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　　摘要：以黑藻为试验材料，利用水下饱和脉冲调制叶绿素荧光仪（ＤＩＶＩＮＧ－ＰＡＭ），研究Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫下
叶绿素荧光参数的变化及光响应曲线。结果表明，随着处理浓度的增加，３种胁迫均导致最小荧光（Ｆｏ）、最大荧光

（Ｆｍ）、最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、潜在光化学效率（Ｆｖ／Ｆｏ）、有效量子产量（ＹⅡ）和光化学荧光淬灭系数（ｑＰ）显著降低

（Ｐ＜０．０５）。光响应结果显示，Ｃｄ、Ｚｎ复合胁迫下，低浓度（Ｃｄ２＋≤２ｍｇ／Ｌ、Ｚｎ２＋≤５ｍｇ／Ｌ）对调节性能量耗散的量子
产额（ＹＮＰＱ）表现为协同作用，较高浓度（Ｃｄ

２＋＞２ｍｇ／Ｌ、Ｚｎ２＋＞５ｍｇ／Ｌ）表现为拮抗作用。非调节性能量耗散的量子

产额（ＹＮＯ）随着处理浓度增加而增加。电子传递速率（ＥＴＲ）达到最大饱和后，随着有效辐射强度（ＰＡＲ）的增强呈现

平缓下降的趋势。受到不同浓度重金属毒害时，黑藻叶片通过调节ＰＳⅡ反应中心开放程度与活性，实现光保护能力，
对Ｚｎ胁迫表现出较强的耐性，Ｃｄ胁迫次之，Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫最小。
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　　重金属作为不可降解的污染物，对生物的危害日益受到
全社会的关注［１］。镉（Ｃｄ）是植物非必需和毒性最强的重金
属元素之一，镉胁迫可诱发 ＰＳⅡ捕光复合体改变，从而抑制
ＰＳⅡ的捕光色素吸收光能、能量传递和能态激发效率［２］；另

外，Ｃｄ胁迫可通过降低植物叶片叶绿素含量［３］、降低 ＰＳⅡ的
活性、抑制环式和非环式光合磷酸化［４］等途径，抑制植物对

光能的吸收与电子传递、ＣＯ２固定等光合作用各过程。锌
（Ｚｎ）参与植物体光合作用、蛋白质与核酸代谢，过量的锌又
会对植物细胞结构造成毒害［５］。由于重金属元素之间的加

和、协同、拮抗等作用使水体重金属污染的评价和监测更加复

杂，如何正确评价重金属元素之间的联合作用对水环境治理

具有重要的意义［６］。

黑藻是我国湖泊中广泛存在的沉水植物，对重金属具有

较强的吸收积累能力［７］。目前，国内外重金属胁迫黑藻的研

究主要集中在重金属生理生化的伤害反应［８－９］、细胞内部亚

显微结构变化［１０］等方面，而采用叶绿素荧光动力学技术研究

镉和锌复合污染对黑藻胁迫机制的影响甚少。叶绿素荧光参

数在探测逆境对光合作用的影响等方面具有快速、简便、灵

敏、可靠等特性，能够反映光合系统“内在性”特点［１１］，被看

作研究植物光合作用与环境胁迫程度关系的有效探针［１２］。

本试验以黑藻为研究对象，分析了 Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁
迫下黑藻叶片ＰＳⅡ的最小荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）、最大光
化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、潜在光化学效率（Ｆｖ／Ｆｏ）、有效量子产量
（ＹⅡ）、调节性能量耗散的量子产量（ＹＮＰＱ）、非调节性能量耗
散的量子产量（ＹＮＯ）、光化学荧光淬灭系数（ｑＰ）、非光化学淬
灭系数（ｑＮ）等参数的变化，结合前人研究探讨黑藻受胁迫后的
光合生理状态，旨在为阐明黑藻光合系统受Ｃｄ、Ｚｎ胁迫时光系
统响应机制提供参考，为修复湖泊生态系统提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　材料培养与处理
黑藻取自赣抚平原灌区六干渠，于２０１７年６月初选取长

势一致（长度为１８ｃｍ左右）的植物作为试验材料，将试验植
株先种在装有１０％Ｈｏａｇｌａｎｄｓ营养的塑料箱中驯化７ｄ，再选
取长势一致的黑藻 ２０株移栽到圆形白色塑料桶（高度
４７．５ｃｍ、直径２２．５ｃｍ）中，桶中底泥厚５ｃｍ，种植后注入自
来水，水深４０ｃｍ。整个试验在南昌工程学院生态园内完成，
塑料桶置于南昌工程学院生态园内，环境温度范围为 ２５～
２９℃。试验分为１３组，种植２０ｄ后，除对照组外，其余１２组
均加入不同浓度的 ＣｄＣｌ２溶液和 ＺｎＳＯ４溶液进行处理（浓度
设计见表１）。重金属的取值范围结合了预试验结果，以对植
株有一定胁迫效应为宜。

１．２　测定方法
１．２．１　叶绿素荧光参数的测定　Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫黑
藻５ｄ后，采用德国ＷＡＬＺ公司的水下饱和脉冲调制叶绿素
荧光仪（ＤＩＶＩＮＧ－ＰＡＭ）测定叶绿素荧光参数，测定于太阳光
尚未照射到水面之前进行。测量前，叶片经暗适应２０ｍｉｎ后
将叶夹原位夹于黑藻体成熟叶片距离叶尖约２ｃｍ处，开启检
测光［０．１５μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］，得到暗适应条件下的最小荧光
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表１　Ｃｄ、Ｚｎ单一及其复合胁迫的浓度设计

组别
重金属浓度（ｍｇ／Ｌ）

Ｃｄ Ｚｎ Ｃｄ＋Ｚｎ
Ｔ１ ０．５ ３ ０．５＋３
Ｔ２ ２ ５ ２＋５
Ｔ３ ４ ７ ４＋７
Ｔ４ ７ １０ ７＋１０

Ｆｏ，再由饱和脉冲光［４０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］测定最大荧

光Ｆｍ。
１．２．２　快速光响应曲线　测定于０９：３０—１１：３０进行，光合
有效辐射（ＰＡＲ）梯度分别为 ０、９３、２４９、３７２、４９０、５５５、７９９、
９９９、１２２２μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），每个强度的光化光照射１０ｓ，测定
最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、潜在光化学效率（Ｆｖ／Ｆｏ）、有效量
子产量（ＹⅡ）、调节性能量耗散的量子产额（ＹＮＰＱ）、非调节性

能量耗散的量子产额（ＹＮＯ）、光化学荧光淬灭系数（ｑＰ）、非光
化学淬灭系数（ｑＮ）、相对电子传递速率（ＥＴＲ）等参数。
１．３　数据分析

数据结果为“平均值±标准差”，使用 Ｅｘｃｅｌ２０１６进行绘
图。用ＳＰＳＳ１９．０对数据进行单因素方差分析，并采用 ＳＮＫ
进行多重比较分析，Ｐ＜０．０５表示差异显著。

２　结果与分析

２．１　Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫对黑藻 Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ与 Ｆｖ／Ｆｏ
的影响

由图１可以看出，充分暗适应下各处理的 Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ
均随着各重金属处理组浓度的增大而降低。这表明随着Ｃｄ、
Ｚｎ处理组浓度的增加，黑藻的 ＰＳⅡ反应中心受到的损害程
度增大。

　　单一Ｚｎ胁迫下，Ｆｏ和 Ｆｍ下降幅度最小。而单一 Ｃｄ胁
迫，低浓度（≤２ｍｇ／Ｌ）Ｆｏ和 Ｆｍ降低幅度小于相同处理组复
合胁迫（Ｃｄ＋Ｚｎ）下的值；而在 Ｃｄ２＋较高浓度（＞２ｍｇ／Ｌ）胁
迫下，单一Ｃｄ胁迫下，Ｆｏ、Ｆｍ与 Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫下的值较
接近。这说明低浓度的Ｃｄ＋Ｚｎ复合表现为协同作用。

与对照组相比，除单一 Ｚｎ３ｍｇ／Ｌ胁迫下 Ｆｖ／Ｆｍ略有上
升外，其他处理均随着处理组浓度的增大而降低。而低浓度

（Ｃｄ２＋≤２ｍｇ／Ｌ、Ｚｎ２＋≤５ｍｇ／Ｌ）时，在相同处理组下，单一Ｚｎ
胁迫影响最小，Ｃｄ次之，复合胁迫降低最大。而在较高浓度
（Ｃｄ２＋＞２ｍｇ／Ｌ、Ｚｎ２＋＞５ｍｇ／Ｌ）下，单一 Ｃｄ影响最大，单一
Ｚｎ胁迫影响最小，复合胁迫次之。这表明重金属对黑藻的损
害程度表现为：Ｚｎ胁迫＜Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫＜Ｃｄ胁迫。

Ｆｖ／Ｆｏ与 Ｆｖ／Ｆｍ 呈现相同的趋势，Ｆｖ／Ｆｏ反映了系统
ＰＳⅡ 潜在活性，除了３ｍｇ／ＬＺｎ胁迫Ｆｖ／Ｆｏ略有升高，其余均
随着处理组浓度的增大，ＰＳⅡ潜在光化学效率均呈现不同程
度的降低。表明低浓度（３ｍｇ／Ｌ）的Ｚｎ处理能提高黑藻ＰＳⅡ

潜在活性。

２．２　Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫对黑藻ＹⅡ、ＹＮＰＱ、ＹＮＯ的光响应
由图２可知，随着处理组浓度的增大，无论何种胁迫光系

统Ⅱ的有效量子产量 ＹⅡ 基本显著减小，但低浓度（≤
３ｍｇ／Ｌ）Ｚｎ单一胁迫时ＹⅡ略有增加。相同处理组下，复合胁
迫使得ＹⅡ降低幅度最大，达 ８６．９９％，单一 Ｚｎ胁迫降幅最
小，单一Ｃｄ胁迫降低幅度次之。这表明重金属离子使 ＰＳⅡ
反应中心受损，抑制光合作用的原初反应，阻碍光合电子的传

递过程，金属离子对有效量子产量 ＹⅡ的损害程度表现为：
Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫＞Ｃｄ胁迫＞Ｚｎ胁迫。
　　图２显示，与ＣＫ相比，浓度小于４ｍｇ／Ｌ的Ｃｄ单一胁迫
下的ＹＮＰＱ均显著增加（Ｐ＜０．０５），最高增加了２７．９４％，出现
在Ｃｄ浓度为０．５ｍｇ／Ｌ处；而当Ｃｄ浓度在７ｍｇ／Ｌ时，ＹＮＰＱ却
降低了８３．８２％，可能是较高浓度致死或破坏了植物调节性
耗散机制。单一Ｚｎ胁迫中，低浓度（≤５ｍｇ／Ｌ）降低了 ＹＮＰＱ，
而高浓度增加了ＹＮＰＱ；复合胁迫下，低浓度（Ｃｄ

２＋≤２ｍｇ／Ｌ、
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Ｚｎ２＋≤５ｍｇ／Ｌ）增加了 ＹＮＰＱ，而较高浓度（Ｃｄ
２＋ ＞２ｍｇ／Ｌ、

Ｚｎ２＋＞５ｍｇ／Ｌ）则降低了ＹＮＰＱ。
　　由图２可知，ＹＮＯ均随处理组浓度增加而增加。其中，Ｚｎ
单一胁迫增幅最小，单一 Ｃｄ胁迫增幅最大，而复合胁迫居
中。说明Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫均对 ＰＳⅡ造成一定程度的
伤害，导致叶片吸收的部分光量子以非调节性能量耗散，其耗

散程度表现为：Ｃｄ胁迫＞Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫＞Ｚｎ胁迫。

２．３　Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫对黑藻 ｑＰ、ｑＮ与电子传递速率
（ＥＴＲ）的光响应

ｑＰ是ＰＳⅡ天线色素吸收的光能用于光化学电子传递的
份额。由图３可知，浓度小于５ｍｇ／Ｌ的Ｚｎ胁迫下ｑＰ无明显
变化，较高浓度（Ｚｎ２＋≥５ｍｇ／Ｌ）明显降低。随着单一 Ｃｄ和
复合胁迫浓度升高，ｑＰ都一直降低，说明 ＰＳⅡ中开放的反应
中心比例和参与ＣＯ２固定的电子减少。

　　ｑＮ反映ＰＳⅡ反应中心对天然色素吸收光能后以热能形
式耗散掉的光能部分，其值表示光合机构的损伤程度。由图

３可知，随浓度增加，Ｃｄ单一胁迫的 ｑＮ呈先增后降趋势，Ｚｎ
单一胁迫是先降后增趋势，而复合胁迫则是一直处于降低趋

势，很有可能是复合胁迫造成某些机制不可逆转的伤害。

　　由图４可知，Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫下，电子传递速率

ＥＴＲ随着光合辐射强度 ＰＡＲ的增加均呈现先增加后下降的
趋势，最大值基本出现在 ＰＡＲ为２４９μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）处。同
种处理下，随着处理组浓度的增加，ＥＴＲ最大值明显降低；且
相同ＰＡＲ下，随着处理浓度的增加，ＥＴＲ逐渐降低，表明随着
处理浓度的增加，黑藻的ＰＳⅡ光化学反应受到了抑制。

３　结果与分析

无论单一胁迫还是复合胁迫，除浓度≤３ｍｇ／Ｌ的ＺｎＦｏ、

Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ胁迫略有升高外（图１），其余总体趋势都是
降低的，黑藻叶片ＰＳⅡ反应中心发生了光抑制。Ｆｏ降低可能

是由Ｃｄ、Ｚｎ胁迫使得ＰＳⅡ反应中心部分关闭或者失活，即原
初电子受体ＱＡ全部氧化时的荧光水平降低引起的；也可能
是ＰＳⅡ天线色素的热耗散导致Ｆｏ的降低。因沉水植物的生
活特性，大量重金属加入水体后，重金属的毒性直接作用于植

物叶片和茎，植物叶片叶绿体类囊体膜上的蛋白复合体部分
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失活造成了电子传递和光合磷酸化受阻致使 Ｆｍ降低。重金
属处理后ＰＳⅡ反应中心出现光抑制的现象，ＰＳⅡ电子传递受
阻，因此在受到胁迫后Ｆｖ／Ｆｍ和Ｆｖ／Ｆｏ明显降低（图１）。

单一Ｚｎ胁迫下，黑藻 Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ的降幅均小
于单一Ｃｄ及Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫。表明Ｚｎ对黑藻的毒害作用
小于Ｃｄ＋Ｚｎ复合，可能因为 Ｚｎ是植物必需元素，低浓度的
Ｚｎ能促进叶片光和色素的形成，高浓度则是抑制；Ｃｄ能导致
气孔关闭，扰乱植物水分状况，降低叶绿素含量和叶绿体数

量，减少营养元素吸收，削弱光合作用，并可诱导产生金属螯

合肽和结合蛋白等解毒物质，所以才出现Ｚｎ毒性＜Ｃｄ毒性。
低浓度的Ｃｄ、Ｚｎ复合对Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ和ＹＮＰＱ表现为协同

作用，原因可能是：（１）低浓度的 Ｚｎ隔断 Ｃｄ对硫蛋白生物合
成过程的诱导表达信息的传导途径［８］，增强了Ｃｄ的毒害作用；
（２）Ｚｎ刺激根部产生更多的转运载体［１３］，促进了与Ｚｎ相似性
质Ｃｄ的吸收和转运，降低了植物对 Ｃｄ的控制力。较高浓度
表现为拮抗作用，原因可能是：（１）Ｚｎ和 Ｃｄ具有相同的价态
（２＋），近似相同的离子半径，相似的化学性质，可以相互取
代，发生竞争；（２）Ｃｄ进入细胞之后，竞争Ｚｎ酶中Ｚｎ的结合位
点，进而取代锌，使锌酶活性降低，甚至完全丧失［８］。

　　ＰＳⅡ反应中心吸收的光量子主要通过３个途径进行转化
与耗散，即ＹⅡ、ＹＮＰＱ和ＹＮＯ，所有占量子产量比例总和始终接
近于１，即ＹⅡ ＋ＹＮＰＱ＋ＹＮＯ＝１。已有研究表明，Ｃｄ、Ｚｎ使植物
超微结构叶绿体膨胀、叶绿体膜断裂；线粒体脊突膨胀和部分

溶解、部分类囊体溶解和散到细胞质中，造成光能的吸收、能

量的转换及光合电子传递受阻，从而降低光化学能量途径转

化能的比例［１４］。在一定浓度范围内，黑藻有能力通过自身的

调节机制耗散掉过剩的光能而使 ＰＳⅡ反应中心受伤害程度
降低，实现自我保护，但超过一定浓度范围后，黑藻的自我调

节机制无法承受，致使ＰＳⅡ反应中心受到不可逆转的伤害。
ｑＰ反映了ＰＳⅡ天线色素吸收的光能用于光化学电子传

递的比例，由图 ３可知，较高浓度（Ｚｎ２＋ ＞５ｍｇ／Ｌ、Ｃｄ２＋ ＞
２ｍｇ／Ｌ）Ｃｄ、Ｚｎ单一及复合胁迫可以明显抑制黑藻叶片ＰＳⅡ
反应中心的开放比例和参与光化学反应电子传递的能量，致

使植物光合活性降低。

ｑＮ对叶绿体能量状态的改变是非常敏感的，本研究中Ｚｎ单
一胁迫下ｑＮ先降低后升高，说明一定浓度范围（５～１０ｍｇ／Ｌ）的
Ｚｎ会刺激黑藻使其光保护能力增强；Ｃｄ单一胁迫下 ｑＮ先升
高而降低，说明低浓度（≤２ｍｇ／Ｌ）Ｃｄ会刺激黑藻的光保护
能力增强，但超过一定范围（≥７ｍｇ／Ｌ），它的光保护机制会
受到不可逆转的损害；Ｃｄ＋Ｚｎ复合胁迫下，ｑＮ均是一直降
低，说明复合胁迫对黑藻光系统保护机损害强于 Ｃｄ、Ｚｎ单一
胁迫（图３）。

本研究中３种胁迫下，在 ＰＡＲ为２４９μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）时，
黑藻叶片ＥＴＲ达到最大饱和，同时随 ＰＡＲ增强呈现平缓下
降的趋势，黑藻对光的响应能力随光强增加而减弱（图４）。
这意味着ＰＳⅡ反应中心部分关闭或失活，过剩的能量以非光
化学淬灭的形式耗散掉，一种形式是用于自身光合作用，另一

种是增加热耗散来避免强光对光合系统的伤害［１５］。

４　结论

Ｃｄ、Ｚｎ单一和复合胁迫均使黑藻受到不同程度的毒害，

其中单一Ｃｄ及Ｃｄ＋Ｚｎ复合毒害程度严重。Ｃｄ污染严重水
域通过测定荧光参数来指示污染程度。

低浓度（≤３ｍｇ／Ｌ）Ｚｎ２＋下，黑藻叶片Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ、ＹⅡ等略
有增加，可以适当施加一定Ｚｎ促进植物光合。

受到不同浓度重金属毒害时，黑藻通过调节 ＰＳⅡ反应中
心开放程度与活性，实现光保护能力，对 Ｚｎ胁迫表现出较强
的耐性，Ｃｄ次之，Ｃｄ＋Ｚｎ复合最小。高浓度重金属胁迫导致
ＰＳⅡ反应中心关闭或不可逆失活，表现出光抑制。
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