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摘要：【目的】研究不同树龄香榧 Torreya grandis ‘Merrillii’叶片光合作用季节性变化的生理机制，为香榧苗木的高效栽

培和香榧产业的可持续发展提供理论支持。【方法】分别在 5、8 和 11 月测定不同树龄 (6 和 16 年生嫁接苗，分别记为

6-a 和 16-a) 香榧叶片的叶绿素、二氧化碳 (CO2) 的响应曲线、单位面积上的叶片氮含量 (NA) 和光合氮素利用效率

(PNUE) 等，系统地分析比较表观光合特性和光合内部结构的变化。【结果】5 月和 8 月，无论树龄大小，香榧叶片的净

光合速率 (Pn)、比叶重 (SLW)、最大 RuBP 羧化速率 (Vcmax)、光饱和时用于 RuBP 再生的光合电子传递速率 (Jmax)、总叶

绿素含量 (Chl) 及分配到 Rubisco 的氮素 (Vcmax/NA)、RuBP 再生作用的氮素 (Jmax/NA) 和捕光色素组分的氮素 (Chl/NA) 均

显著增加，而 NA 则显著降低。无论树龄大小，与 8 月相比，11 月香榧叶片 Chl、叶片氮含量和 Jmax/Vcmax 比值均显著增

加，而 Vcmax、Jmax、Vcmax/NA、Jmax/NA 和 Chl/NA 均显著降低，Amax 和 SLW 则无显著变化。8 月和 11 月，6-a 香榧叶片

的 Vcmax/NA 下降幅度显著大于 16-a 叶片的，而 6-a 与 16-a 香榧叶片 Jmax/NA 的下降幅度相当。5、8 和 11 月，6-a 香榧叶

片的 PNUE 均显著高于 16-a 叶片的。【结论】从 5 月至 8 月，无论树龄大小，香榧叶片的光合能力逐渐增强，干物质不

断的积累，从而稀释了其叶片中的氮含量，叶片发育成熟；从 8—11 月 (随温度的降低)，无论树龄大小，香榧叶片未发

生衰老，但其氮素在各光合组分中的分配比例发生变化，即通过 Jmax 的相对增加来缓减低温对 RuBP 再生作用的影响。

随温度的降低，6-a 香榧叶片分配到 RuBP 羧化作用的氮素较少和分配到 RuBP 再生作用的氮素较多，可能是导致其叶片

PNUE 相对较高的原因。图 6 表 1 参 39
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Abstract: [Objective]  This  study  aims  to  investigate  the  physiological  mechanism  of  seasonal  changes  of 
收稿日期：2021-04-06；修回日期：2021-11-03
基金项目：浙江省自然科学基金资助项目 (LQ19C160008)；浙江省省院合作林业科技项目 (2021SY11)；国家自然

科学基金资助项目 (U20A2049，32001349)；浙江省科技计划项目 (2018C02004，2020C02019)；省部共

建亚热带森林培育国家重点实验室开放基金项目 (KF201901)
作者简介：刘琏 (ORCID: 0000-0002-9294-2569)，从事经济林培育研究。E-mail: 1147690633@qq.com。通信作者：

楼君 (ORCID: 0000-0002-7526-1438)，高级工程师，从事经济林培育研究。E-mail: 229519152@qq.com

浙  江  农  林  大  学  学  报，2022，39（1）：32–40
Journal of Zhejiang A&F University
doi: 10.11833/j.issn.2095-0756.20210394

mailto:1147690633@qq.com
mailto:229519152@qq.com
https://doi.org/10.11833/j.issn.2095-0756.20210394


photosynthesis of Torreya grandis ‘Merrillii’ leaves at different tree ages, so as to provide theoretical support

for  the  efficient  cultivation  and  sustainable  development  of  T.  grandis  ‘Merrillii’   industry.  [Method]  The

response  curves  of  chlorophyll  and CO2,  leaf  nitrogen content  per  unit  area  (NA)  and photosynthetic  nitrogen

use efficiency (PNUE) in leaves of T. grandis ‘Merrillii’ at different tree ages (6 and 16-year-old grafted trees,

named  as  6-a  and  16-a  respectively)  were  measured  in  May,  August  and  November.  The  changes  of  surface

photosynthetic  characteristics  and  internal  structure  of  photosynthesis  were  systematically  analyzed  and

compared. [Result]  In  May and  August,  net  photosynthetic  rate  (Pn),  specific  leaf  weight  (SLW),  maximum

RuBP  carboxylation  rate  (Vcmax),  photosynthetic  electron  transfer  rate  for  RuBP  regeneration  (Jmax),  total

chlorophyll content (Chl), nitrogen allocated to Rubisco (Vcmax/NA), nitrogen for RuBP regeneration (Jmax/NA),

and nitrogen for  light  harvesting pigment  components  (Chl/NA)  in  leaves increased significantly  regardless  of

tree  age,  while  NA  decreased  significantly.  Regardless  of  tree  age,  Chl  content,  leaf  nitrogen  content  and

Jmax/Vcmax ratio in leaves increased significantly in November compared with those in August, while Vcmax, Jmax,

Vcmax/NA, Jmax/NA, and Chl/NA decreased significantly. There was no significant change in Amax and SLW. The

decrease  of Vcmax/NA  in  6-a  leaves  was  significantly  greater  than  that  in  16-a  leaves,  while  the  decrease  of

Jmax/NA and Chl/NA in 6-a and 16-a leaves was the same. The PNUE of 6-a leaves was significantly higher than

that of 16-a leaves in May, August and November. [Conclusion] From May to August, regardless of tree age,

the  photosynthetic  capacity  of  leaves  gradually  enhances,  and  dry  matter  accumulates  continuously,  which

significantly  dilutes  the  nitrogen  content  and  makes  the  leaves  mature.  From  August  to  November  (with  the

decrease  of  temperature),  leaf  senescence  never  occurs.  However,  the  nitrogen  distribution  proportion  in

photosynthetic components changes, that is, the effect of low temperature on RuBP regeneration is mitigated by

the  relative  increase  of  Jmax.  With  the  decrease  of  temperature,  6-a  leaves  allocate  less  nitrogen  to  RuBP

carboxylation and more nitrogen to RuBP regeneration, which may be the reason for the relatively high PNUE

of 6-a leaves. [Ch, 6 fig. 1 tab. 39 ref.]
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随季节变化，植物生长环境中的光照强度、气温等均会发生改变。一般认为，植物光合作用的季节

性变化是其对气温的适应性响应[1]。光能和二氧化碳 (CO2)分别是光合作用的动力和基本原料，研究光

合作用对光强和 CO2 的响应特征有助于阐明植物在环境变化中的生理生态适应性[2−3]。因此，研究植物

光合作用的季节性变化对预测树种响应气候变化引起的气温改变具有重要的意义[4]。研究不同季节植物

叶片的气体交换参数 (Jmax 和 Vcmax)、叶绿素含量、叶氮含量及氮分配的变化是揭示植物叶片光合作用季

节性变化的生理机制的一种方法[1,5−12]。香榧 Torreya grandis ‘Merrillii’种籽经炒制后食用，风味香醇，营

养价值高，是中国珍稀的上等干果。随着市场需求的增大，从 2008年开始，浙江香榧的种植面积迅速

增大。截至 2019年，浙江省香榧种植面积达 4.8万 hm2，已成为中国南方山区重要的经济树种 [13]。

在生产上，通常采用 2年生实生榧树 Torreya grandis 作为砧木嫁接香榧，4~5 a开始挂果，15 a后达盛果

期。叶片或树体的生理年龄被认为是评估其对逆境响应能力时需协同考虑的重要因子，因为不同生理年

龄的叶片或树体生长对碳源的需求、酶活性、激素活性、水、冠层微环境和叶片的形态结构等均会发生

变化 [14]。随树龄的增加，树体会由于光合作用 /呼吸作用比率降低发生碳饥饿，树体老化 [15]。橡树

Quercus cerris 叶片的光合速率随树龄的增加呈降低趋势[16]。近年来，对于香榧的研究主要集中在药用价

值和幼苗与生长环境的关系上[17−19]，对香榧不同树龄不同季节叶片光合特性方面的研究国内尚未见报

道。本研究以 6年生嫁接苗 (初挂果期)和 16年嫁接苗 (盛果期)香榧叶片为研究对象，从表观光合特性

和光合内部机构系统地探讨不同树龄香榧叶片光合作用及对气温的响应机制，为制定香榧高效栽培措施

提供理论依据。 
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1    材料与方法
 

1.1    材料

试验区位于浙江省杭州市临安区浙江农林大学香榧基地，29°56′~30°23′N，118°51′~119°52′E，属于

亚热带季风气候区，温暖湿润，光照充足，雨量充沛。土壤类型为黄壤土，林地肥料以复合肥为主，配

施农家肥。供试材料为 16年生和 6年生香榧嫁接苗。其中，16年生香榧嫁接苗为 2000年采用嫁接苗造

林，林分密度为 450株·hm−2，砧木为 2年生实生榧树，接穗为 1年生香榧，平均地径为 11.5 cm，平均

树高为 2.6 m，记为 16-a；6年生香榧嫁接苗为 2010年采用嫁接苗造林，砧木为 2年生实生榧树，接穗

为 1年生香榧，平均地径为 8.3 cm，平均树高为 1.8 m，记为 6-a。香榧于每年 4月底萌发新叶，约 50 d
叶片生长成为成熟叶[20]。本研究分别以 2017年春季 (5月)的未成熟叶片、夏季 (8月)的成熟叶和秋季

(11月)的成熟叶的当年生叶片为材料。 

1.2    方法 

1.2.1    净光合速率和暗呼吸速率的测定    气象数据取自杭州市临安区气象局。选择晴朗无风的天气，采

用 Li-6400便携式光合仪 (Licor-6400，Licor，美国)，使用可控光簇状叶室 (22 L)进行香榧当年生叶片的

光响应测定。测定时，叶室内 CO2 摩尔分数设置为 400 μmol·mol−1，由便携式 CO2 小钢瓶控制 CO2 摩尔

分数；根据气温 (5月的最低和最高气温分别为 16.2和 27.2 ℃；8月分别为 21.0和 32.5 ℃；11月分

别为 13.3和 24.7 ℃)，将 5月、8月及 11月叶室测定温度分别控制在 25、30和 20 ℃，叶室的空气相对

湿度约 50％；采用 RGB-18白光光源，设定气体流动速度为 500  μmol·s−1。正式记录前，先用

800 μmol·m−2·s−1 光强对叶片进行光诱导 20 min，待叶片活化稳定后，再记录测定数据，记为净光合速

率；再将光强调至 0 μmol·m−2·s−1，并用黑色布将测定叶室罩住，待稳定后再记录测定数据，记为暗呼

吸速率。重复 3~5次，取平均值作为测定结果，以上测定均在 9:00—11:00完成。 

1.2.2    CO2 响应曲线     成熟香榧叶片的光饱和点为 (779.0±71.9) μmol·m−2·s−1[21]，因此，对叶片进行

CO2 响应曲线测定时，光照强度设为 800 μmol·m−2·s−1。同时，为模拟生长环境的温度，5月、8月及

11月叶室温度分别控制为 25、30和 20 ℃。在开始 CO2 响应曲线测定前，先将叶片在 CO2 摩尔分数为

400 μmol·mol−1 和光强为 800 μmol·m−2·s−1 下持续 30 min，再依次按不同的 CO2 摩尔分数 (400、300、
200、100、50、400、800、1 200、1 600、1 800、2 000 μmol·mol−1)进行净光合速率 (Pn)的测定，再将

数据通过 FARQUHAR等[5] 的模型拟合 CO2 响应曲线。当 RuBP充足时，Rubisco是光合速率 (Ac)的限

制因子，公式如下：

Ac =
Vcmax(Ci−Γ∗)

Ci+Kc(1+O/Ko)
−Rd。 （1）

式 (1)中：Vcmax 是最大 RuBP羧化速率；Kc 和 Ko 是 Rubisco羧化作用和加氧作用的 Michaelis常数；

Ci 和 O 分别为细胞间隙中的 CO2 和氧气 (O2)摩尔分数；Rd 是光下的呼吸速率；Г*是不含暗呼吸的

CO2 补偿点。本研究采用 von CAEMMERER等[22] 模型中的 Rubisco动力学参数进行数据拟合。

当光合速率 (Aj)受 RuBP更新的限制，可表示为：

Aj =
Jmax(Ci−Γ∗)

4Ci+8Γ∗
−Rd。 （2）

式 (2)中：Jmax 是光饱和时用于 RuBP再生的光合电子传递速率。通过非线性最小二乘法得到拟合

A—Ci 曲线，分析得出 Vcmax 和 Jmax。叶片的 Vcmax 和 Rd 可根据 A—Ci 曲线 (Ci＜250 μmol·mol−1)得出；

Jmax 则根据 A—Ci 曲线 (Ci＞600 μmol·mol−1)获得。

CO2 响应曲线的测定在 9:00—11:30和 14:00—16:00完成。每株树为 1个重复，每个处理为 5~6个

重复。 

1.2.3    比叶重 (SLW) 测定    在气体交换测定完成后，收集叶片并带回实验室，将测定枝上的披针叶全部

剪下，用透明胶带把叶片粘贴在复印纸上，然后把复印出的针叶剪下称量，叶面积根据单位复印纸的质

量计算。随后将叶片放置烘箱，保持 85 ℃ 烘干至恒量，称干质量。比叶重 (g·m−2)=干质量/叶面积。 
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1.2.4    叶绿素 (Chl) 测定    采香榧新鲜叶片约 0.02 g，剪碎浸入盛有 8 mL提取液 (体积分数为 95% 乙

醇)的离心管中，密封避光低温浸提至无色 [20]。根据用紫外分光光度计 (UV 2500，岛津)检测波长在

649和 664 nm处的吸光度。记录所测叶片的鲜质量和面积，计算叶绿素含量 (mg·dm−2)。 

1.2.5    叶片氮含量、光合氮素利用效率 (PNUE) 及氮素在光合机构中的分配    采香榧叶片，用凯式定氮

法[20] 测定单位面积上的叶氮含量 (NA，g·m−2)。以饱和最大光合速率 (Amax)与 NA 的比值表示光合氮素利

用效率 (photosynthetic nitrogen utilization efficiency，PNUE)[20]。植物叶氮在光合机构中的分配[12]，即分配

到 Rubisco的氮素 (Vcmax/NA)、RuBP再生作用的氮素 (Jmax/NA)和捕光组分的氮素 (Chl/NA)。 

1.3    数据处理与分析

用 Excel处理数据，通过 SigmaPlot  12.5作图，使用 Origin  8.0绘制光合—光响应曲线和光合

—CO2 响应曲线，用 SPSS检验显著性差异。 

2    结果与分析
 

2.1    不同月份不同树龄香榧叶片比叶重的变化

从图 1可以看出：无论树龄大小，8月和 11月

香榧叶片的比叶重显著大于 5月香榧叶片的比叶重

(P＜0.05)，8月和 11月香榧叶片比叶重之间无显著

差异 (P＞0.05)。5月，16-a的比叶重显著高于 6-a
(P＜0.05)；8月和 11月，树龄之间的比叶重无显著

差异 (P＞0.05)。 

2.2    不同月份不同树龄香榧叶片净光合速率和暗呼

吸速率的变化

无论树龄大小，香榧叶片的 Pn 在 5月较低，

8月快速上升达到峰值，且保持稳定至 11月 (图 2)。
5—11月，6-a和 16-a香榧叶片的 Pn 均无显著差异

(P＞0.05)。5月 6-a香榧叶片的 Rd 显著高于 16-a
(P＜0.05)，但 8—11月两者之间无显著差异 (P＞
0.05)。 

2.3    不同月份不同树龄香榧叶片CO2 响应曲线的变化

由图 3可知：无论树龄大小，11月香榧叶片的 CO2饱和点显著高于 8月 (P＜0.05)；8月时，16-a
和 6-a香榧叶片的 CO2 饱和点分别为 725和 550 μmol·mol−1，11月时分别为 740和 1 075 μmol·mol−1。由

图 4可知：无论树龄大小，5月香榧叶片的 Vcmax 和 Jmax 均显著低于 8月和 11月 (P＜0.05)。与 8月相
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图 1    不同月份不同树龄香榧叶片比叶重的变化
Figure 1    Changes  in  specific  leaf  weight  (SLW)  of  T.  grandis

‘Merrillii’ at different tree ages among different months
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图 2    不同月份不同树龄香榧叶片净光合速率 (Pn) 和暗呼吸速率 (Rd) 的变化
Figure 2    Changes in net photosynthetic rate (Pn) and dark respiration rate (Rd) of T. grandis ‘Merrillii’ at different tree ages among different months
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比，11月 16-a和 6-a的 Vcmax 分别降低了 54.4% 和 64.6%，而 Jmax 分别降低了 22.1% 和 25.8%。
 

2.4    不同月份不同树龄香榧叶片叶色素含量的变化

图 5显示：无论树龄大小，5月香榧叶片的叶绿素含量显著高于 8和 11月 (P＜0.05)，且 16-a香榧

叶片的叶绿素含量均极显著高于 6-a香榧叶片的叶绿素含量 (P＜0.001)。
 

2.5    不同月份不同树龄香榧叶片氮含量、光合氮素利用效率 (PNUE)及氮素在光合机构中的分配

由图 6可见：无论树龄大小，与 5月相比，8月 16-a和 6-a香榧叶片的氮含量分别下降了 23.8% 和
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图 4    不同月份不同树龄香榧叶片的 Vcmax 和 Jmax 的变化
Figure 4    Changes in Vcmax and Jmax in leaves of T. grandis ‘Merrillii’ at different tree ages among different months
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17.6%，差异显著 (P＜0.05)；与 8月相比，11月 16-a
和 6-a香榧叶片的氮含量均增加了 11.0%，差异显

著 (P＜0.05)；且 6-a香榧叶片的 PNUE均极显著高

于 16-a (P＜0.001)；其中 8月和 11月时，6-a香榧

叶片的 PNUE分别为 16-a香榧叶片的 1.14和 1.20倍。

由表 1可见：无论树龄大小，与 5月相比，

8月香榧叶片的 Jmax/Vcmax 显著降低 (P＜0.05)；而

与 8月相比，11月香榧叶片的 Jmax/Vcmax 显著增加

(P＜0.05)。5月和 8月时，16-a香榧叶片的 Jmax/Vcmax

显著高于 6-a (P＜0.05)。无论树龄大小，与 5月相

比，8月香榧叶片的 Jmax/NA、Vcmax/NA 和 Chl/NA 均

显著增加 (P＜0.05)；与 8月相比，11月的 16-a和 6-a
的 Jmax/NA 分别降低了 30.1% 和 29.4%，而 Vcmax/NA

分别降低了 60.9% 和 67.8%，而 Chl/NA无显著变化

(P＞0.05)。 

3    讨论与结论

植物干物质的 90%~95% 来源于光合作用。本研究结果显示：5月时，16-a香榧叶片的比叶重显著

高于 6-a叶片的，而此时 16-a与 6-a香榧叶片的 Pn 之间无显著差异，但 6-a香榧叶片的 Rd 则明显大于

表 1    不同月份不同树龄香榧叶片 Jmax/Vcmax、Jmax/NA、Vcmax/NA 和 Chl/NA 的变化

Table 1    Changes in Jmax/Vcmax, Jmax/NA, Vcmax/NA and Chl/NA in leaves of T. grandis ‘Merrillii’ at different tree ages among different months

月份 不同树龄 Jmax/Vcmax Jmax/NA/(μmol·g−1·s−1) Vcmax/NA/(μmol·g−1·s−1) Chl/NA/(μg·g−1)

5
16-a 1.98±0.03 B** 22.65±1.24 Cns 11.45±0.80 C* 12.3±0.06 Cns
6-a 1.61±0.08 b 25.47±2.60 c 15.80±0.88 c 11.6±0.07 b

8
16-a 1.46±0.01 C* 67.98±6.76 Ans 48.74±1.12 A** 78.0±0.22 A***

6-a 1.29±0.05 c 77.37±2.54 a 62.07±1.49 a 62.7±0.32 a

11
16-a 2.59±0.27 Ans 47.50±0.88 B* 19.06±1.48 Bns 70.2±0.02 B**

6-a 2.70±0.09 a 54.61±1.82 b 19.96±1.31 b 65.5±0.13 a

　　说明：不同大写字母和小写字母分别表示16-a和6-a叶片不同月份之间差异显著(P＜0.05)；*、**、***和ns分别表示相同月份下不同

　　　　　树龄间差异显著(P＜0.05)、极显著(P＜0.01)、极显著(P＜0.001)和不显著
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图 5    不同月份不同树龄香榧叶片叶绿素含量的变化
Figure 5    Changes  in  chlorophyll  content  in  leaves  of  T.  grandis

‘Merrillii’ at different tree ages among different months
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图 6    不同月份不同树龄单位面积上的香榧叶片氮含量 (NA) 和光合氮素利用效率 (PNUE) 的变化
Figure 6    Changes in nitrogen content per area (NA) and photosynthetic nitrogen utilization efficiency (PNUE) in leaves of T. grandis‘Merrillii’ at

different tree ages among different months
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16-a香榧叶片，这可能是由于呼吸消耗相对较低的 16-a香榧叶片更有利用干物质的积累，可为盛果期的

丰产提供较多的物质基础。5和 8月时，16-a和 6-a香榧叶片的 SLW均增至最大，这与其快速增长的

Pn、太阳总辐射和日照长度的增长密切相关。杭州地区 8月的太阳总幅射和日照时数均明显多于 5月[23]。

本研究结果显示：与 5月相比，无论树龄大小，8月香榧叶片的 Pn 和 SLW均明显增大；但 8月香

榧叶片的 NA 均显著降低，这可能是由于叶片光合作用增强，碳水化合物快速积累，而使其叶片中的氮

含量被稀释了[9−10]。有研究表明：随着山胡椒属 Lindera 植物 Lindera umbellate 落叶植物叶片的衰老，叶

片中可代谢的氮素 (如光合相关蛋白质)会降解成可再利用的氮素[24]，再转移至其他发育的器官中[25]。无

论树龄大小，与 8月相比，11月香榧叶片的 Pn 略有上升，且 NA 显著增加，表明当年生的香榧叶片并未

启动衰老过程，其所增加的叶片氮含量可能来源于其他多年生衰老的叶片。这与赵雨馨[26] 的研究结果相

一致，12月香榧叶片光合速率显著高于 7和 10月。无论哪个月份，16-a香榧叶片的 NA 均显著高于 6-a
香榧叶片的，但其 PNUE却均显著低于 6-a香榧叶片的，表明在生产上须注意氮肥的施用，尤其是像

16-a这种进入盛果期的香榧。通常，叶片中 50% 以上的氮素分配到光合作用相关的蛋白质中，如

Rubisco、捕光蛋白等[8]。有研究表明：Vcmax 的降低通常是由于 Rubisco含量的减少[27] 或 Rubisco活化位

点降低[28]。矮垂头菊 Daphniphyllum humile 当年生叶片的氮含量、Rubisco含量随季节变化 (从春季到秋

季)呈逐渐增加的趋势，但其叶片的饱和光合速率稳定不变[9]。本研究结果显示：无论树龄大小，与 8月

相比，11月香榧叶片 SLW、Pn 无显著变化，而其 NA 均显著增加，但 Vcmax 均显著降低，表明当年生的

香榧叶片 Vcmax 的降低可能是 Rubisco活化位点的减少引起的。8月时，6-a香榧叶片的 Vcmax 显著高于

16-a香榧叶片的，但两者之间的 Amax 无显著差异，这可能是由于其 Rubisco未完全激活，仅起着储存氮

素的作用[29]。已有研究表明：相比较易招引昆虫的氨基酸形式的氮素形态，Rubisco是更好的氮素储存

形式[30]。

与 20世纪相比，大气 CO2 摩尔分数和温度均明显升高，且未来还将会持续升高[31−32]。本研究结果

显示：无论树龄大小，香榧叶片的 CO2 饱和点均大于 500 μmol·mol−1，表明香榧叶片的光合作用在当今

大气的 CO2 摩尔分数下仍未达到饱和，对高摩尔分数 CO2 有一定的适应性，这可能也是香榧的结果期

可达百年甚至千年的原因之一。研究表明：Jmax/Vcmax 可以指示 RuBP再生作用和羧化作用 2个过程的相

关蛋白质的分配情况 [33−34]。本研究结果显示：无论树龄大小，随温度的降低 (8—11月)，香榧叶片的

Jmax/Vcmax 均明显增大，这与前人的研究结果一致 [7, 35]。当光合速率处于受 RuBP羧化作用限制的阶段

(Ac)时，碳同化对温度的变化不太敏感，由于低温下光呼吸也受抑制，有利于促进 CO2 的羧化固定，降

低的光呼吸消耗从一定程度上弥补了低温引发减弱的 RuBP羧化作用[36]，而当光合速率受 RuBP再生作

用限制的阶段 (Aj)，其碳同化较易受到低温的影响[36−37]，因此，在高 CO2 摩尔分数下，温度对其光合碳

同化的影响远大于其在低 CO2 摩尔分数下的影响。由此可知，较低温下 (与 8月相比，11月香榧苗木生

长的环境温度约下降了 10 ℃ 以上)，香榧叶片通过 Jmax 的相对增加 (下降幅度相对较小)来缓减低温对

RuBP再生作用的影响，即植物通过改变 Jmax/Vcmax 来调整 Ac 和 Aj 之间的失衡状态[37−38]。

此外，调整氮素在光合机构的分配常被认为是植物适应温度变化的重要机制[11]。本研究结果显示：

随着气温的降低 (8—11月)，香榧叶片分配到 Rubisco的氮素 (Vcmax/NA)显著减少，其下降幅度明显大于

分配到其他光合蛋白的氮素 (Jmax/NA 和 Chl/NA)。这可能是由于不同光合蛋白的理化性质引起的，即

Rubisco是一种可溶性蛋白，而反应中心和捕光蛋白 (如 LHCII)是类囊体膜蛋白，因此，Rubisco中氮素

再利用效率明显高于其他捕光蛋白 (如 LHCII)中的氮素。有研究表明：在高 CO2 摩尔分数下，如果将氮

素相对较少地分配到 Rubisco，且相对较多地分配到 RuBP再生作用相关的光合蛋白上，则会大大提高

氮素的光合利用效率[37, 39]。本研究结果显示：随着气温的降低 (8—11月)，6-a香榧叶片 Vcmax/NA 的下降

幅度明显大于 16-a叶片的，而 6-a与 16-a香榧叶片 Jmax/NA 的下降幅度相差不多，因此，低温下

(11月)，6-a香榧叶片分配到 RuBP羧化作用的氮素较少和分配到 RuBP再生作用的氮素较多是其叶片

PNUE相对较高的原因。此外，香榧是一种长寿的经济树种，是否能通过调控氮素在光合组分中的分配

来适应逐渐变暖、CO2 摩尔分数持续上升的全球气候变化？因此，未来应该重点研究香榧古树与新种植

的香榧树对温度和 CO2 摩尔分数倍增变化的适应性是否存在差异。
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