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摘 要 在黄土高原半干旱地区，通过测定 !$ 年生金矮生苹果（!"#$% &$’(#" ’() *+,-./01）叶片气体交换参数与土

壤水分的定量关系，探讨了土壤水分胁迫对光合作用的影响规律，以确定苹果园节水灌溉适宜的土壤水分调控标

准。结果表明：叶片的净光合速率（)*）、蒸腾速率（+,）、水分利用效率（-./）、气孔导度（0%）、细胞间隙 23" 浓度

（1(）和气孔限制值（ 2%）对土壤水分的变化具有明显不同的阈值反应。土壤含水量（ 3-1）大约在田间持水量的

4$5 6 %45范围内，)* 和 +, 均保持较高的水平，小于田间持水量的 4$5 6 %45后，两者均随土壤湿度的减少而明

显下降。维持较高叶片水分利用效率（-./）的 3-1 约在田间持水量的 7$5 6 #!5左右。当 3-1 小于田间持水量

的 8%5以后，0% 和 2% 明显降低，而 1( 急剧增加，水分胁迫条件开始直接作用于叶肉细胞，导致光合速率下降，由气

孔限制因素转变为非气孔因素。据此我们认为：在半干旱黄土高原地区，金矮生苹果园节水灌溉适宜的 3-1 范围

大约在田间持水量的 7$5 6 #!5左右，所允许的土壤水分亏缺程度为田间持水量的 8%5左右。
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在我国广大的北方地区，干旱缺水是最突出的

生态特征，也是制约植被恢复与农林业生产最为关

键的生态因子。随着水资源危机和干旱化危害的不

断加剧，节水农业生产模式的发展日益重要。如何

充分提高有限水资源的有效利用率和生产效率，并

创造出有利于农业可持续发展的生态环境是节水农

业研究的核心和最终目标（王会肖等，K444；李合生，

K44?），植物光合作用与水分代谢及其生理生态机理

是节水农业重要的理论基础，如何调控土壤水分才

能在最大限度减少用水的条件下形成植物产量和水

分利用效率的最佳组合是节水灌溉研究的关键和热

点问题（山仑等，?LL?；刘文兆，?LL7）。关于节水灌

溉及其生理生态基础的研究在农作物上较多（山仑，

?LLM；山仑等，?LL7；黄占斌等，?LL>），涉及水分胁迫

对作物光合作用及水分利用效率的影响及其机理方

面的研究比较深入（景蕊莲，?LLL）。研究认为，作物

有一种缺水效应，对有限缺水有一定的适应性和抵

抗性（马忠明，?LL7）；在适度水分胁迫下，光合作用

不但没有受到影响，甚至高于充足供水的植株，作物

产量不一定明显降低，水分利用效率却显著提高（张

喜英等，K444；魏虹等，K444）。作物受旱后，光合作

用受抑制的主要原因都有从气孔因素（轻度及中度

水分胁迫）向非气孔因素（中度以上和严重水分胁

迫）转变的过程，其转变时间因作物的抗旱能力、干

旱程度及施加方式等因素而异（C!&D1.!& N E.!&F%-，
?L7K；许大全，?LL>；沈允钢，?LL7）。

苹果是中国的第一大果树，在中国北方地区的

农业发展和果树生产中占有重要地位。近年来在旱

作与节水栽培技术及其生理和生长效应方面的研究

取得了一些成果（徐呈祥等，K444；张立新等，K44?），

但与农作物相比，有关节水灌溉的生理生态机制研

究，尤其是光合作用与土壤水分关系的研究还处于

起步阶段（徐呈祥等，K444）。已有的报道大都是盆

栽试验的结果且缺乏多级水分胁迫梯度的观测（李

岩等，?LL7；曹慧等，K444；曲桂敏等，K444；接玉玲

等，K44?），应用于指导实际生产受到较大限制。中

国虽然在苹果生产的土壤水分管理中强调“前促后

控，促控结合”、“春水早，夏水巧，秋水控，冬水饱”的

节水灌溉思想，但是还远未达到数量化、指标化的地

步（徐呈祥等，K444）。因此，需要进一步探索田间环

境条件下土壤水分对苹果光合作用的影响规律，明

确有利于促进光合作用和提高水分利用效率的土壤

水分供给水平（适度水分胁迫程度）。本文以黄土高

原半干旱区苹果园 ?4 年生的金矮生苹果（0123-
435/21 9+: I2*#,<1&）为对象，研究其光合作用和水分

利用效率随土壤水分的连续变化规律，以期为苹果

树旱作栽培与节水灌溉的田间水分管理提供理论依

据和技术标准。

) 材料和方法

) :) 试验地概况

试验地设在山西省方山县峪口镇土桥沟流域

（北京林业大学“径流林业”试验研究基地），地处 M>O
M3P =7Q J，??4O 4KP ==Q R，属于黄河中游半干旱黄土

丘陵沟壑区。试验区海拔高度 ? K44 ’。年平均降

水量 A?3 :4 ’’，3 S L 月降水占全年的 >45以上；年

平均蒸发量达 ? 7=> : > ’’，最大蒸发量在 A S 3 月。

年平均气温 > :M T，极端最高温度 M= : 3 T，极端最

低温度 6 K=:M T，年无霜期 ?A4 #。土壤为黄绵土，

质地为中壤土，<U 值为 7 : 4 S 7 : A；属于森林草原灌

丛植被区。

试验地土壤平均容重（E2(* 01*F #%",()-）为 ? : K /
·9’6 M，田间持水量（C(%*# 9!<!9()-，#$）为 K? : 45左

右。

) :* 试验材料与处理

在苹果园中选取生长健壮的 ?4 年生金矮生苹

果树 ?7 株，将其分为 3 组（分别记为第!、"、#、

$、%、&组），每 M 株为 ? 组。在每一植株附近（离
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树干约 ! " # $ 处）各埋设 % 根长度为 % $ 的土壤中

子水分仪测定铝管。在不同处理之间挖一条深约 %
$、宽约 ! " & $ 的隔水沟，以防止不同处理之间土壤

水分相互渗透的影响。各组处理之间通过人为给水

和自然耗水产生多级土壤水分梯度。具体方法是：

首先在各试验植株周围（半径约 % $）将土壤表面修

成内低外高的坡面，外围修筑高约 ! " & $ 的挡水土

埂。试验观测两天前（%’’’ 年 ( 月 %! 日），用水桶分

别对各组植株实施不同的灌水量，用土壤中子水分

仪监测土壤含水量（)*+, -./01 2*3/03/；!"#）的变化。

两天后获得初期水分梯度并进行第一次测定（时间

为 %’’’ 年 ( 月 %& 日），各组处理的 !"#（4 株平均

值）为：!（&& " 56）、"（&! " %6）、#（%7 " &6）、$
（%# "’6）、%（%% " 86）和&（( " &6）。然后每隔 4 9

通过自然蒸发耗水进一步产生连续变化的土壤水分

胁迫程度后，再进行第二次和第三次测定（时间分别

为 %’’’ 年 ( 月 %( 日和 &! 日）。第二和第三次测定

时各组处理的 !"#（4 株平均值）为：!（%7 " 86 和

%( " 86）、"（%8 " 56 和 %( " &6）、#（%( " 86 和

%5 "76）、$（%4 "(6和 %% "’6）、%（%! "#6和 ’ " (6）

和&（# "(6和# "!6）。另外选一组（4 株）为对照（不

供水），4 次 测 定 时 的 !"#（4 株 平 均 值）分 别 为

# "!6、5 "76和 5 "86。

! "" 试验观测方法

用 :;<(&!!（=)>）便携式光合仪（?*1/.@,0 AB*/*<
CD3/B0C+C CDC/0$）测定光合作用参数，其中，叶片净光

合速 率（E0/ AB*/*CD3/B0C+C 1./0，$%；’$*,FG&·$H &·

C H %）、胞间 FG& 浓度（ ;3/0120,,I,.1 FG& 2*3203/1./+*3，

#&；’$*,·$*, H %）、气孔导度（)/*$./., 2*39I2/.320，’(；

2$·C H %）等由光合仪直接输出。蒸腾速率（J1.3CA+1.<
/+*3 1./0，)*；$$*, K&G·$H &·C H %）采用 :;<%(!!（=)>）

便携式稳态气孔计（?*1/.@,0 C/0.9D C/./0 A*1*$0/01）测

定（与光合作用观测同步进行）。气孔限制值（)/*$<
./., ,+$+/+3L M.,I0，+(；6）和叶片瞬时水分利用效率

（N./01 IC0 0OO+2+032D *O ,0.O，",-；’$*, FG&·$$*, H %

K&G）由公式计算，即 +( P % H #& Q #.（R011D S T*-/*3，

%’7&）；",- P $% / )*（王会肖等，&!!!）。由于气孔计

测定的蒸腾速率高于自然蒸腾值，并且水分环境条

件越好，误差越大，所以用快速称重法对气孔计的观

测值进行了适度校正（刘奉觉，%’’8）。

每次测定时分别在树冠东、西、南、北方向的中

部各选取 # 个健康叶片（每株树观测 &! 个叶片，每

组处理共观测 (! 个叶片），并做好标记，在不同时间

观测时皆用同一叶片，4 次重复读数。土壤水分处

理与观测期为 %’’’ 年 ( 月 %! U &! 日，第一次测定

（%’’’ 年 ( 月 %& 日）在人工给水 57 B 后进行，以后

每隔 4 9 分别进行第二次（%’’’ 年 ( 月 %( 日）和第

三次（%’’’ 年 ( 月 &! 日）观测。4 次观测均为晴天，

具体时间为 ’ V!! U %% V!!。

土壤含水量（ !"#）测定用 :EN<#!> 型土壤中

子水分仪（E0I/1*3 A1*@0），与光合作用观测同日进

行，观测深度为 % "! $（每 &! 2$ 一层，取平均值）。

文中的 !"# 为质量含水量（W.CC -./01 2*3/03/，
0"#；6），相 对 含 水 量（ X0,./+M0 -./01 2*3/03/，
1"#；6）为 !"# 与田间持水量（2#）的比值。

! "# 数据处理

将不同土壤水分含量处理、不同观测时间（4 次

观测）测定的土壤含水量（ !"#）和叶片气体交换参

数的数据集中处理，数据的统计计算和回归分析应

用 )?))（)/./+C/+2., ?1*L1.$ O*1 )*2+., )2+0320）软件。

获得叶片气体交换参数（$%、)*、",-、’(、#&、+(）对

土壤水分（!"#）的响应规律（图 % 和图 &）。

$ 结 果

$ "! 净光合速率和蒸腾速率对土壤水分的响应

随着土壤含水量（!"#）增加，苹果叶片净光合

速率（$%）和蒸腾速率（)*）上升较快，!"# 增加到一

定临界值以后，$% 和 )* 由上升变为下降，表现为对

土壤水分具有明显的阈值反应（图 %.、@）。 !"# 大

约在 %& " #6 U %7" !6（相当于土壤田间持水量的

(!6 U 7(6，记为 1"#）范围内，$% 和 )* 相对稳定

在较高水平上，并不随土壤水分的增加而明显变化，

表明此土壤水分阈值对 $% 和 )* 具有较高的和基本

相同的有效性。

$% 与 !"# 的关系曲线符合二次方程（图 %.），

由此确定出 $% 最高时的 !"# 临界值大约为 %( "!6
（1"# 为 8(6），表明 !"# 在 %( " !6左右是苹果叶

片光合作用有效性最高的土壤水分。)* 与 !"# 的

关系曲线符合三次方程（图 %@），由此确定出 )* 最

高的 !"# 临界值大约为 %8 " !6（1"# 为 7%6），即

此土壤水分对苹果叶片蒸腾作用的有效性最高。

$ "$ 叶片水分利用效率对土壤水分的响应

叶片水分利用效率（",-）取决于 $% 与 )* 的比

值。从图 %2 可以看出，随着 !"# 的增加，",- 表

现出近似“)”形的变化规律：即 !"# 大约在小于

%! "#6的范围内，",-增加较快；!"#在%! "#6 U
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图 ! 苹果叶片的 !"，#$ 和 %&’ 对 (%) 的响应

"#$%! &’()*+(’( *, !"，#$ -+. %&’ #+ -))/’ /’-0’( 1* (%)
!"：净光合速率 2’1 )3*1*(4+13’1#5 6-1’ #$：蒸腾速率 76-+()#6-1#*+

6-1’ %&’：叶片水分利用效率 8-1’6 9(’ ’,,#5#’+54 (%)：土壤含水

量 :*#/ ;-1’6 5*+1’+1

!< %=>（*%) 在 <=> ? @!>）的范围内，%&’ 一直

维持较高的水平而且变化不大，表明此土壤水分阈

值对 %&’ 具 有 较 高 的 和 基 本 相 同 的 有 效 性；而

(%) 大于 !< % =>左右以后，%&’ 随土壤水分的增

加反而下降，当 (%) 大约在 !@>（*%) 在 A!>）时，

%&’ 出现较小值。

! %" 气孔导度、气孔限制值和胞间 BCD 浓度对土壤

水分的响应

叶片气孔导度（ +,）、气孔限制值（ -,）和胞间

BCD 浓度（).）对不同阈值的土壤水分具有不同的响

应规律（图 D）。 (%) 大约在 != % => ? !E% =>（*%)
在 FA> ? @E>）范围内，随着土壤湿度的降低，+, 和

). 明显下降（图 D-、G），但 -, 明显上升（图 D5）。当

(%) 小于 !=% =>以后，随着土壤水分降低，+, 和 -,
明显下降（图 D-、G），而 ). 显著上升（图 D5）。这表明

随着土壤水分胁迫的加剧，叶片 !" 下降（图 !-）的主

要原因与气孔因素向非气孔因素转变（"-6H93-6 I
:3-6J’4，!KAD；许大全，!KK@）有关，发生转变的土壤水

分临界值大约在 (%) 为 !=%=>（*%) 为 FA>）左右。

图 D 苹果叶片的 ).，-, 和 +, 对 (%) 的响应

"#$%D &’()*+(’ *, ).，-, -+. +, #+ -))/’ /’-0’( 1* (%)
).：胞间 BCD 浓度 L+1’65’//9/-6 BCD 5*+5’+16-1#*+ -,：气孔限制值

:1*M-1-/ /#M#1-1#*+ +,：气孔导度 :1*M-1-/ 5*+.951-+5’ (%)：土壤含水

量 :*#/ ;-1’6 5*+1’+1

! 期 张光灿等：金矮生苹果叶片气体交换参数对土壤水分的响应 EK



! 讨 论

植物的生长发育状态及各种生理活动与水分有

着密切联系。土壤水分对植物生长的影响有一个最

高、最适和最低的基点。低于最低点植物生长停止，

甚至枯死；高于最高点，根系缺氧，窒息发育不良甚

至整个植株死亡；只有处于最适范围，才能维持植物

的水分平衡，保证植物良好生长和发育（李合生，

!""#）。

植物各种生理活动对土壤水分的响应并不一

致，大多数植物生长的最适含水量较高，蒸腾的最适

土壤含水量较低，而同化所需最适含水量更低。对

农作物的研究表明，当土壤有效水分减少时，与作物

产量形成有密切关系的几个生理过程都会受到水分

亏缺的影响，按受影响程度和先后排序为生长$蒸腾

$光合$运输（山仑等，#%%&）。水分亏缺对生长的影

响，主要原因是减弱细胞扩张，首先导致光合绿色面

积减小。蒸腾则是作物吸水、生长过程中伴随的生

理现象，对产量形成并无直接关系。水分亏缺对光

合作用与运输的影响才有实质性作用，因为光合作

用是作物体中有机物质形成的唯一过程，这一过程

中水又是光合作用形成有机物质的重要原料，水对

光合作用直至产量形成的影响是决定产量有否的问

题；而生长、蒸腾、运输过程对产量的影响是决定产

量多少的问题。显然前者更为重要更为直接，因而

在分析合理土壤水分指标时，常以影响光合作用的

土壤水分指标为主，称之为光合土壤水分指标（陈玉

民等，#%%’）。综合对农作物的研究结果，玉米、冬小

麦等光合作用适宜的土壤水分阈值大约在 !"# 为

(") * &")之间（杨文斌等，#%%’），这一指标略低于

生长、蒸腾适宜的土壤水分指标。从本研究结果看

（图 #+），维持苹果叶片较高 $% 的土壤水分阈值大

约在 !"# 为 (") * &()（ &"# 为 #! , -) * #&)）之

间，其中对光合作用最适宜的土壤水分在 !"# 为

’()（&"# 为 #()）左右，与农作物的光合土壤水分

指标基本相同。在此土壤水分范围内，苹果叶片的

’( 同样处于较高水平（图 #.），’( 最高时的土壤水

分在 !"# 为 &#)（&"# 为 #’ ,")）左右。因而在此

土壤水分范围内，苹果叶片的 ")* 并非一直维持

在较高水平（图 #/），尤其是 !"# 大于 ’#)（&"# 大

于 #- ,")）以后，随土壤水分增加和 ’( 的提高 ")*
反而下降，当 &"# 大约为 #’)（!"# 为 &#)）时，

")* 出现低谷值，这恰恰是 ’( 最高时的土壤水分。

表明较高的土壤水分（!"# 大于 ’#)以后）虽然有

利于苹果 $% 和产量的提高，但同时导致高 ’( 使水

分消耗量较大，不利于 ")* 的提高，这显然不符合

干旱缺水地区农业以高效利用有限水资源为目标的

土壤水分管理标准。

尽可能提高对自然降水和灌溉水的 ")*，同时

兼有较高的产量是节水农业田间水分管理的核心

（山仑等，#%%&；张喜英等，!"""）。作物$水分关系的

研究表明，作物对土壤有限缺水有一定的适应性和

抵抗性（马忠明，#%%&）。在适度的土壤水分胁迫范

围内，随着 +, 的适度减小，’( 与 $% 均下降，但由于

蒸腾作用对水分胁迫的响应比光合作用敏感，蒸腾

作用超前于光合作用下降，’( 的下降速率大于 $%

的下降速率，")* 反而提高。$% 降低并不明显，作

物仍可获得较高或中等以上的产量，故这种适度土

壤水分胁迫被称为使 ")* 与产量协调一致的土壤

水分（马忠明，#%%&；景蕊莲，#%%%）。农作物这一适

宜的土壤水分阈值大约在 !"# 为 0") * (")之间

（黄占斌，#%%&）。本研究表明，维持苹果较高 ")*
的土 壤 水 分 阈 值 在 !"# 为 -") * ’#)（ &"# 为

#" ,-) * #-,")）之间，大于和小于此土壤水分范围

时，")* 都明显下降（图 #/）。

综合上述讨论我们认为，在半干旱黄土高原地

区，金矮生苹果园节水灌溉适宜的 !"# 应控制在

(") * ’#)（ &"# 在 #! , -) * #-, ")）之间，此土壤

水分阈值以维持较高 $% 的最低 &"# 为下限，以维

持较高 ")* 的最高 &"# 为上限，能保证苹果叶片

同时获得最大的 ")* 和较高的 $%，是使 ")* 与产

量协调一致的土壤水分阈值或“经济水阈值”（山仑

等，#%%#）。比较其它的研究，在盆栽试验条件下得

出，! 年生金矮生苹果节水灌溉适宜的土壤水分在

!"# 为 --) * ’-)之间（王克勤等，!""!）；其它品

种的苹果树在 !"# 为 (") * &")之间果实产量最

高和品质最好（王文元，#%&&），与本研究结果有所差

别。这说明节水灌溉适宜的土壤水分指标与苹果树

的品种及年龄有关，不能一概而论。另外可以看出，

苹果 节 水 灌 溉 适 宜 的 土 壤 水 分 阈 值 高 于 农 作 物

（!"# 为 0") * (")之间），这可能与苹果为木本植

物，而且是抗旱力中等的果树，相对于农作物有其特

殊的生物学习性和水分生理生态特点有关（徐呈祥

等，!"""）。

从生理生态的角度看，光合作用与蒸腾作用分

别是 12! 和水汽分子通过叶片的内外交换过程，其

主要通道是气孔。气孔运动控制着叶肉细胞水分、

12! 的交换及 ")* 的高低（梁宗锁等，#%%%）。12!
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的交换同时受到气孔因素和叶肉因素的影响，因此，

气孔限制理论（!"#$%&"# ’ (&"#)*+，,-./；许大全，

,--0；沈允钢，,--.）认为：水分胁迫对光合作用的影

响分为气孔限制与非气孔限制两个方面。前者指水

分胁迫引起气孔关闭，!" 下降和 12/ 供应受阻；后

者指水分胁迫导致光合机构受到伤害，叶肉细胞光

合能力下降，包括叶肉细胞间隙气相空间和 12/ 扩

散阻力增加、3(!及光合磷酸化活性下降、4%53 羧

化酶及 !53"*6 活性降低、4%53 再生受阻等。并用

#$ 和 %" 的变化方向作为判别依据和标准：当 &’ 和

!" 减小时，若 #$ 降低和 %" 升高，为气孔限制；若 #$

增高和 %" 下降，为非气孔限制。从研究结果看：在

轻度和中度水分胁迫下，气孔因素是光合作用下降

的主要原因，而中度以上和严重水分胁迫下，光合作

用主要受非气孔因素限制。植物受旱后，随着水分

亏缺的加剧，光合作用受抑制的主要原因都有从气

孔因素向非气孔因素转变的过程，其转变时间因植

物种类及其抗旱能力，水分胁迫程度及施加方式等

因素而异。但对不同植物种类而言，导致这一转变

的确切的土壤水分临界值还不十分清楚（徐呈祥等，

/777）。本研究结果表明：在田间土壤水分和自然干

旱条件下，随着水分胁迫的加剧，当 ()# 大约小于

8.9（*)# 小于 ,7 : 79）以后，苹果叶片的 &’ 和 !"

明显下降（图 ,"，图 /"），%" 明显下降和#$ 显著上升

（图 /;、<），表明 &’ 下降的主要原因已由气孔因素

转变为非气孔因素，苹果叶片的光合机构受到破坏。

土壤 水 分 进 一 步 降 低 会 使 叶 子 变 黄，甚 至 落 叶，

)+, 和光合生产力严重下降。由此我们认为，()#
小于 8.9（ *)# 等于 ,7 : 79）左右是半干旱黄土地

区苹果节水灌溉所允许的土壤水分最大亏缺程度。

这一土壤湿度与维持较高 )+, 的土壤水分下限

（()# 为 =79）基本一致（图 ,<）。
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