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摘要：未来气候变化将影响光合环境资源供给，尤其是水分和光能。 为深入了解植物对气候变化的适应性，使用 ＬＩ⁃ ６８００ 便携

式光合仪，于 ２０２１ 年 ５—１０ 月份（完全展叶期）测定了北京山区广布灌木黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ）叶片的光响应曲线，分析其水

分利用效率（ＷＵＥ＝最大净光合速率［Ｐｎｍａｘ］ ／气孔导度［ｇｓ］）和光能利用效率（ＬＵＥ）的季节变化特征及影响因子。 结果显示：
黄栌叶片 ＷＵＥ 在 ５—６ 月份呈下降趋势，７—１０ 月份比较稳定；ＬＵＥ 在 ５—７ 月份呈上升趋势，８—１０ 月份比较稳定。 ＷＵＥ 和

ＬＵＥ 的生长季平均值分别为 ９８．２５ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和 ０．０６ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ，变异系数分别为 ２２％和 １７％，两者呈负相关（Ｒ２ ＝ ０．８６；Ｐ＜０．０１）。
环境因子中，ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 主要受土壤含水量（ＳＷＣ）影响，ＷＵＥ 随 ＳＷＣ 增加呈线性降低趋势，而 ＬＵＥ 随 ＳＷＣ 增加呈线性增加

趋势。 ＳＷＣ 每增加 ０．１ ｍ３ ／ ｍ３，Ｐｎｍａｘ和 ｇｓ分别线性增加 ４．２３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０．０７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，即 ｇｓ对 ＳＷＣ 变化的敏感性比 Ｐｎｍａｘ

高。 光合有效辐射（ＰＡＲ）对 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的影响不显著。 生物因子中，比叶面积（ＳＬＡ）是影响 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的主要因子，ＷＵＥ
随 ＳＬＡ 上升而上升，ＬＵＥ 随 ＳＬＡ 上升而下降。 叶氮含量（ＬＮＣ）与 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 均不显著相关。 ＳＷＣ 和 ＳＬＡ 双因子线性回归模

型均可以较好模拟 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的季节变化，解释度分别为 ９１％和 ７１％，且其中 ＳＷＣ 的标准回归系数较大，说明 ＳＷＣ 是影响

ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 变异的主导因子。 结果表明 ＳＷＣ 是限制黄栌叶片ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的主要环境因子，ＳＬＡ 是调控ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的关键

生物因子，其中 ＳＷＣ 起主要调控作用。 研究结果利于深入了解北京山区灌木生态功能对未来气候变化的响应。
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Ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌｓ ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ＳＷＣ ａｎｄ ＳＬＡ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｗｅｌｌ ｉｎ ｓｉｍｕｌａｔｉｎｇ ＷＵＥ ａｎｄ ＬＵＥ （Ｒ２ ＝ ９１％ ａｎｄ ７１％，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ）， ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ＳＷＣ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ＳＬＡ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ＳＷＣ ｗａｓ
ｔｈｅ ｍａｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ＷＵＥ ａｎｄ ＬＵＥ， ａｎｄ ＳＬＡ ｗａｓ ｔｈｅ ｋｅｙ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅｍ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ，
ＳＷＣ ｐｌａｙｅｄ ａ ｍｏｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｔｈａｎ ＳＬＡ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅａｓｏｎａｌ ＷＵＥ ａｎｄ ＬＵＥ． Ｏｕｒ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｈａｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎ
ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｅｃｏ⁃ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ； ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

水分是植物与外界进行气体交换的重要限制因子，对整个生态系统的物质循环和能量流动有直接影

响［１］。 受全球气候变化影响，区域环境受到的扰动越来越剧烈，多个气候模型预测未来气候变化会使局部地

区甚至全球降水格局发生变化［２—３］，未来极端降水事件发生的频率加快，降雨时间和强度将显著增加［４］。
植物资源利用效率将环境资源供给和叶片光合作用联系起来，被广泛用于理解植物对气候变化的响

应［５—６］。 叶片水分利用效率（ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＷＵＥ）和光能利用效率（ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＬＵＥ）是评估植

物适应多变环境条件的关键因子［７］。 研究表明，高 ＣＯ２浓度和干旱条件下 ＷＵＥ 增大，此时植物可利用较少的

水分固定更多的碳［８］，而气候变暖会减少 ＬＵＥ，且可能会随着增温幅度的增大 ＬＵＥ 减少的幅度增大［９］。 然

而，植物在获取不同资源方面存在一定的权衡机制，即提高一种限制性资源的供应水平可能会降低植物对该

资源的利用效率，但会改善对另一种资源的利用效率［１０］，这种相对变化决定着植物生产力和植物碳收益的最

大化［１１—１３］。 研究半湿润半干旱区植物水分和光能利用效率之间的调控关系将更加有利于我们深入理解植物

对资源变化的适应能力。
环境因子是植物叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 变化的直接驱动力，光照变化和水资源供给水平变化必然会对植物资

源利用效率产生影响。 例如，当美国凌霄（Ｃａｍｐｓｉｓ ｒａｄｉｃａｎｓ（Ｌ．）Ｓｅｅｎ）遭受水分胁迫时，会通过大幅减少蒸腾

耗水来适应外界水分条件变化，维持较高的 ＷＵＥ［１４］；遮荫的黄波罗（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）幼苗通过降低光

补偿点（ＬＣＰ）和暗呼吸速率来利用环境中的弱光，使 ＬＵＥ 在弱光环境下提高［１５］。 此外，植物还可以通过叶

片性状间的协调与权衡来适应外界环境波动［１６—１７］，如叶氮含量和比叶面积变化能提高植物 ＷＵＥ［１８］，弱光下

的幼苗增大比叶面积，用等量的干物质形成更大的叶面积，有利于光能截取［１９］。 综合研究环境因子和生物因
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子对植物叶片水分和光能利用效率的影响，能更好地理解植物对自然生境的适应。
黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ）为漆树科黄栌属落叶灌木或小乔木，是北京山区广为分布的乡土树种，该树种喜

光、耐旱、根系发达，适应性极强且观赏性高，是园林绿化优良树种。 以往研究多探究黄栌叶片的光合特性在

不同人为控制梯度下的变化［２０—２１］，忽略了对自然环境条件的响应。 鉴于此，本研究利用 ＬＩ⁃ ６８００ 便携式光合

仪对黄栌叶片光合参数进行原位测定，结合通量塔同步测定的环境因子，分析黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的季节

变化特征及其环境因子响应，研究目标是：（１）阐明黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的季节动态及相对变化；（２）探究

黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 对环境因子和生物因子的响应。

１　 研究区概况

研究区位于北京密云水库周边的密云水库森林生态监测站（１１６°４８′４５″Ｅ，４０°２９′５２″Ｎ），海拔 １７７ ｍ。 该

地气候类型属暖温带季风型大陆性半湿润气候，年均气温 １０．８℃，年无霜期 １５０ ｄ 左右，年日照总时数约

２８００ ｈ。 多年平均降水量 ５６６ ｍｍ，但年际变化大，年内分布不均，多集中在 ７、８ 月份。 在通量塔附近选取一

块１０ ｍ×１０ ｍ 的黄栌灌丛样地，优势树种为黄栌，伴有少量荆条（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ． ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、小叶鼠李

（Ｒｈａｍｎｕｓ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ）等灌木，草本植物以菊科和禾本科为主，其中，黄栌的平均高度为 １．５ ｍ，盖度在 ７０％
左右。

２　 研究方法

２．１　 光响应曲线测定

从黄栌灌丛样地中选取 ３ 株长势均一，无病虫害的健康黄栌作为样株，于 ２０２１ 年 ５ 月 ３０ 日至 １０ 月 １ 日

（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ２７４，文中日期均以积日［ｄａｙ ｏｆ ｙｅａｒ， ＤＯＹ］表示）的完全展叶期内，每月上、中、下旬选择晴朗

无风天气，在上午 ７ 点至 １１ 点，于 ３ 株样株向阳方向的靠下位置分别选取 １ 片叶片，用 ＬＩ⁃ ６８００（ＬＩ⁃ＣＯＲ，
Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＵＳＡ）测定叶片光响应曲线（Ｐｎ⁃ＰＡＲ）。 测前先对目标叶片进行充分光诱导，诱导时间为 ３ ｍｉｎ，叶室

温度设置为 ２５℃，ＣＯ２浓度设置为 ４００ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍｏｌ－１，相对湿度设置为 ５０％。 光强梯度共设置 １２ 个点，分别

为 １８００、１５００、１２００、９００、６００、３００、２００、１５０、１００、７０、３０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１。
２．２　 植物叶片性状测定

每次气体交换参数测定结束后，立即在样株上采集 １０—２０ 片样叶，带回实验室用 ＹＭＪ－Ａ 托普叶面积仪

测量样叶面积，１０５℃烘 ２ ｈ 杀青后再继续 ７５℃烘 ４８ ｈ，测定干重。 比叶面积（ＳＬＡ， ｃｍ２ ／ ｇ）为鲜叶面积与干

重的比值，将烘干后样叶粉碎、研磨成粉样，用凯氏定氮法测定样叶氮含量（ＬＮＣ， ｇ ／ ｋｇ）。
２．３　 环境因子测定

环境因子由样地附近通量塔的微气象系统观测，其中光合有效辐射（ＰＡＲ）由光合有效辐射传感器（ＬＩ⁃
１９０Ｒ， ＬＩ－ＣＯＲ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）测得，空气温度（Ｔａ）和相对湿度（ＲＨａ）由空气温湿度传感器（ＨＭＰ１５５Ａ， ＬＩ－ＣＯＲ
Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）测得，降雨量由翻斗式雨量桶（ＴＥ５２５， ＬＩ⁃ＣＯＲ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）测得。 土壤体积含水量（ＳＷＣ）由布设

在通量塔周围的土壤水分传感器（ＴＥＲＯＳ１１， ＬＩ⁃ＣＯＲ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）测定，测量深度 １０ ｃｍ。 空气饱和水汽压差

（ＶＰＤａ）由空气温度（Ｔａ）和相对湿度（ＲＨａ）计算得到：

ＶＰＤａ ＝ ０．６１１ × ｅｘｐ
１７．５０２ × Ｔａ

Ｔａ ＋ ２４０．９７
æ

è
ç

ö

ø
÷ １ － ＲＨａ( ) （１）

２．４　 水分及光能利用效率的计算

测定完成后通过直角双曲线修正模型拟合，利用 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线估算叶片最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ， μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）和内禀量子效率（α， ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）。 直角双曲线修正模型可以更好地反映植物净光合速率光合有效辐射的

响应过程［２２］，公式为：

Ｐｎ（ Ｉ） ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

Ｉ － Ｒｄ （２）
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式中，Ｐｎ为净光合速率，Ｉ 为光合有效辐射，β 为修正系数，α 为光响应曲线的初始斜率，即在 Ｉ ＝ ０ 时的斜率，γ
为光响应曲线的初始斜率与植物最大光合速率之比，即 γ ＝ α ／ Ｐｎｍａｘ ，Ｒｄ为 Ｉ ＝ ０ 时的暗呼吸速率。

对式（２）两边求导数，得到植物的量子效率，即：

Ｐｎ Ｉ( ) ＝ α １⁃２βＩ － βγ Ｉ２

（１ ＋ γＩ） ２ （３）

从式（３）可知，当 Ｉ ＝ ０ 时：
Ｐｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ α （４）

式（４）就是植物光响应曲线在 Ｉ ＝ ０ 这一点的斜率，定义为植物的内禀量子效率，表示植物所具有的利用

光能的最大潜能，即 ＬＵＥ。
当式（２）等于 ０ 时，可以求出植物的光补偿点（ＬＣＰ）：

ＬＣＰ ＝
α － Ｒｄγ － 　

（α － Ｒｄγ） ２⁃４αβ Ｒｄ

２αβ
（５）

当式（３）等于 ０ 时，可以求出植物的光饱和点（ＬＳＰ）：

ＬＳＰ ＝
　 β ＋ γ( ) β ⁃１

γ
（６）

当 Ｉ＝ＬＳＰ 时，有最大光合速率为 Ｐｎｍａｘ：

Ｐｎｍａｘ ＝ α
　 β ＋ γ － 　 β

γ
æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ （７）

ＷＵＥ ＝
Ｐｎｍａｘ

ｇｓ
（８）

式中，ｇｓ为气孔导度，该比值表示植物的内禀水分利用效率，反映了植物叶片碳吸收和水分耗散的内在调控

情况。
２．５　 数据分析

采用一元线性回归分析叶片水分和光能利用效率与环境因子及叶片功能性状之间的相关关系。 此外，利
用多元线性回归分析 ＳＷＣ 和 ＳＬＡ 与水分和光能利用效率之间的关系。 用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件整理原始数据，用
Ｒ ４．１．２ 软件进行统计分析，用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件作图。

３　 结果与分析

３．１　 环境因子和生物因子动态变化

如图 １ 所示，观测期内 ＰＡＲ 日均值整体从第 １２１ 天（ＤＯＹ１２１）开始增加，至第 １４９ 天（ＤＯＹ１４９）达到最大

值 １２２１．８８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，然后开始下降，平均值 ６２９．０３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 观测期内日均 Ｔａ季节变化趋势与 ＰＡＲ
类似，最高 ２８．２２℃（ＤＯＹ１９２），平均值 １９．７０℃。 观测期内 ＲＨａ在 ６—９ 月份平均值较高，为 ６６．６５％；ＶＰＤａ的变

化趋势与 ＲＨａ相反，最大日均值 ２．２７ ｋＰａ（ＤＯＹ１７２），平均值 ０．７５ ｋＰａ。 观测期内总降水量 ６９７．２ ｍｍ，最大一

次降雨量 ８９．７ ｍｍ（ＤＯＹ１９３）；ＳＷＣ 随降水量的变化而变化，观测期内均值为 ０．２１８ ｍ３ ／ ｍ３，最大值 ０．３０４ ｍ３ ／
ｍ３（ＤＯＹ２０８），最小值 ０．０７４ ｍ３ ／ ｍ３（ＤＯＹ１３２）。 生物因子 ＳＬＡ 在生长季初期和末期较高（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ１８０
和 ＤＯＹ２４５—ＤＯＹ２７４），生长季中期反而较低（ＤＯＹ１９６—ＤＯＹ２３２），平均值 １３１．７９ ｃｍ２ ／ ｇ，ＬＮＣ 在 １．５４—２．１２
ｃｍ２ ／ ｇ 范围内波动，平均值 １．８７ ｃｍ２ ／ ｇ，变异系数 ９％。
３．２　 水分和光能利用效率及气体交换参数的动态变化

图 ２ 表明，ＷＵＥ 在 ５—６ 月份（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ１８０）较高，７—１０ 月份（ＤＯＹ１９６—ＤＯＹ２７４）较低，最大值 １３６．４７
μｍｏｌ ／ ｍｏｌ（ＤＯＹ１６１），平均值 ９８．２５ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，变异系数 ２２％。 ＬＵＥ 在 ５—７ 月份（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ２０４）较低，８—１０
月份（ＤＯＹ２１３—ＤＯＹ２７４）较高且波动较小，最大值 ０．０７６ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ（ＤＯＹ２１３），平均值 ０．０６１ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ，变异系数
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图 １　 ２０２１ 年研究样地环境因子和生物因子的动态变化（日序列 ＤＯＹ１２１—ＤＯＹ３０４）

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｄａｉｌｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｌｏｔ ｉｎ ２０２１ （ＤＯＹ１２１—ＤＯＹ３０４）

１７％。 观测期内黄栌 Ｐｎｍａｘ在 ５—７ 月份（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ２０４）较低，８—１０ 月份（ＤＯＹ２１３—ＤＯＹ２７４）维持较高

水平，最大值 １８．６１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（ＤＯＹ２０４），平均值 １４．１１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 ｇｓ变化趋势与 Ｐｎｍａｘ相似，最大值 ０．２１３
ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（ＤＯＹ２４５），最小值 ０．０６５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（ＤＯＹ１６１），平均值 ０．１５２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 叶片 ＬＳＰ 在 ５—７ 月份

（ＤＯＹ１５０—ＤＯＹ２０４）较低，生长季末期缓慢降低，最大值 １３５７．１１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，平均值 １２３２．０１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
叶片 ＬＣＰ 在 ６．５１—２６．０４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１范围内波动，平均值 １９．９３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
３．３　 水分和光能利用效率对生物与非生物因子的响应

由图 ３ 可知，Ｐｎｍａｘ和 ＰＡＲ 显著负相关（Ｐ＜０．０５），解释度达到 ５７％，ＷＵＥ 随 ＰＡＲ 升高有增加的趋势，ＬＵＥ
随 ＰＡＲ 升高有先增后减的变化趋势，均不显著相关（Ｐ＞０．０５）。 ＳＷＣ 与 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 均显著相关，Ｐｎｍａｘ和 ｇｓ

均随 ＳＷＣ 增加而线性增加，ＳＷＣ 每增加 ０．１ ｍ３ ／ ｍ３，Ｐｎｍａｘ和 ｇｓ分别线性增加 ４．２３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０．０７ ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１，即 ｇｓ对 ＳＷＣ 变化的敏感性比 Ｐｎｍａｘ高，这导致 ＷＵＥ 随 ＳＷＣ 增加呈线性降低趋势，解释度达到 ６８％，ＬＵＥ
随 ＳＷＣ 增加呈线性增加趋势，解释度达到 ７０％。 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 与叶片温度和饱和水汽压差均无显著相关性。

在图 ４ 中，Ｐｎｍａｘ和 ｇｓ均随 ＳＬＡ 增加而线性减少，ＳＬＡ 每减少 １０ ｃｍ２ ／ ｇ，Ｐｎｍａｘ和 ｇｓ分别线性减少 ０．６ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１和 ０．０１４ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，即 ｇｓ对 ＳＬＡ 变化的敏感性比 Ｐｎｍａｘ高，这导致 ＷＵＥ 随 ＳＬＡ 增加呈线性增加趋势，
解释度达到 ６８％，ＬＵＥ 随 ＳＬＡ 增加呈线性减少趋势，解释度达到 ４０％。 黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 与 ＬＮＣ 无显著

相关性。
拟合了同时包括 ＳＷＣ 和 ＳＬＡ 两个影响因素的 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 模型（表 １），可以解释 ＷＵＥ 变化的 ９１％和

ＬＵＥ 变化的 ７１％。 从标准回归系数上看，相较于 ＳＬＡ，ＳＷＣ 对 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的影响更强。
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图 ２　 黄栌叶片水分利用效率（ＷＵＥ）、光能利用效率（ＬＵＥ）及光合参数的季节变化（平均值±１ 倍标准偏差）

Ｆｉｇ．２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ）， ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＬＵＥ） ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ

（ｍｅａｎ±１ＳＤ）

表 １　 生物物理因子与水分利用效率（ＷＵＥ）和光能利用效率（ＬＵＥ）的回归方程

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＬＵＥ）

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

回归方程
Ｅｑｕａｔｉｏｎｓ

决定系数

Ｒ２
显著性

Ｐ

标准回归系数
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

土壤含水量，比叶面积
ＳＷＣ， ＳＬＡ

ＷＵＥ＝ １２６．１５－１９９．５１ＳＷＣ＋
０．１７ＳＬＡ ０．９１ ＜０．０１ －０．７１， ０．２８

土壤含水量，比叶面积
ＳＷＣ， ＳＬＡ

ＬＵＥ＝ ０．０４＋０．１２ＳＷＣ－３．４５×
１０－５ＳＬＡ

０．７１ ＜０．０１ ０．６０， －０．０８

　 　 ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＷＵＥ：水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＬＵＥ：光能利用效率 Ｌｉｇｈｔ

ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

４　 讨论

４．１　 黄栌叶片水分和光能利用效率变化特征及权衡关系

黄栌叶片 ＷＵＥ 存在明显的月变化，５—６ 月份的 ＷＵＥ 较高，从图 １ 上看，ＳＷＣ 低于 ７—１０ 月份，ＶＰＤａ相

对较高，为充分利用水分，叶片降低 ｇｓ以减少蒸腾，此时植物的 ＷＵＥ 高［２０，２３］。 ７—１０ 月份 ＳＷＣ 上升，ＶＰＤａ相

对较低，叶片气孔较多处于打开状态，导致 ＷＵＥ 降低，ＷＵＥ 季节差异很大程度上受 ｇｓ 变化的控制［２４］。
ＤＯＹ２４５ 这天的 Ｐｎｍａｘ处于正常范围，而当天的 ｇｓ是整个观测期的最大值，因此计算出来的 ＷＵＥ 值最低。 已有

研究证实，ｇｓ过大是土壤水分充足时植物的一个共同特征，这会导致不必要的水分流失和 ＷＵＥ 降低［２５］。 黄

栌根系发达，能够摄取受大气环境影响较小的深层土壤水分，研究期间一直保持着较高含水量，而 ＤＯＹ２４５ 当

天温度较高，空气干燥，蒸腾拉力导致 ｇｓ变大。 黄栌叶片 ＬＵＥ 在 ５—７ 月份有缓慢增加的趋势，这可能与前期

ＰＡＲ 的增长有关（图 １）。 ８—１０ 月份 ＰＡＲ 逐渐减小，而 ＬＵＥ 相对稳定，说明在土壤水分充足时，黄栌能够高
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图 ３　 最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、气孔导度（ｇｓ）、水分利用效率（ＷＵＥ）和光能利用效率（ＬＵＥ）对光合有效辐射（ＰＡＲ）及土壤含水量（ＳＷＣ）

的响应

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎｍａｘ ）， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ ｇｓ ）， ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＬＵＥ） ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ （ＰＡＲ） ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＷＣ）

ＳＷＣ 和 ｇｓ、ＳＷＣ 和 ＷＵＥ 的线性拟合去除了 ＤＯＹ２４５ 的数据

效利用光能来满足植物正常生长。
生态经济理论认为，植物会降低对丰富资源的利用效率，提高对有限资源的利用效率，从而增强碳同化能

力［２４，２６］。 随着降雨增多和土壤水分提高，使光能资源在一定程度上受限，所以黄栌叶片降低了水资源利用

率，ＷＵＥ 有下降趋势，但同时提高了光能利用效率，ＬＵＥ 有上升趋势。 在叶片尺度上，资源利用效率对资源可

用性变化的响应是两种资源之间相互作用的重要原因。 Ｔａｒｖａｉｎｅｎ 等［２７］发现叶片尺度上的 ＷＵＥ 与 ＬＵＥ 呈负

相关关系，低蒸腾速率导致 ＷＵＥ 增加，降低 ｇｓ减少失水的同时通过限制 ＣＯ２ 供应降低净光合速率，ＬＵＥ
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图 ４ 　 最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、气孔导度（ｇｓ）、水分利用效率（ＷＵＥ）和光能利用效率（ＬＵＥ）对比叶面积（ＳＬＡ）的响应

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎｍａｘ ）， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ ｇｓ ）， ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＬＵＥ） ｔｏ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ）

ＳＬＡ 和 ｇｓ、ＳＬＡ 和 ＷＵＥ 的线性拟合去除了 ＤＯＹ２４５ 的数据

下降。
４．２　 黄栌叶片水分和光能利用效率对环境因子的响应

光照、温度和水分是植物光合作用必不可少的条件，这些因子变化会对植物光合作用产生不同的影响，进
而影响植物对光能的吸收利用、碳固定以及水分运移等。 植物的干物质有 ９０％来自光合作用，ＬＵＥ 大小是决

定植物生产力高低的重要因素［１４］。 黄栌叶片的 ＬＳＰ 较高，平均值为 １１５１．７３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，说明黄栌对强光有

较强适应能力，随着 ７ 月份降雨来临，ＰＡＲ 受到一定影响，日均值维持在 ５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１左右（图 １），黄栌光

合作用受到光能的抑制。 太阳辐射是决定光合作用最主要的因素，在低光能条件下，黄栌叶片增加对有限资

源的利用程度，Ｐｎｍａｘ增大，这与盆栽试验中，适度遮荫可以提高幼苗的 ＬＵＥ 结果一致［１９］。 黄栌的 ＬＣＰ 较低，

平均值为 １８．８９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，说明黄栌在较低光强下就开始了有机质的正向增加，利于有机物质积累［２８］。
已有研究证实，有效水资源增加会大大降低草地水分利用效率［２９］。 随着 ７ 月份降雨量增大，土壤水分输

入增加，此时的黄栌 ＷＵＥ 明显低于 ５—６ 月份，符合“边际收益递减”定律提出的植物资源利用效率会随资源

增加而递减［３０—３２］。 陈林等［３３］ 通过模拟控制试验发现，当光照强度较高时，土壤含水量与猪毛蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｓｃｏｐａｒｉａ）的净光合速率和气孔导度均呈极显著正相关，而与 ＷＵＥ 呈极显著负相关，与本文研究结果一致。 曾

小平等［３４］通过盆栽试验证实土壤含水量的变化会影响植物光响应过程，在土壤偏湿状态下，常绿乔木具有较

高的光能利用效率，这说明了即使在光资源较为短缺时，植被仍能正常获取和利用环境中的水资源以维持自

身生长。
４．３　 黄栌叶片水分和光能利用效率对生物因子的响应

比叶面积 ＳＬＡ 是衡量植物对环境适应能力及获取资源能力的叶功能性状。 本研究结果显示，黄栌叶片

ＳＬＡ 偏小时，Ｐｎｍａｘ和 ＬＵＥ 均较高，这可能是因为 ＳＬＡ 较低的叶片将更多干物质用于增加叶肉细胞密度和叶片

厚度，使得叶片能容纳更多叶绿体，这有助于提高叶片光合能力［３５］。 同时，ＳＬＡ 偏小有利于增加叶片内部水

分向叶片表面扩散的距离或阻力，从而减少植物内部水分散失［１８］。 马迎宾等［３６］ 研究表明 ３ 年生沙区乔木的
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ＳＬＡ 较高时，光合作用的水分传输阻力小，蒸腾速率高，叶片呼吸能耗提高，导致 ＷＵＥ 降低。 然而本研究显

示，黄栌叶片 ＷＵＥ 与 ＳＬＡ 极显著正相关，这可能是 ｇｓ对 ＳＬＡ 变化的敏感性比 Ｐｎｍａｘ高导致的。 除此之外，ＳＬＡ
容易受种群密度、株高和冠幅等因子的影响，李群等［３７］ 研究发现，随着湿地群落芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）种
群密度逐渐降低，芦苇的 ＳＬＡ 逐渐减小，ＷＵＥ 逐步增加。

叶片氮含量 ＬＮＣ 增加可以增加光合酶的数量，提高叶片光合速率，同时也让植物有更多氮素投入到非光

合组织或器官中，增加细胞渗透压，提高水分利用效率［１８］。 也有研究认为，叶片氮含量增加的同时也增加了

叶片 ｇｓ，而 ｇｓ调整伴随着水力传导效率的变化，高叶片内阻降低了叶绿体中羧化位点 ＣＯ２浓度，即提高了 ＣＯ２

在叶片内部扩散的限制，使得水分利用效率降低［３８］。 有少数研究认为植物 ＷＵＥ 与叶氮含量无关，广泛的环

境条件特别是海拔，可能会混淆两者的关系［３９］。 本研究中，黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 与 ＬＮＣ 无显著相关性，可
能是因为 ＬＮＣ 在生长季相对稳定（ＣＶ＝ ９％），植物资源利用主要由其光合能力决定［２７］。

５　 结论

本文使用 ＬＩ⁃６８００ 便携式光合仪，研究了 ２０２１ 年 ５—１０ 月份完全展叶期的黄栌叶片 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 的季节

变化特征及主要影响因子。 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 具有明显的季节变化，ＷＵＥ 在 ５—６ 月份呈下降趋势，７—１０ 月份较

为稳定；ＬＵＥ 在 ５—７ 月份呈上升趋势，８—１０ 月份较为稳定，二者呈负相关。 调控 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 季节变异的

主要环境因子是 ＳＷＣ，主要生物因子是比叶面积，其中 ＳＷＣ 起主导作用。 虽然 ｇｓ与 Ｐｎｍａｘ均随 ＳＷＣ 上升而上

升，但敏感性的差异导致ＷＵＥ 随 ＳＷＣ 上升而降低。 研究结果有利于深入了解北京山区灌木生态功能对未来

气候变化的响应。
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