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挺水植物与浮叶植物光合荧光特性的差异
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摘要：为探讨自然生境中不同生活型水生植物光合生理特征的差异，选取 ４ 种挺水植物菖蒲（Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ Ｌ．）、再力花（Ｔｈａｌｉａ
ｄｅａｌｂａｔａ Ｆｒａｓｅｒ）、梭鱼草（Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ Ｌ．）、茭草（Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ（Ｇｒｉｓｅｂ．） Ｓｔａｐｆ），以及 ４ 种浮叶植物黄睡莲（Ｎｙｍｐｈａｅａ
ｍｅｘｉｃａｎａ Ｚｕｃｃ．）、莼菜（Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ Ｊ． Ｆ． Ｇｍｅｌ．）、金银莲花（Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ ｉｎｄｉｃａ（Ｌ．）Ｏ． Ｋｕｎｔｚｅ）、菱（Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ Ｒｏｘｂ．）为
研究对象，比较其叶绿素荧光参数、色素组成和比叶重的差异。 研究发现，高光强下挺水植物电子传递速率（ＥＴＲ）、非光化学淬

灭（ＮＰＱ）等光合荧光参数、以及低光强下 ＥＴＲ 拟合曲线的初始斜率（α）均值显著大于浮叶植物。 不同挺水植物间光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＥＴＲ、ＮＰＱ、最大潜在电子传递速率（Ｐｓ）、最大电子传递速率（ＥＴＲｍ）及饱和光强（Ｅｍ）变化幅

度较大；不同浮叶植物间上述参数变化幅度较小。 挺水植物叶绿素（Ｃｈｌｓ）、类胡萝卜素（Ｃａｒｓ）含量均值也高于浮叶植物。 但由

于比叶重（ＳＬＷ）的影响，不同水生植物间单位叶面积和单位叶鲜重色素含量的变化规律略有不同。 挺水植物中再力花、梭鱼

草光合能力较强，其光合荧光参数和色素比例均符合典型阳生型特征；菖蒲、茭草光合能力略弱，部分指标符合阴生型特征。 ４
种浮叶植物各指标均符合阳生型特征。 实验推测，挺水植物和浮叶植物由于叶片所处环境不同，其光合适应机制存在明显分

化。 挺水植物叶片所处环境异质性较大，因而不同物种之间光合参数适应范围也大；浮叶植物叶片所处环境相对均一，因而光

合参数差异也小。 浮叶植物也不依赖 ＮＰＱ 进行高光保护。 在湿地植被恢复工具种筛选过程中应综合考虑环境异质性和不同

物种光适应能力的差异。
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ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ； ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ； ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ

湿地是地球上生产力最高、生物多样性最丰富的生态系统之一［１］。 湿地生境的异质性造就了不同生活

型的水生植物，如挺水植物、浮叶植物、沉水植物、漂浮植物等［２⁃３］。 水生植物作为湿地生态系统结构的重要

组成部分，对维持其生物多样性、发挥其水质净化等多种功能具有重要意义［４⁃５］。 当前中国和很多发达国家

普遍存在湿地面积减少和湿地质量退化等问题［６⁃７］，水生植被的恢复已成为湿地生态恢复的关键步骤之

一［８⁃１０］。 其中如何正确筛选候选植物（也称工具种），是当前湿地恢复理论研究和工程实施过程中亟待解决

的问题。
光能是驱动生态系统能量代谢的源泉，但植物所吸收光能并非全部用于光合碳固定，其中部分能量可通

过荧光反射和热能耗散掉。 尤其在高光环境下，后两者是植物避免辐射损伤、实现高光保护的重要途径。 湿

地光环境十分复杂。 挺水植物常生长于滨岸带，光资源有时受滨岸陆生植物的影响，其上下层叶片之间差异

也较大。 浮叶植物常生长于开阔水面，光资源多充足均一，且叶片下表面直接与水接触，容易散热。 沉水植物

光资源有限。 由此我们猜测不同生活型水生植物在光能利用方面存在差异。 受植物生长环境和仪器设备等

因素的限制，目前水生植物光合的研究远远落后于陆生植物。
叶绿素荧光分析技术是当前植物光合研究领域中的新兴主流技术之一，该技术可以很好地将所吸收光能

中用于光化学、荧光和热耗散的部分给予区分，在水生植物光合研究过程中也日益受到重视［１１⁃１４］。 本研究选

取了江苏地区常见挺水植物和浮叶植物的代表种，拟通过对其光合荧光特征的比较，揭示两类生活型水生植

物光合特征尤其是高光保护机制的差异，为湿地恢复工具种的筛选提供理论依据。 鉴于光合色素在光能吸收

和传递过程中的重要性，本实验还通过比叶重的换算，对两种计量方式下色素含量的变化趋势进行了比较。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

实验所选挺水植物代表种为菖蒲 Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ Ｌ．、梭鱼草 Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ Ｌ．、再力花 Ｔｈａｌｉａ ｄｅａｌｂａｔａ
Ｆｒａｓｅｒ 及茭草 Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ （ Ｇｒｉｓｅｂ．） Ｓｔａｐｆ，浮叶植物代表种为黄睡莲 Ｎｙｍｐｈａｅａ ｍｅｘｉｃａｎａ Ｚｕｃｃ．、莼菜

Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ Ｊ． Ｆ． Ｇｍｅｌ．、金银莲花 Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ ｉｎｄｉｃａ（Ｌ．）Ｏ． Ｋｕｎｔｚｅ 及菱 Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ Ｒｏｘｂ。 上述除莼

菜和菱为江浙地区著名“水八仙”（８ 种水生蔬菜）外，其余 ６ 种均为湿地恢复常用工具种。 实验前所测植株

均在本校校园景观湿地中生长 １ 年以上。 所处地理位置为长江中下游亚热带向暖温带过渡区域，夏季旺盛生

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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长季日均最高温度 ３２℃左右，最低温度 ２５℃左右。 该景观湿地属于半自然开放湿地，除水位受人工宏观调控

外，植物生长于全日照自然光环境中。 采样期间水质基本理化参数为：ｐＨ ７．８３（ＨＩ９８１６０ ｐＨ ／ ＯＲＰ 测定仪）、
氧化还原电位 ２２５．８ｍＶ（测定设备同 ｐＨ）、电导率 ２６７．８μｓ ／ ｃｍ（ＤＤＢ⁃ ３０３Ａ 电导率仪）、浊度 ６．８６ＮＴＵ（ＷＧＺ⁃
２００Ｂ 浊度计）、溶氧 ６．０４ｍｇ ／ Ｌ（ ＪＰＢＪ⁃ ６０８ 溶解氧测定仪）、总磷 ０．０７ｍｇ ／ Ｌ（钼酸铵分光光度法（ＧＢ１１８９３—
８９））、总氮 １．１ｍｇ ／ Ｌ（ＨＡＣＨ ＤＲ２８００ 水质分析仪和配套的消解仪测定）、化学需氧量 ３．４６ｍｇ ／ Ｌ（酸性高锰酸盐

滴定法（ＧＢ１１８９２—８９））。 其中，总磷、总氮、化学需氧量在实验室完成分析，其余指标均在现场测定。
１．２　 测定方法

１．２．１　 叶绿素荧光参数的测定

实验于 ２０１６ 年 ７—８ 月间，选择各物种的健康植株，取顶部第一片完全展开、无明显残缺或病斑的叶片进

行分析。 使用超便携式调制叶绿素荧光仪 ＭＩＮＩ⁃ＰＡＭ（ＷＡＬＺ，Ｇｅｒｍａｎｙ），测定叶绿素荧光基本参数［１５］。 清晨

暗适应 ３０ｍｉｎ 后，打开饱和脉冲，记录最大荧光值 Ｆｍ和最小荧光值 Ｆｏ，并标记测定位点。 待叶片在自然光环

境下充分活化后，启动快速光曲线自动测量模式，记录系列光梯度下的饱和荧光值 Ｆｍ′、实时荧光值 Ｆ ｔ及最小

荧光值 Ｆｏ′。 为尽量模拟两种生活型植物叶片的生长环境，浮叶植物叶绿素荧光测定采用自制铝箔叶夹，并保

证测定过程中叶片始终飘浮于水面。 挺水植物测定采用 ＷＡＬＺ 公司标准叶夹。 上述测定每种植物重复 ５ 次。
参考 Ｍａｘｗｅｌｌ 等［１６］的方法作进一步分析，获得本研究所需参数。 其中暗适应前提下，光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）最

大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ ＝（Ｆｍ－Ｆｏ） ／ Ｆｍ，反映 ＰＳⅡ最大光能转换潜力。 光活化条件下，ＰＳⅡ实际光化学量子产

量 ΦＰＳⅡ ＝（Ｆｍ′－Ｆ ｔ） ／ Ｆｍ′，反映所吸收光能中用于光化学的部分；电子传递速率 ＥＴＲ ＝ΦＰＳⅡ×ＰＡＲ×０．５×０．８４
（ＰＡＲ 为光合有效辐射），反映植物光能传递的效率；光化学淬灭系数 ｑＰ ＝（Ｆｍ′－Ｆ ｔ） ／ （Ｆｍ′－Ｆｏ′），反映 ＰＳⅡ反

应中心开放的部分；非光化学淬灭系数 ＮＰＱ＝（Ｆｍ－Ｆｍ′） ／ Ｆｍ′，反映所吸收光能中用于热耗散的部分。
基于 Ｒａｌｐｈ 曲线拟合模型和指数衰减方程［１７］，经修改后对 ＥＴＲ 进行拟合分析（Ｒａｌｐｈ 等［１７］采用的计算公

式为 ｒＥＴＲ＝ΦＰＳⅡ×ＰＡＲ，本文统一采用 Ｍａｘｗｅｌｌ 等［１６］关于 ＥＴＲ 的计算公式，故所得拟合参数值和 Ｒａｌｐｈ 等［１７］

会有差异）。 通过拟合方程 ＥＴＲ＝Ｐｓ×（１－ｅ
－ α × ＰＡＲ ／ Ｐ ｓ）×ｅ－ β × ＰＡＲ ／ Ｐ ｓ、 ＥＴＲｍ ＝Ｐｓ×［α ／ （α＋β）］ ×［β ／ （α＋β）］ β ／ α、Ｅｋ

＝ ＥＴＲｍ ／ α 及 Ｅｍ ＝ Ｐｓ ／ α×ｌｎ［（α＋β） ／ β］，获取初始斜率 α、光抑制系数 β、最大潜在电子传递速率 Ｐｓ、最大电子

传递速率 ＥＴＲｍ、最小饱和光强 Ｅｋ和饱和光强 Ｅｍ。 其中 α 反映植物对光限制区域的利用能力，β 反映植物在

高光辐射区域的响应能力。
１．２．２　 比叶重及色素含量的测定

取上述相同叶片，以已知面积（Ｓ）的圆形打孔器截取叶圆片并即时称鲜重（Ｍ），计算比叶重 ＳＬＷ ＝Ｍ ／
Ｓ［１８］。 取上述鲜叶材料，快速匀浆后，用 ８０％丙酮提取色素，用 ＵＶ⁃ ２８００Ａ 分光光度计（ＵＮＩＣＯ，ＵＳＡ）测得叶

绿素 ａ（Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌ ｂ）以及类胡萝卜素（Ｃａｒｓ）浓度［１９］。 结合材料鲜重和比叶重将上述色素浓度单

位换算为 ｍｇ ／ ｇ ＦＷ（单位鲜重）或 ｍｇ ／ ｍ２（单位面积）。 由于同一物种不同样本间比叶重变化极小，本实验中

比叶重分析只重复 ４ 次。 色素含量分析重复 ５ 次。
１．３　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 完成 ＥＴＲ 曲线方程拟合，并对所有数据进行统计检验。 采用单因素方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ
检验比较不同植物间各指标差异的显著性，Ｐ＜０．０５ 时认为差异显著。 文中数据均为各测量指标的平均值±标
准误差。 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 完成作图。

２　 结果与分析

２．１　 两种生活型水生植物 Ｆｖ ／ Ｆｍ值的分析

实验中所有植物 ＰＳⅡ的 Ｆｖ ／ Ｆｍ值均大于 ０．８（图 １），说明所选样本均相对健康。 挺水植物和浮叶植物之

间整体未见显著差异（Ｐ＞０．０５），但挺水植物内部不同物种间变化范围明显大于浮叶植物。 挺水植物再力花

Ｆｖ ／ Ｆｍ值显著高于其他物种（Ｐ＜０．０５），菖蒲、茭草显著低于其他物种（Ｐ＜０．０５）。

３　 ７ 期 　 　 　 谢春　 等：挺水植物与浮叶植物光合荧光特性的差异 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 两种生活型水生植物的最大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ

　 Ｆｉｇ．１　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳⅡ ｉｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ

ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ

ＡＣ：菖蒲 Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ；ＰＣ：梭鱼草 Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ；ＴＤ：再力花

Ｔｈａｌｉａ ｄｅａｌｂａｔａ；ＺＬ：茭草 Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ；ＮＭ：黄睡莲 Ｎｙｍｐｈａｅａ

ｍｅｘｉｃａｎａ；ＢＳ： 莼菜 Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ； ＮＩ： 金银莲花 Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ

ｉｎｄｉｃａ；ＴＢ：菱 Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ。 图中带斜杠的数据为同一生活型的

均值，ＥＭ：挺水植物；ＦＭ：浮叶植物。 图中数据为平均值±标准误

差（同一物种，ｎ＝ ５；同一生活型，ｎ＝ ２０），数据顶部不同小写、大写

字母分别表示物种间、生活型间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 两种生活型水生植物 ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑＰ、ＮＰＱ 值的

分析

不同挺水植物之间 ΦＰＳⅡ值存在一定差异（图 ２），
其中再力花和梭鱼草较菖蒲和茭草显著上浮（Ｐ ＜ ０．
０５）。 不同浮叶植物间 ΦＰＳⅡ值差异相对较小（图 ２），并
在整体上与挺水植物中的菖蒲和茭草接近。 不同挺水

植物间 ＥＴＲ 变化幅度较大（图 ２）。 其中再力花和梭鱼

草 ＥＴＲ 值约为菖蒲和茭草的 ２ 倍（Ｐ＜０．０５）。 不同浮叶

植物间 ＥＴＲ 也略有差异，由高到低依次为金银莲花＞莼
菜＞菱和黄睡莲，但总体变化幅度小于挺水植物（图 ２）。
同挺水植物相比，４ 种浮叶植物 ＥＴＲ 值均小于再力花和

梭鱼草（Ｐ＜０．０５），其中莼菜、金银莲花 ＥＴＲ 值大于菖蒲

和茭草（Ｐ＜０．０５），黄睡莲、菱 ＥＴＲ 值与菖蒲和茭草接近

（Ｐ＞０．０５）。
挺水植物 ｑＰ 值变化范围和浮叶植物相似（图 ２）。

挺水植物中，梭鱼草 ｑＰ 值高于再力花、菖蒲和茭草（图
２，Ｐ＜０．０５）。 浮叶植物中金银莲花 ｑＰ 值略高于莼菜、
黄睡莲和菱（图 ２，Ｐ＜０．０５）。 不同挺水植物间 ＮＰＱ 值

存在较大差异（图 ２），其中梭鱼草 ＮＰＱ 值约为其他挺

水植物的 ２—３ 倍（Ｐ＜０．０５）。 剩余挺水植物 ＮＰＱ 由高

到低依次为菖蒲＞茭草＞再力花。 浮叶植物 ＮＰＱ 值整

体较低，其内部变化幅度也相对较小（图 ２）。 其中黄睡莲 ＮＰＱ 和挺水植物再力花接近（Ｐ＞０．０５），金银莲花

ＮＰＱ 略高于黄睡莲（Ｐ＞０．０５），而莼菜和菱则显著低于黄睡莲（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 两种生活型水生植物 ＥＴＲ 曲线拟合分析

上述 ＥＴＲ 曲线均可以用指数衰减方程较好地拟合，其中挺水植物拟合度 Ｒ２＞０．９８３，浮叶植物拟合度 Ｒ２＞
０．９５７（ｎ＝ ５）。 拟合结果显示，挺水植物 ＥＴＲ 曲线初始斜率 α 普遍高于浮叶植物（表 １），前者物种间 α 值变

化范围也略大于后者。 前者 α 值由大到小依次为梭鱼草＞茭草＞再力花＞菖蒲，后者 α 值由大到小依次为金银

莲花＞莼菜＞菱＞黄睡莲。 实验中挺水植物与浮叶植物光抑制系数 β 虽略有差异，但两者数值均极低。 除浮叶

植物莼菜和菱 β 值为 ０．０１４ 外，其余植物的 β 值均≤０．０１，说明所测水生植物均不容易发生高光抑制。
经拟合所得最大潜在电子传递速率 Ｐｓ和最大电子传递速率 ＥＴＲｍ在不同植物中的变化趋势与实测最大

ＥＴＲ 值相同，均表现为挺水植物中变化范围大于浮叶植物，且梭鱼草和再力花在所有植物中较高，菖蒲和茭

草在所有植物中较低。
不同挺水植物间最小饱和光强 Ｅｋ变化范围也明显大于浮叶植物，其中再力花 Ｅｋ值显著高于菖蒲和茭草

（Ｐ＜０．０５），梭鱼草 Ｅｋ值居中并和所有浮叶植物 Ｅｋ值接近。 再力花饱和光强 Ｅｍ值也最高，茭草 Ｅｍ值最低。 两

者之间差异显著（Ｐ＜０．０５），但与其他植物差异不显著。
２．４　 两种生活型水生植物比叶重 ＳＬＷ 的分析

挺水植物叶片整体 ＳＬＷ 小于浮叶植物，但两者内部 ＳＬＷ 值变化幅度均较大（图 ３）。 挺水植物菖蒲、梭
鱼草、再力花之间 ＳＬＷ 值略有差异（Ｐ＜０．０５），但变化幅度不大。 茭草 ＳＬＷ 则显著低于其他植物（Ｐ＜０．０５）。
浮叶植物金银莲花 ＳＬＷ 值在所有植物中最高（Ｐ＜０．０５），莼菜和菱 ＳＬＷ 值在浮叶植物中相对较低（Ｐ＜０．０５）。
２．５　 两种生活型水生植物叶片色素的分析

受 ＳＬＷ 影响，实验中单位叶面积和单位叶鲜重计量方式下水生植物之间的色素含量变化趋势略有差异，
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图 ２　 两种生活型水生植物的实际光化学量子产量 ΦＰＳⅡ、电子传递速率 ＥＴＲ、光化学淬灭 ｑＰ 和非光化学淬灭 ＮＰＱ

Ｆｉｇ．２　 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳⅡ， ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ， ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ

ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ

但均显示挺水植物叶绿素（Ｃｈｌｓ）含量整体高于浮叶植物（图 ４）。 以单位叶面积计算，挺水植物中菖蒲 Ｃｈｌｓ 含
量最高，再力花其次，梭鱼草和茭草均较低（Ｐ＜０．０５）。 但由于茭草比叶重极小，其单位叶鲜重的 Ｃｈｌｓ

５　 ７ 期 　 　 　 谢春　 等：挺水植物与浮叶植物光合荧光特性的差异 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 １　 两种生活型水生植物 ＥＴＲ 曲线的拟合参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｒｉｖｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ＥＴＲ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ α β

Ｐｓ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＥＴＲｍ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｅｋ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｅｍ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＡＣ ０．２１９±０．０２５ａｂｃｄ ０．００７±０．００４ａｂ ７４．７±９．５ｃ ６３．９±４．４ｃ ３１３．３±５０．８ｂｃ １７０６．０±４４６．５ａｂ

ＰＣ ０．２６７±０．００８ａ ０．０１０±０．００１ａｂ １４１．４±４．１ａ １２０．８±２．５ａ ４５５．５±１９．６ａｂｃ １７９７．３±７７．２ａｂ

ＴＤ ０．２３３±０．０１４ａｂｃ ０．００６±０．００２ａｂ １４２．５±２３．７ａ １２４．９±１７．４ａ ５５４．９±１０１．８ａ ２４５１．７±３０９．４ａ

ＺＬ ０．２４５±０．０２０ａｂ ０．００３±０．００１ｂ ７２．８±５．５ｃ ６８．１±９．０ｃ ２７６．１±２３．８ｃ １３８８．１±３８．５ｂ

ＮＭ ０．１７０±０．０２１ｄ ０．００６±０．００３ａｂ ８７．４±１１２．３ｂｃ ７３．１±４．６ｂｃ ４６３．７±７０．３ａｂｃ ２０９２．９±２０５．３ａｂ

ＢＳ ０．１９１±０．０１０ｂｃｄ ０．０１４±０．００１ａ １１４．９±８．２ａｂ ８７．８±５．７ｂｃ ４６０．９±２９．８ａｂｃ １６１７．２±８７．１ａｂ

ＮＩ ０．１９８±０．０２３ｂｃｄ ０．００８±０．００３ａｂ １１３．５±４．１ａｂ ９６．７±３．３ｂ ５０７．９±４８．４ａｂ ２１９８．７±２７３．６ａｂ

ＴＢ ０．１８０±０．０２５ｃｄ ０．０１４±０．００４ａ １０４．１±６．５ｂｃ ７９．９±４．６ｂｃ ４８４．３±８３．５ａｂ １８０４．７±４１４．３ａｂ

ＥＭ ０．２４１±０．００９Ａ ０．００６±０．００１Ｂ １０７．９±１０．１Ａ ９４．４±８．０Ａ ４００．０±３７．３Ａ １８３５．８±３７．３Ａ

ＦＭ ０．１８５±０．０１０Ｂ ０．０１１±０．００２Ａ １０５．０±４．６Ａ ８４．４±２．９Ａ ４７９．２±２８．６Ａ １９２８．４±１３５．６Ａ

　 　 ＡＣ：菖蒲 Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ；ＰＣ：梭鱼草 Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ；ＴＤ：再力花 Ｔｈａｌｉａ ｄｅａｌｂａｔａ；ＺＬ：茭草 Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ；ＮＭ：黄睡莲 Ｎｙｍｐｈａｅａ ｍｅｘｉｃａｎａ；

ＢＳ：莼菜 Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ；ＮＩ：金银莲花 Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ ｉｎｄｉｃａ；ＴＢ：菱 Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ；ＥＭ：挺水植物；ＦＭ：浮叶植物；α：初始斜率 Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｌｏｐｅ；β：抑制

系数 Ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； Ｐｓ：最大潜在电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ；ＥＴＲｍ：最大电子传递速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ；Ｅｋ：最小饱和光强 Ｍｉｎｉｍｕｍ ｓａｔｕｒａｔｉｎｇ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ；Ｅｍ：饱和光强 Ｓａｔｕｒａｔｉｎｇ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ；表中数据为平均值±标准误差（同一物种，ｎ ＝ ５；

同一生活型，ｎ＝ ２０），不同小写、大写字母分别代表物种间、生活型间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ３　 两种生活型水生植物的比叶重 ＳＬＷ

　 Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ

ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ

ＡＣ：菖蒲 Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ；ＰＣ：梭鱼草 Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ；ＴＤ：再力

花 Ｔｈａｌｉａ ｄｅａｌｂａｔａ； ＺＬ： 茭 草 Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ； ＮＭ： 黄 睡 莲

Ｎｙｍｐｈａｅａ ｍｅｘｉｃａｎａ； ＢＳ： 莼菜 Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ； ＮＩ： 金银莲花

Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ ｉｎｄｉｃａ；ＴＢ：菱 Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ；图中带斜杠的数据为同

一生活型的均值，ＥＭ：挺水植物；ＦＭ：浮叶植物；图中数据为平均

值±标准误差（同一物种，ｎ＝ ４；同一生活型，ｎ ＝ １６），数据顶部不

同小写、大写字母分别表示物种间、生活型间差异显著（Ｐ＜０．０５）

含量比菖蒲还高（Ｐ＜０．０５）。 浮叶植物中单位叶面积

Ｃｈｌｓ 含量由高到低依次为莼菜＞黄睡莲＞金银莲花和

菱。 以单位叶鲜重计，莼菜 Ｃｈｌｓ 含量仍然最高，但金银

莲花显著低于黄睡莲和菱（Ｐ＜０．０５）。 上述除再力花

Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 的比值为 ５．４ 以外（Ｐ＜０．０５，图 ４），其余植物

Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 比值均为 ４ 左右。
８ 种水生植物类胡萝卜素 （ Ｃａｒｓ） 含量的差异与

Ｃｈｌｓ 相似（图 ４）。 挺水植物中，菖蒲和再力花单位叶面

积 Ｃａｒｓ 含量高于梭鱼草和茭草（Ｐ＜０．０５），但以单位叶

鲜重计，茭草最高（Ｐ＜０．０５）。 浮叶植物中，黄睡莲和莼

菜单位叶面积 Ｃａｒｓ 含量高于金银莲花和菱（Ｐ＜０．０５），
单位叶鲜重计，其含量由高到低为莼菜＞黄睡莲、菱＞金
银莲花。 有关 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值，挺水植物和浮叶植物之

间没有显著差异。 挺水植物中菖蒲和茭草较高，梭鱼草

和再力花略低（Ｐ＜０．０５）。 浮叶植物中金银莲花略高，
黄睡莲略低（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

植物对不同环境条件的光合适应表现在形态、结
构、生理等各个水平［２０⁃２１］。 从生理学角度，一般认为 ＰＳ
Ⅱ对强光及高温等胁迫因子的敏感性大于光系统Ⅰ
（ＰＳⅠ） ［２２］，故反映 ＰＳⅡ光合生理状态的荧光参数 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ＮＰＱ 等常被用来评估植物的光合生理

状态。 其中经充分暗适应后所得 Ｆｖ ／ Ｆｍ值能反映 ＰＳⅡ反应中心内禀光能转换能力。 当植物受到环境胁迫而

ＰＳⅡ反应中心受到损伤时， Ｆｖ ／ Ｆｍ值将显著下降［１６］。 本实验中 ８ 种水生植物的 Ｆｖ ／ Ｆｍ值均大于 ０．８，表明所

测植株均处于健康状态。
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图 ４　 两种生活型水生植物的光合色素含量

Ｆｉｇ．４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ

ＡＣ：菖蒲 Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ；ＰＣ：梭鱼草 Ｐｏｎｔｅｄｅｒｉａ ｃｏｒｄａｔａ；ＴＤ：再力花 Ｔｈａｌｉａ ｄｅａｌｂａｔａ；ＺＬ：茭草 Ｚｉｚａｎｉａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ；ＮＭ：黄睡莲 Ｎｙｍｐｈａｅａ ｍｅｘｉｃａｎａ；

ＢＳ：莼菜 Ｂｒａｓｅｎｉａ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ；ＮＩ：金银莲花 Ｎｙｍｐｈｏｉｄｅｓ ｉｎｄｉｃａ；ＴＢ：菱 Ｔｒａｐａ ｂｉｓｐｉｎｏｓａ；图中带斜杠的数据为同一生活型的均值，ＥＭ：挺水植物；

ＦＭ：浮叶植物；图中数据为平均值±标准误差（同一物种，ｎ＝ ５；同一生活型，ｎ ＝ ２０），数据顶部不同小写、大写字母分别表示物种间、生活型

间差异显著（Ｐ＜０．０５）；叶绿素含量图中的字母代表总叶绿素（Ｃｈｌ ａ＋Ｃｈｌ ｂ）差异的显著性

研究显示，挺水植物 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ＮＰＱ 等参数的变化幅度均大于浮叶植物。 该结果验证了我们初

期的假设，挺水植物所处环境异质性大，其光合荧光参数变化幅度宽；而浮叶植物所处环境相对均一，其光合

荧光特性也趋同。 挺水植物光合荧光参数较大的可塑性应该是其长期适应性进化的结果。 王金旺等［２］ 也曾

证实挺水植物的生态位宽度普遍高于浮叶植物，类似叶片光合适应机制与所处环境的相关性在陆生植物中也

有报道［２３］。
按照 Ｒａｌｐｈ 等［１７］的理论，ＥＴＲ 曲线拟合所得初始斜率 α 值反映植物在弱光区的光合能力，与叶片的捕光

７　 ７ 期 　 　 　 谢春　 等：挺水植物与浮叶植物光合荧光特性的差异 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

能力成正比。 本研究显示挺水植物整体 α 值大于浮叶植物，由此可推测挺水植物整体的捕光能力大于浮叶

植物。 该 α 值整体上可以和色素含量相对应。 光合色素是植物吸收光能并实现最初光电转换的重要载

体［２４］，本实验中挺水植物 Ｃｈｌｓ 和 Ｃａｒｓ 含量整体高于浮叶植物。 但就同一生活型的不同植物之间，上述对应

关系并不明确。 这中间可能还涉及叶片结构等其他因素的影响，相关问题仍有待进一步研究。 另外 Ｅｋ反映

植物对光能的利用方式，与荧光淬灭有关，ＰＡＲ＜Ｅｋ时，以光化学淬灭为主；ＰＡＲ＞Ｅｋ时，则以非光化学淬灭为

主。 按照 Ｒａｌｐｈ 等［１７］的理论， Ｅｋ值与 ＥＴＲｍ值相对应，Ｅｋ值越大的植物，其 ＥＴＲｍ值越高，即光合速率就越高。
该理论在本实验同一生活型的不同物种中基本得到了验证。 唯一不符合规律的是梭鱼草，其 Ｅｋ值与浮叶植

物相当甚至略低，但其 ＥＴＲｍ值则显著高于所测浮叶植物。 推测梭鱼草这一特性与其高光下极强的热耗散能

力有关，相关探讨见下文。 由上述 α、Ｅｋ、ＥＴＲｍ等值和 ＥＴＲ 曲线的变化特征，我们也推断实验所选 ４ 种挺水植

物对低光的利用能力均较强，但再力花和梭鱼草适应高光的能力强于菖蒲和茭草。 我们实验过程中也发现，
７—８ 月间处于无遮光环境中的菖蒲、茭草容易长势衰退甚至叶片枯黄，说明强光对其叶片造成不可逆的损

伤，而树荫下该两种植物生长状况良好。 浮叶植物对低光的利用能力相对较弱，其中金银莲花对强光照的适

应能力相对较强。
有关强光下水生植物的适应机制，挺水植物和浮叶植物之间可能存在较大差异。 植物叶片对高光辐射的

防御机制包括主动避光（如避光运动）、生理保护（如热耗散）以及损伤修复（如 ＰＳⅡ修复）等［２５］。 其中非光

化学淬灭（热耗散）是 ＰＳⅡ的主要光合保护机制［２６⁃２７］。 实验中挺水植物 ＮＰＱ 值普遍较高。 其中梭鱼草随着

光强的增加 ＮＰＱ 值也出现了最大幅度的提高，可推测其通过非光化学淬灭进行高光保护的能力最强。 实验

中再力花比较特殊，其 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ 值很高，但 ＮＰＱ 却相对略低。 有报导强光下叶片能合拢的物种的

ＮＰＱ 值显著低于叶片不能合拢的物种，叶片合拢能弥补对 ＰＳⅡ光保护的生理缺失［２８］。 再力花的横出平行叶

脉有利于卷曲合拢，但是否能据此进行高光保护还有待探究。 实验中浮叶植物 ＮＰＱ 随光强的变化范围明显

低于挺水植物，该结果证实了我们初期的假想，基于非光化学淬灭的光保护能力对浮叶植物可能并不十分重

要。 浮叶植物叶片由于下表面与水充分接触，可通过水的缓冲带走过多的热量，以维持叶温稳定。 不过 ＮＰＱ
值过低也不利于高光下浮叶植物的生长。 我们发现莼菜 ＮＰＱ 值极低，实验室培植过程中也发现莼菜叶片在

强光高温下快速腐烂的问题。 张雷等［２９］也曾报道莼菜具有夏眠现象。 这很可能与莼菜 ＮＰＱ 值极低有关，莼
菜 ＰＳⅡ光保护能力较弱，不适宜在高温强光下生长。 另外，有研究表明叶黄素循环在叶片耗散过剩光能过程

中起重要作用［３０⁃３１］。 我们推测叶黄素循环 Ｃａｒｓ 含量和 ＮＰＱ 值存在一定相关性，实验中也发现挺水植物 Ｃａｒｓ
含量整体高于浮叶植物，但现有数据尚不能得出水生植物中 Ｃａｒｓ 与 ＮＰＱ 值之间的显著联系。 本实验未涉及

沉水植物，由于水下光照有限，对低光的适应是其生存的关键［３２］，我们推测强光保护机制在沉水植物中并不

重要。
有关 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 和 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 的比值，一般陆地阳生叶片 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 比值 ３．０—３．４，Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值 ３．８—４．４；阴

生叶片 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 比值 ２．４—２．７， Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值 ４．８—５．７［３３］。 我们实验所选 ８ 种水生植物的 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 比值均大

于 ３．７，可认为所测水生植物均为阳生植物。 再力花 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 比值甚至高达 ５．４，似乎与其高光合能力相对应。
挺水植物梭鱼草和再力花 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值接近 ４．４，符合阳生植物特征；但菖蒲和茭草 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值均超过 ５．
１，更像阴生植物。 浮叶植物金银莲花也存在 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值（５．２，接近陆地阴生植物）和光合能力都很高的矛

盾。 上述结果也暗示了水生植物色素比例的复杂性，水生植物色素之间的作用和协调机制可能与陆生植物存

在巨大差异。 至于 ＳＬＷ 在不同水生植物中的差异，及由此导致的两种单位表达方式下光合色素含量变化规

律的不一致性，Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ 等［３３］也曾表述用不同参数系统进行比较可能得到完全相反的结果。 由此可见，
在对不同实验结果进行比较时，必须注意研究方法和单位的一致性。

４　 结论

挺水植物叶片相对浮叶植物所处环境异质性较大，因而挺水植物 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ＮＰＱ 等光合荧光参
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数以及叶绿素、类胡萝卜素含量的变化范围均大于浮叶植物。 由 ＥＴＲ 曲线拟合所得 Ｐｓ、ＥＴＲｍ、Ｅｋ、Ｅｍ等参数

也证实了这一特征。 挺水植物 ＮＰＱ 值随光强的变化范围较大，表明热耗散是其高光保护的重要机制；浮叶植

物 ＮＰＱ 热耗散对高光辐射的保护意义不明显，其可能更多地依赖水体直接带走多余的热量。 由于水生植物

叶片含水量较高且不同植物间 ＳＬＷ 值差异较大，导致不同水生植物间单位叶面积和单位叶鲜重的色素含量

变化规律存在一定差异。 但挺水植物色素含量整体高于浮叶植物，且所有水生植物的 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 的比值普遍高

于陆生植物。 结合 Ｃｈｌｓ ／ Ｃａｒｓ 比值，挺水植物中再力花、梭鱼草光合能力较强，为典型阳生型；菖蒲、茭草光合

能力较弱，部分指标符合阴生型特征。 实验所测 ４ 种浮叶植物均属于阳生型，但物种间光合荧光参数变化幅

度相对较小，其色素组成与其光合能力强弱之间的关系不能简单套用陆生植物相关理论进行解释。
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