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漓江上游毛竹生理生态特征对不同土壤水分的响应
杨晓东１ꎬ２ꎬ 罗艾滢２ꎬ 黄玉清２∗ꎬ 莫　 凌２ꎬ 徐广平２ꎬ 姚月锋２

( １. 广西师范大学 生命科学学院ꎬ 广西 桂林 ５４１００４ꎻ ２. 广西喀斯特植物保育与

恢复生态学重点实验室ꎬ 广西植物研究所ꎬ 广西 桂林 ５４１００４ )

摘　 要: 漓江上游毛竹林面积大ꎬ是我国毛竹最南端产区ꎮ 该研究针对当地季节性干旱问题ꎬ通过模拟降水

使土壤水分变化ꎬ共设立了 ５ 个毛竹水分处理小区(ＣＫ. 对照ꎻＡ. 无降水＋覆膜ꎻＢ. 降水 ５ ｍｍ＋覆膜ꎻＣ. 降水 １０
ｍｍ＋覆膜ꎻＤ. 降水 ２０ ｍｍ＋覆膜)ꎬ并与 ＨＭ (木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)(自然状态)进行对比ꎮ 结果表明:土壤水分

变化影响了毛竹叶片水势和叶绿素的变化ꎬ叶片白天水势下降ꎬ傍晚均可恢复到凌晨水势ꎮ Ｃ 处理的毛竹午

间水势下降值最小ꎬ叶绿素含量也最高ꎮ 本研究区位于最南端产区ꎬ毛竹的光合生产力也属偏低水平ꎮ 适当

的土壤水分亏缺ꎬ毛竹表现出相对的高净光合速率(Ｐｎ)、高蒸腾速率(Ｔｒ)、低水分利用效率(ＷＵＥ)的特点ꎻ过
多或过少土壤水分ꎬ则为低 Ｐｎ 和 Ｔｒꎬ但高 ＷＵＥꎮ 毛竹叶片的 Ｐｎ 与气孔导度 Ｇｓ 呈极显著的正相关关系ꎬ说明

毛竹的光合速率受气孔调节明显ꎻＴｒ 与午时叶水势呈负相关(符合二项式函数)关系ꎬ土壤水分问题造成的叶

片水分不足同时也影响了毛竹的 Ｔｒꎮ 水分亏缺ꎬＰｎ 主要由气孔调节ꎬ但水分过多导致 Ｐｎ 的下降应该是由气

孔导度的下降和叶肉细胞光合能力的下降共同作用的结果ꎮ 水分过少或过多均对毛竹生理生态过程产生负

效应ꎮ 相对于木荷ꎬ毛竹的 Ｐｎ 较高ꎬ但同时也消耗更多的水分ꎮ
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Ｌｉｊｉａｎｇ Ｒｉｖｅｒ

　 　 毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ)是我国的传统经

营竹种ꎬ也是我国分布最广、面积最大、用途最多的

竹种(Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２００１ꎻ汤腾方和易贤军ꎬ２０１０)ꎮ 我

国毛竹林面积达 ３８６ 万 ｈｍ２ꎬ在漓江上游毛竹林近

１０ 万 ｈｍ２ꎬ是当地重要的经济来源ꎮ 水分是影响植

物生长的重要因子之一ꎬ水分变化与植物气体交换

的关系也是光合生理生态的研究热点ꎬ水分的多少

影响着植物对 ＣＯ２ 固定和利用效率 (张淑勇等ꎬ
２００８ꎻ郎莹等ꎬ２０１１)ꎮ 水分胁迫对植物的生理生态

特征影响很敏感ꎬ随着胁迫程度加剧光合速率会显

著下降(Ｅｐｈｒａｔｈꎬ１９９１ꎻＭｃｋｅｖｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ１９９８)ꎮ 低温、
低光和水分胁迫都可能导致毛竹气孔导度和光合速

率的下降(许大全等ꎬ１９８７ꎬ黄承才等ꎬ２０００)ꎬ但是

轻微的胁迫是由气孔导度下降导致的光合速率下

降ꎬ而严重的胁迫是因为叶肉细胞活性下降导致光

合速率的下降(许大全等ꎬ１９８７)ꎮ 毛竹幼苗净光合

速率、蒸腾速率和叶绿素随着水分胁迫加强均显著

下降ꎬ气孔限制及 ＰＳⅡ反应中心可逆失活或破坏是

其净光合速率降低的主要原因(应叶青等ꎬ２００９ꎬ
２０１１)ꎮ 毛竹光合最适温度为 ２０ ~ ３０ ℃ꎬ夏、秋季的

光合日变化为双峰曲线ꎬ气孔部分关闭是引起毛竹

夏、秋季光合“午睡”现象的主要原因(施建敏等ꎬ
２００５ꎬ２００７)ꎻ毛竹不同种源的净光合速率随纬度的

升高而增高(陈存及等ꎬ２００１)ꎮ 短期 ＣＯ２倍增可大

幅提高光饱和点ꎬ但会降低蒸腾速率ꎻ温度突然增加

或降低都会导致毛竹气孔导度增加ꎬ但净光合速率

减小ꎬ而大气湿度突然降低引起气孔导度和净光合

速率有所增加ꎬ蒸腾速率大幅增大 (张利阳等ꎬ
２０１１)ꎮ 可见ꎬ温度、光照、水分对毛竹的生理生态

影响的相关机制主要集中对气孔限制、叶绿素(光
反应系统)和叶肉细胞活性的关联分析ꎬ水分胁迫

研究方法主要基于幼苗的控制试验ꎬ目前野外原位

条件下进行水分控制试验较少ꎬ不能反映出产区实

际条件下毛竹生理生态过程对水分的响应情况ꎻ同
时ꎬ水分胁迫或水分过多导致叶片水势变化及其与

其他生理生态学要素的关联性分析还比较缺乏ꎮ
毛竹林是漓江上游的主要人工林ꎬ属于我国毛

竹林分布的最南区域(张雷等ꎬ２０１１)ꎮ 本研究发现

在漓江的一些水源林区毛竹林面积很大ꎬ如灵川县

兰田乡ꎬ毛竹林面积占国土面积的 ４３％ꎮ ２０ 世纪 ８０
年代以来ꎬ毛竹林取代阔叶林或人工林变成该区最

大的林分类型ꎬ毛竹林主要分布在坡地上偶夹有阔

叶林小斑块ꎮ 漓江流域属于季风气候ꎬ秋冬季比较

干旱ꎬ夏季雨水过多且持续降雨的情况十分常见ꎻ而
毛竹林的生态水文功能比较弱(余蔚青ꎬ２０１５)的特

点ꎬ可能强化这种干旱程度或土壤水分过度饱和程

度ꎬ这样的水分条件对毛竹的生理和生长是否产生

影响仍然未知ꎮ 本研究针对野外毛竹立木群落ꎬ通
过人为水分控制ꎬ研究毛竹的气体交换特性、水势及

其与土壤水分的定量关系ꎬ探讨毛竹固定 ＣＯ２和水

２１２ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



分消耗如何对持续降水和干旱的季节轮替变化生影

响ꎮ 同 时 通 过 与 乡 土 优 势 物 种 木 荷 ( Ｓｃｈｉｍａ
ｓｕｐｅｒｂａ)进行对比ꎬ可以了解毛竹的水分生理状态ꎬ
为毛竹生态管理提供科学依据ꎮ

１　 试验地区与研究方法

１.１ 研究区概况

研究区域位于广西壮族自治区灵川县西北部的

兰田瑶族乡两河村(１１０°１９′３７″ Ｅꎬ２５°６２′５６″ Ｎ)ꎬ坡
向东偏南ꎬ坡度为 １５° ~ ２５°ꎮ 海拔为 ２２６ ~ １ ７２０ ｍꎬ
年平均降雨量在２ ０００ ｍｍ 以上ꎬ但降水年内分配不

均匀ꎬ４－８ 月份占全年的 ７０％左右ꎮ 林地面积８ ７００
ｈｍ２中ꎬ覆盖着约 ８０％的多年生毛竹林ꎮ 该区的毛

竹林在 ８０ 年代开始种植ꎬ为单一纯林ꎬ林下人工清

除杂草ꎻ４~６ ａ 为一个轮伐期ꎬ天然更新ꎮ 每年春季

施一次肥并进行除草ꎮ
１.２ 材料与研究方法

１.２.１ 样地选取和设计　 试验于 ２０１３ 年 ９－１０ 月(最
干季)进行ꎮ 选择一片 ３０ ｍ×２０ ｍ 纯毛竹林作为研

究样地ꎬ植被覆盖率在 ９０％左右ꎻ同时在附近选取

一片乡土植物群落木荷林进行对比研究ꎮ 木荷林的

主要乔木植物种类:木荷 ( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)、乌桕

(Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｒｕｍ)、杉木(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)、
罗伞 ( Ｂｒａｓｓａｉｏｐｓｉｓ ｇｌｏｍｅｒｕｌａｔａ )、 枫 杨 ( Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ
ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ)等ꎮ 样地内竹龄均在 ５ ａ 以上ꎻ竹高大于

１５ ｍꎮ 样地内采用随机分组方法设立多个面积为 ３
ｍ×４ ｍ 的小区ꎬ在每个小区上方用铁皮隔断、两侧

挖流水槽ꎬ以防止下雨或其他原因导致水分流入ꎮ
每个小区 ３ 株毛竹ꎬ实验重复 ３ 次ꎮ
１.２.２ 本底土壤水分确定　 连续不下雨 ２ 周后ꎬ采用

Ｓ 型采样法ꎬ在每个小区设立 ５ 个采样点ꎬ用铝盒采

集 ０~ １０、１０ ~ ２０、２０ ~ ３０ ｃｍ 土层土壤ꎬ用烘干法测

定试验小区土壤表层的容重和含水量ꎬ采用环刀法

测定土壤毛管持水量ꎮ 获得试验区本底土壤水分参

数:土壤容重为 １.０３±０.０１ꎬ土壤质量含水量(％)为
２８.３±０.５３ꎻ田间持水量(％)为 ３８.８６±２.０５ꎮ
１.２.３ 模拟降水额度设计　 由于体积含水量 ＝质量

含水量×土壤容重(本文均为体积含水量)ꎬ则本底

土壤体积含水量 ＝ １.０３×２８.３％ ＝ ２９.１４％ꎻ毛管田间

体积持水量＝ １.０３×３８.８６％ ＝ ４０.０２％ꎻ土壤水分饱和

亏＝ ４０.０２％－２９.１４％ ＝ １０.８７％ꎮ 综合考虑土壤水分

入渗时间、土壤含水量剖面分布和毛竹根系分布ꎬ本

研究仅考虑 ２０ ｃｍ 土层的水量变化ꎬ因此设计小区

最大模拟降水量为 １０.８７％×０.２ ｍ×１２ ｍ２ ＝ ２６０.１
ｋｇꎬ换算成 ｍｍ 单位则为 ２１.７４ꎬ为方便操作ꎬ本研究

取值 ２０ ｍｍꎬ相当于小区范围内的浇水总水量 ２４０
ｋｇꎬ按梯度递减(表 １)ꎮ

表 １　 模拟降水量设计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｓｉｇｎ ｆｏｒ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｔｅｒ ａｍｏｕｎｔ

小区号
Ｐｌｏｔ ｃｏｄｅ

小区面积
Ｐｌｏｔ ａｒｅａ
(ｍ２)

模拟降水量
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
(ｍｍ)

小区内浇水
总水量

Ｔｏｔａｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ
ｐｌｏｔ ａｒｅａ
(ｋｇ)

其他处理
Ｏｔｈｅｒ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＣＫ ３ × ４ ０ ０ 不覆膜
Ｎｏ ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｖｅｒ

Ａ ３ × ４ ０ ０ 覆膜
Ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｖｅｒ

Ｂ ３ × ４ ５ ６０ 覆膜
Ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｖｅｒ

Ｃ ３ × ４ １０ １２０ 覆膜
Ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｖｅｒ

Ｄ ３ × ４ ２０ ２４０ 覆膜
Ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｖｅｒ

１.２.４ 模拟降水操作方法　 据上述设计定额ꎬ用洒水

壶(约 ０.２ ｍｍ 出水孔)对小区内自上坡到下坡均匀

喷水ꎮ 喷水时间以不产生坡面径流为宜(若发现有

坡面径流产生则停止一段时间再继续)ꎬ洒水完成

后迅速覆盖塑料薄膜ꎬ以防地表蒸发ꎮ
１.３ 测定指标与方法

１.３.１ 毛竹叶片水势的测定　 采用 Ｍｏｄｅｌ １０００ 植物

压力室(ＵＳＡ) 测定每天上午 １０:００ 毛竹叶片水势ꎻ
实验分别在每天 ５:００、１２:００、１８:００ 三个时段用高

枝剪在每个小区内取毛竹较高部位的枝条ꎬ测毛竹

水势三个时段变化(连续 ３ ｄ)ꎮ
１.３.２ 叶片相对叶绿素含量测定　 根据叶绿素对光

谱(红色区域和近红外区域) 的吸收特性ꎬ采用

ＳＰＡＤ￣５０２Ｐｌｕｓ 通过测量叶子对两个波长段里的吸

收率ꎬ来评估当前叶子中的叶绿素的相对含量ꎬ即
ＳＰＡＤ 值ꎮ 选择不同小区目标植物枝条顶部向下第

３ 片完全展开的健康叶片ꎬ每根枝条测定 １０ 片叶ꎬ５
个重复ꎮ 每个处理总共测定 ５０ 片叶子ꎬ每片叶重复

测定 ５ 个点求平均ꎮ
１.３.３ 光合—光响应曲线的测定　 控水后第 １２ 至第

１５ 天ꎬ用 Ｌｉ￣６４００ 系统红蓝光源ꎬ设定标准为１ ５００、
１ ２００、１ ０００、 ８００、 ６００、 ４００、 ２００、 １５０、 １００、 ５０、 ２０、 ０
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μｍｏｌｍ２ｓ￣１的光量子密度(ＰＰＦＤ)ꎬ即为光合有效

辐射ꎬ记录点间隔时间为 ２００ ｓꎬ每处理 ３~５ 个重复ꎮ
上午 ８:００－１１:００ 用光合测定仪测定ꎬ测定指标为净

光合速率(Ｐｎꎬμｍｏｌｍ２ｓ￣１)、蒸腾速率(Ｔｒꎬｍｍｏｌ
ｍ２ｓ￣１)、气孔导度(Ｇｓꎬｍｏｌｍ２ｓ￣１)ꎮ
１.４ 数据分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件对试验数据进行统计整

理ꎬ数值差异性采用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ １９ Ｏｎｅ Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ
分析ꎮ 采用 Ｗａｌｋｅｒ(１９８９)的光响应曲线指数拟合

方程对光合速率和光强关系进行拟合:

Ｐｎ ＝
φＱ ＋ Ｐｍａｘ φＱ ＋ Ｐｍａｘ( ) ２ － ４φＱＫＰｍａｘ{ }

２Ｋ
－ Ｒｄａｙ

式中ꎬＰｎ 为净光合速率ꎻ φ 为表观量子效率

(ｍｏｌｍｏｌ￣１)ꎻＰｍａｘ为最大光合速率ꎻＫ 为曲角ꎻＲｄ为

光下呼吸速率(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)ꎻＱ 为光合有效辐射

(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)ꎮ 初始值设定: φ ＝ ０.０５ꎻＰｍａｘ ＝ ８ꎻ
Ｒｄ ＝ １ꎻＣｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ 中限定值设定: φ ≤０.１２５ꎻＡｍａｘ≤
１０ꎻ０≤Ｋ≤１ꎻＲｄ不设(莫凌等ꎬ２０１０)ꎮ

将 ０~ ２００ μｍｏｌｍ２ｓ￣１的 Ｐｎ￣ＰＡＲ 响应曲线

进行直线回归ꎬ所得直线回归方程的斜率即为表观

量子效率(ＡＱＹ)ꎮ 该直线与 Ｘ 轴的交点ꎬ为光补偿

点(ＬＣＰ)ꎬ在拟合的光响应曲线中ꎬ当 Ｐｎ ＝ Ｐｍａｘ时ꎬ
ＰＡＲ 值为光饱和点(ＬＳＰ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 土壤水分对毛竹叶片水势的影响

水分喷洒后土壤水分含量迅速变化ꎬ图 １ 显示

试验前毛竹林 ５ 个处理小区的土壤水分含量没有显

著差异ꎬ但毛竹林与荷木林的土壤含水量具有显著

性差异ꎻ三个喷洒水分小区和 Ｂ、Ｃ、Ｄ 土壤水分急剧

增加ꎬ喷洒水分最多的 Ｄ 处理的土壤平均水分含量

达 ５３.７６％ꎮ 对照处理 ＣＫ 的土壤水分并没有明显

变化ꎬ由于我们监测的只有 ２０ ｃｍ 以上的土壤ꎬ这个

结果说明植物可能主要是利用 ２０ ｃｍ 以下的土壤层

水分或者深层土壤水分通过毛管对表层土壤进行补

充ꎬ短期内土壤含水量变化不大ꎮ Ａ 处理中即使不

加水而只是覆膜ꎬ土壤水分还是略有上升ꎬ可能是土

壤表面持续蒸发使得土壤下层和上层存在渗透差ꎬ
深层水分通过土壤毛管补充到地表ꎬ而由于突然覆

膜阻隔了土壤水分表面蒸发ꎬ导致短时间内表面土

壤含水量略微增加ꎮ 试验进行的秋季(为全年最旱

季)ꎬ尽管同一地点、坡位坡向也一致ꎬ而毛竹林内

的表层土壤水分含量显著比荷木林内的高ꎬ但在自

然条件下两者的土壤含水量均在 ２３％以上ꎮ

图 １　 不同水分输入小区的土壤水分含量变化

(喷水前一天和后一天) 　 不同小写字母表示处理间

有显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎻ ＨＭ. 木荷ꎬ下同ꎮ
Ｆｉｇ. １　 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
(ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ １ ｄ ｗａｔｅｒ ｓｐｒａｙ)　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ

ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎻ
ＨＭ. Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

毛竹叶片对土壤水分的响应并不完全一致ꎮ
５:００为日出前的叶片水势ꎬ也反映为土壤的水势即

供水能力(中华人民共和国林业行业标准)ꎬ如果经

过白天的水分蒸腾后叶水势仍能回复到凌晨的数

值ꎬ说明土壤并没有因水分不足对植物形成胁迫ꎮ
而不同土壤水分条件下毛竹叶片水势在三个时段的

变化趋势基本一致ꎬ表现为早晚水势较高ꎬ在午间时

刻通过降低叶片水势来调节植物体内的水分变化ꎬ
基本可以看出叶片水势在 １ ｄ 内变化趋势ꎮ 图 ２:ａ
显示ꎬ连续三天平均叶水势三个时段变化中ꎬ１８:００
时ꎬ所有处理的毛竹叶片水势已经上升到凌晨时的

水势ꎬ只有木荷还未达到凌晨值ꎬ但也较接近凌晨

值ꎬ说明试验区的水分较充足ꎬ能对毛竹白天耗失的

组织水充分补充ꎮ 午时的叶片水势呈现出与土壤水

分不一致的情况ꎬ叶片水势最高是 Ｃ 处理毛竹ꎬ其
次是木荷ꎬ两者与对照区的差异达到极显著水平ꎬ而
水势最低的是土壤水分最多的 Ｄ 处理ꎬＤ 处理与土

壤水分最少的 ＣＫ 和 Ａ 处理的叶片水势非常接近ꎬＣ
处理补充的水分使得毛竹水分利用情况达到最佳ꎬ
过多的土壤水如 Ｄ 处理反而对毛竹不利ꎮ 从图 ２:ｂ
也可看出ꎬ１２ 日内的变化中ꎬ１０:００ 的叶片平均水势

Ｃ 处理均较高ꎬ 其次是 Ｂ 处理ꎬ １２ 日内的变化不明
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图 ２　 不同水分处理小区毛竹叶片水势的三个时段变化(ａ)以及多日变化(ｂ)
ａ 图中ꎬ∗和∗∗分别显示与 ＣＫ 组显著性差异水平(Ｐ<０.０５)和(Ｐ<０.０１)ꎮ

Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ (ａ) ａｎｄ ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅｓ (ｂ) ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
Ｉｎ (ａ)ꎬ∗ ａｎｄ ∗∗ ｐｒｅｓｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ (Ｐ<０.０１) ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｏ ＣＫ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.

表 ２　 不同水分处理对毛竹叶片 ＳＰＡＤ 值的标准差值及差异性检验结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ＳＰＡＤ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｓｕｌｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＳＰＡＤ 值
ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ

控水前
Ｂｅｆｏｒｅ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

控水后第 ５ 天
Ｔｈｅ ｆｉｆｔｈ ｄａｙ ａｆｔｅｒ
ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

控水后第 １０ 天
Ｔｈｅ ｔｅｎｔｈ ｄａｙ ａｆｔｅｒ
ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

控水后第 １５ 天
Ｔｈｅ ｆｉｆｔｅｅｎｔｈ ｄａｙ

ａｆｔｅｒ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＣＫ ２.９４ａ ２.７４ｃ １.８１ｂ ２.０９ｃ

Ａ １.２６ａ １.８２ｃ ２.８９ｂ ０.２０ｃ

Ｂ ５.１５ａ １.７１ｂ ４.７７ａ ２.９９ｂ

Ｃ ３.２６ａ ２.１４ａ ３.２１ａ １.２１ａ

Ｄ ３.８２ａ ２.５１ｂ １.６３ｂ １.１２ｃ

ＨＭ １.１４ａ １.７７ａ ０.２０ｃ １.０４ｃ

　 注: 数据为“标准差”ꎮ 同列不同小写字母表示有显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ:Ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ＳＤ. Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ(Ｐ<０.０５) .

显ꎻ未喷水处理的 ＣＫ 和 Ａ 处理与水分最多的 Ｄ 处

理较接近ꎬ第 １２ 日与第 ２ 日相比有明显下降ꎮ 在与

木荷相比ꎬ未加水的毛竹林叶片的渗透势较高ꎻ这种

现象除了与植物本身特性有关外ꎬ很可能与毛竹林

土壤含水量比木荷林的高有关ꎮ
２.２ 不同土壤水分对毛竹叶片叶绿素含量的影响

控水前一天ꎬ所有毛竹叶片叶绿素 ＳＰＡＤ 值无

显著性差异ꎬ但土壤洒水后第 ５ 天ꎬＢ、Ｃ、Ｄ 处理的

ＳＰＡＤ 值均迅速增加ꎬ其中 Ｃ 处理的最大ꎬＢ 处理次

之ꎬＤ 处理较前两个处理小ꎬ其他未洒水处理变化较

平缓(图 ３ꎬ表 ２)ꎬ这与中午和日平均叶片水势变化

情况较一致ꎮ 在增加水分处理中ꎬ随着控水时间延

长ꎬ叶片叶绿素含量大都呈现先升高后略降低的趋

势ꎮ 随着时间延长ꎬ对照 ＣＫ 和 Ａ 处理叶片 ＳＰＡＤ
值差异不显著ꎬ 覆膜对植物叶片叶绿素含量的变化

图 ３　 小区水分处理后植物叶片 ＳＰＡＤ 平均值的变化

Ｆｉｇ. ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ａｆｔｅｒ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

影响有限ꎻ Ｃ 处理和其它处理组有显著性差异ꎮ 可

见ꎬ适当的土壤水分有利于毛竹利用水分ꎬ提高毛竹
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的光合色素的合成ꎬ土壤水分的过多或过少都有明

显的抑制毛竹的光合器官叶绿素的含量ꎮ
２.３ 不同土壤水分对毛竹叶片气体交换的影响

２.３.１ 毛竹光合光响应曲线变化　 毛竹在不同水分

处理中 Ｃ 处理的叶绿素和叶片水势较其它处理高

且呈显著差异ꎮ 从图 ４ 和表 ３ 可以看出ꎬ毛竹的最

大净光合速率 Ｐｍａｘ并不高ꎬ但毛竹总是大于木荷ꎬ这
可能是试验期已是秋天ꎬ植物的不处于生理最旺盛

时期ꎮ 毛竹的 Ｐｍａｘ大小顺序为 Ｃ>Ｂ>ＣＫ>Ａ>Ｄꎬ光饱

和点和光补偿点均比木荷的低ꎬ而表观量子效率明

显比木荷的高ꎮ 从 Ｐｎ￣ＰＡＲ 曲线看ꎬ曲线的变化可

分为四组:Ｃ 处理为第一组ꎬＰＡＲ>２００ μｍｏｌｍ２
ｓ￣１后ꎬＰｎ 值总是最高的ꎻＣＫ、Ａ、Ｂ 为第二组ꎬＰｎ 值

次于第一组ꎻＤ处理为第三组ꎬＰｎ值次于第二组ꎻ最

图 ４　 不同水分处理毛竹叶片光合光响应曲线

Ｆｉｇ. ４　 Ｌｉｇｈｔ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｃｅ ｌｅａｆ ｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 ３　 不同水分处理各小区植物叶片的拟合参数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｆｉｔｔｉｎｇ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

线性回归方程
Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ ＡＱＹ

(ｍｏｌｍｏｌ￣１)
Ｐｍａｘ

(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)
Ｒｄ

(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)
ＬＳＰ

(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)
ＬＣＰ

(μｍｏｌｍ２ｓ￣１)

ＣＫ ｙ＝ ０.０５１ ２ｘ－０.４６２ ４ ０.９９ ０.０５１ ２ ５.９２５ ０.２０９ １２４.７５４ ９.０３１

Ａ ｙ＝ ０.０７０ ５ｘ－０.７３９ ７ ０.９９ ０.０７０ ５ ５.５９２ ０.２３５ ８９.８１１ １０.４９２

Ｂ ｙ＝ ０.０４５ ７ｘ－０.２６４ １ ０.９９ ０.０４５ ７ ６.３０９ ０.４６４ １４３.８３２ ５.７７９

Ｃ ｙ＝ ０.０５２ ６ｘ－０.２１２ ０ ０.９８ ０.０５２ ６ ６.７０２ ０.２９７ １３１.４４５ ４.０３０

Ｄ ｙ＝ ０.０３３ ８ｘ－０.４６４ ９ ０.９９ ０.０３３ ８ ４.６５１ ０.０３２ １５２.５２８ １３.７６６

ＨＭ ｙ＝ ０.０１１ ２ｘ－０.２２１ ７ ０.９６ ０.０１１ ２ １.５６６ ０.１３１ １５９.６１６ １９.７９５

下部的是木荷组ꎮ 光合光响应的这种变化也响应了

水势的变化ꎬ Ｃ 处理的水分状态最适宜毛竹光合作

用ꎬ而过多的水分反而产生负效应ꎮ
在有覆膜条件下ꎬ在随着土壤水分的增加ꎬ表观

初始量子效率 ＡＱＹ 并不是随之增加ꎬ而是 Ａ>Ｃ>Ｂ>
Ｄꎬ同样说明补充过多土壤水分没有使毛竹的初始

光合速率变大ꎬ反而限制毛竹对光能的转化效率ꎮ
在不施加水分(Ａ)和施加充足水分(Ｄ)时ꎬＬＣＰ 高

于其它水分处理ꎬ说明土壤缺水和过多水分使毛竹

对弱光的利用能力降低ꎬＣ 处理的 ＬＣＰ 最低ꎬ这就

相对延长了毛竹的光合时间ꎬ光能利用率也将增加ꎮ
２.３.２ 不同土壤水分处理对毛竹叶片净光合速率和

蒸腾速率变化的影响　 从图 ５ 可以看出ꎬ毛竹的净

光合速率显著比木荷的高ꎮ Ｃ 处理的 Ｐｎ 显著比其

他处理的小区高ꎬＣＫ、Ａ、Ｂ 三个处理的 Ｐｎ值次之ꎬ
但这三个处理没有显著差异ꎬＤ 处理在毛竹中 Ｐｎ 最

小ꎮ Ｔｒ 的情况与 Ｐｎ不同ꎬ虽然 Ｃ 处理的 Ｔｒ 是最高

的ꎬ但 Ａ 处理的 Ｔｒ 显著比 ＣＫ 和 Ｂ 处理的小ꎬＤ 处

理的毛竹和木荷林没有显著性差异ꎮ 这种现象与图

２ 的水势格型比较一致ꎬ从图 ６ 可以看出毛竹的蒸

腾速率与午时叶片平均水势的负值呈二项式相关关

系ꎬ在试验水势数值内ꎬ水势越高ꎬ蒸腾速率越大ꎮ
Ｃ 处理叶片水势值高ꎬ叶片水分条件最好ꎬ快速通过

气孔的蒸腾的可能性也较高ꎮ Ａ 处理中毛竹叶片午

时水势比 ＣＫ 和 Ｂ 处理的低ꎬ蒸腾速率也相对较低ꎮ
覆膜略微增加土壤湿度ꎬ但并没有引起蒸腾速率的

正效应ꎬ可能是因为覆膜阻断土壤与大气的空气交

流ꎬ从而增加土壤空气湿度和 ＣＯ２浓度ꎬ降低根系活

性ꎬ影响水分吸收ꎮ 在 Ａ 处理没有外源水分输入情

况下ꎬ蒸腾速率比 ＣＫ 处理的低ꎮ 而在水分饱和的

Ｄ 组ꎬ过多的土壤水分叠加覆膜效应ꎬ根系活性受到

很大的影响ꎬ从而大大降低蒸腾速率ꎮ
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图 ５　 光有效辐射在 ８００ μｍｏｌｍ２ｓ￣１的各小区植物叶片净光合速率 Ｐｎ(ａ)和蒸腾速率 Ｔｒ 值(ｂ)
Ｆｉｇ. ５　 Ｌｅａｆ Ｐｎ(ａ) ａｎｄ Ｔｒ (ｂ) ｖａｌｕｅ ｕｎｄｅｒ ＰＡＲ＝８００ μｍｏｌｍ２ｓ￣１ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图 ６　 毛竹蒸腾速率与叶片水势的相关性

Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ
ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ Ｐ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｃｅ

２.４ 毛竹叶片净光合速率对气孔导度的响应

植物叶片的气孔作为气体转换的必经通道ꎬ 起

着调控植物光合作用与其蒸腾作用的能力ꎮ 不同土

壤水分处理条件下毛竹叶片的气孔导度 Ｇｓ 与净光

合速率 Ｐｎ 的关系表现为二项式模型( ｙ ＝ ａｘ２ ＋ｂｘ＋
ｃ)ꎮ Ｇｓ 与 Ｐｎ 呈现出显著的正相关ꎬ说明气孔调节

对叶片的光合速率产生影响ꎮ 除了 Ｄ 处理ꎬ其他四

个处理的线形比较一致ꎬ特别是 Ａ、Ｂ、Ｃ 处理中ꎬａ、ｂ
两个常数比较接近ꎬ说明这三个处理中ꎬ气孔对净光

合速率的调节机制可能是一样的ꎻ当气孔导度到一

定程度时ꎬ气孔导度持续上升ꎬ净光合速率却比较平

稳维持在一定高值不再上升ꎮ 但是 Ｄ 处理中ꎬＧｓ >
０.０６ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ净光合速率随气孔导度上升反

而下降ꎬ气孔导度不再是毛竹净光合速率下降的主

导因素ꎬ在不同土壤水分处理中其光下呼吸速率 Ｒｄ

图 ７　 不同水分处理毛竹气孔导度 Ｇｓ 与
净光合速率 Ｐｎ 的相关性

Ｆｉｇ. ７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｇｓ ａｎｄ Ｐｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
Ｐ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

值最小ꎬ蒸腾速率值也最低ꎮ 最大气孔导度值 Ｂ 和 Ｃ
处理最大ꎬ其次是 ＣＫ 处理ꎬ最小的是 Ａ 和 Ｄ 处理ꎮ

３　 讨论与结论

毛竹虽然是禾本科植物ꎬ但从组织解剖学上看ꎬ
其光合途径属于 Ｃ３ 植物类型(杨丽等ꎬ２０１５)ꎮ 其

净光合速率不高ꎬ为 ２ ~ １３ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１(施建敏

等ꎬ２００７ꎬ吴志庄等ꎬ２０１３)ꎮ Ｌａｒｃｈｅｒ(２００３)研究表

明自然条件下竹子最大净光合速率为 ６ ~ ８ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ꎬ而相应地区常绿阔叶林则为 ６ ~ １２ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ꎮ 漓江流域基本上是我国毛竹产区的南端

(张雷等ꎬ２０１１)ꎬ一般认为生产力较低 (王美红ꎬ
２００５)ꎮ 本研究时间虽为生长季末期ꎬ但最大净光

７１２２ 期 杨晓东等: 漓江上游毛竹生理生态特征对不同土壤水分的响应



合速率在 ４.２２~５.９４ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１之间ꎬ属中等偏

下数值ꎻ而平均最大蒸腾速率在 ０.４８ ~ １.１７ ｍｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ 和平均最大气孔导度 ０. ０８１ ~ ０. １２３ ｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１之间ꎬ较高于施建敏(２００７)的研究结果ꎮ 最

大净光合速率时ꎬ毛竹水分利用效率为 ５.０７ ~ ８.７０
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ高于胡红玲等(２０１２)研究的巨桉

(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ)、欧美 Ｒ２７０ 杨 (Ｐｏｐｕｌｕｓ × ｅｕ￣
ｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ. Ｒ２７０)、桤木(Ａｌｎｕｓ ｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ)、光
皮 桦 ( Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ ) 和 马 尾 松 ( Ｐｉｎｕｓ
ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)等阔叶树和针对树的水分利用效率ꎬ也
远高于王淼等(２００２) 研究的树种红松(Ｐｉｎｕｓ ｋｏ￣
ｒａｉｅｎｓｉｓ)的水分利用效率ꎬ但低于展小云等(２０１２)
对中国东部的兴安落叶松(Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ)、蒙古栎

( Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ )、 水 曲 柳 ( Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ)、 紫椴(Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ)、 色木槭(Ａｃｅｒ
ｍｏｎｏ)、红 松(Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ)、杉木(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔａ)、 木荷( Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)、马尾松 (Ｐｉｎｕｓ
ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)、 锥栗(Ｃａｓｔａｎｅａ ｈｅｎｒｙｉ)等 １０ 种优势植

物叶片水分利用效率的平均值ꎮ 可见ꎬ分布在最南

区域的漓江上游的是毛竹林ꎬ尽管光合速率不算高ꎬ
但水分利用效率并不低ꎮ 相同生境和时间段ꎬ毛竹

最大净光合速率比木荷高ꎬ但相应的蒸腾速率和水

分利用效率也较高ꎮ
在野外立地条件下ꎬ土壤水分较好时ꎬ毛竹表现

出高光合、高蒸腾、低水分利用效率的特点ꎬ在土壤

水分较差时ꎬ毛竹通过降低蒸腾和提高水分利用效

率来适应逆境ꎬ但毛竹光合生产能力下降ꎮ 毛竹的

光合作用明显受到土壤水分变化的影响ꎮ 秋季是漓

江流域最干旱的季节ꎬ良好土壤水分明显促进叶片

叶绿素含量和叶片午间水势状态ꎬ土壤含水量低于

饱和含水量时ꎬ叶绿素含量随着土壤含水量的增加

而增加ꎬ但过多土壤水分输入后ꎬ叶绿素反而下降ꎮ
净光合速率随土壤水分变化与叶绿素的变化结果基

本一致ꎮ 应叶青等(２００９ꎬ２０１１)的研究表明毛竹幼

苗在土壤水分为饱和含量的 ８０％时ꎬ净光合速率最

高ꎬ我们的研究支持这一结果ꎮ 午时毛竹叶片的水

势影响蒸腾速率ꎬ土壤水分较低或过多(本研究水

分处 理 Ｄꎬ 最 初 ５ ｄ 平 均 土 壤 体 积 含 水 量 达

４８.６８％)ꎬ午间叶片水势均下降ꎬ但前者是因为午间

温度高、蒸腾作用加强导致土壤水分供应不够引起

的ꎬ而后者则可能因为水分过多造成淹水效应导致

叶绿素含量下降(Ｋｏｚｌｏｗｓｋｉꎬ１９９７)ꎬ产生气孔或非

气孔调节作用ꎬ引起光合速率和蒸腾速率下降(Ｆａｒ￣

ｑｕｈａｒ ＆ Ｓｈａｒｋｅｙꎬ１９８２)ꎮ 本研究中ꎬ毛竹的净光合

速率与气孔导度呈显著的二项式相关关系ꎬ相关系

数在 ０.９３ 以上ꎬ反映出较强的气孔调节作用ꎻ轻、中
度土壤水分亏缺ꎬ气孔的调节范围最大ꎬ而重度水分

亏缺的土壤表现为气孔调节范围最小ꎮ 土壤过多水

分的处理中ꎬ毛竹的净光合速率与气孔导度关系线

型与其他处理有明显区别ꎬ表现为当气孔导度达到

０.０６ ｍｍｏｌｍ￣２ｓ￣１后ꎬ气孔导度增加ꎬ但净光合速

率下降ꎬ而该处理叶绿素下降特征说明了叶肉细胞

光合能力的下降ꎮ 因此ꎬ过多土壤水分造成的净光

合速率的下降应该是由气孔导度的下降和叶肉细胞

光合能力的下降共同作用的结果ꎮ 表观量子效率

(ＡＱＹ)是反映了植物在光合作用中利用光能的能力

指标ꎬＡＱＹ 值越高ꎬ植物利用光能效率就越高(张中

峰等ꎬ２０１２)ꎮ 适宜条件下一般植物 ＡＱＹ 值在０.０３~
０.０５ 之间(许大全ꎬ２００２)ꎮ 本研究中ꎬ大多毛竹的

ＡＱＹ 属于较高水平ꎬ远高于木荷的 ＡＱＹꎬ说明毛竹的

光合能力很强ꎮ 过度水分处理小区的毛竹 ＡＱＹ 均

低于其他处理ꎬ也说明了过多土壤水分导致叶肉细

胞光合能力下降ꎬ造成净光合速率下降ꎮ
综上所述ꎬ本研究主要结论:(１)漓江上游是我

国毛竹产区的最南瑞ꎬ本研究表明该区的毛竹光合

速率不算高ꎬ这是本区生产力较低的直接原因之一ꎻ
但我们也发现其水分利用效率并不低ꎬ相同条件下

毛竹的光合能力和水分利用效率比乡土树种木荷

高ꎬ但同时也消耗更多水分ꎮ (２)旱季适当增加土

壤水分可以提高叶片水势和叶绿素含量ꎮ 土壤水分

较好时ꎬ毛竹表现出相对的高光合、高蒸腾、低水分

利用效率的特点ꎬ在土壤水分较差时ꎬ毛竹通过降低

蒸腾和提高水分利用效率来适应逆境ꎬ但光合生产

能力明显下降ꎻＴｒ 与午时叶水势呈负相关(符合二

项式函数)关系ꎬ土壤水分问题造成的叶片水分不

足影响了毛竹的蒸腾速率ꎮ (３)在漓江流域长时间

降水过少或过多均对毛竹生理生态过程产生负效

应ꎮ 水分亏缺ꎬ净光合速率主要由气孔调节ꎬ但水分

过多ꎬ净光合速率的下降应该是由气孔导度的下降

和叶肉细胞光合能力的下降共同作用的结果ꎮ
目前在漓江上游ꎬ为了最大限度提高毛竹的化

肥利用率ꎬ毛竹经营上一般清除地面杂草ꎬ这样的结

果一方面水滴势能造成土壤侵蚀ꎬ同时凋落物减少

和土壤粘粒的比重下降ꎬ使得坡地上特别是陡坡地

带保水能力降低导致土壤容易变干而造成毛竹光合

生产力下降ꎮ 同时由于降水主要集中在 ４－６ 月份ꎬ

８１２ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



连续的雨水造成土壤长时间处于饱和状态不利于毛

竹的光合作用ꎬ因此毛竹不适宜种植在排水不良的

区域ꎮ 在实践上ꎬ我们常见到山谷区竹林叶绿茎粗

而山脊带叶黄茎小的现象ꎬ也说明了水分条件对毛

竹影响的结果ꎮ 因此生产经营方面应该注重毛竹的

水分管理ꎮ 相对于常绿阔叶树种木荷ꎬ毛竹的净光

合速率较高ꎬ但同时也消耗更多的水分ꎮ 毛竹林取

代阔叶林后ꎬ生态系统的水分效应与生产力平衡问

题值得进一步深入研究ꎮ
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