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摘要：植物入侵会造成入侵地生态系统功能和稳定性的破坏。 与原产地种源相比，入侵种源植物在生理学特性方面有所不同，
使其在资源利用和抵抗环境胁迫具有较强的竞争优势。 叶绿素荧光特性与植物光合作用效率密切相关，对植物生长具有重要

作用。 氮沉降加剧是全球变化的一个重要因子，土壤微生物对植物吸收利用土壤养分至关重要。 通过施用细菌抑制剂（链霉

素）和真菌抑制剂（扑海因）选择性抑制的土壤微生物活性，开展乌桕盆栽实验，在模拟氮沉降背景下，研究不同微生物群落如

何影响入侵乌桕叶绿素荧光特性，有助于理解入侵植物的进化特征和入侵机制，为有效防控入侵植物并降低其对生态系统危害

提供理论依据。 以原产地地和入侵地两个种源乌桕（Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ）为研究对象，在氮沉降条件下，通过调控土壤细菌和真

菌，探讨两个种源乌桕叶绿素荧光参数差异。 结果显示：氮沉降显著增加乌桕相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）、光系统 ＩＩ 的最大量子

产率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、非光化学猝灭（ＮＰＱ）和半饱和光强（ Ｉｋ）。 入侵种源乌桕比原产地具有较低 ＳＰＡＤ。 氮沉降与细菌抑制剂共同作

用显著增强了 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＮＰＱ 和 Ｉｋ，显著减弱了光能利用率（α）和 ＳＰＡＤ。 细菌抑制剂减缓了本地种源乌桕 α，真菌抑制剂促进本

地种源乌桕 Ｉｋ，抑制入侵种源乌桕 Ｉｋ，细菌和真菌抑制剂可显著降低原产地乌桕 α。 氮沉降与生物抑制剂可显著作用于乌桕叶

片 ＳＰＡＤ。 氮沉降、土壤微生物和不同乌桕种源可共同作用于光系统Ⅱ实际光合量子产率 Ｙ（Ⅱ），α 和潜在最大相对电子传递

速率（ＥＴＲｍａｘ）。 因此，氮沉降与生物抑制剂对乌桕叶绿素荧光特性具有协同作用，入侵种源乌桕对土壤微生物控制的响应不明

显，在微生物控制条件下依然具有较强的适应能力，因而具有较强的入侵能力。
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ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ Ｙ（Ⅱ）， α ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ （ＥＴＲｍａｘ）． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ，
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｇｉ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ ｈａｄ ａ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｔ． ｓｅｂｉｆｅｒａ．
Ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ Ｔ． ｓｅｂｉｆｅｒａ ｈａｄ ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ｓｏ ｉｔ ｓｔｉｌｌ ｈａｄ ａ ｓｔｒｏｎｇ
ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ａｎｄ ｔｈｅｒｅｂｙ ｈａｄ ｓｔｒｏｎｇ ｉｎｖａｓｉｏｎ ａｂｉｌｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｂａｃｔｅｒｉａ； ｆｕｎｇｕｓ； ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｓｉｏｎ

生物入侵是一个全球性的问题，不仅对入侵地农林牧副渔生产造成经济损失和人类的健康造成伤害，而
且也对生态系统的过程也造成一定的影响［１⁃４］。 在全球变化的背景下，当外来植物入侵到新的环境，可能会

因为一些环境因子的改变，导致外来植物对环境的响应及适应机制发生变化，具有较强的入侵潜力。 因而，生
物入侵已经成为许多专家和学者关注的热点问题［５⁃６］。

光合作用对植物的生长和繁殖至关重要，直接影响入侵植物的建群、扩散和成功入侵等过程［７］。 叶绿素

荧光特性与植物的光合作用密切相关，能够准确迅速地反映光合作用的能量转化过程。 植物的叶绿素荧光参

数可通过分析技术测得，能反映环境变化对光合作用的影响规律［８⁃９］，是决定产量和质量的重要因素，因而被

视为揭示植物光合作用与环境关系的内在探针，成为研究作物光合生理的有力工具。 几乎所有光合作用过程

的变化都可通过叶绿素荧光反映出来，因此在国际上得到了广泛的应用。 土壤微生物是影响植物入侵潜力和

植物性能的重要因素［１０⁃１１］。 土壤共生菌（如根瘤菌，丛枝菌根真菌等）和拮抗菌（如病原菌）对植物的入侵性

能有不同程度的影响［１２］。 入侵植物相比于本地植物具有较高的菌根结合力，这可能会影响土壤的理化性

质［１３］。 入侵植物可能会逃脱土壤束缚的物种特有的敌人，在其自然范围内产生负面影响。 因此，土壤杀菌处

理可能会对入侵植物在其自然生长范围内的表现产生积极的影响［６］。 近几年，有关植物荧光特性与其抗性

生理［１４⁃１５］及不同品种间和施肥调控对叶绿素荧光特征［１６］比较的研究较多，但对入侵植物叶绿素荧光特征与

土壤微生物调控的关系等方面的研究鲜有报道。
氮素是最为重要的环境养分之一，其含量的高低对植物的生长发育和新陈代谢具有重要作用；由于动植

物繁衍和人类活动都会导致大气氮沉降加剧［１７］，对土壤氮素的水平显著提高。 有相关研究表明部分入侵植

物相比本地植物具有较强的氮吸收速率［１８］，因此氮沉降加剧可能会促进外来植物的入侵［１９］。 氮沉降对植物

光合生理作用有很大的变化。 孙群等［２０］研究发现在水分胁迫下随着施氮的增加叶绿素含量增加。 氮沉降加
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剧能够促进入侵植物薇甘菊的光合效率［２１］。 净光合速率随施氮量的增加而增大［２２］。 氮沉降会显著增大入

侵植物叶绿素含量，对植物光合作用［２３］和叶绿素参数［９］ 具有显著变化。 因此开展氮沉降加剧和土壤微生物

变化对入侵植物叶绿素荧光的影响的研究，对揭示全球气候变化背景下入侵植物响应和适应机制具有重要

意义。
乌桕（Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ）是大戟科乌桕属落叶乔木，原产于中国，是一种重要的工业油料树种，已有 １４００ 多

年的栽培历史。 １８ 世纪末，为了发展蜡烛和肥皂产业及作为观赏树种，首次将乌桕引入美国，如今在美国东

南部迅速蔓延并呈现出严重地生物入侵现象［２４⁃２７］。 乌桕入侵种群会使得更多的资源分配到地上部分，入侵

乌桕相对于原产地乌桕种群在株高、叶面积、叶生物量和氮吸收能力及实际光能转化速率具有较强的优

势［９，１３，１８，２６，２８⁃３０］。 从而乌桕能入侵成功可能与生物和非生物因素有关，一些国内外学者通过原产地和入侵乌

桕对氮沉降与微生物交互作用［２６］，ＵＶ 辐射增强［３１］，氮沉降与 ＵＶ 辐射和土壤灭菌交互作用［２８］，施肥，盐度与

土壤微生物交互作用［１３］，入侵植物防御策略演化对生物防治效果［２７，３２⁃３３］ 等相关研究。 通过了解入侵种群和

原产地种群乌桕在生物和非生物条件下形态学特征和生理学特征的变化，逐步探索出乌桕能成功入侵的主要

原因，而生物抑制剂是否会影响植物胁迫生理叶绿素荧光参数的比较有待研究。
本研究采用盆栽模拟实验，通过模拟全球变化因子氮沉降加剧和土壤微生物（细菌和真菌抑制剂），观察

原产地（中国）和入侵地（美国）乌桕种群叶绿素荧光参数的差异，拟解决以下 ３ 个科学问题：（１）探讨细菌和

真菌抑制剂对乌桕叶绿素荧光变化的相对影响；（２）是否氮沉降加剧和土壤微生物相互作用于乌桕的叶绿素

荧光变化； （３）不同处理组合对原产地和入侵地乌桕种群叶绿素荧光影响有何差异。

１　 材料与方法

１．１　 盆栽土壤采集

盆栽土壤采集乌桕非根际土壤，过筛移除石块和其他杂物备用。 对土壤进行基本理化分析，有机碳含量

为（４．４１±２．１９）ｇ ／ ｋｇ，全氮含量为（１．３３±０．１９）ｇ ／ ｋｇ，铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）含量为（１．１２±０．１８）ｍｇ ／ ｋｇ，硝态氮（ＮＯ－

３ ⁃
Ｎ）含量为（１．２４±０．４２）ｍｇ ／ ｋｇ，全磷含量为（０．３２±０．０３）ｇ ／ ｋｇ，ｐＨ ５．２６±０．０１。
１．２　 乌桕种子采集和育苗

２０１８ 年，在中国（原产地）和美国（入侵地）分别采集 ４ 个种群的乌桕种子，共 ８ 个种群（表 １），每个种群

的种子分别采集于 ５—６ 棵树。 ２０１９ 年 ４ 月份进行乌桕种源分类，育苗期间通过喷施蒸馏水使土壤保持湿

润，等到六月底对乌桕幼苗进行移栽（４０ ｄ 左右）。 选择株高相近的乌桕幼苗，将乌桕幼苗移栽与对应的花盆

（体积 ２ Ｌ，装填土壤质量：１．５ ｋｇ）中。
１．３　 实验设计

实验采用嵌套设计，包含氮沉降（对照 ＶＳ．硝态氮），细菌处理（对照 ＶＳ．细菌抑制剂），真菌处理（对照 ＶＳ．
真菌抑制剂），种源（原产地 ＶＳ．入侵地），种群为种源嵌套因子，重复 ４ 次，共 ２×２×２×６×４ ＝ １９２ 盆幼苗，施用

ＫＮＯ３溶液模拟 ８ ｇ Ｎ ／ ｍ２氮沉降，分两次施入，每次加入 ５ ｍＬ （相当于 ０．０３ ｇ Ｎ ／ ｋｇ 土壤）；细菌抑制剂使用浓

度为 ３ ｇ ／ ｋｇ 链霉素处理［３４］，分两次施入，每次施入 ５ ｍＬ 液体；真菌抑制剂使用浓度为 １ｇ ／ ｋｇ 扑海因处理［３４］，
分两次施入，每次施入 ５ ｍＬ 液体。

表 １　 不同乌桕种源地理分布信息

Ｔａｂｌｅ １　 ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ
种群

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
经度

Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ
纬度

Ｌａｔｉｔｕｄｅ
种群

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
经度

Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ
纬度

Ｌａｔｉｔｕｄｅ

中国 Ｃｈｉｎａ 江西 １１７．１２°Ｅ ２８．４５°Ｎ 美国 ＵＳＡ Ｇｅｏｒｇｉａ ８１．０１°Ｗ ３２．０１°Ｎ

江苏 １１８．３７°Ｅ ３１．２３°Ｎ Ｔｅｘａｓ ９５．０３°Ｗ ２９．７８°Ｎ

浙江 １１８．２０°Ｅ ２７．１２°Ｎ Ｌｏｕｉｓｉａｎａ ９３．１５°Ｗ ３０．２３°Ｎ

广西 １１０．４５°Ｅ ２４．８０°Ｎ Ｆｌｏｒｉｄａ ８２．２２°Ｗ ２９．３５°Ｎ

９７３９　 ２３ 期 　 　 　 方海富　 等：氮沉降背景下土壤微生物对入侵植物乌桕叶绿素荧光特征的影响 　
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１．４　 实验方法

土壤有机质碳测定使用重铬酸钾容量法⁃外加热法（Ｈ２ＳＯ４⁃Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７）测定，土壤全氮、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 和 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 和

全磷使用全自动智能化学分析仪测定，其中 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 和 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 浸提液为 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ；ｐＨ 值采用电极法（土∶水
质量比为 １∶２．５）（ＭＥＴＴＥＲ ＴＯＬＥＲ ＴＯＬＥＤＯ，上海）。

采用 ＳＰＡＤ⁃５０２ Ｐｌｕｓ 叶绿素测定仪（ＫＯＮＩＣＡ ＭＩＮＯＬＴＡ，Ｊａｐａｎ）进行相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）测定，测定

时选择每株植物中部完全展开的 ５—６ 个叶片，然后取平均值。 采用 ＰＭ２５００ 调制叶绿素荧光仪（ＷＡＬＺ，
Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶绿素荧光参数。 测定时，选择每株植物顶端第 ３—５ 片完全展开的叶片中的其中 ２ 片［３５］，具
体指标测定操作如下：① 光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）的最大量子产率 Ｆｖ ／ Ｆｍ ＝ （Ｆｍ－ Ｆｏ） ／ Ｆｍ：通过暗适应叶夹使样品经

过充分的暗适应（至少 ３０ ｍｉｎ）后，累计在质体醌（ＰＱ）处的所有电子都被传走，ＰＳＩＩ 的所有反应中心都处于

开放状态，然后打开测量光（Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ Ｌｉｇｈｔ， ＭＬ），记录暗适应后的最小荧光 Ｆｏ。 测量光一般很弱（小于

１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），只激发色素的本底荧光但不足以引起任何的光合作用；紧接着打开一个持续时间仅为 ０．２—
１．５ 秒的饱和脉冲（Ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ Ｐｕｌｓｅ，ＳＰ），此时 ＰＳＩＩ 处释放的电子迅速将 ＰＱ 全部还原（电子门全部关闭），光
化学反应被打断，全部转化为叶绿素荧光和热量，荧光迅速达到最大值 Ｆｍ，记录暗适应后的最大荧光 Ｆｍ；
② ＰＳＩＩ实际光合量子产率 Ｙ（ＩＩ）＝ ΦＰＳＩＩ ＝ΔＦ ／ Ｆｍ′＝（Ｆｍ′－Ｆ） ／ Ｆｍ′：在光照条件下进行光合诱导，在 ＰＱ 处会累

积电子，只有部分电子门处于开放态。 此时给出一个饱和脉冲，本来处于开放态的电子门将本该用于光合作

用的能量转化为了叶绿素荧光和热，此时得到的叶绿素荧光峰值为 Ｆｍ′，而打开饱和脉冲之前记录的荧光值

为 Ｆ。 在光化光照射下，只有部分电子门处于关闭态，因此实时荧光 Ｆ 比 Ｆｍ要低，就会发生了荧光淬灭

（ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ）。 叶绿素荧光产量的下降（淬灭）可以由光合作用的增加引起，也可以由热耗散的增加引起。 由

光合作用的引起的荧光淬灭称之为光化学淬灭（ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ， ｑＰ 或 ｑＬ），由热耗散引起的荧光淬

灭称之为非光化学淬灭（ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ， ｑＮ 或 ＮＰＱ）。 ③ 快速光响应曲线的测定：样品经过充

分的暗适应后，依次开启光强度分别为 １、７、４１、１４１、２７７、５１０、８７３、１３７７、１９６３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光化光，每个强度

的光化光照射时间为 １０ｓ，使用 ＰａｍＷｉｎ⁃３ 软件，采用 Ｅｉｌｅｒｓ 和 Ｐｅｅｔｅｒｓ （１９８８）的公式进行快速光响应曲线的

拟合，拟合公式如下：

α ＝ １
ｃ

ＥＴＲ ＝ ＰＡＲ
ａ × ＰＡＲ２ ＋ ｂ × ＰＡＲ ＋ ｃ

相对电子传递速率（ＥＴＲ）单位：μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１；光合有效辐射（ＰＡＲ），单位：μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１；快速光曲线的初

始斜率（α）潜在最大相对电子传递速率（ＥＴＲｍａｘ），单位：μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１；半饱和光强（ Ｉｋ），单位：μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
１．５　 数据处理

使用 ＪＭＰ ９．０（ＳＡＳ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ，Ｃａｒｙ，ＮＣ，ＵＳＡ）软件进行四因子嵌套方差分析，将氮沉降、细菌和真菌抑制

剂、种源作为固定因素，种群作为种源嵌套因子。 多重比较采用 Ｔｕｋｅｙ 法进行，采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 绘图。

２　 结果

２．１　 相对叶绿素含量 ＳＰＡＤ
与对照相比，氮沉降对 ＳＰＡＤ 具有极显著正效应（＋７．０４％）。 在氮沉降条件下，与对照相比，细菌、真菌抑

制剂以及它们之间的交互作用对 ＳＰＡＤ 均具有显著负效应（－１０．７８％， －７．３５％， －１．６９％）；细菌和真菌抑制剂

的交互作用与真菌抑制剂相比有显著正效应（＋６．１０％），与细菌抑制剂相比有正效应（＋１０．１９％）。 在细菌抑

制剂条件下，氮沉降和真菌抑制剂的交互作用下与氮沉降相比具有著负效应（－１０．１９％），与真菌抑制剂相比

具有显著正效应（＋６．１０％）。 在真菌抑制剂条件下，氮沉降对 ＳＰＡＤ 具有显著正效应（＋１．７３％），氮沉降和细

菌抑制剂的交互作用下与氮沉降相比具有显著负效应（ － ６． １０％），与细菌抑制剂相比具有显著正效应
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（＋１０．１９％）。 原产地乌桕相比入侵乌桕具有较高的 ＳＰＡＤ（＋１５．８８％）（图 １，表 ２）。

表 ２　 氮沉降、细菌和真菌抑制剂对不同种群（种源）乌桕叶绿素荧光参数（Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｙ（ ＩＩ）、ＮＰＱ、α、Ｉｋ、ＥＴＲｍａｘ）和相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）的影

响方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ （ Ｆｖ ／ Ｆｍ， Ｙ （ ＩＩ）， ＮＰＱ， α， Ｉｋ， ＥＴＲｍａｘ ） ａｎｄ ＳＰＡＤ ｏｎ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ （ｏｒｉｇｉｎ）， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ （Ｎ）， ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ， ｆｕｎｇｕｓ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ＡＮＯＶＡｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

自由度
ｄｆ

ＰＳＩＩ 最大量子产率
ＰＳＩＩ ｍａｘｉｍｕｍ
ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ
（Ｆｖ ／ Ｆｍ）

ＰＳＩＩ 实际光
合量子产率
ＰＳＩＩ ａｃｔｕａｌ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｄ

Ｙ（Ⅱ）

非光化学淬灭
Ｎｏｎ⁃ｃｈｅｍｉｃａｌ

ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ （ＮＰＱ）

光能利用率
Ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ

ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ （α）

潜在最大相对
电子传递速率

Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍａｘｉｍｕｍ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ
（ＥＴＲｍａｘ）

半饱和光强
Ｈａｌｆ⁃ｓａｔｕｒａｔｅｄ
ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

（ Ｉｋ）

相对叶绿素含量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＰＡＤ）

Ｏ １，２４０ ０．０１ １．５９ ２．０８ ０．８５ １．６５ ２．８７ ４９．０４∗∗

Ｐ［Ｏ］ ４，２４０ ４．９０∗∗ ８．１２∗∗ ５．３４∗∗ １９．６３∗∗ ９．５５∗∗ ８．５２∗∗ ８．８５∗∗

Ｎ １，２４０ ０．２５ ２．６８ ６．７２∗ ４．５８∗ １．３１ ４．６８∗ １０．４９∗∗

Ｂ １，２４０ ０．０５ ０．８０ ２．９６ １．４０ ２．９２ １１．３７∗∗ ０．５６

Ｆ １，２４０ １．６２ ０．１７ ０．５０ ０．１８ ０．１２ ０．２５ ０．４２

Ｏ∗Ｎ １，２４０ ０．２０ ２．３７ ４．１７∗ ０．７０ ０．６０ ２．０８ ３．３０

Ｏ∗Ｂ １，２４０ １．３６ ４．３８∗ ６．５７∗ ９．６１∗∗ ２．６１ １．５９ ２．６５

Ｏ∗Ｆ １，２４０ ０．７７ ０．０１ ０．２５ ０．０１ ０．５９ ２．６７ ０．０１

Ｎ∗Ｂ １，２４０ ４．７９∗ ３．３０ ４．６７∗ ６．３１∗ ３．６０ ０．００ ０．３３

Ｎ∗Ｆ １，２４０ ０．９５ ０．９３ ２．８６ ３．４１ ０．０１ ２．１４ ０．０４

Ｂ∗Ｆ １，２４０ ０．２４ ０．１０ ０．０１ ７．０４∗ ０．９９ ２．７１ ２．１２

Ｏ∗Ｎ∗Ｂ １，２４０ ２．４８ ０．１１ ０．１３ ０．６１ ０．０４ １．３７ １．３５

Ｏ∗Ｎ∗Ｆ １，２４０ ０．０１ ０．０１ ０．４３ ０．２３ ３．１１ ６．２５∗ ０．６６

Ｏ∗Ｂ∗Ｆ １，２４０ １．４８ ０．０１ ０．６７ ０．２３ １．９２ １．６１ １．２９

Ｎ∗Ｂ∗Ｆ １，２４０ ０．０２ ２．５８０８ ２．６５ １．９１９ ５．８８∗ ０．８９ ７．８５∗∗

Ｏ∗Ｎ∗Ｂ∗Ｆ １，２４０ ０．１０ ５．４９∗ ２．９２ ７．１４∗∗ ９．０７∗∗ ０．６５ ０．０４
　 　 Ｏ：种源 Ｏｒｉｇｉｎ；Ｐ：种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ；Ｎ： 氮沉降 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ；Ｂ：细菌抑制剂 Ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ；Ｆ：真菌抑制剂 Ｆｕｎｇｕｓ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ； ∗， ０．０１＜Ｐ＜０．０５，∗∗， Ｐ＜

０．０１

２．２　 Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｙ（Ⅱ）和 ＮＰＱ
在 Ｆｖ ／ Ｆｍ方面，与对照相比，氮沉降、细菌抑制剂以及它们之间的交互作用都具有显著正效应（＋１．６７％，

１．４１％，０．７６％）。 在 ＮＰＱ 方面，无论氮沉降还是细菌抑制剂对 ＮＰＱ 差异都不显著，但是氮沉降与细菌抑制剂

的交互作用与对照、细菌抑制剂和氮沉降相比，都具有显著的正效应（＋７４．５５％， ＋８５．８４％， ＋６０．９１％）。 氮沉

降对入侵乌桕 ＮＰＱ 差异不显著，而对本地乌桕 ＮＰＱ 存在显著正效应（ ＋８３．４９％）。 与对照相比，入侵乌桕与

本地乌桕差异不显著，但是在氮沉降条件下，原产地乌桕与入侵乌桕相比存在显著正效应（ ＋５１．３７％）（图 ２，
表 ２）。

在 Ｙ（ＩＩ）方面，主要受不同乌桕种群，细菌抑制剂和种源的交互作用，氮沉降、细菌和真菌抑制剂和种源

的交互作用的影响（图 ３，表 ２）。 细菌和真菌抑制剂对原产地乌桕具有显著正效应，细菌抑制剂和氮沉降的

交互作用对原产地乌桕具有显著负效应。
２．３　 快速光响应曲线（α、Ｉｋ和 ＥＴＲｍａｘ）

与对照相比，氮沉降、细菌抑制剂及它们交互作用对 Ｉｋ均具有显著正效应（＋９．８５％，＋１５．５２％，＋２５．９５％）。
在氮沉降条件下，细菌抑制剂对 Ｉｋ具有显著正效应（＋１４．６５％）；在细菌抑制剂条件下，氮沉降处理对 Ｉｋ具有显

著正效应（＋６．０２％）（图 ４，表 ２）。 与对照相比，入侵乌桕相比本地乌桕对 Ｉｋ具有显著正效应（＋４．０６％）；原产

地和入侵乌桕在氮沉降作用下对 Ｉｋ均具有显著正效应（＋２１．９２％， ＋１１．８５％）；原产地乌桕在真菌抑制剂作用

下对 Ｉｋ具有显著正效应（＋２７．８１％），但入侵乌桕在真菌抑制剂作用下对 Ｉｋ具有显著负效应（－９．２８％）；原产地

和入侵乌桕在氮沉降与真菌抑制剂的交互作用下对 Ｉｋ均具有显著正效应（＋１２．７９％， ＋１１．２１％）。 在氮沉降条
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图 １　 氮沉降，氮沉降、细菌和真菌抑制剂，种源对乌桕相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＰＡＤ） （ｍｅａｎ±ｓｅ） ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｆｕｎｇｕｓ， Ｔｒｉａｄｉｃａ

ｓｅｂｉｆｅｒａ ｏｒｉｇｉｎ（ｍｅａｎ±ｓｅ）

Ｃｏｎ：对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｎ：氮沉降 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ；Ｂ：细菌抑制剂 Ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ；Ｆ：真菌抑制剂 Ｆｕｎｇｕｓ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ；Ｎａｔｉｖｅ， 原产地； Ｉｎｖａｓｉｖｅ，

入侵地；相同小写字母表示没有显著差异（Ｐ＞０．０５）

件下，原产地与入侵乌桕相比对 Ｉｋ具有显著正效应（＋４．７５％）。 在真菌抑制剂条件下，入侵乌桕相比原产地乌

桕对 Ｉｋ具有显著负效应（－２６．１４％）；在氮沉降与真菌抑制剂的交互作用下，原产地与入侵乌桕相比 Ｉｋ没有显

著差异（图 ４，表 ２）。
在 α 方面，主要受不同乌桕种群，氮沉降，细菌抑制剂和种源的交互作用，氮沉降与细菌抑制剂的交互作

用，细菌和真菌抑制剂的交互作用，氮沉降、细菌和真菌抑制剂和种源交互作用的影响（图 ５，表 ２）。 细菌和

真菌抑制剂的交互作用对原产地乌桕具有显著负效应。 氮沉降与细菌抑制剂的交互作用对原产地乌桕具有

显著负效应。 细菌抑制剂对入侵乌桕具有显著正效应。
在 ＥＴＲｍａｘ方面，主要受不同乌桕种群，氮沉降、细菌和真菌抑制剂的交互作用，种源、氮沉降和细菌与真

菌抑制剂交互作用的影响（图 ６，表 ２）。 氮沉降对原产地乌桕具有显著正效应。 真菌抑制剂对入侵地乌桕具

有显著负效应。

３　 讨论与结论

３．１　 氮沉降对乌桕叶绿素荧光特征的影响

氮沉降对乌桕叶片 ＮＰＱ、Ｉｋ、α、ＥＴＲｍａｘ和 ＳＰＡＤ 都具有显著正效应（表 ２）。 赵犇等［３６］ 通过人为施氮可增

加小麦叶片 ＳＰＡＤ，张盼盼等［３７］通过施氮可增加糜子叶片 ＳＰＡＤ，郑翔等［９］ 通过施氮也增加乌桕叶片 ＳＰＡＤ，
均与本实验结果一致，这说明随着氮源的不断输入，促进叶片叶绿素含量上升，使得乌桕叶片 ＳＰＡＤ 值不断升

高。 氮沉降可以显著增加乌桕叶片 ＮＰＱ、Ｉｋ、α 和 ＥＴＲｍａｘ，这可能是氮源的输入，为植物叶器官合成抗胁迫物

质提供了大量的氮元素有关，增强对光的保护力，强光的耐受力，促进光能转化率和潜在最大相对电子传递速

率。 氮沉降对乌桕 Ｙ（ＩＩ）没有显著差异，鲍海泳等［２１］ 对入侵植物薇甘菊的研究表明，氮沉降对 Ｙ（ＩＩ）无显著差

异，与本实验结果相吻合。 但是张绪成等［３８］通过开顶式气室盆栽培养小麦实验发现施加氮肥能显著增加小麦叶

片 Ｙ（ＩＩ）。 因此，氮沉降对植物 Ｙ（ＩＩ）的影响可能与供试植物的归化程度和土壤氮水平的共同作用有关。
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图 ２　 不同处理对乌桕光系统Ⅱ最大量子产率（Ｆｖ ／ Ｆｍ），和非光化学淬灭 ＮＰＱ 的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ Ｆｖ ／ Ｆｍ ａｎｄ ＮＰＱ ｏｆ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ （ｍｅａｎ±ｓｅ）

图 ３　 不同处理对乌桕光系统Ⅱ实际光合量子产率 Ｙ（ＩＩ）的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ Ｙ（ＩＩ） ｏｆ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ （ｍｅａｎ±ｓｅ）
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图 ４　 不同处理对乌桕强光耐受力（Ｉｋ） 的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ＩＫ ｏｆ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ （ｍｅａｎ±ｓｅ）

图 ５　 不同处理对乌桕光能利用率（α）的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ （α） ｏｆ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ （ｍｅａｎ±ｓｅ）

３．２　 氮沉降与细菌抑制剂之间具有显著交互作用

与氮沉降相比，氮沉降与细菌抑制共同条件下，对 ＮＰＱ 和 Ｉｋ都具有正效应，对 α、ＳＰＡＤ 具有负效应。
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图 ６　 不同处理对乌桕潜在最大相对电子传递速率 ＥＴＲｍａｘ的影响（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ＥＴＲｍａｘ ｏｆ Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ （ｍｅａｎ±ｓｅ）

Ｙａｎｇ 等［１３］通过盆栽乌桕实验研究表明，施肥处理和土壤灭菌处理在总生物量、生长速率和根茎比方面存在

显著的交互作用，说明氮沉降和土壤灭菌处理之间存在一定的显著交互作用，这可能是随着氮源的输入，土壤

中氨氧化细菌和氨氧化古菌的丰度发生了改变，引起土壤微生物群落结构发生改变［３９⁃４２］。 在本实验中，细菌

抑制剂链霉素具有内部保护、外部治疗和快速补充营养的功效，可抑制病菌细胞膜的形成，减缓氮源在植株中

的活动，快速杀菌、快速补充营养、可在植株表面形成均匀细致的保护膜、治疗膜和营养膜，故对植株起一定的

保护作用。 因此在 ＮＰＱ 和 Ｉｋ方面，氮沉降与细菌抑制剂会产生协同效应，促进对光的保护力和对强光的耐受

能力。 在 α 和 ＳＰＡＤ 方面，细菌抑制剂缓解氮沉降对光能的利用率和乌桕叶片相对叶绿素含量的影响。
３．３　 不同乌桕种源与细菌抑制剂之间的具有显著交互作用

细菌抑制剂与不同乌桕种源在 Ｙ（ＩＩ）方面具有显著交互作用。 郑翔等［９］和 Ｄｅｎｇ 等［２４］研究入侵乌桕相比

于原产地具有较高的 Ｙ（ＩＩ）。 细菌抑制剂对入侵乌桕光能利用率（α）具有显著正效应。 有相关研究结果表明

入侵乌桕种群具有“地上优先”的分配策略和高耐性、低抗性的进化选择［２８，３１，４３］，与原产地乌桕种群相比具有

较高的比叶面积、氮吸收速率和相对生长速率等特征［１８，２６］。 邓邦良等［２８］通过盆栽乌桕实验表明原产地乌桕

相比于入侵乌桕更加依赖于原产地土壤有益微生物，入侵乌桕在一定程度上却摆脱了对原产地土壤有益微生

物的依赖。 因而，这可能是入侵地乌桕和细菌抑制剂具有协同作用，弱化了入侵地乌桕在 Ｙ（ ＩＩ）和 α 方面对

原产地土壤微生物的依赖性。 这表明在细菌抑制剂作用下，由于入侵乌桕相比原产地乌桕具有较好的生长优

势，植株叶片能接收更多的光能、热能和具有更好的选择土壤有益微生物的协同互惠能力，增强入侵潜力，增
强入侵乌桕叶片实际光能转化率和光能利用率。 细菌抑制剂对原产地的功效弱于对入侵乌桕叶片的功效。
研究结果与生物抗性假说一致，细菌抑制剂能缓解原产地乌桕光能利用率和光能转化率，这可能与相关基因

诱导有关［４４］。
３．４　 氮沉降和真菌抑制剂与种源之间的交互作用

郑翔等［９］通过盆栽乌桕实验研究入侵乌桕相比与原产地乌桕具有较低的 ＳＰＡＤ，与本实验结果相吻合，
这可能与乌桕不同种源自身基因诱导有关。 氮沉降与原产地乌桕种源和入侵地乌桕种源相比，在 ＮＰＱ 方面

５８３９　 ２３ 期 　 　 　 方海富　 等：氮沉降背景下土壤微生物对入侵植物乌桕叶绿素荧光特征的影响 　
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具有显著正效应，这可能与不同乌桕种源抵御氮元素的能力有关，从而氮沉降能增强原产地乌桕对光的保护

能力。 真菌抑制剂对原产地乌桕强光的耐受力具有显著正效应，对入侵乌桕强光耐受力具有显著负效应。 真

菌抑制剂对原产地乌桕 Ｉｋ具有促进作用，入侵乌桕相比原产地更加会依赖于土壤有益微生物。 增强了入侵乌

桕在 Ｉｋ方面对原产地土壤微生物的依赖性。 入侵乌桕在入侵地会有选择性的增强和弱化与某些有益微生物

的协同互惠能力，因此具有较强的入侵能力［２８］。 真菌抑制剂使原产地乌桕具有较强的耐受能力，可能与不同

乌桕种源对真菌抑制剂的抵御和修复能力各异有关，也可能与乌桕不同种源自身基因诱导有关，真菌抑制剂

能缓解入侵乌桕对强光的耐受力［４４⁃４５］。
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