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摘 要:为研究农作物白菜型油菜生长过程对核桃凋落叶化感作用的生理响应,采用盆栽试验,通

过设置空白对照CK(不添加凋落叶)和3个凋落叶添加剂量水平:L60(60
 

g·盆-1)、L120(120
 

g·

盆-1)和L180(180
 

g·盆-1),测定盆栽油菜生长中后期的营养生长、生殖生长及生理响应相关指

标。结果表明:1)核桃凋落叶分解对油菜中期营养生长(地径、株高)有显著抑制,在后期得到明显

减弱,可仍对后期油菜生殖生长(开花性状、结实性状和产量)产生抑制影响;但这种抑制效应不会

影响油菜结实种子的萌发。2)油菜生长中期(100
 

d),随核桃凋落叶剂量增大,油菜叶片中超氧化

物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)活性逐步增强,过氧化物酶(POD)活性无显著变化;丙二醛

(MDA)含量仅在L180 处理下显著>CK(P<0.05),可溶性糖(SS)含量逐步增加,而可溶性蛋白

(SP)含量呈逐步下降;到油菜生长后期(140
 

d)时,各处理下油菜POD、CAT的活性和SS、SP的含

量均逐步下降,MDA含量均显著<CK(P<0.05)。3)各核桃凋落叶处理对油菜叶片各类叶绿素

均有明显抑制作用,随凋落叶添加量增加,油菜叶片净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)和胞间CO2
浓度(Ci)呈先降后增的趋势。综上所述,核桃凋落叶经土壤分解对油菜中后期生长造成强烈的化

感胁迫,其主要通过对油菜的细胞膜造成过氧化伤害,使叶绿素合成受到抑制,光合作用受到影响,
进而妨碍其生长及产量品质的形成。
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Abstract:
 

In
 

order
 

to
 

study
 

the
 

physiological
 

response
 

of
 

the
 

growth
 

process
 

of
 

cabbage
 

rape
 

(Brassica
 

ra-
pa)

 

to
 

the
 

allelopathy
 

of
 

walnut
 

(Juglans
 

regia)
 

leaf
 

litters,a
 

pot
 

experiment
 

was
 

carried
 

out
 

by
 

adding
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

with
 

different
 

dosages:0,60,120,and
 

180
 

g
 

per
 

pot
 

(represented
 

by
 

the
 

control,L60,L120,

and
 

L180),respectively.The
 

results
 

indicated
 

that
 

1)
 

the
 

decomposition
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litters
 

significantly
 

inhibited
 

the
 

vegetative
 

growth
 

of
 

B.rapa
 

seedlings,such
 

as
 

plant
 

height
 

and
 

ground
 

diameter,and
 

repro-
ductive

 

growth,such
 

as
 

flowering
 

and
 

fruiting,in
 

the
 

middle
 

and
 

late
 

growth
 

stages
 

of
 

rapeseed.But
 

this
 

inhibiting
 

effect
 

would
 

not
 

be
 

inherited
 

to
 

the
 

second
 

generation
 

of
 

rapeseed.2)
 

At
 

the
 

middle
 

stage
 

of
 

rapeseed
 

growth
 

(100
 

days),with
 

the
 

increase
 

of
 

walnut
 

litter
 

dose,the
 

activities
 

of
 

superoxide
 

dismutase
 

(SOD)
 

and
 

catalase
 

(CAT)
 

in
 

rape
 

leaves
 

increased
 

gradually.The
 

content
 

of
 

malondialdehyde
 

(MDA)
 



was
 

significantly
 

higher
 

than
 

that
 

of
 

the
 

control
 

only
 

under
 

L180 treatment,while
 

the
 

content
 

of
 

soluble
 

sug-
ar

 

(SS)
 

increased
 

gradually,while
 

the
 

content
 

of
 

soluble
 

protein
 

(SP)
 

decreased
 

gradually.At
 

the
 

late
 

stage
 

of
 

rapeseed
 

growth
 

(140
 

days),POD,CAT,SS
 

and
 

SP
 

of
 

rapeseed
 

decreased
 

gradually
 

in
 

all
 

treatments,

and
 

MDA
 

content
 

was
 

significantly
 

lower
 

than
 

the
 

control.3)
 

The
 

treatment
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litters
 

obvious-
ly

 

inhibited
 

all
 

kinds
 

of
 

chlorophylls
 

in
 

rape
 

leaves.The
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

(Pn),stomatal
 

conductance
 

(Gs)
 

and
 

intercellular
 

CO2 concentration
 

(Ci)
 

of
 

rape
 

leaves
 

decreased
 

first
 

and
 

then
 

increased
 

with
 

the
 

in-
crease

 

of
 

litter
 

addition.In
 

summary,the
 

withered
 

leaves
 

of
 

walnut
 

caused
 

strong
 

allelopathy
 

stress
 

to
 

the
 

growth
 

of
 

rape
 

in
 

the
 

middle
 

and
 

late
 

growth
 

stages
 

through
 

soil
 

decomposition,which
 

mainly
 

caused
 

per-
oxidation

 

damage
 

to
 

the
 

cell
 

membrane
 

of
 

rape,so
 

that
 

its
 

chlorophyll
 

synthesis
 

was
 

inhibited,its
 

photo-
synthetic

 

capacity
 

was
 

affected,and
 

then
 

hindered
 

its
 

growth,yield
 

and
 

quality
 

formation.
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  化感作用(allelopthy)也被称为异株克生或相

克相生,其产生的化学物质被称为化感物质(allelo-
chemicals)[1],化感作用在自然界中普遍存在,对农

林业和自然生态系统有着重要影响,特别在农作物

产出、群落演替和生物入侵等方面发挥重要作用[2],
核桃(Juglans

 

regia)是胡桃科(Juglandaceae)核桃

属(Juglans)的多年生落叶乔木,第三纪孑遗物

种[3],其人工栽培历史悠久,分布广泛,是我国优良

的油料、干果、用材和绿化等多用途树种[4]。据统

计,当前我国核桃的种植面积和产量均位于世界第

一,长江中上游地区核桃人工林面积得到进一步扩

大。研究表明,果林套种经济作物可以充分利用土

地、光热和水肥资源,达到改善土壤肥力,带来良好

的生态、经济和社会效益[5],因此,核桃林下复合种

植模式受到广泛关注,但核桃作为最早被印证具有

强烈化感作用的植物之一[6],有研究发现其枝条、叶
片、果 皮 均 有 明 显 的 化 感 作 用[7-8],S.Nesrine

 

et
 

al[9]研究发现核桃叶中提取的胡桃醌对一些植物的

生长表现出强烈的抑制现象,因此,核桃经济林大面

积发展有可能诱发的生态环境负效应值得进一步关

注及研究。
叶片作为植物化感物质最为聚集的器官之

一[10-11],已是开展植物残株化感物质研究的首选供

体材料之一,目前大量研究发现核桃的凋落叶经土

壤分解会产生大量化感物质,对小麦、莴笋等农作物

的生长、生理特性有明显抑制效应[12-13]。而对农作

物而言,中后期开花、结实等生理过程直接关系到作

物产量高低和品质优劣,但当前核桃凋落叶化感研

究多仅局限于受体植物前期营养生长的响应,对中

后期的生殖生长及相关生理响应过程探讨较少。因

此,本研究以白菜型油菜(Brassica
 

rapa)为受体植

物,采用盆栽试验的方法,模拟自然条件下核桃凋落

叶经土壤分解释放化感物质的过程对油菜中后期营

养生长、开花、结实等生理过程乃至结实种子萌发的

影响,以期探究核桃凋落叶化感作用影响受体植物

生长、产量的内在作用机理,为核桃农林复合模式科

学经管和健康发展提供相应的理论基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料

2017年10月在四川省内江市市中区20年生

核桃林下收集自然凋落、干净、未分解的核桃凋落

叶,收回后将其自然风干,剪成长、宽均1~2
 

cm碎

片,以利于和土壤充分混匀,贮存备用。受体材料选

择四川本时间段广泛种植的白菜型油菜,种子由四

川省内江市农业科学院油菜研究所提供,选择色泽

饱满、大小均匀的种粒。采用聚乙烯塑料盆(口径

28
 

cm,底径17
 

cm,盆高25
 

cm)作为容器,盆栽土壤

选择本地农田沙壤土(pH
 

7.24,有机质22.21
 

g·

kg-1,全N
 

0.78
 

g·kg-1,全P
 

7.02
 

g·kg-1,全K
 

6.11
 

g·kg-1,速效P
 

11.23
 

mg·kg-1,速效 K
 

16.47
 

mg·kg-1),预先除杂、过筛,平铺自然风干

后,定量装盆,每盆盛土10
 

kg。

1.2 试验设计

2017年11月-2018年5月在四川省内江市农

业科学院农业示范园的塑料大棚中开展试验,该大

棚四面透气通风,除遮挡雨水外,和外界环境相比没

有明显差异。参照丁伟等[12]和黄建贝等[13]的试验

设计,前期实地调测该核桃林叶片年凋落量约9
 

000
 

kg·hm-2,换算到试验塑料盆盆口(面积约0.06
 

m2)的凋落叶添加量约60
 

g,故以60
 

g·盆-1 作为

基本施入量。由于不同核桃林分条件差异和外界因

素的影响,不同区域上叶片凋落量分布并不均匀,因
此,设置4个凋落叶不同水平添加量处理分别为

60、120、180
 

g·盆-1(分别记作L60、L120 和L180)和

1个空白对照(CK),每个处理5次重复,共计20
盆。试验于2017年11月5日开始,将预先称量好

的凋落叶碎片与土壤混合均匀装盆后,将处理好的
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油菜种子均匀点播到盆中,每盆20粒,浇透水,待出

苗后及时间苗,保证每盆种植密度一致。
在核桃凋落叶分解至100、140

 

d时,测量油菜

生长指标(株高、地径)和选取相同位置成熟叶片测

定光合色素含量、抗性生理指标(抗氧化酶活性、丙
二醛)及渗透调节物质含量,并在100

 

d时选择晴天

进行油菜叶片净光合速率、气体交换参数测定。为

密切跟踪、记录油菜生殖生长和开花结实状况,当油

菜现蕾后,立即挂牌、编号(随机每盆选5棵),并在

油菜的盛花期(120
 

d)和盛果期(160
 

d)分别完成单

株主花序长度、花序数、花粉数、花粉活力和有效角

果总数、角粒数等生殖生长指标测定。为保证油菜

可以正常生殖生长和开花结实,最终匀苗到每盆各

剩2株留种,于4月底收获油菜种子,待风干后及时

测定种子千粒重和计算单株产量,同时开展油菜结

实种子的萌发试验。

1.3 测定内容与方法

1.3.1 生长指标测定 采用直尺测量油菜株高;用
电子游标卡尺测量油菜地径(地表处的茎粗)。油菜

花粉活 力 测 定 运 用 氯 化 三 苯 基 四 氮 唑 法(TTC
法)[14],花粉数量测定采用纤维素酶法[14],单株有

效角果数以各处理的单株饱满结实无空砒的果荚数

目为准,用精度为0.000
 

1
 

g的天平称测量油菜种

子千粒重。

1.3.2 生理指标测定 活性氧代谢相关指标:采用

氮蓝四唑法测定植物叶片超氧化物歧化酶(SOD)的
活性[14],参照愈创木酚法测定过氧化物酶(POD)活
性[15];利用紫外分光光度法测定过氧化氢酶(CAT)
活性[15],采用硫代巴比妥酸加热显色法测定丙二醛

(MDA)含量[15]。
渗透调节物质相关指标:可溶性糖(SS)含量采

用硫代巴比妥酸加热显色法测定[15],可溶性蛋白

(SP)含量采用考马斯亮蓝G250法测定[15]。
光合生理相关指标:先用“丙酮-乙醇混合液提

取法”提取叶片叶绿体色素,再测定油菜叶片的叶绿

素a(Chl
 

a)、叶绿素b(Chl
 

b)和类胡萝卜素(Car)含
量[16];通 过 Li-6400 便 携 式 光 合 测 定 仪(Li-Cor

 

Inc.,USA),人 工 控 制 CO2 浓 度 为400
 

μmol·

mol-1、光照强度为1
 

200
 

μmol·m
-2·s-1、温度为

25℃,选取各处理油菜同一位置成熟功能叶片,测定

叶片净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间CO2 浓

度(Ci)和蒸腾速率(Tr),每处理5次重复,每重复

记录10个数据。

1.3.3 结实种子萌发试验 采用培养皿滤纸法,随
机选择50粒收获的油菜种子均匀放置在铺有双层

滤纸的培养皿中,加入适量蒸馏水,每个处理3次重

复,摆放在恒温光照培养箱(25℃),每天观察记录各

处理的发芽种子数(以胚根突破种皮为准),7
 

d后

计算发芽率、发芽势及发芽指数。CK、L60、L120 和

L180 处理下的油菜子代种子(收获油菜盆栽试验的

种子)分别记作ZCK、ZL60、ZL120 和ZL180。

1.5 数据处理

运用 SPSS17.0 统 计 分 析 软 件 (SPSS
 

Inc,

USA)对本试验数据开展单因素方差分析(One-way
 

ANOVA)并使用Sigma
 

plot
 

10.0绘图,Excel
 

2007
制表。

2 结果与分析

2.1 油菜中后期营养生长对核桃凋落叶分解的响

应

  在油菜生长中期(100
 

d),株高和地径生长明显

受到核桃凋落叶分解的抑制作用(表1),L60、L120 和

L180 3个处理下株高、地径均显著<CK(P<0.05),
其降 幅 分 别 达 16.91%、31.19%、39.94% 和

17.02%、35.35%、41.09%。随着核桃凋落叶在土

壤中分解时间的延长,对油菜生长的抑制效应逐步

减弱,到油菜生长后期时(140
 

d),各剂量核桃凋落

叶处理的油菜株高、地径与 CK 间均无显著差异

(P>0.05),甚至L60 处理下油菜株高>CK,表现出

促进效应。
表1 不同添加量核桃凋落叶对油菜株高、地径的影响

Table
 

1 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

plant
 

height
 

and
 

ground
 

diameter
 

of
 

rape

处理
株高/cm

100
 

d 140
 

d

地径/mm

100
 

d 140
 

d

CK 83.13±4.20a 121.73±4.87a 9.93±0.47a 14.57±0.59a
L60 69.07±4.09b 122.53±3.85a 8.24±0.62b 14.53±0.79a
L120 57.20±1.98c 121.20±3.53a 6.42±0.26c 13.63±0.56a
L180 49.93±3.22c 113.13±2.80a 5.85±0.51c 13.20±0.75a

  注:平均值±标准差(n=5),同列不同小写英文字母表示差异显著。表中所列时间为处理天数(播种后天数),下同。

2.2 油菜生殖生长对核桃凋落叶分解的响应

2.2.1 开花性状 由表2可知,核桃凋落叶各添加

量处理对油菜的开花性状均有明显抑制作用,主要

表现在油菜单株总花序数和主花序长度的减少,

L60、L120 和L180 处理的单株总花序数和主花序长度

均 显著<CK(P<0.05),比CK分别降低了32.92%、
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表2 不同添加量核桃凋落叶对油菜开花性状的影响

Table
 

2 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

blossom
 

characters
 

of
 

rape

处理 单株主花序长度/cm 单株总花序数 单花花粉数/×105 花粉活力/%

CK 21.73±3.36a 11.33±0.81a 1.98±0.15a 96.98±0.76a

L60 13.33±2.93b 7.60±0.88b 2.02±0.08a 97.55±0.68a

L120 5.67±1.45c 5.67±0.62b 2.20±0.12a 97.94±0.44a

L180 5.53±1.28c 6.60±0.89b 2.57±0.34a 94.95±1.91a

49.96%、41.75%和38.66%、73.91%、74.55%。而

油菜的单花花粉数量和花粉活力在各添加量核桃凋

落叶处理下无显著差异(P>0.05),表明核桃凋落叶

分解对油菜单株总花序数和主花序长度有明显抑制

作用,而对单花花粉数量和花粉活力的影响不明显。

2.2.2 结实性状和产量 由表3可见,核桃凋落叶

分解对油菜的单株有效角果总数、单株果实总重均

表现出明显的抑制作用,在L120、L180 处理下显著<
CK(P<0.05),分 别 减 少42.45%、48.38%和

51.91%、59.59%。而平均角果长和角粒数在各剂

量凋落叶处理间差异不明显,同时,核桃凋落叶分解

对油菜种子的千粒重和单株产量均表现出明显抑

制,且随凋落叶剂量的增加而增强。千粒重和单株

产量在 L60,L120 和 L180 处理下较 CK 分别减少

11.61%、12.70%、19.52%和11.68%、46.23%、

58.39%。综上,核桃凋落叶分解对油菜产量的不良

影响主要表现在果实数量、单果重量和千粒重减少

上,而角粒数和平均角果长所受影响相对较小。
表3 不同添加量核桃凋落叶对油菜结实性状和产量的影响

Table
 

3 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

bearing
 

characters
 

and
 

yield
 

of
 

rape

处理 单株有效角果总数 单株果实总重/g 平均角果长/cm 角粒数 千粒重/g 单株产量/g

CK 225.70±16.58a 47.24±2.63a 6.32±0.39ab 21.74±1.16a 2.464±0.056a 12.33±1.32a

L60 231.40±19.00a 38.27±3.52b 5.96±0.30b 21.92±1.34a 2.178±0.055b 10.89±1.04a

L120 129.90±13.52b 22.72±2.81c 6.52±0.42ab 23.44±1.45a 2.151±0.028b 6.63±0.90b

L180 116.50±11.23b 19.09±1.27c 7.07±0.36a 22.31±1.08a 1.983±0.297c 5.13±0.54b

2.3 油菜中后期光合生理对核桃凋落叶分解的响

应

2.3.1 对叶绿体色素含量影响 由表4可知,在油

菜生长中期(100
 

d),随着核桃凋落叶添加含量的增

加,油菜的叶绿素a(Chl
 

a)、叶绿素b(Chl
 

b)、叶绿

素总量(Chl(a+b))和类胡萝卜素(Car)含量均显著

降低(P<0.05),而随着凋落叶分解时间的延长,降
幅逐渐缩小,到生长后期(140

 

d),在L60 和L120 处

理下各类色素含量均显著>CK(P<0.05),而Chl
 

a、Chl
 

b、Chl(a+b)和Car含量仅在L180 处理下一

直显著<CK(P<0.05);可见,在油菜生长中期

(100
 

d),核桃凋落叶分解过程对油菜叶片中各类叶

绿体色素含量均有抑制作用,且随核桃凋落叶剂量

增加,抑制作用越强,但随凋落叶分解时间的延长,
到油菜生长后期(140

 

d),这种抑制作用逐渐减弱,
仅在L180 处理下达到显著。

2.3.2 对净光合速率及气体交换参数影响 由表

5可知,在油菜生长后期(140
 

d),随着核桃凋落叶

添加量的增加,油菜叶片Pn 及Gs 总体呈逐渐上升

的趋势;且在L120 和L180 处理下均显著>CK(P<
0.05),L60、L120 和L180 处理下油菜叶片的Ci 分别

比CK减少10.62%、4.19%、6.28%,而此时Tr 在

各凋落叶量处理下并无明显规律性变化。

表4 不同添加量核桃凋落叶对油菜叶绿体色素含量的影响

Table
 

4 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

pigment
 

of
 

rape (mg·g-1)

播种后天数/d 处理 叶绿素a 叶绿素b 叶绿素总量 类胡萝卜素

100 CK 0.876±0.016a 0.188±0.006a 1.064±0.022a 0.257±0.004a

L60 0.772±0.010bc 0.161±0.003b 0.933±0.013bc 0.227±0.004b

L120 0.797±0.007b 0.165±0.003b 0.962±0.010b 0.224±0.002b

L180 0.732±0.024c 0.158±0.006b 0.890±0.053c 0.225±0.007b

140 CK 0.314±0.018a 0.300±0.018a 0.614±0.036a 0.385±0.015a

L60 0.330±0.003a 0.322±0.003a 0.652±0.005a 0.379±0.003a

L120 0.341±0.007a 0.329±0.005a 0.670±0.012a 0.393±0.008a

L180 0.247±0.003b 0.237±0.002b 0.484±0.004b 0.285±0.004b
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表5 核桃凋落叶分解对油菜净光合速率及气体交换参数的影响

Table
 

5 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

gas
 

exchange
 

parameters
 

and
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

of
 

rape

处理
净光合速率Pn

/(
 

μmol·m
-2·s-1)

气孔导度Gs
/(mmol·m-2·s-1)

胞间CO2 浓度Ci
/(μmol·mol

-1)
蒸腾速率Tr

/(mmol·m-2·s-1)

CK 13.824±0.283c 0.141±0.003b 202.02±1.960a 4.308±0.084b
L60 13.614±0.266c 0.121±0.002c 180.56±1.359c 3.769±0.039c
L120 17.496±0.391a 0.178±0.007a 193.56±2.508b 4.756±0.126a
L180 16.008±0.265b 0.153±0.004b 189.34±1.374b 4.290±0.077b

2.4 油菜中后期抗性生理对核桃凋落叶分解的响

应

2.4.1 对抗氧化酶活性影响 由图1可知,在油菜

生长中期(100
 

d),随着核桃凋落叶添加量的增加,
在各处理下油菜过氧化物酶(POD)活性较CK均无

显著差异(P>0.05),而超氧化物歧化酶(SOD)活

性和过氧化氢酶(CAT)活性逐渐增强,均在L180 处

理下显著>CK(P<0.05)。到油菜生长后期(140
 

d),各处理下的油菜POD活性仍无显著差异,CAT
活性在L60 处理下显著<CK(P<0.05),SOD活性

与100
 

d前一样均>CK,仅在L120 处理下达到显著

差异(P<0.05)。

注:方柱上方不同字母表示差异达到显著(P<0.05),下同。

图1 不同添加量核桃凋落叶处理下油菜抗氧化保护酶活性变化

Fig.1 SOD,CAT
 

and
 

POD
 

activities
 

of
 

rape
 

treated
 

by
 

the
 

different
 

additions
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter

2.4.2 渗透调节物质积累 由图2可见,在油菜生

长中期(100
 

d),核桃凋落叶处理下油菜叶片SS含

量随凋落叶添加量的增加逐渐上升,而SP含量的

变化趋势恰好相反,SP含量均<CK,且在L60 和

L180 处理下均达到显著水平(P<0.05)。在油菜生

长后期(140
 

d),随着核桃凋落叶添加量的增大,SS

和SP均呈逐步降低的趋势,且各处理间差距逐渐

缩小。同时,在油菜生长中期(100
 

d)时,各处理下

油菜叶片丙二醛(MDA)含量仅在L180 处理下显著

>CK(P<0.05),而其他处理与CK差异均不显著

(P>0.05),到140
 

d时,各凋落叶处理下的 MDA
含量显著地<CK(P<0.05)。

 

图2 核桃凋落叶分解对油菜可溶性糖(SS)、可溶性蛋白(SP)和丙二醛(MDA)含量的影响

Fig.2 The
 

soluble
 

sugar(SS)and
 

soluble
 

protein(SP)and
 

MDA
 

content
 

of
 

rape
 

by
 

different
 

addition
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
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2.5 核桃凋落叶分解对油菜结实种子萌发的影响

由表6可见,在核桃凋落叶各添加量处理下油

菜结实的种子的发芽率、发芽势、发芽指数和平均发

芽时间均表现出随添加量的增加逐渐升高或延长的

变化规律,仅在ZL120、ZL180 处理下油菜结实种子的

发芽率、发芽势、发芽指数和平均发芽时间与CK差

异达到显著(P<0.05)。说明核桃凋落叶分解对油

菜结实种子的萌发有一定的促进作用,且核桃凋落

叶添加剂量越大,结实种子萌发受促进作用越明显。

表6 核桃凋落叶分解对油菜子代萌发状况影响

Table
 

6 Effects
 

of
 

different
 

treatments
 

of
 

walnut
 

leaf
 

litter
 

on
 

germination
 

index
 

of
 

progeny
 

of
 

rape

处理 发芽率/% 发芽势/% 发芽指数 平均发芽天数/d

ZCK 67.60±1.47b 60.40±3.54b 13.95±0.49b 4.33±0.21b
ZL60 73.20±2.87b 68.00±3.52ab 15.45±0.79ab 4.47±0.20b
ZL120 81.20±2.15a 75.20±2.33a 16.88±0.53a 5.03±0.18a
ZL180 84.00±3.85a 75.60±7.25a 17.39±1.28a 5.28±0.15a

  注:平均值±标准差(n=3),同列不同小写字母表示差异显著。

3 结论与讨论

核桃凋落叶经土壤分解释放的化感物质一方面

通过干扰受体植物油菜抗氧化保护酶活性及渗透调

节物质、丙二醛的含量水平平衡,对细胞造成明显膜

脂过氧化伤害,另一方面则通过抑制油菜光合色素

合成,使光合作用受到影响,在两者的共同作用下,
油菜的生长受到明显抑制,最终表现在油菜后期生

殖性状和产量变化上,但这种影响不会持续到油菜

结实种子。因此,在开展核桃农林复合模式经营实

践时,应及时收集、清理林下地表上的枯枝落叶,或
收集堆沤腐熟后作为有机肥还田,以避免翻耕入土

壤后对林下植物生长产生不利影响,由于核桃化感

效应机理是涉及多领域的交叉学科,更是非常复杂

的生理生化过程,在今后的研究中可以从基因表达、
激素调节等多方面进行更加深入研究,有助于了解

农林复合经济模式及维持自然界生态系统平衡。

1)本研究发现核桃凋落叶分解对油菜营养生长

(株高、地径)和生殖生长均存在明显化感胁迫,而对

油菜后期生殖生长影响主要表现在开花性状、产量

两方面,其中油菜开花性状受抑制主要表现在油菜

的单株总花序数和主花序长度的减少上,而油菜的

单花花粉数量和花粉活力影响不明显,陈洪等[17]研

究发现菠菜(Spinacia
 

oleracea)开花性状在蓝桉

(Eucalyptus
 

maidenii)凋落叶分解处理下表现出

促进作用,与本研究结论相反,这可能与化感物质具

有选择性及专一性有关,因为不同供体材料所含化

感物质类别不同,其发挥的化感效应也不相同,而油

菜产量受抑制主要表现在果实数量、单果重量和千

粒重减少上,这可能是核桃凋落叶分解释放的化感

物质抑制了油菜叶片叶绿素合成,影响其光合作用,
抑制中后期植物正常营养生长,最终表现在油菜生

殖生长和产量变化上,在陈洪等[18]研究香樟凋落叶

分解对辣椒生长发育的影响中也得到相似结论。

有研究发现,核桃凋落叶分解对萝卜种子大小、
颜色和萌发率均有不良影响,其原因可能是核桃凋

落叶中化感物质改变了萝卜的生长及生理状况进而

影响后代的生存能力[19],本研究发现,核桃凋落叶

处理对油菜结实种子的发芽率、发芽势和发芽指数

均表现促进作用,这可能是由于核桃调落叶分解释

放的化感物质在油菜生长初期阻碍了其对养分的吸

收和积累,但随调落叶分解时间延长,凋落叶中化感

物质分解释放殆尽,后期调落叶分解释放的营养物

质不断积累占据优势,促进了油菜后期生殖生长的

养分吸收积累[20],亦或是油菜后期自身已对前期化

感效应产生适应性,随着代谢活力逐步恢复正常,表
现出补偿性生长的特征[21],这在油菜单花花粉数量

和花粉活力未受影响上可以得到印证;因此,核桃调

落叶分解释放的化感物质对油菜生长的不良影响不

会持续到结实种子,这可能与植物在自然界进化历

程中形成了自我保护的生殖对策有关[22]。

2)逆境条件下,植物体内2种不同的重要保护

机制包括抗氧化能力和渗透调节物质[23],研究表

明,在植物代谢过程中,抗氧化酶系统的主要组成酶

类包括超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)
和过氧化氢酶(CAT),三者相互协调、共同作用可

以有效防止活性氧引起的膜脂过氧化对细胞造成伤

害[24-25],同样,由于氧自由基的毒害会发生质膜的过

氧化作用,其产物丙二醛(MDA)是常用的膜脂过氧

化指标[26],此时,在植物体内作为有机渗透调节物

质的可溶性蛋白(SP)、可溶性糖(SS)会被诱导大量

形成,直接参与到植物的生理恢复和修复过程[27-28]。
本研究发现,在核桃凋落叶分解100

 

d时,油菜

SOD、CAT活性随凋落叶剂量的增大而增强,说明

此时油菜受到核桃凋落叶化感胁迫后,自身抗氧化

系统产生积极响应来减弱自身细胞内活性氧造成的

细胞膜过氧化伤害。同时,油菜叶片中 MDA含量

仅在L180 处理下显著>CK,说明在高添加量凋落叶
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处理下,油菜的抗氧化调节能力不足以抵消化感胁

迫,导致其胞质膜透性增强促进 MDA含量增加。
到油菜生长后期即凋落叶分解140

 

d时,各处理油

菜POD、CAT均呈下降的趋势,仅SOD活性均>
CK,说明此时油菜受化感胁迫得到一定程度缓解,
这在此刻各处理条件下 MDA含量显著低于CK上

得到的响应,这可能是因为植物体内存在其他活性

氧清除机制,亦或是活性氧自由基通过攻击机体的

蛋白质而使自身含量降低,从而减少了对膜脂的伤

害[29-30];而SOD、POD和CAT在同一处理条件下

呈现不相同变化规律,可能与核桃凋落叶中化感物

质对油菜体内不同抗氧化酶活性的影响程度不同有

关[31];本研究在油菜生长中期(100
 

d)发现其SS含

量随凋落叶添加量增加逐步升高,而SP含量却逐

渐降低,SS含量增长可能是因为核桃凋落叶分解释

放的化感物质抑制了油菜根系对土壤中水分的吸收

而造成其受到水分胁迫,致使其SS大量积累[32],而
各处理SP含量降低可能是由于核桃凋落叶化感胁

迫使油菜对矿物质离子的吸收受阻,导致蛋白质与

酶的合成与活性受到影响,最终表现其含量减少;亦
或是核桃凋落叶分解释放的化感物质进入油菜的细

胞后,破坏其蛋白质结构使其变性沉淀,导致SP含

量降低[33]。

3)化感物质可通过破坏受体植物叶细胞超微结

构直接影响其光合作用,主要表现在对植物细胞膜

系统和叶绿体等细胞器的破坏上[34],本研究中,核
桃凋落叶各处理对油菜叶片中各类光合色素合成均

有明显的抑制作用,且凋落叶剂量越大,这种抑制作

用越强,但随凋落叶分解时间的延长,到生长后期时

(140
 

d)其抑制作用逐渐减弱,仅在L180 处理下达到

显著。这可能是由于可溶性蛋白是光合作用某些关

键性酶的有效组成成分,其含量的下降会致使受体

植物叶片中各类叶绿体色素合成受阻[35],亦或是受

体植物叶绿体片层结构受到化感物质的破坏使其叶

绿素含量降低[36]。
气孔限制、非气孔限制均是导致植物光合效率

降低的两类自身因素,其中气孔限制主要由于叶片

部分气孔关闭,而非气孔限制则主要与叶肉细胞光

合活性下降相关[37],研究表明,一些化感物质可以

通过影响植物叶片气孔导度(Gs)、胞间CO2 浓度

(Ci)和蒸腾速率(Tr)等气孔因素直接影响其光合

作用[38];例如,吴秀华等[39]研究表明巨桉凋落叶分

解对受体植物菊苣叶片的净光合速率(Pn)、气孔导

度(Gs)和蒸腾速率(Tr)以及光合色素积累有显著

化感抑制作用;本研究中,核桃凋落叶处理下油菜叶

片Pn、Gs 和Ci 随凋落叶量增加,总体上呈先降后

升的趋势,表明低量核桃凋落叶处理可以抑制油菜

叶片气孔的开放及蒸腾,叶片气孔的部分关闭可能

是其光合效率下降的主要原因[38],这与徐郑等[40]

研究发现核桃凋落叶分解对小白菜叶片气孔的开

放、蒸腾作用过程均有抑制作用的结论一致。
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