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长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳人工林

叶片磷组分重吸收特征的影响

赵    莹      刘    志      王东男      任    浩      谷加存
（东北林业大学林学院，森林生态系统可持续经营教育部重点实验室，黑龙江 哈尔滨 150040）

摘要:【目的】探究长期氮（N）添加对植物叶片磷（P）组分重吸收的影响，以深入理解 N沉降对树木生理及生态系统养分循

环的作用机制。【方法】以我国东北地区主要造林树种兴安落叶松和水曲柳人工林为研究对象，基于连续 20年 N添加试

验平台，对两树种叶片全 P和 P组分含量的变化开展研究，分析长期 N添加对叶片全 P和 P组分重吸收特征的影响。

【结果】（1）长期 N添加使兴安落叶松叶片残余 P含量显著降低 23.66%，水曲柳显著降低 24.47%（p < 0.05）。N添加处理

下，兴安落叶松叶片残余 P和无机 P含量显著高于水曲柳（p < 0.05）。（2）长期 N添加显著影响了两树种的 P重吸收特

征。在全 P水平上，兴安落叶松和水曲柳的重吸收率分别提高 18.08% 和 14.31%。在组分水平上，兴安落叶松表现出显

著的重吸收率变化：叶脂质 P重吸收率显著降低 27.62%，而代谢 P、核酸 P和无机 P重吸收率分别提高 6.82%-11.68%

（p < 0.05）；相比之下，水曲柳仅叶片代谢 P重吸收率显著降低（p < 0.05）。重吸收度比较发现，兴安落叶松衰老叶中叶脂

质 P重吸收度大幅下降 89.70%，而代谢 P和无机 P重吸收度分别提高 25.22% 和 28.89%（p < 0.05）；水曲柳则仅无机

P重吸收度显著提高 28.89%（p < 0.05）。（3）两树种在 P组分与重吸收特征的关联性上表现出差异：兴安落叶松主要体现

为 P组分含量与其重吸收率的相关性，而水曲柳则表现为 P组分含量与重吸收度的相关性。长期 N添加下，兴安落叶松

的叶代谢 P、核酸 P和无机 P含量与重吸收率呈显著正相关，而水曲柳的叶片全 P、残余 P和脂质 P含量与重吸收度显

著正相关，且长期 N添加导致水曲柳叶片代谢 P、核酸 P和无机 P含量与其重吸收率之间呈现出显著的正相关关系（p <

0.05）。【结论】长期 N添加显著降低了两树种叶片残余 P含量。兴安落叶松表现出叶脂质 P的重吸收率和重吸收度显著

降低，而代谢 P等组分的重吸收率和重吸收度显著提高；水曲柳则表现为代谢 P重吸收率降低和无机 P重吸收度显著提

高。这些差异反映了两树种对 N添加的不同 P利用策略。
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phosphorus fractions in Larix gmelinii and Fraxinus mandshurica plantations
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Abstract: [Objective] This paper investigates the effects of long-term nitrogen (N) addition on resorption
of  plant  leaf  phosphorus  (P)  fractions,  aiming to  deepen our  understanding  of  how N deposition  regulates
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tree physiology and ecosystem nutrient cycling. [Method] We conducted a 20-year continuous N addition
experiment  to  simulate  atmospheric  N  deposition,  focusing  on  two  key  afforestation  species  of  Larix
gmelinii and Fraxinus mandshurica  in northeastern China.  Changes in leaf total  P and concentrations of P
fractions were measured to assess the impacts of long-term N addition on resorption characteristics of leaf
total  P  and  P  fractions. [Result]  (1)  Long-term  N  addition  treatment  significantly  reduced  the  residual  P
concentration  of  L.  gmelinii  leaves  by  23.66%  and  that  of  F.  mandshurica  by  24.47%  (p  <  0.05).  The
residual  P  and  inorganic  P  concentrations  of  L.  gmelinii  were  significantly  higher  than  those  of  F.
mandshurica  under  long-term  N  addition  treatment  (p  <  0.05).  (2)  Long-term  N  addition  significantly
affected P resorption characteristics of the two tree species. At the total P level, the resorption efficiencies of
L.  gmelinii  and F.  mandshurica  increased  by  18.08%  and  14.31%,  respectively.  At  the  fraction  level, L.
gmelinii  showed  significant  resorption  efficiency  changes:  lipid  P  resorption  efficiency  was  significantly
reduced by 27.62%, while metabolic P, nucleic acid P and inorganic P resorption efficiencies were increased
by  6.82%  to  11.68%,  respectively  (p  <  0.05);  in  contrast,  only  metabolic  P  resorption  efficiency  of  F.
mandshurica was significantly reduced (p < 0.05). The comparison of P resorption proficiency showed that
lipid  P resorption in  senescent  leaves  of L.  gmelinii decreased significantly  by 89.70%,  while  metabolic  P
and  inorganic  P  resorption  increased  by  25.22%  and  28.89%,  respectively  (p  <  0.05);  in  contrast,  in F.
mandshurica, only the inorganic P resorption increased significantly by 28.89% (p < 0.05). (3) The two tree
species  exhibited  distinct  correlations  between  P  fractions  and  resorption  characteristics:  L.  gmelinii
primarily demonstrated correlations between P fraction concentrations and resorption efficiency, whereas F.
mandshurica showed correlations between P fraction concentrations and resorption proficiency. Under long-
term  N  addition,  leaf  metabolic  P,  nucleic  acid  P,  and  inorganic  P  concentrations  in  L.  gmelinii  were
significantly  positively  correlated  with  resorption  efficiency  (p  <  0.05).  In  contrast,  F.  mandshurica
maintained significant positive correlations between leaf total P, residual P, and lipid P concentrations with
resorption  proficiency.  Additionally,  long-term  N  addition  resulted  in  significant  positive  correlations
between leaf metabolic P, nucleic acid P and inorganic P concentrations of F. mandshurica and its resorption
efficiency (p < 0.05). [Conclusion] Long-term N addition significantly reduces the residual P concentration
in the leaves of the two tree species. L. gmelinii shows a significant decrease in lipid P resorption efficiency
and resorption proficiency and a  significant  increase  in  resorption efficiency and resorption proficiency of
metabolic P and other fractions, while F. mandshurica shows a decrease in metabolic P resorption efficiency
and  an  increase  in  inorganic  P  resorption  proficiency.  These  differences  reveal  different  P  utilization
strategies of the two tree species to long-term N addition.
Key  words: long-term  nitrogen  addition;  leaf  phosphorus  fraction;  nutrient  resorption;  phosphorus
resorption efficiency; phosphorus resorption proficiency; Larix gmelinii; Fraxinus mandshurica

磷（phosphorus，P）作为森林生态系统中仅次于

氮（nitrogen，N）的关键限制性营养元素[1]，对土壤肥

力、森林生产力和碳循环等核心生态系统功能具有

重要影响[2]。在叶片中，P主要以有机 P和无机 P两

种形式存在，其中有机 P进一步细分为脂质 P、代
谢 P、核酸 P和残余 P。无机 P因其易溶性而被广泛

用于细胞代谢，多余部分则储存在液泡中。脂质

P是构建细胞膜的重要成分，在 P限制时被不含

P的半乳糖脂和亚脂取代[3]；代谢 P是卡尔文循环和

糖酵解等代谢过程的中间体；核酸 P是叶片中含量

最多的有机 P组分，参与遗传信息复制和蛋白质合

成；而残余 P是由不溶性 P化合物构成，包含难以提

取的 P化蛋白和 P脂[4]。不同 P组分因结构和功能

的差异而具有不同的生物有效性，并与植物生长、繁

殖和抗逆性密切相关[5]。叶中 P的分配模式变化是

植物适应土壤低有效 P环境的关键策略[6]。因此，深

入探究不同植物中 P组分的分配模式及其对环境变

化的响应机制，可为森林生态系统养分管理、困难立

地选择适宜的造林树种或品种提供参考依据。

大气 N沉降增加作为全球环境变化的一个显著

特征，对森林生态系统产生了深远影响。过量的

N沉降导致生态系统长期处于高 N负荷状态，诱发

土壤酸化，进而影响植物对养分的吸收与分配，对森

林生态系统的生产力、稳定性和服务功能构成潜在
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威胁[7]。以往关于 N添加对植物叶片全 P含量的研

究结果存在差异，有促进[8]、无显著影响[9]或抑制[10]

等不同情况。Crowley等[11]基于美国东北部森林与

湖泊的数据指出，N沉降增加导致 7种落叶树种的

叶片全 P含量上升；Su等[12]在中国西南亚高山森林

中的研究发现，低 N添加对川滇柳（Salix rehderiana）
和峨眉冷杉（Abies fabri）两树种的叶片全 P含量无

显著影响，而高 N添加显著降低了叶片全 P含量。

尽管目前关于 N添加对植物叶片全 P含量的研究较

为丰富，但关于叶片 P组分的研究仍相对匮乏，限制

了我们对植物叶片内部 P养分分配和转化机制的深

入理解。

养分重吸收是植物将衰老组织中的养分重新分

配到其生长活跃组织中的一种重要营养保存策略，

通常用养分重吸收率和养分重吸收度两个指标来衡

量[13]。前者反映植物在叶片衰老过程中养分的回收

效率[14]，而后者表示植物衰老组织中的最低养分含

量，衰老叶片中养分含量越低，其养分重吸收度越

高[15]。N沉降可能会改变植物的养分利用策略。研

究表明，N添加对叶片全 P重吸收率的影响有不同

结果，表现为促进[16]、降低[17]或无影响[18]。李素新等[19]

通过对华北落叶松（Larix principis-rupprechtii）6年
的野外 N添加控制试验发现，轻度 N添加下叶片全

P重吸收率显著增加；安卓等 [20]在黄土高原典型

草原的研究中发现，N添加降低了长芒草（Stipa
bungeana）的叶片全 P重吸收率；黎鹏宇等[21]的整合

分析证实，N添加对叶片全 P重吸收率无显著影

响。然而，关于植物叶片 P组分重吸收特征对长期

N添加的响应机制仍缺乏深入的研究。

针叶树兴安落叶松（Larix gmelinii）和阔叶树水

曲柳（Fraxinus mandshurica）是我国东北温带地区的

主要造林树种[22]。本研究基于连续 20年 N添加试

验平台，旨在通过测定两树种叶片全 P和 P组分含

量，分析长期 N添加对两树种叶片全 P和 P组分重

吸收特征的影响，并探讨叶片全 P、P组分含量及其

重吸收特征（养分重吸收率，养分重吸收度）之间的

相关关系，以期为深入了解 N沉降背景下温带森林

养分利用和保存策略提供科学依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    试验地概况

研究区域位于东北林业大学帽儿山实验林场尖

砬沟森林培育实验站（45°21′N ~ 45°24′N，127°30′E ~
127°34′E），平均海拔 300 m。该区域属温带大陆性

季风气候，年平均气温为 2.8 ℃，≥ 10 ℃ 积温为

2 000 ~ 2 500 ℃·d，无霜期为 120 ~ 140 d。年平均降

水量 723 mm，年均蒸发量为 1 093 mm。土壤为典型

暗棕壤，土层厚度为 40 ~ 50 cm。研究林分土壤理化

性质见表 1。 

1.2    试验设计

本试验样地为温带人工林模拟长期 N沉降的试

验平台，研究林分为 37年生（1986年营造）的兴安

落叶松和水曲柳的人工纯林，2002年 5月，两个树

种均设置了 6块 20 m × 30 m的固定样地，其中 N
添加和对照样地各 3块，每个样地周围设置≥ 10 m
宽的缓冲带。

2003年开始，每年的 5—9月进行 N添加处理，

N添加方式为撒施，N添加量根据区域 N沉降背景

值 [23]和相关文献 [24]设定为 100 kg/（hm2·a），各月根

据 N矿化季节动态分配比例，确定施 N肥量[25]。其

中，5月和 9月施用总量的 15.25%，6月和 8月施用

量为总量的 21.00%，7月施用量为总量的 27.50%。
 

表 1    兴安落叶松和水曲柳人工林林分特征和土壤理化性质

Tab. 1    Stand characteristics and soil physicochemical properties of Larix gmelinii and Fraxinus mandshurica plantations

指标
兴安落叶松 Larix gmelinii 水曲柳 Fraxinus mandshurica

对照 氮添加 对照 氮添加

DBH/cm 17.26 ± 0.54a 17.52 ± 0.23a 17.91 ± 0.49a 17.46 ± 0.40a

SD/(株·hm−2) 2 152 ± 159a 1 982 ± 143a 2 127 ± 302a 2 665 ± 158a

pH 5.39 ± 0.06a 4.98 ± 0.12b 5.72 ± 0.10a 5.05 ± 0.09b

TOC/(g·kg−1) 53.10 ± 3.57a 55.66 ± 5.19a 56.00 ± 5.37a 53.93 ± 4.50a

TN/(g·kg−1) 5.56 ± 0.33a 5.57 ± 0.46a 5.71 ± 0.48a 5.60 ± 0.38a

NH+4 -N/(mg·kg
−1) 10.46 ± 1.12a 9.58 ± 1.71a 11.37 ± 1.45a 10.79 ± 1.05a

NO−3 -N/(mg·kg
−1) 9.54 ± 0.74b 46.30± 13.77a 22.06 ± 4.47a 28.29 ± 6.51a

TP/(g·kg−1) 0.97 ± 0.12a 0.88 ± 0.06a 1.01 ± 0.05a 0.98 ± 0.05a

AP/(mg·kg−1) 7.85 ± 0.64a 9.16 ± 1.08a 9.29 ± 1.28a 10.79 ± 1.29a

NH+4 NO−3

注：表中数据均为平均值 ± 标准误，不同小写字母表示处理间的差异显著(p < 0.05)。DBH. 胸径；SD. 林分密度；TOC. 土壤总有机碳含量；TN. 土
壤全氮含量； -N. 土壤铵态氮含量； -N. 土壤硝态氮含量；TP. 土壤全磷含量；AP. 土壤有效磷含量。
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由于受肥料购买政策限制，2003—2009年肥料为硝

酸铵，2010—2023年肥料更换为尿素，施入的纯

N量保持一致。 

1.3    叶样品采集

根据每木检尺的结果，在各样地内选择 3株长

势良好的林木作为标准木，每树种共计 18株样树。

2023年 7月下旬，采用人工攀爬的方法采集树冠向

阳面中上部长势良好的枝条。根据枝条上的节环，

挑选兴安落叶松一年生的针叶[26]，水曲柳则挑选健

康无病虫害的成熟叶。将新鲜成熟叶分为两份放入

封口袋中并做好标记，一份用锡纸包裹液 N冷冻保

存带回实验室后冷冻干燥，用于测定叶片 P组分；另

一份放于保温箱中带回实验室，在 105 ℃ 条件下杀

青 15 min后，于 65 ℃ 下烘干 48 h至质量恒定，后

续用于叶养分含量的测定。在每株样树树冠下安置

3个 1 m × 1 m的凋落物网，于 2023年 9月中旬—
10月中旬，每隔 2 ~ 3 d去收集网内新凋落的衰老

叶，挑选叶结构完整的衰老叶分为两份带回实验室，

用于衰老叶片养分和叶片 P组分含量的测定。 

1.4    叶全磷和磷组分含量的测定

叶样品烘干至质量恒定后，用研磨仪（Scientz-
48L，China）粉碎后过 100目筛。经 H2SO4-H2O2 消

煮后，用全自动连续流动分析仪（Auto Analyzer 3,
Germany）测定叶全 P含量[27]。叶 P组分的测定参照

严理[28]的提取方法，共提取到 5种 P组分：脂质 P、
核酸 P、代谢 P、残余 P和无机 P。具体试验步骤

如下。

将经过冷冻干燥的叶子研磨，称取 50 mg放入

离心管中，加入 CMF（氯仿∶甲醇∶甲酸  = 12∶16∶1，
v/v/v）萃取 2次，转移上清液。加入 CMW（氯仿∶甲

醇∶水 = 1∶2∶0.8，v/v/v）萃取 2次，转移上清液。加入

CWW（甲醇∶水 = 85∶15，v/v），所得底层有机物质为

脂质 P。加入 85% 甲醇试剂，转移上清液。加入

5%TCA（三氯乙酸∶水 = 1∶20，m/v），置于 4℃ 冰箱

中预冷 1 h，每 10 min取出振荡混匀一次，所得提取

液即为初级代谢 P。加入 2.5%TCA（三氯乙酸∶水 =
1∶40，m/v），95 ℃ 水浴加热，转移上清液，所得提取

液为核酸 P，最后的残余物测定的 P含量即为残

余 P。另称取 50 mg植物样品放入离心管中，加入

1% 乙酸（乙酸∶水  = 1∶100，m/v），放入密闭冰盒降

温，重复振荡，共计 1 mL，所得提取液即为无机 P。
用浓硝酸/高氯酸（3∶1，v/v）对管中提取物进行消解，

将消煮液转移到容量瓶中定容，采用钼蓝显色法，用

酶标仪（V5.4.1.1，SuPerMax-3100型多功能酶标仪，

上海）在 620 nm波段下测定上述提取物的浓度。其

中，代谢 P由初级代谢 P减去无机 P计算得到。 

1.5    数据处理与分析

养分重吸收一般用养分重吸收率和养分重吸收

度表示，由于叶片衰老过程中会发生面积皱缩、质量

损失等外部变化，因此引进质量损失校正系数（mass
loss correction factor，MLCF）对叶片养分重吸收率进

行校正 [29]。本研究用全球落叶木本植物的平均值

0.784（阔叶树种）和 0.745（针叶树种）作为质量校正

系数[30]，质量校正后的计算公式如下。

RE = (1−Nsen/Ngr×M)×100%

式中：RE 为养分重吸收率，M 为质量校正系数，

Ngr 为成熟叶片的养分含量，Nsen 为衰老叶片的养分

含量，用来指示养分重吸收度。衰老叶片养分含量

越高，其养分重吸收度越低，反之亦然。

本研究使用 Excel 2021（V.21.0, Microsoft, USA）
对原始数据进行整理，计算其平均值和标准差。在

统计分析之前，通过 Levene检验对数据的正态性进

行检验，并将所有非正态数据转换为遵循正态分

布。使用独立样本 t 检验分析不同处理间叶片全 P、
P组分含量和重吸收特征的差异。采用 Spearman相
关分析检验叶片全 P和 P组分重吸收特征之间的相

关关系。以上所有数据的统计分析均采用 SPSS
（V.21.0 SPSS Inc.，Cary，NC，USA）软件执行，并用

Origin  2024（OriginLab  Corporation， Northampton，
MA，USA）软件进行图形绘制。 

2   结果与分析
 

2.1    长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳叶片全磷及

磷组分含量的影响

兴安落叶松和水曲柳叶片全 P和 P组分含量存

在显著种间差异（图 1）。在对照条件下，兴安落叶松

叶全 P含量和 5种 P组分含量均高于水曲柳，其中

叶残余 P含量显著高于水曲柳（p  <  0.05）。长期

N添加下，兴安落叶松叶全 P含量高于水曲柳，残

余 P和无机 P含量均显著高于水曲柳（p < 0.05）。长
期 N添加显著降低了两树种的叶片残余 P含量，降

幅分别为 23.66% 和 24.47%（p  <  0.05），但对其余

4种 P组分和叶全 P含量无显著影响。 

2.2    长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳叶片磷组分

占全磷比例的影响

在对照和长期 N添加下，两树种的叶片无机

P在叶片全 P含量中所占比例均为最高（图 2）。不
同发育阶段叶片中各 P组分占比存在差异：成熟叶

中两树种的残余 P占比最低（图 2a，c），而衰老叶中

脂质 P占比最低（图 2b，d）。长期 N添加处理下，两

种树种成熟叶和衰老叶中各磷组分的占比排序与对
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照条件下的排序保持一致。长期 N添加显著改变了

兴安落叶松衰老叶的 P组分占比，使脂质 P比例增

加 89.70%，同时叶片无机 P占比降低了 11.14%（p <
0.05，图 2b）。相比之下，长期 N添加对水曲柳叶片

中各 P组分的占比无显著影响（图 2c，d）。 

2.3    长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳叶片全磷及

磷组分重吸收率的影响

长期 N添加下，兴安落叶松和水曲柳叶片全

P重吸收率分别增加 18.08% 和 14.31%，但该变化未

达显著水平（图 3a，b）。兴安落叶松叶脂质 P重吸收

率显著降低了 27.62%（p < 0.05），代谢 P、核酸 P和

无机 P重吸收率分别升高了 6.82%、8.58% 和 11.68%，
残余 P重吸收率降低了 21.79%（图 3a）。水曲柳各

P组分重吸收率中，仅叶片代谢 P重吸收率降低，其

余组分均呈现升高趋势（图 3b）。两树种均表现出叶

片脂质 P重吸收率最高、残余 P重吸收率最低的特

征，且长期 N添加下水曲柳叶片脂质 P重吸收率显

著高于兴安落叶松（p < 0.05, 图 3a，b）。 
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图 1    兴安落叶松（a）和水曲柳（b）叶片磷组分和叶片全磷含量

Fig. 1    Leaf phosphorus fractions and total phosphorus concentration in Larix gmelinii (a) and Fraxinus mandshurica (b)
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图 2    兴安落叶松和水曲柳叶片磷组分占比

Fig. 2    Proportions of phosphorus fraction in leaves of Larix gmelinii and Fraxinus mandshurica
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2.4    长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳叶片全磷及

磷组分重吸收度的影响

长期 N添加改变了两树种衰老叶 P含量（图 4）。
兴安落叶松和水曲柳的衰老叶全 P含量分别降低了

25.22% 和 28.89%，表明全 P重吸收度提高。在 P组

分方面，兴安落叶松表现出脂质 P含量显著上升，重

吸收度显著下降，代谢 P和无机 P含量显著降低，重

吸收度显著增加（p < 0.05）；水曲柳则表现为无机

P含量显著降低，重吸收度显著增加，其余 P组分变

化不显著。两树种均呈现一致的 P组分分配模式：

脂质 P含量最低，重吸收度最高，无机 P含量最高，

重吸收度最低。对照条件下，兴安落叶松代谢 P含

量显著高于水曲柳，而其重吸收度显著低于水曲柳；

长期 N添加条件下，其残余 P和脂质 P含量显著高

于水曲柳，且重吸收度显著低于水曲柳（p < 0.05）。 

2.5    长期氮添加对兴安落叶松和水曲柳叶片磷组分

含量与其重吸收特征相关性的影响

兴安落叶松和水曲柳在叶片 P组分含量与重吸

收特征的相关性上存在差异（图 5、6）。兴安落叶松

叶代谢 P、核酸 P和无机 P含量与对应重吸收率在

对照和长期 N添加条件下均保持显著正相关（p <
0.05，图 5）。水曲柳叶片全 P、残余 P和脂质 P含量

与对应重吸收度在对照和 N添加处理下均呈显著正

相关，并且长期 N添加导致水曲柳叶片代谢 P、核
酸 P和无机 P含量与其重吸收率也呈现显著正相关

（p < 0.05，图 6）。两树种叶片残余 P含量与叶片全

P重吸收率的相关关系对长期 N添加表现出相反的

响应趋势：兴安落叶松从对照的负相关转为长期

N添加的正相关（p < 0.05，图 5），而水曲柳则从对

照的正相关转为长期 N添加的负相关（p <  0.05，
图 6）。 

3   讨　　论
 

3.1    兴安落叶松和水曲柳叶片全磷和磷组分含量对

长期氮添加的响应

不同植物在 P利用策略和 P组分分配模式上呈

多样性，这种差异反映了植物对环境压力的适应机

制[31]。传统观点认为，残余 P因其化学性质稳定而

难以被植物直接利用 [4]，但本研究通过 20年连续

N添加试验发现，长期 N添加处理使兴安落叶松和水
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图 3    兴安落叶松（a）和水曲柳（b）叶片磷组分和全磷重吸收率

Fig. 3    Leaf phosphorus fractions and total phosphorus resorption efficiency in Larix gmelinii (a) and Fraxinus mandshurica (b)
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图 4    兴安落叶松（a）和水曲柳（b）叶片磷组分和全磷重吸收度（衰老叶养分含量）

Fig. 4    Leaf phosphorus fractions and total phosphorus resorption proficiency in Larix gmelinii (a) and Fraxinus mandshurica (b)
（nutrient content of aging leaves)
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曲柳叶片残余 P含量显著降低（图 1）。这与 Yu等[32]

和 Meng等[33]的研究结论一致，表明植物在 N富集

环境下可通过多机制协同作用，提升对残余 P的动

员能力。这种能力可能源于 N信号对 NLP转录因

子的激活，进而触发 P饥饿响应通路，上调 P酸盐转

运蛋白和酸性磷酸酶的表达，加速有机 P的矿化过

程[34]。此外，N添加还可能通过重塑根际微生物群

落结构，增加解 P菌的丰度，间接提高土壤 P的有效

性 [35]。同时，植物自身也可能通过强化衰老组织

P回收效率来优化体内 P分配[36]。在多年 N添加处

理的试验样地中，土壤中其他 P组分的含量和形态

已趋于稳定，此时植物可能优先动员“惰性”残余 P，
从而导致其含量显著下降。类似的机制在 Camenzind
等 [37]对热带高山森林丛枝菌根真菌 （arbuscular

mycorrhizal fungi，AMF）的研究中得到了验证，进一

步表明植物 P利用策略具有显著的环境适应性。

本研究结果还揭示了兴安落叶松与水曲柳 P利

用策略的差异。对照和长期 N添加处理下，兴安落

叶松叶残余 P含量显著高于水曲柳（图 1）。Aerts等[38]

的研究指出，针叶树种倾向于将更多 P储存在非代

谢形态，这与本研究的结果一致，表明兴安落叶松可

能通过积累难溶性 P构建稳定的 P储存库。贾林巧

等[39]的研究指出，阔叶树种在 N富集环境下往往表

现出更强的 P获取与周转能力，这可以解释本研究

中水曲柳在长期 N添加后，其叶片无机 P含量显著

降低的现象。长期 N添加后，水曲柳通过增加细根

生物量和上调 P转运蛋白基因表达提升 P获取能

力[40−41]，而兴安落叶松则借助外生菌根网络增强酸
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图 5    兴安落叶松对照（a）和氮添加（b）叶片全磷与其磷组分重吸收特征的相关系数

Fig. 5    Correlation coefficients between total leaf phosphorus and phosphorus fraction resorption traits in control (a) and
nitrogen addition (b) treatments of Larix gmelinii
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图 6    水曲柳对照（a）和氮添加（b）叶片全磷与其磷组分重吸收特征的相关系数

Fig. 6    Correlation coefficients between total leaf phosphorus and phosphorus fraction resorption traits in control (a) and
nitrogen addition (b) treatments of Fraxinus mandshurica
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性磷酸酶活性，维持 P库稳定[42]。 

3.2    兴安落叶松和水曲柳叶片全磷和磷组分重吸收

特征对长期氮添加的响应

植物通过养分重吸收可更高效地利用体内资

源，减少对外部养分供应的依赖[14]。长期 N添加诱

导的两树种叶片 P重吸收特征变化呈现出显著的种

间差异和组分特异性。与 Kobe等[43]提出的全球尺

度规律不同，本研究发现温带树种在 N添加条件下

叶片全 P重吸收率反而提高（图 3、4），这可能是因

为两树种在长期 N添加下形成了独特的适应策略。

李素新等 [19]对兴安落叶松的研究与本研究结果一

致，表明长期 N添加促进了两树种内部养分循环[21]。

两树种可能更多地依赖于叶片全 P重吸收来满足自

身生长需求，进而提升叶片全 P重吸收率。长期

N添加导致兴安落叶松叶脂质 P重吸收率显著降

低，代谢 P、核酸 P和无机 P重吸收率增加（图 3），
这符合选择性重吸收假说的观点[44]，即植物会根据

环境变化优先回收那些对生长和代谢更关键的养

分。脂质 P作为细胞膜主要成分，在长期 N添加条

件下被优先保留以维持膜结构完整性[45]，这也解释

了其重吸收率降低的现象。叶代谢 P和核酸 P重吸

收率的提高可能反映了植物对能量代谢和蛋白质合

成的需求增加。本研究中兴安落叶片松和水曲柳叶

片脂质 P重吸收率均高于无机 P，且脂质含量在

5种 P组分中占比最高（图 3）。这与Wang等[46]的研

究结论存在差异，反映了长期 N添加下植物 P利用

策略的重要转变：为满足快速生长需求，植物可能优

先回收更具生物价值的膜结构组分（脂质 P），而非

传统认为易吸收的无机 P。水曲柳表现出更强的内

稳态调节能力，仅叶片代谢 P重吸收率显著降低

（图 3），这符合Wright等[47]提出的内稳态机制。

养分重吸收度用衰老叶片中养分含量表示，较

高的养分重吸收度意味着衰老叶片中较低的养分含

量 [15]。基于衰老叶养分含量的变化可知（图 4），长
期 N添加提高了两树种衰老叶片 P重吸收度，其中

叶片无机 P的重吸收度显著提高，这与沈芳芳等[48]

对杉木（Cunninghamia lanceolata）人工林的研究结

果一致，表明长期 N添加改善了植物营养状况，提

高了植物衰老叶片对 P的重吸收能力。在 N添加条

件下，兴安落叶松衰老叶中残余 P和脂质 P含量显

著高于水曲柳（图 4），这反映出兴安落叶通过灵活

调整各 P组分回收比例适应环境变化的策略；而水

曲柳则通过维持稳定的重吸收模式表现出更强的环

境缓冲能力。两树种在对照和长期 N添加处理下均

呈现一致的 P组分层级关系，表现为衰老叶中脂质

P含量最低，重吸收度最高，无机 P含量最高，重吸

收度最低（图 4）。两树种间的共性反映了 P组分受

本身的理化特性约束：叶片脂质 P作为细胞膜主要

成分[45]，在衰老过程中被优先降解和重吸收；而无

机 P作为终端代谢产物，容易在衰老叶片中积累。

这种层级关系与全球植物养分重吸收规律一致[29]，

表明尽管 N添加可通过调节酸性磷酸酶活性等途径

影响重吸收率[49]，但 P组分的基本重吸收优先级仍

由生物化学特性决定。 

3.3    兴安落叶松和水曲柳叶片磷组分含量与其重吸

收特征相关关系对长期氮添加的响应

兴安落叶松叶代谢 P、核酸 P和无机 P含量与

对应重吸收率在对照和长期 N添加条件下均保持显

著正相关（图 5），表明该树种主要依赖活性 P组分

维持 P周转。这与Ma等[50]的研究结论一致，他们发

现快速生长树种通常表现出较高的代谢 P周转率，

以支持其高生长需求。长期 N添加导致兴安落叶松

叶残余 P与重吸收率的关系由负相关转为正相关，

这一转变可能源于 N富集诱导的酸性磷酸酶活性增

强，从而促进残余 P的矿化，使其转化为可被植物重

新利用的无机 P。赵琼等[51]发现 N添加可提高兴安

落叶松细根的分解速率，加速 P的释放，进一步验证

了 N富集对 P周转的促进作用。兴安落叶松作为先

锋树种，通过增强酶活性和 P周转率适应 N富集环

境，符合其高生长速率的特性。

水曲柳 P重吸收模式与兴安落叶松不同，其叶

片全 P、残余 P和脂质 P含量与重吸收度的相关性

强于与重吸收率的相关性（图 6），表明水曲柳更倾

向于通过结构性 P的稳定回收来维持长期养分储

存，而非快速代谢周转。Hidaka等[52]的研究也指出，

低 P环境中植物会优先维持结构性 P的储存以保障

细胞膜稳定性。长期 N添加后，水曲柳叶片代谢 P、
核酸 P和无机 P与重吸收率呈正相关，但残余 P与

重吸收率的关系却由正相关转为负相关。这一现象

可能源于 N添加促使水曲柳将更多 P分配到核酸合

成等代谢过程，从而抑制了残余 P的降解。孙艳等[53]

的研究也指出，植物会通过调整内部 P分配来适应

养分环境变化，这与水曲柳的响应模式相符。水曲

柳采取更保守的 P分配策略，优先保障代谢活性组

织的 P需求，这可能与其在演替后期群落中的竞争

策略有关。水曲柳的这种策略使其能够在养分有限

的环境中保持稳定的生长和代谢。未来研究需要整

合菌根共生和土壤 P有效性等多维因子，以更全面

地揭示不同树种 P利用的调控机制。 

4   结　　论

长期 N添加下，两树种叶片全 P含量无显著变
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化，但残余 P含量显著降低，且兴安落叶松的无机

P含量显著高于水曲柳。在 P回收策略方面，N添加

下兴安落叶松表现出快速周转模式，其叶片代谢 P、
核酸 P和无机 P重吸收率提高；N添加下水曲柳则

呈现保守的养分利用模式，叶片代谢 P重吸收率降

低。同时，两树种全 P重吸收度均提高。长期 N添

加导致两树种叶片残余 P与叶片全 P重吸收率的关

系呈现相反的响应，兴安落叶松由负相关转为正相

关，水曲柳则由正相关转为负相关，这反映了两者不

同的 P循环适应策略。这些发现不仅揭示了不同生

活型树种 P利用策略对 N沉降的差异化响应，也为

预测全球变化背景下森林生态系统 P循环的变化提

供了重要理论依据。
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