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摘要：［目的］明确松材线虫入侵对马尾松树针叶光合特性、光合响应曲线、主要光合响应指标及碳氮元素含量

的影响，以期在光合生理水平上提供松材线虫病的早期快速诊断技术，为林业管理者采取快速防治措施提供科

学的理论依据。［方法］本研究选取健康期、感病中期和感病末期马尾松树为研究对象，利用 Ｌｉ６４００ＸＴ便携式
光合测定仪和稳定同位素质谱仪，分别测定不同感病阶段马尾松树针叶光合特性及所测针叶样品的Ｃ％、Ｎ％和

δ１３Ｃ含量。［结果］健康马尾松树在松材线虫胁迫条件下，可显著降低其针叶的净光合速率、蒸腾速率及气孔导
度，其数值大小均表现为：健康期＞感病中期＞感病末期；不同感病阶段马尾松的暗呼吸速率数值之间的差异也
达到极显著水平，其数值的大小表现为：感病中期＞健康期＞感病末期；健康期马尾松的光补偿点显著低于感病
中期的光补偿点，但是其光饱和点显著高于感病中期的光饱和点。此外，不同感病阶段马尾松树针叶的平均 Ｃ

素含量变化不大，但平均Ｎ素和平均δ１３Ｃ含量则会显著下降。［结论］松材线虫侵染健康马尾松树后，可降低其
对外界光照条件的适应能力，致使其光合特性显著下降；感病马尾松树针叶 Ｎ素损失是导致马尾松光合能力显

著下降的一个主要原因；感病马尾松树针叶气孔导度下降是导致其针叶δ１３Ｃ含量下降的主要原因，同时亦说明
松材线虫的入侵会显著降低马尾松树针叶的水分利用效率。
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　　松材线虫病（Ｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅ）的病原为松材线
虫 Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ（ＳｔｅｉｎｅｒａｎｄＢｕｈｒｅｒ）
Ｎｉｃｋｌｅ（Ｎｅｍａｔｏｄａ：Ａｐｈｅｌｅｎｃｈｏｉｄｉｄａｅ），在中国其主
要传播媒介昆虫为松墨天牛 Ｍｏｎｏｃｈａｍｕｓａｌｔｅｒｎａｔｕｓ
Ｈｏｐｅ，主要危害马尾松（ＰｉｎｕｓｍａｓｓｏｎｉａｎａＬａｍｂ．）、
黑松（Ｐ．ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉＰａｒｌ．）、赤松（Ｐ．ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａＳｉｅｂ．
ｅｔＺｕｃｃ．）等植物。感染松材线虫后，寄主植物的针
叶会由绿变黄，继而变萎蔫、红褐色，２ ３个月即可
导致整株树死亡［１］。松材线虫病是国际上公认重要

的植物检疫林木病害，我国自１９８２年秋季在江苏省
南京市中山陵首次发现以来，其危害面积不断扩大。

截止到２０１７年初，松材线虫病疫情已经扩散到我国
１６个省（自治区）的 ２４７个县（市、区）［２］，其中仅
２０１６年就新添加了４５个松材线虫病新的发生县级
行政区，对我国生态环境和森林资源带来严重的威

胁和破坏［３－７］，已经被我国列入了对内、对外重要的

森林植物检疫对象［８］。

绿色植物的光合作用是其自身利用光能同化二

氧化碳和水，制造有机物质并释放氧气［９］，它是受外

界环境条件和内部机理 Ｓ结构限制的复杂的生物、
物理、化学过程，同时也是生物固碳、森林生态系统

能量流动和物质循环的基础［１０－１２］。马尾松是我国

南方１９个省区荒山造林绿化的先锋树种和主要工
业用材树种［１３］。入侵健康马尾松树后，松材线虫种

群密度在短时间内会急剧增加，从而导致寄主松树

的木质部和管胞功能紊乱，阻止树体内部液流上升

和水分的运输，影响植物根部与上部组织所必需的

营养物质和水分的运输与交换。总体而言，松材线

虫入侵对健康寄主松树光合作用有以下两种影响：

１）直接影响：由于寄主针叶水分缺失，直接影响参加
光合反应的细胞结构和酶活性；２）间接影响：松材线
虫入侵健康寄主松树后，由于种群数量在短时间内
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急剧增加，会导致植物器官及组织生理生化功能紊

乱，从而间接影响寄主松树的光合作用［１４］。先前亦

有文献报道，寄主松树感染松材线虫病后其光合特

性及相应的光合生理参数会发生快速、敏感、显著地

变化［１５－１７］。Ｗｏｏ等人研究报道，韩国赤松幼苗人工
接种松材线虫１０天后，赤松幼苗的瞬时净光合速率
和蒸腾速率均显著下降［１８］。

绿色植物光合作用的光响应曲线是研究植物光

合生理过程对外界环境响应的基础［１９－２０］，它描述的

是植物净光合速率和外界光照辐射之间的关系，可

反映在一定生物或非生物干扰刺激条件下，绿色植

物对外界生长环境的适应性和自身潜在的光合能

力［２１］。通过该曲线也可以求出植物的最大净光合

速率、光饱和点、光补偿点和暗呼吸速率等光合指

标［２２］，反映绿色植物在特定环境条件下的光合生理

特性及光合能力大小的情况。此外，绿色植物叶片

的δ１３Ｃ是反映植物与外界环境因素相互关系的重
要指标［２３－２４］，其可表征绿色植物叶片的长期水分利

用效率［２５－３０］。

目前国内外针对松材线虫病进行了大量、深入

的研究，但是针对于感病寄主松树光合特性的研究

相对较少且不全面［１４－１８］。本研究将测定感染松材

线虫病不同感病阶段马尾松光合特性、光合响应曲

线及针叶碳氮元素含量的变化情况，旨在分析松材

线虫入侵对马尾松树光合特性的影响，以期在光合

生理水平上提供松材线虫病的早期快速诊断技术，

为林业管理者对感染松材线虫病寄主的马尾松采取

快速防治措施提供科学的理论依据。

１　材料与方法
１．１　试验样地概况

试验地位于湖北省宜昌市夷陵区，地理坐标为

３０°３２′ ３１°２８′Ｎ和１１０°５１′ １１１°３９′Ｅ，年均气温
为１６．６℃，年均降水量在９９７ １３７０ｍｍ之间。夷
陵区于２００６年首次发现松材线虫病的危害，当年全
区有２９１１０株马尾松感病而死。随后几年，区内松
材线虫病危害程度一直高居不下，在２０１３年松材线
虫病又达到了一个大的爆发时期。

１．２　松材线虫病害分级标准
根据寄主松树感染松材线虫病之后的外部症状

（松针颜色、树脂分泌），内部机构变化（细胞、边材

液流）以及松材线虫分离情况，将研究区域内感染松

材线虫病的马尾松树分为６个阶段［１１，１４，３１］，分别为：

健康期、感病初期、感病早期、感病中期、感病重期和

感病末期。

１．３　马尾松光合特性日变化及光合响应曲线测定
根据松材线虫病害分级标准，本研究选取健康

期、感病中期和感病末期的马尾松为研究对象，每个

感病阶段分别选取３株胸径在１５ｃｍ左右的马尾松
树（表１），于２０１４年７

!

８月晴朗无云的天气时，
利用ＬＩ６４００ＸＴ便携式光合测定仪（ＬＩＣＯＲＢｉｏｓｃｉ
ｅｎｃｅｓ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，Ｕ．Ｓ．Ａ．）及自身携带的 ＬＩ
６４００２ＢＬＥＤ红蓝光源叶室对其进行光合特性测
定。测量时，每株马尾松随机测定３个枝条，每个枝
条设置３个重复，结果取其平均值，所测量的结果表
示单位面积马尾松针叶的光合生理指标。此外，测

量时要尽可能保持马尾松针叶自然生长状态，将马

尾松针叶并排排满红蓝光源叶室，针叶之间不留任

何缝隙，所测叶片的有效面积即为 ＬＩ６４００２Ｂ红蓝
光源叶室的面积。

表１　马尾松光合特性测定样树选择
Ｔａｂｌｅ１　ＳｅｌｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｓａｍｐｌｅｔｒｅｅｓｆｏｒｔｈｅ
ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

感病阶段

Ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｐｈａｓｅ
胸径

ＤＢＨ／ｃｍ
树高

Ｔｒｅｅｈｅｉｇｈｔ／ｍ
树龄

Ｔｒｅｅａｇｅ／ａ
健康期Ｃｏｎｔｒｏｌ １４．５ ８．５ ２２

１５．１ ８．８ ２０
１６．０ ９．１ ２５

感病中期 Ｍｉｄｄｌｅｐｈａｓｅ １３．５ ８．１ ２１
１７．１ ８．９ ２６
１５．０ ８．３ ２３

感病末期 Ｔｅｒｍｉｎａｌｐｈａｓｅ １７．６ １０．８ ３２
１８．７ ９．８ ２８
１５．４ １０．１ ２４

测量马尾松光合特性日变化指标时，采用开放

气路，以大气中的ＣＯ２为气源，使用２．５Ｌ自制缓冲
瓶从而保持ＣＯ２浓度处于相对稳定状态。测量时，
每天７：００—１９：００进行马尾松光合测定，每隔２ｈ测
定１次。光合测定参数包括叶片净光合速率 Ｐｎ、细
胞间ＣＯ２浓度Ｃｉ、蒸腾速率 Ｔｒ、气孔导度 Ｇｓ等光合
因子。

测量马尾松光合响应曲线时，采用开放气路，手

动设置光量子通量密度（由强到弱）为：２０００，
１７００，１５００，１２００，１０００，９００，７００，５００，６００，２００，
１５０，１００，５０，２０，０μｍｏｌｍ－２ｓ－１。为了保持测定过程
中其它环境因子的稳定，设定叶室温度为２５℃，空
气相对湿度为６０％，利用ＣＯ２注入系统设定ＣＯ２浓
度为 ４００μｍｏｌｍｏｌ－１。每个测量之间设置 １２０

６６
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２００ｓ的等待时间，当所测叶片净光合速率稳定时，
开始测量。

１．４　马尾松针叶碳、氮元素测定
测量完马尾松光合响应曲线后，立即采集所测

枝条所有针叶，装入密封袋中，按顺序编号、记录，并

将其带回实验室内放置于７５℃恒温烘箱内烘干至
恒质量，粉碎、研磨至大约１μｍ粒径，采用稳定同位
素质谱仪（ＩｓｏＰｒｉｍｅ１００，ＩｓｏＰｒｉｍｅＣｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，Ｍａｎ
ｃｈｅｓｔｅｒ，ＵＫ）测定样品的 Ｃ％、Ｎ％和 δ１３Ｃ含量。其
中，δ１３Ｃ含量测量公式如下：

δ１３Ｃ（‰）＝［
Ｒｓａｍｐｌｅ－Ｒｓｔａｎｄａｒｄ
Ｒｓｔａｎｄａｒｄ

］×１０００

　　式中，Ｒｓａｍｐｌｅ为所测针叶样品
１３Ｃ／１２Ｃ的比值，

Ｒｓｔａｎｄａｒｄ为国际通用碳同位素标准物质 ＰＤＢ（ＰｅｅＤｅｅ
Ｂｅｌｅｍｎｉｔｅ，一种碳酸盐陨石）１３Ｃ／１２Ｃ的比值。
１．５　光合响应曲线拟合及光合相应指标计算

本研究采用叶子飘构建的植物光合作用光响应

“直角双曲线修改模型”［３２］来拟合处理光合响应曲

线，并根据所测得光合响应曲线计算马尾松树针叶

的最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、光补偿点（ＬＣＰ）和光饱
和点（ＬＳＰ），计算公式如下：
１．直角双曲线修改模型：

Ｐｎ（ＰＡＲ）＝ａ
１－βＰＡＲ
１＋γＰＡＲ

ＰＡＲ－Ｒｄ

　　２．最大净光合速率：

Ｐｍａｘ＝ａ β＋槡 γ－槡β( )γ

２

－Ｒｄ

　　３．光补偿点：

ＬＣＰ＝ａ－γＲｄ－ （γＲｄ－ａ）２－４ａβ槡 Ｒｄ
２ａβ

　　４．光饱和点：

ＬＳＰ＝ （β＋γ）／槡 β－１
γ

　　式中，α为光合响应曲线的初始量子效率，β为
曲线的修正系数，γ为光合响应曲线的初始斜率与
植物最大光合速率之比，ＰＡＲ为光量子通量密度
（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１），Ｐｎ为对应光合有效辐射条件下
的净光合速率值（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１），Ｒｄ为暗呼吸速
率（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）。
１．６　数据的检验和统计

在ＳＰＳＳ系统中，采用单因素方差分析（ＡＮＯ
ＶＡ）和最小显著差法（ＬＳＤ）相结合，分析感染松材
线虫病不同阶段马尾松光合响应指标的变化及差异

情况。当 Ｐ＜０．０５时，定义两个变量之间差异达到
显著水平；当Ｐ＜０．０１时，定义两个变量之间差异达
到极显著水平。数据的统计分析与作图采用 Ｍｉ
ｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１０、ＳＰＳＳ２２．０和ＧｒａｐｈｐａｄＰｒｉｓｍ６．０
软件来完成。

２　结果与分析
２．１　马尾松净光合速率的日变化

由图１可知，健康马尾松净光合速率的日变化
趋势表现出明显的“双峰”曲线，即在１１：００和１５：００
时，马尾松净光合速率出现“峰值”，在１３：００时，马
尾松的净光合速率值短暂下降。感病中期马尾松净

光合速率的日变化趋势呈现出“单峰”曲线，净光合

速率明显下降，在１３：００左右出现最大值，其余各个
时间点净光合速率值均低于健康期马尾松对应值。

感病末期马尾松净光合速率在各个时间点时均小于

０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，说明此阶段光合速率要小于呼
吸速率；此外，该阶段马尾松针叶净光合速率的日变

化趋于直线，与健康期和感病中期马尾松对应时间

点净光合速率值之间的差异也达到了极显著水平

（Ｐ＜０．０１）。

图１　感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶
净光合速率日变化

Ｆｉｇ．１　Ｄａｉｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｓ
ａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅ

ｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

２．２　马尾松蒸腾速率的日变化
由感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶蒸腾速
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率的日变化（图２）可知，健康期马尾松蒸腾速率的
日变化趋势呈现出“双峰”变化曲线，在 １１：００和
１５：００左右时分别出现“峰值”。处于感病中期的马
尾松，其蒸腾速率变化呈现出“单峰”曲线，７：００—
９：００时蒸腾速率缓慢增加，在 １３：００左右达到峰
值，随后其蒸腾速率的数值开始逐渐降低。感病末

期的马尾松，其蒸腾速率日变化趋势不明显，各个时

间点的蒸腾速率值接近于０ｍｍｏｌ· ｍ－２·ｓ－１，与其
他２个感病阶段马尾松对应数值之间的差异均达到
了极显著水平（Ｐ＜０．０１）。

图２　感染松材线虫病不同阶段马尾松针
叶蒸腾速率日变化的影响

Ｆｉｇ．２　Ｄａｉｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｉｎｓｔａｎｔａｎｅｏｕｓｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ
ｒａｔｅｓａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅ

ｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

２．３　马尾松气孔导度的日变化
由图３可知，松材线虫病危害健康马尾松树后，

可导致其针叶气孔导度急剧下降，且不同感病阶段

对应数值之间的差异均达到极显著水平（Ｐ＜
００１）。处于健康期的马尾松树针叶的气孔导度日
变化呈现出“双峰”变化曲线。处于感病中期的马

尾松树，气孔导度值在 ７：００时，几乎为 ０ｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１，在７：００—９：００时呈现增加趋势，１１：００—
１７：００时，气孔导度值保持平稳，其数值大约为０．０３５
ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，１７：００时后其值逐渐下降。处于感病
末期的马尾松树，气孔导度的日变化不明显，各时间

点的气孔导度数值几乎均为０ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。
２．４　马尾松细胞间ＣＯ２浓度的日变化

由图４可知，感染松材线虫病不同阶段马尾松

图３　感染松材线虫病不同阶段马尾松针
叶气孔导度日变化

Ｆｉｇ．３　Ｄａｉｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
ａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅ

ｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

图４　感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶
细胞间ＣＯ２浓度日变化

Ｆｉｇ．４　ＤａｉｌｙｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅ
ｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

针叶细胞间ＣＯ２浓度的日变化曲线表现出较大的差
异。健康马尾松针叶细胞间ＣＯ２浓度的日变化趋势
呈现出“Ｖ”型曲线，即在７：００时细胞间ＣＯ２浓度较
高，７：００—１３：００时细胞间 ＣＯ２浓度变化曲线呈现
下降的趋势，并在１３：００左右时达到最低值，随后胞
间ＣＯ２浓度的变化曲线呈现升高趋势，并在１９：００左
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右时达到最大值。随着松材线虫病危害程度的增

加，感病中期马尾松细胞间 ＣＯ２浓度的日变化曲线
呈现出不同程度的下降，在 ９：００—１１：００和
１５：００—１７：００时，其与健康期对应数值之间的差异
均达到了极显著水平（Ｐ＜０．０１）。处于感病末期马
尾松的日变化为先下降后升高，最低值同样出现在

１３：００左右，但变化幅度大于健康期。
２．５　马尾松光合响应曲线及主要光合相应指标

图５为感染松材线虫病不同阶段马尾松树的光
合响应曲线变化图。由图可知，当光量子通量密度

为０ ５０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１时，不同感病阶段马尾松
树的净光合速率数值之间的差异不明显；当光量子

通量密度在５０ ２０００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１时，处于感
病中期和感病末期马尾松的净光合速率的数值显著

低于健康期马尾松对应光照强度的数值（Ｐ＜
０．０５），且处于感病末期马尾松在各个光量子通量密
度下其净光合速率数值均小于０μｍｏｌ· ｍ－２·ｓ－１。

由表２可知，感染松材线虫病不同阶段马尾松
的最大净光合速率数值之间的差异到达到极显著水

平（Ｆ＝１９０．０７，Ｐ＜０．０１），其中，建康期马尾松树的

图５　感染松材线虫病不同阶段马尾松光合响应曲线
Ｆｉｇ．５　Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｉｎ
Ｍａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓｆｏｌｉａｇｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓ
ｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅａｃｒｏｓｓ

ｔｈｅＰＰＦＤｌｅｖｅｌｓ．

表２　感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶光合响应指标
Ｔａｂｌｅ２　ＰｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｆｏｒｆｏｌｉａｇｅｏｎｉｎｔａｃｔｂｒａｎｃｈｅｓｏｆＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅｉｎｆｅｃｔｅｄＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

光合指标

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｖａｒｉａｂｌｅｓ
健康期

Ｃｏｎｔｒｏｌ
感病中期

Ｍｉｄｄｌｅｐｈａｓｅ
感病末期

Ｔｅｒｍｉｎａｌｐｈａｓｅ
最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） １８．７１±１．９９ａ ７．７３±２．２１ｂ －０．６６±０．３２ｃ
暗呼吸速率 Ｄａｒｋｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） ２．８１±０．５２ａ ３．９９±０．８７ｂ １．８５±０．６７ｃ
光补偿点 Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｎｇｐｏｉｎｔｓ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） ５９．３３±７．７７ａ ８２．００±１７．８４ｂ
光饱和点 Ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔｓ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） １２０２．６７±２９９．１３ａ ４３１．３３±２０７．８４ｂ
　　表中同行不同小写字母分别表示差异显著（Ｐ＜０．０５）．

最大净光合速率为１８．７１μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，感病中
期和感病末期最大净光合速率分别为７．７３μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１和 －０．６６μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。不同感病阶
段马尾松的最大净光合速率与叶片Ｎ％之间呈现极
显著的正相关性（图 ６，Ａｄｊ．ｒ２ ＝０．６１７，Ｐ＜
０００１），说明感病马尾松针叶最大净光合速率数值
的降低可能与马尾松针叶 Ｎ％下降有关。此外，不
同感病阶段马尾松的暗呼吸速率数值之间的差异也

达到极显著水平（Ｆ＝１４６．４５９，Ｐ＜０．０１），其数值的
大小表现为：感病中期（３．９９μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）＞健
康期（２８１μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）＞感病末期（３．９９
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）。健康期马尾松的光补偿点为
５９３３μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，显著低于感病中期的光补偿
点８２．００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，但是其光饱和点１２０２．６７

图６　感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶
Ｐｍａｘ与Ｎ之间的关系

Ｆｉｇ．６　ＴｈｅＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｆｏｌｉａｒＰｍａｘｅｓｔｉｍａｔｅｄｆｒｏｍ

ｔｈｅｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓａｔ４００μｍｏｌ·ｍｏｌ－１ＣＯ２
ｓａｔｕｒａｔｅｄｉｒｒａｄｉａｎｃｅｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｆｏｌｉａｒＮｃｏｎｔｅｎｔ．
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μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１显著高感病中期的光饱和点
４３１３３μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。
２．６　马尾松针叶碳、氮及δ１３Ｃ含量

分析感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶的碳

氮含量可知（表３），不同感病阶段马尾松针叶的平
均碳素含量比较稳定，约为 ５１．５０％左右。与之相
反，不同感病阶段马尾松针叶的平均氮素含量变化

较大，其数值之间的差异达到极显著水平（Ｆ＝
１６７４，Ｐ＜０．０１）；与健康期马尾松树相比，感病中
期和感病末期针叶的氮素损失量分别大约为

１２９４％和２７．０６％左右。随着松材线虫病危害程度
的增加，马尾松针叶 Ｃ：Ｎ的比值也呈现升高趋势，
且不同感病阶段间其值的组间差异达到了极显著水

平（Ｆ＝１４．１１４，Ｐ＜０．０１）。此外，处于健康期马尾
松针叶的 δ１３Ｃ含量约为 －２５．２７‰，感病中期和感
病末期马尾松针叶 δ１３Ｃ含量约为 －２７．７５‰，针叶
δ１３Ｃ损失量约为２．５‰左右。

表３　感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶
Ｃ、Ｎ、δ１３Ｃ含量

Ｔａｂｌｅ３　Ｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｉｓｏｔｏｐｅａｂｕｎｄａｎｃｅｆｏｒ
ｆｏｌｉａｇｅｏｎｉｎｔａｃｔｂｒａｎｃｈｅｓｏｆＭａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓａｍｏｎｇ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｈａｓｅｓｏｆｐｉｎｅｗｉｌｔｄｉｓｅａｓｅｉｎｆｅｃｔｅｄ
Ｍａｓｓｏｎｐｉｎｅｔｒｅｅｓ

养分含量

Ｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔ
健康期

Ｃｏｎｔｒｏｌ
感病中期

Ｍｉｄｄｌｅｐｈａｓｅ
感病末期

Ｔｅｒｍｉｎａｌｐｈａｓｅ
Ｃｍａｓｓ／％ ５１．５２±０．９５ａ ５１．８２±０．６８ａ ５１．４１±０．７８ａ
Ｎｍａｓｓ／％ １．７０±０．１１ａ １．４８±０．１７ｂ １．２４±０．１３ｃ
Ｃ：Ｎ ３０．５０±２．１６ａ ３５．３２±４．１８ｂ ４１．７７±４．３２ｃ
δ１３Ｃ／‰ －２５．２７±０．６３ａ －２７．６９±０．５６ｂ －２７．８３±０．５０ｂ
　　表中同行不同小写字母分别表示差异显著（Ｐ＜０．０５）．

３　讨论
在外界环境因素的干扰刺激下，绿色植物的光

合特性可以做出快速、敏感的反应［１６－１７］。分析感染

松材线虫病不同阶段马尾松光合指标日变化情况可

知，松材线虫入侵健康马尾松后，可导致其针叶的净

光合速率、细胞间ＣＯ２浓度、蒸腾速率和气孔导度等
相关光合因子发生显著变化。造成这一变化的主要

原因为：健康的寄主松树感染松材线虫病后，病原线

虫可以导致寄主松树的木质部和管胞功能紊乱，阻

止树体内部液流上升和水分的运输［１４］。当寄主松

树冠部组织得不到所需水分时，可导致叶肉细胞脱

水，致使针叶表面的气孔部分或者全部关闭，减少了

叶肉细胞内部与外界水分和ＣＯ２的交换
［１６－１７］，从而

导致针叶光合作用受到不同程度的影响，光合指标

的数值也呈现不同程度下降。此外，感病马尾松针

叶内水分的缺失，可导致叶肉细胞内与光合作用相

关的二磷酸羧化酶和与卡尔文循环相关的关键酶活

性失活，这也是导致寄主松树光合能力显著下降的

主要原因之一［１６］。

根据本研究结果可知，当感染松材线虫病后，马

尾松针叶的净光合速率开始急剧下降，这也是马尾

松对生存环境生态适应和自我调节机制的表现［３３］。

处于感病末期马尾松的净光合速率要小于呼吸速

率，马尾松趋向于死亡状态。此外，感染松材线虫病

不同阶段马尾松针叶的蒸腾速率、气孔导度和净光

合速率日变化相似，均表现为健康期 ＞感病中期 ＞
感病末期。此结果与先前文献报道一致，即植物在

不同生长期，其净光合速率、蒸腾速率和气孔导度的

在不同光照辐射条件下的变化趋势相似［１６－１７，２８，３４］。

本研究采用“直角双曲线修改模型”来拟合处

理所测得感染松材线虫病不同阶段马尾松针叶的光

合响应曲线，继而可以求出主要的光合相应指标。

结果表明：松材线虫侵染健康马尾松后，会显著影响

其光合响应曲线和光合响应指标。本研究中，健康

期马尾松的光饱和点显著高于感病中期马尾松的光

饱和点，但是光补偿点显著低于感病中期的光补偿

点，这说明健康马尾松感染松材线虫病后，会显著降

低其对外界光照环境的适应能力［１２，３５－３６］。此外，当

健康马尾松感染松材线虫病后，其针叶的暗呼吸速

率数值也表现出较大的变化，感病中期马尾松针叶

的暗呼吸速率值要大于健康期暗呼吸速率值。究其

原因可能为，在松材线虫病侵染健康马尾松初期，寄

主松树需要消耗较多的光合作用产物用于支持自身

的防御系统抵御松材线虫的入侵和媒介昆虫松墨天

牛的取食［１４，３７］。先前文献报道亦表明，绿色植物在

一定程度的外界因子干扰刺激下，暗呼吸速率值会

出现不同程度的增加。如：欧洲防风草（Ｐａｓｔｉｎａｃａ
ｓａｔｉｖａＬ．）的叶子在人工刺破２小时后，其暗呼吸速
率值会增加 １９％ 左右［３８］；菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓｖｕｌｇａｒｉｓ
Ｌ．）叶片遭受锈菌和碳蛆菌侵染１０天左右时间后，
其暗呼吸速率的数值也会随着危害程度的增加而呈

现线性增大的变化趋势［３９］。随着松材线虫病对健

康马尾松树干扰程度的持续增加，到了感病末期，寄

主松树的树势变得严重衰落，光和生理能力显著下

降，其暗呼吸速率数值也降到了较低的水平。

本研究中，当健康的马尾松树感染松材线虫病

后，不同感病阶段马尾松针叶的平均碳素含量比较
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稳定，但是，马尾松针叶氮素损失比较明显。此结果

与前人研究一致，ＣａｂｒｅｒａＢｏｓｑｕｅｔ于 ２００７年发表文
献报道，绿色植物在受到生物或者非生物环境因子

刺激时，其叶片氮素含量也变得极易损失［４０］；西部

铁杉（ＴｓｕｇａｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａＳａｒｇ．）在遭受到矮槲（Ａｒ
ｃｅｕｔｈｏｂｉｕｍｓｐｐ．）寄生后，其针叶的氮素损失量大约
为３５％左右［２８］。此外，马尾松针叶的 Ｎ素含量大
量损失，也会影响针叶叶肉细胞内与光合作用相关

的二磷酸羧化酶的活性，致使其活性降低甚至失活。

因此，针叶Ｎ素损失也是导致马尾松光合能力显著
下降的一个主要原因［３０，４１－４２］。

本研究中，感病马尾松针叶 δ１３Ｃ损失量约为
２．５‰左右。分析其原因可能与感病马尾松针叶气
孔导度下降导致细胞间 ＣＯ２与外界 ＣＯ２比值下降
有关［３０，４０，４３］。本研究结果与先前文献亦报道一致，

西部铁杉在遭受到矮槲寄生后，其针叶的 δ１３Ｃ含量
也显著下降［２８，４４］。此外，马尾松是耐干旱贫瘠的造

林先锋树种，其针叶对水分利用效率的研究始终是

科研工作研究中的热点问题。绿色植物叶片的δ１３Ｃ
大小可表征绿色植物叶片的长期水分利用效

率［２５－３０］。本研究结果表明健康马尾松遭受到松材

线虫侵染后，其针叶 δ１３Ｃ的含量会有显著减少，这
说明感病马尾松树的长期水分利用效率会发生相应

变化，同时本研究亦印证了了同课题组先期研究实

验结果［４５］，即松材线虫的入侵会显著降低马尾松树

的水分利用效率。

马尾松是我国南方各省区重要的乡土树种，当

遭受到松材线虫侵染刺激时，其光合作用会发生敏

感、显著的变化。本研究结果表明，当松材线虫入侵

健康马尾松后，可导致其针叶的光合指标日变化、光

合相应指标和碳、δ１３Ｃ含量发生显著变化。因此，本
研究结果亦可以在松材线虫病的早期检测诊断中进

行应用，即利用便携式光合仪检测寄主松树光合生

理指标情况，来判断其是否遭受到松材线虫病的侵

染危害。

４　结论
松材线虫侵染健康马尾松树后，可致使其针叶

的净光合速率、细胞间ＣＯ２浓度、蒸腾速率和气孔导
度等相关光合因子光合日变化受到显著影响，同时

亦会显著影响其光合响应曲线和主要光合响应指

标，这说明健康马尾松感染松材线虫病后，会显著降

低其对外界光照环境的适应能力致使其光合特性显

著下降。

当健康的马尾松树感染松材线虫病后，不同感

病阶段马尾松针叶的平均碳素含量比较稳定，但是，

马尾松针叶氮素损失比较明显，这也是导致马尾松

光合能力显著下降的一个主要原因。感病马尾松树

针叶气孔导度下降可能是导致其针叶 δ１３Ｃ含量下
降的主要原因，同时本研究结果亦说明松材线虫的

入侵会显著降低马尾松树针叶的水分利用效率。
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