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摘 要 对黄土高原森林草原区 &种不同植物的生理生态学特性进行了一个生长季的野外观测。测定了 ’""’年
生长季早、中、晚期植物叶片的光合、蒸腾速率及相应的微气象因子和土壤水分的含量。在此基础上，采用机理性

生理生态学模型对黄土高原森林草原区 &种植物净光合速率和气孔导度与环境因子的关系进行了分析，净光合速
率模型和气孔导度模型分别能够解释 %$( ) $*( 和 +"( ) %*( 生长季中净光合速率和气孔导度的日变化。在此
基础上根据拟合得到的参数计算了典型 $ 月份天气的净光合速率的日变化。模拟的结果表明：沙棘（!"##$#%&’
(%&)*$"+’, ,- ./0.1- ,"*’*,", 23/.4）的生物化学光合能力最强，茵陈蒿（-(.’)","& /&#"00&(",）的光呼吸速率最低，这两种
植物的净光合速率高于其它植物种。刺槐（1$2"*"& #,’3+$&/&/"&）、铁杆蒿（-(.’)","& 4)’0"*""）、茵陈蒿和沙棘在午后
出现的净光合速率下降主要是由气孔导度减小引起的，而苹果（5&03, #3)"0&）和柠条（6&(&4&*& 7$(,%"*,7""）午后净
光合速率的降低与叶肉细胞酶的活性降低有关。这些结论为未来的实验室测定提供了野外观测佐证。
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植物的光合速率受气孔导度和碳同化过程中生

物化学控制（ E38<.，!*#%；EC8YO<Z，!**$；>8DK<S [
\4LL4CT，!**#；]CKV/ICK [ UICKZ<N，!*#’；7CTLN8，
!**#）。植物叶片的气孔运动机制是联系小尺度的
生理生态学过程与宏观的植物个体、种群和群落行

为的重要环节，而气孔在植物水分散失和 H?’ 气体

交换过程中具有调控作用（H3SC8，!*$$；]K4<8D，
!**!；RCKZI/K.M [ ,3/OZ.，!*$’）。大量研究表明气孔

导度与大气水汽压亏缺、胞间 H?’ 浓度和土壤水分

状况有关，并建立了气孔导度与环境因子之间的经

验性或机理性的模型（>1ICL3 [ ECKX4.，!**!；A4^. ’.
&0 -，!**$；;3K4.38 [ =4PP3KD，!*#_；ECO30. ’. &0 -，
!**&），对于气孔导度在一定程度上可以控制水分散
失和光合作用达成了共识。目前，许多叶片尺度的

生物化学光合模型建立了光合速率与胞间 H?’ 浓

度、光强和叶温之间的关系（]CKV/ICK ’. &0 -，!*#"；
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!"##$%& !" #$ ’，())(），有些模型虽然耦合了气孔导
度，但气孔导度模型大多是经验性的，并且多未考虑

土壤水分条件对气孔导度的影响（*+$,-. / 0",1，
()23；4$## !" #$ %，()25；678,9,1，()):），因而无法用于
土壤水分状况变化较大的区域，并且也无法揭示植

物对干旱环境的反应。

为寻求黄土高原森林草原区生态系统恢复和重

建过程的合理途径，我们在 ;<<;年生长季对黄土高
原 =种植物的叶片净光合速率和蒸腾速率的日进程
进行了观测。在此基础上，应用基于表观光合作用

过程的光合速率模型和基于保卫细胞结构力学性质

和细胞水分关系的机理性气孔导度模型，分析了 =
种植物的光合特性与微环境变量及气孔导度之间的

关系。

! 野外观测实验与数据获取

野外观测实验地点设在中国科学院安塞水土保

持实验站长期治理的小流域———纸坊沟流域。纸坊

沟流域位于 >=?:(@A，(<)?()@B，居黄土高原腹地，属
典型的梁峁状丘陵沟壑区。该流域属暖温带半干旱

气候区，多年平均降雨量为 :;3 ’ : CC，年平均温度
为 2 ’2 D。流域处于森林草原过渡带，由于人类活
动的影响，地带性植被已经破坏殆尽，自 ()5> 年以
来，安塞水土保持实验站开始对这个小流域进行治

理，目前流域主要植被类型包括人工种植的刺槐

（&’()*)# +,!-.’#/#/)#）和苹果（0#$-, +-1)$#）等阔叶
林，沙棘（ 2)++’+3#! 43#1*’).!, 6’ .8E.F’ ,)*!*,),
G"8.9）灌丛等人工灌丛以及封禁后自然恢复的茵陈
蒿（54"!1),)# /#+)$$#4),）、铁杆蒿（ 5 % 61!$)*))）等天然
草地。本研究中选定当地刺槐、苹果、沙棘、柠条

（7#4#6#*# 8’4,3)*,8))）、铁杆蒿和茵陈蒿，共计 =种植
物为研究对象。

于 ;<<;年生长季（:月中旬、5月下旬和 )月下
旬）利用 6HI=3<<，采用开路法，在自然条件下分别对
这几种植物的气体交换特征参数进行了观测。测量

分别在 :、5、)月晴朗无云日 2 J << K (2 J <<进行，每
; L观测一次。对每种植物随机选择两株，每个植株
按不同方位选择枝条顶端充分展开的 >片叶，每次
每片叶测量 >个重复。测定的参数主要包括：净光
合速率（9*）、蒸腾速率（ :4）、气孔导度（ ;,）、胞间

!M;浓度（7)）、叶温（:）、光合有效辐射（ <+）、大气压
（9#），大气 !M; 浓度（7#）以及相对湿度（ &2）等。
在进行气体交换测量的同时，每天 (= J << 还利用
NOG（N9C7 O"C$9, G7P#7Q%"C7%7+R）测定了不同群落的

土壤水分体积含水量。

" 模型介绍

所用的净光合速率模型是 NL"+,#7R 和 S"L,.",
（())<）提出的叶片水平的模型（以下简称 NS模型）。
与 *$+T8L$+等（()2<）的生化光合作用模型比较，NS
模型具有简化了的生物化学过程，但却直接突出了

气孔导度的控制作用（U$" !" #$ %，;<<>），因此对北
方干旱区的植物有较强的适应性。模型描述了 !>

和 !3植物的净光合速率（9*，CC"# !M;·CV ;·. V (）

与光合有效辐射（ <+，CC"# FL"%",·CV ;·. V (）、气孔

对 !M;的导度（;,/，CC"#·CV ;·. V (）、气孔对氧气的

导度（;,’，CC"#·CV ;·. V (）、叶片温度（:，?!）、大
气中 !M; 和 M;的分压（7#，-W$）和（=#，-W$），以
及大气压（9#，-W$）之间的关系。研究所用的 !>植

物的光合模型结构如下：

9* X
V ( V (; V 3! #/

;# （(）

其中，

# X 9#（;,’;> V ;,/;+） （;）
( X V［;,/;,’（!+<+ Y ;>7# Y ;+=#）V &.9#（;,’;>

V ;,/;+）Y!+<+9#（;,/;+ Y ;,’;>）］ （>）
/ X ;,/;,’［&.（!+<+ Y ;>7# Y ;+=#）Y!+<+（;+=#

V ;>7#）］ （3）
模型中的参数有：!+ 为光量子效率（CC"#·CC"# V (），

;> 为羧化速率系数（CC"#·CV ;·. V (·-W$V (），;+ 光

呼吸速率系数（CC"#·CV ;·. V (·-W$V (），&. 是暗呼吸

速率系数（CC"#·CV ;·. V (），这些参数都是叶温 :
（D）的函数。
为了实现上述净光合速率模型与气孔导度的耦

合，我们还采用了 U$"等（;<<;）的气孔导度模型，模
型建立了叶片蒸腾速率（:4，CC"#·CV ;·. V (）和气

孔导度（;,，CC"#·CV ;·. V (）与光合有效辐射（ <+，

CC"#·CV ;·. V (）、水汽压亏缺（?9@，-W$）和土壤水
势",（-W$）之间的关系。模型的结构如下：

;, X
;<1 Y 8"#, Y 8!$<+

( Y 8!$.A+
（:）

:4 X ;,.A+ （=）
式中 ;<1为黑暗条件下的土壤水势为最高时的气孔

导度（CC"#·CV ;·. V (），8"为保卫细胞结构的屈服系
数（CC"#·CV ;·. V (·-W$V (），8!$为气孔导度对光合有
效辐射的敏感性（CC"#·CC"# V (），8$6为气孔导度对
水汽压亏缺的敏感性（无单位），.A+为大气水汽压
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相对亏缺（!"# 除以大气压 "$）。

! 参数拟合以及 "月份典型天气条件下光
合日进程模拟

模型的参数通过对方程（!）和（"）的非线性
回归获得。在方程（!）中，以每次观测获得的净光合
速率（"%）为因变量，测定的气孔导度（&’）、光合有

效辐射（ ()）、大气压（"$）、#$% 分压（*$）和叶温

（+）作为自变量对模型进行非线性拟合。拟合参数
为光量子效率（$)）、羧化速率系数（&,）、光呼吸系

数（&)）以及暗呼吸系数（-.）。在方程（"）的气孔
导度分析中，&&/，0!，0$"，0"1为拟合参数；自变量
() 为 ’()*+&&观测值，.2)通过大气饱和水汽压以及

观测的 -3 和 "$ 计算获得，!’ 是根据 ,-. /0.12340.
方程（,0500260. 45 $6 7，!898），根据土壤质地以及测
定的不同植物群落土壤体积含水量计算获得的。以

每次观测得到的气孔导度的平均值（对植株作平均）

作为因变量，土壤水势、光合有效辐射和水汽压亏缺

作为自变量对模型进行非线性拟合。

根据上述模型拟合获取的参数和 :月份典型天
气状况，模拟了 *种植物在典型天气条件下净光合
速率和气孔导度的日变化。

# 结果与讨论

# 7$ 净光合速率和气孔导度的非线性回归的结果
表 !和表 %给出了根据 *种植物的野外气体交

换测量数据，经过非线性回归得到的净光合速率模

型和气孔导度模型的参数。图 !和图 %反应了 *个
植物种的净光合速率和蒸腾速率观测值与相应的模

型预测值之间的关系。通过对模拟结果的统计检

验，可以看出净光合速率模型和气孔导度模型和应

用的 -%分别在 "*; < :8; 和 +&; < "8;之间。所
有植物中的回归结果均通过了 =>$,= 的 7 检验
（结果未列出），说明回归分析在统计上是显著的。

光量子效率和羧化速率系数反应了电子传递和

羧化这两个光合作用的基本过程，揭示了植物的生

物化学光合能力。从表 !可以看出，刺槐、苹果、沙
棘和柠条的生物化学光合能力高（#)·&, ? &7 !），而
铁杆蒿和茵陈蒿的生物化学光合能力低。这可能是

因为刺槐等阳生和中生植物种叶片内电子传递载体

含量比铁杆蒿、茵陈蒿这类阴生植物种高的原因

（@0AABC)=D-AE F =D-AE，!88%）。
光合电子流一部分用于热耗散，其余的光合电

子流主要用于 G1HI的羧化和光呼吸。在这 *种植
物中，沙棘和茵陈蒿的羧化速率系数大，而刺槐、苹

果、柠条和铁杆蒿的羧化速率系数小。沙棘的光呼

吸速率系数最大，而铁杆蒿和茵陈蒿的光呼吸速率

系数较低。

表 ! 黄土高原森林草原区 *种植物净光合速率非线性回归结果
J-KL0 ! G0E1L4 MN .M.)LB.0-5 50C50EEBM. MN O3M4MEP.430EBE D-4- NM5 EBQ OL-.4 EO02B0E B. NM50E4)E40OO0 50CBM. MN ’M0EE IL-40-1

植物种 RO02B0E #) &, &) -. #)·&, &, 8 &) -%（;）
刺槐 -9:;%;$ )’4<.9$=$=;$ & >&9+ 9 ! >*!9 ! ! >!"+ & >*!% & >!!8 % ! +&! >* :& >8"
苹果 ?$6<’ )</;6$ & >!&S S ! >:99 : ! >:%8 & >!"! & >!9+ : ! &S+ >" "* >:*
沙棘 3;))9)@$4 A@$/%9;.4’ & >!!: " S >+89 : % >!9S % >S88 & >+!! % ! *&% >" :9 >S*
柠条 *$A$1$%$ 09A’@;%’0;; & >&"9 S ! >9:% & ! >SSS & >"+* & >!&8 ! ! +&+ >& :9 >&*
铁杆蒿 BA54/;’;$ 1/46;%;; & >&+8 % ! >%SS 9 & >:&8 & >%"8 & >&*& : ! :+& >* *8 >*&
茵陈蒿 B > =$);66$A;’ &7&++ S % 7!!S 9 & 7%"% & 7&&& &&! &7&8S : 9 S99 7& *& 7++

#)：光量子效率 I3M4M. 0NNB2B0.2P（AML·AML T !） &,：羧化速率系数 #-5KMQPL-4BM. 2M0NNB2B0.4（AAML·AT %·ET !·6I-T !） &)：光呼吸速率系数

I3M4M50EOB5-4BM. 2M0NNB2B0.4（AAML·AT %·ET !·6I-T !） -.：暗呼吸系数 @-56 50EOB5-4BM. 2M0NNB2B0.4（AAML·AT %·ET !）

表 % 黄土高原森林草原区 *种植物气孔导度非线性回归结果
J-KL0 % G0E1L4 MN .M.)LB.0-5 50C50EEBM. MN E4MA-4-L 2M.D124-.20 D-4- NM5 EBQ OL-.4 EO02B0E B. NM50E4)E40OO0 50CBM. MN ’M0EE IL-40-1

植物种 RO02B0E &&/ 0! 0#" 0"1 -%（;）
刺槐 -9:;%;$ )’4<.9$=$=;$ *!+ >8* & >&9% ! ":& >&& +&: >!S "+ >+!
苹果 ?$6<’ )</;6$ %*" >99 & >!:! + !*S >%S :: >9* +& >!"
沙棘 3;))9)@$4 A@$/%9;.4’ **: >+* + >"S9 & !8* >:" ++ >"8 +! >SS
柠条 *$A$1$%$ 09A’@;%’0;; %:! >:S & >SS% : %S9 >!+ +& >S! "" >:9
铁杆蒿 BA54/;’;$ 1/46;%;; % %&" >+& !" >:"9 S 8&% >%% S++ >!9 "9 >8S
茵陈蒿 B > =$);66$A;’ S *!S 7+& %% 7%&& & %&&7&+ %!8 7*& +* 7!8

&&/：黑暗条件下大气和土壤水均饱和时的气孔导度 R4MA-4-L 2M.D124-.20 -4 U05M B.2BD0.4 LBC34 B.40.EB4P -.D E-415-40D EMBL V-405 2M.40.4 -.D W-OM5
O50EE150（AAML·AT %·ET !） 0!：保卫细胞结构的屈服系数 XL-E4B2 2MAOLB-.20 MN C1-5D 20LL E45124150（AAML·AT %·ET !·6I-T !） 0#"：气孔导度的光敏系
数（无量纲）R4MA-4-L E0.EB4BWB4P 4M B.2BD0.4 LBC34（DBA0.EBM.L0EE） 0"1：气孔导度对水汽压亏缺的敏感系数（无量纲）R4MA-4-L E0.EB4BWB4P 4M W-OM5 O50EE150
D0NB2B4（DBA0.EBM.L0EE）
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图 ! 黄土高原森林草原区 "种植物净光合速率模拟结果
#$%&! ’()*+, -. /00+$1/,$-2 -. +(/. 03-,-)42,3()$) 5-6(+ ,- )$7 0+/2, )0(1$() $2 .-8(),9),(00( 8(%$-2 -. :-()) ;+/,(/*

图 < 黄土高原森林草原区 "种植物气孔导度模拟结果
#$%&< ’()*+, -. /00+$1/,$-2 -. ),-5/,/+ 1-26*1,/21( 5-6(+ ,- )$7 0+/2, )0(1$() $2 .-8(), ),(00( 8(%$-2 -. :-()) ;+/,(/*

通过羧化速率系数和光呼吸速率系数的分析可

以看出，茵陈蒿的羧化速率远大于光呼吸速率，所以

虽然该植物种对光能的利用率低，但光合电子流用

于羧化的比例很大，因此净光合速率高于其它植物

种。而沙棘不但光量子效率高，而且光合电子流用

于羧化的比例也高，这可能是沙棘净光合速率较高

的原因。

表 <的气孔导度模型应用结果显示了模型从整
体上解释了实测气孔导度数据中 =>? @ ">?的变
化量（信息）。均可以通过回归分析统计有效性的 !
检验（［（总平方和 A残差平方和）B参数个数］B［残差
平方和 B（总自由度 A 参数个数）］）（C2(6(1-8 D
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!"#$%&’，()*+）。但由于残差量比较大，苹果、沙棘、
茵陈蒿的 !,均小于 -+.。其结果是回归分析得到
的参数也带有比较大的不确定性（即参数的方差比

较大），致使我们没有办法对参数进行植物种之间的

比较分析（/001’ 2 !&34，()*,）。根据 5&" 等
（,++,），在假定土壤水分的日变化可以忽略的条件
下，该模型对湿润区的乔木气孔导度变化的解释达

到 6+.以上。相比之下，这个模型对区域极端条件
下的干旱区植物的应用结果远不如在湿润条件下乔

木的情况，这里面极有可能是因为干旱区是土壤和

植物体内水分的日变化比较大的缘故。好在本文运

用气孔导度模型的目的主要只是为了满足典型 6月
天气下的 7种植物的光合日进程的计算中的气孔导
度日变化计算的需要（下一小节）。

! 8" 净光合速率日变化分析
图 9给出了研究区 6月份典型天气条件下的辐

射、气温和相对湿度的日变化，图 :给出了典型天气
条件下 7种植物气孔导度和净光合速率日变化的模
拟结果。

典型天气情况下，6 月太阳辐射在中午 (, ; ++
达到最高，而气温在日出后因太阳辐射而增加，直到

午后 (: ; ++，当太阳辐射衰减到一定程度后，温度才
开始降低。

在本文典型天气状况下气孔导度日变化模拟

中，没有考虑土壤水分变化对气孔导度的影响（土壤

水势值为 +）。所以这里模拟的情况只代表土壤水
分供应充足的光合作用日进程。真实情形条件下土

壤水分胁迫的程度千差万别。而本文的模拟仅仅提

供一个没有土壤水分胁迫条件下的本底情形，给未

来的实验和理论研究提供参考和对照。通过气孔导

度日变化的模拟可以看出，沙棘、铁杆蒿和茵陈蒿的

气孔导度只在 * ; ++ 中出现一个峰值，而在 * ; ++ 之
后气孔导度并没有随着光合有效辐射的增加而继续

图 9 黄土高原森林草原区 6月典型天气下光合
有效辐射、气温和相对湿度的日变化

<=>89 ?=@%’&0 A&%=&B="’ "C D$"B"E4’B$1B=# D$"B"’ C0@F 31’E=B4（GG<?），
&=% B1HD1%&B@%1 &’3 %10&B=A1 $@H=3=B4 =’ C"%1EB EB1DD1 %1>="’ "C

I"1EE G0&B1&@ 3@%=’> & B4D=#&0 3&4 =’ J@04

图 : 6月典型天气情况下黄土高原森林草原区 7种植物气孔导度和净光合速率日变化模拟结果
<=>8: ?=@%’&0 A&%=&B="’ "C EB"H&B&0 #"’3@#B&’#1 &’3 ’1B D$"B"E4’B$1B=# %&B1 C"% E=F D0&’B ED1#=1E =’ C"%1EB EB1DD1

%1>="’ "C I"1EE G0&B1&@ 3@%=’> & B4D=#&0 3&4 =’ J@04
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增加。在 ! " ## $ %& " ##期间，气孔导度随着水汽压
亏缺的增大气孔导度下降较为明显。

通过对 &个植物种典型天气下的净光合日变化
模拟可以看出，植物的光合速率日变化与辐射的日

变化相关性极强，& 种植物的光合速率日变化都在
正午 %’ "## 达到峰值。从 %’ "##之后，&种植物的净
光合速率都呈下降趋势，其中刺槐、铁杆蒿和茵陈蒿

在 %’ "## $ %& " ##期间，沙棘在 %’ " ## $ %( " ##期间，
净光合速率降低的同时伴随着气孔导度和胞间 )*’

的降低，所以此时气孔导度可能是光合速率降低的

主要影响因素，而苹果和柠条净光合速率和气孔导

度在午后都呈下降趋势，但胞间 )*’ 浓度却呈增加

趋势，所以净光合速率的下降是由叶肉细胞光合活

性降低造成的（周海燕等，’##%；张利平等，%++!；冯
金朝等，%++,）。

! 结 论

利用净光合速率和气孔导度模型拟合黄土高原

森林草原区 &种植物的净光合速率与气孔导度及与
环境因子之间的关系，并模拟了 ,月典型天气情况
下气孔导度和净光合速率的日变化，分析了气孔导

度对净光合速率的影响。模型的拟合结果经统计检

验，回归结果统计性显著。通过对拟合结果的分析

可以得出以下结论：%）沙棘生物化学光合能力最
高，苹果、刺槐和柠条次之，而铁杆蒿和茵陈蒿的较

低。铁杆蒿和茵陈蒿的光呼吸速率系数明显低于其

它植物种；’）& 种植物的光合作用的日变化都与光
合有效辐射的日变化相关性较强，并在中午 %’ " ##
达到峰值，刺槐、铁杆蒿、茵陈蒿和沙棘在午后出现

的净光合速率下降主要是由气孔导度减小引起的，

而苹果和柠条午后净光合速率的降低与叶肉细胞光

合活性降低有关。这些结论是通过对野外观测得到

的数据进行非线性回归分析得到的结果，旨在为未

来的生理学研究提供一些可能探讨的途径和思路及

野外试验佐证。根据大量的第一手资料的统计分析

得到的这些结果所反映的背后的微观生理学机制，

有待于生理学家们在未来的实验室工作进一步加以

验证。
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