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遮阴对骆驼刺叶性状和水分生理的影响
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４ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

摘要：以塔克拉玛干沙漠南缘荒漠绿洲过渡带优势种骆驼刺为试验材料，研究正常光照（ＮＬ）、中度遮阴（ＭＳ）和重度遮阴（ＳＳ）３
种不同遮阴环境对骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｓｈａｐ．）叶厚、单叶面积、比叶面积、比叶质量等叶性状参数和相对含水量、水势、失水

速率、气孔导度、蒸腾速率以及水分利用效率等水分生理参数的影响。 结果显示：随着光照强度的降低，骆驼刺的叶片厚度

（ＬＴ）、比叶质量（ＬＭＡ）、净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和水分利用效率（ＷＵＥ）明显降低，而单叶面积（ＬＡ）、
比叶面积（ＳＬＡ）、相对含水量（ＲＷＣ）、失水速率（ＲＷＬ）和水势（ＷＰ）明显升高；各叶性状参数与水分生理参数之间均有极显著

的相关性。 说明：骆驼刺在遮阴环境下，其叶性状特征主要通过单叶面积和单叶干物质积累的变化来响应遮阴环境；其水分生

理特征主要是牺牲对水分胁迫具有较好抗逆性的水分生理特征并通过气孔调节和更多的水分消耗用于维持一定的光合能力来

响应遮阴环境。 叶性状与水分生理参数相关性分析表明，遮阴环境下骆驼刺叶性状变化主要通过影响 ＲＷＬ、ＷＰ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 进

而影响其水分生理特征的变化。 因此，建议可利用遮阴措施对极端干旱区荒漠植物骆驼刺进行植被恢复，但其遮光度应设置在

７０％—８０％自然光之间。
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Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ａ．
ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｉｎ ｓｈａｄｅ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｔｈｅ ＲＷＬ， ＷＰ， Ｔｒ ａｎｄ ＷＵＥ， ｗｈｉｃｈ ｔｈｅｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｃｏｍｍｅｎｄｓ ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒｉｎｇ Ａ． ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｉｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ
ｕｓｉｎｇ ｓｈａｄｉｎｇ ｍｅａｓｕｒｅｓ； ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｓｈａｄｅ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ７０％ ａｎｄ ８０％ ｎａｔｕｒａｌ ｌｉｇｈｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｓｈａｐ．； ｓｈａｄｅ； ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ； ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｒａｔｅ； ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

光是影响植物生存和生长的重要环境因子之一，是植物生长的能量来源［１］。 遮阴环境主要减少了植物

光合有效辐射，进而会明显影响植物的光合作用和光形态建成［２］。 一般认为，随着遮阴程度的加强，植物通

过增加单叶面积和比叶面积，减小叶片厚度和比叶质量等来适应光环境的变化［３］；植物叶片光合生理通过增

加光合色素含量，尤其增加叶绿素 ｂ 的含量［４］，降低光饱和点、光补偿点和暗呼吸速率，增大光能利用效率等

来适应光环境的减弱［５⁃６］；植物的生物量分配也会通过增加叶干重，减小根冠比等来适应光环境的减弱［７］。
然而，目前遮阴环境对干旱区荒漠植物生理生态影响的研究多见于叶形态特征、生物量分配和光合生理等方

面，对植物水分生理响应以及叶性状变化与水分生理关系的研究少见报道。 干旱区荒漠植物的水分生理（组
织相对含水量、失水速率、水势、蒸腾速率、水分利用效率、ＰＶ 水分参数等）对环境的响应的研究多集中于干

旱和水分胁迫环境下植物的生理生态响应以及植物抗旱性评价等方面［８⁃１０］。 然而，不同光强环境也会影响干

旱区荒漠植物的水分生理。 如弱光环境影响植株叶性状适应弱光的同时也增大了植株叶片的失水速率，降低

了蒸腾速率和水分利用效率等水分生理参数，进而影响植物的抗旱性［１１⁃１２］。 这说明光环境的改变在影响植

物光合作用和光形态建成的同时也影响了植物的水分生理。 本研究集中探讨干旱区荒漠植物水分生理对遮

阴环境的响应特征以及遮阴条件下叶性状变化与水分生理的关系。
干旱区荒漠植物通常遭受环境的多重胁迫（干旱、高温、强光、风沙等），研究极端环境条件下植物对生境

的适应机制和策略，对于退化植被修复具有重要意义。 骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ Ｓｈａｐ．）是塔克拉玛干沙漠南

缘沙漠绿洲过渡带地区重要的植被群落，对防风固沙、维护绿洲脆弱的生态环境具有重要作用［１３］。 因此有关

骆驼刺在塔克拉玛干沙漠南缘极端强光、干旱等气候下生理生态特征的研究历来受到人们的关注［１４］。 目前

认为疏叶骆驼刺为阳生植物，但调查骆驼刺生境发现，当其他条件一致，随着生境遮阴程度的增加（１００％自然

光—２０％自然光），骆驼刺的形态和生理发生显著变化，当遮阴增加到一定程度时骆驼刺植株就极少出现，这
说明遮阴环境对骆驼刺的形态和生理生态产生了显著的影响并且随着遮阴程度的增加会影响骆驼刺植被群

落的分布与演替。 前人对骆驼刺在不同遮阴环境下生理生态响应的研究多集中于叶形态、生物量分配、光合
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生理等方面［１５⁃１６］；对骆驼刺水分生理特征的研究多关注于不同地下水埋深、土壤水分和灌溉等环境以及自然

环境中多种荒漠植物水分关系的比较等［１７⁃１９］；然而，不同遮阴环境下骆驼刺叶性状和水分生理的响应特征以

及它们之间的相关性少有研究［２０］。 因此本试验以极端干旱区自然环境中生长的骆驼刺为研究对象，研究了

遮阴环境对骆驼刺叶性状和水分生理的影响，以阐明骆驼刺在叶性状和水分生理上对不同光环境的响应特

征，为干旱区荒漠植物响应光环境胁迫的内在机理提供基础理论研究；探讨骆驼刺在何种光环境下的叶性状

和水分生理特征更适合干旱环境，并试图确定更适合骆驼刺生存的遮阴强度，进而为骆驼刺植被修复和生态

保护以及种群扩大提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验区域概况

研究区位于塔克拉玛干沙漠南缘策勒绿洲外围的沙漠绿洲过渡带间（经纬度：３５°１７′５５″—３９°３０′００″Ｎ，
８０°０３′２４″—８２°１０′３４″Ｅ，海拔 １３６０ ｍ）。 试验样地设置在中国科学院策勒荒漠草地生态系统国家野外研究站

自然植被观测场内。 该研究区属典型内陆暖温带荒漠气候。 夏季炎热，干旱少雨，光热充足，日照时间长，昼
夜温差大；年均日照数 ２６９７ ｈ，年太阳总辐射能 ６０４．２ ｋＪ ／ ｃｍ２，仅次于青藏高原。 多年平均降水量 ３５．１ ｍｍ，
５ 月和 ７ 月的降雨次数相对较多，但降雨量很少，年平均蒸发量高达 ２５９５．３ ｍｍ，水分亏值较大。 研究区地下

水埋深为 １３．５ ｍ，植物的水分来源主要是地下水［１７］。 骆驼刺在沙漠绿洲过渡带广泛分布，是当地的主要建群

种和优势种。
１．２　 试验设计

试验材料为沙漠绿洲过渡带自然生长的骆驼刺植株。 于 ２０１７ 年 ４ 月底，在中国科学院策勒荒漠草地生

态系统国家野外研究站自然植被观测场内进行试验。 对生长良好的骆驼刺植株进行遮光处理。 遮光处理前

骆驼刺平均株高在 ２０ ｃｍ 左右，并且呈现一定簇状。 试验利用黑色尼龙遮阳网进行遮光处理，根据实验地附

近骆驼刺生境光照强度的变化范围（１００％—２０％自然光）设置中度遮阴（４０％自然光）、重度遮阴（２０％自然

光）和自然光照 ３ 个处理。 每个遮阴棚面积为 ３ ｍ×６ ｍ，高 ２ ｍ，每个处理 ４ 个重复。 遮阴棚东、南、西三面遮

网，四周垂下部分距离地面 ８０ ｃｍ 高度不进行遮阴（确保遮阴棚内外空气流动自由），遮阴棚内边缘 ０．５ ｍ 内

生长的骆驼刺为缓冲植株。 遮阴处理 ６０ ｄ，于 ７ 月初对骆驼刺叶性状、相对含水量、失水速率、水势、光合参数

和水分利用效率等进行测定。
１．３　 测定项目及方法

１．３．１　 叶性状参数的测定

于 ２０１７ 年 ７ 月初，在每个处理随机选取足够量骆驼刺的健康无损坏叶片并进行均匀混合，在低温、遮光

条件下带回实验室立即进行各叶性状参数测定。 从采集的不同处理的叶片中各随机选取 １０ 枚叶片用精度为

０．０１ ｍｍ 的游标卡尺进行叶厚测量。 同时从采集的叶片中随机选取 １０ 枚叶片进行叶面积扫描，通过 Ｉｍａｇｅ－
Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ 软件计算叶面积，然后放入烘箱 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ，最后 ８０℃烘干至恒重。 根据以下公式计算叶片的

比叶面积（ＳＬＡ）和比叶质量（ＬＭＡ）：ＳＬＡ ＝叶片面积（ ｃｍ２） ／叶片干重（ ｇ）；ＬＭＡ ＝叶片干重（ ｇ） ／叶片面积

（ｍ２）。 每个指标每个处理都设 １０ 个重复。
１．３．２　 叶相对含水量和失水速率的测定

于 ２０１７ 年 ７ 月初，在每个处理随机选取足够量骆驼刺的健康无损坏叶片并进行均匀混合，在低温、遮光

条件下带回实验室立即进行叶相对含水量和失水速率测定。
从采集的不同处理的叶片中各随机选取 １０ 枚叶片用精度为 ０．０００１ ｇ 的分析天平进行称重得鲜重 Ｗ１，然

后将叶片浸泡在装有蒸馏水的烧杯里用自封袋密封放置在黑暗处使叶片进行饱和吸水 ２４ ｈ，然后取出饱和吸

水的叶片，用滤纸吸掉叶片表面多余的水分后立即进行称重得饱和鲜重 Ｗ２，然后将叶片放入烘箱 １０５ ℃ 杀

青 ３０ ｍｉｎ，最后 ８０ ℃ 烘干至恒重得叶片干重 Ｗ３。 每个处理都设 １０ 个重复。 根据以下公式计算叶片相对量
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（ＲＷＣ）：
ＲＷＣ＝（Ｗ１－Ｗ３）·（Ｗ２－Ｗ３）

－１·１００
同时从采集的不同处理的叶片中各随机选取 １０ 枚叶片用精度为 ０．０００１ ｇ 的分析天平进行称重得鲜重

Ｗ１（记此时称重时间为 ｔ０），然后将叶片放在 ２５ ℃ 的实验室内让其进行自然失水 １２ ｈ，每 １ ｈ 称重一次得实

时鲜重 Ｗｉ（记每次称重时间为 ｔｉ），然后将叶片放入烘箱 １０５ ℃ 杀青 ３０ ｍｉｎ，最后 ８０ ℃ 烘干至恒重得叶片干

重 Ｗ２。 根据以下公式计算每个失水时间点的叶片失水速率（ＲＷＬ）：

ＲＷＬ＝（Ｗ１－Ｗｉ）·Ｗ２
－１·（ ｔｉ－ｔ０）

－１

然后用每个失水时间点和对应的失水速率做叶片自然失水 １２ ｈ 的失水率速变化曲线。 选取不同处理叶

片失水速率差异最大时的失水速率作为各处理的叶片失水速率。 每个处理都设 １０ 个重复。
１．３．３　 水势的测定

于 ２０１７ 年 ７ 月初，选择晴朗无云的天气，在每块测定样区内选择 ６ 株生长状况良好的样株。 在样株的中

上部分选择 １ 个二级分枝，用 ＰＭＳ 压力室（Ｃｏｒｖａｌｌｉｓ，Ｏｒｅｇｏｎ，ＵＳＡ）进行带叶小枝的水势测定。 于 ６：３０（北京

时间，下同）测定其清晨水势，１４：００ 测定其正午水势。 每个处理选取 ３ 个重复样区。
１．３．４　 光合参数和水分利用效率的测定

于 ２０１７ 年 ７ 月初，选择晴朗无云天气，在每块测定样区内选择 ２ 株生长状况良好的样株。 在样株的中上

部的二级分枝上选择 １ 片健康无损坏叶片，于 １２：００ 和 １４：００ 用 ＬＩ⁃ ６４００ 光合仪（ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）进行

光合参数测定。 测定完之后将叶片低温带回实验室进行叶面积扫描，用 Ｉｍａｇｅ⁃Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ 软件计算出叶面积后

替换光合仪默认叶室面积得到叶片的净光合速率 （ Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ， Ｐｎ）、气孔导度 （ Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， Ｇｓ）、胞间二氧化碳浓度（Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， Ｔｒ）。
然后根据以下公式计算出叶片水分利用效率 ＷＵＥ。 ＷＵＥ＝净光合速率 Ｐｎ ／蒸腾速率 Ｔｒ。 每个处理选取 ３ 个

重复样区。
１．４　 数据处理

前期利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 对数据进行整理计算。 然后采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 统计软件分析各指标参数不同

处理之间的差异显著性，不同变量之间的相关性分析采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关法进行。 Ｐ＜０．０５ 为差异显著；参数以

平均值±均值标准误表示。 最后采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件对各参数数据进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 遮阴对骆驼刺叶性状的影响

如表 １ 所示，与正常光照相比，中度遮阴条件下骆驼刺叶厚和比叶质量分别降低 ８．４５％和 １４．３７％，单叶

面积和比叶面积分别增加 １７．８０％和 １６．８４％（Ｐ ＜０．０５）；重度遮阴条件下骆驼刺叶厚和比叶质量分别降低 １４．
１６％和 ３１．６７％，单叶面积和比叶面积分别增加 ３２．４０％和 ４６．３３％（Ｐ＜０．０５），其中重度遮阴变化更显著。

表 １　 不同遮阴条件下骆驼刺叶片结构型性状参数的变化（均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ａ． ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＮＬ ＭＳ ＳＳ

叶厚 ＬＴ ／ ｍｍ ０．４３８ ± ０．００３ａ ０．４０１ ± ０．００３ｂ ０．３７６ ± ０．００２ｃ

单叶面积 ＬＡ ／ ｃｍ２ １．５３４ ± ０．０６９ａ １．８０７ ± ０．０５７ｂ ２．０３１ ± ０．０９６ｃ

比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ９２．２７８ ± １．８１２ａ １０７．８１９ ± ２．４５０ｂ １３５．０３３ ± ２．５８２ｃ

比叶质量 ＬＭＡ ／ （ｇ ／ ｍ２） １０８．５４３ ± ２．２２４ａ ９２．９４２ ± ２．１３７ｂ ７４．１６６ ± １．４３５ｃ

　 　 ＮＬ，正常光照 Ｎｏｒｍａｌ ｌｉｇｈｔ；ＭＳ，中度遮阴 ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｈａｄｅ；ＳＳ，重度遮阴 ｓｅｖｅｒｅ ｓｈａｄｅ；ＬＴ，ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＡ，ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＳＬＡ，ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ

ａｒｅａ；ＬＭＡ，ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａ；不同字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５）
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２．２　 遮阴对骆驼刺水分生理的影响

２．２．１　 不同遮阴条件下骆驼刺水势和叶片相对含水量的变化

　 　 由图 １ 可见，遮阴条件下骆驼刺清晨水势、正午水势和叶片相对含水量都明显高于正常光照。 与正常光

照相比，中度遮阴条件下骆驼刺清晨水势、正午水势和叶片相对含水量分别升高 ２８．３％、１１．４３％和 １５．６９％
（Ｐ＜０．０５），重度遮阴条件下清晨水势、正午水势和叶片相对含水量分别升高 ４３．４％、２０．４８％和 １４．９２％（Ｐ＜
０．０５）。 其次，对于骆驼刺水势和叶片相对含水量，不同遮阴条件下清晨水势和叶片相对含水量的变化具有较

高的一致性，正午水势变化更显著。
２．２．２　 不同遮阴条件下骆驼刺叶片失水速率的变化

由图 ２ 可见，正常光照下，骆驼刺失水速率较低，失水过程变化趋势平稳；遮阴条件下失水速率较高，变化

幅度较大，其中重度遮阴表现更明显。 与正常光照相比，中度遮阴和重度遮阴条件下骆驼刺失水率速分别增

加 ８５．２１％和 １２４．３８％（Ｐ＜０．０５）。

　 图 １　 不同遮阴条件下骆驼刺水势和叶片相对含水量的变化（均

值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ

Ａ． ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

ＮＬ，正常光照 Ｎｏｒｍａｌ ｌｉｇｈｔ；ＭＳ，中度遮阴 ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｈａｄｅ；ＳＳ，重度

遮阴 ｓｅｖｅｒｅ ｓｈａｄｅ；不同字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 不同遮阴条件下骆驼刺叶片失水速率失水过程的变化特征

（均值±标准误）

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｃｈａｎｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ Ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｒａｔｅ ｉｎ Ａ．

ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

２．２．３　 不同遮阴条件下骆驼刺蒸腾速率和水分利用效率的变化

由图 ３ 可见，不同遮阴条件下骆驼刺净光合速率 Ｐｎ、气孔导度 Ｇｓ、蒸腾速率 Ｔｒ 和水分利用效率 ＷＵＥ 都

显著低于自然光照，１２：００ 差异更明显（Ｐ＜０．０５），变化幅度较大。 以 １２：００ 为例，与正常光照相比，中度遮阴

条件下骆驼刺 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 分别增大 ６８．８９％、４５．８３％、３３．９４％和 ４９．４１％（Ｐ＜０．０５），重度遮阴条件下

Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 分别增大 ９０．０３％、６６．６７％、５８．８２％和 ７４．１２％（Ｐ＜０．０５）。 其次，１２：００ 时，不同遮阴条件下

骆驼刺 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 的变化均具有较好的一致性；而 １４：００ 时，Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 变化一致，但与 ＷＵＥ 变化呈

负相关（图 ３）。 比较 １２：００ 和 １４：００ 各处理骆驼刺的 ＷＵＥ，１４：００ 均低于 １２：００，并且自然光照下变化幅度相

对最大，中度遮阴次之，重度遮阴最小（图 ３）。
２．３　 遮阴条件下骆驼刺叶性状变化对水分生理的影响

由表 ２ 可见，遮阴条件下叶片各结构型性状参数的变化都与各水分生理参数的变化有着极显著的相关性

（Ｐ＜０．０１）。 叶厚、比叶质量与叶片相对含水量、失水速率呈极显著负相关，与清晨水势、正午水势、蒸腾速率、
水分利用效率呈极显著正相关；而单叶面积、比叶面积与叶片相对含水量、失水速率呈极显著正相关，与清晨

水势、正午水势、蒸腾速率、水分利用效率呈极显著负相关。 比较相关系数，叶厚、比叶面积、比叶质量与失水

速率、正午水势、蒸腾速率、水分利用效率相关性更好，单叶面积与失水速率、清晨水势相关性更好。
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图 ３　 不同遮阴条件下骆驼刺蒸腾速率和水分利用效率的变化（均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ Ａ． ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同字母表示同一时间不同处理之间差异显著，∗表示同一处理在不同时间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 不同遮阴条件下骆驼刺叶片结构型性状与水分生理参数的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｉｎ Ａ． ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｈａｄｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

相关系数 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ Ｒ２

叶厚
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

单叶面积
Ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

比叶质量
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａ

相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．６９９∗∗ ０．５９２∗∗ ０．６０９∗∗ －０．６６２∗∗

失水速率 Ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｒａｔｅ －０．８９９∗∗ ０．８０１∗∗ ０．８９０∗∗ －０．９０７∗∗

清晨水势 Ｐｒｅｄａｗｎ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ０．７８４∗∗ －０．７８８∗∗ －０．８１７∗∗ ０．８２１∗∗

正午水势 Ｎｏｏｎ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ０．９４６∗∗ －０．７４０∗∗ －０．９４４∗∗ ０．９５３∗∗

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ０．９６２∗∗ －０．７６８∗∗ －０．９３０∗∗ ０．９５１∗∗

水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ０．９６６∗∗ －０．７６７∗∗ －０．９１２∗∗ ０．９３８∗∗

　 　 ∗∗极显著性相关（Ｐ＜０．０１）

３　 讨论

３．１　 遮阴对骆驼刺叶性状的影响

植物叶性状与植物的生长对策和植物利用资源的能力密切相关，而且直接影响到植物的基本行为和功

能［２１］。 因此研究叶性状的变化对深入了解植物适应环境具有重要意义。 叶结构型性状是植物叶片的生物化

学结构特征的基础，能够客观表达植物对外部环境的适应性［２２］。 叶片是植物光合作用和散失水分的主要器

官，生活在干旱区的荒漠植物通过叶厚、单叶面积、比叶面积等叶性状变异减小受光面积和水分散失，这是植

物适应强光及干旱环境的重要特征。 有研究表明，叶片厚度与光照强度成正相关，单叶面积与光照强度成负

相关。 强光环境下叶片会通过增大叶片厚度减小单叶面积以减少光辐射的穿透量，从而避免强光对叶片的伤
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害［２３⁃２４］。 弱光环境下植物叶片倾向于增加共质体的投入减少叶片保护性结构投入，减小叶片厚度增大单叶

面积，这一方面有利于叶片尽可能多的接收有限的光辐射，另一方面有利于有限的光辐射穿透叶表皮到达叶

肉组织或直接在叶表皮中进行光化学反应，从而增强叶片细胞对光的捕获能力［２５］。 本试验结果显示，生活在

不同遮阴环境下的骆驼刺，其叶性状在变化性质上表现为叶片厚度和比叶质量显著变小，单叶面积和比叶面

积显著变大，在变化数量上表现为单叶面积、比叶面积和比叶质量变化较大，叶厚变化较小（表 １）。 结果表

明，与正常光照相比，遮阴环境下骆驼刺叶厚和比叶质量变小单叶面积和比叶面积变大，明显增大受光面积减

小光辐射穿透距离以便增强叶片细胞对弱光辐射的捕获能力从而提高光能利用效率尽可能保证一定的光合

能力。 不同遮阴环境下骆驼刺单叶面积、比叶面积和比叶质量变化较大，叶厚变化较小，这说明骆驼刺叶性状

主要通过单叶面积和单叶干物质积累的变化响应光环境的变化。 其次，遮阴环境下骆驼刺叶性状的变化也明

显增大了叶片的失水面积和失水阻力降低了其叶片的保水力。
３．２　 遮阴对骆驼刺水分生理的影响

植物叶片的保水力是反映植物抗旱能力的一个重要指标，保水力强的荒漠植物能够在极端干旱区维持正

常的生命活动。 叶片相对含水量和失水速率是衡量植物叶片保水力的常用指标。 水势是反映植物水分状况

或水分亏缺程度的一个直接判定指标。 其中，清晨水势可以反映植物水分平衡的恢复状况；正午水势则表示

在当日所受最大环境胁迫时的程度状况［２６］。 有研究表明，随着干旱胁迫的加剧，植物叶片相对含水量和水势

下降幅度加快［２７］；植物拥有较低的叶片失水速率是一种抗旱生理机制类型［１２］。 也有研究表明，植物叶片水

势和遮阴程度有着较好的相关性［２８］。 本试验结果显示，遮阴环境下骆驼刺叶片相对含水量、水势和失水速率

都显著高于自然光照（图 １ 和图 ２），其中，叶片失水速率和水势变化相对较大，清晨水势与叶片相对含水量变

化一致性较好，正午水势与叶片失水速率变化一致性较好。 结果表明，与正常光照相比，遮阴环境下骆驼刺叶

片相对含水量显著变大说明遮阴环境明显降低叶温和蒸腾速率（图 ３）进而减小叶片水分消耗改善骆驼刺的

干旱胁迫程度。 遮阴环境下骆驼刺清晨水势和正午水势显著变大说明遮阴环境明显缓解了骆驼刺正午所受

的强光和干旱胁迫程度，提升了植株的水分亏缺恢复状况；也说明自然光照下的骆驼刺确实存在着强光胁迫，
其植被修复需要一定程度的遮阴；其清晨水势与叶片相对含水量变化一致性较好也说明高叶片含水量和低蒸

腾速率使得骆驼刺不需要通过维持较低的渗透压以提升吸水能力。 遮阴环境下骆驼刺叶片失水速率及其变

化幅度相对较大说明其水分生理中叶片失水速率受生境光强变化影响较大，遮阴环境明显降低了骆驼刺叶片

的保水力。 正午水势与叶片失水速率变化一致性较好一方面说明自然光照下骆驼刺存在强光胁迫生境，其叶

片表现低且平稳的失水速率适应强光胁迫；另一方面说明遮阴环境虽然缓解了强光胁迫增大了骆驼刺叶片含

水量和水势减小了蒸腾速率，但同时也使其高的叶片保水能力出现大幅度退化。
另外，从植物的水分消耗的变化也可以进一步阐释遮阴环境对骆驼刺水分生理的影响。 蒸腾速率作为一

个重要的水分指标，能够反映植物潜在的耗水能力。 水分利用效率 ＷＵＥ 是衡量叶片碳固定与水分消耗比例

的良好指标，是植物自身的水分利用状况和和抗旱性的一个客观综合评价参数［９］。 本实验结果显示，遮阴环

境下骆驼刺 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 都显著低于正常光照。 其中，１２：００ 时，Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ 变化均有较好一致

性；正午光强最大时，Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 变化一致性较好，但它们与 ＷＵＥ 变化呈负相关（图 ３）。 结果表明，与正常

光照相比，遮阴环境下骆驼刺明显受有限光强的限制，其主要靠气孔调节和更多的水分消耗用于提高光能利

用效率维持其一定的光合速率进而呈现较低的 ＷＵＥ［１６］。 本试验结果中，Ｐｎ 和 Ｇｓ 的变化特征表明自然光照

下骆驼刺存在着强光胁迫，同时中度遮阴也存在着弱光胁迫；叶片失水速率和 ＷＵＥ 的变化特征表明大程度

遮阴环境可能会使骆驼刺的抗旱能力出现一定程度的退化［２９］。
３．３　 遮阴环境下骆驼刺叶性状变化与水分生理变化的关系

有研究表明，植物水分生理状况与叶片性状有着密切的联系［３０］。 本实验对遮阴条件下骆驼刺叶片各结

构型性状参数与水分生理参数做了相关性分析，结果发现遮阴环境下骆驼刺叶片结构型性状的变化对其水分

生理状况的变化有着极显著的相关性（表 ２）。 研究表明，强光和干旱环境下植物叶片厚度增加单叶面积减
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小，增加水分在叶片组织中的传导距离减小水分散失面积，从而减少组织内水分损失；比叶质量的增加是提高

叶片水分利用效率的重要途径［９］。 从本试验结果看，遮阴环境下骆驼刺叶厚和比叶质量变小单叶面积和比

叶面积变大，明显增大水分散失面积减小失水阻力进而显著影响其失水速率和水分利用效率。 本实验结果

中，不同遮阴环境下骆驼刺叶性状的变化特征以及与水分生理参数极显著的相关性说明自然光照其叶性状表

现为阳生和旱生特点，使其水分生理参数更多呈现出对由强光胁迫带来的水分胁迫的响应特征；遮阴环境下

骆驼刺的叶性状特征使其水分生理参数更多呈现出对弱光胁迫的响应特征甚至牺牲对水分胁迫有较好抗逆

能力的水分生理特征。 比较叶性状参数与水分生理参数的相关系数的结果说明遮阴环境下骆驼刺叶性状的

变化主要通过影响失水速率、水势、蒸腾速率以及水分利用效率进而影响其水分生理的变化特征。 结果表明

不同遮阴环境下骆驼刺叶片结构型性状与水分生理各参数之间相互制约、相互影响，是影响其水分生理参数

变化的主要因素。
综上所述，遮阴环境显著影响了骆驼刺叶性状和水分生理状况。 遮阴环境下：骆驼刺叶性状变化特征表

现为叶厚和比叶质量显著变小，单叶面积和比叶面积显著变大；与其他干旱区荒漠植物相比，骆驼刺主要通过

单叶面积和单叶干物质积累的变化来响应遮阴环境。 骆驼刺水分生理变化特征表现为叶片相对含水量、水
势、失水速率变大，气孔导度、蒸腾速率和水分利用效率变小；但其变化特征主要是牺牲对水分胁迫有较好抗

逆性的水分生理特征并通过气孔调节和更多的水分消耗用于维持一定的光合能力来响应遮阴环境。 从叶性

状与水分生理参数的相关性来看，遮阴环境下骆驼刺叶性状变化与水分生理参数之间相互制约、相互影响，是
影响其水分生理参数变化的主要因素；但主要是通过影响失水速率、水势、蒸腾速率以及水分利用效率进而影

响其水分生理的变化特征。 综合分析本试验结果可知，自然光照下骆驼刺确实存在强光胁迫，中度遮阴环境

下骆驼刺也确实存在明显的弱光胁迫，重度遮阴环境下弱光胁迫更严重，其环境下的骆驼刺甚至开始出现植

株死亡现象。 因此，本研究建议可利用遮阴措施对极端干旱区荒漠植物骆驼刺进行植被恢复，但其遮光度应

设置在 ７０％—８０％自然光之间（自然光照下骆驼刺光饱和点时的光辐射强度约为最大光辐射强度的 ７０％—
８０％），此遮光度环境可能实现既缓解了极端干旱区骆驼刺的强光和干旱胁迫，又能保持其较好的保水能力以

及抗旱能力。
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