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摘要: 设计增温和放牧耦合试验研究增温和放牧对高寒植物气孔密度和气孔长度的影响,选择矮嵩草 (K obresia hum ilis)、高山唐

松草 ( T halictrum ap linum )、垂穗披碱草 ( E lymus nu tans Gr iseb. )和麻花艽 ( G entiana stram inea)作为试验材料。结果表明增温与

放牧分别影响这 4个物种气孔形态参数的不同方面:温度使 4个物种气孔长度一致性地变小 ( P < 0� 05), 放牧使气孔密度和潜

在气孔导度指数 (PCI )一致性地上升 ( P < 0. 05)。气孔密度对增温的响应趋势和气孔长度对放牧的响应趋势在不同物种间存

在差异。气孔长度减小可能是对增温引起的水分胁迫的响应,气孔密度和潜在气孔导度指数上升反映出四种植物在本研究相

应的放牧强度下存在补偿性生长的可能。
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Abstract: Low tem perature is w idely recognized as the prmi ary lmi iting factor in p lant grow th in alpine m eadow s of the

Q inghai�T ibetan plateau. W arm ing is thus supposed to alleviate temperature lmi itation in the area. L ivestock grazing is the

predom inant land use in the area and is the m ain anthropogenic factor affect ing plant grow th. G raz ing, while dmi inishing

total leaf area, m ay raise the level of nutrient e lem ents in the so i,l and thus have the opposite effect on plant grow th.

Stom ata apparatus play mi portant roles in contro lling the passage o f CO2 in to and out from plants. S ince it is diff icult to

directly measure photosynthesis rates for most species in the area, changes in stom atal characteristics could be used as

proxies to understand how the assmi ilation rates of plants change under warm ing or graz ing treatm ents. A tw o�w ay factorial

des ign ( warm ing  grazing) expermi ent was carried out at the H aibei Research Station in Q ingha i prov ince, China. A

temperature free�air contro lled enhancem ent (T�FACE) system w ith arrays of infrared radiat ion heaters deployed by K mi ball

et al. w as used to elevate vegetation canopy tem peratures. The setpo int d ifferences in summ er were 1. 2! in daytmi e and

1. 7! at n ight�tmi e, while in w inter daytmi e and n ight tmi e differencesw ere 1. 5! and 2. 0! respectively. Two sheep per

plot ( 3 m
2
) grazed once a month from Ju ly to September, representing am oderate level of above ground biomass utilization.

Four alpine meadow species w ere selected in August 2008 after two years of treatment: Thalictrum ap linum, K obresia

hum ilis, G entiana stram inea, Elymus nutans Griseb. Fully mature leaves w ere selected to m easure stomata l dens ity (SD )

and stom atal length (SL ) and the length betw een the junctions of the guard ce lls at each end of the stom a using a M otic

m icroscope system ( Mot ic BA200, Ch ina) . W arm ing decreased the SL of all four species (P = 0. 037), by 3. 3% ,
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1�9% , 3. 9% , 2. 7% in T. ap linum, K. hum ilis, G. stram inea. E. nutans, respect ively. W arm ing affected SD in a

species�specific way, as indicated by a m arg inally significant (P = 0. 086) interaction between w arm ing and species in

ANOVA. G razing increased the SD of a ll four species, by 12. 5% , 15. 7% and 15. 9% , 2. 4% in T. aplinum, K.

hum ilis, G. stram inea. E. nutans respective ly. G razing had no statistically s ignificant effects on SL (P = 0. 907) .

Potential conductance index (PCI) was also ca lculated for all four species using the formula ( stomata l length)
2

stom atal

dens ity. G razing increased the PCI for all four spec ies (P = 0. 000), while warm ing decreased the PC I, but w ith a low er

level of s ignificance (P = 0. 068). There were no s ign ificant interaction effects between w arm ing and grazing onSD, SL and

PCI. The decline in SL sub jected to w arm ing m ight be the result ofw arm ing�generated soil drought. T he rise inSD andPCI

induced by grazing m ay mi ply an increase in assmi ilation rate per leaf area at a g iven graz ing intens ity. S ince both SD and

SL contributed to m axmi um stom atal conductance, their responses to grazing and warm ing counteracted each other in the

case ofm ax mi um stom atal conductance. Itmay be the tendency thatSD increase and SL decrease in graz ing alpine m eadow

under future w arm ing.

K eyW ords: stom atal density; stom atal length; potent ial conductance index; g lobalwarm ing; graz ing; alpine m eadow

低温,被广泛认为是限制青藏高原高寒草甸植物生长发育的最主要因素之一。最近 50a以来, 全球平均

温度正在升高
[ 1]

, 而青藏高原增温的趋势比其周边区域和北半球平均水平更剧烈
[ 2 ]
。这种趋势有可能在一

定程度上打破低温限制,促进高寒草甸植物生长
[ 3]
。气孔是 CO2进入植物的主要通道,单位叶表面积上气孔

的数目与气孔大小共同决定了最大可能气孔导度, 最大气孔导度直接影响最大同化速率的大小
[ 4�6]
。此外,

气孔形态变化还可以反映植物在水碳策略等方面的改变
[ 6�7]
。如果增温能促进该区域某些植物的生长, 那么

植物的气孔形态可能向有利于提高最大气孔导度方向上发生变化。

放牧是高寒草甸主要的土地资源利用方式。放牧不仅影响了该地区植物群落的物种组成
[ 8�9]

, 也通过改

变营养元素周转、叶面积等间接影响植物个体生长、发育
[ 10]
。放牧虽然会降低植物的有效光合面积, 但是也

可能由于矿质元素及水分资源相对丰富、甚至是动物唾液对叶片的刺激作用
[ 11]

,使得单位叶表面积上的光合

同化率显著提高,从而使得植物个体甚至整个植物群落的净初级生产力并不因总光合面积下降而下降, 甚至

有所提高,这种现象被称为采食补偿效应。一些基于生物量测量研究认为高寒草甸植物存在采食补偿效

应
[ 12�14]

。但是对于具体植物单位叶面积同化速率是否因为放牧采食而促进 (或者抑制 ) ,目前尚未见报道。

由于气孔形态与同化速率密切相关, 可以将它作为反映具体植物是否存在采食补偿的指标。因此, 本文选择

植物气孔形态变化来反映放牧和增温对植物的影响,植物在群落中的变化提供一定的依据。

从研究方法角度看:青藏高原高寒草甸群落中绝大多数植物不仅植株低矮, 而且叶片狭小, 以叶室为基础

的、需要较大叶面积的测量仪器,很难取得较准确的观测结果; 而以显微观察为手段,观测一些与植物生长发

育密切相关的形态特征,作为替代指标,去反映植物在增温与放牧条件下植物在生长特征方面的改变,不失为

一条适用于大多数植物的途径。

1� 材料与方法

1. 1� 试验样地与设计

本研究在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站 (简称海北站,下同 )。海北站位于青藏高原东北隅,

祁连山北支冷龙岭东段南麓坡地的大通河河谷西段,地理位置为 37∀29#� 37∀45#N, 101∀12#� 101∀23#E。无

明显四季之分,仅有冷 ( 10月 � 翌年 4月份 )和暖季 ( 5� 9月份 )之别, 无绝对无霜期, 海北站多年平均气温

为 - 1. 6! ,降水量约 560mm, 年日照时间可达 2467. 7h, 水面蒸发 1238mm, 平均风速较低, 年平均仅为 1. 7m

s
- 1

, 空气相对湿度为 67%, 平均气压为 691hPa
[ 15]
。本研究选择长期适应于高寒生态环境下形成的耐寒中生

植物高寒矮嵩草草甸为研究对象,海拔 3200m,样地的土壤为草毡寒冻雏形土。

试验设计采用增温和放牧两因子随机设计。模拟增温采用 Bruce K im ball设计的增温装置
[ 16]

, 对群落冠
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层进行认为可控均匀增温,使植物叶片温度升幅大致在同一水平。放牧处理则是通过调整家畜放牧时间模拟

中度放牧。实验共包括 4个处理:增温不放牧 (WNG)、不增温放牧 ( NWG )、不增温不放牧 ( NWNG )和增温放

牧 (WG ), 4次重复,共 16个小区。每个小区直径为 3m,各区间隔 3m。增温的装置为 1000W陶瓷红外加热

器,每区 6个分布在正六角形的 6个角上, 增温区与不增温区由热电偶温度传感器对冠层每秒扫描 1次, 数据

由数据采集器 ( CR1000)自动采集, 根据测定温度差来调节红外加热器的输出功率, 从而达到调控温度差的效

果。试验设定的温差分别为: 暖季 ( 5月 1日 � 9月 20日 )白天 1. 2! , 晚上为 1�7! ;冷季为 1. 5 /2. 0! 。增

温装置自 2006年 5月 26日起开始运行。

放牧则是每小区内圈 2只绵羊, 放牧时间视植被状况而定, 总体上牧草利用率约 50%左右, 2006年只进

行了一次放牧 ( 8月 16日 ), 放牧前后植被高度分别为 8� 9cm和 4� 5cm (植被高度为放牧小区放牧前后 50

个点高度的平均值 ) ,而 2007年进行了 3次放牧 ( 7月 13日、8月 3日和 9月 3日 ), 放牧前后的植被高度分别

为 6� 7cm和 3� 4cm
[ 17]
。

1. 2� 材料和方法

选取矮嵩草草甸 4种常见 C3植物检验假设, 矮嵩草 (K. hum ilis) , 垂穗披碱草 (E. nutans) , 麻花艽 ( G.

stram inea)和高山唐松草 (T. alp inum )。矮嵩草和垂穗披碱草是矮嵩草草甸主要优势种,麻花艽为常见的大

叶物种,对它的光合特性有较多的研究,高山唐松草处于冠层下层并且分布区广泛。而且,与后两者相比,前

两者家畜更喜食。

在 2008年 8月未放牧之前采样。由于实验重复较多,每物种每个小区随机选择 3株植株,每株植株选取

1片完整成熟叶片, 用 FAA固定液 ( 70%酒精∃乙酸∃福尔马林溶液 = 90∃5∃5)固定保存。选择叶片中部靠近叶

脉的部位进行气孔密度和长度的测量
[ 18]
。因为不同植物表皮特性不同,经过预实验得到可以获得 4物种

表皮:

( 1) 直接撕取表皮 � 直接用镊子撕取叶片上下表皮,撕取面用毛刷刷去多余叶肉细胞, 质量百分比浓度

为 0. 1% 的番红溶液 ( 50%酒精配制 )染色 10m in,甘油胶 ( 5g明胶 + 30mL蒸馏水 + 35mL甘油 + 0. 5g石炭

酸 )封片,中性树胶封边。此法用于麻花艽。

( 2) 铬酸法 � 用 10%铬酸溶液浸泡直至叶片软化,用清水洗净铬酸,用刀片刮出叶片中部的上下表皮,

后染色,封片封边。此法用于矮嵩草和垂穗披碱草。

( 3) 指甲油印记法 � 从 FAA中取出叶片, 用滤纸吸干多余 FAA。叶片上下表面均匀的涂一层透明的指

甲油, 风干后用透明胶布取下指甲油印记置于载玻片上,封片封边。此法用于高山唐松草。

所有的叶片表皮在 M otic显微成像系统 (M ot ic BA200, 中国 )及软件 (M ot ic Im ages Advanced 3. 2)拍照测

量。在 100倍的放大率下选择 5� 6个视野 (总面积为 3� 5mm
2
)用于气孔密度测量。气孔长度即两保卫细胞

外连接点距离。选择至少 30个气孔用于气孔长度的测量,矮嵩草和披碱草的放大率为 400倍,高山唐松草和

麻花艽的放大率为 100倍。

1. 3� 数据处理方法

气孔密度和气孔大小共同决定最大气孔导度
[ 6 ]

,采用 H o lland等人
[ 19 ]
方法将气孔长度的平方作为气孔大

小的代用指标,与气孔密度乘积定义为为潜在气孔导度指数 ( po tent ia l conductance index, PC I)。进行方差分

析时, 利用 GLM模型检验增温、放牧、物种及交互作用对气孔密度、气孔长度和 PC I影响,其中增温、放牧、物

种分别设为固定因素。为检验 4种物种对增温处理的响应是否相同,将不增温 ( NW )和增温 (W )作为成对数

据进行 t检验,即不放牧条件下每个物种不增温 ( NWNG)与增温 (WNG )处理成对, 放牧条件下不增温 ( NW G)

与增温 (WG )处理成对,共 32组; 4种物种对放牧和增温放牧处理的响应也按上述方法检验, 放牧处理 32组,

增温放牧处理 16组数据。

2� 结果

2. 1� 4种物种气孔密度对增温和放牧处理的响应

不同物种气孔密度差异很大,达到统计学极显著水平 (表 1)。气孔密度大小顺序为: 高山唐松草 > 矮嵩
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草 >麻花艽 >垂穗披碱草 (图 1)。

不同物种在气孔密度上对增温的响应趋势不同; 方差分析中,增温与物种互作的 P值为 0. 086(表 1)。

增温使矮嵩草、麻花艽和垂穗披碱草气孔密度上升 4. 7%、10. 8% 和 1. 1%, 使高山唐松草下降 10. 8% (图

1A )。与其他 3物种相比,增温处理对披碱草气孔密度的影响较小。

放牧对于气孔密度的影响很大, 达到统计学极显著水平 (表 1, 表 2)。除垂穗披碱草微弱上升 ( 2. 4% )

外,其它 3个物种在放牧下气孔密度均上升, 高山唐松草、矮嵩草和麻花艽分别上升 12. 5% , 15. 7%和 15. 9%

(图 1B)。与其它 3个物种相比, 放牧对垂穗披碱草气孔密度的影响较小。

增温与放牧的交互作用没有显著影响气孔密度 (表 1), 但是,与不增温不放牧相比,增温放牧使 4种植物

气孔密度均增加,高山唐松草、矮嵩草、麻花艽和垂穗披碱草的增幅为 0. 3%、21. 3%、27. 7%和 3. 6% (表 2,

图 1C )。增温与放牧并没有表现出明显的互作效应, 因此两者对气孔密度的效应是可加的。增温放牧条件

下,高山唐松草气孔密度变幅较小,但是, 增温对高山唐松草气孔密度有较大的负效应,而放牧却有较大的正

效应。

表 1� 气孔密度、气孔长度和潜在气孔导度指数的一般线型模型 (GLM )结果

Table 1� The result of GLM statistic ana ly sis of stom ata l density ( SD ) , stoma tal length (SL ) and potentia l conductance index (PCI )

项目 Item
气孔密度 SD

DF F P

气孔长度 SL

DF F P

PC I

D F F P

增温 1 0 0. 967 1 4. 60 0. 037 1 2. 660 0. 109

放牧 1 11. 14 0. 002 1 0. 01 0. 907 1 10. 440 0. 002

物种 3 59. 18 0. 000 3 259. 43 0. 000 3 51. 450 0. 000

增温  放牧 1 0. 12 0. 730 1 0. 13 0. 722 1 0. 410 0. 527

增温  物种 3 2. 33 0. 086 3 0. 13 0. 942 3 1. 850 0. 150

放牧  物种 3 0. 95 0. 426 3 0. 50 0. 685 3 0. 640 0. 591

增温  放牧  物种 3 0. 26 0. 852 3 1. 24 0. 306 3 0. 040 0. 988

� � 注: W、G和 S分别代表增温处理、放牧处理与物种, SD和 SL分别代表气孔密度和气孔长度

表 2� 气孔密度、气孔长度和潜在气孔导度指数的成对数据 t检验结果

Table 2� The result of T�test o f da ta in pa irs of stom ata ldensity ( SD ) , stom ata l length (SL ) and po tentia l conductance index (P CI) o fW �NM,

G�NG andWG�NWNG

项目 Item
气孔密度 SD

N T P

气孔密长度 SL

N T P

潜在气孔导度指数 PC I

N T P

W�NW 32 - 0. 04 0. 971 32 - 2. 21 0. 035 32 - 1. 79 0. 083

G�NG 32 3. 5 0. 001 32 - 0. 12 0. 908 32 3. 98 0. 000

W G�NW NG 16 - 2. 84 0. 012 16 1. 91 0. 075 16 - 1. 02 0. 326

� � 注:其中 W�NW、G�NG和 W G�NWNG分别代表增温与不增温、放牧与不放牧和增温放牧与不增温放牧对比, SD、SL和 PCI分别代表 stomatal

den sity, stom atal length and potent ial conductance index

2. 2� 4种物种气孔长度对增温和放牧处理的响应

不同物种气孔长度差别很大,达到统计学极显著水平 (表 1)。 4个物种大小顺序是:垂穗披碱草 >麻花

艽 >矮嵩草 >高山唐松草。

气孔长度对增温的响应敏感 (表 1,表 2)。增温使 4个物种的气孔长度均减小, 高山唐松草、矮嵩草、麻花

艽和垂穗披碱草分别减小 3. 3%、1. 9%、3. 9%和 2. 7% (图 1D )。增温与其他处理及互作对气孔长度的影响

均不显著。

放牧对气孔长度的影响没有达到统计学显著水平 (表 1,表 2)。放牧与物种的互作也没有达到统计学显

著水平 (表 1) ,但是放牧使矮嵩草气孔长度下降 3. 3%,却使其他 3物种微弱上升,麻花艽、垂穗披碱草和高山

唐松草分别上升 1. 5%、0. 4%和 0. 4% (图 1E )。
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图 1� 气孔密度和气孔长度对增温和放牧的响应

F ig. 1� The rela tionship between s tom ata l dens ity and stoma tal leng th and warm ing and g razing trea tmen ts

注:图中各点代表均值和平均值标准误,其中 W 、NW、G、NG、NW NG和 W G分别代表增温,不增温,放牧,不放牧,不增温不放牧和增温放牧

处理

各物种气孔长度对增温并放牧的响应趋势一致 (表 2) ,麻花艽、垂穗披碱草、矮嵩草和高山唐松草的气孔

长度分别减少 2. 5%、2. 3%、5. 1%和 2. 9%。 (图 1F)。

2. 3� 4种物种潜在气孔导度指数 PC I对增温和放牧处理的响应

不同物种的 PCI差异很大, 达到统计学极显著水平 (表 1)。 PC I高低顺序是: 垂穗披碱草 >矮嵩草 >麻

花艽 >高山唐松草 (图 2)。

放牧对 PCI的影响达到统计学上极显著的水平 (表 1), 同时,与不放牧相比,放牧使 4种物种 PC I均上升

(表 2)。麻花艽、矮嵩草、高山唐松草和垂穗披碱草的升幅分别为 18. 9%、8. 6%、12. 8%和 3. 5% (图 2A )。

但是各因素之间的互作的影响均未达到统计学显著。

增温因素对 PCI的存在影响,利用一般线性模型方差分析时 P = 0. 109,成对数据 T 检验时 P = 0. 083(表

1; 表 1)。增温使高山唐松草和垂穗披碱草 PC I下降 16. 4%和 4. 9%, 使矮嵩草和麻花艽上升 0. 3%和 2. 8%

(图 2B)。

增温并放牧,在成对数据 t检验中没有达到统计学显著水平 (表 2)。与增温对 4物种的影响趋势一致,

增温并放牧使高山唐松草和披碱草 PC I下降 5. 7% 和 1. 5%, 使矮嵩草和麻花艽上升 8. 7%和 21. 9% (图

2C )。
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图 2� 潜在气孔导度指数对增温和放牧的响应

F ig. 2� The relationship betw een the potentia l conductance index ( PC I) to warm ing and grazing trea tments

注:图中各点代表均值和平均值标准误,其中 W 、NW、G、NG、NW NG和 W G分别代表增温,不增温,放牧,不放牧,不增温不放牧和增温放牧

处理

3� 讨论

4种植物对增温放牧的响应, 既表现出一致性又存在差异。其中比较一致的响应体现于两点: 放牧使气

孔密度和 PC I提高 (表 1,图 1B );增温使气孔长度减小 (表 1,图 1D )。同时,增温对气孔密度的影响和气孔长

度对放牧的响应,不同物种间存在差异。

虽然增温并放牧 (WG )处理对气孔长度也有一致性的效应, 4个物种都下降 (图 1F), 并且达到统计学

0�075水平上显著 (表 2) ,但这主要是增温效应的体现,因为增温与放牧之间并没有明显互作 (表 1), 而且放

牧对气孔长度的影响有 3个物种是微弱上升的 (图 1E ), 所以不应该把增温并放牧 (WG )视为对气孔长度有

一致影响的单独一个因素。

放牧对 PCI有明显影响 (表 1, 图 2A ),而放牧是通过影响气孔密度而并非通过影响气孔长度才造成 PC I

上升的。因为放牧使气孔密度显著提高 (表 1,表 2, 图 1B) ,而对气孔长度而言,却是使 1个物种下降, 1个物

种上升,另 2个物种几乎不变 (表 2,图 1E)。

虽然放牧对 PC I有明显的正效应,但是放牧同时增温 (即WG处理 )却没有表现出一致性的效应 (表 2)。

有两方面的原因造成这种现象。第一方面,有 2个物种的 PCI对放牧和对增温的反应是截然相反的 (图 2)。

放牧和增温对高山唐松草气孔密度有较大的、相反的作用 (图 1A、1B) ,尽管这两个因素对高山唐松草气孔长

度改变的作用不大 (图 1D、1E)。另一个物种是垂穗披碱草,在气孔密度方面放牧和增温的影响都很微弱 (图

1A,图 1B) ,但是在气孔长度方面放牧和增温却有相反的效应 (图 1D、1E )。第二方面的原因是,既然 PC I受

气孔密度与气孔长度共同作用,而如上所述,气孔长度受增温影响下降,同时气孔密度却受放牧影响上升,所

以合起来两种因素对 PCI的效应 %对冲&了。

4种植物气孔长度均因温度上升而下降, 这与左闻韵等人在控制实验中所得研究结果
[ 20]
不同。本研究

中的增温方式是直接对整个群落冠层进行原地加热,即叶片和土壤表面额外增加了红外辐射,控制系统是通

过控制表面温度差来控制增温幅度的。这样, 增温小区与不增温小区的相对湿度、水气饱和亏和土壤湿度存

在很大差别。但是,在左闻韵等人的
[ 20]
控制实验中, 同一个隧道内的不同温度处理单位空气相对湿度、水汽

压和土壤湿度是一致的,这可能是出现不同结论的原因之一, 即,增温使 4种植物气孔长度下降可能与水分条

件变化有关。根据 Xu等
[ 5]
人的研究,土壤湿度下降,气孔密度下降;在干旱条件下, 气孔长度下降更具有适

应意义
[ 21]

,因为小气孔对水分亏缺的反应更灵活
[ 22]
。

放牧使气孔密度和 PC I均提高, 并且不因植物是否被家畜喜采食与否而变化。气孔密度和 PC I增加,与

放牧导致植物向地上部分配较多氮素
[ 23�24 ]

的结果一致。即,气孔密度和 PC I增加, 最大气孔导度增加,最大

光合速率增加 � � � 放牧使叶片光合能力增加, 对植物的生长有利,可能是植物出现补偿性生长的生理基础之
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一。但是这里与其他人的研究还有所不同。 2008年采样之前当年未放牧,所以,放牧的影响其实是 2007年

放牧的影响。放牧对植物的影响可以概括为家畜采食的直接影响和通过改变环境条件的间接影响。 %多数

植物以受到伤害为线索诱导抗性 & [ 25]
,如果这是事实的话, 这种诱导应该在植物被采食后年际间留下信号;放

牧采食可以改变群落的能量平衡
[ 26]

,即对于单个植物光照强度可能增加, 有研究表明,气孔密度随着光强增

加而增加
[ 27�28]

。所以气孔密度和 PC I增加可能是放牧后间接改变群落环境的结果。

在本研究中,高寒草甸的 4种物种对温度升高的反应也存在差异, 进一步证明气孔密度对温度升高的反

应存在着物种差异,即,物种特性在起很大作用, 与其他人研究中不同物种对增温的反应不同一致
[ 29�35 ]

。一

般来说,温度升高, 减小高寒植物低温胁迫,促进有机质矿化
[ 36 ]

,从而促进植物生长和 CO 2吸收增加, 这时最

大气孔导度增加更有适应意义。但是,对于光合最适温度较低的植物来说, 温度增加后,达到光合最适温度的

时间可能减少,不利于 CO2吸收。这样,不同植物可能根据本身不同的光合特性调整气孔密度变化,从而出现

不同的响应。

气孔长度对放牧的响应也因植物的不同而不同。放牧可改变土壤的透水性,长期放牧使植物形态向旱生

化发展
[ 37]

,这样,气孔长度变小可能更具有适应意义。但是,在放牧条件下,遭受家畜采食造成的光合面积减

小是植物面临的另一胁迫;这时,气孔密度增加的同时增大气孔长度, 可能增加最大气孔导度,最大光合速率

增加, 有利于植物损伤时的快速恢复。另外,这种差异也可能与植物对家畜采食采取不同策略 (避食性或是

耐牧性 )
[ 25]
有关。

根据 C ase等
[ 38 ]
人研究发现,同一物种来源于湿润区和干旱区的两个种群采用不同气孔行为, 前者尽量

使叶片和繁殖结构维持高的光合作用的前提下减少水分损失,后者则在最大限度的减少水分损失的前提下促

进 CO2的吸收。所以,气孔调控的 %优化&原则可以表述为: ( 1)单位失水下最大的 CO 2收获
[ 39]

; ( 2)单位 CO2

收获下最小的水散失这两个既对立又统一的方面
[ 7 ]
。对于不同植物面对同一胁迫时或是同一植物面对不同

胁迫条件时,植物可能对两者进行权衡 ( trade�o ff), 即气孔密度和气孔长度的权衡, 从而达到对环境的最大适

合度。
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