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摘 要 采用根区渗灌控水技术，将土壤水势长期控制在 # % & #’ #( )*+（,!）、& #’ #( % & #’ #$ )*+（,(）、& #’ #$
% & #’#- )*+（,.）、& #’#- % & #’#/ )*+（,$）、& #’#/ % & #’!- )*+（,"）范围内。系统研究了不同土壤水势条件下

水曲柳（!"#$%&’( )#&*(+’"%,#）幼苗叶片的光合速率、*0!光化学效率和 1234567 羧化活性的日动态。结果表明，在所

有土壤水势条件下，苗株皆在早晨达到净光合速率（-&）最高峰；不同处理间光合午休的程度随所处土壤水势递降

而加剧。从 ,! 至 ,"，叶片的日光合累积比例为 !##89-8-$8-#8 "(。各处理晨后最初的 -& 降低主要是气孔导度下

降引起的，,. % ," 处理午间强烈的光合抑制则主要源于非气孔因素。各处理的 *0!光化学效率（!. / !)）和 12345:
67 初始羧化活性也都表现为不同程度的午间降低，且所处的土壤水势越低，降幅就愈大，其中 ,.、,$ 和 ," 处理的

递降趋势尤为明显。苗木叶片光合作用的日均水分利用效率除 ,! 显著较低外，其余处理间无显著差异。从充分

供水条件下（,!、,(）-& 仍有晨后降低分析，林外强烈的大气因子（如高温、强光和低大气湿度）已经构成苗木光合

作用的胁迫因素，而土壤供水不足则大大加剧了胁迫的程度。
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水曲柳（!"#$%&’( )#&*(+’"%,#）是我国东北林区

的珍贵硬阔叶树种，也是目前重点培育的工业用材

树种。然而，其人工林生长状况却不理想，只达到理

论生长量的 :AB C DAB（EAAA 年全国第五次森林资

源清查报告），大面积造林问题长期得不到解决。主

要原因之一，是该树种的根系对土壤水分和养分变

化比较敏感，立地条件（或微立地条件）选择不当，营

造丰产林难以成功（王政权等，FGGG）。在生态习性

上，水曲柳属于喜湿树种，常天然分布于溪谷两岸或

水分充足的中下坡位，幼期具有一定的耐荫性，并具

有林下更新特点。因此，在施行常规的全光裸地造

林时，土壤水分不足和相对于林内的强光、高温及低

大气湿度都可能严重影响水曲柳幼苗、幼树的物质

生产和生长发育。多年来，人们对上述问题的理解

一直停留在猜测阶段。从机理上研究水曲柳人工林

生长的限制因素，并寻求解决途径，已成为本地区林

业发展中的重要科学问题。

控制植物生长发育的机理无疑在于其生理生态

过程。近年来，不同土壤水分条件下木本植物的生

理生态过程研究在国内日益受到重视，其核心便是

水分与光合作用（王克勤等，EAAE；王华田等，EAAA；

肖春旺等，EAAF；张往祥等，EAAE）。不过，在严格控

制的土壤水分能态（水势）下，对森林树种（尤其喜湿

性树种）的光合动态过程及其气孔和叶肉限制进行

系统研究迄今鲜见报道。本文主要目的之一，是从

光合作用角度寻找水曲柳人工林幼期生产力低下的

机理，并从土壤水分和大气因子多方面分析其环境

限制因素；同时，也为进一步研究根系吸收土壤水分

过程对光合作用的控制机理提供基础数据。

) 材料和方法

) 7) 苗木栽培与土壤水势控制

实验在东北林业大学帽儿山实验林场（H;IFJK
L，FEDI:HK M）尖砬沟森林培育实验站的简易温室内

进行。实验处理期间温室四周敞开，主要起遮雨棚

作用。苗木为大小一致的水曲柳两年生苗，采用池

栽法，栽前统一进行切根处理。栽培基质为天然森

林腐殖质土（暗棕壤 NF 层），保水和透气性能良好，

水势较易控制。土壤池（（宽）;A +& O（深）:; +& O

（长）P &）用红砖和泥砌成，侧面贴附泡沫网和双层

细尼龙网，以保证透气，同时防止土壤与砖紧密接触

而导致水分侧渗。土壤池底部铺有双层 A 7 E && 孔

径的尼龙网防根系穿透，其下垫物依次为 FA +& 厚

卵石和 HA +& 厚粗沙构成的隔水、排水层。为便于

研究根系动态（另文报道），每池皆用 A 7E && 孔径的

细尼龙网纵向分隔成 FJ 个 A 7; & O A7 ; & 的相对独

立小区，每小区设计植苗 FE 株（即 FGE 株 Q池）。H 月

FJ 日（当地造林季节）植苗 E; 池，植后当日即用喷

壶将池内土壤浇透并沉实。次日在土壤表层覆盖 E
+& 厚粗沙，再覆盖 F +& 厚腐殖土，以抑制池内水分

蒸发。

其后采用渗灌供水技术，渗灌系统已于植苗前

埋入土壤池内。包有无纺布的 =RS 渗灌管（!F 7 E
+&）额定渗透半径 T FA +&，埋深 FA +&，在 FA C ;A +&
水头压力下平均渗水速率约 E; +&:·&5F·&,-5F。缓

苗期间各池均采用统一的正常供水，; 月中旬苗木

成活后开始控水。土壤水势设 A C U A7AE、U A7AE C
U A7 AH、U A7 AH C U A7 AJ、U A7 AJ C U A7 AP 及 T
U A7AP 6=. 共 ; 个处理，分别记为 9F、9E、9:、9H

和 9;。其中，9F 相当于土壤水分亚饱和状态，9E

相当于田间持水量状态，9; 为毛管水断裂状态，

9:、9H 分别为两种过渡状态。每处理重复 ; 次（;
池），按随机区组排列。低吸力段土水势（9F C 9H）

由报警式土壤水分张力计（中国科学院南京土壤研

究所）监测，每池在不同部位安装张力计 J 支。当土

水势低于设定下限时（E 支以上张力计报警），于当

日傍晚进行缓慢渗灌，灌量 EA C ;A V3 Q池，相当于增

加土壤含水量 F 7 JB C H7 EB。渗灌过程一般在 HA
C GA &,- 内完成，因处理不同而异。渗灌后会出现

土壤水势不均现象（靠近渗灌管处水势高），但经过

一夜（约 P (）的内平衡作用，翌晨池内土水势（安装

在不同部位的张力计读数）已趋一致，因此能保证将

白天的土壤水势基本控制在设定范围内。对于 9;

处理，由于已经超出张力计量程范围，所以灌水与否

以每日中午苗木不发生轻度暂时萎蔫为准，经夏季

多点定期观测，土壤平均含水率在 FD 7 FB C FG7 PB
之间，经 查 土 壤 水 分 特 征 曲 线，相 当 于 土 水 势

U A7APD C U A7FJA 6=.。

J 期 崔晓阳等：不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的光合作用特征 DG;



实验处理期间，敞口温室（雨棚）内苗木栽培的

小气候条件体现出林外造林地所具备的强光、高温

及低大气湿度等特点（表 !）。

! "" 光合作用（气体交换指标）测定

控水处理约 # 个月后，于 $ 月中旬选择典型晴

天，从 % & ’’ ( !$ & ’’ 每隔 ) * 用 +,-#’!./ 光合系统

（+,0 公司，美国）测定光合有效辐射（!"#）、大气温

度（$%）、大气 +1) 浓度（&’）、叶片净光合速率（!(）、

蒸腾速率（$)）、气孔导度（*+）、叶片温度（$,）、胞间

+1) 浓度（&-）等指标。另外，采用 23445 和 0678968
（!:$)）的方法计算气孔限制值（ .+）。每处理重复 ;

株，每株选定第 ) ( # 轮复叶上的 ) 片成熟叶片。样

株抽取：对于每一处理，首先按系统抽样法依次在 ;
个重复栽植池中抽取 ! 个相对独立的隔断小区，然

后分别在抽中的隔断小区中（剔除 !) 株苗木中的病

残株）随机抽取 ! 株生长正常的代表性苗株。为尽

量减小测定时差对结果的影响，用 ) 台校准过的 +,-
#’!./ 光合仪同时工作。共进行了 # 个典型光合日

的测定（每日选用不同样株），所得结果相近，本文仅

选用 $ 月 !) 日的测定结果。

! "# 光合累积及其它指标计算

将日进程测定的叶片净光合速率和蒸腾速率作

累积处理，分别得到净光合累积值和蒸腾累积值，并

由此计算得出日均水分利用效率（梁宇等，)’’!），

即：

净光合累积 <!｛［!(（ /!）= !(（ /)）］>!0 1 )｝；

其中 !(（/!）、!(（/)）分别为相邻两次测定的叶片净

光合速率，!0 为测定时间间隔，这里为 ? )’’ @（)
*）；

蒸腾累积 <!｛［2（/!）= 2（/)）］>!0 1 )｝；其中

2（/!）、2（ /)）分别为相邻两次测定的叶片蒸腾速

率，!0 同上。

日均光合水分利用效率 < 净光合累积值 A蒸腾

累积值；瞬时光合水分利用效率则由每次测定的

!( A 2 比值求得。

! "$ 叶绿素荧光参数测定

叶绿素荧光参数用 BC/-) 脉冲调制荧光仪（英

国 DE8@E93F* 公司）测定。叶片暗适应 !; GH8 后，用

弱测量光测定初始荧光（3’），随后给以强闪光（脉

冲时间 ’ " ? @）测得最大荧光（34），按 /F*43HI34 等

（!:$J）的公式计算可变荧光（35）和 ./!最大光化

学效率（35 A 34）。荧光分析供测叶片皆选自光合测

定用的同一复叶，但并不与光合测定共用同一叶片，

以保证两项测定能同步进行。

! "% KLIH@F6 羧化活性测定

在光合作用和叶绿素荧光测定所用复叶对侧的

另一枝复叶上，剪取成熟叶片 ) 枚，标记后立即冷

冻，带回实验室。每一土壤水分处理仍取重复 ; 株，

在 $ & ’’ 和 !) & ’’ 各进行了 ! 次采样。测定时在叶

片上钻取一定数量的圆片（约 ’ " ; M，可换算为叶面

积），加入 ! " ; GN !’’ GG6N·OP !D3Q3@ 缓冲液（内含

)’ GG6N·OP ! R+N，QD $" ’），冰浴研磨至匀浆，)’ ’’’
> 6 冷冻离心 !’ GH8，上清液用于 KLIH@F6 初始羧化

活性测定（徐增富等，!::’）。

! "& 统计分析

对所得实验数据用 CHF46@6S9 TUF3N S64 VH8W67@
和 /9E9H@9HF@ S64 VH8W67@ 进行处理。首先对不同处理

间各项指标进行方差分析，若差异显著，再进一步进

行 O/0 多重比较。

" 结果与分析

" "! 不同土壤水势下的光合日动态特点

不同土壤水势处理的水曲柳幼苗皆在早晨达到

净光合速率最高峰（!( !! "’ ( !) "’"G6N·GP )·@ P !），

各处理间峰值差异不大，表明其光合潜力是较一致

的（图 !）。之后，则因所处的土壤水势状态差异表

现出不同的光合动态特征。相对来说，V! 处理从

J &’’开始持续平缓下降，!( 动态曲线呈左偏“旗

形”。V) 与 V! 接近，只是午后发展为不明显的谷；

V# ( V; 各处理则在 $ & ’’ ( !’ & ’’ 时段 !( 急剧下

降，!’ &’’ ( !) &’’ 形成深谷，依次表现为越来越强烈

的午间光合抑制（V; 净光合速率甚至为负值），下午

表 ! 实验处理期间水曲柳苗木栽培的小气候条件

XEIN3 ! CHF46FNHGE93 F68WH9H68@ WL4H8M 9*3 3UQ34HG389EN FLN9L43 6S 3)%/-(7+ 4%(8+97)-:% @33WNH8M@

小气候因子 CHF46FNHGE93 SEF964@ J 月 YL83 ? 月 YLN5 $ 月 ZLML@9
光合有效辐射 !"#（"G6N·GP )·@P !） ! %’: [ !J: ! #!J [ !?# ! #%? [ !J)
气温 ZH4 93GQ34E9L43（\） #!"J [ #"? #% "J [ # "’ #% ": [ # "%
空气相对湿度 #;（]） #’"% [ $") %# "J [ % "# #? ") [ # "%

表中数据为每月 # ( % 个晴朗观测日午间时段（!’& ’’ ( !% & ’’）的统计值 0E9E 7343 9*3 @9E9H@9HF@ 6S GHWWE5 9HG3（!’ & ’’ P !% & ’’）6S # P % @L885
WE5@ 3EF* G689*
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虽有所回升并在 !"#$$ 左右形成二次峰，但无论与早

晨峰值相比还是与同时 %!、%& 的 !" 值相比都相当

低（图 !）。%! ’ %( 各处理的日净光合累积值比例为

!$$#)"#"*#"$#(&（图 &），其中 %!、%& 与 %+、%*、%( 之

间，以及 %+ 与 %( 之间的差异皆达显著水平。

图 ! 不同土壤水势处理水曲柳幼苗净光合速率

日动态过程（, 月 !& 日，晴天）

-./0! 1.23456 7588934: ;< 498 7=;8;:>48=98.? 3589（!"）<;3 #$%&’"()
*%"+),($’-% :99@6.4/: /3;A4 24@93 @.<<93948 :;.6 A5893

7;8948.56:（!& B2/2:8，C244> @5>）

图 & ( 种土壤水分处理下水曲柳幼苗的

日净光合累积（, 月 !& 日，晴天）

-./0& 1.23456 7=;8;:>48=98.? 5??2D2658.;4 ;< #$%&’"() *%"+),($’-%
:99@6.4/: /3;A4 .4 <.E9 :;.6 A5893 83958D948:

（!& B2/2:8，C244> @5>）
字母相同表示不同处理间在同一时间无显著差异 B8 95?= 8.D9，

83958D948: D53F9@ A.8= 8=9 :5D9 698893 539 4;8 :./4.<.?5486> @.<<93948

尽管土壤水分因素决定了不同处理间光合动态

过程和光合累积量的差异，但光合作用日动态变化

本身无疑是由某些强烈变化的大气因子引起的，如

光照、气温、大气湿度等。充分供水的 %!、%& 处理

从 , #$$ 左右便出现净光合速率快速下降，表明已感

受到某种环境胁迫。考虑到水曲柳属于林下更新树

种，幼期具有耐荫喜湿习性，所以早晨过后逐渐增强

的光辐射、逐渐升高的气温和逐渐降低的大气湿度

都有可能成为胁迫因素（图 +）；尤其是 %+ ’ %( 各处

图 + 大气因子的日动态变化（, 月 !& 日，晴天）

-./0+ 1.23456 ?;23:9 ;< 7=;8;:>48=98.? 5?8.E9 35@.58.;4（!./），

5.3 89D79358239（0%）54@ 5.3 39658.E9 =2D.@.8>
（/1）;4 !& B2/2:8（C244> @5>）

理，因土壤供水相对不足，大气胁迫因素的影响更加

强烈。

! 0! 不同土壤水势下光合作用的气孔限制与非气

孔限制

! 0! 0" 气孔限制与非气孔限制的判定

从各处理的日动态过程和同一时刻不同处理间

的变化趋势看，2) 与 !" 均表现出良好的协同性（图

!，图 *），可见在任何情况下气孔运动都是光合作用

的相关因素。然而，它却不一定总是 !" 变化的主

导因素。就日动态而言，各处理在 " # $$ ’ , # $$ 时段

均表现为 2) 降低，同时 3’ 下降并 4) 增高（图 *），根

据 -53G2=53 和 C=53F9>（!),&）的判据，这种晨后最初

的光合下降主要是由气孔限制引起的。尽管 %!、

%& 处理在 , # $$ ’ !$ # $$ 时段仍表现出上述气孔限

制趋势，但此时 %+ ’ %( 各处理伴随着 2) 和 !" 急

剧下降却出现3’ 大幅升高和 4) 大幅降低，从判断气

孔限制和非气孔限制的关键因素胞间 HI& 浓度分

析，在土壤供水不足情况下，上午光合作用的主要限

制因素已从气孔限制转为非气孔限制。

不同处理间净光合速率及其它气体交换指标的

差异主要表现在 , # $$ ’ !" # $$ 之间，尤以 !$ # $$ ’
!* #$$差异最大（图 !，图 *）。若以 %! 处理为参照，

可以看出 %& 处理在主要差异时段内的 2) 和 3’ 低

" 期 崔晓阳等：不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的光合作用特征 J)J



于 !!，"# 高于 "!，所以其相对于 "! 的 $% 小幅下

降主要是气孔限制的结果；而 "# $ "% 各处理的 &#

虽然更低，但 ’( 却依次高于 "!，"# 依次低于 "!，因

此导致其 $% 远低于 "! 的主导因素并非 &’( 供应

环节的气孔限制，而在于叶肉光合活性降低。另外，

"% 处理在 !) *)) $ !( *)) 的 $% 为负值，也说明非气

孔因素对光合作用产生了强烈抑制。

图 + 不同土壤水势处理水曲柳幼苗气孔导度、胞间 &’( 浓度

和气孔限制值的日变化（, 月 !( 日）

-./0+ 1.23456 7854/9: .4 :;<=5;56 7<4>27;5479（&#），.4;9379662653
&’( 7<4794;35;.<4（’(）54> :;<=5;56 6.=.;5;.<4 ?5629

（"#）<@ ;89 :99>6.4/: ;395;9> A.;8 >.@@9394; :<.6
A5;93 B<;94;.56:（!(，C2/2:;）

图例同图 ! D89 69/94>: 539 ;89 :5=9 5: -./0!

! 0! 0! 非气孔限制的实验辅证

在各种土壤水势条件下，水曲柳幼苗的 EF!最

大光化学效率（)* G )+）都从上午开始逐渐降低，中

午达到最低值，傍晚又回升到早晨的水平（图 %C）。

在不同处理之间，)* G )+ 降低的程度基本上因所处

土壤水势依次降低（"! 至 "%）而加剧，其中尤以 "%

处理为甚（图 % C）。)* G )+ 出现明显低值意味着叶

片内部光合机构受影响，即 EF!光化学反应中心受

抑制（蒋高明等，())!）。因此，随着辐射强度增加

（早晨至中午）或土壤水势降低（"! 至 "%），水曲柳

苗木的 EF!光化学反应可能受到了越来越强的抑

制，并由此导致相应的光合下调。

)* G )+ 下降的同时，初始荧光值 ), 却相应地

升高（图 %H）。这也反映出类囊体膜上反应中心的

状况发生了改变，即部分 EF!反应中心的失活或破

坏（1! 蛋白损失）（I352:9 J "9.:，!KK!；-354L6.4 -.
/0 1，!KK(；M5=549 -. /0 1，!KKN）。

图 % 不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的叶绿素荧光参数

（),，)* G )+）变化（, 月 !( 日）

-./0% &854/9: .4 786<3<B8O66 @62<39:79479 B535=9;93:（),，)* G )+）

<@ )2/3(%4# +/%5#642(7/ :99>6.4/: /3<A4 24>93 >.@@9394; :<.6
A5;93 7<4>.;.<4:（!(，C2/2:;）

图例同图 ! D89 69/94>: 539 ;89 :5=9 5: -./0!

光合作用主要限速酶 P2Q.:7< 的初始羧化活性

变化为非气孔限制提供了另一辅证。相对于早, *))
而言，各处理的 P2Q.:7< 羧化活性在中午 !( * )) 都显

著降低，且 "#、"+ 显著低于 "! 和 "(，"% 又显著低

于 "# 和 "+（"% 不及 "( 的 +)R）（图 S）。可见，随

着胁迫因素增强，对水曲柳幼苗光合碳同化过程中

羧化反应的抑制也加剧。由于在普通空气条件下

P2Q.:7< 催化的羧化反应是整个光合作用过程中的

主要限速步骤（"<<>3<A J H933O，!K,,），所以 P2Q.:7<
羧化活性降低会在很大程度上降低光合速率。

此处，"( 处理的 EF!光化学效率与 "! 差异很

小（图 %），而 P2Q.:7< 羧化活性还略高于 "!（图 S），

这一结果支持 "( 相对于 "! 主要是气孔限制的判

断。

! 0" 不同土壤水势下的光合水分利用效率

在各种土壤水势条件下，水曲柳幼苗的瞬时光

NK, 植 物 生 态 学 报 (, 卷



图 ! 不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的 "#$%&’( 初始

羧化活性（) 月 *+ 日，),-- 和 *+,--）

.%/0! "#$%&’( ’12$(34516%(7 1’6%8%64 (9 !"#$%&’( )#&*(+’"%,# &::;5%7/&
/2(<7 %7 9%8: &(%5 <16:2 62:16=:76&0 >15#:& <:2: ;:6:2=%7:; 16

) ,-- 17; *+,-- (7 *+ ?#/#&6，+--@
字母相同表示不同处理间在同一时间无显著差异；!和!!分

别表示同一处理 *+ ,-- 值与 ),-- 值的差异水平 - A -0-B 和 - A -0-*
?6 :1’C 6%=:，62:16=:76& =12D:; <%6C 6C: &1=: 5:66:2 12: 7(6 &%/7%9%’176E

54 ;%99:2:76 16 - A -0-B 0 ! (2!! %7;%’16:& 6C: 815#: ;:6:2=%7:; 16 *+ ,--
%& &%/7%9%’17654 ;%99:2:76 92(= 6C16 16 ) ,-- 9(2 :1’C 62:16=:76，16 6C: 5:8:5 (9 -
A -0-B (2 - A -0-*，2:&F:’6%8:54

合水分利用效率皆在 ! , -- 最高，午间降至低谷，下

午 *! ,-- 有显著回升（图 G）。动态过程虽然相似，产

生原因却不尽相同。H*、H+ 处理午间 .& 明显降低

（相对于早晨或上午）（图 *），同时蒸腾却异常强烈*）

（崔晓阳等，+--I），因此导致明显的 /01 午间低谷；

而H@ J HB 处 理 午 间 蒸 腾 受 到 抑 制（崔 晓 阳 等，

+--I），/01 比 H*、H+ 还低主要是由于净光合速率

过低所致。就瞬时水分利用效率而言，在大部分测

定时刻基本上是 H+ K H*"H@"HI"HB（图 G）。然

而，就日均水分利用效率而言，从 H* 至 HB 的大致

比例却为 *-- ,*@L ,*@I ,*@L ,*IL，其中 H* 与 H+ J HB

各处理差异显著，H+ J HB 各处理间差异不显著（图

图 G 不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的瞬时

水分利用效率日变化（) 月 *+ 日）

.%/0G M%#2715 812%16%(7& %7 <16:2 #&: :99%’%:7’4（/01）(9
!"#$%&’( )#&*(+’"%,# &::;5%7/& /2(<7 #7;:2 ;%99:2:76 &(%5

<16:2 ’(7;%6%(7&（*+，?#/#&6）
图例同图 * NC: 5:/:7;& 12: 6C: &1=: 1& .%/0*

)）。换言之，只有在亚饱和土壤水分状态下（H*），

苗期水曲柳在晴天的日均水分利用效率才显著降

低；从 田 间 持 水 量（H+）至 土 壤 毛 管 水 断 裂 状 态

（HB），苗木的日均水分利用效率并不随土壤供水减

少而显著增高。亦即在田间持水量以下节约供水虽

然抑制了蒸腾耗水（崔晓阳等，+--I），但并未导致苗

木光合作用的“节约用水”。

图 ) 不同土壤水分处理苗木日均水分利用效率（) 月 *+ 日）

.%/0) M%#2715E18:21/: <16:2 #&: :99%’%:7’4（/01）(9 !"#$%&’(
)#&*(+’"%,# &::;5%7/& #7;:2 ;%99:2:76 &(%5 <16:2

62:16=:76&（*+，?#/#&6）
字母相同表示不同处理间在同一时间无显著差异 ?6 :1’C 6%=:，

62:16=:76& =12D:; <%6C 6C: &1=: 5:66:2 12: 7(6 &%/7%9%’17654 ;%99:2:76

! 讨 论

水曲柳在某种程度上属于“喜湿耐荫”树种，幼

年期尤其如此。最近有关研究证明+），苗期水曲柳

净光合作用的饱和光强仅为 B-- J * ---!=(5·=O +·

& O *。在本文所有供试土壤水分状态下，水曲柳全光

幼苗都表现为明显的午间 .& 降低，表明相对林内

而言过于强烈的大气因子（强辐射、高温、低大气湿

度）已经构成对光合作用的胁迫，即使在最充足的土

壤供水条件下（H*）也是如此。土壤水分相对不足

时，.& 对大气胁迫因子的反应更为强烈。这种“相

对不足”在 O -0-I J O -0 -! PQ1（H@）较高土壤水势

范围内就能通过净光合累积值的显著降低而表现出

来（图 +）。对一般露天造林地来说，土壤水分很难

长期保持在田间持水量（H+）或田间持水量以上，因

此，过于强烈的大气因子和土壤水分相对不足往往

能相伴发生，这无疑极大地抑制了幼期水曲柳的光

合生产力。另外，H*、H+ 处理的 .& 动态和净光合

累积差异不大，提示水曲柳全光幼苗光合作用对土

壤水分可能有一定的阈值反应；不过，这个可能存在

的土壤水分阈值（下界约 O -0-I PQ1，相当于+G 0IR

*）S#%，T0 U0（崔晓阳），U0 VC17/（张韫），W0 .0 X(7/（宋金凤）Y P0 Z0 [#（屈明华）0 +--I 0 \99:’6 (9 &(%5 <16:2 F(6:76%15 (7 6C: C4;21#5%’ ’C121’E
6:2 (9 P17’C#2%17 1&C &::;5%7/&0 SC%7:&: W(#2715 (9 ?FF5%:; \’(5(/4（应用生态学报）（%7 SC%7:&: <%6C \7/5%&C 1$&621’6）（%7 F2:&&）

+）徐程扬 0 +--* 0 细根营养对水曲柳叶片光合作用的影响，东北林业大学博士后出站报告 0
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容积含水量）与一些农作物相比（张喜英，!"""）实在

是太高了，这可能是喜湿森林植物的特点。

水分胁迫及其诱发或助长的高温、强光胁迫往

往是引起植物光合下调的重要原因。从植物本身来

说，光合作用的限制因素大致可分为气孔因素和非

气孔（即叶肉）因素。有研究表明，干旱或高温、强光

引起木本植物光合作用下降主要是气孔限制的结果

（#$%&’() !" #$ %，!""*；蒋高明等，+,,!）。植物对水分

亏缺最早和最敏感的响应就是气孔的部分关闭。据

许大全（+,,+）总结，在许多轻度和中度水分胁迫条

件下，叶片光合速率的降低主要是气孔的部分关闭

的结果。本文得出各处理晨后最初的 &’ 下降和 -+

相对于 -! 的 &’ 下降主要为气孔限制，符合上述规

律。然而，严重干旱可以导致许多与光合作用有关

的活性成分含量及活力的降低，从而导致光合速率

大幅 下 降，如 ./0 和 1230 水 平 降 低（4526’7897，

!":;；<=>%7%? !" #$ %，!""+），125=8@9 含量和活性降低

（薛崧等，!""+），以及叶片严重水分亏缺时的光化学

效率降低（张往祥等，+,,+）。当然，若有多种胁迫因

素共存，情况就更加复杂。

0#!最大光化学效率 () A (* 降低是光合作用

光抑制的显著特征，已被广泛用作是否发生光抑制

的 诊 断 指 标（B%>>=CD.)’>8 E .)’>8"， !""+；

3FG(6>’7 E B%>>=CD.)’>8，!""H；许大全，+,,+）。在

所有实验土壤水分状态下，水曲柳幼苗的 () A (* 都

有明显的午间降低（图 *），表明发生了不同程度的

光抑制，且土壤水势越低，这种光抑制就来得越早、

越严重。光合作用的光抑制有两种情况（I8>97)，

!""H）：一种与光合机构的光能热耗散有关，光合功

能恢复很快，不需要 B! 蛋白重新合成；另一种与光

合机构的破坏有关，光合功能恢复需要 B! 蛋白重

新合成。植物对强光胁迫的最初响应似乎是光合机

构的热耗散增加，以避免光合机构被光破坏。光合

机构的热耗散也有几种不同机制，分别依赖跨类囊

体膜的质子梯度（!JK）、叶黄素循环、0#!反应中心

的可逆失活和围绕 0#!的循环电子流（许大全，

+,,+）。初始荧光 (+ 降低被看作是非辐射能量耗散

增加的迹象，依赖叶黄素循环的能量耗散特征就是

() A (* 和 (+ 都降低；而 (+ 增加则被视为 0#!反应

中心可逆失活甚至不可逆破坏（B! 蛋白损失）的结

果（L(’28% E -%=8，!""!；许大全，+,,+）。尽管国外有

报道认为依赖叶黄素循环的热耗散在许多高等植物

中都 是 一 种 关 键 的 能 量 耗 散 机 制（B%>>=CD.)’>8
E.)’>8"，!""M），但水曲柳幼苗在中午 () A (* 降低

的同时伴有 (+ 升高（图 *），午后 () A (* 回升而 (+

下降，似乎表明强光下其主要热耗散机制是 0#!反

应中心的可逆失活（B! 蛋白可逆的构象变化），这与

N2 和 -2（!""M）对大豆的研究结果相似。另外，对

于严重胁迫下的水曲柳幼苗（如 -*），(+ 增高也可

能部分地意味着 B! 蛋白的不可逆损伤。近来国内

有关研究表明，高温、强光导致沙柳（ ,#$-. /#0**+1
/23$$#）() A (* 显著降低和光合作用的严重抑制（蒋

高明等，+,,!）。土壤（沙基）干旱在降低沙柳幼苗

() A (* 和 (* 的同时，(+ 却大幅度升高（肖春旺等，

+,,!），由此也反映出 0#!反应中心的可逆失活或

B! 蛋白的可能损伤。严重的水分亏缺还导致了银

杏（4-’56+ 7-$+7#）叶片 0#!光化学效率大幅度下降

（张往祥等，+,,+）。

125=8@9 催化光合碳同化的第一步反应（羧化），

被视为光合作用的限速酶（3%(7’@@O= !" #$ %，+,,!）。

光饱和的光合速率与该酶活性之间存在良好的正相

关关系（许大全，+,,+）。在热胁迫下活化的 125=8@9
减少（P(’Q$8D3(’7)7%( E #’RS2@@=，+,,,）。然而，仅就

水分因素而言，125=8@9 含量或羧化活性只有在长期

或严重的水分胁迫下才显著降低（薛崧等，!""+）。

尽管从上午至中午逐渐降低的空气相对湿度以及从

-! 至 -* 逐渐降低的土壤水势所引起的水曲柳幼

苗水分胁迫的严重程度目前尚不能界定，但 125=8@9
羧化活性已经表现出从 : T,, U !+ T ,, 以及从 -!、-+

U -V、-H U -* 的顺序降低，这很可能是水分胁迫和

高温胁迫共同导致的结果。最近国内有研究表明，

田间冬小麦（89-"-:;* #!0"-);*）在光合午休期间也表

现出 显 著 的 125=8@9 羧 化 活 性 下 降（郑 国 生 等，

+,,!）。

0#!光化学效率和 125=8@9 羧化活性显著降低

很可能是导致水曲柳幼苗净光合速率大幅下降的重

要原因。但比较图 ! 和图 *、图 M 可以看出，() A (*

和 125=8@9 羧化活性降幅与 &’ 降幅并不成比例。因

此，这两个指标与 &’ 的确切数量关系，以及它们究

竟在多大程度上引起 &’ 降低，甚至是否成为或者

究竟谁是 &’ 下降的真正限制因子，都有待深入研

究。实际上，导致 &’ 降低的叶肉因子还有很多，其

中光呼吸和暗呼吸作用（尤其前者）就是相当引人注

目的一个方面。光呼吸和暗呼吸都会随着温度升高

而增强。在强光胁迫下，光呼吸也能消耗大量多余

的能量，防止光合机构被破坏；还可以通过加速磷的

周转利用，避免光合作用的无机磷限制，从而减轻光

抑制（郭连旺等，!""*）。-=7CR%( 等（!"""）也证明在
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干旱胁迫出现后植物启动光呼吸保护机制。!" 处

理水曲柳幼苗在 #$ % $$ 和 #& % $$ 所测定的 !" 为负

值，很可能意味着强烈的光呼吸（’()*+,- 催 化 的

’(./ 氧化反应），这有待进一步研究。

许多试验都指出，在一定水分胁迫范围内，当叶

片气孔导度减小，蒸腾速率下降的同时，净光合速率

也随之下降，而水分利用效率却升高（01*213 4 5-678
+-7，#9::；;*,<=>77 #$ %& ’，#99&；0=*? 4 ;3*1++,61，
#99&；@*AB21C 4 @-22，#99D）；然而，本文却未得出类

似结果，尤其在 !& E !" 各处理之间。最近国内有

关研究表明，土壤水分状况并未显著改变沙地植物

沙柳的光合水分利用效率（肖春旺等，&$$#）；而土壤

水分较好的银杏叶片的水分利用效率反而高于水分

条件差的（张往祥等，&$$&）。可见，土壤水分对木本

植物光合水分利用效率的影响有着多种不同模式。

必需指出，不同时间尺度的水分利用效率不能相互

比较。例如，!" 处理的瞬时水分利用效率在绝大多

数测定时刻都显著低于 !# 处理，而其日均水分利

用效率却显著高于 !#，这是因为 !# 处理在午间前

后过高的蒸腾速率（绝对值）大大降低了其水分利用

效率日均值。

不同土壤水势条件下水曲柳幼苗的光合作用差

异，归根结底是由根系吸水过程及相应的苗株水分

生理生态过程所致。水分生理生态过程与光合作用

的耦合关系将另文详述。
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