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遮阴和干旱对荩草光合特性影响的协同作用

谢瑞娟１，张小晶１，刘金平１，游明鸿２，伍德１

（１．西华师范大学西南野生动植物资源保护教育部重点实验室，四川 南充６３７００９；２．四川省草原科学研究院，四川 成都６１１７３１）

摘要：为明确遮阴和干旱协同处理对荩草光合作用的影响，揭示荩草对遮阴和干旱胁迫的抗逆潜力和生态学特点。

以具有边坡草坪开发价值的野生荩草为材料，设置５个遮阴梯度和４个干旱梯度交互形成的２０个协同处理，对其

进行叶生物量分配比、光合色素含量、光响应能力及光合参数的测定。结果表明，荩草叶面积、叶数、叶生物量和叶

分配比均显著受遮阴、干旱、遮阴和干旱协同作用的影响（犘＜０．０５），遮阴和干旱对叶面积、生物量和分配比有极显

著协同作用（犘＜０．０１），作用大小为分配比＞叶数＞叶面积＞叶生物量；荩草的Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量及

Ｃｈｌａ／ｂ显著受遮阴、干旱、遮阴和干旱协同作用影响（犘＜０．０５），Ｃｈｌｂ比Ｃｈｌａ易受生境影响，遮阴是影响叶绿素含

量和比例的主要因子，干旱次之，遮阴和干旱对Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量及Ｃｈｌａ／ｂ有显著协同作用（犘＜０．０５）；荩草光

响应能力极显著的受遮阴、干旱、遮阴和干旱协同作用的影响（犘＜０．０１），遮阴和干旱对光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点

（ＬＣＰ）和最大净光合速率（犘ｎｍａｘ）有显著的协同作用（犘＜０．０５），作用大小为犘ｎｍａｘ＞ＬＳＰ＞ＬＣＰ；荩草的光合速率

（犘ｎ）、蒸腾速率（犜ｒ）、胞间ＣＯ２ 浓度（犆ｉ）、气孔导度（犌ｓ）均显著受遮阴、干旱、遮阴和干旱协同作用影响（犘＜

０．０５），遮阴和干旱对光合参数有极显著协同作用（犘＜０．０１），遮阴主要影响犘ｎ，干旱主要影响犌ｓ、犆ｉ和犜ｒ，协同作

用对犜ｒ的影响最大，≤３０％遮阴可缓解干旱引起的犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ、犌ｓ下降程度，＞３０％遮阴则加重了下降趋势。遮阴

和干旱协同作用比遮阴或干旱单一胁迫，提高了荩草光合叶面积和叶绿素含量，改变了光响应能力和光合参数，可

提升荩草的抗逆潜力和生态适应范围。
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犓犲狔狑狅狉犱狊：犃狉狋犺狉犪狓狅狀犺犻狊狆犻犱狌狊；ｓｈａｄｅ；ｄｒｏｕｇｈｔ；ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ；ｓｙｎｅｒｇｙ；ｇｒｏｗｔｈｓｔｒａｔｅｇｙ

紫色土丘陵区土壤理化性状差、土层薄、土壤贫瘠，受地形地势、日照、温度、降雨等自然气候因子限制，极易

出现水土流失等生态问题［１］。受不当耕作、工业发展、开山修路、地产开发等经济行为影响，原有植被频遭破坏，

形成了大量的裸露边坡，边坡土壤与基岩粘结性能差、抗蚀能力弱，崩解风化速度快，水土流失极为严重，易由面

蚀逐步发展沟蚀［２］。为了恢复植被、提升边坡景观效果和水土保持能力，常通过工程技术、客土喷播技术、挂网技

术，建植固土护坡草坪，进行边坡治理与生态重建。引进的暖季型草坪草能安全越冬，但枯黄期长达１００ｄ左右，

严重影响草坪发挥景观价值和造景功能。为实现四季常绿的造景效果，常采用冷季型草坪草建植单一或混播草

坪，但该区夏季高于３５℃的酷热天气频现，尤其８月绝对高温常超过４０℃
［３］，水热同期致使高温高湿常引发冷

季型夏眠草坪发生严重病害。引进的冷、暖季型草种在该区生长、更新、存活都面临巨大风险，加之边坡草坪养护

难度大，建成的草坪经２～５年退化殆尽
［４］。很难起到植被恢复和景观构建的预期效果，造成人力物力浪费的同

时，引进外来草坪草种还会带来潜在的生态危机。尤其对于建植集绿化、观赏和固土功能一体的边坡草坪，因土

质贫瘠、土层薄、保水保肥能力差、养护难度大，几无合适引进草种可供选择。所以，筛选、培育具有极强适应能力

和抗逆性的本土固土护坡草坪植物是急需解决的实际问题，开发利用丰富的野生乡土草坪植物资源是该区绿化

美化事业可持续发展的必由之路。

荩草（犃狉狋犺狉犪狓狅狀犺犻狊狆犻犱狌狊）为紫色土丘陵区常见的禾本科荩草属一年或多年生草本乡土植物，别名竹叶草、

绿竹、马耳草、马耳朵草和中亚荩草等，有药用、饲用、纤用和染用价值。荩草野生资源丰富、生态型多、生长期长、

生长速度快和再生性强，有广泛生态适应性［３］。其株秆细而硬、多分枝、基部倾斜、着地后节易生根，有极强的侵

占能力，常通过种子传播或无性拓展入侵退化草坪，逐渐成为优势种。荩草有极强的耐贫瘠能力，甚至可在大于

７０°坡度的断面坡上，形成局部的单一种群，故在固土护坡草坪建植及生物修复方面有巨大开发潜力
［５］，目前仅对

荩草适应性和耐阴性进行了浅显分析［６７］。因此，开展荩草适应性的生态学特点及开发利用途径研究，对野生植

物资源保护与利用、生态环境治理、绿化草种选育及中草药持续性应用具有重要的现实意义。

５６第２６卷第１０期 草业学报２０１７年



遮阴和干旱是边坡草坪常见的主要胁迫类型，关于遮阴或干旱对草坪草生长及草坪品质的影响研究较多，遮

阴和干旱对草坪植物的捕获光能结构基础、光响应能力及光合特征的协同作用大小，必将影响植株的同化作用、

能量积累、拓展能力和生物量分布，最终决定了草坪的景观表现、抗逆性大小及寿命长短。本研究通过设置５个

遮阴梯度和４个干旱梯度交互形成的２０个协同处理，通过测定叶片性状和生物量分配、光合色素含量、光响应能

力及光合参数，分析遮阴和干旱协同处理对荩草光合作用的影响，研究荩草的抗逆潜力和生态学特点，旨在探讨

荩草对遮阴和干旱协同作用的应对策略及适应度，为野生荩草的水土保持、生态治理及开发利用提供理论基础和

技术依据。

１　材料与方法

１．１　试验地概况

紫色土丘陵区属典型的亚热带季风性湿润气候，具有四季分明，气候温和，雨量充沛等特点。年有效积温为

４５００～６０００℃，年平均气温１７．４℃，最高气温４０．１℃，最低气温－２．８℃，年日照时间１２６６．７ｈ，年有霜期１３．７

ｄ，年降水量１０２０．８ｍｍ。

１．２　试验材料

以四川省南充市荩草为材料。于２０１４年６月，在生长２年的野生荩草群落中，选取当年生健壮匍匐茎，剪取

基部茎段，去除次生根，选择含２个节、节间４ｃｍ、长约６ｃｍ为插穗，置阴凉处保湿备用。

以营养土∶成熟土（１∶３）为基质，除杂、晾晒、消毒、拌匀后，装于口径２０ｃｍ，高２８ｃｍ的白色塑料花盆中浇

透水沉降稳定后，松动表层平整进行扦插。共６０盆，每盆１０插穗，在室温约２７℃的通风条件下正常养护管理。

１．３　试验设计

养护１月后，以生长健壮、长势一致、２片真叶为标准，定苗为每盆５株。以自然光为基础，借助光合有效辐

射计（ＧＬＺＣ）用遮阴网围成六面体遮阴罩，设置０％、１０％、３０％、５０％、７０％等５个遮阴梯度；在自然蒸发下，用

土壤含水量测定仪（ＴＤＲ３００）测浇水５１５ｍＬ／盆（饱和持水量）２４、９６、１９２和２８８ｈ后，土壤水分分别为饱和含水

量的８１．７５％、６５．１８％、４３．６４％和２７．８８％基础上，设每２４、９６、１９２和２８８ｈ浇水５１５ｍＬ／盆为水分充足（Ｗ０）、

轻度干旱（Ｗ１）、中度干旱（Ｗ２）、重度干旱（Ｗ３）４个水分梯度；６０盆分为２０个遮阴和水肥协同处理组，每组处理

３盆，共１５株。培养架离地１．５ｍ，遮阴罩高出盆面５０ｃｍ。处理３６ｄ后，进行下列测定。

１．４　测定指标

叶性状：每处理随机取６株，数单株叶数后，用叶面积仪测成熟叶片的单叶面积，３０次重复。将叶、茎、根分

离并分别装袋，在１０５℃下烘至恒重后称量，干重为生物量，计算：叶分配比＝叶生物量／单株总生物量×１００％。

光合色素含量：采用乙醇丙酮混合提取法［８］，测定成熟叶片中Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ含量，计算Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ／ｂ。

光响应能力：用ＬＩ６４００便携式光合仪，设置内置光源０、５０、１００、２００、５００、８００、１１００、１４００、１７００、２０００μｍｏｌ／

（ｍ２·ｓ）等１０个光照强度，选不同处理植株的完整成熟叶片，每光强平衡３ｍｉｎ后，测定净光合速率犘ｎ，３次重

复。

光合参数：用ＬＩ６４００光合仪，ＬＥＤ红蓝光源叶室，自然光源下（约３３０ｌｘ），选取不同处理植株的成熟叶片，

测净光合速率（犘ｎ），气孔导度（犌ｓ），胞间ＣＯ２ 浓度（犆ｉ）和蒸腾速率（犜ｒ）等光合参数，每点连续采集３个值，３次

重复。

１．５　数据处理

用ＳＰＳＳ１９．０软件进行多重比较、方差分析和显著性检验（Ｄｕｎｃａｎ法），用非直角双曲线模型进行光响应拟

合。获得光饱和点ＬＳＰ，光补偿点ＬＣＰ，最大净光合速率犘ｎｍａｘ等光响应参数。

２　结果与分析

２．１　遮阴和干旱协同作用对叶性状的影响

遮阴或干旱对单叶面积、叶数、叶生物量和叶分配比均有显著影响（犘＜０．０５）（表１）。全光照（０遮阴）下随

６６ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



干旱胁迫加重，叶面积、叶数、叶生物量逐步下降。叶面积在中重度干旱（Ｗ２ 和 Ｗ３）下显著变小（犘＜０．０５）；单株

叶数在轻中度干旱（Ｗ１ 和 Ｗ２）时无显著变化，重度干旱（Ｗ３）下显著减少（犘＜０．０５）；叶生物量在 Ｗ１ 显著下降，

在 Ｗ３ 时进一步显著下降为 Ｗ０ 的４１．０７％（犘＜０．０５）；叶分配比在 Ｗ１ 和 Ｗ２ 下显著低于 Ｗ０（犘＜０．０５），在 Ｗ３

时又显著增加到 Ｗ０ 水平。

水分充足（Ｗ０）时，随遮阴度增加叶面积、叶分配比逐渐增大，叶数逐渐减少，叶生物量则先增后减。１０％遮

阴下显著降低了单株叶数（犘＜０．０５）；３０％遮阴下叶面积、生物量、分配比显著大于ＣＫ（Ｗ０＋０％）（犘＜０．０５），大

于３０％遮阴后叶面积、叶数、分配比无显著变化，仅叶生物量在５０％遮阴下显著增加，而７０％遮阴下生物量又显

著下降（犘＜０．０５）。

遮阴和干旱协同作用对叶性状均有显著影响（犘＜０．０５）（表１）。遮阴可缓解干旱引起的叶面积变小、生物量

下降、分配比降低的症状，但加重了叶数减少的表现。处理 Ｗ０＋７０％的叶面积达最大值，比ＣＫ（Ｗ０＋０％）增加

了６８．６６％，是 Ｗ３＋０％的３．２８倍。Ｗ０＋５０％下生物量和分配比达最大值，分别比ＣＫ（Ｗ０＋０％）增加了

８７．５０％和８１．７６％。遮阴加重了干旱引起叶数减少的表现，随遮阴度增加交互影响增大，Ｗ２＋５０％下叶数达最

少值，仅为ＣＫ（Ｗ０＋０％）的３１．４３％。

表１　遮阴和干旱对叶性状的影响

犜犪犫犾犲１　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀狋犺犲犾犲犪犳狋狉犪犻狋狊

性状

Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

干旱胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

遮阴度Ｓｈａｄｅｄｅｇｒｅｅ

０％ １０％ ３０％ ５０％ ７０％

单叶面积

Ｌｅａｆａｒｅａ

（ｃｍ２）

Ｗ０ ５．３３±０．８３Ａｂ ５．７２±０．２５Ａｂ ７．０７±０．５１Ａａ ７．７７±０．４６Ａａ ８．９９±０．５１Ａａ

Ｗ１ ３．７５±１．１７ＡＢｃ ５．７６±０．５９Ａｂ ５．５９±０．６２ＡＢｂｃ ７．４９±０．７０Ａａｂ ８．２２±０．２２Ａａ

Ｗ２ ３．２９±０．３５Ｂｃ ４．６７±０．６３ＡＢｂ ５．６６±０．３１ＡＢａｂ ６．７３±０．４７Ａａ ７．１９±０．４５ＡＢａ

Ｗ３ ２．７６±０．８１Ｃｃ ３．８０±０．４５Ｂｂ ５．０６±０．４６Ｂｂａｂ ３．９６±０．１８Ｂｂ ５．９６±０．３７Ｂａ

叶数

Ｌｅａｆｎｕｍｂｅｒ

（ｎｕｍｂｅｒ）

Ｗ０ ６１．２５±１３．０２Ａａ ３９．７５±７．９３Ａｂ ３４．００±４．９６Ａｂｃ ２８．２５±４．０３Ａｂｃ ２２．２５±４．０３Ａｃ

Ｗ１ ５５．７５±１７．２３Ａａ ２７．７５±７．５４Ｂｂ ２３．２５±２．６３Ｂｂ ２０．７０±４．６９Ｂｂ ２０．２５±３．４０Ａｂ

Ｗ２ ５８．００±８．２８Ａａ ３２．００±３．１６ＡＢｂ ２８．７５±６．５５ＡＢｂｃ １９．２５±２．５０Ｂｄ ２１．２５±３．５９Ａｃｄ

Ｗ３ ４２．２５±２．８７Ｂａ ３５．２５±９．０６ＡＢａ ２６．２５±４．０３Ｂｂ ２３．５０±３．１１ＡＢｂ ２１．２５±２．８７Ａｂ

叶生物量

Ｌｅａｆｂｉｏｍａｓｓ

（ｇ／ｐｌａｎｔ）

Ｗ０ ０．５６±０．０５Ａｃ ０．６１±０．０１Ａｂｃ ０．７４±０．０９Ａｂ １．０５±０．０３Ａａ ０．７５±０．０８Ａｂ

Ｗ１ ０．３１±０．０１Ｂｂ ０．３６±０．００Ｂｂ ０．６１±０．０４ＡＢａ ０．５２±０．０４Ｂａ ０．５１±０．０４Ｂａ

Ｗ２ ０．２９±０．０３Ｂｂ ０．４２±０．０６Ｂａｂ ０．５３±０．０６Ｂａ ０．５３±０．０２Ｂａ ０．３８±０．０４Ｂａｂ

Ｗ３ ０．２３±０．０５Ｃｃ ０．３２±０．０１Ｂｂｃ ０．４９±０．０６Ｂａ ０．５５±０．０３Ｂａ ０．４６±０．０６Ｂａｂ

叶分配比

Ｌｅａｆｍａｓｓ

ｒａｔｉｏ（％）

Ｗ０ ２１．８７±２．５２Ａｃ ２４．０１±５．７５Ａｃ ３０．０８±２．１３Ｂｂ ３９．７７±２．７３Ａａ ３８．２６±１．３１Ａａ

Ｗ１ １５．４２±２．８９Ｂｃ １７．６４±１．０６Ｃｃ ２５．８４±１．４６Ｃｂ ２２．４１±３．７９Ｃｂ ３０．３５±１．１４Ｂａ

Ｗ２ １４．３５±０．４４Ｂｃ １９．５３±４．８８Ｂｂ ２３．０４±０．４８Ｃａ ２１．３７±０．９７Ｃａ ２１．７１±１．２９Ｃａ

Ｗ３ ２０．３５±３．９８Ａｄ ２６．２２±３．５１Ａｃ ３９．５１±０．１３Ａａ ２９．５６±０．８９Ｂｂ ３６．５１±２．９４Ａａｂ

　注：数据为平均值±标准误。同一性状的同列不同大写字母表示干旱处理间差异显著（犘＜０．０５），同行不同小写字母表示遮阴处理间差异显著

（犘＜０．０５）。下同。

　Ｎｏｔｅ：Ｄａｔｅ＝ｍｅａｎｓ±ＳＥ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃａｐｉｔａｌｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｔｈｅｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔａｔ犘＜０．０５

ｌｅｖｅｌ，ａｎｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｔｈｅｓｈａｄｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔａｔ犘＜０．０５ｌｅｖｅｌ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

进一步方差分析表明，遮阴对叶性状有极显著影响（犘＜０．０１）（表２），由犉值可见，遮阴对叶性状的影响大

小为叶数＞叶生物量＞叶分配比＞叶面积。干旱对叶数、生物量和分配比有极显著影响（犘＜０．０１），对叶面积有

显著影响（犘＜０．０５），影响顺序为叶生物量＞叶分配比＞叶数＞叶面积。遮阴和干旱对叶面积、叶数和分配比有

极显著协同作用（犘＜０．０１），对生物量有显著作用（犘＜０．０５），影响顺序为分配比＞叶数＞叶面积＞叶生物量。

遮阴对叶性状的影响最大，遮阴和干旱协同作用对叶面积、叶数和分配比影响较大，干旱对生物量影响较大。
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２．２　遮阴和干旱协同作用对光合色素含量的影响

遮阴或干旱对叶中Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量及Ｃｈｌａ／ｂ均有显著影响（犘＜０．０５）（表３）。未遮阴时随干旱

加重，Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量逐步降低，而Ｃｈｌａ／ｂ逐步增加。轻度干旱（Ｗ１）时Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量显著低

于ＣＫ（犘＜０．０５），Ｃｈｌａ含量与ＣＫ差异较小；中度干旱（Ｗ２）下Ｃｈｌａ含量显著下降（犘＜０．０５）；重度干旱（Ｗ３）时

叶绿素含量均显著低于 Ｗ１ 和 Ｗ２（犘＜０．０５），且Ｃｈｌａ／ｂ显著高于其他处理。水分充足下，随遮阴度增加Ｃｈｌａ、

Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量逐步增加，遮阴１０％时Ｃｈｌａ显著高于ＣＫ（Ｗ０＋０％），３０％时Ｃｈｌｂ显著高于ＣＫ，７０％遮阴

下Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量分别是ＣＫ的１．３９、１．６７和１．４８倍。

表２　叶性状差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲２　犇狅狌犫犾犲犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀犾犲犪犳狋狉犪犻狋狊

性状

Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

遮阴×干旱Ｓｈａｄｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔ

犉 犘

遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ

犉 犘

干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ

犉 犘

叶面积Ｌｅａｆａｒｅａ ４．４５４ ０．００１ ２６．９７５ ＜０．００１ ３．１９５ ０．０３１

总叶数Ｌｅａｆｎｕｍｂｅｒ ７．５１０ ＜０．００１ ６０．７５８ ＜０．００１ ５．７０８ ＜０．００１

生物量Ｂｉｏｍａｓｓ ２．５５０ ０．０１３ ５７．２１６ ＜０．００１ ３０．２９０ ＜０．００１

分配比 Ｍａｓｓｒａｔｉｏ ４４．８３４ ＜０．００１ ４６．５１７ ＜０．００１ １７．５２４ ＜０．００１

　注：犉值表示犉 检验的显著性，犉越大表示越显著，犘值表示概率值。

　Ｎｏｔｅ：犉ｖａｌｕｅｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｏｆｔｈｅ犉ｔｅｓｔ，ｗｉｔｈｇｒｅａｔｅｒ犉ｖａｌｕｅｍｅａｎｓｔｈｅｍｏｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ，ａｎｄ犘ｖａｌｕｅｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈｅｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙｖａｌｕｅ．

表３　遮阴和干旱对叶绿素含量的影响

犜犪犫犾犲３　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀犮犺犾狅狉狅狆犺狔犾犾犮狅狀狋犲狀狋

指标

Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

遮阴度Ｓｈａｄｅｄｅｇｒｅｅ

０％ １０％ ３０％ ５０％ ７０％

叶绿素ａ

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ

（Ｃｈｌａ，ｍｇ／ｇ）

Ｗ０ ４２．３６±２．３４Ａｄ ４８．０５±２．５９Ａｃ ５０．７３±０．８８Ａｂｃ ５３．０９±１．７２Ａｂ ５８．９６±３．２５Ａａ

Ｗ１ ３９．２５±２．３６ＡＢｄ ４３．０６±１．３１Ｂｃ ４９．７８±２．１０ＡＢｂ ５１．７８±２．２６Ａｂ ５６．７２±１．３２ＡＢａ

Ｗ２ ３５．６９±１．１０Ｂｃ ３９．３６±１．９３Ｂｃ ４５．０４±３．９４ＢＣｂ ５１．９０±１．３０Ａａ ５５．８６±１．３０ＡＢａ

Ｗ３ ２８．９２±３．４９Ｃｄ ３５．８７±３．３８Ｃｃ ４３．７３±２．３２Ｃｂ ４９．３１±２．２３Ｂａ ５２．６６±１．８８Ｂａ

叶绿素ｂ

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂ

（Ｃｈｌｂ，ｍｇ／ｇ）

Ｗ０ ４４．５６±２．１７Ａｄ ５０．８９±１．８８Ａｃｄ ５５．２９±１．７５Ａｃ ６２．４５±６．０４Ａｂ ７４．４４±４．４９Ａａ

Ｗ１ ３４．８３±３．３３Ｂｄ ４５．２５±２．７６Ａｃ ４８．４２±１．７７Ｂｃ ５７．９６±１．８４ＡＢｂ ６９．５８±０．５１Ｂａ

Ｗ２ ２７．８５±３．３１Ｂｅ ３７．７３±３．３９Ｂｄ ４５．６０±０．３０Ｂｃ ５６．４４±０．４１ＡＢｂ ６３．３１±０．７２Ｃａ

Ｗ３ １９．４５±６．１６Ｃｄ ３０．７４±３．４８Ｃｃ ４１．１１±３．６５Ｃｂ ５３．０５±２．８５Ｂａ ５８．９６±２．２０Ｃａ

叶绿素ａ＋ｂ

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ＋ｂ

（Ｃｈｌａ＋ｂ，ｍｇ／ｇ）

Ｗ０ ８９．９３±３．５６Ａｄ ９８．９４±４．３４Ａｃ １０６．０３±２．４３Ａｂｃ １１５．５４±７．６７Ａｂ １３３．４１±６．８３Ａａ

Ｗ１ ７４．０８±１．１４Ｂｅ ８８．３１±３．９５Ｂｄ ９８．２０±２．６２Ｂｃ １０９．７５±０．４７ＡＢｂ １２６．３１±０．９５ＡＢａ

Ｗ２ ６３．５４±３．０９Ｂｅ ７７．０８±４．８６Ｃｄ ９０．６４±３．８４Ｃｃ １０８．３４±４．３７ＡＢｂ １１９．１６±０．８２ＢＣａ

Ｗ３ ４８．３８±９．５９Ｃｄ ６６．６２±６．８３Ｄｃ ８４．８４±５．９８Ｃｂ １０２．３６±５．０６Ｂａ １１１．６３±４．０８Ｃａ

叶绿素ａ／ｂ

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ／ｂ

（Ｃｈｌａ／ｂ）

Ｗ０ ０．９５±０．０６Ｂａ ０．９４±０．０３Ｂａ ０．９１±０．０２Ｂａｂ ０．８５±０．０６Ａｂｃ ０．７９±０．０４Ｂｃ

Ｗ１ １．１３±０．１３Ｂａ ０．９５±０．０４Ｂｂ １．０２±０．０６ＡＢａｂ ０．９０±０．０７Ａｂｃ ０．８１±０．０２Ｂｃ

Ｗ２ １．２９±０．１８ＡＢａ １．０４±０．０７Ｂｂ ０．９９±０．０９ＡＢｂ ０．９１±０．０７Ａｂ ０．８８±０．０３Ａｂ

Ｗ３ １．５５±０．３５Ａａ １．１６±０．０４Ａｂ １．０６±０．０４Ａｂ ０．９３±０．０１Ａｂ ０．８９±０．００Ａｂ

遮阴和干旱协同作用对Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量及Ｃｈｌａ／ｂ均有显著影响（犘＜０．０５）（表３），遮阴缓解了

干旱使叶绿素含量下降和Ｃｈｌａ／ｂ增加的表现，干旱抵消了遮阴使叶绿素增加的幅度，Ｗ０＋７０％下Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和

Ｃｈｌａ＋ｂ含量分别是 Ｗ３＋０％的２．０４、３．８２和２．７６倍。遮阴和干旱协同作用，可缓解干旱使Ｃｈｌａ／ｂ值显著增

加，遮阴使Ｃｈｌａ／ｂ值显著降低的影响。

８６ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



由方差分析可知，遮阴对叶中Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ／ｂ均有极显著影响（犘＜０．０１）（表４），由犉值可知影

响顺序为Ｃｈｌａ＋ｂ＞Ｃｈｌｂ＞Ｃｈｌａ＞Ｃｈｌａ／ｂ；干旱对Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ／ｂ均有极显著影响（犘＜０．０１），影响

顺序为Ｃｈｌｂ＞Ｃｈｌａ＋ｂ＞Ｃｈｌａ＞Ｃｈｌａ／ｂ；遮阴和干旱对Ｃｈｌａ含量无显著协同作用（犘＞０．０５），对Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、

Ｃｈｌａ／ｂ均有显著作用（犘＜０．０５）。遮阴是影响叶绿素含量和比例的主要因子，干旱次之，协同作用较小。Ｃｈｌｂ

比Ｃｈｌａ更易受胁迫生境的影响。

表４　叶绿素含量差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲４　犇狅狌犫犾犲犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀犮犺犾狅狉狅狆犺狔犾犾犮狅狀狋犲狀狋

项目Ｉｔｅｍ 指标Ｉｎｄｅｘ 叶绿素ａＣｈｌａ 叶绿素ｂＣｈｌｂ 叶绿素ａ＋ｂＣｈｌａ＋ｂ 叶绿素ａ／ｂＣｈｌａ／ｂ

遮阴×干旱Ｓｈａｄｉｎｇ×ｄｒｏｕｇｈｔ 犉 １．８７３ ２．２７８ ２．４８８ ２．６０９

犘 ０．０６８ ０．０２６ ０．０１５ ０．０１１

遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ 犉 １１８．３０９ ２３０．９１０ ２３３．７３９ ２５．４４４

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ 犉 ３２．８３６ ８０．０９９ ７５．０２１ １３．５５９

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

表５　遮阴和干旱对光响应能力（犘狀）的影响

犜犪犫犾犲５　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀犾犻犵犺狋狉犲狊狆狅狀狊犲犮犪狆犪犫犻犾犻狋狔（犘狀） μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）

干旱胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

遮阴度

Ｓｈａｄｅｄｅｇｒｅｅ

光照强度Ｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ［μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］

２０００ １７００ １４００ １１００ ８００ ５００ ２００ １００ ５０ ０

Ｗ０ ０％ １０．８３ １１．０２ １１．３２ １０．９０ ９．６６ ７．０９ ５．３３ ４．２４ ２．４９ －０．８４

１０％ ７．８９ ７．８３ ８．３７ ７．３５ ６．０８ ５．１９ ４．６３ ３．５０ １．６５ －０．６５

３０％ ７．００ ７．０７ ６．９７ ６．６５ ５．８７ ５．４３ ４．７４ ３．４４ １．５８ －１．４２

５０％ ４．８０ ５．０１ ５．４４ ５．３３ ４．７２ ４．３２ ３．３１ ２．７４ １．８１ －０．３６

７０％ ４．０６ ３．８７ ４．４１ ３．７７ ２．３３ ２．４９ １．２６ ０．６５ ０．５６ －０．３９

Ｗ１ ０％ ９．７８ １１．１５ １１．３２ １０．０２ ７．３９ ５．０１ ４．６５ ２．３８ １．６２ －０．４３

１０％ ９．７２ １０．８３ １０．３２ １０．９０ ９．６６ ７．０９ ５．３３ ４．２４ １．５０ －０．８４

３０％ ７．７９ ８．１４ ７．９８ ７．７５ ６．９５ ４．４５ ３．７１ ３．１２ １．８３ －０．５２

５０％ ４．００ ４．５５ ４．４８ ４．３７ ３．５８ ２．８５ ２．７４ ２．１５ １．４２ －０．５９

７０％ ３．６３ ３．９１ ３．４９ ３．２４ ３．３６ ２．９３ １．７９ １．２９ ０．８９ －０．０９

Ｗ２ ０％ ８．４７ ９．４７ ９．５１ ８．７３ ８．６２ ７．８４ ５．８４ ４．０９ １．２４ －１．７２

１０％ ７．７５ ８．０１ ８．７１ ８．９９ ８．５４ ７．５６ ５．２３ ３．２７ １．３６ －１．５５

３０％ ５．５１ ５．７４ ６．１５ ５．１９ ４．２３ ３．５９ ２．４８ ２．６７ １．２７ －１．１７

５０％ ４．６１ ５．８４ ５．９７ ４．７２ ３．１３ ２．２３ １．０９ １．０１ ０．２０ －１．０１

７０％ ３．７６ ４．４２ ４．６１ ４．４１ ３．４５ ２．４９ ２．３１ １．２６ ０．３０ －１．２７

Ｗ３ ０％ ４．９８ ５．７７ ５．８１ ４．８５ ４．５７ ３．３０ ２．４６ １．９２ ０．７３ －１．６０

１０％ ４．１９ ４．３９ ３．４９ ３．０８ ２．４８ ２．２４ １．９３ ０．５３ ０．３６ －１．９７

３０％ ３．１１ ３．３９ ２．７３ ２．６８ １．８７ １．７９ ０．７０ ０．２９ －０．０２ －１．２７

５０％ ３．１９ ２．７７ ２．７６ ２．０３ １．７４ １．１２ １．０７ ０．５１ －０．３３ －１．５０

７０％ １．８２ １．９７ ２．０１ １．５８ １．３６ ０．８３ ０．６５ ０．４０ －０．５５ －１．５６

干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ 犉 ３．９６ ３．６１ ５．０２ ３．４９ ２．９３ ６．８０ ４．１５ ４．７０ ２．３３ ０．１２

犘 ０．０３３ ０．０４３ ０．０１６ ０．０４７ ０．０３７ ０．００５ ０．０２８ ０．０１９ ０．１２２ ０．９４７

遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ 犉 ４．５２ ４．０２ ４．６９ ３．４１ ３．６９ ６．８２ ４．０１ ３．７９ １．７５ ０．１４

犘 ０．０２２ ０．０３２ ０．０１９ ０．０５０ ０．０４０ ０．００５ ０．０３２ ０．０３４ ０．２０６ ０．９３８

总处理 Ｃｏｒ

ｒｅｃｔｅｄｍｏｄｅｌ

犉 ４．２４ ３．８２ ４．８５ ３．４５ ３．３１ ６．８１ ４．０８ ４．２５ ２．０４ ０．１３

犘 ０．０１４ ０．０２０ ０．００８ ０．０２９ ０．０３３ ０．００２ ０．０１６ ０．０１４ ０．１３２ ０．９９７
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２．３　遮阴和干旱对光响应能力的影响

荩草可利用＞５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光照强度进行光合作用，随光照增加光合速率（犘ｎ）逐步增加，光强１４００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时犘ｎ值达最大值，没有明显的午休现象（表５）。随遮阴度增加或干旱胁迫加重，犘ｎ 值逐步下降。

不同光强下遮阴或干旱对犘ｎ值的影响不同，光强５００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时犘ｎ 值受影响最大。遮阴和干旱对＞１００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光强的犘ｎ值均有显著影响（犘＜０．０５）。

方差分析表明，遮阴、干旱、光强对光合速率（犘ｎ）均有极显著影响（犘＜０．０１）（表６），犘ｎ 值受遮阴影响最大，

光强次之，干旱较小。遮阴、干旱和光强两两协同作用对犘ｎ均有极显著影响（犘＜０．０１），光照和干旱协同作用最

大，遮阴和光照次之，遮阴和干旱较小。

表６　光响应能力差异的方差分析

犜犪犫犾犲６　犉犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀犾犻犵犺狋狉犲狊狆狅狀狊犲犪犫犻犾犻狋狔

源Ｓｏｕｒｃｅ 自由度Ｆｒｅｅｄｏｍ 平方和Ｓｕｍｏｆｓｑｕａｒｅｓ 均方 Ｍｅａｎｓｑｕａｒｅ 犉值犉ｖａｌｕｅ 犘值犘ｖａｌｕｅ

Ｓ ４ ７６０．６２ １９０．１６ ７２１．９０ ＜０．０００１

Ｉ ９ １１１９．５７ １２４．３９ ４７２．２６ ＜０．０００１

Ｄ ３ ３６．１５ １２．０５ ４５．７５ ＜０．０００１

Ｓ×Ｉ ３６ ８０５．０８ ２２．３６ ８４．９０ ＜０．０００１

Ｓ×Ｄ １２ ８．６６ ０．７２ ２．７４ ０．００１８

Ｉ×Ｄ ２７ ８１３．３１ ３０．１２ １１４．３６ ＜０．０００１

Ｓ×Ｉ×Ｄ １０８ ２２３．１３ ２．０７ ７．８４ ＜０．０００１

　Ｓ：遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ；Ｉ：光照强度Ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ；Ｄ：干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ．

对光响应曲线拟合发现，遮阴处理对光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和最大净光合速率（犘ｎｍａｘ）有显著影响

（犘＜０．０５）（表７）。随遮阴度增加，ＬＳＰ显著逐步下降（犘＜０．０５），ＬＣＰ先降后升，犘ｎｍａｘ先升后降。７０％遮阴下

ＬＣＰ达最大值，而ＬＳＰ和犘ｎｍａｘ达最小值；３０％遮阴下ＬＣＰ达最小值、犘ｎｍａｘ达最大值。干旱对ＬＳＰ、ＬＣＰ和犘ｎｍａｘ

有显著影响（犘＜０．０５），随干旱加重，ＬＳＰ显著逐步减小（犘＜０．０５），中重干旱ＬＣＰ显著增大，而犘ｎｍａｘ显著降低。

表７　遮阴和干旱对光响应参数的影响

犜犪犫犾犲７　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狊犻狊犾犻犵犺狋狉犲狊狆狅狀狊犲狆犪狉犪犿犲狋犲狉

指标

Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

遮阴度Ｓｈａｄｅｄｅｇｒｅｅ

０％ １０％ ３０％ ５０％ ７０％

光饱和点ＬＳＰ

Ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ［μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］

Ｗ０ １０８８Ａａ ９０８Ａｂ ８３６Ａｃ ５８４Ａｄ ４５０Ａｅ

Ｗ１ ９４８Ｂａ ８２８Ｂｂ ８７２Ａａｂ ５３６ＡＢｃ ３８４Ｂｄ

Ｗ２ ７４８Ｃｂ ８０８Ｂａ ７４８Ｂｂ ４５６Ｂｃ ３３０Ｃｄ

Ｗ３ ４６５Ｄｂ ６２８Ｃａ ６１５Ｃａ ３２４Ｃｃ ３２４Ｃｃ

光补偿点ＬＣＰ

Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ［μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］

Ｗ０ １７Ｃａｂ １６Ｂａｂ １２Ｂｂ １５Ｂａｂ １９Ｃａ

Ｗ１ １６Ｃａ １５Ｂａ １２Ｂｂ １４Ｂａｂ １６Ｃａ

Ｗ２ ２８Ｂａ ２４Ａｂ ２３Ａｂ ２４ＡＢｂ ２９Ｂａ

Ｗ３ ４３Ａｂ ２６Ａｄ ２８Ａｄ ３６Ａｃ ９６Ａａ

最大净光合速率犘ｎｍａｘ

Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｒａｔｅ［μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］

Ｗ０ ９．７８０８Ａｂ １０．４７９４Ａａｂ １２．６７９８Ａａ ５．５７１７Ａｃ ５．２０００Ａｃ

Ｗ１ ９．３４５５Ａｂ １０．２１１７Ａａｂ １１．９２７１Ａａ ５．４０１９Ａｃ ４．８１７９Ａｃ

Ｗ２ ５．９４７８Ｂｂ ８．４２３５Ｂａ ９．２６９３Ｂａ ４．８６８５Ｂｃ ４．０７０９Ｂｃ

Ｗ３ ３．７６５９Ｂｃ ４．０９１２Ｃｂ ５．８５７６Ｃａ ２．９６７５Ｃｄ １．９４３８Ｃｅ

０７ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



遮阴和干旱对ＬＳＰ、ＬＣＰ和犘ｎｍａｘ有显著协同作用（犘＜０．０５）。遮阴加重了干旱使ＬＳＰ下降的影响，减弱了

干旱使ＬＣＰ下降的幅度，适度遮阴降低或抵消了干旱使犘ｎｍａｘ下降的表现，过度遮阴加重了犘ｎｍａｘ下降程度。干旱

加重了遮阴对光响应参数的影响，Ｗ３＋７０％处理下ＬＳＰ和犘ｎｍａｘ分别比 Ｗ０＋７０％下降了３７．８９％和６２．７２％，

ＬＣＰ增加了４．０５倍。遮阴和干旱协同作用比遮阴或干旱的影响更大，Ｗ３＋７０％处理的ＬＳＰ和犘ｎｍａｘ仅为ＣＫ的

２９．７８％和１９．８４％，ＬＣＰ比ＣＫ增加了４．６５倍。

　　方差分析表明，遮阴或干旱对光响应参数均有极

显著影响（犘＜０．０１）（表８），受遮阴影响大小为犘ｎｍａｘ

＞ＬＳＰ＞ＬＣＰ，受干旱影响大小为ＬＣＰ＞犘ｎｍａｘ＞ＬＳＰ。

遮阴和干旱协同作用对光响应参数均有显著影响

（犘＜０．０５），影响大小为犘ｎｍａｘ＞ＬＳＰ＞ＬＣＰ。ＬＳＰ受

遮阴影响最大，干旱次之；犘ｎｍａｘ和ＬＣＰ主要受干旱影

响，遮阴次之；遮阴和干旱对光响应能力和光响应参数

有协同作用。

２．４　遮阴和干旱对光合参数的影响

遮阴或干旱对光合速率（犘ｎ）、蒸腾速率（犜ｒ）、胞

间ＣＯ２ 浓度（犆ｉ）、气孔导度（犌ｓ）均有显著影响（犘＜

０．０５）（表９）。０遮阴下，随干旱度增加犆ｉ和犜ｒ逐步

表８　光响应参数差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲８　犇狅狌犫犾犲犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱

犱狉狅狌犵犺狋狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狊犻狊犾犻犵犺狋狉犲狊狆狅狀狊犲狆犪狉犪犿犲狋犲狉

项目

Ｉｔｅｍ

指标

Ｉｎｄｅｘ

光饱和点

ＬＳＰ

光补偿点

ＬＣＰ

最大净光合速率

犘ｎｍａｘ

遮阴×干旱

Ｓｈａｄｉｎｇ×ｄｒｏｕｇｈｔ

犉 ３．７８１ ２．０４７ ５．８４６

犘 ０．０２２ ０．０４６ ０．００２

遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ 犉 ２５．３２４ １１．２１４ ３８．３６９

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ 犉 ２３．３６８ ８６．１３７ ７７．１３５

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

下降，犘ｎ和犌ｓ先增后减。Ｗ１ 时犜ｒ显著低于ＣＫ，犘ｎ和犌ｓ显著大于ＣＫ（犘＜０．０５）；Ｗ２ 和 Ｗ３ 下犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ和

犌ｓ显著低于ＣＫ和 Ｗ１；重度干旱（Ｗ３）时犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ和犌ｓ仅为ＣＫ时的３７．４４％、５３．２５％、１３．５９％和５７．６４％。

水分充足时，随遮阴度增加，犘ｎ、犜ｒ和犌ｓ均表现出先增后减的趋势，３０％遮阴时均达最大值，７０％遮阴时犘ｎ、犜ｒ

和犌ｓ分别仅为３０％的２７．１８％、３６．５１％和３９．６１％，仅为ＣＫ时的４４．０７％、７８．１１％、６０．７０％。

表９　遮阴和干旱对光合参数的影响差异

犜犪犫犾犲９　犈犳犳犲犮狋狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱犱狉狅狌犵犺狋狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊

指标

Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫

Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

遮阴度Ｓｈａｄｅｄｅｇｒｅｅ

０％ １０％ ３０％ ５０％ ７０％

光合速率犘ｎ

［μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］

Ｗ０ ６．４９±０．５６Ｂｂｃ ７．２６±１．１５Ｃｂ １０．５２±０．７５Ａａ ５．１６±０．３８Ａｃ ２．８６±０．７９Ｂｄ

Ｗ１ ７．５６±０．５４Ａｂ １０．２９±０．６２Ａａ ９．５８±２．００Ａａ ４．１４±０．４９Ａｃ ３．３６±０．１２ＡＢｃ

Ｗ２ ５．１９±０．９６Ｃｂ ８．７４±０．２２Ｂａ ８．１５±０．４９Ａａ ４．６０±１．４２Ａｂ ４．１５±０．６１Ａｂ

Ｗ３ ２．４３±０．４８Ｄｂｃ ３．０２±０．５１Ｄｂ ５．０７±０．６５Ｂａ ２．１７±０．５２Ｂｂｃ １．６５±０．３３Ｃｃ

气孔导度犌ｓ

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］

Ｗ０ ５．３９±０．５８Ｂｃ ７．４９±１．５２Ａｂ １１．５３±０．７５Ａａ ４．９５±０．１７Ａｃ ４．２１±０．５２Ａｃ

Ｗ１ ６．０７±０．８９Ａｂｃ ７．３８±１．２２Ａａｂ ８．５０±１．６０Ｂａ ５．４８±０．５１Ａｃ ４．５０±０．５１Ａｃ

Ｗ２ ５．０４±０．６４Ｂｂ ５．５３±０．４９ＡＢｂ ６．８１±０．６９Ｂａ ３．８８±０．２２Ｂｃ ３．０２±０．００Ｂｃ

Ｗ３ ２．８７±０．２３Ｃｂ ３．６１±０．９６Ｂｂ ４．５２±０．４９Ｃａ １．０６±０．０１Ｃｃ １．０３±０．００Ｃｃ

蒸腾速率犜ｒ

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］

Ｗ０ ８．８３±０．６０Ａｂ １１．８４±１．６５Ａａ １３．５３±０．７５Ａａ ８．４１±０．９１Ａｂ ５．３６±０．６４Ａｃ

Ｗ１ ６．５３±０．７６Ｂｂ ８．８３±０．６８Ｂａ ９．５２±０．２２Ｂａ ４．８５±０．１１Ｂｃ ３．００±０．２４Ｂｄ

Ｗ２ ３．５１±０．０４Ｃｃ ４．７２±０．５４Ｃｂ ６．８４±０．８１Ｃａ ２．４９±０．０７Ｃｄ １．２０±０．１６Ｃｅ

Ｗ３ １．２０±０．２５Ｄｂ ２．７３±０．５９Ｄａ ３．３２±０．５４Ｄａ １．５５±０．３３Ｄｂ １．２６±０．４０Ｃｂ

胞间ＣＯ２浓度犆ｉ

（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

Ｗ０ ３５２．５８±２３．１１Ａｃ ２６５．２５±４６．５２Ｂｄ ２２３．４５±４．６７Ｃｄ ４８８．４７±４．７８Ａａ ４３６．２０±２．８２Ａｂ

Ｗ１ ３５９．７４±５７．７３Ａａｂ ４０５．９０±３４．５０Ａａ ４１７．７３±３１．４２Ａａ ２９８．０５±３８．０４Ｂｂ ２０２．５７±３２．８８Ｃｃ

Ｗ２ ２５２．９１±１０．１３Ｂｂ ２６１．９６±１８．４９Ｂｂ ２６８．６２±２３．３３Ｂｂ ２４８．２９±３４．３２Ｃｂ ３１６．１４±９．９４Ｂａ

Ｗ３ ２０３．２４±３．６７Ｃｂ ２０５．０１±２．９６Ｃｂ ２６１．９０±１６．２１Ｃａ １８７．１４±１７．００Ｃｂｃ １７４．０５±１３．１１Ｄｃ
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　遮阴和干旱对光合参数有显著的协同作用（犘＜

０．０５）（表９）。≤３０％遮阴可缓解干旱引起犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ、

犌ｓ下降程度，＞３０％遮阴则加重了光合参数的下降趋

势。干旱可减弱或加重遮阴对光合参数的影响，且干

旱越重影响越大。严重干旱和严重遮阴（Ｗ３＋７０％）

协同作用下光合参数仅为ＣＫ的２０％左右。

方差分析表明，遮阴或干旱对光合参数均有极显

著影响（犘＜０．０１）（表１０），遮阴影响顺序为犆ｉ＞犘ｎ＞

犌ｓ＞犜ｒ，干旱影响顺序为犆ｉ＞犜ｒ＞犌ｓ＞犘ｎ。遮阴和干

旱对光合参数有极显著协同作用（犘＜０．０１），作用顺

序为犜ｒ＞犆ｉ＞犘ｎ＞犌ｓ。遮阴为影响犘ｎ 的主要因子，

干旱为影响犌ｓ、犆ｉ和犜ｒ的主要因子，遮阴和干旱对

表１０　光合参数差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲１０　犇狅狌犫犾犲犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狊犺犪犱犻狀犵犪狀犱

犱狉狅狌犵犺狋狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊

项目

Ｉｔｅｍ

指标

Ｉｎｄｅｘ

光合速率

犘ｎ

蒸腾速率

犜ｒ

胞间ＣＯ２

浓度犆ｉ

气孔导度

犌ｓ

遮阴×干旱

Ｓｈａｄｉｎｇ×ｄｒｏｕｇｈｔ

犉 ６．４２２ ３０．７３７ ８．６０３ ３．８１８

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

遮阴Ｓｈａｄｉｎｇ 犉 ９７．２３４ ３．８１６ １４６．７７４ ７１．９２４

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱Ｄｒｏｕｇｈｔ 犉 ８２．５８５ ９９．１６７ ４１２．９６１ ９２．３５５

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

犜ｒ的协同作用最大。

３　讨论

光强和水分是影响植物生长发育的重要生态因子。光是植物生命活动的原初能量和动力来源，也是植物形

态构件的基本信号，对诱导、促进与调控植物的生长发育起重要作用。水是植物生命之源，是物质合成、转化和运

输的重要载体。坡向、坡度、土壤性状及乔灌草的植物配置形式，常使边坡草坪植物受到干旱和遮阴胁迫，使引进

的冷、暖季型草坪草种生长、更新、存活都面临巨大风险，若草种选择、建植技术及养护措施稍有失误，极易造成引

进草种所建草坪退化与死亡，使边坡草坪的绿化、观赏和固土功能消失殆尽。关于遮阴或干旱单因子胁迫下，植

物构件数量和生物量配置的变化进行了诸多研究，表明植物通过抬高叶片位置、变薄叶片厚度、增大叶片面积、改

变叶片张角、减少分枝数、增大节间长、降低根长和根数等方式来应对遮阴胁迫［９１３］，通过减少叶片数量、降低叶

片位置、缩小叶片面积、缩短节间长和茎长、增加根长和根数等方式应对水分胁迫［１４１６］。对乡土草坪植物荩草研

究表明，遮阴或干旱对单叶面积、叶数、叶生物量和叶分配比均有显著影响（犘＜０．０５）。荩草通过扩大叶面积和

叶生物量分配比提升叶片的捕光能力，通过下部叶片死亡减少叶数应对遮阴胁迫；通过减少叶面积、叶数、叶生物

量及分配比降低水分蒸散面积应对干旱胁迫。遮阴和干旱对荩草叶性状有显著协同作用（犘＜０．０５），遮阴可缓

解干旱引起的叶面积变小、生物量下降、分配比降低的症状，增大了荩草的生态适应能力和生长范围。但荩草通

过减小叶数应对遮阴或干旱胁迫，可使植株充分利用有限资源、降低基本消耗率、增加其生存几率，但胁迫条件影

响了新叶的分化和形成。叶数减少、更新减弱，为植物的后续生长蕴藏了潜在风险。适度遮阴和干旱协同作用显

著增加了荩草的叶性状对外界胁迫的忍耐范围或适应能力，重度遮阴和重度干旱协同作用降低了荩草的分生再

生能力，叶数减少比单一胁迫更为严重。在边坡草坪建植和养护时，要避免重度遮阴和重度干旱胁迫同时出现，

导致分生再生能力下降使草坪退化或死亡现象的发生。

植物在改变叶性状的同时，常通过改变色素的含量和比例来调整光能的吸收和利用，维持正常光合的能量所

需及防止过剩光能的过量积累［１７］。叶绿素是植物进行光合作用的物质基础与光敏催化剂，具有吸收和传递光量

子的功能，其含量和比例是植物适应和利用环境因子的重要指标［１８］。诸多研究表明，遮阴条件下植物通过提高

Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量，以缓解光照不足给植株生长和光合作用带来的不利影响
［１０］。遮阴导致红光比例降

低，而蓝光散射聚集在荫蔽处［１９］，常使Ｃｈｌａ／ｂ的比值降低
［２０］。荩草的Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量随遮阴度增大

显著增加，Ｃｈｌａ／ｂ显著降低，符合这一规律。不同种类植物对弱光适应性差异较大
［２１］，有些植物叶绿素含量随遮

阴度增加表现出先增后减的趋势［２２］，荩草叶绿素含量在７０％遮阴时达最大值，表明其具有极强的利用弱光能力

或耐阴性。干旱胁迫下光合色素变化可反映植物对干旱的敏感度和抵御干旱的能力［２３］。诸多研究表明，干旱胁

迫使光合器官的生理功能遭到破坏，叶绿素合成受阻，降解加快，导致随干旱度加重叶绿素含量迅速下降［２４２５］，其

中Ｃｈｌａ／ｂ对干旱更为敏感、降低更快
［２６］。荩草Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量随干旱胁迫加重逐步降低，而Ｃｈｌａ／ｂ

２７ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



则逐步增加。是因为干旱胁迫使植物体内积累大量的活性氧，Ｃｈｌｂ对活性氧的反应比Ｃｈｌａ更敏感下降更快
［２７］，

Ｃｈｌｂ比Ｃｈｌａ更易受胁迫生境的影响，植物通过增大Ｃｈｌａ／ｂ值以保证植物在逆境中的体内代谢活动。遮阴和干

旱对Ｃｈｌａ含量无显著协同作用（犘＞０．０５），对Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量及Ｃｈｌａ／ｂ均有显著的协同作用（犘＜０．０５），

遮阴缓解了干旱使叶绿素含量下降和Ｃｈｌａ／ｂ增加的症状。遮阴和干旱协同作用使Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ和Ｃｈｌａ＋ｂ含量

水平较高，克服或缓解了干旱使Ｃｈｌａ／ｂ值显著增加，遮阴使Ｃｈｌａ／ｂ值显著降低的影响，使吸收光能的叶绿素

Ｃｈｌａ和传递光能的Ｃｈｌｂ维持相对平衡，为光合作用奠定了相对稳定的色素基础。

在遮阴条件下，植物为了更好地适应弱光环境和充分利用有限光资源，会采取降低光补偿点（ＬＳＰ）、光饱和

点（ＬＣＰ）和暗呼吸率的适应策略
［２８２９］，积累更多的干物质以提供生命活动的需要。通过比较不同遮阴度下犘ｎ

的变化，可反映植物对弱光适应性的大小和耐阴性的强弱。遮阴对≥１００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光照强度下荩草的犘ｎ

有显著影响（犘＜０．０５），对ＬＳＰ、ＬＣＰ和犘ｎｍａｘ有极显著影响（犘＜０．０１）。随遮阴度增加≥１００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光

照强度犘ｎ、ＬＳＰ、ＬＣＰ和犘ｎｍａｘ显著下降。干旱条件下，植物通过关闭气孔或降低光合器官活性影响光合作用电

子传递方式［３０］，影响植物的光合速率及光能的吸收和转化效率等［３１］。轻度干旱主要通过气孔调节，中重度干旱

主要通过非气孔限制，改变植物的光合能力。干旱影响光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）对光能捕获、吸收、电子传递和热耗散等

一系列过程［３２］，植物通过信号传递启动各种生理生化机制应对干旱胁迫［３３］。降低光响应曲线特征参数是植物

应对干旱的常见策略［３４３５］。干旱显著使光照强度≥５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时荩草的犘ｎ 降低，随干旱加重，ＬＳＰ和

犘ｎｍａｘ显著逐步下降，ＬＣＰ先降后升。遮阴和干旱协同作用比遮阴或干旱更进一步降低了荩草的ＬＳＰ、ＬＣＰ和

犘ｎｍａｘ，干旱可使遮阴下荩草ＬＳＰ和ＬＣＰ进一步降低，适度遮阴可降低或抵消干旱对光响应能力的影响。光响应

过程的测定与模拟分析是研究植物光合生理生态学重要方法，通过拟合获得ＬＳＰ、ＬＣＰ、犘ｎｍａｘ、表观量子效率和

暗呼吸速率等参数，分析植物光合机构的运转状况及对光生境的适应性等特征［３６］。目前常通过指数函数、直角

双曲线、非直角双曲线和直角双曲线修正模型对光响应曲线进行拟合，对几种模型拟合结果准确度的评价大相径

庭［３７３９］。本试验中，ＣＫ的拟合光饱和点为１０８０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），与实测犘ｎ最大值的光强１４００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）差

距较大，准确性与采用的拟合模型与环境条件有关。荩草的光响应参数显著受水分、光照等生态因子影响，或许

还受植物种类、发育阶段、光源设置、拟合模型等诸多因素影响，待于系统化进行研究。

荩草具有极强的捕获和利用光的能力，可利用≥５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的光照强度进行光合作用，但犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ

和犌ｓ显著受生境条件的影响。遮阴在降低光照强度的同时，也改变了植株微生境中的气温、土温和叶表温度，改

变了空气湿度、土壤水分含量及叶片蒸散速率，从而影响了植物叶面积、叶片厚度、气孔大小、光合色素含量及对

光敏感度和光响应能力。诸多研究，只关注遮阴对光照强度改变，引起犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ和犌ｓ等光合参数的变化，而很

少考虑遮阴引起植物自身结构变化，及微生境中温度、湿度、空气流通差异对光合参数的影响。本试验，长期在不

同遮阴度下培养，荩草叶性状、叶绿素含量、光响应能力差异较大，致使犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ和犌ｓ显著受遮阴度的影响，表

现出明显的阈值响应特征，３０％遮阴犘ｎ、犜ｒ和犌ｓ显著高于其他处理。干旱对光合参数的影响，因物种、生育时

期和生态环境因子的不同而出现差异，适度干旱可提高植物的光合能力［４０４１］。干旱通过改变水分吸收和器官间

水分和物质分配，对植株的叶片形态、光合色素、激素和酶活性产生影响。短期或轻度干旱下植物叶片水势降低、

气孔关闭、降低ＣＯ２ 摄取量使光合作用降低
［４２］，荩草在轻度干旱下犜ｒ显著下降，犆ｉ变化不大，犘ｎ 和犌ｓ显著增

大，与野生荩草叶布满绒毛，喜在较旱环境中分布特点相符，充足水分或许对荩草就是一种胁迫。超过抗旱阈值

的重度干旱使荩草的犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ和犌ｓ显著降低。遮阴和干旱对光合参数有显著的协同作用，≤３０％遮阴和轻中

重度的干旱结合，比单独遮阴或干旱处理对荩草的犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ、犌ｓ影响小，＞３０％遮阴和重度干旱则加重了胁迫

的危害度。

４　结论

荩草能依据遮阴度或干旱胁迫度，进行叶面积、叶数、叶生物量和分配比的适应性自我调节。遮阴和干旱对

叶面积、生物量和分配比有极显著协同作用，遮阴可缓解干旱引起叶面积和生物量的下降幅度，但加重了叶数减

少。遮阴是影响叶性状的最大因素，协同作用对叶面积、叶数和分配比影响较大，干旱对生物量影响较大。
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荩草能依据生境条件，改变叶绿素含量和色素比例，提高吸收和利用光能的色素基础。随遮阴度增加叶绿素

含量逐步增加，随干旱胁迫加重叶绿素含量逐步降低。遮阴和干旱对Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌａ＋ｂ、Ｃｈｌａ／ｂ均有显著协同作用，

遮阴可缓解干旱使叶绿素含量下降的程度，干旱可抵消遮阴使叶绿素增加的趋势。遮阴是影响叶绿素含量和比

例的主要因子，干旱次之，协同作用较小。

荩草可利用≥５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光照强度光合作用，光强１４００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）时犘ｎ 最大。遮阴是影响犘ｎ

的最大因子，光强次之，干旱较小。遮阴、干旱和协同作用对光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和最大净光合速率

（犘ｎｍａｘ）有显著影响。协同作用比单一胁迫对光响应参数影响更大，适度遮阴降低或抵消了干旱使犘ｎｍａｘ下降的表

现，过度遮阴加重了犘ｎｍａｘ下降程度。ＬＳＰ受遮阴影响最大，干旱次之；犘ｎｍａｘ和ＬＣＰ主要受干旱影响，遮阴次之。

荩草能通过调整光合参数适应遮阴或干旱生境条件。随遮阴度增加犘ｎ、犜ｒ和犌ｓ先增后减，随干旱度增加

犆ｉ和犜ｒ逐步下降，犘ｎ和犌ｓ先增后减。≤３０％遮阴可缓解干旱引起犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ、犌ｓ下降程度，＞３０％遮阴则加重

了光合参数的下降趋势。遮阴为影响犘ｎ的主要因子，干旱为影响犌ｓ、犆ｉ和犜ｒ的主要因子，遮阴和干旱对犜ｒ的

协同作用最大。

总之，荩草可依据遮阴、干旱或协同作用的胁迫程度，通过调节叶数量和质量性状，改变叶绿素含量与比例，

为植株提供适应生境的光合作用叶基础和色素基础。荩草可依据光照强度、遮阴度、干旱度调整光合速率，采取

适应立地条件的ＬＳＰ、ＬＣＰ、犘ｎｍａｘ等光响应特征参数，保证植物具有极强的光响应能力。通过调整犘ｎ、犜ｒ、犆ｉ、犌ｓ

等光合参数，充分利用有限生境资源完成光合作用，为植株生长发育提供能量。遮阴和干旱协同作用下，通过光

合策略使植株能逐步适应或应对生境胁迫，扩大了荩草的生长能力、生境适应范围和抗逆潜力。
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