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混播下柳枝稷叶绿素荧光参数及
对水氮条件的响应特征
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摘　要：采用盆栽试验，按照白羊草 （Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）与柳枝稷 （Ｐａｎｉｃｕｍ　ｖｉｒｇａｔｕｍ）株数比设置５个混

播比例（０∶８、２∶６、４∶４、６∶２、８∶０），在两种氮肥处理（不施氮和０．１ｇ　Ｎ·ｋｇ－１）下，测定分析柳枝稷叶绿素荧光

参数对土壤水分短期自然干旱并复水 ［土壤含水量从８０％ ＦＣ（田间持水量为２０％）逐渐降至２０％ ＦＣ后再复水

至８０％ＦＣ］的响应，以期揭示不同水氮及混播比例下柳枝稷与白羊草竞争关系的生理生态机制。结果显示：（１）

随干旱胁迫加剧，柳枝稷最大光化学效率 （Ｆｖ／Ｆｍ）、光化学猝灭 （ｑＰ）、实际光化学效率 （ΦＰＳⅡ）和表观光合量子传

递速率 （ＥＴＲ）逐渐下降，复水后第２天各指标均可恢复到对照水平；（２）两氮肥处理下，单播柳枝稷的ＥＴＲ显著

高于混播，施氮处理下单播的ｑＰ显著高于混播，但非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）相反 （Ｐ＜０．０５），且柳枝稷比例越小

各指标降幅越大，表明混播后柳枝稷ＰＳⅡ反应中心活性下降，显示出其对混播竞争的适应；（３）施氮显著提高了柳

枝稷的ΦＰＳⅡ（１３．６４％～２３．５３％）和ｑＰ（６．１２％～１１．１１％），降低了ＮＰＱ值（９．７６％～１２．８２％）（Ｐ＜０．０５），表明

施氮可提高其光能利用能力，增强其与白羊草的竞争力。研究认为，不同水氮条件下，柳枝稷表现出较强的混播竞

争适应性，施氮会提高其对白羊草的生态竞争能力。
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　　光合作用是影响植物生长和生态适应性的关键
生理过程之一。较高的光能利用能力能够提高植物
生长速率，促进生物量积累，进而提高植物在群落中
的竞争能力［１，２］。植物光合能力的强弱不仅取决于
其自身的遗传学特性，也与外界环境密切相关。在
光照条件相对充足的干旱或半干旱地区，水分和养
分条件是影响植物生长的关键因素［３，４］。水分胁迫
往往会降低植物叶片的光合能力，短期胁迫复水后
植物光合能力能够恢复，但其恢复程度与遭受的水
分胁迫程度有关［３］。在全球大气氮沉降增加的背景
下，黄土丘陵区氮沉降也有不同程度的增加［５，６］。研
究认为，增加氮肥可提高禾本科植物的株高、叶面积、
根冠比及光合能力等，促进其生长，增强其对环境资
源的竞争能力［７］，但氮素营养对植物光合能力的影响
与水分胁迫速度和程度密切相关［８］。在群体中，物种
的种内竞争和种间竞争均与种群密度有关，不同植物
常因密度等因子差异而表现出生长竞争的短暂改变，
光合能力受到影响，环境营养条件和外界干扰也可能
使混播物种间形成相似的竞争力而达到共存［９，１０］。
建设稳定高产的人工草地是促进黄土丘陵半干

旱区退化草地恢复和生态环境改善的重要措施［１１］。
在该区长期的人工草地建设中，一直存在着优良草
种缺乏，以及禾本科草种单一、草群结构不合理等问
题。因此，选择合适草种建立混播草地是提高人工
草地生产力和稳定性的关键措施之一［１２，１３］。目前，
草种的来源主要包括外来引进种和当地乡土种。与
引进种相比，乡土种具有较强的区域生态适应
性［１４］，而引进种可能存在生态风险性［１３］。因此引
种利用过程中需明确其生物入侵特性及生态适应

性，以判断其生态入侵风险程度。柳枝稷（Ｐａｎｉｃｕｍ
ｖｉｒｇａｔｕｍＬ．）是原产美国的多年生禾本科 Ｃ４ 植
物，植株高大、根系发达，具有适应性广、抗逆能力强
等特点，在黄土丘陵区表现出良好的水土保持效益

和生产潜力［１５，１６］。白羊草 ［Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅ－
ｍｕｍ （Ｌ．）Ｋｅｎｇ］是多年生禾本科植物，在黄土丘
陵区分布广泛，具有分蘖力强、须根发达等特点，是
优良的天然牧草［１７］。目前，对柳枝稷的研究主要集
中在作为能源作物的栽培管理措施、生态适宜性、生
产力、水分利用等方面［１６，１８，１９］，而就与白羊草在不同
水肥条件下的种间关系尚未见报道。因此，本试验
通过研究与白羊草混播下柳枝稷叶绿素荧光参数特

征，及其对土壤水分条件和氮肥的响应特征，为正确
分析评价柳枝稷的生态风险性提供依据。

１　材料和方法

１．１　试验材料
试验材料为柳枝稷和白羊草幼苗。柳枝稷品种

为Ａｌａｍｏ，引种美国；白羊草为黄土丘陵区野生乡
土草种。种子均采自中国科学院安塞水土保持综合
试验站试验场，其中柳枝稷种子于２０１１年１０月份
采集，白羊草种子于２０１２年１０月份采集，采集后装
于纸袋晒干后自然状态下实验室储藏。

１．２　试验设计
采用盆栽控制试验，生态替代法设计，按白羊草

（Ｂ）和柳枝稷 （Ｌ）株数设置５种混播比例 （即０∶
８、２∶６、４∶４、６∶２和８∶０）、２个氮肥 （即不施氮－
Ｎ０ 和施氮－Ｎ１）处理和２个水分处理 （即充分供水－
ＷＷ 和阶段干旱后复水处理－ＤＲＷ），共组成２０个
处理组合，即５（比例）×２（养分）×２（水分），每
处理３次重复，共６０盆。
盆中土壤为陕北天然草地耕层 （０～３０ｃｍ）黄

绵土，土壤养分含量分别为：有机质０．２７％、速效氮

１１．２２ｍｇ·ｋｇ－１、速效磷６．５５ｍｇ·ｋｇ－１、速效钾

９４．８５ｍｇ·ｋｇ－１、全氮０．０１７％、全磷０．０６３％、全
钾１．９７％，ｐＨ 值８．２１，土壤田间持水量 （ＦＣ）为

２０％。盆钵使用高１６ｃｍ、内径２０ｃｍ的ＰＶＣ管裁
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截封堵底部而成。装桶时桶底铺碎石子，桶内壁放
置内径为２ｃｍ的ＰＶＣ管１根作为灌水管。
试验于２０１３在黄土高原土壤侵蚀与旱地农业

国家重点试验室外防雨棚下进行。施氮处理按照每
千克干土０．１ｇ纯 Ｎ标准，以尿素 （分子式为ＣＯ
（ＮＨ２）２，有效氮含量为４６．７％）形式装桶时一次施
入。于４月初采用种子播种建植，播前萌发试验表明
种子发芽率均为９０％以上。苗期土壤水分含量维持
在８０％ＦＣ以上。待大部分幼苗长到５叶时，间苗并
在各桶上均匀覆盖２ｍｍ厚的珍珠岩以抑制土面蒸
发。于７月２５日开始自然干旱，此时白羊草和柳枝
稷均处于抽穗期，白羊草的株高显著高于柳枝稷，充
分灌水处理盆土壤含水量试验期间维持在（８０±５）％
ＦＣ，干旱后复水处理盆只称重。盆栽土壤含水量采
用称重法进行测定与控制，每天１８：００进行。当土壤
含水量降到２０％ＦＣ左右时复水至８０％ＦＣ，由于各处
理土壤含水量下降速率不同，分别于干旱胁迫后第４
天 （７月２９日）和６天 （７月３１日）傍晚１８：００开始
复水，并保持到８月４日试验测定结束。

１．３　测定项目与方法
叶绿素荧光参数采用Ｉｍａｇｉｎｇ－ＰＡＭ （Ｉｍａｇｉｎｇ

ＰＡＭ，ＷＡＬＺ，Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定。自７月

２５日起每２ｄ测定１次，测定当日上午６：００在室内
进行。暗适应３０ｍｉｎ后，选择新近充分展开叶进行
测定，每盆测定１次，重复３次。参照Ｓｃｈｒｅｉｂｅｒ［２０］方
法，采用测量光 （０．５μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）测得初始荧
光 （Ｆｏ），饱和脉冲光 （１　５８０μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１，０．８″）

测得最大荧光 （Ｆｍ），光化光 （２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

进行光诱导，光照期间每隔２０ｓ触发一次饱和脉冲，
持续５ｍｉｎ测定稳定荧光参数。测定项目主要包括：

Ｆｏ、Ｆｍ、最大光化学效率 （Ｆｖ／Ｆｍ）、实际光化学效率
（ΦＰＳⅡ）、表观电子传递速率 （ＥＴＲ）、光化学淬灭系数
（ｑＰ）、非光化学淬灭系数 （ＮＰＱ）。

１．４　数据统计与分析
试验数据采用ＳＰＳＳ　１７．０进行统计分析，采用

Ｏｒｉｇｉｎ８．０和Ｅｘｃｅｌ　２００７绘制图表。水分、氮肥、混
播比例及各因素间交互作用下参数均值间的差异显

著性采用一般线性模型进行检验 （α＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　干旱胁迫条件下土壤含水量随时间变化特征
试验期间，充分供水 （ＷＷ）处理下的土壤含水

量均维持在８０％±５％ＦＣ。干旱胁迫期间，Ｎ０ 处理
下，各混播比例间土壤含水量随时间变化无显著差

异（图１，ａ）。Ｎ１ 处理下，Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６ 和Ｂ４Ｌ４ 混播
比例间的土壤含水量随时间变化无显著差异，但三
者与 Ｂ６Ｌ２ 的土壤含水量变化有显著差异（图１，

ｂ）。自然干旱处理开始（ＤＲＷ）第１天（７月２５
日），Ｎ０ 处理下Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４ 和 Ｂ６Ｌ２ 混播比例
土壤含水量分别为７６．４６％、７８．４１％、７７．５０％、

７８．４６％，Ｎ１ 处理下分别为 ７７．４９％、７６．７２％、

８３．３３％、８０．６６％。自然干旱６ｄ后，Ｎ０ 处理下各
混播土壤含水量分别下降至１９．９７％、２３．８８％、

１８．６７％、１９．４５％ （图１，ａ）；Ｎ１ 处理下，Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６
和Ｂ４Ｌ４ 混播土壤含水量分别下降至２０．２３％、

１９．８４％、１８．０２％，而Ｂ６Ｌ２ 混播下４ｄ后土壤含水
量降至最低值 （２２．３２％）（图１，ｂ）。总体上，Ｎ１ 处
理下土壤水分下降速度快于Ｎ０ 处理。

２．２　最大光化学效率 （Ｆｖ／Ｆｍ）
由表１、图２可知，充分供水 （ＷＷ）时，两氮肥

处理及各混播比例下柳枝稷的叶绿素荧光参数值基

本稳定。Ｎ０ 处理下，Ｆｖ／Ｆｍ 值以柳枝稷单播 （即

Ｂ０Ｌ８ 比例）最高且显著高于Ｂ６Ｌ２ 混播。

ＤＲＷ处理下，各混播比例中柳枝稷的Ｆｖ／Ｆｍ
值随干旱胁迫加剧逐渐下降，其中Ｎ０ 处理下，各混
播比例的Ｆｖ／Ｆｍ 值均于自然干旱后６ｄ降至最低值，
以Ｂ０Ｌ８、Ｂ４Ｌ４ 显著高于Ｂ６Ｌ２，较 ＷＷ处理显著降低

ａ．不施氮－Ｎ０处理；ｂ．施氮－Ｎ１处理；０ｄ代表

７月２５日；Ｂ．白羊草；Ｌ．柳枝稷；下同

图１　不同混播条件下土壤含水量动态变化

ａ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｎｏ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉｔｉｏｎ－Ｎ０ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ｂ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉｔｉｏｎ－Ｎ１ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；０ｄｍｅａｎｓ　Ｊｕｌｙ　２５ｔｈ；

Ｂ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｏｌｄ　ｗｏｒｌｄ　ｂｌｕｅｓｔｅｍ；Ｌ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ；

Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．１　Ｄａｉｌｙ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ
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Ⅰ～Ⅳ分别代表Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４、Ｂ６Ｌ２ 下柳枝稷荧光参数随土壤
含水量变化的响应，Ⅴ代表土壤含水量降至最低时的柳枝稷荧光参
数；ＷＷ代表充分供水，ＤＲＷ代表旱后复水；Ｎ０ 代表不施氮，Ｎ１ 代
表施氮；大写字母表示同一混播比例下养分处理间差异显著，小写字
母表示同一养分处理下混播比例间差异显著 （Ｐ＜０．０５）；下同

图２　不同混播比例及养分处理下柳枝稷最大光化学产量
（Ｆｖ／Ｆｍ）随土壤含水量变化的响应进程

Ⅰ～Ⅳｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｔｈｅ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ　ｕｎｄｅｒ　Ｂ０Ｌ８，Ｂ２Ｌ６，Ｂ４Ｌ４，Ｂ６Ｌ２
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；Ⅴｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ
ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｕｎｄｅｒ　ｔｈｅ　ｌｏｗｅｓｔ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ；ＷＷ　ｍｅａｎｓ　ａｄｅ－
ｑｕａｔｅ　ｗａｔｅｒ　ｓｕｐｐｌｙ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＤＲＷ　ｍｅａｎｓ　ｄｒｙ　ｆｒｏｍ　ａｄｅｑｕａｔｅ　ｗａｔｅｒ
ｓｕｐｐｌｙ　ａｎｄ　ｔｈｅ　ｒｅｗａｔｅｒｅｄ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ；Ｎ０ ｍｅａｎｓ　ｎｏ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉ－
ｔｉｏｎ；Ｎ１ｍｅａｎｓ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｄｄｉｔｉｏｎ．Ｕｐｐｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉ－
ｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ｕｎｄｅｒ　ｓａｍｅ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉ－
ｏ，ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａ－
ｔｉｏｓ　ｕｎｄｅｒ　ｓａｍｅ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（Ｐ＜０．０５）；Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．２　Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｍａｘｉｍｕｍ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
（Ｆｖ／Ｆｍ）ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图３　不同混播比例和养分处理下柳枝稷实际光化学产量
（ΦＰＳⅡ）随土壤含水量变化的响应进程

Ｆｉｇ．３　Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ａｃｔｉｖｅ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
（ΦＰＳⅡ）ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

６．３３％～７．８９％。Ｎ１ 处理下，各混播比例的Ｆｖ／Ｆｍ
值分别于自然干旱后６ｄ（Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４）、４ｄ
（Ｂ６Ｌ２）降至最低值，以 Ｂ０Ｌ８ 显著高于 Ｂ６Ｌ２，较

ＷＷ 处理显著降低３．８０％～６．４１％。复水后恢复
至 ＷＷ 水平，两养分处理间无显著差异。复水后第

２ 天 的 Ｆｖ／Ｆｍ 值 相 当 于 ＷＷ 的 ９８．６９％
～１００．５８％。
土壤含水量最低时，施氮显著提高了Ｂ６Ｌ２ 混

播的Ｆｖ／Ｆｍ 值４．２９％。表明水分、氮肥以及混播比
例对柳枝稷的Ｆｖ／Ｆｍ 值有显著影响 （Ｐ＜０．０５）。

２．３　实际光化学效率 （ΦＰＳⅡ）
由表１、图３可知，充分供水 （ＷＷ）时，Ｎ０ 处理
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表１　水分、氮肥和混播比例及其交互作用对柳枝稷叶绿素荧光参数的影响

Ｔａｂｌｅ　１　ｍｏｉｓｔｕｒｅ，ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ　ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ　ｅｆｆｅｃｔ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｋｉｎｅｔｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ

变异来源Ｓｏｕｒｃｅ　ｏｆ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　 ｄｆ　 Ｆｖ／Ｆｍ ｑＰ　 ＮＰＱ ΦＰＳⅡ ＥＴＲ

土壤水分Ｓｏｉｌ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ　 １　 ６７．９９７＊＊ ４０２．０６６＊＊ ７７９．１２６＊＊ ４７２．７４９＊＊ ８５６．８６５＊＊

氮肥Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ　 １　 ４．４９６＊ ２１．６１３＊＊ １３７．６０４＊＊ ４１．５３８＊＊ ３６．９８６＊＊

混播比例 Ｍｉｘｅｄ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ　 ３　 ４．６９８＊＊ １６．３８７＊＊ ２０．１３０＊＊ １９．３７６＊＊ ７１．７３３＊＊

土壤水分×氮肥
Ｓｏｉｌ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ× Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ １　 ２．７９８　 ６．４４６＊ １０．３５７＊＊ ４．２０１＊ ０．７９２

土壤水分×混播比例
Ｓｏｉｌ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ× Ｍｉｘｅｄ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ３　 ０．３６９　 ３．０６１＊ ２．９３９＊ ０．８１９　 ３．１８９＊

氮肥×混播比例
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ× Ｍｉｘｅｄ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ３　 ０．３９４　 １．２１５　 １．４２４　 １．２２７　 ０．２７４

氮肥×土壤水分×混播比例
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ×Ｓｏｉｌ　ｍｏｉｓｔｕｒｅ× Ｍｉｘｅｄ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ３　 ０．２５１　 ０．３０２　 ０．０４７　 ０．９７０　 ０．０７５

　　注：＊表示差异显著 （Ｐ＜０．０５），＊＊表示差异极显著 （Ｐ＜０．０１）。

　　Ｎｏｔｅｓ：＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０５），＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０１）．

下，ΦＰＳⅡ值以单播显著高于Ｂ４Ｌ４ 和Ｂ６Ｌ２，Ｂ２Ｌ６ 显
著高于Ｂ６Ｌ２。ＤＲＷ 处理下，各混播比例中柳枝稷
的ΦＰＳⅡ值先表现出短暂的升高但与 ＷＷ 无显著差
异，之后随干旱胁迫加剧逐渐下降，其中 Ｎ０ 处理
下，各混播的ΦＰＳⅡ值均于自然干旱后６ｄ降至最低
值，且以 Ｂ６Ｌ２ 显著最低，较 ＷＷ 处理显著降低

３１．２５％～３９．２９％。Ｎ１ 处理下，各混播的ΦＰＳⅡ 值
分别于自然干旱后６ｄ （Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４）、４ｄ
（Ｂ６Ｌ２）降至最低值，以Ｂ０Ｌ８ 显著高于Ｂ４Ｌ４、Ｂ６Ｌ２，

Ｂ２Ｌ６ 显著高于Ｂ６Ｌ２，较 ＷＷ 处理显著降低２３．５３％

～３４．３８％。复水后恢复至 ＷＷ 水平，两养分处理
间无显著差异。复水后第２天的ΦＰＳⅡ 值相当于

ＷＷ 的９５．０９％～１０５．００％。
土壤含水量最低时，施氮显著提高了各混播的

ΦＰＳⅡ 值，分 别 提 高 ２２．７３％、１３．６４％、１５．０％、

２３．５３％。表明水分、氮肥、混播比例以及氮肥和水
分的交互作用对柳枝稷的ΦＰＳⅡ值均有显著影响 （Ｐ
＜０．０５）。

２．４　表观光合量子传递速率 （ＥＴＲ）
由表１、图４可以看出，充分供水 （ＷＷ）时，Ｎ０

处理下，ＥＴＲ值以单播及Ｂ２Ｌ６ 显著最高。Ｎ１ 处理
下，ＥＴＲ值以单播显著高于Ｂ４Ｌ４ 和Ｂ６Ｌ２，Ｂ２Ｌ６ 显
著高于 Ｂ６Ｌ２。ＤＲＷ 处理下，各混播中柳枝稷的

ＥＴＲ值先表现出短暂的升高但与 ＷＷ 无显著差
异，之后随干旱胁迫加剧逐渐下降，其中 Ｎ０ 处理
下，各混播比例的ＥＴＲ值均于自然干旱后６ｄ降至
最低值，以Ｂ０Ｌ８ 显著最高，Ｂ２Ｌ６ 显著高于Ｂ６Ｌ２，较

ＷＷ 处理显著降低３０．５５％～４４．７０％。Ｎ１ 处理
下，各混播比例的ＥＴＲ 值分别于自然干旱后６ｄ

（Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４）、４ｄ（Ｂ６Ｌ２）降至最低值，以

Ｂ０Ｌ８ 显著最高，Ｂ２Ｌ６ 显著高于Ｂ６Ｌ２，较 ＷＷ 处理
显著降低２４．４２％～３９．４３％。复水后恢复至 ＷＷ
水平，两养分处理间无显著差异。复水后第２天的

ＥＴＲ值相当于 ＷＷ 的９４．１４％～１１０．９８％。土壤
含水量最低时，施氮显著提高了Ｂ０Ｌ８ 混播的ＥＴＲ
１６．２２％。表明水分、氮肥、混播比例以及水分与混
播比例的交互作用对柳枝稷的ＥＴＲ值有显著影响
（Ｐ＜０．０５）。

２．５　光化学猝灭 （ｑＰ）
表１、图５显示，充分供水 （ＷＷ）时，Ｎ０ 处理

下，ｑＰ值以Ｂ４Ｌ４ 显著最低。Ｎ１ 处理下，ｑＰ值以单
播显著高于Ｂ６Ｌ２。ＤＲＷ 处理下，各混播比例中柳
枝稷的ｑＰ 值先表现出短暂的升高且与 ＷＷ 出现
显著差异，之后随干旱胁迫加剧逐渐下降，胁迫２ｄ
是变化拐点，其中 Ｎ０ 处理下，各混播比例的ｑＰ 值
均于自然干旱后６ｄ降至最低值，以Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６ 显
著高于Ｂ４Ｌ４、Ｂ６Ｌ２，较 ＷＷ 处理显著降低１９．３５％

～２８．３３％。Ｎ１ 处理下，各混播比例的ｑＰ 值分别
于自然干旱后６ｄ（Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、Ｂ４Ｌ４）、４ｄ（Ｂ６Ｌ２）

降至最低值，以Ｂ０Ｌ８ 显著最高，Ｂ６Ｌ２ 显著最低，较

ＷＷ 处理显著降低１２．７０％～２１．６７％。复水后恢
复至 ＷＷ 水平，两养分处理间无显著差异。复水后
第 ２ 天 的 ｑＰ 值 相 当 于 ＷＷ 的 １０１．５９％
～１０４．８０％。

土壤含水量最低时，施氮显著提高了各混播的

ｑＰ 值，分 别 提 高 １０．００％、６．１２％、１１．１１％、

９．３０％。表明水分、氮肥、混播比例以及氮肥与水分、
水分与混播比例的交互作用对柳枝稷的ｑＰ值均有
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图４　不同混播比例及养分处理下柳枝稷表观光合量子传递

速率 （ＥＴＲ）随土壤含水量变化的响应进程

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ａｐｐａｒｅｎｔ　ｅｌｅｃｔｒｏｎ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ｒａｔｅ
（ＥＴＲ）ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

显著影响 （Ｐ＜０．０５）。

２．６　非光化学猝灭 （ＮＰＱ）
表１、图６显示，充分供水 （ＷＷ）时，Ｎ０ 处理

下，ＮＰＱ值以Ｂ６Ｌ２ 显著高于单播及Ｂ２Ｌ６。Ｎ１ 处
理下，ＮＰＱ值以单播显著最低。Ｎ１ 处理下各混播
比例ＮＰＱ值显著高于 Ｎ０ 处理下的。ＤＲＷ 处理
下，各混播比例中柳枝稷的ＮＰＱ值先表现出短暂
的降低且与 ＷＷ 出现显著差异，之后随干旱胁迫加
剧逐渐升高，除Ｎ０ 处理下Ｂ０Ｌ８ 胁迫４ｄ是变化拐
点，其他均胁迫２ｄ是变化拐点。Ｎ０ 处理下，各混
播比例的ＮＰＱ值均于自然干旱后６ｄ升至最高值，

图５　不同混播比例和养分处理下柳枝稷光化学猝灭
（ｑＰ）随土壤含水量变化的响应进程

Ｆｉｇ．５　Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ｑＰ）ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

以Ｂ６Ｌ２ 和Ｂ４Ｌ４ 显著高于Ｂ０Ｌ８ 和Ｂ２Ｌ６，较 ＷＷ处
理显著升高２５．８１％～３２．３１％。Ｎ１ 处理下，各混播
比例的ＮＰＱ值分别于自然干旱后６ｄ（Ｂ０Ｌ８、Ｂ２Ｌ６、

Ｂ４Ｌ４）、４ｄ（Ｂ６Ｌ２）升至最高值，以Ｂ６Ｌ２ 和Ｂ４Ｌ４ 显著
高于Ｂ０Ｌ８ 和Ｂ２Ｌ６，较 ＷＷ处理显著升高２２．４１％～
２８．３３％。复水后恢复至 ＷＷ水平，两养分处理间无
显著差异。复水后第２天的ＮＰＱ值相当于 ＷＷ的

９１．０８％～１０４．８８％。土壤含水量最低时，施氮显著
降低了各混播的 ＮＰＱ 值，分 别 降 低 １２．８２％、

１０．１３％、９．７６％、１０．４７％。表明水分、氮肥、混播比
例以及氮肥与水分、水分与混播比例的交互作用对柳
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图６　不同混播比例和养分处理下柳枝稷非光化学猝灭
（ＮＰＱ）随土壤含水量变化的响应进程

Ｆｉｇ．６　Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ＮＰＱ）ｏｆ　ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｈａｎｇｅ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

枝稷的ＮＰＱ值均有显著影响 （Ｐ＜０．０５）。

３　讨　论

　　水肥条件及其交互作用对植物生理及生长的影

响是植物抗旱研究的重要内容［８，２１，２２］，叶绿素荧光

动力学参数由于其“内在性”特点，常用于评价环境
胁迫对植物光合作用的影响以及植物抗旱性特

征［２３－２５］。研究表明，水分胁迫对植物光合能力的影

响与胁迫程度以及植物对干旱的敏感性有关［２６］。

植物在适度水分胁迫及复水过程中，会产生适应、伤

害、修复以及补偿等阶段性反应［２７，２８］。Ｓｈａｎｇｇｕａｎ

等对水氮互作下冬小麦叶片荧光动力学的研究发

现，水分胁迫下对冬小麦Ｆｖ／Ｆｍ 没有影响，但显著
降低了ｑＰ和ＮＰＱ［２２］。徐伟洲等的研究表明，水分
胁迫下柳枝稷的Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ以及最大相对电子传递
速率ｒＥＴＲｍａｘ显著降低，而ＮＰＱ显著提高［２６］。本
试验中，水分对所有参数均有显著影响。随水分胁
迫加剧，各混播比例中柳枝稷的Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ、ΦＰＳⅡ和

ＥＴＲ值逐渐下降，表明干旱胁迫导致ＰＳⅡ反应中
心开放比例和潜在活性下降，光合电子传递受到抑
制，从而光能转换率降低。研究表明，在干旱条件
下，适量施氮可缓解干旱对植物生长的限制，对复水
后光合恢复也有一定促进作用［８，２２］。Ｓｈａｎｇｇｕａｎ等
研究发现，适当增施氮肥可提高冬小麦Ｆｖ／Ｆｍ，降低

ｑＰ和ＮＰＱ 值［２２］。本试验中，水氮互作虽然对Ｆｖ／

Ｆｍ 及ＥＴＲ作用不显著，但对ΦＰＳⅡ、ｑＰ及ＮＰＱ 有
显著影响，且对ΦＰＳⅡ和ｑＰ 表现为正效应，ＮＰＱ表
现为负效应，干旱胁迫下，施氮显著提高了土壤含水
量最低时各混播比例的ΦＰＳⅡ（１３．６４％～２３．５３％）
和ｑＰ （６．１２％～１１．１１％）值，降低了９．７６％～
１２．８２％的ＮＰＱ值，且施氮下各荧光参数的变化幅
度相对不施氮较小，表明在水分胁迫下，施氮虽然没
有提高柳枝稷ＰＳⅡ反应中心活性，但是提高了反应
中心开放比例，从而提高其原初光能转换效率，减少
对吸收光能的热耗散。说明氮肥能够提高柳枝稷的
光合能力，从而增强其抗旱生态适应性，这将有利于
提高其与白羊草的竞争能力。
混播比例不同将直接影响植物的光合生理，进

而影响植物种间竞争关系。王平等通过对羊草与沙
打旺、杂花苜蓿混播的研究表明，豆科牧草的混播比
例越高对羊草的抑制作用越强［１２］。丁文利等研究
发现，混播对白羊草和达乌里胡枝子的Ｆｖ／Ｆｍ 无影
响，但两者的ΦＰＳⅡ和ｑＰ在混播中均显著低于单播，
混播中达乌里胡枝子的ｑＮ 显著高于单播［２９］。本
试验中，水分和混播比例交互作用对ＥＴＲ及ｑＰ 的
影响显著，且对ＥＴＲ及ｑＰ 表现为负效应。干旱胁
迫下，Ｎ０ 处理下单播柳枝稷的ＥＴＲ最低值显著高
于混播，Ｎ１ 处理下单播的ＥＴＲ、ｑＰ 最低值显著高
于混播，且同一氮素水平下柳枝稷比例越少，

Ｆｖ／Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ 和ｑＰ 降幅越大，表明单播柳枝
稷的电子传递速率以及光能利用能力显著强于混

播，混播后柳枝稷光合电子传递受阻，ＰＳⅡ反应中
心活性下降，且其比例越小，ＰＳⅡ活性下降程度越
大。这可能是由于混播条件下受到白羊草的竞争影
响柳枝稷的光合能力。另外，试验期间白羊草个体
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株高显著高于柳枝稷，可能造成遮荫作用进而影响
其光合作用［２９］。养分和混播比例以及水分、养分和
混播比例三者交互作用对各参数均无显著影响，可
能是因为各处理互作产生了拮抗作用。当土壤含水
量降至最低再复水后，叶片叶绿素荧光参数能够迅
速恢复，且复水后第２ｄ与对照水平相当，表明干旱
胁迫后柳枝稷ＰＳⅡ反应中心未受到严重损伤，具有
较强的抗旱适应性［２６］。

ｑＰ表示用于光化学电子传递的光能，与电子传
递和初始电子受体 ＱＡ有关，反映反应中心的开放
比例，ＮＰＱ则反映不能用于光化学电子传递而以
热的形式耗散掉的光能［３０，３１］。多数研究认为，干旱
胁迫下，植物ＰＳⅡ光化学量子产量下降，用于光化
学反应的能量减少，植物叶片吸收的光能主要通过
非光化过程散失，这是植物保护光合机构的方式之
一［３０－３２］。本试验中，水分下降第２天（除Ｎ０ 处理下
单播ＮＰＱ为第４天），各混播比例中ｑＰ值出现短
暂升高而ＮＰＱ 值短暂降低，这可能是由于适度干
旱胁迫有利于提高ＰＳⅡ反应中心开放比例［３２］。随
胁迫程度加剧，ｑＰ 值下降而ＮＰＱ 上升，ΦＰＳⅡ也有
所下降，表明干旱胁迫下ＱＡ氧化态数量减少，导致

ＰＳⅡ反应中心开放比例下降，使ＱＡ向泛醌ＱＢ光
合电子传递受到抑制，造成激发能过剩积累，通过

ＮＰＱ的方式将其耗散以保护光合机构免受水分胁

迫伤害，表现出柳枝稷较好的自我保护机制［３１，３２］，
这与ＥＴＲ随干旱胁迫加剧而降低相吻合。Ｎ０ 处理
下，单播柳枝稷的ｑＰ和ＮＰＱ 分别显著高于和低于
除Ｂ２Ｌ６ 外其他混播比例，Ｎ１ 处理下，单播的ｑＰ和

ＮＰＱ 分别显著高于和低于混播 （Ｐ＜０．０５），表明
混播后柳枝稷通过耗散过剩的光能保护光合机构，
显示了柳枝稷对混播竞争的适应，也表明施氮对单
播下柳枝稷ＮＰＱ的影响程度大于混播。

４　结　论

　　综上所述，干旱胁迫下，柳枝稷的Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ、

ΦＰＳⅡ和ＥＴＲ值均逐渐下降，复水后第２天各指标恢
复到对照水平，表明柳枝稷具有较强的抗旱适应性。
土壤含水量降至最低时，单播柳枝稷的ＥＴＲ 显著
高于混播，施氮处理下单播的ｑＰ 显著高于混播，

ＮＰＱ则相反 （Ｐ＜０．０５），表明混播下柳枝稷ＰＳⅡ
反应中心活性下降，且混播比例越小下降程度越大，
显示了其对混播竞争的适应。土壤含水量最低时，
施氮显著提高了各混播下柳枝稷的ΦＰＳＩＩ（１３．６４％～
２３．５３％）和ｑＰ （６．１２％～１１．１１％），降低 ＮＰＱ
（９．７６％～１２．８２％）（Ｐ＜０．０５），表明施氮能提高其
光合能力，增强与白羊草的竞争能力。这些说明，不
同水氮条件下，柳枝稷表现出较强的混播竞争适应
性，施氮会提高其对白羊草的生态竞争能力。
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