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胡胡杨异形叶叶绿素荧光特性对高温的响应

王海珍1,2,3,韩摇 路2,3,徐雅丽3,王摇 琳3,贾文锁1,*

(1. 中国农业大学农学与生物技术学院,北京摇 100139;2. 新疆生产建设兵团塔里木盆地生物资源保护利用重点实验室,

新疆阿拉尔摇 843300;3. 塔里木大学植物科学学院,新疆阿拉尔摇 843300)

摘要:胡杨(Populus euphratica Oliv)是塔里木极端干旱荒漠区优势乔木树种,由于其生长在荒漠环境中,极端高温远高于其它地

区,因此研究胡杨对高温胁迫的响应特征对于解释胡杨的抗逆机理与生态适应策略具有极为重要的意义。 以胡杨 3 种典型的

异形叶为材料,研究不同温度对其叶绿素荧光特性和能量分配的影响。 结果表明,25—45 益温度下胡杨异形叶的 F0、Fm、Fv /
Fm与 Fv / F0变化不大,尤其 Fv / Fm仍能保持在 0. 78 左右,光合反应正常;高温胁迫下( >45 益)Fm、Fv / F0、Fv / Fm、F忆v / F忆m、qP、
椎PS域、P 和 ETR 均大幅降低;F0、qN、E 显著上升,而 D 先上升后下降,说明高温抑制了 PS域的功能,使 PS域反应中心活性下

降,QA-的还原速率加快,光化学电子传递速率降低,某些能量耗散途径受阻,影响了 PS玉和 PS域激发能的平衡分配,最终导致

光合机构受损、光合速率降低。 胡杨 3 种异形叶的叶绿素荧光参数随温度升高变幅不同,高温处理下锯齿阔卵形叶各参数均高

于卵形叶与条形叶,表明锯齿阔卵形叶比卵形叶和条形叶具有更强的高温耐受能力。 用模糊数学的隶属度函数对胡杨 3 种异

形叶的耐热性进行综合评价,锯齿阔卵形叶的耐热性最强。
关键词:胡杨; 异形叶; 高温胁迫; 叶绿素荧光特性; 耐热性

Response of chlorophyll fluorescence characteristics of Populus euphratica
heteromorphic Leaves to high temperature
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Abstract: Populus euphratica Oliv, a member in the family Salicaceae, is typical xeromorphic mesophyte and an important
tree species of desert riparian forests in arid regions. It is mainly distributed in central Asia, west Asia and the
Mediterranean region, especially in the basins of inland rivers of the northwest arid regions of China where it occupies the
widest distribution area. The largest and most typical desert riparian forest is found along the Tarim River and occupies over
350,000 km2 . P. euphratica possesses many excellent characteristics such as tolerance to cold, high temperature, drought,
salt and alkali soils. It plays an active role in climatic regulation, desert extension management, river bank protection,
channels stabilization and oasis conservation. It has not only protected desert fragile ecological system but also been an
irreplaceable natural barrier. P. euphratica is highly prized in the Tarim Basin for its great ecological, economical and social
benefits. During the growth and development of P. euphratica, the leaf morphology changes in order to adapt drought, high
temperature stress in extremely arid desert region of Tarim basin. In most cases, a single adult tree commonly comprises
polymorphic leaves, including lanceolate, oval and serrated broad鄄oval leaves. The lanceolate, oval and serrated broad鄄oval
leaves come out in turn. In one plant with multiple types of leaf shapes at the same time, the heteromorphic leaf distribution
in the canopy from top to bottom is serrated broad鄄oval, oval and lanceolate, respectively. In this study some standard adult
plants with three typical leaf shapes were selected from the planted forest stands in Tarim basin. The purpose of the study
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was to measure physiological responses of P. euphratica to high temperature stress and to understand drought鄄resistance
mechanism of this tree species under heat stress conditions. . Seven temperature treatments with 25益, 30益, 35益, 40益,
45益, 50益 and 55益 were designed to compare the responses of three heteromorphic leaves of P. euphratica including
chlorophyll fluorescence characteristics and excitation energy distribution in growth chamber. The results showed that there
were slight variations in F0, Fm,Fv / Fm and Fv / F0 of P. euphratica heteromorphic leaves from 25益 to 45益 . The ratio of
Fv / Fm was observed to maintain 78% of normal photosynthesis reaction. Yet, a few parameters such as Fm, Fv / F0, Fv /
Fm, Fv / F忆m, qP, 椎PS域, P and ETR were significantly decreased with heat stress(>45益), and the values of F0, qN and
E were found to increase significantly. The level of D parameter increased at the initial stage and decreased at the later
stage. The results indicate that high temperature stress decreased the activity of PS域reaction center and photochemical
electron transfer rate, inhibited the heat dissipation and distribution balance of excitation energy between PS玉and PS域,
which led to the structural damage of photosynthetic apparatus and functional descend in photosynthetic ability. The
chlorophyll fluorescence parameters of P. euphratica heteromorphic leaves varied significantly from each other in seven
temperature treatments. Furthermore, the chlorophyll fluorescence level of serrated broad鄄oval leaf was significantly higher
than that of lanceolate and oval leaf. This demonstrated that serrated broad鄄oval leaf had better tolerance to heat stress than
other leaf types did. Finally, the membership function of fuzzy mathematics was used to analyze the tolerance abilities of
three heteromorphic leaves under heat stress. The results indicates that the serrated broad鄄oval leaf was the most tolerant to
heat stress.

Key Words: Populus euphratica Oliv; heteromorphic leaves; high鄄temperature stress; heat鄄tolerance; chlorophyll
fluorescence characteristics

胡杨(Populus euphratica Oliv)是杨柳科杨属中最古老、最原始的木本植物,主要分布在中亚、西亚和地中

海地区[1],是典型潜水旱中生至中生植物,对温度大幅度变化的适应能力很强,是重要的荒漠河岸林树种。
由于长期适应极端干旱的大陆性气候,其叶形多变,在幼苗、幼树和成年树下部萌生条上呈线状披针形、狭披

针形或披针形;成年树上不仅存在披针形叶片,而且出现了卵状菱形、卵圆形、锯齿卵圆形或肾形等形状的叶

片[2]。 胡杨异形叶的形成,是对其所在环境长期适应的结果,是一种生态适应性。 在沙漠地区,干旱强光一

定伴随着高温,植物对高温的耐受能力是一个决定其分布甚至生存的关键因素。 胡杨长期生长在干旱荒漠地

区,为适应当地干旱和高光强的生存环境,其叶的形态结构、光合与叶绿素荧光特性均会发生相应改变。 不同

形状的叶片由于在树体上所处位置的不同其适应性一定也有差异。 中国西北荒漠植物主要生长季(5—8 月,
特别是 7 月中旬到 8 月中旬)的气温最高可达 40 益,而地表沙面最高温度可达 70—80 益 [3]。 高温对植物生

长乃至生存均有诸多负面影响,光合作用被认为是对高温胁迫最为敏感的生理过程。 高温可以引起叶绿体类

囊体膜膜脂过氧化,影响光合电子传递,抑制了 PS域供体侧水光解反应和 PS域下游碳同化反应,降低光合速

率[4]。 叶绿素荧光动力学技术在测定叶片光合作用过程中光系统对光能的吸收、传递、耗散、分配等方面具

有独特的作用,已成为研究植物光合生理功能与各种外界因子对其细微影响及鉴定评价植物耐逆境能力的理

想探针[5],可通过此项技术剖析逆境中植物对光能的吸收、耗散和转化特性及对逆境适应的内在机制。 目

前,国内外学者主要针对胡杨抗逆性从解剖结构、光合特性、水分生理、干旱盐胁迫下的生理适应机制等方面

开展了大量的研究工作[2,6鄄9],并取得了一些研究进展。 苏培玺、郑彩霞等[2,10] 对胡杨多态叶的气孔特征、光
合速率及荧光特性进行了比较研究,但对胡杨异形叶叶绿素荧光特性对高温胁迫响应的研究尚未见报道。 人

工种植的胡杨和天然胡杨虽然生境不同但同样在生长发育进程中存在叶形分化。 本文拟通过对人工栽植的

胡杨异形叶离体叶片进行不同温度处理,测定其叶绿素荧光参数的变化来揭示胡杨异形叶的耐热机理,探讨

胡杨叶形变化是否与其高温适应性有关,为进一步揭示胡杨叶形变化的生理生态适应机理奠定理论基础。
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1摇 材料与方法

1. 1摇 试验样地与供试材料

摇 摇 研究区位于塔克拉玛干沙漠北缘、塔里木河上游(40毅35忆N,80毅50忆E;海拔 1006 m)阿拉尔垦区。 该区属

典型的暖温带大陆性干燥气候,境内地势平坦,沙漠、绿洲、河流相间,是一个生产类型多样化、特色鲜明的荒

漠绿洲灌溉农业区。 区内光热资源丰富,昼夜温差大。 年日照时数 2750—3029 h,年太阳总辐射达 5. 89伊105

J / cm2,逸0 益的有效积温为 4132. 7 益,平均气温逸10益的持续日数为 201 d,年平均降雨量小于 50 mm,年平

均蒸发量大于 2500 mm。 在胡杨旺盛生长的 7 月下旬进行实验。 在塔里木河岸边的人工胡杨林内选择叶形

明显分化的典型植株,于晴天 10:00 剪取样株上发育良好的健康枝条,切端插于蒸馏水再剪去 2 cm 后,迅速

带回实验室。 在室内蒸馏水中浸泡 4 h 后,参照 Law 和 Crafts Brandner 文献[11鄄12] 报道的快速热胁迫处理方

法,选择条形叶、卵形叶和锯齿阔卵形叶 3 种典型叶片,用湿润脱脂棉包裹叶柄,分成 7 组(每组 6 片叶),分别

置于铺有湿润滤纸的 7 个培养皿中,然后放入预先设置好温度的植物组织培养箱, 温度分别设置为:25、30、
35、40、45、50、55 益,3 次重复,暗中处理 60 min。
1. 2摇 叶绿素荧光参数测定

温度处理结束后, 采用德国 Walz 公司生产的 PAM鄄2100 便携式调制荧光仪,利用配备了微型光量子 /温
度探头的叶夹(2030鄄B)夹住叶片,参考李晓峰[13] 的方法在暗室中测定暗适应下叶片的初始荧光(F0)、最大

荧光(Fm)、可变荧光(Fv)、PS域最大光化学效率(Fv / Fm);光下稳态荧光(F t)、光适应下的最大荧光(F忆m)、
光适应下的最小荧光(F0 忆)、PS域实际光化学效率(囟PS域)、光化学猝灭系数(qP)、非光化学猝灭系数(qN)和
PS域非循环光合电子传递速率(ETR),以上参数均由仪器自动给出。 PS域潜在光化学活性(Fv / F0)由(Fm-F0) /
F0来计算、天线色素转换效率(F忆v / F忆m)由(F忆m- F0忆) / F忆m来计算。 PS域天线色素吸收的光能分配分为 3 部分:用
于 PS域光化学反应(P)、天线热耗散(D)和其他热耗散(E),所占的比率根据 Demmig鄄Adams[14]公式计算:D=1-
F忆v / F忆m;P=F忆v / F忆m伊qP;E=F忆v / F忆m伊(1-qP)。 PS玉激发能分配系数(滓)、PS域激发能分配系数(茁)按 Braun 方法

计算[15]:滓 =qP / (1+qP),茁=1 / (1+qP),PS玉和 PS域激发能分配平衡性用(茁 / 滓 -1)表示。
1. 3摇 胡杨异形叶耐热性评价

对供试胡杨 3 种异形叶的叶绿素荧光参数进行综合评价,采用模糊数学中隶属函数法[16],对各种异形叶

的每一指标求其隶属值,公式如下:

X(滋) =
X - Xmin

Xmax - Xmin

式中,X 为某种异形叶某一指标的测定值,Xmax为某一测定指标的最大值,Xmin为该指标中的最小值。 若

某指标与耐热性呈负相关,可通过反隶属函数计算其耐热性隶属函数值,如下所示:

X(滋) = 1 -
X - Xmin

Xmax - Xmin

将各指标的具体耐热隶属值进行累加得到不同异形叶的耐热性综合值,综合值越大,其耐热性越强。
1. 4摇 胡杨异形叶生理指标测定

考马斯亮蓝 G鄄250 染色法测定可溶性蛋白质含量[17]、酸性茚三酮比色法测定脯氨酸含量[17]、硫代巴比

妥酸比色法测定丙二醛(MDA)含量[18]。
1. 5摇 数据处理

试验数据用 Excel 和 SAS6. 12 软件进行处理并做显著性检验。
2摇 结果分析

2. 1摇 高温对胡杨异形叶暗适应下叶绿素荧光参数的影响

2. 1. 1摇 高温对胡杨异形叶初始荧光(F0)、最大荧光(Fm)的影响

F0是暗适应状态下 PS域反应中心处于完全开放状态时并且所有非光化学过程处于最小时的荧光产量,
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其变化程度可用来鉴别植物的不同抵抗或耐盐能力[19]。 由图 1 可见,胡杨 3 种异形叶的 F0均随着温度升高

而增加,但三者增加幅度不同。 25—35 益下三者的 F0变化不明显,条形叶与卵形叶分别在 35、40 益后升高,
45 益后急骤增高,锯齿阔卵形叶 F0则一直增加缓慢。 45 益高温下,条形叶、卵形叶与锯齿阔卵形叶的 F0比

25 益对照分别上升了 44. 7% 、28. 4% 、12. 1% ;55益高温下,条形叶、卵形叶与锯齿阔卵形叶的 F0比 25 益对

照分别升高 144. 5% 、122. 9%和 26. 2% ,条形叶与卵形叶的 F0增加极显著(P<0. 01)。 表明卵形叶与锯齿阔

卵形叶 PS域反应中心在 45 益以下时能保持较高活性,维持正常生理功能,而 50 益以上的高温则使卵形叶、
条形叶的 PS域活性或叶绿体类囊体膜结构受损,锯齿阔卵形叶的 PS域结构相对较稳定,耐热性能较卵形叶和

条形叶强。
Fm是 PS域反应中心处于完全关闭状态时的荧光产量,可反映通过 PS域的电子传递情况。 由图 1 可见,

随温度逐渐增加胡杨 3 种异形叶的 Fm值都先略上升而后下降,各处理温度下锯齿阔卵形叶的 Fm值均高于条

形叶和卵形叶。 温度大于 45 益后条形叶的 Fm下降明显。 与 25 益对照相比,55 益高温下条形叶、卵形叶和锯

齿阔卵形叶的 Fm值分别下降 33. 4% 、22. 6% 、15. 2% 。 表明大于 45益高温胁迫会使胡杨异形叶 PS域的电子

传递能力减弱,特别是对条形叶的光能转化效率产生较大影响。
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图 1摇 温度对胡杨异形叶初始荧光(F0)、最大荧光(Fm)、PS域的最大光化学效率(Fv / Fm)的影响

Fig. 1摇 Effects of different temperature on minimal fluorescence(F0),maximum fluorescence(Fm) and photochemical maximum efficiency

(Fv / Fm) in heteromorphic leaves of P. euphratica

图中标有不同大写字母表示异形叶间的差异极显著(P<0. 01);不同小写字母表示异形叶间的差异显著(P<0. 05)

2. 1. 2摇 高温对胡杨异形叶 PS域的最大光化学效率(Fv / Fm)和潜在光化学活性(Fv / F0)的影响

Fv / Fm反映 PS域反应中心的原初光能转换效率,代表光合机构把吸收的光能用于化学反应的最大效率,
常被用来表示环境胁迫程度的指标。 可变荧光(Fv)与固定荧光(F0) 的比值(Fv / F0)可代表 PS域的潜在光

化学活性,与有活性的反应中心的数量成正比关系[20]。 图 1 可见,胡杨 3 种异形叶的 Fv / Fm随温度的升高而

下降,45 益以后显著降低(P<0. 05)。 25—45 益下胡杨 3 种异形叶的 Fv / Fm值均变化不大、稳定在 0. 78 左

右。 条形叶与卵形叶在 45 益后急剧下降,锯齿阔卵形叶在 50 益后急剧下降。 55 益高温下锯齿阔卵形叶、卵
形叶与条形叶的 Fv / Fm比 25 益对照分别降低了 20. 6% 、39. 0% 、47. 6% ,表明条形叶与卵形叶的 PS域能量转

换机构的热稳定性较差。 造成 Fv / Fm值下降的原因是由于 F0升高和 Fm下降所导致。 Fv / F0反映了 PS域潜在

光化学活性,可以衡量光合机制是否受到损害。 由图 2L 可见,3 种异形叶 Fv / F0的变化趋势与 Fv / Fm相似,但
较 Fv / Fm更敏感且在各温度下的降低幅度均高于 Fv / Fm。 Fv / F0与 Fv / Fm的下降,表明高温胁迫使胡杨 3 种异
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形叶的 PS域活性下降、原初光能转化效率降低、光合机构受到损伤,而且温度越高损伤越严重。
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图 2摇 温度对胡杨异形叶 PS域潜在光化学活性(Fv / F0)、光化学猝灭系数(qP)和非光化学猝灭系数(qN)的影响

Fig. 2摇 Effects of different temperature on potential photochemical efficiency (Fv / F0 ) of PS域,photochemical quenching coefficient( qP)

and non鄄photochemical quenching coefficient(qN) in heteromorphic leaves of P. euphratica

2. 2摇 高温对胡杨异形叶光适应下叶绿素荧光参数的影响

2. 2. 1摇 高温对胡杨异形叶光化学猝灭系数(qP)和非光化学猝灭系数(qN)的影响

qP 值的大小反映的是 PS域原初电子受体 QA 的氧化还原状态和 PS域开放中心的数目,其值越大,说明

质体醌(PQ)还原程度越小、PS域电子传递活性越高[19]。 由图 2 可知,胡杨异形叶的 qP 随温度的升高而下

降,25—30 益下变化均不大,30 益以后条形叶与锯齿阔卵形叶陡降,然后缓慢下降;卵形叶在 45 益后降幅变

小。 在 35 益下,条形叶、卵形叶与锯齿阔卵形叶的 qP 分别比 25 益对照下降 30. 4% 、15. 1% 、16. 6% ;55 益高

温下分别比对照下降 41. 4% 、33. 2% 、24. 2% 。 大于 45 益的高温下锯齿阔卵形叶的 qP 均高于其它 2 种异形

叶,条形叶下降幅度最大。 表明高温下条形叶 QA 重新氧化的能力大幅减弱,高温破坏了其 PS域受体的电子

传递,而锯齿阔卵形叶受伤害稍轻,对高温的适应性较强,能保证高温胁迫下具有较高的电子传递和光氧化速

度,光合作用仍能进行。
qN 反映了 PS域天线色素吸收的光能不能用于光合电子传递,而以热的形式耗散掉的光能部分[20],热耗

散是植物保护 PS域的重要机制。 由图 2 可知,胡杨异形叶的 qN 随温度升高而升高,表明随高温胁迫程度增

加 PS域的活性受到的抑制程度加剧。 qN 变化趋势与 qP 相反,25—40 益条形叶与卵形叶的 qN 上升缓慢,40
益以后上升加快;锯齿阔卵形叶 30 益后缓慢上升,大于 40 益的高温下锯齿阔卵形叶的 qN 均高于其它叶形。
55 益下胡杨条形叶、卵形叶与锯齿阔卵形叶的 qN 分别比 25 益对照上升了 49. 6% 、40. 7% 、79. 1% 。 表明随

温度升高胡杨异形叶都能将天线色素吸收的多余能量以热能形式耗散,以减轻光合机构的破坏或避免光合酶

失活,缓解光抑制程度。 qN 的升高是胡杨异形叶抵御高温伤害自我保护的一种重要机制。 锯齿阔卵形叶在

高温下的热耗散能力更强,受高温抑制的程度较条形叶和卵形叶轻。
2. 2. 2摇 高温对胡杨异形叶 PS域非循环光合电子传递速率(ETR)和实际光化学效率(椎PS域)的影响

ETR 是光合机构吸收光能发生电荷分离产生电子并沿电子传递链向下传递的速率,反映实际光强条件下

的表观电子传递效率。 由图 3 可见,胡杨 3 种异形叶的 ETR 均随温度升高先上升后下降,条形叶 30 益后开

始持续下降,卵形叶 40 益后下降幅度增大,30 益后锯齿阔卵形叶 ETR 随温度升高缓慢下降,大于 40 益后其
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值均高于卵形叶和条形叶。 说明胡杨卵形叶的 ETR 在低于 40 益下电子传递效率较高,高于 40 益后锯齿阔

卵形叶的电子传递效率较高,PS域在高温下仍能保持较高活性,具有良好的热稳定性。
椎PS域表示在环境胁迫下 PS域反应中心有部分关闭情况下的实际原初光能捕获效率,反映植物叶片在

光下用于电子传递的能量占吸收光能的比例与 PS域反应中心的开放程度,其值越小,说明电子传递活性与传

递速率越小[21]。 由图 3 可见,胡杨异形叶的 椎PS域随温度升高总体呈下降趋势。 说明随着温度的升高,胡杨

异形叶可以通过降低 PS域反应中心开放的比例、提高其关闭部分的比例来抑制叶片 PS域电子传递的能力,降
低叶片吸收的光能用于光化学反应的比例。 卵形叶 椎PS域在 30 益达到峰值,30 益后 3 种异形叶的 椎PS域均

急剧下降;35 益以后下降减慢,但锯齿阔卵形叶在高温胁迫下(>40 益)椎PS域仍高于其它 2 种异形叶。 高温

胁迫下锯齿阔卵形叶能保持相对较高的 椎PS域,有利于更多光能参与光化学反应与提高光能转化效率,为暗

反应的光合碳同化积累更多所需的能量, 以促进碳同化的高效运转和有机物的积累。
2. 2. 3摇 高温对胡杨异形叶天线色素转换效率(F忆v / F忆m)与吸收光能分配的影响

F忆v / F忆m反映光照下开放 PS域反应中心原初光能捕获效率,代表激发能被开放的 PS域反应中心捕获的效

率,它定量了由于热耗散的竞争作用而导致光化学抑制的程度[20]。 由图 3 可见,胡杨异形叶的 F忆v / F忆m随温

度升高总体呈下降趋势。 卵形叶 F忆v / F忆m先升高至 35 益后下降幅度增大;条形叶在 45 益后下降显著,而锯齿

阔卵形叶 F忆v / F忆m在高温胁迫(>40 益)下均高于其它 2 种异形叶,仅表现在 50 益后急骤降低。 F忆v / F忆m下降、
qN 升高,表明胡杨异形叶可调整天线系统的功能以适应高温逆境,通过提高热耗散来降低吸收光能的转换效

率,阻止过多光能向 PS域的传递,缓解对反应中心的伤害。
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图 3摇 温度对胡杨异形叶非循环光合电子传递速率(ETR)、实际光化学效率(椎PS域)和天线色素转换效率(F忆v / F忆m)的影响

Fig. 3摇 Effects of different temperature on apparent Photosynthetic electron transport rate(ETR),actual photochemical efficiency of PS域

(椎PS域) and efficiency of excitation captured by open PS域 center(F忆v / F忆m) in heteromorphic leaves of P. euphratica

由图 4 胡杨异形叶吸收的光能分配比例来看,随温度升高 PS域反应中心的光化学反应(P)能量减少

(图 4),其它方式的热耗散(E)增加(图 4),天线热耗散(D)先增高后降低(图 4)。 表明高温胁迫使得 PS域
系统关闭程度增大,而使天线色素吸收的激发能进入 PS域光化学的部分减少,通过天线色素以及其他途径耗

散的激发能增加。 不同叶形的 D 值变化不同,条形叶与卵形叶 D 值至 45 益达到最高,其后降低,条形叶下降

幅度较大;锯齿阔卵形叶则升至 50 益后开始下降,反映出锯齿阔卵形叶耐热性较好。 此外,25—40 益下 E 值

所占份额变化不大且相对较小,但高温胁迫下则明显增大。 条形叶与卵形叶在 45 益后急剧升高,
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图 4摇 温度对胡杨异形叶吸收光能分配的影响

Fig. 4摇 Effects of different temperature on allocation of absorbed light energy (P, D, E) in heteromorphic leaves of P. euphratica

至 55 益时分别达到 67. 8%与 64. 7% ;锯齿阔卵形叶则于 50 益显著升高。 表明 25—45 益胡杨异形叶大

部分能量可以通过天线色素热耗散与其它热耗散(E)来耗散多余能量,高温胁迫下天线热耗散减弱,主要以

其它方式进行热耗散为主,尤其>45 益的高温胁迫更明显。 表明胡杨异形叶在高温胁迫下 PS域反应中心活

性下降,自我保护机制受到影响。
2. 2. 4摇 高温对胡杨异形叶 PS玉与 PS域激发能分配的影响

滓、茁 分别表示 PS玉和 PS域的激发能分配系数。 由图 5 可见,温度升高使得胡杨异形叶 滓 下降,茁 升高,
分配给 PS域的激发能比例逐渐增大,激发能分配由状态 2 向状态 1 转换,从而使激发能分配不平衡系数

(茁 / 滓 -1)逐渐加大(图 5),使得两个光系统间的激发能分配越来越不平衡。 激发能分配给 PS玉的量与分配

给 PS域的量在条形叶处于 35 益时变化最显著,45 益后 PS玉和 PS域间分配越来越不平衡,PS域分配增多;锯
齿阔卵形叶在高温胁迫下 PS玉和 PS域间分配较均衡。 表明高温胁迫影响了激发能在两系统之间的均衡分

配,使得激发能分配给 PS玉的量减少,而分配给 PS域的量增多,造成异形叶无法摆脱过剩激发能对光合机构

的抑制,这与 PS域活性下降、关闭程度增强的结果相一致。
2. 3摇 高温对胡杨异形叶游离脯氨酸、可溶性蛋白质及丙二醛含量的影响

由图 6 可见,当温度>45 益,胡杨异形叶脯氨酸含量急剧增加,50 益时脯氨酸含量达到峰值,然后直线下

降。 3 种异形叶脯氨酸含量变化趋势相似,但卵形叶变化幅度最大,其次是条形叶。 图 6 可见胡杨异形叶可

溶性蛋白质含量随温度升高先逐渐升高, 条形叶 35 益时达到峰值后急剧下降,55 益时其含量只有 25 益的

30% ;锯齿阔卵形叶的蛋白质含量随温度升高而升高至 40 益 时才缓慢下降,55 益 时比 25 益 仅下降了

15郾 8% 。 25—40 益时卵形叶蛋白质含量的变化与条形叶相似,40—55 益缓慢下降的趋势与锯齿阔卵形叶相

似,但 55 益时的蛋白质含量下降的幅度更大,比 25 益下降了 47. 8% 。 随温度升高膜质过氧化产物丙二醛

(MDA)含量总体呈上升趋势(图 6),条形叶 MDA 含量始终高于卵形叶和锯齿阔卵形叶。 从 MDA 平均值来

看锯齿阔卵形叶最低,卵形叶介于二者之间。 高温会导致蛋白质热变性,加剧膜质过氧化作用。 胡杨异形叶

通过快速积累脯氨酸增加原生质水合程度,保护参与代谢的各种酶蛋白及生物膜的稳定性,增强对高温的耐

受性,减少高温对其的伤害。
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图 5摇 温度对胡杨异形叶 PS玉与 PS域激发能分配的影响

Fig. 5摇 Effects of different temperature on allocation of excitation energy between PS玉 and PS域 in heteromorphic leaves of P. euphratica
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图 6摇 温度对胡杨异形叶脯氨酸、可溶性蛋白质及丙二醛含量的影响

Fig. 6摇 Effects of different temperature on the content of proline, soluble protein and MDA in heteromorphic leaves of P. euphratica

2. 4摇 胡杨异形叶耐热性综合评价

用模糊数学中的隶属函数方法,对胡杨 3 种异形叶的 12 个叶绿素荧光参数进行隶属函数值计算,将耐热

隶属值进行累加得出胡杨 3 种异形叶耐热性综合值(表 1)。 结果表明胡杨不同异形叶的耐热性差别较大,锯
齿阔卵形叶的耐热性综合值最高,达 5. 897,是条形叶的 3. 2 倍,卵形叶的 1. 7 倍。
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表 1摇 胡杨 3 种异形叶的耐热性综合评价值

Table 1摇 The synthetical values of heat鄄tolerance of three heteromorphic leaves of P. euphratica

叶形
Leave shapes

F0 Fv / Fm Fm Fv / F0 ETR F忆v / F忆m 囟PS域 qP qN E P D 耐热综合值
Heat鄄tolerant value

T 0. 084 0. 358 0. 239 0. 283 0. 064 0. 119 0. 085 0. 120 0. 234 0. 119 0. 093 0. 039 1. 839

L 0. 151 0. 474 0. 448 0. 515 0. 162 0. 237 0. 178 0. 239 0. 260 0. 237 0. 193 0. 379 3. 471

J 0. 781 0. 877 0. 709 0. 654 0. 300 0. 589 0. 289 0. 381 0. 075 0. 589 0. 446 0. 209 5. 897
摇 摇 T: 条形叶,L: 卵形叶,J: 锯齿阔卵形叶

3摇 结论与讨论

随着全球变暖和气候异常,干旱荒漠区的植物将更经常地遭受高温胁迫,特别是高温和干旱相伴发生时,
高温胁迫发生的频率和影响会更大。 当植物光合机构吸收的光能超过光合电子传递所能利用的数量时,就有

可能导致光抑制现象发生,甚至发生光破坏。 以叶绿素荧光参数变化作为衡量植物是否遭受逆境胁迫是目前

较为理想的方法。 当前,叶绿素 a 荧光探针已广泛地被用于研究不同因子对 PS域复合物中激发能分配的影

响,分析 PS域复合物中激发能的利用和分配对理解光合机构对环境因子的响应和调节 /适应机制具有重要的

意义[21]。
本研究发现,人工模拟高温胁迫下离体胡杨异形叶的 F0均升高,而 Fv / F0、Fm、Fv / Fm都下降。 表明高温

使胡杨异形叶 PS域反应中心活性与原初光能转换效率降低,PS域潜在活性受到抑制,PS域的电子传递能力减

弱。 但胡杨异形叶荧光参数的变化幅度和拐点温度不同,表现出对温度的敏感性与热稳定性不同。 综合 F0、
Fm、Fv / F0、Fv / Fm来看 45 益可能是条形叶的高温阈值,锯齿阔卵形叶则能耐 50 益以上的高温,耐热性能较卵

形叶和条形叶强。 结合 F忆v / F忆m、椎PS域、ETR、qP 与 qN 及激发能分配系数分析锯齿阔卵形叶耐高温的生理机

制,可能是锯齿阔卵形叶的 PS域反应中心在高温下具有较强的热耗散能力,具有相对高的 P 份额与低的 E 份

额,即可以通过减少 PS域和电子传递链的过分还原,过多激发能的耗散而有效避免过剩光能对光合机构的损

伤,保持较高的光能捕获效率和电子传递效率,从而保护光合机构免受高温的伤害,反映了锯齿阔卵形叶对高

温逆境的一种适应能力。 另外,高温胁迫下胡杨异形叶的 F忆v / F忆m、椎PS域、ETR、qP 等参数明显下降,说明高

温使天线色素光能转换效率和 PS域反应中心开放部分的比例明显下降,用于 CO2同化的光能减少,使过量的

激发能在 PS域反应中心的积累,从而降低光合电子传递能力,减少了光合碳同化所提供的 ATP 和还原型辅

酶域(NADPH)的量,限制 RuBP 的再生能力[22]。 这也是造成干旱荒漠区胡杨光合速率低、生长慢的重要

原因。
胡杨异形叶叶绿素荧光参数对高温的响应不同,表明 3 种异形叶的耐热性不同。 与条形叶、卵形叶相比,

锯齿阔卵形叶在高温(>45 益)下的 Fv / Fm、Fv / F0、F忆v / F忆m和 qP 降低较慢、F0上升缓慢,而 D、P、椎PS域下降

缓慢,说明锯齿阔卵形叶在高温下可通过降低光化学效率,PS域尚能维持部分光化学反应的功能,启动热耗

散机制进行自我调节,其光合机构对高温具有较强的热稳定性与耐受能力,更能适应高温。 条形叶则表现出

较明显的热敏感性,在较高温度下热耗散能力与光化学反应的功能减弱。 这与观察到的实际现象相吻合,条
形叶主要在胡杨树冠的下层,锯齿阔卵形叶主要位于树冠中上层,处于高温强光下,其耐热性最强,卵形叶介

于其中,属于过渡类型。
结合相关生理指标可溶性蛋白质含量、游离脯氨酸含量及丙二醛(MDA)含量来看,胡杨异形叶对高温的

适应机制有所不同。 条形叶可溶性蛋白质含量较高,表明其可通过较高的代谢水平弥补高温造成的伤害,卵
形叶可通过大量积累脯氨酸降低渗透势来适应高温,而锯齿阔卵形叶则通过维持高温下蛋白质含量的稳定适

应温度的升高。 但生理指标的变化不如叶绿素荧光参数对温度升高的响应灵敏,二者在衡量植物耐热性方面

的关系还有待进一步研究。 胡杨异形叶耐热性的差异是长期适应荒漠高温干旱环境的结果。
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