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摘 要: 以三江源区曲麻莱县高寒草甸草原、退化高寒草甸草原、退化高寒草原和人工草地 4 种土地利用方式

为研究对象，研究了不同土地利用方式的土壤全氮、有效氮、铵态氮、硝态氮、无机氮总量及比例，结果表明: 4 种利

用方式土壤的氮素含量均处于较低水平，在 0 ～ 10 cm 土层，土壤全氮与有效氮含量表现出相似的规律性，人工草

地最高，退化高寒草甸草原最低。与高寒草甸草原相比，退化高寒草甸草原 0 ～ 10 cm 土层全氮和有效氮含量分别

降低了 52． 4% 和 76． 2% ，而 10 ～ 40 cm 土层的全氮和有效氮含量却明显增加。对土壤铵态氮和硝态氮含量的研究

结果进一步表明，研究区域土壤中无机氮以硝态氮为主，退化导致 0 ～ 10 cm 土层的铵态氮和硝态氮含量降低，退

化和人工种植均导致 0 ～ 10 cm 土层硝态氮含量明显降低，而 10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层的硝态氮含量明显升

高，且这两个土层之间差异不显著，40 ～ 60 cm 土层又明显降低。因此，退化和人工种植均导致土壤硝态氮沿土壤

剖面淋溶下移，并且淋溶主要发生在 0 ～ 40 cm 深度的土壤中。土壤无机氮总量与硝态氮表现出相似的规律性，对

土壤无机氮总量和比例的研究也表明退化加剧了土壤氮素的矿化过程。
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Abstract: Four land use patterns，i． e． ，alpine meadow steppe，degraded alpine meadow steppe，degraded
alpine steppe and artificial grassland，were selected to study effect of land use patterns on the soil nitrogen charac-
teristics． Soil total nitrogen，available nitrogen，ammonium nitrogen，nitrate nitrogen，total inorganic nitrogen
( TIN) and its percentage were determined． The results showed that soil nitrogen content of four land use types were
all at a lower level． Soil total and available nitrogen of four land use patterns changed similarly in 0 ～ 10 cm soil
depth，and the artificial grassland was the highest，the degraded alpine meadow steppe was the lowest． Soil total
and available nitrogen in 0 ～ 10 cm soil depth for the degraded alpine meadow steppe decreased 52． 4% and 76．
2% respectively，but those in 10 ～ 40 cm soil increased significantly compared with the alpine meadow steppe． The
results of soil ammonium and nitrate nitrogen showed that nitrate nitrogen was the main inorganic nitrogen in soil．
Degradation caused both ammonium nitrogen and nitrate nitrogen in 0 ～ 10 cm soil depth decreasing． Both degrada-
tion and artificial planting caused nitrate nitrogen decreased in 0 ～ 10 cm soil depth，but increased in 10 ～ 20 cm
and 20 ～ 40 cm soil depth，and there was no significant difference between the two soil depth，while soil nitrate ni-
trogen decreased in 40 ～ 60 cm soil depth． There were no significant differences for both ammonium nitrogen and
nitrate nitrogen in 40 ～ 60 cm soil among four land use patterns． Therefore，both degradation and artificial planting



caused nitrate nitrogen leaching down in soil profile，and the leaching mainly happened in 0 ～ 40 cm soil depth．
Soil total inorganic nitrogen showed a similar trend with soil nitrate nitrogen． The results of total inorganic nitrogen
content and the percentage showed that degradation process increased soil nitrogen mineralization．

Keywords: land use patterns; alpine meadow; total soil nitrogen; available soil nitrogen; soil ammonium ni-
trogen; soil nitrate nitrogen

三江源区位于青海省青南高原，高寒草甸草原

是三江源区的主要草地类型，它不仅是高原畜牧业

生产的物质基础，也是我国内陆及东亚地区重要的

生态屏障［1 － 3］。由于全球气候变暖和人类活动的影

响，近年来，三江源区高寒草甸退化逐年加剧，中度

以上退化草甸面积占 可 利 用 草 甸 面 积 的 50% ～
60%，其中 40%以上已沦为次生裸地或几乎无利用

价值的典型“黑土滩”退化草甸［4 － 5］。高寒草甸草

原为三江源区的原生草地类型，由于退化而变为退

化高寒草甸草原，环境退化又促使气候干旱和蒸发

量的上升，进而反过来加剧草场退化，退化高寒草

甸草原演化为退化高寒草原［6］，由于畜牧业对饲草

料的需求、极度退化草地的人工恢复等原因，人工草

地在青藏高原也有广泛分布。最终引起当地土地利

用方式的变化［7］，导致进入土壤中的肥料和植物残

体的数量和性质各异［8］。
土壤氮素是植物生长所需的重要元素之一，土

壤的氮素含量是土壤氮素矿化与积累平衡的结果，

而土壤水分管理、耕作方式等农艺措施的差异，也会

影响土壤氮素的矿化、运输和植物的吸收与利用，从

而造成土壤氮素特征的差异［9］。土壤中能被植物

直接利用的氮素主要是铵态氮和硝态氮，这两种形

态的氮在土壤中的含量很少，主要来源于土壤有机

氮的氨化和硝化，土地利用方式的变化通过影响土

壤条件而对土壤氮素形态产生影响。人们对农田和

林地生态系统土壤的铵态氮和硝态氮已做了很多研

究［10 － 13］，但是对草地生态系统的研究还比较少。本

研究以三江源区高寒草甸草原、退化高寒草甸草原、
退化高寒草原及人工草地四种利用方式草地为研究

对象，研究利用方式变化对土壤全氮、有效氮以及无

机氮形态的影响，揭示该地区利用方式变化对土壤

氮素的生态意义，深入了解生态系统变化的内在原

因，为当地草地资源的可持续利用和生态环境保护

提供科学依据。

1 材料与方法

1． 1 试验地概况

试验地位于三江源区的青海省曲麻莱县约改

滩，海拔约 4 200 ～ 4 900 m，高原大陆性气候，多风

少雨，干燥寒冷，太阳辐射强。年均温约 － 2． 6℃，无

绝对无霜期，年降水量 385 mm。样地原生草地类型

为高寒草甸草原，土壤类型为高山草原土，土层厚度

60 cm，质地为砂壤质。各样地基本概况见表 1。
1． 2 土壤样品采集与处理

2015 年 8 月在青海省曲麻莱县约改滩高寒草

甸草原、退化高寒草甸草原、退化高寒草原及人工草

地四种土地利用方式草地进行土壤样品的采集，每

个样地随机选取 3 个采样点，样点均分布于滩地上

( 坡度 ＜5°) ，用直径为 6 cm 的土钻分别对 0 ～10、10 ～
20、20 ～40、40 ～60 cm 深度的土壤取样，分层分别

表 1 曲麻莱不同利用方式高寒草地概况

Table 1 Grassland situation of the different land use patterns in Qumalai county

利用方式
Land use patters

地理位置
Geographic coordinates

海拔高度
Altitude /m

草地概况
Grassland condition

高寒草甸草原
Alpine meadow steppe

34°08'N，95°51'E
34°08'N，95°50'E
34°08'N，95°50'E

4884
4886
4888

多为冬春牧场，放牧强度低，植被以小嵩草、紫花针茅、双叉细柄
茅、火绒草二裂委陵菜、棘豆、黄芪、兔儿草、早熟禾、雪白委陵
菜、细叶亚菊为主，总盖度 80%。

退化高寒草甸草原
Degraded alpine
meadow steppe

34°08'N，95°50'E
34°08'N，95°50'E
34°08'N，95°50'E

4270
4272
4270

处于草甸草原向草原转化进程，超载放牧下退化为沙地，草地植
物有风毛菊、早熟禾、黄芪、棘豆、二裂委陵菜、蒲公英、高山唐嵩
草、羊茅、双叉细柄茅、恰草、嵩草，植被盖度 20%。

退化高寒草原
Degraded alpine steppe

34°49'N，95°0'E
34°49'N，95°0'E
34°49'N，95°0'E

4322
4326
4314

植物以双叉细柄茅为主，呈丛状分布，杂类草有百宝筋骨草、大
唇马先蒿、蒲公英、细叶亚菊、黄芪、火绒草、二裂委陵菜，植被盖
度 10% ，剥蚀 90% ～95%。

人工草地
Artificial grassland

34°08'N，95°48'E
34°08'N，95°48'E
34°08'N，95°48'E

4270
4276
4274

建植人工草地前为重度退化草原，2002 年建植垂穗披碱草人工
草地，已严重退化，土壤表面有凋落物，植被盖度 ＜ 30% ，草高 45
cm，地表覆石约 65%。
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装袋，用孔径 2 mm 土壤筛分出根系和土壤，新鲜土

样用于氮素形态测定，同时将土壤样品风干，过 1
mm 和 0． 25 mm 筛备用，过 1 mm 筛风干土样用于土

壤有效氮含量的测定，过 0． 25 mm 筛风干土样用于

土壤全氮含量的测定。
1． 3 测定方法

全氮和有效氮含量用风干土样测定，全氮采用

半微量 凯 氏 定 氮 法，有 效 氮 采 用 碱 解 扩 散 吸 收

法［14］。土壤 铵 态 氮 和 硝 态 氮 用 0． 01 mol· L －1

CaCl2 提取，流动注射分析仪器测定［15 － 16］，仪器型

号为O． I． Analytical － FS3100。无机氮总 量 为 铵 态

氮和硝态氮 之 和，无 机 氮 比 例 = ( 铵 态 氮 + 硝 态

氮) /有效氮。
所有试验数据均采用 Excel2003 计算整理，采

用 SPSS17． 0 进行显著性检验。

2 结果与分析

2． 1 利用方式对土壤全氮及有效氮含量的影响

土壤全量养分是养分的库，是土壤养分的容量

指标; 而土壤有效养分是能够被作物吸收利用的养

分，是土壤养分的强度指标，土壤全氮和有效氮对植

物生长有着重要影响［17］。不同利用方式草地土壤

的全氮和有效氮含量见表 2。由表 2 可以看出，4 种

利用方式土壤的全氮水平较低，除人工草地的 0 ～
10 cm 土层外，全氮含量均在 0． 5 g·kg －1 以下。在

0 ～ 10 cm 土层，土壤全氮含量的顺序为人工草地 ＞
高寒草甸草原 ＞ 退化高寒草原 ＞ 退化高寒草甸草

原，相比高寒草甸草原，退化高寒草甸草原全氮含量

降低了 52． 4%，表明退化造成表层土壤氮素总量急

剧下降，人工草地表层土壤的全氮水平为四种利用

方式最高。而 10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层全氮含

量均表现出退化高寒草甸草原 ＞ 人工草地 ＞ 高寒草

甸草原 ＞ 退化高寒草原的顺序，40 ～ 60 cm 土层的

有机碳和全氮含量在利用方式之间差异不显著( P
＞ 0． 05) 。

在 0 ～ 10 cm 土层，利用方式之间土壤有效氮含

量与全氮表现出相似的规律性，即人工草地最高，退

化高寒草甸草原最低。而在 10 ～ 20 cm 土层，土壤

有效氮含量的顺序为退化高寒草甸草原 ＞ 高寒草甸

草原 ＞ 人工草地 ＞ 退化高寒草原，20 ～ 40 cm 和 40
～ 60 cm 土层均表现为退化高寒草甸草原 ＞ 人工草

地 ＞ 高寒草甸草原 ＞ 退化高寒草原。这表明退化后

10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层土壤有效氮均高于 0
～ 10 cm 土层，差异显著( P ＜ 0． 05 ) ，尤其在退化高

寒草甸草原利用方式表现得更为严重，0 ～ 10 cm 土

层有效氮含量极低，仅为 14． 9 mg·kg －1，而 10 ～ 20
cm 和 20 ～ 40 cm 土层却分别高达 121． 0 mg·kg －1

和84． 5 mg·kg －1。

表 2 不同利用方式土壤全氮和有效氮含量

Table 2 Soil total N and available N content of
different land use patterns

利用方式
Land use
patterns

土层
Soil depth

/cm

土壤全氮
Soil total N
/ ( g·kg －1 )

土壤有效氮
Soil available N
/ ( mg·kg －1 )

高寒草甸草原
Alpine meadow

steppe

退化高寒
草甸草原

Degraded alpine
meadow steppe

退化高寒草原
Degraded alpine

steppe

人工草地
Artificial grassland

0 ～ 10 0． 21 ± 0． 01bB 62． 7 ± 3． 9bA

10 ～ 20 0． 31 ± 0． 02bA 61． 7 ± 5． 2bA

20 ～ 40 0． 21 ± 0． 03dC 34． 3 ± 3． 5cB

40 ～ 60 0． 12 ± 0． 01aC 28． 5 ± 3． 0bB

0 ～ 10 0． 10 ± 0． 01cC 14． 9 ± 3． 1dD

10 ～ 20 0． 48 ± 0． 02aA 121． 0 ± 10． 1aA

20 ～ 40 0． 45 ± 0． 02aB 84． 5 ± 4． 0aB

40 ～ 60 0． 11 ± 0． 02aC 65． 2 ± 4． 7aC

0 ～ 10 0． 19 ± 0． 01bB 30． 1 ± 2． 5cB

10 ～ 20 0． 15 ± 0． 01cC 43． 7 ± 4． 6cA

20 ～ 40 0． 23 ± 0． 01cA 19． 6 ± 2． 3dC

40 ～ 60 0． 16 ± 0． 01aC 14． 0 ± 1． 8cC

0 ～ 10 0． 63 ± 0． 03aA 94． 7 ± 8． 0aA

10 ～ 20 0． 40 ± 0． 03aB 74． 0 ± 6． 3bB

20 ～ 40 0． 22 ± 0． 01bC 58． 8 ± 2． 8bC

40 ～ 60 0． 17 ± 0． 01aC 29． 4 ± 3． 1bD

注: 表中数据为平均值 ± 标准差; 小写字母不同者表示不同土地

利用方式之间差异显著( P ＜ 0． 05 ) ，大写字母不同者表示相同土地

利用方式不同土层之间差异显著( P ＜ 0． 05) ; 下同。

Notes: The data represent mean ± standard deviation． Different

small letters indicate significant difference at the 0． 05 level among differ-

ent land use patterns，and different capital letters indicate significant

difference at the 0． 05 level among different soil depth of the same land

use pattern． the same as below．

2． 2 利用方式对土壤铵态氮和硝态氮含量的影响

氮素主要以有机态存在于土壤中，但无机氮是

植物根系可以直接吸收利用的主要形态，土壤无机

态氮有铵态氮( NH4
+ ) 和硝态氮( NO3

－ ) 两种形态，

其含量决定了土壤氮素的供应水平［18］。土地利用

方式的变化可导致土壤物理化学性质发生变化，从

而影响土壤铵态氮和硝态氮的含量水平，研究表明

不同利用方式草地土壤的铵态氮和硝态氮含量明显

不同( 图 1、图 2) 。
由图 1 可以看出，4 种利用方式土壤的铵态氮

含量均较低，人工草地 0 ～ 10 cm 铵态氮最高，为

1． 75 mg·kg －1，退化高寒草原 40 ～ 60 cm 最低，仅

为0． 12 mg·kg －1。0 ～ 10 cm 土层土壤铵态氮含量

472



的高低顺序为人工草地 ＞ 高寒草甸草原 ＞ 退化高寒

草甸草原 ＞ 退化高寒草原，表明退化后表层土壤的

铵态氮含量降低，人工种植表层土壤的铵态氮含量

升高，10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层的铵态氮含量

的高低顺序均为退化高寒草甸草原 ＞ 高寒草甸草原

＞ 人工草地 ＞ 退化高寒草原，退化高寒草甸草原的

铵态氮含量最高，退化高寒草原的铵态氮含量最低。
表明人工种植仅表层土壤的铵态氮升高，而使 10
cm 以下土层的铵态氮降低。40 ～ 60 cm 土层的铵

态氮含量在利用方式之间差异不显著( P ＞ 0． 05 ) 。
4 种利用方式土壤的铵态氮均表现出沿土壤剖面深

度向下逐渐降低的趋势。

图 1 利用方式对土壤铵态氮含量的影响

Fig． 1 Effect of different land use patterns on soil NH4
+ － N content

图 2 利用方式对土壤硝态氮含量的影响

Fig． 2 Effect of different land use patterns on soil NO3
－ － N content

注: 图 1、图 2 中不同小写字母表示不同利用方式之间差异显著

( P ＜ 0． 05 ) ，不同大写字母表示相同利用方式不同土层之间差异显

著( P ＜ 0． 05) 。
Note: The data represent mean ± standard deviation． Different

small letters indicate significant difference at the 0． 05 level among differ-
ent land use patterns，and different capital letters indicate significant
difference at the 0． 05 level among different soil depth of the same land
use pattern．

由图 2 可以看出，除高寒草甸草原外，其它 3 种

利用方式土壤的硝态氮含量均表现出沿土壤剖面深

度向下先升高后降低的趋势。0 ～ 10 cm 土层土壤

硝态氮含量的高低顺序为: 高寒草甸草原 ＞ 退化高

寒草甸草原 ＞ 人工草地 ＞ 退化高寒草原，表明退化

和人工种植后表层土壤的硝态氮含量均降低。10 ～
20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层的硝态氮含量的高低顺序

均为: 退化高寒草甸草原 ＞ 人工草地 ＞ 退化高寒草

原 ＞ 高寒草甸草原，说明退化和人工种植后下层土

壤的硝态氮含量明显升高。因此，退化和人工种植

均导致表层土壤的硝态氮含量下降而下层土壤的升

高，并且 10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层之间硝态氮

含量没有显著差异，说明退化和人工种植后导致土

壤的硝态氮淋溶加剧，尤其是退化高寒草甸草原 10
～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层的硝态氮含量分别是 0
～ 10 cm 的 2． 0 倍和 2． 1 倍。高寒草甸草原出 0 ～
10 cm 土层的硝态氮含量显著高于下层土壤。
2． 3 利用方式对土壤无机氮总量及比例的影响

土壤无机氮是植物直接吸收利用的地下氮素资

源，无机氮总量直接决定着土壤氮素供应的强度水

平，不同利用方式土壤的无机氮总量及无机氮占有

效氮的比例见表 3。由表 3 可以看出，4 种利用方式

土壤无机氮总量与硝态氮的规律性基本一致，2 种

退化草地和人工草地 0 ～ 10 cm 土层无机氮总量均

明显降低，而 10 ～ 20 cm 和 20 ～ 40 cm 土层明显升

高，40 ～ 60 cm 土层又明显下降。0 ～ 10 cm 土层退

化高寒草甸草原无机氮的比例最高，为 47． 2%，即

有效氮中无机氮占到近一半的比例，10 ～ 20、20 ～ 40
cm 和 40 ～ 60 cm 土层退化高寒草原无机氮的比例

均最高，分别为 13． 8%、31． 9%和 22． 4%，说明退化

加剧了土壤氮素的无机化。人工草地整个剖面无机

氮的比例均较低。

3 讨论与结论

土壤氮素含量是土壤肥力的重要指标，本研究

表明研究区域土壤全氮和有效氮水平均处于较低水

平，而利用方式变化主要导致表层土壤的全氮和有

效氮含量显著变化，退化使表层土壤的全氮和有效

氮含量明显降低，这与已有的研究结果一致［19 － 21］，

但也有研究表明草地退化对有效养分的影响与退化

程度有关，重度退化条件土壤有效养分会升高［22］。
人工草地表层土壤的全氮和有效氮含量明显高于其

它土地利用方式，但是整体来看人工草地的土壤养

分含量依然处于低水平，而人工草地表层土壤无机

氮总量却低于高寒草甸草原，无机氮占有效氮的比

例也是 4 种利用方式中最低，仅为 7． 4%，这可能是

因为人工草地中凋落物较多所导致，凋落物增加了
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表 3 不同利用方式高寒草地土壤无机氮总量及比例 / ( mg·kg －1，% )

Table 3 Soil total inorganic N and its proportion under different land use patterns

利用方式
Land use
patterns

0 ～ 10 cm

无机氮总量
Total

inorganic N

比例
Percentage

10 ～ 20 cm

无机氮总量
Total

inorganic N

比例
Percentage

20 ～ 40 cm

无机氮总量
Total

inorganic N

比例
Percentage

40 ～ 60 cm

无机氮总量
Total

inorganic N

比例
Percentage

高寒草甸草原
Alpine meadow steppe 10． 7 ± 0． 2aA 17． 1 4． 5 ± 0． 2dC 7． 35 8． 0 ± 0． 3bB 23． 4 5． 4 ± 0． 6C 18． 9

退化高寒草甸草原
Degraded alpine meadow steppe 7． 0 ± 0． 1bB 47． 2 13． 7 ± 0． 8aA 11． 3 13． 0 ± 0． 7aA 15． 8 4． 6 ± 0． 2C 7． 1

退化高寒草原
Degraded alpine steppe 4． 7 ± 0． 2cB 15． 7 6． 0 ± 0． 2cA 13． 8 6． 3 ± 0． 3cA 31． 9 3． 1 ± 0． 1C 22． 4

人工草地
Artificial grassland 7． 0 ± 0． 5bB 7． 4 8． 3 ± 0． 6bA 11． 1 8． 2 ± 0． 2 bA 13． 9 3． 7 ± 0． 3 12． 5

土壤中的有机质，从而提高了全氮和有效氮含量，但

对无机氮却没有贡献，这也可能是人工草地开始退

化的原因之一，即土壤的营养物质水平不足以支持

植物的生长。顾梦鹤等［23］在甘南草原的研究认为

施肥可以维护人工草地的生产力和稳定性，因此，对

于本研究区域草地退化防治以及人工草地的可持续

管理，建议进行土壤养分的补给及可持续的土壤养

分管理。
从无机氮形态来看，本研究结果显示，4 种利用

方式的铵态氮含量均较低，而硝态氮含量较高，这与

已有的旱地土壤研究结果一致［24］，利用方式对铵态

氮的影响没有一致的规律性，而对土壤硝态氮含量

的影响较大，这主要是因为旱地土壤无机态氮主要

以硝态氮为主。退化和人工种植均导致 0 ～ 10 cm
土层的硝态氮含量降低，并且导致硝态氮向 10 ～ 40
cm 土层淋溶加剧，这可能是由于退化后草地植被减

少，土壤持水能力变差，加之硝态氮是阴离子，土壤

胶体对其吸附量很小，所以向土壤下层迁移明显。
人工草地硝态氮的淋溶可能是由于表层土壤较强的

扰动作用而变得较为疏松所致，笔者在该区域土壤

容重的研究结果也发现人工草地 0 ～ 10 cm 土层的

土壤容重明显降低［25］。李荣等［26］ 的研究结果表

明，在土壤剖面的垂直方向土壤铵态氮和硝态氮含

量均随土壤深度的增加而减小，与本研究并不一致。
但是，从无机氮总量来看，退化和人工种植均导致表

层土壤的无机氮总量降低，这与颜淑云［27］等的研究

结果一致。本研究发现退化导致无机氮占有效氮的

比例增加，表明退化加剧了土壤氮素的矿化和周转

过程，陈懂懂［28］的研究也表明高强度放牧下草地土

壤氮素周转加快，而关于草地退化加剧土壤氮素周

转的内在机制还有待进一步研究。
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表明随着植物叶片水势的降低，植物叶片光合

器官遭受破坏和活性降低，光合速率下降从气孔限

制逐渐向叶肉细胞光合活性限制进行转变，也就是

向非气孔限制的转变［14 － 15］。本试验 150 min PEG
模拟水分胁迫过程中荧光诱导动力学参数的变化趋

势较复杂，气孔导度 0 ～ 30 min 缓慢下降和 30 ～ 60
min 快速下降引起胞间 CO2 浓度、净光合速率和蒸

腾速率的下降，以及各荧光参数的降低，此阶段主要

是气孔限制起主要作用。60 ～ 120 min 气孔导度缓

慢下降，ＲuBP 羧化酶活性和羧化效率呈现下降趋

势，胞间 CO2 浓度开始上升，非光化学猝灭仍然是

上升趋势，其它光合荧光参数持续降低。这暗示此

阶段光合作用的下降不全部是由气孔关闭引起的，

叶肉细胞光合活性降低的非气孔限制也开始起作

用。120 min 后，非光化学猝灭表现出下降趋势，

ＲuBP 羧化酶活性出现快速下降趋势，胞间 CO2 浓

度保持上升趋势，其他光合荧光参数持续降低，暗示

光合器官与功能受到破坏，非气孔限制成为光合作

用的主要限制因素。本研究也证明了轻度水分胁迫

初期气孔限制起主要作用，长时间或者严重胁迫是

以非气孔限制为主。因此，气孔限制和非气孔限制

对光合作用的影响取决于水分胁迫的时间和程度。
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