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摘 要:氮(N)是植物生长发育的关键性限制元素,其在植物地上、地下器官间的权衡分配是植物

重要的适应策略,目前不同器官N含量的变异规律及分配机制仍不清楚。以秦岭太白山北坡为研

究地点,沿海拔梯度选取落叶栎林、桦木林、巴山冷杉林、太白红杉林和高山灌丛带的74种木本和

草本植物,通过野外取样、室内测定获得叶片和细根的N元素含量,旨在阐明叶片和细根N元素沿

海拔梯度的变异规律及N元素在2种器官间的分配策略。结果表明:1)在全部物种和不同生长型

中,叶片N含量(21.51~24.21
 

mg·g-1)均显著高于细根(12.32~13.57
 

mg·g-1,P<0.05)。

2)木本植物细根N含量随海拔升高而逐渐呈降低趋势,而草本植物叶片和细根中的N含量则相

反。3)叶片N含量与气候和土壤因素显著相关,而细根N含量有更强的系统发育保守性,且较少

受到环境因素的影响。这些结果表明,N元素的变异规律及其驱动因素在不同器官和不同生长型

中均存在差异,未来在生态化学计量研究中需要综合考虑植物不同器官和不同生长型对环境变化

的适应策略。
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Abstract:Nitrogen
 

(N)
 

is
 

a
 

key
 

limiting
 

element
 

for
 

plant
 

growth
 

and
 

development,and
 

its
 

trade-off
 

distri-
bution

 

between
 

above-and
 

under-ground
 

organs
 

is
 

an
 

important
 

adaptation
 

strategy
 

for
 

plants.However,

the
 

variation
 

patterns
 

and
 

allocation
 

mechanisms
 

of
 

N
 

content
 

in
 

different
 

organs
 

are
 

still
 

unclear.Taking
 

the
 

northern
 

slope
 

of
 

the
 

Taibai
 

Mountain
 

in
 

the
 

Qinling
 

Mountains
 

as
 

the
 

research
 

location,74
 

species
 

of
 

woody
 

and
 

herbaceous
 

plants
 

from
 

deciduous
 

oak
 

forest,birch
 

forest,Abies
 

fargesii
 

forest,Larix
 

potaninii
 

var.chinensis
 

forest
 

and
 

alpine
 

shrubland
 

were
 

selected
 

along
 

the
 

altitudinal
 

gradients.The
 

N
 

contents
 

in
 

leaves
 

and
 

fine
 

roots
 

were
 

obtained
 

through
 

field
 

sampling
 

and
 

indoor
 

measurements.We
 

aimed
 

to
 

elucidate
 

the
 

variation
 

of
 

N
 

element
 

in
 

leaves
 

and
 

fine
 

roots
 

along
 

the
 

altitudinal
 

gradient
 

and
 

the
 

allocation
 

strate-
gies

 

between
 

two
 

organs.The
 

results
 

showed
 

that
 

1)
 

N
 

content
 

in
 

leaves
 

was
 

significantly
 

higher
 

than
 

that
 



in
 

fine
 

roots
 

across
 

all
 

species
 

and
 

different
 

growth
 

types
 

(21.51-24.21
 

vs.12.32-13.57mg·g-1,P<
0.05).2)

 

The
 

N
 

content
 

in
 

fine
 

roots
 

of
 

woody
 

plants
 

gradually
 

decreased
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

altitude,

while
 

that
 

in
 

leaves
 

and
 

fine
 

roots
 

of
 

herbaceous
 

plants
 

showed
 

an
 

opposite
 

trend.3)
 

Leaf
 

N
 

content
 

was
 

significantly
 

affected
 

by
 

climatic
 

and
 

soil
 

factors,whereas
 

N
 

content
 

of
 

fine
 

roots
 

had
 

strong
 

phylogenetic
 

conservation
 

and
 

was
 

less
 

affected
 

by
 

environmental
 

factors.These
 

results
 

suggest
 

that
 

the
 

variation
 

in
 

N
 

element
 

and
 

its
 

driving
 

factors
 

differ
 

among
 

different
 

plant
 

organs
 

and
 

growth
 

types.In
 

the
 

future,the
 

ad-
aptation

 

strategies
 

of
 

different
 

organs
 

and
 

different
 

growth
 

types
 

of
 

plants
 

to
 

environmental
 

changes
 

need
 

to
 

be
 

comprehensively
 

considered
 

in
 

the
 

ecological
 

chemometric
 

research.
Key

 

words:nitrogen
 

content;
 

leaf;
 

fine
 

root;
 

altitudinal
 

gradient;
 

the
 

Taibai
 

Mountain

  氮(N)是蛋白质和核酸的主要成分,是维持植

物生长和生态功能的必需元素[1-2]。N作为植物生

长发育过程中的关键性限制元素,与植物器官的结

构和生长率、植物生理功能以及养分分配策略密切

相关[3],并进一步影响植物与土壤间的养分循环、群
落动态、植被生产力和生态系统演替,因而对陆地生

态系统的组成、结构和功能起着重要的调节作用[4]。
植物器官间的功能差异使其养分元素含量及其

分配策略存在差异。叶片和细根作为植物地上、地
下部分主要的营养器官,在植物体中发挥作用不同。
叶片从大气中获取CO2,消耗大量的N以支持光合

作用,影响光合作用速率及植物生产力[5]。细根从

土壤中吸收无机盐和矿物质,并转运至地上器官,为
植物提供营养物和能量合成的物质基础,维持植物

生长发育[6]。自然群落中植物叶片和细根间的养分

协调分配对发挥各自器官功能和完成代谢活动至关

重要。目前已发现植物采取多种养分分配策略平衡

器官间的N元素分配,如植物更倾向于将N元素优

先分配到生理功能活跃的叶片中,对根的投资相对

较少[7]。
植物N元素在叶片和细根间的含量也反映了

植物应对多变环境的重要适应策略,是环境条件和

植物进化历史等多种因素共同影响的结果[8]。其

中,气候和土壤因子是影响自然群落中植物养分吸

收的重要因素[9]。研究表明,在高温和高降水环境

下,大多数植物器官中的 N含量相对较低,而生长

在寒冷地区的植物器官则倾向于储存更多的 N来

应对低温环境[10]。除环境因素外,植物类型,物种

系统发育历史等也会影响植物器官的 N含量。如

研究发现叶片与细根不同生长型间植物养分含量存

在显著差异,草本植物叶片和细根N含量通常高于

木本植物[11-12];同时物种进化历史对植物生态化学

计量特征也有重要影响作用,如植物叶片N、P含量

存在显著的谱系信号[8],且与叶片相比,根系的许多

功能性状(形态、解剖和生理性状)具有更高的系统

发育保守性[12-14]。然而,目前有关植物养分元素的

研究仍多集中于植物叶片,对于植物细根养分元素特

征的认知水平远远落后于植物光合器官,尤其是同时

考虑植物地上和地下器官的对比性研究严重缺乏。
秦岭地处我国暖温带和亚热带的生态过渡带,

其植被垂直带的分布对于研究我国南北部植被分

异具有重要意义[15]。秦岭主峰太白山最高海拔

3
 

767
 

m,最低海拔1
 

060
 

m,巨大的高差使得太白

山地区气候和植被垂直特征明显。太白山北坡由山

麓到山顶依次分布着落叶栎林带、桦木林带、针叶林

带、高山灌丛和高山草甸带,是在较小范围内研究不

同类型植物群落生态策略的理想区域[16]。因此,本
研究采集了太白山不同海拔垂直带97个植物叶片

和细根的样品,包括36科66属74个物种,测定叶

片和细根的N含量,探究不同生长型植物叶片和细

根的N含量分布特征及其受环境和进化历史调控

机制的异同,从而系统揭示植物不同器官养分对变

化环境的适应策略,为进化过程中植物地上、地下器

官养分调控机制研究提供数据支撑。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

研究区位于秦岭主峰太白山自然保护区(107°
41'23″-107°54'40″E,33°49'31″-34°08'11″N)北
坡,年降水量694.2

 

mm,年均温13
 

℃。太白山北

坡沿海拔梯度呈现出明显的气候、植被垂直分布规

律,本研究中样品采集范围海拔1
 

300~3
 

400
 

m,包
括落叶栎林带(1

 

374
 

m)、桦木林带(2
 

460
 

m)、巴山

冷杉林带(2
 

934
 

m)、太白红杉林带(3
 

199
 

m)及高

山灌丛带(3
 

375
 

m)5个主要的植被类型带,代表性

植物群落主要有锐齿槲栎(Quercus
 

aliena
 

var.
acuteserrata)林,红桦(Betula

 

albosinensis)林、巴
山冷杉(Abies

 

fargesii)林、太白红杉(Larix
 

potan-
inii

 

var.chinensis)林、头 花 杜 鹃(Rhododendron
 

capitatum)灌丛等,土壤类型沿植被带由下至上分

别为山地棕壤土、山地暗棕壤、山地灰化暗棕壤和高

山草甸土[17]。
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1.2 野外采样与样品测定

1.2.1 野外取样 2016年7月在太白山北坡海拔

1
 

300~3
 

400
 

m 设置5个海拔梯度的取样点(表

1),在每个取样点选取地形、地貌等基本一致的区

域,设置3~4个20
 

m×20
 

m的乔木调查样方,在
乔木样方的对角线设置2个5

 

m×5
 

m的灌木调查

样方,并在乔木样方的4个角及中心处设置5个

1
 

m×1
 

m的草本调查样方。
采集植物样品时,在每个样地选择常见种和优

势种进行采集。对于木本植物,选择健康成熟、长势

均匀的树木,每个物种选取3~5个植株,采集叶片

样品时,挑选向阳枝条上的成熟叶片,每株采集20
片叶子;采集细根样品时,在目标树种树干基部1~

1.5
 

m范围找到与主根相连的侧根,确定所挖根系

为目标植物根系后,用铁锹和锄头尽量将根系完整

挖出,分拣出直径≤2
 

mm的活的细根,装入自封袋

中,带回实验室清洗。草本植物则选择全株采集,每
种至少取3株,分别将采集到的叶片和细根样品装

入自封袋中,带回实验室处理并放入冰箱保存。取

样共获得74个物种的叶片和细根样品,属36科66
属,部分物种分布在多个植被带。

采集土壤样品时,需去除地表杂草和凋落物,用
土钻(直径6

 

cm)对0~10
 

cm的土层进行取样。每

块样地内随机设置30个取样点,将采集的土样除去

根系和石砾后混合均匀,之后带回实验室测定土壤

理化性质。
表1 太白山北坡取样点的基本概况

Table
 

1 Summary
 

of
 

sampling
 

sites
 

on
 

the
 

northern
 

slope
 

of
 

the
 

Taibai
 

Mountain

植被带 海拔/m 纬度/(°N) 经度/(°E) 土壤类型 木本植物物种数 草本植物物种数

落叶栎林带 1
 

374 34.09 107.71 山地棕壤土 22 10
桦木林带 2

 

460 34.01 107.82 山地暗棕壤 15 11
巴山冷杉林带 2

 

934 34.00 107.81 山地灰化暗棕壤 9 5
太白红杉林带 3

 

199 34.00 107.81 山地灰化暗棕壤 10 8
高山灌丛带 3

 

375 34.00 107.80 高山草甸土 3 4

1.2.2 室内测定 在实验室内去除细根样品上的

附着土壤,并用自来水冲洗后吸干水分,将挑选后干

净的叶片和细根样品在烘箱中65
 

℃下烘干48
 

h后

分别磨粉,过孔径0.25
 

mm(60目)筛备用。叶片和

细根N含量采用硫酸———高氯酸消煮、靛酚蓝分光

光度法测定。
将土壤样品自然风干后过2

 

mm土壤筛,用凯

氏定氮法测定土壤有效 N(soil
 

available
 

nitrogen,

SAN)含量,用钼锑抗比色法测定土壤速效P(soil
 

available
 

phosphorus,SAP)含量。

1.2.3 气 候 数 据 获 取 各海拔梯度的年均温

(mean
 

annual
 

temperature,MAT)、年 均 降 水 量

(mean
 

annual
 

precipitation,MAP)由以下公式推算

得出[17-18]。

MAT=-0.004
 

9ALT+17.9(R2=0.99,P<
0.001) (1)

MAP=Ph+a 2H-ALT  ALT- 2H-h  h  
(2)

式中:ALT 为海拔(m);H 为最大降水高度;h 为最

大降水高度的某一参考高度(m),Ph 为h 高度下年

均降水量(mm),Ph 数据来自陕西省太白县气象局

以及中国气象科学数据服务网;a 为区域参数,秦岭

北坡a=6.10×10-5[18]。

1.2.4 统 计 分 析 首先,使用单因素方差分析

(One-way
 

ANOVA)比较 N含量在不同器官和不

同生长型的差异。利用线性回归分别拟合全部物

种、木本植物及草本植物的叶片和细根N含量沿海

拔梯度的变化规律。其次,采用Blomberg等[19]提

出的K 值法检验细根与叶片N含量的系统发育信

号强度,验证物种进化历史对植物体不同器官N含

量的影响程度。当 K>1时,表明性状比按布朗运

动模型(Brownian
 

motion
 

model)方式进化的系统

发育信号更强;当K<1时,表明性状比按布朗运动

模型方式进化的系统发育信号更弱。同时通过实际

K 值与零模型的比较判断系统发育信号是否显著,
如果实际K>95%的零模型的系统发育信号,说明

性状具有显著的系统发育信号(P<0.05)。相关分

析在 R语言“picante”程序包中完成。最后,采用

Pearson相关性分析法和方差膨胀系数(variance
 

inflation
 

factor,VIF)检验气候和土壤因子间的共

线性程度,剔除对N含量影响不显著(P>0.05)的
环境因子及 VIF>7的环境变量,重新对模型进行

拟合和优化。
使用SPSS22.0和R4.2.0对数据进行分析,并

使用Origin
 

Pro
 

2022b绘图。

2 结果与分析

2.1 太白山植物叶片和细根N含量特征

N含量在不同器官和不同生长型间存在显著差

异(P<0.05)。全部物种和不同生长型的叶片N含
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量(21.51~24.21
 

mg·g-1)均 显 著 高 于 细 根

(12.32~13.57
 

mg·g-1,P<0.05),不同生长型中,
草本植物叶片N含量(24.21

 

mg·g-1)显著高于木

本植物(21.51
 

mg·g-1,P<0.05),但细根中木本和

草本植物的N含量差异不显著(图1)。全部物种和

木本、草本植物叶片 N含量的变异系数为0.23~
0.31,细根N含量的变异系数分别为0.32~0.39,可
知叶片N含量的变异系数在全部物种及生长型的分

类中均低于细根(图2)。

2.2 叶片和细根N含量沿海拔梯度的变异规律

随海拔梯度升高,N含量在不同器官和不同生

长型中均存在差异(图3)。当考虑全部物种时,叶
片N 含 量 随 海 拔 升 高 而 增 加(R2=0.31,P<
0.05),细根N含量随海拔升高呈现下降趋势,但二

箱体上方不同大写字母表示同一器官不同生长型间差异显著(P<

0.05),不同小写字母表示同一类型不同器官间差异显著(P<0.05)。

图1 太白山不同生长型植物的叶片和细根N含量

Fig.1 N
 

content
 

of
 

leaves
 

and
 

fine
 

roots
 

of
 

different
 

growth
 

types
 

of
 

plants
 

in
 

the
 

Taibai
 

Mountain

图2 太白山植物叶片和细根N含量频数分布

Fig.2 Frequency
 

distribution
 

of
 

N
 

content
 

of
 

leaves
 

and
 

fine
 

roots
 

of
 

plants
 

in
 

the
 

Taibai
 

Mountain
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*表示显著关系(P<0.05)。图4同。

图3 太白山植物叶片和细根N含量沿海拔梯度变异

Fig.3 Variation
 

in
 

leaf
 

and
 

fine
 

root
 

N
 

contents
 

of
 

plants
 

along
 

an
 

altitude
 

gradient
 

in
 

the
 

Taibai
 

Mountain

者之间无显著相关关系(R2=0.17,P>0.05)。当

考虑不同生长型时,木本植物的细根N含量同全部

物种的变化一致,随海拔升高而降低(R2=0.26,

P<0.05);叶片N含量沿海拔升高而增加,但未达

到显著水平(P>0.05)。草本植物中,叶片和细根

N含量均表现为随海拔升高而升高的趋势,但仅在

叶片中表现出显著性(P<0.05)。
2.3 物种系统发育历史对太白山植物叶片和细根

N含量的影响

  K 值法检验结果表明,叶片和细根N含量受物

种间亲缘关系的影响程度不同(表2)。在细根中,全
部物种和草本植物N含量表现出显著系统发育信号

(K=0.31~0.45,P<0.05),而木本植物细根N含

量却未表现出显著系统发育信号(P>0.05)。在叶

片中,全部物种和不同生长型N含量的K 均较小,物
种亲缘关系对其影响均不显著(P>0.05)。

表2 太白山植物叶片和细根N含量的系统发育信号

Table
 

2 Phylogenetic
 

signals
 

of
 

leaf
 

and
 

fine
 

root
 

N
 

content
 

of
 

plants
 

in
 

the
 

Taibai
 

Mountain

器官 类型 物种数 K

细根 全部 74 0.31*

木本 45 0.18
草本 29 0.45*

叶片 全部 74 0.14
木本 45 0.18
草本 29 0.11

注:*表示显著关系(P<0.05)。表3同。

2.4 太白山植物叶片和细根N含量与环境因素的

关系

  Pearson相关性分析结果表明,木本植物细根

N含量与 MAT间呈显著正相关关系(P<0.05),
而全部物种和草本植物细根 N含量与气候和土壤

因子的关系均不显著(P>0.05)。全部物种的叶片

N含量与 MAT和SAP呈负相关关系(P<0.05),
草本植物的叶片N含量与 MAP和SAP呈负相关

关系(P<0.05),而木本植物的叶片与环境因子的

关系均未达到显著水平(P>0.05,表3)。

3 讨论

3.1 太白山植物细根与叶片N含量特征

本研究发现太白山植物叶片和细根 N含量存

在显著差异,表现为叶片 N含量高于细根,这与前

人研究一致[4,20]。叶片和细根养分差异主要取决于

器官间的生长特性和功能属性,叶片在植物体内发

挥着光合作用、呼吸作用和水分利用等多种生理功

能,需要比细根更高的养分含量以支持植物生理代

谢活动[21]。此外,N 是叶绿素和蛋白质的必需元

素,高 N 浓度与高光合作用和呼吸能力呈正相

关[22]。细根相比叶片对养分含量的需求低[8],因此

表现为细根N含量低于叶片N含量。同时,细根N
含量在不同生长型中均表现出比叶片更高的变异

性,这与Zhang等[7]研究中提出的元素可塑性假说

的结果一致,即细根通过改变养分含量来适应复杂

的地下物理环境和生物(菌根和根际微生物定殖)环
境,地上器官缺乏养分时细根吸收大量N和P元素

保证供给,不缺乏时则将多余养分储存,因此细根具

有更高的元素可塑性。而叶片作为活跃的代谢器

官,需要维持稳定的养分含量以保证最佳的生理特

性,因此表现出更为稳定的养分特征[23]。
在不同的生长型中,草本植物叶片N含量显著

高于木本植物,这与生长速率假说(growth
 

rate
 

hy-
pothesis,GRH)一致。草本植物生长周期短,需要

在短时间内吸收足够养分,使其最大限度地生长、发
育和繁殖,因此集聚了更高的养分含量[24]。而木本

植物生长速度慢,养分因木质化程度高而被稀释,周
转速率慢,表现为较低的N含量[8]。这也表明植物

不同生长型因其生理结构差异,对养分吸收的策略

有所不同。
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表3 太白山植物叶片和细根N含量与环境因子的Pearson相关分析

Table
 

3 Pearson
 

correlation
 

analysis
 

of
 

fine
 

root
 

and
 

leaf
 

N
 

content
 

of
 

plants
 

with
 

environmental
 

factors
 

in
 

the
 

Taibai
 

Mountain

指标
细根

全部 木本 草本

叶片

全部 木本 草本

MAT - 0.30* - -0.21* - -

MAP 0.07 0.13 -0.04 - -0.19 -0.38*

SAN -0.03 -0.11 0.08 -0.18 -0.10 -0.25

SAP -0.08 - -0.02 -0.28** -0.22 -0.32*

  注:“-”为去除分类中与其他环境因子存在共线性的因子;**表示极显著关系(P<0.01);MAT.年均温;MAP.年降水;SAN.土壤有效

N;SAP.土壤速效P。

3.2 太白山植物叶片和细根N含量变异的影响因

素

  本研究中,细根N含量在全部物种中表现出显

著的系统发育保守性,而叶片N含量的系统发育信

号不显著,但与环境因素关系密切。这与其他研究

结果类似[25],证实了系统发育对细根性状的作用大

于叶片,支持了根性状系统发育保守假说(root
 

trait
 

phylogenetic
 

conservatism,RTPC)[26]。此外,本研

究结果表明,细根N含量在草本植物表现出显著的

系统 发 育 信 号,但 木 本 植 物 中 不 显 著,而 Wang
等[14]研究则发现草本植物与木本植物的细根N含

量都具有显著的系统发育信号,但草本植物系统发

育信号更高。这些结果表明生长型对调控细根 N
含量系统发育信号重要性起到了不可忽视的作用。

通过比较不同环境因素与N含量关系发现,全
部物种中细根 N含量与气候和土壤因素的关系均

不显著,而叶片 N含量与 MAT和SAP均负相关

(表3),这符合温度-植物生理假说,即低温条件下,
植物往往具有更高的养分需求以补偿生理效率的降

低[27]。温度较低时,植物通常会通过增加叶片N含

量来增强叶片的羧化能力,进而抵抗低温对酶的抑

制作用[28]。同 MAT一致,叶片 N含量与SAP也

存在负相关关系。N、P均作为重要的基础元素参

与叶片中光合过程,植物对 N、P吸收具有协同

性[29],低温条件下植物在增加对土壤中N元素吸收

的同时也会增强对P元素的吸收,以满足叶片光合

进程中养分需求。太白山地处山区,气候温热多雨

加剧了土壤P淋溶过程,其P含量低于全国平均水

平[30],土壤P缺乏与叶片P需求的矛盾格局导致植

物养分吸收对土壤P含量变异敏感,因此表现为叶

片养分元素与SAP强烈的负相关关系。
不同生长型 N含量沿环境梯度的变化趋势不

同。研究发现木本植物细根 N含量随海拔升高而

逐渐呈现降低趋势,且与 MAT呈正相关关系,而草

本植物叶片和细根中的 N含量沿海拔梯度均呈相

反趋势。这可能是由于在太白山低海拔地区,植物

群落以落叶阔叶植物为主要优势种,生长季中叶片

养分需求高,因此木本植物需要细根吸收大量N以

满足地上结构需求。而草本层作为林下植被,可获

取光照资源有限[31],且草本植物根系分布在土壤表

层,在木本植物的强烈竞争作用下,根系可获取养分

少,则呈现出低 N含量状态。随海拔升高,植物群

落优势种转变为常绿针叶树种及灌草,常绿针叶植

物采取延长寿命但降低生理活性的策略,对养分需

求(如N含量)降低。然而,高海拔地区的草本植物

寿命变短,在有限的生长季内通过提高叶片和细根

N含量来快速完成其生活史[32]。

4 结论

通过系统考察秦岭太白山北坡不同海拔垂直带

内74种植物的叶片和细根 N含量的变异规律,结
果发现,与细根相比,叶片具有高的 N含量和低的

N含量变异性,表明植物倾向于分配更多N素到叶

片中以保证充足的养分供应。不同生长型中,草本

植物叶片N含量显著高于木本植物。叶片N含量

与环境因素关系密切,与 MAT、MAP和SAP负相

关,而细根N含量则主要受系统发育因素影响。
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