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摘 要：采用３种模型在不同复合施肥量下对玉米苗期光响应特性的影响进行模拟，比较不同拟合模型的优
劣，旨在筛选出不同复合施肥量下最优的光合作用光响应模型，并采用最优的光合作用光响应模型模拟玉米苗期

的光合参数，为研究紫色土区玉米种植的氮磷钾营养生理和科学施肥提供科学依据。以长城 ７９９玉米为研究材
料，在模拟小区定位施肥的基础上，采用ＬＩ－６４００型便携式光合测定仪测定苗期叶片在不同光强下的光合速率，研
究不同施肥量下玉米苗期叶片的光合作用响应特征，采用直角双曲线、非直角双曲线和直角双曲线修正３种不同
模型对光响应曲线进行拟合，对比决定系数（Ｒ２）、表观量子效率（α）、最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）、光饱和点（ＬＳＰ）、光
补偿点（Ｉｃ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）６个参数，比较３种模型的差异。结果显示：（１）３种模型均能较好地拟合玉米苗期

叶片光响应曲线。从决定系数来看，光合参数拟合值与实测值相关度较高（Ｒ２＞０．９８），拟合效果优劣排序为直角
双曲线修正模型＞非直角双曲线模型＞直角双曲线模型。（２）直角双曲线修正模型对不同复合肥施肥量下玉米叶
片的光响应的 Ｐｎｍａｘ、ＬＳＰ、Ｉｃ和Ｒｄ４个光合参数的估计更准确。（３）玉米苗期叶片的净光合速率、胞间 ＣＯ２浓度、
气孔导度和蒸腾速率都随施肥量增加而升高，用量过高时则下降。合理地提高施肥量能够提高玉米苗期叶片的叶

绿素含量，延长较高的光合持续期。因此，直角双曲线修正模型可以直接得出饱和光强和最大净光合速率，能够较

好地拟合不同复合施肥量下玉米苗期叶片的光响应过程及其特征参数，拟合值较符合植物实际的生理情况，更接

近实测值，且确定的适宜施肥量为１．１２ｔ·ｈｍ－２（Ｎ－Ｐ２Ｏ５－Ｋ２Ｏ＝０．１９０－０．１９０－０．１９０ｔ·ｈｍ－２）和１．４９ｔ·ｈｍ－２（Ｎ－
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ｌａｔｅｍａｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓ，ｓｕｃｈａｓｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅａｎｄｓａｔｕｒａｔｉｏｎｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．Ｔｈｕｓ，
ｔｈｅｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌｃａｎｂｅａｐｐｌｉｅｄｔｏｆｉｔｔｈｅｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｍａｉｚｅｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｍｐｏｕｎｄｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓｉｎｄｒｙｈｏｔｖａｌｌｅｙｐｕｒｐｌｅｓｏｉｌｏｆＹｕａｎｍｏｕ．Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ，ｔｈｅｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｍｏｕｎｔｓｒａｎｇｅｄｆｒｏｍ
１．１２ｔ·ｈｍ－２（Ｎ，０．１９０；Ｐ２Ｏ５，０．１９０；Ｋ２Ｏ，０．１９０ｔ·ｈｍ－２）ａｎｄ１．４９ｔ·ｈｍ－２（Ｎ，０．２５３；Ｐ２Ｏ５，０．２５３；Ｋ２Ｏ，

０．２５３ｔ·ｈｍ－２）ｗｅｒｅｔｈｅｔｏｌｅｒａｂｌｅｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｍｏｕｎｔｓ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：ｍａｉｚｅ；ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒ；ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ；ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ；ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａ

ｍｏｄｅｌ；ｍｏｄｉｆｉｅｄｍｏｄｅｌｏｆｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａ

植物的光合作用光响应曲线描述的是光照强度

（ＰＡＲ）与净光合速率（Ｐｎ）之间关系的曲线，通过曲
线可以计算获得光合作用的最大光合速率（Ｐｎｍａｘ）、
表观量子效率（φｃ）、光饱和点（ＬＳＰ）、光补偿点（Ｉｃ）
和暗呼吸速率（Ｒｄ）等各种生理参数，这些参数是植
物光合生理生态学研究的重要手段和研究基础，且

能够根据光合作用光响应曲线和各种生理参数判定

植物的光合运转状况、光合作用能力及其受环境变

化的影响程度［１－３］。施肥是一种收效快、效益高的

促进作物生长发育的有效措施，不同的施肥条件影

响植株体内的生理代谢，使光合作用发生相应的改

变。研究表明，合理的施肥量有助于提高玉米叶片

的叶绿素含量和光合强度，进而达到提高产量的目

的［４－８］。

２０世纪８０年代以来，国内外诸多的植物光合
作用的机理模型中，直角双曲线模型和非直角双曲

线模型是应用最为广泛的［９－１４］。以往的研究表明，

直角和非直角双曲线模型在实际应用过程中，拟合

的饱和光强远低于实际测量值，而最大光合速率远

大于实际测量值，且无法拟合植物在光饱和点以后

光合速率随光强的增加而降低的响应数据［１５－２２］。

为了解决上述模型存在的问题，我国学者叶子飘［３］

提出了直角双曲线修正模型，国内也有学者利用该

模型拟合光响应曲线，发现该模型能够比较准确地

拟合植物光响应过程及其特征参数，与实测数据的

拟合度较高。近年来，光合作用光响应模型的应用，

主要集中在农作物和草本、木本植物在温度、ＣＯ２或
水分胁迫下光合作用光响应的模拟方面，以玉米为

材料的不同施肥处理对其光合特性影响（玉米的单

叶光合、群体光合、株型与光合）也作了较多分

析［２３－２５］，且多集中在玉米的生育后期，但应用于玉

米苗期光合作用在不同施肥处理、光照强度等生态

因子影响下的光响应过程的拟合是否具有同样的优

势还不是十分清楚。玉米苗期中的三叶期到拔节期

这一时期是玉米一生中第一个转折点，这时肥水充

足可促进壮苗早发稳长和玉米上部叶片增大，扩大

光合作用面积，延长下部叶片的功能期，为促根、壮

秆、增穗打好基础，因此施肥对其影响显得十分关
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键。

本文以试验小区栽种的玉米为材料，测定玉米

三叶期到拔节期在不同施肥处理条件下光合作用的

光响应过程，并采用直角双曲线模型、非直角双曲线

模型和直角双曲线修正模型对其进行拟合分析，明

确苗期玉米光合作用的光响应过程及其与不同施肥

量的定量关系，探索不同光响应模型在不同施肥水

平下拟合玉米光响应过程的适用性，深入了解苗期

玉米的光合生理生态特征，为干热河谷区玉米种植

合理施肥提供参考。

１ 材料与方法

１．１ 试验区概况

试验于２０１２年５—９月在云南省元谋县苴林乡
境内元谋干热河谷沟蚀崩塌野外观测研究站进行，

试验区面积４０ｈｍ２，海拔１２５６～１３３１ｍ，坡地平均
坡度２０°左右。元谋县位于云贵高原北缘金沙江一
级支流的龙川江下游河谷地带（１０１°３５′～１０２°０５′Ｅ，
２５°２５′～２６°０７′Ｎ），该区光热资源丰富，年日照时数
２５５０～２７４４ｈ，日照百分率为６０％；年均温２１．５℃，
干燥炎热、降雨相对集中，６—１０月为雨季，年降水
量６１５．１ｍｍ；年蒸发量３５０７．２～３９１１．２ｍｍ，为降
水量的５～６倍左右［２６］。紫色土为该区分布面积最
大的土壤类型之一，母质风化程度较低，土壤多为沙

壤质，肥力高，宜种植多种粮食作物（水稻、小麦、玉

米、红薯、洋芋、豆类和高粱等）和经济作物（油菜、甘

蔗、棉花、麻、蚕茧、柑桔和花生等）。

１．２ 试验材料

供试作物为干热河谷区普遍种植的长城７９９玉
米。供试肥料为硝酸钾型复合肥，是一种由氮磷钾

三种元素按一定的比例配置而成的复合肥（Ｎ－Ｐ２Ｏ５
－Ｋ２Ｏ：１７％－１７％－１７％）。土壤为沙壤质紫色土，
供试土壤基本理化性质为 ｐＨ值 ８．１２，全氮 ０．４７
ｇ·ｋｇ－１，全磷０．３０ｇ·ｋｇ－１，有效氮３１．５０ｍｇ·ｋｇ－１，有
效磷１．６６ｍｇ·ｋｇ－１，有机质９．４５ｇ·ｋｇ－１，容重 １．４６
ｇ·ｃｍ－３。
１．３ 试验设计

试验在１０°坡耕地上进行，根据小区面积（２５ｍ２

＝１０ｍ×２．５ｍ）及玉米的种植密度为 ５９９７０株·
ｈｍ２，设计每个小区种植 １５７株。采用平播、宽窄行
种植（４０ｃｍ苗带和９０ｃｍ宽行空白带），株距２５ｃｍ，
重复３次。５月初地温稳定在 １０℃以上播种，播种
前整地浇水，保证田间持水量 ６０％以上，整地时将
有机复合肥作为基肥一次性施入，玉米生长期按一

般大田水平进行田间管理。

试验设置 ５个施肥水平，分别为常规施肥量
（０．７５ｔ·ｈｍ－２，ＣＫ）、常规施肥量的 ０．５倍（０．３７
ｔ·ｈｍ－２，０．５ＣＫ）、１．５倍（１．１２ｔ·ｈｍ－２，１．５ＣＫ）、２．０
倍（１．４９ｔ·ｈｍ－２，２．０ＣＫ）、２．５倍（１．８７ｔ·ｈｍ－２，
２．５ＣＫ），各个施肥水平中养分含量见表１。

表１ 不同施肥水平施肥量及养分含量／（ｔ·ｈｍ－２）
Ｔａｂｌｅ１ Ｔｈｅｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｍｏｕｎｔａｎｄｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｌｅｖｅｌｓ

施肥水平

Ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｌｅｖｅｌ
施肥量

Ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎａｍｏｕｎｔ
养分总量

Ｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔ Ｎ Ｐ２Ｏ５ Ｋ２Ｏ

０．５ＣＫ ０．３７ ０．１８９ ０．０６３ ０．０６３ ０．０６３

ＣＫ ０．７５ ０．３８４ ０．１２８ ０．１２８ ０．１２８

１．５ＣＫ １．１２ ０．５７０ ０．１９０ ０．１９０ ０．１９０

２．０ＣＫ １．４９ ０．７５９ ０．２５３ ０．２５３ ０．２５３

２．５ＣＫ １．８７ ０．９５４ ０．３１８ ０．３１８ ０．３１８

１．４ 光合作用光响应过程测定

使用 ＬＩ－６４００型便携式光合测定仪进行活体
测定。每次测定是在晴天９∶３０—１２∶００光照充足且
相对稳定的时间进行，测定部位为叶片中部，各处理

重复３次，结果取其平均值。利用红蓝光源（ＬＥＤ）
控制光合有效辐射强度（ＰＡＲ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），设置
光照强度分别为０、２０、５０、１００、２００、５００、１０００、１５００、
２０００、２５００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１。大气温度（２５±１）℃，仪
器自动记录净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间
ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）等光合生理参数。

１．５ 光响应特性研究方法

绘制不同施肥量下玉米幼苗叶片的光合速率的

光响应曲线（ＰＡＲ－Ｐｎ）（图 １），根据实测数据的走
势估计光饱和点（ＬＳＰ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）、最大净光合
速率（Ｐｎｍａｘ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）。采用传统的弱光下
（ＰＡＲ≤２００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）ＰＡＲ与Ｐｎ的线性回归
法计算初始量子效率（α，ｍｏｌ·ｍｏｌ－１），光补偿点（Ｐｎ
为０时的 ＰＡＲ，Ｉｃ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）和暗呼吸速率
（ＰＡＲ为０时的 Ｐｎ，Ｒｄ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）。
１．５．１ 光响应模型优选方法 直角双曲线模型、非

２１ 干旱地区农业研究 第３５卷



直角双曲线模型和直角双曲线修正模型，以及最大

光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率（φｃ）、光饱和点
（ＬＳＰ）和光补偿点（Ｉｃ）等各种生理参数表达式见表２。

图１ 不同施肥水平下玉米叶片净光合速率光响应曲线

Ｆｉｇ．１ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ
ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

１．５．２ 光响应特性研究方法 光合速率光响应曲

线（Ｐｎ－ｌｉｇｈｔ）、胞间ＣＯ２光响应曲线（Ｃｉ－ｌｉｇｈｔ）、蒸
腾速率光响应曲线（Ｔｒ－ｌｉｇｈｔ）和气孔导度光响应曲

线（Ｇｓ－ｌｉｇｈｔ）均采用由１．５．１中优选的模型进行模
拟绘制，并分析不同施肥量下的玉米苗期叶片光响

应特性。

１．６ 统计分析方法

用ＳＰＳＳ、Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ软件对光合速率光响应数据
进行拟合及绘图。

２ 结果与分析

２．１ 施肥条件下玉米苗期叶片光响应模型的优选

图１为实测的玉米叶片净光合速率的光响应曲
线。由图可知，在不同的施肥水平下，随着光合有效

辐射（ＰＡＲ）的增大，玉米叶片的光合速率（Ｐｎ）呈线
性增加（ＰＡＲ≤６００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），称为诱导期初
期。在随后的诱导后期，玉米叶片的光合速率（Ｐｎ）
增加趋势较为缓慢，当达到光饱和点（ＬＳＰ）后其 Ｐｎ
随着ＰＡＲ的增加而缓慢降低，表明发生了光抑制现
象，但不同的施肥水平下其变化幅度不同。从图 １
来看，施肥量为 ０．５ＣＫ时，玉米叶片净光合速率最
低；施肥量为２．０ＣＫ时，玉米叶片净光合速率最高；
净光合速率由低到高的施肥量顺序为 ０．５ＣＫ＜ＣＫ
＜２．５ＣＫ＜１．５ＣＫ＜２．０ＣＫ，施肥量过高（２．５ＣＫ）或
过低（０．５ＣＫ）时的净光合速率均低于适中的施肥水
平（１．５ＣＫ和２．０ＣＫ）。由表３可见，与对照施肥量

表２ 三种模型的数学表达式及参数

Ｔａｂｌｅ２ Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅｍｏｄｅｌｓａｎｄｔｈｅｉｒｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

项目

Ｉｔｅｍ
直角双曲线模型［１－３］

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌ
非直角双曲线模型［１－３］

Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌ

直角双曲线修正模型［１－３］

Ｍｏｄｉｆｉｅｄｍｏｄｅｌｏｆ
ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａ

数学表达式

Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ Ｐｎ（Ｉ）＝α
ＩＰｎｍａｘ

αＩ＋Ｐｎｍａｘ
－Ｒｄ

Ｐｎ（Ｉ）＝

αＩ＋Ｐｎｍａｘ－ （αＩ＋Ｐｎｍａｘ）２－４ＩαｋＰｎ槡 ｍａｘ
２ｋ －Ｒｄ

Ｐｎ（Ｉ）＝α
１－βＩ
１＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ

参数说明

Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ

Ｐｎ（Ｉ）－光合速率；
α－初始量子效率；
Ｐｎｍａｘ－光饱和时最大光
合速率；

Ｒｄ－暗呼吸速率；
Ｉ－光合有效辐射强度。

ｋ－非直角双曲线的曲角；
其它参数的意义同前。

β－修正系数；
γ－初始量子效率与植物最大光合
速率之比，即γ＝α／Ｐｎｍａｘ；
其它参数的意义同前。

植物在光补偿

点处的量子效率（φｃ）

Ｑｕａｎｔｕｍｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆ
ｐｌａｎｔｓｉｎｔｈｅｌｉｇｈｔ
ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ

φｃ＝
αＰｎ２ｍａｘ

（αＩｃ＋Ｐｎｍａｘ）２
φｃ＝

α
２ｋ［１－

（αＩｃ＋Ｐｎｍａｘ）－２ｋＰｎｍａｘ
（αＩｃ＋Ｐｎｍａｘ）槡 ２－４ｋαＩｃＰｎｍａｘ

］
φｃ＝α

１＋（γ－β）Ｉｃ－βγＩ
２
ｃ

（１＋γＩｃ）２

参数说明

Ｐａｒａｍｅｔｅｒ
ｓｐｅｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ

Ｉｃ－为植物的光补偿点；

φｃ、α、Ｐｎｍａｘ参数的意义同
上。

Ｉｃ、φｃ、α、Ｐｎｍａｘ、ｋ参数的意义同前。 Ｉｃ、φｃ、α、β参数的意义同前。

光补偿点（Ｉｃ）
Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ

Ｉｃ＝
Ｒｄ×Ｐｎｍａｘ

α（Ｐｎｍａｘ－Ｒｄ）
直线 ｙ＝Ｐｎｍａｘ与弱光下的
线性方程相交，交点所对

应 Ｘ轴的数值即光饱和
点ＬＳＰ。

Ｉｃ＝
Ｒｄ×Ｐｎｍａｘ－ｋＲ２ｄ
α（Ｐｎｍａｘ－Ｒｄ）

直线 ｙ＝Ｐｎｍａｘ与弱光下的线性方程相交，交点
所对应 Ｘ轴的数值即光饱和点ＬＳＰ。

———
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表３ 玉米叶片光合作用光响应参数实测值与模型拟合值

Ｔａｂｌｅ３ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｔｈｅｍｅａｓｕｒｅｄｄａｔｅｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓａｎｄｒｅｓｕｌｔｓｆｉｔｔｅｄｂｙ３ｍｏｄｅｌｓ

模型

Ｍｏｄｅｌ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
Ｐｎｍａｘ α Ｉｃ ＬＳＰ Ｒｄ Φｃ Ｒ２

实测值

Ｍｅａｓｕｒｅｄｄａｔａ

直角双曲线模型

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅａ

非直角双曲线模型

Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌａｍｏｄｅｌ

直角双曲线修正模型

Ｍｏｄｉｆｉｅｄｍｏｄｅｌｏｆ
ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌａ

０．５ＣＫ １４．２００ ０．００８ １６．２５７ １２８５．０００ ２．１２０ — —

ＣＫ １８．３００ ０．０１０ ２６．５９５ １６７５．０００ ３．１１０ — —

１．５ＣＫ １９．１００ ０．０１１ ３０．９６３ １８３０．０００ ３．６２０ — —

２．０ＣＫ ２０．５００ ０．０１２ ３４．７５１ １８２０．０００ ３．６５０ — —

２．５ＣＫ １７．９００ ０．０１１ ２９．４８４ １７９０．０００ ３．６５０ — —

０．５ＣＫ １８．８２４ ０．１０１ ３０．４８３ ３６６．９６０ ２．６４６ ０．０７５ ０．９９１

ＣＫ ２４．３５１ ０．１０５ ４０．１５５ ４４１．２９３ ３．５９４ ０．０７６ ０．９９２

１．５ＣＫ ２８．０６８ ０．１１２ ４７．０４２ ４５６．６２９ ４．４３６ ０．０７９ ０．９８４

２．０ＣＫ ３０．７３７ ０．０９８ ５５．３９７ ５２６．８９７ ４．６１４ ０．０７１ ０．９８２

２．５ＣＫ ２７．０９６ ０．１０２ ５３．２８５ ４７８．４３３ ４．５２７ ０．０７１ ０．９８１

０．５ＣＫ １６．６３４ ０．０２５ ８５．７６９ ７６０．９１９ ２．０９１ ０．０２７ ０．９９９

ＣＫ ２０．９６７ ０．０５９ ４９．８８６ ４４５．５５６ ２．９１５ ０．０６３ ０．９８６

１．５ＣＫ ２３．０８３ ０．０５４ ６２．５０５ ５０７．３６７ ３．３３２ ０．０５７ ０．９９９

２．０ＣＫ ２３．８５３ ０．０４２ ７７．０３８ ６４９．２０１ ３．２２４ ０．０４６ ０．９９８

２．５ＣＫ ２１．５３７ ０．０４３ ７４．６８２ ５８３．０３８ ３．１９３ ０．０４５ ０．９９７

０．５ＣＫ １４．２０３ ０．０７８ ３２．１００ １２９９．５００ ２．３１１ ０．０７０ ０．９９６

ＣＫ １７．５１８ ０．０８０ ４５．９９３ １３８７．０４８ ３．２２５ ０．０７４ ０．９９４

１．５ＣＫ ２０．０１６ ０．０７８ ５４．６３３ １３０６．８６５ ３．８６３ ０．０７０ ０．９９８

２．０ＣＫ ２１．５１５ ０．０６５ ６６．０５３ １３６２．０９５ ３．９５５ ０．０６０ ０．９９８

２．５ＣＫ １９．０２５ ０．０６９ ６３．２２４ １３０３．１１９ ３．９２６ ０．０６２ ０．９９５

ＣＫ的 Ｉｃ值相比，以施肥量不足（０．５ＣＫ）的光补偿点
（Ｉｃ）下降幅度最大，下降 ３８．８７％，相应的最大净光
合速率（Ｐｎｍａｘ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）分别下降２２．４０％
和３１．８３％。施肥过量（０．５ＣＫ）、施肥量适中（１．５ＣＫ
和２．０ＣＫ）光补偿点（Ｉｃ）分别上升１０．８６％、１６．４２％
和３０．６７％，相应的最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）和暗呼
吸速率（Ｒｄ）分别上升１７．３６％、１６．４０％和１７．３６％。
方差分析表明，随着 ＰＡＲ的增加，适中的施肥水平
（１．５ＣＫ和 ２．０ＣＫ）下 Ｐｎ、Ｉｃ和 Ｒｄ与施肥量过高
（２．５ＣＫ）或过低（０．５ＣＫ）下 Ｐｎ的差异性均达到极显
著水平（Ｐ＜０．０１）。说明适中的施肥水平能够在促
进玉米叶片气孔开放，控制叶片的蒸腾速率，提高叶

绿素对光能的吸收利用能力，从而提高叶片的净光

合速率，过量或少施肥都会抑制叶绿素对光能的吸

收利用，加剧强光下玉米光合作用的光抑制现象，而

且会造成氮磷元素的流失和农业生态环境的污染与

破坏。

用直角双曲线模型、非直角双曲线模型和直角

双曲线修正模型分别对玉米叶片光合作用光响应过

程及其光合特征参数进行拟合，拟合结果见表３、图
２～图４。

图２ 直角双曲线模型对玉米叶片光合速率

光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．２ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ
ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ
ｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ
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由直角双曲线模型拟合的玉米叶片的光响应曲

线（图２）可以看出，玉米叶片净光合速率 Ｐｎ变化趋
势是先随光合有效辐射（ＰＡＲ）增强而迅速增大。由
图２还可知，拟合曲线与测量点符合程度较差。拟
合出的曲线变化趋势与实测值有一定的差距，即在

１２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１至２０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１之间，实
测值呈现下降趋势，直角双曲线模型拟合值一直是

上升状态，拟合出的曲线是随着 ＰＡＲ增强而增大，
与实测值差异较大的结果在其它作物的拟合中也存

在［２７－２８］。这种情况的出现是由于直角双曲线模型

所用方程是一个没有极值的函数，根据该方程所求

得的净光合速率是随着光强增大而增大的，这一点

从图２可以看出，所以不会出现“下降”的情况，导致
该模型难以很好地拟合当净光合速率随光强增强而

减小的情况［２７－２９］。

图３ 非直角双曲线模型对玉米叶片光合速率

光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．３ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ

ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ

ｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

图３表明非直线双曲线模型拟合玉米叶片光响
应的效果较为理想，较直角双曲线模型更接近实测

值。在低光强下，Ｐｎ变化迅速呈直线上升趋势，当
达到光饱和点（ＬＳＰ）后其 Ｐｎ随着ＰＡＲ的增加基本
不变。Ｐｎｍａｘ、α、Ｉｃ及Ｒｄ等的实测值与拟合值差异
性均不显著（Ｐ＞０．０５），拟合模型的决定系数也高
于直角双曲线模型（表３），但 ＬＳＰ的拟合值偏小，与
实测值差异性极显著（Ｐ＜０．０１），Ｉｃ的拟合值偏大，

与实测值差异性极显著（Ｐ＜０．０１）。该模型同样也
不能很好地拟合曲线到达光饱和点后随 ＰＡＲ增加
而下降的趋势。

图４ 直角双曲线修正模型对玉米叶片光合速率

光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．４ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ
ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

由直角双曲线修正模型拟合的玉米叶片光响应

曲线可以看出（图 ４），该模型对各施肥水平下光响
应曲线的拟合趋势，均呈现 Ｐｎ随ＰＡＲ增大而先“上
升”后“下降”的规律，出现了植物光合作用的光抑制

现象。对比实测点与由直角双曲线修正模型拟合点

可知，拟合与实测点符合得非常好，这几个拟合的光

响应曲线的决定系数 Ｒ２＞０．９９（表３）。结合表３可
以看出，直角双曲线修正模型拟合的最大光合速率

（Ｐｎｍａｘ）更接近实测值，根据方差分析，直角双曲线
修正模型的拟合值与实测值之间的差异性均不显著

（Ｐ＞０．０５），克服了直角双曲线模型和非直角双曲
线模型拟合光响应曲线时 Ｐｎｍａｘ远大于实验实测值
的缺点，同时，解决了直角双曲线模型和非直角双曲

线模型无法计算光饱和点的缺憾。

根据表３，对比三种模型对各施肥水平下光合
参数 Ｐｎｍａｘ、Ｉｃ、ＬＳＰ的拟合值与实测值，直角修正模
型的拟合值分别比实测值升高或降低了 ０．８２％～
３．９７％、７．４１％～４０．１５％和６．２２％～２６．８７％，非直
角双曲线模型的拟合值比实测值升高或降低了

２．６８％～９．４５％、３．２３％ ～８９．０７％和 ５１．４４％ ～
７８．１２％，而直角双曲线模型的拟合值比实测值升高
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或降低了 １８．１４％～３４．３５％、１１．３８％～１８９．９５％、
４４．６９％～７３．６０％，方差分析表明，修正模型对以上
３个参数拟合值与实测值间的差异性均不显著，而
非直角双曲线模型和直角双曲线模型对 ＬＳＰ拟合
值均比实测值偏小，与实测值间的差异性达到了显

著水平（Ｐ＜０．０５），对以上３个参数的拟合中，以修
正模型效果为最好，其次是非直角双曲线模型。对

α和Ｒｄ的拟合中，３种模型的拟合值均大于实测值，
但差异性不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．２ 不同施肥量对玉米苗期叶片光响应特性的影

响

气孔控制着植物体与外界环境的水、气交换；胞

间ＣＯ２浓度有助于提高叶肉细胞羧化效率；蒸腾作
用是植物水循环的动力，而且当蒸腾作用正常进行

时，气孔开放，有利于 ＣＯ２进入叶片进行光合作用。
根据２．１的研究结果，采用直角双曲线修正模型对
玉米苗期叶片气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度和蒸腾速率
的光响应曲线进行模拟，进一步对不同施肥量下玉

米苗期叶片光合作用状态进行分析，结果如图 ５～
图７。

从图 ５～图 ７可知，与习惯施肥量水平 ＣＫ相
比，施肥水平 １．５ＣＫ和 ２．０ＣＫ下的气孔导度较高，
有利于ＣＯ２进入叶片进行光合作用，并促进玉米蒸
腾作用，提高叶片的光合速率。施肥量为０．５ＣＫ和

图５ 直角双曲线修正模型对不同施肥量下

玉米叶片气孔导度光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．５ Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ
ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

图６ 直角双曲线修正模型对不同施肥量下

玉米叶片胞间ＣＯ２浓度光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．６ ＩｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅｓｏｆｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ
ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

图７ 直角双曲线修正模型对不同施肥量下

玉米叶片蒸腾速率光响应曲线的模拟

Ｆｉｇ．７ Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ－ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｓｏｆ
ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓｂｙｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｍｏｄｉｆｉｅｄｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ

ｍｏｄｅｌｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｍｏｕｎｔｏｆｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

２．５ＣＫ时的气孔导度、蒸腾速率、净光合速率和胞间
ＣＯ２浓度水平明显低于适中的施肥水平（ＣＫ、１．５
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ＣＫ、２．５ＣＫ），说明施肥不足及过量会导致气孔阻力
上升，光合速率降低，进而导致胞间 ＣＯ２浓度的下
降；另外施肥不足及过量会导致玉米叶片气孔密度

变小，叶片的保水能力变差，降低叶片的蒸腾速

率［３０］。

３ 讨 论

在对３种模型的模拟效果及参数进行比较研究
表明，直角双曲线模型、非直角双曲线模型和直角双

曲线修正模型均能较好地对玉米苗期叶片光响应曲

线进行拟合。从决定系数比较来看，拟合的光合参

数与实测值相近（Ｒ２＞０．９），拟合效果优劣排序为
直角双曲线修正模型＞非直角双曲线模型＞直角双
曲线模型。可见，在光饱和、非光饱和及光抑制情况

下，直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型均能

较好地对玉米苗期叶片光响应曲线进行模拟，这与

多数研究结果相似［２５，３０］。直角双曲线模型和非直

角双曲线模型的曲线均为一条渐近线，没有极值，因

此难以准确拟合光饱和及光抑制下的光响应特

征［３１］。

有研究认为，自然环境下长势良好的植物的α

一般为０．０４～０．０７ｍｏｌ·ｍｏｌ－１［３２］，非直角双曲线模
型、直角双曲修正模型以及直角双曲线模型拟合的

α随施肥量的增加呈现先增加后降低的趋势
［３３－３４］。

α值的高低与其叶片光能转化效率呈正比，本研究

认为在氮、磷、钾素营养不足及过量的情况下，玉米

苗期叶片光能转化效率降低，导致α降低，在施肥

适量的情况下，玉米光合作用受抑制的程度有所降

低，α随之升高，因此，这三种模型拟合的α较为合

理。

关于直角双曲线模型和非直角双曲线模型拟合

Ｐｎｍａｘ值较实测值偏大的报道较多［１１，１３，２８］。本研究
结果表明，非直角双曲线模型拟合的 Ｐｎｍａｘ较实测值
略高，而直角双曲线模型拟合的 Ｐｎｍａｘ较实测值明显
偏高，直角双曲线修正模型对各施肥处理的 Ｐｎｍａｘ拟
合值均与实测值最为接近。

直角双曲线模型和非直角双曲线模型无法准确

拟合光饱和点 ＬＳＰ，两种模型拟合的 ＬＳＰ与实测值
偏差均较大，直角双曲线修正模型对各施肥处理的

ＬＳＰ拟合较接近实测值。３种模型拟合的光补偿点
Ｉｃ相差较大，其中非直角双曲线模型拟合的 Ｉｃ值均
明显偏高，直角双曲线模型和直角双曲线修正模型

的 Ｉｃ拟合结果比实测值略大。总之，以直角双曲线
修正模型对不同复合肥施肥量下玉米叶片的光响应

参数的估计更准确，拟合值较符合植物实际的生理

情况，且该模型的决定系数也是三种曲线最高的

（Ｒ２＞０．９９４）。
直角修正模型中的光抑制项β和光饱和项γ

对光响应曲线的弯曲度有一定的影响，γ一定时，光

响应曲线的弯曲程度随β增大而增大；相反，β一定

时，γ越大，光响应曲线的弯曲程度越大
［３５－３６］。本

研究中，施肥不足及过量施肥时光响应曲线的弯曲

度大于适量施肥量，施肥不足及过量施肥（０．５ＣＫ和
２．５ＣＫ）时β值大于适量施肥量（ＣＫ、１．５ＣＫ和２．０
ＣＫ）时的β值，而β值越低，玉米苗期叶片越不容易
受到光抑制，说明施用适量肥料可以提高玉米叶片

抵御光抑制的能力；相应的施肥不足及过量施肥时

γ值小于适量施肥量时的γ值，且对应饱和光强的

值也较小，γ值越大，植物就越容易发生光饱和现

象，对应饱和光强的值就越小，这一点符合实际情

况。

４ 结 论

１）从光响应曲线总体分析结果来看，随着施肥
水平的提高，苗期玉米叶片光合性能明显提升，光抑

制程度减轻，这 ５个参数 Ｐｎｍａｘ、α、Ｉｃ、ＬＳＰ和Ｒｄ均
升高；在施肥量不足和过量时，苗期玉米叶片光合性

能明显受到抑制。

２）在对 ３种模型的模拟效果以及参数信息对
比研究表明，直角双曲线修正模型能较好地对玉米

光响应曲线进行拟合，拟合的光合参数与实测值相

近；相比较而言，直角双曲线模型的拟合曲线为一条

渐近线，没有极值，不能较好地反映光响应特征；非

直角双曲线模型的拟合曲线较直角双曲线模型更接

近实测值，但ＬＳＰ的拟合值偏小，与实测值差异性显
著（Ｐ＜０．０５），同样该模型也不能很好地拟合曲线
到达光饱和点后随ＰＡＲ增加而下降的趋势。

３）在玉米苗期合理施用复合肥能提高玉米生
育前期的净光合速率和叶绿素含量，延长较高的光

合的持续期，过量及不足的复合肥会降低玉米的气

孔导度和蒸腾速率。

４）根据研究，建议干热河谷紫色土区玉米适宜
复合肥施肥量为 １．１２ｔ·ｈｍ－２（Ｎ－Ｐ２Ｏ５－Ｋ２Ｏ＝
０．１９０－０．１９０－０．１９０ｔ·ｈｍ－２）和 １．４９ｔ·ｈｍ－２（Ｎ－
Ｐ２Ｏ５－Ｋ２Ｏ＝０．２５３－０．２５３－０．２５３ｔ·ｈｍ－２）。
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