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施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋光合系统
重要特征及相关生化指标的影响

刘石山1a,1b, 梁艳丽1a,1b, 张广辉1a, 吴诗斌2, 谢世清1a, 陈军文1a,1b,淤
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摘要: 以橡胶林下套种的谢君蘑芋(Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao)为研究对象,对施用 150 kg·hm-2氮肥

后其叶绿素荧光参数、光响应和 CO2响应曲线及相关光合参数、光合诱导曲线及相关参数、PS域能量分配的变化进

行了研究,并对叶片的全氮含量、抗氧化系统相关指标、叶绿素和叶黄素含量及相关指标进行了比较分析。 结果表

明:与对照组(不施氮肥)相比,处理组(施氮肥)谢君蘑芋的最小叶绿素荧光值(F0)极显著降低、最大叶绿素荧光

值(Fm)极显著升高,最大光化学效率(Fv / Fm)也有一定程度的提高;处理组和对照组间的光响应曲线、CO2响应曲

线及光合参数均差异明显,其中,处理组的净光合速率(Pn)高于对照组,其最大净光合速率(Pmax)、光饱和点(LSP)
和羧化效率(CE)均极显著高于对照组,而暗呼吸速率(Rd)、表观量子产量(AQY)和光补偿点(LCP)与对照组无显

著差异;完成 50%和 80%光合诱导所需的时间均低于对照组,但差异不显著。 与对照组相比,在光响应过程中处

理组 PS域中用于光合碳同化的能量(椎PS域)明显增大、用于非光化学淬灭的能量(椎NPQ)明显减小、用于荧光耗散的

能量(椎f. d)变化不明显,而在光合诱导过程中则表现为椎PS域略减小、椎NPQ减小、椎f. d增大。 与对照组相比,处理组叶

片的全氮含量以及超氧化物歧化酶和过氧化物酶活性均极显著升高,氧自由基含量极显著降低,谷胱甘肽含量显

著升高,而丙二醛和抗坏血酸含量以及过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、单脱氢抗坏血酸还原酶和脱氢抗坏血酸

还原酶活性变化不显著;叶片中的叶绿素和 茁-胡萝卜素含量均显著高于对照组,新黄质、叶黄质、紫黄质和花药黄

质含量以及紫黄质、花药黄质和玉米黄质的总含量均极显著高于对照组,而玉米黄质含量和叶黄素转化率则极显

著低于对照组。 综合分析结果显示:施用氮肥能够增强橡胶林下套种的谢君蘑芋的光合作用能力、减少过剩光能、
降低活性氧伤害,并减轻光胁迫的危害程度。
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Abstract: Taking Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao interplanted under rubber plantation as
research objects, changes of its chlorophyll fluorescence parameters, light response and CO2 response
curves and related photosynthetic parameters, photosynthetic induction curve and related indexes, energy
allocation of PS域 were investigated after applying 150 kg·hm-2 nitrogen fertilizer, and total nitrogen

收稿日期: 2015-02-05
基金项目: 国家自然科学基金资助项目(31160392)
作者简介: 刘石山(1988—),男,湖南邵阳人,硕士研究生,研究方向为薯类生理生态。
淤通信作者 E鄄mail: cjw31412@ 163. com



content, related indexes of antioxidant system, chlorophyll and xanthophyll contents and related indexes
in leaf were comparatively analyzed. The results show that compared with the control group (not applying
nitrogen fertilizer), the minimum chlorophyll fluorescence (F0) of A. xiei of treatment group (applying
nitrogen fertilizer ) decreases extremely significantly, the maximum chlorophyll fluorescence ( Fm )
increases extremely significantly, the maximum photochemical efficiency (Fv / Fm) also increases at a
certain degree. There are obvious differences in light response curve, CO2 response curve and
photosynthetic parameters between treatment group and the control group, in which, net photosynthetic
rate (Pn) of treatment group is higher than that of the control group, its the maximum net photosynthetic
rate ( Pmax ), light saturation point ( LSP ) and carboxylation efficiency ( CE ) all are extremely
significantly higher than those of the control group, while its dark respiration rate ( Rd), apparent
quantum yield (AQY) and light compensation point (LCP) have no significant difference from those of
the control group. Required times for completing 50% and 80% light induction of treatment group are
lower than those of the control group, but the difference is not significant. Compared with the control
group, during light response process, energy used for photosynthetic carbon assimilation (椎PS域) in PS域
of treatment group increases obviously, energy used for non photochemical quenching (椎NPQ) decreases
obviously and change of energy used for fluorescence dissipation (椎f. d) is not obvious, while during
photosynthetic induction process, 椎PS域 decreases slightly, 椎NPQ decreases and 椎f. d increases. Compared
with the control group, total nitrogen content and activities of superoxide dismutase and peroxidase in leaf
of treatment group all increase extremely significantly, oxygen free radical content decreases extremely
significantly, glutathione content increases significantly, while changes in contents of malondialdehyde
and ascorbic acid, and activities of catalase, ascorbate peroxidase, monodehydrogenation ascorbate
reductase and dehydrogenation ascorbate reductase are not significant. Contents of chlorophyll and
茁鄄carotene in leaf both are significantly higher than those of the control group, contents of neoxanthin,
lutein, violaxanthin and antheraxanthin and total content of violaxanthin, antheraxanthin and zeaxanthin
all are extremely significantly higher than those of the control group, while zeaxanthin content and
xanthophyll conversion percentage are extremely significantly lower than those of the control group. The
comprehensive analysis result indicates that applying nitrogen fertilizer can enhance photosynthetic
capacity of A. xiei interplanted under rubber plantation, decrease excess light energy, reduce damage of
reactive oxygen, and alleviate injury of light stress.

Key words: Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao; interplanting; photosynthetic system; antioxidant
system; xanthophyll cycle; nitrogen fertilizer

摇 摇 氮素(N)是植物生长发育不可或缺的大量元素

之一,与植物的生长和生命活动息息相关;氮肥缺乏

可导致植株生长受阻、发育缓慢、叶片失绿和产量降

低[1-2]等一系列危害,而氮肥施用过量则造成资源浪

费且不利于植物的生长,可导致植物徒长、发生严重

病虫害以及果实品质下降[3] 等问题。 光是自然界中

最重要的生态因子,是植物进行光合作用的主导因素

和直接能量来源,但是,不适宜的光照会对植物产生

不利影响,在抑制植物光合作用的同时还可能会对植

株造成过氧化伤害[4-5];CO2 是植物进行光合作用的

物质基础,对植物的光合作用过程至关重要[6],因此,
光和 CO2是探究植物光合作用的重要媒介。 植物在

由暗处或弱光环境转入强光环境的过程中需要经历

光合诱导过程,通常光合诱导是指植物的光合作用强

度由弱逐渐变强、叶片气孔逐步开放、光合作用的相

关酶类逐渐活化、光合速率最终稳定在一定水平(数

值一般较大)的过程[7]。 氮素营养水平与植物的光合

作用紧密相关,缺氮可导致植物光合同化能力降

低[2]、对光环境的适应能力下降[3]、抵御强光的能力

减弱[8]。
蘑芋(Amorphophallus spp.)又称魔芋,俗称茹芋、

药头、蛇头草、花杆莲等,为天南星科(Araceae)蘑芋

属(Amorphophallus Blume)多年生草本植物,起源于中

南半岛的林下,是一种典型的喜阴植物[9],食用历史

悠久,并且在食品加工、医药和化工等领域具有较为

广泛的开发和利用价值。 蘑芋在国内多个省份均有

分布,云南是国内的蘑芋种植大省,同时也是国内蘑

芋种 质 资 源 非 常 丰 富 的 地 区 之 一。 谢 君 蘑 芋

(Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao)是近年来在

云南省西南部地区发现的蘑芋新种[10],极具生产和

应用潜力。
云南省多山并拥有得天独厚的气候资源,非常适
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合发展蘑芋种植产业;该省西南部地区雨水充沛、热
量充足,是中国重要的橡胶(Hevea spp.)产地,同时也

是谢君蘑芋的优质产区。 橡胶为高大乔木,经济利用

周期较长,且其单一种植模式对生态环境破坏严重,
因此,发展橡胶林下经济已成为人们的共识,目前西

双版纳地区正在逐步推广橡胶林下套种蘑芋的种植

模式。
然而,迄今为止关于谢君蘑芋的生理生态适应性

和需肥性还不甚清楚。 为此,作者以 4 年生三叶橡胶

也Hevea brasiliensis (Willd. ex A. Juss.) M俟ll. Arg.页林

下种 植 的 谢 君 蘑 芋 为 实 验 对 象 , 研 究 施 用 150
kg·hm-2氮肥对林下种植的谢君蘑芋光合系统重要

特征以及相关生化指标的影响,以期了解谢君蘑芋的

需肥习性和光合生理特征,并为谢君蘑芋种植过程中

合理施用氮肥提供参考依据。

1摇 研究地自然概况和研究方法

1. 1摇 研究地自然概况

研究地位于云南省西双版纳州景洪市嘎洒镇南

联门村,距离景洪市区 25 km;属北热带季雨林气候,
年平均降水量 1 557 mm,年平均气温约 21 益;分雨季

和旱季,雨季为每年的 5 月份至 10 月份,旱季为当年

11 月份至翌年 4 月份。
选择地势平坦的 4 年生三叶橡胶林为试验地,林

内橡胶树的树高 3. 5 ~ 4. 0 m、茎粗 10 ~ 15 cm、冠幅

1. 0 ~ 1. 5 m,橡胶树植株间行距 3 m、株距 1. 0 m。 行

间整地、开沟、做厢,共 10 个小区,每个小区长 8. 5 m、
宽 3. 5 m。 土 壤酸碱度 为 pH (5. 45依0. 02),有机质

含量(35. 92依1. 67) g·kg-1、 全氮含量(1. 89依0. 15)
g·kg-1、全磷含量(0. 41 依0. 03) g·kg-1、全钾含量

(15. 21依1. 26) g·kg-1。
1. 2摇 处理方法

在播种时 1 次性施入 120 kg·hm-2磷肥(P2O5)
和 100 kg·hm-2 钾肥(K2O)作为基肥。 出苗后随机

选择其中 5 个小区,按照 150 kg·hm-2氮肥总量施入

氮肥,其中,苗期的氮肥施用量为氮肥总量的 30% ,
7 月初的氮肥施用量为氮肥总量的 70% ,将此处理组

作为施氮肥处理组;不施氮肥的 5 个小区作为对照

组。
选择健康完整且大小一致也(150依10) g页的谢君

蘑芋作为种芋,用农用链霉素以质量比 1 颐10 的比例

兑水后浸种 30 min,晒种后于 2013 年 4 月 25 日播种,
行距 0. 8 m、株距 0. 5 m;同年 8 月中旬,在每个小区

选取 3 株典型植株,选择羽状复叶的顶端小叶进行气

体交换参数和叶绿素荧光参数的测定,每个处理组各

测定 15 株;测定完成后,取叶片用于相关生化指标的

测定。 每个小区视为 1 次重复。
1. 3摇 指标测定方法

1. 3. 1摇 叶绿素荧光参数及相关指标的测定 摇 采用

LI-6400XT 便携式光合仪(美国 LI-COR 公司)测量

待测顶端小叶的气体交换参数和叶绿素荧光参数。
叶室采用 6400-40 荧光叶室,并在测定前对所选植株

的待测叶片进行挂牌。
1. 3. 1. 1摇 初始叶绿素荧光参数测定摇 将待测叶片用

暗适应夹子暗适应 1 h,然后测定并记录叶片初始最

大叶绿素荧光值(Fm)、最小叶绿素荧光值(F0)和最

大光化学效率(Fv / Fm),其中,Fv =Fm-F0。
1. 3. 1. 2摇 光响应过程中净光合速率和叶绿素荧光参

数测定摇 在无风晴天的 8:30 至 11:30 测定光响应曲

线。 测定时,叶室温度设为 25 益,用 CO2注入系统控

制参比室的相对 CO2浓度为 400 滋mol·mol-1;预热 20
min 后夹住叶片,并在光照强度 600 滋mol·m-2·s-1

下诱导 3 ~ 5 min;待稳定后启动光响应曲线自动测量

程序。 利用内置的红蓝光源设定光照强度梯度(即光

合有效辐射,PAR)为 1 500、1 200、800、600、400、200、
150、100、80、60、40、20 和 0 滋mol·m-2·s-1,在每个

光照强度下均平衡 5 min,同时记录各光照强度下叶

片的净光合速率和叶绿素荧光参数(Fs和 Fm忆)。 其

中,Fs为光下稳定叶绿素荧光值,Fm忆为光下最大叶绿

素荧光值。
1. 3. 1. 3摇 CO2响应过程中净光合速率和胞间 CO2浓

度测定摇 在无风晴天的 8:30 至 11:30 测定 CO2响应

曲线。 测定时,叶室温度设为 25 益,光照强度设为

800 滋mol·m-2·s-1;运用 CO2注入系统控制参比室

的相对 CO2 浓度分别为 1 500、1 200、800、600、400、
350、300、250、200、150、100 和 50 滋mol·mol-1,采用

CO2响应曲线自动测量程序进行测定;在每个相对

CO2浓度下均平衡 5 min,并在稳定后同时记录叶片净

光合速率和胞间 CO2浓度。
1. 3. 1. 4摇 光合诱导过程中净光合速率和叶绿素荧光

参数测定摇 在无风晴天的 8:30 至 11:30 测定光合诱

导曲线。 测定前一天傍晚用暗适应夹子使叶片处于

暗适应状态。 测定时,叶室温度设为 25 益,初始内置
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光照强度设为 20 滋mol·m-2·s-1,运用 CO2注入系统

控制参比室的相对 CO2浓度为 400 滋mol·mol-1;在稳

定后调用 Time-Lamp 程序,设定弱光环境的光照强度

为 20 滋mol·m-2·s-1,记录间隔时间为 30 s,记录总

时长为 2. 5 min;设定强光环境的光照强度为 1 500
滋mol·m-2·s-1,记录间隔时间为 30 s,记录总时长为

5. 5 min,同时记录叶片净光合速率和叶绿素荧光参

数(Fs和 Fm忆)。
1. 3. 2摇 叶片全氮含量的测定摇 采用口径 1 cm 的取

样器打取叶圆片,置于 108 益条件下杀青 30 min,然
后置于 80 益条件下烘干至恒质量;粉碎后交由云南

省农业科学院环境资源研究所采用凯氏定氮法完成

叶片全氮含量测定。 按单株分别进行采样和测定,每
处理共 15 株。
1. 3. 3摇 抗氧化系统相关指标的测定 摇 分别采用口

径 2 cm 的取样器打取叶圆片,立即用纱布袋装好并

置于液氮中保存,用于抗氧化系统相关指标的测定。
其中,参照 Kn觟rzer 等[11] 的方法测定过氧化氢酶

(CAT)活性;采用愈创木酚法[12] 测定过氧化物酶

(POD)活性;采用氮蓝四唑(NBT)比色法[13] 测定超

氧化物歧化酶(SOD)活性;参照 Nakano 等[14] 的方法

测定抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性;参照 Hossain
等[15]的方法测定单脱氢抗坏血酸还原酶(MDHAR)
活性;参照 Hossain 等[16]的方法测定脱氢抗坏血酸还

原酶(DHAR)活性;参照 Mastubara 等[17] 的方法测定

氧自由基(ROS)含量;参照 Madhava Rao 等[18]的方法

测定丙二醛(MDA)含量;参照 Hossain 等[16]的方法测

定抗坏血酸(VC)含量;参照 Guri[19] 的方法测定谷胱

甘肽(GSH)含量。 按单株分别进行采样和测定,每处

理共 15 株。
1. 3. 4摇 叶绿素及叶黄素含量的测定 摇 参照赵世杰

等[20] 的方法测定叶片的叶绿素及叶黄素含量,并略

加调整。 称取新鲜叶片 0. 5 g,在黑暗中用丙酮研磨

至匀浆,装入预先用锡箔纸包好的容量瓶中,避光条

件下用丙酮定容至 10 mL, 摇匀后静置 10 min; 于

4 益、15 000 g 离心 3 min,将上清液置于 4 益且避光

条件下保存、待用。 按单株分别进行采样和测定,每
处理共 15 株。

采用 Agilent 1260 型高效液相色谱仪 (美国

Agilent 公司)进行分析。 色谱柱为岛津 Inertsil ODS-
3(4. 6 mm伊250 mm, 5 滋m),使用 Agilent 1260 双波长

检测器(美国 Agilent 公司)进行检测;检测波长 445

nm,洗脱温度 25 益,流速 1. 0 mL·min-1;流动相 A
为 V(乙腈) 颐V(甲醇) 颐V(0. 05 mol·L-1 Tris-HCl 缓冲

液)= 70颐10颐3, 流 动 相 B 为 V(甲醇) 颐V(正 己 烷)=
5颐1。 采用梯度洗脱法,0 ~ 10 min,洗脱液为 100%流

动相 A;10 ~ 45 min,洗脱液为 100% 流动相 B。 样品

溶液上机前用孔径 0. 1 滋m 滤膜过滤,进样量 5 滋L。
各色素的标准品均购自美国 Sigma 公司,按照前述条

件分别重复测定 5 次,以每个色素标准品测定值的平

均值制作各自的标准曲线。 根据各色素的标准曲线

计算叶绿素、新黄质、叶黄质、茁-胡萝卜素、紫黄质、花
药黄质和玉米黄质的含量,并计算紫黄质、花药黄质

和玉米黄质的总含量;按照公式“叶黄素转化率 =
也(花药黄质含量+玉米黄质含量) / (紫黄质含量+花
药黄质含量+玉米黄质含量)页伊100% 冶计算叶黄素转

化率。
1. 4摇 数据统计和分析

根据方程 y=a-c·e-bx拟合光响应曲线和 CO2响

应曲线并计算相关参数[21],根据光响应曲线的拟合

结果计算出最大净光合速率(Pmax,为参数 a)、光补

偿点也LCP,为 ln(a / c)·(-1 / b)页、光饱和点也LSP,为
ln(0. 1a / c)·(-1 / b)页、暗呼吸速率(Rd,为 a-c)以
及表观量子产量也AQY,为 b·c·eb·(-CP) 页,并根据

CO2 响应曲线的拟合结果计算出羧化效率 也 CE,为
b·c·eb·(-CP)页。

通过方程 y=Ashade+(Amax-Ashade)(1-e-x / t1)拟合光

合诱导曲线并计算诱导过程中的相关参数[21]。 其

中,Ashade为低光(20 滋mol·m-2 ·s-1)下的净光合速

率;Amax为强光(1 500 滋mol·m-2·s-1)诱导稳定后的

最大净光合速率;t1 为特征时间常数。 通过此方程计

算完成 50% 和 80% 光合诱导所需的时间( t0. 5 Pmax
和

t0. 8 Pmax
)。

植物 PS域的光合能量耗散主要有 3 条途径,分别

为用于光合碳同化的能量(椎PS域)、用于荧光耗散的

能量(椎f. d)和用于非光化学淬灭的能量(椎NPQ),且
椎PS域+椎f. d +椎NPQ = 1。 参照 Hendrickson 等[22] 的方法

计算光响应和光合诱导过程中 PS域的能量分配情

况,计算公式分别为:椎PS域 = 1-Fs / Fm忆;椎f. d = Fs / Fm;
椎NPQ =Fs / Fm忆-Fs / Fm。

采用 SPSS 14. 0 统计分析软件对相关实验数据进

行统计和分析,并采用 Sigmaplot 10. 0 软件作图。 采

用独立样本 t检验法对相关数据进行显著性分析

(P臆0. 05)。
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2摇 结果和分析

2. 1摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片光合

系统的影响

2. 1. 1摇 对叶片初始叶绿素荧光参数的影响 摇 施用

氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片的最小叶绿素

荧光值(F0)、最大叶绿素荧光值(Fm)和最大光化学

效率(Fv / Fm)的影响见表 1。
结果显示:与不施氮肥组(对照组)相比,施用氮

肥后谢君蘑芋叶片的 F0值降低,Fm和 Fv / Fm值升高,
并且其 F0和 Fm值与对照组间的差异达极显著水平

(P<0. 01)。
2. 1. 2摇 对叶片光合作用的影响 摇 施用氮肥后橡胶

林下套种的谢君蘑芋叶片的光响应曲线和 CO2 响应

曲线见图 1,根据光响应曲线和 CO2响应曲线拟合方

程计算获得的相关光合参数见表 2。

由图 1 可见:处理组(施氮肥)和对照组(不施氮

肥)的叶片净光合速率均随着光合有效辐射(PAR)和
胞间 CO2浓度(Ci)升高表现为在低水平时急剧升高、
高水平时趋于平缓,并且处理组的叶片净光合速率均

高于对照组。

表 1摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片叶绿素荧光参数的影
响(軍X依SD, n=5) 1)

Table 1 摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on chlorophyll fluo鄄
rescence parameters in leaf of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao
interplanted under rubber plantation (軍X依SD, n=5) 1)

组 Group F0 Fm Fv / Fm

T 262. 35依6. 31 1 403. 20依38. 62 0. 81依0. 01
CK 282. 66依13. 78 1 350. 12依52. 16 0. 79依0. 01

t鄄value 0. 000 0. 006 0. 075

摇 1) T: 处理组(施氮肥) Treatment group ( applying nitrogen fertilizer);
CK: 对照组(不施氮肥) The control group ( not applying nitrogen
fertilizer); F0: 最 小 叶 绿 素 荧 光 值 The minimum chlorophyll
fluorescence; Fm: 最大叶绿素荧光值 The maximum chlorophyll
fluorescence; Fv / Fm: 最大光化学效率 The maximum photochemical
efficiency.

—荫—: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer); —〇—: 对照组(不施氮肥) The control group (not applying nitrogen fertilizer) .

图 1摇 施用氮肥后橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片的光响应曲线(A)和 CO2响应曲线(B)(n=5)
Fig. 1摇 Light response curve (A) and CO2 response curve (B) of leaf of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao interplanted under

rubber plantation after applying nitrogen fertilizer (n=5)

表 2摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片光合参数的影响(軍X依SD, n=5) 1)

Table 2摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on photosynthetic parameters of leaf of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao interplanted under
rubber plantation (軍X依SD, n=5) 1)

组 Group Pmax / 滋mol·m-2·s-1 Rd / 滋mol·m-2·s-1 AQY LCP / 滋mol·m-2·s-1 LSP / 滋mol·m-2·s-1 CE / mol·mol-1

T 16. 79依1. 89 0. 56依0. 29 0. 06依0. 00 8. 49依4. 45 608. 11依68. 69 0. 09依0. 01
CK 9. 02依2. 37 0. 51依0. 08 0. 07依0. 00 7. 26依1. 38 310. 27依77. 82 0. 05依0. 02

t鄄value 0. 001 0. 756 0. 119 0. 615 0. 000 0. 002

摇 1) T: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer); CK: 对照组(不施氮肥) The control group (not applying nitrogen fertilizer);
Pmax: 最大净光合速率 The maximum net photosynthetic rate; Rd: 暗呼吸速率 Dark respiration rate; AQY: 表观量子产量 Apparent quantum yield;
LCP: 光补偿点 Light compensation point; LSP: 光饱和点 Light saturation point; CE: 羧化效率 Carboxylation efficiency.
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摇 摇 由表 2 可见:处理组叶片的最大净光合速率

(Pmax)、光饱和点(LSP)和羧化效率(CE)均高于对照

组,且差异极显著(P<0. 01),而其暗呼吸速率(Rd)、
表观量子产量(AQY)和光补偿点(LCP)则较对照组

无显著变化。
2. 1. 3摇 对叶片光合诱导的影响 摇 施用氮肥后橡胶

林下套种的谢君蘑芋叶片的光合诱导曲线见图 2;根
据光合诱导曲线拟合方程计算获得的光合诱导参数

见表 3。

—荫—: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer);
—〇—: 对照组 (不施氮肥) The control group ( not applying nitrogen
fertilizer) .

灰色和白色部分分别表示在光照强度 20 和 1 500 滋mol·m-2 ·s-1 条
件下的光合诱导曲线 The gray and white parts represent photosynthetic
induction curves under light intensity of 20 and 1 500 滋mol·m-2 ·s-1,
respectively.

图 2 摇 施用氮肥后橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片的光合诱导曲线
(n=5)
Fig. 2摇 Photosynthetic induction curve of leaf of Amorphophallus xiei
H. Li et Z. L. Dao interplanted under rubber plantation after
applying nitrogen fertilizer (n=5)

表 3摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片光合诱导参数的影响
(軍X依SD, n=5) 1)

Table 3 摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on photosynthetic
induction parameters of leaf of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L.
Dao interplanted under rubber plantation (軍X依SD, n=5) 1)

组 Group t0. 5 Pmax
/ s t0. 8 Pmax

/ s

T 96. 80依17. 18 193. 20依14. 17
CK 102. 70依10. 88 200. 20依12. 84

t鄄value 0. 349 0. 271

摇 1) T: 处理组(施氮肥) Treatment group ( applying nitrogen fertilizer);
CK: 对照组(不施氮肥) The control group ( not applying nitrogen
fertilizer); t0. 5 Pmax

: 完成 50%光合诱导所需的时间 Required time
for completing 50% light induction; t0. 8 Pmax

: 完成 80% 光合诱导所
需的时间 Required time for completing 80% light induction.

摇 摇 由图 2 可见:在弱光条件下处理组和对照组谢君

蘑芋叶片的净光合速率均较小,且两个组间差异不明

显;而在强光条件下处理组和对照组谢君蘑芋叶片的

净光合速率均随诱导时间延长而逐渐升高,并且处理

组几乎均高于对照组,二者间差异随诱导时间延长而

逐渐增大。
由表 3 可见:处理组谢君蘑芋的叶片完成 50%和

80%光合诱导所需的时间( t0. 5 Pmax
和 t0. 8 Pmax

)分别为

96. 80 和 193. 20 s,且二者均短于对照组,但在统计意

义上差异不显著。
2. 1. 4摇 对叶片 PS域能量分配的影响摇 施用氮肥对

橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片 PS域中能量分配的影

响见图 3。
由图 3 可以看出:与对照组相比,在光响应过程

中,处理组谢君蘑芋叶片 PS域中用于光合碳同化的

能量(椎PS域 ) 明显升高,用于非光化学淬灭的能量

(椎NPQ)明显降低,而用于荧光耗散的能量(椎f. d)则变

化不明显;在光合诱导过程中,处理组谢君蘑芋叶片

PS域中的 椎PS域略有降低,椎NPQ也在一定程度上下降,
而 椎f. d则升高。
2. 2摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片相关

生化指标的影响

2. 2. 1摇 对叶片中全氮含量的影响 摇 施用氮肥后橡

胶林下套种的谢君蘑芋叶片全氮含量的测定结果显

示:处理组叶片的全氮含量也(4. 20依0. 28)% 页高于对

照组也(3. 24依0. 15)% 页,且差异极显著( t=0. 000, P<
0. 01)。
2. 2. 2摇 对叶片中抗氧化系统相关指标的影响 摇 施

用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片抗氧化系统

相关指标的影响见表 4。
结果显示:处理组谢君蘑芋叶片抗氧化系统的 10

项指标均与对照组有一定差异。 其中,处理组叶片的

氧自由基 ( ROS) 含量较对照组降低且差异极显著

(P<0. 01);处理组叶片的超氧化物歧化酶(SOD)和

过氧化物酶(POD)活性较对照组升高且差异极显著;
处理组叶片的谷胱甘肽(GSH)含量较对照组升高且

差异显著 ( P < 0. 05);处理组叶片的过氧化氢酶

(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)和单脱氢抗坏血

酸还原酶(MDHAR)活性以及抗坏血酸(VC)含量较

对照组略升高但差异不显著;处理组叶片的丙二醛

(MDA)含量和脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)活性较

对照组略降低但差异不显著。
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椎PS域: 用于光合碳同化的能量 Energy used for photosynthetic carbon assimilation; 椎NPQ: 用于非光化学淬灭的能量 Energy used for non photochemical
quenching; 椎f. d: 用于荧光耗散的能量 Energy used for fluorescence dissipation.

A,C: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer); B,D: 对照组(不施氮肥) The control group (not applying nitrogen fertilizer) .

图 3摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片在光响应(A 和 B)和光合诱导(C 和 D)过程中 PS域能量分配的影响
Fig. 3摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on energy allocation of PS域 of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao interplanted under

rubber plantation during light response (A and B) and photosynthetic induction (C and D) processes

表 4摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片抗氧化系统相关指标的影响(軍X依SD, n=5) 1)

Table 4摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on related indexes of antioxidant system in leaf of Amorphophallus xiei H. Li et Z. L. Dao
interplanted under rubber plantation (軍X依SD, n=5) 1)

组 Group ROS / 滋mol·g-1 MDA / 滋mol·g-1 VC / mg·g-1 CAT / 滋mol·min-1·g-1 APX / 滋mol·min-1·g-1

T 62. 16依9. 38 8. 13依1. 02 0. 19依0. 11 310. 40依87. 87 1. 70依0. 26
CK 101. 43依15. 05 9. 03依1. 18 0. 11依0. 05 291. 60依57. 10 1. 53依0. 43

t鄄value 0. 000 0. 085 0. 052 0. 576 0. 308

组 Group 摇 SOD / U·g-1 GSH / 滋mol·g-1 POD / 滋mol·min-1·g-1 摇 摇 DHAR / 滋mol·min-1·g-1 MDHAR / 滋mol·min-1·g-1

T 摇 4. 60依1. 74 36. 30依11. 74 288. 60依39. 41摇 摇 1. 39依0. 33 0. 31依0. 26
CK 1. 72依1. 02 25. 30依9. 58 156. 90依94. 30 1. 77依0. 54 0. 22依0. 10

t鄄value 0. 000 0. 033 0. 001 0. 074 0. 325

摇 1) T: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer); CK: 对照组(不施氮肥) The control group (not applying nitrogen fertilizer);
ROS:氧自由基含量 Content of oxygen free radical; MDA: 丙二醛含量 Content of malondialdehyde; VC: 抗坏血酸含量 Content of ascorbic acid;
CAT: 过氧化氢酶活性 Activity of catalase; APX: 抗坏血酸过氧化物酶活性 Activity of ascorbate peroxidase; SOD: 超氧化物歧化酶活性 Activity
of superoxide dismutase; GSH: 谷胱甘肽含量 Content of glutathione; POD: 过氧化物酶活性 Activity of peroxidase; DHAR: 脱氢抗坏血酸还原酶
活性 Activity of dehydrogenation ascorbate reductase; MDHAR: 单脱氢抗坏血酸还原酶活性 Activity of monodehydrogenation ascorbate reductase.
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2. 2. 3摇 对叶片中叶绿素和叶黄素含量及相关指标的

影响摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片中

叶绿素和叶黄素含量以及相关指标的影响见表 5。
结果表明:处理组谢君蘑芋叶片中的叶绿素和

茁-胡萝卜素含量均较对照组升高且差异显著 ( P <

0. 05);处理组叶片中的新黄质、叶黄质、紫黄质和花

药黄质含量极显著高于对照组(P<0. 01),并且紫黄

质、花药黄质和玉米黄质的总含量也极显著高于对照

组;而处理组叶片中的玉米黄质含量和叶黄素转化率

则极显著低于对照组。

表 5摇 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋叶片中叶绿素和叶黄素含量及相关指标的影响(軍X依SD, n=5) 1)

Table 5摇 Effect of applying nitrogen fertilizer on contents of chlorophyll and xanthophylls, and related indexes in leaf of Amorphophallus xiei H.
Li et Z. L. Dao interplanted under rubber plantation (軍X依SD, n=5) 1)

组
Group

含量 / 滋g·cm-2 摇 Content

Chl(a+b) N L 茁鄄Car V A Z V+A+Z
Px / %

T 9. 97依1. 06 0. 23依0. 03 0. 95依0. 11 0. 66依0. 11 0. 36依0. 05 0. 19依0. 02 0. 04依0. 01 0. 60依0. 05 39. 41依4. 43
CK 8. 98依0. 67 0. 20依0. 01 0. 82依0. 06 0. 55依0. 06 0. 25依0. 04 0. 13依0. 01 0. 11依0. 02 0. 48依0. 05 49. 52依4. 65

t鄄value 0. 023 0. 005 0. 006 0. 012 0. 000 0. 000 0. 000 0. 000 0. 000

摇 1) T: 处理组(施氮肥) Treatment group (applying nitrogen fertilizer); CK: 对照组(不施氮肥) The control group (not applying nitrogen fertilizer);
Chl(a+b): 叶绿素含量 Content of chlorophyll; N: 新黄质含量 Content of neoxanthin; L: 叶黄质含量 Content of lutein; 茁鄄Car: 茁-胡萝卜素含量
Content of 茁鄄carotene; V: 紫黄质含量 Content of violaxanthin; A: 花药黄质含量 Content of antheraxanthin; Z: 玉米黄质含量 Content of
zeaxanthin; Px: 叶黄素转化率 Xanthophyll conversion percentage.

3摇 讨论和结论

上述研究结果显示:施用氮肥后橡胶林下套种的

谢君蘑芋叶片的 F0低于对照组(不施氮肥),而其 Fm

和 Fv / Fm较对照组升高。 依据叶绿素荧光参数意义

(F0与环境胁迫程度正相关,Fm与叶绿素浓度正相关,
Fv / Fm与光合作用潜能正相关)可以推断:施用氮肥后

谢君蘑芋植株受环境胁迫的可能性低于对照组,而其

叶绿素浓度和光合作用潜能均高于对照组。
在光响应和 CO2响应过程中,施用氮肥后橡胶林

下套种的谢君蘑芋的净光合速率和最大净光合速率

均明显高于对照组,说明施用氮肥能够促使谢君蘑芋

的光合作用能力显著提高,这与 Huber 等[23] 的研究

结果一致。 植物从土壤中吸收的氮素绝大部分被运

送到叶片中,参与光合色素、光合酶以及光合电子传

递链的合成和构建等光合作用过程,因此,对大部分

植物来说,缺氮将导致其光合作用能力减弱、光合作

用水平降低[24-26]。 蘑芋是需肥量较大的作物,虽然套

种在橡胶林下能够为其营造适宜的生长环境,但是同

时也不可避免为其带来种间竞争压力,缺肥可导致橡

胶林下套种的谢君蘑芋光合作用水平降低[27],因此,
合理、精准施肥尤为重要。 关于橡胶林下套种谢君蘑

芋的合理施肥措施尚待进一步的深入研究。
光合诱导时间决定了植物利用太阳光的能力,尤

其是其利用波动形式光的能力[7]。 本研究中,施用氮

肥后谢君蘑芋完成 50%和 80%光合诱导所需的时间

均较对照组缩短,但差异不显著,这与前人[28-29] 对不

同环境和植物种类的相关研究结果一致,说明植物的

光合诱导能力与生长环境没有明显相关性,据此认为

这可能是植物在进化过程中形成的固有特征。
抗氧化酶是植物体内重要的抵御氧化伤害的屏

障,SOD 通过歧化反应将超氧自由基还原为毒性较低

的 H2O2和 O2,CAT 和 POD 可进一步将 H2O2还原为

H2O 和 O2
[30],抗坏血酸―谷胱甘肽循环也能将 H2O2

还原,而 APX、MDHAR 和 DHAR 则在该循环中起关

键的催化作用。 比较而言,施用氮肥后谢君蘑芋的

SOD 和 POD 极显著高于不施氮肥的对照组,说明施

用氮肥后谢君蘑芋叶片内这 2 种酶对活性氧的清除

作用明显增强。
叶黄素循环光保护机制被认为是植物抵御强光

伤害的重要防线[31]。 强光条件下,植物体内的紫黄

质在去环氧化酶的作用下通过中间产物花药黄质形

成玉米黄质,以消耗过剩的光能,实现植物的自我保

护。 相关的研究结果[32-33] 表明:紫黄质、花药黄质和

玉米黄质的总含量以及叶黄素转化率分别代表潜在

非光化学淬灭能力和非光化学淬灭发生水平。 与对

照组相比,施用氮肥后谢君蘑芋叶片中紫黄质、花药

黄质和玉米黄质的总含量较高,但其叶黄素转化率却

较低,说明在本研究的施氮水平下,在橡胶林下套种

52摇 第 4 期摇 摇 摇 摇 刘石山, 等: 施用氮肥对橡胶林下套种的谢君蘑芋光合系统重要特征及相关生化指标的影响



的谢君蘑芋具备较好的非光化学淬灭的物质基础、非
光化学淬灭潜力较大、抵御强光伤害的能力较高,实
际遭受光胁迫的程度低;而未施氮肥的谢君蘑芋则通

过提高叶黄素转化率来降低强光伤害,这一现象也存

在于其他植物中[34-36]。
光能过剩是自然界普遍存在的一种现象[4],植物

体内的过剩光能若不及时耗散,将对机体产生不同程

度的光合抑制作用甚至光氧化伤害[37]。 Hendrickson
等[22]认为:用于光合碳同化的能量(椎PS域)与植物的

光合作用水平呈正相关、用于非光化学淬灭的能量

(椎NPQ)与叶黄素转化率呈正相关、用于荧光耗散的能

量(椎f. d)与光胁迫程度呈负相关,本研究结果也印证

了这一观点。 施用氮肥后橡胶林下套种的谢君蘑芋

的光合作用水平较高,相应的 椎PS域也较高;其叶黄素

转化率低,相应的 椎NPQ也较低;而在光合诱导过程中,
未施氮肥的谢君蘑芋叶片的 椎f. d较低,说明在橡胶林

下未施氮肥的植株受到的光胁迫程度更高。
总体来看,施用氮肥能够提高橡胶林下套种的谢

君蘑芋的光合作用水平,增强其抵御光氧化伤害的能

力,但对其光合诱导能力的影响并不显著。
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