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封面图说: 滩涂芦苇及野鸭群———中国的海岸湿地,尤其是长江入海口以北的海岸线,多为泥质性海滩,地势宽阔低洼,动植物

资源丰富,生态类型独特,为迁徙的鸟提供了丰富的食物和休息、庇护的良好环境,成为东北亚内陆和环西太平洋鸟

类迁徙的重要中转站和越冬、繁殖地。 一到迁徙季节,成千上万的各种鸟类飞临这里,尤其是雁鸭类数量庞大,十分

壮观。
彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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黑河中游荒漠绿洲过渡带多枝柽柳对地下水位
变化的生理生态响应与适应

张摇 佩1,2, 袁国富1,*, 庄摇 伟1,2, 薛沙沙1,2

(1. 中国科学院地理科学与资源研究所生态网络观测与模拟重点实验室,北京摇 100101;2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:以黑河中游荒漠绿洲过渡带主要建群种多枝柽柳成年体为研究对象,对野外不同地下水埋深处柽柳叶片生理生态特性进

行观测和分析,评价分析多枝柽柳对地下水埋深差异和地下水位季节变化的响应过程和适应机制。 结果显示:在相似大气环境

条件下,不同地下水埋深之间,多枝柽柳叶片的生理生态指标没有明显差异,但对于地下水位的季节波动,则表现出较为明显的

变化和响应;柽柳通过气孔的调节,在更深地下水埋深下,水分条件更差时,保持了稳定的气孔导度和较高的叶片胞间二氧化碳

浓度,从而维持相对稳定的碳同化能力及较高水分利用效率,表现出较好的适应能力;在不同地下水埋深下,叶片生理生态指标

随地下水位下降的响应特征呈现出明显差异,这种差异暗示了黑河中游荒漠绿洲过渡带多枝柽柳的适宜地下水位在 3 m 左右。
关键词:多枝柽柳;荒漠绿洲过渡带;地下水埋深;光合速率;蒸腾速率;气孔导度

Ecophysiological responses and adaptation of Tamarix ramosissima to changes in
groundwater depth in the Heihe river basin
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Abstract: Areas in middle reaches of the Heihe river basin constitute a desert oasis ecotone. The normal growth of
vegetation in this area is significantly affected by irrigation practices and seasonal groundwater level fluctuations. This is
particularly true for groundwater dependent species. The continued decline of the groundwater level, due high levels of
groundwater consumption for agricultural irrigation in the area, threatens the stability and sustainability of this transitional
ecosystem. A field experiment was conducted on Tamarix ramosissima, one of the main species of this desert鄄oasis ecotone,
to elucidate the response processes and adaptation mechanisms of this species to changes in groundwater depth. The
groundwater depth differences examined included two conditions: spatial differences in absolute groundwater depth and
seasonal fluctuations of the groundwater level. Field measurements were carried out at seven sites, where groundwater depth
ranged from 0. 75m to 7. 05m. A number of leaf ecophysiological indicators were recorded, including, midday leaf net
photosynthetic rate (Ps), transpiration rate (Tr), stomatal conductance (C), intercellular CO2 concentration (C i), and
midday stem water potential (追m). All measurements were made under similar meteorological conditions. The study was
conducted from late June to early September. During this period groundwater levels at the different sites fell by differing
amounts. The results show that Ps and Tr values among the seven sites were not notably different ( the fitted trendline slopes
were -0. 24 for Ps, and -0. 13 for Tr, respectively), indicating that there was little difference in the growth rates of
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T. ramosissima among sites with different absolute groundwater depth. However, Ps and Tr showed a clear decline with the
main seasonal declines in groundwater level ( the fitted trendline slopes were - 10. 10 for Ps, and - 6. 34 for Tr,
respectively) . These differing responses to changes in groundwater depth suggest that T. ramosissima may be adapted to the
different absolute groundwater depths, but shows a clear response to rapid seasonal fluctuations of groundwater level. C
values for T. ramosissima declined with decreasing 追m when 追m < 3. 0MPa. However, C values increased slowly with
decreasing 追m when 追m> 3. 0MPa. Nonetheless, both C and C i / Ca values among the seven sites were similar. These results
suggest that T. ramosissima maintains a relatively stable carbon assimilation capacity at different absolute groundwater
depths. This is achieved through stomatal regulation which results in stable stomatal conductance and thus stable leaf
intercellular carbon dioxide concentration. On the other hand, seasonal declines in groundwater level could have a marked
influence on the normal growth of T. ramosissima. The leaf physiological indicators for T. ramosissima showed different
responses to seasonal groundwater level fluctuations. At sites where groundwater depths were less than 3m, the leaf gas
exchange rates of T. ramosissima increased as the groundwater level declined. On the other hand, at sites where
groundwater depths were more than 3m gas exchange rates decreased with a decline in groundwater level. These differences
suggest that there is an optimal groundwater depth for T. ramosissima growth in this section of the Heihe river basin. The
results indicate that this optimal groundwater depth is about 3m.

Key Words: Tamarix ramosissima; desert鄄oasis ecotone; groundwater depth, photosynthesis; transpiration; stomatal
conductance摇

多枝柽柳(Tamarix ramosissima Ledeb. ),是柽柳科柽柳属灌木或小乔木,喜光,抗干旱,耐高温,耐盐碱,
是典型的地下水湿生型植物,在我国主要分布在新疆,甘肃和内蒙古等西北部干旱半干旱地区,是干旱区荒漠

生态系统的关键植物种。 现有国内外研究表明多枝柽柳的生长发育主要依赖地下水和深层包气带水[1鄄2]。
地下水埋深的差异和地下水位的变化对柽柳生长与分布格局都有着显著的影响[3鄄9]。 在群落尺度上的研究

发现柽柳群落盖度会随着地下水埋深的增加而减小[8,10鄄11],植被叶面积指数亦随着地下水埋深深度的不同表

现出差异[12];在个体尺度上,柽柳随地下水埋深的增加,个体出现频率会逐渐减少[9],植株径向生长也与地下

水埋深显著相关[13]。 有研究发现当地下水埋深低于 2. 5 m 时,柽柳植株甚至出现了顶梢枯死现象[4],而个体

叶面积指数也受到了地下水埋深影响[6]。 然而柽柳在叶片尺度上的生理生态特征对地下水埋深差异的响应

过程有所不同,有的研究发现在不同埋深的稳态地下水下,柽柳叶片各项生理生态指标没有显著差异[14],表
现出了一定的适应性。 有研究发现柽柳的清晨叶水势以及最大净光合速率、气孔导度等生理生态特征都随着

地下水埋深的下降出现了下降的趋势[4]。
柽柳叶片气体交换过程直接反映柽柳的生长发育状况,研究叶片气体交换对环境变化的响应能揭示柽柳

对环境的内在适应机制。 在黑河中游荒漠绿洲过渡带,受绿洲农业灌溉的影响,地下水位季节波动明显,成为

影响这一地区柽柳正常生长发育的主要环境变量。 本研究试图探讨分析黑河中游荒漠绿洲过渡带典型柽柳

灌丛叶片气体交换对地下水埋深差异和地下水位季节变化的响应规律,揭示柽柳对地下水位变化的适应机

制,为保护过渡带生态系统的稳定提供科学依据。
1摇 材料和方法

1. 1摇 研究区概况

研究区选在黑河中游甘肃省张掖市临泽县中科院临泽内陆河流域研究站附近(N39毅23忆, E100毅07忆),为
近几十年来由老绿洲向荒漠扩展的边缘绿洲区,绿洲外围为沙漠与戈壁。 海拔高度 1380 m 左右,属温带大陆

性荒漠气候,多年平均降水 117 mm,多集中于 7—9 月,年潜在蒸发量 2390 mm,年均气温 7. 6 益,最高气温

39. 1 益,最低气温-27 益,年均风速 3. 2 m / s,大于 8 级的大风日数年均 15 d,主风向为西北风,风沙活动主要

集中在 3—5 月。 研究选取的观测区域历史上属于一片风沙侵蚀区域,在 20 世纪 70 年代经过风沙治理,种植

8766 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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了大量的梭梭(Halaxylon ammodendron)、柽柳(Tamarix ramosissma)和沙拐枣(Calligonum mongolicum)等固沙

植物,土壤主要为典型风沙土。 年降水量少及蒸腾剧烈,造成该区域极度干旱,生态条件恶劣。 植被总特点是

组成简单,类型单调,群落不郁闭、分布稀疏。
1. 2摇 观测点设置与地下水埋深观测

研究在绿洲荒漠过渡带区域内围绕中国科学院临泽内陆河流域综合试验站附近柽柳分布较多的不同位

置设置了 4 个地下水埋深观测井,从黑河干流往荒漠深处,分别是黑河边(简称 H 井)、临泽站(简称 L 井)、机
井(简称 J 井)、沙窝子(简称 S 井)。 H 井位于黑河河漫滩上,地下水埋深最浅;L 井位于绿洲与荒漠交界处,
尽管在 4 个观测井中最靠近黑河干流,但因处于一个历史上沙化严重的高地上,因此地下水埋深最深;J 井也

处于绿洲与荒漠交界处,在离观测井约 200 m 外有一个农用灌溉机井而命名,该处地下水埋深较 L 井略浅;S
井位于荒漠植被区域深处,属典型过渡带荒漠区,虽距河道最远,观测井处在一个洼地上,地下水埋深比 J 井

处浅,比 H 井深(表 1,图 1)。 H 井位于河漫滩上,地下水埋深浅,周围土壤质地为粘土,土壤含水量较高,盐
分含量也高,其他 3 个井土壤质地为沙土,土壤含水量极低,盐分含量较 H 井处低并稳定。

在 L、J 和 S 井周围 100 m 以内,地形有起伏,不同坡位反映出不同地下水埋深。 分别在 3 个观测井周围

不同坡位选择观测点以反映不同地下水埋深差异。 其中 S 井处在坡上下各取一个观测点分别命名为 S 井低

处(Sl)和 S 井高处(Sh),高度相差 1 m,其中 Sl 点位置比 S 井处高出 1 m;J 井在坡底和坡顶取了 2 个观测点

命名为 J 井低处(Jl)和 J 井高处(Jh)高度相差 2 m,J 井位于 2 个观测点高度中间;L 井在坡底和坡顶取了两

个观测点命名为 L 井低处(Ll)和 L 井高处(Lh)高度相差 1. 5 m,其中 L 井低处在 L 井周围,与 L 井地下水埋

深相同。 H 井仅取一个观测点,命名为黑河边(H)。 地下水的观测频率一般与其他生理生态指标观测频率保

持一致,8 月份后保持至少每 2 d 观测 1 次所有观测井地下水埋深。 7 个观测点地下水埋深差异在 0. 75—
7郾 05 m 范围内。

表 1摇 观测井和观测点信息及每个观测点地下水埋深差别

Table 1摇 Information of the Observation wells and observation points and differences in groundwater depth for each observation point

观测井
Observation well

观测点名称
Observation point

观测点代号
Observation code

地下水埋深值
groundwater depth / m

黑河边(H 井) 黑河边 H 1. 13依0. 38

沙窝子(S 井) S 井低处 Sl 2. 635依0. 065

S 井高处 Sh 3. 635依0. 065

机井(J 井) J 井低处 Jl 3. 66依0. 16

J 井高处 Jh 5. 66依0. 16

临泽站(L 井) L 井低处 Ll 5. 685依0. 365

L 井高处 Lh 6. 685依0. 365

摇 摇 表中地下水埋深为观测期的平均值,后面的正负值为该处地下水埋深的季节波动范围

1. 3摇 柽柳生理生态指标测定

野外观测主要在 2010 年的 6 月底至 9 月初进行,柽柳叶片气体交换采用 CI鄄 340 手持式光合仪( CID
corp. , USA)测量。 每个观测点上选取 3 株多枝柽柳,每株上分别选择 3 个主枝条,每个主枝上选择一个长势

较好的叶片,采用 CI鄄340 光合仪观测饱和光合速率(Ps)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(C)以及胞间 CO2 浓度

(C i)。 柽柳的叶片实际上是退化的嫩芽[8],每次测完叶片生理生态指标后取下叶片,用扫描仪获取其图像,
用 Rootedge 分析软件[15]得到叶面积数据,利用得到的叶面积数据修订仪器测量值得到实际观测值。 饱和光

强下叶片瞬时水分利用效率(WUE)由测量的光合速率与蒸腾速率之比得到。 所有数据在每个点上共得到 9
个重复数据,平均后代表该观测点该日的数据。

在每次取完叶片后,剪下同一大枝条上生长状况较好的小枝,用冷藏箱保存带回室内,用压力式水势仪

(兰州大学生产)测量中午水势(鬃m)。 同时在当天的凌晨时分也采柽柳枝条测定黎明前茎水势(鬃pd)。 某个
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图 1摇 观测期内 4 个观测井地下水位变化

Fig. 1摇 Changes of groundwater depth for the four observation wells

观测点的水势数据为该观测点 6—9 根枝条的水势测量

值的平均值。
1. 4摇 数据处理

为了反映地下水位变化对柽柳叶片生理生态过程

的影响特征,需要尽量保证观测期间其他环境因子在一

个可比的范围内。 选择晴朗天气,每天在北京时间

10:00—12:00之间,选择一个观测井周围的全部观测点

进行观测。 柽柳的饱和光强一般在 1800 滋mol m-2 s-1)
左右[3,8,16],不同地下水埋深环境下,为尽量避免由于气

象条件不同导致的柽柳叶片生理生态差异,而主要反映

水分条件对其的影响,所有用于分析计算的观测数据,
气象要素的变化范围约束在以下范围(表 2),不满足表

中条件的观测数据将被剔除。

表 2摇 观测时大气要素控制范围

Table 2摇 Control of atmospheric elements for observations

光量子通量密度
Photosynthetic photon flux density

/ (滋mol m-2 s-1)

二氧化碳浓度
Carbon dioxide concentration

/ (滋mol / mol)

气温
Temperature / 益

相对湿度
Relative humidity / %

控制范围 Control range >1800 356—370 31—35 4. 6—13. 8

表中的空气相对湿度数据是由 CI鄄340 仪器观测得到的,表示的是仪器叶室内部空气相对湿度,由于叶室

在观测时是一个封闭的环境,叶室内气温较叶室外高出几度,同时,仪器抽得空气具有一定的流速,对于水汽

压有一定的影响,因此表中的相对湿度仅代表叶室内叶片所处局部环境中的相对湿度,不能够代表叶室外的

大气中实际相对湿度,这里该数据我们选择一般在 4. 6—13. 8 之间。 所有被采用的观测数据的大气条件都在

上述范围之内。 数据主要是盛夏季节的 7、8 月份观测获得,基本规避了柽柳生理的物候变化带来的不可比

较性。
本研究选用的处理软件有 Microsoft Excel 2003(美国微软公司)、Rootedge 叶面积分析软件(National Soil

Tilth Laboratory, IA, USA; Kaspar and Ewing, 1997) [17]、Origin 8. 0 图像分析软件(Origin Lab Corporation,
Northampton, MA, USA)进行数据分析处理, 包括描述性统计、方差分析、曲线拟合和绘图。 描述性统计用于

计算平均值和标准误差(用误差线表示);用重复试验的平均值求得拟合曲线,反映相关指标的变化趋势;用
标准差与均值的比率求取变异系数(CV),反映地下水埋深差异和季节变化对柽柳叶片生理生态特征的影响

程度。
2摇 结果

2. 1摇 不同地下水埋深多枝柽柳叶水势比较

地下水埋深在 0. 75—7. 05 m 范围内,多枝柽柳清晨茎水势值随地下水埋深下降,范围从-2. 5 MPa 到

-1. 5 MPa变化(图 2 虚线),黑河边虽然地下水埋深浅,但由于土壤盐分含量过高,增加了植物体内的溶质

势[18鄄19],使得 H 点清晨水势反而会较低。 不考虑 H 点时,可以发现其他各点随地下水埋深增加有一个更加明

显的下降趋势(图 2 实线)。 清晨水势能直接反映植物的背景水分条件,柽柳清晨水势随地下水埋深的明显

下降趋势说明地下水埋深对柽柳水分条件的主导作用。
柽柳中午水势的变化受地下水埋深的影响明显较小(图 2),基本处在(-3. 0依0. 5) MPa 范围内。 中午水

势是植物蒸腾过程与根系吸水过程共同作用的结果,在 0. 75—7. 05 m 范围的不同地下水埋深下柽柳维持一

个相对稳定的茎水势,柽柳植株水分胁迫并没有随地下水埋深增加而增加,说明柽柳能够获得稳定的水分供
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给,暗示柽柳根系会随着地下水埋深向下生长,以获取稳定的水分来源,这与其他研究观测到的柽柳根系分布

特征是一致的[6,20]。
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图 2摇 不同地下水埋深下多枝柽柳凌晨和中午茎水势的变化

摇 Fig. 2 摇 Predawn stem water potential and midday stem water

potential of Tamarix ramosissma at different groundwater depths

2. 2摇 多枝柽柳叶片气体交换对地下水埋深变化的响应

不同观测点多枝柽柳的平均饱和净光合速率 Ps

(图 3)在 21. 7—24. 1滋mol m-2s-1范围内波动,总体上随

地下水埋深下降呈现了轻微的下降趋势,拟合趋势线斜

率为-0. 24,变异系数为 0. 04;平均蒸腾速率 Tr(图 3)
在 5. 8—7. 5 m mol m-2s-1上下波动,总体上随地下水埋

深下降也呈现轻微的下降趋势,拟合趋势线斜率为

-0. 13,变异系数为 0. 10。
选择地下水位季节波动最明显的临泽站的数据分

析柽柳叶片气体交换随地下水位季节波动的响应特征,
地下水埋深从 7 月初到 9 月初两个月内从 5. 15 m 下降

至 5. 50 m,这一过程中多枝柽柳平均饱和净光合速率

Ps(图 3)呈现明显下降趋势,从 23. 9 滋mol m-2 s-1逐步

降至 20. 1 滋mol m-2 s-1,拟合趋势线斜率为-10. 10,变
异系数为 0. 17;蒸腾速率 Tr(图 3)从 7. 8 mmol m-2s-1逐

步降至 4. 5 mmol m-2 s-1,拟合趋势线斜率为-6. 34,变
异系数为 0. 38,蒸腾速率下降近一倍,呈现出剧烈的下降趋势。

不同地下水埋深下的柽柳叶片气体交换速率的变异系数较小,而在地下水位季节下降的情形下柽柳叶片

气体交换速率较大,说明柽柳的叶片生理生态对地下水位的季节波动有明显的响应过程,但对不同的地下水

埋深则显示了一定的适应能力。
2. 3摇 不同地下水埋深下多枝柽柳叶片气体交换对地下水位季节波动的差异性响应

比较观测期内不同地下水埋深下柽柳叶片气体交换对地下水位季节波动的响应特征。 有些观测点地下

水埋深接近,分析时把他们合并在一组,每组反映一个地下水埋深范围,表 3 给出了不同地下水埋深分组和他

们的变化范围。

表 3摇 不同埋深地下水生长季内地下水埋深变动幅度及饱和净光合速率(Ps)、蒸腾速率(Tr)变化趋势分析统计结果

Table 3摇 Results of trend statistical analysis in net photosynthetic rate at light saturation point (Ps), and transpiration rate (Tr) of Tamarix

ramosissima in response to groundwater depth changes at different groundwater depths

观测点
Observation point

地下水埋深变动
Changes of groundwater

depth / m

趋势线方程
Trend line equation R2 n

H 0. 75—1. 45
Ps =22. 47 +1. 06伊GDD
Tr = 7. 59-0. 55伊GDD

0. 23
0. 02 7

Sl 2. 57—2. 7
Ps = 18. 38+5. 32伊GDD
Tr = 8. 13-1. 99伊GDD

0. 55
0. 21 4

Sh 和 Jl 3. 5—3. 82
Ps =28. 66-8. 09伊GDD
Tr =7. 55-2. 22伊GDD

0. 43
0. 25 11

Jh 和 Ll 4. 82—5. 75
Ps =29. 23-10. 16伊GDD
Tr =8. 95-4. 02伊GDD

0. 53
0. 30 11

Lh 6. 32—7. 05
Ps =27. 94-6. 92伊GDD
Tr =9. 79-4. 87伊GDD

0. 34
0. 54 10

由于各地下水埋深处生长季内波动幅度不一,为对比柽柳对季节响应过程的差异,这里将地下水位季节

波动的范围标准化,标准化方法如下:
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图 3摇 多枝柽柳中午饱和净光合速率(Ps)和蒸腾速率(Tr)对地下水埋深变化的响应

Fig. 3摇 Net photosynthetic rate at light saturation point (Ps), and transpiration rate (Tr) of Tamarix ramosissima in response to changes in

groundwater depth

GDD =
GDact - GDmin

GDmax - GDmin
(1)

式中,GDact是某一点某天的实际地下水埋深值,GDmax是该点研究时段内地下水埋深最大值,GDmin是该点研究

时段内地下水埋深最小值。 标准化后的地下水相对波动值的取值范围在 0—1 之间。
5 组不同地下水埋深区段(表 3)下多枝柽柳叶片饱和净光合速率 Ps特征比较发现,在地下水埋深在

0郾 75—1. 48 m,和 2. 57—2. 7 m 两组中,Ps随地下水埋深下降呈现轻微的上升趋势,而其他 3 组地下水埋深,
Ps随地下水埋深下降呈现下降趋势(图 4)。 进一步的比较趋势线的斜率发现,地下水埋深在 3 m 以下后,随
地下水埋深的增加,Ps总体随地下水位的季节下降其下降幅度更大(斜率更大),埋深 6 m 以上这一层次

例外。
多枝柽柳叶片蒸腾速率 Tr在不同地下水埋深下对季节变化的响应与光合速率 Ps略有不同(图 4),所有

不同水位埋深下,随地下水位季节下降,蒸腾速率 Tr均呈下降趋势,比较趋势线斜率发现,当地下水埋深增大

时,Tr随地下水埋深季节下降的减小幅度也在逐渐增加。
2. 4摇 地下水埋深变化下的多枝柽柳气孔行为

不同观测点多枝柽柳的中午平均叶片气孔导度 C 在 137. 7—184. 4 mmol m-2 s-1范围内波动,总体上随地

下水埋深下降呈现出缓和的下降趋势,下降幅度约 40 m mol m-2 s-1,趋势线斜率为-4. 39,变异系数为 0. 09,
但水分利用效率 WUE 总体上随着地下水埋深降低呈现轻微的上升趋势,趋势线斜率为 0. 02,变异系数为

0郾 10。 叶片胞间 CO2浓度与空气二氧化碳浓度比值 C i / Ca在 0. 26—0. 42 范围内波动,整体上随地下水埋深下

降呈现了一个较为轻微的下降趋势,趋势线斜率为-0. 009,变异系数为 0. 17(图 5)。
在 Ll 观测点地下水位季节波动下,当地下水埋深从 5. 18 m 下降至 5. 50 m 过程中,多枝柽柳平均的中午

叶片气孔导度 C 从 166. 6 mmol m-2s-1逐步降至 113. 5 mmol m-2 s-1,随地下水埋深下降呈现出了较为明显的
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图 4摇 多枝柽柳中午饱和光强光合速率(Ps)、蒸腾速率(Tr)与不同埋深地下水位生长季内波动的关系

Fig. 4 摇 Net photosynthetic rate at light saturation point ( Ps ), and transpiration rate ( Tr ) of Tamarix ramosissima in response to

groundwater depth fluctuations during the growing season at different groundwater depths

下降趋势,下降幅度达约 53 mmol m-2s-1,趋势线斜率为-116. 52,变异系数为 0. 28。 水分利用效率 WUE 则从

3. 1 滋mol CO2 mmol-1H2O 升至 4. 5 滋mol CO2mmol-1H2O 左右,随地下水埋深下降呈现出了较为明显的上升趋

势,趋势线斜率为 5. 55,变异系数为 0. 18。 叶片胞间二氧化碳浓度与空气二氧化碳浓度比值 C i / Ca从 0. 36 逐

步降至 0. 21,随地下水埋深下降呈现出了较为明显的下降趋势,趋势线斜率为-0. 35,变异系数为 0. 23(图
5)。

中午叶片气孔导度随叶水势的变化显示在图 6 中,中午水势在-3. 0 MPa 以上时,柽柳叶片气孔导度随水

势的升高,水分条件的改善,相应的也升高,与此对应,当水势下降至-3. 0 MPa 以下后,柽柳叶片气孔导度随

水势的下降,水分胁迫增加,也呈现缓慢上升趋势,这一现象明显特殊,这可能是干旱区耐旱植物特有的耐旱

生理反应,以保证在水分胁迫下保证一定的碳同化能力。
3摇 讨论

3. 1摇 柽柳叶片生理生态对不同地下水埋深差异的适应

在群落和个体尺度上,不同的地下水埋深处,柽柳的生态特征如盖度表现出了明显的差异[4,6,8鄄12]。 但在

叶片尺度上的观测数据发现,多枝柽柳叶片气体交换随地下水埋深的增加并没有表现出明显下降(图 3),在
大约 1—7 m 的地下水埋深范围内,柽柳叶片气体交换随地下水埋深的增加只有很小幅度的下降,Ps的变异系

数为 0. 04,Tr的变异系数为 0. 10,均较小,说明不同地下水埋深下柽柳叶片气体交换没有显著差异,显示柽柳

在叶片尺度上的生理活动对于不同的地下水埋深具有较好的适应能力。
多枝柽柳叶片气体交换并不随地下水埋深的差异发生大的改变可能与柽柳根系向深处生长,吸收深层土

壤水或直接吸收地下水有关[3,11]。 观测数据显示,在不同地下水埋深下,柽柳的中午水势保持一个大致相同

的水平(图 3),这暗示来自于根系吸水的速率随地下水埋深的差异并没有太大的变化,进一步说明根系具有

稳定的水分供给,间接反映出柽柳根系向深处的生长并保持对深层土壤水和地下水的吸水能力是维持柽柳叶

片生理生态对不同地下水埋深适应能力的重要原因。
多枝柽柳本身的气孔调节特性是柽柳适应不同地下水埋深的另一个重要原因。 在大约 1 m 至 7 m 的范

围内,随着地下水埋深的增加,柽柳中午叶片气孔导度有着缓慢的下降趋势(图 5),与此同时,叶片水分利用

效率却呈现出缓慢增加趋势,说明随地下水埋深增加,水分条件变差,柽柳叶片能够通过较少水分损失来获得

较为稳定的碳同化速率(图 3)。 柽柳气孔的这种特性符合 Cowan 提出的气孔优化理论[21],植物气孔总是尽

可能以最少的水分损失来固定更多的碳。 柽柳叶片气孔导度与水势之间的关系显示,当低于-3 MPa 以后,柽
柳开始显示出水分胁迫特征,但柽柳气孔导度随水势的降低基本保持稳定并有轻微的增加,显示气孔对水分

有效性的敏感度较低[6,22],柽柳能在水分胁迫状态下保持气孔足够的开度以稳定碳同化过程。 当水分条件较
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图 5摇 地下水埋深变化下多枝柽柳中午叶片气孔导度(C)、水分利用效率(WUE)和叶片胞间二氧化碳与二氧化碳进气浓度比值(Ci / Ca)的

变化

Fig. 5摇 Leaf stomatal conductance( C), water use efficiency (WUE), the ratio of leaf intercellular carbon dioxide and carbon dioxide

concentration in the air(Ci / Ca)of T. ramosissima in response to changes in groundwater depth

差时,植物为了尽量维持其光合速率,C i / Ca并不明显减少,保证了在不同地下水埋深下叶片碳同化过程保持

基本稳定,并提高了水分利用效率。 C i / Ca减小幅度并不显著,说明柽柳能够有效地通过维持其叶片 C i在一个

较稳定的水平上,来弥补气孔开度减小而造成的 CO2进气损失,缓解了同化速率的降低。 柽柳气孔在水分胁

迫时保持相对稳定的气孔导度,以及稳定的叶片胞间 CO2浓度,可能是柽柳叶片气体交换过程适应不同地下

水埋深的另一个重要机制(图 5)。
3. 2摇 多枝柽柳叶片生理生态对地下水位季节波动的响应

同一观测点柽柳叶片各项生理生态指标出现明显下降趋势,考虑到观测期集中在柽柳生长旺盛期,由植

物生长发育不同阶段引起的这种下降趋势并不明显,而观测期间的大气环境条件被限定在一个合适的范围

内,这种柽柳叶片生理生态指标随时间的明显下降趋势可以判定为主要由地下水位的下降导致。 从各项叶片

生理生态指标的变异系数可以看出,地下水位的季节波动对柽柳叶片生理过程的影响要明显大于地下水埋深

差异带来的影响(图 2)。
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图 6摇 柽柳中午饱和光强气孔导度 C 与茎水势关系

摇 Fig. 6 摇 Relationship between leaf stomatal conductance ( C) at

light saturation point and midday stem water potential of

T. ramosissima

生长季内的地下水埋深下降,植物根系不能迅速地

做出反应以获取稳定的水分供给,敏感的气孔行为可能

作为多枝柽柳首选的减少失水方式,气孔导度明显降低

(图 5),导致蒸腾速率显著下降,下降约为一倍,变异系

数达到 0. 38(图 3)。 保守的气孔行为同时也会影响到

CO2进入气孔内,C i / Ca 随之减小,其减小幅度较大,说
明此时 C i值并不能够维持在一个稳定的状态,随着地

下水埋深增加降低幅度很大(图 5),叶片碳同化速率因

此也下降明显,但是最大净光合速率的下降幅度较蒸腾

速率的下降幅度小许多,随地下水埋深季节下降,柽柳

的叶片水分利用效率却显著增加,柽柳的这一响应特征

表明柽柳对水分胁迫有很强的耐旱能力。
柽柳在地下水埋深在 0. 75—2. 76 m 之间时,随地

下水埋深季节性下降,柽柳的饱和光合速率呈现上升趋

势,在 0. 75—2. 76 m 埋深范围内,地下水埋深越深,随
地下水埋深下降饱和光合速率上升越快(响应趋势线

斜率更大)(图 3)。 这可能是在较浅地下水埋深情形下,对较深的柽柳根系而言,土壤透气性较差,而地下水

位的下降能够改善土壤透气性,从而改善柽柳的根系生长活性,因此光合作用加强。 在 2. 57—2. 7 m 埋深下

的响应斜率比 0. 75—1. 75 m 埋深下的斜率更大,光合速率随地下水埋深季节下降上升更快,原因可能有二,
一是前者本身的根系活性因地下水埋深较深而比后者更好,因此更灵敏,其次是后者的地下水埋深尽管有季

节下降,但是总体仍然处于一个地下水埋深较浅的范围内,土壤透气性总体仍然较差。
当地下水埋深在 3. 5 m 以下,柽柳叶片饱和光合速率随地下水埋深的季节性下降而下降,暗示水分条件

成为其正常生长的限制因素。 在 3. 5 m 以下,不同地下水埋深对季节性水位变化的响应差异总体呈现为地下

水埋深越深,响应越明显,即随地下水季节性下降饱和光合速率下降越快。 总体上,地下水埋深越深,柽柳对

地下水埋深季节变化越敏感。
柽柳叶片光合光合速率对地下水埋深季节动态的差异性响应暗示了一个关键阈值的存在,表明柽柳生长

有一个最优地下水埋深范围,研究结果显示这一结果可能在 3 m 左右。 地下水埋深小于 3 m,由于土壤透气

性较差而影响柽柳正常生长,大于 3 m 则出现水分胁迫。
不同地下水埋深下柽柳叶片蒸腾速率对地下水位季节变化的差异性响应与光合速率不尽相同,叶片蒸腾

速率对随地下水埋深降低均出现下降的趋势,并且这一趋势总体上是随着埋深的增加而增大的(图 4)。 这可

能是因为蒸腾速率受到植物水力导度的影响,而水力导度受土壤水分条件和地下水位影响,蒸腾速率随地下

水位下降,水分条件变化呈现单向的下降趋势。 而不像光合速率可以通过气孔调节增大胞间 CO2浓度来缓解

水分胁迫的影响。
4摇 结论

黑河中游荒漠绿洲过渡带地下水埋深在 0. 75—7. 05 m 范围时,多枝柽柳叶片生理生态指标对不同埋深

地下水具有一定的适应性,不同地下水埋深并不能明显影响柽柳叶片的光合和蒸腾过程。 根系的生长以适应

更深的地下水埋深,以及通过叶片气孔的调节,有效地维持柽柳叶片胞间二氧化碳浓度,来稳定碳同化量而不

受到水分胁迫的影响是多枝柽柳叶片气体交换过程对不同地下水埋深的重要适应性机制。
地下水位的季节波动明显影响柽柳的叶片气体交换过程,多枝柽柳对地下水埋深季节变化的响应说明保

持相对稳定的地下水埋深对柽柳的正常生长非常重要,强烈的地下水位变化可能会影响柽柳的正常生长

发育。
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不同地下水埋深处多枝柽柳叶片光合速率对地下水位季节下降的响应特征呈现出差异性,这种差异性响

应特征暗示这一地区柽柳的适宜地下水位可能在 3 m 左右。
致谢: 本研究野外实验观测工作得到中国科学院寒区旱区环境与工程研究所临泽内陆河流域综合研究试验

站的大力支持,特此感谢。
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