分

土样风干、磨碎、过100目筛后, 测定土壤速效P含
量(NaHCO3溶液浸提, TU-18系列紫外-可见分光光

度计(普析通用仪器有限责任公司, 北京)测定)。 
1.4  统计分析 

实验数据的统计分析均在SPSS 16.0 (SPSS, 
Chicago, USA)中进行。用双因素方差分析确定N、P
添加对土壤NO3

–-N和速效P含量、各功能群植物地

上生物量及其在群落中所占的比例、群落地上生物

量、地下生物量和总生物量的主效应及交互效应; t检
验用于比较天然草地和恢复草地生物量的各项指标; 
采用线性或曲线回归分析方法分析各生物量指标与

土壤速效养分的关系。所有数据在分析前进行正态分

布和方差齐性检验, 方差不齐时进行对数转换。 

2  结果 

2.1  N、P添加对土壤NO3
–-N和速效P含量的影响 

N添加使天然草地和退耕恢复草地土壤NO3
–-N

含量显著增加(p < 0.001, 图1A), 对土壤速效P含量

没有明显影响(图1B); P添加极显著地增加了两草地

土壤速效P含量(p < 0.001, 图1D), 对NO3
–-N含量没

有影响(图1C)。 
2.2  不同功能群植物地上生物量对N、P添加的响应 

N、P添加均极显著地增加了天然草地禾草的生

物量(p < 0.01), N添加使天然草地禾草生物量增加

了95%, 而P添加使其增加了76% (图2A); 关于各功

能群在地上总生物量中所占的比例, N添加有促使

天然草地禾草比例增加、杂类草比例降低的趋势(p 
= 0.095, 表2)。 

N添加显著地增加了退耕恢复草地禾草和杂类

草的生物量(p < 0.05), 使禾草生物量增加183%, 杂
类草生物量增加103% (图2B); 而对其比例均没有

显著影响(表2)。 
关于各功能群植物的生物量或其在地上总生物

量中所占的比例, N、P均无交互作用(表2)。 
2.3  植物群落生物量对N、P添加的响应 

天然草地对照处理地上生物量为190 g·m–2, N、

P添加均显著促进了植物的生长, 使地上生物量分

别增加了54%和42% (图3A); 退耕恢复草地对照处

理地上生物量为128 g·m–2, N添加使其提高了174% (p 
< 0.001, 图3B), 而P添加及N、P交互作用对其影响不

显著(表2)。N、P添加对天然草地的地下和群落总生

物量均无显著影响(表2), 而N添加使退耕恢复草地

群落总生物量显著增加了34% (p < 0.01, 图3B)。 
2.4  天然草地和退耕恢复草地植被生物量的比较 

本研究中, P添加及N、P交互作用对退耕恢复草

地生物量各项指标影响均不显著, 所以对于天然草

地和退耕恢复草地只做了对照和N单独添加的   
比较。 

对照处理下, 天然草地和退耕恢复草地的禾草

生物量差异不显著, 而N添加后恢复草地的禾草生

物量显著高于天然草地(p < 0.05, 图4A); 对照处理

下, 天然草地的杂类草生物量显著高于恢复草地的, 
但N添加后差异不显著(图4B)。 

对照处理下, 天然草地的地上、地下及总生物

量分别为190、1 778和1 967 g·m–2, 均显著高于退耕

恢复草地的128、836和963 g·m–2。N添加后, 退耕恢

复草地的地上生物量显著高于天然草地的(图4C), 
但恢复草地的地下及总生物量依然显著低于天然草

地的(图4C、4D)。 
2.5  高寒草原植被生物量与土壤NO3

–-N和速效P
含量的关系 

随着土壤可利用养分含量的增加, 植物生长被

促进, 植被生物量一般呈增加的趋势。基于表2的双

因素方差分析, 只显示了对N、P添加有明显响应指

标的回归分析。本研究中, 天然草地地上生物量和 
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图1  N、P添加对天然草地(NG)和退耕恢复草地(RG) NO3

–-N (A, C)和速效磷(B, D)含量的影响(平均值±标准误差)。***, p < 0.001。 
Fig. 1  Effects of nitrogen and phosphorus additions on the contents of soil NO3

–-N (A, C) and available phosphorus (B, D) in the 
natural alpine grassland (NG) and restored grassland (RG) (mean ± SE). ***, p < 0.001. 
 

  
图2  N、P添加对天然草地(A)与退耕恢复草地(B)禾草和杂类草地上生物量的影响(平均值±标准误差)。*, p < 0.05; **, p < 0.01; 
***, p < 0.001。 
Fig. 2  Effects of nitrogen and phosphorus additions on aboveground biomass of grass and forb in the natural grassland (A) and re-
stored grassland (B) (mean ± SE). *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001. 

 
禾草生物量与土壤NO3

–-N含量均呈显著的正相关

关系(p < 0.05, 图5A、5C), 同时禾草生物量与土壤

速效P含量亦呈显著正相关关系(p < 0.05, 图5D), 
其地上生物量与土壤速效P含量呈微显著正相关关

系(p = 0.091, 图5B)。退耕恢复草地各功能群和群落

生物量均与土壤NO3
–-N含量显著正相关(图6)。 

3  讨论 

3.1  高寒草原N、P添加效应的比较 
N是陆地生态系统中限制植物生长的关键因子, 

N添加可促进植物个体和群落地上生物量的增加, 
植被地上生物量对N添加表现出一致的正响应 
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表2  氮、磷添加对群落生物量(g·m–2·a–1)和不同功能群植物比例(%)影响的双因素方差分析 
Table 2  Two-way ANOVA of the effects of nitrogen and phosphorous additions on plant community biomass and percentage contribution of different func-
tional groups  

NG, 天然草地; RG, 退耕恢复草地。 
NG, natural grassland; RG, restored grassland.  
 
 

 
 
图3  N、P添加对天然草地地上生物量(A)和N添加对退耕恢复草地地上生物量(AGB)和总生物量(TB) (B)的影响(平均值±标准

误差)。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
Fig. 3  Effects of nitrogen and phosphorus additions on aboveground biomass in the natural grassland (A), and effects of nitrogen 
addition on aboveground biomass (AGB) and total biomass (TB) (B) in the restored grassland (mean ± SE). *, p < 0.05; **, p < 0.01; 
***, p < 0.001. 
 

(LeBauer & Treseder, 2008; Xia & Wan, 2008; Bassin 
et al., 2012; Borer et al., 2014b; Fay et al., 2015; Xu 
et al., 2015; Yu et al., 2015); 同时, P的限制作用在

陆地生态系统中亦是普遍存在的, P的添加也可显

著增加植被的初级生产力(Elser et al., 2007; Fay et 
al., 2015)。在青藏高原高寒地区, 尽管土壤中全N和

全P的含量较丰富, 但由于低温、土壤微生物活动

弱、有机质分解矿化速度慢等条件的制约, 可利用

养分的含量较低, 远不能满足植被迅速生长的需求

(Jiang et al., 2013)。通常情况下, 养分添加可有效地

改善生态系统的营养限制, 降低物种对限制资源的

竞争强度, 对植物生长有明显的促进作用, 从而提

高草地生产力(Best & Jacobs, 2001; Fay et al., 2015; 

Li et al., 2015; Wang et al., 2015)。 
本研究中, 尽管P添加促进了天然草地地上和

禾草生物量的增加(表2), 但其促进作用低于N的促

进作用(图2A, 图3A)。对于退耕恢复草地, P添加的

作用不显著, 同时N、P的交互作用亦不明显(p > 
0.05), 而N添加无论是对群落地上生物量还是对功

能群生物量的促进作用均极显著(p < 0.01)。这说明

环青海湖地区N添加对地上生物量的促进作用大于

P, 植被生长主要受N限制, 该地区高寒草原养分限

制类型为N限制。这可能是由以下4个原因造成的: 
(1)自然状态下, N进入陆地生态系统的主要途径是

固氮生物对大气中N2的固定, 属于缓慢的生物学过

程; 而P主要是通过原生矿物的风化作用进入生态 

氮添加 N addition 磷添加 P addition 氮磷交互作用 N × P interaction 草地类型 
Grassland type 

F p F p  F p 

NG 25.350 < 0.001 9.036 0.007 0.168 0.686 禾草生物量 Grass biomass 
RG 81.215 < 0.001 0.044 0.836 0.149 0.704 

NG 3.080 0.095 2.339 0.142 0.001 0.978 禾草百分比 Grass percentage 
RG 1.098 0.307 0.665 0.424 0.999 0.329 

NG 0.196 0.663 0.215 0.648 0.007 0.934 杂类草生物量 Forb biomass 
RG 4.908 0.039 2.072 0.165 2.792 0.110 

NG 3.080 0.095 2.339 0.142 0.001 0.978 杂类草百分比 Forb percentage 
RG 1.098 0.307 0.665 0.424 0.999 0.329 

NG 28.837 < 0.001 7.113 0.015 0.685 0.418 地上生物量 Aboveground biomass 
RG 174.985 < 0.001 0.089 0.769 0.002 0.969 

NG 0.636 0.435 0.526 0.477 0.205 0.655 地下生物量 Belowground biomass 
RG 1.282 0.271 0.000 0.989 0.031 0.862 

NG 1.117 0.303 0.725 0.404 0.241 0.629 总生物量 Total biomass 
RG 14.692 < 0.01 0.004 0.953 0.038 0.847 
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图4  天然草地(NG)与退耕恢复草地(RG)禾草生物量(A)、杂类草生物量(B)、地上生物量(C)、地下生物量(D)和总生物量(C, D)
在对照和N添加处理下的比较(平均值±标准误差)。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
Fig. 4  Comparisons of grass biomass (A), forb biomass (B), aboveground biomass (C), belowground biomass (D) and total biomass 
(C, D) between natural grassland (NG) and restored grassland (RG) under control and N addition treatments (mean ± SE). *, p < 0.05; 
**, p < 0.01; ***, p < 0.001. 
 
 

 
 
图5  天然草地地上生物量、禾草生物量与土壤NO3

–-N (A, C)和速效磷(B, D)含量的关系。 
Fig. 5  Relationships between plant biomass and soil NO3

–-N (A, C), plant biomass and soil available phosphorus (B, D) in the 
natural grassland. 
 
系统(Odum & Barrett, 2005)。研究者们普遍认为热

带雨林等古老土壤中更易受P的限制, 而土壤层发

育较年轻的温带和寒带生态系统则比较容易受到N

的限制(Yuan & Chen, 2009; Vitousek et al., 2010)。因
此, 土层发育年轻的青海湖流域, 可能更容易受到

N的限制。(2)控制陆地生态系统N可利用性的反应 
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图6  退耕恢复草地群落生物量与土壤NO3
–-N含量的关系。 

Fig. 6  Relationships between plant biomass and soil NO3
–-N 

in restored grassland. 

主要为生物反应, 土壤N矿化过程遵循土壤呼吸的

温度敏感性系数(Q10)法则, P矿化温度敏感性远低

于N矿化过程(van Heerwaarden et al., 2003)。因此, 
高寒地区N可利用性往往比P更易受到低温的抑制

(Fay et al., 2015)。(3) P的许多无机结构和有机结构

在土壤中保持着不溶形式, 易被土壤固定, 较N的

移动性小, 根系只能在有P存在的土壤内将P吸收。

环青海湖地区年降水量较小(370 mm), 土壤水分含

量较低, P的吸收利用率较低, 不能使添加的P得到

充分利用。(4)根据Liebig最小因子定律, 植物生长

受限于生态系统中最受限制的因子。因此在本文研

究中, 植被生物量对N、P共添加后的响应取决于N
限制减缓或消除后, 是否有其他的生态因子限制, 
如水分很可能是限制青藏高原高寒草原植物生长的

另一个重要因子(Yang et al., 2009)。这与前人在该

地区的研究结果较为一致, 施N效果高于施P。而P
添加对退耕恢复草地植物群落生物量没有显著影

响, 原因可能有两个: (1)本研究中, 退耕恢复草地

0–20 cm土壤NO3
–-N含量在对照处理下为 7.25 

mg·kg–1, 明显低于天然草地的16.75 mg·kg–1 (p < 
0.001); 而退耕恢复草地速效磷含量在对照处理下

为12.58 mg·kg–1, 明显高于天然草地的速效磷含量

(p < 0.01)。天然草地开垦为耕地后, 土壤颗粒结构

遭到破坏, 灌溉和施肥等措施使土壤中的可利用N
更容易通过淋溶、挥发、硝化及反硝化等过程从生

态系统中流失; 而P易被土壤固定, 不易流失(Wei 
et al., 2009)。因此, 退耕地土壤的N含量背景值通常

远远低于开垦前(即天然草地), 而可利用P含量较

高; 退耕草地生态系统更容易受到可利用N的限制, 
P添加对退耕恢复草地的植物群落生物量影响不显

著。(2)退耕10年后, 恢复草地在现阶段的地下生物

量依然显著低于天然草地(图4D), 根系不发达, 对
易被土壤固定的P元素的吸收有限, 因此不能对P添
加做出明显的响应。尽管本研究结果显示, P添加对

环青海湖地区退耕草地植物群落生物量的增加没有

显著效应, N、P亦无交互作用, N是限制该地区植被

生产力的主要养分因子, 但该试验只做了单一水平

的养分添加, 若要准确、充分地探讨养分添加与该

地区植被生长限制的关系, 确定其内在作用机制, 
尚需进一步的研究支持。 
3.2  不同功能型植物地上生物量对N、P添加的响应 

不同功能群植物有不同的养分利用策略, 它们
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对养分添加的响应也往往存在明显的差异, 是群落

中物种生态位互补与分化的结果, 能很好地反映物

种与环境及与其他物种之间的相互作用, 使资源利

用最大化、群落结构趋于稳定、生态与生产功能优

化(Roscher et al., 2008; Zhang et al., 2016)。在内蒙

古草原进行的一系列N添加试验结果表明, N添加显

著降低了草地生态系统的物种丰富度, 使群落中物

种生态位分化性降低, 影响生态系统的稳定性(Bai 
et al., 2010; Zhang et al., 2014, 2016)。同时, Bai等
(2010)在内蒙古草原长期的养分添加试验结果表明: 
随着N添加量的增加, 天然草地一年生草本地上生

物量增加, 其他功能群植物的生物量降低; 恢复草

地禾草生物量增加 , 杂类草生物量降低。Gao等
(2011)研究发现水分是限制中牧和重牧草地生产力

的关键因子, 自然状况下N添加对各物种的相对生

物量均无影响; 而Chen等(2011)研究发现N添加使

重牧退化草地一年生植物地上生物量显著增加, 对
多年生草本地上生物量没有显著影响。本研究中, N
添加3年后, 天然草地和退耕恢复草地的物种丰富

度均无较大变化, 与上述结果存在差异, 这可能是

由不同草地类型、不同N添加量等因素引起的。 
高寒草原的禾草植物一般处于群落的上层, 植

株较高, 根系强大, 对水分、养分和光辐射的竞争在

群落中往往处于优势地位, 具有较高的N、P养分利

用效率。N、P添加缓解了群落的养分限制, 在竞争

中处于优势地位的禾草植物会对养分添加做出快速

的响应, 生长受到明显的促进, 生物量大幅度提升。

杂类草植物一般处于群落下层, 在群落中所占比例

较小, 在资源竞争中处于不利地位。尽管N、P添加

暂时缓解了养分限制, 但由于处于群落上层的禾草

植物对养分添加的响应更迅速明显, 截获更多的光

辐射资源, 抵消或消除了养分添加对杂草植物的促

进作用(Hautier et al., 2009; Borer et al., 2014a)。另

外, 天然草地植物群落总盖度高, 使禾草植物的遮

阴作用更明显, 因此N添加没有显著影响杂类草生

物量, 且由于禾草生物量的大幅提升, 使得杂类草

比例有降低的趋势(表2); 而退耕恢复草地植物群落

总盖度低, 虽然N添加在增加禾草生物量的同时提

高了植物群落的总盖度, 但亦同时显著增加了杂类

草的生物量。另外, 高寒草原开垦为耕地后, 土壤颗

粒结构遭到破坏, 有机质分解加速, 往往伴随着大

量N元素的流失, 再加上没有植物地上部分的养分

回归, 土壤的N含量极其匮乏。退耕10年后, 恢复草

地虽然在一定程度上会使土壤N的含量增加, 但土

壤养分恢复缓慢, N在生态系统中的生物循环过程

又受到该地区低温的限制, 恢复草地在现阶段的N
含量依然远远低于天然草地(陈懂懂等, 2014)。因此, 
退耕恢复草地植被对N添加的响应更加迅速明显, 
利用效率更高, 禾草和杂类草生物量都随土壤中可

利用N含量的增加而显著增加(p < 0.01, 图6), 从而

使它们的比例没有明显变化。 
3.3  群落生物量对N、P添加的响应 

本研究结果显示, N添加显著增加了植被的地

上生物量(p < 0.001), 这与许多研究结果(LeBauer 
& Treseder, 2008; Bai et al., 2010; Lee et al., 2010; 
Chen et al., 2011; Gao et al., 2011; Fay et al., 2015; Li 
et al., 2015; Wang et al., 2015)一致。Bai等(2010)在内

蒙古草原的N添加试验结果表明, 天然草地地上生

物量对N添加的响应强度高于重度放牧退化草地; 
而Gao等(2011)的研究发现限制资源(水分)的解除促

使中等强度的放牧草地地上净初级生产力增加

135%, 低于重牧草地地上净初级生产力增加的

218%。在本研究中, N添加对退耕恢复草地地上净

初级生产力的促进作用(174%)高于天然草地(54%), 
与Gao等(2011)的研究结果有相似的规律, 即随着关

键限制因素的缓解, N添加使退化或恢复草地具有更

大的生产潜能。同时, 本研究中P添加亦显著提高了

天然草地的地上生物量(p < 0.05)。回归分析中, 天然

草地土壤速效P含量与地上生物量的相关性不显著(p 
= 0.091, 图5B), 而与禾草生物量显著正相关(p < 
0.05, 图5D)。这说明天然草地地上生物量的增加主

要是由于N、P添加后禾草生物量的大幅度增加。 
与地上生物量对N、P添加一致的正响应不同, 

地下生物量对N、P添加的响应在不同的生态系统中

差异较大。有研究认为因为养分添加增加了土壤中

的速效养分, 会使根系生物量降低(Gundersen et al., 
1998; Nadelhoffer, 2000); 也有研究发现根系生物量

对N添加没有响应(Henry et al., 2006; Gao et al., 
2011); 同时, 有研究发现N添加后植物根系生物量

增加(Majdi & Andersson, 2005)。本研究中, N、P添
加对两草地的地下生物量均无显著影响, 但退耕恢

复草地的地下生物量与土壤NO3
–-N含量显著正相

关(p < 0.01, 图6D)。其可能的原因是: (1)由Liebig 
最小因子定律得知, 植物生长受限于生态系统中最
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受限制的因子。根据上述分析, 退耕地现阶段养分

匮乏, N元素可能是限制植被生长的最关键因子; 天
然草地虽然N含量相对较高, 但本研究地区植物生

长依然受N、P供应的限制。根系生物量对N添加的

响应取决于在N、P限制减缓或消除后, 是否又受限

于其他的生态因子 , 如水分等因子 (Chapin & 
Matson, 2011; Gao et al., 2011)。(2)根据植物竞争机

制, 养分添加提高了土壤中可利用资源的含量, 使
植物之间由地下部分对矿质资源的竞争转化为地上

部分对光的竞争(Newman, 1973; Weiner, 1990)。养

分添加会促使植物首先将更多的光合产物分配到地

上部分, 使地上生物量显著增加。(3)养分添加对地

下生物量的效应取决于其对总生物量的影响和对地

上、地下生物量的分配平衡(Gao et al., 2011; 杨晓霞

等, 2014)。本研究结果显示, 退耕恢复草地地上生

物量在N添加后的增加量 (174%)高于天然草地

(54%)。因此, 受光合产物总量及其在地上地下分配

比率的控制, 退耕恢复草地的地下生物量对N添加

的响应更明显。天然草地相对稳定, 具有较高的系

统稳定性和自我调控能力, N限制缓解后, 植物一般

会将更多的光合产物分配到地上部分以提高光资源

的利用, 来增加群落生产力(Hautier et al., 2009)。退

耕恢复草地处于群落演替初级阶段, N限制缓解后

植被生长迅速, 植物地下生物量的增加将给土壤留

下较多的有机残体, 随着有机残体的不断分解, 促
进了土壤有机质和N元素的积累, 植物地上、地下部

分对N添加的反馈作用更强。(4)本研究中, 地下生

物量考虑的是多年总地下生物量的积累, 没有细分

出活根和当年的净地下初级生产力(BNPP), 会对

N、P添加效果的分析产生影响(Chen et al., 2011; 
Gao et al., 2011)。N、P添加对BNPP的影响还需要进

一步的试验研究, 以便准确而细致地评估N、P添加

对环青海湖地区高寒草地地下生物量的影响。 
天然草地地下根系庞大, 其根系生物量占总生

物量的90%, 对N添加的响应不明显, 导致总生物

量的变化不显著(表2); 而退耕草地处于群落恢复阶

段, 总生物量在N添加后显著增加(图3B)。现阶段, 
退耕虽然在一定程度上改善了该地区的生态环境、

减少了水土流失(Li et al., 2016), 但恢复草地的地

上、地下生物量远远低于天然草地(对照处理下, 图
4C, 4D); N添加后, 两种草地的植被地上生物量差

异不显著。土壤中的N很容易通过淋溶、挥发、硝

化及反硝化等过程从生态系统中损失, 而天然草地

开垦为耕地会加速土壤N的流失(Vitousek et al., 
1997)。退耕后, 植被的恢复会促进土壤的恢复, 而
土壤速效养分的增加促使生态系统向着正态方向演

替。通常地下部分对养分添加的响应滞后于地上部

分, 土壤质量的改变又滞后于植被恢复(Gibson et 
al., 2000; Zhou et al., 2011)。豆科植物具有特殊的固

氮能力, 能够更好地适应贫瘠化的土壤; 其植株地

上部分的N含量较高, 地上部分凋落后能为土壤和

其他植物提供N元素, 将豆科植物引入禾本科牧草

可以代替化学肥料达到高产的目的 (Carlsson & 
Huss-Danell, 2003; Gruber & Galloway, 2008)。因此, 
对于退耕地的恢复, 可以适当引入具有固氮作用的

豆科植物, 如在该地区天然草地广泛生长的花苜蓿

使喜N的禾本科植物(如垂穗披碱草)和固N的豆科

植物相辅相生, 促进植物群落向着最大程度利用环

境资源的方向演替, 构成最复杂的植物群落结构; 
未来全球变化背景下的N沉降有利于退耕草地植被

的生长和恢复, 退耕恢复草地有很大的固C潜力。 

4  结论 

3年的N、P添加试验结果表明: (1) N、P添加均

可显著增加天然草地禾草生物量, 但P的促进作用

(76%)低于N的促进作用(95%); N、P添加后禾草植

物生物量的显著增加, 促进了天然草地地上生物量

的显著提高。退耕恢复草地禾草和杂类草的生物量

对N添加均有一致的正响应, 进而促使地上生物量

显著增加; P添加对不同功能群植物和地上总生物

量均无显著影响, 说明环青海湖地区高寒草原植物

生长主要受N供应的限制, 而P的限制作用则随土

地利用方式的转变和群落演替阶段的不同而变化。

(2) N、P添加对天然草地地下生物量和总生物量均

无显著影响; N添加使恢复草地总生物量显著增加

34%, 说明在现阶段退耕恢复草地植被初级生产力

受N的限制作用更强烈。(3)天然草地植物群落仅地

上生物量随土壤中NO3
–-N含量的增加而增加, 而退

耕恢复草地植被的地上、地下和总生物量均与土壤

NO3
–-N含量显著正相关, 说明退耕恢复草地对N添

加响应更加迅速敏感, 土壤中可利用N含量可能是

限制退耕草地植被自然恢复和重建的最关键因子。 
综上所述, N是青藏高原环青海湖地区高寒草

原植被生长的主要限制因子, 退耕措施和全球变化
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背景下的N沉降则有利于环青海湖地区高寒草原植

物的生长和生态系统C的固定和积累。 
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