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摘 要:选取大田环境下3年生黄檗幼苗,采用人工控制双因素随机区组试验,在不同光照[全光照(S0)、轻度遮光

21.4%(S1)和重度遮光8.7%(S2)]和不同氮添加[无添加对照(F0)、轻度添加(F1)和重度添加(F2)]条件下,测定

黄檗幼苗叶片的相对叶绿素含量(SPAD值)、气体交换参数及碳氮化学计量特征,探讨黄檗幼苗对遮阴和施氮的

响应机制。结果表明:(1)随着遮光程度增强,黄檗幼苗叶片的SPAD值、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)、碳氮比

(C∶N)和瞬时光合氮利用率(PNUE)均呈现先增后降的趋势,两种遮光条件下SPAD均显著高于全光照环境;黄
檗幼苗叶片的净光合速率(Pn)、水分利用率(WUE)和气孔限制值(Ls)逐渐降低;而叶片氮(N)和碳(C)含量均呈

先降后升的趋势。(2)随氮添加量增加,黄檗幼苗叶片的Pn、WUE、Ls、N和C含量均呈先增后降趋势,Tr、Gs 和

PNUE则逐渐下降,而C∶N逐渐增加。(3)黄檗幼苗叶片的Pn 在各光氮组合处理间均无显著差异;SPAD含量

以S1F0、S2F0 和S1F2 处理组合显著较高,而以全光照(S0)处理组合显著最低;Tr 和Gs 以轻度遮光(S1)处理组合

明显较高,而以S2F1、S0F2、S2F2 明显较低;WUE 和Ls 均以S0F2 显著最高,S2F2 处理组合显著最低。黄檗幼苗叶

片N和C含量在重度遮光/轻度氮添加(S2F1)时具有较大值,而其C∶N和PNUE在轻度遮光/无氮添加(S1F0)

时具有较大值。(4)隶属函数综合评价认为,黄檗幼苗对光氮复合作用总体属中等耐受型,轻度遮光时不添加氮肥

(S1F0)和轻度氮添加(S1F1)及全光照时轻度氮添加(S0F1)为适于幼苗生长的光氮组合。研究发现,光环境是影响

黄檗幼苗光合作用和更新的主导因子,但黄檗苗期能耐受一定的遮阴胁迫;光照不受限制时,适当增加氮肥有利于

黄檗幼苗生长;光照受限(重度遮光)时,施氮则抑制叶片叶绿素合成,降低了幼苗光能利用率,不利于其生长。
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Abstract:
 

Selecting
 

Three-year-old
 

Phellodendron
 

amurense
 

seedlings
 

in
 

field,
 

we
 

conducted
 

the
 

artificially
 

controlled
 

two-factor
 

randomized
 

block
 

experiment.
 

We
 

analyzed
 

the
 

relative
 

chlorophyll
 

content,
 

gas
 

ex-
change

 

parameters
 

and
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

stoichiometric
 

characteristics
 

under
 

different
 

light
 

[full
 

light
 

(S0),
 

21.4%
 

light
 

shading
 

(S1)
 

and
 

8.7%
 

severe
 

shading
 

(S2)]
 

and
 

nitrogen
 

[no
 

addition
 

control
 

(F0),
 



light
 

nitrogen
 

addition
 

(F1)
 

and
 

severe
 

nitrogen
 

addition(F2)]
 

stresses,
 

to
 

explore
 

the
 

response
 

mechanism
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

to
 

shading
 

and
 

nitrogen
 

addition.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

shading,
 

the
 

SPAD
 

value,
 

Tr,
 

Gs,
 

C∶N
 

and
 

PNUE
 

of
 

seedling
 

leaves
 

increased
 

at
 

first
 

and
 

then
 

de-
creased,

 

and
 

the
 

SPAD
 

value
 

under
 

the
 

two
 

shading
 

conditions
 

were
 

significantly
 

higher
 

than
 

that
 

in
 

full
 

light.
 

Pn,
 

WUE
 

and
 

Ls
 decreased

 

gradually,
 

while
 

the
 

N
 

and
 

C
 

contents
 

decreased
 

at
 

first
 

and
 

then
 

in-
creased;

 

(2)
 

With
 

the
 

increase
 

of
 

nitrogen
 

addition,
 

Pn,
 

WUE,
 

Ls,
 

N
 

and
 

C
 

contents
 

increased
 

at
 

first
 

and
 

then
 

decreased,
 

while
 

Tr,
 

Gs
 and

 

PNUE
 

decreased
 

and
 

C∶N
 

increased
 

gradually;
 

(3)
 

There
 

was
 

no
 

significant
 

difference
 

in
 

Pn
 among

 

different
 

light
 

and
 

nitrogen
 

treatments;
 

SPAD
 

value
 

in
 

the
 

combination
 

of
 

S1F0,
 

S2F0 and
 

S1F2 was
 

significantly
 

higher,
 

while
 

that
 

of
 

full
 

light
 

(S0)
 

was
 

the
 

lowest.
 

Tr,
 

Gs
 of

 

light
 

shading
 

(S1)
 

were
 

significantly
 

higher,
 

while
 

those
 

of
 

S2F1,
 

S0F2 and
 

S2F2 were
 

significantly
 

lower.
 

WUE
 

and
 

Ls
 were

 

significantly
 

the
 

highest
 

in
 

S0F2 and
 

the
 

lowest
 

in
 

S2F2 treatment.
 

The
 

N
 

and
 

C
 

contents
 

were
 

higher
 

under
 

heavy
 

shading/light
 

nitrogen
 

addition
 

(S2F1),
 

while
 

C∶N
 

and
 

PNUE
 

were
 

higher
 

un-
der

 

light
 

shading/nitrogen
 

zero
 

addition
 

(S1F0).
 

(4)
 

According
 

to
 

the
 

comprehensive
 

evaluation
 

of
 

mem-
bership

 

function
 

menthod,
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

belonged
 

to
 

moderately
 

resistant
 

type
 

to
 

the
 

light
 

and
 

nitrogen
 

interaction
 

effect.
 

The
 

combination
 

of
 

light
 

and
 

nitrogen
 

suitable
 

for
 

seedling
 

growth
 

was
 

no
 

ni-
trogen

 

in
 

light
 

shading(S1F0)
 

,
 

light
 

nitrogen
 

addition
 

in
 

light
 

shading(S1F1)
 

and
 

light
 

nitrogen
 

addition
 

in
 

full
 

light(S0F1).
 

The
 

research
 

founded
 

that
 

the
 

light
 

factor
 

is
 

the
 

dominant
 

factor
 

affecting
 

the
 

photosyn-
thesis

 

and
 

regeneration
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings,
 

but
 

P.
 

amurense
 

could
 

tolerate
 

certain
 

shade
 

stress
 

at
 

the
 

seedling
 

stage.
 

When
 

the
 

light
 

is
 

not
 

limited,
 

the
 

moderate
 

nitrogen
 

addition
 

is
 

beneficial
 

to
 

the
 

growth
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings;
 

when
 

the
 

light
 

intensity
 

is
 

heavily
 

limited,
 

nitrogen
 

addition
 

inhibits
 

the
 

syn-
thesis

 

of
 

chlorophyll
 

and
 

reduces
 

the
 

light
 

energy
 

utilization
 

efficiency
 

in
 

seedlings,
 

which
 

is
 

not
 

conducive
 

to
 

seedling
 

growth.
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  全球气候变化趋势下,植物光合固碳影响着全

球生态系统碳循环,是评价碳循环的重要方法。森

林生态系统对气候变化的物种响应特征在当今生理

生态学上倍受关注,尤其是光因子和土壤氮(N)含
量对植物生长发育和森林动态演替起主要作用,日
益成为研究热点。天然林地光照资源和土壤氮素空

间分布的异质性,客观上影响着林下幼苗光合能力,
对其生长和林分动态产生重要影响,进而限制了植

物对光、氮的利用效率,对植物碳代谢起着重要的调

节作用。2000~2010年间,大气中氮化物含量日益

增加,中国北部年氮总沉积速率达22.6
 

kg/hm2[1],

2011年山西北部年氮沉降总量达到47.86
 

kg/

hm2[2]。氮沉降加剧了土壤和叶片中氮含量的增

加,对森林更新、土壤动物、微生物、生物多样性等产

生了一定影响[3-5]。森林光照异质性对种子萌发、物
种更新及生长[6]影响显著。有关光氮交互作用对喜

光植物生长发育影响的研究表明,在强光条件下,植
株光合及呼吸速率、光合潜力达到最大,而光强增加

也致使植物光合对氮的需求量呈现增加趋势[7-9];遮
阴(弱光)能有效降低植物的光合速率[10],叶片氮素

增加也能显著提高其光合有效速率[7]。同时,植物

能通过调节生物量分配,提高单株地上部分的生物

量,增加叶片比叶面积和含氮量,有效提高自身光能

利用率[11-12],虽然苗木生长对低氮具有一定的适应

性,但持续氮素缺乏也会严重抑制苗木生长和存

活[13]。森林树种只有在光强和氮素水平达到一定强

度时,才能有效完成其更新过程。森林树种生态化学

计量特征可反映林木体内养分吸收利用状况。外源

氮输入直接影响植物养分元素C、N含量及C/N[14],
增强林木光合能力,提高净光合速率及氮素光合利

用率[15-16]。
黄檗

 

(Phellodendron
 

amurense)属于芸香科

(Rutaceae)黄檗属(Phellodendron),国家二级保护

植物[17],为中国东北阔叶红松林顶极植被的“三大

硬阔”树种之一,主要分布在东北地区小兴安岭和长

白山林区(海拔300~1
 

200
 

m),在华北燕山山脉、
北京、内 蒙 古、山 西 有 少 量 分 布[18-19]。黄 檗 喜 光

肥[20],林下不能正常生长[21]。在群落演替过程中,
若无林隙或人工干预,黄檗幼苗由于林下光照不足,
难以正常生长[17,20,22-23]。但也有研究发现黄檗具有

一定的耐阴性,在全光照和郁闭度较高的林下也能

完成有效更新[24-26]。可见,有关黄檗的耐阴性存在
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争议,关于光氮交互作用对林木光合、形态及生态化

学计量元素影响鲜有报道。为深入了解黄檗的生态

习性,尤其是其幼苗的耐阴性,本研究以黄檗3年生

幼苗为对象,分析光氮复合作用对其光合特性和叶

片形态的影响,旨在揭示黄檗幼苗对光照异质性和

氮素的需求及其光合生理和生态化学计量特征对光

氮复合作用的响应,以期为今后黄檗引种栽培及针

阔混交林建设提供参考。

1 材料和方法

1.1 试验材料

供试2年生黄檗幼苗由山西省襄汾县国营苗木

有限公司(35°38'
 

N,
 

116°02'
 

E)引栽于山西农业大

学林业站(37°25'N、112°34'E),经一年缓苗,长势良

好。种植地为壤土,其表层土壤全氮含量为2.48
 

mg·g-1,有机质含量为1.86
 

mg·g-1,田间持水

量为27.64%。2018
 

年3月进行3年生黄檗幼苗田

间移栽,株行距2.5
 

m×3.0
 

m,确保彼此互不影响,
供足水分,及时除草,挑选均匀一致(苗高、地径及顶

芽)的苗木,于5月下旬进行遮光和氮添加处理。

1.2 试验设计

采用光氮双因素随机区组设计,分别设置3个

光照水平和3个氮添加水平,共组成9个处理组合,
每个处理组合设4个区组(重复),每重复1株,共选

取36株幼苗。整个试验期间保证苗木水肥充足,无
杂草生长,8月底对试验处理材料进行气体交换参

数和相对叶绿素含量的测定。
其中,3个光照水平分别为:(1)对照(S0),全光

照100%,光照度为1
 

854.2
 

μmol·m
-2·s-1;(2)

轻度遮光(S1)
[27],设置1层遮阳网透光率为对照

(S0)的21.4%,光照度为396.8
 

μmol·m
-2·s-1;

(3)重度遮光(S2),设置2层遮阳网透光率为对照

(S0)的8.7%,光照度为162.2
 

μmol·m
-2·s-1。

S2 光强水平参考林隙自然环境下的光环境(9%~
5%)设置[28-29]。

 

氮肥采用含氮质量分数为46%的尿素,距离植

株0.15~0.3
 

m直径范围内,环状施肥,均匀撒开,
覆盖1层1~2

 

cm厚土壤后用喷壶均匀喷洒3
 

000
 

mL自来水,使氮肥融化渗入土壤。3种施氮水平分

别为:1)对照(F0),不施氮肥;2)轻度氮添加(F1),
添加尿素总量13

 

g(28.21
 

g·m-2);2)重度氮添加

(F2),添加尿素总量26
 

g(纯氮56.42
 

g·m-2)[16]。
氮肥于6月和7月上旬分2次施加,第一次施撒尿

素分别为5
 

g(F1,纯氮10.85
 

g·m-2)和10
 

g(F2,

纯氮21.70
 

g·m-2),第二次分别为8
 

g(F1,纯氮

17.36
 

g·m-2)和16
 

g(F2,纯氮34.72
 

g·m-2),分别

占各施氮水平总量的38.46%、61.54%。

1.3 测定指标及方法

1.3.1 相对叶绿素含量 用便携式叶绿素含量测

定仪(SPAD-502,Japan)测定黄檗幼苗叶片相对叶

绿素含量(SPAD值),选择试验处理幼苗第3侧枝

上的第3-4对,当年生、健康无病虫害叶片,每片叶

子按主脉分左、右和叶尖测量3次,取平均值作为该

叶片相对叶绿素含量值。

1.3.2 气体交换参数 叶片选取方法同1.3.1,于

9:00-14:00之间,使用Li-6400光合仪(Li-COR
 

Inc.,Nebraska,U.S.A)配备的标准叶室与Li-6400-02B
红蓝光源,在光合有效辐射为1

 

200
 

μmol·m
-2·

s-1,叶温30
 

℃,相对湿度60%时进行净光合速率

(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)、胞间二氧化碳

浓度(Ci)、大气二氧化碳浓度(Ca)等气体交换参数

的测定,然后按照公式计算气孔限制值(Ls)和瞬时

水分利用效率(WUE)。

Ls=1-Ci/Ca

WUE=Pn/Tr

1.3.3 化学计量元素C、N含量 选取叶片方法同

1.3.1,105
 

℃杀青120
 

min,65
 

℃烘干48
 

h至恒重,
研钵手工研磨,去除主次叶脉后过筛(200目),用百

万分之一天平称取样品2~3
 

mg,放入锡舟,并用镊

子将锡舟包好,清除锡舟外样品,保证样品质量。采

用色谱技术(PE2400
 

Series
 

II
 

CHNS/O
 

元素分析

仪),CHN
 

模式测定叶片全碳和全氮元素含量,并
计算 C∶N 及 瞬 时 光 合 氮 利 用 效 率(PNUE),

PNUE=Pn/N。
1.4 光氮互作处理综合效应评价

 

采用模糊 数 学 中 的 隶 属 函 数(Membership)
法[7],对采集的黄檗幼苗生理及化学计量元素指标

进行光氮处理效应综合评价:

Ui=(Xi-Xmin)/(Xmax-Xmin)
如果为负相关,

 

则用反隶属函数进行转换,
 

计

算公式为:

Ui
 =

 

1-(Xi-Xmin)/(Xmax-Xmin)
上述公式中,Ui 是第i个指标的隶属函数值;

Xi是指第i个测定指标;Xmax 指该指标的最大值;

Xmin 指该指标的最小值。Ui 值介于0~1之间,越
大表明幼苗对遮光适应力及其对氮添加的耐性越

强。按照隶属函数均值大小划分各处理黄檗幼苗抗

逆性,1≥Ui>0.6为高效型,0.6≥Ui>0.5为中效
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型,Ui≤0.5为低效型[7]。

1.5 数据处理

采用R语言(R
 

x64
 

3.5.1)软件(Robert
 

Gen-
tleman

 

and
 

Ross
 

Ihaka,the
 

Statistics
 

Department
 

of
 

the
 

University,
 

Auckland),以ps.aov包进行双

因素方差分析,并利用agricolae包LSD法进行多

重比较(α=0.05)。

2 结果与分析

2.1 遮光和氮添加对黄檗幼苗叶片气体交换参数

和叶绿素含量的影响

  表1显示,黄檗幼苗叶片的气体交换参数净光

合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、水分利用率(WUE)、
水分限制值(Ls)、气孔导度(Gs)以及相对叶绿素含

量(SPAD值)均受到遮光、氮添加显著影响(P<
0.05),除Pn 外还受到光氮交互作用的极显著影响

(P<0.01);同时,各指标光、氮单因素方差分析的

F值表现为光照因素大于氮添加因素,说明光照是

影响黄檗幼苗相对叶绿素含量和气体交换参数的主

要因素。

2.1.1 遮光效应 表2显示,与全光环境S0 相比,
轻度遮光(S1)处理黄檗幼苗叶片的SPAD值、Tr 和

Gs 均显著增加(P<0.05),分别达到S0 的1.20、

1.20和1.32倍,而其Pn 则稍有降低,其WUE 和Ls

则均显著降低;重度遮光(S2)处理的SPAD值仍显

著高于S0,却较S1 显著降低,其Gs 与S0 无显著差

异,而其Pn、Tr、WUE 和Ls 则均比S0 显著降低;尤

其是S2 处理的Pn 仅为S0 的63.05%,也比S1 处

理显著降低33.22%(P<0.05)。遮阴能诱导黄檗

幼苗通过增加叶绿素合成来适应弱光环境,但却明

显抑制了叶片的净光合速率和水分利用效率。

2.1.2 氮添加效应 表2同时显示,与不施肥对照

F0 相比,轻度氮添加(F1)黄檗幼苗叶片的SPAD值

和Tr分别显著降低10.50%和15.06%,而其余指

标则均无显著变化;重度氮添加(F2)黄檗幼苗的

SPAD值、Pn、WUE、Tr 和Gs 分别比F0 显著降低

6.02%、12.76%、8.97%、13.67%和17.20%,仅其

表1 光氮交互下黄檗幼苗叶片光合气体交换参数和

化学计量特征的方差分析(F值)

Table
 

1 Analysis
 

of
 

variance
 

for
 

the
 

gas
 

exchange
 

parameters
 

and
 

stoichiometric
 

characteristics
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

under
 

light
 

and
 

nitrogen
 

interaction
 

(F
 

value)

指标Index 氮肥
 

Nitrogen
光照

 

Light
光照×氮肥

 

Light×Nitrogen

SPAD 14.361** 46.087** 4.207**

净光合速率Pn 16.082** 52.086** 0.623

蒸腾速率Tr 5.591** 16.511** 3.645**

气孔导度Gs 3.489* 16.708** 4.092**

水分利用效率WUE 9.069** 45.690** 6.638**

气孔限制值Ls 5.122** 33.442** 9.760**

全氮含量N 20.530*** 286.540*** 9.800**

全碳含量C 57.256*** 30.928*** 5.842*

碳∶氮C∶N 6.671* 211.782*** 10.957**

瞬时氮素利用效率PNUE 12.271** 32.143*** 4.342*

Note:
 

*.
 

P<0.
 

05;**.
 

P<0.
 

01

表2 遮光和氮添加下黄檗幼苗相对叶绿素含量和气体交换参数的变化

Table
 

2 SPAD
 

and
 

gas
 

exchange
 

parameters
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

under
 

different
 

shading
 

and
 

nitrogen
 

addition
 

combinations

指标
Index

光照水平Light
 

level 氮添加水平Nitrogen
 

addition
 

level

S0 S1 S2 F0 F1 F2

SPAD 34.86±3.91c 41.91±8.22a 40.24±7.35b 41.33±7.11a 36.99±7.60c 38.84±6.81b

净光合速率Pn/(μmol·m
-2·s-1) 11.55±2.20a 10.91±1.65a 7.28±1.78b 10.13±2.40a 11.09±2.23a 8.83±2.83b

蒸腾速率Tr/(mmol·m
-2·s-1) 4.10±0.98b 4.91±1.11a 3.60±1.18c 4.62±1.13a 4.02±1.29b 3.99±1.13b

气孔导度Gs/(mmol·m
-2·s-1) 0.20±0.067b 0.27±0.09a 0.18±0.07b 0.24±0.09a 0.22±0.09ab 0.20±0.07b

水分利用效率WUE/(μmol·mmol
-1) 2.99±0.53a 2.20±0.43b 2.10±0.56b 2.45±0.63a 2.57±0.50a 2.23±0.75b

气孔限制值Ls 0.28±0.04a 0.22±0.04b 0.21±0.05b 0.23±0.05ab 0.25±0.04a 0.23±0.06b

注:S0、S1 和S2 分别表示100%光照、21.4%光照和8.7%光照,F0、F1 和F2 分别表示不施氮肥、施28.21
 

g·m-2 纯氮和施56.42
 

g·

m-2 纯氮;同行不同字母表示各因素内处理间在0.05水平差异显著(P
 

<0.05
 

);下同

Note:
 

S0,S1 and
 

S2 represent
 

100%
 

full
 

light,
 

21.4%
 

shading
 

light
 

and
 

8.7%
 

shading
 

light,
 

respectively,
 

F0,
 

F1 and
 

F2 represent
 

no
 

ni-

trogen,
 

28.21
 

g·m-2
 

pure
 

nitrogen
 

and
 

56.42
 

g·m-2
 

pure
 

nitrogen,
 

respectively;
 

The
 

different
 

normal
 

letters
 

within
 

same
 

factor
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

at
 

0.05
 

level
 

(P
 

<0.05
 

);
 

The
 

same
 

as
 

below
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Ls 与F0 无显著差异;与F1 处理相比,F2 处理黄檗

幼苗的SPAD值显著增加,而其Pn、WUE 和Ls 则

分别显著降低20.38%、13.39%和8.35%,其余指

标无显著变化。黄檗幼苗叶片光合气体交换参数和

叶绿素含量随着氮添加水平增加而下降,且重度氮

添加的抑制效应大多达到显著水平。
 

2.1.3 光氮交互效应 由表3可知,黄檗幼苗叶片

的Pn 在各光氮组合处理间均无显著差异。黄檗幼

苗叶片的其他参数在各光氮组合处理间均存在显著

性差异。其中,SPAD值与其他气体交换参数表现

不同,以S1F0、S2F0 和S1F2 处理组合显著较高,而
以全光照(S0)处理组合显著最低。气体交换参数

Tr和Gs 以光照S1 处理组合明显较高,而以S2F1、

S0F2、S2F2 明显较低;WUE 和Ls 均以S0F2 显著最

高,以S0F0、S0F1 次之,而以S2F2 和S2F0 处理组合

显著最低。

2.2 光氮交互对黄檗幼苗叶片化学计量特征的影响

黄檗幼苗叶片N含量、C含量、C∶N及瞬时光

合氮利用效率(PNUE)的方差分析结果(表1)显
示,遮光、氮添加及其交互作用均对黄檗幼苗叶片的

全N含量、全C含量、C∶N及PNUE产生了显著

(P<0.05)影响,且单因素对黄檗幼苗碳氮化学计

量特征的遮光F值(F光)远大于氮添加F值(F氮),
说明光照是影响黄檗幼苗叶片化学计量特征的主要

因素。

2.2.1 遮光效应 由表4可知,随遮光水平增加,
黄檗幼苗叶片的N和C含量均呈现出先降低后升

高的趋势,而其C∶N和PNUE则呈现先增加后陡

降的趋势,且它们在光照处理间均存在显著差异。
其中,S1 处理叶片N和C含量分别比S0 显著降低

18.32%和4.41%,同时也分别比相应的S2 处理显

著降低25.28%和3.03%;S2 处理叶片的N含量比

S0 显著升高9.32%,其C含量则比S0 显著降低

1.41%;黄檗S1 处理幼苗叶片的C∶N和PNUE
分别比S0 对照显著升高16.50%和16.54%,而S2
处理的C∶N和PNUE分别比S0 显著降低10.27%
和27.65%,也分别比S1 处理显著降低22.98%和

37.92%。可见,随遮光程度从轻到重,光资源受到

限制,黄檗幼苗通过调节体内养分利用率来应对不

利光环境。

2.2.2 氮添加效应 随着氮添加水平的增大,黄檗

幼苗叶片的N和C含量均先增加后降低,C∶N逐渐

表3 光氮交互下黄檗幼苗相对叶绿素含量和气体交换参数的变化

Table
 

3 SPAD
 

and
 

gas
 

exchange
 

parameters
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

under
 

light
 

and
 

nitrogen
 

interaction

光氮交互处理
Light

 

and
 

nitrogen
 

interaction

净光合速率
Pn

/(μmol·m
-2·s-1)

SPAD
蒸腾速率

Tr
/(mmol·m-2·s-1)

气孔导度
Gs

/(mmol·m-2·s-1)

水分利用效率
WUE

气孔限制值
Ls

S0F0 11.28±2.10a 35.03±2.60e 4.50±0.69ab 0.21±0.06cde 2.95±0.56ab 0.28±0.03b

S0F1 12.03±2.52a 35.08±4.76e 4.11±1.00bc 0.23±0.07bcd 2.85±0.54bc 0.27±0.05b

S0F2 11.31±1.95a 34.51±4.34e 3.61±1.07cd 0.16±0.05ef 3.30±0.33a 0.31±0.03a

S1F0 10.89±1.40a 44.85±4.51a 4.88±1.34a 0.27±0.06ab 2.25±0.48e 0.23±0.05c

S1F1 11.15±1.60a 38.92±10.18cd 5.04±0.96a 0.28±0.07a 2.26±0.37de 0.22±0.03c

S1F2 10.56±2.05a 42.34±7.65ab 4.79±1.06ab 0.26±0.06abc 2.08±0.44e 0.22±0.04c

S2F0 7.85±2.04a 44.59±7.71a 4.42±1.24abc 0.23±0.08abcd 2.14±0.55e 0.20±0.03cd

S2F1 8.59±0.83a 36.66±6.23de 2.89±0.95d 0.14±0.05f 2.60±0.36cd 0.26±0.04b

S2F2 6.53±1.47a 39.73±5.87bc 3.70±1.00c 0.18±0.06def 1.74±0.41f 0.19±0.04d

表4 遮光和氮添加下黄檗幼苗叶片化学计量特征的变化

Table
 

4 The
 

stoichiometric
 

characteristics
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

under
 

different
 

shading
 

and
 

nitrogen
 

additions

指标
Index

光照水平Light
 

level 氮添加水平Nitrogen
 

level

S0 S1 S2 F0 F1 F2

N 3.22±0.16b 2.63±0.16c 3.52±0.16a 3.12±0.38b 3.25±0.40a 3.01±0.48c

C 42.23±1.59a 40.27±0.98c 41.53±1.47b 40.67±0.18b 42.91±1.30a 40.66±1.38b

C∶N 13.15±0.85b 15.32±0.59a 11.80±0.35c 13.16±1.71b 13.34±1.36b 13.77±1.94a

PNUE 3.87±0.31b 4.51±0.61a 2.80±0.98c 4.21±0.56a 3.81±1.03a 3.15±1.08b
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增加,PNUE逐渐降低(表4)。其中,F1 处理黄檗

幼苗叶片 N 和 C含量分别比 F0 对照显著提高

4.17%和5.51%,同时也显著高于相应的F2 处理,
而F2 处理的N含量比F0 显著降低3.53%,其C含

量与F0 相近;F2 处理黄檗幼苗叶片的C∶N分别

是F1 处理和F0 对照的1.06和1.03倍,其叶片的

PNUE则分别是F1 处理和F0 对照的74.82%和

82.68%。可见,轻度氮添加使黄檗幼苗叶片的 N
和C含量显著增加,重度氮氮添加使黄檗幼苗叶片

的C∶N显著增加,PNUE显著降低。

2.2.3 光氮交互效应 表5显示,黄檗幼苗叶片N
含量在光氮组合处理S2F1、S2F2 显著较高,而在组

合处理S1F0、S1F1、S1F2 显著较低,最高的S2F1、

S2F2 处 理 分 别 比 最 低 的 S1F2 处 理 显 著 提 高 了

49.29%和43.41%;黄檗幼苗叶片C含量在光氮组

合处理S0F1、S2F1 显著较高,而在S1F2 处理最低并

与其余组合处理差异显著,S0F1、S2F1 处理分别比

S1F2 处理显著增加12.46%、10.79%;黄檗幼苗叶

片C∶N以光氮组合处理S1F2、S1F0、S1F1 显著较

高,而以组合处理S2F0、S2F1、S2F2 显著降低,最高

的S1F2 处 理 比 最 低 的 S2F2 处 理 显 著 提 高 了

37.51%;黄檗幼苗叶片 PNUE 在光氮组合处理

S1F1、S1F0 显著较高,而以组合处理S2F1、S2F2 显

著较低,并与其余处理差异显著,最高的S1F1、S1F0
处理分别是最低S2F2 处理的2.75和2.68倍。可

见,黄檗幼苗叶片N和C含量在重度遮光/轻度氮添

加时(S2F1)具有较大值,而其叶片C∶N和片PNUE
在轻度遮光/无氮添加(S1F0)时具有较大值。

2.3 光氮交互对黄檗幼苗生理及化学计量特征影

响效应的综合评价

  采用隶属函数法综合评价各光氮复合作用对黄

檗幼苗叶片生理特性及化学计量特征影响。由表6
可知,光氮处理组合S1F0、S0F1 和S1F1 隶属函数平

均值较高,介于0.631~0.652之间,为高效型;光氮

表5 光氮交互下黄檗幼苗叶片化学计量特征的变化

Table
 

5 The
 

stoichiometric
 

characteristics
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings
 

under
 

light
 

and
 

nitrogen
 

interaction

光氮交互处理
Light

 

and
 

nitrogen
 

interaction
 N C C∶N PNUE

S0F0 3.365±0.021b 40.670±0.156c 12.086±0.030d 3.990±0.057bc

S0F1 3.265±0.035b 44.030±0.127a 13.486±0.107c 3.725±0.403c

S0F2 3.025±0.063c 42.000±1.089b 13.884±0.068c 3.885±0.488c

S1F0 2.630±0.028e 40.345±0.049c 15.341±0.146ab 4.815±0.177ab

S1F1 2.805±0.106d 41.310±0.198bc 14.739±0.628b 4.945±0.332a

S1F2 2.465±0.007f 39.150±0.212d 15.882±0.040a 3.775±0.247c

S2F0 3.355±0.120b 40.390±0.127c 12.047±0.470d 3.835±0.629c

S2F1 3.680±0.071a 43.375±0.587a 11.790±0.386d 2.755±0.502d

S2F2 3.535±0.035a 40.830±0.240c 11.550±0.047d 1.795±0.092e

表6 光氮交互对黄檗幼苗生理及化学计量特征的综合效应评价

Table
 

6 Evaluation
 

of
 

comprehensive
 

effects
 

of
 

light
 

and
 

nitrogen
 

interaction
 

on
 

the
 

physiological
 

and
 

stoichiometric
 

characteristics
 

of
 

P.
 

amurense
 

seedlings

光氮互作处理
Light

 

and
 

nitrogen
 

interaction
SPAD Pn Tr Gs WUE Ls C N C∶N PNUE

隶属函数
平均值

Membership
 

mean

排名
Order

S0F0 0.05 0.86 0.75 0.50 0.78 0.75 0.31 0.74 0.12 0.70 0.556 5

S0F1 0.06 1.00 0.57 0.64 0.71 0.67 1.00 0.66 0.45 0.61 0.636 2

S0F2 0.00 0.87 0.33 0.14 1.00 1.00 0.58 0.46 0.54 0.66 0.559 4

S1F0 1.00 0.79 0.93 0.93 0.33 0.33 0.24 0.14 0.88 0.96 0.652 1

S1F1 0.43 0.84 1.00 1.00 0.33 0.25 0.44 0.28 0.74 1.00 0.631 3

S1F2 0.76 0.73 0.88 0.86 0.22 0.25 0.00 0.00 1.00 0.63 0.533 6

S2F0 0.97 0.24 0.71 0.64 0.26 0.08 0.25 0.73 0.11 0.65 0.466 7

S2F1 0.21 0.37 0.00 0.00 0.55 0.58 0.87 1.00 0.06 0.30 0.394 8

S2F2 0.50 0.00 0.38 0.29 0.00 0.00 0.34 0.88 0.00 0.00 0.239 9
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处理组合
 

S0F2、S0F0 和S1F2 隶属函数平均值次之,
介于0.533~0.559之间,属于中效型;而光氮处理

组合 S2F0、S2F1 和 S2F2,隶 属 函 数 平 均 值 介 于

0.239~0.466之间,属于低效型。黄檗幼苗叶片生

理特性及化学计量元素对光氮复合处理的隶属函数

综合评价总均值为0.518,属于中效型。综上,全光

照(S0)和轻度遮光(S1)条件下3种氮素水平均较适

宜黄檗幼苗生理生长,其中以轻度遮光时S1F0 和

S1F1 及全光照时S0F1 为最佳组合。重度遮光条件

下3种氮素水平处理黄檗幼苗叶片生理特性及化学

计量特征表现均最差,不适宜黄檗幼苗生长。

3 讨 论

3.1 黄檗幼苗光照需求及其可塑性

光照强弱是影响植物生理特性的主导因素,在
森林更新过程中光照强度对林木幼苗的生长发育乃

至成活影响更甚。本研究表明黄檗幼苗受到轻度遮

光(透光率为21.4%)时能够通过提高叶片叶绿素

相对含量(SPAD),降低水分利用效率(WUE)和气

孔限制值(Ls),增强幼苗光合能力来适应弱光环

境,表明3年生黄檗幼苗对遮光有一定的调节能力。
另有研究发现林下黄檗幼苗能忍耐一定程度的遮

阴,且能完成正常更新[24-26],可见适度遮阴能有效

改善植物体光合特性[7]。有关研究表明遮阴显著降

低黄檗叶片的光合速率[21];弱光下黄檗幼苗通过增

加叶片叶绿素含量,能有效利用弱光,积累有机物

质,且其光能利用率高于全光环境[27,30-31],能适应更

宽的光强范围[32],提高在多变光环境条件下的适应

性。本研究结果与前人相关报道一致。

3.2 氮添加对黄檗幼苗生理特性的影响

植物体氮含量是影响植物生长的重要因子之

一。本研究发现在适度施氮水平下,黄檗幼苗通过

调节气孔导度和蒸腾速率,增加水分利用率及气孔

限制值,以适应氮添加,提高净光合速率。但过量施

氮则抑制黄檗幼苗叶片气孔的开张,降低气孔导度、
蒸腾速率和水分输送效率,抑制其光合作用,导致净

光合速率下降,光合能力降低,影响其正常生长。相

关研究表明氮添加整体上可促进植物的光合作用,
且随施氮水平增加,植物光合速率先增加后降低,即
随施氮量增加,叶片氮含量增加,净光合速率显著增

加,当氮添加程度超过一定阈值,植物体水分被用于

调节水分利用率,抑制氮代谢水平,光合效率受到限

制,这是其适应氮添加的生态策略[33-35]。关于黄

檗、长白落叶松(Larix
 

olgensis)、考来木(Correa
 

carmen)及羊草(Leymus
 

chinensis)的相关研究也

得出相似结论[35-37]。
 

3.3 光氮互作条件下黄檗幼苗的生理生态适应机制

光照条件和氮肥对植物的生长至关重要,其中

任一因素的变化都可直接影响叶片养分特征。轻度

遮光时黄檗幼苗通过提高氮养分利用效率,降低叶

片氮含量,使PNUE和C∶N显著升高。同时在光

资源轻度受限时也可通过提高氮吸收利用效率有效

补偿碳损失,致使光合作用较全光照下略有降低,但
二者并无显著差异。因此遮阴条件下适量氮供应最

有利于其生理生长[25]。本研究中重度遮光时,黄檗

幼苗叶片C、N含量同时增加,但其PNUE和C∶N
显著降低,表明光资源严重不足时,幼苗的养分利用

补偿机制受损,使得净光合速率显著降低。有关木

荷(Schima
 

superba)、玉米(Zea
 

mays)、烤烟和高

山杜鹃(Rhododendron
 

lapponicum)相关研究也得

出类似的结论[38-40]。
本研究中,光、氮单因素对黄檗幼苗生理及碳氮

化学计量特征的分析显示,光照是比氮素更重要的

影响黄檗幼苗生理特性的因素。隶属函数综合评价

表明,轻度遮光、无氮添加(S1F0)和轻度氮添加

(S1F1)及全光照、轻度氮添加(S0F1)为适宜黄檗幼

苗生长的最佳光氮组合,且S0F1 处理的黄檗幼苗叶

片C含量和净光合速率均最大。光氮互作对闽楠

(Phoebe
 

bournei)幼苗光合生理特性的影响研究得

到类似结论[7]。在全光照条件下,黄檗幼苗碳代谢

及光合速率较快,受轻度氮添加时叶片气孔打开,降
低蒸腾速率,保证胞间CO2 浓度,降低水分利用速

率,导致叶片N含量降低,光合速率增加,利于碳累

积;轻度氮添加下随着氮添加水平提高,幼苗气孔导

度开始降低,蒸腾速率继续下降,水分利用效率和气

孔限制值增加,叶片N、C含量降低,叶片氮除主要

用于自身氮代谢功能消耗外[25],分配给光合作用的

氮较少,导致PNUE和C∶N增加,光合速率降低。
光照充足时,黄檗幼苗光合生理作用旺盛,在适量氮

添加时有利于体内养分累积及光能利用,但当氮过

量时(重度氮添加)反而不利于其幼苗的碳积累[41]。
黄檗幼苗叶片SPAD值轻度遮光下升高,在同

时受到轻度氮添加时较对照(F0)降低,但在同时受

到重度氮添加下反而高于对照,这与SPAD值与叶

片氮含量之间的正相关结果[42]不一致。国外对3
种观赏木本植物的研究表明,荚蒾属(Viburnum)树
种在SPAD值与叶片氮含量相关性上区别于其他

树种,可能是单位面积干叶重(LMA)变异较大,叶
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片单位重量氮含量、单位面积氮含量与SPAD之间

相关性受LMA转换因子影响导致相关性有别于其

他物种[43]。LMA功能性状指标的变异在杨树叶片

发育表型可塑性中扮演重要作用[44-45]。未来将通

过对LMA、比叶面积等相关光合生理指标进行进

一步研究,揭示黄檗幼苗叶片表型可塑性与光氮互

作的机理。
综述所述,黄檗幼苗叶片生理特性及化学计量

特征对光氮交互处理响应,经隶属函数综合评价属

于中效型,轻度遮光时无氮添加(S1F0)和轻度氮添

加(S1F1)及全光照时轻度氮添加(S0F1)为适于幼苗

生长的最佳光氮组合,且S0F1 处理黄檗幼苗叶片的

C含量及净光合速率均最大,光环境是影响黄檗幼

苗光合作用的主导因子。黄檗属于喜光树种[46],在
不受光照限制的情况下,增施适量氮肥在一定程度

上可以增加叶片相对叶绿素含量,利于生长;但光资

源受限和过量增施氮肥却抑制叶绿素的合成及氮素

的输送,光合作用效率降低,不利于黄檗幼苗对水分

及养分资源的利用,影响其地上部分的正常生长,总
体长势较弱。因此,当光照不足时,应该增施适量氮

肥使植物体在保证生理代谢能力不变的前提下,减
小蒸腾失水,保证水分吸收,以提高光合速率。
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