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氮添加对天然油松林油松不同器官 Ｎ⁃Ｐ 分配策略的
影响

于江珊，宋沼鹏，侯继华∗

北京林业大学生态与自然保护学院，北京　 １０００８３

摘要：作为植物重要器官，叶、茎、根对环境变化的响应策略一直是生态学研究的重要课题。 然而，植物不同器官的氮⁃磷
（Ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ）分配策略对氮沉降的响应规律仍不清楚。 为了揭示不同器官的养分对氮添加的响应规律，本研究以山西

太岳山天然油松林为研究对象，设置 ４ 个人工氮添加水平，分别为对照（ＣＫ， ０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１）、低氮（ＬＮ， ５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１）、中氮

（ＭＮ， １００ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１）和高氮（ＨＮ， １５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１），模拟氮沉降对油松不同器官 Ｎ⁃Ｐ 分配策略的影响。 实验结果表明：１）随
着氮添加浓度的增加，茎 Ｎ 含量显著降低 （Ｐ＜０．０５），根 Ｎ 含量显著增加 （Ｐ＜０．０５）；茎 Ｐ 含量在低氮条件下与其他氮添加水平

相比显著降低（Ｐ＜０．０５）；叶 Ｎ ∶Ｐ 在低氮条件下与其他氮添加水平相比显著增加 （Ｐ＜０．０５），茎 Ｎ ∶Ｐ 在高氮条件下与其他氮添

加水平相比显著降低 （Ｐ＜０．０５）。 ２）叶片的 Ｎ 含量和 Ｐ 含量在不同氮添加浓度下表现出显著的异速生长关系，高氮条件下会

导致植物分配给叶和茎基于单位磷含量分配的氮含量显著降低，根在 Ｎ、Ｐ 养分关系中的变化速率具有一致性。 ３）氮添加处理

下，根比茎和叶在分配单位含量的 Ｐ 素时会分配更多的 Ｎ 素。 低氮条件下是油松生长的最佳环境，根、茎、叶三个器官氮磷分

配的异速生长关系存在显著差异，其生长表现为对 Ｐ 的快速分配。 以上结果表明，油松不同器官对氮沉降的响应存在差异，并
且持续的氮添加会导致油松适应性的改变。
关键词：氮添加；叶；茎；根；养分含量；异速生长
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自工业革命以来，化石燃料燃烧过程中排放的氮氧化物以及集约化农业生产导致全球范围内活性氮转移

和沉降急剧增加［１］。 大气氮沉降对生态系统中的土壤、叶片、凋落物、根系和微生物的养分含量及养分循环

均会产生不同影响［２—３］，如适量的氮添加可以增加森林生态系统中植物对土壤氮的利用率，并减轻氮对植物

生长的限制［４—５］，而长期、连续的氮输入则会引起土壤酸化及养分失衡，导致净初级生产力的下降，进而使生

态系统功能减弱［６—８］。
叶、茎、根是高等植物的重要组成部分，在植物的生长过程中执行着不同的功能。 叶是绿色植物最重要的

光合器官，主要进行光合作用和蒸腾作用，而根与植物养分和水分吸收、分配功能密切联系，二者的生命活动

决定了植物碳和水的收支状况［９—１０］。 植物茎将根吸收的水、无机盐，以及叶制造的有机物进行输导，送到植

物体的各部分，同时具有强大的支撑力，是连接植物叶与根的重要结构，对叶与根的主要生理过程具有重要影

响［１１—１２］。 氮和磷作为植物重要的营养元素，其含量的降低会限制植物的生长及发育［１３—１４］。 不同器官功能的

差异以及植物所处物理和生物环境不同，将直接导致植物对各个器官 Ｎ、Ｐ 分配的差异［２，１５］。 例如，叶通常被

认为是最活跃的器官，植物中元素分配的策略之一是活跃度较高的器官具有较高的 Ｎ、Ｐ 含量，从而可以为植

物提供更多的营养，优化此类器官的功能［１６］。 因此，深入研究植物叶、茎和根的养分含量，是揭示植物对环境

适应及资源分配策略的最重要途径。
在全球氮沉降背景下，植物器官的养分如何响应土壤氮增加方面已经开展了大量的研究工作并取得了很

大的进展，Ｚｈａｎｇ 等［１７］整合分析 ５６ 个全球氮沉降实验的结果，发现氮沉降显著增加木本植物叶片氮含量进而

导致光合作用和水分利用效率提高，从而促进叶片生长。 宋沼鹏等［１８］ 研究发现不同种源的五角枫叶片养分

含量对氮沉降的响应存在差异，原生境环境资源相对丰富的山西种源五角枫对高氮环境具有更好的资源利用

能力，而内蒙种源五角枫在高氮沉降的环境中的资源利用能力最差。 另外土壤增加会同时影响植物对氮和磷

元素的利用策略。 氮添加会显著降低叶的氮吸收效率，因此在 Ｎ 限制条件下，为与氮素保持平衡，相应叶的

磷吸收效率会降低，而在 Ｐ 限制条件下，氮的添加会加剧 Ｐ 对植物的限制，导致叶磷吸收效率增加［１９］。 此外，
对叶和根结合研究发现，吸收根的化学计量对氮添加更敏感，氮添加的速率决定了叶和细根的 Ｎ、Ｐ 响应强度

（高速率下响应普遍较强） ［２０］。 在较高的养分供应下，叶的元素吸收率较低［２１］，更多的养分会分配给根，以提

高根系对土壤资源的吸收［２２］。 茎占乔木总生物量的 ９０％以上，储存在茎干高度木质化细胞中的碳是全球碳

循环的重要组成部分［２３］，在氮沉降背景下树木的木质部年轮宽度将显著增加［２４］。 但已有的研究对茎器官营

养元素含量的关注较少，有研究指出为期 ２４ 周１５Ｎ 添加对植物茎器官分配的 Ｎ 增加，表明茎可充当移动 Ｎ 素

的储存器官［２５］。 考虑到植物中各器官的耦合关系，必须结合叶、茎和根，以探索氮沉降下植物的养分响应模

式。 目前，异速生长模型被广泛用于模拟植物不同器官养分的分配模式，如长白山高海拔木本植物叶、茎、根
的 Ｎ、Ｐ 沿海拔梯度表现出恒定的异速生长关系［２６］。 在干旱环境下植物倾向于向叶片分配更多的 Ｎ 含量以

提高光能和水分分配效率［２７］。 但是目前为止，很少有人探讨氮沉降对整株植物叶、茎、根三个器官氮磷化学

计量特征的影响。 因此，在长期氮沉降背景下研究同一物种不同器官叶—茎—根的养分含量及其分配策略，
对进一步理解植物对氮沉降的适应机制有重要意义。
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油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）是中国暖温带森林的主要建群种之一，具有耐低温、干旱和贫瘠的生态学特

性［２８—２９］。 研究发现油松林叶经济谱的形成不依赖于环境的变化，而是植物一种固有的属性［３０］，并且控制油

松各叶性状分布的主要环境因子各不相同［３１］。 然而有关油松各个器官养分分配对氮沉降响应的研究还未见

报道。 因此本实验选择天然油松林进行氮添加处理，研究油松主要器官养分含量对不同浓度氮添加的响应机

制，主要回答以下科学问题：（１） 不同浓度氮添加处理下油松叶、茎和根的 Ｎ、Ｐ 化学计量学特征如何变化；
（２）不同浓度氮添加下叶、茎和根的养分分配有何差异。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究地位于山西省长治市太岳山永久性生态公益林保护区（１１２°０７′Ｅ，３６°３８′Ｎ）。 太岳山林区是我国暖

温带针叶阔叶林生态系统生物多样性保护的关键地区。 该地区气候属暖温带半干旱大陆性季风气候，四季分

明。 年均气温 ６．２℃，≥１０℃ 积温为 ２５４℃，年降水量 ６６２ ｍｍ，无霜期 １１０—１２５ ｄ。 地势西高东低，海拔

１１５０—２０８８ ｍ（平均值为 １７６０ ｍ）。 土壤类型为山地褐土和棕壤土。 该区主要地带性植被为温带落叶阔叶

林，主要树种有油松 （ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）、辽东栎 （ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）、落叶松 （ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、侧柏

（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、白皮松（Ｐｉｎｕｓ ｂｕｎｇｅａｎａ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）等［３２—３３］。 过去 ５０ 年，中国陆地大

气氮沉降速率增加了近 ８ 倍，而山西地区自然氮沉降量约为 ４０—４５ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１，超过全国平均水平，是全国氮

沉降增速最快的地区［３４—３５］。
１．２　 实验设计

结合本地区自然氮沉降量同时参照为期四年涉及八个国家针叶林生态系统的欧洲氮饱和实验 ＮＩＴＲＥＸ
项目［３６］和涉及四个站点 １６１ 个云杉林的北美 Ｈａｒｖａｒｄ Ｆｏｒｅｓｔ［３７］的高浓度氮添加设计，基于未来山西地区氮沉

降情况，在人为干扰较少的天然油松林（１１２．０２°—１１２．２５°Ｅ，３６．５２°—３６．７２°Ｎ，平均海拔 １５００ ｍ）中设置对照

（Ｃｏｎｔｒａｓｔ： ＣＫ， ０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１）、低氮（Ｌｏｗ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ： ＬＮ， ５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１）、中氮（Ｍｉｄｄｌｅ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ： ＭＮ， １００ ｋｇ
ｈｍ－２ ａ－１）和高氮（Ｈｉｇｈ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ： ＨＮ， １５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１） ４ 个人工氮添加水平，每个氮添加水平设置 ３ 个重复样

方，共计 １２ 个立地条件一致的固定试验样地，每个样方面积均为 ２０ ｍ × ２０ ｍ，样方之间设置 ５ ｍ 的过渡带，
具体样地设计图见图 １。 样地天然油松林：平均林龄 ７５ ａ，平均密度 １３１６ 株 ／ ｈｍ２，平均土壤容重 １．０１ ｇ ／ ｃｍ３，
土壤全氮 ２ ｍｇ ／ ｇ，土壤全磷 ０．４１ ｍｇ ／ ｇ［２９］。

从 ２００９ 年 ５ 月起， 用尿素（ＣＯ（ＮＨ２） ２）作为氮源，将年施用量平均分成 １２ 等份，每月下旬分别将所需的

尿素溶解于 ２ Ｌ 水中，用背式喷雾器在对应处理的 ２０ ｍ × ２０ ｍ 样地内均匀喷洒（对照组喷施等量的水），其
他水源来自自然降水。 进行为期四年的氮添加，一直持续到 ２０１３ 年。

图 １　 天然油松林氮添加实验样地示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ｆｏｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｆｏｒｅｓｔ

ＣＫ：对照，０ ｋｇ ｈｍ２ ａ－１； ＬＮ ∶低氮，５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＭＮ ∶中氮，１００ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＨＮ ∶高氮，１５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１

１．３　 样品采集

样品采集于 ２０１３ 年 ７ 月进行。 在每个样地，随机选择 ５ 株胸径较大、生长成熟、长势良好的油松。 从树

冠上层 ４ 个方向选取长势良好、没有病虫害的当年生与多年生叶各 ２０ 束，并把不同方位的叶片样品等比例均

匀混合，获取叶片的混合样品。 然后将叶分别置于两片湿润滤纸之间，放入自封袋，置于放有冰盒的冷藏箱
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（０—８°Ｃ）带回实验室。 同时，在树干胸径处，用生长锥在树干中心处水平旋入，到达中心后反向旋转一圈，再
用抽芯器插入生长锥内孔将树芯样品取出，放入树芯存放盒，置于冷藏箱（０—８°Ｃ）带回实验室。

在每株油松叶和茎样品采集完成后采集细根样品。 在每个植株基部 ０．５—１．５ ｍ 范围内沿着主根利用螺

丝刀寻找 ５ 个以上分枝等级的完整根段，用铁铲和螺丝刀将其取出（通过与主根相连的侧根的特征，如根表

皮和颜色等，来判断是否为目标树种）。 每个个体至少 ３ 个重复，将附着的土壤和杂质清理干净再放入自封

袋，用冷藏箱（０—８°Ｃ）带回实验室。
１．４　 样品处理及性状测定

清洗树芯和叶，表面用滤纸擦净，用镊子挑选袋中直径为 ０—２ ｍｍ 根段，然后将根系用蒸馏水清洗，以去

除土壤。 将所有叶、茎、根样品放在 ８０℃下烘干 ７２ ｈ 至恒重后取出。
用球磨仪（ＡＭ１５１）将烘干的样品进行研磨，过 ５ ｍｍ 筛，经 Ｈ２ ＳＯ４—Ｈ２Ｏ２法消煮后，采用 ＳｅａｌＡｎａｌｙｔｉｃａｌ

ＡＡ３（德国）连续流动分析仪测定样品全氮和全磷含量。 样品氮磷比（Ｎ ∶ Ｐ）＝ 全氮含量（ｍｇ ／ ｇ） ／ 全磷含量

（ｍｇ ／ ｇ）。 Ｎ ∶Ｐ 被广泛用于指示植物相对养分的利用率，当 Ｎ 可用性增加或 Ｐ 可用性降低，Ｎ ∶ Ｐ 比率将会

增加。
１．５　 数据分析

各个器官性状数值由算术平均值和标准误差来表示。 不同器官的生物量回归方程利用 Ｄ２（胸径）与 Ｗ
（生物量）的关系模型来拟合。 不同器官生物量的生长模型通过前人对山西地区油松生物量测量估算获

取［３８］。 各器官生物量乘以各自元素含量进而加权得到整株植物 Ｎ 含量与 Ｐ 含量。 采用 Ｆｉｓｈｅｒ 最小显著差

数（ＬＳＤ）法检验化学计量元素在不同氮添加处理下的差异显著性，统计分析使用 ＳＰＳＳ １７．０（ＳＰＳＳ，Ｃｈｉｃａｇｏ，
ＵＳＡ），显著性检验水平为 Ｐ＝ ０．０５。

分析不同器官间氮含量和磷含量之间的关系则采用异速生长方程 Ｙ ＝ βＸα进行拟合，将该等式两边同时

取对数（以 １０ 为底）使其转化为 ｌｏｇ１０ｙ＝ ｌｏｇ１０β＋αｌｏｇ１０ｘ。 其中 ｙ 和 ｘ 分别为因变量和自变量，β 为异速常数，
即线性关系的截距，α 为异速指数，即线性关系的斜率。 由 Ｒ 软件（Ｒ３．６．１）中的 ＳＭＡＴＲ 包进行标准化主轴估

计（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ） ［３９］。 若斜率 α 与 １．０ 差异显著，则表明变量间为异速生长关系。
通过 Ｗａｒｔｏｎ 和 Ｗｅｂｅｒ［４０］的方法判断回归斜率是否异质，截距和斜率的差异使用方差分析进行检验。 各器官

样本量大于 １５，满足异速生长方程要求。 作图在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件中完成。

２　 结果与分析

２．１　 油松不同器官的化学计量特性对氮添加的响应

油松叶、茎、根的养分含量对不同氮添加处理表现不同的响应趋势（图 ２）。 随着氮添加浓度的增加，茎 Ｎ
含量表现出显著降低的趋势（Ｐ＜０．０５），根 Ｎ 含量表现出显著增加的趋势（Ｐ＜０．０５），而氮添加处理下叶 Ｎ 含

量均高于对照，但差异不显著。 茎的 Ｐ 含量在 ＬＮ 和 ＭＮ 条件下显著低于 ＣＫ 和 ＨＮ 条件，而根与叶的 Ｐ 含量

变化不显著（Ｐ＞０．０５）。 植物不同器官的 Ｎ ∶Ｐ 对氮添加处理均表现出显著变化。 随着氮添加浓度的增加，根
的 Ｎ ∶Ｐ 显著增加，而叶与茎的 Ｎ ∶Ｐ 在 ＬＮ 条件下显著高于 ＣＫ，在 ＨＮ 条件下显著降低，这与叶、茎在 ＬＮ 条件

下 Ｐ 含量低有关。 整株植物的 Ｎ 含量随着氮添加浓度的增加表现出显著降低的趋势（Ｐ＜０．０５），Ｐ 含量在 ＬＮ
条件下显著低于其他氮添加处理（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。
２．２　 油松不同器官养分异速生长关系对氮添加的响应

在所有氮添加处理中，叶 Ｎ 含量和 Ｐ 含量表现为显著的异速生长关系，与 １．０ 差异显著（Ｐ＜０．００１），标准

主轴（ＳＭＡ）无共同斜率（Ｐ＜０．０５）。 叶在 ＨＮ 条件下的斜率显著小于 ＣＫ、ＬＮ、ＭＮ。 茎的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量不存

在显著的异速生长关系，与 １．０ 差异不显著（Ｐ ＝ ０．０６），Ｎ 含量和 Ｐ 含量标准主轴（ＳＭＡ）有共同斜率为 ０．５８
（Ｐ＝ ０．１９）。 ＣＫ、ＬＮ、ＭＮ、ＨＮ 之间斜率无显著差异，但 Ｙ 轴截距存在显著差异（Ｐ＜０．００１），表现为茎在 ＨＮ 条

件下的截距显著小于 ＣＫ、ＬＮ 和 ＭＮ 条件，表明分配单位含量的 Ｎ 素时，在 ＨＮ 条件下分配的 Ｐ 素更低。 根 Ｎ
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图 ２　 氮添加处理下油松不同器官 Ｎ 与 Ｐ 含量的变化（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎ ±

ＳＥ）

ＣＫ：对照，０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＬＮ ∶低氮，５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＭＮ ∶中氮，１００ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＨＮ ∶高氮，１５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１；不同小写字母表示不同处理间差

异显著 （Ｐ＜０．０５）

图 ３　 氮添加处理下整株植物 Ｎ 与 Ｐ 含量的变化（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（ｍｅａｎ ± ＳＥ）

ＣＫ：对照，０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＬＮ ∶低氮，５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＭＮ ∶中氮，１００ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＨＮ ∶高氮，１５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１；不同小写字母表示不同处理间差

异显著 （Ｐ＜０．０５）
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含量与 Ｐ 含量不存在显著的异速生长关系，与 １．０ 差异不显著（Ｐ＝ ０．８０），根 Ｎ 含量与 Ｐ 含量在不同氮添加下

标准主轴（ＳＭＡ）有共同斜率为 １．３１（Ｐ ＝ ０．８４）。 ＣＫ、ＬＮ、ＭＮ、ＨＮ 处理下的斜率和 Ｙ 轴截距均无显著差异

（表 １）。

表 １　 叶、茎、根养分在不同氮添加浓度下的标准主轴回归分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ、ｓｔｅｍ、ｒｏｏｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ｌｏｇＸ ｌｏｇＹ 器官
Ｏｒｇａｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ Ｒ２ 斜率

Ｓｌｏｐｅ
截距

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

斜率异质性
Ｓｌｏｐｅｓ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ （Ｐ）

截距异质性
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔｙ
（Ｐ）

与假定斜率
１．０ 的差异

Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ｆｒｏｍ ｔｈｅ ａｓｓｕｍｅｄ
ｓｌｏｐｅ ｏｆ １（Ｐ）

ＣＫ ０．９９ ０．９８ａ １．０７

叶
ＬＮ ０．９４ ０．５７ａ １．１４

＜０．０５ — ＜０．００１
ＭＮ ０．９５ ０．４７ａ １．０６

ＨＮ ０．１４ ０．１２ｂ １．０６

ＣＫ ０．８１ ０．６９ ０．８４ａ

ｌｏｇＰ ｌｏｇＮ 茎
ＬＮ ０．９９ ０．１４ ０．６２ａ

０．１９ ＜０．００１ ０．０６
ＭＮ ０．５５ ０．７８ ０．８８ａ

ＨＮ ０．１７ ０．４０ ０．５５ｂ

ＣＫ ０．３６ １．５８ １．２１

根
ＬＮ ０．７０ １．６９ １．３５

０．８４ ０．０７ ０．８０
ＭＮ ０．８６ ０．８５ １．０２

ＨＮ ０．５０ １．３６ １．２７

　 　 ＣＫ：对照，０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＬＮ ∶低氮，５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＭＮ ∶中氮，１００ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１； ＨＮ ∶高氮，１５０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１；不同小写字母表示不同处理间差异显著 （Ｐ＜０．０５）

２．３　 氮添加下不同器官的养分异速生长关系

在所有氮添加梯度下，叶、茎、根 ３ 个器官间的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量表现为显著的异速生长关系，与 １．０ 差异

显著（Ｐ＜０．００１），标准主轴（ＳＭＡ）无共同斜率（Ｐ＜０．００１）。 斜率差异表现为根显著大于茎和叶，表明在分配

单位含量的 Ｐ 素下，根会分配到更多的 Ｎ 素（图 ４；表 ２）。

图 ４　 叶、茎、根 Ｎ 与 Ｐ 异速生长关系

Ｆｉｇ．４　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｌｅａｆ、ｓｔｅｍ、ｒｏｏｔ Ｎ ａｎｄ Ｐ

在对照（ＣＫ）条件下，不同器官间的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量不存在显著的异速生长关系，与 １．０ 差异不显著（Ｐ＝
０．７１），标准主轴（ＳＭＡ）有共同斜率为 ０．９８（Ｐ＝ ０．５３）。 叶、茎、根 ＮＰ 之间斜率无显著差异，但 Ｙ 轴截距存在

显著差异（Ｐ＜０．００１）：根的 Ｙ 轴截距显著大于叶，而叶的 Ｙ 轴截距显著大于茎，表明在分配单位含量的 Ｐ 素

下，根较叶和茎会分配到更多的 Ｎ 素。
在低氮（ＬＮ）条件下，不同器官间的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量表现为显著的异速生长关系，与 １．０ 差异显著（Ｐ＜

０．０１），标准主轴（ＳＭＡ）无共同斜率（Ｐ＜０．０５）。 在油松不同器官间，斜率差异表现为根显著大于茎，茎和叶间

差异不显著，表明在分配单位含量的 Ｐ 素下，根较茎和叶会分配到更多的 Ｎ 素。

７３７　 ２ 期 　 　 　 于江珊　 等：氮添加对天然油松林油松不同器官 Ｎ⁃Ｐ 分配策略的影响 　
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在中氮（ＭＮ）条件下，不同器官间的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量不存在显著的异速生长关系，与 １．０ 差异不显著

（Ｐ＝ ０．０７），标准主轴（ＳＭＡ）有共同斜率为 ０．５２（Ｐ＝ ０．４２）。 各个器官间的斜率差异不显著，但叶的 Ｙ 轴截距

显著大于根和茎。
在高氮（ＨＮ）条件下，不同器官间的 Ｎ 含量与 Ｐ 含量表现为显著的异速生长关系，与 １．０ 差异显著（Ｐ＜

０．０１），标准主轴（ＳＭＡ）有共同斜率为 ０．３２（Ｐ＝ ０．１０）。 各个器官间的斜率差异不显著，但 Ｙ 轴截距在显著差

异（Ｐ＜０．０１）：根的 Ｙ 轴截距显著大于叶显著大于茎（表 ３）。

表 ２　 叶、茎、根养分的标准主轴回归分析

Ｔａｂｌｅ ２ Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ、ｓｔｅｍ、ｒｏｏｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

ｌｏｇＸ ｌｏｇＹ 器官
Ｏｒｇａｎｓ

斜率［９５％
置信区间］

Ｓｌｏｐｅ
［９５％ ＣＩ］

截距［９５％
置信区间］
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
［９５％ ＣＩ］

斜率异质性
Ｓｌｏｐｅｓ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔ （Ｐ）

截距异质性
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔ （Ｐ）

与假定斜率 １．０ 的差异
Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ａｓｓｕｍｅｄ ｓｌｏｐｅ ｏｆ １ （Ｐ）

叶 ０．４３［０．２９，０．６３］ａ １．０８［１．０６，１．１０］

ｌｏｇＰ ｌｏｇＮ 茎 ０．５３［０．３２，０．８７］ａ ０．７６［０．６５，０．８８］ ＜０．００１ — ＜０．００１

根 １．８５［１．２０，２．８５］ｂ １．３８［１．０７，１．６９］

表 ３　 氮添加浓度对叶、茎、根养分的标准主轴回归分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ、ｓｔｅｍ、ｒｏｏｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

ｌｏｇＸ ｌｏｇＹ 器官
Ｏｒｇａｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

斜率
Ｓｌｏｐｅ

截距
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

斜率异质性
Ｓｌｏｐｅｓ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔ （Ｐ）

截距异质性
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

ｈｏｍｏｇｅｎｅｉｔ （Ｐ）

与假定斜率 １．０ 的差异
Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ａｓｓｕｍｅｄ ｓｌｏｐｅ ｏｆ １ （Ｐ）

叶 ＣＫ ０．９８ １．０７ａ

茎 ０．６９ ０．８４ｂ ０．５３ ＜０．００１ ０．７１

根 １．５８ １．２１ｂ

叶 ＬＮ ０．５７ａｂ １．１４

茎 ０．１４ａ ０．６２ ＜０．０５ — ＜０．０１

ｌｏｇＰ ｌｏｇＮ 根 １．６９ｂ １．３５

叶 ＭＮ ０．４７ １．０６ａ

茎 ０．７８ ０．８８ｂ ０．４２ ＜０．００１ ０．０７

根 ０．８５ １．０２ｃ

叶 ＨＮ ０．１２ １．０６ａ

茎 ０．４０ ０．５５ｂ ０．１０ ＜０．００１ ＜０．０１

根 １．３６ １．２７ｃ

３　 讨论

３．１　 氮添加处理下油松各器官氮、磷含量存在差异

本研究以不同氮添加浓度下的油松为研究对象，分析了叶、茎、根的 Ｎ、Ｐ 及其计量比值的动态性变化。
结果发现油松不同器官氮、磷含量对氮添加处理的响应趋势不同。 随着氮添加浓度的增加，根氮含量表现出

显著增加的趋势。 有研究认为，细根是树木生长和生理最活跃的部分之一，与土壤直接接触，氮添加增加了土

壤的氮有效性，因此细根可以从土壤中吸收氮并被根细胞吸收利用［４１］。 此外，油松茎氮含量表现出显著降低

的趋势，而叶氮含量表现出增加趋势但不显著，说明外源氮可能更多被用于油松根的生长，而不是用于油松树

干纵向生长以及获取光照的能力。 这可能是因为油松在该群落已经属于优势种，处于群落上层获取光照的能

力通常高于其他植物，而群落中其他乔木，灌木及草本处于弱势地位，这些植物需要从根部吸收更多的养分含

量，既要用于促进植物生长，更要用于增加叶片养分含量进而提高光合效率。 油松属于深根性树种，本研究中

样地林分平均林龄为 ７５ ａ，由于生长时间较长以及资源配置需要，对元素的需求更多用于满足繁殖和维持呼

８３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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吸代谢，在生长方面的投资相对较小［４２］，这些过程的结合可能导致油松养分用于生根的需求多于用于茎生长

和光照的需求。
茎的磷含量在 ＬＮ 条件下显著降低，而根与叶的磷含量变化不显著。 这可能是因为中国区域大气湿沉降

中的可溶性氮和磷的年平均沉降量分别为 １３．６９ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１和 ０．２１ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ ［４３］，这种不平衡的氮磷沉积可

能加剧生态系统磷的限制。 叶片和根作为植物生理代谢活跃的场所，在 Ｎ 添加条件下需最大限度地维持 Ｐ
含量稳定性，而茎作为木本植物体内最重要的养分库，在土壤有效 Ｐ 不足导致植物 Ｐ 限制时向叶、根等其他

器官输送 Ｐ 养分［４４］，以满足其他器官的生理活动及代谢需求。 这与 Ｄｅｎｇ［４５］等综述研究的结果相一致，即地

上部分的茎和枝的磷含量在氮添加处理下减少的程度最大。 植物茎在氮沉降下对 Ｐ 养分再分配这一方式减

少根对土壤有效 Ｐ 的吸收依赖性。 与低氮、中氮条件相比，高氮下茎的 Ｐ 含量显著增加，可能高氮条件会刺

激磷酸盐酶活性并促进土壤磷的利用率进而促进植物对磷的吸收［４６］，储存在作为植物养分储存的器官茎中。
茎的生物量明显大于叶和根，所占比重较大，当其 Ｎ、Ｐ 含量在低氮条件下显著降低时将直接导致油松整体

Ｎ、Ｐ 含量显著下降。 在植物根、茎、叶生理活动的运作过程中，植物叶片氮磷相互作用，能对外界环境的变化

做出积极的响应，因此根据植物叶片氮磷含量判断生境营养状况是生态化学计量学的重要部分［４７］。 连续四

年氮添加对叶片养分含量没有显著影响，说明油松对氮需求不那么旺盛，未能将土壤中的氮转化成生长所必

需的营养成分，也进一步说明磷是该地区的限制元素。 本研究结果与一项全球综合研究类似，该研究揭示了

在氮沉降持续增加的情况下，磷的限制将加剧［４］。
叶片 Ｎ ∶Ｐ 反映植物营养状况和判断其受养分限制情况的重要指标，Ｎ ∶Ｐ＞１６ 表示植物生长主要受 Ｐ 限

制，而 Ｎ ∶Ｐ＜１４ 时，主要受 Ｎ 限制，当 １４＜Ｎ ∶Ｐ＜１６ 时，则植物生长受到二者的共同限制［４８］。 也有人认为较低

的 Ｎ ∶Ｐ 表示植物受到 Ｎ 的限制，而较高的 Ｎ ∶Ｐ 意味着植物受到 Ｐ 的限制［４９］。 低氮处理下叶的 Ｎ ∶Ｐ 要显著

高于其他处理，表明低氮处理下油松更容易受到 Ｐ 的限制。
３．２　 各器官的 Ｎ⁃Ｐ 分配策略在不同氮添加处理间存在显著变化

在吸收养分的过程中，植物的不同器官采用不同的适应策略来分配 Ｎ，Ｐ 元素以优化其生长并适应不断

变化的环境［５０］。 我们的研究中，油松叶片的氮含量和磷含量在不同氮添加浓度下表现出显著的异速生长关

系，说明油松分配叶的磷含量的增加速度是要大于氮含量的，这可能跟叶片属于代谢功能主导的组织，养分循

环速率快相关。 茎的氮含量与磷含量在每个氮添加下没有显著的异速生长关系，氮含量与磷含量之间具有共

同斜率但不存在共同截距，在高氮条件下，Ｙ 轴截距显著小于其他条件，说明植物对茎基于单位磷含量分配的

氮含量显著降低，同样叶在高氮下的氮与磷斜率显著小于其他氮添加处理下的斜率。 可能跟持续的氮添加加

剧了叶与茎器官中氮与磷之间不平衡相关。 这揭示了植物细胞中生化反应的机制：当氮含量增加时，磷含量

消耗的更快，以确保蛋白质或酶的快速合成［５１］。 表明过量的氮会导致植物对器官的养分分配率的降低。 相

反，油松分配给根的氮含量与磷含量在不同氮浓度处理下表现出等速生长关系，说明根在 Ｎ，Ｐ 养分关系中的

变化速率具有一致性，在每个氮添加处理下油松分配给根基于磷含量的氮含量增加速度始终维持着一个平衡

性（表 １）。
Ｎ⁃Ｐ 的异速生长是森林植物在器官水平上分配这些元素以协调植物养分分配的重要机制［５０］。 油松在氮

添加处理下，不同器官之间的氮磷分配率存在显著差异，这反映了油松不同器官氮磷分配策略的差异。 分别

比较四个氮处理下的氮磷分配率的变化，发现在分配单位含量的磷含量时，根比茎和叶会分配更多的氮元素。
作为地下最具生理活性的器官［５２］，细根通过较大的比根长或与菌根真菌结合来实现较大的吸收表面积和更

有效的养分吸收。 并且由于地下环境更加复杂，通常认为根具有较高的元素可塑性以适应复杂的环境（元素

可塑性假设） ［５０］。 低氮（ＬＮ）条件是油松生长的最佳环境，因为叶、茎、根三个器官的氮磷含量斜率存在异质

性，并且斜率存在显著的异速生长关系，植物生长表现为对 Ｐ 的快速分配。 在低氮条件下，可以适当增加土

壤中有效氮的含量，促进叶片的光合效率［５３］，向植物的地上部分分配更多的生物量，缓解地下资源的

限制［５４］。

９３７　 ２ 期 　 　 　 于江珊　 等：氮添加对天然油松林油松不同器官 Ｎ⁃Ｐ 分配策略的影响 　
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综上所述，在氮添加处理下，不同器官的养分含量随氮添加浓度的变化而变化。 过量氮添加导致植物对

叶和茎基于单位磷含量分配的氮含量显著降低，分配根基于磷含量的氮含量增加速度始终维持着一个平衡

性。 在氮添加处理下，根比茎和叶在分配单位含量的磷含量时会分配更多的氮含量。 在低氮条件下，根、茎、
叶三个器官氮磷分配的异速生长关系存在显著差异，其生长表现为对 Ｐ 的快速分配。 最后，不同器官的 Ｎ⁃Ｐ
异速生长关系随氮添加浓度的变化而变化反映了油松的不同器官对氮沉降具有差异性的适应策略。 我们的

研究为从整株植物的角度理解环境变化下不同器官的 Ｎ⁃Ｐ 养分分配策略提供了科学依据。
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ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１７， １２０（６）： ９３７⁃９４２．
［５０］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈ， Ｈｅ Ｎ Ｐ， Ｌｉｕ Ｃ Ｃ， Ｘｕ Ｌ， Ｙｕ Ｑ， Ｒ Ｙ Ｇ． Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌａｎｔｓ． Ｏｉｋｏｓ， ２０１８， １２７（１０）：

１５０６⁃１５１４．
［５１］ 　 Ｋｅｒｋｈｏｆｆ Ａ Ｊ， Ｆａｇａｎ Ｗ Ｆ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ｅｎｑｕｉｓｔ Ｂ Ｊ． Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ

ｐｌａｎｔｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， ２００６， １６８（４）： Ｅ１０３⁃Ｅ１２２．
［５２］ 　 ＭｃＣｏｒｍａｃｋ Ｍ Ｌ， Ｇｕｏ Ｄ Ｌ， Ｉｖｅｒｓｅｎ Ｃ Ｍ， Ｃｈｅｎ Ｗ Ｌ， Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ Ｄ Ｍ， Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ Ｃ Ｗ， Ｌｉ Ｌ， Ｍａ Ｃ Ｇ， Ｍａ Ｚ Ｑ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ，

Ｚａｄｗｏｒｎｙ Ｍ， Ｚａｎｎｅ Ａ． Ｂｕｉｌｄｉｎｇ ａ ｂｅｔｔｅｒ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ： ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｒｏｏｔ⁃ｔｒａｉｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ．
Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１７， ２１５（１）： ２７⁃３７．

［５３］ 　 Ｏｒｄｏñｅｚ Ｊ Ｃ， Ｖａｎ Ｂｏｄｅｇｏｍ Ｐ Ｍ， Ｗｉｔｔｅ Ｊ Ｐ Ｍ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ， Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ａｅｒｔｓ Ｒ． Ａ ｇｌｏｂａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ， ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ
ｍｅａｓｕｒｅｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ． Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， ２００９， １８（２）： １３７⁃１４９．

［５４］ 　 Ｌａｎ Ｚ Ｃ， Ｂａｉ Ｙ Ｆ． Ｔｅｓｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｎ⁃ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ ｉｎ ａ ｓｅｍｉａｒｉｄ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ ｇｒａｓｓｌａｎｄ： ｃｒｉｔｉｃａｌ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ａｎｄ
ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ． Ｐｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌ Ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１２， ３６７ （ １６０６）：
３１２５⁃３１３４．

１４７　 ２ 期 　 　 　 于江珊　 等：氮添加对天然油松林油松不同器官 Ｎ⁃Ｐ 分配策略的影响 　


