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摘要：［目的］通过对广东含笑光合光响应曲线及其最适拟合模型的研究，了解广东含笑的光合生理参数，为广东含
笑的引种栽培及园林应用提供参考。［方法］选用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、叶子飘光合模型、指数模

型、改进指数模型和二次多项式６种模型对广东含笑光响应曲线进行拟合，探讨不同光响应模型对广东含笑光合特
性的适用性，筛选最佳光响应模型。［结果］表明：（１）广东含笑叶片光合速率与光合有效辐射之间存在非线性关
系，叶子飘光合模型拟合的光合光响应曲线最佳，具有符合植物生长规律的光抑制现象，拟合效果优于其它５种模
型；（２）在叶子飘光合模型的光合参数中，最大净光合速率、光饱和点、光补偿点和暗呼吸速率与实测值最接近，决
定系数为０．９９９，６个模型中最大，平均绝对误差和均方误差最小，模型具有较高的拟合精确度；（３）根据叶子飘光合
模型拟合出广东含笑叶片的光饱和点为１５９８．５４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、光补偿点为２６．７４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、最大净光
合速率为１３．４６μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、暗呼吸速率为－１．５８μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，初始量子效率为０．０６。［结论］叶子飘光
合模型为广东含笑光合光响应曲线的最佳拟合模型，广东含笑为阳生植物，喜温暖、湿润气候，耐荫，具有广阔的开
发前景，这为深入研究广东含笑的生理生态提供了参考。
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　　我国是木兰科植物资源最丰富的国家，约有
１４０种，木兰科植物是亚热带常绿阔叶林的优势树
种之一，多为高大乔木［１－２］。木兰科植物多数属于

濒危树种，数量稀少且具有广泛用途，长期以来是引

种驯化的热门树种［３－４］。广东含笑（Ｍｉｃｈｅｌｉａｇｕａｎｇ
ｄｏｎｇｅｎｓｉｓＹ．Ｈ．Ｙａｎｅｔａｌ．）为木兰科含笑属常绿灌
木或小乔木，原产于广东英德，是近年来新发现的木

兰科中的广东特有树种，生于海拔１２５０ １４００ｍ
的中亚热带山地常绿落叶阔叶混交林及山顶灌丛

中，其树形美观，叶片锈色光亮，花大洁白、芬芳，适

宜庭园或公园种植，也可盆栽观赏，是优良的园林绿

化树种。目前，广东含笑仍处于野生未被广泛开发

阶段，在园林中未进行广泛应用。对广东含笑的研

究多集中于扩繁、育种、引种驯化等方面［５－８］，而对

其光合生理特性的研究尚未见报道。对广东含笑

的光合参数进行测定与分析及对光合 －光响应的
最适拟合模型进行研究，对广东含笑在园林绿化中

推广应用具有重要指导意义。光响应曲线的拟合

模型很多，主要包括直角双曲线模型、非直角双曲

线模型、指数模型、改进指数模型和叶子飘光合模

型（直角双曲线修正模型）等，不同的模型对同一

种植物的光响应曲线的拟合结果存在差异［９］。本

研究以嫁接４年生广东含笑为研究对象，利用叶子
飘光合模型、改进指数模型、非直角双曲线模型、

直角双曲线模型、指数模型和二次多项式回归模型

对其光响应曲线进行拟合，探讨 ６种模型的适用
性，筛选最适模型，根据该模型得到广东含笑的光

合生理参数，为广东含笑的引种栽培及园林应用提

供参考。

１　材料与方法
１．１　试验材料

试验材料广东含笑为广东省林业科学研究院资

源收集圃内４年生嫁接植株，选择３株长势优良的
植株，每株选取３片健康、完整的植株中上部向阳叶
片进行光响应曲线测定。

１．２　光响应曲线的测定
于２０１６年６月上旬，选择晴朗无风（微风）的天

气，在早上９：００—１１：３０，使用 Ｌｉ６４００便携式光合
测定仪（ＬｉＣｏｒＩｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）进行测定，以
小钢瓶内液态ＣＯ２为气源，设置成自然 ＣＯ２浓度条
件（４００μｍｏｌ·ｍｏｌ－１），为保持其他环境因子的稳
定，设定叶室温度为（２８±０．５）℃，将空气流速设为
５００μｍｏｌ·ｓ－１，样本室相对湿度控制在６０％左右，
红蓝光源设置叶室内的光合有效辐射强度（Ｉ）梯度
为：２０００、１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、
６００、４００、２００、１００、５０、２０、０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，测量３
株含笑，每株选取３片叶进行测量，每片叶重复测量
３次。
１．３　数据处理与模型介绍

将光合光响应曲线的数据从光合仪中导出，每
个光合有效辐射对应的测量数据使用 ＳＰＳＳ２１．０中
非线性回归模块完成，得出拟合值。为更好地检验

６个模型拟合的精确度，采用拟合值均方误差
（ＭＳＥ）和拟合值平均绝对误差（ＭＡＥ）２个参数作拟
合精确度比较。

ＭＳＥ＝１ｎ∑
ｎ

ｔ＝１
ｙｔ－ｙ( )

∧
２

ＭＡＥ＝１ｎ∑
ｎ

ｔ＝１
ｙｔ－ｙｔ

∧

式中：ｙｔ和 ｙ
∧

ｔ分别代表实测值和拟合值，误差越

小说明拟合值越接近实测值［１０］。

通过以下６种模型的拟合方程，计算光合光响
应对应的光饱和点（Ｉｓａｔ）、光补偿点（Ｉｃ）、最大净光
合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、初始量子效率
（φ）、光响应曲角（θ）等生理参数，并和实际测量值

５０６
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进行比较。６种模型如下：
非直角双曲线模型［１１］：

Ｐｎ ＝
φＩ＋Ｐｎｍａｘ－ （φＩ＋Ｐｎｍａｘ）

２－４φＩθＰｎ槡 ｍａｘ

２θ
－Ｒｄ

直角双曲线模型［１２］：

Ｐｎ ＝
φＩＰｎｍａｘ
φＩ＋Ｐｎｍａｘ

－Ｒｄ

叶子飘光合模型［１３－１４］：

Ｐｎ ＝α
１－βＩ
１＋γＩ

（Ｉ－ＩＣ）

指数模型［１５］

Ｐｎ ＝Ｐｎｍａｘ １－ｅφ（Ｉ－ＩＣ[ ]）

改进指数模型［１０，１６］：

Ｐｎ ＝αｅ
（－βＩ）－γｅ（－εＩ）

二次多项式回归模型［１７］：

Ｐｎ ＝ａＩ
２＋ｂＩ＋ｃ

以上各模型中：Ｐｎ为净光合速率（μｍｏｌ·ｍ
－２

·ｓ－１）；Ｐｎｍａｘ为最大净光合速率（μｍｏｌ·ｍ
－２·

ｓ－１）；Ｉ为光合有效辐射；Ｉｃ为光补偿点；Ｒｄ为暗呼
吸速率；φ为初始量子效率；θ为光响应曲角；叶子飘
光合模型中 α为 Ｉ＝０的初始斜率，β为光抑制系
数，γ为饱和系数；改进指数模型和二项式中，α、β、ε
和ａ、ｂ、ｃ为待定参数。

２　结果与分析
２．１　光合光响应曲线拟合及其比较

由表１可看出：广东含笑光合光响应曲线除改
进指数模型和叶子飘光合模型的拟合值与实测值接

近外，其他４个模型的光合有效辐射对应拟合值都
不同程度大于实测值。由图１可知：当光合有效辐
射≤４００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１时，广东含笑的净光合速
率（Ｐｎ）呈线性增长趋势；随着光合有效辐射的增
大，广东含笑的 Ｐｎ缓慢增大至光饱和点，对应出现
最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）；当光合有效辐射在１４００
２０００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１时，非直角双曲线模型、直

角双曲线模型、指数模型、改进指数模型拟合出的

Ｐｎ均高于实测值，且没有出现光饱和区域的光抑制
现象，净光合速率随光合有效辐射的增大持续增大，

而二次多项式回归模型拟合曲线虽然有光饱和点，

但不能较好的解释光合有效辐射超过此计算所得光

饱和点（Ｉｓａｔ）后Ｐｎ值快速下降的原因；相反，叶子飘
光合模型在１４００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１光合有效辐射下
的拟合值小于实测值，且随后净光合速率趋于平稳，

具有光抑制现象。因此，叶子飘光合模型的拟合曲

线能体现广东含笑光合作用在光饱和点下受到抑制

的现象，且随着光合有效辐射的增大，与广东含笑实

测Ｐｎ的变化幅度基本一致。

表１　广东含笑光合作用光响应曲线实测值及模型拟合值
Ｔａｂｌｅ１　ＴｈｅｍｅａｓｕｒｅｄａｎｄｅｓｔｉｍａｔｅｄｄａｔａｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｏｆＭ．ｇｕａｎｇｄｏｎｇｅｎｓｉｓ

光合有效辐射

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ
ａｖａｉｌａｂｌｅｒａｄｉａｔｉｏｎ
／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

净光合速率Ｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒａｔｅ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
实测值

Ｍｅａｓｕｒｅｄ
ｖａｌｕｅｓ

改进指数模型

Ｍｏｄｉｆｉｅｄｅｘｐ
ｏｎｅｎｔｉａｌｍｏｄｅｌ

叶子飘光合模型

Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

指数模型

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ
ｍｏｄｅｌ

非直角双曲线模型

Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

直角双曲线模型

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

二次多项回归模型

Ｑｕａｄｒａｔｉｃｐｏｌｙｎｏｍｉａｌ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｍｏｄｅｌ

２０００ １３．６６ １４．１０ １３．４５ １４．２３ １４．８７ １５．３７ １１．１９
１８００ １３．４３ １３．９７ １３．４４ １４．２２ １４．６７ １５．１９ １２．６７
１６００ １３．３５ １３．８３ １３．３７ １４．１９ １４．４７ １４．９６ １３．５９
１４００ １３．２７ １３．６３ １３．２３ １４．１３ １４．２６ １４．６９ １３．９５
１２００ １２．８２ １３．３７ １２．９９ １４．０１ １４．０２ １４．３３ １３．７６
１０００ １２．５９ １３．０１ １２．６１ １３．７８ １３．７１ １３．８７ １２．９９
８００ １１．９４ １２．４８ １１．９９ １３．３１ １３．２４ １３．２１ １１．６７
６００ １１．１１ １１．６２ １１．０１ １２．３９ １２．４１ １２．２５ ９．７９
４００ ９．５６ １０．０４ ９．３１ １０．５６ １０．７７ １０．６９ ７．３５
２００ ６．１９ ６．６７ ６．１１ ６．９４ ７．３１ ７．７２ ４．３５
１５０ ４．７３ ５．２９ ４．８３ ５．５７ ５．９５ ６．４９ ３．５２
１００ ３．１２ ３．５８ ３．２９ ３．９５ ４．２８ ４．９１ ２．６５
５０ １．０３ １．５２ １．１７ ２．０３ ２．２７ ２．７８ １．７４
２０ －０．３５ ０．１１ －０．３７ ０．７１ ０．８３ １．１１ １．１８
０ －１．４５ －０．９１ －１．４７ －０．２４ －０．２２ －０．２４ ０．８０

６０６
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图１　６种模型拟合的光合－光响应曲线

Ｆｉｇ．１　ＬｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｆｏｒＭ．ｇｕａｎｇｄｏｎｇｅｎｓｉｓ

２．２　６种拟合模型的光合参数比较
利用６种模型分别对广东含笑实测光响应曲线

进行拟合，得到光合参数，由表２可知：除二次多项
式回归模型的决定系数Ｒ２为０．９４０外，其余５个模
型的拟合度均较高，决定系数 Ｒ２均 ＞０．９９０，但 Ｒ２

值越大只说明该模型的拟合度较高，并不能保证拟

合结果与实测值相符，因此，引入测量学中平均绝对

误差（ＭＡＥ）和均方误差（ＭＳＥ）对拟合结果的精确
度进行检验。６个模型中，叶子飘光合模型的 ＭＡＥ
与ＭＳＥ最小，其次是改进指数模型，直角双曲线模
型和二次多项回归模型较大，说明拟合值与实测值

间相差较大；Ｒ２越大，ＭＡＥ和 ＭＳＥ越小，说明拟合
效果越好，拟合值和实测值越接近。二次多项式的

拟合系数较低，对广东含笑光响应曲线拟合的整体

效果不太好，且由回归方程拟合出的暗呼吸速率为

正数，植物暗呼吸速率实际为负值，因此，用二项式

回归分析法分析广东含笑的光响应曲线不符合植物

的光响应特征。在光合参数拟合中，叶子飘光合模

型拟合的光补偿点 Ｉｃ和光饱和点 Ｉｓａｔ值与实测值最
接近；而非直角双曲线模型和直角双曲线模型一般

是借助低光合有效辐射下（Ｉ≤２００μｍｏｌ·ｍ－２·
ｓ－１）直线回归后计算各光合参数，拟合的光饱和点
Ｉｓａｔ值远低于实测值，最大光合速率则远大于实测值，
初始量子效率偏大，这与前人应用这２个模型拟合
的结论一致［１８］。因此，这２种模型不适合用于广东
含笑的光响应拟合。指数模型一般需要假设 Ｐｎ为
９０％ Ｐｎｍａｘ或９９％Ｐｎｍａｘ所对应的光合有效辐射，以达
到求出光饱和点（Ｉｓａｔ）。通过假设 Ｐｎ＝９９％Ｐｎｍａｘ计
算得出广东含笑的 Ｉｓａｔ为３７８．８３μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１，
同样远小于实测值。改进指数模型计算得出的广东

含笑的Ｉｓａｔ和Ｐｎｍａｘ均偏小于实测值，在实际运用中，
改进指数模型更多的被学者运用于阴生植物的光响

应拟合中。因此，６个模型中，叶子飘光合模型拟合
的光合－光响应曲线与广东含笑实测值最接近，最
适宜广东含笑的光响应曲线拟合。由叶子飘光合模

型计算出的广东含笑的最大净光合速率为 １３．４６
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，光饱和点为１５９８．５４μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１，光补偿点为２６．７４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，暗呼吸
速率为 －１．５８μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，初始量子效率为
０．０６在０．０４ ０．０７之间。

表２　６个模型精确度及各项光合参数的比对
Ｔａｂｌｅ２　Ｓｉｘｍｏｄｅｌｓａｃｃｕｒａｃｙａｎｄｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

参数

Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

实测值

Ｍｅａｓｕｒｅｄ
ｖａｌｕｅｓ

叶子飘光合模型

Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

改进指数模型

Ｍｏｄｉｆｉｅｄ
ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌｍｏｄｅｌ

指数模型

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ
ｍｏｄｅｌ

非直角双曲线模型

Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

直角双曲线模型

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅ
ｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

二次多项回归模型

Ｑｕａｄｒａｔｉｃｐｏｌｙｎｏｍｉａｌ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｍｏｄｅｌ

决定系数Ｒ２ － ０．９９９ ０．９９５ ０．９９３ ０．９９２ ０．９９２ ０．９４０
平均绝对误差ＭＡＥ － ０．０９６ ０．４９９ ０．９９９ １．２００ １．５００ １．８５１
均方误差ＭＳＥ － ０．０１３ ０．２５２ １．０４３ １．４４４ ２．３０５ １．６５３
光补偿点Ｉｃ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
≈２５ ２６．７４ ２８．６６ ２６．１０ ２８．２５ ２６．５６ ５０．５７

光饱和点Ｉｓａｔ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
≈１６００ １５９８．５４ １０５６．５９ ３７８．８３ ４３８．１３ ４３３．０６ １４００．４３

最大净光合速率Ｐｎｍａｘ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
１３．６６ １３．４６ １０．８３ １４．５０ １７．８１ １７．４８ １１．２０

暗呼吸速率Ｒｄ／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
－１．４５ －１．５８ －１．４２ －１．２５ －１．４１ －１．７５ ０．８０

初始量子效率φ － ０．０６ ０．０５ ０．０５ ０．０５ ０．０７ －
曲角θ － － － － ０．５１７ － －

７０６
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３　讨论
光适应特性在植物间存在差异，植物的光响应

曲线反映了光合速率随光照强度的变化特性。进行

光响应的研究有利于分析光合产物积累与环境的关

系，而分析环境因素影响是植物生长与发育的关

键［１９］。光响应曲线是确定光合速率、初始量子效

率、光饱和点、光补偿点等植物重要生态生理参数的

主要手段［２０－２２］。本文利用二次多项式、直角双曲线

模型、非直角双曲线模型、叶子飘光合模型、指数模

型及改进指数模型对广东含笑的光合－光响应曲线
数据进行了拟合比较，结果表明：应用二次多项式拟

合得到的光响应模型相关系数较低，Ｒ２值仅０．９４０，
其他５种模型对广东含笑的光响应拟合效果均较好
（Ｒ２＞０．９９０），其中，叶子飘光合模型的 Ｒ２值最高，
为０．９９９。陈卫英等［１０］提出，均方误差（ＭＳＥ）和平
均绝对误差（ＭＡＥ）越小，拟合模型具有较高的精确
性和适宜性，用 ＭＳＥ和 ＭＡＥ检验６种模型的精确
度，结果表明：叶子飘光合模型拟合值的 ＭＳＥ、ＭＡＥ
均小于其它模型。因此，叶子飘光合模型为广东含

笑光响应曲线的最佳拟合模型，这与叶子飘提出的

叶子飘光合模型更适合拟合植物在不同生境下的光

响应曲线的结果一致［２３］。直角双曲线模型、非直角

双曲线模型和指数模型拟合的 Ｐｎｍａｘ值比实测值大，
而Ｉｓａｔ偏小，从曲线上看，在达到光饱和点后，三者均
没表现出净光合速率受到抑制的现象。本研究中，

改进指数模型拟合的光补偿点接近实测值，但光饱

和点和净光合速率均小于实测值。前人研究认为，

改进指数模型多数用于阴生植物光合－光响应曲线
的拟合［１０，２４－２５］，对阳生植物是否同样适用还有待进

一步研究。

利用叶子飘光合模型可以计算出广东含笑的

Ｉｃ、Ｉｓａｔ、φ、Ｒｄ、Ｐｎｍａｘ等参数，为广东含笑植物的生理生
态研究提供基础理论依据。广东含笑的 Ｐｎｍａｘ为
１３．４６μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、Ｉｓａｔ为１５９８．５４μｍｏｌ·ｍ

－２

·ｓ－１、Ｉｃ为２６．７４μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１、初始量子效率

为０．０６，Ｒｄ为 －１．５８μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１。Ｉｓａｔ和 Ｉｃ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２个重要指标［２６］。

一般认为，阳性植物的光饱和点为 １５００ ２０００
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，或者更高，光补偿点为 ５０ １００
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１；阴性植物的光饱和点较阳性植物
低，光补偿点 ＜２０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。本研究中，广

东含笑的Ｉｓａｔ稍大于１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，具有较

强的光能利用能力；广东含笑的光补偿点为２６．７４
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１小于５０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，说明广
东含笑能够在较弱的光照环境下积累光合产物，具

有一定的耐荫能力，这与胡小菱［２７］研究广东含笑天

然分布于气候比较荫凉湿润的常绿阔叶林，属于一

种稍耐侧荫的树种的结论一致。广东含笑在半阴或

者阳光充足的环境都能生长，但形态上具有一定的

差异，在半阴环境下，叶片的叶色较绿，新叶红锈色

光泽不明显；在强光环境中，叶色鲜红，带红锈色的

叶片数量显著多于半阴生的环境。此外，广东含笑

的初始量子效率均较高，而初始量子效率能够反映

植物利用弱光进行光合作用的能力，初始量子效率

越高，说明植物能利用弱光进行光合作用的能力较

强，在＜２００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１的弱光环境下，随着光
合有效辐射的加强，光合速率能够迅速上升［１９］。图

１也表明，在弱光下，广东含笑的光合速率迅速
增加。

４　结论
叶子飘光合模型不仅拟合效果最佳，且与广东

含笑的光响应曲线的实测值最接近，相关系数为

０．９９９，其拟合的光合参数均与实测值相吻合，能够
反映出广东含笑在强光条件下出现光抑制的生理规

律，是广东含笑光响应特性拟合的最佳模型；广东含

笑的光饱和点为１５９８．５４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，是阳性
植物，具有较好的光能利用能力，光补偿点为２６．７４
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、初始量子效率为０．０６，具有一定
的耐荫能力，对光照的适应范围较宽，对弱光利用能

力较强，适应能力也非常强，广东含笑具有广阔的开

发前景。因此，在对广东含笑进行引种栽培或扦插

时，应充分考虑其光照适应性，为其提供充足的光照

条件。
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