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适度高温胁迫对亚热带森林 9 种建群树种

幼树光合作用的影响

孙谷畴，曾小平，刘晓静，赵W 平!

（中国科学院华南植物园，广州W X;$<X$）

摘要：利用 *AE049<#$$ 光合作用测定系统和叶室荧光仪（*AE049<#$$*&R）测定适度高温（#!Y）胁迫下阳生树种荷木（!"#$%&

’()*+,&）、耐荫树种黄果厚壳桂（-+.)/0"&+.& "01"$11&）和中生性树种红锥（-&’/&10)’$’ #.’/+$2）在全日光和遮阴（!$Z全日光）生长

下的叶片光合速率和叶绿素 @ 荧光。适度高温胁迫引起全日光和遮阴叶片 T-,, 原初最大光化量子产率（34 5 3%）降低，反映适

度高温胁迫引起 T-,, 功能的部分抑制。其中适度高温对阴生树种黄果厚壳桂和遮阴下生长叶片的 T-,, 抑制较阳生树种荷木

在全日光下生长的叶片大。除在全日光下生长的黄果壳桂外，适度高温胁迫能增高全日光或遮阴下生长的荷木和红锥叶片的

光合速率。同时亦表现较高的耐高光强抑制的能力。适度高温胁迫降低全日光下生长荷木和红锥叶片的 T-,, 量子产率

（!T-,,），但对具有低 !T-,,的阴生树种黄果厚壳桂或在遮阴下生长的阳生树种荷木或中生性树种红锥叶片则影响较小。适度高

温胁迫引起生长在全日光下的阳生树种荷木或中生性树种红锥叶片的 &)! 同化量子需要量降低，但甚少影响阴生树种黄果厚

壳桂或遮阴下生长叶片 &)!同化量子需要量。适度高温对亚热带森林建群种幼树光合作用的影响依赖于植物种类和叶类型

（阳生和阴生叶）。
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全球气候变化引起全球范围平均气温持续增高的趋向备受人们广泛的关注［F］，近年来我国和世界各地

一样，气温亦见升高。预计 AGAG 至 AGHG 年我国平均气温将较现在上升 F& IE，至 AGJG 年则增高 A& AE ［A］。

通常温度升高有利于增高叶片光合速率和增加植物生长。一般植物在气温 HGE时具有最高的光合速率，但

因不同植物种类而异。光合作用的最适温度依赖于前期植物生长的温度［H］。当温度超过最适温度则引起光

合作用抑制和生长降低［D］。高温对植物的影响是多方面的，从抑制植物细胞器和细胞的功能，如降低光合器

的光能利用、降低光系统 == 和 ?@A羧化酶活性［J K L］到抑制植物生长和降低产量［M］。N)9’** 和 O2.’0［M］曾估计

在北美生长季平均气温增高 FE，作物产量降低 FIP，温度升高对植物生态环境和农业产量都有显著的影响。

高光强和高温对光合作用的抑制尤为显著，且短期内难以恢复［FG］。高温降低 Q19,2() 酶的活性被认为是叶片

光合作用降低的主要因素［FF］。因为 ?@A羧化作用是光合作用的下游，?@A羧化作用的降低引起上游的光化学

过程下调和吸收光能的重新分配，吸收的过剩激发能以热或其它方式耗散，以免过剩能量的积累引起光系统

== 受损。光合作用的降低表现一种防护的机制，在高温下光呼吸增高和 >’!*’0 途经增强亦能分流过剩光合

电子的能量［FA］。亦有报道证明高温胁迫能直接增强囊体膜的耐高温能力和对热的驯化。根据全球气候变化

模型判断全球气温将持续升高［F］，温带和亚热带植物将经常面临高温胁迫。虽然并不经常出现 DJE高温和

使 <7== 造成有害影响［FH］。但 R1S!)6 等［FD］曾证明，适度高温（3 T HJ K DJE）的确引起类囊体膜明显的泄漏和

诱导环式电子传递，使得过多能量消耗于循环式磷酸化作用，而引起光合速率的降低。U,2’［FJ］认为适度高温

的热胁迫对叶片光合功能的影响主要表现在降低二磷酸核酮糖（Q1R<）的再生和电子传递速率上，但适度高

温胁迫对光合作用动力学过程的影响仍有待更多的研究工作。

在华南地区，夏季持续高温和高光辐射足以对当地植物光合作用造成明显的抑制和损害［FV］。但亚热带

季风常绿阔叶林种类繁多，不同植物种类生长在不同的光条件下。一些先锋阳生树种具有低的耐阴性，其幼

树只能在开 阔 地 或 林 窗 空 地 上 生 长，足 够 的 光 强 是 其 生 长 的 必 要 条 件；而 一 些 耐 阴 树 种 如 黄 果 壳 桂

（*’,%-10)’,) 0120.22)）则能生长在较遮阴的林下，它们具有不同的个体或种群的生态学特性。适度高温结合

不同的光辐射对其影响如何？不同亚热带林建群种对适度高温和光辐射的响应有何不同？它们如何适应适

度高温环境？这对于它们的生长和生存极为重要。但这方面工作尚少见报道。研究适度高温对不同植物光

合作用的影响将有助于为进一步阐明大气气温升高对亚热带林植物生长的影响提供广泛的实验依据。

)* 材料与方法

)& )* 材料

荷木（!0+.4) #$%&’()）、红锥（*)#-)21%#.# +,#-’./）和黄果厚壳桂（*’,%-10)’,) 0120.22)），幼树高 HG(/。植

物生长在盛有田土的塑料盆中，一般田间管理。隔天浇水至田间持水量，并隔周浇灌 F $ A C).+*-.3 溶液。试

验开始时，一组对照植物生长在全日光照的透明生长箱，调节昼夜温度 HGE $ AJE，日平均光强 LGG K FGGG
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!/)* #!)"). / 012 0 3，空气 451浓度 678 !/)* 451 /)*
0 3，空气相对湿度 9:; < =>; （对照 ?）。另一组对照植

物株生长在利用黑色塑料网遮光的生长箱，日光强为日平均全日光强 1:;，调节昼夜温度与对照 ? 相同。处

理植物分别生长在全日光（处理 ?）和 1:;全日光强（处理 ??），昼夜温度均调节至 81@ $ 6>@。两个对照组和

两个处理组的幼树共 67 株，分别 6 次重复，每一重复 6 株。植株在对照和处理下生长 8A。

!& "# 叶片光合速率和叶绿素 - 荧光参数的测定

利用 B,()CD78:: 光合测定仪及叶室荧光仪（B,()CD78::B4E，B,()C B,.()*.，FG）同时测定叶片光合速率和

叶绿素 - 荧光参数。8 < > 片成熟叶片在黑暗下适应 6:/,.，在低光下测定光系统 ??（HI??）反应中心开启时的

最小荧光产率（!:），利用 :& =2 的 7::: !/)* #!)"). / 012 0 3闪光诱导 HI?? 反应中心暂时关闭，记录此时最大荧

光产率（!"），并得出 HI?? 原初光化反应最大量子产率（!# $ !"）。以 >:::!/)* #!)"). / 01 2 0 3 光化光照射叶

片，记录稳态荧光（!%），在关闭光化光后利用红外光（7 < 9 !/)* #!)"). / 012 0 3）照射叶片，记录最小荧光产率

（!:’）。

测定叶片光合速率时叶片先经光活化，首先从光强 1:::!/)* #!)"). / 012 0 3开始测定，然后逐步降低光强

至零，测定不同光强下叶片光合速率。每次变换光强须待光合速率达到相对稳定时才开始记录。叶室 451浓

度 81> !/)* 451 /)*
0 3，温度 1>@，并测定在暗下的 451释放速率（&’）。

!& $# 计算

根据测定的 !:和 !" 得出在暗下开启的 HI?? 反应中心量子产率 !# $ !" J （!" 0 !: ）$ !"。根据 K’."L

等［39］计算光系统 ?? 电子传递量子产率，!HI?? J （!"( 0 !%）$ !"(。!451 表示在正常空气的光呼吸状况下

（13; 51 M 81>!/)* 451 /)*
0 3）同化 451的表观量子产率。通过吸收光辐射 )!* 除以 451同化量则得同化

451的表观量子产率。!451 J （)’ M &+）$ 吸收 )!*。)’ 为净光合速率，&+ 为光下线粒体呼吸速率，假定 HI?
和 HI?? 吸收相等光量子能量，则达到 HI?? 反应中心的能量为吸收能量的 :& >，HI?? 吸收的能量效率为 :& =>，

则吸收的 )!* J )!* N :& > N :& =>［3=］。根据 O"P,. 等［3Q］在光下光抑制线粒体呼吸速率的平均抑制率为 7:;，

即光下线粒体呼吸速率 &+ J :, 8&’。&’ 为暗呼吸速率，!HI?? $!451 为（传递电子 ’ 0 数 $ HI?? 吸收量子数）$
（451固定量 $ 叶片吸收量子数），即同化 451的相对量子需要量。假定光合作用同化 3 个 451分子需要利用 8

个电子，则植物吸收的激发能利用于光呼吸的能量耗散率（)A,22）J ［-.& 0 8 N （)’ M &+）］$ -.&［1:］。式中

-.& 为 HI?? 表观电子传递速率。

!& %# 统计分析

文中数据 7 < = 个重复测定的平均值。利用 IHII 统计软件（IHII ?.(& 4!,(-+)，?B，RIO）进行变量

（OF5SO）分析，所有数据通过最小显著性检验（BIT），最低显著性水准 :& :>。

"# 结果分析

生长在全日光和遮阴下植物光合速率对适度高温胁迫的响应

从图 3 可见，生长在全日光和 6:@温度下的荷木，其光合速率（)’）随光强增高而增高。在较高光强（U
38::!/)* #!)"). / 012 0 3）)’ 则见降低，表现高光强对 )’ 的抑制。而经过适度高温 81@胁迫的荷木叶片，在

较低光强（V 7::!/)* #!)"). / 012 0 3）)’ 则较 6:@下对照叶片略低，但在较高光强（U 3:::!/)* #!)"). / 01

2 0 3）则较 6:@下叶片高 36& 7;至 3=& >;（图 3-）。适度高温胁迫能增高在较高光强下的光合速率和耐高光

强的能力。生长在遮阴下的荷木叶片有较低光合速率，但适度高温胁迫下叶片仍表现光合速率增高和耐高光

强的光抑制能力（图 3A）。生长在全日光和遮阴下的红锥叶片，适度高温胁迫引起相近似的效应（图 3W 和

’）。虽然在全日光下生长的适度高温胁迫黄果厚壳桂叶片的光合速率与对照叶片相近似（) U :& :>），但生长

在遮阴下的叶片经受适度高温胁迫后亦表现增高光合速率和耐强光抑制的能力（图 3( 和 X）。

"& "# 适度高温胁迫对植物叶片最大的光化效率的影响

适度高温胁迫引起生长在全日光下荷木叶片初始叶绿素 - 荧光产率 !:增高，!:较 6:@下的对照叶片高，

则 !# $ !" 较对照叶片降低 >& >;，表现适度高温胁迫对光系统 ?? 最大初始光化量子效率的有限的抑制。同

>=13Y 8 期 Y Y Y 孙谷畴Y 等：适度高温胁迫对亚热带森林 6 种建群树种幼树光合作用的影响 Y
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图 /0 经 123适度高温胁迫后 4 种亚热带季风常绿阔叶林树种叶片光合速率对光强的响应

5,+& /0 6’7#).7’7 )8 #!)")79."!’",( :-"’ ). ,::-;,-.(’ ,. *’-<’7 )8 4 7#’(,’7 ":’’7 8:)= 7>?":)#,(-* ?:)-;@*’-8 8):’7" +:)%. >.;’: 7>.*," -.; 7!-;,.+7

-，?，(0 全光照 7>.*,"；;，’，80 遮荫 7!-;,.+；" 4A3，# 123

样生长在遮阴下的荷木，适度高度胁迫叶片的 !" # !$ 亦较相应的对照叶片低 4& 1B ；而适度高温胁迫的红锥

和黄果厚壳桂的全日光下生长叶片均表现 !A升高和 !$ 明显降低，其 !" # !$ 分别降低 C& DB 和 E& CB ，表明

适度高温胁迫亦引起阴生树种黄果厚壳桂或中生性植物红锥叶片 !" # !$ 的降低。!" # !$ 通常作为光抑制的

指标。适度高温胁迫引起叶片部分光抑制，适度高温胁迫对生长在全日光下阴生黄果厚壳桂或中生性植物红

锥叶片光系统 FF 最大初始光化效率的抑制较阳生植物荷木大（图 2）。

!& "# 适度高温胁迫对叶片光系统 FF 电子传递量子产率的影响

从图 4 可见，在全日光下生长的荷木对照叶片，除在高光强（2AAA!=)* #!)"). = G27 G /）下有高的光系统 FF
电子传递量子产率（!HIFF）外，在正常光强（J /EAA!=)* #!)"). = G2 7 G /）下 !HIFF相对稳定在约 A& E 值，适度高

温胁迫的全日光下生长的叶片，在 K 4AA!=)* #!)"). = G27 G /光强下 !HIFF明显降低，反映随着光强增高光系统

FF 电子传递量子产率受抑制。通常在正常的对照叶片，大部分光量子能量通过光化反应被利用，而少部分以

热的形式耗散或以荧光形式发射。高温胁迫引起 !HIFF降低，反映吸收的激发能以不同形式耗散或启动交替

电子传递链，以保持光合电子流，如光呼吸和 L’!*’: 途径［2/］耗散过剩激发能。无论生长在 4A3下的对照或
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图 /0 适度高温胁迫后 1 种亚热带阔叶林叶片的 !" # !$

2,+& /0 23 $ 24 ,. *’-3’5 )6 1 5#’(,’5 )6 578"9)#,(-* 89)-:;*’-6 "9’’5 +9)%. 7.:’9 57.*," -.: 5!-:,.+
< 全光照（57.*,"）；= 遮荫（5!-:,.+）；$ 1>?，% @/?

不同字母为显著性差异（% A >& >B），垂直短线表示标准误差 C,66’9’." *’""’95 -9’ 5,+.,6,(-."*D :,66’9’." （% A >& >B），3’9",(-* 8-95 9’#9’5’."
5"-.:-9: ’99)95 -4).+ "!’ "9’-"4’."

图 10 适度高温胁迫对生长在全光照和遮荫下 1 种亚热带阔叶林叶片 !EFGG的影响

2,+& 1 0 H!’ ’66’("5 )6 4):’9-"’ !,+!;"’4#’9-"79’ 5"9’55 ). !EFGG ,. *’-3’5 )6 1 5#’(,’5 )6 578"9)#,(-* 89)-:;*’-6 "9’’ +9)%. 7.:’9 57.*," -.:

5!-:,.+ ().:,",).
-，8，(0 全光照 57.*,"；:，’，60 遮荫 5!-:,.+；" 1>?，# @/?
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适度高温胁迫的遮阴荷木叶片，在光强 / 011!2)* #!)"). 2 34 5 3 6下 !7899明显较低，适度高温胁迫没有进一步

引起遮阴荷木叶片 !7899更明显的抑制。生长在全日光和 :1;下的红锥叶片，!7899仍维持在约 1& 0 值，但适度

高温胁迫引起 !7899明显降低。生长在遮阴下的红锥叶片和生长在全日光或遮阴下的黄果壳桂叶片在较高光

强（/ 011!2)* #!)"). 2 345 3 6）下有很低的光系统 99 电子传递量子产率。适度高温胁迫亦没有引起 !7899的继

续降低。结果表明，遮阴或适度高温胁迫都能引起光系统 99 电子传递量子产率降低。光系统 99 吸收的激发

能可能通过捕光叶绿素耗散或关闭 7899 反应中心从而限制电荷分离，也可能启动其它光化反应耗散 7899 能

量［44］，从而降低光系统 99 电子传递量子产率。

!& "# 适度高温胁迫下叶片同化 <=4相对量子需要量

图 >? 适度高温胁迫对生长在全光照和遮荫下 : 种亚热带阔叶树叶片 !7899 $!<=4 的影响

@,+& >? A!’ ’BB’(" )B 2)C’D-"’ !,+!E"’2#’D-"FD’ 5"D’55 ). !7899 $!<=4 ,. *’-G’5 )B : 5#’(,’5 )B 5FH"D)#,(-* HD)-CE*’-B "D’’ +D)%. F.C’D 5F.*," -.C

5!-C,.+ ().C,",).

-，H，(? 全光照 5F.*,"；C，’，B? 遮荫 5!-C,.+；" :1;，# >4;

从图 > 可见，除在高光强（6111 I 6011!2)* #!)"). 2 34 5 3 6）下 !7899 $!<=4 较高外，在全日光和 :1; 下生

长的荷木叶片，其同化 <=4的量子需要量 !7899 $!<=4平均值为 41& 4 J >& 0 光量子。适度高温胁迫的遮阴荷木

叶片在光强 K 011!2)* #!)"). 2 345 3 6下 !7899 $!<=4较高，但在光强 / 011!2)* #!)"). 2 345 3 6中 !7899 $!<=4平

均值保持在（6>& 0 J 6& 4）光量子，较在低 =4（4L ）状况下 :1;的 <:植物 <=4固定量子需要量 6:& M 光量子［4:］

高。结果反映在自然光呼吸状况（46L=4）下亚热带建群树种荷木叶片通过光呼吸耗散部分高 7899 能量。适

NN46 ? 生? 态? 学? 报? ? ? 4O 卷?
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度高温胁迫下叶片较对照叶片有较低的 /01 同化量子需要量（! 2 3& 34）。虽然适度高温没有明显降低生长

在全日光和遮阴下的黄果厚壳桂和红锥的遮阴叶片的 /01同化量子需要量，而适度高温胁迫则能降低生长在

全日光下生长的红锥叶片的 !5677 $!/01。结果表明适度高温胁迫能降低生长在全日光下的阳生树种荷木和

中生性树种红锥叶片的 /01同化相对量子需要量，但这种效应并不反映阴生树种黄果壳桂生长在全日光下和

遮阴下的叶片上。

!& "# 适度高温胁迫降低叶片呼吸能量耗散率

从图 4 可见，无论生长在全日光或遮阴下的 8 种供试植株对照叶片，其光呼吸能量耗散率（!9,::）较适度

高温胁迫的叶片高（! 2 3& 34），且阳生树种荷木和中生性树种红锥叶片的光呼吸能量耗散率较阴生树种黄果

厚壳桂高；而适度高温胁迫引起阳生树种荷木和中生性树种红锥叶片的光呼吸能量耗散率较阴生树种黄果厚

壳桂大。表明适度高温胁迫下阳生树种荷木通过光呼吸耗散过剩激发能，以避免过多过剩能量积累引起 5677
损伤，表现一种有效的防护机制。而阴生树种黄果厚壳桂或生长在遮阴下叶片有较低光呼吸水平，适度高温

胁迫引起光呼吸能量耗散亦较低。

图 4; 适度高温胁迫后生长在全光照和遮荫下 8 种亚热带阔叶树叶片的光呼吸能量耗散率

<,+& 4; 5=)#)=",). )> #!)")=’:#,=-")=? 9,::,#-",). ,. *’-@’: )> 8 :#’(,’: )> :AB"=)#,(-* B=)-9C*’-> "=’’ +=)%. A.9’= :A.*," -.9 :!-9,.+

D 全光照（:A.*,"）；E 遮荫（:!-9,.+）；$ 83F，% G1F

不同字母为显著性差异（" 2 3& 34），垂直短线表示标准误差 H,>>’=’." *’""’=: -=’ :,+.,>,(-."*? 9,>>’=’." （" 2 3& 34），@’=",(-* B-=: =’#=’:’."

:"-.9-=9 ’==)=: -I).+ "!’ "=’-"I’."

$# 讨论

通常气温增高引起叶温增高，特别在高太阳辐射下叶温可较气温高几摄氏度［1G］，但因植物种类而异。当

叶温明显 高 于 光 合 作 用 最 适 温 度 时 则 引 起 光 合 作 用 抑 制。适 度 高 温 胁 迫 引 起 #$ % #& 有 限 地 降 低。

J-*9,I-.. 和 <’**’=［14］曾指出这种光系统 77 最大光化量子产率有限地降低甚少影响叶片光合速率，也很少影

响总碳同化量［1K］。结果表明 G1F适度高温能诱致阳生树种荷木和中生性树种红锥及其生长在遮阴下叶片光

合速率增高。生长在遮阴下的耐阴植物黄果厚壳桂亦具同样的效应。适度高温能促进类囊体膜一些功

能［L8］，包括加速电子传递速率［1M］和增高 /01 的传导度［N］，这都可能有利于叶片光合速率。J-*9,I-.. 和

<’**’=［14］曾证明橡树（’()*+(, "(-),+).,）叶片在 G3F或 G4F高温胁迫下 OAB,:() 活化酶（OAB,:() -(",@-:’）的两

条酶带并没有明显变化，且在胁迫后则见其活性恢复，表明适度高温并不引起酶结构上的变化，在适度高温胁

迫后其活性状态会很快得到复原。适度高温胁迫能增高叶片耐高光辐射抑制的能力。生长在全日光下的阳

生树种荷木或中生性树种红锥叶片较阴生树种黄果厚壳桂显著，阴生树种黄果厚壳桂在全日光下生长的叶片

可能表现明显高的辐射能负荷［1N］，故其对适度高温胁迫响应则不甚敏感。结果表明热带植物对适度高温胁

迫的响应与植物种类和叶片生长光状况有密切关系。

适度高温胁迫的阳生树种荷木和中生性树种红锥叶片有着较未处理对照叶片低的 /01 同化相对量子需

要量。这与适度高温胁迫下有较低的光呼吸能量耗散率的结果是一致的。适度高温胁迫提高了叶片光合量

子效率，使得流向交替汇或库的光合电子较对照叶片的少，光呼吸能量耗散率则较低。适度高温胁迫对亚热

PN1L; G 期 ; ; ; 孙谷畴; 等：适度高温胁迫对亚热带森林 8 种建群树种幼树光合作用的影响 ;
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带林建群树种幼树光合作用的影响依赖于植物种类和叶型（阳生和阴生叶）。适度高温能增高阳生树种荷木

和中生植物红锥叶片光合速率和增强耐高光强光抑制的能力，降低 /01同化的相对量子需要量和光呼吸的能

量耗散率，而阴生树种黄果厚壳桂和生长在遮阴下的叶片则不甚明显。但其它亚热带林树种对适度高温胁迫

是否有相同的响应仍有待进一步研究。
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