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封面图说: 遗鸥群飞来———遗鸥意即“遗落之鸥冶(几乎是最后才被发现的新鸥种,因此得名)。 1931 年,瑞典动物学家隆伯格
撰文记述在中国额济纳采到了标本。 1987 年,中国的鸟类学家在鄂尔多斯的 桃力庙获得了一对遗鸥的标本 。 1990
年春夏之交,发现了湖心各岛上大量的遗鸥种群。 近年来的每年夏季,大约全球 90% 以上的遗鸥都会 到陕西省神
木县境内的沙漠 淡水湖鄄红碱淖上聚集。 遗鸥———国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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不同辐射条件下苹果叶片净光合速率模拟

高照全1,*,冯社章1,张显川2,程建军1

(1. 北京农业职业学院,北京摇 102442; 2. 北京日川河果树研究开发中心,北京摇 102200)

摘要:以富士苹果(Malus domestica Borkh. cv. ‘Fuji爷)为试材,将 C3植物光合生化模型、气孔导度半机理模型、叶片最大光合速

率和相对光合有效辐射(RPAR)之间的经验公式相耦合,能够模拟出不同 RPAR (或树冠不同部位)下叶片净光合速率(Pn)对
小气候因子和叶水势(追l)的响应,及 Pn日变化。 模拟表明,不同 RPAR 下 Pn变化主要依赖于光合有效辐射(PAR)大小,并对

CO2浓度有很高敏感性。 不同 RPAR 下叶片 Pn最适温度约为 20—30益,并随 PAR 或 CO2浓度的升高而升高。 相对湿度(RH)和
追l对不同 RPAR 下叶片 Pn影响不大,Pn只随 RH 和 追l的减小而略有降低。 数值模拟表明,当 RPAR 减小时 Pn随之迅速减小,从

冠层 3 m 到 1 m 处,叶片 RPAR 从 57. 18%减少到 16. 22% ,而最大 Pn从 16. 65 滋mol·m-2·s-1减小到 4. 24 滋mol·m-2·s-1。 在平均

气象条件下,树冠顶部单位面积叶片每天固定 CO2为 420 mmol·m-2·d-1,而下层叶片只有 40 mmol·m-2·d-1。 当苹果树冠内叶片

接受 RPAR 低于 12%时,全天净光合总量为 0,这类叶片可称为无效叶,其所在树冠空间为无效光区。 果树整形修剪的主要目

的就是尽量减少无效枝叶,利用该模型可确定出这类枝叶在树冠中的位置。

关键词:苹果;光合作用;有效光合辐射;模型;无效光区

The simulation of leaf net photosynthtic rates in different radiation in
apple canopy
GAO Zhaoquan1,*,FENG Shezhang1, ZHANG Xianchuan2, CHENG Jianjun1

1 Beijing Vocational College of Agriculture, Beijing 102442, China

2 Richuanhe Pomological Research & Development Center, Beijing 102200, China

Abstract: The study of leaf photosynthesis in different canopy positions of fruit tree is very important, which can be applied
to solving various theoretical and applied tasks, e. g. the study of canopy physiological dynamic, orchard density, pruning
and fruit load control. Coupled model of net photosynthetic rate ( Pn ) of the apple leaves was presented which was
developed on the basis of the biochemical model of C3 photosynthesis and semi-mechanistic model of stomatal conductance.
We used an experiential equation to describe the relationship of Amax between the top, mature, sunlit leaves, and others in
the canopy. The sensitivity of Pn to microclimatic factors and leaf water potential (追 l) in different RPAR was assessed
systemically. The experiment was carried out in a ‘Fuji爷 apple (Malus domestica Borkh. cv. ‘Fuji爷) orchard from 2006
to 2008. The orchard is in the farm of The Ming Tombs ( latitude 40毅13忆north, longitude 116毅13忆east, altitude 79m) in
Changping county of Beijing.

The simulation showed that leaves Pn in different RPAR were highly sensitive to variations in CO2 concentration at the
leaf surface, and was a function of PAR. The optimum Ta of Pn was about 20—30益 in different RPAR and shifted to a
higher temperature as PAR or CO2 increased. The influence of RH and 追 l on Pn occurred through the stomata, which closed
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with the decrease in RH and 追 l . Only slight effects of RH and 追 l on Pn were found in different RPAR. The results indicated
that Pn decreased rapidly with the decrease in RPAR interception by the leaves. When the canopy radiation decreased from 3

m to 1 m, the average RPAR and maximal Pn of leaves decreased by 57. 18% to 16. 22% and by 16. 65 to 4. 24 滋mol·m-2·

s-1, respectively. The diurnal variations in Pn depended mostly on PAR, represented as double鄄peak curves when RPAR
excessed 60% . During a whole day (24 h), a unit leaf area fixed 420 mmol of CO2 on average weather data to upper
leaves, and only 40 mmol of CO2 when leaves RPAR was about 30% . When leaves RPAR decreased to 12% in apple
canopy, the net photosynthetic rate in a whole day decreased to 0 with meteorological data. The area of canopy where total
Pn is zero in growth season can be called useless radiation area. The main aim of tree pruning is to remove useless shoots
and leaves, and identification of these parts can be conveniently determined by our model. In conclusion, the coupled
model performed well in predicting Pn for leaves in different RPAR (or canopy position) . And the model has simple input
and output parameters and can be widely used as a module in the fruit simulation model.

Key Words: apple; photosynthesis; PAR; model; useless radiation area

光合作用是影响植物生长发育的最重要因素之一,果园的产量和品质主要取决于冠层内叶片光合作用分

布[1鄄3]。 系统研究果树冠层内叶片净光合速率(Pn)分布,对于果园定量修剪、合理负载和提高品质等都具有

非常重要的意义[4]。 然而果树冠层具有非常复杂的异质性,在树冠不同部位叶片的光合能力存在较大差异,
这种差异主要是由叶片接受的辐射不同引起。 果树叶片在其发育过程中所接受辐射不同,其光合器官也会随

之改变,并改变叶片光合能力[5鄄6]。 由于树冠不同部位叶片光合能力和所吸收的辐射成一定比例,可通过构

建叶片 Pn和光合有效辐射(PAR)之间的数学模型来模拟[7鄄8]。 目前有关果树冠层不同部位叶片光合能力模

型甚少,本文将 C3植物光合生化模型[9]、叶片最大光合速率(Amax)和相对光合有效辐射(RPAR)间的经验公

式相结合,系统模拟了苹果树冠不同部位叶片 Pn对小气候因子和叶片水势(追l)的响应。
1摇 材料与方法

1. 1摇 材料与指标测定

实验于 2006 到 2008 年在北京市昌平区十三陵农场(北纬 40毅13忆,东经 116毅 13忆,海拔 79 m)进行,材料为

富士苹果(Malus domestica Borkh. cv. ‘Fuji爷),定植于 1985 年,株行距 3 m 伊 5 m,南北行向,每棵树都按疏散

分层形整形[10]。 土壤为沙壤土,按正常管理浇水施肥。
用细竹竿将整个树冠分成一系列 0. 5 m 伊0. 5 m 伊0. 5 m 小格[10]。 选择典型晴天用 LQF5 型光量子计测

定每个小格 PAR。 选择 5 个有代表性树冠从 2006 年到 2008 年 6 月中旬到 8 月中旬测定,每棵树测 3 d。 测

量同时记录在树冠顶部参考平面 PAR。 根据二者比例算出 RPAR。 Pn用便携式光合系统 LI 6400(美国 LI鄄
COR 公司)测得,Gs用 AP4 气孔计(英国 Delta鄄T 公司)测定,测 Gs和 Pn时在苹果冠层外围随机选取阳生大叶

测定。 所有叶片 Gs和 Pn参数都选用晴天上午数据来拟合,相关小气候因子数据均来自光合仪。 参数根据最

小二乘法估计,或源于前人数据[4,9,11]。
计算不同时段叶片 Pn日变化所用气象数据为苹果生长季(5—9 月)平均数据,来自北京市气象局。 不同

部位叶片所受辐射日变化根据树冠顶部辐射、不同时段 RPAR 和 Beer 定律求出[12]。 将一天当中不同时段叶

片 Pn相累加,求出不同 RPAR 条件下叶片在整个生长季的平均日光合总量。
1. 2摇 模型构建

1. 2. 1摇 光合模型 Farquhar 等[9]根据 C3植物光合生化机理提出模拟单叶净光合速率(Pn)生化模型,其它学

者[4,11]相继对此作了改进。 计算 Pn公式为:
Pn = min Ac

{ ,A }
q - Rd (1)

式中,Ac是受核酮糖鄄1,5鄄二磷酸羧化酶(Rubisco)活性限制的光合速率,Aq 是受核酮糖鄄1,5鄄二磷酸

8301 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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(RuBP)再生速率限制的光合速率,Rd是叶片暗呼吸速率。 该模型模拟 Pn时首先需要确定气孔相对于 CO2导

度(Gsc)大小[9],本文用 Leuning[13]改进的 Gsc的半机理模型计算 Gsc。 为响应叶水势(追l)对 Gsc影响对公式

(2)进行了修订,增加了一个限制方程:
Gsc = Gsc鄄L·g(追l) (2)

g(追l) 由下述公式描述[14]:

g(鬃l) = 1 - 鬃l

b1

b2
(3)

式中,b1、b2为经验常数。
1. 2. 2摇 不同辐射条件下 Pn叶片最大光合速率(Amax)是影响冠层光合作用的主要因子[15],上层阳生大叶的光

合模型根据公式 1 确定,树冠不同部位叶片和阳生大叶最大光合速率关系由以下经验公式描述:
Amax( i) = Amax(0. 083 + 0. 01634x - 7. 49184x2 / 100000) (4)

式中,Amax( i)是冠层第 i 个小格由 Rubisco 活性限制的最大光合速率,x 是该小格的 RPAR。 这样根据上述

模型和叶片所接受 RPAR 就可模拟不同 RPAR 下(或树冠不同部位)叶片 Pn。
1. 2. 3摇 模型验证

根据树冠不同部位叶片所接受 RPAR 强度分为 A、B、C、D、E 5 类处理。 各类叶片所接受 RPAR 分别为

10%—20% 、20%—30% 、30%—40% 、40%—60、60%—80% 。 每类叶片选择 25—30 片叶测定其净光合速率

光响应,根据实测值和模拟值验证模拟效果。 PAR 的变动范围为 0 到 1800 滋mol·m-2·s-1, 空气温度(Ta)、CO2

浓度和空气湿度(RH)的标准值分别是 Ta =25 益, [CO2] =380 滋mol / mol, RH=50% 。 另外,在晴天随机选择

树冠不同部位叶片测定其 Pn,并根据实测结果和模拟值验证该模型对不同 RPAR 下(或树冠不同部位)叶片

Pn模拟效果,其中 Pn模拟所用气象数据来自光合仪。
2摇 结果与分析

2. 1摇 不同辐射条件下 Pn对小气候因子和 追l响应

不同小气候因子 PAR、空气相对湿度(RH)、空气温度(Ta)、CO2浓度和 追l对不同辐射条件下叶片 Pn的影

响如图 1 所示。 从中可看出不同 RPAR 下叶片光合能力存在很大差异,图 1 结果表明当 RPAR 从 0 增加到

50%时,叶片最大 Pn随 RPAR 增加而线性增加;RPAR 从 50%增加到 80%时叶片最大 Pn增幅趋缓;当 RPAR 超

过 80%后,叶片最大 Pn差异不大。 树冠内膛和下层叶片所得到的 RPAR 一般不足 30% ,其最大 Pn不到上层

叶片 1 / 3。 从树冠顶层(3 m)下降到底层(1 m),叶片所接受平均 RPAR 从 57. 18%降低到 16. 22% ,相应叶片

最大 Pn从 16. 65 滋mol·m-2·s-1降低到 4. 24 滋mol·m-2·s-1。 因此改善果树冠层内辐射可有效提高内膛枝组的光

合能力,促进果树花芽分化、提高果实产量品质。
从图 1 可看出,不同 RPAR 下叶片光响应曲线存在很大差异(本文 PAR 为树冠顶部 PAR 值),弱光条件下

生长的叶片整体光合值较小,也没有明显的光饱和点,主要是因为这些叶片处在树冠内膛或下层,受遮荫影响

难以达到光饱和点。 当叶片 RPAR 大于 40%后,叶片光合作用的光饱和点随辐射条件改善而不断减小。 不同

RPAR 下叶片光合作用的 CO2浓度响应曲线也存在很大差异(图 1),弱光条件下生长叶片在 CO2浓度很低时

Pn就达到了饱和,而随着辐射条件的改善,叶片光合作用的 CO2饱和点也随之升高,这主要是因为辐射改善后

叶片变厚、叶绿素增多,所以其对 CO2同化能力也随之增强。
不同辐射条件下叶片温度响应都呈“凸冶字形曲线(图 1),但叶片 Pn的最适温度却随辐射条件的改善而

升高,多数叶片为 20—30益。 树冠上层和外围叶片得到的辐射强,经常受到更多高温胁迫,叶片的这种差异

有利于提高树冠整体光合能力,实现对光能的充分利用。 不同 RPAR 条件下叶片 Pn对 RH 的响应相似,并且

随 RH 升高而略有升高。 不同 RPAR 条件下叶片对 追l响应也相似,并且随 追l升高而有所升高,但当 追l低于-
1. 5MPa 时变化更为显著。 按照叶片在树冠内所处高度可分为 3 类,下层叶(<1. 5 m),中层叶(1. 5—2. 5 m)
和上层叶(>2. 5 m)。 统计表明各类叶片所接收 RPAR 平均分别为 15. 80% 、30. 42%和 57郾 18% ,在适宜条件
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下(顶部 PAR 1500 滋mol·m-2·s-1 ),上、中和下层叶片的最大 Pn 分别为 4. 08、8郾 29 滋mol·m-2·s-1 和 16. 65
滋mol·m-2·s-1。 摇

图 1摇 不同 RPAR 条件下苹果叶片 Pn对 PAR、CO2浓度、Ta、RH 和 追l的响应及其日变化

Fig. 1摇 The response of apple leaf Pn to PAR, CO2 concentration, Ta, RH, 追l and the diurnal variation of Pn in different RPAR

PAR 值来自树冠顶部,其变动范围为 0—1800 滋mol·m-2·s-1,CO2浓度为 50—1000 滋mol / mol,Ta为 5—40 益,RH 为 5%—95% ,追l为-2. 6—0

MPa;各自的标准值分别:PAR=1500 滋mol·m-2·s-1, CO2浓度=380 滋mol / mol,Ta =25 益,RH =50% ,追l =-1. 2 MPa

2. 2摇 不同辐射条件下苹果叶片 Pn日变化

根据北京地区苹果生长季(5—9 月)气象数据的平均日变化(图 2)计算出不同相对辐射条件下苹果单位

面积叶片日光合变化(图 1)。 可看出在一般气象条件下 RPAR 较高的叶片其日光合呈明显双峰曲线,而且叶
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片“午休冶现象也更加显著,对于 RPAR 低于 60%的叶片其“午休冶现象不明显,主要是因为受上层叶片遮荫影

响,所受辐射值还没有达到其光合饱和点。 辐射条件好的叶片 Pn峰值出现早,最早出现在 10:00 左右,随
RPAR 的降低 Pn峰值逐渐接近于正午。 高辐射条件下叶片 Pn在上午最大峰值为 14. 2 滋mol·m-2·s-1,在下午最

大峰值为 12. 3 滋mol·m-2·s-1。

W

图 2摇 北京地区 5—9 月平均风速(u)、太阳辐射(Ra)、空气温度(Ta)、空气相对湿度(RH)日变化

Fig. 2摇 The average diurnal variation of wind speed (u), radiation (Ra), air temperature (Ta), air relative humidity (RH) in Beijing

from May to September

图 3摇 不同 RPAR 下苹果叶片日光合总量变化

摇 Fig. 3摇 The total photosynthesis in a whole day of apple leaves in

different RPAR

根据北京地区苹果生长季(5—9 月)气象数据还可

计算出不同 RPAR 条件下苹果单位面积叶片日光合总量

变化(图 3),可看出叶片的日光合总量随辐射增加大致

呈 S 形曲线。 相对 RPAR 为 30%的苹果叶片在平均气象

条件下每天所吸收的 CO2只有 40 mmol·m-2·d-1,顶部叶

片最高可达 420 mmol·m-2·d-1。 从图 3 还可看出当叶片

接受的平均 RPAR 低于 12% 左右时日净光合总量为负

值,因此这类叶片只能白白消耗养分不能向外输出。 这

种在整个生长季净光合总量低于 0 的叶片可称为无效

叶片,着生这类叶片的冠层空间称为无效光区。
2. 3摇 模型验证

本文根据苹果树冠不同部位叶片所接收 RPAR 将

其分为 5 类(处理 A、B、C、D、E),并验证了各类叶片 Pn

光响应(图 4)。 同时还根据光合仪对树冠内叶片随机测定数据,验证了该模型对树冠内不同 RPAR(或不同

部位)叶片 Pn模拟效果。 从图 4 可看出 Pn光响应实测值和模拟值吻合得非常好,通过回归方程分析表明相关

系数都超过了 0. 95,P<0. 0001(图 4)这说明利用本文模型和参数可很好的模拟出不同 RPAR 下苹果叶片 Pn。
对冠层叶片随机取样的模拟效果也取得了较好效果(图 4),但实测值和模拟值还是存在一定偏差( r =
0郾 8756),在高光区模拟值偏大,低光区模拟值偏小。 这主要是因为高光区叶片存在遮荫和高温胁迫等问题,
本文模型中没有考虑;而低光区叶片由于树冠内存在闪光、反光和半影效应等现象,会造成低光区叶片所接受
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实际辐射比模拟值大。

图 4摇 不同 RPAR 下苹果叶片 Pn光响应(A—E)和冠层叶片 Pn(F)实测值和模拟值关系

Fig. 4摇 The relationship between measured and simulated values of leaves Pn in different RPAR(A—E) and in canopy(F)

处理 A、B、C、D、E 叶片所接受 RPAR 分别为10%—20% 、20%—30% 、30%—40% 、40%—60、60%—80% ,PAR 的变动范围为0 到 1600 滋mol

·m-2·d-1; Ta、CO2和 RH 的标准值分别是 Ta =25益,[CO2] =380 滋mol / mol,RH=50% ;图中圆圈分别为实测值(茵)和模拟值(荫)

3摇 讨论

果实生长发育主要依赖于其周围叶片光合作用,特别是所着生枝组的光合作用。 其光合能力大小能够影

响果实的大小、颜色、可溶性固形物、硬度和其它果实品质[16鄄17]。 在自然条件下,叶片 Pn随辐射从冠层顶部到

底部的减少而降低。 对于叶片光合作用的生化模型来说最重要的是确定叶片 Amax,及其对一系列环境条件响

应[18]。 从树冠底部到顶部 Amax一般要增加 2—4 倍[15,19]。 本文根据经验公式描述了 Amax和叶片所接受 RPAR
的关系,进而确定了不同 RPAR 下(或不同树冠部位)叶片光合模型参数,模拟出了不同 RPAR 下叶片 Pn对小

气候因子响应及其日变化(图 1)。 当从苹果树冠上层到下层,叶片所接受 RPAR 从 57. 18%减少到 15. 80%左

右(图 1),最大 Pn从 16. 65 滋mol·m-2·s-1减少到 4. 08 滋mol·m-2·s-1,减少了 75. 5% (图 1)。 实际上,Amax还有显

著季节变化,早期的最大光合速率显著小于中晚期[18];另外,弱光条件下生长叶片的光量子效率比强光下叶

片略高[4]。
果树一般成行种植,有特定树形结构,冠层内叶片具有很大的异质性,不同部位叶片所接受辐射和光合能

力差异很大[17,20]。 单纯研究叶片光合特性[21],或利用分层模型研究树冠光合特性都难以反映出树冠整体的

光合规律,特别是树冠不同部位叶片光合差异[22]。 而这种差异对于研究果树树形特点、合理负载和精准修剪

等都有非常重要的意义。 树冠不同部位叶片光合能力的差异主要是其发育过程中所接受辐射强度不同[5鄄6],
进而引起和光合器官有关的叶片形态和生理特性随之而改变[19,23]。 研究表明,不同叶片光合能力和所吸收

辐射成一定比例,可通过叶片光合和辐射之间构建数学模型来模拟[7鄄8],其中叶片 Amax是影响冠层同化作用的

主要因子[15]。 本文根据树冠不同部位叶片接受 PAR 不同构建了计算不同 RPAR 条件下叶片净光合速率的数

学模型,该模型简单易行,可以很方便的和冠层三维辐射模型相结合构建出果树三维光合模型,为果树光合三

维建模提供了有效途径。
前人研究表明当叶片接受相对辐射低于 30%时就会对苹果产量和品质产生不利影响,因此常将树冠内
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相对辐射小于 30%的空间称为无效光区[24鄄26]。 但是相对辐射小于 30%的树冠体积即使在辐射条件好的开心

树形也超过了 20% ,疏散分层形为 43% [10],而且该区域内枝、叶、果最为密集,对于疏散分层形、纺锤形和小

冠疏层形而言,有超过一半叶面积得到的相对辐射小于 30% [27],该区域内果实数量也占到这 3 种树形一半以

上,管理水平高时也能产出相当多的一级果,因此将相对辐射小于 30%的树冠空间称为无效光区并不切当。
通过计算发现当叶片接受 RPAR 低于 12%时,其在平均气象条件下日净光合总量为负值(图 3),不能向外输

出碳水化合物,把这类叶片称为无效叶,其所在树冠空间称为无效光区。 本文模拟结果也表明当叶片接受

RPAR 低于 30%时,其最大 Pn不到顶部叶片 1 / 3(图 1),在生长季平均日光合总量只有顶部叶片 10% (图 3),
再考虑到叶片和枝条建成,以及枝条呼吸作用,这类叶片能输出的碳水化合物非常有限,不能为果实生长发育

和花芽分化提供充足养分。 所以把在整个生长季接受平均 RPAR<30%的叶片称为低光效叶片,其所在冠层

空间称为低光区。 另外,本文计算日光合总量所用数据为生长季平均气象数据,在晴天时由于辐射强烈,下层

和内膛叶片日光合总量可达 130 mmol·m-2·d-1[4],而上层叶片由于光饱和点的存在,其晴天日光合总量与本

文结果类似[21]。 果树整形修剪的目的就是尽量减少无效光区和低光区体积,果树无效光区及其计算方法的

确定为果树整形修剪提供了新的理论支撑。
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