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摘  要  准确估算光合电子流对CO2响应的变化趋势对深入了解光合过程具有重要意义。该研究在植物光合作用对CO2响应

新模型(模型I)的基础上构建了电子传递速率(J)对CO2的响应模型(模型II), 并对用LI-6400-40便携式光合仪测量的玉米(Zea 

mays)和千穗谷(Amaranthus hypochondriacus)的数据进行了拟合。结果表明, 模型II可以很好地拟合玉米和千穗谷叶片J对CO2

浓度的响应曲线(J-Ca曲线), 得到玉米和千穗谷的最大电子传递速率分别为262.41和393.07 mol·m−2·s−1, 与估算值相符合。在

此基础上, 对光合电子流分配到其他路径进行了探讨。结果显示, 380 mol·mol−1 CO2浓度下玉米和千穗谷碳同化所需的电子

流为247.92和285.16 mol·m−2·s−1, 分配到其他途径的光合电子流为14.49和107.91 mol·m−2·s−1 (考虑植物CO2的回收利用)。

比较两种植物的其他途径光合电子流分配值发现, 两者相差6倍之多。分析认为这与千穗谷和玉米的催化脱羧反应酶种类以

及脱羧反应发生的部位不同密切相关。该发现为人们研究C4植物中烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸苹果酸酶型和烟酰胺腺嘌呤二核

苷酸苹果酸酶型两种亚型之间的差异提供了一个新的视角。此外, 构建的电子传递速率对CO2的响应模型为人们研究C4植物

的光合电子流的变化规律提供了一个可供选择的数学工具。 
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Construction of CO2-response model of electron transport rate in C4 crop and its application 
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Abstract 

Aims  Accurate estimation of variation tendency of photosynthetic electron flow response to CO2 is of great sig-
nificance to understand the photosynthetic processes. 
Methods  A model of electron transport rate (J) response to CO2 (model II) was developed based on a new model 
of photosynthesis response to CO2 (model I). The data of maize (Zea mays) and grain amaranth (Amaranthus hy-
pochondriacus) that were measured by LI-6400-40 portable photosynthetic apparatus were fitted by the two mod-
els, respectively. 
Important findings  The results indicated that the model II could well characterize and fit the CO2-response 
curves of electron transport rate (J-Ca curve) for maize and grain amaranth, and the maximum electron transport 

rates of maize and grain amaranth were 262.41 and 393.07 mol·m−2·s−1, which were in very close agreement 
with the estimated values (p > 0.05), respectively. Based on these results, the allocation to other pathways of pho-

tosynthetic electronic flow were discussed. At 380 mol·mol−1 CO2, the photosynthetic electron flows for carbon 

assimilation of maize and grain amaranth carbon were 247.92 and 285.16 mol·m−2·s−1, respectively, when the 
CO2 for recovery of mitochondrial respiration was considered, and the photosynthetic electron flows for other 

pathways were 14.49 and 107.91 mol·m−2·s−1, respectively. The photosynthetic electron flows for other path-
ways in grain amaranth were more six times than that in maize. The analysis shows that this difference is closely 
related to the types of catalytic decarboxylase and the locations of decarboxylation reactions. This finding pro-
vides a new perspective for investigating the differences between the two subtypes of nicotinamide adenine dinu-
cleotide phosphate malic acid enzyme type and nicotinamide adenine dinucleotide  malic acid enzyme type in C4 
species. In addition, the CO2-response model of electron transport rate offers us an alternative mathematical tool 
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for investigating the photosynthetic electron flow of C4 crop. 
Key words  C4 crop; electron transport rate; CO2 response; electron flow allocation; model development 
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光合作用是植物(包括光合细菌)利用光能, 将

CO2或H2S合成有机物并释放O2的过程。当光照射植

物叶片时, 光能被捕光色素分子吸收后由基态跃迁

到激发态, 处于激发态上的激子有3条退激发途径

(Baker, 2008), 其中大部分激子是经共振方式传递

到光系统II (PSII), 由此产生电荷分离, 形成光合电

子流。这些光合电子流传给叶绿体中的电子受体脱

镁叶绿素a分子(Phe–), 然后依次经过细胞色素b6f

蛋白复合体(Cytb6f)和光系统I (PSI), 最后传递给烟

酰胺腺嘌呤二核苷磷酸(NADP)形成NADPH。同时, 

在电子的传递过程中产生的跨膜质子梯度驱动三磷

酸腺苷(ATP)合酶, 形成ATP (薛娴等, 2017)。由此

可知, 定量分析电子传递速率(J)对光和对CO2的响

应是研究植物的光合能力大小和光合特性的基础。 

当用饱和光照射植物时, 人们主要关注光合作

用对CO2浓度的响应(Ac-C曲线)问题, 且已经有了

较为成熟的模型用于描述这些过程, 其中最为成熟

的模型是由Farquhar、von Caemmerer和Berry提出的

生化模型(以下简称FvCB生化模型)。该模型经过30

多年的发展, 已经成为被广泛应用的模型(Farquhar 

& Busch, 2017; 梁星云和刘世荣, 2017; Silva-Pérez 

et al., 2017; 唐星林等, 2017a, 2017b; Walker et al., 

2017)。用该模型拟合植物的Ac-C曲线可以获得描述

植物光合作用的几个重要生化参数, 如最大羧化速

率(Vcmax)、最大电子传递速率(Jmax)、磷酸丙糖利用

速率(VTPU)等。然而, 该模型主要针对C3植物构建。

C4植物是从C3植物进化来的一种高光效种类。与C3

植物相比, C4植物能通过C4途径的酶系统(如磷酸烯

醇式丙酮酸酶、NADP-苹果酸脱氢酶、NADP-苹果

酸酶和丙酮酸磷酸二激酶等)保持较高的光合效率, 

如C4植物叶肉细胞叶绿体含有磷酸烯醇式丙酮酸酶, 

磷酸烯醇式丙酮酸的再生和草酰乙酸的还原均发生

在叶肉细胞内 ; 而维管束鞘细胞含有脱羧酶和

Rubisco, 苹果酸的脱羧和CO2通过Calvin循环的再

固定则在鞘细胞中进行。利用空间上分隔的叶肉细

胞和维管束鞘细胞(构成Kranz结构)可有效地同化

外界的CO2 (Hatch, 1987; Ku et al., 1999)。由此可见, 

C4植物的光合过程与C3植物有较大差异。所以 , 

FvCB生化模型不适合C4植物光合过程的描述和拟

合。针对C4植物与C3植物光合过程存在较大的差异, 

1978年Berry和Farquhar首次构建了C4植物的光合作

用模型(Berry & Farquhar, 1978), 而后由Collatz等

(1992)、von Caemmerer和Furbank (1999)进行了修改

和补充。此后, von Caemmerer (2013)进一步完善了

C4模型。该模型主要以NADPH和ATP的产生和消耗

作为研究对象, 并不涉及植物的J对CO2的响应问题。 

目前, C4植物叶片的J对CO2浓度的响应遵循怎

样的变化规律尚未见报道。而该问题的阐明对定量

研究C4植物光合电子流的分配具有重要的意义。此

外, 已有的研究结果表明, 在测量植物的Ac-C曲线

时, 当环境CO2浓度设置为0 μmol·mol–1时, 其J因

植物种类的不同而有差异(康华靖等, 2014; 叶子飘

等, 2017), 且不等于0 μmol·m–2·s–1。然而, 在这种条

件下C4植物的光合电子流的作用和分配尚不清楚, 

还有待于进一步的研究。为此, 本文首先在植物光

合作用对CO2响应新模型(叶子飘, 2010)的基础上构

建J对CO2的响应模型; 其次以玉米(Zea mays)和千

穗谷(Amaranthus hypochondriacus)两种C4植物为研

究对象, 利用便携式光合作用-荧光测量系统获取

这2种植物的J对CO2浓度的响应曲线(J-Ca, Ca为环

境CO2浓度; J-Ci曲线, Ci为胞间CO2浓度); 再次, 用

所构建的J对CO2的响应模型分别拟合测量曲线, 得

到Jmax和对应的饱和CO2浓度, 并与观测值进行比

较从而确定所构建的模型是否合理; 最后定量分析

当环境CO2浓度等于0 μmol·mol–1时玉米和千穗谷

的光合电子流的大小及其分配。 

1  材料和方法 

1.1  模型构建 

1.1.1  光合作用对CO2的响应模型 

本文拟构建的J对CO2的响应模型, 是建立在光

合作用对CO2响应的新模型(叶子飘, 2010)(简称模

型I)基础之上。模型I的具体表达式为: 

c
c c l

c

1

1

C
A C R

C







 


  (1) 
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式中, Ac为净光合速率, αc为光合作用对CO2响应曲

线的初始斜率, βc和γc为两个与CO2浓度无关的系数, 

C可以表示为大气CO2浓度(Ca)或胞间CO2浓度(Ci), 

Rl为光下呼吸速率, 它与光强存在非线性响应关系(叶

子飘等, 2017), 不同植物光下呼吸速率的差异性影

响着系数βc和γc的值。为了简化, 本文假设Rl近似为

常数。利用模型I可得到植物叶片的饱和CO2浓度(Csat, 

既可以表示为大气饱和CO2浓度, 用Ca-sat表示; 也可

以表示为饱和胞间CO2浓度, 用Ci-sat表示)和最大净光 

合速率(Ac-max): 它们分别由
c c c

sat
c

( ) 1
C

  


 


和

2

c c c
c-max c l

c

A R
  




  
   

 
计算获得(叶子

飘, 2010)。 

1.1.2  电子传递速率对CO2的响应模型 

由于植物的光合电子流与碳同化密切相关, 由

此可推测J对CO2的响应模型应该与模型I相似, 但

也存在较大的差异。其原因是: 在测量植物光合作

用和J对CO2响应的数据时, 因一直有测量光强的存

在 , 所以即使光合仪叶室中的 CO2 浓度为 0 

μmol·mol–1, 此时仍然存在假电子循环等其他消耗

光合电子流的路径(Eichelmann et al., 2011; Heber, 

2002; Miyake et al., 2002, 2010; Peltier et al., 2010), 

其光合电子流不等于0 μmol·m–2·s–1。基于以上的分

析, 构建的植物叶片J对CO2响应模型(简称模型II)

的具体表达式为: 

ce
ce 0

ce

1

1

C
J C J

C







 


  (2) 

式中, J为植物叶片的总J, αce为J对CO2响应曲线的

初始斜率, βce和γce为两个与CO2浓度无关的系数。同

样, 模型II中C可以表示为Ca或Ci。J0为叶室CO2浓度

等于0 μmol·mol–1 (由于光呼吸和暗呼吸的正常进行, 

Ci不可能为0)时的J, 简称为零点J。类似地, 假设J0为

常数,  则利用模型II可得到植物叶片的饱和CO2 

浓度(Cc-sat)和Jmax分别为 ce ce ce
c-sat

ce

( ) 1
C

  


 
 和

2

ce ce ce
max ce 0

ce

J J
  




  
   

 
。 

1.2  材料培养及叶片选择 

以玉米和千穗谷为供试材料。玉米和千穗谷分

别于2012年6月上旬和6月中旬播种, 大田常规管

理。数据测量于2012年7月25和7月29日的晴天进行。

玉米和千穗谷分别处于喇叭口期和营养生长期。随

机选取长势较为一致的健壮植株。玉米以其果穗叶

为测量对象, 千穗谷则以自上而下第6片完全展开

叶为测量对象。此时所选叶片已完全展开, 叶色深

绿, 叶形饱满。每株植物选取1片叶子。每种植物测

量5–7片叶子。 

1.3  光合数据测量 

利用便携式光合仪(LI-6400-40, LI-COR, Lin-

coln, USA)于晴天的9:00–12:00进行数据测量。数据

测量前进行开机检查及预热。数据测量时, 在自然

光下诱导1.5–2.0 h后, 采用开放式气路, 设定叶室

温度(Tblock)为35 ℃, 流速为400 μmol·s–1, 空气相对

湿度控制在50%–75%, 使用CO2注入系统提供不同

的外界CO2梯度(Ca): 1 400、1 200、1 000、800、600、

400、380、200、150、100、80、50和0 μmol·mol–1。

CO2浓度控制则是通过使用北京力高泰科技有限公

司提供的CO2小钢瓶提供CO2来源, 利用LI-6400注

入系统, 经过仪器校对后进行控制。由前期预实验

的结果可知, 玉米和千穗谷的饱和光强约为2 000 

μmol·m–2·s–1, 因此本试验用LI-6400-40荧光探头提

供2 000 μmol·m–2·s–1的光合有效辐射(PAR)(红蓝光

源, 红光比例为90%, 蓝光比例为10%)。采用自动

测量程序(Flr A-Ci curve)同时记录叶片的气体交换

和叶绿素荧光等参数。利用这种方法测量饱和光强

下玉米和千穗谷叶片的Ac, 即为光合作用对CO2的

响应曲线(Ac-Ca); 同时也获得了玉米和千穗谷叶片

的J, 即为J对CO2的响应曲线(J-Ca曲线)。另外, 为

了探讨暗呼吸CO2的回收利用部分(Re), 试验也测

量了CO2浓度分别为380和0 μmol·mol–1时玉米和千

穗谷叶片的暗呼吸速率(Rn)。 

每个CO2浓度记录最小等待时间为2 min, 最大

等待时间为3 min, 数据记录之前仪器均自动进行

参比室和样品室之间的匹配。 

1.4  数据处理 

C3植物参与碳还原的光合电子流(Jc)(Valentini 

et al., 1995)公式为: 

Jc = 4(Ac+ Rd+ Rp)  (3) 

式中, Rp为光呼吸速率, Rd为光下暗呼吸速率。由于

C4植物的光呼吸过程可以忽略不计, 因此, C4植物Jc

的公式为:   

Jc = 4(Ac + Rd)  (4) 
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饱和光强下, 其他途径的电子传递流(Ja)计算

如下: 

Ja = Jmax – Jc  (5) 

饱和光强下, 暗呼吸CO2的回收利用部分(Re)

计算如下: 

Re = Rn – Rd  (6) 

利用模型 I拟合光合作用对CO2的响应曲线

(Ac-Ca曲线)得到最大净光合速率(Ac-max), 对应的饱

和CO2浓度, CO2补偿点等参数。同时用模型II拟合

这些Jc-Ca曲线获得Jmax、对应的饱和CO2浓度(Ca-sat)

和零点J (J0)等参数。用确定系数(R2)表示模型拟合

与观测点的符合程度。以上拟合采用“光合计算软

件 ” (http://photosynthetic.sinaapp.com/calc.html, 井

冈山大学数理学院)对实验数据进行分析; 采用DPS 

7.5软件对玉米和千穗谷的相关参数进行方差分析

(ANOVA分析)。作图用Origin 8.5软件完成, 然后用

Adobe Illustrator CS5进行图形处理。结果取5次测量

的平均值。 

2  结果 

2.1  光合作用对CO2的响应 

图1为2种植物的光合作用对大气CO2的响应曲

线(Ac-Ca曲线)。由图1可知, 在较低的CO2浓度(< 400 

mol·mol−1)下玉米和千穗谷的响应曲线上升较快, 

在设定的最高CO2浓度(1 400 mol·mol−1)下均达到

了饱和。此外, 由图1还可知, 用模型I可以很好地拟

合2种C4植物的Ac-Ca曲线, R2均高于0.99。 

由表1的数据可知, 千穗谷的初始斜率(αc)、最

大净光合速率(Acmax)显著高于玉米(p < 0.05); 而玉

米的饱和CO2浓度(约1 400 mol·mol−1)则显著高于

千穗谷(约1 000 mol·mol−1)(p < 0.05)。玉米和千穗

谷的CO2补偿点均较低 ,  分别约为4.25和13.41 

mol·mol−1。这与C4植物对CO2利用率较高的光合生

理特性相一致。另外, 从表1的数据还可知, 除光下 

 

 
 

图1  玉米和千穗谷光合作用对CO2的响应曲线(平均值±标准误差, n = 5)。 
Fig. 1  CO2-response curves of photosynthesis in maize and grain amaranth (mean ± SE, n = 5). 

 
表1  由模型I拟合玉米和千穗谷的光合作用对CO2的响应曲线(Ac–Ca)得到光合参数以及相应的估算值(平均值±标准误差, n = 5) 
Table 1  Estimated values and results fitted by model I for CO2-response curves of photosynthesis (Ac–Ca) in maize and grain amaranth (mean ± SE, n = 5)  

玉米 Maize 千穗谷 Grain amaranth 光合参数 
Photosynthetic parameter 

拟合值 Fitted value 估算值 Estimated value 拟合值 Fitted value 估算值 Estimated value 

αc 0.247 ± 0.033b — 0.334 ± 0.022a — 

Ac-max (mol·m−2·s−1) 59.12 ± 0.67b  60.39 69.97 ± 0.71a  70.49 

Ca-sat (mol·mol−1) 1 335.74 ± 196.52a  1 400 976.25 ± 12.06b  1 000 

Γ (mol·mol−1) 4.35 ± 2.08b  4.25b 12.77 ± 0.53a  13.41 

Rl (mol·m−2·s−1) 1.13 ± 0.64b  0.24 2.44 ± 0.15a  0.28 

R2 0.997 — 0.991 — 

αc, 初始斜率; Ac-max, 最大净光合速率; Ca-sat, 饱和CO2浓度; Γ, CO2补偿点; Rl, 光下呼吸速率; R2, 确定系数。数值右上角的不同小写字母表示拟合值与

估算值之间差异显著(p < 0.05)。 
αc, initial slope; Ac-max, maximum net photosynthetic rate; Ca-sat, saturated CO2 concentration, Γ, CO2 compensation point, Rl, respiratory in the light, R2, deter-
mination coefficient; the different superscript letters followed by the values are significantly different between fitted values and estimated values (p < 0.05).  
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呼吸速率参数外, 模型I拟合玉米和千穗谷的Ac-Ca

曲线得到的其他光合参数与观测值高度一致。而模

型I给出的光下呼吸速率与观测值存在显著差异(p < 

0.05), 分析其可能的原因是模型I没有考虑到CO2浓

度对光下呼吸速率的影响。研究表明, CO2浓度对光

呼吸、暗呼吸以及光下暗呼吸速率均有显著影响(康

华靖等, 2014)。 

2.2  光合电子传递速率对CO2的响应 

图2给出了玉米和千穗谷2种植物J对CO2的响

应曲线(J-Ca曲线)。由图2可知, 玉米的J随CO2浓度

的增加而先快速增加, 然后趋于稳定; 千穗谷在J到

达最大值后, 随CO2浓度的增加而略有下降趋势。此

外, 由图2还可知, 用模型II可较好地拟合2种植物

的Jc-Ca曲线, R2达到了0.978以上。 

由表2的数据可知, 玉米和千穗谷的初始斜率

(αce) 相 近 且 数 值 较 高 ( 分 别 为 1.215 和 1.208 

mol·m−2·s−1), 表明这两种植物的光能转换为光合电

子流的能力较强; J对应的饱和CO2浓度也比较相近

(p > 0.05)。而千穗谷的Jmax (约为397 mol·m−2·s−1)

则显著高于玉米(约为265 mol·m−2·s−1) (p < 0.05)。

此外, 从表2的数据还可知, 用模型II拟合玉米和

千穗谷的J-Ca曲线得到的光合参数与观测值基本

一致。 

3  讨论和结论 

在植物光合作用的原初反应过程中, 由捕光色

素分子收集的光能共振激发传递到PSII和PSI后产

生电荷分离, 形成光合电子流。这些电子被电子受

体接受后依次传递, 最终电子被传递到高能化合物

NADPH和ATP中, 完成了光能到化学能的转换并

为碳同化和光呼吸提供能量(薛娴等, 2017)。准确估

算光合电子流对CO2响应的变化趋势、Ac-max、Jmax

以及它们对应的饱和CO2浓度对深入了解光合内部

过程具有重要意义。 

 

 
 

图2  玉米和千穗谷的光合电子传递速率对CO2的响应曲线(平均值±标准误差, n = 5)。 
Fig. 2  CO2-response curves of photosynthetic electron transport rate (J–Ca) in maize and grain amaranth (mean ± SE, n = 5). 
 
表2  由模型II拟合玉米和千穗谷的光合电子传递速率对CO2的响应曲线(J–Ca )得到Jmax和Ca-sat等参数以及相应的估算值(平均值±标准误差, n = 5) 
Table 2  Estimated values and results fitted by model II for CO2-response curves of photosynthetic electron transport rate (J–Ca) in maize and grain amaranth 
(mean ± SE, n = 5) 

玉米 Maize 千穗谷 Grain amaranth 光合参数 
Photosynthetic parameter 

拟合值 Fitted value 估算值 Estimated value 拟合值 Fitted value 估算值 Estimated value 

αce (mol·m−2·s−1) 1.215 ± 0.543a — 1.208 ± 0.357a — 

Jmax (mol·m−2·s−1) 262.41 ± 1.64b  265.66 393.07 ± 37.84a  397.82 

Ca-sat (mol·mol−1) 1 198.58 ± 342.78a  1 200 1 229.10 ± 59.14a  1 200 

J0 (mol·m−2·s−1) 22.22 ± 8.35a  27.69 27.43 ± 4.97a  29.26 

R2 0.978 — 0.992 — 

αce, 初始斜率; Jmax, 最大电子传递速率; Ca-sat, 饱和CO2浓度; J0, 零点电子传递速率; R2, 确定系数。数值右上角的不同小写字母表示拟合值与估算值之

间差异显著。 
αce, initial slope; Jmax, maximum electron transport rate; Ca-sat, saturated CO2 concentration; J0, electron transport rate at Ca = 0; R2, determination coefficient; the 
values followed by the different superscript letters are significantly different between fitted values and measured values.  
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3.1  光合作用和光合电子传递速率对CO2的响应 

从本研究来看, 基于模型I构建的J对CO2响应

模型(模型II)也可很好地拟合玉米和千穗谷的J-Ca

响应曲线(R2 > 0.978), 给出的Jmax等光合参数整体

上与测量值高度吻合。因此, 模型II可以定量研究玉

米和千穗谷这2种植物的J-Ca响应曲线的变化趋势。

对比图1和图2还可以发现, 模型II拟合玉米和千穗

谷的J-Ca响应曲线, 其趋势与其相应的Ac-Ca响应曲

线基本一致。由表2可知 , 千穗谷的Jmax (393.07 

mol·m−2·s−1)则远高于玉米(262.41 mol·m−2·s−1)。

这表明千穗谷比玉米产生ATP和NADPH的能力更

强, 因而碳同化能力也更强。表1数据显示, 千穗谷

的最大净光合速率(69.97 mol·m−2·s−1)也显著高于

玉米(59.12 mol·m−2·s−1)(p < 0.05)。然而, 从饱和

CO2浓度来看, 虽然玉米和千穗谷之间的Ca-sat (J所

对应的饱和CO2浓度)没有差异(p > 0.05), 分别为

1 198.58和1 229.10 mol·mol−1, 但玉米和千穗谷之

间的Csat (光合速率所对应的饱和CO2浓度)则存在显

著 差 异 (p < 0.05), 分 别 为 1 335.74 和 976.25 

mol·mol−1。这表明千穗谷的光合速率比玉米更容

易达到CO2饱和。千穗谷的J显著高于玉米, 而光合

作用反而更容易达到饱和。 

3.2  暗呼吸CO2回收利用对光合电子流分配的

影响 

植物的光合作用是光合能量和底物相互偶联的

氧化还原反应(林植芳等, 2000)。因此, 可根据碳同

化速率计算其J。由于C4植物的光呼吸过程可以忽略

不计, 那么从光合生理过程来看, 在常规大气条件

下, C4植物光合作用正常进行时的碳代谢只有光合

碳同化和暗呼吸。在有光条件下且当外界CO2浓度

为0 mol·mol−1时, C4植物光合碳同化过程被抑制, 

而暗呼吸活动则正常进行。因此, 此时的表观光合

速率测量值应为光下暗呼吸速率(Rd)(康华靖等 , 

2014)。由表1的数据可知, 玉米和千穗谷的光下暗

呼吸速率分别为0.24和0.28 mol·m−2·s−1。玉米和千

穗谷的暗呼吸速率(Rn)测量值见表3, 分别为3.27和

3.17 mol·m−2·s−1。比较数据可知, 玉米和千穗谷的

Rd远小于其对应的Rn。部分研究者认为这是由于暗

呼吸速率受光强抑制(Foyer & Noctor, 2000; Yin 

et al., 2011)。然而, 也有研究认为光呼吸和暗呼吸

产生的CO2释放点靠近叶绿体内侧, 且没有边界层、

气孔以及细胞壁的限制。因此, 其CO2极易被光合作

用重新利用(Loreto et al., 1999)。13C同位素的研究已

证实玉米叶片暗呼吸的CO2释放均可被光合作用重

新利用(Loreto et al., 2001)。康华靖等(2014)利用气

体交换法的研究结果也表明, 植物Rd的降低不是由

于光强的抑制, 而是由于光下暗呼吸放出的CO2又

重新回收利用所引起; 其回收利用率随着光强的增

加而增大。基于该观点来看, 更有利于理解当外界

CO2浓度为0 mol·mol−1时, 植物叶片的J仍保持一

定的数值。根据公式(6)计算出玉米和千穗谷的暗呼

吸被重新回收利用部分(Re)见表3, 分别为3.02和

2.89 mol·m−2·s−1。 

从光合碳同化电子流分配来看, 当CO2浓度为

0 mol·mol−1时, 根据公式(3)可知, 如不考虑暗呼

吸CO2回收利用, 玉米和千穗谷分配到C同化的电

子流分别为0.96和1.12 mol·m−2·s−1 (表3); 如考虑

暗呼吸CO2的回收利用, 玉米和千穗谷分配到C同

化的电子流则分别为13.08和12.68 mol·m−2·s−1 (表

3)。由此可见, CO2浓度为0 mol·mol−1时如不考虑

暗呼吸CO2回收利用将严重低估光合碳同化电子流 

 
表3  2 000 μmol·m–2·s–1光强下玉米和千穗谷光合作用相关参数及电子

流分配比较 
Table 3  Comparison of photosynthetic parameters and allocation of elec-
tron flow in maize and grain amaranth at 2 000 μmol·m–2·s–1 light intensity 

[CO2] = 380 mol·mol−1 [CO2] = 0 mol·mol−1光合作用参数 
Photosynthetic  
parameter 
(mol·m−2·s−1) 

玉米 
Maize 

千穗谷 
Grain  

amaranth 

玉米 
Maize 

千穗谷
Grain 

amaranth

Ac-max 59.12 69.97 – – 

Rn  2.86 1.32 3.27 3.17 

Rd  1.43 0.66 0.24 0.28 

Re  1.43 0.66 3.02 2.89 

Jmax  262.41 393.07 – – 

J0  – – 22.22 27.43 

Jc  242.20 282.52 0.96 1.12 

Ja  20.21 110.55 21.26 26.31 

Jc 247.92 285.16 13.08 12.68 

Ja  14.49 107.91 9.14 14.75 

Ac-max, 最大净光合速率(见表1); Rn, 暗呼吸速率(测量值); Re, 暗呼吸

CO2被重新回收利用部分(由公式(6)计算而来); Jmax, 最大电子传递速率

(见表2); J0, 零点电子传递速率(见表2); Jc, 碳同化电子流(根据公式(4)
计算出); Ja, 其他途径电子流(根据公式(5)计算出); Jc, 考虑暗呼吸CO2

被重新回收利用而计算出的碳同化电子流; Ja, 考虑暗呼吸CO2被重新

回收利用而计算出的其他途径电子流。 
Ac-max, maximum net photosynthetic rate (see Table 1); Rn, mitochondrial 
respiration rate (measured values); Re, CO2 recovery of mitochondrial respi-
ration (calculated by the formula (6)); Jmax, maximum electron transport rate 
(see Table 2); J0, electron transport rate at zero CO2 concentration; Jc, CO2 
assimilation electron flow (calculated by the formula (4)); Ja, other ways of 
electron flow (calculated by the formula (5)); Jc, CO2 assimilation electron 
flow considering mitochondrial respiration CO2 reused; Ja, other ways of 
electron flow considering mitochondrial respiration CO2 reused. 
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分配。此外，由于CO2浓度为380 mol·mol−1时的光

下暗呼吸速率值难以直接测量。传统计算认为Rd是

Rn的一半(Fila et al., 2006)。由此根据公式(3)计算出

CO2浓度为380 mol·mol−1时, 如不考虑CO2的回收

利用, 玉米和千穗谷碳同化所分配的电子流分别为

242.20和282.52 mol·m−2·s−1 (表3); 如考虑CO2的

回收利用, 玉米和千穗谷碳同化所分配的电子流则

分别为247.92和285.16 mol·m−2·s−1 (表3)。由此可

见, CO2浓度为380 mol·mol−1时, 是否考虑暗呼吸

CO2的回收利用对其光合碳同化电子流分配的影响

较小。 

而从光合电子流分配到其他途径来看, 当CO2

浓度为0 mol·mol−1时, 如不考虑暗呼吸CO2的回收

利用, 玉米和千穗谷的其他途径所分配电子流分别

为21.26和26.31 mol·m−2·s−1; 如考虑暗呼吸CO2的

回收利用, 玉米和千穗谷的其他途径所分配电子流

分别为9.14和14.75 mol·m−2·s−1 (表3)。由此可见, 

CO2浓度为0 mol·mol−1时如不考虑暗呼吸CO2的回

收利用, 将严重高估其他途径的电子流分配。同样, 

CO2浓度为380 mol·mol−1时, 如不考虑暗呼吸CO2

的回收利用, 玉米和千穗谷的其他途径所分配电子

流分别为20.21和110.55 mol·m−2·s−1; 如考虑暗呼

吸CO2的回收利用, 玉米和千穗谷的其他途径所分

配电子流分别为14.49和107.91 mol·m−2·s−1 (表3)。

由此可见, CO2浓度为380 mol·mol−1时, 是否考

虑暗呼吸CO2的回收利用对其他途径电子流分配的

影响也相对较小, 尤其在千穗谷上表现得更为不

明显。 

3.3  玉米和千穗谷的光合电子流分配到非碳同化

路径差异显著的原因及可能的解释 

当CO2浓度为380 mol·mol−1时, 根据考虑暗呼

吸CO2的回收利用而计算出的玉米其他途径所分配

电子流(14.49 mol·m−2·s−1)仅占其相应Jmax (262.41 

mol·m−2·s−1)的5.52%。由此可见, 在玉米中除光合

碳同化外的其他路径 , 如围绕PSII的电子循环

(Miyake et al., 2002)、围绕PSI的电子循环(Heber, 

2002)、米勒反应等所消耗的电子流均占极小比例。

这与目前在计算碳同化和光呼吸所分配的光合电子

流时, 往往将其他途径分配的电子流视为常数或者

忽略(Epron et al., 1995; Valentini et al., 1995)的做法

相一致。比较其他途径电子传递速率值来看, 以CO2

浓度为380 mol·mol−1时的数据为例(考虑暗呼吸

CO2的回收利用), 玉米仅为14.49 mol·m−2·s−1, 而千

穗谷高达107.91 mol·m−2·s−1, 两者相差6倍多。分析

其可能的原因是与千穗谷和玉米的催化脱羧反应酶

种类以及脱羧反应发生的部位不同有直接的关联

(Taylor et al., 2010; 冯瑞云等, 2011; 贺飞燕等 , 

2017; 李小博等 , 2017)。玉米是NADP苹果酸酶

(NADP-ME) 型 ; 而 千 穗 谷 是 NAD 苹 果 酸 酶

(NAD-ME)型。玉米脱羧后形成的丙酮酸返回到叶

肉细胞中, 由丙酮酸磷酸双激酶催化, 形成磷酸烯

醇式丙酮酸(PEP)然后重新接受CO2 (Taylor et al., 

2010; 冯瑞云等, 2011; 贺飞燕等, 2017); 而在千穗

谷中形成的丙氨酸先在叶肉细胞质中转变为丙酮酸, 

再生成PEP。由此可知, 在生成PEP方面, 千穗谷比

玉米要多一步才能完成。这可能是导致千穗谷比玉

米需要消耗更多的光合电子流和更容易达到CO2饱

和的主要的和直接的原因。 

总之, 本文构建的J对CO2响应模型可以很好地

拟合玉米和千穗谷的J-Ca响应曲线, 给出的Jmax、

Ca-sat和J0等相关参数与观测值高度相符。如果能综

合利用模型I和模型II, 则可以为研究植物的光合特

性、光合电子流对CO2的响应趋势、零点光合电子

流和植物对逆境的响应提供有效的数学工具。同时, 

也为人们从光合作用和光合电子流对CO2响应的角

度研究C4植物中NADP-ME和NAD-ME两种亚型之

间的差异提供一个新的视角。 
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