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the medium-N level． The daily mean stomatal conductance was higher in all N treatments than in
the control，and the highest value was recorded for the medium-N level． However，the intercellu-
lar CO2 concentrations were lower in all N treatments than in the control; the lowest value was re-
corded in the medium-N treatment． The light compensation point and dark respiration rate among
the four treatments were in the order of medium-N ＞ high-N ＞ low-N ＞ control，with highly
significant differences among the treatments． In terms of the light saturation point，the treatments
were ranked as follows: medium-N ＞ low-N ＞ control ＞ high-N，with highly significant differ-
ences among the treatments． The apparent quantum yield values were ranked as follows: medium-
N ＞ low-N ＞ control; however，there was no significant difference between the high-N treat-
ment and the control in the apparent quantum yield value． The relative chlorophyll contents in
seedlings in the three N treatments were significantly higher than that in the control，with the
highest values recorded in the medium-N treatment． The primary chemical efficiency and poten-
tial activity of photosystem II in !A ./#2(20#0 seedlings were ranked as follows: medium-N ＞ low-
N ＞ control ＞ high-N，with highly significant differences among the treatments． The superoxide
dismutase activity，peroxidase activity，and malondialdehyde contents in !A ./#2(20#0 seedlings in
the medium-and high-N treatments were significantly higher than those in the control，but there
was no significant difference in these parameters between the low-N treatment and the control．
The membrane permeability of !A ./#2(20#0 seedlings was ranked from most permeable to least
permeable as follows: high-N ＞ medium-N ＞ low-N ＞ control，with highly significant differ-
ences among the treatments． These results suggested that appropriate nitrogen levels，especially
the medium-N level，can enhance the photosynthetic ability of !A ./#2(20#0 seedlings，and also
affect other physiological indexes to some extent．

Key words: !#2,.%+9.%2"/30 ./#2(20#0; photosynthetic physiology; chlorophyll fluorescence pa-
rameters; membrane lipid peroxidation; antioxidant enzyme activity．

大气氮沉降借助其对植物生长、碳固定及光合
产物分配的直接或间接作用，极大地干预了生态系

统碳循环和碳蓄积过程( Vitousek (" %+．，1997) 。近
几十年来，石化燃料燃烧、化肥使用及畜牧业发展等
向大气中排放的含氮化合物激增并引起大气氮沉降

成比例增加( Aber (" %+．，1998; Svein (" %+．，2004 ) 。
氮沉降增加已造成了一些江湖和海口等水域富营养

化和陆地生态系统氮超负荷，进而引起了科学家和

公众的广泛关注( Henrik (" %+．，2003) 。国内外学者
已经开展了一些关于氮沉降对陆地生态系统影响的

研究，发现不同氮沉降量的森林中，氮沉降对森林土

壤的主要温室气体 CO2、CH4和 N2O 的通量产生的
影响不同( De Vries (" %+．，2008 ) ，氮沉降改变了森
林生态系统的物种组成，过量氮沉降降低了生物多

样性( 鲁显楷等，2008 ) ; 富氮营养显著影响植物光
合作用对光强的响应 ( 王传华等，2011 ) ; 高氮处理
抑制南亚热带优势树种荷木( !./#4% 03$(’&%) 、锥栗
( 1%0"%2,$0#0 ./#2(20#0 ) 和黄果厚壳桂 ( 1’9$",.%’9%
.,2.#22%) 的幼苗生长，显著降低了其光合作用能力
( 李德军等，2004) 。
夏蜡梅 ( !#2,.%+9.%2"/30 ./#2(20#0 ) 属蜡梅科

( Calycanthaceae) 夏蜡梅属的落叶灌木，是我国特有

的第三纪孑遗物种，属国家二级重点保护濒危物种

( 金则新等，2010 ) 。夏蜡梅喜凉爽湿润的气候，在
常绿阔叶林下或沟谷地段等阴湿环境中生长旺盛

( 徐耀良等，1997 ) 。由于历史时期的气候变迁、自
然生境的人为破坏以及对种子大量采集导致夏蜡梅

现存资源极少。夏蜡梅作为典型的阴生植物，具有
较低的光饱和点和补偿点，净光合速率和水分利用

效率低，净光合效率 /呼吸速率较小，不利于植株生
长和生物量的积累，在群落竞争中处于劣势地位

( 金则新等，2010) 。对夏蜡梅逆境响应的相关研究
发现，重度干旱会导致夏蜡梅叶片膜脂严重过氧化，

影响其正常生长 ( 柯世省和金则新，2007 ) ; 重度水
分胁迫及高温显著降低了夏蜡梅的光合作用能力

( 柯世省和金则新，2008 ) ; 高浓度的外源铜使夏蜡
梅种子萌发受阻，根伸长抑制率与铜浓度呈显著正

相关( 刘文莉等，2008) 。而有关氮沉降对夏蜡梅幼
苗生理生态的影响研究尚未见报道。本研究以夏蜡
梅为材料，将光合作用、叶绿素荧光、保护酶( SOD、
POD) 活性以及膜脂过氧化等指标相结合，探讨不同
浓度的氮沉降对夏蜡梅幼苗生理生态特性的影响，

以揭示夏蜡梅幼苗对氮沉降的响应机制，为濒危物

种夏蜡梅的繁衍和复壮提供科学依据。

099 生态学杂志 第 33 卷 第 4 期



1 材料与方法

1. 1 供试材料
2010 年 6 月上旬在台州学院智能玻璃温室内
对夏蜡梅幼苗进行氮沉降试验。将夏蜡梅幼苗移入
上口径 21． 18 cm，下口径 14． 3 cm，高 16． 8 cm的花
盆内，每盆移栽 1 株。每盆干土重 3． 3 kg，土壤含水
量为 41． 3%。移植后充足浇水，待其成活后分成 4
组，每组 15 株，于 2010 年 6 月 15 日选取生长一致
的盆栽幼苗喷淋 NH4NO3溶液。鉴于我国的氮沉降
水平在 1． 0 ～ 74． 3 kg N·hm －2·a －1，东南区域氮沉

降水平达 35． 6 kg N· hm －2 · a －1 ( 王晶苑等，

2013) ，参考国内外同类研究的设计方案，确定本研
究的施氮量，折成氮沉降量相当于 2、8、32 g N·
m －2·a －1 ( 王强等，2012 ) ，分别用低氮 ( N1 ) 、中氮
( N2) 和高氮( N3 ) 表示，以喷洒等量的自来水为对
照( CK) 。每个处理，每月喷施 2 次，月中和月底各
一次，经过 12 个月的施氮处理，期间适当补水。到
2011 年 7 月上旬测定实验结果。
1. 2 测定方法
1. 2. 1 光合参数测定 用便携式红外气体分析仪
Li-6400( LI-COＲ，美国) 测定夏蜡梅叶片光合参数。
为确保测量值的合理性，测定前对光合仪进行系统

校正。从每个梯度中随机选取 3 株植物，于晴朗的天
气 6: 00—18: 00，每 2 h测定一次，测定时保持叶片自
然着生角度和方向不变，并且每个时间点都保证测定

相同的叶片。测定参数包括: 净光合速率( Cn，μmol
CO2·m －2·s －1 ) 、胞间 CO2浓度( 1 i，μmol·mol －1 ) 、
气孔导度( Ms，mmol H2O·m －2·s － 1 ) 等。
1. 2. 2 夏蜡梅幼苗光响应测定 用便携式红外气
体分析仪 Li-6400 9: 00—11: 00 设置不同的光强梯
度，2000、1500、1200、1000、800、600、400、200、150、
100、50、20 和 0 μmol·m －2·s － 1。测定前用 2000
μmol·m －2·s － 1的光强对所测叶片进行 20 min 诱
导，再按照光强梯度由高到低测定夏蜡梅幼苗光合

速率，测定时采用仪器自带的红蓝光源，每个处理重

复 3 次。
1. 2. 3 叶绿素含量的测定 用便携式叶绿素仪
( OPTI-SCIENCES，美国) 测定夏蜡梅叶片相对叶绿
素含量。随机选取 3 盆植株，每个植株上选取 3 片
叶子进行测定。
1. 2. 4 荧光参数的测定 在测定光合日进程的同
一天 10: 00 测定叶绿素荧光基本参数: 初始荧光

@o、最大荧光 @m、和光系统Ⅱ最大荧光量子产量
@v /@m。测定前对幼苗进行 30 min 的暗适应，采用
OS30P便携式叶绿素荧光测定仪( OPTI-SCIENCES，
美国) 测定上述各叶片的叶绿素荧光参数。
1. 2. 5 生理指标的测定 过氧化物酶( POD) 活性
按愈创木酚比色法进行测定 ( 张志良，1990 ) ，以每
分钟 6470变化值表示酶活性的大小单位为 U·
mg －1 ;超氧化物歧化酶( SOD) 活性用氯化硝基四氮
唑蓝( NBT) 法进行测定( Cho ＆ Park，2000) ，以抑制
NBT光化还原 50%的酶量为 1 个酶活性单位。丙
二醛( MDA) 含量按林植芳( 1984) 等的方法进行测
定，质膜离子渗透的测定按照王正秋等( 2002 ) 的方
法进行测定。
1. 3 数据统计
采用 Excel和 Origin 7． 5 数据处理软件对所测

数据进行整理分析和绘图，用光合小助手软件 Pho-
tosyn Assistant 1． 1． 2 得到如下参数: 最大净光合速
率( Cnmax ) 、光饱和点( LSP) 、光补偿点( LCP) 、表观
量子效率( φ) 和暗呼吸速率( Gd ) 。此软件中计算采
用的曲线拟合方程为:

Cn =［φC6G + Cnmax －

( φC6G + Cnmax )
2 － 4φC6G-C槡 nmax］/2- －Gd

式中: Cn为净光合速率; Cnmax为最大净光合速率;

C6G为光合有效幅射; φ为表观量子效率; Gd为暗呼

吸速率; - 为光合曲线的曲率，大小介于 ( 0，1 ) 之
间。采用 one-way ANOVA ( SPSS 13． 0 Inc．，Chica-
go) 分析氮沉降胁迫对夏蜡梅光合生理参数的影响。
如果差异显著，则对该指标的均值进行 LSD 多重比
较。在数据分析前，对所有数据进行正态性与齐性
检验。

2 结果与分析

2. 1 不同氮沉降处理对夏蜡梅幼苗光合日进程的
影响

氮沉降对夏蜡梅幼苗的净光合速率 ( Cn ) 日进

程产生了显著影响。从图 1a可以看出，不同强度氮
沉降处理的夏蜡梅幼苗在上午随着光合有效辐射
( PAＲ) 的增大，Cn不断增大，到 10: 00 出现第 1 个峰
值，随着中午 PAＲ 不断增大，Cn逐渐下降，到中午
12: 00 降至较低值，后 Cn逐渐上升，到 14: 00 左右出
现第 2 个峰值。Cn日进程呈“双峰”曲线，出现明显
的光合“午休”现象。N1、N2、N3 处理日均 Cn比 CK
分别升高了14. 7%、54. 5%和26. 4%，它们与对照间
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图1不 同 强 度 氮 沉 降 对 夏 蜡 梅 气 体 交 换 参 数 日 进 程 的

影响Fig．1Effectofsimulatednitrogendepositiononthepho-tosynthetic

diurnalprocessof Sinocalycanthuschinensis均差异极显著(C＜0.01) ，各处理组之间的差异也极显著(C＜0.01) ，表明不同程度的氮沉降处理下夏蜡梅幼苗的光合作用能力有不同程度的提高。图

1b

中， 不同强度氮处理的夏蜡梅胞间CO2 浓度

(

1i )日变化在 10 :00和14:00 出现最低值，在12:00 有所上升，呈“W ”

型曲线，各处理间均差异极显著(C

＜0.0 1

)

。

N 1、

N 2

、

N3

处理的日均

1 i分别比CK降低了17．8%、

21．6%

和14．6%，

差异均极显著(C＜0.01)。图1c中，气孔导度(M s

)日变化与Cn日变化趋势基本一致，呈双峰型曲线， 峰值出现在10:00和

14:00。N1、N 2

、N3处理的日平均

M s分别比CK增加了81．1%、159．2%和31．3% ，各处理间差异极显著( C＜0．01)。

2.2不同氮沉降处理对夏蜡梅幼苗光响应的影响不同氮处理夏蜡梅幼苗的Cn随着光合有效辐

射(PAＲ) 的增加而升高 ，当PAＲ达到一定程度后，Cn保持相对稳定(图2)。表1可见 ，随着氮沉降程



表 1 氮沉降对夏蜡梅光合指标的影响
Table 1 Effect of simulated nitrogen deposition on the photosynthetic indices of Sinocalycanthus chinensis
处理 最大净光合速率

( mol CO2·m －2·s － 1 )
光补偿点

( μmol·m －2·s － 1 )
光饱和点

( μmol·m －2·s － 1 )
暗呼吸速率
( μmol·m －2·s － 1 )

表观量子效率
( CO2·photon － 1 )

CK 5． 76 ± 0． 13 D 3． 27 ± 0． 01 D 536． 0 ± 16． 0 C 0． 112 ± 0． 006 D 0． 076 ± 0． 003 Cc
N1 6． 24 ± 0． 07 C 7． 91 ± 0． 01 C 593． 3 ± 6． 1 B 0． 352 ± 0． 018 C 0． 145 ± 0． 048 Bb
N2 9． 57 ± 0． 24 A 12． 20 ± 0． 01 A 737． 3 ± 12． 9 A 0． 834 ± 0． 042 A 0． 173 ± 0． 202 Aa
N3 7． 54 ± 0． 04 B 11． 41 ± 0． 01 B 473． 3 ± 22． 0 D 0． 720 ± 0． 036 B 0． 074 ± 0． 011 Cc

不同小写字母和大写字母分别表示差异显著( C ＜ 0． 05) 和差异极显著( C ＜ 0． 01) 。

表 2 不同强度氮处理对夏蜡梅相对叶绿素含量和叶绿素
荧光参数的影响
Table 2 Effect of simulated nitrogen deposition on the
chlorophyll fluorescence and relative chlorophyll content of
Sinocalycanthus chinensis
处理 相对叶绿素含量 PSⅡ最大光化学效率 PSⅡ潜在活性

CK 13． 43 ± 0． 15 Cc 0． 735 ± 0． 008 C 2． 787 ± 0． 11 C
N1 17． 20 ± 0． 30 Bb 0． 771 ± 0． 006 B 3． 371 ± 0． 12 B
N2 25． 00 ± 0． 69 Aa 0． 794 ± 0． 001 A 3． 858 ± 0． 04 A
N3 16． 63 ± 0． 21 Bb 0． 701 ± 0． 005 D 2． 317 ± 0． 01 D

不同小写字母和大写字母分别表示差异显著( C ＜ 0． 05 ) 和差异极显
著( C ＜ 0． 01) 。

4． 9%和 8． 0%，N3 比对照降低了 4． 6%，各处理组
与对照相比具有极显著差异( C ＜ 0． 01 ) ，各处理组
之间也具有极显著差异( C ＜ 0． 01) 。PSⅡ潜在活性
( @v /@o ) 也随着氮沉降程度的增大而出现先增大后

减少的趋势，相比于对照，N1、N2 分别升高了
20. 9%和 38． 4%，N3 降低了 16． 9%，各个处理与对
照差异极显著( C ＜ 0． 01 ) ，各处理组之间也差异极
显著( C ＜ 0． 01) 。
2. 4 不同强度氮处理对夏蜡梅叶片保护酶活性的
影响

植物可以通过提高超氧化物歧化酶( SOD) 、过
氧化物酶 ( POD) 等抗氧化酶的活性来提高对活性
氧的清除能力，缓解体内的氧化胁迫。由图 3 可以
看出，随氮处理浓度的升高夏蜡梅叶片中 SOD的活
性升高，与对照相比具有极显著差异( C ＜ 0． 01) ; N3
处理显著高于 N2、N1 处理 ( C ＜ 0． 05 ) 。POD 活性



蜡梅叶片的质膜离子渗透也产生了一定的影响( 图

4) 。随着氮浓度的增加，质膜离子渗透逐渐增大，
表现 N3 ＞ N2 ＞ N1 ＞ CK，各处理间均差异极显著( C
＜ 0． 01) 。反映出夏蜡梅细胞膜系统在氮沉降条件
下发生过氧化反应，导致叶片累积的 MDA 增加，从
而对生物膜和细胞造成一定损伤。

3 讨 论

氮与植物光合作用有着密切联系，叶片氮含量

影响着叶绿素含量及其光学吸收特性 ( Baltzer ＆
Thomas，2005) ，光合关键酶核酮糖 1，5-二磷酸羧化
酶的含量及其总活性 ( Warren (" %+．，2003 ) ，因此，
对夏蜡梅幼苗进行氮沉降处理会影响其光合作用以

及相关的气体交换过程。通过对夏蜡梅幼苗进行 1
年多时间的 3 种氮浓度处理，夏蜡梅幼苗叶片日均
Cn、Cnmax均高于对照，氮处理增强了夏蜡梅叶片的光

合作用能力。日均 1 i都显著低于对照，而日均 Ms都

显著高于对照，氮沉降使夏蜡梅叶片含氮量增加，引

起核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶与光合作用相关的氮
组分增加，提高了叶肉细胞的光合活性以及叶肉细

胞 CO2的固定能力，为光合作用提供更多的原料，导

致夏蜡梅幼苗叶片的光合速率加快。在一定范围
内，植物的光合速率随叶片的含氮量增加而增加，但

是，当含氮量超过一定限度时，光合速率增幅出现下

降趋势。这可能是过量的氮引起了夏蜡梅营养失
衡，或者是自我隐蔽产生的负效应抵消了氮含量增

加的效应 ( 李德军等，2005; Hermans (" %+．，2006 ) 。
这与富氮营养下枫香( ?#T3#:%4&%’ *,’4,0%2%) ( 王传
华等，2011) 的研究结果一致。

3 种氮处理夏蜡梅 LCP 均比对照显著升高，说
明氮沉降降低了夏蜡梅幼苗叶片对弱光的利用率，

其中中氮处理的 LCP 增加最明显。这可能是因为
氮处理下，弱光和富氮的耦合作用改变了夏蜡梅器

官水平的气体交换，使其暗呼吸速率显著高于对照，

从而升高了 LCP。Baltzer 和 Thomas( 2007) 认为，暗
呼吸速率是幼苗光补偿点的决定因子。低氮、中氮
处理 LSP 高于对照，高氮处理 LSP 低于对照，可以
看出，在一定氮浓度处理下，夏蜡梅叶片对强光的利

用能力有所提高，但氮浓度过高时对强光的利用能

力反而下降。低氮、中氮 AQE 高于对照，高氮的
AQE与对照差异不显著，表明适度的氮浓度处理能
增强夏蜡梅叶片捕获光量子用于光合作用的能力，

高氮处理对其光合过程的某些环节产生一定的负面

影响。
叶绿素是绿色植物光合作用的基础物质。叶绿

素的多少及消长规律是反映叶片生理活性变化的重

要指标( 黄瑞冬等，2005) 。3 种氮处理后，夏蜡梅幼
苗叶片中的叶绿素含量显著高于对照。叶绿素含量
增加增强了叶片对光能的吸收、传递和转化效率从
而进一步提高了夏蜡梅幼苗的光合能力。其中，中
氮处理下叶绿素含量最高，高氮处理的叶绿素含量

显著低于中氮处理，这可能是因为过量的氮导致植

物营养失衡，使得与叶绿素合成有关的矿质元素如

镁、铁、锰、铜或锌等缺乏，引起光合色素含量降低
( 李德军等，2005 ) 。对乌药( ?#2:(’% %77’(7%"() ( 王
强等，2012) 的研究也发现这样的规律，但是，不同
植物对氮沉降的响应不同。Schaberg 等 ( 1997 ) 发
现，施氮没有引起不同氮处理间叶绿素含量的明显

变化。
叶绿素荧光参数 @v /@m和 @v /@o是研究植物光

合生理状态的重要参数 ( 刘悦秋等，2007 ) ，能进一
步解释植物的光合变化。@v /@m反映了 PSⅡ原初光
能转化效率，@v /@o代表 PSⅡ的潜在活性。本研究
表明，低氮、中氮处理的 @v /@m、@v /@o显著高于对

照，其中以中氮处理最大。表明在一定浓度范围内，
随着氮浓度的增加，对夏蜡梅叶片叶绿素的 PSⅡ原
初光能转化效率和 PSⅡ潜在活性的提高也更明显。
而高氮处理降低了 @v /@m和 @v /@o，与对照差异极显

著，说明高氮处理夏蜡梅幼苗叶片对光能的转化效

率下降，PSⅡ活性受到抑制，导致叶片光合作用能
力的减弱。这也可能是高氮处理下夏蜡梅叶片光合
作用能力低于中氮处理的原因之一。
植物细胞氧化还原系统能维持生理条件下细胞

的氧化还原平衡，抗氧化酶 POD、SOD 的活性是直
接影响植物清除细胞内活性氧的植物应对逆境做出

反应的又一重要指标。在植物细胞的氧化还原系统
中，抗氧化酶 POD、SOD 活性的高低与植物抗氧化
能力成正相关( Polesskaya (" %+．，2004 ) 。随着氮处
理浓度的增大，夏蜡梅叶片的 POD、SOD 的活性显
著高于对照( C ＜ 0． 01 ) ，另外，其 MAD 含量和质膜
离子渗透也都显著上升。这可能是氮沉降引起夏蜡
梅营养失衡而扰乱体内代谢过程，导致叶片细胞膜

稳定性遭到破坏，细胞发生电解质渗漏，产生了大量

的 MDA。夏蜡梅增大了 POD、SOD 合成，应对氮沉
降对细胞带来的影响。
综上所述，不同氮浓度处理对夏蜡梅幼苗叶片
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的影响不同。中氮处理下叶片的日均净光合速率，
最大净光合速率最高，表明中氮处理显著提高了夏

蜡梅幼苗的光合作用能力，这与其相对叶绿素含量

增加，对强光的利用能力增大有关;高氮处理的夏蜡

梅叶片光合速率增幅下降，加剧了其膜脂过氧化，丙

二醛含量增加，说明氮沉降对夏蜡梅幼苗的响应存

在着一定的阈值效应，过量的氮沉降对夏蜡梅幼苗

光合过程的某些环节产生一定的负面影响。
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