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　　摘要：以１年生设施盆栽红地球葡萄为试材，通过人工环境控制模拟阴天转晴天气过程，分别给予日均光合有效
辐射为１００、３００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）的短期弱光胁迫３、６、９、１２ｄ，以气候箱日均光合有效辐射６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）处理为对
照（ＣＫ），后统一以强光８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）恢复处理６ｄ，研究弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄叶片光合参数、叶绿素
荧光参数、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性、过氧化物酶（ＰＯＤ）活性、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性、丙二醛含量（ＭＤＡ）和可溶
性蛋白含量的影响，并利用隶属度函数方法对各参数进行综合评价。结果表明，随弱光胁迫时间的延长，表观量子效

率（ＡＱＹ）、气孔限制值（Ｌｓ）、可溶性蛋白含量、ＣＡＴ活性、ＰＯＤ活性先增后减；经强光恢复，各处理的叶绿素含量、最大

净光合速率、ＰＳⅡ最大光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ实际光化学量子效率（ФＰＳⅡ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）较弱光处理阶

段有降低趋势，非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）有上升趋势，光抑制现象严重；随弱光胁迫时间的延长并经强光恢复，葡萄
叶片的ＭＤＡ含量持续升高，可溶性蛋白含量、ＣＡＴ活性、ＰＯＤ活性、ＳＯＤ活性降低；胁迫超过３ｄ，综合评价指标（ＳＩ
值）下降明显，弱光胁迫相同天数下，３００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）弱光胁迫的 ＳＩ值 ＞１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）弱光胁迫的 ＳＩ值。因
此，设施葡萄对弱光胁迫有一定的适应性，胁迫６ｄ即超出植株自身调控范围，同时弱光胁迫可提高设施葡萄对光抑
制的敏感性，而强光恢复加速了葡萄叶片的衰老进程，对弱光胁迫后的植株会产生二次伤害。
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　　随着农业技术的不断发展，设施葡萄已成为一种重要的
栽培方式。近年来，我国设施葡萄发展迅速，截至２０１３年我
国设施葡萄栽培面积超过１３．３万ｈｍ２，居世界第一［１］。江苏

地区春、夏季雨水相对较多，葡萄设施栽培可以避开雨水，有

利于减少病虫害的发生，而光照不足一直是设施栽培比较突

出的问题，因连续阴雨、雾等形成的短期弱光胁迫后立即遇晴

天强光胁迫的情况时有发生。因此，研究短期弱光胁迫和强

光恢复对葡萄叶片生理生化参数的影响，对设施葡萄灾害防

御和光环境调控具有重要的意义。

目前，国内外关于植物受强、弱光胁迫的研究获得了一定

成果，对设施作物光逆境生理学方面的研究报道多集中在低

温弱光复合因子对作物的影响，有关弱光胁迫后恢复的研究

相对较少。有研究表明，弱光胁迫下，植物的叶绿素、类胡萝

卜素含量升高，叶绿素ａ／ｂ随胁迫加深而减小，光照过强会破
坏叶绿体结构，使叶绿素含量降低［２］；遮阴会造成植物光系

统Ⅱ（ＰＳⅡ）的可逆性失活，使光合作用减弱［３］；弱光下 ＰＳⅡ
最大光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）的变化不明显，而强光下下降显

著［４］；叶片抗氧化酶活性与光强密切相关，弱光发生时，植株

叶片的ＳＯＤ酶活性降低［５］；高光强处理下，兰花叶片的超氧

化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性随光强增加而增
大［６］；对辣椒、蒙古栎、水稻、烟草、小麦、蒲桃等研究表明，弱

光转强光后会引发严重的光抑制，植物非光化学淬灭系数

（ＮＰＱ）上升较快，光合能力降低［７－１２］。因此，植株会通过降

低叶绿素含量，增强叶黄素循环，提高保护酶活性等方式避免

光合机构受到破坏，弱光胁迫提高了植株对光抑制的敏感性，

而弱光转强光后，耐弱光性差的品种其光抑制往往比耐弱光

性强的品种更为严重。本试验通过人工气候箱模拟连续阴天

转晴天过程，研究短期弱光逆境胁迫和强光恢复对设施葡萄

叶片色素含量、光合特性、叶绿素荧光参数、保护酶活性和衰

老特性的影响，以期为设施葡萄的灾害防御及设施环境优化

调控提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验设计
试验于 ２０１６年 ５月在南京信息工程大学农业试验站

Ｖｅｎｌｏ型玻璃温室和澳大利亚产 ＴＰＧ１２６０人工气候箱中进
行，以２０１６年３月栽植于玻璃温室内的１年生盆栽红地球葡
萄为试材。盆的上口径、底径、高分别为３４、１８、２８ｃｍ；供试
土壤为中壤土，ｐＨ值为７．４，有机质、全氮、全磷含量分别为
１８．４、０７９、０．７５ｇ／ｋｇ，土壤体积含水量为３２．５％。

待葡萄植株生长叶片超过２０张，选取长势相同的植株进
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行试验。处理前，将供试植株在日均光合有效辐射（ＰＡＲ）为
６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、温度１５～２５℃的气候箱中适应性处理
３ｄ，排除设施环境变化带来的干扰；５月２日０７：００起，每隔
３ｄ各放入３盆长势相同的植株分别置于日均光合有效辐射
为１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ１）、３００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ２）的人工
气候箱内进行弱光胁迫处理３、６、９、１２ｄ，各处理按放入时间
分别记为 Ｔ３、Ｔ６、Ｔ９、Ｔ１２，以气候箱日均光合有效辐射
６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ０）处理的植株为对照（ＣＫ）；所有处理
统一在ＰＡＲ为８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ３）的气候箱中强光恢复
处理６ｄ；５月１４日及强光恢复处理结束，对所有处理测定有
关指标。弱光胁迫阶段，白天温度设计为（２０±１）℃，晚上为
（１０±１）℃，相对湿度为（７５±５）％，各光强参考不同天气条
件下设施内实际光强（图１）进行设计。

１．２　测定内容与方法
１．２．１　叶片光合参数的测定　０９：００—１２：００，从植株顶端向
下选择第５～８张生长良好的功能叶片，采用美国产便携式光
合作用测定系统ＬＩ－６４００测定红地球葡萄叶片的净光合速
率［Ｐｎ，μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）］、蒸腾速率［Ｔｒ，ｍｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］、胞间

ＣＯ２浓度（Ｃｉ，μｍｏｌ／ｍｏｌ）等光合参数及大气 ＣＯ２浓度（Ｃａ，
μｍｏｌ／ｍｏｌ），每处理测定３株；计算气孔限制值（Ｌｓ），根据模
型得光响应曲线，求最大光合速率（Ｐｎｍａｘ）、表观量子效率
（ＡＱＹ）。测定时，叶室内设定温度为 ２５℃，ＣＯ２ 浓度为
３９０μｍｏｌ／ｍｏｌ，ＰＡＲ在０～１５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）之间设１１个
水平测量净光合速率。气孔限制值（Ｌｓ）计算公式为：

Ｌｓ＝１－Ｃｉ／Ｃａ。
１．２．２　光合色素含量的测定　参照 Ｐｉｎｈｅｉｒｏ等的测定方
法［１３］进行，从植株顶端向下选择第５～８张生长良好的功能
叶片，剪碎；称取０．２ｇ，置于 ２５ｍＬ９５％乙醇中，避光放置
４８ｈ，直至叶片中的叶绿素完全被提取出；取浸出液，用ＵＶ－
２５５０型紫外－可见分光光度计分别测定波长为６６３ｎｍ（叶绿
素ａ最大吸收峰）、６４６ｎｍ（叶绿素 ｂ最大吸收峰）、４７０ｎｍ
（类胡萝卜素最大吸收峰）处的吸光度。重复３次。
１．２．３　叶绿素荧光参数的测定　从植株顶端向下选择第
５～８张生长良好的功能叶片，采用英国产 ＦＭＳ－２型便携脉
冲调制式荧光仪在１０：００左右测定光强为６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
光适应状态下的荧光参数，后暗适应１５ｍｉｎ，测定暗适应状态
下的荧光参数，重复 ３次；计算 ＰＳⅡ最大光能转化效率
（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ实际光化学量子效率（ΦＰＳⅡ）、光化学淬灭系
数（ｑＰ）、非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）等参数，
１．２．４　抗氧化酶活性、丙二醛（ＭＤＡ）和可溶性蛋白含量的

测定　从植株顶端向下选择第５～８张生长良好的功能叶片，
擦拭干净，塑封袋封装并液氮冷冻２０ｍｉｎ，于冰箱中冷冻保
存；测定时，称取除去叶脉的叶样０．５ｇ左右，用５ｍＬｐＨ值
为７．８的磷酸缓冲液冰浴研磨；冷冻离心机１００００ｒ／ｍｉｎ离
心２０ｍｉｎ，取上清液（酶液）于０～４℃避光保存；超氧化物歧
化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性及
丙二醛（ＭＤＡ）、可溶性蛋白含量参照程雅茹等的方法［１４］进

行测定。

１．３　数据统计与分析
采用Ｅｘｃｅｌ２０１０软件制作图表，采用 ＤＰＳ软件对试验数

据进行相关性分析，采用 Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法进行多重比较
和显著性检验。以模糊数学中的隶属函数为基础，计算各处

理胁迫程度和恢复状况下的综合评价指标（ＳＩ），ＳＩ值越大，
表示该处理的胁迫越轻或恢复越好。某一处理的 ＳＩ计算公

式为：ＳＩｉ＝
１
ｎ∑ｎＳ。

测定指标随处理时间表现为上升趋势时，Ｓ＝（Ｘｉ－
Ｘｍｉｎ）／（Ｘｍａｘ－Ｘｍｉｎ），反之则为 Ｓ＝１－（Ｘｉ－Ｘｍｉｎ）／（Ｘｍａｘ－
Ｘｍｉｎ）。式中，Ｓ表示该处理某一指标的隶属度，值在０～１之
间；Ｘ、ｎ分别表示测量的指标、指标个数；Ｘｍｉｎ、Ｘｍａｘ分别表示
指标的最小值、最大值，一般情况下，当处理指标呈下降趋势

时，Ｘｍｉｎ、Ｘｍａｘ分别为Ｌ１Ｔ１２、ＣＫ的测量值；ｉ表示不同处理。

２　结果与分析

２．１　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄光合特性的影响
２．１．１　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄光合色素的影响　
由图２可见，随弱光胁迫时间的延长，葡萄叶片的叶绿素总含
量呈增加趋势；与对照相比，１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ１）弱光胁
迫９ｄ内对葡萄叶片的叶绿素总含量和叶绿素ａ含量无显著
影响（Ｐ＞０．０５），处理 １２ｄ时色素含量有显著增加（Ｐ＜
００５），叶绿素总含量和叶绿素 ａ含量分别为对照的 １．２１、
１１６倍；３００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ２）弱光胁迫时的叶片叶绿素总
含量和叶绿素ａ含量与对照相比差异不显著，经强光恢复，各
处理的葡萄叶片叶绿素含量随弱光胁迫时间的延长而降低；

强光恢复经Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫处理１２ｄ的葡萄叶片，其叶绿素
总含量分别降低为对照的７１．７％、７４．５％，叶绿素 ａ含量降
低为对照的６７．８％、７１．２％；不同光照环境下，叶绿素ｂ、类胡
萝卜素含量的变化趋势基本一致，弱光胁迫阶段，随 Ｌ１弱光
胁迫时间的延长，葡萄叶片叶绿素 ｂ、类胡萝卜素含量增加，
Ｌ１胁迫处理３、６、９、１２ｄ时的叶绿素 ｂ含量分别是对照的
１０７、１２０、１．３０、１．４７倍，类胡萝卜素含量为对照的 １．００、
１０７、１０９、１．２１倍，Ｌ２胁迫处理时的叶绿素 ｂ、类胡萝卜素
含量变化与Ｌ１相比相对较小，与对照相比略有增加；经强光
恢复，叶绿素ｂ、类胡萝卜素含量均随弱光胁迫程度的加深而
减小，叶绿素ｂ含量变化幅度相对较小，类胡萝卜素变化幅度
相对较大；Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫１２ｄ经强光恢复结束时的叶绿素
ｂ含量分别为对照的８６．８％、８６．８％，类胡萝卜素含量分别为
对照的７６．１％、８２．６％；叶绿素 ａ／ｂ与植物光合作用关系密
切，弱光胁迫不同天数对葡萄叶片叶绿素ａ／ｂ值有明显影响，
随弱光处理时间的延长，叶绿素ａ／ｂ值整体呈减小趋势；经强
光恢复的葡萄叶片叶绿素ａ／ｂ值整体低于弱光处理阶段，对
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照组均降低至处理期的７８．７％，各处理均不能恢复至对照水
平。经相关性分析发现，不同光环境下，类胡萝卜素含量与叶

绿素总含量的相关系数为０．７１，呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）。
２．１．２　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄光响应曲线的影响
　光合作用是植物将光能转化为化学能并合成碳水化合物的
重要途径，而净光合速率直接反映光合作用的强弱。由图３
可见，弱光胁迫可使葡萄叶片的光合速率降低，当光强低于

１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，随光照强度的增加，各处理的净光合
速率迅速增加，光强在１００～４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，净光合速

率增速减缓，之后趋于稳定水平；经Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫３ｄ，葡萄
叶片的光响应曲线无明显变化，弱光胁迫超过６ｄ时，葡萄叶
片的光饱和点降低，对强光的利用能力减弱，最大净光合速率

大幅下降；Ｌ１处理对葡萄叶片净光合速率的影响明显高于
Ｌ２处理；与弱光处理相比，经强光恢复的各处理净光合速率
均有所下降，处理间净光合速率的变化相对不变，光饱和点表

现为升高的趋势，Ｌ１胁迫处理１２ｄ时的光饱和点和最大净光
合速率有明显降低，说明强弱光转换处理可能对葡萄叶片的

光合作用系统造成不可逆的伤害。

２．１．３　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄光合参数的影响　
由表１可见，随弱光胁迫时间的延长和光强的减弱，葡萄叶片
最大净光合速、表观量子效率（ＡＱＹ）和蒸腾速率整体呈降低
趋势，其中，弱光胁迫３ｄ的ＡＱＹ略有增加，可能是处理初期，
葡萄叶片为适应弱光环境而增强对弱光的利用能力所致；随

弱光胁迫时间的延长，气孔限制值（Ｌｓ）呈先增加后减小的趋
势，弱光处理１２ｄ的Ｌｓ与 ＣＫ基本处于同一水平，表明弱光
胁迫处理后期，限制光合作用的主要原因不是气孔因素；随弱

光胁迫时间的延长，最大净光合速、蒸腾速率有明显下降，Ｌ１

处理结束时分别降至ＣＫ的４４．２％、２５．５％；各处理经强光恢
复６ｄ，最大净光合速率、表观量子效率、气孔限制值较弱光处
理有所降低，蒸腾速率有所升高，表明对弱光处理过的葡萄叶

片进行强光恢复，可能会造成二次伤害。经相关性分析发现，

蒸腾速率与气孔限制值的相关系数为 －０．９２，呈极显著负相
关（Ｐ＜０．０１）。
２．２　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄荧光特性的影响

由表２可知，随弱光胁迫时间的延长，葡萄叶片 ＰＳⅡ最
大光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、实际光量子效率（ФＰＳⅡ）和光化学
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表１　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄光合参数的影响

阶段 处理
最大净光合速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
表观量子效率

蒸腾速率

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］ 气孔限制值

弱光胁迫 ＣＫ １２．０４±０．５３ａ ０．０３２±０．００２ａ ２．５１±０．１５ａ ０．３２±０．０３ｂ
Ｌ２Ｔ３ １１．１２±０．７７ａ ０．０３４±０．００４ａ １．３３±０．１３ｂ ０．５０±０．０８ａ
Ｌ２Ｔ６ ８．６３±０．３５ｂ ０．０２９±０．００１ａ １．１８±０．０４ｂ ０．４３±０．０３ａ
Ｌ２Ｔ９ ８．１４±０．３７ｂ ０．０２９±０．００２ａ １．１７±０．０６ｂ ０．３２±０．０３ｂ
Ｌ２Ｔ１２ ６．１３±０．５４ｃ ０．０２４±０．００３ｂ ０．８９±０．１１ｃ ０．３２±０．０７ｂ
Ｌ１Ｔ３ １０．９１±０．７６ｂ ０．０３４±０．００４ａ １．３２±０．１１ｂ ０．４６±０．０７ａ
Ｌ１Ｔ６ ６．８２±０．３７ｃ ０．０２４±０．００２ｂ １．１７±０．０７ｂ ０．３８±０．０４ｂ
Ｌ１Ｔ９ ６．２６±０．４６ｃ ０．０２３±０．００２ｂ ０．９２±０．０６ｃ ０．３５±０．０４ｂ
Ｌ１Ｔ１２ ５．３２±０．３５ｄ ０．０２２±０．００１ｂ ０．６４±０．０３ｄ ０．３３±０．０３ｂ

强光恢复 ＣＫ １０．７２±０．４８ａ ０．０３１±０．００２ａ ２．８５±０．１７ａ ０．１１±０．０１ｄ
Ｌ２Ｔ３ ９．４９±０．５１ｂ ０．０２６±０．００２ｂ ２．６３±０．１９ａ ０．２０±０．０２ｃｄ
Ｌ２Ｔ６ ６．９２±０．３７ｃ ０．０２０±０．００３ｃ １．８９±０．０７ｂ ０．２６±０．０１ｃ
Ｌ２Ｔ９ ６．２４±０．３５ｃ ０．０１９±０．００１ｃ ０．８３±０．０６ｃ ０．６２±０．０２ｂ
Ｌ２Ｔ１２ ４．５９±０．３５ｄ ０．０１６±０．００１ｄ ０．４９±０．１３ｄ １．０２±０．１２ａ
Ｌ１Ｔ３ ８．９２±０．５５ｂ ０．０２９±０．００３ｂ １．５５±０．１９ｂ ０．２５±０．０４ｄ
Ｌ１Ｔ６ ５．５２±０．３６ｃ ０．０２１±０．００２ｃ ０．９２±０．０２ｃ ０．６８±０．０３ｃ
Ｌ１Ｔ９ ４．２０±０．３９ｄ ０．０１８±０．００１ｃ ０．４５±０．０２ｄ ０．８４±０．０３ｂ
Ｌ１Ｔ１２ ３．２５±０．４５ｅ ０．０１１±０．００１ｄ ０．４２±０．０８ｄ １．１８±０．０９ａ

　　注：同列数据后不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。表２同。

淬灭系数（ｑＰ）呈下降趋势；各处理间的Ｆｖ／Ｆｍ变化幅度相对
较小，Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫 １２ｄ时分别降至 ＣＫ的 ９６．２％、
９７０％，表明葡萄叶片受到一定的光抑制；电子传递速率减
弱，Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫 １２ｄ时 ФＰＳⅡ分别为 ＣＫ的 ７１．４％、
８９５％，ｑＰ分别为ＣＫ的７８．３％、８８．４％。非光化学淬灭系数
（ＮＰＱ）变化趋势相反，随弱光胁迫时间的延长，ＮＰＱ呈增加
趋势，Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫结束，ＮＰＱ分别增至 ＣＫ的 ２．１、１．２

倍；胁迫处理相同时间下，Ｌ１胁迫比 Ｌ２胁迫作用更为明显，
弱光环境下Ｌ２处理 ９ｄ时 Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ、ＮＰＱ才与 ＣＫ差异显
著，而Ｌ１处理６ｄ即达到差异显著（Ｐ＜０．０５）；弱光胁迫处理
的葡萄叶片经强光恢复，各处理的 Ｆｖ／Ｆｍ、ФＰＳⅡ、ｑＰ与弱光胁
迫时相比进一步下降，ＮＰＱ有明显增加；Ｌ１处理１２ｄ后经强
光恢复，Ｆｖ／Ｆｍ、ФＰＳⅡ、ｑＰ、ＮＰＱ分别为 ＣＫ的７７．６％、７４３％、
４７．２％、１９４．８％。

表２　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄荧光特性的影响

阶段 处理 最大光能转化效率 实际光量子效率 光化学淬灭系数 非光化学淬灭系数

弱光胁迫 ＣＫ ０．８３８±０．０１１ａ ０．５９８±０．０２５ａ ０．８４２±０．０４５ａ ０．７２９±０．０２７ｃ
Ｌ２Ｔ３ ０．８３４±０．０１８ａ ０．５８７±０．０３５ａｂ ０．８１６±０．０３３ａ ０．７４２±０．０１４ｃ
Ｌ２Ｔ６ ０．８３４±０．００９ａｂ ０．５５４±０．０２１ａｂ ０．８０８±０．０１４ａ ０．７５８±０．０２１ｃ
Ｌ２Ｔ９ ０．８２１±０．０１５ｂ ０．５５５±０．０３０ａｂ ０．７５２±０．０２８ｂ ０．８１２±０．００８ｂ
Ｌ２Ｔ１２ ０．８１３±０．０１７ｂｃ ０．５３５±０．０２８ｂ ０．７４４±０．０２５ｂ ０．８６９±０．０１５ａ
Ｌ１Ｔ３ ０．８３０±０．０１３ａｂ ０．５５６±０．０２８ａｂ ０．８０９±０．０３５ａ ０．８１０±０．０３２ｃ
Ｌ１Ｔ６ ０．８２１±０．００６ｂ ０．５３５±０．０１６ｂ ０．７９７±０．０３２ａ ０．９８０±０．０７２ｂ
Ｌ１Ｔ９ ０．８１６±０．００８ｂｃ ０．５１７±０．０１８ｂ ０．７２５±０．０１２ｂ １．００２±０．０６５ｂ
Ｌ１Ｔ１２ ０．８０６±０．００５ｃ ０．４２７±０．０４８ｃ ０．６５９±０．０２３ｃ １．５０６±０．０３８ａ

强光恢复 ＣＫ ０．８３３±０．０１１ａ ０．５３６±０．０２５ａ ０．８５１±０．０５４ａ １．４９５±０．１０３ｃ
Ｌ２Ｔ３ ０．８２８±０．０１２ａｂ ０．５３０±０．０３１ａ ０．７７８±０．０３８ｂ １．３９５±０．２３１ｃ
Ｌ２Ｔ６ ０．８３０±０．００７ａｂ ０．４５６±０．０１４ｂ ０．８０１±０．０１４ａｂ １．８６５±０．１６４ｂ
Ｌ２Ｔ９ ０．８１７±０．００８ｂ ０．４３４±０．０１８ｂｃ ０．７５９±０．０１６ｂ １．９２１±０．２８７ｂ
Ｌ２Ｔ１２ ０．７９０±０．０１４ｃ ０．４１５±０．０１２ｃ ０．５９８±０．０２１ｃ ２．０２７±０．１７９ｂ
Ｌ１Ｔ３ ０．８１７±０．０１２ｂ ０．５２５±０．０２８ａｂ ０．７１９±０．０２９ｂ １．８４３±０．１２８ｂ
Ｌ１Ｔ６ ０．７７７±０．００７ｃ ０．４８７±０．０１６ｂ ０．６９７±０．０１９ｂ ２．１４１±０．２４１ｂ
Ｌ１Ｔ９ ０．７８５±０．００８ｃ ０．４１４±０．０１８ｃ ０．５９８±０．０２３ｃ ２．８８１±０．３８２ａ
Ｌ１Ｔ１２ ０．６４６±０．０２１ｄ ０．３９８±０．０３２ｃ ０．４０２±０．０２２ｄ ２．９１２±０．２６２ａ

２．３　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄丙二醛（ＭＤＡ）、可溶
性蛋白含量的影响

由图４可见，弱光胁迫使葡萄叶片的 ＭＤＡ含量升高，且
光强越弱，ＭＤＡ含量上升越快；Ｌ１、Ｌ２弱光胁迫 １２ｄ时的

ＭＤＡ含量分别为ＣＫ的１．３、１．１倍，相差较小；弱光胁迫处理
的葡萄叶片经强光恢复，随弱光胁迫时间的延长，各处理的

ＭＤＡ含量变化趋势相同，整体呈上升趋势，且高于弱光处理
期；随弱光胁迫时间的延长，可溶性蛋白含量先升后降，胁迫
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处理１２ｄ时基本与ＣＫ处于同一水平；弱光胁迫处理的葡萄
叶片经强光恢复，各处理可溶性蛋白含量随弱光胁迫时间的

延长而下降，除Ｌ２胁迫３ｄ可恢复至ＣＫ水平外，其他处理在
恢复期与ＣＫ相比有显著下降（Ｐ＜０．０５）。经相关性分析发

现，弱光胁迫时，叶片ＭＤＡ含量和可溶性蛋白含量表现为负
相关（Ｐ＞０．０５），经强光恢复后，叶片 ＭＤＡ含量和可溶性蛋
白含量的相关系数为－０．８３，呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１）。

２．４　弱光胁迫及强光恢复对设施葡萄保护酶活性的影响
由图５可见，弱光胁迫和强光恢复下葡萄叶片过氧化氢

酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）和超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性
均有不同程度的变化；弱光胁迫下，ＣＡＴ活性均高于 ＣＫ，并
随弱光胁迫时间的延长呈先升高后降低趋势，Ｌ１、Ｌ２胁迫处
理６ｄ时 ＣＡＴ活性达到最大值，分别为 ＣＫ的２．２、２．１倍；
ＰＯＤ变化趋势与 ＣＡＴ类似，最大值出现在弱光胁迫９ｄ时，
较ＣＡＴ响应有所延迟；弱光胁迫初期，ＳＯＤ活性变化不显著
（Ｐ＞０．０５），随弱光胁迫时间的延长 ＳＯＤ活性整体呈上升的
趋势，Ｌ１处理 ９ｄ、Ｌ２处理１２ｄ时，ＳＯＤ活性始与 ＣＫ差异显
著（Ｐ＜０．０５）；Ｌ１、Ｌ２胁迫处理１２ｄ时，ＳＯＤ活性分别为 ＣＫ
的１．７、１．６倍；弱光处理的葡萄叶片经强光恢复，各处理的
ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＳＯＤ活性随弱光胁迫时间的延长呈减小趋势，且

整体上略高于弱光处理阶段、同一胁迫时间下Ｌ２处理的酶活
性要高于Ｌ１；弱光处理的葡萄叶片经强光恢复，Ｌ１、Ｌ２胁迫
处理３ｄ的 ＣＡＴ活性略高于 ＣＫ，胁迫１２ｄ时分别为 ＣＫ的
５６．４％、５９．８％，而ＰＯＤ活性最大值出现在Ｌ２胁迫处理３ｄ，
且恢复期ＰＯＤ活性整体明显高于弱光处理期，处理期 ＰＯＤ
最大活性为恢复期最大活性的６０．５％；弱光处理的葡萄叶片
经强光恢复，其ＳＯＤ活性变化趋势与ＰＯＤ基本相同，Ｌ１胁迫
处理３、６、９、１２ｄ的 ＳＯＤ活性分别为 ＣＫ的９６．３％、８２．３％、
６２．１％、５１．４％，相互间差异较为明显。经相关性分析发现，
强光恢复阶段，ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＳＯＤ这３种保护酶有良好的相关
性，ＰＯＤ和 ＳＯＤ之间的相关系数为 ０．６１，呈极显著正相关
（Ｐ＜０．０１）。　

２．５　设施葡萄弱光胁迫及强光恢复生理参数隶属度分析
设施葡萄对弱光胁迫和强光恢复的响应是一个较为复杂

的综合性状，单一的生理生化指标往往不能完成对植株整体

响应机制的描述，不同指标对胁迫的响应从时间到程度上存
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在一定差异，运用隶属函数方法将测得的指标综合分析得到

各处理的隶属度值，可以反映设施葡萄在不同光环境下的生

长状况。由图６可见，弱光胁迫阶段，随胁迫时间的延长，隶
属度值下降相对较快，Ｌ１胁迫处理下隶属度值每天递减率为
－０．０６８７，Ｌ２为－０．０３８８，隶属度值在弱光胁迫３～６ｄ时下
降速率相对最快；Ｌ１、Ｌ２处理经强光恢复后递减率有所变大，
隶属度值每天递减率分别为－０．０７７６、－０．０６２０，除Ｌ２胁迫
３ｄ、Ｌ１胁迫６ｄ处理经强光恢复后的隶属度值接近弱光处理
阶段，其他处理均有明显下降。Ｌ２弱光胁迫３ｄ对设施葡萄
的生理生化状态影响相对较弱，经强光恢复能达到弱光处理

阶段水平且与ＣＫ接近。

３　结论与讨论

为适应弱光环境，设施葡萄叶片叶绿素含量会增加，并以

叶绿素ｂ增加为主，从而导致叶绿素 ａ／ｂ随弱光胁迫时间的
延长而减小，耐弱光能力增强［１５］，这是植株对弱光环境适应

的表现［１６］。叶绿素含量的减小和净光合速率的下降是叶片

衰老的重要特征［１７］。弱光胁迫后经强光恢复，葡萄叶片叶绿

素含量降低，并以叶绿素ａ降低为主，使得叶绿素ａ／ｂ进一步
减小，这可能是恢复期强光抑制了植株叶绿素的合成或是加

速了叶绿素的降解。类胡萝卜素含量与叶绿素总量保持一定

的比例，有利于光合机构的相对稳定。不同光环境下，类胡萝

卜素含量与叶绿素总含量呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与战
吉成等研究结果［１８］一致。葡萄叶片在不同光胁迫下的光响

应曲线有明显差异。随弱光胁迫程度的加深，葡萄叶片净光

合速率在光合有效辐射（ＰＡＲ）在１００～４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时
增速减缓，表观量子效率降低，同时光饱和点和最大净光合速

率减小，表明植株对光的利用能力在减弱。随弱光胁迫时间

的延长，蒸腾速率与气孔导度下降，但气孔限制值却呈先增加

后减小的趋势，并最终与ＣＫ保持同一水平，说明弱光胁迫初
期，限制光合作用的可能是气孔因素，而造成光合速率降低的

因素可能是光合系统遭到破坏［１９］；经强光恢复后，叶片的净

光合速率和表观量子效率率较弱光处理时进一步减小。

有研究表明，光抑制不仅在强光下发生，经过一定程度的

环境胁迫后中等光强也可以引发光抑制［２０］。本试验结果表

明，ＰＡＲ大于４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，葡萄叶片的净光合速率
随光 强 增 加 趋 于 平 稳；随 弱 光 胁 迫 时 间 的 延 长，

１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ１）、３００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）（Ｌ２）弱光胁迫
处理的 Ｆｖ／Ｆｍ、ФＰＳⅡ、ｑＰ呈下降趋势，Ｌ１处理的 ｑＰ下降幅度
比Ｌ２大，说明弱光胁迫后的葡萄叶片会产生一定程度的光抑

制，与Ｄｅｎｇ等的研究结果［２１－２２］一致；弱光处理的葡萄叶片经

强光恢复，除Ｌ２胁迫处理３ｄ、Ｌ２胁迫处理６ｄ的 Ｆｖ／Ｆｍ有
较好的恢复外，其他各处理较弱光胁迫阶段有进一步下降；强

光恢复下，各处理的ФＰＳⅡ和ｑＰ较弱光处理时有所下降，导致
光系统Ⅱ的电子传递速率降低，反应中心关闭比例上升，实际
光化学效率降低。植物叶片 ＮＰＱ与叶黄素循环存在明显相
关性，叶黄素循环在非辐射能耗散及活性氧清除过程中起着

重要作用［２３］。本研究中，随弱光胁迫程度的加深，ＮＰＱ上升，
经强光恢复有明显增加，且弱光胁迫越严重 ＮＰＱ值越大，说
明弱光胁迫提高了葡萄叶片对光抑制的敏感性，葡萄叶片会

通过启动叶黄素循环系统来减少过剩光能对植物的伤害。

丙二醛（ＭＤＡ）作为膜脂过氧化过程的最终产物，其含量
高低一方面可反映膜脂过氧化程度，另一方面 ＭＤＡ的积累
会对膜和细胞产生伤害［２４］。本研究中，随弱光胁迫程度的加

深，葡萄叶片 ＭＤＡ含量增加，强光恢复保持相同的变化趋
势，且高于弱光处理，这说明强光恢复可使葡萄叶片的受害程

度加深。植物体内蛋白质含量的提高是植物适应逆境胁迫的

一种表现［２５］。随弱光胁迫程度的加深，葡萄叶片可溶性蛋白

含量呈先增加后减小趋势，说明设施葡萄对弱光环境有一定

的适应性，当胁迫超过６ｄ，可溶性蛋白含量下降，可能葡萄叶
片细胞在此时受到损伤；强光恢复期，随弱光胁迫程度的加

深，各处理可溶性蛋白含量与ＣＫ相比有明显降低，这可能是
由于随ＭＤＡ在叶片中的积累，ＭＤＡ与蛋白分子发生交联聚
合，或蛋白质合成遭受抑制［２６］。可溶性蛋白的降解标志着以

核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）为主的各类
酶含量不断降低，可反映植株叶片的衰老程度［２７］。酶促防御

是植物维持细胞膜系统稳定的重要途径之一。ＳＯＤ是专一
清除 Ｏ－２·的酶，可催化歧化反应产生 Ｏ２和 Ｈ２Ｏ２，而 ＣＡＴ、
ＰＯＤ负责清除生成的 Ｈ２Ｏ２

［２８－２９］。本研究中，随弱光胁迫时

间的延长，ＳＯＤ活性呈上升趋势，ＣＡＴ、ＰＯＤ活性呈先升后降
趋势，这说明葡萄叶片对弱光胁迫做出适应性响应，酶活性降

低可能是逆境导致酶的合成受到一定程度阻碍，不同酶受胁

迫诱导的时间和变化趋势有所区别，与韩霜等的研究结论［３０］

一致。强光恢复阶段，过剩光强超过受胁迫植株的耗散能力，

导致活性氧含量增加，此时保护酶的活性要高于弱光处理时

期，其中以 ＰＯＤ活性增量相对最多。随弱光胁迫程度的加
深，弱光处理的保护酶活性在强光恢复阶段递减，部分酶活性

在胁迫３ｄ时达到最大值，可能是弱光胁迫使葡萄叶片对光
抑制的承受能力降低而产生过多的活性氧，当其含量超过保

护酶的清除能力时，细胞膜系统受到损伤，从而导致酶的合成

减少，酶活性受到影响。

采用隶属函数方法对所测指标进行综合评价发现，弱光

胁迫３ｄ的隶属度值在同一水平且接近ＣＫ，胁迫处理３～６ｄ
时隶属度值迅速下降，并以 Ｌ１下降较为明显，此时植株可能
受到伤害；胁迫处理６～１２ｄ时隶属度下降速率减缓，Ｌ２处理
趋于稳定，表现出对弱光环境一定的适应能力；经强光恢复，

Ｌ１、Ｌ２处理未能恢复至对照水平，隶属度值反而较弱光胁迫
阶段有所降低，推断葡萄植株在强光下受到了二次伤害。

总之，设施葡萄对弱光胁迫有一定的抵抗能力，可通过自

身调节表现出对弱光胁迫一定的适应性；当弱光胁迫超过６ｄ
时，可能会对葡萄叶片细胞产生破坏，且光强越弱破坏越严
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重；强光恢复会使弱光胁迫后的植株产生较严重的光抑制，弱

光胁迫提高了设施葡萄对光抑制的敏感性，加速葡萄叶片衰

老。因此，１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）弱光胁迫３ｄ后转强光恢复须
采取遮阴措施，以避免强光对植株的二次伤害。
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