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植物光合作用限制因素与植被生产力研究进展

邢红爽１ꎬ２ꎬ乌佳美１ꎬ２ꎬ陈　 健１ꎬ２ꎬ史作民１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗

１ 中国林业科学研究院森林生态环境与自然保护研究所ꎬ国家林业和草原局森林生态环境重点实验室ꎬ北京　 １０００９１

２ 米亚罗森林生态系统定位观测研究站ꎬ理县　 ６２３１００

３ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心ꎬ南京　 ２１００３７

摘要:随着全球气候变化的加剧ꎬ陆地生态系统中植物光合作用限制影响程度的增加已成为降低全球植被净初级生产力的主要

因素ꎮ 系统了解植物光合作用限制因素是科学评估植被生产力的重要前提ꎬ也是缓解植物光合作用限制ꎬ增加植物光合碳同化

能力的先决条件ꎮ 对植物光合作用限制因素进行了系统解析ꎬ分析了光合作用三种限制因素生化限制(Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ
ｌｂ)、气孔限制(Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬｌｓ)、叶肉限制(Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬｌｍ)的环境响应ꎬ重点讨论了叶肉限制及其影响机理ꎬ述评

了光合作用限制定量分析方法及改善措施ꎬ最后以提高植被生产力为驱使目标ꎬ对未来植物光合作用限制因素研究提出以下内

容:(１)基因工程技术与系统生物学数据相结合提高植被生产力ꎻ(２)气孔响应速度对植物光合作用的影响机制ꎻ(３)水通道蛋

白(ＡｑｕａｐｏｒｉｎꎬＡＱＰｓ)和碳酸酐酶(Ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅꎬＣＡｓ)感知环境信号变化的驱动基因ꎮ 以期为未来气候变化背景下ꎬ深入

认识和降低植物光合作用限制ꎬ提高植物光合碳同化能力提供参考ꎮ
关键词:光合作用ꎻ生化限制ꎻ气孔限制ꎻ叶肉限制ꎻ植被生产力
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ａｎａｌｙｓｉｓ ｍｅｔｈｏｄｓ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｒｅｖｉｅｗｅｄ. Ｆｉｎａｌｌｙꎬ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｓｕｇｇｅｓｔｉｏｎｓ
ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｔｈｅ ｇｏａｌ ｏｆ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｗｅｒｅ
ｆｏｒｍｕｌａｔｅｄ: (１) Ｃｏｍｂｉｎｇ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｓｙｓｔｅｍ ｂｉｏｌｏｇｙ ｄａｔａ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎻ (２)



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｓｐｅｅｄ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ (３) Ｄｒｉｖｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ａｑｕａｐｏｒｉｎ (ＡＱＰｓ)
ａｎｄ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ ( ＣＡｓ) ｔｏ ｐｅｒｃｅｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｉｇｎａｌｓ. Ｔｈｉｓ ｒｅｖｉｅｗ ｉｓ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｏｍｅ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｎｄ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎻ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎻ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎻ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

光合作用作为陆地生态系统植物生长和生产的主要驱动力ꎬ是植物维持生长所需能量的来源[１]ꎮ 面对

资源的限制以及气候变化的挑战ꎬ植物光合作用不但能够为日益增长的全球人口提供更多的燃料、纤维和食

物ꎬ而且在大气净化和生态环境保护等诸多方面具有十分重要的意义[２—３]ꎮ 然而ꎬ光合作用的过程较为复杂ꎬ
且早前研究认为ꎬ其主要受生化因素(即生化限制ꎬＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ ｌｂ ) 和扩散因素(即气孔限制ꎬ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ ｌｓ)的影响[４]ꎬ但随着科学技术的进步ꎬ研究者发现并确定了对 ＣＯ２扩散起着关键作用的另

一重要因素—叶肉限制(Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬｌｍ) [５]ꎮ 叶肉导度(Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｍ)是表征这一限制因

素的重要指标[６]ꎬ是控制 ＣＯ２在叶肉细胞传导的关键限制因子[７]ꎮ １ꎬ５ 二磷酸核酮糖羧化氧化酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)
与 ＣＯ２反应生成有机分子的速率(包括最大羧化速率ꎬＭａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ＲｕｂｉｓｃｏꎬＶｃ ｍａｘ、最大电子传

递速率ꎬＭａｘｉｍｕｍ ｒａｔｅ ｏｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎬ Ｊｍａｘ ) 是影响植物叶片光饱和净光合速率 ( ＰＰＦＤ￣ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ ｕｎｄｅｒ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬＡｎ)的主要生化限制因素ꎬ而气孔限制和叶肉限制是影

响 ＣＯ２在植物叶片细胞内部传导的两个主要扩散限制因素[８—１０]ꎮ
光合作用的改善是一个复杂的过程ꎬ科学缓解光合作用限制是提高植物光合碳同化能力的有效措施ꎮ 与

已实现光合作用最优化的 Ｃ４ 植物相比[１１—１２]ꎬ改善 Ｃ３ 植物光合作用ꎬ减少光合作用限制相对困难ꎮ 在 Ｃ３ 植

物中ꎬ气孔是 ＣＯ２进出植物叶片内部的“大门”ꎬ改善植物气孔特征是降低植物气孔限制的有效措施[１３]ꎬ目前

有关气孔结构及生化特征的研究已颇为详实[１４]ꎬ然而气孔分布对光合作用中 ＣＯ２扩散的影响仍然不是很清

晰ꎮ 植物叶肉细胞是 ＣＯ２在植物叶片内部扩散的“廊道”ꎬ其对 ＣＯ２扩散的主要限制因素存在于细胞壁和叶绿

体基质中ꎬ且叶肉导度极易受环境因素的影响[７]ꎮ 水通道蛋白(ＡｑｕａｐｏｒｉｎꎬＡＱＰｓ) 和碳酸酐酶( Ｃａｒｂｏｎｉｃ
ａｎｈｙｄｒａｓｅꎬＣＡｓ)的表达及活性增强与其它生化因子的动态调节是改善植物叶肉限制的重要方式[１５—１６]ꎬ然而ꎬ
目前人们对叶肉导度感知环境信号变化及具体内在驱动机制的了解仍然存在盲区ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 作为有机碳的

“制造商”ꎬ对固定 ＣＯ２起到了重要作用ꎮ 通过控制叶绿体基因转录后调节 Ｒｕｂｉｓｃｏ 与 ＣＯ２反应的速率和特异

性是有效降低生化限制ꎬ实现最佳碳固定的有效方式[１７—１８]ꎬ然而ꎬ这项操作目前较为困难ꎬ且鲜少成功ꎮ 因

此ꎬ了解植物光合过程的内在限制因素及改善它们的潜在策略是提高植被生产力的重要前提ꎮ
本文通过分析国内外关于光合作用限制因素的最新研究成果ꎬ系统解析生化限制、气孔限制和叶肉限制

对不同环境响应的生理生态机理ꎬ述评光合作用限制定量分析方法及改善措施ꎬ提出改善植物光合作用限制

因素未来的研究重点ꎬ为提高和精准评估植被生产力提供科学参考ꎮ

１　 影响光合作用的三种限制因素

植物生长与 ＣＯ２的同化密切相关ꎮ 自引用 Ｆａｒｑｕｈａｒ￣ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ￣Ｂｅｒｒｙ(ＦｖＣＢ)叶片光合作用模型以来ꎬ

光合作用通常被认为仅受两个因素的限制ꎬ即气孔驱动的 ＣＯ２扩散限制以及生物化学(Ｒｕｂｉｓｃｏ)和 /或光化学

(类囊体电子传递)调控的生化限制[１９]ꎮ 然而ꎬ２０ 世纪 ８０ 年代末ꎬ随着光合作用中１３Ｃ 鉴别技术和叶绿素荧

光气体交换技术等新方法的引入ꎬ研究者发现并确定了限制光合作用的第三种因素ꎬ即叶肉限制[２０—２１]ꎮ 在绝

大多数 Ｃ３植物中ꎬ光合作用受到 ＣＯ２扩散和 ＣＯ２固定限制的影响ꎬ其中ꎬＣＯ２在植物叶片内的扩散程度取决于

气孔导度(Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｓ)和叶肉导度ꎬ而 ＣＯ２固定则由叶片光化学和 /或光合酶的功能决定[２２]ꎮ 光

合作用的调节涉及到 ＣＯ２从气孔中扩散ꎬ通过气孔保卫细胞进入气孔下腔(气孔对 ＣＯ２传导产生阻力的倒数
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即为气孔导度)ꎬ从气孔下腔穿过一系列生物物理屏障ꎬ这一过程包括 ＣＯ２从气孔下腔传导到叶肉细胞壁外表

面的气相扩散途径(称之为气相导度ꎬＧａｓ￣ｐｈａｓｅ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｉａｓ)和 ＣＯ２通过细胞壁(Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ
ｇｃｗ)、质膜(Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｐｌ )、细胞质(Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｃｙｔ )、叶绿体膜(Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｃｍ)和叶绿体基质(Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｍａｔｒｉｘ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｓｔ)的液相扩散途径(称之为液相导

度ꎬＬｉｑｕｉｄ￣ｐｈａｓｅ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｌｉｑ)(ＣＯ２ 从气孔下腔到叶绿体羧化位点扩散阻力的倒数即为叶肉导度)ꎬ最后

到达叶绿体羧化位点并由 Ｒｕｂｉｓｃｏ 协同所有的光化学和 /或生物化学过程固定 ＣＯ２等过程(图 １) [２３]ꎮ 植物光

饱和净光合速率是衡量植物光合能力强弱的重要指标ꎬ植物的光合能力在物种间ꎬ以及在时间和空间上会因

环境条件的改变而产生变化[２４]ꎮ 影响植物光合作用的三种限制因素(生化限制、气孔限制和叶肉限制)常常

因环境条件的改变出现适应变化ꎬ进而影响光合作用ꎮ

图 １　 光合作用中 ＣＯ２的传递途径

Ｆｉｇ.１ 　 Ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ＣＯ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

　 Ｃａ:大气中的 ＣＯ２浓度ꎻＣｉ:细胞间隙 ＣＯ２浓度ꎻｇｓ:气孔导度ꎻｇｍ:

叶肉导度ꎻｇｉａｓ:气相导度ꎻｇｌｉｑ:液相导度ꎬ其包括 ＣＯ２穿过细胞壁

(ｇｃｗ)、质膜(ｇｐｌ )、细胞质( ｇｃｙｔ )、叶绿体膜( ｇｃｍ )和叶绿体基质

(ｇｓｔ)的导度ꎻＣｃ:羧化位点 ＣＯ２浓度ꎮ 改自 Ｇａｇｏ 等[２３]

１.１　 生化限制

Ｃ３植物光合作用受限于类囊体中的电子传递速率

(Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅꎬＥＴＲ)、羧化速率和卡尔文循环中

的 １ꎬ５ 二磷酸核酮糖(ＲｕＢＰ)再生ꎬ导致光合碳同化速

率降低的现象被称为生化限制[２５]ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 是催化

ＣＯ２固定的关键酶ꎬ同时也是叶绿体中最丰富的可溶性

蛋白ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 的活性及含量对光合碳同化速率存在显

著影响ꎬ是影响植物光合碳同化能力的主要因素之

一[２６]ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 动力学特征对 ＣＯ２ 固定速率的影响取

决于酶催化位点上 ＣＯ２和 Ｏ２的浓度及温度ꎬ环境 ＣＯ２和

Ｏ２的浓度及温度是导致 Ｒｕｂｉｓｃｏ 催化性质改变的主要

环境因素[２７—２９]ꎮ
ＣＯ２的同化速率受叶绿体羧化位点上 ＣＯ２浓度的影

响ꎬ当 ＣＯ２浓度较低时ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 的活性与含量是影响

ＣＯ２同化速率的主要因素ꎬ随着 ＣＯ２浓度的升高ꎬＲｕＢＰ
再生速率成为影响光合作用的重要因素ꎬ当底物 ＣＯ２浓

度进一步升高时ꎬＥＴＲ 成为限制光合速率大小的主要

原因[３０]ꎮ 因此ꎬ在一定范围内ꎬ随着大气中 ＣＯ２浓度的

增加ꎬＣＯ２ / Ｏ２的比率增加ꎬ有利于 ＲｕＢＰ 再生ꎬ提高羧化

效率[３１]ꎮ 但也有研究表明ꎬ较高浓度的 ＣＯ２不仅会降低植物羧化速率ꎬ而且也会导致 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活性及含量

下降ꎬ这可能是因为植物光合作用受到除 ＣＯ２浓度以外的其他因素干扰ꎬ也有可能是植物光合碳同化能力超

过转移与储藏碳水化合物的能力造成了负反馈调节[２６]ꎮ 温度也是影响植物羧化能力的重要环境因子ꎬ在较

温暖的环境下ꎬ叶绿体中溶解的 ＣＯ２ / Ｏ２的比率随温度的增加而降低ꎬ从而导致植物羧化能力下降[２８]ꎮ 温度

本身也直接影响 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的催化性能ꎬ随着温度的升高ꎬＲｕｂｉｓｃｏ 特异性因子降低ꎬＣＯ２的米氏常数(Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ
ｃｏｎｓｔａｎｔ ｏｆ ＣＯ２ꎬＫＣ)增加ꎬ直接导致 ＣＯ２同化速率降低[３２]ꎮ 在干旱胁迫环境条件下ꎬ植物气孔关闭会干扰 ＣＯ２

的摄入ꎬ进而改变酶活性ꎬ破坏细胞膜ꎬ减少三磷酸腺苷(ＡＴＰ)合成和 ＲｕＢＰ 的再生ꎬ从而抑制 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性ꎬ
降低羧化效率[３３—３５]ꎮ 同样ꎬ弱光胁迫也会导致 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性降低ꎬ电子传递能力下降[３６]ꎬ强光会破坏捕光复

合物ꎬ导致光系统 ＩＩ (ＰＳＩＩ)反应中心的功能失效引起光抑制[３５]ꎮ 此外ꎬ臭氧[３７—３８] 等非生物环境因子对植物

叶片的羧化能力均会产生一定影响ꎮ
１.２　 气孔限制

二氧化碳从外界空气中到达植物叶片表层ꎬ通过气孔进入植物叶片内部ꎬ导致细胞间隙 ＣＯ２ 浓度

(Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬＣ ｉ)降低ꎬ这种由气孔导致光合作用受限的现象被称为气孔限制[１４]ꎮ 气孔导
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度控制着叶片和外界大气之间的气体交换ꎬ是判断气孔限制大小的重要指标ꎬ由气孔的类型、孔径大小及密度

共同决定[３８—４０]ꎮ 气孔由两个保卫细胞组成ꎬ保卫细胞在结构上有很大的差异ꎬ通常将其划分为哑铃型和肾型

两大类[４２]ꎮ 哑铃型保卫细胞通常存在于禾本科植物和其它单子叶植物中[４３]ꎮ 肾形保卫细胞大约在 ４ 亿年

前首次出现[４４]ꎬ并在大多数双子叶植物和一些单子叶植物中发现[４５]ꎮ 已有研究表明ꎬ哑铃型气孔的环境响

应敏感度通常要高于肾型气孔ꎬ气孔应对外界环境变化的敏感程度是植物适应环境的重要体现[４２—４３ꎬ ４６]ꎮ 最

大气孔导度(Ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬｇｓｍａｘ)指在所有气孔完全打开状态下的最大潜在气体交换ꎬ它是由

气孔的密度、最大气孔面积(根据气孔长度计算)和气孔深度(由保卫细胞宽度估算)共同决定ꎬ计算公式如

(１) [１４]ꎬ同时三者的改变已经成为植物响应环境变化的重要适应性策略[４２]ꎮ 植物叶片气孔组织结构会因温

度、光照、水分和 ＣＯ２浓度等环境因子的改变产生适应性变化ꎬ从而调节气孔导度ꎬ改变气孔限制ꎮ

ｇｓｍａｘ ＝

Ｄｗ

ｖ
ＳＤ×Ｐａｍａｘ

ＰＤ＋
π
２

Ｐａｍａｘ / π
(１)

Ｄｗ为 ２５ ℃时水蒸气在空气中的扩散率(０.００００２４９ ｍ２ / ｓ)ꎬｖ 为空气的摩尔体积(０.０２４５ ｍ３ / ｍｏｌ)ꎬＳＤ 为

气孔密度(每 ｍ２叶片的气孔)ꎬＰａｍａｘ为最大气孔面积(ｍ２)ꎬＰＤ为气孔深度(ｍ)ꎮ
温度是影响植物气孔导度变化的关键环境因子之一ꎬ在全球气候变化背景下ꎬ高温会对植物光合碳同化

能力产生显著影响ꎬ它可以在气孔乃至非气孔水平上影响碳同化途径[４７]ꎮ Ｒｏｄｒｉｇｕｅｓ 等在咖啡(Ｃｏｆｆｅａ ｓｐｐ.)
的光合作用研究中发现ꎬ高温会降低咖啡叶片的气孔导度和气孔密度ꎬ气孔关闭是影响光合速率降低的主要

限制因素[４８]ꎮ Ｇｒｅｅｒ 在葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ)光合作用的气孔限制研究中也得到了类似的结果ꎬ发现从低温到高

温ꎬ葡萄叶片的气孔限制从 ２０％增加到 ４５％[４９]ꎮ Ｈｅｎｄｒｉｃｋｓｏｎ 等在葡萄的光合作用研究中发现叶片气孔导度

对温度的响应速率在 １５ ℃以下时有所下降ꎬ低温条件下光合作用的抑制并非由气孔限制主导ꎬ非气孔成分抑

制作用较为强烈[５０]ꎮ 气孔对光照强度的变化极其敏感ꎬ这完全取决于保卫细胞的类型ꎬ高敏感度的哑铃型气

孔能够快速感知光照变化并作出应答ꎬ这对提高植物光能利用效率具有十分重要的意义[４６]ꎮ 多数研究发现

对于相同结构类型的气孔来说ꎬ较小的气孔孔径和较大的气孔密度拥有较快的光照变化响应速度[４６ꎬ５１]ꎬ但
Ｅｌｌｉｏｔｔ￣Ｋｉｎｇｓｔｏｎ 等发现并不是所有物种都存在这种现象ꎬ部分植物叶片气孔导度的降低与气孔组织结构并不

存在显著联系[５２]ꎮ 在全球气候变暖的背景下ꎬ地下水可利用性的降低导致干旱现象时有发生ꎬ植物生长受到

严重抑制ꎬ导致植被生产力显著降低[２]ꎮ 研究表明ꎬ在干旱胁迫条件下ꎬ保卫细胞膨胀压力降低ꎬ导致气孔孔

径和气孔导度减小ꎬ植物叶片气孔限制增强ꎬ细胞间隙 ＣＯ２浓度降低ꎬ光合作用会受到明显抑制[５３]ꎮ 水分限

制条件下ꎬ植物叶片的气孔面积和气孔深度明显减小ꎬ这直接降低了气孔扩散 ＣＯ２的能力[５４—５５]ꎮ Ｃａｍｐｏｓ 等

在灯笼椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ)水分胁迫的研究中发现ꎬ在重度水分胁迫条件下ꎬ由于植物叶片气孔的关闭导致

气孔限制增加ꎬ光合作用显著下降[５４]ꎮ 李周等对草本植物进行了不同水分处理ꎬ同样证实了水分胁迫会对植

物叶片气孔导度产生极显著的影响ꎬ且随着水分的减少ꎬ光合作用的气孔限制逐渐增强[５５]ꎮ 环境大气 ＣＯ２浓

度的降低会导致植物叶片气孔密度显著增加ꎬ气孔孔径显著降低ꎬ这说明较大的气孔密度和较小的气孔孔径

更有利于提高叶片气孔导度ꎬ保证植物在低 ＣＯ２浓度环境条件下有足够的 ＣＯ２供应能力ꎬ降低叶片气孔限制ꎬ
增强植物光合作用能力[５６]ꎮ 此外ꎬ有研究从另一面同样证实了这一结论ꎬ即随着 ＣＯ２浓度的升高ꎬ绝大多数

植物叶片的气孔密度有所降低[４３]ꎮ 气孔一直是光合作用研究的重点ꎬ关于不同环境下气孔组织结构及分布

对光合作用的影响研究已较为深入[４８ꎬ ５３ꎬ ５６]ꎬ但对气孔环境响应速度的内部影响机制的认识仍然存在不足ꎬ需
要继续开展深入研究ꎮ
１.３　 叶肉限制

二氧化碳通过植物叶片内部结构最终扩散到叶绿体基质内的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化位点ꎬ这种主要由叶肉细胞导

致 ＣＯ２传递受阻进而影响植物光合作用的现象被称作叶肉限制[５７]ꎮ 叶肉限制大小的重要表征参数为叶肉导
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度ꎬ它的大小直接决定了 ＣＯ２在叶片内部的扩散量ꎬ进而影响植物光合作用效率的高低ꎮ 然而ꎬ叶肉导度并不

能直接测量ꎬ需根据相应的计算方法进行估算获得ꎬ常见的估测方法有气体交换与叶绿素荧光相结合法、曲线

拟合法、瞬时碳同位素( １３ＣＯ２)辨别法[５８]及一维气体扩散模型法[５９]ꎬ叶肉导度的估算对于植物光合碳同化能

力的评估意义重大ꎮ 此外ꎬ植物细胞组织结构及内部生化因素被认为是影响叶肉导度的关键因子[６０—６２]ꎬ叶肉

导度对调控不同环境条件下植物光合作用的叶肉限制发挥着重要作用[６３—６５]ꎮ
植物叶片解剖特征和生化因素会影响 ＣＯ２在细胞内的扩散ꎬ进而调控叶肉导度ꎬ改变叶肉限制[６０ꎬ ６６—６８]ꎮ

影响植物叶片叶肉导度的主要叶片解剖特征参数有细胞壁厚度(Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＴｃｗ)、单位叶面积面向细

胞间隙的叶绿体表面积(Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ａｉｒｓｐａｃｅ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬＳｃ / Ｓ)和面向

细胞间隙的叶肉细胞表面积(Ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ａｉｒｓｐａｃｅ ｐｅｒ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬＳｍ /

Ｓ)等ꎮ 研究表明细胞壁厚度与叶肉导度呈负相关关系ꎬ与叶肉限制呈正相关关系[６０ꎬ ６８—６９]ꎻＳｃ / Ｓ 和叶肉导度

呈正相关关系ꎬ与叶肉限制呈负相关关系[６０ꎬ ６８ꎬ７０]ꎻＳｍ / Ｓ 的增加会扩大 ＣＯ２与叶肉细胞的接触面积ꎬ提高 ＣＯ２

扩散效率ꎬ进而增加叶肉导度ꎬ降低叶肉限制[６２ꎬ７１]ꎮ 影响叶片叶肉导度的生化因素主要指叶片中可以改变

ＣＯ２扩散介质性质的水通道蛋白和改变 ＣＯ２扩散分子性质的碳酸酐酶[６７]ꎮ 水通道蛋白家族作为小分子的扩

散促进剂ꎬ可以增加生物膜的通透性ꎬ可能是 ＣＯ２在生物膜(质膜和叶绿体被膜)上有效扩散的必要条件[７２]ꎮ
多项研究表明ꎬ某些特定水通道蛋白与叶肉导度存在正相关关系ꎬ例如水通道蛋白 ＰＩＰ１(ＰＩＰ１)和水通道蛋白

ＰＩＰ２(ＰＩＰ２)的过表达能够显著降低叶肉限制[７３—７５ꎬ６１]ꎬ水通道蛋白活性的增加也可以较好地促进 ＣＯ２的扩散ꎬ

降低叶肉限制[６２ꎬ７６]ꎮ 二氧化碳除了通过细胞壁和生物膜扩散外ꎬ还通过细胞质和叶绿体基质进行扩散[７７]ꎮ
碳酸酐酶家族可以调控细胞质基质和叶绿体基质中的 ＣＯ２和 ＨＣＯ－

３的相互转化ꎬ增强 Ｒｕｂｉｓｃｏ 对 ＣＯ２的吸收同

化ꎬ进而提高叶片叶肉导度ꎬ降低叶肉限制[７８]ꎮ 有研究通过调控不同碳酸酐酶同工型基因的表达验证了碳酸

酐酶在叶片叶肉导度调控中具有重要作用[７８—７９]ꎻ也有研究通过控制环境条件或添加抑制剂来探讨碳酸酐酶

活性对叶片叶肉导度影响ꎬ发现碳酸酐酶活性与叶片叶肉导度有较好的正相关关系[８０—８２]ꎮ 除了水通道蛋白

和碳酸酐酶之外ꎬ其它代谢过程与叶肉导度之间也存在着某种联系[８３]ꎬ例如细胞氧化还原调节相关的代谢组

分(线粒体电子传递复合物、硫氧还原蛋白等) [８４—８５]ꎮ 虽然多项研究表明植物具有多种调控叶片叶肉导度的

生化因素[８６—８７]ꎬ但对其确切的调控机制以及操作方式的认识仍然不是很全面ꎮ
环境因子会改变叶片叶肉导度ꎬ进而影响叶肉限制[８８—９０]ꎮ 植物叶片叶肉导度是温度依赖性的ꎬ不同温度

条件下植物叶片叶肉导度对光合作用限制的影响力不同[６４ꎬ９１—９２]ꎮ 例如ꎬＳáｅｚ 等对两种南极植物进行了 ５ ℃、
１０ ℃和 １６ ℃的温度处理ꎬ发现叶肉限制随温度的升高而显著降低[９３]ꎮ 光照能够调控植物叶肉导度ꎬ影响叶

肉限制[６５—６６ꎬ８９ꎬ ９４]ꎮ Ｌｉｕ 等对拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)进行了光诱导过程中光合作用限制研究ꎬ发现在整

个光诱导期间ꎬ叶肉限制可高达 ３５％[９０]ꎮ Ｋａｚｕｍａ 等在不同光照强度条件下对烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)的光

合作用进行了研究ꎬ发现叶肉导度为适应光环境变化同样会产生一定适应变化ꎬ叶肉限制虽不是限制烟草光

合作用的主要因素ꎬ但也占据了相当大的比重[９５]ꎮ 在水分胁迫条件下ꎬ植物叶片叶肉导度显著降低ꎬ叶肉导

度与气孔导度是限制光合作用的主要因素[６３ꎬ ９６—９７]ꎮ 水分亏缺会导致植物叶绿体表面积(Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｕｒｆａｃｅ
ａｒｅａꎬＳｃ)降低ꎬ细胞壁厚度增加ꎬ水通道蛋白和碳酸酐酶活性改变ꎬ抑制叶片组织内部 ＣＯ２的传递ꎬ导致叶肉限

制占比加大[５９]ꎮ 同样ꎬＧｕｏ 等对不同水分条件下的火炬松(Ｐｉｎｕｓ ｃｏｎｔｏｒｔａ)和云杉(Ｐｉｃｅａ ｅｎｇｅｌｍａｎｎｉｉ)进行了

光合作用限制定量分析ꎬ发现两种树种叶片叶肉导度会随着水分条件变化产生适应性变化ꎬ其中叶肉限制达

到了 ５％—１７％[９８]ꎮ 二氧化碳浓度对植物叶片叶肉导度具有一定的影响ꎬ短期 ＣＯ２浓度的增加降低了叶肉导

度ꎬ叶肉限制所占比重加大[９９—１０１]ꎬ这可能是由于高 ＣＯ２浓度下导致 ＨＣＯ－
３在通过叶绿体被膜时产生泄露而引

起[１０２]ꎬ也可归因于影响叶片扩散特征的生化成分的变化[８９]ꎻ长期 ＣＯ２浓度改变对叶片叶肉导度往往没有或

仅有轻微的影响ꎬ叶肉限制所占比重因气孔和生化因素有所波动[８８ꎬ １０３—１０４]ꎮ 目前关于叶片叶肉导度对环境

适应变化的研究多集中在叶肉细胞组织结构及生化层面ꎬ不同环境条件下叶肉限制占比很少被提及ꎮ
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２　 光合作用限制定量分析

在大多数环境条件下ꎬＣ３ 植物光合作用会受到三种限制因素的影响ꎬ光合作用限制定量分析不但解答了

三种限制因素如何限制光合作用的疑问[４]ꎬ而且还可以提示植物应该在哪里投资以获得光合作用的最大效

益ꎮ 量化生化限制和 ＣＯ２扩散限制(气孔限制和叶肉限制)对光合碳同化的贡献率ꎬ对深入理解植物光合碳

同化过程具有十分重要的意义ꎮ
目前对植物光合作用限制定量分析通常根据 Ｇｒａｓｓｉ 和 Ｍａｇｎａｎｉ 的方法进行[１０５]ꎮ 量化三个限制因素的前

提需已知植物叶片叶肉导度及叶绿体羧化位点的 ＣＯ２浓度(ｔｈｅ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎｓｉｄｅ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬＣｃ)ꎬ然

而ꎬ两者均不能通过仪器直接进行测量ꎬ需根据相应的计算方法估算获得[５８—５９]ꎮ Ｊ 变量法是气体交换与叶绿

素荧光相结合方法中的一种ꎬ一般在正常大气条件下测定ꎬ该方法相较于其他方法来说具有较高的操作

性[５８]ꎮ 以 Ｊ 变量法估算获得叶肉导度[２１]ꎬ量化分析光合作用三种限制因素为例:
利用 Ｊ 变量法估算得到叶肉导度

ｇｍ ＝
Ａｎ

Ｃ ｉ－
Γ∗× Ｊｆ＋８× Ａｎ＋Ｒｄ( )[ ]

Ｊｆ￣４× Ａｎ＋Ｒｄ( ){ }
(２)

Ａｎ为光饱和净光合速率(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)、Ｃ ｉ为细胞间隙 ＣＯ２浓度(μｍｏｌ / ｍｏｌ)ꎬＡｎ和 Ｃ ｉ由饱和光量子通量密

度(ＰＰＦＤ)大气 ＣＯ２浓度下的气体交换测定得到ꎬＲｄ为光下暗呼吸速率(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬ是暗呼吸速率(Ｒｎ)的
一半[６３]ꎬＲｎ是 ＰＰＦＤ 为 ０ 时大气 ＣＯ２浓度下的净光合速率ꎻΓ∗为 ＣＯ２补偿点ꎬ根据 Ｂｅｒｎａｃｃｈｉ 等[１０８] 的研究ꎬ

２５℃时为 ３７.４ μｍｏｌ / ｍｏｌꎻＪｆ为光合电子传递速率(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)ꎬ根据 Ｌｏｒｅｔｏ ｅｔ ａｌ.进行估算[１０７]:

Ｊｆ ＝
ΔＦ
Ｆｍ′

×ＰＰＦＤ×α×β (３)

ＰＰＦＤ 可直接测量得出ꎻΔＦ / Ｆｍ为光系统Ⅱ的实际光化学效率ꎬ由饱和 ＰＰＦＤ 大气 ＣＯ２浓度下的叶绿素荧

光参数测定得到ꎻα 为叶片吸收系数ꎬ取值为 ０.８２—０.８５[１０８]ꎻβ 为所吸收光能在光系统 Ｉ 和光系统 ＩＩ 之间的分

配比例ꎬ取值 ０.５[１０７]ꎮ
对羧化位 ＣＯ２浓度(Ｃｃꎬμｍｏｌ / ｍｏｌ)由以下公式进行计算:

Ｃｃ ＝Ｃ ｉ－
Ａｎ

ｇｍ
(４)

光合作用限制因素生化限制( ｌｂ)、气孔限制( ｌｓ)和叶肉限制( ｌｍ)( ｌｂ＋ ｌｓ＋ ｌｍ ＝ １)的计算公式如下:

ｌｂ ＝
ｇｔｏｔ

ｇｔｏｔ＋
∂Ａｎ

∂Ｃｃ

(５)

ｌｓ ＝

ｇｔｏｔ

ｇｓ
×
∂Ａｎ

∂Ｃｃ

ｇｔｏｔ＋
∂Ａｎ

∂Ｃｃ

(６)

ｌｍ ＝

ｇｔｏｔ

ｇｍ
×
∂Ａｎ

∂Ｃｃ

ｇｔｏｔ＋
∂Ａｎ

∂Ｃｃ

(７)

ｇｔｏｔ ＝
ｇｓ×ｇｍ

ｇｓ＋ｇｍ
(８)
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ｇｔｏｔ为 ＣＯ２的总导度(ｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１)ꎻ ｇｓ为气孔导度(ｍｏｌ ＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１)ꎻ∂Ａｎ / ∂Ｃｃ为 Ｃｃ范围在 ５０—１００
μｍｏｌ / ｍｏｌ 的 Ａｎ / Ｃｃ 响应曲线的斜率[６８]ꎮ 波动光下叶片光合作用的动态影响植物的碳增益ꎮ

Ｇｒａｓｓｉ 和 Ｍａｇｎａｎｉ 的方法在绝大多数环境条件下均能够很好的量化植物光合作用三种限制因素的影响

力[１０５]ꎮ 动态光环境下叶片光合作用的波动会影响植物的净碳增益ꎬ充分了解光诱导过程中植物光合作用限

制因素是提高植被生产力的可能途径ꎬ尽管如此ꎬ很少有研究量化光诱导过程中生物化学限制和扩散限

制[１０９]ꎬ这可能是因为光诱导下气孔导度、叶肉导度和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 等因素的动态变化为光合作用限制定量分析增

加了难度ꎮ Ｄｅａｎｓ 等基于 Ｇｒａｓｓｉ 和 Ｍａｇｎａｎｉ 的方法ꎬ推导了两种方法来计算光诱导期间包括生物化学和扩散

效应在内的限制[２５]ꎮ 第一种是消除法ꎬ通过依次消除每个限制的影响来计算限制[４ꎬ１１０—１１１]ꎮ 第二种方法是差

分法ꎬ通过线性化每个限制对同化率的影响来分配限制[４ꎬ １０５ꎬ １１１]ꎮ 然而ꎬＤｅａｎｓ 等在推导过程中只考虑了气孔

限制和生化限制ꎬ叶肉限制作为研究的重点被弱化ꎮ Ｌｉｕ 等基于 Ｇｒａｓｓｉ 和 Ｍａｇｎａｎｉ 和 Ｄｅａｎｓ 等的计算方法对

光诱导期间植物光合作用限制因素进行了分析ꎬ修改了衍生过程ꎬ加入了叶肉限制成分ꎬ重点解析了叶肉限

制ꎬ发现叶片叶肉导度在光诱导过程中对光合作用存在明显限制[９０]ꎮ 进一步改进和发展适用于变化环境下

植物光合作用限制因素的科学计算方法ꎬ量化光合作用各种限制因素的影响力ꎬ有助于了解并改善各种限制

因素ꎬ可为提高植被生产力提供更多可能ꎮ

３　 光合作用限制的改善措施

面对全球人口的不断增加和气候变化的不确定性ꎬ增强植物光合作用效率成为缓解社会和自然压力的有

效方式[１８ꎬ１１２—１１３]ꎮ 然而ꎬ此项研究工作一直收效甚微ꎬ研究者普遍认为光合作用已经优化ꎬ很难改善[１１４—１１５]ꎬ
因为降低这三个限制因素中的任何一个都会立即使其他两个成为最大的限制因素ꎬ提高植物光合碳同化能力

的可能性被大大削弱[１１６]ꎮ 近年来ꎬ针对如何提高植物光合作用效率做了大量研究工作[１１７—１１９]ꎬ且随着时间

的推移ꎬ传统技术方法已达到顶峰ꎬ新方法和新技术的发展为增强植物光合作用ꎬ改善光合作用限制提供了

可能ꎮ
基因工程技术因其具有精准、高效、可持续等特点一直是植物生理生态研究领域关注的焦点ꎬ许多提高植

被生产力的研究多以调控相关基因变化来增强植物光合能力[１２０]ꎮ 然而ꎬ提高植物光合碳同化能力的措施并

非只有基因工程这一种ꎬ针对植物光合作用限制因素ꎬ改善植物光合作用的技术及方法层出不穷ꎬ了解 ＣＯ２的

传递途径及其内在限制因素ꎬ分析改善它们的潜在策略是提高植被生产力的理想途径ꎮ 国内外众多研究者针

对植物叶片生化限制、气孔限制和叶肉限制提出了一系列改善植物光合作用限制的措施[１２１—１２３]ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 在

光合作用碳同化方面扮演了十分重要的角色ꎬ因此ꎬ针对生化限制ꎬ研究者提出优化 Ｒｕｂｉｓｃｏ 动力学性质[１２４]、
增加 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性[１０９]、优化 Ｒｕｂｉｓｃｏ 性能、电子传递效率和 ＣＯ２同化率的遗传变异[１２５] 等一系列措施ꎬ为减少

因生化限制导致光合碳同化能力下降的现象提供了可能ꎮ 针对气孔限制ꎬＨｕ 等提出改变气孔 ＣＯ２响应的方

法来改善光合作用限制[１２６]ꎬ类似的方法也出现在后续研究中[１２７]ꎬＬａｗｓｏｎ 和 Ｖｉａｌｅｔ ‐ Ｃｈａｂｒａｎｄ 在研究提高气

孔对环境变化的反应速度ꎬ增强植物光合碳同化能力方面也取得了显著效果[１２８]ꎮ 针对叶肉限制ꎬ改善叶肉

解剖结构和细胞形态来减少 ＣＯ２扩散路径的长度[１２９—１３０]、增加叶绿体中碳酸酐酶丰富度和活性[１６]、调节 ＣＯ２

转运蛋白相关基因来增强细胞膜水平上的 ＣＯ２扩散能力[１３１]ꎬ增强水通道蛋白活性[６２] 等都是减少叶肉阻力ꎬ
促进 ＣＯ２在叶肉细胞内扩散的理想方法(表 １)ꎮ

４　 研究展望

准确评估与系统预测植被产力始终是全球变化研究的重要议题ꎮ 系统了解植物光合作用限制因素是科

学评估植被生产力的重要前提ꎬ也是缓解光合作用限制ꎬ增加植物光合碳同化能力的先决条件ꎮ 尽管对于光

合作用限制已开展较多研究ꎬ并且针对光合作用限制因素提出了一定的改善措施ꎬ但关于光合作用限制内在

影响机理的认识仍然不深入ꎬ未来应该重点加强以下几个方面的研究ꎮ

２９１５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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表 １　 针对光合作用限制因素改善植物光合作用的策略

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ

ＣＯ２的扩散与吸收

Ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ａｎｄ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯ２

限制来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

提高光合作用的策略
Ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉ

ＣＯ２的同化 生化限制 优化 Ｒｕｂｉｓｃｏ 动力学性质[１２４ꎬ１３２]

ＣＯ２ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ 增加 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性[１０９ꎬ１３３—１３５]

优化 Ｒｕｂｉｓｃｏ 性能、电子传递效率和 ＣＯ２同化率的遗传变异[１２５]

ＣＯ２扩散途径 气孔限制 改变气孔的 ＣＯ２响应[９５ꎬ１２６—１２７ꎬ １３６—１３７]

ＣＯ２ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ 提高气孔对环境变化的反应速度[１２８]

叶肉限制
改善叶肉解剖结构 ( 减少扩散路径长度) 和叶肉细胞形态或孔

隙率[１２９—１３０]

增加叶绿体中碳酸酐酶丰富度[１６ꎬ１３８]

上调 ＣＯ２转运蛋白基因改善细胞膜水平上的 ＣＯ２扩散[１３１]

(１)基因工程技术与系统生物学数据相结合提高植被生产力

随着基因工程技术的快速发展ꎬ通过编码光合作用相关基因提高植被生产力已成为可能ꎮ 系统生物学数

据的应用也为成功实现基因工程技术提供了有力支持ꎮ 基于系统生物学数据ꎬ通过编码参与 ＣＯ２羧化过程中

Ｒｕｂｉｓｃｏ 等相关物质的基因来调控生化限制程度ꎬ增强植物对未来气候限制的耐受性ꎬ是提高植被生产力的有

效方式ꎮ 基因工程技术与系统生物学数据的广泛结合为降低生化限制ꎬ提高植物光合作用能力开辟了新的

途径ꎮ
(２)气孔响应速度对植物光合作用的影响机制

植物叶片表面的气孔覆盖程度较大ꎬ达到了 ０.３％—５％ꎬ其中 ９５％的叶片和周围大气之间的气体交换都

通过气孔完成[１４]ꎮ 气孔会根据外部环境变化进行调整ꎬ较快的气孔反应速度能够降低光合作用对 ＣＯ２需求

的限制ꎬ改善植物性能和资源的利用ꎮ 然而ꎬ有关于气孔对外部环境信号的感知机制仍然不是很清晰ꎮ 虽然

有研究表明气孔类型会影响气孔对环境的感知速度[４２ꎬ ４６]ꎬ但保卫细胞应对环境变化的内部生理反应机制仍

然是一个未知难题ꎮ 深入研究气孔响应环境变化的速度和机理ꎬ进而调控气孔响应速度ꎬ可为增强植物适应

气候变化能力ꎬ提高植被生产力提供科学支撑ꎮ
(３)水通道蛋白和碳酸酐酶感知环境信号变化的驱动基因

植物细胞组织结构及生化因素是调控植物叶肉导度的重要内部影响因素ꎬ关于细胞组织结构对叶肉导度

的影响研究已日渐丰富ꎬ如植物细胞壁的厚度及组成成份、细胞膜的结构及功能等ꎮ 水通道蛋白和碳酸酐酶

是影响叶肉导度的主要生化因素ꎬ对于两者的研究也已深入到分子水平ꎬ然而ꎬ调控水通道蛋白和碳酸酐酶的

基因研究绝大多数都是基于已知基因组的物种ꎬ对于未知基因组的物种来说ꎬ判断不同环境尤其是复杂环境

条件下影响叶肉导度的水通道蛋白和碳酸酐酶调控基因相对来说较为困难ꎬ尤其是不同物种之间基因的特异

性也为相关研究工作增加了难度ꎮ 系统研究环境变化条件下不同物种间水通道蛋白和碳酸酐酶的调控基因ꎬ
有助于丰富和完善植物光合作用叶肉限制的改进措施ꎬ增强植物适应环境的能力ꎬ提高植被生产力ꎮ
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２０１９ꎬ ６８７: １６６￣１７２.

[７６] 　 Ｚｈｕ Ｋꎬ Ｙｕａｎ Ｆ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ａ Ｚꎬ Ｙａｎｇ Ｈꎬ Ｇｕａｎ Ｄ Ｘꎬ Ｊｉｎ Ｃ Ｊꎬ Ｚｈａｎｇ Ｈ Ｘꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｓꎬ Ｗｕ Ｊ Ｂ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｉｎｇ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙ ａｎｄ ｓｏｍｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｍａｎｃｈｕｒｉａｎ ａｓｈ ａｎｄ Ｍｏｎｇｏｌｉａｎ ｏａｋ ｉｎ ｔｈｅ

Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１９ꎬ １４４: ２２￣３４.

[７７] 　 Ｅｖａｎｓ Ｊ Ｒꎬ Ｋａｌｄｅｎｈｏｆｆ Ｒꎬ Ｇｅｎｔｙ Ｂꎬ Ｔｅｒａｓｈｉｍａ Ｉ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ＣＯ２ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎｓｉｄｅ ｌｅａｖｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００９ꎬ

６０(８): ２２３５￣２２４８.

[７８] 　 Ｐｅｒｅｚ￣Ｍａｒｔｉｎ Ａꎬ Ｍｉｃｈｅｌａｚｚｏ Ｃꎬ Ｔｏｒｒｅｓ￣Ｒｕｉｚ Ｊ Ｍꎬ Ｆｌｅｘａｓ Ｊꎬ Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ Ｊ Ｅꎬ Ｓｅｂａｓｔｉａｎｉ Ｌꎬ Ｄｉａｚ￣Ｅｓｐｅｊｏ Ａ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ

ａｎｄ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｉｎ ｏｌｉｖｅ ｔｒｅｅｓ: ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ ａｎｄ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１４ꎬ ６５(１２): ３１４３￣３１５６.

６９１５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

[７９]　 Ｈａｎ Ｊ Ｍꎬ Ｌｅｉ Ｚ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｊꎬ Ｙｉ Ｘ Ｐꎬ Ｚｈａｎｇ Ｗ Ｆꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｌ. Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１９ꎬ １６６(３): ８７３￣８８７.

[８０] 　 Ｍｏｍａｙｙｅｚｉ Ｍꎬ Ｇｕｙ Ｒ Ｄ. Ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｒｅｐｒｅｓｓｅｓ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｈｉｇｈ ｖｓ ｌｏｗ ｌａｔｉｔｕｄｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ. ＆

Ｇｒａｙ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ２１３: １２２￣１２８.

[８１] 　 ８２Ｍｏｍａｙｙｅｚｉ Ｍꎬ Ｇｕｙ Ｒ Ｄ. Ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ ｉｎ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ. ＆

Ｇｒａｙ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１７ꎬ ４０(１): １３８￣１４９.

[８２] 　 Ｍｏｍａｙｙｅｚｉ Ｍꎬ Ｇｕｙ Ｒ Ｄ. Ｃｏｎｃｏｍｉｔａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｅｒｃｕｒｉｃ ｃｈｌｏｒｉｄｅ ｏｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ

Ｔｏｒｒ. ＆ Ｇｒａｙ. Ｔｒｅｅｓꎬ ２０１８ꎬ ３２(１): ３０１￣３０９.

[８３] 　 Ｓｈａｒｋｅｙ Ｔ Ｄꎬ Ｌｏｒｅｔｏ Ｆꎬ Ｄｅｌｗｉｃｈｅ Ｃ Ｆ. Ｈｉｇｈ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｓｕｎ / ｓｈａｄｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｉｓｏｐｒｅｎｅ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｆｒｏｍ ｏａｋ ａｎｄ ａｓｐｅｎ ｔｒｅｅ ｌｅａｖｅｓ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ

＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ １９９１ꎬ １４(３): ３３３￣３３８.

[８４] 　 Ｇａｌｌｅ Ａꎬ Ｆｌｏｒｅｚ￣Ｓａｒａｓａ Ｉꎬ Ｔｈａｍｅｕｒ Ａꎬ Ｄｅ Ｐａｅｐｅ Ｒꎬ Ｆｌｅｘａｓ Ｊꎬ Ｒｉｂａｓ￣Ｃａｒｂó Ｍ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｃｏｍｐｌｅｘ Ｉ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ＣＭＳＩＩ ｍｕｔａｎｔ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ

２０１０ꎬ ６１(３): ７６５￣７７５.

[８５] 　 Ａｒａｎｊｕｅｌｏ Ｉꎬ Ｔｃｈｅｒｋｅｚ Ｇꎬ Ｊａｕｒｅｇｕｉ Ｉꎬ Ｇｉｌａｒｄ Ｆꎬ Ａｎｃíｎ Ｍꎬ Ｍｉｌｌáｎ Ａ Ｆ Ｓꎬ Ｌａｒｒａｙａ Ｌꎬ Ｖｅｒａｍｅｎｄｉ Ｊꎬ Ｆａｒｒａｎ Ｉ. Ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｂｙ ｔｈｉｏｒｅｄｏｘｉｎ ｆ ｏｖｅｒ￣

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ (Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.) . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１５ꎬ １１８: ４０￣４８.

[８６] 　 Ｇｏｎｇ Ｈ Ｙꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｆａｎｇ Ｇꎬ Ｈｕ Ｄ Ｈꎬ Ｊｉｎ Ｗ Ｂꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｈꎬ Ｌｉ Ｙ Ｓ. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ Ｉｃｔｂ ａｎｄ ＦＢＰ / Ｓｂｐａｓｅ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ

ｅｘｈｉｂｉｔｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ＣＯ２ . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１５ꎬ １０(１０): ｅ０１４０９２８.

[８７] 　 Ｍｅｄｅｉｒｏｓ Ｄ Ｂꎬ Ｄａｌｏｓｏ Ｄ Ｍꎬ Ｆｅｒｎｉｅ Ａ Ｒꎬ Ｎｉｋｏｌｏｓｋｉ Ｚꎬ Ａｒａúｊｏ Ｗ Ｌ. Ｕｔｉｌｉｚｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓ ｂｉｏｌｏｇｙ ｔｏ ｕｎｒａｖｅｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｅｓ

ｕｎｄｅｒｐｉｎｎｉｎｇ ｉｔｓ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１５ꎬ ３８(８): １４５７￣１４７０.

[８８] 　 Ｋｉｔａｏ Ｍꎬ Ｙａｚａｋｉ Ｋꎬ Ｋｉｔａｏｋａ Ｓꎬ Ｆｕｋａｔｓｕ Ｅꎬ Ｔｏｂｉｔａ Ｈꎬ Ｋｏｍａｔｓｕ Ｍꎬ Ｍａｒｕｙａｍａ Ｙꎬ Ｋｏｉｋｅ Ｔ. Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｗｈｉｔｅ

ｂｉｒｃｈ (Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｖａｒ. ｊａｐｏｎｉｃａ) ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１５ꎬ

１５５(４): ４３５￣４４５.

[８９] 　 Ｃａｒｒｉｑｕí Ｍꎬ Ｄｏｕｔｈｅ Ｃꎬ Ｍｏｌｉｎｓ Ａꎬ Ｆｌｅｘａｓ Ｊ. Ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙ ｄｏｅｓ ｎｏｔ ｅｘｐｌａｉｎ ａｐｐａｒｅｎｔ ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ＣＯ２

ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１９ꎬ １６５(３): ６０４￣６１８.

[９０] 　 Ｌｉｕ Ｔꎬ Ｂａｒｂｏｕｒ Ｍ Ｍꎬ Ｙｕ Ｄ Ｓꎬ Ｒａｏ Ｓꎬ Ｓｏｎｇ Ｘ. Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｅｘｅｒｔｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｇｈｔ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ. Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２２ꎬ ２３３(１): ３６０￣３７２.

[９１] 　 Ｐｏｎｓ Ｔ Ｌꎬ Ｗｅｌｓｃｈｅｎ Ｒ Ａ Ｍ. Ｍｉｄｄａｙ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ Ｅｐｅｒｕａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ: ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ａｎｄ

ｉｎｔｅｒｎａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｓꎬ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ ２３(１４): ９３７￣９４７.

[９２] 　 Ｅｖａｎｓ Ｊ Ｒꎬ Ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ Ｓ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１３ꎬ ３６(４): ７４５￣７５６.

[９３] 　 Ｓáｅｚ Ｐ Ｌꎬ Ｇａｌｍéｓ Ｊꎬ Ｒａｍíｒｅｚ Ｃ Ｆꎬ Ｐｏｂｌｅｔｅ Ｌꎬ Ｒｉｖｅｒａ Ｂ Ｋꎬ Ｃａｖｉｅｒｅｓ Ｌ Ａꎬ Ｃｌｅｍｅｎｔｅ￣Ｍｏｒｅｎｏ Ｍ Ｊꎬ Ｆｌｅｘａｓ Ｊꎬ Ｂｒａｖｏ Ｌ Ａ. Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ
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ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０００ꎬ ２０(１２): ７８７￣７９７.

[１１２] 　 Ｔｉａｎ Ｌ Ｑꎬ Ｘｉｎ Ｑꎬ Ｚｈａｏ Ｃꎬ Ｘｉｅ Ｇ Ｃꎬ Ａｋｒａｍ Ｍ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｗ Ｒꎬ Ｍａ Ｒ Ｐꎬ Ｊｉａ Ｘ Ｒꎬ Ｇｕｏ Ｂ Ｄꎬ Ｇｏｎｇ Ｊ Ｒ. Ｎａｎｏａｒｒａｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｆｏｒ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｓｍａｌｌꎬ ２０２１ꎬ １７(３８): ２００６５３０.

[１１３] 　 Ｂａｒａｔｉ Ｂꎬ Ｚｅｎｇ Ｋꎬ Ｂａｅｙｅｎｓ Ｊꎬ Ｗａｎｇ Ｓꎬ Ａｄｄｙ Ｍꎬ Ｇａｎ Ｓ Ｙꎬ Ｅｌ￣Ｆａｔａｈ Ａｂｏｍｏｈｒａ Ａ. Ｒｅｃｅｎｔ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｍｉｃｒｏａｌｇａｅ ｆｏｒ

ｅｎｈａｎｃｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ. Ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ Ｂｉｏｅｎｅｒｇｙꎬ ２０２１ꎬ １４５: １０５９２７.

[１１４] 　 Ｌｅｉｓｔｅｒ Ｄ. Ｈｏｗ ｃａｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｅ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ? Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ３: １９９.

[１１５] 　 Éｖａ Ｃꎬ Ｏｓｚｖａｌｄ Ｍꎬ Ｔａｍáｓ Ｌ. Ｃｕｒｒｅｎｔ ａｎｄ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ ２８０: ４３３￣４４０.

[１１６] 　 Ｆｌｅｘａｓ Ｊꎬ Ｄíａｚ￣Ｅｓｐｅｊｏ Ａꎬ Ｃｏｎｅｓａ Ｍ Ａꎬ Ｃｏｏｐｍａｎ Ｒ Ｅꎬ Ｄｏｕｔｈｅ Ｃꎬ Ｇａｇｏ Ｊꎬ Ｇａｌｌé Ａꎬ Ｇａｌｍéｓ Ｊꎬ Ｍｅｄｒａｎｏ Ｈꎬ Ｒｉｂａｓ￣Ｃａｒｂｏ Ｍꎬ Ｔｏｍàｓ Ｍꎬ

Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü. Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ＣＯ２ ａｎｄ Ｒｕｂｉｓｃｏ ａｓ ｔａｒｇｅｔｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ Ｃ３ ｐｌａｎｔｓ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１６ꎬ ３９(５): ９６５￣９８２.

[１１７] 　 Ｎｏｗｉｃｋａ Ｂ. Ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ２９８: ２１￣３４.

[１１８] 　 Ｋｕｂｉｓ Ａꎬ Ｂａｒ￣Ｅｖｅｎ Ａ. Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂｉｏｌｏｇｙ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１９ꎬ ７０(５): １４２５￣１４３３.

[１１９] 　 Ｂａｔｉｓｔａ￣Ｓｉｌｖａ Ｗꎬ Ｄａ Ｆｏｎｓｅｃａ￣Ｐｅｒｅｉｒａ Ｐꎬ Ｍａｒｔｉｎｓ Ａ Ｏꎬ Ｚｓöｇöｎ Ａꎬ Ｎｕｎｅｓ￣Ｎｅｓｉ Ａꎬ Ａｒａúｊｏ Ｗ Ｌ. Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｒａ ｏｆ

ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂｉｏｌｏｇｙ. Ｐｌａｎｔ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０２０ꎬ １(２): １０００３２.

[１２０] 　 Ｎｏｗｉｃｋａ Ｂꎬ Ｃｉｕｒａ Ｊꎬ Ｓｚｙｍａńｓｋａ Ｒꎬ Ｋｒｕｋ Ｊ. Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ￣ｃｕｒｒｅｎｔ ｔｒｅｎｄｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ

ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ２３１: ４１５￣４３３.

[１２１] 　 Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｂꎬ Ｄｅ￣Ｏｌｉｖｅｉｒａ￣Ｃｅｃｉｌｉａｔｏ Ｐꎬ Ｔａｋａｈａｓｈｉ Ｙꎬ Ｓｃｈｕｌｚｅ Ｓꎬ Ｄｕｂｅａｕｘ Ｇꎬ Ｈａｕｓｅｒ Ｆꎬ Ａｚｏｕｌａｙ￣Ｓｈｅｍｅｒ Ｔꎬ Ｔõｌｄｓｅｐｐ Ｋꎬ Ｋｏｌｌｉｓｔ Ｈꎬ Ｒａｐｐｅｌ Ｗ Ｊꎬ

Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｉ. Ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ＣＯ２ ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔｓ. Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ２８ ( ２３):

Ｒ１３５６￣Ｒ１３６３.

[１２２] 　 Ｌｕｎｄｇｒｅｎ Ｍ Ｒꎬ Ｆｌｅｍｉｎｇ Ａ Ｊ. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ １０１(４): ８４５￣８５７.

[１２３] 　 Ｂａｔｈｅｌｌｉｅｒ Ｃꎬ Ｔｃｈｅｒｋｅｚ Ｇꎬ Ｌｏｒｉｍｅｒ Ｇ Ｈꎬ Ｆａｒｑｕｈａｒ Ｇ Ｄ. Ｒｕｂｉｓｃｏ ｉｓ ｎｏｔ ｒｅａｌｌｙ ｓｏ ｂａｄ. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１８ꎬ ４１(４): ７０５￣７１６.

[１２４] 　 Ｓｈａｒｗｏｏｄ Ｒ Ｅ. Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｃａｔａｌｙｓｉｓ: ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｆｏｒ ｔｒａｎｓｌａｔｉｎｇ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｓ ｉｎｔｏ ｆｏｏｄ ａｎｄ ｆｉｂｅｒ ｃｒｏｐｓ. Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１７ꎬ ２１３(２): ４９４￣５１０.

[１２５] 　 Ｓｉｌｖａ￣Ｐéｒｅｚ Ｖꎬ Ｄｅ Ｆａｖｅｒｉ Ｊꎬ Ｍｏｌｅｒｏ Ｇꎬ Ｄｅｅｒｙ Ｄ Ｍꎬ Ｃｏｎｄｏｎ Ａ Ｇꎬ Ｒｅｙｎｏｌｄｓ Ｍ Ｐꎬ Ｅｖａｎｓ Ｊ Ｒꎬ Ｆｕｒｂａｎｋ Ｒ Ｔ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０２０ꎬ ７１(７): ２２９９￣２３１１.

[１２６] 　 Ｈｕ Ｈ Ｈꎬ Ｂｏｉｓｓｏｎ￣Ｄｅｒｎｉｅｒ Ａꎬ Ｉｓｒａｅｌｓｓｏｎ￣Ｎｏｒｄｓｔｒöｍ Ｍꎬ Ｂöｈｍｅｒ Ｍꎬ Ｘｕｅ Ｓ Ｗꎬ Ｒｉｅｓ Ａꎬ Ｇｏｄｏｓｋｉ Ｊꎬ Ｋｕｈｎ Ｊ Ｍꎬ Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｉ. Ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅｓ

ａｒｅ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ＣＯ２ ￣ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １２(１): ８７￣９３.

[１２７] 　 Ｈｓｕ Ｐ Ｋꎬ Ｔａｋａｈａｓｈｉ Ｙꎬ Ｍｕｎｅｍａｓａ Ｓꎬ Ｍｅｒｉｌｏ Ｅꎬ Ｌａａｎｅｍｅｔｓ Ｋꎬ Ｗａａｄｔ Ｒꎬ Ｐａｔｅｒ Ｄꎬ Ｋｏｌｌｉｓｔ Ｈꎬ Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｉ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｔｏｍａｔａｌ

８９１５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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ＣＯ２ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ＣＯ２ ａｎｄ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ｏｆ ＯＳＴ１ ｋｉｎａｓｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１８ꎬ １１５(４２): Ｅ９９７１￣Ｅ９９８０.

[１２８] 　 Ｌａｗｓｏｎ Ｔꎬ Ｖｉａｌｅｔ￣Ｃｈａｂｒａｎｄ Ｓ. Ｓｐｅｅｄｙ ｓｔｏｍａｔａꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１９ꎬ ２２１(１): ９３￣９８.

[１２９] 　 Ａｄａｃｈｉ Ｓꎬ Ｎａｋａｅ Ｔꎬ Ｕｃｈｉｄａ Ｍꎬ Ｓｏｄａ Ｋꎬ Ｔａｋａｉ Ｔꎬ Ｏｉ Ｔꎬ Ｙａｍａｍｏｔｏ Ｔꎬ Ｏｏｋａｗａ Ｔꎬ Ｍｉｙａｋｅ Ｈꎬ Ｙａｎｏ Ｍꎬ Ｈｉｒａｓａｗａ Ｔ. Ｔｈｅ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ａｎａｔｏｍｙ

ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ＣＯ２ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｔｒａｉｔ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｒｉｃｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１３ꎬ ６４(４): １０６１￣１０７２.

[１３０] 　 Ｒｅｎ Ｔꎬ Ｗｅｒａｄｕｗａｇｅ Ｓ Ｍꎬ Ｓｈａｒｋｅｙ Ｔ Ｄ. Ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｆｏｒ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｂｙ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ. Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１９ꎬ ７０(４): １１５３￣１１６５.

[１３１] 　 Ｈｕａｎｇ Ｘ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｘꎬ Ｈｕａｎｇ Ｊ Ｌꎬ Ｐｅｎｇ Ｓ Ｂꎬ Ｘｉｏｎｇ Ｄ Ｌ. Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｒｉｃｅ ａｑｕａｐｏｒｉｎ ｋｎｏｃｋｏｕｔ ｌｉｎｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ

ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ １０７(５): １５０３￣１５１２.

[１３２] 　 Ｐａｒｒｙ Ｍ Ａ Ｊꎬ Ｒｅｙｎｏｌｄｓ Ｍꎬ Ｓａｌｖｕｃｃｉ Ｍ Ｅꎬ Ｒａｉｎｅｓ Ｃꎬ Ａｎｄｒａｌｏｊｃ Ｐ Ｊꎬ Ｚｈｕ Ｘ Ｇꎬ Ｐｒｉｃｅ Ｇ Ｄꎬ Ｃｏｎｄｏｎ Ａ Ｇꎬ Ｆｕｒｂａｎｋ Ｒ Ｔ. Ｒａｉｓｉｎｇ ｙｉｅｌｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ
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