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亚热带人工针叶林叶绿素荧光参数日变化及其与植被

生产力的关系
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摘要：叶绿素荧光技术能够快速、灵敏、无损地测定植物光合功能对环境变化的响应，已成为当前植物光合能力测定的重要技术

手段之一，但是探讨亚热带森林叶绿素荧光参数在不同季节日变化特征受环境因子影响的研究较少，更缺乏与植被生产力关系

的研究。 本研究以亚热带人工针叶林为研究对象，利用 ２０１６ 年叶绿素荧光测量和涡度相关通量观测数据，分析了不同季节湿

地松和马尾松叶片荧光参数实际光化学效率（ Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ，ΦＰＳⅡ ） 和非光化学淬灭（Ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ，ＮＰＱ）的日变化特征，并结合增强回归树等统计方法，定量化环境因子对其影响，最后探讨了荧光参数与总初级生产

力（Ｇｒｏｓｓ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＰＰ）和光能利用率（Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＬＵＥ）的关系。 结果表明，ΦＰＳⅡ 日变化总体上呈现“Ｕ
型”，早晚高午间低，而 ＮＰＱ 先升后降，午间达到峰值，与 ΦＰＳⅡ的日变化显著负相关。 研究发现，光照是影响亚热带人工针叶林

ΦＰＳⅡ日变化最主要的环境因子，ΦＰＳⅡ随着光合有效辐射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）的升高而降低，ＰＡＲ 对湿地松

和马尾松叶片 ΦＰＳⅡ的相对贡献率分别为 ８３．０％和 ５１．１％。 ＰＡＲ 对湿地松叶片 ＮＰＱ 日变化的相对贡献率也最高（７７．２％），但马

尾松的 ＮＰＱ 主要受叶片温度（Ｌｅａｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｌｅａｆ）的影响（５９．６％）。 此外，ＧＰＰ 与 ΦＰＳⅡ显著负相关，而与 ＮＰＱ 有显著的正相

关关系。 ＬＵＥ 随着 ΦＰＳⅡ增长，但存在 ΦＰＳⅡ高而 ＬＵＥ 低的情况，ＬＵＥ 与 ＮＰＱ 显著负相关，热耗散的比例越高，光能利用效率也

相应降低。
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ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｉｎ ｌｏｗｅｒ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ； ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ； ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅ； ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ；
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

植物光合作用是生物圈最基础的物质和能量来源，是决定植物生产力的重要过程，也是全球碳循环研究

中的关键。 被植物叶片中叶绿素分子吸收的光能以 ３ 种形式转化利用：１）驱动光合作用（光化学）；２）以热量

的形式重新发射；３）以荧光的形式重新发射［１］。 这三种形式存在此消彼长的竞争关系，三者在被吸收的光能

总和中所占比例之和为 １，因此叶绿素荧光产量的变化包含了光合作用和热耗散的有效信息。 由光合作用引

起的叶绿素荧光产量的下降（淬灭）称之为光化学淬灭（Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ），而由热耗散引起的则为非

光化学淬灭（Ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ），二者均可以通过相应的叶绿素荧光参数反映。 与＂表观性＂的气

体交换指标相比，叶绿素荧光参数更具有＂内在性＂特点，被称为测定植物光合功能响应环境变化快速、灵敏

和无损伤的探针［２⁃３］，已经成为当前植物光合能力测定的重要技术手段之一［１，４］。
利用调制技术和饱和脉冲技术，脉冲振幅调制式（Ｐｕｌｓｅ Ａｍｐｌｉｔｕｄｅ Ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ， ＰＡＭ）叶绿素荧光仪实现

了叶绿素荧光的原位测量，使得光化学淬灭和非光化学淬灭的测量成为可能［５］。 叶绿素荧光仪通过直接测

量暗适应下的最小荧光 Ｆｏ、暗适应下的最大荧光 Ｆｍ以及光适应下的最小荧光 Ｆｏ′、光适应下的最大荧光 Ｆｍ′
和瞬时荧光 Ｆ ｔ，进而推导出与光化学反应相关的光系统Ⅱ（Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ，ＰＳⅡ）最大光化学量子产量 Ｆｖ ／
Ｆｍ、实际光化学效率 ΦＰＳⅡ、光化学淬灭系数 ｑＰ 以及表征非光化学淬灭的荧光参数 ＮＰＱ 和 ｑＮ 等［６］。 在众多

荧光参数中，ΦＰＳⅡ可以衡量与 ＰＳⅡ反应中心相关的叶绿素将吸收的光能用于光化学反应（光合作用）的比

例，能更准确反映实际的 ＰＳⅡ中心进行光化学反应的效率情况，可以作为光合作用的指标；ＮＰＱ 表示吸收的

光能用于热耗散的比例，是表征非光化学淬灭的一种量化形式，能更准确反映植物非光化学淬灭的情况，是植

物耗散过剩光能为热的能力（即光保护的能力）的指标［３，７］。 通过分析关键荧光参数的动态变化，可以检测植

物光合能力的状态和变化，揭示植物光合作用机理。
由于叶绿素荧光技术在叶片光合作用过程中光系统对光能的吸收、传递、耗散、分配等方面的研究具有独

特的作用，已经广泛应用于植物光合机制、逆境生理和生态适应性评价等诸多领域［８⁃１１］。 但是，我国当前开展
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的叶绿素荧光研究多是利用控制实验探讨植被对环境胁迫的响应和抗逆性［１２⁃１４］，少量自然条件下的植被叶

绿素荧光动态变化研究也多针对某类植物的特定生长时期［１５⁃１７］，而利用叶绿素荧光开展针叶树种生理生态

特征变化及其受环境影响的研究相对较少。
植物通过光合作用吸收大气 ＣＯ２并固定在植被与土壤中形成碳汇，植被总固碳速率可以由总初级生产力

（Ｇｒｏｓｓ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＰＰ）表征［１８］。 ＧＰＰ 代表植物在单位时间内通过光合作用吸收太阳能产生有机物

的总量［１９］，而光能利用率（Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＬＵＥ）被定义为植物将吸收的光合有效辐射通过光合作用转化

有机干物质的效率［２０］，二者都是碳循环研究中的关键参数。 我国南方亚热带人工林是东亚季风区碳汇的重

要组成部分［２１］，位于江西泰和的千烟洲人工针叶林是我国典型的亚热带人工林生态系统，其年净碳吸收可达

３８７．２ ｇ Ｃ ｍ－２ ａ－１，是重要的碳汇［２２］。 但当前多是基于涡度相关通量数据开展的生态系统水平的碳循环研究，
缺乏涉及植被叶片水平光合机制的研究，叶绿素荧光技术可以弥补这一空缺。 引进种湿地松和本地种马尾松

是我国两种重要的人工林类型，占我国中部和南部造林面积的 ５９％［２３］。 因此，本研究以千烟洲亚热带人工针

叶林为研究对象，利用 ２０１６ 年不同季节的叶绿素荧光测量和涡度相关通量观测数据，结合增强回归树

（Ｂｏｏｓｔｅｄ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｅｓ， ＢＲＴ）和相关分析的方法，明确亚热带人工针叶林湿地松和马尾松叶片关键荧光参

数不同季节的日变化特征，并分析和量化其受环境因子的影响，同时揭示关键荧光参数与植被总初级生产力、
光能利用率的关系，为深入认识亚热带人工针叶林光合作用的过程机理提供支持。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于中国科学院江西省泰和县千烟洲生态试验站内，紧邻通量观测塔（２６°４４′４８′′Ｎ，１１５°０４′１３′′
Ｅ，１１０．８ ｍ）。 研究区气候属于典型的亚热带季风气候，太阳年总辐射量 ４６６１ ＭＪ ／ ｍ２，年均气温为 １７．９℃，年
均降雨量为 １４８５．１ ｍｍ，年均相对湿度 ８４％［２２，２４］。 降雨季节分配不均，雨季主要集中在 ３—６ 月份，夏季炎热

少雨［２５］。 研究区内通量塔附近森林覆盖率高达 ９０％，林分为林龄 ３０ 年左右的人工针叶林，优势树种为湿地

松（Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｉｉ）、马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）以及杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ），树高约 １５．５ ｍ［２６］。
１．２　 数据观测与处理

１．２．１　 叶绿素荧光参数的测定

选取研究区通量塔附近的优势树种湿地松和马尾松作为观测对象，分别于 ２０１６ 年春夏秋冬四个季节晴

朗的天气（春：３ 月 ２９ 日—４ 月 １ 日；夏：６ 月 ４—９ 日；秋：９ 月 ２１—２６ 日；冬：１１ 月 １０—１５ 日），利用超便携式

调制叶绿素荧光仪 ＭＩＮＩ⁃ＰＡＭ⁃ＩＩ（德国 ＷＡＬＺ）测定湿地松和马尾松叶片叶绿素荧光参数日变化。 在测量叶

绿素荧光参数的同时，同步观测光合有效辐射 （ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）、叶片温度 （ Ｌｅａｆ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｌｅａｆ）以及相对湿度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ，ＲＨ）。 观测期间每天在通量塔附近选取湿地松或马尾松冠

层高度自然生长的叶片 ３⁃５ 片，先对叶片进行遮光处理 ３０ｍｉｎ，测定暗适应条件下的荧光参数（Ｆｏ、Ｆｍ），然后

自然光条件下进行完全的光适应后，从 ８：００ 至 １７：００，每隔 ３０ｍｉｎ 测定光适应条件下的荧光参数（Ｆｏ′、Ｆｍ′和
Ｆ ｔ）日变化，每个树种连续观测 ３ 天作为重复。 为了量化吸收光能中的光化学利用和非光化学耗散，本研究选

用实际光化学效率 ΦＰＳⅡ和非光化学淬灭 ＮＰＱ。 二者的计算公式如下：

ΦＰＳⅡ ＝
Ｆｍ′ － Ｆ ｔ

Ｆｍ′
（１）

ＮＰＱ ＝
Ｆｍ － Ｆｍ′

Ｆｍ′
（２）

１．２．２　 通量数据采集与处理

研究区内针叶林的 ＧＰＰ 和 ＬＵＥ 由开路涡度相关通量观测系统（Ｏｐｅｎ Ｐａｔｈ Ｅｄｄｙ Ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ， ＯＰＥＣ）提供

的通量观测数据计算获得。 该系统安装于观测样地紧邻的通量塔上高度 ２３ｍ 处，由三维超声风速仪

３　 １５ 期 　 　 　 陈敬华　 等：亚热带人工针叶林叶绿素荧光参数日变化及其与植被生产力的关系 　
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（ＣＡＳＴ３， Ｃａｍｐｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｌｔｄ．， ＵＳＡ）和快速响应红外 ＣＯ２ ／ Ｈ２Ｏ 分析仪（Ｌｉ⁃７５００， ＬｉＣｏｒ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）组成，数
据采集器（ＣＲ５０００，Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，ＵＳＡ）以 １０ Ｈｚ 的频率进行数据采集，并在线计算为 ３０ ｍｉｎ 的平均通量

数据存储。 此外，通量塔上安装有常规气象观测仪器，可以提供包括总辐射、光合有效辐射、空气温湿度和降

水量等常规气象要素，同样为半小时平均数据。
通量观测获得时间步长为 ３０ ｍｉｎ 的净生态系统 ＣＯ２交换量（Ｎｅｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｅｘｃｈａｎｇｅ， ＮＥＥ），再将 ＮＥＥ 拆

分为生态系统总呼吸（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， Ｒｅ）和总初级生产力：
ＧＰＰ ＝ －ＮＥＥ＋Ｒｅ （３）

式中：Ｒｅ为白天的生态系统呼吸，利用夜间 ＮＥＥ 数据和 ５ ｃｍ 处土壤温度之间非线性模型拟合获得。
光能利用率为总初级生产力与植被吸收的光合有效辐射（Ａｂｓｏｒｂｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ， ＡＰＡＲ）

的比值，ＬＵＥ 的计算方式如式（４）：

ＬＵＥ＝ ＧＰＰ
ＡＰＡＲ

＝ ＧＰＰ
ＰＡＲ×ｆＰＡＲ

（４）

式中，ＰＡＲ 为气象观测中获取的光合有效辐射， ｆＰＡＲ 为光合有效辐射的吸收比率 （ Ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ），可以利用光谱观测获得的归一化植被指数（Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｉｎｄｅｘ， ＮＤＶＩ）来估算［２７⁃２８］。

在通量塔上搭建的自动多角度光谱观测系统（Ａｕｔｏｍａｔｅｄ Ｍｕｌｔｉ－ａｎｇｕｌａｒ Ｓｐｅｃｔｒｏ－ ｒａｄｉｏｍｅｔｅｒ， ＡＭＳＰＥＣ）采
用的双通道光谱仪（ＵｎｉＳｐｅｃ－ＤＣ； ＰＰ Ｓｙｓｔｅｍｓ），观测波段范围 ３００—１１００ ｎｍ，光谱分辨率为 ３．３ ｎｍ，每 ２⁃ ３ｓ
进行一次光谱采集，１５ ｍｉｎ 存储一次数据。 将存储文件中的数据进行观测角度插值和异常值剔除，再经过白

色标准板参考辐射校正后计算光谱反射率。 通过公式（５）和（６）计算得到 ｆＰＡＲ：

ＮＤＶＩ ＝
Ｒ８５０ － Ｒ６８０

Ｒ８５０ ＋ Ｒ６８０
（５）

ｆＰＡＲ＝
（ＮＤＶＩ－ＮＤＶＩｍｉｎ）（ｆＰＡＲｍａｘ－ｆＰＡＲｍｉｎ）

ＮＤＶＩｍａｘ－ＮＤＶＩｍｉｎ
＋ｆＰＡＲｍｉｎ （６）

式中，Ｒ８５０和 Ｒ６８０分别代表光谱观测到的 ８５０ｎｍ 和 ６８０ｎｍ 波长下的反射率；ＮＤＶＩｍｉｎ和 ＮＤＶＩｍａｘ分别是植被覆盖

为 ５％和 ９８％时的 ＮＤＶＩ，在我国常绿针叶林分别取值 ０．０２３ 和 ０．６４７［２９］，ｆＰＡＲｍｉｎ和 ｆＰＡＲｍａｘ分别表示最小和最

大的 ｆＰＡＲ，分别假定为 ０．００１ 和 ０．９５［３０⁃３１］。 选择开展荧光观测日期的光谱数据，计算出 ＮＤＶＩ 后利用算数平

均法计算得到与通量数据匹配的 ３０ｍｉｎ 时间步长的 ＮＤＶＩ，进而获得相应的 ＬＵＥ 日变化。
１．３　 分析方法

本研究主要通过增强回归树和相关性分析来进行变量的关联及影响的分析。 增强回归树（Ｂｏｏｓｔｅｄ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｅ， ＢＲＴ）是基于分类回归树算法（Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｅ， ＣＡＲＴ）的一种自学习方法，通
过随机选择和自学习方法产生多重回归树，提高模型的稳定性和预测精度［３２］。 ＢＲＴ 综合了两种算法：１）回归

树算法，通过递归将数据集分成多组易建模的数据，线性回归建模；２）Ｂｏｏｓｔｉｎｇ 方法，构造预测函数序列，以一

定的方式将它们组合成一个预测函数，以提高弱分类算法的准确度。 在运算过程中多次随机抽取一定量的数

据，分析自变量对因变量的影响程度，剩余数据用来对拟合结果进行检验，最后对生成的多重回归取均值并输

出。 ＢＲＴ 方法可以计算在其他自变量取均值或不变的情况下，某自变量与因变量的相互关系，从而得出自变

量对因变量的影响载荷。 本研究中利用 ＲＳｔｕｄｉｏ 调用 ＢＲＴ 程序包，以环境因子为自变量，叶绿素荧光参数为

因变量进行 ＢＲＴ 分析。 设置交叉验证次数为 ５ 次，学习速率为 ０．００５，每次选取 ５０％的数据进行分析，剩余数

据进行训练。
相关性分析主要借助 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数来反映两个变量之间线性相关程度。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数也称

Ｐｅａｒｓｏｎ 积矩相关系数，文中用 Ｒ 表示，其计算公式如下：
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Ｒ ＝
∑ ｎ

ｉ ＝ １
（ｘ － ｘ

－
）（ｙ － ｙ）

∑ ｎ

ｉ ＝ １
（ｘ － ｘ

－
） ２ （ｙ － ｙ） ２

（７）

式中，ｎ 为样本量，Ｒ 的取值在⁃ １ 与＋１ 之间，Ｒ 的绝对值越大表明相关性越强。 若 Ｒ＞０，表明两个变量是正相

关；若 Ｒ＜０，表明两个变量是负相关。

２　 结果与分析

２．１　 湿地松和马尾松叶片荧光参数及环境因子日变化特征

ΦＰＳⅡ代表光适应下 ＰＳⅡ的实际光化学效率，反映叶片用于光化学反应占所吸收的光能的比例。 ΦＰＳⅡ日

变化总体上呈现“Ｕ”型，早晚高午间低（图 １）。 ΦＰＳⅡ的春季日最低值出现在午间 １２：００⁃ １４：００ 时段，夏季日

最低值出现较春季有所提前，秋季日最低值出现在 １２：００ 前后，而冬季的 ΦＰＳⅡ波动小，均维持在较高水平。
ＮＰＱ 反映了叶片吸收的光能以热耗散形式散失的程度，热耗散可以防御强光带来的破坏， 是植物保护 ＰＳⅡ
反应中心免受伤害的重要机制。 ＮＰＱ 日变化总体表现为先升后降，午间达到峰值，呈抛物线型，与 ΦＰＳⅡ日变

化趋势相反。 相关分析结果表明，ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 有显著的线性负相关关系，在湿地松和马尾松叶片二者的相关

系数 Ｒ 分别为－０．９２６（Ｐ＜０．００１）和－０．８６３（Ｐ＜０．００１）。

图 １　 湿地松和马尾松叶片 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 不同季节的日变化

Ｆｉｇ．１　 Ｄｕｉｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ΦＰＳⅡ ａｎｄ ＮＰＱ ｉｎ Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ ａｎｄ Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ

ΦＰＳⅡ：实际光化学效率 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ；ＮＰＱ：非光化学淬灭 Ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ；Ｓ：湿地松 Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ； Ｍ：马尾松

Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ

同步的环境因子观测结果表明，ＰＡＲ、Ｔｌｅａｆ和 ＲＨ 都存在明显的日变化特征（图 ２）。 ＰＡＲ 从早晨开始上

升，午间达到峰值，随后下降，冬季的变化要小于其他 ３ 个季节。 Ｔｌｅａｆ从早晨开始持续上升，达到峰值后略有下

降，但下降幅度很小。 而 ＲＨ 与前二者相反，整体表现为先降后升，春、夏、秋三季早晨的相对湿度是一天中的

最大值，可超过 ７０％，下午 １４：００ 前后降至最低，而冬季的波动幅度很小，且基本维持在 ８０％上下。
从 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 以及环境因子的总体日变化特征可以看出：在光照较弱的早晨及傍晚，叶片将吸收的光

能最大限度地用于光化学反应，随着光强和温度的升高，吸收的光能逐渐更多地以热耗散的形式散失；光强最

强、温度最高的中午，转化为热耗散的能量比例最多，而用于光化学反应的能量比例则最少。
虽然湿地松和马尾松叶片的荧光参数和环境因子整体趋势一致，但仍存在一定差异。 在夏秋季节，马尾

松叶片荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 日变化的波动幅度明显大于湿地松，马尾松叶片在午间 ΦＰＳⅡ更低而 ＮＰＱ 更高，
其午间的日最大 ＰＡＲ 值也要高于湿地松（表 １）。 湿地松叶片所受光照强度仅在春季高于马尾松，与之相应，
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图 ２　 湿地松和马尾松叶片环境因子不同季节的日变化

Ｆｉｇ．２　 Ｄｕｉｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ ａｎｄ Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ

ＰＡＲ：光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；Ｔｌｅａｆ：叶片温度 Ｌｅａｆ ｔｅｍｐｒｅｔｕｒｅ；ＲＨ：相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

春季 ＮＰＱ 湿地松叶片略高，而在夏、秋和冬季均低于马尾松叶片（图 １，表 １）。 此外，在夏季，湿地松和马尾松

叶片所受光照都是 １１：００ 前后达到最高值而后持续降低，然而，湿地松叶片的 ΦＰＳⅡ在 １１：００ 前后达到最低值

后几乎持续上升，马尾松叶片的 ΦＰＳⅡ最低值维持至 １４：００ 前后才恢复上升，马尾松叶片的 ＮＰＱ 在 １１：００ 至

１４：００ 间也几乎为持续的高值。 而夏季马尾松叶片日均温高达 ３３℃，也是唯一 Ｔｌｅａｆ高于湿地松的季节（表 １）。

表 １　 不同季节湿地松和马尾松叶片环境因子和荧光参数情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ ａｎｄ Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

日均值
Ｄａｉｌｙ ａｖｅｒａｇｅ

日最高值
Ｄａｉｌｙ ｍａｘｉｍｕｍ

日最低值
Ｄａｉｌｙ ｍｉｎｉｍｕｍ

春
Ｓｐｒｉｎｇ

夏
Ｓｕｍｍｅｒ

秋
Ａｕｔｕｍｎ

冬
Ｗｉｎｔｅｒ

春
Ｓｐｒｉｎｇ

夏
Ｓｕｍｍｅｒ

秋
Ａｕｔｕｍｎ

冬
Ｗｉｎｔｅｒ

春
Ｓｐｒｉｎｇ

夏
Ｓｕｍｍｅｒ

秋
Ａｕｔｕｍｎ

冬
Ｗｉｎｔｅｒ

马尾松 ＰＡＲ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ２７１ ４５８ ３２７ １８７ ５７８ ９２１ ６６３ ４８７ ５２ ９７ ３３ １１　

Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ Ｔ ｌｅａｆ ／ ℃ ２２ ３３ ２９ １８ ２５ ３６ ３１ ２０ １５ ２９ ２３ １３

ＲＨ ／ ％ ５５ ６１ ５７ ７７ ７２ ７６ ７７ ８５ ４７ ５３ ４９ ７０
ΦＰＳⅡ ０．６０５ ０．５２６ ０．５７４ ０．７０２ ０．７３１ ０．６７８ ０．７２３ ０．７７０ ０．５２３ ０．４１４ ０．４５３ ０．６２４

ＮＰＱ １．１３９ ２．５６８ ２．４１６ １．１３０ １．８５１ ３．６４８ ３．６２５ １．５３９ ０．３７６ １．００４ ０．８２２ ０．７５５

湿地松 ＰＡＲ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ３４６ ２８９ ２１８ ８５ ７３３ ５５９ ４５９ ２５６ ６４ ６４ ２４ ４

Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ Ｔ ｌｅａｆ ／ ℃ ２４ ３２ ３２ ２３ ２８ ３４ ３５ ２５ １５ ２８ ２６ ２１

ＲＨ ／ ％ ５２ ５９ ６１ ８３ ６８ ７３ ８１ ８７ ４５ ５０ ５２ ７９
ΦＰＳⅡ ０．６３３ ０．６４６ ０．６８２ ０．７３８ ０．７４１ ０．７３９ ０．７７５ ０．７８１ ０．５０２ ０．５６０ ０．５７６ ０．６６６

ＮＰＱ １．３１６ １．４６８ １．３８０ ０．７７３ ２．０４３ ２．２００ ２．２０９ １．１７５ ０．６６４ ０．９５２ ０．８６０ ０．４４７
　 　 ＰＡＲ：光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；Ｔ ｌｅａｆ：叶片温度 Ｌｅａｆ ｔｅｍｐｒｅｔｕｒｅ；ＲＨ：相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ；ΦＰＳⅡ：实际光化学效率 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ；ＮＰＱ：非光化学淬灭 Ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ
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２．２　 环境因子对荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 的影响

通过增强回归树 ＢＲＴ 分析了环境因子 ＰＡＲ、Ｔｌｅａｆ和 ＲＨ 对湿地松和马尾松叶片叶绿素荧光参数 ΦＰＳⅡ和

ＮＰＱ 的影响。 ４ 个 ＢＲＴ 模型在 Ｒ 中均经过超过 ２５００ 次运算达到最优，训练数据的相关性均高于 ０．９７，交叉

验证的相关性均高于 ０．８３，可以认为模拟效果较好。 ＢＲＴ 的分析结果如图 ３ 的柱状图所示。 实际光化学效率

ΦＰＳⅡ主要受到 ＰＡＲ 的影响，ＰＡＲ 对湿地松和马尾松叶片 ΦＰＳⅡ日变化的贡献率分别高达 ８３．０％和 ５１．１％。
Ｔｌｅａｆ对马尾松叶片 ΦＰＳⅡ的影响次之（２７．９％），但对湿地松叶片 ΦＰＳⅡ的影响极低。 对于非光化学淬灭 ＮＰＱ 而

言，三个环境因子中，ＰＡＲ 主导了湿地松叶片 ＮＰＱ 的变化（７７．２％），温度次之，但马尾松叶片 ＮＰＱ 主要受温

度 Ｔｌｅａｆ的影响（５９．６％），而 ＰＡＲ 的贡献率居第二（２４．８％）。

图 ３　 环境因子对荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 的相对贡献

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ΦＰＳⅡ ａｎｄ ＮＰＱ

图 ４ 和图 ５ 分别表示了湿地松和马尾松叶片的荧光参数与环境因子的相关分析结果，有相似也有差异。
湿地松叶片的ΦＰＳⅡ与环境因子 ＰＡＲ 和 Ｔｌｅａｆ都存在极显著的负相关关系（Ｐ＜０．００１），ＲＨ 与湿地松叶片ΦＰＳⅡ则

表现为显著正相关（Ｐ＜０．００１）。 三个环境因子中，湿地松叶片 ΦＰＳⅡ与 ＰＡＲ 的相关系数最高，达－０．９３４，因此

ＰＡＲ 先升后降的日变化特征主导了 ΦＰＳⅡ的日变化的“Ｕ 型”特征。 湿地松叶片的 ＮＰＱ 与 ＰＡＲ 的相关性同样

十分显著，二者相关系数高达 ０．８６８（Ｐ＜０．００１），表现为良好的线性正相关。 三个环境因子之间也存在一定的

相关关系，湿地松叶片的 ＲＨ 与 ＰＡＲ、Ｔｌｅａｆ均存在极显著的负相关关系（Ｐ＜０．００１）。
马尾松叶片的 ΦＰＳⅡ与 ＰＡＲ 和 Ｔｌｅａｆ同样表现为极显著的负相关关系，ＰＡＲ 依然是与马尾松叶片 ΦＰＳⅡ关系

最为密切的环境因子（Ｒ＝ －０．８１，Ｐ＜０．００１）。 但是，与湿地松叶片相比，马尾松叶片 ΦＰＳⅡ与 Ｔｌｅａｆ的相关性更高

（Ｒ＝ －０．７６４）。 而且，马尾松叶片 ＮＰＱ 与 Ｔｌｅａｆ的相关性在三个环境因子中最高（Ｒ ＝ ０．８２８，Ｐ＜０．００１），与 ＢＲＴ
分析的结果一致。 可见，马尾松叶片的 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 受 Ｔｌｅａｆ的影响相较于湿地松叶片更大。 在夏季午后 ＰＡＲ
开始下降后，Ｔｌｅａｆ还保持着很高的水平，持续一段时间后才会下降，这二者的共同作用导致了夏季午间马尾松

叶片 ΦＰＳⅡ的持续低值和 ＮＰＱ 的持续高值。 此外，在马尾松叶片，ＲＨ 与 ＰＡＲ 不再有显著相关关系，但与 Ｔｌｅａｆ

仍然保持显著负相关。
２．３　 荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 与植被生产力的关系

不同于叶绿素荧光参数对光合作用的表达原理，基于涡度相关数据计算的 ＧＰＰ 和 ＬＵＥ 从碳通量的角度

表现光合作用在不同季节的日变化特征。 与荧光观测同期的千烟洲亚热带人工针叶林的 ＧＰＰ 和 ＬＵＥ 日变

化特征如图 ６。 整体而言，ＧＰＰ 从早晨开始上升，午间达到峰值，随后逐渐降低。 植被 ＧＰＰ 在夏季最高，且
ＧＰＰ 的最大值相比于其他三个季节更早出现，中午存在明显的“午休”现象。 ＬＵＥ 的最高值多出现在早晨，随
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图 ４　 湿地松叶片荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 与环境因子的相关性

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ （ΦＰＳⅡ ａｎｄ ＮＰＱ） ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｓｌａｓｈ Ｐｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ

显著性水平：∗∗∗，Ｐ＜０．００１；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５

图 ５　 马尾松叶片荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 与环境因子的相关性

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ （ΦＰＳⅡ ａｎｄ ＮＰＱ） ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｍａｓｓｏｎ Ｐｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ

显著性水平：∗∗∗，Ｐ＜０．００１；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５
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后逐渐降低，下午有所回升。 但春、夏、秋三季植被 ＬＵＥ 在下午的上升均不明显。 虽然 ＧＰＰ 在不同季节表现

出了比较明显的大小差异，但是 ＬＵＥ 在春夏秋三季相差无几，反而在 ＧＰＰ 相对较低的冬季更高。

图 ６　 不同季节千烟洲亚热带人工针叶林 ＧＰＰ 和 ＬＵＥ 的日变化

Ｆｉｇ．６　 Ｄｕｉｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＧＰＰ ａｎｄ ＬＵＥ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＹＺ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ

ＧＰＰ：总初级生产力 Ｇｒｏｓｓ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；ＬＵＥ：光能利用率 Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

光能利用率 ＬＵＥ 是表征植物固定太阳能效率的指标，代表植物吸收的光能通过光合作用转化为有机物

的效率，而 ΦＰＳⅡ代表植物叶片叶绿素吸收的光能用于光化学反应（光合作用）的比例。 从相关分析的结果

（图 ７）来看，二者存在极显著的线性正相关关系（Ｒ＝ ０．５７２，Ｐ＜０．００１），植物将吸收的光能用于光化学反应的

比例高，进而转化为有机物的效率高。 而 ＮＰＱ 作为热耗散的指标，与 ＬＵＥ 有很好的线性负相关关系（Ｒ ＝
－０．５５９，Ｐ＜０．００１），植物吸收的光能如果更多地用于光保护机制的热耗散，转化为有机物的效率就会相应的

降低。 我们也发现，ＧＰＰ 随着 ΦＰＳⅡ的增加而降低（图 ８），二者显著负相关（Ｒ＝ －０．７８１，Ｐ＜０．００１）。 而 ＮＰＱ 与

ＧＰＰ 显著正相关（图 ８），Ｒ＝ ０．７８８（Ｐ＜０．００１）。

图 ７　 人工针叶林 ＬＵＥ、ＧＰＰ 与实际光化学效率 ΦＰＳⅡ的散点图

Ｆｉｇ．７　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＵＥ， ＧＰＰ ａｎｄ ΦＰＳⅡ ｉｎ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ

３　 讨论

３．１　 荧光参数日变化的生理机制

植物的叶绿素荧光与光合作用中各个反应过程紧密相关，是植物对环境变化的生理响应，包含了丰富和

９　 １５ 期 　 　 　 陈敬华　 等：亚热带人工针叶林叶绿素荧光参数日变化及其与植被生产力的关系 　
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图 ８　 人工针叶林 ＬＵＥ、ＧＰＰ 与非光化学淬灭 ＮＰＱ 的散点图

Ｆｉｇ．８　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＵＥ， ＧＰＰ ａｎｄ ＮＰＱ ｉｎ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

复杂的信号。 在本研究中，随着日间光照强度的变化，湿地松和马尾松叶片 ΦＰＳⅡ在午间光强最强时达到最

低，而 ＮＰＱ 在此时最高（图 １）。 表明在强光照下，植物光合机构所吸收的光能超过光合作用所利用的量而导

致了吸收的光能用于光化学反应的比例降低，ＰＳⅡ反应中心的光合活性下降，因此过剩的光能依赖于叶黄素

循环中紫黄质向玉米黄质转变以热能的形式耗散，形成光保护机制，避免过量光照对植物光合机构的伤

害［３３⁃３４］。 当午后光照强度逐渐减弱，ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 又恢复到原来的水平，可见湿地松和马尾松叶片的光合活

性只是受到暂时的抑制，但没有发生不可逆转的损伤，热耗散的光保护机制有效地避免了反应中心遭受过量

光强而破坏。 此外，本研究通过比较常绿针叶林不同季节的观测结果发现，不同时期 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 日变化过

程基本一致，但冬季的日变化幅度明显小于其他三个季节。 同时，四个季节中冬季 ΦＰＳⅡ最高，ＮＰＱ 最低（表
１），表明在光照相对较弱的冬季，叶片降低热耗散提高光化学效率以维持低光照下的光合作用水平。
３．２　 环境因子的影响在不同树种的比较

通过分析环境因子对湿地松和马尾松叶片叶绿素荧光参数 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 的影响发现，在观测期内，ＰＡＲ、

Ｔｌｅａｆ和 ＲＨ 均对两种松树叶片叶绿素荧光参数有影响（图 ４，５），当 ＰＡＲ 和 Ｔｌｅａｆ上升，ＲＨ 下降时，湿地松和马尾

松叶片通过增加热耗散降低光化学效率的保护机制来应对强光高温干旱的环境。 但整体而言，ＰＡＲ 是影响

最大的环境因子。 在日变化中，Ｔｌｅａｆ和 ＲＨ 的变化都相对滞后于 ＰＡＲ 以及叶绿素荧光参数的变化，也可以说

明叶绿素荧光参数更容易受到了 ＰＡＲ 的影响。 光强和温度对荧光的强烈影响同样在温带常绿针叶林被发

现［３５］，研究表明 ＮＰＱ 随着光强的增长而增长，却随着温度的增长而降低，但其温度的调控作用主要在低于

７．５℃时体现，而本研究发现在温度较高的亚热带常绿针叶林，ＮＰＱ 随着叶片温度的增长而增长。 也有研究认

为，ＰＡＲ 是水分条件适宜时影响 ΦＰＳⅡ降低的首要因子；而当外界可利用水分降低时，ＲＨ 加剧了 ΦＰＳⅡ的下

降［１６］。 但本研究针对于亚热带季风区植被，观测期内的最低相对湿度仍高于 ４５％（表 １），区别于干旱区植

被［１６］，不存在水分匮乏的情况，因此三个环境因子中，ＲＨ 对荧光参数的影响最小。
然而，即使生境相似，湿地松和马尾松叶片的荧光参数也存在差异。 在春季，湿地松叶片的 ＰＡＲ 略高于

马尾松叶片，湿地松叶片的热耗散略高，但其 ΦＰＳⅡ也高于马尾松（图 １，２）。 表明即使在更高的光强下，湿地

松叶片仍能够将吸收的光能更多的用于光化学反应，这可能与湿地松和马尾松叶片的叶面积和厚度等功能性

状有关。 湿地松的比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）为 ４．９２ ｍ２ ／ ｋｇ，低于马尾松（６．６８ ｍ２ ／ ｋｇ） ［３６］。 湿地松叶

片将更多的干物质来构建保卫结构，增加叶片厚度和叶肉细胞密度，能够容纳更多的叶绿体，从而提高单位面

积叶片的光化学效率，更有助于对外界环境变化的适应。 也有研究发现相同的立地条件的湿地松叶片光合速

率明显高于马尾松［３７⁃３８］。 从环境因子对湿地松和马尾松叶片荧光参数影响的差异也可以看出，Ｔｌｅａｆ对于马尾
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松叶片荧光参数的影响显著大于湿地松，超过 ＰＡＲ 成为马尾松叶片热耗散的主要环境影响因子，而湿地松叶

片荧光参数的变化却仅仅受到 Ｔｌｅａｆ较低程度的影响（图 ３）。 这一结果也侧面说明了引进种湿地松相较于本

地种马尾松可能更适应当地的环境。
３．３　 叶绿素荧光与植被生产力的分析及展望

植被光合作用的过程中，叶绿素分子吸收的太阳能大部分用于光化学反应以及后来的电子传递，电子最

终传递给 ＮＡＤＰ ＋（Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸）产生 ＮＡＤＰＨ
（Ｒｅｄｕｃｅｄ ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸），为 ＣＯ２的固定提供

能量。 叶绿素荧光不仅能反映植物光合作用过程中的光能吸收、激发能传递和光化学反应等的光合作用的原

初反应过程，同样与电子传递、ＣＯ２固定等过程有关。 光能利用率 ＬＵＥ 被定义为植被将吸收的光能转化成有

机干物质的效率，是陆地生态系统生产力模型估算的重要参数。 我们的研究尝试将代表植物叶片将吸收的光

能用于光化学反应的叶绿素荧光参数 ΦＰＳⅡ 与 ＬＵＥ 关联，结果表明，ΦＰＳⅡ 与 ＬＵＥ 存在显著线性关系（Ｐ＜
０．００１），植物叶片吸收的光能越多地用于光化学反应，也相应有越多的吸收光能被转化为有机物存储。 但是，
仍然存在 ΦＰＳⅡ高而 ＬＵＥ 低的情况。 可见虽然植被叶片将吸收的光能很大程度用于进行光化学反应，ＣＯ２的

固定阶段的能量转化效率可能并不高。 光照是植物光合作用的主要驱动力，对于未受到胁迫的健康植物，高
光照往往更有利于光合作用有机物的合成，从而对应高的 ＧＰＰ，而在高光照植物叶片吸收的光能用于光化学

反应的比例会降低而热耗散的比例升高，因而 ＧＰＰ 与 ΦＰＳⅡ和 ＮＰＱ 分别表现为显著负相关和显著正相关。
此外，虽然我们将两种优势树种的多束叶片观测到的叶绿素荧光参数综合考虑，但基于通量数据获取的

ＬＵＥ 和 ＧＰＰ 更多地是反映生态系统或者植被群落的光能利用效率和光合速率情况，植被冠层结构同样可能

对它们的关系有所影响［３９⁃４１］。 然而，叶绿素荧光技术仍局限于叶片“点”是接触测量［４２］，要开展生态系统水

平的观测存在一定难度，但目前利用荧光光谱探测的陆地植被的荧光遥感发展迅速，提升荧光测量尺度，为宏

观、动态地了解和评价植物光合作用提供了契机［４３⁃４４］。

４　 结论

通过对亚热带人工针叶林叶绿素荧光参数不同季节日变化特征及其环境因子的分析，以及对荧光参数与

植被生产力关系的探讨，我们获得了以下主要结论：
（１）随着日间光照强度的变化，湿地松和马尾松叶片 ΦＰＳⅡ（实际光化学效率）的日变化呈“Ｕ 型”，在午间

光强最强时 ΦＰＳⅡ最低，而 ＮＰＱ（非光化学淬灭）在此时达到峰值，与 ΦＰＳⅡ的日变化趋势相反，表明强光照下，
过剩的光能通过热耗散的形式散失以避免光合机构受到损伤。

（２）ΦＰＳⅡ主要受到 ＰＡＲ（光合有效辐射）的影响，ΦＰＳⅡ随着 ＰＡＲ 的升高而降低，ＰＡＲ 对湿地松和马尾松

叶片 ΦＰＳⅡ日变化的相对贡献率分别高达 ８３．０％和 ５１．１％。 ＮＰＱ 随着 ＰＡＲ 和 Ｔｌｅａｆ（叶片温度）的升高而升高，
ＰＡＲ 主导了湿地松叶片 ＮＰＱ 的变化（７７．２％），温度次之，但马尾松叶片 ＮＰＱ 主要受 Ｔｌｅａｆ的影响（５９．６％），而
ＰＡＲ 的贡献率居第二（２４．８％）。

（３）ＧＰＰ（总初级生产力）与 ΦＰＳⅡ显著负相关，而与 ＮＰＱ 显著正相关，主要是由于光照的影响。 ΦＰＳⅡ与

ＬＵＥ（光能利用率）表现为显著的线性正相关关系，但仍存在ΦＰＳⅡ高而 ＬＵＥ 低的情况。 ＮＰＱ 与 ＬＵＥ 显著负相

关，热耗散的比例越高，转化为有机物的效率就会相应的降低。
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