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摘　 要　 以黑龙江省帽儿山林场 １５ 年生长白落叶松人工林为研究对象，通过对针叶进行原
位及离体测量获取其原位最大净光合速率（ＳＰｎ ｍａｘ）及离体最大净光合速率（ＡＰｎ ｍａｘ），分析
ＡＰｎ ｍａｘ随离体时间（ｔａ）的变化规律，建立 ＳＰｎ ｍａｘ与 ＡＰｎ ｍａｘ和 ｔａ的函数关系，并分析了林木大小
及环境因子对 ＡＰｎ ｍａｘ下降过程的影响，构建了长白落叶松 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型．结果表明： 在不恢
复水分供应的条件下，针叶 ＡＰｎ ｍａｘ随 ｔａ的增加而降低，且水汽压亏缺（ＶＰＤ）和叶片温度（Ｔｌｅａｆ）
越高，ＡＰｎ ｍａｘ的下降速度越快、幅度越大．以 ＶＰＤ 和 ｔａ为自变量的线性预估模型对 ＳＰｎ ｍａｘ的拟

合效果最好（Ｒａ
２为 ０．７７４，ＲＭＳＥ 为 ２０．７３），模型的预估精度随着 ｔａ的增加而降低，ｔａ超过 ２０

ｍｉｎ 后，模型预估精度稳定在 ９７％左右．本文采用离体测量方法通过建立回归模型估计长白落
叶松的 ＳＰｎ ｍａｘ，不仅具有较好的预估能力和相对稳定的估计精度，同时大大提高了 ＳＰｎ ｍａｘ的测
定效率，具有较高的应用价值．
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　 　 光合作用是绿色植物利用光能固定二氧化碳

（ＣＯ２）、制造有机物并释放氧气（Ｏ２）的过程［１］，是
维持生物圈碳平衡的重要环节．近年来，人类活动导

致大气 ＣＯ２ 浓度持续上升，造成全球气温升高、极
地冰川融化、海平面上升和极端天气发生［２］，因此

如何控制 ＣＯ２ 排放和提高绿色植物光合能力及效

率已经成为各领域专家关注的焦点．森林是陆地生

态系统中最重要的碳库［３］，目前国内外针对不同树

种的光合特性、环境因子对树木光合作用的影响及

树木光合产量的预估已有大量研究［４－７］，但由于野

外树木光合作用的原位测量存在很大困难，多数学

者选择以幼苗为研究对象或通过抽样调查来代表对

应区域该树种光合作用的平均水平，其结果是否具

有代表性仍需进一步探讨．因此，操作过程更简便的

枝叶离体测量方法应运而生．
目前，离体测量的方法主要是通过恢复离体枝

叶的水分供应来解除水分胁迫，进而使其光合能力

恢复到原位状态时的水平．多数学者对离体枝叶的

处理方法是将其直接插入水中［８－９］ 或用湿土［１０］、湿
布［１１］包裹后测定，但有研究表明，枝叶离体后受水

分胁迫会引发木质部的空穴和栓塞化，从而阻碍水

分运输［１２］ ．因此，有学者提出将离体枝叶插入水中

后，在水中再次剪断（斜切或环剥）枝叶末端，避免

空气或油脂从切口进入导管［１３－１４］ ．唐艳等［１５］对比了

环剥和斜切两种枝条处理方法，结果表明，环剥去除

切口处 ３ ｃｍ 左右的韧皮部和剩余叶片的方法较优．
虽然以上研究提出通过恢复水分供应可以还原光合

能力，但其还原的程度和维持的时间常常因树种和

环境而异［１５－１７］，且还原后的净光合速率（ｎｅｔ ｐｈｏｔｏ⁃
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ，Ｐｎ）会出现不稳定的现象［１０］ ．

最大净光合速率 （ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ，Ｐｎ ｍａｘ）即饱和光强下的净光合速率，是衡量植

物潜在光合能力的重要指标，在森林培育领域对树

木进行施肥处理后，通常采用 Ｐｎ ｍａｘ评价不同处理对

树木光合能力的影响．目前，获得 Ｐｎ ｍａｘ的主要途径

是通过拟合光响应曲线模型［１８－２０］，但测量光响应曲

线的过程通常十分耗时，且针对存在冠层异质性的

高大乔木的测量过程困难．因此，本研究以长白落叶

松（Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ）为研究对象，提出基于离体测量方

法通过分析离体条件下最大净光合速率（ｍａｘｉｍｕｍ
ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｅｄ ｎｅｅｄｌｅｓ，ＡＰｎ ｍａｘ）随
离体时间（ａｂｓｃｉｓｅｄ ｔｉｍｅ，ｔａ）的变化规律及测树因子

和环境因子对 ＡＰｎ ｍａｘ的影响，采用再参数化的方法

构建原位最大净光合速率（ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎ⁃

ｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｉｎ ｓｉｔｕ ｎｅｅｄｌｅｓ，ＳＰｎ ｍａｘ）预估模型，旨在

简化乔木光合生理指标的测量过程，节省测量时间，
为野外大区域测量高大乔木 Ｐｎ ｍａｘ提供新思路．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

东北林业大学帽儿山实验林场位于黑龙江省尚

志市西北部（４５°２′２０″—４５°１８′１６″ Ｎ，１２７°１８′０″—
１２７°４１′６″ Ｅ）；地处张广才岭西坡，以山区丘陵地貌

为主；平均海拔 ４００ ｍ 左右，土壤以暗棕壤为主；林
业用地面积 ２６０６７ ｈｍ２，森林总蓄积 １８７９３８０ ｍ３，森
林覆盖率 ８３．３％．植物属小兴安岭⁃老爷岭植物区系，
主要树种包括红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、云杉 （Ｐｉｃｅａ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、
长白落叶松、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）、胡桃

楸（ Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉ⁃
ｃａ）、椴树（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、色树（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）、
榆树（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、山杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）等 １０ 多种．该区属中温带湿润性

季风气候，最低气温和最高气温分别为－３４ 和 ３８ ℃，
年日照时数在 ２１５０～２４８０ ｈ，年降水量 ４００～６５０ ｍｍ．
１􀆰 ２　 针叶原位及离体光合作用测量

试验数据来源于帽儿山实验林场 ３ 号实验站，
在 １５ 年生长白落叶松人工纯林（平均直径为 ９． ４
ｃｍ，平均树高为 ８．９ ｍ，每公顷株数为 ２８４０）中随机

选取 ９ 株不同大小生长状态良好的样木，在样木周

边搭建脚手架便于对针叶原位光合作用进行测量，
基本信息见表 １．采用等分法，在垂直方向将每株样

木的树冠按长度平均划分为上、中、下 ３ 层，其中，上
层选择 １ 个当年生枝条和 １ 个多年生二级枝，中层

和下层分别选择１个多年生二级枝作为测量光合作

表 １　 样木基本测树因子统计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｄ ｔｒｅｅｓ

样木号
Ｔｒｅｅ
Ｎｏ．

胸径
ＤＢＨ
（ｃｍ）

高度
Ｈｅｉｇｈｔ
（ｍ）

冠幅
Ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ

（ｍ）
１ １３．３ １０．５ ３．４
２ １２．４ １０．１ ２．８
３ １１．４ ９．１ ２．８
４ ９．６ ８．８ ２．６
５ ９．５ ９．０ ２．６
６ ９．４ ８．７ ２．２
７ ８．９ ８．１ ２．６
８ ８．６ ９．０ ２．４
９ ７．３ ７．９ ２．６
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用的样枝，要求选取的样枝生长状态良好，无人为或

天然损伤．２０１５ 年 ７ 月末至 ８ 月初，选择无雨天气

（为避免“午休”现象对研究的影响，晴天测量时间

选择为 ７：００—１１：００ 和 １５：００—１８：００，多云天气则

全天测量）对每个样枝的针叶进行 Ｐｎ ｍａｘ的原位及离

体测量，被测量针叶距离样枝梢头约 １０ ｃｍ，测量时

选择安装红蓝光源 （６４００⁃０２Ｂ，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，Ｌｏｇａｎ，
ＮＥ，ＵＳＡ） 的便携式光合仪 （ Ｌｉ⁃６４００， Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，
Ｌｏｇａｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）对针叶进行光诱导，光合有效辐射

（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）控制在饱和

光强 （１４００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎ·ｍ－２·ｓ－１） ［２０］，采用 ＣＯ２

注入系统（６４００⁃０１，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，Ｌｏｇａｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）将

ＣＯ２ 浓度控制在 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１［２１］，原位诱导时间

在 ２５～３０ ｍｉｎ，当 Ｐｎ ｍａｘ稳定后记录下数值（ＳＰｎ ｍａｘ），
随后用枝剪剪断枝条（被剪断枝条长度在 ２０ ～ ３０
ｃｍ），每隔 ２～４ ｍｉｎ 测定一次 Ｐｎ ｍａｘ（ＡＰｎ ｍａｘ），每个枝

条离体测量 ４０ ｍｉｎ．测量同时记录下对应的叶片温

度（ ｌｅａｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｌｅａｆ ） 和叶表面水汽压亏缺值

（ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ，ＶＰＤ）．
１􀆰 ３　 数据的筛选

有研究表明，长白落叶松离体针叶的光合活性

可以维持 ３０ ｍｉｎ 左右［１５］ ．基于该结论并结合实际诱

导及测量所需时间，本研究截选了离体 ３０ ｍｉｎ 之前

的数据作为预估 ＳＰｎ ｍａｘ的基础数据（表 ２）．
１􀆰 ４　 模型的构建

１􀆰 ４􀆰 １ 模型形式的选择 　 由 ９ 株对象木所有枝叶

ＳＰｎ ｍａｘ及离体 ＡＰｎ ｍａｘ随 ｔａ的变化情况可见，由于本研

究剪断样枝后并没有恢复其水分供应，所有枝叶离

体后受水分胁迫的影响，ＡＰｎ ｍａｘ均表现为随 ｔａ的增

加而降低，其中大多数针叶的 ＡＰｎ ｍａｘ与 ｔａ表现为线

性关系，但也有部分针叶 ＡＰｎ ｍａｘ的下降过程表现为

不同程度的“凹曲线”和“凸曲线” （图 １）．因此，本
研究采用线性形式和幂函数的形式建立单叶水平

ＳＰｎ ｍａｘ和 ＡＰｎ ｍａｘ与 ｔａ的函数关系：
ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋α×ｔａ （１）

式中：ｔａ为离体时间；α 为模型参数，反映离体针叶

Ｐｎ ｍａｘ的下降速率．
ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋β×ｔａ θ （２）

式中：β 为截距参数，反映离体 ３０ ｍｉｎ 后 Ｐｎ ｍａｘ的下

降幅度；θ 为形状参数，反映离体后 Ｐｎ ｍａｘ的下降形

式，即直线（θ＝ １）、凹曲线（０＜θ＜１）和凸曲线（θ＞１）．
１􀆰 ４􀆰 ２ 长白落叶松 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型的构建　 为了预

估不同林木的 ＳＰｎ ｍａｘ，本研究采用再参数化的方法

构建了长白落叶松 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型．首先，分别采用

式 １ 和 ２ 对所有针叶的参数进行拟合；然后，分析各

参数与测树因子（ＤＢＨ 和 Ｈ）及环境因子（ＶＰＤ 和

Ｔｌｅａｆ）的相关关系；最后，将与参数相关性最高的因

子加入模型中建立林木 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型（公式 ３ 和

４），并对比拟合效果和估计精度．
ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋ｆ（ＤＢＨ，Ｈ，ＶＰＤ，ｔｌｅａｆ）×ｔａ （３）
ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋ｆ（ＤＢＨ，Ｈ，ＶＰＤ，Ｔｌｅａｆ）×

ｔａ ｇ（ＤＢＨ，Ｈ，ＶＰＤ，Ｔｌｅａｆ） （４）
式中：ｆ （ＤＢＨ， Ｈ， ＶＰＤ， Ｔｌｅａｆ）和 ｇ（ＤＢＨ， Ｈ， ＶＰＤ，
Ｔｌｅａｆ）均代表与测树因子和环境因子有关的函数．

表 ２　 长白落叶松 ＡＰｎ ｍａｘ、ＶＰＤ 和 Ｔｌｅａｆ测量值统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｄ ＡＰｎ ｍａｘ， ＶＰＤ ａｎｄ Ｔｌｅａｆ ｆｏｒ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ

测量指标
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

针叶类型
Ｎｅｅｄｌｅ ｔｙｐｅ

样本量
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

平均值±标准差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

离体最大净光合速率 Ｎｕｃ ９０ ９．３３±３．２０ １６．３０ ２．５８
ＡＰｎ ｍａｘ Ｎｕｐ ９０ ８．０２±２．７７ １５．３６ ２．７７
（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１） Ｎｍｐ ９１ ６．９６±１．５６ ９．６６ ２．３７

Ｎｌｐ ９２ ４．５５±１．４３ ６．７１ １．４６
水汽压亏缺 Ｎｕｃ ９０ １．４８±０．６５ ２．７０ ０．６５
ＶＰＤ Ｎｕｐ ９０ １．４９±０．４０ ２．４１ ０．９５
（ｋＰａ） Ｎｍｐ ９１ １．０５±０．２３ １．４４ ０．７８

Ｎｌｐ ９２ １．０１±０．２１ １．２４ ０．６６
叶片温度 Ｎｕｃ ９０ ２９．１４±３．００ ３３．８１ ２５．１２
Ｔｌｅａｆ Ｎｕｐ ９０ ２８．５０±２．４０ ３３．６３ ２４．７２
（℃） Ｎｍｐ ９１ ２５．０１±２．２０ ２８．８３ ２２．１１

Ｎｌｐ ９２ ２５．２２±１．５８ ２７．３５ ２２．８５
Ｎｕｃ： 上层当年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｃｕｒｒｅｎｔ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｒｏｗｎ； Ｎｕｐ： 上层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ
ｃｒｏｗｎ； Ｎｍｐ： 中层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｍｉｄｄｌｅ ｃｒｏｗｎ； Ｎｌｐ： 下层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ
ｌｏｗｅｒ ｃｒｏｗｎ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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图 １　 所有针叶 ＳＰｎ ｍａｘ及 ＡＰｎ ｍａｘ随 ｔａ的变化
Ｆｉｇ．１　 ＳＰｎ ｍａｘ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＰｎ ｍａｘ ｗｉｔｈ ｔａ ｆｏｒ ａｌｌ ｎｅｅｄｌｅｓ．
Ｎｕｃ： 上层当年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｃｕｒｒｅｎｔ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｒｏｗｎ； Ｎｕｐ： 上层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｕｐｐｅｒ
ｃｒｏｗｎ； Ｎｍｐ： 中层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｍｉｄｄｌｅ ｃｒｏｗｎ； Ｎｌｐ： 下层多年生枝条上的针叶 Ｎｅｅｄｌｅ ｏｎ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ
ｌｏｗｅｒ ｃｒｏｗｎ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

１􀆰 ５　 模型的检验

本文选用以下 ５ 个指标来评价模型的拟合和

检验效果：调整后确定系数 （ Ｒａ
２ ）、均方根误差

（ＲＭＳＥ）、平均误差（ＭＥ）、平均误差绝对值（ＭＡＥ）
和估计精度（Ｐ），具体解释见文献［２２］．
１􀆰 ６　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 和 ＳＡＳ ９．３ （ＳＡＳ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｉｎｃ．，
ＣＡＲＯＬＩＮＡ，ＵＳＡ）软件对数据进行统计分析．分别采

用线性回归和非线性回归对 ＳＰｎ ｍａｘ、ＡＰｎ ｍａｘ和 ｔａ进行

回归分析，用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法对参数及相关因子进行相

关性分析．利用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件作图．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＡＰｎ ｍａｘ与 ｔａ的关系

利用式 １ 和 ２ 建立 ＳＰｎ ｍａｘ、ＡＰｎ ｍａｘ与 ｔａ的函数关

系，参数拟合结果见表 ３．从式 １ 的参数拟合结果可

以看出，α 的变化幅度较小，其中 ７５％集中于 ０．１０～
０．２５，１ 号树下层多年生枝条上的针叶（Ｎｌｐ）对 α 的

估计结果最小（α＝ ０．０６），５ 号树上层当年生枝条上

的针叶（Ｎｕｃ）对 α 的估计结果最大（α＝ ０．４４）．从式 ２

表 ３　 参数拟合结果
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｉｔｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ

公式
Ｅｑｕａｔｉｏｎ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

针叶类型
Ｎｅｅｄｌｅ ｔｙｐｅ

样木号 Ｔｒｅｅ Ｎｏ．
１ ２ ３ ４ ５ ６ ７ ８ ９

公式 １ α Ｎｕｃ ０．１８ ０．４２ ０．２５ ０．２４ ０．４４ ０．１８ ０．１４ ０．２２ ０．２０
Ｅｑｕａｔｉｏｎ １ Ｎｕｐ ０．２５ ０．３６ ０．２２ ０．１３ ０．２４ ０．２９ ０．１９ ０．２４ ０．２２

Ｎｍｐ ０．１１ ０．１７ ０．１１ ０．１１ ０．０９ ０．０９ ０．１３ ０．１７ ０．２１
Ｎｌｐ ０．０６ ０．０７ ０．１０ ０．１２ ０．１５ ０．０８ ０．１３ ０．１１ ０．１１

公式 ２ β Ｎｕｃ ０．２０ ０．９４ ０．４４ ０．３４ ０．８８ ０．２５ ０．２０ ０．２１ ０．３４
Ｅｑｕａｔｉｏｎ ２ Ｎｕｐ ０．３１ ０．７１ ０．３３ ０．０７ ０．２９ ０．５０ ０．３０ ０．３８ ０．４０

Ｎｍｐ ０．０８ ０．２４ ０．１０ ０．１１ ０．０９ ０．０８ ０．１５ ０．１７ ０．２７
Ｎｌｐ ０．０５ ０．０６ ０．１２ ０．１０ ０．１６ ０．１０ ０．１６ ０．１３ ０．１１

θ Ｎｕｃ ０．９７ ０．７４ ０．８２ ０．８８ ０．７８ ０．８９ ０．８９ １．０３ ０．８２
Ｎｕｐ ０．９３ ０．７９ ０．８７ １．２０ ０．９４ ０．８３ ０．８５ ０．８６ ０．８１
Ｎｍｐ １．１２ ０．８８ １．０３ ０．９９ ０．９９ １．０４ ０．９５ ０．９９ ０．９２
Ｎｌｐ １．０４ １．０７ ０．９５ １．０４ ０．９７ ０．９５ ０．９４ ０．９５ １．００
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的参数拟合结果可以看出，参数 β 的波动较大，在同

一棵样木不同针叶间，参数 β 存在较明显的差异，如
２ 号树中 Ｎｕｃ对参数 β 的拟合结果约为 Ｎｌｐ的 １６ 倍；
同一针叶类型不同样木间，参数 β 也表现出较大差

异，如 Ｎｕｃ中 ２ 号树对参数 β 的拟合结果约为 １ 号树

的 ５ 倍．参数 θ 的变化范围较小，５０％以上集中于

０．９０～１．１０，最大值为 １．２０ （４ 号树 Ｎｕｐ），最小值为

０．７４ （２ 号树 Ｎｕｃ） ．可见，线性形式（式 １）和非线性

形式（式 ２）的参数估计结果在不同针叶间均存在不

同程度的差异，该差异与针叶所在冠层位置和样木

大小并没有明显联系．
２􀆰 ２　 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型的构建

虽然不同针叶 ＡＰｎ ｍａｘ的下降幅度和形式存在一

定差异，但冠层位置并不是导致该差异的主要因素

（图 １）．从单叶水平 ＳＰｎ ｍａｘ、ＡＰｎ ｍａｘ和 ｔａ的线性和非

线性函数的参数拟合结果也可以看出，各参数在不

同冠层间并没有表现出明显的规律性（表 ３），因此

本研究在对 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型进行再参数化时没有按

冠层分类．
　 　 公式 １ 中参数 α 反映的是 ＡＰｎ ｍａｘ随 ｔａ的下降速

率．从表 ４ 可以看出，α 与林木大小的关系并不显

著，而与 ＶＰＤ 和 Ｔｌｅａｆ呈显著正相关，说明当大气中

湿度越低、温度越高时，针叶 ＡＰｎ ｍａｘ下降的越快．可
见，决定针叶 ＡＰｎ ｍａｘ下降速率的主要因子并不是林

木大小，而是测量时所处的水温条件．公式 ２ 中，参
数 β 也与 ＶＰＤ 和 Ｔｌｅａｆ表现出较高的正相关性，与公

式 １ 中参数的分析结果一致；参数 θ 与林木大小无

关，但与 Ｔｌｅａｆ的相关性较高，且为负相关，说明随着

Ｔｌｅａｆ的升高， 离体初期 ＡＰｎ ｍａｘ 的下降速率增大，
ＡＰｎ ｍａｘ的下降形式逐渐从凸曲线（θ＞１）变为凹曲线

（θ＜１）．
由于 ＶＰＤ 与 Ｔｌｅａｆ间存在明显的线性相关性（ ｒ ＝

０．７３５，图 ２），且 ＶＰＤ 的计算过程包含了 Ｔｌｅａｆ，因此

本文将 ＶＰＤ 引入到模型 ３ 和模型 ４ 中，最终形式见

式 ５ 和 ６．从 ３６ 组数据中随机抽取 ２８ 组作为模型的

拟合数据，剩余 ８ 组作为模型的检验数据，模型 １、
２、５ 和 ６ 的参数估计结果及拟合优度见表 ５，由于模

型拟合时出现了异方差现象，因此本研究采用加权

回归的方式消除异方差，权函数的选择参照文献

［２３－２４］．从模型的 Ｒａ
２ 和 ＲＭＳＥ 可以看出，模型 ５

具有更好的拟合优度（Ｒａ
２ ＝ ０．９０，ＲＭＳＥ＝ ０．０７）．

ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋（ａ０＋ｂ０×ＶＰＤ）×ｔａ （５）
ＳＰｎ ｍａｘ ＝ＡＰｎ ｍａｘ＋（ａ０＋ｂ０×ＶＰＤ）×ｔａ ｃ０

×ＶＰＤ （６）
２􀆰 ３　 模型检验

由表 ６ 可以看出，模型 １、２、５ 和 ６ 对 ＳＰｎ ｍａｘ的估

计精度 ＭＥ 均在±０．０５ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１，说明模

型没有明显的高估或低估现象；模型 ５ 和 ６ 的 ＭＡＥ
均低于模型１和２，均保持在１ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１

表 ４　 各参数与测树因子及环境因子的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性检验
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｗｉｔｈ ｔｒｅｅ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

方程形式
Ｅｑｕａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

Ｐｅａｒｓｏｎ 检验
Ｐｅａｒｓｏｎ
ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ

测树因子 Ｔｒｅｅ ｆａｃｔｏｒ
胸径

ＤＢＨ （ｃｍ）
高度

Ｈｅｉｇｈｔ （ｍ）

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ
水汽压亏缺
ＶＰＤ （ｋＰａ）

叶片温度
Ｔｌｅａｆ （℃）

公式 １ α ρ ０．０５６ ０．１１５ ０．８２８ ０．７９７
Ｅｑｕａｔｉｏｎ １ Ｐ ０．７４５ ０．５０５ ＜０．００１ ＜０．００１
公式 ２ β ρ ０．０７７ ０．１０４ ０．８７６ ０．８３５
Ｅｑｕａｔｉｏｎ ２ Ｐ ０．６５４ ０．５４６ ＜０．００１ ＜０．００１

θ ρ ０．１１２ ０．１５０ －０．６８５ －０．８１７
Ｐ ０．５１４ ０．３８３ ＜０．００１ ＜０．００１

表 ５　 参数估计结果及模型拟合优度
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ⁃ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｎｄ ｆｉｔｔｉｎｇ ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｍｏｄｅｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

拟合优度 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｇｏｏｄｎｅｓｓ
调整周决定系数 Ｒａ

２ 均方根误差 ＲＭＳＥ
１ α（０．１８２） － － ０．４９１ ０．１１
２ β（０．２３９） θ（０．９１２） － ０．４５５ ０．１２
５ ａ０（－０．０３８） ｂ０（０．１７１） － ０．９０１ ０．０７
６ ａ０（０．７９９） ｂ０（－０．２３５） ｃ０（０．４８７） ０．８７４ ０．０７
表中参数部分采用参数（估计值）的方式表达，根据模型 １、模型 ２、模型 ５ 和模型 ６ 独立拟合方程的方差建立的一元回归方程确定权重变量．其
中，模型 １、２、５、６ 的权重变量分别为 １ ／ ｔａ １．４、１ ／ ｔａ ０．８、１ ／ ｔａ １．８、１ ／ ｔａ ０．９ Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ５ ｗｅｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ （ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ
ｖａｌｕｅｓ） ． Ｔｈｅ ｗｅｉｇｈｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｉｎｇ ｔｈｅ ｕｎａｒｙ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｍｏｄｅｌ １， ｍｏｄｅｌ ２， ｍｏｄｅｌ ５ ａｎｄ
ｍｏｄｅｌ ６， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｗｅｉｇｈｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｍｏｄｅｌ １， ｍｏｄｅｌ ２， ｍｏｄｅｌ ５ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ６ ｗｅｒｅ １ ／ ｔａ １．４， １ ／ ｔａ ０．８， １ ／ ｔａ １．８ ａｎｄ １ ／ ｔａ ０．９， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．
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图 ２　 水汽压亏缺与叶片温度的关系
Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＶＰＤ ａｎｄ Ｔｌｅａｆ ．

以下，Ｐ 均高于模型 １ 和 ２，达到 ９８％以上，说明模

型的估计精度较高，可见模型 ５ 和 ６ 对长白落叶松

ＳＰｎ ｍａｘ具有更好的预估效果，而模型 ５ 对 ＳＰｎ ｍａｘ的估

计精度略优于模型 ６．
　 　 综上所述，模型 ５ 具有较高的拟合效果和预估

能力，且引入 ＶＰＤ 变量后，模型可以很好地反映环

境条件对枝叶离体光合作用的影响，因此本研究选

择模型 ５ 作为长白落叶松 ＳＰｎ ｍａｘ的最优预估模型，
残差分布情况见图 ３．
２􀆰 ４　 离体时间对模型预估精度的影响

由于实际测量时，常常需要对针叶进行光诱导，

表 ６　 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型的检验结果
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＰｎ ｍａｘ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌｓ

模型
Ｍｏｄｅｌ

平均误差
ＭＥ （μｍｏｌ ＣＯ２·

ｍ－２·ｓ－１）

平均误差绝对值
ＭＡＥ （μｍｏｌ ＣＯ２·

ｍ－２·ｓ－１）

预估精度
Ｐ

（％）
１ ０．０８１ １．７６２ ９１．５
２ －０．２５２ １．７１３ ９１．２
５ －０．１６５ ０．７０６ ９７．６
６ －０．２５２ ０．７１３ ９７．４

图 ３　 长白落叶松原位最大净光合速率预估模型残差的
分布
Ｆｉｇ．３ 　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｉｄｕａｌｓ ｏｆ ＳＰｎ ｍａｘ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ
ｆｏｒ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ．

图 ４　 模型预估精度与离体时段的关系
Ｆｉｇ． ４ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ａｃｃｕｒａｃｙ （ Ｐ） ａｎｄ
ａｂｓｃｉｓｅｄ ｐｅｒｉｏｄ．

且从剪下样枝到夹好叶片进行测量需要耗费一定时

间，因此，本研究将实测 ＡＰｎ ｍａｘ数据按 ５ ｍｉｎ 为间隔

期分为 ６ 个时段，并分析采用不同离体时段的数据

对 ＳＰｎ ｍａｘ预估精度的影响．由图 ４ 可见，当采用离体

时间为 ０～５、５ ～ １０ 和 １０ ～ １５ ｍｉｎ 时段内的数据对

ＳＰｎ ｍａｘ进行预估时精度较高，分别为 ９９％、９８．７％和

９７．９％，随着离体时间的增加，模型预估能力降低，
但在离体 ２０ ｍｉｎ 之后，模型的预估能力相对稳定，
基本保持在 ９７％左右．本研究构建的 ＳＰｎ ｍａｘ预估模

型在较短离体时段内对 ＳＰｎ ｍａｘ 具有较高的预估效

果，当离体时间超过 ２０ ｍｉｎ 后，该模型的预估精度

仍然保持在 ９７％左右，说明该模型具有较强的适应

性和稳定性，在野外实际调查时具有较高的应用

价值．

３　 讨　 　 论

乔木光合作用的研究一直受测量过程困难的限

制而难以从单叶水平向单木水平甚至林分水平扩

展．机理模型［２５－２７］虽然对单木光合作用过程进行了

较好的模拟，但其模型结构过于复杂且所需测量变

量较多，不便于应用．因此，部分学者提出采用离体

测量的方式，通过恢复离体枝条的水分供应进而使

其光合能力恢复到原位状态［８－１１］，但该方法对离体

枝叶光合活性的还原精度并不高，且没有考虑环境

因子对测量结果的影响．终上所述，本研究不再以恢

复离体枝条光合活性为目的，而是直接分析离体枝

条 Ｐｎ ｍａｘ（ＡＰｎ ｍａｘ）随 ｔａ的变化规律，探讨通过构建模

型预估原位 Ｐｎ ｍａｘ（ＳＰｎ ｍａｘ）的可能性，为光合作用离

体测量提供了新思路．
通过分析长白落叶松 ＡＰｎ ｍａｘ和 ｔａ的关系发现，当

不恢复离体枝叶水分供应时，ＡＰｎ ｍａｘ随ｔａ的增加而降
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图 ５　 离体针叶 ＣＯ２ 响应曲线及对应的蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度（ｇｓ）随 ｔａ的变化
Ｆｉｇ．５　 ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ａｎｄ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｓ） ｗｉｔｈ ｔａ ｆｏｒ ａｂｓｃｉｓｅｄ ｎｅｅｄｌｅｓ．
Ｕ、Ｍ 和 Ｌ 分别表示树冠上层、中层和下层 Ｕ， Ｍ ａｎｄ Ｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｐｐｅｒ ｃｒｏｗｎ， ｍｉｄｄｌｅ ｃｒｏｗｎ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｃｒｏｗｎ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

低，且下降的速率、幅度和形式与环境因子（ＶＰＤ 和

Ｔｌｅａｆ）存在明显的关系（表 ４），总体表现为当离体枝

叶处于高温缺水的环境时，ＡＰｎ ｍａｘ下降的速度快、幅
度大，而当离体针叶所处环境的温度适中且湿度较

高时，ＡＰｎ ｍａｘ下降较平缓．这是因为当环境温度偏高

时，叶片失水速率加快，生理活性随之降低．
本研究中，离体枝叶 ＡＰｎ ｍａｘ的下降形式虽然以

线性为主，但同时也存在非线性情况（图 １）．由表 ４
可以看出，非线性函数中的形状参数 θ 与环境因子

ＶＰＤ 和 Ｔｌｅａｆ呈明显的负相关，说明当离体枝叶所处

温度越高、湿度越低，ＡＰｎ ｍａｘ 的下降过程越接近于

“凹”型，即前期下降速度快，随着 ｔａ的增加，下降速

度逐渐减缓，最后趋于稳定．出现该现象的原因是高

温条件导致离体枝叶蒸腾速率较高，叶片组织失水

过多，在干旱胁迫下，叶片气孔收缩，迫使 ＡＰｎ ｍａｘ迅

速下降［１０］ ．而当气孔收缩后，叶片蒸腾减缓，水分散

失降低，光合机构在较低水平下维持正常运转．
针对离体枝叶 ＡＰｎ ｍａｘ的不同变化形式，本研究

分别构建了 ＡＰｎ ｍａｘ、ＡＰｎ ｍａｘ和 ｔａ的线性关系式和非线

性关系式，并通过再参数化的方法建立了长白落叶

松 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型（模型 ５、６）．经对比分析发现，模
型 ５ 较模型 ６ 具有更好的拟合效果和预估精度，且
模型 ５ 的结构相对简单，因此本研究选择模型 ５ 作

为长白落叶松 ＳＰｎ ｍａｘ的最优预估模型．通过分析不

同离体时段模型的预估能力发现，测量时间距离针

叶离体的时间越长，模型的预估效果越低，但当离体

时间超过 ２０ ｍｉｎ 后，模型的估计精度趋于平稳，始
终维持在 ９７％左右，可见本研究构建的长白落叶松

ＳＰｎ ｍａｘ预估模型在野外实际测量时具有较高的应用

价值．
采用传统离体测量方法测定长白落叶松 ＣＯ２

响应曲线的过程，列出了离体测量过程中出现异常

问题的例子，前 ２５ ｍｉｎ 是进行离体操作、恢复水分

供应处理及光诱导时间（图 ５）．可以看出，当离体时

间超过 ３０ ｍｉｎ 后，ＣＯ２ 响应曲线开始出现异常，净
光合速率（Ｐｎ）明显下降且数值超出正常范围，而此
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时的蒸腾速率 （ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， Ｔｒ ） 和气孔导度

（ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，ｇｓ）等指标并没有出现明显的

波动或异常，温度和湿度等气象因子也没有明显波

动，因此推测该异常现象并非外界环境条件或气孔

活动引起的，可能是光合生理活性开始丧失．从图 ５
可以看出，异常状况基本出现在离体 ３０ ｍｉｎ 之后，
因此本研究中在构建 ＳＰｎ ｍａｘ预估模型时采用离体 ３０
ｍｉｎ 以内的数据具有一定理论依据．可见，如果采用

传统离体测量方式（即恢复离体枝条水分供应），通
过拟合光响应曲线或 ＣＯ２ 响应曲线计算长白落叶

松的光合生理指标的方法难以在有效时间内完成，
因为测量以上两种曲线前对针叶进行光诱导是必不

可少的过程［２８］，而此过程将耗费至少 ２０ ｍｉｎ．因此，
本文提出的采用构建离体针叶 Ｐｎ ｍａｘ估计模型的方

法不仅能保证较高的估计精度，同时大大简化了测

量过程，具有很高的应用价值．
本研究以长白落叶松为例，提出了通过构建模

型的方式预估 ＳＰｎ ｍａｘ，针对其他树种是否仍然适用

需要进一步验证．经对比分析得出，采用线性模型预

估 ＳＰｍａｘ优于非线性模型的结论，并不适用于所有条

件，因为本研究中测量离体样本时仅有少数样本处

于高温低湿条件，例如 ２ 号树的新叶和上层叶及 ５
号树的新叶（Ｔｌｅａｆ＞３３ ℃，ＶＰＤ＞２．４ ｋＰａ），而通过本

文分析发现，Ｔｌｅａｆ和 ＶＰＤ 越高，ＡＰｎ ｍａｘ的下降形式越

接近非线性，因此当实际测量过程中 Ｔｌｅａｆ和 ＶＰＤ 偏

高时，线性模型是否仍优于非线性模型需要进一步

研究．本研究仅预估了 Ｐｎ ｍａｘ，针对其他光合生理指

标是否仍可以采用构建模型进行估计还需进一步

探讨．
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