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摘要: 基于光合作用对光响应新模型, 以番茄(Lycopersicon esculentum)为例, 构建了叶片尺度的光能利用效率(LUE)和水分

利用效率(WUE)对光响应模型, 并在此基础上比较了不同CO2浓度(350、450、550和650 μmol·mol-1)下番茄叶片的LUE和
WUE等生理特性。结果表明: (1)光响应新模型可很好地拟合4种CO2浓度下的番茄幼苗叶片的光合特性, 拟合值与实测值

高度吻合; (2)基于光响应新模型推导的叶片LUE模型(LUE-I模型)和WUE模型(WUE-I模型)也可以很好地拟合4种CO2浓度

下的番茄幼苗叶片的LUE和WUE与光强的关系, 且拟合值同样与实测值高度吻合; (3) LUE-I模型和WUE-I模型还可分别给

出相应的最大光能利用效率(LUEmax)和最大水分利用效率(WUEmax), 及其对应的饱和光强。综合本试验结果认为, 新构建

的LUE-I模型和WUE-I模型对研究叶片尺度的LUE和WUE对光强的响应是可行的。
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光能利用效率(light use efficiency, LUE)被定

义为植物某一生长时段内累积干物质量与该时段

植物冠层吸收的光合有效辐射(photosynthetically 
active radiation, PAR)量的比值(Monteith 1972)。在

微观尺度上, 叶片的LUE被定义为叶片的净光合速

率(net photosynthesis rate, Pn)与其所吸收PAR的比

值(Long 1993; Sims等2005; Jenkins2007); 在宏观

尺度上, LUE通常有两种定义: 其一是冠层截取的

每摩尔PAR中碳的固定量; 其二是冠层吸收的每摩

尔PAR中碳的固定量(Lloyd和Taylor 1994; Gamon
等1995)。LUE是描述植物光合生产能力的重要指

标, 也是影响生态系统生产力大小与质量的主要

因素(Wilson等1992)。定量化生产力的时空变化

是定量化全球碳循环的重要挑战之一。在所有的

生产力模型中, LUE模型最有潜力定量化生产力的

时空变化(Yuan等2007)。因此, 已经构建的LUE模
型被广泛应用于生产力的模拟, 如CASA (Carne-
gie-Ames-Stanford Approach)模型(Potter等1993)和
GLO-PEM (Global Production Efficiency Model)模
型(Potter等1998)。该类模型被广泛应用于不同尺

度陆地生态系统总初级生产力、净初级生产力或

作物产量的估算研究(Xiao等2004; Garbulsky等
2010; Barr等2013; Yuan等2014), 并取得了重要的

进展。同时, 在评价生态系统和区域尺度植被生

产力及其对全球变化的响应中也得到广泛应用

(Yuan等2014)。LUE是模拟生产力的关键参数之

一, 因此, 对于LUE的准确模拟是定量化生产力时

空变化和全球碳循环的基础。与LUE相对应的另

一个重要参数是水分利用效率(water use efficiency, 
WUE), 它是耦合植物叶片光合与水分生理过程的

重要指标, 是表征植物在等量水分消耗情况下固

定CO2的能力, 是植物叶片水分利用特征的基本生

理参数(Ogutu等2013)。植物叶片水平的WUE研究

不仅可揭示植物叶片内在的耗水机制, 明确植物

自身光合能力大小, 还能反映植物有效利用水分

的能力, 为人们了解植物水分利用特征提供有用

的信息, 进而探讨冠层甚至区域植被的WUE, 因而

具有重要的指导应用价值。然而, 由于缺乏有效

的研究工具, 对植物的LUE和WUE只能进行定性

描述, 不能定量地研究其对光强的响应规律和对

不同环境的适应。

鉴于此, 本文将以Ye等(2007)的新模型为基础

构建叶片尺度的LUE和WUE与光强之间的关系式

[简称为LUE模型(LUE-I)和WUE模型(WUE-I)], 以
番茄为材料, 比较不同CO2浓度下番茄叶片尺度

LUE和WUE随光强变化的规律, 准确分析叶片尺

度的最大光能利用效率(maximal light use efficiency, 
LUEmax)和最大水分利用效率(maximal water-use 
efficiency, WUEmax), 为今后宏观尺度相关模型研究

提供参考和借鉴。
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材料与方法

1  植株的培育与叶片选择

供试番茄(Lycopersicon esculentum Mill.)品种

为‘好韦斯特’, 该品种是由美国引进的无限生长型

番茄, 具有高产、中熟、着色好、耐运输、货架

期长、高温或低温下连续座果能力强等特点; 果
实较大, 单颗达200~220 g, 果硬, 皮厚, 红色; 抗烟

草花叶病毒、疫病, 高抗线虫, 不抗黄化曲叶病毒

病(tomato yellow leaf curl virus, TYLCV)。
番茄播种时间为2014年9月17日, 使用穴盘播

种育苗。10月初定植于温州农科院蔬菜研究所的

塑料薄膜温室大棚内, 大棚透光率约为55%, 温室

湿度为45%~70%。采用土壤栽培, 常规管理。在

11月下旬的晴天, 随机选择5株长势较为一致的健

壮植株进行光响应曲线测量, 此时植株的高度约50 
cm。每株苗挑选从下往上第四复叶的顶叶作为测

量对象。

2  数据测量

利用便携式光合仪(LI-6400, LI-COR Inc., 
USA)在晴天9:00~11:00对番茄进行光合参数的测

定, 选择生长良好的功能叶作为测定叶片。测量时, 
叶室温度设置为25°C、流速500 μmol·s-1, CO2浓度

分别设置为350、450、550和650 μmol·mol-1, PAR
强度设置为2 000、1 800、1 500、1 200、1 000、
700、400、200、100、50和0 μmol·m-2·s-1, 由LI-
6400内置程序自动完成测量不同光强水平下的光

合速率, 即光响应曲线。

3  数据处理

用光合作用对光响应的机理模型(Ye等2013)
拟合光响应曲线, 得出最大光合速率(maximal pho-
tosynthetic rate, Pn-max)、初始量子效率(initial quan-
tum efficiency, α)、饱和光强(saturation light intensity, 
Isat)、光补偿点(light compensation point, Ic)、暗呼

吸速率(dark respiration rate, Rd)等光合参数。植物

叶片的LUEmax和对应的饱和光强(saturation light 
intensity of LUE, IL-sat)的拟合, 以及WUEmax和对应

的饱和光强(saturation light intensity of WUE, IW-sat)
的拟合均参考叶子飘等(2016)的方法。运用SPSS 
12.5 (IBM Analytics, Chicago, IL)软件进行方差差

异显著性分析。5次重复, 结果取平均值。采用Origin 
7.0作图, Adobe Illustrator CS5进行图形处理。

实验结果

1  不同CO2浓度时番茄叶片的光响应曲线

利用光合作用对光响应的机理模型 (Ye等
2013)拟合了CO2浓度分别为350、450、550和650 
μmol·mol-1时番茄幼苗叶片的光响应曲线(图1)。
从图1可知, 番茄Pn随CO2浓度的上升呈现逐步上

升的趋势, 但有一定限值。当CO2浓度上升到650 
μmol·mol-1后, 番茄在达到光饱点之前的Pn值与同

等光强下550 μmol·mol-1 CO2浓度时基本相同, 且
光饱点之后的Pn随光强变化浮动不大。而CO2浓

度分别为350、450和550 μmol·mol-1时的番茄Pn在

达到光饱点后会随光强增大会迅速下降, 表现出

明显的光抑制现象。

图1  番茄幼苗叶片的光响应曲线

Fig.1  Light-response curves of photosynthesis for tomato seedling leaves
a、b、c和d分别代表CO2浓度为350、450、550和650 μmol·mol-1, 下图同此。
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表1给出了由光响应新模型拟合番茄幼苗叶

片的光响应曲线得到的有关光合参数。由表1数据

可知, 番茄的Pn-max和与之对应的Isat随CO2浓度的增

加而增加, 均在650 μmol·mol-1时达到最大值, 分别

为17.18±0.43 μmol (CO2)·m
-2·s-1和1 524.62±247.42 

μmol·m-2·s-1, 但Pn-max与550 μmol·mol-1时相差不大。

通过显著性差异分析, 发现550与650 μmol·mol-1 CO2

浓度的Pn-max之间不存在显著差异, 但它们均与350
和450 μmol·mol-1 CO2浓度的Pn-max之间存在显著差

异; Ic随CO2浓度的增加而逐渐下降, 且4种CO2浓度

下Ic之间存在差异显著, 但Rd之间不存在显著差异。

此外, 由表1的数据还可知, 由光响应新模型拟合4
种CO2浓度下的确定系数分别为0.998、0.998、
0.999和0.997, 拟合值与实测值高度符合。

图2  番茄幼苗叶片LUE的光响应曲线

Fig.2  Light-response curves of LUE for tomato seedling leaves

表1  番茄幼苗的光合参数

Table 1  Photosynthetic parameters of tomato seedlings

                参数
          CO2浓度/μmol·mol-1

                                                        350                              450                                            550                                      650

α   0.080±0.004b   0.094±0.004ab      0.090±0.001ab      0.109±0.009a

Pn-max/μmol (CO2)·m
-2·s-1   11.59±0.09c   13.85±0.34b      16.53±0.63a      17.18±0.43a

Isat/μmol·m-2·s-1 740.84±22.21c 782.65±28.63c 1 003.54±63.97b 1 524.62±247.42a

Ic/μmol·m-2·s-1   21.20±1.07a   19.63±0.49ab      16.52±0.84bc      15.28±0.71c

Rd/μmol (CO2)·m
-2·s-1     1.56±0.03a     1.73±0.02a        1.41±0.07a        1.58±0.17a

确定系数(R2)   0.998±0.001   0.998±0.001      0.999±0.001      0.997±0.002

　　表中数据表示为平均数±标准误差; 同行数据用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 下表同此。

2  不同CO2浓度时番茄叶片LUE的光响应曲线

图2为CO2浓度分别为350、450、550和650 
μmol·mol-1时番茄幼苗叶片的LUE对光的响应曲

线。从图2可知, 番茄幼苗叶片LUE的拟合值与实

测值非常吻合。4种CO2浓度下, 番茄叶片的LUE
均随光强迅速增大, 并在70~100 μmol·m-2·s-1处达

到最大值, 但之后随光强的增大呈非线性下降。

表2给出了番茄叶片的LUEmax和与之对应的

IL-sat。从表2数据可知, 番茄叶片的LUEmax随CO2浓

度的增加而增加, 在650 μmol·mol-1 CO2浓度时其

值达到最大, 为0.061 mol·mol-1。通过显著差异分

析, 发现仅450与550 μmol·mol-1 CO2浓度下的LUEmax

之间无显著差异。说明当环境中CO2浓度在450~ 
550 μmol·mol-1变化时, 植株叶片捕获/转化光能的能

力基本恒定, 而CO2浓度小于或大于这个范围值时

植株对光的利用能力将发生较大改变。
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3  不同CO2浓度时番茄叶片WUE的光响应曲线

图3为CO2浓度分别为350、450、550和650 
μmol·mol -1时番茄幼苗叶片WUE对光的响应曲

线。从图3可知, 番茄WUE拟合值与实测值极为吻

合, 且番茄的WUE随CO2浓度的上升呈现逐步上升

的趋势; CO2浓度增加可以增强番茄的WUE。当

CO2浓度分别为350、450和550 μmol·mol-1时, 番茄

WUE随光强的增大而增大并达到最大值, 随后随

光强的增大略有下降(无显著差异)。而当CO2浓度

上升为650 μmol·mol-1后, 番茄WUE随光强的增加

达到最大值后迅速下降, 在2 000 μmol·m-2·s-1时下

降了约最大值的17%, 差异显著。

表3给出了番茄叶片的WUEmax和IW-sat。从表3
数据可知, 番茄叶片的WUEmax随CO2浓度的增加而

增加, 在350 μmol·mol-1 CO2浓度时最小, 为5.17 
μmol·mol-1; 在650 μmol·mol-1 CO2浓度时其值达到最

大, 是350 μmol·mol-1时的1.48倍, 增加了148.4%。与

WUEmax相对应的IW-sat则是CO2浓度为550 μmol·mol-1

时最大, 为1 454.39 μmol·m-2·s-1; 以CO2浓度为650 
μmol·mol-1时最小, 为1 013.93 μmol·m-2·s-1。

表3  番茄幼苗的WUEmax和IW-sat

Table 3  WUEmax and IW-sat of tomato seedlings

                参数
       CO2浓度/μmol·mol-1

                                                        350                                450                             550                                        650

WUEmax/μmol·mmol-1        5.17±0.39d        7.68±0.55c        9.62±0.92b      12.84±0.28a

IW-sat/μmol·m-2·s-1 1 112.77±181.02b 1 400.96±213.99a 1 454.39±74.55a 1 013.93±11.71b

R2      0.999±0.001      0.997±0.002      0.997±0.003      0.996±0.003

 

表2  番茄幼苗的LUEmax和IL-sat

Table 2  LUEmax and IL-sat of tomato seedlings

              参数
 CO2浓度/μmol·mol-1

                                                   350                                             450                                             550                                         650

LUEmax/mol·mol-1 0.042±0.002c 0.051±0.001b 0.054±0.001b 0.061±0.002a

IL-sat/μmol·m-2·s-1 97.53±5.96a 92.09±3.65ab 89.82±3.40ab 75.56±3.17b

R2 0.998±0.001 0.998±0.001 0.999±0.001 0.997±0.002

 

图3  番茄幼苗叶片WUE的光响应曲线

Fig.3  Light-response curves of WUE for tomato seedling leaves
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讨　　论

正常情况下, 大棚植物在强光下普遍存在光

抑制现象(许大全2013)。由表1的数据可知, 随着

CO2浓度的增加, 植物的Isat也逐渐增加, 植物的光

抑制现象被延缓, 这与常宗强等(2011)的研究结果

一致。分析其原因可能是在达到Isat后, 光强不再

成为光合作用强度的限制因素, 电子传递速率和

酶的活性成为了主要的限制因子。已有的研究结

果表明, 温室内增施CO2有利于番茄壮苗培育, 促
进幼苗成长, 提高成活率(Ahuja等2014; 熊珺等

2015; 王欢等2015)。在本实验中, 较低CO2浓度

(≤550 μmol·mol-1)下, 增加CO2浓度会增加番茄的

Pn-max和Isat, 且各浓度间Pn-max存在显著差异。高浓

度CO2下, 叶绿体内CO2分压增加(Albert等2011), 
光呼吸受到抑制, 核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧

酶的活性和光合电子传递效率均有所提高, 从而使

Pn在达到Isat后下降缓慢(图1中的c和d)。也有研究

显示, 高浓度的CO2提高了光系统II的活性, 增强了

叶绿体光系统I和光系统II间激发能分配的调节能

力, 可使细胞长时间维持较高的光合速率(Pierange-
lini 2014)。所以, 环境中较高的CO2浓度有利于番

茄叶片的光合作用, 尤其高光强下植物的生长。

这将有利于帮助人们了解植物对未来CO2浓度升

高变化作出的响应, 为生产实践提供一些有效的

技术指导。

LUE和WUE等参数对表征植物的光合效率和

生理生态特性至关重要(Roupsard等2009), 能帮助

人们了解植物生长习性, 进而为宏观尺度的模拟

提供有力指导。然而, 目前人们对植物的LUE和
WUE往往只能进行定性描述或依经验对它们进行

论述。如在宏观尺度上, LUEmax是估算生态系统中

总初级生产力或净初级生产力的一个重要的参数, 
但在各种LUE模型中所使用的LUEmax是不同的

(Garbulsky等2010; Yuan等2014; 李宁等2014)。张

雷明等(2015)选择不同生长季半小时白天的净生

态系统交换和PAR数据, 然后利用直角双曲线函数

进行拟合估算, 并采用表观量子效率作为LUEmax。

而已有的研究表明: 由直角双曲线函数拟合光响

应数据得到的表观量子效率是远偏离实际值的(王
荣荣等2013; 陈卫英等2012)。因此, 如果用直角双

曲线函数的初始斜率作为LUEmax, 就有可能高估净

初级生产力或总初级生产力。然而, 在叶片尺度

上, 则可以用响应的模型得到叶片的LUEmax。为此, 
本文基于光响应新模型构建了LUE和WUE模型。

利用LUE和WUE模型分别拟合了不同CO2浓

度下番茄幼苗叶片的LUE和WUE对光响应曲线, 
同时得到了LUEmax、WUEmax等参数。结果表明, 
较高的CO2浓度能显著增强番茄的LUE和WUE, 
650 μmol·mol-1 CO2浓度下其均值最大, 这与已有的

研究结果相一致(Pierangelini等2014; Roupsard等
2009)。而LUE和WUE对光强响应规律以及LUEmax

和WUEmax所对应的光强却存在差异。4种CO2浓度

下, 植物的LUE对光强的响应表现出先迅速增大后

逐渐下降的趋势, 在弱光下(光强<100 μmol·m-2·s-1)
就可达到LUEmax, 说明番茄对弱光的利用能力较

强。这与于显枫和张绪(2012)在研究高CO2浓度、

遮荫处理下的小麦(Triticum aestivum)叶片, 以及王

凯等(2009)对遮阴环境下黄波罗(Phellodendron 
amurense)幼苗叶片的LUE及对应光强所得的研究

结果相似。CO2浓度小于550 μmol·mol-1时, 番茄

WUE均随光强增大而非线性地增大并达到最大值

后趋于平稳; 在650 μmol·mol-1 CO2浓度下, WUE随
光强增大到最大值后会有较大下降。常宗强等(2011)
在研究CO2升高对多枝柽柳(Tamarix ramosissima)
叶片WUE的影响时, 也观察到同样的现象。

总之, 利用LUE和WUE模型拟合的结果与实

测值非常吻合, 确定系数极高(≥0.997), 且与现有

研究结果相一致。由此说明, 基于光响应新模型

推导出的LUE和WUE模型, 对研究番茄幼苗叶片

的LUE和WUE对光强的响应是可行的, 这为定量

研究LUE和WUE提供了工具。
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Model construction of light use efficiency and water use efficiency based on a 
photosynthetic mechanistic model of light response
YE Zi-Piao1, ZHANG Hai-Li2, HUANG Zong-An2, YANG Xiao-Long1, KANG Hua-Jing2,*

1Maths & Physics College, Jinggangshan University, Ji’an, Jiangxi 343009, China; 2Wenzhou Academy of Agricultural Sciences, 
Wenzhou, Zhejiang 325006, China

Abstract: At leaf level responses of light use efficiency (LUE) and water use efficiency (WUE) of Lycopersi-
con esculentum to light intensities (i.e. LUE-I model and WUE-I model) were developed based on a new model 
of light response of photosynthesis. At the same time, the LUE and WUE of tomato seedling leaves at CO2 con-
centrations 350, 450, 550 and 650 μmol·mol-1 were measured by LI-6400, and then these measured data were 
fitted by LUE-I and WUE-I models, respectively. The results show that (1) the new model of light-response of 
photosynthesis could fit well the photosynthetical characters at different CO2 concentrations; (2) these devel-
oped models could describe well the LUE-I and WUE-I curves of tomato leaves in four CO2 concentrations, 
and all the fitted parameters were in very close agreement with the measured data; (3) both LUE-I and WUE-I 
models not only fit well the relationship between LUE (WUE) and light intensities, but also directly give the 
maximum light use efficiency (LUEmax) and the maximum water use efficiency (WUEmax) and their correspond-
ing saturation light intensities. Based on the results mentioned above, it can be concluded that both LUE-I and 
WUE-I models are powerful tools to study the response of LUE and WUE to light intensities and investigate on 
eco-physiological characteristics of plants under different environmental conditions.
Key words: photosynthesis; new model of light response; light use efficiency; water use efficiency
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