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摘　 要: 为了探究甘蔗、地毯草、芦苇、佛肚竹这四种禾本科植物的光能利用策略ꎬ该文以大田或原生境植

株为材料ꎬ于炎夏伏天最热时节活体监测其叶绿素荧光和光合气体交换特性ꎬ并分析其色素含量ꎮ 结果表

明:(１)Ｃ４甘蔗和 Ｃ４地毯草具有高净光合速率(Ｐｎ)ꎬ是消耗利用光能的主要手段ꎬ并且高 Ｐｎ和高水分利用

效率(ＷＵＥ)、高量子效率(Φ ｉ)耦合在一起ꎻ(２)Ｃ３芦苇也具有较高的 Ｐｎ、ＷＵＥ 和 Φ ｉꎬ其较高的类胡萝卜素

与非光化学淬灭热耗散(ＮＰＱ)相结合消耗多余光能ꎻ(３)Ｃ３佛肚竹 Ｐｎ、ＷＵＥ 和 Φ ｉ值均最低ꎬ但具有最大的

叶黄素库容和较高的叶黄素循环转换效率(ＤＰＳ)ꎬ通过叶黄素循环和 ＮＰＱ 的偶联消耗多余光能ꎮ 此外ꎬ四
种植物光能利用策略也与其生活型有密切关联ꎮ 该研究结果对甘蔗、地毯草和佛肚竹培育具有重要的现实
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　 　 禾本科是被子植物“五大家族”之一ꎬ从炎热的

荒漠到严寒的南极均有分布ꎬ覆盖了全球 １ / ５ 以上

的陆地面积ꎬ贡献了约 １ / ４ 的陆地初级净生产力

(Ｌｌｏｙｄ ＆ Ｆａｒｑｕｈａｒꎬ １９９４)ꎬ生态和经济价值显著ꎮ
基于禾草系统发育工作组 ( Ｇｒａｓｓ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ

Ｗｏｒｋｉｎｇ Ｇｒｏｕｐꎬ ＧＰＷＧ) ( ＧＰＷＧ Ｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ
ＧＰＷＧ Ⅱ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)和后续学者(Ｃｏｔｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ꎻ Ｓｏｒｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)的修正系统ꎬ柊叶竺亚

科、服叶竺亚科和姜叶竺亚科依次形成禾本科系

统发育树的基系ꎬ在此基础上演化出 ＢＯＰ 分枝

(稻亚科、竹亚科、早熟禾亚科)和 ＰＡＣＭＡＤ 分支

(黍亚科、三芒草亚科、芦竹亚科、百生草亚科、扁
芒草亚科、虎尾草亚科)ꎮ ３ ０００ 万年前渐新世时

期ꎬ低 ＣＯ２浓度和干旱环境压力驱动部分禾本科植

物从 Ｃ３途径进化出 Ｃ４途径ꎬ这是禾本科植物系统

演化中的重要里程碑ꎮ 目前ꎬ柊叶竺亚科、服叶竺

亚科和姜叶竺亚科基系和 ＢＯＰ 分支植物中尚未发

现 Ｃ４植物ꎬＰＡＣＭＡＤ 分支中的黍亚科、三芒草亚

科、芦竹亚科、虎尾草亚科共有 ５ ０４４ 种 Ｃ４植物ꎬ
约占禾本科总数的 ４１％(Ｓａｇｅꎬ ２０１６)ꎮ Ｃ４植物较

Ｃ３植物有更高的光合速率和更强的生长能力ꎬ然
而ꎬ随 ＣＯ２浓度升高ꎬ全球气候变暖ꎬＣ４植物的优势

可能弱化而变为劣势(Ｅｄｗａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
光合机构吸收的光能超过光合作用所能利用

的量时会引发光抑制ꎬ严重的光抑制导致光氧化、
光漂白等损伤和破坏(Ａｃｅｂｒｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 植物

在长期进化中形成一系列光抑制防御机制ꎬ例如:
通过提高光合能力降低光能过剩 ( Ｓａｖｉｔｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎻ依靠跨内囊体膜质子梯度的高能态淬灭耗

能(Ｈｏｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ其中 ＰｓｂＳ 蛋白( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)和叶黄素循环(Ｈｏｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)起了核心

作用ꎻ 天线系统(Ｎｉｙｏｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)和反应中心

(Ｍａｔｓｕｂａｒａ ＆ Ｃｈｏｗꎬ ２００４) 淬灭耗能ꎻ如光呼吸

(Ｏｒｔ ＆ Ｂａｒｋｅｒꎬ ２００２)、水－水循环(Ａｓａｄａꎬ １９９９)和

叶绿体呼吸(Ｎｉｘｏｎ ＆ Ｒｉｃｈꎬ ２００７)等代谢耗能ꎮ 目

前ꎬ植物光抑制防御在模式植物和 Ｃ３植物方面研究

较多ꎬ并且这些研究主要聚焦于揭示光能利用的生

理和分子机制ꎬ从生态视角比较不同类群ꎬ如 Ｃ３和

Ｃ４植物ꎬ湿生和旱生ꎬ高位芽挺立和地面匍匐植物

光能利用策略差异的报道还很少ꎮ
我国南亚热带地区气候的一个显著特点是夏

季漫长而湿热ꎬ然而该地区植物却在此时期生长

最旺盛ꎮ 它们适应这种气候的光合生理生态机制

目前尚不清楚ꎮ 为此ꎬ本研究以我国南亚热带地

区重要代表性禾本科植物 ＰＡＣＭＡＤ 分支中黍亚科

高粱族甘蔗亚族甘蔗属的旱生 Ｃ４甘蔗( Ｓａｃｃｈａｒｕｍ
ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍꎬ ＳＯ)、黍亚科雀稗族雀稗亚族地毯草

属的地生 Ｃ４地毯草(Ａｘｏｎｏｐｕｓ ｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓꎬ ＡＣ)、芦
竹亚科蓝沼草族芦苇属的挺水 Ｃ３芦苇(Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ ＰＣ)和 ＢＯＰ 分支中竹亚科簕竹族簕竹

亚族簕竹属丛生型 Ｃ３佛肚竹(Ｂａｍｂｕｓａ ｖｅｎｔｒｉｃｏｓｅꎬ
ＢＶ)为材料(图 １)ꎬ研究它们在炎夏伏天的光能利

用策略及差异ꎬ为植物光适应和禾本科植物光合

演化相关研究提供新资料ꎬ同时为甘蔗、地毯草和

佛肚竹生产提供参考ꎬ为芦苇生态修复和生态规

划提供科学指引ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验地点及材料

试验地点位于广西壮族自治区南宁市西郊广

西大学(１０８°１７′ Ｅ、２２°５０′ Ｎ)校园内ꎮ 该地属我国

南亚热带气候区ꎬ为湿润的亚热带季风气候ꎬ年均

降水量 １ ３０４.２ ｍｍꎬ集中于 ５—９ 月ꎮ 春暖夏热ꎬ 秋

冬短暂ꎬ几乎全年无霜ꎬ年均温 ２１.３ ℃ꎬ ｌ 月均温 １２.９
℃ꎬ ７ 月均温 ２８.３ ℃ꎬ土壤为砖红壤ꎬｐＨ 值 ４.５~６.５ꎮ

甘蔗、地毯草、芦苇和佛肚竹四种试验材料均

生长于广西大学东校园ꎬ 其中:甘蔗为旱地大田种
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系统发育树按照文献(Ｓａｇｅꎬ ２０１６)绘制ꎮ
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｗａｓ ｄｒａｗｎ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ａｒｔｉｃｌｅ (Ｓａｇｅꎬ ２０１６).

图 １　 禾本科植物系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

植ꎬ芦苇为桶栽培养ꎬ低水肥常规管理ꎬ测定时株

高约 ２ ｍꎻ地毯草为校园绿化草坪植物ꎬ由工人定

期维护ꎬ茎长 １０ ~ １５ ｃｍꎻ佛肚竹自然生长于水塘

边ꎬ株高约为 ２ ｍꎮ
１.２ 叶绿素荧光参数的测定

在 ２０２０ 年 ７ 月 １０—１７ 日连续晴朗炎热天气ꎬ
选取生长健康的芦苇、甘蔗、佛肚竹最高可见肥厚

带叶ꎬ地毯草直立枝顶端倒数第 ２ 叶ꎬ使用 Ｄｕａｌ￣
ＰＡＭ￣１００ 叶绿素荧光仪(ＷＡＬＺꎬＧｅｒｍａｎｙ)活体测定

所有叶绿素荧光参数ꎮ 每天凌晨 ５:００ 测定经一整

晚暗适应样叶的光系统Ⅱ (ＰＳ Ⅱ) 最大光化学效

率(Ｆｖ / Ｆｍ)和光系统Ⅰ(ＰＳ Ⅰ)Ｐ ７００最大氧化量子产

额(Ｐｍ)ꎮ 上午 ８:００ 经暗适应 ３０ ｍｉｎ 后开启 １ １７８
μｍｏｌ􀅰ｍ￣２ 􀅰ｓ￣１ 光化光进行诱导ꎬ达稳态后记录

ＰＳ Ⅰ实际光合量子产额Ｙ(Ｉ)、供体侧非光化学能

量耗散额 Ｙ (ＮＤ) 、受体侧非光化学能量耗散额

Ｙ(ＮＡ)、ＰＳ Ⅱ实际光合量子产额 Ｙ(Ⅱ)、热耗散的

量子产额 Ｙ (ＮＰＱ) 、组成型量子产额Ｙ (ＮＯ)、光化

学淬灭系数(ｑＰ)、热耗散系数(ＮＰＱ)以及 ＰＳ Ⅰ和

ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率 ＥＴＲ Ｉ、ＥＴＲ Ⅱ等参数ꎮ
１.３ 光合气体交换参数的测定

于 ２０２０ 年 ７ 月 １０—１７ 日 的 上 午 ８: ００—
１１:００(气温 ３２ ~ ３６ ℃ꎬ光强 ４８０ ~ ２ ０６０ μｍｏｌ􀅰
ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ )ꎬ使用 ＬＩ￣６８００ 便携式光合仪 ( Ｌｉ￣Ｃｏｒꎬ
ＵＳＡ)测定用于叶绿素荧光参数测定的叶片光合

气体交换参数ꎮ 流速设为 ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ通
过小钢瓶控制 ＣＯ２浓度到 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１ꎬ相对湿

度 ６０％ꎬ 叶 室 温 度 ３２ ℃ꎮ 测 定 时 先 在 １ ５００
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１光强下(红蓝光比例 ９ ∶ １)诱导ꎬ达
稳态后记录净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇ ｓ)、蒸腾

速率(Ｔｒ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)等参数ꎬ再按 ２ ０００、
１ ８００、１ ５００、１ ０００、８００、６００、４００、２５０、２００、１５０、
１００、７５、５０、２５、０ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１的光梯度测光响

应曲线ꎬ每个梯度下至少保持 ３ ｍｉｎꎮ 光响应曲线

参数使用直角双曲线修正模型(Ｙｅ ＆ Ｙｕꎬ ２００８)
进行拟合ꎮ 内禀水分利用效率 (ＷＵＥ ｉ ) 按公式

ＷＵＥ ｉ ＝ Ｐｎ / Ｇ ｓ 计 算ꎬ 叶 片 瞬 时 水 分 利 用 效 率

(ＷＵＥ)按公式 ＷＵＥ ＝Ｐｎ / Ｔｒ 计算ꎮ
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１.４ 叶片色素含量及叶黄素循环组分测定

完成叶绿素荧光和光合气体交换参数的测定

后ꎬ分别于凌晨和正午剪取测定叶片ꎬ参照陈敏氡

等(２０１６)的方法ꎬ准确称取 ０.１ ｇ 鲜叶ꎬ 加液氮研

磨ꎬ再加 １ ｍＬ 丙酮冰箱内避光浸提 １２ ｈꎬ浸提液

经 ５ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１ ３ ℃离心 １０ ｍｉｎꎬ取上清液ꎬ添加

１ ｍＬ 丙酮避光低温浸提 ２ ｈꎬ再次 ３ ℃ 离心 １０
ｍｉｎꎬ最后将两次上清液合并ꎬ经 ０.２２ ｎｍ 有机膜过

滤后 上 高 效 液 相 色 谱 仪 ( ＷＡＴＥＲＳꎬ ＡＬＬＩＡＮＣＥ
Ｅ２６９５ꎬＵＳＡ)测定色素含量ꎮ 色谱条件参照朱俊

杰(２００７)的方法ꎬ色谱柱 Ｗａｔｅｒｓ Ｓｙｍｍｅｔｒｙ ＲＰ１８(５
μｍꎬ４.６ ｍｍꎬ２５０ ｍｍ)购自北京鼎新昌盛科技有限

公司ꎬ流动相 Ａ 液为乙腈 ∶ 甲醇 ∶ 水(８４ ∶ ９ ∶ ７)ꎬ
流动相 Ｂ 液为甲醇ꎬ流速为 １ ｍＬ􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ采用梯度

洗脱法ꎬ先用 １００％ Ａ 液洗脱 ８ ｍｉｎꎬ８ ~ １０ ｍｉｎ 后

降为 ０％ Ａ 液ꎬ１０ ~ ２０ ｍｉｎ ０％ Ａ 液ꎬ２０ ~ ２１ ｍｉｎ 上

升为 １００％ Ａ 液ꎬ ２１ ~ ３８ ｍｉｎ １００％ Ａ 液ꎬ 由

Ｗａｔｅｒｓ２９９８ ＰＡＤ(ＷＡＴＥＲＳꎬＵＳＡ)检测器检测ꎬ检
测波长 ４４５ ｎｍꎮ 叶绿素 ｂ(Ｃｈｌｂ)、叶绿素 ａ(Ｃｈｌａ)
标准样购自 Ｓｉｇｍａ 公司ꎬ新黄质(Ｎ)、叶黄质(Ｌ)、
紫黄质(Ｖ)、环氧玉米黄质(Ａ)、玉米黄质( Ｚ)购

自 ＢＯＣ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ 公司ꎮ 叶黄素循环转换率(ＤＰＳ)
按 ＤＰＳ ＝ (Ａ＋Ｚ) / (Ｖ＋Ａ＋Ｚ)计算ꎮ
１.５ 数据分析与处理

各测定指标重复三次(ｎ ＝ ３)ꎬ结果以平均值±
标准差表示ꎬＤｕｎｃａｎ 法比较四种植物的光合气体

交换、叶绿素荧光参数及色素含量的差异 ( Ｐ <
０.０５)ꎬ使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件处理数据ꎬ用
ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １４.０ 软件作图ꎬ利用 ＳＰＳＳ ２５.０ 软件统计

分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 四种禾本科植物两个光系统凌晨最大光化学效率

如图 ２:Ａ 所示ꎬ四种禾本科植物炎夏最热时段

ＰＳ Ⅱ凌晨 Ｆｖ / Ｆｍ值均在 ０.８ 以下ꎬ虽然统计结果显

示种间没有显著差异 (Ｐ > ０. ０５)ꎬ但是 Ｃ４ 地毯草

(０.７２７)表现出明显的光抑制ꎮ 进一步分析ＰＳ Ⅰ的

Ｐｍ值ꎬ种间差异(Ｐ<０.０５)则突显出来ꎬ甘蔗最高ꎬ地
毯草最低ꎬ Ｃ３的芦苇和佛肚竹处于中间(图 ２:Ｂ)ꎮ
２.２ 四种禾本科植物两个光系统能量利用

从四种植物 ＰＳ Ⅱ的能量利用看ꎬ总体上它们

均通过 Ｙ(Ⅱ)消耗大量光能ꎬＹ(ＮＯ) 耗能额比例

最小ꎮ 种间比较ꎬ地毯草 Ｙ(ＮＯ) 在总能量中占比

显著高于其他三种植物ꎬＹ(ＮＰＱ)则明显低于其他

三种植物(图 ３ꎬ上排)ꎮ
四种植物 ＰＳ Ⅰ的能量使用总体是 Ｙ( Ｉ) 耗能

额度最大ꎬ其中在佛肚竹中占比最高ꎬ在地毯草中

占比最低ꎬ芦苇和甘蔗居中(图 ３ꎬ下排)ꎮ Ｙ(ＮＡ)
在地毯草和芦苇中占比明显大于甘蔗和佛肚竹ꎮ
Ｙ(ＮＤ) 能耗在芦苇中占比相对较低ꎬ其次是佛肚

竹ꎬ甘蔗和地毯草中则相对较大ꎮ
２.３ 四种禾本科植物光合气体交换能力

从 Ｐｎ结果看ꎬ甘蔗最高ꎬ芦苇和地毯草居中ꎬ
佛肚竹则最低(图 ４:Ａ)ꎮ Ｇ ｓ方面ꎬ甘蔗同样最高ꎬ
芦苇、佛肚竹和地毯草依次降低(图 ４:Ｂ)ꎮ 与 Ｐｎ

和 Ｇ ｓ不同ꎬＴｒ 在四种植物中大小依次为芦苇>甘
蔗>地毯草>佛肚竹(图 ４:Ｃ)ꎮ
２.４ 四种禾本科植物光响应曲线

四种植物的光响应曲线如图 ５ 所示ꎮ 甘蔗表

现出典型 Ｃ４植物的特征ꎬ即使在炎热天气条件下ꎬ
光响应曲线也没有明显的饱和倾向ꎮ Ｃ３的芦苇也

表现出部分 Ｃ４植物的曲线特征ꎬ甚至比 Ｃ４的地毯

草更明显ꎮ 佛肚竹明显不同于其他三种植物ꎬ光
响应曲线是典型的 Ｃ３植物特征ꎮ 在低光区( <５００
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１)ꎬ甘蔗、芦苇和地毯草 Ｐｎ值比较接

近ꎬ在中高光区(５００ ~ ２ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１)则逐

渐显现出差异ꎮ 与其他三种植物相比ꎬ无论在低

光区还是高光区ꎬ佛肚竹 Ｐｎ值均明显较低ꎮ
２.５ 四种禾本科植物水分利用率、量子效率(Φｉ)及
相关性

如图 ６ 所示ꎬ从种间对比看ꎬ芦苇和地毯草的

ＷＵＥ ｉ较高ꎬ甘蔗其次ꎬ而佛肚竹则远低于三者ꎮ
甘蔗和地毯草的 ＷＵＥ 较高ꎬ其次是芦苇ꎬ佛肚竹

同样远低于三者ꎮ 地毯草的 Φ ｉ较高ꎬ其次是甘蔗

和芦苇ꎬ佛肚竹远低于前三者ꎮ
综合分析结果显示ꎬ四种植物炎夏伏天 ＷＵＥ

和 Φｉ总体上呈显著的线性正相关关系(图 ６:ＡꎬＢ)ꎮ
２.６ 四种禾本科植物几个重要辅助光合参数

如表 １ 所示ꎬ四种植物中甘蔗的 ＥＴＲ Ⅰ最高ꎬ
地毯 草 和 佛 肚 竹 居 次ꎬ 最 低 是 芦 苇ꎮ 甘 蔗 的

ＥＴＲ Ⅱ最高ꎬ其他三种植物无显著差异ꎮ 地毯草

的 ｑＰ 较高ꎬ其次是佛肚竹ꎬ芦苇和甘蔗则相对较

低ꎮ 佛肚竹的 Ｃ ｉ最高ꎬ其次是地毯草和芦苇ꎬ甘蔗

则较低ꎮ 甘蔗的暗呼吸速率(Ｒｄ)最高ꎬ其次是芦

苇和地毯草ꎬ佛肚竹最低ꎮ
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ＳＯ. 甘蔗ꎻ ＡＣ. 地毯草ꎻ ＰＣ. 芦苇ꎻ ＢＶ. 佛肚竹ꎮ 不同小写字母表示种间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
ＳＯ. Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍꎻ ＡＣ. Ａｘｏｎｏｐｕｓ ｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓꎻ ＰＣ. Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎻ ＢＶ. Ｂａｍｂｕｓａ ｖｅｎｔｒｉｃｏｓｅ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 四种禾本科植物最大光化学效率
Ｆｉｇ. ２　 Ｍａｘｉｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ３　 四种禾本科植物能量分配
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

２.７ 四种禾本科植物光合色素含量

四种植物色素含量见表 ２ꎬ新黄质含量种间差

异显著ꎬ佛肚竹最高ꎬ地毯草最低ꎮ 叶黄质含量的

种间差异显著ꎬ以芦苇最高ꎬ地毯草最低ꎮ 佛肚竹

的叶黄素循环库容显著高于芦苇ꎬ后者显著高于

甘蔗ꎬ地毯草显著低于其他三种植物ꎮ 甘蔗和芦

苇的叶绿素总量较高ꎬ其次是佛肚竹ꎬ地毯草最

低ꎮ 总体上来看ꎬ地毯草光合相关色素含量显著

低于其他三种植物(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.８ 四种禾本科植物光合色素含量和光合性能的

相关性

综合分析光合特性和色素含量的相关性ꎬ结
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图 ４　 四种禾本科植物光合气体交换参数
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ５　 四种禾本科植物光响应曲线
Ｆｉｇ. ５　 Ｌｉｇｈｔ￣ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ

ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

果显示ꎬＦ ｖ / Ｆｍ和正午 ＤＰＳ 极显著负相关(图 ７:
Ａ)ꎬ而 ＤＰＳ 与 ＮＰＱ 显著正相关(图 ７:Ｂ)ꎬＣｈｌａ /
Ｃｈｌｂ 的比值与净光合速率显著正相关(图 ７:Ｃ)ꎮ

３　 讨论

３.１ Ｃ４型与 Ｃ３型禾本科植物在南亚热带地区炎夏

伏天光能利用策略及差异分析

总体上看ꎬ南亚热带四种禾本科植物的光合

作用较好地适应了炎夏高温潮湿天气ꎮ 虽然 Ｃ４的

地毯草有轻微光抑制ꎬ但作为地生植物已较强ꎮ
四种植物光能利用策略差异明显ꎮ 从两种 Ｃ４

植物 来 看ꎬ 它 们 同 属 于 禾 本 科 系 统 树 中 的

ＰＡＣＭＡＤ 分支中的黍亚科(与虎尾草亚科并称该

分支的两大骨干群系)ꎬ过去该亚科在系统树中位

于较高级分支ꎬ近来根据叶绿体全基因组的研究

结果 (Ｃｏｔｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５) 及辅助研究ꎬ将其调为

ＰＡＣＭＡＤ 分支的基部群系( Ｓｏｒｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ
在族、亚族和属的水平上ꎬ两种 Ｃ４植物处于并列的

单系群中ꎮ 这两种 Ｃ４植物最突出的光能利用策略

是在高热天气下依然维持高 Ｐｎꎬ从而消耗大量光

能ꎮ Ｃ４途径的进化形成机制目前主要有两种学

说ꎮ 其一是环境学说ꎬ认为低 ＣＯ２浓度和干旱是驱

动 Ｃ３途径进化为 Ｃ４ 途径的根本动力ꎬ为适应低

ＣＯ２浓度ꎬＣ４植物进化出浓缩 ＣＯ２的维管束“鞘泵”
和高亲和 ＣＯ２的磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶( ＰＥＰ
羧化酶)(Ｃｈｒｉｓｔｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻＣｈｒｉｓｔｉｎ ＆ Ｏｓｂｏｒｎｅꎬ
２０１４)ꎮ ＰＡＣＭＡＤ 分支和 ＢＯＰ 分支虽然有共同的

先祖ꎬ但只有前者进化出 Ｃ４光合途径ꎬ其根本原因

是环境(低 ＣＯ２浓度、高温、干旱)选择压力不同ꎬ
此外ꎬ环境压力下基因组中进化出一些编码酶的

基因ꎬ可能促进了 Ｃ４ 途径的形成(Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 其二是解剖学说ꎬ认为 ＰＡＣＭＡＤ 分支先

祖具有比 ＢＯＰ 分支先祖更大的维管束鞘( ＢＳ)面

积(前者中占比大于 １５％)ꎬ更小的 ＢＳ 间距ꎬ在低

ＣＯ２浓度和干旱胁迫发生时ꎬＰＡＣＭＡＤ 分支 ＢＳ 间

距逐渐变小ꎬ而 ＢＳ 面积逐渐加大ꎬ最终进化出 Ｃ４

途径ꎬＢＯＰ 分支中 ＢＳ 面积减小是 Ｃ４途径分化完成

后才发生的(Ｃｈｒｉｓｔｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 近年来ꎬ该学

说得到越来越多的支持( Ｌｕｎｄｇｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
无论是环境学说还是解剖学说ꎬ与 Ｃ３植物相比ꎬＣ４

植物客观上进化出了更加亲和 ＣＯ２的酶系和含叶

绿体的“ＢＳ 泵”ꎬ 叶绿体分布格局也出现了明显的
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图 ６　 四种禾本科植物量子效率(Φ ｉ)、水分利用率及相关关系

Ｆｉｇ. ６　 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄｓ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Φｉ)ꎬ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

表 １　 四种禾本科植物的光合参数 (平均值±标准差ꎬｎ＝ ３)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ( ｘ±ｓꎬ ｎ＝ ３)

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ 甘蔗 ＳＯ 地毯草 ＡＣ 芦苇 ＰＣ 佛肚竹 ＢＶ

ＰＳ Ⅰ相对电子传递速率(ＥＴＲ Ⅰ) １１１.９±２１.４ａ ６４.９±２.３ｂ ５１.６±２.７ ｂ ６１.５±２１.３ｂ

ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率(ＥＴＲ Ⅱ) ４３.９±１０.３４ａ ３４.４±７.７ｂ ３１.０±７.３ｂ ３５.８±８.５ｂ

光化学淬灭系数( ｑＰ) ０.１０±０.０３ｂ ０.１６±０.０３ａ ０.０９±０.０３ｂ ０.１１±０.０３ａｂ

胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ(μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ￣１) １３８.９±１９.２５ｃ １６５.３±３３.６ｂ １５６.４±３３.８ｂ ２８７.５±２.５ａ

暗呼吸速率 Ｒｄ(μｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１) ２.５０±０.６８ａ １.２９±０.６２ｂｃ ２.１９±０.６６ａｂ ０.４２±０.１２ｃ

　 注: 同行不同小写字母表示种间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ２　 四种禾本科植物色素含量 (平均值±标准差ꎬｎ＝ ３)
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ( ｘ±ｓꎬ ｎ＝ ３)

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
新黄质

Ｎｅｏｘａｎｔｈｉｎ
(μｇ􀅰ｇ ￣１)

叶黄质
Ｌｕｔｅｉｎ

(μｇ􀅰ｇ ￣１)

叶黄素库容
Ｖ＋Ａ＋Ｚ

(μｇ􀅰ｇ ￣１)

叶绿素总量
Ｃｈｌ ( ａ＋ｂ)
(ｍｇ􀅰ｇ ￣１)

甘蔗 ＳＯ １７１.４８±３０.２１ｃ １１８５.４２±４６.７５ｃ ６６３.５９±４４.７４ｃ ６.１７±１.１５ａ

地毯草 ＡＣ １１５.９７±２８.７４ｄ ４３８.２１±３３.３９ｄ ３４７.９３±３３.６８ｄ ２.１３±０.０６ｃ

芦苇 ＰＣ ３３１.４６±３２.２１ａ １５９８.１４±３６ꎬ７８ａ ８１２.７９±４７.２５ｂ ６.０４±０.０９ａ

佛肚竹 ＢＶ ３１９.２８±４０.１３ｂ １２６０.１２±４２.４５ｂ ８５０.５５±４５.７２ａ ４.４３±０.１２ｂ

变化ꎮ 这种变化不但更适应低 ＣＯ２浓度ꎬ客观上也

促进了更高效的水分运输ꎮ 基于此ꎬ有观点认为ꎬ
Ｃ４途径演化的结果是同时优化了碳、水利用效率

(Ｏｓｂｏｒｎｅ ＆ Ｓａｃｋꎬ ２０１２)ꎮ 本研究中ꎬ两种 Ｃ４植物

光合速率和水分利用效率均较高ꎬ支持上述观点ꎮ
秦茜等(２０１５)比较 ７ 个具有不同抗旱能力的甘蔗

品种发现ꎬ抗旱能力强的品种具有更小的脉间距、

更大的 ＢＳ 面积和更高的 Ｐｎꎮ 由此可见ꎬ甘蔗中

碳、水优化利用策略联系紧密ꎬ炎夏高光高温条件

下这种关系再次得到体现ꎮ 叶子飘等(２０１６)研究

发现ꎬＣ４玉米和高粱比 Ｃ３的栾树和辣椒有更高的

水分利用效率ꎬ这些结果同样也支持上述 Ｃ４途径

演化中碳、水利用协同优化的观点ꎮ 此外ꎬ本研究

还发 现ꎬ Ｃ４ 植 物 的 高 ＷＵＥ 与 高 Φ ｉ 紧 密 联 系ꎮ
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图 ７　 四种禾本科植物色素含量和光合特性相关性
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｐｏａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｆｕｒｂａｎｋ ＆ Ｈａｔｃｈ(１９８７)指出ꎬ强光高温条件下ꎬＣ４

植物 ＢＳ 会渗漏部分 ＣＯ２到叶肉细胞中去ꎬ从而提

高叶肉细胞的 Φ ｉꎮ 本研究中ꎬ两种 Ｃ４植物高 ＷＵＥ
极可能也是高碳同化力的一个客观反映ꎬ同时还

提高了叶片的 Φ ｉꎬ增强叶片弱光利用能力ꎬ综合光

适应能力更强ꎮ
高温炎热天气条件下ꎬＣ４地毯草叶绿素总含

量明显低于其他三种植物ꎬ有助于减少叶片对强

光的吸收ꎬ这是地生 Ｃ４ 植物的一种光适应策略ꎮ
和 ５ 月常温条件(常温下叶绿素总量为 ９. ８ ± ０. ３
ｍｇ􀅰ｇ￣１)相比较ꎬＣ４甘蔗叶绿素总含量也降低ꎬ叶
绿素 ａ / ｂ 的比值也略低于常温条件(常温下叶绿

素 ａ / ｂ 值为 ３.１ ∶ １)ꎮ 色素含量和色素－蛋白复合

体ꎬ尤其是捕光蛋白复合体有固定化学计量关系

(Ｆａｒｑｕｈａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８２)ꎬ色素含量的降低是叶绿体

内部结构和功能调节的一种反映ꎬ有助于防止光

氧化 和 光 漂 白 ( Ｐｏｗｌｅｓꎬ １９８４ꎻ Ｎｉｙｏｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎮ 本研究还发现ꎬＣｈｌａ / Ｃｈｌｂ 和 Ｐｎ呈显著的

正相关关系ꎬ表明 Ｃｈｌａ / Ｃｈｌｂ 比值的变化直接影响

光合碳同化能力ꎮ
逆境胁迫下ꎬ通过维持高 Ｐｎ消耗光能的策略

在部分 Ｃ３植物ꎬ如红树(朱俊杰和曹坤芳ꎬ２０１８)、
冬小麦( Ｓａｖｉｔｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)等植物上也有报道ꎮ
本研究中ꎬ处于禾本科进化树 ＰＡＣＭＡＤ 分支较高

位置芦竹亚科的 Ｃ３芦苇ꎬ和该分支基群系黍亚科

的两种 Ｃ４植物类似ꎬ也通过维持较高的 Ｐｎ消耗大

量光能ꎬ并且ꎬ芦苇同样具有较高的 ＷＵＥ 和 Φ ｉꎮ
龚春梅等(２００７)发现ꎬ在干旱胁迫下部分芦苇会

出现由 Ｃ３向 Ｃ４途径的转化ꎬ这种光合途径转化现

象在 Ｃ４ 植物不同亚型间也有报道(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎬ被子植物 Ｃ４途径的形成至少经历了 ６４ 次

独立进化(Ｈｉｂｂｅｒｄ ＆ Ｑｕｉｃｋꎬ ２００２)ꎬ禾本科植物中

则至少有 ２２ ~ ２４ 次独立进化 ( ＧＰＷＧ Ⅱ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎬ逆境下光合途径转化的现象与此有关ꎮ

高温湿热天气下ꎬ芦苇利用类胡萝卜素防御

光抑制也是一种光能利用策略ꎮ 相比于其他三种

植物ꎬ芦苇叶黄质和新黄质含量均较高ꎬ叶黄素循

环库容也较高ꎮ 这些类胡萝卜素同处于一个代谢

体系中ꎬ叶黄素循环色素可以转换为新黄质ꎬ其前

体物质也可以转换为叶黄质( Ｌｕ ＆ Ｌｉꎬ ２００８)ꎬ类
胡萝卜素总体较高表明该代谢途径活跃ꎮ 叶黄素

循环的光保护作用机制有玉米黄质直接淬灭激发

态叶绿素假说(Ｃｈｏｗꎬ １９９４)和 ＰＳ Ⅱ色素捕光蛋

白复合体聚集利于叶绿素荧光非淬灭假说(Ｈｏｒｔｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)ꎮ 从叶黄素循环色素中午 ＤＰＳ 看ꎬ芦
苇处于中等水平ꎬ正午 ＤＰＳ 和 ＮＰＱ 显著线性正相

关ꎬ表明叶黄素循环实质上起到了光保护作用ꎬ支
持色素捕光蛋白复合体聚集淬灭假说ꎮ

佛肚竹位于禾本科系统树 ＢＯＰ 分支的较高位ꎬ
与两种 Ｃ４植物相比ꎬ在炎夏伏天固碳能力及水分利

用率均较低ꎬ量子效率也较低ꎬ但其叶黄素循环色

素库容最高ꎮ 其光能利用策略最明显的特征是借

助类胡萝卜素与 ＮＰＱ 偶联方式耗散多余光能ꎮ 孙

化雨等(２０１５)和娄永峰(２０１６)在毛竹中也证实了

叶黄素循环偶联 ＮＰＱ 的光抑制防御策略ꎮ
３.２ 炎夏伏天光能利用策略与生态分布和生活型

选择的关系分析

本研究中ꎬ南亚热带地区两种 Ｃ４禾本科植物
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是旱生生态型ꎬ两种 Ｃ３植物是湿生生态型ꎮ 从演

化角度分析ꎬ两种 Ｃ４植物特殊的叶片结构和酶系

使它们在适应旱生生境方面优势明显ꎮ 野生甘蔗

和栽培甘蔗几乎遍布整个南亚带气候区ꎬ是典型

的拓荒先锋植物ꎮ Ｃ３芦苇在南亚热带地区分布范

围明显小于甘蔗ꎬ主要分布在河滩、水塘等潮湿环

境ꎬ部分芦苇也能分布到较干旱的滩涂和干涸的

河滩ꎬ其较强的碳同化能力及通过调配类胡萝卜

素耗散光能的机制起了保障作用ꎮ 至于这些旱生

地段的芦苇是否演化出 Ｃ４光合途径有待进一步确

认ꎮ 佛肚竹光合能力较弱ꎬ水分利用效率低ꎬ主要

通过色素调配应对高温强光胁迫ꎬ而色素底物主

要来自光合产物ꎬ这种生理特性限制了它们的分

布范围ꎮ 和前述三种植物相比ꎬ其分布范围更狭

小ꎬ主要散布于相对湿度较大的水塘、沟渠边上ꎬ
并且营丛生生活ꎮ

从生活型分析ꎬ地毯草是典型的地面芽多年

生草本植物ꎬ其他三种植物是高位芽多年生草本

植物ꎮ 在自然条件下ꎬ地面芽植物很难保证其上

方没有其他植物遮盖ꎬ因此ꎬ其生态策略偏向于阴

生ꎮ 虽然地毯草进化出 Ｃ４光合途径ꎬ但其光能利

用策略相对保守ꎬ体现在:第一ꎬ其 ＰＳ Ⅱ总能量耗

散中 Ｙ(ＮＯ) 比例几乎是其他三种植物的 ２ 倍ꎬ
ＰＳ Ｉ总能量耗散中 Ｙ(ＮＤ) ＋Ｙ(ＮＡ)的和也明显高

于其他三种植物ꎻ第二ꎬＧ ｓ、Ｔｒ 相对较低ꎻ第三ꎬ类
胡萝卜素和叶绿素含量均显著低于其他三植物ꎬ
在高温炎热环境下除了维持一定的 Ｐｎ外ꎬ也通过

大幅提高 ＤＰＳ 来加强热耗散ꎮ 研究小组观察到地

毯草在低温条件下合成大量的花青素(待发表数

据)作为临时光保护物质ꎬ其他三种植物则较少有

这种次生代谢ꎬ也从一个侧面反映出其光能利用

机制的保守性ꎮ

４　 结论

总之ꎬ南亚热带地区炎夏伏天高热天气条件

下ꎬ Ｃ４甘蔗通过高光合速率消耗大量光能ꎻＣ４地毯

草通过较高碳同化并结合较高 ＤＰＳ 加强热耗散ꎻ
Ｃ３芦苇既有类似 Ｃ４植物的高固碳和高水分利用效

率ꎬ也通过类胡萝卜素耦合 ＮＰＱ 耗散部分光能ꎻＣ３

的佛肚竹主要依靠类胡萝卜素耦合 ＮＰＱ 耗散多余

光能ꎮ 这些植物光能利用策略与它们的生态分布

和生活型选择密切关联ꎮ
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