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美国凌霄光合生理参数对水分与光照的响应
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摘要：该文利用 CIRAS--2型便携式光合作用仪测定了不同土壤湿度下3年生美国凌霄叶片净光合速率（Pn）、蒸腾
速率（Tr）、水分利用效率（WUE）及光能利用效率（ LUE）等生理参数的光响应过程�阐明了其光合生理参数对土壤
湿度和光照强度的响应规律�探讨了美国凌霄正常生长发育所需的土壤水分和光照条件。结果表明：美国凌霄的
Pn、Tr、LUE及WUE对土壤湿度和光照强度的变化具有明显的阈值响应。①采用非直角双曲线模型进行模拟光响
应过程较好�光响应曲线曲角接近于1。随着质量含水量 Wm（5∙5％～19∙4％）、相对含水量 Wr （20∙1％～71∙1％）的
递增�光补偿点降低�光饱和点、最大净光合速率及表观量子效率均升高。在 Wm 为19∙4％时�光补偿点最低（21∙61
μmo/l （m2·s））�光饱和点最高（1400μmo/l （m2·s））。②维持美国凌霄正常生长、同时具有较高 Pn、LUE及WUE的土
壤湿度范围�在 Wm 为13∙5％～19∙4％（Wr 为49∙5％～71∙1％）之间�最佳土壤湿度的 Wm 为19∙4％（Wr 为71∙1％）�
正常生长的最低土壤湿度 Wm 为7∙7％（Wr 为28∙2％）。③美国凌霄对光照环境的适应性较强�在光合有效辐射强
度为800～1600μmo/l （m2·s）范围内�Pn 和 WUE 都具有较高水平�饱和光强大约在800～1400μmo/l （m2·s）之间�
LUE在100～300μmo/l （m2·s）光强范围内达到峰值。
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Using CIRAS-2 portable photosynthesis system�the light response process of photosynthetic and
physiological parameters of three-year-old Campsis radicans leaves�such as net photosynthetic rate （ Pn ）�
transpiration rate （Tr）�water use efficiency （WUE） and light use efficiency （LUE） were measured under
different soil moisture conditions．Their response patterns were analyzed．Soil moisture and light intensity
needed by the growth and development of Campsis radicans were selected．The results show that Pn�Tr�WUE
and LUE of Campsis radicans leaves had a critical response to the level of soil moisture and the variation of
photosynthetic active radiation （ PAR）．The non-rectangular hyperbola model was used to simulate light-
response curve and the convexity was about1．With the increases of mass water content of soil （Wm�ranged
from5∙5％ to 19∙4％） and soil relative water content （Wr�ranged from 20∙1％ to 71∙1％）�the light
compensation point was declined while light saturation point�the maximum Pn and apparent quantum yield were
increased．When Wm was19∙4％�the light compensation point was at the minimum （21∙61μmo/l m2 per
second） and the light saturation point was at the maximum （1400μmo/l m2per second）．In order to maintain
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the normal plant growth and have high Pn�LUE and WUE synchronously�the range of Wm was from13∙5％ to
19∙4％ and the range of Wr was from 49∙5％ to 71∙1％．The optimum Wm and Wr were 19∙4％ and
71∙1％�respectively．The maximum of Wm and Wr were7∙7％ and28∙2％ for the normal growth of Campsis
radicans�respectively．The high adaptability of Campsis radicans to light condition was founded．The high Pn
and WUE were recorded when the PAR ranged from800to1600μmo/l m2per second and the light saturation
point ranged from800to1400μmo/l m2per second．The peak value of LUE was found when the PAR ranged
from100to300μmo/l m2 per second．
Key words　Campsis radicans；soil moisture；photosynthetic active radiation；net photosynthetic rate；water use
efficiency

　　土壤水分和光照强度是影响植被生长及分布的

重要生态因子�两者对植物的光合、蒸腾及有机物运
输等生理生态过程产生作用�从而影响植物对水资
源和光能的利用效率［1--3］。随着大气臭氧层的减少�
光因子作为环境胁迫的作用越来越突出［2�4--5］。同
时�干旱缺水是制约植被恢复与农林业生产最为关
键的生态因子。随着水资源危机和干旱化危害的不
断加剧�节水农林业生产模式的发展日益被重
视［6--7］。植物如何适应全球气候变化所引起的土壤
干旱和光因子胁迫是人们关注的问题之一。近年来
对光合生产的研究主要集中在农作物和经济林领

域�对其光合特性及其生态影响因子的时空动态成
为研究的主要内容之一�水分胁迫下其气体交换特
性的研究多涉及到三、四个水分梯度［5�8--10］�没有对
植物种正常生长所表现的光合生理指标适宜的水分

条件和光照条件做系统研究�对多级水分胁迫梯度
下的光合生理指标变化规律研究较少。

藤本植物美国凌霄（Campsis radicans（L．） Seen）
生性强健�根系发达�萌蘖力强�原产北美�近年来在
我国各地引种栽植�在造林不易成活、植被恢复困难
的荒山绿化中具有很大的开发利用价值。目前有关
凌霄的研究�多集中在园林绿化及栽培技术等方
面［11--12］�有关生理生态学特性方面的研究还处于起
步阶段［13］。本研究主要探讨多级土壤水分梯度下
美国凌霄苗木生理生态过程及其对光强的响应�阐
明美国凌霄光合作用、蒸腾作用、水分利用效率、光
能利用效率对土壤干旱与强光胁迫的响应规律�确
定维持较高光合速率和水分利用效率的适宜土壤水

分及光照强度范围�为美国凌霄在植被恢复与重建
中的应用提供理论依据。
1　材料与方法
1∙1　试验材料与试验设计

试验地位于山东农业大学林学生态实验站�地
处泰安市东南部（116°02′～117°59′E、35°38′～36°33′
N）。选用3年生美国凌霄苗木�3月进行苗木盆栽�
7月中旬进行试验观测。用环刀法测得盆栽试验土
壤的田间持水量为27∙3％�土壤容重为1∙22g/cm3。

采用田间环境条件下人为给水和自然耗水相结合的

方法�获取盆栽土壤不同的水分梯度。具体做法是：
选取生长健壮、较一致的美国凌霄盆栽苗6株（每盆
1株）�试验观测2d前（7月14日）浇水�使土壤水分
饱和�利用美国产 MI2X 型土壤水分探头监测土壤
含水量的变化。2d后获得初期水分梯度�质量含水
量 Wm 为23∙1％�相对含水量为84∙6％�进行第1次
生理参数的测定。以后通过自然耗水�每隔1～2d
获取1个水分梯度（见表1）�分别进行生理参数光
响应过程测定。
1∙2　光响应过程测定

从试验植株中部选6片生长健壮的成熟叶片�
应用英国 PPS 公司生产的 CIRAS--2型光合作用系
统测定不同土壤水分下生理参数的光响应过程�为
了尽量减少外界光照波动所造成的影响�光合光响
应的测定选择在完全晴朗天气下09：00－10：00的
阳性叶片进行。每个水分梯度下测定1d�共测定了
8d（与土壤水分测定同日进行）。测定时�使用大气
CO2浓度�利用人工光源将光合有效辐射强度控制
在20～1800μmo/l （m2·s）等共14个梯度。每个梯
度下控制测定时间为120s。仪器自动记录净光合
速率 Pn （μmo/l （m2·s））、光合有效辐射 PAR（μmo/l
（m2·s））、蒸腾速率 Tr （mmo/l （m2·s））等生理参数。
叶片瞬时水分利用效率 WUE（μmo/l （m2·s））、叶片瞬
时光能利用效率 LUE（μmo/l mol）分别用公式计算�
即 WUE＝Pn/Tr ［14］�LUE＝Pn/PAR ［15］。
1∙3　计算与分析方法

绘制光合作用的光响应曲线（ Pn--PAR 曲线）�
采用非直角双曲线模型进行模拟［16］。
Pn ＝Φ·PAR＋Pn max－ （Φ·PAR＋Pn max）2－4Φ·PAR·K·Pn max2K －Rd
式中�Pn 为净光合速率�PAR 为光合有效辐射�
Pn max为最大净光合速率�Φ为表观量子效率（μmo/l
mol）、K为光响应曲线曲角、Rd 为暗呼吸速率（μmo/l
（m2·s）。并对Pn--PAR 曲线的初始部分（PAR＜200
μmo/l （m2·s））进行线性回归�结合光响应曲线可求
得 Rd、Ф、光饱和点 LSP（μmo/l （m2·s））（根据实测数
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据点的走势估计） ［17］、光补偿点 LCP（μmo/l （m2·s））
等参数（见表1）。利用统计分析软件（SPSS、Excel）
分析光响应模拟过程�做聚类分析、方差分析。
2　结果与分析
2∙1　不同土壤水分下光响应曲线特征参数

图1为不同土壤水分条件下光合速率模拟值与
实测值的光响应�可以看出模拟值与实测值的变化
趋势基本一致�模拟方程的 R2均大于0∙97。说明
模型可较准确地模拟叶片光合速率的光响应规律�
但从实际拟合效果看�拟合的光响应曲线比实测值
晚稳定下来。因此 Pn max模拟值稍大于实测值�可能
与该类型曲线特点及美国凌霄超过光饱和点后�在
高光强下 Pn 下降缓慢有关系。依据 Pn max模拟值计
算出的 LSP比实际要高�所以用实测点的走向来估
计 LSP的值。

曲角 K 是表示光响应曲线形状的参数�从表1
和图1可以看出�不同土壤水分条件下 K 值变化不
大且维持在较高值�接近于1�呈现出达到光饱和状

态的特征。说明美国凌霄的光响应曲线达到最大值
加快�在光饱和点以前几乎呈一条上升的直线�净光
合通量增加较快；在光饱和点以后为光合速率维持
在较高值�且变化不大的直线。

图1　光合速率光响应
FIGURE1　Light responses of net

photosynthetic rate

表1　美国凌霄光响应曲线模型中的参数
TABLE1　Parameters in the models of light response curves of Campsis radicans

Wm（Wr）/％ K
Pn max/

（μmol·m－2·s－1）
Φ/

（μmol·mol－1）
Rd/

（μmol·m－2·s－1）
LCP/

（μmol·m－2·s－1）
LSP/

（μmol·m－2·s－1）
23∙1（84∙6） 0∙92±0∙02 7∙01±1∙11 0∙024±0∙002 0∙71±0∙03 29∙51±1∙32 1000±150
21∙4（78∙4） 0∙92±0∙01 10∙91±0∙98 0∙031±0∙001 1∙17±0∙02 37∙36±2∙12 1400±104
19∙4（71∙1） 0∙93±0∙01 17∙13±1∙21 0∙049±0∙002 1∙05±0∙01 21∙61±0∙98 1400±150
16∙5（60∙4） 0∙95±0∙02 14∙80±1∙23 0∙037±0∙002 0∙82±0∙05 21∙87±1∙57 1400±100
13∙5（49∙5） 0∙95±0∙02 12∙41±1∙97 0∙033±0∙003 0∙76±0∙03 22∙82±2∙78 1000±150
10∙7（39∙2） 0∙93±0∙02 8∙58±0∙95 0∙031±0∙001 0∙86±0∙03 28∙04±2∙86 1200±150
7∙7（28∙2） 0∙80±0∙03 6∙37±1∙08 0∙020±0∙002 0∙93±0∙02 45∙80±1∙57 1000±100
5∙5（20∙1） 0∙96±0∙01 3∙12±0∙98 0∙012±0∙002 1∙09±0∙04 95∙11±1∙85 800±100

　　叶片的 Pn max及Φ是表征植物光合能力的重要
指标�暗呼吸是作为植物正常生长发育的物质和能
量源泉�在植物生理生态中占据重要位置［18］。在一
定范围内�随着土壤湿度的增高�Pn max、Φ也随之增
高�在 Wm 为19∙4％时均达到最高值。此水分条件
光合同化潜力最大�对弱光的利用能力强�叶片生理
活性也较高�因此在强光下容易具有更高的光合速
率。此后随着水分的增高�Pn max、Φ下降较快�接近
中度水分胁迫（Wm 为10∙7％）下最大值。在不同水
分条件下�Φ 值小于理论上的最大量子效率
（0∙08～0∙125）�较为合理（表1）。而 Rd 则变化规律
复杂�各土壤湿度下对光合产物的消耗表现出较大
的差异�在土壤湿度较大时（Wm 为21∙4％）及重度
水分胁迫下（Wm 为5∙5％）�光合产物的消耗较大；
而在轻度胁迫下（Wm 为13∙5）Rd 较小�可减少呼吸
作用对光合产物的消耗�有利于干物质的积累�为其
提高生物产量奠定了良好的物质基础。

当 Wm 在5∙5％～23∙1％范围内�美国凌霄 LCP
在21∙61～95∙11μmo/l （m2·s）之间变动�介于阴生植
物（LCP＜20μmo/l （m2·s））与阳生植物（50μmo/l
（m2·s）＜ LCP＜100μmo/l （m2·s））之间［4］�其中在
Wm＜19∙4％时�随着 Wm 的增加�LCP 有降低的趋
势；而在水分过高或者过低时 LCP 有增大趋势�从
而降低对弱光的利用范围。低水分条件下（Wm 为
5∙5％�Wr 为20∙1％）其 LSP 在800μmo/l （m2·s）左
右；其他水分条件下�LSP在1000～1400μmo/l （m2·
s）左右�表明美国凌霄具有很强的向阳喜光特性。
可见美国凌霄随着土壤水分的不同�对光照强度表
现出一定的适应性和可塑性�在适宜的水分条件下
对弱光与强光的利用能力都较高�具有较宽的光照
生态幅�使其耐荫性和喜光性都增强。
2∙2　不同土壤水分下光合速率的光响应

图1表明�在各土壤湿度下�Pn 对 PAR 的响应
表现为�一定光强范围内�Pn 随着 PAR 的增强而增
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大；当光强超过一定范围后�这种增大的趋势逐渐减
弱�并伴随下降趋势。具体表现：在低光强下（ PAR
＜400μmo/l （m2·s））�各土壤水分条件下�Pn 对 PAR
变化响应最敏感�Pn 随着 PAR 的增强急剧上升。
此时在同一光强下�各土壤水分下 Pn 值变化幅度
也较大。随着 PAR的持续增强�Pn 达到最大值�即
出现光饱和点（LSP）�达到 LSP 后�随着 PAR 的增
强�Pn 有下降趋势�但 Pn 仍能保持较高值�此时
PAR在600～1600μmo/l （m2·s）左右。Pn 对 Wm 的
响应表现为�在5∙5％＜Wm＜19∙4％范围内�Pn 均
值随着 Wm 的增大而上升；此后随着 Wm 的增大�Pn
有减小趋势�因此 Wm 为19∙4％（Wr 为71∙1％）可作
为 Pn 变化的转折点。

图2　蒸腾速率的光响应
FIGURE2　Light responses of transpiration rate

分析表明�在强光下提高美国凌霄光合生产力�
必须有适宜的土壤水分条件进行耦合�维持较高光
合生产力的适宜水分条件为13∙5％＜Wm＜19∙4％�
此水分范围内适宜的光强为800～1600μmo/l （m2·
s）�其中 Pn 最大值出现在 Wm 为19∙4％左右�对应
光强为1400～1600μmo/l （m2·s）左右。
2∙3　不同土壤水分下蒸腾速率的光响应

图2表明�各土壤水分条件下�蒸腾速率的光响
应曲线类似。低光强下（PAR＜200μmo/l （m2·s））�
随着 PAR的增强�Tr 上升较快；此后随着 PAR 的增
加Tr 缓慢上升。相同土壤湿度下�Tr 对 PAR 变化
的响应不太敏感�较强的 PAR 并不导致 Tr 明显增
加。但不同土壤湿度下的 Tr 值差别较大�在 Wm 小
于19∙4％时�随 Wm 提高�Tr 值明显增加；其中维持
较高蒸腾速率的 Wm 在10∙7％～19∙4％之间（Wm 为
19∙4％左右时�Tr 值维持在最高水平）�超出此土壤
湿度范围后�无论 Wm 增加或降低�Tr 值反而下降。
Tr 随 Wm 和 PAR的变化规律表明�美国凌霄蒸腾作
用主要受土壤水分影响�受光照强度的影响较小。

2∙4　不同土壤水分下水分利用效率的光响应
图3表明�各土壤水分条件下�水分利用效率的

光响应变化趋势与光合速率的类似�呈“旗子型”变
化。低光强（ PAR＜400μmo/l （m2·s））下�随着 PAR
的增强�WUE响应敏感�上升较快�随后 WUE 缓慢
上升达到 WUE 的光饱和点（在600～1400μmo/l
（m2·s）左右）。此后 WUE随着光强的增强变化较小�
仅在低水分高光强条件下�下降幅度较大。表明美
国凌霄对光照强度的适应范围较广（在 PAR 为600
～1600μmo/l （m2·s）之间基本相同）。但不同土壤
湿度下的 WUE差别明显�随着 Wm 的增加�WUE有
增加趋势�且在水分充足时水分利用效率达到最高。
Wm 为13∙5％的 WUE明显高于Wm 为19∙4％的�可
能与此水分条件下�Tr 减小幅度大于 Pn 减小幅度
有关。在土壤湿度偏高和偏低时�WUE都具有较高
水平�表明美国凌霄对土壤湿度的适应范围较广�维
持高 WUE 的适宜 Wm 为10∙7％～23∙1％（Wr 为
39∙2％～84∙6％）。

图3　水分利用效率的光响应
FIGURE3　Light responses of water use efficiency

2∙5　不同土壤水分下光能利用效率的光响应
图4表明�各土壤水分条件下�LUE 的光响应

过程基本相似�为明显的单峰曲线�变化幅度为
0∙001～0∙052μmo/l mol。低光强（ PAR＜200μmo/l
（m2·s））下�随着 PAR 的增强�LUE 急剧上升�对光
强响应敏感；在100～300μmo/l （m2·s）光强范围内�
达到峰值；此后 LUE逐渐下降�但在高光强下（PAR
＞1000μmo/l （m2·s））变化较小。土壤水分对 LUE
影响较大�在5∙5％＜Wm＜19∙4％范围内�随着 Wm
的递增�LUE明显升高；在 Wm 为19∙4％时�LUE达
到最高。此后随着 Wm 的递增�LUE 有减弱趋势�
Wm 最高时 LUE 较低�接近低水分（Wm 为10∙7％）
时的值。水分过高或者过低都会在一定程度上降低
光能利用效率�其中维持较高 LUE的土壤水分范围
在10∙7％～23∙1％（适宜 PAR 在100～800μmo/l
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（m2·s）之间）。

图4　光能利用率光响应
FIGURE4　Light responses of light use efficiency

3　结论与讨论
光合作用与蒸腾作用是植物对环境变化很敏感

的生理过程�植物叶片光合对环境的响应提供了植
物在不同光条件下生存和生长的能力以及对不断变

化的环境条件适应能力的信息。从利于美国凌霄进
行高光合生产力和有效蒸腾的角度�来确定其 WUE
和LUE的适宜土壤水分和光照条件。Wm＜7∙7％
时�苗木处于重度水分胁迫�Pn 值较小；当土壤水分
供应充足（Wm＞19∙4％）时�Pn 不再随着土壤水分
条件的改善而上升�甚至表现出一定的下降趋势。
结合维持高 LUE的土壤水分和光照范围�可以认为
在10∙7％＜Wm＜19∙4％（39∙2％＜Wr＜71∙1％）时
出现 Pn、LUE与WUE随Wm 变化的“转折区”。其中
在13∙5％＜Wm＜19∙4％（49∙5％＜Wr＜71∙1％）时
Pn、Tr、WUE及 LUE维持在较高值�Wm 低于或高于
这一范围对提高 Pn、WUE 和 LUE 都是不利的。可
认为这一范围是美国凌霄幼苗合理的供水范围�此
时较适宜的 PAR 维持在800～1600μmo/l （m2·s）之
间。在此范围内既保证了美国凌霄具有较高光合作
用�限制蒸腾作用引起的大量耗水�维持较高的水分
利用效率�又防止了土壤湿度过低造成的生长与发
育不良。当 Wm 低于7∙7％（达到5∙5％）以后�严重
的水分胁迫和高光强容易导致光合机构发生破坏�
使 Pn、LUE及WUE明显下降�严重影响美国凌霄的
生长发育。因此�Wm 为7∙7％（Wr 为28∙2％）左右�
可认为是维持美国凌霄正常生长的土壤湿度下限。
比较其他的研究�维持不同植物同时具有较高 Pn
和 WUE 的适宜土壤相对含水量（Wr ）范围�小麦
（ Triticum aestivum ） 等农作物的 Wr 在 60％ ～
80％［19］、金矮生苹果（Malus pumila cv．Goldspur）的

Wr 在60％～71％［19］、刺槐（Robinia pseudoacacia）Wr
在48％～64％［20］之间。说明美国凌霄是对土壤水
分适应性较强的植物�既具有较高的抗旱性和耐旱
生产力�又具有一定的耐湿能力。

光补偿点较低、光饱和点较高的植物对光环境
的适应性较强�反之适应性较弱［21］。本研究表明�
在适宜的土壤湿度范围内�美国凌霄的 LCP和Φ分
别在21∙6～22∙8μmo/l （m2·s）和0∙033～0∙049μmo/l
mol之间�其 LCP 小于典型阳生植物 LCP（50～100
μmo/l （m2·s）） ［4］的下限值；Φ值接近生长良好作物
的Φ值（0∙04～0∙07之间） ［22］。饱和光强在 PAR 为
800～1400μmo/l （m2·s）之间�并且在较宽的光照强
度范围（PAR在600～1600μmo/l （m2·s））内�都具有
较高的 Pn 和 WUE 水平。这表明美国凌霄既有一
定的耐荫性�又能适应较强的阳光辐射�是光照生态
幅较宽的植物。

植物水分利用效率作为评价植物对环境适应的

综合生理生态指标�也是确定植物体生长发育所需
水分供应的重要指标之一［23］。当美国凌霄遭受不
利于光合作用的渍水或缺水逆境胁迫（Wm 大于
21∙4％或小于10∙7％）后�虽然光合速率下降�但蒸
腾速率的下降幅度更大�因而即使在较高光强下仍
能保持较高的水分利用效率。表明美国凌霄具有高
效用水的生理特征�在遭遇水分逆境后�能够通过自
身生理调节（如大幅度减少蒸腾耗水等）来适应外界
水分和光照条件的变化�延缓或减轻光合生理机构
的损坏程度�维持一定的光合作用和较高的水分利
用效率。

植物的干物质有90％来自光合作用�光能利用
效率的大小是决定植物生产力高低的重要因素［24］。
随着 Wm（5∙5％～19∙4％）的递增�LCP降低�LSP和
Φ升高；在 Wm 为19∙4％时�达到 LCP 最低（21∙61
μmo/l （m2·s））�LSP最高（1400μmo/l （m2·s））。表明
在此水分条件下�美国凌霄利用弱光和强光能力较
强�有利于有机物质的积累�能适应多种光照环境。
但土壤水分亏缺明显影响美国凌霄叶片光合作用的

LSP和Φ�因而在同样光合有效辐射条件下降低了
叶片光能利用效率。可见合适的土壤水分能够提高
美国凌霄的光能利用效率和光照生态幅。因此在种
植美国凌霄时�为提高光能利用效率�可适当供应适
宜的水分�同时搭建爬棚�改善空间配置结构�这样
能显著提高美国凌霄的生物产量和竞争力。

综上可见�美国凌霄的光合作用、蒸腾作用及资
源利用效率与土壤湿度和光照强度密切相关�而且
有明显的阈值响应。其光合生理参数的光响应值表
现出较高的可塑性�说明其对光强和水分的适应及
利用能力较强�对逆境具有较高的潜在适应能力�这
对美国凌霄在一定的干、湿环境及异质光环境中的
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生存和生长至关重要。
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