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摘要：为揭示白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ （Ｌ．）Ｋｅｎｇ．）对全球气候变化的光合生理特征响应规律，采用盆栽控

制试验，研究了白羊草在不同ＣＯ２ 浓度、水分条件和施氮水平下叶片的叶绿素含量和光响应曲线特征。结果表明：

随ＣＯ２ 浓度升高和施氮量增加，白羊草叶片ＳＰＡＤ值，最 大 净 光 合 速 率（Ｐｍａｘ），表 观 量 子 效 率（ＡＱＥ）和 光 饱 和 点

（ＬＳＰ）均呈增加趋势；干旱胁迫降低了ＳＰＡＤ值，Ｐｍａｘ和ＬＳＰ。多因素方差分析表 明，ＣＯ２ 浓 度，水 分 处 理 和 施 氮

水平对ＳＰＡＤ值，Ｐｍａｘ和ＬＳＰ 有极显著影响，施氮水平对ＡＱＥ有极显著影响。ＣＯ２ 浓度和水分处理对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ
和ＬＳＰ有显著的交互作用；ＣＯ２ 浓度和施氮水平对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ和光补偿点（ＬＣＰ）有极显著的交互作用；水分处理

和施氮水平对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ和ＬＳＰ 有极显著 的 交 互 作 用。ＲＤＡ分 析 表 明 氮 素 是 影 响 白 羊 草 光 合 特 征 的 最 重 要 因

素。全球ＣＯ２ 浓度升高和氮沉降增加对干旱胁迫引起的白羊草光合速率下降有显著的缓解作用。
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　　随着全 世 界 人 口 的 持 续 增 长 和 经 济 的 快 速 发

展，大量消耗化石燃料排放ＣＯ２，大 气ＣＯ２ 浓 度 以

前所未有的 速 度 增 加［１］，到２０１４年 全 球 大 气ＣＯ２
浓度已经增加至３９５．９５μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１［２］。据ＩＰＣＣ
预测，到２１世 纪 末 全 球 大 气ＣＯ２ 浓 度 将 达 到７００

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１［３］。此 外，由 于ＣＯ２ 浓 度 增 加 所 产 生

的温室效应导致全球变暖，对全球的生态环境和气

候变化产生了深远影响［４］。温度的升高和降雨类型

的改变，导 致 干 旱 成 为 世 界 范 围 内 普 遍 存 在 的 问

题［２］。于此同时，化肥使用的大量增加造成 氮 沉 降

量的迅速增加，目前，中国已经成为继欧洲、美国之

后世界第三大氮沉降集中区［５－６］。在 全 球 气 候 变 化

的背景下，大气ＣＯ２ 浓 度 升 高、干 旱 胁 迫 和 氮 沉 降

增加相互伴生、相互耦合，共同对陆地生态环境产生

显著影响［７］。
光合作用是植物生长发育的生理基础，在全球

碳循环中扮演重要角色［８］。植物光合作用的光响应

曲线描述的是光量子通量密度和植物净光合速率之

间的关系。通过光响应曲线我们可以获得植物的最

大净光合速率、表观量子效率、暗呼吸速率、光饱和

点和光补偿点等生理参数，这些参数是研究植物光

合作用等生 理 生 态 过 程 对 全 球 气 候 变 化 响 应 的 依

据［９－１２］。植物的光合作用不仅受自身遗传特性的影

响，外界环境因素也是影响植物光合生理特征的重

要方面。ＣＯ２ 是 植 物 光 合 作 用 的 原 料，高 浓 度 的

ＣＯ２ 会促进植物的光合速率，但也有研究表明长期

生长在高浓度ＣＯ２ 下会使植物光合能力下降，出现

光合适 应 现 象［１３－１４］。水 是 植 物 进 行 光 合 作 用 的 原

料，水分胁迫将导致植物光合速率、气孔导度和蒸腾

速率等气体交换值减小，并且导致植物的最大净光

合速率和表 观 量 子 效 率 等 光 响 应 曲 线 特 征 参 数 降

低［１５－１７］。氮素 是 植 物 体 叶 绿 素 的 组 成 成 分，也 是

Ｒｕｂｉｓｃｏ等 光 合 酶 以 及 构 成 同 化 力 的 ＡＴＰ等 物 质

的组成成分，氮沉降的增加将促进植物叶片叶绿素

的合成，提高叶片的光合能力［１８－１９］。目前对于全 球

气候变化下单因素，以及双因素交互作用下植物的

光合特征做 了 大 量 的 研 究［２０－２１］，但 是，对ＣＯ２ 浓 度

升高、干旱胁迫和氮沉降三个因素交互作用下植物

的光合生理特征研究还鲜见报道，特别是黄土高原

这种特殊地 理 环 境 下 的 乡 土 草 种 白 羊 草（Ｂｏｔｈｒｉｏ－
ｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ （Ｌ．）Ｋｅｎｇ．），针对其对三种因素

综合作用下的生理响应还未见报道。本文以黄土高

原典型草本植物白羊草为研究对象，采用室内盆栽

控制模拟试验来研究ＣＯ２ 浓度升高、干旱胁迫和氮

沉降对其叶绿素含量和光响应曲线的影响，旨在为

研究未来全球气候变化背景下植物光合生理生化特

征的响应提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　试验设计

本研究采用 盆 栽 控 制 试 验，于２０１４年６月 进

行。以黄土高原典型草本植物白羊草为试验材料，
盆栽器皿为自制的ＰＶＣ圆筒（１５ｃｍ×２０ｃｍ，内径

×长），圆筒中央放置５００目的尼龙网袋作为根际袋

（９ｃｍ×１８ｃｍ，直径×长），盆栽土壤为陕北安塞县

的黄绵土。首先在根际袋内装入风干的黄绵土，然

后在根袋外围圆筒底部铺碎石，在碎石上放置一根

高出桶面２ｃｍ，内径为２ｃｍ的ＰＶＣ管作为灌水通

道，之后在根袋四周加入黄绵土。充分供水使盆中

的土壤完全湿润，２０１４年６月９日在根际袋内采用

穴播的方法播种白羊草种子。每盆点取３个穴，每

穴播３粒种子，充分供水。

２０１４年８月１日，每 盆 每 穴 保 留１株 长 势 相

近的幼苗（每盆 保 留３株 幼 苗），然 后 将 盆 栽 移 入

人工气候 室（ＡＧＣ－Ｄ００３Ｎ逆 境 型，浙 江 求 是 人 工

环境有限公司）中进行ＣＯ２ 浓 度 倍 增，不 同 施 氮 水

平和干旱 胁 迫 处 理。试 验 设２个ＣＯ２ 水 平，即 正

常ＣＯ２ 浓 度（４００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）和 倍 增ＣＯ２ 浓 度

（８００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１），用钢瓶 装ＣＯ２ 作 为 外 部ＣＯ２

供应源，每天２４ｈ不 间 断 供 应；３个 Ｎ素 水 平，即

０ｇ　Ｎ·ｍ－２·ａ－１，２．５ｇ　Ｎ·ｍ－２·ａ－１ 和５．０
ｇ　Ｎ·ｍ－２·ａ－１；３个 水 分 梯 度 处 理，即 重 度 干 旱

胁迫（３５％～４０％的 田 间 持 水 量），轻 度 干 旱 胁 迫

（５５％～６０％的 田 间 持 水 量）和 水 分 充 足（７５％～
８０％的田间持 水 量）。共 计１８个 处 理（表１）。试

验采用 全 因 子 设 计，每 种 处 理５个 重 复。ＣＯ２ 浓

度由２个人工气候室控制，分别设 定 为４００和８００

０７
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μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１，其他条件相同（湿度：５５％；光 照５００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１；温 度：２８／２２℃（昼／夜））。氮 素

水平由外源添加硝 酸 铵 控 制（表２），全 部 氮 素 分６
次分别于８月１８日，９月２日，９月１７日，１０月２
日，１０月１７日和１１月１日 施 加 于 盆 栽 中。每 次

施氮时配制０．００４２０５ｇ·ｍＬ－１的 硝 酸 铵 溶 液，用

移液枪分别将０，５，１０ｍＬ的硝酸 铵 溶 液 均 匀 的 喷

洒在Ｎ１，Ｎ２和 Ｎ３处 理 的 盆 栽 中，然 后 用 喷 壶 在

盆栽表面 喷 水，确 保 硝 酸 铵 溶 液 渗 入 到 盆 栽 土 壤

中。为防止 早 期 土 壤 缺 水 对 白 羊 草 生 长 的 限 制，
于２０１４年９月１７日 开 始 进 行 盆 栽 控 水 处 理。盆

栽土壤含 水 量 采 用 称 重 法 进 行 测 定 与 控 制，即 每

天下午进行称重，补 充 消 耗 的 水 分，使 其 维 持 在 一

定水平。
表１　盆栽处理表

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｏｔ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

施氮量

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ／ｇ　Ｎ·ｍ－２·ａ－１

ＣＯ２ 浓度ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ／μｍｏｌ·ｍｏｌ－１

４００　 ８００
水分含量 Ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ 水分含量 Ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ

３５％－４０％ＦＣ　 ５５％－６０％ＦＣ　 ７５％－８０％ＦＣ　 ３５％－４０％ＦＣ　 ５５％－６０％ＦＣ　 ７５％－８０％ＦＣ
０ Ｃ１Ｗ１Ｎ１ Ｃ１Ｗ２Ｎ１ Ｃ１Ｗ３Ｎ１ Ｃ２Ｗ１Ｎ１ Ｃ２Ｗ２Ｎ１ Ｃ２Ｗ３Ｎ１
２．５ Ｃ１Ｗ１Ｎ２ Ｃ１Ｗ２Ｎ２ Ｃ１Ｗ３Ｎ２ Ｃ２Ｗ１Ｎ２ Ｃ２Ｗ２Ｎ２ Ｃ２Ｗ３Ｎ２
５．０ Ｃ１Ｗ１Ｎ３ Ｃ１Ｗ２Ｎ３ Ｃ１Ｗ３Ｎ３ Ｃ２Ｗ１Ｎ３ Ｃ２Ｗ２Ｎ３ Ｃ２Ｗ３Ｎ３

表２　盆栽施氮量表

Ｔａｂｌｅ　２　Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ

施Ｎ处理 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　 Ｎ１ Ｎ２ Ｎ３
施Ｎ（纯量）Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ／ｇ　Ｎ·ｍ－２·ａ－１　 ０　 ２．５　 ５．０
每盆施Ｎ量 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ　ｆｏｒ　ｅａｃｈ　ｐｏｔ／ｇ　 ０　 ０．０４４　 ０．０８８

施ＮＨ４ＮＯ３ 量（硝铵中纯Ｎ含量（３５％）Ａｍｏｕｎｔ　ｏｆ　ＮＨ４ＮＯ３／ｇ　 ０　 ０．１２６　 ０．２５２
每次施ＮＨ４ＮＯ３ 量 Ａｍｏｕｎｔ　ｏｆ　ＮＨ４ＮＯ３ｆｏｒ　ｅａｃｈ　ｔｉｍｅ／ｇ　 ０　 ０．０２１　 ０．０４２

１．２　测定项目与方法

１．２．１　ＳＰＡＤ 值测定　２０１４年１０月１０日（干 旱

胁迫处理２３ｄ后，白羊草开 花 前 期）随 机 选 取 每 个

处理中的３盆用日本产ＳＰＡＤ－５０２叶绿素仪测定

叶片ＳＰＡＤ 值，测定时选择最近完全展开 的 新 叶，
每盆重复测定３次。

１．２．２　光响应曲线测定及模型选择　在测定不同处

理白羊草叶片ＳＰＡＤ值的同时测定其光响应曲线。

分别于２０１４年１０月１１日和１０月１２日对两个人工

气候室中的白羊草叶片光响应曲线进行测定。用Ｌｉ
－６４００自带红蓝光源（Ｌｉ－６４００－０２Ｂ－ＬＥＤ）模拟光强梯

度２０００，１６００，１２００，１０００，８００，６００，４００，３００，２００，１６０，

１２０，８０，４０和０μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１共１４个，设定改变

光照强度后，最小稳定时间６０ｓ，重复３次。
研究表明白羊草光响应曲线的最佳模型为非直

角双曲线模型［２０］，其表达式为

Ｐｎ ＝ａＰＡＲ＋Ｐｍａｘ－
（ａＰＡＲ＋Ｐｍａｘ）２－４θａＰＡＲＰ槡 ｍａｘ

２θ －Ｒｄ

　　式中：Ｐｎ 为 净 光 合 速 率（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）；θ

为光合曲线弯曲程度的凸度；ａ（ＡＱＥ）为表观量子

效率（μｍｏｌ　ＣＯ２·ｍ
－２·ｓ－１）；Ｐｍａｘ为最大光合速率

（μｍｏｌ　ＣＯ２·ｍ
－２·ｓ－１）；ＰＡＲ 为 光 合 有 效 辐 射

（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）；Ｒｄ 为暗呼吸速率（μｍｏｌ　ＣＯ２

·ｍ－２·ｓ－１）。

１．３　数据处理

采用Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　Ｗｏｒｋ　Ｂｅｎｃｈ软 件 对 光 响

应曲线的参数进行计算。采用ＳＰＳＳ　１６．０单因素方

差分析（ＡＮＯＶＡ）对不同处理间ＳＰＡＤ值和光响应

曲线参数进行差异显著性水平的检验（Ｐ＝０．０５），
多因素方差分析用于比较ＣＯ２ 浓度、水分条件和施

氮水平以 及 他 们 之 间 可 能 存 在 的 交 互 作 用。采 用

ＳｉｇｍａＰｌｏｔ　１２．５作图。采用Ｃａｎｏｃｏ软件进行ＣＯ２
浓度、水分条件与施氮水平和白羊草光响应曲线参

数的冗余分析（ＲＤＡ）。

２　结果与分析

２．１　模拟ＣＯ２ 浓 度 升 高、干 旱 胁 迫 和 氮 沉 降 对 白

羊草叶片ＳＰＡＤ值的影响

白羊草叶片ＳＰＡＤ值的测定结果（图１）表明，

ＣＯ２ 浓度倍增提高了叶片的ＳＰＡＤ值，且在干旱胁

迫或不施氮 条 件 下（Ｗ１Ｎ１，Ｗ１Ｎ２和 Ｗ３Ｎ１）达 到

显著水平（Ｐ＜０．０５）。同时，随着施氮量的增加，白

１７
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羊草叶片ＳＰＡＤ 值 均 呈 增 加 趋 势。而 随 着 土 壤 干

旱胁迫的加剧，白羊草叶片ＳＰＡＤ值逐渐减小。多

因素方差分析结果表明不同ＣＯ２ 浓度，水分条件和

氮处理对ＳＰＡＤ值的影响差异均达到极显著水平，
但ＣＯ２ 浓度，水 分 条 件 和 氮 处 理 对ＳＰＡＤ 值 无 显

著的交互作用（表３）。

图１　不同ＣＯ２ 浓度、水分和氮处理对白羊草叶片

ＳＰＡＤ值的影响

Ｆｉｇ．１　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｏｎ　ＳＰＡＤｖａｌｕｅ
注：不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ

２．２　模拟ＣＯ２ 浓 度 升 高、干 旱 胁 迫 和 氮 沉 降 对 白

羊草光响应曲线的影响

不同ＣＯ２ 浓度、水分条件和施氮量条件下白羊

草叶片光响应曲线如图２所示。由图可知，在光照

强度为０～４００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１时，叶 片 的 净 光 合

速率迅 速 上 升，当 光 强 达 到４００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１

后，净光合速率上升幅度减弱，之后逐渐稳定。ＣＯ２
浓度升高提高了白羊草 的 最 大 净 光 合 速 率（Ｐｍａｘ），
表观量子效 率（ＡＱＥ），暗 呼 吸 速 率（Ｒｄ），光 饱 和 点

（ＬＳＰ）和光补偿点（ＬＣＰ）（表４）。在相同ＣＯ２ 浓度

和土壤 含 水 量 条 件 下，随 施 氮 量 的 增 加 白 羊 草 的

Ｐｍａｘ，ＡＱＥ，Ｒｄ 和ＬＳＰ 呈 增 加 趋 势。在 同 等 ＣＯ２
浓度和 施 氮 水 平 下，随 干 旱 胁 迫 的 加 剧 白 羊 草 的

Ｐｍａｘ和ＬＳＰ 呈减小的趋势。
多因 素 方 差 分 析 结 果 表 明，ＣＯ２ 浓 度 对Ｐｍａｘ，

Ｒｄ，ＬＳＰ和ＬＣＰ的 影 响 均 达 到 极 显 著 水 平（Ｐ＜

０．０１），对ＡＱＥ无明显影响；干旱胁迫对Ｐｍａｘ，ＬＳＰ
和ＬＣＰ 有 极 显 著 影 响，对Ｒｄ 有 显 著 影 响，但 对

ＡＱＥ无显著影响；施氮量对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ，Ｒｄ，ＬＳＰ和

ＬＣＰ 均有极显著影响。ＣＯ２ 浓度，土壤含水量和施

氮水平对光响应曲线参数的协同关系表现为：ＣＯ２
浓度和土壤含水量对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ，ＬＳＰ和ＬＣＰ 有显

著的交互作 用；ＣＯ２ 浓 度 和 施 氮 水 平 对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ
和ＬＣＰ 有极显著的交互作用；土壤含水量和施氮水

平对Ｐｍａｘ，ＡＱＥ，ＬＳＰ 有 极 显 著 的 交 互 作 用，对

ＬＣＰ有显著的 交 互 作 用；ＣＯ２ 浓 度，土 壤 含 水 量 和

施氮水平 对Ｒｄ 和ＬＳＰ 有 极 显 著 的 交 互 作 用，对

Ｐｍａｘ和ＡＱＥ 无显著交互作用。ＲＤＡ分析结果表明

ＣＯ２ 浓度升 高 和 施 氮 量 增 大 会 提 高 白 羊 草 叶 片 的

ＳＰＡＤ值，Ｐｍａｘ和ＬＳＰ，而 干 旱 胁 迫 会 降 低 白 羊 草

叶片的ＳＰＡＤ 值，Ｐｍａｘ和ＬＳＰ，其中施氮水平 是 影

响白羊草光合特征的最重要的因素（图３）。

图２　不同ＣＯ２ 浓度、水分和氮处理下

白羊草叶片光响应曲线

Ｆｉｇ．２　Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅｓ　ｏｆ　Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ

ｉｓｃｈａｅｍｕｍｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，

ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２７
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表３　不同ＣＯ２ 浓度、水分和氮处理对白羊草ＳＰＡＤ值和光响应参数的多因素方差分析

Ｔａｂｌｅ　３　Ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｍｕｌｔｉ－ｆａｃｔｏｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ＳＰＡＤｖａｌｕｅ　ａｎｄ　ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ
Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＳＰＡＤ

ｖａｌｕｅ

最大净光合速率

Ｐｍａｘ／μｍｏｌ

ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

表观量子效率

ＡＱＥ／μｍｏｌ

ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

暗呼吸速率

Ｒｄ／μｍｏｌ

ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

光饱和点

ＬＳＰ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

光补偿点

ＬＣＰ／

μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

Ｆ　 Ｐ　 Ｆ　 Ｐ　 Ｆ　 Ｐ　 Ｆ　 Ｐ　 Ｆ　 Ｐ　 Ｆ　 Ｐ
ＣＯ２ １８．５６７　 ０．０００　 ３２．９００　 ０．０００　 １．２９９　 ０．２６２　 １７．９２１　 ０．０００　 ９５．５５１　 ０．０００　 ２０．５１２　 ０．０００
Ｗ　 ５８．８７５　 ０．０００　 １８１．５２９　 ０．０００　 ０．５６３　 ０．５７４　 ４．０３５　 ０．０２６　 ９５．８４３　 ０．０００　 ７．８９５　 ０．００１
Ｎ　 ２６．８５０　 ０．０００　 ３０２．９９０　 ０．０００　 ５４．２９１　 ０．０００　 ２３．９５８　 ０．０００　 ８６．６１４　 ０．０００　 ７．８２６　 ０．００２

ＣＯ２×Ｗ　 ０．３０３　 ０．７４０　 ４．９３８　 ０．０１３　 ４．２５７　 ０．０２２　 ３．７３６　 ０．０３４　 ４．２７１　 ０．０２２　 ７．５７０　 ０．００２
ＣＯ２×Ｎ　 ２．９８２　 ０．０５９　 ６．７５０　 ０．００３　 ７．０６４　 ０．００３　 ０．３７７　 ０．６８９　 ０．５９０　 ０．５６０　 １３．０１２　 ０．０００
Ｗ×Ｎ　 ０．７１８　 ０．５８３　 ７．６２７　 ０．０００　 ５．４１１　 ０．００２　 ２．０４３　 ０．１０９　 ７．５２７　 ０．０００　 ３．１５１　 ０．０２６

ＣＯ２×Ｗ×Ｎ　 ０．２０８　 ０．９３３　 ２．５５５　 ０．０５５　 ２．０５６　 ０．１０７　 ４．６６３　 ０．００４　 ２．１４２　 ０．０９６　 ６．１４０　 ０．００１

　　注：ＣＯ２：ＣＯ２ 浓度；Ｗ：水分；Ｎ：施氮量

Ｎｏｔｅ：ＣＯ２：ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｗ：Ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ；Ｎ：Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表４　不同ＣＯ２ 浓度、水分和氮处理下白羊草光响应曲线参数

Ｔａｂｌｅ　４　Ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

最大净光合速率Ｐｍａｘ
／μｍｏｌ　ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

表观量子效率ＡＱＥ
／μｍｏｌ　ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

暗呼吸速率Ｒｄ
／μｍｏｌ　ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

光饱和点ＬＳＰ
／μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

光补偿点ＬＣＰ
／μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

Ｃ１ Ｃ２ Ｃ１ Ｃ２ Ｃ１ Ｃ２ Ｃ１ Ｃ２ Ｃ１ Ｃ２
Ｗ１Ｎ１　 ９．１０±０．１８ａＡ　９．１３±０．３６ａＡ　０．０３０±０．００１ａＡ　０．０４０±０．００３ａＢ　０．６０±０．１５ａｂＡ　０．６２±０．３７ａＡ　５４７±４４ａＡ　６２１±１５ａＢ　１６±４ａｂＡ　２０±１２ａＡ

Ｗ１Ｎ２　 １０．２７±０．６８ａｂＡ１２．２８±０．７１ｂＢ　０．０５０±０．００５ｃｄＡ　０．０６３±０．００７ｃｄｅＡ１．１２±０．２３ｃｄＡ　１．５７±０．３５ｂＡ　５６５±２３ａＡ　６６９±７９ａｂＡ　２３±６ｂｃＡ　２４±４ａｂＡ

Ｗ１Ｎ３　 １２．７２±２．００ｃＡ　１４．５４±０．４４ｃＡ　０．０６２±０．０１３ｄｅＡ　０．０７０±０．００８ｄｅＡ１．１５±０．４２ｃｄＡ　１．７０±０．２７ｂＡ　６６７±４４ｂＡ　７０５±２７ａｂＡ　１９±６ａｂｃＡ　２０±０ａＡ

Ｗ２Ｎ１　 １０．５５±０．２６ａｂＢ　９．５３±０．２４ａＡ　０．０３７±０．００３ａｂＡ　０．０５３±０．００５ｂｃＢ　０．９７±０．２２ｂｃＡ　０．８６±０．２６ａＡ　５４７±５８ａＡ　７１１±２７ａｂＢ　１９±２ａｂｃＡ　２３±６ａｂＡ

Ｗ２Ｎ２　 １２．９１±１．０８ｃＡ　１２．７４±０．３５ｂＡ　０．０５２±０．００２ｃｄＡ　０．０６１±０．００３ｃｄＢ　１．２３±０．１１ｃｄｅＡ　１．５２±０．１２ｂＢ　６５２±４５ｂＡ　７５３±１２ｂＢ　２０±４ａｂｃＡ　３１±２ｂｃＢ

Ｗ２Ｎ３　 １５．８９±０．７０ｄＡ　１８．１６±０．３１ｄＡ　０．０５８±０．０１４ｄｅＡ　０．０５８±０．００７ｂｃＡ１．５４±０．１９ｄｅＡ　１．５４±０．４５ｂＡ　８００±５４ｃＡ　９７５±８３ｃＢ　 ２７±６ｃＡ　２０±７ａＡ

Ｗ３Ｎ１　 １１．６０±０．４７ｂｃＡ１２．９８±０．８９ｂＡ　０．０４２±０．００１ａｂｃＡ０．０４９±０．０１０ａｂＡ０．５６±０．１４ａＡ　 １．８５±０．１１ｂＢ　６６０±３５ｂＡ　７４９±５１ｂＡ　１２±０ａＡ　 ４５±２ｄＢ

Ｗ３Ｎ２　 １５．１４±１．１２ｄＡ　１７．９８±０．４０ｄＢ　０．０４４±０．００１ｂｃＡ　０．０５６±０．００３ｂｃＢ　１．１５±０．２７ｃｄＡ　１．４２±０．４３ｂＡ　７６０±４５ｃＡ　９８４±７ｃＢ　 ２７±６ｃＡ　３９±２ｃｄＢ

Ｗ３Ｎ３　 １８．９２±０．９６ｅＡ　２０．５８±０．２２ｅＢ　０．０６５±０．００５ｅＡ　０．０７２±０．００２ｅＡ　１．６０±０．１８ｅＡ　 １．７６±０．３７ｂＡ　８８４±５２ｄＡ　１０３９±５９ｃＢ　２１±２ｂｃＡ　１７±２ａＡ

　　注：同列不同小写字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５），同行不同大写字母表示不同ＣＯ２ 浓度之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ；Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃａｐ－

ｉｔａｌ　ｌｅｔｔｅｒ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｒｏｗ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ

图３　不同ＣＯ２ 浓度，水分和施氮水平与

光响应曲线参数的ＲＤＡ分析

Ｆｉｇ．３　ＲＤＡ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ，ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｗｉｔｈ　ｔｈｅ　ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

３　讨论

３．１　模拟ＣＯ２ 浓 度 升 高、干 旱 胁 迫 和 氮 沉 降 对 白

羊草叶片ＳＰＡＤ值的影响

ＳＰＡＤ值是植物叶片的相对叶绿素含量读数，
其值的大小与叶片的叶绿素含量呈正相关，可以用

来反映植 物 叶 片 叶 绿 素 含 量［２２－２３］。Ｂｌｏｏｍ等［２４］研

究显示长期高浓度ＣＯ２ 处理会影响植物叶片叶 绿

素含量。刘瑜等［２５］发现大气ＣＯ２ 浓度升高可以提

高棉花叶片叶绿素含量。在本研究中，ＣＯ２ 浓度升

高提高了白羊草叶片的叶绿素含量。氮是植物生长

过程中最重要的养分限制因子，直接影响植物体内

叶绿素的合成。本研究表明随着氮输入量的增加，
白羊草叶片叶绿素含量呈增加趋势。对湿地植物小

叶章和亚热带树木幼苗的研究也发现随着氮输入的

增加，植物叶片叶绿素含量显著增加［２６－２７］。水分 是

影响植物生长的重要的非生物因素，严重的水分胁

迫使叶绿体的片层结构受损，叶绿素含量下降。本

３７
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研究中，随着干旱胁迫的加剧，白羊草叶片叶绿素含

量呈下降趋势。叶绿素含量与植物的光合能力显著

相关，研究显示植物叶片的ＳＰＡＤ值与Ｐｎ 和ＡＱＥ
呈显著的 线 性 相 关 关 系［１１］。在 本 研 究 中，ＲＤＡ分

析显示白羊草叶片ＳＰＡＤ 值与Ｐｎ 和ＡＱＥ 呈显著

的正相关关系。因此，ＳＰＡＤ 值是反映植物叶片光

合能力的重要指标。

３．２　模拟ＣＯ２ 浓度升高、干旱胁迫和氮沉降对 白

羊草光响应曲线的影响

光响应曲线反映的是植物光合速率随光照强度

的变化特性，是判断植物光合能力的重要指标。通

过选用一定的模型对植物的光响应曲线进行拟合，
可以计算出植物的最大光合速率，表观量子效率，暗
呼吸速率，光饱和点和光补偿点等光响应曲线参数，
从而对 植 物 的 光 合 生 理 生 态 特 性 进 行 评 价。ＣＯ２
是植物进行光合作用的底物，ＣＯ２ 浓度的升高能显

著促进植物生长，提高植物的光合速率。本研究中，

ＣＯ２ 浓度升 高 提 高 了 植 物 的 最 大 净 光 合 速 率 和 光

饱和点。这与施建敏等［２８］对ＣＯ２ 浓度倍增下毛竹

和孟凡超等［２９］对玉米光响应曲线的研究结果一致。
氮素的添加能促进植物叶绿素的合成，从而提高植

物的光合速率。随施氮量的增加白羊草的最大净光

合速率，表观量子效率，暗呼吸速率和光饱和点呈增

加趋势。杨自 立 等［３０］发 现 适 量 供 氮 能 促 进 速 生 期

栓皮栎播种苗光饱和点，最大净光合速率和表观量

子效率的提高。水分是植物光合作用的底物之一，
干旱胁迫 会 导 致 植 物 光 合 速 率 显 著 降 低。本 研 究

中，随着干旱胁迫的加剧，白羊草叶片的最大净光合

速率和光 饱 和 点 呈 逐 渐 下 降 的 趋 势。这 与 徐 俊 增

等［３１］对水稻光 合 作 用 光 响 应 特 征 的 研 究 和 孟 凡 超

等［２９］对玉米光合特征的研究结果相同。
在自然生态系统中，ＣＯ２ 和水是植物进行光合

作用的底物，ＣＯ２ 浓度的升高和土壤水分状况的改

善会提高 植 物 的 光 合 作 用。而 随 着 植 物 的 快 速 增

长，氮 素 营 养 成 为 系 统 生 产 力 的 重 要 限 制 因 素。

ＣＯ２ 浓度、土壤水分含量和Ｎ素供应水平对光合作

用的交互作用研究受到广泛的关注。干旱胁迫导致

植物气孔导度 减 小，从 而 使 胞 间ＣＯ２ 浓 度 降 低，但

ＣＯ２ 倍增使作物胞间ＣＯ２ 浓度维持在一定的水平，
提高植物水分利用效率，减轻干旱胁迫对植被光合

作用的不 利 影 响［３２－３３］。张 昌 胜 等［２１］研 究 也 发 现 干

旱胁迫下ＣＯ２ 浓度升高显著提高了白羊草的最 大

净光合速 率 和 表 观 量 子 效 率。ＣＯ２ 浓 度 升 高 会 显

著提高植物的光饱和点、光补偿点、表观量子效率和

最大净光 合 速 率，但 在 土 壤 氮 素 限 制 条 件 下，ＣＯ２
浓度升高反而会降低植物的最大净光合速率，出现

光合下调现象。而随着氮沉降的增大，植物的光饱

和点和羧化效率会显著提高，从而减轻植物的光合

下调作用［３４］。于佳等［３５］和许育彬等［３６］发现高浓度

ＣＯ２ 和施氮量可协同提高春小麦的光合能力，促进

地上部干物质和氮素的累积，提高作物产量。徐俊

增等［３１］研究也 表 明 水 稻 功 能 叶 片 最 大 净 光 合 速 率

和光饱和点随土壤水分降低而下降，其中低氮处理

下降幅度 更 大。干 旱 会 降 低 植 物 的 最 大 净 光 合 速

率，叶绿素和可溶性蛋白含量，氮素的增加能在一定

程度上降低干旱对植物的这种负效应，说明氮沉降

的增加对干 旱 具 有 一 定 的 生 态 补 偿 作 用［３７］。本 研

究中，ＣＯ２ 浓度，土 壤 含 水 量 和 施 氮 水 平 两 两 之 间

均对白羊草的净光合速率有显著的交互作用。说明

在未来全球气候变化条件下，大气ＣＯ２ 浓度升高和

氮沉降的增加可以显著提高干旱胁迫下白羊草光合

能力。

４　结论

　　在全球气候变化的背景下，ＣＯ２ 浓度升高和氮

沉降的增加会显著提高白羊草叶片的ＳＰＡＤ 值，最

大净光合速率和光饱和点；而干旱胁迫会导致白羊

草叶片ＳＰＡＤ值，最大净光合速率和光饱和点的降

低。ＣＯ２ 浓度，土壤水分状况和施氮水平对白羊草

的光合能力有显著的交互作用，而氮素水平是影响

白羊草光合能力的最重要的因素。在未来全球气候

变化的背景下，大气ＣＯ２ 浓度升高和氮沉降的增大

可以显著减轻干旱胁迫造成的白羊草光合能力下降

的影响。
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