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鼎湖山主要林下层植物光合生理特性
对模拟氮沉降的响应

鲁显楷1 ,2 　莫江明1 　李德军1 　张 　炜1 ,2 　方运霆1 ,2

(1 中国科学院华南植物园鼎湖山森林生态系统定位研究站　2 中国科学院研究生院)

摘要 :通过模拟氮沉降试验 ,研究了南亚热带季风常绿阔叶林林下层 3 种优势树种光叶山黄皮、黄果厚壳桂和厚壳

桂叶片的光合生理特性对氮沉降增加的响应. 试验 21 个月后 ,氮沉降显著增加了林下层 3 种植物叶片的全氮含量 ,

但对磷含量没有明显的影响. 总体而言 ,中等强度水平的氮处理 (100 kgΠ(hm2·a) ) 对光叶山黄皮和厚壳桂的最大净

光合速率、光饱和点以及比叶重具有明显的促进作用 ,表现出一定的同步性. 黄果厚壳桂最大净光合速率和光饱和

点则在低氮处理下 (50 kgΠ(hm2·a) )达到最大值 ,而比叶重在中氮处理下达到最大值. 这说明比叶重对氮沉降的敏

感性远滞后于最大净光合速率. 然而这些生理指标在高氮处理下普遍表现出了明显的抑制作用. 氮沉降对黄果厚

壳桂的光合色素有影响 ,其余两种植物色素随氮处理水平的变化不明显. 氮处理对表观最大量子效率、光补偿点没

有产生明显的影响. 但光叶山黄皮和厚壳桂的表观最大量子效率表现出了低氮处理有利于植物利用光能而高氮处

理不利于利用光能的变化趋势. 研究结果表明 ,尽管季风常绿阔叶林已达到氮饱和状态 ,但是 3 种植物有一定的自

我调节和适应能力. 黄果厚壳桂的光合指标对氮沉降的响应比光叶山黄皮和厚壳桂敏感 ,在低氮条件下 (50 kgΠ
(hm2·a) )更能维持其生理优势 ;而其他两种植物则在中氮条件下 (100 kgΠ(hm2·a) ) 生长最好. 适量氮沉降在短期内

还是有利于这 3 种植物的生长 ,但高氮处理 (150 kgΠ(hm2·a) ) 可能已超出了植物可承受的程度 ,打乱了植物体内的

生理进程 ,不利于植物的正常生长.
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Recent increase of nitrogen (N) deposition in forest ecosystem has shown a variety of effects on plants ,

including elemental imbalance , growth disturbance , foliar accumulation of free amino acids , etc. The purpose

of this study is to determine the effects of simulated N deposition on the photosynthetic physiology of three

dominant understorey plants ( Randia canthioides , Cryptocarya concinna , and C. chinensis ) in a monsoon

evergreen broadleaved forest of subtropical China. The experimental design was a randomized complete block

with three replications (plots) of four treatments , consisting of the control (0 kgΠ(hm2·year) ) , low N (50 kgΠ
(hm

2·year) ) , medium N (100 kgΠ(hm
2 ·year) ) and high N (150 kgΠ(hm

2 ·year) ) . Each plot covered an

area of 10 m ×20 m , surrounded by a 10 m wide buffer zone. From July 2003 , NH4NO3 solution , whose

concentrations were about 0 , 013 , 016 and 019 molΠL (nitrogen) for the control , low N , medium N and high



N treatments respectively , was sprayed onto the floor of these plots once every month. Here , the authors

reported the results after being treated for 21 months. The foliar N content increased greatly with increasing N

deposition , but there were no significant changes for foliar P content among the treatments. Generally , mediate

N deposition significantly enhanced the maximum net photosynthetic rate ( Pmax) , light saturation point (LS P)

and specific leaf weight ( SLW ) for R . canthioides and C. chinensis . But the Pmax and LS P reached the

highest values in low N treatment for C. concinna . This may imply that the responses of SLW to N deposition

lagged behind the photosynthetic parameters. However , these physiologic parameters greatly and negatively

responsed to high N treatment . The chlorophyll content of C. concinna increased significantly with N

addition , but not significantly for the other two. The responses of apparent quantum yield ( AQY) and light

compensation point (LCP) for the three plants to the simulated N deposition were not significant either. But

AQY of Randia canthioides and Cryptocarya chinensis exhibited the trends that lower dose of nitrogen

deposition may be propitious to utilizing light and higher dose of nitrogen deposition may be not . The results

above indicate that the three plants could still self2regulate and adapt to the N deposition environment , though

the monsoon evergreen broadleaved forest has been N saturated. C. concinna is more sensitive to N deposition

than the other two plants , and low N treatment is in favor of its growth. However , Randia canthioides and

Cryptocarya chinensis are still growing well in medium N treatment . So lower dose of N deposition is in favor of

plant growth in the monsoon evergreen broadleaved forest in a short term , but higher deposition may exceed the

sustainability , disturb physiological process and restrain the plant growth.

Key words 　 N deposition , photosynthetic capacity , specific leaf weight , physiological characteristics ,

monsoon evergreen broadleaved forests , low subtropical China

　　近数十年来 ,工农业活动的集约化导致了大气

中活性氮含量 (reactive nitrogen)急剧增加 ,使陆地和

水域生态系统的氮沉降也相应增加[1 ]
. 据估计 ,全球

每年沉降到各类生物群系的活性氮达 43147 TgΠa
[2 ]

,

沉降到海洋表面的达 27 TgΠa
[3 ]

,而且未来氮沉降还

会继续升高[4 ]
. 氮沉降的增加 ,使许多陆地生态系统

尤其是温带经济发达地区的森林生态系统氮饱

和[5 ]
,严重威胁这些生态系统的健康 ,甚至成为一些

地区森林生态系统退化的重要原因[1 ,6227 ] . 此外 ,近

年来氮沉降的格局也发生了重大的变化[2 ] ,不仅温

带地区大气氮输入增加 ,热带亚热带地区的氮沉降

量也急剧增加[7 ]
;不仅在工业发达地区 ,也在许多发

展中地区都在继续升高 ,导致了氮沉降全球化[8 ]
. 因

此 ,氮沉降对森林生态系统的影响及机理研究已成

为当前全球生态学研究的热点内容之一[9 ]
.

对植物光合生理方面的研究是反映植物生长和

生产力的一个重要内容. 植物的净光合速率、叶绿素

含量、比叶重、酶活性 ,以及叶内部养分含量的变化

等都是研究植物光合生理的一些重要指标. 对这些

指标的研究 ,有利于合理评估和预测植物生产力方

面的变化. 这些指标通常会受到环境条件的影响 ,在

氮沉降日益全球化的今天 ,生态系统的氮状态和大

气氮沉降量将直接或间接地影响到植物的生长和发

育.研究结果表明 ,当过多大气氮沉降输入时 ,氮将

会在植物体内积累 ,植物的叶氮浓度明显增加[10 ]
.

叶氮浓度的增加将会改变植物氮代谢进程[11 ] 、打破

体内元素平衡[122213 ] , 以及影响到植物的光合作

用[142215 ] ,使植物光合速率下降[16 ] . 然而 ,国际上关于

氮沉降对植物叶片化学和光合生理的研究绝大多数

集中在温带地区的针叶林 ,对热带、亚热带森林植物

光合生理的影响鲜见报道[14 ,172218 ]
. 在国内 ,相关的研

究则更缺乏 ,仅见于李德军等[15 ] 对几种南亚热带阔

叶树幼苗进行的苗圃控制实验 ,对森林的研究则还

未见报道. 由于缺乏热带和亚热带森林植物的研究 ,

目前还无法知道氮沉降如何影响热带、亚热带森林

植物的生长.

事实上 ,我国也存在着高氮沉降的问题. 据报

道 ,我国降水 NO3
- 离子浓度 (0132 ×10

- 6
molΠL) 与

美国、日本接近 ,降水 NH4
+ 浓度 (3177 ×10

- 6
molΠL)

则分别为美国和日本的 4 倍和 317 倍. 目前 ,我国氮

沉降通量分别是美国和日本的 3 倍和 118 倍 ,是世

界上三大氮沉降集中区 (分别是中国、欧洲和美国)

之一[2 ,6 ,19 ] . 许多地区尤其华南地区氮沉降非常高.

如广州市 1988 —1990 年降水氮沉降量为 50～73 kgΠ
(hm

2·a) [20 ]
. 处于广东省珠江三角洲下风口的鼎湖

山自然保护区 1989 —1990 年和 1998 —1999 年的降

水氮沉降分别为 35157 和 3814 kgΠ(hm
2 ·a) [212222 ]

,到

2005 年升高至 4716 kgΠ(hm
2·a) [23 ]

,与欧洲和北美一

些高氮沉降区的量相当. 莫江明等[24 ] 在鼎湖山自然

保护区进行的模拟氮沉降研究结果表明 ,季风常绿

阔叶林中凋落物分解速率并没有表现出明显的正效

应 ,甚至产生了负面效应 ,因此季风常绿阔叶林可能
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已经氮饱和. 以上推论还得到进一步研究结果的证

实[9 ] .况且 ,随着我国社会经济、工农业的进一步发

展 ,氮沉降量可能还会继续升高[3 ] .

为此 ,本研究选取了鼎湖山南亚热带常绿阔叶

林林下层代表性植物为对象 ,通过模拟氮沉降试验 ,

研究其光合生理的响应特征 ,试图了解氮沉降如何

影响植物的光合生理特性 ,从光合生理的角度探讨

氮沉降对南亚热带森林植物的影响及其机制 ,为我

国开展相关的研究和探讨全球变化尤其在氮沉降增

加的背景下南亚热带森林动态及其保护和管理提供

参考.

1 　研究地概况与研究方法

111 　样地概况

本研究在鼎湖山自然保护区进行. 鼎湖山自然

保护区位于广东省中部 ,东经 112°33′,北纬 23°10′,

属亚热带季风性气候. 年平均降雨量 1 927 mm ,其中

75 %集中在 3 —8 月 ,年平均相对湿度为 80 %. 年平

均温度为 2114 ℃,最冷月 (1 月)和最热月 (7 月)的平

均温度分别为 1216 和 2810 ℃[25 ]
. 土壤由泥盆纪厚

层变质砂岩、砂页岩发育形成 ,主要土壤类型有赤红

壤、红壤等[26 ] .

季风常绿阔叶林为本地典型的地带性植被 ,位

于海拔 300～360 m 处 ,有 400 多年的历史 ,土壤为

砂页岩发育的赤红壤 ,pH3176～3181 ,土层厚 30～90

cm
[27 ]

. 植物种类丰富 ,成层现象明显 ,郁闭度 95 %～

99 % ,群落垂直结构可分为乔木层 (乔木层又可分

3～4层) [28 ] ,林下灌木层和草本层. 此外 ,还有层间

植物 ,主要为木质藤本植物和少量的附生植物. 乔木

层主要有锥栗 ( Castanopsis chinesis ) 、荷木 ( Schima

superba) 、厚壳桂 ( Cryptocarya chinensis ) 、黄果厚壳桂

( C. concinna) 、华润楠 ( Machilus chinesis) 和云南银

柴 ( Aporosa yunnanensis ) 等. 灌木层主要有柏拉木

( Blastus cochinchinensis) 、九节 ( Psychotria rubra) 、光叶

山黄皮 ( Randia canthioides)等耐阴种类居多. 草本层

植物较少 ,主要是一些幼苗. 林下层植物主要是胸径

< 215 cm 的木本植物[29 ]
. 它们以光叶山黄皮、黄果

厚壳桂、厚壳桂、柏拉木等居多[11 ]
.

112 　样地设计与处理

参照欧洲 NITREX 项目[302231 ] 和北美 Harvard

Forest
[322233 ] 等类似研究的设计 , 并结合本地氮沉降

情况 ,于 2002 年 10 月在季风常绿阔叶林按照完全

随机区组设计原则建立 12 个样方 (10 m ×20 m) ,样

方之间留有 10 m 左右的缓冲区 , 以防止相互干

扰[24 ]
. 12 个样方分属 4 个处理组 ,分别为对照 (0

kgΠ(hm
2 ·a) ) 、低氮 (50 kgΠ( hm

2 ·a) ) 、中氮 (100 kgΠ

(hm
2·a) ) 和高氮 (150 kgΠ(hm2 ·a) ) (氮含量 ,不包括

大气氮沉降量) ,即每个处理组包括 3 个样方. 自

2003 年 7 月开始 , 每月月初对样地喷施氮肥

(NH4NO3 ) ,全年平均喷施. 方法是根据氮处理水平 ,

将每个样方每次所需要喷施的 NH4NO3 溶解在 20 L

水中 (相当于降水 112 mmΠa ) ,用背式喷雾器来回喷

洒 ,以保证均匀 ,喷洒高度 115 m 左右. 对照样方喷

洒同样量的水. 除施氮处理外 ,各样地的其他处理均

保持一致[24 ]
.

113 　样品的采集、处理与测定

11311 　样品的采集

选定的 3 种林下层优势植物为光叶山黄皮、黄

果厚壳桂和厚壳桂. 这 3 种植物在阔叶林分布较广 ,

且在每个样方中均分布有一定数量 ,其结构参数见

表 1. 采样时间为 2005 年 4 月下旬 ,采样时每种植物

在每个样方中分别随机选择生长较一致的植株 6～

9 棵. 所研究的叶片均为一年生成熟叶.

表 1 　季风常绿阔叶林林下层 3 种优势树种
的一些结构参数 [11 ]

TABLE 1 　Indices of tree structure of

three dominant understory species in the monsoon

evergreen broadleaved forests

树种
平均树

高Πm

平均基

径Πcm

树木密度Π
(株·hm - 2)

平均树

龄Πa

光叶山黄皮 1132 1105 2 761 8

黄果厚壳桂 1108 1107 3 422 7

厚壳桂 1136 1143 893 8

注 : 调查面积为 2 400 m2 .

11312 　光合作用光响应曲线的测定

在每株植物上部选取完全伸展的、具有相似生

理生态特征的叶片. 用Li226400 便携式光合系统 (Li22
Cor ,Inc ,美国)测定叶片光合作用光响应曲线. 使用

开放气路 ,空气流速为 500μmolΠs ,温度25～27 ℃,相

对湿度 80 % , CO2 浓 度 370 μmolΠmol. 测 定 从

2 000μmolΠ(m2 ·s) 光量子的光强开始 ,依次降为

1 500、1 000、800、600、400、200、100、50 和 0μmolΠ(m
2

·s) ,测定时每一光强下停留 3 min. 测定前叶片在

600～1 200μmolΠ(m
2·s) 光强 (依植物种类及生长光

强而定)下诱导 30 min ,叶片与光源之间具 8 cm 厚

的流动隔热水层 ,以减少叶片升温. 以光量子通量密

度 ( PFD , photon flux density) 为横轴 ,净光合速率

( Pn )为纵轴绘出光合作用光响应曲线 ( Pn22 PFD 曲

线) ,依据 Bassman 等[34 ] 的方法拟合 Pn 22 PFD 的曲

线方程 :

Pn = Pmax (1 - C0 e -αPFDΠP
max )

式中 , Pmax为最大净光合速率 ,即光合潜力 ;α为弱

光下光量子利用效率 , 即表观量子效率 ( AQY ,

3第 6 期 鲁显楷等 : 鼎湖山主要林下层植物光合生理特性对模拟氮沉降的响应



apparent quantum yield) ; C0 为度量弱光下净光合速

率趋近于 0 的指标. 通过适合性检验 ,若拟合效果良

好 ,光补偿点 (LCP ,light compensation point)和光饱和

点 ( LS P , light saturation point)可通过下列公式计算 :

LCP = Pmaxln C0Πα和LS P = Pmax ln (100 C0 )Πα. 这些参

数的测定 ,每一处理 6～9 个重复. 光响应曲线测定

后 ,进行叶片采集. 同一样方同种植物的叶片进行混

合 ,在冰冻条件下运回实验室进行分析[17 ]
.

11313 　叶绿体色素含量和比叶重的测定

用一定面积 (01286 5 cm2 )的打孔器在成熟叶片

上 , 避 开 主 叶 脉 , 打 下 12 个 叶 圆 片 , 按

Lichtenthaler
[35 ]的方法测定叶绿素和类胡萝卜素含

量. 此外取一定数量的叶圆片 ,80 ℃烘至恒重 ,电子

天平称重 ,即可计算出比叶重 ( specific leaf weight ,

SLW ,单位面积叶干重) .

11314 　叶片全氮和全磷的测定

叶片烘干、磨粉 ,采用半微量凯氏消解法[36 ] 测

定植物叶片全氮 ,用钼锑抗比色法测定全磷[37 ]
. 所

有结果以 105 ℃恒重为基准.

114 　统计分析

采用单因素方差 (One2way ANOVA)方法分析氮

处理对 3 种植物光合生理的影响. 处理间的差异显

著性利用统计软件 SPSS for windows 1210 以 Duncan

多重检验实现.

2 　结果与分析

211 　叶片全氮和全磷

由图 1a 可以看出 ,3 种植物叶片全氮含量均随

氮处理水平的升高而增加 ,且中、高氮处理下全氮含

量都显著高于对照 ( P < 0105) . 在低、中、高氮处理

下 ,光叶山黄皮、黄果厚壳桂、厚壳桂叶片全氮含量

分别是对照的 1111、1144 和 1156 倍 ,1107、1128 和

1131 倍 ,以及 1128、1144 和 1164 倍. 相关分析也表

明光叶山黄皮、黄果厚壳桂、厚壳桂叶片全氮含量都

与氮处理水平呈极显著相关 ( P < 0101 ,相关系数分

别为 01711、01772 和 01924) . 但是 ,3 种植物叶片中

全磷含量在各氮处理之间没有显著差异 ( P > 0105 ,

图 1b) .

图 1 　模拟氮沉降对叶片全氮和全磷含量的影响

FIGURE 1 　Effects of simulated N deposition on the foliar nitrogen and phosphorus content

注 :不同字母表示处理间在 P < 0105 水平上差异显著 ,下图同.

212 　气体交换参数

3 种植物最大净光合速率对氮处理的响应存在

一定差异 ,但均出现了相同的趋势 ,即随氮处理水平

升高呈现先增加后减少的变化 (表 2) . 对光叶山黄

皮而言 ,低、中氮处理增加了 10132 %、19126 % ,高

氮处理下又下降到了接近原先的水平 ,但差异不显

著.黄果厚壳桂在低氮处理时最大净光合速率值最

大 ,中、高氮处理下依次下降 ,其中高氮处理与低氮

处理相比 ,最大净光合速率降低了 28165 % ,并且低

于对照水平. 厚壳桂在中氮处理下最大净光合速率

比对照显著增加了 28149 %( P < 0105) ,但高氮处理

下比对照显著降低了 22167 % ( P < 0105) . 然而 ,不

同氮处理下表观量子效率 ( AQY ,代表了植物潜在的

光合能力 ,即初始光能利用效率) 差异不显著 ,但光

叶山黄皮和厚壳桂变化幅度较大 ,分别为01039～

01046 和 01033～01041 ,黄果厚壳桂的变化幅度最

小 ,为 01039～01040.

氮处理对 3 种植物的光饱和点的影响规律因种

不同而异 ,而对光补偿点的影响不明显 (图 2a、b) .

氮处理下 ,光叶山黄皮的光饱和点随氮处理水平的

增加而升高 ,低、中、高氮处理依次比对照升高了

18182 %、69182 %、71147 % ,中、高氮处理升高显著

( P < 0105) . 黄果厚壳桂在低氮处理下光饱和点最

大 ,比对照提高了 2418 % ,但中、高氮处理下出现下

降趋势 ,与低氮处理相比 ,高氮处理下显著降低. 厚

壳桂在中氮处理下光饱和点最大 ,比对照提高了

23161 % ,高氮处理下降低 ,氮各处理间差异不显著.

对光补偿点而言 ,除厚壳桂在中氮处理下显著降低

以外 ,其余皆不显著. 光叶山黄皮、黄果厚壳桂、厚壳

桂 3 种植物光补偿点变化范围分别在 2193～3173、

3196～4108 和 2175～4153μmolΠ(m
2·s) 之间.
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表 2 　模拟氮沉降对最大净光合速率和表观量子效率的影响
TABLE 2 　Effects of simulated N deposition on Pmax and AQY

树种 参数
处理

对照 低氮 中氮 高氮

光叶山黄皮 PmaxΠ(μmol·m - 2·s - 1) 3. 40 ±0147 a 3. 75 ±0148 a 4. 05 ±0149 a 3. 49 ±0135 a

AQY 0. 046 ±01004 a 0. 046 ±01004 a 0. 040 ±01006 a 0. 039 ±01011 a

黄果厚壳桂 PmaxΠ(μmol·m - 2·s - 1) 3. 12 ±0124 ab 3. 77 ±0129 a 2. 95 ±0124 ab 2. 69 ±0129 b

AQY 0. 039 ±01003 a 0. 039 ±01004 a 0. 040 ±01003 a 0. 040 ±01004 a

厚壳桂 PmaxΠ(μmol·m - 2·s - 1) 3. 44 ±0119 b 3. 08 ±0121 bc 4. 42 ±0120 a 2. 66 ±0135 c

AQY 0. 041 ±01004 a 0. 042 ±01008 a 0. 039 ±01003 a 0. 033 ±01005 a

注 :所给数值为平均值±标准误 ( n = 6～9) ;后附不同字母表示处理间在 P < 0105 水平上差异显著 ,表 3～4 同此.

图 2 　模拟氮沉降对光饱和点和光补偿点的影响

FIGURE 2 　Effects of simulated N deposition on LS P and LCP

213 　比叶重和光合色素含量

总体而言 ,3 种植物的比叶重随氮处理水平的

升高也出现了先增加后降低的变化趋势 (表 3) ,而

且都在中氮处理时植物的比叶重达到最大值. 光叶

山黄皮、黄果厚壳桂分别比对照增加了 12109 %和

10194 % ( P < 0105) ,高氮条件下又降低到了接近对

照水平. 厚壳桂在高氮条件下比叶重降低明显 ,低于

对照水平.

表 3 　模拟氮沉降对比叶重的影响 g·m - 2

TABLE 3 　Effects of simulated N deposition on the specific leaf weight

树种 比叶重
处理

对照 低氮 中氮 高氮

光叶山黄皮 SLW 61. 48 ±0142 b 61. 82 ±0129 b 68. 91 ±0154 a 63. 60 ±2119 b

黄果厚壳桂 SLW 70. 94 ±0172 b 71. 81 ±0167 b 78. 70 ±3174 a 71. 43 ±1108 b

厚壳桂 SLW 86. 87 ±3152 ab 89. 40 ±1184 a 90. 42 ±3120 a 78. 65 ±1161 b

注 :所给数值为平均值±标准误 ( n = 3) .

　　表 4 中表明 ,模拟氮沉降并没有对光叶山黄皮

和厚壳桂叶片中各色素含量和 ChlaΠChlb 比值造成

显著影响 ( P > 0105) ,而厚壳桂中各色素含量和

ChlaΠChlb 比值均在中氮处理下达到最大值. 氮处理

促进了黄果厚壳桂各色素含量的提高 , Chla、Chlb

以及 Chl (a + b) 均在低氮处理下达到最大值 ,与对

照差异显著 ( P < 0105) ;类胡萝卜素 Car 在氮处理

下均显著高于对照 ( P < 0105) ,但 ChlaΠChlb 在各处

理间无明显的差异 ( P > 0105) .

3 　讨　　论

在鼎湖山季风常绿阔叶林进行氮沉降对凋落物

分解速率影响的研究表明 ,由于长期受高氮沉降的

影响和 400 多年发育历史的原因 ,季风常绿阔叶林

已达到氮饱和状态[9 , 24 ] ,因此氮沉降的进一步增加

将可能降低植物生产力. 然而本研究表明 ,氮沉降在

一定程度上促进了 3 种植物光合生理指标的变化 ,

但这种变化也存在着阈值效应. 这种阈值效应具体

依植物种类而异. 总体而言 ,光叶山黄皮和厚壳桂以

中氮处理 ,即 100 kgΠ(hm2·a) (氮含量) ,对植物生长

较好. 如在中氮条件下均达到最大值 ,超过中氮处理

水平后则呈现下降的变化. 但是黄果厚壳桂最大净

光合速率和光饱和点在低氮条件下 (50 kgΠ(hm
2·a) )

达到最大值 ,而比叶重却在中氮条件下达到最大值.

高氮处理对 3 种植物的影响表现出了一致的负面效

应 ,不利于植物的生长. 这些结果与国内外相关的研

究结果相类似. 李德军等[15 ,38 ] 在苗圃进行的实验表

明 ,施氮处理 11 个月后 ,无论以基径、株高 ,还是以

全株生物量 ,或者是以相对生长速率来衡量 ,尽管不

同植物种间存在差异但均以中等程度氮处理 (100

或 150 kgΠ(hm2·a) )的幼苗生长得最好. 同时反映其

生长状况的光合生理指标也进一步验证了该结
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表 4 　模拟氮沉降对叶片光合色素含量的影响 mg·g - 1

TABLE 4 　Effects of simulated N deposition on the content of photosynthetic pigments

树种 色素
处理

对照 低氮 中氮 高氮

光叶山黄皮 Chla 4167 ±0167 4145 ±0129 4140 ±0124 4123 ±0115

Chlb 2139 ±0138 2133 ±0118 2108 ±0115 2112 ±0101

Car 0139 ±0106 0135 ±0104 0145 ±0101 0135 ±0107

Chl ( a + b) 7105 ±1103 6177 ±0147 6149 ±0139 6135 ±0115

ChlaΠChlb 1197 ±0111 1192 ±0103 2112 ±0105 2100 ±0107

黄果厚壳桂 Chla 3186 ±0105 b 4153 ±0108 a 4129 ±0107 ab 4134 ±0133 ab

Chlb 1179 ±0103 b 2104 ±0103 a 1191 ±0104 ab 1195 ±0109 ab

Car 0174 ±0101 b 0186 ±0101 a 0185 ±0101 a 0187 ±0104 a

Chl (a + b) 5165 ±0107 b 6157 ±0111 a 6121 ±0108 ab 6130 ±0142 ab

ChlaΠChlb 2116 ±0103 2122 ±0101 2124 ±0105 2122 ±0108

厚壳桂 Chla 4131 ±0121 4151 ±0128 5127 ±0176 4169 ±0131

Chlb 1188 ±0113 2100 ±0111 2126 ±0136 2112 ±0110

Car 0198 ±0103 0190 ±0103 1110 ±0117 0192 ±0109

Chl (a + b) 6119 ±0134 6150 ±0138 7152 ±1112 6182 ±0141

ChlaΠChlb 2129 ±0105 2125 ±0103 2134 ±0104 2121 ±0104

注 :所给数值为平均值±标准误 ( n = 3) .

果[15 ]
. 然而 ,当氮输入量超过 100 或 150 kgΠ(hm

2·a)

后 ,以上幼苗生长指标则受到抑制[38 ]
. 且高氮处理

(300 kgΠ(hm
2·a) ) 样地的幼苗成活率显著低于对照

和其他较低氮处理样地的成活率[15 ] . 在日本的幼苗

试验结果也存在阈值效应[39 ]
,在低氮处理水平 57

kgΠ(hm
2·a) 下 , Cryptomeria japonica 幼苗净光合作用

速率随氮输入量的增加而增加 ,但超过此水平后净

光合作用速率明显降低 ,而且幼苗的生物量也表现

了类似的变化趋势. Brown 等[40 ]对 3 种常绿松树 ,即

西加云杉 ( Picea sitchensis) 、美西侧柏 ( Thuja plicata)

和西部铁杉 ( Tsuga heterophylla) 的幼苗进行施氮处

理时发现 ,当叶片氮含量在 21 mgΠg 以下时 ,所有树

种的光合速率均随叶片氮含量线性增加 , 但当叶片

氮含量超过 21 mgΠg 时 ,最大净光合速率反而下降.

郭盛磊等[41 ]对落叶松 ( Larix gmelinii) 幼苗进行外加

氮处理时发现 ,当叶片氮含量超过 24 mgΠg 后 ,最大

净光合速率开始下降. Bauer 等[14 ] 对哈佛森林进行

为期 10 年的施氮实验也表明 ,高氮处理 (150 kgΠ
(hm

2·a) ) 下红松 ( Pinus koraiensis) 的光合能力显著

下降.

本研究中反映光合作用的其他气体交换参数 ,

尽管统计上不显著 ,但氮处理同样表现出了类似的

变化. 如光叶山黄皮和厚壳桂的表观最大量子效率 ,

特别是在高氮处理下 ,表观量子效率降低比较明显 ,

都低于对照水平. 由于表观量子效率降低是光抑制

的显著特征[42 ]
,所以高氮处理不利于植物的光合作

用 ,光叶山黄皮和厚壳桂最大净光合速率在高氮条

件下降低也许能说明这一点. 氮处理对 3 种植物的

光补偿点的影响不明显. 但是低或中氮处理促进了

光饱和点的升高 ,有利于其进一步适应环境更广泛

地利用光能. 而黄果厚壳桂和厚壳桂的光饱和点在

高氮处理下出现下降趋势 ,这将不利于其利用光能.

那么 ,为何过量的氮输入会影响到植物的光合

生理呢 ? 产生上述“阈值效应”的原因又是什么呢 ?

这些变化可能与植物体内的养分失衡有关. 氮处理

使氮在植物体内累积 ,从而打破了植物体内的养分

原有平衡 ,进而影响了植物正常的生理进程. 本研究

中 ,3 种植物叶片全氮含量在中、高氮处理下都比对

照有明显的增加 ,而且全氮含量与氮处理水平呈极

显著相关. 然而 ,与之相反 ,氮处理对 3 种植物叶片

全磷含量则没有明显影响 ,导致了氮磷比的增加 ,从

而可能引发养分失衡. 李德军等[13 ] 在苗圃模拟氮沉

降的实验中发现 ,氮处理引起植物体内 P、K、Ca、Mg

等元素含量的降低和氮与其他营养元素的比值增

加 ,而且高氮处理造成了植物的营养失衡. Nakaji

等[43 ]研究发现 ,即使在氮过量且限制植物生长时 ,

植物叶氮含量仍会随着外界氮的输入而增加. 而环

境中可利用性氮的增加直接影响植物对其他元素的

吸收和利用[44 ]
. Weikert 等[45 ] 发现挪威云杉 ( Picea

abies)针叶中 Ca 和 Mg 元素的减少将导致光合能力

降低. 但是 ,也有学者[40 ] 认为高氮处理下光合速率

下降是由于植物产生自遮蔽 (self2shading)效应所致.

其次光合色素的变化也可能是植物光合生理发

生变化的原因. 在本研究中黄果厚壳桂各光合色素

含量在氮处理下均高于对照. 因此 ,氮沉降增加影响

光合作用的原因可能是通过影响叶片光合色素的含

量造成的. Warren 等[46 ] 的研究中 , 氮处理导致单位

面积叶绿素的含量增加了 4 倍 , 并且色素含量与单

位面积氮含量呈正相关. Pérez2Solba 等[47 ] 对欧洲赤

松 ( Pinus sylvestris) 幼树进行为期 14 周熏氨气实验 ,

结果表明针叶中 Chla、Chlb 和 Car 含量分别比对照

高 29 %、38 %和 11 %. 李德军等[15 ] 对荷木和黄果厚
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壳桂幼苗的研究中也发现了类似的趋势. 但是 ,在本

研究中氮处理并没有对光叶山黄皮和厚壳桂叶片光

合色素含量造成显著影响. 国外有些研究也有类似

的结果 ,如 Schaberg 等[17 ] 发现施氮没有引起各个不

同氮处理间色素含量的明显变化. 这也许是不同树

种对氮沉降响应存在差异 ,其内部适应机理也不尽

相同 ,再加上自然林里高度的复杂性 ,导致植物体内

生理指标发生了不同的变化. 但是 ,以上推测还需要

进一步的研究证实.

光叶山黄皮和厚壳桂的最大净光合速率与比叶

重最大值都出现在中氮处理 ,表现出了同步性 ,这说

明了植物对中氮输入的调节能力较强 ,有利于植物

利用光能制造更多的有机物 ,使比叶重得以提高. 由

于光合能力与比叶重变化表现同步性 ,因此氮处理

可能增加了叶片的厚度 ,叶片厚度的增加 (特别是栅

栏组织细胞的数目或大小增加) 使单位叶面积的最

大净光合速率提高[48 ]
. 但是黄果厚壳桂光合能力与

比叶重变化并没有表现出同步性 ,其最大净光合速

率和光饱和点在低氮条件下 (50 kgΠ(hm
2·a) ) 达到最

大值 ,而比叶重却在中氮条件下达到最大值. 这也许

能反映植物对氮沉降可承受程度的大小. 与光叶山

黄皮和厚壳桂相比 ,黄果厚壳桂对过量的氮沉降响

应更为敏感 ,中、高氮处理对其干扰最大 ,不利于其

光合生理反应. 最大净光合速率与植物当时的生长

环境密切相关 ,能较直接和迅速的反映氮沉降对植

物的影响. 而比叶重则是其平时有机物质积累的具

体体现 ,具有滞后性和延时性 ,其对氮沉降的敏感性

远不如最大净光合速率. 这可能是导致植物叶片生

理代谢受到严重干扰的情况下 ,比叶重仍然保持较

高数值的原因. 3 种植物在高氮处理下最大净光合

速率和比叶重都明显降低 ,说明高氮对植物的生长

不利. 有关氮沉降对植物生长的影响有诸多报道 ,普

遍认为适量的氮沉降促进植物生长 ,过量的氮沉降

不利植物生长[10 ,15 ,39 ,43 ]
. Bauer 等[14 ] 通过实际研究并

结合模型预测表明 ,在高氮样地 ,由于光饱和条件下

的光合速率显著降低 ,施氮 8 年后松林的净初级生

产力降低了 80 %.

综上所述 ,尽管季风常绿阔叶林已达到氮饱和

状态 ,但是 3 种植物有一定的自我调节和适应能力.

黄果厚壳桂的光合指标对氮沉降的响应比光叶山黄

皮和厚壳桂敏感 ,在低氮条件下 (50 kgΠ(hm2·a) ) 更

能维持其生理优势 ;而其他两种植物则在中氮条件

下 (100 kgΠ(hm2·a) )生长最好. 适量氮沉降在短期内

还是有利于这 3 种植物的生长 ,但高氮处理 (150 kgΠ
(hm

2·a) )可能已超出了植物可承受的程度 ,打乱了

植物体内的生理进程 ,不利于植物的正常生长. 考虑

到当年的大气降水氮沉降量 (约 50 kgΠ(hm2·a) [23 ] ) ,

150 kgΠ(hm
2·a) 的氮沉降在一定时期内仍能促进光

叶山黄皮和厚壳桂的生长 ,黄果厚壳桂为 100 kgΠ
(hm

2·a) ;但是一旦超过 150 kgΠ(hm
2·a) ,3 种植物的

生长很可能受到严重威胁. 当然具体情况如何 ,仍需

进行深入地研究.
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