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干热河谷车桑子光合生理特性对氮磷添加的响应
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摘要：氮磷养分是限制干热河谷植物生长的重要元素，不同土壤上植物受到的养分限制类型不同。 光合作用作为植物生长发育

的基础，不同土壤上氮磷养分添加对干热河谷植物光合生理特征的影响还没有报道。 因此，本文以干热河谷优势植物———车桑

子为研究对象，在元谋县不同海拔处采集土壤，设置加氮（＋Ｎ）、加磷（＋Ｐ）、氮磷同时添加（＋ＮＰ）和不添加（ＣＫ）四个处理，研究

车桑子光合响应曲线、叶绿素含量和叶绿素荧光特性对氮、磷添加的响应规律，并探讨光合响应特征与车桑子生长的关系：研究

结果显示，１） 不同海拔土壤上，车桑子光合生理特性对氮磷添加具有不同的响应。 在低海拔燥红土上，氮添加处理（ ＋Ｎ 和＋

ＮＰ）提高了车桑子净光合速率、叶绿素含量和 ＰＳＩＩ 活性；中海拔紫色土上，＋ＮＰ 促进了车桑子光合速率和叶绿素含量的提高；

高海拔黄棕壤上，＋Ｎ 处理降低了车桑子净光合速率和 ＰＳＩＩ 活性，而磷添加处理（＋Ｐ 和＋ＮＰ）提高了车桑子净光合速率。 ２） 车

桑子光合特性对养分添加的响应取决于土壤的养分限制类型，限制性养分添加可以提高车桑子的净光合速率。 ３） 燥红土上＋

Ｐ 以及黄棕壤上＋Ｎ 对 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）的降低更大程度上归于可变荧光 Ｆｖ 的减少而不是最小荧光 Ｆ０的增加，可
减少养分限制对光系统 ＩＩ 造成的伤害。 ４） 三种土壤类型上车桑子的叶绿素含量和组成差异极显著，相比于燥红土和紫色土，

黄棕壤上车桑子的叶绿素含量显著更高，而叶绿素 ａ ／ ｂ 显著更低。 综上，本研究结果表明，车桑子光合能力受到氮和磷的共同

调节，不同土壤上光合生理特性的响应可增强植物对限制性养分的适应性，影响植物生长发育。
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Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ
ＷＡＮＧ Ｘｕｅｍｅｉ１，２， ＬＩＵ Ｑｕａｎ１， ＹＡＮ Ｂａｎｇｇｕｏ３， ＺＨＡＯ Ｇｕａｎｇ４， ＬＩＵ Ｇａｎｇｃａｉ２，∗

１ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， Ｍｉａｎｙａｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｍｉａｎｙａｎｇ ６２１０００， Ｃｈｉｎａ

２ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｓｕｒｆａｃｅ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ， Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｈａｚａｒｄｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，

Ｃｈｅｎｇｄｕ ６１００４１， Ｃｈｉｎａ

３ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏ⁃Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｙｕｎｎａｎ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｙｕａｎｍｏｕ ６５１３００， Ｃｈｉｎａ

４ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｎａｔｕｒａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １００１０１， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｓ ｌｉｍｉｔｅｄ ｂｙ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ／ ｏｒ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｍａｙ
ｄｉｆｆｅｒ ａｃｒｏｓｓ ｓｏｉｌ ｔｙｐｅｓ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｓ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ ｈａｖｅ ｎｏｔ ｂｅｅｎ ｒｅｐｏｒｔｅｄ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， ｗｅ ｐｌａｎｔｅｄ
Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ， ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｙ⁃ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｙｕａｎｍｏｕ ｃｏｕｎｔｙ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ｔｈｅｍ ｆａｃｔｏｒｉａｌｌｙ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｗｅｒｅ ｓｔｕｄｉｅｄ， ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｇｒｏｗｔｈ ｗａｓ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ： １） ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｙ． Ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ＰＳＩＩ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｗｅｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ （＋Ｎ ａｎｄ ＋ＮＰ） ｉｎ ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ． ＋ＮＰ
ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ． ＋Ｎ ｒｅｄｕｃｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ
ＰＳＩＩ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ， ｗｈｅｒｅ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ ＋Ｐ ａｎｄ ＋ＮＰ） ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ． ２） Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｄｅｐｅｎｄｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｔｙｐｅ ｏｆ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｉｌ． Ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｍｉｔｅｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｕｌｄ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ． ３）
Ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｆｖ ／ Ｆｍ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ＋Ｐ ｉｎ ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ ａｎｄ ＋Ｎ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ ｗｅｒｅ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｆｖ
ｒａｔｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ Ｆ０， ｗｈｉｃｈ ｃｏｕｌｄ ｒｅｌｉｅｖｅ ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｏｆ ＰＳＩＩ． ４） Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ
ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｏｉｌｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ
ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ， ｗｈｉｌｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｌｏｗｅｒ． Ｔｏ ｓｕｍ ｕｐ， ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｗａｓ ｃｏ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄ． ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌｓ ｃｏｕｌｄ ｅｎｈａｎｃｅ ｔｈｅｉｒ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅｉｒ ｇｒｏｗｔｈ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｒｙ ｈｏｔ ｖａｌｌｅｙ； Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

光合作用是植物吸收光能、合成有机物的过程，是植物进行生长发育的基础，与植物生长和生物量积累密

切相关［１］。 通过光合作用光响应曲线获得的最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和
暗呼吸速率（Ｒｄ）等参数对了解光反应过程的效率非常重要，有助于理解光合产物积累与环境因子的关系［２］。
叶绿素作为光合色素的主要成分，叶绿素 ａ 是光反应的中心色素分子，而叶绿素 ｂ 是捕光色素分子，叶绿素含

量的多少与组成都影响着植物的光合能力［３］。 此外，叶绿素荧光与光合作用中各个反应过程紧密相关，叶绿

素荧光的变化可以直接反映植物光合系统对光能的吸收和利用情况，常用于检测光合机构对环境变化的响

应［４⁃６］。 因此，光合作用结合叶绿素荧光特性可以更系统地反映出环境变化对植物叶片光合的影响机理［７］。
研究植物光合生理特征是阐明不同环境下植物生长变化的重要途径。

光合作用受自身因素和外界环境因素的共同控制，其中，氮磷养分是影响植物光合作用的主要环境因素

之一。 叶片氮和叶片磷都是植物光合作用过程中必需的营养物质［８⁃９］。 植物体的大部分氮直接作用于光合

作用中的能量捕获，因此，叶片氮含量与其光合速率之间有很强的正相关性［１０］。 但叶片氮含量和光合速率之

间的相关性有一定的阈值范围，超过阈值后，氮添加会抑制光合速率［１１］。 因此，植物净光合速率呈现出随氮

处理水平增加而先增加后减小的特点［１，１２⁃１３］。 磷是植物各种功能所必需的营养物质，是核酸、磷酸盐、ＡＴＰ 和

磷脂的主要成分，它们在光合作用中均起着重要作用［１４］。 因此，氮和磷的缺乏都会降低光合速率［１５］。 由于

植物氮、磷养分特征与土壤养分具有很强的相关性，受土壤肥力的影响很大［１６］，因此，不同土壤上氮、磷含量

的不同必然影响植物氮磷养分，从而影响到植物的光合生理特征。 研究同种植物在不同土壤上光合生理特征

的差异可理解植物对不同土壤环境的适应性。
干热河谷属于西南干旱河谷的重要组成部分之一，具有干旱缺水、土壤贫瘠、植被覆盖低、水土流失严重

等特点［１７］，整个生态系统十分脆弱，历来被列为“长江中上游水土保持工程”、“长江中上游防护林体系建设

工程”、“长江中上游生态恢复工程”、“天然林保护工程”、“退耕还林工程”等重点治理区。 植被恢复是干热

河谷区生态恢复的有效途径，但土壤水分与养分是限制该区植被恢复的两大重要因子。 研究表明，土壤水分

限制了干热河谷地区的林木生长，同时这类地区的土壤（燥红土）普遍存在缺氮少磷的特点［１８］。 近年来，针
对干热河谷区植物的光合生理特性有较多报道，但主要都从干旱条件下研究植物光合生理的响应［１９⁃２１］，而关

于氮磷养分对干热河谷植物光合生理的影响还鲜有报道。 有研究指出，在一定的氮、磷条件下，干旱地区的植

物往往表现出更高的光合速率［９］。 因此，研究干热河谷区植物光合生理特征对氮磷添加的响应将有助于理

解植物对该区贫瘠环境的适应性，对植被恢复过程中养分管理与调控也具有重要意义。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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车桑子（Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ）是我国干热河谷区的优势物种［２２］，具有耐干旱、耐贫瘠、适应性强等特性，是干

热河谷地区植被恢复的主要土著植物之一，具有重要的环境价值。 通过我们前期的实验分析已经得出：元谋

干热河谷低海拔区燥红土上的车桑子主要受到氮限制，加氮促进了车桑子生长、生物量积累和叶片氮的吸收；
高海拔区黄棕壤上的车桑子主要受到磷限制和氮饱和胁迫，加磷促进了车桑子生长、生物量积累和叶片磷的

吸收，而加氮抑制了车桑子生长和生物量积累；中海拔紫色土上氮磷胁迫类型不明显，趋于氮磷的共同限

制［２３］。 然而，关于氮磷添加对车桑子光合生理特征的影响还不清楚。 光合生理对氮磷添加具有怎样的响应？
光合生理的这种响应特征是否与车桑子生长特性响应相一致并不清楚。 因此，本文通过分析不同土壤上氮磷

添加对车桑子光合生理特性的影响，主要有两个研究目的：（１） 分析不同土壤上氮磷添加对车桑子光合生理

特征的影响；（２） 探讨光合响应特征与生物量养分限制的关系。

１　 材料与方法

１．１　 试验设计

由于干热河谷农业开发活动强烈，只有坡度较大的山坡尚未开发，在野外坡地上养分添加后会有大量流

失，难以控制。 其次，野外土壤养分空间异质性极大，会弱化养分添加效果；最后，本实验是对比不同海拔的土

壤养分平衡，不同海拔气候差异极大，野外条件下，气候对植物生长、土壤酶活性等造成的影响可能会超过土

壤因素，使得结果失去可比性。 因此，本研究通过盆栽方式，在相同的气候条件下进行实验。
沿不同的海拔梯度从云南省元谋县采集当地典型土壤进行氮磷养分添加处理。 从低海拔到高海拔的土

壤类型分别为燥红土、紫色土和黄棕壤。 低海拔区是典型的干热河谷生态脆弱带，该区气候具有干燥、炎热、
少雨、光照充足、四季不分明而干湿季明显、全年基本无冬等特点。 采样时，利用 ＧＰＳ 记录采样点的地理位置

和海拔，记录土壤类型、植被概况等信息（表 １）。 值得说明的是，燥红土和紫色土区都有车桑子种群，而山顶

黄棕壤区没有车桑子。 但随着全球气候变暖，植物有往更高处迁移的趋势［２４］。 因此，研究黄棕壤上车桑子的

光合生理特征可探讨气候变化条件下车桑子对潜在土壤环境的适应性。 三个采样点的基本气候特征主要来

源于元谋县志［２５］，其气候呈垂直分异特点。 土壤采样时在相应土壤类型的典型区域采集 ０—１０ ｃｍ 内的自然

土壤，同时每种土壤类型采集 ３ 个土样（包括环刀土样），用于基本理化性质和土壤容重等的测定（表 ２）。 其

中，有效氮采用碱解扩散法测定，有效磷采用碳酸氢钠提取—钼锑抗比色法（ｏｌｓｅｎ 法）进行测定。

表 １　 三种土壤采样地位置、气候特征及植被信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ， ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

年均温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

年均降雨量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ

气候带
Ｃｌｉｍａｔｅ ｚｏｎｅ

主要植被
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

燥红土 Ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ １０１°５２′５０″Ｅ ２５°４１′２７″Ｎ １１５１ ２１．９ ６２１ 南亚热带气候 车桑子、扭黄茅灌草群落

紫色土 Ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ １０１°５６′４９″Ｅ ２５°４４′０１″Ｎ １９２４ １４．６—１５．９ ８２９ 北亚热带气候
栎树、车桑子、栌菊木、云南松、杜鹃花
等乔灌植物

黄棕壤
Ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ １０１°５８′４６″Ｅ ２５°４４′２５″Ｎ ２７３８ １１．１—１４．２ ８８３ 温暖⁃中温

带气候
杜鹃、松树、栎树等乔木

表 ２　 三种土壤类型的基本理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｓｏｉｌ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

ｐＨ 值
ｐＨ ｖａｌｕｅ

有机质
Ｏｒｇａｎｉｃ
ｍａｔｔｅｒ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全磷
Ｔｏｔａｌ Ｐ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全钾
Ｔｏｔａｌ Ｋ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

有效氮
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

有效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

速效钾
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

容重
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（ｇ ／ ｃｍ３）

燥红土 Ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ ６．５０±０．０４ ８．９５±０．４３ ０．１３±０．０５１ ０．３５±０．０２７ ３５．１９±０．３６ ７４．３７±４．６０ ６．４４±０．３２ １６９．７９±１．５９ １．５１±０．０３
紫色土 Ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ ５．９７±０．０４ ２０．６３±０．２６ ０．３５±０．０２４ ０．３７±０．０３４ ３１．８３±０．４１ １１４．３５±５．１５ ６．７５±０．１５ １２３．１２±２．３８ １．５３±０．０３
黄棕壤 Ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ ５．４５±０．０７ ５４．２５±３．０２ ０．６０±０．０２３ ０．４３±０．０３２ ３３．８２±０．５２ ２２８．６９±９．８６ ７．５１±０．４７ １５９．５７±２．８６ １．０４±０．０１

　 　 表中数值为平均值±标准误，ｎ＝３

３　 ２２ 期 　 　 　 王雪梅　 等：干热河谷车桑子光合生理特性对氮磷添加的响应 　
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不同的养分处理包括对照（ＣＫ）、加氮（＋Ｎ）、加磷（＋Ｐ）、加氮加磷（＋ＮＰ）四种。 为便于根系对营养的吸

收，氮磷养分的处理以营养液的形式添加，参照霍格兰营养液［２６］。 加氮为添加 ＫＮＯ３和 Ｃａ（ＮＯ３） ２﹒ ４Ｈ２Ｏ，加
磷为添加 ＫＨ２ＰＯ４或 Ｃａ（Ｈ２ＰＯ４） ２，所有处理添加等量的 ＭｇＳＯ４﹒ ７Ｈ２Ｏ，保证所有处理其他养分因子（Ｋ， Ｃａ，
Ｍｇ）相等并不受胁迫。 具体配方如下表 ３。 每次浇营养液时，取各盐类配制出相应的四种营养液，各营养液配

制好后用 Ｈ２ＳＯ４或 ＮａＯＨ 调整 ｐＨ 为 ６。 整个实验包括 ３ 种土壤类型和 ４ 种氮磷处理，共 １２ 个处理，每个处理

６ 个重复。

表 ３　 不同处理霍格兰营养液配方 ／ （ｍＬ ／ Ｌ）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｆｏｒｍｕｌａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

盐类
Ｓａｌｔｓ

养分处理 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
＋ＮＰ ＋Ｐ ＋Ｎ ＣＫ

１ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＮＯ３ ５ — ６ —
１ｍｏｌ ／ Ｌ Ｃａ（ＮＯ３） ２ ．４Ｈ２Ｏ ５ — ４ —
１ｍｏｌ ／ Ｌ ＭｇＳＯ４ ．７Ｈ２Ｏ ２ ２ ２ ２
１ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＨ２ＰＯ４ １ — — —
０．５ｍｏｌ ／ Ｌ Ｋ２ＳＯ４ — ６ — ６
０．０５ｍｏｌ ／ Ｌ Ｃａ（Ｈ２ＰＯ４） ２ — １０ — —
０．０１ｍｏｌ ／ Ｌ ＣａＳＯ４ — ４５０ １００ ５００

　 　 —表示未添加

试验于中国科学院成都山地灾害与环境研究所元谋野外观测站的温室大棚内进行。 将采集的土壤运回

实验大棚，风干、挑拣、碾碎、混匀、装盆，一次性浇透水后，在适宜时候播撒经过休眠破除的车桑子种子（９８％
硫酸， １０ ｍｉｎ） ［２７⁃２８］。 播种后，根据情况实时浇水（每次浇水量使土壤含水量不超过田间持水量为止，每个盆

钵浇水量一致），以保障正常出苗和生长。 出苗后，定植植物株数（２ 株 ／钵）。 待植物长势稳定后，开始进行营

养液添加处理，期间定期浇水，保证植株不受干旱影响，并定期移动盆钵位置，避免光照等的差异。 为了避免

高浓度养分离子对幼苗生长的不良影响，营养液浓度随着植物生长逐渐增加，即 １ ／ ５ 霍格兰营养液—１／ ２ 霍

格兰营养液—全量营养液逐级添加。 营养液每周浇两次，傍晚时分浇，每次浇液量为 ２００ ｍｌ ／盆。 营养液添

加共持续两个月，加氮处理的盆钵共添加 ２１０ ｍｇ Ｎ ／盆，加磷处理的盆钵共添加 ３１ ｍｇ Ｐ ／盆。 根据盆钵规格

（上口径×下口径×高 ２６×１６×２４ ｃｍ），每盆加氮量大约为 ５ ｇ ／ ｍ２，相当于 ５０ ｋｇ 氮素每公顷，为区域大气沉降

背景值的 ２．５ 倍左右［２９］。 两个月后测定车桑子的光合特性和叶绿素荧光特性，并采集叶片测定其叶绿素

含量。
１．２　 指标测定与方法

（１） 光响应曲线测定：实验末期选择晴天于上午 ９：００—１１：００，使用 Ｌｉ⁃ ６４００ｘｔ 便携式光合测定仪（ＬＩ⁃
ＣＯＲ 公司，美国）测定不同处理下车桑子光合作用的光响应过程。 每个处理选取充分展开的 ３ 片成熟叶片，
利用红蓝光源（ＬＥＤ）控制光合有效辐射强度（ＰＡＲ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），设置光照强度为 ０，１０，２５，５０，１００，２５０，
５００，１０００，１５００，１８００，２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 测定前将叶片经过 １０—１５ ｍｉｎ 光诱导，测定时仪器自动记录净光合

速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）等光合生理参数。
（２） 叶绿素荧光测定：使用德国产叶绿素荧光仪 Ｈａｎｄｙ ＰＥＡ １０２４ 测定车桑子的叶绿素荧光特征。 测定

前把植株叶片夹入暗适应夹中适应 ３０ ｍｉｎ，测定的叶绿素荧光参数包括：最小荧光（Ｆ０）、最大荧光（Ｆｍ）、可
变荧光（Ｆｖ）、ＰＳⅡ的最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和 ＰＳⅡ的潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆ０）等。 每个处理随机选择 ３ 株，测
定枝条中部的成熟叶片。

（３） 叶绿素含量测定：每盆称取 ０．１ ｇ 叶片干样，加少量石英砂和碳酸钙粉及 ９５％乙醇研磨样品，静置

３—５ ｍｉｎ，将提取液过滤至 ２５ ｍｌ 棕色容量瓶中。 用少量乙醇冲洗研钵、研棒及残渣数次，最后用乙醇定容至

２５ ｍｌ，摇匀。 取叶绿体色素提取液在波长 ６６５、６４９ ｎｍ 下测定吸光度，以 ９５％乙醇为空白对照。 根据公式：
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Ｃａ ＝ １３．７ Ａ６６５－５．７６ Ａ６４９，Ｃｂ ＝ ２５．８ Ａ６４９－７．６ Ａ６６５，Ｃａ＋ｂ ＝ ２０．０４ Ａ６４９ ＋ ６．１０ Ａ６６５ 计算叶绿素 ａ，叶绿素 ｂ
和总叶绿素的浓度（ｍｇ ／ Ｌ），最后再根据公式：叶绿素的含量＝ ［叶绿素的浓度×提取液体积×稀释倍数］ ／样品

重量，进一步求出植物组织中叶绿素的含量（ｍｇ ／ ｇ）。
１．３　 数据分析

利用叶子飘的光合计算软件（４．１．１） ［３０］，通过直角双曲线模型、非直角双曲线模型和双曲线修正模型对

不同处理下的车桑子净光合速率进行模型拟合，获得其最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、初始量子效率（α）、光饱和

点（Ｉｓａｔ）、光补偿点（ Ｉｃ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）等光合参数。 直角双曲线模型、非直角双曲线模型和双曲线修正

模型的数学公式分别如下。
直角双曲线模型：

Ｐｎ ＝
αＩ Ｐｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ （１）

非直角双曲线模型：

Ｐｎ ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － 　

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ２ － ４θαＩ Ｐｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ （２）

双曲线修正模型：

Ｐｎ ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

－ Ｒｄ （３）

其中，Ｐｎ 为净光合速率，Ｉ 为光强，α 为初始量子效率，即植物光合作用对光响应曲线在 Ｉ ＝ ０ 时的斜率，
Ｐｎｍａｘ 为最大净光合速率，Ｒｄ 为暗呼吸速率，θ 为反映光响应曲线弯曲程度的曲角参数，取值 ０ ＜ θ ＜ １，β 为

光抑制项，γ 为光饱和项。 拟合后，用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分别对不同土壤类型上拟合出的各

指标进行差异显著性检验，并用最小显著差法（ＬＳＤ）比较各养分处理的差异显著性。
此外，将叶绿素含量和叶绿素荧光参数的数据进行对数转化处理，用响应指数来指示各指标对氮磷添加

的响应，即：
响应指数（Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ）＝ ｌｎ ［ＦＥＲ ／ ＣＫ］，
其中，ＦＥＲ 为养分添加处理中（＋Ｎ，＋Ｐ，＋ＮＰ）各指标的测量值，ＣＫ 为对照处理各指标的测量值。 响应指

数可消除不同土壤类型的影响。 以响应指数为零为基准，大于零的响应指数表示与对照相比，施肥具有正效

应，响应指数小于零表明养分添加具有负效应［３１⁃３３］。 用单因素方差分析法（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分别检验三种

土壤类型上响应指数的差异显著性；用 Ｓｔｕｄｅｎｔ′ｓ Ｔ 检验各个处理的响应指数与 ０ 的差异显著性。 所有数据处

理在 ＳＰＳＳ １９．０ 下进行。

２　 研究结果

２．１　 车桑子光响应曲线特征对氮磷添加的响应

２．１．１　 燥红土上车桑子光响应曲线特征对氮磷添加的响应

燥红土上，随着光合强度的增加，氮添加处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）提高了车桑子的净光合速率，而＋Ｐ 处理反而

降低了车桑子净光合速率（图 １ａ）。 当 ＰＡＲ 小于 ２５０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，各养分处理的净光合速率无显著差异

（Ｐ ＞ ０．０５），而当 ＰＡＲ 在 ５００—１５００ 强度时，养分处理的光合速率达到边缘显著差异（Ｐ ＜ ０．１０），当 ＰＡＲ ＞
１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理的净光合速率显著高于＋Ｐ 和 ＣＫ 处理（Ｐ ＜ ０．０５）。 同时，＋Ｎ 处理增加

了车桑子的气孔导度和胞间 ＣＯ２浓度，而＋Ｐ 处理降低了车桑子气孔导度（图 １ｂ－ｃ）；＋ＮＰ 处理降低了车桑子

的蒸腾速率（图 １ｄ）。
三种模型拟合均显示＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理的最大净光合速率显著高于＋Ｐ 和 ＣＫ 处理（Ｐ ＜ ０．０５），这与实测值

是相一致的；＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理的最大净光合速率分别为 １９．６３ 和 １９．０５，显著高于＋Ｐ 和 ＣＫ 处理（Ｐ ＜ ０．０５）。
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但是，直角双曲线和非直角双曲线拟合的最大净光合速率都明显高于实测值，而饱和光强却明显低于实测值。
从最大净光合速率和饱和光强来看，以直角双曲线修正模型的拟合值与实测值更为接近。 虽然养分处理对初

始量子效率、饱和光强、补偿光强和暗呼吸速率的影响没有达到显著性（Ｐ ＞ ０．０５），但各模型拟合和实测值均

显示＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理在一定程度上提高了车桑子的初始量子效率，养分添加尤其是＋Ｐ 处理提高了车桑子暗

呼吸速率（表 ４）。

图 １　 燥红土上不同养分处理下车桑子光合生理指标的光响应曲线

Ｆｉｇ．１　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ

数据为平均值±标准误，ｎ＝ ３

表 ４　 燥红土各养分处理下三种光响应曲线模型拟合值与实测值

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

初始量子效率
Ｉｎｉｔｉａｌ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／
（ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍａｌ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

饱和光强
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

补偿光强
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

直角双曲线 ＣＫ ０．０６８±０．００６ａ １８．００±２．１３ｂ ４３８．９３±２９．０３ａ ３６．４６±６．１１ａ ２．１２±０．２１ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０７５±０．００４ａ ２５．８３±１．６５ａ ５１２．５１±２４．４４ａ ３７．４７±４．５４ａ ２．５３±０．２４ａ

ＮＰ ０．０７６±０．００６ａ ２４．７３±１．４６ａ ５１６．１４±２６．２５ａ ３８．２０±５．９１ａ ２．５５±０．２３ａ

Ｐ ０．０６４±０．０１４ａ １７．４２±２．４４ｂ ４３８．６６±３７．８９ａ ５０．０９±７．００ａ ２．６４±０．６０ａ

非直角双曲线 ＣＫ ０．０５７±０．００１ａ １７．２３±１．８７ｂ ４１９．８５±２６．６２ａ ３８．２１±５．８６ａ １．９７±０．２２ａ

Ｎｏｎ⁃ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０６６±０．００３ａ ２４．７４±０．９３ａ ４９０．２４±１２．５８ａ ３８．６３±４．４４ａ ２．３７±０．３０ａ

ＮＰ ０．０６９±０．００２ａ ２４．００±０．７３ａ ５０１．８０±３２．４８ａ ３８．７３±５．４２ａ ２．４２±０．３３ａ

Ｐ ０．０５４±０．００９ａ １６．８４±２．２９ｂ ４２４．５３±４１．５８ａ ５２．５５±６．７０ａ ２．５１±０．５６ａ

修正模型 ＣＫ ０．０６３±０．００３ａ １４．２６±１．６２ｂ ２４３８．５４ ３７．２６±６．０２ａ ２．０４±０．２０ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０７１±０．００２ａ ２１．０４±０．２７ａ ２１５９．５０ ３７．８５±４．３４ａ ２．４４±０．２９ａ

ｍｏｄｉｆｉｅｄ ＮＰ ０．０７０±０．００４ａ １９．５５±１．２１ａ ２２９３．９７ ３８．９１±５．８６ａ ２．４３±０．２９ａ
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续表

模型
Ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

初始量子效率
Ｉｎｉｔｉａｌ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／
（ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍａｌ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

饱和光强
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

补偿光强
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

Ｐ ０．０６１±０．０１２ａ １３．４２±１．４８ｂ ２５１０．６２ ４６．７６±７．０１ａ ２．５９±０．５８ａ

实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ＣＫ ０．０４６±０．００２ａ １３．７６±１．７９ｂ １９３３ａ ４０．９９±６．５１ａ ２．０８±０．２４ａ

Ｎ ０．０５５±０．００１ａ １９．６３±１．０７ａ １９３３ａ ４０．１６±５．８３ａ ２．４５±０．２４ａ

ＮＰ ０．０５３±０．００４ａ １９．０５±１．１５ａ ２０００ａ ４２．３８±６．５２ａ ２．５４±０．３１ａ

Ｐ ０．０４６±０．００５ａ １２．９７±１．３１ｂ ２０００ ａ ５３．５６±５．９１ａ ２．６９±０．５１ａ

　 　 表中数值为平均值±标准误，ｎ＝ ３；不同小写字母表示不同养分处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．１．２　 紫色土上车桑子光响应曲线特征对氮磷添加的响应

紫色土上，随着光合强度的增加，各养分添加处理均提高了车桑子的净光合速率；在高光强下（１６００—
２０００），＋ＮＰ 处理的光合速率不但没有下降，反而呈较大幅度增加。 在 ＰＡＲ 为 ２０００ 时，＋ＮＰ 处理的净光合速

率显著大于 ＣＫ 处理（Ｐ ＜ ０．０５）。 同样地，在高光强下，＋ＮＰ 处理的气孔导度增加。 同时，加氮处理（＋Ｎ 和＋
ＮＰ）提高了车桑子的蒸腾速率（图 ２）。

图 ２　 紫色土上不同养分处理下车桑子光合生理指标的光响应曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ

虽然三种模型拟合均显示，各养分处理的最大净光合速率没有显著性差异，但养分添加尤其是＋ＮＰ 处理

的最大净光合速率高于 ＣＫ 处理，这与实测值是相一致的；＋ＮＰ 处理的最大净光合速率为 １５．９４，比 ＣＫ 处理显

著提高了 ４４．１２％ （Ｐ ＜ ０．０５）。 并且，养分添加显著提高了车桑子的饱和光强（Ｐ ＜ ０．０５）。 同样地，从最大净

光合速率和饱和光强来看，以直角双曲线修正模型的拟合值与实测值最为接近（表 ５）。
２．１．３　 黄棕壤上车桑子光响应曲线特征对氮磷添加的响应

黄棕壤上，随着光合强度的增加，加磷处理（＋Ｐ 和＋ＮＰ）提高了车桑子的净光合速率，而＋Ｎ 处理反而降

７　 ２２ 期 　 　 　 王雪梅　 等：干热河谷车桑子光合生理特性对氮磷添加的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

低了车桑子净光合速率。 在 ＰＡＲ 为 １５００—２０００ 的区间段，＋Ｐ 处理与＋Ｎ 处理的净光合速率达到边缘显著性

差异（Ｐ ＜ ０．１０）。 并且，＋Ｐ 处理增加了叶片气孔导度和蒸腾速率，而＋Ｎ 处理下，各个光照强度下，其气孔导

度和蒸腾速率始终维持较低水平（图 ３）。

表 ５　 紫色土各养分处理下光响应曲线模型拟合值与实测值

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

初始量子效率
Ｉｎｉｔｉａｌ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／
（ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍａｌ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

饱和光强
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ／

（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

补偿光强
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

直角双曲线 ＣＫ ０．０６４±０．００５ａｂ １５．５３±２．６７ａ ４１２．６９±５４．９４ａ ５３．０４±１５．８９ａ ２．５７±０．４９ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０７４±０．００９ａｂ １９．０２±１．６３ａ ４２８．７０±５０．３０ａ ３３．１８±５．５３ａ ２．１０±０．０８ａ

ＮＰ ０．０５５±０．００４ｂ ２０．０４±１．８２ａ ４６９．８７±３４．５８ａ ５６．４７±７．５０ａ ２．７３±０．４６ａ

Ｐ ０．０７５±０．００３ａ １９．０７±１．３３ａ ４２４．７１±２５．１２ａ ３４．０５±２．３２ａ ２．２７± ０．２３ａ

非直角双曲线 ＣＫ ０．０５１±０．００５ａ １４．６１±２．１８ａ ３８７．８６±４３．８２ａ ５６．０２±１５．２０ａ ２．３９±０．５７ａ

Ｎｏｎ⁃ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ Ｎ ０．０６２±０．００３ａ １８．３９±１．９３ａ ４１３．３５±５７．９６ａ ３４．７３±４．７７ａ １．９５±０．１５ａ

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ＮＰ ０．０５５±０．００４ａ ２０．０４±１．８２ａ ４６８．５７±３５．６２ａ ５５．５９±８．３０ａ ２．６７±０．５０ａ

Ｐ ０．０６５±０．００５ａ １８．３８±１．１８ａ ４０７．７７±１９．０３ａ ３５．６５±２．４６ａ ２．１３±０．２４ａ

修正模型 ＣＫ ０．０５６±０．００５ａ １１．３０±１．７２ａ １６８７．３６ ５５．０２±１５．６２ａ ２．４４±０．５３ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０６８±０．００６ａ １５．６７±２．１５ａ ２０８３．７２ ３３．８４±５．２０ａ ２．０２±０．１１ａ

ｍｏｄｉｆｉｅｄ ＮＰ ０．０５５±０．００４ａ １６．７１±１．８４ａ ——— ５５．２９±８．６５ａ ２．７３±０．４６ａ

Ｐ ０．０７０±０．００４ａ １４．７１±０．７６ａ ２０７１．０５ ３４．８２±２．４６ａ ２．１９±０．２３ａ

实测值 ＣＫ ０．０４４±０．００１ｂ １１．０６±１．９３ｂ １６００ｂ ５４．２１±１３．３４ａ ２．５３±０．６２ａ

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ Ｎ ０．０５０±０．００２ａ １４．７１±１．２２ａｂ ２０００ａ ３７．３０±４．９９ａ ２．０５±０．１４ａ

ＮＰ ０．０４８±０．００１ａｂ １５．９４±０．９９ａ ２０００ａ ５７．２９±７．４７ａ ２．９６±０．４２ａ

Ｐ ０．０５０±０．００２ａ １４．５３±０．９３ａｂ １９３３ａ ３８．８２±２．７６ａ ２．２１±０．２６ａ

表 ６　 黄棕壤各养分处理下光响应曲线模型拟合值与实测值

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

初始量子效率
Ｉｎｉｔｉａｌ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／
（ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍａｌ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

饱和光强
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

补偿光强
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ／ ｍ２ ／ ｓ）

直角双曲线 ＣＫ ０．０６９±０．０１３ａ １８．４５±２．３７ａｂ ４３５．８９±３６．２３ａｂ ５１．２７±１０．４６ａ ２．７６±０．０３ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０８８±０．００８ａ １５．９３±２．９７ｂ ３７４．４０±３６．６６ｂ ３８．８８±５．５０ａ ２．７１±０．４０ａ

ＮＰ ０．０７６±０．００６ａ ２０．５５±１．２１ａｂ ４６４．２３±２８．０２ａｂ ３９．５８±５．６８ａ ２．５８±０．２５ａ

Ｐ ０．０７２±０．００７ａ ２３．１４±１．７１ａ ４８８．２４±１４．５２ａ ４６．４２±５．７７ａ ２．９５±０．４７ａ

非直角双曲线 ＣＫ ０．０５７±０．００３ａ １７．８７±２．３８ａｂ ４２２．５１±４４．９３ａｂ ５３．１４±８．８６ａ ２．６０±０．１８ａ

Ｎｏｎ⁃ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０７３±０．００８ａ １５．１６±２．９８ｂ ３５３．１３±３９．１２ｂ ４０．１８±５．６４ａ ２．４４±０．２９ａ

ＮＰ ０．０５８±０．００４ａ １９．３３±１．４５ａｂ ４３４．５１±３６．４９ａｂ ４３．０９±６．００ａ ２．３１±０．２９ａ

Ｐ ０．０６４±０．００４ａ ２２．４２±１．４５ａ ４７２．８２±６．５０ａ ４８．６３±６．９４ａ ２．８３±０．４１ａ

修正模型 ＣＫ ０．０６２±０．００７ａ １４．３４±１．８０ａ １４３９．２１ ５２．２１±９．６４ａ ２．６６±０．１２ａ

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｎ ０．０８０±０．００７ａ １１．９１±２．７９ａ ３１７９．５５ ３８．９４±５．１６ａ ２．５１±０．３１ａ

ｍｏｄｉｆｉｅｄ ＮＰ ０．０６５±０．００２ａ １６．１６±１．３５ａ １５５６．８６ ４１．６３±５．９６ａ ２．４０±０．２６ａ

Ｐ ０．０６８±０．００６ａ １７．９３±１．０５ａ ２４６２．８５ ４７．８８±６．７５ａ ２．８６±０．４３ａ

实测值 ＣＫ ０．０４９±０．００４ａ １３．８０±２．１０ａ １８３３ａ ５３．７４±７．７７ａ ２．８０±０．２６ａ

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ Ｎ ０．０４９±０．００３ａ １１．６４±２．６７ａ ２０００ａ ４５．２９±６．８８ａ ２．５２±０．２６ａ

ＮＰ ０．０５０±０．００１ａ １５．３５±０．５３ａ １７６７ａ ４４．９０±５．７６ａ ２．４７±０．３３ａ

Ｐ ０．０５３±０．００３ａ １７．０６±１．１６ａ ２０００ａ ５０．９４±６．４４ａ ３．０３±０．４０ａ

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 黄棕壤上不同养分处理下车桑子光合生理指标的光响应曲线

Ｆｉｇ．３　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ

直角双曲线和非直角双曲线拟合均显示＋Ｐ 处理的最大净光合速率显著高于＋Ｎ 处理，同时，＋Ｐ 处理的饱

和光强显著提高（Ｐ ＜ ０．０５）。 双曲线修正模型和实测值中，＋Ｎ 处理的最大净光合速率与＋Ｐ 处理的最大净光

合速率均达到边缘显著性差异水平（Ｐ ＜ ０．１）；＋Ｐ 和＋Ｎ 处理的最大净光合速率分别为 １７．０６ 和 １１．６４，＋Ｐ 处

理的最大净光合速率比＋Ｎ 处理提高了 ４６．６２％ （表 ６）。
２．２　 车桑子叶绿素含量对氮磷添加的响应

燥红土上，氮添加处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）显著增加了叶绿素总含量，并显著降低了叶绿素 ａ ／ ｂ 的值。 同样地，
紫色土上＋ＮＰ 显著提高了叶绿素含量，并降低了叶绿素 ａ ／ ｂ。 但黄棕壤上氮磷养分添加对叶绿素含量无显著

影响（图 ４）。
叶绿素总含量和叶片氮浓度的响应指数显著正相关（ｒ ＝ ０．６４， Ｐ ＜ ０．００１）。 当把三种土壤分开进行线

性回归分析时，燥红土上的叶绿素含量和叶片氮浓度呈极显著正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．８８， Ｐ ＜ ０．００１），紫色土上

的叶绿素含量和叶片氮浓度也显著正相关（Ｒ２ ＝ ０．６０， Ｐ ＜ ０．００１），而黄棕壤上叶绿素含量与叶片氮浓度无

显著相关性（Ｐ ＞ ０．０５） （图 ５）。
２．３　 车桑子叶绿素荧光特性对氮磷添加的响应

燥红土上，加氮处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）显著降低了叶片 Ｆ０值，但显著增加了 Ｆｖ ／ Ｆ０与 Ｆｖ ／ Ｆｍ；同时，燥红土上＋

Ｐ 显著降低了 Ｆｖ ／ Ｆ０与 Ｆｖ ／ Ｆｍ （Ｐ ＜ ０．０５），其 Ｆｖ ／ Ｆｍ 降低到 ０．７９±０．００７。 同时，燥红土上＋Ｐ 处理的 Ｆ０比 ＣＫ
处理提高了 ５．７６％，而 Ｆｖ 比 ＣＫ 处理降低了 ８．１６％。

紫色土上，氮磷养分添加处理对车桑子叶绿素荧光特性均未造成显著性影响（Ｐ ＞ ０．０５）。 黄棕壤上，加
氮处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）显著降低了 Ｆｖ ／ Ｆ０与 Ｆｖ ／ Ｆｍ （Ｐ ＜ ０．０５） （图 ６）；＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 分别降低到 ０．
７８±０．００９ 和 ０．７９±０．０１２。 ＋Ｎ 和＋ＮＰ 处理的 Ｆ０分别比 ＣＫ 处理提高了 １４．３９％和 ７．０９％，而 Ｆｖ 分别比 ＣＫ 处理
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图 ４　 氮磷添加对车桑子叶片叶绿素含量（ａ）和叶绿素 ａ ／ ｂ （ｂ）的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ （ａ） ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ （ｂ） ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｓ ｓｈｏｗｎ ａｓ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇ ｏｆ

ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ： ｃｏｎｔｒｏｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图中数值为平均值±标准误，ｎ＝ ５。 ∗表示在 Ｐ ＜ ０．０５ 水平上与 ０ 差异显著

图 ５　 叶绿素含量和叶片氮浓度响应指数间的相关性

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ Ｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ

降低了 １８．８１％和 １９．２８％。
２．４　 土壤类型对车桑子光合生理参数的影响

土壤类型对车桑子最大净光合速率以及各叶绿素

荧光参数没有显著影响（Ｐ ＞ ０．０５），但不同土壤类型

上，叶绿素总含量和叶绿素 ａ ／ ｂ 的值差异极显著（Ｐ ＜
０．００１）。 黄棕壤上的叶绿素含量极显著高于紫色土和

燥红土，但叶绿素 ａ ／ ｂ 值却极显著低于燥红土和紫色

土，表现为：燥红土 ＞ 紫色土 ＞ 黄棕壤（表 ７）。

３　 讨论

３．１　 氮磷添加对车桑子光合特性的影响

本研究结果表明，燥红土上氮添加处理（ ＋Ｎ 和＋
ＮＰ）以及紫色土上＋ＮＰ 均显著提高了车桑子的光合速

率。 氮是植物生理生长所必需的营养元素，也是旱地土壤最为缺乏的营养元素，氮限制是干旱生态系统中普

遍存在的现象［３４］。 燥红土主要分布于干热河谷坝区，气候干旱炎热，容易受到氮的限制。 而氮添加会增加叶

片氮含量［３５］，叶片氮含量又和光合速率具有显著正相关关系［１０］。 因此，加氮会促进植物光合速率的提高。
我们的研究结果中，燥红土上氮添加处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）以及紫色土上＋ＮＰ 确实显著提高了车桑子叶片氮浓

度［２３］，因此，叶片氮浓度的提高显著促进了光合速率。 叶片氮提高光合速率的原因是多方面的，包括由叶片

氮含量增加引起的 Ｒｕｂｉｓｃｏ、叶绿素和参与光合作用的酶与辅酶等含氮组分的增加都可能有利于光合作用的

增强［３６］。 其中，氮添加促进植物光合色素的合成是提高植物光合能力的主要原因之一［３７］。 研究表明，相比

可溶性蛋白的变化程度，供氮水平差异导致的叶绿素含量变化对落叶松幼苗光合速率的变化起着更主要的作

用［３８］。 孙金伟等（２０１６） ［１１］也表明，氮添加引起的叶绿素含量增加是导致光合速率增加的主要原因。 本研究
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图 ６　 氮磷添加对车桑子叶绿素荧光参数的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ Ｎ ａｎｄ Ｐ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｓ ｓｈｏｗｎ ａｓ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ

ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ： ｃｏｎｔｒｏｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

中，燥红土和紫色土上车桑子叶片氮浓度的响应和叶绿素含量显著正相关，表明叶绿素含量的提高是促进光

合速率的主要原因。

表 ７　 三种土壤类型上车桑子的光合生理特征值

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｏｉｌｓ

指标
Ｖａｌｕｅ

燥红土
Ｄｒｙ ｒｅｄ ｓｏｉｌ

紫色土
Ｐｕｒｐｌｅ ｓｏｉｌ

黄棕壤
Ｙｅｌｌｏｗ ｂｒｏｗｎ ｓｏｉｌ

最大净光合速率 Ｍａｘｉｍａｌ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ １６．３５±１．０８ａ １４．０６±０．７９ａ １４．４６±０．９８ａ

初始荧光 Ｉｎｉｔｉａｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ７３６．９５±１４．５５ａ ７５８．８５±２８．１７ａ ７１６．８５±１７．４４ａ

ＰＳⅡ最大光化学效率 Ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ４．３９±０．１３ａ ４．１９±０．１５ａ ４．３６±０．１８ａ

ＰＳⅡ潜在活性 ＰＳⅡ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ０．８１±０．００５ａ ０．８０±０．００６ａ ０．８１±０．００７ａ

叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ １．６６±０．１０ｂ ２．２５±０．１３ａ ２．４９±０．１０ａ

叶绿素 ａ ／ ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ ３．０８±０．１７ａ ２．４８±０．１３ｂ ２．０７±０．０６ｃ

　 　 表中数值为平均值±标准误；不同小写字母表示不同土壤类型间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

然而，黄棕壤上＋Ｎ 处理没有增加叶绿素含量，同时＋Ｎ 处理显著降低了车桑子光合速率。 随着氮沉降的

持续，越来越多的研究表明，过量的氮可引起植物体内的营养失衡或植物的自我遮蔽［１１，３６］，从而对植物的光

合速率有抑制作用［１，１２⁃１３］。 一般来说，氮磷供给比为 １５ 时是相对平衡的，在此比值时植物的光合速率和生物

量更高［３９］。 本实验所用的黄棕壤的土壤有效氮与有效磷比值为 ３０：１，从该比值来看，黄棕壤有效磷含量相对

更少，可能出现氮饱和的状态。 因此，氮添加反而会降低植物光合速率。 相反，黄棕壤上加磷处理（ ＋Ｐ 和＋
ＮＰ）显著促进了光合速率的提高。 虽然 Ｐ 对光合的作用似乎不如氮重要［３８，４０］，但磷供应通过影响 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活

性和 １，５⁃二磷酸核酮糖再生速率等也会影响植物的光合能力［４１］；光合速率和叶片磷含量也存在显著正相关

关系［１０］。 本研究中，黄棕壤上加磷显著增加了叶片磷浓度［２３］，因此磷添加通过提高叶片磷浓度增加了车桑
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子光合速率，这也说明黄棕壤上＋Ｎ 对光合速率产生抑制主要是由植物体内的氮磷营养失衡造成的。 同理，＋
Ｐ 降低燥红土上光合速率的原因也可能是由于燥红土上＋Ｐ 加剧了氮限制，因此降低了光合速率。

氮磷养分不仅影响植物光合速率，也会影响植物叶绿素荧光特性。 研究表明，叶绿素荧光特性主要受到

氮的影响，而受磷的影响相对较小；缺氮通常会增加 Ｆ０，降低 Ｆｖ ／ Ｆ０和 Ｆｖ ／ Ｆｍ ［３８］。 其中，Ｆｖ ／ Ｆｍ 是植物发生

光抑制的重要指标，Ｆｖ ／ Ｆｍ 的下降表明植物受到光抑制从而使光合机构活性降低［７］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ 的减少可能是

一种可逆的减量调节，是一种光保护措施；也可能是 ＰＳＩＩ 中心的破坏或不可逆失活，这主要区别于 Ｆ０的增加

或 Ｆｖ 的降低。 Ｆｖ ／ Ｆｍ 降低的同时伴随着 Ｆ０的增加表明 ＰＳＩＩ 反应中心的破坏，而 Ｆｖ 的降低暗示着非光化学

淬灭的增加，因为 Ｆｖ 的降低可免受过剩光能的破坏，因此被认为是一种光保护措施［６］。 本研究中，燥红土上

加氮处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）显著降低了叶片 Ｆ０，同时显著增加了 Ｆｖ ／ Ｆ０与 Ｆｖ ／ Ｆｍ，这说明燥红土上加氮可以提高

ＰＳＩＩ 反应中心的最大光能转换效率，这和前人的研究是相一致的［４２⁃４３］。 此外，燥红土上＋Ｐ 显著降低了 Ｆｖ ／ Ｆ０

与 Ｆｖ ／ Ｆｍ，这可能是由于＋Ｐ 引起了氮的缺乏，从而使光合机构活性降低，这和前面光合速率表现是一致的。
由于 Ｆｖ ／ Ｆｍ 的降低更大程度上取决于 Ｆｖ 的降低，而不是 Ｆ０的升高，这说明光合机构活性的降低是一种保护

措施，可减少缺氮对光系统 ＩＩ 造成的破坏和损伤。 然而，黄棕壤上加氮也降低了 Ｆｖ ／ Ｆ０与 Ｆｖ ／ Ｆｍ。 研究表明，
当硝酸铵浓度为 １—８ｍｍｏｌ ／ ｌ 时，总体上 Ｆｖ ／ Ｆｍ 随硝酸铵浓度增加而逐渐增加，而在 １６ ｍｍｏｌ ／ ｌ 时反而下

降［４０］。 这说明氮过量也会降低光合机构活性，这和光合速率一致。 同样的，黄棕壤上氮添加处理 Ｆｖ ／ Ｆｍ 的

降低主要归于 Ｆｖ 的降低，以减少对光系统 ＩＩ 的破坏和损伤。 因此，该结果表明，车桑子叶绿素荧光特征的响

应可以使叶片光合机构免受破坏和损伤，增加植物对氮磷养分限制的适应性。
我们的研究结果表明，氮和磷都是光合过程中必须的重要元素，只是在不同土壤上表现不同。 在低海拔

燥红土上，氮添加处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）提高了车桑子光合速率；高海拔黄棕壤上磷添加处理（＋Ｐ 和＋ＮＰ）提高了

车桑子光合速率，而＋Ｎ 处理反而降低了车桑子光合速率；中海拔紫色土上＋ＮＰ 促进了车桑子光合速率的提

高。 通常情况下，光合速率和叶片氮正相关，但随着磷限制增强，这种相关性会减弱或消失。 当叶片磷含量很

低时，光合速率和叶片氮的相关性不显著［１４］。 这是符合李比希最小因子限制定律的［４４］，正如在黄棕壤上加

氮反而降低了光合速率。
３．２　 光合特性的响应与生物量养分限制的关系

植物生物量是反映植物生长和生产力的一个重要内容，而光合作用是植物干物质积累和产量形成的基

础。 因此，植物光合特性的变化与植物生物量密切相关［１］。 前期研究结果显示［２３］，在高海拔黄棕壤上加磷促

进了车桑子生长、生物量积累和叶片磷的吸收，同时，黄棕壤上加氮抑制了车桑子生长和生物量积累，因此，车
桑子在黄棕壤上主要受到磷的限制和氮添加胁迫。 同理，车桑子在低海拔燥红土上主要是氮限制，而在中海

拔紫色土上受到的养分限制类型并不明显，可能趋于氮磷的共同限制。 这和本文中光合特性的响应较为一

致，这说明车桑子生长主要取决于光合作用的物质积累。 根据养分限制的定义：当一种生命元素以生物有效

形态添加时，如果造成了生化过程速率的增加，或者造成了生物量的增加，那么就存在着这种养分的限制［４５］。
目前多以生物量或生产力来判断养分的限制［３１⁃３２］。 我们的研究表明，光合特性与生物量指示的养分限制趋

于一致，其结果可作为分析植物生物量限制因素的重要依据。
此外，养分添加还改变了生物量在植物体内的分配。 本实验中，燥红土上＋Ｐ 处理对根生物量有促进作

用［２３］。 根系增加有利于植物养分的吸收，这是植物适应养分限制的主要机制之一［４６］。 这也进一步证实了我

们前面的推测，即燥红土上＋Ｐ 加剧了氮的限制，因此，燥红土＋Ｐ 处理在一定程度上降低了净光合速率和光合

机构活性。
同时，植物的生长变化与土壤养分的变化存在一定的相关性。 燥红土和紫色土上，车桑子叶片氮浓度的

响应和土壤有效氮的响应均显著正相关，而黄棕壤上的车桑子生长和土壤有效氮无显著相关性。 并且，燥红

土上，车桑子地上生物量的响应和土壤有效氮响应显著正相关，和土壤有效磷响应显著负相关［２３］。 这种相关

性响应进一步说明燥红土和紫色土上的车桑子生长受到氮限制的影响。
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３．３　 土壤类型对车桑子生理生长的影响

黄棕壤上土壤氮磷含量都极显著高于燥红土和紫色土，但是，黄棕壤上的车桑子生长和生物量均较燥红

土和紫色土差。 通过不同土壤上车桑子光合特性的分析，我们认为黄棕壤上的氮饱和通过影响车桑子光合生

理特征是导致黄棕壤上车桑子生长差的一个原因。 黄棕壤上的叶绿素含量极显著高于紫色土和燥红土，但叶

绿素 ａ ／ ｂ 值却极显著更低。 叶绿素 ａ 主要是将汇聚的光能转变为化学能进行光化学反应，而叶绿素 ｂ 则主要

是收集光能；保持体内有相对较高的叶绿素 ａ 含量可以保证植物体对光能的充分利用，提高转化率［３］。 同

时，叶绿素 ａ ／ ｂ 的值可以反映叶绿体中类囊体的垛叠程度，而光抑制程度与类囊体的垛叠程度呈反线性关

系，即叶绿素 ａ ／ ｂ 比值越高，类囊体的垛叠程度越高，叶片对光抑制抗性越强［４７］。 Ｋｉｔａｊｉｍａ 和 Ｈｏｇａｎ（２００３）表
明［４８］，叶绿素 ａ ／ ｂ 的调整是植物适应高光照条件和低氮条件的一个明显特征，氮限制会降低叶绿素总量，但
增加叶绿素 ａ ／ ｂ 值；相反，氮含量越高，叶绿素 ａ ／ ｂ 值越小，尤其是在高光照条件下，这与我们的实验结果是

相吻合的。 黄棕壤上车桑子的叶绿素 ａ ／ ｂ 值很小，表明叶片对光的利用很弱，对光抑制的抗性也很低，容易受

到光抑制作用。 黄棕壤上，加氮处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）确实显著降低了 Ｆｖ ／ Ｆｍ，表明受到了光抑制。 因此，黄棕壤

上较高的氮含量通过影响植物光合生理特征从而影响了车桑子的生物量积累，导致黄棕壤上车桑子生长更

差。 相反，燥红土上较高的叶绿素 ａ ／ ｂ 值是车桑子对干热河谷区低氮和高光强条件的一种适应。

４　 结论

氮和磷都是调节车桑子光合作用的重要元素，其光合生理特性在不同海拔的土壤上对氮磷添加具有不同

的响应。 在低海拔燥红土上，氮添加处理（＋Ｎ 和＋ＮＰ）提高了车桑子净光合速率、叶绿素含量和 ＰＳＩＩ 活性；高
海拔黄棕壤上磷添加处理（＋Ｐ 和＋ＮＰ）提高了车桑子净光合速率，而＋Ｎ 处理反而降低了车桑子光合速率和

ＰＳＩＩ 活性；中海拔紫色土上＋ＮＰ 促进了车桑子光合速率和叶绿素含量的提高。 氮磷养分通过对车桑子光合

生理的影响引起植物生长和生物量的变化，光合特性对养分添加的响应与生物量指示的养分限制类型有关，
可作为分析植物生物量限制因素的重要依据。
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