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　 　 摘要:　 为探究氮素对金叶女贞(Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ)生长的调控作用ꎬ本研究通过盆栽试验设置 ５ 个氮水平

(０ ｋｇ / ｈｍ２、５０ ｋｇ / ｈｍ２、１００ ｋｇ / ｈｍ２、１５０ ｋｇ / ｈｍ２、２００ ｋｇ / ｈｍ２)ꎬ系统测定并分析了植株生长发育、光合生理、养分平

衡、渗透调节物质、氧化胁迫水平及抗氧化系统等关键指标ꎮ 结果表明ꎬ金叶女贞对氮素呈显著的剂量依赖性响

应ꎬ１５０ ｋｇ / ｈｍ２ 为该树种的适宜施氮量ꎮ 冗余分析(ＲＤＡ)与偏最小二乘结构方程模型(ＰＬＳ￣ＳＥＭ)揭示了氮素对金

叶女贞生长的双重调控作用:在适宜施用量范围内ꎬ氮素以提升光合性能为核心路径促进植株生长ꎻ氮素过量则通

过直接损害光合性能、诱发强烈氧化应激、破坏养分平衡三条负向路径的协同作用抑制生长ꎮ 本研究结果为金叶

女贞的精准施肥与养分管理提供了科学依据ꎮ
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　 　 金叶女贞( Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ)因其独特的金黄

色叶片和良好的环境适应性ꎬ在世界园林绿化中

被广泛应用ꎬ常作为绿篱、色块植物[１] ꎮ 为充分发
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挥其观赏价值并保障植株健康ꎬ深入理解其对氮

(Ｎ)的响应机制至关重要ꎮ 氮元素作为植物生长

必需的大量营养元素ꎬ是叶绿素、蛋白质和核酸等

生命大分子的核心组分ꎬ直接决定植物的光合能

力、代谢活性及生长发育[２] ꎮ 植物主要通过根系

吸收无机氮(ＮＯ－
３和 ＮＨ４

＋)ꎬ此过程受多重因素调

控[３] ꎮ 适量施氮能显著促进植物营养生长和光合

效率[４] ꎬ并影响其抗氧化防御及养分平衡[５] ꎮ 然

而ꎬ现有研究结果虽初步揭示了施氮量对金叶女

贞生长的影响ꎬ但对其内在生理响应机制ꎬ特别是

氮素过量胁迫所引发的具体生理毒性(如氧化损

伤、光合机构的直接损害)以及在不同氮素供应条

件下光合作用效率的深层限制因素ꎬ目前的研究

不够深入ꎮ 明确这些机制对于指导金叶女贞的科

学施肥ꎬ避免因施肥不当导致的生长受到抑制、观
赏价值下降乃至环境问题具有重要意义ꎮ

基于此ꎬ结合植物营养与胁迫生理学领域的

现有研究进展ꎬ本研究提出以下核心假说:金叶女

贞的生长与生理功能对氮素供应呈现显著的非线

性响应特征———在适宜氮素供应范围内ꎬ氮素输

入量的增加可促进植株生长并优化其生理功能ꎻ
当氮素供应量超过临界阈值后ꎬ过量氮素会对植

株产生胁迫效应ꎬ抑制生长与生理功能的正常发

挥ꎮ 已有研究结果证实ꎬ适量氮素是保障植物生

长及光合性能优化的重要基础[４] ꎬ氮素缺乏会通

过限制光合色素合成、降低酶活性等途径显著抑

制植物生长发育[５] ꎮ 然而ꎬ氮素过量对植物的影

响更为复杂———过量氮素供应会引发植物生理毒

性ꎬ但其具体作用机制在金叶女贞中的研究尚属

空白ꎮ 基于此ꎬ本研究进一步提出:氮素过量对金

叶女贞的生长抑制效应主要通过以下 ３ 条可验证

的途径协同介导ꎬ一是直接损害光合机构的生化

功能ꎬ表现为最大羧化速率(ＶＣｍａｘ
)和最大电子传

递速率(Ｊｍａｘ)显著降低[６] ꎻ二是诱导强烈的氧化胁

迫ꎬ特征为活性氧(ＲＯＳ)过量积累及抗氧化系统

失衡[７] ꎻ干扰关键营养元素平衡ꎬ尤其抑制磷(Ｐ)、
钾(Ｋ)的吸收与积累ꎬ进而加剧整体胁迫效应[８] ꎮ
本研究拟通过盆栽控制试验ꎬ系统评价不同施氮

量(０ ｋｇ / ｈｍ２、５０ ｋｇ / ｈｍ２、１００ ｋｇ / ｈｍ２、１５０ ｋｇ / ｈｍ２、
２００ ｋｇ / ｈｍ２)对金叶女贞的生长参数、叶绿素含

量、气体交换特性、叶绿素荧光参数、净光合速率￣
胞间 ＣＯ２浓度响应(Ａ / Ｃ ｉ)曲线衍生的光合生理参

数(ＶＣｍａｘ
和 Ｊｍａｘ)、关键生理生化指标(可溶性蛋白

含量、可溶性糖含量、脯氨酸含量)、活性氧(Ｈ２Ｏ２

和 Ｏ２
􀅰－)水平、细胞膜损伤指标[丙二醛(ＭＤＡ)含

量ꎬ相对电导率]、抗氧化酶 [超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)]
活性以及叶片主要养分(Ｎ、Ｐ、Ｋ)含量的影响ꎬ确
定其适宜施氮范围ꎮ 揭示并量化氮缺乏与氮过量

胁迫下ꎬ光合作用、氧化应激和养分平衡对金叶女

贞生长的限制机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验地概况及试验设计

试验于 ２０２４ 年 ４－９ 月在河南农业大学扶沟蔬

菜研究院(３６°１′Ｎꎬ １１４°５６′Ｅ)进行ꎮ 供试植物为生

长健壮的当年生金叶女贞扦插苗ꎮ 盆栽基质为当地

次生黄土ꎬ其基础理化性质为:ｐＨ ７.１ꎬ有机质含量

１９􀆰 ２０ ｇ / ｋｇꎬ全氮含量 ０􀆰 ８５ ｇ / ｋｇꎬ碱解氮含量 ６５􀆰 ０
ｍｇ / ｋｇꎬ有效磷含量 １４􀆰 ８ ｍｇ / ｋｇꎬ速效钾含量 １２５􀆰 ０
ｍｇ / ｋｇꎮ 试验设置 ５ 个氮水平:０ ｋｇ / ｈｍ２ (Ｎ０)、５０
ｋｇ / ｈｍ２ ( Ｎ５０)、 １００ ｋｇ / ｈｍ２ ( Ｎ１００)、 １５０ ｋｇ / ｈｍ２

(Ｎ１５０)、２００ ｋｇ / ｈｍ２(Ｎ２００)ꎬ氮源为尿素ꎮ 各处理

的尿素于移栽前 ７ ｄ 溶于水后与盆土混匀ꎮ 试验采

用完全随机区组设计ꎬ每个处理设置 ８ 个生物学重

复ꎮ 盆栽期间通过称重法维持土壤含水量为田间最

大持水量的７０％~８０％ꎮ 为避免其他养分限制ꎬ所有

处理在基质准备阶段统一施入过磷酸钙(１ 盆 ５ ｇ)
和硫酸钾(１ 盆 ２ ｇ)作为底肥ꎬ并在生长期统一补充

不含氮的 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液ꎮ
１.２　 指标测定

１.２.１　 植株生长指标与地上部生物量的测定 　 试

验结束时分别用卷尺和围尺测量株高和地径ꎮ 收获

地上部分ꎬ采用 ＬＩ￣３１００Ｃ 型叶面积仪(美国 Ｌｉ￣Ｃｏｒ
Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ 公司产品)测定总叶面积ꎬ随后在 ６５ ℃
条件下烘干至恒质量ꎬ称量地上部生物量[９]ꎮ
１.２.２　 光合相关指标及 Ａ / Ｃ ｉ曲线的测定 　 叶绿素

含量采用 ８０％丙酮提取法测定[１０]ꎮ 气体交换参数

包括净光合速率(Ｐｎ )、气孔导度(Ｇｓ )、蒸腾速率

(Ｔｒ)使用 ＬＩ￣６８００ 型便携式光合测定系统(美国 Ｌｉ￣
Ｃｏｒ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ 公司产品) 在光合有效辐射１ ２００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、ＣＯ２浓度 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌ条件下测定ꎮ
叶绿 素 荧 光 参 数 包 括 最 大 光 化 学 量 子 效 率

(Ｆｖ / Ｆｍ)、实际光化学量子效率(ΦＰＳⅡ)、 光化学
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淬灭系数 ( ｑＰ)、非光化学淬灭系数 (ＮＰＱ) 使用

ＭＩＮＩ￣ＰＡＭ￣Ⅱ型调制叶绿素荧光仪 (德国 Ｈｅｉｎｚ
Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ 公司产品) 测定 Ｆｖ / Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、 ｑＰ、
ＮＰＱ[１１]ꎮ 净光合速率￣胞间 ＣＯ２浓度响应(Ａ / Ｃ ｉ)曲
线采用上述 ＬＩ￣６８００ 系统测定ꎬ利用 Ｆａｒｑｕｈａｒ 模型

拟合ꎬ估算最大羧化速率(ＶＣｍａｘ
)和最大电子传递速

率(Ｊｍａｘ) [１２]ꎮ
１.２.３　 胁迫响应相关生理生化指标的测定 　 可溶

性蛋白含量、游离脯氨酸含量和可溶性糖含量分别

采用 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 法[１３]、酸性茚三酮比色法[１４] 和蒽酮

比色法[１５]测定ꎮ 过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)含量和超氧阴离

子自由基(Ｏ２
􀅰－)产生速率分别采用钛盐比色法[１６]和

羟胺氧化法[１７]测定ꎮ 丙二醛(ＭＤＡ)含量和相对电

导率分别采用硫代巴比妥酸(ＴＢＡ)比色法[１８] 和电

导仪法[１９]测定ꎮ 超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物

酶(ＰＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性分别采用氮蓝四

唑(ＮＢＴ)光化学还原法[２０]、愈创木酚法[２１] 和紫外

吸收法[２２]测定ꎮ
１.２.４　 叶片养分含量的测定 　 取烘干粉碎后的叶

片样品ꎬ采用 Ｈ２ＳＯ４￣Ｈ２Ｏ２消解ꎬ样品全氮(Ｎ)含量、
全磷( Ｐ) 含量、全钾(Ｋ) 含量分别采用凯氏定氮

法[２３]、钒钼黄比色法[２４]、火焰光度法[２５]测定ꎮ
１.３　 数据整理和分析

所有测定数据均进行 ８ 次独立的生物学重复ꎬ
试验结果以平均值±标准差表示ꎮ 使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９
进行数据整理ꎮ 随后ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２６.０ 对不同施氮

水平处理下的各项生理生化指标进行统计分析ꎮ 采

用单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)评估各指标

在不同处理间的差异显著性ꎮ 当方差分析结果显示

差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)时ꎬ采用 Ｔｕｋｅｙ’ｓ ＨＳＤ 检验进行

多重比较ꎮ 采用 Ｃａｎｏｃｏ ５. ０ 软件进行冗余分析

(ＲＤＡ)ꎮ 在 ＲＤＡ 分析前ꎬ对响应变量数据进行中

心化和标准化处理ꎮ 通过蒙特卡洛置换检验(９９９
次)评估环境变量(施氮量)对响应变量总体变异解

释的显著性ꎮ 采用 ＳｍａｒｔＰＬＳ ４.０ 软件构建两个阶段

性的偏最小二乘结构方程模型(ＰＬＳ￣ＳＥＭ):缺氮缓

解模型和过量胁迫模型ꎮ 模型的信度和效度通过组

合信度(ＣＲ)>０􀆰 ７、平均方差提取量(ＡＶＥ)>０􀆰 ５ 以

及 Ｆｏｒｎｅｌｌ￣Ｌａｒｃｋｅｒ 准则进行检验ꎮ 通过 Ｂｏｏｔｓｔｒａ￣
ｐｐｉｎｇ程序(５ ０００次重复抽样)检验各路径系数的显

著性ꎮ 模型的整体质量通过决定系数(Ｒ２)和预测

相关性(Ｑ２)进行评估ꎮ 所有图表均使用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ

２０２１ 和 ＳｍａｒｔＰＬＳ ４.０ 软件绘制ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 氮素供应水平对金叶女贞生长指标的影响

如图 １ 所示ꎬ与对照 ( Ｎ０) 相比ꎬ Ｎ５０、 Ｎ１００、
Ｎ１５０、Ｎ２００ ４ 个施氮量处理对金叶女贞株高、地径、
单株总叶面积及地上部生物量(干质量)均产生了

显著影响(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ且随着施氮量增加各指标均呈

先上升后下降趋势ꎬ在 Ｎ１５０ 处理时达到峰值ꎮ
Ｎ１５０ 处理平均株高、地径、单株总叶面积、地上部生

物量分别比 Ｎ０ 提高 １１０􀆰 ３％、 ８８􀆰 ４％、 １３０􀆰 ４％、
１６１􀆰 ４％ꎮ 当施氮量进一步增加至 ２００ ｋｇ / ｈｍ２ 时

(Ｎ２００ 处理)ꎬ上述所有生长指标均显著低于 Ｎ１５０
处理(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ且 Ｎ２００ 处理各指标值与 Ｎ１００ 处

理无显著差异(Ｐ>０􀆰 ０５)ꎮ
２.２　 氮素供应水平对金叶女贞光合特性的影响

从图 ２ 可知ꎬ与 Ｎ０ 相比ꎬ各施氮处理 (Ｎ５０、
Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００)对金叶女贞叶片的光合生理特性

具有显著调控作用(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ并且随着施氮量的增

加各指标均呈先上升后下降趋势ꎬ并在 Ｎ１５０ 处理时

达到峰值ꎬＮ２００ 处理的叶绿素含量、净光合速率、气
孔导度、蒸腾速度均显著低于 Ｎ１５０ 处理(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
２.３　 氮素供应水平对金叶女贞叶绿素荧光特性的

影响

　 　 从图 ３ 可知ꎬ不同施氮水平对金叶女贞叶绿素

荧光参数有不同程度影响ꎮ 与 Ｎ０ 相比ꎬＮ５０ 处理、
Ｎ１００ 处理、Ｎ１５０ 处理叶片最大光化学效率显著升

高(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬＮ２００ 处理显著降低(Ｐ< ０􀆰 ０５)ꎻＮ５０
处理、Ｎ１００ 处理、Ｎ１５０ 处理实际光化学效率显著升

高(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬＮ２００ 处理无显著变化(Ｐ>０􀆰 ０５)ꎻＮ５０
处理、Ｎ１００ 处理、Ｎ１５０ 处理光化学淬灭系数显著升

高(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬＮ２００ 处理无显著变化(Ｐ>０􀆰 ０５)ꎻＮ５０
处理、Ｎ１００ 处理、Ｎ１５０ 处理非光化学淬灭系数显著

降低(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬＮ２００ 处理显著升高(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
２.４　 氮素供应水平对金叶女贞 Ａ / Ｃｉ曲线特征参数

的影响
　 　 为进一步探究氮素供应对金叶女贞光合作用生

化过程的影响ꎬ本研究测定了 Ａ / Ｃ ｉ曲线并拟合了关

键特征参数ꎮ 结果(图 ４)显示ꎬ最大羧化速率和最

大电子传递速率均随施氮量的增加呈现先升高后降

低的趋势ꎬ并在 Ｎ１５０ 处理时达到峰值ꎮ 与 Ｎ０ 处理

相比ꎬ各施氮处理均显著升高(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
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Ａ:不同施氮量处理金叶女贞的平均株高ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞的平均地径ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞单株总叶面积ꎻＤ:不同施氮

量处理金叶女贞的地上部生物量ꎮ Ｎ０:施氮量为 ０ ｋｇ / ｈｍ２ꎻＮ５０:施氮量为 ５０ ｋｇ / ｈｍ２ꎻＮ１００:施氮量为 １００ ｋｇ / ｈｍ２ꎻＮ１５０:施氮量为 １５０

ｋｇ / ｈｍ２ꎻＮ２００:施氮量为 ２００ ｋｇ / ｈｍ２ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 １　 氮素供应水平对金叶女贞生长指标的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片叶绿素含量ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片净光合速率ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶片气孔导度ꎻＤ:
不同施氮量处理金叶女贞叶片蒸腾速率ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

图 ２　 氮素供应水平对金叶女贞光合特性的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

２.５　 氮素供应水平对金叶女贞生理生化指标的影响

从 图 ５ 可 知ꎬ 与 Ｎ０ 相 比ꎬ Ｎ５０、 Ｎ１００、
Ｎ１５０、Ｎ２００ ４ 个氮素供应水平均显著影响了金

叶女贞叶片内可溶性蛋白含量、可溶性糖含量

和脯氨酸含量 ( Ｐ< ０􀆰 ０５ ) ꎮ 随施氮量的增加叶

片可溶性蛋白含量、可溶性糖含量呈先上升后

下降的趋势ꎬ并在 Ｎ１５０ 处理时达到峰值ꎻ脯氨

酸含量随施氮量的增加呈先持续下降后上升的

趋势ꎬ与 Ｎ０ 相比ꎬ各处理脯氨酸含量均显著降

低( Ｐ<０􀆰 ０５) ꎮ
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Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片最大光化学效率ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片实际光化学效率ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶片光

化学淬灭系数ꎻＤ:不同施氮量处理金叶女贞叶片非光化学淬灭系数ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理

间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ３　 氮素供应水平对金叶女贞叶绿素荧光特性的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

Ａ:不同施氮量处理金叶女贞最大羧化速率ꎻＢ:不同施氮量金叶女贞最大电子传递速率ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同

小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ４　 氮素供应水平对金叶女贞叶 Ａ / Ｃｉ曲线特征参数的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ￣ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅ (Ａ / Ｃｉ) ｉｎ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

２.６　 氮素供应水平对金叶女贞叶片活性氧水平及

细胞膜损伤的影响

　 　 为了评估不同氮素供应下金叶女贞叶片的氧化

胁迫程度ꎬ本试验测定了活性氧(ＲＯＳ)水平和细胞膜

损伤相关指标ꎮ 结果(图 ６)显示ꎬ与 Ｎ０ 相比ꎬＮ５０ 处

理、Ｎ１００ 处理、Ｎ１５０ 处理、Ｎ２００ 处理均显著影响了叶

片过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)含量、超氧阴离子(Ｏ２
􀅰－)产生速

率、丙二醛(ＭＤＡ)含量以及相对电导率(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ所
有测定的氧化胁迫指标均在 Ｎ１５０ 处理达到最低值ꎬ
表明此时植株的氧化胁迫程度最低ꎮ Ｎ１５０ 处理下金

叶女贞叶片Ｈ２Ｏ２含量为６.５±０􀆰 ６ μｍｏｌ / ｇ(鲜质量)ꎬ

Ｏ２
􀅰－产生速率为(３.２±０􀆰 ３) ｎｍｏｌ / (ｍｉｎ􀅰ｇ)(鲜质量)ꎬ

ＭＤＡ 含量为(１５.０±１􀆰 ２) ｎｍｏｌ / ｇ(鲜质量)ꎬ相对电导

率为１２.０％±１􀆰 ０％ꎮ 以上研究结果表明ꎬ与 Ｎ１５０ 处理

相比ꎬＮ０ 和 Ｎ２００ 处理金叶女贞叶片的 ＲＯＳ 水平和

细胞膜损伤程度较高ꎬＮ２００ 处理下相关指标急剧上

升ꎬＨ２Ｏ２含量达到(２５.０±２􀆰 ０) μｍｏｌ / ｇ(鲜质量)ꎬＯ２
􀅰－

产生速率达到(１２.０±１􀆰 １) ｎｍｏｌ / (ｍｉｎ􀅰ｇ)(鲜质量)ꎬ
ＭＤＡ 含量达到(４５.０±３􀆰 ０) ｎｍｏｌ / ｇ(鲜质量)ꎬ相对电

导率达到３５.０％±２􀆰 ８％ꎬ均显著高于所有其他处理

(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ表明在过量氮条件下植株遭受了严重的

氧化胁迫和细胞膜损伤ꎮ
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Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片可溶性蛋白含量ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片可溶性糖含量ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶片脯氨

酸含量ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ５　 氮素供应水平对金叶女贞生理生化指标的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片过氧化氢含量ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片超氧阴离子产生速率ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶片丙二

醛含量ꎻＤ:不同施氮量处理金叶女贞叶片相对电导率ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<
０􀆰 ０５)ꎮ

图 ６　 氮素供应水平对金叶女贞叶片活性氧水平及细胞膜损伤的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｄａｍａｇｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

２.７　 氮素供应水平对金叶女贞抗氧化酶活性的影响

施氮水平对金叶女贞抗氧化酶活性的影响如图

７ 所示ꎬ与 Ｎ０ 相比ꎬ随着施氮量增加超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)活性、过氧化物酶(ＰＯＤ)活性、过氧化氢

酶(ＣＡＴ)活性呈先上升后下降趋势ꎬ均在 Ｎ１５０ 处理

达到峰值ꎮ 与 Ｎ０ 相比ꎬ不同施氮水平 ＳＯＤ 活性、
ＰＯＤ 活性、ＣＡＴ 活性均显著上升(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 以上

研究结果表明ꎬＮ１５０ 处理对金叶女贞抗氧化酶活性

促进效果最佳ꎮ
２.８　 氮素供应水平对金叶女贞叶片养分含量的影

响

　 　 不同施氮水平对金叶女贞叶片中主要营养

元素氮、磷、钾的含量产生不同程度影响(图 ８) ꎮ
由图 ８ 可知ꎬ随着施氮量的增加ꎬ叶片中氮含量

持续显著上升(Ｐ<０􀆰 ０５) ꎬ并在 Ｎ２００ 处理达到最

高值ꎻ叶片中磷含量、钾含量呈现先升高后下降

趋势ꎬＮ１００ 处理和 Ｎ１５０ 处理叶片中磷含量显著

高于其他处理(Ｐ< ０􀆰 ０５) ꎬ但 Ｎ１００ 处理和 Ｎ１５０
处理间磷含量无显著差异(Ｐ> ０􀆰 ０５) ꎻ叶片中钾

含量在 Ｎ１５０ 处理时达到最高值ꎬ且显著高于其

他各处理(Ｐ<０􀆰 ０５) ꎻＮ２００ 处理叶片磷含量和钾

含量均显著低于 Ｎ１５０ 处理(Ｐ< ０􀆰 ０５) ꎬＮ２００ 处

理叶片磷含量与 Ｎ０ 处理相比无显著差异 (Ｐ>
０􀆰 ０５) ꎮ
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Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片超氧化物歧化酶活性ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片过氧化物酶活性ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶

片过氧化氢酶活性ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ７　 氮素供应水平对金叶女贞抗氧化酶活性的影响

Ｆｉｇ.７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

Ａ:不同施氮量处理金叶女贞叶片氮含量ꎻＢ:不同施氮量处理金叶女贞叶片磷含量ꎻＣ:不同施氮量处理金叶女贞叶片钾含量ꎮ Ｎ０、Ｎ５０、
Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００ 见图 １ 注ꎮ 图柱上不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

图 ８　 氮素供应水平对金叶女贞叶片养分含量的影响

Ｆｉｇ.８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ

２.９　 氮素对金叶女贞生长及生理响应的调控

为系统评估施氮量对金叶女贞整体生理状态

的影响ꎬ本研究首先进行了冗余分析(ＲＤＡ)ꎬ结果

(图 ９)显示ꎬ施氮量是影响所有生理指标变异的

极显著驱动因子(Ｆ ＝ ６􀆰 ４２、Ｐ ＝ ０􀆰 ００２)ꎮ 轴 １ 解释

了总变异的 ６３􀆰 ５１％ꎬ生长、光合作用及抗氧化等

正面指标的箭头与施氮量箭头呈显著正相关ꎬ而
ＲＯＳ、膜损伤等负面指标的箭头则与施氮量箭头呈

显著负相关ꎮ
　 　 为进一步量化各生理模块间的相互关系ꎬ本
研究构建了 ２ 个阶段性的偏最小二乘结构方程模

型(ＰＬＳ￣ＳＥＭ)ꎮ 模型整体质量评估结果(图 １０)
显示ꎬ２ 个模型均具有良好的解释力(生长指标 Ｒ２

分别为 ０􀆰 ９３９ 和 ０􀆰 ６４０)和预测稳健性(Ｑ２ 均大于

０)ꎮ 在缺氮缓解模型(Ｎ０~ Ｎ１５０)中(图 １０Ａ)ꎬ施
氮量对养分平衡(β＝ ０􀆰 ７６０)、生理代谢状态(β＝
０􀆰 ９６０)、 光合性能(β＝ ０􀆰 ９６１)、抗氧化能力(β＝

０􀆰 ９６４) 均具有显著正向效应(Ｐ<０􀆰 ００１)ꎬ对氧化

胁迫与损伤(β＝ －０􀆰 ２２０) 具有显著的负向效应

(Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 模型显示ꎬ光合性能(β＝ ０􀆰 ５２２)和

生理代谢状态(β＝ ０􀆰 ０７４)对生长指标有显著的正

向效 应 (Ｐ< ０􀆰 ０５ )ꎬ 而 氧 化 胁 迫 与 损 伤 (β＝
－０􀆰 ３７３) 对 生 长 指 标 有 显 著 的 负 向 效 应 (Ｐ<
０􀆰 ００１)ꎮ 在过量胁迫模型 ( Ｎ１５０ ~ Ｎ２００) 中 (图

１０Ｂ)ꎬ施氮量对光合性能(β＝ －０􀆰 ９５１)、抗氧化能

力(β＝ －０􀆰 ８７９)、养分平衡(β＝ －０􀆰 ７４３) 和生理代

谢状态(β＝ －０􀆰 ３０６) 均具有显著的负向效应(Ｐ<
０􀆰 ００１)ꎬ对氧化胁迫与损伤(β＝ ０􀆰 ９９１) 具有显著

的正向效应 (Ｐ< ０􀆰 ００１)ꎮ 模型显示ꎬ光合性能

(β＝ ０􀆰 ７４８) 对生长指标有显著的正向效应 (Ｐ<
０􀆰 ００１)ꎬ而生理代谢状态(β＝ －０􀆰 ５２１)、养分平衡

(β＝ －０􀆰 ４６５)和氧化胁迫与损伤(β＝ －０􀆰 ４１６)对生

长指标均有显著的负向效应(Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 抗氧化

能力对生长指标的直接效应不显著 (Ｐ>０􀆰 ０５)ꎮ
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图 ９　 氮素供应水平与金叶女贞叶片多指标的冗余分析(ＲＤＡ)
Ｆｉｇ.９　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＲＤＡ) ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｉｎ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ ｌｅａｖｅｓ

Ａ:缺氮缓解 ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型ꎻＢ:过量氮胁迫 ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型ꎮ Ｒ２:决定系数ꎻＱ２:预测相关性ꎮ
图 １０　 氮素供应水平对金叶女贞多指标的偏最小二乘结构方程模型(ＰＬＳ￣ＳＥＭ)
Ｆｉｇ.１０　 Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ (ＰＬＳ￣ＳＥＭ) ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ×ｖｉｃａｒｙｉ
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３　 讨 论

３.１　 不同施氮量对金叶女贞生长与光合功能的影响

　 　 氮素作为光合系统的核心组分ꎬ其有效性是决

定植物碳同化能力的关键限制因子[２]ꎮ 本研究结

果表明ꎬ金叶女贞的光合性能对氮素供应呈现典型

的最适曲线响应ꎬ在 １５０ ｋｇ / ｈｍ２ 时达到最大值ꎮ
ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型为这一非线性响应提供了内在机制

的定量解释ꎮ
　 　 在缺氮缓解 ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型中ꎬ光合性能是驱动

生长指标提升的最主要正向路径 (β＝ ０. ５２２、Ｐ<
０􀆰 ００１)ꎮ 该结果符合植物资源分配理论ꎬ即在资源

限制解除的过程中ꎬ植物倾向于将获取的氮素优先

分配至光合系统ꎬ以最大化碳获取效率ꎬ从而支持生

物量的快速积累[２６]ꎮ 模型显示ꎬ此过程部分由生理

代谢状态的改善所介导(β＝ ０.１７１、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎬ表明

碳水化合物和蛋白质的积累为光合机构的高效运转

提供了必要的能量和物质基础[２７]ꎮ 然而ꎬ当氮素供

应超过植物的生理阈值时ꎬ其功能由营养元素转变

为胁迫因子[２８]ꎬ过量胁迫模型显示ꎬ光合性能是导

致生长受抑的核心事件之一(β＝ －０.９５１)ꎮ 试验数

据表明ꎬ这种抑制主要源于非气孔限制ꎬ证据在于最

大羧化速率和最大电子传递速率的大幅下降ꎬ表明

损伤发生在光合作用的生化过程层面ꎮ 其潜在机制

包括:高浓度 ＮＨ＋
４ 的细胞毒性可能通过解偶联类囊

体膜的质子梯度而抑制腺苷三磷酸(ＡＴＰ)合成[２９]ꎻ
过度的氮同化过程与光合碳循环竞争 ＡＴＰ 和烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰＨ)ꎬ导致碳固定效率

下降[３０]ꎻ失控的氧化应激对 ＰＳⅡ反应中心(尤其是

Ｄ１ 蛋白)和核酮糖￣１ꎬ５￣二磷酸羧化酶 /加氧酶活性

位点造成氧化损伤[３１]ꎮ 因此ꎬ氮过量对光合的抑制

是一个涉及能量代谢、酶促反应及结构完整性的多

层次、系统性过程ꎮ
本研究结果中存在一个值得关注的现象:Ｎ２００

处理的金叶女贞生长指标显著高于 Ｎ０ 处理ꎬ但其

氧化胁迫水平同样显著高于 Ｎ０ 处理ꎬ这一现象需

进行深入阐释ꎮ 实际上ꎬ这并非数据矛盾ꎬ而是清晰

反映了必需元素氮从极端缺乏到过量的连续效应ꎮ
Ｎ０ 处理代表严重的氮缺乏胁迫ꎬ此时氮素是限制植

物生长的绝对主导因子ꎬ直接导致植株生物量积累

停滞ꎮ 而 Ｎ２００ 处理则代表氮过量胁迫ꎬ尽管高浓

度氮素会诱发强烈的生理毒性ꎬ但其提供的氮源仍

能支撑植株维持一定程度的生长ꎬ因此该处理的生

物量显著高于完全缺氮的 Ｎ０ 处理ꎮ 需要明确的

是ꎬ评估氮过量的毒性效应ꎬ正确的参照系应为氮素

最适供应水平(Ｎ１５０)ꎬ而非氮缺乏水平(Ｎ０)ꎮ 本

研究中ꎬＮ２００ 处理的各项生长指标相较于 Ｎ１５０ 处

理显著下降ꎬ这正是由氮过量引发的光合作用抑制、
氧化损伤及养分失衡等负向生理过程协同作用的结

果ꎮ
３.２　 不同施氮量对金叶女贞氧化应激级联反应与

细胞损伤的影响

　 　 植物在应对环境胁迫时ꎬ氧化还原稳态的维持

至关重要[３２￣３４]ꎮ 本研究结果显示ꎬ氮缺乏和氮过量

均可导致该稳态的失衡ꎬ但其内在的调控逻辑存在

显著差异ꎮ 在缺氮缓解 ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型中ꎬ植物展现

了有效的协同防御机制ꎮ 施氮量的增加ꎬ在直接减

轻因缺氮引发的氧化胁迫的同时ꎬ也显著上调了抗

氧化能力(β＝ ０.９６４、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 该模型证实ꎬ增强

的抗氧化能力是抑制氧化胁迫与损伤的关键负向路

径(β＝ －０.７３２、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎬ从而保障了植物在快速

生长期的生理稳定ꎮ 相比之下ꎬ过量氮胁迫模型揭

示了一个自我放大的损伤循环ꎮ 过量施氮是 ＲＯＳ
的直接诱因(β＝ ０.９９１、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎬ原因在于光合电

子传递链的过度还原和质膜 ＮＡＤＰＨ 氧化酶的激

活[３５]ꎬ同时过量施氮还可导致抗氧化能力的显著下

降(β＝ －０.８７９、Ｐ< ０􀆰 ００１)ꎮ 抗氧化系统的功能受

损ꎬ使得 ＲＯＳ 的清除速率远低于其产生速率ꎬ进而

导致氧化损伤加剧[３６]ꎮ 抗氧化酶活性的下降ꎬ可能

源于高浓度 ＲＯＳ 对酶蛋白的氧化修饰、翻译后修饰

失调ꎬ或氮胁迫信号通路对相关基因转录的抑

制[３７]ꎮ 最终ꎬ氧化胁迫与损伤的加剧成为抑制生长

的关键负向路径(β＝ －０.４１６、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 冗余分析

排序图中生产与防御、胁迫与损伤两大指标集群的

明确分离ꎬ也从整体上印证了这两大生理模块在氮

过量胁迫下的对立关系[３８]ꎮ
３.３　 不同施氮量对金叶女贞养分吸收平衡的影响

　 　 植物的矿质营养是一个相互关联的复杂网

络[８]ꎮ 本研究发现ꎬ过量施氮(Ｎ２００)在导致叶片氮

含量升高的同时ꎬ显著抑制了磷和钾的积累ꎬ造成了

养分失衡ꎮ ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型从系统层面量化了这种

养分失衡对植物生长的直接影响ꎮ 在缺氮缓解

ＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型中ꎬ施氮量对养分平衡具有强烈的正

向促进作用(β＝ ０.７６０、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎬ体现了植物在资
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源受限解除后ꎬ对多种必需元素的协同吸收策

略[３９]ꎮ 然而ꎬ在过量氮胁迫模型中ꎬ元素间的关系

从协同转变为拮抗ꎮ 施氮量对养分平衡的效应逆转

为强烈的负向抑制(β＝ －０.７４３、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 更重要

的是ꎬ养分平衡的破坏ꎬ即 Ｎ 含量 / Ｐ 含量、Ｎ 含量 /
Ｋ 含量比例失调ꎬ对生长指标也构成了一个独立的、
显著的负向抑制路径(β＝ －０.４６５、Ｐ<０􀆰 ００１)ꎮ 该研

究结果表明ꎬ氮过量胁迫下ꎬ磷、钾缺乏所引发的次

生营养胁迫是与光合抑制、氧化损伤并列的直接限

制植物生长的重要因素之一ꎬ其因素可能涉及根￣土
界面的离子竞争(特别是 ＮＨ＋

４ 对 Ｋ＋ 的竞争性抑

制) [４０]ꎬ以及更深层次的系统性调控ꎮ 植物体内存

在复杂的养分信号网络ꎬ过高的氮素水平可能通过

激素或肽类信号系统性下调根系对磷和钾的吸收转

运基因(如 ＰＨＴ 和 ＨＡＫ / ＫＵＰ / ＫＴ 家族基因)的表

达[４１]ꎮ 此外ꎬ高氮胁迫导致光合产物向根系的运输

减少ꎬ能量供应不足ꎬ也会削弱根系主动吸收磷、钾
的能力[４０]ꎮ 因此ꎬ氮过量通过多重机制打破了植物

的化学计量稳态ꎬ引发的次生营养胁迫与光合抑制、
氧化损伤共同构成了抑制生长的主要因素ꎮ

４　 结 论

本研究系统阐明了金叶女贞对氮素供应剂量的

依赖性响应ꎮ 在本试验条件下ꎬ１５０ ｋｇ / ｈｍ２是金叶

女贞实现最佳生长、维持较高光合效率和生理稳态

的适宜施氮量ꎮ 氮缺乏(０ ｋｇ / ｈｍ２)和氮过量(２００
ｋｇ / ｈｍ２)均显著抑制其生长ꎮ 氮素对金叶女贞的调

控具有双重作用:在适宜范围内氮素主要通过提升

光合性能来驱动生长ꎻ氮素过量对生长的抑制是一

个多路径协同的系统性过程ꎬＰＬＳ￣ＳＥＭ 模型揭示了

３ 条关键负向调控路径:一是直接损害光合机构生

化效率ꎻ二是诱导剧烈的氧化应激与细胞损伤ꎻ三是

破坏养分平衡ꎬ特别是抑制磷和钾的吸收ꎮ 上述 ３
条路径的协同作用最终导致植株生长受阻ꎮ 本研究

结果明确并量化了氮素对金叶女贞生长的双重调控

作用ꎬ为该树种的精准施肥与养分管理提供了科学
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