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叶位和叶序对海草光合作用和无机碳利用的影响 
 

王康 1,2, 马思扬 1,2, 史云峰 1,2*, 赵牧秋 3, 冯煜鹏 3, 李玉格 3, 韩秋影 1 
(1. 海南热带海洋学院崖州湾创新研究院，海南 三亚 572022；2. 海南省现代化海洋牧场工程研究中心，海南 三亚 572022；3. 海南省近岸海洋生

态环境过程与碳汇重点实验室，海南 三亚 572022) 

 

摘要：为探讨叶位和叶序对热带海草光合作用和无机碳利用的影响，对同一生境中泰来草(Thalassia hemprichii)和圆叶丝粉

草(Cymodocea rotunda)叶片不同部位的光响应曲线、光合荧光、pH 漂移和 HCO3
–利用等进行了研究。结果表明，海草叶片

中部具有较高的净光合速率(Pn)，基部的高于顶部，幼叶高于成熟叶；叶片顶部的最大光合效率(Fv/Fm)低于其他部位；叶片

中部的光合色素含量高于顶部和基部，幼叶的光合色素含量高于成熟叶。2 种海草叶片均能有效利用海水中的 HCO3
–作为碳

源，但成熟叶利用 HCO3
–的能力优于幼叶，叶片中部利用 HCO3

–的能力优于顶部和基部。因此，虽然 2 种海草在相同的生

境中发展出了相似的光能和 HCO3
–利用策略，但随叶位和叶序的不同，其光合作用和无机碳利用能力存在差异。 

关键词：海草；叶；光合作用；无机碳 

doi: 10.11926/jtsb.4952        CSTR:32235.14.jtsb.4952 

 

Effects of Leaf Position and Leaf Order on Photosynthesis and Inorganic 
Carbon Utilization in Seagrass 
 

WANG Kang1,2, MA Siyang1,2, SHI Yunfeng1,2*, ZHAO Muqiu3, FENG Yupeng3, LI Yuge3, 
HAN Qiuying1 
(1. Yazhou Bay Innovation Research Institute, Hainan Tropical Ocean University, Sanya 572022, Hainan, China; 2. Hainan Modern Marine Ranch Engineering 

Research Center, Sanya 572022, Hainan, China; 3. Key Laboratory of Coastal Marine Ecological Environment Processes and Carbon Sink of Hainan, Sanya 

572022, Hainan, China) 

 

Abstract: To explore the effects of leaf position and leaf order on the photosynthesis and inorganic carbon 

utilization of tropical seagrasses, the light response curves, photosynthetic fluorescence, pH drift and HCO3
– 

utilization of different parts of the leaves of Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda in the same habitat 

were studied. The results showed that the middle part of the seagrass leaves had a higher net photosynthetic rate 

(Pn), the base was higher than the top, and the young leaves were higher than the mature leaves; the maximum 

photosynthetic efficiency (Fv/Fm) of the leaf top was lower than that of other parts; the photosynthetic pigment 

content in the middle part of the leaves was higher than that in the top and base, and the photosynthetic pigment 

content in the young leaves was higher than that in the mature leaves. Both seagrass species could effectively 

utilize HCO3
– in seawater as a carbon source, but the mature leaves had a better ability to utilize HCO3

– than the 

young leaves, and the middle part of the leaves had a better ability to utilize HCO3
– than the top and base. 

Therefore, although the two seagrass species have developed similar strategies for light energy and HCO3
– 
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utilization in the same habitat, their photosynthesis and inorganic carbon utilization capabilities vary with leaf 

position and leaf order. 

Key words: Seagrass; Leaf; Photosynthesis; Inorganic carbon 

 

海草是一类广泛分布于热带及温带海域潮间

带和潮下带浅水区域的高等单子叶被子植物，以其

为主要建群植物所形成的生态系统称为海草床[1]。

海草床不仅具有较高的初级生产力[2]和强大的悬浮

颗粒捕获能力[3]，还具有稳定海洋底质、保护海岸、

调节水质、生产氧气，以及为众多海洋生物提供索

饵、产卵和育幼场所等生态功能[4–5]。海草床以其

不足海洋 0.2%的总面积，每年贡献了超过 10%的海

洋碳埋藏量，因此其碳汇功能愈来愈受到重视并逐

渐成为国际研究的前沿和热点[6–7]。 

光合作用是海草生长发育和海草床固碳的基

础[8]。与陆生植物一样，叶片是海草最为重要的光

合作用和物质代谢场所[9]。以往有关海草光合能力

的研究通常是将海草茎枝(通常由 3~5 片叶构成，其

中位于最内侧的是未成熟的幼叶，其余为成熟叶)

视为一体开展，忽视了叶片不同部位(叶位)和不同

生长阶段叶片(叶序)的差异。有研究表明，由于光

合色素含量、光合作用关键酶活性、叶片成熟度、

氮代谢水平等的不同，加之水深、光强光质、生物

附着等因素的影响，海草不同叶位和叶序的光合能

力可能存在较大差异[10–12]。比如，Olivé 等[13]报道

小丝粉草(Cymodocea nodosa)叶片顶端叶绿素含量

和光合速率显著低于其他部位；Luisa 等[14]研究表

明多数温带海草的幼叶较成熟叶具有更大的光合

电子传输速率和更高的光保护能力。但目前，人们

对海草叶片的光合作用随叶位和叶序的变化仍知

之甚少。 

另一方面，海草作为光合自养生物，必须通过

吸收充足的无机碳来进行光合作用[15]。海水中游离

CO2 的含量低且扩散速度慢[16]，会严重制约海洋植

物的光合效率[17]。由于海水呈弱碱性(pH 8.0~8.5)，

其 HCO3
–的含量较游离 CO2 高出近 2 个数量级[18]，

因此海洋植物需要进化出适宜的无机碳吸收利用

策略(尤其是利用相对丰富的 HCO3
–)以适应这种低

CO2 环境。已有研究表明，海洋植物可以通过细胞

特定的碳浓缩机制转运海水中的HCO3
–进入胞内供

给光合作用[19]，通过胞外碳酸酐酶(CA)催化 HCO3
–

分解为 CO2进而提升其分压[20]，或酸化叶片扩散边

界层(DBL)加速 HCO3
–向 CO2 的转化[21]等。Borum

等[22]认为分布于澳大利亚西南部沿海的 9 种海草中,

有 7种可以同时通过胞外CA途径和酸化DBL途径

转化利用 HCO3
–，仅有 1 种不能利用 HCO3

–作为碳

源。Pedersen 等[23]证实 2 种热带海草泰来草(Thalassia 

hemprichii)和海菖蒲(Enhalus acoroides)均进化出了

DBL 酸化策略。林基桢等[16]研究表明同种海草在不

同的海洋环境中可选择性表达无机碳利用策略。但

源于同一海草茎枝的不同海草叶片(叶序)或同一海

草叶片的不同部位(叶位)是否具有相同的 HCO3
–利

用策略？转化利用HCO3
–的能力是否存在差别？这

些问题尚未得到系统解答。 

鉴于此，本研究以混生于三亚后海海草床中的

2 种海草泰来草和圆叶丝粉草(Cymodocea rotunda)

为对象，通过光合释氧、光合荧光、pH 漂移、HCO3
–

利用抑制等方法，深入探讨叶位、叶序等因素对热

带海草光合作用和无机碳利用的影响，以阐明海草

光合作用的影响因素及其机制，为深入理解海草床

固碳机理和碳汇功能提供支撑。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 试验材料 

本研究所采用的 2 种海草：泰来草(Thalassia 

hemprichii)和圆叶丝粉草(Cymodocea rotunda)，均采

自位于海南省三亚市的后海海域(109°43′55″ E、18° 

16′27″ N)[24]。选择大潮低潮时采样，采样时先用铁

锹小心将海草连根挖起，采挖过程尽量减少触碰海

草叶片并保持其茎枝完整。然后用海水冲掉附着在

海草叶片上的生物和泥沙，并将海草置于盛满原位

海水的采样箱内运回实验室，在日光温室置于玻璃

养殖槽内水培暂养待测。暂养用水也是取自后海

海草分布区的原位海水，并控制海水环境与自然

环境接近(水温约 27 ℃、盐度 32‰，使用小型造

浪泵保持海水流动)。每 2 d 更换 1 次海水，暂养

不超过 1 周。 

1.2 试验设计 

如图 1 所示，完整的泰来草和圆叶丝粉草茎枝

通常含有 4~5 片海草叶，幼叶居中，成熟叶片互生

分布于幼叶两侧，长度 15~20 cm，愈向外侧叶龄愈
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大。叶片呈细长的流线型，表面光滑、角质层薄、

没有气孔，叶绿体几乎全部分布在表皮细胞内，分

生细胞主要分布在叶基(叶片与叶鞘联结)处[22]。试

验前，通过原位测定 2 种海草不同叶片位置的光合

荧光参数，同一茎枝不同叶片(叶序)的相同部位, 以

及同一海草叶片的不同位置(叶位)光合能力均存在

差别，但不同海草叶片由顶端至基部的变化规律基

本相同，且外侧成熟叶不同叶位间光合能力差异最

大。基于此，同时参考前人[13,25]的划分，本研究将

同一茎枝上的海草叶片分 5 个部位进行测定：TMO 

(外侧成熟叶顶部)、MMO (外侧成熟叶中部)、BMO 

(外侧成熟叶基部)、MMI (内侧成熟叶中部)、MY (幼

叶中部)。顶部叶片取最上端 3 cm 的部分，中部取

叶片中间 3 cm 的部分，基部取最下端 3 cm 的部分。

选取健康、完整，且幼叶长度超过 5 cm 的茎枝进

行测定，每个部位重复 3 次，所有指标的测定在采

样后的 1 周内完成。 

 

 
图 1 完整的海草茎枝结构。TMO: 外侧成熟叶顶部; MMO: 外侧成熟叶

中部; BMO: 外侧成熟叶基部; MMI: 内侧成熟叶中部; MY: 幼叶中部。

下同 

Fig. 1 Structure of complete seagrass shoots. TMO: Top of mature outer leaf; 

MMO: Middle of mature outer leaf; BMO: Base of mature outer leaf; MMI: 

Middle of mature inner leaf; MY: Middle of young leaf. The same below 

 

1.3 测定方法 

Pn-光响应曲线及其特征参数    采用液相氧

电极(Hansatech Oxygraph+，英国)测定海草叶片净

光合速率(Pn)与暗呼吸速率(Rd)，应用光合有效辐射

计(ApogeeMQ-510，美国)测定海草叶片受到的光合

有效辐射(PAR)强度。实验开始前，先对海草茎枝

进行 60 min 对应光强的预照射，然后用剪刀剪裁对

应部位 0.1 g 鲜重(FW)的海草叶片置于充满海水的

液相氧电极反应室中。反应室内海水通过恒温水浴

系统控制在 27 ℃。光源为 500 W 碘钨灯，通过调

整光源与反应室的距离来调控 PAR。依次测定海草

叶片各部位在 PAR 分别为 0、25、50、100、150、

200、250、300、400、500 μmol/(m2ꞏs)下的 Pn 值, 并

采用叶子飘[26]推荐的直角双曲线修正模型进行光

响应曲线拟合，得出其特征参数 Pmax (最大净光合速

率)、Rd (暗呼吸速率)、α (光响应曲线的初始斜率, 即

光能利用效率)、Isat (饱和 PAR)和 Ic (补偿 PAR)。 

光合荧光参数    采用水下调制叶绿素荧光

仪(DIVING-PAM-II，德国)测定海草叶片对应部位

的光合荧光参数。随机选择 1 株完整的海草茎枝, 

对其叶位、叶序的 5 个部位分别进行测定。测定诱

导曲线前先将海草植株置于黑暗下暗适应 20 min, 开

启测定程序后，在光化光强度 150 μmol/(m2ꞏs)和饱

和脉冲光强度 3 000 μmol/(m2ꞏs)下，由 WinControl 

3.0 (Walz)软件自动计算光系统 II (PSⅡ)实际光化学

量子效率(ΦPSII)、表观光合电子传递速率(ETR)、光

化学猝灭系数(qP)、非光化学淬灭系数(NPQ)和 PSⅡ

最大光合效率(Fv/Fm)。 

光合色素含量    取一定质量海草茎枝各部

位新鲜叶片，采用改进的 80%丙酮浸提比色法[27]

分别测定叶绿素 a (Chl a)、叶绿素 b (Chl b)和类胡

萝卜素(Cx)含量，以 mg/g FW 表示。 

pH 漂移曲线    将一定质量的海草叶片置于

密闭容器中，在接近饱和 PAR 条件下培养 24 h 以

上。由于叶片光合作用不断消耗 CO2和 HCO3
–并释

放 OH–导致海水 pH 缓慢升高直至趋于稳定，此时

海水的 pH 称为海草叶片的 pH 补偿点，培养过程

中 pH 随时间的变化曲线称为 pH 漂移曲线[28]。pH

补偿点的高低可用于初步判断海草叶片是否具有

HCO3
–利用机制：低于 9.0 说明海草叶片只能利用

游离 CO2 作为碳源，高于 9.0 说明其可有效利用

HCO3
–[29–30]。剪裁并称取 0.05 g 鲜重的海草各部位

叶片置于含有 25 mL 过滤海水(初始 pH=8.07)的封

闭培养瓶中，置于温度 27 ℃、PAR 为 150 μmol/(m2ꞏs)

的光照培养箱(GZH-250A, 中国)内进行培养，每处

理重复 3 次。培养期间，每隔 4 h 测定培养瓶中海

水的 pH，直至其不再升高。应用一级动力学模型[31]

对 pH 漂移曲线进行拟合，表达式为：ΔpHt=ΔpHmax 
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[1–exp(–kt)], 式中，ΔpHt 表示培养时间 t 时海水 pH

的变化值，ΔpHmax 表示经长时间培养后海水 pH 变

化的渐近值，t 为培养时间，k 为培养过程海水 pH

变化的速率常数。 

HCO3
–利用抑制    乙酰唑胺(acetazolamide, 

AZ)可以抑制植物细胞外 CA 活性[32]；碱性缓冲液

三氨基甲烷盐酸盐(hydroxymethyl, Tris)作为一种强

缓冲剂，可以吸收细胞释放的 H+并维持 DBL 中 pH

稳定从而有效抑制质子泵的功能[33]。分别向液相氧

电极的反应室内加入 2 mL 正常海水(CK)、含有 AZ 

(100 μmol/L)或 Tris (50 mmol/L)的海水溶液，并测

定各部位海草叶片的 Pn。若 Pn-CK>Pn-AZ，则表明海

草叶片可通过细胞外 CA 催化途径利用 HCO3
–；若

Pn-CK>Pn-Tris，则表明海草具有通过酸化 DBL 利用

HCO3
–的能力[34]。 

1.4 数据处理 

所有数据均以平均值±标准差(SD)表示。应用

Microsoft Excel 2019 绘图，应用 IBM SPSS Statistics 

26.0 和 Origin 2019b 32Bit 进行数据统计分析和非

线性拟合。首先对数据进行正态性和方差齐性检

验，如果不符合，则进行数据转换。不同部位叶片

之间的差异显著性采用单因素方差分析(One-Way 

ANOVA, P<0.05)，海草种类与叶片取样位置的影

响及其交互作用采用双因素方差分析 (Two-Way 

ANOVA, P<0.05)，采用 Duncan 法进行多重比较。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 光响应曲线 

从图 2 可见，随着 PAR 的增加，不同叶位、

叶序下 2 种海草叶片的 Pn 均呈先快速升高然后缓

慢降低趋势，拐点出现在 PAR 为 150 µmol/(m2ꞏs)

附近。相同 PAR 下，2 种海草不同叶位、叶序的

Pn 基本呈现出相同的变化规律，即：中部高于顶

部和基部，幼叶高于成熟叶，内侧成熟叶高于外侧

成熟叶。 

应用直角双曲线修正模型[26]对 2种海草不同叶

位和叶序的 Pn-PAR 曲线进行拟合(表 1)。在同一海

草叶片(外侧成熟叶)上，中部具有最高的 α、Pmax

和 Rd，基部 α、Pmax 和 Rd 高于顶部，Ic 和 Isat 差异

不大。在同一海草茎枝上，由内而外随叶片叶龄的

增加，α、Pmax 和 Rd 呈降低趋势，幼叶较成熟叶具

有更高的 Ic和更低的 Isat。圆叶丝粉草较泰来草具有

更高的 α、Pmax 和 Rd，但 2 种海草 Ic和 Isat 基本相同。 

2.2 光合荧光参数 

由表 2 可见，不论是泰来草还是圆叶丝粉草,

不同叶位和叶序间叶片的光合荧光参数 ΦPSII、ETR

和 qP均无显著性差异(P>0.05)。对于 NPQ，圆叶丝

粉草明显低于泰来草，泰来草基部(BMO)显著(P< 

0.05)低于其他部位；对于 Fv/Fm，圆叶丝粉草顶部

(TMO)低于其他部位。由表 3 可见，海草种类和叶

片部位对除 NPQ 以外的光合荧光参数均无显著(P> 

0.05)的交互作用。 

2.3 光合色素含量 

如图 3 所示，2 种海草外侧成熟叶片中部的 Chl 

a、Chl b 和 Chl a+b 含量均高于顶部和基部。随叶

龄的增加，圆叶丝粉草叶片的Chl a、Chl b和Chl a+b

含量呈降低趋势；泰来草内侧成熟叶 Chl a、Chl b

和 Chl a+b 含量高于幼叶和外侧成熟叶。2 种海草

不同位置叶片的 Cx 含量均无显著性差异(P>0.05);

 

 
图 2 泰来草(A)和圆叶丝粉草(B)叶片的光响应曲线 

Fig. 2 Light response curves of Thalassia hemprichii (A) and Cymodocea rotunda (B) leaves 
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表 1 不同叶位、叶序泰来草和圆叶丝粉草光响应曲线特征参数 

Table 1 Characteristic parameter of light response curves for different positions or sequences of leaves from Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda 

参数 Parameter 海草 Seagrass TMO MMO BMO MMI MY 

α T 10.58 18.95 14.74 22.17 22.35 

C 27.37 37.38 24.09 36.87 96.65 

Rd [nmolO2/(minꞏg FW)] T 67.74 105.41 89.87 123.09 150.10 

C 98.68 131.51 109.19 144.86 163.32 

Pmax [nmolO2/(minꞏg FW)] T 109.26 167.88 124.40 183.89 236.89 

C 198.83 245.75 230.93 286.09 324.92 

Ic [μmol/(m2ꞏs)] T 9.23 8.17 9.35 8.30 9.68 

C 5.09 5.05 6.29 5.52 2.44 

Isat [μmol/(m2ꞏs)] T 154.07 155.66 157.85 148.13 150.92 

 C 148.73 168.55 145.80 156.12 115.56 

R2 T 0.995 0.990 0.990 0.984 0.979 

C 0.993 0.997 0.988 0.988 0.997 

α: 光响应曲线初始斜率; Rd: 暗呼吸速率; Pmax: 最大净光合速率; Ic: 补偿 PAR; Isat: 饱和 PAR; R2: 决定系数; T: 泰来草; C: 圆叶丝粉草。下同 

α: Initial slope of light response curve; Rd: Dark respiration rate; Pmax: Maximum net photosynthetic rate; Ic: Compensation PAR; Isat: Saturated PAR; 

R2: Determination coefficient; T: Thalassia hemprichii; C: Cymodocea rotunda. The same below 

 

表 2 不同叶位、叶序泰来草和圆叶丝粉草光合荧光参数 

Table 2 Photosynthetic fluorescence parameters of Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda leaves 

部位 Part 海草 Seagrass ΦPSII ETR [μmol/(m2ꞏs)] qP NPQ Fv/Fm 

TMO T 0.15±0.02 8.0±0.8 0.26±0.02 1.40±0.27b 0.77±0.01 

C 0.17±0.03 9.1±1.6 0.28±0.06 0.70±0.18 0.73±0.03a 

MMO T 0.17±0.01 8.9±0.5 0.27±0.01 1.22±0.22b 0.78±0.01 

C 0.17±0.05 9.4±2.6 0.27±0.07 0.71±0.04 0.75±0.03ab 

BMO T 0.19±0.02 10.2±1.2 0.28±0.03 0.77±0.25a 0.78±0.01 

C 0.17±0.02 9.3±0.8 0.26±0.02 0.67±0.06 0.78±0.01b 

MMI T 0.19±0.06 10.2±2.9 0.31±0.08 1.30±0.17b 0.78±0.01 

C 0.16±0.02 8.9±1.3 0.26±0.02 1.04±0.37 0.78±0.01b 

MY T 0.15±0.03 8.2±1.4 0.27±0.05 1.63±0.12b 0.77±0.01 

C 0.16±0.02 8.7±0.9 0.26±0.04 0.75±0.31 0.78±0.01b 

ΦPSII: PSⅡ实际光化学量子效率; ETR: 表观光合电子传递速率; qP: 光化学淬灭系数; NPQ: 非光化学淬灭系数; Fv/Fm: PSⅡ最大光合效率; 同列数据后

不同字母表示差异显著(P<0.05)。下同 

ΦPSII: PSⅡ actual photochemical quantum efficiency; ETR: Apparent photosynthetic electron transport rate; qP: Photochemical quenching coefficient; 

NPQ: Non-photochemical quenching coefficient; Fv/Fm: Maximum photosynthetic efficiency of PSⅡ; Data followed different letters indicate significant 

differences at 0.05 level. The same below 

 

圆叶丝粉草的光合色素(Chl a、Chl b、Cx)含量高于

泰来草, 海草种类和叶片部位对 Chl a 和 Chl a+b 含

量存在显著(P<0.05)交互作用，但对 Chl b 和 Cx含

量无显著(P>0.05)交互作用。 

2.4 pH 漂移曲线 

从图 4 可见，随培养时间的延长，2 种海草不

同叶位和叶序叶片处理海水的 pH 均呈上升趋势，泰

来草 ΔpH 上升 0.94~1.66，圆叶丝粉草为 1.23~1.67。

泰来草不同叶位和叶序叶片的 pH 补偿点为 9.01~ 

9.73，圆叶丝粉草为 9.30~9.74。对于同一叶片，2

种海草的 pH 补偿点均呈中部>基部>顶部；对于同一

茎枝上的不同叶片，泰来草的 pH 补偿点呈成熟叶>

幼叶，而圆叶丝粉草则为幼叶>成熟叶。通过不同叶

位和叶序的 2 种海草叶片处理海水 ΔpH 的一级动力

学模型拟合参数(表 4)可知，相同取样部位的圆叶丝

粉草叶片 ΔpHmax高于泰来草，而 k 值低于泰来草。 

2.5 HCO3
–利用抑制 

如图 5 和表 5 所示，AZ 对泰来草不同叶位和
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叶序叶片 Pn 的抑制率为 18.85%~50.87%，平均为

27.48%，对叶片基部的抑制率最高，对幼叶的抑制

率最低；对圆叶丝粉草 Pn 的抑制率为 31.48%~ 

48.05%，平均为 39.03%，对叶片中部的抑制剂高于

其他部位。Tris 对泰来草和圆叶丝粉草不同叶位和

叶序叶片 Pn 的抑制率分别在 100%和 60%左右，对

成熟叶片的抑制率均明显高于幼叶。总体上，AZ

对圆叶丝粉草叶片 Pn 的抑制率高于泰来草，而 Tris

对泰来草叶片 Pn 的抑制率高于圆叶丝粉草。如表 6

所示，海草种类和测定部位对 AZ 和 Tris 的叶片净

光合速率及其抑制效果均存在显著(P<0.05)交互

作用。 

 

3 讨论和结论 
 

3.1 叶位和叶序对海草光合作用的影响 

已有研究表明，海草叶片的光合作用与其本身

的结构和生理机能有关[35]，其基部生长模式使得海

草需要通过调整不同叶序和叶片不同部位的光合

活性和代谢速率来维持不同生长阶段和不同光照 

 

表 3 海草种类和叶片部位对光合荧光参数和光合色素含量的影响及其交互作用 

Table 3 Effects of species and leaf parts of seagrass on photosynthetic fluorescence parameters and photosynthetic pigment content and their interactions 

参数 
Parameter 

海草种类 Seagrass species (A) 叶片部位 Position of leaf (B) A × B 

F P F P F P 

ΦPSII 0.104 0.751 0.802 0.538 0.644 0.637 

ETR 0.001 0.973 0.819 0.528 0.630 0.647 

qP 0.643 0.432 0.181 0.946 0.446 0.774 

NPQ 36.405 0.000 4.429 0.010 3.012 0.043 

Fv/Fm 5.477 0.030 4.145 0.013 2.549 0.071 

Chl a 61.176 0.000 20.059 0.000 7.561 0.001 

Chl b 13.645 0.001 5.153 0.005 0.551 0.701 

Chl a+b 59.130 0.000 19.667 0.000 6.224 0.002 

Cx 175.574 0.000 1.714 0.186 0.595 0.670 

Chl a: 叶绿素 a; Chl b: 叶绿素 b; Chl a+b: 总叶绿素; Cx: 类胡萝卜素。下同 

Chl a: Chlorophyll a; Chl b: Chlorophyll b; Chl a+b: Total chlorophyll; Cx: Carotenoids. The same below 

 

 
图 3 泰来草和圆叶丝粉草叶片的光合色素含量 

Fig. 3 Photosynthetic pigment contents in Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda leaves 
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图 4 泰来草(A)和圆叶丝粉草(B)叶片处理海水的 ΔpH 动态 

Fig. 4 Dynamics of seawater ΔpH treated with Thalassia hemprichii (A) and Cymodocea rotunda (B) leaves 

 

表 4 泰来草和圆叶丝粉草叶片处理海水 ΔpH 的一级动力学模型拟合参数 

Table 4 Fitting parameters of first-order kinetic model of seawater ΔpH treated with Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda leaves 

部位 Part 海草 Seagrass ΔpHmax k (/h) R2 

TMO T 0.94±0.01 0.20±0.01 0.999 

C 1.26±0.02 0.15±0.01 0.998 

MMO T 1.59±0.04 0.18±0.02 0.992 

C 1.62±0.02 0.13±0.01 0.999 

BMO T 1.42±0.02 0.21±0.01 0.996 

C 1.47±0.01 0.14±0.01 0.999 

MMI T 1.63±0.04 0.18±0.02 0.991 

C 1.53±0.01 0.16±0.01 0.999 

MY T 1.39±0.02 0.21±0.01 0.997 

C 1.68±0.03 0.16±0.01 0.997 

k: 海水 pH 变化速率常数。 

k: Rate constants for pH changes in seawater. 

 

 
图 5 AZ 和 Tris 处理的泰来草(A)和圆叶丝粉草(B)叶片的净光合速率。CK: 对照；AZ: 乙酰唑胺；Tris: 三氨基甲烷盐酸盐。下同 

Fig. 5 Net photosynthetic rate of leaves of Thalassia hemprichii (A) and Cymodocea rotunda (B) treated with AZ or Tris. CK: Control; AZ: Acetazolamide; Tris: 

Hydroxymethyl. The same below 

 

条件下的生长发育[36]。本研究结果表明，2 种海草

成熟叶的 Pn 在不同部位间存在较大差异，中部明显

高于基部和顶部，同时叶片中部具有更高的光合色

素含量、Pmax、Isat、α和较低的 Ic，这充分说明叶片 
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表 5 AZ 和 Tris 对不同叶位、叶序泰来草和圆叶丝粉草叶片净光合速率的抑制率(%) 

Table 5 Inhibitory rate (%) of AZ or Tris on net photosynthetic rate of Thalassia hemprichii and Cymodocea rotunda leaves 

抑制剂 Inhibitor 海草 Seagrass TMO MMO BMO MMI MY 平均 Mean 

AZ T 25.71±6.2a 21.09±6.5a 50.87±10.0b 20.86±4.2a 18.85±5.5a 27.48 

C 35.86±9.0ab 48.05±8.1b 31.48±6.0a 41.55±5.3ab 38.22±6.5ab 39.03 

Tris T 129.95±9.4d 108.95±8.6bc 116.46±8.5cd 96.77±9.5b 70.94±3.7a 104.61 

C 66.56±7.3c 52.50±0.5b 63.08±5.0bc 61.83±0.7bc 31.66±10.8a 55.13 

 

表 6 海草种类和叶片部位对 AZ 和 Tris 净光合作用抑制率的影响及其交互作用 

Table 6 Effects of species and leaf parts of seagrass on net photosynthesis inhibition rate of AZ and Tris and their interactions  

参数 
Parameter 

处理 
Treatment 

海草 Seagrass (A) 叶片部位 Part of leaf (B) A×B 

F P F P F P 

净光合速率 CK 184.671 0.000 54.077 0.000 1.742 0.180 

Net photosynthetic rate AZ 31.033 0.000 56.860 0.000 20.957 0.000 

Tris 609.633 0.000 88.521 0.000 3.182 0.035 

净光合作用抑制率 AZ 20.713 0.000 3.013 0.043 10.413 0.000 

Net photosynthesis inhibition rate Tris 343.619 0.000 35.170 0.000 4.015 0.015 

 

中部是海草光合作用和有机质合成的主要场所，其

光能的利用范围最宽、光合效率最高[37–38]。在海洋

中，海草叶片顶部虽然较其他部位更具有获取光能

的优势，但因其经常发生“干露损伤”[39]，且顶部衰

老细胞的叶绿素会被分解，重要元素会被转运至其

他部位[14]，故此光合能力较低。叶片基部是叶组织

分生细胞集中分布的区域[22]，不仅光合色素含量

低，还常由于处在海水的最深位置而处于弱光环

境，因此其光合作用也受到限制。 

同一茎枝上的不同海草叶片相比较，由内及外

随叶龄的增加光合色素含量降低、光合能力减弱、

光合效率下降。一方面，位于海草茎枝内侧的叶片

通常是新生叶片，生长旺盛，需要通过光合作用合

成大量物质以构建完整的叶片结构[40]；另一方面,

新生叶片较薄，内部组织发育尚不健全，这导致了

通过单位质量(鲜重 FW)计算得到的叶绿素含量较

高且 Pn 值较大。幼叶通常处于较低水位且受外部叶

片的遮蔽，可利用光能不足，因此与成熟叶片比较

具有较低的 Ic和 Isat。 

3.2 叶位和叶序对海草无机碳利用的影响 

Maberly 等[41]对水生植物无机碳获取策略进行

了总结，发现在百余种水生植物中，约有 44%的淡

水植物和超过 80%的海生植物具有 HCO3
–利用能力。

本研究中，2 种海草不同叶位和叶序叶片处理海水

的 pH 补偿点(9.01~9.74)均高于 9.0，表明 2 种海草

叶片的各部位均能转化和利用 HCO3
–。成熟海草叶

片中部由于细胞健康、光合作用旺盛，因此具有较

强的HCO3
–转化利用能力，pH补偿点可达 9.7左右，

与 Pedersen 等[23]研究的结果较为接近；而基部和顶

部由于光合水平较低，转化利用 HCO3
–能力受限, 

因此 pH 补偿点、ΔpHmax 和 k 等均低于叶片中部。

幼叶虽然光合作用活跃，但其 HCO3
–转化利用机制

尚未健全[42]，无机碳利用能力明显不如成熟叶。相

同取样部位的圆叶丝粉草叶片 ΔpHmax高于泰来草, 

而 k 值低于泰来草，体现了 2 种海草的无机碳利用

策略和能力存在差异，这可能与不同种类海草的环

境适应性和遗传特征差异有关[43]。 

HCO3
–利用结果表明，2 种海草与其他海洋植物

一样，已在漫长的水生环境生存过程中进化出了多

种碳浓缩机制[17]，包括但不限于胞外 CA 催化转化

HCO3
–机制[32]和酸化 DBL 机制[33]。AZ 和 Tris 对泰来

草叶片各部位Pn的抑制率分别为27.48%和104.61%，

而对圆叶丝粉草 Pn的抑制率分别为 39.03%和 55.13%,

这一方面说明 2种海草所利用的光合无机碳中有 1/3

左右是来源于胞外 CA 催化分解 HCO3
–所形成的

CO2，有 1/2 以上是来源于酸化 DBL 所形成的 CO2；

同时也表明，胞外 CA 催化转化 HCO3
–途径对圆叶

丝粉草无机碳供应的贡献明显高于泰来草，而酸化

DBL途径对泰来草无机碳供应的贡献高于圆叶丝粉

草。AZ 和 Tris 对幼叶 Pn 的抑制率较成熟叶低，说

明海草幼叶虽然已经同时具备了 2 种 HCO3
–利用策

略，但机制尚未健全，转化利用能力尚不如成熟叶。

不同无机碳利用途径的贡献在海草的各叶位间没有

统一性规律，体现了遗传特征、光合需求和生境特
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征对海草碳酸盐利用影响的复杂性[44]。 

综上，泰来草和圆叶丝粉草同一茎枝上的不同

叶片，幼叶具有较高的光合色素含量、净光合速率

(Pn)和光能利用效率(α)；同一叶片的不同部位，中

部具有较高的光合色素含量、Pn 和 α。2 种海草叶

片的各部位均能同时通过胞外 CA 催化转化和酸化

DBL 等 2 种途径利用海水中的 HCO3
–，但后者的贡

献率远高于前者。叶片中部利用 HCO3
–的能力强于

基部和顶部，成熟叶利用 HCO3
–的能力强于幼叶。

总体上，取自三亚后海混合海草床中的 2 种热带海

草泰来草和圆叶丝粉草，在相同的生境中发展出了

相似的光能和无机碳利用策略，但也明显受叶位和

叶序的影响。 
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