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隔离降雨对马尾松针叶非结构性碳水化合物和碳、氮、
磷的影响

林　 恬１ꎬ２ꎬ郑怀舟２ꎬ∗ꎬ朱锦懋２

１ 福建工程学院生态环境与城市建设学院ꎬ福州　 ３５０１１８

２ 福建师范大学福建省植物生理生态重点实验室ꎬ福州　 ３５０００７

摘要:植物叶片中的非结构性碳水化合物(ＮＳＣ)和碳(Ｃ)、氮(Ｎ)、磷(Ｐ)含量可反映植物和生态系统对水分亏缺环境的响应及

适应程度ꎮ 以福建省长汀县 ２５ａ 马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)为对象ꎬ原位观测分析了 ３ 年持续 １００％隔离降雨对成年马尾松针叶

ＮＳＣ 与 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的影响ꎮ 结果表明:(１)持续隔离降雨导致马尾松针叶 ＮＳＣ 含量先显著增加后减少ꎬ最终导致针叶 ＮＳＣ 含量季

节变化消失ꎻ且针叶可溶性糖含量、可溶性糖 /淀粉比值在后期显著增加ꎻ(２)持续隔离降雨使马尾松针叶 Ｎ 含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ
均表现为前期与对照组差异不显著ꎬ后期显著高于对照组ꎻ(３)马尾松针叶 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 与土壤水分

含量呈显著或极显著相关ꎬ且均与 Ｐ 含量显著或极显著相关ꎬ与 Ｎ 素无相关性ꎮ 以上研究结果表明ꎬ随着土壤水分含量的持续

减少马尾松可通过调整针叶中 ＮＳＣ 含量的积累及分配和提高针叶 Ｎ、Ｐ 含量来适应缺水环境ꎬＰ 含量的增加对 ＮＳＣ 含量波动及

可溶性糖和淀粉的相互转化起促进作用ꎮ
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植物组织中非结构性碳水化合物(ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓꎬＮＳＣ)组分含量及碳(Ｃ):氮(Ｎ):磷(Ｐ)化
学计量比可代表植物的碳收支平衡ꎬ并能从营养角度探究不同环境条件下植物生理变化及其适应机制[１]ꎮ
ＮＳＣ 主要由可移动的可溶性糖以及不可移动的淀粉组成[２—３]ꎬ二者在一定条件下相互转化的机制能有效反映

植物碳吸收(光合作用)和碳消耗(生长和呼吸)的关系ꎬ为植物抵御胁迫环境的关键[４]ꎮ Ｎ 和 Ｐ 是植物生命

活动主要限制因子ꎬ因与光合过程密切相关制约着 ＮＳＣ 的产生和分配[５]ꎮ 大量研究表明ꎬ植物体内约 ７５％的

无机 Ｎ 集中于叶绿体中[６]ꎬ光合速率随叶 Ｎ 含量的增加明显提高ꎬ叶 Ｎ 含量与 ＮＳＣ 的固定同化能力呈正相

关[７]ꎻＰ 元素与植物净光合速率密切相关影响 ＮＳＣ 的合成[８]ꎮ 因此ꎬ研究植物光合作用主要场所叶 ＮＳＣ 与

Ｃ、Ｎ、Ｐ 的个体效应及交互作用ꎬ有助于揭示植物在胁迫环境下的生长策略及其对环境的响应和适应机制[８]

根据第五次 ＩＰＣＣ 评估报告预测ꎬ未来 ３０ 年位于低纬度的中国亚热带地区平均年降雨量会减少[９]ꎮ 降

雨量作为森林生态系统中最为主要的环境驱动因素[１０]ꎬ 其减少会使树木生长衰退甚至死亡ꎬ严重削弱森林

生态系统固碳能力[１１]ꎮ 因此ꎬ在中国亚热带地区开展隔离降雨条件下先锋树种的生理生态特性研究ꎬ对于预

测未来气候条件下树木基于碳水化合物的养分供应情况极具价值ꎮ 然而ꎬ目前对于此方面的研究大都集中在

干旱、半干旱、温带地区以短期幼苗盆栽控水试验为手段开展[１２—１３]ꎬ缺乏对亚热带地区成年树种长期原位控

水研究ꎬ无法真实反映缺水环境下亚热带森林先锋树种的生理生态过程ꎮ
福建省长汀县是我国亚热带地区水土流失最为严重的区域ꎬ土壤养分贫瘠ꎬ贮水能力极差ꎬ水分和养分耦

合共同制约该退化生态系统植被的生长、分布[１４]ꎮ 马尾松作为当地主要先锋树种ꎬ通过不断调节自身的生理

过程形成大量有别于其他区域的树高年增长仅为 ５—２５ ｃｍ 的“小老头松”ꎬ对其开展生存适应研究具有重要

的科学意义[１５]ꎮ 本研究以长汀县河田镇来油坑村红壤侵蚀区 ２５ａ 马尾松为研究对象ꎬ在 ３ 年持续 １００％隔离

降雨试验过程中通过测定与分析土壤水分含量变化对成年马尾松针叶 ＮＳＣ、Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其相互关系的影

响ꎬ 尝试回答以下问题(１)持续隔离降雨对 ＮＳＣ、Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响ꎬ它们之间的关系如何? (２)马尾松在抵

御胁迫过程中的主要促进因子是什么? 以此来评价马尾松的保水能力与抗旱性ꎬ尝试为该地区在未来气候变

化下人工林抚育管理、植被恢复和生态重建提供理论支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验地概况

试验地在福建省长汀县河田镇来油坑村(１１６°１８′—１１６°３１′Ｅꎬ ２５°３３′—２５°４８′Ｎꎻ ３１０ ｍ ａｓｌꎻ图 １)ꎬ位于

武夷山脉南麓ꎬ属中亚热带湿热季风气候ꎬ干湿两季分明ꎮ 该区域内多为丘陵、低山地形ꎬ土壤类型以红壤为

主ꎬ抗侵蚀能力弱ꎮ 现有主要植被为马尾松“小老头林”ꎬ占区内森林面积的 ５８％ꎬ并伴生灌丛、荒草坡等ꎬ植
被结构单一ꎮ 试验地内有自动气象站(Ｍｏｎｉｔｏｒ Ａｕｔｏｍａｔｉｃ Ｗｅａｔｈｅｒ Ｓｔａｔｉｏｎꎬ ＩＣＴꎬ ＡＵＳ)对空气温度、降雨量、土
壤温度的数据进行记录ꎮ 利用研究期(２０１３ 年 ４ 月 １ 日至 ２０１６ 年 １ 月 ３１ 日)内的降雨量和温度的线性关系

作 Ｂａｇｎｏｕｌｓ￣Ｇａｕｓｓｅｎ 生物气候图 (图 ２)ꎬ如图所示降雨主要集中于每年的 ５ 月到 ９ 月ꎬ年平均降雨量

１４８１ ｍｍꎮ 该地区的年均气温为 １７.５—１８.８℃ꎬ极端日最低气温为－７.８℃、最高温度为 ３９.８℃ꎮ
１.２　 供试材料和试验设计

试验地位于海拔 ３３３ ｍ、西南朝向、坡度达 ３０°的小山丘上ꎬ设置 ４ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的试验单元ꎮ 该区域内

２４６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

图 １　 长汀县河田镇地理位置

Ｆｉｇ.１　 Ｍａｐ ｏｆ ＨｅＴｉａｎ ｒａｎｇｅ ａｎｄ ｉｔｓ ａｄｊａｃｅｎｔ ａｒｅａ

图 ２　 长汀 Ｂａｇｎｏｕｌｓ￣Ｇａｕｓｓｅｎ 生物气候图

Ｆｉｇ.２　 Ｂａｇｎｏｕｌｓ￣Ｇａｕｓｓｅｎ ｂｉｏ￣ｃｌｉｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｉｎ Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

共有 ４２ 棵 ２０ 世纪 ９０ 年代通过飞机播种而长成的、树龄为 ２５ａ、长势大小较为均一、平均胸径、树高、针叶长分

别为 ４.２ ｃｍ、２.４ ｍ、８.５ ｃｍ 的成年马尾松“小老头松”ꎮ 选取 ４ 个试验单元中的 ２ 个进行隔离降雨处理作为处

理组ꎬ为避免坡度的影响ꎬ一个位于上坡位、一个位于下坡位ꎮ 通过在处理组上方 ４ ｍ 高处设置镀锌管支撑的

无 ＵＶ 涂层透明波浪瓦(透光率 ９０％)达到顶端减雨目的ꎮ 同时ꎬ根据对试验地马尾松取样发现其主根深达

２ ｍꎬ但侧根多分布于 ８０ ｃｍ 以上ꎬ故在处理组试验地四周挖有 ８０ ｃｍ 深的导水凹槽ꎬ并在其内固定铝板避免

外来径流水分渗入土壤ꎬ见图 ３ꎮ 对照组维持自然状态不做任何处理接受全自然降雨ꎮ
１.３　 采样方法

在连续隔离降雨 １１５ 天后ꎬ从 ４ 个试验单元中各随机选取 ３ 株长势、大小相对一致的马尾松(ｎ＝ １２)ꎮ 随
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图 ３　 试验地现场

Ｆｉｇ.３　 Ａｃｔｕａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

后根据试验地的主要物候节律确定 ３ 年研究期内的其

他取样日期ꎬ具体安排如下:隔离降雨后第 １１５ 天(夏
末)、第 １８５ 天(秋季)、第 ２５６ 天(冬季)、第 ３３２ 天(春
季)、第 ４６７ 天(夏末)、第 ５４２ 天(秋季)、第 ６３８ 天(冬
季)、第 ７３８ 天(春季)、第 ８６１ 天(夏末)、第 ９４１ 天(秋
季)及第 １０３２ 天(冬季)ꎮ 于每个采样日上午 ９:００—
１１:００ 从选定样树树冠东、南、西、北四个方向获取完全

暴露于阳光下带有健康针叶的枝条各 １ 枝ꎬ在其上选取

长度在 ８.３—８.６ ｃｍ 的针叶作为样品ꎮ 所有样品立刻至

于冰盒中(０—４ ℃)带回实验室做前期处理ꎬ以 ８００ Ｗ
微波处理 ５ ｍｉｎ 降低酶活ꎬ接着在 ６５ ℃下持续干燥４８ ｈ
直至恒重ꎮ 最后用小型球磨机(ＴｉｓｓｕｅｌｙＳｅｒ￣ ２４ꎬ上海ꎬ中国)研磨成细粉ꎬ放置在干燥处ꎬ以备后续分析ꎮ
１.４　 测定方法

采用时域土壤水分计(Ｔｒｉｍｅ￣Ｔ３ Ｍｏｉｓｔｕｒｅ Ｍｅｔｅｒꎬ ＩＭＫＯꎬ ＧＥＲ)ꎬ测定距离地面 ８０ ｃｍ 深土壤体积含水量ꎮ
利用露点水势仪 ＷＰ４ (Ｄｅｃａｇｏｎ Ｄｅｖｉｃｅꎬ Ｐｕｌｌｍａｎꎬ ＷＡꎬ ＵＳＡ)测定马尾松针叶水势(Ψｄ)ꎮ 以改良的蒽酮比色

法测定植物可溶性糖和淀粉的含量[１６]ꎮ Ｃ、Ｎ 含量的测定利用 ＣＮ 元素分析仪(Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬＩＩＩꎬ ＧＥＲ)ꎮ
Ｐ 含量的测定先采用 ＨＮＯ３—Ｈ２Ｏ２混合酸体系消解法处理植物样品ꎬ后利用连续流动分析仪(Ｓｋａｌａｒ Ｓａｎ＋＋ꎬ
ＮＥＤ)测得ꎮ
１.５　 数据处理方法

本研究所有数值以平均值±标准差( ｎ ＝ ６)表示ꎮ 数据分析在 ＳＰＳＳ １９.０ 软件中进行ꎬ采用方差分析

(ＡＮＯＶＡ)研究不同处理及不同时间对 ＮＳＣ 及其相关组分(可溶性糖、淀粉)含量、Ｃ 含量、Ｎ 含量、Ｐ 含量的

影响ꎻ单因素方差(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)分析不同处理、不同时间上述指标的差异ꎻ单线性回归模型(Ｓｉｎｇｌｅ ｌｉｎｅａｒ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ)比较 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、淀粉含量及可溶性糖与淀粉的比值与土壤含水量的关系ꎮ 统计显

著性检验表述如下:Ｐ<０.０１ 为极显著ꎻＰ<０.０５ 为显著ꎮ 相关图谱制作在 Ｏｒｉｇｉｎａｌ ８.０ 中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 土壤水分含量及马尾松针叶 Ψｄ 对隔离降雨的响应

试验地 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量如图 ４ꎮ 从图 ４ 中可知ꎬ对照组土壤水分含量呈极显著的季节变化趋势

(平均值 ３０.８５％ꎻ变异系数 ８.７１％ꎻＰ<０.０１)ꎬ波谷出现于第 １８５ 天和第 ６３８ 天分别为 ２０１３ 年的秋季及 ２０１４
年冬季ꎻ 处理组土壤水分含量表现为随隔离降雨时间的延长而持续下降(平均值 １７.３１％ꎻ变异系数１０.４４％)ꎬ
其值极显著低于对照组(Ｐ<０.０１)ꎬ平均含量差异达 １３.５４％ꎬ表明处理组土壤已出现水分亏缺[１７]ꎮ

图 ５ 为隔离降雨第 １ 年马尾松针叶 Ψｄ 的动态变化图ꎮ 结果表明:在 ０—３３２ 天内对照组马尾松针叶 Ψｄ
呈现出一定的季节变化趋势ꎬ而处理组马尾松针叶 Ψｄ 则表现出随土壤水分含量的下降而逐渐下降ꎬ二者呈

显著正相关(Ｐ<０.０５ꎻＲ２ ＝ ０.９４７６)ꎮ 处理组马尾松针叶 Ψｄ 在研究期内平均值为－３.７３ ＭＰａ 显著低于对照组

(－２.８０ ＭＰａꎻＰ<０.０５)ꎮ 可见ꎬ在土壤水分亏缺时研究区马尾松能以针叶水势下降ꎬ增加吸水能力[１８]ꎮ
２.２　 隔离降雨对马尾松针叶 ＮＳＣ 含量的影响

如图 ６ 所示ꎬ研究期内不同处理马尾松针叶 ＮＳＣ 含量动态变化过程明显不同ꎬ其中对照组呈现出极显著

的季节变化过程(Ｐ<０.０１)ꎬ２０１３ 年(１９４.９４ ｍｇ / ｇ)、２０１４ 年(２０９.４０ ｍｇ / ｇ)峰值均位于秋季ꎬ２０１５ 年峰值稍有

差异位于夏季(１９１.０３ ｍｇ / ｇ)ꎮ 处理组因持续隔离降雨季节变化消失ꎬ呈现出从第 １１５—５４２ 天显著增加

８９.７３％(变异系数:２１.１９％ꎬＰ<０.０５)ꎬ第 ５４２—１０３２ 天减少 １４.７％(变异系数:３.２９％)的动态变化过程ꎬ该变

化过程与处理组 ８０ｃｍ 土层土壤水分含量呈极显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎮ 处理组马尾松针叶平均可溶性糖含量
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图 ４　 试验地 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量

Ｆｉｇ.４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ８０ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔ ｓｉｔｅ

图 ５　 水分亏缺对马尾松叶水势的影响

　 Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ ｏｆ

Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｎｅｅｄｌｅｓ　

为(９７.２１ ｍｇ / ｇ)高于对照组(８９.９８ ｍｇ / ｇ)８.０２％ꎬ动态

变化过程表现为:隔离降雨前期(第 １１５—２５６ 天)处理

组显著低于对照组(Ｐ<０.０５)ꎻ第 ２５６—１０３２ 天明显上

升ꎬ该区间内处理组马尾松针叶可溶性糖含量均高于对

照组ꎬ且在第 ３３２ 天、第 ７３８ 天、第 ９４１ 天出现显著或极

显著差异(Ｐ<０.０５ꎻＰ<０.０１)ꎮ 处理组马尾松针叶淀粉含

量平均值(８６.７０ ｍｇ / ｇ)略低于对照组(８８.８９ ｍｇ / ｇ)ꎮ 此

外ꎬ反映马尾松针叶 ＮＳＣ 组分含量分配策略的可溶性

糖 /淀粉ꎬ在处理组中表现为先增加后减少(第 １１５—４６７
天)ꎬ后期显著增加(第 ４６７—１０３２ 天ꎬ Ｐ<０.０５ꎬ表 １)ꎬ说
明随土壤水分含量的减少ꎬ研究区马尾松的适应策略是

通过在隔离降雨前期针叶可溶性糖和淀粉含量协同增

加ꎬ后期将淀粉水解转化成可溶性糖以调节细胞内的水

势ꎬ应对土壤水分亏缺ꎮ

表 １　 隔离降雨过程马尾松针叶可溶性糖 /淀粉

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｔｏ ｓｔａｒｃｈ ｉｎ Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｎｅｅｄｌｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

天数 Ｄａｙ １１５ １８５ ２５６ ３３２ ４６７ ５４２ ６３８ ７３８ ８６１ ９４１ １０３２

季节 Ｓｅａｓｏｎ ＬＳ Ａ Ｗ Ｓ ＬＳ Ａ Ｗ Ｓ ＬＳ Ａ Ｗ

处理组 Ｄｒｏｕｇｈｔ 比值 ０.８１ ０.９６ ２.１９ １.７８ ０.７６ ０.７４ １.２１ １.２９ ０.９４ １.４０ １.７０

标准差 ０.０９ ０.１０ ０.３３ ０.３０ ０.１４ ０.１９ ０.２１ ０.３６ ０.１２ ０.４０ ０.３６

对照组 Ｃｏｎｔｒｏｌ 比值 ０.６９ １.００ ２.０２ １.４５ １.０６ ０.７９ １.４２ １.２２ ０.９１ ０.８４ １.５３

标准差 ０.１７ ０.１４ ０.４０ ０.１４ ０.１７ ０.１５ ０.２５ ０.３１ ０.１２ ０.０６ ０.３４

　 　 ＬＳ:夏末 ｌａｔｅ ｓｕｍｍｅｒꎻＡ:秋季 ａｕｔｕｍｎꎻＷ:冬季 ｗｉｎｔｅｒꎻＳ:春季 ｓｐｒｉｎｇꎻ ＳＤ: 标准差 ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

２.３　 隔离降雨对马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量和化学计量比的影响

研究期内不同处理马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量动态变化过程如图 ７ 所示ꎮ 处理组针叶 Ｎ、Ｐ 含量在持续隔

离降雨前期(第 １１５—５４２ 天)低于对照组差异不显著ꎬ后期(第 ５４２—１０３２ 天)显著高于对照组(Ｐ<０.０５)ꎬ上
升幅度达 ２３.６％和 １０.４％ꎬ这与大多数研究认为的当土壤水分含量下降时ꎬ植物会以增加叶 Ｎ 和 Ｐ 含量来提

高水分利用效率的结论一致[１３ꎬ １９]ꎮ 对照组针叶 Ｎ、Ｐ 含量均呈现出显著的季节变化(Ｐ<０.０５)ꎬ但针叶 Ｎ 含量
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图 ６　 隔离降雨对马尾松针叶 ＮＳＣ 及其组分含量的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ

与 Ｐ 含量的协同效应消失ꎮ 其中ꎬＮ 含量表现为 ２０１３、２０１４ 年峰值位于秋季ꎬ２０１５ 年位于夏季ꎬ均为当年土

壤水分含量的谷底ꎻＰ 含量则表现为从 ２０１３—２０１６ 年峰值均位于研究当年的夏季ꎮ 上述结果反映出在亚热

带红壤严重侵蚀区ꎬ先锋植物马尾松针叶 Ｎ、Ｐ 含量易受土壤水分含量的影响ꎮ 而不同处理针叶 Ｃ 含量相对

稳定ꎬ受季节变化和土壤水分含量减少影响均不明显ꎮ
由表 ２ 可知ꎬ３ 年研究期内对照组马尾松针叶 Ｃ ∶Ｎ 比值均出现从夏季到秋季显著下降的现象(Ｐ <０.０５)ꎬ

这与光合产物积累有关ꎻ而从秋季到冬季显著上升(Ｐ <０.０５)ꎬ则与马尾松针叶 Ｎ 存在体内转移导致针叶 Ｎ
含量下降有关ꎮ 张秋芳等[２０]发现马尾松凋落针叶和 １ 年龄针叶之间的 Ｎ 转移率均值可达 ３６.９％ꎮ 表 ２ 还表

明ꎬ对照组马尾松针叶 Ｃ ∶Ｎ 比值在 ２０１３ 和 ２０１４ 年最低点位于秋季(第 １８５ 天和第 ５４２ 天)ꎬ２０１５ 年最低点出

现在春季(第 ７３８ 天)ꎬ而上述时间节点均为 Ｎ 含量的峰值点ꎬ经相关分析证实针叶 Ｃ ∶Ｎ 比值与针叶 Ｎ 含量

呈极显著负相关(Ｐ <０.０１)ꎬ与针叶 Ｃ 含量相关性不显著ꎮ 处理组针叶 Ｃ ∶Ｎ 比值的平均值为 ４８.３０(变化范围

３７.４７—５４.２４)ꎬ与对照组(５４.８８ꎬ变化范围 ４４.５８—６５.２５)相比显著下降(Ｐ<０.０５)ꎬ分析原因认为研究区马尾

松能通过较低的 Ｃ ∶Ｎ 比值减缓生长以适应缺水环境ꎬ该结论与 Ｌｕ 等[２１] 对青杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｔｈａｙａｎ)的干旱胁

迫适应研究结论一致ꎮ
从表 ２ 还可以看出ꎬ对照组马尾松针叶 Ｎ ∶Ｐ 比值在 ２０１３ 年、２０１４ 年峰值位于第 １８５ 天、第 ５４２ 天均为研

究当年的秋季ꎻ但 ２０１５ 年峰值位于第 ７３８ 天为研究当年的春季ꎬ该结果符合植物最大化生长效率模式[２２]ꎬ即
在生长季初、末期具有较高的 Ｎ ∶Ｐ 比值ꎬ在生长季中 Ｎ ∶Ｐ 比值较低ꎮ 表 ２ 还发现ꎬ处理组马尾松针叶 Ｎ ∶Ｐ 比

值在隔离降雨前期(第 １１５—４６７ 天)与对照组差异不显著ꎻ在后期(第 ６３８—１０３２ 天)显著高于对照组(Ｐ<
０.０５)ꎮ 说明在隔离降雨后期ꎬ处理组马尾松针叶以 Ｎ ∶Ｐ 比值显著升高降低生长速率抵御水分胁迫[２３]ꎮ
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图 ７　 隔离降雨对马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响

Ｆｉｇ.７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｒａｉｎｆａｌｌ ｏｎ ｔｈｅ Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ

表 ２　 隔离降雨过程马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃꎬ Ｎꎬ ａｎｄ Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｎｅｅｄｌｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ

天数 Ｄａｙ １１５ １８５ ２５６ ３３２ ４６７ ５４２ ６３８ ７３８ ８６１ ９４１ １０３２

季节 Ｓｅａｓｏｎ ＬＳ Ａ Ｗ Ｓ ＬＳ Ａ Ｗ Ｓ ＬＳ Ａ Ｗ

Ｃ ∶Ｎ 处理组 比值　 ５２.２７ ５１.８１ ４９.６５ ５３.３８ ５４.２４ ４９.４８ ４８.１１ ３９.８２ ４２.６３ ５２.４３ ３７.４７

标准差 １.８４ ４.７１ ２.１９ ２.４４ ３.５０ ４.２５ ２.２６ ２.０７ ３.２５ ５.００ ０.４９

对照组 比值　 ６２.４７ ４９.７６ ５７.２８ ５３.５４ ４６.４２ ４４.５８ ５７.２２ ４６.２５ ６５.２５ ５７.８５ ６３.１１

标准差 ２.４７ ６.７７ ３.３３ ４.９５ ３.９７ ２.３７ ２.７９ ６.７２ ４.１２ ８.４７ ２.４４

Ｎ ∶Ｐ 处理组 比值 　 １９.０７ １６.８３ １７.５０ １７.９４ １７.６７ １５.２３ １６.２３ １８.０６ １４.５２ １６.００ １５.３１

标准差 ０.７９ ０.９１ ０.８５ ０.３４ ０.６１ ０.１２ ０.８６ ０.２８ ０.６３ ０.２６ ０.５０

对照组 比值　 １４.３０ １９.７０ １５.４３ １６.６５ １６.７２ ２２.１０ １５.８６ １６.７７ １０.８５ １４.２０ １０.４７

标准差 ０.５６ ０.７８ ０.６２ ０.５８ ０.５６ ０.５８ ０.４２ ０.４６ ０.４１ ０.６８ ０.７７

　 　 ＬＳ:夏末 ｌａｔｅ ｓｕｍｍｅｒꎻＡ:秋季 ａｕｔｕｍｎꎻＷ:冬季 ｗｉｎｔｅｒꎻＳ:春季 ｓｐｒｉｎｇꎻ ＳＤ: 标准差 ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

２.４　 隔离降雨过程中马尾松针叶功能性状、土壤水分含量的相关性分析

将处理组 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量与马尾松针叶的 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、淀粉含量、可溶性糖 /淀粉

比值、Ｃ 含量、Ｎ 含量、Ｐ 含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 进行相关性分析ꎬ结果如图 ８ 所示ꎮ 图 ８ 中发现土壤水分含量仅与针

叶可溶性糖、Ｐ 含量呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎻ 与针叶 Ｎ ∶Ｐ 呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎻ与针叶 ＮＳＣ 含量呈极显

著负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ其余均无显著相关性ꎮ 将对照组 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量与对照组马尾松针叶上述指

标进行相关性分析ꎬ均无显著相关性ꎮ 这表明ꎬ马尾松针叶可溶性糖、ＮＳＣ 及 Ｐ 含量会随土壤水分含量的降

低而极显著或显著升高ꎻＮ ∶Ｐ 随土壤水分含量的减少显著降低ꎮ 显然ꎬ马尾松针叶可溶性糖、ＮＳＣ、Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 是

７４６７　 １８ 期 　 　 　 林恬　 等:隔离降雨对马尾松针叶非结构性碳水化合物和碳、氮、磷的影响 　
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亚热带红壤严重侵蚀区先锋树种适应水分亏缺环境的敏感响应指标ꎮ
进一步对不同处理的马尾松针叶可溶性糖含量、ＮＳＣ 含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 进行相关性分析ꎬ发现在对照组

中仅 ＮＳＣ 含量和可溶性糖含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬＰ 含量与 Ｎ ∶Ｐ 呈极显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ其余均无

显著相关性ꎮ 而在处理组中 ＮＳＣ 含量与可溶性糖含量、Ｐ 含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬＮＳＣ 含量与 Ｎ ∶Ｐ 呈

极显著负相关(Ｐ<０.０１ꎬ图 ９)ꎬＰ 含量与 Ｎ ∶Ｐ 呈极显著负相关(Ｐ<０.０１ꎬ图 ９)ꎮ 这表明在长汀红壤侵蚀区ꎬ先
锋树种马尾松在缺水条件下 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、Ｎ ∶Ｐ 的动态变化过程更易受针叶 Ｐ 含量的影响ꎮ

图 ８　 处理组马尾松针叶 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 与 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量相关性分析

Ｆｉｇ.８　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎬ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ Ｐ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｎ ∶Ｐ ｉｎ ｎｅｅｄｌｅｓ ｗｉｔｈ ｄｅｅｐ ｓｏｉｌ (８０ ｃｍ) ｍｏｉｓｔｕｒｅ

ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｇｒｏｕｐ

图 ９　 处理组马尾松针叶 ＮＳＣ 含量与 Ｎ ∶Ｐ、Ｐ 含量的相关性分析

Ｆｉｇ.９　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＮＳＣ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ Ｎ ∶Ｐꎬ Ｐ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ Ｐ.ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｇｒｏｕｐ
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３　 讨论

３.１　 持续隔离降雨对马尾松针叶 ＮＳＣ 含量的影响

水分是植物生长发育的主要限制性因素ꎬ植物在缺水环境下可通过一系列生理、生化反应来调节自身代

谢过程ꎬ以减轻胁迫威胁、维持正常生长发育及生理代谢[２４]ꎮ 如在缺水环境下ꎬ植物体 ＮＳＣ 的存储转化机制

即可溶性糖和淀粉的组成比例及动态变化可帮助植物维持主要功能(生长、呼吸、繁殖等) [２５]ꎮ 在本次长达

１０３２ 天的研究期内ꎬ处理组 ＮＳＣ 含量、可溶性糖含量、淀粉含量的动态变化过程与对照组较为明显的季节变

化过程产生显著差异ꎬ其中表现最为明显的是处理组马尾松针叶 ＮＳＣ 含量ꎬ其在隔离降雨前期显著增加后期

略微下降ꎬ这一结果与 ＭｃＤｏｗｅｌｌ 等[２６]的研究结论一致ꎮ 分析原因认为ꎬ土壤水分亏缺对植物生长发育、光合

作用和呼吸作用的影响具有先后顺序ꎮ 在土壤水分亏缺伊始ꎬ高度依赖细胞膨压的生长发育ꎬ先于光合作用、
呼吸作用下降ꎬ使得光合同化碳水化合物含量大于植物正常生理代谢需求ꎬＮＳＣ 含量因盈余而上升[２７]ꎻ随着

胁迫持续ꎬ光合作用较之呼吸作用拥有更高的干旱敏感性ꎬ将仅次于生长发育开始下降[１７]ꎬ植物同化碳水化

合物能力减弱ꎬＮＳＣ 含量因消耗而下降[２８]ꎮ 本课题组在对长汀红壤严重侵蚀区马尾松响应 ３ 年持续 １００％隔

离降雨的光合生理研究中得出的缺水环境限制处理组针叶生长速度ꎬ减缓光合能力的结论也进一步验证上述

观点[２９]ꎮ
可溶性糖是参与细胞渗透调节的主要物质ꎬ在植物抵御缺水环境中起重要作用[３０]ꎮ 本研究中ꎬ随着处理

组土壤水分含量持续减少ꎬ针叶可溶性糖含量增加ꎬ二者呈显著负相关ꎬ说明在亚热带地区先锋植物马尾松可

通过提高可溶性糖在细胞中的含量增加抗旱能力ꎮ 具体表现为在隔离降雨前期ꎬ马尾松虽生长速度减缓[２９]ꎬ
但针叶中的水分保有量仍能保证正常的光合作用ꎬ光合产物除维持正常的生理代谢外ꎬ还有部分多余的可溶

性糖可转化成淀粉贮存起来以应对后期因胁迫增强所造成的影响ꎮ 而在隔离降雨后期处理组针叶可溶性糖 /
淀粉显著增加ꎬ则反映了 ＮＳＣ 抵御水分亏缺的分配策略ꎬ表现为随土壤水分含量进一步减少ꎬ马尾松为了适

应较为严重的缺水环境ꎬ会通过水解淀粉等大分子碳水化合物来增加可溶性糖等小分子碳水化合物的含量ꎬ
从而达到通过增加渗透调节物质ꎬ调节植物内细胞渗透势ꎬ维持膨压的目的[３１]ꎮ
３.２　 持续隔离降雨对马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其计量比的影响

植物叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比能有效反映植物对胁迫环境的适应情况[３２]ꎮ 土壤水分含量减少主

要从两方面影响马尾松针叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量:首先ꎬ土壤水分含量变化对光合作用以及 Ｃ、Ｎ 固定过程相关酶活

性有显著影响ꎬ而上述酶含量与叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量密切相关[３３]ꎮ 如叶 Ｎ 是参与光合作用与叶绿素合成各种酶的

主要组成部分ꎬ而叶 Ｐ 参与光合作用、呼吸作用的初始磷化反应等[３４]ꎮ 其次ꎬ对胁迫环境具有较强适应性的

植物ꎬ相较于生长在良好供给环境下的植物具有更强的养分贮存能力[２]ꎬ其可通过调节或改变自身的营养储

存策略来应对逆境ꎮ 本研究在隔离降雨初期处理组马尾松针叶 Ｎ、Ｐ 含量均略低于对照组但差异并不显著ꎬ
但在后期处理组 Ｎ、Ｐ 含量明显升高ꎬ上升幅度分别为 ２３.６％和 １０.４％ꎬ显著高于对照组ꎮ 这表明在土壤水分

亏缺的环境中ꎬ红壤侵蚀区马尾松出现御旱应激的生理现象ꎬ即通过提高针叶 Ｎ、Ｐ 含量抵御缺水环境ꎮ 许多

研究报导认为ꎬ在干旱胁迫下植物叶 Ｎ、Ｐ 含量的增加ꎬ不但能有效加强对植物体内水分的调控ꎬ使植物在少

消耗体内水分的基础上达到与湿润环境下植物相同的光合容积ꎬ提高水分利用效率[３５—３６]ꎻ还能促使马尾松在

缺水环境下将更多的 Ｎ、Ｐ 分配给针叶提高光合能力ꎬ帮助植物以光合同化产物含量的增加抵御胁迫[５]ꎮ 而

进一步分析不同处理组马尾松针叶 Ｎ ∶Ｐ 发现ꎬ处理组马尾松针叶在第 ４６７ 天至 ６３８ 天的拐点后ꎬ显著高于对

照组ꎬ这一结论不仅反映出在胁迫环境下ꎬ植物可通过增加 Ｎ ∶Ｐ 比值来降低生长速率的结论[２２ꎬ３７]ꎬ还与植物

在胁迫环境下产生的抗旱应激机制有关ꎬ该机制的产生要求植物有更高的营养投资ꎬ会对 Ｎ ∶Ｐ 比值产生强烈

的影响[３８]ꎮ
３.３　 隔离降雨过程中针叶 Ｐ 含量增加可促进马尾松对水分亏缺的适应性

本研究中处理组马尾松针叶可溶性糖含量、ＮＳＣ 含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 与 ８０ ｃｍ 土层土壤水分含量呈显著或

９４６７　 １８ 期 　 　 　 林恬　 等:隔离降雨对马尾松针叶非结构性碳水化合物和碳、氮、磷的影响 　
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极显著相关ꎬ说明在长期隔离降雨过程中上述指标是帮助马尾松适应缺水环境的关键ꎮ 进一步对上述指标进

行相关分析发现ꎬ各指标均与 Ｐ 含量显著或极显著相关ꎬ表明在持续隔离降雨过程中针叶 Ｐ 含量的增加对马

尾松针叶可溶性糖含量的增加及 ＮＳＣ 的合成具有显著的促进作用ꎬ针叶 Ｐ 含量的变化是引起 ＮＳＣ 库容变化

的关键因素ꎬ对 ＮＳＣ 组分含量的调整起决定因素ꎮ 这有别于大量研究中得出的植物叶光合速率会随叶 Ｎ 浓

度的增加而显著提高ꎬＮ 元素与 ＮＳＣ 及其组分含量密切相关的结论[３９—４０]ꎮ 分析原因认为首先ꎬ叶 Ｐ 是参与

植物代谢、能量和蛋白质合成的关键因素ꎬ其与叶 Ｎ 含量密切相关ꎻ其次ꎬ该结果可能与研究区域的土壤限制

条件有关ꎮ 张欣影等[１４]指出ꎬ长汀红壤严重侵蚀区土壤 Ｐ 含量显著低于全国水平ꎬ限制了植物叶 Ｐ 含量ꎬ且
在恢复演替过程中 Ｐ 含量的损失速度高于 Ｎ 元素ꎬＰ 为红壤侵蚀区的主要限制因子ꎮ 因此我们认为ꎬ在 Ｎ 含

量不受限制的情况下ꎬＰ 元素将成为植物体内局限各种功能的主要限制因素ꎬ叶 Ｐ 可以作为评价红壤严重侵

蚀区植物 Ｃ 代谢和生长能力的重要指标ꎬ今后在该区域面对全球气候变暖造成的降雨量减少时ꎬ适当施予 Ｐ
肥有利于植物抵御水分亏缺ꎮ

４　 结论

综合以上分析讨论ꎬ本研究结果表明 ３ 年持续 １００％隔离降雨导致的土壤水分含量减少ꎬ会使红壤严重侵

蚀区先锋树种马尾松针叶 ＮＳＣ 的分配和 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量比表现出不同的生态适应策略ꎮ 首先ꎬ马尾松可通

过将针叶中的贮存物质淀粉转化为渗透调节物质可溶性糖ꎬ以提高马尾松在土壤水分含量减少条件下的生存

能力ꎬ保障其正常生长ꎻ其次ꎬ马尾松通过针叶 Ｎ、Ｐ 含量协同增加ꎬ提高光合能力及水分利用效率ꎻ第三ꎬ持续

隔离降雨过程中ꎬ针叶 Ｐ 含量的增加对可溶性糖含量的增加及 ＮＳＣ 的合成至关重要ꎬＰ 元素对红壤严重侵蚀

区先锋植物马尾松适应缺水环境起绝对的促进作用ꎮ 由于本研究仅对 ３ 年持续隔离降雨过程中马尾松针叶

部分进行分析ꎬ尚缺对红壤侵蚀区马尾松地下部 ＮＳＣ、矿质代谢等研究ꎮ 今后需进一步开展隔离降雨对各径

级根的 ＮＳＣ、矿质代谢等研究ꎬ明确红壤侵蚀区马尾松生存与适应的地上部与地下部协同与权衡关系ꎮ
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