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封面图说: 岳阳附近的水源涵养林及水系鸟瞰———水源涵养林对于调节径流,减缓水、旱灾害,合理开发利用水资源具有重要

的生态意义。 洞庭湖为我国第二大淡水湖,南纳湘、资、沅、澧四水,北由岳阳城陵矶注入长江,是长江上最重要的水

量调节湖泊。 因此,湖周的水源涵养林建设对于恢复洞庭湖调节长江中游地区洪水的功能,加强湖区生物多样性的

保护是最为重要的举措之一。 对现有防护林采取人为干扰的调控措施,改善林分空间结构,将有利于促进森林生态

系统的正向演替,为最大程度恢复洞庭湖水源林生态功能和健康经营提供重要支撑。

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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土壤逐渐干旱对菖蒲生长及光合荧光特性的影响

王文林1,2,万寅婧3,刘摇 波1,4,王国祥1,*,唐晓燕2,陈摇 昕2,梁摇 斌2,庄摇 巍2

(1. 南京师范大学地理科学学院 / 江苏省环境演变与生态建设重点实验室,南京摇 210023;

2. 环境保护部 南京环境科学研究所,南京摇 210042;3. 江苏省环境工程咨询中心,南京摇 210029,

4. 南通大学地理科学学院,南通摇 226007)

摘要:在土壤逐渐干旱过程中,连续测定典型湿地植物菖蒲生长发育状况及叶片叶绿素荧光参数,结果表明:短期内(实验第

0—3 天)土壤水分含量下降(土壤含水率自 53. 86%下降至 42. 6% )有利于菖蒲生长,干旱组菖蒲叶片 Fv / Fm、Yield、qP 显著高

于对照组(实验期间土壤平均含水率为 53. 49依0. 6% ) (P<0. 05),qN 则低于对照组;随着土壤进一步干旱(土壤含水率自

42郾 6%下降至 18. 02% ,实验第 3—9 天),菖蒲叶片 qN 值则由 0 迅速上升至 0. 403,显著高于对照组(P<0. 05),Fv / Fm 值与对

照相比无显著差异(P>0. 05),叶片保持较高的热耗散以维持光合结构 PS域保持正常,并能以降低叶片含水率、叶面积(叶片卷

曲避光)减少水分蒸腾及降低根系含水率促进水分吸收的方式进行自我保护;随着土壤干旱程度加剧(土壤含水率自 18. 02%
下降至 4郾 5% 、实验第 9—12 天),菖蒲叶片 Fv / Fm、yield、qP 值显著低于对照组(P<0. 05),qN 值降为 0,光合结构 PS域受到损

坏,第 11 天、12 天,叶片含水率分别降至 75. 79%和 68. 78% ,此时菖蒲也逐步以自小叶片至大叶片的顺序枯萎衰亡,表明在土

壤水分快速下降过程中过高的生物量将不利于菖蒲保持水分,而 80%左右的叶片含水率是维持菖蒲存活的临界值。
关键词:土壤逐渐干旱; 菖蒲; 生长; 光合荧光

Influence of soil gradual drought stress on Acorus calamus growth and
photosynthetic fluorescence characteristics
WANG Wenlin1,2, WAN Yinjing3, LIU Bo1,4, WANG Guoxiang1,*, TANG Xiaoyan2, CHEN Xin2, LIANG Bin2,
ZHUANG Wei2
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Abstract: In the process of soil gradual drought, the growth of typical wetland plant Acorus calamus in dry condition and
control condition were investigated. The soil water contents of dry group were about 55% (0 th day), 40% (3 th day), 30%
(6 th day), 20% (9 th day), 10% (11 th day) and 5% (12 th day) and average soil water content of the control group was
(53. 49依0. 6)% during the experiment period. Meanwhile, Photosystem 域 (PS域) photochemical efficiency (Fv / Fm),
quantum yield (Yield), photochemical quenching ( qP), non鄄photochemical quenching ( qN) were also measured by a
submersible, pulse鄄amplitude modulated (PAM) fluorometer: Diving鄄PAM.

The results showed that the decline of soil water content in a short term (soil water content declined from 53. 86% to
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42. 6% , on the 0 th—3th day) was beneficial to the growth of dry group Acorus calamus. Fv / Fm, Yield, qP were much high
than those of the control group (P<0. 05), while qN was lower than control group. Compared with control group, average
plant height, leaf width and leaf biomass, root biomass of dry group increased by 4. 35% , 3. 13% , 12. 50% , 17. 82% ,
respectively.

With soil becoming drought gradually (soil water content declined from 42. 6% to 18. 02% , on the 3 th—9th day), the
growth of drought group Acorus calamus was restrained gradually and yield and qP value began to decrease. The qN value
rose from 0 to 0. 403 quickly and was much higher than those of control group (P<0. 05). The dry group plant began to
suffer from soil drought stress and presented low photo鄄inhibition phenomenon. High qN value detected in the study
demonstrated that they could protect PS域 by increasing heat dissipating. At the same time, there was no significant
difference of Fv / Fm between drought group and control group, which also indicated that photosynthesis structure of PS域
was unspoiled. At the same time,Acorus calamus plant reduced water transpiration and promoted water absorption to protect
itself from soil drought pressure by reducing leaf area, leaf water content and root water content. On the 9 th day, the leaf
width, leaf water content and root water content of dry group declined to 89. 1% , 92. 5% and 95. 8% of control group
respectively.

With more serious soil drought degree(soil water content declined from 18. 02% to 4. 5% , on the 9 th—12 th day), the
growth of dry group plant was significantly restrained. The yield and qP value decreased quickly and were much lower than
those of the control group. The photosynthetic efficiency decreased significantly. Meanwhile, Fv / Fm value began to be
much less than that of the control group and qN value reduced to 0, which indicated that photosynthesis structure of PS域
has begun to be destroyed and the capacity of dissipating heat has disappeared. On the 11 th and 12 th day, leaf water content
of dry group declined to 75. 79% and 68. 78% respectively. The small leaf began to wither and decline, followed by the big
leaf. The above phenomenon indicated that high plant biomass was weak to keep plant water content in the process of soil
gradual drought, 80% of leaf water content was the critical value to maintain Acorus calamus plant survival.

Key Words: soil gradual drought; Acorus calamus; growth; photosynthetic fluorescence

水分、土壤与植物是湿地生态系统三大组成要素[1]。 水分条件是湿地存在的决定性因子,也决定着湿地

景观以及植被组成和分布特征。 植物生长于不同水分条件时,就会对不同的水分条件产生响应,形成可以反

映生境条件的生理生态特征[2]。 近年来,随着全球温室效应的加剧,湿地缺水问题日益严重,湿地植物面临

的干旱胁迫也日益突出[3鄄4],土壤水分条件对湿地植物生长发育的影响研究也日益受到关注[5鄄9],但这些研究

均在土壤水分含量的静态控制条件下进行,由于在连续干旱过程中土壤水分含量往往处于动态递减过程中,
现有研究不能反映湿地植物对土壤水分的瞬时、连续变化的动态响应,目前针对湿地植物在土壤干旱过程中

的动态响应机制研究还鲜见文献报道。
光合作用是植物重要的生命活动,是植物生长的生理基础,在干旱条件下,植物 CO2 同化速率降低,光合

作用消耗的光能减少,导致光合组织吸收的光能必然大量过剩,过剩光能若不能及时有效的耗散,就会损伤光

合器官[10],因此植物光合作用能力变化是反映干旱胁迫条件影响的重要指标之一[11鄄12],本研究在土壤逐渐干

旱过程中,连续测定典型湿地植物菖蒲生长发育状况及叶片叶绿素荧光参数,探讨菖蒲在土壤干旱过程中的

动态响应机制,为湿地生态系统保育和植被恢复重建提供理论依据。
1摇 材料与方法

1. 1摇 实验土壤

实验用土壤采自南京城东一小型富营养化湖泊(32毅06忆10. 36义N,118毅54忆13. 75义E)表层沉积物。 (总氮

3825 mg / kg、总磷 1497 mg / kg、有机质 39577 mg / kg)。
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1. 2摇 实验植物培养

选用典型湿地植物菖蒲(Acorus calamus),其为多年生湿生草本植物, 广泛分布于温带、亚热带地区, 我

国各地均有分布,生长于池沼、河岸、河溪边等季节性和非周期性水位埋深变化较大的浅水区域[13]。 2012 年

6 月,在位于南京师范大学水环境生态修复平台中,选择越冬的菖蒲块茎置于实验用土壤中培养,土壤定期加

水使其呈饱和状态,最后根据实验需求选择萌发水平一致的菖蒲作为实验用植物。
1. 3摇 实验设计

2012 年 8 月 10 日,从已萌发的菖蒲中选择株高 60cm 左右、叶片数为 5 叶的菖蒲各 21 株,小心剥离根系

后种植于 2 个 1. 2 m伊1. 2 m 实验盆中,覆泥深度 12cm,分别作为对照组和干旱组(实验组),并置于光照培养

箱中培养,培养条件为 6:00—18:00 3000lx 光照强度,18:00—翌日 6:00 停止照光,培养温度 28益,稳定 3d,
稳定期间对照组与实验组均加蒸馏水使土壤水分呈饱和状态。 8 月 13 日实验正式开始,对照组土壤定期加

蒸馏水使其呈饱和状态,干旱组土壤则不加水让其逐渐干旱。 实验开始后每天使用 HH2 型土壤湿度计

(Moisture Meter)测定土壤含水率,并在干旱组土壤含水率约 55% (0d)、40% (3d)、30% (6d)、20% (9d)、10%
(11d)及 5% (12d)时测定对照组和干旱组叶片叶绿素荧光参数,并分别随机收割 3 株植株测定株高、叶宽,叶
片、根系生物量及含水率等生长指标,实验过程中各实验组土壤含水率实际变化见表 1。

表 1摇 实验期间对照组、干旱组土壤含水率变化

Table 1摇 Changes of soil water content of ck and drought group during the experimental period
含水率 Soil water content / %

0d 3d 6d 9d 11d 12d

对照组 Control group 54. 01% 54. 20% 53. 37% 52. 64% 53. 01% 53. 71%

干旱组 Drought group 53. 86% 42. 60% 32. 51% 18. 02% 9. 74% 4. 50%

1. 4摇 菖蒲生长指标测定

菖蒲株高使用卷尺测定,叶宽使用游标卡尺测定,叶片、根系生物量采用称重法测定,叶片、根系含水率采

用烘干称重法测定,以上各指标求平均值后进行比较。
1. 5摇 菖蒲叶片叶绿素荧光参数测定

饱和脉冲调制(PAM)叶绿素荧光动力学技术是利用快速、无损伤探针研究植物光合作用的技术,将探头

直接置于植物叶片表面可原位测定一系列光合荧光参数[14鄄15]。 菖蒲叶片叶绿素荧光参数在实验开始、第 3
天、6 天、9 天、11 天、12 天 7:00,使用水下饱和脉冲荧光仪 DIVING PAM(德国 WALZ 公司)和数据采集软件

wincontrol 进行测定。 每一处理随机选择 3 株植株顶部伸展叶片测定叶绿素荧光参数值,取平均值作比较。
叶片测定部位使用叶夹遮光处理(暗适应)5min 后,打开叶夹,开启测量光得到 Fo,再开启饱和脉冲光(饱和

脉冲光强度 4000滋mol photon m-2s-1,持续时间 0. 8s)测得到 Fm,得到光化学最大量子产量(Fv / Fm),然后开

启光强度为 30滋mol photon m-2s-1 的光化光,照射叶片 10s 后,再开启饱和脉冲光测得 Fm忆与 Ft,按下式计算:
光化学最大量子产量[16] Fv / Fm=(Fm-Fo) / Fm
有效荧光产量 Yield[16] (吟Fv / Fm)= (Fm忆-Ft) / Fm忆
光化学淬灭系数[17] qP=(Fm忆-Ft) / (Fm忆-Fo)
非光化学淬灭系数[17] qN=(Fm-Fm忆) / (Fm-Fo)

1. 6摇 数据分析

采用 SPSS 13. 0 统计软件对土壤逐渐干旱对各指标的影响进行单因素方差分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 土壤逐渐干旱对菖蒲生长影响

由图 1 可见,实验期间,对照组菖蒲平均株高、叶宽、生物量稳步增加,而干旱组菖蒲平均株高、叶宽、叶片

生物量、根系生物量则呈先增加后降低的趋势。 实验初期(第 3 天),干旱组菖蒲生长速度高于同期对照组,
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干旱组菖蒲平均株高、叶宽、叶片生物量、根系生物量较对照组分别增加了 4. 35% 、3. 13% 、12. 50% 、
17郾 82% ,而后干旱组菖蒲生长开始受到抑制,第 6 天,干旱组菖蒲平均株高、叶宽、叶片生物量、根系生物量与

对照组相比无显著差异(P>0. 05),第 9 天,干旱组菖蒲叶片出现卷曲现象,平均株高、叶宽、叶片生物量、根系

生物量开始低于对照组,第 11 天,干旱组菖蒲出现枯萎现象,株高、叶宽、叶片生物量、根系生物量开始显著低

于对照组(P<0. 05),第 12 天,干旱组菖蒲平均株高、叶宽、叶片生物量、根系生物量分别只有对照组的

90郾 33% 、75郾 66% 、37. 83% 、54. 70% 。 表明随着土壤逐渐干旱,短期内土壤水分含量下降(土壤含水率自

53郾 86%下降至 42. 6% )有利于菖蒲生长,随着土壤逐渐干旱(土壤含水率自 42. 6%下降至 18. 02% ),菖蒲生

长逐渐受到抑制,随着干旱程度进一步加剧(土壤含水率自 18. 02%下降至 4. 5% ),菖蒲生长受到明显抑制,
并逐步以自小叶片至大叶片的顺序枯萎衰亡。

图 1摇 实验期间菖蒲株高、叶宽及叶片、根系生物量变化

Fig. 1摇 Changes of plant height, leaf width and leaf, root biomass of Acorus calamus during the experimental period

2. 2摇 土壤逐渐干旱对菖蒲叶绿素荧光参数的影响

菖蒲叶片最大光化学量子产量(Fv / Fm)反映了当所有的光合系统域 (PS域)反应中心均处于开放态时

的量子产量。 由图 2 可见,实验期间,对照组菖蒲 Fv / Fm 无显著变化,而干旱组菖蒲 Fv / Fm 呈现先增加后降

低的趋势。 实验初期(第 3 天),干旱组菖蒲叶片 Fv / Fm 显著高于对照组(P<0. 05),第 6 天、9 天,干旱组菖

蒲叶片 Fv / Fm 较第 3 天 显著下降,但与对照组相比则无显著性差异(P>0. 05),实验第 11 天、12 天,则显著

低于对照组(P<0. 05),较对照组分别下降了 7. 29% 、48. 59% 。
有效荧光产量(Yield)表示在照光下 PS域的实际光化学效率,反映植物吸收的光子供给 PS域反应中心的

效率。 由图 2 可见,与 Fv / Fm 变化趋势类似,实验期间对照组菖蒲叶片 Yield 无显著变化,而干旱组菖蒲

Yield 呈现先增加后降低的趋势。 实验第 3 天,干旱组菖蒲叶片 Yield 显著高于对照组(P<0. 05),实验第 6
天,干旱组菖蒲叶片 Yield 开始下降但仍显著高于对照组(P<0. 05),实验第 9 天,与对照组相比则无显著性差

异(P>0. 05),实验第 11、12 天,干旱组菖蒲叶片 Yield 显著低于对照组,分别下降了 21. 32% 、61. 39% 。
光化学淬灭系数(qP)是 PS域天线色素吸收的光能用于光化学电子传递的份额,较低的 qP 反映 PS域中

开放的反应中心比例和参与 CO2 固定的电子减少。 由图 2 可见,与 yield 值变化一致,实验第 3 天、6 天,干旱

组菖蒲叶片 qP 均显著高于对照组(P<0. 05),实验第 9 天,与对照组相比则无显著性差异(P>0. 05),实验第

11 天、12 天,干旱组菖蒲叶片 qP 开始显著低于对照组(P<0. 05),分别下降了 17. 62% 、66. 26% 。
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图 2摇 实验期间菖蒲 Fv / Fm、Yield、qP、qN 变化

Fig. 2摇 Changes of Fv / Fm, Yield, qP, qN of Acorus calamus during the experimental period

非光化学淬灭系数(qN)反映的是天线色素吸收的光能不能用于电子传递而以热的形式耗散掉的部分光

能,热耗散是植物保护 PS域的重要机制。 由图 2 可见,实验第 3 天、6 天,干旱组菖蒲叶片 qN 值分别为 0、
0郾 025,低于对照组,但与对照组相比无显著性差异(P>0. 05),第 9 天,qN 值迅速上升到 0. 403,显著高于对照

组(P<0. 05),第 11 天、12 天,qN 值迅速降为 0,再次低于对照组,但与对照组相比无显著性差异(P>0. 05)。
3摇 讨论

土壤逐渐干旱对菖蒲生长发育的影响直接体现在其对光合作用的影响上。 叶片叶绿素荧光与光合作用

中各种反应过程密切相关,任何环境因子对光合作用的影响都可通过叶片叶绿素荧光动力学反映出来[18]。
PS域的光化学效率是表明光化学反应状况的一个重要参数,在低光强下,实际光化学效率的高低直接决定叶

片光合速率的高低[19]。 试验初期(第 3 天),干旱组菖蒲叶片 yield、qP 值显著高于对照组,qN 值低于对照组,
表明干旱组菖蒲叶片光合作用能力强于对照组,这也与干旱组菖蒲平均株高、叶宽、生物量高于对照组的结果

相对应,Fv / Fm 是 PS域最大光化学量子产量,反映 PS域反应中心内禀光能转换效率或称最大 PS域的光能转

换效率。 非胁迫条件下该参数的变化极小,多数高等植物 Fv / Fm 值约为 0. 83,胁迫条件下该参数明显下

降[20鄄21],当 Fv / Fm 值低于 0. 8 时,外界胁迫可能对 PS域反应中心造成一定损伤[22],干旱组实验第 3 天 Fv /
Fm 值为 0. 822 显著高于对照的 0. 797,且 qN 值为 0 低于对照组的 0. 027,表明短期内土壤水分含量下降(土
壤水分含量自 53. 86%下降至 42. 6% )可能最有利于菖蒲生长,而对照组(土壤水分含量(53. 49依0. 6)% )菖
蒲生长则可能受到微量胁迫,尚需通过少量的热耗散保护以光合结构 PS域。

随着短时间内(第 6 天、第 9 天)土壤逐渐干旱(土壤含水率自 42. 6%下降至 18. 02% ),干旱组菖蒲叶片

yield、qP 值开始下降,但与对照相比无显著差异,而 qN 值则由 0 迅速上升至 0. 403,显著高于对照组,表明植

株开始受到干旱胁迫,呈现低光抑制现象,但能通过保持较高的热耗散维持光合结构 PS域保持正常,而 Fv /
Fm 值与对照相比无显著差异,也表明 PS域反应中心未受破坏,这也与此时菖蒲叶片虽然萎蔫、卷曲,但并未

落黄的表象相对应,随着干旱程度进一步加剧(土壤含水率自 18. 02%下降至 4. 5% ),第 11 天、12 天,干旱组

菖蒲叶片 yield、qP 值快速下降,并显著低于对照组,表明叶片光合速率显著下降,而 Fv / Fm 值分别只有

0郾 733、0. 407,均显著低于对照,同时第 11 天 qN 值即降为 0,则表明此时菖蒲叶片的光合结构 PS域已受到损
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坏,对热能的耗散能力也丧失殆尽,干旱组菖蒲也逐步以自小叶片至大叶片的顺序枯萎衰亡,这主要是菖蒲将

水分优先用于中上层叶片的生长,从而利用有限的水分维持生命活动相关[8]。
植物在生长发育过程中受到干旱胁迫时够进行相关抗旱基因的表达,随之产生一系列生理、生化及形态

结构等方面的变化,从而表现出抗旱性的综合性状[23],实验结果(图 1,图 3)也发现干旱组菖蒲受到干旱胁迫

时通过降低叶片含水率、叶面积(叶片卷曲避光)等方式降低水分蒸腾,进行自我保护[24],实验第 6—12 天,干
旱组叶片生物量、叶片含水率、叶宽与土壤水分含量呈显著正相关,相关性分别达到 0. 900、0. 952、0. 959。

图 3摇 实验期间菖蒲叶片、根系含水率变化

Fig. 3摇 Changes of leaf, root water content of Acorus calamus during the experimental period

此外,这种菖蒲的短期耐旱应急行为可能与根系适应性表现相关,植物根系作为土壤水分的直接吸收利

用者,在土壤干旱、土壤水势降低的胁迫条件下,往往通过降低根含水率使从而利于其从土壤中吸水[25],同时

植物根系感应并迅速发出信号,使整个植株对水分胁迫作出反应[26],实验第 9 天,干旱组菖蒲根系含水率开

始显著低于对照组(图 3),但光合效率并未降低,这也与 Heitholt[5] 发现一致,适度干旱能使植物水分利用效

率显著提高,在干旱环境中湿地植物以提高水分利用效率来缓解水分供应不足的状况,将净光合速率维持在

相对稳定的状态。 通过对实验期间根系含水率变化与叶片含水率、叶片生物量及叶宽变化进行相关性分析后

发现,均呈显著正相关,相关性分别达到 0. 969、0. 982 和 0. 927。
Grime 模型[27]与 Tilman 模型[28鄄29]认为,当环境中有限资源量下降到一个底点,具有最小资源需要量的个

体将在环境中生存,本实验发现,在土壤还具有一定的水分时(实验第 9 天到 11 天,土壤含水率自 18. 02 下降

至 9. 74% ),干旱组菖蒲即开始衰亡,此时菖蒲生物量尚有对照组的 60. 2% ,这主要与当前的土壤水分难以维

持尚具有较大生物量的干旱组菖蒲的基本生命活动有关,曹昀等[6] 研究发现,在控制土壤水分、菖蒲从块茎

开始生长的条件下,土壤水分含量 20% 、10%的干旱处理组菖蒲幼苗均能萌发生长,但其生物量在第 20 天只

有对照组(土壤水分含量 55% )的约 25%和 10% ,菖蒲幼苗通过减少叶片数量与叶片面积,利用有限的资源

(土壤可利用水分)维持现存叶片的水分含量,各干旱条件组叶片的含水率变化不大,均在 78. 3%—83. 8%之

间,叶片的水分含量的维持对幼苗的生命活动具有重要意义,也是菖蒲幼苗在重度干旱条件下继续生存的主

要原因。 本研究结果也发现(图 3),实验第 9 天,干旱组菖蒲叶片含水率与曹昀研究结果相似,尚能维持在一

定水平(80. 35% ),此时菖蒲叶片虽然萎蔫、卷曲,但光合效率并未下降,而随着干旱程度进一步加剧(土壤含

水率自 18. 02%下降至 4. 5% ),第 11、12 天,干旱组菖蒲叶片含水率分别降至 75. 79% 和 68. 78% ,菖蒲开始

衰亡,表明在土壤水分快速下降过程中过高的生物量将不利于菖蒲保持水分,80%左右的叶片含水率是维持

菖蒲存活的临界值,低于这一数值菖蒲将会衰亡。
4摇 结论

短期内土壤水分含量下降(土壤含水率自 53. 86%下降至 42. 6% )有利于菖蒲生长,干旱组菖蒲叶片 Fv /
Fm、Yield、qP 显著高于对照组(P<0. 05),qN 则低于对照组;随着土壤逐渐干旱(土壤含水率自 42. 6%下降至

18. 02% ),菖蒲生长逐渐受到抑制,但叶片保持较高的热耗散从而维持光合结构 PS域保持正常,并能通过降
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低叶片含水率、叶面积(叶片卷曲避光)减少水分蒸腾及降低根系含水率促进水分吸收的方式进行自我保护;
随着干旱程度进一步加剧(土壤含水率自 18. 02%下降至 4. 5% ),较低的土壤水分已难以维持尚具有较大生

物量菖蒲的基本生命活动,菖蒲叶片对热能的耗散能力丧失殆尽,光合结构 PS域受到损坏,叶片含水率分别

降至 75. 79%和 68. 78% ,此时菖蒲也逐步以自小叶片至大叶片的顺序枯萎衰亡,表明在土壤水分快速下降过

程中过高的生物量将不利于菖蒲保持水分,而 80%左右的叶片含水率是维持菖蒲存活的临界值。
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