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氮沉降对森林生物多样性的影响
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摘要 :从 3个方面论述了氮沉降对森林生物多样性影响 : (1)森林植物多样性 ,包括乔木层植物、林下层植物和隐花植物 ; (2)土

壤微生物多样性 ,主要是细菌和真菌 ; (3)森林动物多样性 :主要包括地下土壤动物和地上草食动物。综合来看 ,氮沉降改变了

物种组成 ,过量氮沉降降低了生物多样性。同时 ,也对氮沉降影响生物多样性的机理进行了分析。最后 ,还探讨了当前在氮沉

降对森林生物多样性影响的研究方面存在的问题以及今后研究的方向。
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Abstract: Humans have altered global and regional cycles of nitrogen (N ) more than any other element. Increasing N

em issions to the atmosphere from accelerating industrialization and p roduction and use of fertilizer N now make N deposition

significant not only in densely populated regions of Europe and North America, but also in other parts of the world ( e. g. ,

A sia and Latin America) . Increased atmospheric N deposition is known to reduce biodiversity in natural and sem i2natural

ecosystem s. It is suggested that N deposition will be the third greatest driver of biodiversity loss at the global scale in this

century, after land use and climate change. Based on published studies, we reviewed the impacts of N deposition on forest

biodiversity, emphasizing three aspects: (1) p lant diversity, including arborous p lants, understory p lants, and cryp togam

p lants; ( 2 ) soil m icroorganism diversity; ( 3 ) animal diversity, including underground soil fauna and aboveground

herbivores. In general, N deposition altered species diversity, and excess N reduced species diversity, such as richness,

abundance, and even loss of special species. W e also identified specific mechanism s on how excess N deposition affects

forest biodiversity. Finally, we summarized the current status of research on N deposition in China and in other countries,

and p roposed potential research activities and recommendations.
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生物多样性是人类社会赖以生存和发展的基础 ,然而由于近代人类活动不断的加剧 ,生物多样性正以前

所未有的速度消失 [ 1, 2 ]
,并严重威胁到人类的生存和发展 [ 3 ]。如今全球范围内的生物多样性丧失及其给生态

系统功能带来的后果 ,已成为国际生态学界关注的热点问题之一 [ 4～7 ]。生物多样性丧失的原因是多方面的 ,

如土地利用变化 [ 8, 9 ]和全球气候变化 [ 10, 11 ]等。自 20世纪以来 ,由于农业和工业活动的密集化 ,如化石燃料的

燃烧、含氮肥的生产和使用 ,以及畜牧业迅速发展等 ,大气中含氮化合物 (主要是 NOx和 NHy)含量迅速增

加 [ 12, 13 ]。大气中氮含量的增加 ,反过来又会导致其在陆地和水域生态系统中较高的沉降 [ 14～16 ]。据估计 ,在

20世纪 90年代初期 ,全球陆地生态系统活性氮沉降量高达 63. 5Tg a
- 1 (1 Tg = 10

12
g) ,为工业化革命前 (1860

年 )的 3. 6倍 ,而且氮沉降的速度仍然在逐年上升 [ 17 ]。在许多陆地生态系统进行的研究表明 ,氮沉降的增加

对生物多样性产生了严重的威胁 ,特别是在高氮沉降 (≥25 kg N hm
- 2

a
- 1 )下 [ 5, 18～23 ]。如 Stevens等 [ 5 ]在英国

氮沉降梯度的研究表明 ,长期氮沉降显著降低草地生态系统中植物的多样性。同时 ,最近的研究也表明 ,长期

低水平的氮沉降 (如 10 kg N hm
- 2

a
- 1 )也会明显降低植物多样性 [ 24 ]。目前 ,氮沉降已成为在全球尺度上第三大

(继土地利用和全球气候变化之后 )生物多样性丧失的驱动因子 [ 4 ]。因此 ,近期联合国环境规划署生物多样性委

员会 (UNEP National Comm ittees of diversitas)也把氮沉降列为评估生物多样性变化的一个重要指标 [ 25 ]。

森林是陆地生态系统的主体。在全球三大陆地生态系统 (农田、森林、草场 )中 ,森林占有特别重要的地

位 ,是世界生物多样性的分布中心 [ 26 ]。据统计 ,世界森林面积占土地面积的 22% ,却集中了 70%以上的物

种。尤其是热带森林面积虽然仅占全球面积的 7% ,但集中了 50%以上的物种 [ 26 ]。许多学者认为 ,人为活动

导致的氮沉降增加会降低生物多样性 ,改变植物群落的结构 ,进而改变生态系统的功能 [ 4, 5, 27～30 ]。在工业发

达的欧洲和北美 ,高氮沉降对森林生态系统健康造成的影响 (如土壤酸化、营养失衡、生产力降低、森林衰退

等 )已严重威胁到生物多样性 [ 15, 31～35 ]。在国际上 ,氮沉降对森林生物多样性影响的研究最早可以追溯到 20

世纪 70年代 ,那时欧洲、北美的生态学家开始在温带森林开展氮沉降对森林生态系统结构和功能影响的研

究 ,并于 90年代形成了研究网络 ,如 N ITREX和 EXMAN项目 [ 36 ]、美国 Harvard Forest森林实验 [ 34 ]、the

Adirondack Manipulation and Modeling Project (AMMP)项目 [ 37 ]等。就研究的数量而言 ,关于森林植物 (特别是

林下层植物 )多样性的研究较多 ,其次是微生物多样性和动物多样性。

随着工业化进展加快和农业集约化程度的提高 ,氮沉降愈来愈呈现出全球化的趋势 ,除了欧洲和北美 ,世

界范围内的其他地区 (如亚洲和拉丁美洲 )氮沉降量也迅速增加 [ 12, 13 ]。现在全球范围内有 40%的氮肥用于

热带和亚热带地区 [ 38 ] , 到 2020年将有超过 60%的氮肥用于该地区 [ 13 ]。同时在未来几十年内化石燃料的使

用也将成倍增加 [ 13, 17 ]。在亚洲 ,从 1961到 2000年 ,人类活动产生的活性氮 (Reactive nitrogen,氮沉降的来

源 )从 14. 4 Tg N a - 1增加到 67. 7 Tg N a - 1 ,到 2030年将达到 105. 3 Tg [ 39 ]。事实上 ,我国也存在着高氮沉降

问题。从目前的报道来看 ,大部分地区的氮沉降水平已经很高 ,相当一部分地区的氮沉降量已经超过 20 kg N

hm - 2 a - 1 [ 40～47 ]。在中国某些南方森林里 ,大气湿氮沉降已高达 30～73 kg N hm - 2 a - 1 [ 48～50 ]。如在鼎湖山自然

保护区 1989～1990年度和 1998～1999年的降水氮沉降分别为 35. 57 kg N hm - 2 a - 1和 38. 4 kg N hm - 2

a - 1 [ 41, 51 ]。这些氮沉降量与欧洲最高的氮沉降速率相当 [ 33, 52, 53 ] ,在那里 ,高氮沉降已明显威胁到了植物多样

性 [ 5, 24, 54 ]。此外 ,随着工农业的发展 ,我国氮沉降量还会继续增加 [ 39, 49 ]。

然而 ,在我国有关氮沉降增加如何影响森林生物多样性的研究还没有得到应有的重视 ,目前仅鼎湖山森

林生态系统长期氮研究项目 (D inghushan Forest Ecosystem Long2term N itrogen Research Project, DHSLTNR )进

行了研究报道 [ 55 ]。总的来说 ,我国在该方面的研究还处于启动阶段 [ 56 ]
,无法全面评估氮沉降对我国森林生

物多样性带来的影响。为了增进人们对氮沉降如何影响生物多样性方面的认识 ,引起人们对氮沉降带来的环

境问题和有效解决氮沉降全球化问题的重视 ,以及为我国开展该方面的研究和相关的管理提供参考 ,本文综

述了氮沉降对森林生物多样性影响及其机理研究的国内外进展情况 ,同时也指出了在我国开展氮沉降对生物

多样性影响的必要性和紧迫性。

1　氮沉降对植物多样性的影响

许多研究都表明 ,氮沉降能显著改变森林群落植物物种组成 ,以及降低植物群落的物种多样性 ,但这些影
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响随群落结构和物种组成的不同而异。一般而言 ,林下层植物和隐花植物响应较为敏感 ,而乔木层植物需要

较长时间才能表现出其多样性的变化。

1. 1　林下层植物

优低多样性得的是氮沉降梯度实验 pecies, 在森林生态系统中 ,林下层植物物种多样性最高 [ 57, 58 ]
,如具

有丰富的蕨类植物、草本植物、灌木以及森林冠层植物的幼苗等 ,对养分流通的变化也最为敏感 [ 20, 59, 60 ]。多

数研究表明 ,氮沉降改变林下层物种组成。如 Strengbom等 [ 61 ]对瑞典 557个针叶林样地调查的结果表明 ,即

使很低的氮沉降速率也能改变林下草本层植物群落的组成。物种组成的改变主要包括两个方面 : (1)氮沉降

导致优势植物的衰退。如当氮沉降量超过 6 kg N hm
- 2

a
- 1时 ,草本层优势种杜鹃花科灌木植物黑果越桔

(V accin ium m yrtillus)和红豆越桔 (V. vitis2idaea )随氮沉降梯度增加而衰减 (多度降低 ) [ 21, 61 ]。在北美

Adirondack Mountains山区阔叶林的研究表明 ,经过 3a的氮处理 (14、28kg N hm
- 2

a
- 1 ) ,草本层优势植物 (地

下芽植物 ) O xalis acetosella ,M aian them um canadense,和 Huperzia lucidu la的覆盖度显著降低 [ 60 ]。在哈佛森林红

松 ( P inus resinosa)林样地 ,经过 7a的氮增加实验 (地面喷施 NH4NO3 ,施氮强度分别为 50、150 kg N hm - 2 a - 1 )

后 ,草本层植物的密度和生物量分别降低了 80%和 90%
[ 20 ]。Strengbom等 [ 62 ]还发现 ,氮沉降对林下草本层

植物的影响具有长期效应 :即在停止施氮 9a后 ,林下层植被仍不能恢复到原先状态 ,氮沉降降低多样性带来

的影响仍在持续 ,如为优势种的杜鹃科植物仍处于衰退状态。 (2)氮沉降也会导致某些喜氮植物多度增加。

如在黑果越桔 (V. m yrtillus)占优势的群落中 ,每年 6 kg N hm
- 2

a
- 1氮沉降速率增加了禾草状植物 D escham psia

flexuosa的多度 ,以及多年生草本植物 Trien ta lis eu ropaea的密度 [ 63, 64 ]。此外长期氮沉降产生累积效应也会使

喜氮草本植物的多度增加 [ 62 ]。

物种组成改变的原因主要与物种本身的氮利用特性有关。根据达尔文的进化论 ,物种面临新的环境 ,适

者生存 ,不适者将被淘汰。在贫氮的生境中 ,营养转换速率慢 (低营养损失速率 )的慢生型植物占优势地位 ;

而在富氮的生境中 ,营养转化速率快 (高营养损失速率 )的速生型植物占优势地位 [ 65, 66 ]。速生型植物通常氮

素营养转换速率快 ,可以循环利用更多的氮素 ,亦可称为喜氮植物。研究表明 ,氮沉降下 ,喜氮植物的频度和

覆盖度增加 [ 67～69 ]。而且大多数氮沉降试验都表明只有少数物种能成功生存下来 ,并且成为群落的优势种。

由于氮在许多陆地生态系统中是主要的限制因子 [ 70 ] ,所以氮沉降将改变植物养分的可供给性 [ 71 ] ,有利于适

应高氮水平物种生存 [ 19 ] ,从而改变物种组成 ,以致减少植物多样性。除了促进喜氮植物生长 ,氮的输入经常

也会刺激它们种子的萌发。如随着土壤溶液中硝酸根浓度的增加 ,种子的萌发力可以增加到几个数量级 [ 72 ]。

其次 ,病虫害的增加也是植物群落物种组成变化的重要驱动因子。氮沉降改变了植物氮代谢进程 (如增加叶

内的氨基酸和蛋白质 ) ,降低了对环境胁迫的承受度 ,增加了其对病虫害的敏感性 [ 73 ]。如 ,氮沉降增加使林下

层优势灌木植物黑果越桔 (V. m yrtillus)的叶内游离氨基酸水平增加 ,增加了寄生性真菌的 (V aldensia

heterodoxa)的侵害和鳞翅目昆虫 (L epidoptera larvae)对幼叶的取食 [ 21, 171 ]。而寄生性真菌的侵害导致黑果越桔

大量落叶 ,引起衰退 ,从而改变了群落物种组成 [ 21, 75 ]。再次 ,光照度的变化也会改变物种组成。对森林生态

系统林下层植物而言 ,除了氮的供应因素 ,另一个影响植物生长和种间竞争的重要因子就是光 [ 76, 77 ] ;当氮的

限制性降低的时候 ,光的限制性就会增加。如同样在 Adirondack Mountains山区阔叶林 ,经 3a的氮处理后草

本层优势种的覆盖度显著降低 [ 60 ]
,其原因可能是蕨类植物的覆盖度增加 ,使草本层光照度大为减少 ,从而影

响其生长 [ 174 ]。又如 Strengbom等 [ 61 ]发现当氮沉降导致灌木植物黑果越桔在生长季节叶片大为减少 ,从而使

草本层光照度增加 ,导致更多速生植物 (主要是禾本科的 D escham psia flexuosa)增生扩散 [ 21, 77 ]。随着冠层的衰

退 ,光照度增加 ,其它物种很可能入侵 [ 78, 79 ]。如 ,在荷兰的欧石楠生态系统中进行的研究发现 ,氮输入导致的

欧石楠冠层衰退与草本植物的入侵强烈相关 [ 80, 81 ]。最后 ,土壤酸化在影响物种丰富度方面扮演着重要作用 ,

土壤 pH低的地方 ,物种丰富度也较低 [ 82 ]。不少长期的田间氮沉降试验 (施加 (NH4 ) 2 SO4 )研究也证实了这

一点 [ 83, 84 ]。

但是 ,也有研究表明 ,氮沉降并没有明显影响到群落的组成。如 Gilliam等 [ 85 ]对美国弗吉尼亚西部的

4355 　 生　态　学　报　　　 28卷　
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Fernow experimental forest森林研究表明 , 3a加氮试验 (35 kg N hm
- 2

a
- 1 )后草本层的群落并没有明显的变化。

为了进一步验证这一结论 , Gilliam等 [ 58 ]又从植物群落年间变化和季节性变化尺度进行另外 3a的后续研究 ,

其结果也支持了上述结论。Huberty等 [ 86 ]在密歇根州弃耕地的研究表明氮沉降虽然促进了植物生物量的增

加 ,但是 7a的试验并没有改变群落组成和多样性。Gilliam等 [ 58 ]把没变化可能的原因归结为 : (1)当地的大

气氮沉降速率较高 ,施加的氮所起的作用甚微 ; (2)所研究的系统已达到氮饱和状态 ,不再受氮限制。如氮的

矿化速率和硝化速率氮处理样地与对照样地之间相差不大 ,而且也远远高于氮沉降的速率 ,所以施加的氮只

是增加很少一部分必需元素 ,对系统影响不大。

1. 2　隐花植物

这里的隐花植物主要是指在底层的苔藓植物和附生性的地衣植物 ,这些植物也是森林生态系统重要的组

成部分。这些隐花植物可以有效地存留沉降的氮 ,因此对空气中氮污染物的响应非常敏感 [ 87, 88 ]。然而 ,关于

氮沉降对这些隐花植物的研究主要集中于北方森林和温带森林。研究表明 ,氮沉降的增加将会改变物种组成

部分 ,过量的氮沉降则导致物种衰退 ,从而降低生物多样性 [ 22, 89～95 ]。如 ,在北方森林里当氮沉降量超过 10 kg

N hm - 2 a - 1时 ,原有的优势种 ,如赤茎藓 ( P leu rozium schreberi)、波叶曲尾藓 (D icranum polysetum )和塔藓

(Hylocom ium splendens)等 ,就出现衰退 [ 89, 96 ]
;在属于北方森林有效组成部分的泥炭沼泽生态系统中 ,许多特

有的泥炭藓种类对氮沉降的增加也表现了衰退趋势 [ 93, 97, 98 ]
,但是也有些物种 (如 Sphagnum. fa llax)表现出增

加的趋势 [ 99 ]。M itchell等 [ 92 ]对温带橡树林研究发现 ,不少附生性的地衣植物 (如 L oba ria pu lm onaria)对氮沉

降非常敏感 ,当氮沉降量超过 20 kg N hm
- 2

a
- 1时 ,这些植物几乎消失。同样在欧石楠生态系统中 ,氮沉降也

给地衣和苔藓类植物带来了负面影响 [ 100, 101 ]。如 Barker [ 100 ]研究发现 , 7a的氮沉降 ( 7. 7 kg N hm - 2 a - 1 &

1514 kg N hm - 2 a - 1 )实验后 ,地衣植物的覆盖度和多样性的显著降低。Fenn等 [ 95 ]在地中海森林生态系统中

研究也发现 ,即使很低的氮沉降 (如 3. 1 kg N hm
- 2

a
- 1 )也能显著改变地衣群落的物种组成 ,既由对氮高度敏

感的群落转化为耐氮的群落 ;过量氮沉降 (如 10. 2 kg N hm
- 2

a
- 1 )则会导致对氮敏感的物种消失。

从目前研究来看 ,氮沉降产生的直接毒害作用是导致物种衰退的重要原因 :即植物叶片可以从大气中直

接吸收氮氧化物 ,并形成亚硝酸和硝酸 ;当生成亚硝酸和硝酸超过某一限阈时 ,组织便会受到伤害 [ 102 ]
,而且

高剂量氮处理还可能直接导致这些植物消亡 [ 91 ]。其次 ,过量氮沉降也将会导致游离氨基酸库的改变 ,使精氨

酸大量积累 ,以致对植物产生毒害作用 ,影响植物正常生长 [ 103, 104 ] )。再次 ,物种的衰退程度也与其本身的阳

离子交换能力大小有关 ,即阳离子交换能力越强 ,物种越容易衰退 [ 105, 106 ]。这是因为低的交换能力意味着氮

与细胞壁结合的能力有限 ,从而降低氮沉降对植物的毒害作用。此外 ,苔藓植物和地衣植物上部冠层郁密度

的增加也可能是导致其消亡的一个主要原因 [ 91, 100 ]。

1. 3　乔木层植物

通过以上各降爱内乳清与林下层植物和隐花植物相比 ,乔木层植物响应速度较慢 ,短期内多样性变化不

明显 ,需要较长的时间才能表现其多样性的变化。到目前为止 ,关于乔木层植物多样性对氮沉降响应的研究

仅见于个别的野外模拟氮沉降研究 ,还无法得出普遍的结论。如在美国佛蒙特州东南部的高海拔云冷杉林 ,

经过 6a的施氮处理 (施氮量为 16～31 kg N hm
- 2

a
- 1 ) , 乔木层优势树种云杉 ( P icea rubens)和冷杉 (A bies

ba lsam ed)生产力降低 ,死亡率显著增加 ,并导致了整个森林的衰退 [ 107 ]。在北美哈佛森林 ,长达 15a的施氮实

验后 ,发现高氮样地 (150 kg N hm
- 2

a
- 1 )树木生物量不再积累 ,而且死亡率明显增加 ,如红松 ( P inus resinosa)

死亡率高达 56% [ 34 ]。此外在美国纽约 M illbrook区域的一个山区橡树混交林进行为期 8a的氮沉降实验也表

明 ,高氮沉降 (50～100 kg N hm - 2 a - 1 )显著增加了橡树的死亡率 [ 108 ]。从目前少数的研究中可发现 ,氮沉降一

般是通过一系列的直接或间接的、可累积的危害效应导致物种衰退、死亡 ,从而降低多样性。由于此方面的研

究较少 ,本文主要阐述过量氮沉降危害乔木层植物的可能机理。

氮沉降危害乔木层植物的机理主要有以下几个方面 : (1)过量的氮沉降使树叶的腊被、角质层和气孔受

到伤害 ,引起叶变色 ,以及促进落叶损失。如在污染严重 (高氮沉降 )的中欧地区 ,森林树叶发黄现象和落叶
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损失远比其他地区严重 [ 109 ]。在一些模拟实验中也观察到了氮处理引起叶损失的现象 [ 110 ]。落叶将不利于植

物进行光合作用 ,从而抑制植物生长。 (2)过量氮沉降危害根系生长 ,不利于养分的吸收。氮沉降产生能够

的土壤酸化和铝毒效应 [ 35 ]
,将会损伤根系 ,减少细根生物量 [ 111, 112 ]。如 van D ijk等 [ 113 ]对几种针叶树种的小

树进行了施氮研究 ,发现 7个月后施氮量最高的植株的细根生物量减少了 36%。相反 ,在 N ITREX实验中 ,当

人为减少氮沉降后 ,森林的细根生物量及根尖数量都增加了 [ 114, 115 ]。这些说明了氮沉降抑制了细根的生长。

(3)氮沉降导致的营养失衡 ,如较高的叶氮浓度和其他元素的相对缺乏 (如磷、钙、镁等 ) ,也是植物衰退、死亡

的重要原因。如叶中高氮浓度和低 Ca: A l比与森林衰退直接相关 [ 116, 107 ]。营养失衡常常会影响到植物的光

合作用 [ 117, 118 ]
,降低净光合效率、光合作用氮利用率 [ 107, 119 ]

,增加暗呼吸速率 [ 120 ]
,从而降低森林活力 , 增加林

木死亡率。W eikert等 [ 121 ]发现挪威云杉针叶中 Ca和 Mg元素的减少将导致光合能力降低。Nakaji等 [ 122, 123 ]

发现 ,生长在最高氮处理水平下的日本赤松幼苗针叶中 Rubisco的浓度和活性及叶绿素含量降低与针叶中 P

含量的减少和 Mn含量的增加明显相关 , 这类幼苗针叶中的 N /P和 Mn /Mg比值升高 ,这些变化抑制净光合

作用速率的增加。Bauer等 [ 117 ]通过实际研究并结合模型预测表明 ,在高氮样地 ,由于光饱和条件下的光合速

率显著降低 ,施氮 8a后松林的净初级生产力降低了 80%。相反 ,在欧洲进行的氮沉降去除试验发现了树木

生长量增加 [ 124, 114 ]。这进一步说明 ,氮沉降增加不利于植物生长。 (4)过量氮沉降 ,还会降低植物的对环境胁

迫的承受度 ,增加其对病虫害、冷冻害以及干旱等的敏感性 [ 125, 126, 21 ]。这也是植物群落物种组成变化的重要

驱动因子。如 ,随着 NH3沉降大量增加以及气候条件恶化 ,科西嘉黑松 ( P inus n igra subsp , la ricio)的真菌感染

度显著增加 ,从而导致其衰退 [ 127 ]。总之 ,过量氮沉降可能会通过以上几种途径或其综合作用导致物种衰退 ,

以致降低植物多样性。

长期的氮沉降还会影响到森林的演替进程。如同样在美国佛蒙特州东南部高海拔的云冷杉林 ,McNulty

等 [ 107 ]研究发现长期的氮沉降将促进森林的演替 ,即从针叶林演替到以氮循环速率快、生长迅速的阔叶树为

主的森林。在此演替过程中 ,优势树种云杉和冷杉大量死亡 ,新的幼苗也得不到补充 ;但是阔叶树种槭树属的

植物却没有明显变化 ,而且槭树 (A cer spp. )和桦树 (B etu la spp. )的幼苗也大量生长并生存下来。

2　对土壤微生物多样性的影响

微生物几乎参与了所有的土壤生物化学过程 :如有机物的分解转化、元素循环、菌根的形成以及与植物互

利共生等 ,在生态系统正常运行中起着举足轻重的作用。而且土壤微生物的多样性也是影响陆地生态系统功

能的关键因素 [ 128 ]。关于氮沉降对微生物的研究主要集中在真菌 (主要是菌根真菌 )和细菌 ,对放线菌的研究

较少。

2. 1　真菌

在真菌当中 ,研究较多的是外生菌根真菌 ( ectomycorrhizal fungi, EMF) [ 129～132 ]。外生菌根真菌在吸收和

传递矿物质营养与有机氮和磷中扮演着重要角色 [ 129, 133 ]。对外生菌根真菌 ,尽管不少短期研究表明氮沉降促

进了种群数量增加和子实体的生产 [ 129, 134 ] ,但是长期的氮沉降具有抑制作用 [ 132, 134～136 ]。大多数研究都表明 ,

氮增加降低外生菌根真菌的数量、物种丰富度和群落组成 [ 129, 130, 137, 138 ]。在哈佛森林针叶林样地 ,氮处理减少

了物种种类 ,多样性指数也显著降低 [ 139 ]。如对照样地发现 19个种 ,而施氮样地 (50 kg N hm
- 2

a
- 1 )只发现了

10个种。而且氮沉降对优势种也存在明显影响 ,如对照样地相对频度较高的乳菇属真菌 L actarius theioga lus,

在氮处理样地完全消失 ;同时 ,氮处理样地优势种丝膜菌属 (Cortinarius)真菌的相对频度随氮处理也明显降

低。又如 Carfrae等 [ 138 ]在对一个林龄只有 13a的西德加云杉林 ( P icea sitchensis)的研究表明 ,氮沉降抑制了

外生菌根真菌产生大量子实体 ,降低了物种多样性。有时候即使同一种真菌在不同的森林里也有不同的响

应 ,尽管总的群落多样性指数 (如丰富度 )降低 [ 131 ]。如乳菇属真菌 L actarius theioga lus在阿拉斯加州的白云杉

( P icea g lauca)森林 ,氮沉降增加了其相对频度 [ 131 ]。原因可能是系统氮状态的不同 ,或者植物种类的不同 ,真

菌与其寄主之间的相互关系以及真菌内部之间的竞争等都可能成为对氮沉降响应的决定因子。

氮沉降对丛枝菌根真菌 (A rbuscular mycorrhiza, AM ) [ 140, 141 ]和腐生真菌 [ 135, 142, 143 ]的影响也有少量研究。
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高氮沉降也会减少丛枝菌根真菌的丰富度和多样性 ,并能引起群落组成的变化 [ 140 ]。但是氮沉降对腐生真菌

的影响很不一致 ,无法得出普遍的结论。如 Rühling & Tyler
[ 135 ]和 Newell等 [ 142 ]发现 ,氮沉降增加了腐生真菌

的丰富度和多样性。然而 Robinson等 [ 144 ]进行了为期 5a的氮沉降 (50 kg N hm
- 2

a
- 1

,同时施加 50 kg P hm
- 2

a
- 1和 63 kg K hm

- 2
a

- 1 ) 研究后发现 ,腐生真菌多样性有降低的趋势。Robinson等 [ 143 ]在北极半荒漠生态系

统中 , 2a的氮沉降试验 (5 kg N hm - 2 a - 1 )并没有改变土壤腐生真菌的多样性。这些不一致性可能与研究方

法不同和研究数量较少有关。

2. 2　细菌和放线菌

氮沉降对土壤细菌的影响通常不如真菌明显 ,但可以显著改变真菌 /细菌的比率。如 Frey等 [ 139 ]在长期

施氮的哈佛森林研究表明阔叶林和松林施氮样地的真菌生物量分别比对照的低 27%～61%和 42%～69% ,

而细菌生物量对施氮增加的响应则不如真菌的大 ,因此施氮明显降低真菌 /细菌生物量比率。又如

W allenstein等 [ 145 ]在北美 3个长期氮沉降样地 ( Harvard Forest, MA , M t. A scutney, VT, and Bear B rook

W atershed, ME, USA)中的 2个样地 (Harvard Forest和 M t. A scutney)发现施氮明显减少土壤微生物量 ,这种

减少也主要表现在真菌生物量 ,使真菌 /细菌的生物量比率随氮输入的增加而减少。Boxman等 [ 114 ]在

N ITREX项目的实验样地中发现 ,输入的氮几乎对真菌和细菌生物量没有任何影响。这可能与施用的氮量不

够有关 ,在短期内很难产生明显的作用。然而 ,薛璟花等 [ 146 ]在对南亚热带森林苗圃试验地研究后发现短期

内氮沉降促进了细菌数量的增加 ,但是对真菌数量始终表现为抑制作用。这很可能与系统的氮状态和物种对

氮的需求相关。此外 ,有关氮沉降对放线菌的研究比较少。薛璟花等 [ 146 ]研究发现 ,适量的施用氮肥可以提

高放线菌数量 ,而当施氮量过大时 ,则可以减少放线菌数量。

综合来看 ,土壤微生物区系适应了长期的低氮条件 ,随着高氮沉降的输入和氮饱和的出现 ,微生物群落的

结构和功能将会改变 ,过量的氮沉降则会降低微生物量 ,减少物种多样性 [ 130, 136, 140, 147 ]。微生物多样性降低的

原因首先与其本身的特性相关 ,喜氮的物种更容易生存。如在氮沉降条件下 ,由喜氮物种和厌氮物种共同主

导的群落 , 将逐渐演替成以喜氮物种 (随着氮水平增加受正影响或不受影响的物种 ) 为优势种 ,而厌氮物种

(随着氮水平增加受负影响的物种 ) 则逐渐沦为衰退种的新的群落结构 [ 148 ]。其次 ,氮沉降还可能通过改变

氮素供应能力、产生土壤酸化以致铝毒效应来改变生物多样性。大气氮沉降增加了土壤氮的可利用性 ,降低

了菌根真菌子实体产量、根系的拓展能力和物种丰富度 [ 131, 138, 140, 149 ]。如在加利福尼亚沿海灌木丛林地 ,氮肥

的增加减少了菌根感染的速率和生存率 [ 140 ]。土壤酸化和其带来的铝毒效应可能是减少微生物活性 [ 150 ]和改

变微生物群落的重要原因 [ 151 ]。如土壤中的铝的可溶性增加 , 危害植物根系和菌根的生长 ,并给与其共生的

菌根真菌带来负面效应 [ 152 ]。此外 ,微生物生物量和多样性还与植物丰富度显著相关。Chung等 [ 153 ]发现 ,植

物丰富度的升高将会增加微生物生物量 ,腐生真菌和 AM真菌的多度也会随之增加 [ 154, 155 ]。也有研究发现 ,

从高施肥区到未施肥区的变化过程中 ,植物多样性增加 ,同时植被的变化也伴随着真菌的多度增加 [ 156 ]。

3　对动物多样性的影响

3. 1　地下土壤动物

这里的地下土壤动物是指在枯枝落叶层或土壤层中度过整个或大部分生命期的动物 ,主要活动于 0～15

cm层位。土壤动物是森林生态系统的主要组分之一 ,表现出极丰富的多样性 ,并在生态系统功能中扮演着重

要作用 [ 157 ]。土壤动物群落对环境的改变能产生灵敏的反应 [ 55 ]。但是 ,目前关于氮沉降对土壤动物的专门研

究较少 ,仅见于欧美和我国鼎湖山 ,如著名的 N ITREX项目 ,以及 Huhta等 [ 158 ]和 Xu等 [ 55 ]开展的相关研究。

研究的内容对大型土壤动物 (主要是节肢动物 ,如白蚁 ,和环节动物 ,如蚯蚓 )和中型土壤动物 (如螨类、跳虫

和弹尾目昆虫 )涉足较多 ,对小型土壤动物 (如原生动物和线虫 ) 涉足很少。一般来说 ,土壤中 N素的额外增

加将给土壤动物群落带来负面影响 ,降低其多样性。如在欧洲氮饱和项目 (N ITREX: N itrogen Saturation

Experiments Project)研究中 , Boxman等 [ 114 ]在低氮沉降点发现弹尾目 (Collem bola)的多样性远大于高氮沉降

点 ;氮素增加也会导致某些土壤动物数量大减 ,如施氮后马陆 (M illipedes)密度减少了 46%
[ 187 ]。在国内鼎湖

7355　11期 　　　鲁显楷　等 :氮沉降对森林生物多样性的影响 　



http: / /www. ecologica. cn

山森林生态系统长期氮研究项目 (DHSLTNR )中 , Xu等 [ 55 ]发现模拟氮沉降增加显著降低了成熟林土壤动物

群落的多样性。然而也有研究表明 ,低浓度的氮沉降在一定程度上增加生物多样性 [ 114, 159 ]。如徐国良等 [ 159 ]

对马尾松林土壤动物研究发现 ,为期 16个月的氮处理促进了动物群落的多样性。此外 ,也有个别研究发现氮

沉降对森林土壤动物没有影响。如 Xu等 [ 55 ]对针阔混交林的研究结果显示 ,氮沉降对土壤动物没明显影响。

这些影响可能与生态系统的氮状态、植被组成以及施氮时间长短有关 ,一定限度内的 N沉降对生物可能是有

利的 [ 53, 160, 159 ]。

就所研究的结果来看 ,过量氮沉降产生的土壤酸化和铝毒危害是减少动物多样性的主要原因 [ 161, 114, 55 ]。

如在美国俄亥俄河流域 , Kuperman
[ 161 ]对 3块长期受不同程度酸沉降量影响的区域进行了大型土壤动物的野

外调查 , 发现在酸沉降量最低的 Illinois地区 , 大型土壤动物的总个体数、分解者和捕食者的数量都极显著高

于其他两地。此外 ,在氮沉降过程中 ,由于单一营养物质高量输入 ,通过群落嗜好性的不同及种间竞争作用使

群落趋向单一 ,多样性减少 ,但总体数量可能增加 [ 162 ]。

3. 2　地上草食动物

这里的地上草食动物是指在地上度过整个或大部分生命期、并以地上植物为生的动物。关于氮沉降对地

上草食动物多样性影响的研究很少 ,大多数是从食物链结构变化角度去研究 [ 19, 163～165 ]。氮沉降对草食动物的

影响主要是通过改变植物组织质量和寄主植物的丰富度来实现。叶中以氮为底物的蛋白质和氨基酸浓度的

大小 ,决定着对草食动物适口性的高低。叶氮浓度的高低是最能反应寄主植物品质性状 [ 166 ]。在这方面对植

食性昆虫的研究较多。一般来说当植物的适口性高时 ,就有利于昆虫的生长和繁殖 ,有利于维持其生物多样

性 ;反之降低其生物多样性。不少研究证明了叶氮浓度与昆虫的生存、生长和繁殖成明显的正相关关

系 [ 166～168, 170 ]。如在高氮沉降地区 ,氮沉降增加了叶氮浓度 ,特别是硝酸盐的浓度 ,并显著导致了鳞翅类昆虫

( leafrollers and p lutellids)多度的增加 [ 169 ]。但是 ,当植物氨基酸和次生代谢化合物 (如酚类、萜类、丹宁、和非

蛋白氨基酸等 )的组成发生变化而不利于昆虫取食时 ,其种群数量就会降低 [ 164 ]。如当氨基酸组成变化不利

于蚜虫取食时 ,其种群数量就明显降低 [ 170 ]。

此外 ,植物与草食动物之间相互影响、相互制约。植物组织品质的变化也可能影响昆虫爆发的频率和程

度 ,后者又会反过来改变植物群落组分 [ 19 ]。如对北方森林的研究表明 ,氮肥的施加增加了鳞翅目昆虫的幼虫

(L epidoptera larvae)对杜鹃科灌木植物 V. m yrtillus叶芽的危害程度 [ 171 ]。在荷兰低地欧石楠 ( E rica ca rnea)荒

原 ,长期高水平的大气氮沉降 ,增加了草食动物取食行为 [ 81, 172 ]。而高的氮输入还可能通过降低植物物种丰富

度 ,减少专食性昆虫的可用资源数量 ,从而减少昆虫物种多样性 [ 173 ]。

4　氮沉降对森林生物多样性影响的机理假说

氮沉降增加改变了生物多样性 ,过量氮沉降降低了生物多样性。尽管上文分别讨论了森林生物多样性变

化的原因 ,但是就目前研究的主流来看 ,关于多样性改变的机理假说主要有两个 : (1)内在机理假说 ,亦是物

种自身氮素利用特性决定假说 ,即随着氮沉降的增加 ,氮素转化速率快的速生型物种将取代氮素转化速率慢

的慢生型物种 [ 65, 66 ]
,从而降低生物多样性 ; (2)外在机理假说 :亦是氮素同质性假说 ,即过量的氮沉降将降低

土壤氮素过程的异质化程度 ,随着土壤可利用氮的空间同质性的增加 ,物种多样性将会降低 [ 174 ]。Gilliam
[ 174 ]

从生物地球化学和植物个体学的角度解释了氮素同质性降低物种多样性的原因 ,并认为氮饱和最终降低森林

生物多样性。与此类似 , Harpole & Tilman
[ 175 ]的研究也进一步验证了生境同质化降低生物多样性的假说。这

两个机理假说都是针对植物多样性而言 ,而且都是在氮限制的生态系统中发展起来的。这两大假说可以解释

在氮限制的生态系统中 ,氮沉降增加降低植物多样性特别是林下层植物多样性的原因。对于微生物和动物多

样性而言 ,尽管其多样性变化的表现形式有所不同 ,但本质上是与上述假说相通的 ,也是由内因和外因共同作

用而成 ,即氮沉降改变了环境条件 ,使环境趋向同质性 ,并作用于物种本身 ,适者生存 ,不适者将被淘汰。

如今 ,氮沉降条件下外来物种入侵假说也日益受到重视 [ 176 ]
,也是改变生物多样性的重要机理之一。外

来物种通常具有“利于入侵的性状”,如 Feng等 [ 186 ]首次提出在入侵地氮在入侵植物光合机构和天敌防御系
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统中的分配的权衡关系可以对天敌的缺乏做出进化响应 ,即减少向防御系统的分配比例 ,增加向光合机构的

分配比例 ,从而有利于入侵植物的生长。此外 ,一个生态系统的可入侵性通常与此系统的资源可利用程度密

切相关 [ 78 ]
,而且入侵种常常在营养丰富地区出现的频率更高 [ 177～179 ]。所以 ,氮沉降将改变原先营养资源相对

贫乏的状况 ,为外来种的入侵创造条件 ,从而改变生物多样性。不过就目前的氮沉降水平 ,从全球角度而言 ,

氮沉降还不是生物入侵的关键因子 ,因为是生物入侵的热点地区大部分都不在高氮沉降区域。然而 ,在洲际

或区域水平上 (如美国森林生态系统 ) ,也有研究发现入侵种丰富度和氮沉降水平呈正相关关系 [ 176 ]。

5　氮沉降对森林生物多样性影响的研究方法

目前氮沉降对森林生物多样性的研究方法主要有两种 :模拟氮沉降试验和氮沉降梯度试验。

(1)通过模拟氮沉降增加试验 ,探讨其对森林生物多样性的影响。选取一定的区域进行模拟氮沉降 ,其

氮沉降水平应根据当地的氮沉降量而定 ,由低到高。定期调查森林生物多样性的变化 ,包括植物、动物和微生

物 ,同时样地的无机环境 (如系统氮状态、土壤酸化状况、养分供应状况 )也是必不可少的一个组成部分。如

N ITREX和 EXMAN项目 [ 36 ]、美国 Harvard Forest森林实验 [ 34 ]、the Adirondack Manipulation and Modeling

Project (AMMP)项目 [ 37 ] ,以及我国鼎湖山森林生态系统长期氮研究项目 (DHSLTNR ) [ 112 ]等都采用了这种方

法。施加氮的形式的有 NH4 NO3、NaNO3、NH4 Cl、(NH4 ) 2 SO4和尿素等 ,但以 NH4 NO3为主。这种方法的优越

性在于在生态系统水平上模拟氮沉降增加的情况下 ,长期定位观测森林生物多样性的变化 ,有利于预测氮沉

降在多大程度上和如何影响生物多样性。不过这种方法有一定缺陷 :由于系统具有氮的累积效应 ,过高的模

拟氮沉降水平有可能低估其对生物多样性带来的影响 [ 180, 181, 24 ]。

(2)通过氮沉降梯度试验来研究其对森林生物多样性的影响。通常的做法是沿着自然状态下大气氮沉

降梯度选择研究对象 ,最好为同种或相似的森林类型。这些氮沉降梯度通常是由人类活动导致的。选不同氮

沉降梯度下的森林生态系统进行对比研究 ,并进行长期观测 ,有利于正确评估氮沉降带来的生态学效应。这

些研究在欧洲开展得比较多 [ 61, 64 ]。

6　目前研究存在的问题

6. 1　研究的广度不够

如今生物多样性的丧失已成为全球性的问题 ,而且氮沉降已经严重威胁到了生物多样性 [ 4, 6 ]。到目前为

止 ,关于氮沉降对生物多样性的研究 ,主要集中于氮限制的温带地区 ,特别是欧洲和北美。目前缺乏非洲、南

美以及亚洲许多地区的数据 ,特别是热带和亚热带地区 [ 6, 11 ]。在热带和亚热带地区 ,森林生态系统通常是氮

丰富的 ,更受磷或其他资源限制 (如钙 ) [ 38 ]
;而且由于气候的原因 ,热带和亚热带地区的森林生态系统远比温

带森林生态系统复杂 ,物种多样性也较高。其森林生态系统的响应是否与温带生态系统相同 ,生物多样性消

失速度如何 ,仅从目前的研究来看 ,仍无法得出确切的结论。

中国是世界上生物多样性最丰富的国家 ,也是丧失最严重的地区之一。由于氮素是生物多样性变化的重

要驱动因子 ,而且很大一部分陆地生物多样性集中于森林 ,所以氮沉降对森林生物多样性的影响应受到大量

的关注。然而 ,在中国 ,有关氮沉降对森林生物多样性的研究刚刚起步 ,只有为数很少的长期研究 (如鼎湖山

森林生态系统长期氮研究项目 ) ,大范围内的研究远未展开。中国鼎湖山森林生态系统长期氮研究项目 (DH2
SLTNR) ,于 2002年在鼎湖山国家级自然保护区南亚热带代表性森林 (马尾松林、混交林和季风常绿阔叶林 )

建立 3个永久性氮沉降样地 ,率先开展了氮沉降对森林生态系统的研究。氮沉降对森林生物多样性影响的研

究也得到了高度重视 ,目前仅报道了氮沉降对土壤动物的影响 [ 55 ]
,对植物多样性研究的前期工作已逐渐展

开 [ 56 ] ,具体动态正在进一步深入研究。然而到目前为止 ,国内其它地方还未见氮沉降对森林生物多样性的报

道。由于我国存在着高氮沉降问题 ,并成为仅次于欧美的第三大沉降区 [ 112 ] ,所以亟需了解氮沉降对我国森

林生物多样性的影响以及所带来的危害。

6. 2　研究的深度不足

(1)研究的对象具有一定的局限性 :目前的研究主要集中于植物多样性的动态 ,对土壤微生物和动物的
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研究不足。对植物的研究中 ,缺乏氮沉降对植物种群更新机制影响的研究 ,如种子库的研究 ;缺乏植物间化感

作用与物种共存关系的研究 ;缺乏氮沉降对氮丰富状态森林物种多样性的研究 ;缺乏对外来物种入侵方面的

研究。对土壤微生物的研究也仅集中于少数的几个种类 ,如细菌和真菌 ,同样也缺乏氮沉降对氮丰富状态森

林物种多样性的研究。对动物的研究更为缺乏 ,如对地上草食动物的研究只是以植食性昆虫偏多 ;对地下土

壤动物的研究仅集中于欧美和中国的个别地区 ,研究的内容以种群数量为主 ,对多样性变化的原因往往缺少

直接的相关证据。

(2)有关多样性变化的机理假说有待于进一步论证 :由于氮沉降对森林多样性的影响两大机理假说均是

在氮限制的生态系统中发展起来的 ,那里的生物长期适应了低氮条件 ,对氮沉降的增加反应很敏感。然而 ,在

氮丰富的森林里 ,这些假说是否也适用呢 ? 是不是与氮限制的森林产生同样的响应 ? 从目前的研究中我们仍

然无法全面回答这些问题。

(3)土地利用历史也会影响到生物多样性的动态 ,但就目前的研究来看 ,并没有考虑到土地利用历史 (或

人为干扰 )和氮沉降对森林生物多样性的综合影响 ,自然林与受干扰林是不是对氮沉降的增加产生相同的响

应 ? 这也是需要研究的科学问题。

(4)目前关于氮沉降与物种多样性交互作用对碳吸存 ( carbon sequestration)的影响在森林生态系统中的

报道极少。生物多样性的变化 ,也会通过改变生物量和生产力来影响到碳吸存。一般认为 ,生物多样性的降

低 ,不利于生物量的积累 [ 182～184 ]。如 Hector等 [ 183 ]研究发现 ,随着生物多样性的减少 ,地上生物量也会随之降

低。但是 ,也有研究认为氮沉降增加虽然降低了物种多样性 ,但却增加了种群生产力 [ 185 ]。总之 ,氮沉降降低

物种多样性 ,影响到生态系统生产力 ,有可能促进碳的吸存 ,也有可能降低碳的吸存 [ 18 ]。尽管大气 CO2浓度

升高对气候变化的影响仍有争议 ,但是在 21世纪 CO2倍增所带来的一系列严重的环境问题却不容忽视 [ 189 ]。

因此 ,把上述问题放到全球变化的角度来看 ,仍是迫待研究的课题 ,需进一步明晰化。

7　建议与展望

在氮沉降对森林生物多样性的研究中 ,存在着很大的复杂性和不确定性 ,不但随区域而异 ,还受生态系统

氮状态和植被类型的影响。同时鉴于我国森林在生物多样性保护中的重要地位 ,以及日益严重的氮沉降趋

势 ,为了更好的预测森林生物多样性变化趋势 ,并评估氮沉降对森林生态系统带来的威胁 ,以及制定合理对策

进行生态系统管理 ,今后的开展的应该注意以下问题 :

(1)模拟氮沉降试验与氮沉降梯度试验 ,最好同步展开 ,相辅相成 ,以充分发挥各自的优势 ,使实地监测

和未来预测相结合 ,合理评估氮沉降带来的影响。鉴于热带亚热带地区生物多样性研究的不足 ,建议今后加

强对此地区的研究。

(2)扩展研究的对象　①森林微生物和动物变化动态应该继续深入研究 ,特别是在土壤生态系统中 ,如

对中小型土壤动物 (如线虫 )以及细菌和真菌类等微生物应得到加强。土壤生态系统物种间的相互关系 ,以

及这些物种与根系生物量和凋落物分解的相互作用需进一步明晰化。②对植物群落而言 ,除了观测多样性动

态外 ,还应涉及植物林下种子库的动态变化 ,氮沉降很可能通过影响种子库和种子成苗率来影响群落的组成。

此外 ,植物间的化感作用很可能影响植物的生长状况和物种的定居、生长与繁殖。③有条件的开展食物链系

统方面的研究 ,以弄清不同种群间的关联程度对生物多样性的影响。

(3)完善大气氮沉降的监测指标　这些监测指标应对环境变化很敏感。①测定植物体内组织的生化指

标 :如测定植物组织内的游离氨基酸 ,因为氮的过量往往伴随着氨基酸的积累。②找出敏感物种 :敏感种往往

能较快的反映出环境条件的变化。③观察植物病理特征 :最近的研究表明 ,植物病理与植物氮状态紧密相关 ;

增加氮供应 ,植物的发病几率将升高 ,这些特征在植被组成发生变化前就能较早的呈现出来 [ 21, 171 ]。总之这些

指标的变化可以更好地了解氮沉降对植被将来可能发生的变化。

(4)加强对氮丰富状态的森林和不同土地利用历史的森林生物多样性的研究 ,以进一步论证目前流行的

生物多样性变化机理假说 ,为预测和预防生物多样性丧失提供有力的理论和政策支持。
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(5)由于生物入侵也是现代社会面临的一个严重的环境问题 ,即入侵代表着生物多样性将受到严重的威

胁。因此 ,在受影响的生态系统开展氮调节的外来物种入侵机理的研究十分必需的。

(6)由于生物多样性和碳吸存都是当今研究的热点 ,因此随着氮沉降的全球化 ,关于氮沉降对生物多样

性的影响以及它们的交互作用对碳吸存的影响应是今后研究的主要内容之一。

(7)建立综合的氮沉降对生物多样性影响的动态模型 :为了更好预测氮沉降对生物多样性的影响 ,建立

生态模型是必需的。生态系统对环境变化响应的观测往往只集中于一定的时期内和个别地区。而利用计算

模型可以扩大时间和空间尺度 ,更好地预测系统对环境变化的响应 ,弥补实际观测的不足。氮对生态系统生

物多样性影响的模型刚刚起步 ,而氮素的生物地球化学模型则比较成熟 [ 188 ]。因此 ,建立模型可以充分结合

氮素的生物地球化学模型和氮对生态系统生物多样性影响的模型。
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