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摘　 要　 为研究不同生活型植物的光合能力及其叶片光合机构，采用直角双曲线修正模型和
Ｃ３ 植物 ＦｖＣＢ 模型对 ７ 种木本植物和 ４ 种草本植物的 ＣＯ２响应曲线进行拟合，并对不同木本
植物、不同草本植物和 ２ 种生活型植物的最大净光合速率（Ｐｎ ｍａｘ）、Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶最大羧化速率
（Ｖｃ ｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）、光合暗呼吸速率（Ｒｄ）和叶肉阻力（ｒｍ）等参数进行比较．结
果表明： ７ 种木本植物 Ｐｎ ｍａｘ大小顺序为乌桕、苎麻＞润楠、海桐＞青冈、苦槠、娜塔栎；乌桕、苎
麻、润楠和海桐的 Ｖｃ ｍａｘ显著大于青冈和苦槠；Ｊｍａｘ大小顺序为乌桕＞苎麻、海桐＞娜塔栎、苦槠
和青冈；润楠和苦槠的 ｒｍ显著大于乌桕、海桐和苎麻．商陆的 Ｐｎ ｍａｘ显著大于藿香蓟和土牛膝；４
种草本植物的 Ｖｃ ｍａｘ无显著差异；商陆的 Ｊｍａｘ显著大于藿香蓟；龙葵和土牛膝的 ｒｍ显著大于藿
香蓟；商陆的 Ｒｄ显著大于藿香蓟和土牛膝．木本植物的 Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ、Ｊｍａｘ和 ｒｍ光合参数均显著
大于草本植物，但二者的 Ｒｄ无显著差异．不同物种之间以及 ２ 种生活型植物光合能力的差异
主要是由叶片内部 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力、电子传递能力和叶肉阻力等差异引起的．
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ｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ．

　 　 随着大气 ＣＯ２浓度升高和全球变暖进程的加

快，森林生态系统固碳能力和碳汇潜力的研究已成

为全球碳循环研究的一个重要课题［１］ ．木本植物与

草本植物是森林植物主要的两种生活型，并构成森

林生态系统的垂直结构［２］ ．木本植物和草本植物的

光合能力直接影响到森林生态系统的固碳能力．因
此，木本、草本生活型植物光合能力的相关研究有助

于更好地理解森林生态系统的固碳功能．然而，植物

的光合能力不仅受环境因子影响，还与植物本身的

生理生化特性密切相关［３－４］ ．由于叶片内部的光合生

理生化反应过程非常复杂，普通的光合经验模型虽

然可以描述光合速率与环境因子间的数量关

系［５－６］，但是不能反映叶片光合生理生化特性［７］ ．而
Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［８］ 提出的 Ｃ３ 植物 ＦｖＣＢ 光合模型可以

模拟植物叶片内部的光合生理生化反应过程，并用

来分析净光合速率的 ＣＯ２响应曲线（Ａ ／ Ｃ ｉ曲线），获
得 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶最大羧化速率（Ｖｃ ｍａｘ）、最大电子传递

速率（Ｊｍａｘ）、磷酸丙糖的最大转运速率（Ｔｐ）、叶肉阻

力（ ｒｍ）和光合暗呼吸速率（Ｒｄ）等光合生化参数，进
而预测植物叶片光合系统的内部变化状况［８－１０］，反
映影响叶片光合能力的光合生理生化特性．但目前

国内相关研究较少，仅见一些研究综述以及温室茄

子光合生化模型模拟分析［７，１１－１２］ ．
本文以亚热带地区常见的 ７ 种木本植物和 ４ 种

草本植物为材料，采用最新的双重优化法（ ｅｘｈａｕｓ⁃
ｔｉｖｅ ｄｕａｌ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ， ＥＤＯ）对不同物种的 Ａ ／ Ｃ ｉ曲线

进行 ＦｖＣＢ 模型模拟分析［１３］，并利用 Ｖｃ ｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｔｐ、ｒｍ
和 Ｒｄ等光合参数探索影响不同物种和不同生活型植

物光合能力的叶片内部光合生理生化特性，更好地理

解森林不同层次植物的光合固碳能力及其内部机理，
为亚热带地区造林物种的选择与配置提供参考，以建

设碳汇能力较好的人工林．

１　 材料与方法

１􀆰 １　 植物材料

选取分布于亚热带地区的苦槠 （ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、 青冈 （ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ）、 润楠

（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐｉｎｇｉｉ）、乌桕（ Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）、娜塔栎

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｎｕｔｔａｌｌｉｉ）、海桐 （Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ）、苎麻

（Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ）７ 种木本植物和藿香蓟（Ａｇｅｒａｔｕｍ
ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ）、龙葵（Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ）、商陆（Ｐｈｙｔｏｌａｃ⁃
ｃａ ａｃｉｎｏｓａ）、土牛膝（Ａｃｈｙｒａｎｔｈｅｓ ａｓｐｅｒａ）４ 种草本植

物作为材料．其中，苦槠、青冈、润楠和乌桕是亚热带

常绿阔叶林的主要组成树种．藿香蓟、龙葵、商陆和

土牛膝广泛分布于亚热带地区的山谷、山坡、林下或

林缘．２０１５ 年 ５ 月，购买 ７ 种木本植物的 ２ 年生实生

苗木，移栽 ４ 种草本植物的 １ 年生实生苗，每种植物

选取大小一致的幼苗各 ８ 株，种植于相同规格的花

盆中，并放置于浙江钱江源生态站的庙山坞自然保

护区（３０°３′—３０°６′ Ｎ，１１９°５６′—１２０°２′ Ｅ）的实验

地．以园土和草炭土（３ ∶ １）的混合土作为栽植土，定
期浇水施肥，保证水分和养分的充足供应．
１􀆰 ２　 ＣＯ２响应曲线测量

２０１５ 年 １０ 月，选取 ５ 株长势一致的健壮植株，
并选择每株植物顶部生长旺盛的叶片进行试验．
Ａ ／ Ｃ ｉ曲线采用美国 ＬＩＣＯＲ 公司的便携式光合作用

仪（Ｌｉ⁃６４００ＸＴ）进行测量．植物叶片先在净饱和光合

有效辐射（１２００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）、温度（２５±２） ℃、
空气相对湿度 ６０％ ～ ７０％等条件下诱导 ３０ ｍｉｎ 以

上，直到光合速率和气孔导度相对稳定． 再利用

Ｌｉ⁃６４００⁃０１液化钢瓶控制参比室中的 ＣＯ２浓度依次

为 ４００、３００、２００、１００、５０、４５０、６００、８００、１０００、１２００
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，并测定净光合速率，每种植物重复测

量 ５ 片叶．
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１􀆰 ３　 Ｃ３ 植物 ＦｖＣＢ 光合模型及其光合参数

Ｃ３ 植物 ＦｖＣＢ 光合模型［９］ 主要包括 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶

活性限制、ＲｕＢＰ 再生速率限制和磷酸丙糖转运

（ＴＰＵ）速率限制阶段［１３］：
当 Ｃｃ＞Γ∗时，
Ａ＝ｍｉｎ（Ａｃ，Ａｊ，ＡＰ）
当 Ｃｃ≤Γ∗时，
Ａ＝ｍｉｎ（Ａｃ，Ａｊ） （１）

式中：Ｃｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化位点的 ＣＯ２浓度；Γ∗为缺

乏暗呼吸的叶绿体 ＣＯ２ 补偿点 （经验值为 ３． ７４３
Ｐａ） ［１４］；Ａ 为净光合速率；Ａｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制

阶段的净光合速率；Ａｊ为 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段

的净光合速率；Ａｐ为 ＴＰＵ 限制阶段的净光合速率．
当光合作用受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制时，净光合

速率（Ａｃ）为：

Ａｃ ＝
Ｃｃ－Γ∗

Ｃｃ＋Ｋｃ（１＋Ｏ ／ Ｋｏ）
Ｖｃ ｍａｘ－Ｒｄ （２）

式中：Ｖｃ ｍａｘ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶最大羧化速率；Ｋｃ为 ＲｕＢＰ
酶羧化反应米氏常数（经验值为 ２７．２３８ Ｐａ）；Ｋｏ为

ＲｕＢＰ 酶氧化反应米氏常数（经验值为 １６５８２ Ｐａ）；Ｏ
为氧气浓度（经验值为 ２１２２０ Ｐａ） ［１４］；Ｒｄ为光下暗

呼吸速率．
当光合作用受 ＲｕＢＰ 再生速率限制时，净光合

速率（Ａｊ）为：

Ａｊ ＝ Ｊ·
Ｃｃ－Γ∗

４Ｃｃ＋８Γ∗
－Ｒｄ （３）

式中：Ｊ 为 ＰＳⅡ电子传递速率；Ｊ 与最大电子传递速

率（Ｊｍａｘ）的关系常用经验公式进行描述［１０］ ．

Ｊ＝
Ｉ２＋Ｊｍａｘ－ （ Ｉ２＋Ｊｍａｘ） ２－４θＩ２Ｊｍａｘ

２θ
（４）

式中：θ 为非直角双曲线函数曲率（经验值为 １）；Ｉ２
为 ＰＳⅡ吸收的有效光辐射［１０］ ．

Ｉ２ ＝ＰＡＲα１ ｆⅡΦＰＳＩＩｍａｘ （５）
式中：ＰＡＲ 为光合有效辐射；α１为叶片的光吸收系

数（经验值为 ０．８５）；ｆⅡ为光能在光系统 Ｉ（ＰＳＩ）和光

系统Ⅱ（ＰＳⅡ） 中分配的比例 （经验值为 ０． ５）；
ΦＰＳⅡ ｍａｘ为最大 ＰＳⅡ光化学效率（经验值为 １） ［１５］ ．

当光合作用受磷酸丙糖转运速率限制时，净光

合速率（Ａｐ）为：
Ａｐ ＝ ３Ｔｐ－Ｒｄ （６）

式中：Ｔｐ为磷酸丙糖的最大转运速率．
叶肉阻力（ ｒｍ）为：

ｒｍ ＝
（Ｃ ｉ－Ｃｃ）

Ａ
（７）

式中：Ｃ ｉ为胞间 ＣＯ２浓度．
为进行 Ａ ／ Ｃ ｉ曲线的拟合，需将 Ａｃ和 Ａｊ整理成 Ｃ ｉ

的函数［１６］ ．结合公式（２）和公式（７）得到 Ａｃ关于 Ｃ ｉ

的函数：

Ａ２
ｃ－Ａｃ

Ｃ ｉ＋Ｋｃ １＋Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú

ｒｍ
＋Ｖｃ ｍａｘ－Ｒｄ

ì

î

í

ïï

ïï

ü

þ

ý

ïï

ïï

＋

Ｖｃ ｍａｘ Ｃ ｉ－Γ∗( ) －Ｒｄ Ｃ ｉ＋Ｋｃ １＋Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú{ }

ｒｍ
＝ ０ （８）

求解公式（８）并取正解得：

Ａｃ ＝
ｂ－ ｂ２－４ｃ

２

ｂ＝
Ｃ ｉ＋Ｋｃ １＋Ｏ

Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú

ｒｍ
＋Ｖｃ ｍａｘ－Ｒｄ

ｃ＝
Ｖｃ ｍａｘ Ｃ ｉ－Γ∗( ) －Ｒｄ Ｃ ｉ＋Ｋｃ １＋Ｏ

Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú{ }

ｒｍ
结合公式（３）和公式（７）得到 Ａｊ关于 Ｃ ｉ的函数：

Ａ２
ｊ －Ａｊ

Ｃ ｉ＋２Γ∗( )

ｒｍ
＋ Ｊ
４
－Ｒｄ

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú
＋

｛
Ｃ ｉ－Γ∗( ) Ｊ

４
－Ｒｄ Ｃ ｉ＋２Γ∗( )

ｒｍ
｝ ＝ ０ （９）

求解公式（９）并取正解得：

Ａｊ ＝
ｂ－ ｂ２－４ｃ

２

ｂ＝
Ｃ ｉ＋２Γ∗( )

ｒｍ
＋ Ｊ
４
－Ｒｄ

ｃ＝
｛

Ｃ ｉ－Γ∗( ) Ｊ
４

－Ｒｄ Ｃ ｉ＋２Γ∗( ) ｝

ｒｍ
（１０）

１􀆰 ４　 数据处理

采用直角双曲线修正模型［１２］ 拟合 Ａ ／ Ｃ ｉ曲线获

得最大净光合速率（Ｐｎ ｍａｘ）． ＦｖＣＢ 光合模型拟合过

程参考 Ｇｕ 等［１３］ 的研究，其中，Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性阶段

可获得特异性参数 Ｖｃ ｍａｘ和共同参数 ｒｍ、Ｒｄ，ＲｕＢＰ 再

生速率限制阶段可获得特异性参数 Ｊｍａｘ和共同参数

ｒｍ、Ｒｄ，ＴＰＵ 再生限制阶段可获得特异性参数 Ｔｐ ．对
获得的光合参数进行如下分析：１）对 ７ 种木本植物

和 ４ 种草本植物的光合参数先采用 Ｄｉｘｏｎ 法去除异

常值，进行 Ｋｏｌｍｏｇｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ 正态性检验，再分别

进行单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），参数间差
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异的显著性采用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较检验（α ＝ ０．０５）；
２）把 ４ 种草本植物的光合参数组成草本生活型植

物的光合参数数据，把 ７ 种木本植物的光合参数组

成木本生活型植物的光合参数数据；再采用 Ｄｉｘｏｎ
法去除异常值并进行 Ｋｏｌｍｏｇｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ 正态性检

验，对服从正态分布、不服从正态分布的数据分别采

用独立样本 ｔ 检验、Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验进行大小比

较（α＝ ０．０５）．利用 ＳＰＳＳ １３．０、Ｒ３．２．０ 和 Ｅｘｃｅｌ 软件

进行数据统计分析和作图．表中数据为平均值±标
准误．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 Ａ ／ Ｃ ｉ曲线的 ＦｖＣＢ 模型模拟分析

在 １２００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１光合有效辐射（ＰＡＲ）
下，１１ 种植物的 Ａ 均随 Ｃ ｉ的增大而逐渐增加，最后

趋于平缓，达到饱和．以海桐的 Ａ ／ Ｃ ｉ 曲线为例（图
１），Ａ ／ Ｃ ｉ曲线大致可以分为前后 ２ 个部分．第一部

分，随 Ｃ ｉ的增大，Ａ 几乎呈线性增加（空心点），说明

光合作用受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性大小的限制．第二部分，
随 Ｃ ｉ的增大，Ａ 的增加趋缓（实心点），说明光合作

用受 ＲｕＢＰ 再生速率大小的限制．Ａ ／ Ｃ ｉ曲线的 ＦｖＣＢ
模型拟合结果见图 １，２ 条拟合线交点的 Ｃ ｉ 值为

Ｒｕｂｉｃｏ酶限制阶段与 ＲｕＢＰ 限制阶段的临界胞间

ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ＿ＣＪ）． １１ 种植物的 Ａ ／ Ｃ ｉ 曲线均未出现

ＴＰＵ 转运速率限制．采用决定系数（Ｒ２）对 ＦｖＣＢ 模

型的拟合效果进行分析，４ 种草本植物拟合的 Ｒ２为

０．９８７１～０．９９９８，７ 种木本植物 ＦｖＣＢ 模型拟合的 Ｒ２

为０．９８２８～０．９９９８，这说明 ＦｖＣＢ 模型对 １１ 种植物

Ａ ／ Ｃ ｉ曲线的拟合效果均较好．
２􀆰 ２　 ７ 种木本植物光合参数比较

Ｖｃ ｍａｘ、Ｊｍａｘ、ｒｍ和 Ｒｄ等光合参数分别反映植物叶

片叶肉细胞 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的羧化能力、光合电子传递

能力、叶肉细胞对 ＣＯ２扩散的阻力和光下线粒体呼

吸速率．７ 种木本植物叶片 Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｒｄ和 ｒｍ

图 １　 光合有效辐射 １２００ μｍｏｌ·ｍ－２ ·ｓ－１ 下海桐叶片的
ＣＯ２响应曲线
Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ （Ａ ／ Ｃｉ） ｆｏｒ Ｐｉｔｔｏｓｐｏ⁃
ｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｆ １２００
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１ ．
Ⅰ： Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段 Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｓｔａｇｅ； Ⅱ：
ＲｕＢＰ 再生限制阶段 ＲｕＢＰ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｓｔａｇｅ． Ｃｉ＿ＣＪ： Ｒｕｂｉｃｏ 酶
限制阶段与 ＲｕＢＰ 限制阶段临界点的胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ
ａｎｄ ＲｕＢＰ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｓｔａｔｅ．

等光合参数均存在显著差异，其中，Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ 和

Ｊｍａｘ分别为 １６．８ ～ ３１． ６、４１． ６ ～ ９２． ６ 和 ７２． ３ ～ １２３． １
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１（表 １）．叶片 Ｐｎ ｍａｘ表现为乌桕和苎

麻＞润楠和海桐＞青冈、苦槠和娜塔栎．乌桕、苎麻、润
楠和海桐叶片的 Ｖｃ ｍａｘ 显著大于青冈和苦槠．叶片

Ｊｍａｘ表现为乌桕＞苎麻和海桐＞娜塔栎、苦槠和青冈．７
种木本植物的 ｒｍ、 Ｒｄ 和 Ｃｉ＿ＣＪ 分别为 ０． ３６ ～ ２． １２
ｍ２·ｓ·ｍｏｌ－１、０． ６１ ～ １． ６４ μｍｏｌ·ｍ－２ ·ｓ－１、３６． ３ ～
４９．５ Ｐａ．润楠和苦槠叶片的 ｒｍ显著大于乌桕、海桐和

苎麻．乌桕、娜塔栎和青冈叶片的 Ｒｄ显著大于苦槠和

润楠．青冈和海桐叶片 Ｃｉ＿ＣＪ显著大于润楠和苎麻．这表

明乌桕和苎麻叶片较强的光合能力主要是由于乌桕

和苎麻叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力和光合电子传递

能力均较强，并且叶肉阻力较小；青冈、苦槠和娜塔栎

叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力和光合电子传递能力均

较小，而且叶肉阻力较大，导致其叶片光合能力较弱．

表 １　 ７ 种木本植物光合参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐｎ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｖｃ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｊｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
ｒｍ

（ｍ２·ｓ·ｍｏｌ－１）
Ｒｄ

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
Ｃｉ＿ＣＪ
（Ｐａ）

青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ １６．８±０．６ａ ４１．６±４．５ａ ７２．３±０．９ａ １．４４±０．１６ｂｃ １．３９±０．１０ｃ ４９．５±５．５ｂ
苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｓ ｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ １７．１±０．５ａ ５５．１±３．７ａ ７９．４±３．１ａｂ １．６６±０．０８ｃｄ ０．８０±０．１１ａｂ ４５．２±２．４ａｂ
娜塔栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｎｕｔｔａｌｌｉｉ １７．０±０．５ａ ６３．５±８．８ａｂ ９４．６±５．０ｂ １．３６±０．２０ｂｃ １．６４±０．３８ｃ ４０．４±３．９ａｂ
海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ２０．１±０．７ｂ ７７．９±６．１ｂｃ １１３．８±２．４ｃｄ ０．８９±０．１５ａｂ １．３６±０．２１ｂｃ ４９．１±１．６ｂ
润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐｉｎｇｉｉ １９．７±０．７ｂ ８３．５±７．７ｂｃ ９７．３±２．５ｂｃ ２．１２±０．２７ｄ ０．６１±０．０７ａ ３８．３±１．７ａ
乌桕 Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ ３１．６±０．８ｃ ８７．８±７．４ｃ １４９．０±１２．０ｅ ０．３６±０．１３ａ １．４５±０．１６ｃ ４１．４±１．１ａｂ
苎麻 Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ ２８．１±０．６ｃ ９２．６±１１．６ｃ １２３．１±４．４ｄ ０．９９±０．１７ｂ １．２１±０．０９ｂｃ ３６．３±３．２ａ
同列不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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表 ２　 ４ 种草本植物光合参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐｎ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｖｃ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｊｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

ｒｍ
（ｍ２·ｓ
·ｍｏｌ－１）

Ｒｄ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｃｉ＿ＣＪ
（Ｐａ）

藿香蓟 Ａｇｅｒａｔｕｍ ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ １４．６±０．９ａ ４０．０±１．６ａ ７１．４±６．２ａ ０．２９±０．１３ａ ０．８３±０．０４ａｂ ３８．０±２．０ａ
商陆 Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａ ａｃｉｎｏｓａ １９．２±１．７ｂ ４１．０±４．５ａ ９４．４±５．１ｂ ０．３４±０．０９ａｂ １．４０±０．１１ｃ ５５．３±６．５ｂ
龙葵 Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ １６．５±０．７ａｂ ４３．３±２．５ａ ８３．０±１．０ａｂ ０．９９±０．４１ｂ １．１３±０．１２ｂｃ ４１．１±２．８ａ
土牛膝 Ａｃｈｙｒａｎｔｈｅｓ ａｓｐｅｒａ １３．７±１．１ａ ５８．７±７．８ａ ８４．３±６．５ａｂ ０．９９±０．１７ｂ ０．７４±０．１１ａ ３５．６±０．５ａ

表 ３　 木本植物和草本植物的光合参数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ａｎｄ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ

类型
Ｔｙｐｅ

Ｐｎ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｖｃ ｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｊｍａｘ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

Ｒｄ

（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）

ｒｍ
（ｍ２·ｓ
·ｍｏｌ－１）

Ｃｉ＿ＣＪ
（Ｐａ）

木本植物 Ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ １４．３⁃１５．８⁃１７．３ａ∗ ４５．２±１．３ａ １０２．８±４．５ａ １．１６±０．０８ａ ０．８９⁃１．２１⁃１．６１ａ∗ ４０．２±１．２ａ
草本植物 Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔ １７．０⁃１９．５⁃２７．１ｂ∗ ６８．２±１．４ｂ ８３．４±３．２ｂ １．０３±０．０８ａ ０．３９⁃０．５６⁃０．８６ｂ∗ ４２．５±１．２ａ
∗四分位数（第一四分位数⁃中位数⁃第三四分位数） Ｑｕａｒｔｉｌｅｓ （ ｆｉｒｓｔ ｑｕａｒｔｉｌｅ⁃ｍｅｄｉａｎ ｖａｌｕｅ⁃ｔｈｉｒｄ ｑｕａｒｔｉｌｅ） ．

２􀆰 ３　 ４ 种草本植物光合参数比较

４ 种草本植物叶片 Ｐｎ ｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｒｄ、ｒｍ和 Ｃ ｉ＿ＣＪ光合

参数存在显著差异，其中，Ｐｎ ｍａｘ、Ｊｍａｘ、ｒｍ、Ｒｄ和 Ｃ ｉ＿ＣＪ分

别为 １３． ７ ～ １９． ２ μｍｏｌ · ｍ－２ · ｓ－１、 ７１． ４ ～ １２３． １
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１、０．２９～０．９９ ｍ２·ｓ·ｍｏｌ－１、０．７４～１．４
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１和 ３５．６ ～ ５５．３ Ｐａ（表 ２）．藿香蓟、龙
葵和土牛膝叶片的 Ｐｎ ｍａｘ均无显著差异，但商陆叶片

的 Ｐｎ ｍａｘ显著大于藿香蓟和土牛膝．商陆、龙葵和土

牛膝叶片的 Ｊｍａｘ均无显著差异，但商陆叶片 Ｊｍａｘ显著

大于藿香蓟．商陆、龙葵和土牛膝叶片的 ｒｍ均无显著

差异，而龙葵和土牛膝叶片的 ｒｍ均显著大于藿香蓟．
商陆叶片的 Ｒｄ显著大于藿香蓟和土牛膝．商陆叶片

Ｃ ｉ＿ＣＪ显著大于其他 ３ 种植物．但是，４ 种草本植物叶

片的 Ｖｃ ｍａｘ 差异不显著 （表 ２）， Ｖｃ ｍａｘ 为 ４０ ～ ５８． ７
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１ ．这表明商陆叶片较强的光合能力是

由于其叶片具有较强的光合电子传递能力，而其他

３ 种植物 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力和光合电子传递能力

相似，最终使得其光合能力无显著差异．
２􀆰 ４　 不同生活型植物光合参数比较

Ｋｏｌｍｏｇｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ 正态性检验结果显示，木本

植物和草本植物叶片的 Ｊｍａｘ和 Ｒｄ参数均服从正态分

布，而 Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ、ｒｍ和 Ｃ ｉ＿ＣＪ不服从正态分布，其中，
Ｖｃ ｍａｘ和 ｒｍ服从对数正态分布．因此，对木本植物和草

本植物叶片的 Ｊｍａｘ和 Ｒｄ采用独立样本 ｔ 检验进行大

小比较，并采用算数均值和标准误进行描述性统计；
对 Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ、ｒｍ和 Ｃ ｉ＿ＣＪ采用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和非参数

检验进行大小比较，并采用几何均值和几何标准差

（或 ４ 分位数）进行描述性统计．由表 ３ 可以看出，木
本植物的 Ｐｎ ｍａｘ、Ｖｃ ｍａｘ、Ｊｍａｘ和 ｒｍ光合参数均显著大于

草本植物．木本植物和草本植物的 Ｒｄ和 Ｃ ｉ＿ＣＪ参数无

显著差异．木本植物叶片叶肉导度对叶片光合能力

的限制较大，但由于木本植物 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力

和光合电子传递能力均较强，使得木本植物光合能

力大于草本植物．

３　 讨　 　 论

ＣＯ２作为植物光合作用的基本原料，是光合作

用和植物生长的限制因子，Ａ ／ Ｃ ｉ曲线是判定植物光

合能力的重要方法，通过曲线可以获得与植物光合

能力相关的生理生化参数．因此，许多学者提出不同

的 Ａ ／ Ｃ ｉ曲线模型，从经验模型到机理模型．其中，以
Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［８］建立的 ＦｖＣＢ 模型的应用最为广泛．本
研究采用 ＦｖＣＢ 模型对 １１ 种植物的光合生理生化

特性进行研究，结果表明，在 １２００ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１

光强和低 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ ＜Ｃ ｉ＿ＣＪ）下，１１ 种植物的光合

作用受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制，而在高 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ ＞
Ｃ ｉ＿ＣＪ）下，光合作用受 ＲｕＢＰ 再生速率限制，而没有

出现 ＴＰＵ 转运速率限制阶段．其原因可能是当 ＣＯ２

浓度较低时，光合底物 ＲｕＢＰ 的浓度过量，光合作用

受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性大小的限制，而随着 ＣＯ２ 浓度升

高，ＲｕＢＰ 的再生速率小于其消耗速率，导致 ＲｕＢＰ
浓度不足而限制光合作用．本研究采用的 ＣＯ２浓度

梯度可能还未导致植物受到较大的胁迫，没有出现

光合速率随 ＣＯ２浓度增加而下降的现象，这可能是

光合作用没有受到 ＴＰＵ 转运速率限制的原因．
ＦｖＣＢ 模型拟合 Ａ ／ Ｃ ｉ 曲线可以计算出 Ｖｃ ｍａｘ、

Ｊｍａｘ、ｒｍ和 Ｒｄ等光合参数，为研究植物光合能力及其

内部原因提供了依据．由表 １ 可见，７ 种木本植物的
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光合能力之间均存在显著差异，这可能与不同植物

叶片结构和成分的不同［１７］ 有关．有研究表明，叶片

光合能力主要与叶肉细胞内光合系统的内在变化状

态有关［７］ ．本研究采用 ＦｖＣＢ 模型对其叶片内部原

因进行研究，结果表明，７ 种木本植物叶片光合能力

的差异主要由 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的羧化能力、光合电子传

递能力和叶肉阻力等差异引起，这可能与不同植物

叶片叶肉细胞内 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量及活性、光合电子

传递组分含量［１８］、ＣＯ２扩散路径长度［１９］和水通道蛋

白含量［２０－２１］等的差异有关，但具体的相关性还得结

合生理指标的测量进行研究．由于叶片厚度可能增

加 ＣＯ２在叶肉细胞内的扩散路径［２２－２３］，润楠和苦槠

叶片较大的叶肉阻力可能与其相对较厚的革质叶片

有关．由表 ２ 可见，４ 种草本植物的光合能力均存在

显著差异，但 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的羧化能力差异不显著，这
表明草本植物叶片叶肉细胞内 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量及活

性可能相差不大，而不同草本植物间光合能力的差

异可能是由光合电子传递能力和叶肉阻力等其他因

素引起的．
由表 ３ 可知，木本植物的光合能力均显著大于

草本植物，这可能与木本植物较大的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧

化能力和光合电子传递能力有关．Ｗｕｌｌｓｃｈｌｅｇｅｒ［２４］ 发
现，一年生草本植物的 Ｖｃ ｍａｘ和 Ｊｍａｘ均大于多年生木

本植物，但本研究发现，木本植物的 Ｖｃ ｍａｘ和 Ｊｍａｘ均显

著大于草本植物（表 ３）．有研究表明，Ｖｃ ｍａｘ和 Ｊｍａｘ的

大小主要与植物叶片内部光合系统中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶组

分和电子传递组分的含量有关［２５］，同时植物叶片

ＰＳⅡ反应中心复合体（ｃｙｔ ｆ）、ＡＴＰ 合成酶、Ｒｕｂｉｓｃｏ
酶等受光照、温度、水分和 Ｎ 营养等环境条件的影

响［２６－２９］ ．由于本研究中所有植物处在相同的环境条

件下，说明木本植物与草本植物 Ｖｃ ｍａｘ和 Ｊｍａｘ的差异

可能与木本和草本 ２ 种生活型植物本身的光合特性

有关．另外，本研究还发现，木本植物的叶肉阻力均

显著大于草本植物（表 ３），这可能与草本植物叶片

厚度较薄有关．在近饱和光强下，几种木本植物的光

合能力均大于草本植物，但由于森林中不同冠层和

不同位置叶片的实际光强是变化的，要深入研究森

林中不同植物的光合固碳能力，还需要结合生境特

征进一步开展实际光强下不同植物光合生理生化特

性的研究．

参考文献

［１］　 Ｎｉｅ Ｈ （聂　 昊）， Ｗａｎｇ Ｓ⁃Ｑ （王绍强）， Ｚｈｏｕ Ｌ （周
蕾）， ｅｔ ａｌ． Ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｖｅｇｅ⁃

ｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｉａｎｇｘｉ ａｎｄ Ｚｈｅｊｉａｎｇ ｐｒｏｖｉｎｃｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎａｔｉｏｎ⁃
ａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎｖｅｎｔｏｒｙ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ
（应用生态学报）， ２０１１， ２２（１０）： ２５８１ － ２５８８ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２］　 Ｚｈｕ Ｙ （祝 　 燕）， Ｚｈａｏ Ｇ⁃Ｆ （赵谷风）， Ｚｈａｎｇ Ｌ⁃Ｗ
（张俪文）， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｏｆ Ｇｕｔｉａｎｓｈａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ ｉｎ ａ ｍｉｄ⁃ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ （植物生态学报）， ２００８， ３２（２）：
２６２－２７３ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３］　 Ｓｕｎ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｊ， Ｌａｒｕｅ ＣＴ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｌｅａｆ ｓｕ⁃
ｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｌｅａｆ ｓｔａｒｃｈ ｔｕｒｎｏｖｅｒ
ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ＲｕＢＰ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｂｕｔ ｎｏｔ Ｒｕｂｉｓｃｏ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｎｕｌｌ ｍｕｔａｎｔｓ ｏｆ ＳＰＳＡ１． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，
２０１１， ３４： ５９２－６０４

［４］　 Ｐｒｉｃｅ ＧＤ， Ｂａｄｇｅｒ ＭＲ， Ｖｏｎ ＣＳ． Ｔｈｅ ｐｒｏｓｐｅｃｔ ｏｆ ｕｓｉｎｇ
ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｉｃａｒｂｏｎａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｌｅａｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｃ３ ｃｒｏｐ ｐｌａｎｔｓ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
２０１０， １５５： ２０－２６

［５］　 Ｗｕ Ｔ⁃Ｇ （吴统贵）， Ｚｈｏｕ Ｈ⁃Ｆ （周和锋）， Ｗｕ Ｍ （吴
明）， ｅｔ ａｌ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ （生态学杂志）， ２００８， ２７（１２）： ２０５６－
２０６１ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［６］　 Ｗａｎｇ Ｚ⁃Ｈ （王振华）， Ｓｕｎ Ｈ⁃Ｙ （孙宏勇）， Ｚｈａｎｇ Ｘ⁃
Ｙ （张喜英）， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆ⁃
ｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｔｅｒ ｗｈｅａｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ．
Ａｃｔａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｅ Ｂｏｒｅａｌｉ⁃Ｓｉｎｉｃａ （华北农学报）， ２００７，
２２（１）： ９－１２ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［７］　 Ｇａｏ Ｚ⁃Ｋ （高志奎）， Ｇａｏ Ｒ⁃Ｆ （高荣孚）， Ｈｅ Ｊ⁃Ｐ （何
俊萍）， ｅｔ ａｌ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ａ
ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｒ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ
ｅｇｇ ｐｌａｎｔ． Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （生态学报）， ２００７，
２７（６）： ２２６５－２２７１ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［８］　 Ｆａｒｑｕｈａｒ ＧＤ， ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ Ｓ， Ｂｅｒｒｙ ＪＡ． Ａ ｂｉｏｃｈｅｍｉ⁃
ｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ＣＯ２ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ
Ｃ３ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｐｌａｎｔａ， １９８０， １４９： ７８－９０

［９］　 ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ Ｓ． Ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ．
Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１３， ３６： １６１７－１６３０

［１０］　 Ｌｏｎｇ ＳＰ， Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ ＣＪ． Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ，
ｗｈａｔ ｃａｎ ｔｈｅｙ ｔｅｌｌ ｕｓ ａｂｏｕｔ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｔｏ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ？ Ｐｒｏｃｅｄｕｒｅｓ ａｎｄ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｅｒｒｏｒ． Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００３， ５４： ２３９３－２４０１

［１１］　 Ｚｈａｎｇ Ｙ⁃Ｍ （张彦敏）， Ｚｈｏｕ Ｇ⁃Ｓ （周广胜）． Ａｄｖａｎｃｅｓ
ｉｎ ｌｅａｆ ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ． Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （生态学
报）， ２０１２， ３２（１８）： ５９０７－５９１７ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［１２］　 Ｙｅ Ｚ⁃Ｐ （叶子飘）． Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２ ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｅｃｏｌｏｇｙ （植物生态学报）， ２０１０， ３４（６）： ７２７－ ７４０
（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［１３］　 Ｇｕ Ｌ， Ｐａｌｌａｒｄｙ ＳＧ， Ｔｕ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｌｉａｂｌｅ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｃ３ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ⁃
ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ
ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１０， ３３： １８５２－１８７４

［１４］　 Ｓｈａｒｋｅｙ ＴＤ， Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ ＣＪ， Ｆａｒｑｕｈａｒ ＧＤ， ｅｔ ａｌ． Ｆｉｔｔｉｎｇ

７８４１５ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 唐星林等： 基于 ＦｖＣＢ 模型的几种草本和木本植物光合生理生化特性　 　 　 　 　



ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｆｏｒ Ｃ３
ｌｅａｖｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００７， ３０： １０３５－
１０４０

［１５］　 ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ Ｓ． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ Ｌｅａｆ Ｐｈｏｔｏｓｙｎ⁃
ｔｈｅｓｉｓ． Ｃｏｌｌｉｎｇｗｏｏｄ： ＣＳＩＲＯ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ， ２０００

［１６］　 Ｅｔｈｉｅｒ ＧＪ， Ｌｉｖｉｎｇｓｔｏｎ ＮＪ． Ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｅｄ ｔｏ ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｅ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ＣＯ２ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｔｏ ｔｈｅ Ｆａｒｑｕｈａｒ
－ ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ⁃Ｂｅｒｒｙ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｍｏｄｅｌ．
Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００４， ２７： １３７－１５３

［１７］　 Ｍｕｉｒ ＣＤ， Ｈａｎｇａｒｔｅｒ ＲＰ， Ｍｏｙｌｅ ＬＣ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉ⁃
ｃａｌ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃ⁃
ｔａｎｃｅ ｉｎ ｗｉｌｄ ｒｅｌａｔｉｖｅｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ （Ｓｏｌａｎｕｍ ｓｅｃｔ． Ｌｙｃｏｐｅｒ⁃
ｓｉｃｏｎ， ｓｅｃｔ． Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｉｄｅｓ； Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ）． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ
ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１４， ３７： １４１５－１４２６

［１８］　 Ｈａｒｌｅｙ ＰＣ， Ｔｈｏｍａｓ ＲＢ， Ｒｅｙｎｏｌｄｓ ＪＦ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｃｏｔｔｏｎ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ． Ｐｌａｎｔ，
Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， １９９２， １５： ２７１－２８２

［１９］　 Ｈａｒｌｅｙ ＰＣ， Ｓｈａｒｋｅｙ ＴＤ． Ａｎ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ｃ３ ｐｈｏ⁃
ｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｔ ｈｉｇｈ ＣＯ２： Ｒｅｖｅｒｓｅｄ Ｏ２ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｅｘ⁃
ｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｌａｃｋ ｏｆ ｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｒｅｅｎｔｒｙ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ．
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， １９９１， ２７： １６９－１７８

［２０］　 Ｆｌｅｘａｓ Ｊ， Ｒｉｂａｓ⁃Ｃａｒｂ􀆩 Ｍ， Ｈａｎｓｏｎ ＤＴ， ｅｔ ａｌ． Ｔｏｂａｃｃｏ
ａｑｕａｐｏｒｉｎ ＮｔＡＱＰ１ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
ｔｏ ＣＯ２ ｉｎ ｖｉｖｏ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２００６， ４８： ４２７－４３９

［２１］　 Ｆｌｅｘａｓ Ｊ， Ｒｉｂａｓ⁃Ｃａｒｂ􀆩 Ｍ， Ｄｉａｚ⁃Ｅｓｐｅｊｏ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｓｏ⁃
ｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ＣＯ２： Ｃｕｒｒｅｎｔ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ
ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００８， ３１：
６０２－６２１

［２２］　 Ｅｖａｎｓ ＪＲ， Ｋａｌｄｅｎｈｏｆｆ Ｒ， Ｇｅｎｔｙ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｓ
ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ＣＯ２ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎｓｉｄｅ ｌｅａｖｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００９， ６０： ２２３５－２２４８

［２３］　 Ｆｌｅｘａｓ Ｊ， Ｂａｒｂｏｕｒ ＭＭ， Ｂｒｅｎｄｅｌ Ｏ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｄｉｆ⁃
ｆｕｓｉｏｎ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ＣＯ２： Ａｎ ｕｎａｐｐｒｅｃｉａｔｅｄ ｃｅｎｔｒａｌ
ｐｌａｙｅｒ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１２， １９３ －

１９４： ７０－８４
［２４］　 Ｗｕｌｌｓｃｈｌｅｇｅｒ ＳＤ． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｃａｒｂｏｎ

ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃ３ ｐｌａｎｔｓ： Ａ ｒｅｔｒｏｓｐｅｃｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ａ ／ Ｃｉ ｃｕｒｖｅｓ ｆｒｏｍ １０９ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙ， １９９３， ４４： ９０７－９２０

［２５］　 Ｚｈｕ ＸＧ， Ｐｏｒｔｉｓ ＡＲ Ｊｒ， Ｌｏｎｇ ＳＰ． Ｗｏｕｌｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｏｆ Ｃ３ ｃｒｏｐ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｆｏｒｅｉｇｎ ｒｕｂｉｓｃｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉ⁃
ｖｉｔｙ？ Ａ ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｅｘｔｒａｐｏｌａｔｉｎｇ ｆｒｏｍ ｋｉｎｅｔｉｃ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｔｏ ｃａｎｏｐｙ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎ⁃
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００４， ２７： １５５－１６５

［２６］　 Ｈａｎｂａ ＹＴ， Ｋｏｇａｍｉ Ｈ， Ｔｅｒａｓｈｉｍａ Ｉ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｇｒｏｗｔｈ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ｏｎ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ
Ａｃｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｄｅｍａｎｄ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００２， ２５： １０２１－１０３０

［２７］　 Ｙａｍｏｒｉ Ｗ， Ｅｖａｎｓ ＪＲ， Ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ＣＯ２ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ．
Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１０， ３３： ３３２－３４３

［２８］　 Ｈｏｍｍｅｌ Ｒ， Ｓｉｅｇｗｏｌｆ Ｒ， Ｓａｕｒｅｒ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ
ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｗａｔｅｒ⁃ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｍｏｖｅｍｅｎｔ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ，
２０１４， １５２： ９８－１１４

［２９］　 Ｘｉｏｎｇ Ｄ， Ｌｉｕ ＸＩ， Ｌｉｕ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｒａｐｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍｅ⁃
ｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ａｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｎ ｓｕｐｐｌｅ⁃
ｍｅｎｔｓ ｉｎ ｒｉｃｅ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１５， ３８：
２５４１－２５５０

作者简介　 唐星林， 男， １９８８ 年生， 博士研究生． 主要从事
森林生态学研究． Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｔｘｌ＿ｉｎｓｉｓｔ＠ １６３．ｃｏｍ
责任编辑　 孙　 菊

唐星林， 周本智， 周燕， 等． 基于 ＦｖＣＢ 模型的几种草本和木本植物光合生理生化特性． 应用生态学报， ２０１７， ２８（５）： １４８２－
１４８８
Ｔａｎｇ Ｘ⁃Ｌ， Ｚｈｏｕ Ｂ⁃Ｚ， Ｚｈｏｕ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｏｔｏ⁃ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｐｈｏｔｏ⁃ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ａｎｄ ｗｏｏｄｙ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｖＣＢ ｍｏｄｅｌ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１７， ２８（５）： １４８２－１４８８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

８８４１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２８ 卷


