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封面图说: 美丽的油松松枝———油松又称红皮松、短叶松。 树高可达 30m,胸径达 1m。 其树皮下部灰褐色,裂成不规则鳞块;针

叶 2 针一束,暗绿色,较粗硬;球果卵形或卵圆形,长 4—7cm,有短柄,与枝几乎成直角。 油松适应性强,根系发达,树

姿雄伟,枝叶繁茂,有良好的保持水土和美化环境的功能,是中国北方广大地区最主要的造林树种之一,在华北地区

无论是山区或平原到处可见,人工林很多,一般情况下在山区生长最好。 在山区生长的油松,多在阴坡、半阴坡,土

壤湿润和较肥沃的地方。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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土壤干旱胁迫对沙棘叶片光合作用和
抗氧化酶活性的影响

裴摇 斌,张光灿*,张淑勇,吴摇 芹,徐志强,徐摇 萍
(山东省土壤侵蚀与生态修复重点实验室 / 山东农业大学林学院 / 国家林业局泰山森林生态站, 泰安摇 271018)

摘要:在半干旱黄土丘陵区,采用盆栽控水试验,通过测定 3 年生沙棘苗木在 8 个土壤水分梯度下的光合速率、叶绿素荧光、抗

氧化酶活性等光合生理生化指标,探讨沙棘叶片光合作用在土壤干旱逐渐加重过程中的变化过程、机制及其与土壤水分的定量

关系。 结果表明:(1)土壤相对含水量(RWC)在 38. 9%—70. 5% 范围内,随干旱胁迫加重,沙棘的净光合速率(Pn)、气孔导度

(Gs)和胞间 CO2 浓度(Ci)明显下降,而气孔限制值(Ls)显著上升,即 Pn 下降主要是由气孔限制造成的;当 RWC<38. 9%时,干
旱胁迫继续加剧,Pn 和 Ls 都降低,而 Ci 显著上升,即 Pn 下降的主要原因已经转变为非气孔因素的限制。 (2)土壤适度水分胁

迫能够提高沙棘叶片的水分利用效率(WUE),维持沙棘 Pn 和 WUE 处于较高水平的 RWC 范围为 58. 6%—82. 9% 和 48郾 3%—
70. 5% 。 (3)土壤干旱加重过程中,沙棘的最大荧光(Fm)、PS域最大光化学效率(Fv / Fm)、PS域实际光化学效率 椎PS域,光化学

猝灭(qP)均表现出逐渐降低的趋势,而初始荧光(Fo)显著升高,非光化学猝灭(NPQ)则表现出先上升后下降的趋势;RWC 在

38. 9%—70. 5%的范围内,热耗散是沙棘重要光保护机制;RWC<38. 9% 时,PS域受到损伤,电子传递受阻。 (4)土壤干旱加重

过程中,沙棘叶片的超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)活性表现出先升高后降低的趋势,丙二醛

(MDA)含量则表现出逐级递增趋势;土壤干旱程度在 RWC 为 48. 3%—70. 5% 时,对沙棘叶片的抗氧化酶系统活性有诱导作

用;而土壤干旱到严重胁迫(RWC<38. 9% )时,沙棘叶片的抗氧化酶系统损伤,抗氧化酶活性下降,细胞膜遭到破坏。 土壤干旱

程度在 RWC 为 48. 3%—70. 5%时,沙棘叶片可以通过热耗散和酶活性调节协同作用,稳定光合机构的正常功能,Pn 下降的主

要原因是气孔限制;而干旱到严重胁迫(RWC<38. 9% )时,PS域系统和抗氧化酶系统损伤,是光合作用发生非气孔限制的主要

原因。 在半干旱黄土丘陵区,沙棘生长所允许的最大土壤水分亏缺在 RWC 为 38. 9% ,维持沙棘具有较高 WUE 和 Pn 的土壤水

分阈值为 RWC 在 58. 6%—70. 5%之间。

关键词:沙棘;干旱胁迫;气体交换;叶绿素荧光;抗氧化酶活性

Effects of soil drought stress on photosynthetic characteristics and antioxidant
enzyme activities in Hippophae rhamnoides Linn. seedings
PEI Bin, ZHANG Guangcan*, ZHANG Shuyong, WU Qin, XU Zhiqiang, XU Ping
Shandong Provincial Key Laboratory of Soil Erosion and Ecological Restoration, Forestry College of Shandong Agricultural University, Taishan Forest Eco鄄

station of State Forestry Administration, Taian Shandong, 271018, China

Abstract: Water deficit is one of the major limiting factors in vegetation recovery and reconstruction in loess hilly region in
semi鄄arid area. Hippophae rhamnoides Linn. is one of the common trees grown in this region. However, the mechanisms for
the decline of photosynthesis in leaves of Hippophae rhamnoides Linn. under water stress are not very clear. The objective of
this study is to investigate the processes and mechanisms of drought stress on photosynthesis and the relationship between
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photosynthesis and soil water content, which will help us to further understand the photosynthetic characteristics of
Hippophae rhamnoides Linn. under water stress and to guide cultivation in the loess hilly region. The gas exchange,
chlorophyll fluorescence and antioxidant enzyme activities in leaves of three鄄year鄄old Hippophae rhamnoides Linn. grown in
pots were tested under 8 different soil water treatments. The results showed that: (1) When relative soil water content
(RWC) was 70. 5% , the net photosynthetic rate (Pn) was maximal. When RWC was between 38. 9% and 70. 5% , Pn,
stomatal conductance (Gs) and intercellular CO2 concentration (C i) significantly decreased with increasing drought stress,
meanwhile, stomatal limitation (Ls) significantly increased, indicating that stomatal limitation was responsible for reduction
in Pn . When RWC was lower than 38. 9% , Pn and Ls decreased and C i increased with increasing drought stress, showing
that the main reason for restricting Pn had turn into non鄄stomatal limitation. Turning point of RWC from stomatal to non鄄
stomatal limitation was 38. 9% for leaf photosynthesis. (2) Moderate water stress can improve the water use efficiency
(WUE). When RWC was between 58. 6% and 82. 9% , Pn was maintained at a high level, and when RWC was between
48. 3% and 70. 5% , the WUE was maintained high. ( 3 ) The maximal fluorescence ( Fm ), maximal photochemical
efficiency( Fv / Fm ) of PSII, actual photochemical efficiency (椎PS域 ) and photochemical quenching ( qP) all showed
declining trends under continuous drought stress, while minimal fluorescence ( Fo ) increased significantly, non
photochemical quenching (NPQ) increased and then decreased. When RWC was between 38. 9% and 70. 5% , thermal
energy dissipation was the significant photoprotective mechanism. And RWC lower than 38. 9% caused the inhibition of
photosynthetic electron transport and damage of PSII. (4) The activities of superoxide dismutase ( SOD), peroxidase
(POD) and catalase (CAT) increased and then decreased with the deepening of drought stress, while malondialdehyde
(MDA) contents increased continuously. These showed that the activities of the antioxidant enzyme were activated in the
region where SWC were from 48. 3% to 70. 5% . Under severe water stress (RWC<38. 9% ), the antioxidant enzyme system
was damaged, the activities of the antioxidant enzymes declined and cell membrane was destroyed. These results implied
that: the function of photosynthetic apparatus in Hippophae rhamnoides Linn. seedling leaves was maintained by a
synergistic effect of thermal energy dissipation and regulating the antioxidant enzymatic activity jointly in the region where
SWC were from 48. 3% to 70. 5% , and the decreased Pn were mainly due to stomatal limitations through stomatal
regulation. Major non鄄stomatal limitation responsible for reduction in Pn was associated with the impairment of PS域 and
antioxidant enzyme system under severe water stress (RWC<38. 9% ). RWC 38. 9% was the soil water maximum deficit
level allowed in the semiarid loess hilly region for Hippophae rhamnoides Linn. , and RWC from 58. 6% to 70. 5% was
economy water threshold value maintaining the largest WUE and the higher Pn .

Key Words: Hippophae rhamnoides Linn. ; drought stress; gas exchange; chlorophyll fluorescence; antioxidant
enzyme activity

植物光合作用是地球上最重要的化学反应过程[1],光合作用效率是植物生产力和作物产量高低的决定

性因素[2]。 光合作用对环境因子的响应高度敏感,干旱胁迫是植物经常遭受的逆境形式,对植物光合作用过

程有着重要的影响,植物受到干旱胁迫时光合作用被限制,净光合速率下降[3]。 迄今为止,对于逆境下植物

光合作用限制因素的研究较多,但取得结果和结论还存在一定的差别[4]。 例如,在干旱胁迫下植物光合作用

水平下降的原因,有的研究结果是气孔因素(气孔关闭引起 CO2 供应受阻)为主[5],或是非气孔因素(叶肉细

胞光合活性下降)为主[6],也有的认为是气孔与非气孔因素共同作用的结果[7]。 综合分析不同的研究结果表

明,水分胁迫环境下植物光合速率下降的主要原因,是气孔限制还是非气孔限制抑或是两者的共同作用,不仅

与试验植物的种类、年龄、生长状况等有关,而且与试验处理方式(水分胁迫强度和时间)以及测定指标等有

关[7鄄11]。 另外,干旱环境抑制植物光合作用的机理比较复杂,涉及到诸多生理、生化与生态因子的影响。 因

此,必须在具体的试验条件下同时进行气体交换参数以及叶绿素荧光参数测定[12],并参考光合作用过程中发
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生的一系列生理生化指标特别是抗氧化酶活性的变化情况[13鄄15],才可能对土壤干旱逆境下不同植物光合作

用的抑制机理有更加深入系统和客观准确的认识。
沙棘为胡颓子科沙棘属落叶灌木或小乔木,具有抗逆能力强,适应性广的特点,是我国黄土高原等干旱半

干旱地区植被恢复重建中常用的生态与经济树种。 迄今为止,关于水分胁迫下沙棘光合作用的研究多见于光

合生理参数日变化特征[16鄄18]以及生理生化特性[19鄄20]等方面报道,对沙棘在干旱胁迫下光合作用光响应特征、
叶绿素荧光动力学特征以及与抗氧化酶活性协同作用的研究较少,据此探讨沙棘光合作用的抑制机理及其与

土壤水分定量关系的研究尚未见报道。 而且,已有的研究多是基于少数几个土壤水分亏缺程度(如轻度胁

迫、中度胁迫和重度胁迫)下的试验结果[17鄄18],还缺乏在土壤干旱逐渐加剧过程中对多土壤水分梯度下光合

作用的连续观测研究。 因此,沙棘在干旱胁迫下光合作用下降的过程、机制及其与土壤水分的定量关系等诸

多生理学问题还不十分清楚。 为此,在半干旱黄土丘陵区,以沙棘 3 年生苗木为试料,采用盆栽控水试验,测
定了土壤干旱加剧过程中 8 个水分梯度下沙棘叶片光合作用的气体交换、叶绿素荧光、抗氧化酶活性等生理

生化参数的变化。 研究目的:1)探讨沙棘在土壤干旱逐渐加重过程中叶片光合作用的变化过程;2)揭示沙棘

光合作用对土壤水分胁迫的响应机制及其与土壤水分的定量关系。 为深入了解沙棘的光合生理生态特征、指
导沙棘在黄土高原等干旱缺水地区的合理栽培提供参考。
1摇 材料与方法

1. 1摇 试验区概况

试验地位于山西省吕梁山西麓的方山县峪口镇土桥沟流域(北纬 37毅36忆58义,东经 110毅02忆55义),为黄河中

游黄土丘陵沟壑区。 流域内最高海拔 1446 m,平均海拔 1200 m 左右。 属暖温带大陆性季风气候,多年平均

降水量 416 mm,且年内分配不均,6—9 月份降水占全年的 70%以上。 多年平均蒸发量达 1857. 7mm,最大蒸

发出现在 4—6 月,明显大于同期降水,干燥度 1. 3,年平均大气相对湿度为 50% ,表现出典型的北方严重春旱

的特征。 多年平均气温 7. 3益,极端最高温 35. 6益(1980鄄 05鄄 29),极端最低温-25. 3益(1980鄄 01鄄 30);年无霜

期 140 d,日照总时数 2496 h;多年平均逸10益的活动积温 2819. 7益。 地表为新生代第四纪马兰黄土(厚度

20—100 m),土壤为中壤质黄绵土,有黄土母质直接发育形成,层次过渡不明显,质地均匀;试验区平均土壤

容重 1. 20 g / cm3,田间持水量 23. 0%左右,土壤 pH 值 8. 0—8. 4。 该流域属森林草原灌丛植被区,乔木树种主

要有刺槐(Robinia pseudoacacia)、白榆(Ulmus pumila)、油松(Pinus tabulaeformis)、侧柏(Platycladus orientalis);
灌木主要有黄刺玫(Rosa xanthina)、沙棘(Hippophae rhamnoides)、大果榆(Ulmus macrocarpa);草本植物以菊

科和禾本科为主,菊科蒿属居多。
1. 2摇 试验材料与水分控制

选用生长健壮、无病虫害、生长势基本一致的 3 年生沙棘苗木为供试材料。 2010 年 3 月进行苗木盆栽培

育(共栽植 6 盆,每盆 1 株),每个花盆(内径 38cm,深 45cm)装相同野外大田土 20kg,至 7 月份进行土壤水分

处理和光合作用观测。 用环刀法测得盆栽土壤容重在 1. 20g / cm3 左右、田间持水量为 23. 4% 。 在田间环境

条件下(盆长期埋于土壤中,使盆内土壤与田间土壤同温),采用人工给水后通过自然耗水的方法获取盆栽土

壤水分梯度。 即选取生长健壮的盆栽苗 3 株(3 盆),试验观测前 2 d 充分浇水使土壤水分饱和,以后不再浇

水使其自然干旱。 采用烘干法测定土壤重量含水量(GWC%),根据 GWC 与田间持水量(FC%)的比值求得

土壤相对含水量(RWC%)。 干旱处理 2d 后获得初期土壤水分含量(GWC 为 22. 5% ,RWC 为 96. 2% ),进行

第 1 次光合作用测定。 依据 D鄄最优性法则和以往观测经验,以后每隔 2d 获取一个土壤水分含量共获取 8 个

土壤水分含量系列。 GWC 分别为 22. 5% 、19. 4% 、16. 5% 、13. 7% 、11. 3% 、9. 1% 、7. 2% 和 6. 1% ,RWC 分别

为 96. 2% 、82. 9% 、70. 5% 、58. 6% 、48. 3% 、38. 9% 、30. 8%和 26. 1% 。 试验期间为防止降雨对土壤水分连续

消耗的干扰,采用搭建简易遮雨棚的方法,防止雨水进入土壤水分控制区。
1. 3摇 测定内容与方法

1. 3. 1摇 光合作用光响应过程测定

在每一试验植株中部选 3 片生长健壮的成熟叶片,应用英国 PPS 公司生产的 CIRAS鄄2 型光合作用系统,
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在晴朗的天气下测定不同土壤水分下光合作用的光响应过程。 每个土壤水分处理水平下测定 1d,时间在

8:30—11:00 之间,在每一植株上测定标记过的同一叶片,每个叶片重复 3 次记录,取平均值进行分析。 测定

时使用大气 CO2 浓度((380依6. 0)滋mol / mol),大气温度 24—26益 之间,相对湿度(60 依4. 0)% 左右。 利用

LED 光源控制光合有效辐射强度(PAR,滋mol·m-2·s-1)在 1800、1600、1400、1200、1000、800、600、400、250、150、
100、50、20、0 滋mol·m-2·s-1。 每个光照强度下控制测定时间为 120 s。 仪器自动记录净光合速率 (Pn,
滋mol·m-2·s-1)、蒸腾速率(Tr,mmol·m-2·s-1)、气孔导度(Gs,mmol·m-2·s-1)、胞间 CO2 浓度(C i,滋mol / mol)等
光合作用参数,叶片水分利用效率(WUE,滋mol / mmol)和气孔限制值(Ls)分别用公式计算:WUE = Pn / Tr

[21],
L s =1-C i / Ca

[22],其中 Ca 为空气 CO2 浓度(滋mol / mol)。
1. 3. 2摇 叶绿素荧光参数测定

叶绿素荧光参数观测与光响应曲线测定同步进行。 应用脉冲调制式荧光系统 ( FMS2. 02 型,英国

Hansatech 公司)测定不同土壤水分梯度下沙棘叶片叶绿素荧光动力学参数。 在自然光下活化 40min,测定光

合有效辐射强度 (PAR) 为 1000滋mol·m-2·s-1 下的叶片实际荧光产量 ( Fs ),随后加一个强闪光 (5000
滋mol·m-2·s-1,脉冲时间 0. 7s),测定光下最大荧光(Fm忆),同时将叶片遮光,关闭作用光 5s 后暗适应 3s,再打

开远红光 5s 后测定光下最小荧光(Fo忆)。 叶片暗适应 30min 后测定初始荧光(Fo),随后加一个强闪光(5000
滋mol·m-2·s-1,脉冲时间 0. 7s),测定最大荧光(Fm),其中 Fo 和 Fm 为凌晨天亮前的测定值。 按 Rohacek[23] 公

式计算 PS域的最大光化学效率 Fv / Fm =(Fm- Fo) / Fm;PS域的实际光化学效率 椎PS域 = (Fm忆- Fs) / Fm忆;光化

学猝灭系数 qP=(Fm忆-Fs) / (Fm忆-Fo忆);非光化学猝灭系数 NPQ=(Fm-Fm忆) / Fm忆。
1. 3. 3摇 抗氧化酶活性和丙二醛含量测定

采用氮蓝四唑法测定超氧化物歧化酶(SOD)活性[24],以抑制 NBT 光化学还原的 50%为一个酶活性单位

(U);采用愈创木酚显色法测定过氧化物酶(POD)活性[25],以每分钟内 470nm 下的光密度(D470nm)变化

0郾 10 为一个酶活性单位(U);采用紫外吸收法测定过氧化氢酶(CAT)活性[25],以 1min 内 A240 降低 0. 1 为一

个酶活性单位(U);丙二醛(MDA)含量的测定采用双组分光光度法[26]。
1. 4摇 数据处理

采用 Excel2003 计算试验数据并作图,不同处理间的数据(结果)差异显著性等分析采用单因素方差分析

(One-way AVOVO)和 Duncan 多重比较(SPSS18. 0)。
2摇 结果与分析

2. 1摇 不同土壤水分下沙棘叶片气体交换参数的光响应

在各种土壤水分条件下,沙棘叶片光合速率(Pn)随着光合有效辐射强度(PAR)的增大在达到光饱和点

(LSP)前表现出类似的规律(图 1),即先直线式快速升高然后曲线式缓慢升高。 此后,在土壤相对含水量

(RWC)为 38. 9%—82. 9%的范围内,Pn 稳定在较高水平且随 PAR 增大的变化不大,即同一土壤水分下 LSP 对应

的 Pn 与 PAR 为 1800滋mol·m-2·s-1(试验最大光强)时的 Pn 没有显著差异(P>0. 05);但超出此 RWC 范围时,Pn

则表现出随 PAR 增大而明显下降的趋势,即同一土壤水分下 LSP 对应的 Pn 与 PAR 为 1800滋mol·m-2·s-1 时的

Pn 差异显著(P<0. 05)。 说明过高或过低的土壤水分均会引起沙棘叶片在高光强下光合作用水平的下降。
沙棘叶片蒸腾速率(Tr)和水分利用效率(WUE)随着 PAR 的增大表现出和 Pn 类似的响应规律。 另外,Pn、Tr

和 WUE 对 RWC 都表现出明显的阈值响应(图 1),即在一定的 RWC 范围内,Pn、Tr 以及 WUE 随着 RWC 的增

加逐渐增大,达到最大值后又随 RWC 的继续增加而减小。 Pn 达到最大时对应的 RWC 为 70. 5% ;Tr 最大时对

应的 RWC 大于 Pn 对应的值,为 82. 9% ;WUE 最大时对应的 RWC 则小于 Pn 对应的值,为 58. 6% 。 维持沙棘

叶片 Pn 处于较高水平的 RWC 范围为 58. 6%—82. 9% ,维持 WUE 处于较高水平的 RWC 范围为 48郾 3%—
70. 5% 。

沙棘叶片气孔导度(Gs)对 PAR 的响应变化趋势与 Pn 基本一致,但在 RWC<38. 9%严重的干旱胁迫时,
Gs 随光强增大的变化不明显,说明植物气孔基本上失去了调节作用,导致出现对光强变化的响应不敏感。 沙
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图 1摇 土壤水分胁迫下沙棘叶片光合光响应曲线

Fig. 1摇 Light response curves of net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr), water use efficiency (WUE), stomatal conductance

(Gs), intercellular CO2 concentration (Ci), and stomatal limitation values (Ls) of Hippophae rhamnoides Linn. under soil drought stress

每个值是平均值和标准误

棘光合作用的胞间 CO2 浓度(C i)和气孔限制值(Ls)的光响应变化趋势相反。 同一光强下,Gs 随着 RWC 的增

加而逐渐增大,当 RWC>82. 9%时开始出现明显的下降。 RWC 在 38. 9%—70. 5% 的范围内,随着 RWC 的降

低,C i 明显下降但 Ls 明显上升;当 RWC<38. 9%时,随着 RWC 的降低,Ls 明显下降而 C i 显著上升(图 1)。 这

表明随着土壤干旱的加剧,沙棘叶片 Pn 下降的主要原因发生了由气孔因素向非气孔因素的转变[27],发生转

变的土壤水分临界值大约在 RWC 为 38. 9% 。
2. 2摇 水分胁迫对沙棘叶片叶绿素荧光参数的影响

初始荧光(Fo)是 PS域反应中心全部开放时的荧光水平,PS域天线的热耗散增加常导致 Fo 的降低,

而 PS域反应中心的破坏或可逆失活则引起 Fo 的增加。 因此可根据 Fo 的变化推测反应中心的状况和可能的

光保护机制[28]。 最大荧光(Fm)是 PS域反应中心处于完全关闭时的荧光产量,可反映通过 PS域的电子传递

情况[29],同时强光下 Fm 降低也是光抑制的一个特征。 PS域的最大光化学效率(Fv / Fm)的大小反映了 PS域
反应中心内原初光能的转换效率,是反映光抑制程度的良好指标[30]。 研究发现(图 2),随着土壤含水量的降
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低,Fm、Fv / Fm 以及 椎PS域 均呈现出下降的趋势,而 Fo 则呈现上升的趋势。 方差分析结果显示,当 RWC >
38郾 9%时,各水分梯度下 Fo 没有显著差异(P>0. 05),超出此范围则出现大幅度的升高,表明 PS域反应中心

发生了破坏或可逆失活。 RWC 70. 5%时,Fv / Fm 和椎PS域最大,随着土壤含水量的降低,椎PS域从 RWC 58郾 6%开

始出现明显下降,而 Fv / Fm 和 Fm 从 RWC 48. 3%开始出现明显下降,椎PS域的下降幅度要大于 Fv / Fm 的下降幅

度,表明此时光抑制现象已经产生。 当 RWC<38. 9% 时,各土壤水分梯度下的 Fv / Fm、椎PS域以及 Fm 较 RWC
70. 5%均出现明显下降,都维持在较低的水平且差异不显著,由此推测,此时沙棘叶片已发生光氧化破坏,
PS域反应中心的光合电子传递活性受到抑制。

图 2摇 水分胁迫下沙棘叶片叶绿素荧光参数的变化

Fig. 2 摇 Changes of minimal fluorescence ( Fo ), maximal fluorescence ( Fm ), maximal photochemical efficiency ( Fv / Fm ), actual

photochemical efficiency (椎PS域 ), photochemical quenching ( qP) and non photochemical quenching (NPQ) of Hippophae rhamnoides

Linn. under soil drought stress

不同字母表示差异显著(P=0. 05);每个值是平均值和标准误

光化学淬灭(qP)反映的是 PS域天线色素吸收的光能用于光化学电子传递的份额,一定程度上反映

了 PS域反应中心的开放程度,其值越大,说明 PSII 的电子传递活性越高[31]。 非光化学淬灭(NPQ)是 PS域天

线色素吸收的以热的形式耗散掉的部分[32],是对光合机构的一种自我保护机制,表征 PSII 反应中心对天线

色素吸收过量光能后的热耗散能力及光合机构的损伤程度。 研究发现(图 2),随着 RWC 的逐渐降低,qP 表

现出下降的趋势,而 NPQ 则表现出先上升后下降的趋势。 RWC 70. 5%时 qP 最大,随着 RWC 的逐渐降低 qP
开始逐渐下降,RWC 48郾 3%时出现明显的降低,方差分析差异显著(P<0. 05);RWC<48. 3%时,各土壤水分点

下 qP 维持在较低水平且变化不大,表明土壤水分对沙棘 PS域反应中心的电子传递活性有较大的影响,严重

的干旱胁迫导致 qP 的显著降低,PSII 的电子传递活性下降。 随着 RWC 的逐渐降低,NPQ 在干旱胁迫初期开
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始上升,在 RWC 48. 3%时达到最大值,表明适度的水分胁迫可增加沙棘叶片 PS域天线色素的热耗散,在一定

程度上缓解水分胁迫对光合作用的影响,RWC<48. 3%时 NPQ 又开始下降,与 RWC 48. 3%相比,RWC<38郾 9%
的水分条件下 NPQ 显著下降,表明此时 PS域受到破坏,热耗散能力下降。
2. 3摇 水分胁迫对沙棘叶片抗氧化酶活性和丙二醛的影响

超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)等抗氧化酶类,是植物活性氧清除系统

中重要的酶,能维持活性氧自由基产生与清除系统的平衡,丙二醛(MDA)是脂质过氧化作用的主要产物之

一,其含量的高低在一定程度上反映脂膜过氧化作用水平和膜结构的受害程度。 研究结果(图 3)表明,RWC
在 70. 5%到 96. 2%的范围内,各土壤水分梯度下的 SOD、POD、CAT 活性以及 MDA 含量均没有显著差异(P>
0. 05);随着土壤含水量的降低,SOD、POD 和 CAT 活性均表现出先升高后降低的趋势,且都在 RWC 48. 3%时

达到最大值,与 RWC 70. 5%时相比分别增加了 38. 9% 、25. 7%和 19. 3% 。 表明在土壤干旱相对较轻(48. 3%
<RWC<70. 5% )时,沙棘叶片的 SOD、POD 和 CAT 活性升高,起到保护光合作用机构免受或减轻干旱伤害的

作用;但干旱加剧到严重胁迫(RWC<38. 9% )时,SOD、POD 和 CAT 的活性发生明显的降低,即沙棘叶片抗氧

化系统活力开始下降。 3 种抗氧化酶(SOD、POD 和 CAT)相比,干旱胁迫使 SOD 的活性提高幅度较大,其次

是 POD 和 CAT,表明 SOD 对干旱胁迫反应更敏感,是沙棘适应干旱胁迫的主要抗氧化酶。 随着土壤水分含

量的降低,MDA 呈现出逐级递增的趋势;在 RWC 26. 1%时出现最大值(是 RWC 70. 5%时的 2 倍),表明此时

沙棘叶片抗氧化系统活性下降,活性氧的产生超出了细胞的清除能力,导致活性氧大量积累,活性氧引起光合

色素严重降解和膜脂过氧化,破坏了光合机构膜系统。

图 3摇 水分胁迫下沙棘叶片抗氧化酶活性和丙二醛含量的变化

Fig. 3摇 Changes of superoxide dismutase (SOD),peroxidase (POD),catalase (CAT) activities and malondialdehyde (MDA) contents of

Hippophae rhamnoides Linn. under soil drought stress

不同字母表示差异显著(P=0. 05);每个值是平均值和标准误

3摇 讨论

水分胁迫下植物光合作用的变化一直是人们研究的重点。 通常影响植物光合作用的因素可分为气孔因

素和非气孔因素,前者指水分胁迫导致气孔导度下降,CO2 进入叶片受阻而使光合下降,后者指叶肉细胞的光

合活性下降。 Farquhar 和 Sharkey[33] 认为,引起光合速率降低的气孔和非气孔限制因素可以根据叶片胞间

CO2 浓度(C i)和气孔限制值(Ls)的变化方向来判断,其中 C i 是关键因子。 只有光合速率下降伴随着 C i 降低

和 Ls 升高时,才可以认为光合速率(Pn)的下降主要是受气孔限制所致;反之,如果 Pn 下降的同时 C i 升高或
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者不变,同时 Ls 降低,则光合作用的主要限制因素是非气孔因素,即叶肉细胞光合活性的下降。 本研究发现

(图 1),土壤相对含水量(RWC)在 38. 9%—70. 5%的范围内,随着土壤水分减少 Pn 降低,同时 C i 明显下降和

Ls 显著上升,说明此时沙棘叶片光合作用水平降低主要是由气孔限制因素造成的;当 RWC<38. 9%时,干旱胁

迫继续加剧,沙棘的 Pn 和 Ls 都降低,而 C i 却显著上升,说明 Pn 下降的主要原因已经由气孔因素转变为非气

孔因素,沙棘叶片光合机构受到伤害。 由此认为,RWC 38. 9%为沙棘叶片光合作用气孔与非气孔因素限制的

转折点,也是半干旱黄土丘陵区沙棘生长所允许的土壤水分最大亏缺程度。
在水分胁迫环境下,植物可以通过合理协调碳同化和水分消耗之间的关系,从而调节叶片水分利用效率

(WUE)的变化,是植物抗旱策略的重要组成部分[34]。 本研究发现(图 1),沙棘叶片净光合速率(Pn)、蒸腾速

率(Tr)和水分利用效率(WUE) 对土壤水分都表现出明显的阈值响应,WUE 达到最大值时对应的 RWC
(58郾 6% )要小于 Pn 达到最大值时对应的 RWC(70. 5% ),也就是说,RWC 70. 5%是 Pn 的最适土壤含水量,当
RWC 在 58郾 6%左右时,气孔部分关闭,Pn、Tr 都开始下降,但 Tr 下降幅度要大于 Pn 的下降速率,从而导致

WUE 增加,即适度水分胁迫能够提高沙棘叶片的 WUE。 对冬小麦[35]、山杏[36]、辽东楤木[37] 等较多植物的研

究也有类似的规律。 当 RWC<58. 6%时,Pn 和 WUE 都开始随 RWC 的降低而下降。 维持沙棘叶片 Pn 处于较

高水平的 RWC 范围为 58. 6%—82. 9% ,维持 WUE 处于较高水平的 RWC 范围为 48. 3%—70. 5% 。 由此认

为,在半干旱黄土丘陵区,沙棘生长适宜的土壤水分阈值范围在 RWC 为 58. 6%—70. 5% ,此土壤水分阈值能

保证沙棘叶片同时获得较大的光合作用水平和水分利用效率,符合干旱缺水地区植物生长和生产以高效用水

为核心的栽培管理原则[7,38]。 有相关研究称之为 WUE 与 Pn 协调的“高效水阈值冶 [38]或“经济水阈值冶 [7]。
叶绿素荧光参数在测定植物光合作用过程中光系统对光能的吸收、传递、耗散、分配等方面具有独特的作

用,与反映光合作用“表观性冶的光合气体交换参数相比更具有反映光合作用“内在性冶的特点。 目前,叶绿素

荧光作为快速、灵敏和无损伤地研究光合作用机理的探针,已被较多的研究应用于探测干旱等逆境胁迫对农

作物光合作用的影响过程与机理[39鄄40],但针对沙棘等生态经济树种的相关研究还相对较少。 本研究中(图
2),在土壤干旱相对较轻(48. 3% <RWC<70. 5% )时,随着土壤含水量的降低,PS域最大光化学效率(Fv / Fm),
PS域实际光化学效率(椎PS域),光化学猝灭(qP)均表现出逐渐降低的趋势,但初始荧光(Fo)并未发生显著的

变化,非光化学猝灭(NPQ)则逐渐升高。 表明此时沙棘光合作用的光破坏防御机制有效启动,天线色素捕获

的光能向 PS域反应中心传递的效率下降,同时热耗散能力增加,减少了反应中心过剩光能的积累,保护光合

机构免受破坏。 但在土壤干旱到严重胁迫(RWC<38. 9% )时,Fo 显著升高,NPQ 开始下降,Fv / Fm 和 椎PS域(即
CO2 同化的能量表征[41])都大幅降低,表明此时沙棘叶片 PS域系统受到一定程度的损伤,热耗散功能受到抑

制,由此推测 PS域光系统损伤是 Pn 下降的非气孔限制的原因之一。 在沙棘叶绿素荧光参数与土壤水分的定

量关系方面,当 RWC 70. 5%时,沙棘叶片 Fm、Fv / Fm、椎PS域、qP 都达到最大值,表明 RWC 为 70. 5%时最有利于

沙棘光合作用光反应过程的进行,这与沙棘 Pn 在 RWC 为 70. 5%时达到最大值的结果一致(图 1);当 RWC<
38. 9%时,沙棘的 PS域受到破坏,反应中心的光合电子传递活性受到抑制,这与沙棘光合作用发生非气孔限

制的 RWC 临界值为 38. 9%的结果一致(图 1)。
植物抗氧化酶系统活性的变化及膜脂过氧化作用已经广泛用于植物对逆境反应机理的研究。 在干旱逆

境下,植物碳同化过程减弱以及 PS域的活性降低,导致激发能上升而引发能量过剩,植物体内活性氧的产生

与清除间的平衡被打破,自由基在体内大量积累,造成膜脂过氧化作用加剧,引起膜脂过氧化物产物(MDA)
增加,从而降低植物叶片的光合能力[42]。 近年来有研究发现,干旱胁迫引起烟草、玉米等植物体内活性氧自

由基代谢失调而引发的生物膜结构与功能的破坏,是光合作用非气孔限制的主要原因[43,15]。 本研究结果表

明(图 3),在土壤干旱相对较轻(48. 3% <RWC<70. 5% )时,沙棘叶片的抗氧化酶系统启动,SOD、POD 和 CAT
等抗氧化酶活性显著升高,自由基清除能力增强,从而起到保护光合作用机构的作用;由此结合沙棘叶片荧光

参数对土壤水分变化的响应关系(图 2),可以认为此时 PS域光能转化和活性氧代谢协同发挥作用,共同稳定

了光合作用机构的功能。 但当土壤干旱到严重胁迫(RWC<38. 9% )时,沙棘光合作用的抗氧化酶活性发生了
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明显下降,MDA 急剧升高;表明此时沙棘叶片的抗氧化酶系统受到损伤,活性氧的产生超出了系统的清除能

力导致其大量积累而引起生物膜结构和功能的破坏。 由此认为,当土壤发生严重水分胁迫时,沙棘叶片抗氧

化酶系统损伤和 PS域系统的损伤一样,也是沙棘光合作用发生非气孔限制的重要原因。 干旱胁迫影响玉米

(郑单 958)苗期光合作用的研究[15]也得出了类似的结果。
4摇 结论

(1)当土壤干旱程度在 RWC 为 48. 3%—70. 5%时,沙棘光合作用降低的主要原因是气孔因素的限制,即
叶片气孔开度减小导致的 CO2 供应受阻;此时,沙棘叶片主要通过减少光捕获、热耗散和酶活性调节的协同

作用,稳定光合作用机构的功能,适应和抵御土壤干旱环境。
(2)当土壤水分在 RWC 为 58. 6%—70. 5%范围,沙棘叶片可以通过气孔导度调节,较好地协调碳同化和

蒸腾耗水之间的关系,保持较高的光合速率和水分利用效率。 即在半干旱黄土丘陵区,维持沙棘同时具有较

高光合速率和水分利用效率的土壤水分阈值在 RWC 为 58. 6%—70. 5% 。
(3)当土壤发生严重水分胁迫(RWC<38. 9% )时,沙棘光合作用的主要限制因素由气孔限制转变为非气

孔限制,表现为 PS域系统和抗氧化酶系统受到损伤。 即在半干旱黄土丘陵区,沙棘生长所允许的土壤水分最

大亏缺程度在 RWC 为 38. 9%左右。
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