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摘  要  生产力是草地生态系统重要的服务功能, 而生物量作为生态系统生产力的主要组成部分, 往往同时受到氮和水分两

个因素的限制。在全球变化背景下, 研究草地生态系统生物量对氮沉降增加和降水变化的响应具有重要意义, 但现有研究缺

乏对其在大区域空间尺度以及长时间尺度上响应的综合评估和量化。本研究搜集了1990–2017年间发表论文的有关模拟氮沉

降及降水变化研究的相关数据, 进行整合分析, 探讨草地生态系统生物量对氮沉降和降水量两个因素的变化在空间和时间尺

度上的响应。结果表明: (1)氮添加、增雨处理以及同时增氮增雨处理都能够显著地提高草地生态系统的地上生物量(37%, 41%, 

104%)、总生物量(32%, 23%, 60%)和地上地下生物量比(29%, 25%, 46%)。单独增雨显著提高地下生物量(10%), 单独施氮对

地下生物量影响不显著, 但同时增雨则能显著提高地下生物量(43%); (2)氮添加和增雨处理对草地生态系统生物量的影响存

在明显的空间变异。在温暖性气候区和海洋性气候区的草地生态系统中, 氮添加对地上、总生物量及地上地下生物量比的促

进作用更强, 而在寒冷性气候区和温带大陆性气候区的草地生态系统中, 则增雨处理对地下、总生物量的促进作用更强; (3)

草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理的响应也存在时间格局上的变化, 地下生物量随着氮添加年限的增加有降低的趋

势, 地上、总生物量及地上地下生物量比则有增加的趋势。增雨年限的增加对总生物量没有明显的影响, 但持续促进地上生

物量和地下生物量, 增加地上地下生物量比, 可见长期增氮、长期增雨对地上生物量的促进作用更明显。 
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Abstract 

Aims  Plant biomass accounts for the main part of grassland productivity. The productivity of grassland regarded 
as one of important ecosystem function is always co-limited by nitrogen and water availability, therefore, how 
grasslands respond to atmosphic nitrogen (N) addition and precipitation increasing need to be systematically and 
quantitatively evaluated at different climate conditions and temporal scales. 
Methods  To investigate the impact of nitrogen addition and precipitation increasing on grassland biomass over 
climate conditions and temproal scales, a meta-analysis was conducted based on 46 papers that were published 
during 1990–2017 involving 1 350 observations. 
Important findings  Results showed that: (1) N addtion, precipitation increasing and the combinations of these 
two treatments significantly increased the aboveground biomass (37%, 41%, 104%), total biomass (32%, 23%, 
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60%) and the ratio of aboveground biomass to belowground biomass (29%, 25%, 46%) in grassland ecosystem. 
Belowground biomass showed no response to single N addtion, but could be significantly enhanced together with 
increaseing precipitation; (2) The response of grassland biomass under these N addtion and the increasing of 
precipitation showed obvious spatial pattern under different climate conditions. The N addition tended to increase 
more aboveground biomass, total biomass and the ratio of aboveground biomass to belowground biomass under 
high sites with high mean annual air temperature (MAT) and mean annual precipitation (MAP) while precipitation 
increasing tended to simulate more belowground biomass and total biomass under low MAT and MAP sites; (3) In 
addition, the response of grassland biomass under these two global change index showed obvious temporal 
pattern. With the increase of duration of N addition, the belowgound biomass tended to decrease, while the 
aboveground biomass, total biomass and the ratio of aboveground biomass to belowground biomass tended to 
increase under N addition. With the increase of duration of precipitation manipulation, the total biomass showed 
no response to precipitation increasing, while aboveground biomass, belowground biomass and the ratio of 
aboveground biomass to belowground biomass tended to be enhanced. The results indicated that aboveground 
biomass was more likely to be enhanced than belowground biomass under N addition or precipitation increasing 
in the long term. 
Key words  grassland biomass; nitrogen addition; precipitation increasing; response ratio; meta-regression; 
climate condition; temporal scale 

Diao LW, Li P, Liu WX, Xu S, Qiao CL, Zeng H, Liu LL (2018). Response of plant biomass to nitrogen addition and precipitation 
increasing under different climate conditions and time scales in grassland. Chinese Journal of Plant Ecology, 42, 818–830. DOI: 
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草地生态系统作为陆地生态系统重要的组成部

分, 其生产力约占陆地总初级生产力的1/3 (Hoekstra 

et al., 2005), 具有重要的生态系统服务功能(Wrage 

et al., 2011)。氮和水分是草地生态系统生产力的两

个重要限制性因素 (Hooper & Johnson, 1999; 

Yahdjian et al., 2011)。氮进入生态系统后对光合作

用和植物生长的影响存在差异, 进而导致植物生产

力的不同响应(Ren et al., 2017)。同时, 干旱和湿润

的草地生态系统生产力对降水变异所产生的响应也

存在差异(Wu et al., 2011)。生物量是构成生态系统

生产力的重要组分, 在许多研究中生物量常被近似

等同于生态系统生产力(Waring et al., 1998; DeLucia 

et al., 2007; Goulden et al., 2011)。因此, 在前所未有

的全球变化的大背景下, 理解草地生态系统生物量

对氮沉降和降水的时空响应显得十分重要。 

研究发现, 在低氮条件下, 植物为了获取氮, 会

增加向地下分配的光合产物(Dingkuhn et al., 2007; 

Grechi et al., 2007); 随着外源氮的添加, 草地生态

系统地上生物量显著增加(Lee et al., 2010), 分配到

地下的生物量减少, 草地群落生产力提高(Bai et al., 

2001)。然而, 不同植物种生物量的变化幅度存在差

异(Pan et al., 2011), 随着处理年限的增加, 群落物种

组成发生变化, 适应环境的植物物种生物量显著提

高, 成为优势种(Bai et al., 2010)。在环境较为干旱时, 

养分的迁移和传输均受到限制(Rouphael et al., 2012; 

He & Dijkstra, 2014), 添加的氮不易被植物快速吸

收。随着降水量的增加(Hayes & Seastedt, 1987), 养

分的可利用性增强(Tilman & Wedin, 1991), 增加的

生物量更多地被分配到地上, 导致地上生物量与地

下生物量的比值增加(Li et al., 2011)。目前, 地下生

物量对增雨的响应尚没有完全统一的结论, 呈增加

(Sala et al., 1988; Lauenroth & Sala, 1992; Wang et al., 

2012; Kang et al., 2013)、减少(Knapp et al., 2001; Li et 

al., 2011)或不变的趋势(Fay et al., 2000; Weltzin et al., 

2003; Zhou et al., 2009)。 

一般而言, 添加氮和增雨交互作用能显著提高

群落地上生物量和总生物量(Gao et al., 2011), 然而

也可能导致植物群落组成单一化, 进而降低植物多

样性(Harpole et al., 2007; 陆婷婷等, 2014)。同时有

研究表明, 不同植被类型的生物量对于氮水交互作

用的响应存在差异, 呈增加、减少或先增加后减少的

趋势(李文娇等, 2015; Ren et al., 2017), 但尚未得到

统一的结论。因此, 整合分析草地生态系统生物量如

何响应氮添加和增雨及其交互作用非常有必要。 

模型预测的结果表明, 未来草地生态系统仍将

受到氮沉降加剧 (Liu et al., 2013)和降水增加

(Cholaw et al., 2003)的影响。据估计, 全球氮沉降水

平在未来25年内还会加倍(Neff et al., 2002)。全球大

气环流改变引起的降水格局发生显著变化(Sugiyama 

et al., 2010), 未来高纬度地区的降水量将增加, 大部
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分地区的单次强降水事件也将增加(Easterling et al., 

2000; IPCC, 2012)。目前, 大多数关于草地生态系统

生物量的野外控制实验的研究存在很大的局限性: 

仅研究单一站点生物量变化及其影响因素; 仅研究

氮或降水单一因素对生物量变化的影响; 仅研究生

物量在短时间尺度上的变化及其影响因素(Vitousek 

& Howarth, 1991; Bai et al., 2008; LeBauer & 

Treseder, 2008; Fay et al., 2015)。 

综合以上因素, 在全球尺度上探讨草地生态系

统生物量在空间和时间尺度上对氮添加和增雨处理

的响应, 有助于更好地应对未来氮沉降加剧和极端

降水频发的全球变化, 为草地管理提供科学指导。针

对上述现有问题, 本研究从46篇已发表的文献中, 

收集全球41个野外实验站点时间跨度约为30年的

1 350条独立数据, 进行整合响应比与回归分析, 用

以研究草地生态系统生物量对氮增加和增雨两个独

立因素及其交互作用的影响, 并进一步探讨生物量

随氮添加梯度、增雨处理梯度的变化, 以及在空间格

局和时间尺度上的响应。 

1  材料和方法 

1.1  数据来源 

本文数据均提取自Web of ScienceTM和Google 

Scholar数据库中近30年间(即1990–2017年)有关氮

添加和增雨处理对草地生态系统生物量影响的相关

文献。通过对相关研究的数据及其来源的空间、时

间信息进行收集, 建立数据库, 从而开展本文草地

生态系统生物量在空间、时间尺度上对氮添加、增

雨处理响应的整合研究。本研究共整合文献46篇, 

独立数据1 350条, 整个数据库实验站点经度跨度

247.16 (123.61 W–123.51 E), 纬度跨度82.18 

(25.75 S–56.43 N), 集中分布在北半球中低纬度地

区。实验年限涵盖 1–10 年 , 年平均气温涵盖

0.3–24.5 ℃ , 年降水量涵盖159–1 400 mm (图1)。 

实验数据的筛选标准为: (1)实验设置位点需是

野外原位草地生态系统, 非室内控制实验; (2)野外

控制实验结果以图或表的形式说明实验组(如: 氮 

添加)和对照组的处理结果 TX 和 CX ; 重复次数 TN

和 CN ; 标准误 TSE 和 CSE ; 标准偏差 TSD 和 CSD ;  

(3)单一实验处理至少包含两个处理梯度; (4)增雨处

理仅包含雨量的变化, 不含降雨格局的变化; (5)在

不同实验处理(如氮添加、增雨处理和同时增氮增雨

处理)中, 测定相应变化指标, 主要包括草地生态系

统地上、地下、总生物量及地上、地下生物量比。

同时, 本研究收集包括野外实验站点经纬度、年平

均气温(MAT)、年降水量(MAP)等辅助信息。对于

缺失MAT、MAP信息的文献, 本研究通过R软件程

序包, 利用Climatic Research Unit Climatology ver-

sion 2.0 dataset (CRUCL 2.0, New et al., 2002)根据

站点的经纬度信息提取相应的MAT和MAP数据(附

录I)。 

其次, 为保证数据的相对独立性, 发表在不同

文献中的同一站点的同一实验数据被剔除, 不同

期刊中同一控制实验的不同实验处理, 如氮添加

 

 
 

图1  整合分析站点分布图。 
Fig. 1  The map of distribution of all the field experiments in this meta-analysis. 
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浓度、氮添加形式, 或同一实验处理的不同实验年

份视为一条独立数据。数据的提取方法包括从表格

中的数据直接摘录和从图中间接提取 , 使用

Engauge Digitizer (Free Software Foundation, Boston, 

USA)软件数字化图以提取量化的数据, 并尽量按

照统一标准减少人工处理误差, 生物量单位统一为

g·m–2·a–1。 

为探讨氮添加、增雨处理下, 草地生态系统生

物量在不同气候条件和不同时间尺度上的响应, 我

们将收集的数据分为两类: 第一类, 不同站点同一

实验处理的年均结果, 用来探究不同气候条件上的

响应; 第二类, 不同站点同一实验研究的逐年结果, 

用来研究时间格局上的响应(表1)。 

1.2  分析方法 

本研究通过数据整合(meta-analysis, Hedges et 

al., 1999)的方法对表1所列的数据进行分析。利用响

应比 (response ratio, RR) 以及对数响应比 (log 

response ratio, LRR)量化各个参数(草地生态系统地

上、地下、总生物量及地上地下生物量比)对氮添加、

增雨处理以及同时增氮增雨处理的效应, 即:  

T

C

X
RR

X
  (1) 

T

C

X
lnRR log

X
  (2) 

变异系数v的计算公式为:  
22

CT
2 2

T T C C

( )( )

( ) ( )

SS
v

N X N X
   (3) 

其中, CX 、 CS 和 CN 分别为对照处理下相应指标

的平均值、标准偏差和样本量, TX TS 和 TN 分别为 

实验处理水平下相应指标的平均值、标准偏差和样

本量。 

指标的累积效应 ( )E 通过求权重的方式进行计

算, 即:  

1

( )
n

i i
i

i

w logRR

E
w




 (4) 

其中, n为所有实验的总数, iW 为第i个实验的权重, 

计算方法为其变异系数的倒数, 即:  

1
i

i

W
v

  (5) 

每个指标RR的计算是通过对 E 进行反对数转

换以降低偏倚, 使样本近似成正态分布(Hedegs et 

al., 1999; Koricheva et al., 2013; Lu et al., 2013)。为

了在数据样本相对较小时更加精确地计算整合分析

数值, 我们采用9 999次重复迭代的方法计算95%的

置信区间来作为RR的异质性(Adams et al., 1997)。如

果95%置信区间(95%CI)与1没有重叠表明变量有显

著的正效应或负效应, 反之则认为变量间不存在显

著效应。RR取对数后LRR的95%置信区间则与0比较

是否存在显著差异。 

将LRR进行标准化以排除处理浓度的影响, 即

将单个实验处理水平以数据库平均值进行标准化, 

以氮添加对地上生物量影响的标准化为例: 数据库

平均施氮浓度为8.4 g·m–2·a–1, 即： 

T C
NT T (~ 8.4)

X X
X X

N


    (6) 

其中, NTX 是标准化后的施氮响应值, 效应值 TX 、

CX 分别为原始实验处理和对照数值, 标准化LRR 

 
表1  数据库结构及参数 
Table 1  Database structure and parameters  

氮添加 Nitrogen addition 

实验数量 Study numbers 地上生物量 AGB 地下生物量 BGB 总生物量 TB 地上地下生物量比 AGB/BGB 

年均 Annual mean 109 56 59 42 

年际 Inter-annual 169 79 74 37 

增雨处理 Precipitation increasing 

实验数量 Study numbers 地上生物量 AGB 地下生物量 BGB 总生物量 TB 地上地下生物量比 AGB/BGB 

年均 Annual mean 77 82 71 51 

年际 Inter-annual 62 90 98 32 

增氮增雨处理 Nitrogen addition and precipitation increasing 

实验数量 Study numbers 地上生物量 AGB 地下生物量 BGB 总生物量 TB 地上地下生物量比 AGB/BGB 

年均 Annual mean 19 21 17 14 

年际 Inter-annual 21 32 27 11 

数字表示独立实验个数。 
Values are the number of independent measurements. AGB, aboveground biomass; BGB, belowground biomass; TB, total biomass; AGB/BGB, the ratio of AGB to BGB. 
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(normalized LRR) = log NT

C

X

X
 (Liu et al., 2016)。其他

指标标准化过程同理。 

以上所有整合分析及整合回归计算由R软件里

的metafor软件包实现(Viechtbauer, 2010)。同时, 使

用填补法检验偏爱性对研究结果的影响, 结果表明

整合分析仅在氮添加处理下低估了总生物量增加的

程度, 其余研究结果均不受影响(附录II–V)。 

2  结果 

2.1  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理及

增氮增雨处理的响应 

氮添加显著增加草地生态系统的地上生物量和

总生物量(37%, 32%, 图2A、2C), 增加生物量的地

上部分分配比例(29%, 图2D)。增雨处理显著增加地

上、地下和总生物量(41%, 10%, 23%, 图2A–2C), 

同时显著增加地上部分的分配比例(25%, 图2D)。地

下生物量对单独氮添加处理的响应不显著(图2B), 

而同时进行增雨处理时, 地下生物量则显著增加

(42%, 图2B), 且其促进作用显著高于增雨处理

(10%, 图2B)。 

增氮增雨处理对地上、地下、总生物量(104%, 

42%, 60%, 图2A–2C)均有显著的促进作用, 其中对

地上生物量的促进作用显著高于地下生物量(104%, 

42%, 图2A、2B), 从而显著增加地上地下生物量的

比例(46%, 图2D)。 

2.2  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理沿

处理梯度的变化 

氮添加和增雨处理对地上生物量的促进作用沿

着氮添加处理水平(p < 0.01, 图3A)、增雨处理梯度

(p < 0.001, 图3E)增加而增加, 但地下生物量、总生

物量及地上地下生物量比的响应与处理水平并无显

著相关性(图3B–3D, 3F–3H)。 

2.3  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理的

响应随不同气候条件的变化 

随着年均温升高, 氮添加对年均温较高的草地

生态系统的地上生物量、总生物量及生物量向地上

分配的促进作用显著增强(p < 0.001; p < 0.001; p < 

0.01, 图4A、4C、4D)。随着年降水量增加, 氮添加

对降水量较高的草地生态系统的地上生物量、总生

物量及生物量向地上分配的促进作用增强(p < 0.001; 

p < 0.001; p < 0.01, 图5A、5C、5D)。 

在年平均气温较高的草地生态系统中, 增雨处

理对地下生物量、总生物量的促进作用显著低于年 
 

 
 
图2  氮添加处理(圆圈)、增雨处理(正方形)及同时增氮增雨处理(菱形)对地上生物量(AGB)(A)、地下生物量(BGB)(B)、总生

物量(TB)(C)及地上地下生物量比(AGB/BGB)(D)的影响(平均值± 95%CI)。图中数字代表独立研究数量。 
Fig. 2  Effects of N addition (in circle), precipitation increasing (in square) and N addition plus precipitation increasing (in rhombus) 
on aboveground biomass (AGB)(A), belowground biomass (BGB)(B), total biomass (TB)(C) and the ratio of aboveground biomass 
to belowground biomass (AGB/BGB)(D) (mean ± 95%CI). Numbers in the parentheses represent study number. 
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图3  整合回归结果显示地上生物量(AGB)(A, E)、地下生物

量(BGB)(B, F)、总生物量(TB)(C, G)和地上地下生物量比

(AGB/BGB)(D, H)沿处理梯度的变化。A–D代表氮添加 , 

E–H代表增雨处理, 圆圈的大小代表响应比在随机效应meta

回归中的权重。圆圈越大, 权重越大, 贡献度越高。黑色圆

点纵坐标为响应比平均值±标准误差, 横坐标为处理梯度

平均值±标准误差。 
Fig. 3  Bubble plots of the meta-regression results between 
the response of aboveground biomass (AGB)(A, E), 
belowground biomass (BGB)(B, F), total biomass(TB)(C, G) 
and the ratio of aboveground biomass to belowground bio-
mass (AGB/BGB)(D, H) to the treatment level of N addition 
and precipitation increasing. A–D represent the N addition 
treatment; E–H represent the precipitation increasing trea-
tment. The size of the bubble is the relative weight of the eff-
ect size (response ratio, RR) in the random-effects meta- 
regression. Larger bubbles indicate study outcomes that 
contribute a great overall weight in meta-regression. The 
y-direction error bars of the black dots represent the standard 
error of the means of response ratio; the x-direction error bars 
represent the standard error of treatment level under N 
addition and precipitation increasing. 

 
 
图4  整合回归结果显示随着实验站点年平均气温(MAT)升

高, 地上生物量(AGB)(A, E)、地下生物量(BGB)(B, F)、总

生物量(TB)(C, G)和地上地下生物量比(AGB/BGB)(D, H)在

不同处理下的变化。A–D代表氮添加, E–H代表增雨处理, 圆

圈的大小代表响应比在随机效应meta回归中的权重。圆圈越

大, 权重越大, 贡献度越高。黑色圆点纵坐标为响应比平均

值±标准误差, 横坐标为处理梯度平均值±标准误差。 

Fig. 4  Bubble plots of the meta-regression results between the 
response of aboveground biomass (AGB)(A, E), belowground 
biomass (BGB)(B, F), total biomass (TB)(C, G) and the ratio of 
aboveground biomass to belowground biomass (AGB/BGB)(D, 
H) to the mean annual temperature (MAT) in the study sites. 
A–D represent the N addition treatment; E–H represent the 
precipitation increasing treatment. The size of the bubble is the 
relative weight of the effect size (response ratio, RR) in the 
random-effects meta-regression. Larger bubbles indicate study 
outcomes that contribute a great overall weight in meta- 
regression. The y-direction error bars of the black dots represent 
the standard error of the means of response ratio; the x-direction 
error bars represent the standard error of the means of mean 
annual temperature (MAT). 
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均温较低地区的草地生态系统(p < 0. 01; p < 0.05, 

图4F、4G)。在年降水量较低的草地生态系统中, 增

雨处理促进草地生态系统的地上、地下和总生物量。

然而, 随着年降水量的增加, 增雨处理对生物量的

促进作用逐渐减弱, 而抑制作用则逐渐增强, 且随

年降水量越高抑制作用越强(p < 0.01; p < 0.01; p < 

0.001, 图5E–5G)。 

2.4  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理的

响应随时间尺度的变化 

 随着处理年限的增加, 氮添加和增雨对地上生

物量以及地上地下生物量分配比例的促进作用显著

增强(p < 0.001; p < 0.001; p < 0.001; p < 0.05, 图

6A、6E、6D、6H)。总生物量的增加仅在氮添加处

理下有显著的增强趋势(p < 0.001, 图6C), 在增雨

处理下没有明显的变化。早期施氮可以促进地下生

物量, 但随施氮年限的增加, 地下生物量显著下降

(p < 0.001, 图6B)。增雨处理下, 地下生物量随着处

理年限的增加显著增加(p < 0.001, 图6H)。 

3  讨论 

3.1  氮添加和增雨处理及两者交互作用对草地生

态系统生物量的影响 

氮添加对草地生态系统生产力的促进作用存在

阈值(Fang et al., 2012)。植物生长发育受到氮限制时, 

一定量的氮添加能够促进植物叶片的抗衰老过程

(韩炳宏等, 2016), 提高光合速率、增加植被高度和

叶面积指数(韩会阁等, 2015); 而当氮冗余时, 可能

引起土壤酸化、NH4
+和Al3+浓度增加, 对植物的生长

产生毒害作用(Bobbink et al., 1998; Stevens et al., 

2010), 抑制植物的生长发育, 从而降低植物生产力

(Mack et al., 2004)。本研究结果中氮添加浓度达到

30 g·m–2·a–1、增雨处理水平达到200%时, 地上生物

量的促进作用仍有显著的增加趋势(图3A、3E), 说

明草地生态系统的植物群落组成可能发生改变, 向

着适应高氮高降雨的环境方向发展。因此, 生物量

在高氮高降雨下仍有响应, 尚未达到阈值。 

随氮添加浓度提高, 草地地下、总生物量及地

上地下分配比例没有明显的增加趋势(图3B–3D)。

一般而言, 氮添加会增加地上生物量, 导致群落透

光率降低, 植物对养分的竞争转变为对光的竞争, 

加剧物种间的竞争排斥效应, 容易造成低矮植被的

丢失(Tilman, 1985; Gough et al., 2000)。植被的改变

会进一步影响地上和地下生物量的分配, 从而表现

为其生产力增加趋势不明显。此外, 沿增雨处理梯

度的提高, 地下、总生物量及地上地下分配比例也 

 

 
 

图5  整合回归结果显示随着实验站点年降水量(MAP)增加, 
地上生物量(AGB)(A, E)、地下生物量(BGB)(B, F)、总生物

量(TB)(C, G)和地上地下生物量比(AGB/BGB)(D, H)在不同

处理下的变化。A–D代表氮添加, E–H代表增雨处理, 圆圈的

大小代表响应比在随机效应meta回归中的权重。圆圈越大, 
权重越大, 贡献度越高。黑色圆点纵坐标为响应比平均值±
标准误差, 横坐标为处理梯度平均值±标准误差。 
Fig. 5  Bubble plots of the meta-regression results between 
the response of aboveground biomass (AGB)(A, E), below-
ground biomass (BGB)(B, F), total biomass(TB)(C, G) and 
the ratio of aboveground biomass to belowground biomass 
(AGB/BGB)(D, H) to the mean annual precipitation (MAP) in 
the study sites. A–D represent the N addition treatment; E–H 
represent the precipitation increasing treatment. The size of 
the bubble is the relative weight of the effect size (response 
ratio, RR) in the random-effects meta-regression. Larger bub-
bles indicate study outcomes that contribute a great overall 
weight in meta-regression. The y-direction error bars of the 
black dots represent the standard error of the means of re-
sponse ratio; the x-direction error bars represent the standard 
error of the means of mean annual precipitation (MAP). 
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图6  整合回归结果显示随处理年限增加 , 地上生物量

(AGB)(A, E)、地下生物量(BGB)(B, F)、总生物量(TB)(C, G)
和地上地下生物量比(AGB/BGB)(D, H)在不同处理下的变

化。A–D代表氮添加, E–H代表增雨处理, 圆圈的大小代表响

应比在随机效应meta回归中的权重。圆圈越大, 权重越大, 
贡献度高。黑色圆点纵坐标为响应比平均值±标准误差, 横
坐标为处理梯度平均值±标准误差。 
Fig. 6  Bubble plots of the meta-regression results between 
the response of aboveground biomass (AGB)(A, E), 
belowground biomass (BGB)(B, F), total biomass(TB)(C, 
G)and the ratio of aboveground biomass to belowground 
biomass (AGB/BGB)(D, H) to the study year. A–D represent 
the N addition treatment; E–H represent the precipitation 
increase treatment. The size of the bubble is the relative 
weight of the effect size (response ratio, RR) in the 
random-effects meta- regression. Larger bubbles indicate 
study outcomes that contribute a great overall weight in 
meta-regression. The y-direction error bars of the black dots 
represent the standard error of the means of response ratio; the 
x-direction error bars represent the standard error of the means 
of treatment time (a). 
 
 

没有明显的增加趋势(图3F–3H)。尽管生长季后期降

水量减少、土壤含水量下降, 多年生植物通过利用

土壤深层水累积地上、地下生物量, 减少次年春季

一年生植物可利用的水分 (Corbin & D’Antonio, 

2004)。但5 mm的有效降水量就能满足一年生植物

基本完成生活史, 且一年生小禾草类植物能够根据

降水量变化及时调整物候长短以适应生长(闫建成

等, 2013)。因此, 有研究表明增雨能通过增强一年

生植物的光竞争能力, 减少多年生植物的生物量

(毛伟等, 2014)。此外, 降雨量增加能够提高土壤有 

效水分, 促进光合作用(Thomey et al., 2011), 但也

会影响土壤中的其他因素, 如促进土壤氮矿化, 从

而提高土壤无机氮含量(Burke et al., 1997)。土壤无

机氮含量的增加会减少植被对地下生物量的分配

(陈骥等, 2013), 同时, 水分增加还会限制根系呼吸, 

从而抑制根系的生长, 导致地下生物量降低(Dukes 

et al., 2005)。 

氮添加的同时进行增雨处理显著增加地下生物

量, 而且效果显著高于单独增雨(42%, 10%, 图 2B), 

说明水分和土壤氮含量对草地生态系统生产力的影

响存在交互作用(Bell et al., 2008; Brueck et al., 2010; 

Li et al., 2011)。在环境较为干旱时, 养分的迁移和传

输均受到限制, 随着降雨量的增加, 土壤中养分限

制得以解除, 从而提高养分的可利用性, 促进植物

对养分的吸收利用, 最终提高生态系统生产力(Li et 

al., 2011), 因此氮水的交互作用往往呈协同效应(Niu 

et al., 2009)。 

3.2  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理的

响应在不同气候变化尺度下的格局 

较大区域尺度上, 温度、降水等环境因子是影响

植物生产力的关键气候因素 (Fang et al., 2001; 

Swemmer & Knapp, 2008; Yang et al., 2008)。在氮添

加处理下, 温暖性气候区的草地生态系统的地上生

物量、总生物量及生物量向地上分配的促进作用较

高(图4A、4C、4D), 这可能是由于从温暖性气候区

到寒冷性气候区, 年均温逐渐降低, 植被生长季明

显缩短(陈智等, 2014), 导致生产力受到的促进作用

降低。除了温度的调控作用之外, 不同气候区的陆

地生态系统也同时受到水分状况的影响, 无论是热

带、亚热带还是温带区域内, 在其相对湿润的气候

区具有更高的生产力(陈智等, 2014)。本研究的整合

结果也支持该观点, 即在海洋性气候区的草地生态

系统中, 施氮处理对地上生物量、总生物量及生物

量向地上分配的促进作用显著高于温带大陆性气候
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区的草地生态系统(图5A、5C、5D)。 

在增雨处理下, 寒冷性气候区的草地生态系统

的地下生物量、总生物量受到的促进作用显著高于

温暖性气候区的草地生态系统(图4F、4G)。一般而

言, 低温条件下, 草地生态系统土壤碳矿化速率较

低(黄文华等, 2014)、微生物活性较弱, 会受到更多

的氮限制(Fay et al., 2015)。增雨使土壤中可利用性

氮增加(Burke et al., 1997), 从而缓解草地生态系统

由低温引发的氮限制, 且研究发现寒冷性气候区的

植物生物量比温暖性气候区的植物生物量对氮添加

的响应更为敏感(Xia & Wan, 2008)。因此, 相比于荒

漠草地、典型草地和温带湿润草地, 冻原和高山草

地等受温度限制的草地生态系统增雨后生物量增加

更为明显。未来在高纬度、赤道太平洋附近及中纬

度的湿润气候区中年降水量呈增加趋势, 而大部分

中纬度和亚热带干旱气候区的年降水量将进一步减

少(Stocker et al., 2013), 这种区域性的降水量改变

将使优势物种的分布区域向高海拔偏移(Kelly & 

Goulden, 2008), 可能进一步促进寒冷性气候区草

地生态系统生产力。 

3.3  草地生态系统生物量对氮添加和增雨处理的

响应在时间尺度上的格局 

长期氮添加处理对地下生物量的促进作用在处

理后期转为抑制作用(图6B), 这表明草地生态系统

可能发生物种组成的改变(Clark & Tilman, 2008), 

植被由深根系向浅根系物种发生转变。长期增雨处

理下地上、地下生产量的促进作用都有增加的趋势

(图6E、6F), 可能是在水分条件充足时, 植物个体生

长得到促进, 地上生物量持续累积, 根系生物量随

着个体植株的增大也得到促进(Li et al., 2011)。一般

认为, 降水变化对植物地上初级生产力的影响具有

累积效应, 群落地上初级生产力与年降水量在空间

尺度上呈线性相关关系, 在时间尺度上呈二次曲线

关系(王玉辉和周广胜, 2004)。然而, 总生物量的促

进作用(图6G)在长期增雨处理下没有显著变化, 说

明长期的水分添加可能引起淋溶(Zhu et al., 2016), 

使得土壤中氮流失。因此, 生产力长期持续的增加

需要外源营养元素添加(Ren et al., 2017)。长期氮、

水分的添加有利于改善草地生态系统的养分条件, 

促进植物迅速生长, 加快养分周转, 进而有利于竞

争得到更多的养分。 但是在养分贫瘠时, 植物生长较

慢, 滞留吸收养分的能力较强, 反而可以防止养分

损失或被其他竞争性植物吸收利用(Yuan et al., 2006)。 

长期氮添加、增雨及同时增氮增雨三种处理下, 

地上地下生物量比都显著增加, 生物量更多地向地

上分配(29%、25%、46%, 图2D), 且随着处理年限

的增加, 比值也呈现逐渐增加的趋势(图6D、6H)。在

短期时间尺度上, 地上生物量的持续增加有利于在

农牧业活动中收获更多作物; 在长时间尺度上, 若

缺乏相应合理的草地生态系统管理措施, 则可能因

过度放牧、割草等活动打破其系统平衡, 对草地生态

系统生物量造成负面影响。 
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