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自然群体小叶杨叶绿素荧光表型变异分析

周子杨1      卜琛皞2      宋跃朋2      张德强2      张晓宇1

（1. 北京林业大学理学院，北京 100083；2. 北京林业大学生物科学与技术学院，北京 100083）

摘要:【目的】通过对我国小叶杨叶绿素荧光表型的分析，多角度展示小叶杨叶绿素荧光表型的多样性，为相关的光合遗传

机制的探究奠定基础。【方法】针对我国小叶杨叶绿素荧光参数的表型数据，通过聚类分析、表型可塑性和变异系数计

算、动态拟合等方法来探究其变化规律。【结果】（1）在静态光照强度下（同一光强）对小叶杨 4类荧光表型进行 k 均值聚

类，最优聚类数目受光照强度影响显著。不同类别下，所研究的经过光系统Ⅱ的电子传递速率（ETR）、PSⅡ实际的光量

子产量（Yield）、光化学猝灭系数（qP）、非光化学猝灭系数（qN）4个叶绿素荧光参数具有显著差异。（2）4个小叶杨荧光

参数的表型可塑性指数和变异系数的计算结果显示：所选小叶杨群体在可变环境下具有丰富的表型可塑性，随光照强度

的逐渐增强，ETR、Yield、qP的表型可塑性呈现出先减后增再减的整体变化趋势，而 qN的表型可塑性整体呈下降趋势，

这可能与各表型内部的遗传控制有关，也反映了不同表型对梯度光强的不同响应程度；ETR、Yield、qP的变异系数随光

照强度的增加呈现出先下降后上升的趋势。qN的变异系数随光照强度的增加而逐渐减小，当光照强度达最大值时，所有

类别样本的变异系数均小于 0.1。（3）梯度光照强度下，小叶杨叶绿素荧光表型经聚类后可划分为 2个大类，经生长方程

拟合后可发现，不同类别样本的表型变异速率和最大（最小）值差别明显。【结论】小叶杨叶绿素荧光表型变异丰富，受光

照强度的影响显著。通过聚类分析、表型可塑性及变异系数计算和生长方程拟合等方法可以有效地探究小叶杨叶绿素荧

光表型的变化规律，为小叶杨遗传分析、光合作用机制挖掘奠定了基础，对小叶杨的培育提供了科学指导。
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Abstract: [Objective] Through the analysis of chlorophyll fluorescence phenotypes of Populus simonii in
China,  we  can  display  the  diversity  of  chlorophyll  fluorescence  phenotypes  in P.  simonii  from  multiple
angles,  laying  a  foundation  for  the  exploration  of  related  photosynthetic  genetic  mechanism.
[Method] According to the phenotypic data of chlorophyll fluorescence parameters of P. simonii in China,
the variation law was explored by cluster  analysis,  phenotypic  plasticity  index and coefficient  of  variation
calculation,  dynamic  fitting  analysis  and  other  methods. [Result]  (1)  At  a  constant  light  intensity  (same
light  intensity), k means clustering was applied to  four  chlorophyll  fluorescence phenotypes of P. simonii,
the  optimal  number  of  clusters  was  significantly  influenced  by  light  intensity.  Four  types  of  fluorescent
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phenotypes  of P.  simonii:  the  electron  transfer  rate  (ETR)  through  photosynthetic  system Ⅱ  (PSⅡ),  the
actual light quantum yield (Yield), photochemical quenching coefficient (qP), non-photochemical quenching
coefficient  (qN)  exhibited  significant  differences  in  different  categories.  (2)  The  calculation  results  of  the
phenotypic  plasticity  index  and  coefficient  of  variation  of  the  four  fluorescence  parameters  of P.  simonii
showed that the selected population had rich phenotypic plasticity under changeable resources, as the light
intensity gradually increased, the phenotypic plasticity index of ETR, Yield and qN showed an overall trend
of  decreasing  first,  then  increasing  and  then  decreasing,  while  the  phenotypic  plasticity  index  of  qN
presented a decreasing trend in the whole process. This phenomenon might be related to the genetic control
within each phenotype, and also reflected the different degree of response of different phenotypes to gradient
light intensities; the coefficient of variation of ETR, Yield and qP showed a trend of decreasing initially and
then rising with the increase of light intensity; the coefficient of variation of qN gradually decreased with the
increase of light intensity, when the light intensity reached the maximum value, the coefficient of variation
of  all  kinds  of  samples  were  less  than  0.1.  (3)  Chlorophyll  fluorescence  phenotypes  of P.  simonii  under
different gradient (dynamic) light intensities can be divided into two categories after clustering. After fitting
with the growth equation,  it  can be found that  the phenotypic variation rate and the maximum (minimum)
value  of  different  categories  of  samples  have  significant  differences.  [Conclusion]  Chlorophyll
fluorescence phenotypes of P. simonii vary widely and are significantly affected by light intensity. Through
methods,  such as cluster analysis,  phenotypic plasticity and coefficient of variation calculation and growth
equation fitting, we can explore the changing rule of chlorophyll fluorescence phenotypes effectively, lay a
foundation  for  genetic  analysis  and  photosynthesis  mechanism,  and  provide  scientific  guidance  for  the
cultivation of P. simonii.
Key  words: Populus  simonii;  chlorophyll  fluorescence  phenotypephotosynthetic  trait;  cluster  analysis;
phenotypic plasticity index (PPI); coefficient of variation (CV); growth equation; fitting analysis

光合作用是绿色植物、藻类和蓝藻利用光能将

水和二氧化碳转化为有机物的过程，对整个生态系

统具有重大影响。近年来，光合作用的有关研究持

续进行着：不同海拔、气候、物质浓度下展现出的光

合有效辐射[1]、生理特性[2−4]与抗逆特性[5]逐步实现

了科学量化；光合作用在时序特征下的差异被进一

步探索[6]；胁迫影响等实验的进行[7]和荧光碳点调节

等技术的开发为光合作用的调节提供了方向[8]；多样

本甚至多物种间的光合竞争与合作的互作研究正在

进行[9]；光合作用的遗传效应和遗传差异分析进入了

新的发展阶段[10−12]。但由于光合作用过程及其遗传

机制的复杂性，光合作用的许多方面需要进一步地

探究和验证。其中，光合表型变异的变异分析是其

中重要且亟待探索的一个重要部分[13]。

小叶杨 （Populus  simonii）是我国特有的杨属

（Populus）青杨派树种，广泛分布于我国北方地区，

具有耐干旱、耐瘠薄、综合抗性强等特点，是构建我

国三北防护林的主要树种之一，发挥着重要的生态

和环境保护作用，具有较高的环境、生态和经济价

值[14−15]。

叶绿素荧光参数可表征植物光合系统Ⅱ的变

化，而光合系统Ⅱ处于整个光合作用过程的最上游，

研究叶绿素荧光参数的变化规律对于探索光合作用

的过程意义重大。叶绿素荧光表型是一类重要的光

合表型。近年来，对于小叶杨叶绿素荧光表型的测

定技术日渐成熟，通过叶绿素荧光技术可以测定小

叶杨光合作用过程中所有的相关表型。但目前对于

小叶杨的研究主要集中在 2方面：一是对其生理

特性，特别是耐旱性、逆境胁迫等方面的分析[15−17]；

二是对其遗传多样性、群体结构分化的研究[18−20]，而

对于小叶杨光合表型在可变环境下多样性的深入研

究较少，因此对于小叶杨光合表型变异的进一步研

究意义重大。

虽然光合作用在植物体内是复杂的机制，但光

合作用在自然状态下对光的反应也特别敏感，例如

对太阳的高度、云层的厚度的反应都很敏感。为进

一步探究小叶杨光合作用相关的叶绿素荧光表型内

在关联和随梯度光照强度变化的多样性，本文针对

一组小叶杨的 12组光照条件下 4个叶绿素荧光参

数进行研究，通过聚类分析、表型可塑性及变异系数

分析、拟合分析等多种数据分析方法揭示小叶杨光

合相关表型的变异机制，为进一步解析光合作用机
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理，优化小叶杨培育过程提供理论参考。 

1   材料与方法
 

1.1    样品收集与整理

2015年 12月—2016年 1月，本研究团队在小

叶杨的自然分布区进行了枝条采集，收集范围覆盖

了我国北部的北京、河北、河南、陕西、宁夏和青海

（表 1）。取样后的枝条在山东聊城冠县（36°23′N，
115°47′E）低温层积沙藏，第 2年进行扦插扩繁。

  
表 1    小叶杨采集地地理位置分布情况

Tab. 1    Geographical distribution of collection sites for
Populus simonii

地区
District

北京
Beijing

河北
Hebei

河南
Henan

陕西
Shaanxi

宁夏
Ningxia

青海
Qinghai

样本数目
Number of sample 2 11 19 39 6 10

 

1.2    研究方法

样本成活后，研究团队选择 87株长势良好、性

状优良的小叶杨利用叶绿素荧光仪（PAM-2100）进
行叶绿素荧光表型相关参数的测量工作。该仪器利

用强度逐渐增强的激发光照射叶片，测量每次激发

光照射后激活的叶绿素荧光表型。研究团队通过预

实验确定将样本群体光饱和测量过程划分为 12组
光照梯度进行。

正式测定开始前，团队对待测量叶片进行了充

分的暗适应（15 min），并将仪器激发光的初始值设

置为 0，仪器激发光的梯度设置为 12组。由于仪器

自身限制，不能保证激发光是严格均匀增加的，每组

激发光照射全体样本后，记录每台仪器激发光的实

际数值，并取全体样本该次实际受到的激发光数值

的平均值作为该组光照强度值，最终得到 12组逐渐

增强的光照强度，依次记为 L1（2.72 μmol/（m2·s））、
L2（5.14  μmol/（m2·s））、  L3（9.71  μmol/（m2·s））、  L4
（18.34  μmol/（m2·s））、  L5（34.66  μmol/（m2·s））、 L6
（65.48  μmol/（m2·s））、  L7（123.74  μmol/（m2·s））、L8
（233.82 μmol/（m2·s））、L9（441.82 μmol/（m2·s））、L10
（834.87 μmol/（m2·s））、  L11（1 577.56 μmol/（m2·s））、
L12（2 980.96 μmol/（m2·s））。

光合性状的测定选择阳光充足的上午（09:00—
11:00）进行，使用 PAM2100便携式调制叶绿素荧光

仪同时测量和记录本实验中 4类叶绿素荧光参数，

具体包括：经过光系统Ⅱ的电子传递速率（ETR）、光
系统Ⅱ的实际光电子产量（Yield）、光化学猝灭系数

（qP）、非光化学猝灭系数（qN）。为获取精确的光合

相关性状数值，选取距离枝条顶端的第 6片叶进行

测量，每个叶片测量 3次作为技术重复，对每一无性

系选取长势良好且相近的 3株样本进行测量作为生

物学重复。 

1.3    数据处理与分析

以单株测定数据对在 12组梯度光照强度下的

4个叶绿素荧光参数进行统计分析。在统计分析前，

对原始数据进行了异常值检测及剔除，运用 R语言

统计函数及散点图对各表型样本数据进行筛查，删

除极端值与异常值；同时应用模型预测的方法对缺

失值做填补处理。本研究应用 R语言的 k 均值聚类

函数对 12组梯度光照强度下的研究数据进行聚类

分析，聚类个数由剪影评分法确定。同时，为进一步

量化梯度光线强度下不同类别的样本数据差异性，

本文以类别作为单因素，对聚类样本数据进行了单

因素方差分析，通过 R语言中的 aov函数计算出各

表型的 p 值，以量化类间差异的显著程度。计算聚

类后各类别样本在 12组梯度光照强度下的表型可

塑性指数（phenotypic plasticity index，PPI），其数值

由公式（1）确定[21−22]，取值范围为 [0,1]；同时计算各

类别样本的变异系数（coefficient of variation，CV），
其数值由公式（2）确定。

PPI =
Ymax−Ymin

Ymax
(1)

Ymax

Ymin PPI = 0

PPI = 1

式中： 表示该表型在该环境下的最大均值，

表示该表型在该环境的最小均值。 时表

示该表型没有可塑性，当 时表明该表型具有

最大的可塑性。

CV =
σY

µY
×100% (2)

σY µY式中： 表示该表型的标准偏差， 表示该表型的

平均值。

基于常见的 4类经典生长方程：Gompertz生长

方程（公式 3）、  Logistic生长方程（公式 4）、Korf
生长方程（公式 5）和  Weibull生长方程（公式 6），
本研究利用最小二乘法计算对聚类后梯度光照强度

下各类别样本的拟合参数，以残差平方和函数为最

优函数，采用拟牛顿算法求解各个参数的最优值。

从而对不同表型的样本均值进行预测。分析得到各

类别小叶杨叶绿素荧光表型在梯度光照强度下的变

化规律。

y = Ke−ae−bl
(3)

y =
K

1+ae−bl (4)

y = Ke−
a
lb (5)

y = K
(
1− e−

(
l
a

)b
)

(6)
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式中：y 表示各表型的值，l 表示实际光照强度的对数

值，K 为环境容纳量，a 为最大生长速率，b 为性状

参数。 

2   结果与分析
 

2.1    小叶杨群体在梯度光照强度下的表型聚类分析

聚类结果（图 1）显示：随着光照强度的逐渐增

加，小叶杨个体的聚类数目呈增加趋势。在光照强

度 ≤ 123.74 μmol/（m2∙s）时，最优聚类数目稳定在 2 ~
4类，且各类别中的样本保持相对稳定（图 1）；当光

照强度 > 123.74 μmol/（m2∙s）后，聚类数目显著增加；

当光照强度 = 233.82 μmol/（m2∙s）时，最优聚类数目

达到最大值 6。

108

根据剪影评分法，来分析小叶杨样本数据在静

态的光照强度下不同类别间的表型均值差异，以在

光照强度 L1下的分类结果为例。表 2显示：不同类

别样本 qN均值相差很大，第 1类样本 qN的均值是

第 4类样本的约 倍，ETR在不同类别下的均值最

大相差约 3倍。然而，Yield和 qP在不同类别间的

均值则相对较为接近。当光照强度逐渐增加时，各

类别表型均值差异呈缩小的趋势，当光照强度增至

L7后（> 123.74 μmol/（m2∙s）），不同类别间各个表型

均值的波动幅度均稳定在 2倍以内。

分组箱线图更加直观、具体地展示了梯度光照

强度下不同类别样本各表型值的差别，其中矩形的

上下边界分别表示该表型在特定类别表型值的上下

四分位点，矩形间的黑色横线则表示该类别样本的

表型均值。当表型值相对较大时，从图 2中可以清

晰地看出各类别样本在梯度光强下在表型分布范

围、表型均值等方面的差异。但当表型值相对较小

时，由于其与较大表型值数量级差异悬殊，图 2难以

清晰地表现在这种情况下各类别样本数据的差异。

表 3显示：不同类别间每个样本的小叶杨表型

值差异明显的比例较高，在所实行的 48组单因素方

差分析中，有 28组单因素方差分析的 p 值小于 0.1，
说明所对应表型的类间差别显著。这个结果一方面

印证了上述聚类分析的合理性，另一方面，梯度光强

下样本的不同分类结果和不同的差异程度也说明了

光照强度对于所研究的 4类表型具有较大的影响，

可以推测内部的遗传调控机制可能受光照强度影

响，与小叶杨个体的基因表达有着密切关联，且在个

体表型差异中发挥重要作用，这为进一步挖掘小叶

杨光合遗传网络提供了分析基础。 

2.2    小叶杨叶绿素荧光参数的表型可塑性和变异系

数分析

为近一步量化小叶杨光合表型的变异情况，本

研究在聚类分析的基础上计算了梯度光照强度下各

组小叶杨的表型可塑性指数和变异系数。表型可塑

性，是指一个基因型对不同环境条件产生不同表型

的现象和能力，也被认为是一个基因型在环境作用
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图 1    梯度光照强度下小叶杨样本的表型聚类结果

Fig. 1    Phenotypic clustering results of Populus simonii samples under different light intensities
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表 2    梯度光照强度下聚类均值统计表

Tab. 2    Statistical table of mean value in cluster results under gradient light intensities

光照强度组
Group of light intensity

类别
Cluster ETR Yield qP qN

L1

CL1 0.61 0.75 0.95 3.13 × 10−4

CL2 0.45 0.72 0.91 3.99 × 10−5

CL3 0.29 0.76 0.94 1.40 × 10−5

CL4 0.68 1.04 1.06 2.80 × 10−12

L2

CL1 1.23 0.73 0.93 3.20 × 10−3

CL2 0.64 0.73 0.92 3.50 × 10−4

CL3 0.91 0.72 0.91 5.70 × 10−4

L3

CL1 2.35 0.70 0.91 1.50 × 10−2

CL2 1.38 0.70 0.90 4.70 × 10−3

CL3 1.85 0.69 0.90 5.00 × 10−3

L4
CL1 3.91 0.66 0.88 3.10 × 10−2

CL2 3.04 0.66 0.88 3.70 × 10−2

L5

CL1 8.32 0.63 0.87 0.12

CL2 5.76 0.61 0.84 0.13

CL3 7.51 0.62 0.85 9.40 × 10−2

CL4 6.78 0.62 0.84 0.12

L6
CL1 14.80 0.58 0.82 0.21

CL2 12.94 0.55 0.78 0.29

L7
CL1 27.36 0.53 0.77 0.35

CL2 23.54 0.46 0.71 0.46

L8

CL1 42.76 0.42 0.66 0.54

CL2 37.80 0.37 0.59 0.57

CL3 49.15 0.47 0.71 0.43

CL4 40.24 0.40 0.63 0.58

CL5 45.70 0.44 0.69 0.51

CL6 32.60 0.33 0.54 0.63

L9

CL1 67.10 0.35 0.57 0.61

CL2 46.17 0.25 0.43 0.70

CL3 77.32 0.39 0.61 0.53

CL4 57.72 0.30 0.51 0.67

L10

CL1 77.10 0.23 0.40 0.73

CL2 91.23 0.26 0.45 0.68

CL3 107.70 0.31 0.50 0.60

CL4 60.17 0.18 0.33 0.73

L11

CL1 88.39 0.14 0.26 0.76

CL2 105.05 0.17 0.30 0.72

CL3 142.01 0.23 0.38 0.67

CL4 68.25 0.11 0.21 0.76

CL5 122.47 0.20 0.34 0.69

L12

CL1 80.09 6.30 × 10−2 0.12 0.79

CL2 111.01 8.90 × 10−2 0.16 0.76

CL3 142.36 0.12 0.21 0.72

注：ETR. 电子传递效率；Yield. 光电子传递效率；qP. 光化学猝灭系数；qN. 非光化学猝灭系数。下同。Notes: ETR, electron transfer rate; Yield, the
actual light quantum yield; qP, photochemical quenching coefficient; qN, non-photochemical quenching coefficient. The same below.
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下能表达的表型范围，是生物变异和进化的重要特

性[21−23]。表型可塑性的评估方式有很多[22−23]，本文选

用 2种分别基于最大和最小均值的表型可塑性指标

的表型可塑性指数，其计算方法如式（1）所示。本文

中，12组梯度光照强度可以被视为 12种不同的环

境条件，表型可塑性指数在梯度光强下的变化趋势

可以在一定程度上反映其内在调控机制受光照强度

变化的影响。图 3显示：4类表型在第 1组光照强度

下的表型可塑性指数均相对较高，这可能与小叶杨

由暗环境进入光环境的瞬时变化有关，在该过程中

小叶杨自身调节功能较强，呈现出了较高的表型可

塑性；当光照强度继续增加时，小叶杨逐渐适应光环

境，各表型的表型可塑性指数逐渐降低，并逐渐达到

最小值；此后，随着光照强度的进一步增加，ETR、
qP、qN的表型可塑性指数开始提升，其内部调控机

制可能在较高光照强度下效应明显，且该机制对于

较高光强的敏感度也较高；与其他 3类表型不同，

qN在光照强度较低时具有更高的表型可塑性指数，

然而随光照强度的增加，其表型可塑性指数整体呈

下降趋势。

变异系数是评估数据变异程度的相对统计量，

可以用于评估表型的差异性和异质性。图 4所示的
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图 2    梯度光照强度下不同表型值的分组箱线图

Fig. 2    The group boxplot of the value with different phenotypes under gradient light intensities
 

表 3    梯度光照强度下基于聚类结果的 p 值统计表

Tab. 3    Statistical table of p-value based on cluster results under different light intensities

表型 Phenotype ETR Yield qP qN
L1 5.81×10−12 2.09×10−4 6.57×10−2 2.36×10−2

L2 7.67×10−2 1.76×10−1 5.50×10−2 5.10×10−2

L3 1.93×10−1 4.78×10−1 1.44×10−1 7.97×10−2

L4 < 2.00×10−16 5.38×10−1 8.89×10−1 4.16×10−1

L5 1.21×10−4 6.38×10−1 6.32×10−3 9.68×10−1

L6 < 2.00×10−16 1.59×10−8 7.30×10−6 7.08×10−5

L7 < 2.00×10−16 < 2.00×10−16 2.32×10−11 2.33×10−7

L8 3.68×10−1 3.36×10−1 4.04×10−1 5.32×10−1

L9 1.23×10−1 8.38×10−2 4.70×10−2 3.50×10−1

L10 7.33×10−1 6.35×10−1 2.67×10−1 2.22×10−2

L11 3.39×10−3 3.57×10−3 4.37×10−3 1.14×10−2

L12 < 2.00×10−16 < 2.00×10−16 < 2.00×10−16 1.56×10−5
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小提琴图不仅直观地展示了 4类叶绿素荧光表型变

异系数随光照强度变化的趋势，还能反映特定光照

强度下各类别间变异系数的差别。ETR、Yield、qP
表型变异系数遵循先降低后增加的总体规律，ETR
的变异系数最大值在第 1组光照强度下取得，而

Yield和 qP变异系数的最大值在最大光强处取得。

qN的变异系数变化范围最大，几乎是其他 3类表型

变异系数变化幅度的 10倍。与其他表型的变化趋势

不同，qN的变异系数随光照强度的增加而逐渐降低。 

2.3    梯度光照强度下小叶杨叶绿素荧光参数的聚类

及动态拟合

本研究对静态光照强度下 ETR、Yield、qP、qN
的表型变异情况与变异规律进行了探索（图 3，图 4）。
小叶杨的各类叶绿素荧光表型随着光照强度的变化

呈现出了“S型”变化的规律，而新陈代谢和系统生物

学等领域的理论已经印证了生物生长发育过程中表

型异速生长的普适性，Gompertz、Logistic等多种经

典方程已被证明能够良好地拟合不同物种、不同表

型“S型”增长的情况[24−26]。

为充分研究小叶杨叶绿素荧光表型的异速生长

情况，本研究对 12组光照强度下的全表型数据进

行 k 均值聚类，最优聚类数目采用剪影评分法确定，

最优聚类数目为 2（图 5A）。2类样本在主成分 1的
投影区别明显（图 5B）。应用 4类生长方程依次对不

同类别样本的各个表型进行拟合，根据表 4和表 5
的对比分析可知，在第 1类和第 2类样本的动态拟

合过程中，Logistic方程对 ETR随光照强度变化的

拟合效果都是最好的，而 Gompertz方程对其他 3类
表型的拟合效果最佳。该结果说明经典拟合方程可

以被用于叶绿素荧光参数的趋势分析和预测中。
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Fig. 3    Line chart of phenotypic plasticity index of P. simonii samples under different light intensities
 

L1 L2 L3 L4 L5 L6 L7 L8 L9 L10L11L12

光照强度组 Light intensity group

L1 L2 L3 L4 L5 L6 L7 L8 L9 L10L11L12

光照强度组 Light intensity group

L1 L2 L3 L4 L5 L6 L7 L8 L9 L10L11L12

光照强度组 Light intensity group

L1 L2 L3 L4 L5 L6 L7 L8 L9L10 L11L12

光照强度组 Light intensity group

ETR

0.06

0.12

0.18

0.24

C
V

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

变
异

系
数

C
o
ef

fi
ci

en
t 

o
f 

v
ar

ia
ti

o
n

(C
V

)

Yield

0.05

0.1
0.2
0.3
0.4
0.5
1.5
2.5
3.5
4.5
5.5

0.10

0.15

0.20

C
V

C
V

qP

qN

图 4    梯度光照强度下小叶杨样本变异系数小提琴图

Fig. 4    Histogram of coefficient of variation of P. simonii samples under different light intensities

 58 北    京    林    业    大    学    学    报 第 46 卷    



图 6展示了不同类别样本的叶绿素荧光表型随

光照强度的变化情况，ETR在前 7组光照强度下的

增长曲线几乎完全重合，但当光照强度继续增加时，

ETR第 2类样本的表型增长迅速，第 1类样本的表

型的增长则相对缓慢，qN则与之相反；Yield的情况

则有所不同，在初始光照强度下第 1类样本的表型

均值稍高于第 2类样本的表型均值，但其随光照强

度增加而降低的速度也更快，在第 4组光照强度下

两类样本的 Yield均值几乎相等，当光照强度进一步

增加时，第 2类样本的表型均值逐渐超过第 1类，
qP与之相似。 

3   讨论与结论

光合作用是植物生长和发育的过程中最重要的

反应之一[27]。叶片作为光合作用的主要场所，充当着

植物体内太阳能板和食物工厂的重要作用[28]。叶绿

素荧光表型是衡量光合作用性能的有效指标，被广

泛应用于植物生理学和生态生理学的研究当中[29]。

目前，对于叶绿素荧光表型在特定杂交种群和不同

多倍体植株中的变化规律已被深入探索[30]，用于指

导优势种培育以及森林工程建设。与人工群体相

比，自然群体内具有更丰富的内源性变异，然而目前

对于自然群体植株的叶绿素荧光表型变异的探索仍

然较少。本研究对一组自然群体小叶杨的叶绿素荧

光表型变异规律进行了多角度的研究。

光照强度是影响叶绿素荧光表型的关键因素之

一，本文通过静态光照强度下的聚类方法，分析了光

照强度对小叶杨叶绿素荧光表型分类的显著影响；

同时借助表型可塑性指数、表型变异系数等多个标

准明确了可变环境下不同类别小叶杨样本叶绿素荧

光表型的变异程度：ETR、Yield、qP表型可塑性指数

和变异系数总体遵循先降低后增加的总体规律，而

qN的变异系数随光照强度的增加而逐渐降低。这说

明非光化学猝灭系数在由暗环境进入光环境的初始
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图 5    梯度光照强度下叶绿素荧光参数聚类图

Fig. 5    Clustering of chlorophyll fluorescence parameters under different gradient light intensities

 

表 4    第 1类样本的 4类经典方程拟合评价表

Tab. 4    Evaluation table for fitting four classical equations of the first type samples

方程类型
Equation type

ETR Yield qP qN

AIC BIC AIC BIC AIC BIC AIC BIC

Gompertz 11.230 22.139 −152.260 −143.350 −147.468 −138.559 −139.616 −130.706

Logistic −57.393 −48.484 −99.485 −90.576 −95.112 −86.203 −94.849 −85.940

Korf 20.651 29.561 −86.782 −77.873 −70.232 −61.322 −103.145 −94.235

Weibull −11.408 −2.500 −72.629 −63.719 −69.696 −60.787 −96.515 −87.605

注：AIC. 赤池信息量准则；BIC. 贝叶斯信息准则。下同。Notes: AIC, Akaike information criterion; BIC, Bayesian information criterion. The same
below.
 

表 5    第 2类样本的 4类经典方程拟合评价表

Tab. 5    Evaluation table for four classical equations of samples in the second class

方程类型
Equation type

ETR Yield qP qN

AIC BIC AIC BIC AIC BIC AIC BIC

Gompertz 20.327 29.237 −165.119 −156.210 −149.943 −141.034 −171.855 −162.946

Logistic −73.983 −65.074 −104.029 −95.120 −100.093 −91.184 −91.861 −82.951

Korf 26.970 35.878 −84.594 −75.684 −65.927 −57.018 −113.872 −104.962

Weibull −3.340 5.570 −77.202 −38.292 −74.579 −65.670 −96.875 −88.065
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阶段响应积极，而在光强增加的过程中逐渐趋向稳

定，在一定程度上反映了光保护能力的调节机制，

与 Jovanić等[31]发现的“叶绿素荧光表型反映出光合

作用的相对变化可以降低对植物的有害影响”的结

论相一致。相关结论不仅揭示了所选小叶杨群体光

合表型的潜在变化规律，也为后续的全基因组关联

分析等研究过程提供了新的模型构建思路，如建立

基于表型聚类和群体结构的综合协变量，用以校正

表型与基因型的混合线性关联模型等。

此外，本研究应用系统生物学理论，将动态拟合

由常规表型拟合领域扩展到叶绿素荧光表型的拟合

过程中，使用经典生长方程拟合了在不同光照强度

下小叶杨叶绿素荧光表型的动态变化趋势，明确了

不同类别的样本在动态变化过程中最大生长速率、

环境容纳量等方面的差异；动态地剖析了可变环境

（梯度光强）下表型变异的规律性和多样性，探索了

所研究的小叶杨群体叶绿素荧光参数与光照强度间

的内在联系。 根据数据分析的结果，Logistic方程对

ETR随光照强度变化的拟合效果最好，而 Gompertz
方程对 Yield、qP、qN表型的拟合效果最佳。这为叶

绿素荧光参数的研究提供了新角度，也为光合作用

机制的解析贡献了一定的理论依据，有利于在生产

生活中更好地利用动态模型来预测叶绿素荧光表型

的变异规律，从而提高经济效益、提升环境绿化程

度等。

综上所述，本研究方法对于林木相关表型和非

生物影响因子的综合研究具有普适性，具有很强的

综合性，为光合表型的综合研究利用提供了新思路

和理论依据。下一步研究拟建立样本梯度光照强度

下的表型值与基因型的关联，挖掘动态表型背后的

遗传规律，在遗传层面上定位数量性状位点，通过候

选基因功能注释解释叶绿素荧光表型在基因型–环
境综合调控下的遗传机制，进一步配合多组学分析

探索相关调控的具体过程和生物学意义。
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