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摘要:在美国怪柳(Tamarix L.)被列为臭名昭著的十大外来杂草之一，而在中国，它则作为一种濒危物种

生存状况堪优。对多枝怪柳(Tamarix ramo。二，ma Lbd.)气体交换进行研究，探讨其燕汽压差 (VPD)、叶

水势、气孔导度(g,)和水分利用效率(WUE)之间的联系，结果表明，怪柳之所以能在沙淇生存又能在美国

河岸地带疯狂扩展，主要原因可能是:①怪柳属地下水湿生植物.发达的根系能直达地下水。②怪柳适应性

生境很广，作为一种阳性树种，怪柳非常耐早，能够在很低的叶水势神)条件下(-4. 59MPa)进行光合作

用，而较低的光补偿点和暗呼吸速率又反映出其耐阴湿的特点。③灵敏的气孔适应性调整:其g对VPD

的灵敏性随着干湿季其体内的水分状况变化而变化.调整蒸腾速率，从而影响其WUE;g与lG成显著正

相关(P<O.05); g与WUE显著相关(P<o.05)，但只有当g，处于正在下降的时候，光合作用和蒸腾作用

两个交换过程受轻微限制时，可得到水消耗和CO:吸收的最优协调.WUE达到最大值 这些适应性调整可

能是怪柳能在美国河岸地带疯狂扩展的主要原因。实验结果表明.怪柳完全能够适应荒摸生长环境，因而

导致怪柳在我国处于濒危状况的根本原因不是传统认为的干早的自然环境，而主要是人为因素造成地下

水位下降以及过度砍伐所致
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Abstract; Tamarix Lbd. common name Saltcedar. one of the ten worst noxious invading weeds in USA. is

classified as an endangered plant in China. We studied the gas exchange of T. ramosissima, and analysed

the relationships among its leaf water potential (f+), siomatal conductance (g,),vapor pressure deficit

(VPD) and water use efficiencv(WUE). The results showed, the reasons that saltcedar can both exist in
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the desert and spread rampantly in the riparian area in America may be;印Saltcedar is a phreatophyte,

whose roots can reach the deep groundwater.②It has a good adaptability to different niches. Saltcedar is a

heliophyte plant with good drought resistance, able to perform gas exchange at very lowP(一4. 59MPa ).

We inferred that it can adapt itself to wet and shade environments from its low light compensation point

(I.CP) and dark respiration(R,). Also it is salt-tolerant.③1t has a sensitive regulation of stomaial.“‘

had a significant negative correlation (P}<0.05) with from leaf to air VP刀.The sensitivity of g, in VPD

varied with the water condition of the leaves in dry or wet seasons, and regulated its transpiration. which

affectedwL'E.“、had a significant positive correlation withp2. and was significantly related to叭'E (P镇

0. 05). When g, was about to decline, maximum WUE occurred and photosynthesis and transpiration were

being limited slightly by VPD. All these adaptive regulations probably help to explain the rampant spread

of saltredar in the riparian region in America.  Traditionally. people have thought the dry natural

conditions are the ultimate reason that endanger the existance of saherdar in the desert, while our results

suggest the main reason are artificial factors including over-us of water causing a lowing of groundwater

,cad ex cess,ve harvest.

Key words;gas exchange; water potential: stomata conductance: water use efficiency; phreatophyie

文t幼号:1000-0933(2003)01-0180-08 中圈分类号:Q945. I 文献标识码 A

    怪柳科怪柳属(Tama。二L. )，因为其耐盐也称为Saltcedar.源于地中海、中亚和北非等地 1800年作

为一种观赏植物引人美国的一些苗圃后该植物疯狂人侵至很多河流及其支流。使得以前以二白杨柳树林

占优势的河岸林9。%以上被其替代，其发达的根系造成河道堵塞，大量耗水引起水位下降 盐度升高 导致

生物多样性急剧减少.被列为美国臭名昭著的十大外来杂草之一u .r。近年来，怪柳成为外来种研究的热

点.当地科学家对怪柳迅速蔓延的机理以及控制方法做r大量研究 当地政府也采取了很多控制措施.大

都收效甚微L，几」。相反，在中国怪柳却作为维持中亚荒漠生态系统的关键植物种，主要分布在新疆 甘肃和

内蒙古等西北部于旱半干旱地区。怪柳属植物在我国有20种 其中新福天然分布的有16种.而且怪柳的

分布面积占全国的首位饰 近年来的环境恶化，加之人为破坏和过度利用，对这种植物的生存已经成为构
成严重的威胁，其中沙生怪柳等种已经被列为一级濒危保护植物F,1荒淇地区干早少雨高温低湿的恶劣气

候等自然环境被认为是导致怪柳分布日趋减少的主要原因。国内有关怪柳的研究比较多.主要集中在分类

学和抗旱特性方面(s卜”〕但是由于测试条件以及实验仪器的限制，对怪柳的光合作用的研究很少 本文在

测定光合日变化的同时观测枝怪柳的水势日进程的季节变化.以及g、和VPD冲以及WUE的关系，以探

讨其气体交换适应特性和机制，阐明威胁其在中国荒漠地区生存的主要原因。同时 可以为欧美等受外来

种怪柳侵害的国家和地区的科学家提供该植物在原产地的一些生理生态指标作为参照.以利于制订相应

的防治方针和政策

1 材料和方法

    川 试验在中国科学院新疆生态与地理研究所策勒野外沙漠站绿洲 荒漠过渡带中国一欧共体项目所设

立的多枝怪柳(Tamaris ramosissima Lbd.)样地选取 地理位置:80003'24"E--82010' 34"E. 350 17' 55"N-

39口30' 00"Ne (2)土壤水分含量测定，在不同深度(20--30cm, 90--IOOcm. 190--200cm. 340-350- 587

-597e.)土层安装TDR sensor(Time Domain Reffectometery. TRIME-FM2P2 AND TRIME-IT.IMKO.

Ettlingen. Germany)对样地土壤水分含量变化进行动态监测生121  (3)气体交换日变化观测，有关气体交换

参数的日变化测定分别在200。年6月、8月、9月选晴朗天气进行。利用Li-6400便携式光合作用测定仪

(Li-cur. USA〕在当地时间6:00-19:00每小时观测1次 试验时取同一样地内生长良好、向阳的植物叶进

行光合作用的定枝活体测定。每次测定均随机或固定选取6个样品重复测定。其中包括植物的净光合速率

(A,).蒸腾速率(E)、气孔导度(g, ).胞间co,浓度《C)等生理指标，以及植物所测部位光合有效辐射

(PPFD)、气温(7)、叶温(T,)空气湿度(RH)等徽气象参数.由于多枝怪柳叶形不规则，气体交换实脸结
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束后将观测的植物样品剪下，用扫描仪扫描后 使用软件Delta-T Scan (Cambridge, CB50EJ, UK)计算叶

面积 按计算后的新面积重新计算得出新的气体交换参数二 (4)光合响应曲线测定，测定了4种植物的光

响应曲线和CO,响应曲线 光响应曲线设定温度为25 C. CO，浓度为350pmolm-'s-'，光强从

2000pmolm-'s-‘一Opmolm-'s‘分9个梯度逐步降低，设置最大和最小等待时间，由仪器自动记录数据;

CO，响应曲线设定温度为25 C，光强为1500pmolm-'s’(鉴于南皿太阳辐射普遍较强)，参照CO,浓度从

4001- hr, 'c’降到Opmolm-2S’〔提供植物对CO:浓度的变化适应过程的级冲)再从。pmolm-'s‘升至

2000pmolm-'s’，共设置12个浓度水平。每次有6次重复测定。根据取得的数据建立模型以求得光饱和点

(LSP )、光补偿点(LCP)、光合量子效率(0).C0，饱和点(CSP),CO:补偿点(r)以及欢化速率(CE)等气

体交换参数。利用非线性和线性回归来解释气体交换和变量之间的关系。其中非线性回归用Sigmaplot来

分析。当P-< 0. 05为显著。气体交换数据处理中的模型

选配及参数计算方法如邓雄等所述L”一’sta(5)水势的测

定.水势(,G)日变化与光合作用日变化的测定同一天进

行 采用与光合作用测定同一植株的向阳的成熟健康

叶，每2h测1次水势，每次6个重复。水势的测定使用

了Water Potential Meter(Tru Psi.Decagon, USA)

2 给果与分析

2.1 土壤含水量
    2000年多枝怪柳样地的表层土壤含水量极低 20

-30- 的土壤含水量有时甚至接近0'随着土层加深

土坡含水量略有增加 但在3.5.以上的土层中土壤含

水量都低于5%.在近6m左右土澳含水量显著增高.

这是因为开始接近地下水。土坡含水量的季节变化也

不大(图 1)

22 光合响应曲线
    怪柳的A,随PPFD的增强而很快升至最高(图2

和表 1)，然后随着PPFD的增高A�趋于平衡，在

PPFD大于1000pmolm-s-’后开始下降。通过非线性

回归计算它的光合响应曲线，得到其 LSP (637士

1908..1.-r e’)和V, (38.8士2. 2pm.lm-'s一’)较低，

CSP则很高(1457土312pmolm-'s').而且r也较高

( 55. 61 1 7. 86pm.lm -'s’)这些都符合C。植物I,SP

和a较低、且r,哪P较高的特征。它的LCP比较低为

33. 87土8. 24pmolm-'s’，同时它的R、相对同样条件
下其它荒淇植物较低[tia一般来说，能利用很弱光强的

植物较耐阴，同温度下同一类群个体中阳性植物的呼

吸强度比阴性植物大，也就是说具有低Re和l.CP的

植物较为耐阴湿〔”，。怪柳属于喜光植物，但同时又能耐

受一定程度阴湿。这也能从一个方面解释为什么怪柳
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多枝怪柳的光响应曲线

ght  response curve of了边从a八J

这种喜光耐早的荒淇植物又能在美国西部的河岸沟谷地带生长旺盛而且速扩散。

2.2 光合作用日变化和水势日变化

    分别在6月份，8月份和9月份观测了怪柳的光合作用和水势的日变化。怪柳的光合速率和蒸腾速率

日变化比较一致:9月份为单峰曲线.6月份和8月份都出现双峰(图3)。光合作用的下降大致可以归纳为

气孔因素和非气孔因素，即气孔关闭造成的CO:供应不杨和叶绿体光合效率下降(如光抑制，

易璐
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photomhibttion )两种情况。根据Farquhar和Sharkey的观点’洲’‘’只有当A和〔变化方向相同.两者同

时减小 且气孔限制值(L. )增大时.才可以认为光合速率的卜降主要是由气孔导度引起的，否则光合速率

的下降要归因于叶肉细胞按化能力的降低。得出怪柳6月份和8月份 1在」3:00则出现明显“午休”，主要

是由气孔因子决定的”〕至于午间蒸腾速率的下降可能是空气湿度降低从而引起气孔关闭，蒸腾大幅度下

降。这是荒漠植物减少水分散失的一种适应方式

        襄1 多树怪柳光响应曲钱的气体交换.数

  Table 1  Gas exchange parameters in light response curse

  of Tamarir. ramosssim口

气体交换参数
  Paremcrer,

多枝怪柳

Tmnaa> ranzn;,,,,,i” a

儿 1,-.1n,

L( P毕molm
LSP (,- ha =,
a(PmolCOxpmol

2, (pntolrtt 竹
P印molmol’)
(SI'q;mol mol }

'Phomn)

V.(rrmolm 2.,

9.几 8十3.21

33. 87土8.24

637士190

0. 0345士0. 0032

1. 83士日.15

55. 61士7. 86

1457士312

38.8十2. 2

    」 光响应曲线最大光合速率aevmdation rate
，aturat;ng PPFD;L('(， 光补偿点light eompensation point:
LSP 光饱和点]fight samraung pmnr;a 光量子效率phow

goamum yield: Ke 暗呼吸速率 dark respiration r,(,:厂

C():补偿点COirompensa8nnpoint;CSP  CO:饱和点CO
aarrau"A poim;V 趁化速率rarboxylation effmency

    怪柳的叶水势值日变化趋势在所测的3个月

都是从早晨最高值随太阳辐射的增强蒸腾失水增

多而开始下降，在当地时间13:00-14:00达到最

低，然后随肴太阳辐射的降低，蒸腾减少而有所恢

复。怪柳的水势3个月以8月份水势值最高 6月

份和9月份的水势较低.主要是因为8月份的蒸

腾速率最低 同时怪柳的水势值相对于当地其它

荒漠植物也比较低(绝对值大)‘这是因为作为C

植物它为了保持较高的光合速率.只有保持较高

的气孔导度 而较高的气孔导度不可避免地导致

植物体大量的蒸腾失水，表现出很低的叶水势。有

资料证明怪柳在受水分胁迫时，1体内的K 浓度

升高.而K 可以诱导或者有利于某此与水分胁迫

有关的物质合成基因表达，如多胺的合成.脯氮酸

( Pro )的寮积.从而提高植物渗透胁迫能力 能够

在干旱时维持低水势和低渗透势，从而对维持体内细胞生命活动所需水分极为有利。柴宝峰等“」的研究表

明怪柳的组织细胞在一个很低的渗透势值才表现出质壁分离说明怪柳组织细胞能耐受很低的渗透势。1

X M等的实验r2表明怪柳能在很低的水势条件下(低于一3. 5MPa)进行光合作用，而本文的结果甚至更

低 所测的多枝怪柳9月份分水势日变化的最低值达一A. 59MPa 但如果过多蒸腾造成叶水势过低 仍会

引起气孔的关闭以减少蒸腾.如8月13:00出现的蒸腾低谷 总的来说怪柳属于低水势忍耐脱水植物’。

2.3 气孔导度味.)与蒸汽压差(L'PIJ )

    怪柳3个月的R、都随着VPD的增大而下降(图n). 3个月1;卜降的陡度差异显著(PGO. (M .其中8

月份R、降幅最小9月份最大 Frank,等1999年的研究’了包括草本作物、湿润地区的蔽类植物、热带雨

林树种以及温带落叶树种 表明温带落叶树种的t;对VPD的升高最为敏感。同时发现继续升高VPD其

蒸腾速率几乎保持恒定 但是保持良好的光照和灌溉条件而且VPD在0. 8.2. 7kPa范围内变动时 对 -

系列公植物如大豆、太阳花、小麦的研究表明植物对于VPD的变化儿乎没有响应。可以这样认为，为f实

现产量最大化，人们不自觉地选用了t;较高的作物，例如半矮化的小麦品种，但同时消耗了大量水分 国外

关于怪柳的研究了，表明，河岸水分供应充足的怪柳和这些作物一样气孔导度很高 对VPD反应不灵敏.消

耗大量水分.以至于导致水位严重下降。而本文在极度于旱的塔克拉玛十沙漠的研究表明。怪柳9.对VPD

反应比较灵敏.而且灵敏度随着其各月水分状况变化而变化。吕月份其水势平均植最高(-3.57士

0. 53MPa).灵敏度最低 反之，9月份水势平均值最低(-4. 06士。.40MPa).其灵敏度最高。这是怪柳对于

外界环境水分胁迫的一种适应性调整

2.4 水势(0r)与气孔导度〔9、〕

    分析f0与同一时间所测的9的关系 发现怪柳3个月的对均随lp的下降(负值更大)而下降 两者

呈显著iE相关(Fig. 5, f'簇0.05),植物的lp决定于上壤水分供应及其蒸腾失水紧而蒸腾速率又和!:密

切相关 根据7'ph所得的数据 在干早沙澳 土澳含水量很低而且日变化幅度很小 怪柳主要是依靠强大

的根系直接从地下水吸收水分，这样地下水的供给相对稳定，植物叶0主要决定于植物的燕腾失水的多

少。9较高时，蒸腾失水也增多，导致植物叶0下降。0下降引起气孔的保卫细胞及表皮细胞的膨压的一系
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            图3 怪柳光合速率(An ),蒸腾速率(E)、气孔导度(g')和水势(归日变化的季节变化

Fig. 3  The seasonal rhnges of pho-ynth-is(A,).ttanspiration(E), stomata - duct.... (g)

pomuual沪)diurnal roun.es of Tam.- - ssvfmu

月入刀 ，F旧ler

列变化.当0下降到一定程度时，最终气孔关闭或者部分关闭

2.5 气孔导度(g. )与水分利用效率(WOE)
    由光合速率和蒸腾速率比值 A,/E得到光合作用

g，下降。如此形成一种反馈循环。
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的WUE.怪柳6月份和8月份的g，与同一时间所测的

WUE成显著正相关，而9月份则呈显著负相关(图6，

Ptz-0.05)。这是因为WUE是水消耗和CO:吸收两个

过程的对比，而g却对两个过程都有影响，为了吸收

CO，植物必须释放出水并且水量损失减少时 Co:的

流人也减少。但是CO:和H,O这两种交换过程的扩散

条件是不同的 只要外界空气不被水所饱和，叶内部和

空气之间的水和水汽的梯度就要比外界空气和叶绿体

之间的co,浓度差要陡得多。水分蒸发要比CO吸收

快得多。同时扩散途径也存在基本差异，首先CO扩散

的路径长，它必须行进入到叶绿体内;其次,Co,在溶

液里移动速度非常缓慢，,t。同时这两个过程又受到其

它因子如温度，VPII.光照等的影响 各个时期的9和

WUE的相关关系则决定于g，对凡。和E作用大小的

对比。这样出现不同时期有时呈正相关有时呈负相关，

2.6 水势0与水分利用效率W17E

熟汽压差Vapor pressure deficit VPD(kPa)
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图4 多枝怪柳气孔导度(g.)对燕汽压差(VPD)响应

的季节性变化

Fig. 4  The seasonal changes of stomata conductance

(g,}response to vapor pressure deficit (VPD)

但是各个时期K，和WUE都显著相关。

    分析了日变化中沪所对应的同一时间测得的光合1VUE和8的相互关系(图7. P(0.05).但是3个

月得到的结果并不一致，6月份和8月份WUE随着价降低(负值更大)而降低，9月份则随动下降而WUE

提高，这似乎很矛盾，但是综合分析8与O,g与WUE的关系(图5,图6)，可知怪柳的0与8.呈正相关，lp

。兹瓤*:、
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要先通过影响气孔的活动才能影响水分利用效率 6月份8值随沪降低也逐步降低(图5).二者成正相关，

而如图6所示.e值升高.WUE也相应较高，所以该月0也与WUE成正相关。8月份的情况与6月份相

同。9月份的0与R、成正相关而e，与WUE成负相关(图6).因此9月份lp与WUE也成负相关，
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3 探讨与结论

3. 1 怪柳之所以既能够在荒淇地区生存又能在河岸地区疯狂人侵的原因

    (1)地下水湿生植物 根据本文设置的埋深从l0- 到600cm的时域反射器(TDR)的数据显示 土壤

表层(3. 5-以上)水分含量极低，而它为降低叶表温度使光合酶能在其适宜的范围内作用，大量燕脚，甚至

每小时的蒸璐耗水A要大于自身的叶鲜重，土城水分远远不能负担怪柳的燕肠耗水[sU。植物要想维持在荒

簇赢‘、、:
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漠地区高温低湿下的强烈的热腾耗水，必定要和地下水发生联系.从而进一步证实怪柳属于一种地下水湿

生植物(phreatophyte)E'3。依靠强大的根系为其迅速生长提供足够的水分。在荒淇这是其生存的关键因素，

而在河岸地带 这是与其它种竞争时取得优势的重要手段

    (2)生境适应范围广，较宽的生态位 从光合响应结果来看，怪柳是典型的阳性喜光植物，但又能耐受

一定的阴湿环境 本文研究也表明怪柳能在很低的叶水势下〔-4. 59MPa”进行光合作用 而且怪柳很耐

盐，能够在盐生环境生长良好

    (3)灵敏的气孔适应性调整 旱生植物怪柳之所以能够在河岸成功人侵可能在很大程度归因于气孔

的适应性调整。包括气孔对VPD的灵敏度效应、气孔对光照的响应以及x‘与水势的相互影响，而这些最

终都会导致蒸脚速率以及WUE变化。植物的稳态x.随着VPn的升高而递减已经解释为植物单位碳同化

量水分损失最小化的策略，并在很多植物的研究中得到验证[ls〕。对怪柳的研究结果也支持这一观点。怪柳

x，对VPD反应比较灵敏，而且灵敏度随着其各月水分状况变化而变化，水分状况越差时灵敏度最高 这可

能是怪柳对于外界环境水分胁迫的一种适应性调整.但是对于其内在的机制却了解甚少，仍需要做进一步

的探讨。

    气孔对其光照的调节也是其对干早适应性强的一种体现，怪柳和大多数植物刚好相反，在光强降低

时，气孔关闭很快，光强升高时气孔开放很慢川 这是怪柳遭遇水分胁迫所采取的减少蒸腾的对策。

    研究证明，干旱生境下，怪柳的e与0成正显著正相关(图5) 这样怪柳能针对外界水热环境变化迅

速作出反应，一旦出现水分胁迫便能很快调整气孔状态。而且前人报导怪柳能吸收高浓度盐并且大部分运

愉至叶中.叶内盐浓度大大高于茎和根，其表皮细胞内也有大量的盐腺}zz川。当组织水势下降时有聚盐能

力的树木能维持其膨压和叶x而其它植物则需要关闭气孔以保持膨压‘之5」.这种聚盐的行为，对周围的植

物产生毒害，从而在种间竟争中取得优势

    以上的气孔调节最终都会影响到植物的燕腾速率从而改变其WUE, Clever行等L洲认为怪柳之所以能

在河岸成功人侵是因为它既能在涝季迅速生长，又能在水分受限时迅速减少蒸腾，耐受早季极端的高温和

水分胁迫。而且其表皮的季节性发育也是它适应干旱的重要原因tzz.。植物9，轻微下降时 植物的WUE达

到最大值。干早区植物能否适应当地的极限环境条件，最主要的看它们能否很好地协调碳同化和水分耗散

之间的关系.也就是说WUE是其生存的关键因子 怪柳大量耗水造成河岸地区水位下降，上壤盐溃化，不

适应其它植物生长，生物多样性骤减，其水分利用效率更是倍受关注。研究表明x‘与WUE显著相关〔图

6)但什么情况下的x能得到最高的WIT则错综复杂。Cowan等f121认为植物对环境的适应使得WUE

达到最高 即气孔的开度对植物得到C()和失去水分的调节中符合最优控制的原则。所以光合作用的

WUE在任何时候都随着影响因索的改变而变化。作者发现有时植物x值很高.气孔几乎完全开放时，植

物当时的WUE反而特别低.而当植物的x.猛地下降，气孔几乎完全闭合时，植物当时的WUE急剧下降

当气孔完全开放时，叶内部的扩散阻力对Co,吸收的限制程度比蒸腾的限制程度大，因而W(IE很低;当

气孔几乎闭合时，因为Co，的流人的降低比燕腾的降低更为强烈.也因为水汽可通过角质层继续散失，

A�/E比率急剧下降;只有当9月处于正在下降的时候，当两个交换过程受轻微限制时 可得到水消耗和CO

吸收的最优协调.WUE达到最大值;z,7

3.2 人为原因是威胁当前怪柳生存的根本原因

    综合前人和以上研究结果表明，怪柳在气体交换和水分关系方面都具有很强的适应干旱环境的能力.

只要能接触到地下水，怪柳的生存基本不成问题 由此可见，荒淇地区干早少雨高温低湿的恶劣自然环境

并不是怪柳在我国处于濒危的现状的主要原因，最主要原因是由于当地人过度利用地下水造成地下水位

下降以及大量将怪柳用于薪炭、编织及建筑用材.从根本上造成怪柳大面积减少。当地政府部门应制订相

应的政策防正地下水位进一步降低以及怪柳的过度砍伐
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