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模拟增温对杉木幼树生长和光合特性的影响
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１ 福建师范大学地理科学学院， 福州　 ３５０００７

２ 湿润亚热带山地生态国家重点实验室培育基地， 福州　 ３５０００７

３ 宾夕法尼亚州立大学， 帕克 ＰＡ　 １６８０２

摘要：为阐明杉木生长特征及光合能力对未来全球变暖的响应方式，通过在福建省三明市森林生态系统与全球变化研究站陈大

观测点内开展的土壤增温（电缆加热，＋４℃）实验，研究了增温条件下杉木幼树生长（树高、地径）特征及光合作用参数的变化，
并对土壤有效氮（Ｎ）、叶片 Ｎ 含量、叶绿素含量（Ｃｈｌ）及非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）指标进行了测定。 结果表明：１）在增温条件

下，杉木幼树净光合速率（Ｐｎ）和水分利用效率（ＷＵＥ）显著增加，分别增加了 ７１．４％、５１．３％，增温后杉木叶片能维持较高的气孔

导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和胞间二氧化碳浓度（Ｃｉ）。 ２）增温促进土壤有机氮矿化作用，使土壤中可供植物吸收利用的有效 Ｎ
含量显著增加，从而引起杉木叶片 Ｎ 含量显著提高。 而 Ｎ 作为叶绿素的重要组成物质，增温后，叶片 Ｎ 含量显著提高，最终导

致杉木幼树叶片 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ 及 Ｃｈｌ 总量显著增加，增加比例分别为 ７６．３％、５５．８％、６８．７％，Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 值亦呈增加趋势。 ３）增温对

杉木幼树生长及叶片 ＮＳＣ 含量并无显著影响。 综上所述，增温通过改变杉木叶片气孔导度敏感性以及促进杉木叶片 Ｃｈｌ 含量

合成，增加叶片对 ＣＯ２的吸收以及光能捕获能力，进而提高光合效率。 同时，增温引起的根系高温可能大幅度提高杉木呼吸强

度，加剧对杉木叶片碳水化合物的消耗过程，使其 ＮＳＣ 含量无显著变化，从而导致杉木幼树生长无显著差异。
关键词：土壤增温；杉木；光合特性；叶绿素含量；非结构性碳水化合物
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森林作为全球陆地生态系统的主体，是地球生物圈的重要组成部分，较其他植被类型相比，森林植被具有

分布广、生产力高及生物量大等特点，在陆地碳循环中发挥着重要作用［１⁃２］。 据联合国气候变化专门委员会

第五次气候变化评估报告，预计到本世纪末全球地表平均增温 ０．３—４．８℃ ［３］。 气候变暖导致气温和土壤温度

升高，必将对森林植被造成剧烈影响。 光合作用作为植物行为最重要的生理过程，极易受到温度变化的影

响［４⁃５］。 温度升高可以引起植物叶片形态结构、气孔导度、光合色素含量、以及植物进行光合作用所需的一系

列酶的活性等发生改变，从而影响光合电子的传递速率，改变植物的光合效率［６⁃８］。 国内外关于植被光合能

力对增温响应机理的报道已有很多，但由于增温方式、区域及种类的不同，并没有得出一致的结论。 如任洁

等［９］采用气候生长箱对银中杨设置 ３ 个温度梯度处理发现，杨树树皮绿色组织和叶片的光合能力随着温度的

升高显著增强；韩超等［１０］ 采用开顶式增温方法对云杉进行测定，结果表明增温促进云杉叶片叶绿素含量合

成，进而提高其光合能力；另有研究表明增温抑制植物光合作用［１１⁃１３］；少数研究则认为增温对植物光合速率

无显著影响［１４］。 另外，大部分研究结果还表明，当植物所处的环境温度低于植物生长最适温度时，温度升高

对植物生长和光合效率有益，当温度超过植物生长最适温度时对植物生长、光合效率和生产力起负

效应［１５⁃１７］。
纵观过去 ２０ 年，大量模拟增温控制实验相继开展，但大多数实验主要集中在高纬度地区农田、冻原、草原

及森林生态系统，有关低纬度地区模拟增温实验仍鲜见报道［１８⁃２０］。 由于研究的缺乏，低纬度地区森林植被对

未来全球气候变暖的响应仍存在许多不确定性。 尽管长期以来的观点认为低纬度地区变温幅度可能远小于

高纬度地区［２１］，但越来越多的研究已经证实，相比于高纬度地区，低纬度地区森林植被对热适应的生态位相

对较窄，其适应生态位温度范围以外的温度的能力较弱，对未来全球气候变化的适应能力可能远小于高纬度

地区［２２⁃２３］。 低纬度森林植被具有丰富的碳储量，森林生产力较高，在我国陆地生态系统碳循环中占有重要地

位［２４］，光合作用作为植物物质生产的基础，是决定森林生产力的主要因素，也是森林生态系统碳收入的唯一

途径和碳循环开始的重要环节。 温度通过改变植物光合能力的大小，进一步影响植物的生长生理过程，在未

来全球气候变暖大背景下可能会对亚热带地区森林植被造成剧烈影响。 因此，研究低纬度地区森林植被光合

能力与气候变暖之间的相互关系及其响应与适应对策，对低纬度森林植被演化和预测其在未来生境下变化特

征具有重要意义。
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杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）作为亚热带地区主要造林树种之一，广泛分布于我国南方 １６ 个省区，面
积占世界人工林面积的 ６％，我国面积的 １９％、蓄积量的 ２５％，由于面积较广，碳汇能力较强，杉木人工林可以

部分反映出我国人工林碳汇变化情况，在我国人工林生产中占有重要地位［２５⁃２６］。 为此，本研究选取杉木为研

究对象，通过野外模拟土壤增温实验，测定土壤增温对杉木幼树生长、叶片光合作用参数的影响，并通过测定

土壤，叶片养分特征，叶片叶绿素含量以及非结构性碳水化合物含量，进一步解释杉木生长特征及光合能力对

增温的响应机理。 实验的开展将揭示亚热带杉木生长特征和光合能力对全球变暖的适应性，并为预测未来我

国亚热带人工林植被碳汇供给潜力提供参考依据。

１　 材料与方法

１．１　 样地基本概况

本试验地点位于福建省三明市森林生态系统与全球变化研究站—陈大观测点（２６°１９′Ｎ，１１７°３６′Ｅ），该地

区平均海拔 ３００ ｍ，年均气温 １９．１℃，年均降水量 １７４９ ｍｍ，年均蒸发量 １５８０ ｍｍ，相对湿度 ８１％，属中亚热带

季风气候。 土壤为黑云母花岗岩发育的红壤。
１．２　 实验设计

增温平台设置实验小区面积为 ２．５ ｍ×２．５ ｍ，土壤深度为 ５０ ｃｍ，样地中土壤均取自观测站附近杉木人工

林的土壤（０—４０ ｃｍ），填土过程主要是将取回的土壤去除其中的根系和沙石，充分混合均匀后分别填入建好

的实验地中，以此尽可能的消除土壤和样地间的异质性。 实验设置增温（ＣＴ）和对照（Ｗ）２ 种处理，每种处理

共 ６ 个重复，共计 １２ 个小区。 于 ２０１４ 年 １０ 月份在各个实验小区地表下 １０ ｃｍ 处平行布设加热电缆以及一

个土壤温、湿度传感器，电缆功率为 ４０ Ｗ ／ ｍ２，间距为 ２０ ｃｍ，并在最外围环绕一圈，以确保样地增温的均匀

性，传感器用来监测土壤温、湿度的变化情况。 ２０１５ 年 １ 月在各个小区种植 ５ 棵生长情况大致相同的一年生

三代杉木幼苗（生长特征参数见表 １），每株杉木种植在两条电缆线中间位置。 全年不间断的持续进行土壤增

温，增温幅度主要是指增温处理各个小区 １０ ｃｍ 的平均土壤温度较对照增加 ４℃。

表 １　 不同处理杉木初始生长特征参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

树高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

地径
Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ

冠幅
Ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ５２．７０ ４．７８ ２４．８９

增温 Ｗａｒｍｉｎｇ ５３．２２ ４．８１ ２５．８３

１．３　 杉木生长及叶片光合作用参数测定

于 ２０１６ 年 ３—５ 月每半个月对两种处理的所有杉木进行生长量测定，测定指标主要包括杉木的树高、
地径。

２０１６ 年 ５ 月底，选择晴朗天气，在 ８：３０—１１：００，采用 ＣＩＲＡＳ⁃ ３ 便携式光合测定仪（英国）原位测定杉木

叶片净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和水分利用效率（ＷＵＥ）。 设定人工

光源（红蓝光源），叶室环境因子条件设置为：叶片温度 ２７℃，相对湿度 ５０％—６５％，光强度为 １５００μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１，大气中 ＣＯ２浓度为 ３８０ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 测量期间，每个重复选取三片中部当年生健康向阳叶片进行测定。 由于

杉木幼苗叶片细长，ＣＩＲＡＳ⁃３ 叶室无法完全覆盖叶片面积，故采取标记方法，每测 １ 片，标记所测叶片面积宽

度，每个重复共取 ３ 片，标记完，用剪刀剪去未测量到的叶片部分。 利用扫描仪测定实际光合测量面积，通过

计算得出该部分叶片的实际光合参数。
１．４　 叶绿素含量和非结构性碳水化合物的测定

光合参数测定完毕后，对每个处理所有重复相同部位叶片均匀采样，叶片本身为健康无病害的当年生鲜

叶，分别装入自封袋，标记，将每袋自封袋叶片分装成两袋，一袋叶片直接保存在放有冰袋的保鲜箱中，同一天
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带回实验室进行叶绿素含量测定。 另一部分进行烘干，并利用球磨仪进行粉碎，装入自封袋，供 ＮＳＣ 含量测

定。 叶绿素含量测定参照王学奎等［２７］采用 ８０％丙酮研磨法，具体操作如下：先将每包叶片剪碎混合均匀，称
取混合后叶片 ０．５ ｇ，置于研钵中，添加些许石英砂和碳酸钙粉末以及 ５ ｍＬ 纯丙酮后开始研磨至匀浆，再加入

５ ｍＬ ８０％的丙酮溶液，继续研磨至组织变白，后转入离心管进行离心，离心完毕，取离心管上清液于 ２０ ｍＬ 试

管中，用 ８０％丙酮定容。 再用津岛－ＵＶ２４５０ 紫外分光光度计测量 ６６３ ｎｍ、６４５ ｎｍ 吸光度，根据公式计算叶绿

素含量浓度。
叶片非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量方法参照 Ｂｕｓｓｙ 等［２８］、于敏丽等［２９］ 采用酚⁃浓硫酸法（ＮＳＣ 含量为

测得淀粉含量和可溶性糖含量之和）。
１．５　 土壤有效氮、叶片氮含量测定

于 ２０１６ 年 ５ 月底同步在两种处理的各个重复用直径 ２ ｃｍ 土钻对 ０—１０ ｃｍ 土壤进行取样，装袋，用冰袋

进行保存并立即带回实验室进行处理。 去除土壤中根系和砂砾，过 ２ ｍｍ 筛，装入自封袋备用。 土壤铵态氮

和硝态氮用 ２Ｍ 的 ＫＣｌ 溶液按 ５∶１ 液土比浸提，然后用连续流动分析仪（Ｓｋａｌａｒ ｓａｎ＋＋，Ｓｋａｌａｒ，荷兰）进行测定。
叶片总氮含量采用碳氮元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＭＡＸ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，德国）进行测定。
１．６　 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 对所有数据进行平均值和标准误处理计算，使用统计软件 ＳＰＳＳ２０．０ 中单因素方差分析

比较分析，对增温和对照处理杉木生长、光合作用参数、土壤有效氮，叶片总碳、总氮含量，叶绿素含量和非结

构性碳水化合物指标进行显著性分析，显著性水平设定为 Ｐ＝ ０．０５。 相关图表采用 Ｏｒｉｇｉｎ９．０ 完成。

２　 结果和分析

２．１　 增温对土壤温度和含水量的影响

２０１６ 年 ３—５ 月份，增温处理土壤温度平均值为 ２４．６℃，对照平均温度为 ２０．４２℃，增温后，与对照相比，
增温样地的土壤温度平均升高了（４ ±０．２）℃ （图 １）。 增温样地土壤湿度平均值为 １９．９％，对照样地为 ２２．
６７％，与对照相比，增温后土壤湿度下降了 １２．２％（图 １）。

图 １　 增温和对照土壤温度和湿度动态变化

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

２．２　 增温对杉木生长量和光合特性参数的影响

增温后杉木生长较对照均表现出增加趋势，但并不显著（图 ２）。 增温和对照处理中杉木幼树树高分别为

２３４．４，２１７ ｃｍ；地径分别为 ４５．３，４４．３ ｍｍ（图 ２）。
增温处理杉木幼树叶片的净光合速率和水分利用效率较对照显著增加（Ｐ＜０．０５），分别升高了 ７１．３８％和

５１．２７％（图 ３）。 气孔导度、蒸腾速率和胞间 ＣＯ２浓度均表现出增加趋势（Ｐ＞０．０５），分别增加了 １７．１％、２１．４ 和

１０．５％（图 ３）。
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图 ２　 增温和对照处理杉木生长特征

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔｅ

图 ３　 增温处理下杉木叶片光合特征参数

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２．３　 增温对土壤、叶片养分的影响

森林土壤中有效氮主要以铵态氮和硝态氮的形式存在，两者可供植物直接吸收利用，是决定植物生长生

理的重要养分因子。 增温后，土壤中的硝态氮和铵态氮含量较对照相比显著增加（Ｐ＜０．０５），分别升高 ４８．６％
和 １６．１％（图 ４）。 叶片氮含量作为叶绿素的重要组成物质，与叶片光合能力紧密联系。 增温处理下，叶片氮

含量较对照显著增加（Ｐ＜０．０５），增加比例为 ３１．４％（图 ４）。
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图 ４　 增温处理下土壤有效氮、叶片氮含量

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２．４　 增温对叶片叶绿素含量、非结构性碳水化合物的影响

杉木幼树叶片在增温后叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及叶绿素总量均显著高于对照（Ｐ＜０．０５）（图 ５），分别增加了

７６．３％、５５．８％、６８．７％，叶绿素 ａ ／ ｂ 也表现出增加趋势（图 ５）。 叶片 ＮＳＣ 含量可以用来反映树木碳收支平衡，
经计算得出，杉木幼树在增温处理下，非结构性碳水化合物含量较对照表现出增加趋势（分别为 １８５．１９ ｍｇ ／ ｇ，
１７１．５７ ｍｇ ／ ｇ），但与对照相比并无显著差异（Ｐ＞０．０５）（图 ５）。

３　 讨论

３．１　 土壤增温对杉木幼树叶片光合能力的影响

目前关于影响植物光合速率改变的原因认为：一是受气孔因素调控，主要受气孔导度的影响；二为非气孔

因素，受叶肉细胞光合活性的影响，如叶片 ＣＯ２的固定能力，光合色素含量、光合作用关键酶活性等［６，３０⁃３１］。
本研究结果发现增温显著提高了杉木幼树叶片的净光合速率和水分利用效率，对杉木幼树叶片的气孔导度、
胞间 ＣＯ２及蒸腾速率也均有不同程度的促进作用，这与已往大部分研究结果相似［３１⁃３２］。 土壤增温导致杉木净

光合速率升高，气孔限制因素方面：本区具有高温多雨等特点，特别是夏季，温度平均可达 ２５—３５℃。 杉木耐

旱能力并不强，为了防止高温损伤，杉木幼树叶片通过增大气孔导度加快蒸腾速率，从而释放体内过多热量。
气孔导度增大，气孔阻力下降，有利于吸收更多的 ＣＯ２，为光合作用提供更多的原料。 植物水分利用效率是光

合和蒸腾特性的综合反应，指固定一定数量碳所需要消耗的水分。 增温后水分利用效率增加，则说明增温在

一定程度上可以促进杉木的固碳效益［３３］。 非气孔限制因素方面：土壤增温通过改变土壤水分及养分有效性

间接对植物生长及代谢产生影响。 本研究对土壤有效 Ｎ（ＮＯ－
３ 和 ＮＨ＋

４ ）含量进行测定，结果表明增温处理后，
土壤中可供植物直接吸收利用的有效 Ｎ 含量显著增加，这说明土壤增温促进了土壤有机氮的矿化作用，这与

大部分研究结果一致［３４⁃３５］。 土壤养分含量改变，对植物叶片的元素组成和含量变化起直接作用，本试验对杉

木幼树叶片氮含量进行测定结果表明，随着土壤有效 Ｎ 含量的增多，增温后杉木幼树叶片 Ｎ 含量显著增加，
这与屠臣阳［３６］及顾大形［３７］等研究结果相同。 而 Ｎ 作为叶绿素组成的重要成分，叶片 Ｎ 含量的 ７５％都用于构

建叶绿素［３８］，叶片 Ｎ 含量显著提高对于植物叶片 Ｃｈｌ 含量的合成具有明显的促进作用，这与本实验结果一
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图 ５　 增温处理下叶片叶绿素含量、非结构性碳水化合物含量

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

致，较高的叶绿素含量有利于叶绿体对光能的吸收和转化，保证较高的光合能力［３９⁃４０］。 Ｃｈｌ ｂ 是合成光色素

蛋白体的重要组成成分，增温后，Ｃｈｌ ｂ 显著增加，说明杉木叶片对光能捕获的能力增加［４１］。 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 反映植

物对弱光环境的适应［４２］，本研究中，与对照相比杉木叶片 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 值呈增加趋势。 由此可推测，全球变暖背景

下杉木对弱光环境的适应能力可能更强。 总体而言，增温促进杉木叶片光合色素含量合成，提高其光合能力。
３．２　 土壤增温对杉木幼树生长的影响

温度作为最重要的生态因子之一，对植物的生长和发育起着至关重要的作用。 本研究中，尽管增温显著

提高土壤养分有效性和杉木本身的光合能力，但增温对杉木幼树的生长指标（树高、基径）影响并不显著，这
与以往的大多数研究结果并不一致，如石福孙等［４３］ 认为高寒地区植被所处的环境温度普遍低于其最适温度

值，因此增温可以显著提高高寒地区植被的生长速率。 ＮＳＣ 含量的大小反映了净光合作用碳吸收与不可逆转

的结构上的投资与呼吸作用消耗（汇）之间的平衡［４４］。 本研究发现，增温后杉木叶片 ＮＳＣ 含量并无显著变

化。 因此，我们可以推测引起杉木生长无显著差异的原因可能有以下两个方面，一是目前亚热带地区本身温

度较高，杉木所处的环境温度可能已接近其生长的最优温度，增温并不能显著提高杉木生长速率。 二是从杉

木叶片 ＮＳＣ 含量变化趋势来看，增温亦无显著影响，说明土壤增温显著提高杉木幼树光合作用能力的同时，
夜间增温引起的根际高温亦显著增加了杉木幼树的呼吸消耗，使杉木叶片 ＮＳＣ 含量无显著差异，进而导致杉

木生长无显著变化。 另外，也可能在于本研究中增温时间尚短，造成杉木生长特征对增温的响应并不明显，还
有待进一步观测。
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４　 结论

土壤增温通过气孔限制因素和非气孔限制因素显著增加杉木幼树叶片的光合能力。 气孔限制因素：土壤

增温使杉木幼树叶片维持较高的气孔导度，导致叶片吸收 ＣＯ２能力增强，可供其进行光合作用的原料增多。
非气孔限制因素：土壤增温后土壤有效氮含量显著增加，使植物体内养分状况发生改变，叶片氮含量显著提

高，而氮作为合成叶绿素的重要成分，叶片氮含量显著增加使其叶绿素含量合成能力增强，从而导致增温后，
杉木幼树叶片光合能力显著增强。 此外，本研究发现，尽管增温显著提高杉木光合能力，但对杉木生长指标等

无显著影响，可能原因在于土壤增温引起的根际高温加强了杉木的呼吸作用，从而加剧对杉木叶片碳水化合

物含量利用消耗过程，最终引起杉木生长特征无显著差异。 由于本次实验增温时间较短，对长期增温杉木生

长及光合能力的适应机制尚不清楚，今后的研究还应重点关注长期增温对杉木生长及光合特性的影响。
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