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基于ＣＯ２传输阻力解析的土壤水分调控番茄光合生理机制
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摘要：利用盆栽试验控制土壤含水率，基于叶绿素荧光、气体交换和响应曲线拟合相结合的方法解析番茄光合作用

中 ＣＯ２由大气传输至叶绿体羧化位点的系列阻力构成，揭示了土壤水分胁迫限制番茄光合速率的关键步骤及位

点。结果表明：番茄光合速率（Ｐｎ）、最大羧化速率（Ｖｃ，ｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）及初始羧化效率（ＣＥ）随土壤

含水率变化呈“Ｓ”形变化曲线，初期缓慢增长，中期迅速增长，土壤水分充分时达到最大值并趋于稳定，可用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ

函数模拟。气孔和叶肉对 ＣＯ２的传输导度及总传输导度随土壤含水率变化均呈明显的“Ｓ”形变化曲线，各支段

ＣＯ２导度及总传输导度在土壤水分充分时趋于稳定并达到最大值；随着土壤水分胁迫的增大，各 ＣＯ２传输导度逐渐

降低并在重度土壤水分胁迫下达到最低值，可用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ函数模拟。气孔导度与叶肉导度对光合速率限制的相对贡

献率变化趋势相似，随着水分胁迫的加重，其贡献率逐渐增大，可以用指数函数模拟；羧化反应对光合速率限制的

相对贡献率与气孔和叶肉导度相反，随着水分胁迫的增大，其贡献率逐渐减小，可以用对数函数模拟；在土壤水

分充分时，羧化反应限速光合速率的相对贡献率最大，是限制光合速率的主导因子；在水分胁迫状况下，气孔限

制和叶肉限制占主导地位，羧化反应的相对贡献率较低。气孔对 ＣＯ２的传输导度与叶水势呈正相关，随叶水势

的下降，气孔导度也呈线性下降趋势；叶肉导度与比叶重呈线性负相关关系，叶肉导度随比叶重的增大而线性减

小，比叶重随土壤水分胁迫程度的加剧而逐渐增大。因此，水分胁迫状况下，气孔与叶肉对 ＣＯ２的传输是水分胁

迫限制光合速率的关键位点，气孔限速与保卫细胞水分失衡相关，而叶肉限速则由叶片厚度和组织疏松程度

决定。
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ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

０　引言

灌溉制度是作物生理生态、作物栽培和农田水

利等学科的重要研究内容，通过优化灌溉频率、灌水

时间和灌溉定额可以挖掘作物生产潜力，提高水资

源利用效率
［１］
。光合作用是作物生长的基本驱动

力，土壤水分与植物个体及组织细胞的水分平衡密

切相关，决定叶片解剖结构和保卫细胞行为，进而决

定 ＣＯ２的吸收、运输与同化进程。因此，解析土壤水
分调控光合作用的机理是优化灌溉设计和高效栽培

的理论基础。在植物光合作用过程中，底物 ＣＯ２首
先从外界大气扩散到叶片表层，然后穿过气孔到达

气孔下腔，克服叶肉阻力到达叶绿体羧化位点，由羧

化酶进行同化。每克服一个阻力，细胞内的 ＣＯ２浓

度都会相应降低
［２］
。番茄是重要的蔬菜作物，设施

及露地栽培广泛。番茄为 Ｃ３植物，ＣＯ２传输阻力较
大，其叶绿体内有效 ＣＯ２浓度显著低于胞间，远远不
能满足叶绿体内羧化反应的需求，是提高光合 ＣＯ２
同化能力和挖掘产量潜力的重要限制因子

［３］
。

ＣＯ２需要克服阻力从大气传输到羧化位点，构

成“源 流 库”模式
［４］
。气孔仅为 ＣＯ２由大气传输

至叶绿体羧化位点的第一步。早期的光合作用研究

中，由气孔传输至叶绿体羧化位点的叶肉阻力对光

合作用的限制一般忽略不计。基于作物生命需水信

息的亏缺灌溉、分根交替灌溉等节水理论与技术不

断发展，在大田作物与设施栽培中得到广泛应用，但

传统节水理论仍以气孔作为光合 ＣＯ２吸收传输唯一

限速节点
［５－６］

。大量研究集中于以气孔功能为契

点，从水分动力传输和水分平衡角度解析了气孔保

卫细胞响应土壤水分的前馈和反馈调节机制，揭示

土壤水分调控番茄光合 ＣＯ２吸收的第一道“门户”
的机制，为全面定量解析 ＣＯ２传输“源 流 库”的阻

力构成及分布奠定了基础，但对 ＣＯ２传输过程缺乏
系统和全面认知。随着碳同位素测量和荧光技术的

发展，叶肉阻力已被证明是 ＣＯ２传输总阻力的重要
组成部分，是除气孔阻力和羧化反应之外的第 ３个
光合效率限制因素，叶肉阻力与气孔阻力相当甚至

要大于气孔阻力，是光合 ＣＯ２传输同化的重要限制

因子
［７－１０］

。气孔限制和非气孔限制已经很难精准

描述土壤水分调控番茄光合 ＣＯ２吸收同化机理，而
需要从气孔阻力、叶肉阻力和羧化反应限制 ３个限
制因素解析，但相关研究鲜见报道。不同土壤水分

梯度下番茄光合 ＣＯ２吸收与传输的阻力分布、关键
限速位点和调控机制仍不清晰。

本研究基于叶绿素荧光、气体交换和响应曲线

相结合的方法，解析不同土壤水分梯度下番茄光合

ＣＯ２传输的各支段阻力及权重，量化各支段阻力抑
制光合 ＣＯ２吸收的相对贡献率，基于“源 流 库”总

路径阐明土壤水分胁迫限制番茄 ＣＯ２传输与供应的
关键步骤及位点。

１　材料与方法

１１　试验区概况
试验于２０１８年５—７月在山东农业大学园艺试

验站进行（北纬３６°０９′，东经１１７°０９′，海拔 １２６ｍ）。
该试验区属黄淮海平原，温带大陆性湿润季风气候

区。全年平均气温１２９℃，平均日照时数２６２７１ｈ，平
均降水量６９７ｍｍ。选用番茄品种为圣罗兰，于四叶
一心期定植到塑料盆内（高４０ｃｍ，直径３０ｃｍ）。栽培
基质由菜园土与有机肥按照 ２∶１（体积比）配制而
成，每盆装基质 １０ｋｇ。基质容重为 １３７ｇ／ｃｍ３，田
间持水率为 ２５８％（质量分数）。盆内表面用地膜
覆盖防止土面蒸发。根据水量平衡原理和称量

法
［１１］
将土壤相对含水率控制到 ４０％、５０％、６０％、
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７０％、８０％和９０％ ６个水平。试验于日光温室内进
行，长度４３ｍ，跨度１０ｍ，全镀锌钢管桁架结构。
１２　原理

ＣＯ２“源 流 库”传输模式及阻力分布如图 １所

示。图中，Ｃａ、Ｃｂ、Ｃｉ、Ｃｃ分别表示大气、叶面、胞间和
羧化基的 ＣＯ２浓度，ｒｂ、ｒｓ、ｒｍ分别表示边界层、气孔
和叶肉阻力。ＣＯ２在不同位点分压梯度的驱动下，
由高分压位点克服阻抗向低分压位点扩散。根据物

理学中表征流体及物质扩散的一般法则，阻力（Ｒ）
为分压差 ΔＰ与通量的比值。

图 １　叶片 ＣＯ２“源 流 库”扩散过程梯度驱动力

及阻力分布

Ｆｉｇ．１　ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｄｒｉｖｉｎｇｆｏｒｃｅａｎｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｆｏｒＣＯ２
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｔｈｒｏｕｇｈ“ｓｏｕｒｃｅ ｐａｔｈ ｓｉｎｋ”

　
１３　气孔 ＣＯ２传输导度及光合参数测量

根据叶绿素荧光、气体交换和响应曲线拟合相

结合的方法测定并估算不同水分梯度下“源 流

库”的 ＣＯ２分压梯度，根据气体扩散定律计算气孔和
叶肉导度。在环境控制良好的室内测定，环境温度设

３０℃，相对湿度７０％，光强１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），ＣＯ２浓
度４００μｍｏｌ／ｍｏｌ。光合气体交换及叶绿素荧光采用
Ｌｉ Ｃｏｒ６４００ＸＴ型光合作用测量系统所配置的叶室
测定。ＣＯ２初始浓度设为 ４００μｍｏｌ／ｍｏｌ。待系统稳
定后，调用自动程序测定荧光 Ｐｎ／Ｃｉ曲线。测定过
程中 ＣＯ２浓度依次设定为 ４００、３００、２００、１５０、５０、
４００、６００、８００、１０００、１５００μｍｏｌ／ｍｏｌ。叶绿素荧光测
定设定为多闪饱和脉冲模式。待测定完成后，将系

统接入低氧环境，并将光强调成２０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），测
定低氧光合荧光响应曲线以校正电子传递效率。气

孔对 ＣＯ２的传输导度（ｇｓｃ）根据气体交换测量的对
水汽传输的气孔导度（ｇｓＨ２Ｏ）进行换算，由于 Ｈ２Ｏ在

空气中的传播能力为 ＣＯ２的 １６倍，ｇｓｃ＝ｇｓＨ２Ｏ／

１６［１２］。最大羧化速率 Ｖｃ，ｍａｘ以及最大电子传递速

率 Ｊｍａｘ根据 ＣＯ２响应曲线及 ＦｖＣＢ模型进行估

算
［１３］
，羧化效率 ＣＥ 为初始阶段 ＣＯ２浓度小于

２００μｍｏｌ／ｍｏｌ时曲线的斜率［１４］
。

１４　叶肉 ＣＯ２传输导度计算

根据气体扩散定律，叶肉导度 ｇｍ可以由光合

ＣＯ２同化速率（Ｐｎ）与胞间至叶绿体内 ＣＯ２分压梯度

（Ｃｉ－Ｃｃ）计算
［１５］
，即

ｇｍ＝
Ｐｎ
Ｃｉ－Ｃｃ

（１）

胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ和净光合速率 Ｐｎ由气体交换

测得，由于 ＣＯ２同化的能量可以通过电子传递速率
进行量化，从而可以反推得到 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶（１，５二

磷酸核酮糖羧化酶）羧化反应底物叶绿体内 ＣＯ２
浓度

Ｃｃ＝
Γ［Ｊ＋８（Ｐｎ＋Ｒｄ）］
Ｊ－４（Ｐｎ＋Ｒｄ）

（２）

其中 Ｊ＝ΦＰＳⅡＰαβ

ΦＰＳⅡ ＝
Ｆ′ｍ－Ｆｓ
Ｆ′ｍ

（３）

式中　Ｊ———电子传递速率

Ｒｄ———光照下线粒体呼吸速率（光照下暗呼
吸速率）

Γ———无线粒体呼吸时叶绿体 ＣＯ２补偿点
Ｐ———光合光量子通量密度

α———叶片对光量子的吸收效率

β———光量子在光系统间的分配比例

ΦＰＳⅡ———光系统Ⅱ的光量子效率

Ｆ′ｍ———最大荧光值

Ｆｓ———稳态荧光值

αβ根据低氧（小于 １％）条件下不同光强下

ＣＯ２的量子吸收效率（ΦＣＯ２）与 ΦＰＳⅡ／４之间的斜率

计算。通过测定不同光强（饱和光强以下）的 ＣＯ２
响应曲线估算，这些曲线的交点横坐标为无呼吸作

用的胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ

ｉ），纵坐标为光下线粒体呼吸

速率 Ｒｄ。假定叶肉阻力不变，再根据 Ｃ

ｉ 和 Ｒｄ，通

过回归得到 Γ。

１５　阻力权重和光合限速分析
类比电流，ＣＯ２通过气孔传输至羧化位点“源

流 库”动力传输路径为串联电路，因此总传输阻力

（１／ｇｔｏｔ）可计算为气孔阻力（１／ｇｓｃ）与叶肉阻力

（１／ｇｍ）之和：１／ｇｔｏｔ＝１／ｇｓｃ＋１／ｇｍ。因此，ＣＯ２总传
输导度可计算为

ｇｔｏｔ＝
ｇｓｃｇｍ
ｇｓｃ＋ｇｍ

（４）

依据光合经典理论，将光合限速步骤划分为气

孔限制（Ｌｓ）、叶肉限制（Ｌｍ）和羧化反应限制（Ｌｂ），

可通过权重分析确定关键限速位点和步骤
［１６］
为
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Ｌｓ＝

ｇｔｏｔ
ｇｓｃ
Ａ
Ｃｃ

ｇｔｏｔ＋
Ａ
Ｃｃ

×１００％

Ｌｍ＝

ｇｔｏｔ
ｇｍ
Ａ
Ｃｃ

ｇｔｏｔ＋
Ａ
Ｃｃ

×１００％

Ｌｂ＝
ｇｔｏｔ

ｇｔｏｔ＋
Ａ
Ｃｃ

×１００





















％

（５）

Ａ／Ｃｃ根据光合速率 叶绿体内 ＣＯ２浓度响应

曲线（Ｐｎ Ｃｃ，Ｃｃ＝４×１０
－５～１１×１０－４）的斜率进

行估算
［１７］
。

２　结果分析

２１　土壤水分对光合参数的影响及模拟

番茄光合参数对土壤水分的响应呈现相似趋

势：光合速率（Ｐｎ）、最大羧化速率（Ｖｃ，ｍａｘ）、最大电子

传递速率（Ｊｍａｘ）及初始羧化效率（ＣＥ）在土壤水分充
足时达到最大值，在土壤相对含水率 ８０％ ～９０％范
围内波动较为平缓，随着土壤水分胁迫的增大，光合

参数迅速下降，在重度土壤水分胁迫状况下（４０％ ～
５０％），光合参数最小，且变化趋势趋于平稳（图２）。光
合参数随土壤水分变化整体呈现出“Ｓ”形变化曲
线，初期缓慢增长，中期迅速增长，末期达到最大值

并趋于稳定，可用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ模型模拟为

Ｙ＝ ａ
１＋ｅｂ－ｃｘ

（６）

式中　ａ———增长极限，表征土壤水分充足时光合的
极限速率

ｂ———截距系数，为基础状态参数
ｃ———增长率系数，表征系统状态趋近于顶级

的速度

模型均通过显著性检验，光合速率（Ｐｎ）、最大
羧化速率（Ｖｃ，ｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）及初始
羧化效率（ＣＥ）的模型参数如表１所示。

图 ２　土壤水分对光合速率（Ｐｎ）、最大羧化速率（Ｖｃ，ｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）及初始羧化效率（ＣＥ）的影响

Ｆｉｇ．２　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒａｔｅ（Ｐｎ），ｒｕｂｉｓｃｏｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎｃａｐａｃｉｔｙ（Ｖｃ，ｍａｘ），ｍａｘｉｍｕｍｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｃａｐａｃｉｔｙ（Ｊｍａｘ）ａｎｄｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＣＥ）
　
表 １　光合和 ＣＯ２传输导度响应土壤水分的 ｌｏｇｉｓｔｉｃ模型

参数及检验

Ｔａｂ．１　Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓａｎｄｔｅｓｔｓｏｆｌｏｇｉｓｔｉｃｍｏｄｅｌｓｄｅｓｃｒｉｂｉｎｇ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｎｄＣＯ２ｔｒａｎｓｐｏｒｔｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｔｏｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅ

变量
模型参数

ａ ｂ ｃ
Ｐ Ｒ２

光合速率 Ｐｎ ３１７２ ３８６ ００７ ０００１６ ０９８
最大羧化速率 Ｖｃ，ｍａｘ ９２５４ ４７２ ００７ ０００３０ ０９８
最大电子传递速率Ｊｍａｘ ９７１２ ４７４ ００７ ０００１７ ０９８
初始羧化效率 ＣＥ ０４１ ５７２ ００８ ０００４４ ０９７
气孔导度 ｇｓｃ ０８３ ９８０ ０１６ ００００２ ０９９
叶肉导度 ｇｍ ０８４ １２５１ ０２２ ００００３ ０９９
总传输导度 ｇｔｏｔ ０４２ １０６５ ０１８ ００００３ ０９９

２２　土壤水分对 ＣＯ２传输导度的影响及模拟
气孔、叶肉对 ＣＯ２的传输导度及总传输导度与

光合参数的响应规律相似，随土壤水分变化均呈现

明显的“Ｓ”形变化曲线（图 ３），气孔导度、叶肉导度
及总 ＣＯ２传输导度随水分胁迫加重而逐渐减小，这
种下降趋势在土壤相对含水率由 ７０％降到 ５０％时
表现最为明显；当土壤水分饱和时，气孔和叶肉对

ＣＯ２的传输导度为最大值，且趋于稳定。
２３　光合限速步骤解析

在番茄光合 ＣＯ２吸收与传输过程中，各支段阻
力及限速光合速率的权重与土壤水分状态密切相

关。如图４所示，气孔阻力与叶肉阻力对光合速率
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图 ３　土壤水分对气孔导度（ｇｓｃ）、叶肉导度（ｇｍ）及总 ＣＯ２传输导度（ｇｔｏｔ）的影响

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅｏｎｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（ｇｓｃ），ｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（ｇｍ）ａｎｄｔｏｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

（ｇｔｏｔ）ｆｏｒＣＯ２ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
　

图 ４　气孔阻力、叶肉阻力和羧化反应限速光合速率的相对贡献率随土壤水分的变化趋势
Ｆｉｇ．４　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅｏｎｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆｓｔｏｍａｔａｌｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ，ｍｅｓｏｐｈｙｌｌｌｉｍｉｔａｔｉｏｎａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
　

限制的相对贡献率变化趋势相似，随着水分胁迫的

加重，其贡献率逐渐增大，可以用指数函数模拟（Ｌｓ＝

０８７１８ｅ－００２ｘ，Ｐ＜００１；Ｌｍ ＝０７９１ｅ
－００２１ｘ

，Ｐ＜
００１）。羧化反应对光合速率限制的相对贡献率与
气孔和叶肉导度相反，随着水分胁迫的加重，其贡献

率逐渐减小，可以用对数函数模拟（Ｌｂ＝０６９８７ｌｎｘ－
２３７８８，Ｐ＜００１）。因此，在土壤水分充足时，羧化
反应限速光合的相对贡献率最大，是光合速率的关

键限制因子；在水分胁迫状况下，气孔阻力和叶肉阻

力对光合速率的限制作用占主导地位，羧化反应的

相对贡献率较低。

２４　气孔与叶肉阻力的影响因素
气孔由保卫细胞构成，叶片水分状况通过调控

膨压决定气孔开放程度，进而决定 ＣＯ２传输阻力。
本研究中，气孔对 ＣＯ２的传输导度与叶水势呈正相
关，随叶水势的下降，气孔导度也呈线性下降趋势

（图５ａ）。叶水势与土壤含水率关系密切，叶水势随
着土壤含水率的下降而下降；气孔开度受植物水分

状况影响，与叶水势变化趋势一致，随水分胁迫加

重，气孔开度逐渐变小（图 ５ｂ），是导致气孔 ＣＯ２传
输导度下降的重要原因。比叶重是叶片重要经济性

状，在本研究中与叶肉导度密切相关，是土壤水分影

响叶肉导度的重要途径。叶肉导度与比叶重呈线性

负相关关系，叶肉导度随比叶重的增大而线性减小

（图６ａ）；比叶重随土壤水分胁迫程度的加剧而逐渐
增大（图６ｂ）。

３　讨论

基于气体扩散理论全面解析 ＣＯ２“源 流 库”

传输总路径阻力构成及各支段阻力权重，量化了气

孔限制、叶肉限制和羧化反应限制的相对贡献率，揭

示了不同土壤水分梯度下番茄光合 ＣＯ２传输的关键
限速位点，突破了设施栽培研究中将气孔作为光合

ＣＯ２吸收传输唯一限速节点的局限性，拓展并丰富
了光合理论，对番茄节水高效栽培具有重要意义。

本研究表明，除气孔行为以外，叶肉阻力对番茄叶绿

体内光合底物 ＣＯ２的供应同样有重要影响；气孔、叶
肉和羧化反应对光合限速的相对贡献率在不同水分

状况下亦有所不同。在土壤水分胁迫状况下，气孔

和叶肉阻力限制是光合的关键限制因子，而且其相

对贡献率随土壤水分胁迫的加剧而增大，叶绿体基

质的羧化反应限制对光合的抑制作用较小。在土壤
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图 ５　叶水势与气孔导度的关系及对土壤水分的响应
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图 ６　比叶重对土壤水分的响应及与叶肉导度的关系

Ｆｉｇ．６　Ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｌｅａｆｍａｓｓａｒｅａｔｏｓｏｉｌｍｏｉｓｔｕｒｅａｎｄｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｗｉｔｈｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
　

水分充足时，气孔和叶肉阻力限制对光合速率的抑

制作用较小，羧化反应限制则成为光合抑制的主导

因子。

气孔控制水流和 ＣＯ２流，与溶质流和能量流以
及营养物质循环有着密切联系。气孔运动受植物生

理和环境要素变化的共同影响，气孔的调控存在两

个机理，即保卫细胞膨压的前馈和反馈调节
［１８］
。气

孔能对环境波动迅速响应，进而调控 ＣＯ２的吸收阻
力，气孔运动的直接原因是保卫细胞的膨压变化，当

保卫细胞膨压增大时，保卫细胞膨胀，气孔开度增

大，气孔对 ＣＯ２吸收传输的导度亦随之增大
［１９］
。在

土壤水分胁迫状况下，根系吸水与供水能力不足，叶

片水势和细胞膨压低，气孔关闭，气孔对 ＣＯ２的传输
导度低，因此，土壤水分胁迫情况下，气孔限制对光

合抑制的相对贡献率较大。随着土壤含水率增加，

胁迫逐渐缓解，叶片水势和膨压逐渐升高，气孔开度

增大，气孔对 ＣＯ２的传输导度亦随之增大，气孔限制
对光合抑制的相对贡献率较小，此时叶绿体内 ＣＯ２
浓度较高，光合速率主要受叶绿体基质的羧化反应

限制。

ＣＯ２由气孔下腔传输至叶绿体羧化位点的过
程，虽然路径较短，但叶肉阻力对光合抑制的相对贡

献率较大，对 ＣＯ２吸收传输具有重要调控作用。叶
肉导度的变化及相对贡献率与气孔相似，均呈“Ｓ”
形变化曲线，在土壤水分亏缺时，叶肉导度较小，

ＣＯ２传输阻力大，对光合抑制的相对贡献率较大，是

光合速率提高的限制因子。当土壤水分充足时，叶

肉导度大，对 ＣＯ２传输的限制作用较小。与气孔迅
速响应环境变化的膨压调控机制不同，叶片解剖结

构是影响叶肉导度的重要因子
［２０］
。在结构层面上

影响叶肉导度的依次是叶片厚度、叶肉细胞孔隙度、

细胞壁厚度、细胞膜通透性等
［２１］
。叶片厚度增加是

植物适应干旱胁迫的响应机制之一，可以有效防止

过度水分散失
［２２］
。比叶重是表征叶片厚度的重要

指标，比叶重较大的叶片可能具有较多细胞或单个

细胞具有较大生物量，叶片较厚，细胞组织间隙较为

紧密，不利于水分散失
［２３］
。虽然比叶重可以保持水

分抵御干旱胁迫，但 ＣＯ２吸收传输的阻力相应增大，
叶肉对 ＣＯ２的传输导度降低。因此，在本研究中，水
分亏缺时，叶片比叶重大，叶片厚度大，ＣＯ２吸收传
输阻力大，对光合速率的抑制作用明显。随着土壤

含水率的增大，叶片比叶重降低，叶面积大而薄，叶

肉组织分化程度低，气腔和通气组织发达，叶肉组织

间隙疏松。ＣＯ２在叶肉组织中的传输阻力较小，因
而在水分充足时对光合速率的限制作用较小。ＣＯ２
以被动运输方式跨越细胞膜和叶绿体膜，水通道蛋

白在 ＣＯ２跨膜运输过程中显得尤为重要
［２４－２５］

。目

前已发现，水通道蛋白能够促进跨膜快速 ＣＯ２传输，
主要由质膜水通道蛋白ＰＩＰ１ｓ小家族负责，其表达量与
叶肉阻力和光合速率密切相关

［２５－２６］
。解析质膜通道

蛋白在不同水分梯度下的活性以及对叶肉导度的调控

机理仍需深入探讨，将是本研究的下一步工作。
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４　结论

（１）番 茄 光 合 速 率 （Ｐｎ）、最 大 羧 化 速 率

（Ｖｃ，ｍａｘ）、最大电子传递速率（Ｊｍａｘ）及初始羧化效率
（ＣＥ）随土壤含水率变化呈“Ｓ”形变化曲线，初期缓
慢增长，中期迅速增长，末期达到最大值并趋于稳

定，可用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ函数模拟。
（２）气孔、叶肉对 ＣＯ２的传输导度及总传输导

度随土壤含水率变化均呈明显的“Ｓ”形变化曲线，
气孔导度、叶肉导度及总 ＣＯ２传输导度在土壤水分
充足时趋于稳定并达到最大值；随着土壤水分胁迫

的加重，各支段导度及总 ＣＯ２传输导度逐渐降低，并
在重度土壤水分胁迫状况下达到最低，可用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ
函数模拟。

（３）气孔导度与叶肉导度对光合速率限制的相
对贡献率变化趋势相似，随着水分胁迫的加重，其贡

献率逐渐增大，可以用指数函数模拟；羧化反应对光

合速率限制的相对贡献率与气孔和叶肉导度相反，

随着水分胁迫的增大，其贡献率逐渐减小，可以用对

数函数模拟；在土壤水分充足时，叶绿体内 ＣＯ２浓度
充足，羧化反应限速光合速率的相对贡献率最大，是

关键限制因子；在水分胁迫状况下，气孔限制和叶肉

限制占主导地位，羧化反应的相对贡献率较低。

（４）气孔对 ＣＯ２的传输导度与叶水势呈正相
关，随叶水势的下降，气孔导度也呈线性下降趋势；

叶肉导度与比叶重呈线性负相关关系，叶肉导度随

比叶重的增大而线性减小，比叶重随土壤水分胁迫

程度的加剧而逐渐增大。
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