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九寨沟两种常见藓类植物对模拟氮沉降的生理响应
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摘　 要: 为探讨氮沉降对九寨沟藓类植物的影响ꎬ该研究以当地优势藓类植物锦丝藓(Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ)
和塔藓(Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ)为对象ꎬ以 ＮＨ４ＮＯ３为氮源ꎬ设置对照(０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１)、低浓度(２０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ￣２ａ￣１)、高浓度(５０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１)３ 种处理ꎬ开展为期 ６ 个月的氮沉降模拟实验ꎮ 结果表明:(１)氮沉降

处理导致两种藓类植物的活性氧、丙二醛、叶绿素、脯氨酸和可溶性蛋白含量显著增加ꎬ同时锦丝藓过氧化氢

酶、过氧化物酶、超氧化物歧化酶、抗坏血酸过氧化物酶活性增加ꎮ (２)对于生长旺期和生长末期的塔藓ꎬ氮沉

降导致其过氧化物酶、过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶活性降低ꎮ (３)锦丝藓的综合隶属函数值随氮沉降浓

度增大而增加ꎬ在生长旺期和生长末期ꎬ塔藓综合隶属函数值对氮沉降的响应存在差异ꎮ 综上认为ꎬ两种藓类

植物对氮沉降处理的生理响应存在差异ꎬ高浓度氮沉降能促进锦丝藓生长ꎬ塔藓在自然氮沉降条件下能正常

生长且能承受一定程度的氮沉降ꎬ但当氮沉降过高时则会对其造成伤害ꎬ新陈代谢下降ꎬ生长受到抑制ꎬ长时

期的氮沉降可能导致未来九寨沟藓类植物群落发生改变ꎮ
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　 　 自工业革命以来ꎬ全球氮沉降速率一直在上

升ꎬ预计到 ２０５０ 年将增加 １ ~ ２ 倍(Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 我国氮沉降速率在过去 ４０ 年里也一直在

增加ꎬ已成为世界上仅次于欧洲和美国的第三大

氮沉降区域(Ｖａｌｌｉｅｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 有研究表明ꎬ
我国平均氮沉降速率在 １９８０ 年到 ２０００ 年间从

１３.２ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１增长到 ２１.１ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１ꎬ
在 ２０ 年间增长了约 ８ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 因此ꎬ在氮沉降全球化背景下ꎬ研究和预

测氮沉降对森林生态系统的影响极为重要(王晓

荣等ꎬ２０１６)ꎮ
氮沉降对植物光合作用、有机质分解、营养结

构状况、生物多样性、抗逆性等多方面均有影响

(李德军等ꎬ２００５ꎻＲｅａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 不同植物对氮的响应机制不同ꎬ氮沉降在

一定范围内能够刺激植物生长ꎬ但超过一定浓度

时可使生长受到抑制ꎮ 钱燕萍和祝遵凌(２０１６)比
较不同氮素水平对欧洲鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｂｅｔｕｌｕｓ)
幼苗生长及光合特性的影响发现ꎬ鹅耳枥幼苗苗

高、叶片数、各部分生物量、净光合速率、蒸腾速率

等指标均随氮沉降增加呈先上升后下降的趋势ꎬ
在施氮量为每株 ２００ ｍｇ 时达到最佳ꎮ 王晓荣等

(２０１６)发现氮素的增加显著增加了麻栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ
ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)、栓 皮 栎 ( Ｑ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ) 和 短 柄 枹 栎

(Ｑ. ｇｌａｎｄｕｌｉｆｅｒａ ｖａｒ. ｂｒｅｖｉｐｅｔｉｏｌａｔａ)的地径和株高ꎬ
但不同树种的生长对氮沉降响应具有明显的差异

性ꎮ 李德军等( ２００５) 对木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ) 和

黄果厚壳桂(Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｏｎｃｉｎｎａ)的研究表明ꎬ０ ~
１５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１氮处理可促进黄果厚壳桂幼

苗的生长ꎬ在 ３００ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１高氮处理下ꎬ两
种植物幼苗生长均受到抑制ꎮ

藓类植物作为森林生态系统的重要组成部

分ꎬ有着二氧化碳固定、水土保持、森林更新和养

分循环等作用(吴玉环等ꎬ２００３)ꎮ 大多数藓类植

物的叶状体是由单层细胞构成ꎬ没有蜡质角质层

保护ꎬ可直接从空气和雨水中吸收养分ꎬ因而对氮

沉降非常敏感(胡人亮ꎬ１９８７)ꎮ 不同种类的藓对

氮沉降的耐受程度不同ꎬ氮沉降的加剧会改变藓

类植物的群落结构ꎬ进而影响整个森林生态系统

(Ｔｏｍａｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｐａｕｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
刘滨扬等(２００９)研究发现ꎬ０ ~ ６０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１

氮施加可促进大灰藓(Ｈｙｐｎｕｍ ｐｌｕｍａｅｆｏｒｍｅ)生长ꎬ
刺 边 小 金 发 藓 拟 刺 亚 种 ( Ｐｏｇｏｎａｔｕｍ ｃｉｒｒａｔｕｍ
ｓｕｂｓｐ. ｆｕｓｃａｔｕｍ)在施氮超过 ４０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１时

其生长就受到抑制ꎬ这表明不同浓度处理后的大

灰藓和刺边小金发藓拟刺亚种具有不同的响应ꎮ
有研究证明ꎬ低氮沉降浓度增加藓类叶绿素含量

和可溶性蛋白含量ꎬ抗氧化酶活性一般随氮沉降

浓度增加而升高ꎬ适量的氮沉降可促进藓类生长ꎬ
但过量则会抑制其生长ꎬ甚至死亡 ( Ｓｋｒｉｎｄｏ ＆
Ｋｌａｎｄꎬ ２００２ꎻ Ｂｅｌｎａｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ 周 晓 兵 等ꎬ
２０１６)ꎮ

九寨沟国家级自然保护区ꎬ植被覆盖率超过

８０％ꎬ是我国重要的森林生态系统之一ꎮ ２０１０—
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２０１１ 年九寨沟全氮沉降年通量速率已经大于 １０
ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１(乔雪等ꎬ２０１４)ꎮ 氮沉降已经对九

寨沟森林生态系统产生了负面影响ꎬ如植物枯死、
藻类 生 产 力 下 降 和 钙 华 退 化 等 ( Ｑｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ未来九寨沟氮沉降问题可能进一步加剧ꎮ
关于氮沉降对九寨沟藓类植物的影响未见报道ꎮ
本研究以九寨沟常见的两种藓类植物锦丝藓

( Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ ) 和 塔 藓 ( Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ
ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ)为实验材料ꎬ模拟不同浓度的氮沉降ꎬ探
究氮沉降对两种藓类植物的影响ꎬ并采用隶属函

数法综合评价两种藓类植物抗逆性强弱ꎬ初步了

解九寨沟优势藓类植物对氮沉降的生理响应特

征ꎬ同时预测了随氮沉降增加两种藓类植物的变

化趋势ꎬ旨在为进一步评估全球变化背景下森林

生态系统的发展和演替动态提供理论证据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

两种藓类:锦丝藓、塔藓ꎻ实验地点位于九寨

沟自然保护区内( １０３° ５５′２２″ Ｅ、３３° ０４′１３″ Ｎ)ꎮ
海拔约 ３ ０００ ｍꎬ气候类型属于高原湿润气候ꎬ夏
天平均气温为 １９ ~ ２２ ℃ꎬ秋天昼夜温差大ꎬ气温

为 ７ ~ １８ ℃ꎬ１０ 月下旬后出现冻土ꎬ温度多在

０ ℃左右ꎮ 选择具有相似林型、相距 ２００ ｍ 的两片

冷杉林ꎬ并且藓类种类分别以锦丝藓和塔藓为主ꎬ
盖度大于 ９５％ꎬ两种藓类各选择面积 １ ｍ × １ ｍ 的

１５ 个样方ꎮ
１.２ 方法

按照 １９８０—２０００ 年我国平均氮沉降速率增加

趋势ꎬ现在九寨沟氮沉降速率可能超过 ２０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ ￣２ａ￣１ꎮ 实验以硝酸铵(ＮＨ４ＮＯ３)为氮源ꎬ设置

Ｎ０(纯净水对照)、Ｎ１(低浓度ꎬ２０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ 
ａ￣１)、Ｎ２(高浓度ꎬ５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ￣１) ３ 种浓度处

理ꎬ每个处理设置 ５ 个重复 (刘滨杨等ꎬ ２００９ꎬ
２０１１)ꎮ 当地藓类植物生长期一般为每年 ５—１０
月ꎬ于 ２０２１ 年 ５—１０ 月将一年的氮沉降量平均分

成 ６ 次进行喷施处理ꎬ每次将准确称量的硝酸铵

溶于 １ Ｌ 纯净水中进行均匀喷施ꎮ 分别于 ８ 月和

１１ 月取藓类植物尖端 １ ~ ５ ｃｍ 的绿色生长部分

进行生理指标测定ꎬ样品用液氮速冻后置于－ ８０
℃超低温冰箱中保存ꎮ

为综合评价两种藓类抗逆性强弱ꎬ使用模糊

数学的隶属函数对所有生理指标进行定量转换ꎬ
并计算隶属函数值ꎬ各生理指标隶属函数值总和

为综合隶属函数值ꎬ该值越大表示抗逆性越强(张
幸幸ꎬ２０２０)ꎮ 隶属函数值算法如下:

当生理指标与抗逆性呈正相关时:
Ｚ ｉｊ ＝ (Ｘ ｉｊ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) / (Ｘ ｉ ｍａｘ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) (１)
当生理指标与抗逆性呈负相关时:
Ｚ ｉｊ(反)＝ １－(Ｘ ｉｊ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) / (Ｘ ｉ ｍａｘ－Ｘ ｉ ｍｉｎ) (２)

Ｘ ｉ ＝
１
ｎ
∑
ｎ

ｊ＝ １
Ｚ ｉｊ (３)

式中:Ｚ ｉｊ表示ｉ藓类植物 ｊ指标的抗逆性隶属函

数值ꎻＸ ｉｊ表示ｉ藓类植物 ｊ指标的测定值ꎻＸ ｉｍａｘ、Ｘ ｉｍｉｎ

分别表示各指标的最大测定值和最小测定值ꎻＸ ｉ

表示ｉ藓类植物综合隶属函数值ꎮ
１.３ 指标测定

采用过氧化氢法测定过氧化氢酶 ( ＣＡＴ) 活

性ꎬ采用氮蓝四唑(ＮＢＴ)光还原法测定超氧化物

歧化酶( ＳＯＤ)活性ꎬ采用愈创木酚法测定过氧化

物酶(ＰＯＤ)活性ꎬ采用硫代巴比妥酸法测定丙二

醛(ＭＤＡ) 含 量ꎬ 采 用 羟 胺 法 测 定 超 氧 阴 离 子

(Ｏ２
－)含量ꎬ采用生化法测定抗坏血酸过氧化物

酶(ＡＰＸ)活性ꎬ采用丙酮法测定叶绿素含量ꎬ采用

茚三酮法测定游离脯氨酸含量ꎬ采用考马斯亮蓝

Ｇ￣２５０ 染色法测定可溶性蛋白含量ꎬ采用氯化钛法

测定过氧化氢含量ꎮ
１.４ 数据分析

采用软件 Ｅｘｃｅｌ、ＳＰＳＳ、Ｏｒｉｇｉｎ 对实验数据进行

分析和绘图处理ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓叶绿素含量的

影响

叶绿素作为光合色素ꎬ其含量高低可以反映

植物光合能力的强弱ꎮ 由图 １ 可知ꎬ氮沉降可以

提高锦丝藓和塔藓的叶绿素含量(Ｐ<０.０５)ꎮ 在生

长旺盛期锦丝藓和塔藓的叶绿素含量上升ꎬ尤其

在 Ｎ１ 浓度下ꎬ相对于 Ｎ０ 分别提高了 １２１. ２％、
２６. ３％ꎬ 在 Ｎ２ 浓 度 下ꎬ 与 Ｎ０ 相 比 分 别 提 高 了

８５.１％、２０.３％ꎮ
在生长末期九寨沟已经进入冬天ꎬ昼夜温差

大ꎬ温度最低可到 ０ ℃以下ꎬ对藓类植物形成低温

胁迫ꎮ 锦丝藓叶绿素含量随氮浓度增高而增高ꎬ

０８５１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



分别增加 ４２.７％、８２.５％ꎬ而塔藓叶绿素含量呈先

增加后降低趋势ꎬ先增加 １５.６％后降低 ５.６％ꎮ 可

见ꎬ施氮能显著增加两种藓类的叶绿素含量ꎬ但在

生长末期高浓度 Ｎ２会降低塔藓叶绿素含量ꎮ

相同小写字母表示差异不显著ꎬ不同小写字母表示差异显

著(Ｐ<０.０５)ꎮ Ａ、Ｂ、Ａ１、Ｂ１分别表示生长旺盛期锦丝藓、生
长旺盛期塔藓、生长末期锦丝藓、生长末期塔藓ꎮ Ｎ０、Ｎ１、
Ｎ２分别表示对照处理、２０、５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１处理ꎮ 下同ꎮ
Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎬ ａｎｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ <
０.０５). Ａꎬ Ｂꎬ Ａ１ ａｎｄ Ｂ１ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｎ０ꎬ Ｎ１

ａｎｄ Ｎ２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ２０ ａｎｄ ５０ ｋｇ Ｎｈｍ￣２ａ￣１

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段
叶绿素含量的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ

ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

２.２ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓丙二醛含量的

影响

由图 ２ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓丙

二醛含量变化不同ꎬ锦丝藓丙二醛含量先增加后

小幅减小ꎬＮ１、Ｎ２ 浓度下相对于 Ｎ０ 分别增加了

５０.８％、４２.７％ꎬ而塔藓丙二醛含量随氮浓度增加

而增加ꎬＮ１ 浓度下增加不显著ꎬＮ２ 浓度下增加了

１３５.３％ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓丙二醛含量相对于

Ｎ０ꎬ在 Ｎ１浓度下增加了 ５８. ３％ꎬＮ２ 浓度下降低了

１７.２％ꎻ而氮沉降增加了塔藓丙二醛含量ꎬ在 Ｎ１、
Ｎ２浓度下分别增加了 ４９.６％、４９.７％ꎮ

图 ２　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物
不同阶段丙二醛含量的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ

ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

２.３ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓渗透调节物质脯

氨酸和可溶性蛋白含量的影响

脯氨酸可作为渗透调节物质、酶类保护物等

来降低环境胁迫对植物的损伤ꎬ清除体内的 ＲＯＳꎬ
维持氧化还原动态平衡(Ｘｉａｏ ＆ Ｖｅｓｔｅꎬ ２０１７)ꎮ 由

图 ３ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓脯氨酸含

量变化随氮浓度增加具有不同变化趋势ꎬ氮沉降

显著增加了锦丝藓脯氨酸含量ꎬ而塔藓脯氨酸含

量先减少后显著增加ꎮ 与 Ｎ０相比ꎬＮ１、Ｎ２浓度下锦

丝藓分别增加了 １１９.４％、１０４.６％ꎬ塔藓在 Ｎ１浓度

下降低了 ９.６％ꎬＮ２浓度下增加了 ７５.７％ꎻ在生长末

期ꎬ锦丝藓和塔藓脯氨酸含量均增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度

下锦丝藓脯氨酸含量分别增加了 ４２.６％、４８.６％ꎬ
塔藓脯氨酸含量分别增加了 ２９.８％、３０.９％ꎮ 在生

长旺盛期ꎬ锦丝藓可溶性蛋白含量只在 Ｎ１浓度时

显著增加ꎬ增加了 ３３.２％ꎬ塔藓可溶性蛋白含量增

加不明显ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓和塔藓可溶性蛋

白相对 Ｎ０ 显著增加ꎬ锦丝藓在 Ｎ１、Ｎ２浓度处理下

分别增加了 １７０.１％、３９０.７％ꎬ塔藓在 Ｎ１、Ｎ２浓度

处理下分别增加了 ２２５.４％、３０５.７％ꎮ
２.４ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓活性氧含量的

影响

由图 ４ 可知ꎬ不同时期锦丝藓和塔藓超氧阴离

子生产速率随氮浓度不同而具有不同的变化趋

势ꎮ 在生长旺盛期ꎬ 氮沉降对锦丝藓超氧阴离子
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图 ３　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段渗透调节物质含量的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

图 ４　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段活性氧含量的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

生产速率影响不明显ꎬ而塔藓超氧阴离子生产速

率显 著 下 降ꎬ Ｎ１、 Ｎ２ 浓 度 下 比 Ｎ０ 分 别 下 降 了

１７.２％、１４.９％ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓超氧阴离子

生产速率在 Ｎ１、 Ｎ２ 浓度下分别增加了 ４２. ９％、
３０.６％ꎬ 而 塔 藓 只 有 Ｎ２ 浓 度 下 才 显 著 增 加 了

３４.６％ꎮ对于过氧化氢含量而言ꎬ在生长旺盛期ꎬ锦
丝藓过氧化氢含量随氮浓度增加呈先上升再下降

趋势ꎬ塔藓为上升趋势(不显著)ꎮ 在生长末期ꎬ两
种藓类过氧化氢含量比 Ｎ０ 显著上升ꎬ锦丝藓在

Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ６６. ７％、４７. ７％ꎬ塔藓在

Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ７４.８％、２１.７％ꎮ

２.５ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓抗氧化酶的影响

由图 ５ 可知ꎬ在生长旺盛期ꎬ不同浓度对锦丝

藓和塔藓 ＳＯＤ 活性影响不显著ꎬ其中塔藓 ＳＯＤ 活

性随施氮浓度增加而增加ꎮ 在生长末期ꎬ锦丝藓

ＳＯＤ 活性在 Ｎ１ 浓度下比 Ｎ０ 增加了 ８. ６％ꎬ塔藓

ＳＯＤ 活性随施氮浓度增加而显著增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度

下比 Ｎ０分别增加了 ４３.３％、３０.７％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓 ＰＯＤ 活性在 Ｎ１、Ｎ２浓

度下 比 Ｎ０ 显 著 增 加ꎬ 分 别 增 加 了 ３４０. ４％、
３８１.９％ꎻ塔藓 ＰＯＤ 活性随施氮浓度增加而显著降

低ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别降低了 １１.３％、３６.９％ꎮ 在生
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图 ５　 不同浓度施氮处理对两种藓类植物不同阶段抗氧化酶活性的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ

ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

长末期ꎬ锦丝藓 ＰＯＤ 活性在 Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增

加了 ３０３.４％、３８６.２％ꎬ塔藓只在 Ｎ２浓度下显著增

加了 １０１.９％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓 ＣＡＴ 活性在 Ｎ１浓度下

显著增加了 ３６.１％ꎬ塔藓 ＣＡＴ 活性随氮浓度增加

而增加ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别增加了 １４.０％、２４.７％ꎮ
在生长末期ꎬ氮沉降显著增加了锦丝藓 ＣＡＴ 活性ꎬ
Ｎ１、Ｎ２浓度下分别增加了 ２６１.３％、２８８.３％ꎬ而塔藓

ＣＡＴ 活性显著降低ꎬＮ１、Ｎ２浓度下比 Ｎ０分别降低

了４７.２％、４６.９％ꎮ
在生长旺盛期ꎬ锦丝藓和塔藓 ＡＰＸ 活性都在

Ｎ１浓度下下降ꎬ分别下降了 １７.３％、３４.６％ꎮ 在生

长末期ꎬ氮沉降显著增加了锦丝藓 ＡＰＸ 活性ꎬＮ１、
Ｎ２浓度分别增加了 ７０.１％、２８５.７％ꎬ塔藓 ＡＰＸ 活

性随氮沉降浓度增加而下降ꎬＮ１、Ｎ２浓度下分别下

降了 １５.７％、４６.９％ꎮ
２.６ 不同氮浓度对锦丝藓和塔藓的综合效果

为探究氮沉降对锦丝藓和塔藓生长影响的

综合效果ꎬ采用隶属函数法对两种藓类的各项生

理指标进行分析ꎬ综合隶属函数值越大表明施氮

处理对其生长越有利ꎮ 由表 １ 可知ꎬ锦丝藓在整

个生长周期综合隶属函数值均随氮沉降浓度增

加而增加ꎮ 塔藓在生长旺盛期综合隶属函数值

随氮沉降浓度增加而增加ꎬ但是在生长末期综合

隶属函数值随氮浓度增加而降低ꎮ 不同氮浓度

条件对塔藓和锦丝藓形态影响也较大 (图 ６) ꎮ
在 Ｎ１ 浓度下ꎬ塔藓能适应环境的变化ꎬ长势较

好ꎬ锦丝藓叶片出现轻微发黄现象ꎻ而在 Ｎ２ 浓度

下ꎬ塔藓叶片出现明显发黄现象ꎬ锦丝藓则叶片

转绿ꎬ长势较好ꎮ
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图 ６　 不同施氮处理下锦丝藓(Ａ)和塔藓(Ｂ)形态比较
Ｆｉｇ. ６　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ (Ａ) ａｎｄ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ (Ｂ)

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 １　 不同氮浓度对两种藓类植物的综合效果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｗｏ ｍｏｓｓｅｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ
隶属函数值 Ｓｕｂｏｒｄｉｎａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ

Ａ￣Ｎ０ Ａ￣Ｎ１ Ａ￣Ｎ２ Ｂ￣Ｎ０ Ｂ￣Ｎ１ Ｂ￣Ｎ２ Ａ１ ￣Ｎ０ Ａ１ ￣Ｎ１ Ａ１ ￣Ｎ２ Ｂ１ ￣Ｎ０ Ｂ１ ￣Ｎ１ Ｂ１ ￣Ｎ２

超氧化物歧化酶活性 ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.５８ ０.５２ ０.４２ ０.３０ ０.５３ ０.７５ ０.２５ ０.６５ ０.１８ ０.１０ ０.６５ ０.４９

过氧化物酶活性 ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.０２ ０.８６ ０.９６ ０.９２ ０.６７ ０.０９ ０.０４ ０.７４ ０.９３ ０.０７ ０.０４ ０.９５

过氧化氢酶活性 ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.２０ ０.８１ ０.３５ ０.０６ ０.４６ ０.７７ ０.０５ ０.８０ ０.８７ ０.９４ ０.０６ ０.０６

抗坏血酸过氧化物酶活性 ＡＰＸ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.５６ ０.２０ ０.９１ ０.６３ ０.２２ ０.６９ ０.０２ ０.２５ ０.９４ ０.９５ ０.６５ ０.０５

可溶性蛋白含量 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１１ ０.５６ ０.１４ ０.４２ ０.４１ ０.５６ ０.０１ ０.４２ ０.９５ ０.０４ ０.６６ ０.８８

脯氨酸含量 Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.０５ ０.８５ ０.７５ ０.１８ ０.１１ ０.７４ ０.０８ ０.６９ ０.７７ ０.１３ ０.７２ ０.７４

叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.０９ ０.９０ ０.６６ ０.１９ ０.８５ ０.７０ ０.０６ ０.４４ ０.７９ ０.４９ ０.８０ ０.３８

丙二醛含量 ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.８５ ０.０７ ０.２０ ０.９１ ０.８６ ０.０８ ０.７４ ０.０９ ０.９２ ０.８３ ０.１６ ０.１６

超氧阴离子生产速率 Ｏ２
－ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ０.８０ ０.７４ ０.５９ ０.３４ ０.５５ ０.５２ ０.９１ ０.２１ ０.４１ ０.７９ ０.８２ ０.２１

过氧化氢含量 Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.５４ ０.１２ ０.８７ ０.８１ ０.４６ ０.３１ ０.９０ ０.２１ ０.４１ ０.７９ ０.１４ ０.６０

综合隶属函数值
Ｔｏｔａｌ ｏｆ ｓｕｂｏｒｄｉｎａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅｓ ３.８１ ５.６４ ５.８５ ４.７６ ５.１１ ５.２２ ３.０７ ４.４９ ７.１８ ５.１２ ４.７１ ４.５３

　 注: Ａ、Ｂ、Ａ１、Ｂ１分别表示生长旺盛期锦丝藓、生长旺盛期塔藓、生长末期锦丝藓、生长末期塔藓ꎮ Ｎ０、Ｎ１、Ｎ２分别表示对照处理、
２０、５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１处理ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａꎬ Ｂꎬ Ａ１ ａｎｄ Ｂ１ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｍｏｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ
Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉꎬ ａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｎ０ꎬ Ｎ１ ａｎｄ Ｎ２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ２０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１ ａｎｄ ５０ ｋｇ Ｎｈｍ ￣２ａ ￣１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.
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３　 讨论

植物光合作用受有效氮的强烈影响ꎬ大量研

究表明ꎬ适宜浓度的氮沉降能使植物叶绿素含量

升高ꎬ光合能力增强ꎬ但是过量的氮沉降反而会抑

制其光合能力(樊后保和黄玉梓ꎬ２００６)ꎮ 本研究

发现ꎬ低浓度氮可以显著增加锦丝藓和塔藓的叶

绿素含量ꎬ但是高浓度氮的添加使其含量下降ꎬ这
与董向楠(２０１６)和周晓兵等(２０１６)的研究结果

一致ꎮ 在生长旺盛期ꎬ两种藓类叶绿素含量均高

于生长末期ꎬ但高浓度的氮抑制其生长ꎬ生长末期

其叶绿素含量降低ꎬ主要是由于九寨沟昼夜温差

大ꎬ最低可达零下ꎬ受低温影响ꎬ生长变缓ꎬ其叶绿

素含量均有所降低ꎬ但锦丝藓叶绿素含量下降幅

度要小于塔藓ꎬ其光合能力强于塔藓ꎬ依旧具有一

定的生长能力ꎬ长势好于塔藓ꎮ
丙二醛(ＭＤＡ)含量的高低可以反映植物在受

胁迫下生物膜的损伤程度(赵晓玉等ꎬ２０１４ꎻ阮志

平等ꎬ２０１６)ꎮ 活性氧(ＲＯＳ)的生产和清除是一种

动态平衡ꎬ当植物处于环境胁迫时其体内 ＲＯＳ 含

量升高ꎬ相应的抗氧化酶 ( ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＡＰＸ
等)活性会升高以清除 ＲＯＳꎬ从而缓解或消除其对

植物体所产生的损伤ꎬ保护细胞免受自由基诱发

的损害 (王强等ꎬ２０１２ꎻＨａｓｈｅｍｐｏｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
李静静等ꎬ２０１６)ꎮ 本研究中ꎬ只有生长旺盛期塔

藓的 ＰＯＤ 和生长末期的 ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性降低ꎬ其
余时期两种藓类 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性均升

高ꎮ 这也表明氮沉降对两种藓类产生了膜脂过氧

化和其他氧化损伤ꎬ降低塔藓和锦丝藓抗氧化能

力ꎬ而且塔藓抗氧化能力降低幅度强于锦丝藓ꎮ
随着氮浓度增加ꎬ塔藓不能适应高浓度氮ꎬ叶片出

现发黄现象ꎬ部分塔藓死亡ꎮ 锦丝藓中 ４ 种酶活

性均升高ꎬ其抗氧化能力增加ꎬ保护植物体免受损

伤ꎬ因此锦丝藓在高浓度氮处理下生长仍然较好ꎬ
这与何刚 ( ２０１４) 和 Ｌｉｕ 等 ( ２０１５) 的研究结果

一致ꎮ
渗透调节物质在一定程度上能缓解植物的氧

化损伤(Ｋｏｒａｎｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ可溶性蛋白可以反

映植物的氮代谢水平以及对环境变化的响应ꎬ周
先容等(２０１２)研究表明ꎬ氮沉降可以增加植物叶

片中的可溶性蛋白含量ꎬ一般而言ꎬ可溶性蛋白含

量越高表明生长状况越好ꎬ同时可溶性蛋白也可

以提高植物的抗逆能力ꎮ 本研究发现ꎬ随氮浓度

增加ꎬ锦丝藓和塔藓的脯氨酸和可溶性蛋白含量

显著增加ꎬ而且锦丝藓增加幅度大于塔藓ꎬ这与陶

晨悦等(２０１９)和徐瑞阳等(２０１３)的研究结果一

致ꎮ 两种藓类脯氨酸和可溶性蛋白含量的增加能

促进蛋白质的合成ꎬ增强其渗透调节能力和清除

ＲＯＳ 的能力ꎬ由于锦丝藓的抗氧化酶活性高于塔

藓ꎬ因此其缓解 ＲＯＳ 对膜脂过氧化损伤能力强ꎬ更
能适应高浓度氮的环境ꎮ

通过隶属函数值法发现ꎬ锦丝藓在整个生长

周期综合隶属函数值随氮浓度增加而增加ꎬ塔藓

在生长旺盛期与锦丝藓一致ꎬ而在生长末期随氮

浓度增加而降低ꎬ并且在高浓度氮下ꎬ锦丝藓综合

隶属函数值始终高于塔藓ꎬ表明锦丝藓对氮沉降

耐受能力强于塔藓ꎮ
植物对不同形态的氮素响应不尽相同ꎬＮＯ３

－

和 ＮＨ４
＋是氮沉降过程中的主要成分ꎬ受植物种

类、形态建成、性别、代谢情况等影响(马道承等ꎬ
２０２２)ꎮ 王铖等 ( ２０１５) 用 ３ 种氮源 [硝态氮为

Ｃａ(ＮＯ３) ２ꎬ铵 态 氮 为 ＮＨ４ ＨＣＯ３ꎬ 硝 铵 态 氮 为

ＮＨ４ＮＯ３]对桧叶白发藓进行处理ꎬ研究结果表明ꎬ
３ 种氮源均使桧叶白发藓的叶绿素、可溶性蛋白、
脯氨酸等含量先上升后下降ꎬ但对硝态氮胁迫的

响应比铵态氮和硝铵态氮敏感ꎮ 潭鹰等(２０１２)研
究大灰藓对硝态氮和硝铵态氮的生理响应发现ꎬ
施加硝铵态氮有利于大灰藓对氮的同化利用并降

低对植物造成的威胁ꎬ效果优于硝态氮ꎮ 由此可

见ꎬ植物对不同氮源胁迫响应有所差异ꎬ本研究中

不同形态的氮源处理对锦丝藓和塔藓有何影响还

需进一步研究ꎮ

４　 结论

在目前氮沉降的条件下ꎬ人工施氮明显促进

了九寨沟锦丝藓的生长ꎬ在施氮量为 ５０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ ￣２ａ￣１时ꎬ锦丝藓各项生理指标均呈现出本实验

组内的最佳状态ꎮ 塔藓在自然氮沉降条件下能正

常生长且能承受一定程度氮浓度的升高ꎬ但当氮

浓度过高时则会对塔藓造成伤害ꎬ使植物整体新

陈代谢水平下降ꎬ抑制其生长ꎮ 若九寨沟氮沉降

问题继续加剧ꎬ而锦丝藓对高浓度氮的耐受能力

高于塔藓ꎬ锦丝藓将能很好地适应高浓度氮的环

境ꎬ塔藓则可能不再成为九寨沟优势藓类ꎬ这可能

５８５１９ 期 雷睿等: 九寨沟两种常见藓类植物对模拟氮沉降的生理响应



会改变九寨沟藓类的群落结构进而影响九寨沟森

林生态系统的稳定性ꎮ
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ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｍｉｄ￣ｓｕｂｔｒｏｐｉｃｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｊ Ｃｅｎｔ Ｓ
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