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外源钙对干旱胁迫下不同抗性牡丹 ＰＳⅡ功能
和光能分配的影响

李海霞１，２，米银法２，陈双臣２

（１．河南财政金融学院，河南郑州４５００００；２．河南科技大学园艺与植物保护学院，河南洛阳４７１００３）

　　摘要：以抗干旱能力较强的胡红和不耐干旱的乌龙捧盛牡丹品种为试材，研究干旱胁迫及复水条件下外源 ＣａＣｌ２
对ＰＳⅡ功能和光能分配的影响。结果表明，随干旱胁迫加剧，２种牡丹ＰＳⅡ中心受到明显的光抑制，光合原初反应受
损。与对照相比，外施ＣａＣｌ２显著降低了２种牡丹的叶绿素基础荧光（Ｆｏ）、光下初始荧光（Ｆｏ′）和非光化学淬灭系数

（ｑＮ）；而反应中心ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆｏ）、光下最大荧光（Ｆｍ′）、ＰＳⅡ实际光能转换效率（Ｆｖ′／Ｆｍ′）、最大荧光（Ｆｍ）、

光下可变荧光（Ｆｖ′）和叶绿素荧光光化学猝灭系数（ｑＰ）则显著提高。表明外施ＣａＣｌ２能显著提高干旱胁迫下牡丹叶

片ＰＳⅡ的潜在活性，有效缓解ＰＳⅡ原初光能转化效率的受损程度，维持暗适应时较高状态的最大光化学效率，改善光
合性能，缓解干旱逆境伤害。经ＣａＣｌ２调控后尤其是重度干旱胁迫时，胡红比不耐干旱的乌龙捧盛Ｆｏ增幅显著降低，

Ｆｖ／Ｆｏ、Ｆｖ′／Ｆｍ′等增幅显著增大，ｑＰ相对较高，ｑＮ相对较低，仍能保持相对较强的 ＰＳⅡ功能，吸收光能量耗散损失较

轻，维护光合反应中心免受破坏的能力更强。与对照相比，外施 ＣａＣｌ２后２种牡丹叶素荧光能量分配中，非光化学能

量耗散百分率（Ｅｘ）差异不显著，天线热耗散百分率（Ｈｄ）显著降低，光化学反应百分率（Ｐｃ）显著增大，表明外施 Ｃａ
２＋

可显著调控牡丹叶片ＰＳⅡ反应中心的能量分配比率，降低天线热耗散能量，增加反应中心的光化学反应百分率，有效
保护牡丹叶片ＰＳⅡ的光合机制。喷施ＣａＣｌ２胁迫后期及时复水能够显著提高２个牡丹品种叶片的光化学效率，改善

光合性能。结论可为牡丹逆境下的栽培引种、田间管理等提供理论基础和实践依据。
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　　土壤干旱是限制农业可持续发展的重要环境
因素，干旱常常引起植物大量缺水、正常光合生理

代谢紊乱，如气孔闭合，酶活性降解，光合同化力下

降，光能过剩活性氧增加，损害光合机构。但许多

研究表明，干旱胁迫时植物可启动热耗散调节途

径，依靠自身生理调节机能降低过剩光能的伤害，

保护光合机构。如干旱下，白及Ｆｏ、ｑＮ增加，ＥＴＲ降
低，光合机构受损［１］；甜高粱净光合速率、气孔导度

和蒸腾速率降低，Ｆｏ升高，Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ逐渐降低，
表明高粱幼苗ΦＰＳⅡ受损加重

［２］；干旱时棉花净光合

速率和气孔导度降低，叶绿素荧光指标荧光产量

（Ｙｉｅｌｄ）和叶绿素荧光非光化猝灭（ＮＰＱ）比 Ｆｖ／Ｆｍ
对干旱更敏感［３］。鼓节竹干旱胁迫时可通过降低

ｑＰ、ΦＰＳⅡ和增加 ｑＮ来降低 ＰＳⅡ反应中心的开放程
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度，从而降低ＰＳⅡ干旱下的伤害，表现出一定的耐
旱性［４］。研究还表明不同抗旱型的植物品种应对

胁迫下ＰＳⅡ受损时的保护机制不同。如遭受干旱
时，耐旱型辣椒品种正椒１３号的Ｆｖ／Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ｑＰ和
ＮＰＱ显著高于敏感型品种弄口早椒。说明辣椒品
种的抗高温干旱能力与较高的光化学能力和热耗

散能力相关［５］。

Ｃａ２＋是叶绿体ＰＳⅡ必不可缺的重要组分，它在
维持ＰＳⅡ中心活性和稳定细胞膜结构方面发挥着
重要作用［６］。研究表明，干旱、高温等逆境时外源

Ｃａ２＋能够调控ＰＳⅡ中心活性，优化逆境下的叶绿素
荧光能量分配，改善植物的光合性能。如干旱胁迫

下施用外源钙后甘草叶片叶绿素含量、净光合速

率、气孔导度、胞间ＣＯ２浓度均有不同程度提高
［７］。

高温胁迫下喷施ＣａＣｌ２后葡萄叶Ｐｎ显著提高，维持
了较高的ＰＳⅡ活性，ｑＰ、Ｆｖ′／Ｆｍ′、Ｆｖ／Ｆｍ极显著高于
对照，Ｆｏ极显著小于对照，有效缓解了高温对葡萄
叶光合作用的抑制及 ＰＳⅡ系统的损害［８］。高盐胁

迫下外源Ｃａ２＋能显著提高巴西蕉幼叶 Ｆｖ／Ｆｍ、光化
学淬灭ｑＬ、ＥＴＲ和ｑＮ，增强光合活性、光保护能力和
捕光能力，有效缓解高盐对光合系统的不利影

响［９］。干旱胁迫下喷施 ＣａＣｌ２后烤烟叶片光合电子
传递能量比例（φＥｏ）降幅明显小于对照，电子转运
效率明显高于对照，ＰＳⅡ用于光合电子传递的捕获
光能比例增加，提高了烤烟幼苗的抗旱能力［１０］。

综上所述，关于外源Ｃａ２＋对干旱胁迫下植物叶
绿素ＰＳⅡ功能的研究文献相对较多，但有关外源
Ｃａ２＋对干旱胁迫下牡丹（ＰａｅｏｎｉａｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａＡｎｄｒ．）
叶绿体 ＰＳⅡ荧光活性的影响，尤其是 ＰＳⅡ功能及
吸收光能分配方面的研究尚未见报道，为此本研

究以不同抗旱能力的牡丹品种为试材，研究干旱

胁迫下外源 ＣａＣｌ２对其 ＰＳⅡ功能及叶片吸收光能
分配的影响，以期探求 Ｃａ２＋的调控生理机制，为牡
丹的栽培开发及引种管理等提供理论基础和

依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验于２０１８年８月至２０１９年６月在河南省林

业科学研究院进行。选抗干旱能力较强的胡红和

不耐干旱胁迫的乌龙捧盛牡丹［１１－１２］三年生分株苗

为试材，植株由中国洛阳牡丹国家基因库提供。

２０１８年８月初选择长势良好、均匀一致的优良苗，

统一修整后在内径３０ｃｍ高２８ｃｍ的瓦盆中进行盆
栽，１盆１株，基质为大田肥沃土壤。每种牡丹栽种
１２棵，正常肥水管理。２０１９年６月１—１０日将盆栽
分为不喷施 ＣａＣｌ２的对照组和外施 ＣａＣｌ２的处理
组。每个处理 ６盆，６次重复。处理组喷施
０．３ｍｍｏｌ／ＬＣａＣｌ２，对照组喷施蒸馏水。喷施时按
早晚间隔 ８ｈ以上的原则，每天对牡丹叶片正反面
喷洒２次，叶片喷洒直至有水滴落，连续１０ｄ。６月
１—１０日期间上述材料一边进行喷施试验，一边进
行下列干旱胁迫试验，胁迫期间搭建防雨棚遮雨备

用。６月１—１０日内按文献［１３］每天傍晚时分对盆
栽进行称重、及时补水，使盆栽维持８０％土壤含水
量，６月１１日后进行控水处理，让各盆栽自然干旱。
测得３、６、９ｄ时的相对含水量分别为５０％ ～５５％
（轻度干旱）、３５％ ～４０％（中度干旱）、２５％ ～３０％
（重度干旱）。干旱控水１０ｄ，各处理大部分叶片明
显萎蔫，此时浇水至８０％的相对土壤含水量进行复
水并控水２ｄ。
１．２　试验方法

分别在试验期内０、３、６、９、１２ｄ１０：００—１２：００
用美国 Ｌｉ－Ｃｏｒ６４００ＸＴＶ６．１荧光仪测定各处理叶
绿素荧光参数，每次测定时固定选用基部上数第

４～５节位的完全展开叶。按照仪器操作说明并参
照周艳虹等的方法［１４－１５］测定各荧光指标，包括暗适

应时叶片最大荧光（Ｆｍ）、初始荧光（Ｆｏ）、光下叶片
初始荧光（Ｆｏ′）、可变荧光（Ｆｖ）、最大荧光（Ｆｍ′）、表
观光合电子传递速率（ＥＴＲ）、ΦＰＳⅡ最大光化学效
率（Ｆｖ／Ｆｍ）、ΦＰＳⅡ实际光能转换效率（Ｆｖ′／Ｆｍ′）、非
光化学淬灭系数（ｑＮ）和叶绿素荧光光化学猝灭系
数（ｑＰ）等，指标可由仪器直接读出。各指标重复４
次。叶片ΦＰＳⅡ天线热耗散百分率（Ｈｄ）、非光化学
耗散百分率（Ｅｘ）、光化学反应百分率（Ｐｃ）分别按照
下列公式进行计算［１４］。试验数据用 ＤＰＳ软件进行
分析，用Ｅｘｃｅｌ软件进行作图。

Ｈｄ＝１－Ｆｖ′／Ｆｍ′；
Ｐｃ＝ｑＰ×Ｆｖ′／Ｆｍ′；
Ｅｘ＝（１－ｑＰ）×Ｆｖ′／Ｆｍ′。

２　结果与分析

２．１　Ｆｏ、Ｆｍ的变化
反应中心 ＰＳⅡ开放时的荧光水平通常由叶绿

素基础荧光（Ｆｏ）加以衡量。图１表明，抗性不同的
牡丹品种胡红和乌龙捧盛遭受干旱胁迫时随胁迫
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程度的加重，对照及处理叶绿素基础荧光Ｆｏ均整体
呈逐渐升高趋势，Ｆｍ趋势则整体逐渐降低。９ｄ时，
重度干旱胁迫下 Ｆｏ值最大，胡红、乌龙捧盛分别比
对照降低１９．６％、１４．１％（Ｐ＜０．０５）。说明干旱胁
迫对牡丹叶片光合作用产生了明显的光抑制现象，

光合原初反应受到抑制，影响了植株正常生长。但

与胁迫初期相比，耐性较强的胡红对照 Ｆｏ增加了
４８．１％，处理Ｆｏ增加了２５．９％。可见外施ＣａＣｌ２后
耐性较强的胡红Ｆｏ增幅减少了２２．２百分点。耐性
较差的乌龙捧盛对照比胁迫初期 Ｆｏ 增加了
６４５％；处理比胁迫初期增加了４５．０％。因此外施

ＣａＣｌ２后耐性较差的乌龙捧盛 Ｆｏ增幅被抑制了
１９５百分点。可见遭受干旱胁迫时外施ＣａＣｌ２后，２
个品种的牡丹Ｆｏ增幅均受到了显著抑制，缓解了因
干旱逆境对２种牡丹叶绿素 ＰＳⅡ反应中心产生的
破坏作用，减轻了失活。同时说明 ＣａＣｌ２对耐性较
强的胡红缓解光抑制效应，改善光合作用的能力明

显优于耐性较差的乌龙捧盛。图１还表明，胁迫后
期经 ＣａＣｌ２处理的２个品种复水后叶片 Ｆｏ显著低
于重度干旱时，与中度胁迫时无显著差异，可见复

水一定程度地缓解了２个牡丹品种的光抑制，可恢
复到中度干旱时的水平。

　　研究认为逆境胁迫时，最大荧光（Ｆｍ）降低是光
抑制光合作用的另一显著表现。图１表明，随胁迫
程度的加重２个牡丹品种 Ｆｍ逐渐降低，重度胁迫
时Ｆｍ最低，此时与胁迫初期相比，胡红 Ｆｍ对照及
处理分别降低了１９．５％、１４．６％；乌龙捧盛则分别
降低了２２．４％、１３．９％。可见外施 ＣａＣｌ２后２个品
种均显著抑制了胁迫期内的 Ｆｍ减少，就品种差别
而言胡红Ｆｍ减少程度相对较轻。外施 ＣａＣｌ２复水
后，胡红 Ｆｍ 恢复到了轻度干旱时的水平（Ｐ＞
００５）；乌龙捧盛则恢复到了中度干旱时的水平。
因此ＣａＣｌ２抑制胡红Ｆｍ降低的效果优于乌龙捧盛。
２．２　Ｆｖ和Ｆｖ／Ｆｍ的变化

逆境生理下叶绿素可变荧光Ｆｖ的大小及变化，

可用于反映ＰＳⅡ最初电子受体质体醌ＱＡ的氧化还
原情况。由图２可见，２种牡丹叶片 Ｆｖ随干旱胁迫
程度的增加逐渐降低，直到后期复水后，外施 ＣａＣｌ２
的２种牡丹叶Ｆｖ又回升至中度干旱时的水平（Ｐ＞
０．０５）。说明外施 ＣａＣｌ２结合复水能够显著提高２
个牡丹品种叶片光化学效率，改善光合性能从而获

得较多的能量物质，以应对干旱逆境带来的伤害。

图２还表明，外施ＣａＣｌ２后２个牡丹品种 Ｆｖ虽总体
趋势降低，但同一干旱程度下，胡红、乌龙捧盛Ｆｖ均
显著高于各自的对照。９ｄ时，胡红、乌龙捧盛分别
比对照提高了３７．５％、３４．７％。因此２种牡丹遭受
干旱逆境时，光反应中心最初电子受体 ＱＡ的氧化
还原能力显著降低。但外施 ＣａＣｌ２后２种牡丹 Ｆｖ
显著提高，说明ＣａＣｌ２对ＱＡ的氧化还原能力起到了
有效的保护作用。外施 ＣａＣｌ２后６～９ｄ时，耐干旱
能力较强的胡红品种 Ｆｖ显著高于抗性较差的乌龙
捧盛（Ｐ＜０．０５），品种间差异显著。２个品种之所
以存在这种差异，可能与 ＣａＣｌ２能维持胡红较低的
Ｆｏ和较高的Ｆｍ（图１）有关。

叶绿素光能转化时，Ｆｖ／Ｆｍ的大小和光合电子
传递活性成正比，可用于衡量原初光能转化率的高

低。图２表明，随干旱胁迫程度的加重，抗性不同的
２个牡丹品种叶绿素Ｆｖ／Ｆｍ均逐渐降低。但中度及
重度干旱时喷施ＣａＣｌ２，２个牡丹品种叶片Ｆｖ／Ｆｍ都
显著高于对照，其中胡红和乌龙捧盛分别比对照提
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高了１０．７％ ～２０．０％、９．７％ ～２０．１％。可见遭受
中度和重度干旱时，喷施 ＣａＣｌ２能有效缓解牡丹叶

绿素ＰＳⅡ系统原初光能转化效率的受损程度，维持
暗适应时较高状态的最大光化学效率。

２．３　ＰＳⅡ光潜在活性Ｆｖ／Ｆｏ的变化
叶绿体光反应中心ＰＳⅡ的潜在活性可用Ｆｖ／Ｆｏ

表示。图３表明，对照及处理条件下的２种牡丹，叶
片Ｆｖ／Ｆｏ都随干旱胁迫程度的增加呈下降趋势。２
种牡丹对照叶片内 Ｆｖ／Ｆｏ范围为 １．５～３．６，外施
ＣａＣｌ２后则维持在１．８～４．２之间。可见干旱胁迫逆
境下２种牡丹叶片 ＰＳⅡ潜在活性均受到了明显抑
制，但外施ＣａＣｌ２可以显著提高 Ｆｖ／Ｆｏ，进而提高 ＰＳ
Ⅱ的潜在活性。进一步方差分析表明，干旱胁迫期
间３～１２ｄ，处理和对照之间以及外施 ＣａＣｌ２后的２
个品种之间，Ｆｖ／Ｆｏ均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。
尤其是重度干旱９ｄ时，胡红和乌龙捧盛分别比对
照值提高了７１．５％、５６．９％。表明此时抗性较强的
胡红ＰＳⅡ潜在活性显著高于乌龙捧盛（Ｐ＜０．０５）。
１２ｄ经复水处理后，２种牡丹 Ｆｖ／Ｆｏ又迅速回升且
与６ｄ时差异不显著，可见 ＰＳⅡ潜在活性经过３ｄ
复水已经能够恢复到中度胁迫时的水平。

２．４　Ｆｏ′、Ｆｍ′、Ｆｖ′及Ｆｖ′／Ｆｍ′的变化
光下初始荧光（Ｆｏ′）、光下最大荧光（Ｆｍ′）、光

下可变荧光（Ｆｖ′）和 ＰＳⅡ实际光能转换效率（Ｆｖ′／
Ｆｍ′）也是叶绿素荧光参数研究中的几个重要指标。
图４表明，遭受干旱胁迫时，抗旱能力不同的２种牡
丹随胁迫程度的增加，叶内Ｆｏ′逐渐升高，Ｆｍ′、Ｆｖ′及
Ｆｖ′／Ｆｍ′整体逐渐降低。表明遭受干旱胁迫时，胡红
和乌龙捧盛 ＰＳⅡ反应中心捕获激发能效率下降，
ＰＳⅡ 功能受到影响，致使牡丹植株叶片 ＰＳⅡ反应
中心光化学效率降低［１６］。与各自对照相比，２种牡
丹外施ＣａＣｌ２后 Ｆｏ′显著降低，Ｆｍ′、Ｆｖ′及 Ｆｖ′／Ｆｍ′显
著提高。外施 ＣａＣｌ２后９ｄ的胡红、乌龙捧盛 Ｆｖ′／
Ｆｍ′分别为０．７１、０．６６，分别比对照提高了２０３％、
１７．４％。由此可见，外施 ＣａＣｌ２后抗旱能力较强的
胡红Ｆｖ′／Ｆｍ′无论是数值大小还是增加幅度，都显著
高于耐旱能力较差的乌龙捧盛（Ｐ＜００５）。表明外
施ＣａＣｌ２可以显著提高干旱胁迫尤其是重度胁迫下
牡丹植株ＰＳⅡ的实际光能转换效率，而且抗旱能力
较强的胡红ＰＳⅡ实际光能转换效率提高效果显著
优于耐性较差的乌龙捧盛。胁迫后期复水后２种牡
丹的 Ｆｖ′／Ｆｍ′又逐渐升高，表明 ＰＳⅡ实际光能转换
效率又得以恢复。

２．５　ｑＰ、ｑＮ的变化
叶绿素荧光光能包含光化学猝灭（ｑＰ）和非光

化学猝灭（ｑＮ）２种主要的能量耗散形式。图 ５表
明，遭受干旱胁迫时，抗旱能力不同的２种牡丹随干
旱时间的延长胁迫程度加剧，叶内 ｑＰ耗散逐渐降
低、ｑＮ耗散逐渐增加，复水时ｑＰ和ｑＮ得到改善。干
旱胁迫下ｑＰ的减少和ｑＮ的增加意味着ＰＳⅡ电子传
递活性减弱、非光化学猝灭能量耗散增加，这２种因
素造成ＱＡ的重新氧化能力减弱

［５］，植株光合碳同

化能力受到严重影响。但与对照相比，外施 ＣａＣｌ２
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显著提高了胡红和乌龙捧盛中度和重度干旱胁迫

下的ｑＰ值，显著降低了重度干旱胁迫下的ｑＮ值（图
５）。９ｄ时胡红处理和乌龙捧盛处理的 ｑＰ分别为
０．５３、０．４６，比各自的对照提高了２３．３％、２４．３％；
ｑＮ分别为０．７５、０．８７，比各自的对照降低了１７９％、
２８．９％。因此２个牡丹品种外施 ＣａＣｌ２可以通过提
高ｑＰ降低 ｑＮ的方式，进一步稳定 ＰＳⅡ的电子传递
活性，保持它们较高的 ＱＡ重新氧化能力。就２个
牡丹品种而言，遭受重度干旱时抗性较强的胡红仍

能保持相对较高的 ｑＰ值和相对较低的 ｑＮ值，说明
胡红的能量耗散比乌龙捧盛损失较轻，维护光合反

应中心免受破坏的能力相对更强，２个品种间差异
显著（Ｐ＜０．０５）。
２．６　Ｐｃ、Ｈｄ、ＰＳⅡ反应中心Ｅｘ、ＥＴＲ的变化

由图６可见，随胁迫程度的加剧，胡红和乌龙捧
盛Ｈｄ及反应中心Ｅｘ呈逐渐升高的趋势，Ｐｃ和 ＥＴＲ
逐渐降低（Ｐ＜０．０５）。但与各自的对照相比，外施
ＣａＣｌ２条件下２个牡丹品种除 Ｅｘ外，Ｈｄ显著降低，
Ｐｃ、ＥＴＲ均显著提高。９ｄ时胡红和乌龙捧盛 Ｈｄ分
别比对照降低 ２９．３％、２２．５％，Ｐｃ增加 ４８３％、
４５９％，ＥＴＲ增加１１８．３％、２０８．６％。因此ＣａＣｌ２处
理能够显著提高干旱胁迫下２个牡丹品种叶绿素
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ＰＳⅡ的光化学反应能量百分率和表观光合电子传
递速率，ＣａＣｌ２的这种调控效果非常有利于 ＰＳⅡ光
化学效率的升高，结论与王晓黎等的研究结果［１７］一

致。ＣａＣｌ２的这种调控作用可能与黄素循环受到抑
制或 Ｄ１蛋白活性升高相关［１７］。这也是经外源

ＣａＣｌ２调控下牡丹自行适应干旱胁迫的应对调节机

制之一。就２种牡丹品种差异而言，虽然 ＣａＣｌ２调
控下胡红的表观光合电子传递速率 ＥＴＲ增幅低于
乌龙捧盛，但其光化学反应的能量百分率Ｐｃ增加的
幅度及天线热耗散的百分率 Ｈｄ减少的幅度，都好
于耐旱性较差的乌龙捧盛。

２．７　叶绿素荧光能量分配的变化
由图７可见，遭受干旱胁迫０～６ｄ时，与抗性

较差的乌龙捧盛相比，胡红ＰＳⅡ反应中心用于叶绿
素荧光能量分配的吸收光能各份额所占比例较为

稳定，能量分配基本没有受到较大影响。但总体上

胁迫期内，２种牡丹ＰＳⅡ吸收光能用于叶绿素荧光能
量分配的Ｈｄ和Ｅｘ所占份额整体逐渐加大、Ｐｃ所占
份额逐渐减少，直到复水时 Ｈｄ、Ｅｘ有所降低、Ｐｃ增
加。９ｄ时，胡红对照Ｅｘ∶Ｐｃ∶Ｈｄ＝３３．７∶２５．４∶４０．９，
乌龙捧盛 Ｅｘ∶Ｐｃ∶Ｈｄ＝３５．５∶２０．９∶４３．６。外施
ＣａＣｌ２后９ｄ，胡红Ｅｘ∶Ｐｃ∶Ｈｄ＝３３．４∶３７．７∶２８．９、
乌龙捧盛Ｅｘ∶Ｐｃ∶Ｈｄ＝３５．８∶３０．５∶３３．７。９ｄ时，
胡红、乌龙捧盛 Ｐｃ分别比对照增加了 ４８．３％、
４５９％，Ｈｄ降低了２９．３％、２２．６％。胁迫中后期 Ｈｄ
比值的增大，说明牡丹叶绿体捕捉到的光能分配比

例进入ＰＳⅡ反应中心的能量减少，天线热耗散的能

量损失份额加大，叶片光合保护机制严重受损。经

外施ＣａＣｌ２调控后Ｈｄ减少、Ｐｃ增大，可见外施Ｃａ
２＋

能够提高进入ＰＳⅡ反应中心的能量，缓解并降低天
线热耗散的能量损失，提高ＰＳⅡ反应中心的光化学
反应百分率，起到了很好地保护牡丹叶片光合机制

的作用。

３　讨论与结论

在正常生长条件下，植物叶绿体中光合反应中

心ＰＳⅡ活性较强，能够及时将捕获天线收集到的光
能用于光化学反应，实现电子传递藕连光合磷酸化

助推碳同化并生成同化力。但遭受逆境胁迫后，

ＰＳⅡ 光化学反应中心将发生可逆性失活，即便能吸
收光能也推动不了电子传递，只有等逆境解除后反

应中心活性才能恢复［１８－１９］。其中Ｃａ２＋在ＰＳⅡ调控
中起着重要作用，譬如Ｃａ２＋通道可抑制叶绿素荧光
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的猝灭。Ｃａ２＋还可参与 ＰＳⅡ放氧系统中的重要氧
化还原反应，外施 Ｃａ２＋进入细胞质后，会对叶绿体
内的酶代谢过程进行调控，譬如碳同化相关 Ｒｕｂｐ
竣化酶的活性等。目前认为干旱胁迫条件下外施

Ｃａ２＋的生理调控作用，主要体现在它能维持类囊体
膜的稳定性，并显著增强类囊体膜上的电子传递能

力，提高叶片光能的转换效率［１０，２０］。Ｃａ２＋还担负着
细胞第二信使的功能，当植物感受到发育或生物、

非生物胁迫信号的刺激后，Ｃａ２＋泵和Ｃａ２＋通道得以
激发诱导细胞内 Ｃａ２＋浓度变化产生钙信号。借助
于Ｃａ－ＣａＭ信使系统参与并保护细胞膜双脂层结
构的稳定和完整性［２１］。Ｃａ２＋还能够结合许多受体
细胞，接收外界环境信号并进行传递和放大，触发

一系列增强植物抗逆特性相关的生理反应，如内源

渗透性调节物质的增加、保护酶活性的增强等。为

此本研究以ＣａＣｌ２为外源调控物质，以便探求 Ｃａ
２＋

对不同抗性牡丹品种干旱胁迫下的叶 ＰＳⅡ功能及
叶绿素荧光能量分配的影响。

本研究中２种不同抗性的牡丹叶片随干旱胁迫
程度的加深，Ｆｏ逐渐升高、Ｆｍ逐渐降低（图１），致
使Ｆｖ显著降低（Ｆｖ＝Ｆｍ－Ｆｏ），进而Ｆｖ／Ｆｍ（图２）和
Ｆｖ／Ｆｏ（图３）也显著下降。Ｆｏ的逐渐升高说明２种
不同抗性的牡丹叶片 ＰＳⅡ 反应中心光化学已受到
了明显的损害。同时，研究认为植物叶片 ＰＳⅡ 反
应中心遭受逆境时，还可以通过增加热耗散来降低

逆境伤害，并伴随另一种 Ｆｏ猝灭过程
［６］，这个猝灭

过程可由叶绿素荧光光化学猝灭系数 ｑＰ进行衡
量［１０］，且 ｑＰ越大电子传递活性越强，氧化形成的
ＱＡ量越多。外施ＣａＣｌ２后与对照相比，２个牡丹品
种均显著抑制了各胁迫程度时 Ｆｏ的增幅和 Ｆｍ的
减少，提高了 Ｆｖ以及 Ｆｖ／Ｆｍ，证明外施 ＣａＣｌ２能够
有效减轻牡丹叶绿素光反应中心 ＰＳⅡ系统中原初

光能转化效率受损程度，维持暗适应时较高状态的

最大光化学效率。与各自的对照相比，外施 ＣａＣｌ２
后２种牡丹内Ｆｏ′显著降低，Ｆｍ′、Ｆｖ′及Ｆｖ′／Ｆｍ′显著
提高。Ｆｖ′及 Ｆｖ′／Ｆｍ′即光下可变荧光和 ＰＳⅡ实际
光能转换效率，表明 ＣａＣｌ２可以显著提高干旱胁迫
尤其是重度胁迫下牡丹植株内 ＰＳⅡ的实际光能转
换效率，维持较高的碳同化产物。

图５表明遭受干旱胁迫时，２种牡丹随时间的
延长叶内ｑＰ逐渐降低、ｑＮ逐渐增加。ｑＰ逐渐降低
说明叶绿素ＰＳⅡ氧化反应中心的电子传递ＱＡ－ＱＢ
的过程中，受到了较为严重的抑制［１１］，最终导致进

入并用于光合作用的电子量减少，同时也提高了耗

散掉的无效光能份额，这和本试验中 Ｈｄ升高的结
论吻合（图６）。但外施ＣａＣｌ２后２个牡丹品种ｑＰ又
显著提高、ｑＮ显著降低，表明ＣａＣｌ２可以通过调控干
旱胁迫时的ＰＳⅡ氧化侧向反应中心ＱＡ－ＱＢ的传递
过程，改善光合电子传递效率，利于提高牡丹叶片

ＮＡＤＰＨ和ＡＴＰ的合成能力。
２个牡丹品种遭受干旱尤其是重度胁迫时，外

施ＣａＣｌ２后对干旱敏感的乌龙捧盛 Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、
Ｆｖ′／Ｆｍ′、ｑＰ无论是增加幅度还是数值大小均显著低
于抗性较强的胡红，同时 ｑＮ的降低幅度也高于胡
红。因而抗性较强的胡红较高的ｑＰ和Ｆｖ′／Ｆｍ′增幅
及数值，维持了其胁迫下较好的叶片ＰＳⅡ反应中心
开放程度和较高的光合电子传递速率。ｑＮ即为非
辐射能量耗散诱发的荧光猝灭，外施 ＣａＣｌ２后胡红
ｑＮ的降幅显著低于乌龙捧盛，说明外施 ＣａＣｌ２后胡
红用于保护光合机构而消耗的非辐射能量相应少

于乌龙捧盛。由此可见就２个牡丹品种来说遭受重
度干旱时，外施 ＣａＣｌ２能促使抗性较强的胡红调控
至相对较高的 ｑＰ值和相对较低的 ｑＮ值状态（Ｐ＜
００５），保持较少的能量耗散和较强的 ＡＴＰ、ＮＡＤＰＨ
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合成力，维护光合反应中心免受破坏的能力更强，

损失显著轻于乌龙捧盛。

外施 ＣａＣｌ２后与各自对照相比，２个牡丹品种
除Ｅｘ差异不显著外，Ｈｄ显著降低，Ｐｃ、ＥＴＲ均显著
提高（图６）。Ｈｄ减少、Ｐｃ增大，表明外施 ＣａＣｌ２能
够减少天线热耗散的能量损耗，使得进入ＰＳⅡ反应
中心的能量增多，提高ＰＳⅡ反应中心的光化学反应
百分率，进而促进光合磷酸化以及 ＮＡＤＰＨ和 ＡＴＰ
的生成，以便更好地保护牡丹叶片光合机制向暗反

应配送更多的还原力［１７］。这与低温弱光下黄瓜光

反应中心的能量分配结论［１４］类似，其作用机理还与

黄素循环受到抑制或Ｄ１蛋白活性升高相关［１７］。而

没有施加ＣａＣｌ２的对照牡丹叶内，在胁迫中后期 Ｈｄ
份额增大，说明重度胁迫加大了天线热耗散，从而

抑制了ＰＳⅡ反应中心能量的进入，２个牡丹品种叶
片光合保护机制受损严重。文献表明引起 Ｈｄ增加
的因素，主要有以下几种：（１）干旱胁迫时叶内ＰＳⅡ
反应中心接受源于捕光色素捕获能量的距离增加，

加大了“线耗”，Ｈｄ也随之增高；（２）Ｈｄ的增减还密
切关联于叶黄素的循环过程和光合单位叶绿素分

子数量的多寡［２１］；（３）逆境条件下植物中Ｐｃ的减少
也会促进Ｈｄ份额的增加

［１４］。

就２个牡丹品种 ＰＳⅡ反应中心光能分配差异
而言，干旱胁迫中后期（６ｄ后），外施 ＣａＣｌ２后不耐
干旱的乌龙捧盛Ｈｄ和Ｅｘ所占份额均显著高于抗性
较强的胡红（图 ７），但是 Ｅｘ较高份额也会引起
ＰＳⅡ 反应中心激发压的迅速增大，这种状况将会直
接导致叶绿素分子处于能量过剩状态，过剩的能量

一旦传给 Ｏ２，将会形成极具破坏性的单线态
１Ｏ２。

因此乌龙捧盛较高的 Ｅｘ份额引起的光合机构失活
程度和破坏作用明显高于胡红［２２］。可见干旱逆境

时，Ｃａ２＋对抗性较弱的乌龙捧盛 ＰＳⅡ叶绿素荧光能
量分配的调控机制要劣势于抗性较强的胡红。总

之这种比较复杂的 Ｃａ２＋调控机制有待于进一步
探讨。
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