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摘 要:光诱导的气孔动力学响应快慢是影响植物叶水分利用效率的重要因素,为探索黄土高原不同演替阶段树

种水分利用效率差异的生理机制,该研究以黄龙山林区典型树种(演替早期种山杨和白桦、演替后期种辽东栎)的
幼龄实生苗为材料,采用盆栽试验,研究了叶片光诱导的气孔导度动力学参数差异及其与气孔特征、叶长期水分利

用效率的关系。结果表明:(1)山杨和白桦气孔开放过程中气孔导度(gs)增加的时间常数(Ki)小于辽东栎,但气孔

关闭过程中气孔导度降低的时间常数(Kd)则大于辽东栎,表明山杨和白桦气孔开放更快,而辽东栎的气孔关闭更

快。同时,气孔开放过程中山杨和白桦的gs 响应幅度均大于辽东栎,气孔关闭过程中山杨的gs 响应幅度亦大于

辽东栎。(2)3种树种中,辽东栎的气孔密度最大,气孔最小,气孔指数最大,辽东栎气孔特征无法解释其慢速的气

孔开放过程。
 

(3)山杨和白桦具有高的光合速率、最大羧化效率和最大电子传递速率,3种树种碳同位素比率

(δ13C)表征的长期水分利用效率表现为山杨>白桦>辽东栎。研究认为,演替早期种山杨和白桦的高水分利用效

率与其快速的气孔开放有关,而演替后期种辽东栎快速的气孔关闭并未增加其水分利用效率,且长期水分利用效

率低于山杨和白桦,可能与辽东栎慢速的气孔开放限制了其光合速率有关。
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中图分类号:Q945.79 文献标志码:A

Light-induced
 

Stomatal
 

Dynamics
 

in
 

Typical
 

Trees
 

of
 

Different
 

Succession
 

Stages
 

in
 

Huanglong
 

Mountain
 

Forest
 

Region

ZHAO
 

Linyu1,
 

LI
 

Yangyang2*

(1
 

College
 

of
 

Forestry,
 

Northwest
 

A&F
 

University,
 

Yangling,
 

Shaanxi
 

712100,
 

China;
 

2
 

State
 

Key
 

Laboratory
 

of
 

Soil
 

Erosion
 

and
 

Dryland
 

Farming
 

on
 

the
 

Loess
 

Plateau,
 

Institute
 

of
 

Soil
 

and
 

Water
 

Conservation,
 

Northwest
 

A&
 

F
 

University,
 

Yangling,
 

Shaanxi
 

712100,
 

China)

Abstract:
 

The
 

rapidity
 

of
 

stomatal
 

response
 

to
 

dynamic
 

irradiance
 

is
 

one
 

of
 

important
 

factors
 

affecting
 

leaf
 

water
 

use
 

efficiency.
 

In
 

order
 

to
 

explore
 

the
 

physiological
 

mechanism
 

of
 

water
 

use
 

efficiency
 

variation
 

in
 

trees
 

from
 

different
 

succession
 

stages,
 

we
 

studied
 

the
 

light-induced
 

stomatal
 

conductance
 

(gs)
 

dynamics
 

and
 

their
 

relation
 

with
 

stomatal
 

traits
 

and
 

leaf
 

long-term
 

water
 

use
 

efficiency
 

in
 

seed-planted
 

seedlings
 

of
 

three
 

species
 

(early
 

succession
 

stage
 

species:
 

Populus
 

davidiana
 

and
 

Betula
 

platyphylla,
 

and
 

late
 

succes-
sion

 

species
 

Quercus
 

liaotungensis)
 

native
 

to
 

Huanglong
 

Mountain
 

forest
 

region
 

using
 

a
 

pot
 

experiment.
 

Results
 

showed
 

that,
 

(1)
 

time
 

constant
 

during
 

stomatal
 

opening
 

(Ki)
 

in
 

P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla
 

was
 

shorter
 

than
 

that
 

in
 

Q.
 

liaotungensis,
 

but
 

time
 

constant
 

during
 

stomatal
 

closing
 

(Kd)
 

in
 



P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla
 

was
 

longer
 

than
 

that
 

in
 

Q.
 

liaotungensis,
 

reflecting
 

that
 

stomata
 

open
 

faster
 

in
 

P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla,
 

and
 

close
 

faster
 

in
 

Q.
 

liaotungensis.
 

P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla
 

had
 

larger
 

gs
 response

 

amplitude
 

than
 

Q.
 

liaotungensis
 

during
 

stomatal
 

opening,
 

and
 

P.
 

da-
vidiana

 

had
 

larger
 

gs
 response

 

amplitude
 

than
 

Q.
 

liaotungensis
 

during
 

stomatal
 

closing.
 

(2)
 

Q.
 

liaotun-
gensis

 

had
 

the
 

largest
 

stomatal
 

density,
 

smallest
 

stomatal
 

size
 

and
 

biggest
 

stomatal
 

index
 

among
 

three
 

spe-
cies,

 

stomatal
 

traits
 

in
 

Q.
 

liaotungensis
 

could
 

not
 

explain
 

its
 

slower
 

stomatal
 

opening
 

response.
 

(3)
 

P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla
 

had
 

higher
 

photosynthetic
 

rate,
 

maximum
 

carboxylation
 

velocity,
 

maxi-
mum

 

electron
 

transport
 

rate,
 

long-term
 

water
 

use
 

efficiency
 

indicated
 

by
 

leaf
 

δ13C
 

exhibited
 

as
 

P.
 

davidi-
ana

 

>
 

B.
 

platyphylla
 

>
 

Q.
 

liaotungensis.
 

The
 

results
 

show
 

that
 

higher
 

water
 

use
 

efficiency
 

in
 

P.
 

da-
vidiana

 

and
 

B.
 

platyphylla
 

was
 

partly
 

attributed
 

to
 

their
 

rapid
 

stomatal
 

opening,
 

while
 

rapid
 

stomatal
 

closing
 

in
 

the
 

late
 

succession
 

species
 

Q.
 

liaotungensis
 

did
 

not
 

enhance
 

its
 

water
 

use
 

efficiency,
 

and
 

the
 

long-term
 

water
 

use
 

efficiency
 

is
 

lower
 

than
 

that
 

of
 

P.
 

davidiana
 

and
 

B.
 

platyphylla,
 

which
 

may
 

be
 

re-
lated

 

to
 

the
 

slow
 

stomatal
 

opening
 

of
 

Q.
 

liaotungensis
 

limiting
 

its
 

photosynthetic
 

rate.
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  光是影响气孔开闭的主要环境因子。自然界中

植物由于叶片遮挡、云层覆盖和太阳倾角的变化,用
于光合作用的光量子强度(PPFD)一直在发生变

化。在弱光→强光诱导的气孔开放过程中,气孔导

度(gs)对光强变化的响应通常比光合速率(A)慢一

个数量级,从而导致gs 直接限制A;而在强光→弱

光诱导的气孔关闭过程中,慢速气孔关闭导致水分

的无效损失,最终影响植物的生产力和水分利用效

率[1-3]。因此,加快光诱导过程中gs 的响应可能是

提高植物生产力和水分利用效率的一条有效途径。
不同物种[3-5]、同一物种不同基因型[6-9]或同一

物种不同生长发育阶段[10]光诱导的gs 动力学响应

过程存在明显差异。此外,植物生长的环境条件,如
土壤水分、光照、大气CO2 浓度和相对湿度等亦影

响其光诱导的gs 动力学响应过程[7-8,10-11]。目前,
关于植物光诱导的gs 动力学变化机制并不清楚,一
般认为gs 响应快慢与气孔特征(如保卫细胞类型、
气孔密度和大小等)有密切的关系。具有哑铃型保

卫细胞的植物其gs 响应速率快于具有肾形保卫细

胞的植物[3],斑克木属植物中具有小气孔和高气孔

密度的植物种具有更高的gs 增加速率,且小气孔种

达到响应幅度50%所需的时间更短[4]。但气孔特

征无法解释在一系列植物上发现的气孔关闭速率和

气孔大小无关[5,12]及具有肾形保卫细胞的不同物种

间气孔动力学的差异[3],这表明其他因素,如保卫细

胞结构(如细胞骨架和细胞壁弹性)及生物化学因素

(如转运体或离子通道的数量和活性等)等可能在光

诱导的gs 动力学反应中起着十分重要的作用。
 

光和水分是影响黄土高原地区植被演替的主要

因素,研究表明,植被演替早期种一般具有高的光合

速率和水分利用效率(WUE)[13-15],尽管也有相反的

报道[16]。这种高光合速率和高 WUE有利于演替

早期种进行快速生长及适应演替早期开放的光环

境。演替早期种高的 WUE是否与其快速的光诱导

气孔动力学有关尚不清楚。对热带雨林2种演替早

期种和9种演替后期种光诱导气孔动力学的研究表

明,2种演替早期树种的气孔开放速率和T50%(达到

稳态气孔导度50%所需时间)分别为0.06~0.26
 

mmol·m-2·s-2 和5~14
 

min,而9种演替后期种

的气孔开放速率和T50% 分别为0.06~0.12
 

mmol
·m-2·s-2 和5~17

 

min,不同演替位树种的气孔

开放速率和T50%存在重叠,并未因演替位的不同而

存在差异[17]。在受水分限制的黄土高原地区植被

演替中演替早期种和后期种的气孔动力学是否亦如

此尚不清楚。为此,本研究对黄土高原黄龙山林区

3种不同演替阶段树种幼苗光诱导的气孔动力学进

行了探讨,试图回答以下问题:1)不同演替阶段树种

光诱导的气孔动力学参数是否存在差异?
 

2)这种动

力学参数差异是否与其气孔特征有关?
 

3)不同树种

光诱导的气孔动力学差异是否可以解释其水分利用

效率的差异?
 

对这些问题的回答,有助于阐释黄土

高原地区不同演替阶段树种水分利用效率差异的生

理基础,从而为半干旱区树种选择和水分调控提供

一定的理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验用树种为黄龙山林区演替早期种山杨

(Populus
 

davidiana)和白桦(Betula
 

platyphylla)
以及演替后期种辽东栎(Quercus

 

liaotungensis)的
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实生苗,采用盆栽试验,在陕西杨陵西北农林科技大

学水土保持研究所盆栽试验场进行。2021年3月

下旬在陕西黄龙县蔡家川林场挖取3种树种的实生

苗(1~3年生),每种树种大约15株,带回到西北农

林科技大学水土保持研究所。挑选生长均一的实生

苗栽植于塑料盆中,试验用土为蔡家川林场林地表

层土壤,其土壤容重、有机质、全 N、碱解 N和 Ols-
en-P含量分别为1.26

 

g·cm-3、12.56
 

g·kg-1、

1.05
 

g·kg-1、78.26
 

mg·kg-1 和30.5
 

mg·

kg-1。土壤经风干、粉碎过筛后装入塑料盆(上底

内径28.5
 

cm、下底内径21.0
 

cm、高24.5
 

cm),每
盆装土14

 

kg,栽植树苗1株,每个树种栽植10盆。

3种树种幼苗于2021年3月25日栽种,然后浇水

至田间最大持水量。山杨和白桦4月初开始萌发生

长,辽东栎4月中旬开始萌发生长。在生长过程中,
土壤含水量一直维持在田间持水量的75%~85%,
每隔2周,用Hoagland营养液进行养分补充,每次

补充500
 

mL完全 Hoagland营养液。于2021年6
月20日(生长约2个多月后)每个树种挑选无病虫

害的健康株8株,对冠层上部完全展开的成熟叶进

行气孔导度动力学、气孔特征、光合能力和碳同位素

分辨率(δ13C)等的测定。

1.2 测定项目及方法

1.2.1 气孔导度动力学参数 使用LI-6400便携

式光合作用系统(Li-COR,
 

Lincoln,
 

USA)测定最

上部完全展开叶的气孔导度动力学参数。植物在室

内恒定环境下提前适应一晚,整个测量过程按照

McAusland等[3]的光诱导方法,涉及从弱光→强光

诱导的气孔开放过程和从强光→弱光诱导的气孔关

闭过程。即叶片先在100
 

μmol·m
-2·s-1PPFD

下平衡至A 和gs 达到稳定状态(一般持续0.5
 

h),
然后将光强增加到1

 

200
 

μmol·m
-2·s-1 持续测

定1
 

h后,再返回至100
 

μmol·m
-2·s-1 直至新的

稳定状态(0.5
 

h左右)。测定时叶室条件设置为:
叶温25

 

℃,CO2 浓度400
 

μmol·mol
-1,相对湿度

60%。整个测定过程在生长箱中进行,使用自动打

点每隔30
 

s记录一次数据。考虑到植株昼夜生理

节律的影响,所有测量均在8:00~15:00之间进行。
每个处理重复4次。

1.2.2 气孔解剖特征 测量完叶片气体交换参数

后的叶片用来进行气孔解剖特征的测定,采用指甲

油印迹法制成临时装片保存备用,每一片叶下表面

2个装片。用显微数码相机进行图片拍摄,每个装

片观察4个视野,用Image
 

J软件测量;气孔密度

(SD)和表皮细胞密度的观测在100×镜下进行,气
孔长(保卫细胞长度,SL)、气孔宽(垂直于气孔长的

保卫细胞最大宽度,SW)和气孔面积(SA)的观测

在400×镜下进行,每片叶下表面气孔形态特征的

观测不少于60个气孔。依据测定数据计算气孔指

数[SI,气孔密度/(气孔密度+表皮细胞密度)×
100%][7],表征气孔数占叶表面细胞总数的百分比。

1.2.3 叶片光合能力及δ13C值 在剩余4株中与

叶气体动力学参数测定相同位置选择叶片,进行

CO2 响应曲线测定。CO2 由LI-6400光合仪携带的

小气瓶提供,其设置梯度为400、300、200、100、50、

200、400、600、800、1
 

000、1
 

200、1
 

500和1
 

800
 

mol
·mol-1,测定前先在饱和光强下诱导30

 

min,测定

过程中维持光强1
 

200
 

μmol·m
-2·s-1,叶温大约

25
 

℃,相对湿度50%~60%。利用Sharkey等的方

法[18]求得最大羧化速率(Vcmax)和最大电子传递速

率(Jmax),连 同 大 气 CO2 浓 度 下 (400
 

μmol·

mol-1)的光合速率(Aair)来表征植物叶片的光合能

力。测定结束后采集叶片扫描测量叶面积,然后在

75
 

℃下烘干至恒重,称其干重,叶干重与叶面积之

比即为 比 叶 重(LMA)。烘 干 样 粉 碎 过 筛 后,用

MAT-251型质谱仪(美国Finnigan公司)测定叶片

的13C/12C比,并以PDB(Pee
 

Dee
 

Belemnite)为标准

计算叶片δ13C,质谱仪分析精度为±0.2‰。所有

测定重复4次。质谱仪测定的叶片δ13C可间接反

映C3 植物水分利用效率的大小,该值越大,叶长期

水分利用效率越大。

1.3 数据分析

1.3.1 气孔导度动力学模型及参数 采用常用的

指数曲线对气孔的开放与关闭过程进行模拟[18]:

气孔开放过程:gs=gsmax +(gsmin -gsmax)e
-t/Ki (1)

气孔关闭过程:gs=gsmin +(gsmax -gsmin)e
-t/Kd (2)

其中:gs 为拟合的气孔导度,gsmin
 与gsmax 分别

为最小和最大稳态gs 值,Ki 和 Kd 分别为气孔开

放和气孔关闭过程中的时间常数(即达到gs 变异幅

度63%所需时间),gsmax
 -

 

gsmin 为气孔开放和气孔

关闭过程中gs 的变化幅度(Δgsi 和Δgsd),e 为欧

拉常 数。用 Vialet-Chabrand等 提 供 的 Excel菜

单[19]对气孔动力学过程进行模拟。
 

1.3.2 统计分析 用SPSS
 

20.0软件进行统计分

析。处理之间gs 动力学参数、气孔解剖结构及叶光

合能力、叶δ13C值之间的差异显著性用单因素方差

分析,若单因素方差分析达到显著后,用Tukey法
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进行处理之间差异显著性的多重比较(α=0.05)。

2 结果与分析

2.1 不同演替时期树种光诱导的气孔动力学

图1显示,3种树种光诱导的气孔导度动力学

曲线变化趋势较相似;气孔开放过程中山杨和白桦

气孔导度增加速率明显超过辽东栎,且达到最大值

后存在一定程度的下降,而辽东栎这种过饱和现象

较弱;辽东栎气孔关闭最先达到稳态,其次是白桦,
而山杨最晚达到稳态。

进一步对图1气孔导度动力学过程进行模拟获

得相应参数(图2)。其中,在弱光→强光诱导的气

孔开放过程中,3个树种的时间常数(Ki)和气孔导

度响应幅度(Δgsi)均存在显著差异,具体表现为:山
杨和白桦的Ki显著低于辽东栎,但Δgsi 显著大于

辽东栎,而山杨和白桦间的 Ki 及Δgsi 均无显著差

异。在强光→弱光诱导的气孔关闭过程中,山杨和

白桦气孔关闭的时间常数(Kd)均显著大于辽东栎,
且山杨和白桦间无显著差异;山杨的气孔导度响应

幅度(Δgsd)显著大于白桦和辽东栎,后两者无显著

差异。山杨和白桦的Kd/Ki均接近1,并显著高于

辽东栎,表明它们的气孔开放与关闭的时间相当,呈
现出近似对称的响应;而辽东栎 Kd/Ki 远小于1,
表明气孔关闭时间远快于气孔开放时间,呈现出明

显的不对称响应。

2.2 不同演替时期树种的叶气孔解剖特征

3种树种叶片均只有下表面具有气孔。从表1
可知,山杨和白桦的气孔密度显著低于辽东栎,两者

灰色部分为100
 

mol·m-2·s-1 的弱光,白色部分为

1
 

200
 

mol·m-2·s-1 的强光

图1 3种树种光诱导的气孔导度动力学曲线

Grey
 

and
 

white
 

color
 

correspond
 

to
 

100
 

and
 

1
 

200
 

mol·m-2·s-1
 

PPFD,
 

respectively

Fig.1 Light-induced
 

stomatal
 

conductance
 

dynamics
 

in
 

three
 

typical
 

species

的气孔密度仅分别为辽东栎的19.7%和32.7%;3
种树种气孔长表现为山杨>白桦>辽东栎,且三者

之间均存在显著差异;3种树种气孔宽度和气孔面

积均表现为山杨和白桦显著大于辽东栎,且山杨和

白桦之间无显著差异;3种树种气孔指数则表现为

山杨<白桦<辽东栎,且三者之间均存在显著差异。
以上结果说明演替后期种辽东栎表现出气孔密度

大、气孔小和气孔指数大的特点。

2.3 不同演替时期树种的叶光合能力与长期水分

利用效率

  表2显示,3种树种的叶面积并无显著差异;辽
东栎的比叶质量最高并显著高于白桦,但与山杨之

间无显著差异,而山杨的比叶质量与白桦之间也无

显著差异。演替早期种山杨和白桦的光合速率、最
大羧化效率和最大电子传递速率显著高于演替后期

种辽东栎,且山杨的最大光合速率与最大电子传递

不同小写字母代表处理间在0.05水平下差异显著,下同

图2 3种树种气孔开放和气孔关闭过程中光诱导的

气孔导度动力学参数

The
 

different
 

normal
 

letters
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

at
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.2 Dynamic
 

parameters
 

of
 

stomatal
 

conductance
 

during
 

light-induced
 

stomatal
 

opening
 

and
 

closing
 

in
 

three
 

species
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表1 3种树种叶的气孔解剖特征

Table
 

1 Stomata
 

anatomical
 

traits
 

in
 

leaves
 

of
 

three
 

species

物种
Species

气孔密度
Stomatal

 

density
/mm-2

气孔长
Stomatal

 

length
/μm

气孔宽
Stomatal
width/μm

气孔面积
Stomatal
area/μm

2

气孔指数
Stomatal

 

index
/%

山杨P.
 

davidiana 114±15b 35.49±0.30a 20.29±0.44a 89.25±1.29a 9.93±0.27c

白桦B.
 

platyphylla 189±8b 31.77±1.28b 19.21±0.51a 85.97±3.64a 11.22±0.23b

辽东栎Q.
 

liaotungensis 578±36a 17.84±0.06c 11.46±0.21b 53.30±0.47b 19.23±0.26a

表2 3种树种叶光合能力与δ13C值

Table
 

2 Leaf
 

photosynthetic
 

capacity
 

and
 

δ13C
 

of
 

three
 

species

物种
Species

叶面积
Leaf

 

area
/cm-2

比叶质量
Leaf

 

mass
 

per
 

area
/(g·m-2)

最大光合速率
Aair

/(μmol·m
-2·s-1)

最大羧化效率
Vcmax

/(μmol·m
-2·s-1)

最大电子传递速率
Jmax

/(μmol·m
-2·s-1)

叶碳同位素比率
δ13C
/‰

山杨P.
 

davidiana 5.11±0.71a 319.18±30.26ab 18.04±1.26a 119.85±5.68a 316.72±15.64a -26.75±0.10a

白桦B.
 

platyphylla 8.19±1.35a 249.41±17.53b 14.45±0.98b 123.25±8.95a 268.84±20.45b -27.20±0.15b

辽东栎Q.
 

liaotungensis 8.31±0.91a 367.02±20.88a 5.31±0.78c 49.36±4.36b 126.95±12.36c -28.07±0.09c

速率显著高于白桦。3种树种的叶δ13C值之间均

存在显著性差异,表现为山杨>白桦>辽东栎。以

上结果提示相对于演替后期种辽东栎,演替早期种

山杨和白桦具有更高的光合能力和长期水分利用

效率。

3 讨 论

3.1 不同演替时期树种光诱导的气孔导度动力学

参数间差异

  本研究结果表明:在光诱导的气孔开放过程中,
演替早期种山杨和白桦气孔开放明显快于演替后期

种辽东栎,而气孔关闭过程则相反,演替后期种辽东

栎的气孔关闭更快。一般认为,气孔的快速开放有

助于叶快速达到最大光合速率,从而减轻气孔开放

过程中气孔导度对光合作用的限制,而气孔关闭过

程中快速的气孔关闭则有助于保持水分,从而减轻

碳摄取降低时水分的无效消耗[3,6,10]。本研究中,演
替早期种山杨和白桦一般生长在山坡底部,土壤水

分条件较好且具有高的光合速率,因而快速的气孔

开放反应有助于减轻气孔开放过程中的气孔限制,
同时一定程度上补偿了演替早期种高蒸腾导致的水

力梯度增大的缺陷[4],反映了演替早期种对演替早

期变化的光环境的适应性。演替后期种辽东栎一般

生长在水分限制的山坡上,因而快速的气孔关闭有

助于维持水分。
植物气孔开放和气孔关闭的速率不同,一些植

物气孔关闭快于气孔开放,如在 McAusland等研

究[3]的15种植物中,有7种的Kd 显著小于Ki,在
禾本科植物水稻[6]和小麦[10]也发现气孔关闭比气

孔开放快,这种不对称性可能与这些植物水分保持

优先于碳同化的策略有关。演替早期种山杨和白桦

Kd/Ki值接近于1,气孔开放与气孔关闭快慢相近,
可能与其生境中水分相对充足,植物优先碳同化来

维持高生长速率有关,辽东栎气孔低的Kd/Ki值表

明其在受水分限制的植被演替过程中,选择了保水

优先于CO2 摄取的策略,这种策略有助于增加其对

长期水分亏缺的适应。

3.2 不同演替时期树种气孔动力学参数和气孔解

剖特征之间的关系

  由于研究的物种少(n=3),我们无法建立物种

间气孔动力学参数与气孔解剖特征间的相关关系。
前人研究表明:气孔密度大、气孔小及气孔指数高的

物种其气孔反应更快[4,17]。从本研究看,演替后期

种辽东栎气孔密度大、气孔小且气孔指数高,但其气

孔开放最慢。其次,山杨和白桦的气孔长和气孔指

数也具有一定差异,但二者气孔开放和气孔关闭快

慢并无显著差异。因而我们认为,气孔特征之间的

差异可能不是影响3种物种间气孔动力学快慢的主

要因素,其他因素如副卫细胞数量和大小、叶生物化

学、离子通道相关基因表达等可能影响更大[2,20]。

3.3 不同演替时期树种气孔动力学参数与水分利

用效率间关系

  气孔动力学研究显示:演替早期种山杨和白桦

的气孔开放快于辽东栎,而气孔关闭过程中辽东栎
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的气孔关闭更快。演替早期种山杨和白桦同时具有

更高的光合能力。快速的气孔开放有助于植物利用

光斑,从而最大化光合作用[21],但在小麦上的研究

表明稳态光合能力与气孔开放和关闭的时间常数呈

正相关,即稳态光合能力越强,气孔开放越慢,稳态

光合能力与气孔开闭快慢之间存在一种妥协关

系[10]。本研究中演替早期种山杨和白桦快速的气

孔开放可能有助于其取得更高的光合能力,但其慢

速的气孔关闭则增加了气孔关闭过程中的蒸腾耗

水,不利于水分利用效率的提高。叶片长期水分利

用效率与气孔开放与关闭过程中光合速率和蒸腾速

率变化均有关,尽管山杨和白桦气孔关闭过程中失

水增加,但气孔开放过程中光合增加,导致其具有更

高的水分利用效率。一些研究认为:快速的气孔关

闭有助于保持水分,从而提高叶器官水平水分利用

效率[3,6,10],但从本研究看,辽东栎快速的气孔关闭

反应并未增加其水分利用效率,相反其长期水分利

用效率低于山杨和白桦,原因可能与辽东栎慢速的

气孔开放限制了其光合速率有关。
植物叶长期水分利用效率不仅与动态光强下气

孔的反应有关,与稳态光下气孔的反应亦有关。在

火炬松
 

(Pinus
 

taeda)上的研究表明:动态光下慢速

的气孔导度响应对总的日蒸腾速率、碳同化及水分

利用效率影响不大[22],说明稳态光下气孔的反应可

能更重要。此外,叶水分利用效率也受气孔对其他

因素,如土壤水分、温度、蒸汽压亏缺和风等敏感性

的影响。因此,今后需要通过气孔对环境因子的综

合响应研究,以揭示3种植物气孔调节和叶水分利

用效率差异的生理机制。
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体、结论明确)。摘要应具有独立性和自明性,应是一篇完整的短文,但不分段,不用图、表、公式和参考文献。
英文摘要内容应与中文摘要一致。中、英文摘要下方应分别列出相对应的关键词3~8个。

•引言

简要评价国内外有关本研究方面的研究现状、进展和未解决的问题,说明本研究的目的。

•材料和方法

植物名称在文中首次出现要注拉丁文学名,实验方法若与前人所用相同,只需注明文献;有改进之处要

交代清楚;若为新方法必须详细说明。

•结果与分析

图和表要求清晰,具有自明性,数量关系尽量用图表示,对图表数据的分析说明和归纳要叙述准确、层次

清晰,但文字部分应避免罗列与图、表重复的数据叙述。分析论述要符合逻辑关系,并明确概括说明研究结

果所要表达的深刻内涵以及所要解决的问题。图用电脑绘制,大小要适中(半栏图宽≤7.5
 

cm,通栏图宽≤
16.0

 

cm),图例差异明显,主辅线分明,标注完整;照片要求图像清晰,整幅图版要求照片排列整齐,按宽15
 

cm、高≤20
 

cm拼版,图版说明要具体、准确。表采用三线表设计,表题明确。图、表内容应与正文相一致,
图题、表题以及图表的横竖标目、注释均采用中英文对照;量和单位请使用法定计量单位、书写(大小写、正斜

体)必须规范。

•讨 论

重点突出,观点鲜明,密切结合本研究结果和前人研究结果,明确说明本研究的创新点(与前人研究的不

同之处或填补研究空白),并进行论述。避免简单重复实验结果或缺乏依据的过远、过多的推论及泛论。

•参考文献

参考文献应为公开发表的资料,按文献在文中引用的先后顺序编号,在正文中引用的相应位置右上角,
用[文献序号]标出。参考文献著录格式请查阅本刊网页。
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