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摘要：植物枝干光合（Ｐｇ）固定其自身呼吸所释放的 ＣＯ２，有效减少植物向大气的 ＣＯ２排放量。 以古尔班通古特沙漠优势木本植

物白梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ｐｅｒｓｉｃｕｍ）为研究对象，利用 ＬＩ⁃ＣＯＲ ６４００ 便携式光合仪与特制光合叶室（Ｐ⁃Ｃｈａｍｂｅｒ）相结合，观测白梭梭叶

片、不同径级枝干的光响应及光合日变化特征；同时监测环境因子（大气温湿度、光合有效辐射、土壤温度及含水量等）与叶片 ／
枝干性状指标（叶绿素含量、含水量、干物质含量、碳 ／氮含量等），揭示叶片 ／枝干光合的主要影响因子；采用破坏性取样，量化

个体水平上叶片与枝干的总表面积，阐明枝干光合对植株个体碳平衡的贡献。 研究结果显示：（１）白梭梭叶片叶绿素含量是枝

干叶绿素含量的 １２—１６ 倍，各径级枝干叶绿素含量差异不显著；（２）枝干光饱和点低于叶片，枝干不同径级（由粗至细），暗呼

吸速率和枝干光合逐渐减小；（３）光合有效辐射、土壤含水量和空气温湿度是影响叶片光合的主要因子，对枝干光合无显著影

响；（４）枝干光合可以固定其自身呼吸产生 ＣＯ２的 ７３％，最高可达 ９０％，枝干光合固定 ＣＯ２约占个体水平固碳量的１５．４％。 研究

结果表明，忽视枝干光合的贡献来预测未来气候变化背景下荒漠生态系统碳过程，可能存在根本性缺陷，并且在估算枝干呼吸

时，需要考虑枝干是否存在光合作用，以提高枝干呼吸的准确性。
关键词：枝干光合；皮层光合作用；树皮光合；枝干呼吸；叶绿素含量；白梭梭
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叶片是众多陆生植物最主要的光合器官，此外，植物的其他部位，如茎干、花、果实和根系也存在光合作

用［１］。 因为植物枝干部位的叶绿素主要存在于皮层，枝干的光合作用又称做皮层光合作用，此外，叶绿素叶

也存在于木射线和木髓中，因此也称其为木质组织光合［２⁃ ３］。 枝干光合 Ｐｇ通常指利用树皮内的绿色组织，将
木质组织呼吸产生的 ＣＯ２重新同化，也有少数植物茎部，可以通过气孔吸收部分外界 ＣＯ２作为底物进行光合

作用［４］。
枝干光合（Ｐｇ）可以作为叶片光合的重要补充，相较于叶片光合，枝干光合存在诸多优势。 枝干存在时间

较长，几乎常年存在，而且在一些小叶物种中，枝干面积占比较大［５］；枝干光合 Ｐｇ能够提升皮层氧气浓度，消
除植物茎部暂时性缺氧可能带来的危害［６］；一般而言，植物通过光合作用固定的碳中，有一半通过呼吸返回

到大气中，而枝干光合可再固定茎部 ＣＯ２释放量的 ７％—１２３％［４］，从而有效减少碳的局部损失，提升植物的水

分利用效率（ＷＵＥ） ［７⁃８］；枝干光合也能够影响植物体其他部位的生理活动，Ｓａｖｅｙｎ 等［２］ 对茎部的遮光实验表

明枝干光合有利于枝干生长和幼芽的萌发；Ｋｏｃｕｒｅｋ 等［９］对书带木（Ｃｌｕｓｉａ ｍｉｎｏｒ）的研究发现枝干光合可以改

变植物体碳分配，影响根的生长。 干旱胁迫下，叶片同化和筛管运输受到限制，而枝干光合产物可视为碳水化

合物的可靠来源［１０］，同时枝干光合可以驱动树皮吸水以修复栓塞，维持植株的碳平衡和水力结构的完整，延
迟干旱胁迫［１０⁃１２］，此外，枝干光合也影响叶片对干旱胁迫的敏感性，剔除枝干光合的植株中，叶片最大净光合

速率下降更快［１３］。
目前已有较多关于植物枝干光合作用的影响因子及其作用机理的研究，但其在不同物种间存在差异。 全

球变暖使得树木死亡的可能性升高［１４］，生态学家和植物学家广泛研究干旱胁迫下的植物生理生态响应机制，
植物枝干光合 Ｐｇ也引起了广泛关注［１５⁃１７］。 有研究发现西方白松（Ｐｉｎｕｓ ｍｏｎｔｉｃｏｌａＤｏｕｇｌ． ｅｘ Ｄ． Ｄｏｎ）枝干光合

随温度的升高而持续增加，最高温度甚至达到 ４５ ℃ ［１８］。 除温度外，其他环境影响因子也引起生态学家的关

注，臭氧胁迫下，桦树（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ Ｒｏｔｈ．）叶片光合速率明显下降，而枝干光合（Ｐｇ）增加，枝干光合支撑起

枝干甚至整棵植株的碳平衡［１９］。 刘俊祥等［２０］对旱柳（Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ）枝干光合的研究表明，枝条不同组织

的光合色素含量和光化学效率呈现随径向深度的增加而显著降低的规律。 综上所述，枝干光合能够帮助维持

植株生理平衡，在干旱胁迫下发挥重要作用［２１⁃２２］，因此，对我国干旱区荒漠植物枝干光合的研究，可以为全球

气候变化背景下荒漠生态系统结构和功能对干旱胁迫的响应提供科学参考。
白梭梭是古尔班通古特沙漠的优势木本植物，以其作为建群种形成的白梭梭群落是沙漠中分布最广、最
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重要的一个群落，通常出现在流动、半流动和半固定沙地的沙丘顶部和丘坡中上部，在丘坡下部和丘间低地常

被梭梭群落所更替［２３］。 目前对白梭梭叶片和根部特性的研究较多［２４⁃２５］，而枝干光合（Ｐｇ）特性的研究十分有

限。 本试验以白梭梭为研究对象，阐明白梭梭不同径级枝干光响应与光合日变化特征，确定最适白梭梭的枝

干光响应曲线拟合模型；比较枝干与叶片的光合特性差异；探究叶片与枝干光合（Ｐｇ）的主要的影响因子；量
化枝干光合在其植株个体水平上的贡献。

１　 研究区概况与研究方法

图 １　 枝干光合测量装置

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ｄｅｖｉｃｅ ｆｏｒ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ

１．１　 研究区概况

研究区位于古尔班通古特沙漠的南缘，地理坐标为

８７°５５′Ｅ，４４°２２′Ｎ，海拔 ４６０ ｍ。 古尔班通古特沙漠位于

新疆准噶尔盆地中央，是中国面积最大的固定、半固定

沙漠，面积有大约 ４．８８ 万 ｋｍ２，也是中国第二大沙漠。
该区属于典型的温带干旱气候，夏季炎热，高温可达 ４０
℃以上，冬季寒冷且漫长，有 ５ 个月的平均气温在 ０ ℃
以下。 年降水量 ７０—１５０ ｍｍ，年蒸发量约 １０００ ｍｍ。
研究区植被种类比较丰富，主要有白梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ｐｅｒｓｉｃｕｍ）、梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）、淡枝沙拐枣

（ Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｌｅｕｃｏｃｌａｄｕｍ ）、 琵 琶 柴 （ Ｒｅａｕｍｕｒｉａ
ｓｏｏｎｇｏｒｉｃａ）、柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）等。 ５ 月份短命和

类短命植物发育，平均盖度可达 ４０％左右，主要种有尖

喙牻牛儿苗（Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ）、角果藜（Ｃｅｒａｔｏｃａｒｐｕｓ ａｒｅｎａｒｉｕｓ）、荒漠庭荠（Ａｌｙｓｓｕｍ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ）等，在沙丘

底部或丘间低地广泛分布着地衣植物为主的生物结皮，其中还有微生物、藻类和苔藓植物等多种类型，其组成

和分布因环境而异，是除种子植物以外维持该沙漠地表稳定的重要生物因子［２６］。
研究对象为长势良好的多年生白梭梭，于 ２０２０ 年 ７ 月白梭梭生长旺盛季开展试验。 选取 ３ 棵株高（２．３±

０．１２）ｍ、冠幅（１．８±０．２） ｍ×（１．０±０．２） ｍ、基径（４９±３）ｍｍ 相似的白梭梭，每棵按枝干直径大小划分 Ａ 级

（１３．３６±０．８４）ｍｍ，Ｂ 级（８．３７±０．２５）ｍｍ，Ｃ 级（４．９４±０．４９）ｍｍ。 分别测定各径级枝干光响应曲线及光合日变

化特征，辅以监测环境因子及相关叶片 ／枝干功能性状。
１．２　 光响应曲线测定及拟合

１．２．１　 叶片光响应曲线

使用 ＬＩ⁃６４００ 便携式光合仪 （ Ｌｉ⁃Ｃｏｒ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ），选择植株生理活动相对活跃的上午时段

（８：００—１２：００）测量，光源使用 ２ ｃｍ×３ ｃｍ 自带红蓝光源叶室控制，ＣＯ２浓度采用外带液化 ＣＯ２小钢瓶由二氧

化碳注入系统控制，稳定参比 ＣＯ２浓度在 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，设定气体流量 Ｆｌｏｗ ＝ ５００ μｍｏｌ ／ ｓ，设定光强梯度为：
２０００、１６００、１２００、８００、４００、２００、１５０、１００、５０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 叶片平铺于叶室后首先在 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光

强下适应 ５—８ ｍｉｎ 至参数稳定，启用光响应自动测量程序开始测量，程序默认最小稳定时间 １２０ ｓ，变异系数

＜０．５ 记录结果。 光响应曲线测定结束后测定叶片面积进行换算。
１．２．２　 枝干光响应曲线

同时，使用另一台 ＬＩ⁃ ６４００ 便携式光合仪，预热检查后将样品室连接 Ｐ⁃Ｃｈａｍｂｅｒ（ＭｉｌｌｅｔＨｉｌｌ Ｂｉｏｔｅｃｈ Ｃｏ．，
Ｌｔｄ，Ｃｈｉｎａ），Ｐ⁃Ｃｈａｍｂｅｒ 叶室包裹在待测枝干上，测定面积约 ２５ ｃｍ２，固定密封后在旁边吹气检查 ＬＩ⁃ ６４００ 的

参数值，确保不漏气。 参比 ＣＯ２浓度控制方法及设定参数同上，光强由 Ｐ⁃Ｃｈａｍｂｅｒ 主机控制，设置梯度与叶片

相同。 光适应稳定后，改变光强并记录测定结果［２７］。
１．２．３　 叶片 ／枝干光响应曲线拟合

采用 ４ 种典型的光响应曲线模型，直角双曲线模型（ＲＨ）、非直角双曲线模型（ＮＲＨ），指数方程模型
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（ＥＥ）和修正的直角双曲线模型（ＭＲＨ），分别对白梭梭的叶片和枝干进行光响应曲线拟合，并与实测值比较

后选出最优模型［２８］。
１．３　 枝干 ／叶片光合日变化测定

选择天气晴朗的一天，于 ８：００—１８：００，每隔 ２ｈ 测定叶片的净光合速率（Ｐｎ），Ｂ 级枝干的净光合速率、呼

吸速率，光强设为测量时间点外界光强，ＣＯ２参比浓度稳定在 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 利用土壤温湿度测量仪（ＴＤＲ⁃
１５０（６４４５），ＦｉｅｌｄＳｃｏｕｔ，ＵＳＡ）在测量时间点测定植株就近的土壤层 ０—５ ｃｍ、５—１０ ｃｍ 的土壤温度和土壤含水

量。 温湿度记录仪（ＭＸ２３０１Ａ，ＨＯＢＯ，ＵＳＡ）测量空气湿度和温度变化，自动气象站实时监测气象因子，结果

见图 ２。

图 ２　 研究期内环境因子的平均日变化（１０ｄ）

Ｆｉｇ．２　 Ａｖｅｒａｇｅ ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

枝干光合（Ｐｇ）指光照下枝干 ＣＯ２释放速率（Ｒ ｌｉ）与黑暗条件下枝干 ＣＯ２释放速率（Ｒｄ）的差值。 其表达

式［７］如下：

Ｐｇ ＝ ｜ Ｒｄ－Ｒ ｌｉ ｜

枝干光合再固定比例是指枝干光合（Ｐｇ）占枝干暗呼吸速率（Ｒｄ）的百分比，其表达式［１８］如下：

％ｒｅｆｉｘａｔｉｏｎ ＝ ＝ ｜ Ｒｄ－Ｒ ｌｉ ｜ ／ Ｒｄ
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本实验中，用枝干光合固定 ＣＯ２的总量（Ｐｇ× Ｓｓ， Ｐｇ：枝干光合， Ｓｓ：枝干总面积）占植株光合总量（Ｐｓ× Ｓｓ＋

Ｐｎ× Ｓｌ ， Ｐｎ：叶片净光合速率， Ｓｌ：叶片总面积）的比值来表征枝干光合在植株个体水平上的贡献。
１．４　 生理指标测定

黎明前剪取白梭梭叶片和不同径级枝干迅速放入冰盒运回实验室分析。
１．４．１　 叶绿素含量

分别取叶片 ０．１ ｇ、枝干 １ ｇ，剪碎，用 ９５％乙醇与 ８０％丙酮（１∶１）混合液 ２５ ｍＬ 暗处浸提 ２４ ｈ，提取液在波

长 ６６３、６４５ ｎｍ 下测定吸光度，并应用公式计算叶绿素 ａ、ｂ 含量（ｍｇ ／ ｇ） ［２９］。
Ｃａ ＝ １２．７Ａ６６３－２．６９Ａ６４５

Ｃｂ ＝ ２２．９Ａ６４５－４．６８Ａ６６３

ＣＴ ＝ Ｃａ＋ Ｃｂ

叶绿体色素含量＝
Ｃ × ＶＴ

ＦＷ × １０００
× ｎ

式中，Ｃａ：叶绿素 ａ 的浓度；Ｃｂ：叶绿素 ｂ 的浓度；ＣＴ：叶绿素的总浓度；Ａ６４５、Ａ６６３：叶绿素溶液在波长 ６４５ ｎｍ 和

６６３ ｎｍ 处的吸光度；Ｃ：叶绿体色素的浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；ＦＷ：鲜重（ｇ）；ＶＴ：提取液总体积（ｍＬ）；ｎ：稀释倍数。
１．４．２　 含水量及地上生物量等的测定

分别取白梭梭叶片和各级枝干 １ ｇ、４ ｇ 放入盛有蒸馏水的锥形瓶内，于低温冰箱保存 ２４ ｈ 后 ６５ ℃烘干

至恒重。 白梭梭平地采伐后装袋运回实验室，后将枝条截成约 ２０ ｃｍ 长的小枝并按直径分成 Ａ、Ｂ 和 Ｃ 三组，
对应直径分别为： ｄＡ＞１０ ｍｍ， ５ ｍｍ≤ｄＢ≤１０ ｍｍ， ｄＣ＜５ ｍｍ。 采用直径长度估算法计算枝干的表面积。 选

取样地生长状况相似的 １０ 棵白梭梭，取若干叶片用于计算比叶面积，用比叶面积来估算叶片面积和直径小于

１ ｍｍ 的枝条面积，测量完毕后于 ６５ ℃烘干至恒重。 总碳测定使用 ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ２１００ 碳氮分析仪（ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ
２１００ ＴＯＣ，ａｎａｌｙｔｉｋｊｅｎａ，Ｇｅｒｍａｎｙ）。
１．５　 数据分析

采用配对样本 ｔ 检验（Ｐａｉｒｅｄ⁃ｓａｍｐｌｅｓ ｔ⁃ｔｅｓｔ）的方法分析白梭梭叶片和各级枝干叶绿素含量差异、叶绿素

ａ ／ ｂ，应用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性检验分析影响白梭梭叶片光合，枝干光合和枝干呼吸的环境影响因子。 数据由

Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 ＳＰＳＳ ２０ 进行处理， 图表采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 绘制，图表中的数据均为平均值±标准误差（Ｍｅａｎ±ＳＥ）。

２　 结果

２．１　 枝干 ／叶片叶绿素含量比较

实验测定结果表明白梭梭叶片叶绿素含量与枝干叶绿素含量差异显著（Ｐ＜０．０１），叶片叶绿素 ａ 和叶绿

素 ｂ 含量均明显高于对应枝干的叶绿素含量，叶片总叶绿素含量是枝干总叶绿素含量 ９—１６ 倍，而在各径级

枝干之间叶绿素含量未检验出显著性差异。 叶绿素 ａ ／ ｂ 的值在白梭梭叶片和枝干间差异显著（Ｐ＜０．０５），枝
干叶绿素 ａ ／ ｂ 的值相当于对应叶片的 ６３％—７２％。 Ｂ 级枝和 Ｃ 级枝叶绿素 ａ ／ ｂ 相似，Ａ 级枝略低于 Ｂ、Ｃ 级

枝，但未检出显著性差异，表明各径级枝干之间叶绿素 ａ ／ ｂ 差异不明显（图 ３）。
２．２　 枝干 ／叶片光响应曲线拟合及光合特征比较

２．２．１　 光响应曲线拟合

由表 １ 可知，对白梭梭叶片的光响应曲线拟合中，ＲＨ 和 ＮＲＨ 对 Ｐｎ，ｍ的拟合结果存在高估现象，ＥＥ 对

ＬＣＰ 的拟合结果低于实测值，ＭＲＨ 的拟合结果较精确，适合作为最优模型。 对白梭梭枝干的光响应曲线拟合

中，ＲＨ 和 ＮＲＨ 和 ＮＲＨ 高估了 Ｐｎ，ｍ，不符合实际测量结果（未测得枝干净光合为正值），而 ＥＥ 仅能够对 Ｐｎ，ｍ

有较精确的拟合，ＭＲＨ 模型各项拟合指标较精确，综上所述，在对白梭梭叶片 ／枝干的光响应曲线进行拟合

时，应优先考虑 ＭＲＨ，以提高拟合结果的精确度，此外，不能单纯将 Ｒ２作为模型拟合优劣的判断标准。

８８７９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 白梭梭叶片与各径级枝叶绿素含量及叶绿素 ａ ／ ｂ 的平均值

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｒ ｃｈａｒｔ

ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ

柱状图上的不同字母表示植株部位之间差异显著（Ｐ＜０．０５）； Ａ 级枝：直径＞１０ ｍｍ；Ｂ 级枝：５ ｍｍ≤直径≤１０ ｍｍ；Ｃ 级枝：直径＜５ ｍｍ

２．２．２　 光合特征比较

由图 ４ 可知，白梭梭叶片与各径级枝干的光响应曲线存在较大差异（Ｐ＜０．０１）。 叶片光合总量是 Ｐｇ总量

的 ９．８—１７．３ 倍，未能测得枝干净光合为正值，Ａ 级枝 Ｐｇ最大，Ｂ 级枝和 Ｃ 级枝分别占 Ａ 级枝的 ６１％、５６％。

图 ４　 白梭梭叶和各径级枝的光响应曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ

由表 １ 可知，白梭梭枝干光饱和点低于叶片，Ａ 级枝干至 Ｃ 级枝干光饱和点逐渐减小（Ａ 级枝＞Ｂ 级枝＞Ｃ
级枝）。 光响应曲线拟合参数结果显示，白梭梭叶片表观量子效率（ＡＱＥ）约 ０．０２９，枝干 ＡＱＥ 较叶片低，在
０．００６—０．０１４。 叶片暗呼吸速率大于各径级枝干的暗呼吸速率，Ａ 级枝干到 Ｃ 级枝干暗呼吸速率逐渐减小

（Ａ 级枝＞Ｂ 级枝＞Ｃ 级枝）。
２．３　 枝干 ／叶片光合特征日变化

在 ８：００—１０：００ 空气温度快速上升，空气湿度与之相反，８：００—１８：００ 温度总体保持升高（图 ２）。 叶片光

合速率在 ８：００—１０：００ 上升幅度最大，达 １８６％；对应枝干上升幅度较低，仅 １７％，说明白梭梭叶片较枝干对外

界环境因子的响应更迅捷。 １２ 点时白梭梭叶片光合速率下降，降幅为 ２３％，但对应枝干光合上升了 ２９％，仅
变化了 ０．２５ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１。 白梭梭枝干呼吸速率在 ８：００—１４：００ 持续增多，之后保持平稳，枝干光合变化与之
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相同（图 ５）。 测定时间范围内白梭梭叶片光合变化幅度明显高于枝干，并且叶片和枝干变化不同步。

表 １　 白梭梭叶片和各径级枝干的光响应曲线拟合

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ ｉｎ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ

部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

模型
Ｍｏｄｅｌ

拟合参数和 Ｒ２Ｆｉｔｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ Ｒ２

ＬＳＰ ＬＣＰ Ｒｄ Ｐｎ，ｍ ＡＱＥ Ｒ２

叶片 Ｌｅａｆ ＭＥＡ ４．２１ １８．４９

ＲＨ １３９ ４．５４ ３５．３４ ０．０３７ ０．９９４５

ＮＲＨ １５５ ３．８９ ２５．５ ０．０２６ ０．９９８８

ＥＥ ４５ １．２１ ２０．９４ ０．０２７ ０．９９８０

ＭＲＨ １９０８ １５０ ４．０４ １８．５３ ０．０２９ ０．９９９８

ＭＥＡ １．７２ －０．４５

ＲＨ １．７４ １．４１ ０．０１４ ０．９８８１

Ｃ 级枝 ＮＲＨ １．７１ １．３１ ０．００８ ０．９９７６

Ｓｔｅｍ Ｃ ＥＥ －０．４５ ０．９９８４

ＭＲＨ １２０４ １．７３ －０．４２ ０．０１２ ０．９９５６

ＭＥＡ １．７８ －０．４１

ＲＨ １．８２ １．５５ ０．０１０ ０．９８１５

Ｂ 级枝 ＮＲＨ １．７８ １．３８ ０．００６ ０．９９５０

Ｓｔｅｍ Ｂ ＥＥ －０．４５ ０．９９１９

ＭＲＨ １５０９ １．８１ －０．４２ ０．００９ ０．９８３９

ＭＥＡ ２．９３ －０．６９

ＲＨ ２．９８ ２．５３ ０．０１３ ０．９９２２

Ａ 级枝 ＮＲＨ ２．９３ ２．３１ ０．００９ ０．９９８５

Ｓｔｅｍ Ａ ＥＥ －０．７６ ０．９９５３

ＭＲＨ １８１２ ２．９６ －０．７２ ０．０１２ ０．９９３８

　 　 ＬＳＰ 为光饱和点； ＬＣＰ 为光补偿点； Ｒｄ为暗呼吸速率； Ｐｎ，ｍ为最大净光合速率； ＡＱＥ 为表观量子效率；ＭＥＡ： 实测值；ＲＨ：直角双曲线；

ＮＲＨ： 非直角双曲线；ＥＥ：指数方程；ＭＲＨ：修正直角双曲线

图 ５　 白梭梭叶和枝净光合速率日变化特征

Ｆｉｇ．５　 Ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ

２．４　 枝干 ／叶片光合特征影响因素

实验结果表明（表 ２），白梭梭叶片的相对含水量明显高于各级枝干，而 Ａ 级枝干相对含水量低于 Ｃ 级枝

干。 Ｃ 级枝干较 Ａ、Ｂ 级枝干呼吸速率强，其枝干光合也较高（图 ４）。 比叶面积远高于比枝面积，是其 ９—２６
倍。 叶片总碳含量约占枝干总碳含量的 ８９％，但各径级枝干间差异不显著。 叶片干物质含量和总碳含量都

明显低于枝干，而各径级枝干间差异不显著。
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表 ２　 白梭梭不同部位的各项参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉｏｕｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ

植株部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ

相对含水量 ／ ％
ＲＷＣ

比叶面积 ／ （ｃｍ２ ／ ｇ）
ＳＬＡ

干物质含量
ＬＤＭＣ

总碳 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
ＴＣ

叶片 Ｌｅａｆ ９２．５６±１．３０Ａ ８８．２８±２２．４１Ａ ０．３２５±０．００９Ａ ４３０．４±６．０Ａ

Ｃ 级枝 Ｓｔｅｍ Ｃ ７４．４２±２．２６Ｂｂ ９．１２±０．８５Ｂｂ ０．６５５±０．０１２Ｂｂ ４８２．０±９．１Ｂｂ

Ｂ 级枝 Ｓｔｅｍ Ｂ ８０．７８±１．７２Ｂｃ ５．１４±０．１７Ｂｃ ０．６８４±０．０１９Ｂｂ ４８２．３±６．５Ｂｂ

Ａ 级枝 Ｓｔｅｍ Ａ ８６．４８±０．９０Ｂａ ３．３６±０．２４Ｂａ ０．６９５±０．０１６Ｂｂ ４８２．０±４．５Ｂｂ

　 　 根据最小显著差异法，表中同一列不同大写字母表示在 ０．０５ 水平上植株枝与叶片之间差异显著，同一列不同小写字母表示在 ０．０５ 水平上

枝间差异显著；ＲＷＣ：相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ：干物质含量 Ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＴＣ：总碳

Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ

从表 ３ 可知，叶片光合速率与空气温度、空气相对湿度、光合有效辐射有较强的相关性，此外，土壤含水量

和土壤温度与叶片光合速率相关性叶较强。 深层土壤含水量（１０ ｃｍ）较浅层土壤含水量（５ ｃｍ）与叶片光合

速率的相关性更强，表明叶片光合速率受深层土壤含水量（１０ ｃｍ）的影响更大。 枝干呼吸速率与光合有效辐

射、空气温度和空气相对湿度相关性较强，但枝干光合与环境因子未检出显著相关性，表明枝干光合的变化基

本不受环境因子的影响。 图 ６ 为白梭梭叶片光合速率与枝干光合的线性相关分析，根据 Ｒ２可知，枝干光合与

叶片光合及枝干呼吸速率有显著的线性相关关系，表明叶片和枝干光合存在一定联系。

表 ３　 白梭梭不同部位的光合与环境因子的相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ

Ｒｄｓ Ｐｇ ＰＡＲ Ｔａ ＲＨ ＳＷＣ５ Ｔｓ５ ＳＷＣ１０ Ｔｓ１０ Ｐｎ

Ｒｄｓ １ ０．９４７∗∗ ０．５３３∗ ０．５２７∗ －０．５２７∗ ０．３３４ ０．２７３ ０．０８２ ０．２１０ ０．６１２∗∗

Ｐｇ ０．９４７∗∗ １ ０．３８６ ０．４２３ －０．４２３ ０．２２０ ０．２５９ ０．０６９ ０．１７４ ０．５０１∗

Ｐｎ ０．６１２∗∗ ０．５０１∗ ０．６２４∗∗ ０．６４３∗∗ －０．６４３∗∗ ０．５０８∗ ０．５０９∗ ０．５５７∗ ０．５４４∗ １

　 　 ∗为 ０．０５ 水平上显著；∗∗为 ０．０１ 水平上显著；Ｐｎ： 叶净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｒｄ： 暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ ）；Ｐｇ： 枝干总光合速率 Ｇｒｏｓｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ ｉｎ ｓｔｅｍ（ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ ）； ＰＡＲ： 光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｖａｉｌａｂｌｅ

ｒａｄｉａｔｉｏｎ；Ｔａ： 空气温度 Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ（℃）； ＲＨ： 相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ（％）； ＳＷＣ ５ ：５ ｃｍ 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ５ ｃｍ； Ｔｓ５：

５ ｃｍ 土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ５ ｃｍ（℃）； ＳＷＣ１０： １０ ｃｍ 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｕｎｄｅｒ １０ ｃｍ； Ｔｓ１０： １０ ｃｍ 土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｕｎｄｅｒ １０ ｃｍ（℃）

图 ６　 白梭梭叶片光合与枝干光合的线性关系

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｏｆ Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ
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２．５　 枝干光合对自身呼吸 ＣＯ２的再固定及其在植株个体水平上的贡献

白梭梭枝干光合平均 ＣＯ２固定率约 ７３％，能够维持在较高水平，最高可达 ９０％（图 ７），显著减少了枝干呼

吸释放的 ＣＯ２。 ＣＯ２再固定比率在 １６ 点前逐步下降。
在植株个体水平上，白梭梭枝干总面积是叶片总面积的 １．２—２．１ 倍，枝干光合固定二氧化碳的量对植株

个体水平上固碳量的贡献为 １０．１％—２１．２％，平均贡献比约 １５．４％，而且该比值在上午先下降后上升，１０ 点该

比值最低，归因于叶片光合速率的快速提升，在炎热干燥的中午和下午，植物处于干旱胁迫时该比值并没有明

显变化（图 ８）。

图 ７　 枝呼吸再固定比例的日变化

　 Ｆｉｇ．７　 Ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｒｅｆｉｘａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｉｎ ｓｔｅｍ

图 ８　 枝干光合吸收二氧化碳贡献比的日变化

　 Ｆｉｇ．８　 Ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯ２

ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

３　 讨论

３．１　 白梭梭枝干和叶片的叶绿素含量差异

本实验中，白梭梭叶片和枝干叶绿素含量差异显著。 白梭梭在进化过程中为减少蒸腾作用，叶片逐渐退

化为同化枝，但依旧保持叶片光合最优化分配，叶绿素含量远高于枝干。 王莹［３０］对柏树、红柳、小叶丁香和家

槐等 ４４ 种植物的叶片和枝干叶绿素含量进行测定，结果表明叶片叶绿素含量平均是枝干的 １９．７６ 倍，与王文

杰等［２１］对林木非同化器官光合功能统计结果相似。 枝干具有较低的叶绿素 ａ ／ ｂ 比例，叶绿素 ｂ 丰度高有利

于对光能的捕捉和传递，这是典型阴生植物的特点［２２］。 Ｌｅｖｉｚｏｕ 等［３１］对 ２４ 种植物的研究还表明，枝干叶绿素

比率在阳面和阴面无显著性差异，认为可能与枝干内部特定的微环境有关。 此外，因为叶片的遮挡，枝干处光

照总量低于叶片，这可能也是叶绿素差异的原因之一。 Ｗｉｔｔｍａｎｎ 等［３２］ 对杨树遮光处理后发现枝干叶绿素含

量上升了约 ４０％，表明光照影响叶绿素含量。 叶绿素差异形成可能是植物对光照环境的适应。
３．２　 白梭梭枝干和叶片的光合特征差异

本实验中，白梭梭枝干光饱和点低于叶片，这与 Ｗｉｔｔｍａｎｎ 等［３２］ 对白杨和山毛榉的研究结果一致。 白梭

梭各径级枝干的 ＣＯ２释放量与 Ｃｅｒｎｕｓａｋ 等［１８］对白松（Ｐｉｎｕｓ ｍｏｎｔｉｃｏｌａ Ｄｏｕｇｌ． ｅｘ Ｄ． Ｄｏｎ）的测定结果相似，枝干

光合 Ｐｇ范围在 ０—２．７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，远低于叶片的光合总量。 木本植物枝干结构和叶片结构通常存在较大差

异，这些差异是影响光合功能特性的原因。 木本植物茎部软木（栓皮）对光有高吸收性和低透射性，导致枝干

处光合有效辐射的利用率较低，这是枝干光合的主要限制因素［３２］。 通常认为，枝干释放出的大部分 ＣＯ２是由

树皮下的形成层和边材中的活细胞产生的，枝干光合同化了其中一部分 ＣＯ２，此外，枝干中的微生物和大型生

物的呼吸，木质部和韧皮部中溶解的 ＣＯ２，也可能是枝干释放的 ＣＯ２中的一部分［３３］。
本实验中枝干暗呼吸速率、枝干光合、枝干光合与枝干呼吸速率的比率，从 Ａ 级至 Ｃ 级逐步减小（图 ４），
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这与 Ｈöｌｔｔä 等［３４］建立的模型恰好相反，该模型以樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）为研究对象，考虑到木质部汁液将

呼吸生成的 ＣＯ２往上运输并积累。 Ｓａｌｏｍóｎ 等［３５］ 对桉树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ）的研究也表明，ＣＯ２再固定率

在枝干高度上存在显著差异，上层枝干再固定率要高于下层。 桉树属于高大乔木，上层阳光较下层充足，且下

层树皮的粗糙度大于上层，而白梭梭则与之不同，白梭梭属于小乔木，Ａ 级枝阳光比较充足，木质化时间较长

但死皮已脱落，枝干表面较 Ｃ 级枝干光滑，而从枝干相对含水量来看，Ａ 级枝高于 Ｃ 级枝，其代谢活动相对旺

盛［３６］，此外，也可能是溶解在木质部下层汁液中的 ＣＯ２组分较多［３７］，这些差异的综合作用导致白梭梭 Ａ 级枝

干光合作用更强。
３．３　 环境因子对叶片和枝干光合特征的影响

白梭梭叶片光合速率受到空气温度、空气湿度，土壤含水量和温度等多种环境因子的影响，枝干呼吸速率

仅与光合有效辐射、空气温度和空气相对湿度存在一定联系，而枝干光合基本不受环境因子的影响（表 ２），也
有可能是未达到其响应阈值［１８］。 白梭梭枝干对环境因子的敏感性明显低于叶片，这与 Ｈöｌｔｔä 等［３４］ 对枝干

ＣＯ２释放量建立的模型相符，该模型还预测了枝干呼吸的温度依赖性将大于枝干 ＣＯ２释放量的温度依赖性。
Ｎｉｌｓｅｎ［３８］对鹰爪豆（Ｓｐａｒｔｉｕｍ ｊｕｎｃｅｕｍ Ｌ．）的研究结果同样表明枝干光合对空气温度、光照强度等环境参数和

水分胁迫的敏感性均低于叶片光合速率。 由此可见，枝干光合可能是白梭梭对水分胁迫有较强耐受性的原因

之一。
３．４　 枝干光合维持植株碳平衡的重要意义

本实验结果证明，枝干光合能够有效减少植物枝干呼吸释放的 ＣＯ２，在植物处于干旱胁迫的中午和下午，

枝干光合对植株碳平衡的贡献比例仍然维持在稳定水平，有效降低了植物因为干旱胁迫而导致的碳饥饿风

险。 此外，干旱胁迫造成筛管碳运输功能紊乱，影响碳在植物体的转运［３９］，枝干光合再固定呼吸释放的 ＣＯ２，
降低碳运输能耗并延迟碳耗尽的时间，从而提升植物抗旱性。 众多研究已证明枝干光合能在干旱胁迫中发挥

重要作用［３， ８， １０］，因此，枝干光合对维持植株正常生长有不可忽视的作用。
３．５　 关于枝干光合的研究建议

本实验探究了枝干光合的变化，但未测量枝干液流变化情况，因此不能判断枝干 ＣＯ２释放量变化与液流

变化的关系。 国际上对枝干光合作用的内部机理目前尚不明确，枝干液流中可能含有较高浓度的 ＣＯ２，这些

ＣＯ２可能沿径向向外扩散到大气，从而干扰枝干光合的测定［３３］。 然而，Ｗｉｔｔｍａｎｎ 等［４０］实验结果表明线粒体呼

吸在光照和黑暗条件下是相似的，进而排除线粒体呼吸对枝干 ＣＯ２释放量的影响；抑制光呼吸，改变枝干液流

（ｓａｐ ｆｌｏｗ）均未明显改变枝干 ＣＯ２释放量，证实了光下枝干 ＣＯ２释放量的减少只能是由于枝干光合作用所致。
而 Ｓａｌｏｍóｎ 等［４１］同位素实验表明木质部转运的 ＣＯ２占到枝干释放的 ＣＯ２的 １３％—３８％，表明木质部转运的

ＣＯ２在评估枝干光合 ／呼吸中有显著影响。 因而，建议借助稳定同位素示踪法、树干液流技术等手段，对植物

根部液流，茎部液流和冠层液流的 ＣＯ２来源和去向展开进一步研究，在微观上还可以对枝干光合产物的形态

组成及去向进一步研究。 此外，枝干光合能够提升植物抗逆性（如耐旱性），对其光合潜能的开发可能成为促

进植物生长和提升作物产量的一种有效手段［４２⁃４３］。

４　 结论

白梭梭叶片叶绿素含量是枝干叶绿素含量的 １２—１６ 倍，枝干光饱和点低于叶片，枝干光合可以有效减少

枝干呼吸释放的 ＣＯ２，维持枝干甚至整棵植株的碳平衡。 枝干暗呼吸速率主要受光合有效辐射，空气温度和

空气相对湿度的影响，而在一定范围内，枝干光合（Ｐｇ）基本不受外界环境因子的影响，对环境因子的依赖程

度远低于叶片光合速率，这可能是白梭梭抗逆能力较强的原因之一。 白梭梭 Ａ 级枝干的光合作用较 Ｃ 级枝

强，这可能是枝干表面光滑程度、木质部液流情况等的作用结果。 于植株本身而言，植物枝干光合作用可以贡

献植株个体水平固碳量的 １５．３％。 因此，本研究成果证明，忽视枝干光合的贡献来预测未来气候变化背景下

荒漠生态系统碳过程，可能存在根本性缺陷，并为进一步完善白梭梭耐旱机制的研究提供理论支撑。
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［３５］ 　 Ｓａｌｏｍóｎ Ｒ Ｌ， Ｓｔｅｐｐｅ Ｋ， Ｃｒｏｕｓ Ｋ Ｙ， Ｎｏｈ Ｎ Ｊ， Ｅｌｌｓｗｏｒｔｈ Ｄ Ｓ． Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｄｏｅｓ ｎｏｔ ａｆｆｅｃｔ ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｎｏｒ ｓｔｅｍ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｄｒｙ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ

ｗｏｏｄｌａｎｄ， ｂｕｔ ｉｔ ｓｈｉｆｔｓ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ［ＣＯ２］ ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１９， ４２（７）： ２１５１⁃２１６４．

［３６］ 　 Ｋｕｎｓｔｌｅｒ Ｇ， Ｆａｌｓｔｅｒ Ｄ， Ｃｏｏｍｅｓ Ｄ Ａ， Ｈｕｉ Ｆ， Ｋｏｏｙｍａｎ Ｒ Ｍ， Ｌａｕｇｈｌｉｎ Ｄ Ｃ， Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｌ， Ｖａｎｄｅｒｗｅｌ Ｍ， Ｖｉｅｉｌｌｅｄｅｎｔ Ｇ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｓ Ｊ， Ａｉｂａ Ｍ，

Ｂａｒａｌｏｔｏ Ｃ， Ｃａｓｐｅｒｓｅｎ Ｊ， Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ， Ｇｏｕｒｌｅｔ⁃Ｆｌｅｕｒｙ Ｓ， Ｈａｎｅｗｉｎｋｅｌ Ｍ， Ｈｅｒａｕｌｔ Ｂ， Ｋａｔｔｇｅ Ｊ， Ｋｕｒｏｋａｗａ Ｈ， Ｏｎｏｄａ Ｙ， Ｐｅñｕｅｌａｓ Ｊ， Ｐｏｏｒｔｅｒ

Ｈ， Ｕｒｉａｒｔｅ Ｍ， Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ｓ， Ｒｕｉｚ⁃Ｂｅｎｉｔｏ Ｐ， Ｓｕｎ Ｉ Ｆ， Ｓｔåｈｌ Ｇ， Ｓｗｅｎｓｏｎ Ｎ Ｇ， Ｔｈｏｍｐｓｏｎ Ｊ， Ｗｅｓｔｅｒｌｕｎｄ Ｂ， Ｗｉｒｔｈ Ｃ， Ｚａｖａｌａ Ｍ Ａ， Ｚｅｎｇ Ｈ Ｃ，

Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ Ｊ Ｋ， Ｚｉｍｍｅｒｍａｎｎ Ｎ Ｅ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｈａｖｅ ｇｌｏｂａｌｌｙ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ． Ｎａｔｕｒｅ， ２０１５， ５２９（７５８５）：

２０４⁃２０７．

［３７］ 　 Ｓａｌｏｍóｎ Ｒ， Ｖａｌｂｕｅｎａ⁃Ｃａｒａｂａñａ Ｍ， Ｔｅｓｋｅｙ Ｒ， ＭｃＧｕｉｒｅ Ｍ Ａ， Ａｕｂｒｅｙ Ｄ， Ｇｏｎｚáｌｅｚ⁃Ｄｏｎｃｅｌ Ｉ， Ｇｉｌ Ｌ， Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｃａｌｃｅｒｒａｄａ Ｊ． Ｓｅａｓｏｎａｌ ａｎｄ ｄｉｅｌ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓａｐ ｐＨ ｉｎ ｓｕｂ⁃Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｏａｋ ｓｔｅｍｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１６， ６７（９）： ２８１７⁃２８２７．

［３８］ 　 Ｎｉｌｓｅｎ Ｅ Ｔ． Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｓｐａｒｔｉｕｍ ｊｕｎｃｅｕｍ Ｌ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， １９９２， １５（４）：

４５５⁃４６１．

［３９］ 　 Ｓｅｖａｎｔｏ Ｓ， ＭｃＤｏｗｅｌｌ Ｎ Ｇ， Ｄｉｃｋｍａｎ Ｌ Ｔ， Ｐａｎｇｌｅ Ｒ， Ｐｏｃｋｍａｎ， Ｗ Ｔ． Ｈｏｗ ｄｏ ｔｒｅｅｓ ｄｉｅ？ Ａ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆａｉｌｕｒｅ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ

ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１４， ３７（１）： １５３⁃１６１．

［４０］ 　 Ｗｉｔｔｍａｎｎ Ｃ， Ｐｆａｎｚ Ｈ， Ｌｏｒｅｔｏ Ｆ， Ｃｅｎｔｒｉｔｔｏ Ｍ， Ｐｉｅｔｒｉｎｉ Ｆ， Ａｌｅｓｓｉｏ Ｇ． Ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｒｅｌｅａｓｅ ｕｎｄｅｒ ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ： ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，

ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｒ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ？ Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００６， ２９（６）： １１４９⁃１１５８．

［４１］ 　 Ｓａｌｏｍóｎ Ｒ Ｌ， Ｄｅ Ｒｏｏ Ｌ， Ｂｏｄé Ｓ， Ｂｏｅｃｋｘ Ｐ， Ｓｔｅｐｐｅ Ｋ． Ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ ｌａｓｅｒ ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ ｔｏ ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｅ ｘｙｌｅｍ⁃ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｄ ｆｒｏｍ ｌｏｃａｌｌｙ ｒｅｓｐｉｒｅｄ ＣＯ２

ｉｎ ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１９， ３９（５）： ８１９⁃８３０．

［４２］ 　 Áｖｉｌａ⁃Ｌｏｖｅｒａ Ｅ， Ｚｅｒｐａ Ａ Ｊ， Ｓａｎｔｉａｇｏ Ｌ Ｓ． Ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｒｅ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１７， ２１６

（４）： １１１９⁃１１２９．

［４３］ 　 Ｓｉｍｋｉｎ Ａ Ｊ， Ｆａｒａｌｌｉ Ｍ， Ｒａｍａｍｏｏｒｔｈｙ Ｓ， Ｌａｗｓｏｎ Ｔ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｎｏｎ⁃ｆｏｌｉａｒ ｔｉｓｓｕｅｓ： ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｙｉｅｌｄ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０２０， １０１（４）：

１００１⁃１０１５．

５９７９　 ２４ 期 　 　 　 冯晓龙　 等：古尔班通古特沙漠白梭梭枝干光合及其影响因素 　


