
书书书

任亚萍，周　勃，米银法，等．淹水胁迫期猕猴桃幼苗光能分配变化规律［Ｊ］．江苏农业科学，２０１６，４４（７）：２０５－２０９．
ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０１６．０７．０５７

淹水胁迫期猕猴桃幼苗光能分配变化规律

任亚萍１，周　勃１，米银法２，崔瑞红３

（１．河南城建学院建筑与城市规划学院，河南平顶山４６７０３６；２．河南科技大学林学院，河南洛阳 ４７１００３；
３．河南科技大学外国语学院，河南洛阳４７１００３）

　　摘要：探讨淹水条件下，猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａｄｅｌｉｃｉｏｓａ）叶绿素荧光参数的变化动态及光能分配规律，结果表明，随着
胁迫时间的延长，叶片Ｆｏ、Ｆｏ′、ｑＮ、Ｈｄ逐渐升高；Ｆｍ、Ｆｖ、Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｖ′／Ｆｍ′、ｑＰ、Ｐｃ、ＥＴＲ逐渐降低；Ｅｘ先升后降。

ＰＳⅡ吸收光能用于天线热耗散的百分率逐渐升高，用于光化学反应的能量百分率前３ｄ内基本稳定，Ｈｄ∶Ｐｃ∶Ｅｘ基本

稳定在３５．４７％ ∶４９．４１％ ∶１５．１２％，与对照无差异，之后显著降低。猕猴桃在遭受淹水胁迫时，幼苗叶片光化学效率
明显降低，但在一定程度上可通过非光化学猝灭耗散能量，来保护光合机构免遭破坏。
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　　植物遭受淹水胁迫时易造成气孔关闭，羧化酶失活、叶片
失绿和衰老都会引起植物光合速率迅速下降。因此，植物受

到淹水胁迫时，幼叶吸收的光能不能全部被利用，容易产生光

抑制［１］，致使ＰＳⅡ反应中心可逆失活，泛酯ＱＢ电子传递链阻
断，原初受体质体醌ＱＡ再氧化能力降低［２］，进而影响植物光

合作用的内部调控机制，主要包括卡尔文循环酶活性、ＰＳⅡ
活性及电子流等［３］。ＰＳⅡ能量合理分配对于防止植物光合
机构损伤、保证植物正常生长具有重要意义［４］。研究表明，

紫丁香［５］、桑树［６］等植物淹水胁迫时植物可启动体内调节机

制来调整过量能量的耗散，以降低ＰＳⅡ反应中心过剩光能的
压力，保护中心免受过剩光能的伤害［７－８］。目前国内外尚未

发现关于淹水胁迫期猕猴桃幼苗光能分配规律变化研究相关

报道。猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａｄｅｌｉｃｉｏｓａ）属多年生藤本果树，生长期
既喜水又怕水，由于中国雨水季节性和地域性分布不均，栽培

中往往会遇到土壤涝害、淹水等灾害，引起根际低氧［９］。本

试验探讨淹水条件下，猕猴桃叶绿素荧光参数的变化动态及

光能分配规律，旨在为猕猴桃新品种选育和高产栽培措施确

立提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　材料
试验在河南科技大学林学院进行。以猕猴桃盆栽嫁接苗

为材料，砧木为２年生秦美猕猴桃实生苗，接穗为海沃德猕猴
桃。２０１４年３月２０日上盆盆栽，８月６日开始淹水，淹水处
理１１ｄ，共处理３０株。处理时挑选长势均一的试材，将其带

盆全部放入水池中淹水处理，每天傍晚补水，水的深度与盆高

平齐，以正常浇水（每３ｄ浇１次透水）为对照。
１．２　方法

淹水处理第１、３、５、７、９、１１天每天１０：００用 ＬＩ－６４００ＸＴ
光合仪（美国ＬＩ－ＣＯＲ公司 ）按操作手册测定叶片叶绿素荧
光参数。选植株基部靠上第 ３节位完全展开的叶片，进行
０．５ｈ暗适应测定。测定前叶片暗适应２０ｍｉｎ，先照射检测
光 ［＜０．０５ μｍｏｌ／（ｍ２· ｓ）］，再 照 射 饱 和 脉 冲 光
［１２０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］，测定 Ｆｖ／Ｆｍ，打开内源光化光
［１８０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］５ｍｉｎ后测 ΦＰＳⅡ。试验中 ΦＰＳⅡ暗适应
叶片初始荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）、可变荧光Ｆｖ（Ｆｖ＝Ｆｍ－
Ｆｏ）、暗适应叶片ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、光下叶片初
始荧光（Ｆｏ′）、最大荧光（Ｆｍ′）、ＰＳⅡ实际光能转换效率
（Ｆｖ′／Ｆｍ′）、表观光合电子传递速率（ＥＴＲ）、叶绿素荧光光
化学猝灭系数（ｑＰ）及非光化学猝灭系数（ｑＮ）等参数由仪器
直接读出。ＰＳⅡ潜在活性为 Ｆｖ／Ｆｏ。参照周艳虹等的方
法［１０］计算ＰＳⅡ吸收光能分配百分率，各指标重复３次。

天线热耗散百分率Ｈｄ＝１－Ｆｖ′／Ｆｍ′； （１）
光化学反应百分率Ｐｃ＝ｑＰ×Ｆｖ′／Ｆｍ′； （２）
ＰＳⅡ反应中心非光化学耗散百分率 Ｅｘ＝（１－ｑＰ）×

Ｆｖ′／Ｆｍ′。 （３）
１．３　数据处理

采用ＤＰＳ、Ｅｘｃｅｌ软件分析数据。

２　结果与分析

２．１　淹水胁迫对猕猴桃叶片基础荧光 Ｆｏ及最大荧光 Ｆｍ变
化的影响

基础荧光Ｆｏ反映了ＰＳⅡ反应中心全部开放即 ＱＡ全部
氧化时的荧光水平，ＰＳⅡ反应中心的破坏或可逆失活会引起
Ｆｏ的增加。Ｆｏ的大小与激发光的强度以及叶片叶绿素含量
有关，是重要的物理参数，它的增加表明了 ＰＳⅡ反应中心不
易逆转的破坏或可逆失活。图 １－Ａ反映了根际淹水条件
下，猕猴桃幼苗叶片基础荧光Ｆｏ随胁迫时间的延长呈逐渐升
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高的趋势。第１１天，猕猴桃幼苗叶片基础荧光 Ｆｏ比对照增
加了５５．１８％，说明随胁迫时间的延长，猕猴桃叶片光合中心
发生可逆破坏。最大荧光Ｆｍ是ＰＳⅡ反应中心全部关闭时的
荧光，它的降低是光抑制的一个特征。从图１－Ｂ可知，猕猴
桃幼苗叶片最大荧光Ｆｍ随胁迫时间的延长呈逐渐降低的趋
势。第 １１天，猕猴桃幼苗叶片最大荧光 Ｆｍ 比对照降低
１６８４％，表明随胁迫时间的延长，猕猴桃幼苗叶片光合作用
逐渐受到光抑制。

２．２　淹水胁迫对猕猴桃幼苗叶片可变荧光 Ｆｖ和 ＰＳⅡ光化
学效率变化的影响

可变荧光Ｆｖ是Ｆｍ与Ｆｏ之差，它的大小反映了 ＰＳⅡ最
初的电子受体ＱＡ的氧化还原状况。在光抑制条件下，Ｆｖ的
降低主要是由于Ｆｍ的降低。图２－Ａ表明，猕猴桃幼苗可变
荧光随胁迫时间的延长呈逐渐降低的趋势。第１１天，猕猴桃
幼苗可变荧光比对照降低３４．２７％，淹水胁迫对于猕猴桃幼
苗叶绿素可变荧光的影响显著。可变荧光 Ｆｖ的降低可能主
要是由于Ｆｏ的增加引起的。植物叶片对光能的吸收、传递、
利用与环境密切相关，光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的光合电子传递受环
境因子的影响更显著。Ｆｖ／Ｆｍ是暗适应下 ＰＳⅡ的最大光化
学效率，表示原初光能转化效率，它和光合电子传递活性成正

比，是反映叶绿素荧光和光系统Ⅱ的重要参数。图２－Ｂ反
映了猕猴桃幼苗叶片Ｆｖ／Ｆｍ随时间的延长呈逐渐降低趋势，
前５ｄＦｖ／Ｆｍ变化较小，之后显著下降，第１１天比对照降低
２０．９５％，表明遭受根际淹水胁迫时，猕猴桃幼苗叶片光化学
效率明显降低。

２．３　淹水胁迫对猕猴桃幼苗叶片 ＰＳⅡ光潜在活性变化的
影响

ＰＳⅡ潜在活性一般由 Ｆｖ／Ｆｏ代表，正常的猕猴桃苗期
ＰＳⅡ光潜在活性在４．０～４．５（图３）。遭受根际淹水时，ＰＳⅡ
潜在活性显著下降，１１ｄ时最低，为 １．７５，比对照值降
低５７６％。

２．４　淹水胁迫对猕猴桃幼苗叶片光下叶片初始荧光 Ｆｏ′、最
大荧光Ｆｍ′及实际光能转换效率Ｆｖ′／Ｆｍ′变化的影响

叶片荧光参数 Ｆｖ／Ｆｍ与 Ｆｖ′／Ｆｍ′分别表示 ＰＳⅡ的最大
光能转换效率与实际光能转换效率。从图４可以看出，淹水
胁迫下，猕猴桃叶片光下初始荧光 Ｆｏ′随胁迫时间的延长呈
逐渐升高趋势，第１１天较对照增加１８．７０％。光下最大荧光
Ｆｍ′、可变荧光Ｆｖ′及实际光能转换效率 Ｆｖ′／Ｆｍ′均随胁迫时
间的延长而逐渐降低，第１１天较对照分别降低了５６．６５％、
９７．５５％、９４．２９％。
２．５　根际淹水对猕猴桃幼苗叶片光下叶绿素荧光光化学猝
灭系数ｑＰ及非光化学猝灭系数ｑＮ变化的影响

荧光猝灭是叶绿体耗散能量的一种途径，分为光化学猝

灭（ｑＰ）和非光化学猝灭（ｑＮ）２种。图５－Ａ结果表明，随着
处理时间的延长，淹水胁迫程度加剧，ｑＰ下降。第１１天，ｑＰ
较对照降低了５２．０１％。ｑＰ减少反映了淹水胁迫下 ＱＡ的重
新氧化能力减弱，即ＰＳⅡ的电子传递活性减弱，从而使植株
光合碳同化能力受到影响。从图５－Ｂ可以看出，ｑＮ与 ｑＰ相
反，淹水胁迫加剧时ｑＮ显著升高，第１１天，ｑＮ较对照升高了
１１６．４６％，说明淹水胁迫使 ＰＳⅡ的非辐射能量耗散增加，表
明猕猴桃在遭受淹水胁迫时，在一定程度上可通过非光化学

猝灭耗散能量，来保护光合机构免遭破坏。
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２．６　淹水胁迫对猕猴桃幼苗叶片光下天线热耗散百分率
Ｈｄ、光化学反应百分率 Ｐｃ、ＰＳⅡ反应中心非光化学耗散百分
率Ｅｘ、表观光合电子传递速率ＥＴＲ变化的影响

从图６可以看出，随胁迫时间的延长，猕猴桃叶 ＰＳⅡ吸
收光能用于天线热耗散的百分率（Ｈｄ）呈逐渐升高趋势；光化
学反应的能量百分率（Ｐｃ）和表观光合电子传递速率（ＥＴＲ）
呈逐渐降低的趋势；反应中心非光化学能量耗散百分率（Ｅｘ）

呈先升后降的趋势。

２．７　淹水胁迫对猕猴桃幼苗叶片叶绿素荧光能量分配变化
的影响

正常生长条件下，猕猴桃叶片ＰＳⅡ吸收光能用于天线热耗
散的百分率（Ｈｄ）、光化学反应的能量百分率（Ｐｃ）、反应中心非
光化学能量耗散百分率（Ｅｘ）比较稳定（图７）。ＰＳⅡ吸收光能
用于叶片叶绿素荧光能量的分配率基本稳定在Ｈｄ∶Ｐｃ∶Ｅｘ＝
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３４．１４％ ∶５１．４８％ ∶１４．３８％左右。随着胁迫时间的延长，ＰＳⅡ
吸收光能用于天线热耗散的百分率（Ｈｄ）呈现逐渐升高的变化
趋势。与此不同的是，ＰＳⅡ用于光化学反应的能量百分率（Ｐｃ）
随光照时间的延长，前３ｄ内基本稳定，之后显著降低。ＰＳⅡ反
应中心非光化学能量耗散百分率（Ｅｘ）则先升后降。胁迫条件
下前３ｄＨｄ∶Ｐｃ∶Ｅｘ基本稳定在３５４７％ ∶４９．４１％ ∶１５．１２％

左右，与对照无差异，可见胁迫前３ｄ猕猴桃ＰＳⅡ吸收光能用于
叶片叶绿素荧光能量的分配没有受到影响，５ｄ后受到显著影
响，ＰＳⅡ吸收光能用于天线热耗散的百分率（Ｈｄ）所占份额逐渐
加大，第１１天，Ｈｄ∶Ｐｃ∶Ｅｘ＝９６．３％ ∶１．３９％ ∶２．３１％。Ｈｄ增加
说明进入ＰＳⅡ反应中心的能量减少，通过天线热耗散的能量增
多，表明猕猴桃遭受淹水胁迫时，具有一定的光合保护机制。

３　结论与讨论

Ｆｖ／Ｆｍ代表ＰＳⅡ的原初光能转换效率。本研究结果表
明，淹水胁迫时猕猴桃叶片的Ｆｖ／Ｆｍ呈下降趋势。Ｆｖ／Ｆｍ下
降包含两个意思：ＰＳⅡ反应中心光化学伤害（伴随 Ｆｏ上升）
和系统提高热耗散（伴随 Ｆｏ猝灭），后者实际上就是保护机
制。胁迫处理还导致了光合电子传递量子效率（ΦＰＳⅡ）的大
幅度降低，ΦＰＳⅡ的降低阻碍了植株同化力 ＮＡＤＰＨ、ＡＴＰ的形
成，因而影响了植物对碳的固定和同化。Ｆｖ／Ｆｏ代表了ＰＳⅡ
的潜在活性，与对照相比，淹水处理导致了猕猴桃叶片Ｆｖ／Ｆｏ
的降低。ｑＰ是对原初电子受体 ＱＡ氧化态的一种量度，代表
ＰＳⅡ反应中心开放部分的比例，可以反映光合电子链的电子
传递速率［１１］。ｑＰ较高表示ＱＡ处在较高的氧化态，即ＰＳⅡ反
应中心开放部分的比例较大，光合电子传递的速率较快［１２］。

水分胁迫均导致猕猴桃叶片 Ｆｖ／Ｆｍ和 Ｆｖ／Ｆｏ下降，Ｆｖ／Ｆｍ和
Ｆｖ／Ｆｏ分别代表ＰＳⅡ原初光能转化效率和ＰＳⅡ的潜在活性，
二者的下降表明淹水迫使ＰＳⅡ受到了损伤，植株受到了光抑
制，伤害部位可能位于 ＰＳⅡ氧化侧或 ＰＳⅡ反应中心或 ＰＳⅡ
原初电子受体，也可能三者皆受到伤害［１３］。ΦＰＳⅡ反映 ＰＳⅡ
反应中心部分关闭情况下的实际ＰＳⅡ光能捕获的效率，与碳
同化反应的强度密切相关。光化学猝灭反映 ＰＳⅡ天线色素
吸收的光能用于光化学电子传递的份额，要保持高的光化学

猝灭就要使ＰＳⅡ反应中心处于开放状态，所以光化学猝灭在
一定程度上反映了 ＰＳⅡ反应中心的开放程度。光化学猝灭
系数ｑＰ越大，还原态 ＱＡ重新氧化形成 ＱＡ的量越大，即 ＰＳ
Ⅱ的电子传递活性越大。猕猴桃叶片ｑＰ剧烈下降说明ＱＡ－
ＱＢ的电子传递受到了抑制［１４］。ｑＰ下降说明用于进行光合作
用的电子减少，以热或其他形式耗散的光能增加，这与 Ｈｄ升
高是吻合的。ｑＮ指由非辐射能量耗散等引起的荧光猝灭，与
光合电子传递和光合气体交换无直接关系，仅与 ＡＴＰ和
ＮＡＤＰＨ的形成、累积及光合膜的状态有关，ｑＮ升高说明猕猴
桃幼苗通过耗散多余能量以保护光合机构免受低温伤害的能

力增强［１５］。

本研究结果表明，淹水胁迫引起了猕猴桃叶片 ＰＳⅡ天线

热耗散Ｈｄ和反应中心非光化学能量耗散 Ｅｘ的增加，导致光
化学反应能量转化百分率 Ｐｃ下降。这与低温弱光对黄瓜叶
片ＰＳⅡ能量分配的效应类似［１０］。研究认为，Ｈｄ效应的提高
可能与叶黄素循环有关［１６］，还可能与光合单位中叶绿素分子

数目增加有关［１７］。胁迫后许多植物叶片叶绿素 ａ／ｂ下降，天
线色素比例上升，捕光色素吸收的能量传递到ＰＳⅡ反应中心
的距离增大，“线耗”增加。除了以上两种可能性外，Ｈｄ值增
加还可能与胁迫后ＰＳⅡ光化学效率（Ｐｃ）下降有关。Ｐｃ在一
定范围内下降并不意味着净光合速率下降，相反与之相偶联

的光合磷酸化受促，ＡＴＰ和ＮＡＤＰＨ生成增加，可以为暗反应
提供更多还原力［１８］。因而，ＰＳⅡ光化学能量转化能力也影响
到天线热耗散Ｈｄ，这是由于 ＰＳⅡ反应中心出现了某种适应
性机制，用以耗散ＰＳⅡ反应中心内部因光化学效率（Ｐｃ）下降
而增多的能量［１９］，相关机制尚待进一步阐明。
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濒危荒漠植物灰叶胡杨分枝格局及其分形特征
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　　摘要：结合植物构件理论，运用分形几何方法，对灰叶胡杨（ＰｏｐｕｌｕｓｐｒｕｉｎｏｓａＳｃｈｒｅｎｋ）分枝格局及其分形特征进行
研究，结果表明：随着灰叶胡杨胸径的增大即发育阶段的成熟，灰叶胡杨一级枝长越长，可以分出更高级别的分枝，但

并未表现出分枝级别越高分枝数越多。不同发育阶段的灰叶胡杨总体分枝率没有表现出显著差别，随着胸径的增大，

分枝率增大。不同生长发育阶段灰叶胡杨的分枝角度先增长再下降趋势说明其在生长前期树冠以向四周伸展为主，

后期以直立向上生长为主。枝倾角变化范围较大，一级到四级分枝枝倾角逐渐下降，五级分枝枝倾角增大。随着分枝

级别的增加，各级相邻分枝之间间距逐渐减小。随着胸径增大，灰叶胡杨分形维数增加，但都是接近２，揭示了灰叶胡
杨分枝格局占据生态空间的程度和利用生态空间的能力较强。
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　　灰叶胡杨（ＰｏｐｕｌｕｓｐｒｕｉｎｏｓａＳｃｈｒｅｎｋ）是和胡杨同派的一
个物种，仅产于新疆维吾尔自治区塔里木河、喀什河、和田河

沿岸，因其耐高温、耐盐碱等特性而显著区别于其他种类杨

树，是重要的荒漠植物，在生态恢复与重建中扮演着重要角

色，对维系当地生态平衡具有不可替代的作用［１］。灰叶胡杨

是国家 Ⅲ 级濒危保护植物，在灰叶胡杨种群日渐衰退、分布
面积日趋减少的今天，灰叶胡杨潜在的遗传多样性价值、科研

价值、生态价值、开发应用价值越来越引起人们的关注［２］，因

此，研究灰叶胡杨生长发育过程中利用树体分枝格局及构型

的变化来适应荒漠生态环境具有重要意义。

植物体可以被视为构件的集合体［３］。植物体不同的枝

系特征以及枝上各构件单元叶种群、芽种群的配置及其动态

变化特征反映了植物对空间、光等资源的利用，以此来反映不

同植物在不同的生长发育阶段对环境的适应策略［４］。植物体

特定的几何形态是其各个层次构件单元按一定方式组合的呈现，

这种特殊的几何形态，表达了该个体在生理生态上对其环境空间

的适应能力以及植物对光、水分、养分等的竞争能力［５］。

对植物分枝格局进行研究主要目的是了解它们利用生态

空间的能力，进而揭示其生长对策和适应机制。植物构件格

局研究一般在特定尺度上进行，且不能以其任何一个尺度上

的特征来代替其他尺度上的特征，采用分形几何方法研究植

物分枝格局为解决该问题指明了方向［６－７］。植物体构型和分

枝格局的可塑性明确反映了植物适应对策［８－９］。经过几十年

的研究，人们对不同植物构型特征的认识和研究逐渐深入。

目前，围绕灰叶胡杨、胡杨开展的生物生态学特性［１０－１３］、繁殖

特点［１４－１５］和异形叶性［１６］等研究已取得了一定的成果。对于

一些荒漠植物，学者们从形态解剖、生理生态等角度做了大量

工作［１７－２１］。孙书存等对辽东栎种群的空间分布分形特征进

行了分析［２２］。张文辉等对裂叶沙参与泡沙参种群分布格局

的分形特征进行了研究，发现分形理论是研究濒危植物种群

水平空间分布格局的有效办法，弥补了植物种群分布格局传

统研究方法中某些不足［２３］。马克明等将分形理论应用于植
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