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香樟幼龄林不同叶龄叶片的光合特征
和单萜释放规律*

商天其  孙志鸿**

浙江农林大学林业与生物技术学院  杭州  311300

摘  要  通过调查亚热带地区重要树种香樟（Cinnamomum camphora）叶片生长发育中幼龄、成熟和老龄3个阶段的光
合生理与植物挥发性有机化合物（Plant biogenic volatile organic compounds，BVOCs）单萜释放规律，研究光合光电子
输运、CO2固定对单萜释放的影响和调控规律. 光合生理特征参数调查采用非直角双曲线模型和Farquhar模型，单萜
释放特征参数调查采用Guenther BVOCs排放模型. 结果显示：（1）香樟叶片释放的单萜以蒈烯和罗勒烯为主. 在本研
究的基础状态下（温度25 ℃，光照强度800 μmol m-2 s-1 和CO2浓度400 × 10-6），净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾
速率（Tr）和胞间CO2浓度（Ci）大小规律为成熟叶＞幼龄叶＞衰老叶，总单萜释放速率（E）为幼龄叶＞衰老叶＞成熟
叶.（2）叶片3个叶龄阶段的单萜-光响应曲线变化趋势与光合的光响应曲线类似，但受CO2浓度的影响不明显. 成熟叶
具有最高的初始量子效率（α）、最大净光合速率（Pnmax）、Rubiscom酶最大羧化速率（Vcmax）、光下呼吸速率（Rp）和光
饱和点（LSP），但是幼龄叶的光补偿点（LCP）、暗呼吸速率（Rd）和响应曲线的曲角系数（θ）最大. 衰老叶具有最高的
最大电子传递速率（Jmax）和最低Vcmax，因此其Jmax/Vcmax比率为3个阶段最高，意味着衰老叶光能利用率最低，强光下光
能过剩，这很可能也是常绿植物冬天利用过剩光能保持一定温度越冬的一个调控机制.（3）幼龄叶的最大单萜排放速
率（Emax）最大，其次为衰老叶，成熟叶最小. 在3个阶段中，成熟叶的表观量子效率（β）和真实量子效率（βT）均是最
大，幼龄叶的β最小，但βT却仅次于成熟叶. 综上所述，香樟叶片单萜的释放受叶片叶龄不同影响显著，具有显著的光
依赖特性，对CO2浓度的响应不明显；香樟叶片单萜释放水平很可能受自身生长过程中能量和碳源供应的调控，也受
不同生长季节环境因子变化的影响，结果可为区域性BVOCs释放模型提供有益的参数借鉴. （图6 表3 参55 附表1）
关键词  非直角双曲线模型；Farquhar模型；光合电子传递；CO2羧化速率；植物挥发性有机化合物（BVOCs）；园林植物
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Photosynthetic characteristics and monoterpenes emission are related to 
foliage ontogeny in Cinnamomum camphora*
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Abstract   Plant biogenic volatile organic compounds (BVOCs) emission is driven by environmental factors and ontogeny 
stages. Cinnamomum camphora, an evergreen tree species widely distributed and used for urban greening in south of 
China, emits multiple BVOCs, including monoterpenes. However, the regulation of how photosynthetic physiology 
affects monoterpenes emission is poorly understood. In this study, we investigated the photosynthetic characteristics and 
monoterpenes emission of C. camphora under three foliar ontogeny stages—young, mature, and old—to gain insight into 
whether a direct regulatory relationship exists between monoterpenes emission and photosynthetic CO2 assimilation. The 
photosynthetic characteristics were estimated by a light/CO2 response curve using the non-rectangular hyperbola and Farquhar 
photosynthesis model. All monoterpenes emission parameters were estimated by using the Guenther BVOCs emission model. 
The main monoterpenes emitted from C. camphora were careen and ocimene. The parameters of net photosynthesis rate (Pn), 
stomatal conductance (Gs), transpiration rate (Tr), and intercellular CO2 concentration (Ci) were significantly different in the 
three foliar ontogeny stages, when measured under standard conditions, and the highest and lowest values of these parameters 
were found in the mature and old foliage, respectively. However, the highest total monoterpenes emission rate (E) was found 
in the young foliage and the lowest emission rate in the mature foliage. The response tendency of total monoterpenes emission 
with light intensity was similar to photosynthesis-light intensity response curves under all three foliar ontogeny stages, while 
the response to CO2 concentration were no significant impacts on total monoterpenes emission. The mature foliage had the 
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光合作用作为植物重要的生理活动，其特性变化可有效

揭示植物内在生理状态以及对其生境的生态适应调控，而光

合有效辐射和大气二氧化碳（CO2）浓度作为植物光合作用

的两个基本要素，即光合驱动能量和底物的来源，对植物光

合效率具有直接的影响. 因此，通过光响应和CO2响应曲线

以及其响应特征参数，是了解植物光合固碳能力、内在生理

状态和外在生态适应性的重要方式之一. 

自第一个光合作用光响应模型提出[1]以来，众多学者提

出了不同的光合作用光响应模型，最主要的模型有直角双

曲线模型（Right angle hyperbolic model）[2]、非直角双曲线

模型（Non-rectangular hyperbola model）[3]、指数模型（Index 
model）[4]和直角双曲线修正模型（Right hyperbola correction 
model）[5]等. 这些光响应模型拟合可估 算 植物叶片的初始

量子效率（Initial quantum efficiency，α）、最大净光合速率

（Maximum net photosynthetic rate，Pnmax）、暗呼吸速率（Dark 
respiration rate，Rd）等生理参数，而这些指标是研究植物光

合特性对外界环境响应的重要参考指标. 但由于各模型的推

导机理不同，各模型存在一定的优缺点，而非直角双曲线模

型因引入体现光合曲线弯曲程度的参数，能拟合更宽泛的光

合数据，使拟合结果更加符合生理意义 [6]，从而被国内外大

多数学者广泛采用[7-9]. 

光合作用CO2的响应模型中，Farquhar等提出的生化机

理模型 [15]应用最为广泛，该模型可根据光反应的同化力形

成和碳同化两个光合生化过程进行定量描述，获得Rubisco
酶最大羧化速率（Maximum carboxylase activity of Rubisco，

Vcmax）、最大电子 传 递 速率（Capacity for photosynthet ic 
electron transport，Jmax）、光下呼吸速率（Respiration rate 
under light，Rp）等光合生理生化参数，指示植物内部光合生

理生化特征. 除此之外，Michaelis-Menten模型（Michaelis-
Menten equation model）[16]和直角双曲线等经验模型，虽然也

能获得光合特性相关参数，但相比于Farquhar的生化机理模

型，它们仅能反映植物对CO2的利用效率 [17-18]，其并不能反映

植物内部的光合生理生化过程. 因此，Farquhar模型被广泛

应用于植物叶片光合指标对光照、温度、水分、CO2浓度等环

境因子变化的响应机制等方面的研究[19-20]. 

与光 合固碳相 反，植物 在长期的历史 进 化中，形成 通

过 消耗光合同化产物、能 量，再以生物 挥发性有机化合 物

（Biogenic volatile organic compounds，BVOCs）的形式反馈

回大气，以此 适 应或者抵御不良和多 变的生态环境 [16].  而

植物源的BVOCs主要是以烯萜类和异戊二烯（Isoprene）为

主，分别占BVOCs总量的50%和20%左右 [17]，其中占比最大

的烯萜类BVOCs由于 含有C=C共 轭化 学 键而具 有很 强的

还 原性，所以 植物 源的 BVOCs对 大气 光 化 学反 应和 空气

成分 含量具 有重要影响. 研究表明，植物中烯萜类BVOCs
是在叶 绿体中经由甲基赤藓 醇 磷酸 途 径（2-C-Methyl-D -
Erythritol-4-Phosphate，MEP途 径）形成 异戊二烯焦磷酸

（Isopentenyl diphosphate，IDP）及其同分异构体二甲基丙烯

焦磷酸（Dimethylallyl diphosphate, DMADP），再通过异戊二

烯基转移酶（Prenyl transferase，IPT）将一分子IDP和一分

子DMADP合成香叶基焦磷酸（Geranyl diphosphate，GPP），

最后在单萜合酶（Monoterpene synthase，mono-TPS）的催化

下形成多种烯萜类BVOCs [18].  而烯萜类BVOCs合成所需的

能量腺嘌呤核苷三磷酸（Adenosine triphosphate，ATP）和

还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（Nicotinamide adenine 
dinucleotide phosphate，NADPH）直接来源于光合电子传

递 [19]，而其合成最初的底物丙酮酸（Pyruvate，Pyr）和3-磷酸

甘油醛（Glyceraldehyde 3-phosphate，GAP）来自光合作用最

新固定的CO2 
[19-20].  因此，MEP途径代谢与光合作用密切相

关. 

植物释放的烯萜类BVOCs中的单萜及其同系种类非常

之多，达数百甚至上千种，相对应的mono-TPS也是很大的一

个家族 [18].  根据物种不同，有的单萜释放是叶片发育过程中

自然形成，称之为构成性释放，作为构成性的单萜性质类似

异戊二烯，具有光保护特性 [21-23]，其在合成之后便很快会被

释放到大气中，但有的构成性单萜合成后会被储存在特殊的

腺体中，当植物受到高温或其他外界刺激时会被释放，如生

物和非生物逆境胁迫 [21]. 也有的单萜是在植物受到外界刺激

诱导合成的，比如机械损伤、病虫害侵袭等 [16]，还有的单萜

highest initial quantum efficiency (α), maximum net photosynthetic rate (Pnmax), maximum carboxylase activity of Rubisco 
(Vcmax), respiration rate under light (Rp), and light saturation point (LSP). However, the highest values of the light compensation 
point (LCP) and dark respiration rate (Rd) were found in the young foliage. The highest value of the capacity of photosynthetic 
electron transport (Jmax) and the lowest value of the capacity of Vcmax were found in old foliage. This meant that old foliage had 
the lowest light energy utilization and there was excess light energy under strong light, which was probably also a regulatory 
mechanism for the evergreen plants to use excess light energy to maintain a certain temperature to overwinter. The highest 
maximum monoterpenes emission rate (Emax) and the lowest apparent quantum efficiency(β) for total monoterpenes emission 
were found in young foliage; however, the lowest Emax and the highest apparent quantum efficiency (β) and true quantum yield 
(βT) and for total monoterpenes emission were found in mature foliage. We conclude that monoterpenes emission from C. 
camphora is mainly dependent on foliage ontogeny; however, the emission rate was significantly affected by light response, 
but not by CO2 concentration, indicating that the total monoterpene emission could be regulated by energy and carbon source 
supply during the growth process and also influenced by the changes of environmental factors in different seasons. This study 
will be useful in precisely determining the emission parameters for a regional model in BVOCs emission estimation.

Keywords  non-rectangular hyperbola model; Farquhar model; photosynthetic electron transport; carbon dioxide carboxylation 
efficiency; plant biogenic volatile organic compounds (BVOCs); landscape plant
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是在植物生长发育的特殊阶段以及特定器官合成的，比如某

些单萜是植物花香的重要组成成分 [16, 18]. 所以与戊二烯的释

放相比，植物单萜释放受内外因素的影响是比较复杂的. 因

此，异戊二烯作为最简单、也是MEP途径第一个下游产物，

正常条件下其释放规律跟光合作用的关系已存在较多研究，

但单萜由于本身种类多，而且不同植物和不同的器官其释放

种类也不同，其释放规律与光合作用（包括光合有效辐射以

及CO2浓度）关系开展的研究较少，这也限制了对单萜释放

参数和释放量的精准预测. 

释放单萜的植物种类很多，主要以松柏科的裸子植物和

常绿阔叶树种为主 [24]，而香樟（Cinnamomum camphora）作为

北亚热带常绿阔叶林中的代表植物，具 有很强的BVOCs释

放特性，可释放大量的单萜、单萜的氧化同系物、倍半萜、芳

樟醇等，释放成分也比较复杂 [25]，对地域大气光化学反应和

空气成分 含量具 有重要影响，同时香樟又是我国南方地区

主要绿化树种和造林树种[26]，具有十分重要的生态地位. 目

前，众多学者也已对香樟开展了多方面的研究，但主要集中

在苗木培育技术 [27]、病虫害防治[28]及不同胁迫下的生理响应

特征研究 [29-30]，关于香樟单萜释放的成分和释放规律的研究

当前还比较少. 鉴于此，本研究以香樟成熟植株为试验材料，

研究香樟叶片在幼龄、成熟和衰老3个阶段光合作用和单萜

释放的光响应和CO2响应规律，探寻不同叶龄叶片光合作用

和单萜释放的规律，以及香樟光合生产能力与单萜释放的调

控关系，为单萜释放模型区域性BVOCs释放模型提供有益的

参数参考. 

1  材料与方法

1.1  实验材料选取与处理
选取浙江 农林大学东湖校区植物园内香樟幼龄树（树

龄约10年）植株作为试验材料，分别于2016年7月19日至7月25
日（成熟叶）、2016年12月10日至12月16日（衰老叶）和2017年4
月20日至4月24日（幼龄叶：叶片展开后叶面积刚刚达到最大，

但内部结构发育不完全成熟）的晴朗天气，采用离体枝条测

定法测定香樟3个叶龄叶片的光响应曲线、CO2响应曲线，同

时，监测单萜的排放随光强、CO2浓度改变的变化规律，试

验设置7个重复. 

叶 龄的界定 方 法：香 樟作为常绿阔叶植物，在同一 季

节，同一植株上会存在不同叶龄的叶片. 为保障不同季节采

集的叶片为对应叶龄水平，试验前期我们对校内香樟植株的

生长周期进行了观测（观测期自2015年9月至2016年6月），发

现香樟新叶长出主要在春季，最先从枝梢长出，逐渐成熟，

直至下一轮新叶长出后，再向树冠内侧更替，因此枝梢的叶

片必为最新一轮的叶片. 据观察4-5月是香樟植株以幼龄叶为

主的时期，7-8月是幼龄叶发育成成熟叶，香樟植株以成熟叶

为主的时期，12月至次年1月是成熟叶逐渐衰老，香樟植株以

衰落叶为主的时期. 遵循香樟新老叶更替从树冠外侧向内侧

更替的规律，我们在不同时期采取香樟树冠最外侧枝条作为

试验对象，且测定枝条顶端的4-5片叶片，可确保测定的叶片

为对应叶龄. 

采样步骤与处理：首先，随机选取校园内7株树龄相近、

叶片健康、远离生活区的香樟植株作为采样本体. 其次，依

次 对 7株香 樟 植株的向阳侧、位于树冠 最 外 侧的健 康枝条

进行离体操作，每根枝条截取70-80 cm：剪切枝条时需保证

切口平整且离体后迅速将切口浸入清水中，然后立马在水中

迅速剪去10-15 cm末端枝条，以避免离体枝条内部气栓的形

成，保证离体枝条具备正常生理状态. 最后，保持香樟离体

枝条切口始终浸在清水中，并将其带回实验室，选取离体枝

条顶端的4-5片叶片中健康、完整叶片进行相关指标测定（为

保证离体枝条正常生理状态，每个重复分批采样，且在采样

后3 h内完成该重复的所有参数测定，测定过程离体枝条末

端始终保持浸在清水中）. 

1.2  光响应测定与曲线拟合
采用GFS-3000光合仪（WALZ公司，德国）对香樟离体枝

条的光响应曲线进行测定. 首先，当仪器预热稳定后，建立叶

片基础状态，设置仪器CO2浓度400 × 10-6，叶室温度28 ℃，

相对湿度60%，测量前让待测叶片在光强800 μmol m-2 s-1 下进

行诱导约30-60 min，待叶片净光合速率（Net photosynthetic 
rate，Pn）和气孔导度（Stomatal conductance，Gs）稳定后，测

定其基础状态的光合气体交换参数，再依次分别设置光合

有效辐射为1 500、1 000、800、400、200、120、60、30、15、0 
μmol m-2 s-1，当气孔、光合速率和单萜的释放均达到稳定时，

记录相关气体交换参数. 

光合光响应曲线采用非直角双曲线模型对结果进行拟

合，公式如下[3]：

Pn = 
αI + Pnmax -   (αI + Pnmax)

2 - 4θαIPnmax

2θ
 - Rd

式中，Pn为净 光 合 速 率，I为光 照 强 度，α为光 响 应曲线 在

光照强度为0时的斜率，即初始量子效率（Initial quantum 
efficiency，α），θ是反映光响应曲线弯曲程度的曲角系数，

取值0 < θ ≤ 1，Pnmax为最大净光合速率，Rd为暗呼吸速率. 不

同生长阶段香樟叶片的光补偿点（Light compensation poin，

LCP）和光饱和点（Light saturation point，LSP）由Photosyn 
Assistant软件计算得到[31]. 

1.3  CO2响应测定与曲线拟合
光合CO2响应曲线的测定，基础状态跟光合光响应的基

础状态保持一致，光合有效辐射800 μmol m-2 s-1，叶室温度28 
℃，相对湿度60%，CO2浓度400 × 10-6，待叶片Pn和Gs稳定后，

先测定其基础状态的光合气体交换 参数，再依次测定叶片

在CO2浓度为200 × 10-6、150 × 10-6、100 × 10-6、50 × 10-6、20 × 
10-6、0 下的光合特征参数，然后将CO2浓度调回400 × 10-6 下
的基础状态，待其Pn和Gs再次稳定后，再依次测定叶片在CO2

浓度分别为800 × 10-6、1 000 × 10-6、1 500 × 10-6、2 000 × 10-6 
下的光合气体交换参数. 

光合CO2响应曲线采用Farquhar等建立的生化模型 [10]对

结果进行拟合，模型公式如下：

Pn = min {Ac, Aj} (1 - 
Г*

Ci
) - Rp

式中，Pn为净光合速率，Ac、Aj分别为由Rubisco活力和1,5-二
磷酸核酮糖（Ribulose-1,5-disphosphate，RuBP）再生限制下

CO2同化速率，Г*为不含暗呼吸的CO2补偿点，Ci为胞间CO2

浓度，Rp为光下呼吸速率. Ac、Aj的数学表达式分别为：
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Ac = 
VcmaxCi

Ci + Kc (1 + O/K0)

Aj = 
JCi

4.5Ci + 10.5Г*

式中，Vcmax为最大Rubisco羧化速率，Kc和Ko分别为羧化反应

和加氧反应的Michaelis-Menten常数 [10]. O为气孔内O2分压. J
为光饱和时用于RuBP再生的电子传递速率 [32]. 

1.4  单萜类化合物测定与响应曲线拟合
单 萜（质 核比137）测定 采用在 线 质子 传 递 反 应 质 谱

仪（Proton-Transfer-Reaction Mass Spectrometry，PTR-MS，
Ionicon Analytik公司，奥地利）进行，单萜成分的测定分析

是将 香樟叶片释放气体采样后通 过热脱附/气相色谱 /质谱

联用仪（Thermal-desorption cold trap/Gas Chromatography/
Mass Spectrum，TD/GC/MS, Agilent公司，美国）. 我们采用

特氟龙材质的四通管连入在光合仪 GFS-3000光合仪输出气

路中，一侧链接PTR-MS进行在线的单萜监测，另一侧连接

气体采样管，填料为Tenax TA/Carbograph 1TD/Carboxen 1003 
（Markes公司，英国）, 以120 mL/min的流速采集20min，然后

进行TD-GC-MS上机定性分析. 
PTR-MS分析仪参 数设 置：e/n = 130 Td（e：电场；n：

漂 移管分 子的密度数目；Td = 1 Townsend = 10 −17 cm 2 V 
molecule−1），P-drift = 2.3 mbar，T =28 ℃，V = 400，O2+ and 
NO+ < 2% of H3O+ [33]. 开始试验之前，用Ionicon Analytik公

司提供的标气对PTR-MS分析仪进行校准. 单萜类化合物定

性分析操作如下，热脱附（TD-100，Markes公司，英国）工作

条件，初始温度-5 ℃，预吹时间3 min，初级解析5 min，二级

解析冷阱温度以40 ℃升温至280 ℃，保持3 min，分流比为
20:1，其他参数默认. GC（7890B型，Agilent公司，美国）工作

条件：色谱柱为30 m × 0.25 mm的HP-5ms柱，内径为0.25 μm
（Agilent公司，美国）；程序升温：40 ℃（保持5 min）→ 4 ℃/
min→ 150 ℃（保持3 min）→ 10 ℃/min → 220 ℃. MS（5977B
型，Agilent公司，美国）工作条件：EI源，离子能70 eV，离子

源温度为230 ℃，四极杆温度150 ℃；质量范围35-260 m/z；
接口温度280 ℃. 结构式的确定：使用MassHunter定性软件

（Agilent公司，美国）在NIST.14谱库（Agilent公司，美国）中

进行检索，从而确定单萜类化合物具体成份及结构式[34]. 

实验过程中发现，香樟叶片的单萜释放受光照强度变化

影响，几乎不受CO2浓度变化影响，因此只进行了单萜-光合

有效辐射响应模拟. 采用Guenther等的排放模型 [35-36]进行模

拟，模型公式如下：

E = 
 EmaxβI
1 + β2I2

式中，E为总单萜排放速率，I为光照强度，Emax为最大单萜排

放速率，β为单萜类化合物的表观量子产率 [40]，即响应曲线

在光照强度为0时的斜率，即真实量子效率应为β·Emax. 

1.5  数据的统计分析
本研究采用Microsoft Excel完成 数 据的初步整理. 以

光照强度为横坐标，Pn为 纵 坐标 绘 制光响应曲线，并利用
SPSS22.0统计分析软件中的非线性回归功能对光响应曲线

进行非直角双曲线模型拟合，得到α、Pnmax、Rd等光合指标；

以C i为横坐标，Pn为 纵 坐标 绘 制CO2响应曲线，并利用R语

言plantecophys程序包对CO2响应光合指标进行Farquhar模
型拟合 [37]，得到Vcmax、Jmax、Rp等光合生理 生化参 数；以 I为

横坐标，E为纵坐标绘制单萜光响应曲线，并利用SPSS22.0
统计分析软件中的非线性回归功能对单萜的光响应曲线进

行Guenther排放模型拟合，得到Emax，β和β·Emax. 然后采用单

因素方差（One-way ANOVA）分析不同叶龄叶片模型得到

的光合指标、光合生理 生化参 数、单萜排 放参 数以及基础

状态的光合指标和E值的差异，采用LSD多重比较检验不同

发育阶段之间的差异显著性（差异显著水平为α = 0.05）. 进

行方差分析前，对所有数据进行方差齐性检验. 最后，采用
SigmaPlot绘图软件完成结果出图. 

2  结果与分析

2.1  香樟叶在不同发育阶段的基础状态指标
对香樟幼龄叶（4月份）、成熟叶（7月份）、衰老叶（12月

份）基础状态下Pn、Gs、蒸腾速率（Transpiration rate，Tr）、胞

间CO2浓度（Intercellular CO2 concentration，Ci）和排放的单

萜进行收集、监测，发现 Pn、Gs、Tr、Ci都具有相同的表现规

律（图1），即成熟叶＞幼龄叶＞衰老叶，且3个发育阶段之间

均存在显著差异（P  < 0.05），这与通过非直角双曲线模型对

香樟叶片进行拟合得到的光合参数规律相似. 而不同叶龄的

香樟叶片总单萜排放速率（Total monoterpenes emission rate，
E）大小规律与光合指标存在差异（表4）：幼龄叶单萜排放

水平显著高于成熟叶和衰老叶（P < 0.05），成熟叶单萜排放

平均水平要低于衰老叶，但无显著差异（P > 0.05）. 为进一步

确定香樟叶片排放单萜的主要成份，采用TD-GC-MS分析法

对香樟叶片排放的单萜进行结构式分析，发现香樟叶片释放

的单萜以蒈烯和罗勒烯为主（图2）. 

 2.2  光合-光响应曲线模拟结果
不 同叶 龄 的 香 樟 叶片光 响 应曲线以 及 拟合 结 果 见 图

3，其光合 特 征参 数 见 表1.  3个叶 龄的香 樟叶片的α（CO2/
photons）在0.043 0-0.051 1 μmol μmol–1范围（在0-0.125理论范

围值之内），其大小规律表现为成熟叶＞衰老叶＞幼龄叶，但
3个发育阶段之间不存在显著差异（P > 0.05）；Pnmax大小表现

规律为成熟叶＞幼龄叶＞衰老叶，且幼龄叶和成熟叶显著高

于衰老叶（P < 0.05）；成熟叶的LSP显著高于幼龄叶和衰老

叶（P < 0.05），但幼龄叶和衰老叶之间不显著（P > 0.05）；幼

龄叶的LCP显著高于成熟叶和衰老叶（P < 0.05），但成熟叶

和衰老叶之间不显著（P > 0.05）；香樟叶片的Rd值大小规律

表现为幼龄叶＞衰老叶＞成熟叶，且幼龄叶显著高于其他（P 
< 0.05）. 而反映光合曲线弯曲程度的曲角系数θ值在3个叶龄

叶片之间差异不显著（P > 0.05）. 

2.3  光合-CO2响应曲线模拟结果
如图4所示，在800 μmol m-2 s-1光合有效辐射下，3个叶龄

的香樟叶片Pn值均随Ci的增大而逐渐增加，最后趋于平缓，

达到饱和. 以幼龄叶Pn/Ci曲线为例，Pn/Ci曲线大致可分为两

个 部分，第一部分 光合作用受Rubisco酶活性大小限制，随
C i的增大，Pn几乎呈线性增加. 第二部分受RuBP再 生速率

大小限制，随C i的增大，Pn的增加趋缓. 采用决定系数R2对
Farquhar模型的拟合效果进行分析，决定系数依次为0.991、
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0.981和0.996，表明拟合结果精度均较高. 

由表2可知，香樟叶片在3个叶龄的Vcmax规律表现为成熟

叶＞幼龄叶＞衰老叶，但三者之间无显著差异（P > 0.05）；香

樟成熟叶和衰老叶的Jmax显著高于幼龄叶（P < 0.05），但成熟

叶和衰老叶之间差异不显著（P > 0.05）；成熟叶Rp显著高于

幼龄叶和衰老叶（P < 0.05），其中幼龄叶高于衰老叶，但不显

著（P > 0.05）；幼龄叶Jmax/Vcmax值最低，衰老叶的Jmax/Vcmax值

显著大于幼龄叶和成熟叶（P < 0.05）. 

2.4  单萜类化合物的光/CO2响应变化
实验过程中发现，不同叶龄香樟叶片E值随CO2浓度变

化都无明显变化规律（图5），说明香樟叶片单萜的排 放 对
CO2浓度不敏感，因此，本文也未再对香樟叶片进行单萜CO2

响应曲线拟合，仅 就光响应变化结果进行了模型拟合分析

（图6）. 
 由3个叶龄香樟叶片的E-I响应曲线（图6）可知，在弱光

强（0-60 μmol m–2 s–1）范围内，3个叶龄的香樟叶片排放单萜

的水平几乎一致，且不随光强的增加而变化，但随光强进一

步增加，3个叶龄香樟叶片排放单萜水平则表现出不同的光

响应规律：幼龄片单萜排放水平在非弱光强范围内随光强增

加，光饱和之后趋于稳定，当光强高于1 000 μmol m–2 s–1时，

排放速率实测值出现下降趋势，但不显著（P > 0.05）；而成

熟片单萜排放水平几乎不随光强的增加而变化，这与单萜随
CO2浓度变化的规律相似，模型拟合效果最差；衰老叶单萜

排放水平的表现规律与幼龄叶相似，但响应曲线拐点早于幼

龄叶，当光强高于1 000 μmol m–2 s–1后，并未出现单萜排放下

降的现象. 

图1  香樟叶片在3个发育阶段基础状态的指标. 根据最小显著差异法，同一指标不同字母表示在0.05水平上差异显著. 环境条件：光强800 μmol m-2 s-1，
CO2浓度400 × 10-6. 4月：幼龄叶；7月：成熟叶；12月：衰老叶. 
Fig. 1  Indices of Cinnamomum camphora leaves in basal state at three foliar ontogeny stages. According to the method of least significant difference, 
the different letters of the same indicator indicate significant differences at 0.05 level. Environmental conditions: Light intensity of 800 μmol m-2 s-1; CO2 

concentration of 400 × 10-6. April: Young foliage; July: Mature foliage; December: Old foliage.

图2  香樟排放的单萜类化合物中主要物质的结构式. A：蒈烯；B：罗勒烯
Fig. 2  The structural formula of the main substance in the monoterpenes 
compounds released by Cinnamomum camphora. A：Carene ; B：Ocimene.

图3  非直角双曲线模型对香樟叶片在3个发育阶段的光响应拟合曲线. 4
月：幼龄叶；7月：成熟叶；12月：衰老叶. 
Fig. 3  Non-rectangular hyperbola model fitting curve of light response 
of Cinnamomum camphora leaves at three foliar ontogeny stages. April: 
Young foliage; July: Mature foliage; December: Old foliage.
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表1  香樟叶片在3个发育阶段光响应曲线的光合特征参数
Table 1  Photosynthetic parameters of light response curves of Cinnamomum camphora at three foliar ontogeny stages

叶龄
Age foliage

初始量子效率
Initial quantum efficiency 

(CO2/photons, α/μmolμmol–1)

最大净光合速率
Maximum net 

photosynthetic rate 
(Pnmax/μmol m–2 s–1)

光补偿点
Light compensation 

poin
(LCP/μmol m–2 s–1)

光饱和点
Light saturation 

point
(LSP/μmol m–2 s–1)

暗呼吸速率
Dark respiration 

rate 
(Rd/μmol m–2 s–1)

曲角系数
Curvature

(θ)
R2

幼龄叶 Young foliage 0.043 ± 0.001a 10.85 ± 0.46a 27.58 ± 1.12a 618.2 ± 18.1b 1.35 ± 0.07a 0.89 ± 0.02a 0.996
成熟叶 Maturity foliage 0.051 ± 0.006a 13.34 ± 1.58a   9.99 ± 1.00b 1042.0 ± 135.0a 0.60 ± 0.05b 0.53 ± 0.27a 0.988
衰老叶 Old foliage 0.044 ± 0.003a   7.83 ± 1.08b 10.99 ± 3.60b 489.5 ± 24.6b 0.65 ± 0.15b 0.58 ± 0.15a 0.999
根据最小显著差异法，同一列不同字母表示在0.05水平上差异显著. 
According to the method of least significant difference, the different letters in the same column indicate significant differences at 0.05 level.

表2  香樟叶片在3个发育阶段CO2响应曲线的光合特征参数
Table 2  Photosynthetic parameters of CO2 response curves of Cinnamomum camphora at three foliar ontogeny stages 

叶龄
Age foliage

Rubisco酶最大羧化速率
Maximum carboxylase activity 

of Rubisco
(Vcmax/μmol m–2 s–1)

最大电子传递速率
Capacity for photosynthetic 

electron transport
(Jmax/μmol m–2 s–1)

光下呼吸速率
Respiration rate under 

light
(Rp/μmol m–2 s–1)

Jmax/Vcmax
(electrons/CO2, R/μmol 

μmol-1)
R2

幼龄叶 Young foliage 62.30 ± 4.94a 80.84 ± 9.62b 0.14 ± 0.14b 1.30 ± 0.12b 0.991
成熟叶 Mature foliage 64.84 ± 3.68a 95.24 ± 4.01a 1.47 ± 0.16a 1.48 ± 0.09b 0.981
衰老叶 Old foliage 50.53 ± 4.97a 113.22 ± 9.68a 0.05 ± 0.13b 2.25 ± 0.04a 0.996
根据最小显著差异法，同一列不同字母表示在0.05水平上差异显著. 
According to the method of least significant difference, the different letters of the same column indicate significant differences at 0.05 level.

图4  光合有效辐射800 μmol m-2 s-1 下香樟叶片在3个发育阶段的CO2响应曲线. Ac：Rubisco 酶活性限制阶段；Aj：RuBP再生速率限制阶段；实线：真实
模拟曲线. A：幼龄叶；B：成熟叶；C：衰老叶. 
Fig. 4  CO2 response curves of Cinnamomum camphora at photosynthetically active radiation of 800 μmol m-2 s-1 at three foliar ontogeny stages. Ac: 
Rubisco carboxylation-limited stage; Aj: RuBP regeneration-limited stage; Solid line: Real simulation curve. A: Young foliage; B: Mature foliage; C: Old foliage.

图5  香樟叶片在3个发育阶段单萜排放速率的CO2响应值. 4月：幼龄叶；7月：成熟叶；12月：衰老叶. 
Fig. 5  CO2 response values of monoterpenes emission rate of Cinnamomum camphora at three foliar ontogeny stages．April: Young foliage; July: Mature 
foliage; December: Old foliage.
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图6  香樟叶片在3个发育阶段单萜排放速率的光响应曲线. 4月：幼龄叶；
7月：成熟叶；12月：衰老叶. 
Fig. 6  Light response curves of monoterpenes emission rate of 
Cinnamomum camphora at three foliar ontogeny stages．April: Young 
foliage; July: Mature foliage; December: Old foliage.

通过光响应模型拟合得到相关单萜排放参数（表3），香

樟幼龄叶具有最大单萜排放速率（Maximum monoterpenes 
emission rate，Emax），且 显著 高于成 熟叶 和衰 老叶（P  < 
0.05），而成熟叶要低于衰老叶，但不显著（P > 0.05）；香樟叶

片排放单萜的表观量子效率（Apparent quantum efficiency，
β）规律为成熟叶＞衰老叶＞幼龄叶，但仅成熟叶显著高于幼

龄叶（P < 0.05）；3个叶龄香樟叶片排放单萜的真实量子效率

（True quantum yield，βT）无显著差异（P > 0.05）. 

3  讨 论

植物叶片光合作用随叶龄和生境中温度、水分、光照等

条件的不同呈动态变化，因此在 对香樟不同叶龄叶片的光

合作用规律进行探索时 需将这些具体因素结合其中. 研究

表明，植物不同叶龄叶片的光合作用存在差异，对于常绿植

物而言，在早春盛夏季节植物新陈代谢旺盛，具有较高的光

合速率，以促进碳积累 [38]，而在冬季低温下则可能遭受光抑

制和光氧化损伤，导致光合速率维持在较低水平 [39]，香樟作

为常绿植物也具有相同规律. 结果表明，香樟幼龄叶呼吸作

用强，光合效率较高，且拥有最大LCP和较小LSP. 这是因为

幼龄叶处于代谢旺盛期，相比于其他两个阶段，需消耗更多

的光合产物用于自身新陈代谢[40]，但由于幼龄叶尚未发育完

全，尤其是叶绿素含量偏低 [41]，从而导致叶片对弱光、高光

的利用能力弱，电子传递效率偏低，光呼吸速率低，即CO2同

化能力低的情况. 因此，香樟幼龄叶虽具最高的新陈代谢水

平，但可能因为内部其他机制的发育滞后，限制了其光合速

率. 郑云普等人对玉米叶片进行增温实验发现，Jmax/Vcmax比值

可表示植物光合内部电子传递和Rubisco羧化两个光合系统

对光合作用的限制差异 [42]，结合本研究结果，幼龄叶Jmax/Vcmax

的值显著低于其他两个阶段，说明叶片发育滞后导致电子传

递效率低可能是影响香樟叶片光合作用的主要内在限制因

子. 香樟成熟叶已具备成熟的叶片结构，相比于其他两个阶

段，该阶段拥有最大的Pnmax.  这可能是因为成熟叶对光能的

利用范围高，呼吸作用较低，电子传递速率和Rubisco酶羧化

速率较高，CO2同化能力强，受两个光合进程的限制较小，叶

片生理活动表现最为活跃. 香樟衰老叶光合能力最差，该阶

段叶片的Gs、Tr、Ci、Vcmax指标相比其他两个阶段均为最低，

阻碍了光合原 料的供应与反应链的反应 效率，最小的光能

利用范围说明叶片光合作用可利用光照范围最小. 从内部生

理反应过程来看，香樟衰老叶具有最高的Jmax和最低的Vcmax

值，从而导致Jmax/Vcmax比值在3个阶段中为最高，说明该阶段

香樟叶片光合作用主要受Rubisco羧化过程限制. Rubisco酶

作为一种双功能酶，在催化RuBP的羧化反应的同时又可催

化RuBP的加氧反应，处于光合作用和光呼吸两个方向相反

但又相互连锁的循环反应的交 叉点上 [43]，很大程度上会 影

响光合作用的相对速率，生理过程主要表现为高电子传递效

率促使叶片内部大量合成ATP和NADPH，但由于Rubisco羧

化过程受限，ATP和NADPH未能进入卡尔文循环进一步合

成碳水化合物，而是ATP被水解形成腺苷二磷酸（Adenosine 
diphosphate，ADP），NADPH被消耗形成烟酰 胺腺嘌呤二

核苷磷酸（Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate，
NADP+），释放出大量能量，整个生理过程恰好为面临低温

环境的衰老叶提供了大量的热量，是叶片在低温环境下越冬

机制的体现，具有十分重要的生态适应价值. 

在对不同叶龄的香樟叶片进行光合生理过程探讨时，

无法避免植物生境中各种环境因素变化对植物自身造成的

影响，因此除从植物内部生理指标角度分析外，还需结合3
个叶龄阶段外界环境的差异进行讨论分析. 在浙江一带春季

（幼龄叶）的温度、光照、湿度适宜，为香樟提供了较为温和

的生境条件，利于香樟叶片发育，但由于细胞功能发育滞后，

限制了其光合速率. 而香樟大部分叶片成熟时正处夏季，高

温 对光合反应中的酶活性、电子传 递 速率起到一定抑制作

用[44-45]，但该阶段香樟叶片成熟的结构与完备的功能保障了

其仍具有最大的光合能力. 香樟衰老叶处于冬季，外界低温

环境会影响植物光合生理过程中的各种酶活性，大大降低植

物进行光能转换、电子传递和CO2固定的效率，正如前文所

论述，香樟叶在该时期通过ATP和NADPH再分解，为叶片安

全越冬提供了必要的热量. 但相比于幼龄叶和成熟叶，衰老

表3  香樟叶片在3个发育阶段单萜随光响应的排放参数
Table 3  The emission parameters of monoterpenes with light response at three foliar ontogeny stages of Cinnamomum camphora 

叶龄
Age foliage

最大单萜排放速率
Maximum monoterpenes emission rate

(Emax/nmol m–2 s–1)

表观量子效率
Apparent quantum efficiency
(CO2/photons, β/μmol μmol–1)

真实量子效率
True quantum yield

(CO2/photons, βT/μmol μmol–1)
R2

幼龄叶 Young foliage 114.23±31.99a 0.005±0.000b 0.578±0.157a 0.928
成熟叶 Mature foliage 6.62±1.49b 0.085±0.040a 0.633±0.338a 0.009
衰老叶 Old foliage 33.26±10.99b 0.012±0.005ab 0.427±0.186a 0.808
根据最小显著差异法，同一列不同字母表示在0.05水平上差异显著. 
According to the method of least significant difference, the different letters of the same column indicate significant differences at 0.05 level.
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1期香樟幼龄林不同叶龄叶片的光合特征和单萜释放规律

叶内部各项机能衰退，其生理状态为3个生长阶段中最差. 

单萜类化合物作为植物代谢产物中的大类，具有十分重

要的生理和生态功能 [46]. 光合作用为单萜的合成不但提供了

最基本的C5结构，还提供能量ATP、还原剂NADPH，因此单

萜的合成受光合过程中电子传递和CO2同化的调控 [19]. 据已

有研究，单萜的种类非常之多，本文中GC-MS分析结果表明

香樟的单萜释放以蒈烯和罗勒烯为主. 而罗勒烯作为一种无

环单萜类，其合成过程与光合作用密切相关，是一种植物防

御外界胁迫机制启动的重要信号分子，它不仅能增加植物对

外界胁迫的抗性，还能充当植物间的交流介质，帮助受害植

物周围植物及时建立防御机制，免遭伤害 [47-48].  而蒈烯是构

成植物花、果香气的主要成分，能够驱避昆虫或聚集信息素

的活性成分，避免植物体受外界伤害和加快体内信息交流反

馈的快速建立 [49]. 因此，这两种物质在有效帮助香樟叶在对
抗外界胁迫、建立防御响应上具有关键性作用，也是自身防

御机制的体现. 为进一步探讨香樟叶在不同叶龄阶段的单萜

排放水平，我们对香樟不同叶龄叶片在基础状态时单萜的释

放水平进行比较. 香樟叶片排放单萜的水平依次是成熟叶最

低、衰老叶次之，幼龄叶最大. 在前人在对杨树释放异戊二

烯的研究中发现，当叶片全部展开接近最大面积时其异戊二

烯的释放率也达到最大 [50]，这是因为叶片未展开时叶片MEP
途径的生物合成主要用于合成组成光合机构的成分，比如叶

绿素的残基、植醇、类胡萝卜素等 [51]，但随着叶龄增加和叶

片功能衰老，其释放速率逐渐下降 [52]. 在本研究中香樟单萜

释放与杨树异戊二烯释放规律相似，香樟幼龄叶的叶片面积

达到最大时其 单萜的释放速率也是最大，该阶段的香樟叶

片通过光合作用合成组成光合机构的成分，也伴随着单萜类

化合物通过MEP途径被大量合成释放. 不难发现，该阶段是

香樟新叶生长的关键时期，其通过加强排放单萜类化合物的

能力，也是自身防御机制的体现. 另外，有趣的是我们发现，

冬季衰老叶单萜的释放速率却显著高于夏季的成熟叶片，这

也是完全出乎实验预料（图1）. 释放异戊二烯的植物多为阔

叶落叶乔木，春秋为主要生长季，秋季末期入冬前就已经落

叶，而香樟是常绿乔木，在冬季环境温度低的情况下，很可能

利用大量过剩光能和电子传递流入MEP途径并产生单萜，来

减轻能量过剩造成的大量活性氧自由基. 而香樟成熟叶的单

萜排放速率最低，结合光合指标，我们认为该阶段的香樟叶

片在自身生长和建立外界防御机制上更倾向于于自身物质的

积累生长，同时该阶段的香樟叶片自身组织结构完整，内部

反馈机制成熟，在面临外界胁迫时通过单萜类化合物进行自

我防御可能只是防御体系里的很小一部分，至于香樟成熟叶

更为全面的防御体系值得进一步开展实验进行深入挖掘. 

对不同光照和CO2浓度下的单萜排放水平进行模型拟合

是我们研究单萜对调节植物生理过程的重要手段. 结果表

明，在叶片的3个叶龄阶段，除成熟叶单萜释放随光强无明显

变化外，其他两个阶段的单萜光响应曲线与光合光响应曲线

相似，但在CO2响应曲线中3个叶龄叶片释放单萜的速率基本

保持不变，这一方面说明单萜生物合成受光合过程中的电子

传递和CO2同化的直接影响，另一方面表明单萜受光合生理

过程调控的机制与异戊二烯的释放调控不同. 关于异戊二烯

释放的光响应和CO2响应的研究较多，过去的研究发现，异

戊二烯的释放速率与Jmax/Vcmax比值密切相关 [53]，有假说认为
是光合电子传递过程中，尤其是当CO2羧化速率受限时，过
量的电子和还原力会流入MEP途径，增加异戊二烯的释放，
这也被认为是异戊二烯具有光保护功能的重要机制 [19, 54]. 在
本研究中，无论哪个叶龄阶段的香樟叶片，当CO2过低时，
都没发现因为CO2供应不足，产生相对较多的过剩电子导致
单萜的释放增加的现象，也没有发现当CO2增加，光合电子
流进入CO2固定和羧化反应而致使单萜释放降低的现象（图
5），这说明单萜释放受CO2的调控不同于异戊二烯. 如前文
所述，香樟释放的单萜以蒈烯和罗勒烯为主，它们虽然属于
构成性（Instructively）BVOCs，但往往是被存储在叶片的腺
体或者特殊结构中，因此香樟叶的单萜释放受CO2的调控不
明显. 从单萜光响应拟合曲线分析，香樟幼龄叶随光强排放
单萜的规律与其光合光响应规律相似，说明幼龄叶的单萜
释放受光合过程的电子传递和CO2同化过程影响，但当光强
高于1 000 μmol m–2 s–1时，处于幼龄期的叶片因叶片结构还
未发育成熟，光呼吸作用开始显现，合成单萜的代谢前体优
先进入三羧酸循环用于产生腺嘌呤核苷三磷酸（Adenosine 
triphosphate，ATP）以满足正常生理需要，因此呈现出单萜类
化合物排放速率下降现象，而这与幼龄期具有较低LSP结果
相符合. 香樟成熟叶排放单萜的速率随光强变化始终稳定
在一个较低的释放水平，致使单萜-光响应曲线拟合结果并
不理想. 该阶段较高的Jmax和Vcmax表明叶片电子传递过程和
Rubisco羧化过程的效率较高，前者产生的物质大部分都能
进入卡尔文循环被合成C5化合物，可用于单萜合成的前体物
质匮乏，释放水平低. 同时该阶段的叶片具有最大的光能利
用范围，受光照影响小，可用于单萜合成的前体物质依旧维
持在一个稳定的水平，从而表现出香樟成熟叶片排放单萜的
速率对光强不敏感. 虽然香樟衰老叶各项光合指标开始衰
退，但可能是因为叶片结构功能仍具有完整性，且冬天叶片
受到光抑制现象较少，所以该阶段单萜释放速率的光响应过
程与幼龄叶具有相似的规律. 

Rasulov发现，异戊二烯的合成具有显著的光依赖性，在
暗处异戊二烯是不释放或释放非常微量 [55]，但 对于香樟而
言，不管是白天还是夜晚，都能监测到大量单萜释放（数据
未显示），正如前面所论述，香樟单萜的合成很可能有部分
是受光合生理调控，如碳源供应和ATP与NADPH，也有部分
是受其他非光合生理调控，比如线粒体呼吸等. 同时由于香
樟释放的BVOCs成分复杂，除了单萜还有单萜的氧化同系物
如芳樟醇等，其合成释放规律相比异戊二烯的释放要复杂得
多. 因此就Guenther释放模型，对某些单萜释放而言，如本研
究中香樟单萜的释放，其响应系数不但与物种有关，很可能
针对某一种特定的BVOC具有对应特定的响应参数. 综上所
述，我们推断香樟单萜合成的调控有其自身特性，很可能是
因为光下和暗处其代谢合成的底物和能量来源不同导致的，
至于释放的单萜种类以及各自不同的比例，这种复杂性还需
要后期进一步研究和验证. 

4  结 论

本研究表明，香樟幼龄叶与成熟叶表现出来的光合特征
相似，但内在限制机制存在差异：香樟幼龄叶由于自身发育
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需求，其Pn、Gs、Tr  Rd处于较高水平，受外界影响小，叶片功

能发育滞后是影响其光合作用的主要因素；香樟成熟叶内部

机制发育成熟，光合作用主要受外界环境（强光、高温）影

响. 而不同叶龄阶段，香樟叶片的Vcmax并没有发生显著变化，

表明Rubisco酶羧化过程不是导致香樟叶片在不同叶龄阶段

光合作用产生差异的原因. 然而，在不同叶龄阶段香樟叶片

的Jmax却发生变化，表明电子传递速率的变化很可能是导致

香樟叶片在不同叶龄阶段光合作用产生差异根本原因之一. 

从实验结果来看，香樟单萜的排放具有显著的光依赖特性，

但对CO2浓度的响应不明显. 因此，我们推测香樟单萜释放

速率很可能受自身生长过程中能量和碳源供应的调控，也受

到不同叶龄阶段的季节环境因子变化 影响，这可为区域性
BVOCs释放模型提供有益的参数借鉴. 
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附表1  相关指标介绍
Table S1  Explanation of related parameters

指标名称
Name

英文全名
English name 

英文缩写
Abbreviation

含义
Explanation

净光合速率 Net photosynthetic rate Pn 叶片利用光能的能力
气孔导度 Stomatal conductance Gs 反映叶片气孔的开放程度
胞间CO2浓度 Intercellular CO2 concentration Ci 反映叶片细胞间的CO2浓度，即可参与光合作用的CO2的量
蒸腾速率 Transpiration rate Tr 指示叶片在一定时间内单位叶面积蒸腾的水量
总单萜排放速率 Total monoterpenoids emission rate E 叶片单位时间内释放单萜的量的能力
初始量子效率 Initial quantum efficiency α 反映叶片对低光的利用效率
最大净光合速率 Maximum net photosynthetic rate Pnmax 叶片利用光能的最大能力
光补偿点 Light compensation poin LCP

反映叶片利用光的范围
光饱和点 Light saturation point LSP
暗呼吸速率 Dark respiration rate Rd 反映叶片的呼吸效率
曲角系数 Curvature θ 反映光响应曲线的弯曲程度
Rubisco酶最大羧化速率 Maximum carboxylase activity of Rubisco Vcmax 反映光合反应过程中卡尔文循环的物质转化效率
最大电子传递速率 Capacity for photosynthetic electron transport Jmax 反映光合反应过程中光合电子的转化效率
光下呼吸速率 Respiration rate under light Rp 反映叶片光合作用过程中进行光呼吸消耗能量的程度

Jmax/Vcmax Jmax/Vcmax Jmax/Vcmax
叶片光合内部电子传递和Rubisco羧化两个光合系统对光合作
用的限制差异

最大单萜排放速率 Maximum monoterpenes emission rate Emax 叶片单位时间内释放最大单萜的量的能力
表观量子效率 Apparent quantum efficiency β 反映叶片在低光下的单萜释放能力
真实量子效率 True quantum yield βT 反映叶片在低光下的真实的单萜释放能力


