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　　摘要：为了探明米槁（ＣｉｎｎａｍｏｍｕｍｍｉｇａｏＨ．Ｗ．Ｌｉ．）光合作用日变化特征及其与生理生态因子间的关系，采用
Ｌｉ－６４００光合测定仪对米槁叶片进行生理生态指标测定，并运用多元逐步回归和通径分析相结合的方法分析了净光
合速率与生理生态因子间的关系。结果表明：米槁净光合速率（Ｐｎ）日变化为典型的双峰曲线，第 １峰［峰值
１０．１８μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］出现在１０：００左右，第２峰［峰值７．９３μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］出现在１５：００左右，有明显的光合“午
休”现象，气孔因素是导致“午休”的主要原因。通过多元逐步回归分析，得出米槁净光合速率最优回归方程为：Ｐｎ＝

２１．２５７＋１００．９８２Ｇｓ＋０１６８Ｇｉ＋０．０６７Ｔｒ－０．０５６Ｃａ（Ｒ
２＝０．９２１）。综合回归分析与通径分析的结果，得出影响米槁叶

片净光合速率的主要生态因子是大气 ＣＯ２浓度（Ｃａ）和空气相对湿度（ＲＨ），主要生理因子是气孔导度（Ｇｓ）和胞间

ＣＯ２浓度（Ｃｉ）。
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　　光合作用在植物界甚至全球生态系统物质与能量循环中
起极其重要作用，它是外因、内因共同综合作用的结果［１］。

光合作用是作物产量和品质构成的决定性因素，同时又是一

个对环境条件变化十分敏感的的生理过程［２－３］。米槁（Ｃｉｎ
ｎａｍｏｍｕｍｍｉｇａｏＨ．Ｗ．Ｌｉ．）为樟科樟属植物，树高可达
２５ｍ，主干发达，侧枝较细弱，树冠近球形，树皮粗糙茶褐色，
具纵向裂纹，内层及断面棕红色，分布于贵州省、云南省和广

西壮族自治区等地［４］，垂 直分布范围为 海 拔 ３００～
１０００ｍ［５］。米槁性甘、辛，味温，具有温中散寒、理气止痛的

功效，主治胃痛、腹痛、风湿关节炎、胸闷和呕吐等症状［６］，是

近年来贵州省拟重点发展的民族特色药材，以米槁为主要原

料开发出的新药有心胃止痛胶囊、心胃止痛软胶囊、米槁心乐

滴丸等［７］。目前国内外对米槁的研究还很缺乏，主要集中在

药用成分分离与鉴定［８］、生物活性与药理特性［９－１０］、栽培技

术与病虫害防治［１１－１２］等方面，虽然取得了一定成绩，但产业

化发展的技术基础依然薄弱，其中光合作用与其影响因子关

系的研究报道鲜见。为此，以常规栽培的米槁一年生苗木为

试验材料，对其光合作用日变化进行了研究，期望揭示米槁光

合作用中净光合速率与生理生态因子间的关系，为米槁苗木

培育、栽培管理提供科学依据和理论指导。

１　材料与方法

１．１　试验地概况
试验地位于贵州省贵阳市贵州大学南校区林学院苗圃

内，平均海拔１０２０ｍ，年平均气温为１５．６℃，年极端最高温
度为３９．１℃，年极端最低温度为 －７．８℃，最热月平均气温
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为２４℃，最冷月（１月）平均气温 ４．１℃。年均降水量为
１１２９．５ｍｍ，年均空气相对湿度为 ７１％，年均阴天日数为
２４０．６ｄ，年均日照时数为１１４４．６ｈ。一年中气候温和，光照
充足，无霜期较长。试验盆栽用土为黄泥土，呈微酸性，ｐＨ值
为５．５～６．５，土壤肥沃。
１．２　供试材料
１．２．１　试验苗木　试验材料为米槁一年生实生苗。该苗木
原位于２０１３年３月从贵州省罗甸县逢亭镇逢亭村米槁育苗
基地移栽至贵州大学林学院苗圃温室大棚，种植于规格一致

的塑料花盆（底部内径２３ｃｍ，盆口内径２７ｃｍ，盆高２３ｃｍ）
内，而后进行精心的水肥管理，长势旺盛。９月中旬，在该批
次的米槁苗中，选取光照条件下长势一致、无病虫害的３株米
槁作为试验植株，每株选取中部的３张成熟叶，标记固定以备
测定。

１．２．２　仪器与设备　光合作用测定仪器为美国ＬＩ－ＣＯＲ公
司生产的Ｌｉ－６４００光合测定仪。
１．３　试验方法

米槁光合日变化数据在２０１３年９月中旬晴天测定，此时
米槁平均株高０．８ｍ左右，生长旺盛。测定从０７：００—１８：００
每隔１ｈ测定１次，一次测定选取３株共９张叶片。叶片连
体测量时使用透明叶室、开放气路，空气流速为５００ｍＬ／ｍｉｎ，
待相关参数稳定后（约２～３ｍｉｎ），记录净光合速率（Ｐｎ）、气
孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、大气 ＣＯ２
浓度（Ｃａ）、气温（Ｔａ）、叶温（Ｔｌｅａｆ）、光合有效辐射（ＰＡＲ）、叶
片蒸汽压亏缺（ＶｐｄＬ）等参数，每张叶片连续记录３次，最终取
平均值。

１．４　数据处理与分析
利用Ｅｘｃｅｌ２００７对实测数据进行图表处理，逐步回归分

析和通径分析用ＳＰＳＳ１９．０完成。

２　结果与分析

２．１　环境生态因子日变化
光合有效辐射（ＰＡＲ）（图１）及气温（Ｔａ）（图２）一天中的

变化均呈先升后降的趋势；而图３中空气相对湿度（ＲＨ）呈现
先下降后上升的趋势，大气二氧化碳浓度则上下波动且变化幅

度较小，早间最高，之后迅速下降并维持在３８５μｍｏｌ／ｍｏｌ左
右，在１７：００之后又缓慢上升。其中，光合有效辐射和气温的
峰值均是在１４：００出现，而空气相对湿度于１６：００左右降低
至最低值，而且光合有效辐射和空气相对湿度日变化幅度较

大。由图３可知，空气相对湿度（ＲＨ）早上较高（约５５％），
１６：００左右最低（仅２６％）；叶片蒸汽压亏缺（ＶｐｄＬ）日变化与
ＲＨ基本相反。
２．２　生理因子日变化
２．２．１　净光合速率与蒸腾速率日变化　米槁光合曲线呈典
型的双峰型（图 ４），具有明显的光合“午休”现象。其中，
０７：００—１０：００急剧上升，１０：００左右出现第 １个高峰，达到
１０．１８μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；１０：００—１３：００净光合速率持续下降，
至１３：００左右出现谷值，此时净光合速率仅为第１次高峰时
的２６．５０％；而后又缓慢上升，于１５：００左右出现第２个高峰，
峰值为７．９３μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；在保持短时间的高峰后，于

１５：００—１８：００净光合速率迅速降至最低。比较２个峰值发
现，下午的峰值仅为上午峰值的７７．８９％，一天中净光合速率
的极差达８．９３μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。

米槁蒸腾速率（Ｔｒ）日变化（图４）同样为双峰曲线，早间
随着Ｔａ、Ｔｌｅａｆ、ＰＡＲ的升高以及 ＲＨ的降低而逐步升高，１１：００
达到第１个峰值，略晚于叶片 Ｐｎ峰值时间；随后 Ｔｒ下降，在
１３：００ 左 右 出 现 低 谷 值，此 时 蒸 腾 速 率 仅 为

２．５５ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），之后逐渐升高，在１５：００左右达到第２
个峰值，最后随着 Ｔａ、Ｔｌｅａｆ、ＰＡＲ的降低和 ＲＨ的升高而迅速
下降。

２．２．２　胞间ＣＯ２浓度、气孔导度及叶温　图５显示，米槁气
孔导度（Ｇｓ）的日变化与净光合速率相似，全天呈现双峰型变
化 （峰值分别出现在１０：００及１５：００左右），１５：００之后随光
强的减弱而迅速下降。胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）早间较高，随光合
作用的迅速降低，而后变幅减小，傍晚１７：００之后又迅速升
高。米槁叶温（Ｔｌｅａｆ）的变化与外界 Ｔａ基本一致，１０：００—
１７：００均处于３０℃以上，最高温度出现在１４：００前后，约为
３９．０１℃。
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２．３　影响净光合速率的生理生态因子分析
净光合速率是植物光合作用水平的指示指标，在植物光

合作用的气体交换研究中扮演重要角色，它受外部生态因子

和内部生理因子的双重影响，不但各个因子对净光合速率的

影响较为复杂，且各因子间也存在交互影响［１３］。为此，采用

多元逐步回归分析和通径分析相结合的方法将相关生理生态

因子对米槁净光合速率的影响情况进行解析。

２．３．１　相关分析和多元逐步分析　从表１生理生态因子间
的相关系数可以看出，Ｐｎ与 Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ存在极显著或显著相
关，而与ＰＡＲ、Ｔａ等因子相关性不显著。按照刘济明等

［１４］的

方法，把与米槁净光合速率 Ｐｎ相关性显著的几个因子对 Ｐｎ
进行逐步回归分析，剔除部分变量，得到 Ｐｎ对生理生态因子
的回归模型：

ｙ＝２１．２５７＋１００．９８２ｘ１＋０．１６８ｘ２＋０．０６７ｘ３－０．０５６ｘ４
（Ｒ２＝０．９２１）。 （１）
式中：ｙ为Ｐｎ，ｘ１为Ｇｓ，ｘ２为Ｃｉ，ｘ３为Ｔｒ，ｘ４为Ｃａ。

从式（１）可以看出，米槁净光合速率（Ｐｎ）主要受气孔导
度（Ｇｓ）、胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）以及大气 ＣＯ２浓
度（Ｃａ）的影响，其他生理生态因子虽然也有影响，但在逐步
回归分析中已被剔除。

表１　米槁净光合速率和生理生态因子的相关系数

因子 Ｐｎ Ｇｓ Ｃｉ Ｔｒ ＶｐｄＬ Ｔａ Ｔｌｅａｆ Ｃａ ＲＨ ＰＡＲ
Ｐｎ １．０００
Ｇｓ ０．８３９ １．０００
Ｃｉ －０．５６０ －０．３９３ １．０００
Ｔｒ ０．５２３ ０．２６９ －０．６８５ １．０００
ＶｐｄＬ －０．３５２ ０．０３３ ０．７２５ －０．６９７ １．０００
Ｔａ ０．４２０ ０．１７０ －０．８０６ ０．８１２ －０．６２５ １．０００
Ｔｌｅａｆ －０．０４８ －０．４００ －０．５２５ ０．７０６ －０．７０４ ０．７９１ １．０００
Ｃａ －０．０５９ －０．４２５ －０．５０４ ０．６８０ －０．６８８ ０．７７６ ０．９９８ １．０００
ＲＨ ０．３７４ ０．７２１ ０．１９７ －０．４３７ ０．５５７ －０．４７９ －０．９０３ －０．９１３ １．０００
ＰＡＲ －０．３２１ －０．６７６ －０．２６０ ０．４４９ －０．５４９ ０．５０７ ０．８８５ ０．８９７ －０．９７８ １．０００

　　注：、分别为０．０５及０．０１水平上的显著性相关。

２．３．２　通径分析　为进一步明确各生理生态因子对净光合
速率的直接和间接影响，对测定结果进行通径分析，结果见表

２。由表２可以看出，在生理因子中Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｌｅａｆ、ＶｐｄＬ对Ｐｎ均起
到了重要的作用，而在回归分析中并不重要的Ｔｌｅａｆ和ＶｐｄＬ也起
到了重要的作用。可能是因为这２个因子间存在着极强的负

相关，使它们对Ｐｎ的影响在相关分析中被抵消，从表２中的
间接效应亦可看出［１５］。生态因子中 ＲＨ、Ｔａ、Ｃａ也起到了重
要的作用，其中Ｔａ的影响最大，但是由于Ｔａ与其他因子间存
在极强的正相关性，使它在相关分析中对 Ｐｎ的影响被
减弱。

表２　生理生态因子对米槁净光合速率的通径分析

因子 总效应 直接效应
间接效应（间接通径系数）

合计 Ｇｓ Ｃｉ Ｔｒ Ｃａ ＰＡＲ Ｔａ Ｔｌｅａｆ ＲＨ ＶｐｄＬ
Ｇｓ ０．８３９３６ ０．７１９ ０．１２０５０ －０．２７１９６ ０．０２８３９ －０．０２５９２ ０．０３８０３ １．４３３６９ －１．８１６６４ １．４１８０２ －０．６８３１０
Ｃｉ －０．５５９８２ ０．６９３ －１．２５２５１ －０．２８２２３ －０．０７２１６ －０．５６９６８－０．１８０８０ １．８７９０７ －２．１５１８２ ０．３８７３０ －０．２６２１８
Ｔｒ ０．５２３０８ ０．１０５ ０．４１７６９ ０．１９３６１－０．４７４３０ ０．５４７７０ ０．１８２０６ －２．５２９１７ ２．９０３２１－０．８５８９５ ０．４５３５３
Ｃａ －０．３５２０６ －０．７８６ ０．４３３４５ ０．０２３７２ ０．５０２３６－０．０７３４８ －０．１４０１８ ２．５２０６２ －２．９３９９８ １．０９４９２ －０．５５４５３
ＰＡＲ ０．４１９８８ ０．２２４ ０．１９５６２ ０．１２１８９－０．５５８４６ ０．０８５５６ ０．４９１００ －２．８３１１３ ３．３１５６６－０．９４１２１ ０．５１２３１
Ｔａ －０．０４８００ －３．５８１ ３．５３３０１ －０．２８７８０－０．３６３４８ ０．０７４４４ ０．５５２９１ ０．１７７３０ ４．２６１２３－１．７７５１２ ０．８９３５３
Ｔｌｅａｆ －０．０５８６８ ４．２７２ －４．３３０３４ －０．３０５７１－０．３４８９４ ０．０７１６３ ０．５４０６３ ０．１７４０７ －３．５７２２７ －１．７９６２４ ０．９０６４９
ＲＨ ０．３７３７８ １．９６７ －１．５９２７９ ０．５１８３４ ０．１３６４２－０．０４６０３ －０．４３７３５－０．１０７３３ ３．２３２３７ －３．９０１６６ －０．９８７５５
ＶｐｄＬ －０．３２０６２ １．０１０ －１．３３０６５ －０．４８６１７－０．１７９８０ ０．０４７３２ ０．４３１２６ ０．１１３７５ －３．１６７９４ ３．８３３７６－１．９２２８２
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　　综合逐步回归分析和通径分析结果可知，影响米槁净光
合速日变化的生理因子是气孔导度（Ｇｓ）和胞间 ＣＯ２浓度
（Ｃｉ），生态因子是大气ＣＯ２浓度（Ｃａ）和相对湿度（ＲＨ）。

３　讨论

植物光合作用的日变化有单峰型、双峰型、严重型和平坦

型４种类型［１６］。米槁叶片光合速率日变化呈双峰曲线，最高

峰出现在 １０：００，为 １０．１８μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），次高峰出现在
１５：００，为７．９３μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），午间有明显的“午休”现象。
在高温强光天气下植物很容易出现“午休”现象，高温、强光

和干旱土壤等条件引起的部分气孔关闭和光合作用光抑制是

发生“午休”的主要原因［１７］。但对于不同的植物来说，引起

光合速率“午休”的原因可能不同［１８－２１］。关于引起光合速率

产生“午休”的内在机制，大体上有２种解释：一种是气孔因
素导致，由于午间太阳辐射增强，叶片细胞气孔阻力增大，

ＣＯ２进入叶片受阻，胞间ＣＯ２浓度降低，光合速率下降，从而
引起了植物出现“午休”现象［２２－２４］；另一种是由非气孔因素

造成的［２５］。根据 Ｆａｒｑｕｈａｒ等的观点［２６］，判断气孔关闭是不

是光合降低的原因，最重要的依据是胞间 ＣＯ２浓度是否也同
时降低，气孔和非气孔限制的界限是细胞间隙 ＣＯ２浓度的变
化方向，而不是气孔限制与非气孔限制值的相对大小。

本研究发现，在１０：００以前，米槁叶片Ｃｉ随着Ｐｎ的增强
而降低；在１０：００—１３：００时，Ｐｎ逐渐下降，Ｃｉ依然下降，同时
发现Ｇｓ也随之下降，三者的变化趋势相一致，由此可以认为
在此时间段内，Ｐｎ的变化主要是由气孔因素控制的。本试验
同时发现米槁叶片Ｇｓ和Ｔｒ的日变化与叶片Ｐｎ日变化相似，
表现出较强的正相关性。

植物光合作用是一个内外因子共同作用的复杂过程。在

生产中，通过调节某个（某些）生理或生态因子提高树体光合

作用时，要充分考虑调节因子对净光合速率所产生的直接和

间接影响，以及因这些因子变化而导致其他相关因子发生变

化所产生的负面影响［２７－２８］。通过多元逐步回归分析和通径

分析，结果表明影响米槁叶片Ｐｎ日变化的主要生态因子是大
气ＣＯ２浓度和空气相对湿度，主要生理因子是气孔导度、胞
间ＣＯ２浓度。由于减轻或避免“午休”现象是提高植物生长
能力的一种方式［２９］，因此在米槁苗木培育中，可考虑在日照

过强、温度过高的午间，通过适当遮阴、加强通风等方式，减轻

光合“午休”，促进生长发育，从而缩短苗木培育时间、尽早

出圃。
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