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摘 要 为了阐明矮化砧木调控苹果叶片光合作用对光照度和CO2 响应的机制,筛选适宜的苹果叶片光合

模型,以8a生‘长富2号’苹果为试材,设置4种砧木处理:M9、M26、M9/八棱海棠和 M26/八棱海棠。结果

表明:各个模型均可用于模拟不同砧木苹果叶片光合-光响应(Pn-PAR)和光合-二氧化碳(Pn-CO2)响应过

程,决定系数(R2)均大于0.99。非直角双曲线模型(NRH)对 M9/八棱海棠和 M26/八棱海棠叶片的 Pn-

PAR曲线模拟的R2 最大,均方根误差(RMSE)和平均绝对误差(MAE)最小,直角双曲线修正模型(MRH)对

M9和 M26叶片的Pn-PAR曲线模拟的R2 最大,RMSE和 MAE最小,且 MRH模型对各处理的Pn-CO2 曲

线模拟精度最高。与实测值相比,基于 MRH模型的光合参数估计值相对误差最小,且获得的参数信息最全

面,NRH模型次之。M26和 M26/八棱海棠的初始量子效率、最大净光合速率、光饱和点、羧化效率、光呼吸

速率高于 M9和 M9/八棱海棠,而光补偿点、CO2 补偿点、暗呼吸速率低于 M9和 M9/八棱海棠,说明 M26对

弱光和低CO2 浓度的利用效率高,耐弱光能力强,呼吸消耗少。结论:基于叶片尺度光合模型的砧木光合能

力评价可优先考虑使用NRH和 MRH模型。M26在作为基砧及中间砧的叶片光合能力优于 M9。
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  光合作用是苹果碳的主要来源,直接影响果

实的产量和品质[1-2],受环境因子、品种特性及栽

培措施等因素的影响。其中,光和CO2 是光合作

用的主要能量来源和底物,是直接影响光合作用

的环境因子[3-4]。栽培措施也会影响光合作用,如
负载量调控、整形修剪和土肥水管理技术等。另

外,嫁接砧木的类型会通过影响激素平衡[5]、源-
库平衡[6-7]、氮吸收及分配[8-9],从而影响叶片光合

能力。
目前,砧木类型对苹果叶片光合作用影响的

研究非常多,但结果差异很大。有报道称,矮化砧

木苹果叶片光合速率显著高于乔化砧木[10-11],而
另外 的 一 些 研 究 结 果 则 与 之 相 反[12-13]。陈 汝

等[14]发现嫁接在 M9上的苹果叶片净光合速率

(Pn)高于其他 M系列砧木。而 Hayat[15]和张建

光等[16]发现嫁接在 M26上的苹果叶片光合效率

高于 M9。然而,果树的生产效率取决于冠层尺

度光合生产力。由于树体结构差异,叶片尺度的

光合能力并不能完全反映其冠层光合生产力。冠

层光合生产力的准确计算及模拟主要基于叶片尺

度的光合模型及冠层尺度的光截获模型[17-19]。应

用叶片尺度光合模型对光合-光合有效辐射

(Pn-PAR)和光合-二氧化碳(Pn-CO2)响应过程

的模拟[20-22]可以获得许多重要的光合生理参数

(如初始量子效率AQY、初始羧化效率η、最大净

光合速率 Pnmax、光补偿点 LCP和 CO2 饱和点

CSP等)[23-24],可用于光合生理过程的评价及冠

层光合生产力的模拟和评价[25-26]。基于叶片尺度

的Pn-PAR和Pn-CO2 过程的模拟大量应用于作

物,可实现作物群体冠层光合生产力的精准模



拟[27-28]。作为果树栽培的重要环节,砧木类型及

砧木作为自根砧或中间砧是否会影响光合模型精

度及适宜性,还未有报道。
当前中国苹果矮砧密植发展迅速,不同矮化

砧叶片及冠层尺度的光合评价可为矮化砧木科学

评价提供理论依据。亟需筛选适宜苹果不同砧木

叶片尺度的光合模型。本试验以‘长富2号’苹果

为试材,以 M9和 M26分别作为基砧和中间砧,
基于现有光合模型,评价并筛选适宜于不同矮化

砧木类型苹果叶片的光合模型,为砧穗组合的科

学评价提供方法参考。

1 材料与方法

1.1 试验场地与材料

试验在陕西千阳县南寨镇西北农林科技大学

千阳苹果试验示范站(北纬34.6°,东经106.9°,
海拔883m)进行。该地年平均降水量677.1
mm,无霜期197d,年均日照时数约2122.2h,平
均气温11.8℃,全年≥10℃活动积温3462℃。

2012年建园,品种为‘长富2号’,按照高纺锤形

整形,2019年为树体生长第8年(包含苗龄),采
用现代化矮砧集约种植模式,标准化管理。

根据 矮 化 砧 木 类 型,设 置4个 处 理:M9、

M26、M9/八棱海棠和 M26/八棱海棠,株行距为

1.3m ×4m,采用水肥一体化滴灌方式灌溉。
每处理设置3个生物学重复。土壤为砂壤土(有
机质含量11.13g·kg-1,碱解氮含量51.37
mg·kg-1,速效磷含量6.55mg·kg-1,速效钾

含量134.37mg·kg-1)。

1.2 试验方法

1.2.1 Pn-PAR和 Pn-CO2 响应曲线测定 试

验于2019年8月进行,所有测量选择天气晴朗日

照充足的9:00-11:00进行。每个处理随机选取

树冠外围同一高度和方向、发育良好的成熟叶片,
测定3个数值并记录,然后取3个数值的平均值

作为基础数据,利用Li×6800(Li-Cor,Lincoln,

Nebraska,USA)测定 Pn-PAR和 Pn-CO2 响应

曲线。Pn-PAR响应曲线的光合有效辐射(PAR)
梯度:0、50、100、200、400、600、1000、1500和

1800μmol·m-2·s-1,叶室其他条件为标准条

件(CO2=400μmol·mol-1,T ≈30°C,VPD
≤1.5kPa)。Pn-CO2 响应曲线 CO2 的梯度:

400、300、200、100、50、400、600、800、1000、

1200、1500和1800μmol·mol-1,叶室其他条

件为标准条件(PAR=1500μmol·m-2·s-1,

T≈30℃,VPD≤1.5kPa)。每处理测定3~5
个叶片,每次测定读取3个稳定数值,取平均值。
测定指标包括叶片的 Pn、蒸腾速率(Tr)、胞间

CO2 浓度(Ci)和气孔导度(Gs)。

1.2.2 Pn-PAR和Pn-CO2 响应曲线模型 Pn-
PAR和Pn-CO2 响应曲线的模拟基于现有成熟

模型,模型类型、表达式及输入和输出值见表1。

1.2.3 数据处理 运用R软件的‘nls’[34]对各

砧木处理的Pn-PAR和Pn-CO2 响应曲线进行模

拟,估算模型参数。基于观测值和模拟值计算模

型决定系数(R2)、均方根误差(RMSE)、平均绝对

误差(MAE)和相对误差(RE),评估模型精度,各
计算公式如下:

R2=
∑
n

i=1
(Yo-Ym)2

∑
n

i=1
(Yo-Yo)2

RMSE=
∑
n

i=1
(Yo-Ym)2

n

MAE=
1
n∑

n

i=1
|Yo-Ym|

RE=
1

Yo,m
|Yo,m-Ym,m|

式中:Yo 为净光合速率实测值,Yo 为净光合

速率实测平均值,Ym 为净光合速率模型模拟值,

Yo,m 为光合参数实测值,Ym,m 光合参数模型模拟

值,n 为样本数。
使用Excel2010进行数据整理和分析,使用

Origin8.5绘图。

2 结果与分析

2.1 不同矮化砧及对应中间砧苹果叶片Pn-
PAR响应曲线气体交换参数的比较

如图1所示,不同砧木处理苹果叶片 Pn-
PAR曲线气体交换参数总体变化趋势基本一致,
随着PAR的增加,各处理苹果叶片的Pn、Gs 和

Tr均逐渐增大,Ci逐渐下降,但不同处理苹果叶

片气体交换参数变化幅度存在一定的差异,中间

砧组合的Pn、Gs 和Tr 整体显著高于自根砧组

合,且 M26/八棱海棠、M26的Pn、Gs 和Tr 分别

显著大于 M9/八棱海棠、M9。当PAR为400~
1500μmol·m-2·s-1 时,各处理Pn 差异显著,
相 同光强下,M26/八棱海棠和M26的Pn整体较
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表1 叶片光合模型信息

Table1 Leafphotosyntheticmodelsinformation
模型类型
Modeltype

输入值
Inputvalue

模型表达式
Modelequation

输出值
Outputvalue

参考文献
Reference

直角双曲线模型
Rectangular hy-
perbolicmodel

PAR, Pn
或Ci,Pn

Pn(PAR)=
αPARPnmax

αPAR+Pnmax
-Rd

Pn(Ci)= ηCiPnmax

ηCi+Pnmax
-Rp

AQY,
Pnmax,
LCP, Rd
或η,CCP,
Rp

[29]

非直角双曲线模型
Nonrectangul-ar
hyperbolicmodel

PAR,Pn Pn(PAR)=
αPAR+Pnmax- (αPAR+Pnmax)2-4θαPARPnmax

2θ -Rd
AQY,
Pnmax,
LCP,Rd

[30]

直角双曲线修正模
型
Modifiedrectangu-
lar hyperbolic
model

PAR, Pn
或Ci,Pn

Pn(PAR)=α
1-βPAR
1+γPARPAR-Rd

Pn(Ci)=η
1-βCi
1+γCiCi-Rp

AQY,
Pnmax,
LSP,LCP,
Rd 或 η,
CSP,CCP,
Rp

[31]

指数方程模型
Exponentialequa-
tionmodel

PAR,Pn Pn(PAR)=Pnmax(1-e
-αPAR
Pnmax )-Rd

AQY,
Pnmax,
LCP,Rd

[32]

Michaelis-Menten
模型
Michaelis-Menten
model

Ci,Pn Pn(Ci)=
CiPnmax

Ci+K -Rd
Pnmax,
CCP,Rp

[33]

注:α为初始量子效率,即在PAR=0时的斜率,γ等于光响应曲线的初始斜率与植物最大光合速率之比,γ=α/Pnmax,Pnmax 为叶片的最

大光合效率,β就称为修正系数,Pn(PAR)和Pn(Ci)为净光合速率,LSP为光饱和点,CCP为CO2 补偿点,Rd 为暗呼吸速率,Rp 为光

呼吸速率,θ为曲线弯曲程度的曲角,K 为 Michaelis-Menten常数。

Note:αisinitialquantumefficiencyasthePAR=0,γisthelightresponsecurvesoftheinitialslopeandtheratioofthemaximumphoto-

syntheticrate,γ=α/Pnmax,Pnmaxisthemaximumphotosyntheticefficiencyofleaves,βisthecorrectioncoefficient,thePn(PAR)and

Pn(Ci)arethenetphotosyntheticrate,LSPisthelightsaturationpoint,CCPistheCO2compensationpoint,Rdisthedarkrespiration

rate,θisthecuruatureangleofthecurve,Rpisthelightrespirationrate,KistheMichaelis-Mentenconstant.

高。当PAR超过1500μmol·m-2·s-1 时,

M9/八棱海棠和 M26的 Pn 随光强的增加而减

少,出现光抑制现象,此时,M26/八棱海棠的Pn 显

著高于其他处理,M9的Pn 最低。PAR为500~
1500μmol·m-2·s-1 时,M26/八棱海棠Ci、Gs

和Tr变化波动较大,在1000μmol·m-2·s-1

达到峰值,显著高于其他处理。

2.2 不同矮化砧及对应中间砧苹果叶片Pn-
PAR响应模型模拟精度比较

Pn-PAR模型拟合结果表明,非直角双曲线

模型(NRH)和直角双曲线修正模型(MRH)模型

对各处理的模拟精度高于直角双曲线模型(RH)
和指数方程模型(EE)(表2)。NRH模型对 M9/
八棱海棠和 M26的Pn-PAR响应曲线模拟得到

的R2 值最大,RMSE和 MAE最小;MRH 模型

对 M26/八棱海棠和 M9的Pn-PAR响应曲线模

拟得到的R2 最大,RMSE和 MAE最小。

  基于Pn-PAR光响应曲线实测光合参数可

知(表3),M26/八棱海棠和 M26光合特性优于

M9/八棱海棠和 M9。M26/八棱海棠的Pnmax 最

大,M26次之,分别比 M9/八棱海棠和 M9高

6.8%、17.36%,M9的Pnmax 显著低于其他3个

处理。各处理LCP表现为 M26/八棱海棠和 M9
高于 M9/八棱海棠和 M26。LCP的大小顺序为

M9>M9/八 棱 海 棠>M26/八 棱 海 棠>M26。

M9/八棱海棠的Rd 最高,M26的Rd 最低。
通过比较基于光合模型估计的光合参数与实

际测定的光合参数(表3),RH 模型得到的各处

理 AQY 偏 差 最 大,比 实 测 值 高 73.81% ~
92.11%,MRH模型得到的各处理AQY偏差次

之,MRH模型拟合的Pnmax 最接近实测值。

  与实测值相比,NRH模型LSP模拟值偏差

2.194~0.718μmol·m-2·s-1,Rd 模拟值偏差

0.01~0.217μmol·m-2·s-1,最接近实测值。
由表4可 知,NRH 模 型 对 各 处 理 AQY、

LCP、Rd 模拟的 RE最小。MRH 模型对 M26/
八棱海棠、M9/八棱海棠、M26的 Pnmax 模拟的

RE最小,分别为0.002、0.023,而EE模型对 M9
的Pnmax 模拟的RE最小,为0.002。

2.3 不同矮化砧及对应中间砧苹果叶片Pn-CO2

响应曲线气体交换参数比较

各砧木处理苹果叶片Pn-CO2 曲线气体交换
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  同列不同小写字母表示砧穗组合处理间在P<0.05水平差异显著。下同

Valuesfollowedbydifferentlowercaseletterswithinthesamecolumnsindicatesignificantdifferenceamongrootstock-scioncombina-

tionstreatmentsattheP<0.05level.Thesamebelow

图1 不同矮化砧木处理下苹果叶片Pn-PAR响应气体的交换参数

Fig.1 ExchangeparametersofresponsegasofappleleavesPn-PARunderdifferentdwarfingrootstocks
表2 不同矮化砧木处理下苹果叶片各Pn-PAR响应模型的模拟精度

Table2 AccuracyofmodelsinsimulatingPn-PARresponseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks

模型类型
Modeltype

处理
Treatment

均方根误差
RMSE

平均绝对误差
MAE

决定系数
R2

直角双曲线模型 RH M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.490 9.400 0.9960
Rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.578 12.446 0.9940

M26 0.888 14.959 0.9857
M9 0.340 8.883 0.9973

非直角双曲线模型 NRH M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.089 0.889 0.9999
Non-rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.175 2.430 0.9995

M26 0.327 6.027 0.9981
M9 0.176 16.215 0.9993

直角双曲线修正模型 MRH M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.206 4.221 0.9993
Modifiedrectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.258 6.525 0.9988

M26 0.263 6.042 0.9988
M9 0.178 10.315 0.9993

指数方程模型EE M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.142 2.582 0.9997
Exponentialequationmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.219 5.564 0.9991

M26 0.464 9.003 0.9961
M9 0.194 14.208 0.9991
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表3 不同矮化砧木处理下苹果叶片各Pn-PAR响应模型主要光合参数的模拟值与实测值

Table3 Modelpredictionandactuallymeasuredvaluesofphotosyntheticparametersrelatedto
Pn-PARresponseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks

项目
Item

处理
Treatment

AQY/
(mol·mol-1)

Pnmax/
(μmol·
m-2·s-1)

LSP/
(μmol·
m-2·s-1)

LCP/
(μmol·
m-2·s-1)

Rd/
(μmol·
m-2·s-1)

直角双曲线模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.073 26.562 - 21.943 1.511
Rectangularhyperbolicmodel
estimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.075 25.534 - 33.691 2.287

M26 0.074 25.381 - 22.469 1.554

M9 0.069 22.052 - 39.243 2.402

非直角双曲线模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.049 22.845 - 19.440 0.939
Non-rectangular hyperbolic
modelestimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.048 21.703 - 35.666 1.661

M26 0.039 20.163 - 15.115 0.582

M9 0.049 19.831 - 42.364 2.004

直角双曲线修正模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.059 19.892 1650.730 20.452 1.167
Modified rectangular hyper-
bolicmodelestimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.059 18.457 1533.883 34.516 1.906

M26 0.051 19.244 1316.226 19.621 0.978

M9 0.058 15.832 1785.774 40.614 2.158

指数方程模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.052 20.141 - 20.735 1.054
Exponentialequation model
estimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.051 18.654 - 22.340 1.100

M26 0.053 19.220 - 20.733 1.063

M9 0.044 15.875 - 26.269 1.123

实测值 M26/八棱海棠 0.042a 19.924a >1800 17.933c 0.957c

Measuredvalues M26/Baleng

M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.041a 18.641a ≈1500 36.384b 1.630b

M26 0.038b 19.256a ≈1500 16.325c 0.714d

M9 0.038b 15.913b >1800 44.558a 2.221a

注:实测值中,同列不同小写字母表示砧穗组合处理间差异显著(P<0.05)。下同。

Note:Valuesfollowedbydifferentlowercaseletterswithinthesamecolumnsindicatesignificantdifferenceamongrootstock-scioncombi-

nationstreatmentsatthelevel(P<0.05)inthemeasuredvalues.Thesamebelow.

表4 不同矮化砧木处理下苹果叶片各Pn-PAR响应模型光合参数模拟值与实测值的相对误差比

Table4 Relativeerrorsofmodelpredictedandactuallymeasuredvaluesofphotosyntheticparameters
relatedtoPn-PARresponseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks

模型类型
Modeltype

处理
Treatment

相对误差 RE

AQY/
(mol·mol-1)

Pnmax/
(μmol·
m-2·s-1)

LCP/
(μmol·
m-2·s-1)

Rd/
(μmol·
m-2·s-1)

直角双曲线模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.738 0.333 0.224 0.579
Rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.820 0.370 0.074 2.403

M26 0.939 0.318 0.376 1.176
M9 0.808 0.386 0.119 0.082

非直角双曲线模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.162 0.147 0.085 0.019
Non-rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.159 0.164 0.020 0.019

M26 0.016 0.047 0.074 0.185
M9 0.300 0.246 0.049 0.098

直角双曲线修正模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.407 0.002 0.140 0.219
Modified rectangular hyperbolic
model M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.427 0.010 0.051 0.169

M26 0.337 0.001 0.202 0.363
M9 0.524 0.005 0.089 0.029

指数方程模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.243 0.011 0.156 0.101
Exponentialequationmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.239 0.001 0.386 0.325

M26 0.389 0.002 0.270 0.489
M9 0.166 0.002 0.410 0.495
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参数总体变化趋势基本一致(图2),但不同处理

气体交换参数变幅存在一定差异。在低CO2 浓

度阶段(<600μmol·mol-1),各处理的Pn 快

速上升,上升趋势近似直线,其中,M26/八棱海棠

和 M26的Pn 增长速度明显高于另外两个处理,
之后随 CO2 浓 度 升 高,在 CO2 浓 度 高 于600

μmol·mol-1 时 M26/八棱海棠和 M26的Pn 上

升速 度 均 逐 渐 减 缓,并 在 CO2 浓 度 高 于800

μmol·mol-1 时,二者Pn 值趋于稳定,而 M9/八

棱海棠和 M9的Pn 在此CO2 浓度后增幅逐渐减

小,并在CO2 浓度高于1000μmol·mol-1 时二

者Pn 趋于稳定。

  在CO2 浓度低于300μmol·mol-1 时,各处

理间Ci差异不明显,随着CO2 浓度的增加,各处

理苹 果 叶 片 呈 线 性 上 升 趋 势,变 幅 为 M26>
M26/八棱海棠>M9>M9/八棱海棠,相同CO2
浓度下Ci差异显著,M26/八棱海棠和 M26分别

高于M9/八棱海棠和M9。各处理的Gs 和Tr整

体均呈现缓慢下降的趋势,相同CO2 浓度下,各处

理Gs 和Tr 差异显著,M26的Gs 和Tr 最大,而

M9/八棱海棠的Gs和Tr均显著低于其他处理。

2.4 不同矮化砧及对应中间砧苹果叶片Pn-CO2

响应模型模拟精度比较

从表5可以看出,各模型Pn-CO2 响应曲线

模拟精度不同。RH和 M-M 模型对各处理苹果

叶片Pn-CO2 响应曲线模拟精度相同。MRH模

型对各处理Pn-CO2 响应曲线光合参数模拟值与实

测值间的R2 最大,RMSE、MAE最小,精度最高。
比较各砧木处理的苹果叶片光合参数实测值

可知(表6),M26/八棱海棠和M26的η分别显著

高于 M9/八棱海棠和 M9,而Pnmax 和CSP相反。

M9的CCP最大,M9/八棱海棠次之,M26/
八棱海棠最小。各处理的Rp 大小顺序为 M9/八

棱海棠<M26/八棱海棠<M26<M9。

图2 不同矮化砧木处理下苹果叶片Pn-CO2 响应曲线的气体交换参数

Fig.2 GasexchangeparametersrelatedtoPn-CO2responseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks
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  从表6可知,RH 和 M-M 模型中各处理的

Pnmax、CCP和Rp 模拟值完全一致,且这2种模

型均无法估计CSP。RH模型可估计η,而 M-M
模型则无法估计。MRH模型可估计各处理苹果

叶片Pn-CO2 主要光合参数,其Pnmax 和CSP估

计值与实际值接近,但η和Rp 模拟值均大于实

测值,且偏差较大。

表5 不同矮化砧木处理下苹果叶片各Pn-CO2 响应模型的模拟精度

Table5 AccuracyofmodelsinsimulatingPn-CO2responseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks
模型类型
Modeltype

处理
Treatment

均方根误差
RMSE

平均绝对误差
MAE

决定系数
R2

直角双曲线模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 2.311 18.913 0.9619

Rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 2.243 19.595 0.9681

M26 2.465 17.960 0.9603

M9 2.215 18.717 0.9721

Michaelis-Menten模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 2.311 18.913 0.9619

Michaelis-Mentenmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 2.243 19.595 0.9681

M26 2.465 17.960 0.9603

M9 2.215 18.717 0.9721

直角双曲线修正模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 1.361 12.765 0.9871
Modified rectangular hyperbolic
mode M9/八棱海棠 M9/Baleng 1.305 13.544 0.9894

M26 1.602 14.057 0.9836

M9 0.999 9.682 0.9944

表6 不同矮化砧木处理下的苹果叶片各Pn-CO2 响应模型主要光合参数模拟值与实测值比较

Table6 Modelofpredictedandactuallymeasuredvaluesofmajorphotosyntheticparametersrelated
toPn-CO2responseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks

项目
Item

处理
Treatment

η/
(mol·mol-1)

Pnmax/
(μmol·
m-2·s-1)

CSP/
(μmol·
mol-1)

CCP/
(μmol·mol-1)

Rp/
(μmol·
m-2·s-1)

直角双曲线模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.700 62.500 - 59.184 24.909
Rectangularhyperbolicmodel
estimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.365 60.604 - 66.774 17.392

M26 0.389 58.221 - 64.589 17.551

MP 0.301 61.704 - 79.002 17.155
Michaelis-Menten模型模拟
值 M26/八棱海棠 M26/Baleng - 62.500 - 59.184 24.909
MichaelisMentenmodelesti-
matesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng - 60.604 - 66.774 17.392

M26 - 58.221 - 64.589 17.551

M9 - 61.704 - 79.002 17.155

直角双曲线修正模型模拟值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.298 33.190 866.002 58.380 13.923
Modified rectangular hyper-
bolicmodelestimatesvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.187 34.316 862.385 65.861 10.773

M26 0.192 34.236 974.188 64.194 10.614

M9 0.152 35.307 1005.538 78.738 10.598

实测值 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.063a 32.167b ≈800 56.762c 3.604c

Measuredvalues M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.049b 32.865a ≈1000 62.253b 3.050d

M26 0.062a 32.167b ≈800 62.015b 3.839b

M9 0.049b 33.680a ≈1000 79.638a 3.910a

  为精确判断上述3种模型对各处理苹果叶

片Pn-CO2 曲线主要光合参数拟合的模型拟合精

度,本研究同样根据各处理苹果叶片的Pn-CO2

响应曲线主要光合参数模拟值与实测值的RE进

行定量评价(表7),可得 MRH 模型对各处理的

Pnmax、CCP、Rp 的模拟RE值最小。
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表7 不同矮化砧木处理下苹果叶片各Pn-CO2 响应模型主要光合参数模拟值与实测值的相对误差

Table7 Relativeerrorsofmodelpredictedandactuallymeasuredvaluesofmajorphotosyntheticparameters
relatedtoPn-CO2responseofappleleavesunderdifferentdwarfingrootstocks

模型类型
Modeltype

处理
Treatment

Pnmax/
(μmol·m-2·s-1)

CCP/
(μmol·mol-1)

Rp/
(μmol·m-2·s-1)

直角双曲线模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.943 0.043 17.199

Rectangularhyperbolicmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.844 0.073 22.594

M26 0.810 0.042 17.723

M9 0.943 0.008 21.138

Michaelis-Menten模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.943 0.043 17.199

Michaelis-Mentenmodel M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.844 0.073 22.594

M26 0.810 0.042 17.723

M9 0.943 0.008 21.138

直角双曲线修正模型 M26/八棱海棠 M26/Baleng 0.032 0.029 4.863
Modifiedrectangularhyperbolic
model M9/八棱海棠 M9/Baleng 0.044 0.058 4.532

M26 0.064 0.035 3.765

M9 0.048 0.011 3.710

3 讨 论

3.1 不同矮化砧及对应中间砧苹果叶片Pn-
PAR和Pn-CO2 适宜模型筛选

本试 验 中,各 模 型 的 R2 相 对 较 高(R2>
0.99),说明用于模拟不同砧木处理苹果叶片的光

合模型具有一定合理性,但R2 只表示观测值与

模拟值间相关性高,可能存在模拟值统一偏高或

偏低的情况[35]。因此,通过引入RMSE和 MAE
可进一步对模型精度定量评估,RMSE、MAE越

小、R2 越接近于l,表明模拟精度越高[36-37]。
本文4种模型中(表3和表4),NRH模型与

MRH模型对各砧木处理Pn-PAR曲线模拟精度

较高。前人利用3个经验模型(RH、NRH 和

MRH模型)对山杏、油松、沙棘的Pn-PAR响应

曲线进行模拟,结果表明,NRH和 MRH拟合的

总体效果要好于RH[38-40]。但适宜模拟苹果自根

砧和 中 间 砧 的 Pn-PAR 响 应 模 型 不 同,其 中

NRH模型对 M26/八棱海棠和 M9/八棱海棠的

Pn-PAR响应曲线模拟精度高,效果最好,MRH
对 M26和 M9的Pn-PAR响应曲线模拟精度高,
效果最好(表4)。也有研究表明,NRH模型对梭

梭的效果最好而 RH 模型对柽柳拟合效果最

好[41]。产生上述现象的原因可能是由于物种差

异,生理特征不同,导致适宜的Pn-PAR模型不

同。由表4和表5可知,MRH 模型对各类型砧

木处理Pn-CO2 曲线模拟精度高于RH 和 M-M
模型。

各类光合模型各有优缺点,应对比选择最佳

模型估算光合参数。对于夏玉米,研究人员发现

基于其Pn-PAR曲线,RH 与 NRH 模型会高估

叶片AQY和Pnmax
[18]。本试验中,RH模型估计

得到的叶片AQY的RE大于0.73,Pnmax 的RE
大于0.31。由表4可知,RH、EE、NRH 模型无

法直接估算LSP,主要由于RH、EE、NRH 模型

均是没有极值的渐近线,Pn-PAR响应曲线主要

光合参数必须借助其他方法进行估算,但是这样

得到的LSP远低于实际测量值[42]。MRH 模型

为RH模型的修正模型,可估计Pn-PAR响应曲

线各主要光合参数,且最接近实测值[43]。本试验

中,适宜估计不同砧木处理光合参数的模型不同。

M26/八棱海棠和 M9/八棱海棠、M26的 AQY、

LCP、Rd 估计优先选择NRH模型,Pnmax 求解优

先选择 MRH。M9的AQY、Pnmax 求解优先选择

EE模型,LCP、Rd 求解优先选择 MRH 模型(表

3)。前人研究发现RH模型和 M-M 模型本质上

是相同的,因而二者Pn 模拟值完全一致[37],本试

验中通过对比2个模型的模拟精度发现,二者模

拟精度完全一致(表5)。M-M 模型本身无η这

个参数,所以无法估计η,MRH模型、RH模型估

计的η和Rp 的RE较大。但 MRH模型可克服

RH模型未考虑曲线凸度缺陷及无法拟合CO2
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饱和现象和Pn 下降的缺点,能够反映出光合作

用的CO2 饱和现象,并得出CSP,且与实测值较

接近。从这点看,MRH 模拟对各砧木 Pn-CO2
曲线主要光合参数的模拟优于其他2种模型。

M26/八棱海棠和 M9/八棱海棠、M26的 Pnmax、

CCP、CSP 求 解 优 先 选 择 NRH 模 型。M9 的

Pnmax、CCP求解优先选择 NRH 模型,而CSP求

解优先选择 M-M模型(表6)。

3.2 基于Pn-PAR和Pn-CO2 响应曲线的不同矮

化砧及对应中间砧苹果叶片光合特性比较

在低光强范围内(<600μmol·m-2·s-1),

M26/八棱海棠和 M26的Pn 高于 M9/八棱海棠

和 M9(图1),表明弱光条件下,前者的光合效率

要强于后者,适应弱光的能力强。当PAR增强

到一定程度后,由于光抑制现象,M9/八棱海棠和

M26的Pn 停止增长,出现明显的下降,而 M26/
八棱海棠和 M9未出现光饱合或者光抑制现象。

Pn-PAR响应曲线主要光合参数能较好地反

映逆境条件下植物的光合潜能、光能利用率及光

抑制水平高低等特性[44]。由表4知,M26/八棱

海棠和 M26具有较低的 AQY、LCP和LSP,对
强光和弱光的适应性均比 M9/八棱海棠和 M9
强,能利用较弱的太阳辐射进行光合作用且又能

适应阳光较充足的环境,同时Pnmax 较高而Rd 较

低,可减少碳损耗,这是其对不同光环境做出的适

应性反应和采取的生理适应机制[45]。
各处理苹果叶片Pn-CO2 曲线气体交换参数

总体变化趋势基本一致(图2),但不同处理气体

交换参数变幅存在一定的差异。其中,M26为

0~600μmol·mol-1 时Gs 和Ci,Tr呈现相反的

变化趋势,说明 M26在此阶段Ci 和Tr 受到Gs

的影响,但并未对整体Ci、Tr 变化趋势造成决定

性影响。

Pn-CO2 响应曲线主要光合参数是反映叶中

Rubisco含量及活性和CO2 利用效率的重要指

标[46]。本试验中,M26/八棱海棠和 M26的Rp、

Pnmax、CCP和CSP均低于 M9/八棱海棠和 M9,
而η 较高(表8),表明 M26/八棱海棠和 M26叶

片对低CO2 浓度环境的适应性更好,增大CCP
和CSP范围,提高CO2 利用率[47]。

4 结 论

综上所述,基于叶片尺度光合模型对不同矮

化砧及对应中间砧苹果叶片光合能力进行评价

时,可优先考虑使用非直角双曲线模型和直角双

曲线修正模型。使用 M26作为基砧和中间砧时,
有效提高‘长富2号’的耐弱光能力和低CO2 浓

度利用效率,光合生产潜力大。但不同砧木亦会

影响冠层结构,笔者将进一步耦合叶片尺度光合

模型和冠层结构及光截获模型,在冠层尺度深入

研究矮化砧木对苹果冠层结构和功能的影响。
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ModelSimulationandEvaluationofPhotosyntheticResponses
ofAppleLeavesofDwarfRootstocksandCorresponding

InterstockstoLightandCO2

TANGYuwei1,WUTong2,LUXiang1,WANGKai1,TONGLu2,WUPei1,
ZHANGDong2,FENGJianrong1andYANGWeiwei1

(1.CollegeofAgriculture,ShiheziUniversity,TheKeyLaboratoryofSpecialFruitsandVegetablesCultivation

PhysiologyandGermplasmResourcesUtilizationinXinjiangProductionandConstructionCorps,Shihezi

Xinjiang 832000,China;2.CollegeofHorticulture,NorthwestA&FUniversity,YanglingBranchof

NationalAppleImprovementCenter,YanglingShaanxi 712100,China)

Abstract Theaimofthisstudyistoclarifytheroleofdwarfrootstockinregulatingthephotosyn-
theticresponseofappleleavestolightintensityandCO2andtoconstructsuitablephotosynthetic
models.Thecultivar‘NagaFu2’andfourrootstock-scioncombinations(M9,M26,M9/Baleng,
andM26/Baleng)of8-year-oldtreeswereusedinthestudy.Theresultsshowedthatallthemodels
constructedinthisstudyhadqualifiedaccuracyinsimulatingtheresponseofphotosynthesistolight
(Pn-PAR)andcarbondioxide(Pn-CO2).Thedeterminationcoefficients(R2)ofallthemodelswere
higherthan0.99.Thenon-rectangularhyperbolic(NRH)modelhadagreaterR2andsmallermean
squareerror(RMSE)andmeanabsoluteerror(MAE)thantheothermodelsinsimulatingPn-PAR
responseofM9/BalengandM26/Balengappleleaves.Themodifiedrectangularhyperbolic(MRH)
modelhadagreaterR2andsmallerRMSEandMAEthanothermodelsinsimulatingPn-PARre-
sponseofM9andM26leaves.TheMRHmodelhadhighestaccuracyinsimulatingPn-CO2underthe
alltreatmentcomparedwithothermodels.Therelativeerrorofthepredictedvaluesofphotosynthetic
parameterswassmallerthanthatofmeasuredvaluesbasedonMRHmodel,andtheMRHmodelpro-
ducedthemostreasonableinformationofphotosyntheticparameters,followedbytheNRH model.
Theinitialquantumefficiency,maximumnetphotosyntheticrate,lightsaturationpoint,carboxyla-
tionefficiency,andlightrespirationrateinM26andM26/Balengappleleaveswerehigherandthe
lightcompensationpoint,CO2compensationpoint,anddarkrespirationratewerelowerthanthosein
M9andM9/Balengappleleaves,indicatingthatM26hadhigherlightandCO2utilizationefficiency,
strongresistancetolowlightintensityandlowerrespirationconsumptioninM9appleleaves.Incon-
clusion,theresultsshowedthatNRHandMRHareappropriatecandidatemodelsforevaluatingpho-
tosyntheticcapacitiesofappleleavesofdifferentrootstocksandinterstocks.Leafphotosyntheticca-
pacitiesofM26arebetterthanthoseofM9.
Keywords Malusdomestica;Dwarfingrootstock;Lightresponsecurve;CO2responsecurve;Pho-
tosyntheticphysiology;Modeling
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