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生物结皮对 ３ 种荒漠草本植物光合生理特性的影响
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摘　 要: 通过人工去除生物结皮实验ꎬ 研究古尔班通古特沙漠生物结皮对 ３ 种荒漠草本植物生理特性的影响ꎬ 根

据生物结皮对土壤养分和水分的影响ꎬ 综合分析生物结皮对 ３ 种草本植物光合生理特性的影响ꎮ 结果表明ꎬ 生

物结皮对 ３ 种荒漠草本植物光合生理的影响基本一致ꎬ 在植物生长早期ꎬ 生物结皮区的尖喙牻牛儿苗(Ｅｒｏｄｉｕｍ
ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ Ｍ. Ｂｉｅｂ.)、 条叶庭荠(Ａｌｙｓｓｕｍ ｌｉｎｉｆｏｌｉｕｍ Ｓｔｅｐｈ. ｅｘ Ｗｉｌｌｄ.)和琉苞菊(Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ (Ｌｄｂ.) Ｃ.
Ｋｏｃｈ)的叶片相对含水量(ＲＷＣ)、 净光合速率(Ｐｎ)、 气孔导度(Ｇｓ)、 蒸腾速率(Ｅ)、 水分利用效率(ＷＵＥ)、
ＰＳⅡ最大光化学量子效率(Ｆｖ / Ｆｍ)、 ＰＳⅡ实际光化学效率(ΦＰＳⅡ)和叶绿素 (Ｃｈｌ) 含量均高于去除生物结皮区ꎻ
但是ꎬ 在植物生长后期ꎬ 却是去除生物结皮区的各项生理指标高ꎮ 生物结皮对 ３ 种荒漠草本植物光合生理过程

的影响与其对植物生长的影响基本一致ꎬ 这与土壤养分和水分状况的变化密切相关ꎮ
关键词: 古尔班通古特沙漠ꎻ 生物结皮ꎻ 草本植物ꎻ 光合特性
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　 　 生物结皮是荒漠地区最具特色的微自然景观ꎬ
主要由蓝藻、 荒漠藻、 地衣、 苔藓和土壤中微生

物ꎬ 以及相关的其它生物体通过菌丝体、 假根和分

泌物等与土壤表层颗粒胶结形成[１]ꎮ 在古尔班通

古特沙漠ꎬ 大部分地表被生物结皮所覆盖ꎬ 其盖度

可达 ７０％ ~ ８０％[２]ꎮ 它影响着土壤物理过程[３ꎬ ４]、
水文[５ꎬ ６]、 侵蚀和养分循环过程[７ꎬ ８]ꎬ 从而影响与

之相邻的维管植物[９－１１]ꎮ 目前ꎬ 在古尔班通古特

沙漠ꎬ 关于生物结皮和维管植物之间相互关系的研

究主要集中在生物结皮对植物种子萌发、 幼苗存活

和植株生长方面[１２－１４]ꎮ
在干旱、 半干旱的荒漠生态系统中ꎬ 水分影响

着生态系统的结构与功能ꎬ 植物的生长和生理过程

在很大程度上取决于土壤水分状况[１５]ꎮ 目前ꎬ 关

于生物结皮对土壤水分变化的影响存在着很大的争

议ꎬ 并具有很高的区域特征[５ꎬ ６]ꎮ 荒漠草本植物是

荒漠生态系统中的重要片层ꎬ 在荒漠生态系统生产

力中占有重要地位ꎮ 该生活型植物能够利用雨季的

水分和温度条件萌发和生长ꎬ 在古尔班通古特沙漠

中大量生长和分布[１６]ꎮ 荒漠草本植物也是一类对

外界环境变化比较敏感的物种ꎬ 水热条件的变化均

能影响其生长和生理变化[１６]ꎮ 因此ꎬ 我们提出如

下科学问题: 在古尔班通古特沙漠这一典型的温带

荒漠生态系统中ꎬ 生物结皮的存在对广泛分布于此

的草本植物的光合生理过程会造成怎样的影响? 在

古尔班通古特沙漠中ꎬ 沙漠垄间低地的尖喙牻牛儿

苗(Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ Ｍ. Ｂｉｅｂ.)、 条叶庭荠

(Ａｌｙｓｓｕｍ ｌｉｎｉｆｏｌｉｕｍ Ｓｔｅｐｈ. ｅｘ Ｗｉｌｌｄ.) 和琉苞菊

(Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ (Ｌｄｂ.) Ｃ. Ｋｏｃｈ)是优势种ꎬ 对

该沙漠植被覆盖度的贡献巨大ꎮ 因此ꎬ 本研究选择

这 ３ 种草本植物作为研究对象ꎬ 阐述以地衣为主的

生物结皮对这 ３ 种荒漠草本植物光合生理的影响及

差异ꎮ 希望从生理角度更好地解释生物结皮的存在

对浅根系植物生长的影响ꎬ 同时对预测古尔班通古

特沙漠浅根系植物的演替方向提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究区位于准噶尔盆地腹地的古尔班通古特沙

漠南缘(４４°１１′ ~ ４６°２０′Ｎꎬ ８４ °３１′ ~ ９０°００′Ｅ)ꎬ
它是中国最大的固定和半固定沙漠ꎬ 面积约 ４􀆰８８ ×
１０４ ｋｍ２ꎮ 这个沙漠的年降水量为 ７０ ~ １５０ ｍｍꎬ
主要集中在春季ꎮ 年平均蒸发量 ２０００ ｍｍ 以上ꎮ
该沙漠典型的内陆干旱气候和水热配置条件为

草本植物生长发育提供了良好的条件ꎮ 在草本

植物之间镶嵌分布着发育良好的生物结皮ꎬ 生

物结皮的分布对地貌部位具有较强的选择性ꎮ
沙垄顶部主要是流沙或微生物占优势的结皮ꎻ
沙垄上部出现脆而易损的藻结皮ꎬ 偶见地衣结

皮ꎻ 在沙垄的中下部逐渐出现发育良好、 镶嵌

分布的地衣、 苔藓结皮ꎬ 对沙面起着明显的稳

定作用 [１７] ꎮ
１􀆰 ２　 研究方法

２０１１ 年 １０ 月(样地布设前 ６ 个月)ꎬ 在古尔

班通古特沙漠南缘丘间低地选择一处生物结皮发

育良好的典型样地(６０ ｍ × １００ ｍ)ꎬ 样地生境较

均质ꎬ 地表以地衣结皮为主ꎮ 将样地四周用围栏

围住以避免人或动物的干扰ꎮ ２０１２ 年 ４ 月(植物

落种前)ꎬ 将样地随机划分为 ４０ 块 ２ ｍ × ２ ｍ 的

样方ꎮ 随机选取其中 ２０ 个样方ꎬ 用小铲子仔细

将样方中的生物结皮去除(厚度约为 ５ ~ ８ ｃｍ)ꎮ
剩余的 ２０ 个样方不做任何处理ꎬ 作为完整生物

结皮 覆 盖 的 样 方ꎮ 去 除 生 物 结 皮 ( ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ￣
ｒｅｍｏｖｅｄ) 的 ２０ 个样方与完整生 物 结 皮 覆 盖

(ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ￣ｉｎｔａｃｔ)的 ２０ 个样方随机交错分布ꎮ 研

究样方中广泛分布的 ３ 种荒漠短命植物: 尖喙牻牛

儿苗、 条叶庭荠和琉苞菊ꎮ
１􀆰 ３　 数据收集

依据各植物生长期特征ꎬ 植物样品的采集是在

植物生长季中每隔 １５ ｄ 收集 １ 次ꎬ 共收集 ５ 次ꎮ
实验是从 ２０１４ 年 ４ 月 ７ 日 (植物出土后约 １０ ｄꎬ
第 ２ 对真叶出现时)开始ꎬ 至 ２０１４ 年 ５ 月 ２５ 日

(植物生长达到其最大生物量并开始落种时)结束ꎮ
根据这 ３ 种植物的生长周期ꎬ 我们将“２０１４ 年 ４ 月

７ 日 － ２０１４ 年 ４ 月 ３０ 日”定义为“生长前期”ꎬ 把

“２０１４ 年 ４ 月 ３０ 日 － ２０１４ 年 ５ 月 ２５ 日”定义为

“生长后期”ꎮ
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在生物结皮样地和去除生物结皮样地ꎬ 每个物

种在各样方中随机取样ꎬ 以消除样方异质性对植物

生长的可能影响ꎮ 每次在生物结皮样地和去除生物

结皮样地分别采集 ３ 种草本植物的地上部分各

３０ ~ ４０ 株ꎬ 用于测定其叶片含水量和叶绿素含

量ꎮ 将整株植物装入封口袋ꎬ 放入液氮罐ꎬ 带回实

验室ꎮ 植物荧光和光合作用的测定在野外就地进

行ꎬ 每次分别对生物结皮样地和去除生物结皮样地

的 ５ 个样方中标记的 １０ 株长势均匀的植株进行测

定ꎮ 生物量的测定采用全株挖掘法进行取样ꎬ 根系

尽可能深挖(幼苗期至成熟期逐渐加深)ꎬ 以保证

其完整ꎮ 每次在生物结皮样地和去除生物结皮样分

别地采集 ３ 种草本植物各 ４０ ~ ５０ 株ꎬ 将采集的整

株植物装入封口袋带回实验室进行烘干称重ꎮ
实验期间ꎬ 同时采集生物结皮样地和去除生

物结皮样地不同土层 (０ ~ ５、 ５ ~ １０ 和 １０ ~
１５ ｃｍ)的土壤ꎬ 用于分析土壤养分、 水分含量ꎮ
１􀆰 ４　 生理指标的测定

１􀆰 ４􀆰 １　 叶片相对含水量的测定

将取回的 ３ 种植株样品分别取 ５ ~ １５ 株(根据

不同生长期的植株大小而定)ꎬ 首先称取鲜重 Ｍ１ꎬ
然后于烘箱中 １０５℃烘干 １５ ｍｉｎꎬ 调至 ８０℃烘干

至恒重ꎮ 用电子天平称取干重(０􀆰００１ ｇ 精度天平)
Ｍ２ꎬ 计算其相对含水量(ＲＷＣ) [１８]ꎮ
１􀆰 ４􀆰 ２　 光合作用的测定

净光合速率(Ｐｎ)、 气孔导度(Ｇｓ)、 蒸腾速率

(Ｅ)采用 ＬＩ￣６４００ 便携式光合作用测定仪(ＬｉＣＯＲ
Ｉｎｃ.ꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ) 进行活体测量ꎮ 利用 ＬＩ￣
６４００ 便携式光合作用测定仪使流量为 ４００ μｍｏｌ􀅰
ｓ－１ꎬ 利用 ＣＯ２注入系统使参比室 ＣＯ２浓度保持在

３７５ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎬ 并利用 ６４００￣０２Ｂ ＬＥＤ 光源设

定光合有效辐射(ＰＡＲ)为 １５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ
叶片温度设定为 ２７℃和 ３９℃(测定顺序先是 ２７℃ꎬ
然后 ３９℃)ꎮ

测量时将光合作用测定仪叶室安装在自制的支

架上ꎬ 选取健康成熟的新鲜叶片放入叶室(２ ｃｍ ×
３ ｃｍ)内进行活体测量ꎬ 每个植株上选择 ３ 片叶片

进行重复测定ꎮ 待光合作用测定仪系统内各参数稳

定后记录净光合速率、 气孔导度和蒸腾速率等数

据ꎮ 由于待测植物的叶片均无法填充满叶室ꎬ 所以

在测定完毕后ꎬ 利用扫描仪对叶片进行扫描并计算

叶面积ꎬ 然后对光合参数进行相应转化ꎮ

１􀆰 ４􀆰 ３　 叶绿素荧光的测定

利用便携式调制叶绿素荧光仪 ＰＡＭ￣２５００
(Ｗａｌｚ 公司ꎬ 德国)测定 ３ 种草本植物的叶绿素荧

光参数ꎮ 经过 １ ｈ 充分暗适应后的样品于波峰

６５０ ｎｍ 的红光(光强 ０􀆰１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下测得

初始荧光(Ｆ０)ꎬ 最大荧光(Ｆｍ)于饱和脉冲光(光
强为 １００００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下测得ꎬ 脉冲时间为

０􀆰 ８ ｓꎮ 在光强为 ２５０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的光化光下

测定稳态荧光(Ｆｔ)ꎬ 待 Ｆｔ稳定后ꎬ 打开一次饱和

脉冲光测得光适应后的最大荧光(Ｆｍ′)ꎮ 根据以上

参数可以计算暗适应后的可变荧光 Ｆｖ ＝ Ｆｍ － Ｆ０ꎻ
ＰＳⅡ的最大光化学量子效率 Ｆｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ － Ｆ０) /
Ｆｍꎻ 光适应下 ＰＳⅡ的实际光化学效率 ΦＰＳⅡ ＝
Ｆｍ′ － Ｆｔ / Ｆｍ′ꎮ
１􀆰 ４􀆰 ４　 叶绿素含量的测定

随机剪取 ３ 种草本植物叶片各 ０􀆰１ ｇꎬ 剪成

细丝ꎬ 在 ４５℃下浸泡于乙醇 ∶ 丙酮 ∶ 水 ＝ ４􀆰５ ∶
４􀆰５ ∶ １ 的溶液中ꎬ 当叶子变白后ꎬ 利用紫外分光

光度计在 ６６３、 ６４５ ｎｍ 下测定其紫外吸收值ꎮ 利

用公式分别计算叶绿素 Ｃｈｌａ(Ｃａ)、 叶绿素 Ｃｈｌｂ
(Ｃｂ)和总叶绿素 Ｃｈｌａ＋ｂ(Ｃａ ＋ ｂ)的浓度和含量[１９]ꎮ
１􀆰 ５　 数据分析

利用多因素方差分析(ＡＮＯＶＡ)对结皮覆盖、
植物物种、 不同生长期以及它们的交互作用进行分

析ꎮ 利用单因素方差分析(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和最

小显著差异法(ＬＳＤ)ꎬ 比较不同处理(完整生物结

皮与去除生物结皮)样方之间植物光合生理指标的

差异ꎮ 应用多元回归分析的方法建立最优回归方

程ꎬ 分析土壤养分和水分与光合生理指标的关系ꎮ
利用 ＳＡＳ １３􀆰０ 软件(ＳＡＳ ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｉｎｃ. ＮＣꎬ ＵＳＡ)
对所有数据进行统计分析ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 生物结皮影响下土壤水分含量与植物叶片相

对含水量的关系

　 　 无论生物结皮区还是去除生物结皮区ꎬ 在植物

生长前期(４ 月 ７ 日 － ４ 月 ３０ 日)ꎬ 其土壤含水量

均较高ꎬ 但由于降水量减少ꎬ 到 ５ 月 １５ 日ꎬ 土壤

水分含量迅速下降ꎬ 随后(５ 月 ２５ 日)又有所上升

(图 １)ꎮ 总的来看ꎬ 生物结皮区的土壤水分含量低

于去除生物结皮区的土壤水分含量ꎬ 尤其是在 ０ ~
５ ｃｍ 和 ５ ~ １０ ｃｍ 土层ꎮ 但是ꎬ 仅在 ４ 月 ３０ 日
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以后ꎬ 生物结皮区与去除生物结皮区的土壤含水量

才具有显著性差异(图 １)ꎮ 植物叶片相对含水量的

变化趋势与土壤水分含量变化一致ꎮ ３ 种荒漠草本

植物叶片含水量最高值均出现在 ４ 月 ３０ 日ꎬ 但随

着生长期的延长ꎬ 却呈现下降趋势(表 １)ꎮ 方差分

析表明ꎬ 生物结皮区植物叶片相对含水量低于去除

生物结皮区植物的叶片相对含水量ꎬ 不同生长期对

３ 种荒漠草本植物的叶片相对含水量也具有显著影

响(表 ２)ꎮ
２􀆰 ２　 生物结皮对荒漠草本植物光合作用的影响

方差分析表明ꎬ ３ 种荒漠草本植物的净光合速

率(Ｐｎ)、 气孔导度(Ｇｓ)、 蒸腾速率(Ｅ)和水分利

用效率(ＷＵＥ)在不同的生长期差异显著(表 ２ꎬ Ｐ <

０􀆰０１)ꎮ 与去除生物结皮区相比ꎬ 生长在生物结皮

区植物的净光合速率、 气孔导度、 蒸腾速率和水分

利用效率在生长前期相对较高ꎬ 但是在生长后期相

对较低(图 ２)ꎮ 生物结皮的存在没有显著影响 ４ 个

气体交换参数(表 ２ꎬ Ｐ > ０􀆰０５)ꎮ 尖喙牻牛儿苗、
条叶庭荠和琉苞菊之间的光合作用差异显著(表 ２ꎬ
Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ 无论在生物结皮区还是去除生物结皮

区ꎬ ３ 种荒漠草本植物的 ４ 种气体交换参数变化趋

势基本一致ꎮ 随着植物的生长ꎬ ３ 种荒漠草本植物

的最大净光合速率、 气孔导度、 蒸腾速率和水分利

用效率逐渐升高ꎬ 最大值都出现在 ４ 月 ３０ 日ꎬ 但

是ꎬ 在植物生长末期ꎬ ３ 种植物的气体交换参数又

均降低(图 ２)ꎮ
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∗ꎬ ∗∗表示生物结皮区与去除生物结皮区之间的差异显著性(∗Ｐ < ０􀆰０５ꎬ ∗∗Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ 下同ꎮ
∗ꎬ ∗∗ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｒｕｓｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ (∗Ｐ < ０􀆰０５ꎬ
∗∗Ｐ < ０􀆰０１) . Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 生物结皮影响下不同土层的土壤含水量
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ０ － ５ ｃｍꎬ ５ － １０ ｃｍꎬ ａｎｄ １０ － １５ ｃｍ

ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｓａｍｐｌｉｎｇ

表 １　 生物结皮与去除生物结皮区 ３ 种荒漠草本植物叶片相对含水量
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｅａｆ ＲＷＣ ｏｆ Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍꎬ Ａｌｙｓｓｕｍ ｌｉｎｉｆｏｌｉｕｍꎬ ａｎｄ Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ

ｉｎ ｃｒｕｓｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｉｖｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄｓ (Ｍｅａｎ ± ＳＤꎬ ｎ ＝ ３)

日期
Ｄａｔｅ

Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

Ａｌｙｓｓｕｍ ｌｉｎｉｆｏｌｉｕｍ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｏｉｌｓ

Ａｐｒ. ７ ６０.６ ± ４.２ ６３.２ ± ２.７ ５１.６ ± １.９ ５３.９ ± ２.２ ５７.３ ± ３.６ ５６.２ ± ５.２
Ａｐｒ. １７ ５９.２ ± ６.１ ６３.１ ± ２.５ ５６.６ ± ６.０ ５７.４ ± ５.７ ６５.６ ± ５.４ ６４.６ ± ７.６
Ａｐｒ. ３０ ６２.４ ± ２.３ ６０.１ ± ０.６ ５７.０ ± ３.６ ６６.４ ± ２.６∗ ６７.０ ± ６.４ ７０.１ ± ３.１
Ｍａｙ １５ ５２.１ ± ２.６ ５５.１ ± ６.３ ５２.７ ± １.９ ５９.７ ± ３.０∗ ５２.４ ± ２.６ ６０.２ ± １.３∗

Ｍａｙ ２５ ４２.９ ± ３.１ ５１.２ ± ２.１∗ ４２.１ ± ２.０ ５３.７ ± ５.２∗ ４６.４ ± ３.８ ５５.０ ± ４.２∗
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表 ２　 生物结皮、 物种、 生长期和它们的相互作用对植物生理特性影响的方差分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ (Ｂ)ꎬ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｓ)ꎬ ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄｓ (Ｐ)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅｍ ｏｎ

ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｕｓｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ

特性

Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

方差源　 Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ

ＦＢ ＦＳ ＦＰ ＦＢ × Ｓ ＦＢ × Ｐ ＦＳ × Ｐ ＦＢ × Ｓ × Ｐ

Ｌｅａｆ ＲＷＣ ４２.５４∗ ３３.０６∗∗ １４.８１∗∗ ２.２３ ３.０６∗ ２.９４∗∗ ０.７９
Ｐｎ ４.５８ １４.８８∗∗ ３８５.６５∗∗ ２.６２ １９.２６∗∗ ２.７７∗ ２.４３∗

Ｇｓ ０.７６ ２４７.０４∗∗ ２３８.８２∗∗ １.０６ １７.４６∗∗ ３.５７ １.７
Ｅ ０.９１ １６３.９６∗∗ １１８.６９∗∗ １.５１ １３.９５∗∗ ５.１５∗∗ １.５２
ＷＵＥ １.４３ ２６６０.３９∗∗ １７１.４４∗∗ ２.１８ ３２.２３∗∗ ３.２６∗∗ １.４８
Ｆｖ / Ｆｍ ０.２１ １６１.３５ １１３.５６∗∗ ０.６１ １６.９５∗∗ ２.０６ １.１８
ΦＰＳⅡ ０.８４ ３３９.２６∗∗ ２３.１７∗∗ ５.２４∗ １４.０４∗∗ ２.２９∗ １.１５
Ｃｈｌ ０.１９ ５８.５４∗∗ ２９２.７３∗∗ ０.５４ １３.４１∗∗ ７.４２∗∗ ２.２９∗

Ｃｈｌａ / ｂ ４.３６ ０.５８ ３.０３∗ ０.１６ ０.１６ ０.８１ ０.１８
Ｂｉｏｍａｓｓ ３０.７８∗∗ １３８９.４８∗∗ ２４０６.８３∗∗ １２.８２∗∗ ４０.１４∗∗ ５３９.４８∗∗ １９.３４∗∗

　 　 注: 表中数值为 Ｆ 检验值ꎮ ∗ Ｐ < ０􀆰０５ꎬ ∗∗Ｐ < ０􀆰０１ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｖａｌｕｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｆ ｔｅｓｔ. ∗ Ｐ < ０􀆰０５ꎬ ∗∗Ｐ < ０􀆰０１.
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图 ２　 生物结皮影响下 ３ 种植物不同生长期气体交换参数的变化
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｅ)ꎬ ａｎｄ

ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ) ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

２􀆰 ３　 生物结皮对荒漠草本植物叶绿素荧光参数的

影响

　 　 尖喙牻牛儿苗、 条叶庭荠和琉苞菊的 ＰＳⅡ最
大光化学量子效率(Ｆｖ / Ｆｍ)在整个生长期变化相

同ꎬ ３ 个物种间无显著差异(表 ２ꎬ Ｐ > ０􀆰０５)ꎮ 琉

苞菊的 ＰＳⅡ实际光化学效率(ΦＰＳⅡ)比尖喙牻牛儿

苗和条叶庭荠高(图 ３)ꎮ 在生物结皮区和去除生物

结皮区ꎬ ３ 种荒漠草本植物的 ＰＳⅡ最大光化学量

子效率和 ＰＳⅡ实际光化学效率在生长前期较高ꎬ
生长后期有所下降(图 ３)ꎮ 对于 ３ 种荒漠草本植物

来说ꎬ 在植物生长前期(４ 月 ７ 日 － ４ 月 ３０ 日)ꎬ
其 ＰＳⅡ最大光化学量子效率和 ＰＳⅡ实际光化学效
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率在生物结皮区较高ꎬ 但是在植物生长后期(５ 月

１５ 日 － ５ 月 ２５ 日)ꎬ ＰＳⅡ最大光化学量子效率和

ＰＳⅡ实际光化学效率却在去除生物结皮区较高(图
３)ꎮ 方差分析表明ꎬ 生物结皮与生长期的相互作

用对 ＰＳⅡ最大光化学量子效率和 ＰＳⅡ实际光化学

效率的影响显著(表 ２ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ
２􀆰 ４　 生物结皮对荒漠草本植物叶绿素含量的影响

３ 种植物的叶绿素(Ｃｈｌ) 含量和叶绿素 ａ / ｂ
(Ｃｈｌａ / ｂ)在整个生长期间变化不规律ꎬ 但是最大

值均出现在 ４ 月 ３０ 日(图 ４)ꎮ 琉苞菊的 Ｃｈｌ 含量

比尖喙牻牛儿苗和条叶庭荠高ꎬ Ｃｈｌａ / ｂ 在 ３ 个物

种间却没有明显的差异(图 ４)ꎮ 相比于生长在去除

生物结皮区的植物ꎬ 生长在生物结皮区的植物在其

生长早期均有较高的 Ｃｈｌ 含量ꎬ 在生长后期却较低

(图 ４: Ａ ~ Ｃ)ꎮ 不同于 Ｃｈｌ 含量的变化ꎬ 在植物

的整个生长期ꎬ ３ 种荒漠草本植物的 Ｃｈｌａ / ｂ 在生

物结皮区总是比去除生物结皮区低(图 ４: Ｄ ~
Ｆ)ꎮ 经方差分析显示ꎬ 生物结皮并没有显著影响

Ｃｈｌ 含量和 Ｃｈｌａ / ｂ (表 ２ꎬ Ｐ > ０􀆰０５)ꎻ 叶片 Ｃｈｌ 含
量受物种、 生长期及其相互作用的影响显著(表 ２ꎬ

Ｐ < ０􀆰０１)ꎻ 而 Ｃｈｌａ / ｂ 只受生长期影响ꎬ 且影响显

著(表 ２ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ
２􀆰 ５　 最大净光合速率、 ＰＳⅡ光化学效率、 叶绿素

含量与叶片相对含水量的关系

　 　 ３ 种荒漠草本植物的最大净光合速率与叶片相

对含水量之间呈显著正相关 (图 ５ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
ＰＳⅡ光化学效率也受叶片相对含水量的影响ꎬ 其

中ꎬ 条叶庭荠的 ＰＳⅡ光化学效率与叶片相对含水

量之间呈显著正相关(图 ５ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 叶绿素含

量受叶片相对含水量的影响显著ꎬ 其中ꎬ 条叶庭荠

和琉苞菊的叶绿素含量与叶片相对含水量之间呈极

显著正相关(图 ５ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎮ
２􀆰 ６　 土壤水分和养分对 ３ 种荒漠草本植物生理特

性的影响

　 　 经测定ꎬ 在０ ~ ５ ｃｍ 土层中ꎬ 生物结皮覆盖区

土壤中的有机物、 总氮(Ｎ)、 速效氮和速效磷(Ｐ)
均显著高于去除生物结皮区ꎮ 在 ５ ~ １０ ｃｍ 土层中ꎬ
生物结皮区的总氮、 速效氮和速效磷的含量也显著

高于去除生物结皮区ꎮ 在 １０ ~ １５ ｃｍ 土层中ꎬ 生物

结皮的存在也没有显著影响土壤养分含量(表 ３)ꎮ
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图 ３　 生物结皮影响下 ３ 种植物不同生长期叶绿素荧光参数的变化
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｃｈｌａ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ

ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ
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图 ４　 生物土壤结皮影响下 ３ 种植物不同生长期叶绿素含量的变化
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ

ｐｅｒｉｏｄｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ
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Ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｅｒ ｐｌｏｔ ａｒｅ ｐｌｏｔｔｅｄ ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒａｐｈ. Ｄａｔａ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｍｅａｎｓ ± ＳＤ (ｎ＝３) .

图 ５　 最大净光合速率、 ＰＳⅡ最大光化学量子效率、 叶绿素含量与叶片相对含水量的关系
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｌｉｎｅａｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｎꎬ Ｆｖ / Ｆｍꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ＲＷＣ
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　 　 从模拟方程中可见(表 ４)ꎬ 土壤水分和养分对

３ 种荒漠草本植物光合生理特性的影响在生长前期

和生长后期的比重不同ꎮ 在植物生长前期ꎬ 土壤氮

素对 ３ 种荒漠草本植物的光合作用影响大于土壤水

分(Ｗ)ꎬ 相比于土壤水分ꎬ 此时ꎬ 土壤中氮素含

量是影响 ３ 种荒漠草本植物生理过程的主要限制性

因子ꎮ 而在植物生长后期ꎬ 土壤水分是影响 ３ 种荒

漠草本植物生理过程最主要的限制性因子ꎬ 植物的

生理反应受土壤氮素的影响较小ꎮ
２􀆰 ７　 生物结皮对 ３种荒漠草本植物生物量的影响

生物结皮对 ３ 种草本植物生长的影响在其

整个生长期有所不同(图 ６) ꎮ 在生长前期(４ 月

７ 日 － ４ 月 ３０ 日) ꎬ 生物结皮区的 ３ 种植物较

去除生物结皮区的植物积累了更多的个体生物

量ꎮ 但是在生长后期(４ 月 ３０ 日 － ５ 月 ２５ 日) ꎬ
生物结皮区植物的个体生物量较去除生物结皮

区的低ꎮ 在生长末期(５ 月 ２５ 日) ꎬ 生物结皮区

的尖喙牻牛儿苗和琉苞菊的个体生物量均显著

大于去除生物结皮区的( Ｐ < ０􀆰０５) ꎮ 方差分析

表明ꎬ 生物结皮、 物种、 生长期以及它们之间

的相互作用均显著影响 ３ 种植物个体生物量的

积累(表 ２) ꎮ

表 ３　 生物结皮区与去除生物结皮区的土壤养分状况
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｃｒｕｓｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ ｓｉｔｅｓ

养分含量
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ

０ ~ ５ ｃｍ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ
ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ

ｓｏｉｌｓ

５ ~ １０ ｃｍ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ
ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ

ｓｏｉｌｓ

１０ ~ １５ ｃｍ

生物结皮
Ｃｒｕｓｔｅｄ
ｓｏｉｌｓ

去除生物结皮
Ｕｎｃｒｕｓｔｅｄ

ｓｏｉｌｓ
Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ (ｇ􀅰ｋｇ－１) ３.６９ ± ０.１４∗ ２.６８ ± ０.４２ １.６４ ± ０.２２ １.３７ ± ０.１８ １.３９ ± ０.１１ １.１２ ± ０.１６
Ｔｏｔａｌ Ｎ (ｇ􀅰ｋｇ－１) ０.２３ ± ０.０４∗ ０.１４ ± ０.０１ ０.１３ ± ０.０１∗ ０.０８ ± ０.０１ ０.１０ ± ０.０２ ０.０７ ± ０.０１
Ｔｏｔａｌ Ｐ (ｍｇ􀅰ｋｇ－１) ０.４５ ± ０.０１ ０.４１ ± ０.０３ ０.４０ ± ０.０３ ０.３８ ± ０.００１ ０.４１ ± ０.０２ ０.３９ ± ０.００６
Ｔｏｔａｌ Ｋ (ｍｇ􀅰ｋｇ－１) １２.４７ ± ０.０８ １１.８６ ± ０.８２ １２.２９ ± ０.６４ １１.６３ ± ０.０６ １２.１８ ± ０.５４ １１.３９ ± ０.４４
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｎ (ｍｇ􀅰ｋｇ－１) ９.５６ ± ０.９７∗ ６.９６ ± １.１１ ８.６７ ± ０.７８∗ ６.０１ ± ０.８３ ６.１５ ± １.０６ ４.１４ ± １.０５
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ (ｍｇ􀅰ｋｇ－１) ６.１７ ± ０.５８∗ ４.５１ ± ０.５１ ４.８８ ± ０.２４∗∗ ３.６９ ± ０.３６ ３.６６ ± ０.３２∗ ２.８９ ± ０.０６
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ (ｍｇ􀅰ｋｇ－１) １５８.６ ± ７.１ 　 １４５.６ ± ２０.０　 １４９.０ ± ６.５　 １３９.３ ± １３.６　 １４２.６ ± １０.４　 １２７.６ ± １６.８　

表 ４　 ３ 种荒漠草本植物部分生理指标与土壤水分和养分之间的逐步回归分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ

ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ

生理指标
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

尖喙牻牛儿苗
Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ

条叶庭荠
Ａｌｙｓｓｕｍ ｌｉｎｉｆｏｌｉｕｍ

琉苞菊
Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ

生长早期 Ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

Ｐｎ
Ｙ ＝ －０.０２Ｎ ＋ ０.０１Ｗ ＋ １４.１３
Ｒ ２ ＝ ０.０４

Ｙ ＝ ０.０９Ｎ ＋ ０.０３Ｗ － ７.８１
Ｒ ２ ＝ ０.９３∗

Ｙ ＝ ０.１４Ｎ ＋ ０.０５Ｗ － １０.０６
Ｒ ２ ＝ ０.３５

ＷＵＥ
Ｙ ＝ ０.０３Ｎ ＋ ０.００４Ｗ － ０.９６
Ｒ ２ ＝ ０.７６

Ｙ ＝ ０.０３Ｎ ＋ ０.００６Ｗ － ２.２９
Ｒ ２ ＝ ０.８６∗

Ｙ ＝ ０.０２Ｎ － ０.０１Ｗ ＋ １.７５
Ｒ ２ ＝ ０.９６∗∗

Ｆｖ / Ｆｍ
Ｙ ＝ ０.００２Ｎ ＋ ０.００１Ｗ ＋ ０.０５
Ｒ ２ ＝ ０.５１

Ｙ ＝ ０.００１Ｎ － ０.００１Ｗ ＋ ０.２６
Ｒ ２ ＝ ０.４５

Ｙ ＝ ０.００３Ｎ － ０.０００３Ｗ ＋ ０.１２
Ｒ ２ ＝ ０.８９∗

Ｃｈｌ
Ｙ ＝ ０.２４ ＋ ０.０５Ｗ － １８.７９
Ｒ ２ ＝ ０.８２∗

Ｙ ＝ ０.０３Ｎ － ０.０１Ｗ ＋ １０.５０
Ｒ ２ ＝ ０.１１

Ｙ ＝ ０.１７Ｎ ＋ ０.０３Ｗ － ４.４６
Ｒ ２ ＝ ０.５０

生长晚期 Ｌａｔｅｒ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ

Ｐｎ
Ｙ ＝ ０.５９Ｎ ＋ １.２６Ｗ ＋ ３.１６
Ｒ ２ ＝ ０.６３

Ｙ ＝ ０.２６Ｎ ＋ ０.８２Ｗ ＋ ４.０５
Ｒ ２ ＝ ０.８４∗

Ｙ ＝ －０.１９Ｎ ＋ １.１１Ｗ ＋ １２.７０
Ｒ ２ ＝ ０.９５∗

ＷＵＥ
Ｙ ＝ ０.０５Ｎ ＋ ０.１５Ｗ ＋ ３.３６
Ｒ ２ ＝ ０.６１

Ｙ ＝ ０.４７Ｎ ＋ ０.４９Ｗ － ２.６５
Ｒ ２ ＝ ０.５３

Ｙ ＝ ０.０６Ｎ ＋ ０.２０Ｗ ＋ ３.４６
Ｒ ２ ＝ ０.７４

Ｆｖ / Ｆｍ
Ｙ ＝ －０.０４Ｎ － ０.０２Ｗ ＋ ０.７７
Ｒ ２ ＝ ０.５９

Ｙ ＝ ０.０５Ｎ ＋ ０.０６Ｗ － ０.２２
Ｒ ２ ＝ ０.４９

Ｙ ＝ －０.００８Ｎ ＋ ０.００５Ｗ ＋ ０.５３
Ｒ ２ ＝ ０.７２

Ｃｈｌ
Ｙ ＝ －１.７９Ｎ － ０.６１Ｗ ＋ ３５.９９
Ｒ ２ ＝ ０.８４

Ｙ ＝ －０.６９Ｎ ＋ ０.３７Ｗ ＋ １６.４２
Ｒ ２ ＝ ０.８９∗

Ｙ ＝ －０.１２Ｎ ＋ １.１６Ｗ ＋ ２０.９５
Ｒ ２ ＝ ０.９４∗

　 　 注: Ｎꎬ 土壤总氮ꎻ Ｗꎬ 土壤水分ꎮ
Ｎｏｔｅｓ: Ｎꎬ Ｔｏｔａｌ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ Ｗꎬ Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ.
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图 ６　 生物结皮影响下 ３种植物不同生长期个体生物量变化
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ
ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ

ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

３　 讨论

目前ꎬ 关于生物结皮对维管植物生理特性影响

的研究还鲜见报道ꎮ 本研究表明ꎬ 生物结皮对 ３ 种

荒漠草本植物生理特性的影响基本一致ꎮ 生物结皮

能够改变土壤水分和养分条件[５－８]ꎬ 本研究对 ３ 种

荒漠草本植物的光合生理指标与土壤水分和养分做

了逐步回归分析ꎬ 结果表明ꎬ 土壤氮素是植物生长

早期影响其光合生理特性的关键因子ꎮ 通过对土壤

养分含量的测定发现ꎬ 生物结皮的存在显著增加了

０ ~ ５ ｃｍ 和 ５ ~ １０ ｃｍ 土层的养分ꎬ 早期植物根

系也主要分布在这个区域ꎮ 对于古尔班通古特沙漠

来说ꎬ 沙漠腹地降水主要集中在春季ꎬ 加之冬季有

稳定的降雪ꎬ 春季降水和积雪融水使得这期间水分

相对充足ꎬ 而生物结皮的存在并没有显著影响土壤

中的水分含量ꎬ 此时水分并不是限制植物生长的关

键因子ꎮ 对于浅根系荒漠草本植物来说ꎬ 生物结皮

的存在无异于养分带ꎬ 有利于植物进行光合作用并

快速积累生物量ꎬ 这与前人对冷沙漠和热沙

漠[２０ꎬ ２１]的研究结果相似ꎮ
关于生物结皮对土壤水文过程的影响一直备受

关注ꎬ 也是极具争议性的研究ꎬ 总结起来有 ３ 种观

点: (１)认为生物结皮促进降水入渗和土壤含水

量ꎬ 减少了地表的径流[５ꎬ ２２]ꎻ (２)认为结皮的存在

阻碍了降水向土壤深层入渗ꎬ 增加了地表径流的发

生[６ꎬ ２３]ꎻ (３)认为生物结皮对降水入渗无明显作

用[２４ꎬ ２５]ꎮ 我们的研究结果表明ꎬ 在植物生长后期ꎬ
生物结皮的存在显著降低了土壤水分含量ꎮ 在干旱

的沙漠生态系统中ꎬ 尤其是在蒸发量较高而降水量

较低的季节ꎬ 限制生物活性的最主要的因素首先是

水分ꎬ 其次才是养分[１５]ꎮ 逐步回归分析结果表明ꎬ
在 ３ 种荒漠草本植物生长后期ꎬ 土壤水分是影响其

光合生理特性的限制性因素ꎮ 本研究结果与其它一

些关于草本植物对水分与养分需求平衡的研究结果

一致[２６]ꎮ 尽管养分供应充足ꎬ 如果水分成为限制

因素ꎬ 就会对草本植物的生长和光合生理造成不利

影响ꎮ
研究表明ꎬ 如果没有水或者受水分限制ꎬ 植物

体内重要的生理过程就不能完成或者受到很大的影

响[１６]ꎮ 在我们的实验中ꎬ 生长在生物结皮区的 ３
种荒漠草本植物比生长在去除生物结皮区的植物的

叶片相对含水量低ꎬ 这说明 ３ 种荒漠草本植物对有

无生物结皮覆盖的敏感性ꎮ 植物叶片相对含水量在

调节植物光合作用方面具有重要作用ꎬ 尤其是净光

合速率和气孔导度[２７]ꎮ 因此ꎬ ３ 种荒漠草本植物

对土壤水分的敏感性也暗示了它们对光合作用有很

高的调节能力ꎮ 本实验结果表明ꎬ 在植物生长后

期ꎬ 生物结皮区 ３ 种荒漠草本植物的净光合速率和

气孔导度都显著低于去除生物结皮区ꎮ 生物结皮区

植物净光合速率的降低可能是因为这期间土壤水分

含量较低ꎬ 水分成了限制因子ꎬ 导致植物气孔关闭

以减少水分散失ꎮ 这种能力也使得生长在生物结皮

区的植物在整个生长期间具有很好的生理调节能

力ꎮ 有研究表明在土壤水分较低的状态下ꎬ 植物对

水分的利用效率会有所升高以保证水分的有效利用

及抵御水分亏缺[２８ꎬ ２９]ꎻ 但是也有一些研究持相反

意见ꎬ 认为植物在这种水分限制条件下ꎬ 反而会采

用肆意挥霍水分的生存策略[３０]ꎮ 我们的研究结果

与后者相同ꎬ ３ 种荒漠草本植物在生长后期土壤水

分下降时ꎬ 水分利用效率均有所下降ꎬ 生物结皮区

植物的水分利用效率也低于去除生物结皮ꎮ
生物结皮区植物在生长早期具有相对较高的

ＰＳⅡ最大光化学量子效率和 ＰＳⅡ实际光化学效

率ꎬ 但在生长后期却是去除生物结皮区植物的

ＰＳⅡ 最大光化学量子效率和 ＰＳⅡ实际光化学效率

相对较高ꎮ 生长后期生物结皮区降低的 ＰＳⅡ最大

光化学量子效率可能暗示了光抑制作用ꎬ 说明在水

分限制条件下ꎬ ３ 种荒漠草本植物通过降低光系
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统Ⅱ实际量子产量从而使其捕获的光能用于光化学

反应的份额减小ꎬ 光系统Ⅱ实际量子反应中心的光

化学活性减弱ꎬ 也是为了保护光合器官免受光破

坏ꎮ 有研究表明ꎬ 在很多生长环境限制的条件下ꎬ
持续降低的 ＰＳⅡ光化学效率就说明了光抑制作

用[３１ꎬ ３２]ꎮ 我们的实验结果表明ꎬ ＰＳⅡ最大光化学

量子效率的变化与净光合速率的变化趋势基本一

致ꎬ 这与 Ｇｅｎｔｙ 等[３３]的研究结果相同ꎮ
叶片是绿色植物进行光合作用的器官ꎬ 叶片中

叶绿素含量的高低对植物的生长发育起重要作用ꎬ
反映了植物光合作用的强弱和能力[３４]ꎮ 生物结皮

区植物在生长早期的叶绿素含量高于去除生物结皮

区ꎬ 但是在生长后期却呈现相反趋势ꎮ 生物结皮区

３ 种荒漠草本植物叶绿素含量的降低可能与净光合

速率和 ＰＳⅡ实际光化学效率的降低有关ꎮ 相关分

析结果表明ꎬ 净光合速率与叶绿素含量 (Ｒ ２ ＝
０􀆰８６ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)和 ＰＳⅡ实际光化学效率(Ｒ ２ ＝
０􀆰７１ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)有显著正相关关系ꎮ 同时ꎬ 我们

也发现两种样方中植物叶绿素含量在土壤水分含量

降低的生长后期均有所下降ꎬ 且与叶片相对含水量

呈正相关ꎮ 林木抗旱研究中常把叶绿素含量及叶绿

素 ａ / ｂ 作为评价指标[１６ꎬ １９]ꎮ 有研究表明ꎬ 很多植

物的叶绿素 ａ / ｂ 在水分限制的情况下会有所上

升[３４]ꎬ 在我们的实验中ꎬ 当样地土壤含水量呈现

最低值时(４ 月 ３０ 日)ꎬ 叶绿素 ａ / ｂ 却达到了最高

值ꎬ 这与前人研究结果一致ꎮ 但也有研究与我们的

结果相反ꎬ Ｐｏｍｐｅｌｌｉ 等[３５]发现 Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ Ｌ.
的叶绿素 ａ / ｂ 在土壤含水量最低的时也到达最低

值ꎮ 我们还发现生物结皮区植物的叶绿素 ａ / ｂ 总

是低于去除生物结皮区ꎬ 说明两种样方中土壤水分

含量的差异对叶绿素 ａ / ｂ 的影响还是较明显的ꎮ
总的来看ꎬ 生物结皮对 ３ 种荒漠草本植物生长后期

光合作用和叶绿素荧光的消极影响可能是导致生物

结皮区植物具有较低生物量的原因ꎮ
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