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覆膜和水分亏缺对春小麦光合特性影响及模型比较

段　萌　杨伟才　毛晓敏
（中国农业大学水利与土木工程学院，北京 １０００８３）

摘要：为揭示西北干旱地区覆膜条件下水分亏缺对春小麦光合生理特征的影响及光响应模型的适用性，以春小麦

为试验材料，分别设置充分灌溉不覆膜（Ｗ１Ｍ０）、充分灌溉覆膜（Ｗ１Ｍ１）、亏缺灌溉不覆膜（Ｗ２Ｍ０）和亏缺灌溉覆

膜（Ｗ２Ｍ１）４个处理，测定春小麦灌浆期的光响应曲线，通过对 ５种常用的光响应模型进行分析比较，探讨覆膜条

件下水分亏缺对春小麦光合特性的影响并对光响应模型的适用性进行评价。结果表明，水分亏缺会降低春小麦叶

片的最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、暗呼吸速率（Ｒｄ），而光补偿点（ＬＣＰ）升高。而在水分亏缺条件

下覆膜处理能够有效减缓春小麦光合速率的下降，同时提高了春小麦叶片的最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、表观量子效率

（ＡＱＹ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）等表征春小麦光合特性的生理指标。其中，５种模型的模拟效果在 Ｗ２Ｍ０处理下具有明显差别，

只有叶子飘模型拟合值与实测值最为相符，尤其在高光强条件下拟合效果更为贴切，决定系数（Ｒ２）大于０９；而直角双曲

线模型、非直角双曲线模型、指数模型和动力学模型拟合效果较差，在高光强条件下光合速率仍然是增加的，并未下降，Ｒ２

只有０７左右；叶子飘模型在不覆膜亏水条件下适用性较好。从决定系数的均值比较来看，对于４个处理拟合效果优劣

排序为叶子飘模型、指数模型、非直角双曲线模型、直角双曲线模型和动力学模型。
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０　引言

植物的光响应曲线是反映净光合速率随着光照

强度变化的特征曲线，这种曲线的测定对于了解植

物的光合能力具有重要意义
［１］
。许大全

［２］
指出，光

合速率对光强变化的响应包括 ３个不同部分的曲
线：第一部分，在弱光下，光合速率随光强的增高而

急剧升高，二者呈线性关系，表明光是光合作用的唯

一限制因素；第二部分，在中等光强下，光合速率随

光强的增高而比较缓慢地升高，两者呈曲线关系，这

时，光合作用不仅受光能供应的限制，而且也受一些

叶片自身因素，如 Ｒｕｂｉｓｃｏ活性和光合中间产物磷
酸丙糖代谢等的限制；第三部分，在强光下，光合速

率随光强的增高而极缓慢升高或不再增高，两者也

呈直线关系，这时，光对光合作用来说是饱和的、过

量的，这时的光合速率为光饱和的光合速率。由于

在光合作用的光响应曲线上没有一个明显的转折

点，饱和光强很难准确地确定，只能说出一个大致的

范围。自 １９０５年，ＢＬＡＣＫＭＡＮ［３］提出了第一个光
合作用光响应模型之后，为了定量研究光合速率人

们相继提出了不同的光响应模型，最常用的有

ＢＡＬＹ［４］提出的直角双曲线模型、ＴＨＯＲＮＬＥＹ［５］的
非直角双曲线模型、ＢＡＳＳＭＡＮ等［６－７］

的指数函数模

型、ＢＲＯＡＤＬＥＹ等［８］
提出的动力学模型，还有我国

学者叶子飘
［９］
提出的直角双曲线的修正模型，又称

为叶子飘模型等。

在干旱和半干旱地区，水分不足经常是影响植

物光合作用的一个限制因素。然而，水分过多同样

不利于植物光合作用的进行。土壤水分过多导致植

物根区通气不良，进一步妨碍根系正常生理活动，间

接影响光合作用，同时雨水直接淋在叶片上，使叶肉

细胞处于低渗状态，也会导致光合速率和量子效率

下降。地膜覆盖具有集雨保墒、提高土壤表层温度

的作用，能显著提高作物产量和水分利用效率。但

地膜覆盖增加地表温度的同时，也增加土壤水分的

无效蒸发。适宜的覆盖模式能够通过阻碍土壤中水

汽与空气的对流交换，减少土壤水分的无效蒸发，增

加土壤含水量
［１０］
。研究表明，适宜的土壤温度可以

促进植物根系健康生长，有利于水分和养分的吸收，

并且提高作物的抗逆能力
［１１］
。但地膜覆盖的增温

保墒效果主要表现在作物的苗期，而对作物生长后

期增温和保水效果减弱，甚至出现降低的现象，少有

文献记载解释这一现象。覆膜栽培技术措施是西北

旱作区主要的抗旱减灾栽培技术措施，以往有关覆

膜栽培的研究更加关注其保墒效果，而对作物本身

的生理调节机制研究关注不足，本文拟通过大田试

验方法，研究覆膜和土壤水分胁迫双重因素下春小

麦生长的光合机理，并利用人工光源设定模拟光辐

射强度，研究覆膜条件下水分胁迫对春小麦光合作

用光响应的变化，通过对常用的 ５种光响应曲线模
型进行比较研究，探讨光响应特征参数的变化规律，

以期揭示春小麦的光合生理规律。

１　材料与方法

１１　试验区概况
本试验于２０１６年３—８月在中国农业大学石羊

河流域农业与生态节水试验站进行，该试验站位于

甘肃省武威市凉州区东河乡王景寨村，地处北纬

３７°５２′、东经 １０２°５２′，平均海拔 １５８１ｍ。是典型的
大陆性温带干旱荒漠气候，光热资源丰富，多年平均

气温８℃，多年平均积温 ３５５０℃（＞０℃）。年均日
照时数３０００ｈ左右，无霜期１５０ｄ以上，多年平均降
水量为 １６４４ｍｍ，多年平均蒸发量 ２０００ｍｍ，干旱
指数１５～２５，地下水埋深 ４０～５０ｍ［１２］。试验区土
壤质地为砂壤土，平均田间持水量 ２７％、饱和含水
量３５％、凋萎点１２％和土壤容重１３８ｇ／ｃｍ３左右。
１２　试验材料与设计

春小麦品种为永良 ４号，于 ２０１６年 ３月 ３０日
播种，播种方式为穴播，播种量 ３９０ｋｇ／ｈｍ２，行距
１５ｃｍ，穴距１２ｃｍ。以含 Ｎ４６％的尿素为氮源，以含
１６％ Ｐ２Ｏ５的过磷化钙为磷源，播前普施 ７５ｋｇ／ｈｍ

２

尿素和１２０ｋｇ／ｈｍ２的过磷化钙为底肥。２０１６年
７月１５日收获。

试验设置 ２个水分处理和 ２种田间管理方式，
分别为１００％（Ｗ１）、减少一次灌浆期灌水（Ｗ２）以
及覆膜与不覆膜对照，分别为 Ｗ１Ｍ０（充分灌溉不覆
膜）、Ｗ１Ｍ１（充分灌溉覆膜）、Ｗ２Ｍ０（亏缺灌溉不覆
膜）和 Ｗ２Ｍ１（亏缺灌溉覆膜）共计４个处理（表１）。
每个处理３次重复，采用随机区别排列设计。

表 １　灌溉制度设置

Ｔａｂ．１　Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｄｅｓｉｇｎ

处理 小区编号
灌水定额／ｍｍ

０４ ２９ ０５ ２８ ０６ １９

灌溉定额／

ｍｍ

Ｗ１Ｍ０ ５、８、１ １０５ １０５ １０５ ３１５

Ｗ１Ｍ１ ２、６、１１ １０５ １０５ １０５ ３１５

Ｗ２Ｍ０ １０、３、７ １０５ １０５ ０ ２１０

Ｗ２Ｍ１ ４、９、１２ １０５ １０５ ０ ２１０

１３　测定项目与方法
光合作用光响应过程的测定在小麦灌浆期选择

晴朗的天气连续进行测定，每个小区选取 ３株生长
健壮的成熟叶片，使用 ＬＩ ６４００型便携式光合作用
测定系统（ＬＩ ＣＯＲＩｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）在
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０９：００—１１：００之间进行测定。每次测定前对待测
叶片在１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）的光强下诱导１０ｍｉｎ，测
定时气源 ＣＯ２浓度控制在（３９０±２）μｍｏｌ／ｍｏｌ，叶温
控制在（３１±０８）℃，叶室相对湿度为（４６３±
４４）％。

测定不同土壤水分下的光合作用的光响应过

程。覆膜与不覆膜处理在同一天进行光响应曲线的

测定，每个水分处理水平下测定１ｄ。利用 ＬＩ ６４００
型红蓝光源将光合有效辐射梯度设置为 ２０００、
１８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、
１００、５０、２０、０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）共 １４个梯度，测定不同
光强所对应净光合速率。光强由高到低设置有助于

减少促使气孔开放和光合诱导所需平衡时间，每个

梯度下控制测定时间为 １８０ｓ。仪器自动记录净光
合速率（Ｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ，Ｐｎ；μｍｏｌ／（ｍ

２
·ｓ））、

蒸腾速率（Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ，Ｔｒ；ｍｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ））、

气孔导度（Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，Ｇｓ；ｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ））、

胞间 ＣＯ２浓度（ＩｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，Ｃｉ；
μｍｏｌ／ｍｏｌ）等 气 体 交 换 参 数 及 光 合 有 效 辐 射
（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｃｔｉｖｅｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ；μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））、
大气 ＣＯ２浓度（ＡｔｍｏｓｐｈｅｒｅＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，Ｃａ；
μｍｏｌ／ｍｏｌ）、大气温度（Ａｉｒｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｃ；℃）、叶温
（Ｌｅａｆｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｌ；℃）、饱和水汽压差 （Ｖａｐｏｒ
ｐｒｅｓｓｕｒｅｄｅｆｉｃｉｔ，ＶＰＤ；ｈＰａ）和 空 气 相 对 湿 度
（Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅｒｅｌａｔｉｖｅｈｕｍｉｌｉｔｙ，ＲＨ；％）等环境因子。

绘制光合作用的光响应曲线（Ｐｎ ＰＡＲ曲线），

对 ＰＡＲ小于 ２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）条件下的 Ｐｎ ＰＡＲ
数据进行线性回归，求得光合作用的表观量子效率

（Ａｐｐａｒｅｎｔｑｕａｎｔｕｍｙｉｅｌｄ，ＡＱＹ；ｍｏｌ／ｍｏｌ）、光补偿点
（Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔｓ，ＬＣＰ；μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））和暗
呼吸速率（Ｄａｒｋｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ，Ｒｄ；μｍｏｌ／（ｍ

２
·ｓ））。

土壤水分采用土壤水分测定仪（Ｄｉｖｉｎｅｒ２０００
型，ＳｅｎｔｅｋＰｔｙＬｔｄ，Ａｕｓｔｒａｌｉａ）和取土干燥法相结合进
行测定。ＴＲＩＭＥ ＰＩＣＯ管式 ＴＤＲ系统测定土壤体
积含水率，每７～１０ｄ测定一次，灌水及降雨前后加
测。每个小区分别在行间各埋设一根 ｔｒｉｍｅ管，埋深
为１８ｍ，每次测量时测点垂向间距为 ２０ｃｍ，分别
测量地面以下１０、３０、５０、７０、９０、１１０、１３０、１５０ｃｍ共
８个深度，即分别是地面以下 ０～２０ｃｍ、２０～４０ｃｍ、
４０～６０ｃｍ、６０～８０ｃｍ、８０～１００ｃｍ、１００～１２０ｃｍ、
１２０～１４０ｃｍ、１４０～１６０ｃｍ深度土层的平均土壤体
积含水率。干燥法用土钻进行取土，土层深度分别

为地面以下 ０～２０ｃｍ、２０～４０ｃｍ、４０～６０ｃｍ、６０～
８０ｃｍ、８０～１００ｃｍ。利用干燥法测土壤体积含水
率，对 ＴＤＲ系统测定的土壤体积含水率进行校正。
地温的测定通过土壤温度传感器进行土壤温度动态

变化的记录，分别测量地面以下 １０、２０、４０、８０、１２０、
１６０ｃｍ共计６个土壤深度，利用数采每 ３０ｍｉｎ自动
记录数据。

１４　光合作用光响应模型
１４１　直角双曲线模型

直角双曲线模型理论公式为
［１３］

Ｐｎ（Ｉ）＝
αＩＰｍａｘ
αＩ＋Ｐｍａｘ

－Ｒｄ （１）

式中　Ｉ———光合有效辐射，μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）

Ｐｍａｘ———光饱和时的最大净光合速率，μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）

α———光响应曲线在 Ｉ＝０时的斜率，即光响
应曲线的初始斜率，也称为表观量子

效率或初始量子效率

若模型拟合较好，则光补偿点（ＬＣＰ）［１４］为

Ｌｃｐ＝
ＲｄＰｍａｘ

α（Ｐｍａｘ－Ｒｄ）
（２）

直线 ｙ＝Ｐｍａｘ与弱光下的线性方程相交，交点所
对应 Ｘ轴的数值即光饱和点 ＬＳＰ。式（１）是一个没
有极值的函数，该函数反映了直角双曲线是一个达

不到极点的渐进趋势线，即无法通过式（１）直接求
出 ＬＳＰ。
１４２　非直角双曲线模型

非直角双曲线模型理论公式为
［５］

Ｐｎ（Ｉ）＝
αＩ＋Ｐｍａｘ－ （αＩ＋Ｐｍａｘ）

２－４θαＩＰ槡 ｍａｘ

２θ
－Ｒｄ

（３）
式中　θ———光响应曲线曲角，０＜θ≤１

若模型拟合较好，则光补偿点（ＬＣＰ）［１４］为

Ｌｃｐ＝
ＲｄＰｍａｘ－θＲｄ
α（Ｐｍａｘ－Ｒｄ）

（４）

直线 ｙ＝Ｐｍａｘ与弱光下的线性方程相交，交点所
对应 Ｘ轴的数值即光饱和点 ＬＳＰ。
１４３　指数模型

１９９１年 ＢＡＳＳＭＡＮ和 ＺＷＩＥＲ首次提出指数函
数模 型，随 后 ＰＲＡＤＯ 和 ＭＯＲＡＥＳ在 １９９７年，
ＷＡＴＬＩＮＧ等在２０００年也提出相关指数模型。虽然
指数函数模型形式较多，但它们的本质是一样的，都

是没有极值的函数。本文选取 ＢＡＳＳＭＡＮ和 ＺＷＩＥＲ
提出的指数函数模型

［７］
，指数模型理论公式为

［７，１５］

Ｐｎ（Ｉ）＝Ｐｍａｘ（１－ｅ
－αＩ／Ｐｍａｘ）－Ｒｄ （５）

若模型拟合较好，则光补偿点（ＬＣＰ）为

Ｌｃｐ＝
－Ｐｍａｘ

α (ｌｎ １－ＲｄＰ )
ｍａｘ

（６）

１４４　叶子飘模型
叶子飘模型理论公式为

［９，１６－１７］
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Ｐｎ（Ｉ）＝α
１－βＩ
１＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ （７）

式中　β———修正系数
γ———与光强无关的系数

如果 β＝０，且 γ＝α／Ｐｍａｘ，则式（７）可表示为

Ｐｎ（Ｉ）＝
αＩＰｍａｘ
αＩ＋Ｐｍａｘ

－Ｒｄ （８）

Ｐｍａｘ＝ (α β＋槡 γ－槡β)γ

２

－Ｒｄ （９）

Ｌｃｐ＝
α－γＲｄ－ （γＲｄ－α）

２－４αβＲ槡 ｄ

２αβ
（１０）

由叶子飘模型可以确定最大净光合速率（Ｐｍａｘ，

μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））、光补偿点（ＬＣＰ，μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））等
光响应参数。

１４５　动力学模型
植物光合作用的光响应也可以看作是以光为底

物的酶促反应，符合酶动力学关系的 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ
Ｍｅｎｔｅｎ方程。参照 ＢＲＯＡＤＬＥＹ等［１８］

的方法进行拟

合，其动力学模型理论公式为

Ｐｎ（Ｉ）＝
Ｐｍａｘ（Ｉ－Ｉｃ）
Ｋｍ ＋Ｉ－Ｉｃ

（１１）

式中　Ｋｍ———Ｐｎ为 Ｐｍａｘ的１／２时的 Ｉ值
Ｉｃ———当 Ｐｎ为零（光补偿点）时的光强

１５　植物的水分利用效率
水分利用效率（Ｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）可以

通过净光合速率 Ｐｎ和蒸腾速率 Ｔｒ来获得
［１９］
，其计

算公式为

ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ （１２）
１６　数据分析方法

采用 Ｅｘｃｅｌ２０１０进行数据的整理和绘图。植物
光响应模型中的有关系数，曲线拟合采用 ＳＰＳＳ统计
软件（ＳＰＳＳ１９０，ＳＰＳＳＬｔｄ．，ＵＳＡ）进行，应用序列
二次规划法（Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌｑｕａｄｒａｔｉｃｐｒｏｇｒａｍｍｉｎｇ）或
Ｌｅｖｅｎｂｅｒｇ Ｍａｒｑｕａｒｄｔ迭代法估计原理求解模型参
数。各模型参数初始值以及限制范围设定如下：

直角双曲线模型：α＝００５ｍｏｌ／ｍｏｌ，Ｐｍａｘ ＝

３０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），Ｒｄ＝２μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）；α≤１ｍｏｌ／ｍｏｌ，

Ｐｍａｘ≤５０μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）。

非直 角 双 曲 线 模 型：θ＝０５时，Ｐｍａｘ ＝

３０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），α＝００５ｍｏｌ／ｍｏｌ，Ｒｄ＝２μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）；

θ≤１，Ｐｍａｘ≤５０μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ），α≤０１２５ｍｏｌ／ｍｏｌ。

叶子飘模型：α＝００１ｍｏｌ／ｍｏｌ，β＝００００１，γ＝
０００１，Ｒｄ＝０３μｍｏｌ／（ｍ

２
·ｓ）；α≤１ｍｏｌ／ｍｏｌ，β≤１，

γ≤１，Ｒｄ≤１５μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）。

指数 模 型：Ｐｍａｘ ＝３０μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ），α＝

００５ｍｏｌ／ｍｏｌ，Ｒｄ ＝２ μｍｏｌ／（ｍ
２
· ｓ）；Ｐｍａｘ ≤

５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），α≤０１２５ｍｏｌ／ｍｏｌ。
动力学模型：Ｐｍａｘ ＝３０μｍｏｌ／（ｍ

２
·ｓ），ＬＣＰ ＝

４０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），Ｋｍ ＝４００μｍｏｌ／（ｍ
２
·ｓ）；Ｐｍａｘ≤

５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。

２　结果与分析

２１　土壤温度和１ｍ土层贮水量的变化
图１ａ为春小麦生育期内 ４个处理 ０～４０ｃｍ土

层温度均值。结果表明，全生育期内与不覆膜 Ｍ０
小区相比较，覆膜的小区土壤温度明显增高，而覆膜

图１　春小麦生育期内土壤温度和１ｍ土层贮水量的变化

Ｆｉｇ．１　Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆｓｏｉｌｗａｔｅｒｓｔｏｒａｇｅｏｆ１ｍｄｅｐｔｈａｎｄ

ｓｏｉｌｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄｓｏｆｓｐｒｉｎｇｗｈｅａｔ

处理的小区中水分亏缺 Ｗ２小区较充分灌溉 Ｗ１处
理的小区土壤温度高，说明覆膜栽培技术在水分亏

缺条件下对作物土壤温度具有更好的增温效果。从

土壤温度的时空动态变化趋势来看，随着生育时期

的推进，在灌浆期控水处理后，覆膜对土壤温度的增

温效果从大到小顺序为 Ｗ２Ｍ１、Ｗ１Ｍ１、Ｗ２Ｍ０、
Ｗ１Ｍ０，说明在亏水条件下覆膜具有更好的增温效
果。这主要是由于覆膜能够通过阻碍土壤中的水汽

与空气的对流交换，减少土壤水分的无效蒸发，同时

具有一定的保墒作用。

图１ｂ为春小麦生育期内 ４个处理 １ｍ土层贮
水量的变化情况。从 ０～１００ｃｍ土层含水量来看，
从春小麦苗期到抽穗期，充分灌溉的处理，灌水前不

覆膜处理的小区较覆膜小区土壤贮水量的变化剧

烈，而灌水后覆膜处理的小区 １ｍ土层贮水量明显
高于不覆膜处理的小区。这主要是由于作物生长前

期，冠层覆盖度低，田间蒸发以地面蒸发为主，而地

膜覆盖具有明显的保墒效果，能够有效抑制土壤的

蒸发。而春小麦灌浆期到成熟期这一规律不明显，

覆膜的保水效果减弱，这可能是由于作物生长后期，
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随着冠层覆盖度的增加，田间蒸发以作物蒸腾为主。

而水分亏缺条件下覆膜处理较不覆膜处理春小麦的

影响较小，１ｍ土层贮水量变化较平缓，这可能是由
于覆膜处理的春小麦前期促进了其根系的生长，使

其生育期提前，从而提高了作物的抗逆性。

２２　覆膜对水分亏缺条件下春小麦光合生理特性
的影响比较

　　图２ａ是４个处理下的光响应过程，可以看出水
分亏缺条件下春小麦的光合速率明显低于充分灌溉

下的光合速率，而覆膜处理明显提高了亏水条件下

春小麦的光合速率，其中 Ｗ１Ｍ０较 Ｗ１Ｍ１处理的春
小麦光合速率高的主要原因可能是由于地膜具有增

温作用，温度的升高抑制了植物光合速率的增加。

水分利用效率是指植物消耗单位水分所生产的干物

质的量，反映了植物耗水与同化物质生产之间的关

系。图２ｂ是４个处理下植物水分利用效率，在低光
强下，不覆膜处理的春小麦 ＷＵＥ较高，其中 Ｗ２Ｍ０
处理的植物水分利用效率最高，而随着光强的增加，

增加趋势减弱，逐渐降至最低，而 Ｗ１Ｍ０处理的水
分利用效率最高。而覆膜处理的植物在光强为

１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时水分利用效率无显著差异，而

在光强高于 １２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，Ｗ２Ｍ１处理的
植物水分利用效率逐渐高于 Ｗ２Ｍ０处理。可以看
出，适度的水分亏缺有利于植物水分利用效率的

提高。

叶片在进行光合作用时，气孔的开放会引起叶

片水分的散失。气孔开度的调节使光合作用受到通

过气孔的 ＣＯ２扩散作用与光合电子传递的双向限
制，较高的叶片气孔导度和较高的细胞间隙 ＣＯ２浓
度对提高 ＣＯ２同化率的影响不大，但能显著地增加

叶片的蒸腾作用
［２０］
。由图２ｃ可知，４种处理的春小

麦气孔导度从大到小顺序为 Ｗ１Ｍ０、Ｗ２Ｍ１、Ｗ１Ｍ１、
Ｗ２Ｍ０。可以看出，在水分胁迫下，植物通过降低气
孔导度来调节水分利用效率和光合速率之间的关

系。而细胞间隙 ＣＯ２浓度的变化反映了叶肉细胞光
合作用能力的大小，可以作为判断影响光合速率变

化主要原因的依据。由图 ２ｄ可知，各处理的 Ｃｉ在

ＰＡＲ为１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）左右时基本相同；在 ＰＡＲ
为１００～１５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，各处理 Ｃｉ从大到小
的趋势为 Ｗ１Ｍ０、Ｗ１Ｍ１、Ｗ２Ｍ１、Ｗ２Ｍ０；在 ＰＡＲ大
于 １６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，Ｗ２Ｍ０的 Ｃｉ升高的趋势明
显，而其他处理的增加较平缓。

图 ２　覆膜对水分亏缺条件下春小麦光合生理特性的影响比较

Ｆｉｇ．２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｓｐｒｉｎｇｗｈｅａｔｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｄｉｔｏｎｓ
　

２３　５种模型对春小麦光合速率光响应的模拟
５种模型的春小麦净光合速率光响应曲线如图３

所示。由图 ３ａ看出，在 ＰＡＲ大于 ２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
时，各模型模拟曲线的差别明显，在 ＰＡＲ达到
１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）左右时，净光合速率趋于饱和即
光饱和点。ＰＡＲ在２００～１５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）范围内

指数模型拟合较差。图 ３ｂ是充分灌溉下覆膜的春
小麦光响应模拟曲线，可以看出，指数模型模拟值比

实测值偏高而非直角双曲线模型模拟值偏低，其余

３种模型模拟效果略好。图 ３ｃ是水分亏缺不覆膜
处理，由图可以看出，指数模型模拟值较实测值依旧

偏高，而另外４种模型模拟的光响应曲线是一条平
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滑曲线，无法模拟出叶片随着光照强度的增加而下

降的趋势。图 ３ｄ是水分亏缺覆膜处理，可以看出
５种模型模拟效果较好，模型模拟值与实测值吻合
度较高。

图 ３　５种模型的春小麦净光合速率光响应曲线

Ｆｉｇ．３　Ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｔｏｓｐｒｉｎｇｗｈｅａｔｂｙｆｉｖｅｍｏｄｅｌｓ
　

　　决定系数表示自变量或误差对结果的相对决定
程度。方程拟合精度可用决定系数 Ｒ２或相关系数
来判定

［２１］
。当Ｒ２越接近１时，表示该模型的相关参

考价值越高；相反，越接近０时，表示参考价值越低。
５种光响应模型拟合春小麦光响应数据所得光合参
数与实测值的比较如表 ２所示，从中可以看出
Ｗ１Ｍ０、Ｗ１Ｍ１、Ｗ２Ｍ１处理的春小麦 ５种光响应曲
线模型拟合结果较好，其决定系数均达到０９以上。
而对于 Ｗ２Ｍ０处理只有叶子飘模型模拟的决定系
数达到 ０９９，其他模型拟合的决定系数在 ０７左
右。但是仅凭借决定系数是不足以来评价模型拟合

的优劣，还需要其他参数来判断模型模拟结果的准

确度。

最大光合速率是植物达到光饱和时的光合速

率，其值等于最大净光合速率加上呼吸速率。由于

气体交换无法直接测量出最大光合速率，所以只能

通过光响应模型进行估计
［２２］
。在一定环境条件下，

叶片的最大光合速率表示了叶片的最大光合能力，

最大净光合速率（Ｐｍａｘ）反映了植物的最大同化能
力。从表２可以看出，覆膜处理对于水分亏缺时的
春小麦能够明显提高其 Ｐｍａｘ值，而对于充分灌溉条
件下，覆膜处理的春小麦 Ｐｍａｘ值小于不覆膜处理的
Ｐｍａｘ值，这可能是由于覆膜处理降低了植物的光合
速率，同时有效抑制了作物的奢侈蒸腾，同时提高了

作物的水分利用效率。对最大净光合速率（Ｐｍａｘ）拟
合结果从大到小顺序为指数模型、动力学模型、非直

角双曲线模型、直角双曲线模型、叶子飘模型。而对

于水分亏缺条件下的春小麦处理，叶子飘模型模拟

效果最好。

表观量子效率（ＡＱＹ）反映了植物在弱光强下
吸收、转换和利用光能能力的指标，是光合作用光能

转化效率的指标之一。从表 ２可以看出，亏水条件
下春小麦的 ＡＱＹ明显下降，但是覆膜处理能够提高
亏水条件下春小麦的 ＡＱＹ。对于 ５种光响应曲线
模型拟合的 ＡＱＹ值，在充分灌水条件下，不覆膜处
理的 ＡＱＹ远高于覆膜处理的 ＡＱＹ值，这可能是由
于覆膜处理加速了植物的生育进程，从而使春小麦

的生长过早衰退。而在亏水灌溉条件下，覆膜处理

的 ＡＱＹ略高于不覆膜处理的 ＡＱＹ值，这可能是覆
膜处理减少了土壤水分的无效蒸发，增加土壤含水

量，同时提高了春小麦的光合利用能力。叶子飘

等
［２３］
指出用 ＡＱＹ来评价一种植物的光能利用效

率，并不是一个理想的指标。用光补偿点处的光量

子产率作为衡量植物在低光强下的光能利用率会更

合理，因为在特定环境下植物的光补偿点是一定的。

对覆膜处理春小麦光表观量子效率拟合结果从大到

小顺序为叶子飘模型、非直角双曲线模型、动力学模

型、指数模型、直角双曲线模型。

暗呼吸速率（Ｒｄ）是植物在无光条件下的呼吸
速率，在暗呼吸时会释放相当多的能量，其中大部分

以热的形式散失，小部分经氧化磷酸化的作用，形成

用于植物的生理活动
［２４－２５］

。因此，暗呼吸速率与叶
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　　 表 ２　５种光响应模型拟合春小麦光响应数据所得光合参数与实测值的比较

Ｔａｂ．２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｍｅａｓｕｒｅｄｄａｔａｏｆｓｐｒｉｎｇｗｈｅａｔｗｉｔｈｒｅｓｕｌｔｓｆｉｔｔｅｄｂｙｆｉｖｅｍｏｄｅｌｓ

经验模型 处理
最大净光合速率 Ｐｍａｘ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

表观量子效率 ＡＱＹ／

（μｍｏｌ·μｍｏｌ－１）

暗呼吸速率 Ｒｄ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

光补偿点 ＬＣＰ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

ａ（Ｗ１Ｍ０） ２１４８１ ００４９ ３１３６６ ６４１４３

实测值
ｂ（Ｗ１Ｍ１） ９０９２ ００２４ １８６０２ ７７５０８

ｃ（Ｗ２Ｍ０） ４８２４ ００１７ １２８４ ７３７７６

ｄ（Ｗ２Ｍ１） １４７９８ ００３０ １７７５２ ５９９７３

ａ（Ｗ１Ｍ０） ２６０１５ ００９８ ４３１７ ５２８１５ ０９９０

直角双曲线 ｂ（Ｗ１Ｍ１） １１０５６ ００６０ ２６５２ ５８１４８ ０９３４

模型 ｃ（Ｗ２Ｍ０） ５７８１ ００７７ ２０５６ ４１４３９ ０７０３

ｄ（Ｗ２Ｍ１） ２０５１１ ００５１ ２３６１ ５２３１６ ０９７６

ａ（Ｗ１Ｍ０） ２２７１５ ００５９ ３４２５ ６０７３１ ０９９３

非直角双曲 ｂ（Ｗ１Ｍ１） ９２９６ ００２６ １９２３ ９１５３５ ０９４６

线模型 ｃ（Ｗ２Ｍ０） ４７３３ ００１７ １２８４ ７５５２９ ０７６８

ｄ（Ｗ２Ｍ１） １６９０４ ００３０ １６９７ ５７７４１ ０９８２

ａ（Ｗ１Ｍ０） １７９５７ ００７３ ３７０９ ５７０９７ ０９９６

叶子飘模型
ｂ（Ｗ１Ｍ１） ７９９４ ００２７ １８２１ ７３６６５ ０９８７

ｃ（Ｗ２Ｍ０） ４７４４ ００２８ １５５６ ６３５０６ ０９９３

ｄ（Ｗ２Ｍ１） １４１６７ ００３０ １６０６ ５５８３５ ０９９０

ａ（Ｗ１Ｍ０） ２１３８９ ００６７ ３５９１ ５８６７３ ０９９５

指数模型
ｂ（Ｗ１Ｍ１） ９３６２ ００３７ ２２２６ ６８６９８ ０９５３

ｃ（Ｗ２Ｍ０） ５１７８ ００３８ １７４８ ５６１２１ ０７６１

ｄ（Ｗ２Ｍ１） １６２９４ ００３８ ２００５ ５６３０３ ０９８４

ａ（Ｗ１Ｍ０） ２１６９９ ００５５ ３４９５ ５２９１１ ０９９０

动力学模型
ｂ（Ｗ１Ｍ１） ８４０４ ００２８ ２０７６ ５７９６７ ０９３４

ｃ（Ｗ２Ｍ０） ３７２４ ００２０ １２４６ ４１３５９ ０７０３

ｄ（Ｗ２Ｍ１） １８１５１ ００３４ ２０１５ ５２５８７ ０９７６

片的生理活性有关。从表 ２可以看出，无论是覆膜
和不覆膜处理的春小麦水分亏缺可以使其暗呼吸速

率下降，但覆膜处理能够减缓这一降幅。这说明亏

水能够使春小麦叶片的生理活性降低，而覆膜处理

能够减缓这一降幅，增加作物的抗逆性。５种模型
中，只有非直角双曲线模型和叶子飘模型模拟规律

较好，而其他３种模型模拟规律较差。
光是影响光合作用的重要环境因子，植物的光

补偿点（ＬＣＰ）反映了植物克服其自身同化阻力的能
力，光补偿点越低其利用低光强的能力越强。而光

饱和点（ＬＳＰ）反映了植物利用强光的能力，表明光
合机构暗反应过程对同化力最大需求量。研究指出

植物的光合速率从不饱和状态到饱和状态是个逐渐

变化的过程，故对于饱和光强应该是一个范围，而不

应该是一个确切的点
［２６］
。表 ２中没有列出光饱和

点（ＬＳＰ）是因为 ５种光响应模型都是无极值的函
数，无法准确计算出 ＬＳＰ值，所以在这里不一一列
出进行比较。从表 ２可以看出，Ｗ１Ｍ０处理的 ＬＣＰ
值较 Ｗ１Ｍ１低，这说明不覆膜处理的春小麦其光能
利用力更强，而在亏水条件下，覆膜处理能够有效提

高春小麦的光能利用能力。对春小麦光补偿点

（ＬＣＰ）拟合结果从大到小顺序为非直角双曲线模
型、指数模型、叶子飘模型、动力学模型、直角双曲线

模型。而对于水分亏缺条件下的春小麦处理，各模

型模拟效果较差。

３　讨论

水分是光合作用的重要原料，水分严重不足时

可以导致光合作用无法正常进行。研究表明，干旱

胁迫可以导致植物的光合速率下降；其中，轻度的水

分亏缺对光合速率无显著影响（甚至使光合速率增

高）
［２７］
，而重度的水分亏缺可以使光合速率显著降

低。土壤水分是影响植物体内水分状况的重要因

素，地膜覆盖技术通过减少裸地面积，有效减少水分

蒸发，从而提高了土壤水含量和土壤温度，具有集雨

提墒和提高土壤含水量的特点。在水分亏缺的条件

下，地膜覆盖能够有效提高耕层的土壤含水量，抑制

了土壤水分的蒸腾，进一步显著提高了植物的光合

速率。从文中可以看出，Ｗ２Ｍ１处理的光合速率显
著提高，这可能是由于地膜覆盖后土壤蒸腾受到抑

制，田间贮水量增加，从而提高了植物的光合速率。

而在亏水条件下，随着光合速率的下降，最大净光合
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速率（Ｐｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、暗呼吸速率
（Ｒｄ）降低，光补偿点（ＬＣＰ）升高。前人研究表明，
水分不足经常是植物光合作用的一个限制因素。然

而，水分过多同样不利于光合作用的进行。干旱胁

迫下植物光合作用的下降有气孔因素即气孔关闭引

起的 ＣＯ２供应受阻，也有非气孔因素，即叶肉细胞光
合活性下降。气孔是植物与外界进行气体交换的重

要通道，是水汽和 ＣＯ２进出的门户，植物的光合作用
和蒸腾作用都是由气孔的气体交换完成的，它控制

了植物体内水分的消耗。在水分胁迫下，植物通过

降低气孔导度来增加 ＷＵＥ，同时随着气孔的关闭，
光合速率下降。但随着气孔的关闭，细胞间隙 ＣＯ２
浓度并没有持续降低，而是在低光强下呈线性递减，

后逐渐趋于平缓，这说明，植物光合速率的下降，是

气孔导度和细胞间隙 ＣＯ２浓度协同作用的结果。
植物的光响应曲线是表征植物的光合作用随光

照强度改变的反应曲线，曲线的测定对于判定植物

的光合能力具有重要意义；同时，通过光响应曲线可

以得到表征植物光合能力的指标，包括最大净光合

速率、表观量子效率、暗呼吸速率、光补偿点和光饱

和点等。但由于不同的模型选择的参数不同，使得

不同模型计算的参数指标存在一定的差异。为此，

本文采用５种常用的光响应模型对覆膜条件下水分
亏缺春小麦光合生理进行比较研究，寻找适合覆膜

和水分两种因素影响下春小麦的光合光响应模型。

结果表明，同一种模型对单因素或双因素条件下的

春小麦光合光响应曲线拟合结果差异较大，而不同

的模型对同一种处理下的春小麦光合光响应曲线拟

合结果也不尽相同。从拟合结果可以看出，对于

４种处理下的春小麦，只有叶子飘模型拟合的决定
系数较好，Ｒ２在 ０９９左右，这主要是由于该模型可
以反映光合速率在强光条件下下降的情况。研究表

明，模型的决定系数不能作为评价模型拟合程度的

判定唯一标准，还需要进一步根据拟合所得到的参

数进行分析比较。而直角双曲线模型、非直角双曲

线模型、指数模型，虽然它们能够较好地拟合光响应

曲线，但是它们都是没有极值的函数，因此无法直接

获得植物的最大净光合速率和饱和光强等指标。而

修正的直角双曲线模型克服了这一问题，它不但能

直接求得最大净光合速率、光补偿点和饱和光强等

参数，而且其参数拟合效果较好。在前人的研究中，

光响应曲线中的暗呼吸速率和表观量子效率是通过

拟合光强在 ＰＡＲ小于 ２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）得到的，而
最大净光合速率、光补偿点和光饱和点往往是通过肉

眼估计方法得到的，只能给出一个大致的范围，所以对

模型的模拟准确度的估计存在一定的主观性和误差。

４　结论

（１）地膜覆盖可以有效减少裸地面积，通过阻
碍土壤中的水汽与空气的对流交换，从而减少田间

土壤水分的无效蒸发，使得田间贮水量增加，起到保

墒作用；地膜覆盖能够增加土壤温度，使得深层土壤

水分通过毛管作用和土壤水分运移达到土壤表层，

起到提墒作用；水分亏缺能够降低植物的光合作用、

气孔导度，而地膜覆盖能够提高在水分亏缺条件下

的春小麦光合速率和气孔导度。在水分亏缺条件

下，覆膜使得细胞间隙 ＣＯ２浓度提高，说明光合速率
下降主要是非气孔限制因子引起的。

（２）水分亏缺条件下，春小麦叶片的最大净光
合速率（Ｐｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、暗呼吸速率
（Ｒｄ）下降，而光补偿点（ＬＣＰ）升高；而覆膜能够有
效减缓春小麦光合速率的下降，同时提高了春小麦

叶片的最大净光合速率 （Ｐｍａｘ）、表观量子效率
（ＡＱＹ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）等表征春小麦光合特性的
生理指标。

（３）５种模型中只有叶子飘模型能够较好拟合
４种处理的光响应曲线，决定系数达到 ０９９左右；
而对于亏缺灌溉不覆膜处理（Ｗ２Ｍ０）直角双曲线模
型、非直角双曲线模型、指数模型和动力学模型拟合

效果较差，决定系数只有０７左右；对于充分灌溉不
覆膜处理（Ｗ１Ｍ０）５种模型模拟的拟合决定系数达
０９９以 上，拟 合 效 果 较 好；在 充 分 灌 溉 覆 膜
（Ｗ１Ｍ１）和亏缺灌溉不覆膜（Ｗ２Ｍ０）处理 ５种模型
拟合的决定系数在０９以上。
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