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模拟喀斯特不同土壤生境下黑麦草对水分胁迫的生长
和光合生理响应

张　 静，李素慧，宋海燕，陈金艺，王佳敏，李若溪，杨　 静，陶建平，刘锦春∗

三峡库区生态环境教育部重点实验室，重庆市三峡库区植物生态与资源重点实验室，西南大学生命科学学院， 重庆　 ４００７１５

摘要：以多年生草本黑麦草为对象，模拟喀斯特生境土壤特征设置浅而宽（Ｓｈａｌｌｏｗ ａｎｄ ｗｉｄｅ， ＳＷ：３０×３０×５ ｃｍ３）和深而窄（Ｄｅｅｐ
ａｎｄ ｎａｒｒｏｗ， ＤＮ：１０×１０×４５ ｃｍ３）两种土壤容器，以正常降水量为对照供水（Ｗ１００％），设减水 ５０％（Ｗ５０％）和减水 ７０％（Ｗ３０％）
共 ３ 种水分处理进行盆栽实验，探究了两种不同土壤生境中土壤水分变化对黑麦草生长及光合生理的影响，以进一步理解喀斯

特地区植物的适应对策。 结果显示：（１）ＳＷ 生境对水分变化敏感，随供水减少土壤含水量显著下降。 轻度减水下植物叶面积

增大，光合速率提高，地上部分生长得到促进，但水分严重减少对其生长和光合生理有抑制作用，但地上质量分数和水分利用效

率却显著升高；（２）ＤＮ 生境保水能力较好，随供水减少土壤水分含量下降较为平缓。 叶片相对含水量、气孔导度和比叶面积在

各水分处理之间差异不显著，但严重减水条件下总生物量、地上质量分数和水分利用效率均有回升。 研究表明：浅而宽生境中

植物倾向于通过提高地上部分的生长，保持较高的光合速率，并向地上部分分配较多生物量来应对水分胁迫；而深而窄生境中

植物会充分利用土壤空间条件，促进根系的生长来提高对水分的吸收，从而维持植物的生长。
关键词：石灰岩；干旱；地上生长；生物量分配；水分利用效率
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西南喀斯特地区降雨充沛，但其特殊的“双层结构”导致地表渗漏作用严重，同时因全球气候变化的影

响，降雨量时空分布不均，因此，该地区植被所能利用的水资源并不充足，土壤水分是喀斯特地区植被恢复的

关键限制因子［１⁃２］。 同时，该地区土壤的形成主要依赖碳酸盐岩的溶蚀作用，速率缓慢，并且基岩出露面积不

同，土层分布厚薄不均，土壤厚度异质性明显，从而也导致了水分的异质性。 在岩溶侵蚀的作用下，喀斯特地

区微型生境十分复杂，形成了土面、石面、石沟、石槽、石缝等不同类型的小生境，这些生境的存在使得该地区

土壤生境高度异质。 其中较为典型的，一种是土坑、石土面形态的浅土小生境，由于较浅的土层可能会有较大

的水平分布空间，因此这种生境呈现“浅而宽”的土壤空间分布；另一种是石沟、石缝形态的深土小生境［３］，因
石沟和石缝多狭窄深长，因此这种生境的土壤呈现“深而窄”的空间分布特点。 不同的土壤空间其土壤物理

性质存在差异，黏粒以及微团聚体等数量不同导致土壤水分含量以及水分有效性不同［４］。 在土坑、石土面等

浅而宽小生境中土壤水分表现为旱季干燥、雨季湿润，同时由于浅而宽土层水分蒸发较强，持水力差，即使在

雨季也有可能出现临时性干旱［５］，有研究表明土面小生境在持续放晴 ７ 天后就会出现中度水分胁迫［６］；在石

沟、石缝等深而窄小生境中，土壤水分则常年较为湿润［４］，但由于土层紧实，土壤易板结，透气性差，能供植物

利用的有效性水仍然会出现缺乏。 除此之外，土壤空间的异质性也会导致植物资源利用的差异，觅食行为受

到影响［７］，从而在生长和生理上形成一定的适应对策。
目前已有研究逐渐关注喀斯特地区土壤厚度变化的生态作用［８⁃９］，认为浅土由于土层储水能力差，植物

的生长和光合生理均会受到抑制［８］，深厚的土壤含有更多的水分和养分，有利于植物根系的延伸和分布范围

的扩大，更有利于植被的生长和发育［１０］。 然而，这些研究均通过模拟实验在控制土壤的面积一致且不对植物

生长造成限制的条件下，只考虑了土壤厚度这一个因素的影响。 而在喀斯特特殊生境中，如上所述，在石土、
石面小生境中，植物生存的土壤空间通常浅而宽；石沟、石缝小生境中，植物生存的土壤空间通常深而窄。 有

研究表明，地下空间的大小对植物生长的影响也十分重要，甚至被认为超越了土壤资源［１１］。 因此，在喀斯特

地区，考虑土壤厚度对植物的影响必然要考虑土壤水分和土壤空间的重要作用。
喀斯特地区的植被恢复和重建研究表明，在喀斯特进行人工草地恢复的水土保持能力要高于其他植被类

型［１２］。 草本植物冠层可以减小雨滴动能，对自然降雨具有水分截留的作用；而地下根系十分密集，能够形成

较大的根网，将根际土紧密联系在一起。 因此，选择草本植物，研究不同土壤空间下植物对水分变化的生长生

理响应，进一步了解喀斯特地区不同生境下植物的适应对策，对于喀斯特破碎化小生境植被的恢复和重建具
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有重要意义［１３］。
因此，本研究将通过模拟“浅而宽”和“深而窄”两种土壤空间类型，探究不同地下生长空间下草本植物随

水分变化的生长及光合生理响应。 由于浅而宽生境水分蒸发量大，容易发生临时性干旱，但在同一时间内接

受的降雨量较高，从而该生境中的植物更容易遭受到“干湿交替”的水分胁迫，而干旱后的水湿又会对植物的

光合和生长产生一定的补偿作用［１４］，因此，我们假设：（１）浅而宽生境中，随着供水量的减少，土壤水分含量会

下降较快，并且植物根系纵向生长受到抑制，植物的生长和光合均可能会受到影响；轻度减水条件可能会对植

物生长产生一定刺激作用，从而植物生长得到补偿；（２）深而窄生境中，随着供水量的减少，由于自身具有较

好的保水能力，所以土壤水分含量下降可能不明显，但植物吸收水分需要穿透较厚土层，同时根系横向生长空

间不足，从而地上生长和光合也可能会受到抑制。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

以禾本科多年生草本黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．）为植物材料，重庆市中梁山的黄色石灰土为供试土壤，基
本理化性状为：ｐＨ 为 ７．４±０．１４，有机质为 ０．３４％±０．０２％，全氮为 ０．２８±０．０３ ｇ ／ ｋｇ，全磷为 ０．３９±０．０２ ｇ ／ ｋｇ，全钾

为 ２３．７±３．２２ ｇ ／ ｋｇ，田间持水量为 ３９．８％±２．２３％，土壤容重约为 ０．０１３ ｇ ／ ｃｍ３。
１．２　 实验方法

实验在重庆市西南大学生态园实验基地大棚（透明顶棚，四周开放） （２９°４９′Ｎ，１０６°２５′Ｅ）内进行，海拔

２２５ ｍ，属亚热带季风气候。
为模拟喀斯特浅而宽（ＳＷ）和深而窄（ＤＮ）两种不同的小生境，分别制作边长为 ３０ ｃｍ、高为 ５ ｃｍ 和边长

为 １０ ｃｍ、高为 ４５ ｃｍ 的两种规格的硬质纸箱容器，内部套有与纸箱规格一致的厚塑料袋，底部留有小孔以供

重力水流走；供试土壤风干后进行碾磨，直至颗粒较小且均匀，称取相同质量（约 ５ ｋｇ，与容器口平齐）倒入容

器中备用。 以重庆近 ３０ 年间的日均降水量（２．６３ Ｌ ／ ｍ２）和降水间隔天数（３ ｄ）为对照，按照面积大小换算出

两容器每次的浇水量作为正常供水量（Ｗ１００％，ＳＷ：７１１ ｍＬ ／ ３ ｄ；ＤＮ：７８ ｍＬ ／ ３ ｄ），并在此基础上减少 ５０％作

为轻度减水处理（Ｗ５０％，ＳＷ：３５５．５ ｍＬ ／ ３ ｄ；ＤＮ：３９ ｍＬ ／ ３ ｄ），减少 ７０％作为重度减水处理（Ｗ３０％，ＳＷ：２１３．３
ｍＬ ／ ３ ｄ；ＤＮ：２３．４ ｍＬ ／ ３ ｄ）。

实验于 ２０１７ 年 ７ 月 ９ 日开始播种育苗，１５ ｄ 后移栽至容器土壤的中央处，每器一株植物，进行适应生长，
期间保持土壤湿润，之后选取生长一致的黑麦草（株高约 ４０ ｃｍ）于 ９ 月 ２１ 日开始水分处理。 每组 ６ 个处理，
每个处理有 ８ 个重复。
１．３　 指标测定

水分处理 ６０ ｄ 后收获植物，收获前选择一个晴天上午使用 Ｌｉ⁃６４００ 便捷式光合分析仪（Ｌｉ－ＣＯＲ，ＵＳＡ）测
定光合指标。 每个处理选择 ３ 株植物，每株植物选取 １ 片位于分蘖的上两层且完全展开的健康叶片，测量时

取叶片中间部位置于叶室，并做好标记，每个叶片重复测 ３ 次。 测量完剪下整片叶带回实验室用数字化扫描

仪（ＳＴＤｌ６００Ｅｐｓｏｎ ＵＳＡ）扫描植物叶片并用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ （Ｖｅｒｓｉｏｎ ４１０Ｂ）根系分析系统软件（Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ
Ｉｎｃ．， Ｃａｎａｄａ）分析标记部位的面积，使用 Ｌｉ⁃６４００ Ｆｉｌｅ Ｅｘｃｈａｎｇｅ ２．０４ 分析软件得到各处理的光合参数。

用流水冲洗并在孔径 １ ｍｍ 筛中挑出所有根系，装入信封带回实验室，称鲜重后于 ６０ ℃恒温烘箱中烘干

至恒重，称干重。 卷尺测量株高后剪取地上部装入信封带回实验室，同样用数字化扫描仪扫描植物叶片并用

ＷｉｎＲＨＩＺＯ 根系分析系统软件分析叶面积。 其中每株植物剪取一致部位的完整成熟叶片，称鲜重后放入大试

管中，注满蒸馏水于黑暗条件下完全浸泡 ２４ ｈ，取出后用滤纸擦干表面水分，称单叶饱和鲜重。 所有鲜叶称重

后均置于 １０５℃烘箱中杀青 ３０ ｍｉｎ，并于 ６０℃恒温烘箱中烘干至恒重，称量得到叶片干重。 各指标计算方式

如下：
土壤相对含水量（Ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＲＷＣ）＝ 土壤含水量（Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＷＣ） ／田间持水量
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（Ｆｉｅｌｄ ｗａｔｅｒ ｈｏｌｄｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ，ＦＣ）×１００％；
比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ 总叶片面积 ／总叶片干重；
叶面积比率（Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ，ＬＡＲ）＝ 总叶片面积 ／植株总重；
叶片相对含水量（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＲＬＷＣ）＝ （单叶鲜重－单叶干重） ／ （单叶饱和鲜重－单叶干

重）×１００％；
水分利用效率（ＷＵＥ）＝ 净光合速率（Ｐｎ） ／蒸腾速率（Ｔｒ）。

１．４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件进行双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），揭示土壤生境、水分以及土壤生境与水分

的交互作用对多年生黑麦草的叶片生长、生物量积累与分配以及光合生理的影响；用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１７ 对每个指标

进行作图。

２　 结果

２．１　 土壤水分状况

随着施水量减少，ＳＷ 土壤含水量显著降低，Ｗ３０％时最低，降低了 ３０．３８％，达到重度干旱水平；ＤＮ 土壤

含水量降低的趋势相对较弱，Ｗ３０％时降低了 １５．８５％，且 Ｗ３０％与 Ｗ５０％无显著差异，均达到轻度干旱水平

（表 １）。 方差分析显示，土壤和水分处理对土壤含水量和土壤相对含水量均有极显著影响，且两者之间具有

极显著交互作用（表 ２）。

表 １　 不同水分处理对深浅两种容器中土壤水分的影响（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎ ｔｗｏ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｃｏｎｔａｉｎｅｒｓ （ＳＷ ａｎｄ ＤＮ）（Ｍ±ＳＥ）

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＳＷ ＤＮ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

土壤相对含水量
Ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

土壤相对含水量
Ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｗ１００％ ２０．２４±０．２５ａ ５１％ ＦＣ ２０．３２±０．７７ａ ５１％ ＦＣ

Ｗ５０％ １６．２６±０．１９ｂ ４１％ ＦＣ １８．４２±０．４５ｂ ４６％ ＦＣ

Ｗ３０％ ７．３７±０．２４ｃ １９％ ＦＣ １７．１０±０．３３ｂ ４３％ ＦＣ

　 　 ＳＷ（浅而宽土壤，Ｓｈａｌｌｏｗ ａｎｄ ｗｉｄｅ），ＤＮ（深而窄土壤，Ｄｅｅｐ ａｎｄ ｎａｒｒｏｗ），ＦＣ（田间持水量，Ｆｉｅｌｄ ｗａｔｅｒ ｈｏｌｄｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ）；小写字母表示在 ０．０５

水平上各水分处理之间具有显著差异

表 ２　 土壤水分状况的两因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

土壤处理
Ｓｏｉｌ

水分处理
Ｗａｔｅｒ

土壤处理×水分处理
Ｓｏｉｌ ×Ｗａｔｅｒ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＷＣ） ７．４０∗∗ ５２．２３∗∗∗ １６．７８∗∗∗

土壤相对含水量 Ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＲＷＣ） １３５．７７∗∗∗ １８８．６０∗∗∗ ７３．２５∗∗∗

　 　 ∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１；∗∗∗表示 Ｐ ＜ ０．００１

２．２　 叶片水分状况

随着施水量减少，ＳＷ 中黑麦草叶片相对含水量先升高后降低；ＤＮ 中没有表现出显著差异（图 １）。 方差

分析表明，土壤对叶片相对含水量没有显著影响，水分处理对其有显著影响，但两者之间无显著交互作用

（表 ３）。
２．３　 地上形态特征

随着施水量减少，ＳＷ 和 ＤＮ 中黑麦草株高、叶面积比率和比叶面积均呈现先升后降趋势，但 ＤＮ 中三者

的变化幅度明显低于 ＳＷ。 方差分析表明，土壤和水分处理对株高、叶面积比率和比叶面积均有显著影响，但
两者之间对这三个生长指标均无显著交互作用（表 ３）。
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　 图 １　 两种容器中不同水分处理对黑麦草叶片水分含量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｉｎ ｔｗｏ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｃｏｎｔａｉｎｅｒｓ （ＳＷ ａｎｄ ＤＮ）

２．４　 生物量积累与分配

随着施水量减少，ＳＷ 中总生物量和地上生物量逐

渐降低，但地上质量分数显著升高；而 ＤＮ 中总生物量

先降低，而后在 Ｗ３０％时有所升高，地上生物量逐渐降

低，而地上质量分数出现升高趋势。 ＤＮ 中生物量积累

和分配随水分变化而变化的幅度小于 ＳＷ。 方差分析

显示，土壤和水分处理对总生物量和地上生物量没有显

著影响，且两者之间没有显著交互作用，但对地上质量

分数具有极显著影响，且两者之间具有显著交互作用

（表 ３）。
２．５　 光合生理

随着施水量减少，ＳＷ 中黑麦草净光合速率、蒸腾

速率和气孔导度变化趋势基本一致，均呈先升后降趋

势；在 ＤＮ 中， 黑麦草净光合速率逐渐降低， 相比

图 ２　 两种容器中不同水分处理对黑麦草地上部分生长形态的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｉｎ ｔｗｏ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｃｏｎｔａｉｎｅｒｓ （ＳＷ ａｎｄ ＤＮ）

Ｗ１００％条件分别而降低 ２７．７２％和 ４０．４７％，蒸腾速率和气孔导度的变化趋势与在 ＳＷ 中一致（图 ４）。 方差分

析表明，土壤和水分均对净光合速率和蒸腾速率有显著或极显著影响，并且两者之间具有极显著交互作用，但
对气孔导度没有显著影响，且两者之间也没有显著交互作用（表 ３）。

随着施水量减少，ＳＷ 中黑麦草水分利用效率逐渐升高，相比 Ｗ１００％条件分别升高 ３６．２４％和 ２１５％；ＤＮ
中在 Ｗ５０％条件下比 Ｗ１００％低 ２７．１３％，而 Ｗ３０％下与 Ｗ１００％相差不大（图 ４）。 方差分析表明，土壤和水分

均对水分利用效率有极显著影响，并且两者之间具有极显著交互作用（表 ３）。
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图 ３　 两种容器中不同水分处理对黑麦草生物量积累和分配的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｉｎ ｔｗｏ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｃｏｎｔａｉｎｅｒｓ （ＳＷ ａｎｄ ＤＮ）

图 ４　 两种容器中不同水分处理对黑麦草光合生理的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｉｎ ｔｗｏ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｃｏｎｔａｉｎｅｒｓ （ＳＷ ａｎｄ ＤＮ）
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表 ３　 黑麦草地上部各指标的两因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｍｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

土壤处理
Ｓｏｉｌ

水分处理
Ｗａｔｅｒ

土壤处理×水分处理
Ｓｏｉｌ ×Ｗａｔｅｒ

叶片相对含水量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＲＬＷＣ） ０．７３ｎｓ ６．０１∗ ３．１９ｎｓ

株高 Ｈｅｉｇｈｔ ９．０３∗∗ ４．６３∗ ２．３７ｎｓ

叶面积比率 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ（ＬＡＲ） ４．７５∗ ４．８１∗ １．７７ｎｓ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ（ＳＬＡ） ７．１７∗ ４．３１∗ ０．８４ｎｓ

总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．７０ｎｓ １．２５ ｎｓ ０．９７ｎｓ

地上生物量 Ｓｈｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ３．０４ｎｓ ０．４６ｎｓ ０．１９ｎｓ

地上质量分数 Ｓｈｏｏｔ ｍａｓｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ １７．３０∗∗ ９．８３∗∗ ４．６０∗∗

净光合速率 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） １７．０３∗∗∗ １４．７７∗∗∗ １５．７２∗∗∗

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ（Ｔｒ） ５．１９∗ １０９．７５∗∗∗ ６．７１∗∗

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（Ｇｓ） １．３２ｎｓ ０．５４ｎｓ １．１９ｎｓ

水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥ） ７．９９∗∗ １１６．４３∗∗∗ ８６．４３∗∗∗

　 　 ∗表示 Ｐ ＜ ０．０５；∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１；∗∗∗表示 Ｐ ＜ ０．００１；ｎｓ 表示在 ０．０５ 水平上没有显著差异

３　 讨论

３．１　 不同土壤生境的保水能力和土壤水分有效性具有差异

土壤是植物生长的基质，为植物提供营养和水分，也是植物根系的生长空间，对植物的生长发育起着非常

重要的作用。 不同的土壤生境，由于其土壤物理性质和空间差异，保水能力存在明显差异。 本研究中，在浅而

宽土壤生境下，其土壤含水量随着施水量的减少而显著降低，在施水量为对照水量的 ３０％时，土壤含水量达

到重度干旱水平［１５］。 而在深而窄土壤生境中，土壤含水量随着施水量的减少而降低的趋势相对缓和，在施水

量为对照水量的 ３０％时，土壤含水量也只达到中度干旱水平，且与施水量为对照水量的 ５０％下的土壤含水量

无显著差异。 可见，浅而宽土壤生境确实因为水分蒸发强烈，保水能力较弱，深而窄土壤生境因较弱的蒸发而

具有较强的保水能力。
另一方面，土壤水分对植物的有效性不仅取决于土壤含水量，也与植物根系的吸水能力有关。 通常从植

物生长状况可以反映出土壤水分的有效性［１６］。 正常供水下，浅而宽和深而窄两种土壤生境中的土壤含水量

并无明显差异，均为轻度干旱水平，土壤水分相对充足（５１％ＦＣ），但浅而宽土壤生境中黑麦草的叶片相对含

水量却明显低于深而窄土壤生境，叶片水分相对亏缺，从而说明在该水分条件下浅而宽土壤生境的土壤水分

可利用性不如深而窄土壤生境高。 可能是由于水分充足时，相较于水分环境稳定的深而窄土壤生境，浅而宽

土壤生境经历干旱后过湿的水分交替，使得植物对土壤水分的利用性不强。
然而，当两种土壤生境均达到中度干旱水平时，生长在浅而宽土壤生境中黑麦草的叶片相对含水量明显

高于深而窄土壤生境，反而保水能力好的深而窄土壤生境中黑麦草的株高生长等均较低，说明此时浅而宽土

壤生境中黑麦草充分利用现有的土壤水分促进了自身地上部分的生长。 深而窄土壤生境由于其自身的土壤

紧实，不透气，同时草本植物根系的穿透能力较弱，从而其土壤中的水分也难以被植物吸收。 这也就说明了即

使在土壤相对含水量一致下，两种生境中植物所能利用的土壤水分也并不会完全相同，虽然深而窄土壤生境

有一定的保水能力，在降水减少的情况下，其土壤中水分的可利用性也会降低。
３．２　 浅而宽土壤生境中黑麦草的地上生长和光合受到较轻水分胁迫促进但受到较重水分胁迫抑制

与假设一致，浅而宽土壤生境中，黑麦草的生长和光合均受到了较轻水分胁迫的刺激作用，有一定的补偿

生长，具体体现在株高、叶面积比率和净光合速率均在中度水分胁迫下（Ｗ５０％）出现了回升趋势。 很多研究

表明，一定程度的干旱胁迫可能会对植物的生长具有促进作用［１７⁃１９］。 在本研究中，黑麦草具有较强的耐旱能

力，中度干旱促进了其根系在水平方向上的拓展（我们先前研究已证实，但数据未给出），并提高了总根尖
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数［２０］以提高其吸水能力；同时发展较大的叶面积捕获光能（比叶面积增大），提高净光合速率以充分利用水

分［２１］，从而促进了株高的增长和叶面积的增大。 然而，有趣的是该水分条件虽然刺激了黑麦草的地上生长和

光合，但植株的总生物量仍有所降低，可能是由于根系无法下扎，植株整体生长受到影响，同时植物地上部分

夜间的呼吸消耗导致［２２］。 但地上冠层生物量的分配却呈现上升趋势，从而也就说明叶片水分利用效率的提

高相对更多的是促进了地上部分的生长，可能是因为植物在水分胁迫条件下，为提高根系的吸水能力而将较

多的有机物质分配在地上部分以保持较低的渗透势［２３］而选择的分配策略。
当土壤水分含量达到重度干旱水平时，黑麦草叶片水分亏缺程度也达到最高，地上的生长和净光合速率

不再受到正向刺激，而是受到了明显抑制，株高、叶面积、比叶面积、气孔导度、净光合速率和地上生物量及总

生物量均显著下降，而气孔对蒸腾水分散失的影响大于对 ＣＯ２吸收的限制［２４］，所以气孔导度降低，在减少水

分散失的情况下仍保证了 ＣＯ２的固定量，从而植株的水分利用效率明显提高，表明此时植物采取了降低蒸发

面积同时提高自身水分利用效率的策略。
３．３　 深而窄土壤生境中因土壤保水能力较好黑麦草对水分胁迫的生长和光合生理响应变化迟缓

深而窄土壤生境中，如以上分析，土壤保水能力较强，随供水减少，土壤水分含量降低不明显。 因此，黑麦

草的生长和光合在此生境下的响应也是比较平缓的。 在轻度减水条件下（４６％ＦＣ），叶片含水量、株高和叶面

积与 Ｗ１００％条件下无明显差异，净光合速率和水分利用效率随土壤水分的下降而降低为环境刺激引发的应

激反应，并非是与胁迫因子相对应的特殊反应［２５］；而当水分进一步减少，达到 ４３％ＦＣ 时，叶片的水分利用效

率才有所提高，说明在深而窄生境中，水分胁迫的过程发生相对较为缓慢，从而植物对生境下的适应性反应也

相对滞后，但并没有出现补偿生长，这可能与我们之前分析的一样，深而窄土壤生境在降水减少的情况下，其
土壤中水分的可利用性也会降低。 另外，本研究也发现，随着水分含量的降低，该生境中黑麦草也会促进根系

的生长以提高根系生物量的分配比例，同时以牺牲一部分光合作用为代价来提高水分利用效率。

４　 结论

综上所述，浅而宽土壤生境对水分变化敏感，随供水减少土壤含水量显著下降，但轻度减水下植物的叶片

生长会有一定的提升，叶面积增大，光合速率提高且地上部分生长得到促进，水分的严重减少仍对其生长和光

合生理有抑制作用，从而表明浅而宽生境中植物倾向于通过提高地上部分的生长，保持较高的光合速率，同时

在地上部分分配较多生物量来应对水分胁迫。 深而窄土壤生境随供水减少，土壤水分含量无明显下降，但由

于自身土壤物理条件，即使在保持较高含水量下，其土壤水分也难以被吸收利用，植物生长和光合均会受到一

定程度的抑制，然而植物也会充分利用土壤空间条件，促进根系的下扎来提高对水分的吸收，维持生长。
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