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高温期间水分对银杏光合作用
和光化学效率的影响
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(南京林业大学森林资源与环境学院, 江苏 南京 210037)

摘要: 对 2年生盆栽银杏苗木试验设计了 3种水分供应水平(分别相当于田间持水量的 80%、40%和

25% ) , 研究高温期间水分对其光合作用和光化学效率的影响。结果表明, 银杏叶片在快速脱水过程

中,当叶片饱和水分亏缺( WSD)增加到 25%之前, 净光合速率( Pn)随着气孔导度( Gs)的快速下降而

急剧下降 ,两者之间存在显著的线性相关关系( R2= 0. 816) , 而实际光化学效率 ( PS ! )保持相对稳

定。当 WSD 增加到 25%以后, Pn 和Gs 都开始缓慢下降, 但两者之间相关关系不显著 ( R2= 0. 152) ,

PS!则开始快速下降。分析结果表明, WSD 增加到 25% 之前Pn 降低的主导因素是气孔限制, 而

WSD 增加到 25%之后Pn 降低的主导因素是包括光化学活性限制在内的叶肉因素; 长期干旱条件下,

银杏叶片的光合活性、净光合速率、气孔导度和水分利用效率( WUE )都大幅下降, 但 Pn 下降的主导

因素并不在于因气孔因素引起的 CO2 供应能力的降低, 而在于叶肉光合活性的降低; 干旱还大大加

剧了银杏的光合 午休 程度。
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银杏( Ginkgo biloba L. )在我国的分布很广,可能与其具有较强的耐干旱能力有关。同时,

它也是一种喜湿怕涝的树种, 适时适量供水可以显著促进其生长。然而,迄今为止有关水分条

件对银杏光合作用的影响鲜见报道。本文对银杏叶片在快速脱水过程中气体交换参数和光化

学效率的变化规律以及高温期间干旱对银杏光合作用的影响进行了初步研究。

1 材料与方法

1 1 试验材料和准备

试验在南京林业大学塑料大棚内进行。塑料大棚透光率约为 70%。银杏苗木为 2年生

泰兴大佛指实生苗,苗木平均高度60 cm,苗木大小基本一致。土壤为肥力较好的沙土,每盆干

土都为 10 kg。1999年 12 月进行苗木栽植, 2000 年 4月底进行水分处理, 测定时间为 7

8月。

1 2 试验设计

试验共设有 3种水分供应水平: CK、Wm 和Wd(分别相当于田间持水量的 80%、40%和

25% )。每种水分供应水平有 8盆, 每盆栽种 2株银杏。水分控制方法为:每 3 d进行 1次全盆
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秤重, 然后按水分梯度要求进行补水(秤重和补水时间都在下午 5: 00后进行, CK、Wm和 Wd

土壤实际含水量与水分控制值之间的差异分别为 ∀ 5%、∀ 3. 5%和 ∀ 3%左右)。

1 3 研究方法

1. 3. 1 光合作用气体交换参数和光化学效率的测定 净光合速率( Pn)、气孔导度( Gs )、蒸腾

速率( Tr)、叶片温度( T1)、气温( Ta )、叶室 CO2 浓度( Ca)、细胞间隙 CO2 浓度( Ci )、光合有效

辐射( PAR)和空气水汽压( Va)用英国 PP System公司生产的 CIRAS 1便携式光合系统测定,饱

和水汽压( Vs)查表求之。光适应下初始荧光( Fo # )和最大荧光( Fm# )用英国 Hansath 公司生

产的 FMS2脉冲调制式荧光仪测定。

快速失水过程中气体交换参数和光化学效率的步骤如下:剪取 80%田间持水量处理的银

杏叶片15片,并进行编号。叶片的节位都为苗木上部第 4 6片功能叶,剪取后立即进行气体

交换参数和光化学效率参数的测定,其后立即秤重。秤重后叶片按次序放到窗纱上,保持正面

朝上,叶片仍然置于阳光下(失水过程是在900 mol( Photon) ∃m- 2∃s- 1左右光强下进行)。5 min

后进行第 2轮测定并秤重。如此反复测定和秤重,共计 7次。测定时气温( Ta)为( 27 8 ∀ 1. 5)

% 、空气水汽压( Va)约( 21 ∀ 2) mbar、叶室 CO2 浓度( Ca)为( 358 4 ∀ 0. 8) L∃L - 1、光量子通量

密度( PAR)为( 1 000 ∀ 17) mol( Photon) ∃m- 2∃s- 1。

不同水分条件下银杏光合作用气体交换参数日变化是在塑料大棚内进行连体测定的,叶

片重复数为8, 测定的叶片都为苗木上部第 4 7节位的功能叶。

1. 3. 2 水分饱和亏缺和水分利用效率等参数的测定和计算 水分饱和亏缺 WSD ( % ) = W sat

- Wact) / ( Wsat- Wdry ) & 100%, 公式中 W sat、Wact和 Wdry分别代表叶饱和质量、叶鲜质量和叶干

质量;水分利用效率( WUE )采用Fischer and Turner 的方法[ 1] , WUE= 净光合速率( Pn) /蒸腾速

率( Tr ) ;空气相对湿度 RH ( %) = 空气水汽压( Va) /饱和水汽压( Vs) & 100% ;实际光化学效率

( PS !) = [最大荧光( Fm# )- 初始荧光( Fo# ) ] /最大荧光( Fm# )。

2 结果与分析

2. 1 银杏光合作用气孔参数和光化学效率对叶片水分饱和亏缺的响应

从图 1可以看出, 随着离体银杏叶片水分饱和亏缺( WSD)的不断增大, 叶片的气孔导度

( Gs )、光合速率( Pn)、实际光化学效率( PS !)都随之减小, 但它们对 WSD 的敏感性不同。

Gs 和Pn 对WSD 最为敏感,其中 Gs 在WSD 下降到22%左右之前呈快速下降趋势,在此后呈现

平缓下降趋势, Pn 则在WSD 下降到约 25%之前呈快速下降趋势,在此后呈现缓慢下降趋势。

然而, PS !对 WSD 的敏感性则要低得多,在 WSD 小于 25%这一转折点之前,随着 WSD 下降

PS !只有轻微下降, 只有当 WSD 超 25%之后, PS !才明显下降。玉米和大豆在短期水分
胁迫下发生了类似的现象[ 2, 3]。

胞间 CO2 浓度( Ci)随着 WSD 的增大先下降后上升, 转折点也是 WSD 为 25%左右时,蒸

腾速率( Tr )的变化趋势和气孔导度的变化趋势十分相似, 甚至从快速下降到平缓下降的转折

点也相同,都是 WSD 为 25%左右时;水分利用效率( WUE )的变化趋势则没有表现出明显的规

律。

2. 2 光量子通量密度、气温和空气相对湿度的日变化

从图 2中可以看出,大棚内光照强度( PAR)的日变化呈午间高早晚低的趋势。由于塑料
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图 1 盆栽银杏功能叶片在离体快速脱水过程中净光合速率( Pn )、气孔导度( Gs)、细胞间隙浓度( Ci )、蒸腾速率( Tr )、

水分利用效率( WUE)和光化学效率( PS ! )对叶片饱和水分亏缺( WSD)的响应(2000年 7月 28日测定,测定叶片数 8)

图 2 大棚内光量子通量密度( PAR)、空气相对湿度( RH )、气温( Ta )等环境因子的日变化和盆栽银杏叶片- 空气

水汽压差( VPD)的日变化( 2000年 8月 2日(8: 00 18: 00)测定;图中柱形和小针分别表示平均值和标准差, n= 8)
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大棚的透光率只有 70%左右,当日最高光强也没有超过 1 200 mmol( Photon) ∃m- 2∃s- 1
, 而银杏

的光饱和点达到 1 200 mmol∃m- 2∃s- 1左右[ 4]。

大棚内气温( Ta)的日变化是典型的单峰曲线类型, 早晚低中午高(图 2)。本日 8: 00

18: 00期间空气温差并不大,仅为 7 % 左右,但平均气温和最高气温较高,而且高温持续时间

较长。最高气温达到36 % ,从 10: 00 16: 00长达 6 h时间段内的平均气温高达34 6 % ,而银

杏的最适光合温度为 28 % 左右[ 5]
。

大棚内空气相对湿度( RH )的日变化呈现早晚高午间低的单峰曲线趋势,这和气温的日变

化趋势正好相反(图 2)。全天的 RH 也比较低,午间在 35%左右, 即使早 8: 00也未超过 55%。

显然, 当天是典型的干热天气, 这会加大叶片- 大气水汽压差( VPD)和蒸腾速率( Tr ) , 从而促

进气孔的关闭。

2 3 长期干旱对银杏光合作用气孔参数的影响

叶片- 大气水汽压差( VPD )的日变化趋势也是单峰曲线类型, 早晚低中午高(图 2)。这

种趋势正是由温度升高导致的,因为全天空气绝对湿度基本保持稳定(数据未列) ,随着温度升

高,叶片气孔下腔饱和水汽压呈指数式升高, VPD 随之加大。10: 00 16: 00期间, 3种土壤水

分条件下银杏的平均 VPD 分别达到 35、37 8和 38 mbar。

图 3 不同土壤水分条件对银杏叶片净光合速率( Pn )、气孔导度( Gs )、细胞间隙 CO2 浓度( Ci )、气孔抑制值( Ls )、蒸腾速

率(Tr )和水分利用效率( WUE)日变化的影响(2000年 8月 2日(8: 00 18: 00)测定;图中柱形图和小针分别表示平均值和

标准差, n= 8)

从图 3中可以看出,银杏净光合速率( Pn)在中午时段都发生了严重的光合 午休 , Pn 最

大值都出现在早晨 8: 00,最低值出现在 14: 00。然而,不同土壤水分条件对银杏光合 午休 具
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有十分显著的影响, 土壤越干旱,银杏的午休程度越大, CK、Wm 和Wd 3种供水条件下的银杏

当日 14: 00的 Pn 值分别相当于各自最大值的 39 4%、27. 5%和 18. 2%。

干旱对 Pn 的影响也非常显著。CK、Wm 和Wd 3种不同供水条件下, 8: 00 18: 00银杏叶

片 Pn 的平均值分别为 4. 2、1. 8、0. 5 mol( CO2)∃m- 2∃s- 1
。

银杏气孔导度也都呈现出早晚高午间低的趋势, 并且在全天任一时刻, 正常供水银杏的

Gs 都显著高于干旱条件下的银杏(图 3)。在 8: 00 18: 00期间, CK、Wm和W d 3种水分条件

下银杏叶片的 Gs 平均值分别为 65、28、12 mmol( CO2) ∃m- 2∃s- 1
。由此不难看出,高温条件下银

杏的气孔导度非常低。

从图 3可以看出,全天蒸腾速率( Tr )的变化并不大,但正常供水的银杏的 Tr 明显高于干

旱条件的银杏。CK、Wm和Wd 3种供水条件下银杏叶片全天 Tr 的平均值分别为 1. 55、0. 75、

0. 35 mmol(H2O)∃m- 2∃s- 1
, 这正是银杏叶片气孔调节的结果。

图3表明,在全天任一时刻,土壤越干旱, 叶片的气孔限制值( Ls )越小, 而胞间 CO2 浓度

( Ci)越大,这表明土壤干旱导致 Pn 下降的主要因素并不在于 CO2供应的限制。

银杏叶片水分利用效率( WUE )的日变化明显呈现出早晚高午间低的趋势(图 3)。土壤水

分条件对银杏叶片 WUE 也具有十分显著的影响,无论是 8: 00 18: 00之间任一时刻, 还是该

时间段的 WUE 平均值,土壤水分条件好的银杏叶片的水分利用效率总是高于水分条件差的。

CK、Wm和Wd这 3种供水条件下银杏叶片 WUE 平均值分别为 2. 8、2. 3、1. 5 mol ( CO2) ∃

mmol- 1(H2O)。

3 结论与讨论

3 1 快速失水过程中和长期干旱胁迫下银杏叶片的气孔调节

Clamer 把植物对干旱的适应分为延迟脱水途径和驯化适应减少失水途径两种[ 6]。在银杏

快速失水过程中,随着水分饱和亏缺( WSD)的增加, 气孔导度( Gs)快速下降, 当 WSD 增加到

22%左右时开始呈现平缓下降趋势,蒸腾速率( Tr )的变化趋势和 Gs 的变化趋势完全吻合,两

者之间呈显著线性相关系数( R
2= 0. 928)。这表明在叶片快速失水过程中,银杏叶片通过气孔

调节可以十分有效地减少叶片失水;土壤长期干旱胁迫下,银杏叶片的 Tr 和Gs 也表现出平行

下降的趋势,例如 80%、40%和 25% 3种田间持水量条件下, 银杏叶片 Gs 的全天平均值分别

为65、28、12 mmol( CO2) ∃m- 2∃s- 1
, Tr 的平均值分别为 1. 55、0. 75、0. 35 mmol( H2O) ∃m- 2∃s- 1。

这表明长期干旱胁迫下, 气孔调节仍然是减少叶片失水的重要途径。

然而, 长期干旱胁迫下和叶片快速脱水过程中导致气孔导度下降的原因可能不同。快速

脱水后的叶片, 只要立即将其叶柄插入水中, 4 h后叶片水势和气孔导度也基本恢复到失水前

的水平,这表明快速脱水过程中,调节叶片气孔导度下降的主要原因可能在于叶片水势的降

低,这种减少失水的途径属于延迟脱水途径; 长期干旱胁迫下的银杏( 25%田间持水量) , 恢复

正常水分供应 3 d后,叶片水势迅速上升但气孔导度仍然比正常供水的银杏低 60%以上, 这表

明调节叶片气孔导度下降的主要原因可能并不在于叶片水势的降低。许多研究表明长期干旱

胁迫下,植物根尖部位会产生脱落酸( ABA)并运输到枝条和叶片中, 从而促使叶片气孔关闭以

减少蒸腾失水
[ 7 10]

。这说明土壤长期干旱胁迫下银杏叶片气孔导度大幅降低可能与 ABA的

调节作用有关, 这种减少失水的途径属于驯化适应途径。当然,银杏气孔导度与 ABA 的关系
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有待进一步研究。

然而, 气孔调节降低水分蒸腾的同时,也降低了银杏的净光合速率( Pn)的水分利用效率

( WUE )。25%田间持水量条件下,银杏全天 Pn 和WUE 的平均值仅分别为 80%田间持水量条

件下银杏的1/ 8和 1/ 2左右,这可能就是Walter Larcher所说的克服胁迫的代价[ 11]。

3. 2 银杏具有较强的耐旱能力可能与银杏的气孔导度低有关。

在25%田间持水量条件下, 大棚内银杏经历夏季持续高温和干旱的交叉胁迫仍然可以存

活,这表明银杏具有较强的干旱适应能力,而这种能力的获得可能与银杏具有较低的气孔导度

有关。当日土壤供水条件好的银杏的 Gs 最高值也仅有 120 mmol( CO2)∃m- 2∃s- 1左右,即使在

适宜条件下银杏叶片的气孔导度也很少超过 300 mmol( CO2) ∃m- 2∃s- 1[ 5]。由此不难看出,银杏

的气孔导度较低,在高温、干旱条件下银杏的气孔导度更低。银杏在我国分布范围广可能与此

也不无关系。

3. 3 干旱胁迫下银杏叶片净光合速率下降的原因

气孔是 CO2供应的通道, Gs 的大小反映了气孔开放程度、气孔限制值( Ls )和胞间 CO2浓

度( Ci)的变化趋势,可以用来判断净光合速率( Pn)下降是否主要发生在 CO2 供应环节; PS !

实际光化学效率( PS !)反映了光合作用光化学活性限制的程度。气孔关闭引起的光合速率

下降主要出现于轻度干旱胁迫条件下, 而严重干旱可以导致许多与光合作用有关的活性成分

含量及活力的降低, 从而导致光合速率的大幅下降[ 12]。银杏在快速脱水过程中 Pn 下降,但在

不同阶段导致 Pn 下降的主导因素不同。在 WSD 下降到 25%之前, Pn 快速下降, Pn 和Gs 之

间呈现良好的正相关( R
2= 0. 816) , 而 PS !实际光化学效率( PS !)基本保持稳定, Ci 有降

低的趋势, 因此导致 Pn 下降的主要因素是气孔限制。当 WSD 下降到 25%之后, Pn 和 Gs 缓

慢下降,两者之间的相关系数也很低( R
2
= 0. 152) ,而 PS !开始呈现急剧下降趋势, Ci 呈上

升趋势,这表明光化学活性限制已经上升为主导因素。当然叶片在快速脱水过程中容易出现

气孔不均匀关闭现象,从而导致 Ci 的计算值增大[ 13 18]。在本次试验中, 当 WSD 下降到 22%

之前时,随着 WSD 的下降, Gs 急剧下降, 但 Ci 只有微弱下降, 这一结果很可能就是气孔不均

匀关闭造成的假象, 但这并不影响本次对光合作用限制因素的判断。

在长期干旱条件下, Pn 和Gs 也表现出平行下降的趋势, 这表明气孔因素仍是银杏光合速

率下降原因之一,但这并不意味着气孔因素就是导致 Pn 下降的主导因素。因为干旱条件下

银杏细胞间隙 Ci恒高于正常供水的银杏, 而气孔限制值( Ls )恒低于正常供水的银杏。显然,

长期干旱条件下导致 Pn 下降的主导因素并非 CO2 供应环节的气孔因素,而在于包括光化学

活性限制在内的叶肉因素。

3. 4 高温期间适时灌溉的意义

夏季避免高温和干旱胁迫的同时发生十分重要。在午间前后 6 h 35 % 以上高温和 36

mbar 左右 VPD 的双重胁迫下,正常供水银杏的净光合速率仍然能维持 3 8 mol ( CO2) ∃m- 2∃

s
- 1

,而 40%和 25%田间持水量条件下银杏的净光合速率仅分别为 1. 2 mol( CO2) ∃m- 2∃s- 1
和

0. 3 mol( CO2) ∃m- 2∃s- 1, 而同一时段正常供水、40%和 25%田间持水量条件下银杏的水分利

用效率分别为 2. 19、1. 75、1. 07 mol( CO2) ∃mmol- 1( H2O)。显然,尽管干旱条件下, 气孔关闭减

少了蒸腾速率, 但由于净光合速率的下降速度大于蒸腾速率的下降速度,水分利用效率反而大

大降低。这表明在高温期间避免高温和干旱逆境因子交叉胁迫的发生,可以显著提高银杏的
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光合速率和水分利用效率。因此,夏季高温期间适时适量灌溉对促进银杏的快速生长十分

有益。
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Influence of Drought Stress on Photosynthesis and Photochemistry

Efficiency in Leaves of Ginkgo biloba during High Temperature Days

ZHANG Wang xiang, CAO Fu liang

( College of Forest ry Resources and Evironmnet, Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, Jiangsu, China)

Abstract: During the course of dehydration of Ginkgo biloba leaves, net photosynthet ic rate( Pn) , which

has a significant correlation with stomatal conductance( Gs ) ( R
2
= 0. 816) , went down sharply with the

rapid decline of Gs until water saturation deficiency ( WSD) up to 25%, whereas actual PS ! efficiency

( PS !) only went down slightly. However, with further increase of WSD above 25%, Pn and Gs

both decreased slowly and slight ly and the correlation between them was insignificant ( R2= 0. 152) ,

while PS ! descended rapidly and remarkably. Based on the analysis of such concerned parameters as

stomatal limitation( Ls ) , inter cellular CO2 concentration ( Ci) and PS ! etc. , the conclusion could be

drawed that the main factor that led to drop of Pn lied in decline of Gs until WSD up to 25% but it lied

in decline of photosynthetic activeness in leaves when WSD was above 25%. Under the long term drought

stress in soil, Pn, Gs and water use efficiency ( WUE ) in Ginkgo leaves went down remarkably. Re

gardless of Gs went down significantly under drought stress in soil, the decline of Pn did not lie in it but

in the decline of photosynthet ic act iveness in leaves. Also, drought stress in soil led to more severe de

cline of Pn in midday in Ginkgo leaves.

Key words: Ginkgo biloba; drough stress; water saturation deficiency; photosynthesis; photochemistry

efficiency; water use efficiency
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