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赵洪贤ꎬ张洋军ꎬ徐铭泽ꎬ卫腾宙ꎬ毛军ꎬ雒宇ꎬ贾昕ꎬ查天山.油蒿叶片氮分配对其最大净光合速率季节变异的影响.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２(１７):
７１５６￣７１６６.
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油蒿叶片氮分配对其最大净光合速率季节变异的影响

赵洪贤１ꎬ２ꎬ张洋军４ꎬ徐铭泽１ꎬ２ꎬ卫腾宙１ꎬ２ꎬ毛　 军１ꎬ２ꎬ雒　 宇１ꎬ２ꎬ贾　 昕１ꎬ２ꎬ３ꎬ查天山１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗

１ 北京林业大学水土保持学院ꎬ 北京　 １０００８３

２ 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站ꎬ 盐池　 ７５１５００

３ 北京林业大学水土保持国家林业局重点实验室ꎬ 北京　 １０００８３

４ 甘肃省林业科学研究院ꎬ 兰州　 ７３００２０

摘要:植物最大净光合速率的季节变异性及其氮调控机制是近年来植物生理生态领域研究热点ꎬ对荒漠植物光合最大净光合速

率季节动态及其叶氮影响ꎬ特别是叶氮分配对最大净光合速率调控机制的了解仍非常有限ꎮ ２０１８ 年 ５—１０ 月在宁夏盐池毛乌

素沙地ꎬ对当地主要建群种油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)进行生长季原位观测ꎬ测定其叶光合光响应曲线(Ａ￣ＰＡＲ)、ＣＯ２响应曲线

(Ａ￣Ｃｉ)和叶氮含量ꎬ结合环境观测数据ꎬ分析 Ａ￣ＰＡＲ 关键参数最大净光合速率(Ａｍａｘ)的季节变异和叶片氮分配相关参数对 Ａｍａｘ

的调控ꎮ 结果表明ꎬ油蒿叶片 Ａｍａｘ在生长期季节变异系数(Ｃｖ)为 １４％ꎬ在完全展叶中期ꎬ光合氮利用效率(ＰＮＵＥ)有最大值

１１.８２ μｍｏｌＣＯ２ ｇＮ－１ ｓ－１ꎬ此时叶片氮素在光合系统中的分配比例最大ꎬＡｍａｘ有最大值 ２９.４８ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ
－２ｓ－１ꎬ油蒿光合能力较强ꎮ

在完全展叶末期ꎬ油蒿叶片氮在光合系统中的分配比例(Ｐｐ)有最小值 ０.２１ꎬ此时叶氮分配更倾向于非光合系统ꎬＡｍａｘ较小ꎬ光合

能力较弱ꎬ有利于油蒿延长叶片寿命ꎮ Ａｍａｘ与单位干重叶片氮含量(Ｎｍａｓｓ)、氮在捕光系统中分配比例(ＰＬ)、氮在生物力能系统

中分配比例(Ｐｂ)正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ其中ꎬＰＬ对 Ａｍａｘ产生了最大的直接正向影响ꎬ氮在羧化系统中分配比例(Ｐｃ)主要通过 Ｐｂ对

Ａｍａｘ的产生了间接的正向影响ꎬＰｂ对 Ａｍａｘ季节动态的解释度最大(Ｒ２ ＝ ０.４９ꎬＰ<０.０１)ꎮ Ａｍａｘ与比叶重(ＬＭＡ)负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ即

当有较高 ＬＭＡ 时油蒿具有较低的光合速率ꎬ此时叶片光合能力较弱ꎬ叶片机械韧性较强ꎮ 不同物候时期ꎬ油蒿叶片氮素分配的

变化及叶片光合能力与结构性状之间的权衡关系ꎬ标志着荒漠植物对其生境的适应性调节ꎮ 研究结果不但可提高荒漠灌木油

蒿生态系统生产力预测的准确性ꎬ也是对植物光合适应机理认识的补充和深入ꎮ

关键词:最大净光合速率ꎻ光合参数ꎻ光合响应曲线ꎻ氮分配ꎻ油蒿
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１ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ ａｎｄ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｙａｎｃｈｉ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｓｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｍｕ Ｕｓ Ｄｅｓｅｒｔꎬ Ｙａｎｃｈｉ ７５１５００ꎬ Ｃｈｉｎａ

３ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｓｔａｔｅ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ Ｓｏｉｌ ａｎｄ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａ

４ Ｇａｎｓｕ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｌａｎｚｈｏｕ ７３００２０ꎬ Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ａｍａｘ) ａｎｄ ｉｔｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ ｈａｓ ｂｅｅｎ ａ ｃｏｎｃｅｒｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｌｏｇｙ. Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ａｍａｘ ａｎｄ ｉｔｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
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ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ａｍａｘ ｉｓ ｕｎｕｓｕａｌｌｙ ｌｉｍｉｔｅｄ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ
ｐｌａｎｔｓ. Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｅｌｕｃｉｄａｔｅ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｍａｘ ｉｎ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｄｅｓｅｒｔ ｓｈｒｕｂꎬ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ.
Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｍａｘ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｎ Ａｍａｘ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｅａｓｏｎ￣ｌｏｎｇ ｉｎ￣ｓｉｔｕ
ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ (Ａ￣ＰＡＲ)ꎬ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ (Ａ￣Ｃｉ)ꎬ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｆｒｏｍ Ｍａｙ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒꎬ ２０１８ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ Ｄｅｓｅｒｔꎬ Ｙａｎｃｈｉꎬ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ. Ａｓ ａ ｒｅｓｕｌｔꎬ Ａｍａｘ ｏｆ
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｖａｒｉｅｄ ｓｅａｓｏｎａｌｌｙꎬ ｂｅｉｎｇ ｌａｒｇｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎꎬ ｗｉｔｈ ａ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ (Ｃｖ)
ｏｆ １４％. Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＰＮＵＥ) ｗａｓ １１.８２ μｍｏｌＣＯ２ ｇＮ

－１ ｓ－１ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ
ｓｔａｇｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ. Ａｔ ｔｈｉｓ ｔｉｍｅꎬ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｗａｓ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｓｔꎬ
ａｎｄ Ａｍａｘ ｈａｄ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ ｏｆ ２９. ４８ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１ . Ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ (Ｐｐ) ｈａｄ ａ ｍｉｎｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ ｏｆ ０.２１. Ａｔ ｔｈｉｓ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔａｇｅꎬ ｔｈｅ
ｐｌａｎｔｓ ｈａｄ ｓｍａｌｌｅｒ Ａｍａｘ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｉｎｃｌｉｎｅｄ ｔｏ ｎｏｎ￣
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｔｏ ｅｘｔｅｎｄ ｔｈｅ ｌｉｆｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ. Ｔｈｅ Ａｍａｘ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｎｍａｓｓ)ꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｃａｐｔｕｒｅ ｓｙｓｔｅｍ (ＰＬ)ꎬ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｂｉｏｅｎｅｒｇｙ ｓｙｓｔｅｍ (Ｐｂ). ＰＬ

ｈａｄ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ａｍａｘ(Ｐ<０.０５)ꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ (Ｐｃ) ｈａｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ

ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ａｍａｘ ｍａｉｎｌｙ ｔｈｒｏｕｇｈ Ｐｂꎬ ａｎｄ Ｐｂ ｈａｄ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｆｏｒ Ａｍａｘ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ (Ｒ２ ＝ ０.４９ꎬ Ｐ<
０.０１). Ａｍａｘ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａ (ＬＭＡ) (Ｐ<０.０５)ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ
ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ＬＭＡ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｗｈｅｎ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｗａｓ ｌｏｗｅｒꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ
ｔｏｕｇｈｎｅｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｓｔｒｏｎｇｅｒ. Ｔｈｅ ｔｒａｄｅ － ｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｔｒａｉｔｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ａｎ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔ ｔｏ ｉｔｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｅｒｉｏｄｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｏｕｌｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｍｏｒｅ ｒｅａｌｉｓｔｉｃ ａｎｄ ａｃｃｕｒａｔｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅꎬ ａｎｄ ｔｏ ｄｅｅｐｅｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｔｏ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅꎻ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎꎻ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

光合作用是碳循环的驱动力ꎬ植物叶片的光合作用模型可以反映植物对环境的适应能力[１—２]ꎮ 叶片最大

净光合速率(Ａｍａｘ)衡量光合潜力ꎬ通过研究植物叶片光合参数的动态变化ꎬ可以分析植物对其所处环境的响

应与其叶片光合作用机构运转状况ꎮ
叶片光合能力受生物与非生物因素的限制ꎬ这些限制因素多是由植物的个体发育和外界环境因素造

成[３]ꎮ 如对于荒漠植物ꎬ空气温度(Ｔａ)和光合有效辐射(ＰＡＲ)可以通过影响植物叶片气孔的开度ꎬ影响 ＣＯ２

的吸收ꎬ从而影响植物的最大净光合速率(Ａｍａｘ) [４]ꎬ也有研究报道 Ｔａ和叶片比叶面积(ＳＬＡ)是影响油蒿最大

羧化效率(Ｖｃｍａｘ)和最大电子传递速率(Ｊｍａｘ)的主要影响因素[５]ꎬ根据前人研究发现ꎬ对于半干旱区植物ꎬ植物

对水的可获得性是限制其生长的重要环境因子[６]ꎬ土壤水分是重要的限制因素ꎬ水分胁迫会对植物叶片的

Ｖｃｍａｘ有明显的抑制作用[７]ꎮ
氮是植物光合作用过程中重要的营养元素ꎬ最大净光合速率与叶氮含量之间的关系被广泛认可ꎬ它的供

应直接影响植物的光合作用[８]ꎮ 叶绿素是植物进行光合作用的主要色素ꎬ其含量 Ｃｃ对植物的光合速率有较

大的影响ꎬ它的含量也会影响氮在叶片中的分配[９]ꎮ 为满足不同生长阶段植物对氮的需求ꎬ植物对光合作用

和构建细胞壁的氮分配权衡可能存在其不同的生长阶段[１０]ꎬ叶片中的氮素会随着植物体的需求分配给光合

系统和非光合系统[１１—１２]ꎮ 光合系统包括一系列相互作用的子系统ꎬ分配到的氮按照一定的比例分配给羧化

系统(Ｐｃ)、生物力学系统(Ｐｂ)、捕光系统(ＰＬ)ꎮ 非光合系统组分中分配的氮被用来构建植物细胞的细胞壁等

防御机构[１３—１４]ꎮ 有研究提出在同一地区ꎬ有些物种为进行更快更高效的光合ꎬ会将更多的氮分配到叶绿体

中ꎬ以争取更多的养分[１５—１６]ꎻ也有研究认为当植物处于环境胁迫条件下时ꎬ会更倾向于投资非光合机构从而
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具有较小的氮利用效率和较低的光合能力[１３]ꎮ 因此氮素在植物叶片中的分配对植物的光合作用有着极大的

影响ꎮ 根据已有研究发现ꎬ叶片氮素在植物叶片不同机构中分配的季节动态会受环境因素和植物自身生理特

性的影响[４ꎬ７ꎬ１７]ꎬ如有研究认为在低氮水平下ꎬ植物倾向于将氮素更多的用于光合系统ꎬ以提高其光合

能力[１８]ꎮ
最大电子传递速率与最大羧化效率的比值 Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ可以表明氮在植物光合系统中的分配情况[１９]ꎻＶｃｍａｘ

和 Ｊｍａｘ可以描述叶片的光合能力ꎬ是决定碳同化速率的关键[２０—２２]ꎬ光合作用发生在叶绿体中ꎬ涉及光依赖和

非光依赖的生化反应ꎬ前者受到 Ｊｍａｘ的限制[２２]ꎻＶｃｍａｘ与光合作用的关键酶 Ｒｕｂｉｓｃｏ 直接相关ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 与植物叶

片的光合速率相关[２２]ꎮ 而 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ是估算氮在叶片光合机构中的分配比例的重要参数[１６]ꎬ因此ꎬ本研究推

测植物最大净光合速率的季节动态与植物叶氮含量在叶片不同机构中的分配有关ꎮ
目前ꎬ关于荒漠植物光合响应曲线参数季节动态及其调控机理的研究ꎬ多集中在环境因子或植物叶片性

状对植物光合速率的影响[２３—２５]ꎬ也有人研究了叶氮含量对光合特性的影响[５ꎬ２６]ꎬ而将最大净光合速率与叶氮

分配的季节动态结合研究的报道非常有限ꎮ 在土壤肥力较低的荒漠地区ꎬ植物叶片的最大净光合速率与氮素

在叶片各个系统间分配比例的关系是什么ꎬ在不同的物候时期ꎬ植物如何调节对叶片氮素的利用策略来满足

自身在不同时期生长的需求ꎬ仍需进一步的研究ꎮ 干旱半干旱地区是全球变暖过程中最敏感脆弱的地区之

一ꎬ其在我国的分布范围占国土总面积的 ４８.８％[４ꎬ２７]ꎬ对此区域内的荒漠植物生理机制的研究十分必要ꎮ 因

此ꎬ本研究以荒漠典型灌木油蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ)为研究对象ꎬ通过对光合响应曲线的全生长期原位观测和

叶片氮含量的测定ꎬ分析油蒿最大净光合速率的季节动态ꎬ阐明叶氮分配的季节变化对油蒿最大净光合速率

季节动态的影响ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 研究区概况

实验在宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站(３７°４２′３１″Ｎꎬ １０７°１３′４７″ Ｅ)进行ꎮ 气候类型

属于典型中温带大陆性季风气候ꎬ降水主要集中在 ７—９ 月ꎬ年降水量约 ２８７ ｍｍꎬ蒸发量约是降水量的 ７
倍[４]ꎮ 年平均气温 ７.７ ℃ꎬ昼夜温差较大ꎬ日照充足ꎮ 研究区内优势植物种为油蒿ꎮ 根据研究站之前观察结

果ꎬ油蒿展叶期在一年的第 １００—１５０ 天(４ 月 １１ 日至 ６ 月 １ 日)ꎬ完全展叶期在第 １５１—２４０ 天(６ 月 ２ 日至 ８
月 ２９ 日)ꎬ落叶期在第 ２４１—２９０ 天(８ 月 ３０ 日至 １０ 月 １８ 日) [２８]ꎮ 生长季内ꎬ试验样地土壤全氮含量均值为

０.１７ｇ / ｋｇꎮ
１.２　 研究方法

实验于 ２０１８ 年 ５—１０ 月进行ꎬ结合手动测量与通量塔连续观测的气象数据进行分析研究ꎮ 在距通量塔 １
公里处的 １００ｍ×１００ ｍ 油蒿样地内ꎬ随机选择 ５ 株受光均匀的成年油蒿植株作为观测样株ꎮ

从 ２０１８ 年 ５ 月 ３ 日到 ９ 月 ２４ 日ꎬ以 １０ｄ 为一个周期进行观测ꎬ选择周期内晴朗无风的天气ꎬ使用 ＬＩ￣
６４００ＸＴ 便携式光合测定仪(ＬＩ－ＣＯＲꎬ ＵＳＡ)和 ＬＩ￣６４００ 的红蓝光源叶室(ＬＩ－ＣＯＲꎬ ＵＳＡ)在 ８:００—１１:３０ 测量

油蒿的光响应曲线和 ＣＯ２响应曲线ꎬ流速设置为 ５００ μｍｏｌ / ｓꎮ 测量光响应曲线时ꎬ光强梯度设置为 ２０００、
１８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、５０ 和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ在每个光强梯度下适应 ３ ｍｉｎꎬ仪器自动

将样品室与参比室进行匹配后记录其光合速率ꎻ测量 ＣＯ２响应曲线时ꎬ设定光强为 １８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ利用 ＬＩ￣
６４００ 的注入系统和外接 ＣＯ２小钢瓶提供并控制 ＣＯ２浓度ꎬＣＯ２浓度梯度设置为 ４００、２００、１００、５０、４００、６００、
８００、１０００、１２００、１５００、１８００、２０００ μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌꎬ在每个浓度下适应 ３ ｍｉｎ 后ꎬ仪器自动测量其光合速率并记

录ꎮ 将被测叶片带回实验室ꎬ称量其叶片鲜重ꎬ并用 ＩｍａｇＪ 软件分析计算得到其叶面积ꎬ并对所测得的光合响

应曲线数据进行校正ꎮ
在各个样株上采集与所测叶片叶位、叶形、叶龄相近的叶片若干ꎬ称取 ０.２ｇ 的新鲜叶片ꎬ分别加入适量碳

酸钙、石英砂和 ９５％的乙醇ꎬ用研钵研成均浆ꎬ抽滤后用 ９５％的乙醇定容至 ２５ｍＬꎬ以 ９５％的乙醇溶液作为空
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白对照ꎬ在波长 ６４９ｎｍ 和 ６６５ｎｍ 下测定提取液的吸光度ꎬ根据经验公式法ꎬ计算得出油蒿叶片叶绿素含量 Ｃｃꎻ
其余叶片在 １０５℃下杀青 ２ｈꎬ接着在 ７５℃下持续烘干至恒重ꎬ用研钵制成粉末状ꎬ过 １００ 目筛ꎬ每份称取 １.５ｇꎬ
装入自封袋中ꎬ妥善保存至生长季结束ꎬ带回北京委托中国科学研究院植物所测定叶片氮含量ꎮ
１.３　 数据处理及分析

１.３.１　 数据处理

根据分光光度计法实验原理中提供的计算公式ꎬ计算油蒿叶片中叶绿素含量 Ｃｃ(ｍｇ / ｇ):

Ｃｃ(ｍｇ / ｇ)＝ (６.６３Ａ６６５＋１８.１６Ａ６４９)
Ｖ × Ｎ

Ｗ × １０００
式中ꎬＡ６６５为叶绿素在 ６６５ｎｍ 波长下的吸光度ꎬＡ６４９为叶绿素在 ６４９ｎｍ 波长下的吸光度ꎬＶ 为提取液体积ꎬＮ 为

稀释倍数ꎬＷ 为样品鲜质量(ｇ)ꎮ
本研究中利用叶子飘等[２９—３０]提出的双曲线修正模型对所测得的光响应曲线进行拟合计算ꎬ得到 Ａｍａｘ:

Ｐｎ( Ｉ)＝ α １－βＩ
１＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ

Ａｍａｘ ＝α
１－β Ｉｍ
１＋γ Ｉｍ

Ｉｍ－Ｉｃ

式中 β 为修正系数[３０]ꎻα 是光响应曲线的初始斜率ꎻγ 是光响应曲线的初始斜率与植物最大光合速率的比值ꎻ
Ｉｃ是植物的光补偿点ꎻＩ 为光合有效辐射ꎻＲｄ为植物的暗呼吸速率[３１]ꎻ其中 Ｉｍ为植物的饱和光照强度ꎬ其计算

公式为:

Ｉｍ ＝
　 β＋γ( ) β－１

γ
ＣＯ２响应曲线参数的计算ꎬ是根据 １９８０ 年 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等提出的 ＦｖＣＢ 模型ꎬ计算最大羧化效率 Ｖｃｍａｘ(μｍｏｌ

ｍ－２ ｓ－１)和最大电子传递速率 Ｊｍａｘ(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１) [３２—３３]ꎮ 本研究中ꎬ数据分析使用 ＲＳｔｕｄｉｏ ４.０.５ 软件[３４]ꎬ利用

Ｒ 包 ｐｌａｎｔｅｃｏｐｈｙｓ 进行拟合计算ꎬ公式如下:

Ｖｃｍａｘ ＝
Ａｃ Ｃ ｉ ＋ ｋｃ １ ＋

Ｏｉ

ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú

Ｃ ｉ － Г∗

Ｊｍａｘ ＝
Ｊ θＪ － αＱ( )

Ｊ － αＱ

Ｊ＝
４ Ａ ｊ Ｃ ｉ ＋ ２Г∗( )

Ｃ ｉ － Г∗

式中ꎬＡｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活动限制下净光合速率ꎬＣ ｉ为胞间 ＣＯ２浓度ꎬＯｉ为胞间 Ｏ２浓度ꎬГ∗为无暗呼吸时的 ＣＯ２补

偿点ꎬＫｃꎬＫｏ分别为 ＣＯ２和 Ｏ２ Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ￣Ｍｅｎｔｅｎ 系数[３５—３６]ꎻＪ 为电子传输速率ꎬθ 取值０.８５ꎬα 取

值 ０.２４ꎬ核酮糖￣１ꎬ５￣双磷酸(ＲｕＢＰ)Ａ ｊ为 ＲｕＢＰ 再生受到限制时的净光合速率[３６]ꎮ
本研究中ꎬ用经验公式法估算油蒿叶片氮素在各组分之间的分配比例[１６]ꎬ根据 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ和叶绿素含量

Ｃｃ估算氮在羧化系统中的分配比例 Ｐｃ、在生物力能学组分中的比例 Ｐｂ和在捕光系统中的分配比例 ＰＬ
[１６ꎬ３７]ꎬ

计算公式如下:

Ｐｃ ＝
Ｖｃｍａｘ

６.２５ × Ｖｃｒ × ＬＭＡ × Ｎｍａｓｓ

Ｐｂ ＝
Ｊｍａｘ

８.０６ × Ｊｍｃ × ＬＭＡ × Ｎｍａｓｓ

ＰＬ ＝
Ｃｃ

Ｎｍａｓｓ × ＣＢ
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式中ꎬＶｃｒ是单位 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的 ＣＯ２固定活性ꎬ取值为 ２０.７８ μｍｏｌＣＯ２ｇ
－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ－１ꎬＪｍｃ是单位 Ｃｙｔ ｆ 的最大电子传递

速率ꎬ取值为 １５５.６５ μｍｏｌ ｅ－μｍｏｌ－１ｃｙｔ ｆｓ－１ [１４ꎬ１６ꎬ３７]ꎻＮｍａｓｓ为单位干重叶片氮含量(ｇ / ｇ)ꎬＣｃ为叶绿素含量(ｍｍｏｌ /
ｇ)ꎬＣＢ为捕光系统中叶绿素与氮的比值(ｍｍｏｌ Ｃｈｌ / ｇ Ｎ) [１６]ꎬ其计算公式为:

ＣＢ ＝ １.９４＋ １２.６
ＬＭＡ

式中ꎬＬＭＡ 为比叶重(ｇ / ｍ２)ꎬ为叶片干重与叶面积的比值ꎮ 氮在叶片光合系统的分配比例 Ｐｐ与在非光合系

统中的分配比例 Ｐ１－Ｐ为:
Ｐｐ ＝Ｐｃ＋Ｐｂ＋ＰＬ

Ｐ１－ｐ ＝ １－Ｐｐ

１.３.２　 数据分析方法

基于 ＳＰＳＳ 软件ꎬ用双变量相关性分析法和回归分析法分析油蒿叶片最大净光合速率 Ａｍａｘ与各个生物相

关性ꎬ基于 Ｒ[３４]ꎬ利用 ａｇｒｉｃｏｌａｅ 包ꎬ对叶氮分配相关参数与 Ａｍａｘ之间的关系进行通径分析ꎬ并基于通径系数表ꎬ
分析各因子对 Ａｍａｘ季节动态的作用路径ꎻ软件制图采用 Ｏｒｉｇｉｎ９.０ꎮ

２　 结果

２.１　 油蒿最大净光合速率的季节动态

在不同的物候时期ꎬ由于植物对光强、温度等因子的敏感度不同ꎬ油蒿最大净光合速率(Ａｍａｘ)存在季节动

态ꎮ 在生长季内ꎬ油蒿的 Ａｍａｘ在 ２３.４２ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１周围波动变化(图 １)ꎬ在完全展叶中期(第 １８２ 天)有
最大值 ２９.４８ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ｓ－１ꎬ在完全展叶末期有最小值 １６.８５ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１ꎬＡｍａｘ季节变异系数(Ｃｖ)为
１４％ꎮ Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ具有相同的季节变异趋势(图 １)ꎮ

图 １　 毛乌素沙地油蒿光合参数季节动态

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ Ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ

横向参照线为各参数观测期内均值ꎬ 纵向参照线划分不同物候期ꎻ横坐标即年积日

２.２　 油蒿叶片氮分配相关参数的季节动态

油蒿叶片氮分配的相关参数 Ｐｃ、Ｐｂ、ＰＬ在生长季内呈波动变化ꎬ油蒿叶片氮利用效率(ＰＮＵＥ)在完全展叶

中期有最大值 １１.８２ μｍｏｌＣＯ２ ｇＮ－１ ｓ－１(图 ２)ꎮ 油蒿叶氮分配参数在生长季内呈波动变化ꎬ均在完全展叶中期

有最大值(第 １８２ 天)ꎬＰｃ、Ｐｂ、ＰＬ分别为 ０.２６、０.０９、０.０８(图 ２)ꎬ即 Ｐｐ在此时有最大值 ０.４３(Ｐｃ＋Ｐｂ＋ＰＬ)ꎬ此时叶
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片氮素在油蒿光合系统中的分配比例最大ꎮ 在完全展叶末期(第 ２３２ 天)ꎬＰｃ、Ｐｂ、ＰＬ有最小值(图 ２)ꎬ此时油

蒿叶氮在非光合系统中的分配比例 Ｐ１－ｐ有最大值 ０.７９ꎬＰＮＵＥ 也在此时有最小值 ６.７２μｍｏｌＣＯ２ ｇＮ－１ ｓ－１ꎮ

图 ２　 ２０１８ 年油蒿生物因子季节动态

Ｆｉｇ.２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ ２０１８

横向参照线为各参数观测期内均值ꎬ纵向参照线划分不同物候期ꎮ 横坐标即年积日

２.３　 油蒿最大净光合速率与叶氮分配相关参数的关系

对油蒿最大净光合速率 Ａｍａｘ与 Ｎｍａｓｓ进行回归分析ꎬ结果显示ꎬＡｍａｘ与 Ｎｍａｓｓ极显著正相关(Ｐ<０.０１)(图 ３)ꎬ

即油蒿最大净光合速率与叶片氮含量相关ꎻ因此对 Ａｍａｘ与叶片氮分配相关参数 Ｐｃ、Ｐｂ、ＰＬ进一步进行回归分

析ꎬ结果表明 Ａｍａｘ与 Ｐｂ极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＰＬ显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与 Ｐｃ相关ꎬ与 Ｐ１－ｐ显著负相关(Ｐ<
０.０５)(图 ４)ꎮ
２.４　 基于通径分析的叶氮分配相关参数对油蒿最大净光合速率的作用识别

主要分析 ２０１８ 年 ５—１０ 月油蒿最大净光合速率受氮分配相关参数的调控机制ꎬ但各个因子之间的相关

性导致的信息重叠ꎬ因此本研究基于通径分析方法ꎬ对 Ｐｃ、Ｐｂ、ＰＬ对 Ａｍａｘ的影响进行通径分析ꎬ根据直接、间接

通径系数(表 １)分析其对油蒿 Ａｍａｘ季节动态的影响路径ꎮ
通径分析结果表明ꎬ氮在捕光系统中分配比例 ＰＬ的直接通径系数为正值且最大ꎬ其次是氮在生物力能学
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　 图 ３　 ２０１８ 年毛乌素沙地油蒿叶片最大净光合速率 Ａｍａｘ与叶片

氮含量 Ｎｍａｓｓ的关系

Ｆｉｇ. ３ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｒａｔｅ Ａｍａｘ ａｎｄ Ｎｍａｓｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ

ｉｎ ２０１８

组分中的比例 Ｐｂ和氮在羧化系统中的比例 Ｐｃ均对 Ａｍａｘ

产生了正向影响ꎮ Ｐｃ通过 Ｐｂ间接作用于 Ａｍａｘ的间接通

径系数为正值ꎮ

３　 讨论

叶片氮素在光合与非光合系统之间的分配权衡已

经被广泛讨论ꎮ 在本研究中ꎬ通过对研究区主要建群种

油蒿的光合参数及叶片氮含量的全生长期原位测定ꎬ研
究其叶片氮分配对最大净光合速率季节变化的影响ꎮ
本文的研究结果表明ꎬ油蒿在不同的物候阶段ꎬ为满足

其生长的需求ꎬ氮在叶片不同机构中的分配比例不

同[１４]ꎬ植株通过不同的氮素利用策略来维持生长ꎮ 油

蒿叶片 Ａｍａｘ在完全展叶中期有最大值ꎬ这与前人研究所

得出的油蒿叶片 Ａｍａｘ 在展叶期和落叶期有较大值有

别[５]ꎬ说明油蒿 Ａｍａｘ的季节动态特征可能存在年际差

异ꎮ 氮素向叶片光合机构的分配是 ＰＮＵＥ 重要的决定

因素之一[１１]ꎬ在观测期内ꎬＪｍａｘ / Ｖｃｍａｘ在完全展叶中期有

最大值 ３.８６(图 ５)ꎬ而 Ｊｍａｘ与 Ｖｃｍａｘ的比值可以表示叶片

氮素在光合系统中的分配情况[１９]ꎬ即在该物候期油蒿羧化和 ＲｕＢＰ 再生速率较强[２２]ꎬ可能是由于在此期间ꎬ
油蒿叶片氮素在光合系统的分配比例 Ｐｐ有最大值(图 ２)ꎬ氮素的分配倾向于光合系统ꎬ叶片向 Ｒｕｂｉｓｃｏ 投入

更多的氮以增加光合能力ꎬＰＮＵＥ 也在此物候期有最大值ꎬ同时油蒿叶片具有较小的 ＬＭＡꎬ即此时叶片的光合

能力最大ꎬ光合氮利用效率最高ꎬ在此物候时期油蒿处于快速生长阶段ꎮ 在不同物候时期ꎬ叶片氮分配的改变

有利于植物在自然生境中的生存ꎮ 本研究发现ꎬ在完全展叶初期和末期ꎬ油蒿叶片氮素分配更倾向于非光合

系统ꎬ表现为在这两个时期 Ｐｐ均有最小值 ０.２１(第 １６２ 天、第 ２３２ 天)ꎬ此时油蒿叶片光合速率较小ꎬ光合能力

较弱ꎬ而比叶重(ＬＭＡ)较高(图 ５)ꎬ这说明油蒿在叶片结构生物量中投入了更多的氮ꎬ有利于维持叶片机械

韧性ꎬ获得较长的叶片寿命ꎬ提高油蒿抵抗不利环境的能力[１２—１３]ꎮ

表 １　 叶片氮分配参数对油蒿最大净光合速率 Ａｍａｘ的直接、间接通径系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ( Ａｍａｘ ) ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ

ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ

自变量
Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

直接通径系数
Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

间接通径系数
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

氮在捕光系统中分配比例 ＰＬ

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｃａｐｔｕｒｅ ｓｙｓｔｅｍ (ＰＬ)
０.４４ ０.４０６

０.２３３(ＰＬ→Ｐｂ→Ａｍａｘ)
０.０７０(ＰＬ→Ｐｃ→Ａｍａｘ)

氮在生物力能学组分中的比例 Ｐｂ

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｂｉｏｅｎｅｒｇｙ ｓｙｓｔｅｍ (Ｐｂ)
０.４９ ０.３４３

０.２７６(Ｐｂ→ＰＬ→Ａｍａｘ)
０.１４０(Ｐｂ→Ｐｃ→Ａｍａｘ)

氮在羧化系统中的比例 Ｐｃ

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ (Ｐｃ)
０.３６ ０.１８５

０.２６１(Ｐｃ→Ｐｂ→Ａｍａｘ)
０.１５４(Ｐｃ→ＰＬ→Ａｍａｘ)

氮素对植物叶片光合系统所有的组成部分都至关重要[２２]ꎬ在本研究中ꎬＮｍａｓｓ与 Ａｍａｘ显著相关ꎬ随着单位干

重叶片氮含量的增加ꎬＡｍａｘ显著增加ꎬ即油蒿最大光合能力增大ꎬ这与前人研究结果相似[１７]ꎮ 油蒿叶片氮素在

各个光合机构中的分配比例与 Ａｍａｘ均正相关ꎬ随着其在光合系统中的分配总比例 Ｐｐ增加ꎬ油蒿最大净光合速

率 Ａｍａｘ增大ꎮ 本研究中ꎬＡｍａｘ与 ＬＭＡ 显著负相关(图 ６)ꎬ与前人研究的具有高 ＬＭＡ 的植株具有较低的光合速

率的结论相似[９ꎬ１３]ꎬ这可能是由于在具有较高 ＬＭＡ 的叶片中ꎬ有更多的氮被用于构建细胞壁ꎬ这可能导致分
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图 ４　 ２０１８ 年毛乌素沙地油蒿叶片最大净光合速率 Ａｍａｘ与叶片氮分配相关参数的关系

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ Ａｍａｘ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ

ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ ｉｎ ２０１８

配给 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮含量相对减少ꎬ分配到光合系统的氮较低[１２—１４ꎬ３８]ꎬ使油蒿光合能力降低ꎬ表现为 Ａｍａｘ减小

(图 ６)ꎮ 在观测期内油蒿的 ＰＮＵＥ 明显低于常绿灌木[３９]ꎬ根据前人对不同物种 ＰＮＵＥ 差异的生理原因的研

究结果表明ꎬ这可能是油蒿以牺牲 ＰＮＵＥ 来提高其在非光合系统中氮的投入ꎬ从而提高叶片应对干旱胁迫时

的抗逆性[１１ꎬ １４ꎬ３９]ꎮ
本研究发现油蒿叶片氮素在捕光系统中分配比例 ＰＬ对 Ａｍａｘ产生了最大的正向影响ꎬ这可能是由于 ＰＬ与

叶片叶绿素含量 Ｃｃ密切相关[１６]ꎬ而本研究中 Ａｍａｘ与 Ｃｃ显著正相关(Ｐ<０.０５)(图 ６)ꎬ因此 ＰＬ对 Ａｍａｘ有最大的

直接正向影响ꎮ 从回归分析结果可知ꎬ氮在生物力能学组分中分配比例 Ｐｂ对 Ａｍａｘ的季节动态变化解释度最大

(图 ４)ꎬ通径分析也表明 Ｐｂ对 Ａｍａｘ有直接的正向影响ꎬＰｂ对 Ａｍａｘ的影响可能是由于当 ＣＯ２浓度到达一定大小

时ꎬ植株叶片的光合作用受最大电子传递效率 Ｊｍａｘ的限制[２ꎬ１８ꎬ２２]ꎬ从而体现为正相关关系ꎻ回归分析结果显示

氮在羧化系统分配比例 Ｐｃ与 Ａｍａｘ的季节动态变化呈不显著正相关(图 ４)ꎬ但本研究发现 Ｐｃ主要通过 Ｐｂ对 Ａｍａｘ

的季节动态产生了间接的正向影响ꎬ这可能是由于油蒿叶片在不同的物候时期ꎬ会通过调节叶片氮素在羧化

系统和生物力能学系统之间的分配比例而影响 Ａｍａｘ的大小[１９]ꎮ 油蒿在生长旺盛时期叶片倾向于投资较多的

氮进行光合作用ꎬ在生长初期和末期则倾向于投资更多的氮来提高植物叶片的机械韧性ꎬ维持较长的叶片寿

命ꎮ 本文的研究表明了荒漠典型灌木油蒿在不同物候时期通过调控氮在叶片光合和非光合系统之间的分配

比例ꎬ通过不同的氮素利用策略ꎬ调节叶片最大净光合速率与叶片机械韧性之间的权衡以适应环境变化ꎮ

３６１７　 １７ 期 　 　 　 赵洪贤　 等:油蒿叶片氮分配对其最大净光合速率季节变异的影响 　
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图 ５　 ２０１８ 年毛乌素沙地油蒿叶片比叶重 ＬＭＡ 和 Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ的季节动态

Ｆｉｇ.５　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ＬＭＡ ａｎｄ Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ ｉｎ ２０１８

横向参照线为各参数观测期内均值ꎬ纵向参照线划分不同物候期ꎻ横坐标即年积日

图 ６　 ２０１８ 年毛乌素沙地油蒿叶片最大净光合速率 Ａｍａｘ与比叶重 ＬＭＡ、叶绿素含量 Ｃｃ的关系

Ｆｉｇ.６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ Ａｍａｘ ａｎｄ ＬＭＡ ａｎｄ Ｃｃ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ Ｍｕ Ｕｓ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ ｉｎ ２０１８

４　 结论

(１)观测期内ꎬ油蒿最大净光合速率(Ａｍａｘ)在完全展叶中期(第 １８２ 天)有最大值ꎬ在此物候阶段ꎬ油蒿的

光合能力最大ꎮ
(２)油蒿 Ａｍａｘ与氮素在叶片各个光合机构中的分配比例均正相关ꎬ考虑氮分配相关参数对 Ａｍａｘ季节动态

的影响时ꎬ氮在捕光系统中分配比例 ＰＬ与 Ａｍａｘ呈显著正相关ꎬＰＬ对 Ａｍａｘ的季节动态有最大的直接正向影响ꎬ氮
在生物力能学组分中的比例 Ｐｂ与 Ａｍａｘ极显著正相关(Ｒ２ ＝ ０.４９ꎬＰ<０.０１)ꎬ氮在羧化系统中分配比例 Ｐｃ主要通

过影响 Ｐｂ对 Ａｍａｘ产生正向作用ꎮ

４６１７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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