
书书书

第 !" 卷第 # 期
!$$" 年 # 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #
3452，!$$"

基金项目：国家自然科学基金资助项目（6$!"$!6$）；中国科学院西部行动计划；国家科技支撑资助项目（!$$78%9$:8$;）；中国科学院西部之

光人才培养计划联合学者资助项目（!$$<*=$#）

收稿日期：!$$<>#$>#$；修订日期：!$$7>$6>!7

作者简介：郑淑霞（#:?$ @），女，天津人，博士生，主要从事植物生理生态与全球变化研究2 (>A4B1：CDEF AD2 BDGH2 4H2 H5

!通讯作者 &0IIJDK05LB5M 4NOP0I2 (>A4B1：DP45MMN45F AD2 BDGH2 4H2 H5

!"#$%&’("$ (’)*：’PJ KI0QJHO G4D RB545HB411S DNKK0IOJL TS OPJ .4OB0541 .4ONI41 -HBJ5HJ U0N5L4OB05 0R &PB54（.02 6$!"$!6$），VJDO>4HOB05 WI0MI4A B5

&PB5JDJ %H4LJAS 0R -HBJ5HJ，OPJ .4OB0541 -HB>’JHP -NKK0IOB5M ,OJA 0R &PB54 （.02 !$$78%9$:8$;）45L OPJ X5BOJL -HP014IYD ,OJA 0R ’41J5O ’I4B5B5M

WI0MI4A B5 VJDO &PB54 0R &PB5JDJ %H4LJAS 0R -HBJ5HJD （.02 !$$<*=$#）

+),)(-)% %&’)：!$$<>#$>#$；.,,)/’)% %&’)：!$$7>$6>!7

0("12&/34：ZPJ5M -PNEB4，WP2 92，A4B51S J5M4MJL B5 OPJ DONLS 05 K145O KPSDB0>JH010MS 45L M10T41 HP45MJ2 (>A4B1：CDEF AD2 BDGH2 4H2 H5

不同功能型植物光合特性及其与

叶氮含量、比叶重的关系

郑淑霞#，6，上官周平#，!，!

（#2中国科学院水土保持研究所黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，杨陵 [ "#!#$$；
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摘要：以秦岭南部的宁陕县和黄土高原地区的富县和神木为研究地点，研究不同气候带区乔木、灌木和草本植物的光合特性及

其与叶片氮含量（!A4DD）、比叶重（"#$）的作用关系。结果表明，宁陕、富县和神木 6 个地区之间的乔木、灌木和草本植物的光饱

和速率（%A4E）、光合氮利用效率（%!&’）、W-!电子传递量子效率（!W-!）、!A4DD和 "#$ 差异均达显著水平（( \ $] $<），神木地区

乔木、灌木和草本植物的 %A4E均显著高于宁陕和富县。6 个地区的乔木、灌木和草本植物之间的 %A4E、%!&’、!W-!、W-!最大光

能转换效率（)* + ),）、!A4DD和 "#$差异均达显著水平（( \ $] $<），草本植物的 %A4E和 %!&’明显高于灌木和乔木。由南向北分

布的宁陕、富县和神木 6 个地区，随着气候干旱的加剧，乔木、灌木和草本植物的 "#$ 均呈增加的趋势，且不同功能型植物的

"#$的大小比较为：乔木 ^灌木 ^草本植物。

宁陕、富县和神木地区近 7$ 种植物（包括乔木、灌木和草本植物）的 "#$与 !A4DD、%!&’与 "#$均呈极显著的负相关（( \

$] $#），而 %A4E与 !A4DD呈显著的正相关（( \ $] $<）。对光合参数之间的相关分析表明，%A4E与 %!&’ 呈极显著的正相关（( \

$] $#），而 %A4E与 !W-!呈极显著的负相关（( \ $] $#）。

关键词：光饱和速率；光合氮利用效率；W-!电子传递量子效率；氮含量；比叶重；功能型
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植物的光合能力依赖于光合器官各成分的生理特征，氮是合成叶绿素和有关光合蛋白的重要成分，植物

体内 KDL的氮都集中于叶绿体中，且大部分都用于光合器官的构建，因此它是光合物质代谢和植物生长的关
键性因子［J，M］。作为最重要的营养元素之一，氮在叶片中的含量和利用效率与叶片的光合能力密切相

关［N O D］。很多研究表明植物叶片氮含量与光合速率（&/）、@>!电子传递量子效率（!@>!）存在明显的正相关

关系［J O P，I，K］，但也有一些学者认为不同物种间 &/ 与叶片氮含量呈负相关
［Q］，甚至无相关性［R］，其关系依赖于

物种及其环境因子［J］。比叶重（"#$）是一个衡量植物种相对生长速率的重要参数［JB］，它把单位干重水平和
单位叶面积水平的叶片指标联系在一起，理论上讲，高 "#$ 的植物叶片的细胞壁组分和碳含量较高，而其叶
片水分含量、叶片含氮量较低，因此大部分研究认为叶片 &/ 和氮含量都与 "#$相关［M，N，JJ，JM］。
氮利用效率是衡量植物利用氮营养和合理分配氮的能力，是氮对植物光合生产力乃至生长产生影响的重

要指标。只有氮对植物所有生理过程起同等限制作用时，植物对氮的分配才达到最大效率。因此有学者认为

光合能力与叶片氮素的比率是评估氮素投入光合效率的有效指标，统称潜在光合氮素利用效率（&!’(，
&4%=S!关系的斜率）

［N］，它是氮利用效率与固定 9TM 关系的瞬时测度。尽管植物 &/ 与氮含量的正相关关系已

普遍存在，但对于不同功能型、不同代谢途径的物种或相同物种在不同生长条件下，其 &!’( 有着显著的差
异［J，D，JN O JI］。植物光合特性与叶片氮含量及 &!’(的关系较为复杂，目前研究中存在的各种争议表明其可能
还涉及到更深层次的生理生态机理问题，有待进一步深入研究。

本文以秦岭南部的宁陕县和黄土高原地区的富县和神木为研究地点，研究不同气候带区植物的光合能力

与叶片氮含量、"#$的作用关系，明确不同功能型植物的氮素利用效率差异，以期为提高各个地区植被的初
级生产力提供理论依据。尤其是在黄土高原地区，探讨不同功能型植物的光合作用对氮素的依赖程度，可以

针对不同的生境或不同的植物类型采取相应的恢复措施，从而进行植被的快速恢复与重建。

)* 材料与方法
)5 )U 研究地自然概况
以位于秦岭南部的宁陕县火地塘林区、黄土高原中部的富县子五岭林区和北部的神木六道沟地区为研究
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地点，! 个研究点由南向北依次分布，且气候、植被、地形、土壤等类型均不相同，气象要素差异较大，各地区气
候地理概况详见表 "。

表 !" # 个研究样点（宁陕、富县和神木）的气候地理概况
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!O =L 植物功能型确定
以各研究区的地带性植物或优势种为研究对象，所选植物种尽可能相同，按植物功能型划分为乔木、灌木

和草本植物，乔木主要在半阴、半阳坡分布，灌木和草本植物主要在阳坡分布。所选植物共有 HC 种，分别属于
"D 科，其中乔木 G 种、灌木 "V 种、草本植物 "Q 种；8! 植物 HF 种，8H 植物 C 种。各研究地所选植物类型详见表
C。实验于 CFFQ 年 D 月进行，选取晴天进行测定，整个实验工作重复 ! 次。
!O #L 生理生态指标的测定
!O #O !L 叶片光饱和速率（!),$）的测定

利用 W(UDHFF 便携式光合作用测定系统（W(U41’，X:5），于 V：!F Y ""：!F 时测定植物叶片的光饱和速率
（!),$，!)1-8ZC·)

[C. [ "），首先利用该仪器估测植物的光饱和点，再用标准光源提供光强，宁陕的乔木、灌木

和草本植物的测定光强分别为 QFF、GFF、"FFF !)1- %31+1*.·) [C . [ "，富县的乔木、灌木和草本植物分别为

GFF、"CFF、"QFF !)1- %31+1*.·) [C. [ "，神木的乔木、灌木和草本植物分别为 "FFF、"QFF、"GFF !)1- %31+1*.·
) [C. [ "，各植物的控制光强均达到植物光饱和点以上，且并未对植物的生理过程产生抑制作用。测定时使用

开放式气路，空气流速为 F\ Q 7)!·)(* ["，温度 CQ>，相对湿度 QF]，8ZC浓度 !VF !)1-·)1- ["，每个点稳定
C)(* 后读数。选取乔木林冠下部、灌木冠层上部和草本植物上充分展开的叶片进行活体测定，同种植物各 "F
株，每株植物测定 ! 个叶片，每叶片重复 C Y ! 次。
!> #> =L 叶绿素荧光参数的测定
利用 S<: C\ FC 脉冲调制式荧光仪（@,*.,+&43，X^），于 V：FF Y ""：!F 时测定自然条件下植物的叶绿素荧

光参数。选取植物枝条顶端向阳叶片中充分展开的叶片中部进行活体测定，同种植物各 "F 株，每株植物测定
! 个叶片，每叶片重复 C Y ! 次。在叶片自然生长角度不变的情况下测定稳态荧光（"#），同时记录叶表光强和

叶温，随后加一个强闪光（QFFF !)1- %31+1*.·) [C. [ "，脉冲时间 F\ P.），测定光下最大荧光（"$%），同时将叶片
遮光，关闭作用光 Q .后暗适应 ! .，再打开远红光 Q . 后测定光下最小荧光（"$&）。叶片暗适应 !F )(* 后测定

初始荧光（"&），随后加一个强闪光（QFFF !)1- %31+1*.·)
[C . [ "，脉冲时间 F\ P .），测定最大荧光（"%）。按

?13_‘4&a［"P］公式计算如下参数：光系统"（=:"）最大光能转换效率 （"’ ( "%）b（"% [ "&）( "%和 =:"电子传
递量子效率 !=:" b（"$% [ "#）( "$%。
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!" #" #! 叶片比叶重（!"#）
用 "#$%&&&’型便携式叶面积仪（"($)*+，,-’）测量用于气体交换测定的植物叶片的叶面积，在 .&/条件

下烘干至恒重，用电子天平（精度为 &0 &&&1）称重，然后计算比叶重 !"# 2叶片干重 3叶面积（4·5 67）。

!" #" $! 叶片全氮含量（$5899）

采集每株植物用于气体交换测定的叶片 1 : 7 片，于 1&;/下杀青 1&5(<，.&/下烘干至恒重，同种植物的
叶片混合粉碎后过 155 筛备用。用凯氏定氮法［1=］进行叶片全氮含量（以单位干物质重的叶氮含量表示，
$5899）的测定。根据 >**+?@+ A BC8<9［%］，光合氮素利用效率（%$&’，!5*D EF7·5*D

61 9 6 1）2 %58G 3（1 3 1H$5899

I !"#）。

表 %& 富县、神木和宁陕县测定的 # 种功能型植物

’()*+ %& ’,-++ .*(/0 12/3045/(* 06.+7 （>JK9）8+0+-94/+8 4/ 0,-++ 740+7 51 :2;4(/ <52/06，=,+/92 <52/06 (/8 >4/?7,(/ <52/06

样点 -(?@9
功能型 >JK9

乔木 K+@@9 灌木 -L+MN9 草本 O+899@9
富县子五岭 P(QMD(<4， JMG(8<
E*M<?R %7 种植物：乔木 . 种，灌
木 1H 种、草本植物 11 种 %7
9S@)(@9 (<)DMT(<4 . U(<T9 *V ?+@@9，
1H U(<T9 *V 9L+MN9 8<T 11 U(<T9 *V
4+899@9

油松（松科）"、刺槐（豆

科）#、辽 东 栎 （壳 斗

科）$、山杨（杨柳科）%、

小叶杨（杨柳科）&、白桦

（桦木科）’、白榆 （榆

科）(

酸枣（鼠李科）)、悬钩子（蔷薇科）*、

土庄绣线菊（蔷薇科）+、黄蔷薇（蔷薇

科）,-.、杜梨（蔷薇科）,-/、灰栒子（蔷薇

科）,-0、紫丁香（蔷薇科）,-1、虎榛子（桦

木科）,-2、狼牙刺（豆科）,-3、沙棘（胡颓

子科）,-4、胡颓子（胡颓子科）,-5、刚毛忍

冬（忍冬科）,-6、忍冬（忍冬科）,78、毛!
木（山茱萸科）,7.

达乌里胡枝子（豆科）,7/、牛尾蒿

（菊科）,70、铁杆蒿（菊科）,71、星毛

委陵菜（蔷薇科）,72、白头翁（毛茛

科）,73、箭头唐松草（毛茛科）,74、杠

柳（杠柳科）,75、大批针苔草（莎草

科）,76、白草（禾本科）,98、冰草（禾

本科）,9.、白羊草（禾本科）,9/

神木六道沟 "(MT8*4*M，-L@<5M
E*M<?R17 种植物：乔木 % 种、灌
木 H 种、草本植物 ; 种 17 9S@)(@9
(<)DMT(<4 % U(<T9 *V ?+@@9，H U(<T9
*V 9L+MN9 8<T ; U(<T9 *V 4+899@9

油松、小叶杨、白榆 酸枣)、柠条（豆科）,90、沙棘,-4、沙柳（杨

柳科）,91
达乌里胡枝子,7/、紫花苜蓿（豆

科）,92、沙打旺（豆科）,93、铁杆蒿,71、

冰草,9.

宁陕火地塘 WM*T(?8<4，X(<49L8<
1;种植物：乔木 % 种、灌木 Y 种、
草 本 植 物 Y 种 1; 9S@)(@9
(<)DMT(<4 % U(<T9 *V ?+@@9，Y U(<T9
*V 9L+MN9 8<T Y U(<T9 *V 4+899@9

油松、刺槐、锐齿槲栎（壳

斗科）,94
白叶悬钩子（蔷薇科）,95、榛子（桦木

科）,96、胡颓子,-5、刚毛忍冬,-6、忍冬,78、

山茱萸（山茱萸科）,:8

短梗胡枝子（豆科）,:.、牛尾蒿,70、铁

杆蒿,71、星毛委陵菜,72、大叶唐松草

（毛茛科）,:/、大批针苔草,76

! ! "%()*+ ,-.*/-01234(+ E8++Z （>(<8)@8@）#52.()(- 6+0*72-8-8(- "Z （"@4M5(<*98@）$ 9*038*+ /(-2,*):0)+(+ [*(T\Z （J848)@8@）% %26*/*+

7-;(7(-)- ]*T@ （-8D()8)@8@）&%26*/*+ +(42)(( E8++Z （-8D()8)@8@）’<0,*/- 6/-,=6>=//- -MU8?9Z C8+Z ?-62)(8- W8+8Z （̂ @?MD8)@8@）(&/4*+ 6*4(/- "Z

（,D58)@8@）) @(A=6>*+ ?*?*.- _(DDZ C8+Z +6()2+*+ WMZ （‘L85<8)@8@）*5*.*+ 6-3;(12/(*+ "Z （‘*98)@8@）+ B6(3-0- 6*.0+80)+ KLM+)\Z （‘*98)@8@）,-.

52+- >*:2)(+ W@59DZ （‘*98)@8@）,-/%=3*+ .0,*/-012/(- ^4@Z （‘*98)@8@）,-0C2,2)0-+,03 -8*,(12/(- KM+)\Z （‘*98)@8@）,-1B=3():- 2./-,0 （‘*98)@8@）,-2

D+,3=26+(+ 7-;(7(-)- ]@)<@Z （̂ @?MD8)@8@）,-3B26>23- ;(8((12/(- W8<)@Z （"@4M5(<*98@）,-4E(6626>-0 30-4)2(70+ "Z （BD8@84<8)@8@）,-5’/-0-:)*+ 6*):0)+

KLM<NZ （BD8@84<8)@8@）,-6 !2)(803- >(+6(7- >8DDZ （E8S+(V*D(8)@8@）,78 !2)(803- ?-62)(8- KLM5NZ （E8S+(V*D(8)@8@）,7. C23)+ 4-8326>=//- a8DDZ

（E*+<8)@8@）,7/ !0+6070A- 7-;*3(8- （"8G5Z）-)L(<TDZ （"@4M5(<*98@）,70 #3,04(+(- +*.7(:(,-,- _8??VZ （E*5S*9(?8@）,71#3,04(+(- +-8323*4 "@T@NZ C8+Z

()8-)- _8??VZ （E*5S*9(?8@）,72 %2,0),(//- -8-*/(+ "Z （‘*98)@8@）,73%*/+-,(//- 8>()0)+(+ ‘4DZ （‘8<M<)MD8)@8@）,74F>-/(8,3*4 +(46/0G "Z （‘8<M<)MD8)@8@）

,75%03(6/28- +06(*4 （>@?+*98C(8)@8@）,76 C-30G /-)802/-,- ^**??Z （ERS@+8)@8@）,98 H4603-,- 8=/()73(8- C8+Z 58b*+ （X@@9）EZ BZ WMNNZ BG WMN

（O+85(<@8@）,9. #:326=32) 83(+,-,*4 O8@+?<Z （O+85(<@8@）,9/ <2,>3(28>/2- (+8>04*4 （"Z）[@<4Z （O+85(<@8@）,90 C-3-:-)- I23+>()+I(( [*5Z

（"@4M5(<*98@）,91B-/(G 42):2/(8- -(M\Z （-8D()8)@8@）,92 "07(8-:2 +-,(;- "Z （"@4M5(<*98@）,93#+,3-:-/*+ -7+*3:0)+ >8DDZ （"@4M5(<*98@）,949*038*+

-/(0)- C8+Z -8*,0+033-,- （J848)@8@）,95‘*.*+ ())24()-,*+ -Z _**+@ （‘*98)@8@）,96C23=/*+ >0,0326>=// J(9)LZ （̂ @?MD8)@8@）,:8E*+<M9 *VV()(<8D(9 -(@NZ B?

PM))Z （E*+<8)@8@）,:. !0+6070A- 8=3,2.2,3=- _(cZ （"@4M5(<*98@）,:/F>-/(8,3*4 .-(8-/0)+0 KM+)\Z （‘8<M<)MD8)@8@）

!" #" @! 土壤含水量
在宁陕火地塘、富县子五岭和神木六道沟地区的油松林地内选 % 个点，采用土钻法，取土深度为 1&& )5，

每隔 1&)5 取土 1 次，土壤水分的测定采用烘干法。
计算公式：

J（K）2（"1 6"7）L（"7 6"&）

式中，"& 为烘干空铝盒质量（:），_1 为烘干前铝盒及土样质量（:），_7 为烘干后铝盒及土样质量（:）。
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!" #! 数据分析
采用 "#""统计分析软件包（"#"" $%& ’ ()* +,-.)/0，12,345)，6"7）对数据进行相关分析、回归分析和

8-9:+4; 7<8=7方差分析，并用 >"?法进行多重比较。
$% 结果与分析
$" !! 不同地区同一功能型植物叶片光合特征参数、!@400和 "#$ 的比较宁陕、富县和神木 A 个地区之间的乔
木、灌木和草本植物的 %@4B、%!&’、"#$差异均达极显著水平（( C ’& ’’$）（图 $），!#"!、!@400差异达显著水平

（( C ’& ’D），A 个地区之间乔木和灌木的 )* + ), 差异达极显著水平（( C ’& ’$），但草本植物的 )* + ), 差异不显

著，表明不同气候带区同一功能型植物光合生理特性和叶片性状参数差异较大。

神木地区乔木、灌木和草本植物的 %@4B均显著高于气候相对湿润的宁陕和富县，宁陕乔木的 %@4B高于富

县，但两地区之间灌木和草本植物的 %@4B相差不大。与 %@4B的比较结果不同，宁陕乔木、灌木和草本植物的

!#"!明显高于富县和神木，神木地区灌木和草本植物的 !#"!显著高于富县，但乔木的 !#"!显著低于富县。A
个地区乔木、灌木和草本植物的 )* + ), 均在 ’& E 以上，表明测定时植物的光合生理过程并未受到抑制。神木
地区乔木和灌木的 )* + ), 显著高于宁陕和富县，但 A 个地区草本植物的 )* + ), 相差不大。

宁陕、富县和神木 A 个地区乔木、灌木和草本植物的 %!&’变化并不一致，乔木的 %!&’比较结果为宁陕
F神木 F富县，灌木为神木 F宁陕 F富县，草本植物为宁陕 F富县 F神木，说明不同功能型植物在同一气候环
境条件下的 %!&’表现并不相同。与 %!&’的变化相似，A 个地区乔木、灌木和草本植物的 !@400变化也不一

致，乔木的 !@400比较结果为宁陕 F富县 F神木，灌木为神木 F富县 F宁陕，草本植物为神木 F宁陕 F富县，总
之，乔木的 !@400以宁陕最高，而灌木和草本植物以神木最高。

由南向北分布的宁陕、富县和神木 A 个地区，乔木、灌木和草本植物的 "#$ 比较结果均为神木 F富县 F
宁陕，且神木地区乔木、灌木和草本植物 "#$均约为最低宁陕的 % 倍。因此，随着气候干旱的加剧，A 种功能
型植物的 "#$均呈增加趋势。总体看来，A 个地区不同功能型植物的光合特征参数（%@4B、%!&’、和 !#"!）以

草本植物的变化幅度最大，而叶片性状参数（!@400和 "#$）以乔木的变化幅度最大。
$G $! 同一地区不同功能型植物叶片光合特征参数、!@400和 "#$的比较
宁陕、富县和神木 A 个地区的乔木、灌木和草本植物之间的 %@4B、%!&’、!#"!、!@400和 "#$差异均达极显

著水平（( C ’& ’$），)* + ), 差异也达显著水平（( C ’& ’D），表明在相同的气候环境下，不同功能型植物的光合
生理特性和叶片性状参数差异较大（表 A）。
宁陕 A 种功能型植物的 %@4B、%!&’的大小比较均为：草本植物 F灌木 F乔木，草本植物的 %@4B约为乔木

的 $& H 倍、%!&’分别约为乔木和灌木的 %& D 倍和 $& E 倍，表明在同一气候环境下，不同功能型植物的光合能
力差异较大，草本植物的光合能力明显优于灌木和乔木。与 %@4B、%!&’ 的变化相反，A 种功能型植物的 !#"!

比较结果为乔木 F灌木 F草本植物，但灌木与草本植物的 !#"!差异不显著。乔木和草本植物的 )* + ), 相近，

且显著高于灌木。宁陕乔木和草本植物的 !@400接近，且显著高于灌木。不同功能型植物的 "#$ 的大小比较
为：乔木 F灌木 F草本植物，且乔木的 "#$分别约为灌木和草本植物的 $& H 倍和 % 倍。
与宁陕相似，富县 A 种功能型植物的 %@4B、%!&’ 的大小比较也均为：草本植物 F灌木 F乔木，草本植物

的 %@4B分别约为乔木和灌木的 %& I 倍和 $& D 倍，%!&’分别约为乔木和灌木的 %& H 倍和 $& D 倍，也表明在相同
气候环境下，草本植物的光合能力较强。与宁陕相似，富县不同功能型植物的 !#"!的比较结果也为乔木 F灌
木 F草本植物，但草本植物的 )* + ), 显著高于乔木和灌木。A 种功能型植物的 !@400比较结果为灌木 F草本植
物 F乔木，"#$为：乔木 F灌木 F草本植物，且乔木的 "#$约为灌木的 $& I 倍和草本植物的 $& D 倍，与在富县
的研究结果相近。

神木 A 种功能型植物的 %@4B大小比较为：草本植物 F灌木 F乔木，草本植物的 %@4B分别约为乔木和灌木

的 % 倍和 $& A 倍；但灌木和草本植物的 %!&’相差不大，约为乔木的 % 倍。与宁陕、富县不同，神木地区灌木
的 !#"!显著高于乔木和草本植物，而乔木和灌木的 )* + ), 显著高于草本植物。与 %!&’的比较结果相同，灌

DJ$! $ 期 郑淑霞! 等：不同功能型植物光合特性及其与叶氮含量、比叶重的关系 !



木和草本植物的 !!"##较为接近，且显著高于乔木。与在宁陕、富县的研究结果相同，不同功能型植物的 "#$
的大小比较为：乔木 $草本植物 $灌木，且乔木的 "#$约为灌木的 %& ’ 倍和草本植物的 %& ( 倍。

图 %) 宁陕、富县和神木 * 个样点之间不同功能型植物的 %!"+（%,）、%!&’（%-）、!./!（%0）、() * (+（%1）、!!"##（%2）和 "#$（%3）比较

3456 %) 07!8"94#7: 7; <="; %!"+（%,），%!&’ （%-），!./!（%0），() * (+（%1），!!"##（%2）":> "#$ （%3）7; ?9==#，#@9AB# ":> 59"##=# "!7:5

?@9== #4?=# 7; C4:5#@": 07A:?D，3A+4": 07A:?D ":> /@=:!A 07A:?D

! %!"E：光饱和速率 #"?A9"?=> 8@7?7#D:?@=?4F 9"?=；%!&’：光合氮利用效率 8@7?7#D:?@=?4F :4?975=: A#= =;;4F4=:FD；!./!：./!电子传递量

子效率 GA":?A! D4=<> 7; ./!=<=F?97: ?9":#879?；() * (+：./!最大光能转换效率 87?=:?4"< =;;4F4=:FD 7; 894!"9D F7:H=9#47: 7; <45@? =:=95D 7; ./!；

!!"##：氮含量 <="; :4?975=: F7:?=:?；"#$：比叶重 <="; !"## 8=9 "9="；下同 ?@= #"!= B=<7I

!! 宁陕、富县和神木 * 个样点之间乔木、灌木和草本植物的多重比较中，相同小写字母代表同一测定指标在 J6 JK 水平上不显著，C/

表示差异不显著6 L: ?@= !A<?48<= F7!8"94#7: 7; ?9==#，#@9AB# ":> 59"##=# "!7:5 ?@9== #4?=# 7; C4:5#@": 07A:?D，3A+4": 07A:?D ":> /@=:!A 07A:?D，

?@= 9=#A<?# I4?@ #"!= #!"<< <=??=9# "9= :7? #45:4;4F":?<D >4;;=9=:? "? , M J6 JK "FF79>4:5 ?7 N/1O# ?=#?#；C/ >=:7?=# :7:= #45:4;4F":? "? #?"?4#?4F"< <=H=<
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!" #! " 个地区不同功能型植物光合特征参数、!#$%%、"#$之间的相关分析
!" #" $! %#$&、%!&’、!’(!与 !#$%%、"#$之间的相关性
宁陕、富县和神木近 )* 种植物（包括乔木、灌木和草本植物）的 %#$&与 !#$%%呈显著的正相关（( + *, *-），

而 %!&’、!’(!与 !#$%%无一定的相关性（图 .）。" 个地区所有植物的 %!&’ 与 "#$ 呈极显著的负相关（( +
*, */），其中以乔木的负相关性最强，相关系数（)）为 0 *, )1"，而 %#$&、!’(!与 "#$的负相关性均不显著，但就
不同功能型植物而言，乔木的 !’(!与 "#$的负相关性达到显著水平（) 2 0 *, ))1，( + *, *-）。

图 .! 宁陕、富县和神木 " 个地区乔木、灌木和草本植物的 %#$&、%!&’、"’(!与 !#$%%、"#$间的相关性

3456 .! 789$:4;<%=4>% ?8:@88< 98$A %#$&，%!&’，"’(! $<B !#$%%，"#$ 4< :C88%，%=CD?% $<B 5C$%%8% 4< :=C88 %4:8% ;A E4<5%=$< F;D<:G，3D&4$< F;D<:G

$<B (=8<#D F;D<:G

!" #" !! %#$&、%!&’、!’(!之间的相关性

宁陕、富县和神木地区乔木、灌木和草本植物的 %#$&与 %!&’ 无论从 " 种功能型植物个体还是整体上（)
2*, H/I）均呈极显著的正相关（( + *, */），而乔木、灌木和草本植物的 %#$&与 !’(!整体上呈极显著的负相关

（( + *, */），%!&’与 !’(!的负相关性不显著（图 "）。
!" #" #! !#$%%与 "#$之间的相关性
宁陕、富县和神木地区所有乔木、灌木和草本植物的 "#$与 !#$%%呈极显著的负相关（( + *, *-），其中以乔

木的负相关性最强（) 2 0 *, J-)）（图 I）。
#% 讨 论
本实验中，宁陕、富县和神木 " 个地区之间的乔木、灌木和草本植物的 %#$&、%!&’、!’(!、*+ , *-（草本植

物除外）、!#$%%和 "#$差异均达显著水平（( + *, *-），说明不同气候带区同一功能型植物的光合生理特性和叶
片的性状参数差异很大，其原因主要与气候环境条件差异有关。由南向北分布的宁陕、富县和神木 " 个地区
分别属于不同的气候带类型，且年均温度、年降水量依次减少，位于秦岭宁陕县的年降水量约为位于黄土高原

地区的富县和神木的 . 倍（表 /）。各地区降水量的多少直接影响着该区的土壤含水量，研究表明，宁陕、富县
和神木 " 个地区的土壤含水量的差异达极显著水平（( + *, **/）（图 -），且表现为由南向北土壤含水量显著降
低。在距地表 * K -*L#，" 个地区的土壤含水量差异最显著，宁陕的土壤含水量约为富县的 . 倍，约为神木的
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图 !" 宁陕、富县和神木 ! 个地区乔木、灌木和草本植物的 !#$%、!"#$、!&’!之间的相关性

()*+ !" ,-.$/)0123)42 5-/6--1 .-$7 !#$%，!"#$ $18 !&’! )1 /9--2，239:52 $18 *9$22-2 )1 /39-- 2)/-2 07 ;)1*23$1 <0:1/=，(:%)$1 <0:1/= $18 ’3-1#:

<0:1/=

" 图 >" 宁陕、富县和神木 ! 个地区乔木、灌木和草本植物的 ;#$22

与 ?@A之间的相关性

()*+ >" ,-.$/)0123)42 5-/6--1 .-$7 "#$22 $18 %&’ )1 /9--2，239:52 $18

*9$22-2 )1 /39-- 2)/-2 07 ;)1*23$1 <0:1/=，(:%)$1 <0:1/= $18 ’3-1#:

<0:1/=

B C D 倍；距地表 DEF# 以下，! 个地区的土壤含水量差
异逐渐减小。! 个地区不同功能型（乔木、灌木和草本
植物）之间的 !#$%、!"#$、"!(!、)* + ),、"#$22和 %&’ 差
异也达显著水平（- G EH ED），说明不同功能型植物对同
一气候环境的适应能力存在明显的差异。

神木地区乔木、灌木和草本植物的 !#$%均显著高于

宁陕和富县，这主要与光照强度有关，因为植物的 !. 受

外界光强影响较大，生长在高光强下的植物其 ,:5)2F0
含量和活性较高，因而具有较强的光合能力，在强光下

能利用更多的光能，!. 较高
［!，I，JK］，神木地区的光照强

度和年日照时数明显高于宁陕和富县（表 J），以致该区
植物的光合能力较高，而宁陕和富县地区，湿润的气候

条件虽然有利于植物的生长，但就植株个体而言，其单

位叶片水平的光合能力较低。

本实验中，宁陕、富县和神木地区乔木、灌木和草本

植物的 !#$%与 !"#$ 呈极显著的正相关（- G EH EJ），而
!#$%、!"#$与 "&’!呈负相关关系，!#$%与 "&’!的变化并不

一致，这主要是因为植物的 !. 除了与 &’!光化学效率有关外，还与叶绿素含量、胞间 <LB 分压、光合酶的活性、氮

在光合器官与非光合器官之间的分配［J，B］，以及氮在光合器官内部各组分之间的分配比例等有关，比如氮在光能

的吸收、电子传递以及 <LB 的固定等部分分配比例的不同
［K，BE］，均会影响 !#$%与 "&’!的作用关系。宁陕、富县和

神木 !个地区乔木、灌木和草本植物的 !"#$变化并不一致，这是因为 !"#$的大小取决于 !#$%与 "#$22的相对

变化，任何影响 !#$%和 "#$22的因素都将引起 !"#$的变化。已有研究表明，不同的物种［M，JD］或同一物种在不同

的生长条件下［JM］，其 !"#$ 有着显著的差异。本实验中，宁陕、富县和神木 ! 个地区乔木、灌木和草本植物的
!#$%和 "#$22变化并不一致，以致不同功能型植物的 !"#$在 !个地区的变化较为复杂。
对于 !. 和叶片氮含量之间的关系，已有大量研究，大部分认为光饱和点下的 !. 与氮含量成线性正相关

关系［B，J!，JD，BJ］。本研究中，宁陕、富县和神木地区近 ME 种植物的 !#$%与 "#$22呈显著的正相关（- G EH ED），也
支持上述观点。尽管植物 !. 与氮含量之间的正相关关系被普遍认同，但不同植物的 !"#$ 却有着显著的差

异。研究表明，在一年生草本植物和常绿乔木之间 !"#$ 可相差 B 倍［JD］甚至 ! 倍之多［J!］，<! 和 <> 植物之
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! 图 "! 宁陕（#$）、富县（%&）和神木（$’）( 个样点土壤含水量（)

* +)),-）变化

%./0 "! $1.2 34567 ,1856859 .8 91.2 :6;5< .8,76496: =71- ) 51 +)),- .8

5<766 9.569 1= #.8/9<48 >1?85@，%?A.48 >1?85@ 48: $<68-? >1?85@

! ( 个地点土壤含水量的方差分析达极显著水平（! B )C ))+）

D842@9.9 1= E47.48,6 1= 91.2 34567 ,1856859 .8 5<766 9.569 .9 9./8.=.,4852@

:.==67685 45 ! B )0 ))+

间［+F，GG］，甚至 >F 植物亚型之间
［H］都有显著的差异。本

实验中，宁陕、富县和神木地区草本植物和灌木的 "-4A、

"#$%均显著大于乔木的相应值，且草本植物的 "-4A、

"#$%约为乔木的 G * ( 倍。#.? 等［G(］测定了浑善达克
沙地不同功能型植物的 "#$%，发现草本植物的 "#$%
在单位干重水平上分别是乔木和灌木的 GC (( 倍和
+C (F 倍，与本实验的结果较为接近。I11567 J KE489［(］

认为草本植物的 "#$%之所以较高，是因为草本植物中
分配于 L?M.9,1 的光合氮比乔木和灌木明显要高。
"#$%是一个与叶片生理、形态及适应环境机制有关的
重要指标，植物 "#$%较高，意味着其生长较快，生产力
较高。叶片氮在光合器与非光合器之间的分配模式，决

定了植物在增大 "#$% 以提高光合效率与增加 &’( 以
提高防御能力之间的关系较为矛盾，以致 "#$%与 &’(
呈负相关，目前，多数研究都支持此观点［G，(，N，GF］。本

实验中，( 个地区近 H) 种植物的 "#$% 与 &’( 整体上
呈极显著的负相关（! B )C )+），其中以乔木的负相关性
最强。

表 !" 宁陕、富县和神木不同功能型植物的光合参数及叶片性状参数比较

#$%&’ !" (’$) *+,-,./0-+’-12 *$3$4’-’3. $05 &’$) -3$1-. ,) -+3’’ 67#. 10 8109.+$0 :,;0-/，7;<1$0 :,;0-/ $05 =+’04; :,;0-/

样点 $.569
功能型 I2485
=?8,5.1842 5@;69

"-4A

（!-12·- OG·9 O +）

"#$% （!-12
>PG·-12 O +·9 O +）

!I$"

（76245.E6 ?8.5）
)* + ),

（76245.E6 ?8.5）
#-499

（Q）
&’(
（/·- OG）

宁陕

#.8/9<48 >1?85@
乔木 R7669

S0 HN T F0 SH,
（- U (）

N)0 +( T FH0 "(,
（- U (）

)0 VNN T )0 )G(4
（- U G）

)0 S"N T )0 ))F4
（- U G）

G0 (" T +0 GH4
（- U (）

VV0 H( T H)0 (+4
（- U (）

灌木 $<7?M9
N0 GV T (0 +GM
（- U "）

+G"0 NV T +N0 G+M
（- U "）

)0 V"S T )0 )SNM
（- U "）

)0 SFS T )0 )GHM
（- U "）

G0 +G T )0 N+M
（- U "）

FN0 NG T +G0 FSM
（- U H）

草本植物

W749969
+(0 HV T S0 )N4
（- U F）

GGF0 GH T +H0 SV4
（- U (）

)0 V"G T )0 )"(M
（- U (）

)0 S"N T )0 )+H4
（- U (）

G0 (V T )0 V+4
（- U H）

(N0 )) T V0 V",
（- U "）

$./0 ! B )0 ))+ ! B )0 ))+ ! B )0 )+ ! B )0 )" ! B )0 ))+ ! B )0 ))+

富县

%?A.48 >1?85@
乔木 R7669

H0 +) T +0 GV,
（- U V）

H)0 G" T +N0 V+,
（- U V）

)0 V"G T )0 )(G4
（- U H）

)0 SFV T )0 )G(M
（- U H）

+0 N" T )0 NV,
（- U V）

N+0 (" T FS0 NN4
（- U V）

灌木 $<7?M9
+)0 ++ T "0 )NM
（- U +G）

+)V0 VH T ""0 HNM
（- U +)）

)0 V(G T )0 )"FM
（- U +G）

)0 SFS T )0 )GFM
（- U +G）

G0 F" T )0 SF4
（- U +G）

HH0 NN T +(0 )SM
（- U +G）

草本植物

W749969
+F0 HN T H0 V)4
（- U +)）

+"S0 SF T VH0 NH4
（- U +)）

)0 H"N T )0 )V),
（- U S）

)0 SH) T )0 )++4
（- U S）

G0 GH T )0 "SM
（- U ++）

H)0 +( T +G0 VN,
（- U ++）

$./0 ! B )0 ))+ ! B )0 ))+ ! B )0 ))+ ! B )0 )+ ! B )0 ))+ ! B )0 ))+
神木

$<68-? >1?85@
乔木 R7669

N0 NV T F0 VV,
（- U (）

VG0 +" T (N0 FNM
（- U (）

)0 HHN T )0 )S)M
（- U G）

)0 SVS T )0 )V+4
（- U G）

+0 "( T )0 ""M
（- U (）

+FH0 (( THS0 FV4
（- U(）

灌木 $<7?M9
+F0 HN T G0 (+MM
（- U (）

+(F0 V( T GV0 (F4
（- U (）

)0 V"H T )0 )HG4
（- U (）

)0 SV) T )0 )SN4
（- U (）

G0 HH T )0 FS4
（- U F）

VH0 NH T "0 N",
（- U (）

草本植物

W749969
+S0 V+ T G0 N(4
（- U "）

+(G0 (F T (F0 N+4
（- U "）

)0 HVV T )0 )FSM
（- U "）

)0 S"V T )0 )+SM
（- U "）

G0 HN T )0 ")4
（- U "）

S(0 HF T F"0 "VM
（- U "）

$./0 ! B )0 ))+ ! B )0 ))+ ! B )0 )+ ! B )0 )" ! B )0 ))+ ! B )0 ))+

! ! ! 乔木、灌木和草本植物之间的多重比较中，同一列数值后的相同小写字母代表同一测定指标在 )0 )" 水平上不显著，括号内的数字为测定

植物种数 X8 5<6 -?25.;26 ,1-;47.918 1= 57669，9<7?M9 48: /749969，E42?69 3.5<.8 4 ,12?-8 =122136: M@ 5<6 94-6 265567 476 815 9./8.=.,4852@ :.==67685 45 ! B

)C )" 4,,17:.8/ 51 Y$Z[9 56959；- U 94-;2.8/ 9.\6

!! $./0 表示同一测定指标在乔木、灌木和草本植物之间的差异显著性检验 $./0 :681569 9./8.=.,485 :.==6768,6 56959 1= 5<6 94-6 ;474-6567

4-18/ 57669，9<7?M9 48: /749969
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! ! 理论上讲，高 !"#的植物叶片的细胞壁组分和碳含量较高，而其叶片水分含量、叶片氮含量较低，因此大
部分研究认为 !"#与氮含量呈负相关关系［"，#，$$，$"］。本实验中，宁陕、富县和神木地区所有乔木、灌木和草
本植物的 !"#与 $%&’’整体上呈极显著的负相关（% ( )* )$），也支持上述观点。由南向北分布的宁陕、富县和
神木 # 个地区，随着气候干旱的加剧，乔木、灌木和草本植物的 !"# 均呈增加的趋势。说明随着气候和土壤
干旱的加剧，不同功能型的植物为了适应胁迫环境，其在叶片结构性状上均做出了一定的适应策略。理论上

讲，干旱生境下，植物通过根系从土壤中吸收的矿质养分贮存在叶片中，其中很大一部分物质用于构建保卫构

造，如分配较多的氮于非溶性蛋白纤维以增强其细胞壁韧性或者增加叶肉细胞密度以防止高温损伤或失水过

多［"+］，同时植物体内积累脯氨酸或蔗糖等可溶性化合物以降低植物的水势［",］，其结果是形成厚度较大而面

积较小的叶片，单位叶面积的干物质增加，即叶片 !"# 增大，而与植物的光合作用密切相关的叶片氮含量和
叶绿素含量降低［"-］。./0123 等［$"］基于全球 $-+ 个样点 "+45 种植物的叶性分析，表明 !"# 随着降雨量的减
少和光照辐射的增加而增大，而叶片氮含量呈下降趋势，与本文的研究结论一致。宁陕、富县和神木地区不同

功能型植物的 !"#的大小比较为：乔木 6灌木 6草本植物，且乔木的 !"#约为草本植物的 " 倍。这主要与不
同物种对叶片氮的分配策略有关，乔木和灌木往往分配较多的生物量和氮于细胞壁以增强叶片韧性，同时积

累较多的光合产物为越冬和翌年的生长做准备，因此其 !"# 较高，分配到光合器中的氮较少，以致其光合能
力较低［7，$+，"4，］。而草本植物分配较多的有机氮于类囊体和 89:; 羧化酶中使其具有较高的光合能力，植物
生长加快，尤其是地上部分生长迅速，叶片较薄，叶面积增大，!"#较低［"，$"］。
总之，通过不同功能型植物在宁陕、富县和神木 # 个地区的光合特征参数与叶片性状参数的比较，神木地

区乔木、灌木和草本植物的 &%&<均显著高于宁陕和富县，表明神木地区植物的光合能力较强，而草本植物的

&%&<和 &$’(明显高于乔木和灌木，表明在野生环境条件下草本植物的竞争能力较强。本文通过对不同气候
带区 # 种功能型植物的光合特性与叶片性状的分布规律及其相互关系进行研究，由于光合特征参数对测定条
件较为敏感，因此，空间分布上光合参数测定的数据的可比性可能远不及定位实验所得数据。在实验中，尽量

严格控制在不同地区、不同时间测定时的测定条件，且测定植物样品数量较多，因此所得数据仍能较准确地反

映不同功能型植物光合特性的种间差异及空间分布的规律性，对区域植被的恢复与重建具有指导意义。

!"#"$"%&"’：

［$ ］! =>&?’ @ 8A ;2B3B’C?32D’0’ &?E ?03/B1D? /DF&30B?’20G’ 0? FD&>D’ BH I# GF&?3’A JDKBFB10&，$757，-5：7 $7A

［" ］! L&M&’20%& L，N0MB’&MD O，N0/B’D LA ;2B3B’C?32D’0’ B/ GD/’0’3D?KD：?03/B1D? &FFBK&30B? 0? FD&>D’ BH D>D/1/DD? &?E EDK0E9B9’ P9D/K9’ ’GDK0D’A

;F&?3 IDFF &?E =?>0/B?%D?3，"))4，"-：$)4- $)+4A

［# ］! ;BB/3D/ N，=>&?’ @ 8A ;2B3B’C?32D30K ?03/B1D?Q9’D DHH0K0D?KC BH ’GDK0D’ 32&3 E0HHD/ 0?2D/D?3FC 0? ’GDK0H0K &/D&A JDKBFB10&，$775，$$,：", #-A
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BH ;F&?3 8D’D&/K2，"))4，$$-：45$ 474A
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［7 ］! .&//D? I 8，UE&%’ T UA =>D/1/DD? 3/DD’ EB ?B3 %&<0%0]D 0?’3&?3&?DB9’ G2B3B’C?32D’0’A L/D?E’ 0? ;F&?3 RK0D?KD，"))4，7："-) "-4A

［$)］! Z&%YD/’ N，;BB/3D/ NA X?2D/D?3 >&/0&30B? 0? 1/BW32 /&3D YD3WDD? 2012D/ GF&?3’：& ’D&/K2 HB/ G2C’0BFB10K&F K&9’D’ &?E DKBFB10K&F KB?’D_9D?KD’A

UE>&?KD’ 0? =KBFB10K&F 8D’D&/K2，$77"，"#：$5- ",$A

［$$］! TD]0&?D V，R20GFDC :A V0/DK3 &?E 0?E0/DK3 /DF&30B?’20G’ YD3WDD? ’GDK0H0K FD&H &/D&，FD&H ?03/B1D? &?E FD&H 1&’ D<K2&?1DQ=HHDK3’ BH 0//&E0&?KD &?E
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