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毛乌素沙地油蒿光系统 II 多时间尺度的环境响应特征 
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摘  要：中国西北荒漠地区极端天气事件频发，探究荒漠植物适应环境波动的调节过程和机制，可帮助预测未来气候变

化背景下荒漠生态系统群落的演替和发展。该研究选取宁夏盐池毛乌素沙地优势物种油蒿（Artemisia ordosica）为研究对

象，进行叶绿素荧光的长期原位连续观测。运用小波分析方法探究油蒿光系统 II（Photosystem II，PSII）能量分配参数与

光合有效辐射（Photosynthetically Active Radiation，PAR）、空气温度、饱和水汽压差（Vapor Pressure Difference，VPD）

和土壤含水率（Soil Water Content，SWC）在多时间尺度上的动态格局。结果表明：日尺度下，PSII 能量分配参数滞后

PAR 43 min，分别滞后空气温度、VPD 和 SWC 3.3、4.6 和 10.72 h（P<0.05），油蒿可能通过叶黄素循环等热耗散机制

和改变气孔导度等途径调节 PSII 能量分配。在季节尺度下，PSII 能量分配参数分别滞后于空气温度、VPD 和 PAR 7.2、

8.8 和 14.7 d，滞后于 SWC 长达 21.6 d（P<0.05），油蒿可能通过提高 PSII 修复能力、增加特定蛋白数量和叶绿素浓度

等方式调节 PSII 能量分配。油蒿 PSII 能量分配参数和最大光化学效率的波动符合其物候期规律，最大光化学效率和实际

光化学效率在 7 和 8 月降低，调节性热耗散和非调节性热耗散增高。5 和 9 月，非调节性热耗散增高且伴随最大光化学

效率低值出现。研究认为，不同时间尺度 PSII 能量分配调控机制存在差异，油蒿通过修复损伤最大光化学效率维持在 0.78

附近使 PSII 生理状态恢复正常生理水平，对水分亏缺、极端温度和高辐射有一定适应能力。该研究可为农作物生长实时

监测与保护农业生态平衡提供科学参考。 
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0  引  言  

作为维持生态系统物质代谢和能量循环的基础，植

物光合作用非常容易受到环境波动的影响，不同强度和

持续时间的环境胁迫会协同抑制光合过程[1-2]。光系统 II

（Photosystem II，PSII）能量分配被认为是光合过程中最

为敏感的部分，PSII 天线色素分子吸收光能有 3 个去向：

1）进行光化学反应，通过碳同化合成有机物[3]；2）通过

叶黄素循环以热能形式将过剩光能耗散[4-5]；3）重新释放

一个光子，即产生叶绿素荧光[6-7]。3 种途径相互竞争权衡，

且受光合有效辐射（Photosynthetically Active Radiation，

PAR）、空气温度（Ta）、饱和水汽压差（Vapor Pressure 

Difference，VPD）和土壤含水率（Soil Water Content，

SWC）等环境因素影响[5,8-9]。上述环境变量通过各自波
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动周期、频率和振幅调控植物 PSII 能量分配[10-11]。在

分-秒时间尺度上，PAR 增加激活叶黄素循环，植物通

过改变调节性热耗散（ΦNPQ）和非调节性热耗散（ΦNO）

的比例耗散过剩光能[12]；在小时时间尺度上，VPD 升高

可导致蒸腾加速，植物调节气孔减少水分损失[13]，同时

也不可避免地抑制了实际光化学效率（ΦPSII）；在日尺度

上，由 PAR、Ta和 VPD 的天循环驱动 PSII 能量分配[14]；

在几天至数月时间周期上，高辐射、寒潮、热浪和降水

等天气事件以及植物的物候期都会导致 PSII 能量分配

变化[10,15]。尽管有上述认识，但目前关于 PSII 能量分配的

相关研究大多集中在室内短期控制试验，难以模拟自然

中真实的环境动态[16-17]。具有高太阳辐射、极端温度和

水文梯度跨度大等特点的荒漠生态系统则更加复杂[18]。

荒漠夏季光照远超植物所需，导致光合机构产生氧化损

伤[19]；极端温度抑制了相关酶的活性，造成光合效率降

低[20-21]；空气干湿循环引起植物气孔调节[13,22]，导致荧

光淬灭[23]。另外，荒漠植物也常因长期缺水造成 PSII

失活，产生可逆的光损伤[20-21,24]。因此，荒漠植物 PSII

能量分配与各环境因子在多时间尺度上很可能具有明

显关联特征。 

频谱处理可检验数据序列的时间动态格局[25]，如小波
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分析。小波分析方法已经广泛应用于多个生态相关领域，

适用于探究多组时间序列数据之间关系[25-27]。然而，目前几

乎没有研究将小波分析应用于叶绿素荧光的长期监测数据

上，尤其缺乏植物对环境波动在多时间尺度下响应过程和

调节机制的理解认识。因此，本研究对宁夏盐池毛乌素沙

地优势荒漠物种油蒿（Artemisia ordosica）进行叶绿素荧光

长期原位连续监测，采用小波分析方法探究油蒿 PSII 能量

分配在多时间尺度下的环境响应特征，旨在为荒漠植物对

不同环境胁迫的敏感程度、适应能力和生理可塑性提供数

据支撑，同时为荒漠地区植被恢复物种选择提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研究区位于宁夏吴忠市盐池荒漠生态系统定位研究

站（37°53'08''N，107°25'46'' E，平均海拔 1 530 m)，是半

干旱区和干旱区之间的交错带，由于过度放牧等人为因

素该区植被已严重退化，近 20 年的封育使该区植被得到

了有效的恢复，这也被认为是该区荒漠化逆转的重要标

志。该区属温带大陆性季风气候，平均气温为 8.3 ℃，

昼夜温差大，全年昼夜平均温差可达 25 ℃以上。年平均

潜在蒸散量为 2 024 mm，年平均降水量为 287 mm，降雨

稀少且不均匀，主要集中在 6—9 月，4—5 月容易发生春季

干旱。土壤以风沙土和黑垆土为主，密度为 1.54 g/cm3。盛

行西北风，年平均风速 2.6 m/s。研究地植被群落以旱生植

物为主，优势灌木物种有油蒿（Artemisia ordosica）、沙柳

（Salix psammophila）和杨柴（Hedysarum mongolicum），观

测期内相对覆盖度分别为 53 %、17 %和 12 %。 

1.2  试验材料 

油蒿广泛分布于中国北部及西北部荒漠地区，因其

根系发达耐沙埋、耐旱，在固定流沙和促进群落演替中

发挥着重要作用[17]。油蒿通常在 4 月萌发，8 月积累生物

量达到最大，9 月末开始凋落。样地内油蒿平均密度为

1.43 株/m2，平均高度为 34.7 cm，平均冠幅为 0.64 m。选

取 3 株长势相同且具有代表性（高度为 50 cm，冠幅为

0.8 m，约 50 分枝左右）的油蒿作为样本植株。避免监测

期内人为因素的干扰，保证样本植株处于完全自然生长

的状态，并进行物候的同步观测。 

1.3  叶绿素荧光监测与计算 

于 2016 年 4 月 28 日至 10 月 3 日，采用多通道连续监

测荧光仪（MONITORING-PAM2000，WALZ 公司，德国）

对油蒿样本植株进行 24 h 原位连续监测，测量间隔为 30 

min。用荧光探头的特制叶夹固定叶片，调整探头方位使叶

片充分受光，每隔 7 d 定期检查叶片并及时更换。测定叶绿

素荧光参数包括饱和脉冲下荧光（Fm'）和实时荧光（Fs）。

将夜间的 Fm'、Fs分别作为暗处理最大荧光（Fm）和暗处理

最小荧光（Fo）。根据 Kramer 公式计算 PSII 能量分配[28]，

实际光化学效率（ΦPSII，%）、调节性热耗散（ΦNPQ，%）

和非调节性热耗散（ΦNO，%）的计算方法如下： 

 ΦPSII=（Fm'-Fs）/Fm' （1） 

 ΦNPQ=Fs/Fm'-Fs/Fm （2） 
 ΦNO= Fs/Fm （3） 

式中 Fm'为饱和脉冲下荧光，Fs为实时荧光，Fm为暗处理

最大荧光。 

采用式（4）计算最大光化学效率（Fv/Fm） 

 Fv/Fm =（Fm-Fo）/Fm （4） 
式中 Fo为暗处理最小荧光。 

1.4  环境气象因子监测与计算 

光合有效辐射由距荧光仪 100 m 处通量塔（高度为

6 m）配有的辐射传感器（PAR-LITE，Kipp & Zonen 公

司，荷兰）测得。空气温度和相对湿度由塔上温湿度传

感器（HMP155A，Vantaa 公司，芬兰）测得，采用式（5）

和式（6）[16]计算饱和水汽压差（VPD，kPa） 

 VPD= e - e·RH/100 （5） 
 e=exp[17.27·Ta /(237.3+Ta)] （6） 
式中 e 为饱和空气压力，kPa；RH 为相对湿度，%；Ta

为空气温度，℃。 

土 壤 含 水 率 由 样 地 内 土 壤 温 湿 度 传 感 器

（ECH2O-5TE，Decagon Devices 公司，美国）测得，深

度为 30 cm。降雨量由距样地 200 m 处空地内雨量筒

（TE525W，Campbell 公司，美国）测得。所有环境气象

因子测量间隔均为 30 min。 

1.5  数据处理与分析 

本研究使用连续小波变换（ Constant Wavelet 

Transform，CWT）和小波相干性（Wavelet Coherence，

WTC）分析荧光参数的时间序列。CWT 是将时间序列数

据在固定间隔的变量进行平移或伸缩等变换，用母小波

来表示。CWT 可以反映时间序列数据在不同时间尺度的

波动[29]，数量为 N 的离散变量 xn的积分谱 ( )x
nW s 定义为 
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式中 δt为时间间隔， *
0 为复共轭尺度，s 为小波变换尺度，

n 为数组 1 至 N，n'为正整数取值。本研究选取 Morlet 小

波作为母小波，采用式（8）计算 xn的小波功率谱（Sn）
[26,30]，

得到其贡献最大的时间周期 

 
2
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定义 2 个时间序列数据之间的交叉小波功率谱（Cn），

相位角谱（An）和 WTC 功率谱（Rn
2）[26,30] 

 *( ) ( ) ( ) ( )xy x y
n n n nC s W s W s W s   （9） 

 1
n

Im( ( ))
( ) tan

Re( ( ))

xy
n
xy

n

W s
A s

W s
  

  
 

 （10） 

 

21

2
2 21 1

S( ( ))
( )

S( ( )) S( ( ))

xy
n

n
x y

n n

s W s
R s

s W s s W s



 
  （11） 

式中 x 为环境因子，y 为植物荧光参数，Wn
xy为变量 x 与 y

的交叉小波变换，S 为时间尺度的平滑处理，Re(Wn
xy)和

Im(Wn
xy)分别为 Wn

xy 的实部和虚部[31]（在时频域图中，An

可以用箭头来绘制，若 x 与 y 正相关，向右的箭头表示 x

与 y 的相位是一致的，向左则相反。而向下的箭头表示 y

滞后于 x 90°或270°，向上的箭头表示 x滞后于 y 90°或270°。

每 360°为 1 个时间周期）。 
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2  结果与分析 

2.1  环境因子与油蒿 PSII 能量分配参数动态 

PAR 求日最大值和平均值，Ta 求日最大值、日最小

值和日平均值，VPD 和 SWC 求日平均值，降雨量求日总

值。如图 1 所示，观测期内 PAR 和 Ta趋势相近，在 5 —

7 月呈上升趋势，8—9 月呈下降趋势。PAR 最高达

1 963 μmol/(m2·s)（6 月 8 日），7 月和 8 月出现持续多天

低值（PAR<400 μmol/(m2·s)）。Ta 最高值达 32.1 ℃（7

月 29 日），最低值为 2.9 ℃（5 月 6 日），出现 1 次大

幅降温事件（8 月 22 日）。VPD 在 5—7 月呈周期性波

动，8—9 月较低，日平均值最高达 2.5 kPa（7 月 25 日）。

SWC 整体呈持续下降趋势，在 8 月 20 日降雨量达到

52.6 mm 的降水后有较大增加。如图 2 所示，ΦPSII在 7 月

和 8 月有 2 处明显的下降，日平均值最低为 0.45%（7 月

16 日）。ΦNPQ和 ΦNO趋势大致相同，7 月和 8 月有 2 处

明显增高。ΦNPQ日平均值最高达 23 %（7 月 16 日），ΦNO

日平均值最高达 36%（7 月 3 日）。Fv/Fm呈周期性波动，

最高 0.82（5 月 31 日），最低 0.68（5 月 3 日）。观测

期内，各叶绿素荧光参数和环境因子具有明显季节波动。  

 
a. 光合有效辐射 

a. Photosynthetically active radiation (PAR) 
b. 空气温度 

b. Air temperature (Ta) 

 
c. 饱和水汽压差 

c. Vapor pressure difference (VPD) 
d. 土壤含水率 

d. Soil water content (SWC) 

图 1  环境因子的季节动态 

Fig.1  Seasonal variation of environmental factors 

 
a. 实际光化学效率 

a. Photochemical efficiency (ΦPSII) 
b. 调节性热耗散 

b. Regulated heat dissipation (ΦNPQ) 

 
c. 非调节性热耗散 

c. Non-regulated heat dissipation (ΦNO) 
d. 最大光化学效率 

d. Maximal quantum yield of PSII photochemistry (Fv/Fm) 

图 2  叶绿素荧光参数的季节动态 

Fig.2  Seasonal variation of chlorophyll fluorescence parameters 
 
PAR、Ta和 VPD 都呈现先升高后降低的日变化趋势，

PAR 峰值在 13:00 左右，Ta和 VPD 峰值约在 16:00。PAR

在 5—7 月较高，Ta在 5 月和 9 月较低，VPD 在 6—7 月

较高。ΦPSII呈现与 ΦNPQ和 ΦNO相反的日变化趋势，峰值

出现时间与 PAR 一致。ΦPSII在 6—7 月较低，ΦNPQ在 5 —

7 月的峰值较高，ΦNO在 7 月的峰值较高（图 3）。 
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a. 光合有效辐射 

a. Photosynthetically active radiation 
(PAR) 

b. 空气温度 
b. Air temperature (Ta) 

c. 饱和水汽压差 
c. Vapor pressure difference (VPD) 

  
d. 实际光化学效率 

d. Photochemical efficiency (ΦPSII) 
e. 调节性热耗散 

e. Regulated heat dissipation (ΦNPQ) 
f. 非调节性热耗散 

f. Non-regulated heat dissipation (ΦNO) 

图 3  环境因子和叶绿素荧光参数的昼夜动态 

Fig.3  Diurnal variations in environmental factors and chlorophyll fluorescence parameters 
 

2.2  环境因子与油蒿 PSII 能量分配参数在各时间周期

内变化 

除 SWC 以外，所有变量全局小波功率谱在 1 d 时间

周期均出现强峰值，并且在 4～40 d 时间周期内分别出现

多次振荡。叶绿素荧光参数（ΦPSII、ΦNPQ和ΦNO）峰值相

对环境因子（PAR、Ta、VPD 和 SWC）较小。SWC 既无

日尺度谱峰，也无季节尺度谱峰。变量 PAR、ΦPSII、ΦNPQ

和 ΦNO在小于 1 d 的时间周期内出现多次峰值，但其功率

远低于 1 d 时间周期处（图 4）。 

小波功率谱可以清楚地显示各变量在观测期内的时

频域局部特征。在 0.5 d 时间周期处，PAR 出现显著小波

功率区域。在 1 d 时间周期处，PAR、Ta和 VPD 均出现

显著小波功率区域，区域非连续且强烈震荡。Ta在 4～32 d

周期内、VPD 在 8～32 d 周期以及 SWC 在 1～32 d 周期

内均出现小波功率值的升高（图 5）。在 1 d 时间周期处，

ΦPSII、ΦNPQ 和 ΦNO 均出现强烈震荡的显著区域。ΦPSII 在

8～32 d周期内、ΦNPQ在4～32 d周期以及ΦNO在16～32 d

周期内也呈现小波功率值的升高（图 6）。 

2.3  油蒿 PSII 能量分配参数与环境因子的小波相关性 

油蒿 PSII 能量分配参数与环境因子在多个时间尺度上

存在显著小波相关区域，分布不均且波动明显。在日尺度

上，ΦPSII与 PAR、Ta、VPD 和 SWC 小波相关区域相位角

分别为 (12.32±3.56)°、 (47.88±21.20)°、 (73.25±13.01)°和

(183.69±96.81) °，即 ΦPSII滞后于 PAR、Ta、VPD 和 SWC

分别为(0.82±0.24)、(3.19±1.41)、(4.88±0.87)和(12.25±6.45) h

（图 7；表 1）。ΦNPQ滞后于 PAR、Ta、VPD 和 SWC 分别

为 (0.62±0.27)、 (3.45±1.57)、 (4.94±2.64)和 (11.87±4.98) h

（图 8；表 1）。ΦNO滞后于 PAR、Ta、VPD 和 SWC 分别为

(0.72±0.32)、(3.27±1.43)、(3.83±1.69)和(8.07±6.97) h（图 9；

表 1）。油蒿 PSII 能量分配参数（ΦPSII、ΦNPQ和 ΦNO）滞

后于 PAR、Ta、VPD 和 SWC 分别平均为 43 min、3.3、4.6

和 10.72 h。 

 
注：垂直线表示时间周期等于 1 和 40 d。 
Notes: The vertical lines indicate that the time period is equal to 1 or 40 d. 

图 4  环境因子和叶绿素荧光参数的全局小波功率谱 

Fig.4  Global wavelet power spectrum for environmental factors 
and chlorophyll fluorescence parameters 

 

在季节尺度上，ΦPSII滞后于 PAR、Ta、VPD 和 SWC

分 别 为 (13.64±5.54) 、 (9.87±3.47) 、 (7.68±1.99) 和

(23.47±12.46) d（图 7；表 2）。ΦNPQ滞后于 PAR、Ta、VPD

和 SWC 分别为(16.05±7.65)、(3.52±2.73)、(9.90±5.64)和

(17.89±14.80) d（图 8；表 2）。ΦNO 滞后于 PAR、Ta、
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VPD 和 SWC 分别为(14.44±6.12)、(8.23±4.47)、(8.73±5.05)

和(23.73±10.97) d（图 9；表 2）。油蒿 PSII 能量分配参

数分别滞后于 Ta、VPD、PAR 和 SWC 7.2、8.8、14.7 和

21.6 d。 

 
a. 光合有效辐射 

a. Photosynthetically active radiation (PAR) 
b. 空气温度 

b. Air temperature (Ta) 
c. 饱和水汽压差 

c. Vapor pressure difference (VPD) 
d. 土壤含水率  

d. Soil water content (SWC) 

图 5  环境因子的小波功率谱 
Fig.5  Wavelet power spectrum for environmental factors 

 
a. 实际光化学效率 

a. Photochemical efficiency (ΦPSII) 
b. 调节性热耗散 

b. Regulated heat dissipation (ΦNPQ) 
c. 非调节性热耗散 

c. Non-regulated heat dissipation (ΦNO) 

图 6  叶绿素荧光参数的小波功率谱 
Fig.6  Wavelet power spectrum for chlorophyll fluorescence parameters 

 
a. 实际光化学效率-光合有效辐射 

a. Photochemical 
efficiency-photosynthetically active radiation 

b. 实际光化学效率-空气温度 
b. Photochemical efficiency-air 

temperature 

c. 实际光化学效率-饱和水汽压差
c. Photochemical efficiency-vapor 

pressure difference 

d. 实际光化学效率-土壤含水率 
d. Photochemical efficiency-soil water 

content 

图 7  实际光化学效率与环境因子的小波相关性 
Fig.7  Wavelet coherence between photochemical efficiency and environmental factors 

 
a. 调节性热耗散-光合有效辐射 

a. Regulated heat 
dissipation-photosynthetically active 

radiation 

b. 调节性热耗散-空气温度 
b. Regulated heat dissipation-air 

temperature 

c. 调节性热耗散-饱和水汽压差 
c. Regulated heat dissipation-vapor 

pressure difference 

d. 调节性热耗散-土壤含水率 
d. Regulated heat dissipation-soil water 

content 

图 8  调节性热耗散与环境因子的小波相关性 
Fig.8  Wavelet coherence between regulated heat dissipation and environmental factors 

 
a. 非调节性热耗散-光合有效辐射 

a. Non-regulated heat 
dissipation-photosynthetically active 

radiation 

b. 非调节性热耗散-空气温度 
b. Non-regulated heat dissipation-air 

temperature 

c. 非调节性热耗散-饱和水汽压差
c. Non-regulated heat dissipation-vapor 

pressure difference 

d. 非调节性热耗散-土壤含水率 
d. Non-regulated heat dissipation-soil 

water content 

图 9  非调节性热耗散与环境因子的小波相关性 
Fig.9  Wavelet coherence between non-regulated heat dissipation and environmental factors 
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表 1  PSII 能量分配参数在日尺度上滞后环境因子的时间 
Table 1  Lag time of PSII energy partitioning parameters  

 relative to environmental factors on daily scale h 
能量分配参数 

PSII energy 
partitioning 
parameters 

光合有效辐射 
Photosynthetically 

active radiation 
(PAR) 

空气温度
Air 

temperature 
(Ta) 

饱和水汽压差 
Vapor pressure 

difference (VPD) 

土壤含水率
Soil water 

content 
(SWC) 

实际光化学 
效率  

Photochemical 
efficiency 

0.82±0.24 3.19±1.41 4.88±0.87 12.25±6.45

调节性热耗散

效率  
Regulated heat 

dissipation 

0.62±0.27 3.45±1.57 4.94±2.64 11.87±4.98

非调节性热耗

散效率 
Non-regulated 

heat 
dissipation 

0.72±0.32 3.27±1.43 3.83±1.69 8.07±6.97

 

表 2  PSII 能量分配参数在季节尺度上滞后环境因子的时间 
Table 2  Lag time of PSII energy partitioning parameters relative  

 to environmental factors on seasonal scale d 

能量分配参数 
PSII energy 
partitioning 
parameters 

光合有效辐射 
Photosyntheticall
y active radiation 

(PAR) 

空气温度 
Air 

temperature 
(Ta) 

饱和水汽压差 
Vapor pressure 

difference 
(VPD) 

土壤含水率
Soil water 

content 
(SWC) 

实际光化学效

率 
Photochemical 

efficiency 

13.64±5.54 9.87±3.47 7.68±1.99 23.47±12.46

调节性热耗散

效率  
Regulated heat 

dissipation 

16.05±7.65 3.52±2.73 9.90±5.64 17.89±14.80

非调节性热耗

散效率 
Non-regulated 

heat 
dissipation 

14.44±6.12 8.23±4.47 8.73±5.05 23.73±10.97

 

3  讨  论 

植物通过热耗散机制消耗光合过程中的过剩光能，

减少活性氧以避免产生光损伤[23]。将热耗散分为 ΦNPQ和

ΦNO 可获得更精准的定量信息，ΦNPQ 表征热耗散等光保

护调节机制的强弱[28]，ΦNO 则指示光抑制或光损伤的程

度[10,28]。日尺度上，油蒿 PSII 能量分配参数与各环境因

子均有很强相关性（图 7～图 9），对 PAR 变化最敏感

且受其主导。PAR 增加导致更多过剩光能需要耗散，因

此ΦNPQ和ΦNO与PAR正相关，同时不可避免抑制了ΦPSII，

这一系列过程是瞬间发生的[5,16]。油蒿 ΦPSII在 12:00 左右

发生明显降低，在夜晚恢复（图 3）。表明在高辐射下，

虽然油蒿光化学反应过程受到了限制，但其 PSII 反应中

心实际并没有产生损害[32-33]。这与同地区不同物种相关

研究结果不一致，研究发现沙柳和杨柴因高辐射表现出

严重光抑制，并造成永久性光损伤。这可能与植物形态

学有关，沙柳叶呈叶线形，杨柴为互生扁平小叶，而具

有针形叶的油蒿则有利于避免过量太阳辐射。油蒿 PSII

能量分配分别滞后 Ta和 VPD 3.3 和 4.6 h（表 1）。研究

表明 Ta 降低抑制叶绿体捕光蛋白酶活性，从而影响植物

光合生理状态[20-21]。清晨 ΦPSII下降（图 3），此时 Ta 处

于全天最低，油蒿 PSII 光反应相关酶活性受到抑制，导

致 ΦPSII 早于 PAR 开始降低[21,34]。VPD 增加导致气孔调

节，蒸腾速率降低[13,22]，抑制了水的裂解[24]，也提高了

跨类囊体质子梯度[35]，最终造成 ΦPSII降低，ΦNPQ和 ΦNO

增加。油蒿 PSII 能量分配在 1 d 时间周期内滞后 SWC 约

10.72 h，远高于其他环境因子（表 1）。这说明短时间内

油蒿对于土壤水的敏感程度较低[10,34]。 

荒漠植物需要应对干旱、高辐射和极端温度等多种

环境胁迫[5,18,36]，PSII 长期适应机制的形成需要几天甚至

几周时间[10,17]，主要通过调整光合色素浓度、叶绿素 a/b

比例或 PSII 特定蛋白质含量等途径实现[10,37]。Fv/Fm是表

征植物PSII受胁迫程度的关键指标，通常情况下在0.75～

0.85 之间，发生下降则表示 PSII 受损失活[34]。油蒿 Fv/Fm

和 PSII 能量分配季节波动明显，但始终维持在一个整体水

平上（Fv/Fm约为 0.78）（图 2）。研究认为油蒿可以通过

自身修复调节，使其 PSII 恢复到正常状态[16,28]。研究发现，

油蒿 PSII 能量分配受物候影响，5 月初处于萌芽期，叶绿

素含量及活性低，对外界抵抗力较差，易产生光抑制
[10,23]。7—8 月受高温高辐射影响，产生光抑制造成 PSII

损伤，此时油蒿处于长势最旺盛的花果期，其生物量和

叶片功能性状达到最佳，PSII 处于不断受损和修复的过

程[32-34]。9 月末油蒿叶片老化进入枯萎期，叶绿素含量、

各种酶活性伴随光合单元机构衰退降低，低温胁迫导致

Fv/Fm低值出现[10,38]。 

在季节尺度上，油蒿 PSII 能量分配滞后 Ta 和 VPD

相对 PAR 和 SWC 较短。说明在长时间尺度，油蒿 PSII

对 Ta和 VPD 更为敏感。植物在高 VPD 下会调节气孔关

闭 [13,22]，增强叶黄素循环等持续性热耗散 [23]，同时对

PSII 反应中心造成可逆损害[32-34]。极端温度或高太阳辐

射则会打破 PSII 能量输入和利用的平衡，造成 PSII 捕光

蛋白损伤[39]。与其他研究比较，油蒿对极端温度的适应

能 力 要 高 于 荒 漠 物 种 沙 柳 和 红 砂 （ Reaumuria 

soongorica）[8,36]。荒漠地区昼夜温差大，油蒿可通过提

高细胞内渗透压，增加原生质抗凝结性，减缓代谢速率

来适应极端温度[39]。油蒿PSII能量分配滞后PAR约14.7 d

（表 2），油蒿对于高辐射具有一定的耐受能力[16,34]。干

旱是影响植物生长生存的重要环境胁迫，水分限制着细

胞内一系列的生理生化反应[13,24]。油蒿具有粗长发达的主

根和茂密的侧根[17,40]，PSII 能量分配滞后 SWC 时间最长，

约 21.6 d（表 2），可见其对干旱有着极强的耐受性，因

此也经常用作干旱区植被恢复的先锋物种。 

4  结  论 

1）日尺度上，油蒿可能通过叶黄素循环等热耗散机

制和气孔导度调节 PSII 能量分配，主要受光合有效辐射

（Photosynthetically Active Radiation，PAR）控制，同时受

空气温度（ Ta ）和饱和水汽压差（ Vapor Pressure 

Difference，VPD）的调控，对土壤含水率（Soil Water 

Content ，SWC）敏感性较差。PSII 能量分配参数滞后于

PAR 43 min，且分别滞后于 Ta、VPD 和 SWC 3.3、4.6 和

10.72 h。 
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2）季节尺度上，油蒿可能通过提高 PSII 修复能力、

增加特定蛋白数量和色素浓度等方式调节 PSII 能量分

配，对 Ta和 VPD 变化较敏感，并且受物候期的影响。PSII

能量分配参数分别滞后于 Ta、VPD、PAR 和 SWC 7.2、8.8、

14.7 和 21.6 d。 

3）在荒漠恶劣环境下，油蒿可以通过自身调节不断

修复受损 PSII（Fv/Fm维持在 0.78 附近），对干旱和高辐

射表现出耐受性，具有一定的适应能力和生理可塑性。 
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Multi-time scale property of environmental responses to photosystem II of 
Artemisia ordosica in Mu Us desert 

Jin Chuan, Jiang Yan, Li Xinhao, Xu Mingze, Gao Shengjie, Wei Ningning, Jia Xin, Tian Yun, Zha Tianshan※ 
(1. Yanchi Research Station, School of Soil and Water Conservation, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China; 2. Key Laboratory 

of Soil and Water Conservation of State Forestry Administration, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China) 
 

Abstract: Extreme weather events occur frequently in the desert region of northwest China, such as drought, high temperature, 
and strong radiation. Desert vegetation is often exposed to multiple environmental stresses. Plants in deserts are at risk of rapid 
degradation, particularly that those are sensitive to climate change. Therefore, it is necessary to explore the response of 
vegetation to environmental fluctuations in this region, aiming to clarify the regulatory mechanisms of desert plants to the 
environments, and thereby predict the succession and development of desert ecosystem communities under future climate 
change. Chlorophyll fluorescence technology can rapidly collect detailed information of photosystem II (PSII) energy 
distribution without damage, which is widely used for in situ monitoring environmental stress in plants. However, there are 
some lags of covariance between chlorophyll fluorescence parameters and related environmental factors by just visually 
examining their time series, particularly on timescales. Wavelet analysis can be selected to analyze transient dynamics between 
two-time series, providing valuable insights into the temporal dynamics of ecological time series and their environmental 
controls. Unfortunately, few studies were applied wavelet techniques to chlorophyll fluorescence measurements in desert 
ecosystems. In this study, an in-situ field measurement of chlorophyll fluorescence was conducted for Artemisia ordosica in 
the Mu Us desert, and then the Continuous Wavelet Transform (CWT) and Wavelet Coherence (WTC) analysis were selected 
to investigate how the Photosynthetically Active Radiation (PAR), air temperature, Vapor Pressure difference (VPD), and Soil 
Water Content (SWC) modulated the variability of PSII energy partitioning in the time-frequency domain. The results showed 
that: The CWT revealed that there were clear daily periodicities on the PSII energy partitioning parameters, such as the 
photochemical efficiency, regulated heat dissipation, and non-regulated heat dissipation, indicating a strong oscillation at 
intermediate scales (days to weeks). On the diurnal scale, the continuous areas of significant WTC were observed between 
PSII energy partitioning parameters and environmental factors during growing seasons, 43 min, 3.3, 4.6 and 10.72 h lagged 
behind PAR, air temperature, VPD and SWC, respectively (P<0.05). This can imply that the heat dissipation in the lutein cycle 
and the change of stomatal conductance can be the underlying mechanisms regulating the energy partitioning of PSII on a short 
timescale. On the seasonal scale, non-continuous areas of significant WTC were observed between PSII energy partitioning 
parameters and environmental factors, 7.2, 8.8, 14.7, and 21.6 days lagged behind air temperature, VPD, PAR, and SWC, 
respectively (P<0.05). It infers that the repairing capacity of PSII, the amount of specific protein, and chlorophyll 
concentration can be the underlying mechanisms regulating the energy partitioning of PSII on a long timescale. The 
fluctuations of the maximal quantum yield of PSII photochemistry and PSII energy partitioning parameters of Artemisia 
ordosica were basically consistent with the vegetation phenological period. In July and August, maximal quantum yield of 
PSII photochemistry and ΦPSII decreased, whereas, regulated heat dissipation and non-regulated heat dissipation increased. In 
May and September, non-regulated heat dissipation increased, while maximal quantum yield of PSII photochemistry decreased. 
This demonstrated that the mechanisms of Artemisia ordosica regulating PSII energy partitioning depended mainly on 
different time scales. It was also found that Artemisia ordosica can repair the damaged PSII by itself in the harsh environment, 
especially in a desert, returning to normal physiological level in which the maximal quantum yield of PSII photochemistry 
remained around 0.78, indicating that a strong tolerance to drought and high radiation. This study can provide a scientific 
reference to real-time monitor the crop growth, and thereby protect the agricultural ecology system in the desert. 
Keywords: arid regions; wavelet analysis; fluorescence monitoring; seasonal fluctuations 
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