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　　摘要：丰产高效是水稻种植业可持续发展的重要方向，机插秧、水稻直播等轻简化栽培方式要求水稻品种在较短
的生育期内积累较多的生物量，即高效物质生产。物质生产来源于叶片的光合作用，因此，阐明高效物质生产水稻品

种的光合生理生态特征，对高效生产水稻品种的选育至关重要。本文探讨了水稻叶片光合效率的影响因素及其对氮

素的响应。研究发现，高效物质生产水稻品种的叶片有较高的氮素含量、较高的核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶
（Ｒｕｂｉｓｃｏ）含量和活性、较大的气孔孔径和密度等特点，从而表现出较高的光合效率。增施氮肥可提高叶片叶绿素含
量、Ｒｕｂｉｓｃｏ含量和活性，改善叶片解剖结构，进而提高水稻生物量。研究结果为丰产高效水稻品种的选育和绿色生产
施肥策略提供了理论依据。
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　　水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）是三大主粮作物之一，养
活了全球数十亿人口，提高水稻产量对保障世界粮

食安全至关重要。我国是世界上最大的水稻生产

国和消费国，２０２４年稻谷的产量约为２．０８亿 ｔ，位
列全球第一，占全球稻谷总产量的３０％［１］。稻米是

全国６０％以上人口的主食，提供了人们日常所需的
主要能量和营养［２］。我国是世界人口第二多的国

家，确保粮食供应是国家安全的重要组成部分。

随全国耕地面积减少，提高水稻单产成为进一

步提高我国稻谷总产量的有效途径。水稻产量是

生物量与收获指数（ｈａｒｖｅｓｔｉｎｄｅｘ，ＨＩ）的乘积［３］。

２０世纪５０年代以来，水稻的半矮秆化使其收获指
数大幅度提高，现代高产水稻品种的收获指数达到

约０．５５，基本接近当前技术水平下的理论极值［４］。

在此基础上提升水稻产量，需更加依靠生物量的提

高。生物量是指作物通过光合作用积累的有机物

质总量，是衡量作物生长状况的重要指标。水稻的

生物量包括根、茎、叶及籽粒等各部分的重量总和，

其中籽粒的重量即为水稻产量。我国在水稻育种、

栽培技术等方面不断创新，显著提高了水稻的产量

和抗性。在过去几十年中，经过从农家品种到高秆

品种的改良，水稻株型由高秆转向半矮秆，大幅提

高了抗倒伏能力；此后，通过三系杂交稻、两系杂交

稻等多种育种手段，水稻株型进一步向半高秆、新

高秆乃至超高秆方向发展，在维持较高收获指数的

前提下，通过提高生物量来获取更高产量［５］。１９９７
年，袁隆平院士提出了“超级稻”的理想株型构想，

其中一项最为显著的特点即为较高的植株及其较

大的生物量，他预测，超高秆水稻品种的株高能达

１．８～２．０ｍ，产量潜力高达１８～２０ｔ／ｈｍ２［５］。这也
进一步体现了提高水稻生物量对提高产量的重

要性。

近几十年来，育种工作者培育出众多高产水稻

品种。其中，甬优系列作为一种优质籼粳三系杂交

水稻，其群体质量和产量等方面均表现突出。甬优

１２作为超高产的超级稻品种，在适宜条件下产量可
达１５．３ｔ／ｈｍ２［６］。甬优系列水稻品种能实现超高
产，关键在于其高效的物质积累能力，尤其是在结

实期。在长江中下游地区，通常将结实期物质日生

产量超过２００ｋｇ／ｈｍ２的水稻品种界定为丰产高效
水稻品种［７］。据相关研究，甬优２６４０在结实期的物
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质日生产量达２３６ｋｇ／ｈｍ２，显著高于一般品种 Ｃ两
优５１３的１４６ｋｇ／ｈｍ２［８］。高效生产水稻群体一般表
现为“早发、中稳、后优”，即分蘖早发，中期生长较

为均衡、无效分蘖少，后期灌浆持续较优，进而获得

丰产高效的结果［９－１０］。图１为甬优２６４０和 Ｃ两优
５１３在常规施氮量条件下拔节期的田间照片。从图

１可以看出，在拔节期２个品种在群体形态上已有
较大差异：甬优２６４０生长较为均衡，而 Ｃ两优５１３
的群体较为冗余，降低了其后期的物质生产效率。物

质生产来源于叶片的光合作用，是产量形成的基础。

抽穗期后维持较高净光合速率，是高效物质生产水稻

品种物质生产能力高于一般品种的原因之一［１１］。

　　水稻生物量的积累与多个因素相关，包括遗传
特性、水肥管理、光照条件、温度、ＣＯ２浓度及病虫害
防治等。其中，氮素对水稻生物量和产量的形成存

在显著影响。优化氮肥管理有助于根系生长，提高

水稻产量、水分利用率和氮素利用效率［１２］。但过量

施用氮肥则可能导致无效分蘖过度生长，反而降低

氮素利用效率［１３］。此外，光照和ＣＯ２浓度的增加能
提高光合作用效率，促进生物量积累和产量提

高［１４］。适宜的氮肥施用量和合理的氮肥运筹能显

著提高水稻氮素利用效率与产量，并改善稻米品

质，而过量的氮肥施用则可能导致产量降低和品质

下降［１５］。因此，精确定量施肥研究及氮素高效利用

策略的研究对于提高氮素利用率、减少环境污染有

重要意义。

目前，对水稻高效生产的研究主要集中于资源利

用的高效性，而对高效物质生产水稻品种的研究尚不

充分。对于高效生产水稻品种的叶片光合生理生态

特征及其氮素调控机制，还需进一步总结与研究。

１　水稻高效物质生产及理论基础

在新时期，水稻产业正朝着高效生产的方向发

展，以实现可持续发展目标。机械化种植模式的普

及，要求水稻品种能够在较短的生育期内获得高

产，而高效物质生产是实现这一目标的关键。水稻

高效物质生产是通过优化品种、栽培技术和管理措

施，使水稻在生长过程中高效利用光能、水分和养

分等资源，从而提高光合作用效率和干物质积累

量，最终实现高产、优质、高效的生产目标。其理论

基础主要包括以下３个方面：其一，光合作用理论。
水稻产量绝大多来源于光合产物，光合作用是水稻

产量形成的原动力，光合效率的提升对增加水稻产

量具有关键作用。其二，物质生产与分配理论。水

稻产量的形成是光合产物在植株各部分积累和分

配的结果，通过优化叶片光合物质生产能力及群体

结构等措施，能够提高光合产物的积累和分配效

率，进而增加水稻产量。其三，作物生理生态理论。

水稻的生长发育受光照、温度、水分、养分等多种环

境因素的影响，合理调控这些因素，可为水稻生长

创造良好的环境，提高其物质生产效率。

２　叶片光合作用的影响因素

光合作用是作物生长发育和产量形成的生理

基础，光照度、ＣＯ２浓度、温度、水分状况、栽培方式、
土壤肥力和环境污染物等环境因素都会影响水稻

的光合作用［１６］。这些因素共同决定了水稻的光能

利用效率和生物量积累。物质生产来源于光合作

用，叶片是进行光合作用的主要器官，其光合效率

直接影响作物的生长和最终产量［１７］。特别是水稻

的上部叶片光合产物，它是籽粒干物质的主要来

源［１８］。在水稻灌浆期，光合作用对产量的贡献比例

超过６０％，这一时期的生物量来源主要是顶３叶，
尤其是剑叶。在植物生理学中，净光合速率是衡量

植物叶片光合作用能力的重要指标，是总光合速率

与呼吸速率的差值，反映了植物在一定光照条件下

通过光合作用固定 ＣＯ２的净效率
［３，１９］。在适宜光

照度下，Ｃ３植物水稻的叶片净光合速率主要影响因
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素包括叶片含氮量、核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶／
加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）的含量与活性、气孔导度（Ｇｓ）及叶
肉导度（Ｇｍ）等

［２０－２２］。这些因素相互作用，共同决

定了Ｃ３植物水稻叶片的净光合速率。
２．１　叶片含氮量对光合作用的影响

氮素是叶绿素和光合作用相关酶合成的关键

元素［２３］。叶片含氮量对光合作用的影响是多方面

的，它直接关系到光合作用关键酶活性和光能利用

效率［２４］。首先，氮素是构成叶绿素及其他光合色素

的重要元素，而叶绿素是捕获光能、进行光合作用

的基础［２５］。其次，氮素还参与合成许多与光合作用

相关的酶，例如 Ｒｕｂｉｓｃｏ，这种酶在光合作用的碳固
定过程中起着核心作用，氮素水平可影响 Ｒｕｂｉｓｃｏ
活性，从而影响光合作用效率［２６－２７］。氮素还参与构

成光合电子传递链的某些组分，影响光能转化为化

学能的效率。但氮素过量施用不仅会增加生产成

本，还可能导致环境污染，因此需更为精确的氮素

管理策略。

叶片含氮量是植物进行光合作用和碳固定的

基础，也是影响作物产量的关键因素之一。研究发

现，合理的氮素施用量能够在不影响光合效率的情

况下，维持较高的氮素利用效率，从而提高作物产

量［２８］。此外，不同生长阶段的氮素调控对光合作用

的影响不同。在植物生长的早期阶段，适量的氮素

供应能促进叶绿素合成，提高光合酶活性，从而提

高光合作用效率［２９］。例如，氮素可增加烟草幼苗的

叶绿素含量和净光合速率，这对植株的生物量积累

和产量形成至关重要［３０］。然而，在植物生长的中后

期，过高的氮素水平可能会导致光合效率下降，因

过量氮素可能会导致叶片中的非光合部分增加，从

而降低光合氮利用效率［３１］。

２．２　Ｒｕｂｉｓｃｏ含量和活性对光合作用的影响
Ｒｕｂｉｓｃｏ作为植物光合作用中碳同化途径的关

键酶，直接影响着 ＣＯ２的固定能力。Ｒｕｂｉｓｃｏ每年
能将超过 １０００亿 ｔ的 ＣＯ２固定为有机物

［３２］。

Ｒｕｂｉｓｃｏ是光合作用中的限速酶，其催化效率较低，
每个全酶每秒仅能催化 ３～１０个 ＣＯ２分子的转
化［３２］，整个光合作用过程的速率受限于 Ｒｕｂｉｓｃｏ的
催化速率［３３］。

Ｒｕｂｉｓｃｏ活性直接影响光合作用的速率。
Ｒｕｂｉｓｃｏ催化１，５－二磷酸核酮糖（ＲｕＢＰ）与 ＣＯ２的
羧化反应，将无机碳固定为有机碳，其初始活力与

光合速率通常呈正相关［３４］。Ｒｕｂｉｓｃｏ活性受多种因

素影响，包括温度、ＣＯ２浓度、光照度等外界环境因
素，以及植物自身的生理状态。例如，在高温和干

旱等逆境条件下，Ｒｕｂｉｓｃｏ活性可能受抑制，导致光
合作用效率降低［３５－３６］。此外，Ｒｕｂｉｓｃｏ活性还受到
其与Ｒｕｂｉｓｃｏ活化酶（ｒｕｂｉｓｃｏａｃｔｉｖａｓｅ，ＲＣＡ）相互作
用的影响。ＲＣＡ通过水解 ＡＴＰ来提供能量，帮助
Ｒｕｂｉｓｃｏ从非活性状态转化为活性状态，从而提高光
合作用效率［３７］。

Ｒｕｂｉｓｃｏ含量同样影响着光合作用。Ｒｕｂｉｓｃｏ的
催化效率相对较低，这意味着植物需要合成大量的

Ｒｕｂｉｓｃｏ来保证光合作用的效率。在植物叶片中，
Ｒｕｂｉｓｃｏ含量可占总蛋白质含量的２０％ ～５０％［３８］。

试验结果表明，在水稻中过表达 Ｒｕｂｉｓｃｏ的大亚基
和小亚基基因，可使转基因水稻叶片中 Ｒｕｂｉｓｃｏ含
量增加，从而提升光合速率和产量［３８］。Ｒｕｂｉｓｃｏ的
合成需要消耗大量的氮素，因此叶片含氮量与

Ｒｕｂｉｓｃｏ含量也通常呈正相关［３９－４０］。

２．３　叶片形态解剖结构对光合作用的影响
气孔阻力和叶肉阻力的倒数分别称为气孔导

度和叶肉导度。气孔导度代表 ＣＯ２从叶片周围的
大气通过气孔移动到气孔下腔的传导度，而叶肉导

度用于衡量细胞间隙 ＣＯ２通过叶肉到达叶绿体基
质内Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化部位的传导度［４１］。当前大气ＣＯ２
浓度（约４００μｍｏｌ／ｍｏｌ）下，Ｇｓ和 Ｇｍ被认为是限制
Ｃ３植物光合效率的主要因素。ＣＯ２由外界大气传递
至叶绿体的过程，首先需克服叶片表面边界层阻力到

达气孔周围，穿过气孔到达气孔下腔后，继续向细胞

壁周围扩散，依次克服细胞壁、细胞膜、细胞质、叶绿

体膜和叶绿体基质的阻力，最终到达Ｒｕｂｉｓｃｏ羧化位
点（图２）［１１］。水稻叶片Ｇｓ受气孔大小、密度及水孔
蛋白（ＡＱＰｓ）等因素影响，而Ｇｍ则与叶肉细胞及叶绿
体面向细胞间隙的比表面积、细胞壁厚度、碳酸酐酶

（ＣＡｓ）及ＡＱＰｓ等机制密切相关［４２］。

２．３．１　气孔导度对光合作用的影响　气孔导度是
描述气体通过气孔难易程度的指标。气孔是植物

吸收光合作用主要原料———ＣＯ２的主要通道。适宜
条件下，气孔导度越大，ＣＯ２的吸收量通常越高，光
合速率也随之提升［４３］。气孔导度控制着植物整体

的气体交换，包括 ＣＯ２的进入和水蒸气的外出，影
响着植物的光合作用、水分蒸腾和水分利用效

率［４４］。气孔导度主要受气孔分布、气孔大小、气孔

密度以及气孔开度的影响，其中气孔开度影响最为

显著［４５－４６］。单个气孔大小影响对气体的通透性，较
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大的气孔和较高的气孔密度意味着允许更多气体

通过，即有更多气孔参与气体交换。气孔开度是气

孔导度最直接的影响因素，因为它直接控制分子通

过气孔的速率，植物常通过调节气孔开度来调节光

合作用并减少水分损失［４７］。较大的气孔开度、气孔

孔径以及较高的气孔密度均能显著提高气孔导度，从

而提高净光合速率［４８－４９］。气孔大小和气孔密度主要

受遗传因素和光照度、温度等长期生长环境的影响，

而气孔开度则主要由植株的水分状况决定［５０－５１］。

叶片和根系的水分运输阻力是植株水分运输

阻力的重要组成部分。叶片水力导度与根系水力

导度在植物水分和养分运输中发挥重要作用，进而

影响光合作用。叶片水力导度能改变气孔开放程

度，影响气孔导度及叶片内ＣＯ２的运输
［５２］。叶片水

力导度分为叶脉内和叶脉外水力导度，二者对叶片

水力导度的影响相近。叶脉内水力导度主要受叶

脉形态结构因素影响；叶脉外水力导度受叶肉结构

性状的影响显著［５３］。根系水力导度也对光合作用

存在显著影响，因为它关系到植物从土壤中吸收水

分和养分的能力［５４］。在干旱条件下，根系形态和解

剖结构的可塑性对于植物的耐旱能力非常重要，它

显著影响着根系对水分的吸收和运输能力。

２．３．２　叶肉导度对光合作用的影响　叶肉导度用
于表征ＣＯ２由气孔下腔到叶绿体羧化位点的难易
程度，是光合作用的一个重要限制因子，同时也是

改良作物光合作用及资源利用效率的关键参数［５５］。

ＣＯ２在叶片中的扩散过程可分为气相运输和液相运
输２个阶段。气相运输阶段，ＣＯ２以气态形态从气
孔下腔向细胞壁周围扩散，其中超９０％的ＣＯ２能顺
利通过，其传输阻力通常忽略不计；液相运输阶段，

ＣＯ２需要穿过细胞质、叶绿体膜等液体介质，其阻力

较大。叶肉导度的高低直接决定 ＣＯ２在叶片内的
扩散效率，进而影响到植物光合效率［５６］。

叶肉导度受叶片解剖结构和生化过程等多种

因素影响。研究表明，细胞壁厚度、比叶重、细胞间

隙比例、叶绿体和叶肉细胞面向细胞间隙的比表面

积，均为叶肉导度的重要结构影响因素；水孔蛋白

和碳酸酐酶（ＣＡ）参与的生化过程也对叶肉导度具
有调控作用［４１，５７］。此外，环境因素如温度、干旱、氮

素和光照度等也会对叶肉导度产生影响［５８－５９］。

比叶重作为衡量叶片密度的指标，与叶片中叶

肉细胞和叶绿体的密集程度有关。较高的比叶重

通常意味着更多的叶肉细胞和叶绿体，有助于提高

光合作用效率［５５］。细胞间隙比例，即细胞间隙在叶

片中所占的空间比例，决定了气体交换的效率，较

大的细胞间隙有助于 ＣＯ２和 Ｏ２的快速扩散，从而
促进光合作用的进行。叶肉细胞和叶绿体面向细

胞间隙的比表面积大小直接影响着气体交换的速

率，比表面积越大，ＣＯ２的扩散效率可能越高，进而
影响光合作用。细胞壁厚度对 ＣＯ２在叶片中的扩
散起到显著的调节作用。细胞壁阻力约占叶肉阻

力的一半［４１］，研究表明，较薄的细胞壁能减少扩散

阻力，从而提高叶肉导度［６０］，叶肉导度与细胞壁厚

度存在显著负相关［５９，６１］。

水孔蛋白是一类膜通道蛋白，通过调节细胞中

水分流动，参与植物水分、营养物质吸收等生理过

程，还能够调节特定溶质（如 ＣＯ２）在植物细胞中的
运输［４２］。水孔蛋白通过增加细胞质膜的透性，促进

水分和 ＣＯ２的吸收与转运，从而提高叶肉导度。此
外，水孔蛋白还可通过调节细胞内水分流动来适应

环境变化，如干旱胁迫，进而影响植物的光合效率

和水分利用效率［６２］。ＣＯ２在细胞液相运输过程中
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溶解在细胞的液体内，以 ＨＣＯ－３ 的形式运输。碳酸
酐酶是一种催化ＣＯ２和ＨＣＯ

－
３ 之间转化的酶，对于

维持叶肉细胞中 ＣＯ２和 ＨＣＯ
－
３ 的动态平衡至关重

要。在橄榄树的水胁迫和恢复试验中，发现碳酸酐

酶在水胁迫期间表达下调，而在恢复期间表达上

调，这表明碳酸酐酶可能通过影响叶肉导度进而影

响光合作用［６３］。通过遗传工程手段可提高叶肉导

度，例如改变水孔蛋白或碳酸酐酶的功能，可作为

一种提高Ｃ３植物光合效率的策略。研究表明，过表
达某些水孔蛋白基因可增加内部ＣＯ２传导性和ＣＯ２
同化效率，从而提高水稻的光合速率［６４］。

２．４　叶片经济谱
叶片经济谱（ｌｅａｆｅｃｏｎｏｍｉｃｓｐｅｃｔｒｕｍ，ＬＥＳ）是植

物生态学的一个重要概念，用于描述植物叶片在形

态、结构和生理特征上的一种连续变化，这些特征

影响植物的水分利用效率和光合能力，反映了植物

对资源获取与利用的权衡策略［６５－６６］。在植物对环

境的适应过程中，ＬＥＳ涉及多个方面，包括但不限于
叶片厚度、密度、比叶重、气孔分布、叶肉细胞结构、

光合速率、呼吸速率及含氮量等［６７］。ＬＥＳ与光合作
用之间存在密切关系，因为光合作用是植物通过叶

片捕获和转化光能，进而合成有机物质的过程。研

究发现，叶片功能性状之间存在稳定的权衡关系，

这种关系有助于理解植物在不同环境条件下如何

获取和利用资源［６８］。ＬＥＳ揭示了叶片性状与光合
作用效率间的权衡关系。例如，具有较低比叶重的

叶片通常具有较高的光合速率，因为它们在单位面

积上有更多的叶绿素和光合组织。然而，叶片高代

谢率也意味着它们可能会更快地衰老和死亡［６９］。

此外，高比叶重的叶片可能具有较长的寿命和较低

的氮含量，这可能导致较低的光合速率，但同时也

意味着较低的维护成本。这种策略在养分贫瘠的

环境中可能是有益的，因为它允许植物更有效地保

护其有限的资源［６９］。研究发现，尽管植物物种之间

的功能性状权衡关系在全球环境变化下保持较高

的稳健性，但物种对环境变化的响应方向存在较大

差异［７０］。因此，研究叶片经济谱对预测植物对环境

变化的响应、理解植物生态策略、研究植物适应性

和进化历史乃至探索全球环境变化等都具有重要

的理论和实践意义。

３　叶片光合生理生态特征对氮素的响应

叶片光合生理生态特征对氮素的响应是植物

适应环境变化的重要机制之一。氮素作为植物生

长发育的关键元素，对光合作用具有显著影响［７１］。

增施氮肥能增加叶片含氮量，促进叶片净光合速率

提高，进而提升产量［２１］。

３．１　叶片光合生理特征对氮素的响应
叶片光合生理生态特征对氮素的响应表现在

多个方面，包括光合作用的强弱、叶绿素含量的变

化、气孔导度的调节及光合酶活性的调整等。氮素

对于细胞壁、细胞膜、氨基酸、蛋白质和核酸的构成

至关重要［７２］。在氮素充足的情况下，植物可通过增

加叶绿素含量和光合酶活性来提高光合速率。在

氮素缺乏的环境中，植物的光合速率会受抑制，缺

失氮素会减少叶面积，降低光合能力，加速植物衰

老，最终削弱生产能力［７３］。主要原因包括气孔导度

和胞间ＣＯ２浓度的降低，以及光合色素和光合酶含
量或活性的减少［７２］。但过度施氮也会对水稻生产

产生负面影响，研究发现，过量施氮会抑制水稻有

效分蘖的形成，造成无效分蘖徒长，水稻结实率下

降，产量降低；造成氮素在植物体内的不合理分配，

降低氮素利用效率［１３］。

叶片氮含量与光合速率密切相关，氮素增加可

提高植物的氮素光合利用效率和净光合速率［７４］。

植物可通过调整自身的光合产物分配模式来适应

不同的氮素环境［７５］。在氮素缺乏时，植物可能会优

先将有限的氮素分配给光合酶和叶绿素的合成，以

维持光合速率。还有研究表明，叶片光合作用对于

不同氮形态（如铵态氮、硝态氮）的响应也存在差

异。与只施用铵态氮相比，施用硝酸盐氮或铵态氮

与硝酸盐氮的混合形式对水稻的光合作用速率和

叶绿素含量的提高效果更为显著，从而提高产

量［７６］。在实际农业生产中，合理施用氮肥以提高水

稻的光合效率，需要考虑多种因素，包括氮素形态、

施用时间、土壤条件以及作物的需肥特性等［７７］。

３．２　光合氮利用效率与氮素水平的关系
光合氮利用效率（ＰＮＵＥ）是指植物叶片在光合

作用中单位氮素所固定的光合产物量。水稻的光

合氮利用效率与氮素水平之间的关系受多种因素

影响。合理的氮素供给能优化氮素储存，促进生物

量积累［７８－７９］。合理的水氮耦合模式能通过调节稻

田根际氮形态和溶氧量等因素，促进水稻良好根系

形态的形成，增强叶片光合能力，进而优化光合产

物在 “源－库”中的分配，提升水稻群体质量，促进
产量形成［８０］。尤其在低氮条件下，氮高效水稻品种
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的叶绿素含量、硝酸还原酶活性、地上部分干物质

重、根长、净光合速率及水分利用效率等指标均显

著优于一般品种［８１］。这表明，优化水分和氮素的管

理可进一步提高水稻的光合作用效率与氮素利用

效率。水稻氮素利用效率受多方面因素的制约，其中

品种间差异是制约实际生产的关键因素［８２］。因此，

可通过遗传改良与栽培管理措施，有效提升水稻对氮

素的吸收与利用效率，进而提高光合效率和产量。

４　局限性与展望

氮肥的施用对水稻叶片的生化组成和解剖结

构有重大影响，但氮肥对水稻群体生长的影响仍需

进一步探索。光氮匹配机制的研究尚不充分，氮素

在水稻冠层中的动态分布及其与光能利用的关系

有待深入研究。高光效水稻品种通常具有较高的

叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ含量和活性、较为优化的叶片解剖结
构等，这些特征有利于提高光合作用效率。但目前

对于如何优化氮素在冠层中的分布以求进一步提

升光能利用效率，以及这种优化对水稻整体生长和

最终产量的影响等问题，尚未给出答案。

在当前追求高产高效绿色生态的水稻产业发

展形式下，培育具有更优光氮匹配特性和更高物质

生产效率的水稻品种成为当务之急。加强对高效

生产水稻品种的光合生理生态机制研究将有助于

揭示水稻生产对光照、氮素等资源高效利用的内在

机制，为水稻高产高效生产进一步提供理论支撑。

未来研究可聚焦于以下方面：（１）深入解析高效物
质生产水稻品种在氮素吸收、转运、同化及光合作

用等过程中的分子机制和生理生态特征，明确其关

键调控因子和信号通路；（２）结合现代生物技术与
传统育种方法，加速高效物质生产水稻品种的培育

进程，进一步精确地将相关优质基因导入现有优良水

稻品种，提高育种效率和准确性；（３）开展不同环境下
的光氮匹配研究，综合考虑不同土壤类型、种植密度

等因素对光氮匹配的影响，构建更加完善的光氮匹配

模型，为更精准施肥和品种选育提供科学依据；（４）加
强跨学科合作，整合土壤学、生态学、分子生物学等多

学科研究方法，多角度深入探索光氮匹配机制。

５　总结

提高水稻产量的有效途径之一是增强其光合

能力。水稻叶片的净光合速率受叶片含氮量、

Ｒｕｂｉｓｃｏ含量与活性、气孔导度、叶肉导度等多因素

影响，其中气孔导度和叶肉导度是当前大气 ＣＯ２浓
度下的主要限制因素。高效物质生产水稻品种具

有高含氮量和 Ｒｕｂｉｓｃｏ活性，能合成更多叶绿素，增
强光能捕获与 ＣＯ２固定能力，从而提高光合效率。
此外，这些品种的叶片气孔孔径大、密度高，细胞间

隙比例大，水孔蛋白和碳酸酐酶含量多、活性强，这

些特征优化了气孔导度和叶肉导度，降低了无效蒸

腾，提高了 ＣＯ２扩散速率，从而增强了光合作用。
同时，高效品种的叶脉密度较大，根系表面积和直

径较大，从而提高了水力导度，有利于水分和养分

的运输。增施氮肥可以提高叶绿素含量和光合酶

活性，改善气孔和叶肉导度，增加生物量和产量，但

过量施用会降低光合氮利用效率，影响生长，并可

能导致环境问题。本研究可为水稻绿色生产和高

效物质生产水稻育种提供理论支持，为进一步提高

水稻产量及氮肥利用效率提供科学依据。培育高

效物质生产水稻品种需要综合考虑光合效率提升、

氮素等营养元素的精准调控、机械化轻简化栽培技

术的运用，以及不同生态条件下的品种适应性。通

过这些综合措施，可有效提高水稻的产量和生产效

率，进而保障国家粮食安全。
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ｄｅｍａｎｄｏｆｔｈｅｆｕｔｕｒｅｂｙｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｃｒｏｐｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｙｉｅｌｄ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２０１５，１６１（１）：５６－６６．

［４］ＺｈｕＸＧ，ＬｏｎｇＳＰ，ＯｒｔＤＲ．Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｆｏｒ

ｇｒｅａｔｅｒｙｉｅｌｄ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１０，６１：２３５－

２６１．　

［５］袁隆平．选育超高产杂交水稻的进一步设想［Ｊ］．杂交水稻，

２０１２，２７（６）：１－２．

［６］占才水，章秀福，周昌南．单季晚稻甬优１２百亩方１５ｔ／ｈｍ２超高

产栽培技术探讨［Ｊ］．中国稻米，２０２０，２６（３）：６４－６５．

［７］刘　飞，张新月，赵步洪，等．高效丰产水稻品种的群体生产特性

研究［Ｊ］．扬州大学学报（农业与生命科学版），２０２１，４２（３）：

７４－８１．　

［８］张新月．水稻高效生产品种的群体生长特征及其氮肥利用效率

［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０１９：１３．

［９］陈　前，张　雨，杨　标，等．直播水稻丰产高效群体的物质生产

特征及其调控途径研究［Ｊ］．扬州大学学报（农业与生命科学

版），２０２２，４３（６）：１－１２．
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［１０］钱浩宇，李伟玮，陈　琳，等．建立均衡高质量健康群体是实现水

稻高产优质协同的关键［Ｊ］．中国稻米，２０２５，３１（４）：１３－１８．

［１１］叶　苗，毛雨欣，张德海，等．高光效水稻品种的叶片和冠层生

理生态特征及其氮素调控机制研究进展［Ｊ］．中国水稻科学，

２０２４，３８（６）：６１７－６２６．

［１２］ＹａｎＪ，ＷｕＱＸ，ＱｉＤＬ，ｅｔａｌ．Ｒｉｃｅｙｉｅｌｄ，ｗａｔｅｒｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｎｉｔｒｏｇｅｎｍａｎａｇｅｍｅｎｔｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

ｕｎｄｅｒｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙｉｒｒｉｇａｔｉｏｎｆｏｒｒａｉｎ－ｆｅｄｒｉｃｅｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．

ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＷａｔｅｒＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２２，２６３：１０７４８６．

［１３］ＷｕＷ，ＤｏｎｇＸＯ，ＣｈｅｎＧＭ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｅｌｉｔｅｈａｐｌｏｔｙｐｅＯｓＧＡＴＡ８－Ｈ

ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓｎｉｔｒｏｇｅｎｕｐｔａｋｅａｎｄｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｌｌｅｒｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｒｉｃｅ

［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０２４，５６（７）：１５１６－１５２６．

［１４］王伟露，袁??，朱建国，等．ＥＲＦ３促根突变体缓解高浓度ＣＯ２
对粳稻植株氮吸收的负效应［Ｊ］．生态环境学报，２０１８，２７（７）：

１２０３－１２１０．

［１５］汪本福，余振渊，程建平，等．氮素对水稻产量和品质形成的影

响研究进展［Ｊ］．华中农业大学学报，２０２２，４１（１）：７６－８３．

［１６］陈　林，王　芬．水稻光合特性研究综述［Ｊ］．高原山地气象研

究，２０１０，３０（４）：８９－９２．

［１７］ＭａｋｉｎｏＡ，ＭａｅＴ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈａｔｅｌｅｖａｔｅｄ

ｌｅｖｅｌｓｏｆＣＯ２［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９９，４０（１０）：９９９－

１００６．　

［１８］ＬｏｎｇＳＰ，ＺｈｕＸ Ｇ，ＮａｉｄｕＳＬ，ｅｔａｌ．Ｃａｎｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｉｎ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｃｒｅａｓｅｃｒｏｐｙｉｅｌｄｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，

２００６，２９（３）：３１５－３３０．

［１９］Ｂａｉｌｅｙ－ＳｅｒｒｅｓＪ，ＰａｒｋｅｒＪＥ，ＡｉｎｓｗｏｒｔｈＥ Ａ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃ

ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｆｏｒｉｍｐｒｏｖｉｎｇｃｒｏｐｙｉｅｌｄｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０１９，５７５（７７８１）：

１０９－１１８．

［２０］ＭａｋｉｎｏＡ． Ｒｕｂｉｓｃｏａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｉｎ ｒｉｃｅ：ｌｅａｆ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．ＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＰｌａｎｔ

Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ，２００３，４９（３）：３１９－３２７．

［２１］ＴａｙｌａｒａｎＲＤ，ＡｄａｃｈｉＳ，ＯｏｋａｗａＴ，ｅｔａｌ．Ｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｓ

ｗｅｌｌａｓｎｉｔｒｏｇｅｎａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｐｌａｙｓａｒｏｌｅｉｎｔｈｅｈｉｇｈｅｒｒａｔｅｏｆｌｅａｆ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｔｈｅｍｏｓｔｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｖａｒｉｅｔｙｏｆｒｉｃｅｉｎＪａｐａｎ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１１，６２（１１）：４０６７－４０７７．

［２２］ＣａｒｒｉｑｕíＭ，ＣａｂｒｅｒａＨＭ，ＣｏｎｅｓａＭ?，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｕｓｉｏｎａｌｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ

ｅｘｐｌａｉｎｔｈｅｌｏｗｅｒｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃａｐａｃｉｔｙｏｆｆｅｒｎｓａｓｃｏｍｐａｒｅｄｗｉｔｈ

ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓｉｎａｃｏｍｍｏｎｇａｒｄｅｎｓｔｕｄｙ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１５，３８（３）：４４８－４６０．

［２３］许振柱，周广胜．全球变化下植物的碳氮关系及其环境调节研

究进展：从分子到生态系统［Ｊ］．植物生态学报，２００７，３１（４）：

７３８－７４７．

［２４］刘　爽，王庆贵．Ｃ３植物叶片酶对氮添加的响应［Ｊ］．世界生

态学，２０２１（２）：３２０－３３０．

［２５］史作民，唐敬超，程瑞梅，等．植物叶片氮分配及其影响因子研

究进展［Ｊ］．生态学报，２０１５，３５（１８）：５９０９－５９１９．

［２６］陈　贵．不同氮素形态及水分胁迫对水稻氮素与光合生理的影

响［Ｄ］．南京：南京农业大学，２００７：１２－１８．

［２７］ＬａｗｌｏｒＤＷ．Ｃａｒｂｏｎａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｙｉｅｌｄ：

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓａｒｅｔｈｅｋｅｙｔｏｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００２，５３（３７０）：７７３－７８７．

［２８］ＳｉｎｃｌａｉｒＴＲ，ＨｏｒｉｅＴ．Ｌｅａｆｎｉｔｒｏｇｅｎ，ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ａｎｄｃｒｏｐ

ｒａｄｉａｔｉｏｎｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，１９８９，２９（１）：

９０－９８．

［２９］ＺｈｏｎｇＣ，ＪｉａｎＳＦ，ＨｕａｎｇＪ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｄｅ－ｏｆｆｏｆｗｉｔｈｉｎ－ｌｅａｆ

ｎｉｔｒｏｇｅｎａｌｌｏｃａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

ａｎｄｗａｔｅｒｄｅｆｉｃｉｔｓｔｒｅｓｓａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１９，１３５：４１－５０．

［３０］王晓琳．氮素水平对烟草幼苗叶片光合特性的影响［Ｄ］．北

京：中国农业科学院，２０１９：６５－７４．

［３１］朱启林，向　蕊，汤　利，等．间作对氮调控玉米光合速率和光

合氮利用效率的影响［Ｊ］．植物生态学报，２０１８，４２（６）：６７２－

６８０．　

［３２］ＸｉａＬＹ，ＪｉａｎｇＹＬ，ＫｏｎｇＷ Ｗ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｂａｓｉｓｆｏｒｔｈｅ

ａｓｓｅｍｂｌｙｏｆＲｕｂｉｓｃｏａｓｓｉｓｔｅｄｂｙｔｈｅｃｈａｐｅｒｏｎｅＲａｆ１［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｐｌａｎｔｓ，２０２０，６（６）：７０８－７１７．

［３３］ＷａｎｇＨ，ＹａｎＸ，ＡｉｇｎｅｒＨ，ｅｔａｌ．Ｒｕｂｉｓｃｏｃｏｎｄｅｎｓａｔｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｂｙ

ＣｃｍＭｉｎβ－ｃａｒｂｏｘｙｓｏｍｅｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０１９，５６６

（７７４２）：１３１－１３５．

［３４］李卫芳．小麦 Ｒｕｂｉｓｃｏ和 Ｒｕｂｉｓｃｏ活化酶对光合作用的影响

［Ｄ］．扬州：扬州大学，２００２：４４－４８．

［３５］曾晓鹏，夏建荣．光强对两种硅藻光合作用、碳酸酐酶和

Ｒｕｂｉｓｃｏ活性的影响［Ｊ］．水生生物学报，２０１５，３９（２）：３６８－

３７４．　

［３６］Ｃａｒｍｏ－ＳｉｌｖａＥ，ＳｈａｒｗｏｏｄＲＥ．Ｒｕｂｉｓｃｏａｎｄｉｔｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ－ｍａｊｏｒ

ａｄｖａｎｃｅｓｔｏｉｍｐｒｏｖｅｃａｒｂｏｎａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎａｎｄｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０２３，７４（２）：５０７－５０９．

［３７］张　国，王　玮，邹　琦．Ｒｕｂｉｓｃｏ活化酶的分子生物学［Ｊ］．植

物生理学通讯，２００４，４０（５）：６３３－６３７．

［３８］张智胜，朱国辉，彭新湘．优化碳同化实现作物高光效研究进展

［Ｊ］．华南农业大学学报，２０２２，４３（６）：６９－７７．

［３９］ＧｈａｎｎｏｕｍＯ，ＥｖａｎｓＪＲ，ＣｈｏｗＷ Ｓ，ｅｔａｌ．ＦａｓｔｅｒＲｕｂｉｓｃｏｉｓｔｈｅ

ｋｅｙｔｏｓｕｐｅｒｉｏｒｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎＮＡＤＰ－ｍａｌｉｃｅｎｚｙｍｅ

ｒｅｌａｔｉｖｅｔｏＮＡＤ－ｍａｌｉｃｅｎｚｙｍｅＣ４ｇｒａｓｓｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２００５，１３７（２）：６３８－６５０．

［４０］梅　杨，李海蓝，谢　晋，等．核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶／加

氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）［Ｊ］．植物生理学通讯，２００７，４３（２）：３６３－３６８．

［４１］ＴｅｒａｓｈｉｍａＩ，ＨａｎｂａＹＴ，ＴｈｏｌｅｎＤ，ｅｔａｌ．Ｌｅａｆｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｔｏｍｙｉｎ

ｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１５５（１）：

１０８－１１６．　

［４２］王乐乐，王　权，黄亚茹，等．水稻叶片气孔导度及叶肉导度对

干旱胁迫的响应机理研究进展［Ｊ］．生命科学，２０２２，３４（４）：

４４８－４５８．

［４３］ＷｕＡ，ＨａｍｍｅｒＧＬ，ＤｏｈｅｒｔｙＡ，ｅｔａｌ．Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇｉｍｐａｃｔｓｏｆ

ｅｎｈａｎｃｉｎｇｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｎｃｒｏｐｙｉｅｌｄ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＰｌａｎｔｓ，２０１９，５

（４）：３８０－３８８．

［４４］高冠龙，张小由，常宗强，等．植物气孔导度的环境响应模拟及

其尺度扩展［Ｊ］．生态学报，２０１６，３６（６）：１４９１－１５００．

［４５］ＯｃｈｅｌｔｒｅｅＴＷ，ＮｉｐｐｅｒｔＪＢ，ＰｒａｓａｄＰＶＶ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｌｏｎｇｇｒａｓｓｂｌａｄｅｓｒｅｆｌｅｃｔｃｈａｎｇｅｓｉｎｌｅａｆｓｔｒｕｃｔｕｒｅ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１２，３５（６）：１０４０－１０４９．

［４６］ＯｕｙａｎｇＷ Ｊ，ＳｔｒｕｉｋＰＣ，ＹｉｎＸＹ，ｅｔａｌ．Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，
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ｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，ａｎｄｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏ

ｌｅａｆａｎａｔｏｍｙｉｎｒｉｃｅａｎｄｗｈｅａｔｇｅｎｏｔｙｐｅｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１７，６８（１８）：５１９１－５２０５．

［４７］秦　伦．影响光合作用中气孔导度的因素探秘［Ｊ］．中学生物

教学，２０１８（２４）：５６－５７．

［４８］ＷｕＬＬ，ｄｅＢｏｅｒＨＪ，ＺｈａｎｇＺＸ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄｉｎｃｒｅａｓｅｉｎ

ｓｔｏｍａｔａｌｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｖｅｉｎｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓｄｕｒｉｎｇｇｅｎｅｔｉｃｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｉｎ

ｒｉｃｅ［Ｊ］．ＡｇｒｏｎｏｍｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２０，１１２（４）：２７９１－２８０４．

［４９］ＬｉＳ，ＨａｍａｎｉＡＫＭ，ＺｈａｎｇＹＹ，ｅｔａｌ．Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎｏｆｌｅａｆ

ｈｙｄｒａｕｌｉｃ，ａｎａｔｏｍｉｃａｌ，ａｎｄｅｃｏｎｏｍｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎｔｏｍａｔｏｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎｔｏｌｏｎｇ－ｔｅｒｍｄｒｏｕｇｈｔ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２１，

２１（１）：５３６．

［５０］ＸｉｏｎｇＤＬ，ＮａｄａｌＭ．Ｌｉｎｋｉｎｇｗａｔｅｒｒｅｌａｔｉｏｎｓａｎｄｈｙｄｒａｕｌｉｃｓｗｉｔｈ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０２０，１０１（４）：８００－８１５．

［５１］高春娟，夏晓剑，师　恺，等．植物气孔对全球环境变化的响应

及其调控防御机制［Ｊ］．植物生理学报，２０１２，４８（１）：１９－２８．

［５２］高　静，陈吉玉，谭先明，等．光强对苗期大豆叶片水力导度及

叶脉性状的影响［Ｊ］．中国农业科学，２０２３，５６（２２）：４４１７－

４４２７．　

［５３］熊栋梁．水稻叶片结构对水力导度与光合作用的影响及其机理

［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０１６：４７－４９．

［５４］ＹａｎｇＹＨ，ＭａＸＬ，ＹａｎＬ，ｅｔａｌ．Ｓｏｉｌ－ｒｏｏｔｉｎｔｅｒｆａｃｅｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｔｏｄｒｏｕｇｈｔｉｎ

ｒｉｃｅａｎｄｗｈｅａｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２３，１９４（１）：３７６－３９０．

［５５］巩晓颖，马薇婷，余咏枝，等．植物叶肉导度的测定方法及其研

究进展［Ｊ］．应用生态学报，２０２０，３１（６）：１８８２－１８８８．

［５６］朱　凯，袁凤辉，关德新，等．植物叶肉导度的测定及计算方法

综述［Ｊ］．应用生态学报，２０１９，３０（５）：１７７２－１７８２．

［５７］韩吉梅，张旺锋，熊栋梁，等．植物光合作用叶肉导度及主要限

制因素研究进展［Ｊ］．植物生态学报，２０１７，４１（８）：９１４－９２４．

［５８］ＦｌｅｘａｓＪ，ＳｃｏｆｆｏｎｉＣ，ＧａｇｏＪ，ｅｔａｌ．Ｌｅａｆｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄ

ｌｅａｆｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ：ａｎｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎｔｏｔｈｅｉｒｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔａｎｄ

ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１３，６４（１３）：

３９６５－３９８１．

［５９］ＳｃａｆａｒｏＡＰ，ｖｏｎＣａｅｍｍｅｒｅｒＳ，ＥｖａｎｓＪＲ，ｅｔａｌ．Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｉｎｃｕｌｔｉｖａｔｅｄａｎｄｗｉｌｄＯｒｙｚａ

ｓｐｅｃｉｅｓｗｉｔｈｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｅｌｌｗａｌｌｔｈｉｃｋｎｅｓｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，

Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１１，３４（１１）：１９９９－２００８．

［６０］李　勇，彭少兵，黄见良，等．叶肉导度的组成、大小及其对环境

因素的响应［Ｊ］．植物生理学报，２０１３，４９（１１）：１１４３－１１５４．

［６１］ＴｏｓｅｎｓＴ，Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ，ＷｅｓｔｏｂｙＭ，ｅｔａｌ．Ａｎａｔｏｍｉｃａｌｂａｓｉｓｏｆ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎｍｅｓｏｐｈｙｌｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｅａｓｔｅｒｎＡｕｓｔｒａｌｉａｎｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌｓ：

ｎｅｗｓｏｆａｌｏｎｇａｎｄｗｉｎｄｉｎｇｐａｔｈ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２０１２，６３（１４）：５１０５－５１１９．

［６２］张　璐，杜相革．植物水孔蛋白研究进展［Ｊ］．植物科学学报，

２０１４，３２（３）：３０４－３１４．

［６３］Ｐｅｒｅｚ－ＭａｒｔｉｎＡ，ＭｉｃｈｅｌａｚｚｏＣ，Ｔｏｒｒｅｓ－ＲｕｉｚＪＭ，ｅｔａｌ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

ｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｓｔｏｍａｔａｌａｎｄｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｕｎｄｅｒ

ｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｙｉｎｏｌｉｖｅｔｒｅｅｓ：ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｗｉｔｈｇｅｎｅ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｃａｒｂｏｎｉｃａｎｈｙｄｒａｓｅａｎｄａｑｕａｐｏｒｉｎｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１４，６５（１２）：３１４３－３１５６．

［６４］ＨｕａｎｇＸＨ，ＷａｎｇＺＸ，ＨｕａｎｇＪＬ，ｅｔａｌ．Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙｏｆｒｉｃｅａｑｕａｐｏｒｉｎｋｎｏｃｋｏｕｔｌｉｎｅｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓ

ａｎｄｇｒｏｗｉｎｇｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０２１，１０７（５）：

１５０３－１５１２．

［６５］陈莹婷，许振柱．植物叶经济谱的研究进展［Ｊ］．植物生态学

报，２０１４，３８（１０）：１１３５－１１５３．

［６６］ＯｎｏｄａＹ，ＷｒｉｇｈｔＩＪ，ＥｖａｎｓＪＲ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｔｒａｄｅｏｆｆｓｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇｔｈｅｌｅａｆｅｃｏｎｏｍｉｃｓｓｐｅｃｔｒｕｍ［Ｊ］． Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１７，２１４（４）：１４４７－１４６３．

［６７］宋　贺，于鸿莹，陈莹婷，等．北京植物园不同功能型植物叶经

济谱［Ｊ］．应用生态学报，２０１６，２７（６）：１８６１－１８６９．

［６８］朱美齐，王庆贵，闫国永，等．植物叶和根经济谱的研究进展

［Ｊ］．环境保护前沿，２０２４，１４（１）：７３－８１．

［６９］ＰａｎＹＪ，ＣｉｅｒａａｄＥ，ＡｒｍｓｔｒｏｎｇＪ，ｅｔａｌ．Ｇｌｏｂａｌｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｔｈｅｌｅａｆ

ｅｃｏｎｏｍｉｃｓｓｐｅｃｔｒｕｍ ｉｎｗｅｔｌａｎｄｓ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，

２０２０，１１：４５１９．

［７０］ＣｕｉＥＱ，ＷｅｎｇＥＳ，ＹａｎＥＲ，ｅｔａｌ．Ｒｏｂｕｓｔｌｅａｆｔｒａｉｔｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

ａｃｒｏｓｓｓｐｅｃｉｅｓｕｎｄｅｒｇｌｏｂａｌｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｃｈａｎｇｅｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０２０，１１：２９９９．

［７１］ＨｕａｎｇＬＹ，ＳｕｎＦ，ＹｕａｎＳ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ

ｔｈｅｙｉｅｌｄａｄｖａｎｔａｇｅｏｆｏｒｄｉｎａｒｙｈｙｂｒｉｄａｎｄｓｕｐｅｒｈｙｂｒｉｄｒｉｃｅｏｖｅｒ

ｉｎｂｒｅｄｒｉｃｅｕｎｄｅｒｌｏｗａｎｄｍｏｄｅｒａｔｅＮｉｎｐｕｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｆｉｅｌｄ

ＣｒｏｐｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，２１６：１５０－１５７．

［７２］ＭｕＸＨ，ＣｈｅｎＹＬ．Ｔｈｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｔｏ

ｎｉｔｒｏｇｅｎｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２１，

１５８：７６－８２．

［７３］林郑和，陈荣冰，陈常颂．植物对氮胁迫的生理适应机制研究进

展［Ｊ］．湖北农业科学，２０１１，５０（２３）：４７６１－４７６４．

［７４］万雪冰，王庆贵，闫国永，等．天然次生林植物叶片生态化学计

量特征及光合特性对长期Ｎ沉降的响应［Ｊ］．植物研究，２０１９，

３９（３）：４０７－４２０．

［７５］陈　懿，尹鹏达，陈　伟，等．植物光合产物分配的机理模型的

研究进展［Ｊ］．植物生理学报，２０１３，４９（５）：４２５－４３６．

［７６］段英华，张亚丽，沈其荣，等．增硝营养对不同基因型水稻苗期

氮素吸收同化的影响［Ｊ］．植物营养与肥料学报，２００５，１１（２）：

１６０－１６５．

［７７］戴廷波，曹卫星，荆　奇．氮形态对不同小麦基因型氮素吸收和

光合作用的影响［Ｊ］．应用生态学报，２００１，１２（６）：８４９－８５２．

［７８］刘　涛．氮供应对油菜叶片氮形态分配与光合氮利用效率的影

响机制［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０１８：８６－８７．

［７９］郑贝贝，赵　威，刘松涛，等．不同新型尿素与普通尿素减氮配

施对夏玉米氮利用、产量及土壤氮平衡的影响［Ｊ］．江苏农业

科学，２０２４，５２（２）：９０－９７．

［８０］吴龙龙，田　仓，张　露，等．稻田水氮氧环境因子对水稻生长

发育、光合作用和氮利用的调控研究进展［Ｊ］．应用生态学报，
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