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黄土丘陵区沙棘、油松和刺槐光合生理特性及其环境
适应性

吴　 旭１，２， 唐亚坤３， 陈　 晨３， 贾　 畅４， 陈云明１，３，∗

１ 中国科学院水利部水土保持研究所黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室， 杨凌　 ７１２１００

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

３ 西北农林科技大学水土保持研究所， 杨凌　 ７１２１００

４ 西北农林科技大学林学院， 杨凌　 ７１２１００

摘要：植物光合生理特性在一定程度上能够体现其对生境的响应情况。 通过测定黄土丘陵区安塞国家生态试验站人工纯林和

混交林沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）、油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）和刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）在不同水分条件下的光响应曲线，采
用 ５ 种光响应模型进行拟合分析，以比较 ３ 个树种在不同水分条件下适宜的光响应模型及光合生理参数差异，探讨该地区主要

造林树种的光合生理生态适应性。 结果表明：（１）湿润时期（９ 月）纯林和混交林中 ３ 个树种叶片净光合速率（Ｐｎ）均显著高于

干旱时期（７ 月）（Ｐ＜０．０５），且 ７ 月，纯林沙棘、纯林刺槐和混交林刺槐出现光饱和、光抑制现象。 （２）５ 种模型对各树种叶片光

响应过程拟合效果的优劣顺序为：直角双曲线修正模型（ＭＲＨ）、指数修正模型（ＭＥＭ）、非直角双曲线模型（ＮＲＨ）、指数模型

（ＥＭ）、直角双曲线模型（ＲＨ）。 （３）与 ９ 月相比，７ 月各树种叶片光合生理参数值（表观量子效率 ［Φ］、光补偿点 ［ＬＣＰ］、光饱

和点 ［ＬＳＰ］、暗呼吸速率 ［Ｒｄ］、最大净光合速率 ［Ｐｎ ｍａｘ］）相对较低，表明在干旱时期，各树种光能利用减弱，光合能力也受到

限制。 （４）与纯林相比，混交林沙棘光合生理参数值整体呈上升趋势，表明混交造林有助于提高其光合潜力、对弱光的利用能

力及光照生态幅宽度；油松整体呈下降趋势，表明混交种植可能会降低其光合作用能力；刺槐变化无明显规律，其叶片 Φ 和

Ｐｎ ｍａｘ值下降，Ｒｄ增加，光照生态幅最宽，表明混交种植可能会增强其对强光的适应性，但会降低其对弱光的利用能力及光合

潜力。
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ｌｉｇｈｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｗａｓ ｗｉｄｅｓｔ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｍｉｇｈｔ ｅｎｈａｎｃｅ ｉｔｓ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｓｔｒｏｎｇ ｌｉｇｈｔｉｎｇ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｂｕｔ ｉｔ ｗｏｕｌｄ ｒｅｄｕｃｅ ｉｔｓ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｕｔｉｌｉｚｅ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈｉｌｌｙ ｌｏｅｓｓ ｒｅｇｉｏｎ； ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ； ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ； Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ
ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ； Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ； Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ

光合作用是影响植物生长发育的重要生理过程［１］。 光照和水分作为光合作用的能量来源和原料，是影

响植物物质累积和代谢过程的重要生态因子，植物对光强和水分的响应机制一直是植物生理生态学研究热点

和难点问题［２⁃４］。 光响应曲线反映光合速率与光强的相关关系，通过光响应模型拟合的光合参数，可用来判

断植物光合能力及其受环境变化的影响程度。 因此，通过对光响应曲线的测定及模拟，是研究不同植物光合

特性及其环境的适应性的重要手段。
全球气候变化导致极端事件多发，其中干旱和强光等环境变化对植物生长发育的胁迫和制约作用更为突

出。 植物受光胁迫时，光合作用的光抑制造成约 １０％的碳损失，对植物的生存具有显著影响［５］。 此外，水分

胁迫可以显著降低与植物光合作用有关代谢生理过程的活性，影响植物正常生长［６］。 目前有关光合特性的

研究主要从光响应模型的选择和水分胁迫等角度开展。
常用的光响应模型主要有直角双曲线（Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ，ＲＨ） ［７］、非直角双曲线（Ｎｏｎ⁃ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ，ＮＲＨ） ［８］、指数（Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ，ＥＭ） ［９］、直角双曲线修正（Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ，ＭＲＨ） ［１０］ 和指

数修正模型（Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ，ＭＥＭ） ［１１］等。 由于植物生理特性差异，不同植物适宜模型不同。 其中，刘强

等［１２］研究表明，ＭＲＨ 适宜长白落叶松（Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ）。 肖丹丹等［１３］ 认为 ＥＭ 为榆属植物最优拟合模型。 此

外，水分胁迫对植物光响应曲线影响较大，水分过低或过高均会降低植物光合能力，且不同光响应模型的适用

性也随之发生改变［１４］。 郎莹等［１５］研究发现，ＭＲＨ 能较好地拟合各种水分下山杏（Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｓｉｂｉｒｉｃａ）光响应

过程及其生理参数；ＲＨ 和 ＮＲＨ 仅适用于正常水分条件下。 而周多多等［１６］ 认为水分有利时胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）应用 ＭＲＨ 和 ＮＲＨ 较好；水分亏缺条件下采用 ＭＲＨ 和 ＲＨ 更为适合。 因此，筛选不同水分条件下

植物适宜的光响应模型，对于探究不同植物光合适应性及其环境适宜性具有重要意义。
然而，不同植物对环境的响应与适应特性存在较大差异［１７⁃１８］。 为适应不同的环境，植物在光补偿点

（ＬＣＰ）、光饱和点（ＬＳＰ）、暗呼吸（Ｒｄ）、光合能力（Ｐｎ ｍａｘ）等光合生理特性上会发生相应变化。 黄土丘陵区退

耕还林以来营造了大面积的沙棘 （ Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）、 油松 （ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ） 和刺槐 （ Ｒｏｂｉｎｉａ

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）等人工纯林，由于树种单一，加上集中连片分布，导致林地地力衰退，林分稳定性降低。 相比之

下，混交林可明显提高林地生产力和林分稳定性［１９］。 经过长期的造林实践，沙棘不但能够适应恶劣的自然环

境，而且具有较强固氮能力，能为其他植物生长提供适宜的养分条件，故多与其他树种混交种植［２０］。 目前，已
有关于沙棘的研究主要侧重于沙棘与其混交树种的水文效应及水土保持功能［２１⁃２２］，而关于沙棘、油松和刺槐

３ 个树种光合生理生态的研究也仅仅局限在纯林［２３⁃２５］。 此外，相比纯林，混交林可以显著改变林内光照和水

分等环境条件，最终可能导致林内各组成树种光合生理特性的差异。 因此，有必要对不同种植模式条件下，植
物光合生理特性对水分环境变化的响应进行进一步探究，旨在为科学评价黄土高原地区人工林光能利用稳定

性和可持续提供依据。
本文以沙棘、油松和刺槐为对象，选取典型干湿季，测定其在不同水分条件下的光响应曲线，采用 ＲＨ、

ＮＲＨ、ＥＭ、ＭＲＨ 及ＭＥＭ 模型对其进行拟合分析。 主要目标：（１）明确不同水分条件下 ３ 个树种的光响应过程

及其适宜拟合模型；（２）探讨沙棘、油松和刺槐在不同种植模式下的光合生理生态适应性。 以期为黄土丘陵

区植被恢复与生态重建提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于陕西安塞县中国科学院安塞水土保持综合试验站的山地试验场（１０９°１９′Ｅ，３６°５１′Ｎ，海拔

１０６８—１３０９ ｍ），属典型暖温带大陆性季风气候，年均气温 ８．８ ℃，年均降水量 ５００ ｍｍ 左右，年际年内分布不

均。 潜在蒸发在 ６００—８００ ｍｍ 之间变化。 土壤以黄绵土为主；主要木本植物有沙棘、油松、刺槐、侧柏

（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、榆树（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）等；草本植物有白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）、铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、甘草（Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ）等。
１．２　 试验材料

以山地试验场野外长期固定监测林地为基础，选取沙棘、油松和刺槐纯林及沙棘∗油松、沙棘∗刺槐混交

林为研究对象。 各样地均为 ２０００ 年左右栽植的人工林，其基本特征见表 １：

表 １　 样地基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

树高
ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

胸径 ／ 地径
ＤＢＨ ／ ＤＧＨ

／ ｃｍ

冠幅
（东西×南北）
Ｃｒｏｗｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｏｆ（ＥＷ×ＳＮ） ／

（ｍ×ｍ）

叶面积指数
Ｐｌｏｔ ｌｅａｆ ａｒｅａ

ｉｎｄｅｘ ／
（ｍ２ ｍ－２）

样地面积
Ａｒｅａ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ
ｐｌｏｔ ／ （ｍ×ｍ）

林分密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ／ ｈｍ２）

纯林
Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

沙棘
（Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ） ３．４６±０．１２ ５．９６±０．３３ （２．４０±０．１２）×

（２．２９±０．１１） ２．１８±０．１５ ２０×２０ １７３３

纯林
Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

油松
（Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ） ３．６９±０．０９ ７．４３±０．２７ （２．９６±０．１２）×

（３．３６±０．１１） １．３４±０．０４ ２０×２０ １２００

纯林
Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

刺槐
（Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ） ７．５９±０．６５ ９．４０±１．５０ （４．３６±０．３９）×

（４．２４±０．３２） ３．１１±０．２９ ２０×２０ ５００

混交林 １ 沙棘
（Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ） ３．０８±０．１４ ５．４３±０．３３ （２．０１±０．０９）） ×

（２．０４±０．１１） １．９４±０．０７ ２０×２０ ２６５０

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ １ 油松
（Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ） ４．０１±０．１７ ７．１１±０．４８ （２．６２±０．１２）×

（２．６０±０．１４）

混交林 ２ 沙棘
（Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ） ２．６９±０．１０ ４．６３±０．３２ （１．７９±０．１０）×

（１．８０±０．０９） ２．１５±０．２１ ２０×２０ １９６０

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ２ 刺槐
（Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ） ５．９２±０．５２ ７．８０±１．０２ （３．３６±０．３５）×

（３．２５±０．３４）

　 　 混交林 １ 和混交林 ２ 分别代表：沙棘∗油松和沙棘∗刺槐混交林；叶面积指数于生长季内每月月末测量（５—１０ 月），样地调查（胸径 ／ 地径、

树高等）于生长季前进行（４ 月）

３　 ２１ 期 　 　 　 吴旭　 等：黄土丘陵区沙棘、油松和刺槐光合生理特性及其环境适应性 　
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１．３　 土壤体积含水量

在混交林 １ 和混交林 ２ 及油松、沙棘纯林样地内利用 ＥＣＨ２Ｏ 土壤含水量监测系统长期监测土壤水分动

态变化，测定深度为 １５０ ｃｍ，分层测量（０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ、２０—５０ ｃｍ、５０—１００ ｃｍ、１００—１５０ ｃｍ）。 对于刺

槐纯林样地，在干湿季采用土钻法取样烘干法测量土壤水分变化，深度与 ＥＣＨ２Ｏ 保持一致。
１．４　 叶面积指数

于 ２０１７ 年生长季内（５—１０ 月）每月月末，采用 ＬＡＩ⁃２２００ Ｃ 植物冠层分析仪进行测量。
１．５　 光响应曲线

本研究中将同一区域相邻间隔区作为重复样地，即：每个样地均先选取 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方，然后再划分

为 ２０ ｍ×６ ｍ 的三个小样方作为样地重复。 并在各小样方内按照平均胸径 ／地径⁃平均树高⁃平均冠幅选取标

准木代表整个林分的光合特征（共 ２１ 株）。
２０１７ 年 ７ 月和 ９ 月，选择晴朗天气上午 ９：００—１１：３０，从各标准木中选取中上部成熟向阳叶片，采用 Ｌｉ⁃

Ｃｏｒ ６４００ 便携式光合作用测定系统（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ， ＵＳＡ）进行光响应曲线测定（每株标准木测定 １ 次光响应曲线）。
使用红蓝光源，ＣＯ２浓度设定为环境 ＣＯ２浓度（约 ４００ μｍｏｌ ｍｏｌ－１），光强梯度设定为 １５００、１２００、１０００、８００、

６００、４００、２００、１５０、１００、５０、２０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
１．６　 光响应曲线模型

本研究采用 ＲＨ［７］、ＮＲＨ［８］、ＥＭ［９］、ＭＲＨ［１０］及 ＭＥＭ［１１］模型拟合各树种叶片光响应曲线，公式如下：

Ｐｎ（ Ｉ） ＝
αＩＰｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ （１）

Ｐｎ（ Ｉ） ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － （αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ） ２ － ４θαＩＰｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ （２）

Ｐｎ（ Ｉ） ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

（ Ｉ － Ｉｃ） （３）

Ｐｎ（ Ｉ） ＝ Ｐｎｍａｘ × １ － ｅ
－αＩ

Ｐｎｍａｘ[ ] － Ｒｄ （４）

Ｐｎ（ Ｉ） ＝ λｅ －βＩ － γｅ －ξＩ （５）

式中 Ｐｎ为净光合速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｉ 为光强即 ＰＡＲ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｉｃ为光补偿点即 ＬＣＰ（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；

Ｐｎ ｍａｘ为最大净光合速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｒｄ为暗呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；α 为初始量子效率即 Φ（ｍｏｌ ｍｏｌ－１）；

θ 为曲角，反映光合曲线弯曲程度的凸度；β（ｍ２ ｓ μｍｏｌ－１）和 γ（ｍ２ ｓ μｍｏｌ－１）是独立于 Ｉ 的系数。
１．７　 模型评价指标

采用相关系数 （Ｒ２ ） 和平均相对误差绝对值 （ＭＡＰＥ） 比较 ５ 种模型的拟合优度。 ＭＡＰＥ 计算公式

如下［２６］：

ＭＡＰＥ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １

ｙｉ －ｙ^ｉ

ｙｉ

× １００ （６）

式中： ｙｉ 为实测值；ｙ^ｉ 为模型预估值； 􀭰ｙｉ ＝∑ ｙｉ ／ ｎ；ｎ 为样木数；ｐ 为参数个数。

２．１　 数据处理

使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０（Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅ Ｉｎｃ．， Ｓａｎ Ｊｏｓｅ， ＣＡ， ＵＳＡ）进行曲线拟合，采用 ＳＰＳＳ １６．０（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，
Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）非线性回归模块估计各模型参数；在对光响应数据进行正态分布和方差齐性检验的基础

上，采用 Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 对土壤含水量进行方差分析，使用 Ｐａｒｉｅｄ－Ｓａｍｐｌｅ Ｔ Ｔｅｓｔ 对同一树种不同水分条件

下及同一水分不同造林模式条件下各树种叶片 Ｐｎ光响应曲线进行显著性检验，使用一般线性模型（Ｇｅｎｅｒａｌ
Ｌｉｎｅａｒ Ｍｏｄｅｌ）对不同水分、造林模式条件下各树种光响应曲线拟合参数进行显著性检验。
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根据实测值绘制 Ｐｎ光响应曲线，并依据曲线走势估计 Ｐｎ ｍａｘ、Ｒｄ、ＬＣＰ 和 ＬＳＰ，作为各树种叶片 Ｐｎ光响应

特征的实测值。

３　 结果与分析

３．１　 水分条件

２０１７ 年生长季内（５ 月 １—１０ 月 ３１ 日）研究区总降水量为 ４４２．８ ｍｍ，降水分布不均，其中 ７０．６ ％的降水

集中在 ７ 月 ２２ 日—１０ 月 ３１ 日；而仅有 ３．１６％的降水发生在 ６ 月 ６ 日—７ 月 １１ 日（图 １）。 第一次观测时期

（７ 月１２—１４ 日），纯林沙棘、油松、刺槐及混交林 １、混交林 ２ 样地 ０—１５０ ｃｍ 土层土壤含水量均值分别为：
０．０７３ ｍ３ ／ ｍ３、０．０８７ ｍ３ ／ ｍ３、０．０５８ ｍ３ ／ ｍ３、０．０８７ ｍ３ ／ ｍ３和 ０．０８８ ｍ３ ／ ｍ３。 与 ７ 月相比，第二次观测时期（９ 月

１７—１９ 日）各样地土壤含水量均显著增加（Ｐ＜０．０５）分别为：０．１１２ ｍ３ ／ ｍ３、０．１６３ ｍ３ ／ ｍ３、０．１３９ ｍ３ ／ ｍ３、０．１１９
ｍ３ ／ ｍ３和 ０．１２２ ｍ３ ／ ｍ３。

图 １　 生长季内降水量和土壤体积含水量。

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒａｉｎｆａｌｌ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｐｌｏｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ

箭头表示光响应曲线观测时段；Ｄ，干旱时期；Ｗ，湿润时期

３．２　 光响应过程

不同种植模式条件下，各树种叶片 Ｐｎ对光强（ＰＡＲ）响应规律基本相似，随 ＰＡＲ 的增大 Ｐｎ先迅速增大

（ＰＡＲ ＜ ２００ ｕｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）后缓慢增大至光强临界点即 ＬＳＰ，其对应的 Ｐｎ为 Ｐｎ ｍａｘ，此后 Ｐｎ随 ＰＡＲ 变化因土壤

水分条件和树种不同具有较大差别（图 ２）。 ９ 月各树种叶片 Ｐｎ均显著高于 ７ 月（Ｐ＜０．０５），且当 ＰＡＲ ＞ ８００
ｕｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１左右时，７ 月纯林刺槐叶片 Ｐｎ表现出明显下降趋势，当 ＰＡＲ ＞ １２００ ｕｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１左右时，７ 月纯林

沙棘和混交林 ２ 刺槐叶片 Ｐｎ也有减小趋势。
除 ９ 月纯林油松和混交林 １ 油松无显著差异外，纯林和混交林其他各树种叶片 Ｐｎ均有显著性差异（Ｐ＜０．

０５）（表 ２）。
３．３　 光响应过程拟合

３．３．１　 模型拟合优度

利用 ＲＨ、ＮＲＨ、ＭＲＨ、ＥＭ 和 ＭＥＭ 模型对不同水分条件下各树种叶片 Ｐｎ光响应过程及其特征参数拟合

结果（图 ３，４、表 ３）。 其中，９ 月各模型 ＭＡＰＥ 均小于 ７ 月（图 ４）且决定系数（Ｒ２＞ ０．９９ 以上）均大于 ７ 月（表
３）。 此外，通过实测值和模型拟合值对比分析，发现在拟合不同水分条件下各树种叶片光响应曲线时，ＲＨ、
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图 ２　 不同水分条件下各树种叶片净光合速率的光响应曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ（Ｐｎ）－ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＮＲＨ 和 ＥＭ 模型拟合的 Ｐｎ ｍａｘ大于实测值，ＬＳＰ 小于实测值，ＭＥＭ 拟合的 Ｒｄ和 ＬＣＰ 与实测值接近，ＭＲＨ 拟合

的 Ｐｎ ｍａｘ和 ＬＳＰ 与实测值接近，整体拟合效果最好（图 ３，４、表 ３）。

表 ２　 不同种植模式条件下各树种净光合速率 ｔ 检验结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔ⁃ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ（Ｐｎ）ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｔ Ｓｉｇ． （双侧）

Ｓｉｇ． （２⁃ｔａｉｌｅｄ）

Ｄ 纯林沙棘 × 混交林 １ 沙棘 －２．４８６ ０．０３０

Ｗ Ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ １ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ －２．２２１ ０．０４８

Ｄ 纯林沙棘 × 混交林 ２ 沙棘 －３．５８２ ０．００４

Ｗ Ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ２ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ －３．８０５ ０．００３

Ｄ 纯林油松 × 混交林 １ 油松 －１３．６９０ ０．０００

Ｗ Ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ ０．７１７ ０．４８８

Ｄ 纯林刺槐 × 混交林 ２ 刺槐 ３．７１３ ０．００３

Ｗ Ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ２ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ －６．３６７ ０．０００
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图 ３　 不同光响应模型对各树种光合速率光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．３　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｙ ｆｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

表 ３　 各树种光合生理指标的模型估计值与实测值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ａｎｄ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

模型类型
Ｍｏｄｅｌ ｔｙｐｅ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

估计值 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅ
Ｐｎｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

纯林沙棘 ＲＨ Ｄ ３．１９３ １．５４０ １２９．３４ ５２５．８９ ０．９７７

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗ １８．７４８ １．８１３ ４６．６８ ６８５．３７ ０．９９７

Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ＮＲＨ Ｄ ３．５５５ １．６３３ １３１．１１ ５９６．３２ ０．９８１

Ｗ １８．１４３ １．７７１ ４７．１１ ６７０．５０ ０．９９７

ＭＲＨ Ｄ １．６５４ １．２４６ １７７．９６ ６０１．５３ ０．８５３

Ｗ １６．９３１ １．８３２ ４６．６９ １０３０．０２ ０．９９７

ＥＭ Ｄ ２．６６４ １．３９０ １６３．９６ ４６２．９１ ０．９５９

Ｗ １４．２５６ １．５３８ ４１．６４ ５２６．９８ ０．９９５

ＭＥＭ Ｄ ２．５３ １．３１８ １４０．２１ ３２４．２２ ０．９７１

Ｗ １６．９６ １．５６８ ５２．７９ ５０２．３５ ０．９９８

实测值 Ｄ ≈ １．８ １．２６８ １４５．８２ ６００ －

Ｗ ≈ １３ １．５７９ ５３．１９ １２００ －

混交林 １ 沙棘 ＲＨ Ｄ ５．７２４ １．３４１ １５９．２１ ７８５ ０．９８９

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ １ ｏｆ Ｗ ２８．３３３ ２．６２９ ６２．２７ ８９８．９１ ０．９９９
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续表

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

模型类型
Ｍｏｄｅｌ ｔｙｐｅ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

估计值 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅ
Ｐｎｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ＮＲＨ Ｄ １０．２３８ １．５８８ １４３．３４ １２７１．６１ ０．９９５

Ｗ ２５．３４８ ２．４３４ ６２．７３ ８０２．９５ １．０００

ＭＲＨ Ｄ ４．３０ １．４２ １５７．５２ ６１４．２８ ０．９０６

Ｗ １８．７２１ １．８９０ ６０．９６ １５３２．６８ ０．９９１

ＥＭ Ｄ ４．３４ １．２２９ １７４．６ ５９４．１５ ０．９８５

Ｗ ２１．１０８ ２．３７２ １３５．９３ ６７２．５１ ０．９９９

ＭＥＭ Ｄ ４．５７ １．２９４ １５５．８９ ５２９．３８ ０．９８８

Ｗ ２０．５２ ２．３０６ ６６．０８ ５８１．８４ １．０００

实测值 Ｄ ≈ ３．０ １．３４３ １４４．４４ ８００ －

Ｗ ≈ １７．８ ２．２９５ ６６．３３ １５００ －

混交林 ２ 沙棘 ＲＨ Ｄ ６．０６６ １．０２７ １３７．３７ ７８８．１１ ０．９７８

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ２ ｏｆ Ｗ ２６．８６９ ２．１３９ ３８．７３ ７０７．５１ ０．９９６

Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ＮＲＨ Ｄ ２３．７１６ １．３５１ １１２．５９ ２７２４．６７ ０．９９５

Ｗ ２２．８３４ １．８１１ ４０．６３ ６０２．５７ ０．９９７

ＭＲＨ Ｄ ３．７７５ １．０４７ １３０．８９ ５２４．１８ ０．９８０

Ｗ １８．１０ １．９１６ ３９．１０ １７１５．３４ ０．９９７

ＥＭ Ｄ ４．６１１ ０．９０２ １４１．３８ ５９４．２２ ０．９７２

Ｗ ２０．３３９ １．８４２ １１０．５７ ５３７．３５ ０．９９７

ＭＥＭ Ｄ ５．７６ １．１２７ １１９．８９ ５０２．８７ ０．９９１

Ｗ １８．４２ １．６６８ ４２．１０９ ５０１．７１ ０．９９７

实测值 Ｄ ≈ ３．４ １．１０４ １２０ ８００ －

Ｗ ≈ １８．２ １．７６６ ４３．０７ １３５０ －

纯林油松 ＲＨ Ｄ ５．１１５ ３．３５８ ６６８．７４ ６２９．４７ ０．９９１

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗ ２１．２４８ ４．３２７ ８１．３９ ７４５．６４ ０．９９９

Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ ＮＲＨ Ｄ ５．６２４ ３．３３９ ９８．２８ ６５７．６０ ０．９８８

Ｗ ２１．０１６ ４．５０３ ８１．９３ ７２９．１９ ０．９９９

ＭＲＨ Ｄ ０．８０６ ３．３６６ ７７．９１ ５４８．７３ ０．９８４

Ｗ １７．８８６ ４．２０７ ８１．０２ １５８７．２０ ０．９９９

ＥＭ Ｄ ４．３４０ ３．０３１ １６０．２７ ５４８．４８ ０．９７９

Ｗ １６．１９３ ４．１５０ ８２．８８ ５７０．７２ ０．９９７

ＭＥＭ Ｄ ４．０９ ３．０３８ ２５１．０３ ３１４．４ ０．９７７

Ｗ １２．５６ ３．９１６ ９０．９６ ４９５．０９ １．０００

实测值 Ｄ ≈ ０．８ ３．０３６ ９２．９８ ７００ －

Ｗ ≈ １４ ３．９０５ ９２．０ １３５０ －

混交林 １ 油松 ＲＨ Ｄ ６．４４４ ２．９１１ １５１．７ ５８１．６９ ０．９９５

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ １ ｏｆ Ｗ １６．８２７ ３．４７４ ６３．４５ ５６３．９２ ０．９９８

Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ ＮＲＨ Ｄ ７．２５１ ３．０００ １５８．３５ ６２５．０６ ０．９９８

Ｗ １４．４８６ ３．０７６ ７３．０４ ４９０．５６ ０．９９９

ＭＲＨ Ｄ ３．５３３ １．５０９ ３０１．７４ ９６９．５９ ０．８４６

Ｗ １０．３８ ３．２３７ ６８．８８ １２５２．１４ ０．９９９

ＥＭ Ｄ ５．２９４ ２．７ ２１９．４ ４８４．２１ ０．９８８

Ｗ １３．６ ３．１６７ １１３．７２ １６４．５５ ０．９９９

ＭＥＭ Ｄ ５．１１ ２．６０８ １５６．１８ ３４１．８１ ０．９９８

Ｗ １２．２５ ２．８５３ ７９．４７ ３６９．１７ １．０００

实测值 Ｄ ≈ ３．１ ２．５８３ １５７．５ ９００ －
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续表

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

模型类型
Ｍｏｄｅｌ ｔｙｐｅ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

估计值 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅ
Ｐｎｍａｘ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

Ｗ ≈ １０．４５ ２．８５６ ７９．７７ １２００ －

纯林刺槐 ＲＨ Ｄ ３．１７２ １．５６４ ２９．９５ ２９６ ０．７１２

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗ １９．７４３ １．０８５ １６．１７ ５２０．７ ０．９９３

Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ＮＲＨ Ｄ ２．７１０ ０．６９４ ５６．５９ ２５０．３２ ０．７９１

Ｗ １６．９１７ １．２４５ １４．６３ ４３８．０８ ０．９９８

ＭＲＨ Ｄ ２．１１８ ０．８４２ ４４．２７ ４１９．３３ ０．９７４

Ｗ １４．８５１ １．４６３ １５．０１ １３１４．１２ ０．９９７

ＥＭ Ｄ ２．９８３ ０．７７０ ７８．１ ２８１．９１ ０．７８５

Ｗ １５．７４５ １．５０１ ２１．６ ４０６．９０ ０．９９７

ＭＥＭ Ｄ ２．０５ ０．４６２ ６４．４４ ２１４．４４ ０．９９２

Ｗ ９．４５ １．０３１ １１．８５ ３９６．４６ ０．９９７

实测值 Ｄ ≈ ２．３ ０．５４６ ６７．７３ ４００ －

Ｗ ≈ １５ １．０１６ １３．６５ １１００ －

混交林 ２ 刺槐 ＲＨ Ｄ ６．９２０ １．９１８ ３４．９１ ３６８．２５ ０．９８９

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ２ ｏｆ Ｗ １５．３９０ １．４７５ ３９．７９ ６４８．６５４ ０．９９２

Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ＮＲＨ Ｄ ６．２７６ １．４５８ ４３．９８ ３３６．１４ ０．９９２

Ｗ １５．２５９ １．６５７ ４０．１０ ６３３．２２ ０．９９４

ＭＲＨ Ｄ ４．４５６ １．３６１ ３９．００ ８６７．９９ ０．９９３

Ｗ １０．７７８ １．７９４ ４０．０３ １９３９．０７ ０．９９７

ＥＭ Ｄ ６．０３０ １．１９３ ８７．３２ ３２４．４４ ０．９９２

Ｗ １１．９３１ １．６８７ ６１．２７ ４９２．６０ ０．９９６

ＭＥＭ Ｄ ４．４４ １．０８２ ５２．８６ ２４０．０９ ０．９９２

Ｗ １０．８２ １．２４２ ４３．２６ ４７１．２６ ０．９９６

实测值 Ｄ ≈ ４．７ １．１４０ ５２．６３ ８００ －

Ｗ ≈ １０．６ １．２４２ ４３．１８ １３５０ －

图 ４　 ５ 种模型对不同水分条件下各树种光响应曲线拟合的稳定性分析

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

３．４　 水分条件和造林模式对光合参数的影响

依据 ５ 种模型对光合参数求解精度，对各树种叶片 Ｒｄ和 ＬＣＰ 分析采用 ＭＥＭ 模型，对 Ｐｎ ｍａｘ和 ＬＳＰ 分析采

９　 ２１ 期 　 　 　 吴旭　 等：黄土丘陵区沙棘、油松和刺槐光合生理特性及其环境适应性 　
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用 ＭＲＨ 模型（表 ３），且因 ＭＲＨ 整体拟合效果最好，故应用该模型求解的 Φ、β 和 γ 值进行表观量子效率特性

及光饱和、光抑制现象分析（表 ５）。 对不同水分、造林模式条件下各个光合参数方差分析结果（表 ６）。
７ 月各树种叶片 Ｒｄ均较 ９ 月降低，且同一水分条件下，沙棘、刺槐叶片 Ｒｄ整体低于油松（表 ３）。 此外，沙

棘与油松混交后，叶片 Ｒｄ受水分条件、造林模式及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０１），与刺槐混交后，受水分条件及

二者交互作用影响（Ｐ＜０．０５）；水分条件和造林模式对油松 Ｒｄ有显著影响（Ｐ＜０．０５）；刺槐仅受二者交互作用

影响（Ｐ＜０．０５）（表 ６）。 ７ 月各树种叶片 ＬＳＰ 均显著低于 ９ 月（Ｐ＜０．０５），而 ＬＣＰ 均高于 ９ 月（表 ３）。 油松 ＬＳＰ
受水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０１）；沙棘和刺槐受造林模式、水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜
０．０１）。 油松 ＬＣＰ 主要受水分条件影响（Ｐ＜０．０１）；沙棘与油松、刺槐混交后均受造林模式和水分条件的影响

（Ｐ＜０．０１）；刺槐受造林模式、水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０１）（表 ６）。 ７ 月各树种叶片 Ｐｎ ｍａｘ均显著低

于 ９ 月（Ｐ＜０．０５），且油松、刺槐 Ｐｎ ｍａｘ受造林模式、水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０１）；沙棘与油松混交

后，受造林模式和水分条件的影响（Ｐ＜０．０１），而与刺槐混交后，仅受水分条件影响（Ｐ＜０．０１）（表 ３，６）。
９ 月各树种叶片 Φ 均高于 ７ 月，且同一水分条件下，沙棘和刺槐叶片 Φ 整体大于油松（表 ５）。 油松和沙

棘 Φ 仅受土壤水分条件的影响（Ｐ＜０．０１）；刺槐受造林模式和水分条件的影响（Ｐ＜０．０５）（表 ６）。 此外，９ 月各

树种叶片 β 和 γ 值均小于 ７ 月，且 ７ 月沙棘和刺槐叶片 β 和 γ 值均显著大于油松（Ｐ＜０．０５）。 油松、刺槐 β 仅

受水分条件影响（Ｐ＜０．０５）；沙棘 β 受造林模式、水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０１）；沙棘 γ 受水分条件

影响（Ｐ＜０．０１），刺槐受水分条件及二者交互作用影响（Ｐ＜０．０５）（表 ５，６）。

表 ５　 ＭＲＨ 模型对各树种光响应曲线拟合的表观量子效率（Φ）、光抑制项（β）和光饱和项（γ）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ（ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ｔｈｅ ｉｔｅｍ ｏｆ ｐｈｏｔｏ⁃ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ（β） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ（γ）） ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｙ ｔｈｅ ＭＲＨ ｍｏｄｅｌ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

水分条件
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

光合参数 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

Φ
（ｍｏｌ ｍｏｌ－１）

β ／
（ｍ２ ｓ ｍｏｌ－１）

γ ／
（ｍ２ ｓ ｍｏｌ－１）

纯林沙棘 Ｄ １．０１×１０－２ ２．３５×１０－４ ７．２２×１０－３

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ Ｗ ４．６１×１０－２ １．７４×１０－４ １．１７×１０－３

混交林 １ 沙棘 Ｄ １．４３×１０－２ ８．６４×１０－４ ６．１７×１０－３

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ １ ｏｆ Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ Ｗ ５．３３×１０－２ ２．２９×１０－４ ２．５２×１０－３

混交林 ２ 沙棘 Ｄ １．７５×１０－２ ８．３７×１０－４ ５．１６×１０－３

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ２ ｏｆ Ｈ． ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ Ｗ ５．５４×１０－２ ２．５４×１０－４ １．４５×１０－３

纯林油松 Ｄ ４．１９×１０－３ ４．１８×１０－５ ３．６６×１０－３

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｗ ４．３３×１０－２ １．９０×１０－５ ２．２１×１０－３

混交林 １ 油松 Ｄ ６．１４×１０－３ ３．５４×１０－５ ３．８４×１０－３

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ １ ｏｆ Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｗ ３．４９×１０－２ ２．１９×１０－５ ２．７５×１０－３

纯林刺槐 Ｄ ４．２３×１０－２ ３．４０×１０－４ ６．５８×１０－３

Ｐｕｒｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｗ ５．７５×１０－２ １．５３×１０－４ １．８４×１０－３

混交林 ２ 刺槐 Ｄ ３．６３×１０－２ ４．６７×１０－４ ８．５５×１０－３

Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ２ ｏｆ Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｗ ５．６２×１０－２ ２．６０×１０－４ １．５５×１０－３

４　 讨论

４．１　 光响应模型适用性评价

光响应曲线模拟对了解光合作用光反应过程非常重要，被广泛应用于植物光合生理的研究中［９，１５，２６］。 近

年来，诸多学者已提出了不同的光响应模型，从经验模型到机理模型，从简单模型到复杂模型［１２， １６，２７］。 不同

模型在具体地应用中往往存在较大差异，本研究表明，不同水分条件下，ＲＨ 和 ＮＲＨ 模型拟合的各树种叶片

Ｐｎ ｍａｘ均大于实测值（表 ３），这与朱永宁等［２８］、郎莹等［１５］、陈志成等［２９］以及周多多等［１６］对不同水分条件下玉
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表
６　

各
树
种
光
响
应
曲
线
的
拟
合
参
数
方
差
分
析
结
果

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
６　

Ａ
Ｎ
Ｏ
Ｖ
Ａ

ｒｅ
ｓｕ
ｌｔｓ

ｆｏ
ｒ
ｔｈ
ｅ
ｅｓ
ｔｉｍ

ａｔ
ｉｏ
ｎ
ｐａ

ｒａ
ｍ
ｅｔ
ｅｒ
ｓ
ｏｆ

ｔｈ
ｅ
ｌｉｇ

ｈｔ
ｒｅ
ｓｐ
ｏｎ

ｓｅ
ｃｕ
ｒｖ
ｅ
ｏｆ

ｅａ
ｃｈ

ｔｒ
ｅｅ

ｓｐ
ｅｃ
ｉｅ
ｓ

树
种

Ｓｐ
ｅｃ
ｉｅｓ

来
源

Ｓｏ
ｕｒ
ｃｅ

光
合

参
数

Ｐｈ
ｏｔｏ

ｓｙ
ｎｔｈ

ｅｔｉ
ｃ
ｐａ

ｒａｍ
ｅｔｅ

ｒ
Φ

／
（ｍ

ｏｌ
ｍｏ

ｌ－
１ ）

Ｒ ｄ
／

（μ
ｍｏ

ｌｍ
－ ２

ｓ－
１ ）

ＬＣ
Ｐ／

（μ
ｍｏ

ｌｍ
－ ２

ｓ－
１ ）

ＬＳ
Ｐ／

（μ
ｍｏ

ｌｍ
－ ２

ｓ－
１ ）

Ｐ ｎ
ｍ
ａｘ
／

（μ
ｍｏ

ｌｍ
－ ２

ｓ－
１ ）

β／
（ｍ

２
ｓμ

ｍｏ
ｌ－

１ ）
γ／
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米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．）、山杏、栾树（Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ）及胡杨的研究结果类似，这可能主要是因为这两个模型

曲线均为渐近线，没有极值，需要利用非线性最小二乘法对 Ｐｎ ｍａｘ进行估算，如果光响应曲线在饱和光强之后

下降，估算值必然大于实测值［３０］。 此外，ＲＨ、ＮＲＨ、ＥＭ 和 ＭＥＭ 模型因不能直接求解 ＬＳＰ，估算结果通常小于

实测值，本研究这 ４ 个模型对不同水分条件下各树种的拟合效果也证实了这一结论（表 ３）。 ＭＲＨ 模型函数

因存在极值，能直接求解 Ｐｎ ｍａｘ和 ＬＳＰ，并能较好地拟合光抑制阶段的光响应过程，故逐渐被应用［１５， ３１］，本研究

也表明干旱时期 ＭＲＨ 对纯林沙棘、刺槐以及混交林 ２ 刺槐叶片的光抑制现象拟合效果较好。
此外，５ 种模型对不同水分条件下各树种叶片 Ｐｎ光响应曲线的拟合优度均较高（Ｒ２＞ ０．７１），其中 ９ 月 Ｒ２

均在 ０．９９ 以上，说明对湿润时期拟合效果整体较好。 然而，尽管 Ｒ２的大小可以作为判断光响应模型的重要指

标，却不能说明所得到的光合参数与实际情况相吻合［３２］。 因此，与 Ｒ２相结合，本研究采用平均相对误差绝对

值（ＭＡＰＥ）比较 ５ 种模型拟合效果，确定出不同水分条件下各树种叶片 Ｐｎ ｍａｘ和 ＬＳＰ 优先选择 ＭＲＨ 模型，Ｒｄ

和 ＬＣＰ 优先选择 ＭＥＭ 模型。 且 ５ 种模型拟合效果优劣顺序：ＭＲＨ 整体拟合效果最佳，其次是 ＭＥＭ、ＮＲＨ 和

ＥＭ，而 ＲＨ 模型拟合效果最差（表 ３、图 ４），这与藏川杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｚｅｃｈｕａｎｉｃａ） ［３３］及长白落叶松 ［１２］对不同模型

适应性研究结果一致。
４．２ 水分条件、造林模式与光合参数关系

光合作用是制约人工林生产力最重要的生理过程，影响植物光合作用的环境因子主要有水分、ＣＯ２、光
照、温度等。 有研究表明，混交造林后，可能由于混交林和纯林在自身物种组成上的差异，造成林分内部生态

环境的不同，从而可能导致林分各组成树种光合生理特性的差异［３４］。
Φ 反映植物在弱光下吸收、转换和利用光能的能力［３５］。 通常，在适宜生长条件下，植物 Φ 在 ０．０３—０．０５

之间［３６］。 本研究表明，９ 月各树种叶片 Φ 均高于 ７ 月，表明湿润时期，３ 个树种对弱光利用能力增强（表 ５）。
在湿润条件下，各树种 Φ 在 ０． ０３５—０． ０５８ 之间，与王荣荣等［３７］ 对杠柳（Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ） 研究结果相近

（０．０４２—０．０６６），位于一般植物 Φ 范围。 而檧木（Ａｒａｌｉａ ｅｌａｔａ）Φ 在 ０．００４—０．０２９ 之间，山杏 Φ 在 ０．０１５—
０．０８３之间［６，３８］，可见本研究 ３ 个树种在适宜水分条件下利用弱光的能力高于一般灌木或小乔木。 其大小顺

序为：混交林 １ 油松（０．０３５） ＜纯林油松（０．０４３） ＜纯林沙棘（０．０４６） ＜混交林 １ 沙棘（０．０５３） ＜混交林 ２ 沙棘

（０．０５５）＜混交林 ２ 刺槐（０．０５６）＜纯林刺槐（０．０５７５）（表 ５），与纯林油松、刺槐相比，混交林 １ 油松和混交林 ２
刺槐叶片 Φ 分别下降 １９．４０％和 ２０．８７％，而与纯林沙棘相比，混交林 １ 沙棘和混交林 ２ 沙棘分别增加 １５．６２％
和 ２０．１７％，说明混交造林有助于沙棘提高对弱光的利用效率；刺槐和沙棘 Φ 整体大于油松，表明刺槐和沙棘

在把光能转化为净能量的能力强于油松，即阔叶树种 Φ 大于针叶树种，这与其他研究结果相类似：在植物生

长旺盛期测定杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ） 的 Φ 小于栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ） 和枫香树（ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ
ｆｏｒｍｏｓａｎａ） ［３９，４０］，也小于华东椴（Ｔｉｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ） ［４１］。 这可能主要和植物自身生物学特性及其适应环境的能力

的差异有关［４２］。
ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 反映植物对光照的需求，是判断植物适应高光强能力和耐荫性强弱的重要指标［４３］。 一般认

为阴性植物 ＬＣＰ 低于 ２０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，ＬＳＰ 低于 ５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１；而阳性植物 ＬＣＰ 在 ５０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以上，
ＬＳＰ 在 ８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以上［４３， ４４］。 在本研究中，干旱时期各树种 ＬＣＰ 在 ５２．８６—２５１．０３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间，
ＬＳＰ 在 ４１９．３３—９６９．５９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间；湿润时期各树种 ＬＣＰ 在 １１．８５—９０．９６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间，ＬＳＰ 在

１０３０．０２—１９３９．０７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间；可见随水分环境变化，各树种对光照强度表现出一定的适应性和可塑性，
即在适宜水分条件下对弱光与强光的利用能力都较高，因此具有较宽的光照生态幅，耐荫性和喜光性都增强，
较适合在干旱、半干旱地区生长。 其生态幅宽窄顺序为：混交林 ２ 刺槐（１８９５．８１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 ２ 沙棘

（１６７３．２３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞纯林油松（１４９６．２４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞混交林 １ 沙棘（１４６６．６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞纯林刺槐

（１３０２．２７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 １ 油松（１１７２．６７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞纯林沙棘（９７７．２３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），与对应纯林

相比，刺槐与沙棘混交后，刺槐叶片生态幅增加 ４５．５８％，沙棘增加 ７１．２２％；沙棘与油松混交后，油松叶片生态

幅下降 ２１．６２％，而沙棘增加 ５０．０８％，说明水分适宜条件下，混交造林有利于刺槐和沙棘增加其对光强的适应
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范围。
此外，ＭＲＨ 模型中参数光抑制项（β）和光饱和项（γ）的生物学意义是光系统Ⅱ天线色素分子光量子吸收

截面与其处于激发平均寿命的乘积，β 和 γ 越大，表示植物越容易受到光抑制和光饱和［４５］。 本研究表明，与 ７
月相比，９ 月各树种叶片 β 和 γ 均减小，表明湿润条件下各树种均不易出现光抑制和光饱和现象（图 ３、表 ５）。
７ 月沙棘和刺槐 β 和 γ 均显著大于油松（Ｐ＜０．０５），表明干旱时期，相对于油松，沙棘和刺槐可能更易出现光抑

制和光饱和现象（图 ２）。 这与王荣荣等［３７］对杠柳叶片 β 和 γ 随干旱胁迫变化研究结果类似，可能主要和针

阔叶树种叶片结构特征有关。 有研究表明，在针叶内部可能有光通量密度梯度的存在，这样就阻止了所有的

光合单元达到饱和。 针叶的厚度是 ６００—１２００ μｍ，仅仅传输 １％—５％的可见光。 而 ２００—６００ μｍ 厚的杨树

叶传输约 ５％—２０％的可见光，比针叶大 ４—５ 倍［４６， ４７］。
植物 Ｒｄ越大说明其呼吸速率越大。 本研究中，７ 月各树种叶片 Ｒｄ值均小于 ９ 月，表明在干旱条件下，３ 个

树种可能通过减弱呼吸作用以减少对光合产物的消耗，以适应土壤干旱条件；干旱时期各树种 Ｒｄ大小顺序

为：纯林油松（３．０３８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 １ 油松（２．６０８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞纯林沙棘（１．３１８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交

林 １ 沙棘（１．２９４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 ２ 沙棘（１．１２７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 ２ 刺槐（１．０８２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞纯林

刺槐（０．４６２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），与对应纯林相比，油松与沙棘混交后，油松叶片 Ｒｄ下降 １４．１５％，沙棘下降 １．８２％；
刺槐与沙棘混交后，刺槐叶片 Ｒｄ增加 １３４．２％，沙棘下降 １４．４９％，说明在干旱时期，油松和沙棘混交有利于光

合产物的积累；不同水分条件下，各树种 Ｒｄ在 ０．４６—３．９２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间（表 ３），与檧木 Ｒｄ（０．２４—０．８６ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１） ［６］，山杏 Ｒｄ（０．６７—１．９２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ［３８］相比，各树种叶片 Ｒｄ偏高，这可能主要和树种在不同水分条

件下对弱光环境的光合生理适应差异性有关［３７］。
Ｐｎ ｍａｘ是衡量植物叶片光合潜力的指标，在最佳的环境条件下，可表示其最大光合能力［４８］。 本研究表明，９

月各树种叶片 Ｐｎ ｍａｘ均显著增高（Ｐ＜０．０５），说明湿润时期各树种叶片光合潜力增强。 其大小顺序为：混交林 １
沙棘（１８．７２１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 ２ 沙棘（１８．１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞纯林油松（１７．８８６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ＞纯林沙棘

（１６．９３１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞纯林刺槐（１４．８５１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 ２ 刺槐（１０．７７８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）＞混交林 １ 油松

（１０．３８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），与对应各纯林相比，发现油松与沙棘混交后，油松 Ｐｎ ｍａｘ下降 ４１．９７％，沙棘增加 １０．５７％；
刺槐与沙棘混交后，刺槐 Ｐｎ ｍａｘ下降 ２７．４３％，沙棘增加 ６．４６％，说明在适宜水分条件下，混交造林有助于沙棘提

高其光合潜力，混交林 １ 油松叶片光合潜力最低，这可能主要和不同树种叶片排列结构有关。 有研究表明，针
叶树种叶片密集排列导致的相互遮荫可能会限制针叶叶束的光合作用。 如一个云杉叶束的投影面积仅是单

个针叶投影面积之和的一半左右［４６］。
黄土丘陵区属于季节性干旱事件多发的地区，研究不同种植模式下主要造林树种在不同水分条件下光合

生理特性差异，可为该区域不同尺度植被生理生态过程模拟提供依据。 本试验着重分析了生长季内典型时期

各树种光响应过程及其模拟，因此只选取了生长季相对干旱和湿润两个有代表性的时段进行分析。 而后续的

分析还需基于更多水分梯度的观测或者结合降水事件，才能深入理解不同树种对区域水分环境变化的响应

规律。

５　 结论

（１）纯林和混交林沙棘、油松和刺槐在湿润时期叶片 Ｐｎ均显著高于干旱时期（Ｐ＜０．０５）。

（２） ５ 种模型对湿润时期纯林和混交林各树种叶片光响应过程整体拟合效果较好（Ｒ２＞ ０．９９），不同模型

拟合效果的优劣顺序为：ＭＲＨ 模型对各树种叶片光响应过程整体拟合效果最佳，其次是 ＭＥＭ、ＮＲＨ 和 ＥＭ 模

型，而 ＲＨ 模型拟合效果最差。
（３）与干旱时期相比，湿润时期各树种叶片均具有较高的光合生理参数值，表明适宜水分条件下，其光合

潜力、呼吸活性以及对光能的利用能力较强。
（４）与纯林相比，混交林沙棘光合生理参数值整体呈上升趋势，表明混交造林有助于提高其光合潜力、对
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光能的利用能力及光照生态幅宽度；油松整体呈下降趋势，表明混交种植可能会降低其光合作用能力；刺槐变

化无明显规律，其叶片Φ 和 Ｐｎ ｍａｘ值下降，Ｒｄ增加，光照生态幅最宽，表明混交种植可能会增强其对强光的适应

性，但会降低其对弱光的利用能力及光合潜力。
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