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封面图说: 自然奇观红海滩·辽宁省盘锦市———在辽河入海口生长着大片的潮间带植物碱蓬草,举目望去,如霞似火,蔚为壮

观,人们习惯地称之为红海滩。 粗壮的根系加快着海滩土壤的脱盐过程,掉下的茎叶腐质后肥化了土壤,它是大海

的生态屏障。
彩图提供: 段文科先生摇 中国鸟网 http: / / www. birdnet. cn摇 E鄄mail:dwk9911@ 126. com
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昆仑山北坡 4 种优势灌木的气体交换特征

朱军涛1,2,3,李向义1,2,3,*,张希明1,2,3,林丽莎1,2,3,杨尚功1,2,3

(1. 中国科学院新疆生态与地理研究所, 乌鲁木齐摇 830011;2. 荒漠与绿洲生态国家重点实验室, 乌鲁木齐摇 830011;

3. 中国科学院策勒荒漠草地生态系统国家野外科学观测研究站, 策勒摇 848300)

摘要:在自然条件下对昆仑山北坡 4 种灌木塔里木沙拐枣 (Calligonum roborowasikii)、驼绒藜 (Ceratoides latens)、合头草

(Sympegma regelii)和昆仑绢蒿(Seriphidium korovinii)的气体交换、水势的季节变化特征及生长季末 啄13C 值进行了比较研究。

结果表明:驼绒藜、塔里木沙拐枣和合头草气体交换日变化为单峰曲线,昆仑绢蒿为双峰曲线;其中塔里木沙拐枣属高光合、高

蒸腾型,水分利用效率最高;合头草属低光合、低蒸腾型;驼绒藜属高光合、低蒸腾型;昆仑绢蒿属低光合、高蒸腾,水分利用效率

最低。 驼绒藜光合速率 8 月日变化,10:00 12:00,16:00—20:00 两个时段,Pn下降,主要决定因素均为非气孔因素。 沙拐枣 6
月光合速率日变化,12:00 14:00 时,Pn下降,主要受气孔导度因素影响;16:00 20:00 时,Pn下降,可能是同时受气孔和非气

孔因素的影响。 从耐旱机理可以将 4 种灌木归类:塔里木沙拐枣和昆仑绢蒿属于高水势延迟脱水耐旱机理;驼绒藜和合头草属

于低水势忍耐脱水机理。 用 啄13C 表征植物水分利用效率时,只有部分物种有很好的一致性。

关键词:灌木;气体交换参数;水势;啄13C;昆仑山

The gas exchange characteristics of four shrubs on the northern slope of
Kunlun Mountain
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Abstract: The northern slope of the Kunlun Mountains is next to the Taklamakan Desert, which is the most arid center of
the Asian continent belonging to the Xinjiang鄄Uighur Autonomous Region, NW China. The main plant types in the desert
grassland at an altitude between 2100 and 2600 m are Calligonum roborovskii, Ceratoides latens, Sympegma regelii, and
Seriphidium korovinii Poljak which are the very important source of livestock food in winter. The plant over conserves water,
prevents wind erosion, and maintains ecological stability. Desertification in this area became a serious problem recently and
caused sandstorms, erosion as well as sand deposition. Researches on protection and recovery of the vegetation on the
northern slope of the Kunlun Mountains are of great importance. C. roborowasikii, C. latens, S. regelii and S. korovinii,
are very important four species on the northern slope of Kunlun Mountain. The gas exchange of these plants is closely
related to the ecological conditions. It is an effective way to reveal the mechanism of plant adaptation to environmental
conditions. Water potential is the most sensitive degree of water condition in plant. Low water potential indicates good water
condition of the plant. Accordingly, high water potential reflects that the plant lies in drought stress. Water use efficiency is
an important index to distinguish the ability of the plants adapt to drought environment. It can be divided into instantaneous
water use efficiency and long鄄term water use efficiency. Long鄄term water use efficiency is difficult to be acquired. Many
studies suggested that stable carbon isotopic content and long鄄term water use efficiency are closely related. The content of
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carbon isotopes in plant leaves is used as an indicator for long鄄term water use efficiency. The technology has been widely
used in plant physiology ecological research. In this study, gas exchange, water potential characteristics in seasonal courses
and 啄13C values of these plants were studied. The results showed that the gas exchange diurnal courses of C. latens, C.
roborowasikii and S. regelii displayed a single peak pattern with double peak pattern of S. korovinii. Within the four
species, C. roborowasikii displayed a high Pn, Tr and the highest WUE; While those of S. regelii were low Pn and Tr; C.
latens was high Pn and low Tr; S. korovinii displayed a low Pn, high Tr and the lowest WUE. The two decline of C. latens
in Pn was due to the low carboxylation capacity of the leaf mesophyll; the effect of Gs contributed to the first deline of C.
roborowasikii in 12:00 14:00, while the second decline might be due to the two factors. Different species had different
mechanisms to adapt to drought stress. C. roborowasikii and S. korovinii maintained higher water potential to delay
dehydration. Comparatively, C. latens and S. regelii maintained lower water potential to endure dehydration. When trying
to establish the relationships of WUE and 啄13C, only some species were found to have a good consistency.

Key Words: shrubs; gas exchange parameters; water potential; 啄13C values; Kunlun Mountains

昆仑山北坡前山带濒临最干旱的亚洲大陆中心,属暖温带塔里木荒漠和柴达木荒漠。 在海拔 2100—
2600m 间由塔里木沙拐枣(Calligonum roborowasikii)、驼绒藜(Ceratoides latens)、合头草(Sympegma regelii)和
昆仑绢蒿(Seriphidium korovinii)共同组成荒漠草地优势群落[1]。 前山带荒漠草地是该地区重要的冬季牧场,
目前沙漠化日趋严重,就地起沙、风沙侵蚀和风沙堆积现象十分严重。 因此,对该地区荒漠草地的植被保护和

恢复的研究刻不容缓。
水势是反映植物缺水程度最敏感的指标之一,水势高反映植物的水分条件较好,水势低反映植物受到干

旱胁迫,并且随干旱胁迫的加剧,水势逐渐降低[2鄄3]。 植物对水分的利用效率是植物能否适应干旱环境的一

个重要指标,可分为瞬时水分利用效率(光合作用与蒸腾作用的比值)和长期水分利用效率(一段时间干物质

的积累与水分消耗的比值)。 由于长期水分利用效率的直接测定比较困难,很多研究表明稳定碳同位素含量

与长期水分利用效率密切相关,Farquhar 等[4]认为,植物组织的稳定碳同位素组成 啄13C 与植物的长期水分利

用效率(WUEL)具有很强的相关性,可以作为植物 WUEL的间接测定指标,因此通过测定叶片的碳同位素含量

来间接反映植物的长期水分利用效率[5鄄6]。
本研究测定和分析昆仑山北坡荒漠草地 4 种优势灌木的水分和光合特性及其季节性动态,从以下几方面

进行探讨:(1)不同时期 4 种优势灌木的气体交换日进程的特征;(2)4 种优势灌木对环境因子尤其是水分胁

迫的反应机制及其抗旱特性;(3)不同光合途径(C3和 C4)植物的水分利用效率及其稳定性同位素 啄13C 的关

系。 通过以上几个问题的研究,为保护现有植被和抗逆物种的筛选提供科学依据。
1摇 材料与方法

1. 1摇 研究区域概况

研究区位于新疆和田市策勒县,塔克拉玛干沙漠南缘,昆仑山中段北坡的前山带地区,海拔高度为

2100—2400m,地理坐标为 36毅23忆46义—36毅27忆57义N,80毅43忆25义—80毅42忆59义E。 该区域全年平均气温为 4. 7益,
极端最高温度为 30. 4—34. 0益,极端最低温度为-25益。 年降水量 127. 5—201. 2mm,夏季短暂,冬季漫长,属
于温带或寒温带气候。 前山带在塔南地貌单元中属于低山带,海拔为 2200—3000m,山势平缓,大量堆积着昆

仑黄土[7],土壤类型为砾质荒漠土和棕漠土。 海拔高度自北向南逐渐升高,植被景观也随之改变,植物种类

和郁闭度都有所增加。 2500m 以下主要的植物种类有塔里木沙拐枣、驼绒藜、河西苣(Hexinia polydichotoma)、
琵琶柴 ( Scorzonera muriculata)、昆仑蒿 ( Compositae Artemisia nanschanica)、昆仑绢蒿、盐生草 (Halogeton
glomeratus)等[8]。
1. 2摇 试验材料

塔里木沙拐枣属蓼科(Polygonaceae)沙拐枣属(Calligonum L. )灌木[1];驼绒藜,藜科(Chenopodiaceae)驼
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绒藜属(Ceratoides G. )多年生灌木[9];合头草,藜科(Chenopodiaceae)合头草属(Sympegma Bge. )多年生小灌

木[9];昆仑绢蒿,菊科(Compositae)绢蒿属(Seriphidium L. )多年生小灌木[10],均为昆仑山中段北坡前山带地

区典型的荒漠植物。
1. 3摇 试验方法

(1)在 4 种优势灌木集中分布区,选取 3 个典型样地(20m伊20m)。 气体交换参数的测定:分别在 2008 年

6、7、8 月中旬进行。 所用仪器 LI鄄 6400 便携式光合作用测定仪(Li鄄cor USA),选择标准叶室,在当地时间

08:00—20:00 每隔 1h 观测 1 次,每次测定均随机或固定选取 6 个叶片或同化枝作为重复。 试验结束后,将固

定观测的同化枝或叶片剪下,利用扫描仪扫描的面积是测定部分的投影面积,后经面积分析软件 Delta鄄T Scan
(Cambridge, UK)计算实际的叶表面积,最后按照实际光合有效面积回算得出实际的各项气体交换指标参数。

(2)水势的测定摇 与气体交换参数测定同步进行,利用 Scholander 压力室(PMS; Corvallis, OR, Model
1000, USA),分别测定植物当年生嫩枝的水势日变化,每种植物重复 5 次。

(3)稳定性碳同位素的测定摇 在植物生长季末,采集叶片或同化枝样品,洗净烘干后,细细研磨制成干

粉,以备进行稳定性同位素分析处理。 分析植物样品是在中国科学院西安黄土与第四纪地质国家重点实验室

完成的,分析和计算方法参照 Farquhar 和林植芳[11,12]。
2摇 结果与分析

2. 1摇 4 种优势灌木气体交换参数日变化的季节动态

4 种灌木的气体交换参数随环境中光照强度(PPFD)、气温(Ta)、湿度(RH)等外界因子的变化而发生规

律性变化,但是不同植物在不同季节表现出各自不同的特征(图 1)。
(1)驼绒藜摇 光合速率日变化 3 个月均为单峰曲线,峰值均出现在 10:00;下午曲线略有上升趋势,但不

明显,下午光合速率升高,6 月出现在 16:00 时,7 月出现在 18:00 时,8 月出现在 16:00 时。 3 个月的日平均

光合速率依次为 6 月>7 月>8 月(表 1)。 3 个月的日平均蒸腾速率依次为 6 月>7 月>8 月(表 1),日变化趋势

4253 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 30 卷摇
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图 1摇 4 种植物光合速率、蒸腾速率和气孔导度日进程的季节变化

Fig. 1摇 The seasonal changes of photosynthetic rate, transpiration rate and stomatal conductance of the four species

亦为单峰曲线,3 个月峰值分别出现在 10:00,12:00 和 10:00 时。 3 个月气孔导度日变化为单峰曲线,峰值出
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现时间同光合速率。

表 1摇 4 种植物光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)及其水分利用效率(WUE)日变化平均值

Table 1摇 The average values of Pn, Tr and WUE in daily courses of the four species

植物种类
Species

月份
Month

光合日均值
Daily average

of Pn
/ (滋mol·m-2 s-1)

光合月均值
Monthly
average of

Pn
/ (滋mol·m-2 s-1)

蒸腾日均值
Daily
average
of Tr

/ (mmol·m-2 s-1)

蒸腾月均值
Monthly
average of

Tr
/ (mmol·m-2 s-1)

水分利用率
日均值

Daily average
of WUE

/ (滋mol / mmol)

水分利用率
月均值

Monthly average
of WUE

/ (滋mol / mmol)

6 6. 28 3. 20 1. 96

驼绒藜 7 4. 95 5. 04 2. 47 2. 54 2. 14 2. 01

C. latens 8 3. 89 1. 94 1. 92

6 17. 15 5. 92 2. 97

沙拐枣 7 16. 69 15. 96 6. 54 5. 98 2. 78 2. 75

C. roborowasikii 8 14. 04 5. 47 2. 51

6 4. 71 3. 62 1. 45

合头草 7 3. 85 4. 28 1. 24 2. 43 3. 37 2. 41

S. regelii 8

6 8. 05 6. 36 1. 28

绢蒿 7 4. 63 4. 89 2. 16 3. 19 1. 91 1. 69

S. korovinii 8 2. 00 1. 06 1. 88

(2)塔里木沙拐枣摇 光合日变化趋势均为单峰曲线,下午略有升高,但不明显。 峰值 6、7、8 月分别出现

在12:00,12:00 和 14:00 时,6 月和 7 月下午光合速率升高,均出现在 16:00 时。 3 个月的日平均光合速率依

次为 6 月>7 月>8 月(表 1)。 蒸腾速率日变化趋势同光合速率,6、7、8 月均为单峰曲线,3 个月的日平均蒸腾

速率依次为 7 月>6 月>8 月(表 1)。 气孔导度变化趋势同蒸腾速率。
(3)合头草摇 8 月叶片脱落严重无法测定。 光合速率变化趋势 6 月和 7 月为单峰曲线,峰值出现在 10:00

时。 日平均光合速率 6 月>7 月(表 1)。 蒸腾速率变化 6 月和 7 月均为单峰曲线,峰值出现在 12:00 时。 日平

均蒸腾速率 6 月>7 月(表 1)。 气孔导度变化趋势 6 月和 7 月同蒸腾速率。
(4)昆仑绢蒿摇 光合速率变化曲线 6、 7 和 8 月均为双峰曲线,6 月和 7 月第 1 个峰值出现在 12:00 时,第

2 个峰值出现在 18:00 时;8 月第 1 峰值出现在 10:00 时,第 2 个峰值出现在 16:00 时。 3 个月的日平均光合

速率依次为 6 月>7 月>8 月(表 1)。 蒸腾速率日变化 6、 7、8 月均为双峰曲线,第 1 个峰值均出现在 10:00,第
2 个峰值均出现在 16:00。 日平均蒸腾速率 6 月>7 月>8 月(表 1)。 气孔导度日变化同蒸腾速率。
2. 2摇 4 种优势灌木清晨和午后水势的季节动态

4 种植物清晨和午后水势的季节动态如图 2 所示。 驼绒藜、合头草和昆仑绢蒿从 6—8 月清晨和午后水

势一直在减小,塔里木沙拐枣的清晨和午后水势从 6—8 月,先减小后增大。 3 个月清晨和午后水势均为塔里

木沙拐枣>昆仑绢蒿>驼绒藜>合头草。
2. 3摇 4 种优势灌木水分利用效率和稳定性碳同位素

4 种植物水分利用效率和稳定性碳同位素如图 3 所示。 3 个月水分利用效率(WUE)的均值为塔里木沙

拐枣>合头草>驼绒藜>昆仑绢蒿;生长季末 啄13C 值为塔里木沙拐枣>合头草>昆仑绢蒿>驼绒藜。 从图 3 可以

看出塔里木沙拐枣、合头草的瞬时和长期水分利用效率排序基本一致,而驼绒藜和昆仑绢蒿的 WUE 大小存在

差异。
3摇 讨论

3. 1摇 4 种优势灌木的气体交换特征

摇 摇 4 种植物光合和蒸腾速率日变化曲线特征:可以分为两类:(1)单峰型,包括驼绒藜、塔里木沙拐枣、合头

草;(2)双峰型,为昆仑绢蒿。 按照光合和蒸腾的相对强弱划分可以分为 4 类:(1)高光合、高蒸腾型,为塔里
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图 2摇 4 种植物清晨和午后水势的季节动态

Fig. 2摇 The seasonal changes of the predawn water potential and the afternoon water potential of the four species

图 3摇 4 种植物水分利用效率和稳定性碳同位素

Fig. 3摇 The water use efficiency and stable carbon isotope rate (啄13C) of the four species

TRL 驼绒藜; SGZ 塔里木沙拐枣; HTC 合头草; JH 昆仑绢蒿

木沙拐枣;(2)低光合、低蒸腾型,为合头草;(3)低光合、高蒸腾型,为昆仑绢蒿;(4)高光合、低蒸腾,为驼绒

藜。 塔里木沙拐枣类型的划分与邓雄等[13]的研究结果不一致,可能是种间差异或者不同环境因子的影响。
植物光合作用是对环境变化很敏感的生理过程,植物对环境的适应性沿着有利于光合作用的方向发

展[14鄄15],植物光合作用受到许多环境因素的影响,如光照强度、温度、水分等[16鄄17]。 在昆仑山北坡,植物除了
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受上述环境因子影响外,还有干热风带来的大气干旱,不同季节干热风出现的时间不同,多重因子共同影响植

物的生理功能和生长发育[18]。 植物消耗的水分主要是通过蒸腾散失的,因此,水分亏缺时光合作用的降低,
并不是由于水分供应不足,而是由于水分亏缺所引起的气孔或非气孔因素限制,严重水分亏缺也会使光合机

构受到破坏,Rubisco 活性降低,CO2与 RuPB 的羧化反应速率下降[19鄄20]。 在本研究中,4 种植物的光合和蒸腾

速率一般在 10:00 或 12:00 时达到最大值,之后逐渐下降,到 16:00 时左右部分植物有微弱的回升(图 1)。
这是植物在应对环境变化时所采取的一种适应策略。

根据 Farquhar 和 Sharkey 的观点[21],只有当光合速率(Pn)和胞间 CO2浓度(C i)变化方向相同,两者同时

减小,且气孔限制值(Ls)增大时,才可以认为光合速率的下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羧化能力的降低。 按 Berry 和 Downton 的方法[22],求得气孔限制值(Ls = 1-C i / Ca)(图 4
和 5)。 以 8 月驼绒藜、昆仑绢蒿和 6 月塔里木沙拐枣、合头草气体交换参数的变化为例,驼绒藜光合速率日

变化,10:00—12:00,16:00—20:002 个时段,Pn下降,分别对应 C i的上升和 Ls的下降,说明主要决定因素均为

非气孔因素;昆仑绢蒿光合速率日变化,10:00—12:00,Pn下降,分别对应 C i的下降和 Ls的上升,说明主要决

定因素为气孔因素;16:00—20:00,Pn下降,分别对应 C i的上升和 Ls的下降,说明主要决定因素为非气孔因

素。 沙拐枣光合速率日变化,12:00—14:00 时,Pn下降, C i下降,Ls上升,说明主要受气孔导度因素的影响;
16:00—20:00 时,Pn下降, C i和 Ls升降趋势不稳定,无规律性,可能是同时受气孔和非气孔因素的影响;合头

草光合速率日变化,10:00—20:00 时,Pn下降, C i先上升后下降再上升,Ls先下降后上升再下降,无规律性,可
能是同时受气孔和非气孔因素的影响。

图 4摇 8 月驼绒藜和 6 月沙拐枣日变化光合速率的下降与细胞间隙及气孔限制值的关系

Fig. 4摇 The relationship of Ci and Ls to Pn decline in the diurnal courses of C. latens and C. roborowasikii

姻胞间 CO2浓度 (Ci); 银气孔限制值 (Ls)

3. 2摇 4 种优势灌木的水分利用效率

单叶水平水分利用效率(WUE),指单位水量通过叶片蒸腾散失时光合作用所形成的有机物的量,即为叶

片光合和蒸腾速率的比值,只能表征植物的瞬时水分利用。 1982 年 Farquhar 发现植物叶片 啄13C 与植物水分

利用效率呈很好的相关性,稳定性同位素(啄13C)方法成为定量研究植物长期水分利用效率的最新方法[4]。
本研究中 4 种植物 3 个月 WUE 的均值为塔里木沙拐枣>合头草>驼绒藜>昆仑绢蒿;测得生长季末 啄13C 值为

塔里木沙拐枣>合头草>昆仑绢蒿>驼绒藜。 从排序结果看仅有塔里木沙拐枣和合头草的WUE 和 啄13C 之间有

很好的一致性,但考虑到驼绒藜和昆仑绢蒿的 WUE 相差很小(图 3),环境因子的微小波动都可能造成结果的
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图 5摇 8 月昆仑绢蒿和 6 月合头草日变化光合速率的下降与细胞间隙及气孔限制值的关系

Fig. 5摇 The relationship of Ci and Ls to Pn decline in the diurnal courses of S. korovinii and S. regelii

阴胞间 CO2浓度 (Ci); 吟气孔限制值 (Ls)

差异,从长期考虑,昆仑绢蒿的 WUE 应大于驼绒藜。
3. 3摇 4 种优势灌木的耐旱适应性机理

在土壤鄄植物鄄大气连续系统(SPAC)中,大气水势永远低于植物水势,致使叶片水分不断向四周散失,由
此形成 SPAC 系统的水势下降梯度[23]。 李吉跃等[2]指出影响植物水分状况的因素,不外乎 SPAC 系统中的土

壤和大气水分,但两者对植物水分状况的影响最终都要反映到植物水势上。 本研究中,驼绒藜、合头草和昆仑

绢蒿从 6—8 月清晨和午后水势一直在减小,塔里木沙拐枣的清晨和午后水势从 6—8 月,先减小后增大。 3
个月清晨和午后水势均为沙拐枣>昆仑绢蒿>驼绒藜>合头草。 说明前 3 种植物叶片水分状况随着季节推进

越来越差,而塔里木沙拐枣的叶片水分状况到 8 月有所好转,且日平均水势一直稳居 4 种植物之首。 结合 4
种植物的气孔导度和蒸腾速率,发现塔里木沙拐枣的日平均气孔导度和蒸腾速率也是 4 种植物中最高的。 因

此,可以看出不同植物适应环境各自采取了不同的适应对策。 根据李吉跃等[2] 对植物耐旱适应性机理的划

分为两类:(1)高水势延迟脱水耐旱机理,这类植物通过水分吸收或者限制水分丧失来延迟脱水发生;(2)低
水势忍耐脱水机理,这类植物不但有很强的水分吸收和减少水分丧失的能力,更重要的是具有很强的忍耐脱

水的能力。 基于这种机理,可以将 4 种灌木的耐旱机理归类:塔里木沙拐枣和昆仑绢蒿属于高水势延迟脱水

耐旱机理;驼绒藜和合头草属于低水势忍耐脱水机理。
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