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江苏滨海湿地芦苇和互花米草光合特性对模拟增温的
响应

江星浩１ꎬ２ꎬ３ꎬ谢柳娟２ꎬ３ꎬ叶思源１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗ꎬ周　 攀２ꎬ裴理鑫２ꎬ陈　 皓４ꎬ赵俐红１

１ 山东科技大学地球科学与工程学院ꎬ青岛　 ２６６５９０

２ 青岛海洋地质研究所ꎬ中国地质调查局滨海湿地生物地质重点实验室ꎬ青岛　 ２６６０７１

３ 青岛海洋科学与技术试点国家实验室ꎬ海洋地质过程与环境功能实验室ꎬ青岛　 ２６６０６１

４ 江苏省测绘工程院ꎬ南京　 ２１０００３

摘要:滨海湿地生态系统具有较高的初级生产力ꎬ是地球生态系统主要的碳库之一ꎮ 然而ꎬ气候变暖和外来物种入侵通过改变

植物光合特征性能使这一碳库的稳定性存在诸多的不确定性ꎮ 利用在江苏盐城芦苇湿地和互花米草湿地建设的两个增温观测

站ꎬ采用便携式光合荧光测量系统研究了本土植物芦苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ)和入侵物种互花米草(Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ)光合特

性对模拟增温的响应特征和机制ꎮ 光合作用日调查变化曲线显示ꎬ增温使芦苇的净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾速率

(Ｔｒ)和水分利用效率(ＷＵＥ)都发生了显著的下降ꎬ但互花米草的各同名参数却表现出相反的变化特征ꎬ表明增温使互花米草

的生理机能增强ꎬ促进了光合作用ꎻ根据 Ｐｎ和胞间 ＣＯ２浓度(Ｃｉ)的变化趋势推断互花米草和芦苇光合速率变化均为非气孔限

制因素驱动ꎮ 利用直角双曲线修正模型拟合的光响应曲线结果显示ꎬ芦苇增温组的光响应曲线位于对照组下方ꎬ互花米草增温

组的光响应曲线位于对照组上方ꎻ增温降低了所研究植物的光补偿点(ＬＣＰ)ꎬ表明增温可提高两种植物利用弱光的能力ꎻ增温

增加了互花米草光补偿点(ＬＣＰ)和光饱和点(ＬＳＰ)间值域范围ꎬ从而揭示了增温可有效提高互花米草利用光合有效辐射的能

力ꎻ增温降低了芦苇的暗呼吸速率(Ｒｄ)ꎬ芦苇受到增温的胁迫ꎬ在减缓新陈代谢的同时也减弱了光合作用ꎬ而互花米草表现出

相反特征ꎮ 由此推测增温条件下入侵植物互花米草同化大气 ＣＯ２的能力(即碳汇能力)优于本土植物芦苇ꎬ这也是互花米草成

为入侵物种的主要原因之一ꎮ
关键词:增温ꎻ芦苇ꎻ互花米草ꎻ光合特性ꎻ碳汇
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(ＬＣＰ). Ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＣＰ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ( ＬＳＰ) ｏｆ Ｓ.
ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａꎬ ｔｈｕｓ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｉｔｓ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｕｓｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ. Ｗａｒｍｉｎｇ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｄａｒｋ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｒｄ) ｏｆ Ｐ. ａｕｓｔｒａｌｉｓ. Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ Ｐ. ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｓｌｏｗｅｄ ｄｏｗｎ ａｎｄ
ｔｈｅ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｄｕｃｅｄꎬ ｗｈｉｌｅ Ｓ. ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ. Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔꎬ ｕｎｄｅｒ
ｗａｒｍｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎬ ｔｈｅ ｅｘｏｔｉｃ Ｓ. ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｈａｓ ａ ｂｅｔｔｅｒ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ａｓｓｉｍｉｌａｔｅ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２(ｉ.ｅ. ｃａｒｂｏｎ ｓｉｎｋ ｃａｐａｃｉｔｙ)
ｔｈａｎ ｔｈｅ ｎａｔｉｖｅ Ｐ. ａｕｓｔｒａｌｉｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ａｌｓｏ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｒｅａｓｏｎｓ ｔｈａｔ ｗｈｙ Ｓ. ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｈａｓ ｂｅｃｏｍｅ ａｎ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｗａｒｍｉｎｇꎻ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓꎻ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃꎻ ｃａｒｂｏｎ ｓｉｎｋ

全球变暖是全球气候变化的主要表现之一ꎮ 根据政府间气候变化专门委员会(Ｉｎｔｅｒｇｏｖｅｒｎｍｅｎｔａｌ Ｐａｎｅｌ ｏｎ
Ｃｌｉｍａｔｅ ＣｈａｎｇｅꎬＩＰＣＣ)第五次报告ꎬ人为温室气体的排放已成为自 ２０ 世纪中期以来气候变暖的主要原因ꎬ使
得全球气温相较于工业革命之前升高了 １℃左右[１—３]ꎮ 据中国气象局(ＣＭＡ)发布的«中国气候变化蓝皮书

(２０２０)»和国家海洋局(ＳＯＡ)发布的«中国海平面公报(２０１９)»ꎬ１９８０—２０１９ 年ꎬ中国沿海海表温度和气温均

呈上升趋势ꎬ上升速率分别为 ０.０２３℃ / ａ 和 ０.０３８℃ / ａꎮ ２０１９ 年ꎬ中国沿海海表温度和气温较常年均高０.９℃ꎬ
比 ２０１８ 年分别高 ０.４℃和 ０.５℃ꎬ均为近 ４０ 年来最高ꎮ

湿地是地球上具有重要环境功能的生态系统ꎮ 科学家们普遍认为ꎬ湿地具有较低的有机质分解速率和较

高的生产力ꎬ是重要的碳汇资源[４]ꎮ 特别是滨海湿地ꎬ由于海水可持续提供硫酸根离子ꎬ硫酸盐还原菌会与

产甲烷菌竞争代谢所需的底质ꎬ从而有效抑制了 ＣＨ４的产生ꎮ 因此ꎬ滨海湿地在应对全球变暖方面有着更大

的潜力ꎬ在保护生物多样性、调节气候变化等方面起着重要的功能[５—６]ꎬ是应对全球气候变化效应的关键生态

系统ꎬ在全球碳循环中占据重要位置[７—８]ꎮ
光合作用是植物重要的生理过程ꎬ是生态系统碳循环和能量流动必不可少的一个环节[９]ꎮ 植物的光合

特性直接影响植物的生存、竞争能力、生产力以及碳汇能力ꎬ而温度是影响植物光合作用的主要环境因素[１０]ꎮ
通常ꎬ温度通过提高参与植物光合作用的酶的活性和含量来提高植物的光合作用ꎬ增加植物对养分的吸

收[１１]ꎮ 但由于植物本身特性ꎬ加上不同地区的地理环境因素ꎬ增温对植物光合特性的影响不尽相同ꎬ已有大

量研究证明了这一观点ꎬ具体表现为增温使植物光合作用增加[１２]、下降[１３] 或无变化[１４]ꎮ 相关研究主要进展

和争议可总结为以下几点:(１)不同的物种对增温有不同的响应ꎮ Ｃ４ 植物生长的适宜温度一般要高于 Ｃ３ 植

物[１５]ꎬ前者植物的光合作用在一定的温度范围内会随着温度的升高而提升ꎬ而后者植物在同样的条件下可能

会超出植物生长的适宜温度ꎬ光合作用受到抑制[１６]ꎮ 例如在相同增温条件下 Ｃ３ 植物本氏针茅光合作用无显

著变化ꎬＣ４ 植物白羊草光合能力提升[１７]ꎮ (２)植物的生长环境对增温有不同的响应ꎮ 实验室条件下光合速

率随着温度的升高而提升ꎬ但在田间原位实验却得出相反的结果[１８]ꎮ (３)植物气孔关闭影响光合作用的强

度[１９]ꎬ温度过高ꎬ植物气孔关闭ꎬ气孔导度和蒸腾速率下降ꎬ气体交换能力减弱ꎬ降低植物的光合作用[２０]ꎮ
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(４)植物对增温响应有一定的适应范围[２１]ꎮ 植物的生长温度在最低温度和最适温度之间时ꎬ植物的光合速率

随着温度升高而升高ꎬ当环境温度超过最适温度时ꎬ继续升温就会抑制植物的光合作用[１７]ꎮ 不同物种在生态

系统中因为不同的生态位和对外界环境的适应能力不同ꎬ必然导致对环境变化的响应程度不同ꎬ最终将改变

植物种间关系和群落内部结构[２２]ꎮ 因此ꎬ研究生态系统对增温的响应已经成为全球变化研究的热点

之一[２３]ꎮ
模拟植被在气候变暖影响下的响应实验正日趋完善ꎮ ２０ 世纪末期ꎬ人们广泛利用开顶箱(Ｏｐｅｎ￣ｔｏｐ

ｃｈａｍｂｅｒꎬＯＴＣ)来模拟生态系统中植被在增温条件下的响应试验ꎬ并取得了许多成果[２４—２５]ꎮ 国外科学家利用

ＯＴＣ 装置在高纬度和高海拔地区进行了模拟增温实验ꎮ 例如 Ｈａｖｓｔｒöｍ 等讨论了三种植被在高北极和亚北极

地区模拟增温条件下的生长反应[２６]ꎻＣｈａｐｉｎ 等讨论了北极苔原对 ＯＴＣ 实验和观测到的气候变化的响应[２７]ꎻ
Ｌａｉｎｅ 等利用 ＯＴＣ 装置讨论了增温对芬兰北方湿地温室气体通量交换的影响[２８]ꎻ我国科学家在崇明岛东滩

湿地、青海湖湖滨湿地、青藏高原等多地设置了 ＯＴＣ 观测样地ꎬ开展了一系列有关模拟增温的科学研

究[２９—３１]ꎮ 虽然植被形貌特征对增温响应的研究已有很多ꎬ但由于技术方法的限制ꎬ植被光合特性在增温条件

响应下的研究却很少ꎬ有关滨海湿地入侵植物如何改变光合作用特征参数的微观研究更是鲜有报道ꎬ限制了

植物对增温的响应机制的深刻理解ꎮ 江苏盐城滨海湿地作为陆海相互作用的集中地带和我国首个湿地类型

的世界遗产ꎬ在生态方面的作用更是重中之重ꎬ但由于外来物种互花米草的入侵ꎬ其光合特性不仅直接影响了

本地物种芦苇的生长ꎬ更直接影响了湿地生态系统的碳汇功能ꎮ 因此ꎬ开展江苏滨海湿地芦苇和互花米草光

合特性对增温的响应及其响应机制的研究具有一定的科学意义ꎮ
本研究以江苏盐城滨海湿地芦苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ)和入侵植物互花米草(Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ)为研究

对象ꎬ采用野外开顶箱原位模拟增温ꎬ在九月份监测芦苇和互花米草的光合特性和环境因子的变化ꎬ探究植物

光合特性在增温条件下的响应模式ꎬ预测在未来气候变暖情况下植物的竞争力和碳汇能力演变ꎬ为未来气候

变化下该区域植被的管理和利用提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区域概况

研究区位于江苏省盐城市滨海湿地(图 １)ꎬ距盐城市中心约 ５０ ｋｍꎬ是暖温带季风气候与亚热带季风气

候的过渡地带ꎬ是淤泥质海岸带湿地最具特色的自然景观ꎮ 区域内有盐城国家级珍禽自然保护区和大丰麋鹿

国家级自然保护区ꎬ有“东方湿地之都”的美誉ꎮ 研究区自然条件较好ꎬ夏季高温多雨ꎬ冬季温暖湿润ꎮ 年平

均气温为 １３—１６℃ꎬ受台风和梅雨的影响ꎬ雨季较长ꎬ雨量充沛ꎬ年降水量为 １１００ ｍｍ 左右ꎮ 日照充足ꎬ年平

均日照时间时数为 ２３００ ｈꎮ 季风性气候特征明显ꎬ四季分明ꎬ雨热同期ꎮ 滨海湿地全球增温观测网络

(Ｃｏａｓｔａｌ￣ｗｅｔｌａｎｄ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｏｎ Ｗａｒｍｉｎｇ ＮｅｔｗｏｒｋꎬＣＲＯＷＮ)盐城站主要包括两个观测站点:互花米草增温站

(ＣＲＯＷＮ Ⅰ)(３３°２２′２８.４″Ｎꎬ１２０°４３′２１.６″Ｅ)位于大丰区东北部ꎬ四卯酉河以北ꎬ距黄海海边不足五公里的互

花米草生境内ꎻ芦苇增温站(ＣＲＯＷＮ Ⅱ)(３３°３６′５５.８″Ｎꎬ１２０°３２′２２.４″Ｅ)位于射阳县东南部ꎬ新洋港河以南ꎬ
盐城国家级珍禽自然保护区的芦苇生境内ꎮ
１.２　 ＯＴＣ 实验

开顶箱(ＯＴＣ)属于被动增温装置ꎬ具有不需要电力支持、建设和维护成本低、操作方便等优点[３２—３３]ꎮ 玻

璃设计可以降低内部空气流动ꎬ阻隔大气红外线辐射ꎬ内部热量不容易散失ꎬ是目前在国内外应用较为广泛的

一种增温装置ꎮ ２０１８ 年年初在江苏盐城新洋港芦苇生境和四卯酉互花米草生境分别选取地势均匀、植物生

长状况较为一致的地块设置野外科学观测实验站ꎬ每个实验样地共设置 ６ 个开顶箱增温装置(ＯＴＣ)和 ６ 个对

照组ꎮ 开顶箱呈八边形ꎬ铝合金框架构成ꎬ侧面为高透钢化玻璃(透光率>９２％)ꎬ边长 １.０７ ｍꎬ高 ２.７ ｍꎬ占地

面积 ５.５４ ｍ２ꎮ 开顶箱固定于钢制基板上ꎬ与土壤表面相距 １０ ｃｍ 间隙ꎬ保证了装置内外水文通透性ꎮ 紧邻增

温装置设置相同地面形状的样地作为对照组ꎮ 为避免科研过程中湿地土壤破坏和方便监测ꎬ增温站位和对照
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图 １　 研究区概况

Ｆｉｇ.１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

站位之间设有可供人员活动的木栈道ꎮ 每块样地中的第一个增温站位建有一个环境因子在线监测系统

(图 ２)ꎬ该系统由太阳能电池板和铅酸蓄电池组成的供电系统供电ꎬ加上在线传输系统ꎬ能够实时监测气温、
相对湿度、土壤电导率和土壤温度等关键环境因子ꎮ

图 ２　 增温观测站传感器布设(左图为开顶箱(ＯＴＣ)增温样地ꎬ右图为对照样地)

Ｆｉｇ.２　 Ｓｅｎｓｏｒ ｌａｙｏｕｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｓｔａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｗａｒｍｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ( ｔｈｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ａｎ ｏｐｅｎ￣ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ ( ＯＴＣ) ( ｌｅｆｔ

ｐａｎｅｌ)ꎻ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ (ｒｉｇｈｔ ｐａｎｅｌ))
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１.３　 植物光合生理指标的测定

图 ３　 研究时段的光合有效辐射(ＰＡＲ)变化

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＰＡＲ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ

１.３.１　 瞬时气体交换参数的测定

本研究以江苏盐城滨海湿地芦苇 ( Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ
ａｕｓｔｒａｌｉｓ)和入侵植物互花米草(Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ)为
研究对象ꎬ采用开顶箱模拟增温ꎬ监测植物的光合特性

变化ꎮ ２０２０ 年 ９ 月中旬ꎬ在 ６ 个 ＯＴＣ 增温箱中随机选

取 ３ 个增温组和相应的对照组作为实验样地ꎮ 依次在

每个增温组和对照组中随机选取长势良好且植物形貌

特征基本一致的互花米草 /芦苇 １ 株ꎬ每株选定由顶端

向下的第 ３ 个充分伸展的完整叶片为测试对象ꎮ 利用

Ｌｉ￣６８００ 便携式光合系统(ＬＩ－ＣＯＲꎬＵＳＡ)对选定叶片的

净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、胞间

ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)和水分利用效率(ＷＵＥ)等参数进行日调

查动态测定ꎮ 测定时段为 １０:００—１６:３０ꎬ每隔 １ ｈ 测定

一次ꎬ连续测定 ３ 次ꎬ每次测定采集 ５ ｍｉｎꎮ 泵流量采用仪器默认值 ５００ μｍｏｌ / ｓꎮ 大气 ＣＯ２浓度控制在 ４００
μｍｏｌ / ｍｏｌꎮ 为确保实验的准确性ꎬ将晴朗天气获取的各时段光强作为后期测定时人工光源控制的光合有效辐

射(ＰＡＲ)值来探讨植物在增温条件下的光合特性(图 ３)ꎮ
１.３.２　 光响应曲线的测定

相同测定条件下于 ９:００—１１:００、１４:００—１６:００ 进行植物光响应曲线的测定ꎬ手动设置光合有效辐射

(１８００、１５００、１４００、１２００、９００、６００、３００、１５０、７０、５０、３０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎮ 在具体测定时ꎬ尽可能地将每一对

(一条增温组和一条对照组光响应曲线为一对)光响应曲线测定时间安排在最接近的时段内完成(如各对平

行样同时在上午或下午)ꎮ 用光响应模型拟合所测量的数据可以获得植被的表观量子效率(ＡＱＹ)、最大净光

合速率(Ｐｎｍａｘ)、光饱合点(ＬＳＰ)、光补偿点(ＬＣＰ)和暗呼吸速率(Ｒｄ)等重要的光合参数ꎮ 目前常用的光响应

模型有直角双曲线模型[３４]、非直角双曲线模型[３５]、指数模型[３６]和直角双曲线修正模型[３７]四种ꎮ 本文将采用

直角双曲线修正模型来拟合两种植物的光响应曲线ꎮ 模型表达式如下:

Ｐｎ Ｉ( ) ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

Ｉ － Ｒｄ

式中ꎬＰｎ( Ｉ)为净光合速率ꎻＩ 为光合有效辐射ꎬα 为 Ｉ＝ ０ 时光响应曲线的初始斜率即初始量子效率ꎻ βꎬγ 是与

光合有效辐射无关的系数ꎻꎬ Ｒｄ为植物的暗呼吸速率ꎮ

光饱和点用 ＬＳＰ 表示为: ＬＳＰ ＝
　 β ＋ γ( ) / β － １

γ

最大净光合速率用 Ｐｎｍａｘ表示为:　 　 Ｐｎｍａｘ ＝ α
　 β ＋ γ( ) － 　 β

γ
æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ

１.３.３　 数据处理与统计分析

用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对实验原始数据进行整理、汇总ꎮ 用 ＳＰＳＳ ２３.０ 软件对光合速率与主要影响因素进行相关

性分析ꎬ统计显著性水平为 Ｐ<０.０５ꎮ 极显著水平为 Ｐ<０.０１ꎮ 图件采用 ｏｒｉｇｉｎ ９、ＣｏｒｅｌＤＲＡＷ ２０１８ 和 Ｓｕｆｅｒ １５
等绘图软件完成ꎮ

２　 结果

２.１　 ＯＴＣ 的增温效应

　 　 本次提取监测站 ２０２０ 年 ５ 月份到 １２ 月份土壤表层(５ ｃｍ)和深层(２０ ｃｍ)土壤温度以及 ＯＴＣ 内气温和
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相对湿度数据进行分析(由于在线设备故障ꎬＣＲＯＷＮ Ⅰ全年数据和 ＣＲＯＷＮ Ⅱ ５ 月份土壤表层温度丢失)ꎮ
此外为了更加直观体现增温变化ꎬ特将 ９ 月 １６ 日研究时段的相关数据进行分析ꎮ

从表 １ 可以看出ꎬＯＴＣ 增温箱的土壤平均温度都要高于对照组ꎬ其中研究时段的 ５ ｃｍ 土壤平均温度最

高ꎬ为 ２４.０１℃ꎬ日平均季节的 ２０ ｃｍ 土壤温度最低ꎬ为 １９.１５℃ꎮ ＯＴＣ 增温箱和对照组的 ５ ｃｍ 土壤温度都要

高于 ２０ ｃｍ 土壤温度ꎮ 由图 ４ 可以看出ꎬ不管表层(５ ｃｍ)还是深层(２０ ｃｍ)ꎬ增温组和对照组土壤温度都具

有明显的季节性特征ꎮ 增温组表层土壤温度比对照组平均高 ０.１３℃ꎬ深层土壤温度比对照组平均高 ０.３５℃ꎮ
１０ 月份土壤深层温度变化幅度明显高于土壤表层ꎬ最高温度增幅为 １.６℃ꎮ 从研究时段看ꎬ不同时段的增温

幅度存在明显差异(图 ４)ꎮ

图 ４　 芦苇增温站(ＣＲＯＷＮ Ⅱ)增温组和对照组土壤温度日平均季节变化和典型晴朗天气研究时段日变化

Ｆｉｇ.４　 Ａｖｅｒａｇｅ ｄａｉｌｙ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ

ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｔｙｐｉｃａｌ ｆｉｎｅ ｗｅａｔｈｅｒ ａｔ ＣＲＯＷＮ ＩＩ

从表 １ 可知研究时段的气温显著高于日平均季节ꎬ其中研究时段 ＯＴＣ 增温箱气温最高ꎬ均值为 ３０.０６℃ꎬ
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日平均季节对照组最低为 １９.４６℃ꎮ 图 ５ 显示增温组和对照组 ５—１２ 月份的气温同样具有明显的季节性特征

变化ꎮ 增温组和对照组的气温变化幅度不大ꎬ增温组平均温度比对照组高 ０.５１℃ꎬ且最高气温都出现在八月

份(增温组为(２８.９１±０.０６)℃ꎬ对照组为(２８.５１±０.０５)℃)ꎮ 从研究时段看(图 ５)ꎬ气温和相对湿度均呈现良

好的变化规律ꎮ 增温组的平均气温比对照组高 ２.０６℃ꎬ表明 ＯＴＣ 具有明显的增温效果ꎬ但相对湿度正好相

反ꎬ增温组的平均相对湿度比对照组低 ７.０３％ꎮ

表 １　 增温组和对照组环境因子对比(平均值±标准误)

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ (ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ± ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ)

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

５ ｃｍ 土壤温度 / ℃
Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ａｔ ５ ｃｍ ｄｅｐｔｈ

２０ ｃｍ 土壤温度 / ℃
Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ａｔ ２０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ

气温 / ℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

相对湿度 / ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

研究时段 增温组 ２４.０１±０.１８ ２３.８３±０.１６ ３０.０６±０.２３ ６２.５４±１.１４

Ｓｔｕｄｙ ｐｅｒｉｏｄ 对照组 ２３.８５±０.１９ ２３.６６±０.０８ ２８.００±０.１８ ６９.５７±０.７６

日平均季节 增温组 １９.５１±２.４１ １９.５０±２.４２ １９.９７±２.８２ ８１.６７±１.０８

Ａｖｅｒａｇｅ ｄａｉｌｙ ｓｅａｓｏｎａｌ 对照组 １９.３８±３.２７ １９.１５±２.３１ １９.４６±２.８２ ８４.８２±１.３

不同处理样地平均湿度在 ６２.５４％—８４.８２％之间波动ꎬ其中研究时段的湿度要明显低于日平均季节的同

名参数ꎮ

图 ５　 ＣＲＯＷＮ Ⅱ增温组和对照组气温日平均季节变化和典型晴朗天气下研究时段日变化

Ｆｉｇ.５　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｍｅａｎ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

ｐｅｒｉｏｄ ｕｎｄｅｒ ａ ｓｕｎｎｙ ｄａｙ ａｔ ＣＲＯＷＮ ＩＩ

２.２　 增温对瞬时气体交换参数的影响

从图 ６ 看出ꎬ互花米草和芦苇的 Ｐｎ日变化趋势大体相似ꎬ都表现为双峰型ꎮ 在上午 １０:３０ 左右四组植物

的净光合速率达到最大ꎬ其中互花米草增温组最大ꎬ达到 ２２.８３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 净光合速率除了芦苇增温组在

上午 １１:３０ 略有上升之外ꎬ其他都是逐渐下降ꎬ随后小幅度的增加后又逐渐下降ꎮ 除了芦苇增温组ꎬ其他三组

６６７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

植物的气孔导度 Ｇｓ都是在 １０:３０ 达到一天最大值ꎬ其中芦苇对照组的 Ｇｓ最大ꎬ达到 ０.３２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 互花米

草 Ｇｓ要远小于芦苇ꎬ且变化幅度较小ꎮ 芦苇蒸腾速率 Ｔｒ的日变化幅度相对较大ꎬ对照组和增温组的变化趋势

大体相似ꎬ除了增温组的 Ｔｒ在上午 １１:３０ 时小幅度增加外ꎬ两者都是逐渐下降到最小值之后稍微升高后又开

始下降ꎮ 但对照组的 Ｔｒ始终大于增温组ꎮ 互花米草的 Ｔｒ变化相对平稳ꎬ总体呈下降趋势ꎮ 与芦苇不同的是ꎬ
互花米草增温组的 Ｔｒ和 Ｇｓ始终大于对照组ꎮ 芦苇的胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ在一天中未呈规律性变化ꎬ且均显著大

于互花米草(Ｐ<０.０５)ꎬ但互花米草的 Ｃ ｉ规律性较好ꎬ增温组的 Ｃ ｉ较稳定ꎬ保持在 １５０ μｍｏｌ / ｍｏｌ 上下波动ꎬ在
上午 １１:４０ 之前高于对照组之外ꎬ其他时间都低于对照组ꎮ 芦苇的水分利用率 ＷＵＥ 显著低于互花米草ꎬ并且

变化幅度不大ꎬ在 ２.２８—２.４８ ｍｍｏｌ / ｍｏｌ 之间波动ꎬ对照组的 ＷＵＥ 显著高于增温组(Ｐ<０.０５)ꎮ 互花米草增温

组和对照组的 ＷＵＥ 变化规律均呈不规则的“Ｗ”形变化ꎮ 增温组的 ＷＵＥ 整体上高于对照组ꎬ两者最大值都

出现在 １４:３０ꎬ分别为 ６.２７ ｍｍｏｌ / ｍｏｌ 和 ５.７５ ｍｍｏｌ / ｍｏｌꎮ

图 ６　 日调查下芦苇和互花米草各参数比较

Ｆｉｇ.６　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｎｄ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ

２.３　 瞬时气体交换参数间相关性分析

从表 ２ 得知ꎬ除芦苇对照组的 ＷＵＥ 外ꎬＰｎ与 Ｔｒ和 Ｇｓ显著相关( ｒ>０.７７ꎬＰ<０.０５)ꎬ但与 ＷＵＥ 和 Ｃ ｉ相关性不

显著( ｒ＝ ０.７４ꎬＰ>０.０５)ꎮ
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表 ２　 净光合速率(Ｐｎ)与其他光合参数相关系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ) ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

蒸腾速率

Ｔｒ / (ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

气孔导度

Ｇｓ / (ｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１)
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

水分利用效率
ＷＵＥ / (ｍｍｏｌ / ｍｏｌ)
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

胞间 ＣＯ２浓度

Ｃｉ / (μｍｏｌ / ｍｏｌ)
Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
芦苇增温组
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ０.９３８∗∗ ０.９７４∗∗ ０.７４９ ０.２３６

芦苇对照组
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ０.９５７∗∗ ０.９６８∗∗ ０.９００∗∗ ０.７３

互花米草增温组
Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ０.９４３８∗∗ ０.９９７∗∗ ０.６４ ０.０６

互花米草对照组
Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ０.７７２∗ ０.９５２∗∗ ０.４６１ ０.７２２

　 　 ∗∗代表 Ｐ<０.０１ꎬ∗代表 Ｐ<０.０５

２.４　 增温对光响应曲线及响应参数的影响

图 ７ 显示增温显著地影响了芦苇和互花米草的光合响应过程ꎮ 增温组互花米草的光响应曲线高于对照

组ꎬ且在光合有效辐射较低时互花米草的净光合速率要明显高于对照组ꎬ而芦苇增温组的光响应曲线则低于

对照组ꎬ但在光合有效辐射较低时两者的净光合速率变化幅度相似ꎬ当光合有效辐射达到 ２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

时ꎬ表现为增温组和对照组之间的显著差异ꎮ

图 ７　 芦苇和互花米草的光响应曲线

Ｆｉｇ.７　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｎｄ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ

增温条件下ꎬ芦苇的各项光合参数都有所降低ꎬ其中 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 变化幅度较大ꎬ分别下降了 ３５.２％和

４１.６％ꎮ 但是互花米草除了 ＬＣＰ 降低了 ４５.３％外ꎬ其他各项参数都有了不同程度的提升ꎬ其中 ＡＱＹ 增加了

１１４％(表 ３)ꎮ

３　 讨论

植物的光合生理特性对植物的生长发育至关重要ꎬ并且与所处环境温度密切相关ꎮ 一方面相同的植物生

理特性对不同的温度表现出不同的响应特征ꎻ另一方面ꎬ不同的植物光合生理特征对相同的温度可能存在不

同的响应规律ꎬ造成这种差异的原因可能是植物对所处环境温度的敏感性不同[１０]ꎮ 上述研究结果表明该区

滨海湿地芦苇和互花米草对增温响应程度和方向存在显著的差别ꎬ特别是不同植物响应的方向存在相反的现

象ꎬ其具体情况讨论如下ꎮ

８６７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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表 ３　 不同生长环境下芦苇和互花米草主要光合参数对增温的响应

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｍａｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ａｎｄ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表观量子效率
ＡＱＹ /

(μｍｏｌ / μｍｏｌ)

最大净光合速率
Ｐｎ ｍａｘ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

光补偿点
ＬＣＰ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１) 　

光饱和点
ＬＳＰ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

暗呼吸速率 Ｒｄ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

芦苇对照组
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ０.０４３±０.００１７ １７.１７±０.８７ ６１.９４±２.９８ １５５５.３１±１５.４４ ３.６４±０.５８

芦苇增温组
Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ０.０３９±０.００５２ １１.１３±０.１３ ５９.１１±７.８６ ９０８.０３±５５.８７ ３.５２±０.０１

互花米草对照组
Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ０.０４２±０.００７２ ２２.８１±２.５４ ６８.２７±１０.０９ １７５０.２９±９０.５８ ３.６６±１.０４

互花米草增温组
Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｗａｒｍｉｎｇ ｇｒｏｕｐ ０.０９０±０.０１１ ２４.６４±０.２８ ３７.３４±６.３２ ２２３０.１４±８４.２５ ４.３８±１.１２

　 　 ＡＱＹ:表观量子效率 Ｔｈｅ ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ Ｐｎｍａｘ:最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＬＣＰ:光补偿点 Ｌｉｇｈｔ

ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻＬＳＰ:光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ＰｏｉｎｔꎻＲｄ:暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

３.１　 开顶箱的增温效果及其对湿度影响

ＯＴＣ 开顶箱可以降低内部空气流动ꎬ保持住内部热量ꎬ由此起到增温效果ꎮ 从日平均季节变化来看ꎬＯＴＣ
内空气温度平均升高了 ０.５１℃ꎬ而研究时段内 ＯＴＣ 内空气增高幅度更大ꎬ为 ２.０６℃ꎬ增温效果与先前文献报

道的类似装置相似[２９ꎬ３１ꎬ３８]ꎮ
深层(２０ ｃｍ)土壤温度平均增温幅度为 ０.３５℃ꎬ显著高于表层(５ ｃｍ)土壤 ０.１３℃的增温幅度(表 １)ꎬ该

增温幅度略小于青海小泊湖的同类增温效果[２９]ꎮ 从研究时段统计数据来看ꎬ深层土壤增温效果亦略优于表

层土壤(表 １)ꎮ 这可能是由于靠近海边ꎬ研究站在潮汐的影响下ꎬ间歇性的淹水降低了 ＯＴＣ 对表层土壤的增

温效果ꎮ
相对湿度主要与空气中水蒸气含量和温度有关ꎬ空气中水蒸气含量差异不大ꎬ所以空气相对湿度主要受

温度控制[３９]ꎬ从日平均季节变化和研究时段统计结果发现 ＯＴＣ 内湿度分别下降了 ３.１５％和 ７.０３％(表 １)ꎮ
由于 ＯＴＣ 开顶箱可以有效保持光照强度幅射下来的热量ꎬ使箱内水蒸气蒸发ꎬ因此 ＰＡＲ 在一定程度上也影

响了 ＯＴＣ 内气温和相对湿度的变化ꎮ
３.２　 芦苇和互花米草瞬时气体交换参数对模拟增温的响应

温度是影响植物光合作用的主要因素ꎬ控制着生态系统中许多生物化学反应速率ꎬ以及绝大部分生物学

过程[４０—４１]ꎮ 本研究芦苇和互花米草气体交换参数 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ和 ＷＵＥ 等光合性能存在相似性ꎬ但对模拟增温

的响应方向是相反的(图 ６)ꎬ表现出一定程度的复杂性和不确定性ꎮ 净光合速率 Ｐｎ是指光合作用产生的糖

类减去呼吸作用消耗的糖类的速率ꎬ或者说净光合速率是指植物光合作用积累的有机物ꎬ是总光合速率减去

呼吸速率的值ꎮ 芦苇和互花米草光合性能相似性可从图 ６ 结果观测到ꎬ即表现为在测量时间段内ꎬ芦苇和互

花米草瞬时净光合速率 Ｐｎ曲线都为双峰曲线型ꎬ其原因是中午温度过高ꎬ植物体内缺水ꎬ植物为实现自我保

护ꎬ气孔导度关闭导致植物光合作用下降ꎬ进入“午休”状态ꎬ下午气温和光合有效辐射下降后ꎬ又达到了植物

的适宜环境ꎬ气孔打开ꎬ光合作用又开始增加ꎮ Ｐｎ曲线 Ｇｓ分布形状相吻合(图 ６)ꎬ以及两者相关性很高( ｒ>
０.９５ꎬ Ｐ<０.０１)(表 ２)均进一步证明了上述推断ꎮ 马加芳等的研究也证明了这一现象[４２]ꎮ 本研究在模拟增温

３ 年后的观测结果发现互花米草各项光合参数 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ和 ＷＵＥ 对增温的响应符合一般性认识ꎬ其各项生理

参数值呈上升趋势(图 ６)ꎬ生理机能增强ꎬ促进了光合作用ꎮ 该现象的主要驱动机制有二:其一是增温可通过

加速新陈代谢增加植物的光合能力或通过较高的矿物质分解作用增强植物对矿物营养的吸收ꎬ从而促进植物

的生长[４３]ꎻ其二是ꎬ增温也可能促进植物细胞分裂ꎬ增强植物从土壤获取营养物质的能力ꎬ以此促进植物生

长ꎬ提高植物净光合速率ꎮ 然而ꎬ不同于互花米草对增温的响应ꎬ在为期 ３ 年的增温处理样地中芦苇的光合参

数 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ和 ＷＵＥ 等均呈显著下降趋势(图 ６)ꎬ表明增温抑制了芦苇的光合生理活动ꎮ 这一结果有悖于光

合性能对增温响应的一般性认识ꎬ可能的原因是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量和活性在长期持续的增温条件下降低[４４]ꎬ为

９６７７　 １９ 期 　 　 　 江星浩　 等:江苏滨海湿地芦苇和互花米草光合特性对模拟增温的响应 　
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保持光合作用动态平衡ꎬ减少气孔张度ꎬ致使 Ｔｒ下降、ＷＵＥ 下降ꎬ从而导致 Ｐｎ下降ꎮ 特别是在长期增温条件

下ꎬ加速了植物对土壤中的氮的吸收ꎬ使土壤氮含量耗尽[４５]ꎬ由此导致叶氮含量及光合氮素利用效率下降ꎬ降
低植物的比叶重ꎬ进而影响了植物的光合作用[１０]ꎮ 杨淑慧等于 ２０１２ 年对比了崇明东滩围垦湿地芦苇增温

１ 年和 ２ 年后的结果发现增温第一年净光合速率增高ꎬ而第 ２ 年却下降[４６]ꎮ 亦即是说植物光合性能对增温响

应存在短期效应和长期效应的不同ꎬ因此持续不断的观测研究是必要的ꎮ 需要特别指出的是ꎬ互花米草生长

过程中消耗土壤氮及矿物质营养的速率较芦苇慢ꎬ且互花米草作为 Ｃ４ 植物ꎬ增温条件下光合作用酶对温度

耐受性要强于芦苇ꎬ因此增温提高了互花米草酶的活性ꎬ使互花米草光合作用进一步加强ꎮ
ＷＵＥ 是 Ｐｎ与 Ｔｒ的比值ꎬ指生态系统单位重量水所制造的干物质量ꎬ是表示植被水分吸收过程利用效率

的一个指标ꎮ 图 ６ 显示增温处理样地中互花米草的 ＷＵＥ 指标升高ꎬ而芦苇的 ＷＵＥ 指标下降ꎬ进一步说明互

花米草在水分缺失的情况下仍能保持较高的生产力ꎬ这与樊同在崇明滨海湿地实验中得到相同的结论[４７]ꎮ
这说明增温条件下互花米草对环境的适应能力和节水能力要强于芦苇ꎮ 气孔是植物叶片与外界气体交换的

主要通道ꎬ它是影响光合作用ꎬ植物呼吸作用及蒸腾作用的主要因素[４８]ꎮ 芦苇和互花米草的 Ｐｎ和 Ｇｓ、Ｔｒ呈现

高度相关性ꎬ说明温度通过影响气孔导度进而影响了植物的光合作用ꎬ但不能单纯的将气孔导度作为判断 Ｐｎ

气孔限制因素的唯一标准ꎬ许大全认为可以将胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ的下降变化方向作为气孔因素是否导致植物净

光合速率变化的重要依据ꎬ许大全特别强调指出胞间 ＣＯ２分压增加是光合作用非气孔限制的最可靠的判

据[４９]ꎮ 其规则是:当 Ｐｎ下降ꎬＣ ｉ下降ꎬ此时气孔因素是限制净光合速率的主要原因ꎻ当 Ｐｎ下降ꎬＣ ｉ升高或保持

不变ꎬ此时非气孔因素是限制净光合速率的主要原因ꎮ 从本研究日变化观测来看ꎬ在上午 １０:３０—１２:００ 时间

段观测的四组不同处理的植物净光合速率 Ｐｎ与胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ对比结果可以发现ꎬ当 Ｐｎ下降时ꎬＧｓ也下降ꎬ
但其相应的 Ｃ ｉ有所增高(如图 ６ 的互花米草的控制处理)或不变(如图 ６ 的芦苇)ꎮ 如果从增温和控制处理对

比来看ꎬ一方面增温处理的互花米草 Ｐｎ增加ꎬＧｓ增加ꎬ而 Ｃ ｉ是减少的ꎻ另一方面芦苇的 Ｐｎ下降ꎬ但 Ｇｓ是增高

的ꎬ且 Ｃ ｉ未呈显著的变化ꎮ 这些均说明叶片的叶肉细胞活性比气孔导度更重要ꎮ 因此ꎬ通过本研究观测的结

果ꎬ可以比较可靠地判定非气孔限制因素是 Ｐｎ下降的原因ꎬ即叶肉细胞光合活性酶的降低可能是 Ｐｎ下降的主

要驱动机制[５０]ꎮ
３.３　 光响应曲线及响应参数对模拟增温的响应

光响应曲线反应了植物光合作用随着光合有效辐射(ＰＡＲ)变化而变化的趋势ꎮ 表观量子效率 ＡＱＹ 和光

补偿点 ＬＣＰ 反映了植物对弱光的利用情况ꎮ 其中 ＡＱＹ 是光合生理生态研究中广泛使用的参数ꎬ是指在不考

虑叶片的光反射和投射损失(一般为 １５％左右)、不按照光合机构实际吸收的光量子数ꎬ而是按照入射的光量

子数计算得到的量子效率ꎬ即为表观量子效率ꎬ其度量值为光响应曲线在弱光阶段的斜率ꎮ ＡＱＹ 越小ꎬ表示

植物利用弱光能力越弱ꎮ 而 ＬＣＰ 是指当植物通过光合作用制造的有机物质与呼吸作用消耗的物质相平衡时

的光照强度ꎬＬＣＰ 越大则表示植物利用弱光能力越弱ꎮ 增温条件下ꎬ互花米草的 ＡＱＹ 值增高ꎬ而芦苇的同名

参数保持微小的变化ꎬ但两种植物的 ＬＣＰ 对增温的响应均表现为下降(表 ３)ꎬ说明增温增强了芦苇和互花米

草利用弱光的能力ꎬ芦苇和互花米草的耐阴性都有所加强ꎮ
在一定的光强范围内ꎬ植物的光合速率随光照强度的上升而增大ꎬ当光照强度上升到某一数值之后ꎬ光合

速率不再继续提高时的光照强度值为光饱和点(ＬＳＰ)ꎮ ＬＳＰ 表征植物对强光的适应能力ꎮ 芦苇和互花米草

的 ＬＳＰ 在增温条件下发生了相反的变化ꎬ可能是由于互花米草属于 Ｃ４ 植物ꎬ芦苇属于 Ｃ３ 植物ꎬ使得在相同

环境下ꎬ互花米草对 ＰＡＲ 有更好的适应性ꎬ具有更高的光合速率和 ＬＳＰꎬ与赵广琦等的研究结果相似[５１]ꎬ这
是互花米草能成为入侵物种的另一个重要因素ꎮ 从图 ７ 和表 ２ 可以看出ꎬ增温降低了芦苇的 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰꎬ意
味着芦苇适应强光的能力下降ꎬ导致光合作用能力下降ꎬ而在增温条件下ꎬ互花米草的 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 均有大幅

度增加ꎬ说明互花米草更容易适应强光ꎬ即使在中午时段互花米草增温组的净光合速率高于其他三组的主要

原因ꎮ
暗呼吸速率 Ｒｄ指示着植物叶片新陈代谢作用的强弱ꎬ是指植物叶片在光照强度为零时ꎬ单位时间、单位
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叶面积通过呼吸作用消耗氧气和有机物生成的二氧化碳的量ꎮ Ｒｄ数值越大指示植物新陈代谢越强ꎬ对贮存的

碳化物的消耗加快ꎮ 本研究发现增温处理芦苇的 Ｒｄ下降(表 ３)ꎬ碳化物消耗减慢ꎬ新陈代谢功能减弱的现象

从另一个侧面也证明了芦苇存在明显的增温胁迫ꎬ从而限制了芦苇光合性能和碳汇能力ꎮ 而增温处理的互花

米草的 Ｒｄ上升(表 ３)ꎬ即增温使碳化物消耗显著增加ꎬ这一现象合乎植物暗呼吸速率对增温响应的一般规

律ꎮ 虽然芦苇和互花米草暗呼吸速率对增温响应表现为前者消耗有机质速率减小ꎬ而后者增大ꎬ但其暗呼吸

量不足以抵消光合速率变化的速率ꎬ这点可从净光合速率对增温响应得到清楚的解释(图 ６)ꎮ 因此ꎬ可以肯

定地判断芦苇受到增温的胁迫ꎬ在减缓了新陈代谢过程同时也减弱了光合作用ꎬ而作为 Ｃ４ 植物互花米草对

增温有较好的适应性ꎬ且表现出更好的光合作用能力和固碳能力ꎬ同时不可避免地需消耗更多的光合作用产

物ꎮ 因此ꎬ从本研究结果可以推论ꎬ植物较高的暗呼吸速率ꎬ可以指示较强的光合性能ꎬ反之亦然ꎮ 然而ꎬ要从

理论上深入的解释暗呼吸速率对光合性能指示意义还有待进一步的研究工作ꎮ

４　 结语

植物的光合特性是由众多的过程和因子交织在一起共同调控的ꎬ对增温的响应机制比较复杂ꎬ仅从某一

方面ꎬ某一时刻研究植物在增温条件下的响应存在片面性ꎮ 特别是生态系统植物光合性能对增温响应存在短

期效应和长期效应的区别ꎬ同时也存在植物在不同生长季节的区别ꎬ利用短期、瞬时的光合数据去预测未来生

态系统光合性能演化趋势需十分谨慎ꎮ 本研究的不足之处有:(１)在日调查只选取了三片叶子作为重复实

验ꎬ重复性较少ꎻ(２)测光合日变化一般应在一早光强较低时就开始ꎬ本研究的光合日变化数据缺了早晨一

块ꎬ不够完善ꎻ(３)光响应曲线的测定时间未考虑上下午环境因素的影响ꎬ没有做到时间统一ꎻ(４)本研究测试

的时候是生长季偏后期ꎬ光合作用的大小也可能与植物或土壤的营养元素变化相关ꎬ而非仅仅是与增温相关ꎮ
这些都使研究结果的外延推测存在局限性ꎮ 此外ꎬ很多研究已证明植物的生理特性对增温的响应会随着增温

作用时间的变化而变化ꎬ并且在植物不同生长阶段植物对温度的敏感不同ꎮ 为揭示滨海湿地芦苇和互花米草

光合特性以及碳汇功能在未来气候持续变暖的情况下的响应ꎬ研究其响应机制ꎬ有必要设计更完善的实验方

案ꎬ特别是要加强季节变化和年际变化等不同时间尺度的连续观测ꎬ这也是下一步需要注意的问题ꎮ 只有这

样ꎬ才能为未来气候变暖情况下预测植物的竞争力、适应性以及生态系统碳汇功能的变化提供更为可靠的科
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