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施氮和短时光辐射变化条件下毛竹
幼苗光合限速因子分析
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摘　 要: 为了解析施氮和短时光辐射变化下毛竹幼苗的光合限速因子ꎬ该文对毛竹幼苗进行施氮处理ꎬ并
在不同光照辐射条件下(高光:１ ２００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ 低光:２００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)测定其光响应曲线和 ＣＯ２响

应曲线ꎬ并利用改进的 ＦｖＣＢ 模型研究了毛竹幼苗的光合特性ꎮ 结果表明:(１)经过施氮处理的毛竹幼苗生

物量显著高于对照ꎬ且光饱和最大净光合速率(ＰＬｍａｘ)、表观羧化速率(ＣＥ)、最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)和最大电

子传递速率( Ｊｍａｘ)均显著高于对照ꎮ (２)短时的高光照条件下ꎬ毛竹幼苗的 ＣＯ２ 饱和最大净光合速率

(ＰＣｍａｘ)、ＣＥ、叶肉细胞导度(ｇｍ)、磷酸丙糖利用率(Ｔｐ)、ＣＯ２饱和点(ＣＳＰ)均显著大于低光照水平的植株ꎮ
(３)施氮处理并未改变毛竹幼苗的 ｇｍ大小ꎬ而短时光辐射的降低则使得植株的 ｇｍ减少了 ６０.３１％ꎮ 因此ꎬ氮
素处理可以通过较高的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ使得毛竹幼苗在光合作用过程中催化 １ꎬ５￣二磷酸核酮糖羧化酶 /氧化酶

(Ｒｕｂｉｓｃｏ)蛋白酶的数量和活性较高ꎬ促进了光合磷酸化和 ＮＡＤＰＨ 的合成ꎬ提高了 １ꎬ５￣二磷酸核酮糖

(ＲｕＢＰ)的再生速率ꎬ促使毛竹幼苗能够充分进行光合碳同化ꎬ促进毛竹的高生长以及生物量积累ꎮ 可以推

断对未添加氮素的植株来说ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 的含量、活性和 ＲｕＢＰ 的再生能力是其光合限速因子ꎮ 综上所述ꎬ光照

异质性影响了毛竹叶片内部的光合生理生化变化ꎬ光照强度的降低能够有效地调控 ｇｍ和 Ｔｐ的变化ꎬ毛竹幼

苗的光合作用主要受到 ｇｍ和 Ｔｐ的限制ꎮ 该研究表明ꎬ施氮和短时光辐射的改变影响了毛竹幼苗的光合作

用和碳获取ꎬ同时对毛竹幼苗的生长和更新造成了影响ꎮ
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ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｌｉｇｈｔ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎬ ａｎｄ ａｌｓｏ ａｆｆｅｃｔ ｉｔｓ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｌｉｇｈｔ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ｃｈａｎｇｅꎬ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ
ＦｖＣＢ ｍｏｄｅｌ

　 　 光合作用是植物生长的基础ꎬ是植物利用光

能合成有机物的过程ꎬ为植物本身的生长提供能

量ꎬ还可以维持大气的碳 －氧平衡ꎮ Ｆａｒｑｕｈａｒ 等

(１９８０)提出利用 Ｆａｒｑｕｈａｒ￣ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ￣Ｂｅｒｒｙ 生

物化学光合模型( ＦｖＣＢ 模型)模拟植物叶片内部

的光合生理生化反应过程ꎬ分析不同环境条件下

植物光合系统的内在生理变化ꎮ 研究表明ꎬ影响

Ｃ３植物叶片光合碳反应的主要因素包括 Ｒｕｂｉｓｃｏ
酶含量和活性、ＲｕＢＰ 的再生能力以及光合产物—
磷酸丙糖运出叶绿体的能力(Ｆａｒｑｕｈａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８０ꎻ
Ｍａｎｔｅｒ ＆ Ｋｅｒｒｉｇａｎꎬ ２００４)ꎮ 利用 ＦｖＣＢ 模型ꎬ引入植

物叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 最大羧化速率 (Ｖｃｍａｘ)、ＲｕＢＰ 再

生最大速率 ( Ｊｍａｘ)、磷酸丙糖利用率 (Ｔｐ) 和叶肉

细胞导度 (ｇｍ)等光合生理特征参数的变化趋势ꎬ可
以据此判断植物光合能力的变化ꎬ研究植物光合特

征对环境变化的响应(Ｓａｇｅꎬ １９９４ꎻＥｖａｎｓ ＆ Ｌｏｒｅｔｏꎬ
２０００ꎻＴｈｏｌｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ

毛竹作为典型的 Ｃ３ 植物ꎬ因其生长快、用途

广、经济价值高而一直备受人们的青睐(曹永慧

等ꎬ２００７)ꎬ研究毛竹的光合特征可为将来毛竹林

的经营管理提供理论依据ꎮ 营养和光照条件是影

响植物光合和生长的两大重要因素ꎮ 氮素对植物

光合器官的合成和活性具有重要的调节作用ꎬ研
究表明ꎬ叶片氮含量与叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量呈正相

关关系(Ｙａｍｏｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＸｉｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ
从而间接影响叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的羧化能力(Ｎａｋａｎｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 此外ꎬ叶片氮含量与 ｇｍ呈正相关

(Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ因此ꎬ可以推断叶片氮含量

可能通过调控 ｇｍ的变化来影响植物的光合作用ꎮ
而光照是植物进行光合作用必不可少的要素之

一ꎬ光照强度的变化对植物叶片光合作用具有重

要的影响ꎬ尤其是生活在林下多变光环境中的幼

苗ꎮ 不同植物对环境光照强度变化的适应性存在

很大差异ꎮ 光照强度较低时会影响植物的光合作

用ꎬ影响植物的生长发育ꎬ光照强度过高也可能由

于光抑制而影响植物的光合功能ꎮ 研究光照强度
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对植物幼苗光合作用的影响ꎬ分析光环境变化对

植物生长和更新的影响ꎬ为造林树种选择和结构

配置ꎬ以及森林经营管理奠定理论基础ꎮ 本试验

选用毛竹幼苗进行施氮处理ꎬ进行了植物光合的

光响应和 ＣＯ２响应曲线(Ａ / Ｃ ｉ曲线)的测定ꎬ并对

毛竹幼苗在饱和光照水平和低光照水平分别测定

Ａ / Ｃ ｉ曲线ꎬ获得不同条件下毛竹幼苗的光合生理

参数ꎬ以解决以下几个问题:(１) 氮素添加的毛竹

幼苗通过哪些限速步骤的改善获得快速的生长ꎻ
(２) 短时间光照条件的改变怎样影响植株的光合

作用ꎬ处于不利光环境下的幼苗其光合限速因子

是什么ꎻ(３) 氮素添加和短时间光照条件的变化

是否改变毛竹幼苗的 ｇｍ值大小ꎮ

１　 研究地概况及研究方法

１.１ 研究地概况

试验设置在浙江钱江源森林生态系统定位观

测研 究 站ꎬ 地 理 位 置 为 １１９° ５６′—１２０° ０２′ Ｅ、
３０°０３′—３０°０６′ Ｎꎬ属于中亚热带季风气候ꎬ降水

充沛ꎬ年平均降水量 １ ４４１.９ ｍｍꎬ气候温和ꎬ年平

均气温 １６.１ ℃ ꎬ极端最高气温 ４０.２ ℃ ꎬ极端最低

－１４.４ ℃ (周本智和傅懋毅ꎬ２００８)ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 毛竹幼苗的氮素处理 　 试验于 ２０１４ 年 ４ 月

开始ꎬ试验苗木为健康、大小均匀的毛竹 ２ 年生实

生幼苗 ２０ 株ꎬ挖取该定位观测研究站内固定样地

的土壤并过 １ ｃｍ 的钢筛以除去石块后ꎬ将毛竹幼

苗种植于盆高 ３５ ｃｍꎬ盆径 ３０ ｃｍ 左右的花盆中ꎬ
每盆装土约 ５ ｋｇꎬ分别进行对照和施氮素处理ꎬ每
组 １０ 株ꎮ 施氮处理组中加入硝酸铵肥料ꎬ使每盆

土壤供氮水平为纯氮 ０.２ ｇｋｇ￣１(土)ꎮ
１.２.２ 测定方法 　 ２０１５ 年 ９—１０ 月 (晴天) 上午

９:００—１２:００ꎬ每个处理选择 ５ 株生长良好的植株

作为测定对象ꎬ选择自顶端向下第三或第四片完

全受光的成熟叶ꎬ采用美国 Ｌｉｃｏｒ 公司 ＬＩ￣６４００ 型

便携式光合作用仪进行光响应曲线测定ꎬ采用原

位测量方法ꎬ光合有效辐射强度分别设定 １８ 个梯

度ꎬ具体为 ２ ０００、１ ８００、１ ５００、１ ２００、１ ０００、８００、
７００、６００、５００、４００、３００、２００、１５０、１００、８０、５０、２０、０
μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１ꎬ每个光强梯度下的平衡时间为

１２０ ｓꎬ参考董志新等(２００７)的方法对毛竹的净光

合速率和光强的关系进行拟合ꎮ

测定毛竹叶片 ＣＯ２响应曲线时ꎬ测定时间和叶

片选择同光响应曲线ꎬ根据光合作用光饱和点测

定的结果ꎬ光源控制光强在 １ ２００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ
光诱导 ３０ ｍｉｎꎬ利用 Ｌｉ￣６４００￣０１ 液 化 钢 瓶 控 制

参 比 叶 室 中 的 ＣＯ２浓 度ꎬ设定 ＣＯ２浓度梯度为

４００、３００、 ２００、 １００、 ５０、 ３００、 ４５０、 ５００、 ６００、 ８００、
１ ０００、１ ２００、１ ５００、１ ８００、２ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ
每个 ＣＯ２浓度梯度下的平衡时间为 １２０ ｓꎬ测定并

记录每个 ＣＯ２浓度梯度下的 Ｐｎꎮ
为了模拟植物叶片内部的光合生理生化反应

过程ꎬ采用 Ｇｕ ＆ Ｓｕｎ 改进的 ＦｖＣＢ 光合模型(Ｇｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＧｕ ＆ Ｓｕｎꎬ ２０１３)ꎬ获得植株的 Ｖｃｍａｘ、
Ｊｍａｘ、ｇｍ和 Ｔｐ等光合参数ꎬ预测毛竹叶片活体光合

系统的内在生理生化变化ꎬ加深对毛竹光合生理

机制的理解ꎮ 对生化模型无法计算的光合能力和

ＣＯ２饱和点ꎬ利用光合－ＣＯ２的经验模型进行估计

(董志新等ꎬ２００７)ꎮ
１.２.３ ＦｖＣＢ 模型　 利用 Ｇｕ ＆ Ｓｕｎ 改进的 ＦｖＣＢ 光

合模型ꎬ假定 Ｃ３植物有相同的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力常数

(Ｋ ｃ和 Ｋｏ)ꎬ由于 ＦｖＣＢ 模型本身可能存在超拟合

现象ꎬ一般把 Γ∗作为输入常数ꎬ在进行模型拟合

时采用变点模型ꎬ用特有的拟合方法进行拟合(Ｇｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＧｕ ＆ Ｓｕｎꎬ ２０１３)ꎮ 该拟合方案克服

了 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段到 ＲｕＢＰ 再生速率限制

阶段转换点以及 ＲｕＢＰ 再生速率限制到 Ｔｐ限制转

换点分界人为划分的缺点ꎬ且获得的最佳阶段分

配组合也符合这 ３ 个阶段的实际顺序ꎬ是一种较

好的拟合方法(Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
对于传统的 ＦｖＣＢ 模型ꎬ下列公式描述了植物

的光合和其限速步骤:
假设 Ｃ ｃ>(１＋３α) Γ∗ꎬ

Ａ＝ｍｉｎ Ｗｃꎬ Ｗ ｊꎬ Ｗｐ{ } １－Γ
∗

Ｃ ｃ

æ

è
ç

ö

ø
÷ －Ｒｄꎬ

Ｃ ｃ ＝Ｃ ｉ－
Ａ
ｇｍ

ꎮ

式中:Ｃｃ表示叶绿体内 ＣＯ２分压ꎻα 表示光呼吸

中未返回的乙醇酸所含 Ｃ 占的比例ꎻΓ∗表示叶绿体

内 ＣＯ２补偿点ꎻＡ 表示 ＣＯ２净吸收率ꎻＷｃ表示 Ｒｕｂｉｓｃｏ
限制下的羧化速率ꎻＷ ｊ表示 ＲｕＢＰ 再生限制下的羧

化速率ꎻＷｐ表示 Ｔｐ限制下的羧化速率ꎻＲｄ表示暗呼吸

速率ꎻＣｉ表示胞间 ＣＯ２分压ꎻｇｍ表示叶肉 ＣＯ２导度ꎮ

Ｗｃ ＝
ＶｃｍａｘＣ ｃ

Ｃ ｃ＋Ｋ ｃｏ
ꎻ

８０４ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ｋ ｃｏ ＝Ｋ ｃ １＋ Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ꎮ

式中:Ｖｃｍａｘ表示最大羧化速率ꎻＫ ｃｏ表示合成参

数ꎻＫ ｃ表示 ＣＯ２ 米氏常数ꎻＫｏ表示 Ｏ２ 米氏常数ꎻＯ
表示 Ｏ２分压ꎮ

Ｗ ｊ ＝
ＪＣ ｃ

４Ｃ ｃ＋８Γ∗ꎻ

Ｊ＝
σＩ＋Ｊｍａｘ－ (σＩ＋Ｊｍａｘ) ２－４θσＩＪｍａｘ

２θ
ꎮ

式中:Ｊ 表示电子的传递速率ꎻＪｍａｘ表示最大电

子传递速率ꎻＩ 表示入射光强度ꎻσ 是一个计算被

分配到光系统Ⅰ和光系统Ⅱ中可利用光谱的叶片

吸收率的合成参数ꎻθ 是一个曲率参数ꎮ

Ｗｐ ＝
３ＴｐＣ ｃ

Ｃ ｃ－(１＋３α)Γ∗ꎮ

式中:Ｔｐ表示磷酸丙糖利用率ꎮ 当 α 为 ０ 时ꎬ
Ａｐ ＝ ３Ｔｐ－ＲｄꎬＡｐ表示假定 Ｔｐ限制下的 ＣＯ２净吸收率ꎮ

本试验采用的 ＦｖＣＢ 改进模型ꎬ参考 Ｇｕ 等

(２０１０)的方法拟合光合生理参数ꎮ
１.２.４ 生物量测定　 在处理 １８０ ｄ 后ꎬ于 ２０１５ 年 １０
月对毛竹全部幼苗进行整株收获ꎬ测量从土面至

最长枝条顶端长度( ｃｍ)作为幼苗的株高ꎻ整株挖

出清洗并于烘箱 ８０ ℃烘干至恒重ꎬ获得幼苗生物

量(干重)数据ꎮ
１.３ 数据处理

毛竹不同氮素处理间光合参数的差异及幼苗

株高和生物量的差异性分析采用独立样本 ｔ 检验

( Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ￣Ｓａｍｐｌｅｓ ｔ ｔｅｓｔ)ꎻ不同光辐射水平下对

照毛竹幼苗光合参数的差异采用配对数据的 ｔ 检
验 (Ｐａｉｒｅｄ￣Ｓａｍｐｌｅｓ ｔ ｔｅｓｔ)进行分析ꎮ

以上所有数据统计分析和绘图均在软件 ＳＰＳＳ
１３.０(ＳＰＳＳ Ｉｎｃ.ꎬ２００５)和 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ 中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 施氮对毛竹幼苗光合生理的影响

氮素处理的毛竹幼苗 ＰＬｍａｘ 和表观羧化速率

(ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＣＥ)显著大于对照幼苗ꎬ
光补偿点( ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎬＬＣＰ)显著小于

对照植株ꎬ说明氮素处理使得植株利用低光和低

浓度 ＣＯ２能力较强ꎬ在饱和光强下光合能力强ꎬ生
长旺盛ꎮ 但氮素处理植株在 Ｒｄ、ｇｍ和 Ｔｐ几项参数

上并不占优势ꎬ同对照植株差异性不大(Ｐ>０.０５)ꎬ
Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ则显著大于对照植株(Ｐ 分别为 ０.０４３
和 ０.０４７)ꎮ 另外ꎬ氮素处理并未改变植株的 ＣＯ２

饱和点和补偿点ꎮ 在饱和 ＣＯ２ 浓度下ꎬ施氮植株

ＰＣｍａｘ和对照也无显著差异(Ｐ ＝ ０.０６２)ꎬ说明 ＣＯ２浓

度的增加可在一定程度上弥补氮肥的缺失带来的

影响(图 １)ꎮ 从生长上来看ꎬ处理 １８０ ｄ 后氮素添

加的植株无论在高生长和生物量积累方面都显著

优于对照植株(表 １ꎬＰ<０.０５)ꎮ
２.２ 短时光辐射变化对毛竹幼苗光合参数的影响

由表 ２ 可知ꎬ对毛竹幼苗在高低两种有效光合

辐射下测量其 Ａ / Ｃ ｉ 曲线ꎬ低光时植株的 ｇｍ、Ｔｐ、
ＰＣｍａｘ、ＣＥ 均显 著 小 于 高 光 照 水 平 的 植 株 ( Ｐ <
０.０５)ꎬ ＣＯ２ 补 偿 点 ( ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔꎬＣＣＰ)显著大于高光照水平植株(Ｐ<０.０５)ꎬ
Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ则无明显差异ꎬ高光照水平和低光照水

平植 株 的 ＣＯ２ 饱 和 点 ( ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔꎬＣＳＰ)存在临界显著性(Ｐ ＝ ０.０５２)ꎬ高光照水

平植株的 ＣＳＰ 较高ꎮ 有效光合辐射短时间的降低

使得毛竹幼苗的 ｇｍ平均减少了 ６０.３１％ꎬＴｐ减少了

４６. ４４％ꎬ ＣＣＰ 增 加 了 ９４. ５６％ꎬ ＰＣｍａｘ 减 少 了

５４.６３％ꎬＣＥ 减少了 ３６.８４％ꎮ

３　 讨论与结论

氮素对植物光合器官的合成和活性具有十分

重要的调节作用(Ｍａｒｏｃｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 对毛竹的

氮素处理结果可知ꎬ氮素处理的毛竹幼苗叶片较

大ꎬ叶色深绿ꎬ从其光合参数分析ꎬ氮素处理植株

的 ＰＬｍａｘ和 ＣＥ 显著大于对照幼苗ꎬ说明其利用 ＣＯ２

能力较强ꎬ生长旺盛ꎮ 施氮植株的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ显著

大于对照植株(Ｐ 分别为 ０.０４３ 和 ０.０４７)ꎬ这同前

人的研究结果相同ꎬ因为随着叶片氮素含量的增

加ꎬ光合作用的关键酶—Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量呈同比例增

加的趋势ꎬ叶片最大羧化速率也有相应的提高

(Ｍａｒｏｃｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ叶绿素含量也同比例增加

(贾瑞丰等ꎬ２０１２)ꎬ叶片最大电子传递速率也会相

应提 高 ( 张 绪 成 和 上 官 周 平ꎬ ２００９ꎻ Ｅｖａｎｓ ＆
Ｐｏｏｒｔｅｒꎬ ２０１０)ꎮ 但氮素处理植株在 Ｒｄ、ｇｍ和 Ｔｐ几

项参数上并不占优势ꎬ同对照植株差异性不大(Ｐ>
０.０５)ꎬ 这 和 已 知 的 某 些 研 究 结 果 并 不 一 致ꎬ
Ｓａｗａｄａ 等(２００５)和 Ｃｈｅｎ 等( ２００１)的研究发现ꎬ
施氮可降低同化产物积累ꎬ增加某些物种叶片 Ｔｐꎬ
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数据＝平均值±标准误ꎮ Ｖｃｍａｘ . 最大羧化速率ꎻ Ｊｍａｘ . 最大电子传递速率ꎻ Ｒｄ . 光下暗呼吸速率ꎻ ｇｍ . 叶肉细胞导度ꎻ Ｔｐ . 磷酸丙糖利用

率ꎻ ＰＣｍａｘ . ＣＯ２饱和最大净光合速率ꎻ ＰＬｍａｘ . 光饱和最大净光合速率ꎻ ＣＣＰ. ＣＯ２补偿点ꎻ ＬＣＰ. 光补偿点ꎻ ＣＳＰ. ＣＯ２饱和点ꎻ ＬＳＰ. 光饱

和点ꎻ ＣＥ. 表观羧化速率ꎻ ＡＱＹ. 表观量子效率ꎮ ｎｓ 表示无差异ꎻ ∗表示差异显著(Ｐ < ０.０５)ꎻ ∗∗表示差异极显著(Ｐ < ０.０１)ꎮ
Ｄａｔａ ＝ｘ± ｓｘ . Ｖｃｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ Ｊｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅꎻ Ｒｄ . Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｔ ｌｉｇｈｔꎻ ｇｍ . Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ Ｔｐ . Ｔｒｉｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ ＰＣｍａｘ . ＣＯ２ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＰＬｍａｘ . Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＣＣＰ. Ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ ＬＣＰ. Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ ＣＳＰ. Ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ
ＬＳＰ. Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ ＣＥ. Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ ＡＱＹ. Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ. ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１).

图 １　 毛竹施氮和对照处理各光合参数比较
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ

表 １　 毛竹施氮和对照处理植株株高和生物量比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

株高
Ｈｅｉｇｈｔ ( ｃｍ)

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ ( ｇ)

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ２８.５±４.６ａ １７.０４±４.５４ａ

施氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ４３.０３±２.７２ｂ ５６.２７±１０.６６ｂ

　 注: 同列不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) .

从而使磷酸丙糖对光合作用的限制降低(Ｚｈａｎｇ ＆
Ｄａｎｇꎬ ２００６)ꎻ某些研究表明 ｇｍ也随叶片氮素含量

的增加而显著提高( Ｂｏｗｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＹａｍｏｒｉ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 我们的试验结果并未支持这些结论ꎬ
可能是所研究物种间的差异造成的结果ꎮ 而且也

有学者认为叶肉导度是一个物理过程ꎬ其大小只

受温度等影响 ＣＯ２分子运动(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ因
此ꎬ施氮本身可能不会改变植株的叶肉细胞导度

大小ꎮ 另外ꎬ氮素处理并未改变植株的 ＣＯ２饱和点

和补偿点ꎮ 总体说来ꎬ氮素处理的毛竹幼苗通过

其较大的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ获得优于对照植株的生长ꎬ使
得其高生长和生物量积累方面都显著优于对照幼

苗(Ｐ<０.０５)ꎻ较高的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ使得毛竹幼苗在

光合作用过程中催化 Ｒｕｂｉｓｃｏ 蛋白酶的数量和活

性较高ꎬ促进了光合磷酸化和 ＮＡＤＰＨ 的合成ꎬ提
高了 ＲｕＢＰ 的再生速率ꎬ促使毛竹幼苗能够充分进

０１４ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 短时高光和低光水平下毛竹对照植株

光合参数差异性比较
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ

Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ
ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ｌｅｖｅｌｓ

光合参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

高光
Ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ

低光
Ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ

独立样本
ｔ 检验
统计量

ｔ

自由度
ｄｆ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

Ｖｃｍａｘ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
６６.６±
８.３４

６９.９４±
１１.８２

－０.１１１ ２ ０.９２２

Ｊｍａｘ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
７２.６２±
３.９８

５６.５９±
９.１４

０.５１０ ２ ０.６６１

Ｒｄ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
１.２８±
０.２

２.１１±
０.８１

－０.７１８ ２ ０.５４７

ｇｍ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
１.３１±
０.２

０.５２±
０.０３

４.８２８ ２ ０.０４０

Ｔｐ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
５.３４±
０.５１

２.８６±
０.３３

１３.２１６ ２ ０.００６

ＣＣＰ
(μｍｏｌｍｏｌ￣１)

４４.３４±
４.２３

８６.２７±
４.４３

－１１.２１５ ２ ０.００８

ＣＳＰ
(μｍｏｌｍｏｌ￣１)

１０６４.９７±
５６.７

８２３.５９±
４１.６１

４.２０２ ２ ０.０５２

ＰＣｍａｘ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)
１２.２１±
０.８７

５.５４±
０.４５

１５.４７７ ２ ０.００４

ＣＥ
(μｍｏｌｍｏｌ￣１)

０.０１９±
０.００１

０.０１２±
０.００２

７.７３８ ２ ０.０１６

　 注: 表格中缩写具体见图 １ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｆｉｇ. １.

行光合碳同化ꎮ 反之ꎬ对未获得氮素添加的植株

而言ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 的含量、活性和 ＲｕＢＰ 的再生速率则

是其光合的限速因子ꎮ
光是植物生长、发育最重要的环境因子之一ꎬ

因此ꎬ一直被认为是植物群落特别是森林演替过程

中促进物种替代的主要因子之一 (姚志刚等ꎬ
２０１０)ꎮ 一般认为光照增加可以促进光合作用ꎬ有
利于幼苗积累生物量ꎬ但是光照强度的不同会导致

生物量分配的差异ꎮ 在弱光条件下ꎬ植物幼苗为了

增加对光的捕获ꎬ将更多的生物量分配到叶片中来

(Ｋｉｎｇꎬ ２００３)ꎻ而在高光强条件下ꎬ随着蒸腾作用的

增强ꎬ植物幼苗为了满足对水分的需求ꎬ将更多的

生物量分配到植物根部(Ｐｏｏｒｔｅｒꎬ １９９９)ꎮ 短时光辐

射的改变ꎬ影响了毛竹幼苗的光合作用进程ꎬ这对

于毛竹幼苗的碳获取及其存活和生长具有重要的

作用ꎮ 在高低两种有效光合辐射下ꎬ毛竹幼苗的一

些光合参数表现出显著的差异(表 ３)ꎬ表现为高光

强下植株的 ＰＣｍａｘ、ＣＥ、ｇｍ、Ｔｐ、ＣＳＰ 均显著大于低光

照水平的植株ꎬ结果表明低光照水平下植物较低的

光合能力是由于较小的 ｇｍ和 Ｔｐ导致的ꎬ即处于不利

光环境下的毛竹幼苗ꎬ叶肉细胞导度和磷酸丙糖的

转运速率是其光合限速因子ꎮ 研究表明ꎬ短时间内

(几分钟内)ꎬ光照强度的降低能够有效地调控 ｇｍ的

大小(Ｄｏｕｔｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎬ２０１２ꎻＸｉｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｆｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 我们的研究也发现光照强度从 １
２００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１降低至 ２００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１使得

毛竹幼苗的 ｇｍ平均降低了 ６０.３１％ꎮ 前人的研究表

明ꎬ光照对 ｇｍ的影响ꎬ可能是通过影响叶绿体的运

动、膨胀或者缩小造成的(Ｌｏｒｅｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎻ也有

研究认为光呼吸显著影响 ｇｍ ( Ｔｈｏｌｅｎ ＆ Ｚｈｕꎬ
２０１１)ꎬ低光照条件下ꎬ光呼吸减小ꎬ导致表观 ｇｍ降

低ꎬ但是不能影响 ｇｍ对光照的响应(Ｄｏｕｔｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 探讨光照异质性对植物幼苗的影响ꎬ有助

于更好地了解植物幼苗更新和生长对光环境改变

的响应ꎬ对森林群落的更新演替ꎬ生物多样性的维

持等具有重要的意义ꎮ
通过对氮素添加的毛竹和对照毛竹幼苗光合

特性的比较ꎬ发现(１)氮素处理的毛竹幼苗 ＰＬｍａｘ和

ＣＥ 显著大于对照幼苗ꎬ说明其在饱和光强下同化

ＣＯ２能力更强ꎬ通过其较大的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ获得优于对

照植株的生长ꎻ(２)氮素处理的毛竹幼苗 ＰＣｍａｘ和对

照幼苗差异不显著ꎬ说明高浓度的 ＣＯ２可弥补氮素

的缺失带来的影响ꎻ(３)分析高低两种光合有效辐

射条件下对照植株的 Ａ / Ｃ ｉ曲线可知ꎬ高光强下植株

的 ＰＣｍａｘ、ＣＥ、ｇｍ、Ｔｐ、ＣＳＰ 均显著大于低光照水平的

植株ꎬ结果表明低光照水平下植物较低的光合能力

是由于较小的 ｇｍ和 Ｔｐ所致ꎻ(４)氮素处理并未改变

毛竹幼苗的 ｇｍ大小ꎬ而短时光辐射的降低则使植株

的 ｇｍ减少了 ６０.３１％ꎬ其机理还有待于进一步研究ꎮ
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