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摘要:为研究氮添加对不同生态位物种非结构性碳水化合物的影响。通过对黄土丘陵区典型撂荒草地进行3年

的氮添加试验N0(0g/(N·m2·a))、N3(3g/(N·m2·a))、N6(6g/(N·m2·a))和N9(9g/(N·m2·a)),分析

了不同生态位物种可溶性糖、淀粉和非结构性碳含量。结果表明:氮添加主要影响占据较高生态位的白

羊草(Bothriochloaischaemum)和长芒草(Stipabungeana)的非结构性碳水化合物的储存,而对铁杆蒿

(Artemisiasacrorum )和杂草影响较小。N6和N9处理对白羊草和长芒草非结构性碳、可溶性糖和淀粉的

储存表现出明显的促进作用,这种作用在地上部分表现尤为明显。同时,植物相对重要值与植物地下非结

构性碳和淀粉含量显著正相关,而与地上可溶性糖含量和可溶性糖/淀粉显著负相关。研究结果有利于加

强对氮沉降背景下不同生态位物种碳储存及分配特征的认识。
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Abstract:Tostudytheeffectofnitrogenadditiononthenon-structuralcarbonofspeciesindifferentecologi-
calniches,weconductedathree-yearnitrogenadditionexperimentontypicalabandonedgrasslandsonthe
LoessPlateauandanalyzedthesolublesugar,starchandnon-structuralcarboncontentofspeciesindifferent
ecologicalniches.ThenitrogengradientswereN0(0g/(N·m2·a)),N3(3g/(N·m2·a)),N6(6g/(N·

m2·a))andN9(9g/(N·m2·a)).Ourstudyshowedthatthenitrogenadditionmainlyaffectedthestorage
ofnon-structuralcarbohydratesinBothriochloaischaemum andStipabungeanathatoccupiedthehigher
niches,whileithadlittleeffectonArtemisiasacrorumandweeds.TheN6andN9treatmentssignificantly
increasedthestorageofnon-structuralcarbon,solublesugarandstarchofBothriochloaischaemumandSti-
pabungeana,especiallyfortheabovegroundpart.Besides,therelativeimportancevaluehadsignificantly
positivecorrelationwiththebelowgroundnon-structuralcarbonandstarchcontents,buthadsignificantly
negativecorrelationwiththeabovegroundsolublesugarcontentandtheratioofsolublesugartostarch.Our
findingsarehelpfultostrengthenourunderstandingofthecarbonstorageanddistributioncharacteristicsof
speciesindifferentecologicalnichesunderthebackgroundofnitrogendeposition.
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  施肥常用于提高作物产量和保障粮食安全[1]。
然而,近年来,由于化肥的滥用和化石燃料燃烧等人

为活动导致陆地生态系统氮沉降不断增加,并产生一

系列的生态环境问题[2]。氮沉降的增加显著改变植



物群落组成和降低植物多样性[1]。非结构性碳水化

合物(主要包括淀粉和可溶性碳)作为光合作用的直

接产物,在植物能量传输和代谢等方面发挥着重要的

作用[3],其在植物体内的储存又受氮沉降[4]的影响。
持续增加的氮沉降影响土壤碳氮磷的比例,这极大地

改变了植物对养分的吸收和利用策略,导致植物的生

长和 非 结 构 性 碳 水 化 合 物 的 储 存 发 生 变 化[4]。

White[5]研究发现,氮沉降通过影响植物对营养元素

吸收的方式影响植物光合作用,从而影响植物组织中

非结构性碳水化合物的浓度及其在不同器官中的分

配。因此,研究非结构性水化合物对氮沉降的响应有

助于深入了解植物在应对环境变化时的碳存储和分

配能力。
对黄土高原地区氮沉降的研究主要通过人工模拟

氮沉降(氮添加)的方式来实现。且目前的研究[6]主要

集中在氮添加对植物生物量、植物群落多样性和土壤生

物化学性质等方面,并指出氮添加显著提高作物产量和

土壤肥力,对土壤微生物活性产生积极或消极的影响,
而对植物非结构性碳水化合物及抗逆性的研究相对较

少。同时,由于不同植物在光合作用、能量吸收和利用

策略等的不同,在应对环境胁迫时的响应也存在较大的

差异。王晓雨等[7]研究发现,在氮添加背景下,不同演

替阶段物种在植物固碳方面存在较大差异,且指出成

熟物种一般具有较强的固碳能力。此外,占据不同生

态位的物种在应对环境变化时具有不同的养分吸收

和利用能力,以及抵抗生物和非生物胁迫的能力[8]。
已有研究[9]指出,不同生态位物种具有不同的氮素需

求和利用能力,而植物体内氮素的变化影响生物地球

化学循环过程,从而改变植物对碳的吸收和利用过

程。同时,Xu等[10]指出,具有较高生态位的物种更

加倾向于存储更多的非结构性碳来维持自身的生长

和群落中的地位。然而,不同植物物种的非结构性碳

水化合物对氮添加的响应是否会因植物生态位的不

同而有所不同仍不清楚。因此,本研究通过对黄土丘

陵区撂荒草地进行3年的氮添加试验,重点研究不同

植物物种非结构性碳水化合物变化特征,以及验证这

种变化是否受植物物种生态位的影响。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

田间试验在陕西省延安市安塞区(36°30'45″—

37°19'31″N,108°05'44″—109°26'18″E)进行。该地区

位于黄土高原丘陵沟壑区,年均气温8.8℃,年均降

水量505.3mm,土壤类型为黄绵土。上世纪50年

代,由于受开垦、森林砍伐和极端气候等的影响,植被

遭受大量破坏,造成土壤退化和水土流失等一系列的

生态环境问题。自实施植被恢复以来,土壤侵蚀得到

有效控制,生态环境得到明显改善。植被的重建形成

了与当地气候条件相适应的植被恢复类型。草地是

该地区典型的植被恢复类型之一。主要草本类型有

白羊草(Bothriochloaischaemum)、长芒草(Stipa
bungeana)、铁杆蒿(Artemisiasacrorum)和糙隐子

草(Cleistogenessquarrosa)。本研究选取撂荒30年

以上的白羊草草地群落,该区域在本次田间试验之前

未进行任何的人工处理(施肥、喷洒农药和放牧等)。
样地坡度为31°,坡向为阳,坡位为中坡。

1.2 试验方法

按照随机区组设计原则,每个施氮处理设置4个

5m×5m的样地,共计16个。施氮处理包括N0(0
g/(N·m2·a))、N3(3g/(N·m2·a))、N6(6g/(N·

m2·a))和N9(9g/(N·m2·a))。肥料选用 NH4
NO3,在每年的4,6,8,10月进行施肥,施肥时间为

2015—2017年。施肥方式为,将NH4NO3溶解于装

有12.5L水的喷雾器中,选择阴雨天进行施肥。
植物样品采集于2017年9月。每个样地随机设

置2个1m×1m的样方。首先进行样方的植被调

查,主要包括物种类型、盖度、多度、频度和株高。然

后进行植物地上和地下样品的采集。采集方法为:用
铁锹将植物挖出,挖取深度为0—30cm,然后将植物

按物种区分,用剪刀将植物地上和地下剪开,分别装

进信封,带回实验室。在实验室,将植物样品在105
℃烘箱中杀青30min,然后在65℃烘干至恒重,称
重并记录。将烘干的植物样品使用球磨仪进行研磨

用于测定植物可溶性糖和淀粉含量。可溶性糖和淀

粉含量采用蒽酮比色法[11]测定。

1.3 数据处理

相对重要性值和生态位宽度可用于表征植物物

种在群落中的地位、作用和优势程度[12]。因此,本研

究采用相对重要值和生态位宽度,分析不同植物物种

生态位对氮添加的响应特征,计算公式[10]为:
相对重要值=(相对生物量+相对盖度+相对频度)/3
相对生物量=单个物种的生物量/所有物种的总生物量

相对盖度=单个物种的盖度/所有物种的总盖度

相对频度=单个物种的频度/所有物种的总频度

生态位宽度=-∑
r

j=1
Pij×logPij

式中:Pij为物种i在资源系列中第j 个资源位的重

要值占该种重要值总数的比例(%)。

4个处理(N0、N3、N6、N9)的土壤有机碳含量分

别为6.46,5.58,6.18,6.27g/kg,全氮含量分别为

0.63,0.57,0.62,0.62g/kg。4个物种的相对重要值

和生态位宽度对氮添加的响应见表1。
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表1 不同植物物种相对重要值和生态位宽度对氮添加的响应

指标 处理 白羊草 长芒草 铁杆蒿 糙隐子草

相对重要值

N0 0.104±0.009aB 0.081±0.007bA 0.041±0.003cA 0.046±0.006cA
N3 0.160±0.009aA 0.070±0.001bAB 0.044±0.004cA 0.035±0.004cA
N6 0.162±0.009aA 0.058±0.004bBC 0.038±0.003cA 0.032±0.001cA
N9 0.122±0.014aB 0.051±0.006bC 0.046±0.004bA 0.072±0.035abA

生态位宽度

N0 0.398 0.339 0.203 0.218
N3 0.542 0.302 0.213 0.181
N6 0.547 0.264 0.191 0.167
N9 0.447 0.240 0.223 0.272

  注:表中相对重要值为平均数±标准误;同列不同大写字母表示相同物种的相对重要值在不同氮添加水平达到显著差异水平(P<0.05);不

同小写字母表示相同氮添加水平不同物种的相对重要值达到显著差异水平(P<0.05)。

  非结构性碳含量为可溶性糖含量与淀粉含量之

和,可溶性糖与淀粉之比为含量之比。采用 Excel
2013和SPSS21.0软件进行数据的整理和分析,

Duncan法进行差异显著性检验。采用 R4.0.2的

vegan和ggplot2包进行植物群落水平不同植物物种

非结构性碳含量的NMDS分析和绘图。采用简单线

性回归分析来研究相对重要值与植物可溶性糖、淀粉

和非结构性碳的相关关系。

2 结果与分析
2.1 氮添加对植物群落水平非结构性碳含量的影响

通过对植物地上和地下非结构性碳含量进行

NMDS分析(图1)可知,施氮并未显著改变植物群落水

平地上和地下非结构性碳含量,但是不同生态位物种对

氮添加的响应存在差异。白羊草、铁杆蒿和长芒草的地

上非结构性碳含量在N0、N6和N9处理中表现出明显

的优势,而糙隐子草在N3、N6和N9处理中表现出明显

的优势。白羊草、铁杆蒿、长芒草和糙隐子草的地下非

结构性碳含量在4个处理中均表现出明显的优势。

2.2 氮添加对不同生态位物种可溶性糖和淀粉含量

的影响

在物种水平上,植物地上和地下可溶性糖和淀粉

含量对氮添加的响应因植物物种而异(图2)。在白

羊草类型中,植物地上和地下可溶性糖含量随氮添加

水平先降低后增加,且均在 N9时达到最大,分别是

N0处理的1.28,1.15倍;N6和N9处理的植物地上

淀粉含量显著高于N0处理,分别是N0处理的1.45,

1.98倍。在长芒草类型中,N6和 N9处理的植物地

上和地下淀粉含量显著高于N0。在铁杆蒿类型中,
施氮显著降低植物地下可溶性糖含量,N3、N6和N9
处理比N0处理降低了26.25%,36.95%,43.13%;相
反,施氮显著增加植物地上淀粉含量,N3、N6和 N9
处理分别是N0处理1.41,1.32,1.37倍。在糙隐子

草类型中,施氮整体降低植物地上和地下可溶性糖含

量,而整体增加植物地上和地上淀粉含量;施氮导致

杂草地上可溶性糖含量在N3和N6时显著降低,而
植物地上和地下淀粉含量在N3和N6时显著增加。

图1 植物地上非结构性碳含量(a)和植物地下非结构性碳含量(b)的NMDS分析

2.3 氮添加对不同生态位物种非结构性碳和可溶性

糖/淀粉的影响

在物种水平上,植物地上和地下非结构性碳和可

溶性糖/淀粉对氮添加的响应在不同植物物种间存在

较大差异(图3)。在白羊草类型中,植物地上非结构

性碳含量随氮添加水平先降低后增加,其中N9处理

是N0处理的1.42倍;N3、N6和N9处理植物地下可

溶性糖/淀粉比N0处理降低52.70%,36.63%,29.93%。
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在长芒草类型中,N6和N9处理的植物地上和地下

非结构性碳含量显著高于 N0处理,而可溶性糖/淀

粉均在 N3时显著降低;在铁杆蒿类型中,施氮未显

著改变植物地上和地下非结构性碳含量,相反,显著

降低植物地上和地下可溶性糖/淀粉;在糙隐子草类

型中,施氮整体增加植物地上非结构性碳含量,而显

著降低植物地上和地下可溶性糖/淀粉;此外,施氮导

致杂草地上和地下可溶性糖/淀粉降低。

  注:图柱上方不同小写和大写字母分别表示相同物种植物地上和地下在不同氮添加水平达到显著差异水平(P<0.05)。下同。

图2 植物地上和地下可溶性糖和淀粉含量

图3 植物地上和地下非结构性碳含量和可溶性糖/淀粉

2.4 相对重要值与植物可溶性糖、淀粉和非结构性

碳的关系

通过对植物地上和地下可溶性糖、淀粉和非结构

性碳含量与植物相对重要值进行回归分析,目的是分

析可溶性糖、淀粉和非结构性碳含量与植物生态位的

关系(图4)。
结果表明,植物地上可溶性糖含量和植物地上可

溶性糖/淀粉与植物相对重要值显著负相关,而植物
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地下淀粉含量和植物地下非结构性碳含量与植物相 对重要值显著正相关。

图4 相对重要值与植物可溶性糖、淀粉和非结构性碳的关系

3 讨 论
植物对氮添加的适应是指植物通过调节自身的

生理特征,如碳吸收和利用[13]来适应土壤中增加的

氮素含量。面对环境胁迫时,植物会通过增加体内非

结构性碳存储的方式来应对环境的变化[14],从而维

持自身的生长。本研究发现,氮添加并未显著改变植

物群落水平非结构性碳含量,这可能与植物生长过程

中群落形成的一种利用适应性机制有关[15]。说明植

物群落在应对氮添加时表现出的一种碳源和碳汇的

平衡状态。
已有研究[7]表明,植物地上(叶片)和地下(根系)

分别作为植物碳水化合物的源和储存器官,其对环境

变化的响应具有一致性,本研究也证实了这一结论。
本研究发现,占据较多生态位的白羊草和长芒草的植

物非结构性碳含量随施氮水平整体增加或有增加的

趋势,而对铁杆蒿和杂草影响较小,与前人[16]关于施

氮对黄土高原白羊草非结构性碳的影响的结果一致。
说明具有较高生态位的物种对非结构性碳的积累并

未受到施氮的限制,相反得到促进。植物非结构性碳

是植物光合作用的直接产物,主要负责能量的传输和

植物组织中渗透压的代谢和调节[3]。首先,已有研

究[17]发现,非结构性碳含量受群落中物种演替位置

的影响,不同物种由于在群落中的地位不同,在光和

资源竞争等方面存在较大差异。本研究说明具有较

高生态位的白羊草和长芒草在光和作用和光和产物

形成过程中占据优势。其次,与非禾本科植物相比,
禾本科植物具有较强的非结构性碳储存能力[18]。本

研究中白羊草和长芒草为黄土高原优势禾本科植物,

因此,在应对逆境胁迫时,白羊草和长芒草通过存储

较多非结构性碳的方式来应对环境变化。本研究进

一步说明不同生态位物种在应对氮添加时表现出不

同的碳吸收和利用策略。
本研究还发现,可溶性糖含量对氮添加的响应受

生态位的影响,主要表现为具有较高生态位的白羊

草和长芒草可溶性糖含量在N6和N9整体增加。相

关研究[10]证实,施氮显著增加植物的固氮能力,特别

是生态位较高的植物,植物氮含量的增加促进植物

光合速率和生长速率的提高,从而加速植物对光合

产物的生产和可溶性糖的积累[19]。但是4种物种的

可溶性糖含量均表现为在N3降低或有降低的趋势。
原因是在施氮初期植物生长较快,需要更多的可溶性

糖转移到其他器官进行矿质养分的吸收和转运[15],
导致可溶性糖的消耗率较高。本研究还发现,白羊草

和铁杆蒿地上淀粉含量和长芒草地上和地下淀粉含

量在N6和 N9显著增加,与前人[20]研究结果不一

致。可能原因是黄土高原长期受水分和养分的限

制[21-22],土壤中氮素的显著增加会刺激植物增加对碳

素的存储能力[23],从而增加淀粉含量。此外,可溶性

糖/淀粉可以有效反映植物对碳的存储和利用策

略[24]。且于丽敏等[25]发现,生命力强的植物倾向于

储存更多的淀粉含量来适应环境胁迫,并能保证在

环境胁迫后迅速的恢复生长。但是本研究发现,不同

生态位物种的可溶性碳/淀粉均在氮添加后整体降

低,这说明可溶性碳/淀粉不受生态位的影响。同时

也说明,氮添加主要通过影响淀粉的形式来影响非

结构性碳的存储。
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本研究发现,植物相对重要值与植物地下非结构

性碳和淀粉含量呈显著正相关关系。这充分说明,具
有较高根系非结构性碳水化合物储存能力的物种在

群落中可以占据更多的优势和生态位,从而有利于群

落演替过程中的物种替代;相反,植物相对重要值与

地上可溶性糖含量和可溶性糖与淀粉比显著负相关,
这说明具有更高生态位的物种更加倾向于将碳以淀

粉的形式存储起来的方式适应环境的变化,而非增加

可溶性糖的形式来影响植物在群落中的生态位。

4 结 论
(1)氮添加未显著改变植物群落水平非结构性碳

含量,相反,在物种水平上表现出明显的物种特异性。
(2)氮添加主要通过促进占据更多生态位的白羊

草和长芒草对淀粉储存的方式来影响非结构性碳水

化合物的积累。
(3)具有较高根系非结构性碳水化合物储存能力

的植物物种在群落中可以占据更多的优势和生态位,
从而有利于群落演替过程中的物种替代。
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