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祁连山亚高山灌丛林叶面积指数与冠层氮、磷的关系
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摘　要：氮和磷作为植物体内重要的生命元素，在植物群落的生长发育过程中发挥着重要的作用。为了明确祁连

山亚高山灌丛林叶面积指数与冠层氮、磷之间的关系，本文通过对祁连山亚高山灌丛林不同植被类型（箭叶锦鸡

儿、高山吉拉柳、金露梅）及不同放牧处理（羊群、牦牛，未放牧）条件下灌丛群落的叶面积指数（ＬＡＩ）与叶片氮积累

量（ＴＦＮ）、叶片磷积累量（ＴＦＰ）比较发现，在整个亚高山灌丛群落中，ＬＡＩ与ＴＦＮ和ＴＦＰ之间都有较强的相关性，并

且ＴＦＮ和ＴＦＰ比值的变化表明不同植被类型叶片的生长都受到Ｎ、Ｐ的共同限制，只是随着ＬＡＩ的增加，高山吉拉

柳主要受到氮素的限制，箭叶锦鸡儿主要受到磷素的限制，而金露梅则受到Ｎ、Ｐ的共同限制；在不同放牧条件下，

单位面积ＬＡＩ对应的ＴＦＮ的值较高而ＴＦＰ的值较低，说明动物通过对植被的啃食可能会改变群落的模式，在一定

程度上限制磷的摄入。ＬＡＩ、Ｎ、Ｐ之间的耦合关系表明了亚高山灌丛群落的ＬＡＩ在物种组成、放牧和冠层密度上存

在差异，但仍然受到Ｎ和Ｐ的约束。研究结果有利于探索水分限制条件下祁连山灌丛林生态系统植物叶片与养分

元素之间关系，对于研究干旱区高寒灌丛生态系统在全球气候变化中的作用及其对全球气候变化的响应与反馈，

具有重要的理论价值和实践意义。
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　　在陆地生态系统中，植物叶片的生长不但受到
光、ＣＯ２和水的影响，营养物质也是叶片生长的基本

资源［１，２］，而营养物质中对植物叶片生长起主要影

响的则是氮和磷的限制作用（或者氮、磷的共同作

用）［３］。氮和磷作为植物体内重要的生命元素，可

以限制生态系统的初级生产力，并在植物群落的生

长发育过程中发挥重要的作用［４－６］。在叶片进行光

合作用的过程中，营养物质特别是氮和磷起着重要

的调节作用［４，６，７－１０］。植物叶片的生长通常反映了

氮和磷的有效性在多个尺度上的变化（即：从单株

到景观）以及养分吸收和光合作用之间的紧密关

系［１１］。植 物 冠 层 叶 片 氮 积 累 量 （ＴｏｔａｌＦｏｌｉａｒ
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＦＮ）和叶片 磷 积 累 量 （ＴｏｔａｌＦｏｌｉａｒ
Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＴＦＰ）在许多关键的生态系统功能中发
挥着重要作用，并且由于自然界中氮和磷元素的供

给往往受限，因而成为生态系统中两个关键的限制

性因子［１２］。

土壤有效性被认为是植物生长的关键限制因



素［１３］。土壤氮、磷有效性的时空变化受到放牧和焚

烧以及土壤性质、地形、群落组成和人类活动的共同

影响。研究者通过对高草草原的研究认为磷元素的

含量的对于植被的生长也有一定的影响，并且指出

磷元素的单独添加并不会改变生物量，但是 Ｎ和 Ｐ
的共同添加会导致比 Ｎ的单独添加形成更高的叶
片生长速度［３］。食草动物通过选择性啃食从而影

响氮和磷的空间分布，土壤养分的有效性也随地形

的变化而变化［３，７，１４－１６］。反过来，通过放牧和地形

的变化，植被叶片的生长也会发生强烈的空间变

异［１７］。放牧既可降低植物生长速率，也能促进植物

生长，植物在被采食后其叶片具有何种生长方式，取

决于促进与抑制间的净效应，而这种净效应与植物

群落的类型、放牧历史、采食强度和环境条件等密切

相关［１８］。

冠层的大小和发育状况通常用叶面积指数 ＬＡＩ
（ＬｅａｆＡｒｅａＩｎｄｅｘ）来描述。叶面积指数代表光合作
用的单侧叶表面积，这一指标的可变性强烈地影响

着诸如生产力和蒸腾作用等关键生态系统功能［１９］。

随着氮磷供应的增加，ＬＡＩ也会增加，从而改变群落
的物种组成，使生物多样性降低［２０］。并且随着氮素

的增加，更多的含氮物种会形成巨大的树冠，阻碍光

线进入下层植被，从而导致生物多样性的减少［２１］。

由于ＬＡＩ的变化可以反映生态系统动力学的变化，
因此有必要对 ＬＡＩ、Ｎ和 Ｐ在群落之间的联系以及
这些关系在多大程度上保持一致或响应景观异质性

而发生变化进行更详细的研究。

目前，关于冠层营养结构的研究只在北极苔原

上进行过［２２，２３］，认为在北极苔原上ＬＡＩ和冠层氮含
量（ＴｏｔａｌＦｏｌｉａｒＮｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＦＮ）之间存在紧密的线性
耦合关系［２２，２３］，并且这种关系存在于多个北极地区

的冻原植被类型的对比中，也存在于单株植物

上［１９］。北极地区ＬＡＩ与 ＴＦＮ之间的紧密关系解释
了为什么无论植被类型如何，总初级生产力（Ｇｒｏｓｓ
ＰｒｉｍａｒｙＰｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＰＰ）的 ８０％的变异都可以通
过ＬＡＩ单独预测出来［２４］。这些关系极大地简化了

北极冻土带ＧＰＰ在尺度上的计算，因为 ＬＡＩ可以通
过手持、飞机和卫星传感器进行远程估算。如果

ＬＡＩ与冠层 Ｎ之间存在耦合关系，对于其他生态系
统的研究也可能使用这一结论，也适用于在许多植

被类型中存在的磷素限制以及氮磷元素共同限制的

ＬＡＩ与ＴＦＰ（ＴｏｔａｌＦｏｌｉａｒＰｈｏｓｐｈｏｒｕｓ）关系的研究［３］。

此外，在植物群落中，树冠构成了地上生物量的主要

部分，这种关系可以通过 ＬＡＩ的测量来估算地上植
被Ｎ和Ｐ的储量，进一步提供基于过程建模所需的
数据。

祁连山地处青藏、黄土两大高原和蒙新荒漠的

交汇处，林区总面积２．７２×１０６ｈｍ２［２５－２７］，其中灌木
林分布面积约４．１３×１０５ｈｍ２，占祁连山区林业用地
面积的６８％左右［２７］。祁连山亚高山灌丛林是祁连

山水源涵养林的主要组成部分，对环境的影响范围

大、深度广，与青海云杉林相比是更大的一座“绿色

水库”，有效涵蓄水量在３×１０８ｍ３以上［２６］。近年

来，许多研究单位和学者对祁连山森林生态系统，特

别是祁连山水源涵养林生态系统进行了长期研究，

现已在森林对降水的截留［２７］、森林土壤水分变化动

态规律［２８］、水分循环［２９］、以及森林对径流和洪峰调

节［３０］等方面积累了大量的数据资料。但从研究对

象来看，关于灌丛林特别是亚高山灌丛林生态功能

研究的资料较少。并且由于试验条件和科研水平的

限制，很少涉及亚高山灌丛林生态系统叶面积指数

与氮、磷循环过程的研究分析。因此，在大气ＣＯ２浓
度升高和氮沉降增加等全球变化背景下，祁连山亚

高山灌丛林（箭叶锦鸡儿、高山吉拉柳、金露梅）生

态系统在不同放牧条件下和经营管理过程中，养分

循环与灌丛林生态系统叶片生长之间又是怎样的关

系？针对以上问题，本文以祁连山亚高山灌丛林

（箭叶锦鸡儿、高山吉拉柳、金露梅等）为研究对象，

开展祁连山区亚高山灌丛林生态系统中叶面积指数

与氮、磷的相互作用及耦合研究，一方面有利于探索

水分限制条件下祁连山亚高山灌丛林生态系统叶片

生长与养分元素之间关系，揭示维持持久立地生产

力的生态学机理；另一方面，对于研究干旱区高寒灌

丛生态系统在全球气候变化中的作用及其对全球气

候变化的响应与反馈，具有重要的理论价值和实践

意义。

１　试验区选择及研究方法
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　试验区选择
本研究在国家林业和草原局祁连山森林生态系

统定位研究站的排露沟流域（图１）开展，该地属大
陆性高寒半湿润山地森林草原气候，年平均气温为

－０．６℃ ～２．０℃，最热月 ７—８月平均气温
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１０．０℃～１４．０℃；年平均降水量在３００～６００ｍｍ，
６—９月降水量约占总降水量的６０％以上，相对湿度
５０％～７０％，年均日照时数约为２１３０ｈ［３０］。在排露
沟流域存在禁牧区和放牧区，在放牧区域，每年夏季

大约有３００头羊或者将近２００头牦牛在此流域的亚
高山灌丛中进行轮流放牧。

图１　祁连山排露沟流域ＤＥＭ图及采样点
Ｆｉｇ．１　ＤＥＭｍａｐｏｆＰａｉｌｕｇｏｕＢａｓｉｎａｎｄｔｈｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｓａｍｐｌｉｎｇｉｎＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ

祁连山亚高山灌丛林主要分布在海拔３３００～
３６００ｍ的山地森林植被带内，灌丛类型主要为金露
梅（Ｄａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、箭叶锦鸡儿 （Ｃａｒａｇａｎａ
ｊｕｂａｔａ）、高山吉拉柳（ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ），零
星分布有甘青锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａｓｔｅｎｐｈｙｌｌａ）、鲜黄小
檗（Ｂｅｒｂｅｒｉｓｄｉａｐｈａｎａ）等物种。主要土壤类型为亚
高山灌丛草甸土，土层较薄、质地粗，以粉砂块为主，

土壤ｐＨ为７．０～８．０［３１］。由于土层深度的影响，亚
高山灌丛植被的根系往往较浅。

植 物 种 类 主 要 选 择 金 露 梅 （Ｄａｓｉｐｈｏｒａ
ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、箭叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ）、高山吉拉
柳（ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ），因为这几种植物在
祁连山亚高山灌丛林中分布最广，具有广泛代表性。
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　植物样品的采集
在祁连山亚高山灌丛植被带内根据不同植被类

型（金露梅、箭叶锦鸡儿和高山吉拉柳）和不同放牧

程度（羊群放牧、牦牛放牧和未放牧）设置 ９块
２０ｍ ×２０ｍ的固定样地采集植被（图１），这些样

地之间相距不超过１５ｋｍ。未放牧地属于祁连山
自然保护区核心保护区，自２０世纪９０年代以来就
没有放牧过。在三种放牧程度下，放牧强度牦牛放

牧
"

羊群放牧
"

未放牧，并且牦牛和羊群对不同植

被金露梅、箭叶锦鸡儿和高山吉拉柳的啃食的喜好

程度不同，会造成这三种植物 ＬＡＩ的改变，采样期
间，放牧情况造成的植被 ＬＡＩ及更新情况如表１所
示。

表１　不同放牧程度下三种植被ＬＡＩ及更新情况
Ｔａｂ．１　ＬＡＩａｎｄｎａｔｕｒａｌｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｓｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒａｚｉｎｇｄｅｇｒｅｅｓ

放牧情况 植被类型 ＬＡＩ更新情况

牦牛 金露梅（Ｄａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａ） ０．９２ 较差

箭叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ） ０．７８ 一般

高山吉拉柳（ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ） ０．９６ 差

羊群 金露梅（Ｄａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａ） １．０８ 一般

箭叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ） ０．７５ 一般

高山吉拉柳（ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ） １．１５ 良好

未放牧 金露梅（Ｄａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａ） １．２８ 良好

箭叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ） ０．８８ 良好

高山吉拉柳（ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ） １．８７ 良好

在２０１７年５月７日至２０１７年９月３０日的每
月１５日左右进行植被样品的采集，在９块固定样地
中分别随机设置１个１ｍ ×１ｍ的样方，收获样地
内主要植物的地上植被总量。在每个采样周期内随

机定位小区内的样方，间隔约５～１０ｍ。采集的叶
片样品存储在４℃的冰箱里进行处理。
!"$

　叶面积指数
'()*

）的测定

根据不同植被类型，使用ｖａｎＷｉｊｋ等［２３］的研究

方法通过ＬＩ－３２００叶面积仪测量每个样方的单侧
投影叶面积，计算出每个样方的叶面积之和。叶面

积指数（ＬＡＩ）是用总叶面积除以采样的地面面积，
单位为ｍ２·ｍ－２。
!"%

　叶片总氮含量
'+,-

）的测定

将在样方内采集的植物叶片放置在６０℃干燥
箱中４８ｈ，利用粉碎机打成粉末，然后用元素分析仪
（ＦｌａｓｈＥＡ１１１２，ＴｈｅｒｍｏＦｉｓｈｅｒＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ）对３～５ｍｇ
的样品进行氮含量分析。每个物种总氮比例为计算

Ｎ含量乘以生物量（单位：ｇ），则单位面积植被 ＴＦＮ
（单位：ｇ·ｍ－２）的计算公式为［３２］：
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ＴＦＮ＝∑
Ｒ

ｉ
Ｎｉ×Ｂｉ （１）

式中：Ｒ为采样区物种数量，Ｎ为物种 ｉ的生物量占

图２　不同放牧处理下祁连山亚高山灌丛林ＬＡＩ（ａ，ｂ）、ＴＦＮ（ｃ）和ＴＦＰ（ｄ）的变化
（图中ａ，ｂ，ｃ，ｄ，ｅ表示通过了９５％的差异显著性检验）

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｃｈａｎｇｅｏｆＬＡＩ（ａ，ｂ），ＴＦＮ（ｃ）ａｎｄＴＦＰ（ｄ）ｆｏｒｇｒａｚｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｉｎｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｃｒｕｂ

ｆｏｒｅｓｔｏｆＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ（ａ，ｂ，ｃ，ｄａｎｄｅｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｈａｖｅｐａｓｓｅｄｔｈｅ９５％ ｌｅｖｅｌ）

氮的比例，Ｂ为物种ｉ的生物量。
!"&

　叶片总磷含量
'+,.

）的测定

采用 ＣＥＣＩＬＣＥ１０２０分光光度计（Ｓｐｅｃｔｒｏｎｉｃ，
Ｌｅｅｄｓ，ＵＫ），利用比色 Ｐ测定法测定各物种的总磷
含量。ＴＦＰ是在每一块地块上取一个样方确定的，
计算方法与ＴＦＮ类似，为单位面积的物种Ｐ组分的
累积总和［３２］：

ＴＦＮ＝∑
Ｒ

ｉ
Ｐｉ×Ｂｉ （２）

式中：Ｒ为采样区物种数量，Ｐ为物种 ｉ的生物量占
磷的比例，Ｂ为物种ｉ的生物量。

２结果分析

#"!

　
()*

、
+,-

及
+,.

的变化

通过对于不同放牧处理和不同植被类型亚高山

灌丛植被的调查统计（图２ａ～ｂ）发现，在不同生长
季的 ＬＡＩ的平均值在 ０．３９９±０．２２ｍ２·ｍ－２至
１８８２±０．２５ｍ２·ｍ－２，其中未放牧区ＬＡＩ的平均值
在０．８２４±０．２１ｍ２·ｍ－２至１．８８２±０．２５ｍ２·ｍ－２，
羊群放牧地在 ０．４３２±０．２５ｍ２·ｍ－２至 １．１３１±
０２３ｍ２·ｍ－２，牦牛放牧地在０．３９９±０．２２ｍ２·ｍ－２

至０．８２８±０．１８ｍ２·ｍ－２。不同放牧处理条件下各
植被类型ＬＡＩ的平均值在０．７５±０．２１ｍ２·ｍ－２至
１．８７±０．１８ｍ２·ｍ－２。可以看出，不论是放牧类
型、植被类型还是季节变化，其叶面积指数之间都存

在着显著的差异（Ｐ＜０．０５）。在不同放牧处理条
件下，不同类型植被的 ＴＦＮ和 ＴＦＰ的变化也较为
显著 （Ｐ ＜ ０．０５），其平均值分别在 １．５８±
０．１４ｍ２·ｍ－２至 ２．３５±０．２３ｇ·ｍ－２（图 ２ｃ）和
００４５±０．０１ｇ·ｍ－２至０．２５±０．０８ｇ·ｍ－２（图２ｄ）。

#"#

　不同植被类型
()*

与
+,-

、
+,.

的关系分析

由祁连山亚高山灌丛林不同植被类型 ＬＡＩ与
ＴＦＮ和 ＴＦＰ的相关分析（图 ３）可以看出，ＬＡＩ与
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图３　祁连山亚高山灌丛林不同植被类型ＬＡＩ与ＴＦＮ（ａ）和ＴＦＰ（ｂ）的相关分析
Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎＬＡＩａｎｄＴＦＮ（ａ）ａｎｄＬＡＩａｎｄＴＦＰ（ｂ）ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔｔｙｐｅｓｉｎｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｃｒｕｂｆｏｒｅｓｔｏｆＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ

ＴＦＮ及ＴＦＰ呈显著正相关，并且在ＬＡＩ与ＴＦＮ关系
的方差和斜率在不同植被类型之间有显著差异

（Ｐ＜０．００１），高山吉拉柳的斜率最大（ｙ＝１．６３ｘ＋
０．２，Ｒ２＝０．８８）其次是金露梅（ｙ＝１．０９ｘ＋０．６９，
Ｒ２＝０．６４）和箭叶锦鸡儿（ｙ＝１．７５ｘ＋０．４６，Ｒ２＝
０６３）。在ＬＡＩ和 ＴＦＮ之间，箭叶锦鸡儿的坡度最
低，与其他植物类型相比，随着冠层尺寸的增加，叶

面Ｎ的含量更低（图３ａ）。ＬＡＩ与 ＴＦＰ在不同植被
类型上具有相似的坡度，高山吉拉柳的斜率最大

（ｙ＝０．１２９ｘ＋０．００４，Ｒ２＝０．８７），其次是箭叶锦鸡儿
（ｙ＝０．１１９ｘ＋０．００４，Ｒ２ ＝０．７８）和金露梅
（ｙ＝０．０９９ｘ＋０．０４２，Ｒ２＝０．６５）（图３ｂ）。
#"$

　不同放牧类型
()*

与
+,-

、
+,.

的关系分析

和不同植被类型中 ＬＡＩ与 ＴＦＮ、ＴＦＰ的关系类
似，ＬＡＩ与ＴＦＮ的关系在不同放牧条件下也表现出
不同的变化（图４ａ），在放牧地中 ＬＡＩ与 ＴＦＮ的相
关系数最大的是牦牛放牧地（Ｒ２＝０．８０），其次是羊
群放牧地（Ｒ２＝０．７８），未放牧区其相关系数为
０６９，且不同放牧处理之间的斜率差异较大（牦牛
放牧区＞羊群放牧地 ＞未放牧地），说明放牧地上
随着单位叶面积的增加亚高山灌丛林植被冠层 Ｎ
的增加量大于未放牧地灌丛的冠层。ＬＡＩ和ＴＦＰ之
间的相关关系与ＬＡＩ和ＴＦＮ的关系相似，不同放牧
类型间也存在较强的正相关关系（图４ｂ），且不同放
牧处理之间的截留量也存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。
#"%

　
+,-

和
+,.

的相关性分析

祁连山亚高山灌丛林其不同植被类型冠层的

ＴＦＮ和ＴＦＰ之间也存在显著相关性（图５ａ），箭叶锦

鸡儿的Ｎ：Ｐ比（ＴＦＮ：ＴＦＰ）的平均值为１８．０７，金露
梅为１５．６９；高山吉拉柳为１２．３５，说明祁连山亚高
山灌丛植物群落主要受氮、磷的共同限制。在不同

放牧处理条件下（图５ｂ），牦牛放牧区和羊群放牧区
的ＴＦＮ和ＴＦＰ的关系较为相似，并且单位面积冠层
氮磷比（１４．８５和１４．８７）高于未放牧处理（１０．７５）。

３　讨论

本研究表明在整个研究区域祁连山亚高山灌丛

林冠层ＬＡＩ与ＴＦＮ和 ＴＦＰ在不同植被类型及不同
放牧处理条件下都存在一致的线性关系。ＬＡＩ与
ＴＦＮ及ＬＡＩ与 ＴＦＰ之间的相关分析表明，随着祁连
山亚高山灌丛林植被冠层的增大，叶片单位面积 Ｎ
和Ｐ含量的分配遵循相似的约束条件。这些关系
进一步表明，冠层氮磷的化学计量特征能够影响生

物生产力及物种多样性和植被动态，因此，冠层氮磷

的化学计量特征也是养分供应的指示剂。

在不同放牧处理条件下，虽然研究结果显示

Ｎ：Ｐ的共同限制在所有三种放牧处理中都较为明
显，但不同处理之间的 Ｎ和 Ｐ的限制可能存在差
异。与未放牧处理相比，在相同ＬＡＩ条件下，羊群和
牦牛放牧的区域ＴＦＮ值更高（图３），此结果也证实
了Ｊｏｈｎｓｏｎ等提出的有蹄类动物总体上增加了氮循
环速率，同时增加了氮有效性的空间异质性的观

点［３３］。并且不同的放牧方式也可以部分地解释

ＴＦＮ和ＴＦＰ的相对变化，在本研究中，单位面积ＬＡＩ
对应的ＴＦＮ的值较高而ＴＦＰ的值较低（图２），说明
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图４　不同放牧处理下祁连山亚高山灌丛林ＬＡＩ与ＴＦＮ（ａ）和ＴＦＰ（ｂ）的相关分析
Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎＬＡＩａｎｄＴＦＮ（ａ）ａｎｄＬＡＩａｎｄＴＦＰ（ｂ）ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒａｚｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｉｎｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｃｒｕｂｆｏｒｅｓｔｏｆＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ

图５　不同植被类型（ａ）和不同放牧处理（ｂ）条件下ＴＦＮ和ＴＦＰ的相关分析
Ｆｉｇ．５　ＴｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎＴＦＰａｎｄＴＦＮｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔｔｙｐｅｓ（ａ）ａｎｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒａｚｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（ｂ）ｉｎ

ｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｃｒｕｂｆｏｒｅｓｔｏｆＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ

动物通过对植被的啃食消耗可能会改变群落的模

式，使其在一定程度上限制了磷的摄入，使得氮返回

土壤和植物的速度比磷返回的速率要快。

祁连山亚高山灌丛林不同植被类型（箭叶锦鸡

儿、高山吉拉柳、金露梅）其ＬＡＩ与ＴＦＮ和ＴＦＰ之间
也有很强的统计学关系 （图３），不同植被类型 ＬＡＩ
与ＴＦＮ和ＴＦＰ关系的的描述可以用来解释植物营
养需求的变化，这些变化正好也体现在植物生长形

态的变化，即 ＬＡＩ的变化。Ｋｌｏｄｄ等曾假设认为植
物对氮的要求越低，其冠层单位面积的 ＴＦＮ就越
低，并且通过实验也验证了这一假设的正确性［３１］。

在本研究中，箭叶锦鸡儿的ＬＡＩ与ＴＦＮ曲线的斜率

最低，也就是说在同等冠层条件下，箭叶锦鸡儿生长

需要投入的氮相对较少（图２ａ），其次为金露梅，而
对氮需求最高的则是高山吉拉柳，这种变化趋势在

一定程度上也部分解释了为什么在祁连山亚高山灌

丛林产量较高的地区，金露梅和高山吉拉柳占总生

物量的比例也比较大，因为与箭叶锦鸡儿相比，金露

梅和高山吉拉柳单位面积投入的氮可以保持更大的

ＬＡＩ。
ＬＡＩ与 ＴＦＰ之间的关系并没有 ＬＡＩ与 ＴＦＮ之

间的关系那样明显，但是单位面积上叶面 Ｐ含量在
祁连山亚高山灌丛植被的生长中也起着重要的作

用，金露梅和箭叶锦鸡儿冠层单位 ＬＡＩ中 Ｐ的积累
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量和分配较为相似，而高山吉拉柳冠层单位 ＬＡＩ中
Ｐ的积累量比其他两种较多（图２ｂ），表明高山吉拉
柳冠层对磷的需求量较大，或者，相对于其他两种植

被类型而言，可能会产生磷含量相对较高的冠层。

由于 ＬＡＩ与 ＴＦＮ和 ＴＦＰ的关系在不同植物类
型之间保持着较强的相关关系，在不同放牧处理

（羊群、牦牛和未放牧处理）条件下他们之间也保持

着较强的相关关系（图３），这是由于放牧的干扰，即
通过蹄类动物在这些区域的频繁放牧从而改变了群

落冠层的结构，也影响了冠层氮磷含量的分布及变

化。

氮磷比（Ｎ／Ｐ）是反映出植物的生长速率的一个
重要指标，然而氮磷比在不同生态系统中的变化阈

值至今仍没有得到统一的界定。Ｋｏｅｒｓｌｍａｎ等通过
施肥试验认为，当 Ｎ／Ｐ＜１４时，生态系统主要受到
氮素的限制，当 Ｎ／Ｐ＞１６时，生态系统主要受到磷
素的限制，而当１４＜Ｎ／Ｐ＜１６时，该生态系统则受
到氮和磷的共同限制［３４］；但是，Ｇüｓｅｗｅｌｌ研究认为
Ｎ／Ｐ＜１０时，生态系统主要受到氮素的限制，当
Ｎ／Ｐ＞２０时，生态系统主要受到磷素的限制，而当
１０＜Ｎ／Ｐ＜２０时，则受到氮和磷的共同限制［３５］。有

研究认为植被的氮磷比被广泛用来诊断植物个体、

群落和生态系统的氮磷养分限制格局，如果把这个

区间放宽到１０＜Ｎ／Ｐ＜２０，就好像失去了对植物生
长限制性大小的指示意义［３６］。但是对全球草原群

落的一项分析表明，氮磷的共同限制更为普遍［３］，

表明在以前的研究中对于 Ｎ：Ｐ比值范围的定义可
能过于狭窄，从而有可能错误地预测了一些受到氮

磷共同限制群落中的单一营养元素的作用。本研究

中箭叶锦鸡儿的 Ｎ：Ｐ比（ＴＦＮ：ＴＦＰ）的平均值为
１８０７，金露梅为１５．６９；高山吉拉柳为１２．３５，如果
按照Ｇüｓｅｗｅｌｌ的研究结果［３５］，则祁连山亚高山灌丛

植被中高山吉拉柳、箭叶锦鸡儿和金露梅则受到氮

磷的共同限制 （图４），只是随着 ＬＡＩ的增加，高山
吉拉柳更多地受到氮素的限制，箭叶锦鸡儿更多地

受到磷的限制，并且在高山灌丛生态系统中，高山吉

拉柳的产量最高 （高ＬＡＩ）。因此，在高山灌丛生态
系统中，没有证据表明生产力高的群落是通过氮磷

共同限制来维持的。然而，在生产力较低（低 ＬＡＩ）
的群落中，代表着营养最有限的地区，群落（冠层）

有可能是氮磷共同限制。在养分较低的立地条件

下，通过不同Ｎ或Ｐ限制的物种组合可以促进物种

共存。这在概念上类似于资源分配，但是还需要通

过研究进一步证明这种机制的存在。

综合上述，植物群落的氮磷比能够反映氮磷元

素对植物生长限制的转化趋势，祁连山亚高山灌丛

林冠层ＬＡＩ与Ｎ、Ｐ之间的这种限制关系表明了ＬＡＩ
在不同物种组成和放牧处理方面仍然受到 Ｎ和 Ｐ
的约束。有研究也认为由于有蹄类食草动物与植被

群落之间有很长的共同进化的历史［３７，３８］，了解食草

动物对ＴＦＮ、ＴＦＰ和 ＬＡＩ之间关系的影响将有助于
更好地了解营养物质如何限制植被冠层的生长。

当然，Ｎ或 Ｐ的限制不能作为评判初级生产力
的唯一准则，因为生物量产量也有可能被 Ｎ、Ｐ之外
的其他营养元素限制［６］。由此可见，在以后的研究

工作中，需要深入研究祁连山亚高山灌丛林养分限

制类型和群落生产力之间的相互作用，以及营养元

素化学计量特征在生态系统中的作用，揭示群落生

产力与营养元素化学计量特征之间的相互作用机

制，对祁连山水源涵养功能的维持具有重要的现实

意义和理论价值，为祁连山生态环境建设及生态系

统健康和谐发展提供重要的科学依据。

４　结论

以祁连山区亚高山灌丛林为研究对象，采用植

物生理生态学方法，开展亚高山灌丛林叶面积指数

与冠层氮、磷的关系的研究，得出主要结论如下：

（１）祁连山亚高山灌丛林冠层 ＬＡＩ与 ＴＦＮ和
ＴＦＰ在不同植被类型（箭叶锦鸡儿、高山吉拉柳、金
露梅）及不同放牧处理（羊群、牦牛和未放牧处理）

条件下都存在一致的线性关系，随着祁连山亚高山

灌丛林植被冠层的增大，叶片单位面积 Ｎ和 Ｐ含量
的分配遵循相似的约束条件。

（２）祁连山亚高山灌丛林不同植被类型及不同
放牧处理条件下冠层 ＬＡＩ与 ＴＦＮ和 ＴＦＰ关系的的
描述可以用来解释植物营养需求的变化，并且由于

放牧的干扰而改变了群落冠层的结构，也影响了冠

层氮磷含量的分布及变化。

（３）祁连山亚高山灌丛植被中高山吉拉柳、箭
叶锦鸡儿和金露梅则受到氮磷的共同限制，并且随

着ＬＡＩ的增加，高山吉拉柳更多地受到氮素的限制，
箭叶锦鸡儿更多地受到磷的限制。在不同放牧处理

条件下，单位面积 ＬＡＩ对应的 ＴＦＮ的值较高而 ＴＦＰ

３４３第３期 祁连山亚高山灌丛林叶面积指数与冠层氮、磷的关系



的值较低，说明动物通过对植被的啃食消耗可能会

改变群落的模式，使其在一定程度上限制了磷的摄

入。
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ｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｈｒｕｂｆｏｒｅｓｔｓｉｎｔｈｅＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓａｎｄｔｈｅｃａｎｏｐｙＮａｎｄＰ，ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｖｅｇｅｔａｔｉｏｎｔｙｐｅｓ（Ｄａｓｉｐｈｏｒａ
ｆｒｕｔｉｃｏｓａ，Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ，ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ）ａｎｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒａｚｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｗｅｒｅａｄｏｐｔｅｄｔｏｓｔｕｄｙ．
Ｔｈｅｎｔｈｅｔｏｔａｌｆｏｌｉａｒｎｉｔｒｏｇｅｎ（ＴＦＮ），ｔｏｔａｌｆｏｌｉａｒｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ（ＴＦＰ），ａｎｄｔｈｅｌｅａｆａｒｅａｉｎｄｅｘ（ＬＡＩ）ｏｆｓｕｂａｌｐｉｎｅ
ｓｃｒｕｂｆｏｒｅｓｔｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓｗｅｒｅｃｏｍｐａｒｅｄｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ（ｓｈｅｅｐ，ｙａｋｓ，ａｎｄｕｎｇｒａｚｅｄ）ｔｏｆｉｎｄｔｈａｔＬＡＩ
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ｗａｓｓｔｒｏｎｇｌｙｃｏｒｒｅｌａｔｅｄｗｉｔｈｂｏｔｈＴＦＮ ａｎｄＴＦＰａｃｒｏｓｓｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ，ａｎｄａｌｓｏｗｉｔｈｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔｔｙｐｅｓ
（Ｄａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａ，Ｃａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａ，ＳａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓＳ．ｏｒｉｔｒｅｐｈａ）ａｎｄｇｒａｚｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（ｓｈｅｅｐ，ｙａｋｓ，ａｎｄ
ｕｎｇｒａｚｅｄ）．ＡｃｒｏｓｓａｌｍｏｓｔｔｈｅｅｎｔｉｒｅｒａｎｇｅｏｆＬＡＩｖａｌｕｅｓａｎｄｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ，ｉｎｔｈｅＴＦＮ：ＴＦＰｒａｔｉｏｓｉｔ
ｉｎｄｉｃａｔｅｄｃｏｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｂｙＮａｎｄＰｉｎａｌｍｏｓｔａｌｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ．Ｈｏｗｅｖｅｒ，ｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｅｏｆＬＡＩ，Ｓａｌｉｘｃｕｐｕｌａｒｉｓｗａｓ
ａｎｄＣａｒａｇａｎａｊｕｂａｔａｍａｉｎｌｙｌｉｍｉｔｅｄｂｙＮａｎｄＰ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ｂｕｔＤａｓｉｐｈｏｒａｆｒｕｔｉｃｏｓａｗａｓｃｏｌｉｍｉｔｅｄｂｙＮａｎｄＰ．
Ｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒａｚｉｎｇｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ，ｔｈｅｖａｌｕｅｏｆＴＦＮｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇｔｏＬＡＩｐｅｒｕｎｉｔａｒｅａｗａｓｈｉｇｈｅｒａｎｄｔｈｅｖａｌｕｅｏｆ
ＴＦＰｗａｓｌｏｗｅｒ，ｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇｔｈａｔｔｈｅａｎｉｍａｌｍｉｇｈｔｃｈａｎｇｅｔｈｅｐａｔｔｅｒｎｏｆｔｈｅｃｏｍｍｕｎｉｔｙｔｈｒｏｕｇｈｇｒａｚｉｎｇｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ａｎｄｌｉｍｉｔｔｈｅｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓｉｎｔａｋｅｔｏｓｏｍｅｅｘｔｅｎｔ．ＴｈｉｓｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎＬＡＩ，ＮａｎｄＰｉｎｓｕｂａｌｐｉｎｅｓｃｒｕｂｆｏｒｅｓｔ
ｓｕｇｇｅｓｔｓｗｈｅｒｅｉｎＬＡＩｒｅｍａｉｎｓｓｉｍｉｌａｒｌｙｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄｂｙＮａｎｄＰｄｅｓｐｉｔｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｉｎｓｐｅｃｉｅｓｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｇｒａｚｉｎｇ
ａｎｄｃａｎｏｐｙｄｅｎｓｉｔｙ．
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（ＴＦＰ）；ｃｏｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ；ＱｉｌｉａｎＭｏｕｎｔａｉｎｓ
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