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生境 ＣＯ２ 浓度与水分条件对植物水分利用效率的
影响
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摘要：水分利用效率（Ｗａｔｅｒ Ｕｓｅ Ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＷＵＥ）是研究陆地植被生态系统碳⁃水循环及其耦合关系的重要指标，其动态变化直

接影响全球碳汇功能与水资源可持续利用。 而 ＣＯ２ 和水是植物生命活动的重要物质基础，可以通过调节植物光合、蒸腾等生

理过程影响 ＷＵＥ。 在全球气候变化背景下，大气 ＣＯ２ 浓度升高与区域水分格局变化愈发明显，对植物生长以及 ＷＵＥ 产生显著

影响。 系统总结了生境 ＣＯ２ 浓度及水分条件对植物 ＷＵＥ 的影响机制及其响应规律。 结果表明：ＣＯ２ 浓度与水分条件对植物

ＷＵＥ 的影响呈现非线性特征，短期 ＣＯ２ 浓度升高会通过激活 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化酶活性提升光合碳同化效率，进而提高光合速率，同
时诱导气孔变化使气孔导度降低，协同减少植物蒸腾失水来显著提高 ＷＵＥ，但长期高 ＣＯ２ 浓度会导致植物产生光合适应现象，

从而削弱光合生理过程对 ＷＵＥ 正效应；而水分则通过梯度响应机制调控气孔行为、植物形态等从而影响 ＷＵＥ，适度干旱会激

发气孔优化策略，叶片气孔导度降低，在蒸腾速率降幅大于光合抑制提升 ＷＵＥ，而重度干旱则因非气孔限制引发 ＷＵＥ 显著下

降，水分盈余时通过抑制根系吸水效率间接制约 ＷＵＥ；此外，ＣＯ２ 与水分存在显著交互效应，ＣＯ２ 浓度升高可在一定程度上缓

解干旱胁迫对 ＷＵＥ 的负面影响，但长期协同作用受植物光合类型调控，ＣＡＭ 植物 ＷＵＥ 比 Ｃ３ 和 Ｃ４ 植物的高，Ｃ４ 植物的 ＷＵＥ

比 Ｃ３ 植物的高；且植物 ＷＵＥ 对 ＣＯ２ 和水分的响应具有多尺度分异，叶片尺度、个体尺度、群落和生态系统尺度响应方式亦呈

现出差异。 分析植物生境 ＣＯ２ 浓度和水分条件对植物 ＷＵＥ 的影响，可深化对气候变化下植物碳⁃水权衡策略的认知，提高对气

候变化下植物生存策略的认识，为气候变化背景下区域植被选择、恢复、管理提供理论支持，为作物选育提供参考，对生态环境

保护和恢复、生态文明建设、作物高产保障粮食安全具有重要意义。
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ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｕｒｐｌｕｓ． Ａｄｄｉｔｉｏｎａｌｌｙ， ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｅｘｉｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈａｂｉｔａｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｃａｎ ｐａｒｔｉａｌｌｙ ａｌｌｅｖｉａｔｅ ｔｈｅ ａｄｖｅｒｓｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｐｌａｎｔ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｗａｔｅｒ⁃ｓａｖｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ， ｔｈｅｒｅｂｙ ｓｕｓｔａｉｎｉｎｇ ｈｉｇｈｅｒ ＷＵＥ ｕｎｄｅｒ ｌｉｍｉｔｅｄ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ．
Ｎｏｎｅｔｈｅｌｅｓｓ， ｔｈｅｓｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｖａｒｙ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｂｌｙ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｙｐｅｓ， ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｅｘｐｏｓｕｒｅ，
ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ． Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ （ ＣＡＭ） ｐｌａｎｔｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔｌｙ ｅｘｈｉｂｉｔ ｈｉｇｈｅｒ ＷＵＥ ｔｈａｎ Ｃ３ ａｎｄ Ｃ４
ｓｐｅｃｉｅｓ， ｗｈｉｌｅ Ｃ４ ｐｌａｎｔｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｄｉｓｐｌａｙ ｈｉｇｈｅｒ ＷＵＥ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ Ｃ３ ｐｌａｎｔｓ ｄｕｅ ｔｏ ｉｎｈｅｒｅｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｉｎｇ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｓｈｏｗ ｍａｒｋｅｄ ｍｕｌｔｉ⁃ｓｃａｌｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｄｉｆｆｅｒ ｎｏｔａｂｌｙ ａｃｒｏｓｓ ｓｃａｌｅｓ ｒａｎｇｉｎｇ ｆｒｏｍ ｌｅａｆ ｌｅｖｅｌ， ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔ ｌｅｖｅｌ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｔｏ ｂｒｏａｄｅｒ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ； ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｅ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ； ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅｓ

自 １８ 世纪中后期工业革命开始，现代工业发展和人类活动的加剧，使得温室气体在大气中的浓度持续增

加，全球变暖现象愈发明显［１—２］。 碳收支失衡是导致全球气候变化的主要诱因之一［３］，ＩＰＣＣ 第六次报告亦指

出，人类活动产生的温室气体排放是导致全球变暖最主要的原因，自 １９９０ 年以来，大气中 ＣＯ２ 浓度飙升了约

７０μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，预计至 ２０３０ 年，温室气体排放量将导致 ２１ 世纪全球温升超过 １．５℃ ［４］，全球变暖形势严峻。 而

大气 ＣＯ２ 浓度和水分是植物生长过程中重要的环境变量，其含量变化会影响植物光合、蒸腾等生理活动及水

分利用效率（Ｗａｔｅｒ Ｕｓｅ Ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＷＵＥ） ［５］。 大气中的 ＣＯ２ 是植物进行光合作用的关键物质基础，在一定浓

度范围内的增加能够有效提升植物的光合作用速率［６］，还通过对植物叶片气孔导度的影响，调节植物体内的

水分蒸腾过程。 这种双重作用机制使得大气 ＣＯ２ 浓度的适当提升对植物的整体生理功能产生了积极影响。
然而，若大气 ＣＯ２ 浓度长期维持在超出植物生理需求的高水平，植物可能会逐渐适应这种环境，最终引发植

被系统的退化，导致陆地生态系统从碳汇转变为碳排放源，进而进一步推动大气中 ＣＯ２ 浓度的增加。 这种趋

势不仅会破坏全球碳循环的动态平衡，还可能对植物蒸腾作用及其水分消耗带来显著影响［６］。 水分，是植物
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生长必不可少的底料，植物由于水分盈余或亏缺所造成的水分需求过剩及干旱胁迫，都会对植物生理产生许

多不利影响，植物生长质量和生产力均会严重下降［７］。 生境水分过多会制约植物体内水分向外蒸腾，进而影

响植物的蒸腾速率，影响植物 ＷＵＥ。 水分胁迫会导致植物气孔关闭，减少内部水分循环，从而限制获取光合

作用所需的资源。 此外，水分胁迫会影响植物的正常生长功能，还会促使植物在形态、生理以及生化层面产生

一系列变化，以应对水分匮乏的环境压力［８］，这一系列变化都会影响植物 ＷＵＥ。 在未来气候变化的背景下，
植物一方面可能因大气 ＣＯ２ 浓度的上升而受益，得到光合作用增强带来的正效应；另一方面，也可能面临干

旱胁迫带来的负面影响［９］。 因此，深入揭示大气 ＣＯ２ 浓度增加以及水分供给变化对植物 ＷＵＥ 影响的机理，
有助于全面评估植物在应对复杂气候条件下的适应能力与响应机制，了解植物对气候变化下环境的适应对

策、筛选高 ＷＵＥ 的植物和高产的作物品种等，对世界各地的自然生态系统的正常运转和农业生产均具有重

要意义。

１　 植物水分利用效率

１．１　 植物水分利用效率国内外研究历程

植物水分利用效率（ＷＵＥ）是评估植物碳同化与水分利用之间调控关系的重要参数［１０］，它联系着控制陆

地生态系统中碳和水循环的两个最重要的生理过程［１１］，反映了植物碳同化和水分耗散之间的关系。

图 １　 国内外植物水分利用效率研究历程

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ａｂｒｏａｄ

ＷＵＥ： 水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

国外关于植物 ＷＵＥ 的研究可以追溯到 ２０ 世纪初，但系统和深入的研究开始于 ２０ 世纪中期，当时，研究

人员 Ｐｅｎｍａｎ 等［１２］对植物蒸腾作用和光合作用方面的研究为 ＷＵＥ 概念的提出奠定了基础；２０ 世纪 ８０ 年代，
Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［１３］系统性地提出和发展了 ＷＵＥ 理论，特别是通过同位素标记技术研究 ＷＵＥ，开创了现代 ＷＵＥ
研究的新方向；至今，每一发展阶段主要研究内容也随之变化（图 １）。 而中国对植物 ＷＵＥ 的研究起步较晚，
在 ２０ 世纪 ６０ 年代，我国植物生理学和农业领域才开始关注植物 ＷＵＥ，并且主要利用传统的田间试验方法，
集中在农作物的生长与水分利用关系上；直到 ２０ 世纪 ８０ 年代，我国研究人员开始引入气体交换测量和稳定

７３６　 ２ 期 　 　 　 胡再勤　 等：生境 ＣＯ２ 浓度与水分条件对植物水分利用效率的影响 　
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同位素分析等新技术，对于植物 ＷＵＥ 的研究不局限于农作物，进一步扩展到林学和生态学领域的其它植物

种类；２１ 世纪以来，为了提高植物的水分利用效率，国内开展了许多相关的研究项目（表 １），在提高节水技

术、植物生理研究水分利用效率与内外因素关系等方面，都取得了极大进步。

表 １　 中国关于植物（含作物）水分利用效率的部分重要研究

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ （ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｃｒｏｐｓ） ｉｎ Ｃｈｉｎａ

项目分类
Ｐｒｏｊｅｃｔ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

开展时间
Ｄａｔｅ ｏｆ ｃｏｍｍｅｎｃｅｍｅｎｔ

项目主题
Ｐｒｏｊｅｃｔ ｔｈｅｍｅ

国家科技攻关（科技 支撑计划）项目 “十一五”期间 “干旱区绿洲农业节水技术研究与示范”

Ｎａｔｉｏｎａｌ ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｔａｃｋｌｉｎｇ “十二五”期间 “内蒙古河套灌区粮油作物节水技术集成与示范”

（ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｓｕｐｐｏｒｔ ｐｒｏｇｒａｍ） “十三五”期间 “东北粮食主产区高效节水技术与应用示范”

ｐｒｏｊｅｃｔｓ “十四五”期间 “华北超采区作物需耗水特征与水分利用效率提升技术”

各部门支持的相关项目 ２０１１ 年 “基于碳同位素分辨率及其相关指标的苜蓿水分利用效率研究”

Ｒｅｌｅｖａｎｔ ｐｒｏｊｅｃｔｓ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｖａｒｉｏｕｓ ｓｅｃｔｏｒｓ ２０１６ 年 “不同载畜率对短花针茅荒漠草原植被水分利用效率影响的研究”

２０１９ 年
“典型草原植物水分利用效率和养分利用效率的联动关系研究：以
稳定性碳、氧同位素为技术手段”

２０２３ 年
“利用稳定同位素解析高寒草地植物水分利用效率对长期增温和降
水变化的响应”

国家“８６３”项目
Ｎａｔｉｏｎａｌ “８６３” ｐｒｏｊｅｃｔ ２０１２ 年

“十二五”国家“８６３”计划现代农业技术领域“农业高效用水精量控
制技术与产品”

国家“９７３”项目
Ｎａｔｉｏｎａｌ “９７３” ｐｒｏｊｅｃｔ ２０１２ 年 “作物水分高效利用机理与调控的基础研究”

国家自然科学基金重大研究项目 ２０１１ 年 “荒漠植被不同尺度水分利用效率及调控机制”

Ｍａｊｏｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ ２０１３ 年 “干旱条件下苹果高水分利用效率的分子机制及其遗传分析”

ｓｃｉｅｎｃｅ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ ２０１９ 年 “土壤水分时间变异影响作物水分利用效率和养分吸收的机制”

１．２　 植物水分利用效率的影响因素

植物 ＷＵＥ 的影响因子包括植物本身和外在因子。 植物本身的因素有植物的光合途径，一般来说，景天

酸代谢（Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎ Ａｃｉｄ Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ，ＣＡＭ）途径的植物 ＷＵＥ 比碳三（Ｃ３）和碳四（Ｃ４）植物的高［１４］，Ｃ４ 植物

的 ＷＵＥ 比 Ｃ３ 植物的高；植物生长阶段［１５］、叶片特征［１７—１８］，如叶片大［１９］、叶片化学组成［２０］ 等，也会对单叶

ＷＵＥ 产生影响。 外部环境因素有水分（降水、干旱胁迫，土壤湿度等）、温度［５］、土壤盐分［２１］、ＣＯ２ 浓度［２２］ 等。
通常情况下，由植物外部生境因子引起植物内部因子响应，二者共同作用导致植物 ＷＵＥ 的变化（图 ２）。 由于

植物个体所处生境以及生活型不同，植物 ＷＵＥ 的影响因素也不尽相同。 但是在当今气候变化背景下，外部

环境因子是植物叶片 ＷＵＥ 变化的直接驱动力［２３］，而水分条件与大气 ＣＯ２ 浓度是对植物生长和生理影响较

为显著的两个因素［２４］，会影响植物的生长效率和代谢过程，对植物 ＷＵＥ 的影响不可忽视。
１．３　 植物水分利用效率研究尺度及研究方法

１．３．１　 植物水分利用效率研究尺度

近年来，随着大气温度和 ＣＯ２ 浓度的不断增加，对植物 ＷＵＥ 的研究尺度也愈发多元化。 目前关于植物

ＷＵＥ 的研究涉及不同层次，包括叶片［２５］、个体［２６］、群落、生态系统［２７］ 等。 在不同尺度下，由于不同的地理区

域和植被类型差异，会导致植物对多种因子有不同的响应［２８］，ＷＵＥ 特征不同。 在大尺度上，全球 ＷＵＥ 的增

加与 ＣＯ２ 的增加呈正相关，且最大 ＷＵＥ 出现在干旱地区［２９］。 在中尺度上，黄土高原天然林地和草地［３０—３１］，
春季和夏季 ＷＵＥ 显著减少，而秋季有增加的趋势，且草地的 ＷＵＥ 显示出较弱的稳定性；中国西南湿润喀斯

特地区，则冬季 ＷＵＥ 相对较高，夏季较低，与许多在亚热带地区的研究结果一致［３２］。 小尺度上，玉龙雪山及

周边地区植被［３３］，逐月ＷＵＥ 呈现增加—减少—增加趋势，不同地貌类型造就了植被ＷＵＥ 变化速率都具有显

著的差异性特征。
就植物层次结构来说，对叶片、个体、群落以及生态系统 ＷＵＥ 的研究均有涉及。 但是目前大多数研究以
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图 ２　 内、外部因素对植物水分利用效率的影响过程

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎａｌ ａｎｄ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

植物叶片水平的 ＷＵＥ 为基础，这也是本文主要论述的尺度，即与光合速率、蒸腾速率息息相关的 ＷＵＥ。 叶片

是植物和外界环境连接的主要器官，叶片尺度上碳水耦合就是光合和蒸腾之间相互作用、相互影响和协调的

表现。 个体尺度的植物碳水耦合研究是主要基于植物叶片组织 δ１３Ｃ 和 ＷＵＥ 的关系进行深入，作为植物个体

尺度碳水耦合的生理指标，ＷＵＥ 能对光照、大气 ＣＯ２、温度、土壤水分等多种外界环境因子做出响应。 群落和

生态系统尺度上碳水耦合机制关注的核心主要是水热环境和 ＣＯ２ 的浓度效应，系统内各组成要素自身存在

高度的变异性，各子系统间存在着复杂的交互作用［３４］。
１．３．２　 植物水分利用效率研究方法

常用的 ＷＵＥ 测量方法主要包括直接测定法、光合仪法、树干液流法和稳定碳同位素法（Ｓｔａｂｌｅ Ｃａｒｂｏｎ
Ｉｓｏｔｏｐｅ， ＳＣＩ）等（表 ２）。 随着现代气体交换测量技术的进步，ＷＵＥ 已被广泛应用于各种植物的研究。 在植物

叶片水平上，ＷＵＥ 可分为瞬时性的和内在性的，其具体数值通过测量叶片的光合速率与蒸腾效率以及光合速

率与气孔导度的关系来确定。 在植物个体水平上，ＷＵＥ 则是通过将植物的生物量除以总蒸腾量来计算。 利

用光合仪法对植物 ＷＵＥ 进行测定时，在很大程度上限制了可测定的时空尺度，而且易受影响效率较低。 但

是，随着相关领域的研究不断深入，发现植物在光合作用过程中对 ＣＯ２ 中的碳同位素会产生分馏，一定条件

下会富集１３Ｃ 稳定碳同位素，所以，可利用碳同位素比值（δ）计算植物 ＷＵＥ，且同位素法相较于其他方法更稳

定、精准、被广泛大量利用。 此外，通过结合涡度相关技术和遥感技术的方法，学者们在定量测算区域内植物

ＷＵＥ 方面取得了显著成果。 然而，由于该方法主要应用于较大尺度的研究，这使得其在小尺度或微尺度区域

的植物 ＷＵＥ 研究中表现出一定的局限性，无法满足精细化研究的需求［３５］。 所以，稳定碳同位素法仍然是当

下最稳定且高效的方法。

２　 ＣＯ２ 浓度与植物水分利用效率

ＷＵＥ 不仅反映了生态系统中的碳⁃水循环及其相互关系，还能解释陆地生态系统对全球变化的响应过

程［３６］。 而碳在有机质中起着重要作用，同时也是生命体的主要组成元素之一，大气中的 ＣＯ２ 浓度可以用来表

征大气碳含量，ＣＯ２ 对植物生长也是至关重要的。 作为全球气候变化的主要特征之一，ＣＯ２ 浓度升高正影响
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着植物的光合作用、蒸腾作用、气孔导度和胞间 ＣＯ２ 浓度，从而显著影响植物 ＷＵＥ，甚至 Ｚｈａｎｇ［３７］等提出全球

ＷＵＥ 增加的趋势主要是 ＣＯ２ 增加（５１％）的结果。

表 ２　 植物水分利用效率主要研究方法比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

测定方法
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

原理
Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ

优点
Ｖａｎｔａｇｅ

缺点
Ｄｒａｗｂａｃｋ

使用范围
Ｓｃｏｐｅ ｏｆ ｕｓｅ

直接测定法
Ｄｉｒｅｃｔ ｍｅｔｈｏｄ ｏｆ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

测定植物在较长生长
过程中形成的干物质
和耗水量

高精度：提供精确的实时数据
即时性：即时获得结果
直接性：无需复杂模型或假设

设备昂贵；操作复杂；时空限制，
难以用于大范围的研究

多用于控制实验
下的小规模研究

光合仪法
（气体交换法）
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅｒ ｍｅｔｈｏｄ
（ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｍｅｔｈｏｄ）

通过植物叶片的光合
速率和蒸腾速率比值
来计算植物的 ＷＵＥ

高精度：光合仪提供精确的实时
数据；便携性：可以在实验室和
野外使用；全面数据：除了 ＷＵＥ
外，还能测量其它生理参数

设备昂贵、 操作复杂、耗时，难
以在短时间内对大量样本进行
测量，且只代表特定时间植物叶
片的行为

植物瞬时或短时
间内的 ＷＵＥ

树干液流法
Ｔｒｅｅｔｒｕｎｋ ｓａｐ ｆｌｏｗ
ｍｅｔｈｏｄ

通过测量树木或大型
植物的液流速率来估
算植物的 ＷＵＥ

适用于大型植物；长期检测：设
备可以长期提供连续的数据，适
合季节性和年度研究；非破坏
性：对植物伤害较小，可重复测
量同一植物。

设备复杂且昂贵、受环境影响较
大； 数据分析复杂

长期的大型植被
ＷＵＥ 研究

稳定同位素法
Ｓｔａｂｌｅ ｉｓｏｔｏｐｅ ｍｅｔｈｏｄ

利用碳同位素的比例

（δ１３ Ｃ 值），结合环境
ＣＯ２ 浓度和其他生理

参数， 计算植物的内
在 ＷＵＥ

长期记录：稳定同位素反映植物
在其生长期间的累积生理活动，
可以用于研究历史和长期趋势。
环境适应性：不需要复杂的现场
设备，适合野外采样和分析；广
泛适用性： 适用于各种植物类
型和生态系统，尤其在无损情况
下获取数据。

间接测量：数据需通过模型和假
设进行解释复杂分析：样品的同
位素分析需要专门的同位素比
质谱仪等技术支持。 影响因素
多：碳同位素分馏受到多种生理
和环境因素影响，需综合考虑这
些因素进行解释。

植物长期 ＷＵＥ 的
测定

　 　 ＷＵＥ： 水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

２．１　 ＣＯ２ 浓度对植物水分利用效率的影响

图 ３　 ＣＯ２ 对水分利用效率的影响机制

Ｆｉｇ．３　 Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ＣＯ２ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

Ｒｕｂｉｓｃｏ：核酮糖⁃ １，５⁃二磷酸羧化酶 ／ 加氧酶 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ； ＡＢＡ：脱落酸信号 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌ

ＣＯ２ 浓度对植物 ＷＵＥ 的影响是通过植物影响光合速率、蒸腾速率及气孔导度等生理特性的变化引起的

（图 ３）。 许多研究表明［３８—４０］，在一定浓度范围内，短期供应高浓度 ＣＯ２ 会导致植物 ＷＵＥ 增加，这是由于光

合速率直接受环境中 ＣＯ２ 浓度的影响，当 ＣＯ２ 浓度升高时，光合速率也随之增加，从而促进生物量的累积；其
次 ＣＯ２ 浓度升高会使植物叶片的气孔导度减小，进而降低蒸腾速率，这两种效应共同作用，导致 ＷＵＥ 随着

ＣＯ２ 浓度的增加而显著提高。 然而，对于某些长期处于高 ＣＯ２ 浓度环境中的植物，其光合作用会因较高的

ＣＯ２ 浓度而得到增强，但随着时间的推移，这种正效应可能逐渐减弱，甚至完全消失，即出现光合适应现
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象［４１—４２］，加速植物蒸腾速率和水分损失，同时限制光合碳吸收，最终导致 ＷＵＥ 下降。 ＣＯ２ 通过调节植物光合

速率、蒸腾速率、气孔导度和胞间 ＣＯ２ 浓度等调控 ＷＵＥ。
２．２　 ＣＯ２ 浓度对植物水分利用效率的影响路径

２．２．１　 ＣＯ２ 浓度与光合速率

ＣＯ２ 浓度对植物 ＷＵＥ 的影响主要是通过影响其生理特性来实现的。 ＣＯ２ 作为绿色植物光合作用的底

物，可以被植物吸收并最终将其转化为有机物，从而参与到生态系统的碳循环中。 生境 ＣＯ２ 浓度与植物光合

速率之间存在着不可忽视的关系，短期内大气 ＣＯ２ 浓度的上升会使得植被光合速率提高［４３—４４］，进而提高植

物的 ＷＵＥ［４５］，但是，长时间生活在高浓度 ＣＯ２ 的植物，其 ＷＵＥ 会降低，例如，在土壤含水量一定的情况下，侧
柏幼树的光合速率先随着 ＣＯ２ 浓度的升高而升高，到达一定浓度值以后，光合速率降低，ＷＵＥ 也相对降

低［４６］，对于全球大部分陆地表面来说亦是如此，随着大气 ＣＯ２ 浓度的增加，超过一定阈值时，光合速率降低使

得总光合碳吸收量减少，ＷＵＥ 呈显著下降趋势，这种下降趋势将在下一个世纪继续［４７］。 此外，植物叶片功能

在不同时期功能强度不一样，ＣＯ２ 对光合速率的限制也不一样。 对于许多植物来说，在叶片处于功能旺盛的

前期和中期阶段时，若 ＣＯ２ 浓度饱和，此时光合速率受限于光反应（如电子传递速率）或暗反应（如 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶

活性），光合底物 ＣＯ２ 对光合作用速率主要表现为非气孔限制。 然而，随着叶片进入老化的后期阶段，光合底

物 ＣＯ２ 对光合作用的影响则变得更加复杂，气孔限制和非气孔限制因素会同时存在，共同影响光合速率的

发挥。
２．２．２　 ＣＯ２ 浓度与蒸腾速率及气孔导度

蒸腾速率是植物在单位时间内通过单位叶面积蒸腾散失的水量，是衡量蒸腾作用的重要生理指标；而气

孔是植物和外部大气之间的进行碳水交换的主要通道，气孔导度体现了植物在叶片尺度上对捕获 ＣＯ２ 及保

护自身水分的矛盾需求间的权衡。 当外部环境变化，植物需同时调节蒸腾速率及气孔导度增强适应性，二者

相互影响，使得 ＷＵＥ 在最大限度内保持较高水平，具体表现为 ＣＯ２ 浓度变化时，植物通过调节气孔导度来控

制蒸腾速率，从而在不同环境条件下实现对 ＷＵＥ 的调节。 在高浓度 ＣＯ２ 条件下，植物的气孔导度和蒸腾速

率通常会降低，这有助于维持植株较高的水势［４８］；同时在 ＣＯ２ 浓度升高的情况下，气孔导度会减少 １５％到

４０％［４９］，气孔导度的下降可能会在一定程度上限制 ＣＯ２ 的固定速率，但通常蒸腾失水的减少幅度更大，这种

非线性响应使得适度降低气孔导度可有效提升植物 ＷＵＥ［５０］，尤其是在缺水环境下，这种效应更加明显，从而

为植物的生长带来益处。 北京山区典型树种在重度干旱条件下，随着 ＣＯ２ 浓度升高，侧柏减小气孔导度来降

低蒸腾速率，减少水分流失，从而增加 ＷＵＥ；在田间持水量条件下，植物则通过增大气孔开度来提高蒸腾速

率，以促进光合作用和生长速度，所以蒸腾速率先升高，到一定程度之后再降低。 通常在一定程度下，ＣＯ２ 浓

度越高，气孔导度越小，蒸腾速率降低；反之，叶片气孔导度越大，蒸腾速率越大［５１］。
２．２．３　 生境 ＣＯ２ 浓度与胞间 ＣＯ２ 浓度

植物胞间 ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）是指细胞与细胞间的 ＣＯ２ 浓度大小。 胞间 ＣＯ２ 浓度的水平取决于植物周围空气

中的 ＣＯ２ 浓度、叶片的气孔导度、叶肉导度等因素。 其中，植物所处生境的 ＣＯ２ 浓度对其有着最简单直接的

影响，空气中 ＣＯ２ 浓度的升高、气孔导度和叶肉导度的增大以及叶肉细胞光合活性的降低都会导致胞间 ＣＯ２

浓度水平的增加，植物 ＷＵＥ 会相应降低；反之，降低则会导致胞间 ＣＯ２ 浓度水平的降低，ＷＵＥ 升高。 在对胡

杨叶片的研究中也发现，胞间 ＣＯ２ 浓度与大气 ＣＯ２ 浓度的变化规律基本保持一致，但与气孔导度、净光合速

率和蒸腾速率的变化规律相反，呈负相关［５２］。 此外，随着 ＣＯ２ 浓度的升高，白三叶和紫花苜蓿的胞间 ＣＯ２ 浓

度升高，呈正相关，而叶绿素含量和光合速率均显著下降［２２］，胞间 ＣＯ２ 浓度随着生境中大气 ＣＯ２ 浓度的增大

而增大，而生境 ＣＯ２ 浓度升高会导致植物叶片光合活性降低，从而使气孔导度，净光合速率以及蒸腾速率反

而降低，此时大气 ＣＯ２ 浓度升高通过增加胞间 ＣＯ２ 浓度和降低气孔导度协同提升植物 ＷＵＥ。
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３　 水分条件与植物水分利用效率

３．１　 水分对植物水分利用效率的影响机理

　 　 水是生态系统生长生产的关键性因素，其时空差异影响植被的空间分布格局和总初级生产力［５３］。 水分

变化会影响植物植物生理性状［５４］，植物 ＷＵＥ 也会随之发生相应的变化（图 ４）。 在叶片尺度上［６０］，水分对植

物 ＷＵＥ 的影响主要通过调节植物气孔的开闭和光合羧化酶的活性，进而改变细胞内外 ＣＯ２ 浓度，从而引发

碳同位素分馏效应，这一系列复杂的生理过程最终共同作用，影响植物 ＷＵＥ。 个体尺度上，植物个体通过形

态变化调整 ＷＵＥ，水分胁迫会损害植物正常功能，诱导植物变化来补偿水分限制［８］，植物通过改变根系形态

等，扩大水分吸收能力，同时减少叶面积降低蒸腾，适应水分变化，维持较高的ＷＵＥ。 群落尺度［１６，５６］的植物则

是通过“竞争筛选⁃互补协同⁃结构重组”三重路径影响 ＷＵＥ 的，水分条件驱动群落植物生态位分化，或群落内

不同植物通过时空或空间资源分配，形成水分利用互补，提升整体 ＷＵＥ，此外长期水分条件变化会改变群落

结构，使得高ＷＵＥ 的植物得以留存，群落整体ＷＵＥ 也会得以提升。 而生态系统尺度［５７］水分条件则通过调控

植被组成、地表反照率及湍流交换影响生态系统碳水平衡。 水分胁迫是植物非生物胁迫中一个非常重要的因

素［５８］，水分条件变化导致的水分胁迫，使得植物在生境水分条件的限制下而无法正常进行生理活动。 对植物

来说，降水不足、降水时间分配不均匀、降水过多等致使土壤排水不良的因素都会导致水分胁迫。 在不同程度

的水分胁迫条件下，由于气孔限制和非气孔限制之间相互作用所造成的差异［５９］，各类植物的光合响应机制表

现出不同的特征，植物 ＷＵＥ 也因此会发生改变。

图 ４　 水分条件对水分利用效率的影响机理示意
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３．２　 不同水分条件下的植物水分利用效率

植物生存、生长和繁殖的核心策略是有效利用水分。 水分条件的变化直接影响植物的分布范围以及其水

分利用特征和模式，从而对植物的生长适应性和生态分布格局产生显著影响。 若生境土壤中水分盈余，则会

影响土壤透气程度，植物根系吸收和利用水分的效率降低［６０］。 而水分亏缺时，干旱引起的水分胁迫会通过限

制陆地生态系统和大气之间的质能交换影响植被的生产力，植物 ＷＵＥ 亦会降低。 当今全球气候变化，气温

和降水变率增大，对植物造成极大影响，所以生境水分条件变化对植物 ＷＵＥ 的影响不可忽视，有许多学者对

不同水分条件下的植物水分利用效率进行了研究，且在生态学领域大多数研究都遵循着一定的研究框架进行

（图 ５）。 对于植物来说，水分亏缺会引起一系列不利于植物生长发育的生理变化，具体表现在轻度到中度水

分胁迫下，由气孔因素引起的气孔关闭，导致叶片气孔导度降低，从而降低光合速率，但由于蒸腾速率显著降

低，使得ＷＵＥ 随干旱程度增加总体呈增加趋势［６１］，这与黄河流域植被ＷＵＥ 在轻度水分胁迫下的变化趋势一

致［６２］。 而在重度水分胁迫条件下，植物光合特性变化是由非气孔因素引起的，此时光合速率因叶肉细胞功能

损伤而急剧下降，蒸腾速率因气孔关闭或维持低水平而降低，但光合速率下降幅度远大于蒸腾速率，所以
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ＷＵＥ 呈现降低趋势。 以东亚地区为例，ＷＵＥ 在轻度和中度干旱条件下增加，在极度干旱地区，其 ＷＵＥ 值减

少或接近于零［６３］。 对不同水分胁迫程度下白羊草［６４］ 光合特性及 ＷＵＥ 的影响研究结果也表明，适度的干旱

胁迫会在一定程度上提高植物 ＷＵＥ，但是干旱程度超出限度，ＷＵＥ 会降低，轻度干旱胁迫的 ＷＵＥ 显著高于

重度胁迫时的 ＷＵＥ，符合不同水分胁迫条件下 ＷＵＥ 的变化规律。

图 ５　 不同水分条件下水分利用效率研究框架
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Ψ： 水势 Ｗａｔｅｒ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ；Ｐｎ： 净光合速率 Ｎｅｔ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｒａｔｅ； Ｔｒ： 蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ Ｒａｔｅ； ＮＡＣ： ＮＡＭ ／ ＡＴＡＦ ／ ＣＵ 转录因子基因

ＮＡＭ ／ ＡＴＡＦ ／ ＣＵＣ Ｄｏｍａｉｎ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｆａｃｔｏｒ Ｇｅｎｅ； ＰＹＬ： ＰＹＲ１⁃ｌｉｋｅ ＡＢＡ 受体基因 ＰＹＲ１⁃ｌｉｋｅ Ａｂｓｃｉｓｉｃ Ａｃｉｄ Ｒｅｃｅｐｔｏｒ Ｇｅｎｅ； ＳＰＡＣ： 土壤⁃植

物⁃大气连续体 Ｓｏｉｌ⁃Ｐｌａｎｔ⁃Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ Ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ； ＳＷＡＴ： 土壤和水评估工具 Ｓｏｉｌ ａｎｄ Ｗａｔｅｒ Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ Ｔｏｏｌ

植物生长阶段差异也会使干旱胁迫对 ＷＵＥ 的影响程度不同。 有研究指出冬小麦在分蘖期和灌浆成熟

期受干旱影响较小，拔节孕穗期重旱时 ＷＵＥ 最低，分蘖期轻旱和重旱时 ＷＵＥ 都会提高，说明分蘖期适当受

旱不仅会减少用水量，而且对产量也影响较小，是比较经济的灌溉方式［６５］。 不同植被类型面对水分胁迫时的

响应也有差异［６６］，如半干旱生态系统（如草地）的 ＷＵＥ 与水分亏缺之间存在正相关；而湿润生态系统植物如

落叶阔叶林（Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｆｏｒｅｓｔ， ＤＢＦ）、常绿阔叶林（ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｆｏｒｅｓｔ， ＥＢＦ）和常绿针

叶林（Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ Ｎｅｅｄｌｅｌｅａｆ Ｆｏｒｅｓｔ， ＥＮＦ），其植物 ＷＵＥ 则与水分条件之间正相关和负相关关系同时并存［６７］。
植物 ＷＵＥ 与水分条件存在显著关联，且影响程度伴随着水分在生境中的重要程度增加，未来应持续深入研

究不同水分条件对植物 ＷＵＥ 的影响，探索最适宜各种植物生长的水环境，因地制宜，使植被以及作物生产力

３４６　 ２ 期 　 　 　 胡再勤　 等：生境 ＣＯ２ 浓度与水分条件对植物水分利用效率的影响 　
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最大化，保护生态，保障粮食安全。

４　 结论和展望

植物水分利用效率（ＷＵＥ）作为连接生态系统碳⁃水循环的核心指标，其研究不仅深化了植物生理生态学

理论，更为应对全球气候变化、优化农业管理及生态修复提供了科学依据。 随着 ＣＯ２ 浓度升高与降水格局改

变的双重胁迫加剧，植物 ＷＵＥ 的响应机制愈发复杂，亟需在多维度、多尺度和多学科交叉中推进研究。 基于

现有成果，未来研究需聚焦以下方向：
（１）多因子交互作用的动态解析

当前研究多集中于单一环境因子（如 ＣＯ２ 或水分）对 ＷＵＥ 的影响，但实际生态系统中，植物需同时应对

温度波动、光照变化、土壤养分限制及极端气候事件的复合影响。 未来需构建多因子耦合实验体系，通过 ＣＯ２

＋水分＋温度梯度实验，模拟复合环境胁迫场景，揭示光合作用、气孔行为及碳分配在不同胁迫组合下的动态

平衡机制；此外，还应关注极端事件的叠加效应，如干旱与高温的协同作用可能加剧气孔限制，而暴雨与高

ＣＯ２ 的交互可能改变根系吸水策略，需通过长期观测与情景模拟评估其生态风险。
（２）地下生态过程的深度挖掘

根系作为水分吸收与碳分配的核心载体，其功能性状对 ＷＵＥ 的调控机制尚未充分揭示。 未来应利用先

进根系成像技术，动态监测根系三维构型对水分胁迫的响应，解析根长、密度、分枝模式等与 ＷＵＥ 的关联，并
建立根系功能性状数据库，整合根系形态（比根长、根直径）、生理（水力导度）及化学（碳氮比）数据，构建“根
系性状⁃ＷＵＥ”关系模型，指导抗旱作物育种；还需将根系与地下微生物相关联，揭示根⁃微生物互作共生机理，
探究根系微生物如何与植物根系相互作用，进而影响水分吸收与碳利用策略。

（３）多尺度研究的协同创新

从叶片到全球尺度，需打破研究壁垒，实现数据⁃模型⁃应用的闭环，利用高分辨率卫星反演区域 ＷＵＥ，实
现大范围动态监测，并整合多源数据（控制实验、遥感、同位素等），推动数据共享与协同研究，助力全球变化

生态学发展。 此外，对于跨气候带的植物 ＷＵＥ 对比研究，应着重比较植物 ＷＵＥ 对 ＣＯ２ 升高的响应差异，提
炼普适性规律与区域特异性策略。

（４）应用导向的技术融合

未来研究需从应用场景出发，通过多维技术融合实现生态效益与农业生产的协同优化，服务可持续发展

目标。 在生态修复领域，可引入人工智能技术，解析多源遥感数据，结合气候模型与土壤碳⁃水耦合数据库，构
建区域 ＷＵＥ 空间异质性图谱，制定差异化植被恢复方案（如干旱区优先选育 Ｃ４ ／ ＣＡＭ 植物），同时进一步结

合无人机集群与边缘计算技术，对恢复植被生长状态进行实时监测与反馈调控，强化生态工程的碳⁃水耦合增

益。 在农业生产中，利用人工智能技术整合物联网传感器（监测土壤水分、植物茎流速率及叶温等参数）与
ＷＵＥ 动态模型，开发精准水肥调控系统，实现“节水⁃增产⁃减排”三重目标；同时深度融合基因组学，分子生物

学与遗传改良技术，解析气孔调控，光合途径等关键基因网络，并用于高 ＷＵＥ 物种选育，加速推动节水型作

物从从实验室育种向田间应用的跨越式转化。
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