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摘要：生态系统生产力（ＧＥＰ）在全球碳循环中具有重要意义，但其准确估算仍然是一个挑战。 近年来，叶绿素荧光和冠层 ＧＥＰ
的关联成为生态学的研究热点，关系尚不清楚且存在广泛争议。 于 ２０１５ 年对宁夏盐池毛乌素沙地荒漠灌木油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｏｒｄｏｓｉｃａ）灌丛生态系统碳交换（ＮＥＥ）特征进行连续观测，使用多通道荧光监测仪对通量贡献区内油蒿叶片的实时荧光（Ｆｓ）和
光下荧光（Ｆｍ ′）进行原位连续监测，叶面积指数（ＬＡＩ）、归一化植被指数（ＮＤＶＩ）以及环境因子同步观测。 利用光合有效辐射

（ＰＡＲ）、ＬＡＩ 和实际光化学效率（ΦＰＳＩＩ）等参数构建基于叶绿素荧光的生态系统生产力（ＧＥＰＣｈｌＦ）模型，探究叶片和冠层尺度不

同参数对环境因子波动的响应，比较分析 ＧＥＰＣｈｌＦ和基于涡度相关法监测生态系统生产力（ＧＥＰＥＣ）相关性及 ＧＥＰＣｈｌＦ的适用性。
研究发现，ΦＰＳＩＩ和 ＮＥＥ 日变化规律一致，ΦＰＳＩＩ、ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ由 ＰＡＲ 控制，受空气温度（Ｔａ）和饱和水汽压差（ＶＰＤ）调控，土

壤含水量（ＳＷＣ）和 ΦＰＳＩＩ呈显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 ＰＡＲ 处于 ４００—８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，ＧＥＰＣｈｌＦ与 ＧＥＰＥＣ线性关系最优，斜率为

０．６２７（Ｒ２ ＝ ０．６７， Ｐ＜０．０１）；弱光下 ＧＥＰＣｈｌＦ的低估可能是由于冠层实际光能拦截率高造成；强光下 ＧＥＰＣｈｌＦ显著高于 ＧＥＰＥＣ，呈非

线性关系，可能是 ＧＥＰＥＣ基于夜间温度敏感性所拟合的生态系统呼吸（Ｒｅ）无法预测光呼吸部分所导致。 ＧＥＰＣｈｌＦ具有荧光参数

的特性，对环境波动更加敏感，和环境因子相关性优于 ＧＥＰＥＣ。 结果表明，高辐射、极端温度、高蒸腾和干旱是限制叶片和冠层

尺度下油蒿光合过程的主要胁迫因素。 本研究构建的荒漠生态系统光合过程模型 ＧＥＰＣｈｌＦ能够替代 ＧＥＰＥＣ作为一个良好的冠

层尺度生态参数，所提出的空间尺度上推方法可为促进区域可持续发展提供数据支撑和决策参考。
关键词：光合作用；叶绿素荧光；生态系统生产力；叶面积指数
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ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＧＥＰＥＣ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ＧＥＰＣｈｌＦ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎｓ
ａｎｄ ｈａｄ ａ ｂｅｔｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＧＥＰＣｈｌＦ ｆｒｏｍ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ⁃
ｂａｓｅｄ ｍｏｄｅｌ ｃｏｕｌｄ ｒｅｐｌａｃｅ ＧＥＰＥＣ ａｓ ａ ｇｏｏｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ａｔ ｃａｎｏｐｙ ｓｃａｌｅ ｉｎ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔａｔｕｓ． Ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ， ｅｘｔｒｅｍｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｈｉｇｈ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｓｔｒｅｓｓ ｆａｃｔｏｒｓ
ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ
ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓｅｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｍａｙ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃａｌｌｙ ｓｕｐｐｏｒｔ ｄｅｃｉｓｉｏｎ⁃ｍａｋｉｎｇ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ
ｒｅｇｉｏｎａｌ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ； ｇｒｏｓｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ

干旱和半干旱区占中国陆地的一半以上，随着极端气候事件的不断频发，该区荒漠生态系统处于急剧退

化的风险中［１—２］。 荒漠植被对碳收支的贡献不可忽视，在维持全球生态功能稳定方面发挥着至关重要的作

用［３］。 在冠层尺度上，生态系统生产力（ｇｒｏｓｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＥＰ）作为碳循环的驱动枢纽，代表生态

系统通过光合作用将光能转化为化学能的固碳能力［４］。 涡度相关法可直接监测大气中的碳水交换动态，是
目前探究了解生态系统碳循环的主流技术手段之一［５］。

叶片内叶绿素分子吸收光能传输到光系统反应中心，转化为光化学能、热能（非光化学猝灭）和叶绿素荧

光 ［６—７］。 近年来，大量研究发现冠层和景观尺度上观测到的叶绿素荧光与 ＧＥＰ 密切相关，利用叶绿素荧光反

演 ＧＥＰ 的研究越来越受到重视［８］。 例如，被广泛用于计算 ＧＥＰ 的 Ｍｏｎｔｅｉｔｈ 模型，表示为吸收光合有效辐射

（ａｂｓｏｒｂｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＡＰＡＲ）和光能利用效率（ε）的乘积函数（即 ＧＥＰ ＝ ＡＰＡＲ×ε） ［９］。
该理论同样适用于叶片尺度，通过叶绿素荧光能够得到叶片尺度的光能利用率，即实际光化学效率（ΦＰＳＩＩ），
这为光合过程的尺度上推提供了技术支持［１０］。 但在冠层尺度上准确估计 ε 和 ＡＰＡＲ 是具有挑战性的，因为

这些参数可能随生物群落、生理因素和环境条件变化［１１］。 同时，冠层光能截获受其几何结构特征和 ＰＡＲ 等

环境因子影响，冠层垂直分布结构也与叶片生理状态有关［１２］。 然而，荒漠生态系统的植被单一且稀疏，没有

复杂的冠层结构，这一问题得以很好的简化。
近年来，脉冲振幅调制（ｐｕｌｓｅ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ，ＰＡＭ）荧光测量技术被大量应用于荒漠植物的原位连

００９２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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续监测，可准确探测叶片的长期光合生理状态，帮助找出关键性环境胁迫因子，从而在叶片尺度上揭示荒漠植

物的生理可塑性［１３］。 在冠层尺度上，ＧＥＰ 是认识区域碳循环和碳收支的基础，气候变化影响碳循环，而碳循

环过程又可反馈于气候，这一动态过程对于理解荒漠生态系统稳定性具有重要意义［１４］。 有研究报道指出，太
阳诱导叶绿素荧光（ｓｏｌａｒ ｉｎｄｕｃｅｄ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ，ＳＩＦ）和 ＧＥＰ 呈线性相关［１１，１５］，但也有人认为 ＳＩＦ 和 ＧＥＰ 之间

并非严格线性［１６］。 关于这一广泛争议，或许可以从叶片尺度叶绿素荧光和冠层尺度 ＧＥＰ 的关系中找到解

释。 因此，建立一种基于叶片叶绿素荧光技术来估算 ＧＥＰ 的方法是十分必要的，可为探究地区碳收支提供一

种新方法，同时也填补了相关研究的空白［１７］。
本研究采用涡度相关法对宁夏盐池毛乌素沙地荒漠灌木油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）群落生态系统碳交换

（ｎｅｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｘｃｈａｎｇｅ，ＮＥＥ）进行监测，在通量贡献区内使用 ＭＯＮＩＴＯＲＩＮＧ⁃ＰＡＭ 多通道荧光监测仪对

油蒿叶绿素荧光进行原位连续观测，对叶面积指数（ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ，ＬＡＩ）和环境因子同步进行定期或连续观

测。 选取 ＰＡＲ、ＬＡＩ 和 ΦＰＳＩＩ等参数构建基于叶绿素荧光的 ＧＥＰ 估算模型（ＧＥＰＣｈｌＦ），比较分析 ＧＥＰＣｈｌＦ与涡度

相关法监测生态系统生产力（ＧＥＰＥＣ）之间的相关性，探究在叶片和冠层尺度下光合过程对环境变量的响应。
拟解决科学问题：（１）建立基于叶片叶绿素荧光的 ＧＥＰ 相关估算模型，为获取荒漠灌木生态系统能量交换过

程信息提供技术手段；（２）分析油蒿 ΦＰＳＩＩ、ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ的实时动态，探究叶片和冠层尺度光合过程对环境

波动的响应，为找出荒漠灌木的限制环境因子提供相关理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 样地概况

本研究地点位于宁夏盐池荒漠生态系统国家定位观测研究站点（３７°０４′—３８°１０′Ｎ，１０６°３０′—１０７°４７′Ｅ，
海拔 １５５０ ｍ），地处毛乌素沙地南缘，东临黄土高原，是半干旱区和干旱区典型的过渡生态交错带。 研究区属

中温带大陆性季风气候，年均气温为 ８．３℃，年均昼夜温差可达 ２５℃。 降雨分布不均，年降雨量为 ２８４ ｍｍ，年
潜在蒸散量为 ２０２４ ｍｍ。 研究区盛行西北风，年均风速为 ２．６ ｍ ／ ｓ，土壤密度为 １．５４ ｇ ／ ｃｍ３，以黑垆土和风沙土

为主。 观测期内，样地植被以荒漠灌木油蒿为主，相对覆盖度达 ７５％，油蒿通常 ４ 月末开始萌发，７—８ 月积累

生物量达到最大，１０ 月初开始枯萎凋落。
１．２　 研究方法

本试验选取荒漠灌木油蒿为研究对象，以样地涡度相关通量塔（６．２ ｍ）为中心，设置 １００ ｍ×１００ ｍ 的通

量贡献区，在该范围内的东西和南北方向，间隔 ２０ ｍ 各布设 ６ 条样线，样线间 ３６ 个交点作为 ＬＡＩ 的测量点

位。 在通量贡献区内，选择地势平坦 ５０ ｍ×５０ ｍ 的区域（距离通量塔向东 ３０ ｍ）作为叶绿素荧光观测样地，选
择 ５ 株长势良好有代表性（冠幅直径约为 ７０．６ ｃｍ，高度约为 ４０．４ ｃｍ）的油蒿作为样本植株，进行叶绿素荧光

的长期原位连续监测。 １ 株油蒿样株距荧光仪主机 ２ ｍ，其余 ４ 株分别位于荧光仪主机东南西北 ４ 个方向的

２０ ｍ 处。 观测期内，环境因子由通量塔上配备的微气象观测系统进行同步监测，定期拍摄照片进行物候期观

测，周期为 ７ ｄ。 油蒿萌芽期（４ 月 １５ 日—５ 月 ５ 日），展叶期（５ 月 ６ 日—６ 月 ３０ 日），开花结实期（７ 月 １ 日—
９ 月 ２５ 日），落叶期（９ 月 ２６ 日—１０ 月 ２０ 日）。
１．２．１　 叶绿素荧光观测与计算

于 ２０１５ 年 ５ 月 ２０ 日至 １０ 月 ４ 日，使用多通道荧光监测仪（ＭＯＮＩＴＯＲＩＮＧ⁃ＰＡＭ２０００， Ｗａｌｚ， Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ，
Ｇｅｒｍａｎｙ）对 ５ 株油蒿样株进行 ２４ ｈ 连续监测，测量间隔时间为 ３０ ｍｉｎ。 使用荧光探头（ＭＯＮＩ⁃ｈｅａｄ）的特制叶

夹固定 ２ 到 ３ 簇叶片，调整叶夹方位使其能在白天光照下不受探头阴影影响，每天检查叶片状态，及时调整更

换。 监测荧光参数包括实时荧光（Ｆｓ）和光下荧光（Ｆｍ′），使用 ＷｉｎＣｏｎｔｒｏｌ⁃ ３ 对原始数据进行批量处理，采用

极限检查筛选法将低于 １００ 的 Ｆｍ′和 Ｆｓ 的删除，并采用线性内插法插补缺失数据。 根据 Ｋｒａｍｅｒ 公式计

算 ΦＰＳＩＩ
［１８］：

ΦＰＳＩＩ ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ Ｆｍ′ （１）

１０９２　 ７ 期 　 　 　 靳川　 等：利用叶片荧光参数估算油蒿灌丛群落生态系统生产力 　
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１．２．２　 生态系统碳交换观测与计算

ＮＥＥ 由通量塔的三维超声风速仪（ＣＳＡＴ⁃ ３， Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ， ＵＳＡ）和闭路式红外气体分析仪（ＬＩ⁃
７２００， ＬＩ－ＣＯＲ， ＵＳＡ）测量，湍流脉动信号采样频率为 １０ Ｈｚ。 原始数据通过 ＥｄｄｙＰｒｏ 软件（ＬＩ－ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ，
Ｎｅｂｒａｓｋａ， ＵＳＡ）计算出 ３０ ｍｉｎ 的 ＮＥＥ，主要处理过程包括剔除异常峰值［１９］、旋转二维坐标轴［２０］、校正延迟和

频率损耗［２１］、去除趋势等步骤［２２］。 采用中位数算法进行数据筛选和异常值的去除。 对由于仪器故障、数据

采集和数据剔除等原因造成的缺失数据（占比 ４．９２％）进行插补，对短时间内的（ ＜２ ｈ）缺失采用线性内插

法［２３］，对长时间缺失采用昼夜平均法［２４］。 生态系统呼吸（Ｒｅ）和温度的时间变化关系采用如下模型［２５］：

Ｒｅ ＝ Ｒｒｅｆ × ｅｘｐ ［Ｅ０
１

Ｔｒｅｆ － Ｔ０

－ １
Ｔａ － Ｔ０

æ

è
ç

ö

ø
÷ ］ （２）

式中，Ｔ０为在－４６．０２ ℃的回归常数，Ｔｒｅｆ为 １５ ℃，Ｒｒｅｆ为温度在 Ｔｒｅｆ时 Ｒｅ的速率，Ｅ０为 Ｒｅ的温度敏感性。 连续 １５
天时间窗下的夜间数据将产生一个 Ｅ０的单序列估计，用于计算全天 Ｒｅ。
１．２．３　 叶面积指数和植被指数的测定与计算

使用冠层分析仪（ＬＡＩ⁃２０００， ＬＩ－ＣＯＲ， ＵＳＡ）在 ３６ 个测量点位进行 ＬＡＩ 的观测，观测周期为 ７ ｄ 左右。 为

保证观测条件稳定一致，观测时间需在日出或日落前后，此时无阳光直射。 测量时选用冠层分析仪的单系统

模式，首先在冠层上方 ２ ｍ 处进行标零，在冠层下方重复测量 ４ 次后得到 ＬＡＩ。 每个测量点重复 ２ 次，样地内

ＬＡＩ 为 ７２ 个测量值的平均值。 本文使用太阳辐射、入射光合有效辐射和反射光合有效辐射计算归一化植被

指数（ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ，ＮＤＶＩ） ［２６—２７］。 红外波段的反射率（ＲＶＩＳ）为：

ＲＶＩＳ ＝
ＰＡＲｏｕｔ

ＰＡＲｉｎ
（３）

式中，ＰＡＲｉｎ、ＰＡＲｏｕｔ分别表示入射和反射光合有效辐射，红外波段和近红外波段入射部分可表示为：
ＶＩＳｉｎ ＝ ０．４５Ｒｇ （４）
ＮＩＲｉｎ ＝ ０．５５Ｒｇ （５）

式中，ＶＩＳｉｎ、ＮＩＲｉｎ分别表示红外波段入射和近红外波段入射，Ｒｇ 为太阳辐射。 反射部分可表示为：
ＶＩＳｏｕｔ ＝ ＲＶＩＳ ＶＩＳｉｎ （６）
ＮＩＲｏｕｔ ＝Ｒｇｏｕｔ－ＶＩＳｏｕｔ （７）

式中，ＶＩＳｏｕｔ、ＮＩＲｏｕｔ分别表示红外波段反射和近红外波段反射，Ｒｇｏｕｔ为太阳辐射反射。 计算近红外波段反射率

（ＲＮＩＲ）和 ＮＤＶＩ［２６—２７］：

ＲＮＩＲ ＝
ＮＩＲｏｕｔ

ＮＩＲｉｎ
（８）

ＮＤＶＩ＝
ＲＮＩＲ－ＲＶＩＳ

ＲＮＩＲ＋ＲＶＩＳ
（９）

使用 ９： ００—１６： ００ 的辐射平均值计算 ＮＤＶＩ，采用线性内插法计算得出每天的 ＬＡＩ。
１．２．４　 环境因子的观测与计算

ＰＡＲ 由荧光仪测量，空气温度（Ｔａ）和相对湿度（ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ，ＲＨ）由通量塔上安装的温湿度传感器

（ＨＭＰ１５５Ａ， Ｖａｉｓａｌａ， Ｖａｎｔａａ， Ｆｉｎｌａｎｄ）测得，采用式（１０）和式（１１）计算饱和水汽压差（ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ，
ＶＰＤ） ［２８］：

ＶＰＤ＝ ｅ－ｅ×ＲＨ ／ １００ （１０）
ｅ＝ｅｘｐ（１７．２７×Ｔａ ／ ２３７．３＋Ｔａ） （１１）

式中，ｅ 为饱和空气压力。 土壤含水量（ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＷＣ）由样地内的土壤温湿度传感器（ＥＣＨ２Ｏ⁃ ５ＴＥ，
Ｄｅｃａｇｏｎ Ｄｅｖｉｃｅｓ， Ｐｕｌｌｍａｎ， ＷＡ， ＵＳＡ）测定，布设深度为 ３０ ｃｍ。 降雨量（ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，ＰＰＴ）由样地空旷地处

的翻斗式雨量筒 （ ＴＥ５２５Ｗ， Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｃ．， Ｌｏｇａｎ， ＵＴ， ＵＳＡ） 测定，所有环境因子观测间隔为
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３０ ｍｉｎ。
１．２．５　 叶绿素荧光推演冠层光合的计算

叶片光合可表示为 ＡＰＡＲ 与 ε 的乘积［９］，同时假设固定 １ ｍｏｌ 的 ＣＯ２需要传递 ４ ｍｏｌ 电子［２９］，在叶片尺

度下有：
Ｐ ｌ ＝ ４ＥＴＲ＝ ４ＰＡＲ×ｆ×αｌ×ΦＰＳＩＩ ＝ＡＰＡＲ×εｌ （１２）

式中，Ｐ ｌ为叶片固碳速率，ＥＴＲ 为表观电子传递速率，εｌ为叶片尺度的光能转换效率，ＰＡＲ 为光合有效辐射，ｆ
为植物光系统 ＩＩ 吸收光子的比例，ΦＰＳＩＩ为实际光化学效率。 假设植物吸收的光能被两个光系统均分（ ｆ 为
０．５），αｌ为植物的经验性吸光系数，通常为 ０．８４。 同样的，在冠层尺度下有［９，２５］：

ＧＥＰ ＝ＮＥＰ＋Ｒｅ ＝ －ＮＥＥ＋Ｒｅ ＝ＡＰＡＲ×εｃ （１３）
ＧＥＰＥＣ由式（１３）计算，式中 ＧＥＰ 为冠层尺度生态系统生产力，εｃ为冠层尺度的光能转换效率，ＮＥＰ 为生

态系统净生产力，ＮＥＥ 为生态系统净碳交换，Ｒｅ为生态系统呼吸。 样地内物种单一且冠层结构简单，假设叶

片和冠层尺度的 ＡＰＡＲ 不变，光能转换效率 εｌ和 εｃ相等［４］。 由于光系统 ＩＩ 光化学反应过程是 ＧＥＰ 的唯一能

量来源，构建油蒿叶片⁃冠层尺度光合过程关系式：
Ｐ ｌ

ＧＥＰ
＝ ＬＡＩ × ｃ （１４）

式中，ＬＡＩ 为叶面积指数，由于其数值是相对的，不能用来直接将两个尺度进行比较。 因此，需要叶片和冠层

尺度之间的校正系数（ｃ） ［４］，由式（１５）计算得出：

ｃ ＝
４ＰＡＲ × ｆ × ａｌ × ΦＰＳＩＩ

（Ｒｅ － ＮＥＥ） × ＬＡＩ
（１５）

根据生长季半小时数据求得的 ｃ 值，在 ＰＡＲ 处于 ５５０—６５０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的离散程度最低（ ｃ＝ ０．０４），此处

光强接近白天平均值（图 １），本研究将 ｃ 值定为 ０．０４。 因此 ＧＥＰＣｈｌＦ关系式由式（１６）得出：

ＧＥＰＣｈｌＦ ＝
Ｐ ｌ

ＬＡＩ × ｃ
＝

４ＰＡＲ × ｆ × ａｌ × ΦＰＳＩＩ

０．０４ＬＡＩ
（１６）

图 １　 校正系数与光合有效辐射的关系

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

２　 结果与分析

２．１　 环境因子的季节动态

ＰＰＴ 计算日总值，其他环境因子计算日均值。 ＰＡＲ
日均值最高 ６１８．７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（６ 月 １１ 日），最低 ４６．９
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（９ 月 ２８ 日）。 Ｔａ和 ＶＰＤ 趋势相近，呈先升

高后降低趋势，Ｔａ日均值最高 ２７．２ ℃ （７ 月 ２８ 日），最
低 ６．５ ℃（１０ 月 １ 日），ＶＰＤ 日均值最高 ２．５６ ｋＰａ（７ 月

２７ 日），最低 ０．０４ ｋＰａ（９ 月 ２８ 日）。 观测前期 ＳＷＣ 持

续下降，在 ３ 次 ＰＰＴ 达到 ２０ ｍｍ 降雨事件后明显升高，
日均值最低 ０．０６ ｍ３ ／ ｍ３（７ 月 ２３ 日），最高 ０．１６ ｍ３ ／ ｍ３

（９ 月 ９ 日），观测期内 ＰＰＴ 总计 １８５．７ ｍｍ。
２．２　 参数的动态及 ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ的相关性

从日间动态来看，ΦＰＳＩＩ和 ＮＥＥ 趋势基本一致，ΦＰＳＩＩ

谷值在 １１：００—１４：００ 附近，ＮＥＥ 谷值在 １０：００—１６：００
附近。 在 ６ 月和 ９ 月出现的连续阴天时间内，ΦＰＳＩＩ 和

ＮＥＥ 均无明显日间低值。 从季节动态来看， ＧＥＰＣｈｌＦ和

ＧＥＰＥＣ在生长季前期和末期趋势基本一致。 在生长旺
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图 ２　 样地环境因子的季节动态

Ｆｉｇ．２　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｒｏｍ Ｍａｙ ２０ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ ４ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ ｄｅｓｅｒｔ

盛的 ７ 月，ＧＥＰＣｈｌＦ明显高于 ＧＥＰＥＣ。 ＧＥＰＣｈｌＦ最高 ４．１１ ｇＣ ｍ－２ ｄ－１（６ 月 １１ 日），最低 ０．３７ ｇＣ ｍ－２ ｄ－１（９ 月 ３０
日）。 ＧＥＰＥＣ最高 ４．１８ ｇＣ ｍ－２ ｄ－１（８ 月 ２０ 日），最低 ０．３０ ｇＣ ｍ－２ ｄ－１（９ 月 ２９ 日）。 ＬＡＩ 和 ＮＤＶＩ 趋势相似，均呈

现先增高后降低的趋势。 ＬＡＩ 最高 １．５７ ｍ２ ／ ｍ２（８ 月 １８ 日），最低 ０．７８ ｍ２ ／ ｍ２（１０ 月 ４ 日）。 ＮＤＶＩ 最高０．３６（９
月 ５ 日），最低 ０．２５（５ 月 ２３ 日）。

ＰＡＲ＜４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ的拟合斜率为 ２．３１，Ｒ２ ＝ ０．３９；ＰＡＲ 在 ４００—８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

时，拟合斜率为 ０．６２７，Ｒ２ ＝ ０．６７；ＰＡＲ＞８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ呈非线性关系，Ｒ２ ＝ ０．０８，离散程度

大（图 ４）。
２．３　 不同尺度光合参数与环境因子和植被参数的关系

ΦＰＳＩＩ和 ＰＡＲ、Ｔａ、ＶＰＤ 负相关（Ｒ２ ＝ ０．２３；Ｒ２ ＝ ０．０８；Ｒ２ ＝ ０．１３， Ｐ＜０．０１），和 ＳＷＣ 正相关（Ｒ２ ＝ ０．０８， Ｐ＜

０．０１）； ＧＥＰＥＣ和 ＰＡＲ、ＶＰＤ 正相关（Ｒ２ ＝ ０．２５；Ｒ２ ＝ ０．０７， Ｐ＜０．０１）；ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＰＡＲ、Ｔａ、ＶＰＤ 正相关（Ｒ２ ＝ ０．９１；
Ｒ２ ＝ ０．２０；Ｒ２ ＝ ０．４７， Ｐ＜０．０１），相比 ΦＰＳＩＩ和 ＧＥＰＥＣ，ＧＥＰＣｈｌＦ对环境波动响应的变化幅度更大（图 ５）。 ＧＥＰＥＣ和

ＮＤＶＩ 正相关（Ｒ２ ＝ ０．４１， Ｐ＜０．０１），ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＬＡＩ、ＮＤＶＩ 正相关（Ｒ２ ＝ ０．１９；Ｒ２ ＝ ０．３４， Ｐ＜０．０１）（图 ６）。

３　 讨论

３．１　 叶片和冠层尺度光合过程的关联性

目前，已有大量研究证明通过 ＳＩＦ 方法得到的 ＧＥＰ 与涡度相关法的误差极小，线性拟合斜率接近 １ 且截

距在 ０ 附近［４］。 另外，研究指出 ΦＰＳＩＩ与冠层尺度 ＳＩＦ 的一致性要远优于其他荧光参数［３０］，说明 ΦＰＳＩＩ可作为衡

量叶片尺度光能转换效率的合适参数，为估算冠层 ＧＥＰ 提供可行性。 研究发现，油蒿叶片和冠层尺度光合过

程存在显著关系，其关系强弱随物候期和环境条件而变化，在日间和季节尺度上分别体现（图 ３、４）。
本研究没有涉及阳光、遮阴和半遮阴等不同冠层方位的叶片样本，即使荒漠灌木冠层结构单一，但其光能
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图 ３　 光合参数和植被参数的季节动态

Ｆｉｇ．３　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｍａｙ ２０ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ ４ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ

Ｕｓ ｄｅｓｅｒｔ

图 ４　 基于叶绿素荧光推导和涡度相关监测生态系统生产力的相关关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ－ｂａｓｅｄ ａｎｄ ｅｄｄｙ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ－ｂａｓｅｄ ｇｒｏｓｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

传输分配在弱光下依然存在一定的空间异质性［１２］。 另外，叶绿素荧光方法实际上仅能反映叶片表皮层下有

限的区域面积，然而气体交换法反映的是整个叶片横截面积的总和，无论光线能否抵达叶片内部。 就叶片尺

度而言，吸光系数 αｌ并不是常数，事实上会随着光强降低而增加［３１］。 因此，模型中 ＡＰＡＲ 则低于实际值，最终

导致弱光下 ＧＥＰＣｈｌＦ的低估（图 ４）。 高光强条件下，ＧＥＰＣｈｌＦ明显高于 ＧＥＰＥＣ（图 ４），可能是由于油蒿出现了光

抑制现象，导致模型中 ε 高于实际值。 另外，植物光系统 ＩＩ 除了增加热耗散等调节机制，过剩光能还可用于

光呼吸、氮代谢和米勒反应等过程，避免植物光合器官灼伤［３２⁃３４］。 ＧＥＰＥＣ是由基于夜间 ＮＥＥ 温度敏感性得出
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图 ５　 油蒿光合参数与环境因子的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

Ｒｅ的基础上计算的，无法将上述能量分配组分估算在内，然而本研究模型 ＧＥＰＣｈｌＦ却可以。 ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ之

间表现出明显季节差异，７ 月 ＧＥＰＣｈｌＦ高于 ＧＥＰＥＣ（图 ３）。 从物候考虑，此时油蒿处于长势旺盛的繁殖期，叶绿

素含量以及叶功能性状处于最佳状态，对过剩光能的耗散能力增强且不易产生光抑制［６］，流入油蒿光化学过

程的能量相当一部分进行了耗散。 更有研究指出，此时期油蒿 ΦＰＳＩＩ随 ＰＡＲ 日变化斜率的绝对值也呈现大幅

下降趋势［３５］。
本研究模型 ＧＥＰＣｈｌＦ和环境因子的相关性更优，对环境波动更加敏感（图 ６），有助于全面了解荒漠生态系

统的丰富特性［３６—３７］。 同时，ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ与 ＬＡＩ 和 ＮＤＶＩ 的相关性也表明了植物物候对于生态系统碳循

环的重要影响［３８］。 有关研究利用 ＮＤＶＩ 日变化估算 ＡＰＡＲ，但由于观测存在误差和噪声，且观测区域的覆盖

面积也在一定程度上受到限制，都会导致 ＡＰＡＲ 偏离实际值 ［３９］。 本研究选取 ＬＡＩ 作为冠层结构参数，采集

样点数量充足且分布区域范围合理，因此能够充分代表实际情况。
３．２　 叶片和冠层尺度光合过程对环境波动的响应

ΦＰＳＩＩ表征光系统 ＩＩ 反应中心光能转换的效率，对叶片自身生理和外界环境状态变化非常敏感［４０］。 在日

尺度上，ＰＡＲ 较高时 ΦＰＳＩＩ呈现非光化学猝灭现象（图 ３），反映了油蒿的光保护机制，大量过剩光能通过热能

形式耗散以避免叶绿体类囊体薄膜过分激发［３３］。 夜间 ΦＰＳＩＩ逐渐增加，黑暗条件下油蒿可进行充分暗适应。
因此，可将夜晚 Ｆｍ′和 Ｆｓ分别视为暗适应最大荧光（Ｆｍ）和暗适应最小荧光（Ｆ０），此时 ΦＰＳＩＩ就可看作最大光化

学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ） ［３５］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ反映植物光系统的潜在光合能力，是表征光合单元机构健康状况的重要指标且不

６０９２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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图 ６　 生态系统生产力与植被参数的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｇｒｏｓｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

受物种影响［７］。 健康状态植物的 Ｆｖ ／ Ｆｍ通常处于 ０．７０ 以上，研究指出 ０．４４ 可作为植物是否受到严重抑制的

临界参考值［４１］。 在季节尺度上，油蒿 Ｆｖ ／ Ｆｍ在 ０．６５—０．８５ 之间波动，除了在生长季末期伴随气温骤降出现的

短期低值情况（图 ３）。 因此，本研究认为处于生长旺盛期的油蒿能够通过光系统 ＩＩ 的不断调整和自我修复保

持叶片光合生理的健康状态，具有一定的适应和恢复力，从而维持油蒿灌丛生态系统固碳过程的稳定。
荒漠生态系统气候条件恶劣，光照往往远超植物光合所需，高辐射是该区常见的环境胁迫［１］。 ΦＰＳＩＩ随

ＰＡＲ 增加而降低，过低 ΦＰＳＩＩ 不易维持光能转换和暗反应过程，长时间易产生光抑制现象并造成光系统损

伤［４０］。 然而随 ＰＡＲ 增加，ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ并没有出现抑制现象，证明油蒿光系统 ＩＩ 对高辐射具有一定耐受

能力，其针形叶片在形态学上为抵抗高辐射提供了可能［４２］。 荒漠地区昼夜温差大，极端温度能够通过抑制叶

绿体天线蛋白酶的活性影响植物的光合生理状态［４３］。 低温条件下，ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ的低值出现，表明低温对

油蒿光合过程产生抑制（图 ３）。 研究指出，油蒿可利用原生质层的抗凝结性增加胞内渗透压，从而延缓代谢

速率应对低温胁迫［１３，４４］。 水分是保证植物生长发育的关键，荒漠地区水资源匮乏，干旱经常发生。 在高 ＶＰＤ
和低 ＳＷＣ 条件下，油蒿调节气孔导度控制蒸腾速率以延缓水分流失，同时不可避免增加了跨类囊体质子梯

度［４５—４６］，最终导致ΦＰＳＩＩ降低（图 ５） 。 然而 ＧＥＰＣｈｌＦ和 ＧＥＰＥＣ却没有受到 ＶＰＤ 和 ＳＷＣ 的限制，认为油蒿调整其

光合资源利用策略，提高水分利用效率以保证光合速率维持稳定，同时也证明具备发达茂密根系的油蒿对土

壤干旱和空气干燥有着较高的耐受性［４２—４３］。 综上所述，高辐射、极端温度和水分亏缺是限制油蒿叶片和冠层

尺度光合过程的主要环境胁迫，油蒿能够通过光系统 ＩＩ 调整和修复、资源利用策略的优化等维持光合生理状

态和光合固碳能力的长期稳定，油蒿可作为荒漠地区植被恢复的先锋物种。

７０９２　 ７ 期 　 　 　 靳川　 等：利用叶片荧光参数估算油蒿灌丛群落生态系统生产力 　
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４　 结论

本研究将叶片荧光和冠层光合相结合，提出一种光合过程尺度上推的新方法，今后可为促进区域可持续

发展提供数据支撑和决策参考。 选用 ＰＡＲ、ＬＡＩ 和 ΦＰＳＩＩ等参数构建的 ＧＥＰＣｈｌＦ能够替代 ＧＥＰＥＣ，作为一个冠层

尺度的生态参数，主要结论如下：
（１）作为冠层尺度生态系统碳循环的指标，ＧＥＰＣｈｌＦ具有叶绿素荧光参数的特性，对环境波动更加敏感，和

环境因子相关性优于 ＧＥＰＥＣ。
（２）ＰＡＲ 处于 ４００—８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，ＧＥＰＣｈｌＦ与 ＧＥＰＥＣ线性关系最好；弱光条件下，冠层的高光能拦截

率可能导致 ＧＥＰＣｈｌＦ低估；强光条件下，ＧＥＰＣｈｌＦ显著高于 ＧＥＰＥＣ且呈非线性关系，可能是 ＧＥＰＥＣ基于夜间温度

敏感性所拟合出的 Ｒｅ偏低，无法预测光呼吸等过程所导致。
（３）高辐射、极端温度和水分亏缺是限制油蒿叶片和冠层尺度光合过程的主要环境胁迫，在荒漠波动环

境状态下，处于生长旺盛期的油蒿能够通过光系统 ＩＩ 的不断调整和自我修复保持叶片光合生理的健康状态，
维持生态系统固碳过程的稳定。
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