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黄龙山林区不同演替时期典型树种光
诱导的气孔动力学研究

赵霖玉１，李秧秧２＊

（１西北农林科技大学 林学院，陕西杨陵７１２１００；２黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，西北农林科技大学 水土保

持研究所，陕西杨陵７１２１００）

摘　要：光诱导的气孔动力学响应快慢是影响植物叶水 分 利 用 效 率 的 重 要 因 素，为 探 索 黄 土 高 原 不 同 演 替 阶 段 树

种水分利用效率差异的生理机制，该研究以黄龙山林区 典 型 树 种（演 替 早 期 种 山 杨 和 白 桦、演 替 后 期 种 辽 东 栎）的

幼龄实生苗为材料，采用盆栽试验，研究了叶片光诱导的气孔导度动力学参数差异及其与气孔特征、叶长期水分利

用效率的关系。结果表明：（１）山杨和白桦气孔开放过程中气孔导度（ｇｓ）增加的时间常数（Ｋｉ）小于辽东栎，但气孔

关闭过程中气孔导度降低的时间常数（Ｋｄ）则大于辽东栎，表明山杨和白桦气孔开放更快，而辽东栎的气孔关闭更

快。同时，气孔开放过程中山杨和白桦的ｇｓ 响应幅度均大 于 辽 东 栎，气 孔 关 闭 过 程 中 山 杨 的ｇｓ 响 应 幅 度 亦 大 于

辽东栎。（２）３种树种中，辽东栎的气孔密度最大，气孔最小，气孔指数最大，辽东栎气孔特征无 法 解 释 其 慢 速 的 气

孔开放过程。（３）山 杨 和 白 桦 具 有 高 的 光 合 速 率、最 大 羧 化 效 率 和 最 大 电 子 传 递 速 率，３种 树 种 碳 同 位 素 比 率

（δ１３　Ｃ）表征的长期水分利用效率表现为山杨＞白桦＞辽东栎。研究认为，演替早期种山杨和白桦的高水分利用效

率与其快速的气孔开放有关，而演替后期种辽东栎快速 的 气 孔 关 闭 并 未 增 加 其 水 分 利 用 效 率，且 长 期 水 分 利 用 效

率低于山杨和白桦，可能与辽东栎慢速的气孔开放限制了其光合速率有关。
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　　光是影响气孔开闭的主要环境因子。自然界中

植物由于叶片遮挡、云层覆盖和太阳倾角的变化，用
于光合 作 用 的 光 量 子 强 度（ＰＰＦＤ）一 直 在 发 生 变

化。在弱光→强光诱导的气孔开放过程中，气孔导

度（ｇｓ）对光强变化的响应通常比光合速率（Ａ）慢一

个数量级，从而导致ｇｓ 直接限制Ａ；而在强光→弱

光诱导的气孔关闭过程中，慢速气孔关闭导致水分

的无效损失，最终影响植物的生产力和水分利用效

率［１－３］。因此，加快光诱导过程中ｇｓ 的 响 应 可 能 是

提高植物生产力和水分利用效率的一条有效途径。
不同物种［３－５］、同 一 物 种 不 同 基 因 型［６－９］或 同 一

物种不同生长发育阶段［１０］光诱导的ｇｓ 动力学响应

过程存在明显差异。此外，植物生长的环境条件，如
土壤水分、光照、大 气ＣＯ２ 浓 度 和 相 对 湿 度 等 亦 影

响其光 诱 导 的ｇｓ 动 力 学 响 应 过 程［７－８，１０－１１］。目 前，

关于植物光诱导的ｇｓ 动力学变化机制并不清楚，一
般认为ｇｓ 响应快慢与气孔特征（如保卫细胞类型、

气孔密度和大小等）有密切的关系。具有哑铃型保

卫细胞的植物其ｇｓ 响应速率快于具有肾形保卫细

胞的植物［３］，斑克木属植物中具有小气孔和高气孔

密度的植物种具有更高的ｇｓ 增加速率，且小气孔种

达到响应幅 度５０％所 需 的 时 间 更 短［４］。但 气 孔 特

征无法解释在一系列植物上发现的气孔关闭速率和

气孔大小无关［５，１２］及具有肾形保卫细胞的不同物种

间气孔动力学的差异［３］，这表明其他因素，如保卫细

胞结构（如细胞骨架和细胞壁弹性）及生物化学因素

（如转运体或离子通道的数量和活性等）等可能在光

诱导的ｇｓ 动力学反应中起着十分重要的作用。
光和水分是影响黄土高原地区植被演替的主要

因素，研究表明，植被演替早期种一般具有高的光合

速率和水分利用效率（ＷＵＥ）［１３－１５］，尽管也有相反的

报道［１６］。这种 高 光 合 速 率 和 高 ＷＵＥ有 利 于 演 替

早期种进行 快 速 生 长 及 适 应 演 替 早 期 开 放 的 光 环

境。演替早期种高的 ＷＵＥ是否与其快速的光诱导

气孔动力学有关尚不清楚。对热带雨林２种演替早

期种和９种演替后期种光诱导气孔动力学的研究表

明，２种演替早期树种的气孔开放速率和Ｔ５０％（达到

稳态气孔导 度５０％所 需 时 间）分 别 为０．０６～０．２６
ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－２ 和５～１４ｍｉｎ，而９种演替后期种

的气孔开放速率和Ｔ５０％ 分 别 为０．０６～０．１２ｍｍｏｌ
·ｍ－２·ｓ－２ 和５～１７ｍｉｎ，不同演替位树种的气孔

开放速率和Ｔ５０％ 存在重叠，并未因演替位的不同而

存在差异［１７］。在 受 水 分 限 制 的 黄 土 高 原 地 区 植 被

演替中演替早期种和后期种的气孔动力学是否亦如

此尚不清楚。为此，本研究对黄土高原黄龙山林区

３种不同演替阶段树种幼苗光诱导的气孔动力学进

行了探讨，试图回答以下问题：１）不同演替阶段树种

光诱导的气孔动力学参数是否存在差异？２）这种动

力学参数差异是否与其气孔特征有关？３）不同树种

光诱导的气孔动力学差异是否可以解释其水分利用

效率的差异？对 这 些 问 题 的 回 答，有 助 于 阐 释 黄 土

高原地区不同演替阶段树种水分利用效率差异的生

理基础，从而为半干旱区树种选择和水分调控提供

一定的理论依据。

１　材料和方法

１．１　试验材料

试验 用 树 种 为 黄 龙 山 林 区 演 替 早 期 种 山 杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ　ｄａｖｉｄｉａｎａ）和白桦（Ｂｅｔｕｌａ　ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）
以及演替 后 期 种 辽 东 栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）的
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实生苗，采用盆栽试验，在陕西杨陵西北农林科技大

学水土保持 研 究 所 盆 栽 试 验 场 进 行。２０２１年３月

下旬在陕西黄龙县蔡家川林场挖取３种树种的实生

苗（１～３年生），每种树种大约１５株，带回到西北农

林科技大学水土保持研究所。挑选生长均一的实生

苗栽植于塑料盆中，试验用土为蔡家川林场林地表

层土壤，其土壤容重、有 机 质、全 Ｎ、碱 解 Ｎ和 Ｏｌｓ－
ｅｎ－Ｐ含量分 别 为１．２６ｇ·ｃｍ－３、１２．５６ｇ·ｋｇ－１、

１．０５ｇ·ｋｇ－１、７８．２６ ｍｇ·ｋｇ－１ 和３０．５ ｍｇ·

ｋｇ－１。土壤经风 干、粉 碎 过 筛 后 装 入 塑 料 盆（上 底

内径２８．５ｃｍ、下底内径２１．０ｃｍ、高２４．５ｃｍ），每

盆装土１４ｋｇ，栽植树苗１株，每个树种栽植１０盆。

３种树种幼苗于２０２１年３月２５日 栽 种，然 后 浇 水

至田间最大持水量。山杨和白桦４月初开始萌发生

长，辽东栎４月中旬开始萌发生长。在生长过程中，
土壤含水量一直维持在田间持水量的７５％～８５％，
每隔２周，用 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液进行养分补充，每次

补充５００ｍＬ完全 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液。于２０２１年６
月２０日（生长约２个多月后）每个树种挑选无病虫

害的健康株８株，对冠层上部完全展开的成熟叶进

行气孔导度动力学、气孔特征、光合能力和碳同位素

分辨率（δ１３Ｃ）等的测定。

１．２　测定项目及方法

１．２．１　气孔 导 度 动 力 学 参 数　使 用ＬＩ－６４００便 携

式光合作 用 系 统（Ｌｉ－ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）测 定 最

上部完全展开叶的气孔导度动力学参数。植物在室

内恒定 环 境 下 提 前 适 应 一 晚，整 个 测 量 过 程 按 照

ＭｃＡｕｓｌａｎｄ等［３］的光诱导方法，涉及从弱光→强光

诱导的气孔开放过程和从强光→弱光诱导的气孔关

闭过 程。即 叶 片 先 在１００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１ＰＰＦＤ

下平衡至Ａ 和ｇｓ 达到稳定状态（一般持续０．５ｈ），

然后将光强增加到１　２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１ 持续测

定１ｈ后，再返回至１００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１ 直至新的

稳定状态（０．５ｈ左 右）。测 定 时 叶 室 条 件 设 置 为：
叶温２５℃，ＣＯ２ 浓度４００μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１，相对湿度

６０％。整个测定过程在生长箱中进行，使用自动打

点每隔３０ｓ记 录 一 次 数 据。考 虑 到 植 株 昼 夜 生 理

节律的影响，所有测量均在８：００～１５：００之间进行。
每个处理重复４次。

１．２．２　气孔解剖特征　测量完叶片气体交换参数

后的叶片用来进行气孔解剖特征的测定，采用指甲

油印迹法制成临时装片保存备用，每一片叶下表面

２个装片。用 显 微 数 码 相 机 进 行 图 片 拍 摄，每 个 装

片观察４个 视 野，用Ｉｍａｇｅ　Ｊ软 件 测 量；气 孔 密 度

（ＳＤ）和表皮细胞密度的观测在１００×镜下进行，气

孔长（保卫细胞长度，ＳＬ）、气孔宽（垂直于气孔长的

保卫细胞 最 大 宽 度，ＳＷ）和 气 孔 面 积（ＳＡ）的 观 测

在４００×镜下 进 行，每 片 叶 下 表 面 气 孔 形 态 特 征 的

观测不少于６０个气孔。依据测定数据计算气孔指

数［ＳＩ，气 孔 密 度／（气 孔 密 度＋表 皮 细 胞 密 度）×
１００％］［７］，表征气孔数占叶表面细胞总数的百分比。

１．２．３　叶片光合能力及δ１３Ｃ值　在剩余４株中与

叶气体 动 力 学 参 数 测 定 相 同 位 置 选 择 叶 片，进 行

ＣＯ２ 响应曲线测定。ＣＯ２ 由ＬＩ－６４００光合仪携带的

小气瓶提 供，其 设 置 梯 度 为４００、３００、２００、１００、５０、

２００、４００、６００、８００、１　０００、１　２００、１　５００和１　８００ｍｏｌ
·ｍｏｌ－１，测定前先在饱和光强下诱导３０ｍｉｎ，测定

过程中维持光强１　２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，叶温大约

２５℃，相对湿度５０％～６０％。利用Ｓｈａｒｋｅｙ等的方

法［１８］求得最大羧 化 速 率（Ｖｃｍａｘ）和 最 大 电 子 传 递 速

率（Ｊｍａｘ），连 同 大 气 ＣＯ２ 浓 度 下 （４００μｍｏｌ·

ｍｏｌ－１）的光合速率（Ａａｉｒ）来表征植物叶片的光合能

力。测定结束后采集叶片扫描测量叶面积，然后在

７５℃下烘干至 恒 重，称 其 干 重，叶 干 重 与 叶 面 积 之

比即 为 比 叶 重（ＬＭＡ）。烘 干 样 粉 碎 过 筛 后，用

ＭＡＴ－２５１型质谱仪（美国Ｆｉｎｎｉｇａｎ公司）测定叶片

的１３Ｃ／１２Ｃ比，并以ＰＤＢ（Ｐｅｅ　Ｄｅｅ　Ｂｅｌｅｍｎｉｔｅ）为标准

计算叶片δ１３Ｃ，质 谱 仪 分 析 精 度 为±０．２‰。所 有

测定重复４次。质谱仪测定的叶片δ１３Ｃ可间 接 反

映Ｃ３ 植物水分利用效率的大小，该值越大，叶长期

水分利用效率越大。

１．３　数据分析

１．３．１　气孔导度动力学模型及参数　采用常用的

指数曲线对气孔的开放与关闭过程进行模拟［１８］：

气孔开放过程：ｇｓ＝ｇｓｍａｘ＋（ｇｓｍｉｎ－ｇｓｍａｘ）ｅ
－ｔ／Ｋｉ （１）

气孔关闭过程：ｇｓ＝ｇｓｍｉｎ＋（ｇｓｍａｘ－ｇｓｍｉｎ）ｅ
－ｔ／Ｋｄ （２）

其中：ｇｓ 为拟合的气孔导度，ｇｓｍｉｎ与ｇｓｍａｘ 分别

为最小和最大 稳 态ｇｓ 值，Ｋｉ 和Ｋｄ 分 别 为 气 孔 开

放和气孔关闭过程中的时间常数（即达到ｇｓ 变异幅

度６３％所需时间），ｇｓｍａｘ－ｇｓｍｉｎ 为气孔开放和气孔

关闭过程中ｇｓ 的 变 化 幅 度（Δｇｓ　ｉ 和Δｇｓｄ），ｅ为 欧

拉常 数。用 Ｖｉａｌｅｔ－Ｃｈａｂｒａｎｄ等 提 供 的 Ｅｘｃｅｌ菜

单［１９］对气孔动力学过程进行模拟。

１．３．２　统计分析　用ＳＰＳＳ　２０．０软件进行统计分

析。处理之间ｇｓ 动力学参数、气孔解剖结构及叶光

合能力、叶δ１３Ｃ值之间的差异显著性用单因素方差

分析，若单因 素 方 差 分 析 达 到 显 著 后，用 Ｔｕｋｅｙ法
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进行处理之间差异显著性的多重比较（α＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　不同演替时期树种光诱导的气孔动力学

图１显示，３种 树 种 光 诱 导 的 气 孔 导 度 动 力 学

曲线变化趋势较相似；气孔开放过程中山杨和白桦

气孔导度增加速率明显超过辽东栎，且达到最大值

后存在一定程度的下降，而辽东栎这种过饱和现象

较弱；辽东栎气孔关闭最先达到稳态，其次是白桦，
而山杨最晚达到稳态。

进一步对图１气孔导度动力学过程进行模拟获

得相应参数（图２）。其中，在弱光→强光诱导的 气

孔开放过程中，３个树种的时间常数（Ｋｉ）和气孔导

度响应幅度（Δｇｓｉ）均存在显著差异，具体表现为：山

杨和白桦的Ｋｉ 显著低于辽东栎，但Δｇｓｉ 显著大于

辽东栎，而山杨和白桦间的Ｋｉ 及Δｇｓｉ 均无显著差

异。在强光→弱光诱导的气孔关闭过程中，山杨和

白桦气孔关闭的时间常数（Ｋｄ）均显著大于辽东栎，

且山杨和白桦间无显著差异；山杨的气孔导度响应

幅度（Δｇｓｄ）显著大于白桦和辽东栎，后两者无显著

差异。山杨和白桦的Ｋｄ／Ｋｉ 均接近１，并 显 著 高 于

辽东栎，表明它们的气孔开放与关闭的时间相当，呈
现出近似对 称 的 响 应；而 辽 东 栎Ｋｄ／Ｋｉ 远 小 于１，

表明气孔关闭时间远快于气孔开放时间，呈现出明

显的不对称响应。

２．２　不同演替时期树种的叶气孔解剖特征

３种树种叶片均只有下表面具有气孔。从表１
可知，山杨和白桦的气孔密度显著低于辽东栎，两者

灰色部分为１００ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１ 的弱光，白色部分为

１　２００ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１ 的强光

图１　３种树种光诱导的气孔导度动力学曲线

Ｇｒｅｙ　ａｎｄ　ｗｈｉｔｅ　ｃｏｌｏｒ　ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄ　ｔｏ　１００ａｎｄ　１　２００

ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１　ＰＰＦＤ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

Ｆｉｇ．１　Ｌｉｇｈｔ－ｉｎｄｕｃｅｄ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ　ｄｙｎａｍｉｃｓ

ｉｎ　ｔｈｒｅｅ　ｔｙｐｉｃａｌ　ｓｐｅｃｉｅｓ

的气孔密度仅分别为辽东栎的１９．７％和３２．７％；３
种树种气孔长表现为山杨＞白桦＞辽东栎，且三者

之间均存在显著差异；３种树种气孔宽度和气孔 面

积均表现为山杨和白桦显著大于辽东栎，且山杨和

白桦之间无显著差异；３种树种气孔指数则表现 为

山杨＜白桦＜辽东栎，且三者之间均存在显著差异。

以上结果说 明 演 替 后 期 种 辽 东 栎 表 现 出 气 孔 密 度

大、气孔小和气孔指数大的特点。

２．３　不同演替时期树种的叶光合能力与长期水分

利用效率

　　表２显示，３种树种的叶面积并无显著差异；辽

东栎的比叶质量最高并显著高于白桦，但与山杨之

间无显著差异，而山杨的比叶质量与白桦之间也无

显著差异。演替早期种山杨和白桦的光合速率、最

大羧化效率和最大电子传递速率显著高于演替后期

种辽东栎，且山杨的最大光合速率与最大电子传递

不同小写字母代表处理间在０．０５水平下差异显著，下同

图２　３种树种气孔开放和气孔关闭过程中光诱导的

气孔导度动力学参数

Ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｏｒｍａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ．

Ｆｉｇ．２　Ｄｙｎａｍｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｄｕｒｉｎｇ　ｌｉｇｈｔ－ｉｎｄｕｃｅｄ　ｓｔｏｍａｔａｌ　ｏｐｅｎｉｎｇ　ａｎｄ　ｃｌｏｓｉｎｇ
ｉｎ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ
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表１　３种树种叶的气孔解剖特征

Ｔａｂｌｅ　１　Ｓｔｏｍａｔａ　ａｎａｔｏｍｉｃａｌ　ｔｒａｉｔｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

气孔密度
Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｄｅｎｓｉｔｙ

／ｍｍ－２

气孔长
Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｌｅｎｇｔｈ

／μｍ

气孔宽
Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｗｉｄｔｈ／μｍ

气孔面积
Ｓｔｏｍａｔａｌ
ａｒｅａ／μｍ

２

气孔指数
Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｉｎｄｅｘ

／％

山杨Ｐ．ｄａｖｉｄｉａｎａ　 １１４±１５ｂ ３５．４９±０．３０ａ ２０．２９±０．４４ａ ８９．２５±１．２９ａ　 ９．９３±０．２７ｃ

白桦Ｂ．ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ　 １８９±８ｂ ３１．７７±１．２８ｂ １９．２１±０．５１ａ ８５．９７±３．６４ａ １１．２２±０．２３ｂ

辽东栎Ｑ．ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ　 ５７８±３６ａ １７．８４±０．０６ｃ １１．４６±０．２１ｂ ５３．３０±０．４７ｂ　 １９．２３±０．２６ａ

表２　３种树种叶光合能力与δ１３Ｃ值

Ｔａｂｌｅ　２　Ｌｅａｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｃａｐａｃｉｔｙ　ａｎｄδ１３　Ｃ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

叶面积
Ｌｅａｆ　ａｒｅａ
／ｃｍ－２

比叶质量
Ｌｅａｆ　ｍａｓｓ
ｐｅｒ　ａｒｅａ
／（ｇ·ｍ－２）

最大光合速率
Ａａｉｒ

／（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

最大羧化效率
Ｖｃｍａｘ

／（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

最大电子传递速率
Ｊｍａｘ

／（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

叶碳同位素比率

δ１３　Ｃ
／‰

山杨Ｐ．ｄａｖｉｄｉａｎａ　 ５．１１±０．７１ａ ３１９．１８±３０．２６ａｂ　 １８．０４±１．２６ａ １１９．８５±５．６８ａ ３１６．７２±１５．６４ａ －２６．７５±０．１０ａ

白桦Ｂ．ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ　 ８．１９±１．３５ａ ２４９．４１±１７．５３ｂ １４．４５±０．９８ｂ １２３．２５±８．９５ａ ２６８．８４±２０．４５ｂ －２７．２０±０．１５ｂ

辽东栎Ｑ．ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ　 ８．３１±０．９１ａ ３６７．０２±２０．８８ａ ５．３１±０．７８ｃ ４９．３６±４．３６ｂ １２６．９５±１２．３６ｃ －２８．０７±０．０９ｃ

速率显著高 于 白 桦。３种 树 种 的 叶δ１３Ｃ值 之 间 均

存在显著性差异，表现为山杨＞白桦＞辽东栎。以

上结果提示相对于演替后期种辽东栎，演替早期种

山杨和白桦 具 有 更 高 的 光 合 能 力 和 长 期 水 分 利 用

效率。

３　讨　论

３．１　不同演替时期树种光诱导的气孔导度动力学

参数间差异

　　本研究结果表明：在光诱导的气孔开放过程中，

演替早期种山杨和白桦气孔开放明显快于演替后期

种辽东栎，而气孔关闭过程则相反，演替后期种辽东

栎的气孔关闭更快。一般认为，气孔的快速开放有

助于叶快速达到最大光合速率，从而减轻气孔开放

过程中气孔导度对光合作用的限制，而气孔关闭过

程中快速的气孔关闭则有助于保持水分，从而减轻

碳摄取降低时水分的无效消耗［３，６，１０］。本研究中，演
替早期种山杨和白桦一般生长在山坡底部，土壤水

分条件较好且具有高的光合速率，因而快速的气孔

开放反应有助于减轻气孔开放过程中的气孔限制，

同时一定程度上补偿了演替早期种高蒸腾导致的水

力梯度增大的缺陷［４］，反映了演替早期种对演替早

期变化的光环境的适应性。演替后期种辽东栎一般

生长在水分限制的山坡上，因而快速的气孔关闭有

助于维持水分。
植物气孔开放和气孔关闭的速率不同，一些植

物气 孔 关 闭 快 于 气 孔 开 放，如 在 ＭｃＡｕｓｌａｎｄ等 研

究［３］的１５种植物中，有７种的Ｋｄ 显著小于Ｋｉ，在

禾本科植物 水 稻［６］和 小 麦［１０］也 发 现 气 孔 关 闭 比 气

孔开放快，这种不对称性可能与这些植物水分保持

优先于碳同化的策略有关。演替早期种山杨和白桦

Ｋｄ／Ｋｉ 值接近于１，气孔开放与气孔关闭快慢相近，

可能与其生境中水分相对充足，植物优先碳同化来

维持高生长速率有关，辽东栎气孔低的Ｋｄ／Ｋｉ 值表

明其在受水分限制的植被演替过程中，选择了保水

优先于ＣＯ２ 摄取的策略，这种策略有助于增加其对

长期水分亏缺的适应。

３．２　不同演替时期树种气孔动力学参数和气孔解

剖特征之间的关系

　　由于研究的物种少（ｎ＝３），我们无法建立物种

间气孔动力学参数与气孔解剖特征间的相关关系。
前人研究表明：气孔密度大、气孔小及气孔指数高的

物种其气孔 反 应 更 快［４，１７］。从 本 研 究 看，演 替 后 期

种辽东栎气孔密度大、气孔小且气孔指数高，但其气

孔开放最慢。其次，山杨和白桦的气孔长和气孔指

数也具有一定差异，但二者气孔开放和气孔关闭快

慢并无显著差异。因而我们认为，气孔特征之间的

差异可能不是影响３种物种间气孔动力学快慢的主

要因素，其他因素如副卫细胞数量和大小、叶生物化

学、离子通道相关基因表达等可能影响更大［２，２０］。

３．３　不同演替时期树种气孔动力学参数与水分利

用效率间关系

　　气孔动力学研究显示：演替早期种山杨和白桦

的气孔开放快于辽东栎，而气孔关闭过程中辽东栎

７９８１１１期　　　　　　　　　赵霖玉，等：黄龙山林区不同演替时期典型树种光诱导的气孔动力学研究



的气孔关闭更快。演替早期种山杨和白桦同时具有

更高的光合能力。快速的气孔开放有助于植物利用

光斑，从而最 大 化 光 合 作 用［２１］，但 在 小 麦 上 的 研 究

表明稳态光合能力与气孔开放和关闭的时间常数呈

正相关，即稳态光合能力越强，气孔开放越慢，稳态

光合 能 力 与 气 孔 开 闭 快 慢 之 间 存 在 一 种 妥 协 关

系［１０］。本研究中 演 替 早 期 种 山 杨 和 白 桦 快 速 的 气

孔开放可能有助于其取得更高的光合能力，但其慢

速的气孔关 闭 则 增 加 了 气 孔 关 闭 过 程 中 的 蒸 腾 耗

水，不利于水分利用效率的提高。叶片长期水分利

用效率与气孔开放与关闭过程中光合速率和蒸腾速

率变化均有关，尽管山杨和白桦气孔关闭过程中失

水增加，但气孔开放过程中光合增加，导致其具有更

高的水分利用效率。一些研究认为：快速的气孔关

闭有助于保持水分，从而提高叶器官水平水分利用

效率［３，６，１０］，但从本研 究 看，辽 东 栎 快 速 的 气 孔 关 闭

反应并未增加其水分利用效率，相反其长期水分利

用效率低于山杨和白桦，原因可能与辽东栎慢速的

气孔开放限制了其光合速率有关。
植物叶长期水分利用效率不仅与动态光强下气

孔的反应有关，与稳态光下气孔的反应亦有关。在

火炬松 （Ｐｉｎｕｓ　ｔａｅｄａ）上的研究表明：动态光下慢速

的气孔导度响应对总的日蒸腾速率、碳同化及水分

利用效率影响不大［２２］，说明稳态光下气孔的反应可

能更重要。此外，叶水分利用效率也受气孔对其他

因素，如土壤水分、温度、蒸汽压亏缺和风等敏感性

的影响。因此，今后需要通过气孔对环境因子的综

合响应研究，以揭示３种植物气孔调节和叶水分利

用效率差异的生理机制。
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《西北植物学报》论文写作要求
题名与标题

论文题名务求简明、确切、新颖，与文章内容一致，不用副题，一般不超过２０字，且中、英文题名表述一

致。题名请勿使用非公知的缩写词、字符、代号等。中文各级标题用阿拉伯数字连续编号，如：１，１．１，１．１．１；

２，２．１，２．１．１……，层次划分一般不超过３级。

摘要与关键词

摘要应完整准确概括论文的实质性内容，包含研究目的、材料、方法、结果、结论等要素（要求结果叙述具

体、结论明确）。摘要应具有独立性和自明性，应是一篇完整的短文，但不分段，不用图、表、公式和参考文献。
英文摘要内容应与中文摘要一致。中、英文摘要下方应分别列出相对应的关键词３～８个。

引言

简要评价国内外有关本研究方面的研究现状、进展和未解决的问题，说明本研究的目的。

材料和方法

植物名称在文中首次出现要注拉丁文学名，实验方法若与前人所用相同，只需注明文献；有改进之处要

交代清楚；若为新方法必须详细说明。

结果与分析

图和表要求清晰，具有自明性，数量关系尽量用图表示，对图表数据的分析说明和归纳要叙述准确、层次

清晰，但文字部分应避免罗列与图、表重复的数据叙述。分析论述要符合逻辑关系，并明确概括说明研究结

果所要表达的深刻内涵以及所要解决的问题。图用电脑绘制，大小要适中（半栏图宽≤７．５　ｃｍ，通栏图宽≤
１６．０ｃｍ），图例差异明显，主辅线分明，标注完整；照片要求图像清晰，整幅图版要求照片排列整齐，按宽１５
ｃｍ、高≤２０　ｃｍ拼版，图版说明要具体、准确。表采用三线表设计，表题明确。图、表内容应与正文相一致，
图题、表题以及图表的横竖标目、注释均采用中英文对照；量和单位请使用法定计量单位、书写（大小写、正斜

体）必须规范。

讨　论

重点突出，观点鲜明，密切结合本研究结果和前人研究结果，明确说明本研究的创新点（与前人研究的不

同之处或填补研究空白），并进行论述。避免简单重复实验结果或缺乏依据的过远、过多的推论及泛论。

参考文献

参考文献应为公开发表的资料，按文献在文中引用的先后顺序编号，在正文中引用的相应位置右上角，
用［文献序号］标出。参考文献著录格式请查阅本刊网页。

９９８１１１期　　　　　　　　　赵霖玉，等：黄龙山林区不同演替时期典型树种光诱导的气孔动力学研究


