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摘要>通过对 C年生田间和 !年生盆栽金矮生苹果6TUVWXYWZ[VU\]0̂ _V‘XYWa=进行不同土壤水分和光照条件下叶片光

合速率测定研究1结果表明1光合速率6bc=与光照强度6bde=和土壤水分6fg\=之间存在着密切的关系F当林木供水充

足1即 fg\6h58i=达到田间持水量6j\=的 C8i以上时1bc的光响应曲线为直角双曲线1但 fg\低于这一水平时1bc
的光响应曲线则为二次抛物线1表现出不同程度的光抑制1水分胁迫越严重1出现光抑制越早F弱光下6bdek8""lG./

mno5mGo!=1光合速率最大值 bGHp出现在 fg\比较低的范围内6C"iEC8ij\=1如果 fg\继续增大时1bc反而下

降:随着光强的增大1bGHp出现的 fg\水平随之提高F金矮生苹果 bc的日变化规律在不同 +q$下并不相同1水分胁迫

存在时1bc的日变化表现出?午休@现象1水分胁迫越严重1?午休@时间越长:水分供应充足时1bc从 5"r""的最大值直

线下降1下午不再回升F轻度水分胁迫时1bc日平均值接近或达到最大值:随着 fg\的提高 bc日平均值反而有下降趋

势F在正常光照条件下6日均值 ;""E5"""lG./mno5mGo!=1当林木处于严重水分胁迫1即fg\低于j\的 88i时1bc
随 土壤水分的增加直线上升:当土壤水分供应充足6fg\hC8ij\=之后1bc不再随土壤水分条件的改善而上升1甚至

还有一定的下降趋势F因此1土壤水分范围 55ikfg\k58i6占 j\的百分率范围为 88iEC8i=是 bc随 fg\的变

化 曲线的?转折区@1fg\低于或高于这一范围对于提高光能利用率和水分利用效率都不利1可以认为这一土壤水分范

围是金矮生苹果合理的供水范围1是提高光合速率和实行节水灌溉可考虑的技术指标F
关键词>光合速率:光照强度:土壤水分
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随着水资源的日益短缺R节水农林业的发展显得越来越重要t如何减少对植物的水分供给量R而对其

光合作用和生物产量影响不大R以提高植物的水分利用效率R是节水农林业研究的关键t对于水分与光合

作用之间的关系在农作物中已经有了广泛的研究u*Q-vR主要集中在水分胁迫对于光合作用机理的影响上t
水分胁迫导致光合作用的下降取决于水分胁迫的程度R在轻度及中度水分胁迫下R气孔的限制是光合速率

下降的主要原因u5vR而严重水分胁迫下R叶绿素结构的破坏w叶肉细胞光合能力的降低 则 是 主 要 原 因uqRWvt
从水分胁迫对农作物光合作用影响的研究结果表明uPvR轻度干旱对叶片光合速率有促进作用t因此R适度

的水分胁迫对于提高水分利用效率极为有利t
可见R水分条件对于农作物光合作用机理的影响从深度和广度上都有了深入研究R但这种影响结果如

何应用于生产实践中R还需对不同水分条件下植物的光合作用进一步研究R明确光合速率随土壤水分的连

续变化规律R从而确定出有利于促进光合作用w提高水分利用效率的土壤水分供给水平D适度的水分胁迫

范围It尤其在果树生产中R对于水分与果树光合作用之间关系的研究还处于较低的水平uovR使实行节水灌

溉 缺乏更为科学的理论依据t通过对金矮生苹果Dxc]a_‘ayz]cO{=|\]̂_‘abI光合速率研究R确定出合理

的供水范围R以期为提高果树的水分利用效率w实行节水灌溉提供理论依据t

} 试验地概况

试验地设在山西省方山县峪口镇土桥沟流域R属黄河中游黄土丘陵沟壑区R地处 pW~pq!5P"#R**6~6,!

55"$R平均海拔 *,66)t年平均降雨量 -*q))RqQo月份的降水占全年的 W6S以上R干燥度 *+pt年平均

气温 W+p%R极端高温 p5+q%D*oP6B65B,oIR极端低温3,5+p%D*oP6B6*Bp6It年无霜期 *-6&t黄绵土RA&
值 P+6QP+-t森林草原灌丛植被区t

’ 试验材料和方法

试验材料 除了田间 W年生金矮生苹果R还选用了盆栽的 ,年生金矮生苹果R前一年春季盆栽R第 ,年

测定t
土壤含水率DMNOSI 土样烘干称重法测定t
田间持水量DTOSI 环刀法测得试验地土壤的田间持水量为 ,6+*6St
土壤水分控制 对于盆栽供试品R为了避免因盆置于空气中受太阳光直射而土温过高引起的误差R采

用田间环境条件下D盆长期全部埋于土壤中R使盆内土壤与田间土壤同温I土壤水分人为控制t搭建四面通

风的活动塑料布遮雨棚t在光合速率光响应研究中R从观测之日D*ooqB6qB,,I前 *6&开始每天对各盆栽浇

足 够的水R之后第 5天开始从 $到 ’组D每组 p盆I依次每天对 *组停止供水R结果将土壤含水率控制为 q
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间持水量的百分率列于表 .!以便查对8但为了表达方便!文中大多地方采用了土壤含水率$9:;*8

表 < 不同土壤水分占田间持水量的百分率

=>?@A< =BACADEAFG>HAIJKALAD>@KIM@NIMKGODA@ALA@K>EEIOFGAPJIDJMA@PE>C>EMGQ

土壤含水率

RSTUVSTWXYZ3$)*
% 4 - .’ .. .( .2 .% .4 7’ 77

占田间持水量的百分率

[3Z/3\X#]3#//SY\X316SZ
6T3U1/#̂#/TX_$)*

7-‘42 0’‘4’ ((‘54 (-‘52 2(‘50 %-‘%2 5(‘%0 5-‘%’ 4-‘22 --‘2’ .’-‘(2

光合速率$ab!cVSUde7fWg.fVg7* 用 hij%7’’型便携式光合仪测定8每个盆栽的观测样叶数为 0
片!均为完全展开的成熟叶片8测定时间为 .--%j’%j77和 .--%j’4j.58

光合有效辐射$akl!cVSUfWg.fVg7* 用 hij%7’’光合仪自带光量子传感器与光合速率同步观测8
在光合速率随土壤水分变化规律研究中!用上述同样方法将 7.个盆栽供试品的土壤水分控制为连续的变

量 系列!用不同厚度的塑料薄膜层和纱布层将辐射强度控制在 %个水平范围!即"m$akln2’*!o$2’n

akln.’’*!p$.’’nakln2’’*!q$2’’nakln.’’’*!r$.’’’nakln.(’’*!s$aklt.(’’*8
叶水势$uU!v[#* 用 whwj(型植物水分状况测定仪测定!与 Rxd的关系曲线如图 .8
土壤水分特征曲线$脱水曲线!图 .* 压力膜法测定8植物对水分的吸收决定于土壤j植物之间的水势

梯度!土壤水势$uyW*是对土壤水分有效性的量度!叶水势$uU*是植物对土壤水分的反应8用它们可确定植

物的水分胁迫状况!将在另文中叙述8

图 . 土壤水分特征和叶水势变化曲线

zT]‘. {|3/YZ}3S6WSTUy#X3Z63#XYZ3#\1uU}#ZT#XTS\

图 7 田间叶片光合速率的光响应曲线

zT]‘7 {|3}#ZT#XTS\#U/YZ}3S6abyTX|[~!#X6T3U1WTX3

" 结果与分析

"‘< 光合速率的光响应

在一定环境条件下!植物的光合机构所接受的光能超过光合作用所能利用的数量时!光合作用便产生

光抑制8当有环境胁迫与强光同时存在时!光合作用的光响应变得较为复杂!这种多因子对光合速率的综

合影响!目前的研究还不深入#.’$!尤其对光强和水分两个因子同时作用于植物体时!光合速率的反映如何!
还必须进一步研究!这对于广大干旱半干旱地区实现节水灌溉和提高光能利用率十分重要8

"‘<‘< 田间叶片光合速率的光响应 一般地!在没有其他环境因子胁迫时!植物光合速率的光响应曲线

是直角双曲线#..!.7$8通过对田间 5年生金矮生苹果光合速率的测定!在不出现水分胁迫时$测定时 9:;为

.2&’.)*!光合速率的光响应模拟曲线为直角双曲线$图 7*!与他人的研究结论相同!其模拟曲线参数值列

于表 78在所测光强范围内!还没有出现光抑制现象!表明了在观测期$.--%j’4*!由于 9:;保持在较高的

水平!提高了 ab的光饱和点!林木对光能的利用率较高8

"‘<‘% 不同土壤水分条件下光合速率的光响应 在田间无法测得不同土壤水分时光合速率的光响应!因
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而就无法确定出有利于提高光能利用率和水分利用效率的最佳土壤含水率!通过对 "年生金矮生苹果试

验研究#在不同土壤水分条件下#光合速率的光响应曲线完全不同!如果进行光响应曲线模拟#当 $%&’

()*时#+,光响应曲线符合二次曲线而不表现出直角双曲线!所以#将$%&分为两个范围-$%&’()*和

$%&.()*/分别模拟!在 $%&’()*时#光合速率的光响应曲线可写成如下通式0

+,1 23"4 534 & -(/
式 中#+,为净光合速率-6789:;"<=>(<7>"/?3为光合有效辐射-6789<=>(<7>"/?@#A#:是模拟曲

线常数#不同 $%&条件下的常数值如表 "所示!

表 B 光合速率的光响应模拟曲线的参数值

CDEFGB HDIDJGKGILDFMGNOPJOQGFLDIRDKROSDFTMILGOPUVWRKXHYZ

$%&’()*-[)*\&/

土壤含水率

]8̂978̂=_‘ab
-*/

常 数 :8c=_bc_=

@ A :

相关指数-d"/
]e‘fabg8aab9fh
_̂8cg8biîĝbc_

$%&.()*-[)*\&/

土壤含水率

]8̂978̂=_‘ab
-*/

参 数 值 jf9‘b=8ikfaf7b_ba

l m n o

pqrs >(thr) rqrr[u >rqr[s[ rqu[v( ()qsp rqr[wpsrqr")([(uq[)vsuqw)"p
wq(( >"thr) rqr"pw rq(wur rqwsr) (uq[u rqr[pw[rqr"[v((uq"sv(uq(s)w
((qvs >"thr) rqrv"r (q"wr rqwuwp ""q)p rqr[wuvrqr"(sp(uqu)p(uqupv"

田间 x̂b9y=̂_brqrv)")rqr(u)"(wqr)"pwqr()"
常数 jf9‘b=
8ig8c=_fc_=

z{|1)rvur}<789>(#z{o1"rrr}<789>(#z$1ps"qw}<789>(#~1"""pr}<789>(#
!1uqv(}<">(<789>(

当 $%&.()*时#+,的光响应曲线以直角双曲线模拟!即叶片净光合速率 +,与入射光强有如下关

系#(v$ 0

+,1 l%&%+7f’
l%&4 +7f’> !o -"/

式中#l为光合速率的光响应曲线的初始斜率#它反映了量子效率?&为入射光强-6789<=>(<7>"/?+7f’为

一定 :;"浓度下 光 合 速 率 的 极 大 值-6789:;"<=>(<7>"/?!o为 叶 片 的 暗 呼 吸 速 率-6789:;"<=>(<

7>"/!

()|31
m%&|%+7f’r
m%&|4 +7f’r

-v/

其 中#m为光合速率对 :;"浓度响应的初始斜率#它反映了 :;"的羧化效率?&|为大气 :;"浓度-69*+/?

+7f’r为饱和光强和饱和 :;"浓度下的光合速率-6789:;,"<=>(<7>"/#+7f’r对温度的依赖关系可以用下

式来表示#(s$0

()|3r1 -.%b’k-n> z{|*-!%-.//*-(4 b’k-z$%-.> z{o*!%-.// -s/

式 中#-.为 叶 温-/"/?n为 参 数?z{|和 z{o分 别 为 反 应 活 化 能 和 变 性 活 化 能?z$为 变 性 反 应 的 熵 值 变

化?!为普适气体常数!参考 0fa9b1等#()$给定-表 "/!

!o依赖于叶温 -.#其关系如下#()$0

!o1 b’k-o> ~*!%-./ -)/
其中#o为常数?~为反应活化能!

利 用 "年生金矮生苹果 +,的实测资料#通过非线性最小二乘法估计可得到各参数-l#m#n#o/的具体

值!由于公式过于繁琐#这里不再赘述计算过程!所得参数值列于表 "!
图 v是不同土壤水分条件下#光合速率随光强变化的实测值和模拟值#模拟结果与实测值非常接近!

光合速率的这种光响应规律表明02在不同土壤水分条件下#光合速率对光强的响应相差很大!高$%&时

-$%&.(u* \&/#光合速率对光强的响应与土壤水分基本无关?随着土 壤 含 水 率 的 降 低#光 响 应 曲 线 与

$%&的关系表现密切?而在严重土壤水分胁迫下#如 $%&1p3rs*#光强达到 vrr6789<=>(<7>"时便产
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生 光 抑 制!"光 合 速 率 的 极 大 值 在 不 同 #$%时 相 差 也 非 常 大!在 #$%&’()*+时,-./0只 有 1()234

5.67893:;<1:.<3,当 #$%增大到 12(=2+时,-./0可达到 3*(*)5.67893:;<1:.<3!证明当光强不成

为 限制因子时,->主要受土壤水分的影响,随着 #$%的增加,->随 之 迅 速 提 高!当 11+?#$%?1@+
时,尽管会出现不同程度的光抑制,但光合速率的最大值随#$%的升高而提高的幅度开始减缓,变幅在 13

A125.67893:;<1:.<3之间B当 #$%C1@+时,-./0基本不再随土壤水分的改 善 而 增 加,在 测 定 光 强 范

围内也不出现光抑制!D光合速率的光补偿点与 #$%基本无关B而光饱和点在不同的 #$%时变化非常

大,当 #$%从 ’()*+增 大 到 33(@’+,光 饱 和 点 的 变 幅 在 3))A3)))5.67:;<1:.<3之 间!可 见,随 着

#$%的增加,植物对光能的利用率也不断提高!当光强达到 1)))5.67:;<1:.<3左右时,EF8C1@+G%
的处理,->都能达到比较高的数值,不产生因光强增大而受阻的现象!

图 4 不同土壤水分条件下光合速率的光响应曲线

HIJK4 L/MI/NI6O/7PQMRS6T->UINV-WXQOYSMYITTSMSON;6I7.6I;NQMS

ZK[ 土壤水分与光合速率

ZK[K\ 不同光强下土壤水分对光合速率的影响 在水分成为植物生活的限制因子时,水分对光合速率的

影响比其他气候因子表现得更为突出]1’̂!但光合速率由于受光强和光质的影响,在不同的光强下,植物光

合速率受水分影响的程度不同!
根 据实测和模拟,图 *为不同光强下 ->随 #$%的变化曲线,表现出几个特点_‘1a->与 #$%的关

系 在不同光强时完全不同!‘/a在-WX?@))5.67:;<1:.<3时,->与#$%是二次抛物线关系,即#$%?

1@+时,->随 #$%的增加而上升,当 #$%C1@+时达到最高点并逐渐下降B‘ba@))?-WX?1*))5.67
:;<1:.<3时,->与#$%是多项式关系,#$%增大到 11+后,->趋于稳定B‘Pa当-WXC1*))5.67:;<1

:.<3时,->与 #$%的关系曲线为 E型曲线,即 #$%?11+时,->随 #$%的增加上升缓慢B在 11+?

#$%?1@+范围内,->直线上升,#$%C1@+后趋于稳定!‘3a光合速率的最大值‘-./0a随光强的增强而

增大!从小到大的 ’个光强范围,-./0从 1(13*增大到 3*(@*5.67893:;<1:.<3!说明 #$%不成为植物

生活的限制因子时,->主要受光强的影响,从弱光到中低光强,->迅速上升,强光时,->达到最大值!‘4a
出现光合速率c高峰d‘-./0a的#$%范围在不同光强时有所差异!在试验的#$%范围内,弱光‘-WX?1))

5.67:;<1:.<3a下,#$%比较低时‘1*+A1@+a便出现 -./0,#$%继续增大时,->反而下降B中低光强

‘1))?-WX?1)))5.67:;<1:.<3a时,#$%在 1@+A12+时出现 -./0,#$%继续增大,->上升的幅度

不大B强光时‘-WXC1)))5.67:;<1:.<3a,-./0出现在 #$%C12+之后!即随着光强的增大,-./0出现的

#$%范围随之提高!

ZK[K[ 正常光强时 ->随 #$%的变化 试验区生长季光照充足,除阴雨天外,光照强度都达到了强光水

平‘-WXC1)))5.67:;<1:.<3a!据观测,生长季‘@Ae月份a内光照强度的日平均值接近 1)))5.67:;<1

:.<3,其中 ’A=月份超过该值!因此,正常光强时 ->与 #$%关系的研究对于生产实践很有意义!
图 @是 -WXC2))5.67:;<1:.<3时金矮生苹果 ->随 #$%的变化曲线,为多项式模拟关系,相关

指数f3达到 )(e@43!表明在严重水分胁迫时‘#$%?11+a,->随#$%的改善直线上升,达到 11+处于轻
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图 ! 不同光强下光合速率随 "#$的变化曲线

%&’(! )*+&*,&-.*/01+23-4567&,8"#$1.93+9&443+3.,5:;

度水分胁迫时有减缓趋势<当"#$=>?@水分供应充足时A56不再随土壤水分条件的改善而上升A甚至还

有一定的下降趋势B因此A土壤水分范围 >>@C"#$C>?@是曲线变化的D转折区EA"#$低于或高于这一

范围对于提高光合作用和水分利用效率都不利B

F(F 不同土壤水分下光合速率的日变化

植物叶片光合速率的日变化大部分都表现出中午降低型GD午休E型HI>JK>LMB通过对田间 J年生金矮生

苹果光合速率的测定A在不出现水分胁迫时G>LLNOPQO>J测定时 "#$为 >?RP>@HA56日变化也表现出这

种规律A具有明显的D午休E现象G图 NHB但在不同的土壤水分条件下A光合速率的日变化特点并不相同B
图 N为不同"#$条件下56的日变化B显然A不同"#$时A叶片56日变化表现出各自的特点SG>H在

"#$较低G"#$C>>@低于 %T的 ??@H时A56日变化表现出典型的D凹E型曲线B即在清晨 QSPP时A光合

作用最强A56达到一天中的最大值A然后开始下降A在 LSPPK>?SPP出现长达 N8以上的D午休EB由于严重

图 ? 正常光强下 56随 "#$的变化曲线

%&’(? U832*+&*,&-.*/01+23-4567&,8"#$

1.93+,83.-+V*/5:;G=QPPWV-/XYZ>XVZ[H

的水分胁迫A仅在弱光下进行光合作用BG[H当 "#$达

到 田 间 持 水 量 的 ??@KJ?@A在 >>@K>?@之 间 时A

56的日变化曲线是典型的D双峰E型曲线B>PSPP达到

最高峰A>[SPPK>!SPP出 现D午 休EA>NSPP又 出 现 第 二

高 峰B在 该 "#$范 围 内A5V*\的 峰 值 已 接 近 于 所 有

"#$条 件 下 达 到 的 最 大 值A林 木 对 光 能 的 利 用 率 较

高BG]H当 "#$=>?@大于田间持水量的 J?@时A光合

速率从 >PSPP的最大值直线下降A不再出现第二高峰B
随 着 "#$的 提 高 56反 而 有 所 下 降A土 壤 含 水 率 从

>?R!N@提 高 到 [[R?N@A56 的 日 平 均 值 从

>[R?JWV-/T̂ [XYZ>XVZ[下降到 >>R?]WV-/T̂ [XYZ>

XVZ[BG!H光合速率的日变化不仅随土壤水分条件的

改变表现出不同的规律A而且在以上 ]个土壤水分范围内A光合速率的日平均值相差较大B在严重水分胁

迫下A56日平均值变幅在 ]KJWV-/T̂ [XYZ>XVZ[之间<在轻度水分胁迫时A光合速率的日平均值达到最

大G>[RN>WV-/T̂ [XYZ>XVZ[HA这时如果再增加供水A光合速率不再提高B

_ 结语与讨论

当光照强度和土壤水分同时影响于金矮生苹果叶片光合速率时A表现较为复杂B如果不出现水分胁迫

G"#$=>?@AJ?@‘$HA光合速率的光响应模拟曲线为直角双曲线B当 "#$C>?@GJ?@‘$H时A56光响

应曲线符合二次抛物线B在严重水分胁迫下G"#$C>>@A??@‘$HA在低光强时光合作用便产生光抑制A
这时将极大影响光能利用率B因此A在林木的苗期A当土壤水分不足和光照过强时A应采取措施避免强光照

射A以减轻光抑制和过度蒸腾失水造成的生理伤害A提高成活率和促进苗木生长B
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图 ! 不同土壤水分条件下叶片光合速率的日变化

"#$%! &#’()*+,*(#*-#.)*+./01’)23(2#//3(3)-456

不 同 光 强 下7光 合 速 率 对 土 壤 水 分 的 响 应 有 较 大 差 异8弱 光 下709*:出 现 在 456比 较 低 的 范 围 内

;<=>?<@>A7如果 456继续增大701反而下降B中低光强时709*:出现的 456范围在 <@>?<C>之间7

456继续增大701上升的幅度不大B强光时7456D<C>之后才出现09*:8即随着光强的增大709*:出现的

456水平随之提高8可见7要使 01在正常光强时;0EFG<HHHI9.+JKL<J9LM左右A达到比较高的值7必

须使456达到 <@>以上7才能保证植物有较高的光能利用率7而不至于较早地出现光抑制现象8但在强光

时蒸腾速率上升更快7对于提高植物水分利用效率极为不利8
不同土壤水分条件下金矮生苹果光合速率有不同的日变化规律8严重水分胁迫时7光合速率的N午休O

时 间长达 !P以上7且 01日平均值较低B轻度水分胁迫时7N午休O时间较短701日平均值接近或达到最大

值B水分供应充足时7随着 456的提高701从 <HQHH的最大值直线下降701日平均值也有下降趋势8
正 常光照条件下;CHH?<HHHI9.+JKL<J9LMA金矮生苹果 01随 456的变化 曲 线 表 明7土 壤 水 分 范

围 <<>R456R<@>;@@>?S@>T6A是曲线变 化 的N转 折 区O7456低 于 这 一 范 围 时 由 于 水 分 胁 迫 使 光

合作用产生严重的光抑制7限制了光能利用率的提高B456高于这一范围时7对光合速率的影响 不 大7但

会大幅度提高蒸腾速率7不利于提高水分利用效率8因此7可以认为这一土壤水分范围是金矮生苹果合理

的供水范围7是提高光合速率和实行节水灌溉可考虑的技术指标8
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