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封面图说院 毛乌素沙地南缘沙丘的生物结皮要要要生物土壤结皮广泛分布于干旱和半干旱区袁它的形成和发育对荒漠生态系统

生态修复过程产生重要的影响遥 组成生物结皮的藻类尧苔藓和地衣是常见的先锋植物袁它们不仅能在严重干旱缺

水尧营养贫瘠恶劣的环境中生长尧繁殖袁并且能通过其代谢方式影响并改变环境遥 其中一个重要的特点是袁生物结皮

表面的凝结水显著大于裸沙遥 研究表明袁凝结水是除降雨之外最重要的水分来源之一袁在水分极度匮乏的荒漠生态

系统袁它对荒漠生态系统结构尧功能和过程的维持产生着重要的影响遥
彩图及图说提供院 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 耘鄄皂葬蚤造院 糟蚤贼藻泽援糟澡藻灶躁憎岳 员远猿援糟燥皂
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贝壳砂生境酸枣叶片光合生理参数的水分响应特征

王荣荣1,2,夏江宝2,*,杨吉华1,刘京涛2,赵艳云2,孙景宽2

(1. 山东农业大学林学院,泰安摇 271018; 2. 滨州学院山东省黄河三角洲生态环境重点实验室,滨州摇 256603)

摘要:以黄河三角洲贝壳堤岛优势灌木酸枣(Ziziphus jujuba var. spinosus)为试验材料,模拟贝壳砂生境系列水分条件,测定分析

酸枣叶片在系列水分梯度下的光合参数光响应及叶绿素荧光参数,阐明酸枣主要光合生理参数的水分响应特征。 结果表明:
(1) 酸枣叶片净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)和水分利用效率(WUE)随土壤水分的增多先增大后减小, Tr 对土壤相对含水量

(Wr)的敏感程度大于 Pn,因而 WUE 维持在较高水平。 (2) 酸枣叶片 Pn 下降的原因在 Wr>25%时以气孔限制为主;Wr<25%时

以非气孔限制为主,光合机构受到不易逆转的破坏。 (3) 酸枣叶片最大净光合速率、暗呼吸速率、表观量子效率(AQY)和光饱

和点随土壤水分的增多先增大后减小,光补偿点、光抑制项(茁)和光饱和项则先减小后增大。 (4)在 Wr 为 80%时,酸枣叶片

PS域反应中心的光化学转化效率最高。 当 Wr<30%时,AQY 和潜在光化学效率迅速减小,茁 迅速增大,酸枣光抑制明显。 当 Wr<
25%时,非光化学淬灭系数迅速减小,初始荧光迅速增大,酸枣 PS域受到不可逆的破坏。 (5) Wr 在 11%—25%内为低产低效

水,Wr 在 25%—58%内为中产中效水,Wr 在 58%—80%内为高产高效水,Wr 在 80%—95%内为中产低效水。 贝壳砂生境酸枣

叶片的光合作用对水分逆境具有较强的生理适应性和可塑性,在 Wr 为 58%—80%内,酸枣光合生理活性较高,利于酸枣苗木

生长。
关键词:贝壳堤岛;气体交换参数;叶绿素荧光参数;光合生产力;水分利用效率;阈值效应

Response characteristics of photosynthetic and physiological parameters in
Ziziphus jujuba var. spinosus seedling leaves to soil water in sand habitat
formed from seashells
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Abstract: Three鄄year鄄old seedlings of Ziziphus jujuba var. spinosus, a dominant shrub in shell ridge island of China忆 s
Yellow River Delta, were used as experimental materials. A series of soil water content in sand formed from seashells were
simulated by artificial feeding firstly and then plant transpiring. Light responses of photosynthesis and chlorophyll
fluorescence parameters in leaves of Z. jujuba var. spinosus under series water content were measured with CIRAS鄄2 portable
photosynthesis system and FMS鄄2 portable fluorescence system, respectively. The threshold effects of the main
photosynthetic and physiological parameters in leaves of Z. jujuba var. spinosus to soil water and their response relationships
were elucidated, and the soil water availability on Z. jujuba var. spinosus leaves忆 photosynthesis was studied. The results
showed that: (1) The net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr) and water use efficiency (WUE) in leaves of
Z. jujuba var. spinosus first increased and then decreased with the soil water increasing, while Tr was more sensitive to soil
water variation than Pn, thus causing WUE at a higher level. (2) The main reason of Pn declining changed from stomatal
limitation to non鄄stomatal limitation in leaves of Z. jujuba var. spinosus when soil relative water content (Wr) reduced to
25%, Pn was dominated by stomatal limitation when Wr > 25%, and non鄄stomatal limitation when Wr < 25%, meanwhile
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photosynthetic apparatus was damaged irreversibly. ( 3) The maximum net photosynthetic rate, dark respiration rate,
apparent quantum yield ( AQY) and light saturation point in leaves of Z. jujuba var. spinosus first increased and then
decreased, while light compensation point, photo鄄inhibition term (茁) and photo鄄saturation term first decreased and then
increased with the soil water increasing. The Pn light response parameters above all reached the optimum levels when Wr
varied from 58% to 76%, meanwhile the photosynthetic activity was higher. (4) The potential photochemical efficiency
(Fv / Fm) and actual photochemical efficiency of Z. jujuba var. spinosus first increased and then decreased with the soil
water increasing, the photochemical transformation efficiency of PS域 reaction center reached maximum when Wr was 80%.
Non鄄photochemical quenching coefficient (NPQ) increased gradually with the aggravation of drought or waterlogging stress
when Wr varied from 80% to 30% or from 80% to 95%, Z. jujuba var. spinosus PS域 had strong ability of heat dissipation
and could prevent photosynthetic apparatus from damage by dissipating excessive light energy. AQY and Fv / Fm decreased
rapidly and 茁 increased rapidly when Wr < 30%, photo鄄inhibition occurred in Z. jujuba var. spinosus leaves significantly.
NPQ decreased rapidly and initial fluorescence increased rapidly when Wr < 25%, Z. jujuba var. spinosus PS域 was
damaged irreversibly. (5) 11%—25% of Wr was low productivity and low WUE for Z. jujuba var. spinosus, 25%—58%
was middle productivity and middle WUE, 58%—80% was high productivity and high WUE, 80%—95% was middle
productivity and low WUE. In summary, the photosynthesis of Z. jujuba var. spinosus had great physiological adaptability and
plasticity to soil water stress in sand formed from seashells. The photosynthetic and physiological activity of Z. jujuba var.
spinosus maintained at a relatively high level when Wr was between 58% and 80%, meanwhile Z. jujuba var. spinosus
seedling could grow well, and the soil water maximum deficit level allowed in sand habitat for Z. jujuba var. spinosus
occurred when Wr was 25%.

Key Words: shell ridge island; gas exchange parameter; chlorophyll fluorescence parameter; photosynthetic productivity;
water use efficiency; threshold effect

光合作用是植物最重要的生理过程,光合效率水平是植物生产力和作物产量高低的决定性因素[1] 。 土壤水分是影响植物

光合生理过程的重要生态因子,对植物的光合作用、水分代谢及物质转运等生理活动产生重要作用[2] 。 近年来,随着淡水资源

的紧缺和干旱胁迫的加剧,干旱缺水成为制约植被恢复与农林业发展的关键生态因子[3] ,如何在保证植物维持较高或者中等

生产力水平的前提下,提高植物对土壤水分的利用效率成为农林业建设亟需解决的核心问题[4] 。 目前对植物抗旱光合生理特

性的研究主要集中在植物叶片气体交换参数和叶绿素荧光参数等主要光合生理参数对土壤水分变化的响应规律和作用机理方

面[5鄄6] ,大多局限于 4—8 个水分梯度下的试验结果[7鄄8] ,缺乏土壤水分连续变化中的观测研究,从而导致植物光合生理活动对

不同水分条件的响应机制及两者的定量关系等问题还不十分清楚。
贝壳堤由生活在潮间带的贝类死亡之后的壳体及其碎屑,通过波浪搬运在高潮线附近堆积而成,是淤泥质或粉砂质海岸所

特有的滩脊类型,生态系统较为独特。 黄河三角洲贝壳堤岛滩脊地带海拔相对较高,地下水位较低,贝壳砂土壤孔隙度大、粗砂

粒含量最高,涵蓄降水能力差,加之该区域蒸降比较大,季节性缺水严重,从而导致该立地条件下植被生长受到干旱缺水的严重

限制,植被类型以旱生的灌木和草本植物为主,生态系统脆弱。 酸枣(Ziziphus jujuba var. spinosus)是贝壳堤岛滩脊地带的建群

种,具有较强的防风固沙和保持水土的功能,是黄河三角洲贝壳堤岛植被恢复与生态重建的优选树种。 以往对酸枣的研究主要

集中在药用和经济价值[9] 、培植技术[10]以及干旱或复水条件下酸枣幼苗生长、生理和生化特性[11鄄12] 等方面,而贝壳砂生境酸

枣叶片光合生理参数与土壤水分的定量关系及响应过程尚不明确,以至于现有的树木抗旱生理研究在应用于贝壳堤岛的适地

适树及物种配置中受到较大限制。 鉴于此,本研究通过模拟贝壳砂生境系列水分条件,测定分析酸枣叶片主要光合参数的光响

应及叶绿素荧光参数,探讨酸枣叶片光合特性对土壤水分的响应规律,阐明贝壳砂生境酸枣生长适宜的水分条件,以期为黄河

三角洲贝壳堤岛酸枣的立地选择及水分栽植管理提供理论依据和技术参考。
1摇 材料与方法

1.1摇 试验材料

本试验在山东省黄河三角洲生态环境重点实验室的智能科研温室内进行,温室内的光强约为外界自然光强的 85%,温度

为 18—30 益,CO2浓度为 345—365 滋mol / mol,空气相对湿度为 41%—65%。 盆栽试验土壤于 2011 年 10 月取自黄河三角洲贝

壳堤岛滩脊地带酸枣群落的贝壳砂,过筛去除直径大于 2 mm 的砂粒,土壤田间持水量为 24%,土壤容重为 1.3 g / cm3。 以贝壳

堤建群种 3 年生酸枣苗木为试验材料,植株平均地径为 0.8 cm,平均树高为 0.7 m。 于 2012 年 3 月 15 日采用自制塑料箱体(长
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80 cm伊宽 40 cm伊高 80 cm)进行苗木栽植,以避免栽植容器影响酸枣根系生长,共栽植 9 盆,每盆 1 株,置温室中正常培植管理。
试验植株正常生长 121 d 后,选取生长健壮、长势基本一致的 5 株苗木作为观测样株,于 2012 年 7 月 14 日起进行酸枣叶片光合

参数的光响应过程及叶绿素荧光参数的测定。
1.2摇 系列水分梯度的设计

采用人工给水和自然耗水相结合的方法获取系列土壤水分梯度。 2012 年 7 月 12 日和 13 日,对 5 盆观测样株的土壤充分

供水使之饱和,7 月 14 日开始停止供水,土壤水分通过植株蒸腾耗水逐渐减少,同时将土壤表面覆塑料薄膜以防止土壤水分蒸

发,减缓土壤水分下降速度,于每个晴朗天气(每隔 1—2d)采用烘干法测定 5 盆土壤的重量含水量,每盆 3 个重复,8 月 11 日测

定结束。 根据重量含水量和田间持水量的比值计算土壤相对含水量(Wr),求取 Wr 平均值,获得 Wr 由 95%降至 11%的 18 个水

分梯度。
1.3摇 测定内容与方法

在测定每个土壤水分梯度的当天 9:00—11:30,从每个观测样株中选取中上部健康、成熟叶 3 片,利用 CIRAS鄄2 型便携式光合

仪(PP Systems,USA)对酸枣叶片光合参数的光响应过程进行测定。 利用人工光源将光合有效辐射(PAR, 滋mol·m-2·s-1)控制在由

1600 滋mol·m-2·s-1降至 20 滋mol·m-2·s-1的 13 个梯度内,每个光强控制 120 s,3 次重复读数。 通过测定和计算,得到酸枣叶片的

净光合速率(Pn, 滋mol·m-2·s-1)、蒸腾速率(Tr, mmol·m-2·s-1)、水分利用效率(WUE = Pn / Tr, 滋mol / mmol) [13] 、气孔导度(Gs,
mmol·m-2·s-1)、胞间 CO2浓度( Ci, 滋mol / mol)和气孔限制值(Ls= 1-Ci / Ca,其中,Ca 为大气 CO2浓度) [14] 等主要光合参数的光

响应过程。
利用 FMS鄄2 型便携脉冲调制式荧光仪(Hansatech, UK)对酸枣叶片的叶绿素荧光参数进行测定,与光合参数光响应测定同

步进行。 每株选取中上部健康、成熟叶 3 片,叶片暗适应 1 h 后测定初始荧光(Fo)和黑暗中最大荧光(Fm),待叶片在自然光下

活化 1 h 后,与太阳光保持垂直,测定稳态荧光(Fs)和光下最大荧光(Fm忆)。 通过计算,得到酸枣叶片的潜在光化学效率( Fv /
Fm=(Fm-Fo) / Fm)、实际光化学效率(椎PS域= (Fm忆-Fs) / Fm忆)和非光化学淬灭系数( NPQ = (Fm-Fm忆) / Fm忆)等主要荧光

参数[15] 。
1.4摇 数据处理

采用 SPSS 18.0,根据直角双曲线修正模型[16鄄17]对酸枣叶片的 Pn 光响应过程进行非线性回归分析,得到 Pn 拟合值以及最

大净光合速率( Pmax, 滋mol·m-2·s-1)、暗呼吸速率(Rd, 滋mol·m-2·s-1)、表观量子效率(AQY)、光补偿点( LCP, 滋mol·m-2·s-1)、
光饱和点(LSP, 滋mol·m-2·s-1)、光抑制项(茁)和光饱和项(酌)等光响应特征参数。 采用 Origin 7.5 对不同水分条件下酸枣叶片

光合参数的光响应过程进行三维绘图,对酸枣 Pn 光响应特征参数和叶绿素荧光参数与土壤水分的定量关系进行多项式回归

分析并对拟合函数进行积分求解。 采用 SPSS 18.0 对土壤水分点进行系统聚类分析,对不同处理间数据的差异显著性进行单因

素方差分析和多重比较。
2摇 结果与分析

2.1摇 酸枣叶片光合参数与土壤水分的关系

2.1.1摇 不同水分条件下酸枣叶片气体交换参数的光响应

直角双曲线修正模型对不同水分条件下酸枣叶片的 Pn 光响应过程拟合效果较好,决定系数(R2)位于 0.993—0.999 之间,
故采用 Pn 拟合值代替 Pn 实测值对 Pn 光响应过程进行研究。 研究发现,PAR臆400 滋mol·m-2·s-1时,酸枣叶片光合作用主要受

低光强抑制,受土壤水分的影响不明显,强光下酸枣叶片的气体交换参数对土壤水分的响应呈现一定的规律性(图 1)。 酸枣叶

片 Pn、Tr 和 WUE 均随 PAR 的增大先迅速上升后缓慢上升,随 Wr 的增大先增大后减小,均在 Wr= 73%时达到最大值,可见水分

过高或过低均会抑制酸枣的光合作用、蒸腾作用及水分利用效率。 酸枣 WUE 对土壤水分的变化幅度小于 Pn 和 Tr,最大 WUE
在 Wr 为 32%—56%和 65%—79%之间差异均不显著(P>0.05),始终保持较高水平,说明酸枣 Tr 对土壤水分的敏感程度大于

Pn,水分逆境中,酸枣能够通过敏感的气孔开闭机制协调碳同化与水分消耗之间的关系,调节 WUE。
弱光(PAR臆200 滋mol·m-2·s-1)、干旱(Wr 为 11%—55%)及渍水(Wr 为 85%—95%)等条件对酸枣叶片 Gs 均具有一定的抑

制作用,适宜的光照和水分条件有利于 Gs 的增大,Gs 在 Wr= 74%,PAR= 1600 滋mol·m-2·s-1时达到最大值。 酸枣叶片 Ci 随 PAR
的增大而减小,随 Wr 的增大呈“减小—增大—平稳—减小冶的趋势,酸枣叶片 Ls 对光强和土壤水分的响应规律与 Ci 基本相反。
根据气孔限制理论[18] ,当 Wr 为 55%—80%时,酸枣 Pn 和 Gs 较高,Ci 和 Ls 较稳定,表明酸枣光合作用的限制因素较少,土壤水

分条件较适宜;当 Wr 为 25%—55%或 80%—95%时,Pn、Gs 和 Ci 减小,Ls 增大,表明酸枣光合作用在轻度干旱或渍水胁迫时主

要受气孔限制;当 Wr 为 11%—25%时,Pn、Gs 和 Ls 减小,Ci 增大,表明酸枣光合作用在严重干旱胁迫时主要受非气孔限制。
2.1.2摇 酸枣叶片 Pn 光响应特征参数与土壤水分的关系

酸枣叶片 Pn 光响应特征参数与土壤水分定量关系的拟合中,通过对比发现四次方程的拟合效果较好,R2位于 0.945—
0郾 989 之间。 随土壤含水量的逐步增多,酸枣的 Pmax、Rd、AQY 和 LSP 呈先增大后减小的趋势,LCP、茁 和 酌 呈先减小后增大的趋

势,不同参数对土壤水分的响应阈值存在一定差异(图 2)。 根据拟合函数求解极值,可知酸枣 Pmax在 Wr = 73%时达到最大值
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图 1摇 不同水分条件下酸枣叶片的净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、水分利用效率(WUE)、气孔导度(Gs)、胞间 CO2浓度(Ci)和气孔限制

值(Ls)的光响应过程

Fig. 1摇 Light response processes 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 Ziziphus jujuba var. spinosus under different

water content

18.2 滋mol·m-2·s-1。 根据拟合函数的积分结果求得试验土壤水分范围(Wr 为 11%—95%)内 Pmax的平均值为 14.6 滋mol·m-2·s-1,
对应的 Wr 为 39%和 88%,可知 Pmax在 Wr 为 39%—88%内维持较高水平,超出此水分范围后,Pmax随干旱或渍水胁迫的加剧迅

速减小,酸枣光合潜力减弱。 酸枣 Rd、AQY 和 LSP 分别在 Wr 为 67%、72%和 73%时达到最大值 3.1 滋mol·m-2·s-1、0.056 和 1704
滋mol·m-2·s-1,三参数均随干旱(Wr<40%)或渍水(Wr >90%)胁迫的加剧而减小,表明酸枣的呼吸代谢活性以及对光能的利用
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能力均受到水分胁迫的限制。 酸枣 LCP、茁 和 酌 分别在 Wr 为 58%、76%和 72%时降至最小值 36 滋mol·m-2·s-1、0.56伊10-4和 1.08
伊10-3,当 Wr<30%时,随土壤含水量的减少,LCP 较缓慢地上升,茁 和 酌 大幅度地上升,表明随着干旱胁迫的加剧,酸枣对弱光的

适应性减弱,同时在高光强下极易达到光饱和并出现光抑制[19] 。 酸枣光响应特征参数均在 Wr 为 58%—76%内达到最适程度,
表明适宜水分条件有利于增强酸枣叶片的光合活性。

图 2摇 不同水分条件下酸枣叶片 Pn 光响应特征参数的实测点与拟合曲线(平均值依标准误)
Fig.2摇 Measured points and fitting curves of net photosynthetic rate鄄light response parameters of Ziziphus jujuba var. spinosus under
different water conditions (mean依SE)

2.2摇 酸枣叶片叶绿素荧光参数与土壤水分的关系

对酸枣叶片的 Fv / Fm、椎PS域、Fo 和 NPQ 与土壤水分定量关系的拟合同样采用四次方程,R2位于 0.689—0.952 之间(图
3)。 酸枣 椎PS域的变化幅度大于 Fv / Fm,数值小于 Fv / Fm,两指标均在 Wr 为 80%时达到最大值,此时酸枣 PS域光化学效率最

高。 Fv / Fm 在 Wr 为 32%—95%内保持较高水平,差异不显著(P>0.05),椎PS域在 Wr 为 30%—80%或 80%—95%内随干旱或渍

水胁迫的加剧小幅度减小,表明 椎PS域的降低并非由 PS域受损引起,而是酸枣光合作用减弱后对 PS域反馈抑制的结果。 Fv /
Fm 和 椎PS域均在 Wr<30%时随干旱胁迫的加剧迅速减小,表明酸枣 PS域受到一定程度的损伤,光化学效率降低。 Fo 表征

PS域反应中心完全开放时的荧光强度,PS域反应中心受到不易逆转的破坏会引起 Fo 的增加[20] 。 酸枣 Fo 在 Wr<25%时随干旱

胁迫的加剧迅速增大,表明酸枣 PS域在严重干旱胁迫时受到不易逆转的破坏。 NPQ 表征 PS域天线色素吸收的光能中以热的

形式耗散掉的部分,热耗散是植物在光合作用达到光饱和、光合机构无法吸收过多光能情况下的一种保护机制[21] 。 酸枣 NPQ
在 Wr 为 30%—80%或 80%—95%的范围内随干旱或渍水胁迫的加剧而增大,表明酸枣能够通过热耗散消耗过剩光能实现自身

光保护。 NPQ 在 Wr<25%时随干旱胁迫的加剧而减小,表明酸枣热耗散能力减弱,PS域受到不可逆的破坏。
2.3摇 酸枣叶片土壤水分生产力分级

分别根据酸枣在饱和光强下的 Pn 和 WUE 对所测土壤水分点进行聚类分析,设定聚类数为 3,依据类平均值将酸枣的 Pn
和 WUE 划分为高、中和低 3 个等级,将 Pn 和 WUE 赋予“产冶和“效冶的光合生产力意义[22] ,结合酸枣主要光合生理参数对土壤

水分的阈值效应,建立酸枣土壤水分生产力分级体系。 依据酸枣 Pn 对土壤水分点聚类,分为 11%—21%,32%—56%和 85%—
95%,以及 65%—79%3 类,相应为低产、中产和高产,差异显著(P<0.05),其中,低产和中产的 Pn 聚类均值分别为高产的 0.45
倍和 0.77 倍。 依据酸枣 WUE 对土壤水分点聚类,分为 11%—21%和 85%—95%,32%—56%,以及 65%—79%3 类,相应为低

效、中效和高效,差异显著(P<0.05),其中,低效和中效的WUE 聚类均值分别为高效的 0.75 倍和 0.92 倍。 酸枣叶片主要光合参

数和叶绿素荧光参数均在 Wr 为 58%—80%的范围内达到最适程度,因此,将 Wr 为 58%作为划分中(高)产水、中(高)效水的临
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图 3摇 不同水分条件下酸枣叶片主要叶绿素荧光参数的实测点与拟合曲线(平均值依标准误)
Fig.3摇 Measured points and fitting curves of main chlorophyll fluorescence parameters of Ziziphus jujuba var. spinosus under different
water conditions (mean 依 SE)

界点,将 Wr 为 80%作为划分高(中)产水、高(低)效水的临界点。 酸枣 Pn 下降原因由气孔限制转变为非气孔限制为主的土壤

水分点出现在Wr 为 25%时,因此,将Wr 为 25%作为划分低(中)产水、低(中)效水的临界点。 综合上述聚类水分点及光合生理

参数土壤水分关键临界点,采用数学交集求解原理,确定出贝壳砂生境酸枣土壤水分生产力级别:Wr 在 11%—25%内为低产低

效水,Wr 在 25%—58%内为中产中效水,Wr 在 58%—80%内为高产高效水,Wr 在 80%—95%内为中产低效水(表 1)。

表 1摇 酸枣土壤水分生产力分级标准

Table 1 摇 Grading criterion of soil moisture productivity for Ziziphus jujuba var. spinosus. Different lowercase letters indicate significant
difference among different clusters of the same parameter at 0.05 level

土壤相对含水量 Wr
Soil relative water

content / %

聚类均值依标准误 cluster mean依SE
净光合速率 Pn

Net photosynthetic rate
/ (滋mol·m-2·s-1)

水分利用效率 WUE
Water use efficiency
/ (滋mol / mmol)

土壤水分生产力级别
Grading of soil

water productivity

土壤水分预测阈值
Wr predicative
threshold / %

11, 15, 17, 20, 21 8.32依0.866 c 3.08依0.134 c 低产低效水 11—25

32, 36, 42, 46, 56 14.22依0.536 b 3.80依0.030 b 中产中效水 25—58

65, 73, 74, 79 18.40依0.268 a 4.13依0.048 a 高产高效水 58—80

85, 89, 93, 95 14.22依0.536 b 3.08依0.134 c 中产低效水 80—95

摇 摇 同一参数不同类群之间的不同小写字母表示差异显著(P<0.05)

3摇 讨论

3.1摇 酸枣叶片的光合作用效率

光合作用气孔限制转折点的判定对于确定酸枣光合生理需水的下限具有重要意义。 气孔限制理论[18] 认为,限制植物光合

作用的因素分为气孔因素和非气孔因素,前者指叶片气孔的关闭程度及由此引起的气体交换难易程度,对光合作用的影响是可

逆的;后者指光合机构的受损程度及由此引起的光合活性下降,对光合作用的影响是不可逆的。 植物通过气孔限制降低光合作

用,是其耐旱策略之一,而非气孔限制决定了光合作用的实际状态和潜力[23] 。 本研究发现,酸枣在轻度干旱或渍水胁迫时,光
合作用主要受气孔限制,在严重干旱胁迫时,光合作用主要受非气孔限制,其转折点出现在 Wr 为 25%时,金矮生苹果(Malus
pumila cv. Goldspur) [3]和沙棘(Hippophae rhamnoides Linn.) [24]的转折点分别出现在 Wr 为 48%和 39%时,可见不同树种发生气

孔限制转折的水分条件不尽相同,但酸枣的转折点出现在严重干旱胁迫时,表明其光合机构对干旱胁迫的适应能力较强,光合

潜力较大。
Pmax是衡量植物叶片光合作用潜力的重要指标,在最适环境中,表示叶片的最大光合能力[25] ,酸枣 Pmax的最大值为 18.2

滋mol·m-2·s-1,大于山杏和沙棘的最大值(13.3—15.5 滋mol·m-2·s-1) [8, 24] ,表明酸枣的光合潜力较高。 植物的呼吸作用是植物

生长所必需的生理代谢活动[26] ,酸枣 Rd 的最大值为 2.36 滋mol·m-2·s-1,大于山杏[8] 、杠柳(Periploca sepium) [17] 和辽东楤木

(Aralia elata) [27]的最大值(0.86—2.08 滋mol·m-2·s-1),表明酸枣呼吸代谢活性高于一般灌木。 AQY 反映植物光合作用对光能

的利用效率,酸枣 AQY 在 Wr 为 72%时达到最大值(0.056),高于一般植物 AQY 范围(0.03—0.05)的上限[28] ,在干旱或渍水胁迫

时降低,表明酸枣光合作用的光能利用效率较高,但对土壤水分响应敏感。 在 Wr 为 58%—73%内,酸枣 LCP 降至最小值,LSP
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达到最大值,利用弱光和强光的能力均较高,超出此水分范围后,随干旱或渍水胁迫的加剧,LCP 增大,LSP 减小,酸枣光照生态

幅变窄。 酸枣 AQY、LCP 和 LSP 对土壤水分的阈值效应表明酸枣在水分逆境中对光照的变化较敏感,具有通过降低光能利用率

适应水分逆境的生理策略。
植物叶绿素吸收的光能主要通过光合电子传递、叶绿素荧光发射和热耗散 3 种途径,它们之间存在着此消彼长的关系[15] ,

叶绿素荧光分析可以间接反映植物 PS域反应中心对光能的吸收、传递和转化的情况,同时叶绿素荧光技术因具有快速、灵敏、
无损伤的特征而逐渐受到重视[29] 。 研究表明,非环境胁迫条件下 Fv / Fm 比较恒定,一般位于 0.80—0.85 之间[1] ,酸枣 Fv / Fm
在 Wr 为 80%时达到最大值 0. 866,高于一般植物;酸枣 椎PS域在 Wr 为 80% 时达到最大值 0. 718,大于沙棘的最大值

(0郾 640) [24] ,以及大叶型丹参(Salvia miltiorrhiza cv. Sativa)和小叶型丹参(Salvia miltiorrhiza cv. Silcestris)的最大值(0.450—
0郾 490) [30] ,表明酸枣 PS域对光能的吸收、传递和转化效率较高。 当 Wr<30%时,酸枣 Fv / Fm 和 AQY 作为表征光抑制的重要指

标[31] ,均随干旱胁迫的加剧迅速减小,同时光抑制项 茁 迅速增大,表明酸枣出现明显光抑制。 当 Wr<25%时,随干旱胁迫的加

剧,酸枣 Fo 增大,NPQ 减小,表明酸枣 PS域受到不可逆的破坏,与酸枣光合作用发生非气孔限制的水分阈值一致。
3.2摇 酸枣叶片光合作用的水分有效性

植物土壤水分生产力分级建立在植物水分生理学基础上,赋予 Pn 和 WUE “产冶和“效冶的光合生产力意义,是植物光合生

理水分有效性研究的重要手段。 目前,不同植物在土壤水分生产力分级方法上存在一定差异。 张光灿等[22] 和陈建等[27] 通过

非线性回归分析、积分求解等方法确定植物主要光合参数(Pn、WUE、Tr 和 Ls 等)与土壤水分的定量关系及各参数的土壤水分

关键临界点(极值、平均值、补偿点和转折点等),根据各临界点将土壤水分划分为不同的生产力级别。 夏江宝等[8] 和张淑勇

等[32]依据植物主要光合参数(Pn、WUE 和 Tr 等)对系列土壤水分点进行聚类分析,结合主要参数对土壤水分的阈值效应,建立

植物土壤水分生产力分级标准。 本文依据酸枣叶片 Pn 和 WUE 分别对土壤水分点进行聚类分析,比依据植物主要光合参数共

同对土壤水分点聚类的结果更加详细,并在重点分析 Pn 和 WUE 的同时兼顾酸枣叶片光合参数和叶绿素荧光参数的水分响应

性,采用数学交集求解的方法确定酸枣土壤水分生产力级别,但各种分级方法适用于何种试验结果有待深入研究。
根据酸枣土壤水分生产力分级标准,当 Wr 为 11%—25%时为低产低效水,酸枣光合生产力和水分利用效率均处于较低水

平,同时光合作用受到非气孔限制,以 PS域反应中心为主的光合机构受到不可逆的破坏,严重影响酸枣苗木正常生长。 当 Wr
为 25%—58%时为中产中效水,Wr 为 80%—95%时为中产低效水,在这两个水分范围内酸枣光合生产力因受到气孔因素的可

逆胁迫而处于中等水平,水分利用效率随干旱或渍水胁迫的加剧存在不同程度地减弱。 当 Wr 为 58%—80%时为高产高效水,
酸枣主要光合生理参数均达到最适水平,光合生产力和水分利用效率处于较高水平,此范围是贝壳砂生境酸枣生长较为适宜的

土壤水分条件。 在干旱缺水地区,为有效提高水分利用效率,往往选择高产高效水或中产高效水作为植被生长较为适宜的土壤

水分条件,而非高产中效水,如将 Wr 为 48%—64%和 41%—52%分别作为刺槐 (Robinia pseudoacacia) 和侧柏 (Platycladus
orientalis)适宜的土壤水分条件[22] 。 维持其他植物适宜生长的 Wr 为:金矮生苹果,60%—71% [3] ;山杏,47%—75% [8] ;辽东楤

木,44%—85% [27] ;小叶扶芳藤(Euonymus fortunei var. radicans Sieb.),44%—72% [32] 。 其中,乔木刺槐和侧柏以及果树金矮生苹

果的水分生态幅较窄,刺槐和侧柏适宜于较干旱的生境,金矮生苹果适宜于水分较充足的生境;灌木酸枣、山杏和辽东楤木以及

藤本小叶扶芳藤的水分生态幅较宽,对不同水分生境具有较好的适应性。 可见,植物适宜生长的土壤水分范围因植物种类和生

境条件的不同而有较大差异。
综上所述,贝壳砂生境中酸枣不仅具有较高的光合能力,而且对水分逆境具有较强的生理适应性和可塑性。 水分适宜(Wr

为 58%—80%)时,酸枣光合生理活性较高,利于酸枣苗木较好地生长;在轻度干旱(Wr 为 25%—58%)及渍水(Wr 为 80%—
95%)胁迫时,酸枣光合作用主要受气孔限制,光合生理活性减弱;在严重干旱胁迫(Wr 为 11%—25%)时主要受非气孔限制,光
合机构受到不易逆转的破坏,严重影响酸枣苗木的正常生长。
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叶生态学报曳圆园员猿年征订启事
叶生态学报曳是由中国科学技术协会主管袁中国生态学学会尧中国科学院生态环境研究中心主办的生态学

高级专业学术期刊袁创刊于 员怨愿员 年袁报道生态学领域前沿理论和原始创新性研究成果遥 坚持野百花齐放袁百家

争鸣冶的方针袁依靠和团结广大生态学科研工作者袁探索生态学奥秘袁为生态学基础理论研究搭建交流平台袁
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