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摘要?环境条件决定着不同光合类型植物的地理分布范围和区域2一般来说2%"植物分布于高温t强光的环境而 %=植物分布于

阴凉t湿润的环境2且 %"比 %=植物光合速率高I但环境条件影响着不同光合类型植物的光合潜能的发挥2%"植物在高温t强

光t干旱条件下所表现出来的优势在其它环境条件下未必就显现出来I环境条件甚至可以引起 %=t%"光合途径间的相互转化2
这使得目前几种鉴别植物光合类型的方法出现不一致的结果I因此2在判断植物的光合类型时2要注意多种手段的综合利用2同

时注意植物所处环境条件的影响I
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自 KG世纪 QG年代以来/人们逐渐认识到高等植物的光合碳同化途径主要有 C种类型ABCRBE和 BPSJ景天酸代谢L途径T
在 BC途径中/BUK被 V06+$,(JF/WH二磷酸核酮糖羧化酶L固定为碳水化合物/这种代谢途径只能在叶肉细胞中进行T而 BE植

物叶片中出现有 X-#*Y结构/也就是维管束被两层特殊结构的细胞包围着/最外边一层是叶肉细胞/最内一层为维管束鞘细胞

JZ[BL\F]/在该途径中/BUK最初的固定是由位于叶肉细胞内的 _̂̂ ,#$"J磷酸稀醇式丙酮酸羧化酶L进行的/形成 BE酸J苹果

酸或天门冬氨酸L/BE酸再转移到维管束鞘细胞JZ[BL中/被 BE酸脱羧酶催化进行脱羧/释放出的 BUK则重新进入 BC循环被

V06+$,(固定T在 BE酸的脱羧过程中/丙酮酸也同时合成/并重新回到叶肉细胞/在 ^̂ ‘XJ丙酮酸磷酸双激酶L的作用下/用于

_̂̂ 的再生TBE循环的结果是在 Z[B中增加 BUK的浓度/并且抑制 V06+$,(的加氧反应T结果是 BE途径在同等环境条件下比

BC途径能更高效的利用 BUK\K/C]T但是/BE光合途径有其适宜的环境条件和地理分布范围/表现出极大的环境调控性/其只适

应于特定的环境条件/否则高光效就消失T另外/植物的光合碳代谢途径并不是一成不变的/而是受环境条件的影响/甚至在同

一地点的不同生长时期/光合途径都会发生转变/或者不同类型光合酶的表达强度因环境因子的变化而改变T明确环境因子对

光合类型的调控可以帮助理解不同光合类型植物之间出现的差异/在这些方面/国外做了大量的研究/为了方便国内同行开展

有关研究/下面就从环境因子对 BCRBE光合类型的地理分布R光合潜能的发挥以及光合途径之间的相互转换几个方面作出如下

综述T

a bcRbd植物的地理分布及与环境的关系

研究认为 BE光合作用应发生在气候炎热R光照强烈的干旱环境下\E/W]T但 [#1"等\Q]认为这种观点过分强调了干旱的控制

作用/他认为 BE植物生长有两个最基本的要求A即温暖的生长季节和适宜或者是强烈的光照/干旱则是次要的因素T从纬度和

海拔高度上探讨 BE植物的地理分布可以看出环境条件对其影响T

a8a 地理分布

a8a8a 纬度 从全球范围来看/禾草中BE植物出现的几率取决于纬度的高低/其与BC植物的优势转换带在南R北半球的 CGe

EWf之间\Q]T在热带和亚热带地区/BE植物在禾草中出现的几率大于 NGgD在低纬度干旱地区/所有的禾草均是 BE植物\N/M]T在

印度中部的季风区和热带稀树干草原中/BE植物在禾草中出现的几率也十分高\Q]T与低纬度地区相反/超过 QGfh的地区/则几

乎没有 BE植物生长/但也有文献报道在斯堪的维亚R阿拉斯加和俄罗斯有 CeW种狗尾草属JijklmnlL和马唐属JopqpklmplL的

BE植物/在阿拉斯加的南部和加拿大的西北部也有两种大米草属 BE植物Jirlmkpslqmltpupv和 irlmkpslrjtkpslklL和 C种乱子

草属 BE植物Jwnxujsyjmqplzj{ptls/w8mptxlm|v}spv和 w8qu}zjmlklL\I]T而在南半球/EQf[以南的地区 BE植物是不存在的/
因为高纬度受南极洲寒流的控制T莎草科和双子叶植物中的 BE植物有着与禾草 BE植物随纬度升高而降低的相似模式\FGeFK]T
总之/BE植物主要分布于低纬度的地区/且其盖度随纬度的升高而降低/而 BC植物的分布以及随纬度的变化与 BE植物的

正好相反T

a8a8~ 海拔高度 BE植物在植被中所占的比例有随海拔高度升高而减少的趋势\Q]/其主要占据低海拔的地区/而高海拔地区

以 BC植物为主/二者的转换带发生在 FWGGeCGGG4左右T除在阿根廷北部 BE植物占优势的海拔高度较中部要高一些外/其它

地区均无明显的纬度调节作用/全球各地都适合这种规律T干旱对这种高度的分布模式有一定的调节作用/干旱程度越高/BE
植物能达到的海拔高度也越高T肯亚\FC]和中亚帕米尔高原\FE]BE植物的分布就是这种例子TBE植物生物量随海拔高度的增加

而降低/可能与植物叶绿素含量的急剧下降有关T从一组调查植物中/可以看到这样一个明显的趋势/从海拔 WWG4上升到

CQGG4/叶绿素含量随高度的上升而下降/BC种通常下降 FeC倍/而 BE种则下降 WeI倍\FW]T

a8~ 影响BE植物分布的生态因子

a8~8a 温度 在所有影响 BE植物分布的环境因子中/温度是最关键的T生长季节的温度是与 BE植物沿纬度和海拨高度出现

的频度紧密相关的TBE植物一般不耐低温/因此/BE光合作用很少发生在生长季节的平均温度低于 FQ!R生长季节中期的最低

温度平均低于 MeFK!的地区\FQ]T在北美/BE植物在禾本科R莎草科和双子叶植物中出现的几率与 N月份平均温度RN月份最低

温度R温度高于 CK!的天数等气候指标高度正相关\FG/FN/FM]T另外在澳大利亚\FI]R日本\KG]R阿根廷\KF]的研究也得出类似的结果T

‘(5+*"-等\KK]将非参变量和多元回归数学方法/应用于美国加州和中欧的植被和气候资料的分析/结果表明/BC植物和 BE植物

的分布并不因光照水平的高低而呈显著差异/但他们的分布却与温度高低密切相关T在蒙古/BE植物分布的北界是 N月份最低

温度不低于 N"W!和#FG!积温不少于 FKGG!的地区\KC]T
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!"#"# 湿度 $%植物由于有 $&’浓缩机制(其气孔的开度可以比 $)植物小(因此在干旱的环境条件下($%植物具有比 $)植

物更高的水分利用率和更强的生存能力*但干旱并不是$%植物在群落中占优势的前提条件(例如(在持续寒冷干燥的沙漠和高

海拔的平地并没有 $%植物+,-*相反($%草本植物能在湿润的热带或干旱的热带气候下占优势+.-*在利于木本植物繁盛的水分

条件下(降水才与 $%草本植物的盖度呈负相关*例如印度次大陆的 $%禾草出现几率与年降水量呈显著负相关+/-*01234等+56-

发现(在双子叶 $%植物的分布与水分条件的关系中(夏季总蒸发量和干燥比尤为重要*中国 $%植物在禾本科7莎草科中的百分

比随大气水分的增加而相应上升+’%-*

!"#"8 光照 由于 $%途径完成整个光合作用需要消耗额外的 9:;($%光合途径的运行较 $)光合途径需要更多的光能(因此

$%植物一般没有明显的光饱和现象(而$)植物的光饱和点则较低*大多数$%植物为阳生植物(在十分郁闭的环境条件下$%植

物基本上无法生存*故森林植被下很少有 $%植物+’<-*
上述分析说明($%植物往往占据那些光7温资源丰富而水分条件相对较差7$)植物不宜生长的环境条件下(从而使光热资

源得到充分利用*$)与 $%植物在分布上的明显区别及其与特定生境的关系使资源的利用在时间和空间上具有分隔性(增加了

资源的利用效率和物种共存的几率*

# 环境因子影响 =87=>光合潜能的发挥

在高光强7高温?如 ’<@)<AB及干旱的气候条件下($%植物的光合速率远高于 $)植物(这主要是由于在这种环境下 $)植

物光呼吸显著加强的结果*但这只是一般的规律(从 $%植物的地理分布可以看到(具有 $%途径的植物可以生长在范围很宽的

生境中(并且表现出相当大的光合速率差异(它们对高温7水分胁迫的忍耐(低蒸腾比以及潜在的高生长速率无疑是一个优点(
但这些优点的显现不仅仅取决于其自身的生理生化特性(同时还受到环境因子的限制*一般来讲($%植物比 $)植物的光合速

率可以高出 <6C+’,-(但这种比较是不考虑其它影响光合速率因素的(包括特殊生境下的限制因子*如果考虑到环境因子的影

响(其情况就变得比较复杂*下面就从几个例子对其复杂性作一分析*

#"! 同种光合类型之间有相当大的光合速率差异

同为$%植物的DEFGFHIJKLMFNEOG和PKMJQGRSFTQGROLSS(因生境的不同而使其光合特性相差甚远*D"MFNEOG为 5年生夏

季生长植物(生长在高温7干旱的 02U2VWU沙漠上?位于美洲西南B(而 P"TQGROLSS是一种高达 5)X的乔木(生长于寒冷7潮湿的

亚热带森林?夏威夷岛B(D"MFNEOG比 P"TQGROLSS更能有效的利用强光(并且在中午强光条件下仍未达到光饱和点(而 P"

TQGROLSS在 ’66YX2ZX[’\[5?5]56全光照B的光照条件下就能达到饱和(在林下的阴暗条件下?光照强度 ’6@)6YX2ZX[’\[5B时(

P"TQGROLSS能维持光合的进行而 D"MFNEOG却不能+’.-*D"MFNEOG对高温7强光的反应特性保证了其在沙漠生境下具有较高的

生产力(而P"TQGROLSS对低光照的反应对其在林下的生存是必须的*两者都与自己所处的环境条件达到高度适应(表现了$%植

物极大的弹性*

#"# 不同光合类型可以表现相似的光合速率

当把 $%植物 PKMJQGRSFTQGROLSS与 $)植物 N̂FQ_‘NQHLFHabScOHLO置于同等环境条件下?林下B比较其光合时(尽管他们有

着不同的光合途径(但他们的光合表现却极其相似+’/-*这说明自然环境条件?日辐射水平B有时候能掩盖光合途径的差异(当把

自然环境的差异7季节差异和生活型等方面的差异考虑进去之后(会发现其实 $)与 $%植物在光合潜能上是相差不大的(甚至

有时侯出现 $)植物比 $%植物光合速率高的现象*在北美的寒带沙漠(有两种典型的植物(一种为 $%植物落叶滨藜?DIGSMNOL

cQHTOGISTQNSFB(另一种为 $)植物 ÔGFIQSaOLNFHFIF(这两种植物生长在相似的土壤和环境条件下(有着类似的生活型+’d-*他们的

生长只局限在春末及夏季(因为其它季节的低温使其生存受到限制*最大光合速率 $)植物为 5/YX2ZX[’\[5($%植物为

5%YX2ZX[’\[5(但由于后者生长季节比前者长(所以他们在整个生育期内的生产是相似的*但 D"cQHTOGISTQNSF却在夏季比 "̂

NFHFIF具有显著高的水分利用效率(这也充分说明当相似的生态型生活于相似的环境条件下时($%植物并不一定显示出高的

光合生产力*

;4WVef等+)6-也比较了两种光合类型的植物在水分条件受到限制时的情况($%植物 DEFGFHIJKLGOIGQTNO_KL比 $)植物

ĴOHQMQaSKEFNRKE在水分条件好的情况下所显现的优越性在干旱的情况下却不能体现*另外($)和 $%植物对温度的适应范

围不同(对 $%植物千穗谷?DEFGFHIJKLJ‘MQcJQHaGSFcKLB的 ;g;eW\4来说(最适温度为 %<A(而对 $)植物豌豆?hSLKE

LFISiKEB来说最适温度为 )6A(当把两种植物同处于 5<A的低温条件下($%植物的 ;g;eW\4活性将丧失 .6C(而 $)植物仅丧

失 )<C(因此在低温环境下($%植物并不比 $)植物占优势+)5-*
以上例子说明在不适宜的光照?阴暗B7温度?寒冷B和水分?干旱B条件下($%植物并非表现出比 $)植物高的光合速率(这

些不适宜 $%植物生存的环境限制了其高光合速率的表达*因此 $%植物并非代表高光合($)植物也并非代表低同化效率(有时

候(在特定的环境条件下($%植物所表现的其它性状可能比碳同化途径更有意义*比如j当水分条件受到限制时($%植物表现出

的低蒸腾速率显示出了比 $)植物的优越性(在此时(对水的经济利用可能比高光合速率对 $%植物更重要*

65) 生 态 学 报 ’%卷

万方数据



! 环境因子可以引起 "!与 "#途径之间的互相转化

一般来说$大部分植物只利用一种光合模式$水稻和玉米的叶片分别是 %&和 %’途径的典型(&)$&&*+但环境因子影响着一些

植物光合装置的表达$一个很好的例子就是 %,- 途径在一些普通浆液型植物中的出现$例如松叶菊属的 ./0/12345678/191

:34075;;<691=以及一些淹水植物$例如轮叶水草>?4@3<;;5A/37<:<;;575B+在前者$由 %&途径向 %,-途径的转变是由 CD%E胁迫

引起的(&’*$而在后者$从 %&途径向 %’途径的转变则是由于水环境使 %F)受到限制(&G$&H*+因此$对于某些植物种来说在光合途

径之间是很难找到一条截然分明的界限(&I*+

!JK %&L%’中间类型的植物

随着研究的进一步深入$一些中间类型的植物被逐渐发现和报道$%&L%’中间类型的植物一般具有类似 MNDOP结构的叶片

特征$降低了的表观光呼吸速率$以及某些情况下具有一定的固定 %F)为 %’酸的能力(&I*+目前发现的 %&L%’中间型植物至少

有苋科莲子草属>Q;7/365678/35BR菊科黄花菊属>S;5A/3<5BR十字花科 .T3<:56@<5属R禾本科的黍属>U56<:91B和 V/935:86/
属R粟米草属 >.T;;9WTBR紫茉莉科叶子花属>XT9W5<6A<;;/5BRY;/T:853<0属 和银胶菊属>U5378/6<91B等几个属(&Z*$仅 S;5A/3<5
属就有 [种被确定为 %&L%’中间型$这些中间型植物被认为是由 %&型植物通过降低光呼吸所消耗的 %F)而进化来的(&[*+

!J\ 环境因子引起的光合类型间的相互转换

!J\JK 光合结构的变化 许多 %’植物出现在单子叶的莎草科中$并且他们中的大多数都在湿润的生境中旺盛生长$因此$莎

草科的 %’植物代表着生态上不同寻常的 %’植物(’]*+此科的几个属都包含有 %&植物和 %’植物$例如 莎̂草属>_4‘/390B$

U846:8T0‘T35属和 Y;/T:853<0属(’a$’)*+其中 Y;/T:853<0属中的一种植物 YJA<A<‘535的光合途径非常灵活$在陆生条件下具有

MNDOP结构$表现 %’特征$而在淹水条件下却没有 MNDOP结构+因此$YJA<A<‘535被认为既能进行 %&R又能进行 %’循环$这完全

取决于环境条件(’&*+YJA<A<‘535在佛罗里达可以出现在湖泊R沼泽R湿地等生境下$因此它可以营气生R半气生R半沉水到完全

沉水的水生植物+这种植物没有叶片$空心秆表现出所有的光合功能+这种植物依赖环境条件发育成不同的光合器官>即 %&类

型空心秆和 %’类型空心秆B$当水生空心秆露出空气中$空心秆就迅速死掉$而长出新的空心秆就具有 MNDOP结构和 %’光合特

征+相反$如果具有%’途径的陆生空心秆被淹没在水中$植物就会发育成过渡态新空心秆$几个月后$就有%&方式光合出现$既

从 %’方式逐渐向 %&方式转化(’’*+
莎草科的另外一种植物 Y;/T:853<025;@b<6<<也同样具有 %&和 %’两种光合途径+但在淹水条件下$其对水生环境的反应又

与YJA<A<‘535不同(’G*+当 YJ25;@b<6<<生长在淹水条件下$其生长的空心秆便具有 %&R%’中间型的生化特征+维管束鞘细胞变

小$而叶肉细胞发展良好$在叶肉细胞内$cdefghi数量比在陆生生长条件下高$而 jkjhDgl变少(’H*$这些特征说明 YJ25;@b<6<<
在淹水条件下处于 %&R%’中间型$而 YJA<A<‘535则成为绝对的 %&类型+

!J\J\ 光合特征酶的变化 酶学实验也证明 YJA<A<‘535光合途径的多样性+a’%F)饲喂实验证明 ŶJA<A<‘535的气生生活型

内$苹果酸和天门冬氨酸是其光合的初产物(’&*$另外其陆生型有很高的 %’酶活性$磷酸稀醇式丙酮酸羧化酶>jkjhDglB$丙酮

酸磷酸双激酶>jjmMB和C,mL苹果酸酶>C,mL-kB+而在沉水条件下$这些酶的活性很低+cdefghi的活性在淹水条件下与陆

生条件下几乎相当或略高一些(’&$’I*+更深一步的实验结果证明,n,可以成为MNDOP环和%’生化特点的启动子>或叫刺激剂B$
因为当把淹水条件下的 YJA<A<‘535生长于 ,n,水溶液中时$不但 MNDOP结构可以出现$而且其 %’酶含量和活性均比不处理

的植株高好几倍(’I*+

!J\J! 光合代谢特征的变化 clfgofOp等(’Z*发现一种两栖植物轮叶水草>?4@3<;;5A/37<:<;;575B$在冬季 %&代谢很旺盛$而在

夏季水生条件下$尽管不具有 MNDOPl结构$但仍有活跃的 %’代谢$且极易通过诱导出现类似 %’途径特征$从而提高 %F)同化

率+在高温下$S;5A/3<5;<6/56<0类似 %’途径特征的表现增强$同时提高 %F)同化效率(’[*+在低浓度的 %F)条件下$也能使 %&
植物诱导出类似 %’植物的特征$随着类似 %’途径的出现$他们的光呼吸强度和 %F)补偿点降低(G]*+
还有许多例子证明 %’途径是可以诱导产生的+在水生生境条件下$由于 %F)浓度极低$从而引起 %&植物 cdefghi氧化酶

活 性的上升和光呼吸的增强$结果许多植物都发展有一种 %F)浓缩机制+其中轮叶水草>?4@3<;;5A/37<:<;;575B$YW/3<5

@/605(Ga*和伊乐藻 >Y;T@/5:565@/60<0B(G)*都显示了明显的 %’代谢$另外 kEiplD种和 YW/3<T@/605还有一种质外体酸化机制能

使 q%Fr& 转化为 %F)(G&*$从而提高 %F)浓度+两种大体积藻类钙羽藻 >s@T7/5t;52/;;91B(G’*和硅藻 >u85;500<T0<35

b/<00t;TW<<B(GG$GH*也发现有明显的 %’代谢+在这些典型的植物当中$对轮叶水草>?JA/37<:<;;575B的研究最多R最深入$虽然各种

%’酶在其体内占主导地位(&H*$但它缺乏 MNDOP结构$因此只能说其具有 %’途径$这种情况类似一些 %&L%’中间型植物$例如

.T3<:56@<553A/60<0(GI*和 v3:977<5gww$其中 v3:977<5gww发芽并生长于季节性的湖泊中$当湖泊干涸之后$其有一个陆生阶段$
此阶段就是营 %’途径生活(GZ*+
从以上例子可以看到环境调控在光合型之间的相互转化过程中起着决定性的作用$某种植物营何种光合途径并不是一成

aa&)期 牛书丽等 %̂&与 %’植物的环境调控
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不变的!当环境条件改变时!其光合机制也相应的发生着变化"已经出现的这些 #$%#&中间类型的植物对于研究 #&植物的生态

适应策略具有很大的研究价值!但对于此方面的关注还远远不够!仍不知道同种植物的光合特征怎样从 #&向 #$或怎样从 #&
向 #$%#&中间类型转变!今后对此部分的进一步加强研究对于理解 #&途径的进化意义是至关重要的"

’ 总结与展望

由于光合作用反映了植物的基本生理活性!它越来越引起生理生态学界的关注!对此的研究也将继续向更深的层次和更广

的范围发展!通过本文的综述!对今后在此领域的研究中提出以下注意事项(

)*+光合途径的判断 随着人类对光合途径的研究的深入!对于不同光合碳同化途径的鉴别手段也日渐完善!目前主要从

以下几个方面来加以鉴别(形态解剖,稳定性碳同位素,酶学研究以及*&#-.示踪"形态解剖法即用石蜡切片法镜检观察叶片的

解剖结构!看是否有 /0123结构!存在的为 #&植物!不存在的为 #$植物4稳定性碳同位素方法鉴别 #$和 #&植物是基于这样一

个原理(植物的光合途径不同!同化过程对大气碳同位素的分馏效应也不同!根据此!可以通过测定植物的 5*$#值来鉴别 #$和

#&植物!#&植物的 5*$#在67896*:8之间而 #$植物的 5*$#在6..896$;8之间4酶学研究!即 #&途径有关的酶

<=<>1?@)磷酸稀醇式丙酮酸羧化酶+!ABC)<+%D=EABC)<+苹果酸酶F!ABC)<+G%D=EABC)<+G苹果酸酶F!<<C/)丙酮

酸磷酸双激酶+!#B)碳酸苷酶+等!与 #$植物体内的同工酶比较!活性较高"*&#-.示踪试验是看 #-.羧化的最初产物是否为

#&酸!即苹果酸和天门冬氨酸!如果是则为 #&植物"
但从上述环境条件对光合途径的影响来看!#$植物中 #&途径的出现!以及 #$%#&中间型的出现使得对光合途径的判断出

现了复杂性!这也是用不同鉴别方法得到不同结果的原因所在"例如大莳萝菊)HIJKLMNMONMKPKINMOQO+用酶学方法为#$植物E:RF!
但用解剖方法则为 #&植物E;SF"类似的还有芨芨草)HTUQOJUKIVLNWXKQYKQN+和白茅)ZLWKIOJOT[XMQYIMTOX+!用酶学判断为 #&植

物E.&!:RF!但用稳定性碳同位素方法鉴别则为 #$植物E:*F4羊柴)\KY[NOIVL]IVJMT̂NVL+根据 5*$#值为 #$植物!但在叶片中却发

现有很高的 #&酶活性"因此今后在判断植物光合类型时一定要慎重!尽量用多种手段来验证同时综合考虑其生长环境条件"

).+光合特性的比较 目前!大量的研究论文中涉及到了 #$和 #&植物光合特性的比较!一个容易犯的错误就是笼统的说

#&植物光合速率高于 #$植物"对于它们之间比较的复杂性!在前文也作过分析!建议今后在比较时!结合具体种和所处的具体

环境来分析!不要套用一般规律"

)$+关于高光合育种 许多学者试图通过杂交的方法将 #&植物的优点)低光呼吸,高水分利用率,氮素利用率和高光能利

用率+转移到#$植物中去!试验最多的是HJIMWXK_植物!但是#&特征例如/0123结构,高<=<>1?@活性和低#-.补偿点等为独

立遗传基因!因此这种方法先后都以失败而告终E:.9:&F"结合本文的分析也能发现!光合特性并非是一个稳定的遗传特性!它受

到各种环境的制约!因此用遗传的方法未必就能将 #&特征转移到 #$植物中去"
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