
第 ４０ 卷第 １５ 期

２０２０ 年 ８ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４０，Ｎｏ．１５
Ａｕｇ．，２０２０

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：四川省重大科技专项（２０１８ＳＺＤＺＸ００３０）；国家自然科学基金项目（３１３７０４９５）

收稿日期：２０１９⁃０４⁃０８； 　 　 网络出版日期：２０２０⁃０５⁃２２

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｙｉｎｃｙ＠ ｃｉｂ．ａｃ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１９０４０８０６８６

谢路路， 胡雪凤， 刘庆华， 王丽霞， 尹春英．云杉碳氮化学计量比对土壤水分和氮有效性的响应．生态学报，２０２０，４０（１５）：５３７７⁃５３８７．
Ｘｉｅ Ｌ Ｌ， Ｈｕ Ｘ Ｆ， Ｌｉｕ Ｑ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｌ Ｘ， Ｙｉｎ Ｃ Ｙ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｃ ∶Ｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ ｔｏ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｉｅｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ
Ｓｉｎｉｃａ，２０２０，４０（１５）：５３７７⁃５３８７．

云杉碳氮化学计量比对土壤水分和氮有效性的响应
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摘要：以西南亚高山针叶林优势种———粗枝云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）为研究对象，探究不同土壤水分状况和氮添加下云杉碳氮化学

计量比的变化及其响应过程。 采用两因素（水 分 × 氮素 ）随机区组实验，设置 ５ 个土壤水分梯度和 ３ 个氮添加浓度，其中土壤

水分梯度分别是土壤田间持水量的 ４０％ （Ｗ１）、５０％ （Ｗ２）、６０％ （Ｗ３）、８０％ （Ｗ４）和 １００％ （Ｗ５），氮添加浓度分别为０（Ｎ０）、
２０（Ｎ１）、４０（Ｎ２）ｇＮ ｍ－２ ａ－１。 结果表明：（１）土壤水分和氮添加显著影响了云杉碳氮化学计量比（Ｐ＜０．０５），具体为：云杉植株和

器官碳氮比在 Ｎ０Ｗ４ 处理下最大值，随土壤水分有效性的降低而减小，随氮添加浓度的增加而降低。 （２）随土壤水分有效性的

降低，根和叶的碳含量显著升高（Ｐ＜０．０５），茎和叶的碳含量随着氮添加浓度的增加而降低。 此外，土壤水分有效性的降低显著

提高了根和茎的氮含量（Ｐ＜０．０５），各器官的氮含量随着氮添加浓度的增加而增加。 在相同水分和氮添加浓度处理下表现为碳

含量：叶＞茎＞根，氮含量：叶＞根＞茎。 （３）云杉净光合速率随土壤水分有效性的降低先升高后降低，随氮添加浓度增加而增加，
在 Ｎ２Ｗ４ 达到最大。 （４）根对 ＮＨ＋

４和 ＮＯ－
３的净吸收速率随土壤水分有效性的降低而减小，随氮添加浓度的增加而显著增加（Ｐ＜

０．０５）。 此外，根对 ＮＨ＋
４的净吸收速率与土壤有效氮含量呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 本研究表明，土壤水分和氮添加影响了

云杉的碳同化和氮吸收过程，改变植物的碳、氮分配策略和养分利用效率，从而导致碳氮比的变化。
关键词：碳氮化学计量比； 碳、氮含量； 净光合速率； 无机氮吸收速率； 土壤有效氮含量； 土壤水分
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生态化学计量比已经广泛应用于陆地森林生态系统中，不仅用于研究森林生态系统的演替与衰退、评估

土壤养分的有效性等［１⁃２］，还用于探究森林生态系统 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等营养元素的吸收、利用以及分配过程等，对于揭

示森林生态系统物质循环过程的影响因素及其作用机制具有重要意义［３⁃４］。 植物碳氮化学计量比是植物在

对外界环境适应过程中所形成的自我调控策略，反映出植物的生长速率和植物对氮素的利用效率［５⁃６］。 在特

定生长环境条件下， 植物可通过权衡不同器官之间以及器官内的碳、氮分配来提高植物生态适合度，从而优

化植物整体的生长发育过程［７］。 目前，植物碳氮化学计量比对外界环境变化的响应成为生态学领域的研究

热点［８⁃９］。 研究表明，植物碳氮比与土壤含水量有着显著的正相关关系，不同水分条件下，植物对于碳、氮的

利用效率不同，影响了植物体内的碳积累过程和氮的分配格局，从而导致植物碳氮化学计量比变化［１０］。 马百

兵等［１１］以藏北高寒草地植物群落为研究对象，发现植物碳氮比随物种丰富度及降水、温度、干旱等外界环境

因素而变化。 近些年来，有关全球变化下森林生态系统碳氮化学计量比的研究已经涉及到碳氮循环［１２⁃１３］、养
分固定［１４］、森林更新与发育［１５］等方面。

大气氮沉降和降水格局不均是全球气候变化的主要特征［１６］，对植物碳氮比有着直接或者间接的影响：首
先，氮素随着降水或者降雪落到土壤中，改变了土壤有效氮含量［１７］；其次，降落到土壤中的氮素改变了土壤的

理化性质如 ｐＨ、酶活性等，影响了植物对氮素的吸收，从而改变植物的碳氮比［１８］。 此外，水分和氮素作为植

物光合作用过程中必不可缺的物质基础，通过影响植物的光合作用和养分利用效率改变植物碳氮比［１９］。 洪

江涛等［２０］发现降水增加会提高土壤养分有效性和植物的净光合速率， 改变植物体内碳、氮的再分配， 从而影

响植物碳氮比。 因此，探究植物的养分吸收过程与植物的光合作用对大气氮沉降和降水的响应是了解植物碳

氮比变化的重要生态生理过程。 无机氮是植物根系吸收的主要氮源，但植物根系对土壤无机氮的吸收在不同

土壤水分和氮有效性条件下呈现什么规律，如何影响植物的碳氮比，这些问题都未见报道。
西南亚高山地处青藏高原东部和长江上游，是典型的气候敏感区，同时也是 ＩＰＣＣ 报告中预测大气氮沉

降的重要区域［２１］。 粗枝云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）是该区针叶林的主要树种，在维持川西森林生态系统的养分循

环和生态系统平衡与稳定方面有着不可忽视的作用［２２］。 目前有关川西亚高山森林生态系统碳氮化学计量比

的研究多集中在单个环境因素变化下植株叶片、根系或者土壤等方面［２３⁃２５］，对土壤水分和氮添加如何响应尚

不清楚。 研究该区云杉碳氮化学计量比对气候变化的响应对于川西森林生态系统的科学管理有着重要的作

用。 为此，本研究通过土壤水分和氮添加的两因素控制实验，以粗枝云杉幼苗为材料，研究植株及器官碳氮比

对土壤水分和氮有效性的响应，并结合植物主要的碳、氮过程———光合作用及对无机氮的吸收，试图分析碳氮

比变化的主要生理生态机制。

８７３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１　 材料和方法

１．１　 试验样地

　 　 试验在中国科学院成都生物研究所茂县山地生态系统定位研究站（３１．７０°Ｎ， １０３．９０°Ｅ， 海拔 １８２６ ｍ）进
行。 该站属典型的暖温带亚高山季风气候，其年平均气温、年平均降水量和年平均蒸发量分别为 ９．３℃、
９１９．５ ｍｍ和 ７９５．８ ｍｍ。 土壤 ｐＨ 处于 ５． ８—６． ０ 范围内，酸性棕壤土和褐土，云杉是该区针叶林的主要

树种［２６］。
１．２　 试验材料及设计

试验于 ２０１３ 年 １０ 月布置：取该区域典型针叶林的林下土壤，过筛后混匀，装入高 ４５ ｃｍ、内径 ４２ ｃｍ 的塑

料花盆中。 土壤 ｐＨ ６．７５，有机质和全氮含量分别为 ２７．５、２．２ｇ ／ ｋｇ，硝态氮和铵态氮含量分别是 １９．１ ｍｇ ／ ｋｇ 和

３．１ ｍｇ ／ ｋｇ。 从当地苗圃选取生长一致、生长良好、无病虫害的 ３ 年生云杉幼苗，移栽装好土的花盆中，每盆 １
株。 待云杉幼苗生长稳定，于 ２０１４ 年 ５ 月开始进行土壤水分和氮添加的控制试验，水分控制和氮添加为每年

的生长季（５—９ 月），具体过程参见等 Ｙｉｎ［２７］的方法。
试验采用两因素（水分×氮素）随机区组设计。 根据当地测定的旱季极端含水量和前期的预试验结果（低

于 ４０％土壤田间持水量几乎不能维持云杉的成活和生长），试验设置 ５ 个水分梯度：分别是土壤田间持水量

的 ４０％（Ｗ１）、５０％（Ｗ２）、６０％（Ｗ３）、８０％（Ｗ４）和 １００％（Ｗ５），对应的土壤重量含水量分别为 １１． ９９％、
１４．９９％、１７．９９％、２３．９８％、２９．９８％，其中 Ｗ５ 为对照，另外的土壤水分梯度代表常见的土壤水分或不同程度的

干旱处理。 根据国际上关于氮沉降的研究，控制实验的氮沉降最高水平是 ３４ ｇＮ ｍ－２ ａ－１ ［２８］，并结合本地区的

相关研究［２９］，设置 ３ 个施氮浓度：０ （Ｎ０）、２０ （Ｎ１）和 ４０ （Ｎ２） ｇＮ ｍ－２ ａ－１，其中 Ｎ０ 为对照，Ｎ１、Ｎ２ 代表不同

浓度的氮沉降。 共 １５ 个处理，每处理 １５ 盆。
根据预试验结果及类似研究文献［３０］，采用称重法每 ３ 天浇一次水，补充因蒸散而损失的水分， 使土壤含

水量维持在设定的水分梯度。 大气氮沉降主要离子是 ＮＨ＋
４，近年来 ＮＯ－

３ 也显著增加［３１］，因此采用每周分别

施加 ２００ ｍＬ 的 ０、４．３１ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 和 ８．６２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＮＨ４ＮＯ３溶液的方法，达到预设的 Ｎ０、Ｎ１ 和 Ｎ２ 处理。 为尽

量避免氮添加对土壤水分控制的干扰以及浇水对氮添加浓度的稀释效应，氮添加为每周一次，添加当天避开

浇水。 试验期间将云杉幼苗放在自然光照的白色塑料大棚内，避免自然条件下的降雨和氮沉降，定期随机移

动花盆在大棚中的位置，保证微环境的一致性。
１．３　 试验方法

水、氮控制试验开展 ５ 年后，于 ２０１８ 年 ８ 月从每处理随机选择 ５ 株云杉进行样品的采集、分析测试和收

获，具体方法如下。
１．３．１　 光合速率的测定

在生长季中期，选择晴朗无云的天气，进行云杉叶片光合速率的测定，连续测定三天。 在每处理中，随机

选择 ５ 株云杉，每株选取相同部位、当年生完全展开的 ３—５ 簇针叶，用 ＬＩ⁃ ６４００ＸＴ 便携式光合仪 （Ｍｏｄｅｌ ＬＩ⁃
６４００，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ） 进行测定。 测量具体时间在 ２０１８ 年 ８ 月中旬 ９：００—１１：００ 和 １３：３０—
１６：３０，选用针叶叶室（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ ６４００－０５）和 ＬＥＤ 红蓝光源于控制环境条件下完成测定：叶室温度是 ２４—２６ ℃，
叶室内相对湿度是 ３６％—５５％，设置光强为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，ＣＯ２浓度是 ４００ μｍｏｌ ｍｏｌ－１，具体过程参考 Ｙｉｎ

等［２７］方法。 测量结束后将测量的云杉叶片收集并带回实验室测定叶面积（ＷｉｎＲＨＩＺＯ 扫描分析仪，Ｒéｇｅｎｔ
ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ， Ｑｕｅｂｅｃ， ＱＣ， Ｃａｎａｄａ），得到投影面积之后带入到 ＬＩ⁃６４００ＸＴ 便携式光合仪系统自带的计算公式

中，得到单位叶面积的光合速率（Ｐｎ） ［３２］。
１．３．２　 根系离子流速测定

光合速率测定完成后，将带土的整株植物带回实验室收获，按根、茎和叶分开。 细根是植物水分和养分的

主要吸收部位［３３］，因此随机选取白色的直径＜２ ｍｍ 的细根，用于测定无机氮素的吸收速率。 利用非损伤微测
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技术（Ｎｏｎ⁃ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｍｉｃｒｏ⁃ｔｅｓｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，ＢＩＯ⁃ＩＭ⁃ＸＹ，Ｙｏｕｎｇｅｒ，ＵＳＡ）测定根对 ＮＨ＋
４和 ＮＯ－

３ 的吸收速率，实验原

理及方法见文献［３４］。 实验过程中所需要的 ＬＩＸ Ｈｏｌｄｅｒ 载体（ＸＹ⁃ＬＩＸ⁃０１）、 组织样品专用电极 ４—５ μｍ（ＸＹ⁃
ＣＧＱ⁃０１）、铵根离子交换剂和硝酸根离子交换剂 （ＸＹ⁃ＳＪ⁃ＮＨ４⁃５０ ａｎｄ ＸＹ⁃ＳＪ⁃ＮＯ３⁃ ５０）均购于旭月科技有限公

司（北京）。 根据唐波等［３５］的研究，云杉根系对 ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 的最大吸收速率分别在距离根尖最顶端 １７—１８
ｍｍ 区域和 １７ ｍｍ 处，因此，于本区域测定根系对于无机氮素的吸收速率。 测定过程如下：先测定 ＮＨ＋

４流速，
之前准备好的根系中随机剪下白色细根，放入盛有 ＮＨ＋

４测试液的培养皿中平衡 ２０ ｍｉｎ， 再将这些根放至盛有

新鲜 ＮＨ＋
４测试液的培养皿中用于 ＮＨ＋

４流速的测定，随后用去离子水洗净，再测定 ＮＯ－
３流速。 具体实验过程及

溶液配比参考唐波［３５］等的研究，每个处理 ５ 个重复，每次测定时间是 １０ｍｉｎ。
１．３．３　 碳和氮含量测定

将上述收获的根、茎、叶样品，于 １１０ ℃杀青 １５ ｍｉｎ，７０℃烘干至恒重。 采集的土壤（过 ２ ｍｍ 筛），带回实

验室于 ４℃冰箱保存。 将烘干的根、茎、叶利用研钵粉碎、混匀，过 １００ 目筛，置于 ５０ ℃烘箱中处理 ２ ｈ 后准确

称取 ４０ ｍｇ 样品，用锡箔纸包好，用元素分析仪（ＰＥ⁃ ２４００ ＩＩ）测定总碳和总氮含量。 土壤有效氮含量采用

ＡｕｔｏＡｎａｌｙｓｅｒＩＩＩ 流动分析仪（ＳＥＡＬ Ａｎａｌｙｓｔｉｃａｌ， 德国）进行测定。 准确称取 １０ ｇ 鲜土，置于 ５０ ｍＬ ２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的

ＫＣＬ 浸提液中，混合均匀，于 ２５ ℃室温下，震荡器震荡 ３０ ｍｉｎ（震荡频率 １８０±２０ ｒ ／ ｍｉｎ）后上机测定。
１．４　 统计分析

根对 ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 的吸收速率换算采用旭月科技有限公司（北京）的软件 ＪＣａｌ Ｖ３．２．２ 完成。 本文所有指

标的测定均有 ５ 次重复，数据采用平均值±标准误表示。 利用 ＳＰＳＳ １９． ０ 进行双因素方差分析（ Ｔｗｏ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）检验水分和氮有效性效应。 如果方差不齐则进行对数转化至满足方差齐次，同一水分不同氮添加处

理下采用邓肯式新复极差法（Ｄｕｎｃａｎ）进行多重比较。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．１ 做图。

２　 结果与分析

２．１　 土壤水分和氮添加对云杉不同器官碳和氮含量的影响

相同土壤水分和氮添加下，根的碳含量（（３７３±４５） ｇ ／ ｋｇ）显著低于叶片（（４９６±９） ｇ ／ ｋｇ）（Ｐ＜０．０５）和茎

的碳含量（（４９１±５） ｇ ／ ｋｇ）（Ｐ＜０．０５），茎和叶之间的碳含量相近（Ｐ＞０．０５）（图 １）。 土壤水分对根和叶的碳含

量有显著影响（Ｐ＜０．０５），随土壤水分有效性的降低，根和叶的碳含量逐渐升高；茎的碳含量未受到土壤水分

的显著影响（Ｐ＞０．０５）（图 １）。 各器官的碳含量均受到氮添加的显著影响（Ｐ＜０．０５）。 氮添加显著提高了根的

碳含量，氮添加浓度越高，提高幅度越大；随氮添加浓度的增加，茎和叶的碳含量逐渐降低。 土壤水分和氮添

加对于器官碳含量的影响均不存在互作效应（图 １）。
氮在不同器官的分配表现为：叶的氮含量（（１３．１±１．３）ｇ ／ ｋｇ）显著高于根（（１０．９±０．６）ｇ ／ ｋｇ）（Ｐ＜０．０５），茎

（（７．３±０．７）ｇ ／ ｋｇ）最低（Ｐ＜０．０５）（图 １）。 根和茎的氮含量受土壤水分和氮添加的显著影响（Ｐ＜０．０５）。 根和

茎的氮含量随着土壤水分有效性的降低而逐渐增加。 氮添加提高了根和茎的氮含量，氮添加浓度越大，氮含

量越高。 土壤水分和氮添加的交互作用显著影响了茎的氮含量（Ｐ＜０．０５）（图 １）。 云杉叶片氮含量仅受到氮

添加的影响，氮添加提高了叶的氮含量（图 １），一般而言，随着氮添加浓度的增加而逐渐增加，呈现 Ｎ２＞Ｎ１＞
Ｎ０ 的趋势。
２．２　 土壤水分和氮添加对云杉各器官碳氮比的影响

云杉茎的碳氮比（７０．５±６．９）显著高于植株（４５．３±３．６）（Ｐ＜ ０．０５）和叶的碳氮比（４０．２±４．２）（Ｐ＜０．０５），根
碳氮比（３４．９±１．８）最低（Ｐ＜０．０５） （图 ２）。 植株和茎的碳氮比受土壤水分和氮添加的显著影响（Ｐ＜０．０５）
（图 ２）。 随土壤水分有效性的降低，植株和茎的碳氮比呈现先升后降的变化，Ｗ４ 处理下达到最大。 氮添加降低

了植株和茎的碳氮比，氮添加浓度越高，植株和茎的碳氮比越小。 根的碳氮比受到土壤水分、氮添加及其交互作

用的显著影响（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。 根碳氮比随土壤水分有效性的降低而减小，氮添加的效应因土壤水分有效性的

不同而不同：Ｗ１、Ｗ３ 和 Ｗ４ 处理下，氮添加显著降低了根碳氮比，Ｎ２ 处理下的根碳氮比显著低于 Ｎ０ 和 Ｎ１；其他
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图 １　 云杉根碳含量、氮含量，茎碳含量、氮含量，叶碳含量、氮含量对土壤水分和氮添加的响应（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔｓ， ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｔｏ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ （ｍｅａｎ±

ＳＥ）

Ｗ１、Ｗ２、Ｗ３、Ｗ４ 和 Ｗ５ 分别代表土壤田间持水量的 ４０％、５０％、６０％、８０％ 和 １００％；Ｎ０、Ｎ１ 和 Ｎ２ 代表氮添加浓度为 ０、２０、４０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１；误

差线上的字母代表同一水分不同氮添加浓度之间差异显著（Ｐ＜ ０．０５）；Ｎ： 施氮效应； Ｗ： 水分效应； Ｎ×Ｗ： 水氮耦合效应； ｎｓ： 无显著差

异；∗∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗ Ｐ＜０．０５； ∗ Ｐ＜０．１

水分处理下（Ｗ１ 和 Ｗ５），不同氮添加浓度之间没有显著差异。 叶碳氮比仅受到氮添加的显著影响（Ｐ＜０．０５）
（图 ２），氮添加显著降低了叶碳氮比。 随着氮添加浓度增加，叶碳氮比逐渐降低，呈 Ｎ０＞Ｎ１＞Ｎ２ 的趋势。
２．３　 土壤水分和氮添加对云杉净光合速率（Ｐｎ）的影响

土壤水分、氮添加及其交互作用显著影响 Ｐｎ（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 随土壤水分有效性的减小，Ｐｎ 先升后降，
在 Ｗ４ 时达到最大。 氮添加对 Ｐｎ 的影响因土壤水分有效性而异，土壤水分低于 Ｗ５ 时，同一土壤水分下，Ｐｎ
随着氮添加浓度增加而增加，Ｎ２ 显著高于 Ｎ１ 和 Ｎ０，在 Ｎ２Ｗ４ 达到最大，且 Ｎ１ 和 Ｎ０ 处理之间没有显著差

异。 Ｗ５ 处理下表现为：Ｎ２＞Ｎ０＞Ｎ１（图 ３）。
２．４　 土壤水分和氮添加对云杉根系氮素吸收速率和土壤有效氮的影响

根对 ＮＨ＋
４ 的净吸收速率显著高于对 ＮＯ－

３ 的净吸收速率（Ｐ＜０．０５）。 根对 ＮＨ＋
４ 的净吸收速率受到土壤水

分、氮添加及其交互作用的显著影响（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 ＮＨ＋
４ 的净吸收速率在 Ｗ５ 时最高，土壤水分有效性的

降低抑制了根对 ＮＨ＋
４ 的净吸收速率；氮添加效应因土壤水分有效性的不同而不同：土壤水分有效性低时（Ｗ１

和 Ｗ２），氮添加降低根对 ＮＨ＋
４ 的净吸收速率，且氮添加浓度越大抑制效应越明显；土壤水分充足时（Ｗ３、Ｗ４

和 Ｗ５），随氮添加浓度增加，根对 ＮＨ＋
４的净吸收速率呈先升高后降低的变化趋势，Ｎ１ 处理下的 ＮＨ＋

４ 净吸收速

率高于 Ｎ２ 和 Ｎ０ 处理。 同样，根对 ＮＯ－
３的净吸收速率也有着相似的趋势，且受到土壤水分、氮添加及其交互

作用的显著影响（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 根对 ＮＯ－
３的净吸收速率随土壤水分有效性的降低而减小，Ｗ４ 和 Ｗ５ 处理
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图 ２　 云杉植株碳氮比、根碳氮比、茎碳氮比、叶碳氮比对土壤水分和氮添加的响应（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｃ ∶ Ｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ， ｒｏｏｔｓ， ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｔｏ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ （ｍｅａｎ± ＳＥ）

Ｗ１、Ｗ２、Ｗ３、Ｗ４ 和 Ｗ５ 分别代表土壤持水量的 ４０％、５０％、６０％、８０％ 和 １００％； Ｎ０、Ｎ１ 和 Ｎ２ 代表施加 ０、２０ 和 ４０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１；误差线上的字

母代表同一水分不同氮添加浓度之间差异显著（Ｐ ＜０．０５）；ｎｓ： 无显著差异； ∗∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗ Ｐ＜０．０５； ∗ Ｐ＜０．１

下的 ＮＯ－
３净吸收速率显著高于其他水分处理（Ｐ＜０．０５）。 氮添加效应因土壤水分有效性而异：Ｗ１、Ｗ２ 和 Ｗ３

处理下，氮添加浓度的增加降低根对 ＮＯ－
３ 的净吸收速率，Ｎ０ 处理下的 ＮＯ－

３净吸收速率高于 Ｎ１ 和 Ｎ２。 Ｗ４ 和

Ｗ５ 处理下，根对 ＮＯ－
３ 的净吸收速率随着氮添加浓度的增加而逐渐升高，Ｎ２ 显著高于 Ｎ１ 和 Ｎ０。

土壤有效氮含量受到土壤水分、氮添加及其交互作用的显著影响（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 土壤水分有效性的

降低显著提高了土壤有效氮含量，Ｗ１ 和 Ｗ２ 处理下的有效氮含量显著高于其他水分处理。 氮添加的效应与

土壤水分有效性密切相关：Ｗ１ 时，氮添加显著降低了土壤有效氮含量，呈 Ｎ２＜Ｎ１＜Ｎ０。 当土壤水分高于 Ｗ２，
随着氮添加浓度的增加，土壤有效氮含量呈现先降低后升高的变化，Ｎ１ 处理下的土壤有效氮含量显著低于

Ｎ０ 和 Ｎ２。

３　 讨论

３．１　 土壤水分和氮添加对云杉碳、氮含量及碳氮比的影响

植物体内的碳、氮含量不仅与其长期进化过程中的结构有关，还与植物生长速率和养分利用效率密切相

关［３６］。 一般来说植物叶片氮含量越高，其光合速率和生长速率越高，对资源的竞争能力也高，而叶片碳含量

高则说明其具有大的比叶重，弱的光合速率和生长速率，但有较强的抵抗不利环境的防御能力［３７⁃３８］。 研究表

明氮添加浓度的增加促进了云杉叶片氮含量的增加，从而提高净光合速率、生长速率，并提高叶对于资源的竞

争能力［３７］；但叶碳含量随氮添加浓度增加而降低，导致叶碳氮比和养分利用效率的下降，说明过量氮添加虽

然能够提高叶的生长速率和资源竞争能力，但不利于叶的养分利用效率。 石贤萌［３９］等研究也有类似结论，过
量氮添加提高了植物器官氮含量，尽管满足了植物生命活动所需的营养元素以提高生长速率，但降低了各器

官碳氮比，导致植物养分利用效率的降低。 此外，与对照 Ｗ５ 相比，叶碳含量随土壤水分有效性减小而增加，
且叶碳含量显著高于根和茎（Ｐ＜０．０５），结果表明在应对干旱环境时，植物为了增强对不利环境的抵御能力，
会将相对多的碳留在叶片，从而减缓了叶片碳同化过程，叶碳含量高则说明生长速率缓慢［３８］，减小对水分的
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图 ３　 云杉根对 ＮＨ＋
４的净吸收速率、根对 ＮＯ－

３的净吸收速率、土壤有效氮含量和净光合速率对土壤水分和氮添加的响应（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｎｅｔ ｆｌｕｘｅｓ ｏｆ ＮＨ＋
４ ｉｎ ｒｏｏｔｓ， ｎｅｔ ｆｌｕｘｅｓ ｏｆ ＮＯ－

３ ｉｎ ｒｏｏｔｓ， ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐｎ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｔｏ ｓｏｉｌ

ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ （ｍｅａｎ± ＳＥ）

Ｗ１、Ｗ２、Ｗ３、Ｗ４ 和 Ｗ５ 分别代表土壤持水量的 ４０％、５０％、６０％、８０％和 １００％； Ｎ０、Ｎ１ 和 Ｎ２ 代表施加 ０、２０ 和 ４０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１； 误差线上方的

字母代表同一水分不同氮添加浓度之间差异显著（Ｐ ＜０．０５）；ｎｓ： 无显著差异；∗∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗ Ｐ＜０．０５； ∗ Ｐ＜０．１

消耗，导致养分利用效率的降低［４０］。 相同的碳、氮分配规律也适用于植物根系，研究表明，植物根系在干旱下

会分配到更多的碳［４１］，根碳含量的增加能够提高抵抗外界不良环境的能力，缓解植物生存压力［３８］。 例如，干
旱下根系的形态和生理特征会发生变化，通过提高根冠比、增加菌根真菌的侵染或加快内源激素的产生等方

式提高水分和养分吸收能力以应对干旱胁迫［４２⁃４３］。 综上所述，植物体在应对土壤水分和氮有效性变化时，通
过调整体内碳、氮含量分配，改变植物的生长速率和养分利用效率以更好的适应其生存环境。

植物碳氮比依赖于碳、氮含量变化，不仅体现了植物应对外界环境变化时自身所做出的养分利用策略调

整，也间接反映植物体的生长速率［４４⁃４５］。 本试验结果表明，云杉植株及器官碳氮比受到土壤水分和氮添加的

显著影响（Ｐ＜０．０５）。 与对照 Ｗ５ 相比，植株及器官碳氮比随土壤水分有效性的降低先升高后降低，在 Ｗ４ 处

理下达到最大，说明 Ｗ４ 处理下的氮利用率最高，主要由于器官碳、氮含量虽然随土壤水分有效性的降低而升

高，但不同器官的碳、氮含量的变化仍有显著差异（Ｐ＜０．０５），从而导致 Ｗ４ 处理下的碳氮比最高。 且过多的

土壤水分不利于植物养分利用效率的提高。 这与马百兵等［１１］ 结果一致，他们在研究藏北高寒草地时发现植

物碳氮比随降雨量的增加而降低，主要原因是增加的水分降低了植物的碳含量，却不影响氮含量，从而导致氮

利用效率的降低。 前人研究也有类似结论，即降水量的变化影响了植物体内碳、氮含量的再分配，从而改变碳

氮比，以体现植物对养分利用的权衡［２０］。 例如，Ｌｕ 等［４６］研究发现在湿润环境中的适度干旱有利于提高植物

的氮吸收速率，却降低植物生长速率，从而改变植物碳、氮含量，导致植物碳氮比的降低。 此外，氮添加浓度的

增加显著降低了云杉植株及器官的碳氮比，Ｎ２ 处理显著低于 Ｎ０ 处理，原因是器官氮含量随氮添加浓度增加

而增加，碳含量却降低，从而降低氮的利用效率，导致碳氮比的减小，这与之前的研究结果相同［４７］。 杨惠敏和

王冬梅［４８］研究也证明，与高养分条件相比，植物在低养分条件下虽然生长速率缓慢，但有较高的碳氮比，植物

养分利用效率较高。 综上所述，在低的土壤水分和养分有效性下，云杉有较高的碳氮比，即资源（特别是氮）
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的利用率高，过量降雨和氮添加会降低资源的利用率。
不同生境的植物通过改变其碳、氮含量分配和碳氮比以应对环境变化。 在本区域的相关研究中，杨欢

等［２３］发现粗枝云杉生长季的叶片碳氮比显著高于非生长季，主要是生长季的碳含量高，氮含量低而导致氮的

利用效率较高，该研究中生长季的叶片碳氮比平均值为 ２８．５±１．２，与本试验中 Ｎ２ 处理的平均值持平（３２．１±
３．０），却低于本研究所有处理的平均值（４０．２±４．２），可能的原因本研究试验设计中的土壤水分干旱水平设置

较多，导致留在叶片中的碳相对多，从而提高碳氮比。 此外，赵维俊等［４９］ 在祁连山探究青海云杉叶片化学计

量比的研究也说明了这一点，即该区的水热条件影响了碳、氮分配，导致青海云杉叶片碳氮比平均值（２２．９５—
３６．７２）低于本研究的结果。

本研究中的试验材料（云杉幼苗）均采购自当地苗圃，严格按照株高、基径等生长状况完全一致的要求进

行挑选，以确保各处理中植株管理方式、年龄、生长、生理状态等的一致性。 虽并未测定初始植株和各器官的

总碳、总氮含量，但根据相关研究表明［５０］，同种植物在相同土壤条件、管理方式等条件下，其碳氮比是相对稳

定的，在确保试验处理前各植株状况基本一致的基础上进行的，仅考虑实验因素（土壤水分和氮添加）的效应

是可行也是可信的。
３．２　 土壤水分和氮添加对云杉主要碳、氮过程的影响

植物生长发育的两个重要关键过程是植物地上部分的光合作用（碳同化过程）和地下根系对营养物质的

吸收及其向地上部的运输（氮过程），碳同化过程提供碳源和能量给氮过程，并依靠氮过程提供的酶和光敏色

素，这两个过程密切联系并受到外界环境的影响［５１］。 本研究中土壤水分和氮添加显著影响了云杉叶片的 Ｐｎ
和根系养分吸收速率（Ｐ＜０．０５）。 其中，云杉叶片 Ｐｎ 随土壤水分有效性的降低先升后降，随氮添加浓度增加

而增加，在 Ｎ２Ｗ４ 处理下达到最大，结果说明适宜的土壤水分和充足的养分有利提高植物生长速率和光合速

率。 郭昉晨［５２］也有类似的结果，氮添加促进了植物叶片的吸光强度和光反应速率，提高植物的光合作用和蒸

腾速率。 植物的碳同化过程与氮过程密切相关，两者在其生存环境下的平衡与协调决定了植物的生长与品

质［５３］。 研究表明云杉根系氮吸收过程也受到土壤水分和氮添加的显著影响（Ｐ＜０．０５）。 氮添加浓度的增加

在土壤水分有效性较低时抑制根系氮素速率，在土壤水分有效性相对高时促进根系吸收速率，Ｗ４ 处理下的

氮吸收速率高于其他处理。 这与孙誉育［５４］等的研究结果一致，他们的研究表明低土壤水分有效性下的氮添

加加剧了干旱胁迫，导致植物吸水困难；而充足土壤水分下的氮添加则提高根系活力和呼吸速率，从而促进植

物对水分和养分的吸收。 如上所述，与对照 Ｗ５ 和 Ｎ０ 相比，云杉的碳、氮过程均在 Ｗ４ 处理及氮添加（Ｎ１ 和

Ｎ２）下达到较高水平，说明适宜的水⁃氮配比有利于植物的碳、氮过程与平衡，从而促进植物的生长。 Ｗｅｙｂｒｅｗ
等［５５］在研究不同水肥处理下的碳、氮代谢时也发现正确施肥和适量的水分条件有利于植物的生长与品质。
３．３　 土壤水分和氮添加对云杉碳氮比的影响机制

植物碳氮比反映出植物在不同环境下的养分利用权衡策略和植物控制碳水化合物的库⁃源关系［５６⁃５７］。 研

究表明云杉植株及器官碳氮比均在 Ｎ０Ｗ４ 处理下达到最高水平，说明该处理下的氮利用效率高于其他处理，
体现了碳同化过程与养分吸收过程之间的协调。 与对照 Ｗ５ 相比，低的土壤水分有效性促进了云杉叶的碳同

化过程，增加了云杉叶和根的碳含量，说明在水分限制条件下，植物倾向于增加输送到植物重要器官的碳含量

以保证植物的生长发育过程，即植物在不利环境下会调整养分分配，把资源优先提供给重要部位，体现了植物

的生存策略［５８］；此外，氮添加浓度的增加显著促进了云杉叶片的碳同化过程和根的氮吸收过程，并提高各器

官的氮含量，却降低了碳含量，说明与 Ｎ０ 对照处理相比，氮添加浓度的增加导致植物在吸收氮的同时所同化

碳的能力下降即降低了植物的氮利用效率。 这与前人研究结果一致［４８］，说明植物在低养分条件下的养分利

用效率较高。 植物碳氮比与植物生长发育的两个重要过程密切相关，研究表明叶碳氮比与 Ｐｎ 存在显著负相

关关系（Ｐ＜０．０１），可能的原因是植物叶片光合作用所同化的碳大部分留在叶片，分配给其他器官的碳含量降

低，从而导致叶片碳同化过程减缓［３８］，而叶片中的氮是其进行光合作用的重要资源，叶片光合作用随叶氮含

量增加而增强［５９］，叶片碳、氮含量的变化导致叶碳氮比与 Ｐｎ 呈负相关关系；而根系碳氮比与其养分速率之间

４８３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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存在显著正相关系（Ｐ＜０．０１），主要在于植物根接收来自叶片碳同化过程分配的碳，并利用这些碳完成其生命

活动，碳含量越高则越有利于养分吸收，根碳含量促进其氮素吸收过程，而当根氮含量增加并满足植物生长需

求时，根的养分吸收过程可能会减弱，氮素吸收速率随根氮含量增加而减缓，从而导致根碳氮比与氮素吸收速

率之间的显著正相关关系。 植物碳氮比的变化是植物碳同化过程与氮吸收过程的协调，体现了在生长过程中

对植物对养分利用的权衡策略，通过改变碳、氮过程，调节植物生长以更好的应对外界环境变化。

表 １　 云杉各器官碳氮比与光合速率、根离子吸收、土壤有效氮含量之间的相关性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｔｗｏ⁃ｔａｉｌｅｄ ａｍｏｎｇ Ｃ ∶Ｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｅａｃｈ ｏｒｇａｎ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｉｏｎ ｉｎｆｌｕｘｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ

ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ

根碳氮比
Ｃ ∶Ｎ ｉｎ ｒｏｏｔｓ

茎碳氮比
Ｃ ∶Ｎ ｉｎ ｓｔｅｍ

叶碳氮比
Ｃ ∶Ｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ

净光合速率
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ＮＦｒｏｏｔ⁃ＮＨ＋
４ ＮＦｒｏｏｔ⁃ＮＯ－

３

茎碳氮比 Ｃ ∶Ｎ ｉｎ ｓｔｅｍ ０．５０４∗∗

叶碳氮比 Ｃ ∶Ｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ０．６２１∗∗ ０．７３３∗∗

净光合速率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ －０．２２９ －０．４００∗ －０．４９０∗∗

ＮＦｒｏｏｔ⁃ＮＨ＋
４ ０．４７９∗∗ ０．２７８ ０．２０６ ０．１８１

ＮＦｒｏｏｔ⁃ＮＯ－
３ ０．３９５∗∗ ０．１６６ ０．１１１ ０．４１９∗ ０．８５４∗∗

土壤有效氮
Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．０５０ －０．１６０ －０．０２２ ０．０７３ －０．３５１∗ －０．２３３

　 　 ＮＦｒｏｏｔ ⁃ＮＨ＋
４ ： 云杉根系对于 ＮＨ＋

４ 的净吸收速率；ＮＦｒｏｏｔ ⁃ＮＯ－
３ ： 云杉根系对于 ＮＯ－

３ 的净吸收速率；∗ Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗ Ｐ ＜ ０．０１

４　 结论

本研究通过探究云杉植株与各器官的碳氮化学计量比对土壤水分和氮有效性的响应过程，发现云杉碳氮

比在不同器官之间存在显著差异，相同土壤水分和氮添加下，茎的碳氮比（７０．５±６．９）显著高于叶的碳氮比

（４０．２±４．２）（Ｐ＜０．０５）和根的碳氮比（３４．９±１．８）（Ｐ＜０．０５）。 云杉各器官碳、氮含量及碳氮比受到土壤水分和

氮添加的显著影响，与对照 Ｗ５ 和 Ｎ０ 相比，各器官碳含量随土壤水分和氮有效性减小而增加，各器官氮含量

随氮添加浓度的增加而增加，各器官碳氮比则在 Ｎ０Ｗ４ 处理下达到最高值，因此推断出云杉各器官的氮利用

效率均在低土壤水分和氮有效性下较高，说明合适的水－氮配比有利于提高植物的生长速率和养分利用效

率。 不同土壤水分和氮添加下碳氮比的变化依赖于植物的碳同化过程和氮过程，其中，云杉净光合速率和氮

素吸收速率均随土壤水分和氮有效性的增加而增加，但由于不同处理及器官的养分权衡策略不同，且植物在

不利环境下倾向于将资源分配到重要部位，从而改变植物体的碳、氮分配，导致碳氮比的变化。
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