
羊草叶片气体交换参数对温度和土壤水分的响应
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摘 要 采用生长箱控制的方法研究了羊草（!"#$%& ’()*"*&)&）幼苗叶片光合参数对 %个温度和 %个水分梯度的响
应和适应。结果表明：轻度、中度土壤干旱并没有限制羊草叶片的生长，对气体交换参数亦无显著影响，反映了羊

草幼苗对土壤水分胁迫的较高耐性。叶片生物量以 &’ (时最大，其它依次为 &$ (、&" (、&# (和 $& (。温度升
高使气孔导度和蒸腾速率增加，却使光合速率和水分利用效率降低。水分和温度对叶片生物量、光合速率、气孔导

度和蒸腾速率存在显著的交互作用，表明高温加强了干旱对叶片生长和气体交换的影响，降低了羊草对土壤干旱

的适应能力。高温和干旱的交互作用将显著减少我国半干旱地区草原的羊草生产力。
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植物与温度、水分的关系一直是植物与环境关

系研究的热点（蒋高明，!""#；许振柱等，!""$）。
以气候变暖为标志的全球变化将导致蒸发散增加，

使得某些地区更加干燥（%&’()*，#++,；%-’.)/ 0
1&2)*， !""#；34*’&( !" #$ 5， !""#；赵文智等，
!""#）。温度影响光合作用的生物化学和物理过程，
而在一些地区的高温特别是伴随其它环境胁迫可能

引起叶绿体、生物膜损伤，进而影响光合电子传递，

最终减弱植物叶片的光合作用（6)**/ 0 678*9:&(，
#+;"；<&=> !" #$ 5，!"""；李永庚等，!""$）。但是，适
当的升温虽然降低了叶片的水势，在北方地区却能

促进光合作用和水分利用效率的提高（?@&A !" #$ 5，
!"""）。水分作为影响植物生长和水分利用效率的
关键因子（B’C4((4* !" #$ 5，!""#；周广胜等，
!""!>），与温度、光照、CB! 浓度等环境因子共同决

定了植物对环境变化的响应和适应（6)**/ 0
678*9:&(，#+;"；<&=> !" #$ 5，!"""；D4*()EF !" #$ 5，
!""#；G-..&.4>4H 0 I).J)F，!""#）。最近的研究指出，
不同季节的降水变化影响高温对植物的效应（D4*K
()EF !" #$ 5，!""#），水分状况将可影响高温对植物适
应及高温解除后的恢复程度（D&:)*./(L9 !" #$ 5，
!"""；?@&@ 0 I&=.H)(，!""$）。因此，研究植物对温
度和水分变化的响应机理有助于理解全球变化对陆

地生态系统的影响，可为制定陆地生态系统对全球

变化的适应对策提供依据。

羊草（%!&’() *+,-!-),)）草原在我国北方有着广
泛的分布，其优势植物羊草属多年生根茎植物，具有

较高的饲用价值。然而，由于干旱、过渡放牧等的影

响，近年来退化速度不断加快，退化面积逐渐扩大，

使得我国荒漠植被和草原的覆盖减少，加剧了沙尘

暴等的危害（李政海等，#++M；周广胜等，!""!&）。
虽然对羊草的光合特性、气体交换参数已有过许多

研究（杜占池等，#++M；王德利等，#+++；王玉辉等，
!"""），但关于不同温度、水分对羊草叶片气体交换
参数综合影响的研究还未见报道。

该研究试图以羊草为实验材料，采用 M个水分
和 M个温度梯度的模拟试验，研究羊草叶片光合参
数对水分和温度变化的响应，以期阐明在不同水分

和温度条件下羊草叶片光合参数和水分利用效率

（./0）的变化特点，为揭示羊草对温度与水分变化
交互作用的响应和适应机制提供理论依据。

! 材料和方法

于 !""# 年秋季在内蒙古锡林浩特的自然草地

采集实验用羊草种子。播种前进行种子处理：于

MN的高锰酸钾溶液中消毒 ; :-(，在零下低温中贮
存 O P后用水冲洗干净。所用盆均为聚乙烯塑料盆
（" 5M, Q），内衬塑料薄膜以防水。内装取自自然草
地的风干土（折合烘干土 " 5 ,R 9’），每盆留苗 , 株。
直到幼苗的第五片叶展开时由温室移进日本产环境

生长箱（3Q1K$M"D<，?&(/4，S&2&(）进行水分和温度
处理。

实验分 M个土壤水分水平：对照（其土壤相对含
水量为 OMN T ;"N）、轻度干旱（土壤相对含水量为
,"N T ,MN）、中度干旱（土壤相对含水量为 M"N T
MMN）、严重干旱（土壤相对含水量为 $MN T R"N）和
极度干旱（土壤相对含水量为 !MN T $"N），分别用
C4(E*4.、QU、3U、?U和 GU表示。每处理 #!个重复。
每天下午 #O V""用称重法控制土壤水分含量。
采用 M个生长箱控制温度，每个生长箱的使用

空间为 $"; 5" Q（M! L:长、M! L:宽和 ##$ 5M L:高），
把实验用盆分层放置。据中国科学院内蒙古草原生

态系统定位站（属于温带典型草原区域）提供的资

料，#+;! T #++;年 O 月份的平均温度为 #; 5 M W，其
中 #++;年最高，达 !" 5 O W（陈佐忠等，!"""）。该实
验的目的就在于研究未来气候变化情况下生长旺季

温度升高对羊草叶片气体交换参数的影响，因此分

成以下 M 个恒定的温度水平：!"、!$、!,、!+、$! W。
相对湿度为 ,MN T O"N，光合有效辐射强度为 $""

!:4.·:
X !·H X #左右。
选取刚展开的最上部叶片于控温后 #; T #+ P

时用美国产便携式光合测定系统（QYK,!""，Q-KC4*，
Z?[）测定气体交换参数。测定时间为上午 + V "" T
## V""，每个处理测定 M T ; 片叶。羊草幼苗温度处
理 $" P后以每盆为单位取样，分成叶片、茎鞘、根茎
和根 R部分，每处理取 $盆。取样后立即放入烘箱
于 ;" W烘至恒重。但在计算分析过程中换算成每
株为单位。采用 ?I?? #" 5 " 统计软件进行 \Q3K
[]BG[等分析。

" 结果和分析

" 5! 土壤水分和温度的交互作用对羊草叶片气体
交换参数的影响

羊草叶片气体交换参数对土壤水分的响应受温

度条件的影响（图 #）。在 !" T !, W下，干旱直到严
重干旱（?U）都对净光合速率（1-）的影响不显著，且

中度干旱（3U）还有轻微促进作用，在最高温度（$!
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!）条件下，"#、$#和极度干旱（%#）促使 !" 减少。

土壤干旱对气孔导度（#$）和蒸腾速率（%&）的影响不

显著。’() 的变化趋势与 !" 的相似，即在 &’ ( &)
!下，干旱直到 $#的影响都不显著，且 "#还有轻
微促进作用，在最高温度条件下 "#、$#和 %#才使
之减少。这表明在该实验条件下气体交换参数对土

壤水分变化有较高适应能力。在不同水分条件下叶

片气体交换参数对温度变化的响应特性却趋于一

致，即如前所述的在适宜水分条件下温度响应类型

一致：!" 和 ’() 随温度的升高逐渐降低，而 #$ 和

%& 则逐渐增加。相关分析表明，在该实验条件下，

呈正相关的是 #$ 与 %&（ * * ’+ ,)-!!），!" 与 ’()
（* * ’+ ,’.!!）；呈负相关的是 !" 与 #$（ * *
/ ’+.0)!），!" 与 %&（* * / ’+ .,0!!），’() 与 #$（*
* / ’+1)’!!），’() 与 %&（* * / ’+,’)!!）。
! +! 土壤水分和温度的交互作用对羊草叶片生物
量的影响

研究表明，在土壤水分充足条件下（即对照处

理，土壤相对含水量为 .23 ( 1’3），羊草叶片生物

量以 &) !的最大（,0 + )0 45·株 / 0），其它依次是：

&,、&-、&’和 -& !。这说明了温度过高或过低都显
著降低了生物量（表 0）。
在正常温度 &) !条件下（接近于植物的最适温

度 &2 !），不同土壤水分条件对羊草的叶片生物量
的影响达显著水平。生物量以轻度干旱（6#）的最
大（0&’ +’- 45·株 / 0），其它依次为对照、中度（"#）、
严重（$#）和极严重（%#）干旱处理。
不同温度下土壤水分对叶片生物量的影响不

同，在 &’ ( &) !下，以 6#或 "#的最大；在 &, !和
-& !下，随土壤水分的下降而显著降低（表 0）。在
对照和 6#条件下以 &) !的生物量最大，而在 "#、
$#和 %#的条件下以 &- !的最大。这说明在较重
的土壤干旱程度条件下叶片生长的最适温度有下移

趋势，暗示了较低温度对缓解土壤干旱的重要性。

不论在何种土壤水分条件下 &, !和 -& !都降低了
叶片生物量，尤其是在极度土壤干旱条件下，-& !
下的叶片生物量只有 0’ +&’ 45·株 / 0。

二维方差分析结果表明（表 &），水分、温度梯度
及其交互作用对叶片生物量均达到了极显著水平。

图 0 温度和土壤水分对羊草叶片净光合速率（7）、水分利用效率（8）、气孔导度（9）和蒸腾速率（#）的影响
:;5+0 <==>?@A B= @>4C>DE@FD> EGH AB;I 4B;A@FD> BG CJB@BAKG@J>@;? DE@>（7，!"），LE@>D FA> >==;?;>G?K（8，’()），A@B4E@EI ?BGHF?@EG?>（9，#$）

EGH @DEGAC;DE@;BG DE@>（#，%&）;G @J> I>EM>A B= +,-./$ 012","$2$
"#$%&分别代表 &’、&-、&)，&,和 -& ! N>CD>A>G@ &’，&-，&)，&, EGH -& ! @D>E@4>G@A，D>AC>?@;M>IK 垂直棒指平均数的标准误 %>D@;?EI OEDA

;GH;?E@> $< B= @J> 4>EG（" * )） 9BG@DBI：对照 6#：轻度干旱（土壤相对含水量为 )’3 ( )23）6;5J@ HDBF5J@（$B;I 4B;A@FD> ;A )’3 ( )23） "#：中
度干旱（2’3 ( 223）"BH>DE@> HDBF5J@（$B;I 4B;A@FD> ;A 2’3 ( 223） $#：严重干旱（-23 ( P’3）$>M>D> HDBF5J@（$B;I 4B;A@FD> ;A -23 ( P’3） %#：
极度干旱（&23 ( -’3）%>DK A>M>D> HDBF5J@（$B;I 4B;A@FD> ;A &23 ( -’3）
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水分对 !" 和#$% 的影响达到了极显著水平，对 &’

达到了显著水平，但对 () 未达显著水平。温度对

!"、()、&’ 和#$% 的影响都达到了极显著水平。水
分和温度的交互作用对 !" 的影响达显著水平，对

() 和 &’ 分别达极显著和显著水平，但对 #$% 的影
响未达显著水平。

! 讨 论

多数报道指出，中度及比其程度更严重的干旱

限制了植物叶片的生长，导致光合速率降低，#$%
升高（许振柱等，!""#；$%&’() *+ ,- *，+,,!）。本研
究则表明，羊草叶片的生长在轻度和中度干旱条件

下还未受到抑制，甚至轻度干旱还促进生长，但严重

和极严重干旱处理使其显著降低，其气体交换参数

对水分变化表现出了较小的敏感性。-.&)/)0.1 和
2.3)%405（+,,,）的研究也证实虽然几种沙地草本植
物的生长受到土壤干旱影响，但其气体交换参数并

未受到影响。具有较强抗旱性植物的光合作用能够

忍耐较低的水势（邓雄等，+,,6），表明在控制实验条
件下羊草叶片生长与气体交换参数之间存在着权衡

关系，即气体交换对干旱不敏感是以降低生长速率

为代价的。

高温下植物叶片的气孔开张度和 () 升高，增

加了 &’，带走较多的热量，是叶片对过高温度的一

种适应（2(07)，!""+；8(9.&43):; *+ ,- *，+,,,）。温

度对 !" 的影响随植物不同生长阶段而异，<=(>等
（+,,,）的研究表明，较高温度使早期灌木的光合速
率升高，但后期却使之降低。也有研究表明，温度

升高使 !"、() 和 &’ 都增加，并因物种而异（肖春旺

等，+,,!）。本研究也表明，温度对气体交换参数的
影响明显，温度升高使 () 和 &’ 增加，这进一步证

实了这种对高温的适应性响应策略；但却显著降低

了 !" 和 #$%，这与 2(07)（ !""+）在棉花（(.))/0123
41’)2+23）叶片上得出的结果相似。() 及 &’ 的升高

不利于植物对水分的利用，抵消了植物对水分亏缺

响应所采取的气孔关闭、减少蒸腾从而提高 #$%
的适应干旱的变化（?7&%)( *+ ,- *，+,,+）。然而，()

及 &’ 的降低也不利于消耗过多的热量，干旱引起

的气孔关闭更加剧了高温的负面影响（2(07)，
!""+）。而有研究表明温度的升高有利于提高植物
早期的 #$%，主要是由于提高了光合速率而保持
蒸腾稳定的结果（@7A5 *+ ,- *，!""B；<=(> *+ ,- *，
+,,,），这与本研究的结果不同。本实验是在生长
箱中进行的模拟实验，虽然易于控制在田间无法控

制的复杂因子，但亦存在诸如光强较低等限制因素，

关于水分和温度对羊草叶片生长和气体交换参数交

互作用的影响还需进一步在野外环境下展开深入研

究。

通过本研究可得出如下结论：!）轻度、中度土壤
干旱并没有限制羊草叶片的生长，对气体交换参数

表 ! 温度和土壤水分对羊草（5*/32) 641"*")1)）叶片生物量的影响（9’·株 C !）

D(E4. ! FGG.:H5 %G H.9I.&(HJ&. ()0 5%74 9%75HJ&. %) 4.(G E7%9(55 %G 5*/32) 641"*")1)（9’·I4()H C !）

土壤水分

<%74 9%75HJ&.
温度 D.9I.&(HJ&.

+, K +6 K +B K +" K 6+ K
对照 L%)H&%4 M6 *M,E B6 *,"E: "! *B!E BM *+,( N# *+N(

轻度干旱 OP ",*,#( #B *B6E !+, *,6( 6B *#6E ++ *Q#E

中度干旱 $P BN*!#E QN *+!( #, *BM: +# *B": !Q *"+E:

严重干旱 <P 6+*,+: BN *#!: M! *"+0 !+ *QB0 !6 *"N:

极严重干旱 RP +!*#Q: N! *M"0 6M *Q!. !N *M#0 !, *+,:

数字后的相同小写字母代表同一温度内在 ,*,M水平上不显著 S7H=7) .(:= H.9I.&(HJ&.，T(4J.5 G%44%>.0 E3 H=. 5(9. 4.HH.& (&. )%H 57’)7G7:()H43 07GU
G.&.)H (H 0 V ,*,M (::%&07)’ H% PJ):()’5 $J4H7I4. H.5H5（" W 6） OP，$P，<P，RP：同图 ! <.. -7’*!

表 + 不同土壤水分和温度条件下叶片生物量和光合参数的二维方差分析
D(E4. + X)(43575 %G T(&7():. %G 4.(G E7%9(55 ()0 I=%H%53)H=.H7: I(&(9.H.&5 G&%9 G7T. 5%74 9%75HJ&. ()0 G7T. H.9I.&(HJ&. 4.T.45

变量

R(&7(E4.5
土壤水分 <%74 9%75HJ&.

0G 7 0
温度 D.9I.&(HJ&.

0G 7 0
交互作用 Y)H.&(:H7%)

0G 7 0
58 N !#*",M V ,*,,! N +6*QM! V ,*,,! !B + *NNQ , *,,Q
!" N ++*QB" V ,*,,! N BN*Q!Q V ,*,,! !B + *+M+ , *,!M
() N , *N6# , *#Q+ N !#B*""B V ,*,,! !B + *"+! , *,,+
&’ N M *MNQ , *,!, N N!!*B"# V ,*,,! !B 6 *+Q, , *,!,
#$% N !!*!6, V ,*,,! N Q+*+Q# V ,*,,! !B ! *M"N , *!,M

58：叶生物量 O.(G E7%9(55 !"：净光合速率 @.H I=%H%53)H=.H7: &(H. ()：气孔导度 <H%9(H(4 :%)0J:H():. &’：蒸腾速率 D&()5I7&(H7%) &(H.
#$%：水分利用效率 S(H.& J5. .GG7:7.):3

6期 许振柱等：羊草叶片气体交换参数对温度和土壤水分的响应 6,6



亦无显著影响，反映了羊草幼苗对土壤水分胁迫的

较高耐性。!）温度对气体交换参数的影响明显，温
度升高使 !" 和 #$ 增加，却使 %& 和’() 降低。"）
水分和温度对叶片生物量、%&、!" 和 #$ 的影响存在

显著的交互作用，高温加强了干旱对光合性能的影

响，表明高温降低了羊草对干旱的适应能力。高温

和干旱的交互作用将显著限制我国半干旱地区草原

的羊草生产力。
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