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混播白羊草和达乌里胡枝子叶片光合
生理特性对水分胁迫的响应

徐伟洲１，２，邓西平２，３，王　智２，３，徐炳成２，３＊，王小林１，２
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重点实验室，陕西杨陵７１２１００；３中国科学院水利部水土保持研究所，陕西杨陵７１２１００）

摘　要：以黄土丘陵半干旱区白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）和达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ　ｄａｖｕｒｉｃａ）为研究对象，

通过盆栽控制试验，设置３种土壤水分处理水平（ＨＷ、ＭＷ和ＬＷ，分别为田间持水量的８０％±５％，６０％±５％和

４０％±５％）和７个株数比例组合（株数比为０∶１２、２∶１０、４∶８、６∶６、８∶４、１０∶２和１２∶０），分析比较白羊草和达

乌里胡枝子拔节期、开花期和结实期的叶片光合生理参数，探讨不同土壤水分和草种组合比例下二者叶片光合气

孔交换参数随生育期动态变化规律，揭示水分胁迫下２种乡土草混播共存的生理生态机制。结果显示：（１）水分胁

迫显著降低了２种草叶片净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ），且以白羊草的光合生理响应更为敏感；

除ＬＷ土壤水分下达乌里胡枝子结实期的Ｐｎ 降低原因为非气孔限制因素外，其余处理下均为气孔因素。（２）ＨＷ
土壤水分下，白羊草混播下的Ｐｎ 均值显著高于单播，但达乌里胡枝子呈相反趋势；ＭＷ和ＬＷ土壤水分下，白羊草

混播下拔节期与开花期以及达乌里胡枝子结实期的Ｐｎ 均显著高于各自单播，白羊草各生育期的水分利用率
（ＷＵＥ）均显著高于达乌里胡枝子。（３）在１０∶２混播条件下，ＬＷ土壤水分处理的白羊草各生育期的Ｐｎ 和 ＷＵＥ、

以及 ＭＷ和ＬＷ土壤水分处理的达乌里胡枝子结实期的Ｐｎ 和 ＷＵＥ均显著高于各自单播。研究表明，白羊草与

达乌里胡枝子株数比为１０∶２时，有利于提高水分胁迫条件下二者叶片光合速率和水分利用效率。
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　　间套作是一种能高效利用光、热、水、肥等资源
的种植模式，具有稳定增加群体产量、增强作物抗性
和提高土壤肥力等比较优势［１］。禾－豆间作是农业
生产中常见的作物配置方式，并作为一种适应性较
强的种植模式在中国西北干旱地区广泛使用［２－３］。
间作体系中植物在叶片光合途径、根系固氮能力和
形态结构等方面的差异，将导致植物的生长与生理
过程有别于单作条件［４－５］。研究表明，大豆与燕麦间
作提高了燕麦叶片叶绿素含量，且燕麦旗叶光合速
率随生育期的推进呈现缓慢升高的变化趋势［２］；玉
米－花生间作提高了玉米对强光以及花生对弱光的
利用能力，使得间作体系表现出明显的产量优势［６］。
光合作用是植物体内重要的生理过程之一，水分胁
迫是限制半干旱地区植物光合速率的关键环境因
子［７］，因此，系统研究禾－豆间作体系植物光合作用
对土壤水分亏缺的响应及其物种差异，这对探讨土
壤水分胁迫条件下间作植物竞争与共存的光合生理
生态基础具有重要意义。

草地在黄土丘陵半干旱区经济发展和生态环境
建设中发挥着重要作用，土壤水分和养分是制约该
地区草地恢复和人工草地建设的重要生态因子［８－９］。
目前，黄土丘陵半干旱区对禾－豆混播草地的研究多
集中在群体结构、初级生产力、土壤肥力和种间关系
等方面［１０］，而关于禾－豆混播草地植物个体光合生
理生态特性的研究鲜有报道［１１－１２］。白羊草（Ｂｏｔｈｒｉ－
ｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）与达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ　ｄａ－
ｖｕｒｉｃａ）为黄土丘陵半干旱区地带性植被主要优势
种，水分是影响白羊草群落物种组成和生产力的主

导因子［１３］。本课题组前期研究发现，在土壤水分胁
迫条件下，混播种植可提高白羊草与达乌里胡枝子
的叶片ＰＳⅡ光化学效率，但提高幅度与其生育期有
关［１１］，且群体生物量和水分利用效率表现出明显的
混播效应［１４］。

因此，本研究进一步探讨不同土壤水分和草种
组合比例下二者叶片光合气孔交换参数随生育期动
态变化规律，旨在阐明水分胁迫条件下２种乡土草
混播下共存的生理生态机制，并为优良乡土草种的
合理利用提供理论依据［１５－１６］。

１　材料和方法

１．１　试验材料
白羊草与达乌里胡枝子种子于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（１０９°１９′Ｅ，１３６°５１′Ｎ；海拔１　０６８～１　０３９
ｍ），采集晾干后存于纸袋自然条件下储藏。试验土
壤为草地耕层（０～３０ｃｍ）黄绵土，土壤ｐＨ　８．７７，全
氮、全磷和全钾含量分别为０．０２５％、０．０６６％ 和

２．０００％，速效氮、速效磷和速效钾含量分别为

１９．６２、５０．７８和１０１．５５ｍｇ·ｋｇ－１。

１．２　试验设计
采用盆栽控制试验，盆钵规格为２０ｃｍ×３０ｃｍ

（内径×高度）的底部封堵的ＰＶＣ管，装盆时盆底铺
一层碎石子，沿盆内壁设一根内径为２ｃｍ的ＰＶＣ
管作为灌水管道。试验于２０１２年３月２０日开始，２
种乡土草具体播种方式参考文献［１１］，每盆播种１２
穴，苗期保持充分供水。当白羊草为三叶一心期时，
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通过逐步间苗后每盆保留１２株，定苗后在土壤表面
覆盖４０ｇ珍珠岩以抑制土壤水分蒸发。底肥按照
每公斤干土０．０２５ｇ纯氮和０．１ｇ纯磷标准在装盆
时一次随土壤拌入，即分别施０．４８１ｇ　ＣＯＮ２Ｈ４ 和

３．９４９ｇ　ＫＨ２ＰＯ４。试验于黄土高原土壤侵蚀与旱
地农业国家重点实验室室外防雨棚下进行，该地年
均气温１２．９℃，最高气温在７月为２６．７℃，最低气
温在１月为－１～－２℃，年平均降雨量６５０ｍｍ。

１．３　试验处理
采用生态替代法，按照白羊草（Ｂ）与达乌里胡

枝子（Ｌ）株数比为０∶１２、２∶１０、４∶８、６∶６、８∶４、

１０∶２和１２∶０设置７种组合比例［１１］；土壤的田间
最大持水量（ＦＣ）和凋萎系数分别为２０．０％和

４．０％，本研究设置高水（ＨＷ，８０％±５％ＦＣ）、中水
（ＭＷ，６０％±５％ＦＣ）和低水（ＬＷ，４０％±５％ＦＣ）３
种土壤水分供应水平，即实际土壤含水量分别为

１６％、１２％和８％。水分控制于６月１３日开始，此
时白羊草为五叶一心期，每日傍晚１８：００通过称重
法将土壤含水量调整至既定３种土壤水分水平后均
一直保持到试验结束。试验总盆数为６３盆［３（土壤
水分水平）×７（组合比例）×３（重复）］。

１．４　光合参数测定
光合气孔交换参数测定于７月９～１３日、８月

１１～１５日和９月１０～１４日进行，此时白羊草分别处

于拔节期、开花期和结实期。采用Ｌｉ－６４００光合作
用测定仪（Ｌｉ－ｃｏｒ　Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）于每日上午９：００～
１１：３０进行测定，测定时每盆中的每个草种随机选
取充分展开的新生叶１片，光强设置为１　５００μｍｏｌ
·ｍ－２·ｓ－１，ＣＯ２ 浓度和大气相对湿度均与环境实
际条件设置一致。可获得净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ·

ｍ－２·ｓ－１）、蒸腾速率（Ｔｒ，ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）、气
孔导度（Ｇｓ，ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）、胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ，

μｍｏｌ· ｍｏｌ
－１），据 此 计 算 瞬 时 水 分 利 用 效 率

（ＷＵＥ，ｍｏｌ·ｍｏｌ－１），ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ［１７］。

１．５　数据分析
采用ＳＰＳＳ　１７．０进行统计分析，各处理均值间

的显著性检验使用 Ｔｕｋｅｙ’单因素方差分析（Ｏｎｅ－
ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ），三因素方差分析（Ｔｈｒｅｅ－ｗａｙ　ＡＮＯ－
ＶＡ）用于分析土壤水分、组合比例、生育期及其交互
作用对２种草光合气孔交换参数的影响（Ｐ＜０．０５）。

２　结果与分析

２．１　各处理白羊草和达乌里胡枝子的净光合速率
变化特征

　　白羊草的Ｐｎ 受到土壤水分水平、组合比例、生
育期及其土壤水分水平×生育期交互作用的显著影
响（表１）。在３种土壤水分水平下，白羊草拔节期
的Ｐｎ均显著大于结实期。其中，高水（ＨＷ）土壤水

表１　土壤水分水平、组合比例、生育期及其三者交互作用下白羊草和达乌里胡枝子气孔交换参数的方差分析

Ｔａｂｌｅ　１　Ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｖａｒｉａｎｃｅ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅ，ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ　ａｎｄ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｇａｓ　ｅｘｃｈａｎｇｅ　ｏｆ　Ｂ．ｉｓｃｈａｅｍｕｍａｎｄ　Ｌ．ｄａｖｕｒｉｃａ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

变异来源　　　
Ｓｏｕｒｃｅ　ｏｆ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　　　 ｄｆ

净光合
速率
Ｐｎ

蒸腾
速率
Ｔｒ

气孔
导度
Ｇｓ

胞间ＣＯ２
浓度Ｃｉ

水分利
用效率
ＷＵＥ

白羊草
Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ
ｉｓｃｈａｅｍｕｍ

土壤水分水平Ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅ（ＳＷＲ） ２ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

组合比例 Ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ（ＭＲ） ５ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

生育期Ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄ（ＧＰ） ２ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＭＲ　 １０ ＮＳ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＧＰ　 ４ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＭＲ× ＧＰ　 １０ ＮＳ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＭＲ× ＧＰ　 ２０ ＮＳ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

达乌里胡枝子
Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ
ｄａｖｕｒｉｃａ

土壤水分水平Ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅ（ＳＷＲ） ２ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

组合比例 Ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ（ＭＲ） ５ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＮＳ ＊＊

生育期Ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄ（ＧＰ） ２ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＭＲ　 １０ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＧＰ　 ４ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＭＲ× ＧＰ　 １０ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

ＳＷＲ× ＭＲ× ＧＰ　 ２０ ＮＳ ＊＊ ＊＊ ＊＊ ＊＊

注：＊和＊＊分别表示差异达０．０５和０．０１显著水平；ＮＳ表示差异不显著

Ｎｏｔｅ：＊ａｎｄ＊＊ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ａｔ　０．０５ａｎｄ　０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；ＮＳ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｎｏ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
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分下，白羊草拔节期在混播比例２∶１０、４∶８、６∶６、

８∶４和１０∶２下的Ｐｎ 均显著高于１２∶０单播比
例，白羊草开花期和结实期在２∶１０和１０∶２比例
中的Ｐｎ也显著高于１２∶０单播比例；中水（ＭＷ）和
低水（ＬＷ）土壤水分下，白羊草拔节期和开花期在
混播比例下的Ｐｎ 均显著高于１２∶０单播比例，而
结实期在１０∶２比例中的Ｐｎ 显著高于１２∶０单播
比例（图１）。

同时，达乌里胡枝子的Ｐｎ 除不受土壤水分水
平×组合比例×生育期三者交互作用影响外，均受
到土壤水分水平、组合比例和生育期及其交互作用
的显著影响（表１）。在 ＨＷ和 ＭＷ 土壤水分下，达

乌里胡枝子拔节期或开花期的Ｐｎ 均显著高于结实
期；在 ＬＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子的 Ｐｎ 在

０∶１２和１０∶２比例中的变化趋势为：拔节期（１０．６７
和１１．３１μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）＞开花期（９．４７和１０．４７

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）＞结实期（８．２０和９．７９μｍｏｌ·

ｍ－２·ｓ－１）。在 ＨＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子拔
节期和开花期各混播比例的Ｐｎ 均显著低于０∶１２
单播比例；在 ＭＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子结实期
在混播比例下的Ｐｎ 均显著高于０∶１２单播比例；
在ＬＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子开花期和结实期
在混播比例下的Ｐｎ 均显著高于０∶１２单播比例
（图１）。另外，在ＨＷ和 ＭＷ土壤水分下，不同生育

ＨＰ、ＦＰ和 ＭＰ分别表示拔节期、开花期和结实期；Ｂ与Ｌ分别代表白羊草与达乌里胡枝子；ＨＷ．高水；ＭＷ．中水；低水．ＬＷ；

＊表示同一草种在同一土壤水分水平和生育期下混播比例与单播比例间在０．０５水平差异显著；下同

图１　不同土壤水分水平、组合比例与生育期下白羊草和达乌里胡枝子净光合速率
ＨＰ，ＦＰ　ａｎｄ　ＭＰ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｔｈｅ　ｈｅａｄｉｎｇ　ｐｅｒｉｏｄ，ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ　ｐｅｒｉｏｄ　ａｎｄ　ｍａｔｕｒｅ　ｐｅｒｉｏｄ；Ｂ　ａｎｄ　Ｌ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　Ｂ．ｉｓｃｈａｅｍｕｍａｎｄ

Ｌ．ｄａｖｕｒｉｃａ；ＨＷ．８０％±５％ｏｆ　ｆｉｅｌｄ　ｃａｐａｃｉｔｙ（ＦＣ）；ＭＷ．６０％±５％ｏｆ　ＦＣ；ＬＷ．４０％±５％ｏｆ　ＦＣ；＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｃｒｏｓｓ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏ　ａｎｄ　ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅ　ｕｎｄｅｒ　ｓａｍｅ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅ　ａｎｄ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄ；Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．１　Ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ　ｏｆ　Ｂ．ｉｓｃｈａｅｍｕｍａｎｄ　Ｌ．ｄａｖｕｒｉｃａｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅｉｒ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄｓ　ａｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅｓ
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期白羊草的Ｐｎ均显著高于达乌里胡枝子；而在ＬＷ
土壤水分下，除６∶６组合比例外，白羊草拔节期和
开花期的Ｐｎ也均显著高于达乌里胡枝子（图１）。

２．２　各处理白羊草和达乌里胡枝子的蒸腾速率变
化特征

　　土壤水分水平、组合比例和生育期及其交互作
用均对白羊草和达乌里胡枝子的Ｔｒ产生显著影响
（表１）。首先，在ＨＷ土壤水分下，白羊草拔节期在

２∶１０、８∶４和１０∶２比例中的 Ｔｒ 均显著高于

１２∶０单播比例，而开花期和结实期在２∶１０比例中
的Ｔｒ显著高于１２∶０单播比例；在 ＭＷ 土壤水分
下，白羊草拔节期在２∶１０和８∶４比例中的Ｔｒ均
显著高于１２∶０单播比例，而结实期在不同混播比
例下的Ｔｒ均显著高于１２∶０单播比例；在ＬＷ土壤
水分下，白羊草拔节期在２∶１０、８∶４和１０∶２比例

中的Ｔｒ均与１２∶０单播比例存在显著差异，而白羊
草结实期在４∶６和６∶６比例中的Ｔｒ均显著低于

１２∶０单播比例（图２）。
其次，除６∶６混播比例外，达乌里胡枝子不同

生育期下的Ｔｒ均以拔节期显著最高、以结实期显著
最低。在 ＨＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子开花期和
结实期在６∶６、８∶４和１０∶２比例中的Ｔｒ均显著
低于０∶１２单播比例；在 ＭＷ 土壤水分下，达乌里
胡枝子结实期在８∶４和１０∶２比例中的Ｔｒ均显著
低于０∶１２单播比例；在ＬＷ 土壤水分下，达乌里胡
枝子拔节期在２∶１０、６∶６、８∶４和１０∶２比例中的

Ｔｒ均与０∶１２单播比例存在显著差异，而达乌里胡
枝子开花期和结实期在２∶１０比例中的Ｔｒ均显著
高于０∶１２单播比例（图２）。此外，不同土壤水分
水平、组合比例和生育期下，白羊草的Ｔｒ均显著低于

图２　不同土壤水分水平、组合比例与生育期下白羊草和达乌里胡枝子的蒸腾速率

Ｆｉｇ．２　Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ　ｏｆ　Ｂ．ｉｓｃｈａｅｍｕｍａｎｄ　Ｌ．ｄａｖｕｒｉｃａｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅｉｒ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄｓ　ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｒａｔｉｏｓ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｇｉｍｅｓ
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图３　不同土壤水分水平、组合比例与生育期下白羊草和达乌里胡枝子水分利用效率
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相应处理的达乌里胡枝子（图２）。

２．３　各处理白羊草和达乌里胡枝子气孔导度的变
化特征

　　土壤水分水平、组合比例和生育期及其交互作
用均对白羊草和达乌里胡枝子的Ｇｓ 产生显著影响
（表１）。从表２可看出，不同土壤水分水平和组合比
例下白羊草的Ｇｓ 均随生育期的推进而降低。与

ＨＷ 土壤水分处理相比较，混播下ＭＷ 和ＬＷ土壤
水分处理的白羊草Ｇｓ 在拔节期、开花期、结实期分
别降低了４０．２％和７３．１％、３５．８％和６８．２％、

２８．８％和５７．９％，而单播下 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水分
处理的Ｇｓ在拔节期、开花期、结实期分别降低了３１．
２％和５９．１％、２９．８％和６５．４％、３３．２％和６７．６％。白
羊草不同生育期下的Ｇｓ 变化趋势与Ｐｎ 相似，且其

Ｇｓ最低值均出现在６∶６和１２∶０组合比例中。
同时，从表２还可知，在 ＨＷ 土壤水分下，达乌

里胡枝子拔节期和开花期的Ｇｓ均显著高于结实期；
而在 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水分下，达乌里胡枝子不同生
育期的Ｇｓ 变化趋势为：拔节期开花期结实期。与

ＨＷ 土壤水分处理相比较，混播下ＭＷ 和ＬＷ 土壤
水分处理的达乌里胡枝子的Ｇｓ 在拔节期、开花期、
结实期分别降低了４．９％和３７．１％、２２．４％和

５８．８％、１７．３％和４７．７％，而单播下 ＭＷ 和ＬＷ 土
壤水分处理的Ｇｓ在拔节期、开花期、结实期分别降
低了１４．０％和４５．３％、３０．１％和８５．２％、３３．８％和

７５．６％。另外，同一组合比例与生育期下，达乌里胡
枝子的Ｇｓ均显著大于相应处理的白羊草。

２．４　各处理白羊草和达乌里胡枝子胞间ＣＯ２ 浓度
的变化特征

　　除组合比例、组合比例×生育期交互作用外，土
壤水分水平、组合比例和生育期及其交互作用均对
白羊草和达乌里胡枝子的Ｃｉ产生显著影响（表１）。
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首先，在 ＨＷ 土壤水分下，白羊草拔节期和开花期
的Ｃｉ均显著高于结实期；在 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水分
下，不同生育期下白羊草的Ｃｉ变化趋势为：拔节期
（１７０．６和１５０．９μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１）＞开花期（１４３．７和

１３０．８μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）＞结实期（１３４．４和１１５．６

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）。与ＨＷ土壤水分处理相比较，混播

下 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水分处理的白羊草Ｃｉ在拔节
期、开花期和结实期分别降低了９．８％和２０．３％、

１９．６％和４０．１％、３９．６％和１９．７％，而单播下ＬＷ
土壤水分白羊草的Ｃｉ在拔节期、开花期和结实期分
别降低２０．３％、３９．９％和９．７％（表３）。

其次，在 ＨＷ 和 ＭＷ 土壤水分下，不同生育期
下达乌里胡枝子的Ｃｉ 变化趋势（表３）为：拔节期
（３４８．６和２２．４μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１）＞开花期（３１５．３和

２８３．０μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）＞结实期（２９５．２和２７３．７

μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１）；在ＬＷ 土壤水分下，不同生育期达

乌里胡枝子Ｃｉ的变化趋势为：结实期（３０７．１μｍｏｌ
·ｍｏｌ－１）＞拔节期（２５７．６μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１）＞开花期
（２２５．４μｍｏｌ· ｍｏｌ

－１）。与 ＨＷ 土壤水分处理相
比较，不同生育期和组合比例下 ＭＷ 土壤水分处理
的达乌里胡枝子Ｃｉ均降低了１０．０％，而混播和单
播下ＬＷ土壤水分处理的达乌里胡枝子Ｃｉ在拔节
期、开花期分别降低了３０．３％和２９．７％、３０．４％和

１９．８％，但它们在结实期则分别增加了３．９％和

９．８％（表３）。另外，不同生育期和组合比例下达乌
里胡枝子的Ｃｉ均显著高于相应处理的白羊草。

２．５　各处理白羊草和达乌里胡枝子水分利用效率
的变化特征

　　土壤水分水平、组合比例和生育期及其交互作
用均对白羊草和达乌里胡枝子的ＷＵＥ 产生显著影
响（表１）。首先，在 ＨＷ 和 ＭＷ 土壤水分下，不同
生育期白羊草的 ＷＵＥ变化趋势（图３）为：开花期
（５．５３和５．９ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）＞结实期（５．３０和５．７１
ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）＞ 拔节 期 （４．８５ 和 ５．４５ ｍｏｌ·

ｍｏｌ－１）；在ＬＷ 土壤水分下，白羊草开花期 （５．２２
ｍｏｌ· ｍｏｌ－１）或结实期（５．１４ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）的

ＷＵＥ 显著大于拔节期（４．５４ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）。在

ＭＷ 土壤水分下，白羊草拔节期和结实期在８∶４
和１０∶２比例中的ＷＵＥ 均显著高于１２∶０单播比
例；在ＬＷ 土壤水分下，白羊草拔节期、开花期和结
实期在混播比例下的ＷＵＥ 均显著高于１２∶０单播
比例（图３）。其次，在３种土壤水分水平下，不同生
育期达乌里胡枝子 ＷＵＥ 的变化趋势为：结实期
（２．９７，３．５７和３．８２ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）＞开花期（２．３６，

２．６３和３．１２ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）＞拔节期（２．０８，２．２４和

２．６２ｍｏｌ·ｍｏｌ－１）。在 ＨＷ 土壤水分下，达乌里胡
枝子拔节期１０∶２比例中以及开花期２∶１０、４∶８
和６∶６比例中的 ＷＵＥ均显著低于０∶１２单播比
例，而结实期６∶６、８∶４和１０∶２比例中的 ＷＵＥ
均显著高于０∶１２单播比例；在 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水
分下，达乌里胡枝子结实期在混播比例下的 ＷＵＥ
均显著高于０∶１２单播比例（图３）。另外，不同土
壤水分水平和生育期下白羊草的 ＷＵＥ显著高于相
应处理的达乌里胡枝子（图３）。

３　讨　论

土壤水分是影响植物光合生理过程的主要环境
因子［１８－１９］，植物对水分胁迫的响应差异取决于胁迫
持续时间和胁迫强度以及物种自身的水分利用策
略［２０］。本研究中，在大多数处理下白羊草与达乌里
胡枝子叶片的Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 和Ｃｉ均随土壤水分供应
水平的降低而减少，且以白羊草的降低幅度最显著，
表明白羊草光合作用对水分胁迫的响应较达乌里胡
枝子更为敏感［１１］。引起植物光合作用降低的原因
可分为气孔因素和非气孔因素［２１－２３］。本研究中，除

ＬＷ 土壤水分处理下达乌里胡枝子结实期的Ｐｎ 降
低由非气孔因素引起外，其余处理下２种草Ｐｎ 降
低的原因均为气孔因素，这归因于水分胁迫对Ｃ３ 植
物光合途径的影响要大于Ｃ４ 植物光合途径［２４］，即
在重度水分胁迫（ＬＷ土壤水分水平）条件下达乌里
胡枝子结实期叶片光合功能出现衰退，导致其生育
后期非气孔因素成为Ｐｎ下降的主要因素。

光合能力是评价植物对干旱环境适应性的一个
重要生理指标［２５］。在本研究的 ＨＷ 和 ＭＷ 土壤水
分下，白羊草不同生育期的Ｐｎ 均显著高于达乌里
胡枝子，这与混播下Ｃ４ 植物优势种通常比与其伴生
的Ｃ３ 草本或灌木植物具有更明显生理优势的研究
结论相类似［２６－２７］。而在ＬＷ 土壤水分下，白羊草拔
节期和开花期的Ｐｎ 均显著高于达乌里胡枝子，但
两者在结实期差异不明显，这归因于Ｃ４ 植物在春夏
季干旱与高温环境下具有保持相对较高的光合速
率，而Ｃ３ 植物的光合速率在秋冬季干旱与低温环境
下相对较高［２８－２９］。

在禾－豆混播体系中，植物光合生理差异主要取
决于其地上对光照以及地下对土壤水分养分资源的
竞争能力［２８］。本研究的 ＨＷ 土壤水分下，不同混
播比例和生育期下白羊草的Ｐｎ 均显著高于相应单
播，而达乌里胡枝子的Ｐｎ 则呈相反变化趋势。本课
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题组前期研究发现混播下白羊草叶片、茎和根系中的

Ｎ含量显著高于单播［３０］，而半干旱地区植物光合速
率通常与叶片Ｎ含量呈现明显的正相关关系［３１］。因
此，这表明在充分供水条件下，混播下白羊草光合器
官Ｎ含量的提高有利于促进其叶片光合作用［３０］。

逆境胁迫条件下，混播体系中不同植物对环境
资源的竞争能力会随着生育期的推进而发生改变，
这也将对植物光合生理过程产生显著影响［４，３２］。本
研究 ＭＷ 和ＬＷ土壤水分下，混播比例下白羊草拔
节期和开花期的Ｐｎ，以及达乌里胡枝子结实期的

Ｐｎ均明显高于其各自单播，这主要归因于混播种植
提高了白羊草拔节期和开花期，以及达乌里胡枝子
结实期的叶片ＰＳⅡ光化学效率与活性［１３］，此外，混
播下白羊草与达乌里胡枝子不同生育期的Ｐｎ 降低
幅度均明显小于各自单播，这进一步说明混播能有
效促进水分胁迫条件下植物叶片光合能力［３３］。

光合瞬时水分利用效率综合表征了植物光合作
用与水分利用能力。本研究的 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水
分下，白羊草不同生育期的ＷＵＥ 均显著高于达乌
里胡枝子，这说明在同样土壤水分亏缺条件下白羊
草具有更为稳定的光合积累和有效利用水分的能
力［３４］。而在ＬＷ 土壤水分下，白羊草拔节期、开花
期和结实期在各混播比例，以及达乌里胡枝子拔节
期和结实期在６∶６、８∶４和１０∶２比例中的ＷＵＥ
均显著高于其各自单播，这表明混播处理提高了２
种草对土壤水分胁迫环境的适应能力。

适宜的草种组合比例可明显提高草地群落生产
力［３５］。本研究表明在大多混播比例下，白羊草的

Ｐｎ最低值均出现在６∶６比例，而达乌里胡枝子的

Ｐｎ随其所占比例的减少而降低，这表明在土壤水分
胁迫条件下白羊草和达乌里胡枝子之间存在不对称
竞争，即前者较强的竞争能力可对后者的光合生理
过程产生抑制作用［１４］。综合分析发现在１０∶２比
例中，ＬＷ 土壤水分水平下白羊草不同生育期的Ｐｎ
和ＷＵＥ，以及 ＭＷ 和ＬＷ 土壤水分水平下达乌里
胡枝子结实期的Ｐｎ 和ＷＵＥ 均显著高于其各自单
播，这表明土壤水分胁迫条件下白羊草与达乌里胡
枝子在１０∶２混播比例中表现出显著的良性混播互
作效应［１４］。

综上所述，白羊草和达乌里胡枝子的Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ
和Ｃｉ均随着水分供应水平的减少而降低，且白羊草
光合作用对水分胁迫的响应更敏感；在高水土壤水
分处理下，白羊草混播下的Ｐｎ 显著高于单播，而达
乌里胡枝子表现出相反趋势，表明混播处理提高了
充分供水条件下白羊草的光合速率，但对达乌里胡
枝子光合生理产生了抑制作用；在中水和低水土壤
水分处理下，白羊草不同生育期的ＷＵＥ 均显著高
于达乌里胡枝子，即白羊草在相同土壤水分亏缺条
件下具有更为稳定的光合积累和有效利用水分的能
力，且混播提高了白羊草拔节期和开花期及达乌里
胡枝子结实期的净光合速率；在１０∶２比例中，低水
土壤水分处理下白羊草不同生育期的Ｐｎ 和ＷＵＥ，
以及中水和低水土壤水分处理下达乌里胡枝子结实
期的Ｐｎ和ＷＵＥ 均显著高于其各自单播，表明二者
在１０∶２比例中具有显著的混播效应。上述结果表
明，白羊草与达乌里胡枝子株数比为１０∶２时，有利
于提高水分胁迫条件下二者叶片光合积累和有效利
用水分的能力。
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［３］　侯慧芝，张绪成，汤瑛芳，等．半干旱区全膜覆盖垄沟种植马铃
薯／蚕豆间作的产量和水分效应［Ｊ］．草业学报，２０１６，２５（６）：

７１－８０．
ＨＯＵ　Ｈ　Ｚ，ＺＨＡＮＧ　ＸＣ，ＴＡＮＧ　Ｙ　Ｆ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｐｏｔａｔｏ－
ｆａｂａｂｅａｎ　ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ　ｏｎ　ｃｒｏｐ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｕｎ－
ｄｅｒ　ａ　ｐｌａｓｔｉｃ　ｍｕｌｃｈ　ａｎｄ　ｒｉｄｇｅ－ｆｕｒｒｏｗ　ｐｌａｎｔｉｎｇ　ｓｙｓｔｅｍ　ｉｎ　ａ　ｓｅｍｉ－

ａｒｉｄ　ａｒｅａ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｐｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅ　Ｓｉｎｉｃａ，２０１６，２５（６）：７１－８０．
［４］　ＢＡＲＲＯＮ－ＧＡＦＦＯＲＤ　Ｇ　Ａ，ＡＮＧＥＲＴ　Ａ　Ｌ，ＶＥＮＡＢＬＥ　Ｄ　Ｌ，

ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｏｆ　ｃｏ－ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ
ｄｅｓｅｒｔ　ｗｉｎｔｅｒ　ａｎｎｕａｌｓ　ｗｉｔｈ　ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ　ｒｅｓｏｕｒｃｅ－ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ
ａｎｄ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｔｅｍｐｏｒａｌ　ｐａｔｔｅｒｎｓ　ｏｆ　ｒｅｓｏｕｒｃｅ　ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ　ｍａｙ　ａｌ－
ｌｏｗ　ｆｏｒ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ａｒｉｄ　Ｅｎｖｉｒｏｎ－
ｍｅｎｔｓ，２０１３，９１：９５－１０３．

［５］　高　飞，王若水，许华森，等．晋西黄土区水肥调控对苹果－玉
米间作系统玉米灌浆期穗位叶光合生理特性的影响［Ｊ］．应用
生态学报，２０１６，２７（８）：２　４７７－２　４９０．
ＧＡＯ　Ｆ，ＷＡＮＧ　Ｒ　Ｓ，ＸＵ　Ｈ　Ｓ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｗａｔｅｒ　ａｎｄ　ｆｅｒ－
ｔｉｌｉｚｅｒ　ｃｏｕｐｌｉｎｇ　ｏｎ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｍａｉｚｅ　ｌｅａｖ－
ｅｓ　ｉｎ　ｅａｒ　ｐｏｓｉｔｉｏｎ　ａｔ　ｆｉｌｌｉｎｇ　ｓｔａｇｅ　ｉｎ　ａｎ　ａｐｐｌｅ－ｍａｉｚｅ　ｉｎｔｅｒｃｒｏｐ－
ｐｉｎｇ　ｓｙｓｔｅｍ　ｉｎ　Ｌｏｓｓｅｓ　Ｐｌａｔｅａｕ，Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ
Ａｐｐｌｉｅｄ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１６，２７（８）：２　４７７－２　４９０．

［６］　焦念元，赵　春，宁堂原，等．玉米－花生间作对作物产量和光合

４６１１ 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３７卷



作用光响应的影响［Ｊ］．应用生态学报，２００８，１９（５）：９８１－９８５．
ＪＩＡＯ　Ｎ　Ｙ，ＺＨＡＯ　Ｃ，ＮＩＮＧ　Ｔ　Ｙ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｍａｉｚｅ－ｐｅａ－
ｎｕｔ　ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ　ｏｎ　ｅｃｏｎｏｍｉｃ　ｙｉｅｌｄ　ａｎｄ　ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｐｈｏ－
ｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ａｐｐｌｉｅｄ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００８，

１９（５）：９８１－９８５．
［７］　ＣＨＡＶＥＳ　Ｍ　Ｍ，ＰＥＲＥＩＲＡ　Ｊ　Ｓ，ＭＡＲＯＣＯ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｈｏｗ

ｐｌａｎｔｓ　ｃｏｐｅ　ｗｉｔｈ　ｗａｔｅｒ　ｓｔｒｅｓｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｆｉｅｌｄ？Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ａｎｄ
ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．Ａｎｎａｌｓ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｙ，２００２，８９（７）：９０７－９１６．

［８］　ＦＵ　Ｂ　Ｊ，ＬＩ　Ｓ　Ｇ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ｒｅｓｅａｒｃｈ　ｎｅｔｗｏｒｋ：

Ｐｒｏｇｒｅｓｓ　ａｎｄ　ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ，２０１０，７
（２）：２２５－２３３．

［９］　ＣＨＥＮ　Ｌ　Ｄ，ＷＡＮＧ　Ｊ　Ｐ，ＷＥＩ　Ｗ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ　ｏｎ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｓｔｏｒａｇｅ　ａｎｄ　ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｏｅｓｓ
ｐｌａｔｅａｕ　ｒｅｇｉｏｎ，Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．Ｃｈｉｎａ　Ｆｏｒｅｓｔ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　＆ Ｍａｎａｇｅ－
ｍｅｎ，２０１０，２５９（７）：１　２９１－１　２９８．

［１０］　ＳＵＲＯＳＨＥ　Ｓ　Ｓ，ＣＨＯＲＥＹ　Ａ　Ｂ，ＴＨＡＫＵＲ　Ｍ　Ｒ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｖ－
ｉｔｙ　ａｎｄ　ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ　ｏｆ　ｍａｉｚｅ－ｂａｓｅｄ　ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ　ｓｙｓｔｅｍｓ　ｉｎ　ｒｅ－
ｌａｔｉｏｎ　ｔｏ　ｎｕｔｒｉｅｎｔ　ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｒｅｓｅａｒｃｈ　ｏｎ　Ｃｒｏｐｓ，２００９，

１０（１）：３８－４１．
［１１］　ＸＵ　Ｗ　Ｚ，ＤＥＮＧ　Ｘ　Ｐ，ＸＵ　Ｂ　Ｃ，ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ａｃｔｉｖｉｔｙ

ａｎｄ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ｏｆ　Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍａｎｄ　Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ　ｄａ－
ｖｕｒｉｃａｉｎ　ｍｉｘｔｕｒｅｓ　ａｃｒｏｓｓ　ｇｒｏｗｔｈ　ｐｅｒｉｏｄｓ　ｕｎｄｅｒ　ｗａｔｅｒ　ｓｔｒｅｓｓ
［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ　Ｐｌａｎｔａｒｕｍ，２０１４，３６（４）：１　０３３－１　０４４．

［１２］　ＢＲＯＯＫＥＲ　Ｒ　Ｗ，ＢＥＮＮＥＴＴ　Ａ　Ｅ，ＣＯＮＧ　Ｗ　Ｆ，ｅｔ　ａｌ．Ｉｍ－
ｐｒｏｖｉｎｇ　ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ：ａ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｏｆ　ｒｅｓｅａｒｃｈ　ｉｎ　ａｇｒｏｎｏｍｙ，

ｐｌａｎｔ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　ｅｃｏｌｏｇｙ［Ｊ］．Ｎｅｗ　Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１５，

２０６（１）：１０７－１１７．
［１３］　张　娜，梁一民．干旱气候对白羊草群落土壤水分和地上部

生长的初步观察［Ｊ］．生态学报，２０１３，３６２（１）：２８７－２９９．
ＺＨＡＮＧ　Ｎ，ＬＩＡＮＧ　Ｙ　Ｍ．Ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ａｒｉｄ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｏｎ　ｔｈｅ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ａｎｄ　ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ　ｇｒｏｗｔｈ　ｏｆ　Ｂｏｔｈｒｉｃｈｌｏａ　ｉｓｃｈａｅｍｕｍ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ，２０００，２０（６）：９６４－９７０．

［１４］　ＸＵ　Ｂ　Ｃ，ＸＵ　Ｗ　Ｚ，ＨＵＡＮＧ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｂｉｏｍａｓｓ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ａｎｄ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｎｅｓｓ　ｏｆ　ａ　Ｃ３ｌｅｇｕｍｅ　ａｎｄ　ａ　Ｃ４ｇｒａｓｓ　ｃｏ－
ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓｅｍｉａｒｉｄ　Ｌｏｅｓｓ　Ｐｌａｔｅａｕ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ａｎｄ　Ｓｏｉｌ，２０１２，３５５（１）：４１９－４２０．

［１５］　ＮＩＵ　Ｓ　Ｌ，ＺＨＡＮＧ　Ｙ　Ｆ，ＹＵＡＮ　Ｚ　Ｙ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｉｎｔｅｒ－
ｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｓｅａｓｏｎａｌｉｔｙ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｐｈｏｔｏｓｙｎ－
ｔｈｅｔｉｃ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　Ｃ３ａｎｄ　Ｃ４ｇｒａｓｓｅｓ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
＆Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　Ｂｏｔａｎｙ，２００６，５７（３）：２７０－２７７．

［１６］　霍丽娟，丁文利，高志娟，等．混播下柳枝稷叶绿素荧光参数
及对水氮条件的响应特征［Ｊ］．西北植物学报，２０１６，３６（４）：

７５７－７６５．
ＨＵＯ　Ｌ　Ｊ，ＤＩＮＧ　Ｗ　Ｌ，ＧＡＯ　Ｚ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｋｉｎｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　Ｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ　ｉｎ　ｍｉｘｔｕｒｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｏｉｌ
ｗａｔｅｒ　ａｎｄ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｂｏｔ．Ｂｏｒｅａｌ．－Ｏｃｃｉ－
ｄｅｎｔ．Ｓｉｎ．，２０１６，３６（４）：７５７－７６５．

［１７］　ＮＩＪＳ　Ｉ，ＦＥＲＲＩＳ　Ｒ，ＢＬＵＭ　Ｈ．Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ　ｉｎ　ａ
ｃｈａｎｇｉｎｇ　ｃｌｉｍａｔｅ：Ａ　ｆｉｅｌｄ　ｓｔｕｄｙ　ｕｓｉｎｇ　ｆｒｅｅ　ａｉｒ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　ｉｎ－
ｃｒｅａｓｅ（ＦＡＴＬ）ａｎｄ　ｆｒｅｅ　ａｉｒ　ＣＯ２ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ（ＦＡＣＥ）［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ　＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，１９９７，２０（８）：１　０４１－１　０５０．

［１８］　ＳＡＵＳＥＮ　Ｔ　Ｌ，ＲＯＳＡ　Ｌ　Ｍ　Ｇ．Ｇｒｏｗｔｈ　ａｎｄ　ｃａｒｂｏｎ　ａｓｓｉｍｉｌａ－
ｔｉｏｎ　ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ　ｉｎ　Ｒｉｃｉｎｕｓ　ｃｏｍｍｕｎｉｓ（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ）ｕｎｄｅｒ
ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｓｔｒｅｓｓ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｂｏｔａｎｉｃａ　Ｂｒａｓｉｌｉｃａ，

２０１０，２４（２４）：６４８－６５４．
［１９］　ＨＡＢＩＢＩ　Ｇ，ＡＪＯＲＹ　Ｎ．Ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｏｎ　ｐｈｏｔｏｓｙｎ－

ｔｈｅｔｉｃ　ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ　ｉｎ　Ｍａｒｒｕｂｉｕｍ　ｖｕｌｇａｒｅ，ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ａｔ　ｌｏｗ
ａｎｄ　ｈｉｇｈ　ａｌｔｉｔｕｄｅｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｐｌａｎｔ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１５，１２８
（６）：９８７－９９４．

［２０］　ＨＳＩＡＯ　Ｔ　Ｃ，ＡＣＥＶＥＤＯ　Ｅ．Ｐｌａｎｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｔｏ　ｗａｔｅｒ　ｄｅｆｉ－
ｃｉｔｓ，ｗａｔｅｒ－ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ａｎｄ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．Ａｇｒｉ－
ｃｕｌｔｕｒａｌ　Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙ，１９７４，１４（１－２）：５９－８４．

［２１］　ＦＡＲＱＵＨＡＲ　Ｇ　Ｄ，ＳＨＡＲＫＥＹ　Ｔ　Ｄ．Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ　ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　Ｂｉｏｌｏｇｙ，１９８２，３３（３３）：３１７－３４５．

［２２］　ＦＬＥＸＡＳ　Ｊ，ＤＡＺ－ＥＳＰＥＪＯ　Ａ，ＧＡＧＯ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎ－
ｔｈｅｔｉｃ　ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ　ｉｎ　ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ　ｐｌａｎｔｓ：Ａ　ｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．Ｅｎ－
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　＆Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　Ｂｏｔａｎｙ，２０１４，１０３（３）：１２－２３．

［２３］　ＲＩＰＬＥＹ　Ｂ，ＦＲＯＬＥＫ，ＧＩＬＢＥＲＴ　Ｍ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｉｎ　ｄｒｏｕｇｈｔ
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