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遮荫处理对灰木莲幼苗叶片光合氮利用效率的影响

唐敬超１， 史作民１，２，∗， 罗　 达３， 刘世荣１

１ 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所， 国家林业局森林生态环境重点实验室， 北京　 １０００９１

２ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心， 南京　 ２１００３７

３ 新疆林业科学院经济林研究所， 乌鲁木齐　 ８３００６３

摘要：以适生在我国南亚热带地区的珍贵树种灰木莲（Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ）为研究对象，对其幼苗叶片的光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）
及影响因素在不同遮荫条件下的适应情况进行了研究，以期为这种珍贵树种的栽培育苗，以及人工纯林的改造提供科学理论依

据。 结果表明：６０％遮荫条件下生长的灰木莲幼苗叶片光饱和净光合速率最高（Ａｍａｘ， ６．０３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），主要是由于 ６０％遮荫

条件下的灰木莲幼苗叶片具有最高的最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ， ３２．９３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）及较高的最大电子传递速率（Ｊｍａｘ， ６１．８３ μｍｏｌ

ｍ－２ ｓ－１）。 不同遮荫处理下的灰木莲幼苗叶片 ＰＮＵＥ 并没有显著差异，这是因为其在不同遮荫条件下的单位面积叶片氮含量

（Ｎａｒｅａ）及 Ａｍａｘ会同步变化，核心是其分配到 １，５－二磷酸核酮糖羧化酶 ／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）及生物力能学组分的氮比例（ＰＲ及 ＰＢ）
在不同遮荫处理下并没有显著差异。 灰木莲幼苗叶片光合系统中捕光组分氮分配比例（ＰＬ）会随着遮荫程度的增加而显著增

大，三个处理下的 ＰＬ大小顺序为：９０％遮荫（０．２９６ ｇ ／ ｇ）＞６０％遮荫（０．２１６ ｇ ／ ｇ）＞全光（０．１３２ ｇ ／ ｇ），但这部分氮比例的提高并不会

提高叶片的 ＰＮＵＥ。 灰木莲幼苗叶片捕光组分氮并不与细胞壁氮、Ｒｕｂｉｓｃｏ 氮或者生物力能学组分氮形成协同变化，其随着遮

荫程度的增加而增大的氮比例来源于其他氮库，这种变化是多因子综合作用的结果。 因此在培育灰木莲幼苗时要进行适度遮

荫，进行纯林改造时开出的林窗也不宜过大，要选择较为荫蔽的林下环境进行栽植；在遮荫的同时也要适度增施氮肥，以补充因

捕光组分氮比例提高而造成的叶片氮消耗。
关键词：光合氮利用效率；灰木莲；遮荫；氮分配；ＣＯ２导度
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ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ６０％ ｓｈａｄｅ （６．０３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｏｔｈｅｒ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ， ｍａｉｎｌｙ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ａ ｈｉｇｈｅｒ
ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （３２．９３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ａｎｄ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ （６１．８３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）．
Ｔｈｕｓ， ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｍａｙ ａｓｓｉｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｏｆ Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｂｅｃａｕｓｅ Ａｍａｘ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｃｏｕｌｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｎｈａｎｃｅ ｔｈｅｉｒ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ． Ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｗｅｒｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ． Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ９０％ ｓｈａｄｅ ｗｅｒｅ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｕｎｄｅｒ ｏｔｈｅｒ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ． Ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＰＮＵＥ ｏｆ Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ， ｂｅｃａｕｓｅ Ｎａｒｅａ ｃｈａｎｇｅｄ
ｓｙｎｃｈｒｏｎｏｕｓｌｙ ｗｉｔｈ Ａｍａｘ， ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｌａｒｇｅｌｙ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｌａｃｋ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ Ｒｕｂｉｓｃｏ ａｎｄ ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ｉｎ ｓｕｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｓｈａｄｉｎｇ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ （ＰＬ） ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｏｒｄｅｒ： ９０％ ｓｈａｄｅ （０．２９６ ｇ ／ ｇ） ＞ ６０％ （０．２１６ ｇ ／ ｇ）
＞ ０ （０．１３２ ｇ ／ ｇ） ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｅｎｈａｎｃｅｄ ＰＬ ｕｎｄｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｈａｄｅ ｄｉｄ ｎｏｔ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ＰＮＵＥ． Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ （ＰＰ） ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ （ＰＣＷ）； ｆｏｒ Ｍ． ｇｌａｕｃａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ０， ６０％， ａｎｄ ９０％ ｓｈａｄｅ： ＰＰ ｗａｓ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ３．３， ５．８， ａｎｄ ６．０ ｆｏｌｄ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＰＣＷ ． Ｔｈｅ
ＰＰ ｏｆ Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ９０％ ｓｈａｄｅ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｕｎｄｅｒ ６０％ ｓｈａｄｅ， ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔ ＰＰ ｗａｓ
ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｕｎｄｅｒ ０ ｓｈａｄｅ． Ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ＰＣＷ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ．
Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ （１－ＰＰ－ＰＣＷ：ＰＯｔｈｅｒ） ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ＰＰ ａｎｄ ＰＣＷ ｕｎｄｅｒ ａｌｌ
ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｏｒｄｅｒ： ０ ｓｈａｄｅ （０．７５５ ｇ ／ ｇ） ＞ ６０％ （０．６８３ ｇ ／ ｇ） ＞ ９０％ （０．５９６ ｇ ／ ｇ） ． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈ
ＰＯｔｈｅｒｕｎｄｅｒ ａｌｌ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ ｉｍｐｌｉｅｄ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｆｏｒ Ｒｕｂｉｓｃｏ， ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ， ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｍａｃｈｉｎｅｒｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ． Ｔｈｕｓ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅｓｅ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ＰＬ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｗａｓ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｏｏｌｓ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｆｏｒ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｐｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｈｅｒｅ Ｍ．
ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｒｅ ｐｌａｎｔｅｄ， ｆｏｒｅｓｔ ｇａｐｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ， ｂｅｃａｕｓｅ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ ａｄａｐｔｅｄ ｔｏ ａ ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｓｈａｄｅｄ ｌｉｇｈｔ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｗｈｅｎ ｓｕｂｊｅｃｔ ｔｏ ｓｈａｄｉｎｇ， Ｍ． ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｓｈｏｕｌｄ ｒｅｃｅｉｖｅ ａｄｄｉｔｉｏｎａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｒｅｐｌｅｎｉｓｈ ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ； ｓｈａｄｉｎｇ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ； ＣＯ２ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

光合氮利用效率（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＰＮＵＥ）是叶片的固有属性，是描述植物叶片养分

利用、生理特性和生存策略的重要特征［１］，是解释叶片经济学的生物化学关键因素［２⁃４］。 由于 ＰＮＵＥ 是单位

面积叶片光饱和净光合速率（Ａｍａｘ）与单位面积叶片氮含量（Ｎａｒｅａ）的比值，因此叶片 Ａｍａｘ与 Ｎａｒｅａ的变化就会影

响 ＰＮＵＥ［５］。 而从生物化学的角度来看，羧化位 ＣＯ２浓度，叶片分配到光合作用限制步骤的氮占总叶氮的比

例以及光合酶的活性都会影响 ＰＮＵＥ［３］。 叶片中的氮元素是影响 ＰＮＵＥ 的关键因素［６］。 有研究认为，遮荫会

降低植物叶片光合系统中的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 氮分配比例（ＰＲ）和生物力能学组分氮分配比例（ＰＢ），提高捕光组分氮

分配比例（ＰＬ） ［７⁃９］。 但也有研究认为遮荫虽然会提高 ＰＬ，但并不会降低 ＰＲ和 ＰＢ
［１０⁃１１］。 遮荫对 ＰＮＵＥ 的影响

也较为复杂，随着生长光强的降低，植物叶片 ＰＮＵＥ 不变［１２⁃１３］，增加［１４］ 或者降低［１５］ 都有相应的研究结果出

现。 此外，细胞壁的合成也需要氮的参与，这部分氮也可能与光合系统的氮形成权衡关系进而影响

ＰＮＵＥ［１６⁃１７］。
我国南亚热带地区自 ２０ 世纪 ８０ 年代开始进行大规模的植树造林［１８］，营造了大量以马尾松（Ｐｉｎｕｓ

ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）、杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）为主的速生纯林［１９］。 但长期大面积同龄纯林连栽会导致林分出

现多种生态问题［２０⁃２３］。 为了减少人工纯林的不利影响，将阔叶树种混交到人工纯林中，进而调整林分的树种

组成及结构便成为一种较好的方法［２２］。 然而混交需要将这些阔叶树种栽种到纯林中开出的林窗内，林窗所
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能提供的光照条件就成为制约阔叶树种生长的重要因素。 因此对这些树种幼苗叶片在不同生长光照条件下

的光合能力及 ＰＮＵＥ 进行研究就具有较为重要的参考价值与实践意义。
灰木莲（Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ）是木兰科常绿乔木，是适生于我国南亚热带地区的珍贵树种［２４］。 灰木莲生长

快、干型通直、材质良好、树形优美，具有移植容易成活且移栽恢复快的优点，是非常优良的绿化及林分改造树

种［２５］。 近些年来的研究多集中于对灰木莲组织培养［２６］、引种栽培［２７］、苗木生长［２８］、人工林生长规律［２５］ 等的

研究，而对灰木莲光合生理生态，特别是不同遮荫环境下幼苗叶片 ＰＮＵＥ 的研究较为少见［２９⁃３０］。 本研究以灰

木莲为对象，对其幼苗叶片在不同遮荫环境下的 ＰＮＵＥ 及其影响因素进行研究，并基于该研究提出以下科学

问题：１．灰木莲幼苗叶片的 ＰＮＵＥ 及影响因素在不同遮荫条件下会怎样变化？ ２．灰木莲幼苗叶片各含氮组分

的氮分配比例是否会随着遮荫程度的变化而协同变化？ 研究结果可以为这种珍贵树种的栽培育苗，以及人工

纯林的改造提供科学理论依据。

１　 研究区概况

试验地位于广西凭祥市中国林业科学研究院热带林业实验中心苗圃（１０６°４４′４０″—１０６°４４′４４″Ｅ， ２２°７′
１９″—２２°７′２２″Ｎ），海拔 ２５０—３００ ｍ。 该地区属于南亚热带季风气候，干、湿季节分明。 年均气温 ２１℃，平均月

最低和最高气温分别为 １２．１℃和 ２６．３℃；年平均降水量 １４００ ｍｍ，降水主要发生在 ４—９ 月；≥１０℃活动积温

为 ６０００—７６００℃；年均日照时数 １４１９ ｈ。

２　 材料与方法

２．１　 试验材料

灰木莲种子采自同一棵母树，种子于 ２０１４ 年 １ 月份出苗。 ３ 月下旬选取长势良好，大小相近的 ６０ 株幼苗

移栽到装有河沙的花盆中。 花盆高 １８．５ ｃｍ，口直径与底直径分别为 ２１ ｃｍ 及 １５ ｃｍ，盆内的河沙用清水洗净。
花盆随机均分为三组，分别放置在全光下（晴天正午可以达到光饱和点），６０％遮荫棚（达不到光饱和点，但高

于光补偿点）及 ９０％遮荫棚（略高于光补偿点）下。 ２０１４ 年 ４—６ 月每天进行浇水以保证水分供应充足，每周

使用相同浓度的营养液保证营养供应充足。
２．２　 气体交换参数的测定

在 ２０１４ 年 ７—８ 月的晴天利用 Ｌｉｃｏｒ⁃ ６４００ 便携式光合作用测定系统（ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ Ｎｅｂｒａｓｋａ，ＵＳＡ）对
目标幼苗叶片进行光响应及 ＣＯ２响应曲线的测定。 每个处理选取 ５ 棵生长良好的幼苗，每个幼苗选取 １ 个叶

片。 所选叶片位于植株向阳面顶端，为新展开成熟叶，健康无病虫害。 利用 Ｌｉｃｏｒ⁃ ６４００ 光合仪红蓝光源

（６４００⁃０２Ｂ，ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ Ｎｅｂｒａｓｋａ，ＵＳＡ），由高到低按照 １５００，１２００，１０００，８００，６００，４００，２００，１５０，１００，８０，
５０，２０，０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１梯度测定其光响应曲线，测定时叶室 ＣＯ２浓度设定为 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 测定光响应曲线后

的第二天，设定叶室光照在光饱和点，设定叶室 ＣＯ２浓度依次为 ３８０，２００，１５０，１００，８０，５０，３８０，６００，８００，１０００，
１２００，１５００，１８００，２０００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 对同一个叶片测定胞间 ＣＯ２响应曲线［３１⁃３２］。 所有气体交换参数测定时叶室

温度控制在 ３０（±１）℃，湿度控制在 ６０％—７０％。 在每个光强或 ＣＯ２浓度下平衡 ２００ ｓ 后测定净光合速率

（Ａ），测定重复十次。 利用光响应曲线计算暗呼吸速率（Ｒｄ）及光饱和净光合速率（Ａｍａｘ），利用胞间 ＣＯ２响应

曲线计算最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ），最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）及无暗呼吸时 ＣＯ２补偿点 Γ∗（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）等数据。
２．３　 荧光产量的测定

运用 Ｌｉｃｏｒ⁃ ６４００ 光合仪荧光叶室（６４００⁃ ４０，ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ Ｎｅｂｒａｓｋａ，ＵＳＡ）进行测定。 测定选用的目标

叶片与气体交换参数测定叶片相同，测定时的叶室温湿度也与气体交换参数测定时的一致，叶室 ＣＯ２浓度设

定为 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，叶室内光强设定为光饱和点。 叶片经饱和光强充分活化后进行测定，测定时的脉冲强度

（ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ）、调制频率（ ｒａｔｅ）、信号平均频率（ ｆｉｌｔｅｒ）及信号放大倍数（ ｇａｉｎ）分别设置为：５ 档（ ＜１ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）、２０ ｋＨｚ、１ Ｈｚ、１０ 倍［３３］。 每个叶片重复记数 １０ 次以上，测得的荧光产量（⊿ Ｆ ／ Ｆｍ′）用于叶肉细胞导度
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（ｇｍ）的求算。
２．４　 植物叶片基本属性的测定

使用 ＣＩ２０２ 手持式叶面积仪（ＣＩＤ，Ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎ Ｓｔａｔｅ，Ｃａｍａｓ，ＵＳＡ）测定叶片面积。 随后将叶片分为三份：
第一份放入 ８０℃烘箱烘干至恒重计算叶片干重，随后采用凯氏定氮法测定叶片总氮含量；第二份采用分光光

度法测定叶绿素含量；第三份使用化学分离法测定细胞壁氮含量。
２．５　 叶肉细胞导度的计算

叶肉细胞导度（ｇｍ）利用 Ｈａｒｌｅｙ 等提出［３４］，Ｌｏｒｅｔｏ 等改进［３５］的计算方法求算。 在该方法中：

ｇｍ ＝ Ａ

Ｃ ｉ －
Γ∗ Ｊｆ ＋ ８ Ａ ＋ Ｒｄ( )[ ]

Ｊｆ － ４ Ａ ＋ Ｒｄ( ){ }
Ｊｆ ＝ ＰＡＲ × ΔＦ

Ｆｍ′
× Ｌｅａｆｒｅｆｌｕ × ＰＡＲＤｉｓｔＰｈｏｔｏｓｙｓ

式中，Ｌｅａｆｒｅｆｌｕ 为叶片吸收系数，取值为 ０．９，ＰＡＲＤｉｓｔＰｈｏｔｏｓｙｓ 为所吸收光能在两个光系统之间的分配比例，取
值为 ０．５［３３］；净光合速率 Ａ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），荧光产量⊿ Ｆ ／ Ｆｍ′，光照强度 ＰＡＲ
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）等由相关仪器直接测出；Ｒｄ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）通过光响应曲线计算；Γ∗（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）通过胞间二氧

化碳响应曲线计算。 由此可计算出电子传递速率 Ｊｆ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），从而计算出叶肉细胞导度。
２．６　 最大羧化速率和最大电子传递速率的计算

首先通过胞间二氧化碳响应曲线初始部分（外界 ＣＯ２浓度在 ５０—２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时）胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）与

Ａ 作拟合直线 Ａ ＝ ｋＣ ｉ＋ｉ，得到斜率 ｋ 以及 ｉ。 其中，Ｃ ｉ 为 Ｌｉｃｏｒ⁃６４００ 直接测得；ｋ 为羧化效率 ＣＥ；ｉ 等于 Ｃ ｉ 取值

为 ０ 时的 Ａ，相当于光呼吸速率［１４］。 然后通过 Ｆａｒｑｕｈａｒ［３６］提出的方法计算 Ｖｃｍａｘ：

Ｖｃｍａｘ ＝
ｋ Ｃ ｉ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ

Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú

２

Γ∗ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

Ｋｃ为 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ ＲＵＢＰ 羧化常量，Ｋｏ为 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ－Ｍｅｎｔｅｎ ＲＵＢＰ 氧化常量，在 ３０℃ 时分别取值为

４６９．８３ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和 ４５６．２１ ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ［６］。 Ｏ 是胞间氧气浓度，取值为 ２１０ ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 Γ∗（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）通过胞

间二氧化碳响应曲线计算。
最大电子传递速率通过 Ｌｏｕｓｔａｕ 提出的方法进行计算［３７］：

Ｊｍａｘ ＝
４ Ａｍａｘ′ ＋ Ｒｄ( ) Ｃ ｉ ＋ ２Γ∗( )

Ｃ ｉ － Γ∗

Ａｍａｘ′为光与 ＣＯ２都饱和时的 Ａ，Ｒｄ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）通过光响应曲线计算。
２．７　 光合系统内各组分氮分配比例的计算

光合系统中各组分的氮分配比例利用 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ 和 Ｔｅｎｈｕｎｅｎ 提出的计算方法进行求算［６］。 在该方法中

光合系统中的含氮物质可以按其在光合作用中的功能划分为三部分：Ｒｕｂｉｓｃｏ、生物力能学组分以及捕光组

分，其各部分含氮比例的计算方法如下：

ＰＲ ＝
Ｖｃｍａｘ

６．２５ × Ｖｃｒ × ＭＡ × Ｎｍａｓｓ

ＰＢ ＝
Ｊｍａｘ

８．０６ × Ｊｍｃ × ＭＡ × Ｎｍａｓｓ

ＰＬ ＝
ＣＣｈｌ

ＣＢ × Ｎｍａｓｓ

６９４７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

其中，ＰＲ为氮分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的比例；ＰＢ为氮分配到生物力能学组分中的比例；ＰＬ为氮分配到捕光组分

中的比例；ＭＡ为单位面积叶干重（ｇ ／ ｍ２）；Ｎｍａｓｓ为单位干重叶片氮含量（ｇ ／ ｇ）；Ｖｃｍａｘ单位为（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｊｍａｘ

单位为（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ＣＣｈｌ为叶片叶绿素浓度（ｍｍｏｌ ／ ｇ）；Ｖｃｒ是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 比活，即单位 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的 ＣＯ２固定活性

（μｍｏｌ ＣＯ２ ｇ－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｓ－１），与温度相关；Ｊｍｃ为单位细胞色素 ｆ（Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｆ， Ｃｙｔ ｆ）的最大电子传递速率

（μｍｏｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎｓ μｍｏｌ－１ Ｃｙｔ ｆ ｓ－１），与温度相关。 Ｖｃｒ和 Ｊｍｃ的计算方法如下［３８⁃３９］：

Ｖｃｒ Ｊｍｃ( ) ＝
ｅ ｃ－

ΔＨａ
Ｒ×Ｔｋ

( )

１ ＋ ｅ
ΔＳ×Ｔｋ－ΔＨｄ

Ｒ×Ｔｋ

其中，Ｒ 为通用气体常数，取值为 ８．３１４ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）；Ｔｋ是叶片温度（Ｋ），ΔＨａ、ΔＨｄ、ΔＳ 和 ｃ 为活化能、去

活化能、熵和比例常数，计算 Ｖｃｒ时的取值分别为 ７４０００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、２０３０００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、６４５ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）和 ３２．９；计

算 Ｊｍｃ时的取值分别为 ２４１００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、５６４１５０ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、１８１０ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）和 １４．７７［６，４０⁃４１］。
ＣＢ为捕光组分中叶绿素与氮的比值（ｍｍｏｌ Ｃｈｌ ／ （ｇ Ｎ）），其取值可以利用拟合出的 ＣＢ的值与 ＭＡ的值的关

系的线性公式来进行计算，其相关系数较高（ ｒ２ ＝ ０．９７），并且可以在多种植物类型中广泛应用。 其公式为：

［ＣＢ］ ＝ １．９４ ＋ １２．６
［ＭＡ］

其中，［ＭＡ］为单位面积叶片干重（ＭＡ，单位 ｇ ／ ｍ２）的值，［ＣＢ］为 ＣＢ的值［６］。 这样就可以通过 ＭＡ的值来计算

出 ＣＢ的值，以便进一步计算 ＰＬ
［４２］。

２．８　 细胞壁氮含量的测定

各研究对象的细胞壁氮含量采用 Ｏｎｏｄａ 等使用的方法进行测定［１７］。 取 １ ｇ 鲜样研磨至匀浆，离心后丢弃

上清液，沉淀依次添加 ３％（Ｗ ／ Ｖ）十二烷基磺酸钠（ＳＤＳ）、淀粉转葡萄糖苷酶（３５ ｕｎｉｔ ／ ｍＬ， Ｒｈｉｚｏｐｕｓ ｍｏｕｌｄ，
Ｓｉｇｍａ， Ｓｔ Ｌｏｕｉｓ， ＵＳＡ）分别进行加热离心，剩余沉淀再用蒸馏水及酒精分别进行清洗并离心，最后将沉淀烘

干，用凯氏定氮法测定其中的氮含量。
２．９　 数据处理

使用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 进行数据整理，ＳＰＳＳ １７．０ 进行数据相关性及方差分析，Ｏｒｇｉｎ ９．０ 进行作图。

３　 结果

３．１　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的 ＰＮＵＥ
不同遮荫条件下的灰木莲幼苗叶片 ＰＮＵＥ 并没有显著差异（表 １）。 ６０％遮荫条件下的灰木莲幼苗叶片

具有显著较高的 Ｎａｒｅａ及 Ａｍａｘ。 全光处理下的灰木莲幼苗叶片的 Ａｍａｘ及 Ｎａｒｅａ与 ９０％遮荫处理下的灰木莲幼苗没

有显著差异。

表 １　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）、光饱和净光合速率（Ａｍａｘ）及单位面积叶片氮含量（Ｎａｒｅａ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＰＮＵＥ）， ｌｉｇｈｔ⁃ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ （Ａｍａｘ） ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ａｎ ａｒｅａ ｂａｓｉｓ

（Ｎａｒｅａ） ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

遮荫程度
Ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

光饱和净光合速率

Ａｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
单位面积叶片氮含量

Ｎａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）
光合氮利用效率

ＰＮＵＥ ／ （μｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１）

全光 Ｎｏ ｓｈａｄｉｎｇ ４．０７±０．３６ｂ ２．６０±０．２５ｂ １．６７±０．３１ａ

６０％遮荫 ６０％ ｓｈａｄｉｎｇ ６．０３±０．５６ａ ３．６５±０．２９ａ １．６８±０．１８ａ

９０％遮荫 ９０％ ｓｈａｄｉｎｇ ３．５０±０．４６ｂ ２．３３±０．３９ｂ １．７６±０．３６ａ

Ｆ ８．０５１∗∗ ４．７６２∗ ０．０２４

　 　 统计不同遮荫条件下的各性状差异性（均值±标准误）并做方差分析（ｎ＝ ５），小写字母表示差异在 Ｐ＜０．０５ 水平上显著。 Ｆ 值及标注分别代

表∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１，

７９４７　 ２２ 期 　 　 　 唐敬超　 等：遮荫处理对灰木莲幼苗叶片光合氮利用效率的影响 　
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３．２　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的光合参数

由不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的光合参数（表 ２）可以看出，不同遮荫处理并没有显著影响灰木莲幼

苗叶片的 Ｃ ｉ 和 Ｃｃ，９０％遮荫条件下的灰木莲幼苗叶片 ｇｓ 和 ｇｍ低于其他两种处理。 ６０％遮荫条件下的灰木莲

幼苗叶片具有显著较高的 Ｖｃｍａｘ，比全光条件下的灰木莲幼苗高出 ３７．０％，是 ９０％遮荫条件下灰木莲幼苗叶片

Ｖｃｍａｘ的 ２ 倍多。 全光条件下灰木莲幼苗叶片具有最高的 Ｊｍａｘ，但与 ６０％遮荫处理的灰木莲幼苗无显著差异。
９０％遮荫条件下的灰木莲幼苗叶片 Ｊｍａｘ显著低于其他两种处理。

表 ２　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的光合参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

遮荫程度
Ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

气孔导度
ｇｓ ／

（ｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）

叶肉细胞导度
ｇｍ ／

（ｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）

胞间 ＣＯ２浓度

Ｃｉ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

羧化位 ＣＯ２浓度

Ｃｃ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

最大羧化速率
Ｖｃｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大电子传递速率
Ｊｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

全光 Ｎｏ ｓｈａｄｉｎｇ ０．０４６±０．００５ａｂ ０．０５１±０．００５ａｂ ２８９．５６±６．４４ａ ２０８．６５±８．４６ａ ２４．０３±０．９８ｂ ６３．８５±３．７１ａ

６０％遮荫 ６０％ ｓｈａｄｉｎｇ ０．０５８±０．００６ａ ０．０５９±０．００７ａ ２７４．７０±７．２１ａ １８７．０１±７．７２ａ ３２．９３±０．９４ａ ６１．８３±４．０１ａ

９０％遮荫 ９０％ ｓｈａｄｉｎｇ ０．０３９±０．００３ｂ ０．０３９±０．００４ｂ ２８５．７８±５．８８ａ ２０５．３５±８．１６ａ １６．２９±１．９８ｃ ３６．６８±３．８４ｂ

Ｆ ３．７４３ ２．３９４ １．８５２ ２．５２３ ３１．９５８∗∗∗ １５．３９５∗∗∗

　 　 统计不同遮荫条件下的各性状差异性（均值±标准误）并做方差分析（ｎ ＝ ５），小写字母表示差异在 Ｐ＜０．０５ 水平上显著；Ｆ 值及标注分别代

表∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１。 ＣＯ２导度相关数据测定条件为饱和光强及空气 ＣＯ２浓度为 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ

３．３　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的氮分配

不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片氮分配到光合系统的比例（ＰＰ）远高于分配到细胞壁中的比例（ＰＣＷ）。

其中，全光条件下的灰木莲幼苗叶片 ＰＰ是其 ＰＣＷ的 ３．３ 倍，６０％遮荫条件下为 ５．８ 倍，９０％遮荫条件下上升到

６．０ 倍。 ９０％遮荫处理下的灰木莲幼苗叶片 ＰＰ显著高于其他两种处理，其次为 ６０％遮荫及全光处理。 但不同

的遮荫处理下 ＰＣＷ并没有显著差异。 三个处理下灰木莲幼苗叶片中剩余组分的氮比例（ＰＯｔｈｅｒ，叶片中除了光

合系统氮及细胞壁氮之外的氮比例）高于其相应处理的 ＰＰ及 ＰＣＷ，不同遮荫处理的 ＰＯｔｈｅｒ大小顺序为：全光

（０．７５５ ｇ ／ ｇ）＞６０％遮荫（０．６８３ ｇ ／ ｇ）＞９０％遮荫（０．５９６ ｇ ／ ｇ）。
将光合系统细分为 Ｒｕｂｉｓｃｏ、生物力能学组分及捕光组分后，再对不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片的氮分

配进行比较（图 ２）。 三个处理下的灰木莲幼苗叶片都是 ＰＬ最高，其次为 ＰＲ和 ＰＢ。 三个处理下的灰木莲幼苗

叶片 ＰＲ和 ＰＢ并没有显著差异，但遮荫则显著增加了叶片分配到捕光组分中氮的比例，三个处理下的 ＰＬ大小

顺序为：９０％遮荫（０．２９６ ｇ ／ ｇ）＞６０％遮荫（０．２１６ ｇ ／ ｇ）＞全光（０．１３２ ｇ ／ ｇ）。

　 图 １　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片氮在光合系统、细胞壁及
剩余组分中的分配比例
Ｆｉｇ．１ 　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ，
ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐａｒｔｓ ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

　 图 ２　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片氮在 Ｒｕｂｉｓｃｏ、生物力能学
组分及捕光组分中的分配比例
Ｆｉｇ． ２ 　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ Ｒｕｂｉｓｃｏ， ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ
ａｎｄ ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ
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不同遮荫条件下的灰木莲叶片 ＰＲ及 ＰＢ都与 ＰＮＵＥ 有着显著的正相关关系（图 ３）。 但 ＰＬ及 ＰＰ与 ＰＮＵＥ
并没有显著的相关关系。

图 ３　 不同遮荫条件下灰木莲幼苗叶片光合系统氮分配比例（ＰＰ）、捕光组分氮分配比例（ＰＬ）、Ｒｕｂｉｓｃｏ 氮分配比例（ＰＲ）及生物力能学组分

氮分配比例（ＰＢ）与光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）的回归分析

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ （ＰＰ ）， ｌｉｇｈｔ⁃ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ （ＰＬ ），

Ｒｕｂｉｓｃｏ （ＰＲ） ａｎｄ ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ （ＰＢ） ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＰＮＵＥ） ｉｎ Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｈａｄｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ

４　 讨论

羧化位 ＣＯ２浓度及光合酶的活性通过影响叶片的光合能力进而影响 ＰＮＵＥ［４３⁃４４］。 不同程度的遮荫处理

并没有显著影响灰木莲幼苗叶片的 ＣＣ。 Ｙａｍｏｒｉ 等对烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ） ［４４］ 及 Ｍｏｎｔｉ 等对埃塞尔比亚芥

（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｒｉｎａｔａ） ［４５］的研究同样表明，不同生长光照对 ＣＣ并没有显著影响。 较高程度的遮荫处理降低了灰

木莲幼苗叶片的 Ｖｃｍａｘ及 Ｊｍａｘ，这也被 Ｄｅｌａｇｒａｎｇｅ 对不同光梯度下糖枫（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）及加拿大黄桦（Ｂｅｔｕｌａ

ａｌｌｅｇｈａｎｉｅｎｓｉｓ）的研究所证明［１０］。 全光及 ６０％遮荫处理下灰木莲幼苗叶片的 Ｊｍａｘ并没有显著变化，但 ６０％遮

荫处理下的灰木莲幼苗叶片的 Ｖｃｍａｘ显著高于全光条件下的灰木莲幼苗叶片，因此 ６０％遮荫处理下灰木莲幼

苗叶片的 Ａｍａｘ显著高于全光条件下的。 这种现象可能与高光照下灰木莲叶片的光合机构发生光损伤有

关［４６⁃４７］。 而 ９０％遮荫处理下的灰木莲幼苗叶片 Ｖｃｍａｘ及 Ｊｍａｘ都显著低于其他两个处理，因此 Ａｍａｘ最低。 叶片光

合能力的提高可以显著提高植物的生长速度［４８］，因此在培育灰木莲幼苗时要进行适度遮荫，进行纯林改造时

开出的林窗不宜过大，要选择较为荫蔽的林下环境进行栽植。
遮荫处理同时也对 Ｎａｒｅａ产生较显著的影响，灰木莲幼苗叶片的 Ｎａｒｅａ在 ６０％遮荫条件下最高，达到了 ３．６５

ｇ ／ ｍ２，而在全光下及 ９０％遮荫下的 Ｎａｒｅａ都较低。 许多研究已经证明叶片氮含量会受到生长光强的影响。 一

般来说，较高生长光强处理下的植物其 Ｎａｒｅａ也较高［１２，１４］，从而可以获得更高的光合能力，但同样有研究表明
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全光处理下的植物 Ｎａｒｅａ会低于其他遮荫处理［１５］，并认为这种现象与植物本身的光合生理特性有关。 正是由

于灰木莲幼苗叶片的 Ａｍａｘ及 Ｎａｒｅａ随着生长光照的变化而同步变化，因此不同遮荫处理下的灰木莲幼苗叶片

ＰＮＵＥ 并没有显著差异，这也表明灰木莲幼苗叶片在不同的生长光强下光合作用对氮的利用能力相近。 Ｗｙｋａ
等对四种阔叶落叶树种及七种常绿针叶树种的研究［１２］，以及 Ｍｏｎｔｇｏｍｅｒｙ对不同光照梯度下三种树种（Ｄｉｐｔｅｒｙｘ
ｐａｎａｍｅｎｓｉｓ， Ｖｉｒｏｌａ ｋｏｓｃｈｎｙｉｉ， Ｂｒｏｓｉｍｕｍ ａｌｉｃａｓｔｒｕｍ）的研究［１３］也得出相同的结论。 但也有研究认为生长光强的

降低可以降低 ＰＮＵＥ［１４］，或者提高 ＰＮＵＥ［１５］。 还有研究证明生长光照的作用与季节相关，Ｍｕｌｌｅｒ 等对不同季

节在不同遮荫处理下培养的常绿植物桃叶珊瑚（Ａｕｃｕｂａ ｊａｐｏｎｉｃａ）的研究表明，在夏天高光照培养的苗木

ＰＮＵＥ 较高，而冬天则是低光照培养的较高［４９］。
叶片中的氮并不全参与光合作用，最近的研究表明光合系统的氮分配比例，特别是光合系统中 Ｒｕｂｉｓｃｏ

氮比例是影响 ＰＮＵＥ 的关键因素［１７，５０］，这也与本次研究的结果相同（图 ３）。 Ｒｕｂｉｓｃｏ 是 Ｃ３植物体内数量最多

的蛋白质［５１］，并且是光合作用的限制因素［３６］，因此提高其含氮量占叶片中总氮的比例可以显著增加 ＰＮＵＥ。
虽然随着遮荫程度的增加，灰木莲幼苗叶片光合系统氮分配比例显著增加，但主要增加捕光组分中的氮分配

比例，Ｒｕｂｉｓｃｏ 及生物力能学组分氮分配比例并没有发生显著变化，因此 ＰＮＵＥ 并没有发生显著变化。
Ｄｅｌａｇｒａｎｇｅ 的研究同样发现在生长光强增加后，加拿大黄桦中的 ＰＲ和 ＰＢ无显著变化［１０］。 Ｆｅｎｇ 对两种泽兰属

植物（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ ａｄｅｎｏｐｈｏｒｕｍ 及 Ｅ． ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）的研究得出了相同的结论［１１］。 但 Ｌｅ 等对桃子（Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ）
的研究［７］、Ｏｓａｄａ 等对库页蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｓａｃｈａｌｉｎｅｎｓｅ）的研究［８］及 Ｃｈｅｎ 等对三七（Ｐａｎａｘ ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ）的研究

表明［９］，遮荫会降低 ＰＲ和 ＰＢ。 低光环境下植物需要提高 ＰＬ增加捕光能力，而此时叶片的羧化能力及电子传

递能力可能并不限制叶片光合能力，因此有可能会减少分配到其中的氮比例；高光照环境下则可能减少 ＰＬ，
增加 ＰＲ和 ＰＢ以提高 ＰＮＵＥ［９］。 灰木莲的 ＰＲ和 ＰＢ在不同光照环境下的可塑性较低，这也限制了其提高 ＰＮＵＥ
的能力。

叶片内部各含氮组分也可能相互影响。 Ｆｅｎｇ 等［１６］对紫茎泽兰（Ｅ． ａｄｅｎｏｐｈｏｒｕｍ）的研究认为叶片氮分配

到光合系统与细胞壁中的比例存在一种权衡关系，即其中一个氮分配比例增加，则另一个氮分配比例减少。
但其研究中紫茎泽兰叶片氮分配到光合系统的比例达到 ０．５７—０．６５ ｇ ／ ｇ，细胞壁氮比例也达到了 ０．０６５—
０．１２４ ｇ ／ ｇ，而本研究中灰木莲的光合系统氮比例仅为 ０．１９—０．３５ ｇ ／ ｇ，细胞壁氮比例只有 ０．０４７—０．０５８ ｇ ／ ｇ，二
者占的比例较小，因此可能并不会对叶片中的氮进行竞争。 所以此次研究中虽然灰木莲幼苗叶片分配到光合

系统的氮比例随着遮荫程度的增加显著增加，但分配到细胞壁的氮比例并无显著变化（图 １）。 Ｏｎｏｄａ 等［１７］与

Ｔａｋａｓｈｉｍａ 等［５２］学者认为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 氮与细胞壁氮也存在一种权衡关系，但也有 Ｈａｒｒｉｓｏｎ［５３］ 与 Ｈｉｋｏｓａｋａ［５４］ 等学

者认为这种关系仅存在单种植物叶片氮营养不足的条件下。 由于此次试验中所有处理下灰木莲幼苗叶片

ＰＯｔｈｅｒ都较高，因此可以认为叶片中氮营养十分充足，权衡关系形成的条件可能并不充分，因此此次研究中的

ＰＲ与 ＰＣＷ并没有随着光环境的变化而变化。 而在营养缺乏的条件下灰木莲幼苗叶片氮分配的变化及各氮库

相互关系则需要进一步的研究。 此外，研究中光合系统的氮比例随着遮荫程度的增加而增加主要是由于 ＰＬ

的增加所导致，而 ＰＲ及 ＰＢ都并未发生较明显的变化，这几部分氮比例并没有相互影响，因此 ＰＬ增加的部分来

源于叶片的剩余组分（ＰＯｔｈｅｒ）。 因此在育苗及林分改造时对灰木莲幼苗进行遮荫的同时也要适度增施氮肥，
以补充因捕光组分氮比例提高而造成的叶片氮消耗，防止由于捕光组分氮供应不足而造成的生长不良。
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