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内蒙古温带草原大针茅叶片光合生理特性对氮添加的
响应
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１ 北京师范大学地表过程与资源生态国家重点实验室ꎬ北京　 １００８７５

２ 北京师范大学地理科学学部自然资源学院ꎬ北京　 １００８７５

摘要:大气氮沉降增加生态系统氮有效性ꎬ优势种植物对不同水平氮输入的响应影响草原生态系统结构和功能ꎮ 研究设置 ４ 个

氮添加水平ꎬ分析内蒙古温带草原优势种大针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ)光合生理特性对不同梯度氮添加的响应ꎮ 结果表明:低氮(０—２
ｇ ｍ－２ ａ－１)处理时ꎬ大针茅叶片氮含量较低ꎬ叶绿素含量和 １ꎬ ５￣二磷酸核酮糖羧化 /加氧酶的活性不高ꎬ光能利用效率低ꎬ导致光

系统 ＩＩ 出现过剩激发能ꎬ光合器官受到抑制ꎬ净光合速率相对较低ꎮ 适量氮添加(５—１０ ｇ ｍ－２ ａ－１)提高了大针茅叶片羧化系统

和电子传递系统的氮分配ꎬ进而提高了 １ꎬ ５￣二磷酸核酮糖羧化 /加氧酶的活性以及电子传递速率ꎬ净光合速率增大ꎮ 高氮(２５
ｇ ｍ－２ ａ－１)处理时ꎬ叶片氮含量较高ꎬ但光合氮分配比例下降ꎬ降低了光合氮利用效率ꎮ 大针茅光抑制程度增大ꎬ叶绿素含量、１ꎬ
５￣二磷酸核酮糖羧化 /加氧酶的活性下降ꎬ不利于生物量积累ꎮ 研究结果有助于进一步了解全球变化背景下草原生态系统优势

种的生理响应机制ꎬ并为草原的可持续发展提供一定的理论依据ꎮ
关键词:内蒙古温带草原ꎻ 氮添加ꎻ 光合作用ꎻ 光合氮分配ꎻ 碳代谢酶
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ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ
ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ ５￣ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｎｏｔ ｃｏｎｄｕｃｉｖｅ ｔｏ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ. Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｈｅｌｐ ｔｏ ｆｕｒｔｈｅｒ
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草原约占全国陆地总面积的 ２８％ꎬ是我国最大的陆地生态系统ꎮ 内蒙古草原作为我国草原重要组成部

分ꎬ在调节气候、防止土壤侵蚀、保护生物多样性中起着关键作用[１—２]ꎮ 氮是植物生长所需的重要营养元素之

一ꎬ对于调节和维持草原生态系统稳定性和多功能性至关重要[３]ꎮ 近年来ꎬ由于化石燃料燃烧和肥料施用等

人类活动ꎬ氮沉降速率显著上升ꎬ直接改变了土壤氮有效性ꎬ影响草原生态系统生产力和碳储存[４—５]ꎮ 适量的

氮输入能够改善植物光合性状ꎬ提高碳固定量ꎬ但当生态系统氮素超过阈值后ꎬ会造成植物养分失衡ꎬ对植物

生长造成负面影响[６—７]ꎮ 因此ꎬ探究植物对不同梯度氮添加的响应对于草原生态系统的管理和可持续发展具

有重要意义ꎮ
植物形态随环境变化产生表观可塑性ꎬ这是物种长期进化形成的适应性策略ꎬ在植物生长和生存中发挥

着关键性作用[８—９]ꎮ 株高和叶面积是植物重要的形态学指标ꎬ二者对养分的变化十分敏感[１０]ꎮ 氮添加会导

致株高和叶面积等形态性状发生变化ꎬ植物形态的改变是内部生理活动调控的结果ꎮ 因此ꎬ本研究测定大针

茅形态性状ꎬ结合光合作用探讨不同氮添加下生理特性对表观形态的的调控ꎮ
光合作用是植物重要的生理过程ꎬ与植物生长发育和草原生态系统碳循环过程密切相关[１１]ꎮ 光合作用

不仅能反映植物固碳潜力ꎬ而且对环境变化的响应十分迅速ꎬ常被用来评估氮沉降背景下生态系统生产力的

变化[１２]ꎮ 氮参与叶绿素、光合酶和其他物质的合成ꎬ对植物光合作用的具有十分重要的调节作用[１３]ꎮ 施氮

一方面能够提高植物对光能的捕获ꎬ实现植物快速生长ꎬ另一方面会增加植物叶绿素含量ꎬ从而提高植物光合

作用ꎬ但过量氮添加会降低植物光合酶的活性ꎬ影响植物的固碳过程[１４]ꎮ 探究光合特性对氮添加的响应能够

为预测全球变化背景下草原生态系统碳储量提供理论依据ꎮ 叶绿素荧光参数可以反映植物光系统的能量利

用ꎬ表观光合速率变化及其对外界环境变化的响应[１５]ꎮ 因此ꎬ结合光合特征和叶绿素荧光有助于从内部机理

层面解释植物光合作用与氮添加之间相互关系ꎮ
光合作用受植物叶片氮浓度的调控ꎬ通常超过一半的叶片氮用于光合作用ꎮ 光合氮由三个主要部分组

成:捕光系统(Ｎｌꎬ光捕获的蛋白质和其他光捕获色素蛋白复合物)、电子传递系统(Ｎｂꎬ参与电子传递的蛋白

质)和羧化系统(Ｎｒꎬ卡尔文循环中的蛋白质) [１６—１７]ꎮ 植物光合氮分配能够反映叶片对氮的利用策略ꎬ影响光

合作用的强弱[１８—１９]ꎮ １ꎬ ５￣二磷酸核酮糖羧化 /加氧酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(ＰＥＰＣ)是调节

光合同化的关键酶ꎬ适量施加氮肥能够提高二者的活性ꎬ进而改变植物的光合碳同化过程[２０]ꎮ 探究不同氮添

加水平下植物光合氮分配模式和碳代谢酶活性变化特征能够揭示植物光合作用变化的机制ꎮ
草原优势种生理过程影响着群落结构和生态系统对环境变化的响应[２１]ꎮ 大针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ)是中国

北方温带草原上广泛分布的优势种ꎬ具有耐旱性较强、须状根、密生且入土较深等特性ꎬ是一种优良牧草[２２]ꎮ
近年来ꎬ关于氮添加对大针茅的影响研究主要集中在生物量、化学计量、根系形态、叶片碳交换等方面[２３—２４]ꎮ
但目前关于氮添加下大针茅的生理机制的研究尚不完善ꎮ 基于此ꎬ本研究设置 ４ 个氮添加水平ꎬ测定大针茅

形态特征、气体交换参数、叶绿素荧光参数、叶片氮分配和碳代谢酶活性ꎬ探讨大针茅对不同氮添加的响应ꎮ
具体研究目标如下:(１)分析不同氮添加下大针茅形态和光合特性的变化特征ꎮ (２)阐明大针茅叶片氮分配
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对氮添加的响应ꎮ 以期为草原的科学管理提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

实验样地设置在内蒙古大学毛登牧场草地生态系统研究站(４４.８０°—４４.８２°Ｎꎬ １１６.０３°—１１６.５０°Ｅ)ꎬ海
拔约 １０５５ ｍꎬ该区属于典型的温带大陆性气候ꎬ年平均气温为 ０—３℃ꎬ年均降水 ３５０—４５０ ｍｍꎬ主要集中在

６—８ 月ꎬ无霜期 ９０—１１５ ｄꎮ 土壤以栗钙土为主ꎬ还包括少量褐色土ꎬ栗钙土层 １５—８０ ｃｍꎬ腐殖质层较厚ꎬ土
壤肥沃ꎮ 研究区的优势种为大针茅(Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ)和羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)ꎮ
１.２　 实验设计

设置了 ４ 个氮添加水平ꎬ分别为 Ｎ２(２ ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎬＮ５(５ ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎬＮ１０(１０ ｇ ｍ－２ ａ－１)和 Ｎ２５(２５ ｇ ｍ－２

ａ－１)和对照处理(ＣＫꎬ ０ ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎬＮ２ 基本代表 ２０１０ 年氮沉降量ꎬＮ５、Ｎ１０、Ｎ２５ 分别代表未来五十年和两百

年沉降量ꎬＮ２５ 代表了研究地附近农田的施肥量[２５]ꎮ 每个处理设置 ３ 个实验小区ꎬ实验小区面积为 ６ ｍ×
６ ｍꎬ相邻小区之间设置 １ ｍ 的缓冲带ꎮ 施加的氮肥为硝酸铵(ＮＨ４ＮＯ３)ꎮ 氮添加实验于 ２０１４ 年开始ꎬ每年 ６
月施肥ꎬ称取硝酸铵用 ２５ Ｌ 水充分溶解后ꎬ均匀喷洒在试验小区内ꎬ对照处理小区仅喷清水ꎮ
１.３　 气体交换和叶绿素荧光参数的测定

２０１５ 年 ８ 月ꎬ在晴朗无风 ９:００—１１:３０ꎬ在每个实验小区选择 ５ 株健康成熟的大针茅ꎬ利用 ＬＩ￣６４００ 便携

式光合测定仪(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ 美国)测定大针茅叶片气体交换参数ꎬ每个处理共 １５ 个重复ꎮ 控制叶室内

ＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ光合有效辐射(ＰＡＲ)为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ得到净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、
气孔导度(Ｇｓ)等参数ꎬ通过 Ｐｎ和 Ｔｒ的比值计算水分利用效率(ＷＵＥ)ꎮ

在每个实验小区选择健康无病害的大针茅叶片用锡纸包裹ꎬ暗适应半小时ꎬ利用 ＬＩ￣６４００￣４０ 脉冲调制式

荧光仪(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ 美国)测定基础荧光参数ꎬ包括光下最大荧光(Ｆｍ′)、光下最小荧光(Ｆｏ′)、暗适应下

最大荧光(Ｆｍ)、暗适应下最小荧光(Ｆｏ)ꎬ利用基础荧光参数计算其他荧光参数[２６]ꎮ 每个实验小区 ５ 个重复ꎬ
每个处理共 １５ 个重复ꎮ

此外测定大针茅叶片的光响应曲线和 ＣＯ２响应曲线ꎬ每条小区测定一次ꎬ每个处理 ３ 个重复ꎮ 并通过经

典的光合生化动力学(Ｆａｒｑｕｈａｒ)模型计算得到最大净光合速率(Ｐｍａｘ)ꎬ最大羧化速率(Ｖｃꎬｍａｘ)和最大电子传递

速率(Ｊｍａｘ)等[２７]ꎮ
１.４　 群落调查及优势度计算

２０１５ 年 ８ 月在每个小区随机选取 ５０ ｃｍ×５０ ｃｍ 的样方进行群落调查ꎬ记录各个物种密度、盖度、高度和

频度ꎮ 群落调查后ꎬ采用收割法对各个物种进行取样ꎬ带回室内烘干称重ꎬ得到各物种的地上生物量ꎮ 每个小

区采集 ５ 株大针茅带回实验室ꎬ用叶面积仪(Ｌｉ￣３１００Ｃꎬ Ｌｉ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ 美国)测量叶面积ꎮ 大针茅优势

度＝(相对密度＋相对频度＋相对高度＋相对盖度) / ４×１００[２８]ꎮ
１.５　 叶片色素含量测定

植物光合测定结束后ꎬ收集叶片迅速放于液氮保存ꎬ带回实验室测定色素的含量ꎮ 称取 ０.５ ｇ 叶片放入硬

质研磨管中ꎬ加入 ２ ｍＬ ９５％乙醇ꎬ用研磨机进行研磨ꎬ将提取液定容至 ２５ ｍＬ 棕色容量瓶ꎬ空白对照为 ９５％乙

醇ꎬ用 ７５６ＰＣ 型紫外可见分光光度计(上海菁华科技仪器有限公司)测定[２９]ꎮ
１.６　 叶片全氮测定及光合氮利用效率计算

植物光合测定结束后ꎬ叶片 １０５℃杀青后在 ６５℃烘干至恒重ꎮ 采用全自动元素分析仪测定(ＣＮＨ￣６００ꎬ
Ｌｅｃｏꎬ Ｓｔ. Ｊｏｓｅｐｈꎬ ＭＩꎬ 美国)叶片全氮含量ꎮ 光合氮利用效率(ＰＮＵＥ)由最大净光合速率(Ｐｍａｘ)和叶片氮含量

(Ｎａｒｅａ)比值计算得出[３０]ꎮ
１.７　 叶片碳氮代谢酶活性的测定

将测定光合后的叶片放入液氮保存ꎬ带回实验室测定叶片碳氮代谢酶活性ꎮ 采用王维光的方法(１９８０)
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测定核酮糖 １ꎬ ５￣二磷酸羧化酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)活性[３１]ꎻ采用施教耐的方法(１９７９)测定磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶

(ＰＥＰＣ)活性[３２]ꎻꎮ
１.８　 叶片氮分配的计算

通过 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的比活性(Ｖｃｒ)ꎬ即每单位 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的最大羧化速率(μｍｏｌＣＯ２ ｇ－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｓ－１)估算叶氮在羧

化系统的氮分配比例(Ｎｒ):

Ｎｒ ＝
Ｖｃꎬｍａｘ

６.２５ × Ｖｃｒ × Ｎａｒｅａ
(１)

式中ꎬ６.２５ 是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 转化为氮的系数(ｇ Ｒｕｂｉｓｃｏ / ｇ) [３３]ꎻＶｃｒ在 ２５℃为 ２０.７８ μｍｏｌ ＣＯ２ ｇ－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｓ－１ [３４]ꎬＮａｒｅａ

为叶片氮含量ꎮ
模型假设氮在电子传递组分的投入与最大电子传递速率(Ｊｍａｘ)成正比ꎮ 通过单位细胞色素 ｆ 在单位时间

的最大电子传输速率(Ｊｍｃ)估算叶氮在电子传递组分的分配比例(Ｎｂ):

Ｎｂ ＝
Ｊｍａｘ

８.０６ × Ｊｍｃ × Ｎａｒｅａ
(２)

式中ꎬ８.０６ 是每单位细胞色素 ｆ 所含 Ｎ 转换系数[３５]ꎻＪｍｃ在 ２５℃为 １５５.６５[３４]ꎬＮａｒｅａ为叶片氮含量ꎮ
叶氮在捕光系统的分配比例(Ｎｌ)为:

Ｎｌ ＝
Ｃｃ

ＣＢ × Ｎａｒｅａ
(３)

式中ꎬＣｃ为叶片叶绿素含量(ｍｍｏｌ / ｍ２)ꎬＣＢ为结合 ＰＳＩ(光系统 Ｉ)、ＰＳＩＩ(光系统 ＩＩ)和 ＬＨＣＩＩ(捕光复合物)中
的叶绿素ꎬ值为 ２.１５ ｍｍｏｌ / ｇ[３６]ꎬＮａｒｅａ为叶片氮含量ꎮ 光合组分的氮分配比例 Ｎｐ 为 Ｎｒ、Ｎｂ 和 Ｎｌ 三者之和ꎮ
非光合组分的氮分配比例 Ｎｎｐ＝ １－Ｎｐꎮ
１.９　 数据统计与分析

运用 ＳＰＳＳ ２０.０(ＳＰＳＳ Ｉｎｃꎬ Ｃｈｉｃａｇｏꎬ ＩＬꎬ 美国)软件进行数据分析ꎮ 不同氮添加处理下各指标利用 Ｔｕｋｅｙ
法进行方差分析ꎬ运用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.５ 作图ꎮ 运用 ＳＰＳＳ ２４.０ 创建路径分析模型ꎬ并使用修正系数修改原始模型ꎬ
直到拟合指数达到软件定义的标准水平ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 大针茅形态特征对不同氮添加的响应

大针茅株高在 Ｎ１０ 处理下达到最大值ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ Ｎ５、Ｎ１０ 处理下大针茅株高增大了 １２. ４０％和

２６.３６％ꎬＮ２５ 处理降低了大针茅株高ꎮ Ｎ２、Ｎ２５ 与 ＣＫ 之间的差异不显著(表 １ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ Ｎ５ 处理对大针茅

单株叶面积有显著的促进作用(表 １ꎻ Ｐ<０.０５)ꎬ叶面积随 Ｎ 添加先增大后减小ꎬ在 Ｎ５ 处理下达到最大值ꎬ与
ＣＫ 相比ꎬＮ５ 处理下叶面积提高了 １２８.１９％ꎮ Ｎ５ 处理对大针茅地上生物量有显著影响ꎬＮ５ 处理下大针茅地

上生物量达到了最大值ꎮ

表 １　 不同氮添加处理下大针茅的形态特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

株高
Ｈｅｉｇｈｔ / ｃｍ

叶面积

Ｌｅａｆ ａｒｅａ / ｃｍ２
地上生物量

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ / (ｇ / ｍ２)
优势度

Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ / ％

ＣＫ ２５.８０±１.６６ａ ３１.６４±０.８０ｂ １２.９２±３.１２ｂ ４.６６±０.５８ｃ

Ｎ２ ２４.８０±２.３１ａ ４４.５４±７.５９ｂ ３.８０±０.２０ｂ １.２７±０.６３ｄ

Ｎ５ ２９.００±１.７６ａ ７２.２０±１.４５ａ ５８.１４±２５.２７ａ １６.７５±２.２４ｂ

Ｎ１０ ３２.６０±３.２０ａ ５５.２４±３.４９ａｂ １０.９２±１.７２ｂ １.９８±０.２２ｄ

Ｎ２５ ２６.００±１.５２ａ ６２.５０±２.５５ａｂ ３７.６０±２.４０ａｂ ２３.４７±２.２２ａ

　 　 不同小写字母表示不同处理之间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎻＣＫꎬ为不添加氮ꎬＮ２、 Ｎ５、 Ｎ１０、Ｎ２５ 表示氮的添加量为 ２、５、１０、２５ ｇ ｍ－２ ａ－１
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２.２　 气体交换参数对不同氮添加的响应

Ｎ 添加显著改变了大针茅 Ｐｎ(图 １ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ Ｐｎ随 Ｎ 添加先增大后降低ꎬ在 Ｎ５ 处理下达到最大值ꎬ与

ＣＫ 相比ꎬＮ５ 处理下 Ｐｎ增大了 ５２.０１％ꎬ其他处理与 ＣＫ 差异不显著(Ｐ<０.０５)ꎮ Ｇｓ和 Ｔｒ随着氮添加先增大后降

低ꎬ在 Ｎ２５ 处理下显著增大(图 １ꎻ Ｐ<０.０５)ꎬ二者分别在 Ｎ５ 和 Ｎ２５ 处理下达到最大ꎬ增幅为 ３３.９５％、２５.４２％ꎮ
Ｎ 添加对 ＷＵＥ 有显著影响(图 １ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ ＷＵＥ 在 Ｎ５ 处理下达到最大值后下降ꎮ

图 １　 不同氮添加处理下大针茅气体交换参数

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
不同的小写字母表示不同处理之间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎻＣＫ 为不添加氮ꎬＮ２、Ｎ５、Ｎ１０、Ｎ２５ 表示氮的添加量为 ２、５、１０、２５ ｇ ｍ－２ ａ－１ꎻ
Ｐｎ:净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ Ｔｒ:蒸腾速率 ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻＧｓ:气孔导度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻＷＵＥ:水分利用效率 ｗａｔｅｒ￣
ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

２.３　 叶绿素荧光参数对不同氮添加的响应

　 　 Ｎ添加对大针茅Ｆｖ / Ｆｍ没有显著影响(表２ꎻＰ>０.０５) ꎮＰＳＩＩ实际光化学量子产量ФＰＳＩＩ和电子传递速率

表 ２　 不同氮添加处理下大针茅叶绿素荧光参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｆｖ / Ｆｍ ФＰＳＩＩ
ＥＴＲ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
ｑＰ ＮＰＱ

ＣＫ ０.７４±０.０２ａ ０.２６±０.０１ａ １６４.８６±１.２３ａ ０.６３±０.０１ａ １.９４±０.０９ａ

Ｎ２ ０.７４±０.０１ａ ０.２９±０.０２ａ １８０.３０±１０.０５ａ ０.６７±０.０１ａ １.６１±０.２０ａ

Ｎ５ ０.７２±０.０２ａ ０.２９±０.０２ａ １８２.４５±１２.４５ａ ０.６１±０.０４ａ １.４７±０.３８ａ

Ｎ１０ ０.７５±０.０１ａ ０.２６±０.０１ａ １６２.３９±６.４９ａ ０.７０±０.０３ａ ２.３８±０.１７ａ

Ｎ２５ ０.７５±０.０１ａ ０.３４±０.０８ａ ２１３.０２±５０.９０ａ ０.７２±０.０６ａ １.７９±０.３８ａ
　 　 Ｆｖ / Ｆｍ:ＰＳＩＩ 最大光化学量子产量 ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ (ＰＳＩＩ)ꎻФＰＳＩＩ:ＰＳＩＩ 实际光化学量子产量 ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｑｕａｎｔｕｍ

ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳＩＩꎻ ＥＴＲ: 电子传递速率 ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅꎻ ｑＰ : 光化学淬灭系数 ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎻ ＮＰＱ: 非 光 化 学 淬 灭 系 数 ｎｏｎ￣

ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ
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(ＥＴＲ)在 Ｎ２５ 处理达到最大值ꎬ但与 ＣＫ 相比不存在显著性差异(表 ２ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ ｑＰ随 Ｎ 添加的提高而提

高ꎬ在 Ｎ２５ 处理下显著增大ꎬ达到了最大值ꎮ 非光化学淬灭系数(ＮＰＱ)在 １.４４—２.３８ 范围内波动变化ꎬＮ２ 和

Ｎ５ 处理降低了 ＮＰＱ(表 ２ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ
２.４　 色素含量对不同氮添加的响应

大针茅叶绿素 ａ＋ｂ(Ｃｈｌａ＋ｂ)、叶绿素 ｂ(Ｃｈｌｂ)和类胡萝卜素(Ｃａｒ)在不同处理下差异不显著(图 ２ꎻ Ｐ<
０.０５)ꎮ 叶绿素 ａ(Ｃｈｌａ)随 Ｎ 添加呈现微弱下降趋势ꎬ在 Ｎ２５ 处理下达到最小值ꎮ Ｃｈｌｂ 在 Ｎ５ 处理下达到最

小值ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ降低了 ５.１６％ꎮ Ｎ２５ 处理降低了 Ｃｈｌａ＋ｂ(图 ２ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ Ｃａｒ 随 Ｎ 添加增大ꎬ在 Ｎ２５ 处理

下增幅最大ꎬ但与 ＣＫ 相比ꎬ不存在显著性差异(图 ２ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ

图 ２　 不同氮添加处理下大针茅色素含量

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｃｈｌａ:叶绿素 ａ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌ ａꎻＣｈｌｂ:叶绿素 ｂ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌ ｂꎻＣｈｌ (ａ＋ｂ):叶绿素 ａ＋ｂ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌ ａ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌ ｂꎻＣａｒ:类胡萝卜素 ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

２.５　 叶片氮含量和光合氮利用效率对不同氮添加的响应

氮添加显著提高了大针茅叶片氮含量(图 ３ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬＮ２、Ｎ５、Ｎ１０、Ｎ２５ 处理下大针茅 Ｎａｒｅａ

分别增大了 ８.０１％、１４.７４％、２７.２４％、３４.９４％ (图 ３)ꎮ Ｎ 添加显著降低了大针茅 ＰＮＵＥ(图 ３ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ
ＰＮＵＥ 在 Ｎ１０ 达到了最小值ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＮ２、Ｎ５、Ｎ１０、Ｎ２５ 处理下大针茅 ＰＮＵＥ 分别降低了 １９.９３％、４７.５３％、
５２.５７％、４０.１６％ꎮ
２.６　 不同氮添加下大针茅的叶片氮分配和酶活性的变化

不同 Ｎ 添加处理下大针茅叶片氮分配均表现出光合器官 Ｎ 分配>非光合器官 Ｎ 分配ꎬ光合器官的 Ｎ 分

９９９５　 １４ 期 　 　 　 董姣姣　 等:内蒙古温带草原大针茅叶片光合生理特性对氮添加的响应 　
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图 ３　 不同氮添加处理下大针茅的叶片氮含量(Ｎａｒｅａ)和光合氮利用效率(ＰＮＵＥ)

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｎａｒｅａ:叶片氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＰＮＵＥ:光合氮利用效率 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

图 ４　 不同氮添加处理下大针茅的叶片氮分配

　 Ｆｉｇ. ４ 　 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｎｒ:羧化系统 Ｎ 分配比例 ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ

ｔｏ ＲｕｂｉｓｃｏꎻＮｂ:电子传递系统 Ｎ 分配比例 ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ

ｌｅａｆ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓꎻＮｌ:光捕获系统 Ｎ 分配比例 ｔｈｅ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ

Ｎｎｐ:非光合部分 Ｎ 分配比例 ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ Ｎ

ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｆｒａｃｔｉｏｎ

配均表现出捕光系统 Ｎ 分配(Ｎｌ) >羧化系统 Ｎ 分配

(Ｎｒ)>电子传递系统 Ｎ 分配(Ｎｂ)(图 ４)ꎮ Ｎｎｐ 随 Ｎ 添

加增大ꎬ在 Ｎ２５ 处理下达到最大值ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ增大了

４５.４２％ꎮ Ｎｌ 和 Ｎｂ 随 Ｎ 添加呈下降趋势ꎬＮｌ 在 Ｎ２５ 处

理下达到最低ꎬＮｒ 随 Ｎ 添加先增加后下降ꎮ 整体而言ꎬ
光合器官氮分配随 Ｎ 添加降低ꎮ

Ｒｕｂｉｓｃｏ 随着 Ｎ 添加先增大后下降ꎬ在 Ｎ５ 和 Ｎ１０
处理下分别达到最大值和最小值ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ分别增

大和降低了 １５.７９％和 １３.１４％ꎮ 磷酸烯醇式丙酮酸羧

化酶(ＰＥＰＣ)与 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的变化趋势类似ꎬ先增大后降

低ꎬ但差异性不显著(图 ５ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ
２.７　 不同氮添加下大针茅光响应曲线变化特征

表现最子效率(ＡＱＹ)随着 Ｎ 添加出现了波动性的

变化ꎬＮ２ 和 Ｎ２５ 处理下大针茅 ＡＱＹ 显著增大(表 ３ꎻ Ｐ
<０.０５)ꎮ 光饱和点(ＬＳＰ)在处理间达到了显著性差异ꎬ
Ｎ５ 和 Ｎ１０ 处理下 ＬＳＰ 显著增大(表 ３ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ 氮添

加提高了光补偿点(ＬＣＰ)ꎬ相比 ＣＫꎬＮ２、Ｎ５、Ｎ１０、Ｎ２５
处理下 ＬＣＰ 分别增大了 ５２.３８％、７４.３６％、７８.０２％、６２.
９８％ꎬ而暗呼吸速率(Ｒｄ)整体上表现出增加的趋势ꎬ
Ｎ２５ 处理下达到最大值ꎮ
２.８　 路径分析

由图 ６ 可知ꎬＮｒ、气孔导度(Ｇｓ)和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 对 Ｐｎ有直接作用ꎬ其中ꎬＧｓ和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 对 Ｐｎ有显著影响(图 ６ꎻ

Ｐ<０.０５)ꎬＮｒ 对 Ｐｎ的影响不显著(图 ６ꎻ Ｐ>０.０５)ꎮ 模型表明ꎬＧｓ对 Ｐｎ的解释量最高ꎬ达到 ６５％ꎬＧｓ和 Ｒｕｂｉｓｃｏ
对 Ｐｎ的总解释量达到 ９０％ꎮ 此外ꎬＮｒ 和 Ｇｓ通过影响 Ｒｕｂｉｓｃｏ 间接影响 ＰｎꎬＮｒ 和 Ｇｓ对 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的解释量分别为

５２％和 ５０％(图 ６ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ

０００６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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图 ５　 不同氮添加处理下大针茅碳代谢酶活性

Ｆｉｇ.５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｒｕｂｉｓｃｏ: １ꎬ ５￣二 磷 酸 核 酮 糖 羧 化 / 加 氧 酶 ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ ５￣ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅꎻ ＰＥＰＣ: 磷 酸 烯 醇 式 丙 酮 酸 羧 化 酶

ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ

３　 讨论

３.１　 大针茅光合和叶绿素荧光对氮添加的响应

　 　 光合作用是植物固碳的关键环节ꎬ也是影响植物生长发育和生物量累积的决定性因素ꎮ 本研究发现ꎬ低
氮处理对大针茅光合速率没有显著影响ꎮ 叶片 Ｎ 含量是影响植物光合作用的关键因子ꎬ通常植物的光合能

力和叶片 Ｎ 含量呈正相关[３７]ꎮ 低氮处理下ꎬ大针茅叶片氮含量较低ꎬ不利于叶绿素和相关蛋白的合成ꎬ抑制

了植物光合作用ꎮ Ｎ５ 处理显著提高大针茅净光合速率ꎬ一方面ꎬ适量氮添加增大了大针茅的叶片氮含量ꎬ改
善植物氮养分可利用性ꎬ进而提高光合速率ꎮ 另一方面 Ｎ５ 处理下ꎬＬＣＰ 较低而 ＬＳＰ 较高ꎬ表明大针茅能够利

用更多的光能ꎮ 除此自外ꎬＮ５ 处理还增加叶片的 Ｇｓꎬ促进 ＣＯ２向细胞间隙的扩散ꎬ提供光合作用所需要的原

材料ꎬ增加大针茅的 ＰｎꎬＮ５ 处理提高了光合作用ꎬ促进大针茅生长和生物量的积累ꎮ 同时ꎬ大针茅的 ＷＵＥ 也

在 Ｎ５ 处理下达到最大值ꎮ ＷＵＥ 是反映植物光合碳同化和水分利用关系的重要指标ꎬＷＵＥ 提高表明大针茅

利用更少的水分合成更多的同化物[３８]ꎮ Ｎ１０ 和 Ｎ２５ 处理抑制大针茅的光合作用ꎬ这可能是因为随着施氮量

增大ꎬ叶片光合氮分配比例下降ꎬ大针茅受到光抑制ꎬ造成叶绿素降解ꎬ净光合速率显著下降ꎬ特别是 Ｎ２５ 处

理降低了株高、叶面积和地上生物量ꎬ对大针茅生长造成负面影响ꎮ

表 ３　 不同氮添加处理下针茅的光响应曲线参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｓ. ｇｒａｎｄｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表观量子效率
ＡＱＹ / (ｍｏｌ / ｍｏｌ)

光饱和点

ＬＳＰ / (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
光补偿点

ＬＣＰ / (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
暗呼吸速率

Ｒｄ / (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

ＣＫ ０.０３５±０.００１ｂ ６８４±１９.７ｂ ４０±１.２ｅ ３.３３±０.１０ｃ

Ｎ２ ０.０４９±０.００１ａ ４８３±１３.９ｃ ８４±２.４ｄ ３.０７±０.０９ｃ

Ｎ５ ０.０２９±０.００１ｃ ９１６±２６.４ａ １５６±４.５ｂ ４.２６±０.１２ｂ

Ｎ１０ ０.０２４±０.０００ｃ ９２２±１４.９ａ １８２±２.９ａ ３.９２±０.０６ｂ

Ｎ２５ ０.０５１±０.００２ａ ５２３±１５.１ｃ １０８±３.１ｃ ５.０５±０.１５ａ

　 　 ＡＱＹ:表观量子效率 ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄꎻＬＳＰ:光饱和点 ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔｓꎻＬＣＰ:光补偿点 ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔｓꎻＲｄ:暗呼吸速率 ｄａｒｋ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

１００６　 １４ 期 　 　 　 董姣姣　 等:内蒙古温带草原大针茅叶片光合生理特性对氮添加的响应 　
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图 ６　 路径分析

Ｆｉｇ.６　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｍｏｄｅｌ

　 Ｎｒ:羧化系统 Ｎ 分配比例 ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ

ｔｏ ＲｕｂｉｓｃｏꎻＧｓ:气孔导度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻＲｕｂｉｓｃｏ:１ꎬ ５￣二磷酸

核酮糖羧化 / 加氧酶的活性 ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ ５￣ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅꎻＰｎ: 净光合速率 ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ

ＧＦＩ:拟合优度指数 ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ ｉｎｄｅｘꎻＲＭＳＥＡ:近似值的均方根

误差 ｒｏｏｔ￣ｍｅａｎ￣ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｉｏｎꎻ显著性:∗ꎬ∗∗ꎬ

∗∗∗分别代表 Ｐ< ０.０５ꎬＰ< ０.０１ꎬＰ< ０.００１ꎻ ｎｓꎬ不显著

叶绿素荧光动力学能够揭示植物光合反应中心能

量分配状况的变化ꎬ当植物不能利用过多的光能ꎬ就会

通过增加热耗散或荧光ꎬ保护 ＰＳＩＩ 反应中心免受损

伤[１５]ꎮ Ｆｖ / Ｆｍ代表植物 ＰＳＩＩ 的最大光化学效率ꎬ当植

物光合器官没有受到环境胁迫时ꎬＦｖ / Ｆｍ在 ０.８０—０.８５
范围内波动[３９]ꎮ 本研究中ꎬ低氮处理时大针茅 Ｆｖ / Ｆｍ

低于 ０.８０ꎬ说明此时捕获的光能不能有效用于光合作

用ꎬ光能转化效率低ꎬ光合器官受到光抑制ꎬ降低大针茅

净光合速率[４０—４１]ꎮ Ｎ５ 处理时ꎬФＰＳＩＩ和 ＥＴＲ 增大ꎬ激发

了更多电荷分离ꎬＰＳⅡ反应中心的开放程度和光化学

效率提高ꎬ能够把捕获的光能更有效地用于光合作用ꎮ
ｑＰ是光化学猝灭系数ꎬ其变化特征与电子传递链受体侧

质体醌 ＱＡ的氧化还原状态有关ꎬ提高 ｑＰ能够改善植物

应对外界胁迫的能力[４２]ꎮ ｑＰ 在 Ｎ２５ 处理下达到最大

值ꎬ这说明高氮处理下光合器官受到损害ꎬ受损的 ＰＳⅡ
不能产生足够的光量子来提高 Ｐｎꎬ为了减轻这种光抑

制ꎬ大针茅激活了保护机制ꎬ通过提高热耗散释放过多的激发能ꎬ增大了 ＮＰＱꎬ由于 Ｃａｒ 通过叶黄素循环参与

了大针茅的热耗散机制ꎬ因此ꎬ高氮处理下 Ｃａｒ 含量增大[４３]ꎮ
３.２　 大针茅叶片氮分配对氮添加的响应

植物大部分氮素集中在叶片ꎬ叶片氮分配模式影响了光合作用的强弱[４４]ꎮ 通常超过一半的叶片氮会分

配到光合器官ꎬ参与光合作用的氮越多ꎬ植物生长越快[４５]ꎮ 本研究中ꎬ光合氮利用效率(ＰＮＵＥ)和光合氮分

配的变化一致ꎬ二者随着施氮量的增大逐渐减小ꎮ 低氮处理时ꎬ叶片氮含量较低ꎬ但光合氮分配比例较高ꎬ导
致光合氮利用效率(ＰＮＵＥ)达到最大值ꎮ 其中ꎬ捕光系统氮分配最大ꎬ这改善了大针茅的光能捕获能力ꎬ但电

子传递系统和羧化系统分配比例较低ꎬ降低了光合系统电子传递速率ꎬ捕获的光能不能得到有效利用ꎬ导致大

针茅出现光抑制ꎬ降低了光合速率[４６]ꎮ Ｎ５ 处理时ꎬ大针茅光合氮分配比例上升ꎬ光合系统内部氮分配也发生

了变化ꎬ捕光系统氮分配降低ꎬ电子传递系统和羧化系统氮分配比例增大ꎬ电子传递速率和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活性显

著增大ꎬ大针茅的光能利用效率提高ꎬ显著改善了大针茅的光合作用[４７]ꎮ Ｎ２５ 处理时ꎬ大针茅光合氮分配比

例达到最低ꎬ这意味着 ＰＳⅡ的光合电子传递和羧化能力降低ꎬ大针茅二磷酸核酮糖(ＲｕＢＰ)的再生受到限制ꎬ
ＣＯ２同化效率较低ꎬ制约大针茅卡尔文循环ꎬ对光合作用造成负面影响[４８]ꎮ 高氮处理时大针茅非光合器官

(细胞壁、线粒体和游离氨基酸等)的氮分配比例增大ꎬ叶片变厚ꎬ增大了 ＣＯ２到同化位点的距离ꎬ导致 ＰＮＵＥ

下降[１９]ꎮ

３.３　 大针茅叶片碳代谢酶对氮添加的响应

碳代谢调节着植物的生长和生物量积累[４９]ꎮ ＣＫ 和 Ｎ２ 处理时大针茅 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活性较低ꎬ这是由于大

针茅生长受到 Ｎ 限制ꎬ叶片氮含量较低ꎬ限制了 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的含量和活性ꎮ 同时ꎬ较低的 Ｇｓ会导致 ＣＯ２供应不

足ꎬ光量子利用效率降低ꎬ大针茅出现光抑制现象(Ｆｖ / Ｆｍ低于 ０.８)ꎬ细胞间隙中 ＣＯ２:Ｏ２的比例降低ꎬ在一定

程度上会激发大针茅的光呼吸ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 可能主要体现加氧作用ꎬ进而降低碳(Ｃ)同化[５０]ꎮ 随着施氮量的增

大ꎬ大针茅的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性逐渐增大ꎬ在 Ｎ５ 处理下达到最大值ꎬ因为此时 Ｇｓ也达到了最大值ꎬ细胞内 ＣＯ２含

量增大ꎬ同时叶片氮分配到羧化系统的比例也提高ꎮ 适量氮添加提高了 Ｃ 同化ꎬ有利于生物量的积累ꎮ 高 Ｎ
处理下大针茅受到光抑制ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 活性降低ꎬ光呼吸会消耗固定的 Ｃꎬ不利于大针茅生物量的积累ꎮ 大针茅

ＰＥＰＣ 活性没有显著变化ꎬ说明 ＰＥＰＣ 只是充当了为合成天冬氨酸、苹果酸和柠檬酸 Ｃ 骨架的作用[５１]ꎮ

２００６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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４　 结论

氮添加影响大针茅形态和内部生理特征ꎮ 低氮处理下ꎬ大针茅叶片氮含量低ꎬ抑制了光合作用ꎮ 适量氮

添加(５—１０ ｇ ｍ－２ ａ－１)提高了大针茅电子传递系统和羧化系统的氮分配比例ꎬＮ５ 处理增大了植物光能利用效

率和光合酶活性ꎬ有利于植物光合作用ꎬ增加了大针茅的地上生物量ꎮ 过量氮添加降低叶片光合系统氮分配

的比例ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 活性降低ꎬ抑制植物生长和生物量积累ꎮ 本研究结合叶片光合氮分配分析不同氮添加下草原

生态系统优势种大针茅光合作用的动态和响应机制ꎬ为理解植物对氮添加的响应提供一个新的见解ꎮ 对于理

解和预测未来氮沉降背景下温带草原生态系统动态演变机制具有重要意义ꎬ同时为草原的可持续发展提供一

定的理论依据ꎮ
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