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态特征的影响
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摘要：植物的光合作用是评估全球变化背景下碳循环的重要环节。 目前，氮沉降增加日益明显，作为植物生长关键因子的可利

用氮将对植物的光合生理生态过程产生影响。 本文以长白山阔叶红松林主要树种红松和紫椴的幼苗为例，通过模拟氮沉降增

加（氮添加量分别为 ０、２３、４６ 和 ６９ ｋｇＮｈａ－１ ａ－１）的方法，利用 Ｌｉ⁃ ６４００ 光合测定系统分别测算了两个树种的最大净光合速率

（Ａｍａｘ）、气孔导度（Ｇｓｍａｘ）和水分利用效率（ＷＵＥ）的值，并测算了叶氮含量、叶绿素含量、比叶面积、光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）的
值。 通过分析 Ａｍａｘ随不同施氮量的变化规律，同时结合其他叶片特征参数的变化，进一步探讨植物光合随氮添加的变化原因。

研究结果显示：两个树种的 Ａｍａｘ值在 ０—４６ ｋｇＮｈａ－１ａ－１的氮添加范围内随施氮量的增加而增大，继续增加施氮量至 ６９ ｋｇＮｈａ－１

ａ－１则出现下降。 叶绿素含量、Ｇｓｍａｘ、ＰＮＵＥ 和比叶面积在不同的氮添加水平下的变化规律与 Ａｍａｘ的一致，且均与 Ａｍａｘ呈显著正相

关关系。 叶氮含量与 Ａｍａｘ的值仅在 ０—４６ ｋｇＮｈａ－１ａ－１氮添加范围内呈显著正相关。 Ａｍａｘ与 ＷＵＥ 的相关关系不显著。 相同氮添

加水平下，氮添加对阔叶树种紫椴各生理生态参数（Ａｍａｘ、Ｇｓｍａｘ、叶氮含量、比叶面积、ＰＮＵＥ 和 ＷＵＥ）的促进程度高于对针叶树

种红松各生理生态参数的促进程度。 研究结果可为评估氮沉降增加背景下我国东北地区的碳循环提供依据。
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植物的光合作用是生态系统中能量流动与物质循环的基础，也是生物碳固定的重要方式。 陆地植物通过

光合作用固定的碳量约占地球植物光合固碳量的 ６０％［１］。 陆地生态系统碳固定量的 ２ ／ ３ 来自森林生态系

统，森林作为陆地生态系统的主体，在全球碳循环中发挥着重要的作用［２⁃３］。 因此，分析植物光合作用对未来

气候变化的响应成为中外学者共同关注的重要研究内容［４⁃６］。
在植物的生长过程中，可利用的营养元素的变化对于植物碳代谢过程的调节作用具有重要的意义。 营养

元素中的可利用氮是植物的生长中起关键性作用的因子［７⁃８］，尤其是在很多温带森林中更是起着重要的限制

作用［９］。 氮的反应性树种自 １９ 世纪后期以来增加了约有 １０ 倍，陆地生态系统的氮输入量增加了近 ２
倍［１０⁃１１］。 因此，分析植物光合生理生态特征对氮添加的响应将对全球变化背景下碳循环的准确评估提供重

要的理论依据。
近年来，氮添加影响下植物生理变化的研究不断增加，一方面，研究表明氮添加可明显促进植物叶片的光

合作用［１２⁃１５］，认为主要原因为植物叶片中的氮含量增加，进而改变了与光合密切相关的酶的含量［１４］。 另一方

面，也有研究认为少量的氮添加对光合作用存在促进作用，过量的氮无助于光合作用的提高［１６⁃１８］，Ｗｈｙｔｅｍａｒｅ
等［１７］的研究得出当氮添加过量时，植物体内的营养元素比例失衡，此时光合作用受到抑制。 闫艳红等［１８］ 的

研究认为过量的氮添加使得叶面积指数过高，影响通风和透光，进而降低了植物的光合作用。
中国是全球的三大氮沉降区之一，其年均氮沉降量可达 １２．９ｋｇ ｈｍ－２ ｙｒ－１ ［１９］。 然而，近年来，国内关于氮

添加对植物光合生理生态特征影响的研究多集中在草本植物和农作物［１３， ２０⁃２２］，近年来，逐渐在亚热带森林中

开展相关研究［１５， ２３］，但对我国东北地区的温带阔叶红松林内关于氮沉降增加下植物生理响应的研究还比较

少［２４］。 关于全球变化对我国温带森林光合作用影响的研究亟待丰富。
本研究选取长白山阔叶红松林的主要树种（红松、紫椴）为研究对象，分析了主要树种的叶片光合对氮添

加的响应，为进一步探讨氮添加下光合变化的原因，对不同氮添加影响下的主要叶片特征参数也进行了分析。
研究结果为评估未来我国东北地区的碳循环提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验地与试验材料

本研究在中国科学院长白山森林生态系统定位站（４２°２４′０９″Ｎ， １２８°０５′４５″Ｅ）内阔叶红松林的空旷地进
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行，海拔 ７３８ ｍ。 该地区属于季风影响下的温带大陆山地气候，该地区年平均气温为 ３．６ ℃，年平均降水量为

６９５ ｍｍ，氮沉降背景值为 ２３ ｋｇＮｈａ－１ａ－１。 林地的优势树种为红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒｉａｅｎｓｉｓ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、水
曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）等。 本研究选取红松和紫椴两个树种的盆栽幼苗进行实

验。 幼苗树龄大概为 ６ ａ，平均株高为 １．５ ｍ，平均基径约为 ２ ｃｍ。
１．２　 实验设计

以长白山地区的氮沉降背景值为基础，选取红松和紫椴的盆栽幼苗，共设置对照组（无氮添加），低氮组

（添加 ２３ ｋｇＮｈａ－１ａ－１），中氮组（添加 ４６ ｋｇＮｈａ－１ａ－１）和高氮组（添加 ６９ ｋｇＮｈａ－１ａ－１）４ 个氮添加水平，用 ＮＨ４

ＮＯ３的水溶液进行人工喷施，对照组只喷施对应量的水。 每年分两次进行，分别于 ５ 月初和 ７ 月中旬施加。
每个树种的各施氮组均选取长势良好且生长相似的植株作为 ４ 个重复。
１．３　 相关测定

１．３．１　 光合测定

利用便携式 ＬＩ⁃６４００ 光合测定系统（ＬＩ⁃ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）对各处理下的幼苗进行光合测定，每株

幼苗选取生长健康的三片树叶。 测定一系列光照强度（ＰＰＦＤ：１６００， １２００，８００， ６００， ４００， ２００， １５０， ５０ 和 ０
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）下的净光合速率（Ａｎ， μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），得到光响应曲线 Ａｎ－ＰＰＦＤ。 测量过程中 ＣＯ２浓度的值控制

为大气 ＣＯ２浓度值（约 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），叶片温度控制在 ２５℃，相对湿度为 ６０％，流速为 ５００ μｍｏｌ ／ ｓ。 实验在

生长季 ６—９ 月进行，测定时间在天气晴朗的上午约 ８：３０ 至 １２：００ 之间进行。
１．３．２　 叶片元素含量测定

将采集叶片置于烘箱内，在 １０５℃下进行杀青（大约 １５ｍｉｎ），再将温度调节至 ７０℃下烘干 ２４ｈ。 完成烘干

过程后再用万分之一天平称其干重，并研磨，过 ８０ 目筛。 将待测样品用锡纸包样后，用稳定同位素比例质谱

仪（Ｄｅｌｔａ ｐｌｕｓ ＸＰ）进行测定，得到叶片全碳、全氮元素含量。
１．３．３　 叶绿素含量的测定

叶绿素含量采用分光光度计测定，从植株的阴、阳面和上、下层选取有代表性的叶片数片，用脱脂棉擦拭

干净后去除主脉和叶片两端，然后剪碎、混匀。 称 ０．２ ｇ 左右，用 ８０％的丙酮溶液定容至 ５０ ｍｌ，每个样品 ３ 个

重复。 将定容好的容量瓶置于黑暗环境中并经常摇动，直至叶片完全变白，分别在 ６６３ ｎｍ 和 ６４５ ｎｍ 处比色，
记录吸光度值（Ａ）。 根据测量得到的 ６６３ ｎｍ 和 ６４５ ｎｍ 下的吸光度值代入方程 １，计算出叶绿素的含量。

ＣＴ ＝ ２０．３ × Ａ６４５ ＋ ８．０４ × Ａ６６３ （１）
式中，Ａ６６３和 Ａ６４５分别是叶绿素溶液在 ６６３ ｎｍ 和 ６４５ ｎｍ 处的吸光度值，ＣＴ是叶绿素总量的浓度（ｍｇ ／ Ｌ）。 通过

公式 ２ 计算后，换算为单位质量的叶绿素含量（ｍｇ ／ ｇ）。
叶绿素总量 ＝ （ＣＴ × Ｖ） ／ （Ｗ × １０００） （２）

式中，Ｖ 表示提取液总体积（ｍｌ），Ｗ 代表叶片鲜重（ｇ）。
１．４　 数据分析

最大净光合速率 （ Ａｍａｘ ） 通过光响应曲线的非直角双曲线的拟合得到［２５］。 通过 ＳＰＳＳ １７． ０ （ ＳＰＳＳ，

Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）进行统计分析，对各处理下的各测定指标进行方差分析后，进行多重比较的检验。 同处理

下针阔叶树种红松和紫椴之间的差异根据 Ｓｔｕｄｅｎｔ′ｓ Ｔ 检验分析。 根据数据趋势进行线性或非线性关系的拟

合。 所有的检验均以 Ｐ＜０．０５ 为显著性水平。

２　 结果分析

２．１　 氮添加对光合气体交换的影响

２．１．１　 净光合速率

图 １ 显示的是最大净光合作用速率（Ａｍａｘ）随不同施氮梯度的变化。 从图中可以看出红松和紫椴 Ａｍａｘ的值

随氮添加增加的变化规律一致，在对照组至中氮组区间呈增加趋势，高氮组的值则出现下降。 红松的 Ａｍａｘ的
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　 图 １　 氮添加（对照、低氮、中氮和高氮）对长白山主要树种红松和

紫椴最大光合速率（Ａｍａｘ）的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ａｍａｘ）

ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ

ｌｅｖｅｌｓ （ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋ＬＮ， ＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

图中数据为均值±标准误，ｎ＝ ４

值由对照组的 ６． ９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ 增加至中氮组的 ９． ６
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 继续增加氮添加量，Ａｍａｘ在高氮组的值减

小为 ７．０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 紫椴 Ａｍａｘ的值从对照组的 １０．２
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１到增大至中氮组的 １６．７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，在高

氮组 Ａｍａｘ则下降至 １４．８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 红松和紫椴叶片

Ａｍａｘ的值在低氮组和中氮组均显著高于对照组 Ａｍａｘ 的

值，而高氮组 Ａｍａｘ的值与对照组 Ａｍａｘ的值差异不显著。
由上述研究结果可知，低、中氮处理增大了叶片

Ａｍａｘ的值，为比较氮添加对 Ａｍａｘ值的促进程度在红松和

紫椴之间的差异，进一步分析了两个树种低、中氮组的

Ａｍａｘ值相对于对照组的增加程度（见表 １）。 从表 １ 中可

以看出，紫椴低、中氮水平下 Ａｍａｘ的增加程度（４１．２％，
６３．７％） 均高于红松对应水平下的增加值 （ １７． ０％，
３９．２％）。
２．１．２　 气孔导度

图 ２ 显示的 Ｇｓｍａｘ在不同施氮梯度下的变化图。 从

图中可以看出，红松和紫椴的 Ｇｓｍａｘ值在对照组至中氮

组呈逐渐增加的趋势，继续增加施氮量则出现 Ｇｓｍａｘ值的下降。 本研究中红松的 Ｇｓｍａｘ值由对照组的 ０．０６ ｍｏｌ
Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１增加到中氮组的 ０．０９ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１。 当施氮量继续增加，Ｇｓｍａｘ的值出现下降，在高氮组下降为

０．０６ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１。 紫椴 Ｇｓｍａｘ值在对照组为 ０．１１ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１，继续增加施氮量，Ｇｓｍａｘ的值也逐渐增加至

中氮组的 ０．２１ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１，高氮下的 Ｇｓｍａｘ值下降为 ０．１４ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１。 红松和紫椴叶片的 Ｇｓｍａｘ值均显

著高于对照组下的值，而红松高氮组的 Ｇｓｍａｘ的值与对照组差异不显著。

表 １　 不同氮添加处理对红松和紫椴幼苗各生理生态参数的促进程度变化表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏ⁃ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ

ｗｉｔｈｏｕｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

生理生态参数
Ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

氮添加处理
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ 紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ

最大净光合速率 ／ （Ａｍａｘ， μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） 低氮 １７．０ ４１．２

Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ 中氮 ３９．２ ６３．７

气孔导度 ／ （Ｇｓｍａｘ， ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１） 低氮 ２４．９ ５７．８

Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ 中氮 ４７．０ ７９．５

叶绿素 ／ （ｍｇ ／ ｇ） 低氮 ２２．１ １９．５

Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ 中氮 ６０．５ ５６．８

叶氮 ／ ％ 低氮 ２１．３ ２５．４

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 中氮 ２４．４ ２９．２

高氮 ３１．１ ４１．３

比叶面积 ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） 低氮 ４．８ １１．９

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ 中氮 ９．４ １７．８

光合氮利用效率 ／ （ＰＮＵＥ， μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１） 低氮 １．０ ２６．１

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 中氮 ２．２ ４９．７

水分利用效率 ／ （ＷＵＥ， μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） 低氮 ６．２ １２．６

Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 中氮 ９．２ １６．８

高氮 ７．０ ２３．７

　 　 ∗Ｔｈｅ ｌｏｗ， ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｓ ２３， ４６ ａｎｄ ６９ ｋｇＮｈｍ－２ａ－１， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ
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　 图 ２　 氮添加（对照、低氮、中氮和高氮）对长白山主要树种红松和

紫椴叶片最大气孔导度（Ｇｓｍａｘ，ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１）的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓｍａｘ，

ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１） ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ （ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋ＬＮ， ＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

图中数据为均值±标准误，ｎ＝ ４

由上文可知，低、中氮处理增大了叶片 Ｇｓｍａｘ的值，
为比较氮添加对 Ｇｓｍａｘ值的促进程度在红松和紫椴之间

的差异，进一步分析了两个树种低、中氮组的 Ｇｓｍａｘ值相

对于对照组的增加程度（见表 １）。 从表 １ 中可以看出，
两个树种 Ｇｓｍａｘ值增加程度与 Ａｍａｘ的变化相同，低、中氮

组紫椴 Ｇｓｍａｘ值的增加程度（５７．８％，７９．５％）均明显高于

红松对应组的增加值（２４．９％，４７．０％）。
２．２　 其他叶片特征参数

２．２．１　 叶绿素和叶氮含量

图 ３ 是长白山主要树种红松和紫椴的叶绿素含量

随氮添加的变化图。 从图中可以看出叶绿素含量随氮

添加量的增加存在先增加后降低的趋势。 从对照组到

中氮组，紫椴的叶绿素含量由 ２．８ ｍｇ ／ ｇ 增加至 ４．２ ｍｇ ／
ｇ，但在高氮组则出现降低，减小为 ３．８ ｍｇ ／ ｇ。 红松叶绿

素含量从对照组的 １．２ ｍｇ ／ ｇ 逐渐增加，到中氮时增加

至 １．９ ｍｇ ／ ｇ，继续增加氮添加的量时，红松的叶绿素含

量在高氮组降至 １．４ｍｇ ／ ｇ。 红松和紫椴在不同的氮添

加下叶片的叶绿素含量均显著高于对照组的值，且高氮组的值均显著低于中氮组的值。
研究结果表明，低、中氮处理增大了叶绿素含量，为比较氮添加对叶绿素含量的促进程度在红松和紫椴之

间的差异，进一步分析了两个树种低、中氮组的叶绿素含量相对于对照组的增加程度（见表 １）。 从表 １ 中可

以看出，两个树种叶绿素含量的增加程度与 Ａｍａｘ、Ｇｓｍａｘ的变化不同，低、中氮水平下紫椴叶绿素含量的增加程

度（１９．５％，５６．８％）均略低于红松对应水平下的增加值（２２．１％，６０．５％）。

图 ３　 长白山主要树种红松和紫椴四个氮添加水平下的叶绿素含量（ｍｇ ／ ｇ）随氮添加（对照、低氮、中氮和高氮）的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ （ｍｇ ／ ｇ） ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ （ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋ＬＮ，

＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

图中数据为均值±标准误，ｎ＝ ４

图 ４ 显示的是叶片氮含量随不同施氮梯度的变化图。 从图中可以看出红松和紫椴两个树种的叶片氮含

量均随施氮量的增加逐渐增大。 紫椴中叶片氮含量的值由对照组的 １．９％逐渐增加至高氮组的 ２．７％，红松的

叶片氮含量由 ０．９％增加为 １．２％。 紫椴和红松的叶片氮含量在 ３ 个氮添加组下的值均显著高于对照组。
红松、紫椴叶片氮含量的值在整个氮添加范围内（０—６９ ｋｇＮｈａ－１ａ－１）呈增加趋势，为比较氮添加对叶片氮

５　 ２１ 期 　 　 　 孙金伟　 等：氮添加对长白山阔叶红松林 ２ 种树木幼苗光合生理生态特征的影响 　
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含量的促进程度在红松和紫椴之间的差异，进一步分析了两个树种低、中、高氮组的叶氮含量相对于对照组的

增加程度（见表 １）。 低、中、高氮水平下紫椴叶氮含量的增加程度（２５．４％，２９．２％，４１．３％）均略高于红松对应

氮添加水平下的增加值（２１．３％，２４．４％，３１．１％）。
２．２．２　 比叶面积

从图 ５ 中可以看出，两个树种在一定的氮添加范围内是逐渐增加的，继续增加施氮量，则比叶面积的值出

现下降。 红松比叶面积在对照组至中氮组的值由 １５７．１ ｃｍ２ ／ ｇ 增加到 １７１．８ ｃｍ２ ／ ｇ。 紫椴比叶面积的变化规

律与红松一致，在这段施氮区间内比叶面的值由 １８６．０ ｃｍ２ ／ ｇ 增加到 ２１９．２ ｃｍ２ ／ ｇ。 继续增加施氮量红松和紫

椴比叶面积的值均出现下降，红松比叶面积下降至 １５４．５ ｃｍ２ ／ ｇ，紫椴该值减小为 ２１５．１ ｃｍ２ ／ ｇ。 紫椴各施氮组

比叶面积的值均显著高于对照组，低氮至高氮组之间没显著差异。 红松中氮组的比叶面积的值显著高于对照

组，高氮组的值显著低于中氮组。

　 图 ４　 氮添加（四个氮添加水平对照、低氮、中氮和高氮）对长白山

主要树种红松和紫椴叶氮含量（％）的影响

Ｆｉｇ．４ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ （％） ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

ａｎｄ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ （ ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋

ＬＮ， ＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

图中数据为均值±标准误，ｎ＝ ４

　 图 ５　 氮添加（对照、低氮、中氮和高氮）对长白山主要树种红松和

紫椴比叶面积（ｃｍ２ ／ ｇ）的影响

Ｆｉｇ．５ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ ｃｍ２ ／ ｇ） ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

ａｎｄ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ （ ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋

ＬＮ， ＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

图中数据为均值±标准误，ｎ＝ ４

红松、紫椴叶片比叶面积的值在低、中氮组较对照组比叶面积值的增加程度见表 １。 两个树种叶绿素含

量的增加程度与 Ａｍａｘ、Ｇｓｍａｘ、叶氮含量的变化相同，低、中氮水平下紫椴比叶面积的增加程度（１１．９％，１７．８％）
均高于红松对应水平下的增加值（４．８％，９．４％）。
２．２．３　 光合氮利用效率和水分利用效率

光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）是光合能力与叶片氮含量的比值，它是衡量植物利用氮营养和合理分配氮的能

力，也是关系到植物生长的重要指标。 表 ２ 显示的是红松和紫椴两个树种的光合氮利用效率（ＰＵＮＥ）在不同

施氮水平下的值。 从表中可以看出，ＰＮＵＥ 的值在对照组到中氮组的值逐渐增加。 红松和紫椴高氮组下的

ＰＮＵＥ 的值均出现下降。
红松、紫椴 ＰＮＵＥ 的值在低氮和中氮分别较对照组 ＰＮＵＥ 值的增加程度见表 １。 两个树种 ＰＮＵＥ 值的增

加程度与 Ａｍａｘ、Ｇｓｍａｘ、叶氮含量的变化相同，低、中氮水平下紫椴比叶面积的增加程度（２６．１％，４９．７％）均高于

红松对应水平下的增加值（１．０％，２．２％）。
由表 ２ 可知，红松和紫椴各氮添加处理组的水分利用效率（ＷＵＥ）均高于对照组的值，但在不同氮添加

（低、中和高氮）之间无明显差异。
红松和紫椴在各氮添加处理下，ＷＵＥ 的值较对照组的增加程度见表 １。 由表 １ 可知，紫椴 ＷＵＥ 在各氮

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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添加组的值（１２．６％，１６．８％和 ２３．７％）均高于对应氮添加水平下红松的值（６．２％，９．２％和 ７．０％）。

表 ２　 四个氮添加水平（对照组、低氮组、中氮组和高氮组）下红松和紫椴的光合氮利用效率（ＰＮＵＥ， μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１）和水分利用效率（ＷＵＥ，

μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＰＮＵＥ， μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１） ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ， μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） ｏｆ Ｔ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐ．

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｆｏｕｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔ ｌｅｖｅｌｓ （ ｉ．ｅ．， ＣＫ， ＋ＬＮ， ＋ＭＮ ａｎｄ ＋ＨＮ）

氮添加处理 ／ （ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１）
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对照组
／ （ＣＫ，

０ ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１）

对照组
／ （ＬＮ，

２３ ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１）

对照组
／ （ＭＮ，

４６ ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１）

对照组
／ （ＨＮ，

６９ ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１）

光合氮利用效率 ／ （ＰＮＵＥ， μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１） 红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ １６９．８±９．７ ｂ １７１．５±１４．５ ｂ ２０７．７±１４．５ ａ １２９．３±１１．３ ｃ

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ １４０．８±１２．３ ｃ １７７．５±１３．１ ｂ ２１０．５±１３．８ ａ １６７．０±１０．７ ｂ

水分利用效率 ／ （ＷＵＥ， μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） 红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ５．００±０．０３ ｂ ５．３１±０．１８ ａ ５．４６±０．１１ ａ ５．３５±０．１２ａ

Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ５．０８±０．０８ ｂ ５．７２±０．５８ ａ ５．９４±０．４７ ａ ６．２９±０．５６ ａ
　 　 ∗表中数据为均值±标准误。 标注的字母表示两个树种在不同的氮处理之间显著性差异的比较（单因素方差分析，Ｐ＜０．０５）

２．３　 各光合生理生态参数之间的相关关系

为探讨不同氮添加下叶片的光合参数的响应规律及其原因，分析了叶片光合 Ａｍａｘ与各生理生态参数之间

的相关关系。 线性拟合得出红松和紫椴 Ａｍａｘ的值在整个施氮水平下与叶绿素含量、ＰＮＵＥ、比叶面积、Ｇｓｍａｘ均

呈显著正相关关系。 Ａｍａｘ的值与叶氮含量仅在对照组至中氮组区间存在显著正相关关系，即两者的线性关系

只存在于一定的施氮范围内。 这说明氮添加对光合的促进作用存在一个阈值。 上述参数之间具体的相关关

系见表 ３。

表 ３　 红松和紫椴叶片的最大净光合速率与各生理生态参数之间的拟合关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ａｍａｘ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ａｎｄ ｔｈｅ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

生理生态参数
Ｔｈｅ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ 红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

关系式
Ｃｏｏｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ Ｒ２ 关系式

Ｃｏｏｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ Ｒ２

最大净光合速率⁃叶绿素
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｙ＝ ３．８２３ｘ＋０．２５１ ０．８９ ｙ＝ ３．９４５＋２．０６９ ０．８６

最大净光合速率⁃叶氮
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｙ＝ １０．７２７ｘ－１０．１４８ ０．９４ ｙ＝ １０．０９０ｘ－２．１９８ ０．７８

最大净光合速率⁃光合氮利用效率
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

ｙ＝ ０．０８９ｘ－１．４０２ ０．８７ ｙ＝ ０．０３２７ｘ＋２．３３７ ０．７０

最大净光合速率⁃比叶面积
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｙ＝ ０．１８３ｘ－２３．７７６ ０．９７ ｙ＝ ０．１５６ｘ－１７．４５２ ０．９５

最大净光合速率⁃气孔导度
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｙ＝ ５８．６７５ｘ＋４．６３４ ０．７５ ｙ＝ ８０．６９４ｘ＋１．８２１ ０．９７

　 　 ∗Ａｍａｘ与叶氮含量的关系基于对照组至中氮组的数据计算，其余拟合关系基于所有施氮水平下的数据计算。 上述拟合关系均通过 ０．０５ 的

显著性水平

３　 讨论

本文研究结果表明 Ａｍａｘ的值在一定氮添加范围内随施氮量的增加而增大，这与 Ｎａｋａｊｉ 等和 Ｎａｋａｊｉ 等［２６⁃２７］

对树木幼苗的研究结果一致。 此外本文研究得出增加氮添加量能够增加植物的叶氮含量，前人的许多研究同

样得出这一结论［２８⁃２９］，同时，很多国内外研究得出叶氮含量是植物光合能力的重要限制因素［３０⁃３２］，Ｂｏｕｍａ
等［３３］也报道 ９０％的氮存在于植物细胞的蛋白质中，它的更替与修复也需要植物的光合过程提供物质来源。
前人研究认为叶片的叶绿素含量是光合作用的指示指标，与光合呈正相关关系［３４］，本研究对叶片光合与叶绿

素间的关系进行分析，证明两者存在显著的正相关关系，Ａｍａｘ随施氮量的增加是逐渐增加的叶绿素促进光合

７　 ２１ 期 　 　 　 孙金伟　 等：氮添加对长白山阔叶红松林 ２ 种树木幼苗光合生理生态特征的影响 　
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作用的结果。 与本研究结果一定施氮范围内，比叶面积随施氮量的增加而增大这一研究结果一致，Ｋｎｏｐｓ 和

Ｒｅｉｎｈａｒｔ［３５］的研究指出，随着施氮量的增加，比叶面积逐渐增加并引起植物地上部分对光的竞争能力的增强，
从而增加在生态系统中的竞争能力，使得植物具有较高的光合值。 本研究中 Ｇｓｍａｘ的值一定施氮范围内随施

氮量的增加而增大，且 Ｗａｎｇ 等［２４］对温带阔叶红松林树种进行研究，研究表明氮添加后增加的气孔导度能促

进光合过程中 ＣＯ２的传输，水分利用效率 ＷＵＥ 的值也会增加。 此外，郑淑霞等［３６］ 对不同功能型植物的叶片

参数进行分析得到 ＰＮＵＥ 的值与光合速率的值呈显著正相关。 上述研究均与本文研究结果相似，比叶面积、
Ｇｓｍａｘ和 ＰＮＵＥ 均与 Ａｍａｘ呈正相关关系，这些参数随氮添加量的增加而增大，进而促进光合作用。

继续增加氮添加的量时，红松和紫椴两个树种的 Ａｍａｘ在高氮组出现下降。 这可能是高氮下植物不再将多

余的氮用于合成更多的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶，而是合成一种植物胁迫指示物———腐胺［３７］，从而使得叶氮含量对 Ａｍａｘ的

促进作用存在一个阈值。 与 Ａｍａｘ呈显著正相关关系的叶绿素含量、ＰＮＵＥ、比叶面积和 Ｇｓｍａｘ均在高氮组出现下

降，这都可能导致光合速率的下降。 有研究表明，Ｎ ／ Ｐ 和 Ｍｎ ／ Ｍｇ 的值在高氮条件下显著增加，认为高氮条件

下植物体内的矿物营养会失衡，这也可能引起植物光合作用的降低。
红松和紫椴生理生态参数随氮添加的变化呈现相同的规律，但氮添加对两个树种各叶片参数的促进程度

存在差异。 除叶绿素含量外，紫椴叶片的各参数的值（Ａｍａｘ、Ｇｓｍａｘ、叶氮含量、比叶面积、ＰＮＵＥ 和 ＷＵＥ）在低、
中氮水平下的增加程度均高于红松叶片在对应氮添加水平下的增加程度，表明阔叶树种紫椴对氮添加的响应

较针叶树红松更为敏感。 红松叶绿素含量的增加程度略高于紫椴的值，可能与红松为常绿叶片有关，原因有

待于后续研究的进一步分析。

４　 结论

以长白山主要树种红松和紫椴为例，分析了植物光合及其他叶片特征参数随不同的氮添加量的变化。 研

究结果表明在一定的施氮范围内，氮添加对红松和紫椴的光合作用有促进作用，超过一定阈值后出现下降。
叶绿素含量、Ｇｓｍａｘ、ＰＮＵＥ 和比叶面积的变化规律与 Ａｍａｘ一致，且在不同的氮添加水平下均与 Ａｍａｘ呈正相关关

系。 Ａｍａｘ随氮添加的变化可能是上述参数变化的结果。 叶氮含量与 Ａｍａｘ仅在一定氮添加范围内呈显著正相

关，说明叶氮含量对 Ａｍａｘ的促进作用存在阈值。 此外，多数生理生态参数对氮添加的敏感程度表现为阔叶树

种紫椴高于针叶树种红松。 研究结果将为后续氮沉降增加下植物生理过程响应的机理解释奠定基础，为未来

全球变化情景下温带森林生态系统碳循环的评估提供重要依据。
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