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河竹叶片叶绿素荧光和能量耗散对持续淹水胁迫的响应
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摘要! 为揭示河竹
7*6''"45&8*64 $-3&'-4

对持续淹水的生理生态响应与适应机制! 为河竹在水陆交错带的应用提供理

论依据! 以
!

年生河竹盆栽苗为试材! 设置不同深度的淹水处理%水位高出栽培基质
% 78

&处理
!

#!

-" 78

&处理

"

#和正常供水&

79

#'! 测定持续淹水
/"

!

4"

!

-&"

!

!$"

和
/(" )

时河竹叶片叶绿素荧光参数! 分析叶片光能的吸

收和转化( 能量的传递与分配( 反应中心的活性( 过剩能量的耗散对持续淹水胁迫的响应) 结果表明$

#

持续淹

水胁迫下! 河竹叶片能通过维持相对较高的表观光合电子传递速率"

9
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*! 光化学荧光猝灭&

:

<

*和光化学反应能量

&

7

*! 增强非光化学猝灭&

:

=

*来调节自身能量代谢! 以热耗散形式散失过多的光能! 有效地避免或减轻光抑制和光

氧化! 河竹吸收光强主要以天线色素耗散&

;

*为主要光能分配途径! 淹水后期
<>"

反应中心的非光化学反应耗散

&

<

*的恢复起着重要作用! 持续淹水一定程度上会损害河竹叶片光系统
"

&

<>"

*! 但对于
<>"

的功能反应中心影响

较小)

$

不同淹水处理叶绿素荧光参数存在差异! 持续淹水
/"

!

4" )

时! 处理
!

的初始荧光&

1

*

*! 最大荧光&

1
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最大光化学效率&
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和
=

:;

等与
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差异不显著&
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*! 而处理
"

在淹水
4" )

时与
79

差异显著 &
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"."%

*! 至淹水
!$"

!

/(" )

时! 各处理间差异均达显著水平&

>＜"."%

*! 持续淹水胁迫对叶绿素荧光参数及能量耗散

的影响存在明显的水位效应) 图
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淹水胁迫对植物生长的抑制作用除了低氧环境引起的根系活力下降% 呼吸抑制以及矿质元素吸收受

阻外& 长时间淹水胁迫引起的叶绿素合成受阻与降解加速导致了叶光合色素含量下降% 光能利用与转化

活性改变& 进而引起光合能力的大幅度下降#

N

$

' 光合作用是植物生存和繁衍的物质基础& 在这个复杂的

生理生化过程中& 受到伤害的最原初部位是与光系统
"

!

DK"

"紧密联系的#

A"#

$

( 植物淹水后会导致
DK"

光化学活性和电子传递速率降低#

C

$

&

DK"

捕光色素蛋白复合物!

OPM"'

&

OPM"F

&

OPM"1

"各组分的变

化& 从而引起光合二氧化碳同化效率的降低#

B

$

( 另一方面& 植物也可以以热的形式耗散过剩光能#

Q

$

&

DK

"

反应中心的失活和周转#

=

$及
R&82&%

反应#

N5

$等减轻光抑制过程& 从而保护光合机构免受破坏( 叶绿素荧

光参数最大光化学效率!

"

;

>"

)

"&

DK"

实际光化学效率!

"

;

#>"

)

#

"& 光化学荧光猝灭系数!

$

D

"和非光化学猝

灭系数!

$

I

"&

DK"

的实际光化学量子产量!

3

3.&24

"& 表观光合电子传递速率!

#

?$

"等的变化可反映逆境胁迫

对
DK"

的损伤程度#

NN"NA

$

& 已经广泛应用于光抑制% 水分% 高温% 低温等逆境生理研究#

N!"N"

$

( 竹子是集经

济% 生态和社会效益于一体的优良林种& 是区域农村经济社会发展的重要资源和生态环境保护的重要屏

障( 水分% 温度% 光照等环境条件的变化直接影响着竹子的生长发育和分布( 随着全球气候的变化& 水

资源不均匀分布造成近年来极端干旱和洪涝灾害频发& 水分胁迫已经成为影响竹子生长发育的主要逆境

因子之一& 研究竹子对水分胁迫的适应能力越来越受到关注#

N#

$

( 目前& 国内外相关研究主要集中在短期

干旱或水淹对竹子生长和生理生态的影响#

NC"AN

$

& 而对于长期处于浸渍环境中的竹子生理生态响应及其机

制研究甚少#

AA

$

( 河竹
!%/++0,1*2%/, '()*+(,

隶属禾本科
S%').*&'&

倭竹族
K8.F'('&&'&

刚竹属
!%/++0,1*2%/,

&

主要分布于浙江% 福建等地& 生于溪涧边% 山沟旁& 性喜水湿& 鞭根系统极为发达& 竹鞭韧皮部密生一

圈肉眼可见的气孔& 具有耐淹植物的特征( 我们前期的研究表明& 河竹鞭根系统可以通过抗氧化系统平

衡调节% 生物量合理分配和异速生长调节等来适应长期淹水环境& 维持生长和更新#

A!"A"

$

& 而长期水淹胁

迫下河竹叶绿素荧光变化特征% 能量耗散过程及其与河竹耐受水淹的关系尚不清楚( 为此& 本研究以
A

年生河竹盆栽苗为试材& 设置不同的水淹深度处理& 测定分析不同水淹时间下叶片荧光参数和能量耗散

的变化规律& 探讨持续淹水对河竹光能的吸收和转化% 能量的传递与分配% 反应中心的活性% 过剩能量

的耗散以及光合作用的光抑制和光破坏等的影响& 并从光合系统 )内在性* 揭示河竹对持续淹水的响应

与适应机制(

李迎春等+ 河竹叶片叶绿素荧光和能量耗散对持续淹水胁迫的响应 QB=
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材料与方法
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试验材料与处理

试验地位于浙江省临安市太湖源观赏竹种园内! 该地属中亚热带湿润季风气候区" 年平均气温为

&'() !

" 极端低温
"&%(* !

" 极端高温
))(' !

" 年日照时数为
# +'%,# -'% .

" 日均高于
&" !

活动积温

为
' &"" !

" 年平均无霜期为
!*' /

" 年降水量为
& !'",& 0"" 11

" 年平均空气相对湿度
+"2

以上!

!"&!

年
!

月在河竹种苗林中挖取
!

年生小丛状竹苗" 竹苗地径#

&(" # "(!

$

31

" 全高#

&(" # "()

$

1

"

保留
',0

盘枝" 选择规格基本一致的竹苗移栽到加仑盆中#上端直径
*!(" 31

" 下端直径
!*(" 31

" 高度

!$(" 31

$" 以
!

#红壤$

$!

#细沙$

%*$&

为培养基质" 填充基质约
&'(" 45

%盆"&

" 栽植竹苗
&"

株&盆"&

' 移栽

后正常喷灌和清除竹笋( 杂草等管理!

!"&*

年
)

月
&'

日选择生长状况一致的河竹盆栽苗进行淹水处理! 设
*

个梯度" 即对照)

34

$" 处理

!

和处理
"

! 对照实行正常浇水" 使盆栽基质相对含水率保持
+'("2&'("2

* 处理
!

淹水水位高于土壤

表面
'(" 31

* 处理
"

淹水水位高于土壤表面
&"(" 31

' 试验盆栽苗置于长度
)(* 1

" 宽度
*(* 1

和深度

"(' 1

的方形水泥池中进行淹水处理" 试验期间保持设定水位' 设置重复
&"

个&处理"&

" 即盆栽苗
&"

盆'

!"#

叶绿素荧光测定方法

根据已有报道" 自然消落带淹水时间平均
*

个月左右" 最长时间可达
0

个月+

+

,

' 而前期试验表明"

淹水
*0" /

后" 河竹仍能正常生长" 且表现出一定的更新能力' 为了解河竹叶片荧光参数和能量耗散等

方面对持续淹水的响应" 本研究设置淹水处理时间分别为
*"

"

-"

"

&+"

"

!$"

和
*0" /

' 在设定时间" 随

机选取
*

盆%处理"&河竹盆栽苗" 在
-

-

"""&"

-

""

" 采用
678'!'%%

便携式脉冲调制叶绿素荧光仪)德国

(9:;

公司$测定叶片叶绿素荧光参数' 对河竹顶部倒数第
*,)

盘枝选择
),$

片成熟叶片" 先将测定植株

叶片用黑色布袋子罩住" 暗适应
*% 1<=

" 使得待测叶片所处光环境一致" 全部使用仪器提供的测量光(

光化光及饱和脉冲光测定叶片的初始荧光)

"

>

$和最大荧光)

"

1

$' 作用光打开后测定光下最小荧光)

"

>

)

$和

光下最大荧光)

"

1

)

$" 以荧光慢诱导模式测定光系统
"

)

6?"

$的
"

@

A"

1

"

"

@

)A"

1

)

"

#

6

"

#

B

"

$

C<D:/

和
%

EF

'

6?"

吸收光能分配百分率参照
GD11<5 7/91H

和
7/91H

公式计算+
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- 光化学反应的能量)

&

$

% "

@

)A"

1

)*#

6

* 非

光化学反应耗散的能量)

'

$

%

)

#"#

6

$

*"

@

)A"

1

)

* 天线色素耗散的能量)

(

$

%#""

@

)A"

1

)

'

!"$

数据处理与分析

采用
?6?? !%(%

统计软件进行单因素方差分析)

I=D'J9C 7BIK7

$" 用
GL=39=

方法进行多重比较"

用
EM3D: !%#%

绘制图表'

!

结果与分析

#"!

持续淹水下河竹叶片初始荧光!

"

%

"和最大荧光!

"

&

"的响应

由图
#

可知- 随淹水时间的延长" 淹水处理的河竹叶片
"

>

总体呈升高趋势" 而
"

1

总体呈下降趋

势' 短期淹水处理)

*% /

$对河竹叶片
"

>

和
"

1

并无明显影响" 但淹水时间进一步延长" 处理间差异增大"

水深效应也日趋明显" 至淹水
-% /

和
#+% /

时" 处理
"

的河竹叶片
"

>

显著高于处理
!

和
34

)

&＜%(%'

$"

图
#

持续淹水下河竹叶片初始荧光和最大荧光

N<5LOD & EPPD3QH >P :>=5'QDO1 P:>>/<=5 >= "

>

9=/ "

1

<= :D9@DH >P &)*++,-./0)*- 123/+2-

++"
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#
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而
!

$

显著低于处理
!

和
%&

!

"＜'('#

"# 且后两者
!

)

和
!

$

均无显著差异!

"＞'('#

"# 其后至淹水处理结

束# 淹水处理的河竹叶片
!

)

持续升高#

!

$

总体上持续下降# 且水位效应更加明显# 处理间差异均达显

著水平!

"＜'('#

"$

!"!

持续淹水下河竹叶片
#$!

最大光化学效率!

!

%

&!

'

"和实际光化学效率!

!

%

!&!

'

!

"的响应

随着淹水时间的延长和淹水深度的增大# 河竹叶片
!

*

+!

$

呈下降趋势#

!

*

!+!

$

!

呈先升高后降低的趋

势!图
,

"$ 相对
%&

# 短期淹水!

!' -

"# 河竹叶片
!

*

+!

$

降低# 但处理间差异并不显著!

"＞'('#

"# 而
!

*

!+

!

$

!

则升高# 且处理
"

显著高于
%&

!

"＜'('#

"% 至淹水
.' -

和
/0' -

时# 淹水处理河竹叶片
!

*

+!

$

明显下

降# 处理
"

显著低于处理
!

和
%&

!

"＜'('#

"# 而后两者间无显著差异!

"＞'('#

"% 其后至淹水处理结束#

淹水处理河竹叶片
!

*

+!

$

持续下降# 处理间差异达显著水平!

"＜'('#

"# 水位效应明显# 但处理
!

和处理

"

仍有
%&

的
0.("1

和
##("1

$ 河竹叶片
!

*

!+!

$

!

较
!

*

+!

$

对淹水胁迫更敏感# 短期淹水即会引起
!

*

!+!

$

!

的

明显升高# 淹水处理
!' -

时# 处理
"

就显著高于
%&

!

"＜'('#

"# 处理
.' -

时# 处理
!

和处理
"

均显著

高于
%&

!

"＜'('#

"# 但至处理
/0' -

时各处理的
!

*

!+!

$

!

均明显下降# 且处理间并无显著差异!

"＞'('#

"#

其后淹水处理的
!

*

!+!

$

!

显著下降# 水位效应较为明显$

图
,

持续淹水下河竹叶片
23"

的最大光化学效率和
23"

实际光化学效率

456789 , :;;9%<= ); >)?6"<98$ ;>))-5?6 )? !

*

+!

$

@?- !

*

!!

$

! 5? >9@*9= ); "#$%%&'()*#$' +,-)%,'

!"(

持续淹水下河竹叶片光化学荧光猝灭系数!

.

#

"和非光化学猝灭系数!

.

)

"的响应

由图
!

可知& 随着淹水时间的延长# 不同淹水处理下的河竹叶片
.

2

总体呈下降趋势#

.

A

呈升高趋

势# 不同处理间变化幅度不同$ 相对
%&

# 淹水
!' -

时# 处理
"

的
.

2

显著升高!

"＜'('#

"% 淹水
.' -

时#

河竹叶片
.

2

开始降低# 但处理
!

和处理
"

与
%&

差异不显著!

"＞'('#

"% 淹水
/0' -

时至处理结束# 河竹

叶片
.

2

为
%&＞处理!＞处理"

# 各处理间均有显著差异!

"＜'('#

"# 水位效应明显$ 整个淹水过程中#

河竹叶片
.

A

基本上为
%&＜处理!＜处理"

# 总体上淹水处理显著高于
%&

!

"＜'('#

"# 水位效应也较为

明显$

!"*

持续淹水对叶片
#$!

实际光化学量子产量!

/

+,-./

"和表观光合电子传递速率!

0

01

"的影响

由图
"

可知& 不同淹水处理的河竹叶片
/

B59>-

和
0

:C

的变化不同$ 随着淹水时间的延长# 处理
!

的

/

B59>-

先升高后降低#

0

:C

先升高后降低再升高# 在淹水
.' -

时均达最高值$ 在处理
/0' -

后# 各处理间

李迎春等& 河竹叶片叶绿素荧光和能量耗散对持续淹水胁迫的响应

图
!

持续淹水下河竹叶片光化学荧光猝灭系数和非光化学猝灭系数

456789 ! :;;9%<= ); >)?6"<98$ ;>))-5?6 )? .
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@?- .

A
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河竹叶片
!

&'()*

和
"

+,

总体上差异显著!

#＜"-%.

"# 处理
!

的
!

&'()*

和
"

+,

均随着淹水时间的延长而逐渐降

低$ 各处理时间点上均显著低于
/0

!

#＜"-".

"% 至淹水
12% *

后$ 河竹叶片的
!

&'()*

和
"

+,

均随着淹水深

度的增大而显著降低!

#＜%-%.

"$ 存在明显的水位效应%

图
3

持续淹水下河竹叶片
45!

实际化学量子产量和电子传递速率

6'789( 3 +::(/;< =: )=>7!;(9? :)==*'>7 => !

&'()*

@>* "

+,

'> )(@A(< =: #$%&&'()*+$%( ,-.*&-(

率

!"#

持续淹水对河竹叶片吸收光能分配的影响

由表
1

可知& 随着淹水时间的延长$ 处理
"

和处理
!

的河竹叶片光化学反应能量!

#

"均呈先升高后

下降的变化趋势% 淹水
B" *

和
C" *

时$ 处理
"

和处理
!

的
#

较
/0

升高$ 且处理
!

与
/0

差异显著

!

#＜"-".

"# 淹水
12"

$

!$"

和
BD" *

时$ 处理
"

和处理
!

的
#

均显著低于
/0

!

#＜"-".

"$ 且处理
"

和处

理
!

间差异显著!

#＜"-".

"$ 水位效应明显% 天线色素耗散能量!

/

"随着淹水时间的延长呈先降低后升高

的变化趋势% 淹水
B" *

和
C" *

时$ 处理
"

和处理
!

的
/

均显著低于
/0

!

#＜"-".

"# 淹水
12" *

时$ 处理

"

和处理
!

的
/

仍低于
/0

$ 但未达显著差异水平!

#＞"-".

"# 淹水
!$" *

和
BD" *

时$ 处理
"

和处理
!

的
/

均显著高于
/0

!

#＜"-".

"% 整个淹水处理过程中$ 河竹叶片天线色素耗散能量!

/

"的水位效应总体

上并不明显% 在淹水
B"

$

C"

和
12" *

时$ 处理
"

和处理
!

的非光化学反应耗散能量!

0

"较
/0

显著升高

!

#＜"-".

"$ 但处理
"

和处理
!

之间差异并不显著!

#＞"-".

"# 淹水
!$" *

时$ 处理
"

的
1

较
/0

显著降低

!

#＜"-".

"# 淹水
BD" *

时$ 处理
"

和处理
!

的
1

较对照降低!

#＞"-".

"$ 河竹叶片非光化学反应耗散能

量!

1

"的水位效应总体上也并不明显%

表
$

持续淹水对河竹叶片吸收光能分配的影响

,@E)( 1 +::(/;< =: )=>7!;(9? :)==*'>7 => /F@9@/;(9'<;'/< :9@/;'=>< =: @E<=9E(* )'7F; 8;')'G(* '> )(@A(< =: #$%&&'()*+$%( ,-.*&-(

参数 处理
不同淹水时间河竹叶叶片吸收光能

HI

B% C% #2% !$% BD% *

/0 !!J2 " %K$ E !3-D " "-D E !B-. " 1-1 @ !D-B " "-B @ !2-1 " B-3 @

光化学反应能量!

#

"

" !B-2 " "-$ E !D-1 " "-! @ !"-" " 1-! E 1C-. " "-2 E 1.-1 " "-$ E

/0 3.-1 " 1-B @ 3B-$ " B-" @ .1-B " !-1 @ BD-. " 1-1 / 31-! " .-$ E

天线色素耗散能量!

/

"

" 3!-D " 1-D E B2-3 " "-C E 3D-2 " B-. @ 3$-B " !-" E .$-B " !-. @

/0 B!-1 " "-$ E B1-2 " !-D E !.-! " 1-" E B$-! " "-2 @ B"-$ " !-B @

非光化学反应耗散能量!

1

"

" BB-$ " "-C @ B.-D " "-$ @ BB-B " !-B @ BB-B " 1-! E !$-. " !-2 @

! B!-. " "-! @E BD-D " "-B @ B.-C " !-3 @ B$-B " !-1 @ !C-2 " "-D @

! !.-! " "-D @ !D-3 " "-! @ 1!-D " 1-" / $-D " "-B / 2-. " "-$ /

! 3!-! " "-. E B$-" " "-. E .1-. " B-B @ ..-1 " !-3 @ D1-$ " "-C @

说明& 同列不同字母表示在
"-".

水平存在显著性差异%

B

讨论

环境胁迫影响植物的光合作用过程$ 造成光化学转换效率和电子传递速率与能量分配之间产生矛

盾$ 从而影响光合碳同化能力$

45!

反应中心生理功能的稳定性是植物抵抗逆境胁迫的能力体现'

!D#!2

(

%

22!
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#
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叶绿素荧光参数从能量代谢与转换的角度反映光合机构受逆境胁迫伤害的程度!

$%!!&

"

#

!

'

#

!

(

)!

'

降低表明

植物叶片发生光抑制!

&*

"

# 而
!

(

+!

'

下降的同时
!

,

上升# 表明
-.!

反应中心受到损伤!

$%

"

$ 本研究中# 处理

"

在淹水
!* /

至
&0* /

时#

!

,

#

!

'

和
!

(

+!

'

变化不显著# 说明淹水深度
# 1'

持续淹水
&0* /

# 河竹叶片

-.!

的活性一直维持在正常水平# 具有良好的适应能力# 至淹水
$2* /

时# 处理
"

的
!

,

显著升高#

!

'

和
!

(

+!

'

降低# 说明此时河竹叶片
-.!

反应中心的内禀光能转化效率和活性随淹水时间持续而降低# 光

合作用的原初反应受到抑制# 不利于河竹叶片捕获光能的转化$ 而处理
!

在淹水
%* /

时#

!

,

显著上升#

!

'

和
!

(

+!

'

下降# 说明淹水深度
&* 1'

持续淹水
%* /

# 河竹叶片
-.!

开始受到损伤$ 淹水
!3* /

# 相对

对照# 处理
"

和处理
!

河竹叶片的
!

(

+!

'

显著降低# 但仍具有相对较高的水平# 这与长期水淹后枫杨

"#$%&'(%)( *#$+&,#$%(

幼苗!

0

"的研究结果一致$ 说明长期淹水影响河竹叶片
-.!

反应中心的活性# 但对
-.

!

的功能反应中心影响较小$

荧光猝灭是植物内光合量子效率调节的一个方面# 分为光化学荧光猝灭%

-

-

&和非光化学猝灭%

-

4

&

$

类!

!$

"

$

-

-

值的大小反映
-.!

反应中心开放部分的比例及电子传递速率!

!!!!"

"

$ 本研究中# 淹水
!* /

时#

处理
"

维持相稳定对的
-

-

#

.

5678/

和
/

9:

值# 有效地避免或减轻因
-.!

吸收而引起的光抑制和光氧化# 保

护了光合机构正常运转$ 处理
!

的
-

-

值上升# 说明初期水淹有利于河竹叶片
-.!

反应中心电子传递能

力的提高# 促进捕获的光能更高效地用于光合作用$ 淹水
&0; /

后# 处理
"

和处理
!

的
-

-

均显著下降#

说明
-.!

反应中心电子传递受阻# 在一定程度上降低了河竹叶片
-.!

的活性$ 非光化学猝灭%

-

4

&常用

来评价植物耗散过剩激发能的能力!

"<!#

"

$ 本研究中# 淹水处理
"

和处理
!

条件下河竹叶片的
-

4

随着淹水

深度及持续时间而增高# 热耗散保护性作用增强$ 这可能是河竹适应淹水环境而形成的自我保护机制$

通过叶片的化学反应的能量%

"

&# 天线色素耗散的能量%

0

&和非光化学反应耗散的能量%

1

&及其占总

吸收光能的比例# 可以了解植物逆境环境下的光能利用能力!

!3

"

$ 本研究表明# 淹水
!* /

和
%* /

时# 处

理
"

和处理
!

的
"

#

2

显著升高#

0

降低# 说明淹水初期不同水位处理均提高了光合作用碳同化电子需

求#

2

的增加可能会引起光合机构的可逆失活甚至破坏!

&*

"

$ 淹水
!3* /

时# 处理
"

和处理
!

的
"

明显减

少#

0

显著升高# 而
2

恢复对照水平# 减轻了
-.!

的激发压# 从而能及时的使单线态叶绿素%

&

=>8

&返回

三线态叶绿素%

!

=>8

&

!

!2

"

# 降低了形成单线态氧%

&

?

$

&的机会# 表明长期淹水后河竹叶片
-.!

能力恢复# 天

线色素耗散的能量 %

0

&上升# 可减少
-.!

和电子传递的过分还原# 从而防止过剩光能对光合机构的破

坏$ 持续淹水环境下# 河竹吸收光强主要以天线色素耗散%

0

&为主要光能分配途径# 淹水后期
-.!

反应

中心的非光化学反应耗散%

2

&的恢复起着重要作用# 这种变化充分反映了河竹对淹水的适应能力$

"

结论

综上所述# 淹水环境下河竹能通过维持相对较高的
/

9:

#

-

-

和
"

值# 增强
-

4

来调节自身能量代谢#

以热耗散形式散失过多的光能# 有效地避免或减轻光抑制和光氧化# 河竹吸收光强主要以天线色素耗散

%

0

&为主要光能分配途径# 淹水后期
-.!

反应中心的非光化学反应耗散%

2

&的恢复起着重要作用$ 这些

可能是河竹适应淹水环境的自我保护机制$

#
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草莓叶片光合作用对强光的响应及其机理!
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叶绿素荧光分析技术在林木培育中的应用!
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高温对北高丛蓝莓叶片气孔交换及叶绿素荧光参数的影响!
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持续干旱对油棕幼苗叶绿素荧光动力学参数的影响!
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持续低温弱光对黄瓜叶片气孔交换' 叶绿素荧光猝灭和吸收光能分配的影响!
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