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摘要：在光合作用模型中，植物叶片光合能力通常由最大碳同化速率（Ａｍａｘ）、表观量子效率（ＡＱＹ）、最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ）和最大

电子传递速率（Ｊｍａｘ）表征。 目前对于种间尺度，叶性状对不同类型植物光合能力参数影响机制的研究仍不清楚。 采用 Ｌｉ⁃ ６８００
便携式光合仪于生长季旺季，测量了重庆铜锣山 ２６ 种木本植物的光响应曲线和二氧化碳响应曲线，进一步计算了 ４ 种光合能

力参数（Ａｍａｘ、ＡＱＹ、Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ），并同步测定了单位面积叶氮含量（Ｎａｒｅａ）、单位面积叶碳含量（Ｃａｒｅａ）、叶碳氮比（Ｃ∶Ｎ）、叶绿素含

量（Ｃｈｌ）、叶片相对含水量（ＬＲＷＣ）、比叶重（ＬＭＡ）、叶厚度（Ｌｔ）和叶干物质含量（ＬＤＭＣ）８ 种叶性状，探究铜锣山木本植物光合

能力参数与叶性状的种间关系。 结果表明：铜锣山 ２６ 种木本植物 Ａｍａｘ、ＡＱＹ、Ｖｃｍａｘ 和 Ｊｍａｘ 的变异范围分别为 ３． ３５—１８．８５

μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，０．００９—０．０６６ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ，１０．０５—８１．８９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ３３．４５—１４０．９２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 光合能力参数平均种间变异系数

为４７．７％，其种间变异程度高于叶性状（２６．９％）。 叶片光合能力在乔木和灌木植物间没有显著差异，落叶植物的光合能力显著

高于常绿植物。 光合能力参数与 Ｎａｒｅａ和 ＬＲＷＣ 呈显著正相关，与 Ｃ∶Ｎ 呈显著负相关。 Ｎａｒｅａ是估算种间植物光合能力变异的最

佳叶性状，但在常绿植物中，Ｎａｒｅａ对四种光合能力参数的预测性要低于 ＬＲＷＣ。 Ｎａｒｅａ主要通过直接影响 Ｖｃｍａｘ间接影响 ＡＱＹ、Ｖｃｍａｘ

和 Ｊｍａｘ，ＬＲＷＣ 通过直接影响 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ间接影响 ＡＱＹ 和 Ａｍａｘ。 总体而言，基于 Ｎａｒｅａ、ＬＲＷＣ 和 Ｃ∶Ｎ 构建的多元线性回归模型决

定系数高于任何单一叶性状预测模型，在所有植物类型条件下，其决定系数均在 ０．７ 以上，表明其具有较好的预测性。 研究结

果为改进亚热带地区常绿落叶阔叶林植物的光合能力估算模型提供理论依据。
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ｗｉｔｈ Ｎａｒｅａ ａｎｄ ＬＲＷＣ，ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｃ ∶ Ｎ． Ｎａｒｅａ ｗａｓ ｔｈｅ ｂｅｓｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｆｏｒ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ，ｂｕｔ ｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ，Ｎａｒｅａ′ｓ ｐｒｅｄｉｃｔｉｖｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｗａｓ
ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ＬＲＷＣ． Ｎａｒｅａ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ＡＱＹ，Ｖｃｍａｘ，ａｎｄ Ｊｍａｘ ｂｙ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ Ｖｃｍａｘ，ｗｈｉｌｅ ＬＲＷＣ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ＡＱＹ ａｎｄ Ａｍａｘ ｂｙ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ Ｖｃｍａｘ ａｎｄ Ｊｍａｘ ． Ｏｖｅｒａｌｌ， ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｎａｒｅａ，
ＬＲＷＣ，ａｎｄ Ｃ∶Ｎ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｔｈａｎ ａｎｙ ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ． Ｕｎｄｅｒ ａｌｌ ｐｌａｎｔ
ｔｙｐｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ，ｉｔｓ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｗａｓ ａｂｏｖｅ ０．７，ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｉｔｓ ｇｏｏｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｖｅ ａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ
ｗｉｌｌ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ； ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

在生物化学光合模型（ＦｖＣＢ 模型）中，Ｃ３木本植物的光合能力通常由两个生化过程限制［１—２］。 一是低胞

间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）下的核酮糖 １，５－二磷酸（ＲｕＢＰ）的饱和速率，这一过程由光合酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）的羧化速率决定，
常用最大羧化速率（Ｖｃｍａｘ）表示；二是高 Ｃ ｉ条件下 ＲｕＢＰ 的再生速率，由光收集和最大电子传输速率（Ｊｍａｘ）驱
动。 因此，Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ常用于表征植物的光合能力［３—５］。 此外，基于光响应曲线模拟的最大碳同化速率（Ａｍａｘ）
和表观量子效率（ＡＱＹ）分别代表了植物在饱和光强下的碳吸收效率，和弱光环境下的光能利用率［６—７］，同样

也是反映植物光合能力的关键指标。 这些光合能力参数从不同维度反映了植物在碳增益过程的细微变化，在
某些特定的场景中可以实现光合参数的互相转化，广泛用于陆地生物圈模型（ＴＢＭｓ）中的植物光合过程

模拟［８—１０］。
ＴＢＭｓ 中的植物光合能力值通常是根据植物功能类型（ＰＦＴ）进行粗略划分，并允许每一种 ＰＦＴ 内的植物

光合能力设置为常数［１０—１１］。 这样做好处在于按 ＰＦＴ 分组可以将植物群落的复杂性限制在几个关键性状上，
并节省模型的计算能力［１２］，然而，这种方式并没有考虑植物光合能力的种间变异，以及区域植物群落对局地

气候的适应，导致了碳通量模型中光合能力估算存在一定的偏差［７—８］。
作为一种改进措施，一些模型使用叶性状与光合能力的函数来估算植物光合能力。 这些常用的叶性状根

据其生物学特性可分为生物化学性状和结构性状两类。 例如，生物化学性状方面，大多数叶片氮作为叶绿体

４５７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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卡尔文循环中的可溶性蛋白质（即 Ｒｕｂｉｓｃｏ），直接参与光合作用［１３］，叶片氮含量与光合能力呈显著正相

关［１４—１６］。 最近研究表明，植物体内的氮分配存在光合系统与非光合系统间的权衡，当植物在光合氮方面的投

资比例越高时，光合能力参数与叶氮含量的关联性更高［３］。 也有一些研究称，榉树（Ｚｅｌｋｏｖａ ｓｅｒｒａｔａ）和日本樱

花（Ｐｒｕｎｕｓ ｙｅｄｏｅｎｓｉｓ）等物种的叶氮含量变化与光合能力不耦合［１７—１８］；叶氮的第二个储存部分是在类囊体膜

的含叶绿素的色素－蛋白质反应中心复合物中，这导致了叶绿素和叶氮之间的紧密联系［１７］。 叶绿素含量与植

物 ＰＳＩＩ 光能利用与能量分配的过程密切相关［１９］。 有研究认为，叶绿素含量相比叶氮含量，对光合能力预测

性更好［２０］。
形态结构性状方面，比叶重反映了单位叶面积内厚度和密度的变化［２１］。 从叶片解剖学特征来说，比叶重

增加反映了叶内柱状栅栏组织细胞变厚，这有助于直接光线穿透叶片，让光更均匀地分布到叶片内部更深的

叶绿体，从而优化了光收集和光合效率［２２］。 比叶重与叶片光合能力一般呈正相关［２，２３］。 另有研究反映，ＬＭＡ
的增加表示植物的资源获取趋于保守，其值与植物光合能力呈负相关［２４］。 这些研究共同强调，目前对于叶性

状作用植物光合能力的机制仍存在许多矛盾之处，并且高度依赖几个特定叶性状，应将更多的潜在作用因子

纳入植物光合能力预测模型，以提高 ＴＢＭｓ 模拟碳循环的准确性。
总体而言，由于叶片性状与叶片光合能力间的关系受仍存在许多不确定性，导致基于叶性状预测光合能

力的适用场景受到很大限制。 此外，许多研究结果是基于特定物种的，不能直接将叶性状—光合能力的经验

关系运用到不同类型植物的碳吸收模拟中。 另一方面，过去很多研究大多描述了单一性状在预测植物光合能

力方面的优势所在，而忽略了多性状对植物光合能力的耦合效应。 近期研究发现，一些多因素的组合预测模

式能够有效改进碳水通量模型，例如叶氮与光合色素［１７—１９］，叶绿素与叶龄［２５］，然而，很少有研究从生物化学

性状和形态结构性状方面系统评估了叶性状对不同类型植物光合能力的综合影响。 鉴于此，本文以重庆铜锣

山 ２６ 种木本植物为研究对象，重点探究木本植物叶片光合能力参数与 ８ 个潜在预测叶性状间关系，进一步

的，通过对比分析建立适用于亚热带常绿阔叶林木本植物的叶片光合能力预测模型。 该研究结果将为区域碳

水耦合模型构建提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于重庆渝北区铜锣山境内，该区域属亚热带季风气候区，年降水量 ８２８．８—１６１４．９ ｍｍ，多年平均

年降水量 １２０６ ｍｍ，每年雨季集中在 ５—９ 月，约占年降水量的 ６５％。 当地植被类型以常绿落叶阔叶混交林为

主，主要木本植物有香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）、黄葛树（Ｆｉｃｕｓ ｖｉｒｅｎｓ）、天竺桂（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）、蓝
花楹 （ Ｊａｃａｒａｎｄａ ｍｉｍｏｓｉｆｏｌｉａ ）、 金 佛 山 荚 蒾 （ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｃｈｉｎｓｈａｎｅｎｓｅ）、 马 桑 （ Ｃｏｒｉａｒｉａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ） 和 火 棘

（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）等。
１．２　 群落调查

研究于 ２０２３ 年 ８ 月，在铜锣山北段（２９° ４３′１０′—２９° ４９′１２′Ｎ，１０６° ４３′２０′—１０６° ４８′１４′Ｅ，海拔 ５００—
７００ ｍ）的 ３ 个 １００ ｍ×１００ ｍ 大样地中内进行。 进行常规群落学调查时，于每个大样地内远离林分边缘区域

随机布设 ３ 个 ３０ ｍ×２０ ｍ 的样方［２６］，总计 １５ 个标准样方。 记录样方中所有胸径（ＤＢＨ）≥ １ ｃｍ 木本植物的

胸径、冠幅、高度、相对坐标和生境信息等。 调查结果显示：样方内共有 ２６ 种木本植物，涵盖 １９ 科 ２４ 属，其中

乔木 １５ 种，灌木 １１ 种。 按叶习性划分，属于常绿植物的 １４ 种，落叶植物 １２ 种。 具体涉及的植物种类信息如

表 １ 所示。
１．３　 光响应曲线与二氧化碳响应曲线测定

选择晴朗天气的上午 ８：００—１１：００，使用 １ 台配备 ＬＥＤ 红蓝光源叶室的便携式稳态光合作用系统（ＬＩ⁃
６８００，ＬＩ⁃ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ），对样地内每种木本植物进行了光响应曲线（Ａ⁃ＰＡＲ）和二氧化碳响应曲线（Ａ－Ｃ ｉ）
的测定。 由于乔木上部叶片位置较高，仪器很难到达。 为保证所有样品测定的一致性，在本研究中，对于乔木

５５７２　 ６ 期 　 　 　 徐铭泽　 等：重庆铜锣山不同类型木本植物叶片光合能力参数与叶性状的种间关系 　
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和灌木植物的叶片光合能力测定均采用离体测量［２７—２８］，即测量时选择冠层外部同一方向全光照条件下的健

康枝条剪下，立即将枝条放入水中，选择每个枝条末端上长势一致、同一叶位的成熟叶片进行响应曲线的测

定。 每个物种设置有 ５ 个重复样株，期间共测量了 １３０ 个木本植物个体的响应曲线数据集。

表 １　 研究涉及的植物种类信息

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｔｕｄｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

叶习性
Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

叶习性
Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

小叶榕 Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ 乔木 常绿 蓝花楹 Ｊａｃａｒａｎｄａ ｍｉｍｏｓｉｆｏｌｉａ 乔木 落叶

木樨 Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ 乔木 常绿 复羽叶栾 Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｂｉｐｉｎｎａｔａ 乔木 落叶

杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ 乔木 常绿 三角梅 Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ 灌木 常绿

香樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ 乔木 常绿 海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ 灌木 常绿

白兰 Ｍｉｃｈｅｌｉａ×ａｌｂａ 乔木 常绿 女贞 Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ 灌木 常绿

马尾松 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ 乔木 常绿 火棘 Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ 灌木 常绿

天竺桂 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 乔木 常绿 金樱子 Ｒｏｓａ ｌａｅｖｉｇａｔａ 灌木 常绿

小叶青冈 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ 乔木 常绿 黄花杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌｕｔｅｓｃｅｎｓ 灌木 常绿

黄葛树 Ｆｉｃｕｓ ｖｉｒｅｎｓ 乔木 落叶 马桑 Ｃｏｒｉａｒｉａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ 灌木 落叶

盐肤木 Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 乔木 落叶 金佛山荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｃｈｉｎｓｈａｎｅｎｓｅ 灌木 落叶

朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ 乔木 落叶 牡荆 Ｖｉｔｅｘ ｃａｎｎａｂｉｆｏｌｉａ 灌木 落叶

加杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ 乔木 落叶 中华石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｂｅａｕｖｅｒｄｉａｎａ 灌木 落叶

山杏 Ｐｒｕｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ 乔木 落叶 接骨木 Ｓａｍｂｕｃｕｓ ｗｉｌｌｉａｍｓｉｉ 灌木 落叶

进行正式测量之前，将叶片放置叶片气体交换室中驯化 １５—２０ ｍｉｎ，直到净光合速率逐渐稳定。 测量 Ａ⁃
ＰＡＲ 曲线时，叶室温度设置为 ２５°Ｃ，相对湿度控制在 ５０％—７０％，叶室内二氧化碳浓度 ４００ μｍｏｌ ＣＯ２ ｍｏｌ－１，
光强梯度为 １８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、７５、５０、２５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１；

Ａ－Ｃ ｉ曲线测定时，叶室内温度与相对湿度设置与光响应曲线时保持一致，光饱光强根据实际光响应曲线

计算出的结果，统一设置为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 叶室内 ＣＯ２浓度由小钢瓶控制，测量时选择 ６８００ 光合仪自带

的快速二氧化碳响应曲线程序自动进行测定，由光合仪自动记录净光合速率（Ａ）和胞间二氧化碳浓度（Ｃ ｉ）等
数据。 当测量叶片的叶面积小于叶室面积时，后续需取下样叶带回实验室进行拍照，通过 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算其

实际叶面积，对气体交换数据进行校准［１１］。
１．４　 叶片性状测定

采集与响应曲线测定样品接近的叶片（同一叶位、叶片大小相似）作为叶性状的测试叶片，测试样片的获

取方式与响应曲线测定时一致。 每个物种获得足够叶片测试样品时带回实验室进行测定。 本研究基于前期

其他研究展示的叶性状与光合能力间的潜在关系，确定了拟测定的 ８ 个叶性状指标（表 ２）。
完成光响应曲线和二氧化碳曲线测定后，立即采用便携式叶绿素仪（ＳＰＡＤ⁃ ５０２，Ｊａｐａｎ）对叶片进行叶绿

素含量的测量。 随后将测量过响应曲线后的叶片摘下带回实验室，同一个物种的叶片进行充分混合后均分成

５ 份。 将叶片平铺在 Ａ４ 纸上进行拍照，利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算其实际叶面积。 将拍过照的叶片装入信封，置
于 ８０℃的烘箱中烘干 ４８ ｈ，用万分之一电子天平称取其干质量。 比叶重（ＬＭＡ）为叶干质量 ／叶面积。 取部分

叶片称取鲜重，浸入装有水的烧杯中避光静置 ５ ｈ 使其充分吸水。 完成后用吸水纸吸取叶片多余水分，用电

子天平上称重记录叶片饱和鲜重。 称重后将其置于 ８０℃的烘箱烘干 ４８ ｈ，称取叶片干质量。 叶片相对含水

量（ＬＲＷＣ）和干物质含量（ＬＤＭＣ）按以下公式计算。

ＬＲＷＣ＝ ＦＷ－ＤＷ
ＳＦＷ－ＤＷ

ＬＤＭＣ＝ ＦＷ
ＳＦＷ
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式中，ＦＷ 为叶片的鲜重（ｇ），ＤＷ 为干重（ｇ），ＳＦＷ 为饱和鲜重（ｇ）。

表 ２　 研究所涉及的叶性状

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

叶片性状名称
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

与光合能力的潜在关联性
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ

结构性状 比叶重 ＬＭＡ ｇ ／ ｍ２ 影响光捕获与光能利用［２２］

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ 叶厚度 Ｌｔ ｍｍ 反映叶内气体的扩散情况，光合作用相关的碳成本［２６］

叶片相对含水量 ＬＲＷＣ ％ 限制叶内蛋白、光合酶活性以及气孔的开放程度［２９］

叶干物质含量 ＬＤＭＣ ｇ ／ ｇ 表征植物对水分和养分的利用能力以及环境的适应性［３０］

生物化学性状 单位面积叶氮含量 Ｎａｒｅａ ｇ ／ ｍ２ 反映资源获取和衡量光合潜力［１１］

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ 单位面积叶碳含量 Ｃａｒｅａ ｇ ／ ｍ２ 表示光合作用中固定贮存碳元素的能力［３１］

叶碳氮比 Ｃ∶Ｎ 反映元素分配与适应策略［３２］

叶绿素含量 Ｃｈｌ 影响光捕获与光能吸收［１９］

　 　 ＬＭＡ：比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ；Ｌｔ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＲＷＣ∶叶片相对含水量 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＤＭＣ ∶叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｎａｒｅａ： 单位面积叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ； Ｃａｒｅａ： 单位面积叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ； Ｃ ∶Ｎ：叶碳氮比 Ｔｈｅ

ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃｈｌ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

采用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ Ｍａｘ ＣＮ Ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎａｌｙｚｅｒ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶片的叶氮含量和碳含量，后
利用比叶重将基于质量的叶氮含量转化为单位面积叶氮含量（Ｎａｒｅａ）和单位面积叶碳含量（Ｃａｒｅａ），叶碳氮比为

Ｃａｒｅａ ／ Ｎａｒｅａ。 以上叶性状指标的重复测量次数均为 ５ 次。
１．５　 数据处理与统计分析

最大碳同化速率 Ａｍａｘ采用叶子飘的直角双曲线修正模型进行计算［３３］。 表观量子效率（ＡＱＹ）使用光响应

曲线中光强＜０—２００ μｍｏｌ·ｍ－２ ｓ－１范围内的数据通过线性回归求得光响应曲线的初始直线斜率，即为表观量

子效率［３４］。 最大羧化速率 Ｖｃｍａｘ和最大电子传递速率 Ｊｍａｘ采用生物化学光合模型（ＦｖＣＢ 模型）进行计算［１１］，
通过 Ｒ 语言 Ｐｌａｎｔｅｃｏｐｈｙｓ 包实现。

根据样地木本植物的科属信息，采用 Ｒ 语言 Ｖ． ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ ２ 包生成系统发育树，然后通过 Ｐｉｃａｎｔｅ 包中

的 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 值检验分析 ４ 个光合能力参数与 ８ 个叶性状的系统发育信号强度［３５］。 若 Ｋ＞１，表明 性 状 具

有 比 按 布 朗 运 动 模 型（Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ）进化更强的系统发育信号，性状表现出系统发育保守性；若 Ｋ＜
１，表明性状的系统发育信号较弱，物种趋同进化，系统发育结构与性状结构并不完全一致［３６］。

采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验生活型、叶习性对铜锣山木本植物的光合能力参数以及叶性

状的影响。 采用双因素方差分析（ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验以及生活型和叶习性对光合能力参数和叶性状的交

互效应。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验了光合能力参数与叶性状、光合能力参数间的相关性。 对于与光合能力

参数关系密切的叶性状，采用路径分析模型（ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｍｏｄｅｌ，ＰＡＭ）识别叶性状对叶片光合能力参数的直

接效应与间接效应，以及光合参数间的相互作用途径，并计算各路径对因变量的相对影响大小。 在模型构建

过程中，所有显著性＞ ０．０５ 的路径将会在模型中剔除，负效应路径用红色实线表示，而正效应路径则采用蓝色

实线区分，上述步骤在 ＡＭＯＳ（ｖｅｒ．１７．０； ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）软件中完成。 使用一般线性模型和多元线性回归模

型构建基于叶性状的光合能力参数预测模型，采用线性回归的决定系数（Ｒ 方）评价两类模型精度的高低。
本文的统计分析均在 ＳＰＳＳ ２２（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）和 Ｒ 语言（Ｔｈｅ Ｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ）软件中完成，画图由

Ｏｒｉｇｉｎ ８．５（Ｏｒｉｇｉｎ Ｌａｂ，ＵＳＡ）软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 光合能力参数与叶性状的变异性

铜锣山 ２６ 种木本植物最大碳同化速率 Ａｍａｘ的变异范围为 ３．３５—１８．８５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（图 １），平均值为
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９．５８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，变异系数为 ４９．７５％；表观量子效率 ＡＱＹ 的变异范围为 ０．００９—０．０６６ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ，平均值为

０．０３４ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ，变异系数为 ４８．３９％；最大羧化速率 Ｖｃｍａｘ的变异范围为 １０．０５—８１．８９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，平均值为

３８．４６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，变异系数为 ５０．１９％。 最大电子传递速率 Ｊｍａｘ变异范围 ３３．４５—１４０．９２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，平均值

为７５．６２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，变异系数为 ４２．４３％。 木本植物的 ４ 种光合能力参数的系统发育信号 Ｋ 值均小于 １，其
中最大碳同化速率和最大羧化速率表现出显著的系统发育信号（表 ３）。 ４ 种光合能力参数受叶习性的影响显

著（表 ４），落叶植物的光合能力参数显著高于常绿植物。 光合能力参数受生活型影响不显著，生活型和叶习

性对木本植物的光合能力参数没有交互作用。

图 １　 光合能力参数的种间差异

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

表 ３　 光合能力参数与叶性状的系统发育信号

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ Ｋ Ｐ

最大碳同化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．８２ ０．０４

表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ／ （ｍｏｌ ／ ｍｏｌ） ０．５７ ０．０８

最大羧化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．７９ ０．０４

最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．５４ ０．０８

叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．２６ ０．２３

单位面积叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２） ０．３９ ０．１２

单位面积叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２） ０．３２ ０．２５

叶碳氮比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．４２ ０．１９

叶片相对含水量 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ０．４６ ０．１１

比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２） ０．１１ ０．３３

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．２９ ０．３１

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．３４ ０．２０
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　 　 叶片生化性状方面，铜锣山木本植物叶绿素含量 Ｃｈｌ （ＳＰＡＤ）变异范围为 ３３．６６—６７．８２，平均值为 ５０．３０，
变异系数为 ２０．０６％；单位面积叶氮含量 Ｎａｒｅａ变异范围为 ０．８３—２．３０ ｇ ／ ｍ２，平均值为 １．５１ ｇ ／ ｍ２，变异系数为

３３．２０％；单位面积叶碳含量 Ｃａｒｅａ变异范围为 ２１．３２—５３．１４ ｇ ／ ｍ２，平均值为 ３８．２４ ｇ ／ ｍ２，变异系数为 ２２．５８％；叶
碳氮比 Ｃ∶Ｎ 变异范围为 １４．８７—５２．３２，平均值为 ２７．４３，变异系数为 ３４．１１％。

叶片结构性状方面，叶片相对含水量 ＬＲＷＣ 变异范围 ６０．６８％—９７．１１％，平均值为 ７３．９６％，变异系数为

１３．４５％；比叶重 ＬＭＡ 变异范围为 ５３．１０—１１５．９８ ｇ ／ ｍ２，平均值为 ８７．１０ ｇ ／ ｍ２，变异系数为 ２０．８４％；叶厚度 Ｌｔ变

异范围为 ０．０７—０．５３ ｍｍ，平均值为 ０．２４ ｍｍ，变异系数为 ４７．６８％；叶干物质含量 ＬＤＭＣ 变异范围 ０．２１—
０．４７ ｇ ／ ｇ，平均值为 ０．３１ ｇ ／ ｇ，变异系数为 ２２．９０％。 总体而言，８ 个叶性状的系统发育信号 Ｋ 值均小于 １，所有叶性

状均未表现出显著的系统发育信号（表 ３）。 Ｎａｒｅａ受叶习性的显著影响，落叶植物的 Ｎａｒｅａ显著高于常绿植物。 其

他 ７ 个叶性状受生活型、叶习性的影响均不显著，生活型和叶习性对 ８ 种叶性状没有交互作用（表 ４ 和表 ５）。

表 ４　 生活型与叶习性对光合能力参数、叶性状的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

叶习性
Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

生活型×叶习性
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ×Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

最大碳同化速率

Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
０．２７ ０．６１ ９．５６ ＜０．０１ ０．００３ ０．９５

表观量子效率
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ／ （ｍｏｌ ／ ｍｏｌ） ０．１０ ０．７５ ４．９８ ＜０．０５ ０．００２ ０．９６

最大羧化速率

Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
０．０１ ０．９１ ４．３７ ＜０．０５ ０．２３ ０．６４

最大电子传递速率

Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
０．３３ ０．５７ ３．７６ ＜０．０５ ０．２４ ０．６３

叶绿素含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．１３ ０．７２ ０．１８ ０．６８ １．１８ ０．２９

单位面积叶氮含量

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）
０．０１ ０．９３ ６．３５ ＜０．０５ ０．８８ ０．３６

单位面积叶碳含量

Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）
０．０１ ０．９４ １．５６ ０．０７ ０．０７ ０．７９

叶碳氮比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．０６ ０．８２ ３．３０ ０．０８ ０．７３ ０．４０

叶片相对含水量
Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ０．１２ ０．７３ ０．０３ ０．８６ ０．５１ ０．４８

比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２） ０．０９ ０．７７ １．１７ ０．２９ ０．１４ ０．７１

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ３．１９ ０．０９ ０．２９ ０．６０ ３．２０ ０．０７

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．１８ ０．６７ ０．０２ ０．８９ ０．００１ ０．９９

２．２　 光合能力与叶性状的相互关系

铜锣山木本光合能力参数（Ａｍａｘ、ＡＱＹ、Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ）与 Ｎａｒｅａ、ＬＲＷＣ 呈显著正相关，与 Ｃ ∶Ｎ 呈显著负相关

（图 ２）。 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ还与 Ｃｈｌ 呈显著负相关。 ４ 种光合能力参数的种间变异普遍与 Ｃａｒｅａ、ＬＭＡ、Ｌｔ和 ＬＤＭＣ 均

不相关。 当考虑植物类型时，常绿植物和灌木植物的 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ与 Ｃｈｌ 没有显著相关性。
从路径模型结果可知（图 ３ 和图 ４），木本植物光合能力主要受 ＬＲＷＣ 和 Ｎａｒｅａ的种间调节，其次为 Ｃ ∶Ｎ。

从影响路径来看，木本植物的 ＬＲＷＣ 直接影响 Ｖｃｍａｘ，Ｎａｒｅａ直接影响 Ｖｃｍａｘ和 ＡＱＹ，Ｃ ∶Ｎ 对四种光合能力参数的

影响是通过作用 ＬＲＷＣ 和 Ｎａｒｅａ的间接途径实现的。 此外，ＬＲＷＣ、Ｎａｒｅａ、Ｃ ∶Ｎ 通过影响其他光合能力参数间接

影响 Ａｍａｘ。 当考虑不同植物类型时，不同类型木本植物存在不一样的性状作用途径。 常绿和落叶植物光合能

力参数的主要受 ＬＲＷＣ 影响，其次为 Ｃ∶Ｎ。 Ｎａｒｅａ对落叶植物光合能力的影响要高于常绿植物。 乔木植物的光

合能力主要受 Ｎａｒｅａ影响，其次为 ＬＲＷＣ。
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表 ５　 不同类型木本植物叶片功能性状统计特征

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

植物类型
Ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ

统计量
Ｓｔａｔｉｓｔｉｃ

叶绿素含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ

单位面积
叶氮含量

Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ

ａｒｅａ ／
（ｇ ／ ｍ２）

单位面积
叶碳含量
Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ

ａｒｅａ ／
（ｇ ／ ｍ２）

叶碳氮比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ

ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ
ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片相对
含水量

Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｗａｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

比叶重
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ
ｐｅｒ ａｒｅａ ／
（ｇ ／ ｍ２）

叶厚度
Ｌｅａｆ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ

叶干物
质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｔｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ ／
（ｇ ／ ｇ）

乔木 最小值 ３３．６６ ０．８９ ２１．７２ １６．３８ ６０．６８ ５５．４３ ０．０７ ０．２１
Ｔｒｅｅ 最大值 ６７．８２ ２．３０ ５３．１４ ４２．０４ ９７．１１ １１５．９８ ０．５３ ０．４７

平均值 ４９．８３ １．５２ ３８．４１ ２６．９３ ７３．４５ ８６．２８ ０．２１ ０．３２
变异系数 ／ ％ ２１．９３ ３６．３２ ２６．０６ ２９．７４ １４．７３ ２３．３４ ４８．８０ ２２．９３

灌木 最小值 ３８．８７ ０．８３ ２１．３２ １４．８７ ６１．００ ５３．１０ ０．１５ ０．２２
Ｓｈｒｕｂ 最大值 １１４．１５ ２．１２ ４４．５３ ５２．３２ ９１．６６ １０５．００ ０．５３ ０．４１

平均值 ５０．９５ １．４９ ３８．００ ２８．１２ ７４．６７ ８８．２２ ０．２８ ０．３１
变异系数 ／ ％ ３１．５２ ２９．８６ １７．８５ ４０．２７ １２．１７ １８．０５ ４３．７０ ２４．０９

常绿 最小值 ３３．６６ ０．８３ ２１．３２ １４．８７ ６１．００ ５３．１０ ０．０７ ０．２１
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ 最大值 ６４．６７ ２．２６ ５３．１４ ５２．３２ ９７．１１ １１５．９８ ０．５３ ０．４２

平均值 ４９．８３ １．３０ ３６．２６ ３０．２９ ７４．５４ ８３．５７ ０．２４ ０．３２
变异系数 ／ ％ ２０．００ ３５．３０ ２３．７７ ３６．５１ １４．９８ ２２．１３ ４４．９０ ２３．９５

落叶 最小值 ３４．０３ ０．９７ ２１．７２ １６．１９ ６０．６８ ５５．４３ ０．１２ ０．２３
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ 最大值 ６７．８２ ２．３０ ５０．７７ ３４．６６ ８５．００ １０８．０２ ０．５３ ０．４７

平均值 ５０．８５ １．７５ ４０．５４ ２４．１０ ７３．２９ ９１．２２ ０．２４ ０．３１
变异系数 ／ ％ ２０．９４ ２５．９０ ２０．７６ ２３．４３ １１．９５ １９．３０ ５２．４３ ２２．９３

２．３　 基于叶性状的光合能力参数预测模型构建

依据光合能力参数与叶性状的关联性，构建了铜锣山木本植物的光合能力参数多元线性回归模型。 结果

显示（表 ６ 和图 ５），对于 ４ 个光合能力参数，由 Ｎａｒｅａ、ＬＲＷＣ 和 Ｃ∶Ｎ 组成的多元线性模型决定系数（Ｒ２）均在０．７

以上，波动范围 ０．７—０．９２。 相比基于单一性状预测模型，多元线性模型的 Ｒ２提高了 ０．０５—０．３９，表明模型预测性

得到有效提升。 特别是针对灌木植物，多元线性模型的 Ｒ２要明显高于其他单一性状预测模型 ０．２０—０．３６。

３　 讨论

３．１　 光合能力参数、叶性状的变异性

研究发现，铜锣山木本植物叶片光合能力参数具有很高的种间变异水平（ＣＶ＞４０％），其种间变异性大于

０６７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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图 ２ 　 光合能力参数与叶性状的相关性
Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

Ａｍａｘ：最大碳同化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＡＱＹ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ； Ｖｃｍａｘ： 最大羧化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ｊｍａｘ： 最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ； Ｃｈｌ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｎａｒｅａ： 单位面积叶氮含量 Ｌｅａｆ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ； Ｃａｒｅａ： 单位面积叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｐｅｒ ａｒｅａ； Ｃ ∶ Ｎ：叶碳氮比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；
ＬＭＡ：比叶重 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ； ＬＲＷＣ∶叶片相对含水量 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｌｔ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＤＭＣ∶叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；∗、∗∗和∗∗∗分别表示变量在 Ｐ ＜０．０５、Ｐ＜０．０１ 和 Ｐ＜０．００１ 水平显著相关

叶性状。 这与之前认为的，植物光合能力在空间尺度具有很高的变异性一致［２，１８，２０］。 此外，铜锣山木本植物

光合能力与叶性状未表现出较强的系统发育保守性，其 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ 值均小于 １，表明系统发育结构与性状

结构并不完全一致，这与桂西南岩溶区植物群落的发现一致［３５］。 Ａｍａｘ和 Ｖｃｍａｘ表现出显著的系统发育信号，说
明 Ａｍａｘ和 Ｖｃｍａｘ受到植物系统发育历史的显著影响，具有进化的保守性。 而 Ｊｍａｘ、ＡＱＹ 和 ８ 个叶性状受环境因

子的影响更大，这些性状变异可促使植物有效地适应局地环境的变化。
目前对于不同植物类型的光合能力差异存在一定的争议。 有研究认为，处于林中低光照环境的灌木光合

能力要低于位于冠层的乔木植物，其资源获取策略比较保守［３７］。 另有研究发现，林下灌木可以通过获得型策

略（如提高比叶面积）增强自身的资源竞争力，导致灌木与乔木在光合性能上差异不显著［３８］。 本研究发现，
铜锣山木本植物光合能力在乔木和灌木间没有显著差异，表明共存木本植物的光合特性未随着生活型而分
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图 ３　 叶性状对光合能力参数的影响途径

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

化。 另一方面，与落叶植物相比，常绿植物的叶片寿命较长，单位叶面积的投入成本和维护成本相对较

高［３９—，４０］。 为了应对差异化的外部环境压力，常绿和落叶植物采用了不同的环境适应策略，这与叶片生理性

状的差异密切相关。 本研究发现，落叶植物的光合能力显著高于常绿植物，这一结果支持落叶植物的光合能

力强于常绿植物的结论［４１—４２］。 在落叶植物上观察到的高光合能力可能与更高的气孔导度与叶肉导度有

关［４３］，这使得落叶植物能够在有限的生长季中，通过高叶绿体 ＣＯ２浓度（Ｃｃ）吸收更多的碳。
叶性状方面，叶片相对含水量、比叶重、叶绿素含量等大多数叶性状在生活型和叶习性方面均未表现出明

显差异，这与之前在广西猫儿山常绿阔叶林［２７］和茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林［４４］ 的结果不一致。 这可能

是由于重庆铜锣山属于喀斯特山区，具有土层浅薄，土体不连续且岩石裸露率高的生境特点。 当地植物的分

布主要以矮林和灌草丛为主［４５］，乔木和灌木植物在生长特性和资源获取方面比较相似。 而落叶植物 Ｎａｒｅａ显
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图 ４　 叶性状对光合能力参数的标准化总效应

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｔｏｔａｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

著高于常绿植物表明，落叶植物可能维持高叶片营养的方式来提高光合效率，这与之前在亚热带地区木本植

物的发现一致［２７］。

３．２　 光合能力参数与叶性状的关系

研究表明，光合能力参数与 Ｎａｒｅａ呈显著正相关，即植物的单位面积叶氮含量越高，其光合能力越强。 这一

发现与叶氮是影响植物光合性状的重要因素的结论一致［３８—３９］。 在光合能力参数中，Ｖｃｍａｘ更多的是受到 Ｎａｒｅａ

的直接调控，而其他光合能力参数主要受到 Ｎａｒｅａ的间接影响。 当区分木本植物的叶习性时，叶氮对光合能力

的影响程度均有所降低，表明 Ｎａｒｅａ与光合能力参数间的强耦合很大程度上取决于常绿和落叶植物之间的叶氮

含量差异。 叶氮对落叶植物光合能力的总效应明显高于常绿植物表明，落叶植物光合能力对叶氮的敏感性高

于常绿植物，这可能是由于叶氮在不同叶习性植物中的分配策略差异导致的［４６—４７］。 正如一些研究发现，植物

光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）与光合能力通常呈正相关［８，４８］，这证实了叶片氮分配在解释植物光合性能差异方面
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图 ５　 叶性状预测模型的决定系数（Ｒ２）差异

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ （Ｒ２） ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ

表 ６　 基于 Ｎａｒｅａ、ＬＲＷＣ 和 Ｃ∶Ｎ 的光合能力参数多元线性回归模型

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｎａｒｅａ，ＬＲＷＣ ａｎｄ Ｃ∶Ｎ

光合能力参数
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

类型
Ｔｙｐｅ

模型参数 Ｍｏｄｅｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

Ｉ ａ ｂ ｃ
Ｒ２ Ｐ

Ａｍａｘ 木本 －７．９６ ６．４４ ０．１２ －０．０３ ０．７８ ＜０．００１
常绿 －８．９９ ２．０８ ０．２０ －０．０４ ０．８２ ＜０．００１
落叶 －１８．５２ ４．３０ ０．３２ ０．０１ ０．９０ ＜０．００１
乔木 ３．７１ ６．９６ －０．０１ －０．１７ ０．８４ ＜０．００１
灌木 －２４．６２ ８．６１ ０．２４ ０．１４ ０．８６ ＜０．０１

ＡＱＹ 木本 －０．０３ ０．０２ ０．０００１ ０．０００１ ０．７５ ＜０．００１
常绿 －０．０３ ０．００５ ０．００１ ０．０００１ ０．７２ ＜０．０１
落叶 －０．０３ ０．０２ ０．００１ ０．０００１ ０．８２ ＜０．０１
乔木 ０．０２ ０．０２ ０．０００１ －０．００１ ０．８５ ＜０．００１
灌木 －０．０７ ０．０２ ０．００１ ０．０００１ ０．７ ＜０．０５

Ｖｃｍａｘ 木本 －４５．５８ ２５．０９ ０．６１ ０．０５ ０．７４ ＜０．００１
常绿 －４１．３５ １０．８７ ０．７７ ０．０３ ０．７３ ＜０．０１
落叶 －６５．４３ ２０．１２ １．１５ －０．２８ ０．８３ ＜０．０１
乔木 －１１．７１ ２８．４３ ０．２３ －０．３５ ０．７３ ＜０．０１
灌木 －８０．５７ ２４．１１ ０．９８ ０．３４ ０．９２ ＜０．００１

Ｊｍａｘ 木本 －７４．９１ ３５．３１ １．３１ ０．０２ ０．７４ ＜０．００１
常绿 －７１．３４ ４．０２ １．８２ －０．１８ ０．７４ ＜０．０１
落叶 －１１３．３１ ３６．６１ １．８８ ０．００９ ０．８６ ＜０．００１
乔木 －１４．０３ ４２．７１ ０．５５ －０．６９ ０．７６ ＜０．００１
灌木 －１２１．９３ ３１．４３ １．９３ ０．４０ ０．８７ ＜０．０１

　 　 表中 Ｉ 为线性回归模型中的截距项，ａ、ｂ、ｃ 分别为线性回归模型中单位面积叶氮含量、叶片相对含水量和叶碳氮比的回归系数。 Ａｍａｘ：最大
碳同化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＡＱＹ：表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ； Ｖｃｍａｘ： 最大羧化速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； Ｊｍａｘ：
最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ
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的重要性。 由于常绿植物由于叶片暴露在外部环境中的时间更长，其需要将更多的氮分配于非光合系统来维

持叶片结构和形态不变，从而强化叶片的防御属性［４９］。 而落叶植物通常采取高投资－快收益的获得型策略，
落叶植物的碳增益取决于叶氮的供应水平。

有研究称，叶绿素含量是决定植物光合能力的最重要因素，其光捕获和光合有效辐射的吸收中起着重要

作用［１７，１９］。 本研究发现，叶绿素含量与 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ呈显著正相关关系，但 Ｃｈｌ 对 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ的影响程度要低于

Ｎａｒｅａ和 ＬＲＷＣ（图 ２），表明 Ｃｈｌ 对于光合能力的影响是次要的。 同时，Ｃｈｌ 与植物的 Ａｍａｘ和 ＡＱＹ 的种间关系是

解耦的，因此 Ｃｈｌ 并未被纳入到最终的结构方程模型中。 Ｃｈｌ 与 Ａｍａｘ和 ＡＱＹ 的解耦可能是由于植物对光强的

反应还受到叶内扩散阻力等其他因素的综合影响，而植物的羧化过程和电子传递过程受气体扩散的影响较

小，这导致了不同光合能力参数对调节因子的差异化响应。 另一方面，有研究发现，植物对光能的利用效率受

叶绿素 ａ ／ ｂ 值的影响，但不受总叶绿素含量的影响［３６］。 由于本研究中所采用的叶绿素含量为无量纲的 ＳＰＡＤ
值，虽然 ＳＰＡＤ 值与植物总叶绿素含量存在显著的正相关［４７］，但该数值不能反映叶片内部叶绿素 ａ ／ ｂ 值的变

化。 一定程度上，叶绿素指标的选择可能对还原叶绿素组分与光合能力的关系有所影响。 今后需要加强这方

面的研究。
相比叶氮和叶绿素含量，叶片相对含水量和 Ｃ ∶Ｎ 对植物光合能力的影响很少被量化。 尽管最近的研究

强调叶片水分状况可能影响了光合酶的活性，导致植物碳同化速率下调［２９，３６］，但较少研究证实了两者之间的

直接关系。 在本研究中，植物光合能力参数与 ＬＲＷＣ 呈显著的正相关关系，ＬＲＷＣ 对植物光合能力的影响主

要体现在其对叶片内部羧化效率与电子传递过程的积极影响，同时，叶片水分含量还影响了叶片氮的保有量，
间接的影响了光合能力［３６］；此外，Ｃ∶Ｎ 是反映植物适应性的重要指标，研究发现低 Ｃ ∶Ｎ 的木本植物拥有更高

的 ＬＲＷＣ，这表明 Ｃ∶Ｎ 的大小可能反映了植物组织的保水能力。 Ｃ ∶Ｎ 通过 ＬＲＷＣ 间接影响光合能力一定程

度上解释了 Ｃ∶Ｎ 与光合能力的相关性低于 ＬＲＷＣ 和 Ｎａｒｅａ的原因。
３．３　 光合能力参数预测模型构建

研究发现，在基于单个叶性状的光合能力预测模型中，ＬＲＷＣ 和 Ｎａｒｅａ整体表现出了良好的预测性，是较为

理想的叶片性状指标。 在不考虑植物类型差异时，ＬＲＷＣ 对光合能力参数的预测性低于 Ｎａｒｅａ，表明 Ｎａｒｅａ是最

为理想的叶性状指标。 这一结果支持了之前的一些研究结果［１１，２３，５０］。 需要指出的是，在不同类型植物中，
ＬＲＷＣ 和 Ｎａｒｅａ的运用存在一定的局限性，例如 Ｎａｒｅａ在常绿和灌木植物中的预测性较差，而 ＬＲＷＣ 在乔木植物

中的预测性较差。 本研究强调，基于叶氮含量、叶片含水量和碳氮比建立的多元线性模型能够很好的消除不

同类型植物间的预测精度差异，全面提升光合能力预测模型的准确性，以改进 ＴＢＭｓ 模型对于亚热带地区碳

水循环过程的模拟。
此外，研究发现，铜锣山木本光合能力参数之间存在很强的关联性，这与之前在其他区域观察到的结果一

致［２，３４］。 一般而言，理论上平均一个单位的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活化需要消耗大约两个电子，光合作用间的供求关系决

定了 Ｊｍａｘ可以根据 Ｖｃｍａｘ的变化进行估算［２０］。 本研究中，四种光合能力参数的相互关系主要取决于关键变量

Ｖｃｍａｘ的相对变化，其中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化效率对植物的光合电子传递、弱光利用效率有直接的调节作用，而植物

理想条件下的最大碳同化速率（Ａｍａｘ）取决于后两个光合过程的直接影响。 需要注意的是，灌木植物的最大碳

同化速率由最大羧化速率和弱光的利用效率共同影响，这明显区别于其他类型植物。 这一结果强调，使用气

体交换参数的经验关系时需要考虑植物类型的差异，相比之下，ＡＱＹ 是实现 Ａｍａｘ估算的理想生理参数。

４　 结论

重庆铜锣山 ２６ 种木本植物光合能力参数的种间变异程度大于叶性状，落叶植物的光合能力显著高于常

绿植物；光合能力参数与单位面积叶氮含量和叶片相对含水量呈显著正相关，与叶碳氮比呈显著负相关。 单

位面积叶氮含量是估算种间植物光合能力变异的最佳单个叶性状；基于单位面积叶氮含量、叶片相对含水量

和叶碳氮比构建的多元线性回归模型能够降低单一叶性状在不同类型植物中的预测性偏差，从而提升叶性状
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对光合能力参数的预测中，推荐在亚热带地区常绿落叶阔叶林植物的光合能力估算时采用这一改进方法。
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