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控水与补水条件下连续热浪对闽楠光合特性和生长速
率的影响
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摘要:全球变暖背景下ꎬ亚热带地区极端气候热浪事件发生频率持续增加ꎮ 高频热浪及其伴随的高温和干旱复合胁迫将严重影

响植物的光合特性ꎬ抑制植物的生长ꎬ甚至造成死亡ꎮ 然而ꎬ目前亚热带树木光合特性及生长对高频热浪及复合胁迫的响应仍

不明确ꎮ 以亚热带阔叶树种闽楠苗木为研究对象进行了热浪模拟实验ꎬ关注了补水和控水处理不同水分环境下连续热浪对闽

楠光合特性及生长速率的影响ꎮ 结果表明ꎬ补水处理下闽楠净光合速率(Ｐｎ)在单次热浪影响下显著下降了 ３４％ꎬ同时水分利

用效率显著(ＷＵＥ)下降ꎬ但蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)和叶片水汽压亏缺(Ｌｅａｆｖｐｄ)显著上升(Ｐ<０.０５)ꎮ 表明水分充沛的高

温环境中闽楠可通过增加蒸腾耗水加速水分蒸散来调节叶片的温度ꎬ增强植株光合特性对热浪的抗性ꎮ 而控水处理下单次热

浪处理组 Ｔｒ 和 Ｇｓ 未显著上升ꎬ以及 Ｔｒ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ在干湿环境下线性拟合的不同斜率ꎬ说明水分胁迫会降低叶片降温的效率ꎬ加
剧热浪对闽楠光合特性的影响ꎮ 水分和高温的复合胁迫还延长了闽楠光合特性在热浪后的恢复过程ꎬ高温胁迫下闽楠 Ｐｎ 在

１５ ｄ 后恢复至未干扰水平ꎬ但复合胁迫组未能恢复ꎮ 此外ꎬ连续发生的热浪存在累加效应ꎬ表现为降低闽楠对热浪的抗性ꎬ其中

闽楠 Ｔｒ、Ｇｓ 和 ＷＵＥ 在连续热浪处理组变化显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 但连续发生的热浪事件不会显著影响闽楠光合特性在热浪后的恢

复过程ꎬ且会增加闽楠的高度ꎬ补水处理下连续热浪处理组闽楠苗高相对生长率显著高于其它处理组ꎬ但地径相对增长率未见

显著差异ꎮ 该研究结果表明ꎬ热浪阶段的水分供给可以增强亚热带树种闽楠的热浪抗性ꎬ并加速恢复ꎬ但控水处理的干环境下

闽楠热浪抗性下降ꎬ若该环境下连续热浪事件发生可能增加闽楠苗木死亡的概率ꎮ 因此ꎬ植物对气候变化响应的研究应该增强

对复合胁迫或极端气候模式变化的关注ꎮ
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ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｖｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｅｖｅｎｔｓ ｍａｙ ａｌｓｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ｄｒｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｈｅａｔ ｗａｖｅꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎻ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅꎻ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉꎻ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ

热浪通常是指持续一段时间高温的极端气候事件[１]ꎮ 在全球气候变暖的背景下ꎬ热浪的发生频率和强

度明显增加ꎬ危害程度也在增强[２]ꎮ 研究表明ꎬ高温胁迫并不是热浪影响植物生长发育的唯一因素ꎬ热浪末

期的水分胁迫也是影响植物生长发育的关键因素[３]ꎮ 一方面ꎬ热浪发生时的骤然高温比全球变暖的缓慢增

温对生物的影响更大ꎻ另一方面ꎬ这种持续的骤然高温过程通常伴随着水分胁迫的发生ꎬ两者的交互作用会对

人类和自然生态系统造成严重影响[４—６]ꎮ 因此ꎬ热浪对植物生长发育影响的研究并不应仅仅关注高温胁迫的

影响ꎬ更应偏重低水分环境下高温胁迫的影响ꎬ即高温与干旱共同主导的复杂环境胁迫ꎮ 目前ꎬ国内外对植物

抗逆生理学在热浪方面的研究多关注高温胁迫的影响ꎬ这将导致热浪对植物生长发育影响机制理解的片

面性ꎮ
光合作用是植物生长发育和产量形成的重要生理过程ꎬ该过程对植物生长环境的变化十分敏感ꎬ是研究

植物抗逆性重要指标之一ꎮ 如前所述ꎬ热浪阶段除温度显著升高外ꎬ还伴随着强光照和低降水等环境变化ꎬ均

５２２３　 ８ 期 　 　 　 余海霞　 等:控水与补水条件下连续热浪对闽楠光合特性和生长速率的影响 　
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会影响植物的气孔导度、蒸腾速率、光电子传输等相关的光合过程[７—９]ꎮ 此外ꎬ高温环境会显著增加植物的蒸

发散和生态系统耗水量[１０]ꎬ形成高水分亏缺(ＶＰＤ)环境ꎬ抑制植物的光合特性和生长速率ꎬ导致水分利用效

率(ＷＵＥ)下降ꎬ对植物造成短中长期影响[１１]ꎮ 因此ꎬ研究高 ＶＰＤ 环境下植物的光合特性对热浪的响应机

制ꎬ即高温干旱复合胁迫的影响ꎬ将有助于植物抗逆生理研究在极端气候方向的发展ꎮ
闽楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ (Ｈｅｍｓｌ.) Ｙａｎｇ)隶属于樟科(Ｌａｕｒａｃｅａｅ)楠属(ＰｈｏｅｂｅＮｅｅｓ)ꎬ是我国东部亚热带常绿

阔叶林优势树种之一ꎬ属于国家二级珍稀渐危种ꎬ具有极高的经济价值与生态意义ꎮ 目前对闽楠的研究主要

集中在种群分布[１２]、光环境变化[１３—１４]、施肥[１５—１６]和 ＣＯ２升高[１７]等方面ꎮ 但对于近年来亚热带地区热浪和季

节性干旱频发的背景下ꎬ热浪造成的复合胁迫对闽楠光合特性和生长速率的研究较少ꎮ 此外ꎬ亚热带地区近

年来连续热浪时有发生ꎬ即一年内可能存在多次热浪事件[１８]ꎮ 目前ꎬ连续热浪对植物生长的影响尚无定论ꎬ
且闽楠光合特性和生长速率对连续热浪响应的研究未见报道ꎮ

基于此ꎬ本研究通过人工模拟热浪的方法ꎬ研究不同水分条件下连续热浪对闽楠幼苗光合特性和生长速

率的影响ꎬ探讨不同环境下热浪对闽楠光合特性和生长速率影响的差异ꎬ评估和量化连续热浪对闽楠光合特

性在短、中期的影响ꎮ 由此本研究假设如下:(１)相较于补水组ꎬ控水条件下热浪胁迫对闽楠的影响强度更

高ꎮ (２)连续发生的热浪事件可能存在累加效应ꎬ表现为经历过热浪的闽楠再次经历热浪时抗性下降ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 试验地概况

试验地位于福建省林业科学研究院苗圃ꎬ地理坐标为 ２６°９′２″Ｎ、东经 １１９°１７′２″Ｅꎬ海拔 １５３.９ ｍꎮ 试验地

所在区域属典型的亚热带季风气候ꎬ夏长冬短ꎬ温暖湿润ꎬ年平均降水量为 １３４２ ｍｍꎻ最冷月 １ 月平均为

１０.５ ℃ꎬ最热月 ７ 月平均为 ２８.２ ℃ꎬ年平均气温为 １９.６ ℃ꎬ年相对湿度约 ７７％ꎬ年平均日照数为 １７００—１９８０
ｈꎮ 地势平坦ꎬ适宜开展各种苗木栽培试验ꎮ
１.２　 试验设计

１.２.１　 试验处理

实验设计分为两个因素:人工模拟热浪和水分控制ꎮ 热浪分为无热浪、单次热浪(持续 ５ ｄꎬＨ１)和两次热

浪(每次持续 ５ ｄꎬ发生间隔时间 ３０ ｄꎬＨ２)ꎮ 水分组分为控水组(Ｄ)和补水组(Ｗ)ꎮ 共 ６ 个处理ꎬ分别是:无
热浪控水组(Ｄ)、单次热浪控水组(ＤＨ１)、两次热浪控水组(ＤＨ２)、无热浪补水组(对照 Ｃ)、单次热浪补水组

(ＷＨ１)和两次热浪补水组(ＷＨ２)ꎮ 每个处理即为一个开顶箱(ＯＴＣ)ꎬＯＴＣ 为长 ４.８ ｍ、宽 ２.２ ｍ、高 ２.２ ｍ 的

矩形ꎬ由 ２８ ｍｍ 的空心钢管组建ꎬ每个 ＯＴＣ 内包含 ６ 株闽楠苗木ꎬ共 ３６ 株ꎮ
１.２.２　 试验材料

研究选择长势均一、根系完整、无病害的两年生实生闽楠(Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ (Ｈｅｍｓｌ.) Ｙａｎｇ)苗木进行试验

处理ꎬ平均株高 ６０.９ ｃｍꎬ地径 ５.９ ｍｍꎮ 试验前ꎬ苗木种植于福建省林业科学院苗圃中ꎬ在试验前半年将试验

用苗木移植至花盆中ꎮ 花盆为圆形ꎬ尺寸为直径 ４４ ｃｍꎬ高度 ３０ ｃｍꎬ该尺寸确保花盆内部空间为苗木根系生

长提供了充足的空间ꎮ 土壤选择为收集于福州周边海拔 ５００ ｍ 的红壤土ꎬ总有机碳 ４７.３ ｇ / ｋｇꎬ总氮 ３.２ ｇ / ｋｇꎬ
ｐＨ ４.９ꎬ每盆干土重 ２０ ｋｇꎮ 同时将花盆水平埋在地面的土壤中ꎬ避免花盆侧面空气升温对植物根系的影响ꎮ
１.２.３　 人工热浪模拟方法及水分条件设置

本研究通过 ＯＴＣ 和电加热器共同作用的方式进行热浪模拟[１９]ꎮ 在热浪模拟阶段ꎬＯＴＣ 用高透光聚乙烯

网布覆盖ꎬ四周开小窗ꎬ保证内外空气流通ꎮ 在每个 ＯＴＣ 内安装两个 ３.５ ｋＷ 工业电加热器(ＢＧＥꎬ德国)ꎬ两
台加热器放置在中线位置ꎬ放置高度为 ２.０ ｍꎬ角度为 ２０°ꎬ以防止热风对幼苗直吹影响热浪模拟效果ꎮ 提供

四个轴向流动的风扇悬挂在加热器的两侧ꎬ使 ＯＴＣ 内空气流通ꎮ 热控装置用于保证 ＯＴＣ 内温度保持在３０—
４０ ℃ꎬ符合极端高温天气的标准[２０]ꎮ 保持日间增温幅度为 ５—１０ ℃ꎬ夜间为 ３—５ ℃ꎬ实现了模拟热浪效果即

昼夜不对称增温(白天增温幅度高于夜间ꎬ日温差增大)(图 １)ꎮ 为了避免 ＯＴＣ 覆盖产生微气候变化影响研

６２２３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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究结果ꎬ无热浪处理组同样覆盖 ＯＴＣꎬ但不放置加热装置ꎮ 模拟热浪在 ９ 月进行ꎬ避开自然热浪对热浪模拟试

验的影响ꎬ选择连续干燥的晴天进行热浪试验ꎮ 除热浪阶段外ꎬ拆除 ＯＴＣꎬ安装遮光布以避免闽楠苗木受到自

然热浪影响ꎮ 其中ꎬ热浪阶段隔绝自然降雨ꎬ控水组(Ｄ)无每日水分补充ꎬ补水组(Ｗ)每日补充 ３ Ｌ 降水ꎬ早
晚通过喷灌装置浇灌ꎮ 非热浪阶段ꎬ控水组和补水组均按照苗圃日常管理ꎬ不隔绝自然降雨ꎬ且定时浇灌

补水ꎮ
１.３　 测定指标与方法

１.３.１　 气体交换参数测定

在热浪模拟试验期间及前后ꎬ利用 Ｌｉ￣６８００ 便携式光合测定仪(Ｌｉ￣６８００ꎬＬＩ￣ＣＯＲ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ
美国)在上午 ８ 点到 １０ 点测定闽楠幼苗的叶片净光合速率(Ｐｎꎬｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬ气孔导度(Ｇｓꎬｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬ蒸
腾速率(Ｔｒꎬｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬ叶片饱和水汽压亏缺(ＬｅａｆｖｐｄꎬｋＰａ)和实际光化学转化效率(ΦＰＳⅡ)等指标ꎮ 测定时

光强设定为 １０００ μｍｏｌｍ－２ｓ－１ꎬＣＯ２浓度设定为 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎮ 叶片的水分利用效率(ＷＵＥꎬ ｇ / ｋｇ)的计算公

式为:ＷＵＥ ＝ Ｐｎ / Ｔｒꎮ 本研究通过计算热浪结束后不同处理条件下光合特性与对照组的差值比来观测闽楠在

热浪后的恢复过程ꎮ
１.３.２　 生态环境指标测定

在试验地设置了微气象和水文观测系统ꎬ监测 ５ｃｍ 高度的空气温度、５ ｃｍ 深度的土壤温度、地表温度和

相对空气湿度ꎮ 其中ꎬ土壤温度的测量通过 １２ 个捷克(ＴＯＭＳＴ)进行持续测量ꎬ每个 ＯＴＣ 内放置 ２ 个ꎻ空气温

湿度通过 Ｌａｓｃａｒ 仪器的独立 ＵＳＢ 数据记录器记录ꎬ每个 ＯＴＣ 内放置 １ 个ꎮ 实验结果显示ꎬ在热浪期间空气温

度、土壤温度和地表温度分别平均增加了 ２.９２ ℃ꎬ ２.２２ ℃和 ２.７２ ℃(图 １)ꎮ 热浪处理下的温度显著高于无

热浪处理组ꎬ而无热浪处理条件下的相对空气湿度高于热浪处理组ꎬ但在热浪期结束后ꎬ热浪处理组与无热浪

处理组不存在显著差异(图 １)ꎮ

图 １　 模拟热浪阶段微气候变化

Ｆｉｇ.１　 Ｍｉｃｒｏｃｌｉｍａｔｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

图中灰色区域为模拟热浪阶段
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１.３.３　 苗高、地径测定

将所有处理每株闽楠进行编号ꎬ并于第一次热浪前和第二次热浪模拟后 ３０ ｄ 对应编号进行苗高和地径

等生长指标的测定ꎬ然后通过相应公式计算生长率ꎮ
苗高相对增长率 ＳＨＲＧＲ(％)的计算公式为:

ＳＨＲＧＲ－Ｈ＝(ｌｎＨ１－ｌｎＨ０) / ( ｔ１－ｔ０)
地径相对增长率 ＧＤＲＧＲ(％)计算公式:

ＧＤＲＧＲ－Ｄ＝(ｌｎＤ１－ｌｎＤ０) / ( ｔ１－ｔ０)
其中ꎬＨ０和 Ｂ０分别是热浪处理前闽楠苗高、地径ꎬＨ１和 Ｂ１分别是热浪模拟 ３０ ｄ 后闽楠苗高、地径ꎬｔ１－ｔ０为时间

间隔ꎮ
１.４　 数据处理

本研究通过双因素方差分析不同处理及其交互作用对热浪阶段光合特性(净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率

(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)、水分利用效率(ＷＵＥ)、叶片水汽压亏缺(Ｌｅａｆｖｐｄ)和实际光转化效率(ΦＰＳⅡ))的影响ꎮ
通过单因素方法分析检验热浪阶段不同处理下光合特性和闽楠生长速率的差异(０.０５ 水平ꎬ邓肯 ｔ 检验)ꎮ 采

用重复测量方差分析热浪后水分条件差异ꎬ不同热浪频次和恢复时间交互作用下闽楠光合特性的恢复情况ꎮ
采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件进行数据整理ꎬＳＰＳＳ ２６.０ 软件进行统计分析和检验ꎬＯｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件进行绘图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 热浪对闽楠苗木光合特性的影响

试验阶段闽楠光合特性日动态变化表明热浪事件的发生会显著影响闽楠的净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率

(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)和水分利用效率(ＷＵＥ)(图 ２)ꎬ且该影响不会随着热浪的结束而马上消失ꎬ存在明显的

恢复过程ꎮ 因此ꎬ本研究中将热浪胁迫的影响分为热浪中和热浪后两个阶段ꎬ对应评估闽楠对热浪的抵抗力

和热浪后的恢复力ꎮ
本研究通过第二次热浪最后一日(１０ 月 １９ 日)光合特性的变化评估闽楠对热浪胁迫的抵抗力ꎮ 方差分

析结果表明(表 １)ꎬ控水处理显著影响了闽楠 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｌｅａｆｖｐｄ和 ФＰＳⅡꎬ热浪显著影响了闽楠 Ｔｒ、ＷＵＥ 和

Ｌｅａｆｖｐｄꎬ两种处理的交互作用显著影响了闽楠 Ｌｅａｆｖｐｄꎮ

表 １　 不同处理闽楠光合特性的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｆ

Ｐ

净光合速率
Ｐｎ /

(ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

蒸腾速率
Ｔｒ /

(ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

气孔导度
Ｇｓ /

(ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

水分利用效率
ＷＵＥ /
(ｇ / ｋｇ)

叶片水
汽压亏缺
Ｌｅａｆｖｐｄ /
ｋＰａ

实际光
转化效率

ΦＰＳ ＩＩ

控水 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ (ａ) １ ０.００４∗ <０.００１∗ ０.００１∗ ０.０７７ <０.００１∗ ０.００２∗

热浪 Ｈｅａｔ ｗａｖｅ (ｂ) ２ ０.１１１ <０.００１∗ ０.４３２ <０.００１∗ <０.００１∗ ０.４６７

ａ × ｂ ２ ０.３５６ ０.２０７ ０.８０１ ０.５０４ ０.００１∗ ０.３１２

　 　 统计分析基于第二次热浪处理最后一日(１０ / １９)日值ꎬ∗号表示显著性(Ｐ<０.０５)

与对照组相比ꎬ热浪的发生会显著升高闽楠 Ｔｒ(Ｐ<０.０５)ꎬ且随着热浪发生次数增加ꎮ 但干湿环境下升高

幅度不同ꎬ单次热浪补水组(ＷＨ１)和两次热浪补水组(ＷＨ２)比无热浪补水组(Ｃ)分别增加 １１８％、２０７％ꎬ 单

次热浪控水组(ＤＨ１)和两次热浪控水组(ＤＨ２)比无热浪控水组(Ｄ)分别增加 ９１％、２４３％(图 ３)ꎮ 无论控水

处理还是热浪均会显著降低闽楠的 Ｐｎꎬ其中补水热浪组 ＷＨ１和 ＷＨ２比 Ｃ 降低 ３４％、２５％ꎬ控水热浪组 ＤＨ１和

ＤＨ２的比 Ｄ 降低 ６％、２４％(图 ３)ꎮ 无论在控水或补水组ꎬ热浪的发生均导致ＷＵＥ 的显著下降(Ｐ<０.０５)ꎬ其中

ＤＨ１和 ＤＨ２比 Ｄ 显著降低 ５８％和 ８３％ꎬＷＨ１和 ＷＨ２比 Ｃ 显著降低 ７５％和 ７７％(图 ３)ꎮ 闽楠 Ｇｓ 和 ФＰＳⅡ在热浪
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图 ２　 不同处理下闽楠净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)和水分利用效率(ＷＵＥ)的日值变化

Ｆｉｇ.２　 Ｄａｉｌｙ ｖａｌｕｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ) ａｎｄ

ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ) ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｄ: 无热浪控水组ꎻ ＤＨ１: 单次热浪控水组ꎻ ＤＨ２: 两次热浪控水组ꎻ Ｃ: 无热浪补水组ꎻ ＷＨ１: 单次热浪补水组ꎻ ＷＨ２: 两次热浪补水组ꎻ图

中灰色区域为两次热浪模拟阶段

处理下升高ꎬ但差异不显著ꎬ但在控水组和补水组存在差异(图 ３)ꎮ 此外ꎬ热浪的发生会显著增加闽楠 Ｌｅａｆｖｐｄ
(Ｐ<０.０５)ꎬ且该趋势在控水组和补水组一致(图 ３)ꎮ

热浪阶段 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 和 ＷＵＥ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ线性拟合结果表明(图 ４)ꎮ 补水组闽楠 Ｐｎ、 Ｔｒ 和 ＷＵＥ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ显
著相关(Ｐ<０.０５)ꎬ其中 Ｐｎ 和 ＷＵＥ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ呈负相关ꎬＴｒ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ呈现正相关ꎮ 控水组闽楠 Ｌｅａｆｖｐｄ与 Ｔｒ、Ｇｓ
和 ＷＵＥ 显著相关(Ｐ<０.０５)ꎬ其中 ＷＵＥ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ呈负相关ꎬＴｒ 和 Ｇｓ 与 Ｌｅａｆｖｐｄ呈现正相关ꎮ
２.２　 热浪事件后闽楠光合特性的恢复过程

本研究通过热浪后闽楠光合特性在 ３０ ｄ 内的动态变化过程评估闽楠在经历不同频次热浪胁迫后的恢复

能力ꎮ 热浪发生后闽楠 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 和 ＷＵＥ 均会随着恢复时间发生显著变化(表 ２)ꎬ说明热浪事件后闽楠的光

合特性存在恢复过程ꎬ其中ꎬ热浪对闽楠光合特性的影响强度会随着恢复时间延长而变化ꎮ 该恢复过程可以

通过热浪处理组闽楠光合特性指标与非热浪组的差值比表现(图 ５)ꎮ 其中ꎬ热浪后结束第 １４ ｄ(Ａ１４)ꎬ补水

组 ＷＨ１ Ｐｎ 和 Ｔｒ 显著高于 ＷＨ２、ＤＨ１和 ＤＨ２(图 ５)ꎮ 补水组 ＷＨ１ Ｇｓ 显著高于 ＤＨ１和 ＤＨ２(Ｐ<０.０５)ꎬ而补水组

ＷＨ２与 ＷＨ１、ＤＨ１ 和 ＤＨ２ 差异不明显(图 ５)ꎮ ＷＨ１ 和 ＷＨ２ ＷＵＥ 显著高于 ＤＨ１ 和 ＤＨ２ꎮ 热浪结束第 ３１ ｄ
(Ａ３１)ꎬ控水组 ＤＨ１和 ＤＨ２处理 Ｐｎ、Ｔｒ 和 Ｇｓ 显著高于补水组 ＷＨ１和 ＷＨ２(Ｐ<０.０５)(图 ５)ꎮ ＤＨ２处理 ＷＵＥ 显

著高于 ＤＨ１、ＷＨ１和 ＷＨ２(Ｐ<０.０５)ꎬＤＨ２处理 ＷＵＥ 显著高于 ＷＨ１和 ＷＨ２(Ｐ<０.０５)ꎬ而 ＷＨ１和 ＷＨ２无显著差

异(图 ５)ꎮ
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图 ３　 热浪阶段不同处理对闽楠蒸腾速率(Ｔｒ)、净光合速率(Ｐｎ)、水分利用效率(ＷＵＥ)、气孔导度(Ｇｓ)、实际光化学效率(ФＰＳ ＩＩ)和叶片水

汽压亏缺(Ｌｅａｆｖｐｄ)的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈｅａｔ ｗａｖｅｓ ｏｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎬ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ)ꎬ

ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎬ ＰＳⅡ ｏｐｅｒａｔｉｎｇ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ (ФＰＳⅡ) ａｎｄ ｌｅａｆ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ (Ｌｅａｆｖｐｄ) ｄｕｒｉｎｇ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｓｔａｇｅ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

统计分析基于第二次热浪处理最后一日(１０ 月 １９ 日)日值ꎻ不同字母表示各处理之间存在显著差异(Ｐ<０.０５ꎬ单因素方差分析ꎬＤｕｎｃａｎ 检

验)ꎻ图中数据为平均值±标准误差

表 ２　 热浪后闽楠净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效率的重复测量方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｐｅａｔｅｄ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ) ａｎｄ

ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ) ｓｉｎｃｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｏｃｃｕｒｒｅｄ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｆ

Ｐ

净光合速率

Ｐｎ (ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
蒸腾速率

Ｔｒ (ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
气孔导度

Ｇｓ (ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
水分利用效率
ＷＵＥ (ｇ / ｋｇ)

控水 ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ (ａ) １ <０.００１∗ <０.００１∗ ０.００１∗ ０.２３０

热浪 Ｈｅａｔ ｗａｖｅ (ｂ) ２ <０.００１∗ ０.０１６∗ ０.０８１ ０.００３∗

ａ × ｂ ２ ０.１５１ ０.１３０ ０.６００ ０.８４３

恢复时间 Ｔｉｍｅ (ｃ) ２ <０.００１∗ <０.００１∗ <０.００１∗ <０.００１∗

ａ × ｃ ２ ０.８７５ <０.００１∗ ０.０２８ <０.００１∗

ｂ × ｃ ４ <０.００１∗ ０.００１∗ <０.００１∗ ０.０２５∗

ａ × ｂ × ｃ ４ ０.４８９ ０.１４８ ０.１２１ ０.１７０

　 　 统计分析数据见图 ５ꎬ∗号表示显著性(Ｐ<０.０５)

２.３　 热浪对闽楠生长速率的影响

方差分析结果表明ꎬ不同频次热浪处理显著影响闽楠幼苗的生长速率ꎬ且该影响在不同水分环境下存在

差异(表 ３)ꎮ 热浪结束后ꎬＷＨ２苗高增长率显著高于其他处理组ꎬＤ 显著高于 ＤＨ１、ＤＨ２、ＷＨ１和ꎬＤＨ２和 Ｃ 显

著高于 ＤＨ１和 ＷＨ１ꎬ而 ＤＨ２和 Ｃ 无显著差异ꎬＤＨ１和 ＤＨ２差异不显著ꎮ
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图 ４　 热浪阶段净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)和水分利用效率(ＷＵＥ)与水汽压亏缺(Ｌｅａｆｖｐｄ)的线性关系图

Ｆｉｇ.４　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ) ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ) ｔｏ ｌｅａｆ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ (Ｌｅａｆｖｐｄ) ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｐｅｒｉｏｄ

统计分析基于第二次热浪处理最后一日(１０ 月 １９ 日)日值ꎬ仅保留显著关系(Ｐ<０.０５)

表 ３　 不同处理对闽楠苗木生长速率的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

苗高
Ｈ０ / ｃｍ

苗高
Ｈ１ / ｃｍ

苗高相对增长率
ＳＨＲＧＲ / ％

地径
Ｄ０ / ｍｍ

地径
Ｄ１ / ｍｍ

地径相对增长率
ＧＤＲＧＲ / ％

Ｄ ４５.９５±２.７５ ｃ ６３.６０±３.３２ ｂｃ ０.２１±０.０４ ａｂ ４.７７±０.３２ ａ ６.１９±０.２９ ｂ ０.１７±０.０５
ＤＨ１ ５３.４２±１.０４ ａｂｃ ６１.９７±３.２３ ｂｃ ０.０９±０.０４ ｃ ３.９４±０.２０ ｂ ５.７７±０.１３ ｂ ０.２５±０.０４
ＤＨ２ ５４.３３±２.３４ ａｂ ６９.３８±１.５１ ａｂ ０.１６±０.０３ ｂｃ ４.９０±０.２２ ａ ６.６５±０.３７ ａｂ ０.２０±０.０４

Ｃ ４９.６５±２.９６ ｂｃ ５８.３７±１.２８ ｃ ０.１１±０.０３ ｂｃ ５.１４±０.２７ ａ ７.２５±０.４２ ａ ０.２３±０.０３
ＷＨ１ ５９.４７±２.３１ ａ ６８.３５±４.３６ ａｂ ０.０９±０.０４ ｃ ３.８５±０.２８ ｂ ５.９２±０.２９ ｂ ０.２９±０.０３
ＷＨ２ ４８.８５±２.８９ ｂｃ ７４.３２±２.２４ ａ ０.２８±０.０４ ａ ５.０１±０.１６ ａ ６.４２±０.２７ ａｂ ０.１６±０.０４

　 　 表中数据为平均值±标准差ꎬ同列数据后不同字母表示各处理之间有显著性差异(Ｐ<０.０５ꎬ邓肯检验)ꎻ苗高相对增长率 ( Ｓｅｅｄｉｎｇ ｈｅｉｇｈｔ

ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ)＝ (ｌｎＨ１－ｌｎＨ０) / ( ｔ１－ｔ０)ꎬ地径相对增长率 (Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ)＝ (ｌｎＤ１－ｌｎＤ０) / ( ｔ１－ｔ０)ꎬｔ０为 ６ 月 ３０ 日测量ꎬｔ１
为 １１ 月 ３０ 日测量ꎻＤ:无热浪控水组 Ｎｏ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈｏｕｔ ｗａｔｅｒꎻＤＨ１: 单次热浪控水组 Ｏｎｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈｏｕｔ ｗａｔｅｒꎻ ＤＨ２: 两次热浪控水组 Ｔｗｏ

ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈｏｕｔ ｗａｔｅｒꎻ Ｃ: 无热浪补水组 Ｎｏ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒꎻ ＷＨ１: 单次热浪补水组 Ｏｎｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒꎻ ＷＨ２: 两次热浪补水组 Ｔｗｏ

ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ

３　 讨论

３.１　 热浪的发生对闽楠光合特性的影响

植物的光合特性随环境变化是植物在进化过程中逐渐形成的重要生存策略ꎬ植物可以通过调节光合特性

应对气候变化的影响[２１]ꎮ 光合反应对热浪伴随的骤然增温的反应十分敏感ꎬ这是因为当极端高温超出植物

的耐受阈值时植物 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活化酶(１.５￣二磷酸核酮糖羧化酶)活性降低和光系统 ＰＳⅡ受损ꎬ表现为光合效率

的降低[２２]ꎮ 本研究中ꎬ热浪胁迫显著抑制闽楠的光合作用ꎬ与对照组相比ꎬ单次热浪导致闽楠净光合速率
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图 ５　 热浪发生后闽楠净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效率差值比的变化

Ｆｉｇ.５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (ΔＰｎ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (ΔＴｒ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (ΔＧｓ) ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ΔＷＵＥ) ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｓｉｎｃｅ ｈｅａｔ ｗａｖｅ ｏｃｃｕｒｒｅｄ

Ｈ５:热浪的第 ５ 天(１０ 月 １９ 日)ꎻＡ１４:热浪后第 １４ 天(１１ 月 ２ 日)ꎻＡ３１:热浪后第 ３１ 天(１１ 月 ９ 日)ꎻ差值比计算公式为ꎬ控水组:ΔＰｎ

(ΔＴｒ / ΔＧｓ / ΔＷＵＥ)＝ １００％×(ＤＨ－Ｄ) / Ｄꎻ 补水组:ΔＰｎ (ΔＴｒ / ΔＧｓ / ΔＷＵＥ)＝ １００％×(ＷＨ－Ｃ) / Ｃ

(Ｐｎ)下降了 ３４％(补水组)和 ３９％(控水组)ꎮ 这与亚热带地区阔叶树种木荷(Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)和针叶树种杉

木(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)净光合速率对热浪的响应表现为下降 ５５％和 ５１％研究结果相一致[１９]ꎮ 因此ꎬ由
于光合系统的高温耐受性差异ꎬ不同树种对于热浪的抗性不同ꎬ净光合速率受到抑制的幅度也存在

差异[９ꎬ ２３]ꎮ
本研究发现控水和补水处理下ꎬ热浪对闽楠净光合特性的影响不同ꎬ特别是对蒸腾速率和气孔导度的影

响存在显著差异(图 ３)ꎮ 已有研究表明植物对于热浪胁迫的应激反应多表现为增大其气孔导度ꎬ加速蒸腾作

用通过叶片水分的蒸发来降低叶片的温度[７ꎬ ２４]ꎬ这种现象对于经常面对高温胁迫且区域水量丰沛地区的植

物更加明显[２５]ꎮ 本研究中热浪阶段闽楠的蒸腾速率和气孔导度显著增加ꎬ并且差异程度随着热浪发生次数

的增加而升高ꎬ但补水组的蒸腾速率和气孔导度高于控水组(图 ３)ꎬ这是因为同一植物面对不同的环境条件

表现出不同的水分调节行为[２６]ꎮ 高温条件下植物的高蒸发和强耗水与低降水极易造成生态系统的水分亏

缺ꎬ植物应对水分胁迫的敏感性与调节方式存在差异ꎬ表现为等水和非等水两种调节方式:等水行为的植物在

面临水分亏缺时通过降低气孔大小来减少水分的散失ꎬ较小的气孔对干旱的反应迅速ꎬ可以使植物避免木质

部栓塞[２７]ꎬ但较小的气孔导度也能降低植物的蒸腾作用从而减少水分的散失ꎬ其光合速率也随之降低[２８]ꎻ非
等水行为的植物将气孔维持在较高的开放水平ꎬ其中茎的水势随水分胁迫的增强而减小同时保持较高的碳同

化能力[２９]ꎮ 因此ꎬ热浪胁迫下闽楠的水分调节方式趋近于非等水行为ꎬ且水分供给有利于缓解热浪胁迫下的

高水分亏缺ꎮ
不同控水环境下ꎬ闽楠的蒸腾速率变化程度不一致ꎬ但水分利用效率均显著下降ꎬ且不存在显著差异

２３２３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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(图 ３)ꎮ 该结论与前期热浪对植物影响的研究一致ꎬ植物遭受热浪胁迫时表现为水分利用效率的显著下降ꎬ
从而保证植物生长与水分消耗的平衡[１１ꎬ １９]ꎮ 补水条件下热浪阶段蒸腾速率的增加是水分效率降低的主要原

因ꎬ闽楠可能通过加速蒸腾维持叶片温度ꎬ保证光合速率的稳定ꎮ 研究发现高温条件下ꎬ植物可以通过高蒸腾

降低热胁迫的强度[７]ꎬ但是植物水分的散失不受控制ꎬ叶片水分甚至可能通过叶片角质层丧失ꎬ与气孔导度

控制无关ꎬ使水分的消耗量与光合强度关系强度降低[３０]ꎮ 而本研究中补水组闽楠热浪阶段气孔导度与水分

胁迫不存在显著线性关系ꎬ控水条件下闽楠在热浪阶段蒸腾强度和光合强度降低幅度的不一致性可能是导致

其水分利用效率下降的主要原因ꎮ 因此ꎬ不同水分环境条件下主导热浪阶段闽楠水分利用效率下降的原因是

不同的ꎬ且热浪期间的水分供给缓解了光合和蒸腾速率的降低ꎮ
高温干旱复合胁迫下的植物通常面临两难选择:如果气孔调节保证水分供给ꎬ降温调节功能必然降低ꎬ可

能遭受热损伤ꎻ如果加速耗水增加降温调节功能效率ꎬ将加剧水分胁迫ꎬ引发水力障碍ꎬ导致植物干旱致

死[１９ꎬ ３１]ꎮ 本研究中ꎬ控水组闽楠在热浪处理下净光合速率与水分胁迫无显著线性关系(图 ４)ꎬ可能是闽楠在

不同复合胁迫下选择不同所造成的ꎮ 因此ꎬ闽楠光合特性在热浪的复合胁迫下的变化与单一胁迫下的响应不

同ꎬ其最终呈现的响应方式应该是两难选择下平衡的结果ꎬ且可能随着热浪持续时间变长下两种胁迫方式的

强度变化而出现响应方式的变化ꎮ
３.２　 闽楠光合特性在热浪后的恢复及连续热浪的累加效应

热浪事件的持续时间虽短(一般定义为持续 ５ ｄ 以上)ꎬ但可能对植物造成深远的影响ꎬ且热浪后植物的

光合特性存在明显的恢复过程[３２]ꎮ 热浪对植物 /生态系统的影响分为亚致死影响、致死影响、间接影响和复

合影响[３３]ꎮ 其中ꎬ复合影响指的是热浪高温事件与常伴随发生干旱或火灾等事件的共同影响ꎬ该复合影响可

能增强热浪的亚致死影响或致死影响ꎬ其本质就是影响植物的恢复过程[３４]ꎮ 本研究中ꎬ热浪结束 １４ ｄ 后ꎬ多
处理组闽楠净光合速率、蒸腾速率恢复至未干扰水平(图 ５)ꎬ这说明闽楠光合特性在热浪事件后也存在着恢

复过程ꎮ 植物对极端气候的耐受性可以分为极端气候事件发生阶段植物的抗性ꎬ即植物抵御环境干扰的能

力ꎻ以及植物在极端气候影响后的恢复力ꎬ即植物在热浪干扰后恢复至未干扰状态的能力[３５]ꎮ 如果低抵抗性

的植物具备高恢复力ꎬ可以在热浪后快速恢复抵消影响ꎬ反之亦然ꎮ 本研究中闽楠在不同控水条件下光合特

性的恢复过程也存在显著差异ꎬ特别在 ３１ ｄ 后表现出的补偿性的增长(图 ５)ꎮ 因此ꎬ闽楠在热浪后具有较强

的恢复能力ꎬ特别是在复合胁迫的强干扰后ꎬ可以通过光合特性的补偿性增长得加速恢复ꎬ甚至可能超过没有

受到干扰的状态ꎬ但该补偿性的高速增长能持续多长时间仍未所知ꎮ
热浪发生频率快于植物恢复所需时间ꎬ连续热浪可能对植物造成负面的影响ꎬ有研究表明多年连续的热

浪对草地生态系统的影响存在累加效应ꎮ 该累加效应可能表现为负面效果的累加ꎬ例如ꎬ连续热浪影响下草

地生态系统净初级生产力降低幅度逐年增加[１１]ꎻ也可能表现为正面的效果ꎬ例如ꎬ连续热浪影响下桉树

(Ｃｏｒｙｍｂｉａ ｃａｌｏｐｈｙｌｌａ)叶片存在生理可塑性ꎬ连续热浪表现为增强了桉树叶片的高温耐受性及更广的温度安

全范围[３５]ꎮ 本研究中连续发生的热浪对闽楠蒸腾速率ꎬ气孔导度、水分利用效率的影响强度都与单次热浪的

影响存在显著差异(图 ３)ꎬ说明闽楠对热浪事件存在记忆ꎮ 同样在热浪后 １４ ｄ 时ꎬ连续热浪下的闽楠光合特

性与单次热浪影响下存在显著差异ꎬ表现为将光合速率、蒸腾速率和气孔导度的变化幅度显著下降和水分利

用效率变化幅度的显著升高ꎬ但这种差异在热浪 ３１ ｄ 后消失(图 ５)ꎮ 如此ꎬ连续热浪的对闽楠的累加效应主

要集中在热浪阶段及热浪后的一段时间内ꎬ但随着闽楠的恢复过程而逐渐消失ꎮ
热浪对闽楠光合特性的影响将最终表现为对闽楠生长速率的影响ꎮ 在本研究中ꎬ热浪胁迫后补水组闽楠

苗高增长率显著高于控水组(表 ３)ꎮ 说明闽楠在高温胁迫下ꎬ如果保证充足的水分供给ꎬ在热浪后将获得补

偿性生长ꎬ促进苗高增长ꎻ若水分胁迫发生ꎬ闽楠光合能力和水分利用效率将下降ꎬ进而抑制植物的生长[３６]ꎮ
水分亏缺的条件下ꎬ水势降低导致细胞扩张和细胞分裂功能减弱ꎬ以及光合作用的降低ꎬ最终导致碳同化减

少ꎬ抑制植物生长[３７—３８]ꎮ 这与本文研究闽楠在控水条件下ꎬＤＨ１和 ＤＨ２的苗高增长率显著低于 Ｄ 结果相一

致ꎮ 实际上ꎬ有研究表明ꎬ土壤水分充沛条件下的热浪可能会通过改变植物形态ꎬ例如ꎬ增加根冠比而促进植
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物后期的生长[１９]ꎮ 本研究中闽楠在补水处理组 ＷＨ２的苗高增长率显著高于 ＷＨ１和 Ｃꎬ同样表明热浪胁迫反

而促进了闽楠的苗高生长ꎮ 然而ꎬ本研究中各处理组间地径增长率无显著差异ꎬ该结论可能是由于热浪胁迫

下闽楠地上植物形态趋向于向高处生长ꎮ 另一方面ꎬ可能是由于本研究中对闽楠生长指标观测的时间跨度不

够长ꎬ造成闽楠的地径增长率对热浪的响应无显著差异ꎬ可能仍需更长期观测试验数据的证明ꎮ 但本研究仅

关注了热浪对闽楠地上部分生长的影响ꎬ缺乏对植物地下生长和营养物质分配的研究ꎬ无法准确评估热浪对

植物生长发育的影响ꎮ

４　 结论

本研究结果表明ꎬ热浪阶段闽楠净光合速率和蒸腾速率均显著下降ꎬ但不同控水条件下蒸腾速率ꎬ水分利

用效率的变化存在差异ꎮ 其中ꎬ补水条件下光合速率的变化是闽楠生理上主动调控的结果ꎬ表现为增加耗水

散热减少光合系统损伤ꎬ缓解了热浪胁迫对植物光合过程的影响ꎻ且在热浪事件后ꎬ闽楠的净光合速率在较短

时间内(１５ ｄ)即恢复至未受干扰水平ꎮ 表明若闽楠在热浪阶段能获得水分补给ꎬ可以增强植物在热浪阶段的

抗性及加速热浪后植物的恢复速度ꎮ 反之ꎬ控水条件下高水分亏缺环境可能加剧热浪对闽楠光合特性的影

响ꎬ降低闽楠对热浪的抗性和恢复力ꎮ 此外ꎬ连续发生的热浪存在累加效应ꎬ主要表现为降低闽楠对热浪的抗

性ꎬ但对恢复力影响不大ꎮ 综上ꎬ亚热带阔叶树种闽楠的热浪耐受性与热浪阶段生态系统的水分环境存在关

联ꎬ能否保证水分供给是闽楠能否表现出优良热浪耐受性的关键ꎮ 由此可见ꎬ植物在单逆境环境下和复合逆

境环境下的生理表现存在差异ꎬ因此未来对于亚热带地区复杂气候变化环境下植物抗逆生理的研究更应关注

高温干旱等多胁迫因子复合作用对植物生长的影响ꎮ
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