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　　摘要：为了解温度对石蒜光合作用的影响，研究了阶跃温度条件下石蒜光合作用动态变化。结果表明，阶跃温差
越大，对石蒜光合作用影响越大。其中，５～２０℃温度阶跃处理影响最大，处理中期净光合速率（Ｐｎ）小于０，蒸腾速率

（Ｅ）上升。另外，阶跃温差越大，中期Ｐｎ的恢复时间越长。除５～１０℃温度阶跃处理外，其他处理 Ｐｎ在不同阶段之

间变化不连续。阶跃处理中期，５～１０℃处理Ｐｎ最不稳定，５～２０℃处理最稳定。５～１５℃和５～２０℃处理的 ＭＤＡ

含量变化趋势一致，呈“Ｗ”形，而５～１０℃处理呈“Ｍ”形。不同处理ＰＯＤ活性总体呈上升趋势，处理３０ｍｉｎ内，阶跃
温差越大，ＰＯＤ活性越高。不同处理间ＳＯＤ活性的变化差异较大，５～１０℃处理ＳＯＤ活性逐渐下降，５～１５、５～２０℃
处理分别为先升后降和先降后升变化趋势，处理３０ｍｉｎ后，阶跃温差越大，ＳＯＤ活性越高。５～１０℃和５～２０℃处理
的可溶性蛋白含量是先升后降变化趋势，５～１５℃处理则为峰谷交替变化趋势。该结果从光合生理角度阐明了温度
阶跃影响石蒜光合作用和新陈代谢，可为石蒜冬春季栽培中温度控制提供参考依据。
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　　石蒜（Ｌｙｃｏｒｉｓｒａｄｉａｔａ）是石蒜属（ＬｙｃｏｒｉｓＨｅｒｂ．）植物中自
然分布最广的种类。不同于一般落叶植物，石蒜秋季出叶，春

季落叶。从石蒜叶片衰老的时间看，环境温度的改变是导致

其夏眠的主要原因。同属春出叶长筒石蒜（Ｌ．ｌｏｎｇｉｔｕｂａ）的
研究也发现，叶片衰老与温度密切相关［１］。恒温处理能使忽

地笑（Ｌ．ａｕｒｅａ）叶片营养生长呈现出常绿状态［２］。可见，温

度对石蒜属植物的营养生长具有重要影响。

温度对石蒜生长发育影响的研究，主要集中在对开花的

影响［３－５］，而对营养生长的研究较少。已有的研究发现，石蒜

具有较强的抗寒性，０℃条件下也能正常生长［６－７］。温度还

影响石蒜的分布，最冷季度平均温度对石蒜分布影响最大，最

佳适生区对应的最冷季平均温度在 －２～８℃之间［８］。不同

温度下石蒜光响应曲线的研究发现，石蒜的光合最适温度为

１０～１５℃［９］。

通过分析温度对石蒜光合作用的影响是理解石蒜独特生

物学特性的基础，可以了解低温环境下植物生活的活动。近

年来，在温室效应的作用下，出现“一天中温度快速变化”的

现象越来越多。石蒜营养生长期（光合作用）主要是在晚

秋—冬季—早春时期，这个阶段最容易产生环境温度快速变

化。因此，本研究将石蒜作为研究植物适应温度快速变化的

代表植物，研究温度阶跃条件下石蒜光合作用的动态响应

过程。

１　材料与方法

１．１　材料
试验材料为石蒜，直径约３ｃｍ，取自于南京林业大学石

蒜苗圃，盆栽于草炭基质中，室温 ２０℃培养，每 ３ｄ浇水 １
次。４周后，转入５℃、相对湿度恒定为６０％的人工气候箱
（宁波赛福，ＰＲＸ－４５０Ｂ）培养１周。
１．２　试验方法

试验于２０１６年１月份进行。仪器为 ＧＦＳ－３０００型高级
光合作用测量系统（ＨｅｉｎｚＷａｌｚＧｍｂＨ，Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ），
叶室光照为红蓝光源（３０４０－Ｌ）提供。选取３５ｃｍ左右长势
一致、健康叶片测定。

１．２．１　阶跃温度对石蒜光合参数的影响　设置人工气候箱
温度分别为５、１０、１５、２０℃，设定光照强度为８０％。

选取健康石蒜叶片，设定叶室温度为５℃，测定样品叶的
光合参数为背景值；然后将石蒜分别转入１０℃（Ｔ１：温度阶差
５℃）、１５℃（Ｔ２：温度阶差１０℃）、２０℃（Ｔ３：温度阶差１５℃）
人工气候箱，同时调整叶室温度与人工气候箱温度相同，测定

叶片光合参数作为石蒜对阶跃温度的响应值，直到达到稳定

状态。试验重复３次。５℃起始阶段，数据为手动记录，此时
记录３个测量点；转入温度不同的人工气候箱后，数据为程序
自动记录，测量点时间间隔为５～４５ｓ的循环。测量的光合
参数包括净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｅ）、胞间二氧化碳浓
度（Ｃｉ）和气孔导度（Ｇｓ）等。
１．２．２　阶跃温度对石蒜叶片新陈代谢的影响　取材时间同
“１．２．１”节。每个阶跃温度处理于第３次重复测量时取样。
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５℃取样１次，转入阶跃温度处理５ｍｉｎ取第２次样，随后每
５ｍｉｎ取１次样，处理３０ｍｉｎ取最后１次样。每次取３张长
势一致叶片，迅速转入－８０℃冰箱保存。

取石蒜叶片，擦净组织表面污物，去中脉剪碎，混匀。称

取剪碎样品０．５ｇ，磷酸缓冲液（ＰＢＳ）冰浴研磨呈匀浆，测定
可溶性蛋白质含量［１０］、ＰＯＤ活性［１１］、ＳＯＤ活性［１０］以及 ＭＤＡ
含量［１２］。

１．３　数据处理
运用Ｅｘｃｅｌ２０１０对数据进行汇总、计算，并进行相关性分

析，Ｒ软件绘图。

２　结果与分析

２．１　阶跃温度处理对石蒜叶片净光合速率（Ｐｎ）和蒸腾速率
（Ｅ）的影响

从图１可以看出，３个不同温度阶跃处理在从５℃人工
气候箱转出时，净光合速率Ｐｎ明显下降，在上升一段时间后，
最终达到稳定状态。因此，可依据 Ｐｎ的变化，把温度阶跃处
理过程分为 ３个时期，即前期、中期和后期。前期，石蒜在

５℃ 人工气候箱中培养，以转入不同温度的人工气候箱后叶
片Ｐｎ变化阶段为中期，后续Ｐｎ的波动阶段为后期。

不同阶跃温度处理中期时间长度不同；温度阶差越高，中期

时间越长。从前期到中期，阶差温度为１５℃（Ｔ３）时叶片Ｐｎ降
幅最大，约下降２．９０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），但之后稳步上升；阶差温
度为５℃（Ｔ１）时Ｐｎ降幅最小，约为０．３５μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）；阶差
温度为１０℃（Ｔ２）时Ｐｎ降幅中等，约为０．９８μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）。
中期稳定程度则随阶点温度下降而降低，Ｔ３处理最稳定，Ｔ２
处理在中后期逐渐上升，而 Ｔ１处理在从中期起始连续上升，
但不稳定。观察中后期衔接处发现，Ｔ１处理连续性较好，后
期Ｐｎ稳定程度与中期相近（图１）。

不同处理蒸腾速率（Ｅ）变化不同（图１）。从前期到中期，
Ｔ１、Ｔ２处理Ｅ值下降，而Ｔ３处理为升高。在中期，Ｔ１处理的Ｅ
值第５０个测量点达到最小值；Ｔ２处理先降后升，而Ｔ３处理的
Ｅ值在波动中上升。研究发现，尽管在 Ｔ３处理中期 Ｅ值最
高，达到０．３５９６ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），但是Ｐｎ却为负值，表明其呼
吸作用强于光合作用。后期，Ｔ３处理最稳定，Ｔ２处理波动幅
度小，而Ｔ１处理最不稳定，呈“升—降—升”的变化趋势。

２．２　阶跃温度对胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和气孔导度（Ｇｓ）的影响
３种阶跃温度处理中，温度阶差５℃时胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）

值在中后期出现异常。根据Ｃｉ计算公式和实际意义，去除异
常值后再比较。由图２可知，Ｃｉ值随温度阶差的升高而上升，
温度阶差１５℃时值最高，中期均值约为４７６．９３μｍｏｌ／ｍｏｌ；温
度阶差５℃时最低，中期均值约２８８．１８μｍｏｌ／ｍｏｌ。中期的Ｃｉ
值总体都表现为下降，温度阶差５℃和１５℃时 Ｃｉ值连续下
降，而温度阶差为１０℃时表现为先升后降变化趋势。

在各阶跃温度处理的中期和后期，气孔导度（Ｇｓ）对温度
阶跃的响应与Ｅ值变化趋势相似；不同的是，从前期到中期，
温度阶差为５℃时Ｇｓ呈上升趋势，而 Ｅ值则呈下降的趋势；
Ｇｓ最大值出现在第１９个测量点，为５．０１ｍｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ），距
测量开始约９ｍｉｎ；从中期到后期，Ｇｓ呈连续变化，变化趋势
由下降转为上升，后期Ｇｓ先升后降，最后逐渐稳定。Ｔ２处理
中，中后期的变化幅度不大，总体趋势为先降后升，Ｇｓ最大值
出现在倒数第３个测量点，为５．６３ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。Ｔ３处理
中，中期Ｇｓ值变化呈“Ｍ”形，从中期到后期，Ｇｓ值断裂式下

降，后期的Ｇｓ值呈逐渐上升的趋势，Ｇｓ最大值出现在中期，
在第１２４个测量点处，为１８．９９ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。
２．３　阶跃温度处理期间石蒜叶片各光合参数的相关性分析

由表１可知，除Ｔ１处理 Ｐｎ与 Ｅ、Ｃｉ、Ｇｓ的相关关系不显
著外，其余指标都呈极显著相关关系；但是相关性不同。Ｔ２
处理中Ｐｎ与Ｅ呈极显著正相关，相关系数为０．７１，Ｔ３处理时
却呈极显著负相关，表明不同阶跃温度处理期间，Ｅ值对净光
合速率Ｐｎ的影响不同。Ｔ２处理中 Ｐｎ与 Ｇｓ呈极显著正相
关，相关系数为０．６５；Ｔ３处理中二者则呈极显著负相关，相关
系数为－０．４０。Ｔ１、Ｔ２处理中，Ｅ与Ｃｉ均呈极显著为负相关，
相关系数分别为－０．３８和－０．４４；Ｔ３处理中二者呈极显著正
相关关系，相关系数为０．２７。但所有处理中，Ｇｓ和 Ｅ之间呈
极显著正相关关系，且均为为强相关。

２．４　阶跃温度对石蒜叶片新陈代谢的影响
图３－Ａ所示为不同阶跃温度对石蒜叶片丙二醛（ＭＤＡ）

含量的影响。总体上，Ｔ１处理石蒜叶片的 ＭＤＡ含量均值最
高，为３４４．４２μｍｏｌ／ｇ；随时间延长呈“Ｍ”形的变化趋势：在处
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表１　Ｐｎ、Ｅ、Ｃｉ、Ｇｓ间相关性分析

处理
光合

参数

相关系数

Ｐｎ Ｅ Ｃｉ Ｇｓ
Ｔ１ Ｐｎ １．００

Ｅ －０．１５ １．００
Ｃｉ －０．０４ －０．３８ １．００
Ｇｓ －０．１４ １．００ －０．４１ １．００

Ｔ２ Ｐｎ １．００
Ｅ ０．７１ １．００
Ｃｉ －０．８８ －０．４４ １．００
Ｇｓ ０．６５ ０．８６ －０．２８ １．００

Ｔ３ Ｐｎ １．００
Ｅ －０．３１ １．００
Ｃｉ －１．００ ０．２７ １．００
Ｇｓ －０．４０ ０．９０ ０．３４ １．００

　　注：表示极显著（Ｐ＜０．０１）相关。

理 ５ｍｉｎ后上升，１０ｍｉｎ后下降，１５ｍｉｎ后趋于稳定，约为
３０２．８２μｍｏｌ／ｇ。Ｔ２、Ｔ３处理的 ＭＤＡ含量变化趋势一致，呈
“Ｗ”形，２次谷值出现的时间分别为处理５、１０ｍｉｎ，而１５ｍｉｎ
后ＭＤＡ含量均上升；Ｔ２处理后期 ＭＤＡ含量低于前期，Ｔ３为
高于前期。

不同处理ＰＯＤ活性总体变化趋势是先升高、后降低、再
升高（图３－Ｂ）。不同的是，各处理之间第２次升高的时间点
不同，Ｔ１和Ｔ３处理１５ｍｉｎ处升高，Ｔ２处理在２０ｍｉｎ处升高。
但 Ｔ３ 处 理 ＰＯＤ 活 性 整 体 较 高，平 均 值 为

２２５．６３Ｕ／（ｇ·ｍｉｎ），高于其他处理。１０ｍｉｎ以后活性最高
值是 ２５１．２３Ｕ／（ｇ·ｍｉｎ），其他 ２个处理平均值分别为
２１１．３３、２１８．１６Ｕ／（ｇ·ｍｉｎ）。

不同于 ＰＯＤ活性的变化，不同处理 ＳＯＤ活性的变化差
异较大（图３－Ｃ）。Ｔ１处理的石蒜叶片ＳＯＤ活性在前中期迅
速下降，中期下降逐渐平缓，至后期已基本不再变化；Ｔ２处理
石蒜叶片的 ＳＯＤ活性在 ０～５ｍｉｎ上升，５ｍｉｎ以后下降，
２０ｍｉｎ以后逐渐稳定；Ｔ３处理石蒜叶片的ＳＯＤ活性在１０ｍｉｎ
前比较平稳，１０～１５ｍｉｎ呈下降趋势，１５ｍｉｎ后则迅速上升。
３０ｍｉｎ处Ｔ３处理ＳＯＤ活性最高，为５５９．３４Ｕ／ｇ。总体来看，

Ｔ２处理的活性维持在较高水平，平均值５９４．９２Ｕ／ｇ。
　　图中３－Ｄ所示为不同阶跃温度处理对石蒜叶片可溶性
蛋白含量的影响，不同处理间可溶性蛋白含量差异不大，Ｔ１
和Ｔ３处理趋势相似，０～５ｍｉｎ均为上升，５ｍｉｎ以后上下波
动；Ｔ１处理含量最高，均值为１．８４ｍｇ／ｇ。Ｔ２处理在０～５ｍｉｎ
呈上升趋势，５ｍｉｎ后则为下降，均值为１．６５ｍｇ／ｇ。

３　讨论与结论

３．１　石蒜光合作用对温度阶跃的响应
迄今为止，对于植物光合作用的研究，大多是在稳态下进

行，植物光合作用的瞬态响应极少被研究。Ｌａｉｓｋ等首先进行
了尝试［１４］，因附属硬件较多，只能在室内进行测定；国内仅对

春玉米（Ｚｅａｍａｙｓ）和番茄（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ）进行过相
关研究［１５－１６］。本研究通过人工气候箱精准控温，对阶跃温度

条件下石蒜光合作用动态变化进行了研究。阶跃温度的设定

依据是自然条件下，石蒜营养生长期间月平均最高温为

９．４～１７．４℃、月平均最低温为２．１～８．２℃（＜９℃）。
虽然阶跃起点均为５℃，但由于温度阶差不同，净光合速

率的响应也不同。王婷认为１０～１５℃是石蒜的最适光合温
度，其中１０℃比１５℃更适合石蒜光合作用进行［９］。本研究

中，温度阶差为１０℃时Ｐｎ降幅最小，说明５～１５℃温度处理
对石蒜的光合作用影响最小；处理的温度阶差为１５℃时，Ｐｎ
降幅最大，相关性分析表明，Ｐｎ与 Ｃｉ、Ｅ呈极显著负相关，Ｃｉ
高于环境二氧化碳浓度值，说明阶点温度为２０℃时，超出了
石蒜最适光合作用温度范围，也间接证明了当气温升高到

２０℃ 以上时，石蒜光合能力的下降［１７］。温度阶差为１５℃时
Ｐｎ在不同阶段之间波动明显，结合此阶段 ＭＤＡ和可溶性蛋
白含量变化及ＰＯＤ、ＳＯＤ活性变化，可知温度大幅升高可能
引起石蒜新陈代谢的紊乱从而导致光合速率的明显波动，这

可能是石蒜夏眠的重要原因之一。

从前期到中期，３种阶跃温度处理 Ｐｎ都有不同程度下
降。根据Ｇｓ和Ｃｉ变化可以判断，这种下降都不是由气孔因
素主导［１８］。温度阶差为１５℃时，Ｐｎ一度出现负值，表明此
时光合产物的积累无法满足呼吸作用的需要。对同为夏眠的

荒漠植物托里阿魏（Ｆｅｒｕｌａｋｒｙｌｏｖｉｉ）的研究表明，适当升高温
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度会引起呼吸速率的增加［１９］。故推断石蒜在进入２０℃环境
时，呼吸速率增加，但由于呼吸作用释放能量是一个缓慢的过

程［２０］，提供的能量不足以支持足够的光合作用，也可能是由

呼吸作用与光合作用共用物的量不足以及 ＰＳⅡ的活性下降
导致，所以表现出Ｐｎ为负值。温度阶差为５～１５℃时，从前
期到中期，Ｐｎ均不连续，表明温度阶差≥５℃时，短期内不利
于石蒜光合作用。该结论得到小麦高温条件下光合特性研究

的支持［２１］。在３种不同阶跃温度处理中期，随着呼吸作用产
生能量的释放，呼吸作用与光合作用共用物的积累，以及

ＰＳⅡ 活性的逐渐恢复等，Ｐｎ缓慢上升。此外，不同处理中期
的稳定时间长度也存在差异，Ｔ３最长，Ｔ１几乎为０。其原因
可能为温度阶差越大，呼吸速率越大，对光合作用和呼吸作用

的共同物ＡＤＰ和 ＮＡＰＤ＋的需求量也越大，这２种物质积累
所需的时间也越长；同时，阶点温度越高，ＰＳⅡ活性下降程度
越大，活性恢复所需时间越长，推测为多个因素共同造成光合

系统适应温度变化时间的增加［１８］。而在后期，Ｐｎ保持相对
稳定，也证明了该推断。Ｔ１处理后期，Ｃｉ大幅下降至负值，原
因是当Ｇｓ很低，气孔未完全开放，就会出现Ｃｉ测定值为负的
情况。当然，这是不真实的，实际情况是 Ｃｉ很低。Ｔ１处理后
期的末段出现了 Ｃｉ＞２００００μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ），也是异常值，具
体原因有待进一步研究。

３．２　阶跃温度对石蒜新陈代谢的影响
受到阶跃温度处理的石蒜，抗氧化系统也会发生变化，不

同生理指标的活性变化情况不同。丙二醛（ＭＤＡ）是细胞膜
质过氧化产物之一，能加剧膜的损伤，故 ＭＤＡ的含量是反应
膜脂过氧化的重要指标［２２－２３］。比较不同阶跃温度处理发现：

温度阶差越小，对细胞膜稳定性影响越大。而Ｔ３处理对细胞
膜稳定性影响不大，这可能是由于２０℃对石蒜还未致死，但

高温又引起适应膜系统变化的节奏放缓；而 Ｔ２处理的 ＭＤＡ
总体下降，可能是１５℃的环境条件对石蒜膜系统影响不大。

不同阶跃温度处理抗氧化酶系统中各酶的活性变化有差

异，ＳＯＤ活性的变化差异最大，ＰＯＤ活性变化相对较小，但总
体均有不同程度的上升。在不同处理过程中，不同的抗氧化

酶在各阶段发挥的作用不一样：Ｔ１处理 ＰＯＤ活性上升，ＳＯＤ
活性下降，ＰＯＤ在抗氧化过程中起主要作用；Ｔ２处理 ＳＯＤ活
性在５ｍｉｎ时最大，ＰＯＤ活性在 ２０ｍｉｎ时达到最大，说明在
５～１５℃阶跃温度处理中，不同的抗氧化酶在不同时期起着
主要作用；Ｔ３处理ＳＯＤ活性变化不大，而ＰＯＤ活性呈明显上
升，是ＰＯＤ在抗氧化系统中起着主要作用。
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覆盖及温度处理对卷丹百合珠芽根系发育

及露地越冬的影响

贾汝龙，唐　楠，唐道城
（青海大学高原花卉研究中心／青海省园林植物与观赏园艺重点实验室，青海西宁８１００１６）

　　摘要：选用卷丹百合珠芽作为试验材料，进行不同覆盖方式和温度处理观测珠芽在青海省西宁市露地播种的根系
发育和越冬效果。结果表明，５℃处理１３周的珠芽秋季播种后第３周，麦草帘覆盖方式的珠芽根系发育最快，根长最
长，极显著高于无纺布和遮阳网覆盖方式，但与ＣＫ（不覆盖）、黑色地膜覆盖方式差异不显著；５种覆盖方式下的珠芽
生根数差异不显著；黑色地膜覆盖下的珠芽生根率最高，为５３．３４％，极显著高于遮阳网覆盖方式，与无纺布、麦草帘、
ＣＫ覆盖方式差异不显著。播种后第５周，麦草帘处理与ＣＫ、黑色地膜、无纺布处理差异均不显著，只显著高于遮阳网
处理；麦草帘覆盖方式下的珠芽生根数最多，极显著高于黑色地膜覆盖和ＣＫ，与无纺布和遮阳网覆盖差异不显著；除
遮阳网处理外其余覆盖方式的珠芽生根率均达到５０％以上，且差异不显著。不同覆盖方式下珠芽经历冬季后的冻伤
率都十分严重，以麦草帘覆盖的冻伤率最低，为４２．２１％，极显著低于其他４种覆盖方式，由此说明珠芽５℃处理后在
西宁地区露地秋播无论采用哪种覆盖方式均不能安全越冬。３种温度（５、１０、１５℃）处理１３周后的珠芽露地无覆盖秋
播，经历冬季后１０℃处理下的珠芽冻伤率最低，为１３．５８％，极显著低于５、１５℃处理，证明１０℃低温处理珠芽可以作
为西宁地区露地秋播的繁殖材料。
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　　卷丹百合（Ｌｉｌｉｕｍｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍ）又名虎皮百合，为百合科百
合属多年生球根类花卉，鳞茎卵圆形至扁球形，黄白色，地下

茎易生小鳞茎，地上茎多生珠芽，具有较高的观赏价值、食用

价值和药用价值［１－２］。百合繁殖主要为分球繁殖、鳞片扦插

繁殖、种子繁殖、珠芽繁殖［３］这４种繁殖方式。分球繁殖是卷
丹繁殖的一种重要手段，这种繁殖方式繁殖量少，并且容易携

带病菌，从而导致品种退化。实生繁殖固然质量好，但结实率

极低，生产周期长，并伴随较多的遗传变异和季节性供应等问

题，仅能作为杂交育种的一种繁殖方式［４］。目前，国内外广

泛使用的是鳞片繁殖方式，鳞片通常会带有大量的真菌和细

菌，虽具有较高的再生能力，但常会发生鳞片腐烂现象，降低
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