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氮沉降和刈割条件下羊草光响应模型比较及响应特性
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１ 大连民族大学环境与资源学院ꎬ大连　 １１６６００

２ 内蒙古大学生态与环境学院ꎬ呼和浩特　 ０１００２１

３ 中国科学院沈阳应用生态研究所额尔古纳森林草原过渡带生态系统研究站ꎬ沈阳　 １１００１６

４ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室ꎬ北京　 １０００９３

５ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

摘要:草地覆盖全球陆地面积的 ４０％左右ꎬ在全球碳循环中发挥着重要作用ꎮ 近年来ꎬ人类活动ꎬ如化石燃料燃烧和畜牧业的发

展显著增加了氮在全球环境中的沉积ꎮ 草地管理方式(如刈割)在介导氮沉降对草地植物的影响方面具有重要作用ꎮ 因此ꎬ筛
选合适的模型对光响应过程进行拟合并计算相关参数对研究植物光合特性具有重要意义ꎮ 依托 ６ 种氮添加(ＮＨ４ＮＯ３)梯度和

两种草原管理方式(刈割和不刈割)交互处理的野外控制实验ꎬ利用 Ｌｉ￣ ６４００ 便携式光合作用系统测定上述实验平台的优势种

羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)的光合作用￣光响应过程ꎮ 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
种光响应模型对羊草光响应曲线进行拟合ꎬ从参数拟合效果和模型拟合优度筛选氮添加和刈割条件下羊草的最佳拟合模型并

分析羊草的光合特性ꎮ 结果表明:指数模型对表观量子效率(α)、光饱和点(ＬＳＰ)和最大净光合速率(Ｐｎｍａｘ)具有较好的参数拟

合效果ꎬ非直角双曲线模型的模型拟合优度最好ꎮ 在所有处理中ꎬ羊草均未表现出明显的光抑制现象ꎬ具有一定的光合潜力和

适应环境变化的能力ꎮ 适度氮添加和刈割处理能提高羊草净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇｓ)、Ｐｎｍａｘ、α 和 ＬＳＰ 等ꎬ提升了羊草的

光能利用率并拓宽了光强利用范围ꎬ但过度氮添加并不能进一步提高光合能力ꎮ 综上ꎬ指数模型和非直角双曲线模型较适用于

氮添加和刈割条件下羊草的光响应曲线拟合ꎬ施氮浓度为 ２０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１并刈割是最有利于提高羊草光合能力的草原管理措施ꎮ
探讨了不同氮添加浓度和刈割处理对优势种羊草的交互影响ꎬ从光合作用角度分析羊草的适应机制ꎬ将对未来全球氮沉降增加

情况下的草地管理方案提供科学依据ꎮ
关键词:羊草ꎻ光响应模型ꎻ氮添加ꎻ刈割ꎻ光合特性
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ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｗａｓ ｗｉｄｅｎｅｄ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ
ｆｕｒｔｈｅｒ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｉｇｈｔ￣ａｎｇｌｅ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌ ｗｅｒｅ
ｍｏｒｅ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｆｏｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｗｉｎｇ.
Ａｐｐｌｙｉｎｇ ２０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ ａｎｄ ｍｏｗｉｎｇ ｗａｓ ｔｈｅ ｂｅｓｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ
Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒꎬ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｕｔｔｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ
Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｗｅｒｅ ｓｔｕｄｉｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｗａｓ ａｎａｌｙｚｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ａｎｇｌｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｏ
ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｇｌｏｂａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎻ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌꎻ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻ ｍｏｗｉｎｇꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

光合作用是植物生命活动的基础ꎬ在整个生态系统固碳的过程中发挥重要作用ꎬ同时也是衡量环境对植

物影响的重要指标之一[１]ꎮ 光响应曲线能反映植物净光合速率随光照强度的变化趋势ꎬ现已成为研究植物

光合生理生态学的重要手段之一ꎮ 通过拟合光响应曲线可获得光合作用的最大光合速率、表观量子效率、光
饱和点、光补偿点和暗呼吸速率等参数[２—３]ꎮ 目前应用最广泛的模型为直角双曲线模型[４]、非直角双曲线模

型[５]、指数模型[６]和直角双曲线修正模型[７]ꎮ 而上述模型的拟合效果和模型适用性因推导机理不同在不同

植物中产生差异[８—１０]ꎮ
羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)是中国温带半干旱草原上最具优势的物种之一ꎬ具有适口性强、产量高、营养物质

丰富等特点ꎬ并且还具有抗寒、耐盐碱、耐牧、耐刈割等特性[１１]ꎮ 在植被恢复和环境治理方面ꎬ羊草是最理想

的草种ꎬ目前在东北以及内蒙古等地区已经开展了大量对羊草的栽培工作ꎬ主要应用于恢复受到盐碱、干旱、
滥割、滥牧等原因造成的草原退化[１２]ꎮ 但目前ꎬ关于羊草的研究多集中于生物量、生态化学计量、抗逆性等方

面展开大量研究[１３—１６]ꎬ但关于其光响应特性的研究却鲜有报道ꎬ且已有研究多集中于不同氮、磷添加或水分

条件下的响应[１７—２０]ꎮ 此外ꎬ在这些研究中ꎬ作者均直接采用一种光响应模型进行拟合分析ꎬ并未讨论此模型

是否适合羊草的光响应曲线拟合ꎬ这就可能造成羊草光合特性研究的偏差ꎮ
人类活动使大气氮沉降显著增加ꎬ研究指出全球的氮素临界负荷为 １００ Ｔｇ / ａꎬ而预计到 ２０５０ 年全球的大

气氮沉降总量可能会达到 １９５ Ｔｇ / ａ[２１]ꎮ 土壤理化性质因氮沉降发生改变ꎬ植物生长和光合生理特性也会受

５９２７　 １７ 期 　 　 　 杨斯琪　 等:氮沉降和刈割条件下羊草光响应模型比较及响应特性 　
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到影响[２２—２４]ꎮ 刈割是一种人为的对草地进行资源索取与利用的技术手段ꎬ目前已成为了除放牧以外最重要

和最普遍的草场管理方式[２５]ꎮ 近年来ꎬ氮沉降与刈割对植物生长的交互影响逐渐受到关注ꎮ 研究表明ꎬ刈割

改变了氮富集对土壤微生物[２６]、养分利用效率[２７]和土壤化学性质[２３]等方面的影响ꎬ但缺乏不同光响应模型

在氮添加和刈割处理下对植物光响应过程的适用性ꎬ并且目前关于氮添加和刈割处理对植物光合特性影响的

研究相对较少[２８—２９]ꎮ 因此ꎬ筛选适合氮添加和刈割处理下羊草光响应过程的拟合模型并探讨羊草光合特性

对环境变化的响应ꎬ对进一步理解和研究羊草的光合作用特性具有重要意义ꎬ通过分析其对环境变化的响应

机制可制定合理的草原管理措施ꎮ
本研究以在内蒙古草原进行为期 ７ 年野外氮添加控制试验平台的羊草为研究对象ꎬ在不同氮添加浓度和

刈割处理下ꎬ分别测定其光合作用的光响应曲线ꎬ采用 ４ 种常用光响应模型(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)进行拟合分析ꎮ 本研究拟解决以下科学问题:１、筛选出氮添加和刈

割下羊草的最适光响应拟合模型ꎻ２、探讨羊草光响应特性与氮添加和刈割的关系ꎮ 研究结果将为深入了解羊

草的光合生理生态特征与草原管理和植被恢复提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 实验设计

本研究地点位于中国科学院沈阳应用生态研究所额尔古纳森林草原过渡带生态系统定位研究站(５０°１２′Ｎꎬ
１１９°３０′Ｅꎬ海拔 ５２３ ｍ)ꎮ 样地长期年平均降水量为 ３７５ ｍｍꎬ年平均气温为－３℃ [２６]ꎮ 该地区的天然大气氮沉

降量为 １—２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ [３０]ꎮ 该生态系统的优势种有羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、贝加尔针茅(Ｓｔｉｐａ ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ)和
糙隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ)等[２６]ꎬ土壤类型为黑钙土ꎮ

加氮试验始于 ２０１４ 年 ５ 月底ꎬ采用随机完全区组设计ꎮ 所施氮肥为硝酸铵(ＮＨ４ＮＯ３)ꎬ有 ６ 种氮添加水

平(０、２、５、１０、２０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１和 ５０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１)以及刈割(刈割与非刈割)交叉处理ꎬ共有 １２ 个处理ꎬ每个处理

重复 ８ 次(共 ９６ 个处理区)ꎮ 每个样方的面积为 １０ ｍ×１０ ｍꎬ样方之间设 ２ ｍ 缓冲带ꎮ 每年 ５ 月下旬施用一

次氮肥ꎮ 将肥料与沙子(每块 ０.５ 公斤)混合ꎬ用手均匀撒播ꎮ 每年八月下旬在离土壤表面 １０ ｃｍ 的高度进行

刈割ꎮ 收获的生物量从样方中移除ꎮ 其中 ２０２１ 年封育地的羊草相对生物量为 ６６.８１％ꎬ表层土壤(０—５ ｃｍ)
的氮含量如下(表 １)ꎮ

表 １　 不同氮添加和刈割处理样地的土壤氨态氮和硝态氮含量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｗｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤氨态氮 / (ｍｇ / Ｌ)
Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

土壤硝态氮 / (ｍｇ / Ｌ)
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤氨态氮 / (ｍｇ / Ｌ)
Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

土壤硝态氮 / (ｍｇ / Ｌ)
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ＡＮ００ １.１８７ １.９５４ ＭＮ００ ０.９０５ １.４６０

ＡＮ０２ ０.６８８ ２.０８０ ＭＮ０２ ０.６８８ １.７６２

ＡＮ０５ ０.６９３ ２.５８９ ＭＮ０５ ０.９３１ １.８９６

ＡＮ１０ ２.４７３ ２.３７６ ＭＮ１０ １.８１５ １.８９１

ＡＮ２０ ３.５８３ ２.１２８ ＭＮ２０ ６.６１０ １.８２６

ＡＮ５０ ９.８６１ ４.３５２ ＭＮ５０ ３７.１０２ ７.６１９

　 　 Ａ:不刈割 Ｕｎｍｏｗｎꎻ Ｍ:刈割 Ｍｏｗｎꎻ Ｎ００: ０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ０２: ２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ０５: ５ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ１０: １０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ２０: ２０ ｇ Ｎ ｍ－２

ａ－１ꎻ Ｎ５０: ５０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１

１.２　 光合￣光响应曲线测定

于 ２０２１ 年 ８ 月采用 Ｌｉ￣６４００ 光合作用测定系统(Ｌｉ￣Ｃｏｒꎬ Ｉｎｃ.ꎬ 林肯市ꎬ 内布拉斯加州ꎬ美国)进行光合￣光
响应曲线测定ꎮ 每个处理随机选取长势良好且相同叶位的羊草叶片ꎬ于晴朗无风天气的 ９:００—１１:３０ 之间测

定羊草的光响应过程ꎮ 光强梯度设置为 ２０００、１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、４００、３００、２００、１００、５０、２０
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ设置每次改变光强后数据采集时间为 １２０—３００ ｓꎬ气体流速为 ５００ μｍｏｌ / ｓꎬ叶

６９２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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室内 ＣＯ２浓度为 ３９０ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ空气相对湿度控制在 ６０％左右ꎬ温度设置为 ２５℃ꎮ 净光合速率(Ｐｎ)、气孔导

度(Ｇｓ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)、蒸腾速率(Ｔｒ)等光合指标由仪器自动记录ꎬ并计算水分利用效率(Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ ＷＵＥ)为 Ｐｎ / Ｔｒꎮ
１.３　 模型拟合

１.３.１　 直角双曲线模型

直角双曲线模型[３１]的表达式为:

Ｐｎ ＝
αＩ Ｐｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ (１)

式中ꎬＰｎ为净光合速率ꎻＩ 为光合有效辐射强度ꎻα 为初始量子效率ꎻＲｄ为暗呼吸速率ꎻＰｎｍａｘ为最大净光合速率ꎮ
１.３.２　 非直角双曲线模型

非直角双曲线模型[３２]的表达式为:

Ｐｎ ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － 　

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ( ) ２ － ４θαＩ Ｐｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ (２)

式中ꎬθ 为非直角双曲线的曲角ꎬ其它参数意义同公式(１)ꎮ
１.３.３　 直角双曲线修正模型

直角双曲线修正模型[３３]的表达式为:

Ｐｎ ＝ αＩ １
－ βＩ

１ ＋ γＩ
Ｒｄ (３)

式中ꎬβꎬγ 为修正系数ꎬ其它参数意义同公式(１)ꎮ
１.３.４　 指数模型

指数模型[９]的表达式为:

Ｐｎ ＝ Ｐｎｍａｘ １ － ｅ
－αＩ

Ｐｎｍａｘ( ) － Ｒｄ (４)
式中ꎬｅ 为自然对数的底ꎬ其它参数意义同公式(１)ꎮ
１.４　 模型评价

４ 种模型的拟合优度采用均方根误差(ＲＭＳＥ)、平均绝对误差(ＭＡＥ)和决定系数(Ｒ２)进行评价ꎮ 计算公

式如下[３４]:

ＲＭＳＥ ＝
　

１
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ ｎ
ｙｏꎬｉ － ｙｍꎬｉ( ) ２ (５)

ＭＡＥ ＝ １
ｎ∑ ｙｏꎬｉ － ｙｍꎬｉ (６)

式中ꎬｙｏ ꎬ ｉ和 ｙｍ ꎬ ｉ分别为净光合速率的实测值和拟合值ꎻｎ 为样本数ꎮ
１.５　 数据处理与分析

光合￣光响应曲线的拟合均在叶子飘开发的光合计算软件(４.１.１ 版本)中完成ꎮ 其中直角双曲线修正模

型的光饱和点(ＬＳＰ)和光补偿点(ＬＣＰ)由软件直接得出ꎮ 通过求解直线方程:Ｐｎｍａｘ ＝α×ＬＳＰ－Ｒｄ求出直角双曲

线模型和非直角双曲线模型的光饱和点ꎬ其中 α 为初始量子效率ꎬ表示植物在弱光条件下(≤２００ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１)的直线方程的斜率ꎮ 取 ０.９９Ｐｎｍａｘ对应的光照强度作为指数模型的光饱和点ꎮ 实测值中ꎬ α ＝
Ｐ２００ － Ｐ０

２００ － ０
ꎬＰｎ

的最大值即为 ＰｎｍａｘꎬＰｎｍａｘ所对应光强为 ＬＳＰꎬ取 Ｐｎ ＝ ０ 时 Ｐ０与 Ｐ２００连线对应的光强为 ＬＣＰꎬＩ ＝ ０ 时的 Ｐｎ记

作 Ｒｄ
[３１]ꎮ
在 ＳＰＳＳ ２３.０ 统计软件单因素方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较ꎬＯｒｉｇｉｎ ２０２１ 中绘图ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 不同光响应模型对光响应曲线的参数拟合效果及拟合优度

不同模型在不同氮添加浓度和刈割处理下对羊草叶片光合￣光响应曲线的参数拟合效果上有一定差异

(表 ２、图 １)ꎮ 指数模型的 α 拟合值与实测值无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ拟合效果最好ꎬ而其他三种模型的拟合值

均与实测值有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ且均大于实测值(图 １)ꎮ 四种模型的 ＬＳＰ 拟合值与实测值均具有显著差

异(Ｐ<０.０５)ꎬ但指数模型的拟合值与实测值相对接近ꎬ直角双曲线模型和非直角双曲线模型的 ＬＳＰ 拟合值均

显著低于实测值(Ｐ<０.０５)ꎬ直角双曲线修正模型的 ＬＳＰ 拟合值误差较大(图 １)ꎮ 此外ꎬ直角双曲线模型和非

直角双曲线模型拟合的 Ｐｎｍａｘ均高于实测值(图 １)ꎮ 四种模型均能很好的拟合 ＬＣＰ 和 Ｒｄꎬ与实测值均无显著

差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 因此ꎬ４ 种模型对光响应参数的拟合准确度由高到低为指数模型、直角双曲线修正模型、非直

角双曲线模型和直角双曲线模型ꎮ

表 ２　 羊草光合￣光响应曲线参数实测值与拟合值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｄａｔａ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｂｙ ｍｏｄｅｌｓ

光响应模型
Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表观量子效率 α
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
α

光饱和点 ＬＳＰ
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

光补偿点 ＬＣＰ
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

最大净光合
速率 Ｐｎｍａｘ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

暗呼吸速率 Ｒｄ

Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ

/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

实测值 ＡＮ００ ０.０３０ ２０００ ３５.１３８ １２.８５９ １.０４９

Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ＡＮ０２ ０.０５０ ２０００ ３１.２０４ １９.２４１ １.２３３

ＡＮ０５ ０.０４２ ２０００ ６６.３２２ １８.７１０ ２.５７７

ＡＮ１０ ０.０４８ ２０００ ５８.４３３ １７.６０６ １.９９６

ＡＮ２０ ０.０３３ ２０００ ２７.２９８ １９.７９０ １.１００

ＡＮ５０ ０.０４０ ２０００ ４２.６５５ ２０.２０９ １.６９７

ＭＮ００ ０.０５９ １８００ ３４.１７８ １５.７１０ １.１８２

ＭＮ０２ ０.０５３ ２０００ ２２.８１３ １２.６０１ ０.６６８

ＭＮ０５ ０.０５６ ２０００ ３３.９３０ １９.３５１ １.１２０

ＭＮ１０ ０.０４２ ２０００ ４５.４７２ １６.６４８ １.５１８

ＭＮ２０ ０.０３９ ２０００ ３９.１１９ ２２.４９８ １.５８９

ＭＮ５０ ０.０５７ ２０００ ２４.１３１ １９.０７１ ０.８７６

直角双曲线模型 ＡＮ００ ０.０４９ ３５５.２２４ ２５.６０９ １６.４０７ １.１７７

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ ＡＮ０２ ０.０５３ ４４７.３８６ ２３.９２３ ２５.１８６ １.３４４

ＡＮ０５ ０.０３９ ５１６.３９７ ５２.３５６ ２６.８４３ ２.６９５

ＡＮ１０ ０.０３４ ５３６.５２１ ４５.４１９ ２４.９９４ ２.１０１

ＡＮ２０ ０.０５１ ４３２.５２８ ２１.１８９ ２５.５２７ １.２４７

ＡＮ５０ ０.０４２ ４８３.４６８ ３３.３２０ ２７.４６４ １.８８２

ＭＮ００ ０.０４６ ３９８.４２８ ２７.０８５ ２０.６７３ １.４００

ＭＮ０２ ０.０３６ ３３１.３０６ １７.９２５ １５.５９１ ０.８４２

ＭＮ０５ ０.０４０ ５９１.２２０ ３０.５３３ ２７.１０２ １.３９５

ＭＮ１０ ０.０６２ ４９０.９１０ ３４.０６１ ２２.５４６ １.５５７

ＭＮ２０ ０.０５４ ５４９.４００ ３２.９４３ ３１.３６５ １.８７３

ＭＮ５０ ０.０５９ ４８２.６０７ ２１.５８０ ２５.０４０ １.１１７

非直角双曲线模型 ＡＮ００ ０.０４４ ３９４.３６６ ２６.０２１ １５.６６８ １.０５３

Ｎｏｎ￣ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ ＡＮ０２ ０.０４０ ４７６.６５３ ２３.７３６ ２４.１８９ １.２１７

ＡＮ０５ ０.０６１ ５６５.６００ ５４.６９０ ２５.１０５ ２.４９６

ＡＮ１０ ０.０５０ ５９１.８０５ ４７.２３７ ２３.０２４ １.８９１

ＡＮ２０ ０.０５６ ４７０.３４５ ２０.６９７ ２４.２７０ １.０８２

８９２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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续表

光响应模型
Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表观量子效率 α
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
α

光饱和点 ＬＳＰ
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

光补偿点 ＬＣＰ
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

最大净光合
速率 Ｐｎｍａｘ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

暗呼吸速率 Ｒｄ

Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ

/ (μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

ＡＮ５０ ０.０４３ ５３７.３２７ ３３.９６５ ２５.４３６ １.６４６

ＭＮ００ ０.０３５ ４５０.６６９ ２７.４３５ １９.３４７ １.２０４

ＭＮ０２ ０.０５５ ３６５.０７２ １７.６２７ １４.９６７ ０.７３１

ＭＮ０５ ０.０４６ ６４０.９６０ ３０.１８８ ２４.６４８ １.１８３

ＭＮ１０ ０.０５１ ５１２.１５４ ３４.３９５ ２１.８７４ １.４８０

ＭＮ２０ ０.０３８ ６０４.９３６ ３３.１２７ ２８.５８５ １.６０１

ＭＮ５０ ０.０２９ ５１６.３３３ ２１.０００ ２３.８０６ ０.９７８

指数模型 ＡＮ００ ０.０５０ ９６５.３１０ ３３.４１２ １２.４７６ １.０６６

Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅ ＡＮ０２ ０.０４３ １３９５.８８７ ２５.４２８ １９.０３７ １.０４７

ＡＮ０５ ０.０４８ １４４１.９１１ ２９.６６７ １８.７４６ １.１２１

ＡＮ１０ ０.０３４ １４７５.７８８ ３１.８８５ １７.７１６ １.０９８

ＡＮ２０ ０.０３３ １３７８.５２２ ２４.１２０ １９.４６９ １.０４０

ＡＮ５０ ０.０４８ １４６７.８７９ ２５.５６３ ２０.１３７ １.０７２

ＭＮ００ ０.０４０ １１５５.１０２ ２８.８０５ １５.５７２ １.０６５

ＭＮ０２ ０.０４４ ９３２.１４６ ３２.０６４ １２.２１１ １.０４０

ＭＮ０５ ０.０３６ １７１０.０５１ ２９.９１４ １９.７２９ １.０５３

ＭＮ１０ ０.０３３ １３８２.２６８ ３１.９４５ １６.５１９ １.０７１

ＭＮ２０ ０.０４９ １７０２.４５３ ２４.５２７ ２２.８４０ １.０６３

ＭＮ５０ ０.０４６ １４８０.６１７ ２６.８８０ １８.９２７ １.０３７

直角双曲线修正模型 ＡＮ００ ０.０４８ ３７２４.４５７ ２５.５８６ １３.２６９ １.１３４

Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ＡＮ０２ ０.０３５ ３６６７.５８３ ２３.６１１ ２０.１１５ １.２６９

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ ＡＮ０５ ０.０４１ ２９３０.４５４ ５３.３６０ １９.２４６ ２.５６９

ＡＮ１０ ０.０６１ ２８３９.２４６ ４６.０２２ １８.０５５ １.９７６

ＡＮ２０ ０.０５０ ３４１６.３６６ ２０.７４９ ２０.４２２ １.１６１

ＡＮ５０ ０.０５５ ２８４８.８４７ ３３.２９７ ２０.６２５ １.７４９

ＭＮ００ ０.０４４ ２７４７.５４４ ２６.９４５ １６.００８ １.２９６

ＭＮ０２ ０.０３６ ４０３９.６３７ １７.７３１ １３.０６２ ０.８０７

ＭＮ０５ ０.０５４ ２８１７.２４５ ２９.９０９ １９.９０５ １.２５７

ＭＮ１０ ０.０４８ ４５３７.２６４ ３４.０７０ １７.８９１ １.５１３

ＭＮ２０ ０.０５１ ２６３９.００８ ３２.５８２ ２２.９６６ １.６９１

ＭＮ５０ ０.０４０ ３５３３.２４９ ２１.０５０ １９.８６３ １.０３７

图 ２ 为 ４ 种光响应模型拟合的光响应曲线结果ꎬ可知在不同氮添加浓度和刈割处理下ꎬ羊草光响应曲线

均能由直角双曲线模型、非直角双曲线模型和直角双曲线修正模型较好的拟合ꎬ但指数模型的拟合点普遍高

于实测点ꎮ 因此从宏观拟合情况来看ꎬ指数模型的拟合效果最差ꎬ其余三种模型的拟合效果较好ꎮ 通过

ＲＭＳＥ、ＭＡＥ 和 Ｒ２进一步评估 ４ 种光响应模型的拟合优度ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ指数模型的 ＲＭＳＥ、ＭＡＥ 和 Ｒ２和其

他三种模型均存在显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ且 ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 的值比其他模型高ꎬＲ２比其他模型低ꎬ因此其拟合优

度最差ꎮ 非直角双曲线模型的 ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 显著低于直角双曲线模型ꎬ直角双曲线修正模型的 ＲＭＳＥ 和

ＭＡＥ 与非直角双曲线模型和直角双曲线模型无显著差异ꎬ且这三种模型的 Ｒ２间无显著差异ꎮ 综合来看ꎬ４ 种

模型的拟合优度由高到低分别非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型、直角双曲线模型和指数模型ꎮ
通过比较氮添加和刈割处理下 ４ 种模型对羊草光响应拟合值与实测值的差异和模型拟合优度可知ꎬ参数

拟合程度并不代表模型拟合优度ꎮ 总体上ꎬ指数模型的参数拟合效果最好ꎬ非直角双曲线模型的模型拟合优

９９２７　 １７ 期 　 　 　 杨斯琪　 等:氮沉降和刈割条件下羊草光响应模型比较及响应特性 　
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图 １　 ４ 种光响应模型对羊草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

Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

度最高ꎬ而直角双曲线模型和直角双曲线修正模型的拟合效果较差ꎮ
２.２　 氮添加和刈割处理下羊草的光响应变化趋势及特征参数比较

根据上述不同光响应模型拟合效果及拟合优度分析结果ꎬ在比较氮添加和刈割处理下羊草光合作用光响

应变化趋势时采用非直角双曲线模型的拟合值(图 ４)ꎮ 结果显示不同处理的羊草光响应曲线具有明显差异ꎬ
且波动范围较大(图 ４)ꎮ 在光强≤４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时ꎬ所有处理下的 Ｐｎ均表现为随光合有效辐射(ＰＡＲ)的增加

而迅速上升而后趋于平缓的趋势ꎬ表现出强光下饱和趋近型光响应曲线的特点ꎮ 氮浓度升高ꎬ羊草的 Ｐｎ逐渐增

加ꎬ但各施氮组间相差不大ꎬ说明高浓度氮添加对羊草的光合作用影响较小ꎮ 刈割扩大了羊草 Ｐｎ随氮添加浓度

的波动范围ꎮ 在所有处理中ꎬ羊草均能维持较高的 Ｐｎꎬ并未出现明显的光抑制现象ꎮ 此外ꎬＰＡＲ 越大ꎬ各处理组

之间的 Ｐｎ差值也越大ꎬＭＮ２０ 处理下的羊草表现出最强的光合能力ꎬＮ２０ 是光能利用率最高的氮素临界值ꎮ
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图 ２　 氮添加和刈割处理下不同光响应模型对羊草光合作用光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ.２ 　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ

ｍｏｗｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ａ:不刈割 Ｕｎｍｏｗｎꎻ Ｍ:刈割 Ｍｏｗｎꎻ Ｎ０: ０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ２: ２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ５: ５ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ１０: １０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ Ｎ２０: ２０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ꎻ

Ｎ５０: ５０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１
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图 ３　 ４ 种光响应模型拟合优度对比

Ｆｉｇ.３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｏｏｄｎｅｓｓ￣ｏｆ￣ｆｉｔ ｏｎ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ

图 ４ 为氮添加和刈割处理下羊草 Ｇｓ和 Ｔｒ的光响应过程ꎮ 可知在不同处理下ꎬ羊草 Ｇｓ和 Ｔｒ的光响应均表

现为随 ＰＡＲ 增加而上升的趋势ꎮ ＭＮ２０ 处理下的 Ｇｓ和 Ｔｒ明显高于其他处理ꎬ这与 Ｐｎ的响应结果一致ꎮ 说明

过量施氮并不利于气孔导度的增加ꎮ 此外ꎬＴｒ和 Ｐｎ的响应规律一致ꎬ因为光合作用的进行需要水分的连续供

应ꎬ借助水分的运载能力不断吸收营养成分和矿质元素[３４]ꎮ
由图 ４ 中氮添加和刈割处理下羊草 Ｃ ｉ的光响应过程可见ꎬ在光强为 ０—４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时ꎬ所有处理下

的 Ｃ ｉ均随 ＰＡＲ 的增加而迅速下降ꎬ在光强为 ４００—１０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时缓慢下降ꎬ在光强为 １０００—２０００ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１时趋于稳定ꎮ 因为在初期 Ｐｎ的迅速上升消耗了大量 ＣＯ２ꎬ导致 Ｃ ｉ的迅速下降ꎬ此时光合效率较高ꎬ当光

强继续增加ꎬＰｎ增长缓慢ꎬＣ ｉ的下降趋势也减缓ꎬ直到趋于稳定ꎮ 图 ４ 为氮添加和刈割处理下羊草 ＷＵＥ 的光

响应过程ꎮ 与 Ｐｎ的响应相似ꎬ在低光强范围内(０—４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬＷＵＥ 迅速上升ꎬ而随 ＰＡＲ 的增加逐渐

趋于稳定ꎮ 极端环境下ꎬ植物能调整自身的光合作用机制ꎬ减少过量氮添加的负面影响ꎬ维持光合效率ꎬ保证

正常生长ꎮ
通过比较四种模型的参数拟合效果ꎬ本文采用指数模型的拟合值进行光合参数分析(表 １、表 ２)ꎮ 表观

量子效率(α)和光补偿点(ＬＣＰ)能够反映植物利用弱光的能力[３２]ꎮ 非刈割和刈割处理下 α 的浮动范围分别

为:０.０３３—０.０４４、０.０３４—０.０４４ꎬＬＣＰ 的浮动范围分别为:２４.１２０—３３.４１２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、２４.５２７—３２.０６４ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１ꎮ 在所有加氮处理中ꎬＮ２０ 的 α 显著高于不加氮处理(Ｎ００)、ＬＣＰ 显著低于不加氮处理(Ｐ<０.０５)
(表 ３)ꎬ说明 Ｎ２０ 处理的羊草在弱光下的光合能力较强ꎬ而 Ｎ００ 处理的羊草在弱光下的光合能力较弱ꎮ

最大净光合速率(Ｐｎｍａｘ)代表了植物在最适光强下的光合作用能力ꎬ反映了植物的最大光合潜力[３５]ꎮ 不

刈割处理的 Ｐｎｍａｘ 范围为:１２. ４７６—２０. １３７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ刈割处理扩大了 Ｐｎｍａｘ 的浮动范围ꎬ为 １２. ２１１—
２２.８４０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ 此外ꎬ只有 Ｎ２０ 处理的羊草 Ｐｎｍａｘ显著高于不加氮处理(Ｐ<０.０５)(表 ３)ꎮ
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图 ４　 不同氮添加和刈割处理下羊草光合作用光响应曲线

Ｆｉｇ.４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｍｏｗｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 ３　 氮添加和刈割下羊草的光响应曲线参数比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｌ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｗｉｎｇ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表观量子效率
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
α

光饱和点
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
ＬＳＰ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

光补偿点
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ
ＬＣＰ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
Ｐｎｍａｘ /

(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

Ｒｄ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

刈割 Ｍｏｗｉｎｇ Ａ ０.０４０±０.００４ａ １３５４.２１６±１９４.４０４ａ ２８.３４６±３.８４８ａ １７.９３０±２.７９０ａ １.０７４±０.０３１ａ
Ｍ ０.０３８±０.００４ａ １３９３.７７３±３０７.５８８ａ ２９.０２２±２.９４７ａ １７.６３３±３.６９０ａ １.０５５±０.０１４ａ

氮添加 Ｎ００ ０.０３６±０.００３ｂ １０６０.２０６±１３４.２０３ｂ ３１.１０８±３.２５８ａ １４.０２４±２.１８９ｂ １.０６５±０.００１ａ
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ Ｎ０２ ０.０３８±０.００６ａｂ １１６４.０１７±３２７.９１５ａｂ ２８.７４６±４.６９２ａｂ １５.６２４±４.８２７ａｂ １.０４４±０.００４ａ

Ｎ０５ ０.０３８±０.００２ａｂ １５７５.９８１±１８９.６０４ａ ２９.７９０±０.１７４ａｂ １９.２３７±０.６９５ａｂ １.０８７±０.０４８ａ
Ｎ１０ ０.０３５±０.００１ｂ １４２９.０２８±６６.１２８ａｂ ３１.９１５±０.０４２ａ １７.１１７±０.８４７ａｂ １.０８４±０.０１９ａ
Ｎ２０ ０.０４４±０.００１ａ １５４０.４８７±２２９.０５３ａｂ ２４.３２３±０.２８７ｂ ２１.１５５±２.３８４ａ １.０５２±０.０１６ａ
Ｎ５０ ０.０４１±０.００２ａｂ １４７４.２４８±９.００７ａｂ ２６.２２１±０.９３１ａｂ １９.５３２±０.８５６ａｂ １.０５４±０.０２４ａ

　 　 不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)
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光饱和点(ＬＳＰ)是衡量植物利用强光能力的一个指标[３６]ꎮ 刈割和不刈割处理的羊草 ＬＳＰꎬ均表现为随氮

添加浓度增加而增加的趋势ꎬ且刈割处理(９３２.１４６—１７１０.０５１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)的 ＬＳＰ 浮动范围比非刈割处理

(９６５.３１０—１４７５.７８８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)的宽ꎮ Ｎ２０ 处理的羊草 ＬＳＰ 相比 Ｎ０ 有显著提高(Ｐ<０.０５)(表 ３)ꎮ
暗呼吸速率(Ｒｄ)表示植物正常生理活动中提供的必须能量[３６]ꎮ 非刈割处理下 Ｒｄ 的浮动范围为:

１.０４０—１.１２１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ刈割处理下 Ｒｄ的浮动范围为:１.０３７—１.０７１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ可见刈割处理的羊草通

过呼吸消耗的光合产物更少ꎬ能够积累更多的有机物ꎮ

３　 讨论

植物光合作用的光响应曲线是描述光量子通量密度与植物净光合速率之间关系的曲线[３７]ꎬ利用光响应

模型拟合参数是评价光合效率和探究植物光合作用响应机制的重要手段[５]ꎮ 在众多模型中ꎬ直角双曲线模

型、指数模型和非直角双曲线模型是一条没有极值的渐进线ꎬ无法很好地模拟强光下的光抑制现象[３３]ꎬ此时

进行光响应参数拟合时ꎬ常出现 Ｐｎｍａｘ拟合值大于实测值、ＬＳＰ 拟合值小于实测值的情况[３８—４０]ꎮ 而叶子飘等为

更好的拟合光抑制阶段的响应趋势ꎬ提出了直角双曲线修正模型ꎬ并且此模型可以直接算出 ＬＳＰꎬ目前已经证

明直角双曲线修正模型在达乌里胡枝子[４１]、杠柳[４２]、胡杨[４３]、苦槠[４４] 等植物的光响应曲线拟合效果上好于

其他模型ꎮ 但在本研究中ꎬ４ 种模型对光响应参数的拟合效果为:指数模型>直角双曲线修正模型>非直角双

曲线模型>直角双曲线模型ꎮ 此外ꎬ利用 ＲＭＳＥ、ＭＡＥ 和 Ｒ２对 ４ 种模型进行拟合优度比较后发现ꎬ非直角双曲

线模型对氮添加和刈割处理下的羊草光响应曲线模拟效果最好ꎮ 这是因为在所有处理下ꎬ羊草均没有表现出

明显的光抑制现象ꎮ 俞芹等在对景宁木兰(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｉｎｏｓｔｅｌｌａｔａ)的研究中发现ꎬ指数模型对 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ 求解较

准确ꎬＬＣＰ 采用直角双曲线修正模型的拟合结果较好ꎬ而直角双曲线模型拟合 Ｒｄ的效果最佳[４５]ꎮ 李雪琴等

对蕨类植物光响应模型的拟合比较中发现ꎬ直角双曲线修正模型拟合的 ＬＳＰ 效果较好ꎬ但非直角双曲线模型

的拟合精度最高[３４]ꎮ 因此ꎬ在对氮添加和刈割处理下的羊草进行光响应曲线拟合时ꎬ可以结合两种模型的

优势ꎮ
氮素是组成植物叶绿素、Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶及光合器官的重要元素ꎬ是影响植物光合生理过程的重要因子[４６]ꎮ

本研究结果显示ꎬ在光强为 ０—４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时ꎬ随 ＰＡＲ 增加 Ｐｎ增加ꎬ这有利于 ＣＯ２同化ꎬ产生较多的干物

质ꎬ且 Ｇｓ、Ｔｒ和 ＷＵＥ 与 Ｐｎ的响应类似ꎬ这是因为植物能根据植株自身状况在保持正常生理活动前提下ꎬ通过

调节气孔的开闭程度ꎬ合理协调 Ｐｎ与 Ｇｓ之间的关系ꎬ从而调节 ＷＵＥ 的变化ꎬ达到最多的碳固定量与最少的水

分散失量ꎬ以适应外界环境条件变化[３２ꎬ４７]ꎮ 同时ꎬＣ ｉ的响应趋势与 Ｇｓ相反ꎬ说明 Ｐｎ的增加主要受非气孔因素

的影响ꎬ这与前人的研究结果一致[４６]ꎮ 随光强的进一步增加ꎬ各指标的响应过程因施氮浓度而异ꎮ 随氮浓度

升高ꎬＰｎ增加幅度变小ꎬ基本稳定在同一水平ꎬ说明在不刈割处理下ꎬ可能由于多年的连续氮素添加产生的累

积效应ꎬ使氮对羊草光合的促进作用达到饱和ꎬ无法进一步提升光合能力ꎮ 刈割扩大了羊草 Ｐｎ的波动范围ꎬ
尤其是在 ＭＮ２０ 处理下ꎬ羊草 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ都比不刈割处理的高ꎬ可能是在较高氮素添加下ꎬ刈割去除了地上部

分ꎬ促进新生植株对养分的吸收ꎬ减缓了高氮的抑制作用ꎬ从而提高光能利用效率ꎮ
表观量子效率(α)反映了植物在弱光下吸收、转换和利用光能能力[４８]ꎮ 研究表明ꎬ在适宜条件下一般植

物 α 在 ０.０３—０.０５ 之间[４８]ꎮ 前人研究表明ꎬ水稻、玉米和杂交象草的 α 在不同氮添加浓度下分别为 ０.０２０—
０.０４５、０.０２８—０.０４３ 和 ０.０４９—０.０６９[２９ꎬ３７ꎬ４９]ꎮ 本研究发现羊草的 α 在 ０.０３３—０.０４４ 之间ꎬ说明在弱光下羊草

的光能利用效率相对较高ꎮ α 随施氮量的增加而增加ꎬ因为氮添加缓解了氮素限制ꎬ使羊草光合作用受抑制

的程度有所降低ꎬ导致植物在弱光下吸收、转换和利用光能的能力得到提升ꎮ 羊草 Ｐｎｍａｘ随着氮素含量的增加

呈现先增后趋于平缓的趋势ꎬ这说明适量氮添加有利于提升羊草的光合潜能ꎮ 刈割进一步提高了氮添加处理

下羊草的光合潜能ꎬ在 ＭＮ２０ 处理时ꎬ氮添加和刈割的交互作用加强了羊草利用强光的能力ꎬ制造有机物的能

力有所提升ꎮ ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 代表了植物的光合有效范围[５０]ꎮ 研究发现ꎬ随氮添加浓度增加ꎬ羊草的耐阴能力和

耐强光能力逐渐提升ꎬ由 Ｎ０ 处理的 ３３.４１２—９６５.３１０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增长到 Ｎ５０ 处理的 ２５.５６３—１４６７.８７９ μｍｏｌ

４０３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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ｍ－２ ｓ－１ꎮ 刈割普遍提升了氮添加处理下的光合有效范围ꎬ其中 ＭＮ２０ 的光合有效范围为 ２４.５２７—１７０２.４５３
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎮ Ｒｄ随氮浓度升高呈现“Λ”变化ꎬ表明羊草在养分贫瘠和高氮胁迫环境下通过减少呼吸的养分

消耗提高生存能力ꎮ 羊草光合机构对环境变化的适应能力较强ꎬ光合潜力较大ꎮ
光合作用的各个参数并不是独立存在的ꎬ植物利用各个参数间的协同互作应对环境变化ꎬ以保证正常生

长ꎮ 在合理的施氮范围内并刈割使羊草叶片的光合性能得到提升ꎮ ＭＮ２０ 处理虽然蒸腾速率较高和水分利

用效率较低造成了水分耗散ꎬ但通过提高气孔导度、光能利用潜力并扩大光强适应范围等途径使羊草叶片的

光合作用在所有处理中达到最优ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ非直角双曲线模型对氮添加和刈割处理下羊草叶片光响应曲线的拟合优度最高ꎬ指数模型的

参数拟合效果最好ꎮ 通过对羊草的光响应曲线和拟合参数分析可知ꎬ适度氮添加能促进羊草光合能力ꎬ但过

度氮添加并没有进一步提高光合能力ꎮ 刈割能拓宽光照生态幅ꎬ提升光能利用率和减少呼吸消耗光合产物ꎬ
从而使氮添加下尤其是高氮(Ｎ２０)添加下羊草的光合能力进一步提升ꎮ 因此ꎬ在未来全球大气氮沉降逐渐增

加的情况下ꎬ将有利于内蒙古草原羊草的生长发育ꎬ并且氮添加对羊草光合作用的影响受到刈割的影响ꎮ 研

究结果不仅有助于加强关于氮沉降对内蒙古草原生态系统碳固定的认识ꎬ还有助于未来全球变化情景下陆地

生态系统管理措施的制定ꎮ
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