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摘要:对于田地区 3 种不同生境(沼泽、盐化沙丘过渡带和沙丘顶)芦苇的生长环境特征、光合特性、渗透调节及抗氧化系统的

特征进行研究。 结果表明:芦苇叶片的 Pn日变化在沼泽生境呈单峰曲线,在盐化沙丘过渡带和沙丘顶部均为双峰曲线,光合

“午休冶现象明显,气孔导度降低是其主要原因。 脯氨酸和可溶性糖含量随根区土壤水分减少和盐分加剧增加显著,其中可溶

性糖含量变化剧烈,对抵御干旱和盐渍化危害的贡献较大。 芦苇叶片超氧化物歧化酶(SOD)和过氧化氢酶(CAT)活性随干旱

及盐分加剧增加显著,两者对水分亏缺的响应较盐分敏感,且可有效缓解沙丘生境由于缺水所造成的氧化损伤,使丙二醛

(MDA)含量维持在相对较低水平。 过氧化物酶(POD)活性在沙丘和盐渍化生境内都比较高,对抵抗盐渍化和干旱起着同样重

要的作用。
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Abstract: The aim of present study was to investigate the adaptability of Phragmites australis (common reed) under three
different water and salt levels in the field. Environmental factors, photosynthetic parameters, osmotic adjustment
substances, and antioxidant enzymes were determined in P. australis, which were grown in swamp, light salt meadow, and
dune habitats. P. australis grown in light salt meadow and dune habitats showed two peaks of diurnal variation of Pn, which
indicated a remarked photosynthetic “midday depression冶, while there was one peak in swamp reed. The midday depression
of photosynthesis was intrinsically caused by the reduction of stomatal conductance. As critical indices of resistance to
drought and salinization, proline and soluble sugar content in P. australis leaves increased significantly with the
intensification of drought and salt, and soluble sugar was more important for the resistance to drought and salinization.
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Superoxide dismutase (SOD) and catalase (CAT) activities in P. australis leaves increased significantly when there was
less water and more salt in the root region. The responses of SOD and CAT to water deficiency were more sensitive than to
salinity, and could effectively resolve oxidative damage induced by the water deficit. The peroxidase (POD) activities were
high in both the dune and saline habitat, indicating that POD plays a major role in resistance to water deficit and salinity in
oxidative defense systems of P. australis. The malondialdehyde (MDA) content was the lowest in swamp reed, and highest
in light salt meadow reed.

Key Words: Phragmites australis; soil water and salt gradient; photosynthesis; osmotic adjustment substance; the
antioxidative enzymes

在内陆干旱气候区,土壤水分和盐分条件是影响植被生长、分布的主要自然环境因素[1]。 为适应水分、
盐分变化并保证正常的碳代谢过程,干旱区植物必须具备较强的渗透调节和抗氧化能力。 芦苇(Phragmites
australis)是一种适应性较强的植物,不仅能够在干旱、沼泽生境中生长,而且对盐渍化生境也具有较强的忍耐

能力。 此外,旱生芦苇常可作为优良的饲草和优质的造纸原料,具有一定的经济价值;沙地和盐渍化生境中生

长的芦苇常具有强大的根茎和根系系统,起到固沙和促进盐碱土壤通透性的作用,具有一定的生态价值[2]。
针对水盐胁迫下芦苇的生理生化以及生态学适应特性前人已做了大量研究,如 Yang[3] 通过盆栽试验研

究了黄河三角洲生长的盐生芦苇在水分和盐分胁迫下的光合特性和抗逆性。 Gorai[4] 通过营养液培养的方法

研究了盐分梯度和缺氧环境下芦苇的光合特性和渗透调节。 Pagter[5] 通过室内培养的方式研究了不同程度

水分亏缺对芦苇生长、光合及与水分亏缺有关的生理特性的影响。 可见,以往的试验多集中于室内人工水分、
盐分处理下芦苇的生理、生态特性。 然而,自然界中的植物常常是同时或相继经受多种环境因素不同程度的

作用和影响,而且植物对不同影响因子的响应方式各异,适应机理也十分复杂,很难通过室内控制实验来准确

判断植物的生长状况和适应特性。 另外,以往的研究多集中于探讨湿润、半湿润区水生芦苇的生理生态特

性[3鄄10],而对干旱气候区不同生境下芦苇的生理生化特性的研究较少。 因此,本实验选取和田地区于田县境

内 3 种不同生境(沼泽、盐化沙丘过渡带和沙丘)下生长的芦苇为研究对象,通过测定芦苇的光合生理指标、
渗透调节物质(可溶性糖、脯氨酸)、抗逆生理指标(POD、MDA、SOD),比较水分、盐分梯度下芦苇的适应特

性,探讨绿洲植物的光合、渗透调节、抗氧化系统的适应途径和策略,以期为进一步认识植物在逆境中的自我

保护特点及为绿洲的恢复和保护提供理论支持。

1摇 材料与方法

1.1摇 研究区与材料

实验在新疆和田地区于田县境内进行,地处东经 81毅14忆,北纬 37毅02忆。 本研究区属暖温带内陆荒漠气候,
主要特点是:四季分明、昼夜温差大,热量资源丰富,光照充足,降水稀少,蒸发量大,春夏多风沙和浮尘等灾害

天气,多年平均气温为 12.4 益,多年平均降水量 47.7 mm,潜在蒸发量是 2432.1 mm[11]。 克里雅河流经于田绿

洲,为本区自然植被生长、发育和繁衍重要水分来源。
实验所用芦苇取自和田地区于田县。 在距克里雅河一定范围内,选取有芦苇广泛分布的 3 种不同生境,

分别为沼泽、盐化沙丘过渡带和沙丘。 沼泽芦苇(SR)生长在地势较低洼的水塘,常年有积水,进入生长旺季

后,群落盖度在 80%以上。 盐化沙丘过渡带芦苇(LSMD)生长于盐碱土与沙丘交接的生境中,土壤表层有轻

微盐碱累积,植被稀疏,多呈小片分布,盖度在 50%左右。 沙丘芦苇(DR)生长于 5—8 m 沙丘上,土壤为风沙

土,通透性较好。 芦苇多呈零星分布,分株细小,盖度在 20%左右。
在 2013 年 7 月初,在 3 种生境内各布设 5 个采样点,在每个采样点选取 3 株长势基本一致、健壮无病虫

害的芦苇植株进行标记,以芦苇植株顶端向下第 2 片充分伸长的叶片为试材,测定其光合作用日过程。 在 8
月初芦苇生长旺盛时期,在每个样点分别采集同一叶位芦苇样株叶片,立即装入液氮罐保存,带回实验室用于
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抗逆生理指标分析。 15 个采样点中,1—5 样株为沼泽生境,6—10 为盐化沙丘过渡生境,11—15 为沙丘生境。
1.2摇 实验方法

1.2.1摇 土壤水分和盐分测定

在每一采样点下各设置 3 个 1 m伊1 m 样方,每一样方内的 4 个角各设一个取样点,在黎明前取各样点根

区土壤,并将根区的 4 个取样点的土样混合均匀,保鲜袋分装,烘干法测定土壤含水量,电导仪测定土壤含盐

量(水土比为 5颐1)。
1.2.2摇 光合特性测定

选取晴朗天气,测定 3 种生境内芦苇的光合作用日过程。 从当地时间 8:00 到 19:00,每间隔 1 h 采用便

携式光合系统分析仪 LI鄄 6400(Li鄄Cor,Lincoln,NE,USA)测定芦苇的净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速

率(Tr)、胞间 CO2浓度( C i)等气体交换参数,每次测定重复 3 次取值,并取 3 组叶片作组内重复。 叶片水分

利用效率(WUE)和气孔限制值( Ls)分别用公式计算:
WUE=Pn / Tr

Ls = 1-C i / Ca伊100%
式中,Ca为空气 CO2浓度(滋mol / mol)。
1.2.3摇 可溶性糖和脯氨酸含量的测定

可溶性糖的测定采用硫酸苯酚法[12],叶片游离脯氨酸含量的测定采用磺基水杨酸法[13]。
1.2.4摇 丙二醛含量和测定抗氧化酶活性的测定

丙二醛(MDA)含量的测定采用双组分光光度法[14]。 采用氮蓝四唑法测定超氧化物歧化酶( SOD)活

性[15],以抑制 NBT 光化学还原的 50%为 1 个酶还原单位(unit / mg)。 采用愈创木酚显色法测定过氧化物酶

(POD)活性[16],以每分钟内 470 nm 下的光密度(D470 nm)变化 0.10 为 1 个酶活性单位(unit mg-1 min-1)表
示。 过氧化氢酶(CAT)活性的测定采用紫外吸收法[16],以 1 min 内 A240 降低 0.1 为 1 个酶活性单位(unit
mg-1 min-1)。
1.3摇 数据统计与分析

采用 Excel2007 进行简单数据整理,结合 SPSS18.0 和 origin8.0 软件对数据进行统计分析和绘图。

2摇 结果

2.1摇 3 种生境内芦苇土壤水分和盐分含量变化

图 1摇 15 个采样点根区土壤含水量和含盐量

摇 Fig.1摇 Soil water content and soluble salt content in root region

at 15 trial sites

3 种生境 15 个芦苇采样点的根区土壤水分和盐分

含量具有明显的梯度(图 1),沼泽生境(1—5)下芦苇

根区土壤含水量显著大于盐化沙丘过渡带和沙丘生境,
介于 60%—70%之间,均值为 64%,含盐量在 2—5 g / kg
之间,均值为 3.53 g / kg;盐化沙丘过渡带(6—10)芦苇

根区土壤含水量在 20%—25%之间,均值为 23%,含盐

量为 3 种生境最高,在 11—13 g / kg 之间,均值为 11.92
g / kg;沙丘生境(11—15)土壤含水量在 5%—10%之间,
均值为 7.6%,含盐量在 0.7—1.3 g / kg 之间,均值为0.92
g / kg。
2.2摇 3 种生境下芦苇光合参数的日变化

沼泽生境下芦苇 Pn的日变化呈单峰曲线(图 2),

在 13:00 左右达到峰值;生长在盐化沙丘过渡带和沙丘

顶的芦苇 Pn日变化为明显的双峰曲线,在 14:00 左右
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Pn迅速减小,表现出明显的“午休冶现象。 3 种生境下,沼泽芦苇净光合速率日均值最大,其次为过渡带芦苇和

沙丘芦苇,但 3 者间差异不显著(表 1)。 不同生境下,芦苇气孔导度均有较大变化(图 2),沼泽和过渡带芦苇

在 8:00—11:00 之间增加较快,随后逐渐减小,与午间高温存在密切关系;沙丘芦苇的气孔导度一天内变化不

大,维持在较低水平,14:00 左右迅速降低至一天中最小值,与光合“午休冶对应。 沼泽芦苇叶片胞间 CO2浓度

自早晨测量时开始逐渐降低(图 2),在14:00以后稍有稳定,并呈波动上升;过渡带芦苇和沙丘芦苇 12:00 以

后的胞间 CO2浓度减小显著,后缓慢上升。

图 2摇 3 种不同生境条件下芦苇叶片光合参数的日变化

Fig. 2摇 Diurnal variation of photosynthetic parameters in leaves of P. australis under three different habitat conditions

3 种生境下芦苇蒸腾速率的日变化与净光合速率有较好的一致性,且随干旱程度的加剧蒸腾减少显著

(图 2)。 盐化沙丘过渡态芦苇和沙丘芦苇叶片的气孔限制值(Ls)在 13:00 以前均呈上升趋势,之后,盐化沙

丘过渡态芦苇的 Ls开始下降,而沙丘芦苇则直到 15:00 以后才开始降低;在 10:00 之前,沼泽芦苇气孔限制值

不断升高,之后一个小时内降低,并在 11:00 后又迅速上升,直到 14:00(图 2)。 在 13:00 之前,3 种生境的芦
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苇水分利用效率差异显著,沙丘芦苇最高,过渡态芦苇次之,沼泽芦苇最小;13:00 之后,3 种生境芦苇的水分

利用效率呈波动减小(图 2);在一天之内,沙丘芦苇的水分利用效率显著高于沼泽芦苇,而盐化沙丘过渡带芦

苇与两者没显著差异(表 1)。

表 1摇 不同生境下芦苇的生理生化特征比较

Table 1摇 The comparison of physiological and biochemical character of Phragmites australis under different habitat conditions

样地
Habitat

净光合速率
Net photosynthetic

rate /
(滋mol m-2 s-1)

水分利用效率
Water use
efficiency /

(滋mol / mmol)

可溶性糖
Soluble sugar

content /
(mg / g)

脯氨酸含量
Proline
content /
(mg / g)

MDA 含量
MDA content /

(ng / g)

SOD 活性
SOD activity /
(unit / mg)

POD 活性
POD activity /

(unit mg-1 min-1)

CAT 活性
CAT activity /

(unit mg-1 min-1)

1 7.17依1.54a 0.89依0.063a 30.56依2.21a 0.14依0.02a 3.39依0.15a 2.84依0.49a 90.24依3.58a 0.86依0.02a

2 6.76依1.22a 1.10依0.12ab 43.48依1.04b 0.32依0.01b 7.33依0.49b 5.78依0.44b 201.16依3.78b 1.11依0.03b

3 5.22依0.80a 1.50依0.23b 63.78依1.82c 0.44依0.02c 5.82依0.60c 19.00依0.49c 252.44依3.63c 2.25依0.03c

摇 摇 1:沼泽生境,2:盐化沙丘过渡生境,3:沙丘生境;MDA: 丙二醛, malondialdehyde; SOD: 超氧化物歧化酶, superoxide dismutase; POD: 过氧

化物酶, peroxidase; CAT: 过氧化氢酶, catalase; 数据为平均值依标准误;同列不同字母表示样地间在 0.05 水平差异显著

摇 图 3摇 3 种不同生境条件下芦苇叶片可溶性糖和脯氨酸含量

Fig. 3 摇 The variance of soluble sugar and proline content in

leaves of P. australis under three different habitat conditions

2.3摇 水盐梯度下芦苇叶片可溶性糖和脯氨酸含量的变化

随干旱程度的加剧,芦苇叶片可溶性糖和脯氨酸含

量呈增加趋势,其中可溶性糖含量的变化较剧烈,而脯

氨酸含量的变化较平缓,表明随土壤含水量的降低,特
别是荒漠沙丘地区,芦苇叶片较高的可溶性糖含量对抗

旱的贡献较大(图 3)。 沼泽生境下芦苇叶片可溶性糖

和脯氨酸含量的平均值分别为 30.56、0.14 mg / g;盐化

沙丘过渡态芦苇可溶性糖和脯氨酸含量的平均值为

43.48、0.32 mg / g;沙丘芦苇可溶性糖和脯氨酸含量的平

均值为 63.78、0.44 mg / g,3 种生境下,可溶性糖和脯氨

酸含量差异显著(表 1)。
2.4摇 水盐梯度下芦苇叶片丙二醛含量和抗氧化酶活性

的变化

盐化沙丘过渡态芦苇叶片 MDA 含量在 3 中生境内最高,沙丘芦苇次之,沼泽芦苇最低(图 4),平均含量

分别为 7.33、5.82、3.39 mmol / g,且 3 者之间差异显著。 这表明在盐渍化生境中芦苇叶片表现出较高程度的脂

质过氧化,而在沙丘生境中,芦苇叶片也遭受相对较高的氧化损伤,但由于抗氧化酶活性较高,缓解了脂质过

氧化过程,使叶片 MDA 的含量较盐化沙丘过渡带芦苇低。
芦苇叶片 SOD 和 CAT 的活性在沼泽和盐化生境中的变化较小(图 4),而在沙丘生境中的活性是前两者

的 2 倍之多(表 1)。 POD 活性在 3 种生境内具有明显的变化(图 4),在沙丘生境中的活性仍是最高,且显著

高于沼泽和盐化沙丘过度生境(P<0.05)。 这表明芦苇通过提高叶片 SOD、POD 和 CAT 的活性来应对由水分

亏缺造成的不利影响,在盐渍化生境中,抗氧化酶的活性虽有提高,但远不及对干旱条件的反应敏感。 可见,
SOD 和 CAT 对水分亏缺的防御反应远大于盐渍化,芦苇叶片 SOD 和 CAT 的主要作用可能是防御和清除由于

水分亏缺所造成氧化伤害。

3摇 结论与讨论

芦苇根区土壤含水量以沼泽生境最高,盐化沙丘过渡带次之,沙丘生境最低,土壤含盐量在水分条件较好

的沼泽和沙丘生境较低,在水分条件适中的过渡带最高。 沼泽生境下芦苇叶片 Pn的日变化呈单峰曲线,盐化

沙丘过渡态芦苇和沙丘芦苇 Pn日变化呈双峰曲线,表现出明显的“午休冶现象,“午休冶现象的直接原因是气

孔导度降低,由此也导致叶片蒸腾速率降低和胞间浓度 CO2浓度下降。 可溶性糖和脯氨酸含量随干旱和盐渍
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图 4摇 3 种不同生境条件下芦苇叶片丙二醛含量和超氧化物歧化酶、过氧化物酶、过氧化氢酶活性的变化

Fig.4摇 The variance of MDA (malondialdehyde) content and SOD ( superoxide dismutase),POD (peroxidase),CAT ( catalase) activities in

leaves of P. australis under three different habitat conditions

化的加剧显著增加,其中可溶性糖含量的变化剧烈,对减缓干旱和盐渍化威胁的贡献较大;脯氨酸随水分减少

和盐分加剧的增加量相对较少,对水盐变化的反应并不十分敏感。 SOD 和 CAT 的活性随干旱程度的加剧而

迅速升高,对水分变化的响应大于盐渍化;POD 活性在盐渍化生境和含水量较低的沙丘生境内都比较高,对
抵抗盐渍化和干旱起着同样重要的作用。 然而,POD 活性尚不足以缓解因盐渍化造成的伤害,使 MDA 在盐

化沙丘过渡带芦苇叶片中依然具有较高含量;而较高的 SOD 和 CAT 活性,缓解了由干旱所造成的氧化损伤,
使沙丘芦苇叶片 MDA 含量维持在相对较低水平。

在不同环境下,植物对逆境的应激方式不同,适应逆境的机理也十分复杂,很难仅仅依靠一种机制或一种

酶的活性做出准确判断。 事实上,自然界中的植物更多的是同时或相继经受多种环境胁迫,很少遭受单一的

环境胁迫,而有关植物的抗性生理,大多限于实验室研究或对单一胁迫的反应,使人们对多种环境胁迫间的相

互关系了解甚少,因而利用自然变异体系来分析植物对逆境的适应机理显得尤为重要[17]。 因此,本实验选取

具有水盐变异的沼泽、盐化沙丘过渡带和沙丘顶部 3 处生境,从光合特性、渗透调节、抗氧化酶活性等方面研

究芦苇对不同生境条件的适应机制。
光合作用对环境因子的响应高度敏感,干旱缺水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[18]。 在水分条件较好、盐分较低的沼泽

生境,芦苇叶片 Pn的日变化呈单峰曲线,而在盐渍化生境和水分亏缺严重的沙丘生境中,芦苇叶片的光合作

用表现出明显的“午休冶现象,且光合作用水平下降。 气孔导度降低是叶片光合“午休冶的主要原因,同时减少

了叶片蒸腾耗水,防止植物因过度蒸腾而脱水死亡,是适应干旱胁迫的有效途径。 对于水分亏缺条件下植物

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[19],或是非气孔因素
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(叶肉细胞光合活性下降)为主[20],也有研究认为是两者共同作用的结果[21]。 Farquhar 和 Sharkey[22]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浓度和气孔限制值的变化方向来判断,当
Pn下降时,若 C i降低而 Ls增加,则表明气孔导度的降低是光合速率减小的主要原因;若 C i增加或者不变,同时

Ls降低,则为非气孔限制造成净光合速率的降低,即叶肉细胞光合活性的下降。 本实验中,沼泽芦苇和沙丘芦

苇净光合速率下降的主要原因均出现由气孔限制转变为非气孔空限制的现象,说明沼泽和沙丘生境内芦苇叶

片的光合机构受到一定程度伤害;而盐化沙丘过渡态芦苇光合作用水平降低主要是由非气孔限制因素造成,
这与其所遭受的盐分胁迫有关系。 有研究表明,盐分胁迫致使叶绿素含量降低,影响色素蛋白复合体的功能,
降低了叶绿体对光能的吸收,而影响到光合性能[23]。 Hanganu[6]以及 Lissner[7]对盐分胁迫下湿地芦苇的研究

中也得出类似的结论,认为当盐分浓度超过 5.84 g / kg 时,不仅减缓了芦苇的生长速率,同时降低了光合速率

和气孔导度。 然而,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,
而且与实验植物的种类、年龄、生长状况及实验处理方式和测定指标等有关[24鄄27]。 因此,今后的研究需要在

具体的实验条件下同时进行气体交换参数以及叶绿素荧光参数的测定[28],并参考光合作用过程中发生的一

系列生理生化指标,特别是渗透调节物质、抗氧化酶活性的变化情况[29],才能更加深入、系统和客观的认识植

物光合作用的抑制机理。
在干旱缺水以及盐渍化条件下,植物通过调节体内渗透调节物质的含量来适应环境的变化,其中可溶性

糖和脯氨酸是非常重要的两种渗透调节物质[30]。 本研究中,可溶性糖含量的变化对抵御干旱和盐渍化危害

的贡献较大,而脯氨酸含量随水分亏缺和盐分的加剧虽有增加,但并不明显。 Jampeetong[8] 对槐叶萍叶片脯

氨酸在不同盐分浓度下累积的研究中得出相似的结论,并认为槐叶萍尚不足以通过合成脯氨酸来抑制盐分胁

迫。 陈敏[31]对塔里木河中游地区 3 种植物抗旱机理的研究中认为植物通过可溶性糖、脯氨酸等渗透调节物

质的积累来提高自身的抗旱性,植物叶片的可溶性糖和脯氨酸在抑制干旱胁迫过程中存在相互补偿的关系。
王中英[32]认为可溶性糖是植物体内主要的渗透调节物质,在细胞渗透调节过程中起到重要作用,发生水分胁

迫时,细胞内产生的渗透调节物质越多,对植物的渗透调节越有利,从而提高植物的抗旱能力。 沙丘生境水分

亏缺严重,可溶性糖含量显著增加,脯氨酸含量也有一定程度的升高,确保了植物能够在干旱缺水条件下持续

吸水,这是植物主动适应干旱缺水环境的表现。
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,起到保护光合机构的作用。 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质膜过氧化作用水平和膜结构的受害程度[33]。
在本研究中,芦苇叶片 SOD 和 CAT 在盐渍化和沼泽生境中并不起主要防御作用,但在水分亏缺严重的沙丘生

境下,两者活性明显升高。 可见,SOD 和 CAT 的主要作用是防御和清除由于水分亏缺所造成的氧化伤害,
POD 对缓解由盐渍化和干旱缺水所造成的不利影响起同样重要的作用,这与龚春梅等[34] 对沿水分梯度分布

的芦苇抗氧化保护机理研究的结果一致。 然而,宫海军[35]等在小尺度上对芦苇的研究认为,与水分条件较好

的芦苇相比,盐生芦苇并未出现活性氧和 MDA 的积累,SOD、POD、CAT 等抗氧化酶的活性却显著提高。 在缺

水严重的沙丘生境,芦苇叶片 MDA 含量维持在相对较低水平,这主要是由于较高的 SOD 和 CAT 活性缓解了

由干旱所造成的氧化损伤。 在盐化沙丘过渡带生境中,芦苇叶片具有较高的 MDA 含量,表明抗氧酶活性尚

不足以清除因盐分累积造成的伤害。 裴斌等[33]对沙棘研究认为,当遭遇严重干旱(RWC<38.9%)时,沙棘光

合作用的抗氧化酶活性发生了明显下降,MDA 含量急剧升高,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,并认为抗氧化酶系统损伤和光合系统的损伤一样,是导致光合作用

发生非气孔限制的重要原因。
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