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　　摘要：为挑选出最适合陇中半干旱区玉米的光响应和 ＣＯ２响应模型，以甘肃省白银市会宁县种植的玉米为试验

材料，使用Ｌｉ－６４００型便携式光合仪测定玉米在不同光合有效辐射和ＣＯ２浓度下的光合数据，采用应用较多的非直

角双曲线模型、直角双曲线模型、指数模型、Ｍ－Ｍ模型以及叶子飘建立的光响应模型（以下简称叶子飘模型）与 ＣＯ２
响应模型对光响应数据和ＣＯ２响应数据进行拟合。结果表明，无论是光响应还是 ＣＯ２响应，叶子飘模型均能较好地

拟合玉米的光响应和ＣＯ２响应数据，可以较准确地描述玉米的光响应和 ＣＯ２响应曲线，并且对光响应过程中的最大

净光合速率（Ｐｎ，ｍａｘ）、光补偿点（Ｉｃ）、光饱和点（Ｉｓａｔ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）、ＣＯ２响应过程中的光合能力（Ｐｎ，ｍａｘ）、ＣＯ２补偿

点（Ｃｉｃ）、ＣＯ２饱和点（Ｃｉｓａｔ）、光呼吸速率（Ｒｐ）等光合参数的计算也较可靠。
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　　光合作用指绿色植物吸收光能和水分，固定 ＣＯ２制造有
机物，并同时向外界释放氧气的过程［１］。光合作用制造的有

机物是植物的生命基础，为生物圈的营养和活动提供能量，是

当今能源的主要来源［２］。光是光合作用的主导因子，ＣＯ２是
光合作用的主要原料［３－４］。研究光和ＣＯ２对植物光合作用的
影响，需要借助于植物光合作用对光照度和 ＣＯ２浓度的响应
曲线。

光响应曲线是反映植物净光合速率随光合有效辐射变化

的曲线，利用光响应曲线可以确定植物的量子效率、光补偿

点、光饱和点、最大净光合速率和暗呼吸速率等植物生理特

征，使用光响应模型来拟合光合数据，可以反映植物生长过程

中的光化学反应过程［５－７］。拟合植物光响应曲线通常用的模

型有直角双曲线模型、非直角双曲线模型、指数方程和叶子飘

模型等［８－１１］。由于植物品种、地域和气候的差异，植物的生

理特征会有所不同，适合的模型也不一样。王秀伟等使用７
个光响应模型对白桦和兴安落叶松的光合数据进行拟合比

较［１２］；王照兰等使用指数模型拟合扁蓿豆的光响应曲线，对４

个不同生态型扁蓿豆的光合特性进行了比较研究［１３］；陆佩玲

等在对冬小麦光合作用的光响应曲线进行拟合时，发现非直

角双曲线模型的拟合结果较为准确［１４］。

从理论上讲，玉米属于Ｃ４植物，而大气中 ＣＯ２含量的增
加对 Ｃ４植物光合作用没有直接影响，但是某些 Ｃ４植物对
ＣＯ２浓度的变化呈现出阳性反应

［１５－１６］。研究表明，在水分亏

缺的条件下可以通过提高ＣＯ２的含量来增加玉米等 Ｃ４植物
的光合作用强度［１７－１８］。同研究小麦、水稻、棉花等Ｃ３植物的
ＣＯ２响应的方法相似，研究玉米的ＣＯ２响应也借助于 ＣＯ２响
应曲线和模型。ＣＯ２响应曲线反映净光合速率随 ＣＯ２浓度
改变而变化的规律，由ＣＯ２响应曲线可以确定植物的羧化效
率、ＣＯ２补偿点与饱和点，以及光合能力和光呼吸速率等光合
参数［７］。目前，被普遍应用于植物生理生态等方面研究的

ＣＯ２响应模型有 Ｆａｒｑｕｈａｒ生化模型、直角双曲线模型、
Ｍｉｃｈｅａｌｉｓ－Ｍｅｎｔｅｎ模型和叶子飘模型等［１９－２２］。

玉米作为全球第一大粮食作物，研究玉米的光合特性及

对环境变化和灾害影响的响应可以为玉米的科学种植与管理

提供理论依据，而研究玉米的光合特性需要准确的光响应模

型和ＣＯ２响应模型。本研究使用不同的模型对玉米的光和
数据进行拟合，通过比较模型的拟合结果对各模型进行适用

性分析，选出较为适合陇中半干旱区玉米的光响应和 ＣＯ２响
应模型，为后续研究土壤水分条件对玉米光合作用的影响提

供模型支持。
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１　材料与方法

１．１　研究区概况
试验地位于兰州大学半干旱区流域地表过程与环境变化

野外科学观测站（３５°４２′Ｎ，１０５°２４′Ｅ），位于甘肃省白银市会
宁县太平镇，海拔１９５１ｍ。会宁县地势由东南向西北倾斜，
梁峁起伏、沟壑纵横，属于陇西黄土高原丘陵沟壑区；研究区

位于亚欧大陆中部，气候为典型的暖温带半干旱季风气候；研

究区位于分水岭的附近，水分较为充足；太阳辐射较强，光照

充足，年平均太阳辐射总量为５４３．９２～６０６．６８ｋＪ／ｃｍ２，年日
照时数在２０００～２８００ｈ，年日照百分率在５０％以上；降水较
少、蒸发较强导致当地气候干燥，平均年降水量在３７０ｍｍ左
右，多年平均气温为６．４℃，年平均蒸发量超过１８００ｍｍ，年
无霜期为１３６～１８６ｄ。试验地为常规种植农田，种植作物为
玉米，试验田长为３０ｍ，宽为２０ｍ，玉米植株株距为４０ｃｍ，行
距为５０ｃｍ，均匀种植，玉米生长期间保持自然生长状态，未
进行灌溉、施肥等人为干预活动，测量当年玉米未覆盖地膜。

１．２　材料与测定
材料为试验区内常规种植农田中生长良好的玉米植株。

测定时间为２０１７年６月１３日０８：００—１８：００，当天试验地点
天气晴朗、无风，叶片温度在２８℃左右，测量时使用的仪器为
美国Ｌｉ－ｃｏｒ公司生产的Ｌｉ－６４００型便携式光合仪和开放式
气路的Ｌｉ－６４００－０１液化 ＣＯ２钢瓶。测定玉米对光照度的
响应曲线时，ＣＯ２浓度控制在（３９５．０±１．５）μｍｏｌ／ｍｏｌ，采用
内置红蓝光源控制光合有效辐射强度，设置光照度梯度为

１８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、５０、２０、
０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），测量不同光和有效辐射强度下玉米叶片的
净光合速率。测定玉米对ＣＯ２浓度的响应曲线时，设定叶片
接收到的光合有效辐射强度为１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），参比室
内ＣＯ２浓度梯度为１８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、
２００、１５０、１００、５０、４５、０μｍｏｌ／ｍｏｌ，测量不同 ＣＯ２浓度下叶片
的净光合作用速率。选取生长良好、叶片完整舒展的玉米进

行测量，重复３次，以３次平均值代表实际值。
１．３　光合作用对光照度的响应模型

直角双曲线模型

Ｐｎ＝
αＩＰｎ，ｍａｘ
αＩ＋Ｐｎ，ｍａｘ

－Ｒｄ。 （１）

　　非直角双曲线模型

Ｐｎ＝
αＩ＋Ｐｎ，ｍａｘ－ （αＩ＋Ｐｎ，ｍａｘ）

２－４θαＩＰｎ，槡 ｍａｘ

２θ
－Ｒｄ。（２）

　　指数方程
Ｐｎ＝Ｐｎ，ｍａｘ（１－ｅ

－αＩ／Ｐｎ，ｍａｘ）－Ｒｄ。 （３）
　　叶子飘模型

Ｐｎ＝α
１－βＩ
１＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ。 （４）

式中：Ｐｎ为净光合速率；Ｉ为光合有效辐射强度；α为初始量
子效率；θ为反映光响应曲线弯曲程度的参数；取值０＜θ＜１；
Ｐｎ，ｍａｘ为最大净光合速率；Ｒｄ为暗呼吸速率；β与γ为系数；其
中β为修正系数。分别求４个公式对光合有效辐射Ｉ的一阶
导数Ｐｎ′，在公式（１）、公式（２）、公式（３）中，对于 Ｉ取任何大
于零的值，恒有Ｐｎ′＞０，即公式（１）、公式（２）、公式（３）中 Ｐｎ

没有极值，所以在使用公式（１）、公式（２）、公式（３）进行拟合
时，不能直接得到植物的饱和光照度 Ｉｓａｔ，此时需要使用其他
方法对饱和光照度进行估算。在利用直角双曲线模型和非直

角双曲线模型对光响应曲线进行拟合时，需要对光合有效辐

射强度在２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）以下时的光响应数据使用直线
方程进行拟合，得到表观量子效率（ＡＱＥ），利用最小二乘法
估算最大净光合速率 Ｐｎ，ｍａｘ，然后根据直线方程 Ｐｎ，ｍａｘ ＝
ＡＱＥ×Ｉｓａｔ－Ｒｄ，求解饱和光照度 Ｉｓａｔ

［２３］。在利用指数模型进

行光响应曲线拟合时，可以假设光合速率为０．９Ｐｎ，ｍａｘ时所对
应的光照度为饱和光照度［２２］。在利用公式（４）进行计算时，
由于该式是一个有极值的函数，将 Ｐｎ′＝０代入公式（４）的一
阶导数中即可求得饱和光强Ｉｓａｔ，即：

Ｉｓａｔ＝
（β＋γ）／槡 β－１

γ
。 （５）

　　将Ｉｓａｔ代入公式（４）中即可得到饱和光照度所对应的最大
净光合速率Ｐｎ，ｍａｘ：

Ｐｎ，ｍａｘ＝α β＋槡 γ－槡β( )γ

２

－Ｒｄ。 （６）

１．４　光合作用对ＣＯ２浓度的响应模型
直角双曲线模型

Ｐｎ＝
αＰｎ，ｍａｘＣｉ
αＣｉ＋Ｐｎ，ｍａｘ

－Ｒｐ。 （７）

　　Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ－Ｍｅｎｔｅｎ模型（后文简称为Ｍ－Ｍ模型）

Ｐｎ＝
Ｐｎ，ｍａｘＣｉ
Ｃｉ＋Ｋ

－Ｒｐ。 （８）

　　叶子飘模型

Ｐｎ＝α
１－ｂＣｉ
１＋ｃＣｉ

Ｃｉ－Ｒｐ。 （９）

式中：Ｃｉ为胞间 ＣＯ２浓度；α为在 Ｃｉ＝０时 ＣＯ２响应曲线的
斜率，即初始羧化效率；Ｋ为 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ－Ｍｅｎｔｅｎ常数，当 Ｋ＝
Ｐｎ，ｍａｘ／α时，模型（７）和模型（８）为同一个模型，在对光合数据
进行拟合时也发现这２个模型的拟合曲线和拟合得到的参数
完全一致；Ｒｐ为光呼吸速率；ｂ、ｃ为系数。分别求３个公式对
ＣＯ２浓度Ｃｉ的一阶导数 Ｐｎ′，可知公式（１）、公式（２）均没有
极值，公式（３）有极值，所以需要利用其他方法来估算饱和
ＣＯ２浓度。在利用公式（７）、公式（８）对ＣＯ２响应曲线进行拟
合时，首先用直线方程拟合ＣＯ２浓度在２００μｍｏｌ／ｍｏｌ以下时
的ＣＯ２响应数据，得到其斜率ＣＥ（羧化效率），然后根据直线
方程Ｐｎ，ｍａｘ＝ＣＥ×Ｃｉｓａｔ－Ｒｐ求解饱和 ＣＯ２浓度 Ｃｉｓａｔ

［７］。在使

用模型（９）进行拟合时，由于该式是一个有极值的函数，所以
将Ｐｎ′＝０代入公式（９）的一阶导数中即可得到饱和 ＣＯ２浓
度Ｃｉｓａｔ，即：

Ｃｉｓａｔ＝
（ｂ＋ｃ）／ｂ槡 －１

ｃ 。 （１０）

　　将Ｃｉｓａｔ代入公式（９）即可得到饱和 ＣＯ２浓度对应的玉米
光合能力Ｐｎ，ｍａｘ：

Ｐｎ，ｍａｘ＝ａ
ｂ＋槡 ｃ－槡ｂ( )ｃ

－Ｒｐ。 （１１）

１．５　数据分析与处理
采用Ｅｘｃｅｌ２０１０进行数据的整理，使用 ＳＰＳＳ２２统计软

件进行模型的拟合和各项光合参数的估计。使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ
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绘制玉米叶片光合作用对光照度和 ＣＯ２浓度的响应曲线。
利用均方误差（ＭＳＥ）和平均绝对误差（ＭＡＥ）来检验模型的
准确性。此外，对实测值和拟合值进行线性回归分析，观察线

性回归的相关系数，用以比较模型的拟合度和可靠性。均方

误差与平均绝对误差的公式为

ＭＳＥ＝１ｎ∑
ｎ

ｔ＝１
ｙｔ－ｙ^( )ｔ

２；

ＭＡＥ＝１ｎ∑
ｎ

ｔ＝１
｜ｙｔ－ｙ^ｔ｜。

式中：ｙｔ代表实测值；ｙ^ｔ代表拟合值；ｎ表示数值个数。ＭＳＥ
和ＭＡＥ越小，说明拟合值和实测值之间的差距越小，模型越
准确［２４］。

２　结果与分析

２．１　光合作用－光照度响应曲线拟合
２．１．１　不同模型拟合光响应曲线的比较　从图１可以看出，

４种模型拟合的曲线在光照度较低时都呈线性快速增长，当
光照度上升达到一定程度时，净光合速率随光照度增长的速

率逐渐减小，并且逐渐趋近于饱和，按照光照度可以大致分为

线性增长阶段［０～２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］、过渡阶段［２００～
１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］、平缓阶段［１０００～２０００μｍｏｌ／（ｍ２·
ｓ）］［２５］。在线性增长阶段，曲线斜率较大，净光合速率快速增
大，４种光响应模型的拟合点与实测点都比较接近，非直角双
曲线较其他３种与实测值的接近程度差一些；在过渡阶段，光
合曲线均呈现出由陡变缓的过程，非直角双曲线模型与叶子

飘模型的拟合结果比较好，拟合得到的光响应曲线与实测值

比较接近；在平缓阶段，直角双曲线模型拟合得到的曲线偏

差最大，在光和有效辐射达到 １５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）以上
时，其曲线的斜率仍较大，与实际情况不符，指数方程拟合

得到的曲线和直角双曲线模型拟合曲线相比较为接近实测

值，但二者趋势相同，在高光合有效辐射强度下，与实际情

况偏差较大。

　　当光能超过植物光合作用所能利用的数量时，光能转化
为化学能的效率会随着光能的增加而下降，引起光合速率的

下降，这就是光合作用的光抑制［２６］。当光照度增强到一定程

度时，由于光抑制现象，玉米的光合速率会停止增长，并且出

现明显的下降。从图１可以看出，常用的４个光响应模型中，
叶子飘模型可以拟合玉米由于光能过剩而出现的光抑制现

象。其他３种模型由于本身都为无极值函数，其曲线表现为
无极值的渐近线，使用这３种模型求出的光合速率只能随着
光照度的增加而增大，不能很好地拟合出玉米的光抑制现象。

２．１．２　不同模型对玉米光响应拟合参数的比较　玉米光合
生理参数的实测值以及不同模型的拟合值见表１，植物的初
始量子效率（α）应在０～０．１２５之间，从这点来看，４种模型都

在正常范围之内；叶子飘模型和指数模型拟合的最大净光合

速率与实测值最为接近，直角双曲线模型与实测值相差最大；

叶子飘模型和指数模型对饱和光照度的拟合也比较准确，其

他模型的拟合结果与实测值差距较大；就光补偿点来看，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都

与实测值接近，指数模型的拟合结果与实测值差距很大；对暗

呼吸速率的模拟结果，直角双曲线模型和叶子飘模型较为

准确。

２．１．３　光响应模型的误差分析　从图２可以看出，对４种模
型的拟合值与实测值进行线性分析，非直角双曲线模型和叶

子飘模型的相关系数均大于０．９９５，从图像也可以直观地看
出其相关程度比直角双曲线模型和指数模型要好很多。
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表１　４种光响应模型拟合玉米光响应数据的结果和实测值

光合参数 初始量子效率
最大净光合速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
光补偿点

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
饱和光强

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
暗呼吸速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
实测值 ≈２８．４５ ≈４９．６５ ≈１３４５．０９ ２．９０

直角双曲线模型 ０．０７９３ ４４．２９ ４９．３２ ８１９．８６ ３．５９
非直角双曲线模型 ０．０４１６ ３１．１５ ４７．９１ ８１０．２７ １．９９

指数模型 ０．０５９３ ３０．１３ １９．０２ １２２９．０９ １．１１
叶子飘模型 ０．０５２２ ２８．７７ ５０．０２ １３９７．４３ ２．５４

　　从表２可以看出，各模型拟合的决定系数Ｒ２由大到小排
序依次为叶子飘模型、非直角双曲线模型、指数模型、直角双

曲线模型，除了直角双曲线模型外，其他３种模型的决定系数
Ｒ２均大于０．９９，最小的直角双曲线模型也达到了０．９８３３，由
此可知４种模型的拟合度都较高。但是拟合度并不能说明其
拟合结果就与实测值相符，所以引入 ＭＳＥ与 ＭＡＥ来检验拟
合结果的精确度［２７］。在选用的４种光响应模型中，叶子飘模
型的ＭＳＥ和ＭＡＥ都最小，其次是非直角双曲线模型，指数模
型和直角双曲线模型比较大，说明叶子飘模型和非直角双曲

线的拟合值和实测值比较接近，而另外２种模型的拟合值相
对较差。另外，对拟合值和实测值建立回归方程进行测试，并

绘制实测值与拟合值的１∶１关系图，直观地比较不同模型的
拟合度和可靠性。

表２　４种光响应模型的均方误差和平均绝对误差

光响应模型 Ｒ２ ＭＳＥ ＭＡＥ １∶１图相关系数
直角双曲线模型 ０．９８３３ ２．４０ １．２８ ０．９８３
非直角双曲线模型 ０．９９５０ ０．７２ ０．７６ ０．９９５
指数模型 ０．９９０６ １．３５ ０．９４ ０．９９１
叶子飘模型 ０．９９６８ ０．４６ ０．５６ ０．９９７

２．２　光合作用－ＣＯ２浓度响应曲线拟合
２．２．１　ＣＯ２响应曲线及拟合参数的比较　从图３可以看出，

３种ＣＯ２响应模型的曲线在 ＣＯ２浓度较低时都快速增长，当
ＣＯ２浓度上升到一定程度时，净光合速率增长的速度逐渐变
缓。直角双曲线模型和Ｍ－Ｍ模型的曲线形状非常相似，通
过对比模型拟合出的净光合速率发现，二者拟合出的拟合值

完全一致。对前文中提到的２个模型的公式进行比较发现，
当Ｋ＝Ｐｎ，ｍａｘ／α时，直角双曲线模型和Ｍ－Ｍ模型的公式完全
相同。由此笔者所在课题组认为，这２个模型在本质上是相
同的。这样ＣＯ２响应模型的比较就简单了许多，只需要将直
角双曲线模型和叶子飘模型进行比较。在 ＣＯ２浓度较低
（０～２００μｍｏｌ／ｍｏｌ）时，３种模型拟合的净光合速率都呈直线
趋势上升，而且实测点都近似于落在拟合的曲线上；当 ＣＯ２
浓度较高（２００～１８００μｍｏｌ／ｍｏｌ）时，由于实测的净光合速率
表现为上下波动，３种模型拟合的曲线均不能全部穿过实测
点，所以不能由此直观地比较出３条曲线的优劣，需要结合模
型拟合的光合参数和模型的误差分析进行比较。此外，当ＣＯ２
浓度增加到一定程度时，气孔导度降低、光合酶系统活力降低、

光合产物的积累导致暗呼吸增强等原因造成净光合速率达到

一个饱和值甚至出现抑制光合作用的现象，如前述直角双曲线

模型和Ｍ－Ｍ模型是没有极值的渐进线，无法反映出高 ＣＯ２
浓度时的饱和甚至抑制的现象，而叶子飘模型可以反映出这种

现象，从这点来看叶子飘模型要优于其他２种模型。
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　　３种ＣＯ２响应模型得出的玉米的光合生理参数的拟合值
和实测值见表３，经过比较，叶子飘模型拟合出的玉米光合能
力Ｐｎ，ｍａｘ、ＣＯ２补偿点、饱和 ＣＯ２浓度比直角双曲线模型和
Ｍ－Ｍ模型要更接近实测值。从 ＣＯ２补偿点来看，通过查阅

资料发现，玉米的 ＣＯ２补偿点在０～５μｍｏｌ／ｍｏｌ之间
［２８］，表

明直角双曲线模型、Ｍ－Ｍ模型拟合的ＣＯ２补偿点有些偏高，
而叶子飘模型要优于其他２种模型。

表３　３种ＣＯ２响应模型拟合玉米ＣＯ２响应数据的结果和实测值

ＣＯ２响应模型 初始羧化效率
光合能力

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
ＣＯ２补偿点
（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

饱和ＣＯ２浓度
（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

光呼吸速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
实测值 ３３．８０ ０．５３３ １０２６．３５

直角双曲线模型 ０．１７４０ ４０．７３ ９．８７４ ５２５．１２ １．６４７
Ｍ－Ｍ模型 ４０．７３ ９．８４７ ５２５．１２ １．６４７
叶子飘模型 ０．１１２８ ３３．３４ ０．６７０ １１５６．４１ ０．０７６

２．２．２　ＣＯ２响应模型的误差分析　与光响应模型的误差分
析类似，ＣＯ２响应模型的误差分析也从 Ｒ

２、ＭＳＥ、ＭＡＥ以及
１∶１关系图４个方面进行分析比较。由于直角双曲线模型
和Ｍ－Ｍ模型在本质上完全一样，其拟合值和拟合参数也完
全一致，所以仅对直角双曲线模型和叶子飘模型进行分析比

较。叶子飘模型 ｒ２ 为 ０．９８８４，直角双曲线模型 ｒ２ 为
０．９７０１，二者的拟合度都比较高，前者稍微优于后者（图４）。
比较２种模型的 ＭＳＥ和 ＭＡＥ发现，叶子飘模型的 ＭＳＥ和

ＭＡＥ均要小于直角双曲线模型（表４），说明叶子飘模型的拟
合结果更精确。最后比较二者的１∶１关系图，净光合速率小
于２５μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，二者的实测值与模拟值的相关性都
很好，净光合速率超过２５μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）以后，可以明显地看
出，叶子飘模型的实测值与模拟值相关性更好，从相关系数也

可以看出，叶子飘模型的拟合度和可靠性比直角双曲线和

Ｍ－Ｍ模型更好。

表４　３种ＣＯ２响应模型的均方误差和平均绝对误差

ＣＯ２响应模型 ｒ２ ＭＳＥ ＭＡＥ １∶１图相关系数
直角双曲线模型 ０．９７０１ ４．５１ １．５２ ０．９７０
Ｍ－Ｍ模型 ０．９７０１ ４．５１ １．５２ ０．９７０
叶子飘模型 ０．９８８４ ２．１９ １．２７ ０．９８８

３　结论与讨论

采用不同的光响应模型和 ＣＯ２响应模型对玉米的光响
应曲线和ＣＯ２响应曲线进行拟合，在评价模型拟合结果的优

劣时，不仅仅是要比较决定系数的大小，还要考虑其他的拟合

参数结果和玉米本身的一些生理特性，包括光响应模型拟合

的初始量子效率、最大净光合速率、光补偿点、饱和光照度、暗

呼吸速率等，ＣＯ２响应模型拟合的初始羧化效率、光合能力、
ＣＯ２补偿点、饱和ＣＯ２浓度、光呼吸效率等。

非直角双曲线模型、直角双曲线模型、Ｍ－Ｍ模型和指数
模型都属于没有极值的渐近线，没有办法使用模型公式直接

计算出各模型对应的饱和光照度和饱和 ＣＯ２浓度，需要结合
其他方法计算出Ｉｓａｔ和Ｃｉｓａｔ。计算结果发现，直角双曲线模型
拟合玉米的Ｉｓａｔ和Ｃｉｓａｔ、非直角双曲线模型和指数模型拟合的
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Ｉｓａｔ、Ｍ－Ｍ模型拟合的 Ｃｉｓａｔ都远小于实测值，相关研究表明，
对其他植物进行拟合时也存在这种情况［２９］。而且由于指数

模型求Ｉｓａｔ时是假定净光合速率为０．９Ｐｎ，ｍａｘ对应的光照度为
饱和光照度得到的，在相关文献中还会假设 ０．９９Ｐｎ，ｍａｘ、
０．６Ｐｎ，ｍａｘ对应的光照度为饱和光照度，这样得到的饱和光照
度很大程度上受到人为主观因素的影响，不能客观地反映玉

米的饱和光照度［２２，３０］。由于各种因素的限制，玉米的净光合

速率不能随着光照度和ＣＯ２浓度的增加而无限增长，在达到
一定光照度和ＣＯ２浓度时甚至会由于对叶片内部结构造成
破坏和抑制一些必要的生理过程等原因而造成净光合速率的

减小，表现为光抑制和ＣＯ２抑制现象，但是直角双曲线模型、
非直角双曲线模型、指数模型和 Ｍ－Ｍ模型都没有极值，无
法拟合光抑制和ＣＯ２抑制的现象。通过拟合结果发现，叶子
飘模型建立的光响应模型和 ＣＯ２响应模型不仅各项拟合参
数与实测值非常接近，经过模型的误差分析可知其精确度和

可靠性也较高，对２个模型公式求一阶导数得出它们存在极
值，表明它们可以反映出玉米在光照度和 ＣＯ２浓度过高时出
现的抑制现象，叶子飘模型建立的２个模型在陇中半干旱区
玉米的光合 －光响应曲线和光合 －ＣＯ２曲线拟合中表现
较好。

研究光和ＣＯ２响应模型对陇中地区玉米的适用性，对于
探索玉米生长过程中最适合的光照度和 ＣＯ２浓度有很大帮
助，在今后的研究中，还可以利用这些模型研究在不同生态条

件，如水分条件、温度条件、土壤矿质等下玉米的光合参数及

其可能产生的生理生态学意义。
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