
降雨量增减对黄河三角洲滨海湿地土壤呼吸
和芦苇光合特性的影响

陈　 亮
１　 孙宝玉

２　 韩广轩
２∗　 刘子亭

１　 贺文君
２　 王安东

３　 吴立新
３

（ １聊城大学环境与规划学院， 山东聊城 ２５２０５９； ２中国科学院烟台海岸带研究所， 中国科学院海岸带环境过程与生态修复重

点实验室， 山东烟台 ２６４００３； ３山东省黄河三角洲国家级自然保护区， 山东东营 ２５７５００）

摘　 要　 滨海湿地地下水位浅，淡咸水垂直交互作用明显，全球气候变化背景下降水变异改
变其土壤表层水盐状况，从而影响植物光合作用与土壤呼吸．为探究降雨量变化对黄河三角
洲滨海湿地土壤呼吸和光合特性的影响，采用固定式遮雨顶棚和雨水输送管道相结合的方法
设置增减雨处理小区，于 ２０１５ 年生长季测定土壤呼吸和光合作用光响应曲线，同时连续测定
土壤温度、土壤含水量、土壤含盐量等土壤环境因子．结果表明： 根据土壤含水量波动情况可
将生长季分为 ３ 个阶段：干旱期、湿润期、淹水期． 不同土壤水分阶段，土壤呼吸和芦苇光合特
性对降雨量增减的响应不同． 在干旱期，增雨处理下土壤呼吸速率显著提高了 ３１．８％，同时芦
苇叶片气孔导度和光合能力显著增强；减雨处理下土壤呼吸速率降低 ４１．１％，芦苇叶片气孔
阻塞，光合能力降低． 在湿润期，增雨和减雨处理使土壤呼吸速率及其温度敏感性指数（Ｑ１０）
均出现下降，但二者未对芦苇各光合参数和净光合速率产生显著影响． 在淹水期，增减雨处理
未对土壤呼吸产生显著影响，但芦苇对淹水胁迫较为敏感，增减雨分别加重和降低了淹水对
芦苇植株的伤害，光合速率由高到低为减雨＞对照＞增雨．
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　 　 作为陆地生态系统的第一和第二大碳通量，植
物光合作用与土壤呼吸是陆地碳循环的两个重要生

态学过程［１］，光合固碳和呼吸释碳的多少共同决定

着生态系统的碳源 ／汇功能．同时，二者分别表征生

态系统植物生长发育能力［２］ 与土壤氧化和转化等

土壤的生物学特性和物质代谢强度［３］，是研究生态

系统应对环境胁迫的重要指标．自 ２０ 世纪以来，全
球年均降水量明显增加［４］，其中 ３０°—８５° Ｎ 地区尤

为显著，增幅为 ７％～１２％［５］ ． 据气候模型预测，未来

全球和局部地区降雨格局将继续发生变化［６］ ．中纬

度大部分区域和湿润的热带地区降雨强度和频率均

会增加，将呈“干者愈干、湿者愈湿”的趋势［６］ ．降雨

量变化会显著影响植物光合作用和土壤呼吸，从而

对生态系统的碳循环及其生态功能产生影响．
黄河三角洲滨海湿地位于渤海湾与莱州湾之间

的黄河入海口处［７］，是中国暖温带地区最年轻和成

土最快的新生河口湿地．在全球变化背景下，近年来

该区降雨量变化剧烈［８］，总体呈显著减少趋势［９］ ．就
季节动态而言，夏季特别是 ７ 月和 ８ 月降雨量显著

减少，５ 月有增加趋势．在 １９６１—２０１０ 年的 ５０ 年间，
有 ４１ 年出现了极端降雨事件，主要集中在夏季［９］ ．
在远离海岸和河流未经开垦的广大黄河三角洲原生

湿地，含水层厚度薄，相变快，垂向渗透条件相对较

好，降水和蒸发蒸腾分别是其水分输入和散失的主

要方式［１０］，二者的反复作用驱动着湿地的生长和发

育［１１］ ．降雨量增减会引起滨海湿地垂直方向上的季

节性水盐运移，导致土壤表层水分和盐分的变化，从
而调控湿地植物光合特性和土壤呼吸速率． 一方

面，土壤水盐状况影响土壤微生物的数量和活

性［１２－１４］，调控土壤微生物异养呼吸．水分盈亏还会

改变土壤通气条件，通过物理替代与阻滞效应促进

或抑制土壤呼吸作用［１２］ ． 另一方面，土壤水盐状况

不仅限制叶片气孔控制植物的光合速率［１５］，水分状

况还会引起 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性变化［１６］ ．此外，土壤盐分

升高还可能破坏植物叶绿体结构［１７］，降低叶绿体色

素合成酶活性［１８］，进而抑制光合作用．因此，本研究

选取黄河三角洲滨海湿地为研究对象，通过野外原

位控制试验，分析降雨量增减对其生长季（２０１５ 年

５—１０ 月）土壤呼吸作用和该区重要优势物种芦苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）光合特性的影响，并探讨二者

对湿地土壤水盐运移的响应机制， 以期为了解全球

变化对湿地土壤碳循环过程和生态演变的影响提供

基础数据．

１　 研究区域与研究方法

１ １　 研究区概况

研究区位于山东省东营市垦利区的中国科学院

黄河三角洲滨海湿地生态试验站 （ ３７． ７６° Ｎ，
１１８．９９° Ｅ）．该研究区属温带半湿润大陆性季风气

候，四季分明，雨热同期．年平均气温为 １２．９ ℃，年
降水量为 ５５０ ～ ６４０ ｍｍ［１９］，７０％的降水集中在 ５—９
月，降水量的季节和年际变化较大．该区地势平坦，
植被茂盛，土壤类型以潮土和盐碱土为主［２０］ ．主要

的植被为：芦苇、盐地碱蓬 （ Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）、柽柳

（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和白茅（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａｌ ｖａｒ．
ｍａｊｏｒ） ［２１］ ．
１ ２　 试验设计

试验采用随机区组设计，设置增加 ４０％降雨量

（ＰＡ： Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ）、自然降雨 （ ＣＫ： Ｃｏｎ⁃
ｔｒｏｌ）、减少 ４０％降雨量（ＰＲ： Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ）
３ 种处理，每种处理设置 ４ 个重复，每个重复的样地

面积为 ２ ｍ×３ ｍ，样地四周预留 ０．５ ｍ 的缓冲带，以
减小边缘效应（小区面积 ３ ｍ×４ ｍ）．为阻断近地表
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水平方向上的水流交换，所有小区四周被高出地表

３０ ｃｍ、宽 ５０ ｃｍ 的隔离带（由优质土工布包裹空心

砖和取于原地的土壤而成，埋入地下 ２０ ｃｍ）包围，
各小区间距为 ３ ｍ（图 １Ａ）．采用固定式遮雨顶棚模

拟降雨量减少，在 ＰＲ 处理小区的正上方垂直埋下

由镀锌钢管焊接而成的顶部规格为 ３ ｍ×４ ｍ，两侧

高度分别为 ２ ｍ（高端）和 １．５ ｍ（低端）的支撑骨架．
将开口向上的“Ｖ”字型（夹角为 ６０°，宽 １０ ｃｍ）透明

减雨片由高端向低端呈栅格状均匀排列，并固定在

支撑骨架顶部（遮挡部分占总面积的比例即为降雨

量减少比例）（图 １Ｂ）．由于高低端存在 ５０ ｃｍ 的落

差，截留的自然降雨可顺减雨片流入固定在骨架低

端的集雨槽内，并通过聚氯乙烯（ＰＶＣ）管道输入

ＰＡ 处理样地．在 ＰＡ 处理小区地表均匀布设栅格状

的聚氯乙烯排水管道（图 １Ｃ），封堵管道出口并在每

根聚氯乙烯管下方均匀钻孔，以保证 ＰＲ 处理小区

截留的雨水均匀排入 ＰＡ 处理样地．此外，在 ＣＫ 和

ＰＡ 处理样地设置同样的支撑骨架，并在其顶部以同

样比例布设开口向下的“倒 Ｖ”字型透明减雨片，以
使所有小区的遮阴条件保持一致．采用 ５ＴＥ 传感器

（Ｄｅｃａｇｏｎ， ＵＳＡ）连续测量土壤 １０ ｃｍ 深度的温度、
含水量、盐度，使用 Ｅｍ５０ （Ｄｅｃａｇｏｎ， ＵＳＡ）采集数

据，采集频率为每 ３０ ｍｉｎ 一次．
１ ３　 测定项目与方法

１ ３ １ 土壤呼吸　 土壤呼吸速率季节动态采用便携

式土 壤 呼 吸 分 析 仪 （ ＬＩ⁃８１００， ＬＩ⁃ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ，
ＵＳＡ）测定．试验开始前在每个小区平坦的中心位置

设置 １ 个永久的聚氯乙烯土壤呼吸环．土壤呼吸环

高 １１ ｃｍ（插入土中 ８ ｃｍ，露出地面 ３ ｃｍ），安装过

程中尽可能不扰动地表的凋落物．待受扰动的土壤

稳定后开始测量．测量从 ２０１５ 年 ５ 月初开始，每 ２
周一次，每次测量均在 ９：００—１１：３０ 之间进行，于
２０１５ 年 １０ 月底结束．
１ ３ ２ 光合参数光响应特征曲线　 采用开放气路便

携式光合测定仪（ＬＩ⁃６４００，ＬＩ⁃ＣＯＲ，ＵＳＡ）的 Ｌｉ⁃６４００⁃
０２ＢＬＥＤ红蓝光源设定模拟光辐射强度测量芦苇的

图 １　 增减降雨量试验设计示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ．

光合特性，测量时间和频率与土壤呼吸一致．生长季

开始前选择每个小区中部位置长势良好的芦苇植株

做好标记，测量开始后，取标记植株顶部 １ 片完全展

开叶片测量，在 ２０００、１８００、１５００、１２００、１０００、８００、
６００、４００、２００、１００、８０、５０、０ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１共 １３ 个

光强梯度下测量净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、
气孔导度（ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、大气 ＣＯ２ 浓度

（Ｃａ）等光合参数指标．每个梯度控制测定时间为

９０～１８０ ｓ，测定时设置叶室温度为 ２０ ℃，ＣＯ２ 浓度

为 ４００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１ ． 气孔限制值（Ｌｓ）和水分利

用效率（ＷＵＥ）分别用式（１）和式（２）计算得到．
Ｌｓ ＝ １－Ｃ ｉ ／ Ｃａ （１）
ＷＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｔｒ （２）

１ ４　 数据处理

采用单因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）和最小显著差

异法（ＬＳＤ）分别检验土壤呼吸、１０ ｃｍ 深度土壤温

度、含水量、盐度的变化．用线性和非线性回归分析

方法分析土壤呼吸速率与土壤环境因子间的关系，
采用直角非双曲线模型（式 ３）拟合光合作用．

Ｐｎ ＝［ＡＱＹ×ＰＡＲ＋Ｐｎ ｍａｘ－

｛（ＡＱＹ×ＰＡＲ＋Ｐｎ ｍａｘ） ２－４×ｋ×ＰＡＲ×Ｐｎ ｍａｘ｝ ］ ／ ２ｋ－Ｒｄ

（３）
式中： Ｐｎ 为净光合速率； ＰＡＲ 为光合有效辐射；
Ｐｎ ｍａｘ为最大净光合速率；ＡＱＹ 为光响应曲线的初始

斜率，即表观量子效率；ｋ 为光响应曲线的曲角；Ｒｄ

为暗呼吸速率．对弱光下（ＰＡＲ＜２００ μｍｏｌ·ｍ－２ ·
ｓ－１）Ｐｎ－ＰＡＲ 曲线的初始部分进行线性回归，拟合线

与 Ｘ 轴的交点即光补偿点（ＬＣＰ），与直线 Ｙ ＝ Ｐｎ ｍａｘ

的交点所对应的 Ｘ 轴数值即光饱和点（ＬＳＰ）．
所有统计分析用 ＳＰＳＳ 统计软件（ ＳＰＳＳ ２１．０，

ＳＰＳＳ Ｉｎｓ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ） 完成，设置置信区间为

９５％， 显著性水平 α ＝ ０．０５．使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 绘

制图像．

２　 结果与分析

２ １　 降雨量增减对环境因子的影响

从图 ２ 可以看出，在生长季（５—１０ 月），降雨

量、１０ ｃｍ 土壤温度与含水量均表现出先升高后降

低的趋势．其中，土壤温度最高值出现在 ７ 月，降雨

量和土壤含水量最高值均出现在 ８ 月，且二者波动

状况一致．土壤盐分含量与土壤含水量呈相反的趋

势，最低值出现在 ８ 月．根据土壤含水量的大小将整

个生长季划分为以下３个阶段：５—６月，干旱少
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图 ２　 ２０１５ 年生长季各阶段降雨量（Ｐ）、１０ ｃｍ 深度土壤温
度（Ｔ）、土壤含水量（ＳＷＣ）和盐分含量（Ｓｓ）动态
Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （Ｐ）， ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｔ）
ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＷＣ） ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｓｓ） ｉｎ ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ａｎｄ １０ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｉｎ ２０１５．
Ⅰ： 干旱期 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ； Ⅱ： 湿润期 Ｗｅｔ ｐｅｒｉｏｄ； Ⅲ： 淹水期
Ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

雨，气温回升快，１０ ｃｍ 土壤含水量在 ４３％以下，为
干旱期；８ 月降雨集中期（月降雨量达２０３．４ ｍｍ，占
生长季降雨总量的 ５２．０％），地表形成季节性积水，
土壤含水量达到峰值（５５％以上），为淹水期；其余

时间段，土壤含水量在 ４３％～５５％，为湿润期．
从图 ３ 可以看出，生长季及各阶段 １０ ｃｍ 土壤

温度均表现为 ＰＲ＞ＣＫ＞ＰＡ，但除干旱期增减降雨量

处理间存在显著差异外，其余阶段增减雨处理均未

对土壤温度产生显著影响．除淹水期增减降雨量未

对土壤含水量产生显著影响外，其余阶段 ＰＡ 处理

均显著提高土壤含水量，ＰＲ 处理均显著降低土壤含

水量（Ｐ＜０．０５）．其中干旱期影响最为强烈，增减雨

分别增加和降低 ２１．５％和 ２９．０％的土壤含水量．就
生长季整体而言，土壤含水量增减的幅度分别为

１０．２％和 ２４．６％（ＰＡ、ＣＫ、ＰＲ 处理土壤含水量分别

为 ５１．２％、４２．２％、２９．９％）．湿润期增减雨提高和降

低土壤含水量的幅度分别为 ９．９％和 １４．２％．各阶段

ＰＡ 处理均显著降低土壤盐度（生长季、干旱期、湿
润期、淹水期降幅分别为 ２４． ３％、 ９． ５％、 ２５． ９％、
４１．８％），ＰＲ 处理均提高土壤盐度（生长季、干旱期、
湿润期、淹水期增幅分别为 ２４．３％、２１．９％、１１．２％、
４３．０％）．

２ ２　 降雨量增减对土壤呼吸的影响

２ ２ １ 生长季　 ＣＫ 的 ２０１５ 年生长季黄河三角洲湿

地平均土壤呼吸速率为（２．８６±１．６８） μｍｏｌ ＣＯ２ ·
ｍ－２·ｓ－１，进入生长季后，土壤呼吸速率呈上升趋

势，在湿润期的 ７ 月底达到峰值，进入淹水期后迅速

降至生长季最低值，淹水期结束后土壤呼吸速率有

所回升，雨季后再次降低．生长季 ＰＡ 处理使土壤呼

吸效率平均值降低了 ０．１９ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１，但
未达到显著水平．ＰＲ 处理显著降低３８．９％的土壤呼

吸速率，为 １．７５ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１ ．
２ ２ ２ 干旱期　 增减降雨量分别显著增加和降低了

干旱期土壤呼吸速率（Ｐ＜０．０５），其中 ＰＡ 处理提高

了 ３１．８％，达到（３．６０±０．３２） μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１，
ＰＲ 处理降低了４１．１％，为（１．６１±０．３７） μｍｏｌ ＣＯ２·
ｍ－２·ｓ－１（图 ３）．相关分析表明，干旱期各处理土壤

呼吸与 １０ ｃｍ 土壤盐度间均存在显著相关性（表
１）．其中，ＰＡ 处理正相关，通过三次函数模型，土壤

盐度可解释干旱期 ＰＡ 处理土壤呼吸 ７２％的变化；
ＣＫ 和 ＰＲ 处理呈负相关，采用指数函数模型，土壤

盐度可分别解释土壤呼吸变化的 ６１％和 ５２％．
２ ２ ３ 湿润期　 增减雨处理均降低了湿润期滨海湿

地的土壤呼吸速率． 其中， ＰＲ 处理显著降低了

４１．３％，ＰＡ 处理未达显著水平（Ｐ＞０．０５）．除 ＰＲ 处理

土壤呼吸与土壤含水量外，湿润期各处理土壤呼吸

与各环境因子间均存在显著相关性．采用指数函数

模型拟合，土壤温度可分别解释湿润期各处理土壤

呼吸变化的６９％、８１％、２５％，增减雨均降低了土壤呼

表 １　 土壤呼吸与土壤温度、土壤含盐量、土壤含水量的相
关系数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｔｅｍ⁃
ｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｓａｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

时期
Ｐｅｒｉｏｄｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤温度
Ｓｏｉｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

土壤
含盐量
Ｓｏｉｌ ｓａｌｔ
ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤湿度
Ｓｏｉｌ
ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ

Ⅰ ＣＫ ０．２０８ －０．７８４∗∗ －０．１６９
ＰＡ ０．５６７ ０．５９５∗ ０．５６６
ＰＲ －０．２４１ －０．６３８∗ －０．４６４

Ⅱ ＣＫ ０．７５８∗∗ ０．８５７∗∗ ０．６６８∗

ＰＡ ０．６８８∗∗ ０．６３４∗ ０．７１４∗∗

ＰＲ ０．６６９∗ ０．５６８∗ ０．４０３
Ⅲ ＣＫ －０．０５６ －０．３１２ －０．２６３

ＰＡ －０．９８６∗ －０．９７６∗ －０．９９５∗∗

ＰＲ －０．９７４∗ －０．１０２ －０．１１１
Ⅰ： 干旱期 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ； Ⅱ： 湿润期 Ｗｅｔ ｐｅｒｉｏｄ； Ⅲ： 淹水期
Ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ． ＣＫ： 对照（自然降雨） Ｃｏｎｔｒｏｌ （Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ）；
ＰＡ： 增加 ４０％降雨量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； ＰＲ： 减少 ４０％降雨量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． ∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．
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图 ３　 降雨量增减对各阶段土壤含水量、土壤温度、土壤含盐量、土壤呼吸和光合作用光响应曲线的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｓａｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ｐｈｏｔｏｓｙｎ⁃
ｔｈｅｔｉｃ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ．
ＣＫ： 对照（自然降雨） Ｃｏｎｔｒｏｌ （Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ）； ＰＡ： 增加 ４０％降雨量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； ＰＲ： 减少 ４０％降雨量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ．
Ⅳ： 生长季 Ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

吸的温度敏感性指数 Ｑ１０（ＣＫ 为 ２．４１，ＰＡ 为２．２０，
ＰＲ 为 １．９７）．
２ ２ ４ 淹水期　 淹水期增减雨处理与 ＣＫ 土壤呼吸

速率差异不显著（图 ３）．相关分析表明，各处理土壤

呼吸与土壤温度、含水量、盐度均呈负相关．就土壤

温度的影响而言，增减雨处理土壤呼吸与土壤温度

相关性达到显著水平，二者线性模型决定系数分别

达到 ０．９６ 和 ０．９２；ＣＫ 土壤呼吸与环境因子间相关

性不显著（表 １、２）．
２ ３　 降雨量增减对芦苇叶片光合参数的光响应曲

线的影响

２ ３ １ 叶片各气体交换指标的光响应曲线　 增减雨

处理和 ＣＫ 下，芦苇叶片的净光合速率（Ｐｎ）均呈随

光合有效辐射（ＰＡＲ）先迅速增加，然后逐渐变缓甚

至下降的趋势（图 ３）．弱光下（ＰＡＲ＜２００ μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１），生长季各阶段 Ｐｎ对 ＰＡＲ 的响应差异不明

显；光强超过 ２００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１后，各处理产生显

著差异．整个生长季，ＣＫ 和 ＰＲ 处理差异不明显，而
ＰＡ 处理则高于前两者．干旱期，相同 ＰＡＲ 下，湿润

期增减雨处理对 Ｐｎ 未产生显著影响；淹水期中强光

（２００＜ＰＡＲ＜２０００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）相同 ＰＡＲ 下，Ｐｎ

从大到小依次为 ＰＲ＞ＣＫ＞ＰＡ．
从图 ４ 可以看出，各阶段芦苇叶片的气孔导度

（ｇｓ）均随ＰＡＲ的增加而增加．干旱期，ＰＡ处理叶片

８９７２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２８ 卷



表 ２　 各阶段土壤环境因子对土壤呼吸的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｏｆ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ
时期
Ｐｅｒｉｏｄｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

模型
Ｍｏｄｅｌ

Ｆ Ｐ Ｒ２ Ｑ１０

Ⅰ ＣＫ ＳＲ＝ １２．６６１×ｅ－０．２５３ Ｓｓ １８．３０２ ０．００２ ０．６１
ＰＡ ＳＲ＝－２．７５４Ｓｓ＋０．０９３３Ｓｓ

２－０．０８３Ｓｓ
３＋４．４３ １０．６５５ ０．００４ ０．７３

ＰＲ ＳＲ＝ ４．８０９×ｅ－０．０９９Ｓｓ １２．６７４ ０．００５ ０．５２
Ⅱ ＣＫ ＳＲ＝ ０．４３０×ｅ０．０８８Ｔ ６０．１７４ ０．０００ ０．８１ ２．４１

ＰＡ ＳＲ＝ ０．４３４×ｅ０．０７９Ｔ ２７．９８３ ０．０００ ０．６９ ２．２０
ＰＲ ＳＲ＝ ０．３５７×ｅ０．０６８Ｔ ５．０１０ ０．０４７ ０．２５ １．９７

Ⅲ ＣＫ 　 　 － －
ＰＡ ＳＲ＝ ９．２４２４－０．３２２７Ｔ ６８．７３２ ０．０１４ ０．９６
ＰＲ ＳＲ＝ ６９．２２１８－２．７４０４Ｔ ３６．８８２ ０．０２６ ０．９２

ＳＲ： 土壤呼吸 Ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ； Ｓｓ： 土壤含盐量 Ｓｏｉｌ ｓａｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ； Ｔ： 土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ．

图 ４　 降雨量增减对生长季各阶段芦苇叶片气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度、气孔限制值、蒸腾速率和水分利用效率的影响
Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ， ｔｒａｎｓｐｉ⁃
ｒａｔｉｏｎｒａｔｅ， ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｏｆ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ．

ｇｓ 在较高 ＰＡＲ 下持续增加，表明 ＰＡ 处理提高了芦

苇对外部光强的适应性；而 ＰＲ 处理下 ｇｓ 低于 ＣＫ；
湿润期，增减雨处理未对 ｇｓ产生显著影响；淹水期，
垂直水平梯度上 ｇｓ 大小顺序为 ＰＲ＞ＣＫ＞ＰＡ．
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表 ３　 生长季各阶段降雨量增减对芦苇叶片光合参数的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ ｏｆ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

时期
Ｐｅｒｉｏｄｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

最大同化速率
Ｐｎ ｍａｘ

暗呼吸速率
Ｒｄ

光补偿点
ＬＣＰ

光饱和点
ＬＳＰ

Ｒ２

Ⅰ ＣＫ ７．４９±２．６６ａ １．６９±０．４４ａｂ ５５．１７±３．８４ａ ３１７．６７±６０．３２ａｂ ０．９８２
ＰＡ ８．６４±３．０３ａ １．８９±０．４５ａ ５９．９８±１８．３８ａ ４７４．３２±２４６．１１ａ ０．９７９
ＰＲ ６．８９±３．０５ａ １．２８±０．５２ｂ ４７．２８±９．９５ａ ２７９．１８±５５．６８ｂ ０．９７０

Ⅲ ＣＫ ２．５３±０．７１ａ ０．７４±０．２８ａ ５２．４９±３．７８ａ ２３７．７２±３５．１９ａ ０．９８９
ＰＡ １．９０±１．０９ａ ０．４８±０．１１ａ ５６．０５±６．４１ａ ２２６．２４±３４．４６ａ ０．９７２
ＰＲ ２．９３±０．９８ａ ０．９０±０．４１ａ ４３．４７±１．６９ｂ ２７６．２０±９０．５１ａ ０．９９６

Ⅱ ＣＫ ６．４７±２．６９ａ ０．７２±０．２６ａ ３５．８６±１７．５７ａ ３２８．０８±６７．３０ａ ０．９７７
ＰＡ ６．３１±２．５８ａ ０．６３±０．５０ａ ３４．８０±３０．５７ａ ３０４．３２±５５．４８ａ ０．９５７
ＰＲ ６．６１±２．９１ａ ０．７２±０．５３ａ ３４．５１±１７．９０ａ ３１３．９３±７８．２８ａ ０．９８３

Ⅳ ＣＫ ６．０６±２．９６ａ １．０３±０．５５ａ ４１．８８±１８．０８ａ ２９８．９５±８３．８４ａ ０．９８２
ＰＡ ６．２５±３．３９ａ ０．９０±０．７４ａ ４３．４６±２６．８９ａ ３４５．１±１５７．８７ａ ０．９６９
ＰＲ ６．０３±３．０１ａ ０．９１±０．５４ａ ３７．８２±１６．１４ａ ２８５．９９±８６．０２ａ ０．９７６

同一时期同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｅｒｉｏｄ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

　 　 各阶段芦苇叶片胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）表现出弱光

下迅速下降、中强光下曲线逐步平缓的趋势．在生长

季、干旱期和淹水期，各处理间 Ｃ ｉ无显著差异，其中

湿润期 Ｃ ｉ最高，淹水期最低．
各阶段芦苇叶片的气孔限制值 （ Ｌｓ ） 均先随

ＰＡＲ 的升高迅速增加，光强超过 ２００ μｍｏｌ·ｍ－２·
ｓ－１后增速放缓．除干旱期表现为 ＰＲ＞ＣＫ＞ＰＡ 外，其
余阶段增减雨对 Ｌｓ均无显著影响．

各阶段芦苇叶片蒸腾速率（Ｔｒ）曲线与 Ｐｎ 曲线

相一致（图 ３、４），呈现随 ＰＡＲ 先迅速增加后增速放

缓的趋势．干旱期，同等 ＰＡＲ 下，Ｔｒ表现为 ＰＡ＞ＣＫ＞
ＰＲ；湿润期，各处理间 Ｔｒ均无显著差异；淹水期，中
强光下（２００ ＜ＰＡＲ＜ ２０００ μｍｏｌ·ｍ－２ ·ｓ－１ ），相同

ＰＡＲ 的 Ｔｒ表现为 ＰＲ＞ＣＫ＞ＰＡ．
各阶段芦苇叶片的水分利用效率 （ＷＵＥ） 随

ＰＡＲ 先迅速增加之后增速放缓甚至呈下降趋势．生
长季和各阶段增减雨处理未对芦苇 ＷＵＥ 产生显著

影响．
２ ３ ２ 光合作用光响应特征参数　 非直角双曲线较

好地反映了芦苇叶片 Ｐｎ对 ＰＡＲ 的响应过程（方程

的决定系数均在 ０．９５ 以上）．从表 ３ 可以看出，整个

生长季，增减雨处理和 ＣＫ 下，芦苇叶片的 Ｐｎ ｍａｘ、
Ｒｄ、ＬＣＰ 及 ＬＳＰ 均无显著差异．干旱期，ＰＡ 处理显著

增加了叶片的 Ｒｄ 和 ＬＳＰ（Ｒｄ 增加了１１．８％，ＬＳＰ 增

加了 ４９．３％）；ＰＲ 处理显著降低了叶片的 Ｒｄ 和 ＬＳＰ
（Ｒｄ 降低了 ２４． ２％，ＬＳＰ 降低了 １２． １％）；Ｐｎ ｍａｘ 和

ＬＣＰ 从大到小依次为 ＰＡ＞ＣＫ＞ＰＲ．湿润期，增减雨

未对叶片各光合特征参数产生显著影响；淹水期，
ＰＡ 处理显著增加了叶片６．８％的 ＬＣＰ，ＰＲ 处理显著

降低了 １７．２％的 ＬＣＰ．增减雨对 Ｐｎ ｍａｘ、Ｒｄ、ＬＳＰ 的影

响均未通过显著性检验，但表现出 ＰＡ＜ＣＫ＜ＰＲ 的

规律．

３　 讨　 　 论

３ １　 干旱期降雨量增减对土壤呼吸和光合作用的

影响

降雨对土壤呼吸具有激发效应［２２］，这种效应在

干旱生态系统和干湿交替生态系统中的干旱期更为

强烈［２３］ ．降雨量增减会改变土壤的含水量和通气条

件［２４］，调控地下生物化学过程［２５］，从而影响土壤呼

吸作用．降雨量增减影响干旱期土壤呼吸的机制主

要有“底物供给” ［２２］、“微生物胁迫” ［２６］ 和“物理替

代” ［１２］等．首先，增雨挤压干旱期贮藏在土壤孔隙中

的大量空气，破坏或分散干旱土壤团粒结构，释放团

聚体中包裹的有机碳 ／质底物，促进土壤呼吸作

用［２７］ ．其次，降雨量增减通过改变土壤水势变化影

响微生物代谢作用进而对土壤呼吸产生影响．增雨

提高土壤水势，土壤微生物加快代谢作用以平衡细

胞内外水势，防止细胞胀破［２８］，这一过程中代谢的

细胞溶质增加了土壤呼吸．而减雨使土壤水势下降，
微生物为了生存会合成大量高浓度溶质，对土壤呼

吸产生微生物胁迫［２９］ ．此外，增雨使渗入土壤的雨

水增多，还会填充土壤孔隙，迫使此前土壤中累积的

ＣＯ２排出［２４］，从而激发土壤呼吸［１２］ ．因而在黄河三

角洲滨海湿地，ＰＡ 处理增强了降雨的激发效应，对
干旱期土壤呼吸具有促进作用；而 ＰＲ 处理加剧了

干旱期的干旱，减少土壤碳释放．
与此同时，干旱期土壤盐分含量较高也是抑制
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黄河三角洲滨海湿地土壤呼吸的重要因素（本研究

中 ＣＫ 土壤呼吸速率与土壤盐分含量呈显著负相

关）．降雨量增减引起的表层土壤盐分差异对土壤呼

吸不同形式的调控作用不容忽视．增雨加重了较深

土层的厌氧环境，利于保持 ＳＯ４
２－还原菌活性，促进

了以 ＳＯ４
２－为电子受体的厌氧微生物有机质矿化作

用，从而产出更多的硫化物和 ＣＯ２
［３０］ ．在增雨使干旱

期滨海湿地土壤盐分处于较低水平状况下，土壤盐

分季节性增加通过提高 ＳＯ４
２－还原速率产生 ＣＯ２ 而

促进土壤呼吸作用．在本研究中，ＰＡ 处理土壤呼吸

与土壤盐分含量呈显著正相关，通过三次函数模型，
土壤盐度可解释干旱期 ＰＡ 处理土壤呼吸 ７２％的变

化（表 １、２）．这与上海崇明东滩围垦区滩涂湿地在

平均土壤电导率较低时，湿地土壤呼吸速率和浅层

土壤电导率呈显著正相关［３１］ 的结果相一致．同时，
在模拟海水入侵淡水潮汐沼泽的试验中也发现过类

似现象［３２］ ．此外，低盐分条件还会促进酶活性［３３］，从
而提高土壤呼吸速率．而减雨使土壤盐分升高，加重

了对土壤呼吸的抑制作用．本研究中，ＰＲ 处理土壤

呼吸与土壤盐分含量呈负相关，采用指数函数模型，
土壤盐分含量可解释 ＰＲ 处理土壤呼吸 ５２％的变

化．盐分升高不仅会抑制土壤微生物活性［１４］，还会

降低微生物的数量［１３，３４］和群落的多样性［３５］，从而降

低土壤呼吸速率．同时，高盐度还会明显改变微生物

生理形态，从而抑制土壤呼吸作用．为抵御高盐环境

对微生物的伤害［３６］，微生物一般通过调节自身的渗

透压来平衡细胞内的渗透压， 而高的渗透压会增加

微生物耗氧速率，降低土壤微生物分解有机质的能

力［３６］ ．此外，有研究认为，土壤盐渍化的水平升高会

抑制多数土壤水解酶与氧化还原酶类活性［３７］，从而

降低土壤呼吸速率．
在干旱期，增减雨引起了土壤水分含量的变化，

进而对芦苇光合特征产生影响．在 ＰＡ 处理下，水分

含量提高提供了充足的反应底物，促进了芦苇叶片

的光合作用，而 ＰＲ 处理造成水分胁迫，对芦苇叶片

的光合产生抑制作用（图 ３）．干旱期气孔开闭是影

响芦苇叶片光合速率的主要原因［３８］ ．减雨导致的干

旱胁迫下土壤水分含量的下降促使气孔关闭，从而

降低了叶片的光合速率［３９］ ．同时，水分缺失也会导

致 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性降低， 使植物的光合速率降

低［１６，４０］ ．本研究中，ＰＲ 处理芦苇叶片为防止蒸腾散

失叶片水分，降低了气孔导度（图 ４），从而对光合作

用产生抑制．这与谢涛等［４１］ 在黄河三角洲大汶流管

理站内所做的水分胁迫控制试验结果相似．而在 ＰＡ

处理下，气孔导度显著高于 ＣＫ（图 ４），对光合作用

具有促进作用．与此同时，增减雨对土壤水分的垂直

运移过程的改变，引起土壤表层盐分的差异，增减雨

分别引起表层土壤盐分的增加和降低，从而对芦苇

的光合作用进行调控．本研究结果表明，干旱期增雨

使土壤盐分含量降低，增加了植物体内叶绿素含量，
促进了植物的光合作用．而 ＰＲ 处理引起土壤盐分

升高，导致芦苇光合能力降低．一方面，受土壤盐分

含量控制，增雨处理叶片气孔导度升高而减雨处理

降低，造成芦苇叶片气孔开度的差异，因而分别增加

和降低了净光合速率．这与赵可夫等［１５］ 发现黄河三

角洲不同生态型芦苇光合速率和气孔导度随生境盐

度的增加而降低的规律是一致的．同时，盐分含量升

高还会使得植物对水分、矿质元素和有机物质的有

效利用率下降［４２］，进而影响光合作用．另一方面，土
壤盐分梯度还会通过影响叶肉光合器官的光合活

性［１５］来影响光合作用．如土壤盐分升高可能破坏植

物叶绿体结构［１７］，降低叶绿体色素合成酶活性［１８］，
也可能引起叶绿体功能的紊乱，或加速叶绿素的分

解和叶绿体形态结构的受损，使植物叶片含量减少，
植株光合能力减弱［４３］ ．
３ ２　 湿润期降雨量增减对土壤呼吸和光合作用的

影响

湿润期土壤含水量和盐分含量处于适中水平，
不存在水分和盐分的直接胁迫，土壤温度是影响湿

润期土壤呼吸的主要因子．降雨量增减引起的土壤

水分差异使不同处理土壤呼吸的温度敏感性指数

Ｑ１０发生改变，从而对土壤呼吸作用产生影响．微生

物产生的胞外酶以及利用的有机物的扩散都需在液

相中进行［４４］ ．而减雨使湿润期土壤含水量下降，引
起土壤水膜变薄，限制了这些基质的扩散［４５］，酶无

法和底物充分结合而导致呼吸速率和温度敏感性降

低［４６］ ．因此，本研究中 ＰＲ 处理显著降低了 ４１．３％的

土壤呼吸速率（图 ３）．而 ＣＫ 中可溶性物质的扩散不

受土壤水分的限制，加之植物比土壤微生物对水分

变化更敏感［４７］，水分条件较适宜时，随着温度升高，
根系释放 ＣＯ２ 较快［４５，４８］，因而 Ｑ１０值最高（２．４１），土
壤呼吸速率也最高．土壤含水量过高时，由于土壤的

大空隙被水充满，氧气扩散受到限制，也会引起 Ｑ１０

值下降［４５］ ．因而，滨海湿地湿润期减雨引起土壤呼

吸及其温度敏感性的下降．
在湿润期，温度是影响芦苇光合作用的主要因

素．在本研究中，降雨量增减未对滨海湿地土壤温度

产生显著影响（图 ３），因而 ＰＡ、ＣＫ 和 ＰＲ 处理 ｇｓ、
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Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＡＵＥ、Ｌｓ等气体交换参数（图 ４）以及 Ｐｎ ｍａｘ、
Ｒｄ、ＬＣＰ、ＬＳＰ 等光合特征参数（表 ３）均无显著差

异，降雨量增减未对芦苇光合作用产生显著影响

（图 ３）．
３ ３　 淹水期降雨量增减对土壤呼吸和光合作用的

影响

在淹水期，滨海湿地土壤含水量达到饱和状态，
处于厌氧环境，不仅通过降低地表凋落物分解速率

减少了土壤碳积累，也会通过抑制植物根系及土壤

微生物的代谢活动［４９］ 而减少土壤碳释放．加之地表

积水引起雨水物理阻滞作用［１２］，即雨水占据土壤大

部分孔隙，降低土壤通透性，使土壤碳释放通道受

阻，降低土壤呼吸［５０］ ．因而本研究中淹水期土壤呼

吸居于生长季最低水平，且由于整个区域土壤含水

量均达到饱和，各处理间差异不显著．
研究表明，淹水导致植物光合速率下降的原因

包括：气孔导度、羧化效率、表观量子效率下降，叶绿

素的降解和光合产物在叶片中的积累引起对光合速

率的负反馈机制等多种光合生理生态过程［５１］ ．本研

究中，淹水期水分过饱和显著降低芦苇光合作用，与
干旱期相比，淹水期 ＣＫ 组平均 Ｐｎ ｍａｘ下降６５．１％（表
３）．首先，淹水易导致植物体膜系统结构的破坏，从
而影响光合色素含量，进而降低植物的光合性

能［５２］ ．其次，缺氧过程不仅会引起弱光和中光下叶

片气孔导度降低，增大 ＣＯ２向叶片内扩散的阻力，降
低叶片的光合速率［７５］，同时还影响光合酶活性［５３］

和光合电子传递、光合磷酸化［５４］ 等光合作用过程，
从而抑制光合速率．此外，氧气供应的减少加速了根

系的厌氧呼吸，使乙醇和乙醛等对植物有害物质不

断积累，从而对植物产生伤害［５４］ ．在本研究中，ＰＡ
处理加剧了淹水期的水分胁迫，使芦苇 Ｐｎ降低；而
ＰＲ 处理对水分胁迫有缓解作用，加之 ＰＲ 处理在干

旱期经受长期干旱胁迫，淹水期的水分补充对芦苇

光合作用可能也具有一定程度的促进作用．
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