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摘  要  为了探明氮(N)限制的植物群落中物种水平和功能群水平的碳(C)、N、磷(P)含量以及C:N:P对P添加的响应是否一致，

明确P添加对群落物种构成改变的内在机制。以青藏高原高寒草甸为研究对象, 通过P添加试验, 研究了功能群水平和物种水

平生态化学计量比对P添加的响应, 以及P添加对物种水平的优势度和功能群水平生物量的影响。结果表明: 在青藏高原高寒

草甸连续5年添加P显著改变了植物的C、N、P含量以及C:N:P, 且在物种水平和功能群水平(不含典型物种)的响应规律基本一

致。在禾本科、莎草科和杂类草功能群(不含典型物种)和相应物种水平上P添加对C含量影响不显著。P添加显著增加了禾本

科、莎草科、豆科和杂类草4个功能群(不含典型物种)和相应物种水平的植物P含量, 降低了C:P和N:P。禾本科和莎草科的N

含量和C:N对P添加在物种水平和功能群水平上(不含典型物种)的响应规律一致, 表现为N含量显著降低, C:N显著增加; P添

加使豆科物种水平上N含量显著增加而C:N显著降低, 但在功能群水平上(不含典型物种)无显著作用; 杂类草的N含量和C:N

对P添加在物种水平和功能群水平上(不含典型物种)的响应规律均不一致。在N限制的生境中添加P, 禾本科物种在群落中逐

渐占据优势跟其增高的N、P利用效率相关, 而杂类草由于逐渐降低的N和P利用效率使其生物量在群落中所占的比重逐渐

下降。 
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Abstract 
Aims Terrestrial carbon (C), nitrogen (N), phosphorus (P) stoichiometry will reflect the effects of adjustment to 

local growth conditions as well as species’ replacements. However, it remains unclear about the hierarchical re-

sponses of plant C:N:P to P addition at levels of species and functional groups in the N-limited alpine meadow. 
Methods A field experiment of P enrichment was conducted in an alpine meadow on the Qinghai-Xizang Plateau 
during 2009-2013. The stoichiometric patterns of four functional groups (grass, sedge, legume and forb) and five 
representative species, Elymus nutans (grass), Kobresia humilis (sedge), Oxytropis ochrocephala (legume), 
Taraxacum lugubre (rosette forb), Geranium pylzowianum (upright forb) were investigated in 2013, and the effects 
of P addition on species dominance and plant biomass were also analyzed.  
Important findings Both plant nutrition content and C:N:P varied significantly after five years’ P addition, and the 
responses were consistent at species- and functional group (exemplar species excluded)-levels in the alpine 
meadow. P addition had neutral effect on C concentrations of grasses, sedges and forbs at both species- and func-
tional group (exemplar species excluded)-levels. P fertilization increased plant P concentrations and thus decreased 
C:P and N:P of the four functional groups (exemplar species excluded) and the corresponding species. N concen-
trations significantly decreased and C:N increased in grasses and sedges after P addition, and the species-level re-
sponses were consistent with the functional group (exemplar species excluded) level. P addition significantly 
increased N contents and decreased C:N in Oxytropis ochrocephala, but had neutral effect on N contents and C:N 
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at the functional group (exemplar species excluded) level of the legumes. While N contents and C:N in forbs resp-
onded to P addition differently at species and functional group (exemplar species excluded) levels. In the N-limited 
alpine meadow, species dominance of grasses increased gradually after P addition due to the increased N and P use 
efficiencies, while the biomass proportion of forbs decreased because of the lowered nutrition use efficiency.  

Keywords  P addition; C:N:P; species dominance; alpine meadow community 
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生态化学计量学是研究生物系统能量平衡和多

重化学元素(主要是碳(C)、氮(N)、磷(P))平衡的科

学(Sterner & Elser, 2002), 利用种间植物组织中养

分含量及其计量比特征的差异反映出土壤中养分条

件、植物特征和生理机制的差异(Méndez & Karlsson, 

2005; Ventura et al., 2008)。例如营养资源添加, 扰动

土壤-植物的化学计量比过程, 植物中主要的生产

组织会改变它们的营养元素含量与计量比来适应外

界变化的养分生境。其中能够反映植物生存策略的

C:N、C:P不仅反映植物的生长速率(Sun et al., 2016), 

而且与植物的N、P利用策略有关(Han et al., 2014), 

植物N:P在一定程度上能反映植物生长的养分限制

元素(Güsewell, 2004)。 

N和P是植物生长所需的基本元素, 近几十年

来, 由于人类大力发展农业和工业, N、P排放量增

加不仅改变了区域或全球的N、P循环模式, 而且对

自然群落的结构和构成、生态系统的生产力和功能

稳定性等构成威胁(Suding et al., 2005; Peñuelas et 

al., 2013; Yan et al., 2015; Koerner et al., 2016)。增加

的N、P沉降通过打破C、N和P在植物体内的平衡, 改

变了植物的C:N:P计量比特征。先前的研究发现P的

富集通常会增加植物体内的P含量, 相应降低C:P 

(Mayor et al., 2014; Hong et al., 2015; Mao et al., 

2016); 然而P富集对植物体内N含量、C:N和N:P的

影响效应通常跟植被限制元素类型相关。例如, 受P

限制的生态系统, P添加使植物迅速增长, 由于稀释

效应通常使植物N含量下降, 故而C:N增加而N:P下

降(Feller et al., 2007; Yuan & Chen, 2015)。而在N限

制的生态系统, 由于物种间不同的养分利用策略, N

含量、C:N和N:P对P添加的响应无一致性规律(Yuan 

& Chen, 2015)。因此, 关于植物计量比特征对P添加

的响应还有待进一步验证。 

由于物种间对P富集的差异性响应会影响物种

的生长速率而改变物种的竞争能力, 使群落的物种

组成和构成发生变化。为了具体探究P富集导致哪

些物种丧失, 基于功能群的物种多样性研究是综合

评价物种和群落对环境波动响应的有效工具(Sun et 

al., 2016)。因为功能群是生态系统中物种的生长模

式、特征和对环境因素响应特征相似的集合体, 例

如在资源匮乏的生境中, 不同的功能群对限制因子

采取不同的策略, 可能影响竞争层级而决定群落的

构成和结构(Wang et al., 2013)。所以P富集不仅改变

了物种水平的生态化学计量比过程, 而且调节了功

能群水平的计量比特征。 而基于功能群的计量比特

征更能准确反映物种间对于P富集响应的差异性, 

从而对群落的构成和结构的改变做出解释。因此, 

我们以已经探明受N限制的高寒草甸群落为研究对

象(Sun et al., 2016), 分析P添加对物种水平和功能

群水平C、N、P含量以及C:N、C:P和N:P的影响, 探

究P添加对群落物种构成改变的内在机制, 为天然

草原的保护和恢复提供参考资料。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

本实验在甘肃省合作市(34.92° N, 102.88° E; 

海拔3 000 m)进行。该地气候类型为寒温湿润的高

原气候, 年平均气温2.4 ℃, 年降水量545 mm, 年

蒸发量为1 200 mm。植被类型为多年生草本植物占

优势的亚高寒草甸, 主要物种为禾本科的垂穗披碱

草(Elymus nutans)和羊茅(Festuca ovina), 莎草科的

矮嵩草(Kobresia humilis)和藨草(Scirpus triqueter), 

豆科的黄花棘豆(Oxytropis ochrocephala)和黄花苜

蓿 (Medicago falcata), 以及杂类草川甘蒲公英

(Taraxacum lugubre)、甘青蒿(Artemisia tangutica)、

珠 芽 蓼 (Polygonum viviparum) 和 甘 青 老 鹳 草

(Geranium pylzowianum)等。 
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1.2  试验设计 

本试验采用完全随机设计, 于2009年在青藏高

原高寒草甸群落设定不同浓度的P添加实验, 设定4

个处理(C、P5、P10、P15), P添加量分别为0、5、

10 、 15 g·m–2·a–1, 所 施 磷 肥 为 磷 酸 二 氢 钠

(NaH2PO4)。每个处理设3个重复, 共12个小区, 每小

区面积为5 m × 5 m。各小区间有1 m的缓冲带, 缓冲

带不施肥。每个小区内有4个亚样方(0.5 m × 0.5 m), 

其中两个用于长期物种、多度与盖度的调查, 一个

用于地上生物量的测定, 另外一个用于植株高度测

定。为使肥料效应能充分体现出对群落结构的影响, 

施肥于试验的前一年8月底至9月初进行。通常选择

雨天添加营养元素, 使肥料颗粒溶解同时满足施肥

后植物对水分的需求(Luo et al., 2006)。 

1.3  样品采集与室内测定 

分别在施肥样地中选取群落共有物种作为研究

对象, 包括: 垂穗披碱草(禾本科)、矮嵩草(莎草科)、

黄花棘豆(豆科)、川甘蒲公英(莲座状杂类草)与甘青

老鹳草(直立型杂类草)。地上净生物量产出测定于

2013年8月中旬齐地面剪取每个处理地上部分装袋, 

3次重复。单独封装5个典型种, 其他物种按照禾本

科、莎草科、豆科、杂类草4类功能群单独装袋, 带

回实验室60 ℃烘干48 h至恒质量并称量记录(精确

到0.001 g), 然后用于C、N、P含量的测定。4类功

能群C、N、P含量的测定中不包括5个典型种的植物

样。植物样地上部分经研磨后用80 μm的筛子过筛。

采用重铬酸钾容量法测定植物全C (外加热法); 采

用HClO4-H2SO4消煮后的溶液经定容、沉淀和稀释

后用SmartChem 200化学分析仪(WestCo Scientific 

Instrument, Brookfielg, USA)分析测定样品全N和全

P (Sun et al., 2016)。 

1.4  数据分析 

方差分析采用Duncan多重比较法比较不同处

理间在物种水平上5个典型物种地上部分C、N、P

含量及计量比特征和物种优势度的差异, 在功能群

水平上4个功能群的C、N、P含量及计量比特征和生

物量产出对P添加响应的差异, 以及同一处理不同

功能群间的指标差异。物种优势度用相对生物量来

表示, 也就是每个物种的地上生物量占群落的生物

量的百分数。以上统计分析都是在SPSS 16.0中完成, 

作图用GraphPad Prism。 

2  结果和分析 

2.1  P添加对物种优势度和各功能群生物量产出的

影响 
比较4个功能群地上生物量平均值, 禾本科>杂

类草>莎草>豆科的生物量积累(图1A)(p < 0.05)。禾

本科地上生物量随P添加量的增加而显著上升(p < 

0.05), 而杂类草的地上生物量显著下降(p < 0.01), P

添加对莎草科和豆科物种的地上生物量影响不显著

(图1A)。 

比较物种优势度发现, 垂穗披碱草的物种优势

度最高, 川甘蒲公英的最低(图1B)。物种优势度与

各功能群地上生物量产出对P添加的响应规律基本

一致。禾本科物种垂穗披碱草的物种优势度随P添

加显著增加(p < 0.05); 莎草科的矮嵩草和豆科黄花 
 

 
 

图1  P添加对典型种物种优势度和各功能群生物量(平均值

±标准误差, n = 3)的影响。C、P5、P10、P15分别指P添加量

为0、5、10、15 g·m–2·a–1。GR, 禾本科; SE, 莎草科; LE, 豆
科; FO, 杂类草; E.n, 垂穗披碱草; K.h, 矮嵩草; O.o, 黄花

棘豆; T.l, 川甘蒲公英; G.p, 甘青老鹳草。不同小写字母表示

处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Effects of P addition on species dominance of exem-
plary species and biomass of each functional group (mean ± SE, 
n = 3). C, P5, P10, P15, nutrient addition 0, 5, 10, 15 g·m–2·a–1. 
GR, grasses; SE, sedges; LE, legumes; FO, forbs; E.n, Elymus 
nutans; K.h, Kobresia humili; O.o, Oxytropis ochoocephala; T.l, 
Taraxacum lugubre; G.p, Geranium pylzowianum. Different 
lowercase letters indicate significant differences between treat-
ments (p < 0.05). 
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棘豆的物种优势度对P添加响应不显著; 杂类草中

莲座状杂类草川甘蒲公英对P添加响应不显著, 而

直立型杂类草甘青老鹳草的物种优势度随P添加显

著下降, 与杂类草对P添加的响应规律一致(图1B)。 

2.2  物种水平和功能群水平C、N、P含量对P添加

的响应 
除豆科(不含典型物种)外, C含量在其他3个功 

能群(不含典型物种)和物种水平对P添加的响应规

律一致, P添加对C含量的影响不显著(图2A、2B)。 

禾本科和莎草科的N含量对P添加在物种水平

和功能群水平(不含典型物种)上的响应规律一致, 

均表现出显著降低(p < 0.05); 而豆科在物种水平上

显著增加, 但在功能群水平上(不含典型物种)无显

著差异; P添加对杂类草功能群水平上(不含典型物

种)的N含量无显著影响, 但是物种水平上莲座状物

种川甘蒲公英的N含量随P添加显著下降, 而直立

型杂类草甘青老鹳草则显著上升(p < 0.05)。在物种

水平和功能群水平上(不含典型物种), P添加后, 均

是豆科系列的植物N含量显著高于其他物种和功能

群(p < 0.05)(图2C、2D)。 

植物P含量在4个功能群水平(不含典型物种)和

相应物种水平对P素添加的响应规律一致, 均随P素

添加量增加显著增加(p < 0.05)(图2E、2F)。与对照

相比, 杂类草的P含量相较于其他3个物种和功能群 
 

 
 

图2  P添加对物种水平和功能群水平C、N、P含量的影响(平均值±标准误差, n = 3)。Duncan’s多重比较: ***, p < 0.001; **, p < 
0.01; *, p < 0.05。C、P5、P10、P15分别指P添加量为0、5、10、15 g·m–2·a–1。GR, 禾本科; SE, 莎草科; LE, 豆科; FO, 杂类

草; E.n, 垂穗披碱草; K.h, 矮嵩草; O.o, 黄花棘豆; T.l, 川甘蒲公英; G.p, 甘青老鹳草。 
Fig. 2  Effects of P addition on C, N and P concentration at exemplar species and functional group levels (mean ± SE, n = 3). ***, p 
< 0.001; **, p < 0.01; *, p < 0.05 among treatments following Duncan’s multiple range tests. C, P5, P10, P15, nutrient addition 0, 5, 
10, 15 g·m–2·a–1. GR, grasses; SE, sedges; LE, legumes; FO, forbs; E.n, Elymus nutans; K.h, Kobresia humili; O.o, Oxytropis ochoo-
cephala; T.l, Taraxacum lugubre; G.p, Geranium pylzowianum. 
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的增幅要高。 

2.3  物种水平和功能群水平计量比特征对P添加的

响应 

比较物种间和功能群间(不含典型物种)的C:N

大小, 垂穗披碱草和矮嵩草的C:N平均值显著高于

其他3个物种, 功能群禾本科的C:N平均值要显著高

于其他3个功能群(图3A、3B)。5个代表种的C:N对P

添加的响应规律不同, 其中垂穗披碱草和矮嵩草的

C:N随P添加量增加显著增加(p < 0.05); 而黄花棘豆

和甘青老鹳草的C:N在对照处理显著大于P添加处

理, 而P5、P10和P15处理间差异不显著; P添加对川

甘蒲公英的C:N影响不显著(图3A)。功能群水平上

(不含典型物种)禾本科和莎草科的C:N对P添加的响

应规律分别与物种水平的响应规律一致(p < 0.05); 

P添加对功能群豆科(不含典型物种)的C:N影响不显

著, 而显著降低功能群杂类草(不含典型物种)的

C:N, 这与直立型杂类草甘青老鹳草的响应规律一

致(图3B)。 

比较物种间的C:P值大小, 垂穗披碱草的C:P显

著高于其他4个物种(图3C)。随P添加量的增加, 5个 

 

 
 
图3  P添加对物种水平和功能群水平计量比特征的影响(平均值±标准误差, n = 3)。Duncan’s多重比较: ***, p < 0.001; **, p < 
0.01; *, p < 0.05。C、P5、P10、P15分别指P添加量为0、5、10、15 g·m–2·a–1。GR, 禾本科; SE, 莎草科; LE, 豆科; FO, 杂类

草; E.n, 垂穗披碱草; K.h, 矮嵩草; O.o, 黄花棘豆; T.l, 川甘蒲公英; G.p, 甘青老鹳草。 
Fig. 3  Effects of P addition on C:N:P stoichiometric characters at exemplar species and functional groups-levels (mean ± SE, n = 3). 
***, p < 0.001; **, p < 0.01; *, p < 0.05 among treatments following Duncan’s multiple range tests. C, P5, P10, P15, nutrient addition 
0, 5, 10, 15 g·m–2·a–1. GR, grasses; SE, sedges; LE, legumes; FO, forbs; E.n, Elymus nutans; K.h, Kobresia humili; O.o, Oxytropis 
ochoocephala; T.l, Taraxacum lugubre; G.p, Geranium pylzowianum. 
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代表种的C:P显著下降(p < 0.05)。4个功能群水平(不

含典型物种)上C:P的变化规律跟相应物种水平上的

变化规律一致, 均随土壤P添加量的增加而显著下

降(p < 0.05)(图3D)。 

物种水平上N:P随P添加的变化规律与C:P相似, 

随P添加量的增加N:P显著下降(p < 0.05); 且在任何

处理下, 5个代表种的N:P < 10 (图3E)。在功能群水

平上, 4个功能群(不含典型物种)的N:P与相应物种

水平上的变化规律一致, 随P添加量的增加N:P显著

下降(p < 0.001); 且在P添加处理下, 4个功能群的

N:P < 13 (图3F)。 

3  结论和讨论 

我们发现在青藏高原高寒草甸连续5年添加P

显著改变了植物的营养物质含量, 故而植物的生态

化学计量比也相应发生了变化, 并且物种水平和功

能群水平的响应规律基本一致。在P添加处理下, 除

豆科外, C含量在其他3个功能群和相应物种水平对

P添加的响应规律一致: P添加对C含量的影响不显

著(图2A、2B)。Mao等(2016)在我国东北的温带湿

地添加不同梯度的P, 结果发现P添加对优势种小叶

章(Deyeuxia angustifolia)与狭叶甜茅(Glyceria spi-

culosa)的整株有机碳影响也不显著。由于组成植物

体组织的结构性物质(C)较功能性和贮藏性物质(N、

P)受环境的影响较小而相对稳定(Sterner & Elser, 

2002), 这是植物组织C含量不随土壤P添加量的增

加而增大的原因。 

P添加显著增加了物种水平和功能群水平植物

组织中的P含量(图2E、2F), 相应降低了C:P (图3C、

3D), 这与之前的研究结果相一致 (Mayor et al., 

2014; Hong et al., 2015; Yuan & Chen, 2015; Chen et 

al., 2016; Li et al., 2017)。土壤P含量与土壤母质的

理化性质相关, 土壤中的P主要源于岩石的风化和

淋洗。因此, 土壤P在土壤发育时间较长、温暖地区

被高度淋溶的土壤中是植物生长主要的限制因子; 

而岩石中N的风化过程是一个温度敏感的生物过程

(Heerwaarden et al., 2003; Reich & Oleksyn, 2004)。

青藏高原高寒草甸由于低温限制微生物的活性和抑

制土壤中有机质的分解和矿化, 土壤N是主要的限

制因子。我们之前的研究也表明, 在青藏高原高寒

草甸N是提高地上净生物量产出的关键限制因子

(Sun et al., 2016)。因此, 本研究中物种水平和功能

群水平植物组织中的C:P对P添加的负响应归因于

物种对非限制营养元素P的奢侈利用。 

随着P添加量增加, 物种间地上部分的N含量

和C:N响应规律不一致, 且豆科和杂类草系列在物

种水平和功能群水平的响应规律也不一致(图2C、

2D; 图3A、3B)。先前的研究发现P添加对植物N含

量的影响有正效应(Iversen et al., 2010; Mao et al., 

2016)、负效应(Feller et al., 2007; Ostertag, 2010)或者

无显著影响(Mayor et al., 2014; Yan et al., 2015)。这

些结果的不一致是由于植物物种养分利用策略的差

异性以及生境中可利用养分的不同造成的(Danger 

et al., 2008; Townsend & Asner, 2013)。P添加使豆科

植物的N含量和C:N在物种水平上分别显著增加和

降低, 但是功能群水平上无显著影响(图2C、2D; 图

3A、3B)。由于豆科植物能与固氮菌结合形成互惠共

生体, 通过生物固氮作用一般能满足豆科植物对氮

的需求, 因此相比于其他功能群, 豆科植物更倾向

于P限制(Dybzinski et al., 2008; Zhang et al., 2011)。P

对豆科作物的生长和结瘤固氮均有重要的作用, 苗

淑杰等(2006)的研究表明随着P添加浓度的增加, 大

豆(Glycine max)的根瘤数、根瘤干质量和植株N含量

均显著增加。然而陈凌云等(2010)发现, 氮磷复合肥

添加对豆科植物花苜蓿(Medicago ruthenica)、异叶

米口袋 (Gueldenstaedtia diversifolia)和甘肃棘豆

(Oxytropis kansuensis)叶片的N含量无显著影响, 主

要增加了豆科植物对P的养分吸收。植物对N、P的

吸收能力具有物种特异性(Güsewell, 2004)可能是造

成P添加使豆科和杂类草物种水平和功能群水平N

含量响应规律不一致的原因。随P添加量增加, 禾本

科在功能群和物种水平上N含量显著降低, 而C:N

显著增加。由于禾草具有庞大的根系系统和更快的

生长速率, 能够迅速吸收与利用土壤中的可溶性N、

P等速效养分, 使叶片积累大量的N以保证高效的

光合效率, 随着光合产物的积累, 固定的碳水化合

物无法及时地输出至其他器官, 造成了叶片中N的

稀释(Evans, 1989)。故而稀释效应可能是造成P添加

使禾本科物种水平和功能群水平N含量显著下降, 

C:N增加的原因。 

P添加显著增加了物种水平和功能群水平的P

含量, 尽管N含量有增加有降低, 但是参试物种和

功能群水平的N:P均显著下降(图3E、3F)。这与其他

受N限制的森林(Ostertag, 2010)、草地(Li et al., 2011)
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和亚北极苔原(de Long et al., 2016)生态系统的研究

结果一致。本研究中发现P处理使物种水平的N:P < 

10, 而功能群水平的N:P < 13 (图3E、3F)。考虑到植

物的N:P比可作为判断N限制或P限制的一个重要指

标, N:P < 13和> 16分别表示植被受N限制和P限制

(Güsewell, 2004), 我们的结果表明P的添加潜在加

剧了高寒草甸群落的N限制。 

叶片C:N和C:P能够反映出植物对N和P利用效

率的高低(Vitousek, 1982)。禾本科物种垂穗披碱草

的C:N和C:P平均值要高于其他4个物种, 除豆科外

杂类草的C:N和C:P平均值则低于其他物种。比较代

表种的物种优势度发现, 禾本科物种垂穗披碱草的

物种优势度随P添加显著提高, 而直立型杂类草甘

青老鹳草的物种优势度显著下降; 相应地在功能群

水平上禾本科的生物量显著增加, 而杂类草的生物

量显著下降。表明物种间由于养分利用效率的差异

改变了物种的竞争能力, 禾本科物种具有逐渐增高

的C:N和C:P而在群落中占据优势, 相应杂类草由于

逐渐降低的N和P利用效率而在群落中的竞争能力

下降, 但是由于杂类草物种数目最大, 仍在决定群

落结构方面起重要作用。 

综合分析表明, 在青藏高原高寒草甸连续5年

添加P显著改变了植物的C、N、P含量以及C:N:P计

量比特征, 并且物种水平和功能群水平的响应规律

基本一致。除豆科系列外, C含量在其他3个功能群

和相应物种水平上P添加对C含量的影响不显著; P

添加显著增加了物种水平和功能群水平植物中的P

含量, 降低了C:P和N:P。物种水平和功能群水平的

N含量和C:N对P添加的响应规律不一致。在N限制

的生境中添加P, 禾本科物种具有逐渐增高的C:N和

C:P而在群落中具有强的竞争能力, 相应禾本科功

能群水平的生物量显著增加; 而杂类草由于逐渐降

低的N和P利用效率而使其在群落中生物量所占的

比重有所下降。 
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