
第 ３７ 卷第 ２ 期

２０１７ 年 １ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３７，Ｎｏ．２
Ｊａｎ．，２０１７

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家科技支撑计划 （ ２０１４ＢＡＣ１４Ｂ００）；国家自然科学基金项目 （ ３１２６００５８， ３０９６００３３）；中科院 “ 西部之光” 人才培养项目

（ＲＣＰＹ２０１２０９）

收稿日期：２０１５⁃０７⁃２９； 　 　 网络出版日期：２０１６⁃００⁃００

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｗｈｚｚｋｙ＠ １６３．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１５０７２９１５９７

王海珍，韩路，徐雅丽，牛建龙，于军．土壤水分梯度对灰胡杨光合作用与抗逆性的影响．生态学报，２０１７，３７（２）：　 ⁃ 　 ．
Ｗａｎｇ Ｈ Ｚ，Ｈａｎ Ｌ，Ｘｕ Ｙ Ｌ，Ｎｉｕ Ｊ Ｌ，Ｙｕ Ｊ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ
Ｔａｒｉｍ Ｂａｓｉｎ， Ｃｈｉｎａ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１７，３７（２）：　 ⁃ 　 ．

土壤水分梯度对灰胡杨光合作用与抗逆性的影响

王海珍∗，韩　 路，徐雅丽，牛建龙，于　 军
新疆生产建设兵团塔里木盆地生物资源保护利用重点实验室，塔里木大学植物科学学院， 阿拉尔　 ８４３３００

摘要：以塔里木盆地珍稀渐危种灰胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ Ｓｃｈｒｅｎｋ）幼苗为材料，采用盆栽方法研究土壤水分梯度对灰胡杨光合

特征及抗逆性的影响。 结果表明：（１） 灰胡杨净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度和光能利用率均随土壤水分

递减而降低，重度干旱比适宜水分依次降低了 ３５．５３％、２５．３２％、４８．１８％、１５．６２％和 ４０．９２％；而光合午休程度则明显增强，Ｐｎ下降

主要是由非气孔因素限制造成。 轻度干旱能够提高灰胡杨水分利用效率（ＷＵＥ）３．０５％，维持相对较高的 Ｐｎ和 ＷＵＥ。 （２） 随土

壤水分递降，灰胡杨光照生态幅缩窄，ＣＯ２补偿点升高，ＲｕＢＰ 再生受限，光与 ＣＯ２利用效率、Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性和光合效率降低。 与适

宜水分相比，中度与重度干旱下最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率、光饱和点、羧化效率、光合能力（Ａｍａｘ）、光呼吸速率、最
大羧化效率、最大电子传递速率和磷酸丙糖利用率均显著降低（Ｐ＜０．０５），其中 Ｐｎｍａｘ、Ａｍａｘ 和生化参数分别降低了 ４２．６５％、
３８．２６％、５７．１０％；６３．０１％、６５．８８％、７３．４３％。 （３） 土壤干旱显著降低了灰胡杨的枝水势和光合色素含量（Ｐ＜０．０１），并且改变了

光系统反应中心色素的组成比例，膜脂过氧化程度显著增强（Ｐ＜０．０１）。 灰胡杨主要通过积累大量脯氨酸和可溶性蛋白质参与

渗透调节来减轻土壤干旱对光合机构的损伤。 重度干旱对灰胡杨叶片光合系统造成了不可逆的伤害，严重抑制了其正常生长

和光合作用。 综上所述，塔里木干旱荒漠区灰胡杨生长适宜的土壤相对含水量为 ６０％─６５％，符合极端干旱区植被恢复与高效

节水的管理原则。
关键词：灰胡杨；土壤水分梯度；气体交换；光合响应参数；渗透调节物质

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ Ｔａｒｉｍ Ｂａｓｉｎ， Ｃｈｉｎａ
ＷＡＮＧ Ｈａｉｚｈｅｎ∗，ＨＡＮ Ｌｕ，ＸＵ Ｙａｌｉ，ＮＩＵ Ｊｉａｎｌｏｎｇ，ＹＵ Ｊｕｎ
Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｔａｒｉｍ Ｂａｓｉｎ， Ｘｉｎｊｉａｎｇ Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ Ｇｒｏｕｐｓ， Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ，

Ｔａｒｉｍ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ａｌａｒ ８４３３００， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ｉｓ ａ ｍａｊｏｒ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｔａｒｉｍ Ｂａｓｉｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ａｒｉｄ ｄｅｓｅｒｔ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ Ｓｃｈｒｅｎｋ ｉｓ ａｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ
ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｈａｓ ｂｅｅｎ ｄｅｃｌｉｎｉｎｇ ｉｎ ｒｅｃｅｎｔ ｙｅａｒｓ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｗ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｗａｔｅｒ
ｔａｂｌｅ， ｍａｉｎｌｙ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｈｕｍａｎ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ． Ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ， ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｕｎｄｅｒ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｄｅｃｌｉｎｅｓ ａｒｅ ｎｏｔ ｃｌｅａｒ． Ｔｈｅ ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ ｗａｓ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ
ｗｉｌｌ ｅｎｈａｎｃｅ ｏｕｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏ－ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｄｅｃｌｉｎｅｓ ａｎｄ
ｐｒｏｖｉｄｅ ｖａｌｕａｂｌｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｉｓ ｖｕｌｎｅｒａｂｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｓａｐｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｗｅｒｅ ｐｌａｎｔｅｄ ｉｎ ｐｏｔｓ ｕｎｄｅｒ
ｆｏｕｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｄｅｃｌｉｎｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｗｅｒｅ ｅｖａｌｕａｔｅｄ ｂｙ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ，
ｐｉｇｍｅｎｔｓ， ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ， ａｎｄ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ： （１） Ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ（Ｐｎ）， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ａ ｇｒａｄｕａｌ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｙ ３５． ５３％， ２５． ３２％， ４８． １８％， １５． ６２％， ａｎｄ ４０． ９２％，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｓｏｉｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｔｏ ｎｏｒｍａｌ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＣＫ）． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ ＂
ｎｏｏｎ ｂｒｅａｋ＂ ｗａｓ ａｐｐａｒｅｎｔ， ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ａ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｐｎ ． Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥ）
ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｂｙ ３．０５％ ｕｎｄｅｒ ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ＣＫ， ａｎｄ Ｐｎ ｗａｓ ｍａｉｎｔａｉｎｅｄ ａｔ ａ ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌ． （２）
Ｌｉｇｈｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ＣＯ２ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｒｉｂｕｌｏｓｅ １，５⁃ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ （ＲｕＢＰ） ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ
ｗａｓ ｌｉｍｉｔｅｄ， ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ／ ＣＯ２ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ｒｕｂｉｓｃｏ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ
ｗｉｔｈ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ＣＫ， ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ（ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
［Ｐｎｍａｘ ］， ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ［ ＡＱＹ ］， ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ［ ＬＳＰ ］， ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ［ ＣＥ ］，
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ［ Ａｍａｘ ］， ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｒａｔｅ ［ Ｒｐ ］， ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ［ Ｖｃｍａｘ ］， ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ［Ｊｍａｘ］， ａｎｄ ｔｒｉｏｓｅ⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ［ＴＰＵ］） ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ（Ｐ ＜ ０．０５）． Ｎｏｔａｂｌｙ， Ｐｎｍａｘ，
Ａｍａｘ， ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ４２．６５％， ３８．２６％， ａｎｄ ５７．１０％ （ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ） ａｎｄ
６３．０１％， ６５． ８８％， ａｎｄ ７３． ４３％ （ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ）， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． （ ３） Ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｅｒｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ （ Ｐ ＜ ０． ０１）， ｔｈｅ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｗａｓ ａｌｔｅｒｅｄ， ａｎｄ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ（ＭＤＡ） ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｎｈａｎｃｅｄ（Ｐ ＜ ０．０１） ｗｉｔｈ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ
ｍａｉｎｌｙ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｏ ｅｌｉｍｉｎａｔｅ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ａｎｄ ａｌｌｅｖｉａｔｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｉｒｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｕｎｄｅｒ ｓｏｉｌ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｉｒｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ ｄａｍａｇｅ ｗａｓ ｃａｕｓｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ，
ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｗａｓ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｄｅｃｌｉｎｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｉｎ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｍｉｇｈｔ ｂｅ
ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｆｏｒ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｈｉｇｈｅｒ Ｐｎ ａｎｄ ＷＵＥ ｉｎ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ
ｆｏｒｅｓｔｌａｎｄｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅｌｙ ６０％─６５％ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ Ｔａｒｉｍ ａｒｉｄ － ｄｅｓｅｒｔ ｒｅｇｉｏｎ ｔｏ ａｄｈｅｒｅ ｔｏ ｔｈｅ
ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ａｒｉｄ ａｒｅａｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ； ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ； ｌｉｇｈｔ ／ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ； ｏｓｍｏｔｉｃ
ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ

随着全球气候变迁、干旱发生频繁，水分短缺已成为干旱区限制植物生长发育与分布的关键因素［１］。 塔

里木盆地地处欧亚大陆腹地，是我国典型的干旱荒漠区，沿塔里木河上游两岸呈走廊状分布着大片的天然灰

胡杨林，是流域植被自然演替进程中近顶级的天然乔木群落。 灰胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ Ｓｃｈｒｅｎｋ）是杨柳科

（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）杨属（Ｐｏｐｕｌｕｓ）中最古老、最原始的荒漠河岸林树种，为我国首批确定的 ３８８ 种珍稀渐危种［２］，其
已成为抵御风沙、遏制沙化、维护区域生态平衡、保护生物多样性和保障绿洲农牧业生产的重要屏障。 自从

２０ 世纪 ５０ 年代以来，受区域人口增长和经济发展的驱使，大规模水土资源开发，致使塔里木河改道断流、地
下水位和土壤水分大幅下降，导致塔里木河沿岸植被衰败、生物多样性锐减、灰胡杨种群数量正在迅速减少，
甚至出现了大面积死亡。 土壤水分是影响植物光合作用、水分代谢及物质转运等光合生理过程的重要生态因

子，水分胁迫下光合效率显著降低、生长受抑［３］。 土壤水分到底是怎样影响灰胡杨的生长与生理生态过程及

生理机制，已成为当前迫切需要解决的问题。 目前，国内外学者针对胡杨光合、水分与抗逆生理及生态适应机

制等方面开展了广泛研究［４⁃１０］，而关于土壤水分梯度对灰胡杨光合生理与抗逆性的影响及光合生理参数与土

壤水分的定量关系、响应机制尚未见报道。 本文以塔里木河上游灰胡杨幼苗为试材，采用人工控制试验模拟

灰胡杨生境系列水分条件，研究不同土壤水分梯度下灰胡杨的光合特征与抗逆性能，探讨其光合特性对土壤

水分梯度的响应规律和抵御干旱的生态对策，试图阐明灰胡杨适应干旱荒漠环境的生理机制与生长适宜的水

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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分条件，以期为塔里木荒漠区灰胡杨林的水分管理与种群恢复保护、更新复壮及改善日趋恶化的生态环境提

供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验区概况

试验在塔里木大学农业试验站进行。 该站位于塔克拉玛干沙漠北缘、塔里木河上游（４０°３５′Ｎ，８０°５０′Ｅ；
海拔 １ ００６ ｍ）的阿拉尔垦区，属典型暖温带大陆性干燥气候。 区内光热资源丰富，昼夜温差大。 年日照时数

２ ７５０─３ ０２９ ｈ，年太阳总辐射达 ５．８９×１０５Ｊ ／ ｃｍ２，≥０ ℃的有效积温为 ４ １３２．７ ℃，平均气温≥１０ ℃的持续日

数为 ２０１ ｄ，年平均降雨量＜５０ ｍｍ，年平均蒸发量＞２ ５００ ｍｍ；风沙灾害频繁，春、夏季多大风天气，是该地区风

沙危害的主要季节。 灰胡杨主要集中分布于塔里木河上游两岸，其随离河岸距离的增加幼龄比例逐渐减少，
呈现阶梯状分布着幼龄林、中龄林、成熟林、过熟林。 生长季（４─１０ 月）对离河岸不同距离的灰胡杨林下 ０─
１００ ｃｍ 土壤水分测定，河岸幼龄林下 １ ｍ 土壤含水量为 １９．４１％─２５．７１％，随远离河岸逐渐降低，依次为

１３．２８％─１７．３２％、８．７６％─１２．６２％、４．０５％─７．０７％，至稀疏衰败林土壤含水量为 ０．６５％─２．３７％。
１．２　 试验设计

试验材料为塔里木盆地荒漠优势树种─灰胡杨的 ２ 年生幼苗，株高 ７５─８５ ｃｍ、地径 ０．５─０．８ ｃｍ。 盆栽

直径 ２８ ｃｍ、高 ３０ ｃｍ，盆土为林地土壤，盆中装等量过筛棕钙土（含水量 ０．８４％）１５ ｋｇ。 土壤容重 １．３３ ｇ ／ ｃｍ３、
土壤有机质 １．２０１％、全氮 ０．０５７％、全磷 ０．０８９％、ｐＨ ８．３５、总盐量 ０．１３７％、田间持水量（θｆ）２４．４３％。

试验在塔里木大学农业试验站自制人工防雨棚中进行，选择大小基本一致的苗木于 ３ 月下旬植入塑料桶

中。 模拟灰胡杨自然生境土壤水分设计系列土壤水分梯度：①适宜水分（Ｈ１，７５％—８０％θｆ），土壤含水量（θｔ）
为 １８．３２％—１９．５４％；②轻度干旱（Ｈ２，６０％—６５％θｆ），θｔ为 １４．６６％—１５．８８％；③中度干旱（Ｈ３，４５％—５０％θｆ），
θｔ为 １０．９９％—１２．２１％；④重度干旱（Ｈ４，３０％—３５％θｆ），θｔ为 ７．３３％—８．５５％。 采用随机区组设计，不同水分处

理均设 ６ 次重复，每桶 ３ 株苗，并设置对照。 各水分处理置于相同光照条件下，阴雨天用防雨棚遮挡。 苗木栽

植后浇水使之正常萌发与生长，然后按试验设计进行土壤水分梯度处理。
１．３　 测定方法与指标

１．３．１　 土壤水分参数测定与控制

盆栽土壤含水量用烘干法测定，田间持水量用环刀法测定。 根据田间持水量（θｆ）与占 θｆ％计算出系列土

壤水分梯度下的土壤含水量（θｔ），然后根据盆栽土壤含水量与装盆土壤重量（１５ ｋｇ）及 θｔ、盆重、苗重计算出

各土壤水分梯度的盆栽重量控制范围。 各盆边缘均直立一根塑料管，用于将补充的水分直接灌入盆底，以防

止表面补水快速蒸发而影响实验精度。 ６ 月 １ 日之前缓苗期均充分灌溉，保证苗木正常生长；之后按设计的 ４
种水分梯度控制实验，每天傍晚 ２０：００ 利用电子称称量测盆重量，根据连续 ２ 次称重的差值以及控水上限计

算补水量，用固定容器补充水分以控制土壤水分在设定范围内。
１．３．２　 气体交换参数测定

８ 月中旬选择晴朗天气于 ８：００—２０：００ 用 Ｌｉ⁃６４００ 型便携式光合仪（Ｌｉ－ＣＯＲ，ＵＳＡ）测定盆栽苗木成熟叶

的净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）等指标及光合有效辐射（ＰＡＲ）、大气

ＣＯ２浓度（Ｃａ）、气温（Ｔａｉｒ）、叶温（ＴＬｅａｆ）、空气相对湿度（ＲＨ）、叶片内外水汽压差（ＶＰＤ）等微气象参数。 每处

理测定 ３ 株，每株测定新梢上标记好的 ２ 片位置相同的成熟叶。 试验中为减少测定时间造成的误差，各处理

先只测 １ 盆，全部处理测定完成后再测第 ２ 盆（第 ２ 重复），依次循环进行。 叶片水平的瞬时水分利用效率

ＷＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｔｒ；光能利用率 ＬＵＥ＝ Ｐｎ ／ ＰＡＲ。 气孔限制值（Ｌｓ）＝ １ Ｃ ｉ ／ Ｃａ
［１１］。

１．３．３　 光响应曲线的测定

自然光诱导 １—１．５ ｈ 后，于北京时间 ９：３０—１３：００ 采用开放式气路，设定温度为 ２５℃、大气 ＣＯ２浓度为

３７０±５ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，应用 Ｌｉ⁃ ６４００ 红蓝光光源提供不同的光合有效辐射（ＰＡＲ），梯度设置为 ３ ０００、２８００、

３　 ２ 期 　 　 　 王海珍　 等：土壤水分梯度对灰胡杨光合作用与抗逆性的影响 　
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２５００、２０００、１５００、１０００、５００、２００、１００、５０、２０ 和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，分别测定灰胡杨成熟叶 Ｐｎ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），然后

用直角双曲线修正模型［１２］拟合所测定的光响应曲线，得出最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、暗
呼吸速率（Ｒｄ）、光补偿点（ＬＣＰ）和光饱和点（ＬＳＰ）等参数。
１．３．４　 ＣＯ２响应曲线的测定

选取与测定光响应相同部位的叶片，控制条件与光响应相同，应用 Ｌｉ⁃６４００ 液化 ＣＯ２钢瓶提供不同的 ＣＯ２

浓度，分别在 ＣＯ２浓度为 ２ ０００、１８００、１６００、１３００、１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、５０ 和 ０ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１的条件

下，测定光合有效辐射（ＰＡＲ）为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时灰胡杨成熟叶 Ｐｎ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），然后用直角双曲线修正

模型［１２］拟合所测定的 ＣＯ２响应曲线，得出光合能力（Ａｍａｘ）、羧化效率（ＣＥ）、光呼吸速率（Ｒｐ）、ＣＯ２补偿点（Γ）
和饱和点（ＣＳＰ）。 为了给出灰胡杨成熟叶的生化参数，我们借助光合助手拟合 ＣＯ２响应曲线，得到最大羧化

速率（Ｖｃｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）和磷酸丙糖利用效率（ＴＰＵ）。
１．３．５ 小枝水势、叶绿素、可溶性糖、可溶性蛋白质、游离脯氨酸及丙二醛含量测定

８ 月于 ９：００—１１：００ 从各水分处理的灰胡杨幼苗中，选择粗细大小基本一致的当年新萌枝进行水势测

定， 重复 ３ 次。 测定仪器为植物压力室（ＳＫＰＭ １４００，ＵＫ）。
８ 月采集各水分处理幼苗相同部位的叶片带回实验室，叶绿素含量用 ８０％丙酮浸提、分光光度计测

定［１３］；游离脯氨酸（Ｐｒｏ）、可溶性糖（ＳＳ）、可溶性蛋白质（ＳＰ）含量分别采用磺基水杨酸提取酸性茚三酮显色

法、硫酸⁃蒽酮比色法、考马斯亮蓝 Ｇ⁃ ２５０ 染色法［１３］；丙二醛（ＭＤＡ）含量采用硫代巴比妥酸（ＴＢＡ）比色法

测定［１３］。
１．３．６　 数据分析

用 ＳＡＳ６．１２ 进行方差分析，多重比较采用 ＤＵＮＣＡＮ 法。

２　 结果与分析

２．１　 土壤水分梯度对灰胡杨光合作用日进程的影响

土壤水分梯度下灰胡杨 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ日变化趋势一致，均呈“单峰”型（图 １）。 一天中 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ均从 ８：００ 逐

渐上升，分别于 １２：００─１４：００、１２：００ 和 １０：００ 时达到峰值，之后逐渐降低，Ｇｓ峰值出现时间明显早于 Ｐｎ、Ｔｒ。
与 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ日变化趋势不同，Ｃ ｉ日变化呈典型的“Ｖ”字型，呈现出早晚高、午间低的变化趋势。 土壤水分明显

影响了灰胡杨 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ和 Ｃ ｉ，随土壤水分降低 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃ ｉ值均降低。 Ｈ３和 Ｈ４下灰胡杨 Ｐｎ峰值明显提早于

Ｈ１、Ｈ２２ ｈ，峰值比 Ｈ１分别降低 １７．５３％和 ３０．７３％。 各水分处理 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃ ｉ日均值依次为 Ｈ４＜Ｈ３＜Ｈ２＜Ｈ１，Ｔｒ、
Ｇｓ与 Ｃ ｉ日均值分别比 Ｈ１降低了 ２５．３２％、１１．４０％、３．４２％；４８．１８％、２０．６７％、１１．６４％和 １５．６２％、５．３１％、２．８２％。
可见，随土壤水分递减灰胡杨 Ｇｓ降幅高于 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃ ｉ，表明土壤干旱抑制了灰胡杨叶片气孔开放，导致 Ｐｎ、Ｔｒ降

低。 土壤水分梯度下灰胡杨 ＷＵＥ 日变化呈“Ｓ”型，ＬＵＥ 日变化呈“Ｖ”型。 ＬＵＥ 日均值依次为 Ｈ１ ＞Ｈ２ ＞Ｈ３ ＞
Ｈ４，而 ＷＵＥ 则为 Ｈ２＞Ｈ１＞Ｈ３＞Ｈ４，Ｈ２处理 ＷＵＥ 日均值比 Ｈ１提高 ３．０５％，表明轻度干旱下灰胡杨可通过自身协

调功能以保持其生长与水分消耗的平衡，从而提高其水分利用效率。
２．２　 土壤水分梯度对灰胡杨光合作用—光响应参数的影响

植物光合作用─光响应曲线可表征植物对环境资源的利用能力。 图 ２Ａ 可见，在低光合有效辐射（ＰＡＲ＜
２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），土壤水分梯度下灰胡杨 Ｐｎ随着 ＰＡＲ 的增加近似呈线性增加；而后随 ＰＡＲ 增加 Ｐｎ呈曲线

式缓慢升高，当 ＰＡＲ 上升到一定数值（接近 ＬＳＰ），曲线则渐趋平缓后降低。 不同土壤水分处理灰胡杨 Ｐｎ对

ＰＡＲ 的响应不同，Ｈ１与 Ｈ２处理 Ｐｎ稳定在较高水平且随 ＰＡＲ 增大的变化不大，而 Ｈ３与 Ｈ４处理 Ｐｎ表现出随

ＰＡＲ 增大而明显下降趋势；同一 ＰＡＲ 下随土壤水分降低，Ｐｎ降幅增大。 利用直角双曲线修正模型拟合土壤

水分梯度下灰胡杨光合作用的光响应曲线并计算出相应参数（表 １）。 不同土壤水分处理灰胡杨 ＬＳＰ、ＡＱＹ 和

Ｐｎｍａｘ差异显著（Ｐ＜０．０５）。 随土壤水分降低，Ｈ２、Ｈ３、Ｈ４ Ｐｎｍａｘ与 ＬＳＰ、ＡＱＹ 分别比 Ｈ１下降了 ２４．６９％、４２．６５％、
６３．０１％； １１．８３％、３２．７２％、４８．５６％；４．９２％、８．２０％、１８．０３％。 尽管 ＬＣＰ、Ｒｄ在不同水分处理下差异不显著，但均

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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图 １　 土壤水分梯度对灰胡杨气体交换特性的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ

图 ２　 土壤水分梯度对灰胡杨叶片光合作用—光响应曲线与 ＣＯ２响应曲线的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ

５　 ２ 期 　 　 　 王海珍　 等：土壤水分梯度对灰胡杨光合作用与抗逆性的影响 　
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明显降低，Ｈ２、Ｈ３、Ｈ４ ＬＣＰ 分别比 Ｈ１下降了 ４６．１３％、４７．１５％、５７．３１％。 统计分析表明，干旱荒漠区灰胡杨

Ｐｎｍａｘ与 ＬＳＰ、ＡＱＹ、ＬＣＰ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与 Ｒｄ呈不显著的正相关（Ｐ＞０．０５）（图 ３）。
２．３　 土壤水分梯度对灰胡杨光合作用—ＣＯ２响应参数的影响

利用直角双曲线修正模型拟合土壤水分梯度下灰胡杨光合作用—ＣＯ２响应曲线（图 ２Ｂ）、特征参数（表
２）和运用 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［１４］生化模型拟合 ＣＯ２响应曲线得到的生化参数（表 ２）。 由图 ２Ｂ 可见，土壤水分梯度下

灰胡杨 Ｐｎ对 Ｃ ｉ的响应趋势相似，低 Ｃ ｉ时（Ｃ ｉ＜２００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１） Ｐｎ随 Ｃ ｉ增加近似呈直线增加，之后 Ｐｎ随 Ｃ ｉ增

大速率逐渐减缓。 当 Ｃ ｉ上升到一定的数值时，Ｐｎ曲线则渐趋平缓后降低。 不同土壤水分处理灰胡杨 Ｐｎ对 Ｃ ｉ

的响应不同，相同 ＣＯ２浓度下随土壤水分降低，Ｐｎ降幅增大，表明灰胡杨 ＲｕＢＰ 羧化酶活性与碳同化能力随土

壤水分减少而降低。 表 ２ 可见，不同土壤水分处理显著影响了灰胡杨 ＣＯ２响应参数（ＣＥ、Ａｍａｘ、Ｒｐ 、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、
ＴＰＵ） （Ｐ＜０．０５），但对 ＣＳＰ、Γ 和 Ｊｍａｘ ／ Ｖｃｍａｘ影响不显著（Ｐ＞０．０５）。 随土壤水分降低，ＣＥ、Ａｍａｘ、Ｒｐ 、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ和

ＴＰＵ 均显著降低，相反 Γ 则明显增大。 其中 ＣＥ、Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ降幅较大，Ｈ２、Ｈ３、Ｈ４比 Ｈ１分别降低了 ３１．３８％、
６９．６５％、７５．６４％；３３．０７％、６６．３９％、７３．７４％；１３．７５％、６４．５１％、８０．８１％，表明重度干旱严重影响了灰胡杨的碳同

化效率、电子传递速率和磷酸丙糖利用效率，导致其光合生理功能减弱、Ａｍａｘ极显著降低。 统计分析表明，灰
胡杨 Ａｍａｘ与 ＣＥ、ＣＳＰ、Ｒｐ 、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ、Ｊｍａｘ ／ Ｖｃｍａｘ均呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），但与Γ 呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），
其中 Ａｍａｘ与 ＴＰＵ、Ｊｍａｘ的相关系数最大（ ｒ＝ ０．９９９６∗、０．９８７１∗）。

表 １　 土壤水分梯度对灰胡杨幼苗光合作用—光响应参数的影响（平均值±标准差，ｎ ＝３）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ （ｍｅａｎ±ＳＤ，ｎ ＝ ３）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ＡＱＹ ／ （ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｐｎｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＬＳＰ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＬＣＰ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｒｄ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｒ２

Ｈ１ ０．０６１±０．００１Ａａ １８．７１±０．８１Ａａ ２０２５．８９±２３．０９ａ ３９．１９±１．２４ａ １．５３±０．２１ａ ０．９９３８
Ｈ２ ０．０５８±０．００１Ａａｂ １４．０９±０．６９Ｂｂ １７８６．１８±１９．１５ａ ２１．１１±０．８９ａ ０．９７±０．１３ａ ０．９９８８
Ｈ３ ０．０５６±０．００２ＡＢｂ １０．７３±０．３２Ｃｃ １３６３．０６±１１．２４ａｂ ２０．７１±０．７６ａ １．０８±０．０６ａ ０．９９８８
Ｈ４ ０．０５０±０．００４Ｂｃ ６．９２±０．１１Ｄｄ １０４２．１８±１３．６１ｂ １６．７３±０．４２ａ ０．８５±０．０２ａ ０．９９７７

　 　 ＡＱＹ： 表观量子效率 Ａａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； Ｐｎｍａｘ： 最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ； ＬＳＰ：光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ； ＬＣＰ：光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ； Ｒｄ： 暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ｒ２： 决定系数 Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； Ｈ１：适宜水分 Ｎｏｒｍａｌ

ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ；Ｈ２：轻度干旱 Ｌｉｇｈｔ ｄｒｏｕｇｈｔ；Ｈ３：中度干旱 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ；Ｈ４：重度干旱 Ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ； 同一列中，不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．

０５），不同大写字母表示差异极显著（Ｐ＜０．０１）

表 ２　 土壤水分梯度对灰胡杨幼苗光合作用—ＣＯ２响应参数的影响（平均值±标准差，ｎ ＝ ３）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ （ｍｅａｎ±ＳＤ，ｎ ＝ ３）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＣＥ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＣＳＰ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ａｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Γ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｒｐ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｖｃｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｊｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＴＰＵ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｊｍａｘ ／ Ｖｃｍａｘ

Ｈ１ ０．２１３±０．０１７Ａａ １１７６．８６±１４．６３ａ ３９．８９±２．０１Ａａ ６２．３４±３．１１ａ １２．０５±０．１５Ａａ １１６．２５±２．１５Ａａ １６１．２３±６．９８ａ １４．９７±０．６１Ａａ １０．７３±０．４１ａ
Ｈ２ ０．１４６±０．０１５Ａｂ １０６７．３８±１３．４９ａ ３５．２５±１．７３Ａａ ７４．６５±３．３１ａ ９．２２±０．３８Ｂｂ ７７．８１±２．９７Ｂｂ １３９．０６±５．２５ａ １２．９４±０．４５Ａａ １０．８５±０．４６ａ
Ｈ３ ０．０６５±０．０１０Ｂｃ １００５．３４±１８．６２ａ ２４．６３±１．２７Ｂｂ ８５．３７±４．１６ａ ５．２１±０．１７Ｃｃ ３９．０７±１．８１Ｃｃ ５７．２３±２．９１ｂ ８．９２±０．７１Ｂｂ ６．５４±０．３５ａ
Ｈ４ ０．０５２±０．０１０Ｂｃ ９７２．６５±１１．２９ａ １３．６１±０．６５Ｃｃ ９１．４８±４．４３ａ ４．１１±０．２１Ｃｃ ３０．５２±１．９４Ｃｃ ３０．９５±１．８１ｂ ５．１３±０．５９Ｃｃ ６．２４±０．３２ａ

　 　 ＣＥ： 羧化效率 Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＣＳＰ：ＣＯ２饱和点 ＣＯ２ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ； Ａｍａｘ：光合能力 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ； Γ：ＣＯ２补偿点 ＣＯ２ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ； Ｒｐ：光呼吸速率 Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ

ｒａｔｅ； Ｖｃｍａｘ：最大羧化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ｊｍａｘ：最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ；ＴＰＵ：磷酸丙糖利用率 Ｔｒｉｏｓｅ⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

２．４　 土壤水分梯度对灰胡杨光合色素含量的影响

表 ３ 可见，灰胡杨叶绿素 ａ（ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｂ）、类胡萝卜素（Ｃａｒ）含量及其比值均随土壤水分减少而

降低，Ｈ３、Ｈ４处理显著影响灰胡杨光合色素含量，各指标降幅均较大，其中 ｃｈｌａ 降幅高达 ７７．５０％。 灰胡杨

Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃａｒ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和 Ｃｈｌａ ／ ｂ 在 Ｈ１、Ｈ２间无显著差异（Ｐ＞０．０５），但 Ｈ１、Ｈ２的 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃａｒ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）
均与 Ｈ３、Ｈ４差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｈ３与 Ｈ４差异也显著（Ｐ＜０．０５）。 表明中度与重度干旱下灰胡杨光合色素合成

受阻或降解增多，叶绿体受到一定程度损伤。 同时，Ｈ２、Ｈ３、Ｈ４ 灰胡杨 Ｃｈｌａ 含量降幅（１１． ７４％、３３． ８３％、

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 灰胡杨幼苗光合作用—光响应参数间的相关分析（平均值±标准差，ｎ ＝ ３）

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ （ｍｅａｎ± ＳＤ，ｎ ＝ ３）

７７．５０％）均高于 Ｃｈｌｂ（８．１５％、２１．２８％、４９．８２％），即 Ｃｈｌｂ 含量相对稳定，表明灰胡杨光系统反应中心比捕光天

线系统更易受土壤水分亏缺的影响，这是导致其光合能力与 ＬＵＥ 降低的原因之一。

表 ３　 土壤水分梯度对灰胡杨幼苗叶片光合色素含量的影响（平均值±标准偏差，ｎ ＝ ５）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ （ｍｅａｎ ± ＳＤ，ｎ ＝ ５）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ

Ｃｈｌａ （ｍｇ ／ ｇＦＷ）

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ

Ｃｈｌｂ （ｍｇ ／ ｇＦＷ）

类胡萝卜素
Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ

Ｃａｒ （ｍｇ ／ ｇＦＷ）

叶绿素 ａ＋ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ＋ｂ

Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） （ｍｇ ／ ｇＦＷ）

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ

Ｃｈｌ ａ ／ ｂ

叶绿素（ａ＋ｂ） ／
类胡萝卜素 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ（ａ＋ｂ） ／

Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） ／ Ｃａｒ

Ｈ１ ０．７８５２±０．０１９４Ａａ ０．１９８９±０．００７６Ａａ ０．２１８８±０．００７８Ａａ ０．９８４１±０．０２７０Ａａ ３．９５±０．０６Ａａ ４．５０±０．０４Ａａ
Ｈ２ ０．６９３０±０．０３０１Ａａ ０．１８２７±０．００８０Ａａ ０．２１０９±０．０１０６Ａａ ０．８７５７±０．０３８１Ａａ ３．７９±０．０１Ａａ ４．１５±０．０３ＡＢｂ
Ｈ３ ０．５１９６±０．０６８２Ｂｂ ０．１３４７±０．０２２１Ｂｂ ０．１５９４±０．０１１７Ｂｂ ０．６５４３±０．０９０３Ｂｂ ３．８７±０．１４Ａａ ４．０９±０．２８ＡＢｂｃ
Ｈ４ ０．１７６７±０．０３７６Ｃｃ ０．０９９８±０．０１９０Ｃｃ ０．０７３５±０．００５８Ｃｃ ０．２７６５±０．０５６６Ｃｃ １．７７±０．０５Ｂｂ ３．７４±０．４８Ｃｃ

２．５　 土壤水分梯度对灰胡杨枝水势、渗透调节物质与丙二醛含量的影响

图 ４ 可见，不同土壤水分对灰胡杨小枝水势（Ψｐ）产生极显著的影响（Ｐ＜０．０１），Ｈ１Ψｐ最高（－１．１４ ＭＰａ）。

随土壤水分下降，Ψｐ逐渐降低，Ｈ３、Ｈ４降至－１．６５ ＭＰａ、－２．２４ ＭＰａ，分别比 Ｈ１降低了 ４４．７４％、９６．０５％。 随土壤

水分降低，灰胡杨叶片中可溶性糖（ＳＳ）、游离脯氨酸（Ｐｒｏ）、可溶性蛋白质（ＳＰ）和丙二醛（ＭＤＡ）含量均显著

增加（图 ５），各生理指标增幅不同。 Ｈ１与 Ｈ２处理 ＳＳ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 ＭＤＡ 含量均未达显著差异（Ｐ＞０．０５），表明轻

度干旱未明显影响灰胡杨正常生理功能。 但随着干旱加剧，ＳＳ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 ＭＤＡ 含量显著升高。 ＳＳ 和 ＳＰ 在

Ｈ３、Ｈ４与 Ｈ１间差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｈ３、Ｈ４ ＳＳ、ＳＰ 分别比 Ｈ１增长了 ６５．８７％、７０．２９％和 ９６．７７％、１３０．９８％。 Ｈ３、
Ｈ４ Ｐｒｏ 和 ＭＤＡ 含量均与 Ｈ１、Ｈ２差异达极显著水平（Ｐ＜０．０１），且 Ｈ３与 Ｈ４间差异也极显著（Ｐ＜０．０１）。 Ｈ３、Ｈ４

Ｐｒｏ 和 ＭＤＡ 含量分别比 Ｈ１升高了 ４６．７４％、２５２．６４％和 １３９．８８％、１８９．４２％。 ３ 种渗透调节物质中 ＳＰ 和 Ｐｒｏ 含

量增幅最大，表明 Ｐｒｏ 和 ＳＰ 是灰胡杨抵御土壤干旱的主要渗透调节物质。 同时，Ｈ４处理下 ＭＤＡ 增幅是 Ｈ１的
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２．８９ 倍，表明重度干旱下活性氧引起光合色素严重降解（表 ３）和膜脂过氧化，光合机构膜系统遭到损伤。

　 图 ４　 土壤水分梯度对灰胡杨小枝水势（Ψｐ） 的影响（平均值±标

准偏差，ｎ ＝ ３）

Ｆｉｇ．４ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

（Ψｐ） ｏｆ Ｐ．ｐｒｕｉｎｏｓａ （ｍｅａｎ ± ＳＤ，ｎ ＝ ３）

不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示差异极

显著（Ｐ＜０．０１）

３　 结论与讨论

灰胡杨作为塔里木河流域生态关键种之一，主要分

布于塔里木河流域的上游区域，在水分梯度上形成有规

律的分异格局，且中下游基本已失去了踪影。 因此，探
讨灰胡杨适应极端干旱荒漠环境的生理生态机制和生

存条件对保护珍稀渐危物种和促进区域生态恢复具有

重要的意义。
光合作用是植物有机物质积累、生长发育的源头，

受植物本身生理特性和环境因素的共同影响， 其中土

壤水分是影响光合生理过程的重要因素［１５］。 在水分条

件较好时（Ｈ１），灰胡杨能充分利用各种环境资源，保持

高光合效率；随土壤水分降低，灰胡杨 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃ ｉ和

ＬＵＥ 均降低，水分条件越差，光合参数则降幅越大，但
降幅 Ｇｓ＞Ｐｎ＞Ｔｒ ＞Ｃ ｉ，表明随土壤水分下降，灰胡杨通过

自我调节降低 Ｇｓ 并相应降低枝水势（图 ４）从而降低

Ｔｒ，以减少体内水分散失来应对土壤干旱，但同时也限

图 ５　 土壤水分梯度对灰胡杨叶片 ＳＳ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 ＭＤＡ 含量的影响（平均值±标准偏差，ｎ ＝ ３）

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｎ ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｐ． ｐｒｕｉｎｏｓａ ｌｅａｖｅｓ

（ｍｅａｎ ± ＳＤ，ｎ ＝ ３）

制了 ＣＯ２的吸收，导致 Ｃ ｉ、Ｐｎ与 ＬＵＥ 降低。 同时，光合“午休”程度随土壤水分递减而加剧，中度与重度干旱下

表现尤为明显，这是灰胡杨在长期进化过程中形成的一种自我保护方式。 通过补光色素复合体 ＬＨＣＩＩ 的可逆

性脱离，导致光合系统的反应速度降低与光合效率下降及减少水分损失，使其在低水强光环境下避免受到损

伤以求得继续生存［１６⁃１７］。 ＷＵＥ 在一定程度上衡量或评价植物对环境水分状况变化的适应能力和能量的转
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换效率［１８］。 轻度干旱下灰胡杨 ＷＵＥ 有所提高，因为当土壤水分减少时，气孔通过关闭来降低水分散失并使

通过气孔进入叶片的 ＣＯ２减少、引起 Ｃ ｉ下降，致使 Ｔｒ（２５．３２％）大于 Ｐｎ降幅（１０．４２％），从而提高 ＷＵＥ。 这与

李志军等［１９］、Ｒｏｕｈｉ 等［２０］研究结果一致，但与李菊艳等［２１］报道胡杨在 ７０％—８０％田间持水量下 ＷＵＥ 最高不

同，这是不同物种光合特性与生态适应性存在差异所致。 但随土壤水分降低（Ｈ３、Ｈ４），灰胡杨 Ｐｎ大于 Ｔｒ降幅

（图 １）致使 ＷＵＥ 随之降低。 可见，轻度干旱灰胡杨采取了降低 Ｇｓ和 Ｔｒ，牺牲部分光合生产能力以提高 ＷＵＥ
来抵御干旱逆境。

干旱、高温、强光、ＣＯ２及 Ｏ３浓度升高等环境胁迫均能影响植物光合作用—光 ／ ＣＯ２响应参数，光 ／ ＣＯ２响应

参数能较好地反映逆境条件下植物的光合潜能、ＣＯ２与光能利用能力、光合电子传递与光合磷酸化活性及光

抑制水平高低等特性［１２，２２⁃２３］。 伍维模等［６］ 报道土壤水分胁迫显著影响胡杨与灰胡杨 ＡＱＹ、Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ，而对

ＬＣＰ、Ｒｄ无显著影响，而陈亚鹏［８］等指出胡杨生化参数随地下水埋深增加而增大，但不同地下水位间无显著差

异。 本试验应用直角双曲线修正模型对灰胡杨光和 ＣＯ２响应曲线拟合表明，不同土壤水分处理显著影响了灰

胡杨光合作用，同一 ＰＡＲ 下随土壤水分降低，Ｐｎ降幅增大，表明土壤干旱加重了灰胡杨光抑制发生强度、降低

Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性与碳同化能力。 灰胡杨光与 ＣＯ２响应参数总体随土壤水分下降而降低，但 ＣＯ２补偿点则增大。
表明随土壤水分降低，灰胡杨光抑制程度增强，光合潜能、光能转化效率、电子传递速率、光合磷酸化活性、磷
酸丙糖利用效率和 ＲｕＢＰ 再生、消耗过剩能量的能力降低，可有效利用 ＰＡＲ 和 ＣＯ２范围缩窄，导致其在低水强

光的荒漠环境下膜脂过氧化程度增大（图 ５）、光合生理功能减弱和光合效率下降。 试验中也发现重度干旱灰

胡杨出现明显的叶色发黄、脱落等症状。 但 ＬＣＰ 与 Ｒｄ的降低，可使其对弱光利用能力有所提高和减少对光合

产物的消耗［２４］，这在一定程度上增强了其对资源的有效利用和抵御干旱胁迫能力。 Ｊｍａｘ和 Ｖｃｍａｘ比值一直被认

为是衡量 Ｎ 素在叶片光合系统内部分配格局的一个重要指标，该比值代表着光合作用内部电子传递和

Ｒｕｂｉｓｃｏ 能力（ＲｕＢＰ 再生和消耗）间的一种功能平衡［２５］。 随土壤水分下降其 Ｊｍａｘ ／ Ｖｃｍａｘ降低，表明灰胡杨仅将

光合系统中少量 Ｎ 素分配给用于羧化作用的 Ｒｕｂｉｓｃｏ，可能是土壤水分亏缺引起羧化能力下降的原因之一。
此外，土壤水分梯度下灰胡杨 Ｐｎｍａｘ与伍维模等［６］ 报道结果相似，但 ＬＳＰ 却远低于 Ｍａ 等［５］ 报道结果，且远远

高于伍维模等［６］报道的结果。 其原因在于光响应曲线拟合时，Ｍａ 等［５］ 采用一元二次回归模型，拟合 ＬＳＰ 是

利用曲线中 Ｐｎ达到最大值时所对应的 ＰＡＲ 值，从而使结果远高于直角双曲线修正模型；伍维模等［６］ 采用的

非直角双曲线模型是一条没有极点的渐进线，利用直线 ｙ ＝Ｐｎｍａｘ与弱光下的线性方程的交点所对应 Ｘ 轴的数

值为 ＬＳＰ，使结果远低于直角双曲线修正模型和实测值。 直角双曲线修正模型能较好地拟合土壤水分梯度下

Ｐｎ─ＰＡＲ 响应过程（Ｒ２＞０．９９３）及其响应参数，其与实测光响应曲线吻合度最高，且克服了其非直角双曲线模

型无法拟合 Ｐｎ随 ＰＡＲ 增加而降低的缺点，拟合效果最佳（图 ２、表 １）。 因此，在光响应模型的应用中，应根据

实际生境条件选择最为合适的拟合模型，以最大限度地保证拟合光响应特征参数的正确性。
叶绿素含量和比例在一定程度上能反映植物光能利用、制造有机物与适应、利用环境因子的能力。 灰胡

杨 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃａｒ 含量及叶绿体类囊体膜上光系统反应中心色素和聚光色素的组成比例随土壤水分下降而

降低，土壤水分越低则降低越显著，表明轻度干旱对灰胡杨光合器官结构与功能影响甚微，但中度与重度干旱

则影响较大，尤其重度干旱光合器官结构与功能的损伤明显增大，这与光合特征研究结果相一致。 同时，随土

壤水分降低，灰胡杨 Ｃｈｌａ 含量降幅均高于 Ｃｈｌｂ，Ｃａｒ 也大幅降低，表明灰胡杨光系统反应中心比捕光天线系统

更易受损，膜脂过氧化程度增大（图 ５），这也是导致其光合能力和 ＬＵＥ 降低的原因之一。 水势（Ψｐ）是植物水

分状况的重要指标之一，Ψｐ能够用来判断植物水分亏缺的程度。 土壤水分越低，灰胡杨 Ψｐ降低越显著，表明

灰胡杨对干旱区土壤水分变化敏感。 Ψｐ与 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、ＬＵＥ、Ｐｎｍａｘ均呈极显著的正相关（Ｐ＞０．０１），表明土壤

水分下降而引起的水势下降直接影响了灰胡杨的光合生理过程。 不少研究认为环境胁迫常常直接作用于叶

绿体。 干旱逆境下，植物碳同化能力减弱以及 ＰＳⅡ活性降低导致激发能上升而引发能量代谢失调，产生过量

的活性氧（ＲＯＳ），造成膜脂过氧化作用加剧，导致生物膜结构与功能破坏，从而降低植物光合能力［２６⁃２８］，其是

光合作用非气孔限制的主要原因［２３］。 Ｃａｍｐｏｓ 等研究指出干旱胁迫下渗透调节物质脯氨酸（Ｐｒｏ）和可溶性糖

９　 ２ 期 　 　 　 王海珍　 等：土壤水分梯度对灰胡杨光合作用与抗逆性的影响 　
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（ＳＳ）的积累增加，有助于清除干旱胁迫条件下植株体内的活性氧，避免细胞膜质过氧化［２７］；陈敏等指出塔里

木河中游 ３ 种植物（胡杨、柽柳和芦苇）通过积累脯氨酸与可溶性糖来增强抗旱性，且二者在抵御干旱胁迫过

程中存在相互补偿关系［２９］。 试验发现，灰胡杨渗透调节物质对土壤水分响应存在差异，Ｈ２渗透调节物质增幅

圴高于 ＭＤＡ，表明这些渗透调节物质能较快地清除活性氧，共同稳定了光合作用机构的功能，维持较高 Ｐｎ。
但随土壤水分降低，渗透调节物质与 ＭＤＡ 均显著升高，但增幅 Ｐｒｏ＞ＭＤＡ＞ＳＰ＞ＳＳ，表明土壤干旱下灰胡杨以

积累大量 Ｐｒｏ 来保护细胞质内许多酶免受伤害和增强组织的抗脱水力，阻止了蛋白质分解与变性，从而维持

了机体内环境的相对稳定。 可见，土壤干旱下渗透调节物质累积是灰胡杨清除活性氧，维持生物膜结构和功

能正常而采取的一种有效防御措施。 但试验中发现，土壤水分梯度下灰胡杨出现了叶色发黄症状（Ｈ３），Ｈ４则

出现明显叶色发黄、脱落症状，表明中度与重度干旱已对灰胡杨生物膜结构与功能造成一定程度的损伤，严重

抑制了其正常的光合作用。 综合以上分析，塔里木干旱荒漠区灰胡杨生长适宜的土壤水分为田间持水量的

６０％—６５％，此土壤水分能保证灰胡杨同时获得较高的光合效率和 ＷＵＥ 来适应荒漠逆境，也符合极端干旱区

植被恢复、高效节水的管理原则。
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