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摘要：关于资源添加导致草地物种多样性丧失的模式能够被诸多竞争假说（光竞争假说、生态位维度-多样性假说、

氮损害假说、凋落物假说）予以解释。然而，针对不同资源添加类型和数目驱动的物种多样性丧失机制是单独的还

是协同的却鲜有研究。为了回答这一问题，以青藏高原甘南高寒草甸为对象，构建不同类型（氮、磷、钾）和数目（0/
1/2/3）的资源添加处理，对物种多样性丧失的 4 种机制进行综合探讨。结果表明：1）相较于对照，氮素添加显著增

加了植物地上净初级生产力，减小了物种丰富度，而磷或钾添加则无显著变化；2）氮素添加和资源添加数目都对物

种丰富度减小产生直接负效应，这与生态位维度-多样性假说和氮损害假说所蕴含的地下土壤竞争机制有关；3）在

氮素添加和资源添加数目处理下，植物地上净初级生产力的增加所引起光照可利用性减小都间接导致物种丰富度

的减小，这与地上光竞争假说预测相符。综上，无论在资源类型（氮元素）还是资源添加数目处理下，生态位维度-
多样性假说、氮损害假说和光竞争假说所体现的地上和地下多种竞争机制具有驱动草地物种多样性丧失的可能性，

研究结果将为高寒草甸物种多样性的维持和保护提供具有可供参考的生态学理论依据。
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Abstract： The patterns of species diversity loss upon resource addition in grassland communities can be explained by 
several competitive hypotheses， including the light competition hypothesis， the niche dimensionality-diversity 
hypothesis， the nitrogen detriment hypothesis， and the litter hypothesis.  Nevertheless， few studies have explored 
whether the mechanism of species diversity loss can be attributed to the type and number of added resources.  To 
address this question， we conducted a field experiment with different numbers （0， 1， 2， and 3） and types （nitrogen， 
phosphorus， and potassium） of added resources， with the aim of exploring the four mechanisms of species diversity 
loss in an alpine meadow of Gannan on the Qinghai-Tibet Plateau.  The results yielded the following findings： 1） 
Compared with the control， nitrogen addition resulted in a notable increase in aboveground net primary productivity， 
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and a reduction in species richness.  However， neither phosphorus addition nor potassium addition significantly 
affected these variables.  2） Both nitrogen addition and the number of added resources had a direct negative impact on 
species richness.  This was related to belowground soil competition that underlies the niche dimension-diversity 
hypothesis and the nitrogen detriment hypothesis.  3） As plant aboveground net primary productivity increased， light 
limitation became more intense， and this indirectly led to the loss of species richness， consistent with the 
aboveground light competition hypothesis.  In conclusion， our results indicate that， with the addition of nitrogen or a 
number of added resources， aboveground and belowground ecological mechanisms act synergistically to drive losses 
in grassland species diversity， consistent with the multiple competition hypothesis.  The findings of this study can 
serve as a basis for the formulation of an ecological theory that will contribute to the long-term maintenance and 
conservation of grassland species diversity in alpine ecosystems.
Key words： light competition； niche dimension； nitrogen detriment； species richness； alpine meadow

自然界中的生物多样性决定着生态系统的过程、功能和服务价值［1］。然而，工业革命以来人类活动所导致的

大气氮沉降和资源富集化对全球各种类型的生态系统产生了剧烈的影响；其中，占据全球陆地面积 40% 的草地

植物群落，其物种多样性丧失程度更是日趋严重［2］。因此，探索草地群落物种多样性丧失的模式和机制已经成为

当前生态学家研究的热点问题并具有重要的现实意义［3］。

当前，针对施肥导致不同草地类型的物种多样性丧失的模式［4-5］，可以被不同竞争假说予以解释［6-7］，其中具

有代表性的包括以下 4 种：1）光竞争假说（light competition hypothesis）：该假说认为资源添加引起的植物生产力

增加导致群落到达地表的光照透射率减小，进而促使光限制条件下的光照大小不整齐性增加，最终加剧物种间的

竞争排除过程，致使生长速率较小的物种丧失［8］。这种施肥引起的光照限制取决于植物生产力的增加幅度，且植

物生产力的增加幅度又取决于土壤资源的限制性，相关研究更是认为，氮元素能够促进植物生产力显著增加，甚

至氮磷添加要比单一的氮或磷添加更易于促进植物生产力的增加［9］。近年来很多研究基于不同的资源添加处理

（N 添加、NP 添加或 NPK 添加）和光照梯度处理（冠层遮阴、荧光管补光、刈割和地表光照测量）［10-11］并结合大尺

度分析［12］，充分证实了由植物生产力介导的光照可利用性在物种竞争排除过程中扮演的关键角色。2）生态位维

度-多样性假说（niche dimensionality-diversity hypothesis）：该假说认为土壤限制资源数目所表征的生态位分化

是驱动物种共存的主要机制［13］，即群落内物种通过土壤限制资源的数目维系共存关系。与以往涉及氮元素添加

的研究不同，有研究主要从资源添加数目的角度入手，选取植物所需资源，例如氮、磷、钾和水，通过不同处理组合

构建 0/1/2/3/4 资源添加数目梯度，以此分析添加资源数目（即生态位维度的减小）如何影响群落中物种多样性

的变化，其结果均显示，资源添加数目的增加导致群落内物种数目减少，从而证实土壤限制资源数目对于物种多

样性的直接影响［4］。3）氮损害假说（nitrogen detriment hypothesis）：该假说认为氮元素作为主要限制资源，要比磷

或钾元素更易于影响物种多样性，甚至氮元素的摄入会通过各种途径，例如土壤酸化［14-15］、离子毒害［16-17］、土壤微

生物群的变化［18］以及增加对各种应激因子的敏感性［19］等，影响植物的正常生长、繁殖和存活，致使物种多样性丧

失。4）凋落物假说（litter hypothesis）：该假说认为资源添加引起植物地上净初级生产力和凋落物增加的同时，会

通过累积凋落物使其对地表物种的遮阴以及其机械阻碍作用增加，从而增大种子萌发和建植过程中的死亡

率［20-21］，或者部分通过影响到达土壤的光照水平，最终导致物种多样性丧失［22-23］。

综上研究表明，基于不同类型和数目的资源添加所产生的草地群落特征和环境的变化，对物种丧失都有其各

自角度的机制阐释。相关研究也在不同类型的草地群落中，借助不同的试验手段具有针对性地进行试验验证予

以支持或否定［8，24］。当下，生态学家们普遍认为每种假说均具有足够的说服力去辨析和解释物种多样性丧失的机

制，且各种机制甚至存在共同驱动物种多样性丧失的可能性。为此，本研究以青藏高原甘南高寒草甸为对象，选

取氮、磷、钾 3 种元素，从资源类型和数目的角度入手，借助施肥手段，通过分析氮、磷和钾元素对于群落特征的相

对影响程度，构建涉及氮添加和非氮添加以及资源添加数目的处理，主要研究如下问题：1）在氮添加和资源添加
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数目处理下，植物地上净初级生产力、凋落物量、物种丰富度、群落透光率以及土壤 pH 的变化有何差异；2）基于不

同竞争机制所蕴含的生态关系，通过结构方程模型的构建，判定是否存在不同且多种竞争机制协同驱动物种多样

性的变化？

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区域位于青藏高原东缘的甘肃省甘南藏族自治州玛曲县，甘肃甘南草原生态系统国家野外科学观测研

究站（33°40′ N，101°53′ E），平均海拔 3492 m，年均气温为 1. 2 ℃，6-8 月最高温 25 ℃，最低温 0 ℃，以高原寒温带

半湿润季风气候为主，降水较多且相对集中（6-8 月），年均降水量为 620 mm，本地霜期超过 270 d，没有绝对的无

霜期，年均风速 2. 5 m·s-1，年均太阳辐射为 2580 h。该地区主要以高寒草甸为主。主要优势种为：垂穗披碱草

（Elymus nutans）、波伐早熟禾（Poa poophagorum）、四川嵩草（Kobresia setschwanensis）、小花草玉梅（Anemone 

rivularis）和钝裂银莲花（Anemone obtusiloba）等。据前期调查发现，研究区内的物种丰富度为 30~36 个·0. 25 
m-2，植物地上净初级生产力为 90~130 g·0. 25 m-2［25］。

1. 2　试验设计

本研究于 2019 年开始布置。试验期间，仅允许在非生长季节（每年 10 月-次年 4 月）进行放牧活动。试验设

计包括对照（CK）、氮（N）、磷（P）、钾（K）、氮+磷（NP）、氮+钾（NK）、磷+钾（PK）和氮+磷+钾（NPK）8 个不同

的处理组合，每个处理 5 个重复，共计 40 个样方。所施肥料为尿素［CO（NH2）2］、磷酸二氢钙［Ca（H2PO4）2］、硫酸

钾（K2SO4），施肥量均为 10 g·m-2，N、P、K 添加总量均为 10 g·m-2，NP、NK、PK 添加总量均为 20 g·m-2，NPK 添

加总量是 30 g·m-2。基于每个处理添加的资源数目将其划分 4 个梯度，即 0（CK）， 1（N，P 和 K）， 2（NP， NK 和

PK）和 3（NPK），以此表征资源添加数目。试验采取随机区组设计，每个处理的样地面积为 25 m2（5 m×5 m），各

个样地之间留一个间距为 1 m 的缓冲带，一则为了避免边缘效应，二则可作为观测样方时的过道，减少人为对样

方植被的破坏。同时将每个 5 m×5 m 的样方平均划分为 4 份，并随机选取其中一个 2. 5 m×2. 5 m 的区域，在其

中心位置设置一个 0. 5 m×0. 5 m 的永久样方，以便长期跟踪观测群落物种组成和结构，剩余样方可用于生物量

获取、土壤样品的采集和未来试验所需。资源添加试验于 2019 年开始，在每年 5 月中下旬选择阴雨天，按照试验

设计，将肥料均匀地施入试验小区。

1. 3　样品采集与测定

2023 年 8 月，当生物量达到峰值时，在每个永久样方中进行群落调查，记录每个样方内的物种数目，记为物种

丰富度；同时，在永久样方以外的剩余试验面积内，用 50 cm×50 cm 的样方框随机选择样方，采用刈割法将样方

中的植物齐地面剪取，获得植物地上部分和凋落物，然后分别装袋带回实验室，置于烘箱内以 75 ℃恒温干燥 48 h
至恒重，称量记录群落的地上净初级生产力和凋落物量。

8 月中旬，选择晴朗无云的一天，在中午 11：00-14：00，于每个 5 m×5 m 的样方内，随机测量植物地表（5 个

重复）和冠层（3 个重复）的光照数据，以获取和计算群落透光率（地表光照/冠层光照）。所用仪器为植物冠层分

析仪（AccuPAR LP-80，美国）。此外，生物量测定结束后，在每个样方内使用土钻在 0~20 cm 土层进行土壤样品

的采集，取样装入已编号的塑料密封袋中，带回实验室，风干、磨碎、过筛（0. 2 mm）。土壤 pH 使用 pH 计（雷磁

pHS-3C 型 pH 计，上海）测定（水土比=2. 5∶1）。

1. 4　数据分析

试验所有数据用 Excel 做预处理，利用 R-4. 3. 1 统计软件开展数据分析。采用单因素方差分析（one-way 
ANOVA）与多重比较（LSD）的方法，分别分析不同资源添加数目和类型处理对植物地上净初级生产力、物种丰

富度、凋落物量、群落透光率、土壤 pH 的影响；使用 R“stats”包 lm（）函数检验植物地上净初级生产力、物种丰富

度、凋落物量、群落透光率、土壤 pH 与资源添加数目之间的关系，以及分别分析上述变量间的拟合关系。最后，借

助 R“lavvan”包 sem（）函数构建结构方程模型（structural equation modelling， SEM）［26-27］，基于不同竞争假说所蕴

含的生态过程构建初始饱和模型，使用数据拟合并检验挑选出最优模型，尝试理清物种多样性丧失的直接和间接
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途径，以及各个假说在物种丧失中的相对解释程度［28］。具体操作中，统计分析前对所有数据进行对数转换；然后，

在初始模型构建的基础上，分析资源添加数目、氮添加处理中群落透光率、凋落物量、土壤 pH 和地上净初级生产

力及物种丰富度之间的生态关系，采用最大似然法对结构方程模型进行拟合，通过比较拟合指数（comparative fit 
index， CFI）、标准化残差均方根（standardized root mean square residual， SRMR）、近似均方根误差（root-mean-

square error of approximation， RMSEA）、卡方检验的 P 值进行模型优度的评价［29］。拟合优度的临界值为 CFI>
0. 95，SRMR<0. 09，RMSEA<0. 06，P>0. 05。所有绘图使用 R ggplot2 包完成。

2　结果与分析

2. 1　氮、磷和钾处理下群落特征、群落透光率及土壤 pH 的变化差异

试验结果表明（图 1），相比于对照，植物地上净初级生产力、物种丰富度和群落透光率在氮添加处理下存在

显著变化（P<0. 05），其中植物地上净初级生产力增加 66. 67%，而物种丰富度和群落透光率分别减少 36. 36% 和

71. 84%，在磷或钾添加处理下无显著变化（P>0. 05）。另外，凋落物量和土壤 pH 在氮、磷和钾添加处理中均无

显著变化。

2. 2　氮和非氮处理下群落特征、群落透光率及土壤 pH 的变化差异

试验结果表明（图 2），相比于对照，植物地上净初级生产力在涉及氮添加处理下显著增加（P<0. 05），其增加

幅度为 74. 07%，但在非氮添加处理下无显著变化（P>0. 05）。物种丰富度、群落透光率和土壤 pH 在涉及氮添加

处理下均显著减小（P<0. 05），其减少幅度分别为 40. 91%、73. 03% 和 5. 62%。另外，凋落物量在 3 个处理下均

无显著差异（P>0. 05）。

2. 3　群落特征、群落透光率和土壤 pH 对资源添加数目的响应

结果表明（图 3），随着资源添加数目的增加，植物地上净初级生产力显著增加，而物种丰富度、群落透光率以

及土壤 pH 则显著减小（P<0. 05）。凋落物量无显著变化（P>0. 05）。

2. 4　群落特征与群落透光率、土壤 pH 之间的关系

植物地上净初级生产力与群落透光率具有显著的负线性回归关系，即群落透光率随着植物地上净初级生产

力的增加而显著降低。群落透光率与物种丰富度呈显著的正线性回归关系，即随着群落透光率的增加，物种丰富

图 1　氮、磷和钾添加对群落特征、群落透光率及土壤 pH的影响

Fig. 1　Effects of N， P and K addition on community characteristics， community light transmittance and soil pH
CK：对照；N：氮添加；P：磷添加；K：钾添加。不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0.05），下同。CK： Control； N： Nitrogen addition； P： 
Phosphorus addition； K： Potassium addition. Different lowercase letters indicate significant differences （P<0.05） among different treatments， the same 
below.
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度也随之增加。此外，物种丰富度与土壤 pH 也具有显著的正线性回归关系。凋落物量与群落透光率以及物种丰

富度之间虽呈负线性回归关系，但统计不显著（图 4）。

2. 5　资源添加数目和氮素添加对物种丰富度的直接和间接影响

模型结果显示，增加资源添加数目促使地上净初级生产力显著增加（λ=0. 54），群落透光率显著减少（λ=
-0. 38），进而导致物种丰富度降低。同时，资源添加数目的增加也对物种丰富度具有直接负效应（λ=-0. 21）。

基于效应结果发现，群落透光率对物种丰富度的影响最大（0. 75），其他依次为资源添加数目（-0. 68）、地上净初

级生产力（-0. 36）、凋落物量（-0. 13）和土壤 pH（-0. 03）（图 5a）。

氮素添加促使地上净初级生产力显著增加（λ=0. 69），群落透光率显著降低（λ=-0. 60），进而导致物种丰富

度降低。氮添加也会引起土壤 pH 显著降低（λ=-0. 53）。此外，氮素添加也会对物种丰富度的降低产生直接负

图 2　氮添加与否对群落特征、群落透光率及土壤 pH的影响

Fig. 2　Effects of nitrogen addition or non-nitrogen addition on community characteristics， community light transmittance and 
soil pH
Ns：涉及氮添加的处理；non-Ns：非氮添加的处理。Ns： Nitrogen addition treatments； non-Ns： Non-nitrogen addition treatments. 下同 The same below.

图 3　资源添加数目与群落特征、群落透光率和土壤 pH的拟合关系

Fig. 3　 Fitting relationship between the number of added resources and community characteristics， community light 
transmittance and soil pH
阴影部分为 95% 的置信区间。The shaded area is a 95% confidence interval.
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效应（λ=-0. 53）。效应结果表明，氮素添加对物种丰富度的影响最大（-0. 86），其他依次为群落透光率（0. 50）、

地上净初级生产力（-0. 13）、土壤 pH（-0. 12）和凋落物量（-0. 06）（图 5b）。

3　讨论与结论

3. 1　资源添加对植物地上净初级生产力和物种丰富度的影响

资源添加是补给土壤营养元素和维持植物生产力的主要措施，许多研究表明氮素添加能够增加植物地上净

初级生产力［30-31］；尤其是在青藏高原亚高寒草甸和高寒草甸群落的氮磷添加试验中发现，氮添加可显著增加植物

地上净初级生产力；而非氮添加（如磷或钾元素添加）则没有显著增加地上净初级生产力。更为重要的是，氮分别

与磷或钾的组合添加比单一添加任一元素更能显著促进地上净初级生产力的增加［32-33］。与之相反，Niinemets
等［34］研究表明，磷是限制植物地上净初级生产力的主要资源，且氮磷共同添加比单一的磷添加对生产力增加的影

响更显著。上述研究均已说明氮或磷元素在不同草地群落中的限制性，而且二者之间存在着显著的交互作用，致

使植物地上净初级生产力的增加较单一地添加氮或磷元素更为显著。本研究认为氮是影响植物地上净初级生产

力的主要限制元素。与本研究同期的另一个研究［35］结果发现，氮和磷元素之间对植物地上净初级生产力并不存

在显著的交互作用（FN×P=2. 08， P=0. 17），这也就是为什么本研究中将所有涉及氮元素的添加放在一起的缘

故。由此可见，在本试验区域影响植物生长的主要限制资源是氮元素。另一方面，有关资源添加对物种丰富度影

响的研究表明，氮添加能够显著减少物种丰富度［1］，本研究结果与之相一致。然而，也有研究发现氮添加使物种

丰富度增加［36］，或对物种丰富度并没有影响［37］。造成不同结果的原因或许与草原类型、群落演替阶段、群落物种

组成和环境因素有关［38］。此外，也有研究发现，磷添加对物种多样性的影响要大于氮添加［39］，而在本研究中，磷添

加对物种多样性丧失的影响并没有体现出来，这从某种程度上反映出该地区磷元素的限制作用较弱。与植物地

上净初级生产力的响应类似，与本试验同期的另一个研究［35］也未发现氮和磷存在显著的交互作用（FN×P=1. 07， 
P=0. 32），也不会对物种丰富度造成较单一的氮或磷添加更为显著的影响，这在本区域的其他研究结果中也得

以证实［40］。与之不同的是，任正炜［33］在青藏高原高寒草甸的研究则认为氮和磷之间存在显著的交互作用，致使物

种丰富度减小的速率更为剧烈。相较于氮或磷元素，针对钾元素对于植物地上净初级生产力和物种丰富度影响

的研究相对较少，尽管 Janssens 等［41］发现钾对植物生长的影响大于磷，但在大多数试验中，钾的作用还是不太明

显［33，42］，本研究结果与其一致。

图 4　群落特征与群落透光率、土壤 pH之间的拟合关系

Fig. 4　The fitting relationship between community characteristics， community light transmittance and soil pH
不同的颜色代表不同的资源添加类型：0 代表对照，1~3 分别代表不同的资源添加数目。Different colors represent different types of resource addition： 
0 represents the control， 1-3 represent different number of added resources.

6



第  34 卷第  5 期 草业学报  2025 年

3. 2　基于氮添加和资源添加数目驱动物种丧失的不同生态途径

在本研究中，随着地上净初级生产力的增加，使得光照限制加强，导致物种丰富度显著降低，这与光竞争假说

的预测相一致［8］。资源添加后，矮小的植物与高大的植物相比，将面临更加激烈的光竞争，因为它们往往无法短

期内提高自身株高以抗衡高大物种，从而在光竞争中处于劣势地位［43］。从结构方程模型中可以看出，光限制的加

强主要取决于地上净初级生产力的增加和凋落物量的积累，其中地上净初级生产力起主要作用。对于凋落物而

言，该试验区实施冬季放牧措施，期间牦牛对当年累积的凋落物进行啃食，从而有效地消除了可能阻碍物种萌发

图 5　基于资源添加数目和氮添加解释物种丰富度减小的结构方程模型分析

Fig.5　Structural equation model analysis based on the number of resource addition and nitrogen addition to explain the decrease 
of species richness
方框内的变量为模拟变量，R2表示混合模型中固定效应所解释的方差。带箭头的线条表示模型拟合路径，其中粗线代表显著的关系；细线代表不显

著的关系。实线表示正效应；虚线表示负效应。各路径旁的数字表示标准路径系数（λ），*：P<0.05，**：P<0.01，***：P<0.001。Variables in the 
rectangles are model variables， and R2 represents the variance explained by the fixed effect in the mixed model. The lines with arrows represent the model 
fitting path， where the thick lines represent significant relationships； The thin line represents an insignificant relationship. The solid line indicates a 
positive effect； the dotted line represents the negative effect. The numbers next to each path represent the standard path coefficients （λ）， *： P<0.05， **： 
P<0.01， ***： P<0.001. CFI： 比较拟合指数 Comparative fit index； SRMR： 标准化残差均方根 Standardized root mean square residual； RMSEA： 
近似均方根误差 Root-mean-square error of approximation.
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与初期生长的不利因素［44］。然而，在线性回归模型结果中则发现，凋落物量不受资源添加的影响，但通过群落透

光率对物种丰富度产生负效应；这种结果的不一致性可能在于凋落物量的时间累积效应。例如，当年的凋落物量

可能不会造成光照限制，但是每年残余的凋落物量会随着时间逐渐累积，使得底层植物光照限制增强，从而对植

物的光周期造成影响［44］，最终影响种子萌发、繁殖等生命活动［45］。

随着资源添加数目的增加，物种丰富度显著降低，地上净初级生产力显著增加，这与之前的研究结果一

致［4，46］。物种多样性在很大程度上受制于生态位空间和制约物种生存与繁殖的限制资源数量，将某些资源由受限

状态提升至非限状态，从本质上进行了“生态位破坏”［46］。因此，增加资源添加数目，使得限制资源数量减少，即生

态位维度降低，物种间可能发生的竞争空间随之缩减，直接导致群落内的物种多样性丧失。因此，在本研究中，推

论物种多样性丧失是由于物种对限制资源的竞争排斥所导致的，这种竞争排斥源于限制资源数目的减少、限制资

源特征的转变，又或是资源比例的变化有利于在不平衡或极端资源比例中占据竞争优势的物种［13，47］。这一结果

符合生态位维度-多样性假说的预测，但是仍然有研究对该假说提出质疑。例如，DeMalach 等［10］和 Harpole 等［48］

曾围绕着光竞争假说和生态位维度-多样性假说，通过利用全球 45 个草地样点的数据分析进行了验证和讨论。

DeMalach 等［10］认为，生态位维度-多样性假说看似新颖，但是这种限制资源数目和物种多样性关系似乎过于“简

单”。该假说所蕴含的资源添加数目和物种多样性之间负的拟合关系只是一个模式，而非机制。Harpole 等［48］对

此进行了反驳，当土壤中的限制资源数目减少后（即资源添加数目的增加），即使群落特征（地上净初级生产力和

盖度）和光照透射率无显著变化，物种多样性也会随之丧失，从而证实了较高的生态位维度维系了较高的物种多

样性。

氮添加对于物种丰富度的直接负效应也可以被氮损害假说予以解释；尤其是 Band 等［24］借助于 Meta 分析方

法，不仅强调了氮元素的重要作用，而且还认为氮富集引起的土壤酸化和毒害也是导致物种丰富度减小的重要原

因之一。具体而言，土壤高水平的氮素可以通过多种途径损害植物机能，例如降低土壤 pH，导致土壤酸化［14］。本

研究中，相较于对照，涉及氮的处理使得土壤 pH 显著降低，但是土壤酸化并未进一步地导致物种丰富度的减小。

除了土壤酸化以外，土壤毒害也是造成物种丧失的因素，尽管没有直接证据表明，但不排除其中的可能性。有研

究发现，高浓度氮沉降会诱发土壤释放一系列植物毒性金属离子，诸如铝离子（Al³⁺）、锰离子（Mn²⁺）和铁离子

（Fe³⁺）。其中，锰离子尤为显著，其易于迁移并大量沉积于植物叶片组织内，干扰光合作用过程及植株生长发

育［49-50］。另外，高水平的氮素还可能通过调整土壤微生物群落结构［18］或增强植物对应激因素的敏感反应［19］等途

径，间接作用于植物生长进程。综上可见，无论氮元素还是资源添加数目，都从不同侧面表现出，地下土壤资源所

导致的生态机制（生态位维度、酸化或毒害）都有解释物种丰富度减小的可能性和理论依据。

针对资源添加数目或氮添加对物种丧失的直接和间接影响，本研究发现共有 4 条路径对物种丰富度发挥作

用。资源添加数目和群落透光率对物种丰富度有直接的负效应和正效应，群落透光率的直接正效应大于资源添

加数目的直接负效应。在氮添加对物种丰富度影响的模型中，同样有 4 条路径对物种丰富度发挥作用。氮添加

和群落透光率对物种丰富度有直接的负效应和正效应，氮添加的直接负效应大于群落透光率的直接正效应。综

合两个结构方程模型结果，揭示了施肥导致物种丰富度降低的两个重要模式。首先，氮对物种丰富度既有直接影

响也有间接影响，其直接影响远远大于间接影响。其次，氮对物种丰富度的直接影响远大于资源添加数目的直接

影响。

综上，本研究表明氮是影响植物生产力和物种丰富度的主要限制元素。无论是资源添加数目还是氮素添加，

都对物种丰富度具有直接影响；且都存在多种竞争机制（氮损害、光照限制和生态位维度减小）共同驱动物种多样

性的丧失途径，从而说明无论是氮元素添加还是资源添加数目，导致物种多样性丧失的驱动途径源于地上植物群

落特征和地下土壤养分的共同作用。为此，这一研究深化了以往对高寒草甸生态系统氮沉降或资源富营养化后

物种丧失复杂机制的认知，有助于未来为物种多样性保护与管理提供建设性的重要科学依据。
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