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摘要:【目的】本研究旨在揭示植物叶片氮和磷重吸收率对氮磷添加及交互作用的响应和机理，明确高寒草甸植物养分利

用策略多样性。【方法】以高寒草甸优势植物（垂穗披碱草、发草、灰苞蒿和鹅绒委陵菜）为研究对象，基于氮和磷添加两

因子交互试验，研究高寒植物叶片养分重吸收率对养分添加的响应。【结果】（1）禾本科叶片氮重吸收率随氮添加而增加，

但杂类草叶片不受影响；此外，4种植物叶片磷重吸收率均不受氮添加的影响。（2）磷添加对所有植物叶片氮重吸收率和

两种杂类草叶片磷重吸收率没有显著影响，但提高了禾本科叶片的磷重吸收率。（3）氮和磷共同添加降低了垂穗披碱

草、灰苞蒿和鹅绒委陵菜叶片氮重吸收率，但提高了发草叶片的氮重吸收率。此外，氮和磷同时添加对 4种植物叶片磷

重吸收效率没有显著影响。【结论】综上所述，本研究揭示了养分富集下高寒植物 3种不同的养分重吸收策略，即对外源

获取的养分全部重吸收（绿叶养分增加但凋落叶不增加）、部分重吸收（绿叶和凋落叶同时增加，但凋落叶增加较慢）和不

进行重吸收（绿叶和凋落叶均增加，但凋落叶的幅度大于或等于绿叶；或绿叶和凋落叶不响应）。这些研究结果为理解高

寒植物养分内循环策略的多样性和互补性提供了一定的启示。
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Abstract: [Objective] The purpose  of  our  study was  to  reveal  the  response  and mechanism of  plant  leaf
nutrient  resorption  efficiency  to  nitrogen  and  phosphorus  addition  and  their  interaction,  and  to  clarify  the
diversity  of  plant  nutrient  use  strategies  in  alpine  meadows.  [Method]  To  answer  this  question,  we
performed  an  experiment  of  N  and  P  addition  in  an  alpine  meadow,  measured  leaf  nutrient  resorption
efficiency  in  four  dominant  species  (Elymus  nutans,  Deschampsia  cespitosa,  Artemisia  roxburghiana,
Potentilla anserina). [Result] (1) N addition had positive effects on leaf N resorption efficiency (NRE) in
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graminoids,  but  the leaf  NRE of forbs was not  affected by N addition,  while  it  did not  affect  P resorption
efficiency (PRE) among four plant  species.  (2)  P addition had no significant  effect  on the leaf  NRE of all
plants and the leaf PRE of two forbs, but increased the leaf PRE of graminoids. (3) N and P addition together
reduced  leaf  NRE  in  E.  nutans,  A.  roxburghiana  and  P.  anserina,  but  increased  NRE  in  D.  cespitosa.
Moreover,  the  combination  of  N  and  P  addition  had  not  significant  effect  on  leaf  PRE  of  four  plants.
[Conclusion] Overall,  our  study  indicates  that  alpine  plants  adopt  three  nutrient  resorption  strategies  for
more  nutrient  supply:  full  resorption  (increase  green  leaf  nutrient  but  no  change  in  senescent  leaf),  partial
resorption  (more  increase  in  green  leaf  nutrient  than  senescent  leaf)  and  no  resorption  (similar  increase  in
green and senescent leaf nutrient).  These findings provide implications for understanding the diversity and
complementarity of nutrient internal circulation strategies in alpine plants.
Key  words: alpine  meadow;  nutrient  addition;  nitrogen  resorption  efficiency;  phosphorus  resorption
efficiency

植物叶片养分重吸收是指植物从衰老器官中回

收养分并转运到发育组织中的过程，能够减少植物

对外部养分的依赖[1−2]，对植物生长、凋落物分解和

养分循环有着重要意义[3−5]。前人研究发现氮添加对

叶片氮重吸收率的影响包括没有影响[6−10]和负效应

两种结果[11−12]。而氮添加对叶片磷重吸收率的研究

结果则不同，表现为促进[7,13]、或者不影响[4−6,8−11]。同

时，前人发现磷添加对叶片磷重吸收率有明显抑制

作用[14−15]，或者不影响磷重吸收率[4,8]。而氮重吸收

率对磷添加的响应表现为增加 [9]或不响应 [8,15]。此

外，氮磷共同添加对养分重吸收率的影响主要表现

为不影响[14,16−17]或抑制作用[17]。基于前人研究，导致

这些结果变异可能与气候差异，本地土壤养分和植

物功能群有关[18−22]。总体上来说，目前不同研究结

果之间还缺乏统一的概念解释框架，以便梳理不同

响应结果背后对应的机理和植物养分策略。

大部分前人研究显示，养分添加会降低叶片养

分重吸收率[11−12,14−15]（图 1a）。一般来说，氮添加通过

提升土壤有效氮从而缓解氮限制，导致植物更容易

从土壤中获取氮。同时，相关研究表明植物从土壤

中获取氮的成本更低[23−25]，因而植物可能会倾向于

优先获取土壤氮资源，最终间接地抑制了植物氮重

吸收率。磷重吸收效率受到抑制的原因可能是因为

养分添加提升了土壤磷的可用性[26]，并增强了土壤

磷的转化[27]，使植物更易从土壤中获取磷，从而降低

植物叶片磷重吸收效率。相较于单独添加氮或磷的

研究，氮磷共同添加对叶片氮重吸收率的研究较少，

有项研究结果显示氮磷共同添加降低了植物叶片氮

重吸收率 [17]，这可能是因为植物受到氮磷共同限

制。由于养分重吸收由绿叶和凋落叶养分的响应共

同决定，因此养分重吸收效率的负响应指示出在养

分添加条件下凋落叶养分含量的增幅大于绿叶，即

植物对绿叶的养分增量不进行重吸收（图 1b），这可

能反映出当植物不受到土壤养分限制时，即使绿叶

增加了养分浓度，植物也不会对多吸收的养分进行

重吸收。

部分研究发现养分添加对植物叶片养分重吸收

率没有影响[1,4−11,15]（图 1c）。例如，有的研究发现氮

重吸收率不受氮添加的影响。一般而言，相比于其

他生态系统，氮限制地区具有更强的氮重吸收率，氮

重吸收率不受氮添加影响的原因可能是研究地区不

受氮限制影响，这也解释了植物叶片磷重吸收率不

受磷添加影响的原因，即研究地区处于富含磷生境

中。另有一些研究结果显示氮磷共同添加不影响叶

片养分重吸收率[14,16−17]，原因可能是植物养分内循环

不受氮磷共同限制影响。这种养分重吸收率对养分

添加没有响应对应绿叶养分和凋落叶养分的增幅一

致或均无响应两种可能性，即对从外源获取的养分

不进行重吸收（图 1d、e）。养分重吸收率作为植物对

土壤养分有效性长期适应的结果[28]，植物对外源输

入多余的养分采取无养分重吸收策略可能更大程度

上受到养分重吸收成本的影响[29]，尤其是养分竞争

能力弱的植物，根系获取养分效率也较低，因此依赖

于从凋落叶中获取养分。然而，养分竞争能力较强

的植物从土壤中获取养分所耗能量更少，因此也更

具有竞争优势。植物采取无养分重吸收策略反映了

植物保守的养分利用策略。

在养分严重限制地区，养分添加可能会增加叶

片养分重吸收率，但是很少有研究发现这种响应[30−31]

（图 1f）。养分重吸收率提高的原因可能是该地区的

植物通过提高养分内部循环能力来适应这种生境，

即增强了对凋落叶养分的重吸收能力[31−32]。这种养

分重吸收率的正响应对应养分添加增加了绿叶养分

含量，而凋落叶养分含量无变化或增幅小于绿叶两

种情况，即植物对外源供应吸收的养分采取全部重

吸收（图 1g）和部分重吸收（图 1h）两种策略。当植物

 94 北    京    林    业    大    学    学    报 第 46 卷    



从土壤中获取的养分严重不足以保证养分需求，植

物可能倾向于加强内部养分循环，从而产生了对外

源供应获取的养分采取全部重吸收的策略，因此植

物具有很强养分内循环能力。而采取养分部分重吸

收策略的植物可能对养分需求较小，或者更易从土

壤中获取养分[33]。植物采取的养分重吸收策略反映

了植物养分内循环能力相对较弱。

综上所述，土壤养分限制状况是影响植物叶片

养分重吸收率的主要机理，但是目前在养分严重限

制地区的研究还比较缺乏[23,30,34−36]。因此， 我们选择

青藏高原高寒草甸植物为研究对象[37]，主要考虑青

藏高原属于高海拔地区，常年低温限制了生态系统

的养分循环，从而加剧了植物的养分限制，导致其对

养分输入比较敏感[38−41]。并且，我们的试验区域年

降雨量比较高，增强了土壤养分淋溶作用，会进一步

加剧土壤养分的限制程度。基于此，本研究以高寒

草甸优势植物为研究对象，开展氮、磷添加及其交互

控制试验，旨在揭示植物养分重吸收率对养分添加

的响应和机理，拟解决的科学问题如下：（1）高寒草

甸优势植物叶片养分重吸收率如何响应氮添加、磷

添加及其交互作用？（2）驱动高寒植物养分重吸收率

不同响应背后的机理是什么？ 

1   研究区概况和研究方法
 

1.1    研究区概况

研究样地处于西南民族大学四川若尔盖高寒湿

地生态系统国家野外科学观测研究站（32°49′59″N，
102°34′53″E，海拔 3 490 m）。样地温差较大，年平均

气温为 1.4 ℃。1961—2013年期间平均降水量为

747 mm，5—9 月降水量占全年总降水量 80%。植被

类型属高寒草甸类，优势种包括禾本科的垂穗披碱

草（Elymus  nutans）和发草（Deschampsia  cespitosa），
菊科的灰苞蒿（Artemisia roxburghiana）以及蔷薇科

的鹅绒委陵菜 （Potentilla  anserina）等。 0  ~  10  cm
土壤有效氮含量为  15.168  mg/kg，有效磷含量为

5.963 mg/kg， pH 值为 5.96。 

1.2    研究方法 

1.2.1    试验设计

实验平台于 2018 年加入全球大型标准化联网

实验（nutrient network）[42]，本试验采用随机区组设

计，处理设置对照（CK）、氮添加（N）、磷添加（P），氮
和磷共同添加（N + P），每个处理各 4 个重复，共 16
个小区。小区面积为 4 m × 4 m，相互间隔 2 m。氮
肥采用纯 N 量为 46.6 % 的树脂包膜尿素，磷肥采用

含 P2O5 量 12.0% 的重过磷酸钙，本研究采用统一的

养分添加标准，氮和磷添加量均为 10 g/（m2·a），该养

分添加标准与全球 nutrient network设计相一致[43−44]，

并于每年 5月初的连续阴雨天进行施肥，将氮肥、磷

肥均匀撒在相应试验小区内。 

1.2.2    样品采集与室内分析

本试验选取了该样地中 4 种优势植物，分别是

垂穗披碱草、发草、灰苞蒿、鹅绒委陵菜，生长周

期为 5—10月，2020年 4种优势植物生物量分别

为 238.87、248.52、56.74、49.36 g/m2，共占总生物量

的 63.98%。植物绿叶采样时间为 2020年 8月 4—
10日，凋落叶采样时间为 2020 年 10 月 4—10日，
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Fig. 1    Conceptual diagram of nutrient reabsorption efficiency of plants along soil nutrient gradients and corresponding
different responses of nutrients in green and fallen leaves
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在远离小区边缘位置随机选取两个位置后用两个

0.1 m × 1.0 m样方框，剪取所有植物的地上生物量，

随后进行室内分种，按物种分类后选取完好健康的

绿叶并分装入标记好的信封袋。于 10月 4—10 日随

机选取土壤表层中 4种植物整片完好的凋落叶，并

按照物种分类后分装入标记好的信封袋中。绿叶和

凋落叶放入 65 ℃ 烘箱烘至恒质量后称质量。植物

叶片烘干样品采用球磨仪（NM200，Retsch，  Haan，
Germany）粉碎后，使用连续流动分析仪（SAN Plus，
Skalar，Netherlands）测定植物叶片氮元素含量，同时

使用 ICP-MS 测定叶片磷元素含量。

每个小区内随机选取 5 个位置，取样 0 ~ 10 cm
土壤，随后混匀过 2 mm 孔筛。将土样分成 2 份，一
份新鲜土样置于冰箱冷冻保存，使用连续流动分析

仪（SAN Plus，Skalar，Netherlands）测定土壤可利用

氮（AN），另一份土样风干后使用球磨仪粉碎，并使用

NaHCO3 浸提—钼锑抗比色法测定土壤速效磷（AP）。 

1.2.3    数据分析

养分重吸收率的计算采用 Boerner[45]提出的计

算方式，RN = （（Ng − Ns）  /Ng） × 100%；RP = （（Pg −
Ps）/Pg） × 100% ；式中 RN、RP 分别为植物氮、磷重吸

收率，Ng、Pg 为绿叶中氮、磷含量，Ns、Ps 为凋落叶

中氮、磷含量。

利用两因素方差分析氮和磷添加及交互作用对

植物叶片养分含量和植物叶片养分重吸收效率的影

响。利用独立样本 T 检验分别比较 N、P添加或

（N + P）同时添加与对照之间的植物叶片养分重吸

收效率或植物叶片养分含量的差异。利用线性回归

分析土壤有效氮、有效磷与植物叶片氮和磷含量之

间的定量关系。上述统计分析使用 SPSS 软件（SPSS
26 for mac，SPSS Inc. Chicago，IL，USA）和 R 4.1完
成，制图使用 OriginPro 2021和 ggplot 2 程序包。 

2   结果与分析
 

2.1    植物叶片养分重吸收率对氮添加的响应

研究结果显示，氮添加对垂穗披碱草和发草的

叶片氮重吸收率分别提升了 7.5% 和 18.0%，但是对

杂类草（灰苞蒿和鹅绒委陵菜）没有影响（图 2）。相
应地，两种禾本科植物绿叶氮含量随氮添加的增幅

为 31.8% 和 44.30%，但对其凋落叶的氮含量没有显

著影响（图 3）。不同的是，两种杂类草的绿叶和凋落

叶氮含量均不受氮添加影响。对于叶片磷重吸收

率，氮添加均不影响 4种植物，同时也不影响它们的

绿叶和凋落叶的磷含量（图 4、5）。 

2.2    植物叶片养分重吸收率对磷添加的响应

我们发现磷添加不影响 4种植物叶片氮的重吸
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图 2    4种植物叶片氮重吸收效率对氮添加（N）、磷添加（P）和氮磷同时添加（N + P）的响应

Fig. 2    Responses of nitrogen resorption efficiency in four plant species leaves to nitrogen (N), phosphorus (P)
addition and their combined treatments (N + P)
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图 3    氮添加（N）、磷添加（P）和氮磷同时添加（N + P）对 4种植物绿叶和凋落叶氮含量的影响

Fig. 3    Effects of nitrogen addition (N), phosphorus addition (P) and their combined treatments (N + P) on nitrogen concentration in
green and senescent leaves of four plant species
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图 4    4种植物叶片磷重吸收率对氮添加（N）、磷添加（P）和氮磷同时添加（N + P）的响应

Fig. 4    Responses of phosphorus resorption efficiency in four plant species to nitrogen addition (N), phosphorus addition (P) and
their combined treatments (N + P)
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收率（图 2），同时对所有植物绿叶和凋落叶的氮含

量也没有显著影响（图 3）。但是，两种禾本科植物的

叶片磷重吸收率对磷添加表现为正响应，分别提高

了 19.0% 和 6.5%（图 4）。相应地，这两种植物绿叶

磷含量增幅分别为 82.3% 和 63.4%，显著大于其凋

落叶磷含量的增幅（16.2% 和 38.4%）（图 5）。此外，

磷添加不影响两种杂类草植物的磷重吸收率（图 4），
同时这两种植物绿叶和凋落叶的磷含量随磷添加而

增加，并且绿叶和落叶磷含量的增幅类似。 

2.3    植物叶片养分重吸收率对氮磷同时添加的

响应

氮磷共同添加导致垂穗披碱草、灰苞蒿和鹅绒

委陵菜的氮重吸收率分别降低了 16.2%、 11.2%
和 16.5%（图 2）。并且，我们发现氮磷共同添加均增

加了 3种植物绿叶和凋落叶的氮含量，但凋落叶氮

含量的增幅更大（凋落叶的增幅为 11.0% ~ 45.6%，
绿叶的增幅为−8.3% ~ 19.0%）（图 3）。相反，氮磷同

时添加提升发草叶片氮重吸收率的幅度为 10.5%
（图 2）。同时，结果显示该处理增加发草绿叶氮含量

的幅度为 34.8%，但对其凋落叶的氮含量无影响

（图 3）。此外，氮磷同时添加不影响所有植物的磷重

吸收率（图 4）。并且，垂穗披碱草、发草和鹅绒委陵

菜绿叶和凋落叶的磷含量均随养分添加而增加，但

对发草绿叶和凋落叶的磷含量没有显著影响（图 5）。 

2.4    植物绿叶和凋落叶养分与土壤氮和磷可利用性

的关系

基于进一步分析植物叶片养分含量与土壤养分

可利用性的关系，结果显示发草和鹅绒委陵菜的绿

叶氮含量与土壤有效氮线性正相关（图 6）。并且，我

们发现垂穗披碱草、灰苞蒿和鹅绒委陵菜的绿叶磷

含量与土壤有效磷显著正相关。对于凋落叶养分，

灰苞蒿和鹅绒委陵菜的氮含量与土壤有效氮存在正

相关关系，同时两种杂类草的凋落叶磷含量也与土

壤有效磷显著相关。此外，氮磷同时添加对垂穗披

碱草和发草的叶片氮和磷重吸收率存在显著交互作

用，但对灰苞蒿和鹅绒委陵菜的养分重吸收率无显

著交互作用（表 1）。 

3   讨　　论

本研究揭示高寒草甸禾本科植物的叶片养分重

吸收率对养分添加表现为正响应，这与前人研究的

主要发现是相反的[11−12,14−15]。而驱动这一响应的主

要原因可能是本试验区域长期受到低温限制和高降

雨的淋溶作用，使植物受到养分限制的程度比较

强。为了适应严重的养分限制，植物倾向于增强其

体内的养分循环，最终提升了叶片养分重吸收率。
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Fig. 5    Effects of nitrogen addition (N), phosphorus addition (P) and their combined treatments (N + P) on phosphorus concentration in green and
senescent leaves of four plant species
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图 6    土壤有效氮或有效磷与 4种植物绿叶和凋落叶的养分含量之间的关系

Fig. 6    Relationship between soil available nitrogen or phosphorus and green or senescent leaf nutrient contents in four plant species
 

表 1    氮、磷添加及其交互作用对 4种植物绿叶和凋落叶的养分含量以及氮和磷重吸收率影响的两因素方差分析

Tab. 1    Two-way ANOVA on the effects of nitrogen and phosphorous addition on green and senescent leaf nutrient
concentration and nutrient resorption efficiency

物种 Species 指标 Index 氮添加
N addition

磷添加
P addition

氮磷交互作用
N × P interaction

垂穗披碱草
Elymus nutans

绿叶氮含量 Green leaf nitrogen content 9.503** 0.481 0.886
凋落叶氮含量 Senescent leaf nitrogen content 0.823 6.819* 0.488
氮重吸收率 Nitrogen resorption efficiency 0.766 39.198*** 15.953**
绿叶磷含量 Green leaf phosphorus content 6.794* 131.218*** 0.053
凋落叶磷含量 Senescent leaf phosphorus content 1.327 30.389*** 14.597**
磷重吸收率 Phosphorus resorption efficiency 12.460** 12.290** 22.770***

发草
Deschampsia cespitosa

绿叶氮含量 Green leaf nitrogen content 25.652*** 0.227 3.900
凋落叶氮含量 Senescent leaf nitrogen content 0.117 0.472 3.071
氮重吸收率 Nitrogen resorption efficiency 24.287*** 0.161 19.047***
绿叶磷含量 Green leaf phosphorus content 21.625*** 28.256*** 1.834
凋落叶磷含量 Senescent leaf phosphorus content 2.227 18.638** 0.988
磷重吸收率 Phosphorus resorption efficiency 5.350* 0.009 6.918*

灰苞蒿
Artemisia roxburghiana

绿叶氮含量 Green leaf nitrogen content 1.217 3.466 2.466
凋落叶氮含量 Senescent leaf nitrogen content 29.555*** 6.503* 2.600
氮重吸收率 Nitrogen resorption efficiency 0.701 2.203 0.580
绿叶磷含量 Green leaf phosphorus content 10.669** 56.367*** 2.207
凋落叶磷含量 Senescent leaf phosphorus content 9.194* 54.704*** 2.674
磷重吸收率 Phosphorus resorption efficiency 0.313 1.532 0.005

鹅绒委陵菜
Potentilla anserina

绿叶氮含量 Green leaf nitrogen content 7.005* 1.971 0.017
凋落叶氮含量 Senescent leaf nitrogen content 72.432*** 1.885 8.259*
氮重吸收率 Nitrogen resorption efficiency 8.840* 5.448* 4.439
绿叶磷含量 Green leaf phosphorus content 0.734 67.760*** 0.950
凋落叶磷含量 Senescent leaf phosphorus content 0.353 33.474*** 1.900
磷重吸收率 Phosphorus resorption efficiency 4.163 1.476 0.762
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因此，冷湿环境可能导致植物的养分重吸收率比较

高并对养分添加产生正响应。但是，我们也发现叶

片养分重吸收率会随不同植物功能群或不同养分重

吸收表现出不同的响应。如氮磷同时添加降低了大

部分植物的氮重吸收率，表明植物氮重吸收相关的

生理活动可能受到土壤氮磷养分的共同限制。而杂

类草的叶片养分重吸收率对氮或磷添加均无响应，

反映杂类草倾向于以获取土壤养分为主。因此，导

致这些不同响应结果可能主要受到了本研究区域的

土壤养分限制状况、植物的化学计量比例及其根系

性状等。

首先，我们发现部分高寒植物叶片养分重吸收

效率对养分添加表现为正响应，这与前人主要发现

相反[11−12,14−15]。例如，垂穗披碱草和发草的氮重吸收

效率随氮添加而增加，相应地我们发现绿叶氮含量

对氮添加表现为正响应，而凋落叶没有响应，因此，

垂穗披碱草和发草对外源获取多余的氮采取了养分

全部重吸收策略。这可能是因为研究区域常年受到

低温胁迫从而限制了氮循环，加之研究地点的降雨

量比较高，增加了土壤氮淋溶，进而加剧了禾本科植

物的氮限制程度。并且我们的研究发现禾本科植物

的 N∶P比（9.02）小于杂类草，但是 C∶N比（30.43）大
于杂类草，进一步印证了以上解释。因此，冷湿环境

可能导致部分高寒植物的氮限制程度较高。面临严

重的氮限制，高寒草甸植物为满足对氮的需求倾向

于增强植物体内部的氮循环，从而提升了叶片氮重

吸收效率，缓解氮限制影响[46]。与前人研究发现类

似的是，禾本科植物的氮重吸收效率普遍高于其他

科植物，这也进一步说明了高寒草甸禾本科植物采

取了程度较高的养分内循环策略[47]。同时，我们发

现垂穗披碱草和发草的磷重吸收率也随着养分磷添

加而提升，这也与前人研究结果不一致[4,8,14−15]，主要

由于绿叶磷含量的增幅大于凋落叶，进而导致两种

植物对外源供应获取多余的磷采取部分重吸收策

略，这说明高寒草甸植物受到磷限制程度比较高，从

而增强了植物体的磷内循环能力[48]。但是，高寒草

甸植物对磷的需求可能比氮要低，因而植物对外源

供应的绿叶磷获取采取了部分重吸收策略，而对氮

采取了全部重吸收策略。两种禾本科植物的全部和

部分重吸收策略，可能因为禾本科植物对养分需求

量较高，而禾本科植物发达根系也需要更多养分支

撑，因此两种禾本科植物提高对从外源获取养分的

重吸收，进而增加了禾本科植物地上生物量，从而禾

本科植物获取更多的光资源，并抑制杂类草生长。

此外，与杂类草相比，禾本科植物绿叶和凋落叶养分

含量与土壤养分有效性关系不显著，这表明禾本科

植物养分获取以养分重吸收为主，而非直接从土壤

中获取养分为主。总之，我们的结果表明了禾本科

植物养分内循环程度较高，养分利用方式以养分重

吸收为主，因此在养分限制程度较高的高寒草甸生

态系统中，禾本科植物具有更强的养分竞争优势，并

能占据更高的生态位。

其次，我们发现灰苞蒿和鹅绒委陵菜叶片的氮

和磷重吸收效率对氮和磷添加均无响应，主要由于

两种植物绿叶和凋落叶的氮含量不受氮添加影响，

并且绿叶和凋落叶磷含量随磷添加而增加的幅度类

似，因此两种植物对从外源获取的氮和磷不再进行

重吸收，这可能是因为杂类草 C∶N和 C∶P比较低且

其根系储存养分的能力较低，植物采取相对保守的

养分利用方式，即以从土壤中获取养分为主，而非养

分重吸收策略。并且，结果揭示的叶片养分含量与

土壤养分有效性存在显著关系也证实了这一解释。

杂类草对从外源获取的养分不进行重吸收表明其体

内养分循环较低，这与禾本科植物的养分重吸收策

略有较大的差异[28]。在养分竞争激烈的前提下，这

两种杂类草更倾向于从土壤获取养分，并通过提高

根系吸收养分的强度以保证在养分竞争中获取更多

资源。此外，两种杂类草地上生物量均低于禾本科

植物，这表明两种杂类草可能受到光限制影响，从而

间接抑制植物体内养分内循环。另外，我们还发现

氮磷共同添加不影响 4种植物叶片磷重吸收率，主

要因为植物绿叶和凋落叶磷含量的增加幅度一致，

这可能说明高寒植物磷重吸收相关的生理活动不受

氮磷共同限制。但是，相较于单独添加磷，氮磷共同

添加增加了两种禾本科植物凋落叶磷含量，可能因

为氮添加加剧了磷限制对禾本科植物磷重吸收的影

响。上述结果反映了两种杂类草对土壤养分的高效

利用，从而有利于植物生长发育并维持生态系统物

种多样性。

最后，我们发现氮磷共同添加降低了叶片养分

重吸收效率，这与大部分前人研究结果一致[14,16−17]。

具体来说，氮磷同时添加降低了垂穗披碱草、灰苞蒿

和鹅绒委陵菜的叶片氮重吸收率。这些结果表明高

寒植物氮重吸收相关的生理活动可能受到氮磷共同

限制，植物消耗氮以获取生长所需的磷，氮磷共同添

加增加了土壤磷的可用性[49]，从而降低对氮素的消

耗，进而增加植物叶片氮含量，并降低叶片氮重吸收

率。我们进一步发现，养分重吸收率的负响应是由

于植物凋落叶养分含量的增加幅度大于绿叶，指示

出植物对外源多余输入的养分采取无养分重吸收策

略。这一结果表明植物养分内循环程度较低，面对

多余的土壤养分供应，叶片不会再增加养分的重吸
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收。总之，研究结果反映了部分高寒植物的养分内

循环程度较低，可能受氮和磷共同限制，这一发现拓

展了养分富集背景下高寒植物养分重吸收策略的认识。

综上所述，与前人结果不同的是，我们发现氮和

磷添加促进了高寒草甸禾本科植物叶片氮和磷的重

吸收率，并对养分添加条件下绿叶养分的增加部分

采取了全部重吸收和部分重吸收两种策略。同时，

本研究发现高寒草甸杂类草叶片氮和磷重吸收效率

对养分添加不敏感。而不同高寒植物功能群叶片养

分重吸收策略的差异也反映出植物养分内循环的程

度和能力存在明显差异，指示出高寒植物养分利用

的生态位差异以及养分利用策略的多样性 [50]。同

时，结果指示出高寒植物氮重吸收相关的生理活动

受到氮磷共同限制，但植物磷重吸收相关的生理过

程不受共同限制。总之，本研究揭示的植物叶片养

分重吸收率的响应同时受到生境的养分限制状况和

植物化学计量比等性状的共同影响。而我们基于冷

湿环境揭示响应规律对于其他区域的研究也具有借

鉴意义。如干旱区生态系统由于水分限制抑制了土

壤有效氮但会增加土壤有效磷[51] ，从而决定了叶片

养分重吸收率的响应模式。并且，最新研究首次量

化并绘制了全球生态系统氮和磷限制格局的地图[52]，

对未来植物叶片养分重吸收率的研究具有重要的参

考价值。 

4   结　　论

本研究发现高寒禾本科植物叶片氮和磷重吸收

率对养分添加表现出正响应，而禾本科植物对养分

富集情况下绿叶养分的增加部分采取了全部重吸收

和部分重吸收两种策略。但是，我们发现杂类草的

重吸收率以及绿叶和凋落叶养分含量对养分添加均

不敏感，这些结果反映出高寒植物养分内循环程度

和能力均存在明显的差异。禾本科植物倾向于增强

植物体内养分内循环，而杂类草倾向于增强对土壤

养分供应的竞争，从而导致不同功能群之间的养分

策略形成了互补优势。我们还发现高寒植物叶片氮

重吸收率受到氮磷共同限制，而磷重吸收率并没有

受到两种养分的共同限制。并且，我们结合前人研

究和本研究结果，系统梳理了不同养分重吸收率响

应背后的可能机理和植物策略，提出了整体概念解

释框架，即植物对外源输入养分分别采取对绿叶养

分增量全部重吸收、部分重吸收和无重吸收 3种策

略，且本概念框架较好地解释了不同的养分重吸收

率的响应结果。最后，本研究暗示出未来全球变化

可能会通过改变禾本科与杂类草功能群的组成，进

而改变高寒植物群落的养分内循环，最终会作用于

生态系统功能。
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