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封面图说: 冬天低空飞翔的丹顶鹤———丹顶鹤是鹤类中的一种,因头顶有“红肉冠冶而得名。 是东亚地区特有的鸟种,因体态优
雅、颜色分明,在这一地区的文化中具有吉祥、忠贞、长寿的象征,是传说中的仙鹤,国家一级保护动物。 丹顶鹤具备
鹤类的特征,即三长———嘴长、颈长、腿长。 成鸟除颈部和飞羽后端为黑色外,全身洁白,头顶皮肤裸露,呈鲜红色。
丹顶鹤每年要在繁殖地和越冬地之间进行迁徙,只有在日本北海道等地是留鸟,不进行迁徙,这可能与冬季当地人
有组织地投喂食物,食物来源充足有关。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com



第 32 卷第 18 期

2012 年 9 月

生 态 学 报

ACTA ECOLOGICA SINICA
Vol. 32,No. 18
Sep. ,2012

http: / / www. ecologica. cn

基金项目:国家重点基础研究发展计划(2010CB951303); 中国科学院战略性先导科技专项(XDA05050408); 国家自然科学基金(90711001,

40971123)资助

收稿日期:2011鄄08鄄09; 摇 摇 修订日期:2012鄄03鄄26

*通讯作者 Corresponding author. E鄄mail: gszhou@ ibcas. ac. cn

DOI: 10. 5846 / stxb201108091168

张彦敏, 周广胜. 植物叶片最大羧化速率及其对环境因子响应的研究进展. 生态学报,2012,32(18):5907鄄5917.
Zhang Y M, Zhou G S. Advances in leaf maximum carboxylation rate and its response to environmental factors. Acta Ecologica Sinica,2012,32 (18):
5907鄄5917.

植物叶片最大羧化速率及其对环境因子
响应的研究进展

张彦敏1,3, 周广胜2,1,*

(1. 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室,北京摇 100093;

2. 中国气象科学研究院,北京摇 100081; 3. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:植物叶片最大羧化速率对环境因子的响应关系是陆地生态系统生产力与碳收支研究的重要方面。 论文从测定方法、影响

因子与模拟模型 3 方面综述了植物叶片最大羧化速率及其对环境因子响应研究的最新进展,指出现有的植物叶片最大羧化速

率对单个环境因子的响应研究严重制约着陆地生态系统生产力的准确评估。 为弄清植物叶片最大羧化速率对环境因子的综合

响应关系,迫切需要加强以下研究:(1)植物叶片最大羧化速率的生物与环境控制机制研究;(2)生物与环境因子协同作用下的

植物叶片最大羧化速率定量模拟及其尺度化研究;(3)植物叶片最大羧化速率的环境因子阈值研究。
关键词: 最大羧化速率;环境因子;响应

Advances in leaf maximum carboxylation rate and its response to environmental
factors摇
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Abstract: Leaf maximum carboxylation rate represents plant photosynthetic capacity and is a key parameter of
photosynthetic model, thus plays a key role in accurately evaluating terrestrial ecosystem productivity and carbon budget.
This paper is intended to review the researches on the measurement methods, environmental controls and models of leaf
maximum carboxylation rate. The present studies indicated that leaf maximum carboxylation rate depends on both abiotic
and biotic factors. The stomatal conductance (gs) of plant varies with light intensities, and light intensity can regulate the
content of related enzymes, such as Rubisco, Rubisco activase, etc. Temperature controls the activity of carboxylation
enzymes, therefore leaf maximum carboxylation rate increases with temperature. The change of water status would affect
stomatal conductance, mesophyll conductance (gm) and the synthesis of Rubisco, as a result, leaf maximum carboxylation
rate would decline immediately once suffered water stress. Atmospheric CO2 content directly limits the substrate
concentration of carboxylation reaction, and it is crucial in determining leaf maximum carboxylation rate. Soil nutrient
availability would influence leaf maximum carboxylation rate by altering leaf area, the synthesis of related enzymes,
photosynthetic quantum efficiency, etc. Other environmental factors, such as UV鄄B, O3 and human activities, can also
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influence leaf maximum carboxylation rate by regulating stomatal movement, leaf nitrogen distribution, or the root to shoot
ratio. Furthermore, biotic factors including leaf age, leaf position, and internal structure of leaves, would also affect leaf
maximum carboxylation rate. Usually, fully expanded leaves have the highest photosynthetic capacity, and then leaf
maximum carboxylation rate declines with leaf age. The thicker and larger the leaf is, the higher the leaf maximum
carboxylation rate is. Leaves grown at different position of a branch have different maximum carboxylation rate because of
different leaf age, like green leaves have higher maximum carboxylation rate than red leaves. Based on present study, we
conclude that the research on the relationship between plant maximum carboxylation rate and environmental factors still
focused on the effect of single environmental factor, the relationship between leaf maximum carboxylation rate and single
environmental factor is not enough to describe the variation of leaf maximum carboxylation rate with environmental change.
Thus, in order to simulate terrestrial ecosystem productivity accurately, it is urgent to develop the relationship between leaf
maximum carboxylation rate and interactive biological and mutiple environmental factors. To reveal the relationship between
leaf maximum carboxylation rate and its controls, the following three tasks should be emphasized in the future: (1 )
Biological and environmental control mechanisms of leaf maximum carboxylation rate; ( 2 ) Quantifying the effects of
interactive biological and environmental factors on plant maximum carboxylation rate and scaling up; ( 3 ) Study on
environmental factor threshold of leaf maximum carboxylation rate.

Key Words: leaf maximum carboxylation rate; environmental factors; response

绿色植物通过光合作用固定 CO2 是植物物质生产的基础,也是全球碳循环的重要环节[1]。 植物的光合

速率不仅受环境因子的影响,还与植物本身的生理生态特性密切相关,其中较为重要的是植物叶片最大羧化

速率(Vcmax, maximum carboxylation rate)。 叶片最大羧化速率是表征植物光合能力的重要参数,是光合作用过

程中羧化反应这一重要限速反应的速率,对光合速率起着决定作用[2]。 提高叶片最大羧化速率不仅是提高

光能利用率的关键,也是提高陆地生态系统总初级生产力的关键[3]。 正因为如此,迫切需要弄清叶片最大羧

化速率及其影响因子。 然而,长期以来关于植物生产力与生态系统碳收支的研究大多集中在植物的光合作用

和呼吸作用方面[4鄄5],对影响植物光合作用与呼吸作用的叶片最大羧化速率及其影响因子研究甚少,制约着

植物光合作用及陆地生态系统生产力与碳收支的准确模拟。
本研究试图综述近年来国内外关于植物叶片最大羧化速率的最新研究成果,分析植物叶片最大羧化速率

的生理生态机理及其影响因子,探讨未来研究的重点,为准确评估陆地生态系统生产力及碳收支提供依据。
1摇 植物叶片最大羧化速率的测定

植物叶片最大羧化速率通常指植物单位时间内单位面积叶片能够固定的最大 CO2 摩尔数(单位:滋mol

m-2s-1),它决定了植物的最大净光合速率( Amax, maximum net photosynthetic rate)、光下线粒体呼吸(Rd,
mitochondrial respiration in light)、光呼吸(Photorespiration)等过程[6鄄7],随外界环境条件变化而变化。 目前,通
常采用观测与 CO2 响应模型相结合的方法获取植物叶片最大羧化速率。

20 世纪 80 年代之前,国内外多采用红外 CO2 气体分析仪测定植物光合参数。 随着红外 CO2 气体分析仪

性能的不断完善及与其他测量技术的结合[8],测定植物光合参数的仪器取得了巨大改善,其中以美国 LI鄄COR
公司和英国 ADC 公司研制的便携式光合作用测定仪器最具有代表性,使用这些仪器可获得标准化的测量结

果[8]。 在此基础上,许多学者进一步对仪器进行了改进[9鄄10],使测定结果更具有针对性。 目前使用的光合作

用测定系统主要有 LI鄄6400、LCA鄄4、CI鄄301PS 和 CI鄄310[11]。
测量时,尽量选择晴朗无云的天气。 如果测量前有阴雨天气,应在转晴后半天或一天再进行测量。 测量

时间应控制在 10:00—12:00 和 14:00—16:00 之间,以避开可能发生的“光合午休冶 [12]。 刚刚完全展开的叶

片光合能力最强,可选为待测叶片[13]。 为避免环境因子的干扰,尽量将植物控制在光照、温度、水分等环境条
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件不变的情况下,通过设定不同的 CO2 浓度(C i),测得叶片的净光合速率值(A),绘制 A鄄C i 曲线;然后,将这

些数据代入 CO2 响应模型,估算出植物叶片最大羧化速率。 在 A鄄C i 曲线的初始部分,随着 CO2 浓度的升高,
植物叶片的净光合速率与 CO2 浓度呈线性关系,该斜率称为羧化效率(CE, Carboxylation Efficiency),也称为

表观羧化效率。 羧化效率是光合速率与 CO2 浓度的比值,反映了核酮糖鄄1,5鄄二磷酸羧化酶 /加氧酶

(Rubisco)的活性大小及含量多少,Rubisco 活性越大,含量越高,羧化效率就越高。
目前,应用最广泛的光合作用鄄CO2 响应模型是由 Farquhar 和 von Caemmerer 提出的经典生化模型[6]:

A = Vc - 0. 5Vo - Rd

式中,C3 植物的羧化速率(Vc)是 3 个限制速率的最小值:在 A鄄C i 曲线初始部分,光合速率受 Rubisco 活性限

制(Vc =Wc),曲线呈上升趋势;随着 CO2 浓度上升,曲线不再上升,出现拐点(Vc =Wj);此后,光合速率受无机

磷(P i)及 1,5鄄二磷酸核酮糖(RuBP)再生能力的限制(Vc =Wp) [14鄄15]。 C4 植物叶片的 Vcmax = Wc,而 C3 植物 Vc

= min{Wc,Wj,Wp} ,

Wc =
Vc max·Pc

Pc + Kc(1 + Po / Ko)

Wj =
J·Pc

4(Pc + Po / 子)

Wp = 3U + 0. 5WminPo

子P

ì

î

í

ï
ï
ï
ï

ï
ï
ï
ï

c

于是,Farquhar 模型可进一步表示为:

A = min Wc,Wj,W }{ p (1 - 子
Ci

) - Rd

研究表明,在当前大气 CO2 分压下,羧化速率受 Rubisco 活性限制[7,16],即 Vc =Wc:

A = Wc(1 - 子
Ci

) - Rd

于是,C3 植物的 Vcmax 可表示如下:

Vc max =
(A + Rd)[Pc + Kc(1 + Po / Ko)]

Pc - 0. 5Po / 子
式中,A 为净光合速率;Vcmax 为最大羧化速率;Vo 为氧化速率;Wc 为 Rubisco 活性限制的羧化速率;Wj 为 RuBP
再生能力限制的羧化速率;Wp 为磷酸丙糖利用能力限制的羧化速率;Po 和 Pc 分别是胞间氧分压和胞间 CO2

分压;J 为电子传递速率,单位为 滋mol m-2s1;U 为磷酸丙糖利用效率,单位为 滋mol m-2s-1;Kc 为 CO2 米氏常

数,Ko 为竞争氧化反应中 O2 的米氏常数,单位为 滋bar 或 滋mol mol-1;Rd 为在光下的线粒体呼吸速率,单位为

滋mol m-2s-1; 子 是 Rubisco 的特异性因子[6, 17鄄19]。
该经典模型已被广泛的验证,为模拟生态系统和景观尺度的碳吸收提供了基础。 但是,该模型在计算植

物光合作用时通常将最大羧化速率设定为常数或简单地考虑温度的胁迫效应,没有考虑其他环境因子的影

响。 尽管随后的研究进一步修正了植物最大羧化速率与温度的关系及与最大羧化速率密切相关的参数 Kc、
Ko、 子等与温度的关系[20鄄22],但仍然很少考虑其它环境因子对植物最大羧化速率的影响,制约着植物生产力模

拟的准确性。
2摇 植物叶片最大羧化速率的影响因子

据 100 多个物种的数据统计资料表明[7],植物叶片最大羧化速率为 6 滋mol m-2s-1(针叶树种)—194 滋mol
m-2s-1(农作物),不同物种之间差异很大。 不仅不同植物物种的叶片最大羧化速率存在很大的差异,而且不

同生长环境下的植物叶片最大羧化速率也不相同[7, 23]。 影响植物叶片最大羧化速率的因素包括植物自身因

素与外在环境因素。 植物自身因素如叶片构造、叶龄、叶位等;外在环境因素包括光照、温度、水分、土壤养分

等,均会影响最大羧化速率的大小[24鄄26]。
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2. 1摇 环境因素

2. 1. 1摇 光照

光照影响植物的生化组成、形态建成,是植物生长发育不可或缺的资源,也是植物进行羧化作用的必要条

件[27]。 植物光合作用碳同化过程中有多种光合酶的活性直接受光控制[5, 17, 26]。 Sukenik 等对藻类的研究表

明,高光强下的 Rubisco 数量比较低光强下高[28]。 Sui 等发现高光强下 Rubisco 活性较强[27]。 Portis 等发现光

照对 Rubisco 活化酶(Rubisco activase)具有促进作用,从而可以增高 Rubisco 羧化活性和光合速率[29]。 光照

同时会影响气孔开度,低光强下气孔开度明显降低,气孔数目明显减少,从而间接影响植物叶片最大羧化速

率[27]。 光照也会影响其他环境因子,如温度、水分等[30鄄31],从而间接影响叶片最大羧化速率。 但是,不同的土

壤养分和水热条件下植物叶片最大羧化速率对光照强度的响应存在着显著的差异,在土壤水分、养分充足条

件下,植物叶片最大羧化速率最适光强偏低[32鄄33],说明良好的土壤条件下植物对光照的需求有所下降。
2. 1. 2摇 温度

植物羧化过程由一系列酶促反应构成,因此植物叶片最大羧化速率受温度影响显著。 研究表明,不同植

物物种的最大羧化速率对温度的响应表现如下[17, 34鄄35]:当低于一定温度时,Rubisco 羧化反应缓慢;随着温度

的上升反应逐渐加速,到达一定温度最大羧化速率达到最大值;而后逐渐下降。 从光合作用的机理来看,适度

增温有助于提高 Rubisco 活性,而当环境温度高于光合作用最适温度时,温度升高相对降低了羧化位点 CO2

的溶解度和 Rubisco 对 CO2 的亲和性,不利于羧化反应的进行[35]。 Krischbuam 等发现,植物叶片最大羧化速

率随温度变化呈 S 形曲线变化,在 0—50 益范围内存在最适温度、最高温度和最低温度三个温度基点,且最适

温度为 25 益 [36]。 此外,不同的生长温度也将导致植物最大羧化速率的变化,Bunce 等在不同温度下培养 8 种

不同欧洲树种,发现植物经过高温驯化,其叶片最大羧化速率增大[23]。 最近研究表明,在较低温度下培养的

植物参与光合作用的酶类增加,最大羧化速率升高[37];反之,若把较冷环境下生长的植物转移到较暖环境中

培养,其叶片最大羧化速率反而下降[38]。
2. 1. 3摇 水分

水分也是影响植物羧化作用的重要环境因子之一。 水分充足有助于土壤元素供应,提高叶片气孔导度,
增加胞间 CO2 浓度,提高叶片光合作用能力[39鄄41]。 水分亏缺一方面会减小气孔开度和叶肉导度[42],限制 CO2

进入细胞中,从而降低植物叶片最大羧化速率[43];另一方面,缺水会影响 Rubisco 的基因表达,使 Rubisco 合

成大大减少,从而降低羧化反应速率。 现有研究表明,水分胁迫下的 Rubisco 含量下降是导致植物光合能力

下降的次要原因,植物叶片最大羧化速率下降主要是气孔导度和叶肉导度下降造成的[44]。 此外,轻度和中度

水分胁迫并不会影响植物的光合能力。 林祥磊等对羊草的控制实验表明,羊草叶片最大羧化速率随土壤水分

的增加呈抛物线变化,且一定范围的水分胁迫在复水后能提高羊草叶片的光合能力,促进光合作用[45]。 Vaz
等认为植物叶片最大羧化速率对水分胁迫有明显的阈值响应,并可能存在一定的适应性和可塑性[46]。
2. 1. 4摇 CO2 浓度

随着大气 CO2 浓度的增高,必然增高细胞间和羧化部位的 CO2 浓度,使[CO2] / [O2]比率增大,有利于

Rubisco 羧化作用的进行,提高羧化效率[47]。 在一定 CO2 浓度范围内(0—650 滋mol / mol),植物叶片最大羧化

速率随 CO2 浓度上升而增加[15, 26, 48]。 但是,Fan 等发现在高海拔地区较低 CO2 分压下生长的植物有较高的

光合能力,大气 CO2 分压的升高可能会造成植物叶片最大羧化速率的降低[49]。 多个物种叶片气体交换模拟

实验表明,CO2 浓度的倍增不仅会导致植物叶片最大羧化速率下降[50鄄52],还伴随着 Rubisco 含量的降低和活

性的下降[53鄄56],这可能是因为:其一,模拟实验受到了其他环境因素如水分、养分、光照等的限制[57];其二,植
物对高 CO2 环境存在适应策略,植物光合能力超过植物转移与储藏碳水化合物的能力造成了反馈效应[53,55]。
不同物种对 CO2 倍增的响应也存在明显差异,尤其是 C3 植物和 C4 植物,其光合路径不同直接导致对 CO2 浓

度反映的差异。 C3 植物的 CO2 饱和点高,CO2 浓度升高对 C3 植物的羧化过程有促进作用,C4 植物的 CO2 饱

和点低,对 CO2 浓度上升反应不明显或有负效应[58]。
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2. 1. 5摇 土壤元素

氮素是参与植物光合作用和维持植物生命的重要元素,在其他环境条件良好条件下,缺氮将导致植物光

合速率、光合量子效率和有关碳代谢的酶类活性降低[59鄄60]。 土壤氮素水平决定了植物叶片氮素含量,叶片氮

素含量与植物最大羧化速率呈显著正相关[61]。 因此,土壤氮素水平的高低间接影响着植物叶片的最大羧化

速率大小。 王仁雷等对不同土壤氮素水平下生长的杂交稻研究发现,随着氮素水平的提高,叶面积增大,
Rubisco 活性和羧化速率均有所增加[62]。 当土壤氮素缺乏时,植物叶片最大羧化速率明显下降[63]。 从光合

作用机理来看,增施氮素可促进光合作用初始阶段产生的激发能向光反应方向分配,光反应的加速有助于光

合作用暗反应的进行[64],这可能促进了羧化速率的提高。 磷也是影响植物叶片最大羧化速率的重要元

素[65]。 Prior 等发现在萨瓦纳群落中,磷很大程度上决定着植物的光合能力[66]。 Zhou 等研究表明磷亏缺会

限制 ADP 转化为 ATP,影响 RuBP 的再生过程,从而导致 Rubisco 失活,降低植物叶片最大羧化速率[65]。 钾

主要控制保卫细胞渗透势及气孔开闭,从而影响羧化作用[2]。 也有一些研究表明[67鄄68],缺硫、镁等元素可能

会导致植物叶片叶绿体发育不全,Rubisco 含量下降,从而降低植物叶片最大羧化速率,而配施锌、锰、硼、铜等

微量元素则有助于增加气孔导度,促进植物叶片发育,提高植物光合能力。
2. 1. 6摇 其他环境因子

植物叶片最大羧化速率除受以上因子影响外,还受紫外辐射、臭氧及人为干扰等的影响。 大气等温层的

臭氧层消减使得到达地面的紫外辐射(UV鄄B, 280—320 nm)增高[69]。 杨志敏等认为 UV鄄B 很可能通过直接

或间接的方式影响气孔运动,降低气孔开度,从而降低植物叶片最大羧化速率[70]。 Dai 等认为 UV鄄B 抑制气

孔的发育和形成并间接影响到植物的光合能力[71]。 孙谷畴等对香蕉叶片补增 UV鄄B 辐射发现,UV鄄B 辐射增

加降低了叶片氮素在光合循环组分的分配,导致植物叶片最大羧化速率下降[72]。 地表臭氧浓度的增加也影

响植物叶片最大羧化速率。 Farage 等基于熏蒸法对欧洲栎林不同浓度臭氧处理研究发现,随着臭氧浓度升

高,植物叶片最大羧化速率迅速下降[73],其原因可能是臭氧使得光合产物富集引起了库的反馈作用[74-77]。
同时,人类活动,如刈割、放牧等,也通过改变根冠比的分配促进植物的固碳过程[78],进而提高植物叶片最大

羧化速率。
2. 2摇 植物生物因素

2. 2. 1摇 叶片形态结构

不同植物叶片具有不同的形态结构,如不同的大小、厚度、颜色等,这些特征均直接或间接地影响植物叶

片最大羧化速率。 研究表明,同种植物叶片的叶面积越大,厚度越厚,气孔数目和叶绿素、糖分等内含物就越

多,光合能力也就越强[79鄄80]。 从植物叶片解剖结构来看,不同结构的叶肉组织也会影响植物叶片最大羧化速

率,栅栏组织的光合能力要显著强于海绵组织[81]。 因此,叶肉栅栏组织发达的叶片往往具有较高的最大羧化

速率。 叶脉是叶片光合产物运输的重要通道,发达的维管系统便于光合产物输出,有助于提高植物叶片最大

羧化速率。 最新研究表明,不同颜色叶片的最大羧化速率也存在显著差异,红叶和绿叶虽然叶绿素含量差异

不明显,但红叶花青素含量较高,限制了叶片对红光的吸收,使得绿叶的最大羧化速率远高于红叶[82]。
2. 2. 2摇 叶位

叶片着生位置,或称叶位,也是影响植物叶片最大羧化速率的重要因素。 同一枝条中部叶片的光合能力

要明显大于顶部和基部的叶片[83],这可能是因为枝顶的叶片仍处于发育期,光合机构和光合建成尚不完善;
基部的叶片已处于衰老阶段,叶绿体等细胞结构已开始解体[84],从而使得光合能力较弱。 而枝条中部的叶片

处于生长盛期,Rubisco 的含量和活性已达到最大值,最大羧化速率明显高于顶部和基部的叶片。 也有研究表

明,枝条顶部的叶片光合能力要高于中部的叶片[80],可能是叶片的相互遮荫等造成不同叶位叶片的光照强度

不同引起。
2. 2. 3摇 叶龄

植物的叶龄会影响叶片最大羧化速率[85]。 一般而言,1 年中植物叶片生长盛期时最大羧化速率达到最
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大值,通常在 8 月份,10 月份叶片老化并开始枯落,植物叶片最大羧化速率显著下降[86]。 在植物叶片生长过

程中,幼叶的光合结构尚处于发育阶段,光合能力呈逐渐增强的趋势。 随着叶片的成熟,成熟叶绿体的数目逐

渐增加,有助于植物叶片光合能力的提高[87]。 因此,当叶片成熟并充分展开时,光合能力达到最大[84]。 随着

叶龄的增长,叶片开始逐渐老化,伴随着叶片内部构造的重排,叶片叶绿素含量、Rubisco 含量开始减少,叶片

最大羧化速率随之下降。
尽管目前关于叶片最大羧化速率与环境因子的关系已有大量研究,但这些研究多停留在单因子水平,更

没有考虑相互作用的生物因素与环境因素协同作用对植物叶片最大羧化速率的影响。 同时,现有的相关研究

多为温室条件下叶片尺度的单因子控制实验,尚缺乏野外自然环境下的观测数据,从而严重制约着植物叶片

最大羧化速率及其与影响因子关系的评估。 因此,结合控制实验与野外观测进行综合分析是定量描述植物叶

片最大羧化速率对环境因子响应的有效途径。
3摇 植物叶片最大羧化速率与环境因子的关系模拟

随着环境控制(CE, Controlled Environment)实验技术的发展,国内外已经开展了大量的温度、水分和 CO2

浓度控制实验[81鄄85],获取了大量的植物叶片最大羧化速率对环境因子响应的资料,但关于植物叶片最大羧化

速率与环境因子关系的模拟研究相对较少。
植物叶片最大羧化速率对温度的响应关系一直是光合作用模型研究领域的热点。 Krischbaum 等认为,植

物叶片最大羧化速率随温度的升高而升高,至一定温度时达到最大值,随后随温度的升高呈下降趋势[34鄄36],
并基于大量试验资料给出了植物叶片最大羧化速率与温度的回归关系[36]:

Vc max(T) = 1 + 0. 051(T - 25) - 2. 48 伊 10 -4(T - 25) 2 - 8. 09 伊 10 -5(T - 25) 3

式中, Vc max(T) 为考虑温度影响的植物叶片最大羧化速率,T 为温度(益)。
尽管目前已出现大量关于植物叶片最大羧化速率对水分的响应研究[88鄄90],但有关植物叶片最大羧化速

率与水分的定量关系研究较少。 林祥磊等基于水分胁迫试验给出了植物叶片最大羧化速率与土壤水分的回

归关系[45]:
Vc max(W) = - 0. 1562W2 + 4. 8619W + 13. 738

式中, Vc max(W) 为考虑水分影响的植物叶片最大羧化速率,W 为土壤含水量(% )。 结合已有的研究成果,给
出了水热协同作用下的植物叶片最大羧化速率模型[45]:

Vc max = Vc max25·Vc max(T)·Vc max(W)

Vc max(T) = 1 + 0. 051(T - 25) - 2. 48 伊 10 -4(T - 25) 2 - 8. 09 伊 10 -5(T - 25) 3

Vc max(W) = - 0. 1562W2 + 4. 8619W + 13. 738
式中, Vc max 为植物叶片最大羧化速率, Vc max25 为 25 益时植物叶片的最大羧化速率。

研究表明,植物叶片最大羧化速率受多个环境因子的影响[27鄄37],准确地模拟陆地生态系统生产力需要弄

清植物叶片最大羧化速率对生物与环境因子的综合响应关系。 正因为如此,多个环境因子交互作用的响应实

验研究越来越受到重视[40, 52, 91鄄92]。 但是,由于多因子交叉作用实验存在工作量大、耗时长等局限性,目前关

于植物叶片最大羧化速率对多个环境因子的响应研究仍很少。 建立数学模型模拟植物叶片最大羧化速率对

环境因子的响应是定量评估植物叶片最大羧化速率的有效途径。 植物光合模型是陆地生态系统碳收支模型

的重要子模块,弄清植物叶片最大羧化速率对多因子协同作用的响应机理,建立综合反映多因子协同作用的

响应模型,有助于准确模拟陆地生态系统的生产力与碳收支。
4摇 研究展望

准确地评估与预测陆地生态系统生产力始终是全球变化研究的重要议题。 特别是,近 20 余年来伴随着

全球气候变暖发生的温度和降水格局变化已经对生态系统的生理生态特性及其生产力产生了重要的影响。
因此,迫切需要弄清植物叶片最大羧化速率及其影响因子,以准确评估与预测陆地生态系统生产力,制定陆地

生态系统适应气候变化的科学对策。
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尽管国内外科学家已经开展了大量的植物叶片最大羧化速率及其影响因子的观测实验,但是现有研究主

要还是以植物叶片最大羧化速率对单个因子的响应为主,关于植物叶片最大羧化速率与多个环境因子之间相

互作用机制及其过程的研究还甚少,严重地制约着植物净第一性生产力的准确评估。 为此,未来拟加强以下

方面的研究:
(1)植物叶片最大羧化速率的生物与环境控制机制

由于目前关于植物叶片最大羧化速率影响因子的实验研究多停留在单因子水平,因此有必要开展植物叶

片最大羧化速率对生物与环境因子协同作用的响应研究。 生物与环境因素交互作用产生的影响是植物生长

过程中不可忽略的方面。 目前虽然已分别有研究探讨生物或者环境因素对植物叶片最大羧化速率的影响,但
仍未出现二者协同作用的影响研究,这将是未来研究应关注的重要问题。

(2)生物与环境因子协同作用下的植物叶片最大羧化速率定量模拟及其尺度化

研究表明,不同实验方法模拟的结果应用到某些生态系统时通常不存在明显差异[93],但模拟实验环境中

生长条件相对单一,控制时间短且植物生长容易受限,幼苗对环境因子的响应能否推广到更大尺度研究还存

在很大争议[94鄄95]。 因此,未来研究要关注控制环境实验和野外实验条件下植物最大羧化速率对环境因子响

应的比较研究。 同时,陆地生态系统生产力的准确模拟需要冠层(生态系统)、甚至景观层次的光合参数,如
何将叶片最大羧化速率拓展到冠层、甚至景观层次也是未来拟加强的研究方面。

(3) 植物叶片最大羧化速率的环境因子阈值研究

不同环境条件下植物叶片最大羧化速率有不同的最大值、最小值和最适值,了解某一环境因子下植物叶

片最大羧化速率的最适区间(如最适温度、最适土壤含水量等),选择最适合植物的生长条件可以提高生态系

统生产力,对提高植物生产量具有积极的现实意义,并可为积极应对极端天气气候事件及制定相关决策提供

技术依据。
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