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封面图说: 涵养水源———在长白山南坡的峭壁上,生长在坡面上的森林所涵养的水源还在汨汨地往下流个不停,深红色的落叶
掉在了苔藓上,这里已经是长白山的深秋了。 虽然雨季已经过去了很久,但是林下厚厚的枯枝落叶层、腐殖质层、苔
藓草本层所涵养的水分还在不间断地流淌,细细的水线在壁下汇成了溪、汇成了河。 涵养水源是森林的主要生态功
能之一。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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华山新麦草光合特性对干旱胁迫的响应

李摇 倩,王摇 明,王雯雯,张瑞昌,岳摇 明*

(西部资源生物与现代生物技术省部共建教育部重点实验室,西北大学,西安摇 710069)

摘要:以濒危植物华山新麦草为材料进行盆栽试验,设置 3 个水分梯度,研究生长指标、气体交换、叶绿素荧光参数、光合色素含

量、光响应特征及丙二醛(MDA)含量。 结果表明:随干旱胁迫的加剧,株高、叶宽和光合色素含量降低,根长和丙二醛(MDA)含
量增加;水分胁迫导致净光合速率(PN)、气孔导度(gs)、蒸腾速率(E)、最大荧光(Fm)、光合电子传递速率(ETR)和光化学猝灭

系数(qP)降低,胞间 CO2 浓度(Ci)、瞬时水分利用效率(WUE)、初始荧光(Fo)和非光化学淬灭系数(NPQ)升高;光系统域最大

光化学效率(Fv / Fm)不变;干旱胁迫下光响应曲线拟合结果显示,干旱胁迫造成最大光合速率和光能利用效率下降。 综上表

明,干旱对光系统域的伤害是制约华山新麦草光合作用的主要原因。
关键词:华山新麦草;水分胁迫;光合作用;光合特性

Response of photosynthetic characteristics of Psathyrostachys huashanica Keng to
drought stress
LI Qian, WANG Ming, WANG Wenwen, ZHANG Ruichang, YUE Ming*

Key Laboratory of Resource Biology and Biotechnology in Western China, Ministry of Education, Northwest University, Xi忆an, Shaanxi 710069, China

Abstract: Psathyrostachys huashanica Keng is a perennial herb belongs to Gramineae and only distributes in Huashan area
of Qinling Mountain, Shaanxi Province, China. At present, the amount of the population is much less than the past and
suffers the risk of extinction. Owing to distributing limitation and importance as breeding material for germplasm storage, it
has been listed into the first class of rare and endangered species of the nation and imperatively protected wild species in
relation to crops. Drought is the major environmental stress limiting growth and yield of plants worldwide. Mean global
temperature and evaporation rate are expected to rise over the next few decades and as a consequence the crop demand for
water will increase. It is well known that inhibition of photosynthesis is one of the primary physiological consequences of
drought stress. For this reason, the study of photosynthetic characteristics with related to drought stress is worthwhile in
exploration of the acclimation and conservation of this endangered species. In the present paper, the response of
photosynthetic characteristics to drought stress in P. huashanica Keng was studied by measuring growth parameters, gas鄄
exchange, photosynthetic pigment contents, modulated chlorophyll fluorescence and malonaldehyde (MDA) contents under
3 different drought stresses in a pot experiment. The result exhibited that, when increasing drought stress, plant height, the
width of leaf and photosynthetic pigment contents decreased and root length and MDA contents enhanced. Drought stress
induced the decrease of net photosynthesis (PN), stomatal conductance ( gs), ratio of transpiration (E), the maximum
fluorescence (Fm), the electron transport rate ( ETR) and photochemical quenching ( qP ) and an increase of ratio of
intercellular CO2, intrinsic water use efficiency (WUE), the minimal fluorescence (Fo) and non鄄photochemical quenching
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(NPQ). Meanwhile, the maximum quantum yield of photo鄄system II ( PSII) (Fv / Fm ) kept invariable under drought
stress. Besides, the fitted indexes from photo鄄response curves of PN showed that photosynthesis and photosynthetic capacity
were progressively reduced under drought conditions. As a consequence, lower light intensity is required to saturate
photosynthesis. Under these conditions, plants cannot use all the excess of light energy for photosynthesis, increasing the
susceptibility of plants to photoinhibition. In this experiment, photosystem II was injuried by severe drought, the quantum
yield of photosystem II are significantly reduced by nonphysiologically low relative water contents when photoinhibition
occurs, which may be the main cause restraining factors of photosynthesis. Electron transport is very resistant to drought and
can remain unchanged during mild drought while it decreased when suffering severe drought stress. Summing up and obtains
a conclusion, Gas鄄exchange data showed that the closure of stomata during drought stress, stomatal closure is one of the first
responses to soil drying in Psathyrostachys huashanica Keng, and when drought stress increased, the photosynthetic
apparatus was destroyed irreversible (Chlorophyll fluorescence parametres exhibited the functioning of the photosynthetic
apparatus), and non鄄stomatal limitations may be the main inhibition of photosynthesis. Since Psathyrostachys huashanica
Keng was distributed narrowly and disconnectedly and it忆 s habitat is often on roadside or cliff or rock hollow ( water
deficit), namely quite rigorous, drought stress may be one of the main cause of the species endangered.

Key Words: Psathyrostachys huashanica Keng; drought stress; photosynthesis; photosynthetic characteristics

干旱是全球范围内限制农业生产的主要环境因素之一[1],随着全球气候与环境的变化,加之降水季节和

地域分布极不均匀,水资源短缺日趋明显,土壤有效含水量逐年减少,必将影响植物个体的生长、发育和繁

殖[2]。 光合作用是植物最基本的生命活动,是植物合成有机质和获取能量的根本来源,且光合作用是干旱影

响作物生长和代谢的第一环节[3]。 卜令铎等发现光合速率随干旱胁迫加强而不断下降是玉米受旱害减产的

主要原因[4],韩刚和赵忠发现在同等光合有效辐射下[5],受到干旱胁迫时,4 种沙生灌木净光合速降低。 近年

来,利用体内叶绿素作为天然探针,快速、灵敏且无损伤地测定植物活有机体内光合结构的功能,探测植物光

合生理状况,并进而研究外界因子对植物光合作用的影响已成为保护生物学研究中的主要手段之一。 在测定

叶片光合作用的过程中,光系统对光能的吸收、传递、耗散和分配等“表观性冶的气体交换指标有独特的作用,
而叶绿素荧光参数更能反映其“内在性冶 [6]。 丙二醛(MDA)是膜脂过氧化作用的主要产物之一,具有很强的

细胞毒性,对细胞膜和细胞中的许多分子如蛋白质、核酸和酶等有破坏作用,MDA 的积累可能会影响植物的

光合特性[7]。
华山新麦草(Psathyrostachys huashanica Keng)属禾本科禾亚科大麦族新麦草属多年生草本植物,是小麦

属的野生近缘种,具有抗病、抗旱、早熟等特点,这对探索小麦属植物的起源、进化、遗传育种等方面具有重要

价值。 该种仅分布于陕西华山的华山峪、黄浦峪和仙峪,目前已被列为国家玉级重点保护野生植物和急需保

护的农作物野生亲缘种[8]。 华山新麦草多生长于岩石凹陷或空隙处的残积土上,生长环境的主要特点是:光
照强,昼夜温差大,土壤贫瘠,含水量低[9]。 近年来对华山新麦草的研究主要集中在系统进化、杂交育种和生

殖生物学等方面[10鄄13],而关于华山新麦草叶片光合特性对干旱胁迫响应方面的研究尚未见报道,有必要从该

方面对华山新麦草濒危原因进行研究。
本文选取华山新麦草进行盆栽梯度干旱胁迫试验,设置 2 个干旱胁迫梯度处理 1 个月,通过气体交换和

叶绿素荧光参数的变化,试图了解华山新麦草叶片光合作用的光化学过程和非光化学过程中光能的吸收、传
递和利用,以及光能利用率在叶绿素水平上的差异,同时考虑丙二醛积累对光合特性的影响,探讨华山新麦草

叶片光合特性对水分胁迫的响应,为进一步保护华山新麦草这一野生种质资源,探讨其致濒原因提供参考理

论依据。
1摇 材料和方法

1. 1摇 试验材料

摇 摇 供试的华山新麦草于 2009 年 6 月通过种子萌发培育而成(华山新麦草种子由 2009 年 6 月华山峪、黄浦

9724摇 13 期 摇 摇 摇 李倩摇 等:华山新麦草光合特性对干旱胁迫的响应 摇
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峪野外采集),此后一直在温室中相同环境和相同栽培管理条件下生长,每盆 15 株均匀分布。
1. 2摇 试验设计

选取长势良好且生长一致的华山新麦草 9 盆(上述通过种子萌发培育而成,所取华山新麦草处于生长

期)于 2010 年 10—11 月在西北大学生物园温室中进行试验。 试验分 3 组:正常供水对照组 CK(土壤含水量

30% ),轻度干旱 L(土壤含水量 17% )和重度干旱 S(土壤含水量 4% ),3 个处理梯度,各 3 次重复(土壤含水

量梯度设置是根据先前的试验测定)。 每盆(直径 28 cm,深 40 cm)的土壤重量(10 kg)和基质(沙颐有机质颐泥
炭=1颐1颐 2)一致,供试土壤理化性质为:田间持水量 20% , pH 值 7. 3,有机质含量 2% ,全氮 0. 1% 。 每

天 18:00 采用称重法补水控水并记录,处理期间除土壤水分有显著性差异外其它管理一致,处理一个月后进

行试验测定。
1. 3摇 测定项目及方法

1. 3. 1摇 生长指标测定

生长指标测定项目包括株高、叶宽(叶的最宽与最窄处的平均)和根长(将花盆倒扣,去处土壤后将根洗

净量取根长)。 在 2010 年 11 月,干旱胁迫处理结束后使用游标卡尺进行测定,重复测定 5 次。
1. 3. 2摇 气体交换测量

气体交换参数采用 LI鄄6400 便携式光合测定仪(LI鄄COR,USA)测定,干旱胁迫结束后,11 月 7 日 9:00—
11:30,取生长期第 3 片完全展开叶片,应用 LI鄄 6400鄄 02B 红蓝光源提供不同的光合有效辐射强度( PAR
滋mol·m-2·s-1),分别在 PAR 为 1000、800、600、400、300、200、100、50、20、0 滋mol·m-2·s-1 的 10 个光强点下活

体测定华山新麦草叶片净光合速率(PN)、胞间 CO2 浓度(C i)、气孔导度(gs)和蒸腾速率(E),以 PN / E 计算

瞬时水分利用效率(WUE)。 开放式气路,设定温度为 25益,CO2 浓度为 400 滋mol·m-2·s-1,空气流速为 400
滋mol·s-1,每组处理随机选取 5 个叶片测定。
1. 3. 3摇 荧光参数测量

2010 年 11 月 8 日,叶绿素荧光参数采用 LI鄄 6400(LI鄄COR,USA)便携式光合仪叶绿素荧光测定系统测

定。 选取生长期第 3 片完全展开且受光方向一致的叶片(叶片同光合),叶片暗适应 20 min 后,测定初始荧光

(Fo)、最大荧光(Fm)和光系统域最大光化学效率(Fv / Fm),测定光适应下光合 R 电子传递速率(ETR),光化

学猝灭系数(qP),非光化学猝灭参数(NPQ)。 以上各项参数的数据测定均进行 5 次重复(每组处理中随机选

取 5 个叶片)。
1. 3. 4摇 叶绿素和类胡萝卜素含量的测定

2010 年 11 月 9 日,选取生长期第 3 片完全展开叶片,称取 0. 1 g 叶片,剪成数段放入 50 mL 提取液(1颐1
的无水乙醇和丙酮)中,在 25 益黑暗条件下提取 24 h,测定提取液在 663、645 和 470 nm 处的吸光值,叶绿素

和类胡萝卜素含量按照李合生的公式计算[14]。
1. 3. 5摇 丙二醛含量的测定

MDA 含量的测定参照 Heatht 和 Packer[15]硫代巴比妥酸法。
1. 4摇 数据分析

利用 STATISTICA 6. 0 软件对数据进行单因素方差(ANOVA)处理和最小显著差异(Duncan忆s)检验。
2摇 结果与分析

2. 1摇 干旱胁迫对华山新麦草生长的影响

水分是影响植物生长发育的重要环境因子,表 1 显示了干旱对华山新麦草生长的影响。 随着土壤水分下

降,株高、叶宽显著降低,而根长显著增加。
2. 2摇 干旱胁迫对光合特性参数的影响

2. 2. 1摇 气体交换参数

光合作用是干旱影响植物的首要环节,干旱对华山新麦草气体交换参数的影响如表 2 所示。 随着土壤水
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分胁迫的加强,PN, gs和 E 显著降低,而 C i 和 WUE 则呈升高趋势。

表 1摇 干旱胁迫对华山新麦草生长指标的影响

Table 1摇 Effect of drought stress on growth parameters in Psathyrostachys huashanica Keng

处理
Treatment

株高
Shoot height / cm

叶宽
leaf blade width / cm

根长
Root length / cm /

CK 33. 47依0. 97 a 0. 56依0. 04 a 14. 70依3. 04 c
L 27. 17依0. 78 b 0. 45依0. 02 b 17. 30依3. 50 b
S 24. 13依0. 65 c 0. 38依0. 04 c 19. 53依3. 11 a

摇 摇 不同的字母 a, b,c 表示 0. 05 显著水平,P<0. 05; CK:对照;L: 轻度干旱 Light dry; S 重度干旱

表 2摇 干旱胁迫对气体交换参数的影响

Table 2摇 Effect of drought stress on gas鄄exchange parameters in Psathyrostachys huashanica
处理

Treatment
净光合速率

PN(滋mol·m-2·s-1)
气孔导度

gs(滋mol·m-2·s-1)
胞间 CO2 浓度

Ci(滋mol·mol-1)
蒸腾速率

E(滋mol·m-2·s-1)
水分利用效率

WUE(滋mol·mol-1)
CK 11. 21依0. 02 a 0. 10依0. 00 a 683. 15依49. 15 b 3. 33依0. 46 a 1. 97依0. 11 b
L 7. 08依0. 46 b 0. 07依0. 00 b 837. 63依66. 61 b 2. 96依0. 16 a 3. 66依0. 02 a
S 1. 80依0. 45 c 0. 02依0. 01 c 1437. 01依42. 88 a 0. 54依0. 16 b 4. 44依0. 17 a

摇 摇 不同的字母 a,b,c 表示 0. 05 显著水平,P<0. 05

2. 2. 2摇 叶绿素、类胡萝卜素含量和叶绿素荧光参数

叶绿素和类胡萝卜素是植物光合作用必需的光合色素。 图 1 表明,随着干旱胁迫的加剧,叶绿素 a,叶绿

素 b,总叶绿素和类胡萝卜素含量均显著降低。

图 1摇 干旱胁迫对华山新麦草叶绿素含量的影响

Fig. 1摇 Effect of drought stress on chlorophyll contents in Psathyrostachys huashanica Keng

图中不同的字母 a,b,c 表示 0. 05 显著水平; CK:对照;L: 轻度干旱 Light dry; S 重度干旱

叶绿素荧光是植物光化学反应的指示物, 利用体内叶绿素作为天然探针可以快速、灵敏无损伤且不受气

孔限制的探测光合系统的原初信息。 水分胁迫下华山新麦草叶绿素荧光参数的变化如表 3 所示。 Fm,
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Fv / Fm,qP 和 ETR 随土壤水分胁迫的升高而降低,而 Fo 和 NPQ 则升高。 Fv / Fm 3 种处理下无显著性差异,且
都在正常范围内(0. 75—0. 85)。

表 3摇 干旱胁迫对华山新麦草叶绿素荧光参数的影响

Table 3摇 Effect of drought stress on chlorophyll fluorescence parameters in Psathyrostachys huashanica Keng
处理

Treatment
初始荧光

Fo

最大荧光
Fm

最大光化学效率
Fv / Fm

电子传递速率
ETR

光化学淬灭系数
qP

非光化学淬灭系数
NPQ

CK 108. 62依1. 59 b 841. 94依19. 99 a 0. 79依0. 00 a 48. 22依3. 29 a 0. 46依0. 01 a 0. 56依0. 01 b
L 174. 03依3. 38 a 821. 05依3. 02 b 0. 79依0. 00 a 11. 62依0. 49 b 0. 28依0. 01 b 1. 38依0. 06 a
S 178. 89依3. 38 a 525. 42依3. 23 c 0. 78依0. 00 a 7. 17依0. 49 b 0. 19依0. 00 c 1. 68依0. 04 a

摇 摇 不同的字母 a,b,c 表示 0. 05 显著水平,(P<0. 05)

2. 3摇 水分胁迫对叶片气体交换光响应特征的影响

利用净光合速率对光合有效辐射的光响应曲线可进一步对水分胁迫下的光合作用状态进行分析。 水分

胁迫下华山新麦草的光响应曲线如图 2 所示,随干旱胁迫的加强,华山新麦草净光合速率光响应峰值梯度递

减,光饱和点减小,光抑制现象愈发严重。
利用非直角双曲线模型对华山新麦草的光合曲线进行拟合,得到相应的最大光合速率(Pmax)和表观量子

效率(AQY),结果见表 4。 随水分胁迫的下降,Pmax 逐渐降低而 AQY 则呈现升高趋势。

表 4摇 华山新麦草净光合速率光响应的拟合参数

Table 4摇 Fitted parameters of photo鄄response curve of PN in Psathyrostachys huashanica Keng

处理
Treatment

最大净光合速率

Pmax / (滋mol·m-2·s-1)
表观量子效率

AQY / (滋mol·m-2·s-1)

CK 11. 20 0. 05
L 7. 30 0. 06
S 0. 32 0. 58

2. 4摇 水分胁迫对丙二醛含量的影响

图 3 显示了水分胁迫下华山新麦草丙二醛含量的变化趋势。 随土壤水分的降低丙二醛含量升高。

图 2摇 干旱胁迫下华山新麦草净光合速率的光响应曲线

摇 Fig. 2 摇 The photo鄄response curve of PN in Psathyrostachys

huashanica Keng
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图 3摇 干旱胁迫对华山新麦草 MDA 含量的影响

摇 Fig. 3 摇 Effect of drought stress on MDA contents in

Psathyrostachys huashanica Keng

a,b,c 表示 0. 05 显著水平,(P<0. 05)

3摇 讨论

干旱胁迫引起植物水分亏缺,延缓、停止或破坏植物的正常生长[16],加快组织、器官和个体的衰老、脱落
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或死亡,并通过抑制叶片伸展、影响或降低叶绿体光化学及生物化学活性等途径,使光合作用受到抑制[17],进
一步影响植物的生长发育。 本研究中,轻度和重度干旱胁迫下,华山新麦草通过降低株高和叶面积的方式来

降低蒸腾量、增加根长来吸收更多的水分以保证水资源的有效利用(表 1)。 MDA 是活性氧自由基对细胞膜

脂质过氧化伤害的最终产物之一[18],水分胁迫下,随着土壤含水量降低,MDA 含量升高(图 3),MDA 是植物

膜脂过氧化的产物,干旱胁迫下,植物细胞内活性氧自由基代谢失衡引起自由基的积累和膜脂质过氧化,使膜

系统的结构和功能受到损伤,造成细胞伤害,进而影响叶片的光合作用,不利于植物生长发育[19]。
近年来,大量研究表明水分胁迫通过气孔和非气孔因素影响植物的光合作用。 Flexas 等认为水分胁迫下

气孔关闭是光合作用强度降低的首要原因[20],Dias 等研究表明 Flaveria 中 1. 5鄄二磷酸核酮糖活性和再生能力

的降低可能是光合作用的限制因素[21]。 本研究结合气体交换和叶绿素荧光参数的研究表明,华山新麦草叶

片光合强度随干旱胁迫的加强而下降,轻度干旱胁迫下由气孔因素决定,且叶片水分利用效率随土壤水分下

降而升高可能是华山新麦草在一定程度上抗旱的原因之一;而重度干旱胁迫下,叶片光合器官受到不可逆伤

害,光合细胞活性降低,气孔在水分利用效率中的调节作用减弱,净光合速率和蒸腾速率均下降到很低水平,
导致水分利用效率大幅降低,这和前人的研究结果是一致的[4鄄5]。 净光合速率反映了植物叶片的光合作用能

力[22],故非气孔限制成为降低光合作用能力的主导因素。
有研究表明,干旱胁迫可直接引发光合结构的异常,同时也影响与暗反应有关酶的活性及光合电子传

递[23]。 本研究中随水分胁迫的加剧,华山新麦草叶片叶绿素和类胡萝卜素含量逐渐降低,光系统电子传递受

阻,最大光合速率降低,说明干旱胁迫下,光系统受到破坏,光合电子传递被限制,光合色素吸收并用于光合作

用的比例逐渐降低,导致热耗散的比例升高,这实质上是植物自身的保护策略之一。 最大净光合速率反映了

植物叶片的最大光合作用能力,同时光化学效率和量子利用效率降低(由表观量子效率降低决定,AQY 是反

映植物在弱光下吸收、转化和利用光能能力的指标[14],是光合作用中光能转化效率的指标之一),而非光化学

淬灭明显升高显著降低了光能利用效率。 同时由于蒸腾速率的降低(表 2,表 3),多余的光能无法用于光合

电子传递及热耗散,造成光能在光系统内部的积累,引起光系统结构的破坏和光反应中心活性的降低,进一步

影响植物的光合作用。 而且光合色素含量减少,使叶肉细胞光合活性和叶片吸光强度降低也会影响叶片的

光合。
4摇 结论

本研究表明,华山新麦草在水分胁迫下通过气孔限制降低净光合速率的下降,是其耐旱性的策略之一,但
是随着水分胁迫程度的加剧,光合器官受到了不可逆的伤害,非气孔限制成为制约光合速率的主导因素,决定

了光合作用的实际状态和潜力。 由于华山新麦草多分布于陡峭的石壁或石壁空隙处的残积土上,其生境土壤

贫瘠,含水量低,光照强且昼夜温差大,因此,推测经常性的干旱胁迫可能是华山新麦草濒危的原因之一。
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