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摘要:【目的】为找出黄枝油杉(Kete leeria calcarea )光合光响应曲线的最佳模型,以得到较为准确的光合特

征参数。【方法】采用 Li-6400 便携式光合系统对黄枝油杉的光合光响应曲线进行测定,并通过 4 种模型(直
角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型和直角双曲线修正模型)对其光响应曲线进行拟合。【结果】直角

双曲线模型和非直角双曲线模型的最大净光合速率 (P nmax)拟合值高于实测值,而指数模型和直角双曲线修

正模型的拟 合 值 与 实 测 值 较 为 接 近;在 4 种 模 型 中,直 角 双 曲 线 修 正 模 型 的 I sat 拟 合 值 (850.45

μmol·m-2·s-1)与实测值(800 μmol·m-2·s-1)最为接近,其余 3 种模型求得的 I sat 远低于实测值。直角

双曲线修正模型对黄枝油杉的光响应曲线拟合得到的 P nmax、光饱和点(I sat)、光补偿点(I c)和暗呼吸速率

(Rd )分 别 为 5.06 μmol · m-2 · s-1、850.45 μmol· m-2 · s-1、7.86 μmol · m-2 · s-1 和 0.81 6

μmol·m-2·s-1。【结论】直角双曲线修正模型的拟合效果最好,指数模型次之,非直角双曲线模型和直角双

曲线模型的拟合效果最差。
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Abstract:【Objective】In order to find the best photosynthesis light response curve model and
obtain a more accurate photosynthetic parameters,the photosynthetic characteristics of
Kete leeria calcarea was studied.【Methods】The photosynthesis light response curve was

measured using the Li - 6400 portable
photosynthesis system.4 light response curve
models,including rectangular hyperbolic model,
non-rectangular hyperbolic model,exponential
model and modified rectangular hyperbolic mod-
el,were applied to fitting its light response
curve.【Results】According to calculated photo-
synthetic parameters by 4 models,maximum net
photosynthetic rate (P nmax)estimated by rectan-
gular hyperbola and non-rectangular hyperbola
model were higher than that measured by exper-



iment,while P nmax fitted by exponential model and modified rectangular hyperbolic model
were similar with that measured by experiment.I sat estimated by rectangular hyperbolic
model,non-rectangular hyperbolic model and exponential model were far lower than the
measured data,only I sat estimated by modified rectangular hyperbolic model was the closest to
the measured data.The modified rectangular hyperbola model was the best model for fitting
photosynthesis light response curve of Kete leeria calcarea .The P nmax,I sat,I c (compensation
point)and R d(respiration rate)were 5.06 μmol·m-2·s-1,850.45 μmol·m-2·s-1,7.86
μmol·m-2·s-1 and 0.81 6 μmol·m-2 ·s-1,respectively.【Conclusion】According to the
relative errors of measured and fitted values of photosynthesis light response parameters,the
sequence of fitting effect of the four light response models in descending order was modified
rectangular hyperbola model > exponential model > non-rectangular hyperbola model >
rectangular hyperbola model.
Key words:Kete leeria calcarea,light response curve,light response model,photosynthetic
characteristic

0 引言

  【研究意义】黄枝油杉(Kete leeria calcarea )为
松科(Pinaceae)油杉属(Kete leeria )常绿大乔木,
是我国特有的珍稀濒危植物和中亚热带珍贵树种。
多见于海拔 200~1 100 m 的石灰岩山地,能耐石山

干旱的生存环境,是石山绿化的优良树种[1];木材较

坚硬,纹理直,结构细,是家具和建筑优良用材树

种[2]。仅分布在广西东北部、贵州东南部和湖南西

南部的局部区域,分布区狭窄,呈小片分布。由于对

其野生资源的肆意砍伐及其种群自身更新能力弱等

原因,该物种栖息地面积逐渐缩小,野外种群数量锐

减,有日趋灭绝的危险[3]。目前,该物种已列入《国
家珍稀濒危植物保护名录》《中国珍贵树种名录》和
《广西第一批重点保护野生植物名录》,对这一濒危

物种的光合特性进行研究,可为其濒危机理的阐明

和人工栽培提供理论依据。【前人研究进展】目前,
关于黄枝油杉的研究仅局限在资源状况[1,4]、细胞

学[5]、繁殖[6]、化学成分[7]等方面,而关于其光合特

性的研究还未见相关报道。在植物光合光响应曲线

拟合过程中,常用的模型有直角双曲线模型、非直角

双曲线模型、指数函数模型以及直角双曲线修正模

型等,只有采用合适的数学模型对光响应曲线进行

拟合,才能获得较为准确的光合响应参数。廖小锋

等[8]采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、二次

多项式模型、指数模型和直角双曲线修正模型 5 种

模型对野生小蓬竹的光合光响应曲线进行拟合,结
果表明直角双曲线修正模型的拟合效果最好;在抛

物线模型、直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直
角双曲线修正模型、分段函数模型 5 种模型中,分段

函数模型对 3 种不同类型植物的光合光响应曲线的

拟合效果最好[9];改进的指数模型对紫茉莉光合光

响应曲线的拟合效果最佳[10]。可见不同植物的光

合光响应曲线对不同模型的适应性存在差异。【本
研究切入点】植物的光合光响应曲线表示净光合速

率随着光照强度变化的反应曲线,这种曲线的测定

对于了解植物的光合能力非常重要,通过曲线可以

计算植物的最大净光合速率(P nmax)、光饱和点

(I sat)、光 补 偿 点(I c)、表 观 量 子 效 率(Apparent
quantum efficiency,AQE)、暗呼吸速率(R d )等。
但不同模型选择的参数会有所不同,采用不同模型

计算得到的光合参数也存在一定差异[8,1 1]。因此,
为了找出黄枝油杉光合光响应曲线的最佳模型,以
获得较为准确的光合参数,选择合适的光响应模型

进行计算尤为重要。【拟解决的关键问题】采用 4 种

典型光响应模型对黄枝油杉的光响应曲线进行拟

合,并分别采用决定系数和相对误差对 4 个模型进

行评价,以筛选出光响应参数的最佳拟合模型,从而

得出最适于黄枝油杉光合光响应研究的模型。

1 材料与方法

1.1 试验地概况

  试验地设在广西桂林市雁山区广西植物所内,
位于 2 5。1 1＇N,1 10。12＇E,海拔高度 1 78 m,属中亚热

带季 风 气 候 区,年 均 气 温 1 9.2℃,最 热 月 均 温

28.4℃,最冷月均温 7.7℃,绝对高温 40℃,绝对低

温-6℃,冬季有霜冻,月平均气温高于 20℃的有

6~7 个月,》10℃的年积温为 5 9 5 5.3℃。年降雨量

1 854.8 mm,多 集 中 于 春 夏 4 ~ 8 月,占 全 年 的

7 3%,年均蒸发量 1 46 1 mm,年相对湿度 78.0%,干
湿季明显,年日照时数约 1 5 50 h,有霜日 9~24 d。
土壤为砂页岩及第四纪红土发育的酸性土壤,pH
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值 4.7~6.0,质地为粘土[12]。

1.2 供试材料

  供试材料为约 50 年生黄枝油杉成年植株,胸径

3 5~40 cm,株高 1 5~20 m。选择长势良好、大小相

近的 4 株植株作为待测株,选取冠层下部外围向阳

枝条叶片作为待测样本。

1.3 光响应曲线的测定

  试验在 9 月下旬晴朗天气的上午进行。采用

Li-6400 便携式光合系统(Li-Cor,Inc,美国)对黄枝

油杉叶片的净光合速率(P n)进行测定,测量前将

待测叶片在 800 μmol·m-2·s-1 光强下进行光合

诱导。使用开放气路,控制叶片温度为 28℃,空气

流 速 为 0.5 L · min-1,CO 2 浓 度 为 400

μmol·mol-1。设定光强梯度为 1 800 μmol·m-2·

s-1、1500 μmol · m-2 · s-1、1200 μmol · m-2 ·

s-1、1000 μmol·m-2·s-1、800 μmol·m-2·s-1、

600 μmol·m-2 ·s-1、400 μmol·m-2 ·s-1、200

μmol· m-2 · s-1、150 μmol · m-2 · s-1、100

μmol· m-2 · s-1、50 μmol · m-2 · s-1、20

μmol·m-2·s-1、10 μmol · m-2 · s-1、0

μmol·m-2·s-1,测 定 时 在 每 一 光 强 下 停 留 3
min。由于黄枝油杉叶片呈细条形,面积较小,试验

中选取相邻的 3 片叶放入叶室中进行测定,测完后

取下所测叶片,采用 Li-3000 叶面积仪对其叶面积

进行测定,并把叶面积输入光合仪,经过重新计算得

到光合数据。

1.4 数据处理

  数据用 Excel 软件进行初步处理,用 SPSS 软

件进行统计分析,用 Sigma Plot 9.0 绘图。采用以

下 4 种模型进行光合光响应曲线的模拟。

  (1)直角双曲线模型[1 3]

  P n(I)= αIP nmaxαI +P nmax -
R d, (1)

式中:P n 为净光合速率,α为初始斜率,I 为光合有

效辐射,P nmax 为最大净光合速率,R d 为暗呼吸

速率。

  (2)非直角双曲线模型[1 3]

  P n(I)=

αI +P nmax- (αI +P nmax)2 - 4θαIP nmax
2θ -R d,

(2)
式中:P n、α、I、P nmax、R d 的定义同,(1)式,θ表示光

响应曲线弯曲程度的参数,取值范围为 0<θ<1。

  (3)指数模型[14]

  P n(I)=P nmax(1-C 0 e-αI/Pnmax), (3)
式中:P n、P nmax、α和 I 的定义同(1)式,C 0 为度量弱

光下净光合速率趋于 0 的指标。

  (4)直角双曲线修正模型[1 5]

  P n(I)=α
(1-βI)
1+γI I -R d

, (4)

式中:α、I、R d 的定义同(1)式,β为光抑制项,γ为
光饱和项。
  由于模型(1)、(2)、(3)自身的收敛性,无法直接

求出其 I sat 的解析解。为了估算 I sat,在模型(1)和
模型(2)中,需要根据拟合得到的光合参数求解直线

方程,P nmax=AQE×I sat-R d ,其中 AQE 为表观量

子 效 率,表 示 植 物 在 弱 光 条 件 下 (《 150

μmol·m-2·s-1)直线方程的斜率。在模型(3)中,
需要假设光合速率为 0.99 P nmax 所对应的光强为其

光饱和点。模型(4)是一个具有极值的函数,可直接

求出 P nmax、I sat 和 I c 的解析解。

  为了更好地检验光合参数拟合值的精确度,定
义相对误差(RE):

  RE= y t -y t
Λ
/y t, (5)

式中:y t 和 y t
Λ

分别为实测值和拟合值,RE 越小说明

拟合效果越好。

2 结果与分析

2.1 光合光响应曲线的拟合及比较

  由图 1 可知,光强为 0~400 μmol·m-2·s-1

时,净光合速率随光合有效辐射的增加而迅速增加;
光强为 400~800 μmol·m-2·s-1 时,净光合速率

缓慢增加;光强为 800~1800 μmol·m-2·s-1 时,
净光合速率稍有下降,表明黄枝油杉在高光强下发

生了光抑制现象。采用 4 种模型对黄枝油杉的光响

应曲线进行拟合,其中直角双曲线模型、非直角双曲

线模型和指数模型拟合的光响应曲线都是一条渐近

线,没有极值,不能较好地拟合高光强下 P n 下降的

现象,只有直角双曲线修正模型存在极值,能较好地

拟合黄枝油杉的光抑制现象,因此直角双曲线修正

模型拟合效果最佳。由 4 个方程拟合得到的决定系

数(R 2)可知,4 种模型对黄枝油杉叶片光响应曲线

拟合精度的大小顺序为直角双曲线修正模型>非直

角双曲线模型>指数模型>直角双曲线模型(表

1)。R 2 越大,说明模型拟合程度越高,但拟合的光合

参数不一定最好,因此,还需进一步分析光响应参数

的拟合结果。
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图 1 4 种模型对黄枝油杉光合光响应曲线的拟合

Fig.1 The net photosynthetic rate-light response curve fitted with four models in Kete leeria calcarea
表 1 不同光合光响应模型拟合的光合参数及其与实测值的比较

Table 1 Measured and fitted values of net photosynthetic rate-light response parameters ofKeteleeria calcarea in the four models

模型
Model

初始斜率
Initial slopeα

P nmax
(μmol·
m-2·s-1)

I sat
(μmol·
m-2·s-1)

I c
(μmol·
m-2·s-1)

Rd
(μmol·
m-2·s-1)

R 2

直角双曲线模型
Rectangular hyperbola model 0.140 6.18 22 6.9 6 7.52 0.90 1 0.9 9 30

非直角双曲线模型
Non-rectangular hyperbola model 0.08 1 5.79 207.24 8.73 0.67 6 0.9 9 7 6

指数模型
Exponential model 0.06 7 4.92 345.83 8.29 0.588 0.9 9 5 8

直角双曲线修正模型
Modified rectangular hyperbola model 0.1 1 8 5.06 850.45 7.86 0.81 6 0.9 9 78

实测值
Measured value

— 5.10 800 7.98 0.76 —

2.2 不同模型拟合的光响应参数的比较

  由表 1 可知,直角双曲线模型和非直角双曲线

模型拟合的 P nmax 均大于实测值,而指数模型和直角

双曲线修正模型拟合的 P nmax 与实测值较为接近,以
直角双曲线修正模型的拟合效果最佳。直角双曲线

模型、非直角双曲线模型和指数模型的 I sat 拟合值

均远低于实测值,而直角双曲线修正模型求得的I sat
(850.45 μmol · m-2 · s-1 )与 实 测 值 (800

μmol·m-2·s-1)最为接近。虽然 4 种模型拟合得

到的 I c 和R d 均与实测值接近,但仍以直角双曲线

修正模型的拟合结果最优。

2.3 不同模型对光响应参数拟合效果的比较

  为了判断光合参数的拟合值偏离实测值的大

小,对黄枝油杉叶片光响应参数拟合值与实测值的

相对误差(RE)进行计算,RE 越小,说明模型拟合值

与实测值越接近。由表 2 可知,P nmax、I sat、I c 和I c 均
以直角双曲线修正模型的拟合效果最好,4 个参数

中以 P nmax 和 I c 的拟合效果最佳,RE 分别为 0.008
和 0.01 5。其余 3 个模型仅对 1 个或 2 个参数的拟

合效果较好,而对其余参数拟合的效果较差。4 个

模型拟合的所有光响应参数 RE 的平均值表明,4
个模型对黄枝油杉叶片光合光响应参数拟合效果优

劣依次为直角双曲线修正模型>指数模型>非直角

双曲线模型>直角双曲线模型,这与 4 个模型拟合

精度的排序稍有差异。

2.4 光合特性

  由表 1 可知,在直角双曲线修正模型的拟合下,
黄枝油杉的 P nmax 为 5.06 μmol·m-2·s-1,I sat 为
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850.45 μmol · m-2 · s-1, I c 为 7.86

μmol·m-2·s-1,R d 为 0.81 6 μmol·m-2·s-1。
黄枝油杉的 I sat 和 I c 均较低,P nmax 较小,表明黄枝

油杉的光合能力较弱,表现出阴生植物特征。
表 2 光合光响应参数的拟合值与实测值的相对误差

Table 2 The relative errors of measured and fitted values of

net photosynthetic rate-light response parameters

模型
Model

RE

P nmax I sat I c Rd
平均值
Mean

直角双曲线模型
Rectangular hyperbola model 0.2 1 2 0.7 1 6 0.058 0.186 0.29 3

非直角双曲线模型
Non-rectangular hyperbola
model

0.1 3 5 0.741 0.094 0.1 1 1 0.270

指数模型
Exponential model 0.03 5 0.5 68 0.03 9 0.22 6 0.2 1 7

直角双曲线修正模型
Modified rectangular hyper-
bola model

0.008 0.06 3 0.01 5 0.074 0.040

3 结论

  本研究采用 4 种典型光响应模型对黄枝油杉的

光响应曲线进行拟合,其中,直角双曲线模型和非直

角双曲线模型拟合得到的曲线均为渐近线,没有极

值,因此无法直接求出 P nmax,而需采用非线性最小

二乘法对其进行估算,如果净光合速率在饱和光强

之后出现下降,则估算的 P nmax 必然大于实测值,这
与本试验结果相吻合。另外,I sat 的计算需通过直

线方程求解,得到的结果远小于实测值,这也在其他

研究中已多次被验证[1 6,1 7]。指数模型拟合的 P nmax
与实测值较为接近,但计算 I sat 时,需要假设光合速

率为 0.99P nmax 所对应的光强为 I sat,这一求解方式

缺乏理论依据,且得到的 I sat 同样远小于实测值。
只有直角双曲线修正模型的存在极值,能直接计算

出 P nmax 和 I sat,而且能较好地拟合植物的光抑制现

象。从 RE 平均值来看,直角双曲线修正模型对黄

枝油杉光合光响应曲线的拟合精度最高,对 4 个光

合参数的拟合效果最好,其拟合效果最佳,指数模型

次之,非直角双曲线模型和直角双曲线模型的拟合

效 果 最 差,这 与 4 个 模 型 对 荷 花 (Nelum b o
nucifera )光合光响应曲线的拟合效果相一致[18]。

  本试验中,黄枝油杉的 P nmax 为 5.06 μmol·

m-2·s-1,I sat 为 850.45 μmol·m-2·s-1,I c 为

7.86 μmol·m-2·s-1,与其他一些松科植物相比,
如思茅松(Pinus ke siya var.langbianensis)的 P nmax
为 1 1.85 μmol·m-2 · s-1,I sat 为 1 800 μmol ·

m-2·s-1,I c 为 7.8 μmol·m-2·s-1(文献[19]),
云南 松 (Pinus yunnanen sis )的 P nmax 为 9.41

μmol·m-2·s-1,I sat 为 2000 μmol·m-2·s-1,I c
为 20.27 μmol·m-2·s-1(文献[20]),黄枝油杉的

P nmax 较低,这可能与其适应岩溶生境有关,黄枝油

杉主要分布于石山,土层稀薄,土壤贫瘠,且容易受

到季节性干旱影响,这种光合生理特性有利于其在

恶劣的岩溶生境下正常生长。然而,黄枝油杉 I sat
亦大大低于其它松科植物,表现出阴生植物特征,这
与黄枝油杉在群落中的位置并不相符(群落中的优

势种,处于乔木层第一层,高达 30 m 以上),黄枝油

杉是如何适应强光的,还有待进一步研究。
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