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孟晓倩ꎬ 邵占海ꎬ 许丽ꎬ 李国雷ꎬ 王佳茜.苗圃氮加载及水分胁迫对栓皮栎苗木叶片光合氮分配及生物量积累的影响.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３(８):
３２０３￣３２１２.
Ｍｅｎｇ Ｘ Ｑꎬ Ｓｈａｏ Ｚ Ｈꎬ Ｘｕ Ｌꎬ Ｌｉ Ｇ Ｌꎬ Ｗａｎｇ Ｊ Ｘ. Ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ ａｎｄ ｓｐｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２３ꎬ４３(８):３２０３￣３２１２.

苗圃氮加载及水分胁迫对栓皮栎苗木叶片光合氮分配
及生物量积累的影响

孟晓倩１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ 邵占海５ꎬ 许　 丽５ꎬ 李国雷１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ 王佳茜１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ∗

１ 北京林业大学落叶栎树研究中心ꎬ北京　 １０００８３

２ 北京林业大学森林培育与保护教育部重点实验室ꎬ北京　 １０００８３

３ 北京林业大学城乡生态环境北京实验室ꎬ北京　 １０００８３

４ 珍贵落叶树种产业国家创新联盟ꎬ北京　 １０００８３

５ 北京市西山试验林场ꎬ北京　 １０００４１

摘要:苗圃科学施氮(Ｎ)作为提高苗木 Ｎ 贮存水平与质量的核心手段ꎬ能否提高干旱立地苗木造林效果仍存在争议ꎻＮ 贮存水

平与干旱如何协同作用影响叶片光合 Ｎ 分配及苗木生物量积累尚不明确ꎮ 阐明上述问题ꎬ能够为干旱立地下的森林植被恢复

以及造林苗木科学精准施 Ｎ 提供科学依据ꎮ 选择栓皮栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌｕｍｅ)为研究对象ꎬ对一年生苗木设置 ２ 个苗圃木

质化期 Ｎ 加载水平(０、２４ ｍｇ Ｎ /株)ꎬ翌年春苗木移栽后设置 ２ 个灌溉水平(８５％、４０％田间持水量)ꎬ取样测定苗木生物量、叶片

Ｎ、叶绿素与脯氨酸水平、以及气体交换参数ꎬ计算光合 Ｎ 分配及光合 Ｎ 利用效率(ＰＮＵＥ)ꎮ 结果表明ꎬ叶片发育完成后ꎬ干旱抑

制 Ｎ 向光合系统分配ꎬ但 Ｎ 加载处理提高了干旱下的光合 Ｎ 含量ꎬ从而在一定程度上抵消干旱对生物量积累的抑制ꎻ无 Ｎ 加载

苗木则向光合系统投入更少的 Ｎꎬ而提高脯氨酸水平ꎬ生物量积累受抑制更为显著ꎮ 无 Ｎ 加载苗木在遭受干旱后将 Ｎ 向羧化

组分分配ꎬ而 Ｎ 加载苗木遭遇干旱后则显著抑制叶片将 Ｎ 向羧化系统以及电子传递系统分配ꎬ捕光组分 Ｎ 的分配则不受植物

体内 Ｎ 贮存或外部水分状况的影响ꎬ栓皮栎苗木通过调整不同功能组分光合 Ｎ 含量和分配以维持干旱下较高的 ＰＮＵＥꎮ
关键词:木质化期氮加载ꎻ春季干旱ꎻ氮分配ꎻ生物量积累
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ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ Ｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｕｌｄ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｉｎ ｄｒｙ ａｒｅａｓ ｗａｓ ｓｔｉｌｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｓｃｕｓｓｉｏｎ. Ｉｔ ｗａｓ ａｌｓｏ ｎｏｔ ｃｌｅａｒ
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ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ. Ｃｌａｒｉｆｙｉｎｇ ａｂｏｖｅ ｐｒｏｂｌｅｍｓ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ
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ｗｉｔｈ ｄｉｓｔｉｎｃｔ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｙ ａｐｐｌｙｉｎｇ ｔｗｏ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ (０ꎬ ２４ ｍｇ Ｎ ｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ) . Ａｔ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｏｆ
ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎꎬ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｅｄ ｉｎｔｏ ｌａｒｇｅｒ ｐｏｔｓ ａｎｄ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｔｗｏ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ (８５％ꎬ
４０％ ｏｆ ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙ) . Ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｌｅａｆ Ｎꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌꎬ ｐｒｏｌｉｎｅꎬ ａｎｄ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ. Ｎ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｎ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ( ＰＮＵＥ) ｗｅｒｅ
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Ｎｅｖｅｒｔｈｅｌｅｓｓꎬ ｈｉｇｈ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｃｏｕｌｄ ｐａｒｔｉａｌｌｙ ｃｏｕｎｔｅｒａｃｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｄｕｅ ｔｏ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｌｏｗ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｌｅｓｓ Ｎ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙꎬ
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Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｌｅａｆ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｅｎｚｙｍｅ ｉｎ ｌｏｗ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｌｅａｆ
Ｒｕｂｉｓｃｏ ｅｎｚｙｍｅ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｈｉｇｈ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ. Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｗａｓ ｎｏｔ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｒ ｄｒｏｕｇｈｔ. Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｍａｉｎｔａｉｎｅｄ ｈｉｇｈｅｒ ＰＮＵＥ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｂｙ
ａｄｊｕｓｔｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇꎻ ｓｐｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎻ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ

在全球气候变化下ꎬ干旱愈加严重ꎬ世界范围内的树木面临生产力下降甚至死亡的风险[１—２]ꎮ 在此背景

下ꎬ预计我国困难立地造林将面临更严重的极端干旱ꎮ 幼苗由于根系较浅、无法吸收土壤深层水分、且自身储

水能力有限ꎬ面对干旱时其死亡率明显高于其他龄级树木[３]ꎬ制约林分更新建成ꎮ
氮(Ｎ)是决定苗木质量的重要矿质营养之一ꎬ苗圃期科学施 Ｎ 是提高苗木质量与造林表现的核心手段ꎮ

因此ꎬ研究 Ｎ 加载对苗木干旱生理及生长的影响机制ꎬ能够为干旱立地苗木定向培育提供理论支撑ꎮ 苗圃木

质化期 Ｎ 加载能够使得苗木体内形成 Ｎ 贮存库[４—５]ꎮ 在早春ꎬ贮存 Ｎ 通过 Ｎ 内循环能够提供植物当前生长

所需养分的一半以上[６—７]ꎬ如栓皮栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌｕｍｅ)移栽后第一个月ꎬ新生叶片中 ７０％—９８％的 Ｎ
由贮存 Ｎ 转移而来ꎬ且在干旱下贮存 Ｎ 对新组织生长的贡献更大[８]ꎮ

光合作用是叶片最为重要的生理生化过程ꎮ 其中ꎬＮ 在光合作用中发挥着核心作用ꎬ约有一半以上的叶

片 Ｎ 分配于光合系统[９]ꎬ并且植物生长与光合系统 Ｎ 含量显著相关[１０]ꎮ 光合 Ｎ 利用效率(ＰＮＵＥ)能够表述

Ｎ 含量与光合作用之间的相关性[１１]ꎬ已经明确ꎬ土壤 Ｎ 含量会影响 Ｎ 向叶片分配ꎬ但目前土壤 Ｎ 含量是否与

ＰＮＵＥ 呈正相关尚存争议[９ꎬ１２—１４]ꎬ此外ꎬ对于干旱是否以及如何改变苗木 ＰＮＵＥ、进而影响生物量积累的问题

尚不清楚ꎮ
除 ＰＮＵＥ 外ꎬ叶片光合系统内不同组分的 Ｎ 分配也会影响光合作用的强弱和叶片生理功能[１５]ꎮ 数值模

拟结果表明ꎬ不增加 Ｎ 素投入ꎬ只是优化 Ｎ 素在光合蛋白之间的分配ꎬ就可以提高作物光合能力的 ６０％[１６]ꎮ
光合系统内不同组分的 Ｎ 分配受光强、ＣＯ２浓度、土壤 Ｎ 含量以及土壤水分状况等因素的影响[１７—１９]ꎮ 例如ꎬ
黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ)幼苗生长环境中的光强由强调弱ꎬ其叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶比例下降ꎬ更多的 Ｎ 分配至捕光系

统以弥补外界环境的局限[２０]ꎮ 此外ꎬ升高 ＣＯ２浓度可降低 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶比例ꎬ增加其他组分分配比例[２１—２２]ꎮ 还

有研究表明ꎬ增加土壤 Ｎ 含量ꎬ库页蓼(Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｓａｃｈａｌｉｎｅｎｓｅ)叶片中的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶比例(ＰＲ)增加[２３]ꎬ欧洲赤

松(Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ) [２４]、火炬松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ) [２５]的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量(ＮＲ)增加ꎮ 干旱胁迫下的研究表明ꎬ水分胁

迫会损伤光合系统ꎬ影响同化能力[２６]ꎬ但对于干旱如何影响叶片光合系统 Ｎ 分配、及其如何受到植物本身 Ｎ
贮存水平的影响尚不清楚ꎮ 除此之外ꎬ目前还未明确叶片光合系统 Ｎ 分配如何影响生物量ꎮ 阐明这些问题ꎬ
有助于理解 Ｎ 加载对苗木干旱生理及生长的影响机制ꎮ

栓皮栎(Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ)是我国重要的乡土树种ꎬ生态价值极高[２７]ꎮ 但其分布区内存在严重的春季干旱问

４０２３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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题ꎬ极大的制约造林初期苗木的生长与存活[２８—２９]ꎮ 本研究拟采用施 Ｎ 处理模拟木质化期 Ｎ 加载ꎬ并在翌年

苗木移栽后设置水分处理模拟干旱胁迫ꎬ以明确以下两个科学问题:(１)干旱如何影响不同 Ｎ 贮存下苗木叶

片 Ｎ 在不同功能组分的分配ꎬ进而影响生物量积累ꎻ(２)不同 Ｎ 贮存水平的苗木如何调整 ＰＮＵＥ 以应对干旱ꎮ

１　 研究方法

１.１　 试验材料和设计

试验用种采集于北京市平谷区四座楼林场(１１７°１４８′Ｅꎬ４０°２８２′Ｎꎻ海拔 ３１６—４６７ ｍ)ꎮ ２０１３ 年 ３ 月 ２８
日ꎬ于北京市中国林业科学研究院温室内(１１６°１４′Ｅꎬ４０°４０′Ｎ)ꎬ挑选催芽后的种子进行播种育苗ꎬ所用基质为

消毒后的丹麦品氏草炭土(Ｐｉｎｄｓｔｒｕｐ Ｐｌｕｓꎬ丹麦 Ｐｉｎｄｓｔｒｕｐ Ｍｏｓｅｂｒｕｇ Ａ / Ｓ 公司)与珍珠岩的混合物ꎬ比例为 ３∶１ꎮ
２０１３ 年 ４ 月 １２ 日(胚芽萌出)开始施肥ꎬ施肥模型为指数施肥[３０—３１]ꎬ施肥方法为随水施肥ꎮ 每周施肥

１ 次ꎬ共计 １６ 周ꎬ累计施 Ｎ 量 ５０ ｍｇ /株(Ｎ ∶Ｐ ∶Ｋ 为 ５０∶２６∶３３)ꎬ同时补施微量元素ꎮ 每 ２—３ 天对育苗托盘称

重ꎬ基质含水量低于 ８０％时进行浇水ꎮ ２０１３ 年 ８ 月 ２５ 日至 ９ 月 ４ 日ꎬ对苗木进行短日照处理以促进其形成顶

芽、停止高生长ꎮ ９ 月 ８ 日至 １０ 月 ６ 日ꎬ进行 ５ 次木质化期 Ｎ 加载处理ꎬ以获得 Ｎ 加载处理:２４ ｍｇ Ｎ /株
(２４Ｎ)、无 Ｎ 加载处理:０ ｍｇ Ｎ /株(０Ｎ)两个不同水平养分库的苗木[３２—３３]ꎮ 此外ꎬ所有处理补充等量磷、钾、
乙二胺四乙酸二钠(ＥＤＴＡ)、二乙烯三胺五乙酸(ＤＴＰＡ)ꎮ 木质化期间(２０１３ 年 ９ 月 ８ 日至 ２０１３ 年 １１ 月 １
日)ꎬ采用称重法进行浇水ꎬ灌溉参数为 ７０％的基质含水量ꎮ

２０１３ 年 １１ 月 １ 日ꎬ将苗木移至室外炼苗并移入假植坑越冬ꎮ ２０１４ 年 ３ 月 ３０ 日ꎬ在室外遮雨棚下进行移

栽ꎬ移栽容器为硬质塑料花盆(佛山市南海区金沙奥东五金塑料有限公司ꎻ上径 ２４ ｃｍ、下径 １４ ｃｍ、高 ４８
ｃｍ)ꎬ移栽基质为丹麦品氏草炭土(Ｐｉｎｄｓｔｒｕｐ Ｐｌｕｓꎬ丹麦 Ｐｉｎｄｓｔｒｕｐ Ｍｏｓｅｂｒｕｇ Ａ / Ｓ 公司)与水洗沙的混合物

(３ ∶１)ꎮ
移栽结束后ꎬ分别对不同 Ｎ 贮存的苗木进行水分处理ꎬ设置水分充足(８５％田间持水量)(Ｗ)、水分胁迫

(Ｄ)(４０％田间持水量[３４])２ 个水平ꎮ 试验共 ４ 个处理ꎬ每处理 ９０ 株苗ꎮ 每 ３—４ 天对单株苗木称重并补充水

分至各处理水平ꎮ 水分胁迫期间ꎬ用 ＪＬ￣１９ 空气温湿光记录仪测得温度为 １４—３０℃ꎬ相对湿度为 ２０％—４０％ꎬ
平均光强为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ
１.２　 叶片 Ｎ、叶绿素和脯氨酸含量测定

分别在苗木四个不同生长阶段进行破坏取样:Ｔ０(移栽前ꎬ２０１４ 年 ３ 月 ２８ 日)ꎬ此阶段苗木无生长迹象ꎻＴ１

(移栽后 ４ 周ꎬ２０１４ 年 ４ 月 ２７ 日)ꎬ此时大部分苗木已完成 ８５％的新茎生长ꎬ但叶片生长并未完全ꎻＴ２(移栽后

８ 周ꎬ２０１４ 年 ５ 月 ２８ 日)ꎬ苗木新茎与叶片已经完成生长ꎻＴ３(移栽后 １２ 周ꎬ２０１４ 年 ６ 月 ２５ 日)ꎬ苗木此时没有

进一步的高生长ꎮ
每阶段每处理随机选取 ２０ 株苗木破坏取样ꎬ将干净的叶片、新茎、老茎、根分别装入信封ꎬ于 ６５℃烘箱中

烘干至恒重ꎬ每 ５ 株混合为一个重复ꎬ称其重量ꎬ计算生物量增长量ꎮ 在 Ｔ１、Ｔ２阶段破坏取样前ꎬ使用 ＣＩ￣３０００
便携式叶面积仪(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎ Ｎｅｂｒａｓｋａꎬ 美国)测定苗木叶面积(ｃｍ２)ꎬ计算单株叶面积ꎮ 另取 ５ 株苗木

的部分叶片立即放入液氮中并置于－８０ ℃超低温冰箱冻存ꎮ 将烘干叶片混合粉碎ꎬ通过０.２５ ｍｍ孔径的细筛

后用 Ｈ２ＳＯ４￣Ｈ２Ｏ２法消煮ꎬ用 ｓｍａｒｔｃｈａｍ４５０ 全自动化学分析仪(意大利 ＡＭＳ Ａｌｌｉａｎｃｅ 公司)测定叶片 Ｎ 含量ꎮ
取冻存叶片ꎬ测定叶绿素含量[３５]与脯氨酸含量[３６]ꎮ
１.３　 气体交换参数测定

在 Ｔ１、Ｔ２生长阶段ꎬ每处理选取 ３ 株苗木ꎬ每株苗木选择从顶梢向下的第 ３—４ 片健康的功能叶ꎬ以测定光

响应曲线和 ＣＯ２响应曲线ꎮ 在晴朗天气上午的 ９:００—１１:３０ꎬ使用配备红蓝光源的便携式光合仪(ＬＩ￣６４００ＸＴꎬ
ＬＩ￣ＣＯＲ Ｉｎｃꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ 美国)进行测定ꎮ 设置温度为 ３０℃ꎬ测光响应曲线时ꎬ设置 １２ 个光合有效辐射梯

度:０、２０、５０、８０、１００、１５０、２００、４００、６００、９００、１２００ 和 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ每个梯度平衡 １２０—２００ ｓꎬ控制参比室

ＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎻ测定 ＣＯ２响应曲线所设置光强为每株苗木的饱和光强ꎬ利用 ＣＯ２注入系统控制

５０２３　 ８ 期 　 　 　 孟晓倩　 等:苗圃氮加载及水分胁迫对栓皮栎苗木叶片光合氮分配及生物量积累的影响 　
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ＣＯ２浓度梯度:４００、３００、２００、１００、５０、４００、６００、９００、１２００ 和 １５００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ每个梯度平衡 １２０—２００ ｓꎮ
１.４　 光合系统 Ｎ 分配及 ＰＮＵＥ 的计算

通过拟合光响应曲线ꎬ计算苗木光饱和净光合速率(Ａｍａｘ′ꎬ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎻ通过拟合 ＣＯ２响应曲线ꎬ计算最

大羧化速率 Ｖｃｍａｘ
[３７]与最大电子传递速率 Ｊｍａｘ

[３８]ꎮ 计算 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶组分(ＰＲ)、电子传递组分(ＰＢ)以及捕光组

分(ＰＬ)含量占叶片总 Ｎ 含量比例[３９]ꎬ方法如下:

图 １　 氮加载对不同水分处理栓皮栎苗木叶面积的影响

　 Ｆｉｇ. １ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ

Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

Ｔ１: 第 １ 时期 Ｔｈｅ ｆｒｉｓｔ ｔｉｍｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｔ２: 第 ２ 时期 Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ

ｔｉｍｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ０Ｎ￣Ｄ: 无 Ｎ 加载￣干旱胁迫处理 Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ

ｎｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ￣ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ０Ｎ￣Ｗ: 无 Ｎ 加载￣水分充足处理 Ｔｈｅ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｎｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ￣ｗａｔｅｒ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ ２４Ｎ￣Ｄ: Ｎ 加载￣干

旱胁迫处理 Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ￣ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ２４Ｎ￣Ｗ: Ｎ 加

载￣水分充足处理 Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ￣ｗａｔｅｒ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ

不同大写字母表示 Ｔ２时期不同处理间差异显著ꎬ不同小写字母表

示 Ｔ１时期和 Ｔ２－Ｔ１时期不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)(数值 ＝均

值±标准误)

ＰＲ ＝
Ｖｃｍａｘ

６.２５ × Ｖｃｒ × ＬＭＡ × Ｎｍａｓｓ

ＰＢ ＝
Ｊｍａｘ

８.０６ × Ｊｍｃ × ＬＭＡ × Ｎｍａｓｓ

ＰＬ ＝
Ｃｃｈｌ

ＣＢ × Ｎｍａｓｓ

其中ꎬＬＭＡ(ｇ / ｍ２)为比叶重ꎻＮｍａｓｓ(ｇ / ｇ)为单位干重叶片 Ｎ 含量ꎻＣＣｈｌ(ｍｍｏｌ / ｇ)为叶片总叶绿素浓度ꎻＶｃｒ和 Ｊｍｃ

为常数ꎬ分别取值为 ２０.７８ μｍｏｌ ＣＯ２ ｇ－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｓ－１、１５５.６５ μｍｏｌ ｅ－(μｍｏｌ－１Ｃｙｆ) ｓ－１ [４０]ꎬＣＢ为叶绿素与 Ｎ 的比

值ꎬ通过 ＣＢ与比叶重拟合的线性公式估算( ｒ２ ＝ ０.９７) [１７]:

ＣＢ ＝ １.９４ ＋ １２.６
ＬＭＡ

计算光合 Ｎ 占叶片总 Ｎ 比例(ＰＰ):
ＰＰ ＝ ＰＲ ＋ ＰＢ ＋ ＰＬ

将这四个参数分别与叶片 Ｎ 含量(ｍｇ)相乘ꎬ获得

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化组分 Ｎ 含量(ＮＲ)ꎬ电子传递组分 Ｎ 含量

(ＮＢ)ꎬ捕光组分 Ｎ 含量(ＮＬ)和光合系统 Ｎ 含量(ＮＰ)ꎮ
计算光合 Ｎ 利用效率(ＰＮＵＥꎬμｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１) [３０]:

ＰＮＵＥ ＝
Ａｍａｘ′
Ｎａｒｅａ

式中:Ｎａｒｅａ为单位面积叶 Ｎ 含量(ｇ / ｍ２)ꎮ
１.５　 数据分析

使用 ＳＰＳＳ１６. ０ (美国 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ｐａｃｋａｇｅ ｆｏｒ Ｓｏｃｉａｌ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ＳＰＳＳ 公司)对响应曲线进行拟合并对所有数

据进行分析ꎬ并用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１４.０(美国 Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅ 公

司)作图ꎮ

２　 结果分析

２.１　 木质化期 Ｎ 加载和翌年春季水分处理对叶面积的

影响

Ｔ１时期ꎬ水分胁迫处理(Ｄ)叶面积比水分充足处理

(Ｗ)显著低 ２７.５％左右(Ｆ ＝ ７.３ꎬ Ｐ ＝ ０.０１９)ꎻ虽然木质

化期 Ｎ 加载对叶面积无显著影响ꎬ但 Ｎ 加载处理

(２４Ｎ)比无 Ｎ 加载处理(０Ｎ)高 ９.５％(图 １)ꎮ Ｔ２时期ꎬ
各处理之间的叶面积无显著差异ꎮ 此外ꎬＴ１到 Ｔ２时期

的叶面积增量无显著差异ꎬ但就均值而言ꎬＮ 加载处理

(２４Ｎ)比无 Ｎ 加载处理(０Ｎ)高 １３１.４％ꎮ
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２.２　 木质化期 Ｎ 加载和翌年春季水分处理对叶片 Ｎ、叶绿素及脯氨酸含量的影响

Ｔ１时期ꎬＮ 加载处理(２４Ｎ)的叶片 Ｎ 含量比无 Ｎ 加载处理(０Ｎ)显著高 ４４.９％(Ｆ＝ １６.７ꎬ Ｐ ＝ ０.００２)ꎬ水分

胁迫对叶片 Ｎ 含量影响不显著ꎮ Ｔ２时期ꎬＮ 加载对叶片 Ｎ 含量无显著影响ꎬ而水分胁迫显著降低叶片 Ｎ 含量

(Ｆ＝ ９.６ꎬ Ｐ＝ ０.００９)(图 ２)ꎮ
Ｔ１时期ꎬ水分胁迫处理(Ｄ)的叶绿素含量比水分充足处理(Ｗ)显著低 １５.９％(Ｆ ＝ ９.７ꎬ Ｐ ＝ ０.０１３)(图 ２)ꎻ

木质化期 Ｎ 加载对叶绿素含量无显著影响ꎮ 在 Ｔ２时期ꎬＮ 加载和水分胁迫对叶绿素含量无显著影响ꎬ但就均

值而言ꎬ水分胁迫处理(Ｄ)比水分充足处理(Ｗ)低 １２.４％ꎮ
不同于叶绿素ꎬＮ 加载和水分胁迫对 Ｔ１时期的脯氨酸含量无显著影响ꎬ但水分胁迫处理(Ｄ)的均值比水

分充足处理(Ｗ)高 ５８.３％左右(图 ２)ꎮ Ｔ２时期ꎬ脯氨酸含量受到 Ｎ 加载和水分胁迫交互效应的影响(Ｆ ＝ ８.７ꎬ
Ｐ＝ ０.０１６)ꎮ ０Ｎ￣Ｄ 比其他 ３ 个处理高 ４３.６％—５５.７％(图 ２)ꎮ

图 ２　 Ｎ 加载对不同水分处理栓皮栎苗木叶片 Ｎ 含量、叶绿素含量和脯氨酸含量的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ、ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ、ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ ｌｅａｆ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｅｄ Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

不同小写字母表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

２.３　 木质化期 Ｎ 加载和翌年春季水分处理对叶片光合 Ｎ 分配比例、含量和 ＰＮＵＥ 的影响

在 Ｔ１时期ꎬＰＰ、ＰＲ、ＰＢ均受 Ｎ 加载和水分胁迫交互作用影响(Ｆｐｐ
＝ ９０.１ꎬ Ｐｐｐ <０.００１ꎻ ＦＰＲ

＝ ５３.２ꎬ ＰＰＲ
<

０.００１ꎻ ＦＰＢ
＝ １２４.１ꎬ ＰＰＢ

<０.００１)ꎬ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＰＰ、ＰＲ分别较 ２４Ｎ￣Ｄ 高 １４１.２％、１８４.３％ꎬ而 ０Ｎ￣Ｗ 的 ＰＰ、ＰＲ分别比

０Ｎ￣Ｄ 高 ６.８％、５.２％ꎮ ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＰＢ比 ２４Ｎ￣Ｄ 高１２８.３％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＰＢ则比 ０Ｎ￣Ｄ 高低 ２８.３％ꎮ Ｎ 加载(ＦＰＬ
＝

７２.１ꎬ ＰＰＬ
<０.００１)和翌年春水分胁迫(ＦＰＬ

＝ ５６.５ꎬ ＰＰＬ
<０.００１)显著降低 ＰＬꎬＮ 加载处理(２４Ｎ)的 ＰＬ较无 Ｎ 加

载处理(０Ｎ)低 １６.３％ꎻ水分胁迫处理(Ｄ)较水分充足处理(Ｗ)低 １４.２％ꎮ 到了 Ｔ２时期ꎬＰＰ、ＰＲ、ＰＢ仍受 Ｎ 加载
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和水分胁迫交互作用影响(ＦＰＰ
＝ １４７.８ꎬ ＰＰＰ

<０.００１ꎻ ＦＰＲ
＝ ６００.９ꎬ ＰＰＰ

<０.００１ꎻ ＦＰＢ
＝ ５７.２ꎬ ＰＰＰ

<０.００１)ꎬＰＬ不受

Ｎ 加载和水分胁迫的影响ꎮ ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＰＰ、ＰＲ、ＰＢ分别比 ２４Ｎ￣Ｄ 高 １３０.０％、１７５.１％、１２８.３％ꎻ０Ｎ￣Ｗ 的 ＰＰ、ＰＲ、
ＰＢ则分别比 ０Ｎ￣Ｄ 低 １.４％、２２.３％、２８.３％(图 ３)ꎮ

图 ３　 Ｎ 加载对不同水分处理栓皮栎苗木叶片 Ｎ 分配比例的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ｏｆ

Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

Ｔ１时期ꎬＮＰ、ＮＲ、ＮＢ受 Ｎ 加载和水分处理交互作用的影响(ＦＮＰ
＝ １２８.３ꎬ ＰＮＰ

<０.００１ꎻ ＦＮＲ
＝ １０２.９ꎬ ＰＮＲ

<
０.００１ꎻ ＦＮＢ

＝ ９８.６ꎬ ＰＮＢ
<０.００１)(图 ４)ꎮ ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＰ较 ２４Ｎ￣Ｄ 高 １７３.９％左右ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＮＰ则仅高出 ０Ｎ￣Ｄ 约

３３.０％ꎻ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＲ 比 ２４Ｎ￣Ｄ 高 ２２２. ５％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＮＲ 仅比 ０Ｎ￣Ｄ 高 ３０. ９％ꎻ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＢ 较 ２４Ｎ￣Ｄ 高约

１７０.０％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＮＢ则仅比 ０Ｎ￣Ｄ 高 ３１.３％ꎮ ＮＬ则分别受木质化 Ｎ 加载(ＦＮＬ
＝ ５３.３ꎬ ＰＮＬ

<０.００１)和水分处理

(ＦＮＬ
＝ １９６.０ꎬ ＰＮＬ

<０.００１)均显著影响 ＮＬ:高 Ｎ 处理(２４Ｎ)较低 Ｎ 处理(０Ｎ)高 ２３.６０％ꎻ水分胁迫处理(Ｄ)较
水分充足处理(Ｗ)低 ３０.２９％ꎮ 到了 Ｔ２时期ꎬＮＰ、ＮＲ、ＮＢ仍受 Ｎ 加载和水分处理交互作用的影响(ＦＮＰ

＝ １０２.９ꎬ
ＰＮＰ

<０.００１ꎻ ＦＮＲ
＝ １４２.２ꎬ ＰＮＲ

<０.００１ꎻ ＦＮＢ
＝ １５２.１ꎬ ＰＮＢ

<０.００１)ꎮ ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＰ较 ２４Ｎ￣Ｄ 约高 １９８.６％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的

ＮＰ则仅高出 ０Ｎ￣Ｄ 约 ３１.９％ꎻ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＲ比 ２４Ｎ￣Ｄ 高 ２５７.１％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＮＲ仅比 ０Ｎ￣Ｄ 高 ２４.３％ꎻ２４Ｎ￣Ｗ 的 ＮＢ

较 ２４Ｎ￣Ｄ 高约 １９６.３％ꎬ０Ｎ￣Ｗ 的 ＮＢ则仅高出 ０Ｎ￣Ｄ 约 １３.８％ꎮ ＮＬ则受 Ｎ 加载(ＦＮＬ
＝ ６.８ꎬ ＰＮＬ

＝ ０.０３５)和水分

处理(ＦＮＬ
＝ ９.６ꎬ ＰＮＬ

＝ ０.０１７)的显著影响:高 Ｎ 处理(２４Ｎ)较低 Ｎ 处理(０Ｎ)高 ５４.８％ꎻ干旱处理(Ｄ)较水分充

足处理(Ｗ)低 ４１.７％ꎮ
Ｔ１时期ꎬ水分胁迫处理(Ｄ)的 ＰＮＵＥ 较水分充足处理(Ｗ)显著降低了 ４５.６％(Ｆ ＝ １４.９ꎬ Ｐ ＝ ０.００５)ꎻＮ 加

载对叶片 ＰＮＵＥ 无显著影响ꎮ Ｔ２时期ꎬＰＮＵＥ 不受木质化期 Ｎ 加载和翌年春季水分处理的影响(图 ５)ꎮ
２.４　 苗木生物量积累与叶片 Ｎ 分配含量、脯氨酸含量的相关性分析

Ｔ１的叶片 Ｎ 在不同功能库之间的含量和分配比例与苗木生物量积累不相关ꎻ到了 Ｔ２ꎬ光合 Ｎ 含量(ＮＰ)
与 Ｔ２—Ｔ３的根、老茎、新茎、叶片的生物量增长量均正相关ꎬ非光合 Ｎ 含量(ＮＮＰ)与该阶段新茎增长呈负相关

(表 １)ꎮ 此外ꎬＴ１时期光合系统内的 Ｎ 分配也与苗木生物量积累不相关ꎮ 随着叶片的发育ꎬＴ２的 ＮＲ和 ＮＢ均

与 Ｔ２—Ｔ３苗木各器官的生物量增长正相关ꎬＮＬ与根的生物量生长不相关ꎬ而与老茎、新茎、叶片生物量生长呈
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图 ４　 Ｎ 加载对不同水分处理栓皮栎苗木叶片 Ｎ 分配含量的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ ｏｆ

Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

　 图 ５　 Ｎ 加载对不同水分处理下栓皮栎苗木叶片光合 Ｎ 利用效率

的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｐｈａｓｅ Ｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ ＰＮＵＥ ｏｆ

Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

正相关(表 １)ꎮ
Ｔ１时期的脯氨酸含量与苗木生物量积累无显著相

关性ꎬＴ２时期ꎬ叶片脯氨酸含量与叶片生长呈负相关

(Ｒ２ ＝ －０.５８６ꎬ Ｐ<０.０５)ꎮ 叶片完成发育后(Ｔ２)ꎬ叶片脯

氨酸含量与捕光组分 Ｎ 含量显著相关(Ｒ２ ＝ －０.６６８ꎬ Ｐ<
０.０５)ꎬ与光合系统内部各组分 Ｎ 含量不相关ꎮ
２.５　 ＰＮＵＥ 与叶片 Ｎ 分配含量、比例的相关性分析

Ｔ１ 时期ꎬ ＰＮＵＥ 与 ＮＢ、ＰＬ 显著正相关ꎮ Ｔ２ 时期ꎬ

ＰＮＵＥ 与 ＮＲ、ＮＢ、ＮＬ、ＰＲ 和 ＰＬ 均呈显著正相关关系

(表 ２)ꎮ

３　 讨论

３.１　 苗圃 Ｎ 加载促进 Ｎ 向光合系统分配从而促进生物

量积累

研究表明ꎬ叶片发育完成后ꎬ干旱抑制 Ｎ 向光合系

统分配ꎬ苗圃 Ｎ 加载能够缓解这种抑制作用ꎮ 这主要

是由于 Ｎ 加载苗木在干旱下向 Ｒｕｂｉｓｃｏ 分配了更多的 Ｎ(图 ４)ꎬ同时ꎬＮ 加载能够促进叶片扩张(图 １)、提高

叶片 Ｎ 含量(图 ２)ꎬ且在 Ｔ２时期ꎬ光合 Ｎ 含量越高ꎬ后续(Ｔ２—Ｔ３)的生物量积累量越大(表 １)ꎬ因此 Ｎ 加载促

进 Ｎ 向光合组分分配ꎬ从而在一定程度上抵消水分胁迫对生物量积累的抑制ꎮ 以往研究表明ꎬ由于干旱不限

制 Ｎ 的再利用ꎬ所以无论是否干旱ꎬ高 Ｎ 贮存苗木均比低 Ｎ 贮存苗木具有更高的生长量[８]ꎮ 刘涛[１３] 的研究
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表明ꎬ施 Ｎ 能够提高油菜的叶片干重和叶面积ꎮ 另有研究表明ꎬ拟南芥 ＲＡＦ１ 与 ＬＳ 在烟草中的共表达提高了

Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量和光合作用ꎬ从而促进了植物生长[４１]ꎮ Ｃａｏ 等[４２]针对水稻的研究也发现了类似的结论ꎮ 本研究

揭示了在干旱胁迫下ꎬＮ 加载苗木能够向叶片的光合功能组分中分配更多的 Ｎꎬ从而促进苗木进行生物量

积累ꎮ

表 １　 Ｔ２时期叶片氮(Ｎ)的分配量、脯氨酸含量与后续苗木生物量积累的皮尔森相关性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｏｌｓ ｏｆ Ｔ２ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｘｔ ｓｔａｇｅ

Ｔ２至 Ｔ３时期

Ｔ２—Ｔ３

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化
组分 Ｎ 含量

ＮＲ / ｍｇ

电子传递
组分 Ｎ 含量

ＮＢ / ｍｇ

捕光组分
Ｎ 含量
ＮＬ / ｍｇ

光合系统
Ｎ 含量
ＮＰ / ｍｇ

非光合
系统 Ｎ 含量
ＮＮＰ / ｍｇ

脯氨酸含量
Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ /

(μｇ / ｇ)

根生物量积累量
Ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ０.６６５∗∗ ０.７２８∗ — ０.６９１∗ — —

老茎生物量积累量
Ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｌｄ ｓｔｅｍ ０.７７５∗ ０.８３３∗ ０.７５８∗∗ ０.８０９∗∗ — —

新茎生物量积累量
Ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｗ ｓｔｅｍ ０.８５１∗∗ ０.８３９∗∗ ０.８２３∗∗ ０.８６４∗∗ －０.６５０∗ —

叶片生物量积累量
Ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ０.６５２∗ ０.６５８∗ ０.８４３∗∗ ０.６９０∗ — －０.５８６∗

　 　 ＮＲ: Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化组分 Ｎ 含量 ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ ｉｎ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＮＢ: 电子传递组分 Ｎ 含量 ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ ｉｎ ｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＮＬ: 捕光组分 Ｎ 含量 ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ ｉｎ ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＮＰ : 光合系统 Ｎ 含量 ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ ｉｎ ｔｈｅ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍꎻ ＮＮＰ : 非光合系统 Ｎ 含量 ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｎ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍꎻ—: 无显著差异ꎻ∗: ５％水平显著差异ꎻ

∗∗: １％水平显著差异

表 ２　 ＰＮＵＥ 与叶片 Ｎ 分配含量和比例的皮尔森相关性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＰＮＵＥ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

时期
Ｔｉｍｅ

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化
组分 Ｎ 含量

ＮＲ / ｍｇ

电子传递
组分 Ｎ 含量

ＮＢ / ｍｇ

捕光组分
Ｎ 含量
ＮＬ / ｍｇ

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化组
分 Ｎ 分配比例
ＰＲ / (ｇ / ｇ)

电子传递组分
Ｎ 分配比例
ＰＢ / (ｇ / ｇ)

捕光组分
Ｎ 分配比例
ＰＬ / (ｇ / ｇ)

光合 Ｎ 利用效率 Ｔ１ — ０.６７２∗ — — — ０.６３２∗

ＰＮＵＥ Ｔ２ ０.６６８∗ ０.６２９∗ ０.７４７∗ ０.６０８∗ — ０.６５３∗

　 　 ＰＲ: Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化组分 Ｎ 分配比例 Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＰＢ: 电子传递组分 Ｎ 分配比例 Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ

ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＰＬ: 捕光组分 Ｎ 分配比例 Ｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎻ ＰＮＵＥ: 光合 Ｎ 利用效率

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｎ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ.

本研究还发现ꎬ叶片生长与脯氨酸含量之间存在权衡关系ꎮ 叶片完成发育后ꎬ脯氨酸含量越高ꎬ后续叶片

生物量积累越少(表 １)ꎮ 干旱促进叶片形成脯氨酸ꎬ而苗圃 Ｎ 加载能够抑制叶片脯氨酸含量的增加(图 ２)ꎬ
同时ꎬＮ 加载苗木的叶片生长较大(图 １)ꎬ说明苗圃 Ｎ 加载促进干旱胁迫下的苗木对生长的投资ꎬ而无 Ｎ 加

载的苗木更倾向于投资于防御ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫抑制 Ｎ 向捕光组分分配(图 ４)、促进向脯氨酸分配(图 ２)ꎬ而
Ｎ 加载能够抑制脯氨酸增加ꎬ维持捕光组分较高的 Ｎ 含量ꎮ 有研究发现ꎬ在轻度水分胁迫下ꎬ水稻通过增加

游离氨基酸和脯氨酸进行渗透调节以保护光合系统ꎬ从而维持高光合效率以及高生产力[４３]ꎬ这与本研究的对

象所受到的水分胁迫程度不同ꎬ因而结论也有差异ꎮ 本研究的发现与 Ｚｈｏｎｇ 等[４４] 的研究一致ꎬ该研究发现ꎬ
干旱导致低 Ｎ 处理水稻光捕获组分的 Ｎ 分配减少 １５％ꎮ 本研究进一步说明了苗圃 Ｎ 加载促进苗木在干旱下

将更多的 Ｎ 分配于光合系统ꎬ以促进生物量积累ꎻ无 Ｎ 加载苗木则偏好采取保守的策略ꎬ提高脯氨酸水平ꎬ但
向光合系统投资更少ꎮ
３.２　 光合 Ｎ 分配受干旱影响而改变以维持较高的 ＰＮＵＥ

本研究还发现ꎬ栓皮栎苗木通过调整不同功能组分光合 Ｎ 分配以维持干旱下较高的 ＰＮＵＥꎮ 叶片发育完

成后ꎬ干旱胁迫促进无 Ｎ 加载苗木将 Ｎ 向羧化组分分配ꎬ而 Ｎ 加载抑制叶片 Ｎ 向羧化系统以及电子传递系统

分配ꎮ 但该时期干旱胁迫下的 ＰＮＵＥ 较 Ｔ１时期有所上升(图 ５)ꎬ而 ＰＮＵＥ 的提高与叶片光合系统不同功能组
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分的 Ｎ 分配比例及含量密切相关(表 ２)ꎮ 也有研究表明ꎬＮ 在光合系统不同组分分配的差异是影响冬油菜苗

期叶片 ＰＮＵＥ 的重要原因[４５]ꎮ 核酮糖￣ １ꎬ５￣二磷酸羧化酶 /加氧酶(ＲｕＢＰＣａｓｅ)决定了羧化速率大小ꎬ是光合

能力的限制因子[３７ꎬ４６]ꎬ此外ꎬＲｕＢＰＣａｓｅ 还具有 Ｎ 贮存功能[４７]ꎬ研究显示ꎬＮ 充裕的条件下ꎬ叶片向 ＲｕＢＰＣａｓｅ
投入的比例降低[４５]ꎬ且该酶活性也较低ꎬ即在满足羧化功能外ꎬ额外的 ＲｕＢＰＣａｓｅ 以贮存 Ｎ 形式存在ꎮ 本研

究认为ꎬ干旱下ꎬ由于 Ｎ 吸收受抑制[８]导致 Ｎ 水平匮乏ꎬ使得 ＲｕＢＰＣａｓｅ 无法满足贮存功能需求ꎮ 干旱下低 Ｎ
贮存苗木体内 Ｎ 较为匮乏ꎬ推测此时向羧化系统投入更多 Ｎ 以满足羧化作用基本需求ꎬ而高 Ｎ 贮存苗木 Ｎ 水

平较高ꎬ因此向羧化系统分配的 Ｎ 也较高 (图 ３ꎬ图 ４)ꎬ推测已能够满足羧化需求ꎬ受到抑制可能由于

ＲｕＢＰＣａｓｅ 无法履行贮存功能ꎮ 此外ꎬ干旱所造成的气孔限制导致 ＣＯ２进入气孔的扩散阻力增大ꎬ胞间 ＣＯ２浓

度减少ꎬ减少了光合作用所需的底物浓度[４８]ꎬ这也可能是干旱下高 Ｎ 贮存苗木向羧化系统和电子传递组分分

配 Ｎ 比例下降的原因之一ꎮ 因此ꎬ本研究在前人研究基础上进一步表明ꎬ干旱胁迫影响叶片 Ｎ 向羧化组分、
电子传递组分分配ꎬ从而提高 ＰＮＵＥꎮ

４　 结论

本研究表明ꎬ叶片发育完成后ꎬ干旱抑制 Ｎ 向光合系统的分配ꎬ但苗圃 Ｎ 加载能够缓解干旱对光合 Ｎ 的

抑制作用ꎬ从而在一定程度上抵消水分胁迫对生物量积累的抑制ꎻ无 Ｎ 加载苗木则偏好采取保守的策略ꎬ向
光合系统投资更少ꎬ而提高脯氨酸水平ꎮ 低 Ｎ 贮存的苗木在遭受干旱后将 Ｎ 向羧化组分分配ꎬ而高 Ｎ 贮存的

苗木遭遇干旱后则显著抑制叶片将 Ｎ 向羧化系统、以及电子传递系统分配ꎬ捕光组分 Ｎ 的分配则不受植物体

内 Ｎ 贮存或外部水分状况的影响ꎬ栓皮栎苗木通过调整不同功能组分光合 Ｎ 含量和分配以维持干旱下较高

的 ＰＮＵＥꎮ 本研究结果对于干旱立地下森林植被恢复以及造林苗木选择、培育具有生态学理论和应用意义ꎮ
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[３８] 　 Ｌｏｕｓｔａｕ Ｄꎬ Ｂｒａｈｉｍ Ｍ Ｂꎬ Ｇａｕｄｉｌｌèｒｅ Ｊ Ｐꎬ Ｄｒｅｙｅｒ Ｅ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ￣ｙｅａｒ￣ｏｌｄ ｍａｒｉｔｉｍｅ ｐｉｎｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｔｒｅｅ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １９９９ꎬ １９(１１): ７０７￣７１５.
[３９] 　 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Üꎬ Ｔｅｎｈｕｎｅｎ Ｊ Ｄ. Ａ ｍｏｄｅｌ ｓｅｐａｒａｔｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ｇａｉｎ ａｌｏｎｇ ｌｉｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓ Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ １９９７ꎬ ２０(７): ８４５￣８６６.
[４０] 　 刘涛ꎬ 鲁剑巍ꎬ 任涛ꎬ 汪威ꎬ 王振ꎬ 王少华. 适宜氮水平下冬油菜苗期不同叶位叶片光合氮分配特征. 中国农业科学ꎬ ２０１６ꎬ ４９(１８):

３５３２￣３５４１.
[４１] 　 Ｗｈｉｔｎｅｙ Ｓ Ｍꎬ Ｂｉｒｃｈ Ｒꎬ Ｋｅｌｓｏ Ｃꎬ Ｂｅｃｋ Ｊ Ｌꎬ Ｋａｐｒａｌｏｖ Ｍ Ｖ. Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｂｙ

ｃｏｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｉｔｓ ａｎｃｉｌｌａｒｙ ＲＡＦ１ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１５ꎬ １１２(１１):
３５６４￣３５６９.

[４２] 　 Ｃａｏ Ｘ Ｃꎬ Ｚｈｏｎｇ Ｃꎬ Ｚｈｕ Ｃ Ｑꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈꎬ Ｚｈｕ Ｌ Ｆꎬ Ｗｕ Ｌ Ｈꎬ Ｊｉｎ Ｑ Ｙ. Ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ
ｗｉｔｈ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｒｅｇｉｍｅｓ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１９ꎬ １６７(４): ６１３￣６２７.

[４３] 　 Ｚｈｏｎｇ Ｃꎬ Ｃａｏ Ｘ Ｃꎬ Ｂａｉ Ｚ Ｇꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｈꎬ Ｚｈｕ Ｌ Ｆꎬ Ｈｕａｎｇ Ｊ Ｌꎬ Ｊｉｎ Ｑ Ｙ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ
ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１８ꎬ １２５: ５２￣６２.

[４４] 　 Ｚｈｏｎｇ Ｃꎬ Ｊｉａｎ Ｓ Ｆꎬ Ｈｕａｎｇ Ｊꎬ Ｊｉｎ Ｑ Ｙꎬ Ｃａｏ Ｘ Ｃ. Ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｏｆ ｗｉｔｈｉｎ￣ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ
ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１９ꎬ １３５: ４１￣５０.

[４５] 　 刘涛ꎬ 鲁剑巍ꎬ 任涛ꎬ 李小坤ꎬ 丛日环. 不同氮水平下冬油菜光合氮利用效率与光合器官氮分配的关系. 植物营养与肥料学报ꎬ ２０１６ꎬ ２２
(２): ５１８￣５２４.

[４６] 　 Ｈｉｋｏｓａｋａ Ｋꎬ Ｔｅｒａｓｈｉｍａ Ｉ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｍｏｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎ ｓｕｎ ａｎｄ ｓｈａｄｅ ｐｌａｎｔｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ
１９９６ꎬ １０(３): ３３５￣３４３.

[４７] 　 Ｗａｒｒｅｎ Ｃ Ｒꎬ Ａｄａｍｓ Ｍ Ａ. Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅｓ ｄｏ ｎｏｔ ｍａｘｉｍｉｚｅ ｉｎｓｔａｎｔａｎｅｏｕｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００４ꎬ ９(６): ２７０￣２７４.
[４８] 　 Ｇｈｏｌｉｐｏｏｒ Ｍꎬ Ｃｈｏｕｄｈａｒｙ Ｓꎬ Ｓｉｎｃｌａｉｒ Ｔ Ｒꎬ Ｍｅｓｓｉｎａ Ｃ Ｄꎬ Ｃｏｏｐｅｒ Ｍ. Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｈｙｂｒｉｄｓ ｔｏ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｖａｐｏｕｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｏｎｏｍｙ ａｎｄ Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ １９９(３): １５５￣１６０.
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