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三峡库区消落带不同水淹强度下池杉与落羽杉的光合
生理特性
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摘要：为探究三峡库区消落带原位人工种植的池杉（Ｔａｘｏｄｉｕｍ ａｓｃｅｎｄｅｎｓ）和落羽杉（Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ）在该特殊生境下的适应

机制，设置了浅淹（ＳＳ，海拔 １７５ｍ，对照）、中度水淹（ＭＳ，海拔 １７０ｍ）和深度水淹（ＤＳ，海拔 １６５ｍ）３ 个水淹处理组，测定了两树

种在连续 ４ 个周期性水淹处理后的光合响应过程，并采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型和指数模

型进行拟合，比较各模型拟合结果差异并选出最优模型，通过最优模型来分析水淹后落干期两树种的光合生理变化。 结果表

明：（１）不同模型间的光响应曲线拟合结果存在差异（Ｐ＜０．０５）。 综合分析可知，４ 种模型中，指数模型是拟合两树种光响应曲

线的最优模型，更符合植物的生理学意义。 （２）两树种的光响应曲线有相似的变化规律，光合速率（Ｐｎ）的表现均为 ＤＳ 组＞ＭＳ
组＞ＳＳ 组。 （３）中度水淹和深度水淹两树种的最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率（α）、光饱和点（ＬＳＰ）均高于浅淹，而光补

偿点（ＬＣＰ）则显著降低。 以上结果说明落干生长期两树种对强光和弱光的利用能力增强，水淹对两树种的光合潜力有一定的

促进作用，这可能与其遭受水淹胁迫后的自我调节能力和光合补偿机制有关。 由此表明，当生境发生不良变化时，植物的适应

性变化往往表现为沿着有利于光合作用最大化的方向发展。
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ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎ ｄｅｅｐ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ．
Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｂｏｔｈ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ａｆｔｅｒ
ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ． Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ａｌｓｏ ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｂｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ
ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｆ⁃ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｆｔｅｒ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｉｓ ａｌｓｏ
ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ ｉｓ ｓｔｒｅｓｓｅｄ， ｐｌａｎｔｓ ｏｆｔｅｎ ａｄａｐｔ ｔｈｅｍｓｅｌｖｅｓ ｔｏ ｍａｘｉｍｉｚｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ． Ｔｈｕｓ， ｉｔ ｉｓ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ
ｔｏ ｕｓｅ ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ ｏｆ ｔｈｅ ＴＧＲＡ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ａｒｅａ； ｈｙｄｒｏ⁃ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｂｅｌｔ； ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ； Ｔａｘｏｄｉｕｍ ａｓｃｅｎｄｅｎｓ； Ｔａｘｏｄｉｕｍ
ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ

三峡工程建成运行后，“冬蓄夏排”的水库调水方式给库区生态系统带来了巨大的负面影响［１］，消落带植

被物种多样性降低［２］，水土流失严重［３］，进而导致消落带生态系统结构和功能受损。 近年来，消落带植被恢

复受到社会各界的重视，有研究表明人工植被重建是恢复消落带植被的有效方法之一［３⁃４］。 消落带植物不仅

要耐水淹，且在退水后，植物能否快速恢复其光合作用以制造和储存充分的碳水化合物将直接影响到其再次

耐受水淹逆境后的能量供应及其在消落带的生存［５］。 因此，研究库区消落带适生植物在水淹后落干期的光

合生理生态适应机制是消落带植被恢复的重要基础，也是解决水库消落带生态环境问题的前提［６］。
水淹条件下，缺氧使植物的生长、光合和代谢等过程受限。 其对水淹敏感性植物的影响较大［７⁃８］，而耐淹

植物可通过形成不定根、通气组织或茎伸长等方式适应水淹逆境［９⁃１１］。 作为植物生命活动最重要的过程之

一，光合响应变化已成为反映植物耐受胁迫能力的有效指标［１２］。 而光响应曲线的测定及其拟合有助于理解

光合产物积累与环境因子的关系，是植物光合生理生态学研究的重要手段之一［１３⁃１５］。 通过光合光响应曲线

可以获得光合作用的最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率（α）、光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（ＬＣＰ）和暗呼吸

速率（Ｒｄ）等生理参数，而这些参数是植物生理生态学研究的基础［１６⁃１７］，有助于判定植物光合机构运转状况、
光合作用能力和其受环境变化的影响程度［１３，１８］。 光响应曲线拟合模型则是光合作用对环境因子响应模拟系

统的核心，构建理想的光响应模型可更客观、准确地反映光响应过程［１９］。 国内外普遍采用的光响应曲线模型

为：直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型和指数模型［１３，２０⁃２４］。 由于不同植物对光照强度

变化的敏感度及响应方式不同，因而不同植物的最适光合光响应曲线的模型也不同。 因此为了解植物的光合

特性，保证估测光合特性参数结果的准确性，需首先对不同的光响应模型进行比较［２５］。
池杉（Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ）和落羽杉（Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ）为杉科落羽杉属落叶乔木。 研究表明，两树种具有较强的水

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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淹耐受性［２６］，是三峡库区消落带的适生乔木树种。 目前关于两树种的研究多集中在模拟不同水淹环境、水淹

胁迫解除后的生长、光合生理响应［２７⁃２８］、生理变化［２９］和根系次生代谢［３０］等，尽管已有对三峡库区消落带原位

落干期光合生理的研究［２７］，但其研究仅反映了光合生理的瞬时响应，而不能反映其对不同光强的利用情况，
缺乏应用光响应模型对两树种生长适应性的拟合研究。 本研究以三峡库区消落带原位种植的池杉和落羽杉

为研究对象，测定其水淹后落干期的光响应曲线，并采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲线修

正模型和指数模型 ４ 种模型对其进行拟合，比较各模型拟合结果的差异并选出最优模型，研究水淹后落干期

两树种的光合生理变化，探究其在消落带特殊生境下的适应机制，以期为指导三峡库区消落带人工植被构建

和管理提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验样地位于重庆市忠县共和村汝溪河消落带植被修复示范基地（１０７°３２′—１０８°１４′Ｅ，３０°０３′—３０°３５′
Ｎ），面积 ０．１３３ｋｍ２。 汝溪河为长江一级支流，流域属亚热带东南季风区山地气候。 全年温度≥１０℃，年积温

５７８７℃，年均温 １８．２℃，无霜期 ３４１ｄ，日照时数 １３２７．５ｈ，日照率 ２９％，太阳总辐射能 ８３．７×４．１８ｋＪ ／ ｃｍ２，年降雨

量 １２００ｍｍ，相对湿度 ８０％。
试验所选取的池杉和落羽杉树种位于消落带 １６５—１７５ｍ 海拔范围内，种植于 ２０１２ 年 ４ 月，栽种时苗龄为

２ 年生幼苗，大小规格基本一致。 种植时将样地分为 ２０ 个宽 １０ｍ、垂直于河床的条带，每个条带栽植一个树

种，两个树种交替种植，株行距为 １ｍ×１ｍ。 树苗栽好后立即浇水 １ 次，２０１２ 年 ６ 月中旬进行除草。 此后无人

为干扰自然生长。 截至 ２０１６ 年 ７ 月试验开展时，两树种已经历了 ４ 个水位波动周期，并且长势良好。
１．２　 试验设计

于 ２０１６ 年 ７ 月中旬进行实地数据测定，根据消落带不同海拔高程的淹水深度和淹水持续时间，将样地划

分为 ３ 个样带：浅淹（ＳＳ，海拔 １７５ｍ，对照）、中度水淹（ＭＳ，海拔 １７０ｍ）和深度水淹（ＤＳ，海拔 １６５ｍ），各样带

最大水淹深度及水淹天数见表 １。 每个树种每个海拔高程分别选取 ４ 株长势相近的具有代表性植株，每株选

取 ３ 片完全舒展并且成熟、未受损的叶片（位于树冠的中上部）作为测定对象，用于测定光响应曲线。

表 １　 不同水淹处理组 ４ 个水淹周期内的水淹深度和水淹持续时间

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｗａｔｅｒ ｃｙｃｌｅｓ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

水淹深度
Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｄｅｐｔｈ ／ ｍ

水淹天数 Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｄｕｒａｔｉｏｎ（ｄ ／ ａ）

２０１２．０６—２０１３．０７ ２０１３．０６—２０１４．０７ ２０１４．０６—２０１５．０７ ２０１５．０６—２０１６．０７

１７５ ０ ２ ５ ８ ５

１７０ ５ １２５ １０１ １４１ １１１

１６５ １０ １７５ １５８ ２１７ １６１

１．３　 土壤氧化还原电位的测定

采用土壤氧化还原电位计 ＤＷ⁃ １ 型（江苏江分电分析仪器有限公司生产）测定样地土壤氧化还原电位

（Ｅｈ）。 将电位计探头插入距土壤表面 １０ｃｍ 处，持续几分钟待读数稳定后记录数值，对每个海拔用于测定光

响应曲线树种的生长土壤进行 Ｅｈ 的测定。 通气良好及含氧量充分的土壤，其 Ｅｈ 介于＋４００－（＋７００ｍＶ 之间；
淹水后 Ｅｈ 变化从＋４００ 到＋７２ｍＶ；而当 Ｅｈ 低于＋３５０ｍＶ，表明土壤氧气匮乏［３１］。
１．４　 光响应曲线的测定

于 ２０１６ 年 ７ 月中旬选择晴朗天气进行原位测量，测定时间在 ９：３０—１２：００。 采用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合系

统（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ ６４００， Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ， ＵＳＡ）进行测定，测定时用 Ｌｉ⁃６４００－０２Ｂ 红蓝光源设定一系列光合有效辐射梯度：
１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、５０、０μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，测定前用自然光对叶片进行充分诱导，
改变光照强度后，最少稳定时间设定为 １２０ｓ。 ＣＯ２浓度设置为（４００±５）μｍｏｌ ／ ｍｏｌ（仪器自带小钢瓶提供）。 叶

３　 ８ 期 　 　 　 贺燕燕　 等：三峡库区消落带不同水淹强度下池杉与落羽杉的光合生理特性 　
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室温度和相对湿度均为自然背景值。 实测值的计算参考郎莹等［２０］的方法。
１．５　 数据处理

用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 和 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件对光合测定仪 Ｌｉ⁃６４００ 测得的数据进行处理。 采用以下 ４ 种光合模型进

行光响应曲线拟合，得到各项光响应参数，再分别对各项参数在模型间和处理组间做方差分析，采用 Ｄｕｎｃａｎ
多重比较（Ｄｕｎｃａｎ′ｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒａｎｇｅ ｔｅｓｔ）进行显著性检验。 同时，将实测值和模型拟合值用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 作图并

比较。
１．５．１　 直角双曲线模型［３２］

Ｐｎ ＝
αＩ Ｐｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ

式中，Ｐｎ为净光合速率，Ｉ 为光合有效辐射（结果与分析、讨论部分用 ＰＡＲ 表示光合有效辐射），α 为光响应曲

线的初始斜率（即表观量子效率），Ｐｎｍａｘ为最大净光合速率，Ｒｄ 为暗呼吸速率。 直线 ｙ ＝Ｐｎｍａｘ与弱光下的线性

方程相交，交点对应 ｘ 轴的值即为光饱和点 ＬＳＰ ［３３］。
１．５．２　 非直角双曲线模型［３４］

Ｐｎ ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － 　

（αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ） ２ － ４θαＩＰｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ

式中，θ 为曲线的曲率，Ｐｎ、Ｉ、α、Ｐｎｍａｘ和 Ｒｄ 的定义与前述相同。 ＬＳＰ 的求算方法同直角双曲线模型。
１．５．３　 直角双曲线修正模型［３５］

Ｐｎ ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

Ｉ － Ｒｄ

式中，β 和 γ 为系数，Ｐｎ、Ｉ、α 和 Ｒｄ 的定义与前述相同。 拟合过程通过光合计算（版本 ４． １． １）完成，由于拟合

得到的 ＬＳＰ 过大，在表中未列出。
１．５．４　 指数函数模型［２０］

Ｐｎ ＝ Ｐｎｍａｘ（１ － ｅ
－αＩ

Ｐｎｍａｘ） － Ｒｄ
式中，Ｐｎ、Ｉ、α、Ｐｎｍａｘ和 Ｒｄ 的定义与前述相同。 其中 ＬＳＰ ＝Ｐｎｍａｘ×ｌｎ（１００Ｃ０） ／ α，与 ９０％Ｐｎｍａｘ相对应的光照强度

相比较求得［２３］。 Ｃ０为度量弱光下净光合速率趋于 ０ 的指标。

２　 结果与分析

２．１　 不同水淹处理组对池杉和落羽杉土壤氧化还原电位的影响

３ 个水淹处理后两树种的 Ｅｈ 均有显著差异（表 ２）。 ＳＳ 组的 Ｅｈ 始终高于 ４２０ｍＶ，表明土壤通气良好。
ＭＳ 组的 Ｅｈ 在 ３６０．２—３８６．４ｍＶ 范围波动，而 ＤＳ 组的 Ｅｈ 低于 ３５０ｍＶ，表明土壤氧气含量下降。

表 ２　 不同水淹处理组池杉和落羽杉的土壤氧化还原电位（Ｅｈ）值（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｄｏｘ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ （Ｅｈ） ｏｆ Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ａｎｄ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＳＳ ＭＳ ＤＳ

池杉 Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ４２０．６０±５．５１ａ ３８６．４０±５．０９ｂ ３４６．４０±３．８０ｃ

落羽杉 Ｔ．ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ４２５．６０±３．５４ａ ３６０．２０±２．４６ｂ ３３１．６０±１１．４２ｃ

　 　 ＳＳ：浅淹，ｓｈａｌｌｏｗ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＭＳ：中度水淹，ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＤＳ：深度水淹，ｄｅｅｐ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；不同小写字母表示同一物种在不同水淹

处理组间差异显著（ｎ＝ ４， Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同水淹处理组对池杉和落羽杉生长特征的影响

经历 ４ 个水淹周期后的池杉和落羽杉长势良好。 不同水淹处理组的两树种生长特征参数值变化趋势相

似（表 ３）。 两树种的胸径与树高存在显著差异（Ｐ＜０．０５），均表现为 ＳＳ 组＞ＭＳ 组＞ＤＳ 组。 随着水淹强度的增

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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加，两树种冠幅显著降低（Ｐ＜０．０５）。

表 ３　 不同水淹处理组池杉和落羽杉的生长特征参数（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ａｎｄ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

特征值 Ｃｈａｒａｃｔｅｒ
池杉 Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ 落羽杉 Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ

ＳＳ ＭＳ ＤＳ ＳＳ ＭＳ ＤＳ

胸径 ＤＢＨ ／ ｃｍ ６．５０±０．１２ａ ５．７５±０．０９ｂ ４．４６±０．１０ｃ ６．４８±０．０８ａ ５．８３±０．１０ｂ ５．０７±０．１５ｃ

冠幅 Ｃａｎｏｐｙ ／ ｍ２ ５．３８±０．２４ａ ２．８６±０．３２ｂ ２．４５±０．０９ｂ ８．８７±０．７８ａ ６．６２±０．２３ｂ ５．５２±０．２７ｂ

树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ ５．９２±０．１７ａ ５．２１±０．０３ｂ ４．３４±０．０５ｃ ５．７１±０．１１ａ ５．０９±０．０５ｂ ４．８４±０．０６ｃ

　 　 不同小写字母表示同一物种在不同水淹处理组间差异显著（ｎ＝ ４， Ｐ＜０．０５）

图 １　 不同光响应模型对池杉和落羽杉光合速率光响应曲线的拟合

Ｆｉｇ． １ 　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ａｎｄ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｂｙ ４ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＳＳ：浅淹，ｓｈａｌｌｏｗ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＭＳ：中度水淹，ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；ＤＳ：深度水淹，ｄｅｅｐ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ；Ａ：直角双曲线模型（池杉）；Ａ′：直角双

曲线模型（落羽杉）；Ｂ：非直角双曲线模型（池杉）；Ｂ′：非直角双曲线模型（落羽杉）；Ｃ：直角双曲线修正模型（池杉）；Ｃ′：直角双曲线修正模

型（落羽杉）；Ｄ：指数模型（池杉）；Ｄ′：指数模型（落羽杉）

２．３　 不同光响应模型拟合效果比较

不同水淹处理后的池杉和落羽杉采用不同模型拟合的变化趋势相似（图 １）。 在弱光（ＰＡＲ≤２００μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１）下，４ 种模型拟合的光响应曲线变化规律均呈线性增长，且各拟合值与实测值差值较小；随着光强的

增加，不同模型间的差异逐渐增大，４ 种模型的净光合速率（Ｐｎ）均随着光强的增加而升高，但逐渐趋于平缓。
而不同模型间的变化幅度差异较大。

５　 ８ 期 　 　 　 贺燕燕　 等：三峡库区消落带不同水淹强度下池杉与落羽杉的光合生理特性 　
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２．４　 不同光响应模型拟合光合参数比较

通过对不同模型的进一步分析（表 ４）可知，各模型的决定系数（Ｒ２）均在 ０．９ 以上，表明 ４ 种模型均能较

好地拟合池杉和落羽杉的光响应过程。 在本研究不同水淹处理下，两树种采用直角双曲线模型与非直角双曲

线模型拟合的 α、Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ 与实测值相比显著偏大，而 ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 则显著低于实测值。 修正模型的拟合精度

较高，Ｒ２达到 ０．９７ 以上，可以准确地预测 Ｐｎｍａｘ；但修正参数 β＜０ 且（β＋γ） ／ β＜０［３６］，求出 ＬＳＰ 太大（表 ４ 中未列

出），且 α 和 Ｒｄ 也均大于实测值，ＬＣＰ 低于实测值。 指数模型拟合出的 α 和 Ｒｄ 最接近实测值，Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 虽

无显著差异，但相比其他模型更接近实测值。 结合决定系数发现，Ｒ２的大小仅反映模型拟合程度，并不能说明

各模型拟合的参数值与实测值相符。 上述研究结果表明，指数模型为池杉和落羽杉光响应曲线拟合的最优模

型，故以此模型为基础分析两树种的光响应曲线特征。

表 ４　 不同水淹处理组池杉和落羽杉的光响应曲线特征参数值

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ａｎｄ Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

模型
Ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

α ／
（μｍｏｌ ／ μｍｏｌ）

Ｐｎｍａｘ

／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） Ｒ２

池杉 实测值 ＳＳ ≈ ０．０３１ ≈ ８．５５ ≈１６００．００ ≈ ５９．９４ ≈０．５０ —

Ｔ． ａｓｃｅｎｄｅｎｓ ＭＳ ≈ ０．０４３ ≈ １５．１０ ≈ １６４０．００ ≈ ４２．３０ ≈０．６０ —

ＤＳ ≈ ０．０４４ ≈ １８．１４ ≈ １６４０．００ ≈ ７１．０５ ≈０．８０ —

Ｉ ＳＳ ０．０６０±０．０１２Ａａ １１．７９±０．４９ Ａｃ ４８４．４６±７４．１５Ｂｂ ５３．８７±８．９５ Ａａ ２．３３±０．４１ Ａａ ０．９６８

ＭＳ ０．０７３±０．００６ Ａａ １８．７３±１．９９ Ａｂ ５４８．５４±６６．３１Ａａｂ ３８．５０±１２．５９ Ａａ ２．１９±０．５３ Ａａ ０．９８５

ＤＳ ０．０６８±０．０１３ Ａａ ２５．０３±０．８５ Ａａ ７１０．３７±４８．４６Ａａ ６６．５８±５．６３ Ａａ ３．７４±０．５８ Ａａ ０．９９２

ＩＩ ＳＳ ０．０５６±０．００９ Ａａ １１．７０±０．５５Ａｃ ４８２．１１±７５．６３Ｂａ ５４．３３±９．１２ Ａａ ２．３１±０．４１ Ａａ ０．９６８

ＭＳ ０．０６８±０．００４ Ａａ １８．６３±２．０８Ａｂ ５４５．４２±６８．５０Ａａｂ ３８．３６±１２．７３ Ａａ ２．１４±０．５５ Ａａ ０．９８６

ＤＳ ０．０６８±０．０１３ Ａａ ２５．０３±０．８５Ａａ ７１０．５６±４８．４８Ａａ ６６．５５±５．６５ Ａａ ３．７４±０．５８ Ａａ ０．９９２

ＩＩＩ ＳＳ ０．０６０±０．０１３ Ａａ ９．５１±０．８５ＢＣｃ — ５３．７０±９．１６ Ａａｂ ２．３１±０．４６ Ａａｂ ０．９６８

ＭＳ ０．０６２±０．００７ Ａａ １６．０２±２．０８Ａｂ — ３７．７７±１２．７５ Ａｂ １．９２±０．５５ Ａｂ ０．９８３

ＤＳ ０．０６３±０．０１０ Ａａ ２１．６３±０．５９Ｂａ — ８３．７３±１４．９０ Ａａ ３．５４±０．４５ Ａａ ０．９９２

ＩＶ ＳＳ ０．０３１±０．００５ Ａａ ７．８１±０．６１Ｂｃ １１８５．１７±１８７．３Ｂａ ５１．２６±９．２６ Ａａ １．２７±０．０９ Ａａ ０．９５２

ＭＳ ０．０４３±０．００４Ｂａ １３．６０±１．２２Ａｂ １３５２．３４±１４０．７６Ａａ ２８．１９±３．８６ Ａｂ １．３１±０．０４ Ａａ ０．９７７

ＤＳ ０．０３９±０．００５ Ａａ １６．７４±０．４７Ｃａ １６１５．７６±７４．８９Ａａ ３３．４６±３．４５ Ｂａｂ １．２８±０．０２ Ｂａ ０．９８５

落羽杉 实测值 ＳＳ ≈ ０．０２３ ≈ ５．９８ ≈ １２４０．００ ≈ ２４．８３ ≈０．８０ —

Ｔ．ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ＭＳ ≈ ０．０２６ ≈ ７．２４ ≈ １４００．００ ≈ ３９．０５ ≈０．９０ —

ＤＳ ≈ ０．０３４ ≈ ９．２９ ≈ １４００．００ ≈ ４１．６１ ≈１．３０ —

Ｉ ＳＳ ０．１０３±０．０３３ Ａａ １０．００±０．００ Ａｂ ４８８．４８±４７．１２ Ａａ ２９．４３±７．４３ Ａａ ２．４６±０．７２ Ａａ ０．９１６

ＭＳ ０．０５５±０．０１０ Ａａ １０．４１±０．２５ Ａｂ ４４４．２７±１９．９４ Ａａ ３６．３０±３．７３ Ａａ １．７２±０．３５ Ａａ ０．９８１

ＤＳ ０．０８８±０．００８ Ａａ １２．１０±０．３０ Ａａ ４９１．７４±３６．７７ Ｃａ ３４．１３±７．５７ Ａａ ２．３０±０．５０ Ａａ ０．９９０

ＩＩ ＳＳ ０．０５２±０．００８ ＡＢａ ７．０６±０．４５Ｂｃ ３４５．７４±２１．７１ Ａｂ ２６．３４±２．９１ Ａａ １．１７±０．１７ Ｂａ ０．９７７

ＭＳ ０．０４３±０．００４ ＡＢａ ９．１４±０．４７Ｂｂ ３９２．７６±１３．８６ Ａａｂ ３６．３６±３．６０ Ａａ １．４１±０．１６ Ａａ ０．９９２

ＤＳ ０．０６２±０．００８ ＡＢａ １１．２３±０．４２Ａａ ４５８．７０±３０．０６ Ｃａ ３７．７８±８．４４ Ａａ ２．０２±０．４９ Ａａ ０．９９２

ＩＩＩ ＳＳ ０．０６０±０．００６ ＡＢａｂ ５．８６±０．３５Ｃｃ — ２５．０９±２．１７ Ａａ １．２５±０．１７ Ｂａ ０．９７５

ＭＳ ０．０４９±０．００５ Ａｂ ７．４２±０．１９Ｃｂ — ３４．４５±２．９４ Ａａ １．４７±０．２０ Ａａ ０．９９１

ＤＳ ０．０７７±０．０１２ Ａａ ８．６９±０．５７Ｂａ — ３３．９３±７．５６ Ａａ ２．０６±０．５５ Ａａ ０．９９１

ＩＶ ＳＳ ０．０２６±０．００３ Ｂｂ ５．３９±０．４４ Ｃｃ １１２０．１１±５８．３１ Ａａ ３９．３３±３．２２ Ａａｂ １．２０±０．０４ Ｂａ ０．９６２

ＭＳ ０．０３０±０．００４Ｂｂ ６．９０±０．３２ Ｃｂ １２００．０４±１３０．３８ Ａａ ４５．５２±５．９９ Ａａ １．２７±０．０３ Ａａ ０．９８４

ＤＳ ０．０４７±０．００４Ｂａ ８．４５±０．５７ Ｂａ １１２０．３２±４８．９９Ｂａ ２９．９５±３．７５ Ａｂ １．２４±０．０７ Ａａ ０．９９０

　 　 Ｉ：直角双曲线模型，Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；ＩＩ：非直角双曲线模型，Ｎｏｎ－ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；ＩＩＩ：直角双曲线修正模型，Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｍｏｄｅｌ；ＩＶ：指数模型，

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ，α：表观量子效率，Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ；Ｐｎｍａｘ：最大净光合速率，Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；ＬＳＰ：光饱和点，Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；

ＬＣＰ：光补偿点，Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｒｄ：暗呼吸速率，Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；Ｒ２：决定系数，Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；数据为平均值±标准误，采用 Ｄｕｎｃａｎ 法（ｎ＝４，Ｐ＜

０．０５）检验；不同小写字母表示同一树种相同模型在不同处理间显著差异，大写字母表示同一树种相同处理在不同模型间显著差异
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２．５　 不同水淹处理组池杉和落羽杉的光响应特征

在不同水淹处理组两树种的光响应曲线均有相似的变化规律（图 １），即在同一光强下的 Ｐｎ值均表现为

ＤＳ 组＞ＭＳ 组＞ＳＳ 组。 但不同水淹处理组两树种光响应曲线的高低变化表现出较大差异。 随着测定光强的增

大，ＭＳ、ＤＳ 组叶片的 Ｐｎ持续增加，而 ＳＳ 组叶片则在较低 ＰＡＲ 时就达到了光饱和，之后趋向平稳。 在测定的

光强范围内，两树种并没有出现光抑制现象，即在光强为 １８００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时 Ｐｎ仍有小幅度增长趋势，依然没

有达到光饱和（图 １），且 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 均相对较高（表 ４）。 不同水淹处理组池杉的 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 均远大于

落羽杉。
对光响应曲线拟合结果表明（表 ４），经历了 ４ 个水位周期性波动的两树种，在不同水淹处理后，ＭＳ 和 ＤＳ

组的各光合参数比 ＳＳ 组均有提高。 对于池杉，３ 个水淹处理组的 α、ＬＳＰ 和 Ｒｄ 均无显著差异。 而 ＭＳ 组的

Ｐｎｍａｘ比 ＳＳ 组显著提高了 ７４．１％（Ｐ＜０．０５），ＤＳ 比 ＭＳ 组的 Ｐｎｍａｘ显著提高了 ２３．１％（Ｐ＜０．０５）。 淹水后的 ＬＣＰ
比 ＳＳ 组显著降低（Ｐ＜０．０５），ＭＳ 和 ＤＳ 组的 ＬＣＰ 比 ＳＳ 组分别降低了 ３５．４％和 ４５．０％。 对落羽杉而言，ＤＳ 组

的 α 比 ＳＳ 和 ＭＳ 组显著提高。 ＭＳ 和 ＤＳ 组的 Ｐｎｍａｘ比 ＳＳ 组分别提高了 ５６．８％和 ２８．０％，ＤＳ 比 ＭＳ 组的 Ｐｎｍａｘ显

著提高了 ２３．０％（Ｐ＜０．０５）。 ３ 个水淹处理组的 ＬＳＰ 和 Ｒｄ 均无显著差异。 ＭＳ 和 ＤＳ 组的 ＬＣＰ 分别比 ＳＳ 组降

低了 ２３．８％和 ９．７％。

３　 讨论

３．１　 光合光响应曲线拟合模型比较

通过数学模型对光合光响应曲线的拟合，可以快速求得植物叶片的特征参数，对了解光合生理过程有重

要意义［１９］。 但不同模型拟合得出的参数精确度存在一定差异，本研究结果（图 １ 和表 ４）也证实了该结论。
另外，遭受其他逆境胁迫下的山杏 （ Ｐｒｕｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ Ｌ．） ［２２］、银杏 （ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ） ［２３］ 和栾树 （ Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ
ｐａｎｉｃｕｌａｔａ Ｌａｘｍ．） ［３３］等植物多模型拟合的研究结果表明，修正模型的拟合效果最好。 本研究表明在 ＬＳＰ 的拟

合上修正模型存在不足，这与邓云鹏等［３７］通过多模型对不同种源栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）的光响应曲线的

拟合研究结果一致。 因此，模型的正确选择决定了光合特征参数的准确性，才能真正反映植物的光合能

力［３８］。 可见在研究植物的光响应曲线时，应综合几个模型的结果进行分析，提高对模型中各参数估计的准确

性。 综上所述，指数模型的拟合结果更符合两树种的生理学意义。
３．２　 水淹后落干期池杉和落羽杉的光合曲线的响应

植物的光响应曲线最能反映植物对光照强度的适应特性，同时也可以反映植物对环境的适应能力［３９］。
Ｐｎｍａｘ是描述植物最大光合潜能的重要指标［４０］。 本研究表明，ＭＳ 和 ＤＳ 组的池杉和落羽杉的 Ｐｎｍａｘ比 ＳＳ 组均有

显著提高（表 ４），这可能与水淹结束后两树种的适应机制有关。 有研究表明，不同程度水淹后的中山杉

（Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｈｙｂｒｉｄ′ ｚｈｏｎｇｓｈａｎｓｈａ′）的 Ｐｎｍａｘ比对照均有所提高，表明其叶片光合潜力并未因淹水和淹水后落干

期而降低，相反，水淹对其叶片的光合潜力的增强有一定的促进作用［２８］。 由此可以推断，两树种表现出对水

淹胁迫较强的适应能力，这可能是因为中度水淹和深度水淹的两树种为适应下一次的水淹而通过增强光能利

用效率去生产积累更多的光合产物。 其中，强光下池杉比落羽杉具有更高的 Ｐｎｍａｘ，其光合同化潜力大，表明

落羽杉在水淹胁迫后的光合恢复能力弱于池杉。 有研究表明，在一定的环境条件下叶片的 Ｐｎｍａｘ 决定于

Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性与电子传递速率［４１］。 在本试验条件下，水淹后引起两树种的 Ｐｎｍａｘ和 α 提高，是否由于前期水淹

胁迫导致 ＰＳⅡ电子传递速率及叶肉细胞 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的提高，还有待于进一步研究。
α 值的高低，反映了植物光合作用的光能利用效率，尤其是对弱光的利用能力［４０］。 α 越高，说明其叶片光

能转化效率越高。 较多研究表明，植物的 αｍａｘ理论值在 ０．０８—０．１２５μｍｏｌ ／ μｍｏｌ 之间，但在自然条件下的 α 值

均低于理论值，一般在 ０．０３—０．０５μｍｏｌ ／ μｍｏｌ 之间［１８］。 水分胁迫会影响植物的 α 值［４２］，但对于不同植物的 α
与土壤水分的定量关系还不清楚。 池杉在 ３ 个水淹处理组的 α 并不具有显著性差异（表 ４），其范围在

０．０３１—０．０４３μｍｏｌ ／ μｍｏｌ 波动；而落羽杉的 α 范围在 ０．０２６—０．０４７μｍｏｌ ／ μｍｏｌ 波动。 与一般植物在适宜生长
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条件下的 α 基本一致。 这说明两树种的叶片均具有较强的光能转化效率。 在本研究中，两树种在光饱和时

的 Ｐｎ和 α 均表现为 ＤＳ 组＞ＭＳ 组＞ＳＳ 组。 有研究表明，ＬＳＰ 较高，ＬＣＰ 较低，光饱和点时 Ｐｎ和 α 较大，表明植

物在此条件下能最有效的利用光能，表现为植物体的生长势以及光合生产能力强［４３］。 因此，水淹后两树种较

高的 Ｐｎ和 α 有助于两树种充分利用光能，积累更多光合产物，这是其适宜生长在三峡库区消落带水淹－落干

交替变化的特殊生境中的原因之一。
ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 是衡量植物需光特性的重要生理指标，也反应植物对环境的适应能力［４４］。 ＬＳＰ 越大，则植物

利用强光的能力越强［４５］； ＬＣＰ 越小，表明植物利用弱光的能力越强。 ＬＳＰ 显著减小会影响植物对强光的利

用，影响植物的光合，甚至会导致植物发生光抑制。 夏季是三峡库区消落带内植物的生长期，ＬＳＰ 的高低将直

接影响植物的存活和生长。 本研究中，两树种各水淹处理组间的 ＬＳＰ 无显著差异，而经历水淹后池杉的 ＬＣＰ
均低于 ＳＳ 组，表明池杉的 ＬＣＰ 随水淹深度的增加有明显降低的趋势，说明水淹不仅未对池杉对强光的利用

产生影响，还促进了池杉对弱光的利用能力。 这是水淹后两树种能在消落带内持续生长的又一重要原因。
Ｒｄ 值的高低，与植物的生长状况有关［４６］，而大部分植物的 Ｒｄ 均＜２μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１［５］。 在 ３ 个处理组中，两

树种的 Ｒｄ 值均无显著差异，但较浅淹组有所提高，说明两树种在淹水后落干恢复期为维持正常生命活动需

要更多的光合有机物，这与裴顺祥等［６］ 对水淹后狗牙根（Ｈｅｍａｒｔｈｒｉａ ａｌｔｉｓｓｉｍａ）光响应曲线的研究结果一致。
Ｒｄ 的高低与植物生长速率关系密切，生长快的植物呼吸速率会相应加快［４７］。 水淹后两树种的 Ｒｄ 升高，说明

其在落干期生长加快，有利于其积累更多的有机物以抵御下一次水淹。
大量研究表明，水淹致使土壤中气体交换速率明显下降，植物的无氧呼吸逐渐替代了有氧呼吸，植物的生

长和形态发生明显变化［２８⁃２９，４８］。 从不同水淹处理组池杉和落羽杉的胸径、冠幅和树高等 ３ 个生长参数（表 ３）
看，均表现为 ＳＳ 组＞ＭＳ 组＞ＤＳ 组，说明不同水淹强度对两树种的影响不同；水淹强度越大，对两树种的生长

影响也越大。 植物在水淹后的恢复生长状况是衡量其耐受水淹胁迫能力的重要指标［４９］。 本研究中，相比于

ＳＳ 组，经历前期淹水的两树种在恢复期的光合速率非但没有降低，反而均高于浅淹，并呈水淹深度增大其増

幅越大的变化趋势。 这一现象与环境胁迫会限制生物体生长的理论不尽相同，但用＂中等胁迫理论＂ ［５０］ 来诠

释，也属于一种正常的生理现象。 该理论认为，生物体所受的胁迫若未超过其自身的耐性限度，生物会在解除

胁迫后，迅速地启动恢复机制，进而使各项生命活动正常化，且足够强的胁迫还会诱导生物体产生最大程度的

耐受能力，这对其生理功能的进化有一定的促进作用，反之，不受胁迫的生物体则不具备这样的能力。
另外，ＤＳ 组池杉和落羽杉的光合能力均高于 ＭＳ 组，这可能与水淹后植物根系孔隙度的增加有关。 王瑗

等［５１］对落羽杉（Ｔ． ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ）、薄壳山核桃（Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｅｎｓｉｓ）和乌柏（Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）耐涝渍的研究表明，水
淹会增加植物不定根和根系孔隙度的数量，并随着水淹深度的増加，二者显著增多。 植物的不定根形成和根

系孔隙度增加与植物耐淹性密切相关。 也有研究表明长期生活在沼泽地带的水稻，其根系具有很发达的细胞

间隙和气道，与茎、叶的细胞间隙相连，可改善根系的通气状况，较高的根系氧浓度提高了植物的根系活力，促
进植株对营养元素的吸收，进而提髙水稻的光合作用［５２］。 在试验测定时，本课题组也发现样地中两树种有明

显膝状呼吸根的形成。 这也可能是两树种水淹后光合能力增强的一个原因。 表明两种植物通过形态改变来

适应消落带恶劣环境。 ㏂

４　 结论

三峡库区消落带人工重建植被体系中的池杉和落羽杉在经历了 ４ａ 的水淹－落干循环后，表现出良好的生

长适应能力。 两树种在水淹后落干期的光合能力提高，可能与其遭受胁迫后的积极自我调节能力和光合补偿

机制有关。 在不同水淹处理组的两树种表现出了不同的光合特性。 池杉表现出更高的光合活性，其 Ｐｎ、
Ｐｎｍａｘ、α、ＬＳＰ、ＬＣＰ 及 Ｒｄ 值均比落羽杉高，表明生长在同一生境中的池杉对光照、水分利用的恢复适应能力高

于落羽杉。 这与不同植物对水淹生理适应性的差异有关。
本研究虽为原位实验，但仍存在一些不足，主要包括以下两方面内容。 首先，本研究只对池杉和落羽杉落
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干期进行了一次测试工作，而对其恢复期生长缺少全面监测；其次，本研究仅对水淹后落干期两树种的光合生

理特征方面做了初步研究。 而植物对于三峡库区消落带原位生境的适应是一个非常复杂的过程，因此需开展

进一步的研究工作，如糖代谢、信号传导机制以及基因表达等方面的研究，从而全面揭示两树种在三峡库区消

落带的水淹适应机制。 这些也是本课题组目前正在进一步深入开展的工作。
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