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摘 要 在全球气候变化大背景下，极端气候事件频发，但目前关于盐沼植物对极端天气
响应方面的研究极少。本研究以典型的河口盐沼植物海三棱藨草( Scirpus mariqueter) 为对
象，在温室内对其进行一周的不同高温( 40、45、50 ℃ ) 胁迫处理，研究其生长、生理及光合
等参数的响应。结果表明: 在受到 45、50 ℃高温胁迫时，海三棱藨草的根冠比显著增高，生
物量趋于向地下转移; 叶绿素 a、叶绿素 b 以及总叶绿素的含量随着温度的升高有下降的趋
势，说明极端高温在一定程度上抑制了海三棱藨草体内叶绿素的合成; 高温胁迫也对海三
棱藨草生理上产生显著影响，其叶片和根中丙二醛含量均在受到 45 ℃以上高温胁迫时显
著降低，可能昭示着海三棱藨草有一定的耐热性; 而脯氨酸含量在高温处理组( 40 ～ 50 ℃ )

显著高于对照组( 室温) ，可溶性糖含量表现为高温处理时( 40 ～ 50 ℃ ) 在叶中显著下降，在
根中升高，表明海三棱藨草在高温胁迫时产生渗透调节物质积极抵抗逆境; 海三棱藨草净
光合速率在 40 ℃处理时较对照组有所上升，而在 45 ℃以上高温处理时显著下降，且伴随
着气孔导度、胞间 CO2浓度、蒸腾速率、羧化效率的下降，水分利用效率的升高，说明极端高
温在一定范围内可促进光合作用，但超过一定程度会对海三棱藨草的光合作用产生抑制作
用，也表明海三棱藨草高温胁迫下净光合速率的下降以气孔限制因素为主。本研究结果可
为理解气候变化背景下盐沼植物对极端高温的适应机制提供参考依据。
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Abstract: Extreme weather events are becoming more and more frequent in the context of global
climate change，but we know little about the responses of salt marsh plants to extreme weather
conditions． In this study，a 7-day controlled greenhouse experiment was conducted to investigate
the response of growth，physiology and photosynthetic parameters of Scirpus mariqueter，a typical
estuary salt marsh plant species，to extremely high temperatures ( 40，45，50 ℃ ) ． Ｒesults
showed that high temperature ( 45－50 ℃ ) significantly enhanced the root to shoot ratio of S．
mariqueter and that more biomass was allocated to underground to cope with the damage induced
by the high temperature． The content of chlorophyll a，chlorophyll b and total chlorophyll de-
creased with the increases of temperature，indicating that high temperature inhibited the synthesis
of chlorophylls． High temperature stress affected the physiology of S． mariqueter，malondialdehyde
content in leaves and roots decreased significantly when exposed to high temperature ( 45 － 50
℃ ) ，which indicates that S． mariqueter has a certain heat tolerance． The content of proline was
significantly higher in high temperature treatment ( 40－50 ℃ ) than in control，soluble sugar con-
tent decreased significantly in leaves and increased in roots，suggesting that the osmotic adjust-
ment substances produced by S． mariqueter were active in resisting stress． Compared with that in

生态学杂志 Chinese Journal of Ecology 2020，39( 1) : 110－119 DOI: 10．13292 / j．1000－4890．202001．010



control，net photosynthesis rate of S． mariqueter increased at 40 ℃，but decreased significantly at
45 and 50 ℃，accompanied by the decreases of stomatal conductivity，intercellular CO2 concen-
tration，transpiration rate，and water use efficiency，suggesting that photosynthesis rate of S．
mariqueter can be promoted under a certain range of high temperature but be inhibited under
extremely high temperature． Stomatal restriction was found to be the major limiting factor． Our
results can provide a reference for understanding the adaptation mechanism of salt marsh plants to
extremely high temperature in the context of climate change．

Key words: salt marsh plant; high temperature stress; physiological and ecological response;
photosynthesis．

据预测，在持续的全球气候变化中，极端天气事

件发生的频率或强度将会增加( Meehl et al．，2000) ，

且其对植被和生态系统功能的影响可能比平均气温

和降水量的变化要大得多 ( Kreyling et al．，2008 ) 。
极端天气事件是时间尺度较短( 一般在一周以内)

的罕见的或高影响的气象事件( 翟盘茂等，2012) ，

主要包括: 极端温度、极端降水、热带气旋等( 杜予

罡，2013) 。国内外的一些观测报告表明，极端高温

事件的频率呈上升趋势，为了获得对于气候变化影

响更 现 实 的 评 估，需 要 考 虑 这 些 可 能 性 的 变 化

( Marchand et al．，2005) 。
大多数气候变化科学关注的是长期趋势、平均

态和渐进的变化。虽然已经有一些研究评估了气候

变化趋势对某些生态系统的影响，但对气候变化引

起的极端天气事件尚缺乏深入的了解( Brotherton et
al．，2015) 。目前对于极端高温的研究多集中在其

时空特征、成因分析 ( 王体健等，2008; 崔林丽等，

2009) ，也有部分研究关注极端高温对社会、经济和

人民生活带来的严重影响和损失( 胡宜昌等，2007; 郑

景云等，2014) 。在植物响应方面，研究陆地生态系统

植物( 尤其是高寒地带) 及重要经济作物对高温的响

应较多( 徐厚满等，2016; 姜炎彬等，2017; 白炜等，

2019; 王德福等，2019) ，对湿地植物却鲜有报道。
海三棱藨草( Scirpus mariqueter) 是中国特有种，

生长最佳地段北起长江口南岸的浏河，南至杭州湾

北岸的金丝娘桥( 郎惠卿，1999) ，是滩涂潮间带原

生裸地上的先锋植物，具有防浪、促淤和控制海岸侵

蚀的作用，每年产生大量小坚果和地下球茎，其群落

内栖息的底栖动物丰富，是涉禽和水禽的重要觅食

地( 黄正一等，1993) 。因此，海三棱藨草在维持长

江口盐沼生态系统结构和功能方面具有极其重要的

生态作用( 陈中义等，2005) 。从 1990 年开始，海三

棱藨草的面积一直处于增加的趋势，从 1990 年的

3781．51 hm2增加到 2003 年的 7602．24 hm2( 黄华梅，

2009) 。然而，近十几年来，由于受长江口的高强度

围垦、外来物种互花米草的挤占、长江流域来沙减少

及全球变暖引起的海平面上升等叠加效应影响，海

三棱 藨 草 的 面 积 呈 加 速 缩 减 态 势 ( 陈 秀 芝 等，

2011) 。
高温胁迫对植物的影响表现在不同方面，高温

胁迫会影响植物的生长，改变植物生物量的分配模

式。在生理上，高温胁迫还会造成植物体内膜脂过

氧化，导致有害产物丙二醛的积累。渗透调节是植

物抵御高温逆境的重要生理机制之一( 欧祖兰等，

2008) ，当植物受到高温胁迫时，体内主要的渗透调

节物质脯氨酸及可溶性糖的含量一般会进行积累，

以利 于 植 物 体 对 逆 境 胁 迫 的 抵 抗 ( 郭 洪 雪 等，

2007) 。同时，高温胁迫对光合作用也有很大的影

响，它会引起叶绿素的降解等一系列反应，进而影响

到植物的光合速率( 陈志刚等，2003) 。
海三棱藨草作为一种典型的盐沼植物，其对气

候条件的改变必然会产生一定的响应。为了了解海

三棱藨草在短时间极端高温条件下的生存状况，本

研究以海三棱藨草为研究对象，通过室内控制不同

短时间极端高温，模拟短时间极端高温对海三棱藨

草生长、生理和光合指标的影响，了解海三棱藨草对

短时间极端高温的响应策略，可以为未来极端高温

下的海三棱藨草群落保护提供依据。

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

上海( 30°40'N—31°53'N，120°52'E—122°12'E)

地处长江三角洲东端，属亚热带季风气候。全年平

均气温 16．2 ℃，1 月最冷，平均值为 3．6 ℃，7 月最

热，平均值为 27．8 ℃ ( 崔林丽等，2009) 。据统计，

1873—2007 年这 135 年间，上海年极端最高气温

1934 年最高( 40．2 ℃ ) ，1882 年最低( 34．4 ℃ ) ( 温克

刚等，2006) 。而 2017 年 7 月 21 日在徐家汇观测站
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实测所得日最高温达到 40．9 ℃，打破了上海 145 年

气象史上的最高温纪录 ( 数据来自上海中心气象

台) 。南汇位于上海市东南，滩涂资源丰富，根据对

气象站历史天气数据的统计分析，上海南汇的极端

最高气温也达到 40 ℃，而且本次还在气温较高的

7、8 月对南汇潮滩的地温数据进行实地测定，统计

发现滩涂泥沙浅层( 5～15 cm) 地温可达 29 ℃以上。
1. 2 实验设计

本次研究对象为海三棱藨草，隶属莎草科藨草

属，是一种多年生草本植物，兼具有性及无性两种繁

殖策略。
2017 年 5 月，于上海南汇边滩挖取海三棱藨草

幼苗及原位土壤，一同带回实验室。将幼苗分植于

12 个底部带孔的花盆( 上口内径 32 cm; 下口内径

26 cm; 高度 35 cm) 内，据研究统计，海三棱藨草 4—
5 月平均密度通常为 1200 株·m－2，所以此次实验

将各盆初始株数设为 100 棵，然后将幼苗置于遮荫

处进行短时间的复壮。复壮期间每日早晚浇水养

护，待各盆中有海三棱藨草的新分蘖小苗冒出时，表

示苗情已稳定，之后进行正常养护一段时间，待盛夏

高温时节统计各盆内海三棱藨草的总株数后开始移

入玻璃温室内( 玻璃温室与外界环境相通，只相对

室外减少了突发天气的干扰，同时温湿度随天气变

化较大。温室顶以透明玻璃为材料铺设，不影响外

界光照进入) 进行实验处理。
处理设置室温对照组以及 40、45、50 ℃ 3 个极

端高温处理组，主要依据是，40 ℃ 是长江口较常见

的高温天气，长江口潮滩湿地在极端高温和干旱叠

加的条件下，近地表气温和地温可以达到 45 ℃甚至

50 ℃，因此需要通过实验了解本地特有物种海三棱

藨草在更高极端温度下的生理生态响应。实验每组

设 3 个重复，考虑到日夜温度差异，于每日 9: 00—
15: 00 进行实验加温处理，其余时间温度与室温保

持一致，将各组花盆置于水箱中，水箱中含有盐度为

4‰的人工海水素稀释液，以保持土壤湿润、盐度和

一定的营养，连续进行实验处理 1 周。实验中加温

装置采用温控器加暖风机的组合，并在植物周边圈

围塑料薄膜以减少温度散失，在温度低于设定温度

时，温控器通电，接在其上的暖风机进行加热，若超

过设定温度，温控器自动断电，暖风机停止加热( 李

宁等，2013) ，加温处理期间每隔 1 h 观察记录温度

一次，保证升温平缓无异常状况。极端高温处理 7
天后统计海三棱藨草的株数，株高，计算其存活率，

并采集部分植物鲜样在液氮中速冻后置于－40 ℃冰

箱中保存，用于之后各种生理指标的测定。海三棱

藨草的相关光合作用参数在实验处理结束后选天气

晴好时用 Li-6400 便携式光合作用仪进行测量。在

处理结束后第 60 天测量海三棱藨草的结实率，球茎

密度，称量地上地下生物量计算根冠比等生长指标。
1. 3 主要生理指标及其测定方法
1. 3. 1 叶绿素含量测定 采用丙酮乙醇混合液法

( 陈福明等，1984) ，取约 0．05 g 成熟叶片，用剪刀剪

碎后放入试管并加入 10 mL 丙酮、乙醇混合液( 丙

酮 ∶ 无水乙醇 ∶ 水= 4．5 ∶ 4．5 ∶ 1) ，保证叶片与提取

液充分接触，密封后置于避光处 3 天，每日震荡摇匀

几次，待叶片完全变白时将提取液用分光光度计于
OD645，OD663 处检测吸光度，根据 Arnon 公式计算样

品的叶绿素含量。
叶绿素 a 浓度 = ( 12． 7 ×OD663 － 2． 69 ×OD645 ) ×

( V /1000W)

叶绿素 b 浓度 = ( 22．9 ×OD645 － 4．68×OD663 ) ×
( V /1000W)

总叶绿素浓度 = ( 20． 2 ×OD645 + 8． 02 ×OD663 ) ×
( V /1000W)

其中，V 表示提取液最终体积( mL) ，W 表示样品鲜

重( g) ，叶绿素浓度单位为 mg·g－1 FW。
1. 3. 2 丙二醛( MDA) 浓度测定 丙二醛( MDA) 作

为膜质过氧化的最终产物，其浓度可用来表征植物

的受胁迫程度和衰老程度。采用硫代巴比妥酸法

( Du et al．，1992) 测定植物中的 MDA 含量。具体方

法如下:

取约 0．1 g 植物组织鲜样剪碎放入研钵中，加入

2．5 mL 10%的三氯乙酸溶液( TCA) 在冰浴环境下充

分研磨，移至试管中，在高速温控离心机内于 9000
r·min－1，4 ℃条件下离心 5 min。取 1．5 mL 上清液加

入 1．5 mL 0．6%硫代巴比妥酸溶液( TBA) ( 溶解于

10% TCA 溶液中) ，于沸水浴中反应 15 min 后迅速转

移到冰浴中冷却，并于 6000 r·min－1，25 ℃条件下离

心 5 min，取上清液用分光光度计于 OD532、OD600、
OD450下测定吸光度，并按照经验公式计算样品 MDA
浓度，并进一步计算 MDA 含量( μmol·g－1 FW) 。

CMDA = 6．45×( OD532－OD600 ) －0．56×OD450

1. 3. 3 可溶性糖含量测定 采用蒽酮法( 刘海英等，

2013) 测定植物中可溶性糖的含量，具体方法如下:

取约 0．1 g 植物组织鲜样剪碎加 1．5mL 蒸馏水

研磨至匀浆，转移并定容至 10 mL，沸水浴 30 min，
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冷却后 6000 r·min－1离心 10 min，取上清液定容至

100 mL，摇匀即成样品待测液。取样品待测液 1 mL
加 5 mL 蒽酮试剂，快速摇匀后沸水浴 10 min，取出

冷却，吸取 2 mL 液体用分光光度计于 OD620下测定

吸光度，以蔗糖作标准液测定标准曲线，最后根据经

验公式计算可溶性糖含量。

可溶性糖含量( %) =
C×V1

W×V2×10
6
×100%

式中: C 为提取液中蔗糖浓度( PS) ，由标准曲线求

得; V1为样品提取液总体积( mL) ; V2 为显色时取样

品量( mL) ; W 为样品鲜重( g) 。
1. 3. 4 脯氨酸含量测定 取植物组织鲜样 0．1 g，

加 3%磺基水杨酸 1 mL 研磨提取，之后再加 0．5 mL
3%磺基水杨酸将匀浆转移至离心管中，在沸水浴中

提取 10 min，冷却后，3000 r·min－1 离心 10 min，取

上清液待测。取 1 mL 上清液，加入 1 mL 蒸馏水，

1mL 冰醋酸和 2 mL 2．5%酸性茚三酮试剂，沸水浴

中显色 0．5～1 h，冷却后加入 2 mL 甲苯盖好盖子于

旋涡混合仪上振荡 0．5 min，静置分层，吸取红色甲

苯相，于波长 520 nm 测定 OD 值。以脯氨酸作标准

液测定标准曲线，并根据公式计算脯氨酸含量( 张

志良等，2003) 。
脯氨酸含量计算:

脯氨酸含量( μg·g－1 FW) = C×V /A×W

式中: C 为提取液中脯氨酸浓度( PS) ，由标准曲线

求得; V 为提取液总体积( mL) ; A 为测定时所吸取

得体积( mL) ; W 为样品重( g) 。
1. 4 数据分析

本次实验采用 SPSS 23 进 行 数 据 分 析，并 用

Origin 8． 5 制 图。以 单 因 素 方 差 分 析 ( one-way
ANOVA) 检验海三棱藨草生长、生理及光合参数在

不同高温处理下的差异显著性，用最小显著性差异

法( least significant difference，LSD) 进行多重比较，

P＜0．05时表明有显著性差异。分析前对数据进行

正态分布、方差齐性检验，并对不符合方差齐性的数

据进行对数转换，作图数据为平均数±标准差。

2 结果与分析

2. 1 高温处理对海三棱藨草生长指标的影响

随着温度升高，海三棱藨草的株高增长率在高

温处理 1 周后显著降低，并在 50 ℃时达到最低( 图

1) 。同时高温处理 1 周后存活率在 40℃ 处理时升

高，在更高温 45、50 ℃处理组存活率又降低( 图 1) ，

但各处理组之间无显著性差异( P＞0．05) 。随着高

温的施加，海三棱藨草的结实率显著降低，对照组的

结实率最高，而在 45 和 50℃ 处理下的结实率较对

照组分别下降了约 76%和 51%( 图 1) 。海三棱藨草

的球茎密度随着温度的升高而增大，当温度升高到

图 1 不同极端高温处理对海三棱藨草生长指标的影响
Fig．1 Effects of different extremely high temperature treatments on growth index of Scirpus mariqueter
注: 同组中标注不同字母表示差异显著( P＜0．05) ，无字母标注则表示差异不显著。
Note: Different letters in the same group showed significant difference ( P＜0．05) ，and no letter marks indicated that the difference was not significant．
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50 ℃时球茎密度较对照组升高了近 19% ( 图 1) ，在

45 和 50 ℃处理时海三棱藨草植株的根冠比较对照

组显著升高( 图 1) 。
2. 2 高温处理对海三棱藨草生理指标的影响

随极端高温的升高，海三棱藨草叶片中的丙二

醛含量呈现显著下降的趋势( P＜0．05) ，在 40 ℃ 处

理时丙二醛含量最高，且在 40、45 ℃ 增温处理组丙

二醛含量高于对照组( 图 2) 。根中的丙二醛含量也

是在 40 ℃ 达到最高，而在更高温处理时显著下降

( P＜0．05) ( 图 2) 。
海三棱藨草叶片中的脯氨酸含量随增温呈现升

高的趋势，3 个高温处理组的脯氨酸含量均显著高

于对照组( P＜0．05) ，且在 50 ℃ 时叶片中脯氨酸含

量最高( 图 2) ，表明海三棱藨草叶片在 50 ℃时受到

较高的外界胁迫。同时在海三棱藨草的根中，随温

度升高，脯氨酸含量表现出先升后降的趋势，在 45
℃处理时达到最高水平，且增温处理时海三棱藨草

根部的脯氨酸含量均显著高于对照组( P＜0．05) ( 图

2) ，说明海三棱藨草根部在增温处理时均受到较强

的高温胁迫，所以在体内积累较多的脯氨酸以抵抗

逆境的伤害。
海三棱藨草叶片中的可溶性糖含量随极端高温

的增加先升高后降低，在 45 ℃时含量最高，且 3 个

处理组的可溶性糖含量均低于对照组( P＜0．05) ( 图

2) 。而根中可溶性糖的含量则随升温先增高后降

低，也是在 45 ℃时达到最高，但 3 个极端高温处理

组的可溶性糖含量均高于对照组( 图 2) ，说明海三

棱藨草根部在受高温胁迫时积累更多的可溶性糖以

积极应对高温逆境。各处理组间叶片和根中可溶性

糖含量无显著性差异( P＞0．05) 。
2. 3 高温处理对海三棱藨草叶绿素含量及光合作

用的影响

高温处理 7 天后，随温度增高，海三棱藨草的叶

绿素 a 含量显著下降，并在 50 ℃处于最低水平。叶

绿素 b 含量与叶绿素 a 一样，随温度的升高呈现显

著降低的趋势，同时海三棱藨草的总叶绿素含量在

50 ℃时也显著降低( P＜0．05) ( 图 3) 。
海三棱藨草的净光合速率随处理温度的升高显

著下降，在 40 ℃处理时净光合速率较对照组略有升

高，且显著高于其他增温处理组( P＜0．05) ( 图 4) ，

海三棱藨草的气孔导度、胞间 CO2含量、蒸腾速率以

及羧化效率与净光合速率的变化趋势一致，均是在

40 ℃处理时较对照组略有升高，而后随胁迫温度的

升高显著下降( P＜0．05) 。而海三棱藨草的水分利

用效率的变化趋势则与以上指标相反，随增温逐渐

升高，在 50 ℃达到最大( 图 4) 。

图 2 不同极端高温处理对海三棱藨草生理指标的影响
Fig．2 Effects of different extremely high temperature treatments on physiological indices of Scirpus mariqueter
注: 同组中标注不同字母表示差异显著( P＜0．05) ，无字母标注则表示差异不显著。
Note: Different letters in the same group showed significant difference ( P＜0．05) ，and no letter marks indicated that the difference was not significant．
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图 3 不同极端高温处理对海三棱藨草叶绿素含量的影响
Fig． 3 Effects of different extremely high temperature
treatments on chlorophyll content of Scirpus mariqueter
注: 同组中标注不同字母表示差异显著( P＜0．05) ，无字母标注则表

示差异不显著。
Note: Different letters in the same group showed significant difference
( P＜0．05) ，and no letter marks indicated that the difference was not sig-
nificant．

3 讨 论

3. 1 海三棱藨草应对极端高温的生长响应

植物通过调整生长策略和分配方式来适应环境

的变化，从而能够最大限度地利用有效资源和减少

单因素对生长的限制，同时，营养物在各器官之间的

分配对以后的生长是有影响的，也不同程度上反映

了植物对环境变化的响应( 郭佳伟，2015) 。湿地植

物在湿地生态环境长期的自然选择下产生了特性多

样的适应对策。温度作为影响植物生长的主要因子

之一，可以影响植物的生长及生物量，还会改变物质

和能量在植物各器官之间的分配关系，进而改变植

物生物量的分配模式( Detwiler et al．，1988) 。本研

究中，海三棱藨草地上部分受高温抑制，总体来看是

通过降低地上部分结实率，转而在地下部分生成球

茎的方式以适应逆境。李娜等( 2011) 研究发现，模

拟增温使得沼泽草甸生物量明显的趋向深层土壤中

转移。郭佳伟等( 2015) 发现，狭叶甜茅群落的地下

生物量随着温度的增加而极显著增加。石福孙等

( 2010) 的研究表明，增温显著增加了尼泊尔酸模和

鹅绒委陵菜的 Ｒ /S ( 地下 /地上生物量) ，从而促使

两种植物将更多的生物量转移到地下部分。在本研

究中，海三棱藨草的株高增长率在高温处理组显著

下降，结实率也随温度升高较对照组显著降低，虽然

在 50 ℃时略有升高，可能是此温度处理时土壤温度

升至有利于其地下根茎萌发的条件，而新萌发的植

株地上部分在后续培养中没有再受到高温胁迫，正

常开花结实，导致了在海三棱藨草结实期测量所得

50 ℃处理组结实率略高于 45 ℃。海三棱藨草球茎

密度在50 ℃ 处理时显著增高，并且其根冠比在45

图 4 不同极端高温处理对海三棱藨草光合指标的影响
Fig．4 Effects of different extremely high temperature treatments on photosynthetic index of Scirpus mariqueter
注: 同组中标注不同字母表示差异显著( P＜0．05) ，无字母标注则表示差异不显著。
Note: Different letters in the same group showed significant difference ( P＜0．05) ，and no letter marks indicated that the difference was not significant．
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和 50 ℃ 处 理 时 较 对 照 组 分 别 上 升 了 68． 4% 和

34．4%，说明在受到高温胁迫时，海三棱藨草的生物

量趋于向地下转移，以应对地上部分高温对植物造

成的伤害。
3. 2 海三棱藨草应对极端高温的生理响应

徐胜等( 2007) 研究表明，高温逆境导致高羊茅

植株体内丙二醛含量明显增加，但在耐热性强的植

物中丙二醛含量变化不大; 而孙玉芳等( 2006) 研究

发现，高温胁迫下黄连体内丙二醛含量显著下降，并

认为这可能是黄连能够忍耐一定的高温环境所致。
在本研究中，海三棱藨草叶中和根中的丙二醛含量

在 40 ℃时最高，而在 45、50 ℃时显著降低，可能表

明海三棱藨草具有一定的耐热性，在高温下可以通

过启动某些调节机制降低了丙二醛的含量，这个还

有待今后进行深入研究。
在高温逆境下，脯氨酸和可溶性糖含量升高有

利于植物抵御高温胁迫( 孙玉芳等，2006) 。杨雨华

等( 2015) 研究发现，高温胁迫使杜仲幼苗叶片中的

脯氨酸质量分数提高; 宋娅丽等( 2018) 发现，高温

胁迫使三种冷季型草坪草的脯氨酸和可溶性糖含量

均有不同程度的上升。本研究中，海三棱藨草叶片

和根中的脯氨酸含量在 3 个增温处理组时均显著高

于对照组，说明其在受到较高的温度胁迫时，能及时

产生大量的脯氨酸以维持海三棱藨草叶片细胞内的

渗透平衡，从而抵抗高温胁迫。海三棱藨草根中，增

温处理组的可溶性糖含量均高于对照组，说明海三

棱藨草根部在受到高温胁迫时通过累积可溶性糖，

积极抵抗逆境。而海三棱藨草叶片的可溶性糖含量

在增温处理组显著降低，可能是植物处在较高的温

度胁迫下，呼吸作用大于光合作用，消耗了叶片中贮

存的糖类所致，这与刘飞等( 2010) 对高温胁迫下几

个灌木树种的研究结果一致。
根据以上结果，在海三棱藨草体内多数生理指

标在面对高温逆境时出现受胁迫的表征，并产生调

节物质以对抗逆境，少部分调节机制还可能会在过

高温度下受到一定的损伤，这在一定程度上说明高

温胁迫对海三棱藨草的生理过程会造成一定伤害。
3. 3 海三棱藨草应对极端高温的光合响应

植物的叶绿素是吸收太阳能进行光合作用的重

要物质，其含量的高低在一定程度上可以反映植物

利用光能及制造有机物的能力( 王日明等，2016) 。
郭洪雪等( 2007) 研究表明，随着高温胁迫时间的延

长，小麦叶片内叶绿素含量呈下降趋势，且随处理温

度的升高下降的幅度增大; 本研究中，海三棱藨草的

叶绿素 a、叶绿素 b 以及总叶绿素的含量随着温度的

升高表现为下降的趋势，说明极端高温在一定程度上

抑制了海三棱藨草体内叶绿素的合成，且温度越高抑

制作用越强，这与郭洪雪的研究结果是一致的。
光合作用是植物物质转换和能量代谢的关键，

其对温度变化非常敏感，特别是高温可造成植物叶

绿体和生物膜的损伤，影响光合电子传递，植物的净

光合速率随着温度的升高会有较大幅度的降低( 王

日明等，2016) 。不同物种的光合生理对温度升高

响应不同，表现出一定程度上的复杂性和不确定性

( 祁秋艳，2012) 。周洪华等( 2009) 研究表明，高温导

致了光合作用的光抑制的发生，从而降低了胡杨光合

速率。本研究中，海三棱藨草净光合速率在 40 ℃处

理时较对照组有所上升，而在 45、50 ℃处理时显著下

降，说明极端高温在一定范围内可促进海三棱藨草的

光合作用，但达到一定程度会产生抑制作用。
导致光合速率下降的因素包括气孔限制和非气

孔限制( 杜国栋等，2011) 。气孔限制是指气孔关闭

限制了外界 CO2进入叶肉细胞，从而降低光合作用

强度，所以一般表现为净光合速率、气孔导度及胞间

CO2浓度的同时下降，非气孔限制是叶肉细胞自身

活性 下 降 从 而 导 致 净 光 合 速 率 下 降 ( 杨 波 等，

2016) 。杨波( 2016) 研究发现，高温胁迫显著降低

了水稻幼苗的净光合速率、气孔导度及胞间 CO2 浓

度，表明水稻幼苗叶片净光合速率下降的原因以气

孔限制因素为主。本研究中海三棱藨草的气孔导度

在 40 ℃时比对照组有所升高，是因为温度在适度范

围内的增加会使植物叶片的气孔导度变大，蒸发能

力增强，从而加速植物对水分、气体交换( 陈志刚

等，2003) ，这也与相关光合参数变换趋势相符。而

在 45 ℃以上高温处理时气孔导度显著下降，同时伴

随着胞间 CO2浓度、蒸腾速率以及羧化效率的显著

下降，表明此时施加的温度已达到令海三棱藨草受

胁迫的水平，海三棱藨草通过关闭气孔限制蒸腾速

率，保证体内的水分利用率。这也与水分利用效率

在 45 ℃以上高温处理时升高的趋势相对应，同时也

表明海三棱藨草在受高温胁迫时净光合速率下降的

原因以气孔限制因素为主。

4 结 论

海三棱藨草通过地上生物量向地下转移，同时

改变繁殖策略，增加植株向无性繁殖部分分配资源
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的比例以适应极端高温的影响，但随着气温的升高，

海三棱藨草地上生物量的减少，会降低海三棱藨草

对泥沙的拦截能力，从而影响海三棱藨草应对海平

面上升的能力。而且短时间极端高温胁迫会使海三

棱藨草在生理上产生一定响应，加之其光合作用机

制受高温影响显著，所以在未来应对极端高温条件

与海平面上升共同作用下，光合机制的受损加上水

盐胁迫，其生理调节机制仍可能会受到更大的破坏，

这对海三棱藨草的生存是非常不利的。而海三棱藨

草作为盐沼湿地潮滩的先锋物种，其对于维持长江

口生态系统健康发展的生态作用不可忽视。需要指

出的是，上述结论是基于室内控制实验得出的，模拟

增温过程中可能会夸大增温对海三棱藨草生理生态

指标的影响。
本研究仅探讨了高温胁迫对海三棱藨草生理生

长以及光合指标的影响，初步探明单一因子对该物

种的影响程度，未来还需结合淹水胁迫、盐度胁迫以

及原位现场实验等，探讨这一中国特有物种在多因

素共同胁迫下的响应机制。
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