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三峡库区柏木林下半夏的光合特性研究①
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重庆市林业科学研究院/三峡库区森林生态保护与恢复重庆市市级重点实验室,重庆400036

摘要:以野外环境条件下的半夏为对照,研究三峡库区柏木林下半夏的光合特性.结果表明:柏木林下和野外2
种环境条件下的半夏净光合速率日变化均呈不明显的“双峰”曲线,林下半夏各时段的净光合速率、气孔导度和

蒸腾速率总体均低于野外半夏,但林下半夏的光能利用效率和水分利用效率显著大于野外半夏.拟合2种环境条

件下半夏的Pn-PAR和Pn-CO2 响应曲线得出:在相同光照条件下林下半夏净光合速率显著高于野外半夏,林下

半夏的最大净光合速率、表观量子效率和暗呼吸速率均明显高于野外半夏,林下半夏的光补偿点和光饱和点均

明显低于野外半夏;在相同CO2 浓度条件下林下半夏净光合速率显著高于野外半夏,林下半夏CO2 饱和时的最

大净光合速率、CO2 羧化效率、光呼吸速率及CO2 饱和点均明显高于野外半夏,而林下半夏的CO2 补偿点明显

低于野外半夏.柏木林冠层可以阻挡夏季强光对林下半夏的照射,同时减少了林下的光合有效辐射,但林下半夏

能够通过调节自身生理代谢来提高自身光能利用效率、水分利用效率和CO2 利用效率,进而保证其光合作用的

正常进行.
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随着三峡工程的实施,三峡水库175米蓄水以后,被淹没耕地面积达2.4万hm2,加上库区沿江一带

“绿化工程”和“退耕还林工程”的大面积造林,导致库区耕地严重不足,人地矛盾突出,对库区人民生计产

生了很大的影响[1].近年来,以林地资源和森林生态环境为依托,发展起来的林下种植业、养殖业、采集业

和森林旅游业等林下经济受到了大家的广泛关注.三峡库区林地面积广阔,森林覆盖率达46%[2],其中柏

木Cupressusfunebris林耐干旱贫瘠,涵养水源能力强,广泛分布于三峡库区海拔300~1000m的低山、
丘陵地区,在库区森林中占很大的比例[3-5],因此选择柏木林发展林下种植不仅可以提高林地产出,增加

农民收入,还可改善库区生态建设水平.半夏Pinelliaternate为天南星科半夏属多年生草本植物,是中国

传统常用药材,药用价值高,而且属喜荫植物,非常适合林下种植[6].光合作用是植物生长发育的基础,亦

是作物产量和品质构成的决定性因素,了解作物的光合特性,对提高产量和制订合理栽培技术措施具有十

分重要的意义[7-9].本研究以野外环境条件下的半夏为对照,研究柏木林下半夏的光合特性,以期为三峡库

区林下半夏栽培提供理论依据和技术支撑.

1 材料与方法

1.1 试验方法

试验地点位于三峡库区重庆忠县石宝寨的汝溪河回水区龙滩大桥附近(E107.89-108.24°,N30.37-
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30.76°),海拔200~300m,坡度小于5°,属于亚热带湿润季风气候,年均气温18℃左右,年均降水量

为1100mm左右.样地林分为柏木纯林,树龄为10年,郁闭度0.5.土壤为偏酸性的紫色土,土层厚度

30~40cm.供试材料为取自重庆武隆基地的半夏块茎.于2013年4月初分别在柏木林下和野外空地(作
为对照)整地,各5个2m×2m样地.然后采用点播法埋种半夏块茎,每穴1粒,行距12cm,株距

6cm,深度3~4.5cm.期间进行常规水分和除草管理,至8月初对2个处理的半夏进行光合作用测定.
1.2 光合特性的测定

采用Li-6400便携式光合作用测量系统(LI-COR,USA),在晴朗无风的天气测定自然条件下各类植物

叶片的光合参数日变化.林下和野外半夏各选取5株,每株选取相同部分、生长健壮、无病斑的成熟叶进行

测量.从6:00至18:00每2h测定1次,每次测定记录6组数值.测定参数主要包括净光合速率(Pn)、蒸

腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)、胞间CO2 浓度(Ci)及环境因子,包括光合有效辐射(PAR)、大气CO2 浓度、
大气温度(Ta)、空气相对湿度(RH),试验期间的环境因子日变化见图1.光能利用效率(LUE)为叶片吸

收的每摩尔光合有效辐射中碳的固定量,即净光合速率与光合有效辐射(PAR)的比值.水分利用效率

(WUE)为植物叶片每蒸腾一定量的水分所同化的CO2 量,即净光合速率与蒸腾效率的比值.
光响应曲线的测定时间为上午9:00-11:00,采用Li-6400光合作用测量系统LED红蓝光源设

置12个光合有效辐射(PAR)梯度,分别为1500,1200,1000,800,600,400,200,150,100,50,20
和0μmol/(m2·s),先从1000μmol/(m2·s)逐渐增加PAR 进行诱导,再按设定的PAR 范围从高

往低依次进行测定,重复3次.参比室 CO2 浓度设定为400μmol/mol,叶室温度为30℃.在0~
1500μmol/(m2·s)光强范围内制作Pn-PAR光响应曲线.光响应曲线采用Farquhar等[10]提出的非

直角双曲线模型进行拟合,公式为

Pn =
ΦI+Pmax- (ΦI+Pmax)2-4ΦθIPmax

2θ -Rd

式中,Pn 为净光合速率,Ф 为表观量子效率,I 为人射到叶片上的光和有效辐射量,Pmax为最大净光合速

率,Rd 为暗呼吸速率,θ为光响应曲线曲角.根据上式可求出光响应曲线的最大净光合值(Pnmax)、表观量

子效率(AQY)、光饱和点(LSP )、光补偿点(LCP)、暗呼吸速率(Rd).

图1 环境因子的日变化
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CO2 响应曲线的测定采用Li-6400-01液化CO2 钢瓶提供不同的CO2 浓度,设定PAR 为1000μmol/(m2·s)

作为测定光强,叶室温度30℃.CO2 浓度设置为12个水平,分别为:50,80,100,120,150,200,400,

600,800,1000,1200,1500μmol/mol,先从400μmol/(m2·s)逐渐降低进行诱导,再按设定的CO2 浓

度范围从低到高依次进行测定,重复3次.测得的CO2 响应曲线拟合同光响应曲线一样,可求出CO2 饱

和时的最大净光合速率Pnmax、CO2 羧化效率(CCE),CO2 补偿点(CCP)、CO2 饱和点(CSP)和光呼吸速

率(Rp).
1.3 数据统计

试验数据用 MicrosoftExcel2000软件进行统计,OriginPro7.5进行作图,应用统计分析软件SPSS
17.0进行方差分析及对光响应曲线的拟合.

2 结果与分析

2.1 不同环境条件下半夏光合日变化特征

如图2a所示,随着时间的延长,2种环境条件下的半夏净光合速率(Pn)日变化均呈不明显的“双峰”

曲线,两者在10:00出现第一个峰值,过后逐渐下降,但不显著(p<0.05),至12:00出现轻微的“午休”

现象.然后两者均在14:00出现第二个峰值,而通过显著性分析得出,此时野外半夏峰值仍不明显,林下

半夏却出现了明显的峰值.各时间段2种环境条件下的半夏Pn 值也存在较为明显的差异,其中野外半夏

总体均显著高于林下半夏(p<0.05),但在14:00时段,林下半夏却显著高于野外半夏(p<0.05).图2b
和2c分别显示的是半夏气孔导度(Gs)和蒸腾速率(Tr)的日变化.林下半夏的Gs和Tr值日变化均呈明显

的“双峰”曲线,2个参数变化趋势一致,均在10:00和14:00出现峰值.而野外半夏的Gs和Tr值日变化

均呈不明显的“双峰”曲线,2个参数在10:00出现了明显的峰值,但午时过后出现的峰值均不突出,尤其

是Gs,午时过后就表现出逐渐下降的趋势,说明其受到了午时较强的光照条件的影响,而过后也仍未缓过

来.在各时间段,野外半夏的Gs和Tr值总体均显著高于林下半夏,这与外界较强的光强和温度有关.如图

2d所示,随着时间的延长,2种半夏的叶片胞间CO2 浓度(Ci)日变化均呈明显的“单谷”曲线,而总体上林

下半夏Ci值均显著高于野外半夏(p<0.05).
2.2 不同环境条件下半夏光能利用效率和水分利用效率日变化

如图3所示,2种环境条件下半夏的光能利用效率日变化均呈明显的 “双峰”曲线,在10:00和14:00
出现峰值,午时有明显的下降.在各时间段,林下半夏的光能利用效率均显著高于野外半夏(p<0.05).林
下半夏的水分利用效率日变化呈明显“单峰”曲线,在12:00出现峰值;而野外半夏的水分利用效率日变化

也呈“单峰”曲线,在14:00出现峰值.总体看来,林下半夏的水分利用效率要高于野外夏,尤其在午时,高

出3倍之多,且差异显著(p<0.05).
2.3 不同环境条件下半夏Pn-PAR响应特征

光响应曲线反映了植物光合速率随光照强度改变而变化的规律.本研究采用非直角双曲线即Farquhar
模型进行光响应曲线拟合(图4),得出2种条件下的半夏Pn-PAR曲线拟合效果非常好,拟合决定系数

均达到0.99以上(表1).当PAR 小于400μmol/(m2·s)时,2种半夏的Pn 值均随着光强的增加呈

直线上升,而PAR 达到400μmol/(m2·s)后,其净光合速率上升缓慢,逐渐趋于平稳状态,并且

PAR 达到1200μmol/(m2·s)时,2种条件下的半夏 Pn 值均有略微下降,说明其受到了光抑制作

用.林下和野外的半夏在相同光照条件下净光合速率也表现出了明显的差异,林下半夏在各光强下均

显著高于野外半夏(p<0.05).通过Farquhar模型的拟合,得到2种条件下半夏的最大净光合速率、

表观量子效率、暗呼吸速率、光补偿点、光饱和点等相关光合作用参数(表1).本研究结果表明:林下

半夏的最大净光合速率、表观量子效率和暗呼吸速率均明显高于野外半夏,林下半夏的光补偿点和光

饱和点均明显低于野外半夏.
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图2 不同环境条件下半夏光合参数日变化特征

图3 不同环境条件下半夏光能利用效率和水分利用效率日变化

表1 不同环境条件下半夏Pn-PAR响应相关参数

环境条件
最大净光合速率/

[μmol·(m2·s)-1]

表观量子效率/

(mol·mol-1)

暗呼吸速率/

[μmol·(m2·s)-1]

光补偿点/

[μmol·(m2·s)-1]

光饱和点/

[μmol·(m2·s)-1]

拟合决定系数

R2

林下 12.57 0.058 0.49 2.3 911.4 0.997

野外 12.06 0.045 0.11 6.6 1078.9 0.999

2.4 不同环境条件下半夏Pn-CO2 响应特征

如图5所示,随着CO2 浓度增加,林下和野外半夏的净光合速率均表现出增加的趋势,先快速直线上

升,然后缓慢升高,最后趋于稳定,即达到饱和.2种环境条件下的半夏在相同CO2 浓度条件下净光合速率

也表现出了明显的差异,林下半夏在各CO2 浓度下均显著高于野外半夏(p<0.05).通过曲线模拟和计算

得出了林下和野外半夏对CO2 的响应特征参数(表2).林下半夏CO2 饱和时的最大净光合速率、CO2 羧化

效率、光呼吸速率及CO2 饱和点均明显高于野外半夏,而林下半夏的CO2 补偿点明显低于野外半夏,两者

差异达到1倍以上,总体上表现出较强的CO2 利用效率.
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表2 不同环境条件下半夏Pn-CO2 响应相关参数

环境条件
CO2饱和最大净光合速率/

[μmol·(m2·s)-1]

CO2 羧化效率/

[μmol·(m2·s)-1]

光呼吸速率/

[μmol·(m2·s)-1]

CO2 补偿点CCP/

(μmol·mol-1)

CO2 饱和点CSP/

(μmol·mol-1)
拟合决定系数

林下 16.89 0.326 12.88 20.14 448.47 0.995
野外 13.65 0.193 16.63 58.56 412.02 0.996

图4 不同环境条件下半夏Pn-PAR响应曲线的拟合 图5 不同环境条件下半夏Pn-CO2 响应曲线的拟合

3 结论与讨论

光合作用是植物生长发育的基础,为植物的生长提供所需的物质和能量,而光合日变化可以直接反映

出植物光合日生产能力[11-14].柏木林下和野外2种环境条件下的半夏净光合速率日变化均呈不明显的“双
峰”曲线,在12:00出现轻微的“午休”现象,然后两者均在14:00出现峰值,通过显著性分析得出,此时

野外半夏峰值不显著,林下半夏却出现了显著的峰值,为一天中最大值.一般认为,引起光合午休的原因主

要有气孔限制因素和非气孔限制因素[15],前者是因气孔导度下降阻止了CO2 的供应;后者是因叶肉细胞

光合能力下降使CO2 的同化能力减弱,从而使胞间CO2 浓度升高.柏木林下及野外半夏的叶片气孔导度和

蒸腾速率在午时均明显下降,而此时胞间CO2 浓度也显著降低,说明午时气孔关闭导致了CO2 的供应减

少,光合作用减弱,从而出现“午休”现象,表现为非气孔限制因素.林下半夏的Gs值在午休过后又明显回

升,出现峰值;而野外半夏的Gs值表现出逐渐下降的趋势,说明其受到了午时较强光照条件的影响,而过

后也仍未缓过来.有研究表明,半夏不耐干旱及强光照射,在芒种夏至期间,由于高温和强光照,使半夏的

呼吸作用过强,消耗物质超过光合积累,易导致细胞原生质结构破坏而枯萎[16].而在本研究中,林下半夏

的Pn,Gs和Tr值总体均低于野外半夏,这是因为林下环境降低了光合有效辐射,但林下半夏提高了自身

光能利用效率和水分利用效率,进而保证光合作用正常进行和半夏正常生长.
光饱和点与光补偿点分别代表光照强度与光合作用关系的上限和下限临界指标,能够反映植物叶片

对弱光和强光的利用能力,一般情况下光饱和点和光补偿点均较低的植物属于耐荫植物,反之属于阳性

植物.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;而光补偿点较高、光饱和点较低的

植物对光照的适应性较弱[17].林下半夏的光补偿点和光饱和点均明显低于野外半夏,野外半夏光饱和点

与光补偿点之间有较宽的光能利用区间,但林下半夏光补偿点更低,有利于叶片利用较弱的光线进行光

合作用,能够提高整株植物的光合能力.另外,林下半夏的最大净光合速率、表观量子效率和暗呼吸速

率均明显高于野外半夏,而表观量子效率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[18],暗呼吸速率则与叶片的生理活性有关[19],这同样说明林下半夏对弱光的利用能力强,具有较高的光

能转化效率和较强的生理活性,同时也说明林下遮荫条件改善了半夏的光合作用.半夏为喜荫植物,自然

光照条件下很容易导致PSII反应中心的失活而出现光合作用的“光抑制”,不利于半夏生长.本研究发现,
当PAR 超过1200μmol/(m2·s)后,2种条件下的半夏均会受到光抑制作用,所以林下条件还可以阻挡

夏季强光对半夏的照射,减少光抑制现象发生,防止半夏光叶片光合机构受到损害.
Medrano等[20]认为,CO2 补偿点低的作物常具有净光合速率高和产量高的特点,而低CO2 补偿点也
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常被用作选育高产品种的指标.本研究也得出,林下半夏的CO2 补偿点明显低于野外半夏,并且林下半夏

表现出了更高的净光合速率和CO2 羧化效率.一般认为,CO2 响应曲线中初始斜率,即CO2 羧化效率与

RuBPcase(核酮糖1,5 二磷酸羧化酶)的活性呈正相关,斜率越大说明该酶的数量更多或活性更强,进而

促进植物的光合作用[21-24].2种环境条件下的半夏在相同CO2 浓度条件下净光合速率表现出了明显的差

异,其中林下半夏在各CO2 浓度下均显著高于野外半夏,这进一步说明了柏木林下的环境条件提高了半夏

的CO2 利用效率.
柏木林冠层可以阻挡夏季强光对林下半夏的照射,减少光抑制现象发生,防止半夏光合机构受到损

害,而这在一定程度上也降低了林下的光合有效辐射,影响半夏的光合速率.但柏木林下的半夏能够通过

调节自身生理代谢来提高自身光能利用效率、水分利用效率和CO2 利用效率,进而保证其光合作用的正常

进行.因此,在三峡库区柏木林下种植半夏,春季播种时可以通过梳理林冠层减小郁闭度,提高林下光照;
至夏季,柏木林冠的生长使郁闭度增加,进而减少林下强光直射,保证半夏的正常生长.
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ResearchesonPhotosyntheticCharacteristicsof
PinelliaternataForestundertheCupressusfunebris

ForestintheThreeGorgesReservoirArea

FENGDan-lan, HUANGXiao-hui, GENGYang-hui
ChongqingKeyLaboratoryoftheThreeGorgesAreaForestEcologyProtectionandRestoration/

ChongqingAcademyofForestry,Chongqing40003,China

Abstract:TakingthePinelliaternateinthefieldascontrol,westudiedthephotosyntheticcharacteristics
ofPinelliaternateundertheCupressusfunebrisforest.Theresultsshowedthefollowing.1)Thedaily
variationofnetphotosyntheticrateofPinelliaternatethatinthefieldandunderCupressusfunebrisforest
bothpresentedanatypicaldouble-peakcurve.2)Thenetphotosyntheticrate(Pn),stomatalconductance
(Gs)andtranspirationrate(Tr)ofPinelliaternateundertheCupressusfunebrisforestineachperiod
wereallloweronthewholethanthatofPinelliaternateinthefield,however,thelightuseefficiencyand
wateruseefficiencyofPinelliaternateundertheCupressusfunebrisforestwerehighersignificantly.3)

Underthesamelightcondition,thenetphotosyntheticrateofPinelliaternateundertheCupressusfune-
brisforestwassignificantlyhigherthanthatinthefield.Themaximumnetphotosyntheticrate,apparent
quantumyieldanddarkrespirationrateoftheformerwereallhigher,whileitslightcompensationpoint
andlightsaturationpointwerebothlowerobviously.4)UnderthesameCO2concentrationcondition,the
netphotosyntheticrateofPinelliaternateundertheCupressusfunebrisforestwassignificantlyhigher
thanthatinthefield.ThemaximumnetphotosyntheticratewhenCO2concentrationsaturated,CO2car-
boxylationefficiency,lightrespirationrateandCO2saturationpointofPinelliaternateundertheCupres-
susfunebrisforestwereallsignificantlyhigherthanthatinthefield,buttheCO2compensationpointwas
lowerobviously.Accordingly,thecanopylayerofCupressusfunebriscouldblocktheirradiationofstrong
lightinsummertoPinelliaternate,andmeanwhile,itreducedthephotosyntheticallyactiveradiationin
theforest,however,thePinelliaternateundertheCupressusfunebrisforestcouldimproveitslightuse
efficiency,wateruseefficiencyandCO2useefficiencybymeansofadjustingitsphysiologicalmetabolism,

andthenensureditsnormalphotosynthesis.
Keywords:theThreeGorgesReservoirArea;Cupressusfunebrisforest;Pinelliaternate;photosynthetic

characteristics
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