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摘要  在当前 CO2 环境以及 600 μmol/mol air 的开顶箱中, 测量水稻冠层离水田泥土 45 cm 和 90 cm 处光合有

效辐射的变动以及叶片的动态光合速率, 探讨高  CO2 环境下光强变动与光合作用关系的潜在变化。结果表

明: 1) 水稻冠层  90 cm 处的平均光强是  45 cm 处的  3~4 倍 , 但晴天光强的时间变异系数比  45 cm 处低  55%~ 

60%; 2) 上部叶片有更高的饱和光合速率以及照后  CO2 固定, 下部叶片有较高的低光光合速率; 3) 高  CO2 开

顶箱冠层内部的光衰减百分比倾向于增大, 上, 下叶片的光合能力差异增大。因此, 冠层不同高度的光环境

可能同时影响叶片的稳定态和动态光合特性, 高 CO2 可能加大由不同冠层光环境差异造成的光合特性差异。 
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Abstract  The purpose of this study is to explore the potential changes in the relationship between dynamic light 

and photosynthesis in high CO2 environment, so as to provide scientific support for coping with global changes. 

We characterized dynamic light environment at two heights within rice canopy and dynamic photosynthetic 

response of leaves at each height (about 45 cm or 90 cm high from the soil of paddy field) in an open canopy and 

within an open top chamber (OTC) with a high CO2 of 600 μmol/mol air. The result showed that the averaged 

photosynthetic photon flux density incident at 90 cm height above the paddy field was 3–4 times higher than that at 

45 cm height, but the coefficient of temporal variation in light received at 90 cm height was 55%–60% smaller than 

that of the lower layer. Flag leaves at 90 cm height showed higher saturated photosynthetic rate and more post-

illumination CO2 fixation, while leaves at 45 cm height showed higher photosynthetic rate under low light. In the 

high CO2 OTC, light attenuation percentage in canopy tended to increase, compared with leaves outside the OTC; 

the difference between assimilation rates at the two heights also increased within the OTC. These results suggested 

that not only the steady-state photosynthetic rate, but also the dynamic photosynthesis in rice leaves may have 

altered in different ways at different canopy heights, which is to be further influenced by CO2 environment. 

Key words  dynamic photosynthesis; increasing CO2; photoacclimation; rice

水稻(Oryza satiza L.)是重要的粮食作物, 种植

面积占我国粮食作物总面积的  20%以上[1]。研究表

明, 作物叶片的光合碳同化与作物产量的相关程度

很高 [2–3], 因此提高叶片光合能力可能有助于提高

粮食产量。 

在自然条件下, 由于太阳高度角、云量和风向
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风速的变化, 叶片常常经历剧烈的光强变化。冠层

内部叶片接受到的、常常接近于冠层顶部光强的短

时光照被称为“光斑”。以往大多数研究都关注森林

中林下植物, 这些林下植物大部分时间处于较低的

光强下 , 光斑时间短 , 但辐射能量高 , 是叶片碳同

化能量的重要来源[4]。水稻和小麦等作物的冠层内

部也存在光斑现象, 近年来受到关注[5–6]。 

叶片在变动光强下的光合过程主要包括由  1,5-

二磷酸核酮糖(RuBP)再生、1,5-二磷酸核酮糖羧化

酶 /加氧酶(Rubisco)激活和气孔运动驱动的光合诱

导以及光照减弱后光合碳固定这两个过程 [7–8]。改

进叶片动态光合响应能力对提高产量可能具有一定

的应用潜力[9]。 

位于冠层不同高度的叶片所处的光环境不同。

位于顶部的叶片常常接收到更多的太阳直射辐射 , 

下部叶片则受到叶片相互遮阴的影响, 大部分时间

处在较弱的散射光辐射中 , 偶尔才会得到短暂的、

具有较高辐射能量的光斑[5,10]。 

不同的生长光环境会影响叶片的光合特性[11]。

减少叶片生长时的光通量密度会改变水平生长的藤

本植物的光合特征 , 如光系统  II、细胞色素  f 与叶

绿素含量之比(Cyt f/Chl)以及叶绿素  a 与  b 含量比

(Chl a/b) [12], 进而可能减弱叶片的光合能力。水稻

有关研究也提供了类似的光强变化改变叶片光合特

征的证据[13]。与冠层顶部叶片相比, 作物冠层下部

叶片的最大光合速率、最大羧化速率和最大电子传

输速率都比较低 [10]。这些研究均表明植株不同位

置的叶片在稳定光强下的光合特性会受到冠层内部

光环境的影响, 但目前缺少有关水稻冠层不同位置

叶片动态光合的研究。 

工业革命以来, 大气中  CO2 浓度急剧增加, 预

计到  2080 年将超过  550 μmol/mol[14]。作为光合作

用的底物, CO2 在环境中的浓度增加可能会影响水

稻的光合作用 [15–17]。同时 , 高  CO2 浓度可能会影

响上层叶片的叶绿素含量 [18], 增加上层叶片对光

的吸收 [19], 进而导致下层叶片接受的光质和光强发

生变化[18–19]。因此, 在分析叶片光合特征及光环境

的影响时, 也要考虑环境  CO2 浓度的升高。为探讨

未来大气  CO2 浓度升高环境下动态光合特性的变

化, 我们观测了生长在当前大气  CO2 浓度下以及在

600 μmol/mol 的开顶箱中的水稻动态光合特性, 以

期实现如下研究目标: 1) 描述开顶箱内外的水稻冠

层不同高度光合有效辐射特征; 2) 观测并揭示开顶

箱内外水稻冠层不同高度的动态和稳定光合特性 ; 

3) 探讨光合特征与光环境之间可能的关系及其在

高  CO2 环境下发生的变化。 

1 材料与方法 
1.1 实验站点 

研究站点位于南京信息工程大学农业气象与生

态实验站内(32°16′N, 118°46′E), 该地属于亚热带季

风气候区 , 多年平均气温为  15.6ºC, 年平均降水量

为  1100 mm, 平均日照时数超过  1900 小时, 无霜期

为  237 天[16–17]。供试土壤为潴育型水稻土, 灰马肝

土属, 耕层土壤质地为壤质黏土, 土壤有机碳含量

为  11.95 g/kg, 全 氮含量为  1.19 g/kg, 土 壤容重为

1.57 g/cm, pH(H2O)为 6.3[17,20]。 

在研究站点采用开顶箱(open top chamber, OTC)

模拟大气  CO2 浓度升高的环境。其中, OTC 外形为

正八边形棱柱状, 高  3 m, 对边直径为  3.75 m, 底面

积约为  10 m2, 侧面由铝合金框架和高透光性的普

通玻璃组成, 玻璃的透光度约为  80%, 在中央处有

较大开口 , 开口向内倾斜  45°以便聚拢气体 [16,20]。

以背景大田 CO2 浓度(约 400 μmol/mol)为参照值, OTC

箱中的  CO2 浓度比参照值提高  200 μmol/mol (约  600 

μmol/mol)。 

供试的水稻品种为南粳  9108, 全生育期为  149~ 

153 天, 在  2017 年  5 月进行播种, 6 月移栽到试验大

田及  OTC 中 , 载插密度为  30 穴 /m2。氮肥用量为

17.6 gN/m, 氮肥组成包括复合肥(N : P2O5 : K2O = 15% : 

15% : 15%)和尿素(有效成分占  46.7%), 其中基肥占

40%, 分蘖肥和穗肥各占  30%[17]。水分及其他田间

管 理 措 施 统 一 采 用 当 地 常 规 栽 培 模 式 。 观 测 时 , 

OTC 内 外 水 稻 的 植 株 高 度 为  95~100 cm, 未 发 现

OTC 内外叶冠层空间结构的可视差异。 

1.2 光环境测量 
水稻灌浆期间, 在  OTC 内外选择水稻株丛中央

位置进行光环境测量。经测量, 大田和  OTC 内水稻

的剑叶平均离地约  90 cm, 水稻的第二片叶子离地

约  45 cm, 因此在离泥土约  90 cm 和约  45 cm 处, 分

别 水 平 设 置 光 量 子 传 感 器 (测 量 型 号 分 别 为  MIJ-

14PAR Type2 和  LI-190SB, 实验前已测试证明两个

传感器对光强的响应能力一致)。光量子传感器的

数据记录频率为每秒一次。在  2017 年  9—10 月期

间 , 10:00—16:30 进行观测记录 , 并记录天气状况

(晴天 /阴天)。OTC 外上、下位置的光环境数据在
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晴天有  3 组, 阴天有  2 组, OTC 内上、下位置的光环

境数据在晴天和阴天各有  1 组。选取 OTC 内外晴天

和阴天各一组数据进行计算。 

1.3 气体交换参数测量 
2017 年  9 月中旬到  10 月期间, 每天上午  9 时至

下午  4 时, 分别在  OTC 内外各选取  4 株水稻苗的剑

叶及倒二叶(分别称为上部叶片和下部叶片)进行气

体交换测量(图  1)。使用  Li-Cor 6400 型光合仪, 配

置红蓝  LED 光源, 并利用  CO2 注入系统来控制  CO2

浓度 : 先用纯碱石灰除去进入测量室的气流中的

CO2, 然后使用  CO2 小气瓶控制随后的  CO2 浓度。

在测量叶片的光诱导曲线时, 温度为  30ºC, 空气湿

度控制在  60%~65%之间。测量  OTC 外的叶片时 , 

CO2 设置为  400 μmol/mol; 测量  OTC 内的叶片时 , 

CO2 设定为  600 μmol/mol。先设定叶室内的光强为

1500 μmol/(m2·s), 维持  10 分钟后 , 将光强减弱至

100 μmol/(m2·s), 维持  30 分钟 , 然后将光强迅速升

高增加至  1500 μmol/(m2·s)。在测量  40 分钟后 , 叶

片达到高光下的稳定状态 , 再将光强迅速降低  50 

μmol/(m2·s), 并保持  10 分钟, 最后将光强减弱至  0, 

测量  5 分钟。用  t0~t5 表征上述光强变化的时间节点

(图  2)。 

1.4 计算公式和分析方法 
1) 光环境的量化。分别量化  OTC 内外晴天和

阴天时层不同位置光环境的特征, 包括计算测量期

间强度在  0~50, 50~100, 100~200, 200~500, 500~ 

1000 和>1000 μmol/(m2·s)范围内光量子累计总量及

其与一天总光量子之比以及各范围内光强累计时间

及其与总测量时间之比 , 统计一天内光强的均值、

标准差、变异系数、最大值和最小值, 同时计算光

强每秒的变化量
1 2 1

PFD PFD PFDt t t   (其中  t2−t1  

 

图 1  水稻冠层不同高度叶片光合作用观测现场 
Fig. 1  Field measurement of leaf photosynthesis at  

different rice canopy heights 

 
图 2  动态光合作用测定时的光强变化 

Fig. 2  Time course of light intensity applied for  
measurement of dynamic photosynthesis 

=1 s)。若
1

| PFD |t >5 μmol/(m2·s), 则判断
1

PFDt 为快

速变化的动态光。最后, 统计动态光在总光量子数

中的占比  PFD 动/PFD 总。 

2) 拟合光响应曲线。采用指数函数模型 [21–22], 

使用最小二乘法, 将光合速率在光强  0, 50, 100 和

1500 μmol/(m2·s)下的稳定值进行拟合, 获得叶片光

响应曲线的参数:  

    maxmax dresponse 1 e
,

L
ALA A R


  
 (1) 

其中, L 是光强(μmol/(m2·s)); Amax 是最大光合速率

(μmol/(m2·s)), 拟合中用放大系数  k 与  Ahigh 的乘积

表示, Ahigh 为叶片在高光下的光合速率; α 为初始量

子效率, 是光响应曲线在光强为零时的斜率, 本文

使用光强为  0 与  50 μmol/(m2·s)两个点之间的斜率。

获得拟合曲线的参数后, 代入计算叶片在光强为  0, 

50, 100, 200, 300, ..., 2000 μmol/(m2·s) (省略号表示

以  100 μmol/(m2·s)递增的光强)情况下的叶片稳定光

合速率。每个叶片共获得  22 个拟合的稳定光合值, 

分别计算在不同位置、不同生长条件下作为重复

的  4 个叶片稳定光合值均值和标准误差, 并据此绘

制不同处理下叶片的光响应曲线。 

3) 计算计算累积碳同化量、累积蒸腾量、累

积潜在水分利用效率和累积表观水分利用效率: 

 
5

0

( ,)d
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t
A t t 累积碳同化量  (2) 
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4) 计算  t2 ~ t4 之间动态光合的碳损失比和光减

弱碳固定比:  

 

3

2

t

1500 3 2 t

1500 3 2

,
( ) ( )d

( )

A t t A t t

A t t

  


 


碳损失比  (6) 

 

4

3
50 4 3

50 4 3

( )dt ( )

( )

t

t
A t A t t

A t t

  


 


光减弱后碳固定比 。 (7) 

5) 使用  t 检验方法, 分析  OTC 内外冠层下层叶

片光合特征的差异(α=0.05)。统计分析使用  Python 

3.6 的  Scipy.stats 包完成, 图片使用  Origin 2018 软件

绘制。 

2 结果 
2.1 水稻冠层不同高度光合有效辐射的动态

特征 
在  OTC 内外, 晴天到达水稻冠层下部叶片的累

积光量子数为上部叶片的  24%~37%, 阴天该比例

为  24%~26% (图  3 和表  1)。如图  4 和  5 所示, 晴天到

达上层叶片光合有效辐射的光强均大于  200 μmol/ 

(m2·s), 一天(10:00—16:30)之中有约  80%光量子的

光强大于  1000 μmol/(m2·s)。阴天到达上层叶片阳

光的光强均大于  100 μmol/(m2·s), 约  60%光量子的

光强为  500~1000 μmol/(m2·s)。无论晴天还是阴天 , 

到达  OTC 外下部叶片的  80%以上光合有效辐射的

量子密度大于  200 μmol/(m2·s)。到达冠层上部叶片

的光合有效辐射在一天当中贡献能量最多的光强范

围占据的时间也最多(图  5)。对于下部叶片 , 晴天

大 于  500 μmol/(m2·s)光 合 有 效 辐 射 的 时 间 占 比 仅

为  14%~16%, 却贡献了总光合有效辐射量的  42% 

以上。 

如表  2 所示, 在晴天, 到达  OTC 内外冠层上部

的累积光合有效辐射为下部叶片的  3~4 倍, 但变异

系数比下部低  55%~60%, 到达下部叶片的光合有

效辐射的动态光(即一秒钟内观测到的光合有效辐

射量的差异大于  5 μmol/(m2·s)的光)在总辐射中的占

比也远高于上部叶片。在阴天, 水稻上、下叶片一

天内接收到的光强的变异系数没有显著差别。 

2.2 水稻冠层不同高度的动态和稳态光合特性 
OTC 内外, 水稻冠层剑叶在高光下的稳定光合

速率和气孔导度均高于下部叶 , 但在低光下(<100  

 
0 s 处为测量开始时刻(上午 10:00) 

图 3  OTC 内、外水稻叶冠层内离水田土壤高约 45 cm 和 90 cm 处在晴天和阴天观测到的光合有效辐射的时间变化 
Fig. 3  Diurnal traces of photosynthetic active radiation at 45 cm and 90 cm above the paddy field soil within the rice canopies, 

outside/inside the OTC on sunny and overcast days 
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表 1  水稻冠层不同高度的累积光量子通量密度以及衰减百分比 
Table 1  Accumulated photon flux density and light attenuation at different heights of the rice canopy 

位置 天气 AccPFD 上部/(molm－2) AccPFD 下部/(molm－2) (AccPFD 下部/AccPFD 上部)/% 衰减/% 

OTC 外 
晴天 31.17±2.08 11.71±3.31 36.55±13.69 63.45±13.69 

阴天 10.27±5.91 3.29±2.41 27.80±7.44 72.20±7.44 

OTC 内 
晴天 27.61 6.74 24.44 75.56 

阴天 9.69 2.48 25.63 74.37 

说明: 衰减百分比为(AccPFD 上部–AccPFD 下部)/AccPFD 下部×100%, AccPFD 为测量当日  10:00 ―  16:30 的累积光量子数; 其中  OTC 外的光强数

据表示为均值±标准误差(晴天  n=3, 阴天  n=2)。 

 

图中数字表示测量当日  10:00—16:30 间的累积光量子数, 图例中光合有效辐射单位是 μmol/(m2·s), 下同 

图 4  水稻冠层内不同高度光合有效辐射的光强频率分布 
Fig. 4  Frequency distribution of incident photosynthetically active radiation light intensity at two heights within rice canopies 

μmol/(m2·s)), 下部叶的光合速率倾向于高于剑叶或

与剑叶相等(图  6 和表  3)。由表  3 可知, 下部叶的表

观量子效率和暗呼吸速率均低于剑叶。在  OTC 外, 

下 部 叶 的 光 补 偿 点 低 于 剑 叶 , 但 在  600 μmol/mol 

CO2 浓度的  OTC 内 , 下部叶的光补偿点与剑叶相

近。水稻叶冠层剑叶在整个动态光合测量期间的累

积碳同化量、累积蒸腾量、光损失以及光减弱后

的  CO2 固定均高于下部叶, 下部叶的潜在和表观水

分利用效率则高于剑叶。 

2.3 OTC 高  CO2 对水稻叶冠层不同高度叶片

光环境及光合能力的影响 
在晴天, 到达 OTC 内外的光合有效辐射中大部

分的光强范围一致, 但在阴天, 到达  OTC 内冠层上

下的光合有效辐射中主要部分的光强强度比  OTC

外略低(图  4)。无论是晴天还是阴天, OTC 内冠层光

强的衰减幅度均大于  OTC 外, 但不存在统计学上的

显著差异(表  1)。在高  CO2 浓度的  OTC 中生长的水

稻叶片倾向于具有更高的饱和光合速率、暗呼吸速 
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图 5  水稻冠层内不同高度光合有效辐射的时间频率分布 
Fig. 5  Frequency distribution of incident photosynthetic active radiation at two heights within  

rice canopies on sunny and overcast days 

表 2  OTC 内外晴天阴天情况下水稻叶冠层不同高度的光环境特征 
Table 2  Light environment at different heights of rice canopy inside and outside the OTC on sunny and cloudy day, respectively 

测量 位置 
均值/ 

(μmol·m–2·s–1) 

标准差/ 

(μmol·m–2·s–1) 

中位数/ 

(μmol·m–2·s–1) 
变异系数

最大值/ 

(μmol·m–2·s–1)

最小值/ 

(μmol·m–2·s–1) 

/(PFD PFD )动 总
/

% 

晴天 OTC 外 
上 1185 507 1054 0.43 2597 345 38.37 

下 319 300 229 0.94 2002 54 56.45 

晴天 OTC 内 
上 1180 418 1303 0.35 1799 329 8.27 

下 288 254 210 0.88 1584 64 23.75 

阴天 OTC 外 
上 691 322 706 0.47 1969 123 6.09 

下 244 120 252 0.49 1137 41 3.63 

阴天 OTC 内 
上 414 160 410 0.39 710 123 0.40 

下 106 44 108 0.41 208 28 0.33 

 
 

率、光补偿点以及整个动态光合期间的累积碳同化

量和水分利用效率(表 3)。 

3 讨论 
3.1 水稻下层叶片的光环境 

在晴天, 相比于水稻下层叶片经历的短暂而频

繁的光斑, 上层叶片处于较高的平均光强, 经历更

多的短暂低光强辐射, 这一光强变化特征主要是云

的变动造成的[5]。OTC 内风的影响很小, 短暂的低

光辐射更明显, 如低于  1000 μmol/(m2·s)的低光辐射

约占  35%的时间, 仅提供约  15%的总辐射能。对下 

部 叶 片 来 说 , 200~500 μmol/(m2·s)的 光 强 占  41%~ 

44%的时间 , 提供的光合有效辐射占总量的  39%~ 

41%, 而  500 μmol/(m2·s)以上的光照仅占一天观测

时间的  14%~16%, 却提供高达  42%以上的光合有效

辐射能量(图  3~5)。上述结果说明迅速利用变动的

光合有效辐射对水稻下部叶提高光能利用效率十分

重要。 

3.2 水稻叶冠层不同高度叶片的稳定和动态

光合特征 
水稻上层的剑叶比下层的叶片在高光下具有较

强的光合能力, 与前人研究结果[10,23–25]一致。与上 
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计算叶片模拟光合速率的平均值(曲线)和标准
误差(误差棒)的重复数为 4 个 

图 6  水稻叶冠层不同高度的光响应曲线 
Fig. 6  Light response curves of rice leaves at different 

heights of rice canopy inside and outside OTC 

层剑叶相比, 下层叶片的叶龄更大, 光环境的总光

强较低, 这两个因素都会影响水稻叶片的光合物质

含量, 进而影响其光合能力 [13,24,26]。研究表明, 随

着叶龄增加, 叶片的  Rubisco 酶、细胞色素  f (Cyto- 
 
 

chrome f)等物质的含量会下降[27–28]。这些物质是光

合碳同化过程中电子传递与卡尔文循环的重要组成

部分, 其含量减少会导致叶片电子传递能力与羧化

能力下降, 进而表现为光合速率下降。同时, 生长环

境中光强减弱也会导致  Rubisco 酶含量、光系统  II

含量和细胞色素 Cyt f/Chl、Chl a/b 等光合特征指标

下降 [12]。然而 , 在光照较弱(<100 μmol/(m2·s))时 , 

下部叶片的光合速率高于剑叶(图  6), 这与荫叶适

应较弱光环境的结果相符, 与下部叶片较低的暗呼

吸速率及光补偿点有关(表  3)。考虑到上层叶片在

阴天和晴天测量时间内接收到的光强几乎均大于

200 μmol/(m2·s), 而 对 于 下 层 叶 , 小 于  200 μmol/ 

(m2·s)的光强在晴天贡献  15%以上的能量(图  4), 该

特征有利于低层叶片在相对低的光强环境下进行光

合碳同化[10]。综上所述, 我们认为叶片老化和光环

境两个因素均会对下层叶片的光合能力产生影响 , 

但对两个因素的相对贡献比例需要进一步研究。 

下层叶片的水分利用效率, 尤其是潜在水分利

用效率远高于剑叶, 主要是由于下部叶片的蒸腾量

以及气孔导度均为上部剑叶的一半左右(表  3)。剑

叶是灌浆期水稻主要的光合能量来源, 因此下层片

叶较高的水分利用效率有利于减少整株植物的水分

散失。 

在  OTC 外, 下层叶片的诱导光合损失几乎与上

部剑叶相等, 但在  OTC 内, 下层叶片的诱导光损失

少于剑叶(表  3), 这可能意味着, 尽管光强在冠层内

的衰减在高  CO2 环境下有所增大, 下层叶可能对光 

表 3  水稻下层叶片的动态和稳态光合特性及其占上层叶片的比例 
Table 3  Steady-state and dynamic photosynthetic characteristics of lower leaves and their propotion in upper leaves of rice 

光合作用参数 OTC 外(下层/上层百分比) OTC 内(下层/上层百分比) 高 CO2 处理/% 

稳定光合参数 

饱和光合速率/(μmol·m–2·s–1) 13.94±1.25a (64.49) 14.78±1.08a (52.62) +6.04 

强光下气孔导度/(mmol·m–2·s–1) 0.23±0.02a (50.48) 0.12±0.02b (50.50) –49.50 

表观光量子效率/(mol·mol–1) 0.036±0.003a (89.43) 0.038±0.002a (78.88) +5.24 

暗呼吸速率/(μmol·m–2·s–1) –0.80±0.23a (61.53) –0.95±0.19a (76.40) +19.17 

光补偿点/(μmol·m–2·s–1) 22.81±5.90a (70.50) 26.67±6.19a (101.63) +16.91 

动态光下光合参数 

累积碳同化量/(mmol·m–2) 18.36±1.36a (63.21) 19.32±3.66a (56.40) +5.19 

累积蒸腾量/(mol·m–2) 5.78±0.51a (57.08) 4.85±0.77a (55.38) –16.10 

潜在水分利用效率/(mol·mol–1) 128.53±13.81a (120.08) 242.44±16.18b (156.37) +88.63 

表观水分利用效率/(mmol·mol–1) 9.66±1.05a (110.06) 11.93±1.18a (109.52) +23.46 

诱导反应光合碳同化损失比 –0.48±0.01a (99.52) –0.49±0.05a (91.66) +3.24 

光减弱后碳固定比      0.80±0.23a (54.05) 0.87±0.43b (81.23)  +8.75 

注: 相同的小写字母表示数据在 5%水平上无显著性差异(t 检验), 不同表示有显著差异。 
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的增强反而有更快的响应能力 , 能够更好地利用

高  CO2 环境中的光斑。另一方面, 我们发现光减弱

后上部叶片的光合效率有所增加, 表明与下部叶片

相比, 上部叶片能够更好地利用呈下降趋势的光强

变化, 原因可能是光合速率较高的剑叶有更多的卡

尔文循环中间代谢物、还原型辅酶Ⅱ (NADPH)、

三磷酸腺苷(ATP)和更强的质子动力势 [29–31], 因此

在强光间隙或光强忽然减弱时, 上部叶片的  CO2 固

定能够维持更长的时间。 

3.3 OTC 高  CO2 对水稻叶冠层不同高度叶片

光环境及光合能力的影响 
OTC 外 的 光 环 境 中 光 强 快 速 变 动 的 时 间 比

OTC 内 更 多 ( 图  3(a) 和 (c), 表  2) 。 这 可 能 是 因 为

OTC 结构降低了气体交换的速率——维持  OTC 内

部  CO2  浓 度 在 所 需 水 平 的 同 时 也 降 低 了 风 速 。

OTC 外较大的风速会造成整株植物的晃动或单叶

的飘动, 改变叶片位置, 进而提升叶片接收到的光

强变动频率[7,32–33]。由于  OTC 玻璃透明度较高, 中

央处有较大的开口, 在太阳高度角较大时, OTC 内

外光环境除风速外没有太大差异。 

冠层下部接收到的光包括上层叶片的透射光以

及通过间隙的直射光及散射光, 因此光强随冠层深

度递减的规律受到上层叶片性质(如叶片厚度和叶

绿素含量等)、冠层结构(如叶面积[34–35]、叶朝向及

倾 角 [36]和 叶 片 卷曲 度 [37]等 )和风 的影响 [38]。OTC

内晴天和阴天的光强衰减比例均高于  OTC 外, 可能

意味着在  OTC 高  CO2 处理下, 下部叶片接收到的光

强更弱, 但在 OTC 内晴天和阴天的光强只有一组测

量值 , 因此该结果是否具有普遍性有待进一步研

究。如果该现象确实存在 , 可能的原因有两方面。

1) 高  CO2 改变了上层叶片性质及冠层结构, 增加了

上层叶片对光的吸收 , 进而影响冠层内光的分布。

研究发现高  CO2 可以增加冠层叶面积指数 [39]和叶

片厚度[18,40], 叶片厚度的增加可能意味着增厚的栅

栏组织以及更多的吸光色素 [18]。2) OTC 内较弱的

风减少了下层叶片通过间隙接收到的直射光及散射

光, 使得下部叶片接收到的光更弱。本研究  OTC 内

的光强数据有限, 且  OTC 装置本身可能间接地影响

下部光环境, 因此暂时无法得出明确的结论。 

我们之前的研究以及同平台的相关研究结果表

明, 升高  CO2 浓度会显著地增加水稻剑叶的饱和光

合速率[16], 图  6(b)中剑叶的光响应曲线与该结论相

符。这可能是由于剑叶的光合作用在目前的  CO2 浓

度下处于  Rubisco 限制 , 而  CO2 浓度的增加可以增

加  Rubisco 的羧化效率 , 并抑制氧化反应 , 进而增

加光合速率 [41]。高  CO2 浓度处理对下层叶的光合

速率没有显著的影响 (图  6), 可能的原因如下。1) 

水稻叶片在出叶之后, 随着叶片老化, Rubisco 酶含

量下降[42–43]。同时, 有研究报道一单子叶作物下层

叶片的  RuBP 最大羧化速率  Vc,max 在高  CO2 环境下

比上叶的下降幅度更大[23], 这些因素均可能导致下

层叶片的光合能力在长时间的高  CO2 处理下降的幅

度更大, 使得增加 CO2 浓度不会显著地增加叶片的

饱和光合速率。2) 在高  CO2 浓度的处理下, 水稻冠

层内的光分配情况也可能发生变化, 使得下层叶片

对高  CO2 的响应也受到变化的光环境(如更弱的平

均光强)的调控。总而言之, OTC 高  CO2 处理对剑叶

和下层叶的光合速率影响的差异导致在高  CO2 处理

下, 上、下叶片动态光合累积期间的同化量差异增

大(下部叶片占上部叶片累积同化量之比 : OTC 外

为  63.2%, OTC 内为  53.4%), 可能进一步改变水稻不

同叶片的物质累积情况, 需要未来进一步的研究。 

4 结论 

本研究对水稻叶冠层不同高度的光环境及叶片

光合特征进行初步探索, 通过比较  CO2 添加的  OTC

内外光环境和动态光合作用, 得到如下结论: 1) 下

部叶片光环境的变动程度比上部大, 但这一差异对

动态光合作用的生态意义需进一步探讨; 2) 上部叶

片的照后  CO2 固定以及动态光期间的累积同化量比

下部叶片高, 可能存在对具短暂低光量辐射的光环

境的适应问题; 3) OTC 内冠层内部的光衰减率可能

比  OTC 外大, 这个差异是否完全由  CO2 浓度差异导

致, 需要今后通过实验佐证。综上所述, 水稻冠层

(也许可以外推到其他冠层)上、下部叶片的稳定和

动态光合特性对光环境的平均光合有效辐射强度及

其强度的时间变化都有所响应, 而高  CO2 环境可能

通过影响叶片光合能力来影响光环境的垂直分布。

但是, 本研究的数据具有一定的局限性, 如  OTC 内

外可能存在除  CO2 浓度之外影响光环境和叶片光合

属性的变量(如  OTC 设施的影响等), 这些因素需要

在今后的研究中加以考虑。 
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