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黄河小浪底栓皮栎、刺槐叶片电子传递速率-光响应
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摘  要  为了比较直角双曲线模型、非直角双曲线模型与叶子飘模型的优缺点, 研究阴生叶和阳生叶电子传递速率的差异, 

探讨环境/生物因素对电子传递速率等参数的影响, 该文采用LI-6400XT荧光测定系统对黄河小浪底栓皮栎(Quercus variabi-

lis)、刺槐(Robinia pseudoacacia)叶片电子传递速率-光响应(J-I)曲线进行了测定, 利用直角双曲线模型、非直角双曲线模型和

叶子飘模型对J-I曲线进行了拟合。结果表明, 3种模型对叶片J-I曲线拟合的决定系数(R2)在0.96以上, 叶子飘模型的R2最高

(>0.99)。直角双曲线模型和非直角双曲线模型无法模拟植物叶片光系统II动力学下调现象, 且不能得出饱和光强(Isat); 直角双

曲线模型对最大电子传递速率(Jmax)的模拟明显大于实测值; 叶子飘模型能很好地模拟光系统II动力学下调现象, 得出的Jmax

和Isat均最接近实测值。对阴生叶和阳生叶J-I曲线研究发现, 栓皮栎、刺槐阴生叶的Jmax分别低于阳生叶25.0%和18.0%, 阳生

叶的Isat分别高于阴生叶26.0%和10.1%。栓皮栎和刺槐Jmax与气温显著正相关; 刺槐Isat与气温、土壤水分含量和净光合速率具

有显著的正相关关系; 栓皮栎和刺槐J-I曲线初始斜率α均与净光合速率呈显著负相关关系。 
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Abstract 

Aims  The objectives are to compare the merits and demerits of rectangular hyperbola, nonrectangular hyperbola 
and the electron transport rate light-response Ye model, to investigate the difference of electron transport rate 
between the shaded and sunlit leaves, and to discuss the influence of bioenvironmental factors on the 
characteristic parameters of electron transport rate. 
Methods  The light-response (J-I) curves of electron transport rate were measured by the LI-6400XT fluores-
cence measurement system in Quercus variabilis and Robinia pseudoacacia plantations in north China. The rec-
tangular hyperbola, nonrectangular hyperbola and the Ye model were used to simulate electron transport rate of 
the light-response curves. 
Important findings  The results showed that the determination coefficient of the J-I curves fitted by three models 
were more than 0.96. Compared with the rectangular hyperbola and nonrectangular hyperbola, the determination 
coefficient of the Ye model was the highest (>0.99). The dynamic downregulation of photosystem II and the satu-
rated light intensity (Isat) cannot be simulated and obtained by the rectangular hyperbola model and the nonrec-
tangular hyperbola model. The maximum electron transport rate (Jmax) obtained by the rectangular hyperbola 
model was obviously higher than the measured one. The dynamic downregulation of photosystem II was well 
simulated by the Ye model. The Jmax and Isat values obtained by the Ye model were close to the measured ones. 
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The Jmax values of the shaded leaves of Quercus variabilis and Robinia pseudoacacia were 25.0% and 18.0% 
lower than the sunlit leaves, respectively. The Isat values of the sunlit leaves of Q. variabilis and R. pseudoacacia 
were 26.0% and 10.1% higher than those of the shaded leaves. Jmax of Q. variabilis and R. pseudoacacia was cor-
related with temperature. Isat of R. pseudoacacia was correlated with temperature, soil water content and net pho-
tosynthetic rate. The initial slope (α) values of the J-I curves for Q. variabilis and R. pseudoacacia had significant 
negative relationships with net photosynthetic rate. 
Key words  Quercus variabilis; Robinia pseudoacacia; Ye model; shaded leaf; sunlit leaf; electron transport rate 
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光合作用作为地球上最重要的一个生理生化过

程(许大全, 2013), 为植物的生长和发育提供了大部

分物质和能量。植物的光合特性常用光合生理指标

来衡量, 如光合参数: 净光合速率(Pn)、气孔导度

(Gs)、光补偿点(Ic)、羧化效率(η)等(Lawlor & Cornic, 

2002; 张永征等, 2013; 丁俊祥等, 2015), 荧光参数: 

潜在光化学量子效率(Fv/Fm)、非光化学淬灭系数

(NPQ)和光系统 II (PSII)的实际光化学量子效率

(ΦPSII)等, 用光合电子流或电子传递速率(J)表示光

合生理特征的较少。前人对以上参数的大小、变化

趋势进行了比较研究, 主要用以探讨环境因素对植

物光合特性的影响(曾志峰等, 2014)、不同品种间(姚

春艳等, 2011)或同种群植物(简在友等, 2010)的光合

特性差异, 或用来分析不同植物的光合特性差异

(张利刚等, 2012; 罗维成等, 2013)。光合作用的原初

反应是将叶绿素吸收的光能转变成活跃的化学能储

存在腺苷三磷酸、还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸

中(Govindjee, 2002; Nelson & Yocum, 2006)。光合电

子流是植物光合能力形成的基础和碳同化的能量源

泉。因此, 开展电子传递速率-光响应的研究对完善

植物光合作用机理、提高光合效率具有重要的意义

(Pavlovič et al., 2011; Martins et al., 2013; Ördög et 

al., 2013; 钱前等, 2013)。植物发射出的叶绿素荧光

信号中含有丰富的光合信息(康华靖等, 2015)。通过

叶绿素荧光测量仪器获取数据, 利用相关模型可估

算出表示植物光合特性的相关参数, 如初始斜率

(α)、饱和光强(Isat)、最大电子传递速率(Jmax)等(Fila 

et al., 2006; Ferrier-Pagès et al., 2009; Flexas et al., 

2009; Eichelmann et al., 2011)。α表示光能转化为电

子流的最大能力; Isat的计算有利于了解植物发生

PSII动力学下调或者光抑制的光照强度临界点, 可

以为生产实践提供理论依据; 准确估算植物叶片的

Jmax对研究植物叶片光呼吸过程在光保护中的作用

是非常必要的。若高估Jmax, 将高估光合电子流分配

到光呼吸的量, 从而高估光呼吸对植物的光保护作

用(康华靖等, 2015; 郭巍等, 2016)。植物叶片电子传

递速率-光响应模型主要有: 双指数函数模型(Platt 

et al., 1980)、单指数函数模型(Harrison & Platt, 

1986)、直角双曲线模型(Baly, 1935)和非直角双曲线

模型(Thornley, 1976)。这些经验模型大都使用测量

的数据, 利用数学方法建模。不同的经验模型适应

不同的植物: 双指数函数模型主要用于藻类电子传

递速率 -光响应曲线的拟合 (Ralph & Gademann, 

2005; Brading et al., 2011); 单指数函数模型主要用

于藻类和高等植物(Rascher et al., 2000; Robakowski, 

2005; Reynolds et al., 2012); 非直角双曲线模型主

要用于高等植物(Caemmerer, 2000; Long & Berna-

cchi, 2003)。经验模型的数学表达式较为简单, 使用

方便。然而, 此类模型不涉及植物光合作用的原初

反应, 也不涉及叶绿素分子的光能吸收、激发、电

子传递和转化等过程。因此, 经验模型不能反映植

物叶片电子传递对光响应的机理, 也不能直接计算

光饱和点(闫小红等, 2013)。此外, 经验模型不能拟

合发生光抑制部分的光响应曲线, 同时这类模型无

法解释植物的PSII动力学下调、光适应和光保护等

现象(叶子飘等, 2014)。Ye等(2013a, 2013b)提出了叶

子飘模型, 该模型涉及叶绿素分子对光能的吸收、

激发、退激发及电子传递等过程, 可拟合光抑制部

分, 为更加准确分析植物的光合能力提供了可靠的

检测方法。植物的光合作用除受自身生理特性的影

响之外, 还受水分、光照、温度、湿度、CO2浓度等

外界环境的影响(Bernacchi et al., 2005; Osborne et 

al., 2008; 刘娟娟等, 2015)。 

目前, 叶子飘模型主要用于植物光合作用-光

响应模拟, 对电子传递速率-光响应曲线模拟的研

究则较少。栓皮栎 (Quercus variabilis) 和刺槐
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(Robinia pseudoacacia)是我国华北地区主要的造林

树种, 两者在防风护林、保护水土等方面均具有重

要作用。本文以栓皮栎和刺槐为研究对象, 分别用

直角双曲线模型、非直角双曲线模型和叶子飘模型

对栓皮栎、刺槐叶片的电子传递速率-光响应曲线进

行拟合, 对比这3种模型的拟合效果, 筛选适于拟合

栓皮栎和刺槐阴生叶、阳生叶电子传递速率-光响应

曲线的模型, 以准确地估算阴生叶、阳生叶的Jmax

值, 分析不同叶位叶片电子传递速率的差异; 探讨

环境/生物因子对电子传递速率等参数的影响。研究

结果为全球陆面过程模型提供更为准确的参数, 并

为阐明太行山南麓栓皮栎和刺槐人工林对环境变化

的生理生态适应性机理提供理论依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

本研究在太行山南麓、黄河流域中游地段的国

家林业局黄河小浪底森林生态系统定位研究站

(35.02° N、112.47° E, 海拔410 m)开展。该地属暖

温带亚湿润季风气候, 年平均气温12.4–14.3 ℃, 生

长季盛行东北风。全年日照时间为2 367.7 h, 年日照

率为54%, 平均年积温为5 282 ℃·d, ≥10 ℃的平

均年积温达4 847 ℃·d。年降水量641.7 mm, 且季节

分配不均, 6–9月降水量占全年的68.3%。研究站点

主要树种为栓皮栎、刺槐、侧柏(Platycladus ori-

entalis)等, 林龄分别为44、40和42年, 平均株高分别

为11.6、10.5和9.2 m。研究区土壤主要为棕壤和石

灰岩风化母质淋溶性褐土。该土壤结构不良, 土层

浅薄(平均40 cm)且贫瘠。土壤中石砾含量大, 保水

保肥能力较差, 在夏季有暴雨时易受侵蚀。 

1.2  电子传递速率-光响应曲线的测定 

本研究于2017年6–9月晴天上午进行。选取栓皮

栎、刺槐各3株, 每株树阴、阳面各取3片树叶, 用便

携式LI-6400XT光合作用测定仪(LI-COR, Lincoln, 

USA)测定电子传递速率-光响应曲线和其他参数, 

如: 气温(Ta)、空气湿度(RH)、光合有效辐射(PAR)、

Pn等。电子传递速率-光响应曲线的测定采用荧光叶

室, 测定时保持叶片在植株的原方位上。测定过程

中用CO2钢瓶控制CO2浓度为400 μmol·mol–1。在光

合有效辐射为2 000、1 800、1 500、1 200、1 000、

800、500、200、150、100、50、0 μmol·m–2·s–1下

测定叶片的电子传递速率-光响应曲线。每个光强下

测定时间设为120–180 s, 由测量程序自动运行。 

1.3  电子传递速率-光响应模拟 

本文利用直角双曲线模型、非直角双曲线模型

和叶子飘模型对栓皮栎、刺槐叶片电子传递速率-

光响应曲线进行模拟。 

1.3.1  直角双曲线模型 

直角双曲线模型的表达式(Baly, 1935)为:  

max

max

J
J I

I J







   (1) 

式中, J为电子传递速率(μmol·m–2·s–1), α为J-I曲线的

初始斜率, I为光合有效辐射(μmol·m–2·s–1), Jmax为最

大电子传递速率(μmol·m–2·s–1)。 

1.3.2  非直角双曲线模型 

非直角双曲线模型的表达式(Thornley, 1976)为:  

2
max max max( ) 4

2

I J I J IJ
J

  


   
   (2) 

式中, θ是非直角双曲线的曲率。 

1.3.3  叶子飘模型 

植物叶片的光合色素分子对光能吸收、传递和

电荷分离等过程与光合作用有密切关系, 其数量、

光能吸收能力和光能退激发速率等将决定植物的光

合特性(Baker, 2008)。Ye等(2013a, 2013b)在此基础

上构建了一个电子传递速率对光响应的机理模型。

其数学表达式为:  

 

 
1 P 2 D 3 F

0

1 P 2 D 3 F

1
1

1
1

i k ik

ik
i k ik

g g
I

k k k
J n d I

g g
I

k k k


  

   


  




   



 

  (3) 

式中, α′为光能在PSII和光系统I (PSI)的分配系数

(无量纲); β′为叶片的光吸收系数(无量纲); d为叶片

厚度(m); φ为激子的利用效率(无量纲); σik为捕光色

素分子的本征光能吸收截面(m2); n0为单位体积捕

光色素的分子数(no.·m–3); kP是光反应常数(s–1), kD

是热耗散常数(s–1), kF是荧光常数(s–1); gi和gk分别为

捕光色素分子处于基态i和激发态k的简并度(无量

纲); ξ1、ξ2和ξ3分别为激子传递到光反应、热耗散和

荧光的统计权重(无量纲)。   

因N0 = n0Sd, τ =1/kF, 所以公式(3)可变为: 

 
 

 
 

3 1 P 2 D0

3 1 P 2 D

1
1

1
1

i k ik

ik

i k ik

g g
I

k kN
J I

g gS
I

k k

 
      

 
   




  
 




 

 (4) 
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式中, N0为捕光色素分子数, S为叶片的测量面积, τ

为捕光色素分子处于最低激发态的平均寿命。 

在一定的环境条件下, 植物天线色素分子的参

数是确定的, 令:  

0 ikN

S

   


 
  

 
 3 1 P 2 D

1 i k ikg g

k k

 


   



 

 

 
 3 1 P 2 D

1 i k ikg g

k k

 


   



 

  

则(4)式可以简化为:  

1

1

I
J I

I








  (5) 

式中, 和γ为系数。 

由公式(5)可以得到植物叶片的饱和光强(Isat)

为:  

sat
( ) / 1

I
  


 


  

(6) 

最大电子传递速率(Jmax)为:

  2

max
( )

J
  




  
   

    

(7) 

1.4  叶绿素含量、土壤含水量的测定 

在测定电子传递速率-光响应的每株树木上随

机各选5片生长状况良好的叶片。栓皮栎每片叶片打

10孔, 刺槐每片叶片打3孔, 打孔器直径为1.5 cm, 

用20 mL 95%的乙醇避光浸泡48 h后, 采用UV-2800

紫外可见光光度计(Unico, Wisconsin, USA)测定叶

绿素含量, 测量波长为663 nm和645 nm, 设置3个

重复。叶绿素含量的单位为mg·m–2。同时, 在每株

树木周围随机各选取3个点, 用直径5 cm的土钻分

别在0–5、5–10、10–15 cm处取土, 用烘干法测定土

壤含水量(%)。 

2  结果和分析 

2.1  不同模型拟合的叶片电子传递速率-光响应曲

线比较 

图1是直角双曲线模型、非直角双曲线模型以及

叶子飘模型拟合的不同月份栓皮栎、刺槐叶片的电

子传递速率-光响应曲线。栓皮栎和刺槐叶片6–9月

的电子传递速率-光响应曲线有相似的变化趋势: 

随光合有效辐射的增加, 电子传递速率不断升高; 

当光合有效辐射在800–1 500 μmol·m–2·s–1时, 电子

传递速率增加缓慢, 到饱和光强时达到最大; 当光

合有效辐射超过1 500 μmol·m–2·s–1时, 随光合有效

辐射的增加电子传递速率逐渐下降(图1), 即出现

PSII的动力学下调现象(White & Critchley, 1999)。 

三个模型拟合曲线的决定系数(R2)都达到0.96

以上(表1)。直角双曲线模型和非直角双曲线模型的

拟合曲线趋势大致相同: 随着光合有效辐射的增加, 

曲线呈上升状态; 光强较高时, 曲线趋于平稳。直

角双曲线模型和非直角双曲线模型拟合出的曲线没

有极值的渐近线, 无法用此拟合植物存在PSII动力

学下调的快速光曲线。叶子飘模型拟合的电子传递 
 

 
 

图1  不同模型拟合的栓皮栎、刺槐叶片电子传递速率-光
响应曲线(平均值±标准误差, n = 3)。A–D, 栓皮栎6、7、8
和9月。E–H, 刺槐6、7、8和9月。 
Fig. 1  Electron transport rate light-response curves fitted by 
different models (rectangular hyperbola, nonrectangular hy-
perbola and Ye model) for Q. variabilis and R. pseudoacacia 
(mean ± SE, n = 3). A–D, Q. variabilis in June, July, August 
and September. E–H, R. pseudoacacia in June, July, August 
and September. 
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表1  栓皮栎、刺槐叶片电子传递速率的特征参数(平均值±标准误差, n = 3) 
Table 1  Characteristic parameters of electron transport rate of Quercus variabilis and Robinia pseudoacacia leaves (mean ± SE, n = 3) 

树种 Species 月份 Month 模型 Model α Isat (μmol·m–2·s–1) Jmax (μmol·m–2·s–1) R2 

实测 Measured – 1 000 65.51 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.46 ± 0.06 – 69.94 ± 5.85 0.963

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.27 ± 0.03 – 64.41 ± 4.61 0.985

6月 June 

叶子飘模型 Ye model 0.35 ± 0.03 1 042.28 ± 96.81 65.23 ± 6.45 0.999

实测 Measured – 1200 84.11 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.54 ± 0.05 – 89.48 ± 2.60 0.971

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model  0.29 ± 0.04 – 79.41 ± 1.48 0.994

7月 July 

叶子飘模型 Ye model 0.41 ± 0.04 1 072.50 ± 46.54 82.04 ± 2.18 0.996

实测 Measured – 1 200 101.98 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.50 ± 0.02 – 117.96 ± 7.03 0.973

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.34 ± 0.08 – 105.33 ± 2.62 0.995

8月 August 

叶子飘模型 Ye model 0.38 ± 0.02 1 184.70 ± 38.30 103.60 ± 5.17 0.996

实测 Measured – 1 000 47.55 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.57 ± 0.06 – 49.94 ± 2.81 0.968

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.28 ± 0.02 – 47.02 ± 2.60 0.992

栓皮栎 
Quercus  
variabilis 

9 月  Septem-
ber 

叶子飘模型 Ye model 0.44 ± 0.03 990.56 ± 231.06 48.20 ± 1.19 0.994

实测 Measured – 1 000 63.57 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.47 ± 0.03 – 68.74 ± 5.31 0.970

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.25 ± 0.01 – 62.43 ± 4.79 0.987

6月 June 

叶子飘模型 Ye model 0.36 ± 0.02 1 043.59 ± 60.56 63.67 ± 4.14 0.997

实测 Measured – 1500 178.89 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.50 ± 0.01 – 234.74 ± 2.78 0.978

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.30 ± 0.01 – 183.35 ± 1.76 0.998

7月 July 

叶子飘模型 Ye model 0.37 ± 0.01 1 437.14 ± 24.26 182.83 ± 1.21 0.998

实测 Measured – 1 300 127.78 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.46 ± 0.02 – 156.02 ± 8.13 0.976

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.28 ± 0.02 – 129.45 ± 6.91 0.997

8月 August 

叶子飘模型 Ye model 0.36 ± 0.02 1 349.56 ± 28.31 128.97 ± 6.53 0.997

实测 Measured – 1 200 121.21 – 

直角双曲线模型 Rectangular hyperbola model 0.50 ± 0.02 – 142.64 ± 5.45 0.975

非直角双曲线模型 Nonrectangular hyperbola model 0.30 ± 0.01 – 118.55 ± 5.08 0.995

刺槐 
Robinia  
pseudoacacia 

9 月  Septem-
ber 

叶子飘模型 Ye model 0.38 ± 0.01 1 275.05 ± 24.58 121.47 ± 4.87 0.998

α, 初始斜率; Isat, 饱和光强; Jmax, 最大电子传递速率; R2, 决定系数。表中的实测值是由实测曲线得到。 
α, initial slope; Isat, saturated irradiance; Jmax, maximu electron transport rate; R2, the determined coefficient. The measured values in the table were obtained 
from the measured curves. 

 
速率-光响应曲线更接近实测曲线(R2 > 0.99), 即光

合有效辐射增长到一定值时, 曲线达到峰值, 随后

下降。叶子飘模型很好地拟合出了栓皮栎和刺槐叶

片PSII的动力学下调现象, 使用该模型可以计算得

到饱和光强Isat, 拟合得出的最大电子传递速率Jmax

也更接近真实值(图1; 表1)。 

栓皮栎和刺槐叶片的电子传递速率分别在8月

和7月达到最大(图1)。栓皮栎叶片8月的电子传递速

率为其他月份电子传递速率的1.3–2.0倍(图1A–1D); 

刺槐叶片7月的电子传递速率为其他月份电子传递

速率的1.5–3.0倍(图1E–1H)。除6月外, 同一光合有

效辐射下, 刺槐叶片的电子传递速率均显著高于栓

皮栎叶片(图1)。 

最大电子传递速率是植物叶片的最大光合电子

流。直角双曲线模型拟合所得的栓皮栎和刺槐叶片

Jmax分别比实测值高5.0%–15.7%和8.1%–31.2%。这

主要是直角双曲线模型没有考虑PSII的动力学下调

现象(图1), 于是造成较大的误差。刺槐叶片PSII的

动力学下调现象比栓皮栎明显, 这使得刺槐叶片的

误差大于栓皮栎。非直角双曲线模型和叶子飘模型

拟合出的Jmax与实测值较接近(表1)。6–9月, 这两个

模型拟合栓皮栎叶片Jmax的平均绝对误差值分别为 
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2.42和1.13, 在估算刺槐叶片Jmax时的平均绝对误差

值分别为2.48和1.37。叶子飘模型拟合Jmax与实测值

之间的绝对误差更小, 这表明叶子飘模型对Jmax的

拟合效果最好。由此可见, 在Jmax的模拟上叶子飘模

型较其他两种模型更有优势(表1)。生长季内, 8月栓

皮栎叶片Jmax实测值最大, 为101.98 μmol·m–2·s–1, 

分别是6、7、9月的1.56、1.21和2.14倍。刺槐实测

的叶片Jmax在7月最大, 为178.89 μmol·m–2·s–1, 分别

为6、8、9月的2.81、1.40和1.48倍(表1)。 

由表1可知, 直角双曲线模型和非直角双曲线

模型不能直接得出Isat。叶子飘模型考虑了PSII的动

力学下调现象可以得到Isat。叶子飘模型拟合得到的

Isat与实测值较为符合: 6–9月, 由模型拟合得到的栓

皮栎、刺槐叶片Isat分别为实测值的0.98–1.02倍、

1.00–1.02倍(表1)。 

2.2  阴生叶、阳生叶电子传递速率-光响应曲线比较 

根据上述模型不同的拟合效果及所得参数与测

量值的符合程度, 选择叶子飘模型来拟合栓皮栎和

刺槐阴生叶、阳生叶电子传递速率-光响应曲线。当

光合有效辐射(I)较强时, 栓皮栎和刺槐阴生叶的电

子传递速率低于阳生叶(图2)。6–9月, 栓皮栎阴生叶

Jmax比阳生叶低18.0%–28.8%, 刺槐阴生叶Jmax比阳

生叶低14.0%–23.1% (表2), 这可能与阳生叶对光照

环境的适应有关。阳生叶往往会接收到太阳的直射

光, 而阴生叶白天接受的直射光较少。刺槐生长在

阴坡, 其阳生叶接受的光合有效辐射比栓皮栎阳生

叶少, 于是造成刺槐阴生叶与阳生叶Jmax的差异小

于栓皮栎阴生叶和阳生叶。两个树种阴生叶和阳生

叶Jmax差异均在8月最大(表2), 这可能与8月栓皮栎

和刺槐光合能力较强有关。 

当I < 200 μmol·m–2·s–1, 两个树种阴生叶和阳

生叶J-I曲线基本重合(图2)。除8月的刺槐外, 用叶

子飘模型拟合出的两个树种阴生叶J-I曲线的初始

斜率α均略高于阳生叶的α, 这种现象在栓皮栎叶片

上更明显。栓皮栎、刺槐阴生叶的初始斜率α分别

比阳生叶平均高出12.2%和3.4% (表2)。说明栓皮

栎、刺槐阴生叶叶片将光能转化为电子流的最大能

力高于阳生叶。 

栓皮栎、刺槐阳生叶的I s a t分别高于阴生叶

5.5%–55.0%和0.2%–30.7% (表2)。这表明阴生叶比

阳生叶更容易达到光饱和, 更易发生PSII的动力学 

 
 

图2  阴生叶、阳生叶电子传递速率-光响应曲线比较(叶子

飘模型拟合)(平均值±标准误差, n = 9)。A–D, 栓皮栎6、7、
8和9月, E–H, 刺槐6、7、8和9月。 
Fig. 2  Electron transport rate light-response curves of 
shaded and sunlit leaves (fitted by Ye model)(mean ± SE, n = 
9). A–D, Q. variabilis in June, July, August and September. 
E–H, R. pseudoacacia in June, July, August and September. 
 
下调现象。这在9月的栓皮栎叶片与7月的刺槐叶片

上表现更为明显(图2D–2F; 表2)。 

2.3  环境/生物因子对电子传递速率特征参数的

影响 

栓皮栎和刺槐叶片电子传递速率-光响应曲线

的α与Pn具有显著负相关关系(p < 0.05)(表3), 说明

两个树种叶片Pn越大, 将光能转化为电子流的最大

能力越小。栓皮栎叶片Jmax与Ta呈极显著的正相关关

系(p < 0.01), 与土壤含水量(SWC)、Pn、叶绿素含量

具有显著的正相关关系(p < 0.05)。刺槐叶片Jmax对

应的饱和光强Isat与Ta、SWC、Pn具有显著的正相关

关系(p < 0.05)。刺槐叶片Jmax与Ta显著正相关(p < 

0.05)(表3)。 
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表2  阴生叶、阳生叶电子传递速率的特征参数(叶子飘模型拟合)(平均值±标准误差, n = 9) 
Table 2  Characteristic parameters of electron transport rate of shaded and sunlit leaves (fitted by Ye model) (mean ± SE, n = 9)  

树种 Species 月份 Month 叶位 Leaf position 拟合/实测 Fitted/measured α Isat (μmol·m–2·s–1) Jmax (μmol·m–2·s–1) R2 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.39 ± 0.07 1 019.31 ± 55.64 55.17 ± 7.31 0.993

 实测 Measured – 1 000 55.49 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.32 ± 0.01 1 075.41 ± 139.41 75.66 ± 7.80 0.997

6月 June 

 实测 Measured – 1 000 75.53 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.44 ± 0.03 981.87 ± 179.95 69.97 ± 7.69 0.994

 实测 Measured – 1 000 68.65 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.41 ± 0.07 1 172.54 ± 172.76 95.22 ± 4.41 0.996

7月 July 

 实测 Measured – 1 500 94.99 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.40 ± 0.04 1 092.35 ± 97.59 86.36 ± 7.47 0.996

 实测 Measured – 1 000 85.40 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.38 ± 0.02 1 246.39 ± 9.25 121.32 ± 5.96 0.997

8月 August 

 实测 Measured – 1 200 120.60 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.48 ± 0.08 736.50 ± 86.71 44.07 ± 0.08 0.995

 实测 Measured – 1 000 43.59 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.42 ± 0.06 1 141.58 ± 119.35 53.75 ± 4.93 0.991

栓皮栎 
Quercus  
variabilis 

9月 September 

 实测 Measured – 1 800 53.54 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.37 ± 0.02 1 045.23 ± 74.27 57.01 ± 6.10 0.993

 实测 Measured – 1 000 57.47 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.37 ± 0.02 1 047.57 ± 76.42 70.38 ± 4.50 0.997

6月 June 

 实测 Measured – 1 000 69.67 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.38 ± 0.01 1 265.91 ± 33.74 168.49 ± 5.99 0.997

 实测 Measured – 1 000 166.75 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.36 ± 0.02 1 654.66 ± 48.58 200.67 ± 8.92 0.999

7月 July 

 实测 Measured – 1 800 199.69 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.36 ± 0.02 1 316.81 ± 39.36 112.22 ± 7.87 0.997

 实测 Measured – 1 200 111.20 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.37 ± 0.02 1 372.99 ± 25.97 145.84 ± 9.12 0.996

8月 August 

 实测 Measured – 1 800 144.59 – 

阴生叶 Shaded leaf 拟合 Fitted 0.40 ± 0.01 1 240.05 ± 50.69 112.46 ± 5.47 0.995

 实测 Measured – 1 000 111.86 – 

阳生叶 Sunlit leaf 拟合 Fitted 0.37 ± 0.01 1 303.29 ± 46.66 130.79 ± 5.67 0.998

刺槐 
Robinia  
pseudoacacia 

9月 September 

 实测 Measured – 1 200 133.03 – 

α, 初始斜率; Isat, 饱和光强; Jmax, 最大电子传递速率; R2, 决定系数。表中的实测值是由实测曲线得到。 
α, initial slope; Isat, saturated irradiance; Jmax, maximu electron transport rate; R2, the determined coefficient. The measured values in the table were obtained 
from the measured curves. 

 
表3  栓皮栎、刺槐叶片电子传递速率特征参数与环境/生物因子的相关

关系 
Table 3  Correlations of characteristic parameters of electron transport rate 
and bioenvironmental factors in Quercus variabilis and Robinia pseudoaca-
cia 
 栓皮栎 Quercus variabilis 刺槐 Robinia pseudoacacia

 α Isat Jmax α Isat Jmax 

Ta –0.571 0.480 0.902** –0.477 0.801* 0.806*

SWC –0.364 0.856 0.953* –0.344 0.965* 0.912 

Pn –0.800* 0.542 0.745* –0.719* 0.764* 0.661 

Chl –0.293 0.873 0.961* –0.435 0.933 0.871 

*, p < 0.05;**, p < 0.01。α, Isat, Jmax同表2。Ta, 气温; SWC, 土壤含水量; Pn, 
净光合速率; Chl, 叶绿素含量。 
*, p < 0.05;**, p < 0.01. α, Isat, Jmax see Table 2. Ta, air temperature; SWC, soil 
water content; Pn, net photosynthetic rate; Chl, chlorophyll content. 

3  讨论 

3.1  电子传递速率对光强的响应 

光合作用是植物生长和发育的基础。叶绿素荧

光与叶片光合作用中的各个反应密切相关, 环境因

子对植物光合作用的影响常常可以用叶绿素荧光动

力学来反映(徐澜等, 2016)。植物叶片对光的吸收和

利用能力是其适应环境的一个重要手段(Chazdon et 

al., 1996)。通过测定和计算出的一些光合参数, 可

以反映植物对光的捕获和利用能力。植物的Jmax与
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1, 5-二磷酸核酮糖(RuBP)的再生能力有关。Jmax较低

时, 光合磷酸化减弱, 还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷

磷酸的再生能力降低, 植物的最大羧化效率受到限

制(Harley et al., 1992), 从而使光合能力下降。电子

传递速率随光合有效辐射的增加而逐渐增加, 当达

到饱和光强后, 随光合有效辐射的增加逐渐下降

(叶子飘等, 2011, 2016a; 闫小红等, 2016)。栓皮栎、

刺槐叶片电子传递速率随光强的增加而增加, 并出

现PSII动力学下调现象(图1), 这与叶子飘等(2016b)

对井冈山大学校园内的葎草(Humulus scandens)、白

花泡桐(Paulownia fortunei)和龙葵(Solanum nigrum)

的电子传递速率-光响应曲线研究结果类似。 

3.2  直角双曲线模型、非直角双曲线模型、叶子飘

模型的适用度比较 

由于直角双曲线模型、非直角双曲线模型是没

有极值的方程(White & Critchley, 1999), 所以只能

拟合植物不存在或未达到PSII动力学下调时的电子

传递速率-光响应曲线。叶子飘模型则是一个存在极

值的方程, 可以用来拟合栓皮栎、刺槐存在PSII 

动力学下调现象时的J-I曲线, 且拟合曲线与实测曲

线符合程度较高(R2 > 0.99)(图1; 表1)。本文利用直

角双曲线模型得出的栓皮栎、刺槐Jmax分别比实测

值平均高9.4%和19.8% (表1)。叶子飘等(2011)对全

缘叶栾树(Koelreuteria bipinnata var. integrifoliola)

快速光响应曲线研究指出, 直角双曲线模型高估了

Jmax。这与直角双曲线模型没有极值、曲线趋于平

缓有关(图1; 表1)。非直角双曲线模型、叶子飘模型

拟合得到的Jmax则与实测值较为符合。由表1可知, 

直角双曲线模型、非直角双曲线模型无法计算出栓

皮栎、刺槐叶片的饱和光强, 只有叶子飘模型可以

直接给出Jmax对应的饱和光强, 且得到的Isat与实测

值相符。对比直角双曲线模型、非直角双曲线模型

和叶子飘模型的拟合结果(图1; 表1)可知, 只有叶

子飘模型可以很好地拟合栓皮栎和刺槐叶片存在

PSII动力学下调时的J-I曲线(图1), 并可以根据公式

(3)合理地解释植物发生PSII动力学下调或光抑制等

生理现象的原因(叶子飘等, 2016b)。 

3.3  阴生叶、阳生叶电子传递速率特征参数的比较 

植物叶片的光合作用受其形态和生理特征影响

(Xu et al., 2014)。光是促进植物组织和器官分化的

因子之一(邱尔发等, 2006)。当同一植株的叶片接收

到的光强不同时, 就会有不同的形态以及生物化学

性状等(Larcher, 1995)。邱尔发等(2006)对福建省麻

竹(Dendrocalamus latiflorus)的研究结果表明, 阳生

叶的净光合速率、暗呼吸速率、光饱和点均高于阴

生叶, 光呼吸则低于阴生叶。Sofo等(2009)对不同水

分和光照条件下两个橄榄(Canarium album)品种的

光合性能及光响应研究发现, 阳生叶的光抑制现象

比阴生叶强, 并且认为光抑制现象是由PSII效率下

降和Pn降低导致的。任博等(2017)对栓皮栎和刺槐

阴生叶、阳生叶光合作用-光响应曲线研究得出, 阳

生叶的最大净光合速率大于阴生叶, 阴生叶的初始

光能利用效率、暗呼吸速率均高于阳生叶。本研究

表明, 栓皮栎、刺槐阳生叶的J、Isat高于阴生叶, 这

有利于阳生叶提高羧化效率, 增强光合能力。与阴

生叶相比, 栓皮栎、刺槐阳生叶的α较低(图2; 表2)。

胡文海等(2017)对越冬期荷花玉兰(Magnolia gran-

diflora)阳生叶和阴生叶PSII功能及捕光色素分子内

禀特性比较发现, 阳生叶的J比阴生叶更强。这是因

为阴生叶的碳同化能力相对较弱, 捕光色素分子对

光能的实际吸收能力低于阳生叶。 

3.4  环境/生物因子对J特征参数的影响 

植物J表示植物吸收的光能沿光合电子传递链

被传递利用了多少(Ambrosio et al., 2006), 可以反

映植物的光合能力(Joao & Rui, 2004)。研究表明, 高

温或低温会导致植物光合作用的能力下降(云建英

等, 2006; 汤文仲等, 2009; 颉建明等, 2011)。栓皮

栎、刺槐叶片Jmax以及刺槐叶片Isat均与Ta具有显著

的正相关关系(表3)。这与钟传飞等(2008)对北京地

区冬青卫矛(Euonymus japonicus)的研究结果类似。

温度升高, 光合酶活性增加, 气孔导度大, 光合能

力强, 于是造成Jmax增加。汤文仲等(2009)分析了不

同光强和温度对江苏如东海区长石莼(Ulva linz)光

合作用和叶绿素荧光参数的影响, 结果表明长石莼

Jmax随着温度的增加而逐渐上升, 30 ℃时最高为

52.21 μmol·m–2·s–1。长石莼的Jmax和α在35 ℃和5 ℃

条件下低于25 ℃时的值, 即温度过高或过低会引

起Jmax和α的下降(汤文仲等, 2009)。栓皮栎、刺槐叶

片α与温度之间无相关性(表3)。这可能与研究期间

6–9月份温度范围小(26.6–33.8 ℃)有关。 

本研究中, 刺槐叶片Isat、栓皮栎叶片Jmax均与

SWC具有显著正相关关系(表3)。闫丽霞等(2017)对

小麦(Triticum aestivum)进行不同的水分处理后测定
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了其J, 研究表明适宜的土壤水分环境下的J显著高

于水分过多或过少环境下的值。李永秀等(2012)对

冬小麦生育后期叶片气体交换及叶绿素荧光参数的

研究表明, 控制土壤供水系数为0.6时, 冬小麦Jmax

和Pn对应的Isat均显著高于土壤供水系数为0.2、0.4、

0.8和对照条件下的植株。张国盛等(2017)对内蒙古

林木良种繁育中心的乌柳(Salix cheilophila)、黄柳

(Salix gordejevii)、沙枣(Elaeagnus angustifolia)、乌

头叶蛇葡萄(Ampelopsis aconitifolia)、紫穗槐(Amo-

rpha fruticosa)和沙冬青(Ammopiptanthus mongolicus) 

叶绿素荧光动力学参数对土壤水分变化响应的研

究表明, 6种树叶片的J随土壤体积含水量的降低而

降低。 

栓皮栎Jmax与Pn呈显著正相关, 刺槐叶片Jmax与

Pn之间相关性则不显著(表3)。这可能是与植物的净

光合速率与电子流的利用效率有关 (叶子飘等 , 

2016b)。刺槐叶片的J大, 并不能保证Pn就大, 只有

当电子流的利用效率较高时, 叶片的Pn才能增大, 

两者之间才可能具有正相关关系 (叶子飘等 , 

2016b)。为研究植物迁地保育的引种适应机制, 姚

军朋等(2010)以丁香属(Syringa) 4种代表种质为试

验材料, 研究了丁香属种间叶片光合气体交换、

叶绿素荧光的热响应特征, 结果表明: J与Pn变化

一致。 

叶绿素和类胡萝卜素是植物吸收光能的基础

(许大全, 2013)。栓皮栎叶片Jmax与叶绿素含量呈显

著正相关关系, 而刺槐Jmax与叶绿素含量之间相关

关系不显著(表3)。Chen和Xu(2006)对大豆(Glycine 

max)、水稻(Oryza sativa)、小麦和南瓜(Cucurbita 

moschata)的研究结果表明, 叶片叶绿素含量的多少

与其光合能力并不存在正相关关系。由叶子飘模型

(公式3)可知, J与捕光色素分子的内禀特性, 如: 捕

光色素分子的本征光能吸收截面、光反应常数和热

耗散常数等有关(Ye et al., 2013a, 2013b; 叶子飘等, 

2014)。当叶绿素含量一定时, 植物可以通过增、减

捕光色素分子的本征光能吸收截面, 来增加和减少

对光能的吸收, 维持光能吸收和转化为化学能之间

的平衡。叶子飘等(2016b)对葎草、白花泡桐和龙葵

这3种植物的光合特性进行对比发现, 白花泡桐的

叶绿素含量最高, 但由于其捕光色素分子的本征光

能吸收截面最小, 导致其J与龙葵之间并无显著差

异。栓皮栎、刺槐叶片的叶绿素含量与J-I曲线参数

的相关性还需开展进一步的研究。叶绿素含量影响

植物的光合能力(叶子飘等, 2016b)。栓皮栎、刺槐

叶片的Isat与叶绿素含量均无相关关系(表3)。这与叶

子飘和赵则海 (2009)及叶子飘等 (2015)对鬼针草

(Bidens pilosa)、高产水稻的研究类似。然而, 张斯

斯(2014)对加拿大一枝黄花(Solidago canadensis)和

大狼杷草(Bidens frondosa)的研究表明, 在增温条件

下这两种植物叶绿素含量较高, 其饱和光强更高。 

4  结论 

本文利用直角双曲线模型、非直角双曲线模型

和叶子飘模型对太行山南麓栓皮栎、刺槐叶片J-I曲

线进行拟合, 得出以下结论:  

(1) 3个模型对栓皮栎、刺槐叶片J-I曲线的拟合

适用性排序为: 叶子飘模型>非直角双曲线模型>直

角双曲线模型。叶子飘模型能很好地模拟PSII动力

学下调现象。 

(2) 阴生叶的Jmax和Isat低于阳生叶; 阴生叶将

光能转化为电子流的最大能力α则高于阳生叶。栓

皮栎阴生叶和阳生叶在以上电子传递速率参数上的

差异比刺槐更明显。 

(3)栓皮栎、刺槐叶片J-I曲线拟合所得Jmax与Ta

显著正相关, α均与Pn呈显著负相关关系; 刺槐叶片

Isat与Ta、SWC、Pn呈显著正相关关系。 
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