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不同生长季黑沙蒿生物量积累及其生理过程对降雨量
变化的响应

于博彧１，２，王世雷３，王春媛４，张富崇１，２，张建玲５，于明含１，２，∗

１ 北京林业大学水土保持学院，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，盐池　 ７５１５００

３ 北京市密云区水土保持工作站，北京　 １０１５００

４ 中国环境科学研究院，环境基准与风险评估国家重点实验室，北京　 １０００１２

５ 红河州林业和草原有害生物防治检疫中心，蒙自　 ６６１１９９

摘要：降雨量是影响干旱半干旱区荒漠植物生长发育和植物群落建成的重要因素，为了探究不同生长季荒漠植物对降雨量变化

的响应差异，以我国半干旱干旱区典型沙生灌木物种黑沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）为研究对象，采用人工控制降雨方法，设置减雨

７０％、减雨 ５０％、减雨 ３０％、自然降雨量 ＣＫ、增雨 ３０％、增雨 ５０％六个降雨水平，分别监测萌发展叶期、生长旺盛期、开花结实期

不同降雨水平下黑沙蒿叶片光合指标、叶绿素荧光参数、养分含量及地上新增生物量的变化，并探究不同生长季黑沙蒿地上新

增生物量与光合指标、叶绿素荧光参数、养分含量间的关系。 结果表明：（１）降雨处理显著影响黑沙蒿的地上新增生物量、光合

指标、叶绿素荧光参数以及养分含量，随着降雨增加，黑沙蒿地上新增生物量（ＮＡＢ）、叶片净光合速率（Ｐｎ）、潜在活性（Ｆｖ ／

Ｆｏ）、最大光化学量子产量（ＱＹ⁃ｍａｘ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）、实际光化学量子效率（φＰＳⅡ）、叶片碳氮比（Ｃ ∶Ｎ）显著增大，而水

分利用效率（ＷＵＥ）、非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）、叶片碳磷比（Ｃ∶Ｐ）、叶片氮磷比（Ｎ∶Ｐ） 显著减小（Ｐ＜０．０５）。 （２）降雨量变化对

黑沙蒿各生理指标及地上新增生物量的影响具有生长季差异（Ｐ＜０．０５），萌发展叶期是生物量积累的最关键阶段，对降雨量变

化的敏感度最高，开花结实期生物量积累对降雨量变化不敏感。 （３）不同生长季的生物量与各个生理指标间的相关性结果表

明，萌发展叶期植物生物量积累受水分利用效率和养分环境的影响，生长旺盛期则与水分利用效率、养分环境和荧光活性均显

著相关，开花结实期的生物量积累与各个生理参数相关性下降，表明该时期植物生长调控能力已经较弱。 研究结果丰富了对荒

漠植物生长和植被稳定性的理解，为气候变化下的植被预测和管理提供理论参考。

关键词：地上生物量；降雨变化；生理过程；生长季差异
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Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈａｔ
ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄ， ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｂｙ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ． Ｉｎ ｔｈｅ ｖｉｇｏｒｏｕｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ， ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ａｎｄ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｉｎ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ， ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｄｉｍｉｎｉｓｈｅｓ， ｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇ ａ ｗｅａｋｅｒ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃａｐａｃｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｉｓ ｐｅｒｉｏｄ．
Ｔｈｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｈａｖｅ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｏｕｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ
ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ａｎｄ ｍａｎａｇｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｘｔ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ｒａｉｎｆａｌｌ ｃｈａｎｇｅ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ； ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ

植物生物量是陆地生态系统碳循环过程的重要组成部分，其与植物碳固定能力直接相关，反应了生态系

统健康程度和稳定性［１］。 植物生物量的积累受外界环境因子和植物自身生物因子共同影响［２］。 在荒漠生态

系统中，水分是影响生物量积累最关键和敏感的环境因子［３］，据 ＩＰＣＣ 报告显示，随着气候变暖加剧，全球降

雨量变化幅度增大，中纬度干旱半干旱内陆地区更是面临着极端干旱年和湿润年的频繁交替［４］，在气候变化

的趋势下，降雨量的变化对荒漠植被的影响已经成为重要课题。
现有诸多研究已经通过降雨试验［５—６］、模型模拟［７］等方法探究了降雨量变化对荒漠植被生物量积累的影

响，生物量与降雨量变化的定量关系被广泛构建。 与此同时，降雨量变化影响生物量积累的生理调控机制也

得到探索，如光合固碳、酶调节、养分高效利用等［８—１１］过程都被证明与生物量积累密切相关。 然而，植物调控

生物量积累的能力并非一成不变，而是受到其所处生长季的干扰［１２—１３］，例如，有研究表明，萌发展叶期的极端

干旱将决定性的影响当年生产力［１４］，开花结实期的降雨变化则主要影响下一年度的生产力［１５］；在植物生长

初期降雨量减少对光合生产的影响主要通过气孔限制来体现，而在生长后期则转变为非气孔限制［１６—１７］；生长

季前期降雨量减少将显著影响叶片对 Ｎ、Ｐ 元素的吸收，而中后期这种影响变得不显著［１８—１９］。 因此，在植物

生物量积累对降雨变化的响应预测中，植物所处的生长季不可忽视。
然而，目前研究大多仅限于不同外界环境变化梯度对荒漠植物的影响，却鲜有考量这种影响是否存在生

长季差异。 基于此，本研究以毛乌素沙地的典型灌木黑沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）为研究对象，通过模拟未来多
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种降雨量情境，监测和对比不同生长季黑沙蒿的生物量积累和响应生理过程对降雨变化情境的响应，以期探

究降雨量变化影响黑沙蒿生物量积累的生长季差异，研究结果将丰富对降雨变化下植物生长和植被稳定性的

理解，为应对气候变化下的植被预测和管理提供理论参考。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究在毛乌素沙地西南缘的宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测站开展（３７°０４′—３８°１０′Ｎ，
１０６°３０′—１０７°４１′Ｅ）。 该研究区属典型中温带半干旱大陆性季风气候，年均温 ６．０—８．５℃，年最高温度为

３５℃左右，年最低温度为－２６℃左右，年平均日照 ２８６７．９ｈ。 年均降雨量 ３３８ｍｍ，主要集中在夏季和秋季，６—９
月降水量占全年的 ８０％ 左右。 区内植被以沙生、旱生植物为主，主要物种包括黑沙蒿、赖草 （ Ｌｅｙｍｕｓ
ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、白草 （ Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｃｅｎｔｒａｓｉａｔｉｃｕｍ）、披针叶黄华 （ Ｔｈｅｒｍｏｐｓｉｓ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、软毛虫实 （ Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ
ｐｕｂｅｒｕｌｕｍ）等。 土壤以灰钙土为主，其次是黑垆土与风沙土，土壤结构松散，肥力较低［２０］。
１．２　 实验设计

于 ２０２０ 年开展野外人工降雨控制试验。 选取地形平坦，光照充足、无遮挡，植被覆盖度相近，植被长势良

好的典型黑沙蒿灌丛群落作为研究样地。
根据中国国家气象中心的定义，一般干旱定义为连续三个月降雨量比年平均降雨量减少 ２５％—５０％，严

重干旱定义为降雨量减少 ５０％—８０％［２１］，同时要考虑极端气候变化产生的降雨增多情况。 基于此，试验设置

六个年际降雨处理水平，分别为减雨 ７０％（９３．３ｍｍ）、减雨 ５０％（１５５．５ｍｍ）、减雨 ３０％（２１７．７ｍｍ）、自然降雨

（ＣＫ）（３１１．０ｍｍ）、增雨 ３０％（４０４．３ｍｍ）和增雨 ５０％（４６６．５ｍｍ）。 每个降雨量处理水平 ３ 个重复，共计 １８ 个

试验小区，每个试验小区面积为 ５ｍ×５ｍ，在试验小区内搭建遮雨棚（金属棚体和透明 ＰＶＣ 棚顶），通过调节棚

顶挡板的遮雨面积来控制到达设计降雨量。 在棚体集水槽的四个角连接软管，再依次连接雨水收集桶。 每次

降雨事件过后，利用可移动式人工降雨器将减雨 ３０％和减雨 ５０％遮雨棚收集的雨水分别增加到增雨 ３０％和

增雨 ５０％梯度的小区中。
试验处理 ２ 年后，２０２２ 年萌发展叶期（５—６ 月）、生长旺盛期（７—８ 月中旬）和开花结实期（８ 月中旬—

１０ 月）进行样方调查和植物样本采集，完成新增生物量和相关生理指标监测。
１．３　 指标监测

植株地上新增生物量：新增生物量使用以枝条长度作为自变量估计地上生物量的异速生长方程模型

法［２２］进行测定。 在试验小区内每个植株随机选取四分之一的营养枝和繁殖枝，测量营养枝和繁殖枝的数量

和长度，以枝条长度和生物量为变量，根据 Ｓｈｅ 等［２３］ 针对毛乌素沙地黑沙蒿建立的营养枝、繁殖枝枝条长度

与生物量的异速生长模型（公式 １ 和公式 ２），通过枝条数量和平均长度推算出黑沙蒿植株地上总生物量。 萌

发展叶期生物量通过模型直接计算得到，生长旺盛期地上总生物量减去萌发展叶期地上总生物量为该生长周

期内的新增生物量，开花结实期地上总生物量减去生长旺盛期地上总生物量为该生长周期内的新增生物量。
异速生长模型：

ｌｎ（Ｂｉｏｍａｓｓ营养枝）＝ －５．１４１＋１．４９３ｌｎ（Ｑ） （１）
ｌｎ（Ｂｉｏｍａｓｓ繁殖枝）＝ －０．０５２＋０．０２９ｌｎ（Ｑ） （２）

式中：Ｑ 代表枝条平均长度，Ｂｉｏｍａｓｓ营养枝代表营养枝生物量，Ｂｉｏｍａｓｓ繁殖枝代表繁殖枝生物量。
叶片光合参数测定：选取晴朗无云的天气，于每天 ０９：００—１１：００，使用 ＬＩ－ ６４００ 便携式光合测定仪（Ｌｉ⁃

ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＵＳＡ）测定植物叶片的净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）。 并通过 Ｐｎ 和 Ｔｒ 计算水分利用效率

（ＷＵＥ）。 测定时选取叶位及长势基本一致且无病虫害的叶片，并保持叶片自然生长角度。 为了保证测定时

间的一致性，每个试验小区随机测定 ３ 株，每株测定 ３ 枚叶片。
叶片叶绿素荧光参数测定：在光合参数测定的同时，利用 Ｆｌｕｏｒ Ｃａｍ 便携式叶绿素荧光成像仪（ＰＳＩ，

１４９　 ２ 期 　 　 　 于博彧　 等：不同生长季黑沙蒿生物量积累及其生理过程对降雨量变化的响应 　
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Ｂｒｎｏ， Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ）对黑沙蒿叶片的叶绿素荧光参数进行活体测定［２４］。 测量叶片选取和重复次数与光合

指标一致。 测定之前需要用不透光黑布进行遮盖保证切断光源，进行 ２０ｍｉｎ 暗适应［２５—２６］。 在光化光照射下，
测定黑沙蒿叶片叶绿素荧光参数值，包括潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）、最大光化学量子产量（ＱＹ⁃ｍａｘ）、非光化学淬灭

系数（ＮＰＱ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）和实际光化学量子效率（φＰＳＩＩ）。
化学计量参数测定：将完成光合参数和荧光参数的叶片带回实验室，在 １０５℃下杀青 １ｈ，在 ８０℃下烘干

至恒重。 冷却后粉碎，过 １００ 目筛，用于测定叶片有机碳、全氮含量和全磷含量。 采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７⁃外加热法测定

叶片有机碳。 采用 Ｈ２ＳＯ４·Ｈ２Ｏ２消煮和全自动定氮仪测定叶片全 Ｎ 含量。 采用紫外分光光度计法测定叶片

全 Ｐ 含量。 进而计算得到 Ｃ∶Ｎ、Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 的值，以反映植物的化学计量特征。
１．４　 数据分析

采用重复测量方差分析法检验不同降雨处理对黑沙蒿叶片各个生长期生理指标的影响，采用邓肯

（Ｄｕｎｃａｎ）分析法对各个降雨和生长季之间的差异进行事后检验，对黑沙蒿地上新增生物量与各叶片生理指

标进行相关性检验。 数据分析采用 Ｒ ４．２．３ 软件完成，使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 进行绘图。

２　 结果和分析

２．１　 降雨处理对各生长季黑沙蒿地上新增生物量的影响

黑沙蒿地上新增生物量具有显著的生长季差异，生长旺盛期黑沙蒿地上新增生物量显著大于萌发展叶期

和开花结实期（Ｐ＜０．０５）（图 １）。

图 １　 降雨处理对不同生长季黑沙蒿地上新增生物量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｗ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ

不同小写字母代表同一生长季不同降雨水平下差异显著（Ｐ＜０．０５），不同大写字母代表同一降雨水平下不同生长季差异显著（Ｐ＜０．０５）；横

坐标中“＋”代表增雨，“－”代表减雨
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降雨处理对黑沙蒿地上新增生物量具有显著影响（Ｐ＜０．０５）（图 １），但不同生长季黑沙蒿地上新增生物

量对降雨处理的响应不一致。 萌发展叶期和生长旺盛期的黑沙蒿地上新增生物量在增雨 ３０％达到最大，在
减雨 ７０％最小，而开花结实期黑沙蒿地上新增生物量则在减雨 ７０％最大，在增雨 ３０％最小（图 １）。
２．２　 降雨处理对各生长季黑沙蒿光合特征的影响

黑沙蒿叶片的 Ｐｎ 和 ＷＵＥ 具有显著的生长季差异，生长旺盛期和开花结实期的 ＷＵＥ 显著大于萌发展叶

期（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。
不同生长季黑沙蒿叶片的 Ｐｎ 对降雨处理的响应较为一致，均随着降雨量增加而增大；而 ＷＵＥ 对降雨量

的响应具有显著的生长季差异，萌发展叶期的 ＷＵＥ 随着降雨量增加而增大，生长旺盛期和开花结实期则

ＷＵＥ 随着降雨量增加而减小（图 ２）。 重复测量方差分析结果表明，降雨处理对黑沙蒿的 Ｐｎ 具有显著影响

（Ｐ＜０．００１），而对 ＷＵＥ 影响不显著（表 １）。

图 ２　 降雨处理对不同生长季黑沙蒿叶片光合速率（Ｐｎ）、水分利用效率（ＷＵＥ）的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｌｅａｖｅｓ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ

２．３　 降雨处理对各生长季黑沙蒿荧光特征的影响

Ｆｖ ／ Ｆｏ、ＱＹ⁃ｍａｘ 和 φＰＳＩＩ 具有显著的生长季差异。 Ｆｖ ／ Ｆｏ 生长旺盛期显著大于萌发展叶期和开花结实

期，生长旺盛期在各个降雨水平下较萌发展叶期提高了 １４．７６％—２７．１８％，较开花结实期提高了 １３．６７％—
２４．２４％。 ＱＹ⁃ｍａｘ 生长旺盛期显著大于萌发展叶期，提高了 ４．６７％—９．９５％，但与开花结实期差异不显著；
φＰＳＩＩ 开花结实期显著大于萌发展叶期和生长旺盛期，开花结实期在各个降雨水平下较萌发展叶期提高了

１３．６２％—２０．８１％；开花结实期较生长旺盛期提高了 １４．４６％—２４．７０％（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。
不同生长季黑沙蒿叶片的 Ｆｖ ／ Ｆｏ、ＮＰＱ、ＱＹ⁃ｍａｘ、ｑＰ 和 φＰＳＩＩ 对降雨处理的响应一致，随着降雨量增大，

Ｆｖ ／ Ｆｏ、ＱＹ⁃ｍａｘ、ｑＰ 和 φＰＳＩＩ 显著增大，而 ＮＰＱ 显著减小（Ｐ＜０．０５）（图 ３），但 ＮＰＱ 在萌发展叶期的各个降雨

水平下指标变化浮动较小，总体趋于平稳。 重复测量方差分析结果表明，降雨处理对黑沙蒿的 ＮＰＱ 具有显著

影响（Ｐ＜０．０５），而对其他指标影响不显著（表 １）。
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表 １　 降雨处理对黑沙蒿光合、荧光、养分指标的影响显著性分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ， ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

显著性（Ｆ 值）
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ （Ｆ⁃ｖａｌｕｅ）

光合指标 净光合速率 Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２５．５２２∗∗∗

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ 水分利用效率 ＷＵＥ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） ０．０９８

荧光指标 潜在活性 Ｆｖ ／ Ｆｏ １．４３８

Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ 最大光化学量子产量 ＱＹ⁃ｍａｘ ３．７８５

非光化学淬灭系数 ＮＰＱ ４．１６１∗

光化学淬灭系数 ｑＰ ２．１９５

实际光化学量子效率 φＰＳⅡ ０．６２

养分指标 叶片碳氮比 Ｃ∶Ｎ ３．１１８

Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ 叶片碳磷比 Ｃ∶Ｐ １．１８８

叶片氮磷比 Ｎ∶Ｐ １４．０８７∗∗∗

　 　 Ｐｎ：净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ＷＵＥ：水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；Ｆｖ ／ Ｆｏ：潜在活性 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ；ＱＹ⁃ｍａｘ：最大光化学量子

产量 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｅｌｅｃｔｒｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ； ＮＰＱ： 非光化学淬灭系数 Ｎｏｎ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ｑＰ： 光化学淬灭系数

Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；φＰＳⅡ：实际光化学量子效率 Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；∗∗∗Ｐ＜０．００１，∗ Ｐ＜０．０５

２．４　 降雨处理对各生长季黑沙蒿养分特征的影响

黑沙蒿叶片的 Ｃ∶Ｎ、Ｃ∶Ｐ、Ｎ∶Ｐ 具有显著的生长季差异，生长旺盛期和开花结实期黑沙蒿 Ｃ ∶Ｎ 显著大于萌

发展叶期，生长旺盛期较萌发展叶期提高了 ０． ０８％—２３．１９％，开花结实期较萌发展叶期提高了 ３． ５８％—
３２．６６％；生长旺盛期的 Ｃ∶Ｐ 显著大于萌发展叶期和开花结实期，较萌发展叶期提高了 １０．００％—３７．０４％，较开

花结实期提高了 ８．６１％—２７．７６％；生长旺盛期 Ｎ ∶Ｐ 显著大于开花结实期，提高了 ６．８６％—５４．２２％（Ｐ＜０．０５）
（图 ４）

不同生长季黑沙蒿叶片的 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 对降雨处理的响应一致，减雨处理下的指标显著大于增雨处理；而
不同生长季黑沙蒿叶片的 Ｃ∶Ｎ 对降雨处理响应不一致，在萌发展叶期和生长旺盛期，增雨使黑沙蒿的 Ｃ ∶Ｎ 显

著增大，而在开花结实期，增雨却使黑沙蒿的 Ｃ∶Ｎ 显著减小，反而在减雨 ７０％处理下黑沙蒿叶片的 Ｃ ∶Ｎ 显著

增大。 重复测量方差分析结果表明，降雨处理对黑沙蒿的 Ｎ∶Ｐ 具有显著影响（Ｐ＜０．００１），而对 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 影响

不显著（表 １）。
２．５　 不同生长季黑沙蒿地上新增生物量与光合、荧光和叶片养分分配的关系

在萌发展叶期，黑沙蒿地上新增生物量与 Ｐｎ、Ｎ ∶ Ｐ 极显著相关（Ｐ＜０．００１），与 ＷＵＥ、ｑＰ 显著相关（Ｐ＜
０．０５）（图 ５）。 在生长旺盛期，黑沙蒿地上新增生物量与 Ｐｎ、ＷＵＥ、ＮＰＱ、φＰＳⅡ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶ Ｐ 极显著相关（Ｐ＜
０．００１），与 Ｆｖ ／ Ｆｏ、ＱＹ⁃ｍａｘ、Ｃ∶Ｎ 显著相关（Ｐ＜０．０５）（图 ５）。 在开花结实期，黑沙蒿地上新增生物量与 Ｐｎ、ＱＹ⁃
ｍａｘ 显著相关（Ｐ＜０．０５）（图 ５）。

３　 讨论

３．１　 降雨变化对黑沙蒿生物量积累的影响

降雨量是旱区植物生物量积累的重要影响因子。 已有研究多表明植物的生物量积累与年降雨量之间呈

正相关关系［２７］。 在本研究中，黑沙蒿地上新增生物量表现为随着降雨量的增加而增大，这与以往研究结果一

致。 但是本研究中，与 ＣＫ 对照相比，在 ５０％以内的降雨量减少并没有显著影响黑沙蒿地上生物量的变化，故
可以推测黑沙蒿存在一定的适应降水减少的机制，这种机制可以在光合性状中得到解释，降水减少情境下，黑
沙蒿叶片 Ｐｎ 显著减小、ＷＵＥ、ＮＰＱ 和 Ｎ∶Ｐ 显著提高的趋势，可以推测，在一定的降水减少范围内，黑沙蒿可

以通过增加水分和养分利用效率、减少光损伤来缓解降雨量减少造成的影响，从而在一定程度上维持了生物

量的积累。 这种调节机制在对白刺［２８］、红砂、盐爪爪、珍珠猪毛菜［２９］ 叶片功能性状随降水变化的研究中也得

到了证实，即干旱区灌木可以通过增加叶片厚度［３０］、减少气孔开合、提高水分利用效率等途径应对干旱。
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图 ３　 降雨处理对不同生长季黑沙蒿潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）、非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）、最大光化学量子产量（ＱＹ⁃ｍａｘ）、光化学淬灭系数（ ｑＰ）

和实际光化学量子效率（φＰＳＩＩ）的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ （Ｆｖ ／ Ｆｏ）， ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ＮＰＱ）， ｍａｘｉｍｕｍ

ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ （ＱＹ⁃ｍａｘ），ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ｑＰ） ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （φＰＳＩＩ）

ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ．
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图 ４　 降雨处理对不同生长季黑沙蒿叶片碳氮比（Ｃ∶Ｎ）、碳磷比（Ｃ∶Ｐ）和氮磷比（Ｎ∶Ｐ）的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒａｉｎｆａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ （Ｃ ∶Ｎ），ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ （Ｃ ∶ Ｐ）， ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ （Ｎ∶Ｐ） ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎｓ

　 　 虽然降雨量增加对生物量有促进作用，但在本研究中，生长旺盛期的黑沙蒿生物量在增雨 ５０％的处理下

较增雨 ３０％的处理显著减小（Ｐ＜０．０５），说明增雨对生物量积累的促进作用具有一定的阈值范围，超过 ５０％的

降水增加反而会抑制生物量的积累。 基于以往研究结果，本研究认为可能有以下两种原因，第一，过量的降雨

可能导致土壤中水分过多，从而产生土壤积水，使植物根系氧气不足，进而影响植物正常吸水和用水过程［３１］；
第二，长期增加的降雨量可能导致土壤中 Ｐ、Ｎ 流失［３２—３３］，为了汲取更多的营养，黑沙蒿倾向于向地下分配更

多的光合产物，从而抑制了地上部分的生物量积累［３４］。 本研究中，在增雨处理下，植物叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 均显

著下降（图 ４），在一定程度上佐证了我们的第二种推论。
３．２　 植物响应降雨量变化的生长季差异

不同生长季的植物本身具有天然的生理活性差异，除此之外，本研究还证明植物对降雨量变化的响应也

具有生长季差异，主要体现在生物量积累［３５—３６］、水分利用效率［３７］、荧光参数［３８］ 和养分传递［３９］ 对降雨变化的

敏感度不同。
３．２．１　 黑沙蒿光合特征应对降雨量变化的生长季差异

以往研究表明，降雨量减少会显著提高植物的水分利用效率来应对缺水［２９，４０—４２］，这一规律在本研究中生
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图 ５　 黑沙蒿地上新增生物量与光合、荧光、营养指标之间的相关性

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ， ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ， ａｎｄ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ

∗∗∗ Ｐ＜０．００１，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗ Ｐ＜０．０５

长旺盛期和开花结实期的数据中得到佐证。 然而，在萌发展叶期，降雨量减少显著降低了黑沙蒿的水分利用

效率，这与以往研究结论分异较大，本研究推测是因为植物萌发展叶期应对干旱的能力不足，干旱导致植物叶

片气孔关闭，影响了 ＣＯ２向叶绿体扩散、光磷酸化过程和核酮糖⁃１，５⁃二磷酸再生过程，从而导致光合速率和水

分利用效率急剧下降［７］。 这一结果表明，黑沙蒿光合生理过程在应对降水变化时具有显著生长季差异，萌发

展叶期黑沙蒿尚不具备对缺水生境的光合适应机制。 这一结果也间接证明了生物量积累在不同季节间的差

异响应（图 １），本研究中，萌发展叶期的生物量在减雨情境下显著降低，且该时期生物量对降雨变化的敏感度

最高，不同降雨量处理间生物量变异度达到 ２５．３５％—５６．７２％。
３．２．２　 黑沙蒿叶绿素荧光特征应对降雨变化的生长季差异

叶绿素荧光参数在生长旺盛期表现出随降雨量变化的高敏感性，而在萌发展叶期和开花结实期敏感性显

著降低。 已有研究表明，具有高抗旱能力的植物叶片可以通过提高光合电子传递速率、热耗散速率和光化学

电子传递速率，保护光合器官免受干旱或减轻伤害，进而维持高光合速率［３］，因此，本研究中，生长旺盛期的

荧光参数高敏感性表明了在该生长期内黑沙蒿对逆境的抗旱能力更强。 相关性分析结果也表明（图 ５），生长

旺盛期各类光合荧光参数与生物量的相关性远远高于其他两个生长季，再次证实了光合荧光耗散机制对生长

旺盛期黑沙蒿生物量积累的重要作用。
３．２．３　 黑沙蒿养分计量特征应对降雨变化的生长季差异

养分计量对降雨变化的响应特征同样表现出显著的季节差异。 本研究显示 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 在萌发展叶

７４９　 ２ 期 　 　 　 于博彧　 等：不同生长季黑沙蒿生物量积累及其生理过程对降雨量变化的响应 　
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期变异度分别为 １４．４７％、１２．７９％、１２．８８％，在生长旺盛期为 １９．７６％、１８．６０、１６．２３％，在开花结实期为 ２４．４８％、
２４．８３％、１８．６１％，开花结实期的养分计量相较于其他两个时期更为稳定，因此推测这与该期间内植物叶片活

性下降有关［４３］。 有研究表明，植物叶片在衰老和掉落后期会发生养分元素的生物内转移，尤其是老叶中的 Ｐ
元素会被转移到幼叶组织用以最大化养分利用效率，而仅保留维持自身结构的基础 Ｐ 元素［４４］。 由此可以推

测，在开花结实期降雨变化对叶片养分的影响程度因生物内调节得以弱化，不同降雨处理下的叶片养分含量

更为稳定。
基于以上诸多生理过程的分析，综合相关性分析结果（图 ５）推测可知，萌发展叶期和生长旺盛期的生物

量积累受降雨变化的影响最显著。 萌发展叶期植物生物量积累受水分利用效率和养分环境的影响，生长旺盛

期则与水分利用效率、养分环境和荧光活性均显著相关，且敏感性显著高于其他两个生长季；生物量积累在开

花结实期的变异度最低，且各个生理参数与生物量的相关性变得不显著，即该时期内植物生长受到降雨变化

的干扰最小，表明该季节黑沙蒿已经处于较为稳定的生命状态。

４　 结论

不同生长季黑沙蒿生物量积累和生理过程对降雨变化的响应具有显著差异，萌发展叶期生物量对降雨量

变化响应的敏感度最高，该时期是影响植株年生物量积累的最关键时期；生物量积累在开花结实期的变异度

最低，即该时期内植物生长受到降雨变化的干扰最小。 不同生长季的生物量积累受多种生理过程的调控，萌
发展叶期受到光合效率和养分利用的主要影响，生长旺盛期生物量积累受叶绿素荧光参数、养分利用和光合

效率等过程综合调控。 本研究创新性的揭示了荒漠灌木响应降雨量变化的生长季差异，为气候变化下荒漠植

被的预测和管理提供理论依据。
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