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摘要: 为探讨 ＣＯ２ 浓度升高对叶片光能转换效率和光合固碳能力的影响ꎬ以亚热带地区阔叶林代表树种苦槠
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研究对象ꎬ在生长季对 ３ 种树种进行 ４ 个 ＣＯ２ 浓度短期处理ꎬ同步测量叶片气体交换和叶绿素荧光参数ꎬ并采用直

角双曲线修正模型和 Ｆａｒｑｕｈａｒ－ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ－Ｂｅｒｒｙ(ＦｖＣＢ)模型拟合光合生理参数ꎮ 结果表明:在不同 ＣＯ２ 浓度

下ꎬ３ 种树种叶片的净光合速率、气孔导度及 ＰＳⅡ电子传递速率随着光合有效辐射的增加逐步升高ꎬ且增幅逐渐变

缓ꎻ而胞间 ＣＯ２ 浓度和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度则逐渐降低并趋于稳定ꎮ 总体上看ꎬＣＯ２ 浓度升高明显提高了

３ 种树种叶片的净光合速率、胞间 ＣＯ２ 浓度、初始量子效率、最大净光合速率、最大电子传递速率和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位

点 ＣＯ２ 浓度ꎬ明显降低了气孔导度、叶肉导度和暗呼吸速率ꎮ 综上所述ꎬ随着 ＣＯ２ 浓度的升高ꎬ３ 种典型亚热带树

种通过调节多个光合相关参数ꎬ明显提高了光合效率和碳同化潜力ꎬ展现出较强的适应潜力ꎮ
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　 　 自工业革命以来ꎬ森林资源的过度开发及化石燃

料的大规模消耗加剧了气候变化问题ꎬ全球气候变暖

和温室效应逐渐成为学术界的关注焦点[１－２]ꎮ 光合

作用是植物生命活动的核心ꎬＣＯ２ 作为光合作用的基

本原料ꎬ是决定光合作用效率的主要因子之一[３]ꎮ
近年来ꎬ研究集中在短期 ＣＯ２ 浓度变化对植物光合

生理生化特性的影响ꎮ 已有研究结果表明:高 ＣＯ２

浓度环境下ꎬ植物光合速率和碳同化率明显升高ꎬ这
有助于促进植物的生长并优化光能的转化与利

用[４－５]ꎮ 然而ꎬ长期暴露于高 ＣＯ２ 浓度环境可能改变

叶片的结构和化学成分ꎬ进而限制其光合效率和 ＣＯ２

扩散能力[６－８]ꎮ 因此ꎬ光合作用与 ＣＯ２ 浓度之间的动

态相互作用已成为植物生理学和生态学研究的核心

议题之一[２－３]ꎬ[９]１３－１４ꎮ
随着研究深入ꎬ叶绿素荧光技术逐渐成为探讨

ＣＯ２ 浓度对植物光合作用影响机制的关键工具ꎬ该技

术不仅有助于反映叶片光能吸收、传递和分配的特

征ꎬ也对光合作用和植物逆境适应的研究具有重要意

义[１０－１１]ꎮ 近年来ꎬ气体交换与叶绿素荧光参数同步

测量已成为研究热点ꎬ该技术有助于揭示植物光能利

用效率、碳同化及光抑制效应之间的关系[１２]ꎮ 康华

靖等[１３]提出ꎬ通过同步测量气体交换和叶绿素荧光

参数并应用直角双曲线修正模型ꎬ可以有效反映光系

统Ⅱ(ＰＳⅡ)动力学过程ꎮ
植物光合作用受多种环境因子(如土壤水分、光

照、温度、大气 ＣＯ２ 浓度等)以及自身生理生化机制

〔如 ＣＯ２ 扩散效率、ＰＳⅡ电子传递速率和核酮糖－１ꎬ
５－二磷酸羧化酶 /加氧酶 ( Ｒｕｂｉｓｃｏ) 羧化效率〕 调

控[９]２ꎬ１２－１６ꎬ[１４]ꎮ 国内研究主要采用光合数学模型定

量描述光合速率与环境因子的关系[１５－１６]ꎮ 传统的经

验性光合模型多侧重于光合速率与 ＣＯ２ 浓度的关

系ꎬ但未能深入揭示叶片内部的光合生理机制[１７]ꎮ
相比之下ꎬＦａｒｑｕｈａｒ－ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ－Ｂｅｒｒｙ(ＦｖＣＢ)模
型结合光反应和碳反应 ２ 个生化过程ꎬ能全面分析

ＣＯ２ 浓度对光合作用的调控机制ꎬ提取关键光合参

数ꎬ从而精确模拟和预测光合作用的动态变化[１４ꎬ１８]ꎮ
尽管 ＦｖＣＢ 模型的研究已取得一定进展[１９－２１]ꎬ但在深

度模拟分析植物光合作用对环境变量响应方面仍存

在局限性ꎬ亟待进一步探索和发展ꎮ
苦槠〔Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ (Ｌｉｎｄｌ.) Ｓｃｈｏｔｔｋｙ〕、

青冈(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ Ｔｈｕｎｂ.)和乌桕〔Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ
(Ｌｉｎｎ.) Ｓｍａｌｌ〕是亚热带地区典型的 Ｃ３ 阔叶树种ꎬ是
不同生态位和生境条件的代表植物种类ꎮ 这 ３ 种树

种具有重要的生态和经济价值ꎬ特别是在碳固存和生

态服务功能方面发挥关键作用ꎮ 研究 ＣＯ２ 浓度对这

３ 种树种光合效率与资源利用效率的影响ꎬ有助于评

估气候变化对亚热带树种生产力和生态功能的潜在

影响ꎬ为亚热带地区相关植物适应机制的研究提供科

学依据ꎮ
鉴于此ꎬ以苦槠、青冈和乌桕为研究对象ꎬ结合气

体交换和叶绿素荧光参数同步测量技术ꎬ并采用直角

双曲线修正模型和 ＦｖＣＢ 模型ꎬ分析短期 ＣＯ２ 浓度变

化对 ３ 种树种光合作用过程及关键光合参数的影响ꎬ
评估其在不同 ＣＯ２ 浓度环境下的光能转换效率和碳

同化能力ꎬ以期为亚热带地区造林策略优化和生态系

统管理提供理论支持ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 研究区概况

实验在位于浙江省杭州市富阳区的国家林业和

草原局浙江钱江源森林生态系统定位观测研究站的
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黄公望森林公园(北纬 ３０°０６′０１″、东经 １２０°００′３４″)
进行ꎮ 富阳区地貌复杂ꎬ主要由低山和丘陵构成ꎬ地
势自东南和西北向中部逐渐倾斜ꎬ平均海拔 １３７ ｍꎮ
该地区属于亚热带季风湿润气候ꎬ四季分明ꎬ夏季温

热潮湿ꎬ冬季寒冷干燥ꎬ降水丰富ꎮ 根据资料ꎬ年均气

温 １８.１ ℃ꎬ空气相对湿度 ７７％ꎬ年均降水量 １ ４１５.７
ｍｍꎬ年均日照时数 １ ８１６ ｈ[２２]ꎮ
１.２　 材料

以株龄 ２ ａ 的苦槠、青冈和乌桕实生苗(购自浙

江省开化县林场)为实验材料ꎬ每种树种选取生长状

况一致的 ８ ~ １０ 株幼苗ꎬ于 ２０１６ 年 ３ 月栽培于高 １８
ｃｍ、口径 ２５ ｃｍ 的花盆中ꎬ栽培基质为质量比 ３ ∶ １ 的

园土和草炭土ꎮ 实验期间ꎬ定期浇水施肥ꎬ确保植物

获得充足的水分和养分ꎮ 实验于次年 ７ 月(生长季)
进行ꎬ选取生长旺盛且状况基本一致的苦槠〔株高

(６５±２) ｃｍꎬ冠幅(５４±４) ｃｍ〕、青冈〔株高(５７±６)
ｃｍꎬ冠幅(３８±４) ｃｍ〕和乌桕〔株高(８２±５) ｃｍꎬ冠幅

(５７±４) ｃｍ〕ꎬ每种树种 ５ 株ꎮ 选取植株顶部生长良

好的成熟叶片进行测量ꎬ确保被测量叶片具有代表性

和功能活性ꎮ
１.３　 方法

１.３.１　 气体交换和叶绿素荧光参数测量　 根据当前

大气中 ＣＯ２ 浓度以及未来可能的气候变化情景[２３]ꎬ
设置 ３００、５００、７００ 和 ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ ４ 个处理ꎬ
每个处理持续 ４０ ｍｉｎ 以上[２４－２５]ꎮ 实验于晴朗日

９:００—１６:３０ 进行ꎬ为避免环境波动对气体交换参数

测量的影响ꎬ所有植物均在环境控制室内进行参数测

量[２５－２６]ꎮ 使用 ＬＩ－６４００ＸＴ 便携式光合作用仪(美国

ＬＩ－ＣＯＲ 公司)和 ＬＩ－６４００－４０ 荧光叶室(美国 ＬＩ －
ＣＯＲ 公司)测量相关参数ꎮ

将叶片置于温度 ( ２５ ± １) ℃、空气相对湿度

(６５±５)％、光合有效辐射 １ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、ＣＯ２

浓度 ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１条件下 ４０ ｍｉｎ 及以上ꎬ待净光

合速率和气孔导度稳定后ꎬ将光合有效辐射调至

１ ２００、８００、６００、４００、２００、１００、５０、０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ
蓝光占比 １０％ꎬ每个光合有效辐射下维持约 ３ ｍｉｎꎬ记
录净光合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２ 浓度和 ＰＳⅡ电子

传递速率数据[２７]ꎮ 在其他环境条件保持不变的情况

下ꎬ分别调整样本室内 ＣＯ２ 浓度至 ５００、７００ 和 ９００
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎬ重复上述测量步骤ꎮ 每个处理每种树

种测量 ５ 株ꎬ每株测量 １ 枚功能叶片ꎬ即为 ５ 个生物

学重复ꎮ 在多相脉冲实验中ꎬ设定最大脉冲强度

９ ０６０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２ 􀅰ｓ－１、缓变率 ２０％、调制频率 ２０
ｋＨｚ、平均滤波频率 ５０ Ｈｚꎮ
１.３.２　 光合生理参数计算　 通过直角双曲线修正模

型[２８]对苦槠、青冈和乌桕在 ４ 种 ＣＯ２ 浓度下的光响

应曲线进行拟合ꎬ得到初始量子效率和最大净光合速

率ꎮ 为进行荧光光响应曲线的拟合ꎬ先采用“变化 Ｊ
法” [２９]对叶肉导度进行估算ꎬ据此计算 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化

位点 ＣＯ２ 浓度ꎮ 随后将原始光响应数据整理为以

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度为自变量、净光合速率为

因变量的数据集ꎬ参考 Ｇｕ 等[３０] 和 ｖａｎ Ｄｉｅｐｅｎ 等[３１]

的方法ꎬ运用 ＦｖＣＢ 模型对净光合速率－Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化

位点 ＣＯ２ 浓度数据进行拟合ꎬ获得最大电子传递速

率和暗呼吸速率ꎮ
１.４　 数据统计和分析

为确保数据质量ꎬ通过 Ｄｉｘｏｎ 检验剔除异常值ꎬ
并通过 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ － Ｓｍｉｒｎｏｖ 检验评估数据的正态

性[３２－３３]ꎮ 在满足正态分布和方差齐性的前提下ꎬ进
行单因素方差分析(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ参数间差异的

显著性采用 Ｄｕｎｃａｎ􀆳ｓ 多重比较法检验ꎮ 所有统计分

析和数据可视化工作在 ＳＰＳＳ ２６.０、Ｒ 语言(３.２.０)及
Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件中进行ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种树种叶片气体交换和叶

绿素荧光参数的光响应变化

　 　 不同 ＣＯ２ 浓度下苦槠、青冈和乌桕叶片净光合

速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２ 浓度和 ＰＳⅡ电子传递速率

的光响应曲线分别见图 １、图 ２、图 ３ 和图 ４ꎮ
２.１.１　 净光合速率的变化　 结果(图 １)显示:在 ４ 种

ＣＯ２ 浓度下ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片净光合速率均随

着光合有效辐射增加先逐渐升高ꎬ最终趋于稳定ꎮ 具

体表现为ꎬ当光合有效辐射低于 ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

时ꎬ３ 种树种叶片净光合速率呈线性增加ꎬ且 ＣＯ２ 浓

度较高时ꎬ净光合速率的增幅更加明显ꎮ 当光合有效

辐射在 ２００~８００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１区间内ꎬ３ 种树种叶

片净光合速率的增幅随着光合有效辐射增加开始减

缓ꎻ当光合有效辐射达到 ８００~１ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

时ꎬ３ 种树种叶片净光合速率随着光合有效辐射增加

趋于稳定ꎮ 此外ꎬ在相同光合有效辐射下ꎬＣＯ２ 浓度

的增加明显提高了苦槠、青冈和乌桕叶片的净光合

速率ꎮ
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: ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ５００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ７００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ .

图 １　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片净光合速率的光响应曲线
Ｆｉｇ. １　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

: ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ５００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ７００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ .

图 ２　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片气孔导度的光响应曲线
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

２.１.２　 气孔导度的变化 　 结果(图 ２)显示:在 ４ 种

ＣＯ２ 浓度下ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片气孔导度均随着

光合有效辐射增加逐渐升高ꎮ 当光合有效辐射从

０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１增加至 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ苦槠

叶片气孔导度在 ３００、５００、７００、９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２

处理下分别升高了 ５０３.８％、４４４.０％、２９０.６％、２９６.３％ꎬ
青冈叶片气孔导度分别升高了 １９７. ４％、 ２７０.８％、
１９２.３％、１４０. ７％ꎬ乌桕叶片气孔导度分别升高了

１４２.０％、５９２.９％、２４５.５％、１５０.０％ꎮ 当光合有效辐射

超过 ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ３ 种树种叶片气孔导度的

增幅明显低于光合有效辐射低于 ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

时ꎮ 此外ꎬ总体上看ꎬ在相同光合有效辐射下ꎬＣＯ２ 浓

度的增加明显降低了 ３ 种树种叶片的气孔导度ꎮ
２.１.３　 胞间 ＣＯ２ 浓度的变化 　 结果(图 ３)显示:在
４ 种ＣＯ２ 浓度下ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片胞间 ＣＯ２ 浓

度均随着光合有效辐射增加先逐渐降低后趋于稳定ꎮ
当光合有效辐射在 ０ ~ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１区间内ꎬ

３ 种树种叶片胞间 ＣＯ２ 浓度随着光合有效辐射的增

加明显降低ꎮ 当光合有效辐射为 ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

时ꎬ在 ３００、５００、７００、９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ 处理下ꎬ苦
槠叶片胞间 ＣＯ２ 浓度分别降低了 ４１. ８％、３６.９％、
３０.６％、２５.６％ꎬ青冈叶片胞间 ＣＯ２ 浓度分别降低了

４０.６％、４６.３％、３６.７％、３４.４％ꎬ乌桕叶片胞间 ＣＯ２ 浓

度分别降低了 ４１.３％、３０.６％、３７.１％、３６.７％ꎮ 当光合

有效辐射在 ２００~ １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１区间内ꎬ３ 种

树种叶片胞间 ＣＯ２ 浓度随着光合有效辐射增加趋于

平稳ꎮ 此外ꎬ在相同光合有效辐射下ꎬＣＯ２ 浓度的增

加明显提高了 ３ 种树种叶片的胞间 ＣＯ２ 浓度ꎮ
２.１.４　 ＰＳⅡ电子传递速率的变化 　 结果(图 ４)显

示:在 ４ 种 ＣＯ２ 浓度下ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片 ＰＳⅡ
电子传递速率均随着光合有效辐射增加先逐渐升高ꎬ
最终趋于稳定ꎮ 具体表现为ꎬ当光合有效辐射从

５０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１升高至 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ苦
槠叶片 ＰＳ Ⅱ电子传递速率在 ３００、 ５００、 ７００、 ９００

２７
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: ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ５００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ７００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ .

图 ３　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片胞间 ＣＯ２ 浓度的光响应曲线
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

: ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ５００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ７００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ .

图 ４　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片 ＰＳⅡ电子传递速率的光响应曲线
Ｆｉｇ. ４　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ＰＳⅡ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

μｍｏｌ􀅰 ｍｏｌ－１ ＣＯ２ 浓 度 下 分 别 升 高 了 ５６１. ６％、
７１９.９％、７７８.２％、７７２.７％ꎬ青冈叶片 ＰＳⅡ电子传递速

率分别升高了 ５０７.４％、６４９.４％、７０４.１％、７１８.５％ꎬ乌
桕叶片 ＰＳⅡ电子传递速率分别升高了 ７６１. ７％、
９８０.２％、１ ０３４.８％、１ ０９９.３％ꎮ 当光合有效辐射低于

２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种树种叶

片的 ＰＳⅡ电子传递速率无明显差异ꎮ 总体上看ꎬ当
光合有效辐射超过 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１后ꎬＣＯ２ 浓度

为 ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１时ꎬ３ 种树种叶片的 ＰＳⅡ电子传

递速率明显低于其他 ＣＯ２ 浓度ꎮ
２.２　 不同 ＣＯ２ 浓度对 ３ 种树种叶片光合生理参数

的影响

不同 ＣＯ２ 浓度下苦槠、青冈和乌桕叶片光合生

理参数的变化分别见表 １ 和图 ５ꎮ
结果(表 １)显示:随着 ＣＯ２ 浓度增加ꎬ３ 种树种

叶片初始量子效率、最大净光合速率和最大电子传递

速率均显著(Ｐ<０.０５)升高ꎬ而叶肉导度和暗呼吸速

率均 显 著 降 低ꎮ 具 体 而 言ꎬ 当 ＣＯ２ 浓 度 从 ３００
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１增加至 ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１时ꎬ苦槠、青冈和

乌桕叶片的初始量子效率分别升高了 ６８.３％、５５.７％
和 ４９. ３％ꎬ最大净光合速率分别升高了 １２０.４％、
１１６.３％和 １３１. ５％ꎬ最大电子传递速率分别升高了

６６.７％、１０４. ４％和 ９２. ３％ꎬ而叶肉导度分别降低了

６２.４％、５３. ５％ 和 ６１. ４％ꎬ暗呼吸速率分别降低了

５４.０％、６０.６％和 ４６.２％ꎮ
结果(图 ５)显示:在 ４ 种 ＣＯ２ 浓度下ꎬ３ 种树种

叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度均随着光合有效辐

射增加先逐渐降低后趋于稳定ꎮ 当光合有效辐射从

０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１增加至 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ苦槠

叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度在 ３００、５００、７００、９００
μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ＣＯ２ 处理下分别降低了 ５９.５％、６２.７％、
６３.７％、６５.６％ꎬ青冈叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度

分别降低了 ６３.４％、６７.１％、６６.１％、６２.３％ꎬ乌桕叶片

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度分别降低了 ６４. ０％、

３７
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　 　 　 　表 １　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片部分光合生理参数的变化(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｍｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

ＣＯ２ 浓度 /
(μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１)
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

初始量子效率
Ｉｎｉｔｉａｌ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

最大净光合速率 /
(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ

叶肉导度 /
(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１􀅰Ｐａ－１)

Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

最大电子传递速率 /
(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ

暗呼吸速率 /
(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ
３００ ０.０６０±０.００４ｃ １１.０９０±０.４２０ｄ １.５５９±０.１６８ａ １０９.４６８±６.１１５ｂ １.４０６±０.０７５ａ
５００ ０.０８５±０.００２ｂ １８.７９０±０.４７０ｃ １.１７８±０.０２５ｂ １７１.５３４±７.７２６ａ ０.９５７±０.０３３ｂ
７００ ０.１０２±０.００５ａ ２２.３３０±０.５８０ｂ ０.８０３±０.０５８ｃ １７８.０１３±１１.２３６ａ １.１１７±０.０８２ｂ
９００ ０.１０１±０.００５ａ ２４.４４０±０.２２０ａ ０.５８６±０.００５ｄ １８２.４３０±３.４７３ａ ０.６４７±０.１２８ｃ

青冈 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ
３００ ０.０６１±０.００４ｃ ９.９７８±０.１３４ｄ １.２７０±０.３２６ａ ８７.５２１±８.９８０ｂ １.０８５±０.０５４ａ
５００ ０.０８２±０.００３ｂ １５.３３４±０.２７５ｃ ０.８１０±０.０２３ｂ １６２.０４２±１０.３０１ａ ０.７９６±０.０３８ｂ
７００ ０.０９０±０.００４ａｂ １９.０８７±０.１８６ｂ ０.６６７±０.０３２ｃ １８８.９００±６.９４４ａ ０.５６２±０.０５１ｃ
９００ ０.０９５±０.００２ａ ２１.５８４±０.４３６ａ ０.５９１±０.０１０ｄ １７８.８７２±７.０２９ａ ０.４２８±０.０２９ｃ

乌桕 Ｔｒｉａｄｉｃａ ｓｅｂｉｆｅｒａ
３００ ０.０７５±０.００３ｃ １１.５１０±０.７３０ｃ １.５６９±０.０６７ａ １２６.６１３±９.１８２ｂ １.３６５±０.０２７ａ
５００ ０.０９２±０.００６ｂ １６.３３０±０.６４０ｂ １.２８１±０.１５３ｂ ２７２.４１３±１３.０３２ａ １.２１１±０.０４７ｂ
７００ ０.０９６±０.００１ｂ ２５.２４０±０.４２０ａ ０.８６０±０.０８２ｃ ２６５.０８８±１０.４３６ａ ０.７２５±０.００８ｃ
９００ ０.１１２±０.００１ａ ２６.６５０±０.３９０ａ ０.６０５±０.０３９ｄ ２４３.４１４±８.７４０ａ ０.７３４±０.０３６ｃ

　 １)同列中不同小写字母表示同一树种不同 ＣＯ２ 浓度间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ.

: ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ５００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ７００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ꎻ : ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ ＣＯ２ .

图 ５　 不同 ＣＯ２ 浓度下 ３ 种典型亚热带阔叶树种叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度(Ｃｃ)的光响应曲线
Ｆｉｇ. ５　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ (Ｃｃ) ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ

ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

７０.６％、６７.１％、６５.０％ꎮ 总体上看ꎬ在相同光合有效辐

射下ꎬＣＯ２ 浓度的增加明显提高了 ３ 种树种叶片的

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度ꎬ但其增幅随着光合有效

辐射增加逐渐减小ꎮ

３　 讨　 　 论

３.１　 叶片净光合速率对 ＣＯ２ 浓度和光合有效辐射

的响应

苦槠、青冈和乌桕叶片的净光合速率随着光合有

效辐射的增加逐渐升高ꎬ最终趋于稳定ꎬ达到光饱和

状态ꎬ这表明光合有效辐射直接影响了这 ３ 种树种叶

片光合作用中光能可用性ꎬ与已有研究结果一致[３４]ꎮ
随着光合有效辐射的增强ꎬ光合色素(如叶绿素)能

够吸收更多光能ꎬ进而增强光合作用[３５]ꎮ 已有研究

结果表明:光合有效辐射的增强明显提高了 Ｃ３ 植物

的光合速率ꎬ尤其在低光合有效辐射下[３６]ꎮ 还有研

究发现ꎬ在大气 ＣＯ２ 浓度倍增的条件下ꎬＣ３ 植物的净

光合速率明显升高ꎬ这与 ＣＯ２ 促进 Ｒｕｂｉｓｃｏ 反应密切

相关[３７]ꎮ

４７
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３.２　 叶片气孔导度和胞间 ＣＯ２ 浓度对 ＣＯ２ 浓度和

光合有效辐射的响应

随着光合有效辐射的增加ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶

片的气孔导度逐渐升高ꎬ而胞间 ＣＯ２ 浓度则呈现先

逐渐降低后趋于稳定的趋势ꎮ 这是由于植物在高光

合有效辐射环境下为了优化光合作用能力而进行了

一系列的生理调节ꎮ 光合有效辐射的增加通过提高

光合速率和提升气孔导度增加 ＣＯ２ 的吸收[３８－３９]ꎮ 然

而ꎬ随着光合速率的提高ꎬ供试 ３ 种树种叶片胞间

ＣＯ２ 浓度逐渐降低ꎬ这表明高光合有效辐射条件下ꎬ
植物通过增加气孔开放来提高 ＣＯ２ 吸收ꎬ同时消耗

掉更多的 ＣＯ２ꎬ导致胞间 ＣＯ２ 浓度降低[４０]ꎮ 在相同

光合有效辐射下ꎬ随着 ＣＯ２ 浓度的增加ꎬ供试 ３ 种树

种叶片气孔导度降低ꎬ这可能是气孔关闭减少了水分

蒸发ꎬ这与 Ｄｏｕｔｈｅ 等[２３]的研究结果一致ꎮ 高 ＣＯ２ 浓

度有助于提高光合速率ꎬ并可能通过减少水分蒸发来

提高水分利用效率[４０－４２]ꎮ 这种调节机制表明ꎬ植物

在高 ＣＯ２ 浓度条件下优先考虑水分的保存ꎬ以维持

生理稳定[４３]ꎮ 因此 ＣＯ２ 浓度升高有利于作物在生长

期长时间适应适度干旱ꎬ这将是未来解决水资源不足

的重要手段之一[３１]ꎮ 此外ꎬＣＯ２ 浓度的升高使得植

物细胞内 ＣＯ２ 积累增加ꎬ这与 Ｄｏｕｔｈｅ 等[２３] 和 Ｘｉｏｎｇ
等[２６]的研究结果类似ꎮ 高 ＣＯ２ 浓度不仅可以提高光

合速率ꎬ还能降低光呼吸ꎬ从而促使更多 ＣＯ２ 在细胞

内积累[４ꎬ１８]ꎮ
３.３　 叶片 ＰＳⅡ电子传递速率对 ＣＯ２ 浓度和光合有

效辐射的响应

研究结果显示:苦槠、青冈和乌桕叶片的 ＰＳⅡ电

子传递速率随着光合有效辐射增加而升高ꎬ并最终趋

于稳定ꎬ这与王海珍等[１５] 的研究结果类似ꎮ 光合有

效辐射的增加促进了光合色素对光能的吸收ꎬ提高了

电子流动速率ꎬ进而增强了光合作用[４３]ꎮ 总体上看ꎬ
当光合有效辐射超过 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１且 ＣＯ２ 浓

度为 ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１时ꎬ３ 种树种叶片的 ＰＳⅡ电子

传递速率明显低于 ５００、７００ 和 ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ＣＯ２

浓度下的 ＰＳⅡ电子传递速率ꎬ且最大电子传递速率

在 ３００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ＣＯ２ 下显著(Ｐ<０.０５)低于其他

３ 个ＣＯ２ 浓度ꎮ 这可能是由于低 ＣＯ２ 浓度条件下ꎬ光
合作用受到“碳基不充分”的限制ꎬ尤其是在光反应

阶段ꎬ导致 ＰＳⅡ电子传递受抑制[１８]ꎮ 尽管光照条件

足够ꎬ但由于缺乏足够的 ＣＯ２ꎬＰＳⅡ的电子传递链反

应可能会受到抑制[１８ꎬ４４]ꎮ
３.４　 叶片光合生理参数对 ＣＯ２ 浓度的响应

随着 ＣＯ２ 浓度的增加ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片的

初始量子效率和最大净光合速率显著(Ｐ<０.０５)升

高ꎬ这主要归因于高 ＣＯ２ 浓度环境中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性增

强和光合作用效率提升[４５]ꎮ 相关研究结果表明:较
高 ＣＯ２ 浓度环境中植物的光合反应速率较低 ＣＯ２ 浓

度环境更快ꎬ从而提高了植物初始量子效率[７]ꎮ 在

饱和光照条件下ꎬＣＯ２ 的充分供应减少了光抑制和光

呼吸的影响ꎬ进而提高了光能转化效率[４６]ꎮ 此外ꎬ苦
槠、青冈和乌桕叶片叶肉导度随着 ＣＯ２ 浓度的增加

而降低ꎬ这与 Ｄｏｕｔｈｅ 等[２３] 的研究结果一致ꎮ ＣＯ２ 浓

度增加促使植物通过关闭部分气孔减少水分损失ꎬ降
低了气孔导度ꎬ进而导致叶肉导度的降低[４７－４８]ꎮ 与

此同时ꎬ供试 ３ 种树种叶片暗呼吸速率在高 ＣＯ２ 浓

度条件下显著降低ꎬ这可能是由于在高 ＣＯ２ 浓度环

境中ꎬ这 ３ 种植物光合产物的增加减少了对呼吸作用

的需求ꎬ从而引发暗呼吸速率的降低[４９]ꎮ 随着光合

有效辐射增加ꎬ苦槠、青冈和乌桕叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧

化位点 ＣＯ２ 浓度先逐渐降低后趋于稳定ꎮ 这主要是

由于在高光合有效辐射条件下ꎬ植物对 ＣＯ２ 的需求

增加ꎬ导致气孔张开得更大ꎮ 然而ꎬ如果 ＣＯ２ 的供应

量与增加的需求量不匹配ꎬ尽管光照充足ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 羧

化位点 ＣＯ２ 浓度仍会降低ꎬ因为光合作用快速消耗

了可用的 ＣＯ２
[５０]ꎮ 但当外部 ＣＯ２ 浓度增加时ꎬ

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化效率提高ꎮ 这是因为高 ＣＯ２ 浓度下ꎬ叶
片内 ＣＯ２ 浓度升高ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 能够获得更高的 ＣＯ２ 浓

度以进行羧化反应[５１]ꎮ

４　 结　 　 论

在 ＣＯ２ 浓度 ３００ ~ ９００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１下ꎬ随着 ＣＯ２

浓度和光合有效辐射的增加ꎬ苦槠、青冈和乌桕 ３ 种

典型亚热带阔叶树种通过调节胞间 ＣＯ２ 浓度、最大

电子传递速率、气孔导度、叶肉导度和暗呼吸速率等

生理参数ꎬ明显提高了光合效率和资源利用效率ꎬ表
明这 ３ 种树种对高光环境和高 ＣＯ２ 浓度环境的良好

适应潜力ꎮ 此外ꎬ研究中应用的直角双曲线修正模型

和 ＦｖＣＢ 模型有效揭示了光合作用关键参数的动态

变化ꎮ 本研究结果为亚热带地区森林树种的选择提

供了科学依据ꎬ并为森林碳汇管理与生态系统优化提

５７
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供了数据支持ꎬ尤其在全球气候变化背景下具有参考

价值ꎮ
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