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摘要：［目的］定量分析毛竹叶片凌晨水势随生长季节和竹龄的梯度变化趋势及其对截雨干旱的响应特征，阐明毛

竹不同年龄个体水分供给关系的季节差异。［方法］通过人工截雨模拟干旱试验，采用 ＰＳＹＰＲＯ水势测量系统动态
监测毛竹叶片凌晨水势的变化。［结果］（１）无论干旱与否，同一竹龄毛竹叶片凌晨水势在季节间差异较显著（Ｐ＜
０．０５），而在竹龄之间无显著差异。（２）同龄毛竹叶片凌晨水势随生长季节变化呈现峰值，且因竹龄而异。自然生
长（对照）１年生和７年生毛竹叶片凌晨水势随季节变化呈现“单峰”趋势，以９月份最高；２年生至５年生个体叶片
凌晨水势随季节变化为“双峰”趋势，分别在９月份和１２月份出现峰值。截雨干旱后，１年生和２年生毛竹叶片凌
晨水势呈“双峰型”，３年生至５年生随季节变化呈“单峰型”。叶片凌晨水势与土壤水分状况随季节变化趋势具有
一致性。（３）截雨干旱与自然生长下毛竹叶片凌晨水势于不同生长季节随竹龄大小的变化趋势较为相似。干旱与
否，在８月份至１０月份生长旺盛期，叶片凌晨水势随着竹龄增加而下降，水分有从幼竹向老竹输送的趋势。１２月份
至翌年３月份孕笋期正好相反，随着竹龄增加其叶片凌晨水势增加，水分具有从老竹高水势向幼竹低水势输送的趋
势。表明水分在毛竹不同竹龄个体之间输送补给方向因生长季节不同而存在差异。（４）在生长旺盛期，干旱处理
毛竹叶片凌晨水势显著低于自然生长毛竹，且随着竹龄增加，水势差异幅度增大；在孕笋期，５年生以上老竹干旱后
叶片凌晨水势低于对照毛竹。（５）不同生长季节不同冠层部位叶片凌晨水势存在差异，但均不显著，叶片凌晨水势
随冠层分布趋势也受竹龄大小影响。［结论］同一竹龄毛竹叶片凌晨水势存在较显著的季节间差异，毛竹叶片凌晨

水势与土壤水分状况的季节变化趋势一致。水分在毛竹不同竹龄个体之间输送方向因生长季节而异，表明水势是

驱动毛竹适应干旱胁迫的重要因素。
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ａｌｓｏａｆｆｅｃｔｅｄｂｙｔｈｅｂａｍｂｏｏａｇｅ．［Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ］Ｔｈｅｒｅｗａｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｓｅａｓｏｎａｌｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｏｒｓａｍｅａｇｅｄｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ．Ｂｏｔｈｔｈｅｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｔｈｅｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅｆｏｌｌｏｗｓａｍｅｓｅａｓｏｎａｌ
ｃｈａｎｇｅｔｒｅｎｄ．Ｔｈｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｄｉｒｅｃｔｉｏｎｏｆｗａｔｅｒｂｅｔｗｅｅｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｏｆｂａｍｂｏｏｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｖａｒｉｅｄｗｉｔｈｓｅａｓｏｎ，ｉｎｄｉ
ｃａｔｉｎｇｔｈａｔｔｈｅｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｓａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔｆａｃｔｏｒｉｎｄｒｉｖｉｎｇｔｈｅｂａｍｂｏｏｔｏａｄａｐｔｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ；ｔｈｒｏｕｇｈｆａｌｌｅｘｃｌｕｓｉｏｎ；ｌｅａｆｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ；ｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄ；ａｇｅ；ｃａｎｏｐｙｈｅｉｇｈｔ

　　毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒｉèｒｅ）Ｊ．Ｈｏｕｚ．）
具有生长快、成材早、产量高、用途广、收益大等优

点，是我国南方的重要森林资源。水分作为植物生

长的重要条件，与毛竹生产力有着密切联系，因此干

旱对毛竹林生产力具有重要潜在影响。毛竹忍耐或

者逃避干旱生理生态策略值得深入研究探讨。叶片

既是植物光合产物形成的主要场所，又是整株植物

的水力瓶颈、应对灾难性水力失调的安全阀门［１］。

叶片气孔通过调节开张度降低蒸腾来响应水力导度

或叶片膨压的下降，进而避免植物水势变化导致的

水力失调［２－３］。叶水势是反映植物体内水分亏缺最

灵敏的生理指标［４］。其中凌晨叶水势可更好地反映

植物的水分亏缺状况，与午后叶水势比较，有受大气

状况变化的影响更小、较稳定（低标准差）、直接与

土壤水分变化相关的优点［４－５］。由于凌晨叶水势变

化稳定，可认为同一植物品种在相同生育阶段凌晨

叶水势临界值也具有稳定性，其值在不同生育阶段

的高低可表征植物对干旱胁迫的敏感性差异［５］。国

内学者较多研究报道了作物在不同生育期的凌晨叶

水势临界值及对应时期的土水势、土壤含水量指标

等［５－６］。对不同水分状况下许多树木叶水势的研究

表明，叶片水势与土壤含水量随干旱胁迫的发展而

降低，但不同树种降低的趋势是不同的［６］。关于毛

竹干旱胁迫的生理机制已有较多的研究［７］，但在不

同生长阶段干旱胁迫敏感性如何变化，干旱胁迫对

毛竹不同生长季节和不同年龄个体叶水势影响的定

量化研究仍较缺乏。仅袁佳丽等［８］研究探讨了毛竹

从笋长成幼竹过程中不同年龄毛竹个体叶片水势变

化差异，发现依靠水势，母竹将水分源源不断地供给

新竹，以保证新竹健康快速生长，揭示水势是驱动毛
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竹快速生长的关键因素。

目前国内学者对干旱研究主要集中采用室内外

盆栽苗半控水的试验方法，从植物水分生理生态、土

壤水分动态、植物蒸腾耗水、林地水分平衡等方面进

行了广泛的研究［４－７，９］。野外人工截雨模拟干旱对

树木进行研究的方法在国内使用较少［１０］，而在美

国、非洲和东南亚的热带雨林地区应用较广

泛［１１－１２］。本文通过毛竹野外人工截雨干旱试验，探

讨毛竹凌晨水势对干旱胁迫的响应特征季节差异及

其与无截雨自然生长状态毛竹水势变化的差异，阐

明不同生长季节、不同年龄个体毛竹之间存在的水

分供给关系，间接揭示毛竹体内水分可利用性的季

节差异，旨在为全球气候背景下毛竹人工林可持续

高效经营提供理论依据。

１　材料与方法
１．１　研究地区自然概况

试验在国家林业局钱江源森林生态系统定位研

究站庙山坞辅站进行，位于杭州西郊富阳区境内

（１１９°５６′ １２０°０２′Ｅ，３０°０３′ ３０°０６′Ｎ）。该区域
地形属浙西低山丘陵区天目山系余脉，属于中亚热

带季风气候区，年平均气温 １６．１℃（最高气温
４０．２℃，最低气温 －１４．４℃），多年平均降水量
１４４１．９ｍｍ。土壤属于酸性红壤。
１．２　试验材料与样地设置

试验区毛竹林为２０世纪６０年代种植，处于粗
放经营的自然更新林。样地坡度 ２０°左右，坡向正
南，海拔高度１６９ｍ。建立标准样地２０ｍ×２０ｍ，采
用每木检测的方法分别测定样地内竹株的胸径和竹

高。样地内竹林密度为 ３８７５株·ｈｍ－２，郁闭度
０．９５，竹株胸径分布在４．０ １３．６ｃｍ之间，平均胸
径为９．８ｃｍ，平均竹高１３．２ｍ。林下几乎没有灌木
和草本，但地表覆盖一定的凋落物，平均厚度约２．０
ｃｍ。每２年劈山１次，不施肥，不翻耕，只采挖春笋。
１．３　模拟干旱试验设计

于２０１４年７月下旬（毛竹停止发笋，新竹高生
长完成后）在研究区人工毛竹林中选择具有代表性、

大小为１０ｍ×１０ｍ的地块６个，对照样地和截雨处
理干旱样地各３块，干旱样地和对照样地成对出现，
并分别进行了样地本底调查。将干旱样地上稀疏的

灌木去除，然后用顶棚法模拟截雨。具体做法：在截

雨处理干旱样地内，为去除边缘效应、保证干旱面积

为１０ｍ×１０ｍ，在距离地面上方１．５ｍ高度搭建

ＰＶＣ防水板材的截雨大棚（面积为１１ｍ×１１ｍ）进
行截雨，用胶水粘合塑料布与毛竹结合处缝隙；为保

证坡度、地形和林分条件与对照样地尽可能一致，大

棚一边与等高线平行。在样地周围开挖深约５０ｃｍ、
宽约２０ｃｍ的壕沟，并沿着壕沟埋人５０ｃｍ深的铁
皮，壕沟内部同时铺上塑料薄膜，用于阻止水分从旁

边渗入，并能更好地排水。对照样地只在周围开挖

相似壕沟，不作其它处理。本次试验人工截雨干旱

于２０１４年７月下旬开始，试验仍在持续中。
１．４　叶片水势的测定

本研究于人工截雨干旱１ａ后开始叶片水势测
定，即分别于２０１５年８月、９月、１０月、１２月、２０１６
年３月每月上旬选择晴朗无云的天气测定１次。在
每块试验样地中分别选择长势一致、胸径大小大致

相同的１年生至７年生的不同年龄毛竹各１株。借
助野外临时搭建的梯子，分别针对各竹龄毛竹上、

中、下３个冠层部位的向阳位置，用镰刀勾取阳生枝
条，迅速将枝条插入水中，并在水下在距切口末端约

３ｃｍ处用修枝剪再次快速一次性剪切，以防止枝条
失水，保证离体叶片尽可能少失水。然后根据测定

时间，依次选取水中每个枝条的中部位置长势基本

相同，且形状完整、健康成熟、叶龄一致的叶片８
１０片迅速带回室内进行凌晨水势的测定。其中最
上部８ １０档为上冠层，基部第１ ２档枝条为下
冠层。为保证叶龄一致，尽量摘取色泽一致和在枝

上着生位置尽可能相同的叶片来测定。

毛竹叶片水势具体测定方法如下：选取晴朗无

云的天气，于每天凌晨５：００—５：３０太阳升起之前取
样，迅速用冰壶带回实验室，采用ＰＳＹＰＲＯ水势测量
系统（美国Ｗｅｓｃｏｒ公司）进行毛竹离体叶片凌晨水
势测定。每个处理取３片叶片分别测定，作为３个
重复测定值，最后取平均值。叶水势测定时平衡时

间为２５ｍｉｎ。
１．５　土壤含水量测定

试验期间，于每天测定凌晨叶水势结束后，取土

壤样品测定土壤含水量。在截雨处理干旱样地和对

照样地内分别采集４个土壤剖面作为重复，采样深
度为０ ２０ｃｍ，土壤装在铝盒中带回，用电子天平
（０．０１ｇ）称取２０ｇ鲜土，在８０℃下烘干至恒质量。
计算公式为：土壤含水量 ＝［（鲜质量 －干质量）／鲜
质量］×１００％。图１表示对照样地和和截雨处理
干旱样地内０ ２０ｃｍ深度土壤含水量季节变化。
１．６　数据处理

不同年龄毛竹叶片凌晨水势生长季节间和冠层
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图１　毛竹试验样地土壤含水量动态变化

Ｆｉｇ．１　Ｄｙｎａｍｉｃｃｈａｎｇｅｏｆｓｏｉｌｗａｔｅｒｍｏｉｓｔｕｒｅ

间的差异，分别采用Ｅｘｃｅｌ２００７软件进行数据处理，
各参数以平均值加减１个标准误（ｍｅａｎ±ＳＥ）表示。

２　结果与分析
２．１　毛竹叶片水势随竹龄和生长季节的变化

清晨植物的水势值反映根系周围土壤的水分状

况，同时也反映植物水分的恢复状况。图２显示了
不同年龄毛竹个体叶片凌晨水势随生长季节的变

化。结果表明，自然生长条件下（对照），毛竹叶片

凌晨水势随竹龄的变化因季节不同而不同。除了５
龄竹叶片凌晨水势高于４龄竹外，８月份叶片凌晨
水势基本随着竹龄增加而下降，１年生至３年生竹
叶片凌晨水势显著高于老竹。说明鞭根生长旺盛

期，毛竹幼龄竹夜间更容易水分恢复，且水分有从幼

竹向老竹输送的趋势。１２月份和翌年３月份正好
相反，随着竹龄增加其叶片凌晨水势增加，新竹凌晨

水势最小。说明冬季和春季毛竹老竹水分在夜间更

容易得到恢复，且水分具有从老竹高水势向幼竹低

水势输送的趋势，表明孕笋期，一天当中上午早些时

段内，幼龄壮龄竹子生长需要从老竹得到水分补给。

在９月份和１０月份，毛竹叶片凌晨水势随着竹龄增
加表现出先降后升的趋势。上述研究结果表明水分

在毛竹不同竹龄个体之间输送方向因生长季节不同

而存在差异。

研究还发现，同龄毛竹个体叶片凌晨水势随生

长季节变化也会呈现出峰值变化。其中１年生和７
年生毛竹叶片凌晨水势随季节变化呈现“单峰”趋

势，以９月份最高；２年生至５年生毛竹个体叶片凌
晨水势随季节变化为“双峰”趋势，分别在９月份和
１２月份出现峰值，以１２月份最高。一般而言，植物
经过夜间的水分平衡过程，叶片凌晨水势已经与土

壤水分达到平衡状态，能够很好地反映土壤水分状

图２　自然条件下不同生长季节毛竹个体叶片水势随竹龄的变化

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｌｅａｆｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｗｉｔｈａｇｅｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｎａｔｕｒａｌｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

况的差异。本试验结果说明叶片凌晨水势与土壤水

分状况的一致性。从毛竹试验样地不同处理土壤含

水量季节变化曲线可知（图１），对照样地土壤含水
量随季节变化的总体趋势均表现为春季（３月）＞冬
季（１２月）＞秋季（９月）＞夏季（８月）。由此可见，
２年生至５年生毛竹个体叶片凌晨水势在１２月份最
高，与其土壤含水量季节差异密切相关，土壤含水量

高时其叶片凌晨水势也较高。

竹龄与季节水平的双因素方差分析结果表明，

同一竹龄毛竹叶片凌晨水势存在较显著的季节间差

异（Ｐ＝０．０１２＜０．０５），但不同竹龄个体之间叶片水
势无显著差异，这表明由于毛竹无性克隆生长的生

物学特性，地下相连的复杂鞭根系统，使得不同年龄

毛竹个体叶片凌晨水势维持一个相对稳定范围，水

分可以在不同年龄毛竹个体之间相互补给，补给方

向一定程度受毛竹所在关键生长季节的影响。

２．２　截雨干旱对不同年龄、生长季节毛竹叶片水势
的影响

　　从图３可知，模拟截雨干旱后，８月份新竹叶片
凌晨水势最高，随着竹龄增加叶片凌晨水势下降；９
月份叶片凌晨水势同样以新竹最高，其它竹龄之间

差异较小。说明８、９月份鞭根生长旺盛期，水分是
从新竹或者小龄竹向母竹输送，即下一级幼小竹向

母竹输送水分。１０月至翌年３月份，对于４龄以下
毛竹，随着竹龄增加其叶片凌晨水势增加，新竹叶片

凌晨水势最低，但差异不明显。由此可知，模拟截雨

干旱与自然生长下毛竹凌晨水势在不同生长季节随

竹龄大小的变化较为相似。方差分析结果表明，截

雨干旱后，毛竹叶片凌晨水势在季节间差异极显著

（Ｐ＝０．０００＜０．０１），而在竹龄之间无显著差异。
截雨干旱后，毛竹叶片凌晨水势随季节变化因

竹龄而异，但与自然生长毛竹情况不同。１年生和２
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年生毛竹呈“双峰型”，３年生至５年生毛竹随季节
变化呈现“单峰型”，７年生老竹随季节增加而持续
增加。

图３　干旱处理下不同生长季节毛竹个体叶片水势随竹龄的变化

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｌｅａｆｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｗｉｔｈａｇｅｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈ

ｐｅｒｉｏｄｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

２．３　自然生长与干旱处理下毛竹叶片凌晨水势的
差异

　　图４显示不考虑毛竹年龄影响情况下，自然生
长（对照）与干旱处理毛竹个体叶片凌晨水势随生

长季节的变化。结果表明，无论竹龄大小，在自然生

长条件下，毛竹个体叶片凌晨水势随生长季节呈现

“双峰”趋势，分别在９月和１２月份出现峰值；干旱
处理下，毛竹叶片凌晨水势随季节呈现“单峰”趋

势，在１２月出现峰值。结合图１和图４可知，毛竹
个体叶片凌晨水势随季节变化趋势与其样地土壤含

水量的季节变化趋势较为一致。除了１２月和翌年３
月冬春季节，其它季节干旱处理的毛竹叶片凌晨水

势低于自然生长的毛竹。

图４　自然生长与干旱处理下毛竹叶片凌晨

水势随季节的变化

Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｗｉｔｈｔｈｅ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄｂｅｔｗｅｅｎｃｏｎｔｒｏｌ

ａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｓｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

图５显示不同年龄毛竹个体自然生长（对照）与

干旱处理之间的叶片凌晨水势差（对照 －干旱）随
生长季节的变化。自然生长与干旱处理后毛竹叶片

凌晨水势的差异随季节变化而变化，同时受毛竹竹

龄大小的影响。主要表现在８月至１０月份毛竹生
长旺盛期，干旱截雨后毛竹叶片凌晨水势显著低于

自然生长的毛竹，且随着竹龄增加，叶片凌晨水势差

异幅度增大。而在１２月至翌年３月份孕笋期，幼龄
竹干旱处理后叶片凌晨水势有接近对照处理毛竹的

趋势，这种适应性变化以２年生以下的毛竹个体表
现最为明显，５年生、７年生老竹干旱处理后叶片凌
晨水势均低于对照处理毛竹。

图５　不同年龄毛竹个体叶片凌晨水势

差随季节的变化

Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｖａｒｉａｎｃｅ

ｗｉｔｈｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄｂｅｔｗｅｅｎｃｏｎｔｒｏｌａｎｄ

ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｓｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

２．４　冠层高度对毛竹叶片水势的影响
图６显示毛竹叶片凌晨水势冠层差异随生长季

节的变化。研究表明，无论干旱与否，毛竹叶片凌晨

水势的冠层差异随季节变化较为明显。自然生长条

件下，毛竹叶片凌晨水势冠层差异随生长季节呈现

“双峰”趋势，峰值分别在９月份和１２月份出现；干
旱处理下，毛竹叶片凌晨水势冠层差异随季节变化

则呈明显的“单峰”趋势，峰值在１２月份出现。方差
分析显示，无论干旱与否，毛竹叶片凌晨水势的冠层

差异不显著（Ｐ＞０．０５），但各冠层叶片凌晨水势季
节间差异极显著（Ｐ＜０．００１）。
　　图７显示９月份生长旺盛期不同年龄毛竹各冠
层叶片凌晨水势在干旱处理前后的变化。自然生长

条件下（对照），毛竹叶片凌晨水势冠层差异受竹龄

大小影响，２年生和５年生毛竹叶片凌晨水势以冠
层中部最高，其次冠层下部，冠层上部较低（图７－
ａ）。１年生和３年生冠层下部叶片凌晨水势最低，
而４年生毛竹冠层下部叶片凌晨水势迅速上升较高
水平，符合水分移动规律。在９月份生长旺盛期，３
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图６　不同生长季节毛竹叶片凌晨水势冠层差异

Ｆｉｇ．６　Ｔｈｅｃａｎｏｐｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｂｅｔｗｅｅｎｃｏｎｔｒｏｌ（ａ）ａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ（ｂ）

ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

年生以下毛竹，干旱处理后各龄竹叶片凌晨水势基

本都为冠层下部最小，冠层中部和冠层上部差异较

小（图７－ｂ）。

图７　不同年龄毛竹叶片凌晨水势冠层差异

Ｆｉｇ．７　Ｔｈｅｃａｎｏｐｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆｌｅａｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｂｅｔｗｅｅｎ

ｃｏｎｔｒｏｌ（ａ）ａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ（ｂ）ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｓｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

毛竹叶片水势冠层和竹龄的双因素方差分析结

果表明（表１），在９月份生长旺盛期，自然生长条件
下毛竹叶片凌晨水势在冠层之间和竹龄之间均无显

著差异；而干旱处理后毛竹叶片凌晨水势在不同冠

层之间无显著差异，但相同冠层不同年龄个体之间

存在极显著差异（Ｐ＝０．０００９＜０．００１）。可知９月
份生长旺盛期，无论干旱与否，毛竹叶片凌晨水势冠

层差异均不显著，仅干旱处理后的叶片凌晨水势存

在显著的年龄差异。

针对毛竹不同生长发育阶段，通过对不同竹龄

个体的各冠层叶片凌晨水势进行方差分析（表１），

结果表明，无论干旱与否，各生长季节毛竹叶片凌晨

水势的冠层差异不显著。自然生长条件下，在８月、
１２月和３月份，毛竹各冠层叶片凌晨水势在不同竹
龄个体之间存在极显著差异；干旱处理下，仅９月和
１０月份毛竹各冠层叶片凌晨水势在不同竹龄个体
之间存在极显著差异。

表１　毛竹叶片凌晨水势的冠层和竹龄间
差异方差分析

Ｔａｂｌｅ１　Ｔｈｅｖａｒｉａｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｐｒｅｄａｗｎｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃａｎｏｐｉｅｓａｎｄａｇｅｓｆｏｒＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

月份

Ｍｏｎｔｈ
差异源

Ｖａｒｉａｎｃｅ
对照Ｃｏｎｔｒｏｌ
Ｐｖａｌｕｅ

干旱处理Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ
Ｐｖａｌｕｅ

８ 冠层间Ｃａｎｏｐｙ ０．２２８７ ０．８３３０
竹龄间Ａｇｅ ０．０１５０ ０．２７８６

９ 冠层间Ｃａｎｏｐｙ ０．５９８１ ０．４４８４
竹龄间Ａｇｅ ０．３００３ ０．０００９

１０ 冠层间Ｃａｎｏｐｙ ０．８７８２ ０．０６７９
竹龄间Ａｇｅ ０．０６６５ ０．００００

１２ 冠层间Ｃａｎｏｐｙ ０．８６０８ ０．２５３４
竹龄间Ａｇｅ ０．０００９ ０．７３３９

３ 冠层间Ｃａｎｏｐｙ ０．４３０８ ０．９９６２
竹龄间Ａｇｅ ０．００２１ ０．１４５９

３　讨论
３．１　生长季节和年龄对毛竹叶片凌晨水势的影响

叶水势由于能够更直接地反映土壤、植物和大

气环境对植物体内水分可利用性的综合影响，在很

多研究中作为衡量植物水分状况的指标［４，６，９，１３］。树

木叶片水势的变化受蒸腾作用和土壤水分状况的影

响，且蒸腾耗水对叶片水势的影响较土壤水分状况

对叶片水势的影响更快速而直接［６］。植物经过夜间

的水分平衡过程，叶片凌晨水势已经与土壤水分达

到平衡状态，与白天蒸腾作用对叶片水分状况的影

响相比，叶片凌晨水势能够很好地反映土壤实际水
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分状况的差异。

本研究通过毛竹叶片凌晨水势的测定，定量分

析叶片凌晨水势随毛竹生长季节和竹龄的变化趋

势，阐明不同竹龄叶片凌晨水势的季节差异性。结

果发现，毛竹叶片凌晨水势随竹龄变化幅度较小，随

生长季节变化幅度较大，且季节差异又同时受竹龄

大小的影响。研究表明，毛竹叶片凌晨水势的显著

差异主要表现在同龄竹的不同生长季节之间，不同

竹龄之间有一定差异，但不显著。王丁等［９］研究得

出干旱胁迫下６种喀斯特造林树种苗木叶片凌晨水
势均以生长旺盛期的下降幅度最大，生长末期次之，

生长初期最小。本研究毛竹叶片凌晨水势的季节变

化趋势与王丁等［９］的研究结果较为一致。与袁佳丽

等［８］对毛竹从笋长成竹的快速生长期叶片凌晨水势

的研究不同的是，本试验测定了毛竹生长旺盛期、孕

笋期和出笋期等不同生长季节叶片凌晨水势的动态

变化。毛竹叶片凌晨水势大小随季节变化整体反映

了不同生长季节土壤水分状况，而不同竹龄个体之

间的叶片凌晨水势相对稳定，这可能从另一个方面

反映了毛竹作为克隆植物，其发达的地下鞭根系统

彼此相连，使得水分在幼龄竹和母竹之间相互补给，

且输送方向因生长季节不同而有差异，这说明叶片

凌晨水势可能是毛竹不同生长季节水分有效利用的

驱动因素。如本试验研究发现，无论干旱与否，毛竹

叶片凌晨水势在８月份至１０月份生长旺盛期，新竹
叶片凌晨水势最高，即随着竹龄增加叶片水势下降，

此时水分从幼龄竹向母竹输送，这可能反映了毛竹

长鞭季节幼龄竹发达的鞭根从土壤中吸水的能力较

强；１２月份孕笋期至翌年３月出笋期，老竹叶片凌
晨水势较高，即随着竹龄增加叶片凌晨水势增加，此

时水分从母竹向幼龄竹输送，反映了幼龄竹在孕笋

期和出笋期需要消耗更多水分，其通过保持较低的

水势从水势较高的母竹获得水分补给。袁佳丽等［８］

研究认为，毛竹从笋长成竹过程中不同竹龄毛竹叶

水势基本都表现为随年龄增长，叶水势不断增大，且

竹龄对水势的影响达到显著水平。本研究发现翌年

３月份（出笋期）随着竹龄增加，毛竹叶片凌晨水势
亦增加，这与袁佳丽等［８］毛竹从笋长成竹期间的凌

晨水势变化研究结果一致。

３．２　干旱胁迫对毛竹叶片凌晨水势的影响
在干旱胁迫条件下植物如何保持有效的水分运

输显得尤为重要［１４］。罗永忠等［４］对水分胁迫下紫

花苜蓿（ＭｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａＬ．）叶水势随生育期的变化

规律研究发现，随土壤含水量的不同，叶水势出现的

峰值在各生育阶段也不一样，轻度、中度水分胁迫

下，叶水势最低值出现在苗期，充分供水时最高值出

现在开花期。与该研究结果相似，本研究发现毛竹

自然生长状态和截雨模拟干旱状态下叶片凌晨水势

随生长季节的变化也不一样，其凌晨水势峰值出现

季节不同，且受毛竹竹龄大小影响。

有学者研究表明，短期干旱胁迫后，水稻（Ｏｒｙ
ｚａ．ｓａｔｉｖａＬ．）叶片凌晨水势明显低于对照处理的［５］。

黎明前叶水势和相对含水量均随着干旱胁迫的增加

而降低，这种响应有利于植物更有效地从土壤中吸

收水分［９］。本研究也发现毛竹经历截雨干旱１ａ后，
干旱处理与自然生长（对照）毛竹叶片凌晨水势差

异较大，并且受生长季节影响。在生长旺盛期，干旱

处理后毛竹叶片凌晨水势显著低于自然生长下的毛

竹，且随着竹龄增加，叶片凌晨水势差异幅度增大，

说明干旱胁迫下毛竹体内水分出现亏缺，且随着竹

龄增加水分亏缺程度加深，因此老竹鞭根生长受限。

而在孕笋期，５年生以上老竹干旱处理后叶片凌晨
水势低于自然生长（对照）毛竹，２年生以下幼龄竹
干旱处理后叶片凌晨水势出现接近自然生长（对

照）毛竹的趋势。从试验样地的土壤含水量季节变

化趋势可知，在１２月份至翌年３月份的孕笋期，其
土壤含水量较高，这与该季节降水较多有关，因此干

旱样地幼龄毛竹叶片凌晨水势接近自然生长（对

照）毛竹，是否与不同年龄毛竹叶片对林中露水的吸

收等有关还有待进一步研究。这也可能是干旱胁迫

后，毛竹个体在土壤水分供应受限情况下，通过生理

生态适应产生干旱忍耐或逃避策略。如调查发现随

着干旱时间推进毛竹产生大量落叶，以保证在一定

的光合作用时，尽可能减少叶面蒸腾失水。其中自

然生长（对照）和干旱处理下样地内毛竹半年凋落

物总产量分别为０．２８７０ｋｇ·ｍ－２和０．２５６５ｋｇ·
ｍ－２，与对照样地相比，干旱处理样地凋落物产量降
低１０．６４％；无论干旱与否，试验样地内毛竹均是１１
月份凋落物产量最高，对照处理比干旱处理高

１９．０６％。另外，毛竹孕笋期土壤水分含量、空气湿
度相比夏季旺盛生长期有所增加，太阳辐射相比减

弱，所以蒸腾减弱的同时保证了叶片凌晨水势的夜

间恢复。

本研究发现，各生长季节５年生以上老竹干旱
处理后叶片凌晨水势均显著低于自然生长（对照）

下的毛竹，这也进一步说明老竹与幼龄竹相比，鞭根
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系统活力下降，所以随着干旱胁迫时间的推进，老竹

根系从土壤中吸水的能力下降，更易遭受土壤水分

胁迫的危害，抗旱能力有所下降。

植物叶片的水分状态对植物叶片光合作用有直

接的影响，尽管植物在旱季水势降低，植物可通过提

高渗透调节，减少叶面积来维持水分平衡和基本的

光合生理功能，进而适应干旱环境［１４］。对不同土壤

水分条件下紫花苜蓿叶水势、蒸腾速率和气孔导度

的变化规律研究发现，当叶水势下降一定程度时会

引起气孔关闭，而水分充分或者轻度胁迫时，蒸腾速

率越高则叶水势越低，有利于水分的吸收；且叶水势

的变化除受土壤水分影响外，还与叶片生长发育密

切相关［４］。杨晓东等［１５］研究毛竹生理生态特征对

不同土壤水分的响应，发现土壤水分变化影响毛竹

叶片水势，白天水势下降，傍晚均可恢复到凌晨

水势。

３．３　冠层高度对毛竹叶片凌晨水势的影响
冠层叶片功能性状的梯度分布是林木冠层基本

特征之一。同一植株不同部位的叶片的水势是不同

的，这种变化与处于不同位置的叶片的叶龄及其周

围的环境有关。水分移动的规律一般认为水分由水

势高处往水势低处移动，植物的水分经由土壤到达

根部，通过根系吸水进入植物体内，再通过植物的茎

枝，进入叶片，最后扩散至植物周围的空气中［１６］。

叶片水势冠层分布梯度因树种自身特性、因时间而

异。胡杨（ＰｏｐｕｌｕｓｅｕｐｈｒａｔｉｃａＯｌｉｖ．）上、中、下３个部
位的叶水势日变化测定结果表明，胡杨叶片水势在

９：００之前表现为上高下低，９：００以后为上低下
高［１７］。袁佳丽等［８］研究发现，从纵向水分传输上

看，毛竹不同林冠层对水势的影响均达到显著水平，

不同生长期林冠层的叶水势均为下层水势＞中层水
势＞上层水势，表明毛竹在从笋到竹快速生长期内
水分传输符合从冠层下部向上输送的水分移动

规律。

有关冠层高度对毛竹生长的影响已有报

道［１８－２０］，但对叶片水势的影响研究较少［８］。本研究

发现不同生长季节不同冠层部位的毛竹叶片凌晨水

势有差异，且叶片凌晨水势随冠层分布趋势受竹龄

大小影响。与司建华等［１７］研究不同，本研究在自然

生长下，各季节５年生以上老竹冠层下部叶片凌晨
水势大于冠层上部，这符合水分从冠层下部到上部

的输送规律；而３年生以下毛竹叶片凌晨水势以冠
层下部较低。干旱处理后，除了２年生、４年生毛竹

外，各龄竹毛竹叶片凌晨水势基本为冠层下部 ＜冠
层中部＜冠层上部的梯度变化。叶水势低，有利于
树木从土壤中吸取水分。毛竹冠层水势分布出现反

常趋势，可能是其通过调节较低的水势以实现从土

壤中获取水分补给来满足正常生长需要，从一个侧

面反映毛竹适应环境能力的大小。

一般植物上层叶片的蒸腾强度最高，叶水势最

低；下层叶片的蒸腾强度最低，叶水势最高［１６］。作

者前期研究发现不同生长季节不同年龄毛竹其叶片

蒸腾速率日均值存在显著的冠层差异，在出笋期，２
年生和３年生毛竹个体叶片蒸腾速率日均值表现出
冠层上部＜冠层下部的垂直变化趋势；在孕笋期，３
年生毛竹个体叶片蒸腾速率日均值随冠层增加略微

下降［２１］。这可能也佐证了本文研究发现自然生长３
年生以下毛竹叶片凌晨水势冠层下部小于冠层上部

的现象。

４　结论
清晨植物的水势值反映植物水分的恢复状况。

自然生长下，毛竹个体叶片凌晨水势随年龄变化受

季节影响，表明水分在毛竹不同竹龄个体之间输送

方向因生长季节不同而存在差异，这也体现水势可

能是毛竹不同生长季节水分有效利用和增加抗旱的

驱动因素。在毛竹生长旺盛期，幼龄毛竹夜间更容

易水分恢复，水分有从幼竹向老竹输送的趋势。秋

冬季孕笋期间，老竹夜间更容易水分恢复，水分有从

老竹高水势向幼竹低水势输送的趋势。毛竹叶片凌

晨水势与土壤水分状况具有一致性，土壤含水量高

时其叶片凌晨水势也较高。因此，同一竹龄毛竹叶

片凌晨水势存在较显著的季节间差异。截雨干旱

后，毛竹凌晨水势在不同生长季节随竹龄大小的变

化与自然生长下较为相似。无论竹龄大小，在自然

生长条件下，毛竹个体叶片凌晨水势随生长季节呈

现“双峰”趋势；干旱处理下，毛竹叶片凌晨水势则

随季节呈现“单峰”趋势。干旱处理的毛竹叶片凌

晨水势低于自然生长的毛竹。无论干旱与否，毛竹

各冠层叶片凌晨水势在不同竹龄个体之间的显著程

度因生长季节而异。本研究定量分析了毛竹叶水势

随生长季节和竹龄的梯度变化，拟结合毛竹不同生

长季节叶片光合速率、蒸腾速率和气孔导度的季节

变化和日变化相关性分析，进一步开展毛竹叶水势

变化及其气孔响应机制研究。
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