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摘要
!

为揭示毛竹
6*5''"34&7*53 8#9+37+%3

在全球气候变化大背景下对气候因子的响应
!

通过模拟不同温度
%

相对

湿度
%

二氧化碳摩尔分数环境
!

利用
+,#%"))

测定拟合毛竹的光响应曲线和二氧化碳响应曲线
&

结果表明
$

在短期

二氧化碳摩尔分数倍增的条件下
!

毛竹的气体交换参数
!

包括光饱和点均成倍增加
!

蒸腾速率下降
!

且二氧化碳

响应曲线符合米氏方程
'

温度在其稳定基础上突然增加或降低都会导致毛竹气孔导度增加
!

净光合速率减小
!

而

蒸腾速率与温度呈正相关
'

在大气湿度突然降低的情况下
!

气孔导度增加
!

净光合速率有所增加
!

但蒸腾速率增

加的幅度达
-

倍之多
&

由此推断
!

在短期二氧化碳摩尔分数增加的情况下
! (

施肥效应
)

会使毛竹的净光合速率

增加
!

但是二氧化碳摩尔分数增加所带来的
(

温室效应
)!

及由此可能带来的干旱
!

使得毛竹的气孔灵敏度和活化

的
./0,123

数量成为限制性因子
!

最终限制毛竹的正常生理生长活动
&
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毛竹
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生态因子
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气候变化
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以二氧化碳为主的温室气体排放增加导致全球变暖已成为一个不争的事实#

$

$

% 大气中二氧化碳浓度

的不断增加& 不仅直接影响植物光合作用过程和生长发育& 而且通过温室效应引起全球气候变化对植物

产生间接影响#

!

$

% 因此& 研究在全球气候变化下植物的响应& 尤其是对二氧化碳的响应已成为当前植物

生理生态学的研究热点#

:";

$

% 据报道& 短期二氧化碳浓度升高在一定程度上能够促进植物的光合作用& 减少水分

蒸腾& 提高水分利用效率#

:

&

<

$

& 而植物长期适应高浓度二氧化碳之后& 光合作用恢复到原来水平甚至更低#

!

$

%

大气二氧化碳浓度升高不仅直接影响植物的光合作用过程和生长发育& 并且通过温室效应引起全球气候

变化& 如温度升高和气候干燥等#

<

$

& 间接影响植物生长% 植物的光合速率对温度的响应研究表明& 光合

速率随温度的变化一般为单峰曲线& 符合二次函数#

=

$

% 植物对大气相对湿度响应的研究还少见报道% 毛

竹
!"#$$%&'/)"#& *+,-&)-.&

是中国分布面积最大& 范围最广& 开发利用程度最高& 对竹产区地方经济'

竹农收入影响最为深远的集经济' 生态' 社会效益于一体的竹种之一#

%

$

% 以建群种构成的森林是中国亚

热带地区独具特色的主要植被类型之一& 在森林固碳中发挥着重要作用#

>

$

% 本研究模拟在二氧化碳摩尔

分数' 温度' 大气湿度突然变化条件下& 测定毛竹的光合生理特性变化与光响应特征的短期响应& 为全

球气候变化背景下毛竹的适应性和固碳增汇提供一定的科学依据%

$

材料与方法

)*)

试验地概况

试验地位于浙江省杭州市西郊青山湖畔岳山% 青山湖气候温暖湿润& 光照充足& 雨水丰沛& 四季分

明& 属中亚热带季风气候% 一年四季中春秋季短& 夏冬季长& 季节特征明显% 年平均气温为
$;?> #

&

极端最高气温
@$?! #

& 最低气温达
"$:?$ #

& 全年降水量
$ @!=?" 99

%

!"">

年
$$

月
$:"$;

日在试验地里选取
:

年生生长状况良好的毛竹& 株高
$" 9

左右& 搭建试验观

测塔进行测定%

)*+

试验方法

$?!?$

毛竹净光合速率对大气二氧化碳摩尔分数的响应 通过
A1!<@""

光合测定仪的二氧化碳控制系

统& 设定光合有效辐射为
%"" !9(3

(

9

"!

(

/

"$

& 根据当天的外界环境温度& 将样本室温度控制在
!! #

& 二

氧化碳摩尔分数的梯度设置为!

;"

&

$""

&

:""

&

<""

&

$ """

&

$ ;"" !9(3

(

9(3

"$

& 适应
$" 91+

后进行连

续测定%

$?!?!

不同条件下毛竹的光响应
"

通过
A1!<@""

光合测定仪的内置光源控制系统& 设定光照强度梯度

为!

$ ;""

&

$ """

&

<""

&
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&
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& 进行光响应曲线测定%

#

样本室温

度控制在
!! #

& 二氧化碳摩尔分数为
@""

&

%"" !9(3

(

9(3

"$的条件下& 测定二氧化碳摩尔分倍增下毛竹

的光响应曲线"

$

二氧化碳摩尔分数为
@"" !9(3

(

9(3

"$

& 样本室温度控制在
$=

&

!"

&

!: #

的条件下)外界

气温为
!" #

左右*& 测定不同温度梯度下毛竹的光响应曲线"

%

样本室温度控制在
!! #

& 二氧化碳摩

尔分数为
@"" !9(3

(

9(3

"$

& 水分吸收管在 +去除, 和 +通过, 的状态下& 测定大气湿度在
<@?"@B

和

&?@&B

下毛竹的光响应曲线%

)*,

数据分析

利用
CDCC #:?&

软件& 绘制出
!

+

-

0

1

曲线并用指数方程#

#&

$进行拟合% 拟合方程为!
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当
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+

E &

时&

4
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的值为二氧化碳补偿点& 曲线初期的斜率为羧化速率%

绘制出
!

+

-

!

HI

曲线并用非直角双曲线模型#

##

$进行拟合& 拟合方程为!
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为净光合速率!

!()*

#

(
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+
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为光饱和时的最大净光合作用速率!

!()*

#

(

!!

#

+
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为

羧化效率$

"

/

为胞间二氧化碳摩尔分数!

!()*

#

()*

!$

"$

!

01

为光合有效辐射!

!()*

#

(

!2

#

+

!$

"$

#

3

为暗呼吸

!

!()*

#

(

!4

#

+

!$

"$

$

为初始量子效率$

%

为曲线凸度%

其他参数的计算均取自光照强度为
566 !()*

#

(

!!

#

+

!$时的值计算所得% 公式如下& 羧化效率
"

.

7 !

'

8

"

/

$ 光能利用率
&

9.

7 !

'

8!

01

$ 水分利用率
'

9.

7 !
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$ 光呼吸作用'
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结果与分析

!"#

毛竹光合作用对二氧化碳短期升高的响应模拟

!?;?;

毛竹净光合速率对二氧化碳摩尔分数的响应 由图
;

可以看出& 毛竹叶片净光合速率!

!

'

"对二氧

化碳摩尔分数的响应基本呈指数变化$ 近似符合米氏方程$ 拟合结果如图
;

% 同其他
=

@

植物一样 '

@

$

5

(

$

大气中二氧化碳摩尔分数!

"

,

"的增加$ 叶片胞间二氧化碳摩尔分数!

"

/

"升高$

!

'

升高% 且随
"

/

逐渐增

大$

!

'

升高幅度逐渐减小$ 最大净光合速率!

!

(,-

"为
;4?AB !()*

#

(

!4

#

+

!;

$ 二氧化碳补偿点为
;;A?4@ !()*

#

(

!4

#

+

!;

$ 二氧化碳饱和点约为
; 466 !()*

#

(

!4

#

+

!;

% 可见$ 由于大气与植物二氧化碳的源)汇关系$ 二氧

化碳摩尔分数的短期增高对毛竹的
!

'

有促进作用$ 且在短期内$ 随着二氧化碳摩尔分数的继续增加$ 毛

竹的净光合作用受到一定的抑制效应$ 但抑制程度较弱% 随着二氧化碳摩尔分数的增高$ 毛竹的气孔导

度!

)

+

"也表现出其他植物'

;@

(那样的波动规律$ 但其数值和波动幅度均很小$ 约为
6?6;A @ % 6?6@; 4 ()*

#

(

!4

#

+

!;

% 蒸腾速率!

(

:

"也随
*

+

的变化而产生波动$ 变化范围也较小$ 对高二氧化碳摩尔分数的敏感性不

强%

4?;?4

在二氧化碳摩尔分数倍增下毛竹光合水分生理指标的响应

二氧化碳摩尔分数为
#66 !()*

#

()*

!;时光响应拟合曲线为&

!

'

7

6?6#; C !
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D 2?E5 F

!

6?6E; C !
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D 2?E5
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G 6?@E6 6 !

01

!

;?5B5

G 6?EBC C

%

二氧化碳摩尔分数为
"66 !()*

#

()*

!;时光响应拟合曲线为&

!

'

7

6?6CE A !

01

D B?CE G

!

6?6CE A !

01

D B?CE

"
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G ;?;B6 B !
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;?5B5

G 6?E

%

在二氧化碳摩尔分数倍增的情况下!图
4

和表
;

"$ 毛竹的最大净光合速率!

!

(,-

"有较大幅度的增高$

为原来的
4?@

倍% 而暗呼吸作用!

#

3

"和光呼吸作用!

#

<

"均有很大幅度的降低$ 且两者降低的幅度几乎相

同% 同其他研究结果相同'

@

(

$ 毛竹的光饱和点!

&

H>

"随着二氧化碳摩尔分数的升高而增大$ 但光补偿点!

&

=>

"

却有所减小% 二氧化碳摩尔分数倍增下的毛竹光合量子效率!

+

IJ

"和最大净光合速率的增幅变化趋势相同$

但相比最大净光合速率的增幅要小得多% 光能利用效率!

&

9.

"增加的幅度却远远大于最大净光合速率% 毛竹的

气孔导度!

*

+

"也有所增加$ 但相对增加并不明显% 毛竹的蒸腾速率!

(

:

"在二氧化碳摩尔分数倍增后有一

定程度的减弱% 所以$ 在二氧化碳摩尔分数倍增后$ 由于毛竹的净光合速率提高$ 蒸腾速率下降$ 水分

表
$

二氧化碳摩尔分数倍增下的光合水分生理指标比较

K,L*M ; >N)O)+P'ONMO/Q QN,:,QOM:/+O/Q <,:,(MOM:+ R): */SNO :M+<)'+M QT:UM O) ONM /'Q:M,+M )R =V

4

Q)'QM'O:,O/)'

方差
4?"CE ; 6?4BE 5 6?6;" E 6?66A " 6?A45 & ;5?654 B 6?665 ; 6?66& B 6?666 & 6?64B C ;?54& & 6?666 B

倍增
"66 B?CE6 6 6?;;B 6 6?64E & 4?;66 6 ;6B?B66 6 6?6CE A 6?64C E 6?66A 6 6?;A; " 4;?C46 6 6?6;; C

方差
E?&BE B 6?&46 B 6?;&; 4 6?6;4 B 6?A&B 6 B?CB" " 6?666 A 6?66E ; 6?666 C 6?646 6 ;?64E 6 6?664 6

增幅
8W $ $?&&& & !6?CE" C !6?CE" A !6?"6C C 6?B6C A 6?CAE C 6?&E! E $?56E 5 !6?$66 E 6?AB5 E 6?!CE 5

对照
E66 !?E56 6 6?EBC C 6?6A5 " $6?A66 6 C6?666 6 6?6E$ C 6?6!6 E 6?66& B 6?!$& ! $$?$66 6 6?66A $
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!"#$

年
%

月
!&

日

利用率!

!

'(

"较正常大气二氧化碳摩尔分数下的有较大幅度的增加#

!"!

毛竹光合作用对温度短期变化的响应模拟

#) !

时的光响应拟合曲线为$

"

*

+

",&!) - "

./

0 !,1- 2

!

&,&!)- "

./

0 !,1-

"

!

3 &,!41 & "

./

!

$,5%1

3 &,6#4

%

!& !

时的光响应拟合曲线为$

"

*

+

&,&1& - "

./

7 !,)) 3

!

&,&1& - "

./

0 !,))

"

!

3 &,4&& - "

./

!

$,4!%

3 &,4%5

%

!4 !

时的光响应拟合曲线为$

"

*

+

&,&51 ! "

./

0 !,5& 3

!

&,&51 ! "

./

0 !,5&

"

!

3 &,4&5 6 "

./

!

&,-$%

3 &,5!!

#

大部分植物的温度响应显示出以最适温度为最高点的抛物线关系&

$1

'

# 随着温度的突然增加或降低
4 !

(

毛竹的净光合速率!

"

*

"均显示出下降的规律!表
!

和图
4

"# 温度降低时( 气孔导度!

#

8

"增加( 但
"

*

和蒸

腾速率!

$

9

"减小( 由于
$

9

降低的幅度比
"

*

高( 所以水分利用率!

!

'(

"增加( 表观光量子效率!

%

:;

"( 光能

利用率!

&

'(

"( 羧化效率!

'

(

"均呈现下降趋势% 温度突然升高( 气孔导度!

#

8

"显著上升(

$

9

显著增大(

"

*

下降幅度较小(

!

'(

减小(

%

:;

(

&

'(

(

(

(

均有不同程度的增加( 呼吸作用!

)

"也增加了近
#

倍# 叶片胞间

二氧化碳摩尔分数的变化极不稳定# 温度增加或降低相同数值( 但光合水分指标增加或降低的波动呈现

不对称( 可能是由于气孔开)闭的滞后效应机制&

#6

'造成的#

!"#

毛竹光合水分生理指标对大气湿度短期变化的响应模拟

对照的光响应拟合曲线为$

方差
#,65 &,4)6 4 &,&&) 5 &,&&6 & 4,&51 5 !,616 5 &,&&4 1 &,&#& - &,&&# 1 &,&%& ! #,#15 - &,&&& !

梯度
! !& !,))& & &,4%5 & &,&11 ) -,16& & )),!&& & &,&1& - &,&## ! &,&&1 % &,&## 4 %,16& & &,&&1 )

方差
&,#4 &,#%& 4 &,&&& # &,&&! 4 &,5&1 % #%,4#! - &,&&4 - &,&5& 1 &,&&& & &,)%& & &,&!) & &,&&& #

梯度
4 !4 !,5&& & &,5!! & &,&)6 6 -,5-& & 64,4&& & &,&51 ! &,!6& 4 &,&&6 6 &,#-! % 6,6)& & &,&&) %

方差
&,46 &,#)! - &,&&) 5 &,&&- % &,-!5 4 %,4)5 5 &,&&1 % &,&&& ) &,&&& - &,&#& & &,44# 1 &,&&! -

梯度
# #) !,1-& & &,6#4 & &,&!1 # #%,1&& & #&%,&&& & &,&!) - &,&-) - &,&&! 4 &,&&) # #5,!#& & &,&&# 4
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表
!

温度变化下的光合水分生理指标比较

G>HAI ! EJ@K@8L*KJIKMN NJ>9>NKI9M8KMN C>9>=IKI98 O@9 AMPJK 9I8C@*8I NQ9RI K@ KJI M*N9I>8I @O KI=CI9>KQ9I

图
"

叶片净光合速率对二氧化碳摩

尔分数升高的响应

SMPQ9I $ EJ@K@ 8L*KJIKMN 9I8C@*8I8 K@ KJI

M*N9I>8I @O DT

!

N@*NI* K9>KM@*

图
#

二氧化碳摩尔分数倍增下

毛竹的光响应曲线
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!"

卷第
#

期

!

$

%

&'&() ! !

*+

, )'(- .

!

&'&() ) !

*+

, )'(-

"

)

. &'/0& & !

*+

!

1'-23

. &'-&3

#

干燥情况下的光响应拟合曲线为$

!

$

%

&'&02 1 !

*+

, 0'(( .

!

&'&02 1 !

*+

, 0'((

"

)

. &'((0 0 !

*+

!

1'3("

. &'1"1

%

在大气湿度突然从
3('&(4

降低到
&'(&4

的情况下!图
(

和表
0

"& 毛竹的最大净光合速率!

!

567

"增加

了
&'(&

倍% 毛竹的羧化效率!

"

8

"与
!

567

同步增加& 但光合量子效率!

#

9:

"的变化差异不明显% 而暗呼吸

作用!

$

;

"和光呼吸作用!

$

<

"却有不同幅度的降低& 其中
$

;

降低的幅度较小% 毛竹的光饱和点!

%

=>

"降低

了& 但光补偿点!

%

?>

"却有所增加% 光能利用效率!

%

@8

"增加的幅度大于
!

567

% 这些变化主要是由于毛竹的

气孔导度!

&

A

"的突然增加造成的& 增加幅度约为
)'(

倍% 随着
&

A

的增加& 毛竹的蒸腾速率!

'

B

"呈现更大

幅度的增加& 为
C

倍之多%

/

讨论

同其他植物的许多研究结果相同'

/

&

-! 3

(

& 毛竹叶片净光合速率对二氧化碳摩尔分数的响应符合米氏方

程% 随着二氧化碳摩尔分数的升高& 净光合速率不断增加& 这不仅是由于反应物增加导致净光合速率增

加& 同时二氧化碳摩尔分数的倍增还刺激气孔导度增加
/#4

!表
1

"& 使二氧化碳进入气孔中的量更大#

而且& 由于二氧化碳摩尔分数的升高& 还对水溢出和氧气进入产生气孔阻力& 从而引起蒸腾速率和呼吸

速率降低& 水分利用率和光能利用率增加# 二氧化碳摩尔分数不再是限制因子使光饱和点也增大% 然

而& 当二氧化碳摩尔分数到达一定数值时& 光合作用不再上升甚至出现下降& 其产生机制一般认为是
)

个方面因素& 一是认为长期高二氧化碳摩尔分数下& 叶片
1

&

-"

二磷酸核酮糖羧化酶
D

加氧酶!

+EFGAHI

"含量

及活性比降低'

1C

(

# 二是认为随着二氧化碳摩尔分数的增加& 光合速率的提高使光合产物的合成超过运输

和利用能力时& 源)库关系发生变化& 造成光合产物的反馈抑制'

1"

(

% 毛竹净光合速率随着大气二氧化碳

方差
&'/)& & &'#-) - &'1#) " &'&&# ) /')C/ 2 "'1/1 C &'&&& # &'&&/ - &'&&& 2 &'&#1 ) &'132 " &'&&) "

干燥
&'#&& & /'##& & &'1"1 & &'&-3 & #'#2- & 23'1&& & &'&/2 1 &'&#- - &'&&- - 1'/C/ / )'#1C " &'&1) C

方差
&'&1- & &'#2- & &'&"3 / &'&&2 # 1')3- C /&'2C1 / &'&&" ) &'&&2 ) &'&&& " &')-# 3 &'1&" / &'&&1 -

增幅
.&'22/ " &'#&# 1 .&'3#) / .&'#3& 3 .&'3)# 2 &'/32 2 .&'&C/ - 1'##C 2 &'33# 3 C'&"3 # .&'C2/ ) &'#&& &

对照
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表
!

湿度变化下的光合水分生理指标比较

K6FJL 0 >MINIAO$NMLNGH HM6B6HNLBGANGH <6B65LNLBA PIB JGQMN BLA<I$AL HEBRL NI NML ;LHBL6AL IP BLJ6NGRL ME5G;GNO

图
$

不同温度下毛竹的光响应曲线

%GQEBL / >MINIAO$NMLNGH BLA<I$ALA NI JGQMN E$;LB

;GPPLBL$N NL5<LB6NEBLA

图
&

不同大气湿度下毛竹的光响应曲线

%GQEBL & >MINIAO$NMLNGH BLA<I$ALA NI JGQMN E$;LB

;GPPLBL$N 6GB ME5G;GNO
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摩尔分数逐渐增大! 但其斜率较小! 即羧化速率较其他亚热带常见树种如木荷
!"#$%& '()*+,&

和马尾松

-$.(' %&''/.$&.&

低"

$'

#

$ 羧化能力低主要是由于活化了的
()*+,-.

的数量少! 所以! 在二氧化碳摩尔分数

约为
$ !&& !/.0

%

/.0

1$时! 增加幅度略微减小! 可能是受植物转移碳水化合物能力的抑制效应造成的$

随着二氧化碳摩尔分数的升高! 其带来的 &温室效应' 使叶面温度升高! 大气相对湿度降低$ 据前

人研究! 温度突然下降引起植物净光合速率降低! 是由无机磷的再生造成的! 而不是由气孔调节所导致"

!"

#

$

本研究中! 由于毛竹的气孔导度略微增加! 证实了非气孔调节导致! 但我们推测还可能与酶活降低! 酶

促反应速率(主要是与暗反应有关的反应)受到影响也有一定的关系* 温度突然上升的情况下! 毛竹气孔

导度增加! 但光合作用却有所下降$ 有证据表明! 热胁迫下! 活化的
()*+,-.

减少!

()*+,-.

活化酶限

制叶片光合潜力的发挥"

!$

#

$ 但由于气温增加
2 !

!

!2 !

的温度并未造成热胁迫! 而且时间短暂! 因此

推测可能由于二氧化碳的溶解度小于氧气! 导致
()*+,-.

的加氧反应大于羧化反应! 而使净光合速率下

降$ 处于亚热带的毛竹对温度的敏感性较差! 几乎没有相应的适应机制$ 温度的突然升高或降低都会引

起毛竹的气孔导度增加! 净光合速率下降$ 由于毛竹叶片没有出现抗旱植物"

3

#所表现出的被动脱水关闭

气孔调节机制! 随着大气湿度的急剧下降! 毛竹的气孔导度显著增加! 蒸腾速率与气孔导度呈显著正相

关! 净光合作用暂时增加! 但由于蒸腾速率的急速增加! 不久会导致细胞缺水! 从而影响光合作用的正

常进行$

可以确定大气中二氧化碳摩尔分数升高会导致大气温度升高! 而对于大气降水的模拟结果! 不同的

气候模式得出的结论有较大的差异! 且具有明显的区域性$ 温度升高和大气辐射的增强必将导致土壤蒸

发和植物蒸腾作用的加强! 从而导致干旱化趋势的加剧$ 随着大气二氧化碳摩尔分数的升高! 毛竹的净

光合作用可能会在一定时期内上升! 但若随着大气二氧化碳摩尔分数的升高! 形成高温+ 干燥的气候!

毛竹的气孔灵敏度和
()*+,-.

的活性将可能成为毛竹光合作用甚至是正常生长的限制性因子$ 高温+ 干

旱使毛竹的蒸腾速率过大! 导致细胞缺水萎蔫! 影响细胞正常的生理生化性质$ 在本研究中! 光饱和点

和光补偿点的变化规律性也不是特别明显! 可能与拟合模型的偏差有关$

因此! 对于全球变化来说! 虽然二氧化碳摩尔分数的升高有利于毛竹光合作用速率的提高! 但温度

的增加导致了水分损耗增加$ 然而生活在亚热带湿润条件下的毛竹! 并不具有对干旱的适应性调节机

制$ 因此! 对毛竹甚至是所有生活在亚热带地区的植物光合作用的影响可能是不利的! 至少不会像曾经

估计的那么显著$ 总之! 全球变化下大气二氧化碳摩尔分数的升高伴随着温度的升高以及降水的不均衡

性! 会使二氧化碳摩尔分数的变化对植物光合水分生理的影响变得复杂和不确定! 对整个生态系统的影

响更是巨大且无法预料的$ 不论是直接减少由人类生产+ 生活所引起的二氧化碳过度排放! 还是利用改

善森林碳汇功能! 植树造林等的间接减排方式都是势在必行的$
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