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　　摘要：利用ＬＩ－６４００ＸＴ便携式光合分析仪研究油用牡丹凤丹在春季和夏季的光合作用日变化，并分析相关生理
指标与部分生态因子间的相关性。结果表明，凤丹光合特性受季节影响较大。春季和夏季净光合速率日变化均呈双

峰型，存在“午休”现象，但夏季２个波峰较春季提前，且次高峰不明显；春季蒸腾速率日变化为双峰型，较夏季少１个
波峰；０８：００后２个季节的表现相反，且夏季高于春季。相关性分析表明，净光合速率在不同季节均与气孔导度、蒸腾
速率呈显著正相关；蒸腾速率与光合有效辐射呈显著正相关，与水分利用效率呈显著负相关。
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　　牡丹（ＰａｅｏｎｉａｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａＡｎｄｒ．）原产于中国，为芍药科
芍药属多年生木本落叶小灌木，在我国已有１６００多年的栽
培历史［１］，素有“国色天香”“花中之王”的美称。通常将牡丹

分为观赏牡丹和药用牡丹两大类，前者以洛阳和菏泽地区种

植的品种为代表，后者以凤丹（Ｐ．ｏｓｔｉｉ）和紫斑（Ｐ．ｒｏｃｋｉｉ）最
为著名［２］。近年来，随着研究不断深入，凤丹和紫斑除作传

统药用和观赏栽培外，由于其籽营养价值高，还可作为优质木

本粮油资源进行开发，受到人们的广泛关注［３］。河南作为农

业和人口大省，依托其地理优势和技术优势，在河南省推广栽

培油用牡丹不仅能解决农村劳动力，增加农民收入，同时能够

促进粮油生产，保障国家粮油安全，具有重要的战略意义。为

进一步提高其观赏和药用价值、开发其油用价值，许多学者对

凤丹的育苗与栽培技术［４］、组织培养［５－６］、分子育种［７］、药用

成分［８］及籽油成分［９］等进行了研究，但是对其光合特性的研

究鲜有报道。毕玉伟等虽以盆栽凤丹为试材，初步探究了不

同季节的光合特性［１０］，但缺乏田间条件的对照；张衷华等虽

分析了２种主要油用牡丹品种的光合特性及其微环境因子，
但仅局限于 ２个品种的原始集中产区安徽铜陵和甘肃兰
州［１１］。凤丹为安徽四大名贵中药植物之一，属江南品种，原

生长地与河南地区气候差异明显，因此有必要对其在河南地

区田间条件下的光合特性进行深入研究。本研究以油用牡丹

主要优良栽培品种凤丹为研究对象，在田间条件下对其光合

特性进行探讨，比较不同季节的光合日进程，探究其对不同季

节气候因子的适应性，为油用牡丹在河南地区的良种选育、大

面积推广栽培以及生产管理提供理论指导和科学依据。

１　材料与方法

１．１　材料
供试材料为 ５年生凤丹白品种 （Ｐ．ｏｓｔｉｉ‘Ｐｈｏｅｎｉｘ

Ｗｈｉｔｅ’），大田种植，水肥条件良好，常规管理。周边无高大
遮挡物，处全光照环境。随机选取长势基本一致，无病虫害的

健康植株，顶端往下第３或第４张向阳功能叶，尽量保持叶片
正常生长角度不变。种植于郑州师范学院黄河滩实习实训基

地，该地位于郑州市北郊（３４°５１′Ｎ、１１３°３８′Ｅ，海拔１１０ｍ），
属北温带大陆性季风气候，冷暖适中、四季分明，春季干旱少

雨，夏季炎热多雨，秋季晴朗日照长，冬季寒冷少雪，年平均气

温在１４．０～１４．３℃之间，平均降水量 ６４０．９ｍｍ，无霜期
２２０ｄ，全年日照时间约２４００ｈ。
１．２　方法

于２０１６年５月上旬（春季）和６月下旬（夏季）选择连续
晴朗天气下对凤丹进行光合日变化测定。运用ＬＩ－６４００ＸＴ
便携式光合测量系统（ＬＩ－ＣＯＲ，Ｉｎｃ，ＵＳＡ）测定：净光合速率
（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ，Ｐｎ）、气孔导度（ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｔｏＨ２Ｏ，Ｇｓ）、
胞间ＣＯ２浓度（ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，Ｃｉ）、蒸腾速率
（ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ，Ｔｒ）并同时测定大气温度（ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｏｆ
ａｉｒ，Ｔａｉｒ）、叶片温度（ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｏｆｌｅａｆ，Ｔｌｅａｆ）、大气 ＣＯ２浓度
（ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｏｆＣＯ２ｉｎａｉｒ，Ｃａ）、光合有效辐射（ｉｎ－ｃｈａｍｂｅｒ
ｑｕａｎｔｕｍｓｅｎｓｏｒ，ＰＡＲｉ）、空气相对湿度（ｒｅｌａｔｉｖｅｈｕｍｉｄｉｔｙｉｎａｉｒ，
ＲＨ）、水汽压亏缺（ｖａｐｏｒｐｒｅｓｓｕｒｅｄｅｆｉｃｉｔ，ＶＰＤ）等生态因子。
测定时间为０８：００—１８：００，隔 １ｈ测定１次，每次随机选择
３～５个典型株，每株测定 １次，取平均值。数据导出后用
ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００３处理，Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１２．５作图，ＳＰＳＳ２０．０进
行相关性分析。

２　结果与分析

２．１　凤丹净光合速率日变化
由图１可以看出，凤丹在春季和夏季光合日变化均呈现

出明显的双峰型曲线，即均存在“午休”现象。春季早上气温

相对较低，０８：００—１２：００气温回升，光照渐强，净光合速率随
之增大，２个波峰分别在１３：００和１５：００，且差异不明显；午后
光照度达到最大，为避免水分过度蒸发，保护叶片，部分气孔
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关闭，出现波谷；随后气孔逐渐张开，１５：００出现次高峰；
１５：００后气温下降，光照减弱，净光合速率在观测时间段内持
续下降。夏季气温和光照度均高于春季，导致第一高峰提前，

且与次高峰差值很大。０９：００为全天中最大值，随后一直下
降，１３：００时虽有回升，但恢复能力不足，可能是由干旱胁迫
和高温造成的光合器官受到损伤所致。

２．２　凤丹气孔导度和细胞间ＣＯ２浓度日变化
由图２可以看出，春季凤丹Ｇｓ和Ｃｉ的日进程在０８：００—

１８：００有不同的相互关系。１２：００前，Ｇｓ和Ｃｉ变化趋势相同，
即Ｃｉ伴随 Ｇｓ的增大而升高，伴随 Ｇｓ的下降而减小；而
１２：００—１３：００，两者变化趋势相反；１３：００—１４：００和１５：００以
后阶段Ｇｓ的降低伴随Ｃｉ的升高，根据Ｇｒａｈａｍ等的研究报道
推测，该阶段Ｇｓ减小可能是由叶肉细胞光合活性下降造成的
非气孔限制因素所致［１２－１３］；１５：００以后，由于光强减小，气温
下降，１３：００—１４：００阶段可能是因为叶肉细胞光合机构受损
这些可能是导致本研究中Ｃｉ增加伴随Ｇｓ降低的主要原因。

　　夏季凤丹气孔导度（Ｇｓ）与胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）较与春季
相比，变化情况差异很大（图 ３）。０９：００—１０：００、１１：００—
１２：００、１３：００—１５：００阶段随着气温升高，光强增大，为防止
水分过度丧失，气孔关闭，Ｃｉ持续下降，此时 Ｇｓ下降主要原
因推测为气孔限制因素，即气孔关闭导致 ＣＯ２供应不足；
１０：００—１１：００和１５：００以后 Ｃｉ升高，说明导致此时 Ｇｓ下降
的主要原因为非气孔限制因素。

２．３　凤丹蒸腾速率和水分利用效率日变化
蒸腾速率的变化在一定程度上反映了植物调节水分平衡

的能力以及对逆境的适应能力。由图４可知，春季凤丹蒸腾速
率的日进程呈双峰型，分别在１１：００的５．３９ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）和
１５：００的５．４６ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；波谷在１２：００，与此时气孔部
分闭合有关。与春季不同，夏季凤丹蒸腾速率日变化轨迹有

３个 峰 值，首 个 峰 值 在 ０９：００，为 全 天 中 的 最 大 值
６．４１ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；第 ２ 个 峰 值 在 １３：００， 为
６．３４ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；最 后 一 个 峰 值 在 １６：００，为
３．９８ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；波谷分别在１２：００与１４：００。
　　水分利用效率 ＷＵＥ（ｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）是衡量蒸腾作
用程度的另一个重要指标，其不但可用于描述植物产量和耗

水量之间关系，更反映了植物在某一生长时期内能量转换效

率及植物耗水性和对水分利用的情况。利用某一时刻净光合

速率与蒸腾速率之比，可估算叶片瞬时的水分利用效率，即

ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ
［１４］。植物在不同季节、一天中的不同时刻对水

分的利用情况是不同的。

　　图５为凤丹在春季和夏季 ＷＵＥ的日变化情况。从整体
上看，凤丹叶片在夏季较春季对水分的利用效率更高，且最高

水分利用效率均出现在较早时刻（０９：００前）；０９：００后，２个
季节的日变化趋势相反。在春季，１１：００时，水分利用情况在
一天中最差，而夏季则出现在１３：００。

２．４　各生理生态指标相关性分析
由表１和表２可知，大田条件下凤丹在春季Ｐｎ与Ｇｓ、Ｔｒ、

Ｔｌｅａｆ呈极显著正相关，与ＶＰＤ、Ｔａｉｒ呈显著正相关，与 Ｃｉ呈极显
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著负相关；Ｇｓ与Ｔｒ、ＰＡＲｉ呈极显著正相关；Ｃｉ与Ｃａ呈显著正
相关；Ｔｒ与Ｔｌｅａｆ、ＶＰＤ呈极显著正相关，与 Ｔａｉｒ显著正相关，与
ＲＨ、ＷＵＥ呈显著负相关。而在夏季Ｐｎ与Ｇｓ、ＰＡＲｉ呈极显著
正相关，与Ｔｒ显著正相关；Ｇｓ与 Ｃｉ、Ｔｒ显著正相关；Ｃｉ与 Ｃａ
呈显著正相关，与Ｔａｉｒ、Ｔｌｅａｆ、ＶＰＤ呈显著负相关；Ｔｒ与ＰＡＲｉ呈
显著正相关，与ＷＵＥ呈显著负相关。

气孔是ＣＯ２和水蒸气进出叶片的通道，气孔的状态直接
影响着植物的光合过程和体内外的水分平衡。结合表１和表
２可以看出，Ｇｓ与Ｐｎ、Ｔｒ三者之间都呈显著正相关关系，并且
不存在季节差异。Ｃｉ在春季与 Ｐｎ呈显著负相关，夏季则没
有该现象，但在夏季Ｔａｉｒ和Ｔｌｅａｆ显著影响Ｃｉ。

除气孔因素外，外界气候因子也显著影响着植物的生理

活动。Ｔｌｅａｆ在春季受Ｔａｉｒ、ＲＨ、ＶＰＤ影响显著，通过改变光合作
用有关酶的活性来间接影响 Ｐｎ。在夏季，光合有效辐射
ＰＡＲｉ成为制约Ｐｎ的首要因子。ＶＰＤ为水汽压亏缺或饱和水
汽压差，表示实际空气距水汽饱和状态的程度，反映空气的干

燥程度，也是驱动林木蒸腾的主要动力［１５］。ＶＰＤ通过影响气
孔的闭合间接影响植物的光合作用和蒸腾作用以及叶片水分

的利用效率。春季空气相对湿度 ＲＨ较小，水汽压亏缺大，
ＶＰＤ值与Ｐｎ、Ｔｒ呈显著正相关，即在相对干燥的空气中促进
光合作用和蒸腾作用，而夏季ＲＨ较大，空气相对湿润，这种
效果并不显著，相反提高了水分的利用效率ＷＵＥ。

表１　春季凤丹光合生理指标与环境因子相关性

指标

相关系数

净光合

速率Ｐｎ
气孔导度

Ｇｓ
胞间ＣＯ２
浓度Ｃｉ

蒸腾速率

Ｔｒ
大气温度

Ｔａｉｒ
叶片温度

Ｔｌｅａｆ
大气ＣＯ２
浓度Ｃａ

空气相对

湿度ＲＨ
光合有效

辐射ＰＡＲｉ
水分利用

效率ＷＵＥ
水汽压亏

缺ＶＰＤ
Ｇｓ ０．７９１

Ｃｉ －０．７０５ －０．２２７
Ｔｒ ０．７８２ ０．８３４ －０．２５５
Ｔａｉｒ ０．７１４ ０．３９８ －０．５５１ ０．７２５

Ｔｌｅａｆ ０．７７８ ０．５１４ －０．５２０ ０．８０８ ０．９７３

Ｃａ －０．４３８ －０．０４５ ０．７１４－０．１８１ －０．６８５ －０．５８７
ＲＨ －０．３４５ －０．２６７ －０．０５５ －０．６６０ －０．７７９ －０．７７６ ０．２７０
ＰＡＲｉ ０．５９２ ０．７８９ －０．０６０ ０．７５６ ０．２３９ ０．４３５ ０．２３５ －０．２２６
ＷＵＥ －０．０２７ －０．３２０ －０．４５７ －０．６３１ －０．３２３ －０．３７０ －０．２７４ ０．６９８ －０．４４０
ＶＰＤ ０．６２９ ０．４７３ －０．２４９ ０．８２２ ０．９０５ ０．９５１－０．４０３ －０．９０８ ０．４７７ －０．５８１ １．０００

　　注：、表示在０．０１、０．０５水平（双侧）上显著相关（下同）。

表２　夏季凤丹光合生理指标与环境因子相关性

指标

相关系数

净光合

速率Ｐｎ
气孔导度

Ｇｓ
胞间ＣＯ２
浓度Ｃｉ

蒸腾速率

Ｔｒ
大气温度

Ｔａｉｒ
叶片温度

Ｔｌｅａｆ
大气ＣＯ２
浓度Ｃａ

空气相对

湿度ＲＨ
光合有效

辐射ＰＡＲｉ
水分利用

效率ＷＵＥ
水汽压亏

缺ＶＰＤ
Ｇｓ ０．７５７

Ｃｉ ０．０２６ ０．６４４

Ｔｒ ０．７３３ ０．６６３ ０．０２６
Ｔａｉｒ －０．００４ －０．３０６ －０．６１５ ０．４７８
Ｔｌｅａｆ ０．２６７ －０．１９２ －０．７１３ ０．５７０ ０．９２９

Ｃａ －０．００２ ０．５０１ ０．９０５ －０．２２０ －０．７２３ －０．７７１

ＲＨ ０．４６５ ０．５１１ ０．４３８ －０．１４８ －０．８１９ －０．５８０ ０．６２３

ＰＡＲｉ ０．９１３ ０．４９０ －０．２９２ ０．６６７ ０．１７６ ０．４９９ －０．２７４ ０．３５６
ＷＵＥ ０．０３４ －０．１０３ ０．０２７ －０．６４４ －０．７２６ －０．５６１ ０．３６８ ０．７６２ ０．０４２
ＶＰＤ ０．１２１ －０．２６３ －０．６８８ ０．５３３ ０．９６８ ０．９７８ －０．７９６ －０．７２１ ０．３４４ －０．６７２ １．０００

３　结论与讨论

３．１　凤丹的光合“午休”现象
自然条件下，植物光合作用日进程有２种典型的方式：一

种为先上升后下降，中午时分达到峰值，即单峰型；另一种为

日进程有２个峰值，分别出现在上午和下午的晚些时候，即双
峰型，２个峰值间的低谷就是所谓的光合“午休”现象。当午
休现象严重时，第２个峰值表现得不明显或消失。本研究中
春季凤丹净光合速率日进程呈典型的双峰型，“午休”出现在

１４：００；而夏季，高温和强光加剧“午休”，次高峰不明显，光合
恢复后劲不足，“午休”现象严重。光合作用的“午休”现象，

是植物在长期进化过程中形成的对付环境胁迫的一种方法，

是对生存有益的调节过程，但却以牺牲光合生产力为代价。

Ｘｕ等分析造成该现象的种种因子时推测，强光照、低土壤水
势和低空气湿度可能是主要的环境因子，气孔导度降低为主

要的生理因子，而光系统Ⅱ光化学效率的降低和脱落酸合成
的增加是主要的生化因子［１６］。因此，在生产实践中可以采取

在夏季适当遮阴、及时灌溉等措施来缓解这种现象，尽可能减

少光合生产力的损失。

３．２　不同季节凤丹的气孔限制与非气孔限制
植物对多种环境胁迫响应的共同特征是叶片光合速率的

降低［１７］，气候因子具有显著的季节差异。在不同季节，导致
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凤丹净光合速率下降的原因一是叶肉光合细胞活性降低导致

的非气孔限制，二是部分气孔关闭造成的气孔限制，判断依据

是前者使Ｃｉ升高，后者则使Ｃｉ降低。若２种因素同时存在，
Ｃｉ的变化方向依赖于占优势的那个因素

［１７－１８］。在本试验

中，春季上午时段气温较低，光强较弱，净光合速率持续升高，

直到午后的１４：００才出现下降，非气孔因素是主因，与此时强
光和高温有关。在夏季，高温和强光照出现时段提前，加之季

节性干旱，气孔因素和非气孔因素则都是导致净光合速率下

降的主要因素。

３．３　不同季节凤丹的蒸腾作用和水分利用效率
绿色植物在进行光合作用的过程中，须要通过与周围环

境发生气体交换，而这个过程会引起植物水分的动态变化。

春季凤丹高蒸腾速率集中在１１：００—１６：００，而在夏季上午的
蒸腾速率较高。相关研究认为，影响蒸腾作用快慢取决于叶

片内外的蒸气压差的大小，影响因素包括光照、空气相对湿

度、温度、风等［１９－２０］，内部因素有气孔和气孔下腔［２１－２２］以及

叶片内部面积［２２］。这与本研究中蒸腾速率与光合有效辐射、

大气温度、叶温、水汽压亏缺以及气孔导度呈极显著或显著的

正相关关系，与空气相对湿度、水分利用效率呈显著负相关关

系的研究结果相一致。

在生产实践中，应尽量维持作物的水分平衡，即使植物吸

水量足以达到弥补蒸腾损失水量的状态［２３－２４］。本研究中２
个季节０９：００后的水分利用情况大致相反，明显和不同季节
空气相对湿度以及水分的亏缺程度有关，这与樊巍等的研究

结果［２５－２６］一致。夏季较春季对水分的利用效率高，这显然与

夏季干旱有关。蒸腾速率与水分利用效率呈显著负相关，夏

季 １３：００水分利用效率到达一天中的最低值，而此时也正值
蒸腾速率的峰值，是否错开该时间段，在 １１：００—１２：００或
１４：００—１５：００进行适当灌溉以减少水资源浪费来提高凤丹
产量还须进一步研究。
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