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摘要：［目的］探讨苦参和决明对不同立竹密度毛竹林下光环境的适应规律，为毛竹林下苦参和决明的复合经营提

供理论参考。［方法］以毛竹林下种子播种的固氮植物苦参和决明幼苗为试验材料，选择立地条件和经营水平一

致，立竹密度为低（１６００±２００株·ｈｍ－２）、中（２４００±２００株·ｈｍ－２）、高（３２００±２００株·ｈｍ－２）３种试验毛竹林，
采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型和指数模型４种光合响应模型拟合。［结果］表明：
在不同立竹密度的毛竹林下，苦参和决明拟合的均方误差（ＭＳＥ）、平均绝对误差（ＭＡＥ）值均是直角双曲线修正模
型最小，直角双曲线模型最大，ＭＳＥ、ＭＡＥ预测值也是直角双曲线模型大于直角双曲线修正模型；４种模型拟合的苦
参和决明的初始量子效率（α）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、光补偿点（ＬＣＰ）存在差异，苦参和决明在
不同立竹密度的毛竹林下４种模型拟合的α值均不同，Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ、ＬＣＰ总体上是直角双曲线模型最大，直角双曲线修
正模型较小，并且只有直角双曲线修正模型可以直接计算出光饱和点（ＬＳＰ）；在一定的光强范围内，除直角双曲线
模型外，其余３种模型拟合的苦参和决明净光合速率（Ｐｎ）随着光强的增强而增加，但光强超过光饱和点（ＬＳＰ）后，
净光合速率（Ｐｎ）随着光强的增强而降低，且不同立竹密度的毛竹林下苦参和决明４种光响应拟合模型的决定系数

Ｒ２值均是直角双曲线修正模型最大。［结论］不同立竹密度毛竹林下苦参和决明的光响应曲线用直角双曲线修正
模型拟合更精确。
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　　光合作用是植物（包括光合细菌）吸收光能并
转换为化学能合成有机物并且储藏的生物过程，是

地球生态系统一切生命活动的物质基础和能量来

源。光合作用与光照、温度、水、热等环境因子密切

相关，在诸多环境因子中，光是光合作用的主导因

子［１］。净光合速率是植物光合作用强弱的直接体

现，净光合速率和光合有效辐射之间通过光响应曲

线建立关系［２］，为了定量研究光照强度与净光合速

率之间的关系，光合研究工作者建立了许多两者之

间关系的模型，目前经常使用的有直角双曲线模型、

非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型和指数模

型。其中直角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数

模型在定义域范围内是单调递增的，最大的缺点就

是不存在光饱和点［３－５］，而直角双曲线修正模型的

函数存在极值，可以直接计算出光饱和点［６－７］，所以

选择适宜的模型进行光合参数的计算以及光合效应

的评价非常重要。

毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒ．）Ｈ．ｄｅＬｅ
ｈａｉｅ）隶属禾本科（Ｐｏａｃｅａｅ）竹亚科（Ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅａｅ）
刚竹属（ＰｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓＳｉｅｂ．ｅｔＺｕｃｃ．），是我国最为重
要的经济竹种，也是竹产区农民家庭经济收入的重

要来源以及区域社会经济发展的重要资源。然而，

目前存在毛竹林产品（竹材、竹笋）产量提高空间

小、竹产品市场疲软、竹林经营效益下降、竹农经营

毛竹林积极性降低等问题，迫切需要采取有效的技

术措施或经营模式来切实提高毛竹林经营效益。其

中，采取毛竹与林下生态适应性强、经济价值高、市

场需求大的经济植物进行复合经营，构建操作简便、

投入少、见效快的复合经营模式是条有效途径，如具

有药用价值和林地培肥作用的固氮植物苦参（Ｓｏ
ｐｈｏｒａｆｌａｖｅｓｃｅｎｓＡｌｔ．）和决明（ＣａｔｓｉａｔｏｒａＬｉｎｎ．）与毛
竹的复合经营。苦参隶属豆科（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）槐属
（ＳｏｐｈｏｒａＬｉｎｎ．），具有清热燥湿、杀虫利尿等功效，
可用于治疗热痢、便血、黄疸闭尿、赤白带下、阴肿阴

痒、湿疹、皮肤瘙痒等病症，还具有抗纤维化、抗肿

瘤、抗病毒等多种药理活性，也可用于生物农药生

产。决明隶属豆科决明属（ＣａｓｓｉａＬｉｎｎ．），是中国传
统的中药材，具有清肝火、祛风湿、益肾明目等功效，

还含有多种维生素、丰富的氨基酸、脂肪和碳水化合

物等，具有很好的保健功能［８］。

自上世纪９０年代以来，国内外竹类研究者针对
毛竹林经营中存在的主要问题，开展了毛竹林下植

被群落结构及其人工干扰效应［９－１０］、林下植被物种

多样性对毛竹林土壤性状的影响［１１］、毛竹林下植物

复合经营［１２－１４］等研究，而有关光响应方面的研究很

少，用４曲线拟合方法对毛竹林下苦参和决明光响
应曲线的研究尚未见报道。为此，本研究以不同立

竹密度的毛竹林下种子播种的苦参和决明幼苗为试

材，采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角

双曲线修正模型和指数模型进行光响应曲线拟合，

分析比较苦参和决明的光响应生理参数，筛选出适

宜的毛竹林下苦参和决明光响应拟合模型，探讨苦

参和决明对不同立竹密度毛竹林下光环境的适应规

律，为毛竹林下苦参和决明的复合经营提供理论

参考。

１　材料与方法
１．１　试验地概况

试验地位于浙江省江山市（１１８°３０′２０″ １１８°
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３０′３０″Ｅ，２８°２２′１０″ ２８°２２′３０＂Ｎ）保安乡，处于浙、
闽、赣三省交界处。属中亚热带季风气候，四季分

明，雨热同期，雨水充沛，年降水量 １６５０ ２２００
ｍｍ，相对湿度８５％ ９５％，年平均气温１７．１℃，年
平均日照时数２０６３．３ｈ，年平均无霜期２５３ｄ。土
壤主要为红壤。试验地毛竹林资源丰富，是江山市

毛竹主要产出乡镇，面积８００多 ｈｍ２，多为纯林，实
施笋材两用林经营方式，经营较为粗放，实行季节性

伐竹和留笋养竹，未采取过林地恳复、施肥等措施。

１．２　研究方法
２０１６年１月上旬在试验地选择立地条件和经

营措施一致、当年为春笋出笋小年的毛竹林，采用伐

除老竹、弱小竹的方式进行立竹密度调整，设置成３
种立竹密度的试验毛竹林，分别为低密度（Ｄ１，１６００
±２００株·ｈｍ－２）、中密度（Ｄ２，２４００±２００株·
ｈｍ－２）、高密度（Ｄ３，３２００±２００株·ｈｍ－２），每种试
验林面积不少于０．４ｈｍ２。试验林坡向东南向，立竹
平均胸径为１０．８±１．２ｃｍ，试验林间无显著差异。
于２０１６年４月上旬在同一坡位的试验毛竹林中进

行带状播种苦参和决明，播种前对林地进行清理，清

除林下植被，沿等高线按３．０ｍ行距开浅沟，将预处
理过的苦参（４０ ４５℃温水浸泡１０ １２ｈ）和决明
（６０℃温水浸泡２ｈ）分别均匀混合草木灰撒入沟内，
后覆土。试验林苦参、决明种子用量分别为１５．０、７．５
ｋｇ·ｈｍ２左右。６—７月人工去除播种带的杂草。
２０１６年７月下旬选择晴朗的天气，于 ８：００—

１１：００在不同立竹密度的试验毛竹林下随机选择健
康生长的苦参和决明各３株（株高、地径见表１），作
为３个重复，每株选择中上部叶片完整、中等大小、
颜色正常的叶片用 Ｌｉ６４００光合作用分析仪（Ｌｉｃｏｒ
Ｉｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）进行光响应曲线测定，手动设置
Ｌｉ６４００的人工光源（Ｌｉ６４０００２Ｂ红蓝光源）光照强
度为２０００、１８００、１５００、１２００、１０００、８００、７００、６００、
５００、３００、２００、１５０、１００、５０、０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。为
保证其它环境因子稳定且适宜，观测过程中，将叶温

设置为２５℃，相对湿度为６０％，大气ＣＯ２浓度为４００
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１。

表１　不同立竹密度毛竹林下苦参和决明幼苗的株高和地径
Ｔａｂｌｅ１　ＴｈｅｈｅｉｇｈｔａｎｄｓｔｅｍｂａｓａｌｄｉａｍｅｔｅｒｏｆｓｅｅｄｌｉｎｇｏｆＳ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓａｎｄＣ．ｔｏｒａｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｄｅｎｓｉｔｙｏｆｍｏｓｏｂａｍｂｏｏ

植物

Ｐｌａｎｔｓ
株高 Ｈｅｉｇｈｔ／ｃｍ

Ｄ１ Ｄ２ Ｄ３
地径 ＢａｓａｌＤｉａｍｅｔｅｒ／ｍｍ

Ｄ１ Ｄ２ Ｄ３
苦参Ｓ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ １６．４９±１．４０ａ １２．６９±１．４９ｂ １２．０１±１．３６ｂ １０．１２±１．０８ａ ７．１６±０．７５ｂ ６．９３±０．０ｂ
决明 Ｃ．ｔｏｒａ ３０．１３±２．３７ａ ２２．４８±２．２２ｂ ２０．７５±２．０９ｂ １０．３３±１．１３ａ ９．９５±１．０８ａｂ ９．２２±０．９８ｂ

１．３　模型选择
１．３．１　直角双曲线模型

Ｐｎ（Ｉ）＝
αＩＰｎｍａｘ
αＩ＋Ｐｎｍａｘ

－Ｒｄ （１）

　　式中，Ｐｎ（Ｉ）为净光合速率，Ｉ为光合有效辐射
（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１），α为初始量子效率（μｍｏｌ·
μｍｏｌ－１），Ｐｎｍａｘ为最大净光合速率，Ｒｄ为暗呼吸
速率。

１．３．２　非直角双曲线模型

Ｐｎ（Ｉ）＝
αＩ＋Ｐｎｍａｘ－ （αＩ＋Ｐｎｍａｘ）２－４θαＩＰｎ槡 ｍａｘ

２θ
－Ｒｄ （２）

　　式中，θ为曲线的曲率，Ｐｎ（Ｉ）、α、Ｉ、Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ同上。
１．３．３　直角双曲线修正模型

Ｐｎ（Ｉ）＝α
Ｉ－βＩ
Ｉ＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ （３）

　　式中，β和γ为系数，Ｐｎ（Ｉ）、α、Ｉ、Ｒｄ同上。

１．３．４　指数模型
Ｐｎ（Ｉ）＝Ｐｎｍａｘ（１－ｅ

－αＩ／Ｐｎｍａｘ）－Ｒｄ （４）
　　式中，Ｐｎ（Ｉ）、Ｐｎｍａｘ、α、Ｉ、Ｒｄ同上。
１．４　数据处理

将测定的苦参和决明的净光合速率（Ｐｎ）值求

平均值，用Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ１．０分别进行４个模型的拟
合，得到不同立竹密度的毛竹林下苦参和决明４个
模型各个光照强度下的拟合值，用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ８．０以
光合有效辐射（ＰＡＲ）为横坐标，净光合速率（Ｐｎ）为
纵坐标，绘制不同模型的光响应曲线图。选择出

ＰＡＲ为２０００、１８００、１５００、１２００、８００、７００、６００、５００、
３００、１５０、１００、０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１对应的拟合值，并
计算出各模型 ＰＡＲ为 ２０００、１０００、４００、２００、５０
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１对应的 Ｐｎ值，作为预测值，用于检
验４个模型的精确度。为了能够更好的检验拟合和
预测的精确度，采用均方误差（ＭＳＥ）和平均绝对误
差（ＭＡＥ）２个参数来判定。
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２　结果与分析
２．１　试验毛竹林下苦参和决明幼苗光响应拟合模
型的均方误差和平均绝对误差

由表２可以看出，在不同立竹密度的毛竹林下，
由光响应曲线模型拟合苦参和决明所得的均方误差

（ＭＳＥ）、平均绝对误差（ＭＡＥ）几乎都比预测值小，
说明这些模型的拟合效果较好。苦参在 Ｄ１和 Ｄ２
立竹密度的毛竹林下４种模型拟合的 ＭＳＥ、ＭＡＥ大
小顺序为直角双曲线模型＞非直角双曲线模型＞指
数模型＞直角双曲线修正模型，预测的ＭＳＥ和ＭＡＥ
大小顺序为指数模型＞直角双曲线模型＞直角双曲
线修正模型＞非直角双曲线模型，在Ｄ３立竹密度毛
竹林下拟合和预测的 ＭＳＥ、ＭＡＥ值的大小顺序均为
直角双曲线模型＞指数模型＞非直角双曲线模型＞

直角双曲线修正模型。决明在 Ｄ１立竹密度毛竹林
下４种模型拟合和预测的 ＭＳＥ、ＭＡＥ大小顺序为直
角双曲线模型＞指数模型＞非直角双曲线模型＞直
角双曲线修正模型，在Ｄ２立竹密度和高立竹密度毛
竹林下拟合的ＭＳＥ、ＭＡＥ大小顺序为直角双曲线模
型＞非直角双曲线模型＞指数模型＞直角双曲线修
正模型，预测的ＭＳＥ、ＭＡＥ在Ｄ２立竹密度毛竹林下
为直角双曲线模型＞指数模型＞非直角双曲线模型
＞直角双曲线修正模型，Ｄ３立竹密度毛竹林下为指
数模型＞直角双曲线模型＞非直角双曲线模型＞直
角双曲线修正模型。在不同立竹密度的毛竹林下苦

参和决明拟合的ＭＳＥ和ＭＡＥ均是直角双曲线修正模
型最小，直角双曲线模型最大，预测的ＭＳＥ和ＭＡＥ直
角双曲线模型明显大于直角双曲线修正模型。

表２　试验毛竹林下苦参和决明幼苗４个光响应拟合模型的ＭＳＥ和ＭＡＥ
Ｔａｂｌｅ２　ＴｈｅＭＳＥａｎｄＭＡＥｏｆｓｅｅｄｌｉｎｇｏｆＳ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓａｎｄＣ．ｔｏｒａｕｎｄｅｒｔｅｓｔｍｏｓｏｂａｍｂｏｏｅｓｔｉｍａｔｅｄｂｙｆｏｕｒｍｏｄｅｌｓ

植物

Ｐｌａｎｔｓ
立竹密度

Ｂａｍｂｏｏｄｅｎｓｉｔｙ
模型

Ｍｏｄｅｌ
拟合值的ＭＳＥ
ＦｉｔｔｅｄＭＳＥ

拟合值的ＭＡＥ
ＦｉｔｔｅｄＭＡＥ

预测值的ＭＳＥ
ＴｅｓｔＭＳＥ

预测值的ＭＡＥ
ＴｅｓｔＭＳＥ

苦参

Ｓ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ
Ｄ１ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．８７９ ０．８０５ ０．７９３ ０．７８０

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．００７ ０．０６６ ０．０１４ ０．１１１
直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙ
ｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ

０．００４ ０．０５５ ０．０６５ ０．１０８

指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．００６ ０．０５９ １．００５ ０．９８０
Ｄ２ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ １．４０９ ０．９１９ ０．８６８ ０．０８２４

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０１９ ０．１１６ ０．００９ ０．０７２
直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙ
ｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ

０．００４ ０．０５１ ０．０３０ ０．０９２

指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０１５ ０．１０１ １．０５７ １．０１９
Ｄ３ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．１６２ ０．１０７ ２．６７９ １．４４２

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０１１ ０．０８３ ０．０５６ ０．１６３
直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙ
ｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ

０．００２ ０．０３４ ０．０２５ ０．０８８

指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０１４ ０．１０２ ０．９６４ ０．９６７
决明Ｃ．ｔｏｒａ Ｄ１ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ４．３９９ １．２５８ ２．９２４ １．０２７

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ １．０４１ ０．７７３ １．２３２ ０．７８７
直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙ
ｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ

０．２１７ ０．３１３ ０．２４３ ０．３３６

指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ １．０４７ ０．７７９ ２．２６７ １．４００
Ｄ２ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ４．０８８ １．６３９ ３．７４６ １．５７３

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０５３ ０．１９５ ０．２４３ ０．３３５
直角双曲线修正模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．００７ ０．０５２ ０．０２５ ０．０９９
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０５１ ０．１７５ ０．９９７ ０．９０１

Ｄ３ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ １．１２８ ０．８８０ ３．０１８ １．２０５
非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０６５ ０．１６６ ０．８５９ ０．８５１
直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙ
ｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ

０．０３６ ０．１３９ ０．１６０ ０．６６８

指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０６０ ０．１５６ ３．５０５ １．６８６
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２．２　试验毛竹林下苦参和决明幼苗光响应拟合模
型参数

　　从表３可以看出，不同立竹密度的毛竹林下，４
种模型拟合得到的苦参和决明初始量子效率（α）、
最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、光补偿
点（ＬＣＰ）存在一定的差异。其中，苦参幼苗４种模
型拟合的α值随着立竹密度的增大均呈现倒“Ｖ”型
变化；直角双曲线模型拟合的 Ｐｎｍａｘ值３个立竹密度
下相等，非直角双曲线模型呈“Ｖ”型变化，直角双曲
线修正模型拟合值呈倒“Ｖ”型变化，指数模型拟合
值呈递增趋势；直角双曲线模型拟合的Ｒｄ值随着立
竹密度增大呈倒“Ｖ”型变化，其余３种模型拟合值
呈递减变化；直角双曲线模型拟合的 ＬＣＰ值随着立
竹密度的增大呈倒“Ｖ”型变化，非直角双曲线模型
拟合值逐渐递减，直角双曲线修正模型和指数模型

均呈“Ｖ”型变化。决明幼苗直角双曲线拟合的α值

随着立竹密度的增大呈现“Ｖ”型变化，非直角双曲
线模型拟合值逐渐递增，直角双曲线修正模型呈倒

“Ｖ”型变化，指数模型呈递减变化趋势；直角双曲线
模型拟合的Ｐｎｍａｘ值３个立竹密度下相等，非直角双
曲线模型呈倒“Ｖ”型变化，直角双曲线模型拟合值
呈递减趋势，指数模型拟合值呈倒“Ｖ”型变化；直角
双曲线模型拟合的 Ｒｄ值随着立竹密度增大呈“Ｖ”
型变化，其余３种模型拟合值呈递减变化；直角双曲
线模型拟合的ＬＣＰ值随着立竹密度的增大呈“Ｖ”型
变化，非直角双曲线模型和直角双曲线修正模型拟

合值逐渐递减，指数模型均呈递增趋势。另外，只有

直角双曲线修正模型可以计算出光饱和点（ＬＳＰ），
并且随着立竹密度的增加，苦参和决明的 ＬＳＰ依次
为１０３１．１９７、８６６．６１３、７４５．９１３、５７２．１００、８１７．６０４、
７３５．６５８μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。

表３　试验毛竹林下苦参和决明幼苗４种光响应拟合模型参数
Ｔａｂｌｅ３　ＴｈｅｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｐｈｙｓｉｌｏｇｉｃａｌｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｓｅｅｄｌｉｎｇｏｆＳ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎａｎｄＣ．ｔｏｒａ

ｕｎｄｅｒｔｅｓｔｍｏｓｏｂａｍｂｏｏｅｓｔｉｍａｔｅｄｂｙｆｏｕｒｍｏｄｅｌｓ

植物

Ｐｌａｎｔｓ
立竹密度

Ｂａｍｂｏｏｄｅｎｓｉｔｙ
模型Ｍｏｄｅｌ α Ｐｎｍａｘ Ｒｄ ＬＣＰ ＬＳＰ

苦参 Ｄ１ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０１２ １０．０００ ０ ０．００３ —

Ｓ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ 非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０４８ ５．６７２ ０．６７７ １４．８４０ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０７０ ４．８４５ ０．６７８ １０．７７７ １０３１．１９７
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０４３ ４．７４５ １．１３５ ３０．５５４ —

Ｄ２ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．１３１ １０．０００ ３．４１５ ４０．８２１ —

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０５１ ５．５５５ ０．４９０ ９．８９８ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０８６ ５．００２ ０．４９３ ６．１９３ ８６６．６１３
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０５２ ４．８９８ １．０９６ ２３．７４９ —

Ｄ３ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０８０ １０．０００ １．８２５ ２７．９６５ —

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０４３ ６．６２７ ０．３４７ ８．１２５ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０６７ ４．１１３ ０．３６７ ５．７５３ ７４５．９１３
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０４６ ５．９９２ １．０５３ ２５．４７８ —

决明Ｃ．ｔｏｒａ Ｄ１ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．２５１ １０．０００ ５．６４２ ５１．７４５ —

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０２１ ３．４６６ ０．７７６ ３７．０７８ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０２８ ３．６１２ ０．６７８ ２６．６７７ ５７２．１００
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０３４ ２．６９１ １．３０６ ５２．９１２ —

Ｄ２ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．００５ １０．０００ ０．００７ ０．１３９ —

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０２２ ３．５４７ ０．６７０ ３１．５６８ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０３１ ２．９２０ ０．６５５ ２４．８２７ ８１７．６０４
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０２２ ２．７８２ １．２３９ ７４．４３６ —

Ｄ３ 直角双曲线模型Ｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０９４ １０．０００ ５．０２７ １０８．１２３ —

非直角双曲线模型Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｌｅｈｙｐｅｒｂｏｌａ ０．０９４ ２．５２９ ０．２７６ ２３．０３８ —

直角双曲线修正模型ＭｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａＭｏｄｅｌ ０．０１９ ２．４６４ ０．３００ １７．４１４ ７３５．６５８
指数模型ＥｘｐｏｎｅｎｔｉａｌＭｏｄｅｌ ０．０１７ ２．２６２ １．１４８ ９３．３９０ —

２．３　试验毛竹林下苦参和决明幼苗光响应曲线
不同立竹密度毛竹林下苦参幼苗净光合速率

（Ｐｎ）对光强的响应曲线趋一致（图１），即在一定的
光强范围内，净光合速率（Ｐｎ）随着光强的增强而增

加，但当光强超过光饱和点（ＬＳＰ）后，净光合速率
（Ｐｎ）随着光强的增强而降低。但直角双曲线模型
拟合得到的曲线偏离观测值较大，并且立竹密度越

大相同光照强度下偏离越明显；非直角双曲线模型、
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直角双曲线修正模型和指数模型拟合曲线与观测值

接近，其中直角双曲线修正模型拟合值与观测值最

为接近，拟合模型的决定系数 Ｒ２值均在０．９９００以
上，尤其在中立竹密度下更是高达０．９９９３。决明幼
苗在不同立竹密度毛竹林下４种光合拟合模型拟合
曲线规律不明显，其中直角双曲线模型随着光强的

增加呈现递增趋势，与观测值偏离明显，拟合决定系

数Ｒ２值均小于０．５０００；非直角双曲线模型和指数模
型拟合曲线随着光强的增加先增加后趋于稳定，只

有直角双曲线修正模型在光照强度较大时会呈现下

降趋势，与实际观测值的变化趋势一致，且在高立竹

密度毛竹林下拟合决定系数Ｒ２值高达０．９８９３。

图１　试验毛竹林下苦参和决明幼苗光响应曲线

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｐｈｙｓｉｌｏｇｉｃａｌｃｕｒｖｅｏｆｓｅｅｄｌｉｎｇｏｆＳ．ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓａｎｄＣ．ｔｏｒａｕｎｄｅｒｔｅｓｔｍｏｓｏｂａｍｂｏｏ

３　讨论
由均方误差（ＭＳＥ）与平均绝对误差（ＭＡＥ）值

的大小可以判断出拟合值与预测值之间的差异，

ＭＳＥ、ＭＡＥ值越小说明拟合值与预测值之间的差异
越小，模型越精确。若拟合的 ＭＳＥ、ＭＡＥ值小，而预
测的 ＭＳＥ、ＭＡＥ值大，说明拟合值与预测值之间的
差异大，存在着拟合过度的现象，模型就不精确［１５］。

直角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型、直

角双曲线修正模型应用在不同立竹密度的毛竹林下

苦参时，直角双曲线修正模型两者之间的差值小，其

中，在中立竹密度毛竹林下直角双曲线修正模型两

者之间的差值更小一些，这可能是由于苦参幼苗在

中立竹密度光照强度下生理活性更高，更有利于光

合作用的进行。应用在不同立竹密度的毛竹林下决

明时，均是直角双曲线修正模型两者之间差值小，直

角双曲线模型差值大，并且随着立竹密度的增加直

角双曲线修正模型两者之间差值越来越小，说明在

弱光环境下决明幼苗光合生理活性较苦参幼苗强，

直角双曲线修正模型比在强光下更为精确。研究结

果也表明光响应的直角双曲线模型、非直角双曲线

模型、指数模型的拟合结果与预测结果存在较大差

异，存在着拟合过度的现象［１６］。

光响应曲线是研究植物光合作用的主要内容之

一，通过光响应曲线可以计算出最大净光合速率

（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、光补偿点（ＬＣＰ）、光饱和
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点（ＬＳＰ）等生理参数［１７］。在本研究中，苦参和决明

幼苗随着毛竹林立竹密度增大，即光照强度的降低，

直角双曲线修正模型拟合的生理参数 Ｒｄ均呈降低
趋势，苦参ＬＣＰ呈现“Ｖ”型变化，决明 ＬＣＰ逐渐降
低，苦参 ＬＳＰ呈下降趋势，决明 ＬＳＰ呈现“Ｖ”型变
化，与实际观测值较为接近，苦参与决明幼苗随着立

竹密度的增大光补偿点和光饱和点变化趋势不同可

能是由于两者不同的生理特征所致，但两种幼苗的

Ｒｄ、ＬＣＰ参数总体上呈现下降趋势，说明弱光对植物
的光响应生理参数有负面的影响［１８］，也说明非直角

双曲线模型和直角双曲线修正模型在拟合苦参和决

明光响应时比直角双曲线模型和指数模型更适合，

更符合弱光环境下苦参和决明幼苗通过降低暗呼吸

速率来减少呼吸消耗的碳，以及降低光补偿点和光

饱和点，最大限度地利用光量子来增加碳积累的生

理应对措施［１９－２１］，这与白菜（ＢｒａｓｓｉｃａｃａｍｐｅｓｔｒｉｓＬ．
ｓｓｐ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓＭａｋｉｎｏ）［２２］、黄波罗 （Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ
ａｍｕｒｅｎｓｅＲｕｐｒ．）［２３］、金 莲 花 （Ｔｒｏｌｌｉｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
Ｂｕｎｇｅ）［２４］、连 翘 （Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ （Ｔｈｕｎｂ．）
Ｖａｈｌ）［２５］等在弱光或遮阴环境下的光合生理变化研
究结果一致。

不同立竹密度的毛竹林下苦参和决明幼苗直角

双曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型光合拟合

值与实际观测值之间偏离较大，由于这３种拟合模
型的函数均是没有极值的渐近线，若没有辅助方法

无法直接计算出 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ
［２６－２８］，冬小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ

ａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）、水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［２９］、巨尾桉（Ｅｕ
ｃａｌｙｐｔｕｓｇｒａｎｄｉｓ×Ｅ．ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）［３０］光合研究中这 ３
种模型的Ｐｎｍａｘ计算值大于实际测量值，而 ＬＳＰ小于
实际测量值。直角双曲线模型拟合苦参和决明幼苗

光响应曲线决定系数最小，因为直角双曲线模型的

函数未考虑曲线的弯曲程度，通过提高初始斜率来

使得拟合值更接近实测值，反而降低了模型拟合的

精确性［３１］；直角双曲线修正模型拟合的苦参和决明

光响应曲线与观测值最接近，决定系数Ｒ２在４种模
型中最大，是由于直角双曲线修正模型的函数存在

极值，可直接计算出 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ，并且能够较好的拟
合植物在饱和光强之后的光抑制现象，估算出的

Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ值最接近真实值
［３２－３４］，所以直角双曲线

修正模型拟合效果最好；且随着立竹密度的增大决

定系数Ｒ２值呈增大趋势，可能是因为高立竹密度毛
竹林形成良好的庇荫环境，林下苦参和决明幼苗叶

片受外界光强的影响较小，在林分内对光强变化响

应更敏感。

４　结论
（１）本研究中直角双曲线模型、非直角双曲线

模型、指数模型、直角双曲线修正模型拟合和预测

ＭＳＥ和ＭＡＥ值，应用在不同立竹密度的毛竹林下苦
参和决明幼苗时，均是直角双曲线修正模型较为精

确。其中，直角双曲线修正模型在中立竹密度毛竹

林下苦参幼苗拟合精确性更高一些，高立竹密度毛

竹林下决明幼苗拟合更高一些。

（２）苦参和决明幼苗随着毛竹林立竹密度增
大，直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲

线修正模型以及指数模型中，只有直角双曲线修正

模型拟合的生理参数与实际观测值较为接近，说明

直角双曲线修正模型在拟合毛竹林下苦参和决明幼

苗光响应时较其它模型更为精确。

（３）在４种模型拟合苦参和决明幼苗光响应曲
线时，非直角双曲线模型拟合的决定系数 Ｒ２值在４
种模型中最小，直角双曲线修正模型拟合的决定系

数Ｒ２值最大，可直接计算出 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ，且能够较好
地拟合植物在饱和光强之后的光抑制现象，所以直

角双曲线修正模型拟合效果最好。综合得出，不同

立竹密度的毛竹林下苦参和决明幼苗用直角双曲线

修正模型拟合的光响应参数和光响应曲线更为精

确，拟合效果更好。
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