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土壤逐步失水过程中蔷薇光合作用CO2响应进程*

陈　建　　邢先双　　董明明　　张明泉
（山东省水文中心，山东 济南 250002）

摘要�　应用 CIRAS-2 型光合测定系统，在人为浇水至土壤饱和后的自然耗水干旱过程中，测定了 2
年生盆栽蔷薇 Rosa multiflora 光合作用的 CO2 响应过程，采用指数改进模型对其响应过程进行拟合。结

果表明：维持蔷薇光合作用较高水平的土壤相对含水量（RWC）范围在 43.8％ ~84.9％之间，最适宜的

RWC 在 64.4％左右，维持蔷薇光合作用最低 RWC 在 18.3％左右。蔷薇平均净光合速率（ nP）、羧化效率

（CE）、光合能力（Pnmax）随 RWC 增加呈“升缓降陡”的抛物线形变化趋势，几项参数受淹涝胁迫时的下

降趋势要快于受干旱胁迫时的下降趋势，表明蔷薇具有耐旱不耐涝的光合生理特征。
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CO2 Response Process of Rosa multiflora Photosynthesis in the Process of 
Gradual Soil Water Loss

CHEN Jian　　XING Xianshuang　　DONG Mingming　　ZHANG Mingquan
(Shandong Hydrology Center, Jinan, Shandong 250002, China)

Abstract�　Using CIRAS-2 photosynthetic system, the CO2 response of 2-year-old Rosa multiflora 
photosynthesis was measured during natural water consumption drought from artificial watering to soil saturation. 
The CO2 response process of R. multiflora were fitted by modified exponential model. The results showed that the 
RWC range of maintaining the higher level of photosynthesis of R. multiflora was between 43.8% and 84.9%, the 
most suitable RWC was about 64.4%, and the lowest RWC of maintaining photosynthesis of R. multiflora was 
about 18.3%. The average net photosynthetic rate ( nP ), carboxylation efficiency (CE) and photosynthetic capacity 
(Pnmax) of R. multiflora showed a parabolic trend of “Slow rise and steep fall” with the increase of RWC. The 
downward trend of physiological parameters under waterlogging stress was faster than that under drought stress, 
indicating that rose had the photosynthetic physiology characteristics of drought tolerance but not waterlogging 
tolerance.
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植物叶片光合作用对 CO2 响应曲线是研究

植物生理生态和植物生化的重要内容之一。通

过测定 CO2 响应曲线可以确定植物的光合能力

（Pnmax）、CO2 饱和点（CSP）、CO2 补偿点（Γ）和

光呼吸速率（Rp）等光合参数，也可以估算出植

物的羧化速率（CE）和电子传递速率，是了解植

物光合效率及生长习性的重要途径 [1]。描述植物

光合作用 CO2 响应过程的模型可分为生化模型和

经验模型，其中生化模型应用较多的是 Farquhar
模型，经验模型有 Michaelis-Menten 模型、直角双
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曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型和二次

多项式模型等 [2-3]。根据研究，生化模型无法估算

植物的 Pnmax 和 CSP，经验模型中除了二次多项式

模型外，其他模型本质上属于单调递增函数，因

此也无法估算 Pnmax 和 CSP[4]。二次多项式模型虽

能得出 CO2 饱和抑制现象和 CSP，但拟合出的 Γ
等参数误差较大 [5]。为解决这些问题，CHEN[6]、

陈卫英 [7]、陈兰英 [8]、罗辅燕 [9] 等提出了指数改

进模型，根据在部分植物上的应用，该模型具有

拟合精度高、计算各项光合生理参数方便等优点。

蔷薇 Rosa multiflora 为蔷薇科，落叶灌木。植

株丛生，茎具蔓性，多刺。喜阳光，亦耐半阴。

较耐寒、耐干旱、不耐水湿，是优良的药用树种、

观赏树种和水土保持树种。目前，对蔷薇的研究

主要集中在生物学特性、栽培技术、药用价值、

观赏价值等方面 [10-13]，对其光合作用的 CO2 响应

过程的研究还未见报道。此外，尽管国内外学者

就植物光合作用对 CO2 浓度的响应特征进行了大

量研究 [14-16]。但大多数研究仅考虑单一或少数几

个水分胁迫，缺乏在系列土壤水分梯度下，植物

光合生理生态特性对 CO2 浓度响应规律的研究。

因此，本文以两年生蔷薇幼苗为对象，研究土壤

逐步失水过程中其光合作用的 CO2 响应过程，并

采用指数改进模型对响应过程进行拟合，从而明

确蔷薇 CO2 响应过程随土壤水分的连续变化规律，

以期深入了解蔷薇的光合生理特性并为引种、栽

培、繁育、管理等提供理论依据和科学指导。

1　材料与方法

1.1　试验地概况

试验地位于山东农业大学（116°02′~117°59′E，
35°38~36°33′N），属暖温带半湿润大陆性季风

气候，多年平均降水量为 697 mm，年最大降水

量 1 498 mm，年最小降水量 199 mm，年平均气

温 12.9 ℃，≥ 10 ℃积温为 2 350~4 777 ℃，年

均日照时数 2 582.3 h，多年平均水面蒸发量在

1 000~1 220 mm，平均无霜期 195 天，土壤以棕壤

为主。

1.2　试验材料与水分控制

选用健康、无病虫害且长势基本一致的 2 年

生蔷薇苗木为试验材料，3 月份进行盆栽，容器采

用高 50 cm、口径 35 cm，下部有排水通气孔的瓦

盆。共栽植苗木 6 盆，每盆 1 株，6 月份进行水分

处理和 CO2 响应测定，用环刀、铝盒测得盆栽土

壤的平均田间持水量为 26.4%，平均土壤容重为

1.34 g/cm3。

将盆埋于田间土壤中，使盆内土壤与田间土

壤同温，在土壤表层覆盖一层小砾石，避免盆

内土壤失水过快，采取人为灌溉和自然干旱的方

法获取不同的土壤水分梯度。选取长势良好的蔷

薇盆栽苗 3 株，试验观测前浇足水，使土壤水分

充分饱和，经过 2 天自然耗水后获得初期土壤

水分梯度，采用烘干法测定土壤的重量含水量

（MWC），并根据 MWC 与田间持水量（FC）的

比值求得土壤相对含水量 (RWC）为 98.1%，进行

第 1 次 CO2 响应过程测定。以后通过自然蒸发失

水，每隔 2 天获取一个水分梯度。在 RWC 分别为

86.9%、66.4%、55.1%、48.6%、39.5%、32.4%、

22.6% 时分别进行测定光合作用的 CO2 响应。测

定期间为防止降雨的干扰，采用简易遮雨棚进行

遮挡。

1.3　CO2 响应过程的测定

用 CIRAS － 2 型光合仪（英国 PPS 公司）测

定土壤逐步失水过程中蔷薇光合作用的 CO2 响应

过程。测定时间选择晴朗天气上午 9:00—11:30
时左右。测定时，从试验植株中部选生长健壮的

成熟叶片 3 片，每个叶片重复测定 3 次，取平均

值。测定时的大气温度在 24~27 ℃，相对湿度为

60%±5%。根据光饱和点测定结果，采用仪器自

带光源将光照强度固定为 1 200 μmol · m-2 · s-1，参

比室 CO2 浓度（Cr）通过仪器自带的 CO2 钢瓶

依次设置为 25、50、100、150、200、250、300、
400、600、800、1 000、1 200、1 400、1 600 
μmol · mol-1 14 个水平，每个 CO2 浓度水平的测定

时间均为 2min。仪器自动记录净光合速率（Pn；

μmol∙m-2∙s-1）、胞间 CO2 浓度（Ci；μmol∙mol-1）等

光合生理参数。

1.4　数据处理

应用 Excel2010、SPSS19 软件对数据进行作

图、方差分析和回归分析。

土壤逐步失水过程中蔷薇光合作用的 CO2 响

应过程利用指数改进模型进行非线性拟合，其数

学表达式为 [6-7]：
( ) ( )( ) -i i-bC -dC

n iP C = ae ce  ··················（1）

式中：Pn 为净光合速率（μmol∙m-2∙s-1）；Ci 为
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胞间 CO2 浓度（μmol∙mol-1）；a、b、c、d 为方程

的系数。

植物的 CO2 补偿点（Γ；μmol∙mol-1）、羧化效率

（CE；mol∙m-2∙s-1）、CO2 饱和点（CSP；μmol∙mol-1）、

光合能力（Pnmax；μmol∙m-2∙s-1）、光呼吸速率（Rp；

μmol∙m-2∙s-1）的数学表达式分别为：

ln( ) ln( )a c
b d

Γ =  ································（2）

′  ·····（3）

 ··························（4）

 ···················（5）

=pR a c ········································（6）
测定 Ci 范围内（24~1 209 μmol·mol-1）蔷薇

平均净光合速率 nP 采用对模型函数积分的方法计

算，公式如下：

( ) ( )( )1209 ( ) ( ) ( ) ( )1
1209 24 24

i i i ibC dC bC dC
n i iP ae ce dC ae ce dC

Γ− − − −
− Γ

= − − −∫ ∫        

·····························································（7）

2　结果与分析

2.1　蔷薇光合作用CO2 响应过程及拟合

由图 1 可看出，当 Ci 小于 CSP 时，在各个土

壤水分下 Pn 随 Ci 的升高呈现出相似的规律，即在

低 CO2 浓度（Ci ≤ 200 μmol∙mol-1）下，Pn 随着 Ci

的升高而快速上升。当 Ci 超过 200 μmol∙mol-1 后

Pn 随着 Ci 的升高继续上升，但是上升速率逐渐减

小，曲线渐平，到 CO2 饱和点时 Pn 达到最大值。

在 Ci 超过 CSP 之后，Pn 随 Ci 的变化趋势因土壤

水分的不同各有差异：当 RWC 在 39.5%~86.9%
时，同一 RWC 下不同 Ci 对应的 Pn 差异不显著

（P> 0.05），表明在此土壤水分范围内 Pn 随 Ci 增

加没有显著变化，未发生明显 CO2 饱和抑制现

象；当水分过高（RWC> 86.9%）或过低（RWC< 
39.5%）时则会发生明显的 CO2 饱和抑制现象，

表明干旱胁迫或淹涝胁迫会导致蔷薇光合作用的

CO2 饱和抑制现象。

由图 1、表 1 可见，指数改进模型能较好的拟

合蔷薇 CO2 响应过程，不同土壤水分下的决定系

数（R2）在 0.978~0.995 之间，平均 R2 高达 0.989。
2.2　净光合速率的土壤水分阈值

在光合作用 CO2 响应过程中，虽然将 Cr 设置

成相同的系列水平，但受气孔开闭的影响，同一

水平 Cr 对应的 Ci 各不相同，各个土壤水分下最小

和最大 Ci 分别在 16.9~24 μmol∙mol-1、1 209~1 302 
μmol∙mol-1。为保证在相同 Ci 条件下探讨土壤水

分与光合速率的定量关系，选取 Ci 在 24~1 209 
μmol∙mol-1 范围的平均净光合速率（ nP）作为衡量

整个响应过程光合速率的指标。

由图 2 可见，蔷薇平均净光合速率对土壤含
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注：图中数值为平均值 ± 标准误。Note: the date are mean±SE.
图 1�不同土壤水分下蔷薇光合作用CO2 响应过程模拟

Fig.�1�Simulation�of�CO2�response�of�Rosa multiflora photosynthesis�under�different�soil�moisture
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水量具有明显的阈值响应，采用二次方程能较好

拟合两者的定量关系（R2=0.919 1）。由此可以求

解最大 nP 对应的 RWC 在 64.4% 左右； nP 等于 0

时对应的 RWC 分别为 18.3% 和 110.4%；维持较

高水平 nP（最大 nP 的 0.8 倍）对应的 RWC 分别为

43.8% 和 84.9%。由此认为，蔷薇光合作用较高

水平的 RWC 区间在 43.8%~84.9% 之间，最适宜

的 RWC 在 64.4% 左右。维持蔷薇光合作用最低

RWC 在 18.3% 左右，土壤水分低于此值时，光合

作用不明显。

2.3　土壤水分对CO2 响应特征参数的影响

由表 1 和图 3 可见，不同土壤水分下蔷薇的

CE、Pnmax、CSP、Rp 分别在 0.039 5~0.145 5 mol∙m-2∙s-1、 
6.81~36.45 μmol∙m-2∙s-1、572~948 μmol∙mol-1、

5.02~8.48 μmol∙m-2∙s-1 之间，4 项参数随着土壤水

分的增加都表现出先升高后降低的抛物线形变化

趋势，当 RWC 为 66.9％左右时，CE、Pnmax、Rp

达到最大值，当 RWC 为 55.5％左右时，CSP 达

到最大值，维持蔷薇 CE、Pnmax、CSP、Rp 较高水

平（最大值的 0.8 倍）的 RWC 范围分别在 54.4%~  
87.6%、52.2%~83.1%、37.1%~91.6%、44.6%~ 
98.9% 之间；由表 1 和图 3 可见，不同土壤水分

下蔷薇的 Γ 在 53~104 μmol∙mol-1，随着土壤水分

的增加表现出先降低后升高的抛物线形变化趋势，

表 1�土壤逐步失水过程中蔷薇光合作用CO2 响应参数

Tab.�1�CO2�response�parameters�of�Rosa multiflora photosynthesis�in�the�process�of�gradual�soil�water�loss

RWC
/％

CE
/(mol∙m-2∙s-1)

Pnmax

/(μmol∙m-2∙s-1)
Γ

/(μmol∙mol-1)
CSP

/(μmol∙mol-1)
Rp

/(μmol∙m-2∙s-1) R2

98.1 0.063 9±0.001 7 e 12.33±0.29 g 91±3 b 617±16 c 6.92±0.18 c 0.978
86.9 0.115 4±0.003 8 b 27.06±0.66 c 62±1 d 831±13 b 7.99±0.27 b 0.993
66.4 0.145 5±0.004 4 a 36.45±0.99 a 53±2 e 914±23 a 8.48±0.23 a 0.995
55.1 0.121 5±0.003 8 b 33.63±1.23 b 58±1 e 948±25 a 7.67±0.21 b 0.992
48.6 0.091 9±0.002 8 c 24.76±0.80 d 69±2 d 868±21 b 7.07±0.24 c 0.994
39.5 0.077 2±0.002 7 d 21.01±0.60 e 76±2 c 823±18 b 6.47±0.16 c 0.987
32.4 0.069 2±0.001 7 e 15.61±0.59 f 82±2 c 698±18 c 6.46±0.24 c 0.987
22.6 0.039 5±0.001 0 f 6.81±0.23 h 102±3 a 572±9 c 5.02±0.16 d 0.983
平均 

Average 0.090 5 22.21 74 784 7.01 0.989

注：表中数值为平均值 ± 标准误。不同小写字母表示数据系列在 0.05 水平上差异显著。
Note: the date are mean ± SE. Different lowercase letters indicate that the data series have significant differences at the level of 0.05.

y = -0.0122x2 + 1.571x - 24.699
R2 = 0.9191
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图 2�测定 Ci 范围内（24~1�209�μmol∙mol-1）蔷薇平均净光合速率对土壤水分的响应

Fig.�2�The�responses�of�average�net�photosynthetic�rate�of�Rosa multiflora�to�soil�moisture�under�Ci=24~1�209�μmol∙mol-1
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蔷薇最小 Γ 对应的 RWC 为 66.9%，维持蔷薇 Γ 较

低水平（最小值的 1.2 倍）的 RWC 范围在 52.2%~ 
88.5% 之间。

3　讨论与结论

研究表明，植物对土壤水分胁迫具有一定的

适应性，植物比较活跃的生理活动往往是在适度

的水分亏缺范围之内 [17]。这一范围因植物种类及

其生理过程不同而各不相同。为此，一些学者通

过测定多个土壤水分梯度下植物的光合作用光或

CO2 响应过程，提出了不同植物光合作用适宜的

土壤水分范围，为研究植物水分生理特性提供了

支撑，也为植物旱涝管理提供了重要依据 [18-21]。

本研究将测定 Ci 范围内（24~1 209 μmol∙mol-1）的

平均净光合速率（ nP ）作为反映 CO2 响应过程的

指标，通过建立 nP 与土壤相对含水量（RWC）的

函数关系，从而更加准确合理的确定了各个土壤

水分点。通过研究分析认为，维持蔷薇光合作用

较高水平的 RWC 范围在 43.8%~84.9% 之间，最

适宜的 RWC 在 64.4% 左右。维持植物光合作用最

低 RWC 是反映植物抗旱能力的重要指标，该数值

越低表明植物光合作用对土壤极端干旱的适应能

力越强。不同植物维持光合作用最低 RWC 差异较

大，如辽东楤木 Aralia elata 在 21% 左右 [22]，叶底

珠 Securinega suffruticosa 在 22.5% 左右 [18]，金银

0

10

20

30

40

50

10 30 50 70 90 110

光
合

能
力

P n
m

ax
/(μ

m
ol

·m
-2

·s
-1

)  
Ph

ot
os

yn
th

et
ic

 c
ap

ac
ity

0.00

0.04

0.08

0.12

0.16

10 30 50 70 90 110

羧
化

效
率

C
E/

(m
ol

·m
-2

·s
-1

)  
C

ar
bo

xy
la

tio
n 

ef
fic

ie
nc

y

40

60

80

100

120

10 30 50 70 90 110

C
O

2补
偿

点
Г/

(μ
m

ol
·m

ol
-1

)
C

O
2

co
m

pe
ns

at
io

n 
po

in
t

500

600

700

800

900

1000

10 30 50 70 90 110

C
O

2饱
和

点
C

SP
/(μ

m
ol

·m
ol

-1
)

C
O

2
sa

tu
ra

tio
n 

po
in

t

土壤相对含水量SWC/%                                        
Relative soil water content

4

6

8

10

10 30 50 70 90 110

光
呼

吸
速

率
Rp

/(μ
m

ol
·m

-2
·s

-1
)

Ph
ot

or
es

pi
ra

tio
n 

ra
te

土壤相对含水量SWC/%
Relative soil water content

注：图中数值为平均值 ± 标准误。Note: the date are mean±SE.
图 3�蔷薇羧化效率（CE）、光合能力（Pnmax）、CO2 补偿点（Γ）、

CO2 饱和点（CSP）、光呼吸速率（Rp）对土壤水分的响应

Fig.�3�Response�of�carboxylation�efficiency�(CE),�photosynthetic�capacity�(Pnmax),�CO2�compensation�point�(Γ),�CO2�
saturation�point�(CSP)�and�photorespiration�rate�(RP)�of�Rosa multiflora�to�soil�moisture
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花 Lonicera japonica 在 29.7% 左右 [23]。本研究得

出，维持蔷薇光合作用最低 RWC 在 18.3% 左右，

低于上述三种耐旱树种，表明蔷薇的光合作用对

土壤极端干旱有较强的适应能力。

蔷薇各项 CO2 响应参数对 RWC 具有一定的

阈值响应，当 RWC 在 55.4%~83.1% 之间时，蔷薇

具有较高的 CE、Pnmax、CSP、Rp 和较低 Γ。本研

究还发现蔷薇 nP、CE、Pnmax 随 RWC 增加呈“升

缓降陡”的抛物线形变化趋势。以 Pnmax 为例，当

RWC=66.4% 时，Pnmax 达到最大值为 36.45 μmol∙m-2∙s-1， 
当 RWC 下降到 22.6% 时，Pnmax 降为 6.81 μmol∙m-2∙s-1， 
RWC 平均每降低 10%，Pnmax 下降 6.7 μmol∙m-2∙s-1。

而当 RWC 由 66.4% 继续上升时，RWC 平均每上

升 10%，Pnmax 下降 7.5 μmol∙m-2∙s-1。显然蔷薇受淹

涝胁迫时 Pnmax 下降趋势要快于受干旱胁迫时下降

趋势，表明蔷薇具有耐旱不耐涝的光合生理特征。

因此，在栽培时要注意选择土质疏松排水良好的

土壤，避开低洼积水处，水分管理时要“宁干勿

湿”，浇水不可过多过频，雨季要注意排水防涝。
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