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摘要：柠条（Ｃａｒａｇａｎａ　ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）是宁夏沙坡头地区的主要固沙灌木，建植初期表现出较强适应性，但随着年龄增

长和土壤水分耗竭，开始出现衰退。为探明灌木年龄与其退化的关系，野外原位测定了不同林龄（３、１３、２５龄）柠条

的叶水势、叶相对含水量、叶表观导水率、净光合速率及水分利用效率，分析了其光合特性与叶水势的关系。结果

表明：（１）不同林龄柠条的光合能力和水分利用效率差异显著，中龄、幼龄的光合能力高于老龄，而水分利用效率低

于老龄；（２）净光合速率、气孔导度与叶水势的非线性关系，反映出不同林龄柠条采取不同策略应对干旱胁迫，幼龄

柠条通过快速关闭气孔来减少水分散失，而中龄和老龄柠条通过调整水分利用策略来应对干旱。老龄柠条通过提

高水分利用效率来使水分利用最大化，但其植物水势和光合的降低可能导致生长减缓和衰退。
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０　引言

柠条（Ｃａｒａｇａｎａ　ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）是多年生落叶灌
木，因极强的生命力和耐旱能力，被广泛应用于宁夏
沙坡头地区的防风固沙和生态建设中。当固沙灌木

林生长到一定的建植年限，随着林龄的增加，人工种

植的灌木林出现植被退化、盖度下降的趋势［１］，影响

了固沙植被的生态效应和生态恢复的可持续性。引

起固沙人工林生长衰退的因素很多，例如造林树种

的选择、配置和栽植密度、人工林的林分结构及沙区
严酷的环境条件等，然而关于林龄增加对人工林生

长影响的研究很少。在不同年龄和发育阶段，植物

生长速率及生理生态特征会有很大变化。近年来，

国外的研究主要集中在植物光合生理、林分营养、生

物量的分配以及林分结构等随林龄的变化方面［２］。

随着林龄的增加，树木叶片的光合能力降低［３］，营养

的可利用性降低［４］，地下生物量的分配增加［５］，树木

死亡个体增加［６］。虽然这些研究已取得了一些成

果，但由于植物生长衰退是一个复杂的过程，目前对
林龄增加导致人工林退化的机理还不明确。国内学

者主要研究不同林龄人工林的生物量分配［２］及根系

特征的变化［７］，而对其生长过程以及叶生理生态特
征的变化少有研究，仅有少数对不同年龄樟子松和
沙地柏针叶的光合［８］及生理生态特征［９－１１］的报道。

由于这类针叶树种属于裸子植物，已有的研究表明
裸子植物光合生理的变化与被子植物大不相同［１２］。

因此目前还需加大对被子植物中的落叶树种，尤其
是落叶灌木的研究。
植物叶片的光合性能决定其碳同化量，因而是

反映植物生长变化的一项重要生理指标。植物的光
合作用会受到各种生物因子（如生长发育阶段、形
态、遗传特性等）和非生物因子（如光照、温度、水分
等）的影响［９］。在干旱沙区，水分是主要的限制因
子，控制植物的生长以及植被演替等重要过程［１３］。
水分利用效率是研究干旱沙区固沙植物生长生存的

一个重要指标，它能反映植物的水分利用特征和水
分适应策略［１４］。通过比较不同林龄柠条在干旱胁
迫的自然条件下，它们光合特性和水分利用特征的
差异，分析其光合特性与植物水势的关系，揭示其水
分适应策略，以期为维持固沙植被的稳定性提供理
论依据。
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１　材料与方法

１．１　研究区概况

研究区位于中国科学院沙坡头沙漠研究试验站

的水分平衡观测场，地处腾格里沙漠东南缘（３７°２７′
Ｎ、１０４°５７′Ｅ，海拔１　２５０ｍ）。该区年平均气温９．６
℃，最高气温３８．１℃，最低气温－２５．１℃；全年日
照时数为３　２６４ｈ；年蒸发量２　８００ｍｍ，年平均降雨
量１８６．２ｍｍ，一年内雨量分布很不均匀，主要集中
在５—９月；空气平均相对湿度为４０％，最低可到

１０％，春季尤为干燥；年平均风速２．８ｍ·ｓ－１，最大
风速１９ｍ·ｓ－１。土壤基质以细沙粒为主，粘土含
量０．２％；土壤田间持水量４．０１％，永久萎蔫系数

０．６１％，地下水埋深大于６０ｍ，不能为植物所用。
水分平衡观测场面积为１ｈｍ２，是将流动沙丘平整
后，以草方格固定沙面，之后栽植柠条和油蒿（Ａｒｔｅ－
ｍｉｓｉａ　ｏｒｄｏｓｉｃａ）等固沙灌木。天然植被以花棒
（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ　ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）和沙米 （Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ
ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ）等为主，盖度１％左右［１５］。
本研究选取３、１３、２５ａ龄的柠条人工林，分别

划分为幼龄、中龄、（相对）老龄３个阶段。每个林龄
段的柠条样地至少间隔５０ｍ。每个样地内任选５
株，株距均大于５ｍ。幼龄、中龄和老龄柠条的平均
高度分别为 （５４．３３±４．１４）、（１３４．６７±６．４４）、
（１７３．２５±７．９６）ｃｍ，冠幅的平均直径分别为（３６．６１
±２．５３）、（９８．０９±６．８９）、（１９８．９９±１０．２３）ｃｍ。

１．２　试验方法

１．２．１　水分生理参数的测定
于２０１３年６—９月进行生理指标测定，在每个

月末连续测定３～５ｄ。每株柠条同样位置上选取３
片长势良好的叶片，利用露点水势仪（ＷＰ４，Ｄｅｃａ－
ｇｏｎ，美国）测定黎明前叶水势（ψｐｄ）和正午叶水势
（ψｍｄ）。叶相对含水量（ＲＷＣ）的测定在光合测定结
束后进行，于黎明前将测过光合的叶片剪下，称其鲜
重（Ｗｆ），然后将叶片置于去离子水中，在４℃、完全
黑暗的环境中吸水６ｈ后称其饱和重（Ｗｔ），之后再
置于６０℃烘箱中４８ｈ后称其干重（Ｗｄ）。

ＲＷＣ（％）＝ （Ｗｔ－Ｗｆ）／（Ｗｔ－Ｗｄ）×１００％
１．２．２　气体交换参数的测定
在每株的冠层中上部选择一个向南伸展的侧

枝，选取３片完整成熟、生长良好的叶片进行测定。
利用便携式光合仪（ＬＩ－６４００ＸＴ，Ｌｉ－ＣＯＲ，美国）测

定不同林龄柠条叶片的净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率
（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）等生理参数，并通过Ｐｎ／Ｔｒ值
计算叶片瞬时水分利用效率（ＷＵＥ）。叶室为２ｃｍ
×３ｃｍ红蓝光源叶室，流量设定为４００μｍｏｌ·ｓ

－１，
光合有效辐射（ＰＡＲ）设定为（１　５００±１００）μｍｏｌ·

ｍ－２·ｓ－１。叶面积采用叶面积仪（ＬＩ－３１００，Ｌｉ－
ＣＯＲ，美国）测定。测定时间为每天的０６：００—

１８：００，测定间隔为２ｈ。叶表观导水率（ＫＬ）根据

Ｘｕ等［１６］的方法，通过拟合蒸腾速率与叶水势线性
关系所得的斜率求得。

１．２．３　数据处理
通过单因素方差分析比较不同林龄柠条的水分

生理参数和气体交换参数的差异，对差异显著的指
标用Ｔｕｋｅｙ检测进行多重比较，α＝０．０５。数据分
析采用ＳＰＳＳ　１６．０，绘图采用Ｏｒｉｇｉｎ　８．０。

２　结果与分析

２．１　不同林龄柠条水分生理参数的比较

除了生长季末期的９月，在整个生长季，老龄柠
条的Ψｐｄ和 Ψｍｄ都显著低于中龄和幼龄（图１）。虽
然中龄和幼龄的Ψｐｄ和 Ψｍｄ值比较相似，但中龄的
叶水势还是普遍高于幼龄的（除了７月和８月的

Ψｍｄ），表明中龄柠条的植物水分情况较好。不同林
龄柠条的黎明前叶水势季节变化趋势相似，在７、８
月达到最高值，老龄、中龄、幼龄分别为 －３．２、

－１．５２、－１．９２ＭＰａ；在 ９ 月达到最低，分别为

－５．５２、－４．９２、－５．１３ＭＰａ。在降雨显著减少的
生长季末期，不同林龄柠条的 Ψｐｄ快速下降至
－５ＭＰａ以下，中龄的Ψｍｄ下降至－５．５ＭＰａ，老龄
和幼龄的Ψｍｄ下降至－６．０ＭＰａ。

ＲＷＣ与Ψｐｄ有相同的季节变化趋势（图１），老
龄、中龄、幼龄的 ＲＷＣ 在７月分别达到最高值

０．７０、０．７４、０．８４，之后急剧下降并在生长季末分别
达到最低值０．４８、０．５５、０．５２，降幅分别为３２％、

２５％、３８％。尽管不同林龄柠条的ＲＷＣ季节变化
趋势相同，但老龄和幼龄之间的差异显著（Ｐ＜
０．０５，除了９月），而中龄和幼龄的ＲＷＣ差异只在７
月份达到差异显著（Ｐ＜０．０５）。

　　ＫＬ衡量每变化一个单位的叶水势，通过改变茎
流而引起的蒸腾速率的变化，因此Ψ 和Ｔｒ的线性
回归方程斜率就代表其ＫＬ

［１６］。图２显示，老龄的

ＫＬ（０．９８ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）显著低于中龄和幼龄
（Ｐ＜０．０５），而中龄的ＫＬ（１．６３ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
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图１　不同林龄柠条生长季黎明前叶水势Ψｐｄ、正午叶水势Ψｍｄ和黎明前叶相对含水量ＲＷＣ

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｐｒｅｄａｗｎ　ｌｅａｆ　ｗａｔｅｒ　ｐｏｔｅｎｔｉａｌ，ｍｉｄ－ｄａｙ　ｌｅａｆ　ｗａｔｅｒ　ｐｏｔｅｎｔｉａｌ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｗａｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ　ａｔ　ｐｒｅｄａｗｎ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ－ａｇｅｄ　Ｃ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

图２　不同林龄柠条的叶表观导水率

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅ　ｌｅａｆ－ｓｐｅｃｉｆｉｃ　ａｐｐａｒｅｎｔ　ｈｙｄｒａｕｌｉｃ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（ＫＬ）ｏｆ　ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ－ａｇｅｄ　Ｃ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ

低于幼龄（１．７２ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１），其中幼龄的Ψ
－Ｔｒ回归方程拟合度最优（Ｒ２＝０．９３）。

２．２　不同林龄柠条气体交换参数的比较

根据所测柠条的净光合速率、蒸腾速率和气孔
导度的日变化曲线，其最大值均出现在０９：００—

１１：００，因此我们比较了不同林龄柠条在该时段的

Ｐｎ－ｍａｘ、Ｔｒ和Ｇｓ（图３）。不同林龄柠条的气体交换
参数也有明显的季节波动。除了中龄的最大Ｐｎ－ｍａｘ
出现在８月，其他林龄的最大Ｐｎ－ｍａｘ、Ｔｒ和Ｇｓ都出
现在降雨较多的６月和７月。到生长季末期，老龄、
中龄、幼龄的Ｐｎ－ｍａｘ分别达到最低的４．１８、５．９４、

６．５８μｍｏｌ· ｍ
－２ ·ｓ－１，降 幅 分 别 为 ６１．８％、

５　４．６％、５８．２％。除了７月的Ｔｒ，在整个生长季中
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图３　不同林龄柠条生长季最大光合速率Ｐｎ－ｍａｘ、蒸腾速率Ｔｒ、气孔导度Ｇｓ和水分

利用效率ＷＵＥ（不同小写字母表示处理之间差异达到显著水平，Ｐ＜０．０５）

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｐｎ－ｍａｘ，Ｔｒ，Ｇｓａｎｄ　ＷＵＥｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ－ａｇｅｄ　Ｃ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

龄和幼龄的Ｐｎ－ｍａｘ、Ｔｒ和Ｇｓ都比较接近，且都显著
高于老龄 （Ｐ＜０．０５）。但是在９月，老龄和中龄的

Ｔｒ和Ｇｓ差异不显著。３个林龄段柠条的Ｐｎ－ｍａｘ、Ｔｒ
都与Ｇｓ的季节变化趋势相似，但瞬时ＷＵＥ 却与

Ｐｎ－ｍａｘ、Ｔｒ、Ｇｓ都显示出相反的季节动态。中龄和幼
龄的ＷＵＥ 都低于老龄。除了Ｐｎ－ｍａｘ，３个林龄段柠
条的Ｔｒ、Ｇｓ和ＷＵＥ 的差异在生长季末都不显著。

２．３　不同林龄柠条的光合特征与叶水势的关系

３个林龄段柠条的Ｐｎ和Ψ 呈反比例函数关系
（Ｒ２＝０．５０，图４），Ｐｎ随着Ψ 的降低急剧下降，当Ψ

降到－４ＭＰａ以下时，Ｐｎ的下降趋于平缓直至不再
下降；不同林龄柠条Ｇｓ和Ψ 呈指数函数关系（Ｒ２＝
０．４８），Ｇｓ随着Ψ 的降低而持续下降，当Ψ 降至－５
ＭＰａ以下时气孔几乎全部关闭。

３　讨论

植物的黎明前叶水势能很好地反映植物内在水

分特征［１７］。无论是Ψ 还是ＲＷＣ，老龄都低于中龄
和幼龄，说明老龄可能由于土壤有效水分的减少，受
到更严重的干旱胁迫［１８］。这可能是由深层土壤水
分不断被消耗而导致的，因为研究区域地下水位很

图４　不同林龄柠条生长季的净光合速率Ｐｎ与叶水势Ψ及气孔导度Ｇｓ与叶水势Ψ的拟合关系

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ＰｎａｎｄΨ，ｂｅｔｗｅｅｎ　ＧｓａｎｄΨｆｏｒ　Ｃ．ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ　ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ
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深（＞６０ｍ），加之所研究时段的降雨强度都不大，

因此都不能有效地补充地下水。中龄和幼龄的叶水

势没有显著差异，表明这两个林龄段柠条的有效水

分无实质差异［１９］。而且老龄的Ψｐｄ和ＲＷＣ的季节
波动最不明显，同样暗示了老龄柠条可能会利用部

分深层土壤水分。深层土壤含水量由于较少受到降

雨的影响而比较稳定［１５］。幼龄柠条可能主要利用

时空变异较大的浅层土壤水分，因而表现出 Ψ、

Ｐｎ－ｍａｘ及ＷＵＥ 有显著的季节波动。

植物的叶表观导水率代表了植物水力传导系统

向叶片传输水分的能力。Ｒｙａｎ等［２０］的研究表明，

随着树龄的增长，木质部的水力传输路径增长且变

得更加复杂，导致木质部的导水率下降，从而引起叶

水势和光合的降低。本研究发现，老龄柠条的叶表
观导水率显著低于中龄和幼龄，这可能也是导致老

龄柠条Ψ 和Ｐｎ－ｍａｘ低于中龄、幼龄的原因。

叶片最大净光合速率代表了植物光合能力的大

小。中龄和幼龄柠条的Ｐｎ－ｍａｘ显著高于老龄，表明
中、幼龄柠条比老龄柠条的光合能力强。这一结果

与之前关于其他植物种的研究结果一致［１８，２１－２４］。

老龄柠条的Ｇｓ也显著低于中龄和幼龄，这也是导致
其光合能力较低的部分原因。气孔导度是决定光合

速率的关键因子，较低的光合速率主要是由气孔限

制水分散失引起的［２５］。这是因为部分气孔关闭降

低了扩散进入叶绿体的 ＣＯ２数量，导致光合下

降［２６］。老龄柠条在干旱初期，光合下降主要是由气

孔限制引起的，随着干旱加剧，非气孔限制比如对光

合器官的代谢损伤就发挥了重要作用［２７－２８］。老龄

柠条光合的下降伴随着叶相对含水量的下降，表明

ＲＷＣ的降低也促进了老龄光合的降低，因为ＲＷＣ
的降低会引起组织收缩［２９］，从而导致植物代谢下

降［３０］。Ｐｎ和Ψ 的回归曲线显示，３个林龄段柠条的

Ｐｎ都随其Ψ 的降低而下降，幼龄的Ｐｎ比中龄和老
龄的Ｐｎ下降快，说明幼龄柠条受到干旱胁迫的影响
更大。当Ψ 降到－４ＭＰａ时，柠条的净光合速率保
持一个较低的值（２～４μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）而不再下

降。３个林龄段柠条的Ｇｓ随Ψ 的下降也呈非线性
下降。从Ｇｓ和Ψ 的曲线斜率可以看出，幼龄柠条的

Ｇｓ下降最快。当Ψ 降到极低值（－５ＭＰａ）以下时，

Ｇｓ接近于零。这说明当柠条水势不断下降时，气孔
关闭以减少水分的散失，同时也降低了光合作用；当

柠条水势降到极限值以下，气孔几乎完全关闭，此时

光合作用只能维持在一个极低的水平。该结果也表
明不同林龄柠条采取不同策略应对干旱，幼龄柠条
以牺牲碳固定为代价而早早关闭气孔来躲避干旱，

中龄和老龄柠条通过调整水分利用策略来应对干

旱［２１］。

在植物生长受有效水分限制的地区，对植物水
分利用效率的研究一直受到关注。本研究显示，柠
条ＷＵＥ 的季节变化趋势与光合的相反，即随干旱
加剧而升高。这表明，柠条受到干旱胁迫时气孔关
闭导致蒸腾速率比光合速率下降的更多，从而引起

ＷＵＥ 的升高，暗示了气孔对蒸腾的控制能力比对
光合的大［３１］。不管是通过同位素研究还是气体交
换测定，许多研究都发现水分利用效率会随着植物
年龄增加而升高［１８，３２－３３］。通常植物在幼龄期利用
水分的效率不高，正如本文研究结果，幼龄柠条的

ＷＵＥ 显著低于老龄。Ｄｏｎｏｖａｎ等［２３］认为，较低的

ＷＵＥ 可能更利于建植初期的幼龄灌木的生长，因
为它常常伴随着植物生长和根系生物量分配的增

加，这样使得根系有可能到达更深层的土壤水分，从
而在干旱时期增加存活的几率。老龄灌木会采取更
保守的水分利用策略来应对土壤水分的限制。本研
究中，老龄柠条显示出比中龄和幼龄更高的ＷＵＥ，

也表明老龄灌木更好地适应了长期干旱的环境［３４］。

事实上，在土壤有效水分较低的情况下，植物水势的
降低和水分利用效率的升高将更有利于老龄灌木吸

收深层土壤水分并使得水分利用最大化，这很可能
是老龄柠条生长过程中应对光合下降的一种补偿

机制。

随着柠条林龄的增加，其植物水势和光合能力
都显著下降，可能与有效水分以及植物导水率的降
低有关。虽然老龄柠条可以通过提高水分利用效率
来应对上述不利条件，然而其叶水势和光合的降低
都可能会减缓植物生长甚至导致衰退。
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