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岷江上游干旱河谷岷江柏的光合与水分生理特征干湿
季对比研究

李登峰１ꎬ魏仕军３ꎬ陈　 静４ꎬ冯秋红１ꎬ２ꎬ∗ꎬ徐峥静茹１ꎬ李旭华１ꎬ刘千里５ꎬ蔡　 蕾１

１ 四川省林业科学研究院ꎬ森林和湿地生态恢复与保育四川重点实验室 成都　 ６１００８１

２ 四川卧龙森林生态系统国家定位观测研究站ꎬ阿坝　 ６２３００６

３ 四川省阿坝州理县林业局ꎬ理县　 ６２３１００
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摘要:岷江柏(Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ)是干旱河谷地区的重要生态恢复物种ꎬ为探讨岷江柏对干旱河谷环境的适应策略ꎬ以生长于

岷江上游干旱河谷自然生境中的岷江柏为研究对象ꎬ研究分析了其在湿季(７ 月)和干季(１１ 月)的水分生理特征和光合生理特

征ꎮ 结果表明:(１)水分生理方面ꎬ相较于湿季ꎬ干季岷江柏的脯氨酸(Ｐｒｏ)、可溶性糖(ＳＳ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)显著增加(Ｐ<
０.０５)ꎬ比叶重(ＬＭＡ)、黎明水势(Ψｐｌ)、正午水势(Ψｍｌ)则显著下降(Ｐ<０.０５)ꎻ(２)光合生理方面ꎬ相较于湿季ꎬ岷江柏在干季的

气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、饱和光下最大净光合速率(Ｐｎ ｍａｘ)、初始羧化效率(ＣＥ)、光合能力(Ａｍａｘ)、ＣＯ２补偿点(Γ)、光呼

吸速率(Ｒｐ)、最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)、最大电子传递速率(Ｊｍａｘ)、磷酸丙糖利用率(ＴＰＵ)、Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ、光能捕获效率(Ｆｖ ′ / Ｆｍ ′)、ＰＳＩＩ
实际光化学效率(ФＰＳＩＩ)、光化学猝灭系数(ｑＰ)、电子传递效率(ＥＴＲ)均显著下降(Ｐ<０.０５)ꎬ而暗呼吸速率(Ｒｄ)、水分利用效率

(ＷＵＥ)、非光化学猝灭系数(ＮＰＱ)则显著上升(Ｐ<０.０５)ꎮ 干季ꎬ岷江柏采取增加水分获取能力并降低水分散失的水分利用策

略、增加光合产物消耗策略、增加热耗散的光合器官保护策略等ꎬ以适应干季干旱、低温等环境胁迫ꎬ进而表现出较强的环境适

应性ꎮ
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岷江上游干旱河谷主要分布于松潘县镇江关至汶川县绵虒间的岷江干流ꎬ以及支流杂谷脑河、黑水河沿

河狭长河谷地带ꎬ类型主要为干温河谷ꎬ全年降水量少但蒸发量大ꎬ干湿季分明ꎬ干季水分亏缺明显ꎬ热量条件

也不及同位于横断山区的干暖、干热河谷[１—２]ꎮ 该地区生态环境脆弱ꎬ植被恢复困难ꎬ近年来更呈现出生态退

化加剧及干旱河谷范围扩大等问题ꎬ是国家长江上游生态屏障建设的重点及难点区域[３]ꎮ
岷江柏(Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ)是柏科柏属长寿慢生乔木ꎬ为中国珍稀濒危种ꎬ分布于岷江、大渡河和白龙

江等流域的干旱河谷地带ꎬ具有耐旱、耐寒、耐瘠等特性ꎬ是干旱河谷地区水土保持、荒山造林的重要树种[４]ꎮ
针对干旱河谷地区的岷江柏ꎬ目前已开展人工林碳氮储量林龄变化[５]ꎬ造林效果评价[４]ꎬ天然种群种实表型

变异特征[６]ꎬ保墒处理、模拟干旱、干旱复水及施氮对幼苗生理特征影响[７—１０] 等研究ꎮ 有关岷江柏生理特征

的研究以单一的水分控制试验为主ꎬ研究材料多为幼苗ꎬ但岷江上游干旱河谷野外环境复杂ꎬ现有研究对揭示

岷江柏对干季野外环境的适应策略具有一定的局限性ꎮ 水分、气温等变化会对植物叶片的生理特征产生不同

程度的影响ꎬ严重的环境胁迫会打破叶片水分平衡、破坏光合器官ꎬ但适应能力强的植物能通过气孔调节、渗
透物质调节、加强热耗散等途径ꎬ在胁迫期间维持叶片正常生理功能[１１—１２]ꎮ

岷江柏是如何响应和适应干旱河谷干季的干旱低温环境? 岷江柏较强的抗旱性是否以降低光合生产为

代价? 本文对干旱河谷地区野外生境岷江柏叶片在干湿季的水分生理及光合生理特征进行原位测定ꎬ分析岷

江柏在不同季节的变化特征ꎬ初步探讨岷江柏对干旱河谷的适应策略ꎬ为岷江柏树种的资源有效利用、适宜分

布区筛选以及在干旱河谷地区的推广奠定科学基础ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 试验地概况

试验区位于阿坝州理县通化乡西山村(３１°３４′４７.７２″Ｎꎬ１０３°２５′４５.３６″Ｅ)ꎬ海拔 ２２５０ｍꎬ坡度 ３５°ꎬ坡向西

南ꎮ 在研究区域 ２ ｋｍ 范围内布设三台小型“气象￣土壤”监测仪ꎬ监测离地 １.２ ｍ 高度的气象环境指标以及地

下 ５０ ｃｍ 深度的土壤环境指标ꎮ 如表 １ 所示ꎬ试验区湿季(２０１７ 年 ７ 月)和干季(２０１７ 年 １１ 月)环境差异明

显ꎬ相较于湿季ꎬ干季各项气温指标、土壤体积含水量指标下降幅度较大ꎬ各项气湿指标、土壤温度指标变化幅
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度较小ꎮ

表 １　 湿季和干季的气象和土壤环境特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节 Ｓｅａｓｏｎ Ｔａｉｒ / ℃ ＴＡＤ / ℃ ＴＡＮ / ℃ ＲＨ / ％ ＲＨＡ / ％ ＲＨＮ / ％ Ｔｓｏｉｌ / ℃ ＶＷＣ / ％

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ２５.２９ ２０.９５ １５.４９ ８５.０１ ７７ ９２.９１ ２４.８３ ２１.６２

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ７.７５ ７.６９ ２.７９ ８２.０４ ７４.９４ ９５.０４ ２１.０１ １１.４５

　 　 Ｔａｉｒ:Ｍｅａｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ 平均气温ꎻＴＡＤ:Ｍｅａｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｄａｙ 日间平均气温ꎻＴＡＮ:Ｍｅａｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｎｉｇｈｔ 夜间平均气温ꎻＲＨ:Ｍｅａｎ

ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ 平均气湿ꎻＲＨＡ:Ｍｅａｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｏｆ ｄａｙ 日间平均气湿ꎻＲＨＮ:Ｍｅａｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｏｆ ｎｉｇｈｔ 夜间平均气湿ꎻＴｓｏｉｌ:

Ｍｅａｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ 土温ꎻＶＷＣ:Ｍｅａｎ ｓｏｉｌ ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ 土壤体积含水量

１.２　 试验材料与试验设计

在研究区域划定一个 １ ｋｍ×１ ｋｍ 采样测定区域ꎬ采取五点取样法ꎬ在该区域的左上、左下、右上、右下、中
间的位置设置 ５ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样方ꎬ每个样方选取 ５ 株岷江柏作为备测植株ꎬ测定叶片需健康且位于向

阳面ꎬ在 ２０１７ 年 ７ 月(湿季)和 １１ 月(干季)的天气晴朗的时间段ꎬ进行样品采集与相关指标的测定ꎮ 对光合

生理指标的测定所用叶片进行标记ꎬ干湿季对应测定ꎬ每株设 ５ 个重复ꎮ 采取一次性混合取样方式采集叶片ꎬ
用于水分生理、酶活及渗透物质等指标的测定ꎬ每株取混合样 ５ 份ꎮ
１.３　 测定指标及方法

１.３.１　 气体交换参数

采用 Ｌｉ￣６４００ 便携式光合作用测定仪 ( ＬｉｃｏｒꎬＵＳＡ) 对饱和光下瞬时净光合速率 ( Ｌｉｇｈｔ￣ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬＰｎｍａｘ)、气孔导度(Ｇｓ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)、蒸腾速率(Ｔｒ)等叶片的气体交换参数进行测

定ꎬ并计算气孔限制值(Ｌｓ)、瞬时水分利用效率(ＷＵＥ)ꎬ计算公式分别为 Ｌｓ ＝ (１－Ｃ ｉ / Ｃａ)×１００％、ＷＵＥ＝Ｐｎｍａｘ /
Ｔｒꎮ 叶室环境条件设置为:环境 ＣＯ２浓度(Ｃａ)４００ μｍｏｌ / ｍｏｌ、温度(２５±１)℃、湿度(７５±５)％ꎬ光合有效辐射

(ＰＡＲ)设定为 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１(岷江柏的饱和光强ꎬ前期实验测得)ꎮ 暗呼吸速率(Ｒｄ)在 ２２:００—２４:００ 测

定ꎬＰＡＲ 设定为 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ其他环境控制条件与光下一致[１３]ꎮ
１.３.２　 Ｐｎ－Ｃ ｉ响应曲线的测定

在 ＰＡＲ 为 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１饱和光强下ꎬ设置 ５０、１００、１５０、２００、４００、６００、８００、１０００、１２００、１４００、１６００、
１８００、２０００ 共 １３ 个 Ｃａ(μｍｏｌ / ｍｏｌ)梯度ꎬ并测定相应的净光合速率(Ｐｎ)ꎮ Ｐｎ－Ｃ ｉ响应曲线利用直角双曲线的

修正模型进行拟合[１４]ꎬ同时计算光合能力(Ａｍａｘ)、初始羧化效率(ＣＥ)、ＣＯ２补偿点(Γ)、饱和胞间 ＣＯ２浓度

(Ｃ ｉｓａｔ)、光呼吸速率(Ｒｐ)ꎻ最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)、最大电子传递速率(Ｊｍａｘ)、磷酸丙糖利用率(ＴＰＵ)、Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ

则利用 Ｆａｒｑｕｈａｒ 光合生化模型进行计算[１５]ꎮ
１.３.３　 叶绿素荧光参数的测定

将暗适应处理 ２４ ｈ 以上的叶片迅速放入 Ｌｉ￣６４００ 荧光叶室(ＬｉｃｏｒꎬＵＳＡ)中ꎬ温度、湿度、Ｃａ设定与 １.３.１ 一

致ꎬＰＡＲ 设定为 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ得到 ＰＳＩＩ 反应中心的最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)ꎻ接着将 ＰＡＲ 设定为 ２０００
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ得到开放的 ＰＳＩＩ 反应中心的激发能捕获效率(Ｆｖ′ / Ｆｍ′)、光化学猝灭系数(ｑＰ)、非光化学猝灭

系数(ＮＰＱ)、ＰＳＩＩ 实际光化学效率(ФＰＳＩＩ)和电子传递效率(ＥＴＲ)等叶绿素荧光参数[１３]ꎮ
１.３.４　 水分生理指标的测定

叶片相对含水量(ＲＷＣ)采用饱和称重法ꎬ即 ＲＷＣ ＝ (叶片鲜重－叶片烘干重) / (叶片饱和重－叶片烘干

重)ꎻ比叶重(ＬＭＡ)＝ 叶片烘干重 /叶面积ꎻ黎明叶片水势(Ψｐｌ)和正午叶片水势(Ψｍｌ)分别于黎明前和正午采

集样品ꎬ利用 ＷＰ４ 露点水势仪(ＤｅｃａｇｏｎꎬＵＳＡ)测定[１６]ꎮ
１.３.５　 抗性酶活性及渗透物质含量测定

超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性采用氮蓝四唑光化还原法测定ꎬ过氧化物酶(ＰＯＤ)活性采用愈创木酚法测

定ꎬ过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性采用紫外吸收法测定ꎬ脯氨酸(Ｐｒｏ)含量采用茚三酮法测定ꎬ可溶性糖(ＳＳ)含量采
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用蒽酮比色法测定[１７]ꎮ
１.４　 数据分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行数据预处理与绘图ꎬ用 ＳＰＳＳ ２５.０ 进行相关性分析及差异显著性分析ꎮ

２　 研究结果

２.１　 干湿季岷江柏叶片水分生理特征

由表 ２ 可知ꎬ岷江柏的 ＲＷＣ 在干湿季变化不显著ꎬ但干季的 ＬＭＡ 较湿季显著下降了 １８.２６％(Ｐ<０.０５)ꎻ
干季叶水势下降幅度较大ꎬΨｐｌ、Ψｍｌ分别显著下降了 ３２.３９％、３７.９６％(Ｐ<０.０５)ꎮ

表 ２　 湿季和干季岷江柏叶片水分生理特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节 Ｓｅａｓｏｎ ＲＷＣ / ％ ＬＭＡ / (ｇ / ｍ２) Ψｐｌ / ＭＰａ ΨｍＬ / ＭＰａ

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ０.７９±０.０１ａ ３９０.６３±１３.９５ａ －１.７６±０.１０ｂ －１.３７±０.１０ｂ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ０.８２±０.０１ａ ３１９.３０±５.９４ｂ －２.３３±０.０９ａ －１.８９±０.１１ａ

　 　 ＲＷＣ:Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ 叶片相对含水量ꎻＬＭＡ:Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ 叶片比叶重ꎻΨｐｌ:Ｐｒｅｄａｗｎ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ 黎明前的叶片水势ꎻ

Ψｍｌ:Ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ 正午叶片水势ꎻ同列不同字母代表干季和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

２.２　 干湿季岷江柏抗氧化酶及渗透物质特征

由表 ３ 可知ꎬ仅 ＰＯＤ 活性在干季显著提高了 ３０.６０％(Ｐ<０.０５)ꎬ其他抗氧化酶活性变化并不显著ꎮ 渗透

调节物质 Ｐｒｏ、ＳＳ 含量均在干季显著提高ꎬ幅度分别为 １９.２２％、４７.０６％(Ｐ<０.０５)ꎮ

表 ３　 湿季和干季岷江柏的抗氧化酶活性及渗透物质含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｕｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

ＳＯＤ /
(Ｕ / ｇ 鲜重)

ＰＯＤ /
(Ｕ / ｇ 鲜重)

ＣＡＴ /
(Ｕ / ｇ 鲜重)

Ｐｒｏ /
(μｇ / ｇ)

ＳＳ /
(μｇ / ｇ)

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ３２４.２５±６.５０ａ １８０８.６６±５３.７７ｂ ６９２.４９±４８.２２ａ ７０８.６８±３５.４８ｂ １０７０.４９±４２.８６ｂ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ３２６.６４±１３.４８ａ ２３６２.０２±１１０.２６ａ ６８１.５５±８.８３ａ ８４４.９２±３７.３１ａ １５７４.２３±９２.４５ａ

　 　 ＳＯＤ:Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ 超氧化物歧化酶ꎻＰＯＤ:Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ 过氧化物酶ꎻＣＡＴ:Ｃａｔａｌａｓｅ 过氧化氢酶ꎻＰｒｏ:Ｐｒｏｌｉｎｅ 脯氨酸ꎻＳＳ:Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ 可

溶性糖ꎻ同列不同字母代表干季和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

２.３　 干湿季的岷江柏气体交换参数特征

由表 ４ 可知ꎬ相较于湿季ꎬ岷江柏的干季 Ｐｎｍａｘ、Ｇｓ、Ｔｒ出现显著下降ꎬ分别下降了 ３５.２２％、４４.４４％、４５.０５％

(Ｐ<０.０５)ꎬ而 ＷＵＥ 显著上升了 １９.２０％(Ｐ<０.０５)ꎮ

表 ４　 湿季和干季岷江柏的气体交换参数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

Ｐｎｍａｘ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｇｓ /
(ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｃｉ /
(μｍｏｌ / ｍｏｌ)

Ｔｒ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｌｓ / ％
ＷＵＥ /

(μｍｏｌ / ｍｍｏｌ)

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ７.７８±０.２７ａ ０.０９±０.００２ａ ２５０.５９±０.４７ａ １.８２±０.０３ａ ３７.３４±０.０９ａ ４.２７±０.０８ｂ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ５.０４±０.１６ｂ ０.０５±０.００４ｂ ２３４.６９±１１.７９ａ １.００±０.０２ｂ ４１.３５±２.９６ａ ５.０９±０.２２ａ

　 　 Ｐｎｍａｘ:Ｌｉｇｈｔ－ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ 饱和光下净光合速率ꎻＧｓ:Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ 气孔导度ꎻＣｉ:Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ 胞间

ＣＯ２浓度ꎻＴｒ:Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ 蒸腾速率ꎻＬｓ:Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ 气孔限制值ꎻＷＵＥ:Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 瞬时水分利用效率ꎻ同列不同字母代表干季

和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

２.４　 干湿季岷江柏的光合生理特征

由图 １ 可知ꎬ干湿季的岷江柏 Ｐｎ对 Ｃ ｉ响应趋势基本一致ꎬＰｎ随着 Ｃ ｉ的增加先是迅速上升ꎬ后增速逐渐放

缓ꎬ直至在较高 Ｃ ｉ阶段趋于平缓ꎮ 当 Ｃ ｉ <３５０ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ岷江柏干季 Ｐｎ高于湿季ꎻ而 Ｃ ｉ >３５０ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ干季

Ｐｎ则低于湿季ꎮ

４８３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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图 １　 湿季和干季岷江柏的 Ｐｎ－Ｃｉ响应曲线

　 Ｆｉｇ. １ 　 Ｐｎ － Ｃｉ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ

ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

通过分析光合生理生化参数发现(表 ５、表 ６):岷
江柏的干季 ＣＥ、Ａｍａｘ、Γ、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ、Ｊｍａｘ / Ｖｃｍａｘ较湿

季均显著降低ꎬ下降幅度分别为 ２７. ２７％、 ２３. ４６％、
３８.９６％、３１.６１％、３８.９２％、２２.３９％、１０.４２％(Ｐ<０.０５)ꎮ
呼吸速率方面ꎬ在干季ꎬ岷江柏的 Ｒｐ显著下降了４１.６１％
(Ｐ<０.０５)ꎬ但 Ｒｄ大幅度上升了 １１７.３０％(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.５　 干湿季岷江柏叶绿素荧光参数特征

由表 ７ 可知ꎬ相较于湿季ꎬ岷江柏干季的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′、

ФＰＳＩＩ、ｑＰ、ＥＴＲ 均显著下降ꎬ下降幅度分别为 ２８.２６％、
４０.００％、２０.００％、３２.４０％(Ｐ<０.０５)ꎻＮＰＱ 则显著上升了

３７.７９％(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.６　 岷江柏光合生理指标与水分生理指标的 Ｐｅａｒｓｏｎ

相关性分析

由表 ８ 可知:光合能力指标 Ａｍａｘ、光合速率指标

Ｐｎｍａｘ和呼吸指标(Ｒｐ、Ｒｄ)、光合生化指标(Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ＴＰＵ)、叶绿素荧光参数指标(Ｆｖ′ / Ｆｍ′、ФＰＳＩＩ、ｑＰ、ＥＴＲ)、气
孔参数指标(Ｇｓ、Ｔｒ)相互呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＮＰＱ 呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎻＷＵＥ 与 Ｊｍａｘ、Ｆｖ′ / Ｆｍ′、Ｇｓ

和 Ｔｒ呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ而与 ＮＰＱ 呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎻ但各指标与水分生理指标(ＲＷＣ、ＬＭＡ、Ψｐｌ、
Ψｍｌ)相关性较弱ꎮ

表 ５　 湿季和干季岷江柏的光合生理参数及呼吸速率

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

ＣＥ /
(ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ａｍａｘ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｃｉ ｓａｔ /
(μｍｏｌ / ｍｏｌ)

Γ /
(μｍｏｌ / ｍｏｌ)

Ｒｐ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｒｄ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ０.０３３±０.００２ａ ３１.９２±１.６５ａ ２２５０.３８±５６.２１ａ １２４.９５±３.２１ａ ３.９９±０.３２ａ １.８５±０.０９ｂ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ０.０２４±０.００１ｂ ２４.４３±０.４６ｂ ２２８７.８０±６３.７９ａ ７６.２７±０.４２ｂ ２.１７±０.０９ｂ ４.０２±０.２９ａ

　 　 ＣＥ:Ｉｎｉｔｉａｌ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 初始羧化效率ꎻＡｍａｘ:Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ 光合能力ꎻＣｉ ｓａｔ:Ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ 饱和胞间

ＣＯ２浓度ꎻΓ:ＣＯ２ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ＣＯ２补偿点ꎻＲｐ:Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ 光呼吸速率ꎻＲｄ:Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ 暗呼吸速率ꎻ同列不同字母代表干季

和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

表 ６　 湿季和干季岷江柏的光合生化参数

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节
Ｓｅａｓｏｎ

Ｖｃｍａｘ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｊｍａｘ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

ＴＰＵ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

Ｊｍａｘ /
Ｖｃｍａｘ

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ４９.８６±２.３７ａ ４７.７７±２.３３ａ １２.３７±０.６０ａ ０.９６±０.００１ａ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ３４.１０±０.８９ｂ ２９.１８±０.５６ｂ ９.６０±０.２０ｂ ０.８６±０.００７ｂ

　 　 Ｖｃｍａｘ:Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ 最大羧化速率ꎻＪｍａｘ:Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ 最大电子传递速率ꎻＴＰＵ:Ｔｒｉｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

磷酸丙糖利用率ꎻ同列不同字母代表干季和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

表 ７　 湿季和干季岷江柏的叶绿素荧光参数

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｃｈｅｎｇｉａｎａ ｉｎ ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ａｎｄ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ

季节 Ｓｅａｓｏｎ Ｆｖ / Ｆｍ Ｆｖ ′ / Ｆｍ ′ ФＰＳＩＩ ｑＰ ＮＰＱ ＥＴＲ

湿季 Ｗｅｔ ｓｅａｓｏｎ ０.７９８±０.００４ａ ０.４６±０.０１ａ ０.１５±０.０１ａ ０.４０±０.０２ａ ２.６２±０.１３ｂ １２２.０６±２.６１ａ

干季 Ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ０.７９６±０.００８ａ ０.３３±０.０２ｂ ０.０９±０.０１ｂ ０.３２±０.０２ｂ ３.６１±０.０９ａ ８２.５１±３.３３ｂ

　 　 Ｆｖ / Ｆｍ:Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ ＰＳＩＩ 最大光化学效率ꎻＦｖ ′ / Ｆｍ ′:Ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｃａｐｔｕｒｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 光能捕获效率ꎻФＰＳＩＩ:Ａｃｔｕａｌ

ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ ＰＳＩＩ 实际光化学效率ꎻ ｑＰ: Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ 光化学猝灭系数ꎻ ＮＰＱ: Ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ 非光化学猝灭系数ꎻＥＴＲ:Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ 电子传递效率ꎻ同列不同字母代表干季和湿季的差异显著(Ｐ<０.０５)

５８３７　 １８ 期 　 　 　 李登峰　 等:岷江上游干旱河谷岷江柏的光合与水分生理特征干湿季对比研究 　
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表
８　

光
合
生
理
指
标
和
水
分
生
理
指
标
的

Ｐｅ
ａｒ
ｓｏ
ｎ
相
关
性
分
析

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
８　

Ｐｅ
ａｒ
ｓｏ
ｎ
ｃｏ
ｒｒ
ｅｌ
ａｔ
ｉｏ
ｎ
ａｎ

ａｌ
ｙｓ
ｉｓ

ｏｆ
ｐｈ

ｏｔ
ｏｓ
ｙｎ

ｔｈ
ｅｔ
ｉｃ

ｐｈ
ｙｓ
ｉｏ
ｌｏ
ｇｉ
ｃａ
ｌｉ
ｎｄ

ｅｘ
ｅｓ

ａｎ
ｄ
ｗ
ａｔ
ｅｒ

ｐｈ
ｙｓ
ｉｏ
ｌｏ
ｇｉ
ｃａ
ｌｉ
ｎｄ

ｅｘ
ｅｓ

ｏｆ
Ｃｕ

ｐｒ
ｅｓ
ｓｕ
ｓ
ｃｈ
ｅｎ
ｇｉ
ａｎ

ａ

Ａ ｍ
ａｘ

Ｒ ｐ
Ｒ ｄ

Ｖ ｃ
ｍ
ａｘ

Ｊ ｍ
ａｘ

ＴＰ
Ｕ

Ｆ ｖ
′/
Ｆ ｍ

′
Ф

ＰＳ
ＩＩ

ｑＰ
ＮＰ

Ｑ
ＥＴ

Ｒ
Ｐ ｎ

ｍ
ａｘ

Ｇ ｓ
Ｔ ｒ

Ｗ
ＵＥ

ＲＷ
Ｃ

ＬＭ
Ａ

Ψ
ｐｌ

Ψ
ｍ
Ｌ

Ａ ｍ
ａｘ

１

Ｒ ｐ
０.
９９

５∗
∗

１

Ｒ ｄ
０.
８６

３∗
∗

０.
８９

７∗
∗

１

Ｖ ｃ
ｍ
ａｘ

０.
９８

９∗
∗

０.
９９

７∗
∗

０.
９１

９∗
∗

１

Ｊ ｍ
ａｘ

０.
９７

９∗
∗

０.
９９

２∗
∗

０.
９２

３∗
∗

０.
９９

７∗
∗

１

ＴＰ
Ｕ

０.
９９

９∗
∗

０.
９９

５∗
∗

０.
８７

０∗
∗

０.
９９

０∗
∗

０.
９７

９∗
∗

１

Ｆ ｖ
′/
Ｆ ｍ

′
０.
７３

５∗
０.
７８

１∗
０.
７６

７∗
０.
７９

７∗
０.
８３

５∗
∗

０.
７２

９∗
１

Ф
ＰＳ

ＩＩ
０.
７５

１∗
０.
７９

８∗
０.
９１

９∗
∗

０.
８３

０∗
０.
８４

５∗
∗

０.
７５

７∗
０.
７８

３∗
１

ｑＰ
０.
７５

２∗
０.
７６

８∗
０.
８５

６∗
∗

０.
７６

９∗
０.
７５

７∗
０.
７５

４∗
０.
４５

８
０.
７１

６∗
１

ＮＰ
Ｑ

－ ０
.９１

７∗
∗

－ ０
.９３

６∗
∗

－ ０
.８６

９∗
∗

－ ０
.９３

３∗
∗

－ ０
.９５

１∗
∗

－ ０
.９０

８∗
∗

－ ０
.８３

５∗
∗

－ ０
.７７

７∗
－ ０

.７８
１∗

１

ＥＴ
Ｒ

０.
９０

６∗
∗

０.
９４

１∗
∗

０.
９６

４∗
∗

０.
９５

３∗
∗

０.
９５

９∗
∗

０.
９０

８∗
∗

０.
８３

７∗
∗

０.
９３

２∗
∗

０.
８１

６∗
－ ０

.９１
１∗

∗
１

Ｐ ｎ
ｍ
ａｘ

０.
９４

６∗
∗

０.
９７

３∗
∗

０.
９１

９∗
∗

０.
９７

８∗
∗

０.
９８

５∗
∗

０.
９４

７∗
∗

０.
８６

４∗
∗

０.
８７

３∗
∗

０.
７２

１∗
－ ０

.９３
２∗

∗
０.
９７

４∗
∗

１

Ｇ ｓ
０.
８８

８∗
∗

０.
９１

５∗
∗

０.
８３

２∗
０.
９１

８∗
∗

０.
９４

５∗
∗

０.
８８

０∗
∗

０.
９１

４∗
∗

０.
８０

３∗
０.
６１

２
－ ０

.９５
８∗

∗
０.
９０

２∗
∗

０.
９５

６∗
∗

１

Ｔ ｒ
０.
９０

３∗
∗

０.
９３
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３　 讨论

试验区干季气温迅速下降ꎬ土壤水分亏缺程度加深ꎬ岷江柏面临干旱、低温等环境胁迫影响ꎮ 干季的平均

气温和土壤体积含水量较湿季下降幅度较大ꎬ气湿和土温变化幅度较小ꎬ这可能与土壤的保温作用、低温限制

地表空气湿度散失有关(表 １)ꎮ
３.１　 岷江柏干湿季水分生理响应

已有研究发现ꎬ在胁迫环境下ꎬ植物能通过积累渗透调节物质、降低叶水势、减少蒸腾等策略维持植物体

内的水分平衡[１８—２０]ꎮ 本研究发现ꎬ在干季ꎬ岷江柏通过增加叶片的 Ｐｒｏ、ＳＳ 等有机溶质的积累(表 ３)ꎬ不仅能

以此进行渗透调节ꎬ降低叶片细胞水势和渗透势ꎬ提高细胞的保水和持水能力ꎻ还能作为抗冷剂ꎬ降低冰点ꎬ提
高原生质保护能力ꎬ保护蛋白质胶体不致遇冷变性凝聚ꎬ帮助岷江柏抵御干季夜间的低温胁迫ꎻ同时与活性提

高的 ＰＯＤ 等抗氧化酶(表 ３)协同清理因胁迫环境而产生的过量活性氧ꎬ防止膜脂过氧化ꎬ维持叶片细胞正常

的生理活动[２１—２３]ꎮ 在土壤水分缺乏的干季ꎬ植物根系供水与叶片蒸腾失水间平衡难以维持ꎬ一方面岷江柏的

Ψｐｌ、Ψｍｌ显著下降(表 ２)ꎬ增强了叶片对土壤水分的获取能力[２４]ꎻ另一方面作为植物与外界环境进行水分交换

的重要通道ꎬ岷江柏通过降低气孔开放程度(Ｇｓ)ꎬ减少叶片蒸腾作用(Ｔｒ)(表 ４)ꎬ减缓水分散失ꎬ保证水分平

衡[２５]ꎻ此外也有研究认为ꎬ在土壤水分亏缺时ꎬ植物还能加大叶片对凝结水、雨水等的吸收能力ꎬ研究区域干

季空气湿润(表 １)ꎬ早晚较大温差产生的较多凝结水ꎬ可能也是岷江柏重要的补水途径[２６]ꎮ 通过以上策略ꎬ
岷江柏在干季仍能维持正常的水分平衡ꎬＲＷＣ 变化较小(表 ２)ꎬ相关性也表明ꎬ水分生理指标对岷江柏的光

合生理影响较小(表 ８)ꎮ
３.２　 岷江柏干湿季光合生理响应

本研究发现ꎬ在 Ｐｎ－Ｃ ｉ响应曲线中的较低 Ｃ ｉ水平阶段(Ｃ ｉ<３５０ μｍｏｌ / ｍｏｌ)(图 １)ꎬ岷江柏在湿季 ＣＥ 高于

干季的情况下ꎬ湿季 Ｐｎ仍低于干季 Ｐｎꎬ主要原因为 ＣＯ２和 Ｏ２作为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 不同底物ꎬ会产生竞争性的羧化反

应和氧化反应ꎬ湿季的高温环境ꎬ会降低 ＣＯ２ / Ｏ２比值ꎬ提高氧化反应速率ꎬ从而引起 Ｒｐ和 Γ 的上升(表 ５)ꎬ最
终导致 Ｐｎ的下降[１３ꎬ２７]ꎮ 在逆境环境下ꎬ特别是在岷江上游干旱河谷湿季高温、强光的环境胁迫下ꎬ光呼吸能

够发挥“电子阱”功能ꎬ重新固定 ＮＨ３ꎬ在从叶绿体向线粒体运送还原物质的过程中对过剩的热量进行快速耗

散ꎬ并加快活性氧的清除ꎬ以保护光合器官[２８—３０]ꎮ 而随着 Ｃ ｉ的升高ꎬ羧化反应逐渐替代氧化反应成为主导反

应ꎬ此阶段 Ｐｎ主要受光合器官活性的影响[３１]ꎮ 而干季岷江柏的 ＣＥ、Ｖｃｍａｘ等多个光合生理指标均显著下降(表
５、表 ６)ꎬ表明叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性和数量降低ꎬ羧化效率、光合电子的传递以及 ＲｕＢＰ 再生都受到一定程度

的影响ꎬ光合器官活性降低ꎬ最终导致 Ａｍａｘ下降ꎻ干季ꎬ即使在岷江柏为减少蒸腾ꎬ降低气孔开放程度ꎬ获取外

界 ＣＯ２能力下降的情况下ꎬＣ ｉ 和 Ｌｓ 变化也不明显(表 ４)ꎬ这也从另一方面说明其光合碳同化能力出现下

降[３２—３３]ꎮ 在环境相似的干热河谷地区ꎬ也发现新银合欢(Ｌｅｕｃａｅｎａ ｌｅｕｃｏｃｅｐｈａｌａ)等多种植物表现出湿季 Ｒｐ较

高ꎬ干季 Ａｍａｘ、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ等光合参数显著下降的类似现象[１６]ꎮ 此外ꎬ干季夜间气温急剧下降ꎬ岷江柏叶片 Ｒｄ显

著增加(表 ５)、ＬＭＡ 显著降低(表 ２)ꎬ这也从另一个角度说明ꎬ岷江柏能够通过提升呼吸速率增加消耗以应对

夜间低温ꎬ进而维持植物机体正常的新陈代谢ꎮ
叶绿素荧光是揭示光合进程内在性的“探针”ꎬ能够反映光系统对光能的吸收、传递、耗散、分配等特

点[３４]ꎮ 相较于湿季ꎬ岷江柏干季的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′、ФＰＳＩＩ、ｑＰ、ＥＴＲ 显著下降(表 ７)ꎮ 相关研究认为ꎬＦｖ′ / Ｆｍ′的降低表

明岷江柏在干季的胁迫环境下减少了对光能的吸收ꎬｑＰ 的降低表示 ＰＳＩＩ 反应中心通过将天线色素捕获的光

能作用于光化学反应的比例下降ꎬ说明其 ＰＳⅡ反应中心开放程度下降ꎬＰＳⅡ的原初电子受体 ＱＡ重新氧化的

能力降低ꎬＰＳⅡ的电子传递活性减弱ꎬ致使还原态 ＱＡ携带的电子不能快速向后传递ꎬ阻碍了整个光合电子传

递过程ꎬ从而导致光化学效率下降ꎬ光合器官受到抑制[３５—３６]ꎬ但过剩的光能如不能及时耗散ꎬ将对光合系统造

成破坏[３７]ꎮ ＮＰＱ 反映了 ＰＳⅡ天线色素吸收的光能中不再用于光合电子传递而以热能形式耗散掉的部分ꎬ岷
江柏在干季增加 ＮＰＱ 是启动光保护机制中热耗散功能的体现[３８]ꎮ 岷江柏在干季通过自身调节机制平衡叶
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片对光能的捕获、利用与耗散之间的关系ꎬ最大限度地保持叶片 ＰＳⅡ反应中心活性[３９]ꎬ这与张玉玉等[４０] 和

Ａｚｈａｒ 等[４１]的研究结果一致ꎮ 但植物叶片在胁迫条件下 ｑＰ 的下降和 ＮＰＱ 的上升是光合器官被破坏和能量

耗散过程加强运转的共同结果ꎬ是一种自我消耗性的、被动的适应方式[４２—４３]ꎮ 在相关性分析中(表 ８)ꎬＡｍａｘ、
Ｐｎｍａｘ和呼吸指标、光合生理指标、叶绿素荧光参数指标等呈显著相关ꎬ而 Ｃ ｉ、Ｌｓ在干季并未出现显著下降ꎬ根据

Ｆａｒｑｕｈａｒ 和 Ｓｈａｒｋｅｙ 的分类标准[４４]ꎬ说明光合器官活性降低等非气孔因素是引起岷江柏干季光合速率和光合

能力下降的主要原因ꎮ 但岷江柏干季光合速率的下降滞后于蒸腾速率的下降ꎬ导致 ＷＵＥ 的增加(表 ４)ꎬ对干

季的适应能力增强[４５—４６]ꎬ这与前人研究结果类似[４７—４８]ꎮ

４　 结论与展望

综上所述ꎬ岷江柏之所以对干旱河谷具有很强的适应能力ꎬ是因为其能通过采取多方面的、合理的、系统

的适应策略应对干季干旱、低温等环境胁迫ꎮ 一是通过积累渗透物质、降低叶水势、减少叶蒸腾等途径ꎬ增加

水分获取能力并降低水分散失ꎬ降低冰点ꎬ维持水分生理平衡ꎻ二是通过增加光合产物在抵御干季干旱和夜间

低温等方面的消耗ꎬ以适应胁迫环境ꎬ维持叶片较为正常的生理活动ꎻ三是在光合器官活性下降的情况下ꎬ岷
江柏还能通过增加热耗散以保护光合器官ꎬ表现出较强的环境适应性ꎮ 但由于干旱河谷野外环境的复杂性ꎬ
需要进一步对不同生境条件下的岷江柏适应策略进行研究ꎬ并进行长期动态监测ꎬ为岷江柏在干旱河谷地区

的适生区域评价、适生环境的关键因子确定奠定科学基础ꎮ
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