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光合系统的损伤特征研究
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摘　 要: 为探究莫索湾地区 ２ 种优势短命植物对光照和温度的光合适应机制ꎬ该文测定了卷果涩芥

(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ)和硬萼软紫草(Ａｒｎｅｂｉａ ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ)在不同温度下(２５~ ６０ ℃)及恒定常温(２５ ℃)与胁

迫高温(５０ ℃)下不同光强间(８０~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)的叶绿素荧光参数ꎬ以探讨其光损伤情况和光合活

性变化ꎮ 结果表明:(１)随温度升高ꎬ２ 种短命植物的光合效率和电子传递速率先升后降ꎬ４０ ℃时达到最高

值ꎬ其后快速下降ꎬ并伴随着光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)非调节性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＯ)]和光系统 Ｉ(ＰＳ Ｉ)受
体端热耗散效率 [Ｙ(ＮＡ)]的上升ꎬ受体端激发压积累ꎬ光合系统受损ꎮ (２)在 ８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１的光

照范围内ꎬ常温下ꎬ光合效率随光照强度增加而增加ꎻ而高温下ꎬ光照与高温对植物产生了联合胁迫ꎬ造成光

合活性下降ꎬＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＰＱ)]降低ꎬ并且当光强达 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ环式

电子传递流逐渐消失ꎮ 综上所述ꎬ一定范围内的光照和温度能够提升 ２ 种短命植物的光合活性ꎬ激活热耗

散和环式电子传递流ꎬ减少光抑制ꎬ但温度增加及高温下光强的增加会使 ２ 种短命植物的适应能力减弱ꎬ光
保护机制消失ꎬ其主要原因为 ＰＳ Ｉ 受体侧激发压积累和调节性热耗散保护能力不足使植物光合系统受损ꎮ
关键词: 短命植物ꎬ 光合作用ꎬ 光保护ꎬ 光抑制ꎬ 联合胁迫
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　 　 近年来ꎬ全球气候变暖ꎬ植物生长繁殖受到严

重影响ꎮ 有研究者表示ꎬ如果全球平均气温升高

超过 １.５ ~ ２.５ ℃ ꎬ将会有 ２０％ ~３０％的物种面临灭

绝(郑立平ꎬ２００９)ꎬ这使环境脆弱的荒漠生态系统

受到了巨大威胁ꎮ 荒漠生态系统生物多样性单

一ꎬ结构简单ꎬ生境破碎化严重ꎬ导致荒漠化程度

进一步加剧(Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 短命植物作为荒

漠区初夏的主要植被类群ꎬ对控制土壤荒漠化扩

张ꎬ维持生态系统稳定有着重要作用ꎮ 据统计ꎬ古
尔班通古特沙漠中短命植物种类数量占该地植物

总数的 ３７.１％ꎬ春季绿色产量占群落产量的 ６０％
以上(张立运和陈昌笃ꎬ２００２)ꎮ 因此ꎬ探究短命植

物光合生理生态特性ꎬ对荒漠生态环境植被的保

护与恢复具有重要意义ꎮ
短命植物是一类利用雪水或春季雨水于每年

３—５ 月迅速完成生活周期ꎬ具有特殊生态型的草

本植物群体(毛祖美和张佃民ꎬ１９９４)ꎬ在我国新疆

和东北等地多有分布(杨公甫和赖晓辉ꎬ２０２０)ꎮ
常年来短命植物为适应恶劣的荒漠环境ꎬ逐渐缩

短生命周期ꎬ其解剖结构和生理特性也进化出了

独特的适应方式———高光效性(毛美祖ꎬ１９９２ꎻ司
雯等ꎬ２０２０)ꎮ 有研究者表示ꎬ短命植物虽属于 Ｃ３
植物ꎬ但叶片具有与 Ｃ４ 植物类似的维管束鞘结

构ꎬ光合速率较其他植物高ꎬ且叶绿体富含电子传

递成分和光合酶( Ｊｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８３ꎻ刘彭ꎬ２００７ꎻ齐
鲁壮ꎬ２００７)ꎮ 另外ꎬＲｅｃｃｈｉａ 等(２０１７)表示短命植

物有着较高的电子传递速率 ( ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｒａｔｅꎬ ＥＴＲ)和半饱和光子通量密度ꎻ在胁迫环境

下ꎬ高的 ＰｓｂＳ 蛋白含量和非光化学淬灭机制( ｎｏｎ￣
ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎬ ＮＰＱ)能够很好地保护光

合 系 统 ( Ｃｏｒｒｅａ￣ｇａｌｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎻ高光环境下光系统内天线(ＣＰ４７)可调节

其能量分配ꎬ避免光系统损伤(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
以上研究对短命植物的光合适应性有了很好的解

释ꎬ但相对其他非短命植物而言ꎬ短命植物光合作

用方面的研究依然很少ꎬ并且不同植物对不同环

境条 件 的 光 合 适 应 机 制 存 在 差 异ꎬ 卷 果 涩 芥

(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ ) 和 硬 萼 软 紫 草 ( Ａｒｎｅｂｉａ
ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ)作为莫索湾地区的优势短命植物ꎬ其对

光照和温度的光合特性和光合适应机制尚不清

楚ꎮ 因此ꎬ本文可概括其光合特性ꎬ拓宽人们对短

命植物光合适应机制的认识ꎬ为保护和利用短命

植物资源ꎬ恢复荒漠植被提供关键信息ꎮ
本研究以莫索湾地区 ２ 种优势短命植物卷果

涩芥和硬萼软紫草为研究对象ꎬ利用叶绿素荧光

技术分别对低光处理下不同温度间及恒定常温和

胁迫高温下不同光照间的叶绿素荧光参数进行测

定ꎬ拟探讨:(１)莫索湾地区 ２ 种优势短命植物在
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不同温度与光照下的光合适应机制ꎻ(２)２ 种短命

植物光系统对光照与温度的敏感程度ꎻ(３)胁迫条

件下 ２ 种短命植物的光合效率和能量分配规律ꎬ
明确热耗散和循环电子传递流是否能有效保护光

合系统免受温度和光照的伤害ꎮ 旨在为荒漠环境

植被恢复提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究区位于新疆维吾尔自治区古尔班通古特

沙漠南缘(８６°０３′３６″ Ｅꎬ４５°１８′００″ Ｎꎬ海拔 ３６４ ~
３５９ ｍ)的莫索湾研究站ꎮ 夏季干旱少雨ꎬ冬季寒

冷少雪ꎬ年降水量为 １１５ ｍｍꎬ年潜在蒸发量为

１ ９４２ ｍｍꎬ年平均气温为 ４ ~ ６ ℃ꎬ４—５ 月的平均

气温为 ２７ ℃ꎬ极端温度可达 ３６ ℃ꎬ昼夜温差极

大ꎬ年平均日照时间为 ３ １００ ~ ３ ２００ ｈ(王永兵和

李亚萍ꎬ２０２０)ꎬ光热资源丰富ꎬ属于典型的干旱或

半干旱大陆性气候ꎻ土壤类型以风沙土和灰漠土

为 主ꎻ 主 要 分 布 物 种 有 梭 梭 ( Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)、沙拐枣(Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)等

木本植物及卷果涩芥(Ｍａｌｃｏｌｍｉａ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ)、硬萼

软紫草( Ａｒｎｅｂｉａ ｄｅｃｕｍｂｅｎｓ) 和牻牛儿苗 ( Ｅｒｏｄｉｕｍ
ｓｔｅｐｈａｎｉａｎｕｍ)等草本短命植物ꎮ 其中卷果涩芥和

硬萼软紫草经过前期野外物种调查发现分别占该

地区短命植物总数的 ５６.５％与 １６.６％ꎬ是该区典型

的优势短命植物ꎮ
１.２ 试验材料和设计

于 ２０２１ 年 ５ 月 ９ 日、５ 月 １１ 日和 ５ 月 １３ 日的

清晨ꎬ在莫索湾沙漠研究站附近随机选择长势良

好且叶片完整的卷果涩芥和硬萼软紫草植株ꎬ挖
取植株及距植株根部 ５ ｃｍ 以内的所有根际土壤ꎬ
一并放入铺有湿润滤纸的黑色塑料袋中ꎬ并用隔

热箱带回实验室ꎬ其后将待测植株和湿润滤纸分

装到适宜器皿中ꎬ放入设置好相应温度与光照强

度的光照培养箱中进行试验处理ꎮ
采样植株用于 ３ 组试验ꎬ分别为温度处理组、

常温光照处理组和高温光照处理组ꎮ 第一组(温

度处理组):光照强度设置为恒定的 ８０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１ꎬ温度分别为 ２５、３０、４０、５０、６０ ℃ꎻ第二组

(常温光照处理组):温度设置为恒定的 ２５ ℃ꎬ光
照强度分别为 ８０、１６０、２４０、３２０、４００ μｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１ꎻ第三组(高温光照处理组):将第一组试验中测

定得到的数据进行初步整理分析ꎬ得到 ２ 种短命

植物受温度胁迫的温度点(５０ ℃)ꎬ将此温度点作

为第三组试验的恒定高温ꎬ光强梯度与第二组的

设定保持一致ꎮ 其上每一组的每一梯度均处理

１ ｈꎬ且每一梯度均重复 ３ 次ꎮ
１.３ 光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)和光系统 Ｉ(ＰＳ Ｉ)量子产率

的测定

植株经温度、光照处理后ꎬ选择完全伸展且成

熟、健 康 的 叶 片ꎬ 夹 上 暗 适 应 专 用 夹ꎬ 暗 适 应

２０ ｍｉｎꎬ使用德国 Ｗａｌｚ 公司的脉冲调制双通道叶

绿素荧光仪(Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００)ꎬ参照 Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００
使用说明及 Ｋｒａｍｅｒ 等(２００４)的方法ꎬ测定相关的

叶绿素荧光参数ꎮ 先设定参数ꎬ点击 ＭＬꎬ打开测

量光ꎬ记录暗适应后的初始荧光(Ｆｏ)ꎬ之后打开饱

和脉冲光(１０ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)持续 ６００ ｍｓ 测

定暗适应后的最大荧光(Ｆｍ)ꎬ打开光化光ꎬ并在光

化光开始后每隔 ２０ ｓ 给予一个持续时间为 ３００ ｍｓ
的饱和脉冲光ꎬ以确定光化光下最大荧光信号

(Ｆｍ′)和最大 Ｐ７００ 信号(Ｐｍ′)ꎮ Ｐｍ与 Ｐｍ′的测定

方法相似ꎬ但需用远红光代替光化光ꎬ等待光系统

达到动态平衡时ꎬ关闭光化光ꎮ 根据以上参数使

用计算机自动计算光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)与光系统 Ｉ
(ＰＳ Ｉ)的量子产量及 ＰＳ Ⅱ最大光化学效率(Ｆ ｖ /
Ｆｍ)ꎬ公式如下ꎮ

ＰＳ Ⅱ的最大光合效率 Ｆ ｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ－ Ｆｏ) / Ｆｍꎻ
ＰＳ Ⅱ 的 实 际 光 合 效 率 Ｙ ( Ⅱ) ＝ ( Ｆｍ′ －

Ｆ ｓ) / Ｆｍ′ꎻ
ＰＳ Ⅱ非调节性能量耗散的量子产量Ｙ(ＮＯ)＝

Ｆ ｓ / Ｆｍꎻ
ＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量 Ｙ(ＮＰＱ)＝

１－Ｙ(Ⅱ)－Ｙ(ＮＯ)ꎻ
Ｙ(Ⅱ)＋Ｙ(ＮＰＱ)＋ Ｙ(ＮＯ)＝ １ꎻ
ＰＳ Ｉ 的实际光合效率 Ｙ( Ｉ)＝ (Ｐｍ′－Ｐ) / Ｐｍꎻ
ＰＳ Ｉ 供体侧限制引起的非光化学能量耗散的

量子产量 Ｙ(ＮＤ)＝ Ｐ / Ｐｍꎻ
ＰＳ Ｉ 受体侧限制引起的非光化学能量耗散的量

子产量 Ｙ(ＮＡ)＝ (Ｐｍ－ Ｐｍ′) / Ｐｍꎻ
Ｙ(Ｉ)＋ Ｙ(ＮＡ)＋ Ｙ(ＮＤ)＝ １ꎻ
ＰＳ Ｉ 环式电子传递量子产量 Ｙ(ＣＥＦ)＝ Ｙ( Ｉ) －

Ｙ(Ⅱ)ꎻ
ＰＳ Ｉ 环式电子传递量子产量 Ｙ(ＣＥＦ)与 ＰＳ Ⅱ

实际光合效率 Ｙ(Ⅱ)比率 [Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)]ꎬ常
用于评价环式电子传递速率的高低ꎮ
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１.４ ＰＳ Ⅱ的相对电子传递速率的测定

叶绿素荧光参数测定完成后ꎬ更换 Ｌｉｇｈｔ Ｃｕｒｖｅ
模式进行 ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率的测定ꎬ设定 １０
个光合有效辐射 ( ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎬ
ＰＡＲ)梯度ꎬ分别为 ２９、３７、５５、１１３、１９１、２３３、３４９、
５２０、７７８、１ １９７ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ每个梯度持续 ３０
ｓꎬ饱和脉冲光设为 １０ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１ꎬ照射

３００ ｍｓꎬ５ ｍｉｎ 后得到快速光响应曲线ꎬ保存图像ꎬ
记录数据ꎬ并通过计算机自动计算 ＰＳ Ⅱ的相对电

子传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]ꎮ 计算公式为 ｒＥＴＲ(Ⅱ) ＝
ＰＡＲ× Ｙ(Ⅱ)× ０.８４× ０.５ꎮ
１.５ 数据处理

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软 件 整 理 数 据ꎬ 用

ＳＰＳＳ ２６.０ 软件进行数据的单因素方差分析( ｏｎｅ￣
ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬＬＳＤ 法进行多重比较ꎬ差异显著性

为 Ｐ<０.０５ꎬ用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件制图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同光照与温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ最大光

合效率(Ｆｖ / Ｆｍ)的影响

由图 １ 可知ꎬ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ受温度影响

较大ꎮ 在 ８０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１的光强下ꎬ２５ ~ ３０ ℃的

温度间ꎬ Ｆ ｖ / Ｆｍ均大于 ０.８ꎻ但当温度超过 ４０ ℃时ꎬ
Ｆ ｖ / Ｆｍ显著下降ꎬ５０ ℃时卷果涩芥和硬萼软紫草分

别下降了 ３０.９％和 ６６.２６％ꎬ是 Ｆ ｖ / Ｆｍ下降率最高

的温度点 (图 １:Ａ)ꎬ为 ２ 种短命植物的温度敏

感点ꎮ
相同光照范围内(８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)ꎬ

恒定常温(２５ ℃)下ꎬ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ对光照

变化不敏感ꎬ均大于 ０.８(图 １:Ｂ)ꎻ恒定高温(５０
℃)下ꎬ随着光照强度的增加 ２ 种短命植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ

显著下降ꎬ且当光强超过 ２４０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ卷
果涩芥 Ｆ ｖ / Ｆｍ趋于 ０(图 １:Ｃ)ꎮ 以上结果表明相

同光照范围内ꎬ处于常温的植株不会伴随光照强

度的增加而受到影响ꎻ但高温下ꎬ植株会受到温度

与光照的协同作用ꎬ加速 Ｆ ｖ / Ｆｍ的下降ꎮ
２.２ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ激发能

分配的影响

在温度持续增加的处理下ꎬ２ 种短命植物的

Ｙ(Ⅱ)逐渐降低ꎬＹ(ＮＯ)增加ꎬ即用于光化学反应

的能量递减 (图 ２: Ａꎬ Ｇ)ꎻ而 ２ 种短命植物的

Ｙ(ＮＰＱ)呈 ２ 种不同趋势(图 ２:Ｄ)ꎬ硬萼软紫草

Ｙ(ＮＰＱ)在 ２５ ~ ４０ ℃时上升ꎬ其后显著下降ꎬ卷果

涩芥 Ｙ(ＮＰＱ)随温度上升而持续上升ꎮ 表明当温

度超过 ４０ ℃ 时硬萼软紫草调节性热耗散的量子

产量下降ꎬ光保护能力降低ꎬ而卷果涩芥持续上

升ꎮ 进一步观察在恒定高温下 ８０ ~ ４００ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１的光照范围内卷果涩芥 Ｙ(ＮＰＱ)可发现ꎬ
此时卷果涩芥的 Ｙ(ＮＰＱ)从图 ２:Ｄ 中的增加转变

为下降ꎬ且 ２ 种短命植物的 Ｙ(ＮＯ)均增加(图 ２:
ＦꎬＩ)ꎬＹ(Ⅱ)降低(图 ２:Ｃ)ꎮ 表明光照和高温产生

了协同作用ꎬ促使 ２ 种短命植物光合效率进一步

下降ꎬ并且卷果涩芥的热耗散保护能力也在光强

增加的情况下逐渐下降ꎮ 另外将 ２ 种短命植物

Ｙ(Ⅱ) 和 Ｙ(ＮＰＱ)的下降速率进行比较可发现ꎬ
硬萼软紫草的光合效率下降速率比卷果涩芥快ꎬ
说明卷果涩芥的光保护能力较硬萼软紫草强ꎮ

常温(２５ ℃)下ꎬ２ 种短命植物 Ｙ(Ⅱ)随光照

强度的增加而增加(图 ２:Ｂ)ꎬＹ(ＮＰＱ)和 Ｙ(ＮＯ)
总体趋于平稳(图 ２:ＥꎬＨ)ꎬ表明常温下ꎬ８０ ~ ４００
μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１内的光照强度增加促进了 ２ 种短命

植物的光化学反应ꎻ然而ꎬ高温下ꎬ光照强度的增

加会增加 ２ 种短命植物的胁迫程度ꎬＹ(Ⅱ)会进一

步下降(图 ２:Ｃ)ꎬＹ(ＮＯ)增加(图 ２:Ｉ)ꎮ 表明 ２ 种

短命植物对温度较光照敏感ꎬ且进一步证实了高

温胁迫下光照强度的增加会加剧光合速率的

下降ꎮ
２.３ 不同光照、温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 激发能分

配的影响

ＰＳ Ｉ 能量分配与 ＰＳ Ⅱ能量分配规律相似ꎬ受
温度影响较大ꎮ ２ 种短命植物 Ｙ( Ｉ)随着温度升高

呈先上升后下降趋势ꎬ在 ２５ ~ ３０ ℃下ꎬ卷果涩芥和

硬萼软紫草 Ｙ( Ｉ)逐渐上升ꎬ分别在 ４０ ℃和 ３０ ℃
时达到最高ꎬ其后显著下降ꎬ且 Ｙ(ＮＡ)显著增加

(图 ３:ＡꎬＧ)ꎬ表明适宜温度内温度的增加提高了

２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 的光合效率ꎬ但当温度超过一

定值时 (卷果涩芥:４０ ℃ꎬ硬萼软紫草:３０ ℃)ꎬ
ＰＳ Ｉ光合效率下降ꎮ

常温下ꎬ随着光照强度的增加 ２ 种短命植物的

Ｙ( Ｉ)逐渐增加ꎬＹ(ＮＤ)减少ꎬＹ(ＮＡ)一直保持较小

数值(图 ３:ＢꎬＥꎬＨ)ꎬ卷果涩芥和硬萼软紫草在

４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１光强下的 Ｙ( Ｉ)相较 ８０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１下分别增加了 ４１.５％和 ３４％ꎬ表明常温下ꎬ
光照强度的增加提高了 ２ 种短命植物的 ＰＳ Ｉ 光合

效率ꎻ 进一步观察ꎬ高温下ꎬ随着光照强度的增加
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温度处理组:恒定光照为 ８０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎻ常温光照处理组:恒定常温为 ２５ ℃ꎻ高温光照处理组:恒定高温为 ５０ ℃ꎮ 下同ꎮ
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｓ ８０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎻ Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ
２５ ℃ꎻ Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ: Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ５０ ℃. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳ Ⅱ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

Ｙ( Ｉ)进一步下降ꎬＹ(ＮＡ)增加(图 ３:ＣꎬＩ)ꎬ说明 ２
种短命植物的 ＰＳ Ｉ 与 ＰＳ Ⅱ相同ꎬ高温下光照强度

的增加会加大 ＰＳ Ｉ 光合效率的下降程度ꎮ
２.４ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 环式电

子传递流的影响

由图 ４:Ａ 可知ꎬ２ 种短命植物环式电子传递量

子产量与ＰＳ Ⅱ 实际量子产量的比值 [Ｙ(ＣＥＦ) /
Ｙ(Ⅱ)]随温度升高而升高ꎮ 当温度达 ５０ ℃ 时ꎬ卷
果涩芥和硬萼软紫草 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)分别升高至

１.１６ 和 １.４０ꎬ表明 ＰＳ Ｉ 环式电子传递速率随温度上

升被逐渐提高ꎻ６０ ℃ 时ꎬ２ 种短命植物 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ
(Ⅱ)出现异常(图 ４:Ａ)ꎮ 常温下 ２ 种短命植物的

Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)曲线在 ８０~４００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１的光

照范围内波动微小ꎬ随光照强度的增加而缓慢下降

(图 ４:Ｂ)ꎬ表明此范围内光照强度的增加促进了

ＰＳ Ⅱ实际光合效率和线性电子传递速率的增加ꎮ
进一步观察可知ꎬ在高温 ５０ ℃下ꎬＹ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)
随光照强度的增加而增加ꎬ 当光强增加到 ３２０
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１和 ４００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１时ꎬ卷果涩芥

和硬萼软紫草的 Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)相继出现异常(图
４:Ｃ)ꎬ说明在恒定高温(５０ ℃)下ꎬ光照强度的增强

可促进环式电子传递速率升高ꎬ但当光强增加到一

定阈值时ꎬ光照与高温会产生协同作用ꎬ使环式电

子传递流速率下降直至消失(图 ４:Ｃ)ꎮ

２.５ 不同光照和温度对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ的相对

电子传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]的影响

温度与光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ相对电子

传递速率 [ ｒＥＴＲ(Ⅱ)]的影响与对光合效率的影

响相似ꎬｒＥＴＲ(Ⅱ)随着温度增高而下降ꎬ温度上升

至 ６０ ℃时ꎬ２ 种短命植物 ｒＥＴＲ(Ⅱ)下降至 ０(图
５:Ａ)ꎬ说明温度升高使 ２ 种短命植物的电子传递

速率降低ꎬ６０ ℃时ꎬ下降至 ０ꎮ 进一步比较常温和

高温下光照强度的变化对 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的影响ꎬ常温

下 ２ 种短命植物 ｒＥＴＲ(Ⅱ)随着光照强度增加而

增加(图 ５:Ｂ)ꎬ但高温下ꎬｒＥＴＲ(Ⅱ)随光照强度的

增加而下降ꎬ且当光照升至 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ
卷果涩芥 ｒＥＴＲ(Ⅱ)降为 ０(图 ５:Ｃ)ꎬ说明常温下

光照强度的增加可提高 ２ 种短命植物的相对电子

传递速率ꎬ而高温下光强的增加使 ＰＳ Ⅱ电子传递

受阻ꎬ相对电子传递速率下降ꎬ且植株受严重胁迫

时降至 ０ꎮ

３　 讨论

３.１ 不同温度和光照下 ２ 种短命植物的光抑制情况

高温导致植物光抑制ꎬ而光照与高温的协同

作用会加剧光抑制ꎬ造成光系统不可逆损伤(张强

皓等ꎬ２０２０)ꎮ Ｆ ｖ / Ｆｍ是衡量植物光抑制的典型指

标ꎬ可以反映植物潜在的最大光能转换效率(刘丽
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图 ２　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ能量分配的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳⅡｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

娟和高辉ꎬ２０１８)ꎬ值常处于 ０.８ ~ ０.８５ 之间ꎬ在受

环境胁迫时会显著降低(唐钢梁等ꎬ２０１３ꎻ武洪敏

等ꎬ２０２１)ꎮ 在本研究中ꎬ光照强度的增加未引起

Ｆ ｖ / Ｆｍ的变化ꎬＹ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)随着光照强度的增加

而增加ꎬ说明该光照强度为 ２ 种短命植物的适宜

光照条件ꎬ可利于电子传递速率和光合活性的提

升ꎮ Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)是 ＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ⅰ的实际原初光

能捕获效率ꎬ可作为植物光合电子传递速率快慢

的相对指标 (董益等ꎬ ２０２１)ꎬ这可在本研究中

ｒＥＴＲ(Ⅱ)的变化趋势得到充分证实ꎮ 在温度处理

中ꎬ高温使 Ｆ ｖ / Ｆｍ、Ｙ( Ｉ)和 Ｙ(Ⅱ)显著降低ꎬ植物叶

片光化学反应受到抑制ꎬ且抑制程度在光照和高

温的协同作用下逐渐加大ꎬ这与在高温环境下 ＰＳ
Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 损伤指标 Ｙ(ＮＯ)和 Ｙ(ＮＡ)显著升高结

果一致(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻＬｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
ＰＳ Ⅱ的损伤主要由 Ｙ( ＮＰＱ) 的下降引起ꎮ

Ｙ(ＮＰＱ)是 ＰＳ Ⅱ调节性能量耗散的量子产量ꎬ可
以反映 ＰＳ Ⅱ通过调节性非光化学淬灭机制耗散

的热量比例及植物耗散过剩光能的能力ꎬ即光保

护能力(张翼飞等ꎬ２０１３) ꎮ 在 ２５ ~ ４０ ℃ 间ꎬ２ 种

短命植物的 Ｙ( ＮＰＱ)均维持在较高水平ꎬＹ(Ⅱ)
和 ｒＥＴＲ(Ⅱ)也未受温度变化影响ꎬ说明 ２ 种短
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图 ３　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 能量分配的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳ Ｉ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

命植物的光合活性在热耗散机制的保护下均较

高ꎬ且光合系统未受损伤ꎮ 但温度超过 ４０ ℃ 及

５０ ℃ 时ꎬ光照强度的增加使 Ｙ ( ＮＰＱ) 下降ꎬ Ｙ
(ＮＯ)增加ꎬ植物光保护能力下降ꎬＰＳ Ⅱ超复合

物受损程度加大ꎬ光合活性急速降低ꎮ 这与陈梅

和唐运来(２０１３)对苋菜的研究结果一致ꎬ该研究

表示高温导致苋菜光合活性下降ꎬ造成光合系统

损伤ꎬ其主要原因可能是高温导致植物光系统捕

光天线和反应中心结构发生改变或分离ꎬ引起能

量传递受阻ꎮ 董连清等( ２０１４)曾对野生型拟南

芥、ＰｓｂＳ 缺失的突变体 ｎｐｑ４ 以及 ＰｓｂＳ 过表达的

Ｌ１７ 进行 ＮＰＱ 的测定发现ꎬ高光条件下植物激发

能的淬灭与 ＰｓｂＳ 含量呈正相关ꎬ高 ＰｓｂＳ 含量ꎬ
可提高电子传递速率ꎬ降低光破坏ꎬ维持 ＰＳ Ⅱ活

性(Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５) ꎮ 而 ＮＰＱ 的激活依赖于植

物类囊体腔酸化产生的质子梯度( ΔｐＨ) ꎬ此梯度

可诱导光保护蛋白 ＰｓｂＳ 的激活和叶黄素循环产

物玉米黄质的产生ꎬ这对Ｙ(ＮＰＱ)的提高起着重

要作用(陈玮ꎬ２００３ꎻＬｅｕｅｎｂｅｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＳｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) ꎮ 因此ꎬ推测本研究中 Ｙ( ＮＰＱ) 下

降的原因可能是试验处理中温度过高造成了

ＰｓｂＳ 的降解或叶黄素循环关键酶 ＶＤＥ(紫黄质

脱环氧化酶)的失活ꎮ 另外ꎬ观察光照与温度对

ＰＳ Ｉ 的影响可发现ꎬＰＳ Ｉ 的活性变化和能量分配
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图 ４　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物环式电子流 [Ｙ(ＣＥＦ) / Ｙ (Ⅱ)]的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ｒｉｎｇ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｆｌｏｗ [Ｙ (ＣＥＦ) / Ｙ (Ⅱ)] ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ

规律 与 ＰＳ Ⅱ 相 似ꎮ 但 ＰＳ Ｉ 的 损 伤 主 要 由 Ｙ
(ＮＡ)升高所致ꎮ 高温胁迫下ꎬＹ( Ｉ)降低ꎬＰＳ Ｉ 光
合活性受到抑制ꎬ而此时 Ｙ(ＮＤ)一直维持在较低

水平ꎬＹ(ＮＡ)明显升高ꎬ说明 ＰＳ Ｉ 供体端未受光

损伤ꎬ而受体端结构可能因为激发压的过度积累

而受损ꎮ Ｚｈａｏ 等(２０２２)曾表示 Ｙ(ＮＡ)的升高原

因除供体端和受体端的结构改变或受损以外ꎬ还
可能受 Ｃａｌｖｉｎ￣Ｂｅｎｓｏｎ 循环和循环关键酶活性的

影响(袁世力等ꎬ２０１８) ꎮ 这与 ＰＳ Ⅱ中Ｙ(ＮＰＱ)
下降原因相似ꎬ但高温下短命植物各循环关键酶

活性变化情况还需进一步研究ꎮ
３.２ 高温下 ２ 种短命植物 ＰＳ Ｉ 环式电子传递流被

高度激活

环式电子传递流是高等植物正常生长必需的

光保护机制之一ꎬ可参与 ＡＴＰ 的合成ꎬ降低 ＰＳ Ⅱ
和 ＰＳ Ｉ 的光抑制(Ｃａｍｐｂｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)ꎮ 在本研

究中ꎬ温度上升初期环式电子传递流被逐渐激活ꎬ
对光合系统产生了良好的保护作用ꎬＹ(Ⅱ)和Ｙ( Ｉ)
被维持在较高水平ꎮ Ｒｕｍｅａｕ 等(２００７)研究表明ꎬ
环式电子传递流的激活可稳定放氧复合体的结

构ꎬ缓解 ＰＳ Ｉ 电子受体的过度还原ꎮ 然而ꎬ在温度

上升后期和高温下光照强度逐渐增加时ꎬＹ(Ⅱ)和
Ｙ( Ｉ)逐渐下降ꎬ环式电子传递速率的增加也无法

保证 ＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 的高光合活性ꎬ这与 Ｙ(ＮＰＱ)的
下降有关ꎮ 研究表明ꎬ在胁迫环境下ꎬ环式电子传

递流可通过电子从 ＰＳ Ｉ 传递至 ＰＱ 处建立高的类

囊体膜质子梯度(ΔｐＨ)ꎬ而这一梯度可促进调节

性能量耗散ꎬ提高 Ｙ(ＮＰＱ)ꎬ保护 ＰＳ Ⅱ、ＰＳ Ｉ 免受

伤害(Ｍｕｎｅｋａｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ肖飞等ꎬ２０１７)ꎬ并诱

导更多 ＡＴＰ 的合成ꎬ便于光损伤的 ＰＳ Ⅱ亚单位修

复(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 但在本研究中ꎬ温度上升

后期环式电子传递流的激活并未引起 Ｙ(ＮＰＱ)的

上升ꎬ因此结合讨论 ３.１ 中提到的 ＰＳ Ⅱ损伤原因ꎬ
推测 ２ 种短命植物光合活性下降主要原因为调节

性热耗散保护能力不足ꎮ 另外ꎬ当温度达到 ６０ ℃
和 ５０ ℃及光照达到 ３２０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬＹ(Ⅱ)
趋于 ０ꎬＹ(ＣＥＦ) / Ｙ(Ⅱ)出现异常ꎬ说明可能是试

验处理中温度过高ꎬ植株已死亡ꎮ

４　 结论

综上所述ꎬ８０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１为 ２ 种短命

植物的适宜光照范围ꎬ卷果涩芥和硬萼软紫草的

适宜温度范围分别为 ２５ ~ ４０ ℃与 ２５ ~ ３０ ℃ꎬ当温

度超过此范围后 ２ 种短命植物的光合效率与电子

传递速率快速下降ꎬ发生明显的光抑制ꎬ并在５０ ℃
高温环境下ꎬＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ｉ 受到严重损伤ꎬ且热耗

散和环式电子传递流无法有效保护光合系统ꎬ其
主要原因是调节性热耗散保护能力不足及 ＰＳ Ｉ 受
体端激发压积累ꎮ 在野外环境中ꎬ虽然短命植物

常受正午短时间内高温强光的胁迫ꎬ但植株依然

能正常存活ꎬ这可能与植物的光修复有关ꎬ因此ꎬ
可在高温强光下对短命植物光损伤的核心原因ꎬ
如 ＶＤＥ 活性和 ＰｓｂＳ 降解等ꎬ以及光修复机制等方

面进行进一步的研究ꎬ有助于更加全面了解短命

植物光合适应机理ꎮ

８１６１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ａ. 温度处理组ꎻ Ｂ. 常温光照处理组ꎻ Ｃ. 高温光照处理组ꎮ
Ａ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎻ Ｂ. Ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎻ Ｃ. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ.

图 ５　 不同温度和光照对 ２ 种短命植物 ＰＳ Ⅱ相对电子传递速率 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ＰＳⅡｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｒＥＴＲ(Ⅱ) ｏｆ ｔｗｏ ｅｐｈｅｍｅｒａｌ ｐｌａｎｔｓ
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