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与达乌里胡枝子混播下白羊草光合对干旱
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摘 要 为揭示黄土丘陵区优良乡土草种白羊草[Bothriochloa ischaemum (L.) Keng]和达乌里胡枝子[Lespedeza

davurica (Laxm.) Schindl.]混播时的光合生理特征及其与土壤水分的关系 , 采用盆栽控制试验 , 按照生态替代

法设置了白羊草(B)和达乌里胡枝子(D)6 种混播比例组合(2︰10、4︰8、6︰6、8︰4、10︰2、12︰0), 标记为

B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、B10D2、B12D0; 设置高水(80%土壤田间持水量, HW)、中水(60%土壤田间持

水量, MW)和低水(40%土壤田间持水量 , LW)3种水分供应条件 , 并在白羊草拔节期进行短期补水处理 : 即分

别从中水提到高水(MHW)、低水提到高水(LHW)和低水提高到中水(LMW)。连续测定和比较了不同处理下白

羊草光合生理特征——净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)和水分利用效率(WUE)的动态变化。结果

表明: 1)在恒定水分供应条件下, 各混播比例中白羊草叶片光合生理参数在HW处理下显著最高, LW处理下显

著最低, 说明水分是限制其叶片光合作用的主要因子 ; 2)短期补水后 , 白羊草叶片光合生理参数均是在 LHW

下增加幅度最大, LMW 下增加幅度最小; 各混播比例中白羊草光合生理参数在 MHW下恢复到稳定水平时间

最快, 说明较高的补水幅度和土壤前期含水量有利于补水后叶片光合作用提高 ; 3)在 B10D2和 B8D4混播比例

下, 白羊草不仅具有较高的 Pn、较低的 Tr和较高的 WUE, 且短期补水后 Pn和 WUE增加幅度较大, Tr增幅较

小, 说明这两种混播比例有利于改善其光合作用。综合表明, 经历短期干旱胁迫后补水, 白羊草光合生理活性

出现恢复现象, 恢复速度和程度与混播比例和补水前土壤水分水平相关。

关键词 白羊草 达乌里胡枝子 混播比例 水分胁迫 短期补水 光合生理特征

中图分类号: Q945.79 文献标识码: A 文章编号: 1671-3990(2015)05-0579-10

Photosynthetic response of Bothriochloa ischaemum (L.) Keng to drought and
short-term rewatering when intercropped with Lespedeza davurica (Laxm.)

Schindl. in a pot experiment
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Abstract To clarify photosynthetic characteristics and their relationship with soil water conditions of Bothriochloa ischaemum (L.)
Keng intercropped with Lespedeza davurica (Laxm.) Schindl. in the loess hilly-gully region, a pot experiment was conducted in the
weather enclosure of the State Key Laboratory of Soil Erosion and Dryland Farming on the Loess Plateau. B. ischaemum (B) was
intercropped with L. davurica (D) in six mixture sowing ratios of 2︰10, 4︰8, 6︰6, 8︰4, 10︰2, 12︰0), and these combinations
were marked as B2D10, B4D6, B6D6, B8D4, B10D2 and B12D0, respectively. Three soil water conditions were set in the
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experiment, which were high water (80% field capacity, HW), middle water (60% field capacity, MW) and low water (40% field

capacity, LW). Additionally, during the elongation stage of B. ischaemum, soil water content was improved separately from MW to

HW, LW to HW and MW, respectively, i.e. middle water to high water (MHW), low water to high water (LHW) and middle water

(LMW). Altogether, there were 36 treatments in the experiment, and each was replicated three times. Photosynthetic characteristics,

net photosynthetic rate (Pn), transpirationrate (Tr), stomatal conductance (Gs), water use efficiency (WUE) of B. ischaemum were
measured after soil was rewatered. Results showed that under relative stable water conditions (i.e. HW, MW, and LW),

photosynthetic parameters of B. ischaemum were significantly highest under HW treatment, and significantly lowest under LW

treatment for all mixture sowing ratios, indicating water was the key factor affecting B. ischaemum photosynthesis. After re-watering,
the largest and smallest increases of photosynthetic parameters of B. ischaemum appeared under LHW and LMW respectively. For all

mixture sowing ratios, photosynthetic activity of B. ischaemum under MHW recovered to stable level in the shortest time, suggesting

that higher water content in early stage and higher rewatering level benefited B. ischaemum photosynthesis improvement. B.
ischaemum presented not only higher Pn, lower Tr and higher WUE under B10D2 and B8D4 treatment, but also greater increase in Pn
and WUE and smaller increase in Tr after rewatered, implying that the two mixture sowing ratios were beneficial for improving the
photosynthesis efficiency of B. ischaemum. The research results suggested that photo-physiological activities of B. ischaemum was
recovered after re-watering from short-term drought stress, and the recovery speed and level were correlated with mixture sowing

ratio with L. davurica and soil water content before re-watering.
Keywords Bothriochloa ischaemum (L.) Keng; Lespedeza davurica (Laxm.) Schindl.; Mixture sowing ratio; Water stress;
Short-term re-watering; Photosynthesis characteristics
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水分是影响黄土丘陵半干旱区植物生长和分

布的主要限制因子。降雨是该区植物所需水分的主

要来源, 由于该区自然条件的典型特征是短期降雨

与阶段干旱重复交替, 这导致了植物的生长和生存

不仅取决于其对土壤水分含量相对较低干旱环境

的适应能力, 也决定于其对土壤水分阶段改善条件

下(如降雨后土壤水分的瞬时增加)的响应和利用能

力[1–4]。通过系统研究植物尤其是天然草地群落优势

种对土壤水分条件阶段性变化的响应和适应 , 将有

利于揭示其区域环境适应性特征。

黄土丘陵区在长期的人工草地建设中 , 一直存

在草种单一、结构不合理、稳定性差、生产力低等

问题, 这不仅影响了草地畜牧业的发展 , 还容易引

发土壤旱化、退化和荒漠化等问题 [5–9]。因此, 结合

当地条件 , 建立优质高效的人工草地显得尤为重

要。通过选择利用适应该地区的优良野生草种 , 构

建不同草种的人工混播草地 , 特别是优质禾豆混

播草地对促进当地人工草地建设具有重要意义 [10]。

白羊草[Bothriochloa ischaemum (L.) Keng]为禾
本科孔颖草属多年生草本植物 , 具短根茎 , 分蘖

力强 , 能形成大量基生叶丛 ; 须根特别发达 , 常

形成强大的根网 , 耐践踏 , 固土保水力强 ; 性喜

温暖和湿度中等的沙壤土环境, 为典型喜暖的中旱

生植物[11]。白羊草生活力极强, 兼具有性和无性繁

殖, 所以能迅速占据地面 , 成为显域性植被的建群

种。达乌里胡枝子[Lespedeza davurica (Laxm.) Schindl.]

是豆科胡枝子属多年生草本状半灌木 , 除具有固氮

特性外, 还具耐寒、耐旱、较强的防风固沙能力及

较高的营养价值[12]。在陕北黄土丘陵区白羊草天然

群落中 , 达乌里胡枝子是主要伴生种之一 , 二者在

不同立地和不同演替阶段草地群落中表现出彼此消

长的混播关系, 在维持区域生态景观和水土保持中

均具有重要作用 [13]。因此, 白羊草与达乌里胡枝子

在群落中存在着一定的相互适应机制 , 根据这种良

好的共生关系, 探索和建立白羊草与达乌里胡枝子

人工混播草地 , 对生产和生态具有重要的理论和

实践意义。目前 , 不同水肥条件下单播或者混播白

羊草和达乌里胡枝子的光合生理特征均有相关研

究 [14–16], 但对二者混播下的光合生理特征及其对短

期补水的响应还少见报道。混播比例不同将直接影

响混播植物的种间竞争关系 , 因此, 本研究采用盆

栽控制试验, 通过研究白羊草与达乌里胡枝子在不

同混播比例下的光合生理特征及其对短期补水的响

应进程 , 明确其抗旱生理生态特征 , 为黄土丘陵区

人工草地建设中白羊草和达乌里胡枝子混播比例的

正确选择提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

本研究材料为白羊草和达乌里胡枝子, 其种子于

2011年 11月采自中国科学院安塞水土保持综合试验

站山地试验场天然草地(N 36°5130、E 109°1923),

海拔 1 068~1 309 m。种子采集晒干后在自然状态下
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实验室储藏 , 试验开始前发芽试验结果表明 , 两草

种的种子发芽率均在 90%以上。

1.2 试验设计

采用盆栽控制双因素(混播和水分)试验 , 生态

替代法设计。

混播处理: 在每盆保证 12株植株下, 按照白羊

草(B)和达乌里胡枝子(D)的株数比设置 6 个混播比

例(2︰10、4︰8、6︰6、8︰4、10︰2、12︰0), 即

分别为 B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、B10D2 和

B12D0。试验土壤采用陕北安塞农田耕层(0~20 cm)

黄绵土, 其中土壤有机质含量为 3.60 g·kg1, 全氮、

全磷、全钾含量分别为 0.25 g·kg1、0.66 g·kg1和 19.00

g·kg1, 土壤速效氮、磷、钾含量分别为 0.02 g·kg1、0.05

g·kg1和 0.10 g·kg1, pH为 8.77, 土壤田间持水量(FC)

为 20.0%。盆钵规格为 30 cm×20 cm(高度×内径)底

部封堵的 PVC 桶, 装桶时桶底铺碎石子, 沿内壁设

一根内径为 2 cm的 PVC管作为灌水通道。

试验于 2012 年 3月 20 日开始, 采用种子播种,

每桶播种 12穴。播种后和苗期均保持充分供水, 最

后通过间苗每穴留 1株, 每盆保留 12株, 10月底试验

结束。底肥按照每 1.0 kg干土施 0.025 g纯氮、0.1 g

纯磷的标准 , 装桶时一次随土混入 , 其中氮肥为尿

素, 磷肥为 KH2PO4。

水分处理: 设置充分供水、适度胁迫和严重胁

迫, 即分别为高水(80%土壤田间持水量, HW)、中水

(60%土壤田间持水量, MW)和低水(40%土壤田间持

水量, LW)3种水分水平。土壤水分控制于 6月 13日

开始, 于每日 18:00 采用称重法将土壤含水量调整

至设计水平。水分阶段提高变化于 7月 12日傍晚进

行, 此时白羊草处于拔节期 , 达乌里胡枝子处于现

蕾期, 即通过补充灌水 , 分别从中水提到高水水平

(MHW)、低水提到高水水平(LHW)和低水提到中水

水平(LMW), 随后将提水后的水分水平均保持至生

育期结束。

试验处理总数为 : 3(水分水平 )×6(混播比例 )×

2(对照+补水)×3(重复)=108 盆。试验在黄土高原土

壤侵蚀与旱地农业国家重点试验室室外防雨棚下

进行。

1.3 测定项目及方法

光合生理指标采用 Licor-6400 便携式光合仪

(LI-6400, LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA)测定 , 分

别于 7月 12—18日上午 9:30—11:30进行。为减少天

气变化的影响, 测定采用自带红蓝光源, 光强设置为

1 200 μmol(photon)·m2·s1。随机选取各处理下新近

充分展开的白羊草叶片进行测定 , 每盆每天测定 1

次。测定项目包括净光合速率[Pn, μmol(CO2)·m2·s1]、

蒸腾速率 [Tr, mmol(H2O)·m  2·s  1]、气孔导度 [Gs,
mmol(H2O)·m2·s1]等光合生理活性 , 叶片瞬时水分

利用效率 WUE=Pn/Tr[17]。
1.4 数据分析

试验数据采用 Office excel 2010 进行整理和绘

图; 用 SPSS 16.0进行统计分析。不同水分处理及混

播比例下叶片光合生理指标间差异显著性采用单因

素方差分析(One-Way ANOVA)进行检验, 双因素方

差分析(Two-Way ANOVA)用于比较水分处理、混播

比例及其二者间可能存在的交互作用(P<0.05)。

2 结果与分析

2.1 干旱及短期补水后白羊草叶片净光合速率的

变化

在恒定水分供应条件下, 高水(HW)和低水(LW)

处理白羊草净光合速率 (Pn)均以 B4D8、B8D4 和

B10D2混播比例下显著最高(P<0.05); 中水处理(MW)
下, 各混播比例间无显著差异(表 1)。补水后, LMW

和 LHW 下白羊草的 Pn峰值(μmol·m2·s1)均出现在

补水后第 3 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、

B10D2、B12D0分别为 11.13、12.22、10.40、12.75、

11.99、10.94和 13.02、13.53、11.80、14.80、14.00、

12.20。较补水前低水处理(LW)下的 Pn值, LMW 以
B8D4 混播比例下升幅显著最大 , B6D6 显著最小 ,

LHW 以 B8D4 和 B10D2 混播比例下升高幅度显著

最大, B6D6 和 B12D0 显著最小(P<0.05)。随后, 各
混播比例下白羊草的 Pn逐渐下降, 第 4 d 后基本稳

定; 补水后 4~6 d, 同一混播比例在LMW和LHW下

均无显著差异(P>0.05), 以B8D4和B10D2混播比例
显著最大(P<0.05), 其他比例间无显著差异; 补水后
第 6 d, 各混播比例下 Pn较补水前均有升高 , LMW
下 B10D2升高幅度为 11.5%, 且显著最大, B12D0和

B6D6分别为 3%和 4%, 且显著最小, LHW下B10D2和

B8D4升高幅度分别为18%和17%, 且显著最大, B4D8、

B12D0和 B2D10均为 13%且显著最小(P<0.05)(图 1)。

MHW 下, 白羊草的 Pn峰值(μmol·m2·s1)出现

在补水后第 2 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、

B10D2、B12D0 下 Pn分别为 13.20、14.00、12.87、

14.82、14.30和 13.35, 较补水前中水处理下的 Pn值,
以 B8D4 比例下升高幅度显著最大 , B2D10、B6D6

和 B12D0 显著最小(P<0.05)。随后, 各混播比例下
Pn均逐渐下降, 第 3 d后基本平稳, 补水后 3~6 d,同
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一混播比例下 Pn均无显著差异, 不同混播比例下以
B8D4 和 B10D2 显著最大, B12D0、B6D6和 B2D10

显著最小(P<0.05)。补水后第 6 d, 各混播比例下 Pn
较补水前均有升高, B10D2升高幅度为 15%, 且显著

表 1 不同水分处理及混播比例下白羊草的光合参数
Table 1 Photosynthetic parameters of Bothriochloa ischaemum under different water treatments and mixture sowing ratios
混播比例
Mixture

sowing ratio

净光合速率 Pn [μmol(CO2)·m2·s1] 气孔导度 Gs [mmol(H2O)·m2·s1]

HW MW LW HW MW LW

B12D0 13.05±0.42b(a) 11.07±0.29a(b) 9.02±0.37b(c) 54.02±2.03c(a) 48.12±2.23b(b) 41.09±1.04b(c)

B10D2 14.00±0.31a(a) 11.35±0.46a(b) 9.76±0.33a(c) 60.03±3.06b(a) 52.23±1.13a(b) 46.10±1.03a(c)

B8D4 13.99±0.60a(a) 11.57±0.45a(b) 10.00±0.30a(c) 69.00±3.02a(a) 53.07±2.12a(b) 47.12±1.23a(c)

B6D6 12.52±0.44b(a) 11.00±0.32a(a) 9.00±0.23b(b) 53.05±2.04c(a) 47.05±2.14b(b) 40.12±1.12b(c)

B4D8 13.89±0.33a(a) 11.21±0.55a(b) 10.01±0.36a(c) 59.04±2.13b(a) 48.10±2.25b(b) 42.13±1.12b(c)

B2D10 12.98±0.40b(a) 11.31±0.47a(a) 9.25±0.26b(b) 54.05±2.09c(a) 48.08±1.05b(b) 42.17±1.18b(c)

混播比例
Mixture

sowing ratio

蒸腾速率 Tr [mmol(H2O)·m2·s1] 水分利用效率 WUE [μmol(CO2)·mmol1(H2O)]

HW MW LW HW MW LW

B12D0 4.13±0.13b(a) 3.66±0.10a(b) 3.23±0.11b(c) 3.16±0.07c(a) 3.02±0.08b(b) 2.79±0.04d(c)

B10D2 3.98±0.13b(a) 3.33±0.06b(b) 3.02±0.06b(c) 3.51±0.12b(a) 3.40±0.06a(b) 3.23±0.11ab(c)

B8D4 3.87±0.09b(a) 3.30±0.05b(b) 3.00±0.08b(c) 3.61±0.11a(a) 3.50±0.08a(b) 3.33±0.06a(c)

B6D6 4.52±0.14a(a) 3.98±0.07a(b) 3.55±0.05a(c) 3.05±0.11c(a) 2.76±0.04c(b) 2.54±0.06c(c)

B4D8 4.10±0.10b(a) 3.70±0.04a(b) 3.20±0.12b(c) 3.38±0.13b(a) 3.02±0.09b(b) 3.12±0.06b(c)

B2D10 4.11±0.13b(a) 3.70±0.06a(b) 3.22±0.15b(c) 3.16±0.07c(a) 3.05±0.06b(b) 2.87±0.11d(c)

“混播比例”中的 B为白羊草, D为达乌里胡枝子, 其后的数据为两种植物的株数比例 ; HW、MW 和 LW分别为高水、中水和低

水处理, 土壤含水量分别为田间持水量的 80%、60%和 40%, 下同。同列数字后不同小写字母表示同一水分处理下混播比例间差异显

著 (P<0.05), 括号内不同小写字母表示同一混播比例下水分处理间差异显著 (P<0.05)。 In “Mixture sowing ratio” column, B is
Bothriochloa ischaemum, D is Lespedeza davurica. Numbers following B and D indicate their plants ratio in the mixture. HW, MW and LW
are high water, medium water and low water conditions, with soil water contents of 80%, 60% and 40% field capacity. The same below.
Different small letters in the same column indicate significant differences among different mixture sowing ratios under the same water
treatment (P < 0.05), while different small letters in parentheses indicate significant differences among different water treatments at the same
mixture sowing ratios (P < 0.05).

最大, B6D6和 B2D10分别为 9%和 8%, 且显著最小

(P<0.05)(图 1)。水分水平或混播比例均极显著影响

白羊草 Pn, 但二者交互作用影响不显著(表 2)。

2.2 干旱及短期补水后白羊草叶片气孔导度的变化

在恒定水分供应条件下, 高水(HW)处理下白羊

草气孔导度(Gs)以 B8D4混播比例显著最高, B12D0、
B2D10 和 B6D6 显著最低(P<0.05); 中水(MW)和低
水 (LW)下以 B8D4 和 B10D2 混播比例显著最高

(P<0.05), 其他混播比例间无显著差异(表 1)。LMW

和 LHW 下, Gs峰值[mmol(H2O)·m2·s1]出现在补水

后第 3 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、B10D2、

B12D0分别为 51.04、53.07、48.06、60.08、56.00、

50.00和 58.00、60.03、54.06、67.04、63.05、55.00,

较补水前低水处理(LW)下的 Gs值, LMW以 B8D4混

播比例下升高幅度显著最大 , B6D6 显著最小 (P<
0.05), LHW以 B8D4和 B10D2混播比例下升高幅度

显著最大, B6D6显著最小(P<0.05)。随后, 各混播比
例下 Gs逐渐下降, 第 4 d后基本稳定, 补水后 4~6 d,

同一混播比例下均无显著差异 (P>0.05), 不同混播
比例下 LMW以 B8D4显著最大, B6D6和 B12D0显

著最小(P<0.05), LHW 以 B8D4 和 B10D2 显著最大

(P<0.05), 其他混播比例间无显著差异; 补水后第 6 d,

各混播比例下 Gs较补水前均有升高, LMW下 B8D4

升高幅度为 8%, 且显著最大, B4D8 为 2%, 且显著

最小, LHW下 B10D2升高幅度为 17%, 且显著最大,

B4D8 为 9%, 且显著最小(P<0.05)(图 1)。

MHW 下 , Gs峰值[mmol(H2O)·m2·s1]出现在补

水后第 2 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、B8D4、

B10D2、B12D0分别为 60.07、64.03、58.01、72.02、

67.00、59.00。较补水前中水处理(MW)下的 Gs值, 以
B8D4 混播比例下升高幅度显著最大 , B2D10、B6D6

和 B12D0 显著最小(P<0.05)。随后 , 各混播比例下
Gs均逐渐下降 , 并且在第 3 d 后基本稳定 , 补水后

3~6 d, 同一混播比例下均无显著差异 (P>0.05), 不
同混播比例下以 B8D4 和 B10D2 显著最大 , B12D0

和B6D6显著最小(P<0.05); 补水后第 6 d, 各混播比
例下 Gs较补水前均有升高, B8D4 和 B10D2 升高幅

度均为 13%, 且显著最大, B4D8为 9%, 且显著最小

(P<0.05)(图 1)。水分处理、混播比例和二者交互作

用均极显著影响白羊草 Gs(表 2)。
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2.3 干旱及短期补水后白羊草叶片蒸腾速率的变化

在恒定水分供应条件下, 高水(HW)和低水(LW)

处理白羊草叶片蒸腾速率(Tr)均以B6D6比例显著最高
(P<0.05); 中水处理(MW)下, 以 B8D4 和 B10D2混

图 1 不同混播比例下白羊草净光合速率(Pn)和气孔导度(Gs)对补水的响应进程
Fig. 1 Response of net photosynthetic rate (Pn) and stomatal conductance (Gs) of Bothriochloa ischaemum to re-watering under

different mixture sowing ratios
LMW: 低水到中水 ; LHW: 低水到高水 ; MHW: 中水到高水 ; 下同。LMW, LHW and MHW denote water supplement from LW to

MW, LW to HW, and MW to HW, respectively. The same below.

表 2 水分处理、混播比例及二者交互作用对白羊草光合生理参数的影响
Table 2 Effects of water treatment, mixture sowing ratio and their interaction on photosynthetic parameters of Bothriochloa

ischaemum

因子
Factor

df
净光合速率 Pn 气孔导度 Gs 蒸腾速率 Tr 水分利用效率 WUE

F P F P F P F P

水分处理 Water treatment (WT) 5 78.706 <0.001 48.664 <0.001 34.581 <0.001 11.307 <0.001

混播比例 Mixture sowing ratio

(MR)
5 3.938 0.003 5.579 <0.001 1.512 0.193 7.154 <0.001

WT×MR 25 0.398 0.995 2.580 0.001 0.238 1.000 3.010 <0.001

播比例显著最低(P<0.05), 其他混播比例间无显著差
异(表 1)。LMW 和 LHW, Tr峰值[mmol(H2O)·m2·s1]

均出现在补水后第 3 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、

B8D4、B10D2、B12D0分别为 4.05、3.99、4.07、3.91、

3.92、4.00和 4.10、4.05、4.14、3.97、4.00、4.07。

较补水前低水处理(LW)下的 Tr值, LMW以 B6D6混

播比例下升高幅度显著最大, B8D4 显著最小, LHW

以 B6D6 和 B2D10 升高幅度显著最大 , B8D4 和

B10D2显著最小(P<0.05)。随后, 各混播比例下 Tr均
逐渐下降, 第 4 d后基本稳定, 补水后 4~6 d, 同一混

播比例下均无显著差异 (P>0.05), 不同混播比例下
LMW和 LHW均以 B6D6显著最大(P<0.05), 其他混
播比例间无显著差异; 补水后第 6 d, 各混播比例下

Tr较补水前均有所升高, LMW时B6D6混播比例升高
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幅度为 2%, 且显著最大, B8D4混播比例升高幅度仅

为 1%, LHW时 B6D6混播比例升高幅度为 4%, 且显

著最大, B8D4为 3%, 且显著最小(P<0.05)(图 2)。

MHW下, 峰值出现在补水后第 2 d, 其中 B2D10、

图 2 不同混播比例下白羊草蒸腾速率(Tr)和水分利用效率(WUE)对补水的响应进程
Fig. 2 Response of transpiration rate (Tr) and water-use efficiency (WUE) of Bothriochloa ischaemum to re-watering under different

mixture sowing ratios

B4D8、B6D6、B8D4、B10D2、B12D0 分别为 4.12、

4.10、4.26、4.08、4.12、4.15。较补水前中水处理(MW)

下的 Tr值, 以 B6D6 混播比例下升高幅度显著最大 ,

B4D8、B8D4 和 B10D2升高幅度显著最小(P<0.05)。
随后, 各混播比例下 Tr均逐渐下降, 第 3 d后基本稳

定 , 补水后 3~6 d, 同一混播比例下均无显著差异

(P>0.05), 不同混播比例下以B6D6和B12D0显著最
大(P<0.05), 其他混播比例间无显著差异; 补水后第
6 d, 各混播比例下 Tr较补水前均有升高, B6D6升高
幅度为 3%, 且显著最大, B8D4 为 2%, 且显著最小

(P<0.05)(图 2)。水分水平对白羊草 Tr影响极显著, 但
混播比例及水分水平和混播比例交互作用影响不显

著(表 2)。

2.4 干旱及短期补水后白羊草叶片水分利用效率

的变化

在恒定水分供应条件下, 高水(HW)和低水(LW)

处理下, 白羊草水分利用效率(WUE)在 B4D8、B8D4

和 B10D2 混播比例中显著最高 (P<0.05), 其他混播
比例间无显著差异; 中水(MW)处理下以 B8D4 混播

比例显著最高, 其他混播比例间无显著差异(表 1)。

LMW 和 LHW, WUE 峰值 [μmol(CO2)·mmol–1(H2O)]

均出现在补水后第 3 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、

B8D4、B10D2、B12D0混播比例中分别为 2.86、3.06、

2.67、3.26、3.02、2.78 和 3.06、3.31、2.89、3.52、

3.37、2.96。较补水前低水处理(LW)下的 WUE值, 均

以 B8D4 混播比例下升高幅度显著最大 , B6D6 和

B12D0 显著最小。随后 , 各混播比例下白羊草的

WUE均逐渐下降, 第 4 d后基本稳定, 补水后 4~6 d,
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同一混播比例下均无显著差异。此时 , LMW 下以

B8D4 和 B10D2 显著最大, B6D6 显著最小(P<0.05),
LHW 以 B8D4 和 B10D2 显著最大(P<0.05), 其他比
例间无显著差异 ; 补水后第 6 d, 各混播比例下

WUE 较补水前均有升高, LMW 时 B10D2 混播比例

下升幅为 7%, 且显著最大, B12D0和 B6D6均为 5%,

且显著最小, LHW时B8D4下升高幅度为 17%, 且显

著最大 , B4D8 和 B2D10 均为 11%, 且显著最小

(P<0.05)(图 2)。

MHW 下 , WUE 峰值 [μmol(CO2)·mmol–1(H2O)]

出现在补水后第 2 d, 其中 B2D10、B4D8、B6D6、

B8D4、B10D2、B12D0分别为 3.35、3.47、3.21、3.77、

3.65、3.25, 较补水前中水处理下的 WUE 值，以

B8D4 和 B10D2 混播比例下升高幅度显著最大 ,

B2D10、B6D6和 B12D0显著最小(P<0.05)。随后, 各
混播比例下 WUE 均逐渐下降 , 第 3 d 后基本稳定 ,

补水后 3~6 d, 同一混播比例下均无显著差异 (P>
0.05), 不同混播比例下以 B8D4、B10D2和 B4D8 显

著最大(P<0.05), 其他混播比例间无显著差异 ; 补水
后第 6 d, 各混播比例下 WUE 较补水前均有升高 ,

B10D2 和 B4D8 混播比例下升高幅度均为 13%, 且

显著最大, B6D6 为 9%, 且显著最小(P<0.05)(图 2)。

水分水平、混播比例及二者交互作用对白羊草 WUE

影响极显著(表 2): 即同一水分处理下, 不同混播比

例对 HW、LMW、LHW、MHW白羊草水分利用效

率影响极显著(P<0.001); 同一混播比例下 , 不同水
分处理对 B12D0、B10D2、B8D4和 B6D6 影响极显

著(P<0.001)。

3 讨论与结论

在干旱半干旱地区 , 混播植物地下部分对水分

的竞争是限制混播系统生产力的关键因素[18–20]。在

半干旱黄土丘陵区, 植物生长过程中会遇到不同程

度的干旱, 适度的水分胁迫锻炼可增强生育后期的

抗旱能力, 对其干旱逆境适应能力提高和生物量、

产量形成均具有重要意义。其中旱后补偿效应是植

物适应胁迫的一种积极性调节功能 , 其主要生理机

制是复水后细胞膜结构迅速修复和叶绿素含量的补

偿增加, 导致光合作用潜力和速率大大提高 [21–24]。

本研究中 , 轻度水分胁迫后补水 , 叶片光合作用的

峰值出现在补水后第2 d, 而重度水分胁迫后补水 ,

叶片光合作用的峰值出现在复水后第3 d, 可能是因

为轻度水分胁迫尚未严重损及白羊草光合器官及其

生理机能 , 因此具有较强的恢复能力 ; 而重度水分

胁迫下白羊草叶绿体的结构和功能受到一定程度的

破坏 [25–26], 因此补水后光合作用的恢复能力受到很

大影响。

Flexas 等 [27]研究认为 , 轻度至中度干旱下叶片

光合速率的降低是由于气孔导度的下降 , 使叶绿体

内 CO2的供应受阻, 属气孔限制因素; 重度干旱下,

叶片光合作用的降低是由叶肉细胞气体扩散阻抗增

加、CO2溶解度下降、Rubisco 对 CO2的亲和力降低

等非气孔因素引起的[28]。试验中, 白羊草叶片净光

合速率(Pn)的变化趋势与气孔导度(Gs)基本一致, Pn
的升高伴随着 Gs的增大, 且 Pn与 Gs呈极显著的线
性关系(图 3), 因此认为气孔限制因素是影响白羊草

叶片 Pn变化的主要原因之一。

图 3 不同水分处理及混播比例下白羊草叶片净光合速

率(Pn)与气孔导度(Gs)的关系
Fig. 3 Relationship between net photosynthetic rate (Pn) and
stomatal conductance (Gs) of Bothriochloa ischaemum leaves
under different water treatments and mixture sowing ratios

叶片水分利用效率反映光合作用与蒸腾作用间

的关系, 并提供了有关水分代谢功能的信息 [29–30]。

有研究表明, 水分胁迫降低了植物叶片水分利用效

率, 但复水后水分利用效率有明显提高 [29]。本研究

中 , 干旱致使白羊草叶片水平水分利用效率降低 ,

胁迫越重水分利用效率越低。补水后, 轻度胁迫叶片

水分利用效率能够很快恢复且出现峰值的时间早; 重

度水分胁迫下, 尽管补水后水分利用效率有所提高,

但其恢复速度慢且出现峰值的时间晚 , 在补水后第

2 d或第 3 d达到最大值, 随后趋于降低, 可能是因

为补水初期叶片光合速率提高的幅度大于蒸腾速率

所致。

在恒定水分供应条件(HW、MW和LW)下, 各混

播比例下白羊草光合生理参数随土壤水分条件的改

善显著增加(P<0.05), 表明水分是限制其叶片光合
作用的主要因子。本研究中 , LMW和LHW下各混播

比例的白羊草光合生理参数较LW显著增加 , 且
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LHW增加幅度较大 , 表明在经历严重水分亏缺后 ,

水分提高幅度高低显著影响叶片光合作用; MHW下

光合生理活性恢复到稳定水平的速度快于LHW和

LMW, 原因可能是因为土壤前期水分水平不同 [31]。

禾豆混播时由于两物种占据不同生态位 , 对光

照、水分、养分利用的时间和空间不同 , 常常会表

现出一定的互惠共生关系 [32–33], 但也存在着或强或

弱的种间竞争 [34], 物种间的竞争强度将会影响其个

体光合生理过程 [35]。有研究表明, 禾本科植物生长

倾向于受到氮素限制 , 而豆科植物可与固氮菌共生

倾向于受到磷限制[33]。混播条件下豆科植物可为禾

本科植物提供一定量的氮素 , 而前者可活化土壤中

的磷从而达到相互促进的效果 [36]。本研究中, 除了

B6D6, MHW、LHW 和 LMW 下白羊草 Pn在混播条
件下显著高于单播, 可能原因为: 1)相对于单播种植,

豆科植物可以改善禾豆混播体系中土壤养分与植物

生长环境 [37]; 2)白羊草在拔节期个体株高明显高于

达乌里胡枝子, 而个体较高的植株可能会对邻近个

体较低的植物造成遮荫作用进而影响其光合作用 [38];

3)豆科和禾本科在按照 1︰1比例混播时种间竞争最

为激烈 , 所以 B6D6 混播比例下白羊草 Pn、Gs和
WUE值最低[39]。有研究表明, 禾本科牧草的竞争力

在生育期内强于豆科牧草 , 且随着禾本科牧草混播

比例的增大禾草竞争力会提高 , 而豆科牧草竞争力

在降低[40]。本研究中 MHW、LHW 和 LMW时白羊

草所占比例较大的 B10D2和 B8D4 具有较高的 Pn、
Gs和 WUE, 并且显著高于其他混播比例。而 B4D8

和 B2D10 混播比例下白羊草的 Pn和 WUE 较低 , Tr
值较高, 可能是因为: 1)在禾豆混播体系中, 豆科牧

草的混播比例越大, 其对禾本科牧草的抑制作用越

强[33]; 2)在这 2个比例中达乌里胡枝子所占比例较大 ,

其对白羊草造成的种间竞争大于白羊草种内竞争 ,

抑制了其光合作用[15]。

本研究表明 , 不论单播或者与达乌里胡枝子混

播下 , 在阶段干旱胁迫后提高土壤水分供应水平 ,

白羊草光合生理活性会出现恢复现象 , 即: 在 LHW

下增加幅度最大, LMW下增加幅度最小, MHW下恢

复到稳定水平时间最快。相比单播(B12D0)和其他混

播比例(B6D6、B4D8 和 B2D10), B10D2 和 B8D4 白

羊草的 Pn、Gs、WUE提升幅度最大, Tr值提升幅度
最小, 说明这两种混播比例有利于改善白羊草光合

作用, 提高其叶片水分利用效率。这些说明经历短

期干旱胁迫后补水, 白羊草光合生理活性能够恢复,

但恢复速度和程度与混播比例和补水前土壤水分处

理水平相关。

本文通过研究白羊草与达乌里胡枝子混播下的

光合生理对阶段干旱及短期补水的响应 , 旨在明确

混播比例和水分处理对白羊草光合生理活性影响的

差异性 , 以确定二者最佳的混播比例 , 为半干旱黄

土丘陵区利用其进行人工草地建设提供理论依据。

由于本试验是在室内盆栽中进行的 , 得出的结论有

一定局限性 , 有必要在野外田间环境条件下 , 就两

草种在不同混播比例下各阶段生理和生长及其与水

分条件的关系进行研究 , 为确定二者最合适的混播

种植比例提供系统的生物学依据。
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