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摘要：为揭示引种禾草柳枝稷（Ｐａｎｉｃｕｍ　ｖｉｒｇａｔｕｍＬ．）光合生理对短期干旱的敏感性与旱后恢复能力及施氮效

应，采用盆栽控水试验，设置高水［ＨＷ，８０％ＦＣ（田间持水量）］，中水（ＭＷ，６０％ＦＣ）和低水（ＬＷ，４０％ＦＣ）３个水分

水平，及两个氮肥处理（不施氮和０．１ｇ　Ｎ／Ｋｇ干土），研究了分蘖期柳枝稷叶片光合气孔交换参数和叶绿素荧光参数

在土壤逐渐干旱及复水后的变化特点。结果表明：与高水相比，中水和低水下柳枝稷叶片相对含水量（ＲＷＣ）、叶绿

素含量、净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）均显著降低；随自然干旱时间延

长，Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、Ｆｖ／Ｆｍ 和光化学淬灭系数（ｑＰ）值均呈下降趋势，且施氮处理的降幅较大，以低水施氮降低幅度最大，

Ｐｎ下降由气孔限制转变为非气孔限制；非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）值则呈相反的变化趋势；复水后，柳枝稷各光合生

理指标均能恢复到水分降低前水平，施氮处理的恢复速度大于不施氮处理。上述表明，柳枝稷具有较强适应低水分

条件的能力，一定土壤水分条件下施氮有利于提高其光合能力及复水后的恢复能力；在土壤水分低于４０％ＦＣ施氮

则加重柳枝稷受胁迫程度，降低柳枝稷光合性能。
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　　草地建设是半干旱黄土丘陵区植被建设和生态
恢复的重要组成部分［１］。在陕北黄土丘陵区，加强
对引进禾本科草种生产力及生态适应性的认识，对
扩大供选优良禾草草种类型，提高人工草地建设成
效具有重要意义。水分是影响该区植物生长和分布
的主要环境要素。降雨是该区土壤水分的主要来
源，由于年降雨量低且季节分配不均，其土壤水分环
境处于不断的“干湿交替”变化中。光合作用是影响
植物生长发育及产量形成的关键生理过程，对干旱
胁迫非常敏感。适度的干旱胁迫会导致植物气孔关
闭和光合速率降低；严重干旱胁迫会导致光合器官
受损，引起光合速率下降［２］。植物在经历短期干旱
后复水，在生长和生理方面会产生一定的补偿效应，
而这与植物种类及受到的干旱胁迫程度有关。阶段
干旱后复水条件下植物的恢复能力可反映其对干旱

胁迫的适应能力［３］。
除水分条件外，土壤氮素含量也是影响黄土丘

陵区植物生长的重要因子。近年来，随着矿物燃料
燃烧和人类对化肥等的大量使用，使得空气中含氮
化合物浓度激增，从而引起大气氮沉降浓度和范围
均迅速扩大［４］。大气氮沉降的增加会降低本地种的
竞争性而提高外来种入侵性，不同植物种对氮沉降
导致的土壤氮素增加的响应不同，这会打破群落中
不同物种的种间平衡关系，从而影响陆地生态系统
的结构和稳定［５］。如外来入侵种马缨丹（Ｌａｎｔａｎａ

ｃａｍａｒａ）的根系发达，在受到水分胁迫时仍能维持
较高的光合速率，进一步促进了其向干旱和半干旱
地区入侵；而入侵种三裂叶蟛蜞菊（Ｗｅｄｅｌｉａ　ｔｒｉｌｏ－
ｂａｔａ）在受到干旱胁迫时，气孔开度较本地近缘种蟛
蜞菊（Ｗｅｄｅｌｉａ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）更大，导致其失水较快，显
著抑制其生长和扩散［６］。研究表明，氮沉降在一定
量范围内有利于入侵植物的光合作用和生产力，促
进其入侵成功［７］。因此加强对引种植物在不同水分
和氮素供应条件下的光合生理特征研究，有利于全
面认识引种植物的区域环境适应能力及其特征。
柳枝稷（Ｐａｎｉｃｕｍ　ｖｉｒｇａｔｕｍＬ．）根系发达，植株

较高，富含纤维素，既可作为饲草，也可作为水土保
持和风障植物，同时也是很好的生物燃料［８］。相比
其它多年生草本植物和传统农作物，柳枝稷能够适
应粘壤土、砂壤土等多种土壤类型，具有较低的投入
和维护成本、较高的净能源产出，一旦建植成功可持
续利用至少１５年以上［９］。调查显示，在陕北黄土丘
陵区的安塞，柳枝稷生长２０年以上，仍然具有一定
的生物量。因此，柳枝稷是适合用于生态脆弱区边
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际土地生态恢复和提高植被盖度的优良物种［１０］。

在品种选育、生物学特性、产量及品质等方面对柳枝
稷已经开展了较多研究。关于干旱胁迫的响应的研
究主要体现在体内抗氧化系统等方面，而对水分亏
缺及复水过程中柳枝稷光合生理生态的研究较

少［１１］。本研究选择在柳枝稷分蘖期，从三个不同的
土壤水分水平逐渐自然干旱后复水，比较了施氮和
不施氮下柳枝稷叶片光合生理生态特征的响应过程

与差异，以期揭示柳枝稷对水氮供应条件变化的生
理生态适应机制，为柳枝稷的合理栽培和推广利用
提供依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验植物为柳枝稷品种为Ｂｌａｃｋｗｅｌｌ，种源美

国。试验的土壤来自陕北安塞的天然草地耕层（０～
３０ｃｍ）。土壤类型为黄绵土，田间持水量（Ｆｉｅｌｄ　ｃａ－
ｐａｃｉｔｙ，ＦＣ）为２０．０％，ｐＨ 值为８．７７。土壤有机质
含量是０．３６％，土壤总氮含量是０．０２５％，土壤总磷
含量为０．０６６％，土壤总钾含量是１．９０％，土壤有效
氮含量为１９．６２ｍｇ／ｋｇ，土壤有效磷含量是５０．７８
ｍｇ／ｋｇ，土壤有效钾含量是１０１．５５ｍｇ／ｋｇ。盆钵规
格为３０ｃｍ （高度）×２０ｃｍ （内径）底部封堵的ＰＶＣ
管，可装干土９ｋｇ。

１．２　试验处理与生长条件
设施氮（０．１ｇ　Ｎ／Ｋｇ干土）和不施氮两个氮肥梯

度处理，氮素以尿素形式在装桶的时候均匀拌土。

于２０１５年４月７日采用种子播种，齐苗后每盆定苗

１２株。苗期土壤水分含量维持在８０％ＦＣ以上。从
拔节期开始，将土壤水分控制为高水（８０％ＦＣ）、中
水（６０％ＦＣ）和低水（４０％ＦＣ）。达到各水分水平
后，继续保持一个月后开始干旱处理，此时柳枝稷处
于分蘖期。每个水分水平９桶，其中３桶保持原水
分水平，６桶进行干旱处理，自然干旱持续８ｄ，当天
傍晚复水到降低前水分水平直至收获。每天１８∶００
采用称重法进行土壤含水量测定与控制。试验于陕
西杨凌的室外防雨棚下开展。

１．３　研究项目与测定方法
光合气体交换特征：采用美国Ｌｉｃｏｒ公司产的

Ｌｉｃｏｒ－６４００便携式光合测定系统测定。测定的日期
为７月１４日～７月２９日，于每日上午９∶２０～１１∶３０
连续测定。每处理随机选取３桶，每桶选择长势一
致的５株柳枝稷顶端新近充分展开叶。测定光照为

自带红蓝光源，光量子强度 ＰＡＲ 设置为 １２００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。主要测定指标包括叶片净光合速

率（Ｐｎ）和蒸腾速率（Ｔｒ），以及叶片气孔导度（Ｇｓ）和
胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）等。叶片瞬时水分利用效率
（ＷＵＥｉ）为各时刻Ｐｎ与Ｔｒ的比值［３］。
叶绿素荧光特征：采用德国 Ｗａｌｚ产的Ｉｍａ－

ｇｉｎｇ－ＰＡＭ叶绿素荧光仪测定，与光合气体交换参
数测量同步。于每日上午６∶００～８∶００，随机选取充
分展开的新生叶，３次重复，主要包括：最大光化学
效率（Ｆｖ／Ｆｍ），非光化学淬灭系数（ＮＰＱ），以及光化
学淬灭系数（ｑＰ）等。
叶片相对含水量：测定日期选择在自然干旱后

的第１ｄ，５ｄ和８ｄ，和随后复水后的第７ｄ，均选择在
当日的上午９∶００进行，按照鲜重―饱和重―烘干重
的顺序测定并计算。
叶绿素含量：采用分光光度计测定。测定日期

与测定叶片相对含水量同步。各处理取鲜叶０．２ｇ，
切成小块后浸入５ｍＬ　９５％乙醇，密闭后置黑暗处

２４ｈ后摇匀，分别在４７０ｎｍ、６４９ｎｍ和６６５ｎｍ下测
定光密度值。叶绿素含量由下式计算：叶绿素含量
（ｍｇ／ｇ）＝色素浓度（ｍｇ／ｍＬ）×提取液体积（ｍＬ）

×稀释倍数／样品重（ｇ）。

１．４　结果分析与统计
数据处理和绘图分别采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　Ｅｘｃｅｌ

２０１０ 和 Ｏｒｉｇｉｎ８．０ 软 件。试 验 数 据 结 果 采 用

ＳＰＳＳ１６．０软件进行分析，采用单因素方差（ＡＮＯ－
ＶＡ）分析不同水氮处理及其随干旱和复水时间变
化下各个指标间的差异显著性（Ｐ＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　土壤含水量
高、中、低三个水分处理的土壤水分分别从８０

±２．０％、６０．５±２．０％和４０．５±２．０％开始逐渐下降。
随时间延长，各个处理下的土壤水分下降速度变慢，
施氮处理的水分下降速度快于不施氮处理（图１）。
在干旱第８ｄ，各个处理下的土壤含水量均降到

最低。降幅最大为高水施氮处理，为３２．８％。降幅
最小是低水不施氮处理，为１５．７％（图１）。

２．２　叶绿素荧光参数
在自然干旱前，各水分处理下，柳枝稷叶片Ｆｖ／Ｆｍ

值为０．７５～０．７７，其中施氮处理均略高于对应的不
施氮处理，各处理间未达到显著差异。随着土壤
水分逐渐降低，Ｆｖ／Ｆｍ值均逐渐下降，ＨＷ和ＭＷ
Ｄ和 Ｗ后面数字分别表示自然干旱天数和旱后复水天数；○：高水
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处理（８０％ＦＣ），△：中水处理（６０％ＦＣ）；□：低水处理（４０％ＦＣ）；空

白和涂黑分别表示不施氮和施氮处理；下同。

Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｂｅｈｉｎｄ　Ｄ　ａｎｄ　Ｗ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｔｈｅ　ｄａｙｓ　ａｆｔｅｒ　ｓｏｉｌ　ｄｒｙｉｎｇ　ａｎｄ

ｔｈｏｓｅ　ｄａｙｓ　ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ　ａｆｔｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；○：ｈｉｇｈ　ｗａｔｅｒ
（８０％ＦＣ）；△：ｍｅｄｉｕｍ　ｗａｔｅｒ（６０％ＦＣ）；□：ｌｏｗ　ｗａｔｅｒ（４０％ＦＣ）；

ｂｌａｎｋ　ａｎｄ　ｂｌａｃｋｅｎｉｎｇ　ｆｏｒ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ，ｒｅｓｐｅｃ－

ｔｉｖｅｌｙ．Ｓａｍｅ　ａｓ　ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ．

图１　干旱及复水过程中土壤含水量变化

Ｆｉｇ．１　Ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｃｈａｎｇｅ　ｄｕｒｉｎｇ
ｓｏｉｌ　ｄｒｙｉｎｇ　ａｎｄ　ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔ

下无明显差异，但均显著高于ＬＷ 处理（表１）。自
然干旱后的第８ｄ，Ｆｖ／Ｆｍ 值降至０．７１～０．７２，显著低
于自然干旱前的水平（Ｐ＜０．０５），其中施氮处理较不
施氮处理下降幅度更大。施氮处理下，柳枝稷的

Ｆｖ／Ｆｍ 值在 ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ水平下分别显著下降
了７．９％、７．０％和４．８％，不施氮处理的显著下降

０．０４～０．０５％。Ｆｖ／Ｆｍ 的值在复水７ｄ后均恢复到
自然土壤干旱前的水平（表１）。
在自然干旱处理前，各处理下柳枝稷叶片ｑＰ

值均随水分和氮素水平增加而增大，但均未达到显
著差异，而ＮＰＱ值变化趋势则相反；随土壤水分逐
渐降低，ｑＰ值整体呈现下降趋势，自然干旱后的第

８ｄ，ｑＰ值降到最低，施氮处理较不施氮处理的ｑＰ下
降幅度显著更大。三种水分水平下，施氮处理下ｑＰ
值分别显著下降了１４．５６％、１５．９０％和１６．２１％，而
不施氮处理的下降幅度分别为１３．５３％、１１．６５％和

１１．５３％。各处理下的ｑＰ值均在复水７ｄ后恢复到
自然干旱前的水平（图２）。

图２　干旱及复水过程中柳枝稷光化学淬灭系数（ｑＰ）和非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）值的变化

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｌｅａｆ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ｑＰ）ａｎｄ　ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ＮＰＱ）ｖａｌｕｅｓ　ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｄｕｒｉｎｇ　ｓｏｉｌ　ｄｒｙｉｎｇ　ａｎｄ　ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

　　随土壤水分逐渐降低，ＮＰＱ值表现为逐渐增
大，自然干旱后第８ｄ，ＮＰＱ值增到最大。在 ＨＷ、

ＭＷ 和ＬＷ 水平下，施氮处理的 ＮＰＱ值分别增加
了３２．４４％、３２．１８％和３２．３５％ （Ｐ＜０．０５），不施氮
处理分别下降了３０．８１％、３１．３２％和３０．４１％，施氮
较不施氮处理ＮＰＱ增幅更大。复水７ｄ后，ＮＰＱ值
均恢复到自然土壤干旱前的水平（图２）。

２．３　叶片相对含水量
自然干旱开始时，柳枝稷叶片相对含水量

（ＲＷＣ）值均维持在８８．５±１．０％。在８ｄ的自然干
旱过程中，柳枝稷叶片 ＲＷＣ值呈缓慢降低趋势。

在自然干旱后的第５ｄ，ＲＷＣ值降至８６．０±２．０％，
各水分和氮肥处理间无显著差异。在自然干旱后的
第８ｄ，ＲＷＣ值降至８２．０±３．０％，水分处理间无差
异，但施氮处理显著低于不施氮处理（Ｐ＜０．０５）（表

１）。

２．４　叶片叶绿素含量
施氮柳枝稷叶片叶绿素含量显著高于不施氮处

理（表１）（Ｐ＜０．０５）。在自然干旱过程中，各处理下
柳枝稷叶片叶绿素含量随时间延长呈先升后降趋

势。自然干旱第８ｄ时，柳枝稷叶片叶绿素含量降到
最低，施氮处理降幅小于不施氮处理。在ＨＷ、ＭＷ
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表１　土壤水分变化过程下柳枝稷叶片最大光化学量子效率、相对含水量和叶绿素含量

Ｔａｂｌｅ　１　Ｌｅａｆ　Ｆｖ／Ｆｍ，ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ａｎｄ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｖａｌｕｅｓ　ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｄｕｒｉｎｇ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ

处理天数（ｄ）
Ｄａｙｓ　ａｆｔｅｒ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

水分处理

Ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅ

最大光化学量子效率

Ｆｖ／Ｆｍ
不施氮

ｎｏｎ－Ｎ
施氮

０．１ｇ　Ｎ

叶片相对含水量（％）
Ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ
不施氮

ｎｏｎ－Ｎ
施氮

０．１ｇ　Ｎ

叶绿素含量（ｍｇ／ｇ）
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ

不施氮

ｎｏｎ－Ｎ
施氮

０．１ｇ　Ｎ
Ｄ１ ＨＷ　 ０．７６±０．０１ａ（ａ） ０．７８±０．０４ａ（ａ） ０．８８±０．０４ａ（ａ） ０．９０±０．０２ａ（ａ） ２．３９±０．１６ａ（ｂ） ３．２３±０．１５ａ（ａ）

ＭＷ　 ０．７６±０．０２ａ（ａ） ０．７７±０．０２ａ（ａ） ０．８８±０．０１ａ（ａ） ０．８９±０．０４ａ（ａ） ２．２２±０．０４ａ（ｂ） ２．８９±０．１３ｂ（ａ）

ＬＷ　 ０．７５±０．０４ａ（ａ） ０．７５±０．０２ａ（ａ） ０．８７±０．０４ａ（ａ） ０．８８±０．０２ｂ（ａ） １．９２±０．１３ｂ（ｂ） ２．４１±０．０６ｃ（ａ）

Ｄ５ ＨＷ　 ０．７５±０．０３ａ（ａ） ０．７５±０．０２ａ（ａ） ０．８７±０．０５ａ（ａ） ０．８６±０．０２ａ（ａ） ２．６９±０．０９ａ（ｂ） ３．４６±０．１４ａ（ａ）

ＭＷ　 ０．７５±０．０４ａ（ａ） ０．７５±０．０２ａ（ａ） ０．８６±０．０２ａ（ａ） ０．８４±０．０１ｂ（ａ） ２．４９±０．１２ａ（ｂ） ３．３２±０．０８ａ（ａ）

ＬＷ　 ０．７３±０．０４ａ（ａ） ０．７３±０．０４ａ（ａ） ０．８３±０．０４ｂ（ａ） ０．８４±０．０２ｂ（ａ） １．９８±０．０５ｂ（ｂ） ２．８３±０．０７ｂ（ａ）

Ｄ８ ＨＷ　 ０．７２±０．０１ａ（ａ） ０．７１±０．０１ａ（ａ） ０．８５±０．０２ａ（ａ） ０．７９±０．０１ａ（ｂ） ２．２６±０．０９ａ（ｂ） ３．１２±０．０８ａ（ａ）

ＭＷ　 ０．７１±０．０４ａ（ａ） ０．７１±０．０３ａ（ａ） ０．８４±０．０１ａ（ａ） ０．８０±０．０２ａ（ｂ） ２．３０±０．０７ａ（ｂ） ２．９８±０．０９ｂ（ａ）

ＬＷ　 ０．７１±０．０１ａ（ａ） ０．７０±０．０４ａ（ａ） ０．８３±０．０３ａ（ａ） ０．８０±０．０１ａ（ｂ） １．４１±０．０３ｂ（ｂ） ２．７１±０．１３ｃ（ａ）

Ｗ７ ＨＷ　 ０．７６±０．０２ａ（ａ） ０．７７±０．０１ａ（ａ） ０．８９±０．０４ａ（ｂ） ０．９０±０．０４ａ（ａ） ２．８９±０．０４ｂ（ｂ） ３．６５±０．１４ａ（ａ）

ＭＷ　 ０．７６±０．０１ａ（ａ） ０．７６±０．０２ａ（ａ） ０．８７±０．０２ａ（ａ） ０．９０±０．０２ａ（ｂ） ３．１７±０．１１ａ（ａ） ３．１０±０．１０ｂ（ａ）

ＬＷ　 ０．７５±０．０４ａ（ａ） ０．７５±０．０３ａ（ａ） ０．８７±０．０４ａ（ａ） ０．８８±０．０３ａ（ａ） １．７８±０．０７ｃ（ｂ） ２．９２±０．０８ｃ（ａ）

　　注：各指标下同一行中，数字后的不同小写字母代表施氮与不施氮处理间的差异显著；在同一列中，数字后括弧内不同小字母，表示三个水分水平处理间的差
异显著（Ｐ＜０．０５）；

Ｎｏｔｅ：Ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｒｏｗ　ｗｉｔｈｉｎ　ｅａｃｈ　ｉｎｄｅｘ，ｄａｔａ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｍａｌｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　Ｎｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ；ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ，ｄａｔａ　ｗｉｔｈ
ｓｍａｌｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎ　ｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅｓ（Ｐ＜０．０５）．

和ＬＷ 三个水分处理下，与自然干旱开始时相比，
施氮处理分别下降了３．２％、３．７％和１６．３％；不施氮
处理分别下降了５．８％、７．９％和２６．７％。复水后第

７ｄ，除低水不施氮处理外，其他各处理下均显著高于
土壤自然干旱开始时的值（Ｐ＜０．０５）（表１）。

２．５　光合气体交换参数
自然干旱开始前，高水施氮处理柳枝稷叶片的

Ｐｎ值显著最高，为２４．２８μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。同一水

分处理下，施氮的Ｐｎ 值均显著高于不施氮处理（Ｐ

＜０．０５）（图２）。自然干旱后，柳枝稷叶片Ｐｎ值逐渐
降低，在第３ｄ显著低于干旱前，第８ｄ达最低值，施
氮处理下降幅度更大。ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ 水平下，
施氮处理的Ｐｎ分别显著下降了４８．３５％、５０．５２％和

５４．９３％；不施氮处理分别为 ４３．４５％、４４．７４％、

４７．７６％。ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ 水分下，复水后第３ｄ，
施氮处理 Ｐｎ 值分别恢复到干旱前的８６．３０％、

８３．６１％和８３．３３％；不施氮处理分别为８１．５２％、

８０．５８％和７９．８２％。复水后第６ｄ各处理均恢复到
干旱前水平（图３）。
柳枝稷叶片 Ｔｒ 值表现为 ＨＷ 和 ＭＷ 显著大

于ＬＷ 水平，其中 ＨＷ 和 ＭＷ 间差异不显著。施
氮处理的Ｔｒ值显著高于不施氮处理。随自然干旱
时间延长，Ｔｒ 呈现与Ｐｎ 相似降低趋势（图２）。自

ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ 水平自然干旱后第８ｄ，施氮处理
分别显著下降５５．６６％、５７．０５％和６０．４６％；不施氮
分别显著下降４３．４５％、５１．５８％和４８．６５％。复水后
第３ｄ，施氮处理 Ｔｒ 值分别恢复到自 ＨＷ、ＭＷ 和

ＬＷ 水平干旱前的８０．０５％、７８．３１％和７５．２５％；不
施氮处理则分别恢复７５．１５％、７３．４４％和７２．９７％。
复水后第６ｄ均恢复到干旱前水平（图３）。

在自然干旱处理前，柳枝稷叶片 Ｇｓ 值表现为

ＨＷ 和 ＭＷ 显著大于ＬＷ 水平，ＨＷ 和 ＭＷ 间无
差异。随土壤含水量逐渐降低，Ｇｓ 值呈下降趋势。
在自然干旱后第３ｄ，各处理下的Ｇｓ 值均显著低于
自然干旱开始的对应值（Ｐ＜０．０５），在干旱后的第

８ｄ达到最低值（图３）。施氮处理的Ｇｓ值下降幅度
更大，ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ 水平下，施氮处理分别较干
旱前显著下降了４２．９７％、３１．４９％和４５．１５％，不施
氮处理的 Ｇｓ 值分别下降了４６．９１％、３３．４７％和

４７．５６％。复水后，各处理下柳枝稷叶片Ｇｓ 均逐渐
升高，均以施氮处理升幅和升速更大（图３）。自然
干旱过程中，三个水分下施氮与不施氮处理间 Ｇｓ
值无显著差异，复水２ｄ后，均以施氮的显著高于不
施氮处理。
随自然干旱推进，柳枝稷叶片Ｃｉ值呈先降后升

变化趋势。自然干旱后第３ｄ，各处理下的Ｃｉ值均
较干旱前极显著降低（Ｐ＜０．０５），其中 ＭＷ 和ＬＷ
下的Ｃｉ值在第３ｄ降到最低，第４ｄ开始上升，而

ＨＷ 的在第５ｄ升高。复水后各处理下Ｃｉ值逐渐下
降，至第７ｄ均达到干旱前水平。
自然干旱过程中，柳枝稷叶片 ＷＵＥｉ值总体呈

升高趋势。复水前，ＨＷ、ＭＷ 和ＬＷ 水分下，不施
氮处理的 ＷＵＥｉ 均值分别为５．７７、５．９６和５．９６

μｍｏｌ／ｍｍｏｌ，施氮处理的分别为６．０１、６．６３和６．７９
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μｍｏｌ／ｍｍｏｌ。复水后第６ｄ，不施氮和施氮处理均值
分别为５．２３、６．１３和６．３８μｍｏｌ／ｍｍｏｌ，及６．０８、６．０８
和６．６６μｍｏｌ／ｍｍｏｌ。在整个１５ｄ周期内，ＨＷ、ＭＷ

和ＬＷ 水分下，不施氮处理 ＷＵＥｉ均值分别为５．５２、

６．０４和６．０１μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），施氮处理分别为６．０５、

６．３８和６．７３μｍｏｌ／ｍｍｏｌ（图３）。

图３　自然干旱及复水过程中柳枝稷叶片光合生理生态特征

Ｆｉｇ．３　Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｄｕｒｉｎｇ　ｓｏｉｌ　ｄｒｙｉｎｇ　ａｎｄ　ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ

３　讨论

引起植物光合速率降低的因素可分为气孔限制

和非气孔限制，植物叶片Ｃｉ和Ｇｓ 值为区分和判断

光合速率下降的气孔或非气孔因素的主要判据［１２］。

土壤自然干旱开始后的前３ｄ，不同处理下柳枝稷叶
片Ｇｓ、Ｃｉ和Ｐｎ值均同时降低，说明Ｐｎ 的下降主要
由于气孔限制引起；干旱３ｄ后，ＭＷ 和ＬＷ 处理下
柳枝稷叶片的Ｃｉ值呈上升趋势，表明Ｐｎ 下降主要
由于非气孔因素限制引起；ＨＷ 处理下，柳枝稷叶
片Ｃｉ值在第５ｄ才开始回升，说明充足水分供应可

缓解或降低叶肉细胞活性受到的伤害［１３］。复水后

Ｐｎ和Ｇｓ值呈近直线上升，是由于水分状况改善后

叶片细胞渗透调节能力增强 ［１４］。

氮素直接影响植物叶绿素和可溶性蛋白水平，

以及参与光合作用与光呼吸相关酶类合成与活

性［１５］。叶绿素含量的高低直接影响植物光合速率，

且易受环境条件的改变而变化［１６］。在土壤干旱过
程中，叶绿素含量呈先增加再降低变化趋势，复水后
叶绿素含量均恢复到或高于干旱前水平，叶绿素含
量升高与叶片含水量降低有关，是对柳枝稷叶片叶
面积减小的补偿，以维持正常光合速率的重要生理
机制［１７］。各水分水平下，施氮的叶绿素含量显著高
于不施氮处理，说明氮素添加有利于促进叶肉细胞
光合活性和提高光合速率。在干旱条件下，氮素有
利于改善水分亏缺对植物光合和生长发育的不利影
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响，合理的水氮条件可提高植物光能利用率［１８］。自
然干旱过程中，柳枝稷叶片的Ｐｎ 和Ｇｓ值在施氮处
理下降幅更大，其原因是施氮增加了植株蒸腾耗水
量，加重叶片受水分胁迫的程度［１６］。

在未受到环境胁迫时，植物叶片最大光化学效
率（Ｆｖ／Ｆｍ）值一般稳定在０．７５～０．８５之间，且不受

物种和生长条件的影响［１９，２０］。本试验中，柳枝稷叶
片Ｆｖ／Ｆｍ 值在干旱后第５ｄ时出现极显著下降，在
干旱第８ｄ降至最低，表明干旱胁迫导致其ＰＳⅡ反
应中心开放比例和潜在活性下降［２１］。３种水分水平
下，ＮＰＱ值均随着水分水平降低而显著增大，表明
水分胁迫条件下柳枝稷ＰＳⅡ反应中心的光能过剩
和开放程度降低，光合电子传递速率下降［２０，２２］。研
究表明，施氮能够提高ＰＳⅡ反应中心的光能转换效
率和光化学活性以及Ｆｖ／Ｆｍ 值，也有认为Ｆｖ／Ｆｍ 值
不受氮素亏缺影响，这种差异与氮素对植物的效应
大小以及与生长环境差异有关［２３］。自然干旱过程
中，施氮处理的Ｐｎ 值和ｑＰ值的降幅均大于不施氮
处理，ＮＰＱ值则相反，说明随着水分胁迫加剧，施氮
会导致柳枝稷叶片光化学效率降低，捕获光能的有
效利用率低，这是干旱胁迫下适量施氮降低净光合
速率的内在原因。与前期研究结果一致，施氮虽未
提高柳枝稷叶片ＰＳⅡ反应中心活性，但增大了其反
应中心开放比例和原初光能转换效率，说明施氮有
利于提高柳枝稷的光合能力、增强其抗旱适应
性［２４］。旱后复水后叶片光合活性的恢复不仅与在
干旱胁迫期间受到的胁迫程度有关，也受到植物本
身的抗逆能力和胁迫时间的影响［２５］。各处理Ｆｖ／Ｆｍ
值在复水后第７ｄ均完全恢复到自然干旱前水平，说
明其对短期水分胁迫具有较强适应性。

４　结论

水分和氮肥显著影响柳枝稷光合生理特征参

数；在自然干旱前各水分水平下，施氮可提高柳枝稷
叶片叶绿素含量，叶片光合和荧光动力学参数特征。
在自然干旱过程中，柳枝稷叶片主要光合参数与荧
光参数均表现为下降。施氮处理下各光合参数和荧
光参数的降幅均大于未田间氮素的处理。在经历阶
段自然干旱后复水，各水分和氮素处理下柳枝稷叶
片气体交换参数和叶绿素荧光参数均能恢复到原有

水平，且施氮处理恢复速度大于不施氮处理。所有
这些表明，柳枝稷具有较强适应低水分条件的能力，
一定土壤水分条件下施氮有利于提高其光合能力及

复水后的恢复能力；在土壤水分低于４０％ＦＣ施氮
则加重柳枝稷受胁迫程度，降低柳枝稷光合性能。
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黄　瑾　高志娟　王世琪等　　　氮素对分蘖期干旱及复水柳枝稷光合生理特性的影响


