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摘  要  光是植物光合作用最基本的一个决定因子, 准确分析光响应曲线及其参数是研究光合生理生态过程对环境变化响

应的重要途径; 但相关模型及其模拟的准确性仍待改进。该研究基于C4作物玉米(Zea mays)不同干旱处理试验资料, 比较研究

了现有光响应模型(直角双曲线模型、非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型、指数模型、二次函数模型以及新提出的改

进模型)的适应性。结果表明, 改进的光响应模型具有较好的精确度, 可较准确地描述光响应曲线, 也能够准确拟合最大净光

合速率、光饱和点、光补偿点以及暗呼吸速率4个关键光合参数。该结果为研究植物光合生理生态过程及其环境适应性提供

了一个改进的模拟方法。 

关键词  光响应模型; 改进模型; 干旱适用性; 光合参数; 玉米; C4植物 

引用格式 : 李义博 , 宋贺 , 周莉 , 许振柱 , 周广胜  (2017). C4植物玉米的光合 -光响应曲线模拟研究 . 植物生态学报 , 41, 1289–1300. doi: 
10.17521/cjpe.2017.0158 

Modeling study on photosynthetic-light response curves of a C4 plant, maize 

LI Yi-Bo1,2, SONG He1,2, ZHOU Li3, XU Zhen-Zhu1*, and ZHOU Guang-Sheng1,3* 
1State Key Laboratory of Vegetation and Environmental Change, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093; 2College of Resources and 
Environment, University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049; 3Chinese Academy of Meteorological Sciences, , Beijing 100081 

Abstract 

Aims  A light response curve can reflect a plant’s ability to utilize light, which is also a key tool in determining 
the relationship between photosynthetic capacity and environmental factors; however the model accuracies con-
cerning the light response curve remain elusive. The objectives of this study were to compare and assess the mod-
el accuracies related to a light response curve and the effects of drought. 
Methods  A field rain shelter was used to control the soil water conditions. To obtain photosynthesis parameters 
from the light response curve and the drought effects, the relevant models (including the rectangular model, 
non-rectangular hyperbolic model, modified rectangular hyperbolic model, exponential model, quadratic function 
model, and a newly modified model) were applied to fit the light response curves. The validity of each model was 
tested by analyzing the differences between the fitted values obtained by the models and the measured values. 
Important findings  The newly modified model has been proved to performing relatively better in accurately 
describing the light response curve patterns, and credibly obtaining the crucial photosynthetic parameters such as 
the maximum net photosynthetic rate, light saturation point, light compensation point, and dark respiration rate, 
especially under high radiation conditions. 
Key words  light response curve; modified model; drought adaptation; photosynthetic parameter; maize; C4 
plants 
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光合作用是决定植物生长、发育和繁殖的关键

环节, 同时也制约着陆地生态系统碳水循环等基本

过程(Smith et al., 2000; Beer et al., 2010); C4作物作

为至关重要的农作物 (如玉米 (Zea mays)、甘蔗

(Saccharum officinarum)等), 主要分布在非洲南部、

澳大利亚北部、亚洲东部和南部以及美洲大部分地

区(Edwards et al., 2010), 由于C4植物中具有CO2浓

缩机制从而限制了光呼吸并提高羧化效率, 使得C4
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植物能够在低浓度CO2下维持较高的光合速率; 另

一方面, CO2在叶片细胞间隙的供应速率与通过气

孔的水分蒸腾密切相关。较高的固碳能力和气孔调

节能力, 使具有C4光合作用途径的植物具有较高的

水分利用效率(Raschke, 1975; Taylor et al., 2014); 

与C3物种相比, C4植物在强光、高温和干旱条件下具

有明显的竞争优势(Moore, 1994; Ward et al., 1999)。

在未来气候变化情景下, 干旱发生的频率、时期和

严重性将持续增加, 严重影响到农业生产和食品安

全(Stratonovitch & Semenov, 2015), 并且CO2的施

肥效应对C4植物不明显, 干旱对玉米(Zea mays)的

影响更加显著(Lobell et al., 2011)。所以分析干旱条

件下玉米的光响应曲线对于深入理解C4植物光合的

特性及其环境影响, 提高对玉米干旱发生的认知及

识别, 乃至对保障中国粮食安全都具有重要作用。 

叶片光合作用对光的响应曲线及其模拟是研究

植物光合作用与环境变化相互作用的重要手段(叶

子飘, 2007; 李力等, 2016), 也是有效模拟冠层光合

作用、陆地生态系统过程进而预测植被生产力的关

键方法(Yuan et al., 2007; Pinto et al., 2016; Yao et 

al., 2017)。光曲线模型是模拟光合作用对环境因子

响应的重要方法, 通过分析光合有效辐射与净光合

速率的关系, 可得出表观量子效率(AQE)、光补偿点

(LCP)、最大净光合速率(Pnmax)、光饱和点(LSP)和

暗呼吸速率(Rd)等若干重要光合生理参数(Larocque, 

2002), 这些参数有助于了解植物光合作用中光化

学效率(Sharp et al., 1984), 也能够指示植物的生长

情况及抗逆性大小(许大全, 2002)。因此, 确定植物

光响应曲线对于研究植物的光合特性具有重要意

义。不同环境条件下最适模型的确定是定量研究植

物对环境的适应性以及气体交换参数的基础(叶子

飘和于强, 2008; 张利阳等, 2011)。目前, 常用的光

响应曲线模型主要有: 直角双曲线模型(Baly, 1935; 

Kirschbaum & Farquhar, 1987)、非直角双曲线模型

(Prioul & Chartier, 1977)、直角双曲线修正模型(Ye, 

2007; Ye et al., 2012)、指数方程(Bassman & Zwier, 

1991; Prado & Moraes, 1997)、二次函数(段爱国等, 

2010)等。其中, 非直角双曲线模型的使用频率最高

(王圣杰等, 2011), 但拟合的最大净光合速率值偏高, 

限制了模型的应用(叶子飘, 2010; 王荣荣等, 2013); 

直角双曲线修正模型由于能够模拟光抑制的情况, 

近年来被广泛应用(Ye, 2007; 李力等, 2016), 但未

进行模型的检验, 模型的准确性有待进一步确定

(罗辅燕等, 2013)。这些模型对同一植物拟合所得的

光合参数也有不同(吴爱姣等, 2015), 如何正确地模

拟光响应曲线是准确获取相关参数的关键(闫小红

等, 2013; Friedlingstein et al., 2014)。 

水分胁迫是制约植物/作物生长和发育的关键

因素(Boyer, 1982; 刘宇锋等, 2005); 近年来, 我国

受干旱影响日益严重, 每年农田受旱面积占农业灾

害面积的62%以上(纪瑞鹏等, 2012), C4作物玉米作

为全球第一大粮食作物受干旱影响严重, 而研究玉

米的光合特性对不同干旱程度的响应与适应可为灾

害影响评估提供理论依据(郑江平和王春乙, 2006)。

准确的光响应模型已成为解释光合信息及其对环境

变化响应的重要手段(Lobo et al., 2013)。已有模型

研究大多通过拟合曲线获取关键光合参数, 但并未

对所用模型的适用性进行研究(Chen et al., 2011; 罗

辅燕等, 2013)。本研究拟基于玉米不同干旱处理试

验资料, 比较研究已有的5个常用光响应模型和本

文提出的改进模型, 并在玉米拔节期到抽雄期探究

其干旱的适应性, 以期为C4植物玉米光合-光响应

曲线模型的选择提供参考依据, 也为陆地生态系统

过程模拟提供较准确的光合参数。 

1  材料和方法 

1.1  试验地概况 

该试验在辽宁省锦州市生态与农业气象中心

(41.13° N, 121.17° E, 海拔27.4 m)进行。该区属温带

季风型大陆性气候, 四季分明, 年极端最高气温

41.8 ℃, 年极端最低气温–31.3 ℃; 1981–2010年年

平均气温9.9 ℃。年降水量为568 mm, 其中60%– 

70%的降水集中在夏季。年无霜期144–180天; 土壤

为典型棕壤, pH值6.3, 有机质含量1.8%, 0–100 cm

土壤容重为1.61 g·cm–3, 田间持水量22.3%, 凋萎湿

度6.5%, 主要作物为玉米(于文颖等, 2015; 米娜等, 

2017)。 

1.2  材料和试验设计 

试验于2016年5–7月在大型农田电动活动式防

雨棚中开展, 采用降水模拟装置模拟自然降水。每

个小区面积15 m2 (长5 m, 宽3 m, 深2 m), 小区之

间被0.15 m的水泥隔离层隔开, 以避免小区间土壤

水分渗透。种植密度为5.3株·m–2。供试玉米为‘丹玉
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405号’。 

利用FAO (Allen et al., 1998)对作物需水量的计

算方法, 结合玉米多年(1981–2010年)的平均需水量, 

设置3个水分处理, 3次重复, 设置T1为对照处理, 拔

节期至抽雄期每7天模拟降水一次, 每次灌水24 mm; 

T2为大喇叭前期至抽雄期控水处理, 控水时间为7

月14至25日, 控水12天。控水指不接受自然降水, 也

无人工补水。T3为拔节期至抽雄期控水处理, 控水

时间为6月30日至7月25日, 控水26天。 

1.3  光响应曲线的测定 

在抽雄期至吐丝期(7月下旬)进行光响应曲线

的测定, 随机挑选3株长势一致健康的植株, 每株植

株选取最上面刚完全展开的叶片进行测量。在自然

光诱导 1 h后 (9:30–10:00), 利用便携式光合仪

LI-6400 (LI-COR, Lincoln, USA)进行光曲线测定。

由于仪器自动测量时, 会出现数值未稳定就强迫记

录数值, 此时需要手动延时, 以保证记录的是稳定

状态下的测量值。CO2浓度控制在 (390 ± 10) 

μmol·mol–1, 空气相对湿度控制在(70 ± 5)%, 温度

控制在(30 ± 2) ℃。设置光合有效辐射(PAR)梯度为: 

1 800、1 500、1 200、1 000、800、600、400、200、

100、50、20和0 μmol·m–2·s–1, 测定不同处理下玉米

净光合速率 (Pn, μmol·m–2·s–1) 、气孔导度 (Gs, 

mol·m–2·s–1)、胞间CO2浓度(Ci, μmol·mol–1)、蒸腾速

率(Tr, mmol·m–2·s–1)等, 用不同模型拟合光曲线, 得

到光合参数, 包括表观量子效率(AQE)、光补偿点

(LCP, μmol·m–2·s–1) 、 最 大 净 光 合 速 率 (Pnmax, 

μmol·m–2·s–1)、光饱和点(LSP, μmol·m–2·s–1)和暗呼吸

速率(Rd, μmol·m–2·s–1)。 

1.4  光响应模型 

1.4.1  直角双曲线模型(Baly, 1935) 

n max
n d

n max

IP
P R

I P




 


 

(1) 

式中, I为光量子通量密度(μmol·m–2·s–1), α为初始量

子效率(μmol·umol–1), 即光响应曲线在I = 0时的斜

率, 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)。直线方程拟合弱光下 (≤  

200 μmol·m–2·s–1)的光响应, 获取光响应曲线的初

始斜率, 即为AQE, 直线方程与x轴的交点即为LCP, 

与直线y = Pnmax交点所对应的x轴数值即LSP (叶子

飘, 2010)。 

1.4.2  非直角双曲线模型(Thornley, 1976) 
2

nmax nmax nmax
n d

( ) 4

2

I P I P IP
P R

  


   
  (2) 

式中, θ为曲线的弯曲程度, 取值0 ≤ θ ≤ 1。

AQE、LCP和LSP计算方法与直角双曲线模型一致。 

1.4.3  指数方程函数(Bassman & Zwier, 1991) 
nmax( / )

n nmax 0[1 e ]I PP P C  
 

(3) 

式中, Pn、α、I、Pnmax、Rd的定义同前, e为自然对数, 

C0为度量弱光下净光合速率区域为0的指标。计算

LSP需假设光合速率为0.9Pnmax或0.99Pnmax所对应的

光强(黄红英等, 2009)。 

1.4.4  直角双曲线修正模型(Ye, 2007) 

n d
1

1

I
P R

I





 


 (4) 

式中, Pn、α、I、Rd的定义同前, β表示光抑制项, γ表

示光饱和项, 可以直接从式中求得LCP、LSP和Pnmax

的解析解。 

1.4.5  二次方程函数(郭水良等, 2004) 
2

nP aI bI c    (5) 

式中, Pn和I同前, a、b、c均为系数。二次函数拟合

光曲线作为纯粹的数学模型, 可根据二次函数的特

性拟合AQE、LCP、Pnmax、LSP和Rd的解析解。 

1.4.6  光响应曲线改进模型 

该模型基于米氏方程和直角双曲线模型而改

进。有研究表明, 模型的参数越多, 拟合效果越好, 

故模型中选用了4个未知量, 但过多的参数也会增

加模型的不确定性; 有文献报道, 运用多项式回归

方程具有较高的拟合效果(高志奎等, 2007)。 

n 21

a bI
P

cI dI




 
 (6) 

式中, a、b、c和d为系数。 

当PAR = 0时, Rd = a, (7) 

当Pn = 0时, 
a

LCP
b

   (8) 

方程(6)在任意光强下的导数为:  
2

n 2 2

2

(1 )

bdI adI ac b
P

cI dI

    
 

 (9) 

当PAR = 0时, 光响应曲线在该点的斜率为初始量

子效率 (Ye, 2007), α = b – ac  (10) 

由公式(9)可知, 当 n 0P  , 该方程(9)有解析解, 

这说明Pn存在最大值:  
22 4 2 4 ( )

2

ad a d bd ac b
LSP

bd

  


 
(11) 
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光饱和点的Pn即Pnmax。公式如下:  

nmax n 2
( )

1

a bLSP
P P LSP

cLSP dLSP


 

   
(12) 

1.5  数据分析 

实验数据处理由Excel完成, 模型参数估计采用

1stOp 5.0软件。将光合数据随机分为两部分: 一部

分用于6个光响应曲线拟合, 分析拟合值的均方误

差(MSE)和平均绝对误差(MAE), 余下的光合数据

代入光响应曲线中, 求得测试值的MSE和MAE, 用

于检验模型的准确性(Chen et al., 2011)。同时将模

型求出的光合参数与实测值进行比较, 综合判断模

型拟合的精确度。 

2  结果和分析 

2.1  持续干旱下玉米光响应曲线特征分析 

玉米叶片的Pn实测值与PAR的响应及其各模型

拟合的光响应曲线如图1所示。在较低PAR水平下, 

叶片的Pn随着PAR的增加而迅速增加, 当PAR到达

光饱和点时, Pn增加的幅度减小; 随着持续干旱时

间的增加, 光饱和点逐渐提前, 不同模型的拟合效

果差异明显, 改进模型能较好地反映光响应曲线的

变化规律。在图1A中, Pn随着光照强度的增加而一

直增加, 之后光合-光响应曲线的变化趋于稳定, 各

模型拟合差异不明显 ; 在图1B中 , 当PAR小于

600 μmol·m–2·s–1时, 曲线模拟值与实测值差异不明

显, 随着PAR的增加, 光合能力受到限制, 导致曲

线弯曲程度增加, 各曲线模拟差异明显; 图1C中, 

在800 μmol·m–2·s–1附近达到光饱和点, 超过光饱和

点后, 随着PAR的增加, 曲线下降明显, 产生光抑

制现象(Kumar & Murthy, 2007), 各模型在PAR超过

600 μmol·m–2·s–1后拟合效果差异明显。 

2.2  不同光响应模型对持续干旱下玉米光合特征

参数的比较 

表1是6个光响应模型得出的玉米拔节期至抽雄

期的光合生理参数值和实测值, 各模型模拟值与实

测值差异较大。比较发现: 正常处理下, 以二次函

数模型和改进模型模拟的Pnmax与实测值最为接近, 

LSP除了直角双曲线修正模型和改进模型与实测值

比较接近外, 其他模型与实测值相差较大, 指数函

数和二次函数对LCP的预测最为接近实测值, 二次

函数和改进模型模拟Rd最接近实测值; 持续干旱处

理12天时, 以二次函数模型和改进模型模拟的Pnmax

与实测值最为接近, LSP除了直角双曲线修正模型、

改进模型和二次函数模型与实测值比较接近外, 其

他模型与实测值相差较大, 直角双曲线修正模型和

改进模型对LCP的预测最接近实测值, 直角双曲线

修正模型和改进模型模拟Rd最接近实测值; 持续干

旱处理26天时, 以二次函数模型和改进模型模拟的

Pnmax与实测值最为接近, LSP除了直角双曲线模型

和改进模型与实测值比较接近外, 其他模型与实

测值相差较大, 改进模型对LCP的预测最接近实

测值, 二次函数模型和改进模型模拟Rd最接近实

测值。 

 

 
 
图1  玉米净光合速率与光合有效辐射的关系。A, 拔节期至
抽雄期正常处理时光响应曲线。B, 拔节期至抽雄期干旱12
天处理时光响应曲线。C, 拔节期至抽雄期干旱26天处理时
光响应曲线。 
Fig. 1  Comparison of measured and fitted values by six light 
response curves for maize under different drought treatment. A, 
Light response curves under control treatment. B, Light re-
sponses curves under continuous 12 days drought treatment. C, 
Light responses curves under continuous 26 days drought trea-
tment. 
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表1  玉米拔节期至抽雄期6个光响应模型模拟的光合生理参数与实测值的比较 
Table 1  Comparison between the fitted photosynthesis parameters by the models and the measured values 

处理 Treatment 模型 Model 初始量子效率 α
(μmol·μmol–1 )

最大净光合速率 Pnmax

(μmol·m–2·s–1) 
光饱和点 LSP 
(μmol·m–2·s–1) 

光补偿点 LCP 
(μmol·m–2·s–1) 

暗呼吸速率 Rd

(μmol·m–2·s–1)

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.072 52.08 1 287.62 52.73 3.55 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.041 36.17 912.31 58.26 2.37 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.049 32.22 1 536.90 57.42 2.76 

指数模型 Exponential model 0.057 34.74 161.57 56.43 2.62 

二次函数模型 Quadratic function model 0.047 32.56 1 512.69 57.23 2.61 

改进模型 Modified model 0.043 31.88 1 596.85 58.80 2.23 

拔节期至抽雄期正

常处理 
control treatment 
between jointing 
stage and tasseling 
stage 

 

实测值 Measured value – 31.78 1 775.00 56.05 2.51 

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.078 37.05 886.63 59.43 4.14 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.040 27.42 674.09 64.88 2.68 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.053 24.41 1 390.46 66.07 3.35 

指数模型 Exponential model 0.055 25.07 117.81 21.66 1.15 

二次函数模型 Quadratic function model 0.042 25.60 1 340.60 59.19 2.42 

改进模型 Modified model 0.047 24.08 1 398.59 67.91 2.88 

拔节期至抽雄期干

旱12天处理 
continuous 12 days 
drought treatment 
between jointing 
stage and tasseling 
stage 

实测值 Measured value – 23.94 1 500.00 68.83 3.12 

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.073 17.00 740.68 33.52 2.13 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.023 12.84 572.64 36.57 0.85 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.036 14.04 1 033.40 47.55 1.65 

指数模型 Exponential model 0.046 12.43 58.52 41.03 1.16 

二次函数模型 Quadratic function model 0.029 14.61 1 094.81 46.37 1.32 

改进模型 Modified model 0.022 14.18 889.19 56.63 1.33 

拔节期至抽雄期干

旱26天处理 
continuous 26 days 
drought treatment 
between jointing 
stage and tasseling 
stage 

实测值 Measured value – 13.90 800.00 55.27 1.37 

取测量净光合速率最大值作为最大净光合速率实测值; 暗呼吸速率为光强等于0时的实测值; 光补偿点根据测量曲线与x交点的目测值; 以达到平稳状

态时的光强作为光饱和点, 最大净光合速率对应的光合有效辐射值为光饱和点。斜体表示实测值或估测值。 
Maximum Pn is taken as Pnmax. Rd is the measured Pn when PAR = LCP is the visual value obtained by the interaction point between light response curve and 
x-axis. LSP is known when the curve is in stable state, the PAR corresponding maximum value of Pn is LSP. Italic numbers are measured value or estimated 
value. α, intrinsic quantum yield; Pn, net photosynthetic rates; PAR, photosynthetically active radiation; LCP, light compensation point; LSP, light saturation point; 
Rd, rate of dark respiration; Pnmax, the maximum net photosynthetic rates.  

 
2.3  持续干旱下玉米光响应模型的适用性分析 

由表2可知, 所有模型的决定系数(R2)均大于

0.92, 拟合效果较好。在3个处理中, 改进模型的R2

最高。MSE和MAE能够反映拟合值与测量值之间的

差异性, 其值越小, 表示拟合值与测量值越接近

(Chen et al., 2011)。在玉米拔节期至抽雄期正常处理

下, 拟合MSE和拟合MAE由小到大顺序为: 改进模

型<非直角双曲线模型<直角双曲线修正模型<二次

函数模型<指数模型<直角双曲线模型; 实测MSE由

小到大顺序为: 二次函数模型<非直角双曲线模型<

改进模型<直角双曲线修正模型<直角双曲线模型<

指数模型; 实测MAE由小到大顺序为: 二次函数模

型<改进模型<非直角双曲线模型<直角双曲线修正

模型<直角双曲线模型<指数模型。在玉米拔节期至

抽雄期持续干旱12天时, 拟合MSE和拟合MAE由小

到大顺序为: 直角双曲线修正模型<改进模型<非直

角双曲线模型<二次函数模型<指数模型<直角双曲

线模型; 拟合MAE由小到大顺序为: 改进模型<直

角双曲线修正模型<非直角双曲线模型<指数模型<

二次函数模型<直角双曲线模型; 实测MSE由小到

大顺序为: 改进模型<直角双曲线修正模型<非直角

双曲线模型<二次函数模型<直角双曲线模型<指 
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表2  玉米拔节期至抽雄期6个光响应模型的适用性比较 
Table 2  Comparison of precision of six light response curve models   

处理 Treatment 模型 Model R2 拟合MSE 
Fitted MSE 

拟合MAE 
Fitted MAE 

实测MSE 
Test MSE 

实测MAE 
Test MAE 

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.991 8 1.68 1.08 3.74 1.50 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.999 6 0.08 0.24 0.86 0.81 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.999 4 0.12 0.29 1.01 0.82 

指数模型 Exponential model 0.997 0 0.74 0.69 4.05 1.87 

二次函数模型 quadratic function model 0.999 3 0.15 0.30 0.75 0.72 

拔节期至抽雄期正常处理 
control treatment between 
jointing stage and tasseling 
stage  

改进模型 Modified model 0.999 7 0.05 0.19 0.91 0.80 

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.984 7 1.52 1.03 3.19 1.22 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.995 8 0.40 0.52 0.58 0.49 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.997 3 0.25 0.45 0.49 0.61 

指数模型 Exponential model 0.993 0 0.71 0.73 5.42 2.05 

二次函数模型 Quadratic function model 0.992 7 0.74 0.76 0.71 0.57 

拔节期至抽雄期干旱12天
处理 
continuous 12 days drought 
treatment between jointing 
stage and tasseling stage 

改进模型 Modified model 0.997 2 0.26 0.39 0.39 0.36 

直角双曲线模型 
Rectangular hyperbolic model 

0.920 5 2.71 1.34 4.31 1.83 

非直角双曲线模型 
Non-rectangular hyperbolic model 

0.961 0 1.24 0.90 3.31 1.45 

直角双曲线修正模型 
Modified rectangular hyperbolic model 

0.997 1 0.10 0.26 0.37 0.48 

指数模型 Exponential model 0.950 8 1.73 1.06 5.20 1.60 

二次函数模型 quadratic function model 0.992 0 0.31 0.48 0.61 0.71 

拔节期至抽雄期干旱26天
处理 
continuous 26 days drought 
treatment between jointing 
stage and tasseling stage 

改进模型 Modified model 0.999 2 0.03 0.14 0.14 0.21 

MSE, 均方误差; MAE, 平均绝对误差。 
MSE, mean square error; MAE, mean absolute error. 

 
数模型; 实测MAE由小到大顺序为: 改进模型<非

直角双曲线模型<二次函数模型<直角双曲线修正

模型<直角双曲线模型<指数模型。在玉米拔节期至

抽雄期持续干旱26天时, 无论是拟合的MSE和MAE

值, 还是实测的MSE和MAE值, 由小到大顺序均为: 

改进模型<直角双曲线修正模型<二次函数模型<非

直角双曲线模型<指数函数<直角双曲线模型。 

图2表示用于验证模型的实测值与预测值之间

的1:1线(图2A–2F), 改进模型的R2最大(图2F)。综

合分析, 实测值与二次函数模型和改进模型所得

的预测值最接近(线性回归的斜率接近1, 截距也

最接近0)。 

3  讨论 

在全球变化条件下, C4植物虽然能够利用低浓

度的CO2, 在强光、高温和干旱条件下具有明显的竞

争优势(Moore, 1994; Ward et al., 1999; Leakey et al., 

2006; Xu et al., 2014), 但在CO2浓度升高, 且水分

条件较好时, 其CO2的施肥效应不明显; 然而, 在水

分亏缺条件下, 由于CO2浓度升高导致了气孔导度

降低, 从而提高了水分利用率, 这使得在未来全球

变化条件下, C4植物对干旱的适应性更强, 值得进

行深入探讨(Leakey et al., 2006; Lobell et al., 2011)。

阐明干旱对C4植物玉米光合生理生态特性的影响, 

对指导制定玉米生产应对气候变化的适应管理策略, 

乃至保障粮食安全都具有重要意义。 

3.1  持续干旱处理对玉米光合特征参数的影响 

分析光合-光响应曲线是理解光化学效率的重

要方式, 被广泛用于研究植物生理生态过程及其环

境的影响等方面: 光合-光响应曲线的参数能够反

映植物光合机制对环境的响应(Akhkha, 2010)。C4

作物玉米对干旱的响应因干旱时期和干旱程度的不

同而异(吴玮等, 2013)。表观量子效率(AQE)能够反

映植物在弱光下对光能的吸收、传递和利用的能力 
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图2  实测值与预测值之间的线性回归, 虚线表示1:1线。A、B、C、D、E、F分别表示直角双曲线模型、非直角双曲线模型、

直角双曲线修正模型、指数模型、二次函数模型和改进模型, 所有模型的斜率与1无显著差异, 截距与0无显著差异。 
Fig. 2  Linear regression for measured values and predicted values, the dashed line is the 1:1 line. A, B, C, D, E and F represent 
rectangular hyperbolic, non-rectangular hyperbolic model, modified rectangular hyperbolic model, exponential model, quadratic 
function model and modified model, respectively. All of these slopes are not significantly different from 1, and all of these intercepts 
are not significantly different from 0. 

 
(焦念元等, 1998)。较高的AQE具有较高的光能传递

能力, 在自然环境下, 植物的AQE一般在0.04–0.07 

mol·mol–1之间(Long et al., 2003); 本研究结果表明, 

持续干旱12天与对照处理的AQE差异不明显, 表明

在大喇叭前期到抽雄期干旱不影响玉米在弱光下对

光的利用效率, 在此期间体现了玉米对干旱较强的

适应性; 而持续干旱26天后, 它比对照处理下降了

37.3%, 表明持续干旱使得玉米在弱光下吸收、转化

和利用光能的能力下降, 这与韩刚和赵忠(2010)的

研究结果一致。Pnmax能够反映植物叶片的最大光合

能力, 其值越大表明在强光下植物越不受光强的限

制(闫小红等, 2013); 本研究表明, 持续干旱12天与

持续干旱26天后 , Pnmax较对照处理分别下降了

24.7%和56.2%, 表明干旱限制了光合作用, 同时 , 

随着干旱时间的增加, 制约能力越明显(Prioul & 

Chartier, 1977; 叶子飘和于强, 2008)。光能利用效率

的下降也可能是一种自我光保护机制, 用于消耗热

量以保护光化学反应中心免遭逆境伤害(Zhu et al., 

2004)。植物叶片Rd是指在光强为0时的光合速率

(Coley, 1983), 本研究中, AQE与Rd呈现相同的变化

规律, 这与李力(2016)的研究结果一致。持续干旱26

天后, 和对照比, Rd下降了45.5%, 表明在干旱条件

下玉米通过减少呼吸作用的消耗来维持自身代谢平

衡, 对光强具有一定的适应性, 这与已有研究结果
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(韩刚和赵忠, 2010; 王荣荣等, 2013)一致; 也可能

是干旱限制了植物的生理活性, 从而减少对于能量

的需求, 使Rd下降(Atkin & Macherel, 2009)。 

LCP和LSP分别代表植物对强光和弱光的利用

能力(韩刚和赵忠, 2010)。LCP是植物净光合速率为0

的光强, 即植物光合同化量与自身呼吸消耗量相等

时的光强; LSP能够反映植物利用光强的能力, 其值

越大表明在强光下光合作用越不受抑制。Larcher 

(1997)认为, 典型阳生植物的LCP在9–27 μmol·m–2·s–1

之间, LSP在360–900 μmol·m–2·s–1之间, 本试验中, 3

种处理下玉米的LCP和LSP都满足阳生植物特性, 

但LSP随着干旱时间的增加而逐渐提前。当所处的

环境不利于生长时, 植物通常减少LSP或增加LCP

来确保正常的光合行为; 郎莹等(2011)的研究表明, 

水分过高或过低都会使得叶片LCP增高, LSP降低, 

从而使得植物对光能的利用率降低。LCP至LSP对应

的光强范围可在一定程度上代表净光合作用的有效

时长, 韩刚和赵忠(2010)的研究表明, 随着干旱的

加剧, 光能利用范围变窄。王荣荣等(2013)的研究表

明, LCP逐渐升高, LSP下降会导致植物对光的适应

性减弱。本试验中, 正常处理下LCP至LSP对应的光

强范围最宽(56.1–1 775 μmol·m–2·s–1), 其次为持续

干旱12天(68.8–1 500 μmol·m–2·s–1), 范围最窄为持

续干旱处理26天的(55.3–800 μmol·m–2·s–1), 表明随

着干旱时间的增加, 净光合作用有效时间减少。本

试验中, 干旱26天处理使得玉米的光合作用受到抑

制, 使其抵御强光的能力下降。 

3.2  不同光响应模型的适用性比较 

由表2可知, 6个光响应模型均具有很好的拟合

效果(R2 > 0.92), 直角双曲线模型、非直角双曲线模

型、直角双曲线修正模型、指数模型、二次函数模

型被广泛地用于植物对光照强度响应的研究(刘国

华等, 2009; 吴芹等, 2011; 陈卫英等, 2012), 但这

些模型只用于拟合, 并未进行验证(Chen et al., 2011; 

罗辅燕等, 2013)。直角双曲线模型和非直角双曲线

模型虽被广泛应用, 但反映的是一条没有极值的渐

近线(叶子飘, 2010), 所以无法预测光合速率随着光

强增加而下降的特征(White & Critchley, 1999; 施曼

等, 2014), 由表1可知, 拟合的Pnmax偏大, LSP偏小, 

与现有研究结果相似, 这是该模型自身存在的缺陷

(Ye, 2007; 钟楚和朱勇, 2013; 李力等, 2016)。除了

直角双曲线修正模型、二次函数模型和改进模型外, 

其他模型对存在光抑制下的光响应曲线拟合较差

(图1C), 表明该类模型存在一定的局限性。而二次

函数模型在预测光响应曲线时, 会出现光补偿点、

暗呼吸速率为负值的问题(梁文斌等, 2014)。 

除了正常处理时实测的MSE和MAE和拔节期至

抽雄期干旱12天处理拟合MSE外, 改进模型的拟合

MSE、MAE和测试MSE和MAE值最小, 表明改进模

型在6个模型中, 其准确度和精确度最高。在正常水

分处理下, 改进模型和直角双曲线修正模型对Pnmax

的拟合值分别为31.9和32.2 μmol·m–2·s–1, 均比较接

近实测值(31.8 μmol·m–2·s–1); 在干旱12天处理下, 

改进模型和直角双曲线修正模型对于Pnmax的拟合

值分别为24.1和24.4 μmol·m–2·s–1均较接近实测值

(23.9 μmol·m–2·s–1); 在干旱26天处理下, 改进模型

和直角双曲线修正模型对Pnmax拟合值分别为14.2和

14.0 μmol·m–2·s–1, 也均比较接近其13.9 μmol·m–2·s–1

的实测值。由于改进模型MSE和MAE小于直角双曲

线修正模型, 改进模型模拟的Pnmax比直角双曲线修

正模型更加接近实测值。LSP、LCP和Rd的模拟结果

与Pnmax的相似: 改进模型优于其他模型。其中, 持

续干旱26天时, 改进模型的拟合MSE、MAE和测试

MSE和MAE值均为最小, 这说明, 本改进模型不仅

能拟合正常水分处理时的光合特性, 而且在玉米遭

受干旱胁迫时也同样适用。 

一般情况下, 模型的未知参量越多, 拟合的效

果越好。研究表明: 运用多项式回归方程拟合光响

应相关性较高, 并且随着高次多项式的增加拟合效

果具有增大的趋势(高志奎等, 2007), 但未知变量过

多也会为解析不同因子的作用带来新的复杂性和不

确定性。本研究提出的改进模型具有4个未知参数, 

并且最高项次数为二次, 增加了拟合效果, 但在降

低其复杂性方面, 增加模型的可用性方面, 仍待进

一步改进。综合来看, 改进模型能够反映玉米叶片

不同干旱时期的光响应曲线特征, 并且各参数与实

测值最接近, 曲线能够反映在弱光下随着光照强度

的增加而迅速上升时的情景, 即光合作用诱导期的

光响应过程; 也能反映达到光饱和点之后, 曲线缓

慢下降的变化趋势, 即光抑制现象。本研究可为正

确模拟和预测作物产量或陆地植被生产力及其对水

分条件变化的响应提供理论基础和参数支持。另外, 

玉米作为一种最重要的C4物种, 其在不同干旱程度

下的光合-光响应特性的初步阐明, 有助于我们更
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好地理解C4植物对干旱的响应及其适应机制。 
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