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短期 678浓度升高对雨林树种盘壳栎光合特性的影响
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摘要>比较研究了海南岛尖峰岭热带山地雨林上层乔木盘壳栎:tuvwuxyzv{vzuw|}}{~y!"{v:&H4O=&H4O=叶片光合作用对高 &)!
浓 度的短期响应D用 *\C#"$$:*\CK0I3,OK23$-%=便携式光合作用测定系统外置 &)!气源3程序控制 &)!处理浓度为

?;$%c01&c01及其加倍浓度3测定叶片光合速率的日变化进程3并通过光合作用相关响应曲线计算主要光合参数D结果表明3

&)!浓度倍增可使盘壳栎植株阳性叶净光合速率平均提高 A;’3光饱和光合速率提高 #;’3气孔导度降低 !#’FA?’3水分利

用效率提高 "?’FA$’3光补偿点升高近 A%c01&:c!(M=3饱和点提高 <$$%c01&:c!(M=3表观量子产量提高 #<’3反映出 &)!
浓度升高可提高植物的光合生产力D叶片光合作用日变化趋势在高 &)!浓度的短期作用下并未发生明显改变D
关键词>&)!浓度倍增E光合特性E盘壳栎E热带山地雨林E海南岛
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自 TW世纪 Û年代工业革命以来4由于化石燃料的燃烧和森林的破坏4大气 678浓度正逐步升高4已由 TUU多年前的不到

8\Ub’&/c’&/升高到 X‘Ub’&/c’&/4并每年仍以 Td8b’&/c’&/的速度继续增加eTfg678浓度的升高不但会引起全球变暖和气

候变化4而且对植物特别是森林有着直接的影响4其中之一便是影响树种的光合作用g因此4植物在高 678浓度下的光合响应

特性研究便成了当前国际上一个较为重要和热点的研究课题gha6iY.%!!V1$%678!"%$-,’!"([实验的开展无疑为目前研究在

自然条件下植物群落对高 678浓度响应提供了较为理想的研究手段4并取得了一些较好的实验结果e84Xfg目前4国内也开始采

用此方法在农业上对稻麦轮作的水稻田建立 ha6i系统进行此类研究eZ4‘f4此外47j6Y7+!"j&+6,1’k!%[也是研究植物对

678浓度升高的光合响应的理想方法e]fg目前的研究表明4与自然生长条件下的大气678浓度相比4678浓度的升高4将促进植

物光合作用的进行和生物量的提高 êdT8f4植物叶片光合速率在高678浓度下可以提高 ZUl甚至 ]TleTXfg但是国内已有的研究

大多是对生长在控制环境中的小苗和幼树进行4野外条件下自然生长大树的研究较少eTZ4T‘f4对热带雨林树种在高 678浓度下

光合响应特性的研究更缺乏g热带雨林作为森林生态系统的一个重要主体4对于全球碳平衡起着重要的调节作用g我国的热带

雨林主要局限在海南m云南等少数地区4海南的热带雨林在我国的雨林植被中又是比较典型的4因此4本研究通过野外自然生长

条件下4对海南岛尖峰岭热带山地雨林上层乔木主要种盘壳栎YDEFGEHIJFKFJEGLMMKNIOPKFY6,Q"[6,Q"[个体叶片光合作用在高

678浓度下的短期响应特性研究4其结果不仅能够有助于揭示 678浓度的改变对我国热带雨林植物的影响机理4为研究温室

效应对热带森林的影响提供参考数据4同时也可以为我国热带森林产量生态学提供研究点上的基础资料g

n 材料与方法

n9n 研究地概况研究地设在海南岛尖峰岭热带山地雨林中原始林内YT\o8XpdT\o‘8pq4TU\oZ]pdTUWoU8pi[4气候条件优越4
年平均温度约 8Ur4极端高温 X89‘r4极端低温 Z98r4年平均降水量 8]‘T’’g由于受热带季风气候的影响4全年 \UldWUl
的雨量集中在 ‘dTU月4全年空气湿度大4平均相对湿度为 \\l4属极湿类型eT]fg
热带山地雨林为尖峰岭地区发育最为完善m结构最为复杂的植被类型eT̂dTWfg胸径sTU-’乔木 T‘Z种c,’84以大叶白颜

YtKOIHHKLOEFuvELwuEMKFx/1"-,9[m中华厚壳桂YDOyJGIzEOyEz{KHLHFKFR!’)/9[m谷姑茶Y|EMMIGuF{II}LOKEHuF~Q!//9a%39[m盘

壳栎等 8U多个种为优势4平均胸径 8Z9T-’4上层乔木高平均达 8\’4林分郁闭度 U9W]g林内树冠重叠4自下而上有明显的 Z个

冠层4层高分别在 ]dTT9‘’mTU9‘dTW’mT\d88’m88d8\’e8Ufg本实验选择固定样地内综合观测塔旁的上层乔木盘壳栎作为

研究对象g

n9! 观测研究方法

n9!9n 光合作用日进程测定 在盘壳栎冠层的上m中m下部选择样叶各 T8片进行预测定4根据叶龄m生长状况及光合速率值筛

选出具代表性的 ]片作为测定叶g用 "#V]ZUU便携式光合作用测定仪Y"$V-&%4#"-9$%a[4于 8UUU年旱季YZ月份[在野外 8Z,
连续对净光合速率Y&H[m蒸腾速率Y’[m光合有效辐射Y&()[m气孔导度Y*F[等进行 X*重复观测g每片样叶测定数据采集时间 8

’$"g

n9!9! 光合光响应测定 光合光响应分别在当前自然条件下的 678浓度Y约 X‘Ub’&/c’&/4简称生长浓度[和将此浓度加倍后

Y简称倍增浓度[进行测定g叶室 678浓度通过 "#V]ZUU外带 678气源Y液化 678小钢瓶[m由系统内的自动程序控制 678吸收

器Y%-%Qkk!%[来完成4叶面温度由"#V]ZUU温度控制器控制在 8]r+U9‘r4光强由"#V]ZUU红蓝"i,光源进行自动控制4自饱

和光强YT\UUb’&/cY’8-)[开始测定之后逐渐降低至补偿点YT‘d8‘b’&/cY’8-)[[以下4光强由高到低设置有助于减少气孔

开放和光合诱导所需的平衡时间g为了尽量减少外界光照波动所造成的影响4光合光响应曲线的测定选择在完全晴朗天气下的

TUBUUdT‘BUU时的阳性叶进行g测定持续 X*4样叶 ]片4每个不同的光强值设定数据采集时间 Z’$"g

n9!9. 数据分析 野外测定的不同样叶间的数据先进行方差分析4判断有无显著差异4然后再作进一步的统计分析g数据分析

与绘图采用 %x%%和 %$3’1x/&(mi0-!/等软件完成g

! 结果与分析

!9n 678浓度倍增对光合光响应的影响

经预测定后筛选的叶片其光合速率并无明显的差异YJ/U9W‘W][4图 T为 678生长浓度和倍增浓度下盘壳栎叶片的光合

光响应曲线g在温度m湿度及光照相同的条件下4678浓度的升高可使盘壳栎阳性叶的净光合速率Y&H[明显提高YJ/U9U]Û[4
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光饱和光合速率!"#$%&由自然状态下的 ’()*+,-.!+/01&提高到倍增浓度下的 23(’’*+,-.!+/01&4提高了 5367高 89/浓度

下 :;的增加可能是由于当 89/浓度升高时4能使植物体内的 <=>?羧化酶的羧化活性增强4导致光合作用增强4这与张小全

等@23A对杉木针叶的研究结果相吻合7
很多研究以光饱和光合速率!"#$%&B米氏常数!C4:;等于一半 "#$%时的光强值&B暗呼吸速率!DE&等为参数的经验模型来对

不同 89/浓度!F3G*+,-.+,-B)GG*+,-.+,-&下的 :;与光强!:HI&即光合光响应曲线进行拟合@2F4/2J/FA7但这些模型并没有考

虑高 89/浓度下4光合量子产量和羧化效率的改变对 :;产生的影响7笔者在经过多重测定的基础上4对不同的经验模型进行

对比分析4选择如下模型来对光合光响应曲线进行修正@2FA4并在模型中增加光合量子产量这一参数K

:;L DEM NOPL "#$%Q @!OPL "#$%&/Q RP"#$%SAG(3T./S !2&

图 2 盘壳栎叶片在 89/生长浓度和倍增浓度下的光合光响应曲线

UVW(2 XYZ[\,Z,1]̂Z\YZV_‘aZYbY‘1=1V̂_VcŶZ[\,Z,1]̂Z\YZV_

[\,Z,̂ d-=ecŶ1VZ]V̂ -YabY1,dS$#%$;fg#h#g$%ijjhkflmh#aZZ\Y

a+nVŶZ89/âcZ\YY-YbaZYc89/_,̂_ŶZ‘aZV,̂

数据点代表平均值o标准差!;M5&p‘‘,‘na‘1a‘YV̂cV_ZYcn]+Yâ

o2qp!;M5&r下同 s\Y1a+YnY-,t

式中4:;为净光合速率B"#$%为光饱和光合速率BO为光强!即

:HI&BP为量子产量!即光合光响应曲线初始段的斜率&BDE为

暗呼吸速率!其值由野外实测值估计&4S为描述曲线弯曲度的

系数7
此模型在 :;与 :HI间拟合效果极佳!图 24图 F&4经检验

极其适应!:uG(GGG2&7

89/浓度倍增不仅提高了 :;4而且还使光饱和点!vw:&B光

补偿点!vS:&及光合量子产量!P&发生改变!图 /&7生长浓度下4
盘壳栎叶片的 vw:为 2)GG*+,-.!+/01&4而倍增 89/浓度后

vw:却达到 2xGG*+,-.!+/01&rvS:也 由 生 长 浓 度 下 的

FGy3*+,-.!+/01&升高到倍增浓度下的不到 F5(x*+,-.!+/0

1&7量子产量!为光合光响应曲线上光强低于 2GG*+,-.!+/01&
时部分的斜率&也从生长浓度下的 G(GRx+,-.+,-升高到 G(G5/

+,-.+,-7这些结果表明489/浓度增加将提高植物的光合能力4
从而使其日碳同化量得到增加7

图 / 89/生长浓度和倍增浓度下盘壳栎叶的量子产量!P&B光饱和

点!vw:&B光补偿点!z8?&变化

UVW(/ zVW\Z1aZ=‘aZV,̂ [,V̂Z!vw:&4-VW\Z_,+[Ŷ1aZV,̂ [,V̂Z

!z8?&âca[[a‘ŶZ{=âZ=+ ]VY-c!P&4V̂ -YabY1,dS$#%$;fg#h#

g$%ijjhkflmh#aZZ\Ya+nVŶZ89/âcZ\YY-YbaZYc89/_,̂_ŶZ‘aZV,̂

|(| 日净光合作用节律

通过连续 Fc的观测4在 89/生长浓度下4天气晴朗时盘壳

栎叶片光合作用日进程基本呈双峰状态422KGG左右达到一天的

最高峰425KGG又出现另一高峰4并且4上午峰要大于下午峰值

!图 F&7光合作用的这种变化趋势可以认为主要是由热带山地雨

林特殊的辐射状况决定的7尖峰岭地区临近海边4受云团的影响

明显4特别是在下午4频繁出现的云团使得有效辐射!:"D&明显

要低于上午@/RA4并且下午相对湿度!D}&及温度!~&等环境因子

都较为有利4并未出现高温或水分胁迫!图 R&4因此4:"D的降

低可能是造成光合作用上午要明显强于下午的主要原因789/
浓度的升高能够使日光合作用明显提高!gMG(G)/&7:;平均提

高 )36!图 F&7

|(! 89|浓度倍增对气孔导度B气孔限制值和水分利用效率的影响

气孔是植物进行89/和水汽交换的重要通道4而气孔导度则是反映这种交换能力的一个极其重要的参数@23A7图 3可见4倍

增生长浓度下4气孔导度!"#&都出现不同程度的降低4气孔限制作用加强4气孔限制值!v#4v#M2QSh.S$4Sh和 S$分别为胞间

89/浓度和叶外 89/浓度&加大7但是水分利用效率!#$%4定义为净光合速率与蒸腾速率的比值&在 89/倍增浓度下却有所

增加4因为水汽向外扩散主要依赖于气孔4气孔阻力是水汽向外扩散的主要限制因素4气孔部分关闭必然引起蒸腾作用下降4而

89/扩散则除了受气孔阻力外还受到叶肉阻力的限制4并且叶肉阻力可以认为是89/供应的主要限制因素@/5A7因此4高89/浓

度下气孔导度降低B气孔阻力增加对水汽扩散的影响显然要强于对光合碳同化的影响4这样489/浓度增加时4#$%值呈上升

趋势4表现为水分利用效率提高7但是4光强不同4高 89/浓度对气孔导度B气孔限制值和水分利用效率的改变量又不一致7随

着 89/浓度升高4v#值增幅为 )6J)R64"#降幅为 /x6J)F6r而 #$%则可提高 RF6J)G67

! 讨论

!(& 在盘壳栎的野外光合光响应实验中4可以基于光饱和光合速率!"#$%&B量子产量!P&和暗呼吸速率!DE&为主要参数构建不
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图 ! "#$生长浓度及由生长浓度预测出的倍增浓度下盘壳栎叶片

光合及辐射日进程

误差线代表平均值%标准差&’()*+,为 "#$生长浓度下 -’实测

值&.为高 "#$浓度下 -’预测值&"代表高 "#$浓度下 -’实测值

/012! 30456789:45;<;:=0557>0769<76>?@:A:;B6A@<;0;068<7C<;:=

DEFGE’HIFJFIEGKLLJMHNOJF7AA@<7PQ0<6A"#$76>A@<<8<C7A<>"#$

9:69<6A57A0:6&R@<5< , 0; A@< -’ P<7;45<> 06 7PQ0<6A"#$

9:69<6A57A0:6&.0;A@<-’?5<>09A<>06<8<C7A<>"#$9:69<6A57A0:6

76>"0;A@<-’P<7;45<>06<8<C7A<>"#$9:69<6A57A0:6

S55:5Q75;75<06>09A<>QBP<76%)TSU’()*V

同 "#$浓度下 -’随 -WX改变的光合响应经验模型&并经验证

模型极其适应Y但是&为了尽量减少外界环境条件U特别是光照V
的波动及选样个体自身差异所造成的影响&本实验只选择了冠

层的阳性叶作为研究对象&由于 "#$浓度升高将提高净光合速

率&促进植物生长&因此&植物的叶面积生长也就有可能增加Z$[\&
这样就必然导致形成更浓密的树冠&阴性叶的比例也将增加Z)!\&
因此&高 "#$浓度下阴性叶的光合响应特性研究便成了预测植

物在"#$升高时碳同化量改变的一个不可忽略的因素Y并且&该

模型是以假设 ]F没有明显改变为前提&实际上当 "#$浓度升高

时&由于气孔关闭&]F都会出现不同程度的下降&因此应用该经

验模型预测净光合速率&产生预测误差也就不可避免Y如何在模

型中引入 "#$升高时植物光合响应主要的生理生态因子以及对

模型的进一步验证&并对研究进行由叶片水平到整株植物甚至

整个林冠的尺度转换都将是未来研究的一个重要课题Y

2̂_ 野外实验测定表明&"#$浓度倍增可促进盘壳栎叶片光合

作用‘aFEG提高 b[cd日净光合速率平均提高 e[cd光补偿点降低

)fg$fhP:8iUP$j;V&饱和点提高 )ffhP:8iUP$j;V&量子产量

提高 b)cY在其它一些植物对 "#$浓度升高的响应实验中&也

发现高"#$浓度能促进植物的光合作用Z$&b&))&)!g)[\Y高"#$浓度

对植物光合作用的影响随树种不同U尤其是不同光合途径V和处

图 k 光合有效辐射U-alVd相对湿度UlmV及气温UnV日变化

/012k 30456789:45;<;:=?@:A:;B6A@<A0979A0C<57>07A0:6U-alV&

5<87A0C<@4P0>0ABUlmV76>7AP:;?@<509A<P?<57A45<UnV068<7C<;

:=DEFGE’HIFJFIEGKLLJMHNOJF

理时间而异Y对 "k植物而言&其光合作用在高 "#$浓度作用下

仅提高不到 )fc&甚至不增加&而 "!植物在 "#$浓度加倍时&其

光合作用则可提高 )fcg[fcZ$b\Y即使同一树种&实验条件不

同d树龄不同 "#$浓度升高的影响也不一致Y.:469<的研究结

果表明英国栎UopKNqpFNHrpNsV对高 "#$浓度存在明显的光合

驯化过程Z$e\&而 t:51<的研究中却未发现存在驯化过程Z$*\Y此

外&年龄也是影响植物对高 "#$浓度光合响应的另一重要因素&
老龄树由于叶绿素和蛋白质的合成减弱&光合磷酸化速率和

uv.w羧化酶活性降低&当 "#$浓度升高时&其光合作用的促进

作用也较壮龄树有所减弱Y与其它栎属植物相比&本实验中 "#$
浓度增高对盘壳栎光合作用的促进作用减弱&aFEG只提高了

b[c&可能与样树树龄较老d叶片光合作用本身较低有关Y"#$
浓度升高&使植物体内的 u4.w羧化酶的羧化活性增强Z$x\&导致

光合作用增加&是引起 -’增加的主要原因Y但 "#$浓度增长对

-’的影响却与高 "#$浓度的作用时间紧密相关Y植物长期在高

"#$浓度下&会产生光合驯化过程&甚至会出现光合能力的下降Z!f\Y其原因可用下降调节U3:R6R75>5<1487A0:6V原理库端限

制进行解释&"#$浓度升高时&植物的光合作用能够得到显著加强&当光合作用超过光合产物的需求时&糖分的积累会触发光合

蛋白编码的反馈抑制&从而又会限制光合作用的进行&使光合作用恢复到原来水平甚至下降&形成对光合作用的反馈调节Y当浅

根植物香蕉在高"#$分压下的时间达到 kf>时&叶片光合速率回落&甚至要低于大气"#$分压Z!)&!$\Y"#$浓度加倍使净光合速

率提高 )fcg[fc是正常的&提高 [fcg)ffc则认为是短期响应行为Z)k\&因此&本实验数据取值范围也可反映出 "#$浓度加

倍对光合作用的影响是短期行为的结果Y由于植物这种对"#$浓度变化的适应性&使植物对"#$增长的反应变得复杂得多Z!!\&
但本实验测定仅限于盘壳栎叶片对 "#$增长的瞬时或短期反应&限于实验条件&并未就盘壳栎光合作用对高 "#$浓度的长期

响应进行研究Y在当前植物对 "#$浓度升高的长期响应研究中&/,"S和 #y"实验都提供了较为理想的研究手段&但由于热

带林结构异常复杂&树种甚多&并且优势种不明显Y在尖峰岭热带山地雨林 )@P$的固定样地上XU胸径Vz[9P的乔木和木质藤

本植物有 )x*种&Xz)f9P的有 )[k种Z!k\&而 Xz)f9P的乔木在加纳为 *bgx$种&毛里求斯为 [$种&巴西亚马孙地区为 bfg

*e种Z![&!b\Y这些实验引入到我国热带林中仍具一定难度&但植物对高"#$浓度的长期响应研究应是未来这一领域研究的重点&

[$b)*期 陈德祥 等‘短期 "#$浓度升高对雨林树种盘壳栎光合特性的影响
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图 ! "#$生长浓度和倍增浓度下气孔导度%&’()气孔限制值%*’(及

水分利用效率%+,-(的变化

./01! &’2*’345+,-6789’:9;<=’>’=9:?@@>A<BC>’DE3FEG3HHIE

3JK/E4H"#$345HIEEDEF3HE5"#$L64LE4HM3H/641NMM6MK3MG3ME

/45/LHE5KOJE34PQRN%;ST(

有待于进一步的深入研究U

V1V "#$浓度倍增可使盘壳栎叶片气孔导度)气孔限制值和水

分利用效率都发生不同程度的改变U"#$浓度升高时2气孔导度

下降2其原因可能是气孔密度减少所致WXYZ2而有人则认为主要是

由于胞间 "#$浓度%8>(增加引起的气孔部分关闭WX[ZU由于本实

验为短期响应实验2气孔密度在短时期内发生改变是不可能的2
因此2本实验中气孔部分关闭是 "#$浓度升高导致 &’下降的主

要原因U尽管一般研究都表明2随着 "#$浓度升高2&’降低WXTZ2
不少研究也表明 &’可保持不变甚至升高W\]ZU"#$浓度升高对 &’
的影响受其它环境因子如温度)水分状况和光照条件的共同影

响W\QZU本实验中2不同的 _̂‘条件下 &’的降低幅度就不一致2
在 $[abYXa幅度内变化U植物 cdN的提高与 "#$浓度升高

导致 ;̂的增加和蒸腾速率的降低有关U由于水汽交换与"#$扩

散途径中2所受的阻力的差异2即气孔阻力是水汽扩散的唯一重

要限制因素2气孔的部分关闭会引起蒸腾的下降W\$ZU而 "#$扩

散除受到气孔阻力外2还受叶肉阻力的限制2并且这种叶肉阻力

的限制常大于气孔阻力W\XZ2因此2大气 "#$浓度的升高引起的

胞间"#$的增多可以更多的补偿气孔导度降低所导致的"#$减

少2使得 "#$浓度升高时气孔导度的下降对蒸腾速率的影响明

显要强于光合碳同化的影响2因此2本实验中 "#$浓度升高2

cdN呈增加趋势2但光照条件不同2增幅并不一致U

e 结论

在海南岛尖峰岭热带山地雨林中2对冠层树种盘壳栎叶片

光合作用对高 "#$浓度的短期响应研究表明2"#$浓度倍增可

促进盘壳栎光合作用2主要表现在光饱和点提高2光补偿点降

低2表观量子产量增加2日平均净光合速率提高和水分利用效率

增加等2同时 "#$浓度升高将导致气孔导度降低2气孔阻力增加U本实验结果与其它热带植物对高 "#$浓度响应的野外研究

结果一致2即 "#$浓度升高将使植物的光合作用得到加强2但其光合参数影响程度并不一致2以光饱和光合速率%f’9:()量子产

量%g(和暗呼吸速率%hi(为主要参数2拟合 ;̂随 _̂‘变化的经验模型2效果极佳U下降调节%j6k4k3M5ME0lD3H/64(机制对于

光合作用行为中保持源库端平衡具有重要的作用2既可促进源端资源利用的最大化2同时库端光合产物的过度积累时的反馈调

节又将限制光合作用的进行U由于植物这种对 "#$浓度变化的适应性2使得植物对 "#$浓度增长的反应变得复杂的多2限于实

验条件2本文测定仅限于盘壳栎叶片对 "#$浓度增长的瞬时或短期响应2未能对 "#$浓度长期倍增条件下盘壳栎叶片的反应

进行研究U因此2"#$浓度倍增对盘壳栎光合生理生态特性的长期影响有待于进一步的深入研究2其光合作用行为对长期高

"#$浓度作用的响应机制也有待进一步的揭示U

mnonpnqrnst
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!̂l# b>%&’1/*,,b=7q3M35iSJTL4iTPKS56)Ti3M43STMVM43’KLNK5L)3LU6KLU*15KL5L2M65LQ7f:>->&’]";>:&;:=C:??* [̂[̂7 l̂‘H[7

!̂[# +,%&’+*,>1c*3/:&’c.*34567"<,E@0&:;0A0’>;%A?:C>:?09<C0F>;%AB:’:<%<>0&>&b>%&9:&’A>&’*+%>&%&s?A%&E7OS45}JV4T3ST6TUKS5

.KLKS5* [̂l"*XwZH\][W‘ Ŵ_7
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!H"# (,C:bc%&Ed;0;ef7(C0FC:?F0&?:<0;%Cg0&E>0h>E:E0,gA>&’]%A><:C%<,C:?,CB:@7OUiKS&64&i35LQjTi3M4k343TiT6TUV* [̂["*Ym] Ĥa
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