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摘要：为提高叶片光合速率并更好地理解叶片光合生理对环境因子变化的响应机制，ＦｖＣＢ 模型（Ｃ３植物光合生化模型）常用于

分析不同环境条件下 ＣＯ２响应曲线并预测叶片活体内光合系统的内在变化状况。 系统介绍了 ＦｖＣＢ 模型的建立、发展过程和拟

合方法等基本理论，综述了该模型在叶片光合生理对光、ＣＯ２、水、温度和 Ｎ 营养等环境因子变化的响应机制中的应用研究。 为

进一步完善 ＦｖＣＢ 模型并更好地理解叶片活体内光合系统对环境因子变化的响应机制，未来拟加强以下研究：１）羧化速率与光

合电子传递速率之间的联系；２）叶肉导度的具体组分及其对 ＦｖＣＢ 模型参数估计的影响；３）叶片气孔导度和叶肉导度对环境因

子变化的调控机制。
关键词：Ｃ３植物；光合作用；ＦｖＣＢ 光合模型；光合生理；环境因子
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１９８０ 年，Ｆａｒｑｕｈａｒ 等根据 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力学反应和 ＲｕＢＰ 再生反应化学计量学，提出 Ｃ３植物光合生化模

型（简称 ＦｖＣＢ 模型） ［１］。 它可以模拟叶片内部的光合生化反应，并通过分析不同环境条件下的 ＣＯ２响应曲线

获得光合参数，预测叶片活体光合系统的内在变化状况［２⁃３］。 ＦｖＣＢ 模型已广泛应用于叶片光合生理对光照、
温度、水分、ＣＯ２浓度和 Ｎ 营养等环境因子变化的响应机制等方面的研究。 它还有助于建立作物产量预测模

型［４］、全球碳循环模型［５］、气孔模型［６］、Ｃ４植物模型［７］等。 最新的研究发现叶肉导度（ｇｍ）可以分为细胞壁导

度、细胞膜导度、细胞质导度、叶绿体膜导度、叶绿体基质等组分，并进一步改进 ＦｖＣＢ 模型理论，但叶肉导度

的具体路径非常复杂。 另外，大量研究表明环境因子可能通过控制水通道蛋白基因的表达来调控叶肉细胞内

ＣＯ２的转运过程，但该研究仍缺乏直接的实验证据。
国内光合模型的相关研究多采用光合数学模型来描述光合速率与环境因子间的数量关系［８⁃９］，并反映光

合速率等随环境因子的变化情况，但却难以反映叶片内部的光合生化反应状况。 而 ＦｖＣＢ 模型可以揭示不同

环境条件下叶片活体内部光合系统的变化状况，是光合生理生态研究中的重要工具。 尽管国外已经开展了大

量 ＦｖＣＢ 模型及其应用相关研究，但国内该领域的研究还相对较少，对该模型的基本理论及应用还缺乏深入

和系统的认识，仅有的一些研究也大多只局限于温室茄子和光合生化模型模拟分析等［１０］。 本文将从 ＦｖＣＢ 模

型的建立出发，分析 ＦｖＣＢ 模型的理论和发展过程，探讨该模型在植物光合作用和环境因子关系研究中的应

用，并提出 ＦｖＣＢ 模型及其应用中存在的问题及可能的发展方向，以促进国内相关研究的深入开展。

１　 Ｃ３植物 ＦｖＣＢ 模型理论

在碳反应中，ＣＯ２、Ｏ２和核酮糖⁃ １，５⁃二磷酸（ＲｕＢＰ）等在 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶催化下发生羧化反应和氧化反应。 当

ＣＯ２浓度较低时，底物 ＲｕＢＰ 浓度过量，Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶催化活性达到最大，光合速率受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性的限制，即
Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段；随着 ＣＯ２浓度升高，底物 ＲｕＢＰ 再生速率小于其消耗速率，使 ＲｕＢＰ 浓度不足而限制

光合速率，即 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段［１］。 由于前两个限制阶段不能解释一定环境条件下叶片净光合速率不

随 ＣＯ２和 Ｏ２浓度变化而改变的现象，Ｓｈａｒｋｅｙ 发现光合速率还可能受磷酸丙糖转运速率的限制（即 ＴＰＵ 限

制） ［１１］。 随着 ＦｖＣＢ 模型和 ＣＯ２扩散路径等相关研究的深入，人们发现光合速率还受 ＣＯ２从胞间向 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧

化位点扩散阻力的限制，即叶肉导度限制［１２］。 由于，温度对光合生化反应过程有直接影响，ＦｖＣＢ 模型的温度

相关性研究也非常重要。 在模型拟合方面，由于 ＦｖＣＢ 模型包括 ３ 个公式完全不同的子模型并且子模型间的

转换点无法确定，模型的拟合过程变得非常复杂。
１．１　 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段

Ｆａｒｑｕｈａｒ 等认为在高光强和低 ＣＯ２下，光合作用受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性大小的限制，并根据 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力学

理论和光合碳反应的化学计量学提出 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段的子模型［１］。
首先是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力学理论。 Ｌａｉｎｇ 提出当 ＲｕＢＰ 浓度过量时羧化反应和氧化反应的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力学

公式［１３］

Ｖｃ ＝
Ｖｃｍａｘ ＫｏＣｃ

Ｋｃ Ｋｏ ＋ ＫｏＣｃ ＋ ＫｃＯ
（１）

Ｖｏ ＝
Ｖｏｍａｘ ＫｃＯ

Ｋｃ Ｋｏ ＋ ＫｏＣｃ ＋ ＫｃＯ
（２）

式中，Ｖｃ为羧化速率、Ｖｏ为氧化速率、Ｖｃｍａｘ为最大羧化速率、Ｖｏｍａｘ为最大氧化速率、Ｋｃ为 ＣＯ２米氏常数、Ｋｏ为 Ｏ２

米氏常数、Ｃｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化位点 ＣＯ２浓度、Ｏ 为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化位点 Ｏ２浓度。 公式 ２ 除以公式 １ 得 Ｖｏ与 Ｖｃ

４３６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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的比值（Φ） ［１３］

Φ ＝
Ｖｏ

Ｖｃ

＝ Ｖｏｍａｘ ＫｃＯ ／ Ｖｃｍａｘ ＫｏＣｃ （３）

其次是碳反应化学计量学。 如图 １，碳反应主要包括光合碳还原循环（ＰＣＲ）和光呼吸循环（ＰＣＯ）。 在

Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的催化下，１ｍｏｌ ＣＯ２与 １ｍｏｌ ＲｕＢＰ 发生羧化反应生成 ２ｍｏｌ ３⁃磷酸甘油酸（ＰＧＡ），１ｍｏｌ Ｏ２和 １ｍｏｌ
ＲｕＢＰ 发生氧化反应生成 １ｍｏｌ 磷酸乙醇酸（ＰＧＩＡ）和 １ｍｏｌ ＰＧＡ，其中，１ｍｏｌ ＰＧＩＡ 发生氧化反应生成 １ｍｏｌ 甘
氨酸（Ｇｌｙ）并释放 ０．５ｍｏｌ ＣＯ２。 由此，净光合速率（Ａ） ［１］为：

Ａ ＝ Ｖｃ － ０．５Ｖｏ － Ｒｄ （４）
式中，Ｒｄ为光下暗呼吸速率。 其中，Ｒｄ是指在光照条件下线粒体呼吸作用释放的 ＣＯ２，与 ＰＣＯ 循环无关。

图 １　 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化反应和氧化反应简图［１］

Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｃａｒｂｏｎ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ

Φ： 氧化速率与羧化速率的比值 Ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｒａｔｅｓ ｔｏ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｒａｔｅｓ； ＲｕＢＰ： 核酮糖⁃ １，５⁃二磷酸 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃ １，５⁃

ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ； ＰＧＡ： ３⁃磷酸甘油酸 ３⁃ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ； ＰＧＩＡ： 磷酸乙醇酸 Ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｏｌａｔｅ； Ｇｌｙ： 甘氨酸 Ｇｌｙｃｉｎｅ； Ｆ－
ｄ ： 还原态的铁氧还蛋白

Ｒｅｄｕｃｅｄ ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ

公式 ３ 代入公式 ４［１１］得：
Ａ ＝ （１ － ０．５Φ）Ｖｃ － Ｒｄ （５）

当 Ａ 和 Ｒｄ均为 ０ 时，叶绿体内的 ＣＯ２浓度被称为缺乏暗呼吸的 ＣＯ２补偿点［１４］，记为 Γ∗，由公式 ５ 和公式

３ 得：
Γ∗ ＝ Ｖｏｍａｘ ＫｃＯ ／ ２Ｖｃｍａｘ Ｋｏ （６）

公式 ６ 代入公式 ３ 得：

Φ ＝
２ Γ∗

Ｃｃ
（７）

公式 ７ 代入公式 ５ 得：

Ａ ＝ （１ －
Γ∗

Ｃｃ
）Ｖｃ － Ｒｄ （８）

当光合作用受 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制时，Ｖｃ由公式 １ 给出，代入公式 ８ 得：

Ａｃ ＝
Ｃｃ － Γ∗

Ｃｃ ＋ Ｋｃ（１ ＋ Ｏ ／ Ｋｏ）
Ｖｃｍａｘ － Ｒｄ （９）
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式中，Ａｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段的净光合速率。 公式 ９ 为 ＦｖＣＢ 模型中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段的子

模型。
１．２　 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段

如图 １，在碳反应中， Ｇｌｙ 和 ＰＧＡ 被光反应提供的同化力还原成 ＲｕＢＰ，其中，ＮＡＤＰＨ 和 ＡＴＰ 等同化力是

通过光合电子传递生成的。 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等认为在低光强和高 ＣＯ２的条件下，光合作用会受 ＲｕＢＰ 再生速率限制，
并根据 ＲｕＢＰ 再生过程中 ＮＡＤＰＨ 的需求量（由光反应提供）建立 Ｖｃ和光合电子传递速率（Ｊ）之间的联系，提
出 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段的子模型［１］。

首先是 Ｖｃ和 ＮＡＤＰＨ 消耗速率之间的联系。 在碳反应中（如图 １），１ｍｏｌ ＲｕＢＰ 发生羧化反应生成 ２ｍｏｌ
ＰＧＡ；１ｍｏｌ ＲｕＢＰ 发生氧化反应生成 １．５ｍｏｌ ＰＧＡ。 因此，ＰＧＡ 的生成速率（ＶＰＧＡ） ［１］为：

ＶＰＧＡ ＝ ２Ｖｃ ＋ １．５Ｖｏ （１０）
在光呼吸循环中（图 １），１ｍｏｌ ＰＧＩＡ 经过一系列生化反应生成 ０．５ｍｏｌ ＰＧＡ 并释放 ０．５ｍｏｌ ＮＨ＋

４
［１５］；而

０．５ｍｏｌ ＮＨ＋
４ 又与 １ｍｏｌ Ｆ－

ｄ发生还原反应（１ｍｏｌ Ｆ－
ｄ相当于 ０．５ｍｏｌ ＮＡＤＰＨ），因此，每个氧化反应会通过 ＮＨ＋

４ 多

消耗 ０．５ 个 ＮＡＤＰＨ。 在碳反应中（如图 １），１ｍｏｌ ＰＧＡ（由羧化反应和氧化反应生成）被 １ｍｏｌ ＮＡＤＰＨ 还原成

ＲｕＢＰ。 因此，ＮＡＤＰＨ 的消耗速率（ＶＮＡＤＰＨ）为：
ＶＮＡＤＰＨ ＝ ＶＮＨ ＋４

＋ ＶＰＧＡ （１１）
式中，ＶＮＨ＋４

为 ＮＨ＋
４ 的还原速率。

结合公式 ４、公式 １０ 和公式 １１ 得：
ＶＮＡＤＰＨ ＝ （２ ＋ ２Φ）Ｖｃ （１２）

其次是 Ｊ 与 ＮＡＤＰＨ 生成速率之间的联系。 在光反应中，１ｍｏｌ ＮＡＤＰ ＋接受 ２ｍｏｌ ｅ－和 １ｍｏｌ Ｈ＋生成 １ｍｏｌ
ＮＡＤＰＨ［１］，因此，Ｊ 为：

Ｊ ＝ ２ＶＮＡＤＰＨ （１３）
由公式 １２ 和公式 １３ 得：

Ｊ ＝ ４ ＋ ４Φ( ) Ｖｃ （１４）
公式 ７ 代入公式 １４ 得：

Ｊ ＝ （４ ＋ ８ Γ∗ ／ Ｃｃ）Ｖｃ （１５）
由公式 １５ 变换得：

Ｖｃ ＝ Ｊ ／ （４ ＋ ８ Γ∗ ／ Ｃｃ） （１６）
第三是 Ｊ 和最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）之间的联系。 Ｊ 主要由有效光辐射和植物特性决定。 一般用非直角

双曲线函数来描述 Ｊ 和 Ｊｍａｘ之间的关系［１６］：

Ｊ ＝
σＩ ＋ Ｊｍａｘ － 　

（σＩ ＋ Ｊｍａｘ） ２ － ４θσＩ Ｊｍａｘ

２θ
（１７）

式中，σ 为叶片吸收常数、Ｉ 为入射光辐射、θ 为曲率。 参数 σ 主要受叶片对入射光辐射的吸收比例和叶片吸

收的有效辐射在光系统 Ｉ 和光系统 ＩＩ 之间分配比例的影响。 Ｊｍａｘ由叶绿体类囊体膜上电子载体的组成成分

决定。
当光合作用受 Ｊ 限制时，Ｖｃ由公式 １６ 给出，代入公式 ８ 得：

Ａ ｊ ＝ Ｊ·
Ｃｃ － Γ∗

４Ｃｃ ＋ ８ Γ∗

－ Ｒｄ （１８）

式中，Ａ ｊ为 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段的净光合速率。 公式 １８ 为 ＦｖＣＢ 模型 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段的子模型。
１．３　 磷酸丙糖转运限制

在碳反应中，叶绿体内生成的磷酸丙糖（ＴＰ）在叶绿体膜上的磷酸丙糖 ／无机磷转运蛋白的作用下与细胞

质内的无机磷酸（Ｐ ｉ）交换，再在细胞质内合成蔗糖并释放 Ｐ ｉ。 Ｓｈａｒｋｅｙ 发现在一定条件下，叶绿体内 ＴＰ 的转

６３６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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运速率会小于其生成速率，同时 Ｐ ｉ的转运速率也会小于叶绿体内 Ｐ ｉ的消耗速率；叶绿体内 ＴＰ 的积累和 Ｐ ｉ的

不足会限制光合作用，即 ＴＰＵ 限制［８］。 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶氧化反应虽然会影响 ＲｕＢＰ 的再生速率，但不会影响 ＴＰ 的

生成速率，又 １ｍｏｌ ＴＰ 含有 ３ｍｏｌ 碳原子。 因此，在 ＴＰＵ 限制阶段，ＴＰ 的生成速率必须小于或等于 １ ／ ３ 倍 ＣＯ２

固定速率，否则叶绿体内自由 Ｐ ｉ的下降会限制光合作用［１１］，净光合速率为

Ａｐ ＝ ３ Ｔｐ － Ｒｄ （１９）
式中，Ａｐ为 ＴＰＵ 限制阶段的净光合速率、Ｔｐ为磷酸丙糖的最大转运速率。

在高 ＣＯ２浓度、低光强和低温条件下，净光合速率反而会随 Ｏ２浓度增加而增大，随 ＣＯ２浓度增加而减少。

由于公式 １９ 无法解释该现象，Ｓｈａｒｋｅｙ 等认为这些现象与碳反应中甘油酸盐的代谢过程有关［１１，１７］。 光呼吸循

环在细胞质内生成的甘油酸盐最终会返回叶绿体内。 Ｈａｒｌｅｙ 和 Ｓｈａｒｋｅｙ 发现在 ＴＰＵ 阶段，只有部分甘油酸盐

返回到叶绿体内［１８］，并根据碳反应中 Ｐ ｉ的化学计量学进一步完善 ＴＰＵ 阶段的子模型。 根据碳反应中 Ｐ ｉ的化

学计量学，叶绿体内 Ｐ ｉ的净消耗速率等于 Ｖｃ ／ ３－Ｖｏ ／ ６［１１］。 当光合作用受 Ｐ ｉ浓度限制时，Ｐ ｉ的净消耗速率等于

Ｐ ｉ的转入速率，而 Ｐ ｉ的转入速率又等于 Ｔｐ，即：

Ｔｐ ＝
Ｖｃ

３
－
Ｖｏ

６
（２０）

在光呼吸循环中，每个氧化反应会消耗半个 Ｐ ｉ并生成半个甘油酸盐。 假设有 ａ 倍的甘油酸盐（０＜ａ＜１）没
有返回叶绿体内，结合公式 ２０ 得 ＴＰ 的转运速率：

Ｔｐ ＝
Ｖｃ

３
－
Ｖｏ

６
－
αＶｏ

２
（２１）

公式 ４ 代入公式 ２１ 得：
Ｖｃ

３
－
ΦＶｃ

６
－
αΦＶｃ

２
＝ Ｔｐ （２２）

求解公式 ２２，又 Ｖｃ＞０ 得：

Ｖｃ ＝
３ ＴｐＣｃ

Ｃｃ － （１ ＋ ３α） Γ∗
（ Ｃｃ ＞ （１ ＋ ３α） Γ∗ ） （２３）

当光合作用受 ＴＰ 转运速率限制时，Ｖｃ由公式 ２３ 给出，代入公式 ８ 得：

Ａｐ ＝
（Ｃｃ － Γ∗）３ Ｔｐ

Ｃｃ － （１ ＋ ３α） Γ∗

－ Ｒｄ （２４）

公式 ２４ 为 ＦｖＣＢ 光合模型 ＴＰＵ 阶段的子模型。 当 ａ＝ ０ 时，公式 ２４ 可简化为公式 １９。
１．４　 叶肉导度

１９８０ 年，Ｆａｒｑｕｈａｒ 等认为叶肉细胞对 ＣＯ２扩散的阻力很小，在 ＦｖＣＢ 模型中可以忽略不计，即 Ｃｃ等于胞间

ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ） ［１］。 随着研究的深入，人们发现叶肉细胞对 ＣＯ２ 扩散的阻力是光合作用的一个重要限制因

子［９］。 一般把 ＣＯ２从胞间到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化位点扩散的导度称为叶肉导度，记为 ｇｍ：

ｇｍ ＝ Ａ
Ｃ ｉ － Ｃｃ

（２５）

为估计参数 ｇｍ，需结合公式 ２５ 和 ＦｖＣＢ 模型的 ３ 个子模型推导出 Ａ 关于 Ｃ ｉ的函数表达式。 根据公式 ２５
计算出 Ｃｃ，再分别代入公式 ９、公式 １８ 和公式 ２４ 得改进后的 ＦｖＣＢ 模型。

首先是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶限制阶段。 由公式 ２５ 和公式 ９ 得 Ａｃ关于 Ｃ ｉ的函数［１９］：

Ａ２
ｃ － Ａｃ Ｃ ｉ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ

Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú ｇｍ ＋ Ｖｃｍａｘ － Ｒｄ{ } ＋ Ｖｃｍａｘ Ｃ ｉ － Γ∗( ) － Ｒｄ Ｃ ｉ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ

Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú{ } ｇｍ ＝ ０ （２６）

求解公式 ２６ 并取正解得：
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Ａ ＝ ｂ － 　
ｂ２ － ４ｃ
２

ｂ ＝ Ｃ ｉ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú ｇｍ ＋ Ｖｃｍａｘ － Ｒｄ

ｃ ＝ Ｖｃｍａｘ Ｃ ｉ － Γ∗( ) － Ｒｄ Ｃ ｉ ＋ Ｋｃ １ ＋ Ｏ
Ｋｏ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
êê

ù

û
úú{ } ｇｍ

（２７）

其次是 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段。 由公式 ２５ 和公式 １８ 得 Ａ ｊ关于 Ｃ ｉ的函数［１９］：

Ａ２
ｊ － Ａ ｊ Ｃ ｉ ＋ ２ Γ∗( ) ｇｍ ＋ Ｊ

４
－ Ｒｄ

é

ë
êê

ù

û
úú ＋ ｛

Ｃ ｉ － Γ∗( ) Ｊ
４

－ Ｒｄ Ｃ ｉ ＋ ２ Γ∗( ) ｝ ｇｍ ＝ ０ （２８）

求解公式 ２８ 并取正解得：

Ａ ＝ ｂ － 　
ｂ２ － ４ｃ
２

ｂ ＝ Ｃ ｉ ＋ ２ Γ∗( ) ｇｍ ＋ Ｊ
４

－ Ｒｄ

ｃ ＝ ｛
Ｃ ｉ － Γ∗( ) Ｊ

４
－ Ｒｄ Ｃ ｉ ＋ ２ Γ∗( ) ｝ ｇｍ

（２９）

第三是 ＴＰＵ 限制阶段。 由公式 ２５ 和公式 ２４ 得 ＡＰ关于 Ｃ ｉ的函数［２０］：
Ａ２

ｐ － Ａｐ｛３ Ｔｐ － Ｒｄ ＋ ［Ｃ ｉ － １ ＋ ３α( ) Γ∗］ ｇｍ｝ ＋ ｛３ Ｃ ｉ － Γ∗[ ] Ｔｐ － ［Ｃ ｉ － １ ＋ ３α( ) Γ∗ ］Ｒｄ｝ ｇｍ ＝ ０

（３０）

如果 Ｃ ｉ ≥ １ ＋ ３α( ) Γ∗ ＋
３ Ｔｐ － Ｒｄ

ｇｍ

＋ ６ 　 Ｔｐα Γ∗ ／ ｇｍ

Ａ ＝ ｂ － 　
ｂ２ － ４ｃ
２

如果 Ｃ ｉ ≤ １ ＋ ３α( ) Γ∗ ＋
３ Ｔｐ － Ｒｄ

ｇｍ

－ ６ 　 Ｔｐα Γ∗ ／ ｇｍ

Ａ ＝ ｂ ＋ 　
ｂ２ － ４ｃ
２

ｂ ＝ ３ Ｔｐ － Ｒｄ ＋ ［Ｃ ｉ － １ ＋ ３α( ) Γ∗］ ｇｍ

ｃ ＝ ｛３ Ｃ ｉ － Γ∗[ ] Ｔｐ － ［Ｃ ｉ － １ ＋ ３α( ) Γ∗ ］Ｒｄ｝ ｇｍ

（３１）

公式 ２７、公式 ２９ 和公式 ３１ 为加入 ｇｍ参数后改进的 ＦｖＣＢ 模型。
１．５　 参数拟合

在模型拟合中，一般假定所有 Ｃ３植物有相等的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶动力学常数（Ｋｃ和 Ｋｏ），叶绿体内 Ｏ２浓度等于空

气 Ｏ２浓度。 由于 ＦｖＣＢ 模型本身存在超参数现象，一般把 Γ∗作为输入常数［２０］。 根据公式 ２７、公式 ２９、公式

３１，ＦｖＣＢ 模型拟合 ＣＯ２响应曲线可以获得 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｔｐ、ａ 等阶段特异性参数和 ｇｍ、Ｒｄ等共同参数，而拟合的

关键点是 ３ 个子模型分界点 Ｃ ｉ的确定。 一般，把 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制阶段到 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段转换点

的 Ｃ ｉ记为 Ｃ ｉ ＿ＣＪ；ＲｕＢＰ 再生速率限制到 ＴＰＵ 限制转换点的 Ｃ ｉ记为 Ｃ ｉ ＿ＪＰ。 根据分界点 Ｃ ｉ确定方法的不同，可以

把现有的拟合方案大致分为 ３ 类［１７］。 第 １ 类方案认为 Ｃ ｉ ＿ＣＪ在 ２０—４０Ｐａ 的范围内变化［２１⁃２２］，并且 ＴＰＵ 限制

阶段在田间试验中很少出现。 第 ２ 类方案利用 ＣＯ２响应曲线中的全部数据同时来拟合 ＦｖＣＢ 模型［２３⁃２４］。 第 ３
类方案认为 ＦｖＣＢ 模型是变点模型，并采用特有的拟合方法进行模型拟合［２０］。 第 １ 类方案的拟合过程相对简

单，但有很多潜在的问题。 首先，共同参数的取值不好确定。 对 ２ 个子模型分别进行拟合，会获得 ２ 组不相等

的 ｇｍ和 Ｒｄ参数，实践中一般取平均值。 其次，转换点 Ｃ ｉ ＿ＣＪ的不确定性。 大量研究表明 Ｃ ｉ ＿ＣＪ随物种和环境条
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件的不同而不同［２１，２５］，并且 Ｃ ｉ ＿ＣＪ的错误会影响参数拟合的准确性［２１］。 第 ２ 类方案虽然克服了人为确定 Ｃ ｉ ＿ＣＪ

的缺点，但其拟合获得的最佳阶段分配组合可能不符合 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶活性限制、ＲｕＢＰ 再生速率限制和 ＴＰＵ 限制

的实际顺序。 第 ３ 类方案不仅克服 ３ 个阶段人为划分的缺点，而且符合 ３ 个阶段的实际顺序，是较好的拟合

方法，但是，其计算过程复杂，难以普遍使用。
１．６　 参数的温度相关性

根据 ＦｖＣＢ 模型的温度相关性，不同温度下 Ｋｃ、Ｋｏ和 Γ∗等参数的取值不同。 为此，一般把 ２５℃下的 Ｋｃ、

Ｋｏ和 Γ∗等参数值作为标准（如表 １），并根据参数的温度相关性函数来计算某测量温度下的参数值［２６］。 实践

中，一般用阿伦尼乌斯方程来建立参数与温度间的函数关系：
Ｐ Ｔ( ) ＝ Ｐ（２５℃ ） ｅ｛［Ｔ－２５］Ｅ ／ ［２９８Ｒ（２７３＋Ｔ）］｝ （３２）

式中，Ｔ 为测量温度、Ｐ（Ｔ）为测量温度 Ｔ 下的参数（Ｋｃ、Ｋｏ和 Γ∗）、Ｐ（２５℃ ）为 ２５℃下的参数、Ｅ 为活化能、Ｒ
为通用的气体常数。

表 １　 ２５℃下的 Ｋｃ、Ｋｏ、Γ∗、Ｅ 等参数［２６］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ （Ｋｃ，Ｋｏ，Γ∗，Ｅ） ａｔ ２５℃

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＣＯ２米氏常数

Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ
ｃｏｎｓｔａｎｔ ｆｏｒ ＲｕＢＰ

Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ Ｋｃ ／ μｂａｒ

Ｏ２米氏常数

Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ
ｃｏｎｓｔａｎｔ ｆｏｒ ＲｕＢＰ

ｏｘｙｇｅｎａｔｉｏｎ Ｋｏ ／ ｍｂａｒ

缺乏暗呼吸的 ＣＯ２补偿点

Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｉｃ ＣＯ２

ｐｈｏｔｏｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔ Γ∗ ／ μｂａｒ

气体常数
Ｇａｓ ｃｏｎｓｔａｎｔ Ｒ ／
（ Ｊ ｍｏｌ－１ Ｋ－１）

取值 Ｖａｌｕｅ ２６０ １７９ ３８．６ ８．３１４

活化能 ／ （ＫＪ ／ ｍｏｌ）
Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ５９．３６ ３５．９４ ２３．４

经过 ３０ 多年的发展，ＦｖＣＢ 模型已基本完善，并通过大量实验的验证。 但在 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段中，
光合电子传递全为线性电子传递的假设及 ＡＴＰ 需求的忽略［１］会影响 ＦｖＣＢ 模型及其参数估计的准确性。 由

于 ｇｍ的组分非常复杂，而 ＦｖＣＢ 模型把 ｇｍ作为一个复合参数进行估计，这也会影响模型参数估计的准确性。
由于 ＦｖＣＢ 模型可以不进行叶片离体实验，而根据简单的气体交换数据获得叶片 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｔｐ、ｇｓ、ｇｍ等光合生

理生化信息［３］，它在植物光合生理与环境因子相互关系的研究中有广泛的应用。 接下来将对 ＦｖＣＢ 模型在叶

片光合生理对环境因子响应的应用研究进展进行论述。

２　 ＦｖＣＢ 模型在叶片光合生理对环境因子响应的应用研究进展

ＦｖＣＢ 模型结合叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶、细胞色素 ｆ（ｃｙｔ ｆ）和 ＡＴＰ 合成酶等生理指标可以揭示叶片活体光合系统

对光照、ＣＯ２浓度、温度、水分和 Ｎ 养分等环境因子变化的响应机制，其中， Ｖｃｍａｘ反映光合系统中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶最

大羧化能力、Ｊｍａｘ反映光合电子传递链的最大电子传递能力、Ｔｐ反映磷酸丙糖的合成能力、ｇｓ和 ｇｍ反映 ＣＯ２扩

散阻力对光合作用的限制。
２．１　 光照

在不同环境光强下，叶片的形态和生化成分发生改变［２７⁃２８］，其光合机构也会发生变化。 大量研究表明阳

生叶片的细胞色素 ｆ（ｃｙｔ ｆ）、ＡＴＰ 合成酶、Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶等含量均大于阴生叶片［２９⁃３１］，导致阳生叶片 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ参

数均显著大于阴生叶片［３２⁃３３］，由此，阳生叶片的光合能力显著大于阴生叶片。 Ｈａｎｂａ 等发现阳生叶片的气孔

密度显著大于阴生叶片［３１］，这可能导致阳生叶片的 ｇｓ显著大于阴生叶片［３２，３４］。 Ｐｉｅｌ 等发现阳生叶片 ｇｍ有效

路径的长度显著小于阴生叶片［３２］。 另外，有研究表明槭树和水青冈阳生叶片中单位面积叶绿体暴露在胞间

的面积（Ｓｃ）显著大于阴生叶片［３２，３４］。 这两个因素可能导致阳生叶片的 ｇｍ显著大于阴生叶片。
虽然瞬时光强对叶片 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ参数没有显著影响，但对 ＣＯ２扩散阻力有显著的影响。 研究表明 ｇｓ与瞬

时光强呈正相关［３５⁃３６］。 有人认为叶片光合系统与保卫细胞之间可能存在信号传递［３５⁃３６］，使叶片可以通过改

变气孔的张开程度来平衡 ｇｓ与光合速率的大小。 有研究发现水稻［３５］、桉树［３６］、烟草［２２］和班克木［３７］等叶片的
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ｇｍ随测量光强增大而增加，但小麦和烟草叶片的 ｇｍ在不同瞬时光强下保持稳定不变［３８⁃３９］。 Ｄｏｕｔｈｅ 等认为不

同物种光合特性的差异可能导致 ｇｍ随瞬时光强的响应情况不同［３６］。 另外，水通道蛋白基因的表达速率随光

强的增加而加快［４０⁃４１］，而水通道蛋白的含量与 ＣＯ２的跨膜转运过程直接相关［４２⁃４３］，所以，光强的瞬时变化可

能通过调控水通道蛋白基因的表达来改变 ｇｍ。
２．２　 ＣＯ２浓度

在长期高 ＣＯ２浓度下，植物叶片的结构和成分会发生变化，从而影响其光合作用［４４］。 长期高 ＣＯ２浓度下

生长的植株叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量及活性和叶片 Ｎ 含量均显著小于正常 ＣＯ２浓度下生长的植株［４５⁃４６］。 而叶片

Ｎ 含量可以影响光合系统中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量及活性、光捕获组分、光合电子传递链组分的功能［４７⁃４８］，进而影响

叶片的光合能力，从而使得长期高 ＣＯ２浓度下生长植株的叶片 Ｖｃｍａｘ
［４５］和 Ｊｍａｘ

［４９⁃５０］等均显著小于在正常 ＣＯ２浓

度下生长的植株。 长期高 ＣＯ２浓度下生长的植株 ｇｓ
［４４⁃４５］和 ｇｍ

［５０］均小于在正常 ＣＯ２浓度下生长的植株。 研究

发现在长期高 ＣＯ２ 处理后，植株叶片的气孔特性和表皮细胞密度发生改变［５１⁃５２］，这可能使得 ｇｓ 减小。
Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ 等发现长期高 ＣＯ２浓度下生长的植株叶片厚度大于正常条件下生长的植株［５３］，而叶片厚度的增大

可能会增大 ｇｍ的有效路径，导致 ｇｍ减小。
ＣＯ２浓度的短期变化不影响叶片的 Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ参数，但对 ＣＯ２扩散阻力有显著影响。 Ｆｌｅｘａｓ 等发现 ｇｓ与

ＣＯ２浓度的短期变化呈负相关关系［２２］，对此，一般有 ３ 种解释：１）Ｈｅｄｒｉｓｈ 等发现叶片质外体中的 ｐＨ 值和膜

电位［５４］会随 ＣＯ２浓度的增加而发生改变，并伴随着气孔关闭，从而导致 ｇｓ变小。 ２）ＣＯ２浓度的大小会影响叶

肉细胞中苹果酸的释放，苹果酸又可以调控保卫细胞质膜中阴离子的释放代谢，从而调控气孔行为［５５］。 ３）
ＣＯ２浓度变化还可能通过 ＡＴＰ 调节机制［５６］ 对 ｇｓ 进行调控。 大量研究表明 ｇｍ 与 ＣＯ２ 浓度呈负相关关

系［２２，３６，５７］，但也有部分研究表明 ｇｍ与 ＣＯ２浓度不相关［５８⁃５９］。 对此，一般有 ２ 种解释：１）由于水通道蛋白基因

的表达速率受 ＣＯ２浓度变化的影响［６０］，ｇｍ对 ＣＯ２浓度短期变化的快速响应可能受水通道蛋白的调节。 ２）
Ｓｈａｒｋｅｙ 发现叶绿体的变形可能会减小叶肉导度［６１］。 而且 Ｔｈｏｌｅｎ 认为叶绿体的移动对 ｇｍ有显著的影响［６２］。
由此可知，叶绿体的行为可能与不同 ＣＯ２浓度下 ｇｍ的快速调控有关。
２．３　 温度

ＦｖＣＢ 模型常用于研究温度（不对植物产生损伤）对叶片光合系统内在变化状况的影响。 有研究发现

Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化能力、光合电子传递能力和 ＣＯ２扩散过程均随温度的变化而改变。 由于 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶及其激活酶

活性均随温度的增加而增大（１０—４０℃），Ｋｃ、Ｋｏ、Ｖｃｍａｘ会随温度的增加而增大［６３⁃６４］。 Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ 等用指数函数

来描述 Ｖｃｍａｘ的温度相关性［６４］。 光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）电子传递速率、光系统 Ｉ（ＰＳＩ）和光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）间的电子传

递速率（质体醌 ＰＱ 和质体蓝素 ＰＣ） ［６５⁃６６］和循环电子传递速率［６３，６７］ 均随温度的增加而增大，从而导致 Ｊｍａｘ随

温度的增加而增大［６８］。 温度不仅影响叶片的光合能力，而且影响 ＣＯ２的扩散阻力。 尽管 ｇｓ与温度变化不相

关［６９⁃７０］，但 ｇｍ会随温度的增加而增大［３５，７０］。 Ｅｖａｎｓ 等认为 Ｓｃ、细胞壁厚度（Ｔｃｅｌｌ＿ｗａｌｌ）、细胞液和叶绿体膜厚度

等细胞结构特点会影响 ｇｍ
［７１］，而 ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ 等发现 ＣＯ２的质膜渗透性和 ＣＯ２扩散的液相路径长度也受温

度的影响［７０］。 由此可以推测温度可能通过改变叶肉细胞结构来调控 ｇｍ。 另外，Ｋｕｗａｇａｔａ 等发现水通道蛋白

基因的表达速度会随温度的增加而增大［７２］，所以，温度还可能通过控制水通道蛋白基因的表达速率来调

控 ｇｍ。
２．４　 干旱或盐胁迫

干旱和盐胁迫可以直接导致植物缺水［７３］，进而影响植物光合作用。 有研究表明干旱或盐胁迫尽管对

Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ参数没有显著影响［７４⁃７５］，但对 ＣＯ２的扩散阻力有显著影响［７６］。 在干旱或盐胁迫条件下，植株为减

少蒸腾作用，叶片气孔会关闭。 另外，在盐胁迫条件下，盐离子会在叶片保卫细胞内积累进而干扰气孔功

能［７７⁃７８］，导致气孔关闭。 因此，在干旱或盐胁迫条件下植株叶片 ｇｓ显著小于在正常条件下生长的植株［７９⁃８０］。
大量研究表明在干旱或盐胁迫条件下生长的植株叶片 ｇｍ显著小于在正常条件下生长植株的叶片［７４，７９⁃８０］。 长
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期干旱或盐胁迫显著减少了表皮细胞和叶肉细胞的断面面积、宽度和半径［８１⁃８２］，从而使 ｇｍ减小。 另外，由于

水通道蛋白基因的表达速率受干旱或盐胁迫的影响［８３］，干旱或盐胁迫可能通过控制水通道蛋白基因的表达

来调控 ｇｍ。
２．５　 叶片 Ｎ 含量

由于叶肉细胞光合系统中的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶、光捕获组分（叶绿素和相关蛋白）和 ｃｔｙ ｆ 等均含有大量的 Ｎ 元

素［８４］，叶片 Ｎ 含量对光合作用有显著影响。 ＦｖＣＢ 模型常用于研究叶片 Ｎ 含量对叶片光合系统内在变化状

况的影响。 大量研究表明叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量与叶片 Ｎ 含量呈正相关［３５，８５］，而叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶含量及活性决

定 Ｖｃｍａｘ的大小，从而使得叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的羧化能力与叶片 Ｎ 含量呈正相关［４７⁃４８］。 Ｎａｋａｎｏ 等发现叶绿素和

Ｃｙｔ ｆ 等含量均与叶片 Ｎ 含量呈正相关［４７］，从而使得 Ｊｍａｘ与叶片 Ｎ 含量呈正相关［８４，８６］。 叶片 Ｎ 含量不仅影响

光合能力，还影响 ＣＯ２的扩散阻力。 有研究表明叶片 Ｎ 含量与 ｇｓ呈正相关［３５］。 虽然已知 ｇｓ与气孔特点（大小

和密度）、气孔张开程度有关，但气孔对叶片 Ｎ 含量变化的具体响应机制还不清楚。 大量研究表明叶片 Ｎ 含

量与 ｇｍ呈正相关［３５，８７］。 大量研究表明 Ｔｃｅｌｌ＿ｗａｌｌ、单位叶面积叶肉细胞接触胞间间隙的面积（Ｓｍ）、Ｓｃ等细胞结构

特点与 ｇｍ直接相关［７１，８８］。 Ｘｉｏｎｇ 等研究发现 Ｓｃ会随叶 Ｎ 含量的增加而增大［３５］。 Ｙｏｎｇ 还发现叶绿体的尺寸

与叶片 Ｎ 含量呈正相关［８９］。 由此可知，叶片 Ｎ 含量可能通过改变叶片结构来调控 ｇｍ。 另外，由于叶片 Ｎ 含

量的增加可以促进水通道蛋白的基因表达［９０］，不同叶片 Ｎ 含量还可能通过控制水通道蛋白的表达来调

控 ｇｍ。
目前关于植物光合生理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光合生理的影响。 同时，尽管人们已经提出多种假设来解释

光合生理反应随环境因子变化的响应机制，但尚缺乏直接的实验证据。 因此，结合植物生理分子实验与 ＦｖＣＢ
模型进行综合分析是研究不同环境因子下植物光合生理响应机制的有效途径。

３　 研究展望

ＦｖＣＢ 模型光合参数的准确估计不仅有利于正确理解植物光合生理对环境变化的响应机理，而且可以更

精确地估计作物产量和全球气候变暖情况［９１］。 光合电子传递、碳反应 ＡＴＰ 需求和叶肉细胞内 ＣＯ２的具体扩

散路径等方面的假设影响 ＦｖＣＢ 模型理论及参数估计的准确性，从而制约相关领域的研究。 此外，尽管科学

家已经开展了大量植物光合作用对环境条件变化响应等方面的研究，但是，在光合作用对环境因子变化的响

应机制的研究中仍然存在很多问题。 为此，未来需加强以下几个方面的研究。
１）羧化速率与光合电子传递速率间的联系

羧化速率与光合电子传递速率间的联系直接影响到 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段的子模型，进而影响 Ｊｍａｘ、
Ｖｃｍａｘ、Ｔｐ、Ｒｄ、ｇｍ等参数估计的准确性。 在 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段，Ｆａｒｑｕｈａｒ 等忽略了假电子传递、循环电子

传递以及碳反应的 ＡＴＰ 需求，并根据碳反应的 ＮＡＤＰＨ 消耗速率与 Ｊ 相等来获得 ＲｕＢＰ 再生速率限制阶段的

子模型［１］。 尽管人们已经开展 Ｊ 和 ＮＡＤＰＨ ／ ＡＴＰ 生成速率等相关的研究［９２］，但 Ｊ 与 ＡＴＰ 生成速率之间的关

系比较复杂，目前仍未研究清楚［２］。 因此，未来应该加强光合电子传递、ＮＡＤＰＨ ／ ＡＴＰ 代谢化学计量学等方面

研究，以正确地建立 Ｖｃ与 Ｊ 间的联系。
２）叶肉细胞内 ＣＯ２的扩散阻力

Ｓｕｎ 等发现 ｇｍ对 Ｖｃｍａｘ、Ｊｍａｘ、Ｔｐ等的参数估计有很大的影响［９３］。 目前，人们认为细胞壁、细胞膜、细胞质、
叶绿体膜和叶绿体基质均对 ＣＯ２的扩散有限制作用。 并且，线粒体呼吸作用和光呼吸释放的 ＣＯ２有一部分会

被光合作用重新固定。 这部分 ＣＯ２需通过线粒体膜、细胞质、叶绿体膜和叶绿体基质最终到达 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶羧化

位点［９４］，这使得 ＣＯ２的扩散路径变得非常复杂。 目前，有研究已经把 ｇｍ区分为细胞壁阻力和叶绿体膜阻

力［１２，９５］，但 ｇｍ各组分的估计还有待进一步的研究。 因此，未来可以结合细胞显微结构观察、叶肉细胞内 ＣＯ２

扩散同位素跟踪技术和 ＦｖＣＢ 模型对 ｇｍ各组分的参数估计进行研究。
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３）ｇｓ和 ｇｍ对环境因子变化的具体调控机制

大量研究表明 ｇｓ
［３４，３６，７０，７９］和 ｇｍ

［３１，３５，３６，３９］随环境因子的变化而改变。 尽管人们已经提出多种与气孔相关

的调控机制，但其具体调控机制还不清楚，未来的研究可结合气孔调控相关生理指标测量、光合机构信号传导

和 ＦｖＣＢ 模型等 ３ 方面的实验对气孔的调控机制进行深入研究。 目前，人们已经提出细胞结构特点、水通道

蛋白和叶绿体行为等几种假说来解释 ｇｍ的调控机制，但缺乏直接的实验证据。 因此，未来的研究要重点研究

不同环境条件下叶片细胞结构、水通道蛋白代谢和叶绿体行为的改变情况，并结合 ＦｖＣＢ 模型来研究 ｇｍ的调

控机制。 而 ｇｍ的相关研究需多领域的科学家共同参与
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