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摘要    本文利用CO2交换系统和叶绿素荧光方法研究南亚热带森林的阳生或群落

演替早期树种荷木(Schima superba)、中生性或群落演替中期树种红椎(Castanopsis 
hystrix)和耐荫或群落演替后期树种黄果厚壳桂(Cryptocarya concinna)的叶片光合速

率和光合能量利用对高氮和光强的响应. 3 种供试树种在高氮和高光强下(HNHL)植
株叶片的净光合速率(Pn)比在低氮和高光强(LNHL)下高, 低氮限制了高光强下植株

叶片的Pn; 高氮和低光强下(HNLL)的植株也有明显低的Pn, 低光强限制了高氮下植

株的Pn. Pn对氮的响应依赖于氮的水平和生长的光强状况. 荷木和红椎的HNHL, 
LNHL和HNLL植株叶片有相似的 v m/F F′ ′ . 而黄果厚壳桂HNHL植株的 v m/F F′ ′ 较

LNHL和HNLL高(P < 0.05). 在光强 0~1200 μmol·photo·m−2·s−1, 黄果厚壳桂的

HNHL植株有高的光化量子产率( m/F F ′Δ ), 而这一效应并不反映在阳生树种荷木和

中生性树种红椎上. 在光强 0~2000 μmol·photo·m−2·s−1, 荷木的LNHL植株叶片用于

光化反应的吸收光能占 18.2%, 较HNHL高, 并显著高于HNLL(P < 0.05); 红椎的

LNHL植株亦有较HNHL和HNLL植株高的光化能量利用, 而黄果厚壳桂的HNHL植
株的光化能量利用部分则较LNHL和HNLL高. 3 种供试树种的HNLL植株均有低的光

化能量利用和光合电子传递速率. 高氮和低光强对耐荫或群落演替的后期树种黄果

厚壳桂光合能利用的影响较群落演替的早期树种荷木和中期树种红椎大. 在当前氮

沉降的持续增高和频繁出现的阴霾或灰霾天气情况下, 氮沉降可能会导致南亚热带

耐荫性树种的退化, 而演替早期树种和中期树种有较好的忍耐性, 从而能够竞争到

更多的资源成为生态系统的优势种. 因此, 氮沉降可能导致地带性森林群落退化, 也
可能会减缓植物群落的正向演替进程. 
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自 20 世纪 60 年代以来, 大量化石燃料的燃烧和

人类生产活动加剧, 致使陆地生态系统的活性氮含

量增加 1 倍[1,2], 估计在未来的几十年, 输入陆地生态

系统的氮仍将持续增加[3]. 过量的氮对植物产生多方
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面的影响, 例如降低植物的光合作用[4,5], 改变植物

的营养平衡[6], 降低植物的抗逆性[7~9]和森林植物物

种的多样性[10]. Högberg 等人[11,12]曾指出, 过量的氮

可能是森林生态系统退化的主要原因之一 . Heij和
Schneider[13]曾报道, 1983~1991 年间过量氮沉降导致

荷兰 20%的森林(包括 50%的针叶林)受损. 在我国南

亚热带地区, 地处经济发达的珠江三角洲北缘的鼎

湖山自然保护区, 1998~1999 年间降雨沉降氮达 38.4 
kg·N hm−2·a−1[14], 估计在将来相当长一段时间内 , 
该地区的氮沉降仍将继续增高[15]. 然而, 何种情况下

森林生态系统会出现氮过量或氮饱和? Aber等人[16]

认为当氮沉降增至 10~25 kg·N hm−2·a−1时氮的输出

明显增高, 显示氮过量. 由于植物对氮的利用受太阳

辐射强度、气温和土壤水分状况等诸多因素的影响, 
不同类型的森林生态系统对氮增加的响应各异. 在
过去的 10 多年期间, 华南地区的春秋季节频繁出现

灰霾和阴霾天气, 这种天气往往持续长达 1 周以上的

时间, 太阳辐射强度明显降低, 从而形成了高氮低光

的环境. 南亚热带地区森林群落的演替一般经历以

阳生树种为主到以中生和耐荫树种为主的植物群落, 
最终演替到顶极群落[17]. 该区域现存有不同演替阶

段群落, 高氮和低光强对不同演替阶段树种的影响

有何不同? 是否会影响演替植物的光合作用而改变

群落的演替进程, 这是本文要探讨的科学问题. 通过

研究氮和光强对不同演替阶段树种光合过程的影响, 
将有助于判断过量氮输入和低光强对植物群落演替

趋向的影响.  

1  材料与方法 

1.1  植物材料和实验处理 

选择南亚热带地区阳生性的群落演替早期树种

荷木(Schima superba)、中生性的演替中期树种红椎

(Canstanopsis hystrix)和耐荫性的演替后期树种黄果

厚壳桂(Cryptocarya concinna)的 2 年生幼树各 11 株, 
植株树高 30~60 cm 分别种植在直径 38 cm、高 40 cm
的塑料盆中, 盆底有小孔排出过量雨水, 盆中的泥土

为当地山红壤土, 每盆种植 1 株, 正常的田间管理, 
每天浇水至田间持水量, 及时拔除杂草保持盆内无

其他植物生长. 
实验的盆栽苗置于开阔空地, 实验地位于中国

科学院华南植物研究所内(23°11′N, 113°21′E), 海拔

30 m, 本区属于南亚热带季风湿润性气候. 实验处理

分为 3 个组, HNHL为高氮和全日光组, LNHL为低氮

和全日光组, HNLL为高氮和遮荫组(全日光 20%). 实
验苗木均购自苗圃场, 盆栽 1 个月后, 长势良好, 按
上述设置进行处理 , 隔周分别浇灌含有 6 mmol/L 

NO3
−1(HNHL组)和 2 mmol/L NO3

−1(LNHL组)的 1/2 
Hoagland溶液作为模拟氮沉降. 根据我们早期的预实

验, 隔周浇灌 2 mmol/L NO3
−1溶液能够基本满足植物

生长的氮需要, 以此作为本实验的对照. 高氮处理为

对照组 3 倍的供氮量. 实验处理 50 天后进行以下生

理生态指标观测. 实验过程从 2005 年 6 月 5 日至 8
月 5 日. 

1.2  叶绿素荧光的测定 

用Li-6400 便携式光合测定系统的叶绿素荧光叶

室(LICOR -6400LCF, 美国Licor公司)原位测定植物

叶片叶绿素荧光. 不同的植株中选 4~5 片成熟叶片置

于暗下适应 30 min以上, 叶室温度控制在 25 , CO℃ 2浓

度为 400 μmol·m−2·s−1 条件下 , 用弱测量光 (1 
μmol·m−2·s−1, 0.25 kHz)测定初始荧光(F0), 随后施加

一个强闪光(6000 μmol·m−2·s−1, 调制频率为 20 kHz, 
脉冲时间 0.8 s)测得最大荧光(Fm); 以植物的生长光强

1000 μmol·m−2·s−1作为作用光, 经过一定时间的光适

应后再次施加一个强闪光(6000 μmol·m−2·s−1, 调制

频率为 20 kHz, 脉冲时间 0.8 s) 测光适应最大荧光

(Fm′), 当荧光达到稳态时记录荧光值(Fs), 远红光设

为 6~7 μmol·m−2·s−1, 调制频率为 0.25 kHz, 用于驱

动PSⅠ吸收PSⅡ的电子, 起到快速暗适应的作用之

后测量光适应最小荧光(F0′). 

1.3  叶片净光合速率测定 

上述植株叶片的荧光测定完成后, 利用Li-6400
便携式光合测定系统和L-6400-02B红蓝光源测定净

光合速率(Pn). 测定时采用开放气路, 空气流速为 0.5 
L/min, 叶片温度 25 , ℃ 叶室中相对湿度 80% ± 5%, 
CO2浓度 425 μmol/mol, 光强由强到弱, 以Li-6400- 
02B红蓝光源提供光源 , 依次设定光量子通量密度

(PFD)为 2000, 1500, 1000, 800, 500, 200, 100, 50, 20, 
0 μmol·m−2·s−1, 应用仪器的自动观测程序测定, 设
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定每一光强停留 200 s, 待达到稳定速率后记录数据, 
测定前叶片在光合作用饱和光强下诱导 20 min, 依
所测定数据拟合Pn-PFD的曲线方程. 

1.4  叶氮含量和叶绿素含量的测定 

摘取已测定光合速率的叶片, 70℃烘干至衡重, 
研磨成粉末. 利用湿法消化和 TOC-VCPH 氮分析仪

(Schimado, Japan)测定氮含量, 同时计算单位干重叶

面积(SLA). 叶绿素的测定为取一定数量的叶圆片 ,  
用 80%的丙酮浸提, 于 UV-Vis 分光光度计(Lambdas 
25, Perkin Elmer Inc., USA)比色测定. 叶氮和叶绿素

样品为 3 个重复. 

1.5  计算 

根据文献[18], PSⅡ吸收的能量分配包括开启 
PSⅡ(氧化态电子受体)、关闭PSⅡ(还原态)和失活 
PSⅡ(光抑制或受损部分).  

光化反应所消耗的光能为[19]: 

ΦPSⅡ
m s

m m
.

F FF
F F

′ −Δ
= =

′ ′
 

在暗下和光下开启 PSⅡ的量子产率分别为:  

v m

m m

0F F F
F F

−
= 和 v m 0

m m
,

F F F
F F

′ ′ ′−
=

′ ′
 

光化淬灭参数 p( )q [20]为:  

m s
p

m 0
,

F F
q

F F
′ −

=
′ ′−

 

PSⅡ中的失活部分表示为:  

v m

v mM

/
1 ,

/
F F

B
F F

= −  

式中Fv/FmM为无光抑制叶片的Fv/Fm, 测定值通常为

0.831±0.016, B为失活PSⅡ吸收的能量份额.  
暗下活性PS II的能量耗散(Dd)为:  

v
d

m
(1 ) 1 .

F
D B

F
⎛ ⎞

= − −⎜ ⎟
⎝ ⎠

 

利用光化反应的能量(C)为 m/F F ′Δ , 在光下PSⅡ以热

的形式所耗散的能量DL为:  

v v
L

m m
.

F F
D

F F
′

= −
′

 

活性PSⅡ中既不用于光化反应, 也不用于热耗散的

过剩能(E)[18]:  

v
p

m
(1 ),

F
E q

F
′

= −
′

 

当PSⅡ吸收的总能量为 1, 则C+Dd+DL+B+E=1. 
假定PSⅡ和PSⅠ的能量分配相等, 则达到PSⅡ

反应中心的能量为吸收能量的 0.5[21], 叶片吸收光的

效率为 0.85, 光合有效辐射为PFD, 那么叶片吸收光

能利用于光化反应的速率或光合电子传递速率(ETR)
为:  

ERT=ΦPSⅡ×PDF×0.5×0.85. 
假定电子传递链产生的全部还原势均用于光合

作用和光呼吸, 电子传递链包括两部分:  
ETR=ETRA+ETRP 

式中ETRA为ETR用于同化CO2部分, ETRP为ETR用于

光呼吸部分, 通过测定净光合速率(Pn)、ETR和计算

光下线粒体呼吸速率(Rd)可分别求出用于光合作用和

光呼吸的化学配比[22,23].  

n d
A

ETR 8 ( )
ETR

3
P R+ × +

=  

n d
p

2 [ETR 4 ( )]
ETR .

3
P R× − × +

=  

根据Atkin等人[24]的研究, 光下线粒体呼吸速率的平

均抑制率为 60%, 即光下线粒体呼吸速率Rd=0.4Rn, 
其中Rn为暗下呼吸速率. 根据Evans和Poorter[25]的研

究, 低光强下生长的植物叶片单位面积的Rubisco含
量(g·m−2)与单位叶面积光合电子传递速率(ETR)之比

Rubisco/ETR 等 于 0.011, 而 强 光 下 生 长 的 叶 片

Rubisco与ETR平均比率为 0.014, 根据测定叶片的

ETR值, 可求出Rubisco含量.  

1.6  数据分析 

所有数据用 Microsoft Excel 2002 和 SPSS11.5 软

件包进行数据统计分析 . 利用 SPSS11.5 One Way 
ANOVA(LSD)多重比较方法检验不同处理组之间的

差异显著性, P < 0.05 为差异显著.  

2  结果和分析 

2.1  叶片净光合速率对光强的响应 

从图 1 可见, 生长在全日光下高氮(HNHL)或低

氮(LNHL)的荷木叶片净光合速率(Pn)随光强增高而
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增高 . 在较低光强 (<400 μmol photon·m−2·s−1)下
LNHL植株叶片的Pn较HNHL植株低, 两者的Pn约在

光强 1000 μmol photon·m−2·s−1处达到最大值. 随着

光强继续升高, HNHL植株的Pn变化较小, 而LNHL植
株的Pn明显降低, 低氮限制了高光强下叶片的净光

合速率. HNLL荷木植株有显著低的Pn(P < 0.05), 可
见低光强也限制高氮供应荷木叶片的净光合速率 . 
红椎对氮和光强的响应与荷木相似, 在高氮和低氮

供给下, 高光强(>1200 μmol photon·m−2·s−1)都显著

降低红椎叶片的Pn(P<0.05). 黄果厚壳桂的LNHL和
HNLL植株的叶片Pn明显低于HNHL植株(P < 0.05). 
因此, 全日光强下, 低氮供给均明显抑制 3 种测试植

物叶片的Pn, 低光强下, 高氮供给的植株叶片Pn也受

到抑制. 

2.2  植物叶片开启 PSⅡ量子产率( ′ ′v m/F F )和光化
量子产率( ′m/F FΔ ) 

从图 2 可见, 在较低光强(< 500 μmol photon·m−2· 
s−1), 高氮或低氮供给的被测试 3 种树的植株叶片

v m/F F′ ′ 均较高 , 随着光强增高 v m/F F′ ′ 降低 . HNHL, 

LNHL和HNLL的荷木叶片 v m/F F′ ′ 对光强的响应近似. 

红椎的LNHL植株的叶片 v m/F F′ ′ 则较HNHL和HNLL

植株高 (P > 0.05), 而黄果厚壳桂的HNHL植株与

LNHL或HNLL植株相比有高的 v m/F F′ ′ (P < 0.05). 结

果表明, 高氮和高光强(全日光)能增高黄果厚壳桂叶

片的开启PSⅡ量子产率. 但是, 氮的这一效应并不反

映在阳生树种荷木和中生性树种红椎上 , 叶片

v m/F F′ ′ 对高氮的响应因不同的植物种类和光强而异.  

在高氮或低氮下, 3 种植物叶片的光化量子产率

随光强增高而降低, 光强>1000 μmol photon·m−2·s−1, 

m/F F ′Δ 保持在较低水平 . 当光强<1200 μmol pho-

ton·m−2·s−1, HNLL荷木植株叶片的 m/F F ′Δ 较HNHL

和LNHL植株高, 意味着高氮和低光有利于提升荷木

叶片的光化量子产率. 黄果厚壳桂HNHL的 m/F F ′Δ 比

LNHL植株叶片的 m/F F ′Δ 大 , 且前二者均明显大于

LNLL植株的叶片, 显示低氮或低光强限制黄果厚壳

桂叶片的光化量子产率; 而LNHL红椎的 m/F F ′Δ 则比

HNHL和HNLL的高. 可见不同植物种类叶片 m/F F ′Δ

对氮供给和光强的响应也有差异. 

 
图 1  生长在不同光强和氮供给下 3 种被测树种叶片净光合速率的光响应曲线 
(a) 荷木 S. subperba; (b) 红椎 Canstanopsis hystrix; (c)黄果厚壳桂 Cryptocarya concinna 
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2.3  植物叶片吸收光能的分配 

根据Demmig-Adams等人 [18]提出的PSⅡ光能吸

收分配模式, 假定失活PSⅡ的荧光产率相对稳定, PS
Ⅱ复合体间的能量传递可以忽略. 从表 1 可见, 在 0~ 
2000 μmol photon·m−2·s−1光强范围, HNHL荷木叶片

吸收光能用于光化反应的能量(C)占总量的 16.4%, 
光下热耗散的能量为 42.7%, 失活PSⅡ吸收的能量占

3.3%, 而既不用于光化反应亦不以热形式耗散的 

过剩能为 21.3%. LNHL荷木用于光化反应的能量较

高(18.2%), 暗下热耗散则较低(Dd, 14.2%), 低氮有利

于高光下叶片吸收的光能用于光化反应和降低暗下

热耗散, HNLL荷木用于光化反应的吸收能较低, 而
过剩能则较高. 红椎LNHL植株亦比HNHL植株用于

光化反应较高, 而光下热耗散则较低. 结果显示, 高
氮降低全日光下荷木和红椎所吸收的光能用于光化

反应的份额, 低氮和低光强则降低叶片的过剩能. 而
黄果厚壳桂的HNH L植株比L N H L和HN LL植株 

 

图 2  生长在不同光强和氮供给的被测试树种叶片的叶绿素荧光参数的光响应 
(a),(d) 荷木 S. subperba; (b), (e)红椎 Canstanopsis hystrix; (c),(f) 黄果厚壳桂 Cryptocarya concinna 
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表 1  在 0~2000 μmol photon·m−2·s−1光强范围 3 种树种PSⅡ天线吸收光量子利用于光化反应(C), 光下(DL)和暗下(Dd)热
耗散, 过剩(E)和失活PSⅡ吸收能量(B)的百分率 

种类 处理组 C (%) DL (%) Dd (%) E (%) B (%) 
HNHL 16.4a 42.7 a 16.1 a 21.3 a 3.3 a

LNHL 18.2b 42.6 a b 14.2 b 21.2 a 3.2 b荷木 
S. superb 

HNLL 15.2c 44.4 b 16.8 c 20.3 b 3.4 c

HNHL 9.8a 40.9 a 20.0 a 25.8 a 3.5 a

LNHL 13.5 b 35.9 b 23.0 b 24.1 b 3.2 b红椎 
Canstanopsis hystrix 

HNLL 12.5 c 44.8 c 18.5 c 20.6 c 3.4 c

HNHL 10.9 a 53.9 a 15.5 a 16.5 a 3.2 a

LNHL 6.0 b 64.0 b 9.1 b 18.8 b 4.0 b黄果厚壳桂 
Cryptocarya concinna

HNLL 5.8 b c 61.9 c 13.3 c 15.8 c 5.8 c

不同字母代表同种不同处理组间在 P < 0.05 水平上有显著性差异, n = 3 
 

叶片有高的吸收光能利用于光化反应的份额, 且光

下热耗散份额明显较低. 无论在何种氮供给和光强

下, 黄果厚壳桂的过剩能均比荷木和红椎低. 高氮则

有利于提升黄果厚壳桂所吸收的光能用于光化反应

的份额, 而低光强降低叶片的过剩能. 由此可见, 高
氮下吸收光能的分配依赖于植物种类和生长的光条

件, 高氮高光对荷木和红椎生长不利, 而对黄果厚壳

桂趋向有利, 高氮低光对黄果厚壳桂生长不利. 

2.4  植物叶片的电子传递速率和非光化猝灭 

HNHL和LNHL荷木叶片的光合电子传递速率随

光强增高而增高, 当光强<500 μmol photon·m−2·s−1, 
HNHL和LNHL荷木的叶片光合电子传递速率相似

(P>0.05). 高氮和短时间的较低光强(<500 μmol pho-
ton·m−2·s−1)并不明显影响荷木叶片的光合电子传递

速率, 但长期低光处理下(HNLL)植株的叶片光合电子

传递速率则明显低于HNHL(P<0.05), 显示长期低光强

降低光合电子传递速率 . 高光强 (>500 μmol pho-
ton·m−2·s−1)下LNHL植株叶片光合电子传递速率较

HNHL植株高(P<0.05), 意味着高光强下高氮限制植株

的光合电子传递速率, 红椎植株亦有相近的效应. 黄果

厚壳桂的HNHL植株叶片光合电子传递速率则比LNHL
或HNLL植株的高, 低氮或低光强明显限制演替后期耐

荫树种黄果厚壳桂的光合电子传递速率(图 3).  
非光化猝灭参数NPQ通常用于比较叶片或叶片

间热耗散的相对水平. 增强热耗散导致非光化猝灭

参数NPQ的增高. 从图 4 可见, 当光强<1000 μmol 
photon·m−2·s−1, HNHL, LNHL和HNLL荷木叶片有近

似的非光化猝灭参数(NPQ), 而当光强>1000 μmol 

photon·m−2·s−1, LNHL荷木叶片的NPQ比HNHL和

HNLL叶片的要高, 因此, 高光强提高了低氮荷木叶

片的非光化猝灭.  
HNLL 的红椎叶片 NPQ 较 LNHL 或 HNLL 叶片

的高, 低氮红椎叶片的 NPQ 则明显较低, 黄果厚壳

桂的 HNLL 植株亦有高的 NPQ, 低光强增大高氮下

生长的中生性树种红椎和耐荫树种黄果厚壳桂叶片

的 NPQ, 显示叶片 NPQ 对氮和光强的响应也因植物

种类而异. 

2.5  植物叶片光合电子传递和光呼吸电子能量的
配比 

从图5(a)可见, 在光强1000  μmol photon·m−2·s−1

下HNHL和LNHL荷木叶片吸收的光能用于CO2同化

的电子流(ETRA, μmole−·m−2·s−1)分别为27.72和26.21 
 μmol photon·m−2·s−1, 各占总电子传递的 61.93%和

63.27%. 低氮并不明显影响高光强下叶片ETRA, 而
HNLL植株则有明显低的ETRA, 意味着低光强降低

高氮叶片的ETRA(P<0.05). HNHL和LNHL的荷木叶

片利用光呼吸电子流(ETRP)占总电子流的份额(%)相
近. HNLL荷木叶片的ETRP较HNHL或LNHL低, 且占

总光合电子流的份额(%)较大 .  红椎HNLL植株的

ETPA较低而ETRP较高, 说明低光强限制了HNLL植
株光合电子传递的还原势用于CO2同化作用. 黄果厚

壳桂HNLL植株的ETRA和ETRP均明显较低. 结果显

示, 高氮和低光强降低阳生树种荷木和中生性树种

红椎叶片用于CO2同化的光合电子流, 而提升光呼吸

所利用的光合电子流占总电子流的份额. 高氮和低

光强下黄果厚壳桂叶片用于光呼吸的电子流虽然 
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图 3  生长在不同光强和氮供给下测试植物叶片的光合电子传递速率的光响应 

(a) 荷木(S. superba); (b) 红椎(Canstanopsis hystrix); (c) 黄果厚壳桂(Cryptocarya concinna) 

 
图 4  生长在不同光强和供氮下测试植物的非光化猝灭(NPQ)的光响应 

(a) 荷木(S. superba); (b) 红椎(Canstanopsis hystrix); (c) 黄果厚壳桂(Cryptocarya concinna) 
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图 5  不同光强和供氮下测试植物叶片吸收光能利用于CO2同化作用(a, b)和光呼吸(c, d)的份额 
不同字母表示两个处理间达到显著性差异 

 

较低, 但用于CO2同化的还原势仍然较低. 高氮和低

光对耐荫种黄果厚壳桂光合电子流分配的影响大于

阳生或中生性树种. 

2.6  植物的叶片部分特征 

表 2 显示, 荷木HNHL植株的单位干重叶面积

(SLA)比LNHL和HNLL植株的低(P<0.05). HNHL荷
木叶片亦有较高的叶氮储量、Rubisco含量和叶绿素

含量. 红椎和黄果厚壳桂则在HNLL下有较低的SLA. 
说明演替前期树种和中后期树种对氮和光的适应有

不同的机制. 荷木在HNLL下叶片虽有高的叶氮含量

和叶绿素含量, 但Rubisco含量比HNHL和LNHL植株

叶片低, 高氮下叶片可能把叶氮投资到叶绿素上, 或
仅仅是作为贮存性蛋白[26], 而低光体内Rubisco并不

完全被活化[27], 氮的增加反而会导致Rubisco活性降

低 [28]. 荷木在LNHL下叶片的Rubisco和叶绿素含量

介于HNHL和HNLL之间. 红椎亦有与荷木相似的氮

分配. 黄果厚壳桂在HNLL植株也有高的叶氮含量和

明显低的Rubisco含量, 叶氮可能较多用于叶绿素合

成上. 因此, 演替前期树种和后期树种叶片对氮和光

的适应性不同, 高氮高光对 3 种植物的生长都较有利, 
而高氮低光对黄果厚壳桂的生长最不利. 

3  讨论 
长久以来氮被认为是植物生长的关键因子 [28] , 

近年, 人们更加关注氮营养诱导植物群落对环境及

环境气候变化的响应. 适宜光强下氮输入的增加普

遍增高植物的叶氮含量[12]、叶绿素含量和Rubisco浓
度[24], 从而提高叶片的光吸收和光合能力. 叶氮与叶

片光合速率密切相关 [29] , 而在高氮和低光强下这一

关系则出现解耦合(decoupling)现象, 即在低光强下

高氮叶片并不表现高的净光合速率. 本文结果表明, 
无论何种供试的树种, 高氮高光下(HNHL)植株有高

的净光合速率, 而高氮低光下(HNLL, 20%全日光)的
植物叶片净光合速率明显较低; 同样地, 低氮高光下

(LNHL)植株净光合速率亦较高氮高光下(HNHL)低. 
由此可见, 光合作用是否受到限制, 决定于氮与光强

的两者关系中的最小因子. 曾经有学者报道, 大多数  
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表 2  在不同光强和供氮下 3 种树种的叶片某些特征(平均值±SD) 

植物种类 处理 SLA/m2 ·kg−1 N含量/mg·g−1 Rubisco含量/g·m−2 叶绿素总量/mg·m−2 叶绿素 a/b 

HNHL 76.20±0.82a 5.72±0.05a 0.67±0.031a 3.37±0.14a 2.65 

LNHL 80.12±0.65a 4.75±0.68b 0.580±0.072b 2.53±0.11b 2.96 荷木 
S. superba 

HNLL 85.46±1.07a 5.59±0.13a 0.351±0.022c 3.07±0.09c 2.20 

HNHL 83.19±0.47a 4.81±0.57a 0.467±0.056a 2.89±0.12a 2.44 

LNHL 77.95±1.28b 4.49±0.12a 0.507±0.123b 2.42±0.06b 2.71 红椎 
Canstanopsis hystrix 

HNLL 76.29±2.15c 4.79±0.16a 0.342±0.116c 2.02±0.15c 2.51 

HNHL 81.18±1.21a 4.56±0.12a 0.381±0.123a 2.45±0.16a 2.26 

LNHL 80.05±1.02b 6.28±0.19b 0.146±0.041b 2.36±0.19b 2.65 黄果厚壳桂 
Cryptocarya concinna 

HNLL 76.91±0.09c 7.36±0.21c 0.103±0.152c 3.44±0.13a 2.05 

不同字母代表同种不同处理组间在 P<0.05 水平上有显著性差异, n=3 
 

作物种类植物表现对多个环境因素的共同适应 [29], 
这种适应性对植物本身的生存和生产力的形成极为

重要. 在一定的氮供给条件下, 叶片光合特性与前期

生长的光强是相适应的[28]. 本文供试的南亚热带森

林群落不同演替阶段树种对氮和光强组合的响应表

现出光合能量代谢反应的差异. 
植物通过吸收氮合成捕光天线复合体叶绿素 , 

并通过叶绿素吸收大量光辐射能. 前人研究[30]已证

明叶绿素在叶片吸收光能中起到关键作用. Evans和
Poorter[31]亦证明桉树(Eucalyptus gonicocalyx)叶片的

光吸收随叶绿素含量增高而增高. 本文结果表明, 无
论何种供试树种, 在高氮高光下生长的植株叶片叶

绿素含量较低氮高光下生长的植株高. 叶片吸收光

能的出路, 一是利用于光化反应, 二是通过非光化过

程的能量猝灭. 利用于光化反应主要通过产生的还

原势参与CO2同化作用, 或利用于其他交替途径如光

呼吸等. Genty等人[19]提出, 在一定的光条件下, PSⅡ
天线吸收光能利用于光化反应的部分表示为ΔF/Fm或

(Fm′−Fs)/Fm′, 即在光下最大叶绿素荧光降至稳态荧

光的份额与最大荧光之比, 或PSⅡ量子产率. 在光强

<1000 μmol photon·m−2·s−1下, 荷木HNLL植株叶片

的PSⅡ量子产率最高, 而红椎和黄果厚壳桂的LNHL
植株则最高, 显示氮和光强组合对光化能量利用的

影响由于不同演替阶段的植物种类而有差异. 吸收

光能的另一出路是非光化过程的能量猝灭, 即以热

能的形式耗散掉过剩能. 许多研究者利用叶绿素光

化猝灭系数qp来估测PSⅡ反应中心的开放程度和活

性PSⅡ, 利用(1−qp)可以计算过剩能[20]. 过剩能是指

没有进入光化反应(电子传递)的叶绿素吸收光量子能

量. 当PSⅡ天线系统吸收的光量子能量远超过利用

于光合电子传递的份额时, 则出现过剩能的积累, 过
剩能需要通过不同途径安全耗散, 有多种方法通过叶

绿素荧光参数来量化PSⅡ吸收光能的耗散能流[32], 其
中一条途径是在光下PSⅡ以热形式耗散(DL)[18]. Kako
等人[33]曾证明DL与叶黄素循环的转换态有关, 能量

可能通过叶黄素循环相关过程耗散. 阳生树种荷木

和中生树种红椎在HNHL, LNHL或HNLL下生长的植

株DL没有很明显的差异, 而耐荫树种黄果厚壳桂的

高氮低光(HNLL)下生长植株的光化反应能量利用明

显受到限制, 大量的过剩能以热的形式耗散, DL占总

吸收能量高达 50%以上. 当活性PSⅡ中过剩能得不

到有效地耗散时可能引起活化 PSⅡ损害, 如产生对

PSⅡ反应中心基质蛋白质特别有害的长命叶绿素激

发态(3ch*)和单线态氧(Ó−
2)[34]. Hikosaka等人[35]假定

叶片含有 3 部分PSⅡ复合体, 开放PSⅡ的电子受体

(氧化态), 关闭PSⅡ(还原态)和失活PSⅡ(受损). 当
关闭的PSⅡ吸收的激发能不能以热的形式耗散则导

致激发能的积累和PSⅡ受损. 本文结果亦表明, 耐荫

树种或群落演替后期树种黄果厚壳桂的HNLL植株有

明显高的需要以热形式耗散的过剩能和失活PSⅡ(表
1). 

氮和光对植物光合作用的影响有着明显相互关

联, 但其影响不尽相同. 植物利用氮素合成捕光叶绿

复合体和催化CO2羧化作用的Rubisco, 后者则需要

依赖光活化的Rubisco活化酶激活, 光起着CO2羧化

酶的激活作用, 而光辐射则主要提供植物光合作用
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的能量需要. 可见, 光影响光合能量代谢的上游, 主
要表现在光吸收上; 而氮除了合成叶绿素增大光吸

收外, 增加氮则增大Rubisco羧化酶浓度, 其影响主

要表现在植物光合能量代谢的下游. 但高氮和低光

下Rubisco亦较低或Rubisco没有充分激活, 因而表现

低的CO2羧化效率和PSⅡ低的光量子利用效率. 叶片

Rubisco的数量和活性与RuBP饱和下的最大羧化速率

(Vcmax)成正比 [36]. 在高氮和低光下 , 叶片有低的

Rubisco含量, 从而有较低Vcmax和随之相应降低了最

大电子传递速率(Jmax), 高氮低光对光合代谢的影响

主要在于改变Vcmax和Jmax之间的平衡, 这种平衡关系

因不同种类而有差异. 本研究的 3种供试树种, HNLL
植株叶片比其他 2 种处理都有较低的Rubisco含量, 
因此HNLL的植株有较低的净光合速率. 黄果厚壳桂

HNLL植株的Rubisco含量明显较荷木和红椎的低

(P<0.05), 低的Rubisco含量伴随着低的CO2羧化速率, 
因而降低了对光合能量代谢上游的能量分配. 耐荫

树种或演替后期树种黄果厚壳桂对主高氮低光强的

响应较阳生或中生性树种更为敏感.  
LNHL 荷木植株的叶片用于光化反应的能量比

HNHL 和 HNLL 植株分别高 10.9%和 16.5%; 而黄果

厚壳桂 HNLL 植株叶片吸收光能用于光化反应的份

额较 HNHL 植株低 46.8%, 其中相当大部分吸收光能

在光或暗下以热形式耗散掉, 其光量子利用效率远

低于相同氮和光强下的荷木或红椎. 高氮输入、气候

变化和空气污染导致光辐射强度降低, 对黄果厚壳

桂光合能量代谢的影响比荷木和红椎大, 这将明显

限制耐荫植物的生长、生物量的积累以及群落物种的

丰富度. 当前高氮沉降持续增高和灰霾或阴霾天气

频繁出现的情况下, 氮沉降可能会导致南亚热带地

带性森林植被的退化, 由于演替早期树种有较好的

忍耐性, 从而能够竞争到更多的资源成为生态系统

的优势种. 氮沉降会减缓植被的正向演替进程, 一些

由耐荫性树种组成的地带性群落会加速退化.  
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