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亚热带 １０ 种蕨类植物光响应模型拟合及光合特性
研究
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摘要：通过合适的光响应模型来准确计算植物光合参数是研究植物光合特性的重要手段。 为深入了解亚热带蕨类植物的光合

特性，采用直角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数模型和直角双曲线修正模型等 ４ 种常用光响应模型分别对 １０ 种亚热带蕨

类植物进行光响应曲线拟合。 通过分析决定系数（Ｒ２）、均方根误差（ＲＭＳＥ）、平均绝对误差（ＭＡＥ）、光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点

（ＬＣＰ）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）和表观量子效率（ＡＱＥ）等 ９ 种参数，探讨亚热带蕨类植物的光响应模型拟合

效果及其光合特性。 结果表明：直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型对本研究 １０ 种亚热带蕨类植物的拟合效果较好，其
中直角双曲线修正模型的 ＬＳＰ 拟合效果最好，非直角双曲线模型的拟合精度最高。 光合参数的聚类分析和 ＴＯＰＳＩＳ（Ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ
ｆｏｒ Ｏｒｄｅｒ Ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｂｙ Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｔｏ ａｎ Ｉｄｅａｌ Ｓｏｌｕｔｉｏｎ）综合评价法表明，１０ 种亚热带蕨类植物的光合特性既具有相似性又存在物

种特异性。 黑鳞耳蕨（Ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｕｍ ｍａｋｉｎｏｉ （Ｔａｇａｗａ） Ｔａｇａｗａ）的耐阴性能力最强，金星蕨（Ｐａｒａｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ （Ｋｕｎｚｅ）
Ｃｈｉｎｇ）的耐强光能力最强，乌蕨（Ｓｔｅｎｏｌｏｍａ ｃｈｕｓａｎｕｍ Ｃｈｉｎｇ）的光合潜能最大。 综上所述，非直角双曲线模型和直角双曲线修正

模型较适用于亚热带蕨类植物的光响应曲线拟合，１０ 种亚热带蕨类植物在耐阴性能力、耐强光能力和光合潜能等 ３ 种光合特

性方面表现出了相似性和物种特异性。
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植物光合作用是将光能转换为可用于生命过程的化学能并进行有机物合成的生物过程［１］，是植物生长

发育的物质基础［２］。 通过光响应模型拟合光响应曲线来准确地计算植物的光饱和点（ ＬＳＰ）、光补偿点

（ＬＣＰ）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）和表观量子效率（ＡＱＥ）等光合参数是研究植物光合特性的

重要手段［３—５］。 目前常用的光响应模型有直角双曲线模型［６］、非直角双曲线模型［７］、指数模型［８］ 和直角双曲

线修正模型［９］，由于不同模型对同一植物光合参数拟合值存在差异，因此选择植物的最适光响应模型在研究

植物光合特性方面尤为重要。
蕨类植物是广泛分布于世界各地的维管束植物，种类繁多［１０］，影响着森林群落的演替和养分循环［１１］，在

维持森林群落生产力方面具有重要的作用，并对改变森林环境发挥着生态作用［１２］。 同时，蕨类植物与人类有

着较为密切的关系，具有观赏、食用、药用、指示、绿肥和饲料等作用［１３］。 目前，关于蕨类植物光合特性的研究

较少，而且拟合蕨类植物光响应曲线时大多都是直接采用一种光响应模型进行拟合，如许焱［１４］ 对芒萁、许金

忠等［１５］对荚果蕨 以及张强等［１６］对蕨类植物的研究，并未讨论此模型是否适合蕨类植物的光响应曲线拟合，
这就可能造成对蕨类植物光合特性的研究存在一定偏差。

本研究选取亚热带茶叶地中的碗蕨（Ｄｅｎｎｓｔａｅｄｔｉａ ｓｃａｂｒａ （Ｗａｌｌ． ｅｘ Ｈｏｏｋ．） Ｔ． Ｍｏｏｒｅ）、铁芒萁（Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ
ｐｅｄａｔａ （Ｈｏｕｔｔ．） Ｎａｋａｉｋｅ）、双盖蕨（Ｄｉｐｌａｚｉｕｍ ｄｏｎｉａｎｕｍ （Ｍｅｔｔ．） Ｔａｒｄｉｅｕ）、鳞毛蕨（Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｆｉｌｉｘ⁃ｍａｓ （ Ｌ．）
Ｓｃｈｏｔｔ）、姬蕨（Ｈｙｐｏｌｅｐｉｓ ｐｕｎｃｔａｔａ （ Ｔｈｕｎｂ．） Ｍｅｔｔ．）、紫萁 （Ｏｓｍｕｎｄａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｔｈｕｎｂ．）、金星蕨 （Ｐａｒａｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ
ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ （Ｋｕｎｚｅ） Ｃｈｉｎｇ）、瘤足蕨 （Ｐｌａｇｉｏｇｙｒｉａ ａｄｎａｔａ （ Ｂｌｕｍｅ） Ｂｅｄｄ．）、黑鳞耳蕨 （Ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｕｍ ｍａｋｉｎｏｉ
（Ｔａｇａｗａ） Ｔａｇａｗａ）和乌蕨（Ｓｔｅｎｏｌｏｍａ ｃｈｕｓａｎｕｍ Ｃｈｉｎｇ）共 １０ 种亚热带蕨类植物进行光响应曲线测定，并采用

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 ４ 种常用光响应模型对其光响应曲线

进行拟合，探讨 ４ 种光响应模型的拟合优度，力求找出亚热带蕨类植物的最适光响应模型。 同时，通过最适光

响应模型来拟合亚热带蕨类植物的光合参数值进行其光合特性的研究。

１　 材料与方法

１．１　 样地及试验材料

研究样地位于江西省上饶市叶家厂的茶叶地内（２７°５０′Ｎ，１１７°４３′Ｅ），海拔约为 ８００ ｍ。 该地区属于中亚

热带季风气候，年均气温 １３．２—１４．８℃，年均降水量 ２５８３ ｍｍ，年均蒸发量为 ７７８ ｍｍ，年均日照总时数 ７７４—
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１１４４ ｈ，无霜期约为 ２３１ ｄ，样地生境内土壤 ｐＨ 约为 ４．７。
选择 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样地，样地之间间隔不小于 ２０ ｍ，对样地内所有蕨类植物进行调查，样地内共发现

１０ 种自然生长的蕨类植物，每种蕨类植物选取 ３—５ 株无昆虫啃食的成熟株体，每株蕨类植物选取自上而下

第 １ 片健康、成熟叶片（无孢子）进行光响应曲线测量。
１．２　 光响应曲线的测定

于 ２０１９ 年 ８ 月（植物生长旺盛期），在晴天的 ９：００—１２：００ 之间用 ＬＩ⁃ ６８００ 型光合仪（ＬＩＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ，
Ｎｅｂｒａｓｋａ， ＵＳＡ）测量 １０ 种亚热带蕨类植物的光响应曲线。 在正式开始测量之前，先使用 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光

强对叶片进行 ３０ ｍｉｎ 的诱导，再将光合仪的光强梯度设置为 １２００、９００、６００、３００、２００、１００、８０、５０、２０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，设置每次改变光强后最短稳定时间为 １２０ ｓ，最长稳定时间为 ２００ ｓ。 ＣＯ２浓度设置为 ４００
μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，温度设置为 ２５℃。 测量叶片时，先设置不同梯度的光强，直到所有梯度的光测完，再依次测量之后

的叶片。 由于少数蕨类物种的叶子相对较小，无法完全覆盖叶室，因此使用叶室面积与实际叶面积之比作为

校正因子校正了 ＬＩ⁃６８００ 中的气体交换值。
１．３　 光响应模型

采用以下 ４ 种光响应模型对亚热带蕨类植物进行光响应曲线拟合，计算其光合参数。
１．３．１　 直角双曲线模型

直角双曲线模型［６］的表达式为：

Ｐｎ ＝
ａ × ＰＡＲ × Ｐｎｍａｘ

ａ × ＰＡＲ ＋ Ｐｎｍａｘ

－Ｒｄ

式中，Ｐｎ为净光合速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ａ 为初始量子效率；ＰＡＲ 为光合有效辐射强度（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｐｎｍａｘ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）。
１．３．２　 非直角双曲线模型

非直角双曲线模型［７］的表达式为：

Ｐｎ ＝
ａ × ＰＡＲ ＋ Ｐｎｍａｘ － 　

（ａ × ＰＡＲ ＋ Ｐｎｍａｘ） ２ － ４ × ｋ × ａ × ＰＡＲ × Ｐｎｍａｘ

２ × ｋ
－Ｒｄ

式中，ｋ 为反映非直角双曲线弯曲程度的曲角参数，取值范围为 ０≤ｋ≤１，其它参数意义同上。
１．３．３　 指数模型

指数模型［８］的表达式为：

Ｐｎ ＝Ｐｎｍａｘ×（１－ ｅ －ａ× ＰＡＲ
Ｐｎｍａｘ ）－Ｒｄ

式中，ｅ 为自然对数的底，ｅ＝ ２．７１８，其它参数意义同上。
１．３．４　 直角双曲线修正模型

直角双曲线修正模型［９］的表达式为：

Ｐｎ ＝
ａ × ＰＡＲ × （１ － β × ＰＡＲ）

１ ＋ γ × ＰＡＲ
－Ｒｄ

式中，β，γ 为修正系数，其它参数意义同上。
１．４　 模型评价

采用决定系数（Ｒ２）、均方根误差（ＲＭＳＥ）和平均绝对误差（ＭＡＥ）来进行模型拟合优度的评价，Ｒ２越大、
ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 越小则说明模型的拟合优度越好［１７］。 其中 Ｒ２可以通过光合计算模型（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ．
ｓｉｎａａｐｐ．ｃｏｍ ／ ｃａｌｃ．ｈｔｍｌ）计算出来，而 ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 可以用 ＳＰＳＳ ２６ 进行计算，公式如下［１８］：

ＲＭＳＥ＝
　

１
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ ｎ
（ｙｏ，ｉ － ｙｍ，ｉ） ２
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ＭＡＥ＝ １
ｎ∑ ｜ ｙｏ，ｉ － ｙｍ，ｉ ｜

式中， ｙｏ，ｉ 和 ｙｍ，ｉ 分别为净光合速率的实测值和模型拟合值；ｎ 为观测个数。
１．５　 聚类分析和 ＴＯＰＳＩＳ 综合评价法

聚类分析是数据挖掘的最主要的功能之一，聚类就是将数据对象分组为多个类或簇，在同一个簇中的对

象之间具有较高的相似度，而不同簇中的对象差别较大［１９］。
ＴＯＰＳＩＳ 综合评价法是系统工程中有限方案多目标决策分析常用的一种决策方法，它通过归一化后的数

据规范化矩阵，找出多个目标中最优目标和最劣目标（正理想解和负理想解），分别计算各评价目标与正理想

解和负理想解的距离，获得各目标与理想解的接近度，按理想解接近度的大小排序，并以此作为评价优劣的

依据［２０］。
１．６　 数据处理与分析

在光合计算模型（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ．ｓｉｎａａｐｐ．ｃｏｍ ／ ｃａｌｃ．ｈｔｍｌ）中采用直角双曲线模型、非直角双曲线模

型、指数模型和直角双曲线修正模型进行光合参数的计算。 ４ 种光响应模型中只有直角双曲线修正模型能通

过软件直接得出 ＬＳＰ，而直角双曲线模型和非直角双曲线模型要通过方程 Ｐｎｍａｘ ＝ＡＱＥ×ＬＳＰ－Ｒｄ求出 ＬＳＰ，式中

ＡＱＥ 是表观量子效率，为 ＰＡＲ≤２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时拟合直线方程的斜率［１］。 指数模型通常是假设净光合速

率为 ０．９Ｐｎｍａｘ或 ０．９９Ｐｎｍａｘ时，对应的光合有效辐射强度为植物的 ＬＳＰ ［２１—２２］。 其中实测值的各项光合参数根据

实测数据点的走势进行估计［２３—２４］。 在 Ｅｘｃｅｌ ２０１６、ＳＰＳＳ ２６ 和 ＳＰＳＳＡＵ 中对数据进行单因素方差分析、聚类

分析和 ＴＯＰＳＩＳ 综合评价法等处理和分析［２５］，在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 中绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同光响应模型对光响应曲线的拟合效果

４ 种光响应模型对 １０ 种亚热带蕨类植物光响应曲线拟合的决定系数 Ｒ２都在 ０．９６ 以上，但 ＬＳＰ、ＬＣＰ、
Ｐｎｍａｘ和 Ｒｄ等光合参数在拟合效果上有所差异（表 １、图 １），４ 种光响应模型拟合的光响应曲线如图 ２ 所示。

表 １　 ４ 种模型模拟 １０ 种亚热带蕨类植物的光合参数拟合值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

蕨类
Ｆｅｒｎ Ｓｐｅｃｉｅｓ

模型
Ｍｏｄｅｌ

表观量子效率
ＡＱＥ

光饱和点
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

光补偿点
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大净光
合速率 Ｐｎｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

暗呼吸速率
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

毛鳞蕨 Ｄ． ｆｉｌｉｘ⁃ｍａｓ ＣＬ — ≈６００ ≈６．５ ≈２．８７６ ０．３４４ —

ＮＲＨ ０．０１２ ３０１．６３３ ４．８０７ ３．２６６ ０．３５４ ０．９９７４

ＭＲＨ ０．０１２ — ４．５６５ — ０．３６７ ０．９８８２

ＥＭ ０．０１３ — ３０．９５９ ２．６６２ １．０９３ ０．９７８３

ＲＨ ０．０１２ ３０２．６５８ ４．７０９ ３．２７６ ０．３５６ ０．９９７４

姬蕨 Ｈ． ｐｕｎｃｔａｔａ ＣＬ — ≈６００ ≈１６．３ ≈４．２５８ ０．７６２ —

ＮＲＨ ０．０２２ ２３２．１８２ １６．４１６ ４．５２６ ０．５８３ ０．９８６８

ＭＲＨ ０．０２１ ５２５．９０６ １４．３０１ ４．４０７ ０．８４５ ０．９９７５

ＥＭ ０．０２２ — ２８．４２９ ４．１０３ １．２０４ ０．９９１４

ＲＨ ０．０２０ ２９５．７５９ １２．０２９ ５．５４１ ０．９６６ ０．９６３５

铁芒萁 Ｄ． ｐｅｄａｔａ ＣＬ — ≈６００ ≈１７．２ ≈４．６８６ ０．７６２ —

ＮＲＨ ０．０２２ ２６８．０６１ １６．９８３ ５．４７３ ０．６９３ ０．９９９５

ＭＲＨ ０．０２１ ７４２．６２４ １４．５６４ ４．７４７ ０．８２７ ０．９９５０

ＥＭ ０．０２２ — ３０．２７８ ４．６１４ １．１６４ ０．９９８８

ＲＨ ０．０２１ ３０７．１ １３．５２９ ６．１６５ ０．８９８ ０．９８７８
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续表

蕨类
Ｆｅｒｎ Ｓｐｅｃｉｅｓ

模型
Ｍｏｄｅｌ

表观量子效率
ＡＱＥ

光饱和点
ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

光补偿点
ＬＣＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大净光
合速率 Ｐｎｍａｘ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

暗呼吸速率
Ｒｄ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

决定系数

Ｒ２

乌蕨 Ｓ． ｃｈｕｓａｎｕｍ ＣＬ — ≈６００ ≈１２．８ ≈４．９３３ ０．５８８ —

ＮＲＨ ０．０２４ ２５３．１９６ １２．７５ ５．５３８ ０．５３９ ０．９９８６

ＭＲＨ ０．０２３ ６３４．２５１ １１．２８１ ５．０９５ ０．６９８ ０．９９６７

ＥＭ ０．０２３ — ２５．３８８ ４．８９９ １．１３３ ０．９９９０

ＲＨ ０．０２２ ２９６．７２９ １０．３２６ ６．３２１ ０．８ ０．９８１９

瘤足蕨 Ｐ． ａｄｎａｔａ ＣＬ — ≈６００ ≈６．５ ≈２．５７２ ０．４３６ —

ＮＲＨ ０．０１２ ２８５．５５ ５．９５ ２．９８４ ０．４４３ ０．９９８４

ＭＲＨ ０．０１２ ６４８．９２９ ３．８３８ ２．５６３ ０．４６９ ０．９８９１

ＥＭ ０．０１２ — ２１．６５９ ２．４６６ １．１７５ ０．９９３４

ＲＨ ０．０１１ ３００．１８３ ３．５８６ ３．１２９ ０．４７４ ０．９８７３

双盖蕨 Ｄ． ｄｏｎｉａｎｕｍ ＣＬ — ≈６００ ≈１２．８ ≈４．３２２ ０．５３６ —

ＮＲＨ ０．０２１ ２６０．８１９ １２．３６５ ４．９４９ ０．５２８ ０．９９９４

ＭＲＨ ０．０２０ ６８４．４０６ １０．９２１ ４．２２８ ０．５６２ ０．９９５６

ＥＭ ０．０２１ — ２７．７７９ ４．２８３ １．１３６ ０．９９９３

ＲＨ ０．０１９ ２９７．２６７ ９．７７２ ５．５２７ ０．７１５ ０．９８６５

紫萁 Ｏ． ｊａｐｏｎｉｃａ ＣＬ — ≈１２００ ≈１４．１ ≈３．９５５ ０．６７８ —

ＮＲＨ ０．０１８ ３０２．１６７ １３．１６４ ４．７５２ ０．６８７ ０．９９９４

ＭＲＨ ０．０１８ １１２５．３９ １１．７８１ ３．８８６ ０．７３４ ０．９９８０

ＥＭ ０．０１９ — ３３．０７３ ３．７４６ １．１６ ０．９９４０

ＲＨ ０．０１７ ３１８．３７８ １１．４４５ ４．９７６ ０．７５５ ０．９９７３

碗蕨 Ｄ． ｓｃａｂｒａ ＣＬ — ≈６００ ≈１２．５ ≈４．０９８ ０．４５４ —

ＮＲＨ ０．０２０ ２５４．１１５ １２．３７１ ４．６４３ ０．４３９ ０．９９９７

ＭＲＨ ０．０１９ ６８４．４０６ １０．９２１ ４．２２８ ０．５６２ ０．９９５６

ＥＭ ０．０１９ — ３１．８８３ ４．０９５ １．１２５ ０．９９９４

ＲＨ ０．０１８ ２９４．７９５ １０．１６６ ５．２６３ ０．６３３ ０．９８５４

金星蕨 Ｐ． ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ ＣＬ — ≈９００ ≈１５．２ ≈２．６２８ ０．５１６ —

ＮＲＨ ０．０１３ ２８６．８３１ １３．８０５ ３．１９３ ０．５３６ ０．９９９１

ＭＲＨ ０．０１２ ９４９．６６６ １１．６１ ２．５８６ ０．５７７ ０．９９５７

ＥＭ ０．０１３ — ４９．０９５ ２．４９１ １．２０１ ０．９９３８

ＲＨ ０．０１２ ３０５．６７７ １１．１３１ ３．３８３ ０．５９１ ０．９９４４

黑鳞耳蕨 Ｐ． ｍａｋｉｎｏｉ ＣＬ — ≈６００ ≈４．５ ≈２．４７６ ０．１５ —

ＮＲＨ ０．０１２ ２３３．０５８ ４．２３６ ２．６４６ ０．１５１ ０．９９９９

ＭＲＨ ０．０１１ ５８０．７８６ ３．５７ ２．５３４ ０．２１７ ０．９８９５

ＥＭ ０．０１２ — ３２．４２６ ２．４４２ １．０７６ ０．９９６７

ＲＨ ０．０１１ ２６０．９４２ ３．３０１ ２．８９６ ０．２３６ ０．９８１１

　 　 ＡＱＥ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＬＳＰ：光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；ＬＣＰ：光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｐｎｍａｘ：最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍ

ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ；Ｒｄ：暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；ＡＱＥ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＲＨ：直角双曲线模型 Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；ＮＲＨ：非

直角双曲线模型 Ｎｏｎ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；ＭＲＨ：直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌ；ＥＭ：指数模型 Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ；ＣＬ：实测值

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ

在 ＬＳＰ 的模拟中，直角双曲线修正模型的拟合值与实测值无显著性差异（Ｐ＞０．０５），拟合效果最好，直角

双曲线模型和非直角双曲线模型的拟合值与实测值有显著性差异（Ｐ＜０．０５），且远低于实测值，而指数模型无

法算出 ＬＳＰ（图 １）。
在 ＬＣＰ 的模拟中，指数模型的拟合值与实测值存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），且远高于实测值，拟合效果较
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图 １　 ４ 种光响应模型对 １０ 种亚热带蕨类植物的光合参数拟合值与实测值对比

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｉｔｔｉｎｇ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ １０

ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＬＳＰ： 光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；ＬＣＰ： 光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ；Ｐｎｍａｘ： 最大净光合速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ；Ｒｄ：暗

呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；ＲＨ：直角双曲线模型 Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；ＮＲＨ：非直角双曲线模型 Ｎｏｎ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ；

ＭＲＨ：直角双曲线修正模型 Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌ；ＥＭ：指数模型 Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ；ＣＬ：实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ；字母 ａ 和 ｂ 表

示差异显著（Ｐ＜０．０５）

差，而另外三种模型的拟合值与实测值无显著性差异（Ｐ＞０．０５），但都稍低于实测值（图 １）。
在 Ｐｎｍａｘ的模拟中，４ 种模型的拟合值与实测值都不存在显著性差异（Ｐ＞０．０５），拟合效果较好，其中指数

模型的拟合值稍低于实测值，其它 ３ 种光响应模型的拟合值稍高于实测值（图 １）。
在 Ｒｄ的模拟中，指数模型的拟合值与实测值存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），且远高于实测值，拟合效果较差，

其它 ３ 种光响应模型的拟合值与实测值无显著性差异（Ｐ＞０．０５），其中非直角双曲线模型的拟合值稍低于实

测值，直角双曲修正模型和直角双曲线模型的拟合值稍高于实测值（图 １）。
２．２　 光响应模型的拟合优度

为进一步定量检验 ４ 种光响应模型的拟合效果，本研究引入 Ｒ２、ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 来评估模型的拟合精度。
由图 ３ 可知，直角双曲线模型的 Ｒ２和 ＲＭＳＥ 与其它三种的存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），且 Ｒ２最低，ＲＭＳＥ 最高，
说明其拟合精度最差。 指数模型、直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型相互之间不存在显著性差异（Ｐ＞
０．０５），但通过比较 Ｒ２、ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 可知，拟合精度由高到低分别为非直角双曲线模型、指数模型和直角双

曲线修正模型。
通过比较模型对 １０ 种亚热带蕨类植物拟合值与实测值的差异和模型拟合精度可知，指数模型和直角双

曲线模型的拟合效果较差，直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型的拟合效果较好，并各有优点，其中直角

双曲线修正模型能够直接并准确的计算出 ＬＳＰ，而非直角双曲线模型的拟合精度最高。 因此，在 １０ 种亚热带

蕨类植物光合参数的分析中，ＬＳＰ 采用直角双曲线修正模型的拟合值，其余各光合参数采用非直角双曲线模

型的拟合值。
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图 ２　 １０ 种亚热带蕨类植物光响应曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．３　 １０ 种亚热带蕨类植物的光合参数

２．３．１　 光饱和点

由表 １ 可知，鳞毛蕨的 ＬＳＰ 无法计算，剩下 ９ 种亚热带蕨类植物 ＬＳＰ 的浮动范围为 ５２３．９０６—１１２５．３９
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 为了进一步研究 ９ 种亚热带蕨类植物 ＬＳＰ 的相似性，对其 ＬＳＰ 进行聚类分析（图 ４），９ 种亚热

带蕨类植物分为 ３ 类时，各类特征较为明显。 第一类为金星蕨和紫萁，这类 ＬＳＰ 较高；第二类为铁芒萁、乌
蕨、瘤足蕨、双盖蕨和黑鳞耳蕨，这类 ＬＳＰ 稍低一些；第三类为姬蕨和碗蕨，这类 ＬＳＰ 最低（表 １）。
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图 ３　 ４ 种光响应模型对 １０ 种亚热带蕨类植物的拟合优度比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｏｏｄｎｅｓｓ⁃ｏｆ⁃ｆｉｔ ｏｎ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｒ２： 决定系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ；ＲＭＳＥ： 均方根误差 Ｒｏｏｔ⁃ｍｅａｎ⁃ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ；ＭＡＥ： 平均绝对误差 Ｍｅａｎ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｅｒｒｏｒ；字母 ａ 和 ｂ 表

示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３．２　 最大净光合速率

由表 １ 可知，１０ 种亚热带蕨类植物 Ｐｎｍａｘ的浮动范围为 ２．６４６—５．５３８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 为进一步研究 １０ 种亚

热带蕨类植物 Ｐｎｍａｘ的相似性，对 Ｐｎｍａｘ进行聚类分析（图 ４），１０ 种亚热带蕨类植物分为 ３ 类时，各特征较为明

显。 第一类为铁芒萁和乌蕨，这类 Ｐｎｍａｘ较高；第二类为姬蕨、双盖蕨、紫萁和碗蕨，这类 Ｐｎｍａｘ稍低一些；第三类

为鳞毛蕨、瘤足蕨、金星蕨和黑鳞耳蕨，这类 Ｐｎｍａｘ最低（表 １）。
２．３．３　 光补偿点、暗呼吸速率和表观量子效率

ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 是代表植物利用弱光能力的重要参数。 由表 １ 可知，１０ 种亚热带蕨类植物 ＬＣＰ 的浮动范

围为 ４．２３６—１６．９８３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｒｄ的浮动范围为 ０．１５１—０．６９３ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，ＡＱＥ 的浮动范围为 ０．０１２—
０．０２４。 为了进一步研 究 １０ 种亚热带蕨类植物利用弱光能力的相似性，对其 ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 进行聚类分析

（图 ４），１０ 种亚热带蕨类植物分为 ３ 类时，各类特征较为明显。 第一类为姬蕨和铁芒萁，这类的 ＬＣＰ、Ｒｄ和

ＡＱＥ 都比较高；第二类为乌蕨、双盖蕨、紫萁、碗蕨和金星蕨，这类的 ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 都偏中等；第三类为鳞毛

蕨、瘤足蕨和黑鳞耳蕨，这类的 ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 都比较低（表 １）。
在指示植物利用弱光能力时，ＬＣＰ 和 Ｒｄ是低优指标，而 ＡＱＥ 为高优指标，由聚类分析可知，１０ 种亚热带

蕨类植物在同一分类中低优指标和高优指标发生了分化，导致难以比较其利用弱光能力的大小，为进一步比

较 １０ 种亚热带蕨类植物利用弱光的能力，对其进行 ＴＯＰＳＩＳ 综合评价，结果如表 ２ 所示。
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图 ４　 １０ 种亚热带蕨类植物光合参数聚类分析

Ｆｉｇ．４　 Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＡＱＥ： 表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

表 ２　 １０ 种亚热带蕨类植物光补偿点、暗呼吸速率、表观量子效率及 ＴＯＰＳＩＳ 综合排名结果

Ｔａｂｌｅ ２　 ＬＣＰ， Ｒｄ， ＡＱＥ ａｎｄ ＴＯＰＳＩＳ ｒａｎｋｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

蕨类
Ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

光补偿点
ＬＣＰ

暗呼吸速率
Ｒｄ

表光量子效率
ＡＱＥ

相对接近度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｒｏｘｉｍｉｔｙ

排序结果
Ｓｏｒｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔ

鳞毛蕨 Ｄ． ｆｉｌｉｘ⁃ｍａｓ ４．８０７ ０．３５４ ０．０１２ ０．４５５ ２

姬蕨 Ｈ． ｐｕｎｃｔａｔａ １６．４１６ ０．５８３ ０．０２２ ０．２ ８

铁芒萁 Ｄ． ｐｅｄａｔａ １６．９８３ ０．６９３ ０．０２２ ０．２０７ ７

乌蕨 Ｓ． ｃｈｕｓａｎｕｍ １２．７５ ０．５３９ ０．０２４ ０．２４８ ４

瘤足蕨 Ｐ． ａｄｎａｔａ ５．９５ ０．４４３ ０．０１２ ０．３３８ ３

双盖蕨 Ｄ． ｄｏｎｉａｎｕｍ １２．３６５ ０．５２８ ０．０２１ ０．２０８ ６

紫萁 Ｏ． ｊａｐｏｎｉｃａ １３．１６４ ０．６８７ ０．０１８ ０．１３６ ９

碗蕨 Ｄ． ｓｃａｂｒａ １２．３７１ ０．４３９ ０．０２ ０．２２ ５

金星蕨 Ｐ． ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ １３．８０５ ０．５３６ ０．０１３ ０．０８ １０

黑鳞耳蕨 Ｐ． ｍａｋｉｎｏｉ ４．２３６ ０．１５１ ０．０１２ ０．７７８ １

３　 讨论与结论

３．１　 不同光响应模型对 １０ 种亚热带蕨类植物光合参数的拟合效果

　 　 不同的植物适用的光响应模型有差异，目前国内外常用的光响应模型为直角双曲线模型、非直角双曲线

模型、指数模型和直角双曲线修正模型［２６—２７］。 近年来国内比较流行的是由叶子飘等［９］ 提出的直角双曲线修

１４３３　 ８ 期 　 　 　 李雪琴　 等：亚热带 １０ 种蕨类植物光响应模型拟合及光合特性研究 　
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正模型，因为它既可以模拟出植物受到光抑制后的曲线部分，又可以直接并准确的计算出 ＬＳＰ。 目前此方法

也得到了许多验证，如闫小红等［２８］对水稻、韩晓等［２９］对夏黑葡萄以及何昕孺等［３０］ 对枸杞的研究中对比了多

种光响应模型后都发现直角双曲线修正模型是最佳拟合模型。 然而，本研究发现直角双曲线修正模型和非直

角双曲线模型对 １０ 种亚热带蕨类植物的拟合效果均较好，并且各有优点，因此在研究亚热带蕨类植物光合特

性时可以结合两者的优势。 直角双曲线修正模型各项光合参数的拟合值与实测值相差不大，之所以拟合效果

没有水稻、夏黑葡萄和枸杞等好，可能是由于亚热带蕨类植物与其生活环境相差较大，形成了不同的光合习

性。 指数模型的光合参数拟合值与实测值相差较大，可能是因为指数模型主要适用于藻类、海草和其它沉水

植物的光响应曲线拟合［２８］。 直角双曲线模型的拟合精度较差在荞麦［３１］、甘薯［３２］ 和山核桃［３３］ 等植物上也得

到了印证，说明可能是模型自身的缺陷所致，与植物种类无关。
由图 １ 可知，直角双曲线模型和非直角双曲线模型 Ｐｎｍａｘ的拟合值大于实测值，而 ＬＳＰ 拟合值远小于实测

值，这是由于直角双曲线模型和非直角双曲线模型都是一条没有极点的渐近线。 因此根据公式无法直接求出

ＬＳＰ，但可以根据 Ｐｎｍａｘ ＝ＡＱＥ×ＬＳＰ－Ｒｄ求出 ＬＳＰ。 然而这种方法求出的 ＬＳＰ 远低于实测值，这与前人的研究一

致［３４—３５］。 指数模型也是一条渐近线，无法直接求出 ＬＳＰ ［１］，通常根据假设 Ｐｎｍａｘ为 ０．９Ｐｎｍａｘ或 ０．９９Ｐｎｍａｘ时对应

的光强为 ＬＳＰ 进行计算［２１—２２］，本研究进行了相应的计算，分别把 ０．９Ｐｎｍａｘ和 ０．９９Ｐｎｍａｘ带入指数模型的表达式，
并输入对应的光合参数，然而无法计算出本研究 １０ 种亚热带蕨类植物的 ＬＳＰ，所以说明这个计算方法可能并

不适用于亚热带蕨类植物的 ＬＳＰ 计算。
３．２　 １０ 种亚热带蕨类植物的光合特性

通过光响应模型计算植物的 ＬＳＰ、ＬＣＰ、Ｐｎｍａｘ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 等光合参数是研究植物光合特性的重要途径。

ＬＳＰ 代表了植物适应强光的能力［１７］，即耐强光能力。 通过 ＬＳＰ 聚类分析可知，９ 种亚热带蕨类植物的耐

强光能力具有一定相似性，可以分为 ３ 类，即耐强光能力较强的金星蕨和紫萁，耐强光能力稍弱的铁芒萁、乌
蕨、瘤足蕨、双盖蕨和黑鳞耳蕨，以及耐强光能力最弱的姬蕨和碗蕨。

Ｐｎｍａｘ反映了植物叶片的最大光合能力，是代表植物光合潜能的重要参数［１５］。 通过 Ｐｎｍａｘ聚类分析可知，１０
种亚热带蕨类植物的光合潜能具有一定相似性，可以分为 ３ 类，即光合潜能较大的铁芒萁和乌蕨，光合潜能稍

低的姬蕨、双盖蕨、紫萁和碗蕨，以及光合潜能最低的鳞毛蕨、瘤足蕨、金星蕨和黑鳞耳蕨。
ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 是代表植物利用弱光能力的三个重要参数［２４］，即可代表植物的耐阴性能力。 其中 ＬＣＰ

是指植物的净光合速率和呼吸消耗达到平衡时的光强，ＬＣＰ 越低，说明植物利用弱光的能力越强［３６］，即耐阴

性能力越强。 Ｒｄ是指植物在不进行光合作用时，消耗有机物的速率，Ｒｄ越低，说明植物消耗的有机物越少［２３］，
即耐阴性能力越强。 ＡＱＥ 是指植物光合作用的光能利用效率，ＡＱＥ 越高，说明叶片光能转化效率越高，利用

弱光的能力越强［３７］，即耐阴性能力越强。 通过对 ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 进行聚类分析可知，１０ 种亚热带蕨类植物可

以分为 ３ 类，即耐弱光能力强、呼吸消耗少和对光的利用效率高的姬蕨和铁芒萁，耐弱光能力较强、呼吸消耗

较少和对光的利用效率较高的乌蕨、双盖蕨、紫萁、碗蕨和金星蕨，以及耐弱光能力弱、呼吸消耗少和对光的利

用效率低的鳞毛蕨、瘤足蕨和黑鳞耳蕨。 因仅进行聚类分析难以比较 １０ 种亚热带蕨类植物耐阴性能力的强

弱，为进一步明确其耐阴性能力，采用 ＴＯＰＳＩＳ 综合评价法对 １０ 种亚热带蕨类植物的 ＬＣＰ、Ｒｄ和 ＡＱＥ 进行分

析（表 ３）。 １０ 种亚热带蕨类植物耐阴性能力排序为：黑鳞耳蕨＞鳞毛蕨＞瘤足蕨＞乌蕨＞碗蕨＞双盖蕨＞铁芒萁

＞姬蕨＞紫萁＞金星蕨，该排序分布与聚类分析的类别基本一致。
由上述讨论可知，１０ 种亚热带蕨类植物在光合潜能、耐强光能力和耐阴性能力这三个光合特性上既有相

似性又存在物种特异性，将其光合特性按照相应参数指标进行排序，结果如表 ３ 所示，黑鳞耳蕨的耐阴性能力

最好，而相应的耐强光能力和光合潜能相对较弱。 金星蕨耐强光能力最强，而相应的耐阴性能力和光合潜能

较弱。 乌蕨的光合潜能最强，而耐强光能力较弱，但是耐阴性能力在 １０ 种亚热带蕨类植物中也能排到第 ４
名。 其它亚热带蕨类植物的光合特性都可以通过表 ３ 找到它在这 １０ 种亚热带蕨类植物中的排名情况。

２４３３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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表 ３　 １０ 种亚热带蕨类植物耐阴性能力、耐强光能力和光合潜能三种光合特性排名结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒａｎｋｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ １０ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｅｒｎｓ： ｎｅｇａｔｉｖｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ， ｓｔｒｏｎｇ ｌｉｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

蕨类
Ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

耐阴性能力
Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

耐强光能力
Ｓｔｒｏｎｇ ｌｉｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

光合潜能
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

鳞毛蕨 Ｄ． ｆｉｌｉｘ⁃ｍａｓ ２ － ７

姬蕨 Ｈ． ｐｕｎｃｔａｔａ ８ ９ ６

铁芒萁 Ｄ． ｐｅｄａｔａ ７ ３ ２

乌蕨 Ｓ． ｃｈｕｓａｎｕｍ ４ ７ １

瘤足蕨 Ｐ． ａｄｎａｔａ ３ ６ ９

双盖蕨 Ｄ． ｄｏｎｉａｎｕｍ ６ ４ ３

紫萁 Ｏ． ｊａｐｏｎｉｃａ ９ ２ ４

碗蕨 Ｄ． ｓｃａｂｒａ ５ ８ ５

金星蕨 Ｐ． ｇｌａｎｄｕｌｉｇｅｒａ １０ １ ８

黑鳞耳蕨 Ｐ． ｍａｋｉｎｏｉ １ ５ １０

综上所述，直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型对本研究 １０ 种亚热带蕨类植物的拟合效果较好，其
中直角双曲线修正模型的 ＬＳＰ 拟合效果最好，非直角双曲线模型的拟合精度最高。 通过对 １０ 种亚热带蕨类

植物的光合参数进行聚类分析和 ＴＯＰＳＩＳ 综合评价可知，１０ 种亚热带蕨类植物的耐阴性能力、耐强光能力和

光合潜能等光合特性既具有相似性也存在物种特异性，其中黑鳞耳蕨的耐阴性能力最强，金星蕨的耐强光能

力最强，乌蕨的光合潜能最大。
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