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C02浓度升高、干旱胁迫和氮沉降对白羊草光

响应曲线的影响

肖 列1’4，刘国彬 1’2，张娇阳3，杨 婷3，薛 莲1’2”

(1．西北农林科技大学水土保持研究所黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，陕西杨凌712100；

2．中国科学院水利部水土保持研究所，陕西杨凌712100；3．西北农林科技大学资源环境学院，陕西杨凌712100；

4．西安理工大学西北旱区生态水利工程国家重点实验室培育基地，陕西西安710048)

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CO：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C0：浓度升高和施氮量增加，白羊草叶片SPAD值，最大净光合速率(P～)，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，P～和LSP。多因素方差分析表明，C0z浓度，水分处理和施氮

水平对SPAD值，P。，和LSP有极显著影响，施氮水平对AQE有极显著影响。CO。浓度和水分处理对P一，AQE

和LSP有显著的交互作用；CO。浓度和施氮水平对P～，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P一，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C0。浓度升高和氮沉降增加对于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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Abstract：In order to study the photo—physiologieal characteristics of old world bluestem(Bothriochloa

ischaemum(L．)Keng．)from loess hilly—gully region under the background of global climate change，the

chlorophyll content(SPAD)and photosynthesis light response curves were determined under potted con-

ditions with different atmospheric C02 conditions，soil moisture conditions and nitrogen deposition treat～

ments．The results showed that elevated C02 and nitrogen deposition increased the SPAD value，maxi-

mum photosynthetic rate(P。，)，apparent quantum efficiency(AQE)，light saturation point(LSP)；

drought stress decreased the SPAD value，P。。and LSP．Multi-factor analysis of variance indicated that

C0，concentration，soil water conditions and nitrogen deposition 1evel a11 had highly significant influence

on SPAD value，P。。and LSP；and nitrogen deposition 1evel had significant influence on AQE．C02 con～

centration and soil water conditions had significant interaction effects on P。，，AQE and LSP；C02 concen-

tration and nitrogen deposition level had significant interaction effects on P。。，AQE and light compensa～

tion point(LCP)；soil water conditions and nitrogen deposition levels had significant interaction effects on

P。。，AQE and LSP．RDA analysis indicated that nitrogen was the most important factor that affected the
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photosynthesis characteristics of B． ischaemum． Elevated C02 concentration and nitrogen deposition had

compensation effect on the photosynthetic reduction of B．ischaemum induced by drought stress under the

background of global climate change．
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Photosynthetic response curves

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CO：，大气CO：浓度以

前所未有的速度增加[1]，到2014年全球大气CO。

浓度已经增加至395．95肚mol·mol-1[2]。据IPCC

预测，到21世纪末全球大气CO：浓度将达到700

／xmol·tool_1[3]。此外，由于CO。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CO。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 J。

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隅]。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[912】。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。CO：是植物光合作用的原料，高浓度的

CO。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CO。下会使植物光合能力下降，出现

光合适应现象[1 3。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。”]。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。1⋯。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[2旷21I，但是，对CO。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CO。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(15 am×20 em，内径

×长)，圆筒中央放置500目的尼龙网袋作为根际袋

(9 cm×18 em，直径×长)，盆栽土壤为陕北安塞县

的黄绵土。首先在根际袋内装人风干的黄绵土，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2 cm，内径为2 cm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)，然后将盆栽移人

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CO。浓度倍增，不同施氮水

平和干旱胁迫处理。试验设2个CO：水平，即正

常C02浓度(400肚mol·mol叫)和倍增C02浓度

(800／xmol·mol_1)，用钢瓶装C02作为外部CO。

供应源，每天24 h不间断供应；3个N素水平，即

0 g N·m一2·a 1，2．5 g N·m一2·a一1和5．0

g N·m-2·a ；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％的田问持水量)。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。CO。浓

度由2个人工气候室控制，分别设定为400和800
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“m01．mol～，其他条件相同(湿度：55％；光照500

肛m01·m_2·S～；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0．004205 g·mL叫的硝酸铵溶液，用

移液枪分别将0，5，10 mL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

1．2 测定项目与方法 分别于2014年10月11日和10月12日对两个人工

1．2．1 SPAD值测定 2014年10月10日(干旱 气候室中的白羊草叶片光响应曲线进行测定。用Li

胁迫处理23 d后，白羊草开花前期)随机选取每个 --6400自带红蓝光源(Li-6400—02BLED)模拟光强梯

处理中的3盆用日本产SPAD一502叶绿素仪测定 度2000，1600，1200，1000，800，600，400，300，200，160，

叶片SPAD值，测定时选择最近完全展开的新叶， 120，80，40和0肚tool·m-2·s-1共14个，设定改变

每盆重复测定3次。 光照强度后，最小稳定时间60 S，重复3次。

1．2．2光响应曲线测定及模型选择在测定不同处 研究表明白羊草光响应曲线的最佳模型为非直

理白羊草叶片SPAD值的同时测定其光响应曲线。 角双曲线模型心0|，其表达式为

D—aPAR+P。。。一~／(口PAR+P。。。)2～40aPARP⋯ Dh一 一。——1矿————————一no
式中：P。为净光合速率(“mol·m-2·S-1)；口

为光合曲线弯曲程度的凸度；口(AQE)为表观量子

效率(／．￡mol CO。·m-2·S叫)；P。。为最大光合速率

(弘mol C02·mq·S-1)；PAR为光合有效辐射

(／imol·mq·s叫)；RJ为暗呼吸速率(pmol C02

·m一2·s一1)．

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一0．05)，

多因素方差分析用于比较CO。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C02

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COz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，

CO：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(WlNl，WlN2和W3N1)达到

显著水平(P<0．05)。同时，随着施氮量的增加，白
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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CO：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CO。浓度，水分条件和氮处理对SPAD值无显

著的交互作用(表3)。

WINlWlN2WlN3W2NlW2N2W2N3W3NlW3N2W3N3

图l 不同CO：浓度、水分和氮处理对白羊草叶片

SPAD值的影响

Fig．1 Effects of C02 concentration，water conditions

and nitrogen treatment on SPAD value

注：不同字母表示差异显著(P<o．05)

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

2．2模拟CO：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C0。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0～400／』mo[·m1·s-1时，叶片的净光合

速率迅速上升，当光强达到400／丝mol·m_2·S叫

后，净光合速率上升幅度减弱，之后逐渐稳定。CO。

浓度升高提高了白羊草的最大净光合速率(P。。)，

表观量子效率(AQE)，暗呼吸速率(R。)，光饱和点

(LSP)和光补偿点(LCP)(表4)。在相同C0：浓度

和土壤含水量条件下，随施氮量的增加白羊草的

P。。，AQE，R。和LSP呈增加趋势。在同等CO：

浓度和施氮水平下，随干旱胁迫的加剧白羊草的

P。，和LSP呈减小的趋势。

多因素方差分析结果表明，CO。浓度对P。，，

R。，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P。，，LSP

和LCP有极显著影响，对R。有显著影响，但对

AQE无显著影响；施氮量对P。：，AQE，R。，LSP和

LCP均有极显著影响。CO。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：CO。

浓度和土壤含水量对P。，，AQE，LSP和LCP有显

著的交互作用；C0。浓度和施氮水平对P。，，AQE

和LCP有极显著的交互作用；土壤含水量和施氮水

平对P。，，AQE，LSP有极显著的交互作用，对

LCP有显著的交互作用；C0：浓度，土壤含水量和

施氮水平对B和LSP有极显著的交互作用，对

P。：和AQE无显著交互作用。RDA分析结果表明

CO：浓度升高和施氮量增大会提高白羊草叶片的

SPAD值，P。，和LSP，而干旱胁迫会降低白羊草

叶片的SPAD值，P。。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)。

光合有效辐射P．qR／I_tna01．n1二S；

图2 不同C0：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

ischaemum under different C02 concentration，

water conditions and nitrogen deposition treatment
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表3不同C02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 SPAD value and 1ight response curve of photosynthesis parameters of

Bothriochloa ischaemum under different C02 concentration，water conditions and nitrogen deposition treatments

处理 P。，／ttmol AQE／lamol Rd／1．tmol LSP／LCP／

Treatment COz·m一2·s一1 C02·m一2·s一1 C02·m一2·s一1 灶mol·m一2‘s一1 pmol·m一2·s一1

F P F P F P F P F P F P

注：COz：C02浓度；w：水分；N：施氮量

Note：COz：COz concentration；W：Water conditions；N：Nitrogen deposition treatment

表4不同COz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 ischaemum under

different C02 concentration，water conditions and nitrogen deposition treatment

处理
最大净光合速率P～ 表观量子效率AQE 暗呼吸速率Rd 光饱和点LsP 光补偿点LCP

一 ／timol COz·m一2·s一1 ／ttmol C02·m一2·s一1 ／ttmol COz·m一2·s一1 ／pmol·m一2·s一1 ／btmol·m一2·s一1

¨。nn鞠。——石————瓦————石————1F———1丁———1F———石■——ir——ir——石i一

注：同列不同小写字母表示不同处理之间差异显著(P<o．05)，同行不同大写字母表示不同C02浓度之间差异显著(P<O．05)

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

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

图3不同CO：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 C02 concentration，water

conditions，nitrogen treatment with the light response

curve of photosynthesis parameters

3讨论

3．1模拟C02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CO：处理会影响植物叶片叶绿

素含量。刘瑜等[25]发现大气C0。浓度升高可以提

高棉花叶片叶绿素含量。在本研究中，CO。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。2川。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
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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P。和AQE

呈显著的线性相关关系口川。在本研究中，RDA分

析显示白羊草叶片SPAD值与P。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CO：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。CO。

是植物进行光合作用的底物，CO：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，

CO：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C0：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。杨自立等口叩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[3u对水稻光合作用光响应特征的研究和孟凡超

等[2叼对玉米光合特征的研究结果相同。

在自然生态系统中，C0。和水是植物进行光合

作用的底物，C0：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。

CO：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CO：浓度降低，但

CO。倍增使作物胞间CO。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[3}33]。张昌胜等[21]研究也发现干

旱胁迫下CO：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。CO：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，CO。

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[34I。于佳等口5]和许育彬等口61发现高浓度

COz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

增等口u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[3⋯。本研

究中，CO。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CO：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，CO。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。CO：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CO：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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