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苦竹叶片光合及水分利用率特性
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摘　要：为了给经营管理苦竹者提供较好的科学理论依据，作者采用ＬＩ－６４００ＸＴ便携式光合测定仪，以野

生苦竹林为研究对象，测定了其光合及水分利用率。结果表明：（１）苦竹净光合速率和蒸腾速率日 变 化 均

为双峰型，存在光合“午休”现象。（２）气孔导度与净光合速率呈极显著的线性关系，而且气孔导度 是 影 响

苦竹光合的主要限制因子，所以苦竹光合“午休”主要受气孔因素限制。（３）苦竹的水分利用率比 较 低，节

水抗旱能力比较差。（４）苦竹的光补偿点为８．１０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），光饱和点为１　１９８．６６μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ），说

明苦竹具有较强的耐阴能力，能适应较宽的光照环境。
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　　竹类植物具有生长快、砍伐周期短、产量高、纤维

长等优点，在经济领域具有较大的开拓优势［１］。竹类

植物枝叶茂盛、根系发达，具有涵养水源、保持水土、
固土防冲等作用，在保护人类生存环境方面具有非常

重要的作用。重庆三峡库区苦竹分布较为广泛，其用

途多，用于竹 器 制 作、建 筑 及 造 纸 等 方 面，还 用 于 解

毒、清热等药用方面。福建、广东等地有食苦竹笋的

习惯，并有大量苦竹笋远销香港及东南亚地区［２］。苦

竹为禾本科植物，植株呈小乔木或灌木状，竿高３～５

ｍ，粗１．５～２ｃｍ，直 立，竿 壁 厚 约６ｍｍ，幼 竿 淡 绿

色，具白粉，老后渐转绿黄色，被灰白色粉斑，竿散生

或丛生，圆筒形。嫩叶、嫩苗、根茎等均可供药用，夏、
秋季采摘，鲜用或晒干，具有较好的经济、生态和社会

效益。目前国内对苦竹的研究甚少。光合作用是植

物重要生命特征之一，它受到外界环境条件和内部因

素的限制，是一个复杂的生物物理化学过程［３］。通过

研究苦竹的光合特性，不仅可以更深层次地了解它的

生理生态特性，而且对掌握苦竹的光合生产力等实际



问题具有重要的现实意义，也可以为苦竹的栽培生产

和经营管理提供了理论依据。

１　研究区概况、材料与方法

１．１　研究区自然概况

研究区位于三峡库区缙云山自然保护区。保护

区具有亚热带季风湿润性气候特征，气候温和，雨量

充沛，森林植 被 覆 盖 率 高 达９６．６％。土 壤 以 三 迭 纪

须家河组厚层石英砂岩、炭质页岩和泥质砂岩为母质

风化而成的酸性黄壤及水稻土。

１．２　试验材料

研究对象为野生苦竹林，在竹林中分别选取３株

长势相似且无病虫害的植株作为试验材料，高约３．４
ｍ，胸径约２．２ｃｍ。

１．３　试验方法

光合日变化测定：２０１０年７月下旬（典型晴天），
利用美国ＬＩ－ＣＯＲ公司生产的ＬＩ－６４００ＸＴ便携式光

合测定仪进行 光 合 测 定。每 天７：００开 始，１８：００结

束，每隔１ｈ测定１次，连续测定２ｄ取平均值。测定

３株，每株选４片相似并且成熟健康的叶子，每叶 片

重复测量５次取平均值。测定时用缓冲瓶使ＣＯ２ 浓

度处于相对稳定状态。测定的主要指标包括：叶片净

光合速 率 Ｐｎ〔μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）〕、胞 间 ＣＯ２ 浓 度Ｃｉ

（ｍｏｌ／Ｌ）、蒸 腾 速 率 Ｔｌ〔ｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）〕、气 孔 导 度

Ｃｏｎｄ〔μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）〕、光 合 有 效 辐 射ＰＡＲ〔μｍｏｌ／

（ｍ２·ｓ）〕、叶 面 温 度Ｔｉ（℃）、相 对 湿 度ＲＨ（％）等。
叶片水分利用率（ＷＵＥ）指单位水量通过叶片蒸腾散

失时，光合所产生的有机物质量，取决于Ｐｎ 与Ｔｒ 的

比值，是水分利用效率的理论值。计算公式为：

ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ＝（Ｃａ－Ｃｉ）（ａ＋ｓ）／（Ｗｉ－Ｗａ）（ａ＋ｓ＋ｉ）
式中：Ｐｎ———净光 合 速 率〔（μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）〕；Ｔｒ———
蒸腾速 率〔（ｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）〕；Ｃａ———大 气 ＣＯ２ 浓 度

（ｍｏｌ／Ｌ）；Ｃｉ———叶 细 胞 间 ＣＯ２ 浓 度 （ｍｏｌ／Ｌ）；

Ｗａ———大气水汽浓度（ｍｏｌ／Ｌ）；Ｗｉ———叶肉间 隙 水

汽浓度（ｍｏｌ／Ｌ）；ａ，ｓ———ＣＯ２ 和水蒸 气 扩 散 的 边 界

层阻力和气 孔 阻 力〔（ｍ２·ｓ）／ｍｏｌ〕；ｉ———叶 内ＣＯ２
阻力〔（ｍ２·ｓ）／ｍｏｌ〕。

光响应测定：２０１０年７月下旬（典型晴天），在上

午９：００—１１：００，利用ＬＩ－６４００ＸＴ便携式光合测定仪

进行光响应的测定。测定时，大气ＣＯ２ 浓度为３６０±
５μｍｏｌ／ｍｏｌ，叶室温度控制在２８±０．５℃，相对湿度

为５５±１％。人工光源将有效辐射强度设置成０，２０，

５０，１００，１５０，２００，５００，７００，９００，１　１００，１　２００，１　３００，

１　４００，１　５００，１　７００，１　９００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）１６个梯度，

采用手动方法分别测量，每一个梯度记录完以后，再

进行下一个梯度的记录。
采用新型模型Ｐｎ＝ａＩ〔（１—ｂＩ）／（１＋ｃＩ）〕－Ｒ［４］，

进行光响应曲线拟合处理。其中Ｉ指光合有效辐射；

ａ是 光 响 应 曲 线 的 初 始 斜 率（即 在 点Ｉ＝０时 的 斜

率）；系数ｃ为光响应曲线的初始斜率与植物最大光

合速率 之 比，即ｃ＝ａ／Ｐｍａｘ（Ｐｍａｘ为 植 物 最 大 光 合 速

率）；Ｒ为植物暗呼吸速率。

１．４　数据处理

所测数据应用Ｅｘｃｅｌ，ＳＰＳ，ＤＰＳ进行处理。

２　结果与分析

２．１　光合特性日变化

２．１．１　光 合 速 率（Ｐｎ）与 气 孔 导 度（Ｃｏｎｄ）　由 图１
可以看出，苦竹光合速率与气孔导度均呈现明显的日

变化，且均为双峰型。从７：００开始，光照强度不断增

强，气温逐渐升高，部分气孔开始打开，所以光合速率

明显增大，到９：００左右达到日最大值〔１０．１２８μｍｏｌ／
（ｍ２·ｓ）〕。１１：００—１２：００，由 于 光 照 强 烈，温 度 较

高，蒸腾过快，导致水分亏缺，部分气孔开始关闭，气

孔导度下降，致使空气中的ＣＯ２ 从叶片表面通过 气

孔扩散到叶 内 气 室 及 细 胞 间 隙 受 阻，ＣＯ２ 吸 收 量 减

少，从而导致光合速率变化较小，并保持在一个相对

较低的水平，在此时段出现低谷值，说明苦竹存在光

合“午 休”现 象。光 合“午 休”是 植 物 较 普 遍 的 现

象［５－６］。之后随着光照强度减弱，气温降低，部分气孔

开始张开，气孔导度也逐渐升高，因而光合速率也慢

慢上升，直到１３：００左右又出现第２个峰值。气象因

子的 变 化 是 气 孔 导 度 日 变 化 主 要 原 因，在７：００—

１０：００这一阶段，太阳辐射强度、气温及水分状况等比

较适中，因 而 此 阶 段 苦 竹 叶 片 的 气 孔 导 度 较 高；在

９：００时，气孔导度出现日最大值〔０．１５５μｍｏｌ／（ｍ
２·

ｓ）〕，其后呈现下降的趋势；到１２：００左 右 时，由 于 正

午太阳辐射强，蒸腾作用强，气孔暂时关闭，因而气孔

导度出现一个低谷；在１３：００左右达到第２个峰值，
随后开始逐渐下降，直到１８：００时几乎 接 近 于０，这

与大多数植物的气孔运动情况相符（大多数植物气孔

运动规律是早晨开放，上午开得最大，中午略关闭，日
落时关闭）。总体看来，苦竹气孔导度日变化和净光

合速率日变化趋势基本一致，光合速率受气孔调节的

影响，气孔是影响苦竹光合速率的重要因子。

２．１．２　光合速 率（Ｐｎ）与 蒸 腾 速 率（Ｔｒ）　蒸 腾 作 用

对植物的水分状况有重要的影响，一般情况下，可以

说明植物调节水分损失的能力及适应干旱环境的程

度［７］。水是植物光合作用的原料，蒸腾作用对植物的

水分状况影响很大，因此研究蒸腾作用对植物光合作
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用的影响有重要的意义。植物蒸腾速率与气温、光照

强度呈正相关关系，其与相对湿度呈负相关关系。温

度对蒸腾速率的影响很大，当大气温度升高时，叶温

比气温高，致使叶内外蒸气压差增大，蒸腾速率增大；
当气温过高时，叶片过度失水，气孔关闭，蒸腾减弱。
光照强度对蒸腾作用的影响首先是引起气孔的开放，
减少气孔阻力，从而增强蒸腾作用；其次，光可以增加

叶内外蒸 气 压 差，加 快 蒸 腾 速 率。湿 度 在 温 度 相 同

时，大气的相对湿度越大，其蒸气压就越大，叶内外蒸

气压差就变小，气孔下腔的水蒸气不易扩散出去，蒸

腾减弱；反之，大 气 的 相 对 湿 度 较 低，则 蒸 腾 速 率 加

快。由图２可以看出苦竹的蒸腾速率和光合速率呈

现明显的日变化，均为双峰曲线。在早上与傍晚时，
由于辐射强度弱，气温比较低，大气比较湿润，叶内外

的水气压较小，因而蒸腾作用比较弱；从７：００开始，
由于光照强度增高、气温升高和气孔开始开放，蒸腾

速 率 逐 渐 增 加，在９：００左 右 出 现 第１个 峰 值；在

１１：００—１２：００，由于气温过高，导致叶片过度失水，气
孔关闭，所以在此阶段蒸腾作用变化不大，并出现低

谷；午后太阳辐射减弱，在１３：００左右出现第２个峰

值。蒸腾速率的日变化与光合速率的日变化几乎一

致，可见蒸腾作用与光合作用是相关的，也是引起光

合速率变化的一个因素。

图１　净光合速率与气孔导度日变化

图２　净光合速率与蒸腾速率日变化

一般而言，蒸腾作用受生物因素和环境要素两方

面的制约，主要是通过分析环境要素来分析蒸腾作用，
生物因素对其具体影响过程还需要进一步研究。

２．１．３　蒸腾速率（Ｔｒ）与 气 孔 导 度（Ｃｏｎｄ）　植 物 的

蒸腾主要在叶片上进行，叶片蒸腾有２种：一种是通

过角质层的蒸腾，叫做角质蒸腾；另一种是通过气孔

的蒸腾，叫做气孔蒸腾，一般成熟叶片的角质层蒸腾

仅占总蒸腾量的５％～１０％，气孔蒸腾是植物蒸腾作

用的最主要方式，而气孔关闭则是植物蒸腾作用大幅

度下降的主要原因［８－９］。由图３可以 看 出，苦 竹 的 蒸

腾速率日变化与气孔导度日变化均为双峰型，峰值与

低谷出现的时间基本一致。从７：００开始，由于光照

逐渐加强，气温不断升高，大气中的ＣＯ２ 浓度也开始

下降，致使部分气孔开始慢慢张开，气孔导度也逐渐

变大，从而导致苦竹叶片内外的水汽压梯度增大，蒸

腾速率加强；在１２：００左右，由于光照强度强，叶片温

度比较高，致使蒸腾作用越来越强烈，叶片过度的蒸

腾导致其失 水 过 多，当 苦 竹 叶 片 中 水 分 供 应 不 充 足

时，其通过关闭气孔来减少水分散失，从而导致气孔

阻力 变 大，气 孔 导 度 减 小，蒸 腾 速 率 减 小，所 以 在

１２：００左右时气孔导度和蒸腾速率日变化曲线均出现

一个低谷。从苦竹蒸腾速率和气孔导度日变化趋势

来看，可以推断两者存在线性关系。

图３　蒸腾速率与气孔导度日变化

２．２　苦竹叶片水分利用效率

水分是植物生长发育的主要因素之一，水分利用

率可反映植物生长与水分利用之间的关系，常作为引

进、选育高水分利用率的植物种类品种提供理论依据

和筛选指标［１０］。植物叶片水分利用效率作为植物体

生理活动过程中消耗水和形成有机物质之间的基本

效率，已经成为确定植物体生长发育所需要的最佳水

分供应的重要指标之一。通过对苦竹叶片水分利用

率分析，为苦竹水分利用提供基础资料，从而为解决

苦竹水分供需关系的矛盾提供理论指导。苦竹叶片

水分利用率日变化如表１所示，在７：００时，叶片水分

利用率最低，这主要是由于早晨光照弱，光合作用很

低；在８：００时，叶片水分利用率出现明显的峰值，这

主要是由于光照增强，气温升高，导致光合速率急剧

上升的原因，另外由于空气的相对湿度还处于较高水

平，叶内外气压差比较小，致使蒸腾作用处于相对较

低的水平；９：００—１３：００，叶片水分利用率比较低，这

主要是由于太阳辐射加强，气温升高，空气相对湿度
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比较低，致使蒸腾作用变化相对比较高，而光合速率

处于相对较低的水平；１４：００—１７：００，叶片水分利用

率相对较高，这主要是由于此阶段光合作用相对低一

些；在１８：００时，叶片水分利用率有所降低，这主要是

由于傍晚时分，光照比较弱，光合作用非常低。由表

１可以看出，在０．０５水平下，叶片水分利用率与胞间

ＣＯ２ 浓度呈现明显的负相关关系，与蒸腾速率、气孔

导度、有效辐射均呈现简单的负相关关系。由于叶片

水分利用效率不仅受外部因素的影响，而且受植物内

部因素的影响，所以苦竹水分利用率变化的具体情况

还需要进一步研 究。叶片水分利用率在一定程度上

反映了植物的耗水性和抗旱性［１１］，叶片水分利用率高

的植物在吸收等量水分的情况下会比叶片水分利用率

低的植物生产出更多的生物量。苦竹叶片水分利用率

基本在３～７之间变化，相对低一些，所以可以认为苦

竹节水能力比较低，水分生产力也比较低，抗旱性差。

表１　苦竹水分利用率 μｍｏｌ／ｍｍｏｌ

时 间 ７：００　 ８：００　 ９：００　 １０：００　 １１：００　 １２：００　 １３：００　 １４：００　 １５：００　 １６：００　 １７：００　 １８：００
水分利用率 ３．２４　 ４．９０　 ３．６３　 ３．６０　 ３．４８　 ３．５２　 ３．９６　 ５．６５　 ５．８０　 ５．３３　 ６．０５　 ４．０９

２．３　相关性分析

在植物光合作用分析中，分析各测定参数之间的

关系，有利 于 植 物 光 合 特 性 的 分 析，所 以 使 用ＳＰＳＳ
进行了苦竹光合主要参数相关分析，分析结果如表２
所示。

表２中分析结果表明，在０．０１水平双侧检验下，

Ｃｉ 与Ｃｏｎｄ，Ｔｒ 与Ｃｏｎｄ，ＲＨ 与ＰＡＲｉ 均呈现明 显 的

线性相关关系，但 后 者ＲＨ 与ＰＡＲｉ 呈 负 相 关 性；在

０．０５水平双侧检验，Ｔｌ 与ＰＡＲｉ，ＲＨ与Ｔｌ 均呈明显

的线性相关关系，但后者呈负相关性；在０．０５水平双

侧检验，ＷＵＥ与Ｃｉ 呈现明显的负线性相关。影响苦

竹光合作用的主要限制因子是气孔导度和蒸腾速率，

Ｃｏｎｄ与Ｐｎ 呈极显著的线性关系，Ｔｒ 与Ｐｎ 也呈极显

著的线性关系，而光合与其他几个因子不存在显著的

线性关系，说明苦竹的光合午休的主要因子是气孔导

度和蒸腾速率。光合速率对气 孔 导 度 具 有 指 示 调 节

作用，光合作用处于优势时，气孔导度增大，劣势时气

孔导度减小［１２－１３］。许 多 植 物 光 合 速 率 日 变 化 往 往 会

出现“午休”现象，其中气孔的部分关闭是导致这种现

象的一个重要 原 因［１４－１５］。由 于 苦 竹 气 孔 导 度 是 苦 竹

蒸腾速率主要限制因子，所以气孔导度是影响苦竹的

光合作用的主要限制因子。

表２　光合作用主要因子相关矩阵

生态因子 Ｐｎ Ｃｉ Ｔｌ Ｔｒ Ｃｏｎｄ　 ＰＡＲｉ ＲＨ　 ＷＵＥ

Ｐｎ １
Ｃｉ ０．３３６　 １
Ｔｌ －０．１８０　 －０．５４８　 １
Ｔｒ 　 ０．７８５＊＊ ０．５４４ －０．１９５　 １
Ｃｏｎｄ 　 ０．７７０＊＊ 　０．７１８＊＊ －０．５２３ 　 ０．９１９＊＊ １
ＰＡＲｉ －０．０９８　 ０．０２５ 　 ０．６５８＊ ０．３２４ －０．００３　 １
ＲＨ －０．０７５　 ０．１３４ －０．６８３＊ －０．４３０ －０．０７５ －０．９１５＊＊ １
ＷＵＥ　 ０．１０５ －０．５９５＊ ０．２５５ －０．４６７ －０．４８２ －０．３７９　 ０．１５４　 １

　　注：＊＊为在０．０１水平的双侧检验，＊为在０．０５水 平 的 双 侧 检 验。Ｐｎ 为 净 光 合 速 率；Ｃｉ 为 气 孔 导 度；Ｔｉ 为 叶 片 温 度；Ｔｌ 为 蒸 腾 速 率；

Ｃｏｎｄ为气孔导度；ＰＡＲｉ 为光合有效辐射；ＲＨ为大气相对湿度；ＷＵＥ为水分利用效率。

２．４　苦竹叶片光合作用的光响应曲线

光响应曲线 可 以 反 映 植 物 光 合 速 率 随 光 照 强 度

增减的变化规律，测定植物对光照强度的生理反映可

以了解其对生态环境的适应性变化，光补偿点和光饱

和点是植物光合特性的２个主要的指标［１６］。当光合

有效辐 射 在２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）以 下 时，对 光 响 应 进

行线性回归，得ｙ＝０．０４１ｘ－０．３３２（Ｒ２＝０．９９７）。苦

竹光响 应 曲 线 的 初 始 斜 率 是 其 表 观 量 子 效 率，为

０．０４１。当苦竹净光合速率为０（ｙ＝０）时，求得光补偿

点，其为８．０９８μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），苦竹的光补偿点比较

低。在一定范围内，光合速率随着光照强度的增强呈

直线增加，但超过一定光强度后，光合速率增加幅度

减缓；当达到某一光强时，光合速率就不再随光照强

度增强而增加，这种现象称为光饱和现象。光合速率

开始达到最大值时的光照强度称为光饱和点［１７］。通

过ＤＰＳ统计软件模拟运算，按照参考文献［４］可以求

得苦竹光饱和点为１　９９８．６６μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。光补偿

点低说明植物利用弱光能力强，有利于有机物质的积
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累，光补偿点低且光饱和点较高的植物，能适应多种

光照环境［１８］。苦竹的光补偿点低且光饱和点较高，表
明苦竹具 有 较 强 的 耐 阴 能 力，能 适 应 较 宽 的 光 照 环

境，这与苦 竹 的 在 缙 云 山 自 然 保 护 区 生 长 环 境 条 件

相符。

３　结 论

在自然条件下，植物光合作用的日变化曲线大体

上有两种类型：一种是单峰型，中午光合速率最高；另

一种是双峰型，上、下午各有一个高峰［１９］。苦竹的光

合作用为双峰型，具有明显的光合“午休”现象。植物

光合“午休”机 理，国 内 外 有 许 多 观 点，但 对 于 不 同 植

物来说，引起光合“午休”现象的原因不同［２０］。本试验

中，苦竹气孔导度日变化与其净光合速率日变化趋势

基本一致，两者第１个峰值均出现在上午９：００左右，
第２个峰值均出现在１３：００左右，均在１２：００左右出

现低谷，呈 现 明 显 的 线 性 相 关 性，所 以 致 使 苦 竹“午

休”的主要限制因子是气孔导度的降低。
影响苦竹叶 片 水 分 利 用 率 有 内 部 因 子 和 外 部 因

子，如温度、ＣＯ２浓度、光照、湿度等，但各因子的影响

程度不同，但具体如何影响需要进一步研究。苦竹水

分利用相对低一些，节水能力低，抗旱能力差，不宜在

干旱、半干旱地区生长。
关 于 净 光 合 速 率 和 气 孔 导 度、蒸 腾 速 率、胞 间

ＣＯ２ 浓 度 等 因 子 之 间 的 关 系 各 学 者 持 不 同 的 观

点［１６］。本次试验认为，苦竹发育时，气孔是其调节功

能重要而复杂的器官，其中一个非常重要的功能是防

止由于蒸腾作用引起水分过分损失，Ｃｏｎｄ与Ｔｒ 呈极

显著的正相关系。通过苦竹各因子相关性分析，只有

Ｃｏｎｄ，Ｔｒ 与Ｐｎ 呈显著的正线性相关关系。
光饱和点和光 补 偿 点 是 植 物 的２个 重 要 光 合 生

理指标，反映了植物光照条件的要求，是判断植物耐

阴性的一个重要指标，光饱补偿点越低的植物利用弱

光的能力越强，越有利于有机物的积累，而光饱和点越

高的植物能更有效地利用光能［２１－２２］。光补偿点低且光

饱和点较高的植物，能适应多种光照环境，具有较强的

耐阴性。苦竹的 光 饱 和 点 较 高，光 补 偿 点 较 低，说 明

苦竹具有较强的耐阴能力，能适应较宽的光照环境。
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