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摘　 要　 叶肉导度（ｇｍ）指叶肉细胞内部的 ＣＯ２扩散能力，它是叶肉细胞阻力的倒数．光合作
用研究的早期，研究者们多将叶肉细胞对 ＣＯ２的扩散阻力视为零，即假定 ｇｍ无穷大，而忽略了
其对光合作用的限制．但近来的研究表明，ｇｍ是有限的，并随着环境条件的改变而发生变化，
此外，ｇｍ的大小直接决定了 ＣＯ２在叶片内的扩散量，进而影响到植物光合效率的高低．因此，ｇｍ

的估算对于植物光合能力的评估意义重大．目前，气体交换与叶绿素荧光相结合法、曲线拟合
法以及瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法已经成为植物 ｇｍ估测的 ３ 种常用方法，但国内针对这 ３
种方法原理及其优缺点介绍的文献极少，阐述这 ３ 种方法的原理、过程并比较分析其优缺点
就显得尤为必要．本文综合了相关文献，从原理、推导过程及优缺点 ３ 方面对上述 ３ 种 ｇｍ估测
方法进行了详细介绍．结果表明： 曲线拟合法虽然易于理解，便于操作，但其拟合模型因光合
作用的发生状态不同而不同，需要研究者对光合作用不同状态进行严格划分，不利于广泛推
广应用；瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法虽然提高了结果的准确性，但其测定过程比较复杂，对
试验操作的要求比较严格，同时该方法对试验误差的敏感性较差，可靠性不高．相较上述两种
方法，气体交换与叶绿素荧光相结合法的可操作性更强，可靠性更高，更利于多处理多重复的
大样本的观测分析，叶绿素荧光技术的使用，既简化了试验步骤，又降低了试验过程的偶然误
差，增加了观测结果的科学性；此外，叶绿素荧光技术还能为叶片提供饱和脉冲活化能，从而
最大限度地激发叶片的光合潜能，但该方法也存在很多问题，比如，为了提高叶片叶绿素荧光
参数的准确程度，试验中需要使用较低的气体流速，而流速的降低又会增大气体扩散泄漏的
风险，所以该方法对选择合理气体流速的要求很高． 综合来看，气体交换与叶绿素荧光相结合
法在植物 ｇｍ的实际测定中的认可度最高，使用最广泛．
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　 　 植物光合作用是陆地生态系统生产力的基础，
对农林牧生产、大气成分净化以及生态环境保护等

各个领域均具有重要意义．然而，光合作用是一个非

常复杂的过程，它除了受到气孔和生物化学因子变

化的影响外，还会受到叶肉细胞阻力的限制［１］ ．研究

发现，ＣＯ２ 自外界大气进入叶肉细胞叶绿体中参与

光合作用的路径上会依次受到边界层阻力（ ｒｂ）、气
孔阻力（ ｒｓ）和叶肉细胞阻力（ ｒｍ）的限制，将 ＣＯ２ 克

服上述 ３ 种阻力的能力分别称为边界层导度（或表

层导度，ｇｂ）、气孔导度（ｇｓ）和叶肉细胞导度（简称

叶肉导度，ｇｍ） ［２］，换言之，ｇｂ、ｇｓ和 ｇｍ分别用以衡量

ＣＯ２ 在边界层、气孔以及叶肉细胞间的扩散能力．早
期的光合研究中，ｇｍ一直被忽略，认为它是一个无穷

大的常数，它对 ＣＯ２ 扩散的限制作用基本可以忽

略，即认为叶肉阻力为零［３］ ．但随着近代光合作用研

究的深入，人们逐渐认识到了 ｇｍ对光合作用的重要

性，随着先进仪器和研究方法的出现，已经能够对其

进行较为准确的测定．近些年的研究表明，ｇｍ并非无

穷大，它是有限的，并随着物种、环境条件［光照、温
度、水分、ＣＯ２ 浓度等、植物营养（氮素等）等］的变

化而变化［４－１３］ ．ｇｍ作为光合作用 ＣＯ２ 扩散路径的重

要组成部分，它的准确测定对于提高植物光合产量

的估测水平和评估光合能力的大小至关重要，它也

被认定为植物光合作用的基础［１４］ ．
获取可靠的观测数据是提高叶肉导度测定准确

程度的先决条件．早期有学者对植物 ｇｍ的测定进行

了深入探索，比如，Ｅｖａｎｓ 等［１５］ 在 １９８６ 年比较分析

了碳同位素分辨率的理论值与其鲜活植物叶片碳同

位素分辨率的实测值之间的差异，发现植株叶绿体

羧化位点处的 ＣＯ２ 浓度（Ｃｃ）明显小于其胞间 ＣＯ２

浓度（Ｃ ｉ），在 １９８８ 年，又分析了叶片 ＣＯ２ 响应曲线

（Ａｎ⁃Ｃ ｉ曲线）的初始斜率和叶片 １，５⁃二磷酸核酮糖

羧化酶 ／氧化酶（ ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌ⁃
ａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ， Ｒｕｂｉｓｃｏ）的活性大小，同样得出 Ｃｃ小

于 Ｃ ｉ的结论［１６］，但这两次探索均没有得到 ｇｍ的实

测值．此外，叶肉细胞内 ＣＯ２ 的传输空间尺度很小

（微米量级），而 ｇｍ的测定必须在活体样本中进行，
截至目前，人们仍无法实现对叶绿体内光合作用

（羧化反应）的直接物理或化学观测，故 ｇｍ无法被直

接测量．但随着科学技术的迅速发展，同位素标记技

术和叶绿素荧光技术相继出现并臻于成熟，先进的

仪器设备也被研发出来，经过研究者们的不断努力

探索，已经形成了机理和手段较为完善的 ｇｍ间接测

定方法，这些间接测定方法均依托于植物的光合作

用模型．光合作用模型是不同尺度陆地模型的基

础［１７］，它主要包括经验模型和机理模型两种，光合

作用的经验模型最早由 Ｍｏｎｔｅｉｔｈ 等［１８－１９］ 基于植被

冠层对太阳辐射的利用效率建立的，其在光合研究

中应用较少，而光合作用的机理模型虽然在一些领

域得到了大量的研究探索，但其因过程较复杂而在

生态学学领域应用较少．２０ 世纪 ８０ 年代，Ｆａｒｑｕｈａｒ
等［３］提出了光合作用生化模型，简称 Ｆａｒｑｕｈａｒ 模
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型，使得光合作用机理模型在生态学领域得到了广

泛推广应用． Ｆａｒｑｕｈａｒ 模型的建立基于光合作用的

两个基本过程，即受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性限制的光合过程

和受 ＲｕＢＰ 再生速率限制的光合过程，后者依赖于

叶片的电子传递速率（Ｊ），主要受到光量子通量密

度（ＰＰＦＤ）和叶片 Ｃｃ的限制［２０］ ．依托光合作用 Ｆａｒ⁃
ｑｕｈａｒ 模型，可以得到 Ｊ、Ｃｃ和净光合作用速率（Ａｎ）
三者间的函数关系，进而得到 ｇｍ的求解公式．因此，
植物光合作用模型是 ｇｍ推测的基础．

目前，叶肉导度的测定方法主要分为 ３ 种：气体

交换与叶绿素荧光相结合方法（变量 Ｊ 法和常数 Ｊ
法） ［２１］、曲线拟合法［２２］ 和瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨

别法［１５， ２３－２４］，这 ３ 种方法对于 Ｃ３、Ｃ４ 和 ＣＡＭ 植物

ｇｍ的估测均具有一定适用性．本文就这 ３ 种方法的

理论原理、推导过程及其优缺点进行分类阐述，以为

ｇｍ的相关研究提供理论和方法指导．

１　 叶肉导度推测所依托的光合作用模型

１􀆰 １　 光合作用的 ３ 个状态

叶肉导度所依托的光合作用模型中，最常用的

是 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［３］提出的 Ｃ３ 植物光合作用模型．该模

型认为，光合作用存在以下 ３ 个独立的状态（图 １），
分别为：（Ⅰ）在光合作用的初始阶段，反应底物１，５⁃
二磷酸核酮糖（ ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＲｕＢＰ）供
应充足，而饱和光照激发的高光能会产生大量的光

量子，促进光反应产生充足的还原性辅酶Ⅱ（ｎｉｃｏ⁃
ｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＮＡＤＰＨ），加
快光合作用的羧化反应，此时的光合速率随 Ｃ ｉ的升

高而直线增加，但由于正处于光合作用的初始阶段，
其Ｃ ｉ相对较低，由其调控的Ｒｕｂｉｓｃｏ活性也较弱，此

图 １　 水稻叶片的 Ａｎ ⁃Ｃｉ响应曲线［２７］

Ｆｉｇ．１　 Ａｎ ⁃Ｃｉ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｌｅａｆ［２７］ ．
Ⅰ： １，５⁃二磷酸核酮糖羧化酶 ／ 氧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）限制 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃
ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ （Ｒｕｂｉｓｃｏ） ｌｉｍｉｔ； Ⅱ： １，５⁃二磷酸
核酮糖（ＲｕＢＰ）限制 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ （ＲｕＢＰ） ｌｉｍｉｔ； Ⅲ： 磷
酸丙糖（ＴＰＵ）限制 Ｔｒｉｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ （ＴＰＵ） ｌｉｍｉｔ．

时的光合速率主要受到 Ｃ ｉ 和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性的限

制．因此，该状态的光合作用被称为受限于 Ｒｕｂｉｓｃｏ
酶的光合作用（Ａｃ），此状态通常发生于 Ｃ ｉ较低的阶

段，一般认为该阶段的临界 Ｃ ｉ上限为 ２０ Ｐａ，近似等

于 ２００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１；（Ⅱ）度过状态Ⅰ后，随着 Ｃ ｉ的

持续升高，Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶被完全激活，其活性达到最大，
但此时的反应底物 ＲｕＢＰ 量随着大量的消耗而逐渐

减少，它又因其薄弱的再生能力而不能得到及时补

充，导致 ＲｕＢＰ 供应不足，降低了光合速率的增加幅

度．此时的光合作用主要受到 ＲｕＢＰ 再生能力的限

制，被称为受限于 ＲｕＢＰ 再生能力的光合作用（Ａｊ），
常发生于较高的 Ｃ ｉ下，一般认为其临界 Ｃ ｉ下限为 ３０
Ｐａ，近似等于 ３００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１，当 Ｃ ｉ处于 ２０～３０ Ｐａ
时，光合作用处于状态Ⅰ和Ⅱ的过渡态；（Ⅲ）随着

Ｃ ｉ的进一步升高，光合速率不会再继续增大，而是趋

于平稳，甚至有所降低．原因在于，叶绿体膜上的磷

酸转运蛋白对光合产物 ［主要是磷酸丙糖 （ ｔｒｉｏｓｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ， ＴＰＵ ）］ 的 运 载 能 力 比 较

弱［２５－２６］，阶段Ⅰ和Ⅱ产生的磷酸丙糖不能被及时运

出叶绿体，而大量的有机物积累又会对光合作用产

生负反馈调节［２７－２８］，此时的光合作用被称为受限于

磷酸丙糖（ＴＰＵ）运载能力的光合作用（Ａｔ），该过程

的光合速率既不会对 Ｃ ｉ 升高产生响应，也不受 Ｏ２

浓度增加的抑制，而达到最大光合作用速率，但该状

态在自然条件下很少发生，所以本文对光合作用状

态Ⅲ不做深入介绍．
１􀆰 ２　 光合作用的数学模型

依据叶片内部的气体扩散定律，以及 ｇｍ 的定

义，可以得到 ｇｍ与 Ｃ ｉ、Ｃｃ和 Ａｎ间的数学关系：

ｇｍ ＝
Ａｎ

Ｃ ｉ－Ｃｃ
（１）

式中：ｇｍ为植株叶肉导度（ｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）；Ａｎ

为植 株 净 光 合 作 用 速 率 （ 简 称 净 光 合 速 率，
μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）；Ｃ ｉ和 Ｃｃ分别叶片胞间和叶绿

体羧化位点处的 ＣＯ２ 浓度（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１）．
当光合作用处于不同的状态时，其模型的数学

表达式会有所不同．具体如下：
１）当光合作用处于状态Ⅰ，即光合速率受限于

Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶时 （ Ａｎ 记作 Ａｃ ），其数学模型可用下式

表示：

Ａｃ ＝Ｖｃ，ｍａｘ

Ｃｃ－Γ∗

Ｃｃ＋Ｋｃ（１＋Ｏ ／ Ｋ０）
é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú
－Ｒｄ （２）

式中：Ｖｃ，ｍａｘ为最大羧化反应速率（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·
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ｓ－１）；Ｃｃ 为叶绿体羧化位点的 ＣＯ２ 分压 （ μｍｏｌ·
ｍｏｌ－１）；Ｋｃ和 Ｋｏ分别为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化反应氧化反应

的米氏常数（Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ ｃｏｎｓｔａｎｔｓ）；Ｏ 为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 位置

的 Ｏ２ 分压，在 ２５ ℃ 下， Ｋｃ、 Ｋｏ 和 Ｏｉ 分别为 ３０２
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１、 ２５６ ｍｍｏｌ · ｍｏｌ－１ 和 １９８ ｍｍｏｌ ·
ｍｏｌ－１［２９］；Ｒｄ是不含光呼吸的 ＣＯ２ 呼吸释放（又称光

下暗呼吸、线粒体呼吸或日间呼吸速率） （μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１）；Γ∗为光下暗呼吸的 ＣＯ２ 补偿点（μｍｏｌ·
ｍｏｌ－１），其数值稍低于叶片的总补偿点 Ｃ ｉ

∗ ．另外，对
式（２）的推演详见文献［３０－３１］．

２）当光合速率受限于 ＲｕＢＰ 时（Ａｎ记为 Ａｊ），其
数学模型可用下式表示：

Ａｊ ＝ Ｊｍａｘ

Ｃｃ－Γ∗

４Ｃｃ＋８Γ∗
－Ｒｄ （３）

式中：Ｊｍａｘ为最大电子传递速率（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）；
系数 ４ 和 ８ 表示每次羧化和氧化反应所需要的电子

数量．

２　 叶肉导度常用测定方法

２􀆰 １　 气体交换与叶绿素荧光相结合方法

２􀆰 １􀆰 １ 原理与求解公式　 这种方法假设类囊体（植
物叶绿体中的蛋白质和脂肪膜）中电子传递产生的

能量全部用于羧化作用或氧化作用（即光呼吸），而
其他过程（如光合硝酸盐还原）消耗的能量忽略不

计，即没有环式和假环式电子传递发生（没有 Ｍｅ⁃
ｈｌｅｒ 反应、光合氮素代谢相关反应等）．因此，荧光观

测可以得到叶片 Ｊ，以反映叶片的总光合速率，而利

用红外气体分析仪可以观测叶片净光合速率（Ａｎ）
和光下暗呼吸速率（Ｒｄ），其中，Ａｎ可用来估算消耗

于类囊体羧化作用和氧化作用的能量［１，３２－３３］ ．
该方法基于羧化反应中电子传递速率（Ｊａ）、净

光合速率（Ａｎ）和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点 ＣＯ２ 浓度（Ｃｃ）
三者间的函数关系来估算叶肉导度（ｇｍ）．借助 Ｆａｒ⁃
ｑｕｈａｒ 模型，三者的函数关系可以模拟如下［３］：

Ｊａ ＝ Ａｎ＋Ｒｄ( )
４Ｃｃ＋８Γ∗

Ｃｃ－Γ∗ （４）

再联合气体扩散定律（式 １），可以得到：

Ｊａ ＝ ４ Ａｎ＋Ｒｄ( )
（Ｃ ｉ－Ａｎ ／ ｇｍ）＋２Γ∗

（Ｃ ｉ－Ａｎ ／ ｇｍ）－Γ∗ （５）

由式 ５ 可得：

ｇｍ ＝
Ａｎ

Ｃ ｉ－
Γ∗［Ｊａ＋８（Ａｎ＋Ｒｄ）］

Ｊａ－４（Ａｎ＋Ｒｄ）

（６）

式（６）即为利用气体交换与叶绿素荧光相结合

方法得到的 ｇｍ 估算公式，各参数的含义同上文所

述，其值均可由红外气体分析仪和荧光仪独立观测

得到．另外，羧化反应电子传递速率（Ｊａ）还可以基于

叶绿素荧光测定的 ＰＳ Ⅱ的量子产量得到［３４］，此时

的电子传递速率被记作 Ｊｆ，公式如下：
Ｊｆ ＝αβ·ＰＰＦＤ·ΦＰＳⅡ （７）

式中：α 为叶片的吸收系数，反映叶片对活化光的吸

收能力；β 为光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的光学截面，用于估

计活化光在两个光系统（ＰＳ Ⅰ和Ⅱ）间的分配比

例，其值一般取 ０．５，但也会因物种和环境条件而有

所变化［３５］；ΦＰＳⅡ为荧光法测定的光系统Ⅱ（ＰＳ Ⅱ）
的光化学效率；ＰＰＦＤ 为光合有效辐射即活化光光

量子密度（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）．
ΦＰＳⅡ的计算公式［３４］如下：

ΦＰＳⅡ ＝
Ｆｍ′－Ｆｓ

Ｆｍ′
（８）

式中：Ｆｍ′为脉冲饱和活化光下最大荧光产量；Ｆｓ为

脉冲活化光下的稳态荧光产量．
因此，基于叶绿素荧光法得到的电子传递速率

Ｊｆ，得到该方法下 ｇｍ的估算公式如下：

ｇｍ ＝
Ａｎ

Ｃ ｉ－
Γ∗［Ｊｆ＋８（Ａｎ＋Ｒｄ）］

Ｊｆ－４（Ａｎ＋Ｒｄ）

（９）

２􀆰 １􀆰 ２ 变量 Ｊ 方法　 变量 Ｊ 方法是气体交换与叶绿

素荧光相结合方法中的一种，由 Ｄｉ Ｍａｒｃｏ 等［２１］最早

提出，Ｈａｒｌｅｙ 等［３６］ 对其进行了细化，一般在正常大

气条件下进行观测．此方法要求各变量之间的关系

必须在相同条件下测定，得到电子传递速率 Ｊ，而后

联合方程（９）估算 ｇｍ ．
另外，Ｊａ和 Ｊｆ虽然均为叶片的电子传递速率，但

是二者大小相近，并不完全相等，可以在低氧（ ＜１％
Ｏ２）下借助公式（１０）进行校正，即测定一定 ＣＯ２ 浓

度区间内 Ｊ 的变化．低氧下光呼吸作用可以被忽略，
因此，式（１０）又可被近似为 Ｊａ ＝ ４（Ａｎ ＋Ｒｄ），此时不

需要对 Γ∗或 ｇｍ进行任何假设［３３，３７］ ．
Ｊａ ＝ ｂＦ（Ｊｆ＋ｃ） （１０）

式中：ｂＦ和 ｃ 为回归系数，并且研究发现，ｃ 很小，可
被忽略，而 ｂＦ趋近于一个常数，但也有其非线性变

化的报道［３４，３８］ ．
变量 Ｊ 方法中假设低氧（ ＜ １％ Ｏ２）与正常氧

（２１％ Ｏ２） 下测定的 ｂＦ 和 ｃ 值间没有差异． Ｈａｒｌｅｙ
等［３６］发现，Ｊ 是测定误差的重要来源，比如，Ｐｏｎｓ
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等［３９］对常春藤属植物叶片 ｇｍ的测定结果表明，对
ｂＦ值 ５％的低估将会导致对 ｇｍ值 １５％的高估［３３］；此
外，变量 Ｊ 方法对 Γ∗的变化也很敏感．该方法的优

点之一是不必进行 ｇｍ独立于 ＣＯ２ 浓度变化的假设，
所以变量 Ｊ 方法适合于探究不同 ＣＯ２ 浓度下 ｇｍ的

变化，但在高 ＣＯ２ 浓度下，光呼吸速率急剧下降，会
降低 Ｊａ 与 Ｊｆ 的差异，从而增强该方法的误差敏感

性［４０］ ．此外，由于该方法受 ＣＯ２ 浓度变化的影响较

小，因此，它可以在单一的 ＣＯ２ 浓度下进行观测，但
仍需要假设 ｂＦ和 ｃ 值及其他描述 Ｊａ －Ｊｆ关系的变量

不受 Ｏ２ 浓度变化的影响．
２􀆰 １􀆰 ３ 常数 Ｊ 方法 　 除了变量 Ｊ 方法外，气体交换

与叶绿素荧光相结合方法的另外一种方法———常数

Ｊ 方法也被用于 ｇｍ的估测． Ｂｏｎｇｉ 等［４１］ 最早提出该

方法，而后其他学者对其进行了细化［４０－４２］ ．
常数 Ｊ 方法假定 Ｊ 和 ｇｍ在 ＣＯ２ 浓度变化的过

程中均为常数，但这并不符合实际情况，从而对 ｇｍ

测定的准确性产生了一定影响［４２－４５］ ．此外，由于高

浓度 ＣＯ２ 下光合作用受 ＲｕＢＰ 羧化酶再生能力的限

制，且此时的 Ｊ 为常数，因此，该方法一般只适用于

高 ＣＯ２ 浓度条件下，从这点来说，常数 Ｊ 方法具有

一定局限性．但该方法只需假定给定 ＣＯ２ 浓度范围

内电子的分配比例为常数，毋需考虑 Ｊａ －Ｊｆ的关系，
因此其又具有一定的优越性．
２􀆰 １􀆰 ４ αβ 的校正　 α 和 β 分别反映了叶片对活化光

的吸收能力以及活化光在 ＰＳ Ⅰ与Ⅱ之间的分配比

例，对二者估测的准确程度直接决定了叶片 Ｊｆ计算

的准确程度［４６］ ．在早期研究中，α 常被赋值 ０．８４ 或

０．８５［２７，４７－５０］，即假设照射到叶片表面的光有 ８４％或

８５％被叶片光系统吸收利用，但自然界中的植物多

种多样，不同的植物种具有不同的叶片结构，也会产

生不同的光吸收效率，有的高于 ０．８４ 或 ０．８５，有的

则低于该值．因此，用 ０．８４ 或 ０．８５ 计算的 Ｊｆ并不准

确．β 多被取值 ０．５，即假设活化光在两个光系统间

均等分配，但活化光存在波长差异，不同的植物品种

在不同的环境条件下叶片的活化光分配比例必然也

存在一定差异［３５］ ．因此，在实际的光合测定中，需要

对 α 和 β 进行校正．
目前，常用的 αβ 校正方法主要有两种，分别

为：１）低氧（ ＜１％ Ｏ２）下测定叶片光系统Ⅱ的光化

学效率 ΦＰＳ ＩＩ 和 ＣＯ２ 同化效率 ΦＣＯ２
，绘制 ΦＰＳ ＩＩ 与

４ΦＣＯ２
的线性相关关系，其斜率近似等于叶片的 αβ

值，称之为 Ｖａｌｅｎｔｉｎｉ 方法［５１］；２）低氧（ ＜１％ Ｏ２）下

通过改变光照强度，测定叶片的荧光光响应曲线

（Ａｎ⁃ＰＰＦＤ），将光合速率 Ａｎ与 ＰＰＦＤ·ΦＰＳ ＩＩ ／ ４ 进行

回归分析，得到的斜率即为 αβ 值，将之称为 Ｙｉｎ 方

法［４５］ ．此外，α 还可以通过叶绿素含量进行推算，即
α＝［Ｃｈｌ］ ／ （［Ｃｈｌ］ ＋７６） ［３３，５２］，其中，［Ｃｈｌ］为单位叶

面积的叶绿素含量（μｍｏｌ·ｍ－２），但借助该方法推

算的 α 值与叶绿素浓度测定的准确程度紧密相关，
对试验过程中叶绿素浓度的测定要求很高，所以该

方法并不常用．
２􀆰 １􀆰 ５ ＣＯ２ 补偿点和光下暗呼吸速率的估算　 利用

变量 Ｊ 方法进行叶肉导度的估测，叶片的光下暗呼

吸速率即线粒体呼吸速率（Ｒｄ）及其不含光呼吸的

ＣＯ２ 补偿点（Γ∗）是本方法需要输入的两个主要参

数．对于 Γ∗值，由于测定比较困难，大量的研究直接

使用经验值，但对于不同的植物品种，Γ∗值不可能

是个常数，因此也有很多的研究用叶绿体内 ＣＯ２ 总

补偿点（Ｃ ｉ
∗）替代 Γ∗［３３］ ．此外，不同文献给出的结

果间也存在一定差异［３０，３７，４８］，而且当目标物种没有

可参考的数值时，取文献的经验值可能会引起一定

误差［３３］ ．而对于 Ｒｄ，可以通过同位素的方法进行直

接测量，但测定过程比较复杂，因此，大多数学者还

是倾向于借助 Ｌａｉｓｋ 方法进行实际估测［５３］ ．
Ｌａｉｓｋ 方法被广泛应用于估测叶片的 Ｒｄ 以及

Γ∗ ．简言之，该方法需要测定不同低光照强度不同

低 ＣＯ２ 浓度下的 Ａｎ⁃Ｃ ｉ曲线，并对所测 Ａｎ⁃Ｃ ｉ曲线进

行线性回归，它们的交点在横、纵坐标上的值分别代

表叶片叶绿体内 ＣＯ２ 总补偿点 Ｃ ｉ
∗和 Ｒｄ ．研究发现，

Γ∗、Ｃ ｉ
∗和 ｇｍ三者之间存在一定的关系［５４－５５］，公式

如下：
Γ∗ ＝Ｃ ｉ

∗＋ Ｒｄ ／ ｇｍ （１１）
此外，由于 Ｌａｉｓｋ 方法要求其测量过程须严格

在远低于外界 ＣＯ２ 浓度的条件下进行，这会导致叶

室与外界空气间不可避免地存在一定的空气交换，
所以在实际拟合过程中，３ 条直线不可能完美地交

于一点，而是相交于一个三角形区域，有研究将该三

角形区域的重心作为代表暗呼吸值与 ＣＯ２ 补偿点

的交点［５６］；其次，该方法的可操作性较差，在 Ａｎ⁃Ｃ ｉ

曲线的实际测定过程中，当给定的 ＣＯ２ 浓度低于 ５０
μｍｏｌ·ｍｏｌ－１（比如 ４０ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１）时，Ｌｉ⁃６４００ＸＴ
便携式光合作用测定系统（Ｌｉ⁃６４００ＸＴ； Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，
Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）中的 Ｃ ｉ值不会随之降低，甚至会

高于给定值，对试验结果观测的准确性会造成很大

误差．因此，为减小试验误差，在低 ＣＯ２ 浓度下利用
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Ｌａｉｓｋ 方法估算 Γ∗、Ｒｄ 最好使用较大的光合叶室，
而且需要对试验仪器 Ｌｉ⁃６４００ 进行气路改装．另外，
Γ∗、Ｒｄ与温度的关系也有报道［３０， ５７－５８］，这些成果可

被用于 Γ∗、Ｒｄ与温度的修正．
Γ∗和 Ｒｄ的准确获取对于 ｇｍ的估测非常重要，

Ｌａｉｓｋ 方法虽然降低了使用经验值带来的物种差异，
但该方法耗时太长，实际中测定一个重复平均需要

近 １ ｈ，不适于多物种多重复的试验． 同时，利用

Ｌａｉｓｋ 方法估算的 Ｒｄ 值小于夜间的呼吸作用速率

（Ｒｎ） ［５９］，有研究表明，Ｒｎ近似等于 Ｒｄ的 ２ 倍［６０－６１］，
如果测定了植株叶片的 Ｒｎ，利用二者的数量关系即

可大体估算出该物种的暗呼吸速率 Ｒｄ ．此外，Γ∗还

可以根据文献中羧化酶的特征因子（τ）来估算［３６］，
但这种方法仅适用于叶温在 ２５ ℃的观测条件，此叶

温条件下许多物种的 τ 值也已有所报道［３３，６２］，该参

数值对温度的响应变化与物种有关．因此，Γ∗值及

其随温度和其他环境条件的变化规律需更深入的研

究［３３］ ．
２􀆰 ２　 曲线拟合法

２􀆰 ２􀆰 １ 原理与估算公式　 曲线拟合法指仅用气体交

换的观测结果来计算 ｇｍ值的方法．它的原理是，ｇｍ

的增大使光合 ＣＯ２ 响应曲线（Ａｎ⁃Ｃ ｉ）的曲率增加，根
据上述光合作用模型，计算出光合作用的相关参数

（包括最大羧化速率 Ｖｃ，ｍａｘ、电子传递速率 Ｊｆ和 ｇｍ）．
用曲线拟合法求解 ｇｍ，首先要确定叶片光合作

用过程是受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性限制还是受 ＲｕＢＰ 再生能

力限制，抑或是受 ＴＰＵ 运载能力限制，过渡状态有

时很容易分辨，但很多情况下需要进行人工判断来

划分节点．因此，为了避免节点划分对模拟结果的偏

差，可对不同的光合作用状态划分方案进行对比，通
过降低测点与曲线的方差，选取更合理的方案［２２］ ．

待光合作用状态节点划分后，根据前述的光合

作用模型（Ｆａｒｑｕｈａｒ 模型） ［３］，利用不同的数据分析

方法（回归分析、迭代法等）求解 ｇｍ
［２７］ ．而在诸多求

解 ｇｍ的方法中，Ｅｔｈｉｅｒ 等［６３－６４］ 建立的二次方程法应

用较多，该方法是用 Ｒｕｂｉｓｃｏ 限制及 ＲｕＢＰ 再生能力

限制条件下的观测数据来求解 ｇｍ ．根据上述模型，Ａｎ

可由以下非直角双曲线进行计算：
Ａｎ ＝ｍｉｎ｛Ａｃ，Ａｊ｝ （１２）
１）当 Ａｎ受到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性限制时：

Ａｃ ＝
－ｂ± ｂ２－４ａｃ

２ａ
（１３）

ａ＝ －１ ／ ｇｍ

ｂ＝（Ｖｃ，ｍａｘ－Ｒｄ） ／ ｇｍ＋Ｃ ｉ＋Ｋｃ（１＋Ｏｉ ／ Ｋｏ）
ｃ＝Ｒｄ［Ｃ ｉ＋Ｋｃ（１＋Ｏｉ ／ Ｋｏ）］－Ｖｃ，ｍａｘ（Ｃ ｉ－Γ∗）
２）当 Ａｎ受到 ＲｕＢＰ 再生能力限制时：

Ａｊ ＝
－ｂ± ｂ２－４ａｃ

２ａ
（１４）

ａ＝ －１ ／ ｇｍ

ｂ＝（Ｊ ／ ４－Ｒｄ） ／ ｇｍ＋Ｃ ｉ＋２Γ∗

ｃ＝Ｒｄ（Ｃ ｉ＋２Γ∗）－Ｊ ／ ４（Ｃ ｉ－Γ∗）
２􀆰 ２􀆰 ２ 曲线拟合法的优缺点　 曲线拟合法估算 ｇｍ的

突出优点是测定过程比较简单，只需要借助红外气

体分析仪（ ＩＲＧＡ）测定叶片的 Ａｎ⁃Ｃ ｉ曲线即可．该方

法的缺点主要体现在以下 ４ 方面：１）该方法要求对

光合作用状态进行准确划分，否则会导致光合模型

使用上的混乱，从而导致 ｇｍ估算的错误；２）该方法

依托 Ａｎ⁃Ｃ ｉ拟合出多个参数值，其对气体交换测定精

确度的要求极高，叶面积较小以及气体流速过快都

会造成气体交换的严重误差，实际测量过程一般选

取≥６ ｃｍ２ 的叶面积以及适中的流速（２５０ μｍｏｌ·
ｓ－１） ［３２］；３）根据一条曲线拟合出至少 ３ 个未知参数

（ｇｍ、Ｖｃ，ｍａｘ、Ｊ），计算的过程比较复杂，而且为了获得

平滑、理想的 Ａｎ⁃Ｃ ｉ曲线，试验过程需要进行多点的

精确测定，耗时比较长；４）需要预先知道不含光呼

吸的 ＣＯ２ 补偿点 Γ∗ 以及 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的动力学参数

Ｋｃ、Ｋｏ，而 Ｋｃ和 Ｋｏ一般采用 Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ 等［５１］ 基于烟

草观测给出的参数值，这样取值忽略了物种和观测

环境条件引起的差异，从而导致一定误差．
２􀆰 ３　 瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法

２􀆰 ３􀆰 １ 原理与估算公式　 该方法主要依托碳同位素

辨别能力（Δ）上的差异，即１２ＣＯ２ 和１３ＣＯ２ 分子在气

体扩散和羧化速率上存在差异．相较１２ＣＯ２，１３ＣＯ２ 在

气体和液体中的扩散率较低，它能够在扩散和羧基

化过程中被辨别出来．另外，自然条件下，Ｒｕｂｉｓｃｏ 优

先结合含有质量较轻的１２ＣＯ２ 分子，导致光合产物

普遍富集在较轻的１２Ｃ 中，而质量较重的１３ＣＯ２ 分子

就能够被 Ｒｕｂｉｓｃｏ 辨别出来．由于稳定同位素辨别发

生在光合作用的 ＣＯ２ 固定过程中，因此，可通过叶

片气体交换的测定，获取相关的指标来估算 ｇｍ ．
利用１３Ｃ 同位素辨别法测定 ｇｍ在 Ｅｖａｎｓ 等［１５］的

著作中被首次提及，之后的几十年里得到了推广和

改进［４８，６５－６６］ ．目前，最常用的碳同位素测定方法为：
１）同位素比率质谱分析法（ ＩＲＭＳ）；２）可调谐二极

管激光吸收光谱法（ＴＤＬＡＳ） ［６７］ ．
借助 Ｆａｒｑｕｈａｒ 模型［６８］，碳同位素辨别能力（Δ）
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被描述为：

Δ＝
ａｂ（Ｃａ－Ｃｓ）

Ｃａ
＋
Ａ（Ｃｓ－Ｃ ｉ）

Ｃａ
＋ ｅｓ＋ａｌ( )

Ｃ ｉ－Ｃｃ

Ｃａ
＋

Ｂ
Ｃｃ

Ｃａ
－

ｅＲｄ

ｋ
＋ｆΓ∗

Ｃａ
（１５）

式中：Ｃａ、Ｃｓ、Ｃ ｉ分别为大气 ＣＯ２ 浓度、叶片表层 ＣＯ２

浓度和胞间 ＣＯ２ 浓度（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１）；ａｂ为叶片边界

层分辨 （ ２． ９‰）；Ａ 为 ＣＯ２ 在空气中的扩散分辨

（４．４‰）；ｅｓ和 ａｌ分别为 ＣＯ２ 进入溶液（主要是水）时
的分辨（１．１‰，２５ ℃）以及其在液体中的扩散分辨

（０．７‰）；Ｂ 为 Ｃ３ 植物 Ｒｕｂｉｓｃｏ 和磷酸烯醇式丙酮

酸（ＰＥＰ）的净分辨（２７‰～３０‰）；ｅ 和 ｆ 分别为 ＣＯ２

在暗呼吸和光呼吸中的分辨［６９－７２］； ｋ 为羧化效

率［７３］ ．
如果碳同位素辨别和气体交换测定均在透明度

良好的容器中进行，那么叶片表层或边界层的相关

参数均可被忽略，则方程（１５）可以简化为：

Δ＝
Ａ（Ｃａ－Ｃ ｉ）

Ｃａ
＋ ｅｓ＋ａｌ( )

Ｃ ｉ－Ｃｃ

Ｃａ
＋Ｂ

Ｃｃ

Ｃａ
－

ｅＲｄ

ｋ
＋ｆΓ∗

Ｃａ

（１６）
式中：ｅ、ｆ 具有一定的不确定性，其在不同的测定过

程会产生不同结果．早期的间接测定结果表明，ｅ 值

近似等于 ０，而之后对暗呼吸期间 ｅ 值的直接测定

结果表明，分别以呼吸底物和以离体原生质体呼出

的 ＣＯ２ 作为同位素成分构成，测定出的两个 ｅ 值之

间并无差异［７４］ ．
将式（１）代入式（１６），可得：

Δ＝
Ａ（Ｃａ－Ｃ ｉ）

Ｃａ
＋Ｂ

Ｃ ｉ

Ｃａ
－ （Ｂ－ｅｓ－ａｌ）Ａｎ

ｇｍＣａ
＋

ｅＲｄ

ｋ
＋ｆΓ∗

Ｃａ

é

ë

ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú

（１７）
那么，

Δ ｉ－Δｏｂｓ ＝
（Ｂ－ｅｓ－ａｌ）Ａｎ

ｇｍＣａ
＋

ｅＲｄ

ｋ
＋ｆΓ∗

Ｃａ
（１８）

式中：Δ ｉ为忽略边界层阻力并假设 ｇｍ无穷大（Ｃ ｉ ＝
Ｃｃ）时的 Δ 期望值；而 Δｏｂｓ为 Δ 的实测值．其中：

Δ ｉ ＝
Ａ（Ｃａ－Ｃ ｉ）

Ｃａ
＋Ｂ

Ｃ ｉ

Ｃａ
＝Ａ＋（Ｂ－Ａ）

Ｃ ｉ

Ｃａ
（１９）

式（１８）是“斜率法”估算 ｇｍ的理论基础．该方程

表明，（Δ ｉ－Δｏｂｓ）与 Ａｎ ／ Ｃａ之间呈线性关系，可以绘制

（Δ ｉ－Δｏｂｓ） ⁃Ａｎ ／ Ｃａ曲线，其斜率即为 １ ／ ｇｍ（叶肉阻力

ｒｍ），而其在纵坐标上的截距则为植物呼吸作用速率

的大小［１５］ ．方程（１９）给出了 Δ ｉ与 Ｃ ｉ ／ Ｃａ间的线性关

系模型，利用气体交换数据，该模型多被用以估算碳

同位素的辨别能力 Δ．
２􀆰 ３􀆰 ２ 瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法的优缺点 　 该

方法要求在封闭的叶室中对叶片气体交换进行精确

测定，并需要在不同的环境条件（不同的光照、ＣＯ２

浓度或相对湿度）下对其进行多次测定，以获得一

系列的 Ａｎ ／ Ｃａ 值，另外，光合作用过程中的 Δ 非常

小，这会降低 ｇｍ估算的准确度．常用的解决方法是：
１）降低气体交换系统的流速；２）增大样品的叶面积

（＞１０ ｃｍ２）．但气体交换的流速过度降低又会造成气

体扩散泄露的问题，因此把握好合理的气体流速就

显得非常重要［３４，７５］ ．

３　 结　 　 语

经过几十年的发展，叶肉导度估算的气体交换

与叶绿素荧光相结合方法、曲线拟合方法以及瞬时

碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法已经形成了较为完善的技

术体系，具有植物生理机理清晰、实验观测原理明

确、数学求解过程经典等特点，有力推进了光合作用

领域生理学和生理生态学相关研究的进步和深入．
本文所述的 ３ 种观测方法既提高了 ｇｍ观测的准确

性，也极大推动了 ｇｍ研究的深入发展，为光合作用

的研究提供了巨大的方法支持．但是这 ３ 种方法的

成立都存在很多的假设条件和理想化处理．在自然

状态下，多变的环境条件以及不同的研究对象会降

低甚至消除这些假设和理想化处理成立的科学性，
必然会给观测结果带来很大误差．为提高 ｇｍ的估算

精度，Ｗａｒｒｅｎ［７６］建议对研究对象进行多种方法同时

观测，并对观测结果进行差异性检验和敏感性分析，
但这会增加工作量，并不利于多处理多重复的野外

试验观测．
比较来看，曲线拟合法虽然操作简单，仅需进行

气体交换的测定，但由于不同状态下的光合模型不

同，在进行曲线拟合时必须严格区分光合作用的发

生状态，因此，它受光合作用状态的限制较大．虽然

同位素标记技术的使用会增加试验结果的准确性，
但瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法测定 ｇｍ的试验过程

比较复杂，对试验操作的要求比较严格，同时该方法

对试验误差的敏感性较差，可靠性不高［７６］ ．随着叶

绿素荧光技术的出现以及 Ｌｉ⁃６４００ＸＴ 便携式光合作

用观测系统的发明使用，气体交换与叶绿素荧光相

结合方法得到了普遍的推广使用［１４，５０－５１，６１，７６－７８］，相

８７７１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷



较另外两种方法，该方法的可操作性更强，可靠性更

高，利于多处理多重复的大量样本的观测分析；同
时，叶绿素荧光技术的使用，既简化了试验步骤，又
降低了试验过程中的偶然误差，增加了观测结果的

科学性．此外，叶绿素荧光技术能够为叶片提供饱和

脉冲活化能，从而最大限度地激发叶片的光合潜能．
但该方法也存在很多问题，比如，为提高叶片叶绿素

荧光参数的准确程度，试验中需要使用较低的气体

流速，但气体流速降低又会增大气体扩散泄漏的风

险，所以这种方法对选择合理的气体流速的要求

很大．
因此，选择合理的观测方法对于提高试验结果

的准确性，保证试验研究的顺利进行极为重要．但从

整体上看，气体交换与叶绿素荧光相结合方法较曲

线拟合和瞬时碳同位素（ １３ＣＯ２）辨别法更具有普适

性，但因环境条件和研究对象而异，叶肉导度的观测

方法也应根据实际的试验条件和要求而定．
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