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摘 要:为阐释5种乔灌树种光合生理参数变化特征,采用LI-6400XT对光合生理参数进行测定,收集土壤水分及气

象因子数据,得出光合生理特性日变化规律及日累积量差异性,剖析了其与影响因子的关系。结果表明:(1)连翘及

紫穗槐净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)及气孔限制值(Ls)日变化表现出“双峰”与“单峰”变化规律,且

峰值集中在10:00与14:00,侧柏Pn及水分利用效率(WUE)呈现单调递减的趋势;(2)不同树种间光合生理参数差

异性主要表现为灌木的Pn,Tr,WUE,Gs日累积量高于乔木,其中紫穗槐、丁香各项参数明显优于其余树种,侧柏除

了胞间CO2浓度(Ci)日累积量较大外,其余各参数累积量均显著低于其余树种;(3)各树种Pn与Gs相关程度最高且

呈正比,Tr与Ci、大气CO2浓度(Ca)、空气相对湿度(RH)呈反比;浅层土壤水分(20,50cm)与侧柏、连翘、丁香Pn,Tr
表现出正相关性,深层土壤水分(120,150cm)与丁香、紫穗槐光合蒸腾关系紧密,其中紫穗槐在二者间呈现相反的变

化趋势。上述结果说明,在黄土丘陵区,紫穗槐环境适应性最强,适合作为该区主要生态恢复灌木树种,油松水分利用

效率较高,适合作为该区主要抗旱乔木树种。
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Abstract:Inordertoexplainthechangecharacteristicsofphotosyntheticphysiologicalparametersoffivetree
andshrubspecies,LI-6400XTwasusedtomeasurephotosyntheticphysiologicalparameters,anddataofsoil
moistureandmeteorologicalfactorswerecollected.Thediurnalchangesofphotosyntheticphysiologicalchar-
acteristicsanddifferencesindailyaccumulationwereobtained,andthedifferenceswereanalyzed.Therela-
tionshipbetweenimpactfactorsandphotosyntheticphysiologicalparameterswereanalyzed.Theresults
showedthat:(1)thedailychangesofnetphotosyntheticrate(Pn),transpirationrate(Tr),stomatalcon-
ductance(Gs)andstomatallimitvalue(Ls)ForsythiasuspensaandAmorphafruticosashowedthepatters
ofdoublepeaksandsinglepeaks,andthepeaksconcentratedat10:00and14:00;thePnofPlatycladusori-
entalisandwateruseefficiency(WUE)showedamonotonousdecreasingtrend;(2)thedifferenceinphoto-
syntheticphysiologicalparametersbetweendifferentspeciesshowedthatthedailyaccumulationofPn,Tr,

WUEandGsofshrubswashigherthanthatoftrees,amongwhichtheparametersofAmorphafruticosaand



Syzygiumaromaticum weresignificantlybetterthanthoseofothertreespecies;exceptforthelargedaily
accumulationofintercellularCO2concentration(Ci)ofPlatycladusorientalis,theaccumulationofother
parameterswassignificantlylowerthanthatofothertreespecies;(3)thecorrelationbetweenPnandGsof
eachtreespecieswasthehighestandproportional,andTrwasinverselyproportionaltoCi,atmosphericCO2
concentration(Ca)andairrelativehumidity(RH);shallowsoilmoisture(20,50cm)showedapositive
correlationwithPnandTrofPlatycladusorientalis,Forsythiasuspensa,Syzygiumaromaticum,deepsoil
moisture(120,150cm)wascloselyrelatedtophotosynthesisandtranspirationofSyzygiumaromaticum
andAmorphafruticosa,amongwhichAmorphafruticosapresentedanoppositechangetrend.Theabove
resultsindicatedthatAmorphafruticosahadthestrongestenvironmentaladaptabilityandwassuitablefor
beingmainecologicalrestorationshrubspeciesintheloesshillyregion,whilePinustabuliformishadhigher
wateruseefficiencyandwassuitableforbeingmaindrought-resistanttreespeciesinthisregion.
Keywords:photosyntheticphysiologicalparameter;dailyvariationcurve;pearsoncorrelativeanalysis;eco-

physiologicalfactors;loesshillyregion

  光合作用是通过光辐射作用在植物体内进行物质

转化的过程,蒸腾作用是运送植物水分的主要途径[1]。
光合蒸腾与植物生理因素、外界环境条件有较强的相关

性,陆地植物主要以光合、呼吸作用完成生物量与生产

力的累积[2]。中国学者Li[3]最早对植物光合生理特性

进行了研究,表明我国3种主要气候带针阔混交林群体

水平的光合特性有所差异,经过后人的持续探究,植物

光合生理变化特征在乔木、灌木、草地生态群落内趋向

完善[4-6]。乔木层结构复杂且丰富,灌木层是构成暖

温带森林生态系统的重要部分,二者均可准确估算林

下生物量,也是揭示物质能量循环机理的重要环

节[7-8]。叶片作为植物与外界大气的水汽交换作用的

主要器官,通过气孔开张机制将约95%水分蒸腾并

散失回大气[9]。因此,研究植物叶片光合生理特性为

乔灌层小型生态系统水资源配置优化、环境条件适应

及能量流动循环机理提供了理论支撑。
有学者指出高温能削弱叶片光化学反应效率,阻

滞CO2在叶肉细胞的交换作用[10]。另有学者基于全

球尺度647套通量数据,得出植被类型对植物光合呼

吸的温敏性影响最为显著[11]。我国亚热带及温带植

物的在降水条件下,树木幼苗光合蒸腾速率均上升

1.3倍[12-13]。当空气CO2含量倍增时,紫花苜蓿净光

合速率提高17.8%,蒸腾速率降低2.5%,水分利用效

率增长31%[14]。有学者研究了西北半干旱地区灌层

植被梭梭、白刺及紫穗槐的光合蒸腾特性日、月变化,
得出指标日变化呈“双峰”型,月变化差异性较大的结

论[15]。综上所述,在不同环境条件影响下植物光合

生理变化特征已有较多研究成果,但针对黄土丘陵区

乡土优势乔灌树种光合反应一致性、树种搭配合理性

的研究还有所不足。

自“退耕还林”工程实施以来,黄土丘陵区大面积营

造人工树种,而在近20a植被恢复的过程中,该区树种

单一、搭配不合理及植被退化问题逐渐凸显,量化该区

主要乔灌树种的光合生理特性能改善黄土丘陵区植被

的配 置 空 间 布 局。油 松(Pinustabuliformis)、侧 柏

(Platycladusorientalis)、连翘(Forsythiasuspensa)、丁
香(Syzygiumaromaticum)、紫穗槐(Amorphafruticosa)
等植物作为本区优势树种,可显著提升地力,维持树种

稳定[16]。目前,油松、侧柏光合蒸腾特性已有诸多研

究[17],连翘、丁香、紫穗槐作为具有良好水土保持效益

的灌层种,已有学者在自然立地条件下论述了其光响

应过程及生理参数的变化情况[18-20],然而,目前没有

将5种乔灌树种光合生理特征结合阐述的研究,故提

出以下问题:(1)由于树种的不同,其趋势规律相似,
但在同时段可能存在显著性差异;(2)树种光合生理

特征与植物生理、气象、水分因子关联程度的高低。
因此,本文以黄土丘陵区5种主要造林乔灌树种为研

究对象,分析其叶片光合生理生态特征及其与生物、
非生物因子的关系,旨在揭示乔灌树种光合生理特征

应对外界条件变化的机制,为黄土丘陵区植被的良性

恢复提供依据。

1 研究区概况

试验区位于陕西延安市安塞区纸坊沟内,位置位

于109°15.17'E,36°44.90'N,海拔1011~1430m,流
域覆盖面积8.27km2,属典型的黄土丘陵沟壑区,
暖温带半干旱季风气候。年均温8.8℃且年较差较

大,多年平均降水483.9mm,年内及年际间降水分配

不平衡,主要集中在6—8月,占全年降水的58%,太
阳辐射强度高,日照总时长2300~2400h。该区土
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壤类型以黄绵土为主,植被类型属森林草原带,主要

乔木有油松、刺槐(Robiniapseudoacacia)等,灌木主

要有柠条(Caraganakorshinskii)、连翘、紫穗槐等,
草本植被有铁杆蒿(Artemisiasacrorum)、益母草

(Leonurusartemisia)、长芒草(Stipabungeana)等。

2 材料与方法

2.1 样地布设及试验材料

在坡向(东南106°)及坡度(10°)一致的5个标准

径流小区(20m×5m),测定当地主要造林树种,分
别为2~3a生油松、侧柏(株行距2m×3m)及连

翘、丁香、紫穗槐(株行距1m×2m)纯林,对各小区

内的幼树进行每木检尺,各树种分别选取长势良好的

标准待测木3株作为研究对象,共计15株。

2.2 测定项目及方法

2.2.1 光合生理生态指标 于2019年7月下旬选择

2个连续典型无云晴朗天气,采用LI-6400XT光合测

定系统(LI-COR,Inc.,USA)测定植株光合生理指标

日变化,选择自然光源叶室,测定待测木中上部受光

充足的健康叶片,测定指标有:净光合速率[Pn,

μmol/(m2·s)]、蒸腾速率[Tr,mmol/(m2·s)]、水
分利用效率(WUE,μmol/mmol)、气 孔 导 度[Gs,

μmol/(m2·s)]、胞间CO2浓度(Ci,mmol/mol)、气
孔限制值(Ls,%)、水气压差(VpdL,kPa)、叶片温度

(Tleaf,℃),利用U30-NRC小型气象站同步测定空气

温度(Tair,℃)、大气CO2浓度(Ca,μmol/mmol)、空
气相对湿度(RH,%)、光合有效辐射[PAR,μmol/
(m2·s)]等指标。测定过程自7:00开始,19:00结

束,间隔2h测1次,每株选取3枚(簇)发育旺盛叶

片,重复测定4次,取3组稳定值,平均后进行后续分

析。水分利用效率(WUE)和气孔限制值(Ls)计算公

式如下:WUE=Pn/Tr,Ls=1-Ci/Ca。

2.2.2 土壤体积含水量 在5种树种径流小区中部

采用ECH2O土壤水分测定系统定位定点观测径流

小区内土壤体积含水量的动态变化从上至下分为5
个测定深度(20,50,80,120,150cm),监测系统每30
min自动读取数据并保存。

2.3 数据分析与处理

利用 MicrosoftExcel2016进行数据整理,通
过SPSS25.0对数据进行统计分析,绘图软件采用

Origin2017。通过单因素方差(One-WayANOVA)
比较5种树种光合生理指标在相同光强下的差异性,

LSD法和Tamhane'sT2法对齐性、非齐性方差进行

多重比较,显著性水平为p=0.05。通过Pearson法

分析光合指标与生理生态因子之间的关系。通过构

建回归方程揭示土壤体积含水量与光合指标之间的

相关性。

3 结果与分析

3.1 光合生理参数日变化特征

连翘和丁香叶片净光合速率(Pn)日变化呈“双
峰型”曲线,其中,丁香在10:00,14:00光合作用最

强,Pn最大为12.61μmol/(m2·s),连翘光合作用

在10:00,14:00较强并达到峰值[10.56μmol/(m2·

s)];油松与紫穗槐日变化趋势较为相似,均为单峰曲

线,其中,油松的Pn在下午14:00升至最高[3.81

μmol/(m2·s)],紫穗槐以正午12:00左右出现峰值

[13.02μmol/(m2·s)];侧柏Pn在7:00—19:00表

现出持续递减趋势(图1A)。
侧柏叶片蒸腾速率(Tr)日变化呈双峰曲线,

蒸腾作用在10:00及14:00左右具有较高水平,峰值

为1.72mmol/(m2·s);其他树种叶片Tr变化规律

基本保持一致,7:00—14:00间 Tr持续上升,且在

14:00左右Tr值达到最高,随后蒸腾作用逐渐减弱,
在18:00左右回落至低谷(图1B)。

侧柏、丁香、紫穗槐叶片水分利用效率(WUE)在

7:00—19:00呈现递减趋势,连翘叶片水分利用状况

呈“双峰”趋势,在8:00,14:00出现峰值,午间水分利

用情况较差;油松叶片 WUE表现出先降后升的规

律,正午13:00处于水分利用较低状态;各树种叶片

WUE均在7:00—9:00具有较高态势,此阶段光合

作用逐步增强,气孔张度大,之后随着光照强度的增

大,大气温度的上升导致叶片蒸腾作用较强,造成水

分亏损,水分效率持续降低(图1C)。
油松、丁香叶片气孔导度(Gs)呈现双峰曲线,连翘、

紫穗槐叶片Gs呈现单峰曲线,侧柏在7:00—19:00时

Gs缓慢减小,其中,油松、丁香双峰均出现在8:00,

14:00,油松、丁香Gs最大值分别为0.073,0.177μmol/
(m2·s),连翘与紫穗槐的最高值出现在11:00左右,Gs
值分别为0.138,0.187μmol/(m2·s),侧柏Gs变化范围

为0.018~0.046μmol/(m2·s)(图1D)。

侧柏、连翘及紫穗槐叶的胞间CO2浓度(Ci)值在

7:00—19:00变化趋势具有一致性,均为先降后升,
在14:00左右跌至谷值,油松呈现双峰曲线,双峰出

现在8:00,14:00,最高峰值为331.50mmol/mol,丁
香叶片Ci变化呈“W”型曲线(图1E);3种灌木叶片
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在正午12:00左右出现“午休”状态,气孔限制值

(Ls)均呈“双峰”型,峰值均出现在9:00,13:00,油松

叶的Ls值在7:00—11:00呈迅速上升状态,午间时

分降低至谷值后,14:00—18:00平缓升高,侧柏叶片

Ls值在7:00—13:00呈现出先降后升的趋势且变化

幅度较小,随后迅速降低至谷值(图1F)。

图1 光合生理参数的日变化曲线

3.2 光合生理参数日累积量的差异性

紫穗槐净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、水分利

用效率(WUE)日累积量均大于其余树种,说明紫穗

槐有较高的生产力,其中,紫穗槐、丁香Pn,Tr累积

量显著大于其余树种(p<0.05),乔木间Tr累积量

差异不显著,WUE累积量仅表现出侧柏显著低于丁

香、紫穗槐的规律(p<0.05)(图2A—C);丁香气孔

导度(Gs)累积量在5种树种中呈现出最大值,其与

紫穗槐Gs无显著性差异,而显著大于连翘、侧柏及

油松的Gs累积量(p<0.05)(图2D);胞间CO2浓度

(Ci)累积量表现为侧柏显著高于其余各树种的关系

(p<0.05)(图2E);与Ci表现相反,仅有侧柏气孔限

制值(Ls)显著低于其余树种(p<0.05),其余树种间

没有显著的差异性(图2F)。

3.3 乔灌树种光合生理特征与影响因子的关系

3.3.1 影响乔灌树种净光合速率(Pn)的内外因素 
通过Pearson相关性分析,得出了光合生理参数与生

物指标、气象指标之间的关系,主要结果如下:(1)除
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了紫穗槐Pn与水分利用效率(WUE)间未呈现显著

的相关性,其余树种两者间表现出极显著的正相关关

系(p<0.01);(2)所有树种叶片Pn均与气孔导度

(Gs)有极显著的相关性(p<0.01);(3)所有树种叶

的Pn均与胞间CO2浓度(Ci)存在极显著负相关(p
<0.01);(4)各树种叶片Pn均与气孔限制值(Ls)表
现出极显著正相关;(5)侧柏Pn与叶面水汽压亏缺

(VpdL)呈极显著负相关(p<0.01),而油松、连翘、丁
香、紫穗槐二者间相关性不显著;(6)连翘、紫穗槐的叶

片温度(Tleaf)与Pn存在一定的正相关关系(p<0.05),
侧柏的二者参数间表现出极显著负相关(p<0.01);(7)

空气温度(Tair)对油松、侧柏、连翘及紫穗槐叶片Pn的

影响较为显著,其中,油松、紫穗槐Pn和Tair呈现显著

正相关(p<0.05);连翘叶片Pn随Tair升高而升高,侧柏

叶片Pn随Tair升高而降低,且呈现出极显著的相关性

(p<0.01),说明侧柏最适生长温度较低;(8)大气

CO2浓度(Ca)、空气相对湿度(RH)对侧柏Pn影响

显著,表现为极显著正相关(p<0.01),说明Ca,RH
对侧柏Pn构成间接效应,随着Ca与RH降低,引起

气孔闭合,导致Pn降低,其余树种二者间相关程度

较低。(9)各树种叶片Pn对光合有效辐射(PAR)变
化响应显著,均呈极显著正相关(p<0.01)(表1)。

图2 光合生理参数日累积量的差异性

表1 各树种光合速率与影响因子的相关性

影响因子
植物生理因子

WUE Gs Ci Ls VpdL Tleaf

气象因子

Tair Ca RH PAR
Pn(油松) 0.423** 0.768** -0.363** 0.358** -0.147 -0.048 0.249* 0.051 0.020 0.331**

Pn(侧柏) 0.944** 0.806** -0.677** 0.784** -0.404** -0.379** -0.460** 0.561** 0.589** 0.363**

Pn(连翘) 0.767** 0.651** -0.846** 0.860** 0.214 0.281* 0.314** -0.172 -0.159 0.442**

Pn(丁香) 0.474** 0.618** -0.684** 0.723** 0.153 0.185 0.226 0.146 0.026 0.487**

Pn(紫穗槐) 0.226 0.855** -0.820** 0.810** 0.216 0.343** 0.268* -0.054 -0.123 0.683**

注:*表示p<0.05;**表示p<0.01,下表同。

3.3.2 影响乔灌树种蒸腾速率(Tr)的内外因素 树

种的Tr对植物生理因子与气象因子的响应不完全

一致,植物因子中主要受到Gs和Tleaf的影响,气象

因子中Tair对树种Tr影响较为明显。WUE对丁香

及紫穗槐的 Tr影响较大且呈极显著负相关(p<
0.01);各树种Tr均与Gs有较强的联系,呈现出极显

著的正相关性(p<0.01);除油松叶的Tr与Ci,Ls,

VpdL未表现出相关性,其余树种在两两参数间呈现极

显著的相关性(p<0.01),其中Ci与Tr呈负相关,

Ls,VpdL与 Tr表现出正相关性;各树种的 Tr受到

Tleaf的变化影响较为显著(p<0.05),均随Tleaf的升

高而增大;各树种Tr与Tair呈正相关,油松、连翘、丁
香及紫穗槐在二者间呈极显著相关(p<0.01);Ca,

RH对油松、连翘、丁香、紫穗槐Tr的影响较为明显,
均呈现出极显著的负相关性(p<0.01);仅油松 Tr
与PAR未表现出显著相关,其余各树种在二者参数
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间呈极显著正相关(p<0.01)(表2)。

3.3.3 乔灌树种净光合速率(Pn)与土壤体积含水量

(SWC)的关系 通过二次曲线拟合各树种净光合速

率、蒸腾速率与各层土壤体积含水量之间的关系,选取

拟合结果较好(R2≥0.4)的数据组建立关系曲线,关系

不显著的不展示。侧柏Pn值日变化与20,50cm的

SWC之间存在极显著的相关关系(p<0.01)(图3A—

B);紫穗槐Pn值日变化与20,150cm的SWC呈极显著

相关(p<0.01)(图3C—D)。二者反映出表层土壤水分

的改变易催化植物光合效能的增强与弱化。
表2 各树种蒸腾速率与影响因子的相关性

影响因子
植物生理因子

WUE Gs Ci Ls VpdL Tleaf

气象因子

Tair Ca RH PAR
Tr(油松) -0.202 0.903** 0.058 -0.133 0.160 0.271* 0.663** -0.321** -0.363** 0.204

Tr(侧柏) 0.167 0.473** -0.477** 0.463** 0.447** 0.514** 0.255* -0.047 -0.015 0.546**

Tr(连翘) 0.018 0.844** -0.389** 0.326** 0.611** 0.727** 0.757** -0.544** -0.593** 0.710**

Tr(丁香) -0.347** 0.551** -0.396** 0.305** 0.754** 0.803** 0.796** -0.337** -0.659** 0.560**

Tr(紫穗槐) -0.416** 0.820** -0.640** 0.460** 0.772** 0.846** 0.774** -0.624** -0.675** 0.772**

图3 土壤水分与净光合速率之间的拟合关系

3.3.4 乔灌树种蒸腾速率(Tr)与土壤体积含水量的

关系 侧柏Tr值日变化与20,50cm的SWC之间

存在极显著的相关关系(p<0.01)(图4A—B);连翘

与丁香Tr值日变化分别与20,120cm的SWC呈现

出极显著的相关性(p<0.01)(图4C—D);紫穗槐Tr
值日变化与20,150cm的SWC呈极显著相关(p<
0.01)(图4E—F)。

4 讨 论

4.1 光合生理参数的日变化特征

叶片作为吸收光能及养分贮存的主要器官之一,
是对外界条件改变响应最灵敏的因子[21]。紫穗槐呈

单峰曲线且峰值时刻在正午,与张友焱等[15]对生长

旺季紫穗槐的研究结果一致。蒋万杰等[22]发现当年

与往年生油松净光合速率(Pn)日变化呈双峰曲线,与
本研究油松的Pn在14:00升至最高的结果不一致,可
能是由于在14:00左右的温度提高至35.904℃,光合有

效辐射维持在较高水平,油松对大气温度与光照因子

变化响应敏感,故此时达到峰值。侧柏Pn在7:00
左右最高,原因可能是早晨CO2浓度较高,空气CO2
在侧柏叶肉细胞扩散速率快,此时气孔导度值最大,
气孔阻力小,进而使Pn较大,而午后Pn降至低谷,
说明光强与温度都不是此时侧柏Pn的限制因素,

16:00后回落至负值,说明此时侧柏呼吸速率起到主

导作用,且自身开始消耗有机质维持生理作用;连翘、
丁香Pn呈双峰曲线,正午时分由于过高温度、较低

叶片水势、土壤水分供给不足,光合磷酸酶传递通道

受阻,导致光合速率回落至低谷,
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蒸腾速率(Tr)是阐释植物水分损耗程度大小的

关键性指标。过高蒸腾量会导致植物水分失调,对植

物正常生理生长过程有限制作用,甚至达到树种的凋

萎点[23]。侧柏叶片Tr呈双峰曲线,造成此现象的原

因主要是正午温度高,植物由于生理作用自行关闭气

孔,蒸腾作用降低。其余各树种均表现出单峰曲线且

在14:00处于峰值状态,与前人结论一致[24]。正午

时分,除侧柏外,其余树种在气孔作用下叶片Tr没

有降低,主要是由于此时空气与叶片水汽压差较大,
使得潜在蒸发速率增大,从而抵制高温破坏叶片结

构。二者反映出表层土壤水分的改变易催化植物光

合效能的增强与弱化。

图4 土壤水分与蒸腾速率之间的拟合关系

  水分利用效率(WUE)指林木损耗单位水分所统

一分配的物质量,能综合反映林木光合与蒸腾能力,
其与植物水资源利用度呈正比[25-26]。张慕黎等[27]发

现侧柏 WUE在一天内持续降低,与本研究保持一

致;本研究发现丁香及紫穗槐 WUE呈递减趋势,与
王颖等[28]的研究结果不同,这是由于夜间的水汽聚

集使得7:00空气相对湿度极大,太阳辐射强度低,蒸
腾作用不明显,故此时 WUE趋于峰值,之后由于温

度与光强的协同效应引起植物部分气孔关闭,水分耗

损持续上升,WUE趋于下降,17:00之后,光强迅速

减弱,叶片对光强感应敏感,有研究表明 WUE的下

降与Pn的减少具有同步作用[29]。连翘、油松 WUE
表现出双峰曲线,与李清河等[30]研究结果一致,说明

连翘作为耐旱能力较强的灌木,受到气孔因素影响较

大,进而表现出“S”型曲线。
气孔导度(Gs)是测量叶片—大气水汽热平衡与

碳同化的植物生理控制指标[31],油松与丁香Gs呈双

峰型曲线,表明这两种树种对体内水分具有良好的调

节机制,正午Gs值均回落,叶片缩小气孔张度,避免

植物体水分的耗损,间接说明了油松与丁香对干旱气

候的适应性较强;连翘、紫穗槐Gs值均在12:00左

右达到峰值,原因可能是7月底为低矮灌木的生长旺

季,水热条件充分,空气饱和水气压差较小,土壤含水

量较高,表现为上午Gs持续升高,午间达到最大,之
后缓慢降低;侧柏Gs值始终保持在低位水平,这与

侧柏光合作用偏弱有直接联系。

Farquhar等[32]提出了气孔限制理论,他们认为胞间

CO2浓度(Ci)和气孔限制值(Ls)的日变化可以分为2个

阶段,午前与午后,且二者间的日变化趋势呈现出此消

彼长的状态。本研究各树种Ci日变化大体呈“凹”型曲

线,仅有丁香叶片Ci值在午前及午后有所波动,而Ls日

变化与Ci呈现相反的变化趋势,Ci在12:00左右降至低

谷可以认为气孔限制为主要原因,而午后Ci升高与Ls
持续降低则表明由于叶肉细胞光合活性降低与叶绿

素同化力不足而限制了光合作用,Ls在正午出现下

降的趋势是由于植物的午休状态降低了气孔限制值,
本研究的发现与气孔限制理论相符。

4.2 光合生理参数日累积量的差异特征

分析光合生理日累积量的差异特征能揭示特定

树种在该区的生长潜力及推广应用价值。有研究表

明,植物叶绿素a/b值能反映叶片对远红光的吸收能

力,植物体内干物质的累积通常与供给植物生命活动
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能量呈反比,由于本研究两种乔木均为针叶树种,比
叶面积较灌木叶片小,且灌木体内所需营养物质较乔

木低,故乔木Pn显著低于灌木[33]。另有研究发现紫

穗槐光合生理指标均较高[34],本研究中紫穗槐的

Pn,Tr,WUE日累积量均维持在最高位水平,与前人

结果一致;油松Pn日累积量显著高于侧柏,这是由

于油松为弱光性树种,弱光较强光照射下生长好,侧
柏为强光性树种,辐射量充足下生长较好[35],侧柏小

区东西侧有山体遮蔽且内有未伐中龄侧柏导致侧柏

持续接收弱光,故Pn日累积量低于油松;已有学者

指出,7月连翘各项光合生理指标将达到最大值[36],
而本研究中连翘Pn,Tr,Gs日累积量显著小于丁香

及紫穗槐,这表明连翘光合蒸腾能力低于其余两种灌

木;WUE日累积量仅表现为侧柏显著低于丁香、紫
穗槐,说明侧柏生产效率及耐旱能力低于丁香、紫穗

槐;本研究中3种灌木Gs累积量均显著高于乔木,
说明3种灌木具有较强的气孔控制能力,有助于提高

其光合机构碳同化的运转;侧柏叶片Ci日累积量显

著高于其余树种,说明大气CO2在侧柏叶肉细胞扩

散速率高,胞间CO2在叶绿体内扩散快,能有效抵消

一定程度干旱胁迫对侧柏正常生长发育的消极影响;
侧柏Ls显著小于其余树种是由于侧柏光合作用能

力较弱,进入气孔的CO2较其余树种更多,水分基本

能满足叶片蒸腾需求,故侧柏在进行光合作用过程中

受到非气孔因素的影响更加显著。

4.3 各树种光合生理参数与影响因子的相关性

本研究中各树种Pn均值主要受到Gs,Ci,Ls、光
合有效辐射(PAR)的影响,其中,Ci与各树种Pn呈

现极显著负相关,其余指标表现为正相关关系,本研

究5种树种叶肉细胞光合活性(RuBp羧化效率、

RuBp再生速率及光合量子效率)对Pn影响较为明

显,表明Gs,Ls二者均与叶片气孔起闭有密切联系。

Ci与Pn变化方向相反,表明Pn会受到高CO2浓度

的抑制。陈海玲等[37]认为PAR是对乔灌树种Pn起

决定性作用的环境因子,与本研究保持一致。仅紫穗

槐 WUE与Pn关系不显著,其余树种二者间均呈极

显著正相关,这表明紫穗槐水分控制能力较强,在湿

润、干旱的环境均可正常生长。空气温度(Tair)、叶片

温度(Tleaf)与连翘、紫穗槐Pn相关程度较高且表现

出正相关性,由于温度上升能促进灌木地上受光部分

的生长发育[38],连翘与紫穗槐相较其他树种具有更

快的叶展开速度、更快的周转率与更强的温度调控能

力[39]。油松Pn与Tair呈显著正相关,表明在生长旺

季,一定范围内温度的升高能促进油松的良好生长。
侧柏Pn与植物因子、气象因子均呈现出极显著的相

关性,这可能由于侧柏苗木受到山体遮蔽与多年生大

侧柏遮蔽的双重影响导致土壤水分偏低及弱光照射

偏多故侧柏Pn受到生物、非生物因素的共同影响。
已有学者得出 Tr与PAR、Tair、Tleaf、RH、土壤

水势、Ci、气孔阻力、水汽压亏缺等因素有密切联

系[40],而本研究中各树种Tr对外界条件的响应不完

全一致,这是由于林木蒸腾特性是自身生物学特性和

环境条件共同作用的结果[41]。Gs,Ci,Ls与本研究

树种相关性较强,其中Ci与Tr呈负相关,这说明叶

片气孔运动能显著引起林木蒸腾特性的变化,而Ci,

Ls,VpdL,PAR与油松Tr未表现出显著的相关性,可
能是由于研究对象为幼龄油松,针叶特性、气孔调节

能力与中龄油松有所差异,具体原因有待进一步探

讨。Granier等[42]认 为 叶 片 水 汽 压 亏 缺(VpdL)和

PAR是短时间尺度上对蒸腾影响最关键的两个因

子,这与本研究结果较为一致;RH与各树种Tr有较

强负相关性,然而由于7月太阳辐射强烈,侧柏为强

光性树种,通过生理调控机制,气孔关闭,RH作用气

孔导度的通道受阻,此时Tr主要受气孔导度影响,
故侧柏Tr与 RH 未表现出相关性。各树种 Tr随

Tleaf,Tair增大而增大,这表明在适温条件下,气孔的

大幅张开加强叶片蒸腾作用,有学者认为当Tair超过

林木最适光合温度后,温度过高将导致植物光合膜的

热胁迫,超出有关酶的活性范围,气孔开度受到抑制,
导致Tr降低[43];空气CO2浓度(Ca)与油松、连翘、丁
香、紫穗槐Tr呈极显著负相关,这与叶片CO2的富

集与气孔阻力大小有关。WUE仅与丁香、紫穗槐Tr
呈负相关,说明丁香及紫穗槐均为喜湿灌木,植物体

WUE高,故Tr低;PAR,Tleaf,VpdL直接影响气孔运

动程度,进一步造成蒸腾的改变[44],故侧柏、连翘、丁
香、紫穗槐PAR,Tleaf,VpdL与Tr呈极显著正相关。

Anderson等[45]研究出土壤水分(SWC)与林木

光合生理生态特性有密切联系。侧柏Pn,Tr与20,

50cm的SWC呈正相关关系,说明土壤浅层水分被

运输至植物体内(包括叶片),从而影响气孔运动过程

及叶肉细胞中叶绿素对太阳辐射的合成,已有研究表明

黄土高原侧柏的适宜生长SWC为9.78%~21.89%[46],

20,50cm的SWC在此范围内,故侧柏浅层SWC与

Pn,Tr有显著的相关关系;有研究表明,当紫穗槐

SWC为15%~20%,对光合蒸腾影响显著,当SWC
高于20%,影响紫穗槐叶片光合蒸腾的主要因素为
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气象因子[47],本研究20cm的SWC达到25%,但与

Pn及Tr表现出极显著相关,这可能与7月底为生长旺

季,紫穗槐生长势头好,植物体内水分循环速度较快有

关;杜明新等[48]发现紫穗槐根系具有分层现象,0—40
cm以细根为主,40—80cm以骨干根为主,150cm土壤

水势高会通过毛管力作用向骨干根转移水分,故150cm
的SWC与紫穗槐Pn及Tr相关程度较高。连翘Tr与

20cm的SWC、丁香Tr与120cm的SWC呈极显著正

相关关系,表明二者可通过调节叶片的蒸腾作用防止植

株的过度失水与淹水。

5 结 论

(1)黄土丘陵区5种主要优势乔灌树种光合生

理指标日变化的规律性不尽一致,其中连翘净光合速

率(Pn)、水分利用效率(WUE)的日变化呈双峰曲线,紫
穗槐Pn、蒸腾速率(Tr)呈“单峰”型日变化,侧柏Pn,

WUE日变化表现出递减趋势,各树种气孔导度(Gs)、胞
间CO2浓度(Ci)、气孔限制值(Ls)变化各异。

(2)不同树种间光合生理参数日累积量表现出

一定的差异,其中,灌木Pn,Tr,WUE,Gs显著大于

乔木,紫穗槐与丁香各项参数均维持较高水平,侧柏

Ci显著高于其余树种,侧柏其余参数日累积量较低。
(3)5种乔灌树种平均Pn与Gs、Ci、Ls、叶片温

度(Tleaf)、空气温度(Tair)、光合有效辐射(PAR)均有极

显著的相关性,其中Gs与Pn的相关程度最大;平均Tr
与除WUE外的其余因子相关性较强,其中Gs、叶片水

汽压亏缺(VpdL)、空气相对湿度(RH)对Tr影响最为显

著,Tr与Ci、空气CO2浓度(Ca)、RH呈反比;不同深度

土壤含水量(SWC)对侧柏及紫穗槐影响较为显著,表层

SWC(20—50cm)与侧柏Pn,Tr呈显著正相关,150cm
的SWC与紫穗槐Pn,Tr表现出相反的趋势;浅层

SWC与连翘、丁香Pn,Tr呈正比,120cm 的SWC
与丁香光合蒸腾表现出极显著正相关。

本文仅简单分析了不同树种光合生理参数与影

响因子的关系,未来应继续探索干旱胁迫对植株光合

生理特性的影响,研究不同树种光饱和、光亏缺、弱光

与强光下林木生长的快慢,细化该区环境适应性较强

树种的生物生理学机理。
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