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摘  要  羊草(Leymus chinensis)是我国北方典型草原群落的主要建群种和优势种, 由于长期的过度放牧, 羊草草原生态系统

的结构和功能严重退化。养分添加作为恢复草地生态系统的一种管理措施, 其应用目前还处于实验性研究阶段。关于羊草的

地上-地下功能性状对养分添加, 尤其是P添加的响应研究较少, 相关机制尚不十分清楚。为此, 该文以羊草为研究对象, 通过

温室栽培进行N (50, 100, 250 mg N·kg–1)和P (5, 10, 25 mg P·kg–1)各3个水平的养分添加实验, 研究羊草的地上-地下功能性状

对N、P添加的响应及适应机制。主要研究结果表明: 1)羊草的地上生物量和总生物量主要受N添加的影响, N添加显著提高了

羊草的地上生物量, 而地下生物量主要受P添加的影响, 尤其在中N和高N水平, P添加显著降低了羊草的地下生物量。羊草的

根冠比受N、P添加的共同影响, 随着N、P添加梯度加大, 根冠比显著降低, N、P添加促进了羊草生物量向地上部分的分配和

N、P向叶片的分配。2)在低N和高N水平, 羊草对P添加的响应与适应机制不同。低N水平, 羊草主要通过增加光合速率和比

根长(SRL), 提高光合能力和根系对N的获取能力促进地上部分的生长, 而根系对P的吸收有利于地下部分的生长; 在高N水

平, P添加对羊草的个体生长无明显促进作用, 甚至地下生物量明显受到P素抑制, 羊草主要通过保持较高的比叶面积(SLA)和
SRL, 提高对光资源的截获能力和根系对N的获取和吸收能力, 维持地上部分的生长。3)相对于地上性状, P添加对羊草的地下

性状影响更大, 羊草的SLA与SRL呈较弱的正相关关系, 表明叶片与根系在资源获取和利用方面具有相对独立性。 
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Abstract 

Aims  Leymus chinensis is a constructive and dominant species in typical steppe of northern China. The structure 
and functions of L. chinensis grassland ecosystem has been degenerated seriously due to long-term overgrazing in 
recent decades. As an effective measure to restore the degraded grasslands, the effects of nutrient addition on plant 
growth and ecosystem structure and functioning have been paid more attention in manipulation experimental re-
search. The effects of nutrient addition, especially P addition on the above- and below-ground functional traits of 
L. chinensis have rarely been studied; particularly the underpinning mechanisms remain unclear. Our objective is 
to examine the responses and adaptive mechanisms of L. chinensis to different levels of N and P additions. 
Methods  We conducted a culture experiment in the greenhouse, with three levels of N (50, 100 and 250 mg 
N·kg–1) and P (5, 10 and 25 mg P·kg–1) addition treatments. The above- and below-ground biomass, leaf traits 
(e.g., specific leaf area, leaf N and P contents) and root traits (e.g., specific root length, root N and P contents) of 
L. chinensis were determined in this study. 
Important findings  Our results showed that: 1) the aboveground biomass and total biomass of L. chinensis were 
mostly affected by N addition, while the belowground biomass was mainly affected by P addition. N addition 
greatly enhanced the aboveground biomass of L. chinensis, while P addition reduced the belowground biomass at 
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the moderate and high N levels. The root-shoot ratio of L. chinensis was influenced by both N and P additions, 
and root-shoot ratio decreased with increasing N and P levels. N and P additions promoted more biomass and N 
and P allocations to aboveground and leaf biomass. 2) Leymus chinensis showed different responses and adaptive 
mechanisms to P addition at low and high N levels. At low N level, L. chinensis exhibited high photosynthetic rate 
and specific root length (SRL) to improve photosynthetic capacity and root N acquisition, which promoted above-
ground biomass. High root P content was favorable for belowground biomass. At high N level, P addition did not 
significantly affect plant growth of L. chinensis, even reduced its belowground biomass. Leymus chinensis showed 
high specific leaf area (SLA) and SRL to improve light interception and N acquisition in order to maintain stable 
aboveground biomass. 3) P addition greatly impacted below-ground than above-ground functional traits. SLA ex-
hibited a weakly positive correlation with SRL, indicating L. chinensis exhibited relatively independence of re-
source acquirement and utilization between leaf and root functional traits. 
Key words  Leymus chinensis, plant functional traits, above- and below-ground relationships, nitrogen and 
phosphorus allocation, nitrogen and phosphorus additions 
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羊草(Leymus chinensis)是多年生根茎禾草, 由
于其营养繁殖能力很强, 且具有典型的克隆生长特

性, 是我国北方典型草原的主要建群种或优势种, 
在东北草原和内蒙古草原经常形成大面积的单优种

植被(李永宏, 1993)。自1980年以来, 由于长期的过

度放牧, 我国北方草原生态系统的结构和功能严重

退化, 羊草种群也受到了明显的影响, 其生物量和

密度显著降低(王仁忠, 1997; 王玉辉等, 2002)。养分

添加(主要是N素添加)是恢复退化草地生态系统的

一种有效手段, 但目前在草地的恢复与治理上应用

较少(潘庆民等, 2005)。因此, 研究羊草对养分添加

的响应与适应机制, 对于我国草地生态系统的恢复

与管理具有重要意义。 
关于羊草的功能性状对N素添加的响应及其适

应策略, 已经开展了较多的研究, 但在不同组织水

平下, 研究结果也不尽相同。例如, 在生态计量化学

方面, 通过在内蒙古典型草原进行的养分添加实验

研究发现: N添加提高了羊草的叶片N含量, 但对叶

片P含量没有显著影响(白雪等, 2014)。N添加也能显

著提高羊草绿叶和衰老叶片的N、P含量, 从而降低

叶片对N和P的再吸收, 整体上提高N和P在植物体

内的周转速率(Lü et al., 2013)。根据生长速率假说

(growth rate hypothesis), 羊草的生长速率与全P含
量存在正相关关系, 而与N:P存在负相关关系, 不
同来源的羊草种植在同一环境条件下, 来自N、P含
量较高土壤的羊草具有较高的生长速率, 这可能是

羊草对特定地域生境条件长期适应的结果(徐劲草

和许新宜, 2013)。也有研究发现, 羊草植株的N:P随

着N添加在一定范围内保持稳定 (Zhang et al., 
2004)。从生理特性方面, Chen等(2005)研究发现, N
添加能够提高羊草的最大光合速率, 但对羊草的净

光合速率、蒸腾速率和气孔导度没有显著影响; 随
着N添加梯度加大, 羊草的水分利用效率增加, 而N
素利用效率降低。万宏伟等(2008)研究发现羊草通

过增加比叶面积(SLA)和叶片N含量提高对光的竞

争能力。白雪等(2014)研究发现, 羊草对N添加的响

应因组织水平而异, 也受年际间降水变化的影响, 
羊草通过增加SLA、叶片大小和叶片N含量, 提高整

体光合能力, 从而促进个体生长。这些结果主要是

定性描述羊草对N变化的生理生态响应, 并没有在

机理上对这些响应做出解释。 
和N一样, P也是植物生长的主要养分限制因

子, 因此N素和P素添加均被用于恢复退化的草地

生态系统, 以恢复生态系统的生产力。目前, 关于羊

草功能性状对养分添加响应的研究多集中在N素添

加(Chen et al., 2005; 万宏伟等, 2008; Bai et al., 
2010; Lan & Bai, 2012; Lü et al., 2013), 而关于P添
加以及N和P交互作用对羊草功能性状的影响研究

得较少(黄菊莹等, 2012; 白雪等, 2014), 相关机制

尚不十分清楚。白雪等(2014)发现, 尽管羊草草原主

要受N素限制, 但在一定条件下也受P素限制。因此, 
关于P添加对羊草植物功能性状的影响近年来逐渐

受到关注。例如, 白雪等(2014)研究发现, P添加提高

了羊草的叶片N和P含量; 黄菊莹等(2012)的研究表

明随着P添加梯度增加 , 羊草的根冠比降低。而  
且 , N供应水平的变化也影响了羊草对P的吸收   
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(Marklein & Houlton, 2012), 因此, N、P供应比例的

改变可能会对植物功能性状产生较大的影响。通过

控制实验, 开展不同N添加水平下植物对P添加梯

度的响应与适应机制的研究, 有助于更好地理解植

物对养分环境波动的适应能力。 
目前, 已有的养分添加实验研究主要针对羊草

地上部分的功能性状, 很少涉及羊草地下部分(如
根系)的功能性状, 尤其是关于羊草的地上-地下功

能性状及其关联的研究较少。Liu等(2010)的研究表

明在群落、局地、区域和样带尺度上, 包括羊草在

内的许多草原植物的地上和地下功能性状之间具有

一定的联系, 如叶片N与根系N含量、SLA与比根长

(SRL)之间均呈显著的正相关关系。而且, 黄菊莹等

(2012)研究发现, 随着N和P添加量的增加, 羊草的

地上、地下生物量和养分库呈现先增加后降低的趋

势, 根冠比呈降低的趋势。因此, 养分添加可能会改

变羊草的地上-地下功能性状及其关联, 但缺乏相

关的研究来进行验证。开展关于羊草的地上-地下功

能性状对N、P添加的响应及关联研究, 有助于全面

理解和揭示羊草对养分添加的响应与适应机制, 为
退化草地生态系统的恢复提供理论依据。 

由于野外实验不可避免地要受到外界环境(如
气候、土壤异质性等)和生物因素(如物种间的相互作

用)的影响, 而室内栽培实验能够较好地避免这些因

素的影响, 有利于揭示羊草对养分添加的响应与适

应机制。为此, 我们设计了室内羊草栽培实验, 采用

了低、中、高3个N和P添加梯度的交互处理, 以全面

研究N、P及其交互作用对羊草整株性状、叶片和根

系功能性状的影响, 本研究拟回答两个方面的科学

问题: 1) N、P添加对羊草个体的地上与地下生物量及

养分分配如何影响？对叶片(如SLA、叶片N和P含量)
与根系(如SRL、根系N和P含量)性状如何影响? 2)羊
草的地上与地下功能性状之间有何关联？是否存在

权衡(trade-offs)或协同(synergies)关系？在低N和高N
水平, 羊草对P添加的响应及适应机制是什么? 

1  材料和方法 

1.1  试验设计 
本实验在中国科学院植物研究所的温室内进

行。2010年4月初, 以蛭石作为培养基质, 在约25 ℃
的温室内选取羊草种子进行幼苗萌发试验。待羊草

幼苗长至约5 cm高时, 选取大小较一致的植株6–8

株移栽至塑料盆(直径15 cm、高15 cm)中, 共准备

100盆移栽好的羊草幼苗备用。 
实验设计包括2个养分(N、P)添加处理, 每个养

分设置3个水平, 其中N添加的3个浓度水平为: N1 
= 50 mg·kg–1、N2 = 100 mg·kg–1、N3 = 250 mg·kg–1, P
添加的3个浓度水平为: P1 = 5 mg·kg–1、P2 = 10 
mg·kg–1、P3 = 25 mg·kg–1, 添加量均为纯N或纯P的
质量与花盆内蛭石质量之比。本实验共设计10个处

理, 每个处理均包含不同的N和P添加梯度, 具体

为: N0P0 (对照)、N1P1、N1P2、N1P3、N2P1、N2P2、
N2P3、N3P1、N3P2、N3P3, 每个处理10个重复。

N和P添加的浓度水平是参考中国科学院内蒙古草

原生态系统定位研究站自2000年设置的长期N素

(0、1.75、5.25、10.5、17.5、28.0 g N· m–2)和P素(0、
2、4、8、16、32 g P2O5·m–2)添加实验平台(Bai et al., 
2010)的实验处理设置的。由于野外实验是按施肥面

积换算的, 与室内实验按盆栽土壤质量换算不同, 
故而根据野外实验的养分处理水平, 本实验将N添

加量设计为50、100、250 mg N·kg–1, 而P添加量与N
的比例按1:10计算, 设计为5、10、25 mg P·kg–1。N、

P养分的添加采用配制并稀释好的NH4NO3 和

Na2HPO4溶液, 同时在对照和所有处理中均添加了

由ZnSO4、MnCl2、Na2MoO4、H3BO3配置的微量元

素混合溶液, 以保证植物不受其他元素的限制。2010
年5月初, 待羊草幼苗完全成活后, 根据N、P添加处

理, 分6次每隔10天加入Na2HPO4和NH4NO3营养液。 
1.2  植物功能性状测定 

2010年7月初, N、P添加处理约60天后, 羊草叶

片生长至成熟状态, 进行植物功能性状的观测。首

先进行叶片光合生理性状的测定。利用LI-6400便携

式光合作用测定系统 (LI-COR, Lincoln, USA), 在
光强 1 500 µmol photons·m–2·s–1 、 CO2 浓度 400 
µmol·mol–1、叶片温度20 ℃及空气流通速率500 
µmol·s–1的控制条件下, 测定羊草叶片的净光合速

率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)等气体交换参

数, 进一步计算水分利用效率(WUE = Pn/Tr)。选取

羊草最顶端完全展开的健康叶片, 每盆羊草测定

1–2个叶片, 每个处理测定10盆重复。 
羊草的光合生理性状测定完成后, 进行整株性

状、叶片和根系性状的观测。对盆栽羊草进行破坏

性取样, 将植株全部挖出后清洗干净, 将植株分为

根、茎、叶3个部分 , 分别称量其鲜质量。利用
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LI-3100 C型便携式叶面积仪 (LI-COR, Lincoln, 
USA)测定叶片面积, 利用Winrhizo根系分析系统

(Regent, Quebec, Canada)扫描测定根系的总长度, 
然后将各部分样品于70 ℃烘干, 用1/10000天平称

量。羊草个体的地上生物量为茎和叶的质量之和, 
地下生物量为根系总质量, 总生物量为地上与地下

生物量之和, 根冠比为地上与地下生物量之比。SLA
为叶片面积与叶片质量之比, SRL为根系总长度与

根系质量之比。进一步对叶片和根系样品进行N、P
养分分析, 全N用CHNOS元素分析仪(vario EL III, 
Elementar Analysensysteme GmbH, Hanau, Germany)
测定, 全P用钼锑钪比色法(6505紫外分光光度计, 
Jenway, Stone, UK)测定。羊草的叶片N、P总量分别

为叶片生物量与N、P含量的乘积, 根系N、P总量分

别为根系生物量与N、P含量的乘积, 羊草的N分配

为叶片总N含量与根系总N含量之比, P分配为叶片

总P含量与根系总P含量之比。 
1.3  统计分析 

数据分析利用SAS 9.2 (SAS, Cary, USA)统计

分析软件。采用双因素方差分析, 将不同水平的N 
(N1、N2、N3)、P (P1、P2、P3)添加处理作为固定

因子, 分析不同N、P添加水平及交互作用对羊草功

能性状的影响。同一N水平下, 不同P添加处理之间

的差异采用单因素方差分析和最小显著差异(LSD)
多重比较方法。用一般线性回归分析法分析所有处

理下羊草的地上性状与地下性状之间的关系, 并分

别对低N和高N水平所有P添加处理下, 羊草的整株

性状与叶片、根系性状之间的关系进行相关分析。 

2  结果和分析 

2.1  羊草地上、地下生物量、总生物量和根冠比对

N、P添加的响应 
不同N、P添加处理的双因素方差分析结果表

明: N添加对羊草个体的地上生物量、地下生物量、

总生物量和根冠比影响显著; P添加及N、P交互处理

对羊草个体的地下生物量和根冠比影响显著(表1)。
在低N水平, 羊草的地上生物量随着P添加梯度而

升高, 在中、高N水平, 羊草的地上生物量在不同P
处理中差异不显著(图1)。与地上生物量相反, 羊草

的地下生物量在低N水平对P添加的响应不显著, 
而在中、高N水平, 地下生物量随着P添加梯度而降

低。羊草的总生物量随着N添加梯度而显著上升(p < 

0.000 1), 但在相同水平的N添加处理中, 总生物量

对不同P添加的响应没有显著差异。羊草根冠比随

着N和P添加的梯度, 均显著降低(p < 0.000 1), 在
低、中、高3个N水平下, 羊草根冠比对P添加的响

应均表现出P1 > P2 > P3的趋势。 
2.2  叶片和根系生物量间的N、P分配 

N和P添加对羊草N、P在叶片与根系生物量之

间的分配(以总N、P质量比表示)均有显著影响(表
1)。在低N和中N水平, P添加显著提高了N向叶片生

物量的分配比例; 而在高N水平, P添加对N分配的

影响不显著, 但N向叶片生物量的分配比例显著高

于低N和中N水平(图2)。在低、中、高3个N水平下, 
P添加均显著提高了P向叶片生物量的分配比例, 且
在高N水平的分配比例明显高于低N和中N水平。总

的来看, 在高N水平, N向叶片生物量的分配比例比

低N水平提高了4.2倍, 而P向叶片生物量的分配比

例提高了2.8倍。 
2.3  叶片和根系N、P含量和N:P比对N、P添加的

响应 
N添加对羊草的叶片和根系N含量、叶片和根系

P含量, 以及叶片和根系N:P比均有显著影响, 而P
添加及N、P交互处理对根系N含量、叶片和根系P
含量, 以及叶片和根系N:P比影响显著(表1)。叶片N
含量随着N添加而显著升高(p < 0.000 1), 在低、中、

高3个N水平下, 叶片N含量的平均值分别为2.02%、

2.57%和4.27%, 但叶片N含量对P添加响应不显著

(图2)。根系N含量也随着N添加而显著升高(p < 
0.000 1), 3个N水平中, 根系N含量的平均值分别为

0.97%、1.09%和1.98%, 且在高N水平下根系N含量

随着P添加而增加。叶片和根系P含量对N和P添加的

总体响应均显著, 在低N和高N水平, 叶片P含量随

着P添加而增加, 而在低N和中N水平, 根系P含量

随着P添加而降低。总体来看, 羊草叶片的N含量显

著高于根系N含量, 而叶片P和根系P含量大致相

当。叶片和根系对N添加的响应趋势较为一致, 而对

P添加的响应有所不同。羊草叶片的N:P (10–15)远
高于根系的N:P (4.5–9.0)。在低N和高N水平, 叶片

N:P随着P添加而降低, 而在低N和中N水平, 根系

N:P随着P添加而增加(图3)。 
2.4  SLA和SRL对N、P添加的响应 

N和P添加对羊草的SLA和SRL均有显著影响, 
N、P交互处理仅对羊草的SRL影响显著(表1)。SLA 
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图1  氮、磷添加对羊草个体的地上生物量(A)、地下生物量(B)、总生物量(C)和根冠比(D)的影响(平均值±标准误差)。不同字

母代表在相同N添加水平下, 不同P添加处理之间差异显著(p < 0.05), p值为显著性水平, ns表示P处理间差异不显著。N0P0, 对
照; N1、N2、N3分别表示低、中、高N水平; P1、P2、P3分别表示低、中、高P水平。 
Fig. 1  Effects of N and P additions on individual aboveground biomass (A), belowground biomass (B), total biomass (C), and root: 
shoot ratio (D) of Leymus chinensis (mean ± SE). Different letters indicate significant difference (p < 0.05) among different P treat-
ments at the same N level. p values indicate significant levels, and ns indicates non-significant difference among P treatments. N0P0, 
control; N1, N2, N3 represent low, moderate and high N levels, and P1, P2, P3 represent low, moderate and high P levels. 
 

  
图2  氮、磷添加对羊草叶片与根系生物量N、P分配(A, B)的影响(平均值±标准误差)。生物量N、P分配分别为叶片与根系总

N、P质量之比。不同字母代表在相同N添加水平下, 不同P添加处理之间差异显著(p < 0.05), p值为显著性水平, ns表示P处理间

差异不显著。N0P0, 对照; N1、N2、N3分别表示低、中、高N水平; P1、P2、P3分别表示低、中、高P水平。 
Fig. 2  Effects of N and P additions on N (A) and P (B) allocation between leaf and root biomass of Leymus chinensis (mean ± SE). 
N allocation is calculated as the ratio of leaf N biomass to root N biomass, and P allocation is the ratio of leaf P biomass to root P 
biomass. Different letters indicate significant difference (p < 0.05) among different P treatments at the same N level. p values indicate 
significant levels, and ns indicates non-significant difference among P treatments. N0P0, control; N1, N2, N3 represent low, moderate 
and high N levels, and P1, P2, P3 represent low, moderate and high P levels. 
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图3  氮、磷添加对羊草叶片(A)和根系(B) N、P含量及N:P比的影响(平均值±标准误差)。不同小写字母代表在相同N添加水

平下, 不同P添加处理间差异显著(p < 0.05), P值为显著性水平, ns表示P处理间差异不显著。N0P0, 对照; N1、N2、N3分别表

示低、中、高N水平; P1、P2、P3分别表示低、中、高P水平。 
Fig. 3  Effects of N and P additions on leaf (A) and root (B) N, P, and N:P ratios of Leymus chinensis (mean ± SE). Different letters 
indicate significant difference (p < 0.05) among different P treatments at the same N level. P values indicate significant levels, and ns 
indicates non-significant difference among P treatments. N0P0, control; N1, N2, N3 represent low, moderate and high N levels, and 
P1, P2, P3 represent low, moderate and high P levels. 
 
 
在低、中N水平对P添加的响应不明显, 而在高N水

平有降低的趋势(图4)。SRL对N和P添加的响应明显

强于SLA, 在低N水平, SRL随着P添加梯度而增加, 
但在高N水平, 则有降低的趋势。 
2.5  地上性状与地下性状之间的关系 

对所有处理下羊草的地上与地下性状的相关分

析表明, 羊草的地上生物量与地下生物量之间没有

显著的相关性, 而SLA与SRL (R2 = 0.04, p = 0.055 8)、
叶片N与根系N含量(R2 = 0.82, p < 0.000 1)、叶片P
与根系P含量(R2 = 0.28, p < 0.000 1)之间均呈显著

的正相关关系(图5)。 
2.6  低N和高N水平下植物功能性状之间的关系 

整株性状与叶片、根系性状的相关分析表明, 
在低N水平的所有P添加处理中, 羊草的地上生物 
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图4  氮、磷添加对羊草的比叶面积(A)和比根长(B)影响(平均值±标准误差)。不同字母代表在相同N添加水平下, 不同P添加

处理之间差异显著(p < 0.05), p值为显著性水平, ns表示P处理间差异不显著。N0P0, 对照; N1, N2, N3分别表示低、中、高N水

平; P1, P2, P3分别表示低、中、高P水平。 
Fig. 4  Effects of N and P additions on specific leaf area (A) and specific root length (B) of Leymus chinensis (mean ± SE). Different 
letters indicate significant difference (p < 0.05) among different P treatments at the same N level. p values indicate significant levels, 
and ns indicates non-significant difference among P treatments. N0P0, control; N1, N2, N3 represent low, moderate and high N lev-
els, and P1, P2, P3 represent low, moderate and high P levels. 
 
 

 
 
图5  羊草个体地上与地下生物量(A)、比叶面积与比根长(B)、叶片与根系N、P含量(C、D)之间的关系。 
Fig. 5  Relationships between individual aboveground and belowground biomass (A), specific leaf area and specific root length (B), 
leaf N and root N contents (C), leaf P and root P contents (D) of Leymus chinensis. 
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量与Pn和SRL正相关, 而地下生物量、根冠比均与根

系P含量正相关(表2)。此外, 叶片与根系性状之间的

相关分析表明SLA与叶片N (r = 0.67)和根系N含量(r 

= 0.57)正相关, SRL与根系N含量(r = 0.37)正相关, 
而与根系P含量(r = –0.37)负相关, Pn与根系N含量

正相关(r = 0.49)。 
在高N水平的所有P添加处理中, 羊草的地上

生物量、总生物量均与SLA和SRL正相关, 而与WUE
负相关, 总生物量还与Pn负相关; 羊草的地下生物

量、根冠比均与根系N含量负相关(表2)。叶片和根

系性状之间的相关分析表明, SLA与Pn (r = –0.34)和
根系P含量(r = –0.38)负相关, 而Pn与根系N (r = 
0.54)含量正相关。 

3  讨论 

以往关于羊草对养分添加的实验研究多是在野

外的自然生境中进行的(Chen et al., 2005; 万宏伟

等, 2008; Lan & Bai, 2012; Lü et al., 2013; 白雪等, 
2014), 或是通过盆栽实验, 但只针对某一方面的生

理生态特性进行研究(王云龙等, 2004; Xu & Zhou, 
2006)。相比以往研究, 本研究通过盆栽实验, 利用

温室控制稳定的温度和湿度, 添加定量的有效态N
和P, 排除了气候变化、环境异质性和群落内物种竞

争等干扰因素。本实验设计了低、中、高3个N和P
梯度及其交互作用, 以更好地模拟养分供应的不同

比例, 较为系统地测定了羊草的地上、地下关键功

能性状, 以期更好地揭示羊草对不同养分环境的响

应及适应机制。 
3.1  N、P添加对羊草生物量分配和养分分配的影

响及机制 
我们的结果表明, 羊草的地上生物量主要受N

添加的影响, 高N水平下, 羊草的地上生物量约为

低N水平的3.5倍, 仅在低N水平下, P添加会提高羊

草的地上生物量, 说明在N供应水平较低的情况下, 
P添加对羊草生长有一定的促进作用。羊草的总生

物量也主要受N添加的影响, 中N和高N水平羊草的

总生物量约为低N水平的2.0–3.0倍。这些结果表明, 
羊草的个体生长主要受N素限制, 这与基于野外养

分添加实验的研究结果较为一致, 例如: 白雪等

(2014)研究发现N添加对羊草生长具有明显的促进

效应, 使其个体生物量显著增加; 潘庆民等(2005)
研究表明N添加显著提高了羊草群落的地上生物

量。与地上生物量相反, 羊草的地下生物量主要受P
添加的影响, 尤其在中N和高N水平, P添加会显著

降低羊草的地下生物量。羊草的根冠比受N、P添加

的共同影响, 随着N和P添加的梯度, 根冠比显著降

低, 表明N、P添加均促进了植物向地上生物量的分

配。此结果与黄菊莹等(2012)通过盆栽实验研究羊

草对N、P添加的响应结果较为一致。通过分析N、

P在叶片与根系生物量之间的分配, 我们的研究发

现N、P添加均显著促进了羊草向叶片生物量的N、

P分配, 在高N水平, N、P向叶片生物量的分配比例

比低N水平分别高出4.2倍和2.8倍。而且, 羊草的叶

片N含量显著高于根系N含量, N、P添加提高了叶片

P含量, 但降低了根系P含量, 也表明N、P添加促进

了羊草向叶片生物量的N、P分配。Müller等(2000)
也认为在养分条件较好时, 植物倾向于将生物量较

多地分配于地上部分, 在养分条件较差时则倾向于

分配至地下部分。 
羊草N、P向叶片的分配比例增加, 主要是因为

随着N、P添加, 羊草由对地下养分的竞争逐渐转化

为对地上光资源的竞争(Pan et al., 2011; Lan & Bai, 
2012)。这不仅是羊草对养分环境波动的适应, 也有

利于其在自然群落中的竞争。因为随着N和P添加, 
根系的养分吸收能力逐渐过剩, 将更多的资源分配

给地上部分, 植株变得高大, 以利于获得更多的光

照(Lan & Bai, 2012)。SLA和SRL反映了植物对光强

和土壤养分的获取能力(Cornelissen et al., 2003)。本

研究中, 羊草SRL在中N水平最低, 而在低N和高N
水平较高。其原因可能是, 在中N水平, 羊草对养分

资源的吸收高于低N水平, 因此羊草降低SRL以适

应较高浓度的养分环境。随着N添加, 高N水平促进

了植株的养分周转(Marklein & Houlton, 2012), 细
根比例增加以满足植物快速生长的养分需求, 因此

羊草SRL又随之增加。本研究中, 羊草的SLA较为稳

定, 在低N、P水平, 植物分配较多的资源于叶片以

提高其最大光合潜能, 而随着N、P添加, 羊草生长

不受养分限制, 其增加N、P分配也不能提高光合速

率, 因而SLA较为稳定。万宏伟等(2008)认为, 随着

N添加导致光资源竞争加剧, 不同物种对光资源的

竞争策略和竞争力有显著差异, 而羊草能够通过提

高SLA和叶片N含量提高其对光资源的利用。 
我们的研究表明, 相对于地上性状, P添加对羊

草的地下性状影响更大, 其原因可能是, 羊草是根
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系与丛枝菌根真菌(AMF)共生的物种, 而菌根真菌

更有利于根系对P的吸收(Li & Feng, 2001)。已有研

究表明, 不同植物的共生菌根效应存在很大差异, 
可以是正效应、中性或负效应, 与植物生长的养分

环境有关。在土壤有效养分供应充足的情况下, 菌
根共生对植物生长没有积极影响, 甚至会导致植物

生物量下降(Hart et al., 2003; 雷垚等, 2013)。本研究

中, 在中、高N 水平, P 添加显著降低了羊草的根系

P 含量和地下生物量, 其原因可能是在N供应较高

条件下, 菌根真菌对P吸收的作用有限, 而P的过量

添加抑制了根系生长。植物功能性状之间的权衡

(tradeoffs)或协同(synergies)关系, 反映了植物为适

应环境变化所采取的策略 (Lavorel & Grigulis, 
2012)。本研究中, 尽管羊草的地上生物量与地下生

物量之间没有显著的相关性, 但从总的趋势看, 沿
着N、P添加梯度, 羊草的地上生物量增加, 而地下

生物量降低, 根冠比也呈降低趋势, 表明羊草在地

上与地下部分的资源分配方面采取了一定的权衡策

略。羊草的叶片N与根系N含量、叶片P与根系P含
量之间均呈显著的正相关关系, 其原因主要是根系

从土壤中吸收N、P进而传输到叶片, 因而叶片与根

系养分表现出高度的协同性。羊草的SLA与SRL之间

呈较弱的正相关关系, 表明羊草叶片与根系在资源

获取和利用方面具有相对的独立性。 
3.2  低N和高N水平下羊草对P添加的适应机制 

在低N水平, 随着P添加梯度, 羊草的地上生物

量、叶片P含量和SRL增加, 而地下生物量、叶片和

根系N含量和SLA变化不大。表明在低N水平, P添加

促进了地上部分生长, 而对地下部分影响不大。羊

草的地上生物量与Pn和SRL呈正相关关系, 而地下

生物量与根系P含量呈正相关关系, SRL与根系N含

量呈正相关关系。这些结果表明, 羊草主要通过提

高光合能力和根系对N的获取能力促进地上部分的

生长, 而根系对P的吸收有利于地下部分的生长。 
在高N水平, 随着P添加梯度, 羊草的地上生物

量和叶片N含量无明显变化, 而地下生物量降低, 
叶片P含量和根系N含量增加。羊草的地上生物量、

总生物量均与SLA和SRL呈正相关关系, 而与WUE
呈负相关关系, 总生物量还与Pn呈负相关关系, 羊
草的地下生物量与根系N含量呈负相关关系。这些

结果表明在高N水平, P添加对羊草的个体生长无明

显促进作用, 甚至地下部分明显受到P素抑制, 羊

草主要通过保持较高的SLA和SRL提高对光资源的

截获能力和根系对N的获取和吸收能力维持地上部

分的生长。 
羊草在对养分添加做出响应的同时, 虽然其生

物量和生理性状有显著响应, 但也具有保持生物计

量化学稳定的特性, 即相对于变化的外界养分供应

而言, 植物在一定范围内具有保持自身N:P稳定的

能力(Elser et al., 2000; Zhang et al., 2003)。本实验结

果也表明, 尽管羊草组织(叶片和根系)的N或P含量

对养分添加有着较明显的响应, 但羊草的叶片N:P
始终保持在12–15之间, 而在较高的N和P添加水平, 
羊草的N:P基本维持在14–15左右, 与传统的养分限

制理论中以N:P为14或16作为区分N或P限制的阈值

较为相符(Koerselman & Meuleman, 1996)。我们的

研究还发现在盆栽实验中, N和P的作用在一定程度

上是互补的。一般认为叶片N含量是直接与植物光

合能力相关的指标, 本实验中高N处理下羊草叶片

的N含量显著高于其他处理, 但从光合速率的数据

看, 高N下叶片光合速率并没有随之升高, 而是随

着P添加的增加而显著上升, 说明在本实验中, P可
能是羊草光合作用的重要限制因子。早期的一些研

究发现部分植物的光合作用是受到P限制的(Terry 
& Ulrich, 1973; Lapointe, 1987), 而Reich等(2009)通
过对多个生态系统的整合分析, 发现整体来看叶片

N和P含量均与其最大光合速率显著相关 (p < 
0.000 1), 但全因子的回归模型显示N是主因子(p < 
0.000 1, R2 = 0.52), 而N和P有着显著的交互 作用。 

4  结论 

我们的研究表明: 羊草个体的地上生物量和总

生物量主要受N添加的影响, 而地下生物量主要受

P添加的影响, 尤其在中N和高N水平, P添加显著降

低了羊草的地下生物量。N、P添加降低了羊草的根

冠比, 促进了羊草生物量向地上部分的分配和N、P
向叶片的分配。相对于地上性状, P添加对羊草的地

下性状影响更大, 在低N和高N条件下, 羊草对P添
加的适应机制不同。羊草的SLA与SRL之间呈较弱的

正相关关系, 表明叶片与根系在资源获取和利用方

面具有相对的独立性。我们的研究结果对退化草地

生态系统的恢复与管理具有重要的指导意义。采用

养分添加措施时, 应考虑草地生态系统自身的养分

状况, 设置适当的N、P肥施用比例。对于养分贫瘠
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的草地, 施用N肥是提高草地生产力的首选措施; 
对于N素不匮乏的草地, 适当添加P肥也有助于生

产力的提高; 但过量添加N、P肥, 对于生产力的提

高效应不大, 尤其是过量添加P肥甚至会抑制地下

部分的生长, 造成肥料浪费和环境污染。另外, N、

P添加能够提高草地生产力, 但同时也改变了地上-
地下生物量分配, 可能引起光资源或水分的相对限

制, 因此利用养分添加管理手段还需要综合考虑生

态系统功能的平衡。 
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