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　　摘要：以２年生红砂幼苗为试材，采用盆栽试验，通过喷施浓度为０．１、１、１０、１００μｍｏｌ／Ｌ的脱落酸（ＡＢＡ）溶液，研
究外源ＡＢＡ对红砂幼苗光合和叶绿素荧光参数的影响，旨在为荒漠区植被恢复提供依据。结果表明，叶面喷施ＡＢＡ
后，气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和净光合速率（Ｐｎ）都在短时间内得到较好的抑制，但是当 ＡＢＡ喷施浓度为

１００μｍｏｌ／Ｌ时，Ｐｎ下降，Ｇｓ的变化趋势不明显，主要与气孔因素有关，说明适度的 ＡＢＡ浓度（＜１００μｍｏｌ／Ｌ）有助于

红砂更好地适应逆境，超过此浓度，则不利于红砂进行光合作用。对照的ＰＳⅡ原初光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ的潜

在光化学活性（Ｆｖ／Ｆｏ）、最大荧光／初始荧光（Ｆｍ／Ｆｏ）、可变荧光（Ｆｖ）均维持在较高水平，其中 Ｆｖ／Ｆｍ＞０．８，外施 ＡＢＡ

后，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ均不同程度地降低，随着ＡＢＡ浓度的变化，各处理的变化趋势一致；随着 ＡＢＡ胁迫时间

的延长，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ均低于胁迫初期。外施ＡＢＡ对红砂光合生理机能的影响表现为多个指标的相互作

用，并受ＡＢＡ胁迫浓度、胁迫时间共同影响。综合分析表明，喷施一定浓度的脱落酸可以维持红砂生长季叶片正常的
生理代谢功能，从而有效控制叶片的衰老进程。
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　　近年来，全球气候变化和过度的人为活动加剧
了我国北方荒漠草原的沙漠化进程，其生态环境极

为脆弱，成为制约我国“西部大开发”战略实施的重

要因素［１］。植被恢复与重建可以有效抵御荒漠化

威胁，而水分是影响植物生长与分布的关键因子。

因此，研究荒漠植物抗旱的生理生态适应机制，采

用有效的方法提高植物的抗旱性，对于荒漠区植被

恢复与重建意义重大。

红砂（Ｒｅａｍｕｒｉａｓｏｏｎｇａｒｉｃａ）是柽柳科红砂属超
旱生小灌木，广泛分布于我国干旱荒漠地区，其抗

逆性强，生态可塑性大，具有较强的抗旱、耐盐和集

沙能力［２］，是西北干旱、半干旱地区的荒漠复苏植

物和主要的牧草饲料［３－４］。近年来，对于红砂的研

究主要集中于种子萌发［５］、幼苗建植［６］、遗传多样

性［７］、耐盐［８］、抗旱以及气候因子［９－１０］等生理生态
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学方面，这对于分析荒漠化进程中水分对红砂的影

响机制具有重要作用。

脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）最初被认为是一种
抑制型激素，随着研究的不断深入，发现 ＡＢＡ在植
物整个生长发育过程中不但能诱导植物休眠、合成

种子贮藏蛋白，还在气孔开闭、水分调节、光合作

用、衰老及植物对逆境的适应等多方面起到重要的

调控作用［１１］。干旱胁迫在诸多自然逆境中占据首

位，成为制约许多地区农牧业发展的瓶颈。植物根

系最先感知到外界水分胁迫刺激，诱导ＡＢＡ的生物
合成，通过一系列代谢过程降低气孔开度来调节植

株水分的散失和生长等。目前，干旱胁迫下脱落酸

对小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）、玉米（Ｚｅａｍａｙｓ）、樟
子松（Ｐｉｎｕｓｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）、尖果沙枣（Ｅｌａｅａｇｎｕｓｏｘｙｃａｒｐａ
Ｓｃｈｌｅｃｈｔ．）、生姜（ＺｉｎｇｉｂｅｒｏｆｆｉｃｉｎａｌｅＲｏｓｃｏｅ）、拟南芥
（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）、 梭 梭 （Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）等植物影响的研究已有相关报
道［１２－１８］，这些研究结果均表明，干旱胁迫诱导植物

根部合成大量脱落酸后转移到叶片中，进而调节其

生长、生理特性、气孔开度及光合作用等，使植物不

断适应干旱环境。当前，鲜有针对脱落酸对荒漠优

势种植物红砂影响的研究报道。因此，本研究通过

分析外施ＡＢＡ对红砂光合作用和叶绿素荧光参数
的影响，拟从光合生理的角度探讨外源ＡＢＡ对红砂
抗旱性的调控机制。

１　材料与方法

１．１　研究区概况
研究区位于甘肃省武威市林业综合服务中心

良种繁育基地（１０３°５１′Ｅ，３８°３８′Ｎ），地处甘肃省河
西走廊东北部。该区属典型的温带大陆性荒漠气

候，土壤为碱性沙土，年均降水量为１１３．２ｍｍ，年均
蒸发量为２６０４．３ｍｍ，年均气温为７．６℃，海拔为
１３７８ｍ。　
１．２　试验材料与处理

２０１５年４月１７日在甘肃省武威市林业综合服
务中心良种繁育基地选择大小、长势较为一致的２
年生红砂裸根苗木，株高 １８ｃｍ，移栽在外口径
２８ｃｍ、内口径２５ｃｍ、高２１ｃｍ的塑料花盆中，土壤
为沙壤土，每盆１株，置于遮阴棚内缓苗，缓苗期间
正常浇水。缓苗结束后，即５月１７日进行干旱胁
迫，胁迫前将所有苗木浇透水，采用便携式土壤水

分速测仪（ＧＭＫ－７７０Ｓ）和称质量法相结合的方式

进行水分控制。计算土壤含水量并根据缺水量于

每天１７：３０—１８：００定量补充水分，使土壤含水量为
田间持水量的 ４５％ ～５０％。６月 ２日（控水 １６ｄ
后）开始人工喷施外源 ＡＢＡ，浓度分别设置为０．１、
１、１０、１００μｍｏｌ／Ｌ，设３次重复，参照阮英慧等的方
法［１９］使用手持式喷雾器于晴朗无风的 １５：００—
１７：００在植株叶片正反两面均匀喷施，用量以喷施
部位湿润滴水为宜，每周喷施１次 ＡＢＡ，共８次，于
ＡＢＡ处理３０、６０ｄ后分别测定光合生理指标［蒸腾
速率（Ｔｒ）、净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间
ＣＯ２浓度（Ｃｉ）］并拟合得到光响应曲线，同时测定
叶绿素荧光参数等指标。

１．３　测定项目与方法
采用ＬＩ－６４００光合测定仪，参照周朝彬等的方

法［２０］测定光合生理指标并拟合得到光响应曲线，测

定时控制空气ＣＯ２浓度为（３７５±５）μｍｏｌ／ｍｏｌ，光合
作用有效辐射（ＰＡＲ）为（２０００±１）μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），
空气温度为（２８±０．５）℃。设置光照度为２０００、
１５００、１０００、５００、４００、３００、２００、１００、０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），
每个光照度下的测定时间均为１２０ｓ，每个处理选取
标记枝条中部的３张成熟叶片进行测定，取平均值。

使用便携式脉冲调制叶绿素荧光仪（ＰＡＭ－
２１００，英国）测定外源 ＡＢＡ处理下红砂叶片的叶绿
素荧光动力学参数，与光响应曲线的测定同步进

行。主要参数有可变荧光（Ｆｖ）、最大荧光（Ｆｍ）、初
始荧光（Ｆｏ）、ＰＳⅡ原初光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、实
际光化学反应量子效率 ΦＰＳⅡ［ΦＰＳⅡ ＝（Ｆｍ′－Ｆｏ′）／
Ｆｍ′］。按照Ｒｏｈａｃｅｋ的公式

［２１］计算非光化学淬灭

系数ｑＮ［ｑＮ＝（Ｆｍ －Ｆｍ′）／Ｆｖ］、ＰＳⅡ原初光能转化
效率［Ｆｖ／Ｆｍ＝（Ｆｍ－Ｆｏ）／Ｆｍ］。其中在测定 Ｆｏ、Ｆｍ
前必须使叶片经过３０ｍｉｎ的完全暗适应。一般来
说，在室内２４ｈ或１２ｈ的暗适应是最好的。由于在
野外操作不方便，本试验采用叶绿素荧光分析仪的

暗适应夹子遮光处理３０ｍｉｎ，每个枝条测定３次，每
个处理３次重复。
１．４　统计分析方法

试验数据通过Ｅｘｃｅｌ２０１０和ＳＰＳＳ１６０进行处
理，试验结果采用 Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法进行差异显
著性多重比较。

２　结果与分析

２．１　外源ＡＢＡ对红砂幼苗光合特性的影响
如图１所示，对照红砂叶片的蒸腾速率一直保
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持在高水平，喷施ＡＢＡ后，各处理的Ｔｒ均不同程度
地低于 ＣＫ。随着光照度的增加，Ｔｒ先快速上升然
后缓慢上升接着趋于稳定，随着 ＡＢＡ浓度的增大，
Ｔｒ也随之下降，当ＡＢＡ浓度为１００μｍｏｌ／Ｌ时，Ｔｒ最
小且变化趋势最明显，这可能说明外源ＡＢＡ作用能

够诱导红砂叶片气孔关闭，减少蒸腾，导致Ｔｒ降低，
以便更好地适应外界环境；喷施 ＡＢＡ６０ｄ时，各处
理的Ｔｒ均低于胁迫３０ｄ时。由此推测，外施 ＡＢＡ
浓度、作用时间均影响蒸腾速率的变化，Ｔｒ受限制
主要与气孔因素有关。

　　如图２所示，同一 ＡＢＡ浓度下，红砂叶片的净
光合速率随着光照度的增大在达到光饱和点（ＬＳＰ）
前表现出先直线式快速升高而后曲线式缓慢升高

的变化趋势。对照的 Ｐｎ维持在最低水平，ＡＢＡ胁
迫３０ｄ后，Ｐｎ呈不同程度的上升趋势，在ＡＢＡ浓度
为１０μｍｏｌ／Ｌ时最大，而 ＡＢＡ浓度为 １００μｍｏｌ／Ｌ

时，Ｐｎ反而下降，出现光饱和点；ＡＢＡ胁迫６０ｄ后，
各处理的Ｐｎ均低于胁迫初期且部分处理显著高于
对照。说明外施一定浓度的 ＡＢＡ可以有效促进红
砂的光合作用，但这种作用有一定的ＡＢＡ浓度限制
（１０μｍｏｌ／Ｌ），达到或超过该浓度，促进作用会
减缓。

　　随着光照度的增加，红砂叶片气孔导度呈先快
速上升接着缓慢上升而后下降的趋势（图３）。对照
的Ｇｓ维持在较高水平，ＡＢＡ胁迫３０ｄ后，各处理的
Ｇｓ均随着 ＡＢＡ浓度的增大而显著降低，其中在
ＣＫ、０．１μｍｏｌ／ＬＡＢＡ条件下，Ｇｓ的变化幅度较大，
ＡＢＡ浓度为１００μｍｏｌ／Ｌ时，Ｇｓ的变化趋势不明显，
这可能说明该浓度下红砂的气孔基本上失去了调

节作用，导致对光照度变化的响应不敏感；当 ＡＢＡ
胁迫６０ｄ后，随着胁迫时间的延长，各处理的 Ｇｓ均
不同程度地高于胁迫初期，说明红砂植株生长在旱

季时其 Ｇｓ低于雨季，ＡＢＡ胁迫时间的延长可能增
强了植物气孔的调节能力，可见该植物在干旱时通

过降低气孔开度来减少水分的散失，更有利于红砂

适应逆境。

　　红砂光合作用的胞间 ＣＯ２浓度的光响应变化
规律不同于Ｇｓ，有２种不同的趋势：当光照度为０～
５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，随着光照度升高，在 ＡＢＡ浓
度为１０、１００μｍｏｌ／Ｌ的条件下，Ｃｉ先上升后下降；在
ＣＫ、０．１μｍｏｌ／ＬＡＢＡ和 １μｍｏｌ／ＬＡＢＡ处理下，Ｃｉ
呈先下降后上升的趋势（图４）。ＡＢＡ胁迫３０ｄ后，
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在０～５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）光照度范围内，各处理的
Ｃｉ变化幅度较大，但是随着光照度的增加，变化趋
势基本一致，均缓慢上升且显著高于 ＣＫ；ＡＢＡ胁迫
６０ｄ后，随着胁迫时间的延长，各处理的 Ｃｉ均低于
胁迫初期，分析其原因，可能是随着Ｐｎ的上升，消耗
的ＣＯ２增多，胞间 ＣＯ２不能及时得到补足，所以导
致Ｃｉ下降，此外，可能与土壤水分条件有关。
２．２　外源ＡＢＡ对红砂幼苗叶绿素荧光参数的影响

叶绿素荧光是光合作用的探针，通过测定叶绿

素荧光参数能够得出相关光能使用路径的信息，间

接判断植物生长情况和抗逆性的大小，其中Ｆｖ／Ｆｍ、
Ｆｖ／Ｆｏ（ＰＳⅡ的潜在光化学活性）、Ｆｍ／Ｆｏ（最大荧光／
初始荧光）、Ｆｖ（可变荧光）用来反映质体醌 Ａ（ＱＡ）
的复原情况［２２］。光化学效率的高低直接决定叶片

光合作用的高低，因此，由于某种原因造成的光化

学效率降低会成为光合作用的重要限制因子［２３］。

在正常供水（ＣＫ）条件下，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ
均较大，喷施ＡＢＡ后，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ均较
ＣＫ有不同程度的降低，但是在 ＡＢＡ为１００μｍｏｌ／Ｌ
时又高于对照（图５），说明在该浓度下，红砂叶片用

于光合电子传递的能量增大，从而维持较高的电子

传递速率，促进植物生长。当 ＡＢＡ浓度为 ０～
１μｍｏｌ／Ｌ时，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ均呈下降趋
势，在 １～１０μｍｏｌ／ＬＡＢＡ浓度范围内，Ｆｖ／Ｆｍ、
Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ呈缓慢上升趋势，而 Ｆｖ呈下降趋势，
在１０～１００μｍｏｌ／ＬＡＢＡ浓度范围内，各处理的参
数均表现出快速直线上升的趋势，说明ＡＢＡ浓度的
增加可有效促进ＰＳⅡ的电子传递活性。当 ＡＢＡ胁
迫６０ｄ后，各处理的参数较胁迫３０ｄ时呈下降趋
势。以上变化表明，ＡＢＡ胁迫能够调节红砂对环境
的适应性，并且与ＡＢＡ浓度、胁迫时间有关。

３　讨论与结论

３．１　外源ＡＢＡ对红砂幼苗光合特性的影响
外施ＡＢＡ可以调节叶片气孔的开度，使气孔阻

力增大，抑制气孔的蒸腾作用，大大降低叶片蒸腾

失水的速度［２４］，因此可以通过提高ＣＯ２的同化能力
和增强叶黄素循环来提高植物对光抑制的抗性。

本试验结果表明，红砂通过保持较高水平的净光合

速率和蒸腾速率来生存，属于植物避旱型，叶面喷

—９３１—江苏农业科学　２０２０年第４８卷第７期



施ＡＢＡ后，气孔导度、蒸腾速率和净光合速率都在
短时间内得到较好的抑制，抑制作用较为明显；随

着光照度增大，Ｐｎ在达到光饱和点前表现出先直线
式快速上升然后曲线式缓慢升高的规律，随着 ＡＢＡ
浓度的增加，红砂叶片 Ｔｒ和 Ｇｓ随之降低且变化规
律一致，在 ＡＢＡ浓度为１００μｍｏｌ／Ｌ时，Ｐｎ下降，Ｇｓ
随光照度增大的变化趋势不明显，说明其气孔基本

上失去了调节作用，导致对光照度变化不敏感，主

要与气孔因素有关。

ＡＢＡ胁迫３０ｄ后，随着光照度的增加，气孔打
开，叶片Ｇｓ缓慢上升，但快速增加的Ｐｎ使得ＣＯ２的
供应速度赶不上光合速率中 ＣＯ２消耗的速度，胞间
ＣＯ２不能及时得到补足，使得 Ｃｉ在前期迅速下降
［光照度≤５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］；随着光照度进一步
增加，Ｐｎ增加趋势变缓，而此时 Ｇｓ也进一步开放，
因此Ｃｉ下降速度变缓，这与周朝彬等对胡杨的研究
结果［２０］相似。随着ＡＢＡ胁迫时间的延长，Ｃｉ、Ｐｎ和
Ｔｒ均低于胁迫初期；而 Ｇｓ均高于胁迫初期，这可能
说明红砂植株在生长旱季的 Ｇｓ低于雨季。这些变
化表明，适度的ＡＢＡ浓度（＜１００μｍｏｌ／Ｌ）有助于红
砂更好地适应逆境，达到或超过此浓度则不利于红

砂进行光合作用，１０～１００μｍｏｌ／Ｌ的浓度范围较
大，有效ＡＢＡ浓度也有可能存在于这一范围内。另

外，以上结果可能还受红砂自身新合成的 ＡＢＡ、红
砂植株大小以及叶片选择的影响，更可靠的结论还

需通过进一步研究证明。

３．２　外源ＡＢＡ对红砂幼苗叶绿素荧光参数的影响
当前，越来越多的研究结果表明，叶绿素的荧

光信号通过植物体内发出，蕴含的光合作用信息非

常丰富，其特征与植物受胁迫的水平有着密切关

系，能够迅速、敏锐和无损伤地研究和探测完整植

株在应力条件下光合作用的真实活动，常用来评估

光合功效以及应激胁迫对叶绿素荧光信号的影响，

所以通过植物光合过程中荧光特征的观测，能够了

解植物受胁迫的生理状况［２５］。许多研究结果表明，

逆境胁迫的严重程度与Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ／Ｆｏ、ｑＰ、ｑＮ等参数
被抑制的水平之间呈正相关关系，这些参数可以作

为植物的抗性指数［２６］，已在多种植物中得到了应

用，对玉米和冬小麦幼苗的研究结果表明，随着水

分的降低，Ｆｏ增大，而 Ｆｖ、Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ显著降
低［２７－２８］。在通常情况下，暗适应后叶片的 Ｆｖ／Ｆｍ
是判断植物是否发生光抑制的指标，未受到环境胁

迫时的Ｆｖ／Ｆｍ＞０．８。本试验结果发现，在正常供水
（ＣＫ）条件下，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ、Ｆｖ均维持在较
高水平，其中Ｆｖ／Ｆｍ在０．８以上，喷施ＡＢＡ后，这些
参数均不同程度地降低，但随着 ＡＢＡ浓度变化，各
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处理的变化趋势一致，即在ＡＢＡ为０～１μｍｏｌ／Ｌ的
范围内，各参数值均下降；在 ＡＢＡ为１～１０μｍｏｌ／Ｌ
的范围内，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｍ／Ｆｏ呈缓慢上升趋势，而
Ｆｖ呈下降趋势；在 ＡＢＡ为１０～１００μｍｏｌ／Ｌ的范围
内，各处理的参数均表现出直线式快速上升的趋

势；当ＡＢＡ浓度为１００μｍｏｌ／Ｌ时，各参数值均高于
对照。由此说明，ＡＢＡ能缓解干旱胁迫时ＰＳⅡ的伤
害，有利于叶片光能的捕捉和转换，从而增强光合

作用，缓解胁迫对红砂的伤害程度，促进红砂幼苗

生长，这与毛桂莲等对枸杞的研究结果［２２］一致。随

着ＡＢＡ胁迫时间的延长，各处理的参数均低于胁迫
初期。以上变化说明，红砂幼苗叶绿素荧光参数与

ＡＢＡ胁迫浓度、胁迫时间有关。
综上所述，外施一定浓度ＡＢＡ（＜１００μｍｏｌ／Ｌ），

能够缓解干旱胁迫对红砂的伤害程度，有效控制叶

片的衰老进程，促进光合作用，超过该浓度时，作用

会减小。因此，在荒漠植被恢复中，可通过喷施外

源ＡＢＡ来提高红砂的抗旱性，但必须掌握好喷施的
浓度。
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［２４］于　洋，王晶英，肖云鹏．干旱与外源 ＡＢＡ交互作用对水曲柳

苗木光合参数的影响［Ｊ］．东北林业大学学报，２００９，３７（３）：

４１－４３，６６．

［２５］李　晓，冯　伟，曾晓春．叶绿素荧光分析技术及应用进展

［Ｊ］．西北植物学报，２００６，２６（１０）：２１８６－２１９６．

［２６］冯建灿，胡秀丽，毛训甲．叶绿素荧光动力学在研究植物逆境生

理中的应用［Ｊ］．经济林研究，２００２，２０（４）：１４－１８，３０．

［２７］王建程，严昌荣，卜玉山．不同水分与养分水平对玉米叶绿素荧

光特性的影响［Ｊ］．中国农业气象，２００５，２６（２）：９５－９８．

［２８］杨晓青，张岁岐，梁宗锁，等．水分胁迫对不同抗旱类型冬小麦

幼苗叶绿素荧光参数的影响［Ｊ］．西北植物学报，２００４，２４（５）：

８１２－８１６．
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