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摘  要  叶肉导度(gm)被用来衡量CO2从植物叶片气孔下腔到叶绿体羧化位点的传输效率, 其主要受解剖结构和生化因素的

调控。近年来, gm的研究在光合作用领域受到普遍关注; 光合速率的限制因素已不再简单地划分为气孔限制和非气孔限制, 而

需要从气孔限制、叶肉限制和羧化限制3个限制因素开展研究工作。该文分析了植物细胞壁、细胞膜、细胞质、叶绿体膜和

叶绿体基质对gm的调控机制, 指出细胞壁厚度以及面向细胞间隙的叶绿体面积(Sc)是影响gm的重要结构因素。阐述了水孔蛋

白和碳酸酐酶参与的生化过程对gm的调控机制。同时, 对外界环境因素, 如温度、光强、干旱、氮等对gm的调控机制进行了

总结。在此基础上, 探讨了gm与水力导度的耦合关系。最后对gm研究中的科学问题进行了展望。 
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Abstract 

Mesophyll conductance (gm) represents the CO2 diffusion facility from sub-stomatal internal cavities to carboxy-
lation sites in chloroplasts, and the variation of gm across genotypes as well as environmental conditions is ex-
pected to be related to the anatomical structures and biochemical properties of leaves. In recent years, the variation 
of gm has attracted wide attention. The limiting factors in photosynthetic rate are no longer divided simply into 
stomatal limitation and non-stomatal limitation, but splitted in stomatal limitation, mesophyll limitation and car-
boxylation limitation. In this review, we summarize the potential influences of cell wall, cell membrane, cyto-
plasm, chloroplast envelope and stroma on gm, and indicate that cell wall thickness and the surface area of chloro-
plast exposed to intercellular air space (Sc) are the most important factors influencing the gm. We also analyze the 
probable effects of biochemical process related with aquaporins and carbonic anhydrase on gm. Meanwhile, the 
regulation mechanisms of long- and short-term environment changes (including temperature, light intensity, 
drought, and nutrients) on gm are also summarized. The relationship between gm and hydraulic conductance (Kleaf) 
is debated. Finally, we discuss the scientific problems related with gm. 
Key words  photosynthesis; CO2 diffusion; mesophyll conductance; anatomical structure; biochemical factor; 
environmental change; hydraulic conductance 
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光合作用是绿色植物利用光能, 把CO2和H2O

合成有机物, 同时释放O2的生理过程。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, 最后到达叶绿体羧化位点由羧化酶进行同

化。早期一些研究认为CO2从气孔下腔到叶绿体羧

化位点的扩散阻力(rm, 其倒数为叶肉导度(gm)趋近于

无穷小, 从而将CO2对光合速率的限制简化为气孔

和非气孔 (羧化 )两个因素。基于这种假设 ,  在

Farquhar-von-Caemmerer-Berry (FvCB)光合模型中, 

叶绿体羧化位点的CO2浓度(Cc)采用胞间CO2浓度 
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(Ci)替代(Farquhar et al., 1980)。随后的一些研究发

现, 植物的gm并不是无穷大(Evans et al., 1986; von 

Caemmerer & Evans, 1991; Harley et al., 1992; Evans 

& von Caemmerer, 1996)。不同植物的gm存在差异, 

而且gm也会随环境的变化而做出适应性的调整

(Flexas et al., 2008, 2012)。研究表明, gm对温度

(Bernacchi et al., 2002; Flexas & Diaz-Espejo, 

2015)、蓝光强度(Loreto et al., 2009)、水分亏缺

(Flexas et al., 2002; Miyazawa et al., 2008; Han et al., 

2016)等外界环境条件的改变均会做出相应的响

应。因此, gm被认为是除气孔限制和羧化限制外的

光合效率第三个限制因素, 并认为与气孔导度(gs)

同等重要(Flexas et al., 2012)。通常, 依据FvCB光合

模型的CO2响应曲线(AN-Ci曲线)拟合方法, 不考虑

gm的影响, 往往导致拟合出的光合参数存在偏差。

因此, 有研究从考虑gm影响的角度, 对FvCB光合模

型AN-Ci曲线拟合方法进行了修正 , 例如Ethier和

Livingston (2004)对Farquhar等(1980)的光合模型的

非直角双曲线模型进行优化, 对AN-Ci曲线进行拟

合得到gm, 这种方法降低了光合参数对gm的敏感

度。Sharkey等(2007)介绍了一种非线性曲线拟合方

法对AN-Ci曲线进行拟合。以上拟合方法均假设gm

不受Ci影响且光系统II中光吸收系数为常数。为避

免以上问题, Moualeu-Ngangue等(2016)重新提出了

一种AN-Ci曲线拟合方法。除AN-Ci曲线拟合gm之外, 

气体交换和叶绿素荧光同步测定法与气体交换和同

位素同步测定法也可估算gm, 但3种方法均存在一

定的缺陷。一般而言, 外界环境通过影响叶片内部

物理和(或)生化因素进而影响gm。同时, 由于gm的变

化只影响叶片内CO2的运输而不涉及水分散失, 因

此有研究提出, gm是实现植物叶片光合速率和水分

利用效率同步提高的生理位点。 

1  叶片结构和生化因素对叶肉导度的影响 

在组织细胞水平, gm的影响因素主要包括结构

因素和生化因素。在结构层面, CO2在叶肉细胞中的

扩散依次经过细胞间隙、细胞壁、细胞膜、细胞质、

叶绿体膜和叶绿体基质等(图1, 图2)。CO2在这些扩

散过程中会受到层层阻碍, 从而影响gm。在生化层

面, 在叶片传输过程中CO2可以被碳酸酐酶(CA)催

化转变成HCO3
–
进行扩散, 同时水孔蛋白(AQPs)也

可以介导CO2的跨膜运输。实际上, 生化层面和结构

层面两者密不可分, AQPs存在于生物膜上, CA主要

存在于叶绿体基质中。 

1.1  结构层面的限制 

有研究表明, gm主要由叶片解剖结构决定(Niin-

emets et al., 2009; Tosens et al., 2012a; Tomás et al., 

2013)。大量研究认为面向细胞间隙的叶绿体面积(Sc)

与叶片总面积(S)的比值(Sc/S) (von Caemmerer & 

Evans, 1991; Evans et al., 1994; Pakatas et al., 2003; 

Flexas et al., 2012)和细胞壁厚度(Hanba et al., 1999, 

2002; Terashima et al., 2011)是影响gm的主要结构

因素。 

有研究用一维气体扩散模型定量分析不同组

织细胞结构对CO2扩散的重要程度 (Niinemets & 

Reichstein, 2003a; Tosens et al., 2012a; Tomás et al., 

2013)。gm被分为气相导度(gias)和液相导度(gliq)两个

部分。gias代表CO2从气孔下腔到细胞壁周围扩散阻

力的倒数, gliq代表CO2从细胞壁周围到叶绿体内羧

化位点扩散阻力的倒数。  
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H是亨利定律常数 (m3·mol–1·K–1), R为气体常数

(Pa·m3·K–1·mol–1), Tk是绝对温度(K)。(R × Tk)/(H × 

gliq)是亨利定律常数的无因次形式, 可以将气相导

度转换为等价的液相导度(Niinemets & Reichstein, 

2003b)。 
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Da (m2·s–1) 是气相中CO2扩散系数 (25 ℃下是  

1.51 × 10–5), fias (m3·m–3)是细胞间隙体积与叶肉总

体积的比值。ΣSs代表叶肉细胞横切面面积; tmes代表

上下表皮之间叶肉细胞的厚度; W是切片宽度; ΔLias

被近似为叶肉厚度的一半; ζ代表扩散路径弯曲度, 

用叶片横切面和纵切面进行估算(Terashima et al., 

1995), 一般用常数1.57 mm–1 (Syvertsen et al., 1995; 

Niinemets & Reichstein, 2003a)。 
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Sm/S代表单位叶片面积内面向细胞间隙的叶肉细胞

面积; gcw是细胞壁导度, gpl是质膜导度, gcel,tot是细胞 
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图1  CO2运输模式图。AQPs, 水孔蛋白; Ca, 大气CO2浓度; Ci, 胞间CO2浓度; CA, 碳酸酐酶; gias, 气相导度; glip, 液相导度。 
Fig. 1  CO2 transport model. AQPs, aquaporins; Ca, the atmospheric CO2 concentration; Ci, intercellular CO2 concentration; CA, carbonic anhy-
drase; gias, the gas phase conductance; glip, the liquid phase conductance. 

 

 
 

图2  gm反映的CO2扩散路径。A, 光学显微镜拍摄的棉花叶片解剖结构图,代表的是CO2从外界大气进入叶片细胞间隙,完成

气相传输。B, 电子显微镜拍摄的棉花叶片超微结构图。代表的是CO2从细胞间隙进入叶绿体羧化位点所经过的部位,完成液

相传输。图中简单介绍了影响传输路径的因素及需要进一步深入研究的问题。AQPs, 水孔蛋白; Ci, 胞间CO2浓度; Cc, 叶绿

体羧化位点CO2浓度; CA, 碳酸酐酶, gias, 液相导度。 
Fig. 2  The diffusion path of CO2 reflected by gm. A, The leaf anatomical structure in cotton by optical microscope, which represents 
the CO2 gas phase diffusion from the atmosphere into the leaf intercellular air layer; B, The leaf ultra-micro structure in cotton by 
electron microscope, which represents the CO2 liquid phase diffusion from intercellular into the chloroplast carboxylation site. AQPs, 
aquaporins; Ci, intercellular CO2 concentration; Cc, CO2 concentration at chloroplast carboxylation site; CA, carbonic anhydrase; gias, the gas phase 
conductance. 
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内部导度。三者通用的表达方式gi计算公式为:  

f,i w i
i

i

r D p
g

L
 

  (5) 

Pi是扩散路径有效孔隙度, 对于胞液和基质用常数

1, 细胞壁的孔隙度用常数0.05 (Terashima et al., 

2006), Dw是CO2液相扩散系数(1.790 × 10–9 m2·s–1,  

25 ℃), rf.i是无量纲因子, 用来表示与CO2在水中的

自由扩散相比, 液相扩散导度的下降。针对gcw, rf.i

用常数1; ΔLi是指扩散路径长度。其中计算gcel,tot时, 

扩散路径较为复杂, 一般将CO2从细胞膜下进入到

叶绿体分为两个路径: 一是CO2从细胞质沿垂直细

胞膜的方向进入叶绿体; 二是细胞质中的CO2可沿

平行细胞膜的方向进入叶绿体侧面(Terashima et al., 

2005; Tomás et al., 2013)。gpl和gen (叶绿体膜导度)

不适用于此公式, 一般用常数0.003 5 m·s–1 (Evans 

et al., 1994)表示。 

由以上公式可知, 气相扩散路径弯曲度、细胞

壁扩散路径有效孔隙度、液相扩散系数等均采用常

数。除此之外, 扩散路径的长度, 如细胞壁厚度、叶

绿体大小和位置等均对gm的计算有重要影响。尽管

气相扩散涉及垂直扩散路径和侧向扩散路径, 但有

研究报道气相扩散相对于液相扩散可以忽略不计。

同时, 结构量化时假设生物膜限制为常数, 实际上

生物膜的限制也是影响gm的不可忽视的因素。

Tomás等(2014)认为影响gm的主要因素随物种特性

的变化而变化, 例如在肉质植株中影响gm最重要的

因素是生物膜通透性、细胞液和叶绿体基质等生化

层面的因素; 而在硬叶植株中细胞壁厚度是限制gm

的主要因素。 

1.1.1  细胞壁  

影响gm的细胞壁特性主要为厚度和孔隙度。一

般认为细胞壁的厚度与gm呈反比, 扩散路径越大, 

厚度越厚, gm越小。研究证实, 细胞壁的厚度与gm

确实存在负相关关系(Terashima et al., 2011)。在硬

叶植物中gm的限制主要来自于细胞壁厚度的限制

(Evans et al., 2009)。同时, 细胞壁越厚的叶片, 单位

Sc下的Rubisco含量越少, 叶绿体越小, 光合速率也

就越低(Evans et al., 2009)。Tosens等(2012b)认为不

仅细胞壁厚度影响着gm, 细胞孔隙度也与gm关系密

切。一般认为细胞壁孔隙度越大, gm越大。研究证

实, 物种间细胞壁孔隙度随细胞壁厚度的变化而变

化(Terashima et al., 2006; Evans et al., 2009; Tosens 

et al., 2012b)。Tosens等(2012b)利用最小二乘迭代分

析法对细胞壁孔隙度进行分析, 结果显示, 细胞壁

厚度由0.252 μm到0.420 μm变化的物种, 相对应的

细胞孔隙度由0.095变化到0.040。细胞壁的主要成

分包括纤维素和半纤维素, 研究细胞壁物理结构和

化学组分的相互作用对于理解gm的变化机制至关

重要(Flexas & Diaz-Espejo, 2015)。然而, 两者如何

受外界因素的影响以及如何相互作用来影响CO2的

传输尚未有细致的研究报道。 

1.1.2  生物膜  

生物膜对脂溶性小分子具有透过性, CO2是亲

脂性分子, 能够经过磷脂双分子层进行快速穿膜扩

散。早先一直认为CO2在生物膜上的扩散速率非常

大, 磷脂双分子层对CO2的阻碍(脂相阻碍)可以忽

略不计。然而对水孔蛋白(AQPs)的研究表明, 它不

仅介导H2O的跨膜运输, 对CO2的跨膜运输也起着

重要作用。Terashima等(2006)认为CO2的穿膜过程

主要通过两种途径: 磷脂双分子层和膜上内在蛋

白。然而, 不同研究对CO2在生物膜上的通透系数的

估测值相差甚大。Missner等(2008)估测膜的通透性

是(3.2 ± 1.6) cm·s–1, 认为影响CO2跨膜运输的主要

因素是生物膜边界层厚度, 与AQPs关系不大; 而

Boron等(2011)在排除AQPs的功能后估测细胞膜通

透性为0.015 cm·s–1, 从而认为, AQPs通过影响CO2

在生物膜上的运输来调控gm。Uehlein等(2008)证实

AQPs基因的沉默降低了叶绿体内CO2的浓度; 而当

超表达AQPs时, gm得到了改善, 从而提高了光合速

率(Sade et al., 2014)。另外, AQPs也可以通过影响gs

从而影响光合作用(Hanba et al., 2004; Flexas et al., 

2006b; Heckwolf et al., 2011)。 

1.1.3  基质 

CO2从细胞膜扩散到叶绿体膜需要经过细胞质,  

CO2在细胞质中的扩散路径越长, CO2所受到的阻碍

越大。通常, 叶绿体会沿细胞膜排列(Sage & Sage, 

2009), 这有助于缩短CO2在细胞质中的扩散路径, 

从而减少扩散阻碍。同时, CO2进入到叶绿体后还会

受到叶绿体基质的阻力, 叶绿体越大, CO2从叶绿体

基质扩散到羧化位点的路径越短, 阻力越小, gm越

大。面向细胞间隙的叶绿体面积(Sc)是接受CO2的主

要部位, 但部分CO2也会通过叶绿体之间的空隙进

入到细胞质, 之后在叶绿体侧面扩散进入叶绿体, 

但此扩散路径长于垂直进入叶绿体的扩散路径, 不
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利于CO2的快速扩散和光合速率的改善。 

综上所述, 尽管大量证据表明解剖结构对gm的

影响极其重要, 但各部分结构因素(例如细胞壁)影

响gm的机理并不清楚, 仍需要进一步深入的探讨。 

1.2  生化层面的限制 

1.2.1  碳酸酐酶  

CA可以通过催化CO2和HCO3
–
之间的可逆转换

来调节细胞中的pH变化, 促进CO2的传输。近年来, 

关于CA对gm产生影响的报道较多, 但结论迥异。

Price等(1994)和Williams等(1996)研究发现在CA活

性非常低的突变体植株中, 植株光合能力的差异并

不大, 认为CA对光合作用无限制作用。但也有作者

认为CA的活性具有物种依赖性, 如硬叶植株中CA

往往能发挥很大的作用(Gillon & Yakir, 2000)。 

Jia和Davies (2007)报道非原质体内pH值为5.5– 

6.0, 可能CA不会影响CO2从细胞壁到细胞膜的传

输; 细胞膜和叶绿体膜仅对CO2有通透性作用, 对

HCO3
–
具有不透过性; 同时, 细胞质中的pH值小于

叶绿体基质中的pH值, Evans等(2009)认为CA不会

催化细胞质中CO2和HCO3
–
的可逆转化。因此, CA可

能并未参与CO2在细胞壁、细胞膜、叶绿体膜和细

胞质中的扩散过程。研究证实, 植株中CA主要存在

于叶绿体基质中(Evans et al., 2009)。CO2不断穿膜

进入叶绿体羧化位点, 随着羧化速率的进行, 叶绿

体基质内的pH值逐渐升高, HCO3
–
也逐渐增多, 从而

与细胞质中形成了CO2浓度差, 加速了CO2的跨膜

扩散; 在此过程中CA通过催化CO2和HCO3
–
的可逆

反应来调节叶绿体内的pH值, 同时加速CO2向叶绿

体羧化酶活性部位的扩散, 维持羧化酶周围CO2的

浓度以保证其不会随同化过程的进行而降低, 从而

保持一定的光合速率(Tholen & Zhu, 2011)。也许这

可以证明CA通过加强叶绿体内CO2的扩散来影响

gm。然而, 正常生理pH值下, HCO3
–
的浓度是CO2浓

度的85倍左右, HCO3
–
决定了细胞内无机碳的扩散速

率, 但羧化酶的底物是CO2而不是HCO3
–
。这暗示

CO2的扩散量不足以满足CO2固定的需求(Evans et 

al., 2009)。Tholen和Zhu (2011)通过建立的三维模型

估算CA的量, 认为基质中的CA并不够多, 尽管CA

调节了CO2和HCO3
–
的可逆转换, 但是在基质中还是

扮演着限制角色。研究CA催化CO2和HCO3
–
转换的

位点和条件对于阐明CA对gm的影响极其重要。 

1.2.2  水孔蛋白  

Hub和de Groot (2006, 2008)基于分子模型的模

拟试验表明, CO2穿过水孔蛋白单体消耗的能量多

于CO2直接通过磷脂双分子层的运输能量, 这似乎

并不合理。然而, 水孔蛋白家族包括大量点突变的

同系物, 不同同系物对CO2的通透性存在差异, 可

能存在的点突变可以减少运输CO2所消耗的能量

(Hub & de Groot, 2008)。另有研究表明, 水孔蛋白四

聚物形成的孔隙介导CO2和H2O的运输, 单体并不

会介导CO2的跨膜运输(Otto et al., 2010)。四聚物形

成的孔隙运输CO2消耗的能量比单体低。Flexas等

(2012)认为, 形成水孔蛋白四聚物的同系物之间存在

竞争, 以此来调节水孔蛋白运输H2O和CO2的功能。 

水孔蛋白家族根据序列同源性可以分为5类: 

质膜内在蛋白(PIPs)、液泡膜内在蛋白(TIPs)、类

Nod26膜内在蛋白(NIPs)、小分子碱性膜内在蛋白

(SIPs)以及类GlpF膜内在蛋白 (GIPs)(Kelly et al., 

2014)。研究表明, 大部分PIPs和TIPs均属于选择性

通道蛋白, 但TIPs位于液泡膜上, 只有PIPs位于质

膜上, 并且既可以运输H2O, 又可以运输CO2。PIPs

又分为PIP1和PIP2两个亚类。Otto等(2010)认为PIP1

具有转运CO2的功能, PIP2只具有转运H2O的功能; 

但是Hanba等(2004)的研究表明PIP2同样介导CO2的

转运。AQPs是PIP1家族的成员。研究表明, 在AQPs

非特异性抑制剂HgCl2处理的植株中, gm显著下降

(Terashima & Ono, 2002)。而且AQPs在细胞水平和

整株植株水平均可发挥作用, 提高植株蒸腾速率和

净光合速率(Sade et al., 2010)。Perez-Martin等(2014)

的研究表明AQPs的表达对干旱条件下油橄榄(Olea 

europaea)的光合速率具有一定的影响。然而, AQPs

对gm的调节机制并不清楚。因此, 研究AQPs如何调

控CO2的传输过程对于理解AQPs对gm的调节机理

具有重要意义。 

2  外界环境对gm的影响 

研究表明, 与gs相似, gm对外界环境(水分、温

度、光照、氮、CO2浓度等)的响应也具有敏感性。  

2.1  水分亏缺对gm的影响 

水分亏缺是限制植物生长和作物产量的主要

环境因素。研究表明, 水分亏缺条件下光合速率下

降的根本原因是从外界大气到叶绿体内羧化位点

CO2扩散速率的下降(Flexas et al., 2002; Galmés   

et al., 2007)。水分亏缺条件下gm的降低(Flexas et al., 
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2004, 2006a; Galmés et al., 2006, 2007)与gs一样是限

制光合作用的主要因素。水分亏缺导致gm降低的因

素主要包括结构因素(降低Sc、增加细胞壁厚度)和生

化因素(AQPs活性的降低、CA活性的改变)。这些因

素的变化抑制了水分亏缺条件下叶片组织内部的

CO2传输。 

2.2  温度对gm的影响 

Yamori等(2006)的研究表明, 在30和15 ℃下生

长的菠菜(Spinacia oleracea)叶片中, gm达到峰值所

对应的温度分别是25和20 ℃; 在田间空气温度(波

动范围7–32 ℃)下生长的油橄榄叶片gm的最适温度

是29 ℃ (Diaz-Espejo et al., 2007); 在5 ℃环境下

生长的甘蓝(Brassica oleracea)叶片, 其gm峰值所对

应的温度可以达到18 ℃ (Flexas et al., 2008)。研究

表明, 纯水中CO2的温度系数Q10 (温度每变化 10 

℃, CO2扩散速率的变化)是1.25, 但在烟草中CO2的

Q10达到2.2 (Bernacchi et al., 2002)。以上研究表明, 

gm对温度的响应可能与酶促反应密切相关。CA和

AQPs的化学性质均属于蛋白质, 两者的活性与温度

密切相关, 温度可能通过影响CA和AQPs的活性进

而对gm产生影响。另外, 温度的提高也会提高蒸气

压差, 从而降低细胞的水势和膨压, 引起Sc的下降。 

2.3  光照强度对gm的影响 

研究表明, 光照强度的改变可以调控gm的大小

(Flexas et al., 2007)。阴生植物的gm比阳生植物的低

(Hanba et al., 2002; Piel et al., 2002; Laisk et al., 2005; 

Warren et al., 2007)。Hassiotou等(2009)对Banksia的

研究发现, 低光强下发育的叶片gm比高光强下平均

低20%。光照强度也许通过改变叶绿体的位置来影

响Sc的大小 , 从而改变gm (Tholen et al., 2008; 

Boex-Fontvieille et al., 2014)。大量研究还报道了短

期改变光照强度和光质对gm的影响。研究发现gm对

蓝光反应迅速, 而叶绿体位置不可能瞬间变化, 说

明除了光照强度对Sc的影响外, 也许还存在其他的

机制影响gm (Loreto et al., 2009)。尽管Tholen等(2012)

认为gm对光强的快速响应是由于gm计算过程中忽

略了叶绿体中由(光)呼吸作用产生的CO2量所导致

的假象。然而, Théroux-Rancourt和Gilbert (2017)通

过多层次叶片模型和解剖观察表明, gm对光强存在

明显响应。因此, 光照强度影响gm的具体机制还有

待深入研究。 

2.4  氮对gm的影响 

植物单位叶面积的氮含量与光合能力具有显

著的正相关关系, 这主要是由于氮含量增加会提高

核酮糖-1,5-双磷酸羧化/加氧酶(Rubisco)的含量, 以

及可以增加CO2扩散导度 (包括gs和gm) (Warren, 

2004; Li et al., 2009; Yamori et al., 2011)。研究认为, 

氮可以通过改变叶片结构来调控gm的大小。高氮条

件下Rubisco含量的增加势必会造成叶绿体体积的

增大(Li et al., 2009), 从而导致Sc的增加, 并最终影

响gm。Xiong等(2015b)对水稻(Oryza sativa)的研究也

表明Sc对氮营养的响应较敏感。氮含量也可能通过

调控叶片相关的基因表达来影响 gm的大小。

Clarkson等(2000)认为氮含量的提高会增加PIP2水

孔蛋白基因家族的表达量 ; Hanba等 (2004)认为

PIP2;1水孔蛋白的超表达可以提高gm。然而, 直至目

前, 尚未发现氮含量通过调控AQPs改变gm的直接

证据。另外, 虽然有研究发现水稻、小麦(Triticum 

aestivum)、菠菜等C3植物(Makino et al., 1992)和玉米

(Zea mays)等C4植物(Burnell et al., 1990)的CA活性

均会受到氮的影响, 但CA对gm的调控还一直存在

争议。因此, 基因表达活性蛋白对氮的响应从而对

gm的调控机理尚需进一步研究。 

3  gm的估算方法 

目前, 估算gm最常用的3种方法包括气体交换

和叶绿素荧光同步测定法(Bongi & Loreto, 1989; 

Harley et al., 1992; Loreto et al., 1992)、气体交换和

同位素同步测定法(Evans et al., 1986; von Caemm-

erer & Evans, 1991)和AN-Ci曲线拟合法(Ethier & 

Livingston, 2004; Sharkey et al., 2007)。研究表明gm

的估算会受到众多因素的影响, 例如细胞间隙CO2

浓度(Ci)(Flexas et al., 2007)、光照强度(Flexas et al., 

2007; Tholen et al., 2008)等因素。尽管大量研究者致

力于gm估算方法的研究与改善, 但现有方法均无法

准确估算出 gm的绝对数值 (Flexas et al., 2008; 

Warren, 2008)。如Tholen等(2012)认为gm的估算忽略

了扩散到叶绿体中由线粒体(光)呼吸作用产生的

CO2浓度。而且, 有研究者认为影响gm的因素均是估

算方法缺陷导致的假象, 例如Gu和Sun (2013)认为

Ci只是gm估算公式中的输入参数, Ci及其他与之协

同变化的输入参数的测量误差均会导致gm对Ci响应
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的假象。近几年, 受限于估算叶肉导度方法的各种

缺陷, 叶肉导度研究领域进展相对缓慢。因此, 完善

和改良gm的计算和测定方法将是深入推进叶肉导

度研究的重要突破口。 

4  水力导度与gm的关系 

CO2是植物进行光合作用的原料, 而H2O是生

物体的组成物质, 是进行一切生命活动的必需物质

和养分运输的媒介。因此, CO2和H2O在植物中的传

输关系备受关注。水力导度(Kleaf)和gm分别是衡量植

物叶片内H2O和CO2运输的两个重要变量, 是决定

气体交换速率和光合性能的主要指标(Flexas et al., 

2013)。虽然Kleaf和gm一直是研究的热点, 但很少有

研究探讨两者之间的协同关系(Flexas et al., 2013)。 

Kleaf可以反应H2O在叶片内传输的效率问题, 

H2O从叶柄贯穿到叶片的木质部, 然后到达叶脉周

围的维管束, 最后到达蒸发位点从而扩散到空气中

(Sack & Holbrook, 2006)。通常, Kleaf分为木质部导度

(Kxylem)和木质部外导度(Kout-xylem), 在叶脉内的水分

传输称为Kxylem, 在叶脉外组织内的传输称为

Kout-xylem。Flexas等(2013)研究认为, gm与Kleaf具有相

关性, 并且主要与Kout-xylem相关。Kout-xylem对整个Kleaf

的影响较大, 但所占比例会随着物种和试验条件的

变化而变化(Cochard et al., 2004; Sack et al., 2004)。 

叶片组织内H2O和CO2有着共同的传输路径。

面向细胞间隙的叶肉细胞面积(Sm)被认为是同时影

响gm和Kleaf的因素(Xiong et al., 2016)。尽管相比于

Sm, Sc的变化能更好地解释gm的变化 (Terashima   

et al., 2005, 2006; Flexas et al., 2012), 但Sm的大小对

gm的影响也是至关重要(Xiong et al., 2016)。同时, 

Xiong等(2015a)认为面向细胞间隙的叶肉细胞膜也

是水分由液相转变成气相从而进行蒸发的位置, 因

此Sm可以将两者在一定程度上联系起来。另外, 细

胞壁的厚度和孔隙度不仅是影响gm的重要结构因

素, 事实上也改变了木质部外水分扩散的路径, 从

而影响了Kleaf。 

同时, 细胞壁孔隙内存在的结合水也影响着水

分的传输。事实上gm与Kleaf的相关性不仅取决于叶

片的组织结构, 与生化因素(AQPs)也有着一定的关

系(Flexas et al., 2012)。AQPs不仅介导H2O的运输, 

也介导着CO2的运输。Otto等(2010)和Flexas等(2012)

认为CO2和H2O在膜上的交换运输取决于两种不同

的水孔蛋白四聚物(PIP1和PIP2)的比例。有研究证

明Kleaf可以对外界环境进行响应, 如温度、光照和水

分等(Sack & Holbrook, 2006)。gm和Kleaf均与结构、

生化和外部环境有一定的关联, 间接表明两者间存

在一定的关系, 但尚需进一步的直接证据。 

5  研究展望 

CO2在植物叶片细胞内的传输过程极其复杂

(图1, 图2; 表1)。细胞水平上每个组分和环节均可

能影响CO2的传输。在结构层面, 除了细胞壁厚度 

 
表1  CO2通过叶肉细胞中各超微组分的扩散方式、运输形态、阻力来源、动力来源和对外界环境的响应时间等的差异 
Table 1  Diffusion way, transportation form, resistance source, power source when CO2 passes through the ultrastructure components of mesophyll cells and 
the different response time to the external environment  

 CO2扩散方式 
CO2 diffusion way 

CO2运输形态 
CO2 transportation 
form 

阻力来源 
Resistance source 

动力来源 
Power source 

对外界环境的响应时间
Response time to the 
external environment  

细胞壁 
Cell wall 

物理和生化方式  
Physics and  
biochemical mode 

CO2 厚度、孔隙度、果胶等组分 
Thickness, porosity, pectin etc.

CO2浓度差 
Difference of CO2 concentration 

最长 
Longest 

细胞膜 
Cell  
membrane 

物理和生化方式 
Physics and  
biochemical mode 

CO2 水孔蛋白、膜两侧pH差值 
AQPs, the difference of pH on 
both sides of the membrane 

CO2浓度差、跨膜蛋白主动运输 
Difference of CO2 concentration, 
active transport of transmembrane 
protein 

较短 
Shorter 

细胞液 
Cytoplasm 

生化和物理方 
Biochemical  
and physical mode 

CO2, HCO3
–
 CA、pH、细胞液组分 

CA, pH, cytosol component 
pH、CA的催化 
pH, catalysis of CA 

较短 
Shorter 

叶绿体膜 
Chloroplast 
membranes 

生化和物理方  
Biochemical  
and physical mode 

CO2 水孔蛋白、膜两侧CO2浓度差 
AQPs, the difference of CO2 
concentration on both sides of 
the membrane 

跨膜蛋白主动运输 
Active transport of 
transmembrane protein 

较短 
Shorter 

叶绿体基质 
Stroma 

生化和物理方式 
Biochemical  
and physical mode) 

CO2, HCO3
–
 CA, pH pH、CA的催化 

pH, catalysis of CA 
最短 
Shortest 

CA, carbonic anhydrase; AQPs, aquaporins;  
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外, 开展细胞孔隙度及其化学组分对gm影响机制的

研究有助于全面揭示gm与结构之间的关系; 其次叶

绿体运动会改变Sc的大小从而影响gm, 那么, CO2传

输对叶绿体位置是否具有一定的调节作用也需要进

一步开展研究。在生化层面, 尽管大量研究认为水

孔蛋白和碳酸酐酶会影响gm的大小, 但水孔蛋白和

碳酸酐酶介导CO2传输的规律及其机制仍需深入研

究。同时, 叶肉导度估算方法的不确定性, 严重阻碍

了对叶肉导度的深入研究。因此, 测定方法的不断

优化和改良也将是未来研究的重点。 
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