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摘要：氮添加和放牧是影响草地生态系统结构和功能的重要因素。本研究以宁夏云雾山典型草原为研究对象，采

用标准化主轴估计和异速生长分析，探究了氮添加和放牧干扰对草地群落中７种优势植物根、茎、叶不同构件的生

物量分配对策和异速生长模式（包括异速生长斜率和截距）的影响。结果表明：在封育地，氮添加处理显著提高了

物种的叶生物量；而在放牧地，氮添加则使得物种的根生物量上升，而茎、叶生物量下降；植物各营养器官生物量均

随植物个体生物量的增加而增加，且只有在放牧×氮添加处理下植物叶生物量与个体生物量之间的异速生长斜率

和截距发生了显著改变，其余处理下植物的异速生长斜率均无明显差异。因此，植物营养器官的生物量分配主要

依赖于植物个体大小，而氮添加和放牧对植物异速生长模式的影响相对较小。
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　　草地是全球陆地绿色植物资源中面积最大的可
再生自然资源，既是发展畜牧业的农业资源基础，又
是陆地生态系统中最重要、分布最广的生态系统类型
之一［１］。大气氮沉降作为全球变化的主要环境问题
之一，已引发人们的广泛关注。自工业革命以来，随
着工业用氮的增加和农业生产中氮肥的大量使用，大
气中氮含量迅速增加，导致氮沉降在世界范围内的广
泛发生［２－３］。持续的氮沉降对草地生态系统的组成、

结构和功能产生重要影响［４］。氮素是限制草地生态
系统植物生长发育和生产力的主要因素之一，同时也
影响草地植物的光合能力和养分利用效率［５］。放牧
作为草地主要利用方式之一，能够直接或间接地影响
植物功能性状、物种多样性和生产力［６］，但过度放牧
会造成草地植被和土壤严重退化。因此，明确草地植
物在氮沉降和放牧干扰下的响应对策对退化草地生

态系统的恢复和重建具有重要意义。
植物功能性状是植物在长期进化和发展过程中

形成的与其定植、存活、生长和死亡密切相关的一系
列核心植物属性，这些属性能够显著影响生态系统
的功能和过程，并能客观反映植被对环境变化的响
应［７］。近年来，植物功能性状对环境变化响应已成
为植物学和生态学的研究热点［８－９］。有研究表明，植
物在不同营养条件下生物量分配差异的主要原因是

植物的异速生长［１０］。异速生长是指生物体某一特
征的相对生长速率不等于第二种特征的相对生长速

率的一种特性［１１］，这种特性是由物种遗传性质所决
定的，能够影响植物的生物量分配、资源利用率以及
植物对环境变化的适应性［１２］。目前传统的分析方
法无法揭示植物性状的变化哪些是由环境变化引起

的，哪些是由植株个体大小变化引起的［１３－１４］。异速
生长分析能够排除个体大小变化的影响，分析植物
不同性状之间的关系，从而揭示环境影响植物性状
的变化规律［１５－１６］。然而，关于植物的生物量分配差
异产生的具体原因还没有定论。陆霞梅［１７］认为植
物形态可能随植株大小的变化而变化，物种的一些
表型差异，可能仅仅是和植株大小不一或者生长阶
段不同有关。Ｐｉｇｌｉｕｃｃｉ［１８］认为不同物种的可塑性在
不同环境梯度间也有不同。周小玲等［１９］的研究结
果表明物候期的改变也能影响植物的生物量分配模

式。由于植物性状是表征植物适应性的重要指标，
在异速生长研究中，关于植物繁殖分配对环境变化
的响应已被广泛研究［２０－２４］，但作为植物重要组成部

分的营养器官的生物量分配模式对氮添加和放牧干

扰下的响应机制方面的研究还相对较少［２５］。基于
此，本文以云雾山草地群落中７种优势植物为主要
研究对象，探究氮添加和放牧干扰下植物各营养器
官生物量分配变化，植物各营养器官的异速生长模
式与植株个体大小的关系，以及氮添加和放牧干扰
对植物各营养器官生物量与个体生物量之间的异速

生长模式的影响。

１　材料与方法

１．１　研究区域概况
试验地位于宁夏云雾山草原生态系统国家长期

科研基地（１０６°２１′～１０６°２７′Ｅ，３６°１０′～３６°１７′Ｎ），
海拔１　８００～２　１８０ｍ，该区域属于中温带半干旱
区，年平均气温为５℃，年均日照时数为２　３００～
２　５００ｈ，年均无霜期１３７ｄ，年均降水量４００～５００
ｍｍ，降水主要集中在６月至９月。植被区划属于暖
温带典型草原区，其建群种和优势种为甘青针茅
（Ｓｔｉｐａｐｒｚｅｗａｌｓｋｙｉ）、大针茅（Ｓｔｉｐａｇｒａｎｄｉｓ）、百
里香（Ｔｈｙｍｕｓ　ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）等，伴生种为猪毛蒿
（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｓｃｏｐａｒｉｓ）、星 毛 委 陵 菜 （Ｃｏｍａｒｕｍ
ａｃａｕｌｉｓ）等。土壤类型以山地灰褐土和黑垆土为
主，ｐＨ值７．９～８．２［２６］。

１．２　试验设计
本试验在天然草地进行，采用随机试验设计，包

括两个放牧处理（封育和放牧）和两个氮添加（模拟氮
沉降）处理（０和１０ｇ·ｍ－２），共４个组合，分别为：封
育（Ｅ），封育×氮添加（Ｅ＋Ｎ），放牧（Ｇ），放牧×氮添
加（Ｇ＋Ｎ）。每个组合６个重复，共２４个小区，每个
小区的面积（长×宽）为２４ｍ２（６ｍ×４ｍ），在小区之
间设有２ｍ的缓冲带。封育草地自１９８２年开始，至
今封育年限达３８年。放牧草地自１９９６年开始放
牧，放牧期为每年夏秋季６—８月，每月放牧一次，连
续放牧１０ｄ，放牧强度为３只羊单位·ｈｍ－２，放牧
试验由固定的养殖户执行完成。自２０１３年起，每年
在生长季节开始时（４月底）在小区中施加尿素

１０ｇ·ｍ－２［２７］，选择阴雨天气一次性将肥料撒播于
小区内，一直持续至２０２０年。为了保证试验的一致
性并减小误差，封育和放牧草地各小区布局和氮添
加处理保持一致。
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１．３　植被调查与植株采样

２０２０年８月下旬对每个小区选取１ｍ×１ｍ的
植被样方进行调查，为了避免边缘效应，样方距边缘
的距离大于５０ｃｍ，然后测定样方内物种数，并记录
每个物种的高度、盖度和个体数。根据以往在本地
的长期试验资料和２０１３－２０２０年本试验点的群落
调查结果［２８］，在长期封育草地选取下列物种：二裂
委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｂｉｆｕｒｃａ）、甘菊（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｌａｖａｎｄｕｌｉｆｏｌｉｕｍ）、甘青针茅（Ｓ．ｐｒｚｅｗａｌｓｋｙｉ）、白
莲蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｓａｃｒｏｒｕｍ）；在放牧草地选取下列物
种：白莲蒿（Ａ．ｓａｃｒｏｒｕｍ）、大针茅（Ｓ．ｇｒａｎｄｉｓ）、赖
草（Ｌｅｙｍｕｓ　ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、百里香（Ｔ．ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）。
这些物种共同决定了群落８０％～９０％的盖度和生
物量。因氮添加和放牧改变了群落的物种组成和多
度，故每个处理的优势物种组成不一定完全相同。
在每个小区内每个物种选取３～４株成熟且完

整的个体［２９］，６个重复，共２０株，根据植物根系生长
的方向，用铁锹在每个植株的基部１０～２０ｃｍ的范
围内挖取２０～３０ｃｍ深的包含植物全部或绝大多数
根系的土块，仔细地去除附着在目标植物根系上的
土壤及其他杂质［３０］。对甘青针茅（Ｓ．ｐｒｚｅｗａｌ－
ｓｋｙｉ）等禾本科克隆植物，因营养共享或者竞争关系
只发生在紧密连接的几个枝条间［３１］，故以一个株丛
作为一个单独的个体。对于放牧地的植株个体，选
择家畜采食后已经恢复生长的完整植株，取样过程
中保证植株地上部分和地下部分相连，并尽量保证
所取根系的完整性。将地下部分装入封口袋放入冷
藏箱中带回实验室；将地上部分分为叶、茎及繁殖部
分，分别装入信封，并及时烘干以防腐烂。在实验室
中用冷水（＜５℃）将根系样品清洗干净后与地上部
分一样，在６５℃条件下烘干至恒重，并记录数据。

１．４　数据分析
由于研究对象为多年生植物，此外在采样过程

中也发现繁殖部分相对较少，故将其归入到植物的
茎部分。个体生物量（Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ，ＩＢ）以根、
茎（支持部分）和叶干重的总和表示；植物根、茎和叶
的生物量分别以ＲＢ（Ｒｏｏｔ　ｂｉｏｍａｓｓ），ＳＢ（Ｓｔｅｍ　ｂｉｏ－
ｍａｓｓ）和ＬＢ（Ｌｅａｆ　ｂｉｏｍａｓｓ）表示。
异速生长模型的建立是探索植被生长策略的数

理统计方法，具有重要的参考意义。在异速关系中，
两个相关的变量ｙ和ｘ在异速方程中关系为：

ｙ＝ｃｘｂ （１）
把上面的方程进行对数转换就得到：

ｌｇｙ＝ｌｇｃ＋ｂｌｇｘ （２）
分别用Ｙ＝ｌｇｙ，Ｘ＝ｌｇｘ 和ａ＝ｌｇｃ替换方程

（２），就得到一个线性关系：

Ｙ＝ａ＋ｂＸ （３）

ａ是异速生长指数（截距），ｂ是异速生长系数
（斜率）。异速生长指数（截距）改变，表明总生物量
向该器官的分配效率发生转变；同时，异速生长系数
（斜率）改变表明该物种的异速生长曲线发生变化。
不同群体之间的异速生长曲线的变化主要有以

下４种类型：第１种是异速生长系数（斜率）不同，异
速生长指数（截距）无明显差异（Ｓｈｉｆｔ　Ａ）；第２种是
异速生长系数（斜率）相同，但异速生长指数（截距）
不同（Ｓｈｉｆｔ　Ｂ）；第３种是异速生长系数（斜率）相同，
且具备相同的线性拟合轴（Ｓｈｉｆｔ　Ｃ）；第４种是异速
生长系数（斜率）不共轴且异速生长指数（截距）也不
同（Ｓｈｉｆｔ　Ｄ）［３２－３３］。
利用独立样本ｔ检验（Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ－ｓａｍｐｌｅ　ｔ－

ｔｅｓｔ）分析氮添加对封育地和放牧地优势植物个体
生物量及各营养器官生物量的影响。异速生长方程
的参数估计采用标准化主轴估计（ＳＭＡ）方法［３４］，比
较异速生长系数（斜率）是否与１有显著的不同，当
斜率ｂ＝１时表示个体生物量与各营养器官之间为
等速生长关系，否则为异速生长关系，该部分采用

ＳＭＡＴＲ　Ｖｅｒｓｉｏｎ　２．０计算完成。同时，利用方差分
析（ＡＮＯＶＡ）检验氮添加对封育地和放牧地优势种
植物异速生长指数和异速生长系数的影响，并进行

ＬＳＤ多重比较，分析异速生长指数和异速生长系数
是否在各处理间有显著的不同。为满足正态分布和
方差齐性的要求，对数据进行对数转换，采用ＳＰＳＳ
２２．０分析数据，Ｏｒｉｇｉｎ　２０１７作图。

２　结果与分析

２．１　氮添加对封育地和放牧地植物个体大小变化
及各营养器官的生物量分配的影响

研究结果表明，氮添加对植物各营养器官的生
物量有显著影响，对于封育地的优势种二裂委陵菜、
甘菊、甘青针茅而言，这些物种倾向于向地上分配更
多生物量（图１），具体表现为：二裂委陵菜在氮添加
处理下个体生物量（ＩＢ）增加了９２．２％，其中茎生物
量（ＳＢ）和叶生物量（ＬＢ）分别增加了１３４．５％和

１３８．５％（表１），且个体生物量（ＩＢ）、茎生物量（ＳＢ）
和叶生物量（ＬＢ）与封育处理相比均存在显著差异
（Ｐ＜０．０５）；甘菊在氮添加处理下植株个体大小
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（ＩＢ）与封育处理的差异不显著，但根生物量（ＲＢ）叶
生物量（ＬＢ）存在显著的差异（Ｐ＜０．０５），其中根生
物量（ＲＢ）降低了５８．０％，叶生物量（ＬＢ）增加了

６８．８％；甘青针茅在氮添加处理下，与封育处理相比

个体生物量的差异不显著，根生物量（ＲＢ）下降了

３７．６％，其中茎生物量（ＳＢ）和叶生物量（ＬＢ）略有增加，
但差异未达到显著水平；白莲蒿氮添加处理与封育处
理相比，叶生物量（ＬＢ）有所增加，增加了２２．６％。

图１　封育地和放牧地优势物种各营养器官生物量分配比例

Ｆｉｇ．１　Ｂｉｏｍａｓｓ　ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｏｒｇａｎｓ　ｏｆ　ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｅｎｃｌｏｓｅｄ　ａｎｄ　ｇｒａｚｅｄ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ
注：Ｅ，Ｅ＋Ｎ，Ｇ和Ｇ＋Ｎ分别代表封育、封育×氮添加、放牧和放牧×氮添加４种处理；轴下字母分别代表各优势种的简称，Ｐｔｂ（二裂委陵

菜）、Ａｔｓ（白莲蒿）、Ｃｒｌ（甘菊）、Ｓｉｇ（大针茅）、Ｓｉｐ（甘青针茅）、Ｌｙｓ（赖草）和Ｔｙｍ（百里香）。下同

Ｎｏｔｅ：Ｅ，Ｅ＋Ｎ，Ｇ　ａｎｄ　Ｇ＋Ｎ　ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｆｏｕｒ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ：ｅｎｃｌｏｓｅ，ｅｎｃｌｏｓｅ×ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉｔｉｏｎ，ｇｒａｚｉｎｇ　ａｎｄ　ｇｒａｚｉｎｇ×ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉ－

ｔｉｏｎ．Ｔｈｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｕｎｄｅｒ　ｔｈｅ　ａｘｉｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｔｈｅ　ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ　ｆｏｒ　ｅａｃｈ　ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｓｐｅｃｉｅｓ，Ｐｔｂ（Ｐ．ｂｉｆｕｒｃａ），Ａｔｓ（Ａ．ｓａｃｒｏｒｕｍ），Ｃｒｌ（Ｃ．ｌａｖａｎｄｕｌ－

ｉｆｏｌｉｕｍ），Ｓｉｇ（Ｓ．ｇｒａｎｄｉｓ），Ｓｉｐ（Ｓ．ｐｒｚｅｗａｌｓｋｙｉ），Ｌｙｓ（Ｌ．ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）ａｎｄ　Ｔｙｍ（Ｔ．ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

　　对于放牧地的优势物种白莲蒿、大针茅和赖草
来说，这些物种倾向于将地上更多的资源分配到地
下（图１）。与放牧处理相比，大针茅在放牧×氮添
加处理下，植株个体生物量（ＩＢ）下降了２２．７％，植
株的茎生物量（ＳＢ）和叶生物量（ＬＢ）显著下降（Ｐ＜
０．０５），分别降低了５５．７％和４７．２％；与放牧处理相
比，百里香在放牧×施肥处理下，个体大小（ＩＢ）显著
降低（Ｐ＜０．０５），下降了４６．８％，茎生物量（ＳＢ）和
叶生物量（ＬＢ）也呈现明显下降的趋势，分别下降了

４９．６％和６８．０％；对于白莲蒿和赖草这两个物种在
放牧处理和放牧×氮添加处理下各营养器官生物量
变化不明显，均未达到显著水平（表１）。

２．２　氮添加对封育地和放牧地植物各营养器官生
物量与个体生物量间异速生长关系的影响

对植物各营养器官的生物量与个体生物量进

行异速生长分析表明，对于ＩＢ－ＲＢ之间的异速生

长关系，封育处理（ｂ＝０．９８８，Ｒ２＝０．９９０，Ｐ＞
０．０５）与放牧处理（ｂ＝０．９９６，Ｒ２＝０．９９３，Ｐ＞
０．０５）的异速生长系数均小于１，但未到达到显著
水平，故属于因变量分配速率小于自变量的等速
生长关系。封育×氮添加处理（ｂ＝１．１３９，Ｒ２＝
０．９５１，Ｐ＜０．０５）的异速生长系数显著大于１，放
牧×氮添加处理下（ｂ＝０．９７７，Ｒ２＝０．９９２，Ｐ＜
０．０５）的异速生长系数显著小于１，符合异速的相
关生长关系；对于ＩＢ－ＳＢ之间的异速关系，４种处
理下的异速生长系数均显著大于１（图２），符合因
变量分配速率大于自变量的异速生长关系；对于

ＩＢ－ＬＢ之间的异速生长关系，除放牧×氮添加处理
下（ｂ＝１．０２５，Ｒ２＝０．９１０，Ｐ＞０．０５）的异速生长系
数大于１，属于叶生物量（ＬＢ）分配速率高于个体
生物量（ＩＢ）分配速率的等速生长关系外，其余３
种处理方式均为异速生长系数显著小于１的异速
生长关系。
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表１　封育地和放牧地优势种个体生物量与各营养器官生物量

Ｔａｂｌｅ　１　Ｂｉｏｍａｓｓ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ａｎｄ　ｏｒｇａｎｓ　ｏｆ　ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｅｎｃｌｏｓｅｄ　ａｎｄ　ｇｒａｚｅｄ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

物种Ｓｐｅｃｉｅｓ 样地Ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ
个体生物量

Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ

根生物量

Ｒｏｏｔ　Ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ

茎生物量

Ｓｔｅｍ　Ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ

叶生物量

Ｌｅａｆ　Ｂｉｏｍａｓｓ／ｇ
二裂委陵菜Ｐ．ｂｉｆｕｒｃａ　 Ｅ　 ０．４９９±０．４０２ｂ　 ０．１７０±０．１１９ａ ０．１３９±０．１４４ｂ　 ０．１８７±０．１４５ｂ

Ｅ＋Ｎ　 ０．９５９±０．４５４ａ ０．１８８±０．１２９ａ ０．３２６±０．１７９ａ ０．４４６±０．１４９ａ

甘菊Ｃ．ｌａｖａｎｄｕｌｉｆｏｌｉｕｍ　 Ｅ　 １．６８６±１．２２６ａ ０．７３４±０．６９４ａ ０．４８７±０．２５８ａ ０．４６５±０．２９７ｂ

Ｅ＋Ｎ　 １．６７６±０．５４１ａ ０．３０９±０．１５４ｂ　 ０．５８３±０．２１０ａ ０．７８５±０．１８３ａ

甘青针茅Ｓ．ｐｒｚｅｗａｌｓｋｙｉ　 Ｅ　 １．５３３±０．６５９ａ ０．６０７±０．３２０ａ ０．４７５±０．１８７ａ ０．４５２±０．１５３ａ

Ｅ＋Ｎ　 １．１７２±０．９１２ａ ０．３７９±０．２６５ｂ　 ０．３４２±０．３３４ａ ０．４５０±０．３１６ａ

白莲蒿Ａ．ｓａｃｒｏｒｕｍ　 Ｅ　 １５．８０３±４．５０１ａ ５．５３９±１．９５０ａ ５．２８４±１．３９７ａ ４．９８０±１．１８４ａ

Ｅ＋Ｎ　 １７．３４３±４．２７５ａ ５．５５１±１．３５８ａ ５．６８９±１．４８４ａ ６．１０３±１．４４３ｂ

Ｇ　 ４．７６５±２．９８７ａ ２．６７１±１．６１４ａ １．３４９±０．８５８ａ ０．７４５±０．５３６ａ

Ｇ＋Ｎ　 ５．１６５±４．０２１ａ ３．３０４±２．１００ａ １．３９２±１．３３８ａ ０．７３５±０．７１１ａ

大针茅Ｓ．ｇｒａｎｄｉｓ　 Ｇ　 １．５５４±０．８２９ａ ０．８０５±０．４６５ａ ０．４４０±０．２１５ａ ０．３０９±０．１６０ａ

Ｇ＋Ｎ　 １．２０２±０．６３８ａ ０．８４５±０．４２８ａ ０．１９５±０．１１０ｂ　 ０．１６３±０．０１６ｂ

赖草Ｌ．ｓｅｃａｌｉｎｕｓ　 Ｇ　 ０．６１４±０．３３６ａ ０．３２６±０．１５９ａ ０．１３４±０．１０２ａ ０．１５３±０．０７９ａ

Ｇ＋Ｎ　 ０．６３３±０．４５４ａ ０．３７９±０．２９３ａ ０．１２９±０．０９９ａ ０．１２６±０．０６９ａ

百里香Ｔ．ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ　 Ｇ　 ０．６３２±０．５９７ａ ０．３６５±０．３３０ａ ０．１３９±０．１２４ａ ０．１２８±０．１４４ａ

Ｇ＋Ｎ　 ０．３３６±０．１３６ｂ　 ０．２２５±０．０８８ａ ０．０７０±０．０３３ｂ　 ０．０４１±０．０１６ｂ

　　注：不同小写字母表示同一指标在添加氮和不添加氮处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５），下同

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

图２　根（ａ）、茎（ｂ）和叶（ｃ）生物量与个体生物量之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．２　Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｏｆ　ｒｏｏｔ（ａ），ｓｔｅｍ（ｂ）ａｎｄ　ｌｅａｆ（ｃ）ａｎｄ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｐｌａｎｔ　ｂｉｏｍａｓｓ
注：ｌｇ（ＲＢ），ｌｇ（ＳＢ），ｌｇ（ＬＢ）和ｌｇ（ＩＢ）分别代表植物根、茎和叶生物量和个体生物量的对数

Ｎｏｔｅ：ｌｇ（ＲＢ），ｌｇ（ＳＢ），ｌｇ（ＬＢ）ａｎｄ　ｌｇ（ＩＢ）ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｔｈｅ　ｌｏｇａｒｉｔｈｍ　ｏｆ　ｒｏｏｔ，ｓｔｅｍ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ
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　　通过对不同处理下的植物各营养器官生物量
与个体生物量之间的异速生长指数（截距）和异速
生长系数（斜率）进行分析，得出了以下试验结果
（图３）：

１）放牧和放牧×氮添加处理下ＩＢ－ＲＢ之间的
异速生长指数（截距）与封育相比均存在显著性差
异，异速生长系数（斜率）并未存在显著性差异（发生

Ｓｈｉｆｔ　Ｂ），而在封育×氮添加处理下，ＩＢ－ＲＢ之间的
异速生长系数（斜率）与异速生长指数（截距）均未有
显著性差异。

２）对于ＩＢ－ＳＢ之间的异速模型，与封育相比，放
牧×氮添加处理下的异速生长曲线的异速生长指数

（截距）存在显著性差异，异速生长系数（斜率）没有
明显变化（发生Ｓｈｉｆｔ　Ｂ）。封育×氮添加处理和放
牧处理下的异速生长系数（斜率）和异速生长指数
（截距）均未有显著性差异。

３）植物ＩＢ－ＬＢ之间的异速生长模型中，与封育
相比，封育×氮添加处理下，叶生物量的异速生长指
数（截距）存在显著差异，但异速生长系数（斜率）均
未有显著变化。放牧处理下的异速生长指数（截距）
存在显著性差异，异速生长系数（斜率）不存在显著
性差异（发生Ｓｈｉｆｔ　Ｂ）。而在放牧×氮添加处理下
的异速生长系数（斜率）和异速生长指数（截距）均存
在显著差异（发生Ｓｈｉｆｔ　Ｄ）。

图３　氮添加对植物根（Ａ和Ｄ）、茎（Ｂ和Ｅ）和叶（Ｃ和Ｆ）与个体生物量之间的异速生长指数和异速生长系数的影响

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉｔｉｏｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ　ｉｎｄｅｘ　ａｎｄ　ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ　ｇｒｏｗｔｈ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｒｏｏｔ（Ａ　ａｎｄ　Ｂ），

ｓｔｅｍ（Ｂ　ａｎｄ　Ｅ），ｌｅａｆ（Ｃ　ａｎｄ　Ｆ）ａｎｄ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔｓ

３　讨论

３．１　氮添加和放牧对植物各营养器官生物量分配
的影响

根据最优分配理论，植物能在环境资源限制和
干扰条件下将光合作用所固定的能量优化分配从而

最大化其在多变环境中的适合度［３５］。根据 Ｍüｌｌｅｒ
等［３６］的研究，植物在早期生长阶段为了吸收更多的
养分会出现“根化”，而到生长后期会出现“茎叶化”。

Ｓｈｉｐｌｅｙ和 Ｍｅｚｉａｎｅ［３７］的研究结果表明，植物在养分
含量较低的环境中，会分配更多的生物量到植物的
根部，而在养分含量较高的环境下，会投入更多的资
源到植物的茎和叶，以适应光竞争的增强。就不同
处理下植物各营养器官的生物量的投入而言，本研
究结果表明，氮添加处理下二裂委陵菜、甘菊和白莲

蒿的叶生物量显著高于封育处理，而根生物量和茎
生物量与封育处理差异并不明显，这可能是由于植
物在养分充足的环境下，光成为了植物生长的限制
因子，所以植物通过加大对叶生物量的分配策略来
提高对光资源的竞争。同时，施氮肥具有明显的调
水作用，可提高根系的吸水能力，改善叶片的光合能
力，有利于提高植物水分利用效率和地上生物量的

积累［３８］。相对于封育地，放牧使得氮添加对植物各

营养器官生物量分配的影响更为复杂，Ｈｉｌｌｅｂｒａｎｄ
等［３９］的研究表明，放牧及氮肥的使用对植物生物量

分配的影响主要依赖于群落的均匀度、生态系统的
生产力以及食草动物对植物偏好等众多因素。而在
本研究中，放牧地的优势物种白莲蒿、大针茅、赖草
和百里香各营养器官的生物量分配的趋势主要是从

地上转移到地下，其中植物茎和叶的生物量的下降
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最为明显。这可能与放牧地整体的光环境有关，放
牧后，大个体的生物被移除，光竞争减弱，使得小个
体植物从光竞争中释放出来，投入更多的资源到地
下以获取生长所需的营养。

３．２　氮添加和放牧对植物异速生长模式的影响
分配是植物生活史中的一个重要概念［４０］，而植

物对于各个器官或组织的资源分配存在着一个权

衡，更多的资源分配到某个器官或组织也就意味着
要减少对其他器官的投入。植物的生物量分配模式
决定了植物的优先发展方向，ＨａｒＰｅｒ和 Ｏｇｄｅｎ［４１］

认为这种分配策略往往是由物种遗传决定的或者物

种基因型特有的，依赖于植物的个体大小。Ｐｏｏｒｔｅ
和Ｎａｇｅｌ［４２］认为许多植物分配模式的变化是可塑
的，环境变化也可能成为影响植物各器官分配模式
的重要因素。植物各器官生物量分配的可塑性通常
被认为是“表观的可塑性”或“真实的可塑性”，这种
真实的可塑性又被定义为植物异速生长曲线发生变

化，并不只是植物的生长速率和分配效率发生了变
化［４３］。因此，植物各营养器官在不同处理下的异速
生长曲线是否发生改变对研究植物可塑性对环境变

化的真实响应具有重要意义。
本研究结果表明植物各营养器官生物量与个体

生物量之间的生长关系大部分是异速的（图２）。

Ｗｕ等［４４］的研究也表明，高山草原植物的生物量分
配也符合异速的相关生长关系。Ｌｉｕ等［２５］认为在区
域尺度上蒿属植物进化出了特有的异速生长策略。
在不同环境中，各器官之间倾向于保持的特定的异
速生长比例，而不是直接依赖于各器官为响应环境
变化而调整生物量分配。然而 Ｎｉｋｌａｓ［４５］认为高寒
草原植物生物量分配支持等速分配假说而不是异速

分配假说，这也反映了不同的物种获取资源分配策
略在不同的生境中也存在差异。本研究结果表明，
在植物各营养器官生物量与个体生物量之间的异速

关系中，斜率的变化并不明显，变化主要发生在截距
上。Ｎｉｕ等［４６］关于青藏高寒草原植物繁殖分配与
个体大小之间的异速关系的研究中，斜率与截距的
变化也存在类似的趋势。异速生长曲线截距的变化
是常见的，截距的变化说明植物的分配效率发生了
改变，并不意味着环境变化直接影响了植物各营养
器官的生物量分配策略［４７］。本研究结果表明在植
物各营养器官生物量和个体生物量之间的相关生长

关系中，只有放牧×氮添加处理下叶生物量和个体
生物量之间的异速生长斜率发生了变化，由此也说

明环境变化对植物生物量分配策略的影响相对较

小。在氮添加处理下，封育地植物的竞争主要由对
地下土壤养分的竞争转变为对地上光资源的竞争，
光竞争的增强使得植物分配更多的资源到地上部

分；而在放牧地植物地上部分易被动物啃食，导致植
物出现补偿性生长［４８］，使得植物地上部分生物量增
多。因此，在放牧和氮添加的共同作用下，植物叶分
配异速生长曲线发生改变可能是因为植物调整了原

有的分配对策以更好地适应周围环境的变化。

４　结论

总的来说，氮添加和放牧对植物各营养器官生
物量分配有显著的影响，氮添加对封育地植物地上
生物量的影响较大，而氮添加对放牧地植物生物量
分配的影响主要集中在植物地下部分。此外，植株
各营养器官的异速生长模式依赖于植株个体大小，
且各营养器官生物量与个体大小具有明显的正相关

关系。同时，氮添加和放牧对植物异速生长模式的
影响相对较小，异速生长指数与异速生长系数的结
果表明，环境变化虽然影响了植物各营养器官之间
的生物量分配效率，但并未直接改变植物各营养器
官的生物量分配策略。
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