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摘 � 要: 利用 CIRAS�2 型便携式光合仪对干旱胁迫下 3 a生常春藤( H eder a nep alensis var. sinensis)叶片

净光合速率( Pn )的日动态及其主要生态生理因子进行测定分析,以阐明干旱胁迫下 Pn 的日变化特征及其

午休原因,并探讨了影响常春藤 Pn 的主要影响因子。结果表明,常春藤 Pn 日动态与土壤水分及微环境因

子密切相关。随着干旱胁迫的加重,其 P n 日均值及最大值下降显著,其中轻度、中度、重度干旱胁迫下,其

Pn 日均值分别比对照下降 15% , 47% , 70% ;随着干旱胁迫的加重,常春藤 P n 日动态由� 单峰 向� 双峰 型

变化, 光合作用午休原因由气孔限制为主逐渐过渡到以非气孔限制为主。多元回归及主成分分析表明,适

宜水分条件下,影响常春藤 Pn 的日动态因素可归纳为两类,一类以气温、相对湿度和大气 CO2 浓度为主,

其次是以光照强度为主;随着干旱胁迫的增强, 光照强度、大气 CO2 浓度、相对湿度等生态因子对常春藤

Pn 的影响越大,其中相对湿度对 Pn 的影响最显著。
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Diurnal Variation of Net Photosynthetic Rate and Influencing Environmental

Factors of Hedera Nepalensis var. Sinensis Under Drought Stress

XIA Jiang�bao1 , ZH AN G Guang�can2 , XU Jing�w ei3 , L I Chuan�rong2

(1. S hand ong K ey Labor ator y f or Eco�envir onment Science of Yellow River D elta ; Binz hou Univer sity ,

B inz hou, S hand ong 256603, China; 2. For estr y College, Shandong A gr icultur al Univers ity , T aian,

S hando ng 271018, China; 3. R esearch I nstitute of For estr y of Shandong P rov ince, J inan, S handong 250014, China)

Abstract: T he relat ion betw een diur nal variat ion of leaf net pho to synthet ic r ate ( Pn ) and eco�phy siolo gical

facto rs for three years o ld leaf o f H eder a nep alensis var. sinensi s under drought st ress w as analy zed using

CIRAS�2 portable pho to synthesis sy stem. T he diurnal variation of H . nep alensis var. sinensis photosynthesis

and its m idday depression phenomenon w as explained clearly and its pr edominant environmental factors under

drought st ress w ere ascertained. Results show ed that diurnal variat ion of H . nep alensis var. sinensis photo�
synthesis and its m icro�environmental factors w ere connected w ith soil mo isture nearly at the same t ime.

With the agg ravation of drought stress, the daily average and max im um Pn w as decreased signif icant ly . Com�
pared w ith check treatment, the means of Pn in the drought str ess of mild tr eatment , m oderate t reatment ,

and severe t reatm ent w ere reduced by 15% , 47%, and 70%, respect ively. With the aggravat ion o f drought

st ress, the diurnal variat ion of pho to synthesis changed from a sing le peak curve to a double peak cur ve and

the predom inant cause of midday depression turned into non�stomatal limitat ion. By the methods of stepw ise

mult i�regression and principal com ponent analysis, there w as an obvious dif ference in the environmental fac�
to rs of im pact Pn under differ ent drought st resses. U nder the condit ion of mild soil m oisture, the causes o f

diurnal variat ion o f Pn can be classif ied into tw o categ ories: one w as air temperature, relat ive humidity and

CO 2 concentrat ion and another w as photosynthet ic active radiat ion. T he effects of photosynthet ic act ive radi�



at ion, CO 2 concentration, and relativ e humidity on P n became mor e and m ore conspicuous w ith increase in

drought st ress and r elat ive hum idity w as the dom inant facto r.

Keywords: Hedera nepalensis var. sinensis; drought stress; net photosynthetic rate; diurnal variation; environ�
mental factor

� � 光合作用与树木生长地的环境条件密切相关,因

此光合速率常被作为评价树木适应性的重要指标之

一
[ 1�3]
。植物光合作用是一个非常复杂的生理过程,

其大小不仅与自身遗传特性有关, 而且受众多环境因

子的影响
[ 2�3]
。土壤水分是影响植物水分状况的重要

因素,水分亏缺会影响气孔阻力和叶水势,从而抑制

光合生理代谢
[ 4�5]
。干旱胁迫下不同植物气体交换的

差异体现了植物对干旱环境的适应能力,许多植物在

干旱胁迫下通过改变自身的生理生态特性来达到高

效用水的目的
[ 5�7]
。藤本植物常春藤 ( H eder a ne�

p alensi s var. sinensi s)为五加科常春藤属常绿攀援

木质藤本,具气生根,匍生或附生, 近年来在我国各地

引种栽植,在公路护坡、林地植被恢复、城市园林绿化

中具有很大的开发利用价值 [ 8]。在干旱瘠薄的砂石

山区灌木和藤本植物成活率高,成为造林绿化的先锋

植物种,常春藤适应性强,耐阴湿和干旱贫瘠,且具有

一定的观赏价值,因其耐阴性较好, 多栽植于干旱山

区灌木林下,能较好的提高干旱瘠薄山地的植被覆盖

率[ 9]。目前有关常春藤的研究,多集中在城市绿化、

光适应性、抗寒性及应用栽培等方面 [ 8, 10] , 有关光合

生理生态学特性的研究较少。为此,通过研究干旱胁

迫下常春藤光合作用日动态及其与环境因子之间关

系,可分析出不同水分条件下常春藤光合作用日变化

规律,确定出干旱胁迫下影响常春藤光合作用的主要

限制因子,以此探讨对水分、光照、温度等环境因子的

选择与调控,为其在荒山地区植被恢复及城市绿化应

用中的栽培管理和林分配置提供理论依据。

1 � 材料与方法

1. 1 � 试验材料与水分处理设计

试验地位于山东省黄河三角洲生态环境重点实

验室研究基地, 选用 3 a 生中华常春藤苗木, 2008年

3月上旬先在试验地内进行苗木盆栽, 盆钵直径 30

cm, 深40 cm ,每盆装土 12 kg ,盆钵埋置于试验地内,

上沿与地面平齐,周围用土填实, 对盆栽苗木进行正

常管理。6月 10 日用环刀( 100 cm3 )取 10 cm 处原

状土,每一盆取 3个重复样, 用环刀法测得盆栽土壤

的田间持水量为 25. 6% ,土壤容重为 1. 23 g/ cm3。6

月 12日在遮雨棚中采用定量人为给水和自然耗水相

结合的方法进行控水处理, 采用随机区组试验设计,

设 3个区组,每区组内每种处理布设 3盆栽重复, 每

盆栽内栽植 3 株苗木, 共有 3 种处理, 1种对照。各

处理土壤水分的设定参照 M isra 和 T yle 的方法
[ 11]

,

共分 3个处理水平:对照( CK)为相对含水量 75% ~

80%(占田间持水量的百分数) , 轻度胁迫( T 1 ) 55%

~ 60% ,中度胁迫( T 2 ) 40% ~ 45% , 重度胁迫 ( T 3 )

30%~ 35%。塑料膜覆盖盆表面, 减少自然蒸发失

水,胁迫一月左右( 7 月 15日)开始光合生理参数的

测定, 重复测定 3 次。在此期间每天 18: 00 进行称

重,利用烘干法和美国产 M I2X型土壤水分探头相结

合的方法监测土壤含水量的变化, 补给消耗的水量,

使土壤含水量控制在设定范围内。

1. 2 � 光合生理参数及环境因子的测定

从每处理 3株试验苗木的中部选 3~ 4个生长健

壮的阳面成熟叶片,应用 CIRAS�2型光合作用系统
进行定时观测。为剔出个体之间的差异,在具体测定

时采用不同处理、不同植株重复之间的交替测定法,

并且不同处理尽量在同一时段测定,以保证观测数据

的可比性。观测时间为 7: 00~ 17: 00,每 2 h测定一

次。仪器自动记录净光合速率∀P n ; �mo l/ ( m 2 # s) ∃、

大气 CO2 浓度( Ca ; �m ol/ m ol)、空气相对湿度( RH ;

% )、饱和水汽压差 ( VPD; hPa )、光合有效辐射

( PAR; �mo l/ ( m2 # s) )、气温 ( T C ; % )、叶温( T L ;

% )、胞间 CO2 浓度( C i ; �mo l/ mo l)等光合生理参数

及环境因子。气孔限制值 L S = 1- C i / Ca
[ 12]
。用

Excel和 SPSS统计分析软件进行数据处理。

2 � 结果与分析

2. 1 � 干旱胁迫下常春藤净光合速率的日动态

由表 1可知,不同干旱胁迫处理下环境因子差异

不显著, 而 Pn 差异显著, 表明对常春藤叶片光合作

用产生影响的除了水分条件之外,其它外界环境条件

基本一致。

干旱胁迫条件下,叶片光合作用时间持续能力可

通过叶片光合速率的日动态来反应。由图 1可知, 在

水分充足和轻度干旱胁迫下, Pn 日动态曲线均呈现

�单峰型 , 在 11: 00 左右分别达到峰值4. 43 �m ol/

( m
2 # s) , 3. 91 �mo l/ ( m

2 # s)。中度干旱胁迫下, 日

动态曲线呈现�双峰型 ,在 9: 00 左右达到第一峰值

2. 48 �mol/ ( m2 # s) , 此后随着光照的增强、气温的

升高及相对湿度的下降 Pn 表现出降低趋势, 在
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13: 00左右达到谷值 1. 56 �m ol/ ( m2 # s) , 表现出一

定的�午休 现象, 在 15: 00左右达到第二峰值 2. 20

�mol/ ( m
2 # s)。重度干旱胁迫下,日动态曲线相对平

缓,其日变幅仅为0. 83 �mol/ ( m2 # s) ,呈现�双峰型 , 9:

00左右达到第一峰值1. 57 �mol/ ( m2 # s) , 11: 00左右达

到谷值0. 74 �mol/ ( m
2 # s) ,有明显的光合�午休 现象,

此后随着环境条件的改善,其 Pn 逐步上升, 15: 00左右

达到第二峰值 1. 22 �mol/ ( m
2 # s)。

随着干旱胁迫的加重,常春藤 Pn 表现出下降趋势

(图 1) ,轻度、中度、重度干旱胁迫下,其 Pn 日均值分别

比对照∀3. 63 �mol/ ( m2 # s)∃下降 15%, 47%, 70%。Pn

最大值分别比对照∀4. 43 �mol/ ( m2 # s)∃下降 12%,

44% , 65%,可见在水分充足和轻度干旱胁迫下其最大

光合同化能力相差不大,而在重度干旱胁迫下,常春藤

光合能力明显下降。

图 1� 干旱胁迫下常春藤净光合速率日变化
CK:对照; T1 :轻度干旱胁迫;

T 2:中度干旱胁迫; T3 :重度干旱胁迫。下同。

表 1 � 干旱胁迫下叶片净光合速率及环境因子日均值

干旱

胁迫

Pn /

(�mol# m- 2 # s- 1 )

Ca /

(�mol# mol- 1 )

RH /

%

VPD/

hPa

PAR/

(�mol# m- 2# s- 1)

T C /

%
T L /

%
Ci /

(�mol# mol- 1 )

CK 3. 63+ 0. 47a 378+ 30a 41 + 15a 30+ 10a 845+ 320a 29+ 3a 29+ 4a 147+ 69d

T 1 3. 08+ 0. 49b 375+ 25a 43+ 15a 29+ 9a 840+ 350a 28+ 4a 30+ 4a 205+ 62c

T 2 1. 93+ 0. 34c 373+ 30a 40+ 13a 31+ 10a 840+ 310a 29+ 3a 29+ 4a 267+ 51b

T 3 1. 09+ 0. 29d 378+ 25a 43+ 11a 31+ 9 a 850+ 310a 29+ 3a 29+ 4a 334+ 41a

� � 注:同一列的相同字母表示无显著性差异,不同字母表示差异性显著( P & 0. 05)。

2. 2 � 干旱胁迫下常春藤光合作用午休原因分析

光合作用的主要限制部位是由气孔或者叶肉细胞

变化引起,判断叶片净光合速率降低的主要原因是气

孔因素还是非气孔因素, 需要依据胞间 CO2 浓度( C i )

和气孔限制值( L s )的变化方向。干旱胁迫下常春藤叶

片C i 和 L s 的日动态过程具有明显差别,其变化趋势如

图2 ! 3所示。在不同水分条件下,随着外界环境因子

的变化,常春藤 Pn 日动态呈现明显的�午休 现象(图

1) ,依据气孔限制理论, 用 Ci 和 L s 的变化作为判别依

据和标准,其中 Ci 是关键指标,若 Ci 降低和 L s 增大,

则以气孔限制为主,若 C i 增大和 L s 减小,则以非气孔

限制为主[ 4, 13]。据此判断,从图 1 ! 3综合分析可知,水

分充足和轻度干旱胁迫下,常春藤 Pn 的下降伴随着 Ci

开始降低, L s 明显变大的趋势,表明该水分条件下气孔

限制起主导作用;中度干旱胁迫下,在 11: 00 ! 13: 00左

右常春藤叶片 Pn 下降较大, 伴随 Ci 先减小后增大和

L s 先增大后减小,可见 Pn 的下降是由气孔限制逐渐过

渡到以非气孔限制为主。重度干旱胁迫下,随着 Pn 在

11: 00左右的明显下降,伴随着 Ci 增大和 L s 减小, 叶

肉细胞光合活性限制光合作用明显,即非气孔限制是

导致 Pn 下降的主要因素。综合来看,随着干旱胁迫的

加重,光合午休的发生时间有提前的趋势, 中度干旱胁

迫在13: 00点左右光合速率下降较明显,而重度干旱胁

迫在11: 00左右�午休 现象表现明显。

图 2� 干旱胁迫下常春藤 Ci 日变化

图 3� 干旱胁迫下常春藤气孔限制值日变化

2. 3 � 干旱胁迫下常春藤净光合速率与主要生态
生理因子的关系

净光合速率与主要生态生理因子的回归分析表

明(表 2) ,回归模型达极显著水平。水分充足条件下,

影响常春藤 Pn 最大的有 C i (极显著的负相关) , V PD
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(极显著的正相关) , PAR、Ca (正相关)和 T L (负相

关) , 偏回归系数均有显著性意义。说明水分充足条

件下 C i 对常春藤P n 影响最大, 其次为 VPD, 其它因

子对 P n 影响较小。轻度干旱胁迫下, 常春藤叶片 P n

受Ca (极显著正相关)与 C i (极显著负相关)综合影响

较大。中度干旱胁迫下, Pn 仅与 R H 呈现极显著正相

关,与 C i 呈现极显著负相关, 而与 T c 呈现一般正相

关, 表明此水分条件下, Pn 主要受R H , C i 影响。重度

干旱胁迫下,影响常春藤 Pn 的因子较多, 其中呈极显

著正相关的有 T c, RH , PAR, VPD, 呈极显著负相关的

有 T L , C i , Ca ,且偏回归系数较大,均有显著性意义。说

明在重度干旱胁迫下, Pn 受生态生理因子的综合影响

更为复杂,其中 T L , T c 对常春藤 Pn 影响最大, 其次为

RH , Ci , VPD, PAR次之, Ca 对 P n 的影响较小。

表 2 � 干旱胁迫下净光合速率的多元回归分析

干旱胁迫 多元回归方程 R2 偏相关系数 � �

CK
Y = - 9. 01 + 0. 05X 1 + 0. 001X 2 + 0. 001X 4 -

0. 009X 5 - 0. 25X 7

0. 961
R1 = 0. 399, R2 = 0. 236,

R4 = 0. 566, R5 = - 0. 407, R7 = - 0. 706

T 1 Y = - 19. 522+ 0. 068X 1 - 0. 019X 7 0. 926 R1 = 0. 925, R7 = - 0. 893

T 2 Y = - 10. 631+ 0. 217X 3 + 0. 289X 6 - 0. 012X 7 0. 920 R3 = 0. 326, R6 = 0. 675, R7 = - 0. 797

T 3

Y = 30. 142 - 0. 062X 1 + 0. 374X 2 + 5. 177X 3 +

0. 172X4 - 5. 940X 5+ 0. 010X 6 - 0. 010X 7

0. 996
R1 = - 0. 501, R2 = 0. 636, R3 = 0. 879,

R4 = 0. 678, R5= - 0. 933, R6= 0. 847, R7 = - 0. 830

� � 注:以 Y 表示 P n,对 P n 与 Ca ( X 1 ) , PAR( X 2 ) , T c ( X 3)以及 VPD( X 4 ) , TL ( X 5) , RH ( X 6 ) , Ci( X 7 )进行逐步回归分析。

� � 主成分分析表明, 水分充足的条件下, Pn 的影响

因子可归纳为两类, 一类是大气温度、空气相对湿度

和大气 CO2 浓度,另一类是光照强度, 两类因素可以

93. 1%的概率解释水分充足条件下 Pn 的变化规律。

轻度干旱胁迫下, P n 的影响因子也归纳为两类, 一类

是大气温度、空气相对湿度和大气 CO2 浓度, 另一类

是光照强度。中度干旱胁迫下, 影响常春藤 Pn 的两

个主成分因子, 一类是大气温度、空气相对湿度和大

气CO 2 浓度,另一类是 C i。重度干旱胁迫下, Pn 的影

响因子可归纳为两类,一类是光照强度和大气 CO 2浓

度,另一类是 RH。轻度、中度、重度干旱胁迫下两类

因素分别以 95. 1%, 91. 9% , 94. 9%的概率解释各水

分条件下 P n 的变化规律。

3 � 结论

叶片光合作用日动态能够反映出一天中植物进

行物质积累与生理代谢的持续能力, 同时也是分析环

境因素影响植物生长和代谢的重要手段[ 14�16] 。随着

干旱胁迫的加重,常春藤光合作用日动态由�单峰型 

向�双峰型 转化, 并且表现出明显的下降趋势。由

SPAC(土壤 ! 植物 ! 大气连续体)系统原理可知,土

壤水分的可利用性、叶片气孔阻力及空气的水汽压差

等指标都是影响水分在此体系内运输能力的主要因

素,从而在一定程度上影响植物体的光合生理变

化[ 5, 17]。随着土壤水分和外界环境因子的不同, 常春

藤 Pn 表现出较大差异, 轻度、中度、重度干旱胁迫下,

其 Pn 日均值分别比对照∀3. 63 �mol/ ( m2 # s)∃下降

15% , 47% , 70% , P n 最大值分别比对照∀4. 43 �mo l/

( m2 # s)∃下降 12% , 44% , 65% , 可见在外界环境条

件相同的条件下, 随着干旱胁迫的加重, 常春藤光合

作用持续能力表现为明显的下降趋势, 说明常春藤依

据水分条件的不同能在积累光合产物、生理生态调节

等方面做出相应的自我适应机制。

在不同水分条件下,常春藤 Pn 表现出一定的�午

休 现象,从植物适应自然的机制来讲, 这是一种有益

反应,但从光合作用方面来看, 这是一种不利反应 [ 4]。

在水分条件较好时, 常春藤�午休 现象不明显, 在

13: 00左右有下降趋势, 此时光强较大, 温度较高, 导

致气孔关闭, CO 2 浓度下降, 即主要是由气孔限制引

起, 这与常春藤耐荫性高、强光适应性弱有一定的关

系
[ 8]

, 可见在水分不成为限制常春藤光合作用的前提

下, 其叶片吸收的光能超过其利用能力时, 容易引起

叶片光合作用的光抑制甚至光破坏[ 17]。中度干旱胁

迫下, Pn 的下降是由气孔限制逐渐过渡到非气孔限

制, 表明常春藤叶肉细胞光合能力的降低是短暂的可

恢复性的,对植物生理伤害较小, 非气孔限制的出现

与此水分条件下温度高、湿度小有一定的关系; 而重

度干旱胁迫下,气孔对常春藤叶片气体交换过程没有

起到显著的调节作用,叶肉细胞光合活性下降成为净

光合速率下降的主要原因,这可能与根系水分严重亏

缺、中午强光和高温条件下出现光合作用的光抑制有

关[ 7, 15�16]。可见随着干旱胁迫的加重,常春藤 Pn 的下

降逐渐由气孔限制为主过渡到非气孔限制为主, 且

�午休 具有提前趋势。

影响常春藤光合作用日动态的主要生态生理因

子与土壤水分密切相关。在自然条件下, 植物的光合
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作用常常受到外界环境和植物本身生理因素的影

响[ 2, 16]。逐步回归分析表明, 随着干旱胁迫的加重,

进入回归方程的综合影响因子差异较大,且偏相关系

数及相关的正负性、显著性均有一定差异; 适宜水分

条件下, P n 与 C a , C i 及 VPD 相关性极显著, 中度干

旱胁迫下与 RH , Ci 相关性极显著,而重度胁迫下温度

与其相关性极显著。主成分分析表明, 影响常春藤

Pn 日动态的因素均可归纳为两类, 但随着水分条件

的不同, 这两类因素表现出一定的差异; 适宜水分条

件下,气温、相对湿度和大气 CO 2 浓度是一类主导因

子,另一类是光照强度;重度干旱胁迫下,一类是光照

强度和大气 CO2 浓度,另一类主导因子是相对湿度。

综上所述, 随着干旱胁迫的加重, 常春藤净光合

速率日均值及最大值下降显著, 在土壤相对含水量高

于 40%时,能维持正常的生理活动, 随着水分条件的

改善光合生产力有增大趋势, 但在长时间低于 35%的

相对含水量时, 其内在的光合生理过程可能容易受到

不可逆转的损伤。光合作用日动态由单峰型向双峰

型变化,光合�午休 具有提前趋势, 并且净光合速率

的下降由气孔限制为主逐渐过渡到非气孔限制为主。

影响常春藤净光合速率日动态因素可归纳为两类,适

宜水分条件下, 一类是以气温、相对湿度和大气 CO 2

浓度为主, 其次是光照强度影响较大; 重度干旱胁迫

下,一类是以光照强度和大气 CO 2 浓度为主, 其次是

相对湿度影响较大。结合常春藤光合作用的影响因

素和生长习性, 建议在土壤水分条件相对缺乏的地区

栽植常春藤时, 要注意幼苗遮阴, 尽量栽植于乔、灌木

之下或相对湿度较高的沟渠坡道内。本研究仅对 3

种干旱胁迫下常春藤光合作用日变化进行了初步分

析,对其维持较高光合生产力和生理水分高效利用的

土壤水分及光照阈值范围未能定量确定,因此在以后

的光合生理过程研究中可设置系列多梯度土壤水分,

以精确判定常春藤维持正常生长和较高光合生产力

的水分、光照等环境条件。
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