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米槁幼苗光合作用及光响应曲线模拟对干旱胁迫的
响应

李　 佳，刘济明∗，文爱华，邓明明，熊　 雪，柳嘉佳
贵州大学， 贵阳　 ５５００２５

摘要：为阐明米槁光合作用对干旱胁迫的响应规律与适应机制，以一年生米槁幼苗为研究对象，进行盆栽试验研究设置 ３ 种不

同土壤含水量梯度，利用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合作用系统测定干旱胁迫下的光合生理指标及光响应过程，光响应曲线模拟采用直

角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型和直角双曲线修正模型进行拟合并对比，以期选出适用于干旱环境下的光响应模

型。 结果表明（１）光响应曲线模型对干旱胁迫下米槁幼苗的光合作用拟合中直角双曲线、非直角双曲线和指数模型适用于低

光合有效辐射（ＰＡＲ），但拟合光响应参数与实测值相差大，只有直角双曲线修正模型能够很好的拟合各个处理且拟合参数比

较精确米槁幼苗。 （２）光合作用的表观量子效率（Φ）小于一般植物的光合量子效率，则其对弱光的光能利用效率相对较低。
（３）在较强的光合有效辐射条件下，严重干旱胁迫下的米槁净光合速率 Ｐｎ 显著下降，出现了明显的光抑制现象；中度胁迫下净

光合速率（Ｐｎ）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、光补偿点（ＬＳＰ）最大，米槁具有较宽的抗旱适应范围，有一定的抗旱性；严重胁迫下

Ｐｎ、Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ 降低，蒸腾速率（Ｔｒ）与气孔导度（Ｇｓ）下降幅度更大，但仍具有较高的水分利用效率（ＷＵＥ），米槁在严重的干旱胁

迫下光合机构受到一定的损伤，但自身可以通过生理调节来积极适应不良环境，减少光合机构伤害。 （４）综合来看，在人工管

理或种植米槁时，为了适应米槁生长发育，建议土壤含水量保持在 ２３．０５％到 １４．９２％之间。
关键词：米槁；干旱胁迫；光合作用；光响应模型；光响应参数
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干旱胁迫在全球陆地面积达到 ６０％以上，已经严重影响大部分植物和作物正常的生长发育，大大降低其

产量［１］。 水分是植物生长过程中必不可少的环境因子，它参与细胞内的多种代谢活动，水分胁迫能够造成植

物生长与生理生态发生显著变化［２⁃３］。 因此，研究植物耐旱能力是植物生理生态学的重点问题［４］。 干旱情况

下植物生长受到抑制很大程度上取决于植物的光合作用。 植物的光合能力是植物能够生长发育的一个关键

指标，也是植物在生长环境下生理状况的综合体现，可以衡量不同植物间的差异性，以及受环境胁迫的影

响［３］。 植物长期遭受土壤水分胁迫时，最直接的影响就是光合速率的下降［４］，已有研究表明植物的光响应曲

线是反映这种现象的重要指标之一［５］。 光响应曲线的模拟可得出多个基础生理参数（包括表观量子效率、最
大净光合速率、光补偿点、光饱和点以及暗呼吸速率） ［６⁃９］，这些参数是能直接或间接反映出植物生理生态学

过程。 目前，国内外多采用直角双曲线、非直角双曲线模型和指数模型对植物的光响应过程进行拟合［６］。 但

在使用这 ３ 种光响应模型时，求得的光饱和点低于实测值，最大净光合速率大于实测值，且无法拟合光抑制情

况下的光响应曲线［７⁃８］。 叶子飘等［８，１０］提出了一种直角双曲线修正模型，此模型可以克服上述 ３ 种模型的缺

陷，但此模型目前主要应用于农作物和草本植物的光合作用光响应模拟，在木本植物方面应用较少。
米槁属于樟科樟属是贵州省苗族特色中药。 其干燥的果实也是贵州十大苗药之一，具有散寒祛湿、行气

止痛，临床用于治疗胸腹疼痛、胸闷腹胀、哮喘等［１１］。 是一些治疗心绞痛、冠心病、胃脘疼痛等苗药制剂的主

要原料，如胃止痛软胶囊、米槁心乐滴丸、心胃止痛胶囊等药物均已成为贵州省民族医药行业的拳头产品，产
生了较好的经济和社会效益［１２］。 米槁作为主要的苗药植物在个体水平光合及水分生理特性的研究至今甚少

报道，而国内外对樟科植物研究主要集中于药用成分分析与药用价值的开发［１３⁃１４］，对其光合生理特性方面有

待深入研究。 Ｃｈａｌｌａｂａｔｈｕｌａ 等［１５］认为光抑制现象是区别耐旱型与敏感型的主要反应现象，耐旱型植物会采用

不同策略来保护或维持光合装置的结构完整性以便在水分充分时重新激活光合作用。 文爱华等［１６］从叶片内

部组织结构探讨了米槁对干旱胁迫的响应，认为其具有抗旱性。 所以本试验从光响应方面进行探究干旱胁迫

对米槁的影响。 选用一年生的米槁幼苗进行盆栽控水以模拟不同的干旱处理，测量干旱胁迫下米槁幼苗光合

作用曲线与气体交换指标，借鉴前人广泛研究的 ４ 种模型对其进行拟合比较，筛选出最适米槁幼苗叶片光合

作用的光响应模型，为米槁的种植保护和管理提供一定的科学性建议和理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验设计

从贵州省罗甸县的米槁基地带回的一年生的幼苗，将其带回贵州大学南校区林学院的花圃进行盆栽（底
部内径 ２４ ｃｍ，盆口内径 ２９ ｃｍ，高 ２７ ｃｍ），盆栽土壤都经过相同的消毒杀菌处理。 米槁选取长势良好、较为一

致且健康的幼苗。
米槁作为多年生木本植物，属于亚热带植物，所以实验选择 ６—１０ 月进行实验。 选取长势良好、较为一致

（初始苗高约为 ０．８１４ ｃｍ，初始地径约为 ０．１６６ ｃｍ）的无病虫害米槁盆栽幼苗（已生长 ８ 个月）移入隔绝降水
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的透明大棚作为水分胁迫的实验材料。 至 ６ 月 １５ 日各个处理组均达到设定的水分条件，至 １０ 月 ２５ 日胁迫

处理结束，期间不施肥并随时拔除杂草。 总共处理 １２０ ｄ。 利用环刀法测得田间持水量为 ２７．１２％，设置 ３ 个

水分梯度：对照（Ｗ１）处理为田间持水量的 ７５％—８５％（土壤含水量为 ２０．３４％—２３．０５％）；中度胁迫（Ｗ２）为
田间持水量的 ５５％—６５％（土壤含水量为 １４．９２％—１７．６３％）；重度胁迫（Ｗ３）为田间持水量的 ３０％—４０％（土
壤含水量为 ８．１４％—１０．８５％）。 采用盆栽称重控水法确定盆栽总重量，并根据植株长势适当增减控制重量。
每个处理选取正常生长的盆栽苗 ３ 株（３ 盆），每 ２０ 天对光合指标进行测定。
１．２　 光合作用光响应过程测定

在每个试验植株中选择 ３ 片生长健壮的成熟叶片，采用 Ｌｉ⁃ ６４００（美国 Ｌｉ⁃ｃｏｒ 公司）光合作用测定系统进

行测定。 在连续晴朗无风（微风）的天气内，于 ９：００—１１：３０ 之间进行光响应测定，取受光方向一致的上部叶

片，每个处理设置 ３ 盆，每盆 ３ 片长势相同的叶片，共 ９ 片。 每个叶片重复 ３ 次记录，取平均值进行分析。 测

定净光合速率（Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，Ｐｎ）、气孔导度（Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（ Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，Ｃ ｉ）、蒸腾速率（Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，Ｔｒ）等光合指标，气体流速设置为 ５００ μｍｏｌ ／ ｓ，叶室中 ＣＯ２

浓度控制在（３８０±２） μｍｏｌ ／ ｍｏｌ、空气相对湿度处于（６５±５）％，叶片温度控制为（２０±０．５）℃，在该条件下采用

１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强活化 １０ ｍｉｎ。 在上述设置的条件控制下，对光合测定系统的 ０２Ｂ－ＬＥＤ 红蓝光源进行设

定，米槁属阳性植物，其叶片光饱和点较高，２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以内都为其可以接受的有效光合辐射范围。 所

以使光合有效辐射 ＰＡＲ 从 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１逐渐降低到 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（设置值分别为 ２０００、１８００、１５００、
１２００、１０００、８００、５００、３００、２００、１００、８０、５０、０），采用自动程序测量，每个设置值下停留 ２００—１５０ ｓ。 光合测定

仪自动记录净光合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率等光合参数，最终选取平均数进行分析。 根据测

得数据计算水分利用效率（Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ
［１７］。

根据得到的不同光合有效辐射下的净光合速率，绘制光合速率的光响应（Ｐｎ—ＰＡＲ）曲线，根据实测数据

点的走势估计最大净光合速率（Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，Ｐｎｍａｘ）、光饱和点（Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ，ＬＳＰ）、
光补偿点（Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ，ＬＣＰ）和暗呼吸速率（Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，Ｒｄ）等参数（干旱 ９—１０）；同时

采用传统弱光下（ＰＡＲ≦２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）ＰＡＲ 与 Ｐｎ的线性回归法，估算出光响应参数作为实测值与 ４ 种模型

拟合值比较分析。
１．３　 光合作用光响应过程模拟

１．３．１　 直角双曲线模型

直角双曲线模型表达式为［１８］：

Ｐｎ ＝
αＩＰｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ （１）

式中， Ｐｎ 为净光合速率，α 为初始量子效率， Ｐｎｍａｘ 为最大净光合速率，Ｒｄ 为暗呼吸速率，Ｉ 为光合有效辐射，用
ＰＡＲ 表示。

植物在光补偿点处的量子效率（ Φｃ ），内禀量子效率（ Φ０）和光合作用光响应曲线上 Ｉ ＝ ０ 与 Ｉ ＝ Ｉｃ两点连

线斜率的绝对值（ Φｃ０ ）的数学表达式为［１９］：

Φｃ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ Ｉｃ( ) ＝ αＰ２

ｎｍａｘ ／ αＩｃ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ２ （２）

Φ０ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ α （３）

Φｃ０ ＝ Ｒｄ ／ Ｉｃ （４）
式中，Ｉｃ为光补偿点，用 ＬＣＰ 表示。

采用以下公式来计算光补偿点［１９］：
Ｉｃ ＝ ＰｎｍａｘＲｄ ／ α Ｐｎｍａｘ － Ｒｄ( )[ ] （５）

式中，直线 ｙ ＝ Ｐｎｍａｘ 与弱光下的线性方程相交，交点所对应 Ｘ 轴的数值即为光饱和点（ＬＳＰ）。
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１．３．２　 非直角双曲线模型

非直角双曲线模型的表达式［２０］：

Ｐｎ ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ２⁃４θαＩＰｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ （６）

式中。 θ 为非直角双曲线的曲角［２１］，其他参数含义同公式（１）。
Φｃ 、 Φ０ 与 Φｃ０ 的数学表达式分别为［２２］：

Φｃ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ Ｉｃ( ) ＝ α

２θ
１ －

αＩｃ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ⁃２θＰｎｍａｘ

αＩｃ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ２⁃４θＩｃＰｎｍａｘ

é

ë

ê
ê

ù

û

ú
ú

（７）

Φ０ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ α （８）

Φｃ０ ＝ Ｒｄ ／ Ｉｃ （９）
ＬＳＰ 为直线 ｙ ＝ Ｐｎｍａｘ 与弱光下的线性方程的交点所对应 Ｘ 轴的数值，ＬＣＰ 表达式为：

Ｉｃ ＝ ＲｄＰｎｍａｘ － θＲｄ２( ) ／ α Ｐｎｍａｘ － Ｒｄ( )[ ] （１０）
１．３．３　 指数模型

指数模型表达式［２３］：
Ｐｎ ＝ Ｐｎｍａｘ １ － ｅ －αＩ ／ Ｐｎｍａｘ( ) － Ｒｄ （１１）

式中光响应参数含义同公式（１）。
Φｃ 、 Φ０ 与 Φｃ０ 的数学表达式分别为［２４］：

Φｃ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ Ｉｃ( ) ＝ αｅ －αＩｃ ／ Ｐｎｍａｘ （１２）

Φ０ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ α （１３）

Φｃ０ ＝ Ｒｄ ／ Ｉｃ （１４）
估算 ＬＳＰ 时，假设 Ｐｎ 为 ０．９０Ｐｎｍａｘ 所对应的光强为饱和光强（ＬＳＰ）。 ＬＣＰ 的表达式为：

Ｉｃ ＝ Ｐｎｍａｘ ／ － α( ) ｌｎ Ｐｎｍａｘ － Ｒｄ( ) ／ Ｐｎｍａｘ[ ] （１５）
１．３．４　 直角双曲线修正模型

直角双曲线修正模型表达式为［２１］：

Ｐｎ ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

Ｉ － Ｒｄ （１６）

Ｐｎｍａｘ ＝ α β ＋ γ － β
γ

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

－ Ｒｄ （１７）

ＬＳＰ ＝ β ＋ γ( ) ／ β ⁃１
γ

（１８）

式中， α 、 β 、 γ 是独立与 Ｉ 的系数，其他参数含义同公式（１）。
Φｃ 、 Φ０ 与 Φｃ０ 的数学表达式分别为：

Φｃ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ Ｉｃ( ) ＝ α １ ＋ γ － β( ) Ｉｃ － βγＩ２ｃ[ ] ／ １ ＋ γＩｃ( ) ２ （１９）

Φｃ０ ＝ Ｒｄ ／ Ｉｃ ＝ α （２０）

Φ０ ＝ Ｐ′
ｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ α １ ＋ γ ＋ β( ) Ｉｃ[ ] （２１）
Ｒｄ ＝ Ｐｎ Ｉ ＝ ０( ) ＝ － αＩｃ （２２）

１．４　 数据处理与分析

测定数据在 Ｅｘｃｅｌ 软件中初步处理，ＳＰＳＳ １９．０ 系统软件中的非线性回归功能拟合数据，进行数据分析，
利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 系统绘制图形。
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２　 结果与分析

２．１　 净光合速率的光响应变化趋势

图 １　 不同干旱胁迫下净光合速率对光和有效辐射的响应

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （ Ｐｎ ） ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ

Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｍｉｇａｏ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

净光合作用的大小能够在一定程度上反映光合作

用的强弱。 在不同干旱处理下米槁幼苗净光合速率对

光响应的立体曲线如图 １，能够清晰的看到 ＰＡＲ≤８００
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，米槁幼苗在干旱胁迫下净光合速率（Ｐｎ）
的光响应变化趋势相一致，Ｐｎ随 ＰＡＲ 的增加而升高，超
过一定的光照强度（达到光饱和点）后 Ｗ１ 与 Ｗ２ 处理

下 Ｐｎ开始略微减少并逐渐趋于平稳，下降浮动并不是

很大，说明中度水分胁迫对米槁的影响较弱，米槁叶片

可以进行光合作用。 Ｗ３ 处理在达到光饱和后具有明

显的下降趋势，随着 ＰＡＲ 的加剧，光抑制现象明显。 相

同光强条件下，随土壤相对含水量的减少 Ｐｎ先增后减，
如在 ＰＡＲ ＝ １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１下不同干旱胁迫的 Ｐｎ分

别为 ４．８３５７（Ｗ１）、５． １２３８（Ｗ２）、４． ３２６３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

（Ｗ３），表现为 Ｗ２＞Ｗ１＞Ｗ３，米槁能够很好的适应中度

干旱胁迫环境。

图 ２　 干旱胁迫下不同光响应模型对米槁幼苗光合作用光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．２　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｍｉｇａｏ ｂｙ ｆｏｕｒ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓｌ

Ｗ１：对照，ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｗ２：中度干旱胁迫，ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ；Ｗ３：重度干旱胁迫，ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔｔ ｓｔｒｅｓｓ；Ｗ１′，对照拟合模型曲线，Ｆｉｔｔｅｄ ｍｏｄｅｌ

ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌ：Ｗ２′，中度干旱胁迫拟合模型曲线，Ｆｉｔｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ；Ｗ３′，重度干旱胁迫拟合模型曲线，Ｆｉｔｔｅｄ ｍｏｄｅｌ

ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔｔ ｓｔｒｅｓｓ
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２．２　 光响应曲线模型参数拟合效果分析

由图 ２ 可知，４ 种光响应模型都能较好的拟合，但是在 ＰＡＲ＜１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｐｎ有下降的趋势，可知在

较高 ＰＡＲ 下出现了光抑制现象。 面对这种光现象在 ４ 种光响应模型（图 ２）中只有直角双曲线修正模型在较

高 ＰＡＲ 下能够很好的拟合 Ｐｎ下降趋势，其他 ３ 种模型在高 ＰＡＲ 的拟合点都要比实测值要高，这是因为直角

双曲线、非直角双曲线和指数模型拟合的光响应曲线在高 ＰＡＲ 都是一条没有极值的渐近线，不能很好的拟合

各处理在饱和光强后的 Ｐｎ变化过程。 分析比较 ４ 种光响应曲线的宏观拟合情况，直角双曲线模型的拟合效

果最差，指数和直角双曲线修正模型拟合的最好，但是只有直角双曲线修正模型在高 ＰＡＲ 几乎与实测曲线完

全拟合，这是其他 ３ 种模型没能做到的，因此拟合效果最佳。
所有模型均能较好地拟合米槁幼苗光响应过程（图 ２），Ｒ２＞０．９９，其中只有直角双曲线修正模型拟合度最

高（Ｒ２均＝ ０．９９９），并且拟合的参数 ＬＳＰ、ＬＣＰ 和 Ｐｎｍａｘ与实测值最为接近（表 １），其余 ３ 种模型拟合的 ＬＳＰ 均

小于实测值、ＬＣＰ 均高于实测值、Ｐｎｍａｘ也都高于实测值。 以拟合情况较好的指数模型为例，随着干旱胁迫的加

剧拟合的 ＬＳＰ 分别比实测值低 ６４．１％、７４．７％、７４．４％；ＬＣＰ 分别是实测值的 ２．２０ 倍、１．７８ 倍、１．２４ 倍；Ｐｎｍａｘ分别

比实测值高 ０．２４６２、０．１５９２、０．１９９７。 指数模型的拟合效果也较好 Ｒ２＞０．９９７（表 １），但得到的光合参数与实测

值相差较大，因此，Ｒ２大不能说明米槁幼苗在不同处理下的实际情况，它只能宏观的表现拟合的曲线是否相

近。 综合比较 ４ 种模型对米槁幼苗光响应参数的拟合度，表现为直角双曲线修正模型＞指数模型＞非直角双

曲线模型＞直角双曲线模型。 由此可见，直角双曲线修正模型适用于干旱条件下米槁幼苗 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 响应过程

与特征参数的拟合。

表 １　 米槁幼苗光合作用对干旱胁迫的光响应特征参数实测值与模拟拟合值比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｓｉｏｎ ｗｉｔｈ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｍｉｇａｏ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｂｙ ｍｏｄｅｌｓ

光响应模型
Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

光响应参数 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
量子效率 ／ （ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ
Φｃ Φ０ Φｃ０

光饱和点
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

光补偿点
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大净光合速率
Ｐｎｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

暗呼吸速率
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｒ２

实测值 Ｗ１ － － － １２００ ６．３５４６ ４．８６３６ ０．０６９ －

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ Ｗ２ １５００ ５．９９５３ ５．１２３８ ０．０７６

Ｗ３ １５００ １２．６２６４ ４．３２６３ ０．１３７

指数模型 Ｗ１ ０．０１４４ ０．０１５ ０．０１４７ ４３１．００８３ １３．９４８４ ５．１１ ０．２０５ ０．９９８

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ Ｗ２ ０．０１６４ ０．０１７ ０．０１６７ ３８０．０８６５ １０．６５１０ ５．２８３ ０．１７８ ０．９９７

Ｗ３ ０．０１４２ ０．０１５ ０．０１４６ ３８７．０８８６ １５．５９６２ ４．５２６ ０．２２８ ０．９９９

直角双曲线模型 Ｗ１ ０．０１９１ ０．０２２ ０．０２０５ ４１５．５６５１ １７．０７５７ ５．１２３１ ０．３５０ ０．９９１

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ Ｗ２ ０．０２１２ ０．０２５ ０．０２３２ ３９５．０４８６ １６．２８１６ ５．２９８０ ０．３７８ ０．９９４

ｍｏｄｅｌ Ｗ３ ０．０１７７ ０．０２１ ０．０１９３ ４２４．３４４２ １８．７８５６ ４．３２６７ ０．３６８ ０．９９３

非直角双曲线模型 Ｗ１ ０．０１６９ ０．０１７ ０．０１７０ ７４５．７８２１ ５．４２２５ ７．３４９ ０．０９２ ０．９９８

Ｎｏｎ⁃ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ Ｗ２ ０．０４７５ ０．０４８ ０．０４７８ ６３６．０５０４ ４．３７６８ １６．４６３ ０．２０９ ０．９９５

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ Ｗ３ ０．０２０８ ０．０２１ ０．０２０９ ７４８．７９１１ ８．６１６８ ８．００８ ０．１８０ ０．９９６

直角双曲线修正模型 Ｗ１ ０．０１５３ ０．０１７８ ０．０１５６ １４２１．６１２４ ９．０７１８ ４．９１１６ ０．１４１ ０．９９９

Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ Ｗ２ ０．０１８６ ０．０２２１ ０．０１９１ １５０５．１２７８ ７．９３７７ ５．０９３４ ０．１５２ ０．９９９

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ Ｗ３ ０．０１５５ ０．０１６５ ０．０１６０ １４５２．４２６８ １２．９４９８ ４．３４９０ ０．２０１ ０．９９９
　 　 Ｗ１：对照，ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｗ２：中度干旱胁迫，ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ；Ｗ３：重度干旱胁迫，ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔｔ ｓｔｒｅｓｓ；Φｃ：植物在光补偿点处的量子效率，ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ

ａｔ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Φ０：内禀量子效率，ｉｎｔｅｒｎａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；Φｃ０：光合作用光响应曲线上 Ｉ＝０ 与 Ｉ＝ Ｉｃ两点连线斜率的绝对值，ｔｈｅ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ

ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｎｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ Ｉ ＝ ０ ａｎｄ Ｉ ＝ Ｉｃ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ；ＬＳＰ：光饱和点，Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ：ＬＣＰ：光补偿点，Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｐｎｍａｘ：

最大净光合速率，Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；Ｒｄ：暗呼吸速率，Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

２．３　 干旱胁迫下米槁光合作用的光响应特征及其参数

２．３．１　 光响应特征参数拟合分析

量子效率（Φ）反映植物在弱光条件下的光合能力。 米槁幼苗在干旱胁迫下量子效率均表现为 Φ０＞Φｃ０＞

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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Φｃ，随着干旱胁迫的加剧呈现“ ∧ ”变化。 其中 Φ０和 Φｃ的差值很小，可能来自与植物在弱光下净光合速率

对光合有效辐射的非线性响应有关［２４］。 米槁幼苗 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 随着干旱胁迫的增加呈现先增后减的趋势，在
中度胁迫（Ｗ２）时数值最大，说明米槁幼苗制造有机物的能力有所提升，光合速率也最快。 ＬＣＰ 的变化则相

反，呈现出先减后增，可能是随着土壤水分降低，米槁幼苗先通过提高弱光利用与转化的能力，同时减少呼吸

消耗，积累有机物去防御并适应干旱胁迫。 但是在高度胁迫时，ＬＣＰ 又有所增加，Ｒｄ 也呈现出逐渐增加的趋

势，说明在严重干旱胁迫下，米槁幼苗利用弱光能力变弱，在强 ＰＡＲ 下极易达到光饱和并且出现光抑制现象。
２．３．２　 气孔导度和蒸腾速率的光响应

图 ３ 可知，不同处理下，米槁叶片 Ｔｒ和 Ｇｓ都呈现出随 ＰＡＲ 增加而上升的趋势。 相同土壤含水量下，Ｔｒ和

Ｇｓ对 ＰＡＲ 的变化不敏感，并没有在强 ＰＡＲ 下使其显著增加。 随着水分的降低 Ｔｒ和 Ｇｓ都在逐渐降低，这与 Ｐｎ

的研究结果一致，植株的生活力越强，Ｔｒ和 Ｇｓ越高，减弱气孔导度从而减小 Ｐｎ，保持植物的生命力。 不同处理

的变化趋势呈正相关，随着 ＰＡＲ 增强，Ｐｎ增大，Ｇｓ增大，植物叶片对 ＣＯ２需求增加，单位面积叶片蒸腾失水增

多。 一般地，Ｐｎ越高，Ｔｒ也越高，因为光合作用的生成需要水分以及通过水分运载的矿质营养成分的不断供

应［２１］。 在 ＰＡＲ 值为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｔｒ和 Ｇｓ开始下降。 与 Ｐｎ的变化相一致，同样说明超过 １５００ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１米槁幼苗逐渐出现了光抑制现象。
２．３．３　 胞间 ＣＯ２浓度的光响应

图 ３ 是胞间 ＣＯ２浓度的光响应过程，在 ＰＡＲ 值为 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之前，Ｃ ｉ下降幅度极大，在 １００—１５００
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时 Ｃ ｉ下降缓慢。 这是因为在 ＰＡＲ 增大的初始阶段，叶片 Ｐｎ急速增加，消耗 ＣＯ２量较大，导致 Ｃ ｉ的

急速下降，ＰＡＲ 超过一定强度之后，光合作用增幅变缓，Ｃ ｉ趋于缓慢。 在 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时出现了最小值，
随后开始缓慢上升。 这说明植物达到了光饱和点时光合速率最大，消耗 ＣＯ２最多，导致 Ｃ ｉ最小，米槁叶片光合

作用由气孔限制转变为非气孔限制的转折点。 超过光饱和点后，随着 ＰＡＲ 升高，植株开始出现光抑制现象，
这时气孔关闭，Ｃ ｉ又开始升高。 随着干旱的加剧，Ｃ ｉ的数值越高。
２．３．４　 水分利用效率

由图 ３ 可知，米槁幼苗的水分利用效率（ＷＵＥ）在不同干旱胁迫下不具有显著差异，基本相似。 在 ＰＡＲ＜
５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的低光强下，ＷＵＥ 明显增加。 此后 ＷＵＥ 随 ＰＡＲ 的增加而逐渐趋于稳定，维持在一定的水平

上。 这也就表明米槁叶片 ＷＵＥ 对 ＰＡＲ 的适应范围在 ５００—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间。 在有利于光合作用的

Ｗ２ 处理下，ＷＵＥ 达到相对高的水平，在此处理下是维持米槁叶片最佳 Ｐｎ和 ＷＵＥ 的最佳土壤水分含量。 在

其他两个处理下，米槁叶片 ＷＵＥ 也具有较高的水平，表明米槁叶片 ＷＵＥ 对土壤含水量的适应范围较广。

３　 讨论

光合作用是植物生长发育的基础，是一个复杂的生理过程，其中光合速率是一个重要的生理生态指标。
光合作用模型就是描述光合速率与光合有效辐射相互关系，对探究植物光合作用响应机制和评价光合效率具

有重要意义［８］。 许多国内外学者提出了不同的光响应模型并进行了拟合，由于推导机理和方式的不同，各个

模型都存在一定的优缺点［２５］。 本研究中拟合的 ４ 种模型中非直角双曲线模型和指数模型都能很好的拟合

ＰＡＲ＜１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光响应过程，但只有直角双曲线修正模型能够拟合出高 ＰＡＲ 下 Ｐｎ的下降，直角双

曲线模型拟合的最差。 这与王海珍［２５］、郎莹［７］、吴芹［２４］、陈志成［２６］等的研究相一致，产生这样的原因是因为

直角双曲线模型、非直角双曲线模型和指数模型是一条没有极值的渐进线，不能拟合曲线的歪曲程度。 同时

这 ３ 种模型拟由于其缺点使它模拟的光响应特征参数与实测值偏差较大，虽然 ３ 种模型的拟合度 Ｒ２＞０．９９，但
无法直接求解 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ，而是利用非线性最小二乘法进行估算或采用 Ｐｎ ＝ ０．９Ｐｎｍａｘ所对应的光强为饱和光

强［１９］，从而致使拟合值 Ｐｎｍａｘ大于实测值而 ＬＳＰ 低于实测值。 有学者［７，２４⁃２５］ 研究表明这 ３ 种模型适用于土壤

水分含量较好的状况下，本研究中对于此现象并没有表现的很明显，可能是因为干旱处理组选择的少，还没有

达到极端干旱的水平。 对于米槁在不同干旱胁迫条件下，只有直角双曲线修正模型能够很好的拟合各个处理

７　 ３ 期 　 　 　 李佳　 等：米槁幼苗光合作用及光响应曲线模拟对干旱胁迫的响应 　
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图 ３　 不同干旱胁迫下米槁幼苗光合作用参数

Ｆｉｇ．３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｍｉｇａｏ ｂｒａｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

下的光响应（Ｒ２均＝ ０．９９９），并且拟合的参数 ＬＳＰ、ＬＣＰ 和 Ｐｎｍａｘ与实测值最为接近。 比较 ４ 种模型对米槁幼苗

光响应参数的拟合度，表现为直角双曲线修正模型＞指数模型＞非直角双曲线模型＞直角双曲线模型。 由此可

见，直角双曲线修正模型在干旱胁迫下对米槁 ＬＳＰ、ＬＣＰ 和 Ｐｎｍａｘ的拟合效果优于其他 ３ 种模型，且整体拟合程

度最高，表明直角双曲线修正模型适用于干旱条件下米槁幼苗 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 响应过程与特征参数的拟合。
光响应及其参数特征显示，在 ＰＡＲ＞５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｐｎ随 ＰＡＲ 增加而迅速增加；在光强为 ５００—１５００

μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１间，Ｐｎ增加缓慢；在 ＰＡＲ＞１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｐｎ有下降的趋势，则在高 ＰＡＲ 下出现了光抑制现象。
在中度胁迫下，Ｐｎ始终维持一个较高的水平，说明米槁幼苗具有一定耐旱性。 米槁幼苗 Ｐｎｍａｘ和 ＬＳＰ 随着干旱

胁迫的增加呈现先增后减的趋势，在中度胁迫（Ｗ２）时数值最大，说明米槁幼苗随着干旱胁迫的加剧，利用强

光的能力加强和光合有效范围加大，制造有机物的能力有所提升，光合速率也最快。 ＬＣＰ 的变化则相反，呈现

出先减后增，但是在高度胁迫时，ＬＣＰ 又有所增加，Ｒｄ 也呈现出逐渐增加的趋势，说明在严重干旱胁迫下，米
槁利用弱光能力变弱，在强 ＰＡＲ 下极易达到光饱和并且出现光抑制现象。

光合作用的表观量子效率（Φ）是反映植物对光能的利用效率的重要指标，传统的和常用的确定方法，是
利用直线方程拟合弱光强下（ＰＡＲ≤２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）的光响应数据得到的直线斜率表示。 较多研究表明，
在适宜生长条件下测定的一般植物的表观量子效率在 ０．０３—０．０５ 之间［２７］。 例如在不同干旱胁迫下胡杨［２５］、
酸枣［２８］、山杏［７］量子效率分别在 ０．０３６—０．０５５、０．０２３—０．０６７ 和 ０．０２０７—０．０４０３ 之间。 但是米槁幼苗的量子

效率（Φ）小于 ０．０３，小于一般植物的光合量子效率，与陈建对楤木的研究结果一致［２７］，说明米槁幼苗在弱光

下的光能利用效率相对较低。
在 ＰＡＲ＞５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１条件下米槁幼苗叶片的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率明显增加，而胞间

ＣＯ２浓度降低。 净光合速率的增加有利于 ＣＯ２同化，产生较多的干物质。 在不同的干旱胁迫条件下，Ｗ２ 处理

的米槁 Ｐｎ值最大，中度干旱胁迫对米槁的光合作用有促进作用。 结果还显示 Ｇｓ的变化与 Ｐｎ和 Ｔｒ的变化趋势

基本一致。 这是因为植物能针对外界环境条件变异与植株自身状况，通过调节气孔的开闭程度，在保持植株

正常生理活动前提下，达到最大 ＣＯ２固定量与最小水分散失量［２９］。 Ｇｓ和 Ｃ ｉ的光响应相反，也证实了之前的想

法，米槁幼苗 Ｐｎ的增加是受非气孔限制因素制约的。 随着 ＰＡＲ 的逐渐增加，超过 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光响应的

各个参数逐渐趋向于稳定，米槁幼苗逐渐出现光抑制现象。 ＰＡＲ 在 ５００—１５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１间，米槁叶片都能

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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够维持较高的 Ｐｎ和 ＷＵＥ 水平，表明米槁既有较高的耐荫性，又能适应较强的阳光辐射，是光适应生态幅较宽

的植物。 植物 ＷＵＥ 是植物生长发育所需水分供应的重要指标之一［３０］，当植物受到不利于光合作用的干旱胁

迫（Ｗ３）时，米槁叶片 Ｐｎ下降，Ｔｒ与 Ｇｓ下降幅度更大，但在高 ＰＡＲ 下人具有较高的 ＷＵＥ，说明米槁幼苗在遭受

干旱胁迫后，能够通过自身生理调节来适应外界不利的环境变化，减轻光合生理机制的损坏，维持一定的光合

作用和较好的水分利用效率。

４　 结论

光响应曲线模型对干旱胁迫下米槁的光合作用拟合，直角双曲线、非直角双曲线和指数模型适用于低

ＰＡＲ，但拟合光响应参数与实测值相差大，只有直角双曲线修正模型能够很好的拟合各个处理且拟合参数比

较精确。 米槁幼苗光合作用的表观量子效率（Φ）小于一般植物的光合量子效率，其对弱光的光能利用效率相

对较低。 严重干旱胁迫的米槁在较高的光合有效辐射下表现出明显的光抑制现象。 中度胁迫下 Ｐｎ、Ｐｎｍａｘ、
ＬＳＰ 最大，说明米槁幼苗能够很好的适应此环境，具有一定的抗旱性；严重胁迫下 Ｐｎ、Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ 降低，Ｔｒ与 Ｇｓ

下降幅度更大，但仍具有较高的 ＷＵＥ，米槁幼苗在严重的干旱胁迫下光合机构受到一定的损伤，但自身可以

通过生理调节来积极适应不良环境变化，减少光合机构伤害。 综合来看，米槁幼苗具有一定的耐旱性，且自身

有较好的调节机制来应对恶劣环境，在人工管理或种植米槁时，为了适应米槁生长发育，建议土壤含水量保持

在 ２３．０５％到 １４．９２％之间。
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