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　　摘要：以１年生盆栽大花四照花（Ｃｏｒｎｕｓｆｌｏｒｉｄａ）和日本四照花（Ｃ．ｋｏｕｓａ）实生苗为试验材料，人工气候室内采用
昼／夜温度分别为３５／３０、４０／３５℃持续处理２７ｄ，以昼／夜温度３０／２５℃处理为对照（ＣＫ），测定分析这２种四照花的
幼苗生长情况及胁迫处理０、２、８、１３、１９、２７ｄ时叶片光合、叶绿素荧光参数。结果表明，３５／３０、４０／３５℃高温胁迫处理
２７ｄ时，大花四照花和日本四照花的苗高相对增长率、地上部分生物量、总生物量、气孔导度（Ｇｓ）、净光合速率（Ｐｎ）、

最大光量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）、光化学猝灭系数（ｑＰ）低于 ＣＫ或处理前，非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）高于 ＣＫ或处理前；

３５／３０℃ 处理２７ｄ时２种四照花幼苗各项测定指标与ＣＫ或处理前相比相互间差异不显著（Ｐ＞０．０５），而４０／３５℃处
理２７ｄ时２种四照花的幼苗苗高相对增长率、大花四照花总生物量较 ＣＫ有显著降低（Ｐ＜０．０５），大花四照花叶片
Ｐｎ、Ｇｓ、Ｆｖ／Ｆｍ、ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ／Ｆｏ）、ｑＰ及日本四照花叶片Ｐｎ较处理前有显著降低。
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　　随着全球气候变暖，高温胁迫已逐渐成为威胁植物生长
发育的主要因素之一。高温胁迫虽然可从生理、生化及分子

等方面影响植物的生长，但光合作用才是影响植物生物量的

本质［１］，同时也是植物应对高温胁迫极为敏感的生理过

程［２］。高温胁迫会引生起植物叶绿体类囊体膜结构改变，导

致膜脂过氧化，使光合电子传递链和放氧复合体（ＯＥＣ）受到
损伤，光合速率降低［３］。光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）是光合作用进程中
对高温最敏感、最易受破坏的部位［４］，高温会抑制 ＰＳⅡ供体
侧水的光解和下游碳的同化反应［５］，目前，对高温胁迫下植

物ＰＳⅡ功能的研究方法主要有叶绿素荧光参数检测、快速叶
绿素荧光诱导动力学（ＯＪＩＰ）曲线和蛋白质组学技术等［６－８］。

四照花（Ｃｏｒｎｕｓ）为山茱萸科常绿或落叶小乔木或灌木，
被划分为东亚四照花和北美四照花两大类群［９］，树种树姿优

美，是集彩花、彩果、彩叶于一身的园艺观赏树种［１０］，在森林

生态系统中发挥着良好的生态效益［１１］，北美早在１００多年前
就对北美四照花类群进行大量选育，目前有超过１００多个栽
培品种广泛种植于北美各地的庭园和道路旁。近年来，日本、

韩国等亚洲国家也开始对四照花进行引种、推广栽培，并取得

良好的景观效果［１２］。中国作为东亚四照花类群的主要分布

区，也被认为是北美四照花品种的适宜引种栽培区，尤其是中

国亚热带地区［１０，１３］。

中国长江中下游亚热带地区夏季炎热多雨，高温引起的

自然灾害事件频发，而极端高温持续天数也呈上升趋势［１４］。

为评估长江中下游亚热带地区夏季高温对北美四照花品种的

影响，本试验以乡土树种日本四照花（Ｃ．ｋｏｕｓａ）为对照材料，
研究短期高温胁迫下大花四照花（Ｃ．ｆｌｏｒｉｄａ）的光合和生长
情况，探讨其对高温胁迫的响应机制，以期为北美四照花在亚

热带地区的引种栽培提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料的准备
２个类群的代表种大花四照花（北美类群）、日本四照花

（东亚类群）种子，分别于２０１４年购自美国路易斯安那州和
日本。将２个四照花种子进行低温层积处理，于南京林业大
学溧水白马基地塑料大棚内培育成１年生容器苗，容器规格
为上、下口径分别 ２０、１５ｃｍ，高 ２０ｃｍ，栽培基质为草炭
土 ∶黄棕壤 ∶珍珠岩 ∶碳化稻壳 ＝５∶３∶１∶１，并施用缓释
肥３ｇ／盆。
１．２　试验设计

试验于２０１５年８月在人工气候室内进行，选取长势基本
一致的健壮幼苗于人工气候室中缓苗１周，缓苗期间保证良
好的水分供应和适宜的生长温度；以昼／夜温度分别为
３５／３０、４０／３５℃这２个高温胁迫处理２７ｄ，处理编号分别为
Ｔ１、Ｔ２，以昼／夜温度３０／２５℃处理为对照（ＣＫ）。每处理２０
株苗，重复３次，试验过程中保证水分的正常供应；测定２个
四照 花 的 生 长 和 光 合 指 标。培 养 条 件：光 照 度 为

５５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），光照时间为１２ｈ／ｄ，相对湿度为６０％ ～
７０％，保持通风。

—９５１—江苏农业科学　２０１９年第４７卷第２２期



１．３　生长与光合指标测定方法
１．３．１　生长指标　高温胁迫前，选定长势较为一致的幼苗５
株，测量苗高Ｈ０、地径Ｂ０；胁迫处理结束，再次测量同一植株
的苗高Ｈ１、地径Ｂ１，计算苗高、地径的相对增长率，同时，各处
理选取与苗高和地径均值较为接近的幼苗５株，去除叶片和
栽培基质，将植株分为地上主干、地下根２个部分，１０５℃烘
箱中烘干至恒质量，称质量即为地上、地下部分生物量。苗

高、地径的相对增长率计算公式分别为：

苗高相对增长率＝（Ｈ１－Ｈ０）／Ｈ０×１００％；
地径相对增长率＝（Ｂ１－Ｂ０）／Ｂ０×１００％。

１．３．２　光合指标　分别于处理０、２、８、１３、１９、２７ｄ的中午，
采用美国产ＬＩ－６４００便携式光合仪，避开主脉，测定幼苗中
上部成熟功能叶片的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）。每重
复随机测定１株，每株测叶片３张，取均值。测定时，光合仪
使用人工ＬＥＤ光源，饱和光强、气体流速、ＣＯ２浓度分别为
１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、５００μｍｏｌ／ｓ、４００μｍｏｌ／ｍｏｌ。同日下午，
分别测定叶绿素荧光指标，即将红蓝光源换成荧光叶室，将叶

片用暗适应夹夹住暗处理２０ｍｉｎ，测定初始荧光（Ｆｏ）、最大
荧光（Ｆｍ）、光化学猝灭系数（ｑＰ），计算最大光量子产量

（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ／Ｆ０）、可变荧光（Ｆｖ）；活
化 ３０ｍｉｎ，测定非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）。可变荧光计算公
式为：

Ｆｖ＝Ｆｍ－Ｆ０。
１．４　数据统计分析

采用Ｅｘｃｅｌ２０１３软件对试验数据进行处理，采用 ＳＰＳＳ
２０．０软件对数据进行单因素方差分析和 Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差
法多重比较。

２　结果与分析

２．１　高温胁迫对幼苗生长的影响
由表１可见，与 ＣＫ相比，Ｔ１处理对２种四照花苗高、地

径相对增长率及生物量指标的影响均不显著（Ｐ＞０．０５），Ｔ２
处理的２种四照花苗高相对增长率有显著降低（Ｐ＜０．０５），
而对地径增长的影响不显著；２种高温胁迫处理对２种四照
花幼苗地上、地下部分生物量的影响不显著，Ｔ２处理的大花
四照花总生物量较 ＣＫ有显著减少，而对日本四照花的总生
物量影响不显著。

表１　高温胁迫对大花四照花和日本四照花幼苗生长的影响

树种 处理
苗高相对增长率

（％）
地径相对增长率

（％）
地上部分生物量

（ｇ）
地下部分生物量

（ｇ）
总生物量

（ｇ）

大花四照花 ＣＫ １２．９７±３．４４ａ ３６．２５±７．４４ａ ５．３２±０．３５ａ ２．１６±０．２４ａ ７．４７±０．５５ａ
Ｔ１ １０．７７±５．８６ａ ３５．５０±１３．９６ａ ５．０３±０．６０ａ １．８６±０．２２ａ ６．９０±０．５２ａｂ
Ｔ２ ７．４９±２．２１ｂ ２７．０８±１５．８１ａ ４．７１±０．５４ａ １．９８±０．１４ａ ６．７０±０．４８ｂ

日本四照花 ＣＫ １０．９９±４．２１ａ ２４．２６±６．２９ａ ５．００±０．２８ａ ２．５３±０．３６ａ ７．５２±０．５３ａ
Ｔ１ ９．９５±３．９７ａ ２１．３６±１２．４６ａ ５．０１±０．１４ａ ２．３１±０．４０ａ ７．３２±０．３５ａ
Ｔ２ ６．２２±３．０７ｂ ２１．６５±１５．３２ａ ４．９４±０．２４ａ ２．０５±０．２６ａ ６．９９±０．２６ａ

　　注：同列数据后不同字母表示同一树种不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

２．２　高温胁迫对四照花幼苗叶片气体交换参数的影响
由图１可见，Ｔ１处理的２种四照花幼苗叶片，其净光合

速率（Ｐｎ）在胁迫处理前８ｄ整体呈明显的下降趋势，并在胁
迫处理８ｄ时达到最低值，后又逐渐恢复至胁迫处理前的水
平，这说明３５／３０℃胁迫处理未对２种四照花产生实质性的
伤害；Ｔ２处理的大花四照花幼苗叶片，其Ｐｎ随时间延长整体
呈明显的下降趋势，处理 ２７ｄ时的 Ｐｎ 值较 ＣＫ降低
３８．９４％，下降幅度明显高于日本四照花；Ｔ１、Ｔ２高温胁迫处
理２７ｄ时，大花四照花、日本四照花叶片Ｐｎ低于处理前。

气孔调节是植物应对逆境胁迫的快速调节方式之一。由

图１可见，与处理前相比，Ｔ１胁迫处理２７ｄ时大花四照花、日
本四照花的气孔导度（Ｇｓ）低于处理前，但相互间差异不显著
（Ｐ＞０．０５），说明３５／３０℃胁迫处理未对２种四照花造成实
质性伤害；Ｔ２处理的大花四照花Ｇｓ整体呈明显下降趋势，胁
迫处理２７ｄ时显著低于处理前（Ｐ＜０．０５），而Ｔ２胁迫处理未
对日本四照花Ｇｓ产生显著影响，说明日本四照花具有较好的
耐热性。

２．３　高温胁迫对四照花幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响
由图２可见，Ｔ１处理未对２种四照花幼苗叶片的最大光

量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在光化学活性（Ｆｖ／Ｆ０）产生显著
影响（Ｐ＞０．０５）；Ｔ２处理的大花四照花幼苗，其叶片 Ｆｖ／Ｆｍ、

Ｆｖ／Ｆ０随高温持续时间的延长呈明显的下降趋势，胁迫处理
８ｄ后显著低于胁迫处理前（Ｐ＜０．０５），胁迫处理２７ｄ时，
Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆ０ 分别降至最低，分别为对照的 ９３．１５％、
７９．１８％，说明大花四照花的光合系统在昼／夜温度４０／３５℃
高温胁迫下受到损伤；随胁迫天数的延长，Ｔ２处理时的日本
四照花幼苗叶片 Ｆｖ／Ｆｍ呈降—升—降—升波动态势、Ｆｖ／Ｆ０
呈先降后升趋势，但与胁迫处理前相比，胁迫处理２７ｄ时的
日本四照花幼苗叶片Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆ０差异不显著，说明高温胁
迫对日本四照花光合系统的损伤是可逆的。

由图３可见，与胁迫处理前相比，Ｔ１处理对大花四照花、
日本四照花幼苗叶片光化学猝灭系数（ｑＰ）、非光化学猝灭系
数（ＮＰＱ）未产生显著影响（Ｐ＞０．０５）；随胁迫天数的增加，Ｔ２
处理的大花四照花幼苗叶片ｑＰ呈明显的下降趋势、ＮＰＱ呈先
升后降趋势，处理２７ｄ时，大花四照花幼苗叶片 ｑＰ较 ＣＫ下
降４０．００％、ＮＰＱ较ＣＫ上升９．０９％，说明大花四照花在高温
胁迫下会以热耗散形式消耗过剩的激发能，以减轻高温胁迫

对光合系统造成的损伤；Ｔ２处理的日本四照花随处理时间的
延长，其叶片ｑＰ呈明显先降后升趋势、ＮＰＱ呈整体先升后降
趋势，并在胁迫处理 １９ｄ时达到极值，ｑＰ 较 ＣＫ下降
２２．２３％、ＮＰＱ较ＣＫ上升５．２６％，而在胁迫处理２７ｄ时恢复
至与处理前相比差异不显著，说明日本四照花可随胁迫天数

—０６１— 江苏农业科学　２０１９年第４７卷第２２期



的增加而逐渐适应高温环境，并通过自身调节可以适当恢复。

３　结论与讨论

生长量是植物应对逆境胁迫综合响应的体现，也是确定

植物耐逆性的常用指标［４，１５］。高温胁迫导致植物细胞失水，

细胞增长受到抑制，从而植物的生长量降低［１６］。本试验结果

表明，昼／夜温度分别为３５／３０、４０／３５℃持续处理２７ｄ进行

高温胁迫，未显著影响大花四照花、日本四照花２种四照花的
地径相对增长率及地上、地下部分生物量（Ｐ＞０．０５），而
４０／３５℃ 高温胁迫使２种四照花的苗高相对增长率及大花四
照花总生物量有显著降低（Ｐ＜０．０５），未对日本四照花总生
物量产生显著影响，可能是由于３５～４０℃为大花四照花适宜
生长温度的上限值，而日本四照花则更适应于这种短期高温

环境，与其原生境较为一致。
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　　高温会导致植物气孔关闭、胞间 ＣＯ２浓度降低、碳同化
量减少，最终会导致植物净光合速率 （Ｐｎ）下降

［１７］。

Ａｌｌａｋｈｖｅｒｄｉｅｖ等的研究结果表明，轻度高温便可抑制植物的
光合作用［１８－１９］。本研究结果表明，昼／夜温度３５／３０℃高温
胁迫０～８ｄ时，２种四照花幼苗叶片 Ｐｎ较处理前有明显降
低，最终均能恢复至处理前水平，说明这２种四照花均能够耐
受３５℃高温；昼／夜温度４０／３５℃高温胁迫下，２种四照花的
Ｐｎ随胁迫天数的延长有明显下降，且不能恢复到处理前水
平，这与孙宪芝等的研究结果［３］较为吻合。

高温胁迫抑制植物光合作用的机制至今仍存在争议［２０］，

有一种理论认为，高温胁迫降低了植物的气孔导度，使叶绿体

内ＣＯ２供应受阻，从而降低了叶片的最大羧化速率，抑制了
光合作用［２１］；另一种理论认为，光合电子传递和核酮糖 －
１，５－二磷酸羧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ酶）活性在高温胁迫下受到抑
制，从而降低了植物的光合作用［２２］。本试验中，大花四照花

在４０／３５℃高温胁迫下叶片气孔导度（Ｇｓ）受到抑制，进而导
致Ｐｎ降低，与前者理论较为吻合；但是，高温胁迫未明显降低
日本四照花的Ｇｓ，但其Ｐｎ却受到抑制，这可能是因为日本四
照花在高温下受到光抑制，其光合电子传递和 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活
性降低，与后者理论较为相符。

高温胁迫会致使植物无法利用过量的光能，从而产生大

量的活性氧损伤叶绿体，导致光抑制和过氧化胁迫［２３］。同

时，光合电子传递能力的损坏也会导致对热敏感的光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）产生过量的单线态氧，影响 ＰＳⅡ放氧复合体活性，损
伤ＰＳⅡ反应中心Ｄ１蛋白［２４］。一般情况下，ＰＳⅡ的受损程度
可用最大光量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在光化学活性
（Ｆｖ／Ｆ０）的变化来指示。周媛等研究表明，随着高温胁迫程
度和持续天数的增加，Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆ０下降

［６，２４］，这反映高温胁

迫下植物叶绿体类囊体膜构象发生改变、ＰＳⅡ反应中心失
活。一般认为，高温胁迫下叶绿素荧光指标变化幅度较大的

植物耐热性较差［２５］。本研究结果表明，２种四照花的Ｆｖ／Ｆｍ、
Ｆｖ／Ｆ０在３５／３０℃高温胁迫未受到显著影响，这与刘春风等
的研究结果［２６］一致，但４０／３５℃高温胁迫２７ｄ时大花四照花
叶片Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆ０较处理前有显著降低，而日本四照花较处
理前差异不显著，说明日本四照花在４０／３５℃高温下发生的
光抑制是可逆的，日本四照花对原生境的适应性明显优于大

花四照花。

植物对光能的利用主要包括光化学反应转化、非光化学

热耗散、叶绿素荧光形式耗散等３个方面，其中，叶绿素荧光
猝灭包括光化学猝灭（ｑＰ）和非光化学猝灭（ＮＰＱ）

［２１］。有研

究证明，非光化学猝灭是植物体通过热耗散形式消耗光合机

构内过剩激发能、有效防止光抑制发生的自我保护机制［２７］。

本试验中，２种四照花叶片ｑＰ、ＮＰＱ在３５／３０℃高温胁迫下未
有显著变化，而在４０／３５℃高温胁迫下，大花四照花叶片 ｑＰ、
ＮＰＱ随胁迫时间延长发生明显变化，其光合机构可能受到不
可逆损伤，日本四照花叶片ｑＰ、ＮＰＱ虽发生明显变化，但胁迫
２７ｄ时均能有所恢复，说明日本四照花能够逐渐适应
４０／３５℃ 的高温环境，这与Ｈｅ等的研究结果［２８］较为吻合。

综上所述，高温胁迫降低了２种四照花幼苗叶片的气孔
导度、净光合速率，减少了最大光量子产量、光化学猝灭系数，

而转为热耗散形式消耗过剩光能，提高了非光化学猝灭系数，

从而导致苗高相对增长率和生物量降低；四照花能较好地适

应昼／夜温度３５／３０℃的高温环境，日本四照花对昼／夜温度
４０／３５℃的高温有更好的耐受性和适应能力。因此，可采用
嫁接方法，以耐热性较好的日本四照花为砧木嫁接优良的北

美四照花栽培品种，以提高其在亚热带地区高温环境下的存

活率，并保证其优良的观赏价值。
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