
中国黄淮海地区冬小麦光合作用特征参数
Ξ

刘建栋  周秀骥
k中国气象科学研究院 o北京 tsss{tl

于  强
k中国科学院地理科学与资源研究所 o北京 tsststl

摘   要

利用 �¬¦²µ2yuss便携式光合作用测定仪 o对 t|w|年以来不同历史年代的冬小麦叶片光

合作用进行了大量测定 o拟合了不同年代 tu个典型品种的叶片光合作用光响应曲线 o首次

揭示了黄淮海地区冬小麦叶片光合特征参数随时间演变规律 o并利用数值模式分析了特征

参数对光合日总量的影响 ∀该研究为我国气候生态数值模型提供了基础数据 o并为模式的

区域应用提供了重要前提条件 ∀
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引  言

t|yx年 o§̈ • ¬·首次根据气象因子对作物影响的机理 o利用数值方法求解作物高产

上限 o从而提出了作物生长的数值模拟理论≈t  ∀此后 o随着计算手段的不断提高 o作物生

长数值模拟得以迅速发展 ous世纪 {s年代以来 o国际上英 !美及荷兰等国家陆续开发了

大量作物数值模式 o其中有代表性的如荷兰的 ≥�≤ � �≥≈u  !� � �⁄ ≤ � �°≈v  o英国的 �ƒ � 2

≤ • �∞�×≈w  o以及美国的 ≤∞� ∞≥≈x 模式 ∀进入 |s年代后 o作物生长数值模式作为下垫

面子模型开始与区域气候模式相耦合 o并结合卫星遥感形成综合的地气耦合系统 o其中有

代表性的为 t||x年欧盟主持开发的 • �ƒ �≥× 模型≈y  ∀

在中国 o竺可桢在 us世纪 ys年代首次从农业气候学角度论证了气候对农业生产力

的影响≈z  o黄秉维提出了作物高产的光温生产潜力定义≈{  ∀高亮之 !金之庆 !黄耀等则在

中国首次进行了农业气象数值模拟的一些初步工作 ot|{|年完成了/苜蓿农业气象模拟

模型k�≤ƒ� � �⁄l0≈|  o并在国内首次建立起具有一定推广面积的 � ≤≥�⁄≥作物生长优

化决策系统 ∀此后王石立与王馥棠≈ts  !黄策与王天铎≈tt  !冯定原≈tu 等相继进行了水稻

和小麦的数值模式研究 ∀进入 us世纪 |s年代后 o吴连海 !韩湘玲等≈tv 首次将作物生长

数值模式引入气候资源研究中 o自此作物模型在生产力分析中得以广泛应用≈tw ∗ t{  ∀最

近 o作物生长模型作为重要的地表生态系统过程 o开始考虑大气环境因素对作物的影
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Ξ 国家自然科学基金重大项目kw|{||uzsl !国家科技部攻关计划/农林重大病虫害和农业气象灾害的预警及控

制技术研究0usst��xs|�2tv课题 !国家科技部社会公益研究专项资助项目 / 华北干旱和东北低温冷害监测

预警技术研究0usst⁄��uss|y课题及中国科学院/百人计划0项目资助 ∀

usst2tt2s|收到 oussv2sw2t{收到修改稿 ∀



响≈t| ous  o并且与生物地球化学模型相耦合≈ut ∗ uz  ∀

应当指出 o国际上的作物生长数值模型 o在建立模式前均进行了大量的生理生态实

验 o并且即使在模型完成后 o也还在不断收集各地不同国家的相关光合生理生态资料 o进

行模型验证以使模型不断完善 ∀然而迄今为止 o中国作物生长数值模拟中的一些作物参

数 o甚至叶片光合速率等最基本参数也经常直接引用国外相关文献 ∀众所周知 o中国目前

主要冬小麦品种的光合速率与国外相比存在一定差异 o并且国内不同年代的主要品种间

也存在一定差异 o模型中最基本参数的直接引用会引起对作物生长数值模拟可靠性的怀

疑 ∀因此 o作者利用 �¬¦²µ2yuss光合测定仪对不同年代的主要冬小麦品种叶片光合作用

速率进行了大量测定 o并确定了各自的光合作用曲线 o从而为未来数值模型在实际生产中

的应用以及与区域气候模式耦合提供了最基本的模型参数 ∀

t  实验场地及方法

实验在中国科学院禹城综合试验站kvyβxsχ�ottyβwsχ∞l及山东农业大学实验基地

kvyβtyχ�ottzβtyχ∞l冬小麦标本园进行 o山东农业大学实验基地是黄淮海地区冬小麦品

种繁育及栽培主要基地 o标本园内栽种了 t|w|年以来黄淮海地区不同年代的 uss多个冬

小麦品种 ∀选取黄淮海地区各年代推广面积最大和最具代表性的两个主要品种作为研究

对象 ous世纪 xs年代 }碧玛 t号和蚰子麦 ~us世纪 ys年代 }红蚰包和泰山 t号 ~us世纪

zs年代 }烟农 tx和济南 tv ~us世纪 {s年代 }鲁麦 t号和鲁麦 x号 ~us世纪 |s年代 }鲁麦

ut和鲁麦 uv ∀此外 o标本园中种植了冬小麦原始系野生 u粒 o在 us世纪初期中国尚未进

行育种研究 o因此研究中将此原始系品种作为 t|ss年左右的一种对比品种进行测定 ∀

t||{年 ts月中旬播种 o水肥管理均适宜 o各冬小麦品种长势良好 o于 t|||年 w月 uz

日小麦抽穗期利用美国 ��≤ � � 公司生产的 �¬¦²µ2yuss便携式光合作用测定仪对冬小麦

的叶片光合作用速率进行了系统测定 ∀ �¬¦²µ2yuss便携式光合测定仪每次可以同时采集

叶片光合作用速率 !光合有效辐射光量子通量密度 !≤ �u 浓度 !温度等多项指标存贮在机

内芯片中形成一个数据文件 o大量测定后将结果一次打印全部输出 ∀测定中通过遮光方

法测定了光强渐变时叶片光合速率变化情况 ∀t||| ∗ usss年及 usss ∗ usst年分别在该

标本园进行了两年重复实验 o共得到数万条原始数据 ∀

u  实验结果及数值敏感分析

2 q1  不同年代冬小麦叶片的光合参数

利用 �¬¦²µ2yuss光合作用测定仪可以非常迅速地测定光合速率随光强变化情况 o每

测定一个品种大约 tx °¬±左右 o因此在测定过程中温度基本保持不变 ∀测定过程中水肥

及温度处于适宜状态 o因此光量子通量密度成为叶片光合速率的主要影响因子 o此时叶片

净光合作用速率k Πνl可表示为

Πν = Πζ − Ρδ (t)

式中 Πζ 为总光合速率 ; Ρ δ 为暗呼吸作用速率 ∀ Πζ 与光量子通量密度(Ιl之间关系通常
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表示为≈uu 

Πζ =
ΑΙΠ°¤¬

ΑΙ + Π°¤¬
(u)

式中 Α, Π°¤¬分别是初始量子效率和最大光合速率 ;利用最小二乘法原理拟合光合作用的

光响应曲线 ,即通过迭代使拟合残差平方和 ∆达到最小 ∀

∆ = Ε
ν

ι = t

[ Πνι − Πι(Ι) + Ρδ]
u (v)

式中 Πνι为第 ι个样本的实际净光合速率 , ν为样本数 ∀由式(t)和式(u)可以看出 ,由 Α!

Π°¤¬和 Ρδ 三个参数即可决定光合作用的光响应曲线 ,因此将其作为光合作用特征参数 ∀

将实测数据代入式ktl !kul进行迭代运算 o得到冬小麦光合作用曲线k图 tl ∀对全部品

种分别确定各自的光响应曲线 o即可得到不同年代冬小麦叶片光合作用特征参数k表 tl ∀

图 t  不同品种冬小麦叶片光合作用光响应曲线模拟

k¤l 野生 u粒 ~k¥l 鲁麦 t号 ~k¦l 鲁麦 uv

表 1  不同品种冬小麦叶片光合作用特征参数

年代 品种 初始量子效率 Α
最大光合速率 Π°¤¬

kΛ°²̄#°p u#¶p tl

呼吸作用速率 Ρ δ

kΛ°²̄#°p u#¶p tl

原始系 野生 u粒 s qstwy tx qu v qt

xs年代 碧玛 t号 s qsu|| t| qx w qz

蚰子麦 s qsuty us qs w qv

ys年代 红蚰包 s qsvyy ux qs x qw

泰山 t号 s qsvtt uw qz w q{

zs年代 烟农 tx s qsvux u{ qs y qu

济南 tv s qsvtz u{ qx w qs

{s年代 鲁麦 t号 s qsvzu us qw w qt

鲁麦 x号 s qsvsv vs qs z qt

|s年代 鲁麦 ut s qsv{| vx qs z qy

鲁麦 uv s qswux v| qu x q|

2 q2  冬小麦叶片光合特征参数的演化过程

为了进一步揭示不同年代品种冬小麦光合特征参数随时间的演变过程 o将 us世纪

xs年代品种时间设为 t|xx年 oys年代品种设为 t|yx年 o并依次类推 o从而得到光合特征

参数随时间的变化规律k图 ul ∀应当指出 }不同年代间的品种种植为一个时段 o而非一个

时刻 o因而用直方图表达各时段的参数更接近实际 o但由于各年代选取了两个最主要的品

种 o因而难以直接用直方图表示品种光合特性演变过程 ∀实际上 o即使可以采用直方图表
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示 o其演变规律分析结果与以上处理方法得到的结果显然也是完全等同的 ∀

  利用线性回归 !指数回归以及双曲线回归等多种拟合方法 o探讨 Α及 Π°¤¬随时间变

化情况 ∀从总体来看 o初始量子效率 Α随时间演变以线性增长形式拟合效果最好k图

u¤l o而最大光合速率 Π°¤¬则呈一种指数增长形式k图 u¥l o呼吸速率 Ρδ 变化规律则不太

明显k图 u¦l ∀初始量子效率 Α和最大光合速率 Π°¤¬随时间变化函数可以表示为

Α = − s .xtu + u .zyt ≅ ts−w Ψ (w)

Π°¤¬ = tw .uw| + u .usw¨
Ψ−t|t{ .vww

vv .|yt (x)

式中 Ψ为年份 ∀由式(t)和式(u)可以看出 ,单纯从数学公式上也可以发现 Α和 Π°¤¬是决

定光合作用曲线的最主要的两个参数 , Ρ δ 并不能改变光响应曲线的形式而仅能改变曲线

在坐标系中的上下位移 ,并且 Ρδ 是一个较小量(表 t) ,对整个曲线的影响相对 Α和 Π°¤¬

而言要小得多 ∀从整体趋势来看 ,作为影响光响应曲线的最主要的两个特征参数 , Α和

Π°¤¬在 t|w|年以来有了较大幅度的提高 ,这也是黄淮海地区作物生产力逐步提高的最直

接的根本原因 ∀

2 .3  叶片光合参数对光合日总量计算结果影响的数值分析

  近年来 , 中国作物生长数值模拟研

究中 Α和 Π°¤¬两个最重要的光合特征

参数大量直接引用 � q√¤± �̈∏̄ ±̈在 us

世纪 {s年代的研究结论[ v] ,即 Α� tx ≅

tsp y
ª#�p t oΠ°¤¬ � v qx ª# °p u#«p t o按

目前国际单位制 Α � s qszwt oΠ°¤¬ �

uu qt Λ°²̄#°p u#¶p t ∀为了将此特征参

数与国内冬小麦特征参数进行对比 o在

图 u¤和图 u¥中分别读取模拟线上对应

于t|xx年的 Α和 Π°¤¬值作为 xs年代
图 v  不同年代冬小麦光合作用光响应曲线
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的光合特征参数理论值 oΡδ 取平均值 o依此类推 o即可得到不同年代的光响应曲线k图

vl ∀图中清楚表明 }荷兰小麦品种与中国不同年代冬小麦品种相比 o叶片光合作用均存在

较大差异 ∀在辐射强度较低的情况下 o荷兰小麦光合能力较强 ~然而在辐射强度较大的环

境下 o荷兰 us世纪 {s年代小麦光合作用能力低于我国 us世纪 {s年代和 |s年代小麦光

合能力 ∀由此可见 o时至今日中国模型大量直接引用国外参数是不恰当的 ∀

  冬小麦逐日光合作用累积对最终产量形成至关重要 ∀因此 o为了进一步说明参数引

用不当可能带来的误差 o有必要进一步对光合日总量进行数值分析 ∀如果计算净光合作

用日总量 o在积分运算中暗呼吸要分为生长呼吸和维持呼吸 o因子增多而无法比较单纯由

特征参数带来的光合日总量差异 ~由于 Ρδ 相对而言较小 o特别是光合作用较强的典型晴

天 o相对值更小 o因此此处计算总光合作用的日总量 ∀设水 !肥 !温度等条件均保持适宜状

态 o在黄淮海地区典型晴天 o一天中任一时刻直接辐射 Σ( Ξ)和散射辐射 ∆( Ξ)可表示

为≈t| 

Σ( Ξ) =
Π(¶¬± 7¶¬±∆ + ¦²¶7¦²¶∆¦²¶Ξ)
Σ( Ξs¶¬± 7¶¬±∆ + ¦²¶7¦²¶∆¶¬±Ξs)

# Σ (y)

∆( Ξ) =
Π(¶¬± 7¶¬±∆ + ¦²¶7¦²¶∆¦²¶Ξ)
Σ( Ξs¶¬± 7¶¬±∆ + ¦²¶7¦²¶∆¶¬±Ξs)

# ∆ (z)

式中 7 为地理纬度 ; Ξ为时角 ; Ξs � ¤µ¦¦²¶k p·ª 7·ª∆)为日没时角 ; Σ为日长 ; ∆为赤纬 ,

由左大康 ƒ²∏µ¬̈µ分析结果进行计算[ tw ,ty ∗ us] ; Σ为直接辐射日总量 ; ∆ 为散射辐射日总

量 ∀任一时刻的直接光合有效辐射 Σ 3 ( Ξ) � s .wu Σ( Ξ)及散射光合有效辐射 ∆ 3 ( Ξ) �

s .xv ∆( Ξ) ,对于波段为 wss ∗ zss ±°的光合有效辐射 ,t �光合有效辐射所含光量子数

为 w .y Λ°²̄
[ u|] ∀

在太阳光线 νσ方向上 Γ函数可以表示为[ t|]

Γ( νσ) = Γ(η , Α) =
t

uΠΘ
uΠ

s
§ΥΛΘ

Π/ u

s
γ(ΗΛ , ΥΛ) ¦²¶νσνΛ ¶¬±ΗΛ§ΗΛ ({)

式中 η为太阳高度角 , Α为太阳方位角 , γ(ΗΛ , ΥΛ)为叶方位角为 ΥΛ !叶倾角为 ΗΛ的叶倾

角分布函数 , νΛ为叶片法线方向的单位矢量 ,¦²¶νσνΛ为太阳光线方向和叶片法线方向夹

角的余弦 ,直射光穿透函数 Σσ( Λ , νσ)和散射光穿透函数 Σδ( Λ)为

Σσ( Λ , νσ) = ¨− Λ#
Γ( ν

σ
)

¶¬±η (|)

Σδ( Λ) =
t

ΠΘ
uΠ

sΘ
Π/ u

s
Σσ( Λ , ν)¦²¶Η¶¬±Η§Η§Υ (ts)

其中 Σσ( Λ , ν)为倾角 Η和方位角 Υ所决定矢量方向的透过函数 ∀累积叶面积指数( Λ p

t) ∗ Λ层次内 !倾角为 ΗΛ !方位角为 ΥΛ叶片上的直接光合有效辐射为

Σ 3 ( Λ − t , ΗΛ , ΥΛ) =
Σ 3 ( Λ − t , νσ)

¶¬±η
# ¦²¶νσνΛ (tt)

在太阳高度角为 η ,方位角为 Α时考虑了一次散射过程后的累积叶面积指数 Λ处水平面

散射辐射强度为

∆ 3 ( Λ) = ∆ 3 ( Ξ) Σδ +
Θ 3 ( Ξ) Ρ3 Κ(¨− ΚΛ − ¨− Λ)

t − Κ
(tu)
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式中 Ρ3 � (Θ
3 n Σ3 )/ u ,其中 Θ

3为叶片光合有效辐射反射系数 , Σ3为叶片光合有效辐射

透射系数 ,根据各向同性的辐射理论 ,在累积叶面积指数( Λ p t) ∗ Λ层次内 !倾角为 ΗΛ !

方位角为 ΥΛ的叶片收到的散射辐射量与叶方位角无关 ,可以表达为

∆ 3 ( Λ − t ∗ Λ , ΗΛ , ΥΛ) = ∆ 3 ( Λ − t) #
(t + ¦²¶ΗΛ)

u
(tv)

将太阳时角 Ξ时刻 ,累积叶面积系数 Λ !叶倾角 ΗΛ !方位角为 ΥΛ叶片上的光合有效辐射

Θ 3 ( Ξ , Λ , ΗΛ , ΥΛ)代入单叶总光合作用式(u) ,得到此叶片净光合速率 Πζ( Ξ , Λ , ΗΛ , ΥΛ) ,

那么时角 Ξ时刻群体总光合速率为

Π½( Ξ) = Θ
Λ

sΘ
Π/ u

s Θ
uΠ

s
Πζ( Ξ , Λ , ΘΛ , ΥΛ)§ΥΛ§ΗΛ§Λ (tw)

对时角 Ξ积分即可得到总光合作用日总量 ∀

首先设定数值分析的基值 ,模拟地点为黄淮海地区中部济南 ,日期为 usst年 x月 tx

日 ,典型晴天 ,直接辐射日总量为 t{ ��#°p u o散射辐射日总量为 y ��#°p u ,冬小麦叶面

积指数为 x ∀实际上由于品种不同 o同一日期叶面积显然不可能完全相同 o但数值分析的

目的是为了揭示仅由参数引用不当造成的模型计算误差 o因此进行这种理论假设是必要的 ∀

数值分析结果k图 w¤l清楚表明 }在黄淮海地区典型晴天 o荷兰品种与中国冬小麦品

种之间群体光合作用日变化形式存在一定差异 o中午时段 us世纪 |s年代品种鲁麦 uv的

群体光合能力大于荷兰品种 o而其它时刻则刚好相反 ∀从光合日总量而言 o荷兰品种的光

合作用积分值与鲁麦 uv大体相当 o即荷兰品种在低光强下的较大的模拟值与高光强下的

较小的模拟值造成的计算误差正好大体抵消 o因此得到的结论是如果用荷兰品种参数 o那

么最终光合日总量不会存在较大差异 ∀但是从科学角度来讲 o同时存在两种误差 o仅由于

误差相互抵消而认为模型正确显然是不允许的 ∀并且 o如果模型的研制目的是为了揭示

瞬时光合作用并进行调控 o必然导致一天中绝大多数时间均存在较大误差 ∀

图 w  品种特征参数对冬小麦群体光合的影响

k¤l不同品种群体光合日变化过程 ~k¥l 特征参数对光合日总量影响的数值分析

k图中等值线单位 }ª#°p u#§p tl

  光合特征参数 Α和 Π°¤¬对光合日总量影响的数值分析k图 w¥l表明 }当 Α较小时 o
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Π°¤¬增加对光合日总量的影响较小 ~但是当 Α较大时 ,光合日总量随 Π°¤¬增加迅速增大 ∀

v  结论与讨论

ktl 利用 �¬¦²µ2yuss便携式光合作用测定仪 o对 t|w|年以来不同历史年代的冬小麦

叶片光合作用进行了大量测定 o拟合了不同年代 tu个典型品种的叶片光合作用光响应曲

线 o首次揭示了黄淮海地区冬小麦叶片光合特征参数随时间演变规律 ∀数值分析表明 }us

世纪 {s年代的荷兰品种与中国 us世纪 {s年代及 |s年代的冬小麦品种相比 o虽然从光

合日总量而言 o荷兰品种光合作用日积分值与中国黄淮海地区代表品种鲁麦 uv大体相

当 o但两者之间群体光合作用日变化形式存在一定差异 ∀从科学角度来讲 o同时存在两种

误差 o仅由于误差相互抵消而认为模型正确显然是不允许的 o并且在揭示瞬时光合作用

时 o引用荷兰参数必然导致一天中绝大多数时间均存在较大误差 ∀

kul 作物模型已经成为地学领域生产力分析中的主要研究手段 o模型的基本参数对

模型计算结果至关重要 o直接引用国外模型参数需要十分慎重 ∀地学界广泛引用的世界

粮农组织气象组广为推荐的 ƒ��生产力模型中的相关参数比本文提及的荷兰参数取值

更小 o无论在低光强还是在高强下光合作用值均小于中国 us世纪 |s年代水平 o以致中国

的现实生产力甚至超过 ƒ��计算的生产潜力 o存在很大的不合理性 o对此作者曾对 ƒ��

原有基本参数进行了必要的订正≈tz  ∀而本文研究则表明 }直接引用国外参数即便在光合

日总量值计算正确的情况下 o也可能在中间过程中存在较大的计算错误 o因此 o模型参数

应当以实测为准 ∀

kvl 目前各学科广泛交叉 o植被作为重要的地球表层生态因子 o已经开始与地球生物

化学模型相耦合≈ut ∗ uy  o并且正在试图与大气模式相耦合≈vs  ∀本文所得到的大量参数 o

为未来建立综合模式提供了最基本的模型参数 ∀此外 o本文首次揭示了叶片光合作用的

演变过程 o由此可以断定作物生产潜力也必然存在一种演变过程 o因此 o在本文研究基础

上 o有可能进一步揭示中国近代作物生产力的演变过程及未来演变趋势 ∀作为人口大国 o

这一研究将对中国的粮食安全提供重要理论依据 ∀此外 o气候变化对农业影响成为目前

国内外研究热门课题 o在研究中对未来生产力进行预测时 o一般假定目前作物特性保持不

变 o模拟未来几十年后的气候情景下生产力变化状况 ∀然而 o本文清楚地揭示出 o自 t|w|

年到目前 us世纪 |s年代 o随着品种的进化 o叶片光合能力已经得到大幅度提高 o而且品

种进化已使叶片光合能力提高了不止一倍 ∀因此 o在以后有关气候变化对作物生产力影

响的研究中应当进一步考虑品种进化的影响 ∀本文提供的大量基础数据 o为设计品种进

化情景提供了重要的科学依据 ∀
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