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摘要A研究了大豆叶片逐步展开过程中的色素组成6气体交换6荧光动力学以及叶片角度等特性F随着叶片展开程度的增加2叶

绿素含量和叶绿素 Hr5比值增加=光合速率9st@也增加2揭示叶片展开过程中光合机构是逐步完善的F

自然状态下2不同展开程度的叶片均未发生明显的光抑制=但将叶片平展并暴露在 7!##uG/0r9G!vN@光下时幼叶发生严

重的光抑制2伴随叶面积的增加光抑制程度减轻F
强光下2尽管幼叶光呼吸9sw@的测定值较低2但幼叶光呼吸与总光合之比9swrsx@较高F将叶片平展置于强光下时2幼叶的

实际光化学效率9yd,++@明显下调2非光化学猝灭9-dz@大幅增加=幼叶叶黄素库较大2光下积累较多的脱环氧化组分2揭示幼叶

依赖叶黄素循环的热耗散增强F
自然条件下测量叶片角度2观察到在叶片展开过程中叶柄夹角逐渐增加=日动态过程中幼叶的悬挂角随光强增加而明显减

小2完全展开叶的悬挂角变化幅度很小F叶片角度的变化使实际照射到幼叶叶表的光强减少F推测较强的光呼吸6依赖叶黄素循

环的热耗散以及较大的叶角变化可能是自然状态下幼叶未发生严重光抑制的原因F
关键词A光合作用=叶绿素荧光=光抑制=叶黄素循环=光呼吸=叶角
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一般来讲+叶片刚伸出时位于冠层顶部或枝条先端+容易暴露在强光下Y光是影响植物生命活动的重要环境因子之一+它具

有双重功能Y一方面+光可以推动植物的光合作用+是植物最重要的能量来源N另一方面+强光可以伤害光合机构Y有大量证据表

明+当叶片捕获的激发能超过碳同化的利用能力时+过剩光能会导致活性氧生成量的急剧增加+活性氧分子的大量存在能够致

使色素氧化或光合机构伤害ZO+S[Y但是+植物在进化过程中形成了一系列适应强光的机制Y
植物叶片能够随着入射光强的变化进行运动+以改善所处光环境ZR\T[Y弱光下+植物叶片能够通过运动使叶片与入射光保

持垂直来增加光能截获+以便最大限度的进行碳同化ZW[N强光下+叶片可以通过叶片运动使其尽可能与入射光保持在平行状态+
以便减少光能截获+从而减少强光可能带来的伤害Z][Y还有实验证明在 =̂ S同化限制条件下+光呼吸能够维持一定的线性电子

传递和光能利用率+对光合器官起保护作用ZU[Y此外+强光下依赖叶黄素循环的热耗散也是一种重要的光破坏防御机制+它能够

将过剩激发能以热的形式耗散掉+从而减轻光系统 BB反应中心的激发能压力+缓解光抑制ZX\OO[Y

_0(#*’等ZOS[在几种不同的植物幼叶中观察到明显的光抑制现象+而且 ‘’0-(5.$.和 a’4#$,/’7/.($于 SPPR年也观察到幼

叶较成熟叶片对强光敏感ZOR[N但 b̂%0’$的实验却表明+幼叶很少发生严重的光抑制ZOW[Y因此+希望搞清楚自然状态下幼叶到底

是否会发生明显的光抑制c以及幼叶如何防御光抑制c针对以上问题+以盆栽大豆为材料进行了细致的研究Y

d 材料方法

ded 材料种植

以大豆8fghijklmnop:鲁豆 OO为实验材料Y室外自然条件下盆栽+盆径 OT,5+高 OW,5+装干土 ReXA%左右Y每盆留苗

R株+正常水肥管理Y实验材料生长 O个月后取刚刚伸出的叶片8叶面积约为完全展开叶的 RRq:r近完全展开叶片8叶面积约

UXq:和完全展开叶片8叶面积为完全展开叶的 OPPq:进行试验Y

des 气体交换参数的测定

以英国 ttDu!*-’5*公司生产的 =B@<uDO便携式光合系统测定净光合速率8vk:r气孔导度8fw:等参数Y采用 =B@<uDO光

合系统的人工可调光源在 RWPx5"&y5"&=̂ S室温为 STz下+按 SPPPrO]PPrOSPPrXPPr]PPrWPPrRPPrSPPrOTPrOPP

x5"&y85S{*:及 Px5"&y85S{*:的光强顺序作 vkDt|}响应曲线Y
用 aSr=̂ S和空气配制含 Sq ŜrRWPx5"&y5"&=̂ S的低氧气体+分别在大气和低氧条件下测定的同一叶片光合速率+分

别为净光合速率8vk:和总光合速率8vm:+两者之差为该叶片的光呼吸速率Y
选择 X月份清朗的天气进行气体交换参数日变化的测定+选取受光良好的叶片+]MPP\OXMPP每隔 S/测定 O次Y
用 =B@<uDO便携式光合系统的光量子探头测量到达叶片表面光强的变化Y

de~ 荧光参数的测定

使用 |!uS脉冲调制式荧光仪8|!uS+"($*(-’,/+英国:测定 #$r#mr#m%r及 #w等荧光参数Y初始荧光 #$是用充分暗适

应叶片在弱调制监测光下诱导产生+此时 tuBB反应中心全部处于开放状态Y在 #$之后用强饱和脉冲光激发+使原初电子受体

V<全部处于还原状态+此时测定得的荧光值称为最大荧光 #mY#&为暗适应叶片的最大可变荧光+其值为 #m与 #$之差Y充分

暗适应的大豆叶片突然暴露在光下+作用光下任一时间的荧光值为 #Y在施加作用光的同时+使用饱和脉冲光进行闪光+使 V<
处于瞬时最大还原状态得到的荧光值称为 #m%+当荧光下降达到稳态时的值称为稳态荧光8#w:Y
根据以上荧光参数+tuBB最大光化学效率8#&y#m:rtuBB实际光化学效率8’tuBB:和非光化学猝灭8atV:按 (’$-!等ZOT[和

}’55.%D<4(5*等ZO][公式计算Y
选择清朗的天气+在测定气体交换参数日变化的同时进行荧光参数的测定+从 ]MPP\OXMPP每隔 S/测定 O次Y控制条件

下进行光抑制处理时+用 SW)rWPP* 直流式溴钨灯做人工光源+将联体叶片平展置于 OSPPx5"&y85S{*:光下处理 S/Y叶片与

光源之间有流动水层隔热Y处理同时进行荧光参数的测定Y
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!"# 叶角的测定

选取受光良好的叶片$进行叶柄倾角的测定%方法参考张守仁和高荣孚等&’()*+叶柄倾角为叶柄与着生位置铅垂线间夹角%
悬挂角为叶中脉垂直运动离开水平面的角度+在清朗无风的天气使用直尺和量角器测量以上角度+

!", 叶绿体色素的测定

参考 -./0/的方法&12*$选择合适的叶片用直径 134打孔器打取叶圆片$混匀$随意抽取其中 15片以 657丙酮 8549于暗

处浸提 :6;$至叶片呈白色+其间每隔 18;左右取出振荡片刻$使色素均匀分布于丙酮溶液中+
用日本岛津公司生产的 <=>185分光光度计分别在 ))’/4$):)/4及 :25/4测定 ?@值$计算出叶绿素 ABC;9AD$叶绿

素 EBC;9ED及类胡萝卜素 BCA.D的含量+

!"F 叶黄素组分的测定

大豆叶片经充分暗适应后$平展置于 1855G409HB48IJD强光下分别处理 5K1K8;$随后迅速用液氮冷冻+环氧玉米黄质

B-DK紫黄质B=DK玉米黄质BLD等组分用高效液相色谱BMNOCD按 P;AQR.和 STU.V4A/&16*方法测定+
叶片剪碎后用 6W7丙酮于暗处研磨提取$5(:X下 8W55YZ离心 154[/+上清液用 5":WG4微孔滤膜过滤后$每次取 15

G9进样+
色谱柱为 \];R.[J0.EC16WG$流动相流量为 W49H4[/%梯度洗脱程序为 -液洗脱 :4[/$接着 8"W4[/的线性梯度洗脱$再

换成 1557S液+流动相 -液为乙睛 甲̂醇 P̂.[J>MC9缓冲液B5"5W409H9]M2"WDB28_6_’D%S液为甲醇_正己烷BW_1D%检

测波长 ::5/4+
色素含量根据色素峰面积及 P;AQR.和 STU.V4A/&12*的转换系数计算+
以上每个实验至少重复 ’次+

‘ 结果分析

‘"! 叶片展开过程中叶绿素含量的变化

从表 1中可以看出$在刚伸出叶片B’’7 -DK近完全展开叶B267 -D和完全展开叶B1557 -D中单位叶面积的叶绿素总量

分别为 a8":K1))":和 8:’")4ZH48$大豆幼叶的叶绿素含量显然比完全展开叶片低%不同展开时期 C;9A的增加量明显高于

C;9E$所以 C;9AHC;9E比值依次增加$分别为 8"85b5"52$’"5)b5"18和 ’"Wab5"11B表 1D+尽管随叶片的展开单位面积类

胡萝卜素的含量也增加$但 CA.HC;9BAcED比值变化很小B表 1D+

表 ! 大豆叶片展开过程中叶绿体色素含量B4ZH4‘Dd的变化

efghi! jkflminopqkhoroshfntsumviltnwxrulmtkiwiyihosviltopnozgiflhifyin
叶型{ORA|}Q]RJ C;9A C;9E CA. C;9BAcED C;9AHC;9E CA.HC;9BAcED

’’7 - )’"W2b6": 86"6)b1"6 1a"a8b1"1 a8":’ 8"85 5"88
267 - 18W":5ba") :5"aab8": ’2"65b1"’ 1))"’a ’"5) 5"8’
1557 - 1a5":aba"1 W’"11b8") W1"’1b1": 8:’")5 ’"Wa 5"81

d 平均值b\~=A9!RJA.R4RA/Jb\~$"#W%{ ’’7 - 刚伸出叶片面积 $!J}R4R.ZR%9RA&RJA.RA%267 - 近完全展开叶面积 -940J}

|!99QR’]A/%R%9RA&RJA.RA%1557 - 完全展开叶面积 (!99R’]A/%R%9RA&RJA.RA$下同 };RJA4RER90)

图 1 不同展开程度大豆叶片的光合>光响应曲线

([Z*1 O[Z;}.RJ]0/JR3!.&RJ0|%[||R.R/}R’]A/%[/ZJ0QERA/9RA&RJ

‘"‘ 叶片展开过程中光合速率及光呼吸的变化

由图 1观察到在叶片展开过程中光饱和光合速率依次增

加$刚伸出叶片最低$近完全展开叶居中$完全展开叶最高+以上

结果揭示大豆叶片从伸出到展开过程中伴随光合机构的完善光

饱和光合速率发生了明显变化+1855G409HB48IJD强光下$尽

管刚伸出叶片的净光呼吸速率低$但光呼吸速率与总光合速率

之比B+,H+-D高$随着叶片的展开 +,H+-逐渐下降B图 8D$说明

幼叶通过光呼吸消耗的能量相对较多$此后$随着大豆叶片的展

开以这种方式耗散的激发能比例减少+

‘". 不同展开程度叶片的光抑制差异

经充分暗适应后$刚伸出叶片K近完全展开叶和完全展开叶

的最大光化学效率B/0H/-D分别为 5"26b5"51K5"61b5"51K

5"6:b5"51$三者差别较小+自然状态下$’种叶片的/0H/-在午

间都略有降低$但下降幅度很小B图 ’D$提示 ’种叶片都没有发
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图 ! 大豆叶片展开过程中净光呼吸"#$%及光呼吸与总光合比值"#$&#’%的变化

()*+! ,-./*0123/045-2426015)6.4)2/"#$%./74-06.4)2235-2426015)6.4)2/428.115-24219/4-01)1"#$&#’%7:6)/*70;0<2580/423

129=0./<0.;01

在 >!??@82<&"8!A1%光强下测定 B0.1:6080/41C0608.70:/706>!??@82<&"8!A1%)66.7)./D0

图 E 将不同展开程度的大豆叶片平展垂直暴露于强光 >!??@82<&
"8!A1%下的最大光化学效率"FG&F’%变化

()*+E H)80D2:610238.I)8.<033)D)0/D923JKLL5-242D-08)1469
"FG&F’% )/ 7)33060/4 0I5./7)/* 129=0./ <0.;01 0I52107 42
>!??@82<&"8!A1%)66.7)./D0
M<<80.1:6080/41C0608.70)/ .44.D-07 <0.;015<.D07 )/ .
-26)N2/4.<521)4)2/;064)D.<<91:=O0D40742)66.7)./D0

图 P 不同大豆叶片最大光化学效率"FG&F’%的日变化

()*+P Q):6/.<;.6).4)2/ 234-08.I)8.<033)D)0/D923JK LL

5-242D-08)1469"FG&F’%)/7)33060/40I5./7)/*129=0./<0.;01

:/706/.4:6.<D2/7)4)2/

M<<80.1:6080/41C0608.70)/.44.D-07<0.;01RSTRUV

表 W 将不同展开程度的大豆叶片平展置于 XWYYZ[\]&"[WA %̂强光

下叶黄素组分的变化_

‘ab]cW deafgĉ \hiafje\kel]]̂ mlm]ckng[cfĵ nf onhhcpcfj

cikafonfg \̂lbcaf]caqĉ cik\̂coj\XWYYZ[\]&"[WA %̂nppaonafmc

h\ponhhcpcfjjn[c
叶黄素

r./4-25-9<<1"882<&82<%

暴露时间 sI521:604)80
?- >- !-

PPtM "uvMvw%&,-< >xEyz{x >z!y|{! >x}yz{}

"Mvw%&,-< ?y!{z |zyE{x }Ey~{P

z|tM
"uvMvw%&,-< >P|yx{| >PEy}{> >E>y|{z

"Mvw%&,-< ?yP{> x>yE{P x|yE{~

>??tM
"uvMvw%&,-< >?!yx{z >?~yx{~ >?xyx{P

"Mvw%&,-< ?y!{} E}yP{z ~>yP{}

M<<80.1:6080/41C0608.70)/.44.D-07<0.;015<.D07)/.-26)N2/4.<

521)4)2/;064)D.<<91:=O0D40742)66.7)./D0 _平均值yKsB0./y

Ks!S"E

生明显的光抑制#但将叶片平展置于强光下处理 >-后!刚伸

出叶片$近完全展开叶和完全展开叶的 FG&F’分别下降 EPt!

!}t和 >|t%而 !-后!FG&F’分别下降 ~Pt!PPt和 !>t"图

E%#以上结果证明幼叶垂直暴露在强光下时发生严重的光抑

制!随叶片的展开光抑制逐渐减轻"图 E%#

W{& 叶片展开过程中的光化学调节

将叶片平展置于强光下!P种不同展开时期叶片的实际光

化学效率"’JKLL%都下降!但刚伸出叶片 ’JKLL降低最明显!近完

全展开叶片次之!完全展开叶片下降幅度最小"图 ~%!说明强

光下幼叶的激发能分配发生了变化!用于光化学反应的激发

能少#图 x表明光下刚伸出叶片的非光化学猝灭"(J)%很高!
随叶片的逐步展开 (J)降低!此结果证明幼叶耗散掉了更多

的激发能#因为 (J)的主要组分是依赖叶黄素循环的热耗

散!所以检测不同叶片的叶黄素组分#测定结果证实幼叶有较

高的叶黄素库%而且经强光处理后幼叶脱环氧化组分的比例
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高!表 "#$

%&’ 叶片展开过程中的叶角变化及其自然条件下对叶表光强的影响

图 (表明刚伸出叶片)近完全展开叶和完全展开叶的叶柄倾角分别约为 "*+),-+和 *.+/揭示大豆叶片从伸出到展开过程中

逐渐由直立状态转变为水平状态$不同展开程度叶片的悬挂角在一天之中也随光强发生变化/如图 -所示$刚伸出叶片和近完

全展开叶的悬挂角变化幅度较大/完全展开叶变化很小!图 -#/揭示幼叶随入射光强的变化发生明显的运动$叶柄夹角和悬挂

角的变化都可能会影响叶片的叶表光强和光能截获01/,2$自然条件下/使用光合测定系统的光量子探头在叶片原位测量其光强

的日变化/观察到一天之中刚伸出叶片)近完全展开叶和完全展开叶实际叶表最大光强分别为 -33)..3345678!5"9:#和

.,3345678!5"9:#左右!图 ;#$很显然/随着叶片的展开辐射到叶表的最大光强增加$

图 * 将不同展开程度的大豆叶片平展垂直暴露于 ."3345678

!5"9:#强光下时非光化学猝灭!<=>#的变化

?@AB* C@5DE6FG:D6HI6IJKL6M6ELD5@EN7OFDIEL@IA!<=>#@I

P@HHDGDIMDQKNIP@IA:6RSDNI7DNTD:DQK6:DPM6."3345678!5"9:#

@GGNP@NIED

U775DN:FGD5DIM:VDGD5NPD@I NMMNELDP 7DNTD:K7NEDP @I N

L6G@W6IMN7K6:@M@6ITDGM@EN77R:FSXDEMDPM6@GGNP@NIED

图 Y 将不同展开程度的大豆叶片平展垂直暴露于 ."3345678

!5"9:#强光下时光系统 ZZ实际光化学效率![=\ZZ#的变化

?@ABY C@5DE6FG:D6HNEMFN7KL6M6:R:MD5 ZZDHH@E@DIER![=\ZZ#@I

P@HHDGDIMDQKNIP@IA:6RSDNI7DNTD:DQK6:DPM6."3345678!5"9:#

@GGNP@NIED

U775DN:FGD5DIM:VDGD5NPD@I NMMNELDP 7DNTD:K7NEDP @I N

L6G@W6IMN7K6:@M@6ITDGM@EN77R:FSXDEMDPM6@GGNP@NIED

图 ( 大豆叶片展开过程中叶柄夹角的变化

?@AB( ]LNIAD:6HKDM@67DNIA7DPFG@IAPDTD76K5DIM6H:6RSDNI

7DNTD:

图 - 不同展开程度大豆叶片悬挂角的日变化

?@AB- @̂FGIN7TNG@NM@6I6H5@PG@SNIA7D@IP@HHDGDIMDQKNIP@IA

:6RSDNI7DNTD:FIPDGINMFGN7E6IP@M@6I

U775DN:FGD5DIM:VDGD5NPD@INMMNELDP7DNTD:_‘a_bc

d 讨论

!.#叶片展开过程中的光破坏防御机制 尽管大豆幼叶叶绿素含量低!表 .#/捕获激发能少/但由于其光合机构不完善/光

饱和光合速率低!图 .#/所以捕获的激发能不能完全用于碳同化/也会发生激发能过剩!图 Y/图 *#$依赖叶黄素循环的热耗散
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是一种重要的光破坏防御机制!也是 "#$的主要组分%&’(()*实验证明幼叶的叶黄素库大!同时强光下有较高的脱环氧化组分

+表 ,-!提示幼叶依赖叶黄素循环的热耗散能力很强*./0/12等%((!(3)认为玉米黄质+4-除了参与激发能耗散外!还能够作为活

性氧清除剂清除活性氧!保护类囊体膜和光系统 55反应中心*
此外!强光下幼叶通过光合作用形成的同化产物中有相当一部分以光呼吸的形式消耗掉了+图 ,-!这可能是幼叶在光合暗

反应受限的情况下维持光合电子传递和避免电子递体过度还原的一种机制*总之!幼叶一伸出!它们的光破坏防御机制就首先

完善起来!这对幼叶的存活可能是至关重要的*

图 3 不同展开程度大豆叶片叶表光强的日变化

67893 :71;</=0/;7/>7?<?@7;;/A7/<BC;C/BD7<8E1;@/BC?@A7@@C;C<>

C2F/<A7<8E?GHC/<=C/0CE1<AC;</>1;/=B?<A7>7?<

I==JC/E1;CJC<>EKC;CJ/AC7</>>/BDCA=C/0CELMNLOP

+,-光合机构的完善与叶角变化 大豆叶片从伸出到完全

展开总叶绿素含量Q叶绿素 /RH和光合速率都呈现逐渐增加趋

势+表 (!图 (-!揭示叶片光合机构经历一个逐步完善的过程*但

在此过程中!光系统 55+#S55-的最大光化学效率+TURTV-变化较

小!说明光系统 55在叶片伸出初期就具有很高的活性!因此可能

不是光合作用的限速步骤*随着叶片光合能力的提高!不仅叶柄

夹角逐渐增加+图 W-!而且叶片垂直运动离开水平面的幅度也减

小+图 &-*因为叶片角度的变化能够改变叶片的光能截获%X’Y)!
所以推测伴随光合机构的完善!叶片同化二氧化碳所需光能增

加!因此就要求通过调节叶片角度尽可能地截获光能*这可能是

叶片在展开过程中对光环境的一种适应*

+X-叶角变化减轻了幼叶的光抑制 尽管幼叶拥有较完善

的光破坏防御机制!但是当幼叶与完全展开叶同样暴露在强光

下时!幼叶仍然发生严重的光抑制+图 Z-!推测幼叶捕获的过剩

激发能可能远远超出了其光破坏防御机制的耗散能力*而在自

然状态下!即使午间 ([\\]J?=R+J,^E-的强光也没有导致幼叶发生严重的光抑制+图 X-*这是因为幼叶的叶柄夹角小+图 W-!
同时叶片悬挂角随着入射光强的变化而改变+图 &-!叶片角度的变化极大地减小了辐射到幼叶表面的光强+图 3-!因此!自然状

态下幼叶即使暴露在强光下也不会发生明显的光抑制*6C<8和 _/?等%,\)也观察到叶片运动能够减缓叶片光抑制!这与本文实

验结果是一致的*因此!认为大豆幼叶的叶角变化是避免强光伤害的一种适应*
总之!在幼叶光合速率较低时可以通过叶角变化Q提高光呼吸比例和增加热耗散有效地保护幼叶免遭强光伤害*
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