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长期氮沉降对杉木人工林叶、枝氮磷养分再吸收的

影响 
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摘  要  为了解森林养分内循环对全球变化的响应, 基于长期模拟氮沉降试验, 研究了杉木(Cunninghamia lanceolata)人工林

不同龄级(一年生、二年生和衰老)叶和枝的氮(N)、磷(P)养分分配及其再吸收特征, 并分析了不同模拟N沉降处理时间(7年和

14年)杉木叶N、P养分再吸收差异。在12年生杉木中开展模拟N沉降试验, 以尿素(CO(NH2)2)为N源, 设N0、N1、N2和N3 4

个处理水平, 施氮量分别为0、60、120和240 kg·hm–2·a–1, 每个处理重复3次。结果表明: (1)叶和枝在衰老过程中碳(C)、N和P

含量逐渐降低, 且叶的C、N和P含量比枝高; N含量大小依次为一年生叶>二年生叶>衰老叶>一年生枝>二年生枝>衰老枝, 且

N3 > N2 > N1 > N0, 而C:N则呈现相反的趋势; 衰老器官的C:N、C:P、N:P比新鲜器官高; N沉降增加了不同龄级叶和枝(除二

年生叶外)的N、N:P和C:P, 但降低了P和C:N。(2)叶和枝的N、P养分再吸收率(REN、REP)随龄级的增加至衰老有规律地递减, 

且REP > REN; 受长期N沉降的影响, REN叶(28.12%) <枝(30.00%), 而REP则为叶(45.82%) >枝(30.42%); 杉木叶和枝N:P与

REN:REP之间存在极显著的线性相关关系。(3)随N沉降处理时间的增加, 叶REN呈降低态势, 各处理(N1、N2和N3)分别降低了

9.85%、3.17%和11.71%; 而REP则明显上升, 分别增加了71.98%、42.25%和9.60%。研究结果表明: 不同器官、不同龄级的养

分再吸收率随氮沉降处理的水平、处理时间而所有不同; REN:REP与N:P之间存在紧密关系。 
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Responses of nitrogen and phosphorus resorption from leaves and branches to long-term 
nitrogen deposition in a Chinese fir plantation 
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Abstract 

Aims  Our objectives were to investigate differences in nutrient resorption between different plant organs (leaf 
and branch), among plants with different life spans (one-year old, two-year old and senesced), and under different 
duration of nitrogen (N) deposition treatments in a Chinese fir (Cunninghamia lanceolata) plantation. 
Methods  The long-term N deposition experiment was conducted in a 12-year-old fir plantation of subtropical 
China. N deposition treatment was initiated in January 2004 until now, up-going 14 years. N deposition were de-
signed at 4 levels of 0, 60, 120, and 240 kg·hm–2·a–1, indicated as N0, N1, N2, and N3, respectively, with 3 repli-
cates for each treatment. The solution of CO(NH2)2 was sprayed on the forest floor each month. In the study, we 
measured N and phosphorus (P) concentrations and analyzed the pattern of nutrient resorption of mature and se-
nescing leaves and branches. The different responses of needles N and P resorption after 7- and 14-year N deposi-
tion treatments were also compared. 
Important findings  After 14 years of N deposition, (1) during the senescing process, leaf and branch C, N, and 
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P content gradually decreased with increasing treatment duration, with higher content in leaf than in branch. N 
content decreased in the order of one-year old green leaf > two-year old green leaf > senescent leaf > one-year old 
living branch > two-year old living branch > senescent branch, and N3 > N2 > N1 > N0, with C:N showing the 
opposite trend. Senescent organs had higher C:N, N:P, and C:P than mature living organs. N deposition increased 
N, N:P, and C:P of mature living organs (except for the two-year old green leaf), while decreased P and C:N. (2) N 
resorption efficiency (REN) and P resorption efficiency (REP) of leaves and branches decreased gradually with 
increasing life span. REP was typically higher in leaf and branch than REN. Leaf had lower REN (28.12%) than 
branch (30.00%), but higher REP (45.82%) than branch (30.42%). A highly significant linear correlation existed 
between N:P and REN:REP in leaves and branches. (3) REN decreased but REP increased with the treatment dura-
tion of N deposition. The longer experimental duration (14 years) reduced REN by 9.85%, 3.17%, 11.71% under 
N1, N2, and N3 treatments, respectively, and increased REP by 71.98%, 42.25%, 9.60%, respectively, than the 
shorter treatment duration (7 years). In summary, the responses of essential nutrients resorption efficiency for dif-
ferent plant organs and life span varied with the levels and duration of N deposition treatment. REN:REP in leaf 
and branch were mostly driven by N:P of leaf and branch. The results highlight that nutrients resorption is signifi-
cantly influenced by long-term N deposition. 
Key words  nutrient resorption efficiency; ecological stoichiometry; Cunninghamia lanceolata plantation; 
long-term nitrogen deposition 
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养分再吸收(NR)使植物组织中的养分元素(氮

(N)、磷(P))在随凋落物进入土壤之前被重新利用, 

它缩短了养分元素在植物与环境之间的循环距离

(Zhang et al., 2014), 提高了养分利用效率, 减少了

养分的损失, 增强了植物对养分贫乏的环境或生态

系统的适应性(Reed et al., 2012; 陆姣云等, 2018)。

Reed等(2012)采用meta分析得出全球植物N再吸收

率(REN)和P再吸收率(REP)平均约为49%和50%, 与

Aerts (1996)分析得出REN和REP为50%和52%接近, 

而Vergutz等(2012)研究表明, 全球植物REN和REP平

均约为62.1%和64.9%, 再吸收的N、P参与到植物生

物量、基底面积的生长、树干的生长、果实的生产

等过程中。 

NR受植物的生活型、器官、年龄等生理因素的

影响。大量研究表明, 植物的不同器官, 如叶(Huang 

et al., 2018)、枝(费世民, 2001)、树干(费世民, 2001; 

Brant & Chen, 2015)、树皮(Brant & Chen, 2015)、细

根(Brant & Chen, 2015; 陈珊等, 2015)都会发生体

内养分转移、运输和储存, 其中以叶的贡献最大

(Drenovsky & Richards, 2006)。在全球范围内研究叶

较多, 研究枝较少。不同生活型植物的NR不同。如, 

养分再吸收率呈现木本植物低于非木本植物(江大

龙等, 2017); 落叶植物高于常绿植物(Brant & Chen, 

2015; 江大龙等, 2017); 常绿植物的REN比落叶植

物低, 但REP比落叶植物高, 木本植物REN低于灌木, 

针叶树与阔叶树的REN和REP没有差异 (Yuan & 

Chen, 2008)。Yuan等(2005)研究得出中国半干旱地

区的不同生活型植物的REN大小依次为草本>灌木>

树木>禾本科>固氮植物。不同林龄植物养分再吸收

率也不同, 幼龄林有更高的REN, 老龄林具有更高

的REP (江大龙等, 2017)。NR在维持植物化学计量比

平衡方面起到关键作用, 同时REN:REP的变化为各

种空间尺度养分循环和限制的认识提供了一个新的

角度(Reed et al., 2012; Yan et al., 2014)。 

大气氮沉降在全球范围内普遍发生, 全球总活

性N释放量从35 Tg·a–1 (1850年)增加到104 Tg·a–1 

(1997‒2013年 ), 在未来一段时期可能继续增加

(Galloway et al., 2008), 预计2100年达到114 Tg·a–1 

(Wang et al., 2017)。1980–2010年, 中国地区氮沉降

量平均每年增加0.41 kg·hm–2, 氮沉降速率与1980

年欧洲西北部的沉降高峰值一致(Liu et al., 2013)。

中国森林正在经历严重的氮沉降, 过去的20年里, 

氮沉降的平均速度从13.2 kg·hm–2增加到21.1 kg·hm–2 

(Liu et al., 2013), 并且在很大程度上影响了生态系统

的N和P循环(Deng et al., 2017; Wu et al., 2017)。研究

表明, 氮沉降降低了受N限制的生态系统的植物叶

片N:P, 增加了REN:REP; 但增加了受P限制的生态系

统 中 的 叶 片 N:P, 降 低 了 REN:REP (Zechmeister-   

Boltenstern et al., 2015)。氮沉降影响下, 不同物种的

REN有3种效应: 没有显著影响(Huang et al., 2008; 
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Wang et al., 2014; Chen et al., 2015; 王斌等, 2016)、

增加(Yan et al., 2014)、降低(Huang et al., 2008; Li et 

al., 2010; 赵琼等, 2010); REP也有3种效应: 无反应

(Wang et al., 2014; Yan et al., 2014; Chen et al., 2015; 

王斌等, 2016)、增加(Wang et al., 2014)、降低(Yan et 

al., 2014)。NR在植物养分保存中起到关键作用, 探

讨其对环境变化的不同反应, 如长期氮沉降等, 是

未来研究的重点(Brant & Chen, 2015)。 

杉木(Cunninghamia lanceolata)是典型的南方

针叶树种, 因其速生和材质优良的特征在中国亚热

带地区已经种植1000多年, 目前杉木林占中国人工

林面积18%, 占全球人工林面积的5% (Huang et al., 

2013)。本研究以杉木为研究对象, 在模拟氮沉降14

年的基础上分析杉木一年生、二年生叶和枝的C、N、

P生态化学计量, 及其与衰老叶、衰老枝之间的N、

P养分再吸收特征, 同时比较不同氮沉降处理时间

(7年和14年) N、P养分再吸收的差异, 探讨杉木不同

龄级叶和枝的养分再吸收特征对长期模拟氮沉降的

响应, 为深入认识植物养分再吸收格局、机制及其

对全球变化的响应提供科学依据。 

1  研究区概况和研究方法 

1.1  试验林概况 

试验地设立于福建省沙县官庄林场白溪工区

(117.72° E, 26.51° N), 海拔200 m。属中亚热带季风

气候 , 四季温暖适中 , 日照充足 , 年平均气温

18.8‒19.6 ℃ , 年降水量1 606‒1 650 mm, 无霜期

271天。土壤为山地红壤, 土壤立地为I类地。试验

地为南坡, 坡度为35.0°左右。样地所处的试验林为

1992年由官庄林场统一造林, 树种为杉木, 总造林

面积5.73 hm2。于2003年12月在选择好的人工杉木

纯林中随机设置了立地条件基本相似的12块20 m × 

20 m的试验样地。调查中发现, 样地的林下植被稀

疏 , 主要以五节芒 (Miscanthus floridulus)、芒萁

(Dicranopteris dichotoma)、蕨(Pteridium aquilinum 

var. latiusculum)等为主, 盖度在3%–5%之间。各样

处理样地的林分特征及土壤理化性质见表1。 

1.2  模拟氮沉降处理 

本研究选择福建省三明市沙县官庄林场于1992

年种植的杉木人工林为研究对象, 于杉木12年生时

开始建立样地, 2004年1月开始模拟氮沉降处理, 一

直延续至今。氮沉降量的确定参照了国内外同类研

究(Fenn et al., 1998; Gundersen et al., 1998; 李德军

等, 2004; Höegberg et al., 2006)、当地N的沉降量(樊

后保等, 2000; 肖健, 2005)以及杉木对N的年需求

量。按N施用量的高低, 分4种处理, 即N0 (0 kg 

N·hm–2·a–1, 对照), N1 (60 kg N·hm–2·a–1), N2 (120 

kg N·hm–2·a–1), N3 (240 kg N·hm–2·a–1), 使用尿素

(CO(NH2)2)作为氮源。每个处理重复3次, 4个处理总

计12块固定样地, 试验林面积约为6 000 m2。将每个

样方每次所需喷施的尿素溶解在20 L水中, 每月月

初以背式喷雾器在林地人工来回均匀喷洒。按照处

理水平的要求, 对照样方(N0)喷洒相同量的水, 以

减少因外加的水而造成对森林生物地球化学循环的

影响。 

1.3  样品采集及处理 

1.3.1  成熟叶、枝样品 

2010年12月和2017年12月, 在12个样地内分别

选择有代表性、长势良好的标准株2株, 用修枝剪和

高枝剪采集向阳面同高度的杉木枝条若干, 根据枝

条的一年生、二年生(包括二年生以上, 以下简称二

年生)采集枝条, 用修枝剪剪成小段(长3‒5 cm), 每

个枝条样品10‒15段, 对应分出两个不同龄级(一年

生和二年生)的叶片若干。将枝条样品和叶片样品放 

 
表1  各处理样地的主要林分特征和土壤理化性质本底值 
Table 1  Background values of the stand and soil physicochemical properties in the nitrogen addition plots 

林分特征 Stand characteristics 土壤理化性质 Soil physicochemical properties 处理 
Treatment 

林龄  
Forest age (a) 

密度  
Density 

(No.·hm–2) 

平均胸径 
Mean DBH 

(cm) 

平均树高 
Mean tree height

(m) 

pH 有机碳 
Organic carbon 

(g·kg–1) 

全氮 
Total N (g·kg–1) 

全磷 
Total P (g·kg–1)

N0 12 1 717 16.1 11.8 4.59 19.23 0.86 0.22 

N1 12 1 633 16.0 12.2 4.76 17.31 0.68 0.13 

N2 12 1 683 16.3 12.2 4.65 18.88 0.80 0.17 

N3 12 1 625 16.0 12.1 4.71 18.14 0.81 0.14 

N0、N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、240 kg·hm–2·a–1。 
N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 120, 240 kg·hm–2·a–1, respectively. DBH, diameter at breast height. 
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在透气性好的取样袋中, 带回实验室。新鲜叶片先

用10%稀盐酸冲洗, 然后用去离子水反复冲洗以彻

底去除表面吸附的尘土和颗粒物。叶片样品和枝条

样品均在105 ℃下杀青20 min, 之后在70 ℃下烘

干48 h, 及时用微型植物碎样机粉碎, 过100目筛后

置于干燥处保存备用。 

1.3.2  衰老叶、枝样品 

与成熟样品的采集时间和标准株相同, 用修枝

剪和高枝剪采集向阳面同高度的衰老枝4‒5支, 并

采集其枝上叶片混合, 将衰老枝样品和衰老叶样品

装入已编号的自封袋中, 采集量约200 g, 带回实验

室, 经70 ℃下烘干48 h后, 粉碎, 过100目筛后置于

干燥处保存备用。 

1.3.3  样品测定方法 

叶和枝样品C、N含量采用元素分析仪(2400II, 

PerkinElmer, Norwalk, USA)测定; P含量采用硝酸-

高氯酸消煮-钼锑抗比色法, Lambda25紫外可见分

光光度计(Lambda25 UV/VIS Spectrometer, Shelton, 

USA)测定。 

1.4  养分再吸收计算 

杉木叶/枝养分再吸收率(RE)计算公式(Huang 

et al., 2018)如下:  

RE (%) = (W1 ‒ W2)/W1 × 100%  (1) 

式中, W1为成熟叶/枝中的营养元素含量(g·kg–1), W2

为衰老叶/枝中的营养元素含量(g·kg–1)。 

叶片养分再吸收度(RP)以衰老叶养分转移后的

最低水平浓度来表征(Killingbeck, 1996), 其中, 衰

老叶的养分浓度越小, 表示养分再吸收度越大。 

同时, 还分别计算了杉木不同龄级之间的N (P)

养分再吸收率, 计算公式(宁秋蕊等, 2016; 张秋芳

等, 2017)如下:  

N (P)再吸收率(%) = (1 ‒ C1/C2) × 100% (2) 

式中: C1/C2为衰老叶/枝N (P)含量与一年生叶/枝N 

(P)含量的比值、衰老叶/枝N (P)含量与二年生叶/枝

N (P)含量的比值、二年生叶/枝N (P)含量与一年生

叶/枝N (P)含量的比值。 

1.5  数据分析 

采用Excel 2016软件处理杉木人工林叶和枝的

养分含量、化学计量、再吸收率数据, SigmaPlot 13.0

软件进行制图, SPSS 19.0统计软件进行相关指标的

最小差异显著法检验、双因素方差分析。不同小写

字母表示不同氮沉降水平下差异显著(p < 0.05)。 

2  结果和分析 

2.1  杉木叶和枝的C、N、P含量及化学计量 

杉木叶的C、N和P含量均高于枝(图1)。随着龄

级的增加至衰老(图1), 杉木叶和枝的C、N和P含量

均逐渐降低, 从一年生叶至衰老叶, C、N和P平均含

量分别降低了3.8%、28.27%和46.98%; 从一年生枝

至衰老枝, C、N和P平均含量分别降低了7.10%、

37.64%和36.51%。这表明杉木叶和枝在衰老过程中

C、N和P含量有减少趋势, 且N和P含量在不同龄级

叶和枝之间差异显著(p < 0.01)(表2)。氮沉降条件下, 

杉木不同龄级叶和枝的C含量在统计上均未达到显

著性差异(表2; 图1, 图2)。一年生叶、衰老叶和一

年生枝的N含量均呈现出N3 > N2 > N1 > N0, N3处

理显著增加N含量(p < 0.05)(表2; 图1, 图2A、2C、

2D)。衰老叶和枝的P含量大小依次为N0 > N3 > N2 

> N1, 二年生枝P含量为N3 > N0 > N1 > N2, 其中

N1处理降低衰老叶的P含量, N2处理降低二年生枝

的P含量, 氮沉降(N1、N2和N3)处理显著降低衰老

枝的P含量(p < 0.05)(图1, 图2F)。 

C:N、C:P和N:P呈现衰老组织>成熟组织, 其中

C:N和C:P为枝>叶, 但N:P为叶>枝(图1)。受氮沉降

的影响, 不同组织和不同龄级的C:N大小趋势与N

含量趋势相反, 表现为衰老枝>二年生枝>一年生枝

>衰老叶>二年生叶>一年生叶, 且均表现为N0 > N1 

> N2 > N3。N3处理的二年生叶、衰老叶C:N较N0

低且达到显著性水平(p < 0.05)(图1; 表2); N2处理

的二年生枝C:P比其他处理高且达到显著性水平(p 

< 0.05); N3处理的一年生枝N:P较N0高且达到显著

性水平(p < 0.05)(图1; 表2)。叶组分与氮沉降、枝组

分与氮沉降之间的交互作用对C、N和P全量及化学

计量均无显著影响(表2)。通过氮沉降处理与N0处理

之间的平均值的比值(图2)可知, 氮沉降处理增加了

不同龄级叶和枝以及衰老叶和枝的N含量、N:P和

C:P (除二年生叶外), 但降低了P含量和C:N。 

2.2  杉木叶和枝的N、P再吸收率及其与化学计量

的关系 

一年生叶/枝和衰老叶/枝之间、二年生叶/枝和

衰老叶/枝之间、一年生叶/枝和二年生叶/枝之间的

REN、REP见图3。杉木叶和枝的REN、REP表现出随

龄级的增加而有规律的递减, 且REP > REN。 

一年生叶和衰老叶之间、二年生叶和衰老叶之

间、一年生叶和二年生叶之间的REN平均值分别为 
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图1  长期氮沉降条件下杉木叶和枝的C、N、P含量及化学计量(平均值+标准误差)。不同小写字母表示相同龄级叶或枝不同

氮沉降水平下差异显著(p < 0.05)。N0、N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、240 kg·hm–2·a–1。 
Fig. 1  C, N, P content and stoichiometry of leaves and branches of Chinese fir under long-term nitrogen deposition (mean + SE). 
Different lowercase letters indicate significant differences for the same life span leaf or branch under different nitrogen deposition 
treatment levels (p < 0.05). N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 120, 240 kg·hm–2·a–1, respectively. 
 
表2  基于双因素方差分析得到的组分、氮沉降水平及其交互作用对杉木叶和枝的生态化学计量的影响(F值) 

Table 2  Results (F values) of two-way ANOVA on the effects of components, nitrogen deposition treatment level and their interaction the ecological 
stoichiometry in leaves and branches of Chinese fir  

F (p)值 F (p) value 因子 Factor 

C N P C:N C:P N:P 

叶组分 Leaf components 1.173 
(0.336) 

20.401 
(<0.001) 

24.425 
(<0.001) 

13.832 
(<0.001) 

24.072 
(<0.001) 

5.728 
(0.003) 

氮沉降 N deposition 0.573 
(0.637) 

3.272 
(0.034) 

1.246 
(0.309) 

3.158 
(0.038) 

0.853 
(0.475) 

0.631 
(0.601) 

叶组分×氮沉降 Leaf components × N deposition  0.280 
(0.976) 

0.893 
(0.543) 

0.865 
(0.565) 

0.537 
(0.837) 

0.963 
(0.487) 

0.575 
(0.807) 

枝组分 Branch components 1.191 
(0.329) 

9.407 
(<0.001) 

19.685 
(<0.001) 

6.534 
(0.001) 

6.010 
(0.002) 

8.176 
(<0.001) 

氮沉降 N deposition 0.165 
(0.919) 

1.782 
(0.170) 

2.130 
(0.116) 

1.229 
(0.315) 

1.063 
(0.378) 

5.123 
(0.005) 

枝组分×氮沉降 Branch components × N deposition 0.398 
(0.927) 

0.608 
(0.781) 

0.365 
(0.943) 

0.429 
(0.910) 

0.371 
(0.940) 

0.442 
(0.902) 

叶和枝组分代表不同龄级的叶和枝; 粗体代表显著差异, p < 0.05。 
Leaf and branch components included data of leaf and branch in different life spans. Values in bold are statistically significant at p < 0.05. 
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图2  杉木叶和枝的测试指标(C、N、P、C:N、C:P、N:P)氮沉降处理平均值与N0处理平均值的百分比(N0/N0 = 100%)。A, 一
年生叶。B, 二年生叶。C, 衰老叶。D, 一年生枝。E, 二年生枝。F, 衰老枝。N0、N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、
240 kg·hm–2·a–1。 
Fig. 2  Mean percentage changes of measured parameters (C, N, P, C:N, C:P, N:P) of Chinese fir leaf and branch after N deposition 
treatment for 14 years relative to these values under control (N0) (N0/N0 = 100%). A, One-year old leaf. B, Two-year old leaf. C, 
Senesced leaf. D, One-year old branch. E, Two-year old branch. F, Senesced branch. N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 120, 
240 kg·hm–2·a–1, respectively. 

 

 
 

图3  长期氮沉降条件下杉木叶和枝的N、P再吸收率(平均值+标准误差)。黑色柱子表示一年生叶/枝与衰老叶/枝之间的养分

再吸收率; 浅灰柱子表示二年生叶/枝与衰老叶/枝之间的养分再吸收率; 白色柱子表示一年生叶/枝与二年生叶/枝之间的养分

再吸收率。N0、N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、240 kg·hm–2·a–1。不同小写字母表示不同氮沉降水平下达到显著差

异水平(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effects of long-term nitrogen deposition on N and P resorption efficiency in leaves and branches of Chinese fir (mean + SE). 
The black column indicates the ratio of the nutrient resorption efficiency between one-year old leaves/branches and senescent 
leaves/branches; light gray column indicates the ratio of the nutrient resorption efficiency between two-year old leaves/branches and 
senescent leaves/branches; white column indicates the ratio of the nutrient resorption efficiency between one-year old leaves/branches 
and two-year-old leaves. N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 120, 240 kg·hm–2·a–1, respectively. Different lowercase letters in-
dicate significant differences under different nitrogen addition treatment levels (p < 0.05). 

 
28.12%、16.39%和8.25%, REP平均值分别为46.43%、

45.21%和24.98%。一年生枝和衰老枝之间、二年生

枝和衰老枝之间、一年生枝和二年生枝之间的REN

平均值分别为36.36%、23.64%和10.50%, REP平均值
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分别为35.79%、25.03%和9.50%。 

氮沉降显著影响杉木叶和枝REN、REP, 且因植

物器官不同而不同。N1显著降低一年生叶和衰老叶

之间的REN (p < 0.05); N2和N3显著降低二年生叶和

衰老叶之间REN (p < 0.05); N1显著增加一年生叶和

二年生叶之间的REN (p < 0.05); 而N2则相反。氮沉

降显著增加杉木枝的REN (p < 0.05)。N3显著降低一

年生叶和衰老叶之间及一年生叶和二年生叶之间的

REP (p < 0.05), 而N2显著增加一年生枝和二年生枝

之间的REP, N3显著增加二年生枝和衰老枝之间的

REP (p < 0.05)。 

通过分析杉木叶和枝的REN、REP之间及其与

N:P化学计量之间的关系(图4)可知, 杉木叶和枝的

REN与REP之间、成熟叶和枝N:P与REN:REP之间均存

在极显著的线性正相关关系(p < 0.001)。 

2.3  氮沉降处理7年和14年杉木叶N、P养分再吸收

特征 

杉木叶N、P含量和REN、REP会随氮沉降处理

的时间和杉木生长阶段而有所不同。 

 

 
 

图4  长期氮沉降条件下杉木叶和枝REN与REP, N:P与
REN:REP的线性关系。 
Fig. 4  Linear relationship between N resorption efficiency 
(REN) and P resorption efficiency (REP), N:P and N resorption 
efficiency to P resorption efficiency ratio (REN:REP) of leaf and 
branch under long-term nitrogen deposition treatments. Data 
included treatments for 14 years.  

2010年(氮沉降处理7年)成熟绿叶和衰老叶的

N、P含量见图5。成熟绿叶的N、P含量均高于衰老

叶。成熟绿叶和衰老叶中的N含量均表现为N3 > N2 

> N1 > N0, N3处理显著增加了成熟绿叶N含量(p < 

0.05)。与N含量相反, N3处理显著降低了成熟绿叶

和衰老叶中的P含量(p < 0.05)。 

通过对比2010年(氮沉降处理7年)和2017年(氮

沉降处理14年)杉木叶的N、P再吸收率(图6)可知, 

REP > REN。随氮沉降处理时间的增加, REN降低了, 

而REP升高了, N1、N2和N3处理的REN降幅分别为

9.85%、3.17%和11.71%, 其中N1显著低于N0 (p < 

0.05); N1、N2和N3处理的REP增幅分别为71.98%、

42.25%和9.60%。 

由表3可知, 杉木叶的REN:REP随氮沉降处理时

间的增加而降低, 且REN:REP < 1; 杉木枝的REN:REP

比叶REN:REP高; 二年生叶与衰老叶的REN:REP比一

年生叶与衰老叶低; N1、N2、N3处理增加了一年生

枝与衰老枝的REN:REP; N1处理增加了二年生枝与

衰老枝的REN:REP。 

3  讨论 

3.1  不同龄级杉木叶和枝养分再吸收规律 

本研究中, 杉木的N含量、P含量、N:P、REP均 
 

 
 

图5  2010年成熟绿叶和衰老叶的N、P含量(平均值+标准误

差)。N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、240 kg·hm–2·a–1。 
Fig. 5  N and P content of mature living and senescent leaves 
in 2010 (mean + SE). N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 
120, 240 kg·hm–2·a–1, respectively. 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



沈芳芳等: 长期氮沉降对杉木人工林叶、枝氮磷养分再吸收的影响   933

 

DOI: 10.17521/cjpe.2018.0167 

 
 

图6  2010和2017年的叶N、P再吸收率(平均值+标准误差)。
N1、N2、N3, 施氮量分别为0、60、120、240 kg·hm–2·a–1。 
Fig. 6  N and P resorption efficiency of leaves in 2010 and 
2017 (mean + SE). N0, N1, N2, N3, nitrogen addition 0, 60, 
120, 240 kg·hm–2·a–1, respectively. 

 
表3  2010和2017年的叶和枝N再吸收率与P再吸收率的比值 
Table 3  The ratio of N resorption efficiency to P resorption efficiency 
(REN:REP) of leaves and branches in 2010 and 2017 

2010 2017 处理 
Treat-
ment 成熟-衰叶

Mature- 
senescent leaf 

一-衰叶 
One-senesce
d leaf 

二-衰叶 
Two-senesce
d leaf 

一-衰枝 
One-senesce
d branch 

二-衰枝 
Two-senesce
d branch 

N0 0.89 0.69 0.37 0.69 0.75 

N1 0.82 0.43 0.40 1.40 1.59 

N2 0.87 0.63 0.34 1.06 0.67 

N3 0.88 0.70 0.35 0.95 0.76 

一-衰表示一年生叶/枝与衰老叶/枝之间的养分再吸收率; 二-衰表示二

年生叶/枝与衰老叶/枝之间的养分再吸收率。 
One-senescent indicates the difference in nutrient resorption efficiency 
between one-year old leaves/branches and senescent leaves/branches. 
Two-senescent indicates the difference in nutrient resorption efficiency 
between two-year old leaves/branches and senescent leaves/branches. 

 
表现为叶>枝。N含量大小依次为一年生叶>二年生

叶>衰老叶>一年生枝>二年生枝>衰老枝, 且N3 > 

N2 > N1 > N0, 而C:N则与N相反。说明活跃组织具

有更高的N含量。究其原因, 第一, 叶是树木的主要

光合器官, 与枝相比, 叶含有较大比例的活生物量

(Wright & Westoby, 2003; Chen et al., 2012), 同时, 

不同龄级养分含量及再吸收的差异主要受这些组分

之间生物量分配的影响 (Drenovsky & Richards, 

2006); 第二, 叶的再吸收是一个高度生态相关的过

程, 特别是在养分受限的生态系统中, 它允许植物

减少养分流失并建立养分贮存库(Sohrt et al., 2018); 

第三, 在植物的各类器官的养分转移率中, 以叶的

贡献最大(费世民, 2001; Brant & Chen, 2015; 林宝

平等, 2017)。随着叶和枝的衰老, 养分及化学计量

比发生了变化(图1)。养分动力学表明, 养分随植物

组织或器官的年龄而变化, 叶片寿命长的物种, 如

常绿乔木, 随叶龄的增加, 养分浓度和光合速率可

能下降(Reich et al., 2009), 由于光的利用效率通常

垂直向下降低直到树冠底部(Chen et al., 2015)。叶

和枝逐渐老化, 养分被吸收, 而器官和年龄效应则

取决于养分限制的程度(Chen et al., 2015)。有研究

表明, 这种机制不随杉木林龄的增加而衰退(林宝

平等, 2017)。杉木衰老叶和枝器官的C:N、C:P和N:P

比新生器官高(图1), 这是因为衰老叶养分浓度主要

是由新生叶的养分状态控制。研究表明, 衰老叶的

养分浓度与新生叶养分浓度正相关(相关系数R2为

51%–84%)(Kobe et al., 2005), 新生叶养分浓度对衰

老叶养分再吸收率影响显著。从理论上来讲, 养分

再转移到幼叶会提高植物对养分吸收利用的效率, 

因为叶片老化通常会降低植物的养分利用效率

(Escudero & Mediavilla, 2003)。Chen等(2015)研究表

明2年氮添加会改变养分动态, 但不影响不同林龄

杉木叶和枝的养分再吸收率。 

杉木叶和枝均呈现REP > REN。这是因为养分投

入与器官寿命长短之间的协调关系以及养分在植物

体内的停留时间与植物的生产力之间的协调关系密

切相关(Brant & Chen, 2015)。比如, 与枝、干等植

物器官相比, 叶的养分停留时间短, 寿命也短, 会

增加对养分再吸收的需求。植物器官中REN比REP

更灵活(Mayor et al., 2014), REP基本没有变化(Brant 

& Chen, 2015; Chen et al., 2015)。4年N处理降低了

落叶松叶的REN和REP, REN变化幅度大于REP (赵琼

等, 2010)。本研究中对杉木针叶的研究也得出类似

结果。这是因为P在土壤圈中总量丰富, 但有效态P

普遍匮乏, 主要原因是P大部分处于固定态, 难以

被植物直接吸收利用。热带和亚热带地区的土壤一

般受P限制(Zechmeister-Boltenstern et al., 2015)。本

研究对杉木叶(REN 28.12%、REP 45.82%)和枝(REN 

30.00%、REP 30.42%)的研究结果也是如此, 但均低

于全球REN (62.1%)、REP (64.9%)(Vergutz et al., 

2012)。 
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叶的养分再吸收途径有两条: 从衰老叶转移到

干和(或)根; 从衰老叶或者成熟叶转移到新叶(Brant 

& Chen, 2015)。本研究中N含量、P含量、N:P和

REN:REP均表现为幼叶/枝比老叶/枝高。说明杉木优

先将N、P从老叶/枝中转移到幼叶/枝中, 而不是从

土壤吸收N、P。可能原因是, 从土壤中吸收N、P

相比老叶/枝中转移会消耗更多的能量(Chen et al., 

2015)。此外, 养分再吸收率取决于叶养分库与其他

器官养分库之间的养分转移, 这些库的大小可引起

植物养分的转移(Vergutz et al., 2012)。因植物新芽对

养分的需求而激发木质部液流速率的增加从而使营

养物质从旧叶转移到新叶。养分再吸收率取决于叶

片碳水化合物通量来源的强度和同化物形成库(如

生长组织和储存组织)的强度, 而源-库关系可以影

响韧皮部运输, 植物的养分正是通过韧皮部的运输

来实现的(张凌云和张大鹏, 2003; Yan et al., 2014)。

植物对养分的吸收受植物生长阶段的影响, 比如, 

地中海地区常绿落叶乔木, NR最先发生在6个月时, 

从幼叶转移到其他组织, 2年后从成熟叶中转移出, 

然后在叶衰老和叶凋落之前从老叶中吸收养分, 最

后前三个阶段叶的营养物质重新转移到新芽, 反过

来支持新叶的生长(Fife et al., 2008)。研究表明随林

龄的增加, REN、REP呈现一定的趋势, 表现为幼龄

林REN最高, 老龄林或成熟林以REP最高(Reed et al., 

2012; 江大龙等, 2017)。本研究结果与之类似, 氮处

理7年和14年时, 杉木分别为18林龄和25林龄, 此时

杉木经历了中龄林和近熟林两个阶段, 相比来讲中

龄林时杉木叶的REN更高 , 而近熟林时杉木叶的

REP更高。 

3.2  长期氮沉降对杉木叶和枝养分内循环的影响 

经过14年的模拟氮沉降试验, 杉木叶和枝的N

含量增加、P含量降低, 这与短期(2–3年)氮沉降的影

响趋势一致(樊后保等, 2007; 刘文飞等, 2008; Chen 

et al., 2015)。长期(14年)氮沉降条件下, 针叶N含量

(平均为13.83 g·kg–1)低于短期(3年)氮沉降N含量(平

均为15.4 g·kg–1), 说明随着氮沉降处理时间的增加, 

杉木针叶N含量增加的幅度会逐渐降低。这与杉木

不同生长阶段对N的需求有关。本试验发现, 与氮沉

降处理初期(1‒3年) P含量(平均为1.27 g·kg–1)(樊后

保等, 2007)相比, 氮沉降处理7年和14年时杉木叶

的P含量分别为0.92 g·kg–1、0.70 g·kg–1, 均有所下降, 

这表明杉木叶的P含量会随氮沉降处理时间的延长

而降低, 证实了氮沉降会加剧P的限制。究其原因, 

氮沉降加速土壤酸化, 土壤中Al3+和NH4
+溶出量增

加, 抑制了杉木对P的吸收。衰老叶N、P含量和衰

老枝P含量对氮沉降的响应显著, 说明杉木的N、P

养分再吸收度对氮沉降引起的养分利用变化敏感。

N添加增加了凋落物的N和P的再吸收能力, 但未产

生显著影响(Chen et al., 2015)。14年氮沉降处理增

加了不同龄级叶和枝(除二年生叶外)的N、N:P、C:P, 

但降低了P和C:N。这与叶片衰老期间, N添加降低了

N:P的研究结果一致(Wang et al., 2014)。 

与氮沉降7年相比, 氮沉降14年时杉木叶片的

REN更低, 而REP更高。这与凋落物N含量在氮沉降

处理时间的延长基础上仍然具有较高浓度, 并且通

过落叶返回到土壤的N可能增加有关, 而P含量相

反(van Heerwaarden et al., 2003)。研究表明, 13年氮

沉降增加了土壤有效氮(沈芳芳等, 2018), 这也意味

着衰老叶N含量随土壤速效养分的增加而增加, 导

致叶片REN随土壤养分的有效性增加而降低。长期

(13年)氮添加没有改变热带森林内物种的叶片N含

量, 但降低了REN(Mayor et al., 2014)。生态系统长

期而过量的氮沉降会降低森林P内循环率, 加剧了

土壤受P限制 (Matson et al., 2002; Wang et al., 

2014)。研究表明, 在细胞水平上, 植物P跨液泡膜运

输以实现P在体内转移再利用是植物在低P生境中

的实现P素高效利用的机制 (吴鹏飞和马祥庆 , 

2009)。在这种情况下, 植物的REP 高于REN, 全球范

围内的养分富集地区也证实了这一点(Zechmeister- 

Boltenstern et al., 2015)。随氮沉降处理的时间增加, 

杉木叶REN:REP逐渐下降(表3)。这主要是因为N、P

再吸收受最后的演替阶段所驱动, 在演替过程中, 

REN趋于稳定, 但REP受森林林龄的增加而持续增

加, 这导致成熟林中REN:REP再吸收率最低。氮沉降

条件下, 杉木叶和枝的N:P与REN:REP之间存在极显

著的线性相关关系(图4), 说明养分再吸收与养分状

态之间存在紧密关系, 这与Vergutz等(2012)的研究

结果相似。在一定的程度上, REN:REP比N:P更能说

明植物的养分限制。无论植物的器官或龄级如何, 

在外源养分输入的影响下, 植物叶和枝的养分水平

在生理学上相互协调(Wright et al., 2006)。高养分再

吸收率在营养贫乏的环境中起着至关重要的作用, 

在这种环境中, 从土壤中吸取养分会需要更高的能

量(Wang et al., 2014)。在热带和亚热带森林中, 植物
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更容易从老化、衰老叶或枝中吸收养分, 而不是从

土壤中获取(Chen et al., 2015)。 

4  结论 

在长期氮沉降条件下, 通过比较杉木叶和枝的

养分动态, 以及幼叶/枝与衰老叶/枝之间的养分动

态和养分再吸收特征, 发现不同组分(叶和枝)对氮

沉降的响应不同, 且叶>枝。叶和枝的REN、REP随

龄级的增加至衰老而有规律递减, 且REP > REN。氮

沉降处理7年, 杉木叶和枝的REN更高, 而氮沉降处

理14年, REP更高。随氮沉降处理的时间增加, 杉木

叶REN:REP逐渐下降, 且杉木叶和枝N:P与REN:REP

之间存在密切的关系。养分再吸收作为一个过程为

植物养分利用和循环提供了独特的见解, 而不同养

分再吸收率的比值为估算长期环境变化条件下植物

的养分循环提供了一个更好的途径。 
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