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两种粒色燕麦籽粒色素与光合特性动态变化
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摘要：为明确两种粒色燕麦光合特性与色素含量变化在籽粒发育过程中的差异，本研究对黑色和黄色籽粒燕麦抽穗

至成熟阶段的光合特性、光合色素、花色苷、黑色素及花色苷合成相关酶的动态变化进行研究和分析。结果表明，两

种粒色燕麦稃片颜色显著分化，抽穗后 20 d 起，黄色籽粒燕麦稃片逐渐转为黄色，而黑色籽粒燕麦稃片则转为黑色，

其表型变化与花色苷和黑色素积累规律高度吻合；黄色籽粒燕麦在发育中期（抽穗后 20~30 d），光合色素含量及净

光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾速率（Tr）均极显著高于黑色籽粒（P<0. 01），但开花期和乳熟期 Pn日变化呈双峰

型，存在明显“光合午休”现象；而黑色籽粒燕麦自抽穗后 15 d 起花色苷与黑色素含量持续积累，至成熟期分别较黄

色籽粒燕麦高 83. 96% 和 39. 8 倍，且其 Pn日变化呈单峰型，无光抑制现象。结构方程模型显示，籽粒颜色对净光合

速率综合影响最大，光合色素正向影响光合速率，花色苷和黑色素负向影响光合速率。本研究可为培育适应性强、

光合效率高的燕麦新品种提供科学依据。
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Abstract： The aim of this work was to analyze and compare the changes in photosynthetic characteristics and pigment 
contents in grains between black-grained and yellow-grained oat （Avena sativa） during grain development.  We 
monitored the dynamic changes in photosynthetic traits and the contents of photosynthetic pigments， anthocyanins， 
and melanin， as well as the activities of anthocyanin-synthesizing enzymes， in grains of black-grained and yellow-

grained oat from heading to maturity.  The results show that the lemma colors of the two oat types significantly 
diverged during development.  Starting from 20 days after heading， the lemma of yellow-grained oats gradually 
turned yellow， while that of black-grained oats turned black.  These patterns of color development were highly 
consistent with the accumulation patterns of anthocyanins and melanin.  During the mid-development stage （20-30 
days after heading）， compared with black-grained oats， the yellow-grained oats had significantly higher （P<0. 01） 
contents of photosynthetic pigments and higher net photosynthetic rate （Pn）， stomatal conductance， and transpiration 
rate.  However， at the flowering and milky ripening stages， the daily Pn of yellow-grained oats showed a bimodal 
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pattern with a distinct “midday depression” phenomenon.  In contrast， black-grained oat grains began to accumulate 
anthocyanins and melanin continuously from 15 days after heading.  By maturity， the anthocyanin and melanin 
contents of black-grained oats were 83. 96% higher and 39. 8-times higher， respectively， than those of yellow-

grained oats.  In black-grained oats， the daily pattern of Pn was unimodal without photoinhibition.  Structural equation 
modeling indicated that grain color had the greatest comprehensive impact on Pn， with photosynthetic pigments 
positively affecting the photosynthetic rate and anthocyanins and melanin negatively affecting it.  The results of this 
study provide a scientific basis for breeding new oat varieties with strong adaptability and high photosynthetic efficiency.
Key words： oat； palea； photosynthetic characteristics； pigment； photoinhibition； photoprotection

燕麦（Avena sativa）为一年生禾本科作物，依据稃片的有无分为皮燕麦和裸燕麦（Avena nuda）两大类［1］。稃

片是禾本科植物花和种子器官的外部保护结构，由外稃和内稃组成，是禾本科植物中一种独特的花器官，大部分

稃片含有光合色素，属光合组织［2］。禾谷类作物的研究显示，穗部的稃片、颖片和芒等非叶绿色器官光合作用对

籽粒重量的相对贡献为  10%~76%［3-4］；李秀菊等［5］研究显示，稃片光合对籽粒发育具有重要影响。燕麦的稃片

不仅在籽粒发育过程中起到保护作用，作为最接近籽粒的非叶绿色器官还参与了光合作用和营养物质的积累［6］，

特别是在籽粒发育的关键时期，稃片的光合功能尤为重要［7］。Wojtacki 等［8］研究表明在相同处理下，无稃片的燕

麦较有稃片的种子产量低 28. 7%。

籽粒颜色是人类和自然选择的重要农艺性状之一，在农业生产中具有显著意义。研究表明，籽粒颜色与籽粒

品质、产量及环境适应性等特性密切相关［9-10］。栽培皮燕麦的籽粒颜色因品种和种植区域的影响，差异很大，呈

多样性，但以黄色和黑色为主［11］。植物表型颜色的时空差异本质上是色素代谢动态调控的结果［12］。稃片的颜色

变化不仅影响着籽粒的外观，还与光合色素（叶绿素、类胡萝卜素）的消长相关，并涉及保护性色素（花色苷、黑色

素）的代谢调控，这些色素的含量和分布对籽粒的光合作用有着重要影响［13］。研究表明，在一定范围内，叶绿素含

量和光合效率成正比［14］。花色苷和黑色素等植物色素不仅赋予植物多样的颜色，还具有保护光合作用免受强光

伤害的功能，它们能够吸收过量的光能，减少光合作用中的光抑制现象，从而保护植物免受光伤害，进而影响其光

合效率［15］。在燕麦籽粒的发育过程中，稃片中的色素和相关合成酶的动态变化对籽粒的光合作用具有重要影

响［16］。研究不同粒色燕麦稃片的色素含量和光合效率对提高籽粒产量和提供新的品质性状的影响具有重要意

义。而以往对稃片发育的研究多集中在形态和结构变化上，很少有研究关注稃片的颜色变化［17-18］。然而，现有研

究多聚焦于叶片光合特性，对禾本科作物非叶绿色器官（如稃片）的色素代谢与光合功能协同机制仍缺乏系统解

析，尤其不同粒色燕麦在发育过程中稃片光合特性日变化规律及光保护策略的差异性尚未明晰。

基于此，本研究以黄色和黑色籽粒燕麦为对象，通过分析籽粒发育过程中稃片光合特性、色素含量及相关合

成酶的动态变化，解析粒色差异对光合功能及光保护策略的影响机制，旨在为高光效燕麦品种选育提供理论

依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

以青海省目前推广应用的 4 个燕麦品种为供试材料，其中林纳（LENA，LN）、青引 2 号（Qingyin No. 2，qy2）2
个品种为黄色籽粒，青海 444（Qinghai 444，444）、青燕 2 号（Qingyan No. 2，QY2）2 个品种为黑色籽粒。上述材料

均由青海大学畜牧兽医科学院提供。

1. 2　试验设计

试验地点位于青海省畜牧兽医科学院温室外（36°41′44″ N，101°45′28″ E），海拔 2295 m。采用盆栽试验，盆

高 30 cm，内径 28 cm，每盆定苗 10 株，9 个重复，共 36 盆，使用营养土种植，2024 年 5 月 12 日播种。抽穗期每个品

种选择长势均匀、抽穗长度基本一致的 60 个主穗进行标记。自抽穗后每隔 5 d 取样一次，直至完熟，测定燕麦穗

中部第 3 轮层籽粒光合特性、色素及其相关合成酶动态变化；在燕麦抽穗期、开花期和乳熟期测定光合特性日
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变化。

1. 3　试验方法

参照童长春等［19］的方法，用 95% 乙醇进行浸提，用紫外可见分光光度计（UV-2700，日本）分别测定 663、646、
633 和  470 nm 波长下的吸光度（optical density，OD）。叶绿素  a（chlorophyll a， chl a）、叶绿素  b（chlorophyll b， chl 
b）、总叶绿素（total chlorophyll， TC）和类胡萝卜素（carotenoid， Car）含量（mg·g-1 FW）使用以下公式计算。

chl a = 12. 21 × OD 633 - 2. 81 × OD 646

chl b = 20. 13 × OD 646 - 5. 03 ×OD 663

TC = chl a + chl b
Car = ( 1000 × OD 470 - 3. 27 × chl a - 104 × chl b ) /229

使用苏州梦犀生物医药科技有限公司试剂盒测定花色苷含量；使用凡科维 ELISA 试剂盒测定苯丙氨酸解氨

酶（phenylalanine ammonia-lyase， PAL）、类 黄 酮 3- 羟 化 酶（flavanone 3-hydroxylase， F3´H）、花 青 素 合 成 酶

（anthocyanidin synthase， ANS）和类黄酮糖基转移酶（UDP-glycosyltransferase， UFGT）活性。

参照碱溶酸沉法［20］，将测定过花色苷含量的稃片残渣  0. 5 g 加入 5 mL 2%NaOH 中，水浴  100 ℃加热 1 h，直
至材料完全变白，15 min 旋转 1 次，10000 r·min-1下离心 10 min，吸取上清液  0. 3 mL 后定容至  5 mL，离心后使用

分光光度计（UV-1200，中国）测量吸光度，设置波长为  290 nm，测定提取液的吸光度（OD），以  OD290 为  1 个单位

表示黑色素值。

在晴朗天气条件下，于上午  9：00-11：00 使用  Li-6800 光合仪（Li-Cor，美国）测定籽粒的净光合速率（net 
photosynthetic rate， Pn）、气 孔 导 度（stomatal conductance， Gs）、胞 间 CO2 浓 度（intercellular carbondioxide 
concentration， Ci）和蒸腾速率（transpiration rate， Tr）；日光合特性测定时间分别为  7：00、10：00、13：00、16：00 和  
19：00。
1. 4　数据统计分析

利用 Excel 2019 进行数据初步整理。采用 SPSS 26. 0 对不同粒色燕麦品种籽粒颜色值和功能营养成分的数

据进行正态性检验（Kolmogorov-Smirnov test）和方差齐性检验（Levene’s test），对同一指标不同粒色组间在 0. 05
水平上进行方差分析。采用 R 4. 4. 2“Random Forest”数据包构建随机森林模型（random forest classification 
model），分别用“rfUtilities”和“rfPermute”数据包评估模型和各变量的显著性。基于随机森林模型结果，选取对净

光合速率具有显著影响的变量构建结构方程模型（structural equation model， SEM）。采用 Origin 2022 软件绘图。

2　结果与分析

2. 1　两种粒色燕麦稃片颜色动态变化

两种不同粒色燕麦稃片在抽穗到籽粒成熟的发育过程中，颜色变化表现出明显差异（图  1）。结果表明，两种

粒色燕麦的稃片在抽穗后的 0~20 d 内均呈浅绿色或绿色；在抽穗后约 20 d，稃片颜色开始发生明显分化，黄色籽

粒燕麦的稃片在籽粒成熟过程中，从中部向边缘逐渐转变为黄色；而黑色籽粒燕麦的稃片则从中部向边缘逐渐转

变为黑色。

2. 2　两种粒色燕麦稃片色素含量及其相关合成酶动态变化

2. 2. 1　光合色素含量动态变化　  两种粒色燕麦籽粒总叶绿素、叶绿素 a、叶绿素 b 及类胡萝卜素含量均随生育

期推进呈先升后降的趋势（图 2），且均在抽穗后 20 d 达到峰值；黑色与黄色籽粒燕麦间光合色素含量存在一定差

异，整体而言，籽粒发育中期（抽穗后 20~30 d），黄色籽粒燕麦（LN 与 qy2）光合色素含量极显著（P<0. 01）高于

黑色籽粒燕麦（444 与 QY2）；品种间光合色素含量由高到低依次为 LN>qy2>QY2>444。
黄色籽粒燕麦总叶绿素含量在抽穗后 20~35 d 较黑色籽粒燕麦高 3. 74%~29. 95%（P<0. 05 或 P<0. 01）；

在抽穗后 15~20 d 黄色籽粒燕麦总叶绿素含量增加 36. 95%，而黑色籽粒燕麦增加 4. 85%。黄色籽粒燕麦叶绿

素 a 含量在抽穗后 20~35 d 均较黑色籽粒燕麦高 7. 10%~29. 53%（P<0. 01）；黑色籽粒燕麦在抽穗后 15 d 较黄

色籽粒燕麦高 3. 03%（P<0. 01）；黄色籽粒燕麦在抽穗后 15~20 d 增加 37. 32%，而黑色籽粒燕麦增加 2. 89%。
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黄色籽粒燕麦叶绿素 b 含量在抽穗后 15~30 d 较黑色籽粒燕麦高 0. 14%~30. 43%（P<0. 01）；黄色籽粒燕

麦抽穗后 15~20 d 增加 36. 25%，而黑色籽粒燕麦增加 7. 92%。

黄色籽粒燕麦类胡萝卜素含量在抽穗后 10~25 d 较黑色籽粒燕麦高 2. 51%~7. 03%（P<0. 01）；黄色籽粒燕

麦在抽穗后 20 d 较黑色籽粒燕麦高 6. 52%；黄色籽粒燕麦抽穗后 20 d 比 15 d 增加 31. 65%，而黑色籽粒燕麦增加

32. 21%；另外，黑色籽粒燕麦在抽穗后 40 d 类胡萝卜素平均含量（0. 198 mg·g-1 FW）较黄色籽粒燕麦（0. 137 

mg·g-1 FW）高 45. 06%（P<0. 01）。

2. 2. 2　花色苷和黑色素含量动态变化　  两种粒色燕麦籽粒发育过程中稃片的花色苷与黑色素含量有显著差

异（图 3），除在籽粒发育初期即抽穗后 5~10 d 差异不显著（P>0. 05）外，其余时间段黑色籽粒燕麦的花色苷和黑

图 1　不同粒色燕麦籽粒发育过程中稃片的颜色动态变化

Fig. 1　Dynamic changes in lemma color during the development of different colored oat kernels
图中依次为 4 个品种从抽穗期到完熟期籽粒颜色动态变化，每隔 5 d 取样拍摄 The Figure shows the dynamic changes in grain color of four varieties 
from the heading stage to the fully ripe stage， with samples taken and photographed every five days.

图 2　不同粒色燕麦籽粒发育过程中稃片光合色素变化

Fig. 2　Photosynthetic pigment changes in lemma during the development of different colored oat kernels
ns： 两种粒色间不存在显著差异（P>0.05）No significant difference between the two grain colors （P>0.05）； *： P<0.05； **： P<0.01； 下同 The 
same below.
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色素含量积累均高于黄色籽粒燕麦，与籽粒表型颜色变化规律相一致，表明粒色差异与花色苷和黑色素含量差异

密切相关。

黑色籽粒燕麦花色苷含量随生育期推进先升高后降低，黄色籽粒燕麦在抽穗后 10~25 d 呈上升趋势，在 25~
35 d 达到峰值，后逐渐下降，下降趋势较为平缓（图 3）；黑色籽粒燕麦花色苷含量在 15~40 d 比黄色高 22. 96%~
83. 96%（P<0. 01），在抽穗后 30 d 达峰值（153. 460 µg·g-1），而同期黄色籽粒燕麦为 83. 420 µg·g-1；不同品种间

花色苷含量表现为黑色籽粒 444>QY2，黄色籽粒 LN>qy2。

黑色籽粒燕麦黑色素含量自抽穗后 15 d 起持续上升（图 3），与其籽粒黑色表型颜色变化规律相似；黄色籽粒

燕麦黑色素含量在整个发育阶段均维持较低水平（0. 032~0. 077），且无明显波动，表明黄色籽粒燕麦的稃片无法

进行有效的黑色素合成；黑色籽粒燕麦在抽穗后 20~40 d 均极显著（P<0. 01）高于黄色，其中，黑色籽粒燕麦在抽

穗后 40 d 达峰值（3. 142），比黄色（0. 077）高 39. 8 倍（P<0. 01）； 黑色 444 抽穗后 40 d 最高（3. 272），较同期 QY2
（3. 018）高 8. 40%。

2. 2. 3　花色苷合成相关酶动态变化　  花色苷的合成受苯丙氨酸解氨酶（PAL）、类黄酮 3-羟化酶（F3´H）、花青

素合成酶（ANS）和类黄酮糖基转移酶（UFGT）等关键酶的调控。两种粒色燕麦籽粒  PAL、F3´H、ANS 和 UFGT
活性均随籽粒发育时间的推进呈先升后降趋势（图 4），与花色苷积累趋势较一致；酶活性峰值出现时间均为抽穗

后 25~35 d。
黑色籽粒燕麦酶活性在抽穗后 20~40 d 均极显著（P<0. 01）高于黄色籽粒燕麦（图 4），其中黑色籽粒燕麦

PAL 活性在抽穗后 25 d 达到峰值（43. 577 U·g-1），较黄色籽粒燕麦（34. 468 U·g-1）高 26. 43%；黑色籽粒燕麦稃

片 F3´H 活性在抽穗后 20~40 d 高于黄色 13. 93%~78. 40%，在抽穗后 25 d 达峰值（33. 736 U·g-1），较黄色

（24. 485 U·g-1）高 37. 78%；黑色籽粒燕麦稃片 ANS 活性在抽穗后 15~40 d 高于黄色 34. 11%~314. 78%，在抽

穗后 30 d 达到峰值（34. 012 U·g-1），而黄色籽粒燕麦在抽穗后 25 d 达到峰值（14. 430 U·g-1）；黑色籽粒燕麦峰值

较黄色高 135. 94%；黑色籽粒燕麦稃片 UFGT 活性在抽穗后 15~40 d 高于黄色 15. 30%~140. 67%，444 和 QY2
分别在抽穗后 30 d （34. 193 U·g-1）和 35 d （34. 586 U·g-1）达到峰值，较黄色 30 d（16. 093 U·g-1）和 35 d（12. 849 
U·g-1）分别高 112. 66% 和 169. 42%，黄色籽粒燕麦在抽穗后 5~30 d 变化较为平缓，在抽穗 30 d 后迅速下降。

2. 3　两种粒色燕麦稃片光合特性动态变化及日变化规律

2. 3. 1　光合特性动态变化　  两种粒色燕麦稃片的净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾速率（Tr）及胞间 CO₂
浓度（Ci）在籽粒发育过程中均呈先升后降的变化趋势，峰值出现在抽穗后 20 d 左右（图 5）；黄色籽粒燕麦在籽粒

发育中期（抽穗后 20~30 d）表现出显著的光合优势；品种间光合速率由高到低依次为 LN>qy2>QY2>444，与
光合色素含量变化规律相似。

图 3　不同粒色燕麦籽粒发育过程中稃片花色苷和黑色素含量变化

Fig. 3　Change in the content of anthocyanin and melanin in the lemma during the development of different colored oat kernels
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黄色籽粒燕麦在抽穗后 20~35 d，Pn与 Tr分别高于黑色 9. 70%~16. 00% 和 5. 73%~9. 99%（P<0. 01）；Pn在

抽穗后 30~35 d 降幅最大，黄色下降 109. 11%，黑色下降 129. 81%；Tr 在抽穗后 35~40 d 降幅最大，黄色下降

152. 29%，黑色下降 127. 53%。

在抽穗后 20~30 d，黄色籽粒燕麦 Gs高于黑色（P<0. 01）；黄色 Gs在抽穗后 20 d 达到峰值，较黑色高 5. 07%。

抽穗后 20 与 25 d，黑色籽粒燕麦的 Ci分别比黄色高 1. 14% 和 0. 48%（P<0. 01），表明其 Pn降低主要由非气孔限

制导致；至抽穗后 40 d，黄色高于黑色 3. 70%（P<0. 01）。

图 4　不同粒色燕麦籽粒发育过程中稃片花色苷合成相关酶活性变化

Fig. 4　 Changes in the activity of enzymes related to the synthesis of anthocyanin in the lemma during the development of 

different colored oat kernels

图 5　不同粒色燕麦籽粒发育过程中稃片光合特性动态变化

Fig. 5　Dynamic changes in photosynthetic parameters in the lemma during the development of different colored oat kernels
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2. 3. 2　不同时期光合特性日变化　  抽穗期 Pn、Gs及 Tr日变化均呈双峰曲线（图 6），峰值分别出现在 10：00 与

16：00，表现出典型的“光合午休”现象；两种粒色燕麦间无显著差异（P>0. 05）；7：00 黑色籽粒燕麦 Ci显著（P<
0. 05）高于黄色，其余时期无显著差异（P>0. 05）。两种粒色燕麦抽穗期光合特性日变化表明，抽穗期稃片光合

特性受发育阶段主导，粒色差异尚未显著影响光合调控。

黄色籽粒燕麦的 Pn日变化为双峰型，开花期和乳熟期峰值分别出现在 10：00 与 16：00（图 7 和图 8），开花期黄

色籽粒燕麦 13：00 的  Pn较 10：00 与 16：00 分别下降 18. 16% 和 16. 18%，乳熟期分别下降 19. 67% 和 10. 36%，表

明存在“光合午休”现象；黑色籽粒燕麦开花期和乳熟期的 Pn日变化呈单峰型，峰值出现在 10：00，13：00 无明显下

降，表明不存在“光合午休”现象；黑色籽粒燕麦在开花期和乳熟期 13：00 的 Pn 分别较黄色高 19. 77% 和 6. 72%
（P<0. 01）；黄色籽粒燕麦开花期 16：00 的 Pn 较黑色高 5. 48%（P<0. 01），乳熟期 10：00 和 16：00 分别较黑色高

16. 08% 和 6. 53% （P<0. 01）。

黄色籽粒燕麦开花期与乳熟期的 Gs与 Tr日变化与 Pn日变化同步，呈双峰型，而黑色则为单峰型，且峰值极显

著（P<0. 01）低于黄色籽粒燕麦；黄色籽粒燕麦的 Gs 在开花期 10：00 与 16：00 分别较黑色高 5. 07% 和 6. 41% 
（P<0. 01），乳熟期 10：00 与 16：00 则较黑色分别高 3. 25% 和 3. 29%（P<0. 01）；黄色籽粒燕麦的 Tr在开花期 10：
00 与 16：00 分别较黑色高 3. 68% 和 3. 97% （P<0. 01），乳熟期 10：00 与 16：00 则较黑色分别高 5. 11% 和 4. 18% 
（P<0. 01）；黑色籽粒燕麦的 Gs在开花期和乳熟期 13：00 较黄色分别高 7. 55% 和 2. 68%（P<0. 01）；黑色籽粒燕

麦的 Tr在开花期和乳熟期 13：00 较黄色分别高 14. 10% 和 4. 90% （P<0. 01）。黄色籽粒燕麦在“光合午休”时段

（13：00）的 Ci显著升高，乳熟期 13：00 较同期黑色高 1. 80%（P<0. 01），表明黄色籽粒燕麦的 Pn下降主要由非气

孔限制引起。整体而言，两种粒色燕麦的光合特性日变化规律受稃片色素组成与光保护能力的共同调控；黑色籽

粒燕麦通过强化保护性色素代谢，适应高光强环境，而黄色籽粒燕麦则依赖高光合色素含量实现光能高效捕获，

但易受午间强光抑制。

2. 4　燕麦稃片色素含量与光合特性的关系

为解析燕麦稃片色素含量与光合特性的内在联系，本研究结合随机森林模型与结构方程模型（SEM），系统

量化了籽粒颜色、光合色素、花色苷、黑色素及其交互作用对 Pn的直接与间接效应（图 9）。随机森林模型分析发

图 6　不同粒色燕麦籽粒抽穗期稃片光合特性日变化

Fig. 6　Daily variation in photosynthetic parameters in the lemma of different colored oat kernels during heading stage
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现（图 9a），光合色素（总叶绿素、叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素）对 Pn的贡献度较高，重要性评分>13. 35%，表明

光能捕获能力是驱动稃片光合效率的核心因素（P<0. 01）；花色苷与黑色素对 Pn的贡献度次之，重要性评分分别

为 12. 81% 与 11. 87%。基于随机森林模型结果，采用分段式结构方程模型进一步探讨籽粒颜色和品种及其交互

作用与稃片色素含量如何影响燕麦稃片的净光合速率（图 9b），结果表明，模型拟合良好（R2=0. 956，Fisher’s C=

0. 089），籽粒颜色、叶绿素 a、类胡萝卜素、花色苷和黑色素含量对 Pn有直接极显著效应（P<0. 01），其中类胡萝卜

素含量的路径系数最大，为 0. 486；品种、籽粒颜色与品种交互作用及叶绿素 b 还通过影响籽粒颜色、叶绿素 a、类

胡萝卜素、花色苷和黑色素含量来间接影响 Pn。将间接效应和直接效应求和计算总效应后结果表明，籽粒颜色对

Pn的效应最高，为 0. 715（图 9c）。

图 7　不同粒色燕麦籽粒开花期稃片光合特性日变化

Fig. 7　Daily variation in photosynthetic parameters in the lemma of different colored oat kernels during flowering stage

图 8　不同粒色燕麦籽粒乳熟期稃片光合特性日变化

Fig. 8　Daily variation in photosynthetic parameters in the lemma of different colored oat kernels during milk stage
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3　讨论

3. 1　不同粒色燕麦稃片色素及其相关合成酶动态差异

植物表型颜色的动态演变与色素物质积累密切相关［21］。本研究发现，在两种粒色燕麦籽粒发育过程中，稃片

的颜色由绿色变为黄色或黑色，这种颜色转变过程不仅反映了不同粒色燕麦的生理特性，也为品种鉴定提供了重

要的形态学依据［22］。黄色与黑色籽粒燕麦在稃片色素含量上呈显著差异，黄色籽粒燕麦通过光合色素的高效积

累响应发育需求，而黑色籽粒燕麦则通过苯丙烷代谢途径强化保护性色素合成；其中，黄色籽粒燕麦在抽穗后 20 
d 总叶绿素含量较黑色籽粒提高 29. 95%，这一现象与 Liu 等［16］报道的发育阶段特异性色素积累规律一致。这种

光合色素的阶段性积累特征在禾本科作物中具有高度保守性，如小麦（Triticum aestivum）旗叶叶绿素含量峰值与

籽粒灌浆期同步［23］，提示黄色籽粒燕麦可能通过相似的发育调控网络实现光合效率最大化。黑色籽粒燕麦通过

激活苯丙烷代谢途径实现保护性色素花色苷、黑色素等［24］的特异性富集。本研究表明，黑色籽粒燕麦花色苷含量

自抽穗后 15 d 持续升高，至 30 d 达到峰值，较黄色籽粒高 83. 96%，黑色素含量在完熟期更是黄色籽粒的 39. 8 倍；

花色苷合成关键酶活性在黑色籽粒中显著增强，这可能直接促进花色苷的糖基化修饰与稳定性［25］，进而有助于黑

色籽粒燕麦花色苷的合成与积累。苯丙烷代谢通过 PAL 等关键酶驱动代谢流，其调控网络表观遗传修饰［26］；黑

色籽粒燕麦苯丙烷代谢途径相关酶活性的高积累特征与小麦籽粒酚类物质的发育特异性积累规律［9］及水稻

（Oryza sativa）颖壳花色苷合成的酶促调控机制［18］高度吻合，证实苯丙烷代谢强化是禾本科作物次生代谢物合成

的共同进化策略。此外，品种差异显著影响代谢效率，黑色籽粒燕麦 444 的花色苷含量较 QY2 高 8. 4%，这种基

因型特异性调控与小麦中 ANS 和 UFGT 活性积累机制存在功能一致性［27］。综上，两种粒色燕麦的色素分化主

要源于色素含量的时序调控差异：黄色籽粒燕麦通过优先合成光合色素以满足发育需求，而黑色籽粒燕麦则通过

花色苷合成相关酶实现保护性色素的高效合成；这种色素差异的选择性强化可能反映了不同生态型燕麦在环境

适应策略上的进化分歧。

3. 2　燕麦稃片色素含量对光合特性的影响

光合特性动态变化与色素组成密切相关，而 Pn作为光合作用的核心指标，其动态变化直接反映了稃片光合

系统的功能效率［28］。本研究显示，黄色籽粒燕麦在抽穗后 20~30 d 的 Pn、Gs 及 Tr 均极显著高于黑色籽粒燕麦

（P<0. 01），其中，黄色籽粒 Pn较黑色籽粒高 16. 00%，与光合色素的积累趋势一致。这一结果与禾本科作物非叶

图 9　燕麦稃片净光合速率影响因素分析

Fig. 9　Analysis of factors affecting net photosynthetic rate in oat lemma
a： 燕麦稃片净光合速率主要影响因素排序 The sequence of main factors affecting the net photosynthetic rate of oat glume； b： 分段式结构模型分析燕

麦稃片色素对净光合速率的影响过程及其路径 The process and path the segmented structure model analysis of the effect of oat glume pigment on the 
net photosynthetic rate； c： 各影响因子的标准化效应值 The standardized effect value of each influencing； TC： 总叶绿素 Total chlorophyll； Car： 类胡

萝卜素 Carotenoid； Chl a： 叶绿素 a Chlorophyll a； Chl b： 叶绿素 b Chlorophyll b； ANT： 花色苷 Anthocyanins； Mel： 黑色素 Melanin； PAL： 苯丙氨

酸解氨酶 Phenylalanine ammonia lyase； F3´H： 类黄酮 3-羟化酶 Flavonoid 3-hydroxylase； ANS： 花青素合成酶 Anthocidin synthase； UFGT： 类黄酮

糖基转移酶 Flavonoid UDP-glucosyltransferase； GC： 籽粒颜色 Grain color； V： 品种 Variety； GC×V： 籽粒颜色与品种交互作用 The interaction 
between grain color and variety.
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绿色器官光合特性规律相符，Simkin 等［4］提出，小麦穗部光合能力与叶绿素含量呈正相关，且在籽粒灌浆期贡献

显著；Zeng 等［6］发现燕麦稃片光合色素的高积累可缓解干旱胁迫下的光能捕获效率下降趋势。表明光合色素光

能捕获能力的增强是驱动黄色籽粒稃片高光合效率的关键因素［29］。黑色籽粒燕麦的花色苷含量在抽穗后  30 d 
达到峰值；黑色素含量自抽穗后  15 d 起持续积累，并在完熟期达到峰值，说明二者通过竞争性抑制光合色素的

能量传递或遮蔽光合机构，降低了光能利用效率［24］。这一结果与 Zhao 等［30］的研究一致，即保护性色素积累虽

降低光能转化效率，但可显著缓解强光胁迫下的光氧化损伤。另外，黑色籽粒燕麦的 Ci在抽穗后  20~25 d 极显

著高于黄色品种，结合其 Pn与 Gs相反的规律，表明其光合限制主要源于非气孔因素，导致光系统Ⅱ活性受损或

核酮糖 -1，5-二磷酸羧化酶/加氧酶（ribulose-1，5-bisphosphate carboxylase/oxygenase，Rubisco）效率降低，与小麦

旗叶光合抑制的非气孔机制相似［31］。结构方程模型进一步量化了色素对光合特性的调控路径，类胡萝卜素对 Pn

的直接效应最大，其可能通过拓宽光吸收光谱及清除活性氧（reactive oxygen species， ROS），协同提升光系统稳

定性［32］。花色苷和黑色素则通过负向效应抑制 Pn，可能与保护性色素对光能的竞争性吸收或代谢资源分配冲突

有关［33］，这一调控模式与 Yu 等［34］的发现一致，光保护色素的积累虽增强抗逆性，但可能以牺牲部分光合效率为代

价。此外，籽粒颜色对 Pn的总效应最高，可能表明表型差异通过色素代谢网络的协同作用主导光合特性分异［35］；

黄色籽粒燕麦依赖光合色素的高效积累维持光能捕获优势，而黑色籽粒通过保护性色素介导的光屏蔽和 ROS 清

除机制增强光系统稳定性。

3. 3　不同粒色燕麦稃片光合特性日变化差异的生理机制

光合特性日变化规律是植物光响应能力与光保护机制动态平衡的直接体现［36］。本研究显示，两种粒色燕麦

稃片在不同发育阶段的光合特性日变化模式呈显著差异，其差异与稃片色素组成及光保护策略密切相关。两种

粒色燕麦在抽穗期均出现明显的“光合午休”现象，表明此阶段的“光合午休”主要由发育阶段主导，粒色差异尚未

显著影响光响应调控［37］；此时两种粒色燕麦稃片的光合色素与保护性色素含量相近，进一步支持了光抑制效应的

普适性［38］。开花期与乳熟期，粒色差异对光合日变化的调控作用显著增强；黄色籽粒燕麦的 Pn日变化仍为双峰

型，开花期和乳熟期 13：00 时 Pn分别较峰值下降 22. 18% 和  24. 67%，且伴随 Ci显著升高，表明其光合午休主要由

非气孔限制驱动［31］；与此相反，黑色籽粒燕麦的 Pn 日变化呈单峰型，午间无显著下降，且 Ci 波动范围较小

（±2. 1%），揭示其光系统稳定性更高。两种粒色稃片光合特性日变化差异可能与色素代谢特征直接相关［39］，黑

色籽粒燕麦在开花期后稃片花色苷含量显著增加，其通过吸收 450~550 nm 波段的过量蓝紫光［40］，减少光系统过

激，从而维持光系统Ⅱ最大光化学效率的稳定性［41］；此外，黑色素含量的持续积累可能通过物理遮光效应降低到

达叶绿体的光强，进一步缓解光抑制风险［42］。相比之下，黄色籽粒燕麦虽具有更高的光合色素含量，但其缺乏保

护性色素的协同调控，可能导致午间强光下 ROS 积累加剧，引发光系统损伤［43］。上述分析表明，粒色差异通过调

控稃片色素组成，决定了光合日变化模式的环境适应性；黄色籽粒燕麦以高光能捕获效率为优势，但易受强光胁

迫；黑色籽粒燕麦则可能通过保护性色素介导的光屏蔽与 ROS 清除机制［33］，在维持光合稳定性与抗逆性之间实

现平衡。这一发现为解析非叶器官光合调控的多样性提供了新视角，并为选育适应高光强环境的燕麦品种奠定

了生理学基础。

4　结论

黄色与黑色籽粒燕麦稃片在抽穗后 20~30 d，光合色素、花色苷、黑色素含量及相关合成酶活性呈极显著差

异；黄色籽粒燕麦的光合色素含量、Pn、Gs和 Tr均显著高于黑色籽粒燕麦，但其在开花期和乳熟期 Pn日变化呈双峰

型，出现典型的“光合午休”现象；黑色籽粒燕麦自抽穗后 15 d 起持续积累花色苷和黑色素，含量极显著高于黄色

籽粒，且在开花期和乳熟期 Pn日变化呈单峰型，未表现“光合午休”现象。结构方程模型表明，籽粒颜色对净光合

速率的综合影响最大，光合色素正向影响 Pn，而花色苷与黑色素则负向调控 Pn。
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