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  摘 要:净生态系统生产力(NEP)直接反映陆地生态系统碳固持能力,是衡量碳汇或碳源的重要指标.目前

关于氮沉降对NEP影响的研究大多数都采用2个水平的氮处理,而关于不同水平氮沉降速率对NEP的影响及其

机制还鲜有报道.利用中国科学院植物研究多伦站在内蒙古温带典型草原建立的一项模拟多水平氮沉降影响的控

制实验平台,通过对生态系统碳通量及其相关因子连续两年的观测,探讨温带典型草原NEP对不同水平氮素添加

的响应机制.混合效应模型(Mixedeffectsmodels)显示:低水平氮素添加对总初级生产力(Grossprimaryproductiv-

ity,GPP),生态系统呼吸(Ecosystemrespiration,ER)和NEP均无显著性影响;高水平氮素添加更能促进温带草

原生态系统碳固持.结构方程模型(Structuralequationmodel,SEM)显示:GPP主要受到氮素添加量,群落盖度

(Cover)和土壤湿度(SM)影响;而ER则受到氮素添加量,Cover,SM和土壤呼吸(SR)的影响.研究结果增加了全

球气候变化条件下对温带草原生态系统净碳固持响应氮沉降的认识和理解,有助于预测陆地生态系统碳循环与全

球变化的关系.
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工业革命后,人类活动的加剧和化石燃料的燃烧导致大气氮(N)沉降急剧增加[1].全球尺度的氮沉降研

究发现,全球氮沉降总量从1860年到1990年增加了近3倍,预计在2050年翻倍[2].同时,基于实测数据的

模型模拟结果表明,2011年至2015年间中国大气氮沉降速率为(20.4±2.6)kg·m-2·a-1,且后续将持续

维持在较高的沉降速率水平上[3].
陆地植物在生长过程中普遍存在氮限制,而大气氮沉降导致的氮富集刚好可以部分缓解养分贫瘠地区

的氮素制约[4].氮沉降通过增加陆地生态系统中的碳(C)固存,有助于减轻人为二氧化碳排放带来的负面影

响[5].但氮富集引起的土壤酸化也会降低植物和微生物的物种多样性,从而减弱陆地生态系统碳固持能

力[6].净生态系统生产力(Netecosystemproductivity,NEP)是生态系统光合作用和呼吸作用的净差值,其微

小的变化将极大地影响全球碳平衡,并影响全球气候的变化[7].因此,准确评估氮沉降条件下陆地生态系统

的净碳固持至关重要.目前学者们广泛认可氮沉降可以增强生态系统碳吸收这一结论,但是对氮沉降如何影

响生态系统碳释放的认识并不统一,研究结果发现有增加、减少和不变等不同的效果.因此对于同时受陆地

生态系统碳吸收和碳排放影响的NEP对氮添加的响应还不明确.例如,在青藏高原高寒草甸进行的一项研

究[8]与在黄土高原开展的一项实验[9]均显示:氮素添加对NEP的影响并未达到显著水平;在内蒙古典型草

原进行的研究则发现NEP随着施氮量的提高而非线性增加[10].氮添加量的不同是造成实验结果不同的原

因之一,目前大多数研究仅使用两种水平的氮处理(即对照和模拟氮富集)来研究氮添加对碳循环的影响,多
水平的氮素添加实验相对较少,陆地生态系统碳循环对于多水平氮素添加的响应模式及其机制仍存在

争议[11].
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草地大约占总陆地总面积的40%,每年每公顷草地可存储约3.4t碳,并且提供多个生态系统服务[12].
在全球尺度上,草原对土壤碳汇的年际变化有很大的调节作用[13].因此,草地生态系统在驱动全球土壤碳循

环变化方面发挥着关键作用,且草地生态系统相对于森林生态系统对氮的波动更为敏感,是研究氮沉降对于

陆地生态系统碳循环影响的良好平台[14].为了更好地理解陆地生态系统碳平衡对于不断增加的氮沉降的响

应机制,一项探讨氮素添加对草地生态系统碳通量影响的长期多水平氮素添加实验由此开展,以期回答以下

两个科学问题:1)氮素添加速率如何通过影响温带典型草原碳吸收和碳排放,进而影响生态系统净碳固持.
2)氮素添加条件下温带典型草原生态系统净碳固持的主要决定因素有哪些.

1 材料与方法

1.1 试验地概况

本研究在内蒙古自治区锡林郭勒盟多伦县境内的中国科学院多伦恢复生态学实验示范研究站(116°17'E,

42°02'N)开展.该研究地属于典型的大陆性温带季风气候,年平均气温2.1℃,年均降水量385mm.在生长季

内(5月至10月)发生的降雨约占全年的90%.栗钙土为实验样地内的主要土壤类型,pH值约为6.84[10,15].
天然植被以典型草原为主,优势物种主要包括:羊草(Leymuschinensis),克氏针茅(Stipakrylovii),冷蒿

(Artemisiafrigida),菊叶委陵菜(Potentillatanacetifolia)等.
1.2 实验设计

该实验平台建立于2003年7月,实验期间已排除放牧的影响.采用人工施氮的方法,研究施氮对温带草

原植物群落结构和生态系统功能的影响[16].施氮处理设置8个氮素添加水平:0(N0),1(N1),2(N2),

4(N4),8(N8),16(N16),32(N32),64(N64)g·m-2·a-1,每个水平8个重复,共有64个小区,2005年将

其中的一半进行刈割处理.在每年的7月根据各样方对应的氮素添加速率称取相应质量的尿素,均匀地抛洒

在样地中.为了探究多水平氮素添加条件下草原生态系统碳固持的响应,本研究于2015-2016年的生长旺

季6,7,8月份仅在不割草的氮素添加样地进行了野外实验数据的采集.
1.3 观测指标及测定方法

本研究中生态系统碳通量观测指标有3个,分别是生态系统总初级生产力(Grossprimaryproductivi-
ty,GPP),净生态系统生产力(NEP)和生态系统呼吸(Ecosystemrespiration,ER).先使用Li-6400便携式光

合测定仪(Li-6400,Li-Cor,Lincoln,NE,USA)测定出NEP和ER,再将NEP与ER相加即可得出GPP的

值.Li-6400便携式光合测定仪由1台主机和1个边长50cm且单面开口的立方体透明有机玻璃同化箱两部

分组成.测定时,将同化箱开口一侧放置在样方框上并保证其气密性良好,然后通过同化箱对角的两个小风

扇转动以带动气体通过Li-6400便携式光合测定仪的气体分析探头,从而测定出一段时间内同化箱内的

CO2 气体浓度变化速率[17-18],即NEP.ER的测定与GPP测定方法一致[7].
利用土壤CO2 通量自动化系统(Li-8100,Li-Cor,Lincoln,NE,USA)来测量土壤呼吸(SR).利用附着在

Li-8100上的热电偶探针测量每个小区10cm深度的土壤温度(ST).使用便携式时域反射仪(TDR)设备

(Soilmoistureequipmentcorp.,SantaBarbara,CA,USA)在2015年和2016年生长季的测量日,测量了0~
10cm土层的土壤含水量(SM).在每个样地50cm×50cm的样方框中采集植物地上生物量(AGB),并分为

禾类草地上生物量(AGBgrass)和非禾本科杂类草地上生物量(AGBforb).在同一样方框中用直径为5cm
的土壤土钻采集植物地下生物量(BGB).在生物量收获之前,用棉线将1个1m×1m 的金属框架分成

100个面积为0.01m2 的网格,来估算每个地块的植物覆盖度(Cover).Cover是通过植物冠层所占网格的比

例来评价的[7,17].
1.4 统计分析方法

首先采用混合效应模型(Mixedeffectsmodels)分析了GPP,ER和NEP在2015-2016年不同氮添加

处理组与对照组变化值的潜在交互效应,并采用最小显著差异(Leastsignificantdifference,LSD)方法对任

意2个氮素添加水平进行两两检验,检测各处理组中GPP,ER和NEP相比对照组是否存在显著性差异.随
后通过线性回归分析,确定GPP,ER和NEP随氮素添加速率的变化规律,并采用斜率差异显著性分析确定
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GPP,ER和NEP对于随氮素添加速率的变化趋势是否一致.之后采用多元逐步回归分析(Multipleregres-
sionanalysis)筛选出影响GPP,ER和NEP的各项生物和非生物因素,并根据赤池信息量准则(Akaikein-
formationcriterion,AIC)选择出最优模型,最后将N添加量及其他因子放入结构方程模型进行拟合,寻找

氮添加后生物和非生物因素影响GPP和ER的路径.结构方程模型(Structuralequationmodel,SEM)通过

AMOS24.0软件(IBM,SPSS)完成,其他数据分析均在SASV.8.1(SASInstitute,Cary,NC,USA)中进行.

2 结 果

2.1 温带典型草地生态系统碳通量对不同水平氮素添加速率的响应

高水平的氮素添加(32和64g·

m-2·a-1)对草地生态系统碳通量有显

著影响,而低水平的氮素添加(0~16g·

m-2·a-1)对草地生态系统碳通量影响

不显著(图1).对2015-2016年的观测

数据进行重复测量方差分析,结果显示

氮素添加显著影 响 GPP,ER 和 NEP
(P<0.05),且氮素添加与测定时间对碳

通量的影响存在交互作用(对于GPP和

NEP,P<0.05;对于ER,P<0.05).多重

比较分析发现,N32分别使GPP,ER和

NEP增加了23.2%,20.0%和26.5%;

N64分别使 GPP,ER 和 NEP增加了

28.5%,21.1%和36.8%.此外,N1,N2,

N4,N8和N16处理下GPP,ER和NEP
与N0处理下相比差异均不显著(P>
0.05).
2.2 草地生态系统碳通量与氮素添加

速率的线性关系

线性回归分析显示,温带典型草原

生态系统碳通量(GPP,ER和 NEP)与
氮素添加速率之间均存在显著线性相

关,GPP,ER和NEP均随着氮素添加速

率的增加呈线性增加(GPP:最小AIC为

20.2,P<0.01;NEP:最小 AIC为7.6,

P<0.05;ER:最小 AIC为12.0,P<
0.01;图 2).之 后 分 别 对 GPP,ER 和

NEP与氮素添加速率的线性拟合方程

进行斜率差异显著性检测,结果显示

GPP和ER与氮素添加速率的拟合方程

斜率存在显著性差异(P<0.05).由于

GPP随着氮添加量增加的拟合直线斜率

显著大于ER,表明 GPP比ER对于氮

素添加更为敏感,即:随着氮素添加速率

的增加,GPP的增加量显著大于ER的增加量,最终导致NEP随着氮添加速率的增加也呈现线性增加.
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2.3 多水平氮素添加条件下草地生态系统碳通量的影响因素

将生物因素和非生物 因 素(N,

ST,SM,SR,AGB,BGB,AGBgrass,

AGBforb,Cover)作为因变量分别对草

地生态系统碳通量指标(GPP,ER和

NEP)进行多元逐步回归分析.影响

GPP的最优模型中保留N,SM和Cov-
er;影响ER的最优模型中保留N,SM,

SR和Cover.模型分别解释了GPP变异

的68%和ER变异的57%(图3).
结构方程模型显示:氮素添加条

件下,GPP受到 N,Cover和 SM 影

响;ER则受到N,Cover,SM 和SR的

影响.添加N后,AGBgrass,Cover,BGB
增加,而 AGBforb,SM,SR 下 降.N,

Cover和SM共同解释了GPP变化的

68%(图3(a)),GPP与N,Cover和SM均呈现正相关的关系,影响GPP变化的直接因素包括氮的促进作

用,Cover增加的促进作用以及SM下降的抑制作用,其中Cover和SM 为两大主要调控因素.N,Cover,SM
和SR共同解释了ER变异量的57%(图3(b)),ER与N,Cover,SM和SR均呈现正相关的关系.与GPP类

似,氮素添加不仅通过直接影响促进ER,还通过Cover增加产生的促进作用和SM下降导致的抑制作用和

SR增加的间接影响,与GPP不同的是,ER主要受到Cover和SR调控.

3 讨 论

3.1 生态系统碳通量随氮素添加速率增加的变化

本研究发现,高水平(32和64g·m-2·a-1)的氮素添加处理显著地促进了生态系统碳交换过程.高水

平的氮素添加条件下温带典型草原的GPP和ER均呈现增加,但由于GPP与氮素添加速率的线性拟合方

程斜率显著大于ER,随着氮素添加水平的增加,GPP的增幅显著大于ER的增幅,导致NEP的增加,表明

氮素添加增强了温带典型草原的碳吸收能力.
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在本研究中,氮素添加显著地提高了陆地生态系统碳循环速率,这与先前在中国北方草地上的研究结果

一致[19].同时,文献[8]在高山草甸中进行的一项氮梯度实验也显示:与对照相比,施氮处理显著提高了

GPP,NPP和NEP.虽然氮素添加会影响生态系统碳循环速率已成为共识,但是氮素添加对生态系统碳交换

的影响方向却存在较大争议,这主要是由氮素添加后GPP和ER对其响应程度的差异造成的.一项针对氮

输入对生态系统碳,氮循环影响的meta分析中显示氮素添加通过增加外源性氮输入量,增加了土壤中的无

机氮含量进而促进植物生长使GPP增大,同时促进土壤呼吸[20],这一结论与我们的研究结果一致.目前的大

多数氮素添加实验中均发现氮素添加会显著促进生态系统总初级生产力[21].这是由于氮素是植物生长的主

要限制因子之一,额外的氮输入一方面会显著提高植物的叶片氮含量,提高植物叶片的光合能力;另一方面,
进入土壤的氮素可以通过植物微生物的相互作用及碳、氮交换过程来调节植物的净初级生产力[22].游成铭

等[22]在内蒙古典型草原开展的实验发现氮素添加通过提高叶片氮浓度来增强植被的光合能力,进而增加了

GPP,但由于氮素添加对ER的影响微弱,使NEP显著增加,最终使生态系统的固碳能力增强.张丽华等[23]

在三江平原沼泽湿地的一项实验发现氮素添加后生态系统碳吸收能力下降,这与我们的研究结果不一致,其
主要原因是虽然氮素添加后GPP显著提高,但由于氮素对ER的影响远大于对GPP的影响,氮输入后NEP
反而降低,减弱了碳“汇”的功能.武倩等[24]在内蒙古荒漠草原的研究发现,氮素添加后碳循环方向未发生改

变,这也与我们的结果不一致,这是由于在这项研究中氮素添加使GPP和ER均显著增加,但由于两者对于

荒漠草原碳的吸收和释放的影响幅度相近,并没有导致生态系统碳交换方向的显著变化.PENG等[25]在对

青藏高原的研究发现在高寒草原生态系统中,随着施氮量的增加,碳通量呈非线性变化.这与我们的研究结

果不一致,分析原因是PENG等认为植物氮、磷比在碳交换过程中起主导作用,而土壤温度和水分仅是生态

系统生产和碳通量随氮添加梯度变化的次级预测因子.
本研究中设置了8个梯度的氮素添加水平,其中0~16g·m-2·a-1的氮素添加对草地生态系统碳通

量的影响不显著,而32g·m-2·a-1和64g·m-2·a-1的氮素添加处理显著提高了草地生态系统碳吸收和

排放速率,最终导致高水平氮素添加下生态系统的碳汇功能进一步增强.导致这一结果的主要原因是GPP
比ER对于氮素添加更为敏感.而在半干旱草原生态系统中开展的一些研究也发现由于受到底物供应过程

GPP的限制,ER的增幅将远低于其底物供应过程即GPP的增幅[26-29].
3.2 氮添加条件下总初级生产力(GPP)和生态系统呼吸(ER)的调控因子

氮素添加后,AGB和BGB均呈现显著增加,表明植物碳库在氮素添加后显著增加.但是在将地上植物

按照禾类草和非禾本科杂类草区分后发现,氮素添加在显著促进禾类草生物量的同时显著抑制非禾本科杂

类草生物量,这与DU等[28]在内蒙古多伦县典型草地开展的另一项氮素添加实验的结果一致.氮素添加后

群落盖度显著增大,而较大的群落盖度意味着较好的植物生长以及较多的植物叶片,在提供更多可用于光合

作用的叶片的同时也使植物呼吸作用增强,导致生态系统的光合作用和呼吸作用与群落盖度均呈现正相关

关系.水分也是植物光合作用的底物[29],GPP与SM表现出显著的正相关.而在本研究中发现氮素添加增加

了AGB和Cover,这也带来了更多的蒸腾作用,导致了SM的相对下降,YAN等[30]的结果同样支持了这一

观点,SM的下降也在一定程度上抑制了Cover增加所提升的碳吸收能力.与GPP类似,ER也与Cover呈现

显著正相关,即氮素添加后较好的植物生长促进了生态系统的光合作用和呼吸作用.在本研究中观察到的各

项指标对氮素添加的响应(如SR的降低和AGB的增加)与BLOOM 等[31]提出的最优配置理论基本一致.
但在本研究中,BGB出现了异常的增加,这与大多数氮素添加实验中出现的植物地上生物量增加而地下生

物量降低不一致,这是由于氮素添加后Cover增加导致蒸腾作用加剧,进一步降低了半干旱草地的水分含

量,植物为了获取最有限的资源而将自身调整到最优分配资源的情况,分配更多的能量到根部生长用于吸收

水分.作为生态系统呼吸的一部分,高浓度的氮素添加导致SM的降低,间接导致SR降低最终导致生态系统

呼吸的部分下降,在一定程度上抵消掉了群落盖度提高所增加的呼吸作用.
综上所述,高水平的氮素添加导致GPP的增速大于ER的增速,从而增强了温带典型草原生态系统净

碳固持能力.这是由于GPP和ER对氮素添加响应的敏感性不同造成的.模型也揭示了施氮后影响GPP和

ER变化的直接或间接影响因子及其影响路径:氮添加对GPP产生直接促进作用,同时氮添加通过影响生

物量使植被覆盖度显著增大,土壤湿度受到一定抑制,二者均对GPP有直接显著促进作用;氮添加对ER也
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产生直接促进作用,通过植被盖度增加产生的促进作用和土壤湿度下降导致的抑制作用和土壤呼吸增加的

间接影响,共同促进生态系统呼吸.GPP主要受氮添加量、植被盖度和土壤湿度的调控.ER主要受氮添加量、
植被盖度、土壤湿度和土壤呼吸的调控.在未来全球变化导致氮沉降现象更严重的情况下,高速率的氮沉降

将有助于草原生态系统对于CO2 的吸收.这些研究结果不仅有助于加强关于氮沉降对温带草原生态系统碳

循环的认识,还有助于未来全球变化情景下陆地生态系统碳循环准确预测.
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High-levelnitrogenadditionenhancescarbonsequestrationin
InnerMongoliatypicaltemperatesteppe

FanLike1,LiKunyu1,QiLiyuan1,ChenAnqun1,BaiWenming2,LiGuoyong1,ZhangKesheng3

(1.SchoolofLifeSciences;InternationalJointResearchLabforGlobalChangeEcology,HenanUniversity,Kaifeng475004,China;

2.StateKeyLaboratoryofVegetationandEnvironmentalChange;InstituteofBotany,ChineseAcademyofSciences,Beijing100093,China;

3.DevelopmentandPlanningDepartment,LuoyangInstituteofScienceandTechnology,Luoyang471023,China)

  Abstract:Netecosystemproductivity(NEP)reflectstheabilityofnetcarbonsequestration,whichisusedtodetermine
carbonsink/sourceofterrestrialecosystems.MostpreviousstudiesexaminetheimpactofNdepositiononNEPusingonlytwo
levelsofNtreatments.Effectsofmulti-levelNdepositiononNEParestillunclear.Afieldmanipulativeexperimentwithmulti-
levelNadditionwasconductedinatemperatesteppeofInnerMongolia,Chinatoexamineresponsesofecosystemcarbonfluxes
toNadditionratesviameasuringecosystemcarbonfluxesandrelatedindexesduringthetwogrowingseasonsof2015and
2016.Themixedeffectmodelshowedthatlowlevelsofnitrogenadditionhadnosignificanteffectonbothgrossprimarypro-
ductivity(GPP),ecosystemrespiratory(ER)orNEP.Therefore,thecarbonsequestrationofthesteppeissignificantlyen-
hancedbythehigh-levelnitrogenaddition.ThestructuralequationmodelshowedthatGPPismainlyaffectedbyNaddition,

plantcoverage(Cover)andsoilmoisture(SM),whileERismainlyinfluencedbyNaddition,Cover,SMandsoilrespiration
(SR).Theresultsofthisstudycannotonlyenhancetheunderstandingoftheresponsesofnetcarbonsequestrationtonitrogen
depositionintemperategrasslandecosystems,butalsocanhelpthepredictionoftherelationshipbetweencarboncycleand

globalchangefactorsinterrestrialecosystems.

Keywords:nitrogendeposition;grasslandecosystem;carboncycle;netecosystemproductivity;grossprimaryproduc-
tivity;ecosystemrespiration
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