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摘  要  不同的草原利用方式(围封、放牧和割草等)随着大气氮沉降的不断加剧, 改变了凋落物输入量。凋落物作为连接地

上-地下碳循环过程的关键环节, 对草原生态系统生产力和碳循环过程影响显著。氮是草原生产力的主要限制因子, 凋落物输

入量的变化对草原生态系统结构和功能的影响仍缺乏长期实验证据支持。该研究在内蒙古半干旱典型草原建立一个凋落物输

入变化和氮添加控制实验平台, 通过连续6年对群落生产力和功能群组成的监测, 研究了凋落物添加与去除和氮添加对半干

旱草原群落生产力和功能群组成的影响。研究发现: 1)凋落物输入量增加和氮添加均显著提高了群落生产力, 在对照和氮添

加处理下, 凋落物去除处理导致生产力分别降低了8.4%和7.6%, 而凋落物添加处理使生产力分别提高了10.7%和6.3%; 2)不

同植物功能群对凋落物输入变化和氮添加的响应存在差异, 导致群落功能群结构发生变化。随着凋落物输入量增加和氮添加, 

群落优势功能群多年生禾草(包括多年生丛生禾草和多年生根茎禾草)的生物量显著提高, 对群落生产力的贡献增加, 在群落

中的优势地位增强; 而另一优势功能群多年生杂类草生物量对凋落物和氮添加处理均无显著响应, 进而导致在氮添加处理下

其对群落生物量的贡献比例显著降低; 3)凋落物输入主要改善土壤水分状况, 而氮添加则主要通过提高土壤养分含量, 促进

群落生产力, 并通过影响主要功能群生物量, 导致群落结构发生变化。以上结果表明, 适当的草原管理方式如围封禁牧和降

低放牧强度等都能通过增加凋落物的输入来提高草原生产力, 维持生态系统稳定性。而适量的氮等养分添加管理也有助于提

高草原生产力, 促进其恢复。 
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Abstract 

Aims  Litter is the major input source of soil organic carbon and nutrients in natural ecosystems and considered 
as a key link between above- and belowground carbon cycles. Changes in litter input amount have been proven to 
exert significant impacts on plant productivity, community structure, and therefore ecosystem function. In Nei 
Mongol semiarid grasslands, different grassland management practices such as grazing, clipping, and fencing 
have caused dramatic changes in litter production and input. In addition, as a nitrogen-limited ecosystem, Nei 
Mongol semiarid grasslands also experienced increasing nitrogen deposition. However, how do changes in litter 
input and nitrogen addition impact the community productivity and composition of plant functional groups are 
still unclear in the semiarid grasslands. In this study, our objectives are: 1) to investigate the effects of altered litter 
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input and nitrogen addition on community productivity; 2) to study the changes in aboveground biomass of 
different plant functional groups and their contribution to community productivity under different litter input and 
N addition treatments. 
Methods  We established a manipulative experiment with altered litter input and nitrogen addition treatments in a 
semiarid typical grassland in West Ujimqin Banner, Nei Mongol. A randomized block split-plot design was 
applied with five blocks. Three litter input treatments, including litter removal (C0), control (C1) and litter 
addition (C2), were assigned randomly in each block. Each plot (6 m × 7 m) of litter input treatment was separated 
into two subplots. One of the subplots was assigned as the N addition treatment (N1) and another subplot was 
considered as the control treatment without N addition (N0). In N addition treatment, 15 g N·m–2·a–1 N fertilizer 
(as NH4NO3) was applied every year since 2013. Aboveground net primary productivity (ANPP) in community 
and plant functional group levels of each treatment were determined during the peak season from 2013 to 2018. 
Important findings  Based on 6-year measurements, we found the following results. 1) Litter input increase and 
nitrogen addition increased community ANPP. Compared with the control, litter removal treatment significantly 
decreased ANPP by 8.4% and 7.6% in plots without and with N addition, respectively. Litter addition increased 
ANPP by 10.7% and 6.3% in plots without and with N addition, respectively. 2) Different responses of plant 
functional groups to altered litter input and N addition led to a change in plant functional group composition. The 
biomass of perennial bunch grass (PB) and perennial rhizome grass (PR) increased significantly with the 
increment of litter and nitrogen, which enhanced their dominant status in the community. 3) Improved soil water 
condition by litter input and nutrient supply by N addition are the major pathways that enhanced ANPP and 
changed the functional group composition. These results show that proper management, such as grazing exclusion 
and reducing grazing intensity, can promote productivity by increasing inputs of litter in semiarid grasslands, 
which leads to the maintenance of ecosystem stability. Suitable nutrients management, like nitrogen addition, is 
also helpful for productivity improvement and the recovery of degraded grasslands. 
Key words  aboveground net primary productivity (ANPP); plant functional group; altered litter input; nitrogen 
addition; semiarid grassland 
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凋落物是陆地生态系统重要碳库之一, 其分解

过程作为重要养分释放的途径, 连接着地上地下碳

循环过程(Facelli & Pickett, 1991b; Sayer et al., 2011; 

Wang et al., 2011)。人类活动和土地利用方式的改变

正在显著影响着凋落物的产生及其向土壤的输入

(Xu et al., 2013a; Fang et al., 2018)。凋落物数量及其

分解速度会直接影响植物和土壤微生物吸收利用养

分的过程 , 并进一步调控生态系统结构和功能

(Wardle et al., 2004; Zhang et al., 2018a)。目前有关

凋落物输入变化对群落生产力影响的研究已有很多

(Lamb, 2008; Ruprecht et al., 2010), 并得到了普遍

的共识, 即凋落物输入量增加能够提高植被生产力

(Patrick et al., 2008; Deutsch et al., 2010b; Wang et al., 

2011; Kelemen et al., 2013), 而去除凋落物会导致群

落生产力的下降(Wikeem et al., 1989; Xu et al., 

2013b)。凋落物输入量变化主要通过以下途径影响

群落生产力: 首先, 作为土壤养分的重要来源, 凋

落物输入量的变化会改变土壤养分的可利用性, 并

直接影响植物的生长。如凋落物输入量增加会显著

提高土壤可溶性碳氮含量 (Brearley et al., 2003; 

Bansal et al., 2014; Wang et al., 2017a), 但对土壤有

机碳库的影响通常是不显著的(Varga et al., 2008)。

第二, 凋落物输入量变化通过改变底物供给状况影

响土壤微生物活性和群落组成, 从而影响凋落物分

解和养分释放速率(Yarwood et al., 2013; Kohmann 

et al., 2019)。第三, 作为植被和大气间的缓冲层, 覆

盖地表的凋落物层会造成地表光、热和水等资源的

重新分配, 影响土壤和植物群落微环境, 如凋落物

层通过减少地表日间接收到的光辐射和夜间的热量

散失来维持土壤相对稳定的温度状态(Facelli & 

Pickett, 1991a), 也可以通过减少蒸发来提高土壤含

水量(Deutsch et al., 2010b), 进而间接影响植物生长

和群落结构(Facelli & Pickett, 1991a, 1991b; Jensen 

& Gutekunst, 2003)。 
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近年来, 凋落物输入变化对生态系统结构功能

的影响更多聚焦在植被生产力、土壤微生物介导的

养分循环过程和土壤碳库稳定性的变化上(Xu et al., 

2013a), 而对于凋落物输入变化对群落结构影响的

报道比较有限(王静, 2011; 蒋红志, 2018)。凋落物对

群落结构的影响则主要通过其对不同植物功能群的

影响差异来实现, 如Facelli和Pickett (1991b)发现凋

落物输入增加会抑制草本植物的生长, 其中既发现

对外来种生长建群的抑制(Patrick et al., 2008), 也有

对原生种生长的抑制, 这主要与凋落物类型有关

(Facelli & Pickett, 1991b; Foster & Gross, 1998; Ama-

tangelo et al., 2008; Letts et al., 2015)。此外, 凋落物

的累积能通过防止种子进入土壤层而对种子补充过

程形成抑制, 也会通过化感作用抑制种子萌发, 累

积的凋落物也能通过降低物种丰富度和均匀度来改

变群落的物种组成(Foster & Gross, 1998; Amatang-

elo et al., 2008; Letts et al., 2015)。 

在大多数陆地生态系统中, 氮是植物生长的主

要限制因子(Vitousek & Howarth, 1991; LeBauer & 

Treseder, 2008; Xia & Wan, 2008; Lu et al., 2011; 

Ågren et al., 2012; Gao et al., 2019)。大量研究表明

氮添加会提高植物群落生产力, 但群落植物物种多

样性却显著降低(Stevens et al., 2004; Suding et al., 

2005; Clark & Tilman, 2008; Isbell et al., 2013)。由于

植物对氮、磷等养分元素的重吸收作用, 凋落物中

的碳氮比相对较高(Deng et al., 2018)。日益加剧的

大气氮沉降, 会提高环境中活性氮的含量(Gruber & 

Galloway, 2008)。这一方面降低了凋落物中碳氮比, 

另一方面缓解了微生物的营养限制, 促进微生物活

性, 进而加速凋落物的分解(Austin & Vivanco, 2006; 

Yue et al., 2016; Wang et al., 2017b), 改善了环境中

的养分状况 (Manning et al., 2008; Zhang et al., 

2018a)。那么, 凋落物和氮两者共同作用会对生态

系统生产力和群落结构产生怎样的影响呢? 目前还

缺乏长期的实验研究。 

我国天然草地面积约4亿hm2, 是我国面积最大

的陆地植被类型, 其中北方温带草原所占比例最大

(陈佐忠和汪诗平, 2000; Piao et al., 2009; Fang et al., 

2010)。由于不合理的开发利用和气候变化, 全国

90%的天然草地存在不同程度的退化(白永飞等, 

2016)。为了治理草原退化, 国家从2003年开始通过

一系列管理措施, 改善了草原生态环境(张英俊等, 

2013)。与放牧和打草等传统草原利用方式相比, 围

封禁牧可以使退化草原植被得到迅速恢复, 因而作

为最经济有效的草地恢复方式得到推广(Wu et al., 

2009; Jing et al., 2013)。但也有研究发现长期围封所

造成的凋落物大量累积反而会抑制生产力(Rice & 

Parenti, 1978; Knapp & Seastedt, 1986)。 

在同时考虑凋落物输入变化与氮添加对草原生

态系统生产力和组成影响的研究中, 大部分只考虑

凋落物移除或者添加, 缺乏凋落物同时添加剔除并

添加氮的长期控制实验研究, 从而限制了我们对氮

沉降背景下不同草原管理方式对草原生产力、群落

结构方面影响的理解。鉴于此, 本研究在内蒙古半

干旱典型草原建立了一个凋落物输入变化和氮添加

控制实验平台, 通过连续6年对群落生产力和组成

的连续监测, 研究了凋落物添加和去除以及氮添加

对半干旱草原群落生产力和功能群组成的影响。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

本研究区域位于内蒙古自治区锡林郭勒盟西乌

珠穆沁旗, 117.58° E, 44.37° N, 海拔1 148 m, 属典

型温带半干旱大陆性气候(陈佐忠和汪诗平, 2000)。

根据当地气象站长期气象数据(1955–2011年), 本区

域年平均气温为1.5 ℃, 年降水量333 mm, 大部分降

水(超过87%)发生在生长季(5–9月)。降水量年际间

波动剧烈, 年降水量最多和最少分别能达到508和

118 mm。本区域典型植被类型为温带半干旱草原, 以

多年生禾草和多年生杂类草为优势植物, 放牧和打

草是本区域最普遍的草原利用方式。土壤类型为栗钙

土, 表层土壤(0–10 cm)有机碳含量(14.2 ± 0.4) g·kg–1, 

氮含量(1.8 ± 0.1) g·kg–1, pH为7.7 ± 0.5 (王珊珊, 2016; 

Zhang et al., 2017)。 

1.2  凋落物输入变化实验平台的建立与处理设置 

本研究选择该区域的典型温带半干旱草原作为

研究样地, 主要优势物种包括大针茅(Stipa gran-

dis)、羊草(Leymus chinensis)和知母(Anemarrhena 

asphodeloides)等。为减少干扰, 自2011年起对样地

(100 m × 100 m)进行围封。围封前, 该样地主要作

为打草场, 每年8月初打草一次。实验平台设立了3

个凋落物输入变化处理(包括凋落物去除(C0)、对照
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(C1)和凋落物添加(C2))和2个氮添加处理(包括氮添

加(N1)和无氮添加(N0)), 共计6个实验处理(C0N0、

C0N1、C1N0、C1N1、C2N0和C2N1)。采取随机区

组裂区实验设计, 设置5个区组(即5个重复), 每个

区组设置3个小区, 小区大小为6 m × 7 m, 3个凋落

物处理(C0、C1和C2)为主因素随机分布在每个区组

内。将每个凋落物处理小区一分为二, 中间设置

0.4 m的过道间隔, 分别进行两种氮处理(N0和N1)。

其中N1的氮添加量为15 g·m–2·a–1, 以NH4NO3的形

式每年分两次(5–7月)均匀加入处理小区中。 

实验平台建立于2012年, 并于当年进行了凋落

物处理。凋落物处理在每年植物完全枯黄(10月底)

后进行, 具体处理方法如下: C0采用刈割法(留茬 

5 cm)将小区内的植物剪除并移出; C2是将同一区组

内凋落物去除小区(包括氮添加和无氮添加处理)中

所收集的凋落物均匀添加到相应的小区中; 为排除

刈割影响, C1小区中的全部植物也同时进行刈割, 

并保留在原地。处理后至次年4月, 每个小区用孔径

大小为5 cm的尼龙网覆盖, 以防凋落物被吹走。根

据当年植物生物量的差异, 每年添加的凋落物量是

不同的。2012–2017年凋落物添加处理小区中的凋落

物量添加范围是101–433 g·m–2, 除了2012年外, 与

无氮添加的凋落物倍增处理相比, 氮添加处理样方

中添加的凋落物增加了25.6%–66.7% (表1)。 

1.3  样品采集与指标测定 

1.3.1  环境指标测定 

实验期间, 实验样地的降水量和大气温度等气

象指标由设置在样地附近的自动气象站进行观测。 

2013–2018年生长季, 测定每个处理小区表层

(0–10 cm)土壤温度和土壤含水量, 每2周测定1次。

土壤温度和土壤含水量分别使用LI-8100土壤呼吸

测量系统配备的土壤热电偶探头(LI-COR, Lincoln, 

USA)和便携式TDR-300土壤水分仪(Spectrum Tech-

nologies, Plainfield, USA)进行测定。 
 
表1  2013–2018年凋落物添加处理中每年的凋落物添加量(g·m–2) 
Table 1  Annual litter addition amount of litter addition treatment in 2013– 
2018 (g·m–2) 

处理 
Treatment 

2013 2014 2015 2016 2017 2018 

N0 433 ± 13 199 ± 24 203 ± 26 135 ± 38 101 ± 8 129 ± 16

N1 433 ± 13 250 ± 23 291 ± 50 225 ± 47 158 ± 10 190 ± 17

表中数据为平均值±标准误差(n = 5)。N0, 无氮添加对照; N1, 氮添加

处理。 
Data in the table are mean ± SE (n = 5). N0, nitrogen-free control; N1, 
nitrogen addition.  

2015、2017和2018年8月, 在每个处理小区内用

土钻采集0–10 cm新鲜土壤样品, 过2 mm筛后, 取

10 g土样, 加50 mL纯净水振荡1 h, 静置过滤后的

滤液冷冻保存用于土壤可溶性碳氮含量的测定

(Jones & Willett, 2006)。土壤可溶性有机碳(DOC)含

量和可溶性有机氮(DON)含量使用N/C 3100 TOC/ 

TN分析仪(Analytik Jena AG, Jena, Germany)进行

测定。 

1.3.2  植被物种组成和地上净初级生产力 

2013–2018年, 每年8月初, 采用样方法在每个

处理小区内设置一个0.2 m × 1.0 m的样方, 记录样

方内所有物种, 按物种剪取样方内植物地上部分, 

并区分活体和往年凋落物。全部样品在烘箱内65 ℃

烘干48 h后称质量, 其中活体植物的干质量即为当

年地上净初级生产力(ANPP)。 

1.3.3  功能群划分 

为了更好地研究物种组成的变化, 本研究按照

物种的生活型将植物划分为5个不同功能群, 包括

多年生丛生禾草(PB)、多年生根茎禾草(PR)、多年

生杂类草(PF)、灌木与半灌木(SS)和一二年生植物

(AB)(Bai et al., 2004)。 

1.4  数据分析 

土壤的温度和含水量的季节平均值通过当年所

有观测值的平均值计算表示。采用重复测量方差分

析(RANOVA)检验凋落物输入变化、氮添加及其交

互作用对所有响应变量(包括土壤环境、群落生产力

和功能群生物量等)影响的显著性, 其中区组和年

份作为随机因子。然后通过单因素方差分析和邓肯

(Duncan)检验比较实验处理对变量影响的差异显著

性。除ANPP与生长季降水间相关分析采用二次回归

方程拟合外, 群落ANPP和功能群生物量与环境因

子之间的相关分析采用线性混合效应模型(LMM), 

为了消除处理年份的潜在影响, 在LMM相关分析

时将年份作为随机因子进行考虑。使用结构方程模

型(SEM)分析凋落物输入变化和氮添加影响ANPP

和功能群组成的可能途径 , 土壤可溶性有机物

(DOM)含量由DOC和DON含量的第一主成分表示

(解释度达0.88), 由于这个指标仅有3年数据, 所以

模型使用数据也仅包含2015、2017和2018这3年。

RANOVA分析在SPSS 24.0中进行, 其他数据分析

均在R 3.6.2 (stats, lme4, piecewiseSEM)中实现。 
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2  结果 

2.1  降水量与土壤微环境变化 

除了实验处理开始当年(2012年)降水量达到

406.3 mm, 为长期平均降水量的140%以上, 其余年

份(2013–2018年)均接近或低于长期降水量平均值, 

特别是2016和2017年, 其生长季降水量仅为224.1和

226.1 mm, 相当于多年平均值的77%和78%, 是较

为干旱的年份(图1)。 

2013–2018年生长季土壤温度和土壤含水量表

现出显著的年际变化(表2)。实验6年间土壤月平均

温度逐渐升高, 土壤月含水量随降水量变化波动显

著(图2A、2C)。多年平均值的统计分析表明, 无论 

 

 
 

图1  长期平均(1955–2011年)和实验年份(2012–2018年)生
长季(5–9月)降水量及日平均气温。 
Fig. 1  Changes in growing season precipitation and daily mean 
air temperature during the studied period (2012–2018) and the 
longterm mean growing season precipitation during 1955–2011. 

 
表2  凋落物输入变化(C)和氮添加(N)对土壤微环境影响的重复测量方

差分析(RANOVA)结果 
Table 2  Effects of altered litter input (C) and nitrogen addition (N) on soil 
microenvironment evaluated using repeated measures analysis of variance 
(RANOVA) 

 df DOC含量 
DOC content 

DON含量 
DON content 

df Ts SWC 

区组 Block 4 0.86 0.39 4 15.61*** 3.99* 

凋落物管理 C 2 0.76 0.77 2 14.44*** 10.49***

氮添加 N 1 28.13*** 61.81*** 1 10.52** 0.12 

年 Year (Y) 2 20.14*** 15.33*** 5 780.49*** 302.17***

C × N 2 0.06 0.36 2 0.09 0.52 

C × Y 4 1.19 4.08** 10 1.89# 11.12***

N × Y 2 8.41** 5.18* 5 2.20# 8.42***

C × N × Y 4 0.48 3.18* 10 0.32 4.27***

#, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。DOC, 土壤可溶性有机

碳; DON, 土壤可溶性有机氮; SWC, 土壤含水量; Ts, 土壤温度。 
#, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001. DOC, soil soluble organic 
carbon; DON, soil soluble organic nitrogen; SWC, soil water content; Ts, soil 
temperature. 

有无氮添加处理, 凋落物输入变化均显著影响土壤

温度, 表现出土壤温度随凋落物的添加而降低的结

果(与对照相比, C2N0和C2N1分别降低3.3%和3.8%) 

(图2B)。同时, 凋落物去除降低了土壤含水量(C0N0

降低7.9%), 而凋落物添加提高了土壤含水量(C2N1

提高9.3%)(图2D)。并且发现氮添加显著降低了土壤

温度, 对土壤含水量却没有显著影响(图2B、2D)。 

表层土壤 (0–10 cm) DOC和DON含量仅在

2015、2017和2018年进行测定, 均表现出明显的年

际变异(表2)。凋落物输入变化对DOC和DON含量没

有显著影响, 而氮添加显著提高了表层土壤DOC和

DON含量(图2E、2F、2G、2H)。没有发现凋落物输

入变化和氮添加的交互作用对土壤环境条件的显著

影响。 

2.2  凋落物输入变化和氮添加对群落地上净初级

生产力的影响 

在进行实验处理的6年间, 群落ANPP表现出明

显的年际波动, 特别是在2016和2017两个干旱年份, 

ANPP显著降低(图3)。对照样地(C1N0)的平均ANPP

为183.3 g·m–2, 年际变化范围为113.6–231.4 g·m–2。

单一年份的方差分析表明, 在2013年(p < 0.1)和

2016年(p < 0.05)凋落物处理对ANPP有显著影响, 

其余年份凋落物输入变化对群落ANPP没有显著影

响(p > 0.1, 图3A)。但综合6年结果的方差分析表明, 

凋落物输入变化对ANPP有较显著影响, 表现为随

着凋落物的添加, 群落ANPP随之提高(图3B)。在无

氮添加和氮添加处理中, 与对照相比, 凋落物去除

处理导致ANPP分别降低了8.4%和7.6%; 而凋落物

添加处理使ANPP分别提高了10.7%和6.3%。 

无论是单个年份还是多年总体分析结果均表明, 

氮添加显著提高了ANPP (图3A、3B)。在凋落物去

除、对照和凋落物添加处理下, 氮添加分别使群落

ANPP提高了54.4%、53.1%和47.0%。凋落物输入变

化与年份和氮添加处理间没有显著的交互作用, 而

氮添加处理和年份之间的交互作用明显(表3)。 

2.3  凋落物输入变化和氮添加对不同植物功能群

地上生物量的影响 

本研究样地植被是以多年生丛生禾草、多年生

根茎禾草和多年生杂类草为主要功能群。以对照样

地为例, 多年生丛生禾草、多年生根茎禾草和多年

生杂类草分别贡献了群落地上生物量的32.1%、 
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图2  2013–2018年不同凋落物输入变化和氮添加处理下, 表层(0–10 cm)土壤温度(Ts)、土壤含水量(SWC)和土壤可溶性有机碳

氮(DOC和DON)含量的年际变异(A、C、E、G)和6年平均值(B、D、F、H)(平均值±标准误差)。图中给出了凋落物输入变化

(C)和氮添加(N)对生产力影响的差异显著性分析结果(ns, p > 0.1; #, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001)。柱状图中

的字母表示不同凋落物输入变化和氮添加处理间各指标的多重比较结果, 不同小写字母表示不同凋落物输入变化处理间的

差异显著(p < 0.05), 不同大写字母代表不同氮添加处理间的差异显著(p < 0.05)。C0, 凋落物去除; C1, 凋落物对照; C2, 凋落

物添加; N0, 无氮添加; N1, 氮添加。 
Fig. 2  Inter-annual variations (A, C, E, G) and the 6-year average (B, D, F, H) of soil temperature (Ts), soil water content (SWC), 
dissolved organic carbon (DOC) and nitrogen (DON) content in surface soil layer (0–10 cm) in different litter input and nitrogen 
addition treatments during 2013–2018 (mean ± SE). Significance levels were presented to show the effects of altered litter input (C) 
and nitrogen addition (N) treatments and their interaction (C × N) on these parameters (ns, p > 0. 1; #, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 
0.01; ***, p < 0.001). The letters in the bar graph indicate the results of multiple comparisons among different litter input and 
nitrogen addition treatments. Different lowercase letters indicate significant difference among three altered litter input treatments (p < 
0.05), and uppercase letters indicate the significant difference between two nitrogen treatments (p < 0.05). C0, litter removal; C1, 
control; C2, litter addition; N0, without nitrogen addition; N1, nitrogen addition. 
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图3  2013–2018年不同凋落物输入变化和氮添加处理下, 群落地上净初级生产力(ANPP)的年际变异(A)和6年平均值(B)。图中

数据均为平均值±标准误差。图中给出了凋落物输入变化(C)和氮添加(N)对生产力影响的差异显著性分析结果(ns, p > 0.1; 
#, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001)。图中不同大写字母表示氮添加对生产力影响的差异显著(p < 0.05)。C0, 凋
落物去除; C1, 凋落物对照; C2, 凋落物添加; N0, 无氮添加; N1, 氮添加。 
Fig. 3  Inter-annual variation (A) and the 6-year average (B) of aboveground net primary productivity (ANPP) in different litter input 
and nitrogen addition treatments during 2013–2018. The data in the figure are mean ± SE. Significance levels were presented to show 
the effects of altered litter input (C) and nitrogen addition (N) treatments and their interaction (C × N) on ANPP (ns, p > 0.1; #, p < 
0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001). Different uppercase letters in the bar graph indicate significant difference results of 
multiple comparisons between two nitrogen treatments (p < 0.05). C0, litter removal; C1, control; C2, litter addition; N0, without 
nitrogen addition; N1, nitrogen addition. 

 
表3  凋落物输入变化(C)和氮添加(N)对群落地上净初级生产力(ANPP)及各功能群绝对和相对生物量影响的重复测量方差分析(RANOVA)结果 
Table 3  Effects of altered litter input (C) and nitrogen addition (N) on community above-ground net primary productivity (ANPP) and absolute and relative 
biomass of each functional group evaluated using repeated measures analysis of variance (RANOVA)  

绝对生物量 Absolute biomass 相对生物量 Relative biomass  df 
 

地上净初级生产力 
ANPP 

PB PR PF SS AB PB% PR% PF% SS% AB% 

区组Block 4 1.72 1.60 0.66 1.17 1.39 1.16 0.87 0.31 1.11 1.94 0.42 

C 2 3.20# 0.77 3.30# 0.01 0.66 3.13# 0.18 1.65 0.36 0.70 3.70* 

N 1 62.87*** 31.22*** 7.60* 1.45 0.17 42.97*** 9.04** 0.24 12.50** 2.81 37.54***

年Year (Y) 5 57.28*** 15.66*** 22.04*** 17.54*** 1.51 4.32** 4.87*** 8.73*** 6.41*** 1.50 4.32** 

C × N 2 0.02 0.02 0.02 0.08 1.33 2.65# 0.08 0.18 0.23 1.21 2.96# 

C × Y 10 0.59 1.31 6.36*** 0.76 0.68 1.85# 2.78** 5.03*** 0.86 0.44 1.78# 

N × Y 5 7.64*** 8.05*** 2.63* 5.27*** 2.46* 3.91** 8.59*** 0.30 10.38*** 2.72* 3.67** 

C × N × Y 10 0.84 0.95 1.63 1.22 0.65 1.81# 0.39 2.26* 1.46 0.84 1.70# 

#, p < 0.1, *, p < 0.05, **, p < 0.01, ***, p < 0.001。AB, 一二年生植物; PB, 多年生丛生禾草; PF, 多年生杂类草; PR, 多年生根茎禾草; SS, 灌木与

半灌木。 
#, p < 0.1, *, p < 0.05, **, p < 0.01, ***, p < 0.001. AB, perennial plants; PB, perennial bunchgrass; PF, perennial forbs; PR, perennial rhizome grass; SS, 
shrubs, and semi-shrubs. 

 
22.5%和41.3%; 此外, 还伴生有灌木与半灌木和一

二年生植物功能群, 分别占群落生物量的4.0%和

0.1% (图4)。实验期间, 除灌木与半灌木外, 其他各

功能群地上生物量均表现出显著的年际间波动  

(表3)。 

凋落物输入变化显著影响了多年生根茎禾草和

一二年生植物的地上生物量(p < 0.1), 而对其他功

能群生物量没有明显影响(p > 0.1, 表3)。多年生根

茎禾草的地上生物量随着凋落物的添加而增加, 凋

落物移除处理造成多年生根茎禾草生物量在N0和

N1条件下分别降低了35.1%与17.7%; 而凋落物添

加处理使多年生根茎禾草的地上生物量提高了

23.8% (N0)与21.6% (N1)。凋落物添加处理造成一二

年生植物地上生物量显著降低。 
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图4  2013–2018年不同凋落物输入变化和氮添加处理下, 各功能群地上净初级生产力(ANPP)年际变异(A、C、E、G、I)和6
年平均值(B、D、F、H、J)。图中数据均为平均值±标准误差。图中给出了每个年份以及多年平均凋落物输入变化(C)氮添加

(N)及其交互作用(C × N)对各功能群地上净初级生产力影响的差异显著性分析结果(ns, p > 0.1; #, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 
0.01; ***, p < 0.001)。不同大写字母表示不同氮添加处理(N)对各功能群地上净初级生产力影响的多重比较结果差异显著(p < 
0.05)。C0, 凋落物去除; C1, 凋落物对照; C2, 凋落物添加; N0, 无氮添加; N1, 氮添加。AB, 一二年生植物; PB, 多年生丛生

禾草; PF, 多年生杂类草; PR, 多年生根茎禾草; SS, 灌木与半灌木。 
Fig. 4  Inter-annual variations (A, C, E, G, I) and 6-year average (B, D, F, H, J) of aboveground net primary productivity (ANPP) of 
five functional groups in different litter input and nitrogen addition treatments during 2013–2018. The data in the figure are mean ± 
SE. Significance levels were presented to show the effects of altered litter input (C) and nitrogen addition (N) treatments and their 
interaction (C × N) on ANPP of each functional group (ns, p > 0.1; #, p < 0.1; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001). C0, litter 
removal; C1, control; C2, litter addition; N0, without nitrogen addition; N1, nitrogen addition. Different uppercase letters in the bar 
graph indicate significant difference of multiple comparisons between two nitrogen addition treatments. AB, annual and biannual 
plants; PB, perennial bunch grasses; PF, perennial forbs; PR, perennial rhizome grasses; SS, shrubs and semi-shrubs. 

 
氮添加处理显著提高了多年生丛生禾草、多年

生根茎禾草和一二年生植物三个功能群的地上生物

量(p < 0.05), 而对多年生杂类草和灌木与半灌木地

上生物量没有显著影响(p > 0.05)(表3)。在凋落物去

除条件下, 氮添加使多年生丛生禾草、多年生根茎

禾草和一二年生植物的生物量分别增加了92.6%、

84.1%和2 586.7%; 在凋落物输入对照条件下, 氮添

加使多年生丛生禾草、多年生根茎禾草和一二年生

植物的生物量分别增加了101.3%、45.2%和3 490.2%; 

而在凋落物添加条件下, 氮添加使多年生丛生禾

草、多年生根茎禾草和一二年生植物的生物量分别

增加了78.9%、42.7%和6 078.2%。除一二年生植物

功能群外, 凋落物输入变化和氮添加处理对各功能

群生物量的影响没有显著的交互作用(表3)。 

从各功能群在群落中ANPP所占的比例来看, 

除一二年生植物功能群外, 凋落物处理并未显著影

响其他功能群的相对生物量(p > 0.05)(表3; 图5)。氮

添加显著提高了多年生丛生禾草和一二年生植物在

群落ANPP所占的比例, 显著降低了多年生杂类草

所占比例, 而并没有改变多年生根茎禾草和灌木与

半灌木所占比例(表3; 图5)。 

2.4  群落ANPP与凋落物添加量、降水量以及土壤

环境条件之间的关系 

在对照和氮添加条件下, 随着凋落物添加量的

增加, ANPP显著增加(p < 0.05, 图6A)。随着凋落物

添加量的增加, 土壤温度显著下降(p < 0.05, 图6B),  
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图5  不同凋落物输入变化和氮添加处理下, 各功能群相

对生物量多年平均值的变化。图中数据均为平均值±标准误

差。星号表示不同氮处理间的差异显著(**, p < 0.01; ***, 
p < 0.001)。C0, 凋落物移除; C1, 对照; C2, 凋落物添加; 
N0, 无氮添加; N1, 氮添加。AB, 一二年生植物; PB, 多年生

丛生禾草; PF, 多年生杂类草; PR, 多年生根茎禾草; SS, 灌
木与半灌木。 
Fig. 5  Variations in the relative biomass of the five 
functional groups in different litter input and nitrogen addition 
treatments. The data in the figure are mean ± SE. Asterisk 
indicated significant difference between different nitrogen 
treatments (**, p < 0.01; ***, p < 0.001). C0, litter removal; 
C1, control; and C2, litter addition; N0, nitrogen-free control; 
N1, nitrogen addition. AB, annual and biannual plants; PB, 
perennial bunch grasses; PF, perennial forbs; PR, perennial 
rhizome grasses; SS, shrubs, and semi-shrubs. 

 

 
 

图6  不同氮处理条件下, 地上净初级生产力(ANPP)、土壤温度(Ts)、土壤含水量(SWC)及其季节变异(CVSWC)与上一年添加的

凋落物质量间的相关关系。图中标出相关系数(R2)和差异显著性分析结果(*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001)。N0, 无氮

添加; N1, 氮添加。 
Fig. 6  Correlation analysis of aboveground net primary productivity (ANPP), soil temperature (Ts), soil water content (SWC) and its 
variation (CVSWC) with litter biomass added in the previous year under each nitrogen treatment. The correlation coefficient (R2) and 
significance levels are presented in the figure (*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001). N0, nitrogen-free control; N1, nitrogen 
addition. 

 
土壤含水量显著提高(p < 0.05, 图6C), 而土壤含水

量的季节变异显著降低(p < 0.001, 图6D)。 

各处理中群落ANPP与生长季降水量表现出显

著的二次曲线关系(p < 0.05, 图7A), 即随着降水量

增加, 群落ANPP显著提高至饱和阈值而后出现降

低趋势。氮添加显著提高了ANPP对降水响应的敏感

性, 其降水量饱和阈值从无氮添加条件下的260 mm

提高至氮添加条件下的271 mm。除C0N1、C1N1处 
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图7  群落地上净初级生产力与生长季降水量(A)、土壤温度(B)、土壤含水量(C)和土壤含水量季节变异(D)之间的关系。图中

标出相关系数(R2)和差异显著性分析结果(ns, p > 0.05; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001)。C0, 凋落物去除; C1, 凋落物对

照; C2, 凋落物添加; N0, 无氮添加; N1, 氮添加。 
Fig. 7  Correlation analysis between aboveground net primary productivity (ANPP) and precipitation (A), soil temperature (Ts)(B), 
soil water content (SWC)(C), and seasonal variation of soil water content (CVSWC)(D) during the growing season. The correlation 
coefficient (R2) and the significance levels are presented in the figure (ns, p > 0.05; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001). C0, 
litter removal; C1, control; C2, litter addition; N0, without nitrogen addition; N1, nitrogen addition. 

 
理外, ANPP与Ts均表现出显著的负相关关系(p < 

0.05, 图7B)。各处理ANPP与SWC间表现出显著的线

性正相关关系(p < 0.05, 图7C), 而与土壤含水量的

变异(CVSWC, C0N1除外)之间呈现显著的负相关关

系(p < 0.05, 图7D)。 

2.5  凋落物输入变化和氮添加通过土壤环境影响

功能群组成及生产力 

凋落物输入变化除了对多年生丛生禾草和多年

生根茎禾草的直接促进外, 主要通过提高土壤含水

量提高了多年生丛生禾草和一二年生植物的生物量, 

通过降低土壤温度直接提高群落ANPP; 氮添加则

除了直接提高一二年生植物生物量外, 主要通过提

高土壤可利用态氮含量促进多年生丛生禾草、多年

生根茎禾草的生长。各功能群之间则发现多年生杂

类草主要受到多年生根茎禾草的抑制, 而与环境因

素无直接关联。各功能群植物共同构成ANPP, 其中

多年生丛生禾草、多年生根茎禾草和多年生杂类草

对ANPP具有明显的决定作用(图8)。 

3  讨论 

3.1  凋落物输入变化和氮添加对ANPP的影响 

连续6年的实验处理结果表明, 凋落物输入量

的增加显著提高了群落ANPP, 而凋落物去除则降

低了ANPP (图3B)。相关分析表明随着凋落物添加

量的增加, 群落ANPP显著提高(图6A)。已有研究表

明凋落物对ANPP的影响主要分为两个方面, 一方

面是通过凋落物自身分解直接增加生态系统碳输入, 

提高土壤养分可利用性来促进ANPP (Brearley et al., 

2003; Bansal et al., 2014); 另一方面是通过对微环

境条件(如土壤温度、水分状况等)的调控来间接影 
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图8  凋落物输入变化和氮添加通过土壤环境影响群落功能群组成及地上净初级生产力(ANPP)的结构方程模型。AIC, 赤池信

息量; BIC, 贝叶斯信息量; Fisher’s Chi, 费舍尔精确检验值。 
Fig. 8  Structural equation model (SEM) on how litter manipulation and nitrogen addition affect the community functional group 
composition and aboveground net primary productivity (ANPP) through soil environment. CVSWC, variance of soil water content; 
DOM, soil dissolved organic matter (the first principal component of DOC and DON, which explained 0.88 of them); PB, perennial 
bunch grasses; PF, perennial forbs; PR, perennial rhizome grasses; SWC, soil water content; Ts, soil temperature. AIC, Akaike 
Information Criterion; BIC, Bayesian Information Criterion; Fisher’s Chi, result of Fisher exact test. 

 
响ANPP (Booth et al., 2005; Deutsch et al., 2010a)。

在本研究中, 凋落物输入变化并没有显著改变DOC

和DON等土壤养分含量, 而是显著改善了土壤水分

和温度等土壤环境条件间接影响植被生产力。ANPP

与降水量以及土壤含水量的关系表明, 水分是限制

群落生产力的主要限制因子, 凋落物添加通过降低

土温, 减少水分蒸发, 提高表层土壤水分可利用性, 

降低土壤水分的季节变异, 从而降低了植物遭受干

旱胁迫风险, 进而促进植物生长, 提高群落ANPP。

Xu等(2013a)在关于生态系统中凋落物作用的meta

分析中发现, 在草原生态系统的研究中, 凋落物添

加会增加土壤微生物碳以及总碳含量, 并降低土壤

温度、增加土壤含水量。我们的研究虽然在统计上

尚未检测到凋落物输入变化对土壤DOC和DON含

量的显著影响 , 但还是发现随着凋落物的增加 , 

DOC含量呈现出增加的趋势。这表明凋落物输入变

化对土壤DOC等养分可利用性的影响可能需要更

长期的实验研究结果来检验(Wang et al., 2017a)。尤

其在干旱半干旱生态系统中, 因为受到水分条件的

限制, 凋落物分解速率相对更慢(Zhang & Wang, 

2015)。 

以往的研究表明, 氮添加会显著提高半干旱草

原生态系统生产力(潘庆民等, 2005; 沈月, 2016; 

Yue et al., 2016; Wang et al., 2019; Zhao et al., 

2019)。本研究也发现, 氮添加显著提高了土壤DOC

和DON含量, 促进植物生长, 显著提高了群落生产

力。内蒙古半干旱草原作为一个水氮共同限制的生

态系统(Heisler-White et al., 2008; Li et al., 2011; Ren 

et al., 2017)。氮对草原生产力的影响强度甚至方向

都是依赖于生态系统的水分状况的(Yan et al., 2010; 

Shen et al., 2016)。在本研究中, 氮添加对生产力的

促进作用在降水量较高的湿润年份表现得更为明显, 

而在较为干旱的年份(2016和2017年), 氮添加对

ANPP的促进作用明显减弱(图3A)。ANPP与降水量

之间的关系也表明, 氮添加显著提高了ANPP-降水

量关系的阈值, 随着降水量增加, ANPP增加的趋势

更加明显, 这也进一步证实了氮添加处理对水分条

件的依赖性(Yang et al., 2011; Zong et al., 2019)。此

外, 氮添加显著降低了土壤温度, 这主要是由于氮

添加促进植物生长, 提高植被盖度, 同时导致第二

年凋落物输入量的进一步增多, 对土壤温度调节表

现出显著的负反馈作用, 这也有助于缓解干旱年份
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的水分胁迫作用(Li et al., 2011; Zhao et al., 2019)。

我们的研究还发现氮添加并未改变凋落物输入变化

对群落ANPP的影响, 二者没有显著的交互作用。与

Shen等(2016)在本区域进行氮和凋落物添加实验的

结果相同。这可能与半干旱草原降水量和生产力剧

烈的年际变异有关, 要想进一步探讨这两者之间的

交互作用是否会对系统生产力形成影响, 还需要更

长期的实验数据积累减弱或去除数据分析过程中

年份等其他因素的影响。 

3.2  凋落物输入变化和氮添加对植物功能群生物

量及其组成的影响 

不同草原管理方式不仅会影响群落生产力, 同

时还可以通过改变物种和功能群间的相互作用和竞

争关系, 影响群落结构和生产力稳定性。我们的研

究发现凋落物输入量的变化对不同植物功能群的影

响程度存在显著差异, 随着凋落物输入量的增加, 

多年生根茎禾草的生物量表现出显著增加的趋势, 

而一二年生植物的生物量明显降低(图4)。在本研究

区域中, 多年生根茎禾草仅包括羊草一个物种, 与

其他功能群植物相比, 羊草在水分和养分资源丰富

的生境中具有更高的光合同化速率, 更具竞争优势

(潘庆民等, 2005; 万宏伟等, 2008; 沈月, 2016)。在

本研究中, 凋落物输入改善土壤物理环境, 促进了

多年生禾草的生长。凋落物层的覆盖会抑制其他以

种子繁殖的功能群的建成, 这样会提高以根茎分蘖

为主要繁殖方式的羊草在群落中的优势地位, 影响

植物群落结构(Bosy & Reader, 1995; Carlyle et al., 

2014)。此外, 本研究还发现凋落物输入变化对多年

生根茎禾草生物量的影响与年份间存在显著的交互

作用, 表明凋落物对多年生根茎禾草的调控作用依

赖于年际间降水的变化, 多年生根茎禾草生物量的

年际波动表明, 在接近长期平均降水量的前3个正

常年份(2013–2015年), 凋落物添加显著增加了多年

生根茎禾草的生物量; 在经历过干旱年份(2016年)

后, 由于水分胁迫导致多年生根茎禾草生物量骤然

下降, 并造成其在后3年里生物量处于较低的水平。

而对干旱胁迫适应性更强的多年生丛生禾草在较为

干旱的后3年中生物量继续显著提高。凋落物输入变

化对本研究中另一个主要功能群多年生杂类草的生

物量并没有产生显著影响。 

在我国半干旱草原, 持续大量的氮添加会降低

群落生物多样性是已经被大量的实验证实的结论

(Stevens et al., 2004; Clark & Tilman, 2010; Zhang 

et al., 2016; Liu et al., 2018), 但与以往研究不同的

是, 本研究经过6年的氮添加处理, 并没有发现物种

和功能群多样性发生显著变化, 这可能是与本实验

的氮添加量有关。在本研究区域已开展的长期氮添

加梯度实验中, 草原生产力和多样性均与氮添加量

表现出非线性关系, 呈现先增加后降低的趋势, 而

拐点为10–15 g·m–2·a–1, 过量的氮添加会因为土壤

酸化和有害离子的富集而导致群落生产力和多样性

的降低(Stevens et al., 2004; Tian et al., 2016; Gao  

et al., 2019)。本研究的施氮量为15 g·m–2·a–1, 对该

区域草原生态系统是一个比较适宜的氮添加水平, 

因此本实验中的氮添加处理对物种和功能群多样性

并没有显著的影响。我们发现, 氮添加提高土壤养

分含量, 显著促进多年生丛生禾草、多年生根茎禾

草和一二年生植物的生长, 增大其对群落ANPP的

贡献。而另一个优势功能群多年生杂类草的生物量

主要与多年生根茎禾草此消彼长, 由于多年生根茎

禾草的增加, 最终造成多年生杂类草在群落ANPP

相对贡献的显著下降; 并且还发现灌木与半灌木的

生物量因多年生禾草的增加而减少。Bai等(2004)通

过分析本区域草原生产力的长期动态, 提出多年生

丛生禾草和多年生根茎禾草两个主要功能群之间的

补偿作用是维持半干旱草原生产力稳定性的重要机

制。与多年生根茎禾草相比, 多年生丛生禾草(以大

针茅、冰草(Agropyron cristatum)等丛生禾草为主)

更能忍耐干旱和贫瘠的生境, 又因其生长速率较慢, 

因此在较为干旱的年份可以保持相对稳定的生长; 

而在较为湿润的年份, 多年生根茎禾草则可以迅速

利用水分和养分资源, 实现快速生长。在本研究中, 

我们也发现了类似的补偿现象 , 实验前 3 年

(2013–2015)雨水较为充足, 特别是在氮添加处理下, 

多年生根茎禾草的生物量持续增加; 但在2016年后, 

由于降水减少, 多年生根茎禾草的生物量迅速下降, 

而多年生丛生禾草仍然维持了较高的生物量。近年

来的研究也证实物种间的非同步性是维持草原群

落生产力稳定性的重要途径(Yang et al., 2012; Xu  

et al., 2015; Zhang et al., 2016; Wilcox et al., 2017; 

Zhang et al., 2018b; Sasaki et al., 2019; Wu & Wang, 

2019)。 
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4  结论 

通过6年的凋落物输入变化和氮添加野外控制

实验研究, 我们发现: 1)凋落物输入量增加和氮添

加均显著提高了群落生产力; 2)不同植物功能群对

凋落物管理和氮添加的响应存在差异, 导致群落功

能群结构发生变化。随着凋落物输入量增加和氮添

加, 群落优势功能群多年生禾草(包括多年生根茎禾

草和多年生丛生禾草)的生物量显著提高, 对群落

生产力的贡献增加, 在群落中的优势地位增强; 3)凋

落物输入主要改善土壤物理环境而氮添加则通过提

高土壤养分可利用性, 对各功能群生物量产生影响, 

进而决定群落生产力及其稳定性。 

以上结果表明, 适当的草原管理方式如围封禁

牧和降低放牧强度等都能通过增加凋落物的输入来

提高草原生产力, 维持生态系统稳定性。而适量的

氮等养分添加管理也有助于提高草原生产力, 促进

其恢复。我们的研究还表明, 群落结构变化和生态

系统功能变化需要长期控制实验的研究, 特别是对

存在剧烈年际波动的干旱半干旱生态系统, 长期监

测数据的支持是非常重要的。 
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