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摘要:研究了民勤绿洲荒漠过渡带两种优势植物白刺(Nitrariatangutorum)和梭梭(Haloxylonammodendron)气体交换特征参

数和叶绿素荧光参数的日变化,结果表明:梭梭同化枝日均净光合速率(Pn)、蒸腾速率(E)、水分利用效率(WUE)和早晨 PSII
最大光化学效率(Fv/Fm)明显低于白刺叶片;同时它们在中午都呈现明显的光合"午休"现象。通过气孔限制值(Ls)、胞间二氧化

碳浓度(Ci)和叶绿素荧光参数(Fv/Fm)变化趋势分析表明:梭梭同化枝净光合速率的下降在 9:00～12:00主要是由于气孔关闭

引起的,而在 12:00～15:00主要是非气孔因素光抑制的影响;而白刺叶片光合速率的下降主要是气孔关闭引起的。同时,梭梭

在一天中其同化枝的温度(Tleaf)高于大气温度尤其在中午差值更大,而白刺叶片的温度却低于大气温度,因此说明梭梭同化枝

在中午不仅遭受着干旱和强光的胁迫而且面临严酷的高温胁迫。总之,在绿洲荒漠过渡带生境中白刺比梭梭具有更好的适应

性,这可能是民勤绿洲荒漠过渡带人工梭梭林衰退的重要原因之一。
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PhotosyntheticcharacteristicsofNitrariatangutorumandHaloxylonammoden-
dronintheecotonebetweenoasisanddesertinMinqin,Region,Country
ZHAOChang-Ming1,WEIXiao-Ping1,YU Qiu-Shi2,DENGJian-Ming1,CHENGDong-Liang1,WANG

Gen-Xuan1,3*(1.KeyLaboratoryofAridandGrasslandEcologyofMinistryofEducation,LanzhouUniversity,Lanzhou 730000,China;

2.GansuDesertControlandResearchInstitute,Wuwei733000,China;3.InstituteofEcologyCollegeofLifeScience,ZhejiangUniversity

Hangzhou310029,China).ActaEcologicaSinica,2005,25(8):1908～1913.

Abstract:NitrariatangutorumandHaloxylonammodendronaredominatetheecotonebetweenoasisanddesertinMinqin.The

artificialH.ammodendroncommunitieshavedegeneratedwherethewatertabledeclinedafterheavypumpingofthe

groundwaterforagriculture.ThediurnalvariationsofgasexchangeandchlorophyllfluorescenceofgreenbranchesinH.

ammodendronandleavesofN.tangutorumwereinvestigatedintheecotone.Netphotosyntheticrate(Pn),Transpirationrate

(E),wateruseefficiency(WUE)andpredawnphotochemicalefficiencyofPSII(Fv/Fm)inH.ammodendronwerelowerthan

intheleavesofN.tangutorum,whilebothspeciesshowedmiddayphotosyntheticdepression.Stomatallimitations(Ls),

intercellularCO2concentration(Ci)andFv/Fm showedthatthemidday(9:00to12:00)photosyntheticdepressioninH.

ammodendronwaspredominantlyduetostomatallimitation.Bycontrast,afternoon(12:00to15:00)depressionofPnwas

causedbynon-stomatallimitation,namely,photoinhibition.PhotosyntheticdepressionofN.tangutorumwaspredominantly

duetostomatallimitationatallperiodsoftheday.Thetemperaturesofassimilatingbranches(Tleaf)ofH.ammodendronwere

higherthantheairtemperatures(Tair)especiallyatnoon,whiletheTleafofN.tangutorumwerelowerthanTair.

SotheassimilatingbranchesofH.ammodendronnotonlysufferedfromthedroughtandstrong-

===================================================================

lightstressbutalsofrom



therigoroushightemperaturestresscomparedwithN.tangutorum atnoon.Inconclusion,theresultsofphysiological

researchonphotosynthesissuggestedthattheN.tangutorumadapttotheenvironmentalconditionsoftheecotonebetween

oasisanddesertmorethanH.ammodendron,andthismaybeoneoftheimportantreasonsofwhytheartificialN.tangutorum

communitiesintheecotonebetweenoasisanddesertdegenerated.

Keywords:Haloxylonammodendron;Nitrariatangutorum;ecotone;stomatallimitation;photoinhibition

甘肃民勤是我国典型的绿洲型荒漠化地区,它地处石羊河下游的腾格里与巴丹吉林两大沙漠前缘交汇区。绿洲外围天然

植被主要是白刺和红柳灌丛;另在一些沙丘、丘间地上,还生长有自 20世纪 60年代以来栽植的梭梭和沙枣人工林。因此,以沙

枣和梭梭人工林和外围的白刺和红柳灌丛构成了民勤绿洲荒漠过渡带主要的植被群落景观。由于民勤绿洲灌溉农业的迅速发

展和地下水的过量开采,引起绿洲外围人工植被带的退化和消亡,造成风沙侵入和绿洲萎缩[1]。虽然许多学者对绿洲荒漠过渡

带的水量平衡、土壤结皮、植物水分关系和物种生态位(单一土壤因子)等进行了大量研究[2～6],但对过渡带植物尤其是衰退植

被的光合特性缺乏系统研究,因此本文通过研究绿洲外围过渡带两种主要的植物种白刺和梭梭的光合特性,试图从植物光合生

理生态学的角度探讨绿洲荒漠过渡带两种优势植物种对过渡带生境变化的适应性及其群落的演化趋势,为绿洲荒漠化防治工

程和过渡带植被衰退机制提供一定的理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验地的生境条件和材料

试验地点位于中国巴丹吉林沙漠南缘的甘肃省治沙研究所沙生植物园外围区域(北纬 38º34',东经 102º58')。在植物园外

围主要是以人工植被梭梭(Haloxylonammodendron)为优势种的群落,随着向沙漠腹地的延伸,逐渐被自然植被白刺(Nitraria

tangutorum)群落代替,过渡带区群落内梭梭和白刺呈镶嵌结构分布,梭梭趋于衰退而白刺长势良好,总盖度约为 16.12%,地貌

类型为固定和半固定沙丘,土壤类型为灰棕漠土和风沙土,地下水位在 17m以下[7]。实验测定以该区的梭梭和白刺为研究对

象。

1.2 实验方法

1.2.1 环境因子和气体交换特征参数的测定 2003年 7月底天气晴朗,利用 CIRAS-1便携式光合作用测定系统(PP-

Systems,UK)测定大气温度(Tair)和光合作用有效光量子通量密度(PPFD)等环境因子,以及梭梭同化枝和白刺叶片的净光合

速率(Pn)、蒸腾速率(E)、气孔导度(Gs)、同化枝或叶片温度(Tleaf)、胞间二氧化碳浓度(Ci)等指标。从 7:00开始至 18:00(太阳

时,数据作图均采用太阳时),每隔 1～2h测量 1次,测量时选取植株上层的梭梭同化枝和白刺叶片,每次测量选取 3～5个长势

一致的同一生长枝。梭梭在适应干旱环境的过程中叶片退化,形成同化枝进行光合作用。梭梭同化枝的面积在测定结束后带回

野外实验站根据投影面积计算。利用 Berry和 Downton的方法[8]计算气孔限制值 (Ls):Ls= 1-Ci/Co,其中 Co为环境周围大

气二氧化碳浓度,Ci为胞间二氧化碳浓度。

图 1 2003年 7月 31日绿洲荒漠过渡带光合光量子通量密度

(PPFD)和大气温度(Tair)的日变化特征

Fig.1 Diurnalvariationsofphotosyntheticphotonfluxdensity

(PPFD)andairtemperature(Tair)onJuly31,2003

1.2.2 叶绿素荧光参数的测定 在测定梭梭和白刺的气体交换特征参数的同时,利用 FMS-2便携式荧光仪(Hansatech,

UK)测定同化枝或叶片环境光下稳态荧光产量(Fs)和最大荧光产量(F'm)。同化枝或叶片暗适应 15min后,测定其初始荧光产

量(Fo)和最大荧光产量(Fm)。光系统Ⅱ最大光化学效率(Fv/Fm)和环境光下实际的光系统Ⅱ光化学效率(ΦPSII)利用如下公式

计算[9]:

Fv/Fm= (Fm- Fo)/Fm;ΦPSII= F/F'm= (F'm- Fs)/F'm。

2 结果

2.1 绿洲荒漠过渡带光合作用有效光量子通量密度(PPFD)和

大气温度(Tair)的日变化特征

绿洲荒漠过渡带光合作用有效量子通量密度(PPFD)日变

化趋势呈单峰曲线(图 1),随着早晨太阳的升起 PPFD迅速变

大并在 12:00左右达到最大值为 1670µmol/(m2·s),在9:00～

15:00时段维持在 1500µmol/(m2·s)以上的强辐射。大气温度

(Tair)随着 PPFD的上升而上升,但其上升速率较缓慢,并且在

15:00左右达到峰值 36.3℃,下午的下降也比较缓慢。由图 1可

知,虽然梭梭植株的高度在 1.5～2.0m左右而白刺灌丛的高度

一般在 0.2～0.4m左右,但是其所处周围生境的 PPFD和 Tair
并没有显著差异。
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2.2 梭梭同化枝和白刺叶片气体交换参数日变化特征

梭梭和白刺的净光合速率日变化特征如图 2a,二者都出现明显的光合"午休"现象,且在一天的任何时段白刺的净光合速

率都明显高于梭梭。梭梭的净光合速率在 9:00左右达到最大,此时气孔导度也达到最大。随着光强和温度的增加,其净光合速

率、气孔导度和蒸腾速率快速下降,在 14:00左右,由于气孔导度下降到一个极低水平使其蒸腾强度也骤降到较低值。白刺净光

合速率和气孔导度在 7:00～11:00维持很高的水平而此时段蒸腾强度较小,此时段大气温度和太阳辐射都有利于白刺叶片合

成大量有机物,进行正常的物质和能量代谢。白刺蒸腾速率在 12:00左右达到最大值,随后其强度逐渐降低。由图 2(b)可以看

出,白刺和梭梭的一天中的最大蒸腾速率差别并不大(p>0.5),而白刺的净光合速率和气孔导度却明显大于梭梭(图 2a,c)。
梭梭同化枝和白刺叶片温度随着大气温度的变化而变化,它们的日变化趋势和大气温度趋势一致(图 2d)。梭梭同化枝和

白刺叶片温度的日变化特征有着明显的区别,梭梭同化枝温度明显高于大气温度,而且其温差随着大气温度的上升而增加;白

刺叶片温度却低于大气温度,在 15:00左右大气温度达到最高时,其温差几乎为零。

图 2 绿洲荒漠过渡带梭梭同化枝和白刺叶片光合速率(Pn)、蒸腾速率(E)、气孔导度(Gs)及叶片温度(Tleaf)的日变化特征

Fig.2 Diurnalvariationsofnetphotosyntheticrate(Pn),transpirationrate(E),stomatalconductance(Gs)andleaftemperature(Tleaf)in

theassimilatingbranchesofHaloxylonammodendronandintheleavesofNitrariatangutorumatecotonebetweenoasisanddesert

2.3 梭梭同化枝和白刺叶片光合"午休"特征

梭梭同化枝和白刺叶片在 13:00左右,都出现光合速率明显的下降即发生光合"午休"现象(图 2a)。通过测定其胞间二氧

化碳浓度和计算气孔限制值发现(图 3a,b),梭梭同化枝在 7:00～12:00其胞间二氧化碳浓度下降而气孔限制值上升,在 12:00

～15:00其胞间二氧化碳浓度上升而气孔限制值下降;相比之下,白刺叶片在 7:00～13:00其二参数没有明显变化,在 15:00
左右两参数有明显相反的最值,在 17:00左右都恢复到早晨的水平。梭梭同化枝胞间二氧化碳浓度在一天的任何时刻都低于白

刺叶片,而气孔限制值恰恰相反。
梭梭同化枝 PSII最大光化学效率(Fv/Fm)在 7:00为 0.79低于健康叶片的值 0.83[10],其 13:00左右下降到最低值 0.64,

其后傍晚逐渐恢复但低于早晨的水平(图 3c);而白刺叶片最大光化学效率在早晨 0.85左右,只在 15:00左右轻微的下降。一天

中白刺叶片的 Fv/Fm显著高于梭梭同化枝,与此类似,一天中白刺叶片的光下 PSII实际光化学效率(ΦPSII)高于梭梭同化枝(图

3d)。梭梭同化枝和白刺叶片光下实际光化学效率的日变化趋势都是中午低而早晚高。

2.4 梭梭同化枝和白刺叶片日平均气体交换特征及水分利用效率

梭梭同化枝的日平均光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效率都显著低于白刺叶片(表 1)。白刺叶片单位面积日均

同化速率是梭梭同化枝单位面积日均同化速率的 2.45倍,其日均水分利用效率是梭梭同化枝的 1.51倍。

0191 生 态 学 报 25卷



图 3 绿洲荒漠过渡带梭梭同化枝和白刺叶片胞间二氧化碳浓度(Ci)、气孔限制值(Ls)、PSII最大光化学效率(Fv/Fm)和 PSII实际光化学

效率(ΦPSII)的日变化特征

Fig.3 Diurnalvariationsofintercellularconcentration(Ci),stomatallimitingvalue(Ls),Fv/FmandΦPSIIintheassimilatingbranchesof

HaloxylonammodendronandintheleavesofNitrariatangutorumatecotonebetweenoasisanddesert

表 1 绿洲荒漠过渡带梭梭同化枝和白刺叶片日平均光合速率、蒸腾速率、气孔导度及水分利用效率比较

Table1 Theaveragenetphotosyntheticrate(Pn),transpirationrate(E),stomatalconductance(Gs)andwateruseefficiency(WUE)inthe

assimilatingbranchesofHaloxylonammodendronandintheleavesofNitrariatangutorumatecotonebetweenoasisanddesert

种名 Species
Pn

(µmol/(m2·s))
E

(mmol/(m2·s))
Gs

(mmol/(m2·s))
WUE

(mmol/mol)
梭梭 H.ammodendron 6.21±1.906 3.77±0.926 126.90±50.59 1.68±0.364
白刺 N.tangutorum 15.23±2.151 6.22±0.537 471.63±89.598 2.55±0.455
差异显著性 Significance * * ** *

数据为平均值±标准误,n≥6,*为 p<0.05,**为 p<0.01,NS为无显著差异 Valuesaregivenasmean± SE,n≥6,*:p<0.05,**:

p<0.01,NS:Non-Significance

3 讨论

植物光合作用的运转状况决定着植物的生存与繁殖,决定着植被的健康状况,同时也决定着生态系统的初级生产力。绿洲

荒漠过渡带植物的光合作用运转状况决定绿洲荒漠过渡带植被的健康状况。民勤绿洲荒漠过渡带人工梭梭林和自然群落白刺

在防止民勤绿洲荒漠化和绿洲衰退过程中起着决定性作用[11,12]。但是由于民勤绿洲灌溉农业的迅速发展大量抽取地下水和石

羊河上游水分供给量下降,导致绿洲及绿洲边缘地带地下水位的迅速下降[13,14]。这种地下水位的下降和绿洲水分水平供给的

差异,导致了绿洲荒漠过渡带原有人工栽培植物梭梭的衰退和更适应干旱环境的白刺繁盛。通过分析它们的光合生理特性发

现,梭梭同化枝的日均光合速率、蒸腾速率和水分利用效率明显低于白刺叶片(表 1和图 2)。许多研究表明,健康(非胁迫)的植

物叶片 PSII最大光化学效率(Fv/Fm)的量子效率指标是比较稳定的,一般在 0.83左右;而当植物遭受逆境胁迫(如:干旱、温

度、强光)时,其值变小[10,15]。过渡带梭梭同化枝的Fv/Fm(图 3c)在早晨却低于正常值,说明梭梭在过渡带生境下,受到了环境因

子的胁迫,发生了长期的光抑制现象,这种长期光抑制即光破坏是伴随着 PSII反应中心的 D1蛋白的净降解,从而降低其光合

活性[16],而白刺叶片却没有明显的受到环境因子胁迫。这些结果表明白刺比梭梭更适应于旱化的环境。
在绿洲荒漠过渡带干旱胁迫同时,当地强烈太阳辐射也变成了一个重要的胁迫因子。高强度(1500µmol/(m2·s)以上)的

太阳辐射在一天中维持很长的时间(9:00～15:00)(图 1),而这一时段也是植物一天中受大气和土壤干旱胁迫最严重的时段。
进而通过两种植物的气体交换参数也可以看到,白刺和梭梭在中午都出现光合"午休"现象,对光合午休现象的气孔限制分析通
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常利用 Berry和 Downton的方法,结合图 3(a,b)可以得出,梭梭在 12:00以前的光合速率的下降主要是气孔关闭引起的,而在

12:00以后随着同化枝胞间二氧化碳浓度的上升和气孔限制值下降判定此时的光合速率的下降主要是非气孔限制的影响。为

了判定梭梭非气孔限制的影响因素,测定梭梭同化枝的叶绿素荧光的变化,梭梭同化枝 PSII最大光化学效率在 13:00左右最

低比早晨下降了 18.2%,而此时PSII实际光化学效率也处于一个极低的水平,说明梭梭在中午发生明显的光抑制现象。而白刺

在 15:00以前发生光合速率的下降时,胞间二氧化碳浓度下降而气孔限制值上升,因此主要是气孔关闭引起的;其 PSII最大光

化学效率在 15:00时与早晨相比只下降了 8.7%,并且其PSII实际光化学效率也维持一个较高的水平。因而梭梭中午光抑制程

度明显高于白刺,并且在傍晚很难恢复到早晨水平,这也表明白刺对干旱、强光环境的忍耐性优于梭梭。
通过对比两种植物的同化枝(叶片)温度与大气温度的差值也可以看到(图 2d),梭梭同化枝的温度高于大气温度尤其在中

午差值更大,与张利平等曾报道沙坡头人工固沙区植物油蒿和柠条的叶片温度在 8:00～18:00始终高于大气温度一致[17],而

白刺叶片的温度却低于大气温度与邓雄等策勒绿洲荒漠过渡带 4种植物(胡杨、疏叶骆驼刺、头状沙拐枣、多枝柽柳)的研究结

果一致[18]。这也从另一个侧面表明,梭梭所受的水分胁迫高于白刺。此外,白刺叶片有浓密的表皮毛和较厚的角质层[19～21],可

以较好的适应强烈的太阳辐射,反射过多的光能,从而减少叶片吸收的光能,同时,叶片的表皮毛也起着"遮光板"作用,使叶肉

组织免受高温的灼伤。因此绿洲荒漠过渡带梭梭在中午不仅遭受着水分和强光的胁迫,而且还面临着比环境温度高的多的高温

胁迫。

4 结论

通过研究民勤绿洲荒漠过渡带人工植被梭梭同化枝和白刺叶片的光合生理生态学特性,得出以下结论:

(1)白刺叶片光合器官适应过渡带环境的能力要明显优于梭梭同化枝,其光合速率和水分利用效率高于梭梭同化枝,而且

其光合午休的主要原因是气孔关闭引起的;梭梭同化枝碳固定能力的下降不仅由于气孔关闭引起的而且还发生明显的光抑制

现象,包括长期光抑制和动态光抑制。

(2)民勤绿洲荒漠过渡带现有人工植被梭梭严重遭受着干旱、强光和高温的胁迫,相比之下白刺基本不受这些环境因子的

胁迫,具有更高的竞争力和适应能力。这可能是近年来民勤绿洲边缘人工梭梭林迅速衰退而白刺群落成为该区优势群落的一个

重要原因。民勤梭梭作为外来固沙种,在绿洲荒漠过渡带进行引种造林,由于气候变化和人类活动的影响,其不能适应过渡带的

严酷生境,必将衰退。
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