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摘　 要　 对植物光合和后光合分馏进行分析，有助于提升对植物生理和水分管理等的认识。
本研究通过测定大气、侧柏叶片和枝条韧皮部可溶性化合物的 δ１３Ｃ，探讨了光合作用时大气
和叶片间碳同位素的分馏（ΔＣａ⁃ｌｅａｆ）和光合作用后叶片到枝条间的碳同位素分馏（ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ）对
土壤含水量（ＳＷＣ）和大气 ＣＯ２浓度（Ｃａ）的响应。 结果表明： ΔＣａ⁃ｌｅａｆ在 ＳＷＣ 为田间持水量

（ＦＣ）的 ９５％ ～ １００％（９５％ ～ １００％ＦＣ）且 Ｃａ为 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１时达到最大值（１３．０６‰），在
ＳＷＣ 为 ３５％～４５％ＦＣ 且 Ｃａ为 ８００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１时达到最小值（８．６３‰）；气孔导度和叶肉细胞
导度均与 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ呈显著线性正相关，相关系数分别为 ０．４３ 和 ０．４４；而 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ并未受到 ＳＷＣ
和 Ｃａ的显著影响。 本研究不仅可以提高对碳同位素的分馏机制的认识，而且可以为植物对未
来气候变化的生存适应性提供理论依据。
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　 　 有研究表明，在植物叶片光合过程中叶片新合

成化合物的 δ１３Ｃ 与大气 ＣＯ２ 中的 δ１３Ｃ 差别较大，
会发生明显的分馏［１－２］。 光合作用中的 ＣＯ２ 扩散主

要包括 ３ 个步骤： 首先是大气中的 ＣＯ２ 到达叶片表

面，然后从叶表面进入气孔，最后通过气孔到达叶绿

体基质中进行光合作用［３］。 早期研究忽略了叶肉

细胞导度（ｇｍ）的影响，认为胞间 ＣＯ２ 浓度（Ｃ ｉ）等于

或接近于叶绿体内的 ＣＯ２ 浓度（Ｃｃ），但 ｇｍ不是无限

大的，是受特定物种以及环境影响的，忽略了 ｇｍ对

Ｃ ｉ和 Ｃｃ的潜在影响，将会对光合作用１３Ｃ 分馏产生

误估，因此，在研究光合１３Ｃ 分馏时要考虑 ｇｍ 的影

响［４－７］。 此外，有研究表明，后光合分馏会对植物器

官中新合成化合物的 δ１３ Ｃ 产生影响［８－９］；Ｇｅｓｓｌｅｒ
等［１０］认为，叶片内 δ１３Ｃ 与枝条韧皮部 δ１３Ｃ 差异的

３０％与后光合分馏有关。 与光合分馏相比，后光合

分馏尚未得到很好的定义。 Ｚｈａｏ 等［１１］ 和 Ｂａｄｅｃｋ
等［１２］认为，后光合分馏可以归为稳定同位素动力

学。 它描述了代谢物和分子内不同反应位置的碳同

位素特征的差异。 由于光合分馏和后光合分馏均对

呼吸 ＣＯ２ 的碳同位素特征有影响，因此，有关光合、
后光合分馏的研究对生态系统 ＣＯ２ 通量拆分的研

究具有重要意义［１３］。 此外，在生物地球化学和植物

生理学的研究中，也必须充分了解光合分馏和后光

合分馏的性质，以便进行等通量观测［１２］。
在过去的 １６０ 年中，大气 ＣＯ２ 浓度（Ｃａ）已从

２８０ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１增加到近 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，并且可

能以每年 ０．４％的增速超过 ７００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１［１１］。 同

时，日益变暖和干燥的气候加剧了土壤水分胁迫，特
别是在那些蒸发远远超过降水的地区。 在这种情况

下，研究 ＳＷＣ 和 Ｃａ对光合分馏和后光合分馏的影

响具有重大意义。 有研究表明，光合作用对土壤含

水量（ＳＷＣ）和 Ｃａ的变化有敏锐的响应，因此光合分

馏对 ＳＷＣ 和 Ｃａ的变化也非常敏感［１４－１６］。 然而，关
于 ＳＷＣ 和 Ｃａ的变化是否会影响后光合分馏以及后

光合分馏对 ＳＷＣ 和 Ｃａ变化的响应研究还很少。 加

强相关研究有助于揭示碳同位素在叶片内以及从叶

片运输到枝条韧皮部的分馏机制，以预测未来气候

变化条件下植物的生理适应性，便于加强水分管理。
叶片可溶性化合物中的碳同位素（δ１３Ｃ ｌｅａｆ）通常

作为一段时间内 （几个小时到 １ ～ ２ ｄ） 植物胞间

（Ｃ ｉ）与 Ｃａ分压比（Ｃ ｉ ／ Ｃａ）的整合指标［１７］。 因此，探
究 δ１３Ｃ ｌｅａｆ的变化，并比较植物叶片内和枝条韧皮部

可溶性化合物的 δ１３Ｃ 是描述光合分馏（ΔＣａ⁃ｌｅａｆ）和

后光合分馏（ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ）的有效方法。 本研究的目的

是： １）分析 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ对 ＳＷＣ 和 Ｃａ的响应；２）探究 ｇｍ

是否对 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ产生影响；３）确定 ＳＷＣ 和 Ｃａ的变化

是否对 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ有影响，以及 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ如何响应 ＳＷＣ
与 Ｃａ的相互作用。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验设计

本试验在北京首都圈生态站进行。 该生态站位

于北京市海淀区西北部苏家坨镇境内的鹫峰国家森

林公园（４０°０３′ Ｎ， １１６°０５′ Ｅ）内。 试验于 ２０１７ 年 ５
月选择生长状况良好、长势一致的侧柏（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ
ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）幼苗栽植于规格为 ２７ ｃｍ×２７ ｃｍ 的塑料

盆栽容器中，幼苗平均高度为（１００±５） ｃｍ，平均地

径为 １．５ ～ ２．０ ｃｍ。 盆栽所用土壤取自生态站当地，
且尽量按原状土的结构放置于盆栽桶中，田间持水

量（ＦＣ）约为 ２６．２％。 经过两个月的复壮后，将盆栽

侧柏幼树置于改装后的 ＦＨ⁃２３０ 高照度培养室（可
控制温度、湿度、ＣＯ２ 浓度等）中，进行正交试验（５
个 ＳＷＣ 和 ３ 个 Ｃａ）。

为了模拟生态站的野外自然环境，培养室内的

环境条件设置为： 白天 ０７：００—１９：００，照明系统打

开，温度为 （２５±０．５） ℃，相对湿度为 ６０％；夜间

１９：００—９：００，照明系统关闭，温度为（１８±０．５） ℃，
相对湿度为 ８０％。 本试验使用两个培养室来模拟

不同 的 Ｃａ， 当 前 环 境 大 气 ＣＯ２ 浓 度 约 为 ４００
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，故一个培养室的 ＣＯ２ 浓度稳定维持在

４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１（Ｃ４００）；未来大气 ＣＯ２ 浓度会持续

增加，可能会超过 ７００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，故另一个培养

室的 ＣＯ２ 浓度维持在 ６００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１（Ｃ６００）和 ８００
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１（Ｃ８００）（因为只有两个培养室，所以 Ｃ６００

处理试验完成后再进行 Ｃ８００处理试验）。 为了研究

梯度 ＳＷＣ 的影响，在不同的 Ｃａ下，培养室内均放置

５ 盆侧柏幼树，分别对应 ５ 个不同的 ＳＷＣ： ３５％ ～
４５％ＦＣ（ ＳＷＣ 的范围为 ９． １７％ ～ １１． ７９％）、５０％ ～
６０％ＦＣ（ＳＷＣ 的范围为 １３．１０％ ～ １５．７２％）、６０％ ～
７０％ＦＣ（ＳＷＣ 的范围为 １５．７２％ ～ １８．３４％）、７０％ ～
８０％ＦＣ（ＳＷＣ 的范围为 １８．３４％ ～ ２０．９６％）、９５％ ～
１００％ＦＣ（ＳＷＣ 的范围为 ２４．８９％ ～ ２６．２０％）。 在任

何给定的 Ｃａ下，以不同的 ＳＷＣ 条件培养 ５ 棵幼树，
让它们适应两周，且每个正交试验均重复两次。
１􀆰 ２　 采样与测量

１􀆰 ２􀆰 １ 叶片光合生理特征的测定　 由于培养室内的

光照条件保持稳定，几乎所有的叶片都暴露于相似
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的光照强度下，所以不用考虑冠层梯度对叶片光合

生理参数的影响。 在培养两周后，于 ７ 月中旬，选取

每棵幼树冠层中上部 ３ 片完全舒展的成熟叶，用便

携式光合测定仪（Ｌｉ⁃６４００，ＬＩ⁃ＣＯＲ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）对净

光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（ｇｓ）等叶片生理参数进行

测定。
１􀆰 ２􀆰 ２ 同位素的测定　 测量完叶片的 Ｐｎ、ｇｓ等参数

后，在每株幼树树冠的中上部迅速采集 ３ 片叶子和

３ 根枝条样本，并用锡纸包好，置于液氮中进行低温

保存。
为了获得叶片可溶性化合物，可根据 Ｇｅｓｓｌｅｒ

等［１８］提出的方法收集叶片渗出液，将 ５０ ｍｇ 新鲜研

磨的叶片样品与 １００ ｍｇ 聚乙烯吡咯烷酮（ＰＶＰＰ）混
合，在 ２．０ ｍＬ 的离心管中加入蒸馏水至 １．７５ ｍＬ，将
这些混合物在 ５ ℃下恒温培养 １ ｈ。 收集枝条韧皮

部可溶性化合物的方法与叶片相似，将 ７５ ｍｇ 树枝

韧皮部样品置于 ２．０ ｍＬ 的离心管中，用 １．７５ ｍＬ 蒸

馏水浸泡 ２４ ｈ。 然后，将叶片和枝条样品在 １００ ℃
下煮 ３ ｍｉｎ，再用离心机（１２０００×ｇ）离心 ５ｍｉｎ。 将所

得的 １０ μＬ 上清液置于锡囊中，并在 ７０ ℃ 下烘干

后，将这些锡囊送到中国科学院植物分子生理学重

点实验室进行分析，用稳定同位素比率质谱仪

（ ＤＥＬＴＡ⁃ｐｌｕｓ⁃ＸＰ， Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｃ．，
ＵＳＡ）测定叶片和枝条中可溶性化合物的 δ１３Ｃ 值，
测量精度为±０．１‰。

在取样当天，还需在取样前用气袋和气泵对培

养室内的空气进行取样（每个处理重复 ３ 次），将这

些气袋收集的气体样品也立即送往中国科学院植物

分子生理学重点实验室，用稳定同位素比率质谱仪

（ ＤＥＬＴＡ⁃ｐｌｕｓ⁃ＸＰ， Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｃ．，
ＵＳＡ）测定 δ１３Ｃ 值，测量精度为±０．１‰。
１􀆰 ２􀆰 ３ 碳同位素的计算 　 碳元素稳定同位素有１３Ｃ
和１２Ｃ两种，为了比较两者的同位素组成，通常用 δ
表示碳同位素比，δ 定义为：

δ１３Ｃ＝（Ｒｓａ ／ Ｒｓｔ－１）×１０００‰ （１）
式中： Ｒｓｔ 为标准物中１３ Ｃ 与１２ Ｃ 的比值；Ｒｓａ 为样品

中１３Ｃ 与１２Ｃ 的比值。
光合作用中１３ Ｃ 的分馏值（Δｍｅａ ） 计算方法如

下［１９］：
Δｍｅａ ＝（δ１３Ｃａ－δ１３Ｃ ｌｅａｆ） ／ （１＋δ１３Ｃ ｌｅａｆ） （２）

式中： δ１３Ｃａ是 δ１３Ｃ 在大气中的值；δ１３Ｃ ｌｅａｆ是 δ１３Ｃ 在

叶片可溶性化合物中的值。 在本研究中，Δｍｅａ等于

光合作用中１３Ｃ 从空气到叶片的分馏值（ΔＣａ⁃ｌｅａｆ）。

从叶片运输到韧皮部的可溶性化合物的１３Ｃ 分

馏值（ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ，即后光合分馏）计算公式如下：

ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ ＝
δ１３Ｃｐｈｌｏδ１３Ｃ ｌｅａｆ

１＋δ１３Ｃ ｌｅａｆ

≈δ１３Ｃｐｈｌｏ－δ１３Ｃ ｌｅａｆ （３）

式中： δ１３Ｃｐｈｌｏ是 δ１３Ｃ 在枝条韧皮部可溶性化合物中

的值。
可参考 Ｚｈａｎｇ 等［２０］的方法，采用气体交换法结

合叶片可溶性化合物的测定，进行 ｇｍ的计算。
１􀆰 ３　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ ２５．０ 软件对数据进行

统计分析。 采用双因素和 ＬＳＤ 法进行方差分析和

多重比较（α ＝ ０．０５），用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法进行相关分析。
利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件作图。 图中误差线为标准偏

差，表中数据为平均值±标准差。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下侧柏叶片气体

交换特征

在任何给定的 ＣＯ２ 浓度（Ｃａ）下，随土壤含水量

（ＳＷＣ）的增加，叶片气体交换参数（Ｐｎ、ｇｓ等）也不

断增加，在 ７０％ ～ ８０％ＦＣ 时达到最大值，随着 ＳＷＣ
继续增加，各参数会有小幅下降；在任何给定的

ＳＷＣ 下，Ｃａ的升高都会使 Ｐｎ和 Ｃ ｉ也增加，而 ｇｓ随 Ｃａ

的升高而降低。 此外，除了当 ＳＷＣ 为 ５０％ ～ ６０％
外，ｇｍ也随 Ｃａ的增加而趋于下降。 这与 ｇｓ的变化模

式相似（图 １）。
２􀆰 ２　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下侧柏叶片和枝

条韧皮部的 δ１３Ｃ 特性

叶片的 δ１３Ｃｌｅａｆ介于－２８．１８‰～ －２５．１８‰之间，而
枝条韧皮部的 δ１３Ｃｐｈｌｏ范围为－２９．１５‰～－２３．７８‰。 在

任何给定的 Ｃａ下，当 ＳＷＣ 处于最低（３５％～４５％ＦＣ）
时，δ１３Ｃｌｅａｆ和 δ１３Ｃｐｈｌｏ均达到最大值。 一般情况下，当
ＳＷＣ 一定时，随着 Ｃａ 的增加，δ１３ Ｃｌｅａｆ 趋于下降，而
δ１３Ｃｐｈｌｏ通常在 Ｃａ 为 ６００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１时达到较高值

（图 ２）。 此外，在任何给定的 Ｃａ下，δ１３Ｃｐｈｌｏ与 δ１３Ｃ ｌｅａｆ

均显著相关，相关系数都高于 ０．７５（表 １）。

表 １　 不同 ＣＯ２ 浓度（Ｃａ）下 δ１３Ｃｌｅａｆ与 δ１３Ｃｐｈｌｏ的相关系数
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ δ１３Ｃｌｅａｆ ａｎｄ
δ１３Ｃｐｈｌｏ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ （Ｃａ）

Ｃａ （μｍｏｌ·ｍｏｌ） δ１３Ｃｐｈｌｏ

δ１３Ｃｌｅａｆ ４００ ０．９５∗

６００ ０．７５∗

８００ ０．８２∗

∗Ｐ＜０．０５．
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图 １　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下侧柏幼树的气体交换特征
Ｆｉｇ．１　 Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ．
不同大、小写字母分别表示同一 ＣＯ２ 浓度下不同土壤含水量和同一土壤含水量在不同 ＣＯ２ 浓度间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ａｎｄ ｓｍａｌｌ
ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． ｇｓ： 气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； ｇｍ： 叶肉细胞导度 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｐｎ： 净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎ⁃
ｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； Ｃｉ： 胞间 ＣＯ２ 浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＦＣ： 田间持水量 Ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙ； Ｃａ： ＣＯ２ 浓度
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． Ｃ４００： ４００ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍｏｌ－１； Ｃ６００： ６００ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍｏｌ－１； Ｃ８００： ８００ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍｏｌ－１ ． ∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１． 下同 Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ２　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下叶片、枝条韧皮部可溶
性化合物的 δ１３Ｃ 值
Ｆｉｇ． ２ 　 δ１３Ｃ ｏｆ ｗａｔｅｒ⁃ｓｏｌｕｂｌｅ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｉｎ ｌｅａｆ
（δ１３Ｃｌｅａｆ） ａｎｄ ｔｗｉｇ ｐｈｌｏｅｍ （δ１３ Ｃｐｈｌｏ） ｏｆ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ
ｓａｐｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａ⁃
ｔｉｏｎｓ．

２􀆰 ３　 土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度对侧柏 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ的交互

作用以及 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ与气孔导度和叶肉细胞导度的关系

ΔＣａ⁃ｌｅａｆ值介于 ８．６３‰ ～ １３．０６‰之间，在 ９５％ ～
１００％ＦＣ×Ｃ４００时达到最大值，在 ３５％ ～ ４５％ＦＣ×Ｃ８００

时达到最小值（图 ３）。 回归分析表明，ΔＣａ⁃ｌｅａｆ 与气

孔导度（ｇｓ）和叶肉细胞导度（ｇｍ）之间均呈显著正

相关，Ｒ２分别为 ０．４３ 和 ０．４４，表明 ｇｓ和 ｇｍ对 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ

的影响相似（图 ４）。
２􀆰 ４　 土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度对侧柏 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ的交

互作用

图 ３　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下侧柏幼树的 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ
Ｆｉｇ．３　 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ ｏｆ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ．
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图 ４　 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ与气孔导度（ｇｓ）和叶肉细胞导度（ｇｍ）的相关关系
Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ΔＣａ⁃ｌｅａｆ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｓ） ａｎｄ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｍ） （ｎ＝ １５）．
∗Ｐ＜０．０５．

表 ２　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下侧柏幼树的 ΔＣｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ

Ｔａｂｌｅ ２　 ΔＣｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ ｏｆ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ＳＷＣ） ａｎｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ （Ｃａ）
ＣＯ２ 浓度
Ｃａ

（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１）

土壤含水量 ＳＷＣ （％ＦＣ）

３５～４５ ５０～６０ ６０～７０ ７０～８０ ９５～１００

４００ －０．７３±０．０９ｂ －０．９０±０．３０ｂ －２．２４±０．９２ａ －２．１３±０．２２ｂ －２．４２±０．３７ｂ
６００ ０．９２±０．３４ａ －０．８２±０．２１ａｂ －０．８４±０．３４ａ ０．１９±０．０１ａ －０．３４±０．１４ａ
８００ １．４０±０．１３ａ ０．１５±０．１６ａ －１．３１±０．３９ａ １．２７±０．４４ａ －０．２５±０．１７ａ
ＳＷＣ∗∗， Ｃａ

∗∗， ＳＷＣ×Ｃａ
∗ ． ∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１． ＦＣ： 田间持水量 Ｆｉｅｌｄ ｗａｔｅｒ⁃ｈｏｌｄｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ． 同列不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ

＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

　 　 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ的变化范围为－２．４１‰ ～ －４．１０‰。 在

给定的 Ｃａ下，ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ随 ＳＷＣ 的增加并没有呈现出

明显的变化规律，在给定的 ＳＷＣ 下，水溶性化合物

中的１３Ｃ 随着 Ｃａ的升高也没有表现出明显的响应趋

势。 表明从叶片到枝条韧皮部，仅有少数情况下出

现１３Ｃ 富集的现象（表 ２）。

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 侧柏幼苗气体交换特征对不同土壤含水量和

ＣＯ２ 浓度的响应

植物光合生理特性受相对湿度、空气温度、Ｃａ、
ＳＷＣ 等复杂环境因素的调控，培养室可以控制上述

试验变量，消除其他因素的影响。 本研究重复试验

表明，ＳＷＣ 的增加刺激了 ｇｓ、ｇｍ、Ｐｎ和 Ｃ ｉ的增加；张
永娥等［２１］的研究也有类似的发现。 在严重的干旱

胁迫条件下，幼树根系缺水导致叶片保卫细胞内溶

质含量降低，从而增加细胞水势，使细胞失水并关闭

气孔［２２］，当 ＳＷＣ 增加时，ｇｓ 也随之增加。 本研究

中，ｇｍ对 ＳＷＣ 的变化具有与 ｇｓ相同的敏感性。 这一

点与 Ｆｌｅｘａｓ 等［２３］的发现类似。 他们的研究表明，严
重的土壤水分胁迫导致葡萄叶片的 ｇｍ 从 ０． ２２
ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１降低到 ０．０２ ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，但是经过

两天的水合作用后，ｇｍ能恢复到原始水平。 在严重

的干旱条件下（３５％ ～４５％ＦＣ），由于较低的 ｇｍ水平

和羧化效率，有限的 ＣＯ２ 同化能力导致 Ｐｎ达到最小

值。 当 ＳＷＣ 条件得到改善时，Ｐｎ主要受二磷酸核酮

糖羧化酶活性和叶绿体内 ＣＯ２ 浓度（Ｃｃ）的调控，高
浓度的 Ｃａ可以提升二磷酸核酮糖羧化酶活性，促进

Ｃ ｉ的增加，从而可能进一步增加 Ｃａ，导致 Ｐｎ随着 Ｃａ

和 ＳＷＣ 的增加而增加。
回归分析结果表明，Ｐｎ对 ｇｓ和 ｇｍ的线性回归系

数分别为 ０． ８３ 和 ０． ８０，而 Ｐｎ 对 Ｃ ｉ 的回归系数为

０．５１，说明 ｇｓ和 ｇｍ是影响 Ｐｎ的主要因素。 ｇｓ与 ｇｍ之

间也存在高度显著相关。 这与 Ｅｔｈｉｅｒ 等［２４］ 的研究

结果一致，Ｂｏｇｅｌｅｉｎ 等［７］ 和 Ｌｉ 等［２５］ 也发现，ｇｓ与 ｇｍ

之间存在类似的显著关系。
３􀆰 ２　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下 δ１３ Ｃ ｌｅａｆ 和光

合１３Ｃ 分馏的变化

δ１３Ｃ ｌｅａｆ的变化已广泛用于揭示植物叶水平对不

同环境条件的响应［２６］。 本试验结果表明，ＳＷＣ 和

Ｃａ对 δ１３Ｃ ｌｅａｆ有明显的影响，δ１３Ｃ ｌｅａｆ在干旱和低 Ｃａ条

件下有较高的值。 干旱对侧柏幼树叶片水平上稳定

碳同位素组成的影响与 Ｐｅｕｋｅ 等［２７］ 对耐性和敏感

生态型山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）的研究结果相似。
Ｎｉｅ 等［２８］还发现，在中国亚热带，几乎所有选定物种

的 δ１３Ｃ ｌｅａｆ在旱季的表现都比雨季更积极。 迄今为

４０８１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３１ 卷



止，诸多研究已经证实，在叶片水平 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ与叶面水

分利用效率之间呈现负相关关系［２９－３０］。 本研究中，
在 ９５％～１００％ＦＣ×Ｃ４００时 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ达到峰值，在 ３５％ ～
４５％ＦＣ×Ｃ８００时达到最小值，说明 Ｃａ升高可以缓解干

旱引起的光合吸收抑制，且蒸腾能力可能保持不变

或降低［３１－３２］。 ｇｓ和 ｇｍ对 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ具有相似的正效应，
可能是由于较低的 ｇｓ和 ｇｍ使 Ｃｃ降低，从而导致光

合１３Ｃ 分馏过程减慢。 这与史作民等［３３］的研究结果

类似。 但 Ｗａｒｒｅｎ［３４］ 认为，某些高山植物。 如桉树

（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｒｏｂｕｓｔａ）在光合作用过程中，叶肉抗性对

ＣＯ２ 扩散的影响远大于气孔抗性，可能是物种特异

性造成的。
３􀆰 ３　 不同土壤含水量和 ＣＯ２ 浓度下 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ 的

变化

本研究中，不同的 ＳＷＣ 下 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ没有明显的

变化规律。 虽然在不断升高的 Ｃａ条件下１３Ｃ 更有可

能从叶片富集到韧皮部，但这一趋势并不显著。 在

大多数情况下，与叶片可溶性化合物相比，树枝韧皮

部中的１３Ｃ 会贫化［１８］。 但是，Ｂｏｇｅｌｅｉｎ 等［７］ 发现，落
叶阔叶树的 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ在很大程度上会受冠层高度的

影响，即在山毛榉中上部冠层的枝韧皮部可溶性化

合物中检测到１３Ｃ 富集，但在下部冠层中未检测到

这种富集。 Ｅｇｌｉｎ 等［９］发现，阳光直照的山毛榉树冠

枝条 δ１３Ｃ 值高于叶片可溶性化合物的 δ１３Ｃ 值。 在

本研究中，培养室白天光照强度为 ２００～２４０ μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１，远远小于野外条件 （范围为 ４０ ～ １５００
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，平均约为 ３５０ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）。
因此，本研究中枝条韧皮部相对于叶片未出现明显

的１３Ｃ 富集现象可能与培养室内光照条件较弱有

关。 也有一些研究提出，植物器官间 δ１３Ｃ 的差异主

要受不同组织化学组分的影响。 目前对后光合分馏

的机理研究并不全面，需进一步加强相关研究，以进

一步提升对植物生理和水分管理等方面的认识。

４　 结　 　 论

在本研究中，基于叶片和枝条韧皮部可溶性化

合物的碳同位素特征值，探究了不同 ＳＷＣ 和 Ｃａ对

ΔＣａ⁃ｌｅａｆ和 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ的影响。 结果表明，光合生理特征

（Ｐｎ、ｇｓ等）受 ＳＷＣ 和 Ｃａ的影响，且 ｇｍ与 ｇｓ对 ＳＷＣ
的变化具有相似的敏感性。 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ 在 ９５％ ～ １００％
ＦＣ×Ｃ４００时达到最大值，在 ３５％～４５％ＦＣ×Ｃ８００时达到

最小值，表明高 ＣＯ２ 浓度可以缓解土壤水分胁迫对

光合的抑制作用，且蒸腾能力可能保持不变或下降。
ｇｓ和 ｇｍ对 ΔＣａ⁃ｌｅａｆ的影响相似，回归系数分别为 ０．４３

和 ０．４４，表明需要考虑叶肉细胞对光合碳固定的抗

性。 ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ的变化范围为 － ２． ４１‰ ～ －４．１０‰，但
ΔＣ ｌｅａｆ⁃ｐｈｌｏ对不同 ＳＷＣ 和 Ｃａ没有显著的响应趋势，枝
条韧皮部相对于叶片未出现明显的１３Ｃ 富集现象，
可能与培养室内光照条件较弱有关。
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