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短期模拟增温对黄河三角洲滨海湿地芦苇光响应特征
的影响

孙宝玉１，２，韩广轩１，∗，陈　 亮３，王安东４，吴立新４，赵　 敏５

１ 中国科学院烟台海岸带研究所， 中国科学院海岸带环境过程与生态修复重点实验室， 烟台　 ２６４００３

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

３ 聊城大学环境与规划学院， 聊城　 ２５２０００

４ 山东省黄河三角洲国家级自然保护区， 东营　 ２５７５００

５ 山东省东营市国土资源局， 东营　 ２５７０９１

摘要：黄河三角洲滨海湿地地下水位浅，淡咸水交互作用明显，其土壤水盐状况成为影响该地区生态系统关键过程的主要因子。
另外，随着气候变暖，黄河三角洲在过去 ５０ 年（１９６１—２０１０ 年）进入显著升温阶段，温度升高直接或间接影响着植物的光合作

用和光响应特征，从而影响黄河三角洲滨海湿地的演变。 采用红外辐射加热器模拟增温，分析了增温对黄河三角洲滨海湿地生

长季（２０１５ 年 ５ 月初—２０１５ 年 １０ 月底）芦苇光响应特征的影响。 根据土壤含水量波动情况生长季可分为 ３ 个时期，即干旱期、
淹水期和湿润期。 结果表明，干旱期，１０ ｃｍ 土壤温度升高 ３．３℃，土壤水分含量升高了 ９．４％，土壤盐分含量升高了１６．７％；盐分

增加使芦苇叶片在强光下发生光抑制，并且显著降低最大光合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、光补偿点（ＬＣＰ）和光饱和点

（ＬＳＰ）。 淹水期，增温对 １０ ｃｍ 土壤温度、湿度和盐分均无显著影响，过饱和的水分状况限制叶片光合速率，使得 Ｐｎｍａｘ 达到最

低。 湿润期，１０ ｃｍ 土壤温度显著升高 ３．０℃，土壤含水量升高了 ２．９％，土壤盐分无显著差异；这一阶段，温度升高促进中强光下

芦苇叶片的光合速率；同时叶片 Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ 和 ＬＳＰ 分别增加 ２７．７％、１４．９％和 ２３．３％。 从整个生长季来看，增温使土壤温度显著

升高 ２．９℃，土壤盐分含量升高 ７．０％，而对光合参数无显著影响。 由此可见，在滨海湿地生态系统中，增温对光合作用的影响受

土壤水盐状况的控制。
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ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． （４） Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ， ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ １０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ｗａｒｍｉｎｇ
ｂｙ ２．９ ℃ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓａｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ７．０％ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｌｉｇｈｔ
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｓ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｌｔ ｉｎ ｔｈｅ ｗｅｔｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ｗａｒｍｉｎｇ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ； ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ； Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ；
ｃｏａｓｔａｌ ｗｅｔｌａｎｄ； Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ

光合作用是植物生长发育的基础，同时也是研究植物适应环境胁迫的重要指标［１］。 植物光响应曲线的

测定及拟合是植物光合作用研究的重要手段之一［２］，由此获取的最大净光合速率、光补偿点、光饱和点及暗

呼吸速率等光合参数［３⁃４］，是判定植株光合机构运转状况、光合作用能力、光合利用率以及受环境变化影响程

度的依据［５］。 研究表明，温度是影响植物光合作用的主要环境决定因素［６］。 其不仅对植物产生直接影响，如
对植物的生长周期、碳同化速率和暗呼吸产生直接效应［７］；而且增温还可通过改变其他环境因子对植物产生

间接影响，主要包括改变土壤含水量和对营养物质的利用以及土壤盐分含量等［８］。 不同物种对环境变化表

现出不同的适应方式［９］，这势必对植物的生长及生理生态特性产生巨大影响［１０］。 大量研究表明，温度对植物

光合作用的影响不确定，表现出增加［１１⁃１４］、下降［１５⁃１７］或无影响［１８⁃１９］。
黄河三角洲滨海湿地地处黄河入海口，是我国三大河口三角洲之一，也是中国暖温带地区最完整、最广

阔、最年轻的新生湿地［２０］。 在全球气候变暖的背景下，黄河三角洲地区在过去 ５０ 年（１９６１—２０１０ 年）间平均

气温上升 １．８５℃，年平均温于 １９９３ 年发生突变，进入显著升温阶段［２１］。 一方面，增温能直接影响湿地植物的

光合和呼吸等过程，改变植被的生长［２２⁃２４］。 另一方面，增温能加速蒸发，使得土壤盐分在地表集聚［２５⁃２７］，在盐

分胁迫下，湿地植物的生长也将发生变化［２８⁃３０］。 因此，气温升高势必会影响湿地植物光合作用和光响应特

征，进而影响湿地植物生长和群落演替。 近年来，关于全球变暖下黄河三角洲滨海湿地的研究主要集中在碳

循环、碳收支以及温室气体排放［３１⁃３２］等方面。 而芦苇作为该类型湿地重要的优势物种，其光合生理生态特性

直接影响湿地生态系统的演变。 但目前，关于增温对芦苇影响的研究多局限于其生长、物候和繁殖方

面［３３⁃３４］，对其光合特征以及对增温响应机制的研究较少，但在崇明东滩的研究中，认为一年增温能够提高芦
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苇的光合，而升温 ２ 年由于光合适应而出现负效应［３５⁃３６］。 但其并没有考虑增温引起的其他环境因子对芦苇光

合的影响。 因此，本研究选取黄河三角洲滨海湿地为研究对象，采用红外辐射加热器模拟增温，对生长季

（２０１５ 年 ５ 月初—２０１５ 年 １０ 月底）芦苇的光响应曲线以及环境因子等进行监测。 分析增温对芦苇光响应特

征的影响，并探讨其响应机制，为了解未来气候变暖对滨海湿地演变方向提供基础数据和理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

研究区位于山东省东营市的中国科学院黄河三角洲滨海湿地生态试验站（３７°４５′５０″ Ｎ， １１８°５９′２４″ Ｅ）。
该地区属于温带半湿润大陆性季风气候，阳光充足，四季分明，雨热同期。 年平均气温为 １２．９℃，最高气温

４１．９℃，最低气温－２３．３℃，年降水量为 ５５０—６４０ ｍｍ，７０％降水集中于 ５—９ 月，降水量的季节和年际变化较

大，年平均蒸发量为 １９６２ ｍｍ ［３７］。 该地区地势平坦，植物生长茂盛，土壤质地以轻壤土和中壤土为主，土壤类

型以潮土和盐碱土为主。 研究区植被覆盖度为 ８０％左右，主要优势种为芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）、盐地碱蓬

（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）、碱菀（Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ）、鹅绒藤（Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）等。 试验区芦苇的盖度为 ３０％左右。
１．２　 实验设计

试验采用随机区组设计，设置增温和对照 ２ 个处理，每个处理设置 ４ 个重复，每个重复的小区面积为 ３ ｍ
×４ ｍ，区间距为 ３ ｍ。 样方面积 ２ ｍ×３ ｍ，小区与样方之间预留 ０．５ ｍ 的缓冲区。 采用 ＭＲＭ⁃２４２０ 型红外辐射

器（Ｋａｌｇｌｏ ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃｓ Ｉｎｃ．， Ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉａ， ＵＳＡ）对试验小区进行模拟增温，增温幅度为 ２℃。 此装置的红外能

量与太阳能量性质相同，但是不包含紫外线。 加热和不加热小区随机分布，红外线辐射加热灯（长 １６０ ｃｍ，宽
１５ ｃｍ）额定功率为 １０００Ｗ ／ ｍ２，非生长季对 ４ 支加热灯进行 ２４ ｈ 持续供电（２２０ Ｖ）。 每个加热管均通过供电

发热，各自具有独立的电源控制开关，并由漏电保护总开关控制其开启和关闭。 红外线辐射加热灯的长边方

向为南北方向，架设在每个小区东西方向的中间处，加热灯距地面的高度为 １．７５ ｍ，加热仪顶部架设倒 Ｖ 字

形的反光设备，避免小区边缘因距离加热仪较远而导致地面受热不均。 在非增温样地的中央正上方，悬挂一

个与加热灯大小和形状完全一致的 “假灯”，以去除加热灯对地表的遮阴作用。 同时采用 ５ＴＥ 传感器

（Ｄｅｃａｇｏｎ， ＵＳＡ）对 １０ ｃｍ 土壤温度、湿度、盐度进行测量，使用 Ｅｍ５０（Ｄｅｃａｇｏｎ， ＵＳＡ）数据采集器对数据进行

采集，采集频率为每 ３０ ｍｉｎ 一次。
１．３　 光响应曲线测定

在生长季（５—１０ 月）选择晴天，外界条件比较稳定时（８：３０—１２：００），使用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合测定仪的

Ｌｉ⁃６４００－０２ＢＬＥＤ 红蓝光源设定模拟光辐射强度测量芦苇的光合特性，模拟光合辐射强度 （ ＰＡＲ ）的梯度设

置为：０，５０，８０，１００，２００，４００，６００，８００，１０００，１２００，１５００，１８００，２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 每个梯度控制测定时间为

１２０ ｓ。 测定时控制叶室温度为 ２０℃，ＣＯ２浓度为 （３７０±１０） μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，且每次测量均选择同一植株的第二

片展开叶，测量频率为半月一次。 绘制 Ｐｎ 对 ＰＡＲ 的光响应曲线，采用非直角双曲线模型进行模拟［３７］：

Ｐｎ＝ＡＱＹ×ＰＡＲ＋Ｐｎｍａｘ （ＡＱＹ×ＰＡＲ＋Ｐｎｍａｘ） ２－４×Ｋ×ＡＱＹ×ＰＡＲ×Ｐｎｍａｘ ／ ２ｋ－Ｒｄ

式中，Ｐｎ 为净光合速率，ＰＡＲ 为光合有效辐射，Ｐｎｍａｘ 为最大净光合速率，ＡＱＹ 为光响应曲线的初始斜率，即
表观量子效率，ｋ 为光响应曲线的曲角，Ｒｄ 为暗呼吸速率。

对 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线的初始部分（ＰＡＲ＜ ２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）进行线性回归，该直线与 Ｘ 轴 ＰＡＲ 的交点即光补偿

点（ＬＣＰ），与直线 Ｙ＝Ｐｎｍａｘ 交点所对应的 Ｘ 轴数值即光饱和点（ＬＳＰ）。
１．４　 数据统计与分析

利用 ＳＰＳＳ １７．０ 数据分析软件进行统计分析。 非直角双曲线模型参数估计使用非线性回归拟合法，采用

单因素方差分析检验差异的显著性。 使用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １０．０ 软件完成作图。
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２　 结果与分析

２．１　 增温对环境因子的影响

　 图 １　 １０ ｃｍ 土壤温度、土壤含水量、降雨量、土壤电导率的季节

动态

Ｆｉｇ．１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，

ｒａｉｎｆａｌｌ， ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ １０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｕｎｄｅｒ

ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

整个生长季（５—１０ 月），增温和对照处理下 １０ ｃｍ
土壤温度与土壤水分含量均呈先升高后降低的趋势，而
土壤盐分含量则相反（图 １）。 同时，１０ ｃｍ 土壤含水量

的波动状况与降雨的波动相一致，根据其值的大小将整

个生长季分为 ３ 个时期：干旱期、淹水期和湿润期。 从

５ 月到 ６ 月上旬，１０ ｃｍ 土壤含水量在 ４５％以下，属于干

旱期； ８ 月的强降雨（降雨量为 ２０３．４ ｍｍ，占生长季降

雨总量的 ５２．０％）造成了地面积水，属于淹水期；其它时

期，土壤含水量在 ４５％—５７％之间，属于湿润期。
整个生长季，增温使 １０ ｃｍ 土壤温度显著增加了

１２．４％（增温为 ２６．３℃，对照为 ２３．４℃，Ｐ＜０．０５），１０ ｃｍ
土壤水分含量无显著差异 （增温为 ４９． ３％，对照为

４８．７％，Ｐ＞０．０５），１０ ｃｍ 土壤盐分含量显著提高了 ７．０％
（增温为 ４．６ ｄｓ ／ ｍ，对照为 ４．３ ｄｓ ／ ｍ，Ｐ＜０．０５）。 干旱期，
增温显著增加了 １０ ｃｍ 土壤温度（增温为 ２５．１℃，对照

为 ２１．７℃，Ｐ＜０．０５）和土壤含水量（对照为 ３４．７％，增温

为 ３８．３％，Ｐ＜０．０５），土壤盐分含量由 ４．８ ｄｓ ／ ｍ 显著提

高到 ５．６ ｄｓ ／ ｍ。 淹水期，增温对 １０ｃｍ 土壤温度无显著

影响（增温为 ２８．１℃，对照为 ２６．３℃，Ｐ＞０．０５）；此时，土
壤含水量均达到饱和（增温为 ６１．２％，对照为 ６１．７％，Ｐ＞
０．０５），土壤盐分含量处于较低水平（增温和对照均为

３．７ ｄｓ ／ ｍ）。 湿润期，增温使 １０ｃｍ 土壤温度显著升高了

３．０℃（增温为 ２５．１℃，对照为 ２２．１℃，Ｐ＜０．０５）；土壤含

水量显著提高了 ２．６％（增温为 ４８．０％，对照为 ４５．４％， Ｐ＜０．０５）；土壤盐分含量无显著差异（增温为 ４．５ ｄｓ ／ ｍ，
对照为 ４．４ ｄｓ ／ ｍ，Ｐ＞０．０５）。
２．２　 增温对芦苇光曲线的影响

增温和对照处理下，芦苇叶片的净光合速率 Ｐｎ 均呈现随光合有效辐射 ＰＡＲ 先迅速增加，然后逐渐变缓

甚至下降（图 ３）。 整个生长季，弱光下（ＰＡＲ＜３００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），增温与对照处理下 Ｐｎ 对 ＰＡＲ 的响应差异不

明显，而在中强光同等 ＰＡＲ 下，Ｐｎ 表现为增温＞对照。 干旱期，弱光下（ＰＡＲ＜２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），增温和对照

处理下 Ｐｎ 对 ＰＡＲ 的响应差异不明显；中度光照 （２００ μｍｏｌｍ－２ｓ－１＜ＰＡＲ＜１２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）同等 ＰＡＲ 下，Ｐｎ
表现为对照＞增温；强光下（ＰＡＲ＞１２００ μｍｏｌｍ－２ ｓ－１），增温使芦苇叶片发生光抑制，Ｐｎ 表现为对照＞增温。 淹

水期，增温同等 ＰＡＲ 下，Ｐｎ 表现为对照＞增温，但差异不显著。 湿润期，弱光下（ＰＡＲ＜３００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） 同等

ＰＡＲ，增温和对照处理的 Ｐｎ 差异不明显；中强光下，增温促进了芦苇叶片的光合速率，Ｐｎ 表现为增温＞对照。
２．３　 增温对芦苇光合参数的影响

非直角双曲线较好地反映了芦苇叶片 Ｐｎ 对 ＰＡＲ 的响应过程（方程的决定系数均在 ０．９８ 以上）。 对于整

个生长季，增温和对照处理下，芦苇叶片的 Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ、ＬＣＰ 及 ＬＳＰ 均无显著差异。 干旱期，增温显著降低了

芦苇叶片的 Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ、ＬＣＰ 以及 ＬＳＰ （Ｐｎｍａｘ 降低了 １２．６％，Ｒｄ 降低了 １４．６％，ＬＣＰ 降低了 １７．６％，ＬＳＰ 降低

了 ２２．３％）（图 ４）。 淹水期，增温对芦苇叶片的 Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ、ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 均无显著影响（图 ４）。 湿润期，温度升
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图 ２　 不同时期增温和对照处理下的 １０ ｃｍ 土壤温度、土壤含水量、土壤电导率

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ １０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｅｒｉｏｄｓ

高 ３．０℃，芦苇叶片的 Ｐｎｍａｘ 增加了 ２７．７％，Ｒｄ 增加了 １４．９％，ＬＳＰ 增加了 ２３．３％。

３　 讨论

３．１　 干旱条件下增温对芦苇光合作用的影响

在干旱期，增温加速蒸发，使得深层土壤水通过土壤毛管孔隙向地表运移，造成盐分的地表集聚，形成盐

分胁迫进而影响芦苇的光合作用（图 ２， 图 ３）。 本研究结果表明，干旱期增温引起的土壤盐分含量升高导致

芦苇光合能力降低。 一方面，高的盐分含量使得植物对水分、矿质元素和有机物质的有效利用率下降［３８⁃４１］，
同时造成叶片气孔的关闭以及细胞间隙 ＣＯ２浓度的改变［４２⁃４３］。 另一方面，土壤的高盐分可能破坏植物叶绿体

结构［４４］，使叶绿体色素合成酶活性降低，叶绿素合成受阻［４５］，也可能引起叶绿体功能的紊乱，或加速了叶绿

素的分解和叶绿体形态结构的受损使植物叶片内含量减少，从而最终导致叶片内叶绿素含量下降，引起植株

光合能力减弱［４６］。 另外，低的盐分含量对植物光合作用有促进作用［４０］，这是由于低水平的盐可以增加植物

体内叶绿素含量。
３．２　 淹水条件下增温对芦苇光合作用的影响

水分亏缺会降低植物的光合能力，然而过多的水分也将抑制植物的光合作用。 多数研究表明，淹水导致

植物光合速率下降的原因包括气孔导度、羧化效率、表观量子效率下降以及叶绿素的降解和光合产物在叶片

中的积累引起对光合速率的负反馈机制等多种光合生理生态过程［４７⁃４８］。 本研究中，淹水期水分过饱和显著

降低芦苇 Ｐｎｍａｘ（图 ２， 图 ４）。 首先，缺氧造成叶片气孔关闭，从而增大了 ＣＯ２向叶片扩散的阻力，使光合底

物减少降低叶片的光合速率［４９］。 其次，淹水易导致植物体膜系统结构的破坏从而影响光合色素的含量，进而

降低植物的光合性能［５０⁃５１］。 再次，缺氧条件能够影响光合作用过程，主要包括对光合相关酶类活性［５２⁃５３］、光
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图 ３　 不同时期增温和对照处理下芦苇光合光响应曲线

Ｆｉｇ．３　 ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

合电子传递、光合磷酸化以及 １，５－二磷酸核酮糖再生等过程的抑制［５４⁃５５］、光合产物运输受阻引起的负反馈抑

制［５６］等。 同时，氧气供应的减少加速了根系的厌氧呼吸，使得乙醇和乙醛等对植物有害物质不断积累，从而

对植物产生伤害［５４⁃５５］。
３．３　 湿润条件下增温对芦苇光合作用的影响

在湿润期，由于不存在水分和盐分胁迫，温度是影响芦苇光合作用的主要因素，增温提高了芦苇的光合速

率（图 ２， 图 ３），这与增温一年后崇明东滩的研究结果相一致［３５⁃３６］。 温度控制着生态系统中许多生物化学反

应速率，且几乎所有生物学过程［５７］。 一方面，增温可通过新陈代谢增加植物的光合能力或通过较高的分解作

用增强植物对矿物营养的吸收，从而促进植物生长［５８］。 另一方面，温度升高可能促进植物细胞分裂，增加土

壤养分有效性促进植物生长［５９⁃６０］。 同时，由于光合作用属于酶促反应，受温度的影响较大，随着温度的升高，
光合反应酶活性随之升高［６１⁃６２］，这可能是温度升高提高光合作用的主要因素。 在不存在其他环境因子胁迫

的情况下，大部分研究表明升温提高了植物的最大净光合速率［６３⁃６４］，与本研究湿润期的研究结果相一致。 但

也有研究认为，由于升温改变了光响应过程中叶片胞间 ＣＯ２浓度、气孔导度、蒸腾速率、水分利用效率的响应

进程，从而降低了净光合速率［３６］。 同时也有研究表明升温减小了植物的最大净光合速率［１０］，这可能由于植

物比叶重、叶氮含量及光合氮素利用效率等的综合变化引起的。 植物的暗反应是由一系列酶驱动的化学反

应，而酶的活性和含量又受到温度的直接影响［６５］。 本研究中，增温明显增加了芦苇叶片的 Ｒｄ，这与徐振锋

等［５７］的结果相一致，而较高的暗呼吸速率表征着植物碳的高消耗［６６］。 同时，增温有利于植物根部细胞分裂

素的合成与向叶片的运输，促进叶片中叶绿素的合成［６４］，进而促进了植物的光合作用。
３．４　 增温对光合作用的影响受土壤水盐状况的控制

增温对黄河三角洲滨海湿地芦苇叶片光合作用的影响在不同时期表现不同，这主要是由于不同时期水盐

状况不同，从而对光合的影响也不相同。 黄河三角洲滨海湿地地下水位浅，且受淡咸水交互作用影响［６７⁃６８］。
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图 ４　 不同时期增温对芦苇叶片光合参数的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｏｎ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

温度升高，加速了土壤水分的蒸发，从而促进了地下咸水向土壤表面的输送，使得盐分在地表积聚［２５⁃２７］，造成

盐胁迫；当降雨来临，土壤地表盐分随着雨水的下渗向下移动，从而防止了土壤返盐缓解盐胁迫［６９］。 因此，土
壤的水盐含量受到蒸发和降水两个过程的双重影响。 同时，黄河三角洲气候特征为降水分配不均，干湿季明

显［７０］。 因此，在不同的时期，蒸发和降水两个过程强度不同，造成增温对植物光合作用的响应机制不同。 在

干旱期，降水少而蒸发强烈［３７］，易造成盐渍化从而降低植物光合作用［４２⁃４６］。 而在雨季，降水过程比蒸发过程

强烈，地表易形成积水［５８］。 此时虽然土壤盐分含量下降，盐胁迫解除，但是淹水会抑制植物光合作用［４７⁃４８］。
当蒸发与降水两个过程强度大抵相当时，不存在水盐胁迫，温度升高直接影响植物光合作用［６３⁃６４］。 由此可

见，植物光合作用对增温的响应受土壤水盐状况时空特征的影响。
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