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摘　　要

叶片光合作用的准确模拟对陆地生态系统模型及全球变化对植被影响研究具有重要意义。水分是影响光合

作用的重要因素，目前研究多采用土壤含水量表示，而非直接起作用的叶片含水量，这限制了光合作用的准确模

拟。以玉米为研究对象，利用２０１４年６—１０月中国气象科学研究院固城生态与农业气象试验站玉米６个水分梯度

持续干旱试验数据，结合光合生化机理模型，定量研究最大羧化速率与叶片含水量的关系。结果表明：两者呈显著

二次曲线关系，其拟合方程的决定系数达０．８８；参数不同时，最大羧化速率的绝对值不同，但归一化后的叶片含水

量修正函数与参数无关，当叶片含水量为８０％左右时，其修正函数值为１，当叶片含水量降至７０％左右时，其修正

函数值为０。研究从叶片含水量影响方面完善了碳四植物光合生化机理模型，可为进一步提高光合作用模拟的准

确性和玉米干旱监测预警提供参考。
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引　言

光合作用是绿色植物利用太阳能同化大气中的

二氧化碳和水汽，制造有机物并释放氧气的过程，是

整个生态系统的能量来源和物质基础，也是地球碳

氧循环的重要过程。植物光合作用模拟是陆地碳循

环模拟的重要组成部分，在陆面过程和全球大气土

壤植被相互作用模拟中起重要作用
［１］。随着控制

试验水平的提高和试验设备、观测技术的改善，植物

叶片光合作用对各种环境因子（光照强度、二氧化碳

浓度、温度、水分）的响应模拟得到较大发展，建立了

多种光响应曲线模型、二氧化碳响应曲线模型和水

分影响函数等［２］。有关光合作用的研究从现象描述

到机理阐述［３］，逐步发展到光合生化机理模型研究，

其中Ｆａｒｑｕｈａｒ等
［４］提出的碳三植物光合生化机理

模型被广泛应用。该模型基于光合作用，涉及核酮

糖１，５二磷酸羧化酶受限阶段、１，５二磷核酮糖再

生受限阶段、磷酸丙糖利用率受限阶段３个生物化

学过程，考虑了与光合作用密切相关的叶绿素影响，

建立光合作用和光合有效辐射、胞间二氧化碳浓度、

叶片温度和叶片氮含量等因素的关系，为准确表述

叶片光合作用奠定基础。

Ｆａｒｑｕｈａｒ模型最初研究无水分胁迫状态下探

讨植物光合参数对温度和光强的响应，后经 Ｈａｒｌｅｙ

等［５６］修正，完善了二氧化碳浓度增加对植物光合作

用的影响，但未考虑植物光合参数对水分变化的响

应。Ｆｏｌｅｙ等
［７］在建立整合生物圈模型时利用的叶

片光合作用模型考虑了碳三、碳四植物对光照强度、

二氧化碳浓度以及叶片温度的响应，但并未包含水

分影响。水分是光合作用的重要原料之一，直接影

响叶片气孔导度、蒸腾速率、光合速率等［８］。

近年关于水分变化影响光合作用的研究得到重

视，逐渐从定性分析［９］转向定量模拟，经过大量试

验，从经验模型［１０１２］发展至生理生态模拟［１３１５］。

　　尽管已有学者探讨水分变化对植物光合生物化
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学特性的影响［１６］，将最大羧化速率和最大电子传递

速率引入土壤含水量影响函数［１７１８］，以表示水分变

化对叶片光合作用的影响，但关于植物叶片光合作

用与水分关系的定量研究较少，且多采用土壤含水

量表示，而非起直接影响作用的叶片含水量，不利于

光合作用的准确模拟。

叶片光合作用模型是冠层、生态系统、区域以及

全球尺度下光合作用模拟的基础，为准确模拟叶片

含水量对植物光合作用的影响，本研究基于ｖｏｎ

Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ
［１９］修正后的碳四植物光合生化机理模

型，结合玉米干旱影响模拟试验数据，以叶片含水量

变化为切入点，研究碳四植物叶片光合生化机理模

型的叶片含水量修正函数。

１　试验及模型简介

１．１　水分试验设计及影响变量控制

本研究通过控制变量试验，将影响叶片光合作

用的光照、二氧化碳、温度等因素尽量控制一致，同

时控制取样叶片的一致性，使其具有光合性能代表

性，进行水分控制试验，以叶片净光合速率为指标，

研究其与叶片含水量的关系，经归一化得到碳四植

物光合作用生化模型的水分修正函数。

２０１４年在中国气象科学研究院固城生态与农

业气象试验站开展玉米不同水分梯度持续干旱影响

模拟试验，该区属于温带大陆性季风气候，多年平均

气温为１２．２℃，年平均降水量为５２８ｍｍ，年平均日

照时数为２２６４ｈ。试验区土壤为沙壤土，０～５０ｃｍ

深度平均土壤容重为１．２ｇ·ｃｍ
－３，平均田间持水

量为２２．１％，全氮为０．９８ｇ·ｋｇ
－１，全磷为１．０２ｇ·

ｋｇ
－１，全钾为１．０２ｇ·ｋｇ

－１，ｐＨ值为８．１９。

试验共分６个处理，每个处理３个重复，共１８

个试验小区。播种前进行底墒控制，出苗后（三叶

期）按照保定地区１９８１—２０１０年７月平均降水量的

７％（Ｗ１）、２０％（Ｗ２）、４０％（Ｗ３）、６０％（Ｗ４）、８０％

（Ｗ５）和１００％（Ｗ６）６个水分梯度的灌溉量进行一

次性灌水处理后，不再灌溉，分别于７月１１日、７月

１８日、７月３１日、８月７日和８月２０日开展观测，

试验设计、试验材料、测定内容与方法等详见文献

［２０］。叶片净光合速率利用美国ＬＩＣＯＲ公司生产

的ＬＩ６４００型便捷式光合系统分析仪测定。

６个水分处理的叶片含水量和土壤含水量观测

值如表１和表２所示，玉米叶片含水量受土壤含水

量影响显著，二者呈非直角双曲线关系［２０］。经计

算，当土壤相对湿度为１００％时，玉米叶片饱和含水

量为８５．１４％。

表１　２０１４年不同水分处理的叶片含水量（单位：％）

犜犪犫犾犲１　犔犲犪犳狑犪狋犲狉犮狅狀狋犲狀狋犪狋犱犻犳犳犲狉犲狀狋狑犪狋犲狉犻狀犵狋狉犲犪狋犿犲狀狋狊犻狀２０１４（狌狀犻狋：％）

水分处理 ０７１１ ０７１８ ０７３１ ０８０７ ０８２０

Ｗ１ ７８．９ ７４．４ ７２．９ ７１．６ ６８．９

Ｗ２ ８１．８ ７５．８ ７３．８ ７２．１ ７１．６

Ｗ３ ８３．７ ７５．９ ７４．１ ７２．４ ７１．８

Ｗ４ ８４．３ ７７．４ ７６．４ ７２．９ ７２．０

Ｗ５ ８４．４ ７８．３ ７７．１ ７４．３ ７２．１

Ｗ６ ８４．９ ７８．６ ７８．１ ７５．１ ７２．２

表２　２０１４年不同水分处理的土壤含水量（单位：％）

犜犪犫犾犲２　犚犲犾犪狋犻狏犲狊狅犻犾狑犪狋犲狉犮狅狀狋犲狀狋犪狋犱犻犳犳犲狉犲狀狋狑犪狋犲狉犻狀犵狋狉犲犪狋犿犲狀狋狊犻狀２０１４（狌狀犻狋：％）

水分处理 ０７１１ ０７１８ ０７３１ ０８０７ ０８２０

Ｗ１ ４８．８ ４３．６ ４１．０ ３８．９ ３７．３

Ｗ２ ５８．４ ５０．３ ４５．３ ４４．３ ３７．７

Ｗ３ ６６．５ ５５．９ ５０．６ ４６．５ ４５．６

Ｗ４ ８１．８ ６４．５ ５１．２ ４９．２ ４５．２

Ｗ５ ８８．５ ６９．７ ５６．３ ４９．５ ４２．１

Ｗ６ ９２．４ ７１．０ ５９．４ ５１．９ ４９．２

　　研究表明，碳四植物为低二氧化碳补偿点植物，

大气二氧化碳浓度不变条件下不同处理的叶片净光

合速率差异不大；夏玉米是喜温的碳四植物，光合有

效辐射和土壤水分是影响其生理指标最主要的生态
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因子［２１］。为控制光合有效辐射的影响，７月１０日

（首次观测７月１１日前１ｄ）对处于三叶期七叶期

的 Ｗ１～Ｗ６处理进行光响应曲线测定，发现叶片净

光合速率在光合有效辐射为１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１

时达到饱和（图１）。因此，选择气象条件稳定的晴

天，在气温为３１℃～３３℃、二氧化碳浓度约为４×

１０－４、大气相对湿度约为５０％条件下，采用荧光叶

室，设定光合有效辐射为１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，流速

为３００μｍｏｌ·ｓ
－１，在０９：００—１２：００（北京时，下同）

进行观测。每个小区选取１株玉米标准植株测定其

顶部第１片完全展开叶中上部位置的净光合速率犃ｎ

（单位：μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），以保证取样叶片对植株

光合性能的代表性。

图１　不同水分梯度持续干旱处理下的光响应

Ｆｉｇ．１　Ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｕｎｄｅｒｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｗａｔｅｒｇｒａｄｉｅｎｔｓ

１．２　碳四植物光合生化机理模型

ｖｏｎＣａｅｍｍｅｒｅｒ
［１９］将Ｆａｒｑｕｈａｒ等

［４］提出的碳

三植物光合生化机理模型应用于碳四植物，其中叶

片光合作用速率犃ｎ受核酮糖１，５二磷酸羧化酶活

性限制：

犃ｎ＝犞ｃ·犃－犚ｄ， （１）

犃＝
犆

犆＋犓ｃ（１＋犗／犓ｏ）
（１－

γ
犗
犆
）。 （２）

式（１）和式（２）中，犃ｎ是叶片净光合速率，为观测值；

犞ｃ为最大羧化速率（单位：μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）；犃为

参数；犚ｄ 为暗呼吸速率（单位：μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），

为０．０１犞ｃ；犆是叶绿体碳分压（单位：μｂａｒ），为观测

值；犓ｃ为核酮糖１，５二磷酸羧化酶的二氧化碳米

氏常数（单位：μｂａｒ），取６５０；犗为叶绿体氧分压（单

位：ｍｂａｒ），取２１０；犓ｏ 为核酮糖１，５二磷酸羧化酶

的氧气米氏常数（单位：ｍｂａｒ），取４５０；γ为核酮糖

１，５二磷酸羧化酶特异性倒数的一半（单位：ｂａｒ·

ｂａｒ－１），取０．０００１９３。以上参数见文献［４，２２］。

Ｍａｓｓａｄ等
［２２］将该碳四植物光合生化机理模型

应用于玉米，指出在饱和光强或接近饱和光强时，在

核酮糖１，５二磷酸羧化酶限制的光合作用对温度

响应上，碳四植物比碳三植物更敏感；碳四植物的温

度对犞ｃ敏感，但对犓ｃ和犓ｏ敏感性较弱。因此，在

Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ方程的基础上考虑高温降低酶活性，得

到最大羧化速率犞ｃ的温度修正函数：

犳（犜ｋ）＝犽ｅ
犈
ａ
（犜
ｋ－
２９８）

２９８犚犜
ｋ
犅， （３）

犅＝ （１＋ｅ
２９８Δ犛－犎ｄ
２９８犚 ）／（１＋ｅ

犜
ｋΔ
犛－犎ｄ
犜
ｋ
犚 ）。 （４）

式（３）和式（４）中，犳（犜ｋ）为温度修正函数，犜ｋ 为绝

对叶温（单位：Ｋ），为观测值；犽为２５℃时的参数，犈ａ

为活化能（单位：ＫＪ·ｍｏｌ－１），取５８．５２；犚为摩尔气

体常数（单位：Ｊ·Ｋ－１·ｍｏｌ－１），取８．３１；犅为方程
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中的参数，Δ犛为熵（单位：Ｊ·Ｋ
－１·ｍｏｌ－１），取７１０；

犎ｄ为失活能（单位：ＫＪ·ｍｏｌ
－１），取２２０。

由式（１）～（４），得

犃ｎ＝ ［犃－０．０１］犞
ｅ

犈
ｎ
（犜
ｋ－
２９８）

２９８犚犜
ｋ
犅。 （５）

式（５）中，犞为２５℃时最大羧化速率，单位：μｍｏｌ·

ｍ－２·ｓ－１。

２　结果与分析

２．１　试验变量控制

本试验较好地实现了环境变量和试验变量的控

制，图２和图３分别为２０１４年７月１１日首次观测

不同水分梯度持续干旱处理下的环境变量和土壤相

对湿度变化。图中主要包含平均值（柱状）、误差值

（误差棒）和显著性差异结果（字母），其中显著性差

异结果以显著性差异字母标记法标注。经平均值排

序后，最大项标记ａ，并与以下各项比较，差异不显

著各项均标记ａ，直至某一项与之差异显著，标记ｂ；

再以标记ｂ为准，与以下相比，差异不显著各项均标

记ｂ，直至某一项与之差异显著，标记ｃ，以此类推。

标记为同一字母表示差异不显著，标记为不同字母

表示差异显著。

图２　不同水分梯度持续干旱处理下的环境变量

Ｆｉｇ．２　Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｖａｒｉａｂｌｅｓｕｎｄｅｒｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｗａｔｅｒｇｒａｄｉｅｎｔｓ

　　由图２可知，６个不同水分梯度处理间的环境

条件如温度平均值约为３１．４℃，二氧化碳浓度为

４．００×１０－４～４．０５×１０
－４，空气相对湿度约为

５０％，光合有效辐射约为１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，均
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未达到０．０５显著性水平。由图３可知，Ｗ６处理下

土壤相对湿度最大，平均为９２．４％，标记ａ，与 Ｗ５

处理下土壤相对湿度（８８．５％）差异未达到０．０５显

著性水平，而与 Ｗ４处理下土壤相对湿度（８１．８％）

差异达到０．０５显著性水平，同时 Ｗ５与 Ｗ４处理下

土壤相对湿度差异也未达到０．０５显著性水平，则

Ｗ５处理下土壤相对湿度标记ａｂ，Ｗ４处理下土壤

相对湿度标记ｂ，以此类推，分别将 Ｗ３，Ｗ２，Ｗ１处

理下土壤相对湿度标记为ｃ，ｄ，ｅ，即除因灌溉设置

（三叶期一次性灌溉），高水分处理下均达到饱和，使

得７月１１日观测时 Ｗ５与 Ｗ４，Ｗ５与 Ｗ６处理下

土壤相对湿度差异未达到０．０５显著性水平外，其余

处理两两间的土壤相对湿度差异均达到０．０５显著

性水平。

图３　不同水分梯度持续干旱处理下的土壤相对湿度

Ｆｉｇ．３　Ｒｅｌａｔｉｖｅｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅｕｎｄｅｒｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅ

ｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｗａｔｅｒｇｒａｄｉｅｎｔｓ

２．２　不同水分梯度持续干旱处理下的温度修正

６—１０月开展的玉米干旱模拟试验中，叶片光

合生理观测时采用荧光叶室，光合有效辐射均为

１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，温度、湿度和二氧化碳浓度

均为环境条件，ＬＩ６４００光合仪测定相应的光合生

理参数。玉米为碳四植物，在光饱和条件下，温度是

影响叶片生理参数的重要因子［２３］。试验期间共开

展５次观测，为排除不同时次观测下的叶片温度影

响［２４］，将叶片温度和叶片净光合速率的观测值带

入，并根据式（５）进行温度修正，得到２５℃时最大羧

化速率犞，该犞仅受叶片含水量的影响。

２．３　最大羧化速率与叶片含水量的关系

经环境变量控制和温度修正后的观测结果显

示，２５℃时最大羧化速率犞与叶片含水量犔呈显

著的二次曲线关系（图４）（达到０．０１显著性水平）。

本试验的温度稳定在３１℃～３３℃，为玉米的最适温

度范围［２５］。因此，经温度修正，拟合方程的决定系

数有所提高，但仍存在因不同程度水分胁迫引起的

发育期差异（图５），导致个别值偏小。

图４　犞与犔的关系

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎ犞
ａｎｄ犔

　　同时，选用不同犓ｃ 和犓ｏ 时，虽然拟合方程结

果和犞最大值（犞
０ ）存在差异，但拟合方程间的决

定系数犚２ 及达到犞
０ 时的最适宜叶片含水量（犔）

均接近（表３）。

　　本研究以同样应用于玉米的参数（文献［２２］）为

准，发现犞 随着犔 的增加先逐渐增加，当犔＝

８０．７９％时，犞达到最大（４４．２２μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），

其后随犔增加逐渐减小。当犔＜７０．０３％时，犞减

小为零，即光合作用为零。值得注意的是，方程还有

一个解为９３．５５％，但此时已经大于饱和叶片含水

量，因涝渍影响光合特性［２７］。

Ｍａｓｓａｄ等
［２２］指出玉米犞

０ 为３２μｍｏｌ·ｍ
－２·

ｓ－１，参数不同时绝对值不同，且不同植物的犞也不

同，如Ｐｅｒｄｏｍｏ等
［２８］给出水稻犞为１０２．７μｍｏｌ·

ｍ－２·ｓ－１，小麦为１０５．４μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，玉米为

２９．９μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，因此需对二次曲线进行归

一化。采用连乘法［２９］进行最大值标准化，即犉＝

犉０犳（狓）犳（狔），其中犉为某个变量，犉０ 为该变量的最

大值，犳（狓）、犳（狔）为修正函数。因此犞＝犞
０犳（犔），

通过拟合方程求取各方程的犞
０ ，各犞

 与最大值

犞
０ 求比值，所得比值与犔进行拟合，得到归一化后

的犔修正函数犳（犔）。图６显示归一化后的叶片含

水量影响曲线，即归一化后的拟合方程几乎一致，差

别微小。仍以 Ｍａｓｓａｄ等
［２２］给出的参数为例，当犔

为８０％左右时，犳（犔）达到１．０；当犔降至７０％左右
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图５　不同水分梯度持续干旱处理下的发育期

Ｆｉｇ．５　Ｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓｕｎｄｅｒｃｏｎｓｅｃｕｔｉｖｅｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｗａｔｅｒｇｒａｄｉｅｎｔｓ

表３　不同犓犮和犓狅取值下的拟合方程

犜犪犫犾犲３　犉犻狋狋犻狀犵犲狇狌犪狋犻狅狀狊狌狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋狏犪犾狌犲狊狅犳犓犮犪狀犱犓狅

拟合方程 犚２ 犔／％ 犞
０／（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１） 犓ｃ和犓ｏ取值参考

狔＝－０．３８狓２＋６１．７６狓－２４５０．５ ０．８７８９ ８０．７９ ４４．２２ 文献［２２］

狔＝－０．４７狓２＋７６．６４狓－３０３９．０ ０．８７６４ ８０．７６ ５５．４３ 文献［２６］

狔＝－０．５７狓２＋９１．９２狓－３６４４．８ ０．８７５４ ８０．７５ ６６．４０ 文献［４］

图６　归一化后的叶片含水量影响曲线

Ｆｉｇ．６　Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄｌｅａｆｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｉｎｆｌｕｅｎｃｅｃｕｒｖｅ

时，犳（犔）为０，即

犳（犔）＝－０．００８６×犔
２
＋１．３９６６×犔

－５５．４１７０。 （６）

３　结论与讨论

以碳四植物玉米为研究对象，结合不同水分梯

度下玉米光合作用数据和光合生化机理模型，控制

光照、温度、二氧化碳浓度、相对湿度等环境影响因

素，定量模拟叶片含水量变化对叶片光合作用的影

响，主要结论如下：

１）建立基于直接影响叶片光合作用的叶片含

水量响应函数，完善包含叶片含水量影响的碳四植

物核酮糖１，５磷酸羧化酶活性限制光合作用生化

机理模型，为进一步提高光合作用模拟的准确性和

玉米干旱监测预警提供参考。

２）玉米的最大羧化速率与叶片含水量呈显著

的二次曲线关系，其拟合方程的决定系数达０．８８，

参数不同时，最大羧化速率的绝对值不同，但归一化

后的叶片含水量修正函数与参数无关，当叶片含水

量为８０％左右时，犳（犔）达到１．０，当叶片含水量降

至７０％左右时，犳（犔）为０。

　　３）环境条件是影响玉米光合速率的因素之一，

经环境变量控制后的叶片含水量修正函数决定系数

达到０．８８，但因水分条件差异引起的玉米发育期不

同等生物因素，也在一定程度上影响光合作用模拟
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的准确性。

植物生理生态模型是研究全球变化对植被影响

的重要手段之一，也是陆地生态系统模型研究的重

要方向。叶片尺度的光合作用是陆地生态系统模型

的基础，受到生态学家的广泛关注。２０世纪８０年

代以来，Ｆａｒｑｕｈａｒ模型是叶片尺度光合作用研究的

最重要进展，大量研究揭示叶片净二氧化碳同化速

率随光照强度、二氧化碳浓度以及叶片温度的变化

规律，并在大尺度模型中有所体现，但对于叶片含水

量变化的影响研究较为欠缺。目前主要基于土壤水

分变化对叶片光合生理参数的影响研究，或从叶片

含水量变化影响气孔导度间接研究对光合作用的影

响。叶片水分是进行光合作用的重要原料，叶片含

水量状况直接影响其光合速率；同时，叶片也是作物

生长对水分亏缺十分敏感的形态指标，一旦水分亏

缺迅速通过叶片的变化反映在作物的长势和长相

上。因此，叶片含水量是大气干燥度、土壤供水能力

和作物耐旱能力综合作用的体现。特别重要的是，

叶片长势还是重要的遥感探测指标［３０３１］。近代科学

技术的快速发展已经为研究作物叶片含水量的变化

提供了强有力的支撑［３２］，遥感探测技术的发展也为

连续动态大范围监测作物长势提供技术保障。因

此，建立基于叶片含水量变化的叶片光合作用水分

响应函数不仅可以提高光合作用模拟的准确性，也

可以通过光合速率获取作物干旱致灾临界叶片含水

量和作物干旱临界气象条件，进而结合遥感长时间、

大范围干旱发生发展动态监测［３３］，为科学制定农业

抗旱对策措施，确保农业生产安全和粮食安全提供

重要的理论依据。

本研究为保证取样叶片对植株光合性能的代表

性，仅观测了玉米植株顶部第１片完全展开叶（简称

第１叶）中上部位置的净光合速率。研究发现不同

叶位的最大叶片含水量不同，随干旱进程的推进，叶

片含水量的变化速率也不同［３４］。尽管第１叶的最

大含水量高于其他叶位，其叶片含水量的下降速率

高于其他叶位，且可进行光合产物累积的叶片水分

下限（净光合速率为零时的叶片含水量）最小，其耐

旱性最强，在干旱监测中最具指标意义，但是通过第

１叶的叶片含水量换算得到的冠层含水量存在偏大

情况。因此，在应用该模型到冠层尺度时，模拟的冠

层光合作用偏大，需要考虑对整个冠层不同叶位叶

片光合作用能力的差异。

本研究利用玉米不同水分梯度持续干旱模拟试

验数据，在已有碳四植物生化机理模型的基础上，结

合试验条件（饱和光强、当前大气分压），确定玉米主

要受核酮糖１，５二磷酸羧化酶活性限制的光合作

用，并进行温度修正以排除温度变化对叶片光合作

用的影响，从而定量模拟叶片含水量变化对叶片光

合作用的影响。根据拟合发现，最大羧化速率随叶

片含水量的变化呈显著的二次曲线关系，作物生长

过程中叶片含水量过少或过多，均可降低叶片净光

合速率，甚至减小为零。

本研究中，经温度修正后拟合方程的决定系数

仅针对玉米，较多种植物类型对叶片最大羧化速率

影响［１５］的结果提高明显。环境因子是影响植物光

合作用的因素之一，不同发育期也存在差异。随着

干旱发生发展，玉米的生长发育，不同发育期的叶片

净光合速率［３５］不同。因此，未来需进一步区分作物

不同发育期，完善叶片光合作用生化机理模型。
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