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不同生长时期马缨杜鹃光合特性的变化及其主要影响因素
蔡艳飞１ꎬ２ꎬ３ꎬ 彭绿春１ꎬ２ꎬ３ꎬ 宋　 杰１ꎬ２ꎬ３ꎬ 张　 露１ꎬ２ꎬ３ꎬ 解玮佳１ꎬ２ꎬ３ꎬ 瞿素萍１ꎬ２ꎬ３∗

( １. 云南省农业科学院花卉研究所ꎬ 昆明 ６５０２０５ꎻ ２. 国家观赏园艺工程技术研究中心ꎬ
昆明 ６５０２０５ꎻ ３. 云南省花卉育种重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２０５ )

摘　 要: 为了解高山杜鹃的光合能力在不同季节对环境因子适应的动态变化ꎬ该文以被广泛引种栽培的马

缨杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄｅｌａｖａｙｉ)为材料ꎬ露天种植在 ２ 加仑塑料盆中ꎬ利用气体交换技术和叶绿素荧光技术

测定了不同生长时期马缨杜鹃光合特性的动态变化ꎬ探讨不同生长阶段影响马缨杜鹃光合作用的主要生理

生态因子ꎮ 结果表明:在云南昆明地区ꎬ马缨杜鹃的生长与其光合变化重叠ꎬ光合特性的季节变化可准确反

映其生长周期的变化ꎮ 在 ５—７ 月的生长初期ꎬ马缨杜鹃的净光合速率(Ｐｎ)快速增加ꎬ气孔导度(Ｇｓ)是此阶

段影响马缨杜鹃 Ｐｎ的决定性因素ꎬ空气相对湿度(ＲＨ)则通过影响 Ｇｓ和蒸腾速率(Ｔｒ)来对 Ｐｎ产生较大的间

接效应ꎬ可通过增加 ＲＨ 来激发光合潜能以促进生长ꎻ在 ７—１０ 月的生长盛期ꎬＲＨ 高ꎬＧｓ大ꎬＰｎ较高且稳定ꎬ
但受昆明地区独特气候的影响ꎬ该时期内较低的气温(ＡＴ)是影响该时期光合生理的重要因子ꎬ此阶段可通

过增加 ＡＴ 来提高 Ｐｎ以促进马缨杜鹃的快速生长ꎻ在 １０ 月之后的生长后期ꎬＡＴ 和 ＲＨ 快速下降ꎬ气孔关闭ꎬ
光合系统Ⅱ的光能转化效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和 Ｐｎ逐渐降低ꎬＧｓ和 Ｆｖ / Ｆｍ是该阶段影响光合作用的主要因子ꎮ 该研

究结果可为马缨杜鹃的科学栽培及推广应用提供重要参考ꎮ
关键词: 马缨杜鹃ꎬ 光合作用ꎬ 温度ꎬ 相对湿度ꎬ影响因素
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　 　 杜鹃花(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ)是世界著名的园林观赏

植物ꎬ素有“没有杜鹃不成园林”的美誉ꎮ 高山杜鹃

特指杜鹃花属中常绿阔叶种类及其杂交后代的总

称ꎬ具有花大色艳、四季常绿等特点ꎬ在西方园林中

已被广泛应用ꎮ 近年来ꎬ高山杜鹃逐渐成为我国年

宵花和高档园林绿化的新宠ꎬ受到广泛关注ꎬ具有

良好的市场开发前景(李志斌等ꎬ２０１０)ꎮ
中国云南不仅是杜鹃花属植物的分布中心

(Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ也是高山杜鹃规模化和产业化

生产的重点区域ꎬ拥有许多具有优异性状的高山杜

鹃种类ꎬ已被欧洲、美洲及我国多个地区广泛引种

栽培ꎮ 云南地处高原ꎬ受低纬度高海拔的影响ꎬ形
成了这一地区独特的光照、温度、降水和湿度的季

节性变化特征(张一平ꎬ１９９８)ꎮ 高山杜鹃引种区的

气候条件可能与天然分布区存在巨大差异ꎬ不同生

长环境下的物候发生期会有所变化ꎬ加上环境因子

如光合有效辐射、气温和空气相对湿度的季节性改

变ꎬ势必影响植物对环境的适应性(Ｃａｒｏｌｉｎｅ ＆ Ｒｏｇｅｒꎬ
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２０１８)ꎮ

光合作用是植物生长发育的基础ꎬ不仅与植

物遗传特性有关ꎬ还受到诸多环境因素如光照、温
度、水分等环境因素的影响ꎬ植物对环境的适应能

力与光合能力有直接或间接的相关( Ｔｕｒｎｂｕｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２ꎻＣｈａｎｄｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ倪建中等ꎬ２０１５)ꎮ
对环境变化具有较强适应能力的物种往往具有更

高的、遗传决定的光合适应潜力ꎬ其能够根据光

照、温度、水分的变化来改变光合特性ꎬ从而使植

物适应环境的能力处于一种动态调节过程中

(Ｍａｊｏｒ ＆ Ｄｕｎｔｏｎꎬ ２０００)ꎮ 近年来ꎬ植物在不同季

节或不同生长时期光合能力的动态变化逐渐成为

生态学研究的又一热点问题ꎮ 目前关于杜鹃属植

物光合特性研究的时间跨度主要为生长季节内的

某个时段ꎬ或通过短期的人为控制环境条件来分

析其光合作用特征对光照、温度、水分等特定环境

变化的响应(王松等ꎬ２０１２ꎻＣａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ李畅

等ꎬ２０１５ꎻＣａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ申惠翡等ꎬ２０１６ꎻＤｉｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ宋杰等ꎬ２０１９)ꎬ然而ꎬ对杜鹃花在整个

生长期内叶片光合作用的动态变化连续观测尚未

见报道ꎮ
本研究以云南地区广泛引种栽培的马缨杜鹃

(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄｅｌａｖａｙｉ)为材料ꎬ通过对其不同生

长时期内光合特性进行连续观测ꎬ分析不同生长

期内环境因子对光合作用的影响ꎬ明确不同生长

阶段影响马缨杜鹃光合作用的主要生理生态因

子ꎮ 研究结果可以更好地了解其对环境因子季节

性变化的适应性ꎬ探索适合当地环境条件的栽培

措施ꎬ这对于高山杜鹃的科学引种ꎬ完善和改进高

山杜鹃生产、栽培过程中的环境管理和控制具有

很好的理论和实践指导意义ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验地概况

试验在昆明市的云南省农业科学院花卉研究

所大春河基地进行(海拔 １ ９５７ ｍꎬ１０２°３５′２″ Ｅ、

８１６ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



２４°３４′４５″ Ｎ)ꎮ 试验地属于季风气候ꎬ年均温 １４.５
℃ ꎬ年均降雨量 １ ０３５ ｍｍꎬ１１ 月至次年 ５ 月为旱

季ꎬ６—１０ 月为雨季ꎬ降雨量占全年降雨量的 ８０％
以上ꎮ
１.２ 试验材料

马缨杜鹃种子采集于云南省师宗县菌子山景

区(海拔 １ ５００ ~ ２ ４０９ ｍꎬ１０３° ４２′—１０４° ３４′ Ｅ、
２４°２０′—２５°００′ Ｎ)ꎬ马缨杜鹃是该景区主要分布

的杜鹃物种ꎮ 将种子播种在云南省农业科学院花

卉研究所大春河基地ꎬ随机选择大小均匀ꎬ长势一

致ꎬ生长旺盛的 ３０ 株 ４ 年生马缨杜鹃实生苗ꎬ露
天种植在容积为 ２ 加仑的塑料花盆内ꎬ每盆一株ꎬ
栽培基质为泥炭和椰糠按体积比(Ｖ ∶ Ｖ)２ ∶ １ 混

合而成ꎮ 种植后采用常规方法管理ꎬ每周浇透水

２ ~ ３ 次ꎬ每月施用等量复合肥 １ 次ꎮ
１.３ 指标测定

１.３.１ 温度、湿度监测 　 ２０１５ 年 ３ 月至 ２０１６ 年 ２
月期间ꎬ利用 ＨＯＢＯ Ｐｒｏ 温湿度自动记录仪ꎬ每隔

半小时一次自动采集试验期内的大气温度和空气

相对湿度ꎮ
１.３.２ 叶片气体交换和 ＣＯ２响应曲线测定　 从 ２０１５
年 ５ 月 １５ 日开始至 ２０１６ 年 １ 月 ３０ 日期间ꎬ每隔半

个月采用便携式气体交换系统 ＬＩ￣６４００ ＸＴ(ＬＩ￣６４００￣
０２ꎻＬｉ￣Ｃｏｒ Ｉｎｃ. Ｎｅｂｒａｓｋａꎬ ＵＳＡ)测定一次净光合速

率(Ｐｎ)及相关生理指标ꎬ如气孔导度(Ｇｓ)、胞间

ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)、蒸腾速率(Ｔｒ)等ꎮ 测定时间选择在

１１:００—１３:００ 之间ꎬ测定时叶室的光强维持在１ ２００
μｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１ꎬＣＯ２浓度维持在 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１ꎮ
每株测定一个叶片ꎬ至少重复测定 １０ 株ꎮ

测定 ＣＯ２响应曲线时ꎬ利用内置小钢瓶以获得

不同的 ＣＯ２浓度(５０、１００、１５０、２００、２５０、３００、４００、
６００、８００、１ ０００、１ ２００、１６００、２ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１)ꎮ
测定前用 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１的光强诱导叶片 １５
ｍｉｎꎮ 测定时ꎬ叶室温度设为 ２５ ℃ꎬ相对湿度控制

为 ６０％ ~７０％ꎬ光照强度为 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ
在每一 ＣＯ２浓度下平衡 ３ ~ ５ ｍｉｎꎬ稳定后自动记录

Ｐｎ、Ｃ ｉ、Ｇ ｓ等光合参数ꎮ 每株测定一个叶片ꎬ重复测

定 ４ 株ꎮ
基于以上的测定数据ꎬ根据 Ｌｏｎｇ ＆ Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ

(２００３)的方法拟合 ＣＯ２响应曲线ꎬ计算最大羧化

速率(Ｖｃｍａｘ)和最大电子传递速率( Ｊｍａｘ)等光合作

用相关参数ꎮ 根据 Ｈａｒｌｅｙ 等(１９９２)的方法计算叶

肉导度(ｇｍ)ꎬ计算公式如下:

ｇｍ ＝
Ｐｎ

Ｃ ｉ－
Γ∗[Ｊ ｆｌｕ＋８(Ｐｎ＋Ｒｄ)]

Ｊ ｆｌｕ－４(Ｐｎ＋Ｒｄ)

ꎮ

式中:Ｐｎ、Ｃ ｉ来自 ＣＯ２响应曲线ꎻＪ ｆｌｕ为同一叶片

的 电 子 传 递 速 率ꎻ Γ∗ 在 ２５ ℃ 时 为 ３７. ４３
(Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎻＲｄ为暗呼吸速率ꎮ 计算

出的 ｇｍ进一步用来计算叶绿体 ＣＯ２ 浓度 ( Ｃ ｃ)ꎮ
Ｃ ｃ ＝Ｃ ｉ－(Ｐｎ / ｇｍ)ꎮ
１.３.３ 叶绿素荧光参数测定 　 用 ＣＦＩｍａｇｅｒ 叶绿素

荧光成像系统 ( ＣＦＩｍａｇｅｒꎬＴｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａꎬＵＫ) 测定

该植株的暗适应最大荧光(Ｆｍ)、暗适应初始荧光

(Ｆｏ)ꎬ光下最大荧光(Ｆｍ′)、光下初始荧光(Ｆｏ′)
和稳态荧光(Ｆ ｓ)等叶绿素荧光参数ꎮ 先将叶片暗

适应 ３０ ｍｉｎ 以上ꎬ在 ０.５２ ~ ０.８５ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１的

光强下测定 Ｆｏꎬ然后用强度为 ６ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１

的饱和脉冲光测定 Ｆｍꎮ ２０ ｓ 后ꎬ用光强为 １ ２００
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１的活化光照射 ３ ｍｉｎꎬ然后用强度为

６ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１的饱和脉冲光照射 ８００ ｍｓꎬ
测定 Ｆｏ′、 Ｆｍ′、 Ｆ ｓꎮ 根 据 公 式 计 算 光 合 系 统 Ⅱ
(ＰＳⅡ)的最大量子产量(Ｆ ｖ / Ｆｍ)、ＰＳⅡ实际量子

产量(ФＰＳⅡ)、开放的 ＰＳⅡ反应中心光化学量子效

率(Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′)、光化学淬灭系数(Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′)、非光化

学淬灭系数(ＮＰＱ) 和光合电子传递速率( Ｊ ｆｌｕ)ꎮ
计算 公 式 如 下: Ｆ ｖ / Ｆｍ ＝ ( Ｆｍ － Ｆｏ ) / Ｆｍꎻ ФＰＳⅡ ＝
(Ｆｍ′－Ｆ ｓ) / Ｆｍ′ꎻ Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′ ＝ ( Ｆｍ′ － Ｆｏ′) / Ｆｍ′ꎻ Ｆｑ′ /
Ｆ ｖ′ ＝ ( Ｆｍ′ － Ｆ ｓ ) / ( Ｆｍ′ － Ｆｏ′)ꎻＮＰＱ ＝ ( Ｆｍ － Ｆｍ′) /
Ｆｍ′ꎻＪ ｆｌｕ ＝ ФＰＳⅡ ×ＰＰＦＤ×０.５×０.８４(Ｖａｌｅｎｔｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９５)ꎮ 每株测定一个叶片ꎬ重复测定 ４ 株ꎮ
１.４ 数据分析

所有 数 据 采 用 统 计 软 件 ＳＰＳＳ １６. ０ ｆｏｒ
Ｗｉｎｄｏｗｓ 软件包( ＳＰＳＳ Ｉｎｃ.ꎬ Ｃｈｉｃａｇｏꎬ ＵＳＡ) 进行

多重比较、差异显著性检验、回归分析、简单相关

分析和通径分析ꎮ 所有统计图采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ
Ｅｘｃｅｌ 绘制ꎬ图表中数据为平均值±标准误ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 温度和相对湿度的变化

试验地 １—２ 月气温(ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬＡＴ)较低ꎬ
月均气温在 １０ ℃以下ꎬ且在 １ 月伴有极端低温天气

出现ꎬ月均空气相对湿度( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬＲＨ)较

高ꎬ维持在 ６５％左右ꎻ３—５ 月ꎬ气温快速上升ꎬ月均

９１６４ 期 蔡艳飞等: 不同生长时期马缨杜鹃光合特性的变化及其主要影响因素



空气相对湿度较低ꎬ维持在 ６０％以下ꎬ最低相对湿

度出现在 ３ 月ꎬ５ 月的月均气温达到 ２０.８３ ℃ꎬ接近

全年最高月均气温ꎬ整体为干热天气ꎻ６—１０ 月为主

要的降雨期ꎬ月均温度维持在 １７ ~ ２１ ℃之间ꎬ月均

相对湿度维持在 ７０％以上ꎬ８ 月的月均相对湿度达

８５％ꎬ整体为湿润凉爽天气ꎻ１１—１２ 月ꎬ气温逐渐下

降ꎬ但月均温仍维持在 １０ ℃以上ꎬ月均相对湿度在

７０％~７５％之间ꎬ整体为湿润冷凉天气(图 １)ꎮ

图 １　 试验期内日均温度、月均温度、日均相对湿度和月均相对湿度变化
Ｆｉｇ. １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄａｉｌｙ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｉｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｉｏｄ

２.２ 马缨杜鹃生长发育阶段的划分

经多年持续观测云南昆明地区马缨杜鹃的生

长规律ꎬ结合段旭等(２００７)、黄家涌等(２０１２)、黄承

玲等(２０１０)对杜鹃苗期的划分方法ꎬ将其生长时期

划分为以下 ４ 个时期ꎮ １. 萌动期:４ 月中旬至 ５ 月

中旬ꎬ茎端叶芽快速增大并开始萌发幼叶ꎬ幼叶呈

长披针形ꎻ２. 生长初期:５ 月中旬至 ７ 月初ꎬ叶片快

速伸长、展开ꎬ叶片呈长圆状披针形ꎬ株高生长最为

迅速ꎬ之后生长较为缓和ꎻ３. 生长盛期:７ 月初至 １０
月中ꎬ叶片颜色逐渐由嫩绿转为浓绿ꎬ生长较生长

初期缓和ꎻ４. 生长后期:１０ 月中之后ꎬ生长缓慢甚至

停滞ꎮ 与贵阳地区相比ꎬ昆明地区马缨杜鹃的萌动

期和生长初期提前了 ２０ ~ ３０ ｄꎬ生长盛期和生长后

期则与贵阳地区基本一致ꎮ 这可能是昆明地区冬季

和春季具有较高温度ꎬ能较早打破休眠、促进生长ꎮ

２.３ 光合速率和光合参数的变化

马缨杜鹃的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ的变化大致分为“较
低、快速上升、稳定、下降”等 ４ 个阶段ꎮ 具体表现

为 ５ 月份均较低ꎻ６ 月份后逐渐增加ꎬ并在 ６ 月底达

到一个较高值ꎻ此后ꎬ从 ７ 月中旬至 １０ 月中旬ꎬ除 Ｔｒ

在 ９ 月间有明显下降外ꎬＰｎ、Ｇｓ和 Ｃ ｉ均较为稳定ꎬ维
持在一个较高水平ꎻ１０ 月底开始缓慢下降ꎬ并在次

年的 １ 月中旬达到最低值(图 ２)ꎮ 结合马缨杜鹃的

生长规律、生长时期划分和光合作用的监测ꎬ发现

其生长与其光合特性变化重叠ꎮ 因此ꎬ光合特性的

季节变化可准确反映其生长周期的变化ꎮ 在后续

的分析中ꎬ将按照生长时期的划分来进行讨论ꎮ
在萌动期ꎬ马缨杜鹃叶片具有较高的最大羧化

速率(Ｖｃｍａｘ)和最大电子传递速率( Ｊｍａｘ)ꎬ但此时叶

肉导度(ｇｍ)和叶绿体 ＣＯ２浓度(Ｃｃ)较低ꎬ表明在此
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图 ２　 不同生长时期净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇ ｓ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)和蒸腾速率(Ｔ ｒ)的变化

Ｆｉｇ. ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎬｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｒ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃｉ) ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅｓ

阶段已经具备较大的光合潜能ꎬ但 ＣＯ２在光合器官

中的扩散阻力较大ꎬ限制了光合作用的增加ꎻ在生

长初期ꎬ虽然 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ轻微下降ꎬ但 ｇｍ和 Ｃｃ则逐

渐增加ꎻ在生长盛期ꎬＶｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ维持在较为稳定的

数值ꎬｇｍ和 Ｃｃ则是在 ９ 月中时达到最高值ꎬ表明在

生长初期和生长盛期ꎬ其生长受外界环境影响不明

显ꎬ呈现出一定的稳定性和对环境的抗逆性ꎻ在生

长后期ꎬＶｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ｇｍ 和 Ｃｃ 均下降ꎬ维持在较低水

平ꎬ光合活性降低ꎬ生长缓慢或停止(图 ３)ꎮ
２.４ 叶绿素荧光参数的变化

从萌动期到生长盛期ꎬ马缨杜鹃 ＰＳⅡ的最大

量子效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)较高ꎬ维持在 ０.８１ ~ ０.８２ 之间ꎬ
到生长后期ꎬＦ ｖ / Ｆｍ逐步下降至 ０.７６ ~ ０.７８ 之间ꎬ
表明光化学效率较之前有所下降ꎮ 在萌动期时ꎬ
ＰＳⅡ的实际量子效率(ФＰＳⅡ)、ＰＳⅡ开放反应中心

量子效率(Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′)、光化学淬灭系数(Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′)和
光合电子传递速率( Ｊ ｆｌｕ)均较低ꎬ非光化学猝灭系

数(ＮＰＱ)则较高ꎬ此后ꎬФＰＳⅡ、Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′、Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′和
Ｊ ｆｌｕ逐渐增加ꎬ并在生长初期时达到一个较为稳定

的值ꎬ此后至次年 １ 月底ꎬ没有显著的增加与下

降ꎬＮＰＱ 则是在 ８ 月底后有所下降ꎬ但自 ９ 月中旬

至次年 １ 月ꎬ均保持一个较为稳定的水平(图 ４)ꎮ
２.５ 不同生长时期光合速率与主要生理生态因子

的关系

按照不同生长时期划分ꎬ马缨杜鹃 Ｐｎ均值的大

小顺序为生长盛期>生长初期≈生长后期(图 ５)ꎬ主
要生理因子(Ｇｓ、Ｔｒ、ｇｍ、Ｃｃ、Ｆｖ / Ｆｍ)和生态因子(ＡＴ、
ＲＨ)与 Ｐｎ之间的相关性分析表明ꎬＰｎ与 Ｇｓ、Ｔｒ、ｇｍ、
Ｃｃ、Ｆｖ / Ｆｍ、ＡＴ、ＲＨ 等生理生态因子之间的相关性均

达显著水平ꎬ且因子间相关性复杂(表 １)ꎮ
为进一步分析不同生长阶段 Ｐｎ与主要生理生

态因子之间的关系ꎬ对各因子(Ｘ)与 Ｐｎ(Ｙ)进行逐

步多元回归分析ꎬ建立最优回归方程ꎬ得到生长初

期(Ｙ１)、生长盛期(Ｙ２)、生长后期(Ｙ３)的回归方程
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图 ３　 不同生长时期最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)、最大电子传递速率( Ｊｍａｘ)、
叶肉导度(ｇｍ)和叶绿体 ＣＯ２浓度(Ｃｃ)的变化

Ｆｉｇ. ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｖｃｍａｘ)ꎬ ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ (Ｊｍａｘ)ꎬ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (ｇｍ) ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃｃ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅｓ

分别为 Ｙ１ ＝ ３.３３０＋２０.８３７Ｇｓ＋０.８８７Ｔｒ＋０.０２１ＲＨ(Ｒ ＝
０.９９９ꎬ Ｆ ＝ １３ ８８４.９５７ꎬ Ｐ ＝ ０. ００６ )ꎬ Ｙ２ ＝ ２.２１５ ＋
０.６０４ＡＴ ( Ｒ ＝ ０. ８０２ꎬ Ｆ ＝ ９. ０４１ꎬ Ｐ ＝ ０. ０３０ )ꎬ
Ｙ３ ＝ －５６.３９０＋７８.９９４Ｆｖ / Ｆｍ＋３２.３４４Ｇｓ(Ｒ ＝ ０.９６０ꎬＦ ＝
２３.７５０ꎬＰ ＝ ０.００６)ꎬ表明不同生长时期对 Ｐｎ影响较

大的主要因子有所不同ꎮ 生长初期ꎬ生理因子 Ｇｓ、Ｔｒ

和生态因子 ＲＨ 共同影响 Ｐｎ的变化ꎻ在生长盛期ꎬＰｎ

的变化主要与生态因子 ＡＴ 的变化密切相关ꎬ且在

测定的 ＡＴ 范围内ꎬＰｎ与 ＡＴ 呈显著正相关关系ꎻ生
长后期ꎬ影响 Ｐｎ的主要是生理因子 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｇｓꎮ 进

一步ꎬ利用通径分析对影响 Ｐｎ的各因子的权重进行

分析ꎬ发现在生长初期ꎬ对 Ｐｎ产生直接影响最大的

是 Ｇｓꎬ其次为 Ｔｒ和 ＲＨꎬＲＨ 通过 Ｇｓ和 Ｔｒ对 Ｐｎ产生较

大的间接效应ꎻ在生长盛期ꎬ仅有 ＡＴ 被引入多元回

归方程ꎬ其直接通径系数达到 ０.８０２ꎬ表明该阶段 ＡＴ
是影响马缨杜鹃 Ｐｎ最大的因子ꎻ在生长后期ꎬ对 Ｐｎ

影响较大的因子为 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｇｓꎬ其直接通径系数分

别为 ０.５８３ 和 ０.５５９(表 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

光合作用是植物进行物质生产的基础ꎬ不仅

受到环境因子的影响ꎬ还与植物自身的生长发育

和生理生态特性密切相关(Ｔｕｒｎｂｕｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
伴随着植物的生长发育和季节更替所带来的环境

温度、湿度的不断变化ꎬ必然会引起植物的光合特

征随季节和生长时期的更替而变化(习玉森等ꎬ
２０１６ꎻ黄桂华等ꎬ２０１６ꎻ王玉才等ꎬ２０１７ꎻ程汉亭等ꎬ
２０１８ꎻ黎星等ꎬ２０１９)ꎮ

马缨杜鹃主要分布于中国的中西部海拔

８００ ~ ３ ０００ ｍ 的地区ꎬ气候冷凉高湿ꎬ空气湿润ꎬ雨
量充沛ꎮ 昆明地区的气候与杜鹃花原生地的气候

存在较大差异ꎬ１１ 月至次年 ５ 月为旱季ꎬ６—１０ 月

为雨季(张一平ꎬ１９９８)ꎮ 在萌动期ꎬ原生地的温度

较低ꎬ相对湿度在 ６０％ ~ ８０％之间ꎬ此时昆明地区

的气温快速升高ꎬ平均最高气温接近 ３０ ℃ꎬ而空
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图 ４　 不同生长时期叶绿素荧光参数变化
Ｆｉｇ. ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅｓ

气相对湿度居全年最低水平ꎬ日间空气相对湿度

甚至低至 ２０％ꎬ可见其水热条件的组合极不均衡ꎬ
干燥的空气加剧了水分的蒸腾ꎬ极易形成干旱ꎮ
因此ꎬ高温和干旱是萌动期内限制马缨杜鹃生长

的关键因子ꎬ这与张长芹等(２００２)的研究结果一

致ꎮ 干旱几乎会影响植物所有的生理功能ꎬ光合

作用降低是干旱胁迫下的重要响应(Ｃｈａｖｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＣａｍｐｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 因此ꎬ在此阶段内种

植高山杜鹃需要加大灌溉量或增加灌溉次数来减

少干旱胁迫带来的不利影响ꎮ

在生长初期ꎬ昆明地区逐渐进入雨季ꎬ月平均

气温较高ꎬ相对湿度也逐渐增加ꎮ 在此阶段ꎬ马缨

杜鹃叶片内部的结构与功能发育尚不完善ꎬ叶片

气孔部分关闭ꎬＧ ｓ还比较低ꎮ 气孔是控制气体和

水分进出植物内部和外部的门户ꎬ与植物体内水

分的损失和碳收益密切相关ꎮ 气孔开放有利于叶

片进行光合作用的碳固定ꎬ并具有较大的蒸腾降

温作用避免高温伤害ꎻ气孔关闭能减少水分消耗ꎬ
降低水分亏缺带来的危险ꎬ保证较高的水分利用

效率(Ｆｌｅｘａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 然而ꎬ气孔部分关闭ꎬ
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柱形图上不同小写字母表示 ０.０５ 显著水平ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ ａｔ ０.０５.

图 ５　 不同生长时期净光合速率比较
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ

(Ｐｎ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅｓ

加大了水分和气体进出气孔的阻力ꎬ这是致使马

缨杜鹃 Ｐｎ较低的重要原因ꎬ气孔限制可能是生长

初期限制马缨杜鹃光合作用能力的重要因素ꎮ 进

一步的通径分析也表明ꎬ在生长初期对 Ｐｎ影响最

大的是 Ｇ ｓꎬ其次为 Ｔｒ和 ＲＨꎮ 可见ꎬＲＨ 是该阶段影

响马缨杜鹃 Ｐｎ的重要生态因子ꎬＲＨ 可以通过影响

Ｇ ｓ和 Ｔｒ对 Ｐｎ产生非常大的间接效应ꎮ ＲＨ 降低ꎬ引
起气孔关闭ꎬ进而降低了 Ｐｎꎮ 同时ꎬ在生长初期还

观察到一个很有意思的现象ꎬ马缨杜鹃在本阶段

具有较高的 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ和 ＰＳⅡ的 Ｆ ｖ / Ｆｍꎬ表明此阶

段内马缨杜鹃叶片已经具备较高的光合潜能ꎬ但
与生长盛期相比ꎬ此时的 Ｐｎ值并不高ꎮ 叶绿素荧

光能够从光能的吸收、传递和耗散等角度分析植

物光合作用过程ꎬ在植物生理学研究中常把叶绿

素荧光分析和气体交换测定技术结合起来ꎬ使结

果更加准确全面(蔡建国等ꎬ２０１７ꎻ章毅等ꎬ２０１９)ꎮ
通过对叶绿素荧光参数进行分析ꎬ发现在生长初

期 ＰＳⅡ的 ФＰＳⅡ、Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′、Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′和 Ｊ ｆｌｕ均较低ꎬ而
ＮＰＱ 则较高ꎬ说明马缨杜鹃 ＰＳⅡ的光化学效率和

电子传递速率比较低ꎬ大量吸收的光能被以热耗

散的形式消耗掉ꎬ并没有被有效地用到光合作用

的光化学反应中(Ｄｅ Ｓｏｕｚａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ这是导

致其生长初期 Ｐｎ值较低的重要原因之一ꎮ 综合上

述结果ꎬＧ ｓ可能是生长初期马缨杜鹃光合速率的

决定性影响因素ꎬ气孔限制是该阶段光合速率的

主要影响因素ꎬ而该时期较低的 ＲＨ 加剧了 Ｇ ｓ对

Ｐｎ的影响ꎮ 此外ꎬ该时期较低的光化学利用效率

也对 Ｐｎ造成了一定影响ꎮ 在此时期ꎬ可通过改善

环境的水分条件ꎬ特别是增加空气湿度ꎬ有效促进

植株气孔开放ꎬ激发其最大光合潜能以增大生长

量和增强环境适应性ꎮ
在生长盛期ꎬ马缨杜鹃叶片颜色逐渐由嫩绿

转为浓绿ꎬ叶片内部结构与功能逐渐发育完善ꎮ
受大量降雨影响ꎬ平均相对湿度在 ７０％以上ꎬ整体

为湿润凉爽天气ꎮ 在此阶段ꎬ马缨杜鹃的 Ｇ ｓ和 ｇｍ

较高ꎬ水分和 ＣＯ２进出气孔和光合作用部位的阻力

较小ꎬ有利于光合作用的进行(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
叶绿素荧光分析也表明ꎬ此阶段 ФＰＳⅡ、Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′、
Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′和 Ｊ ｆｌｕ都维持在一个相对稳定的较高水平ꎬ
表明具有较高的光合电子传递能力ꎬ能够维持光

能的吸收和利用之间的平衡ꎬ光化学效率较高ꎬ拥
有高效的 ＮＡＤＰ ＋ 和 ＡＤＰ 再生潜能ꎬ光合能力强

(Ｍｉｙａｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ是马缨杜鹃生长的最佳季

节ꎮ 然而ꎬ值得注意的是多元回归和通径分析表

明温度是本阶段影响光合作用的重要生态因子ꎮ
温度作为重要的环境因子ꎬ通过影响光合作用过

程相关酶的活性来影响植物的光合作用ꎬ温度过

高或过低都会使植物光合作用相关过程受阻或反

应速率下降ꎬ进而使植物的光合速率降低(刘贤赵

等ꎬ２０１５)ꎮ 本研究中ꎬ温度与 Ｐｎ之间表现出显著

的正相关关系ꎬ表明此阶段的月均温度可能低于

高山杜鹃生长的最佳温度ꎬ处于一个亚适温的范

围ꎮ 在云南昆明地区ꎬ素有‘遇雨入冬’的说法ꎬ就
是降雨后气温会快速下降ꎬ这是此阶段平均温度

不高的重要原因ꎬ也是云南昆明地区不同于其他

地区的典型气候特征ꎮ 短时间的亚适温不会对植

物的生长发育造成严重影响ꎮ 然而ꎬ长期的亚适

温环境仍然会对植物的生长和光合性能产生抑

制ꎬ导致气孔导度、光合色素和光合速率下降(杜

清洁等ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ亚适温会降低光合作用关

键酶 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活性ꎬ从而降低光合性能(姜振升

等ꎬ２０１０)ꎮ 因此ꎬ在此阶段可利用大棚设施条件

适当提高温度ꎬ以达到马缨杜鹃的光合最适温度

范围ꎬ能够有效提高马缨杜鹃叶片的生理活性和

光合速率ꎬ促进马缨杜鹃的快速生长ꎮ
在生长后期ꎬ马缨杜鹃生长缓慢甚至停滞ꎬ

Ｐｎ、Ｇ ｓ、Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、ФＰＳⅡ、Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′、Ｆｑ′ / Ｆ ｖ′和 Ｊ ｆｌｕ下降

幅度较大ꎬＦ ｖ / Ｆｍ也下降至 ０.７６ ~ ０.７８ 之间ꎬ表明

马缨杜鹃的光化学效率较生长盛期有大幅下降ꎮ
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表 １　 光合生理因子和环境因子之间的相关关系
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

因子 Ｆａｃｔｏｒ 净光合速率
Ｐｎ

气孔导度
Ｇ ｓ

蒸腾速率
Ｔ ｒ

叶肉导度
ｇｍ

叶绿体
ＣＯ２浓度

Ｃｃ

ＰＳⅡ最大
量子效率
Ｆｖ / Ｆｍ

气温
ＡＴ

气孔导度 Ｇ ｓ ０.９０７∗∗

蒸腾速率 Ｔ ｒ ０.６０８∗∗ ０.４６７∗

叶肉导度 ｇｍ ０.８４５∗∗ ０.８４９∗∗ ０.６４８∗∗

叶绿体 ＣＯ２浓度 Ｃｃ ０.８４７∗∗ ０.８８３∗∗ ０.６０７∗∗ ０.９８３∗∗

ＰＳⅡ最大量子效率 Ｆｖ / Ｆｍ ０.８８４∗∗ ０.８７７∗∗ ０.６５０∗∗ ０.８５７∗∗ ０.８７８∗∗

气温 ＡＴ ０.８８９∗∗ ０.７６３∗∗ ０.７２１∗∗ ０.８５４∗∗ ０.８５４∗∗ ０.８７６∗∗

相对湿度 ＲＨ ０.７０８∗∗ ０.７１７∗∗ ０.６２３∗∗ ０.８１２∗∗ ０.８０９∗∗ ０.７５０∗∗ ０.６１４∗∗

　 注: ∗ 表示 ０.０５ 显著水平ꎻ∗∗表示 ０.０１ 显著水平ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ ａｔ ０.０５ꎻ∗∗ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ ａｔ ０.０１.

表 ２　 不同生长时期各生理生态因子对 Ｐｎ的通径分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ Ｐｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅｓ

生长时期
Ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅ

因子
Ｆａｃｔｏｒ

直接通径
系数

Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

间接通径
系数

Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

→Ｇ ｓ

Ｔｈｒｏｕｇｈ
Ｇ ｓ

→Ｔ ｒ

Ｔｈｒｏｕｇｈ
Ｔ ｒ

→ＲＨ
Ｔｈｒｏｕｇｈ

ＲＨ

→ＡＴ
Ｔｈｒｏｕｇｈ

ＡＴ

→Ｆｖ / Ｆｍ

Ｔｈｒｏｕｇｈ
Ｆｖ / Ｆｍ

生长初期
Ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅ

Ｇ ｓ ０.６３６ ０.３５２ — ０.３０２ ０.０５２ — —

Ｔ ｒ ０.３３６ ０.６１７ ０.５７１ — ０.０４６ — —

ＲＨ ０.０５１ ０.９３４ ０.６３２ ０.３０２ — — —

生长盛期
Ｐｅａｋ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅ

ＡＴ ０.８０２ — — — — — —

生长后期
Ｌａｔｅｒ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈａｓｅ

Ｆｖ / Ｆｍ ０.５８３ ０.２３２ ０.２３２ — — — —

Ｇ ｓ ０.５５９ ０.２４２ — — — — ０.２４２

Ｆ ｖ / Ｆｍ下降ꎬ暗示光合机构可能发生了损伤或出现

严重的光抑制ꎬ使植物吸收的光子超过了光合作

用所能利用的数量(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 然而ꎬ与
生长盛期相比ꎬＮＰＱ 维持在一个稳定的较低的范

围内ꎬ说明用于热耗散的光能和过剩光能减少

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ光化学效率的降低可能与叶

片的衰老有关ꎮ 随着叶片的衰老ꎬ叶绿体及类囊

体膜损伤、蛋白质等大分子降解、氧化胁迫加剧ꎬ
植物的光化学性能随之降低(杨小飞和郭房庆ꎬ
２０１４)ꎮ 通径分析也表明ꎬ在此阶段ꎬＦ ｖ / Ｆｍ和 Ｇ ｓ对

Ｐｎ的变化具有较大影响ꎬ表明 ＰＳⅡ的光化学效率

和气孔调节是此阶段调节马缨杜鹃光合速率的主

要内在驱动力ꎬ而季节变化所引起的温度和湿度

的快速下降则可能是此阶段抑制马缨杜鹃光合作

用的重要环境因子ꎮ

综上所述ꎬ本研究通过对马缨杜鹃不同生长期

内的光合特性进行观测ꎬ发现马缨杜鹃的生长与其

光合变化重叠ꎬ在不同生长阶段ꎬ影响马缨杜鹃光

合作用的生理生态因子各异ꎮ 在 ５—７ 月的生长初

期ꎬ马缨杜鹃的 Ｐｎ 快速增加ꎬＧｓ 是此阶段内影响马

缨杜鹃 Ｐｎ 的决定性因素ꎬＲＨ 则是影响 Ｐｎ 的重要环

境因子ꎬ可通过增加 ＲＨ 来激发光合潜能以促进生

长ꎻ在 ７—１０ 月的生长盛期ꎬＰｎ较高且稳定ꎬ但受昆

明地区独特气候的影响ꎬ较低的 ＡＴ 是该阶段影响

光合生理的重要因素ꎬ可通过适当提高 ＡＴ 来增加

马缨杜鹃的 Ｐｎꎬ促进快速生长ꎻ在 １０ 月之后的生长

后期ꎬＰｎ 逐渐降低ꎬＦｖ / Ｆｍ和 Ｇｓ是此阶段影响光合速

率的重要因子ꎬ此阶段可适当提高 ＡＴ 和 ＲＨ 以延长

其生长季ꎬ这对其度过漫长的生长后期以及为来年

的快速生长期储备营养至关重要ꎮ

５２６４ 期 蔡艳飞等: 不同生长时期马缨杜鹃光合特性的变化及其主要影响因素
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