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　　摘要：采用ＬＩ－６４００ＸＴ便携式光合测量系统研究了大田条件下油用牡丹主要栽培种凤丹的光合作用对光合有效
辐射及胞间ＣＯ２浓度的季节响应。结果表明，春季凤丹的光饱和点低于夏季，说明在夏季凤丹对强光的适应能力更

强，而夏季光补偿点高于春季，说明凤丹在春季对弱光的利用能力大于夏季。在最大净光合速率、表观量子效率及暗

呼吸速率方面，夏季均高于春季。对于 ＣＯ２浓度的季节响应显示，在春季凤丹具有较高的 １，５－二磷酸核酮糖

（ＲｕＢＰ）羧化效率、光呼吸速率、ＣＯ２补偿点及最大净光合速率，而夏季ＣＯ２饱和点高于春季，说明夏季凤丹对ＣＯ２浓

度的适应范围更宽。
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　　牡丹（ＰａｅｏｎｉａｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａＡｎｄｒ．）原产于中国，为芍药科
（Ｐａｅｏｎｉａｃｅａｅ）芍药属（Ｐａｅｏｎｉａ）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。油用牡丹为近几年新兴的一种优质木本油料作

物，籽油是其主要产品之一，具有极高的营养价值。２０１１年３
月，牡丹籽油被卫生部正式批准为新资源食品［２］。目前，油

用牡丹在全国已大面积推广种植，以凤丹（Ｐａｅｏｎｉａｏｓｔｉｉ）和紫
斑（Ｐａｅｏｎｉａｒｏｃｋｉｉ）为主要栽培种。其中，凤丹牡丹具有耐湿
热、株型高大、结实率高、适应性强的特性，分布于全国大部分

地区，特别是在河南、安徽、山东等省份已有大面积种植；紫斑

牡丹由于耐寒抗旱性很强，主要分布在四川、甘肃、陕西等西

部地区［３］。

在油用牡丹的引种栽培中，光和 ＣＯ２是重要的生态因
子，直接影响着光合作用及最终产量。在关于光合作用的研

究中，光合作用的响应是研究植物生理和植物生态学的重要

途径。由光响应曲线可以确定植物的光补偿点、光饱和点、表

观量子效率及最大净光合速率；由ＣＯ２响应曲线可以确定植
物的ＣＯ２补偿点、饱和点、ＲｕＢＰ羧化作用以及最大净光合作
用。这些指标对了解植物的生理特性具有指导作用，因此，确

定植物光合作用对主要生态因子如光照和细胞间 ＣＯ２浓度
在不同季节里的响应，对于研究植物的光合特性、指导农业生

产方面具有重要意义［４］。目前，植物光合作用的光响应模型

有很多，各有优劣，有直角双曲线模型［５］、非直角双曲线模

型［６］、直角双曲线的修正模型［７］等，而在对油用牡丹的光响

应研究中应用最多的是非直角双曲线模型［７－８］，本试验采用

该模型拟合。ＣＯ２响应模型主要有生化模型
［９］、直角双曲线

模型［１０］、直角双曲线修正模型［１１］等，本研究首次将直角双曲

线模型应用于油用牡丹的 ＣＯ２响应。本研究以油用牡丹主
要优良栽培品种凤丹为研究对象，通过比较不同季节条件下

其光合作用对光合有效辐射和胞间ＣＯ２浓度响应的差异，旨
在为油用牡丹在河南地区的大面积推广栽培以及生产管理提

供理论指导。

１　材料与方法

１．１　材料
供试材料为５年生凤丹白品种（ＰａｅｏｎｉａｏｓｔｉｉＴ．Ｈｏｎｇｅｔ

Ｊ．Ｘ．Ｚｈａｎｇ‘ＰｈｏｅｎｉｘＷｈｉｔｅ’），种植于郑州师范学院黄河滩
实习实训基地。试验地处北温带大陆性季风气候区，

３４°５１′Ｎ、１１３°３８′Ｅ，海拔１１０ｍ，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１４～１４．３℃之间，平均降水量６４０．９ｍｍ，无霜期
２２０ｄ，全年日照时间约２４００ｈ。植物材料大田种植，水肥条
件良好，常规管理。周边无高大遮挡物，处全光照环境。原位

随机选取测定长势基本一致、无病虫害的健康植株，顶端往下

第３张或第 ４张向阳功能叶，尽量保持叶片正常生长角度
不变。

１．２　方法
１．２．１　光响应曲线的测定　分别于２０１６年５月下旬（春季）
和２０１６年７月下旬（夏季）连续晴天运用 ＬＩ－６４００ＸＴ便携
式光合测量系统（ＬＩ－ＣＯＲ，ＵＳＡ）进行瞬时光合速率的测定。
测定时间为０９：００—１１：００。试验重复３次，每次选择１个典
型植株。以ＣＯ２注入系统为气源，浓度设定为接近于大气
ＣＯ２浓度４００μｍｏｌ／ｍｏｌ。测定前打开２０００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）的
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６４００－０２Ｂ型 ＬＥＤ灯进行光诱导。光照度设置为 ２０００、
１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、８０、
６０、４０、２０、０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），共１６个梯度值。程序设定完成
后，仪器自动记录数据。数据导出后，依据非直角双曲线模型

进行光响应曲线拟合［６］，拟合数据取３次重复的平均值，拟合
公式如下：

Ｐｎ＝
Ｑ＋Ｐｎ，ｍａｘ－ （Ｐｎ，ｍａｘ＋Ｑ）

２－４ＱＰｎ，槡 ｍａｘ

２ｋ －Ｒｄ。（１）

式中：Ｐｎ为净光合速率，Ｐｎ，ｍａｘ为最大净光合速率，Ｑ为光合有
效辐射，为表观量子效率（ａｐｐａｒｅｎｔｑｕａｎｔｕｍｙｉｅｌｄ，ＡＱＹ），ｋ
为拟 合 曲 线 曲 角，Ｒｄ 为 暗 呼 吸 速 率。将 光 照 度 在
２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）以下阶段以直线回归作补充，与非直角双
曲线模型下计算出的 Ｐｎ，ｍａｘ及对应的光照度，即光饱和点
（ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ，ＬＳＰ）相接，与ｘ轴的交点即为光补偿点
（ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ，ＬＣＰ），直线斜率即为ＡＱＹ。
１．２．２　ＣＯ２响应曲线的测定　分别于２０１６年５月下旬（春
季）和２０１６年７月下旬（夏季）连续晴天运用 ＬＩ－６４００ＸＴ便
携式光合测量系统测定凤丹 ＣＯ２响应曲线。测定时间在
０９：００—１１：００，试验重复３次，每次选择１个典型植株。光照
度设定在１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），由６４００－０２Ｂ型红蓝光源提
供。叶室温度设定为２５℃。ＣＯ２浓度设定为５０、１００、２００、
３００、４００、６００、８００、１０００、１２００、１５００、１８００、２０００μｍｏｌ／ｍｏｌ
共计１２个梯度值，每个梯度下最小等待时间为１２０ｓ，最大等
待时间为３００ｓ。程序设定完成后，仪器自动记录数据。数据
导出后，利用直角双曲线［１０］拟合细胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ与净光
合速率Ｐｎ，拟合数据取３次重复的平均值，拟合公式如下：

Ｐｎ＝
ＣＥ×Ｐｎ，ｍａｘ×Ｃｉ
ＣＥ×Ｃｉ＋Ｐｎ，ｍａｘ

－Ｒｐ。 （２）

式中：Ｃｉ为胞间 ＣＯ２浓度，ＣＥ为 ＲｕＢＰ羧化效率，Ｒｐ为光呼
吸速率（由于光下暗呼吸速率很小，可近似等于光下叶片向

外界释放ＣＯ２浓度的速率）。将低ＣＯ２浓度在２００μｍｏｌ／ｍｏｌ
以下阶段以直线回归作补充，与直角双曲线模型下计算出的

Ｐｎ，ｍａｘ及对应的ＣＯ２浓度即 ＣＯ２饱和点（ＣＯ２ＳａｔｕｒａｔｉｏｎＰｏｉｎｔ，
ＣＳＰ）相接，则与ｘ轴的交点即为ＣＯ２补偿点（ＣＯ２ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔ，ＣＣＰ），截距为Ｒｐ，ＣＯ２浓度２００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）以下阶段
直线斜率即为ＲｕＢＰ羧化效率ＣＥ。
１．３　数据处理

试验数据采用 Ｅｘｃｅｌ２００３及 ＳＰＳＳ２０．０软件进行分析，
Ｏｒｉｇｉｎ８．０作图。

２　结果与分析

２．１　凤丹净光合速率对光合有效辐射的季节响应
２．１．１　不同季节光响应初始斜率比较　ＡＱＹ作为叶片光能

利用效率重要参数之一，反映了植物在进行光合作用时对弱

光的利 用 效 率，可 用 光 响 应 曲 线 的 初 始 斜 率 ［０～
２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）光照度范围］计算得到。一般情况下，植
物的ＡＱＹ值在０．０３～０．０７之间［１２］。由表１可以看出，在春
季，大田条件下凤丹光响应曲线的初始斜率略小于一般值，而

夏季数值在正常范围，表明凤丹在夏季较春季对弱光的利用

效率高。

表１　不同季节凤丹光响应曲线的初始斜率及相应的回归方程

季节 回归方程 ＡＱＹ 决定系数ｒ２

春季 ｙ＝０．０２８ｘ－０．９６８ ０．０２８±０．００６ｂ ０．９４２
夏季 ｙ＝０．０３１ｘ－１．７１１ ０．０３１±０．００３ａ ０．９９１

２．１．２　不同季节光响应曲线及相关参数比较　光饱和点和
补偿点能反映植物对强光和弱光的利用能力，是反映植物光响

应的重要指标［１３］。由图１可知，凤丹叶片在不同季节的光响
应曲线变化趋势相同。在光合有效辐射为０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
时，“凤丹”的净光合速率均为负值，在０～２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
光照度范围内，随着光合有效辐射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙｃｔｉｖｅ
ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）的增加，Ｐｎ近乎直线增长，直到接近 Ｐｎｍａｘ，此
时对应的ＰＡＲ值为ＬＳＰ。通过对０～２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）光照
度范围内曲线进行线性回归及用非直角双曲线模型

对＞２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）光照度范围曲线进行拟合（表２），经
计算 发 现，在 春 季 和 夏 季 的 ＬＳＰ分 别 为 ９０８．５４７、
１３５５．５２７μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。净光合速率为 ０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
时，光合有效辐射为 ＬＣＰ，在春季和夏季分别为 ３６．０８７、
５４０８３μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），说明凤丹在春季对弱光的利用能力强
于夏季。最大净光合速率 Ｐｎ，ｍａｘ为植物在饱和光照度下的净
光合速率，是叶片的最大净光合速率，能够反映叶片的光合效

率和光合潜能。该值在 ２个季节具有明显差别，分别为
２４４２１、４１．０５９μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。暗呼吸速率 Ｒｄ可以反映呼
吸速率，在春季和夏季分别为０．９６８、１．７１１μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。

表２　不同季节凤丹光合－光照度响应主要参数拟合值

季节
Ｐｎ，ｍａｘ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
Ｒｄ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
ＬＳＰ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
ＬＣＰ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
春季 ２４．４２１±５．２７３ｂ ０．９６８±０．１０７ｂ ９０８．５４７±２０．０９１ｂ ３６．０８７±１０．３８９ｂ
夏季 ４１．０５９±３．３８７ａ １．７１１±０．１３９ａ １３５５．５２７±１３４．９３０ａ ５４．０８３±２．６４４ａ

２．２　凤丹净光合速率对细胞间ＣＯ２浓度的季节响应
２．２．１　不同季节 ＣＯ２响应初始斜率比较　ＲｕＢＰ羧化效率

ＣＥ是指低ＣＯ２浓度（０～２００μｍｏｌ／ｍｏｌ）的净光合速率与胞间
ＣＯ２浓度拟合的一次方程的斜率，是衡量植物对叶片中 ＣＯ２
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利用效率的重要指标［１４］。ＣＥ值越大，说明在低 ＣＯ２浓度条
件下能够更高效地利用ＣＯ２进行光合作用。由表３可知，凤
丹在春季ＣＥ值显著高于夏季，说明在春季对低 ＣＯ２浓度的
利用高于夏季。

表３　不同季节凤丹ＣＯ２响应曲线的初始斜率及相应的回归方程

季节 回归方程 ＲｕＢＰ羧化效率ＣＥ 决定系数

春季 ｙ＝０．０８３ｘ－８．６６４ ０．０８３±０．００５ａ ０．９８８
夏季 ｙ＝０．０３９ｘ－５．６１０ ０．０３９±０．００６ｂ ０．９９３

２．２．２　不同季节ＣＯ２响应曲线比较　ＣＯ２作为光合作用的
底物，其浓度在一定范围内直接影响着光合作用的进程。图

２显示，随着Ｃｉ值的增大，净光合速率增大，且春季增幅明显
大于夏季。在低Ｃｉ浓度（小于２００μｍｏｌ／ｍｏｌ）时，Ｐｎ上升速
度较快，一般认为，此时１，５－二磷酸核酮糖羧化酶（ｒｕｂｓｉｃｏ）
对Ｐｎ的限制起主要作用。此后，随着 Ｃｉ浓度的增大，Ｐｎ增
幅减小，直至接近饱和状态，此阶段的１，５－二磷酸核酮糖羧
化酶再生速率是制约Ｐｎ的主要原因。在不同季节分别达到

相应的ＣＯ２饱和点（１１５２．５０６、１４２５．０５９μｍｏｌ／ｍｏｌ）时，春季
的最大净光合速率Ｐｎ，ｍａｘ显著高于夏季。然而，夏季相对较低
的ＣＯ２补偿点说明在夏季凤丹对低 ＣＯ２浓度的利用效率高
于春季，可见凤丹在夏季具有较宽的 ＣＯ２适应性。与此同
时，在春季还伴随着较高的光呼吸速率（表４）。

表４　不同季节凤丹光合－Ｃｉ响应主要参数拟合值

季节
Ｐｎ，ｍａｘ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
Ｒｐ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
ＣＳＰ

（μｍｏｌ／ｍｏｌ）
ＣＣＰ

（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

春季 ８６．６０３±３．５７３ａ ８．６６４±２．８７１ａ １１５２．５０６±４３．８３４ｂ １３８．１８４±２５．７０３ａ
夏季 ５４．２５６±５．２５４ｂ ５．６１０±０．２７８ｂ １４２５．０５９±２２６．５０８ａ ５４．２５６±５．２５４ｂ

３　结论与讨论

光合作用为地球上的各种生物提供了赖以生存和发展的

食物、空气和能量，是一个十分复杂的生理过程。不同植物叶

片的光合特性既受自身遗传因素影响，也与光照等环境因子

有关。掌握凤丹在不同季节条件下的生长规律，有助于提高

产量，具有重要的理论和指导意义。

３．１　凤丹光合作用对光的季节响应
光饱和条件下的净光合速率有时被称为光合能力，或光

合潜力［１０］。光饱和点和补偿点分别反映植物对强光和弱光

的利用情况，同时也与植物的生长阶段和适应对策以及不同

季节的气候条件密切相关。本试验中夏季凤丹具有较高的光

饱和点，说明其对强光利用能力优于春季，而较高的光补偿点

伴有较高的暗呼吸速率也说明凤丹对弱光的利用能力低于春

季。光合机构每吸收１个光量子固定的ＣＯ２或释放的 Ｏ２分
子数被称为光合碳同化的量子效率。ＡＱＹ不考虑叶片光透
射和反射（１５％左右），而是按照入射的光量子数计算得到的
量子效率［１４］。植物的表观量子效率越高，其对光能的利用能

力就越强。本研究中夏季凤丹ＡＱＹ值大于春季，说明其在夏
季对光能的利用能力较强。光补偿点在农业生产实践中有很

大的意义。在间作和套作中选择搭配的作物种类，林带树种

的配置等都与光补偿点有关。栽培过密或水肥过多，容易造

成徒长，使得封行提前，作物中下部叶片接受的光照匮乏，低

于光补偿点，叶片不但不能制造有机物，反而会消耗自身养

分，导致作物减产。另外，毕玉伟等以盆栽条件下的凤丹为研

究对象得出的光饱和点和补偿点范围均大于本研究结果，推

测盆栽和田间气候因子的差异可能是造成这种不符情况的主

要原因，也可能与Ｐｎ－ＰＡＲ数据拟合的方法
［１５］有关。

３．２　凤丹光合作用对胞间ＣＯ２浓度的季节响应
普通空气中的ＣＯ２浓度偏低，制约了光合作用。ＣＯ２是

光合作用的原料，是ＲｕＢＰ羧化酶的主要底物，其补偿点和饱
和点是植物是否具有潜在高光合效率的重要指标。大田条件

下 凤 丹 在 春 季 和 夏 季 的 ＣＣＰ 分 别 为 １３８１８４、
５４．２５６μｍｏｌ／ｍｏｌ，属一般Ｃ３植物范畴，说明在夏季凤丹对低
浓度ＣＯ２的利用能力优于春季；春季的羧化效率高于夏季，
表明凤丹在春季对低 ＣＯ２浓度适应性更强。在达到远高于
大气ＣＯ２浓度值４００μｍｏｌ／ｍｏＬ左右的 ＣＳＰ时，凤丹的最大
Ｐｎ，ｍａｘ可分别达８６．６０３、５４．２５６μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ），远大于同时期
自然条件下的最高净光合速率，说明凤丹还具有巨大的光合

潜力。在一定的ＣＯ２浓度范围内，适当增施ＣＯ２肥会极大促
进油用牡丹产量。
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碳、氮源对猴头菌菌丝和子实体生长及胞外酶的影响
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　　摘要：以猴头菌（Ｈｅｒｉｃｉｕｍｅｒｉｎａｃｅｕｓ）菌种“ＲＴ２２”为材料，研究猴头菌菌丝及子实体原基营养生理特性。将猴头菌
接种到不同碳、氮源培养基上培养，测定其菌丝生长速度、子实体原基品质及胞外酶活性等相关指标。结果发现：不同

碳、氮源对猴头菌菌丝生长速度影响不同，猴头菌菌丝生长速度较快的处理为葡萄糖、果糖２种碳源和酵母膏、酵母浸
粉、蛋白胨３种氮源。不同碳、氮源对猴头菌子实体原基形成影响不同，只有葡萄糖、蔗糖２种碳源和酵母膏、酵母浸
粉、蛋白胨３种氮源可以形成子实体原基。不同碳、氮源会导致猴头菌胞外酶活性发生变化，且胞外酶活性与菌丝干
质量存在着正相关关系。
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　　猴头菌（Ｈｅｒｉｃｉｕｍｅｒｉｎａｃｅｕｓ）是我国珍贵的食药兼用真
菌［１］，属于猴菇目猴菇科猴菇属［２］。猴头菌味道鲜美，营养

丰富，有“山珍猴头、海味燕窝”之称。近几年，随着市场需求

的增大，人们对猴头菌的研究也不断加大。但研究主要集中

在栽培技术方面，对猴头菌的生理特性研究较少，且不具有系

统性。赵占国等认为猴头菌菌丝生长最适宜的碳源为葡萄糖

和甘露糖，麦芽糖、淀粉、乳糖等次之［３］。石勇民等认为猴头

菇菌丝在蛋白胨作为氮源的培养基中干质量最大，酵母膏次

之，并且对于有机氮的利用效果强于无机氮［４］。何锦星通过

利用棉籽壳和酒渣２种不同培养料栽培猴头菌，将所得到的

两种子实体与野生猴头菌子实体进行对比，发现三者品质都

不同，表明了不同营养对猴头菌子实体品质有一定影响［５］。

目前，对猴头菌所需不同种类碳、氮源的研究主要集中在菌丝

期，原因是按照传统方法单一碳、氮源固体培养很难形成子实

体，而吴政声用液体培养在９种食用菌中做出菇试验，成功形
成子实体［６］。将液体培养与探究碳、氮源对猴头菌营养利用

相结合，能更深一步了解不同营养对猴头菌理化性质的影响。

本试验通过探究不同碳、氮源对猴头菌菌丝和子实体生长以

及胞外酶的影响，为猴头菌营养利用规律提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　供试菌株
猴头菌（Ｈｅｒｉｃｉｕｍｅｒｉｎａｃｅｕｓ）菌株 ＲＴ２２由黑龙江省农业

科学院牡丹江分院提供。

１．２　培养基
基础培养基（蛋白胨葡萄糖琼脂培养基）：蛋白胨２．０ｇ，

葡萄糖２０．０ｇ，磷酸氢二钾１．０ｇ，硫酸镁０．５ｇ，磷酸二氢钾
０．５ｇ，维生素Ｂ１０．５ｇ，琼脂２０．０ｇ，水１０００．０ｍＬ。

碳源固体培养基：将基础培养基中葡萄糖分别用供试碳

源（麦芽糖、乳糖、葡萄糖、蔗糖、淀粉、纤维素、果糖）替代，供

试碳源浓度为２０ｇ／Ｌ。
碳源液体培养基：去掉固体培养基配方中琼脂，并将基础
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