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荆条叶片最大水分利用效率的季节变化及其环境调控
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摘要:【目的】水分利用效率（WUE）作为反映生态系统碳水耦合的重要指标，其与环境因子间的相互关系备受关注，然而

对植物潜在水分利用能力对环境变化的适应机制却鲜有报道。本研究以北京油松林下灌木层的优势种荆条为研究对象，

旨在探明荆条叶片最大水分利用效率（即水分利用能力潜力，WUEmax）的季节变化特征及其对环境变化的响应机制。

【方法】于 2021年 6−10月，采用微气象原位观测和 LI-6800便携式光合仪人工监测的方法，测定荆条叶片光响应曲线

和空气温度（Ta）、土壤含水量（SWC）、空气饱和水汽压差（VPDa）等环境因子。通过瞬时水分利用效率（WUEi）构建了水

分利用效率对光响应模型，计算得到荆条叶片WUEmax。并在此基础上进一步分析WUEmax 的季节动态变化及其与环境

因子间的关系。【结果】生长季内荆条叶片 WUEmax 在 2.84 ~ 9.17 μmol/mmol的范围内波动，平均值为 4.79 μmol/mmol，

整体上呈现先下降后平缓的趋势；在湿润条件下荆条WUEmax 主要受 SWC和 Ta 的影响。其中，SWC是调控WUEmax 的

关键环境因子，荆条 WUEmax 与 SWC呈负相关，SWC主要通过气孔导度影响 WUEmax；荆条 WUEmax 与 Ta 呈正相关，

Ta 主要通过调控光合羧化酶活性影响 WUEmax。【结论】本研究初步论证了湿润半湿润环境下荆条主要通过水分资源获

得策略来适应环境，且高 SWC和低温为荆条叶片WUEmax 的抑制因子。
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Abstract: [Objective] Water use efficiency (WUE) is an important indicator of carbon and water coupling
in  ecosystems,  and  its  relationship  with  environmental  factors  has  attracted  much  attention.  However,  the
adaptation  mechanism  of  plant  potential  water  use  capacity  to  environmental  change  has  been  rarely
reported.  This  study  was  to  explore  the  seasonal  dynamics  of  potential  leaf  water  use  efficiency  and  its
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environmental controls in Vitex negundo var. heterophylla, the dominant shrub species of Pinus tabuliformis
in  Beijing. [Method] We  measured  the  photosynthesis  and  transpiration  of  photosynthesis-light  response
curves and calculated corresponding instantaneous water use efficiency (WUEi) from June to October, 2021
using  a  portable  photosynthesis  analyzer.  In  addition,  the  micrometeorological  in  situ  observation  method
was used to determine the environmental factors such as air temperature (Ta), soil moisture content (SWC),
air  vapor  pressure  deficit  (VPDa)  and  so  on.  Fitting  model  of  WUEi  against  light  was  used  to  get  the
maximum  water  use  efficiency  (WUEmax).  On  this  basis,  the  seasonal  dynamics  of  WUEmax  and  the
relationship  between  WUEmax  and  environmental  factors  were  analyzed.  [Result]  Consequently,  the
WUEmax  descended  first  and  then  stayed  steady  during  the  growing  season,  ranging  from  2.84  to
9.17 μmol/mmol, with a mean of 4.79 μmol/mmol. Seasonal variations in WUEmax were mainly affected by
SWC  and  Ta.  Among  them,  SWC  was  the  key  environmental  factor  regulating  WUEmax.  WUEmax  was
negatively correlated with SWC, and SWC was mainly affected WUEmax through leaf stomatal conductance
(gc).  WUEmax  was  positively  correlated  with  Ta,  and  Ta  mainly  affected  WUEmax  by  regulating
photosynthetic  carboxylase  activity.  [Conclusion]  In  the  humid  environment,  Vitex  negundo  var.
heterophylla mainly adapts to the environment through the water resource acquisition strategy. High SWC
and Ta are inhibitory factors for WUEmax in leaves of Vitex negundo var. heterophylla.
Key  words: maximum  water  use  efficiency;  soil  water  content;  air  temperature;  Vitex  negundo  var.
heterophylla; seasonal dynamic

 

水分利用效率（water use efficiency，WUE）作为

衡量植物生理活动过程中消耗水形成有机物质的重

要参数，是确定植物体生长发育所需要的最佳水分

供应的重要指标之一。其可以表征干物质生产所耗

费水量[1]，反映了生态系统碳水耦合关系[2]，是揭示

陆地植被生态系统对气候变化响应和适应对策的重

要手段。

近年来，国内外在叶片水平的水分利用效率研

究多集中于瞬时水分利用效率（instantaneous water
use efficiency，WUEi）的动态变化[3]及其对环境因子

响应的定性研究。相比于反映植物实时光合生理过

程的 WUEi，最大水分利用效率（WUEmax）更能代表

植物的自身水分利用能力，可以反映植物对环境的

适应能力[4]，对于评价植物抗逆性和构建生态系统物

质交换模型具有重要意义。目前，针对植物WUEmax
的控制试验表明 WUEmax 对土壤水分亏缺较为敏

感[5]，然而，有研究发现短期的观测结果不能反映植

物在自然复杂条件下 WUEmax 的季节变化规律，对

WUEmax 季节动态的认识仍不充分[6]。同时，现有森

林生态系统光合研究多集中于优势乔木，对林下灌

木的考虑较少。但灌木层作为森林群落结构的重要

组成部分，直接影响着植物群落的能量流动和物质

循环，对维持森林结构稳定性和物种多样性有重要

的作用[7]。在森林生态系统内由于环境资源分配的

不均匀性，林下灌木的生长发育常受到光照、温度等

环境条件的限制，植被常采用资源获取型策略以适

应竞争大的林下环境[8]。相较于乔木，林下灌木的光

合生理过程及功能性状对气候变化的敏感性更高[9]。

然而目前对林下灌木水分利用能力的研究较少，不

能明确林下灌木 WUEmax 对环境变化响应的最大阈

值，也无法对其应对气候变化和极端气候事件的适

应性与耐受力进行预判。

环境变化是植物资源利用效率动态变化的主要

驱动因素[10]，叶片尺度上的 WUE主要涉及 CO2 和

水分的吸收、转化、运输和利用等一系列植物生理化

学过程，对外界环境变化的响应机制复杂。现有研

究认为，影响叶片 WUE的环境因素主要包含了土

壤含水量（soil water content，SWC）、空气饱和水汽

压差（air  vapor  pressure  deficit，VPDa）、空气温度

（air  temperature， Ta）、 空气相对湿度 （air  relative
humidity，RHa）、光合有效辐射（photosynthetically
active radiation，PAR）等。当植物处于干旱环境下

时，土壤水分是影响植物叶片WUE的主要因素。植

物面对土壤水分亏缺会采取资源保守策略，适度的

水分亏缺能使叶片 WUE达到最佳状态[11]。当 SWC
降低时，植物通过提高叶片 WUE来维持自身生长

发育，但过低或过高的 SWC则会引起叶片 WUE的

下降[12]。实际情况中，干旱环境下 VPDa 增加和土壤

水分亏缺往往同时发生。VPDa 升高使得大气水汽

需求升高，促进植物蒸腾作用的同时抑制了光合作

用，从而降低叶片 WUE[13]。当植物长期处于潮湿环

境下，较高的 RHa 会导致植物净光合速率（net
photosynthetically rate，Pn）、蒸腾速率（transpiration，
Tr）和 WUE均大幅度下降[14]。通常，植物资源利用
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效率主要受限制性环境资源影响[15−16]。因此与干旱

环境下不同的是，高湿环境下 SWC对 WUE的影响

并不显著，而大气水分（VPDa）则是影响 WUE的主

要因素[17]。虽然增加光照强度对光合和蒸腾作用均

有一定的促进作用，但光合作用存在光饱和点，因此

只有适宜范围的 PAR才能对 WUE起积极作用，过

低或过高的 PAR均对叶片 WUE起抑制作用[18]。同

时，环境因子主要通过植物气孔和光合羧化酶

（Rubisco酶）活性两个途径影响植物的生理生态过

程。以往研究发现 SWC、VPDa 及 PAR主要通过影

响叶片气孔导度（stomatal conductance，gc）影响植物

叶片的光合蒸腾作用进而影响植物叶片 WUE。但

有研究认为，Ta 对植物 WUE的影响途径包含了

Rubisco酶活性和叶片 gc 两个方面[19]，影响机制较

为复杂，因此 Ta 与叶片 WUE的关系尚无统一定

论。关于植物的WUEmax，目前研究仅发现环境因子

对植物 WUEmax 有影响 [20−21]，环境因子对 WUEmax
的作用机制缺乏进一步研究。本研究借鉴植物

WUE的研究思路，探究影响植物叶片WUEmax 的主

要环境因子以及环境因子影响叶片 WUEmax 的具体

途径，有助于我们深入分析环境变化对植物水分利

用策略的影响，进而厘清植物与环境的水分交换动

态过程。

荆条（Vitex negundo var. heterophylla）属马鞭草

科（Verbenaceae），具有抗逆性强、生态可塑性高等

特点[22]，于北京山区广泛分布，是北京山区林下的优

势灌木种。对北京山区林下灌木荆条生长季叶片

WUEmax 的动态特征及其影响因子的研究，可为北京

山区林下灌木水分利用对气候变化的响应研究提供

更多信息，并为探明北方山区林下灌木对环境的适

应机制和建立森林生态系统能量交换过程模型提供

依据。本研究使用 LI-6800便携式光合仪对荆条叶

片进行原位连续监测，通过模型计算荆条叶片的

WUEmax，进一步的结合自动连续监测的环境因子数

据，分析生长季荆条叶片 WUEmax 的动态变化及其

对环境因子的响应规律。以期探明北京山区优势灌

木树种荆条对环境条件变化的适应机制，旨在揭示：

（1）荆条叶片 WUEmax 的生长季动态变化特征；

（2）环境因子对荆条叶片WUEmax 的调控机制。研究

结果可为深入了解北京山区林下灌木光合水分生理

过程提供科学参考。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区位于北京密云水库油松林监测站

（40°29′50″ ~ 40°29′54″N，116°48′39″ ~ 116°48′44″E），

海拔 174 m。该区气候类型属于典型的暖温带半湿

润大陆性季风气候，年平均降水量约 479.37 mm，且

降水主要集中在夏季，年平均气温 9 ~ 10 ℃，研究区

内主要土壤类型为棕壤。植被类型为油松林（Pinus
tabuliformis），乔木层有麻栎（Quercus  acutissima）、
黄栌（Cotinus coggygria）、山杏（Armeniaca sibirica）
等小乔木混生；灌木层以荆条（Vitex  negundo  var.
heterophylla）为优势种，局部可形成密集的单优势层

片，常见伴生种有小叶鼠李（Rhamnus parvifolia）等。

本研究区样地所设 5个 10 m × 10 m的灌丛样方内

荆条集中片状分布，平均株高 2.7 m，东西平均冠幅

1.85 m，南北平均冠幅为 1.45 m，覆盖度为 24.2%，

样方内调查生长的荆条共有 48株。

 1.2    研究方法

本试验监测点位于北京密云水库油松林监测站

研究区，以密云地区的林下典型优势灌木荆条为研

究对象。在定位研究站内的通量塔周围选择地势相

对开阔、干扰较少且荆条为灌木层优势树种处设置

一块 50 m × 50 m样地，并在样地四角及中心设置

5个 10 m × 10 m的灌丛样方，从中选择荆条标准株

待测，通过通量塔微气象观测系统对整个生长季的

环境因子进行同步监测。

 1.2.1    光响应曲线的测定

2021−06−01−2021−10−03期间，使用 LI-6800
（LI-COR，Lincoln，USA）红蓝光源叶室对荆条叶片

进行光响应曲线的测量。于每月上、中、下旬，选择

晴朗无风的天气进行光响应曲线的测定，测定时间

为上午 09:00−11:00，每次试验间隔 10 d左右。在

5个灌丛样方内，选择 5株不受其他植被遮挡、能充

分接受阳光的健康植株作为试验植株，每次试验于

样株向阳方向的 1 ~ 2年生小枝上选取长势相近、无

病虫害的成熟叶片，每次试验共选取 3片进行测量[23]。

测定光响应曲线前，对试验叶片进行充分的

光诱导。叶室温度（cham  temperature，Tcham）设置

为 25 ℃，叶室 CO2 浓度设置为 400 μmol/mol，叶室

相对湿度（cham  relative  humidity，RHcham）设置为

50%[24]。光强梯度共设置 12个点，分别为 1  800、
1  500、 1  200、 900、 600、 300、 200、 150、 100、 70、
30和 0 μmol/（m2·s）。

由于所测荆条叶片面积小于叶室面积，因此测

定完光响应曲线后需将试验叶片取回实验室进行拍

照，通过 Matlab计算其叶面积[25]，然后对光合参数

进行校正。

 1.2.2    环境因子的测定

环境因子由位于样地附近的通量塔上的微气象

系统进行自动测定。其中，PAR由光合有效辐射传
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感器（PAR-LITE，Kipp  and  Zonen， the  Netherlands）
测得，空气温度（Ta）和空气相对湿度（RHa）由温湿度

传感器（HMP155A，Vaisala，Finland）进行测定。降

雨 量 （precipitation， P）数 据 由 翻 斗 式 雨 量 筒

（TE525WS，Campbell  Scientific  Inc，USA）测定，在

距离通量塔 5 m的地方分别布设 5个土壤水分探头

（ECH2O-5TE，Decagon Devices，USA）测得土壤含

水量（SWC），布设深度均为 10 cm。空气饱和水汽压

差（VPDa）由 Ta 和 RHa 计算得出[26]，计算公式如下：

VPDa=0.611exp[17.27Ta/(Ta+237.3)](1−RHa/100) (1)

 1.3    数据处理

 1.3.1    计算光合参数

由测得的荆条叶片光响应曲线中的 12组净光

合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）数据计算得到瞬时水分

利用效率数据[27]，即：

WUE =
Pn
Tr

(2)

式中：Pn 为光响应曲线测定的净光合速率；Tr 为光

响应曲线中净光合速率对应的蒸腾速率。

通过公式（1）求得的 WUE数据以及对应的 12
个光强数据得到 WUE对光的响应曲线。进一步的，

采用直角双曲线修正模型进行 WUE对光的响应曲

线拟合[4]，拟合公式如下：

WUE = α
1−βI
1+γI

I−KW (3)

式中：α、β、γ 为系数，计算方法公式参照文献 [28]；

KW 为常数项，I 为光照强度。

由公式（3）求得的参数，计算得到当光照强度变

化时荆条叶片可达到的最大水分利用效率（WUEmax），
具体公式如下：

WUEmax = α

( √
β+γ-

√
β

γ

)2
−KW (4)

 1.3.2    数据分析

本研究使用相关性分析揭示生长季尺度WUEmax
与环境因子的关系，使用主成分分析（principal
component  analysis，PCA）方法对数据进行降维处

理，并通过归一化因素权重法计算各因子在综合得

分模型中的权重值，确定影响 WUEmax 的主要环境

因子。通过偏相关分析法分析环境因素对荆条叶片

WUEmax 的影响途径。以上WUE对光的响应模型拟

合在 Matlab 7.12.0中进行，相关性分析、PCA主成

分分析以及偏相关分析均在 SPSS 24.0中进行，使

用 Origin 2021软件进行制图。

 2   结果与分析

 2.1    环境因子的动态变化

在 生 长 季 内 ， PAR的 日 平 均 值 为 322.8
μmol/（m2·s），最小值为 28.5 μmol/（m2·s）（DOY267），
最 大 值 为 627.8  μmol/（m2·s）（DOY170）（图 1A）；
Ta 的平均值为 21.9 ℃（图 1B），日平均最高温度为

27.5 ℃（DOY163），最低值为 9.3 ℃（DOY278），6−
10月 Ta 呈现先上升再下降趋势；日平均 VPDa
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图 1    2021年 6−10月研究样地环境因子在生长季的动态变化

Fig. 1    Dynamics in environmental factors from June to October 2021 in the study sample plot
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与 RHa 的变化趋势相反，VPDa 的平均值为 0.81 kPa
（图 1C），在生长季前期波动较大，6月后 VPDa 基本

保持在 1 kPa以下；由图 1D可知，生长季的降雨总量

达到 664.7 mm，日 P 最大值为 89.7 mm（DOY193）。
SWC随降雨量的变化而变化，观测期内的平均值为

0.24 m3/m3，最大值为 0.30 m3/m3（DOY208），最小值

为 0.10 m3/m3（DOY160）。由于生长季前期降雨量较

大，土壤水分较好，7月初 SWC快速上升至 0.25
m3/m3，在生长季中后期则保持平稳。

 2.2    光合参数的生长季动态变化

在生长季内，荆条叶片 WUEmax 的平均值

为 4.79  μmol/mmol， 最 大 值 为 9.17  μmol/mmol
（DOY153），最小值为 2.84  μmol/mmol（DOY222），
呈现先下降后平稳的变化趋势。WUEmax 于 6月大幅

度降低，7−10月无较大波动，维持在 4.00 μmol/mmol
上下（图 2A）。gc 的平均值为 0.14 mol/（m2·s），最大

值 为 0.23  mol/（m2·s）（DOY235）， 最 小 值 为 0.03
mol/（m2·s）（DOY164），观测期间 gc 整体呈现先上升

后下降的趋势（图 2B）。

 2.3    荆条最大水分利用效率对影响因子的响应

如表 1所示：所有影响因子中，WUEmax 与
PAR、Ta 均无显著相关性，与 SWC、gc 呈极显著负

相关关系，而与 VPDa 呈极显著正相关关系。

由表 1可知：SWC与 VPDa 之间相关性系数为

−0.856，而共线性诊断结果（表 2）表明两者之间存在

多重共线性（VPDa 的 VIF值为 11.180，SWC的 VIF
值为 10.417），因此选择 PCA主成分分析法进行进

一步分析。结果表明前 2个主成分累计方差贡献率

为 90.487%，能够反映出原所有指标的大部分信息，

因此选择提取前 2个主成分（表 3）。由图 3可以看

出，主成分 1在 VPDa 和 SWC上的载荷较大，主成

分 1主要代表了 VPDa 和 SWC两种影响因子，主成

分 1的方差贡献率为 67.972%；主成分 2的方差贡

献率为 22.515%，主成分 2在 Ta 上的载荷较大，主

要代表了 Ta 这种影响因子。从各因素影响权重计算结

果可以看出，在影响因素中 SWC和 Ta 所占权重最

大，说明 SWC和 Ta 是影响荆条 WUEmax 的主要环

境因子，并且 SWC是影响荆条WUEmax 的关键因子。

表 1    荆条叶片光合参数与影响因子相关性分析

Tab. 1    Correlation analysis between environmental factors and photosynthetic parameters of Vitex negundo var. heterophylla

相关指标
Relevant index WUEmax gc VPDa PAR SWC Ta

WUEmax 1

gc −0.885** 1

VPDa 0.734** −0.737** 1

PAR 0.492 −0.496 0.823** 1

SWC −0.915** 0.888** −0.856** −0.565* 1

Ta 0.179 −0.309 0.422 0.136 −0.480 1

注：**表示在0.01水平（双侧）上极显著相关；*表示在0.05水平（双侧）上显著相关。下同。Notes: ** means significant correlation at the 0.01 level (bilateral);
* means significant correlation at the 0.05 level (bilateral). The same below.

 

A12

8

4

150 180 210 240 270
0

最
大

水
分

利
用

效
率

M
ax

im
um

 w
at

er
 u

se
 e

ffi
ci

en
cy

(W
U

E m
ax

)/(
μm

ol
·m

m
ol

−1
)

B0.3

0.2

0.1

150 180 210 240 270
0

气
孔

导
度

St
om

at
al

 c
on

du
ct

an
ce

(g
c)/

(m
ol

·m
−2

·s
−1

)

日序 Day of year

对应光合参数的平均值 Average of the corresponding photosynthetic parameters

图 2    荆条叶片光合参数在生长季的动态变化

Fig. 2    Dynamic in photosynthetic parameters of Vitex negundo var. heterophylla leaves from June to October
 

 56 北    京    林    业    大    学    学    报 第 45 卷    



由于环境因子通常是通过影响 gc 间接对植物光

合生理过程造成影响，且 gc 与 SWC呈极显著正相

关（表 1），因此对 SWC、gc 与 WUEmax 进行偏相关

分析。在没有控制影响因素时，WUEmax 与 SWC在

0.01的水平上呈显著相关，相关系数为−0.915；而在

控制了 gc 对 WUEmax 的影响后，WUEmax 与 SWC
在 0.05的水平上呈显著相关，相关系数大幅降低，

仅为−0.602。

 3   讨　　论

 3.1    荆条最大水分利用效率的生长季动态变化

在生长季内，荆条叶片 WUEmax 存在明显的动

态变化特征。总体上 WUEmax 呈现先降低后平稳的

变化趋势，6−7月荆条 WUEmax 迅速下降，随后除

9月初有小幅度回升外，7−10月整体无明显波动

（图 2）。叶片WUEmax 最大值出现在 6月（DOY153），
6月初荆条正处于展叶期[29]，是植物需迅速积累大

量有机质以供茎、叶等营养器官形成的营养生长阶

段 [30]，对水分的需求较大 [31]。然而 6月初研究区

SWC较低且大气降水少，荆条在面对水分亏缺时选

择了水分资源保存策略，即提高自身水分利用效率

确保生长发育所需的水分供给，使得 WUEmax 在
6月初最高。随后 7月荆条开始进入开花期及结果

期，属于叶片降低代谢速率以提供营养成分的生殖

生长期[32]，需水量相对减少，且 7−8月研究区进入

夏季汛期，降雨事件频发，土壤水分充足，荆条维持

较低的 WUEmax 即可满足自身生长发育，因此 7月
之后的叶片 WUEmax 普遍低于 6月。Tarvainen等[33]

对温带地区云杉WUE的研究也得到了相同的结果。

 3.2    土壤含水量对荆条叶片最大水分利用效率的

影响

在生态系统中，水分对于植物的光合生理特性

有重要的影响，其中土壤水分是最重要的限制因

子[34]。主成分分析结果表明，SWC的权重系数在所

有环境因子中占比最大（表 3）。与 WUEmax 的动态

变化对比发现，6−10月 SWC共发生了两次大幅度

骤增（DOY165和 DOY177）（图 1），同时期的两次

WUEmax 观测数值均显著下降，9月初 SWC显著下

降的同时荆条叶片 WUEmax 有所回升。生长季内荆

条叶片 WUEmax 和 SWC的变化存在高度同步。上

述两方面皆说明生长季荆条叶片 WUEmax 的变化主

要受 SWC的调控。

本研究结果表明，荆条叶片的 WUEmax 与 SWC
呈极显著负相关，与张永娥等 [35]的结果相吻合。

SWC升高造成了 WUEmax 的降低，高 SWC对荆条

WUEmax 起抑制作用。这是因为 SWC通常与植物根

系吸水有紧密联系，已有研究证明北京山区荆条在

生长季内根系受浅层土壤水分影响明显[36−37]。植物

根系将土壤水分运输至叶片后，通过影响植物叶片

的光合作用和蒸腾作用，进而影响叶片水分利用效

率[38]。土壤水分条件的变化会造成植物光合速率和

蒸腾速率增长速率的差异，进而影响植物叶片WUE
的变化[39]。本研究中，5月底至 6月中旬的 3次强降

雨事件使得荆条样地的 SWC骤增，荆条根部在吸收

足够的浅层土壤水分之后，蒸腾速率和光合速率均

有所增加。但相较于蒸腾作用，光合作用对 SWC的

变化敏感度较低，因此蒸腾速率的增长速率大于净

光合速率的增长速率，从而导致 WUEmax 呈现降低

 

表 2    变量多重共线性诊断

Tab. 2    Variable multicollinearity diagnosis

变量 Variable VPDa PAR SWC Ta gc

方差膨化系数
Variance inflation factor (VIF) 11.810 4.529 10.417 1.590 5.216

 

表 3    主成分分析的成分载荷矩阵以及因子权重系数

Tab. 3    Rotated component matrix of principal component
analysis and factor weight coefficients

项目 Item
成分矩阵

Component matrix 权重系数
Weight coefficient

1 2

VPDa 0.972 −0.136 0.184

PAR 0.806 −0.488 0.219

SWC −0.904 −0.092 0.318

Ta 0.555 0.797 0.279

特征值 Eigenvalue 2.719 0.901

贡献率 Contribution rate/% 67.972 22.515

累计贡献率
Cumulative contribution
rate/%

67.972 90.487
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的趋势。本研究结果与何春霞等[40]对太行山荆条水

分利用特性的试验结果一致。由于 2021年整个生长

季期间降雨量大且频率高，自 7月初 SWC始终位

于 0.25 m3/m3 左右（图 1），土壤水分充足，所处生境

水分状况较好。因此，荆条在该年生长过程中根据

实际环境条件，改变了其原有水分利用策略，选择了

水分资源获得策略，通过生态可塑性实现最大限度

的利用环境资源。

在本研究中，SWC主要通过影响 gc 进而对

WUEmax 起到调控作用，该结果与 Kumagai等 [41]对

中国沙棘的研究结果相一致。叶片气孔作为调节

CO2 与水汽通量的生理结构，是环境与叶片进行物

质与能量交换的关键通道，对植物水分散失具有重

要影响。本研究发现土壤水分是影响气孔活动的重

要因子，SWC的升高对 gc 有正向作用，SWC的增加

使得叶片气孔打开，进而影响植物的光合生理过

程。陈胜楠等[42]的研究也得到了类似的结论。

 3.3    空气温度对荆条叶片最大水分利用效率的影响

植物在生长过程中都会经受昼夜及季节性温度

变化影响，温度对植物体内的物质扩散等过程有很

大影响，是影响植物生长发育的重要环境因子 [43]。

本研究中，生长季内 WUEmax 与 Ta 呈正相关关系，

且 Ta 与 gc 无显著相关性（表 1），说明 Ta 可能主要通

过非气孔因素影响植物的光合生理过程。根据前人

研究，Ta 可以通过影响植物叶片内光合作用关键酶−
Rubisco酶的活性间接影响植物的光合速率，进而影

响植物叶片的 WUE[44]。然而其研究结果表明，叶片

WUE与 Ta 呈负相关关系，与本研究结果相反。这可

能是土壤水分蒸发与大气温度之间的密切关系（R2 =
0.301）导致的。大气气候既是植物光合特性的主要

控制因素，也是土壤发育的重要驱动因素[45]，两者之

间存在复杂的协变关系[46]。郭亚奇等[47]的研究发现

土壤水分的增加会影响植物光合速率对温度的响应

特征，SWC的增加导致土壤水分蒸发加剧，导致

Ta 降低，使得日均 Ta 于试验中后期始终低于 25 ℃
并且呈持续下降趋势，低于 Rubisco酶的最适活化

温度（25~30 ℃），低温抑制了植物的光合作用[48]，造

成了 Ta 对荆条叶片光合速率的限制效应，进一步的

限制了荆条的WUEmax。

 4   结　　论

本研究以北京山区林下优势灌木荆条为研究对

象，通过分析荆条 WUEmax 的生长季动态变化及其

对环境因子的响应，得到以下结论：（1）生长季内，荆

条叶片 WUEmax 存在季节变化，这与荆条的物候节

律以及环境条件变化有关。（2）在水分充足条件下，

SWC主要通过影响气孔开度调节植物的光合与蒸

腾作用，进而影响 WUEmax，且高 SWC抑制荆条

WUEmax。因此，荆条叶片 WUEmax 主要受 SWC的

调控。（3）Ta 与 WUEmax 呈正相关关系，其主要通过

非气孔因素，即 Rubisco酶的活性，影响植物光合进

而影响WUEmax。
本研究阐明了湿润半湿润环境下灌木 WUEmax

的季节变化规律，明确了湿润条件下灌木对环境变

化的适应机制，对理解灌木的光合水分生理具有重

要意义。2021年研究区汛期（6−9月）的总降雨量

为 664.7 mm，达到了近 50年的最大值[49]，强降雨可

能导致本研究与以往相关研究结果存在部分差异。

因此，建议对该区域典型林下灌木荆条 WUEmax 如
何响应环境变化进行长期观测，以期深入掌握荆条

应对气候变化以及极端气候事件的适应机制。
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