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镧胁迫下外源Ｈ２ Ｏ２ 对裸燕麦幼苗叶绿素荧光参数和
光合碳同化酶活性的影响
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摘要：稀土污染已成为制约农业发展的一种重要因素，为探讨外源过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）缓解裸燕麦镧（Ｌａ）胁迫伤害的光合生理机

制，以‘白燕 ７ 号’裸燕麦幼苗为材料，采用砂培方法，研究了 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２喷施预处理对 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋胁迫下裸燕麦幼苗

生长、叶片叶绿素荧光参数和碳同化关键酶活性的影响。 结果表明：Ｌａ 胁迫下，Ｈ２Ｏ２预处理的裸燕麦幼苗根长、株高和生长量

的降幅及叶片叶黄素循环脱环氧化状态（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）显著下降，ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、
光化学猝灭系数（ｑＰ）和吸收光能用于光化学反应的份额（Ｐ）显著提高，ＰＳⅡ非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）、调节性能量耗散 Ｙ
（ＮＰＱ）、非调节性能量耗散 Ｙ（ＮＯ）、吸收光能用于天线热耗散的份额（Ｄ）、ＰＳⅡ反应中心非光化学耗散的份额（Ｅｘ）和双光系统

间激发能分配不平衡偏离系数（β ／ α－１）明显降低，同时 １， ５⁃二磷酸核酮糖羧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）、１， ７⁃二磷酸景天庚酮糖酯酶

（ＳＢＰａｓｅ）和 １， ６⁃二磷酸果糖醛缩酶（ＦＢＡａｓｅ）活性显著提高，但转酮醇酶（ＴＫａｓｅ）活性无显著变化。 表明外源Ｈ２Ｏ２能够通过提

高 ＰＳⅡ光化学效率和碳同化关键酶活性而非依赖叶黄素循环的热耗散来减轻 Ｌａ 胁迫导致的光抑制，从而缓解 Ｌａ 胁迫幼苗生

长的受抑程度，增强裸燕麦对 Ｌａ 胁迫的适应性。
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中国是稀土（Ｒａｒｅ Ｅａｒｔｈｓ，ＲＥ）储量、生产和消费大国，ＲＥ 农用给中国农业带来巨大经济效益，但随着 ＲＥ
资源开发和农用普及，ＲＥ 元素在农田土壤积累产生的环境安全问题引起人们的高度关注［１］。 我国已将 ＲＥ
确定为主要环境污染物之一［２］。 ＲＥ 元素在土壤中的积累导致农作物生理代谢紊乱和产质量降低［３］。 镧

（Ｌａ）是 １５ 种 Ｌａ 系元素和钇、钪组成的 ＲＥ 元素中丰度最大、性质最活泼的一种。 研究表明，Ｌａ 胁迫导致黑

麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）幼苗活性氧积累、碳氮代谢紊乱、矿质元素吸收障碍和光合作用降低［４⁃５］，高浓度 Ｌａ 处理

下烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ）的光化学反应［６］ 和碳同化酶活性［７］ 受抑、光合速率和干物质积累下降［８］，水稻

（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）营养吸收分配［９］和黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ）膜脂脂肪酸组成［１０］改变、类囊体结构破坏和光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）活性降低［１１］，高浓度 Ｌａ 和酸雨复合胁迫时大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ）幼苗叶绿体超微结构破坏、生长显著受

到抑制［１２］。 因此，探索提高农作物对 ＲＥ 胁迫的抗性途径是克服 ＲＥ 应用负面效应亟需解决的问题。
过氧化氢（Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ， Ｈ２Ｏ２）是植物体内重要的第二信使分子，它参与植物对逆境响应的调节，

能够提高植物对环境胁迫的抗性［１３］。 研究表明，Ｈ２Ｏ２介导脱落酸诱导的拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）气孔关

闭［１４］，胞外Ｈ２Ｏ２参与铜胁迫对烟草细胞死亡的诱导作用［１５］，内源Ｈ２Ｏ２诱导大豆根尖和边缘细胞的耐铝反

应［１６］。 外源Ｈ２Ｏ２处理能够缓解干旱诱导的活性氧积累对黄瓜叶绿体膜的伤害［１７］，提高玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ）幼苗

的耐盐性［１８］，增强葡萄（Ｖｉｔｉｓ）对低温［１９］ 和水稻对镉（Ｃｄ）胁迫［２０］ 的耐性。 光合作用是植物最为重要的生理

代谢过程。 Ｃｈｅｎ 等［２１］的研究表明，高浓度 ＲＥ 占据 Ｍｇ２＋作用位点竞争性抑制由 Ｍｇ２＋激活的 １， ５⁃二磷酸核酮

糖羧化酶活性，降低番茄（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ）的光合效率。 Ｊｉａｎｇ［２２］等研究发现，外源Ｈ２Ｏ２能够提高 ＰＳⅡ
的光化学效率和氧化态质体醌的比例。 那么，外施Ｈ２Ｏ２能否通过调控 ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ的光能分配和碳同化酶活

性缓解 Ｌａ 胁迫对 ＰＳⅡ的光抑制，从而增强作物对 Ｌａ 胁迫的适应性，目前的研究尚未见报道。 裸燕麦（Ａｖｅｎａ
ｎｕｄａ）是我国北方和西南阴凉山区广泛种植的禾本科燕麦属一年生小杂粮作物，籽粒的蛋白质和脂肪含量远

高于禾本科其它作物，并富含黄酮和 β－葡聚糖等药效成分，能够降低血清胆固醇和改善胃肠功能［２３］。 本研

究探讨喷施Ｈ２Ｏ２预处理对 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗生长及叶片叶黄素循环、叶绿素荧光参数、光系统吸收光能

分配和碳同化关键酶活性的影响，揭示外源Ｈ２Ｏ２对 ＲＥ 胁迫下作物光合生理响应的调控机理，以期为深入探

究Ｈ２Ｏ２调节光合作用的机理及利用Ｈ２Ｏ２增强作物 ＲＥ 胁迫耐性提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

试验于 ２０１７ 年 ４—７ 月在陇东学院生物科技园日光温室和甘肃省高校陇东生物资源保护与利用省级重

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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点实验室进行。 供试裸燕麦选用中国东北和西北地区广泛种植的吉林省白城市农科院选育的新品种‘白燕 ７
号’，该品种成熟期早、抗旱和抗病性强，产量高。 挑选大小均一的‘白燕 ７ 号’裸燕麦种子 ３００ 粒播种在塑料

盆（口径 ２０ ｃｍ，高 １４ ｃｍ）中，基质为珍珠岩，置日光温室常规培养，昼 ／夜温度为（２５—３６）℃ ／ （１５—２１）℃，湿
度约 ７０％，光强 ４２０—５８０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 待幼苗 ２ 叶 １ 心时进行间苗，每盆选留一致壮苗约 ２００ 株，并浇灌１ ／ ２
Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液 ２５０ ｍＬ 以补充养分，幼苗 ３ 叶 １ 心期时进行试验处理。 以氯化镧（ＬａＣｌ３·６Ｈ２Ｏ）提供 Ｌａ３＋，
供试 ３０％ Ｈ２Ｏ２为 Ｓｉｇｍａ 公司产品。
１．２　 设计方案

参考曾青等［２４］的研究分别以 Ｌａ３＋浓度为 ０．０８、１．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 和 ２．４０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 氯化镧溶液浇灌 ３ 叶 １ 心期

裸燕麦幼苗进行预备实验，结果处理 １４ ｄ 后与浇灌蒸馏水的对照（ＣＫ）比较，０．０８ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋处理的幼苗叶

片光合速率（Ｐｎ）显著提高，而 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 和 ２．４０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋处理的 Ｐｎ显著下降，且 ２．４０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋处理

的 Ｐｎ降幅显著大于 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ。 因此，以 Ｌａ３＋浓度 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 作为 Ｌａ 胁迫浓度。 Ｈ２Ｏ２喷施的有效生理浓

度为 １．５—１０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ［１７，２５⁃２７］。 为此，本试验设置如下 ４ 个处理：１） ＣＫ，幼苗喷施蒸馏水 １２ ｈ 后用 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营

养液浇灌根部；（２） Ｌａ 处理，幼苗喷施蒸馏水 １２ ｈ 后用含 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌根部；（３） Ｌａ
＋ Ｈ２Ｏ２处理，幼苗喷施 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ １２ ｈ 后用含 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌根部；（４） Ｈ２Ｏ２处

理，幼苗喷施 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ １２ ｈ 后用 Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌根部。 喷施在 １９：３０ 进行，喷施液中加 ２ 滴吐温－

８０ 以降低表面张力，喷施量每盆约 １５ ｍＬ。 根部浇灌每天 ８：００ 进行，浇灌量 ３００ ｍＬ ／盆。 为避免 Ｌａ３＋和 ＰＯ３－
４

产生沉淀，Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液配制时缺少磷酸二氢盐，以喷施 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＫＨ２ＰＯ４替代。 每处理 ３ 盆，重复 ３ 次，随
机排列。 根部浇灌幼苗 １４ ｄ 后测定各项指标。
１．３　 测定指标和方法

１．３．１　 植株生长量

将幼苗从盆中取出，洗净并擦干水分后用直尺测量自根结至最高叶尖高度和主根尖长度分别作为株高和

根长，然后将幼苗从根结处分成根系和地上部，分别称量鲜重后置烘箱中 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ，６５℃烘干至恒

重，电子天平称量干重。
１．３．２　 叶黄素组分

取 ０．５０ ｇ 幼苗倒 ２ 叶于预冷研钵中，加 ５ ｍＬ ８５％丙酮研磨匀浆后转入离心管 ４０００ 转 ／ ｍｉｎ 离心 ５ ｍｉｎ，上
清液用 ０．４５ μｍ 微孔滤膜过滤后参考 Ｃｈｅｎｇ［２８］的方法用高效液相色谱仪测定紫黄质（Ｖ）、环氧玉米黄质（Ａ）
和玉米黄质（Ｚ）含量，以（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）表示脱环氧化状态。
１．３．３　 叶绿素荧光参数

用 ＦＭＳ⁃２ 脉冲调制式荧光仪（Ｈａｎｓａｔｅｃｈ，英国）测定 ６０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强下幼苗倒 ２ 叶的稳态荧光

（Ｆｓ）、最大荧光（Ｆｍ′）和最小荧光（Ｆｏ′）后，将叶片暗适应 ３０ ｍｉｎ，测定初始荧光（Ｆｏ）和最大荧光（Ｆｍ）。 根据

测定的荧光参数计算 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）＝ （Ｆｍ－Ｆｏ） ／ Ｆｍ，实际光化学效率ΦＰＳＩＩ ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ Ｆｍ′，光
化学猝灭系数 ｑＰ ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ （Ｆｍ′－Ｆｏ′）和非光化学猝灭系数 ＮＰＱ ＝Ｆｍ ／ Ｆｍ′－１，调节性能量耗散 Ｙ（ＮＰＱ）＝
１－ΦＰＳＩＩ－１ ／ ［ＮＰＱ＋１＋ｑＰ×Ｆｏ′ ／ Ｆｓ×（Ｆｍ ／ Ｆｏ－１）］，非调节性能量耗散 Ｙ（ＮＯ）＝ １ ／ ［ＮＰＱ＋１＋ｑＰ×Ｆｏ′ ／ Ｆｓ×（Ｆｍ ／ Ｆｏ

－１）］ ［２９⁃３０］。 根据 Ｂｒａｕｎ 等［３１］的公式计算两个光系统的激发能分配系数：ＰＳⅠ激发能分配系数 α＝ ｆ ／ （１＋ｆ ），
ＰＳⅡ激发能分配系数 β ＝ １ ／ （１＋ｆ ），其中 ｆ ＝ （Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ （Ｆｍ′－Ｆｏ′），两个光系统间激发能分配的不平衡性用

（β ／ α－１）表示。 按 Ｄｅｍｍｉｇ⁃Ａｄａｍｓ 等［３２］的方法计算：吸收光能用于光化学反应的份额 Ｐ ＝ Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′×ｑＰ，天线

热耗散的份额 Ｄ＝ １－Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′，非光化学反应耗散的份额 Ｅｘ ＝Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′×（１－ｑＰ）。
１．３．４　 光合碳同化酶活性

取 １．００ ｇ 液氮速冻后－７０ ℃保存的幼苗倒 ２ 叶参照 Ｒａｏ 等［３３］的方法进行酶液提取。 １， ５⁃二磷酸核酮糖

羧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）、１， ７⁃二磷酸景天庚酮糖酯酶（ ＳＢＰａｓｅ）、１， ６⁃二磷酸果糖醛缩酶（ ＦＢＡａｓｅ）和转酮醇酶

（ＴＫａｓｅ）活性按试剂盒（购自上海研吉生物科技有限公司）说明检测，用 ＨＢＳ⁃ １０９６Ａ 酶标仪测定 ４５０ ｎｍ 波长

３　 ８ 期 　 　 　 刘建新　 等：镧胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶绿素荧光参数和光合碳同化酶活性的影响 　
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的吸光值，计算其浓度，酶活性单位以 Ｕ ／ ｇ 鲜重表示。
１．４　 数据统计分析

采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 方差分析和 Ｄｕｎｃａｎ 法多重比较（显著性水平 α ＝ ０．０５）。 数据结果以平均值±标准差

表示。

２　 结果与分析

２．１　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗生长的影响

由表 １ 可知，与 ＣＫ 相比，Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗根长、株高及根系、地上部鲜重和干重显著降低；喷施

Ｈ２Ｏ２预处理显著缓解了 Ｌａ 胁迫下幼苗根长、株高及根系、地上部鲜重和干重下降的程度，根长和株高降幅分

别下降了 ４．７％和 ８．２％，根系和地上部鲜重降幅分别下降了 ９．０％和 １６．８％，根系和地上部干重降幅分别下降

了 １１．８％和 ９．４％。 单一Ｈ２Ｏ２处理与 ＣＫ 相比对裸燕麦幼苗根长、株高、根系和地上部鲜重、根系干重无显著

影响，但显著提高了地上部干重，增幅为 １０．１％。

表 １　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗生长的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

根长
Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

植株鲜重
Ｐｌａｎｔ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ ／ （ｍｇ ／ 株）

植株干重
Ｐｌａｎｔ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ／ （ｍｇ ／ 株）

根系 Ｒｏｏｔ 地上部 Ｓｈｏｏｔ 根系 Ｒｏｏｔ 地上部 Ｓｈｏｏｔ

ＣＫ １７．６２±０．７８ａ ２１．２１±０．３５ａ １４２．９±２．８２ａ ２５０．５±８．６２ａ １４．２９±０．６７ａ ２３．３５±０．８７ｂ

Ｌａ １２．４２±０．９３ｃ １６．１９±０．３７ｃ ７６．３±４．６９ｃ １５６．１±４．６０ｃ １０．１５±０．２２ｃ １７．１７±０．５０ｄ
Ｌａ ＋Ｈ２Ｏ２ １５．５１±０．３６ｂ １８．７０±０．４２ｂ １０５．０±２．３７ｂ １８８．７±８．１０ｂ １１．８９±０．４５ｂ ２０．１０±０．４２ｃ
Ｈ２Ｏ２ １８．０１±０．２１ａ ２１．７６±１．３１ａ １５０．３±１．４０ａ ２５５．７±２．７６ａ １４．３２±０．６４ａ ２５．７１±０．５０ａ

　 　 ＣＫ：喷施蒸馏水 １２ ｈ 后用 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液浇灌处理，Ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｌｅａｆ ｓｐａｙｉｎｇ Ｈ２Ｏ ｆｏｒ １２ ｈ；

Ｌａ：喷施蒸馏水 １２ ｈ 后用含 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋的Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌处理，Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋ ａｆｔｅｒ ｌｅａｆ ｓｐａｙｉｎｇ Ｈ２

Ｏ ｆｏｒ １２ ｈ；Ｌａ ＋ Ｈ２Ｏ２：喷施 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ １２ ｈ 后用含 １．２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋ 的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌处理，Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ １．２０

ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌａ３＋ ａｆｔｅｒ ｌｅａｆ ｓｐａｙｉｎｇ ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ ｆｏｒ １２ ｈ；Ｈ２Ｏ２：喷施 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ １２ ｈ 后用Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液浇灌处理，Ｈｏａｇｌａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ

ｌｅａｆ ｓｐａｙｉｎｇ ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２Ｏ２ ｆｏｒ １２ ｈ。 同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片叶黄素循环的影响

叶黄素循环是类囊体膜上 Ｖ、Ａ 和 Ｚ 相互转化的现象，（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）与过剩光能耗散密切相关［２８］。
从表 ２ 可见，Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片 Ｖ 和（Ｖ＋Ａ＋Ｚ）含量显著低于 ＣＫ，而 Ａ、 Ｚ 含量和（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）与
ＣＫ 相比显著提高；外施Ｈ２Ｏ２显著提高了 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片的 Ｖ 含量，却降低了 Ａ、Ｚ、（Ｖ＋Ａ＋Ｚ）含量

和（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ），降幅分别为 ２７．６％、１３．４％、７．１％和 １０．４％。 单一Ｈ２Ｏ２处理与 ＣＫ 相比，Ｖ 含量显著降低，
Ｚ 含量和（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）显著提高，Ａ、（Ｖ＋Ａ＋Ｚ）含量差异不显著。

表 ２　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片叶黄素循环的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ ｃｙｃｌｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｖ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ） Ａ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ） Ｚ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ） Ｖ＋Ａ＋Ｚ ／ （ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ） （Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）

ＣＫ ３３．０±０．３８ａ １０．７±０．４２ｂ ２９．９±０．７０ｄ ７３．５±０．７５ａ ０．５５１±０．００６１ｄ

Ｌａ １５．１±０．２６ｄ １２．７±０．６０ａ ４１．２±０．３５ａ ６９．０±０．７８ｂ ０．７８１±０．００１５ａ
Ｌａ ＋Ｈ２Ｏ２ １９．２±０．３５ｃ ９．２±０．３６ｃ ３５．７±０．９２ｃ ６４．１±１．０７ｃ ０．７００±０．００８７ｂ
Ｈ２Ｏ２ ２３．８±０．５１ｂ １１．１±０．３１ｂ ３７．２±０．７０ｂ ７２．１±０．５７ａ ０．６７０±０．００６１ｃ

　 　 Ｖ：紫黄质，Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ；Ａ：环氧玉米黄质，Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎ； Ｚ：玉米黄质，Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ；（ Ａ＋Ｚ） ／ （ Ｖ＋Ａ＋Ｚ）：表示脱环氧化状态， Ｄｅｎｏｔｅｓ ｄｅ⁃

ｅｐｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｅｘｔｅｎｔ ｏｆ ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ ｃｙｃｌｅ

２．３　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响

叶绿素荧光参数可反映植物吸收、传递、耗散和分配光能的特性，是光合作用的探针［３０］。 由表 ３ 可知，与

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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ＣＫ 相比，Ｌａ 胁迫裸燕麦幼苗叶片 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）和光化学猝灭系数

（ｑＰ）分别显著降低 ２１．１％、７０．８％和 ５５．１％，非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）、调节性能量耗散 Ｙ（ＮＰＱ）和非调节性

能量耗散 Ｙ（ＮＯ）分别显著提高 ７２．６％、７０．９％和 ２４．９％。 与 Ｌａ 处理相比，Ｌａ ＋ Ｈ２Ｏ２处理显著抑制了裸燕麦叶

片 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ｑＰ 的下降及 ＮＰＱ、Ｙ（ＮＰＱ）、Ｙ（ＮＯ）的升高，其 Ｆｖ ／ Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ｑＰ 分别提高了 １５．７％、９９．３％和

６２．７％，ＮＰＱ、Ｙ（ＮＰＱ）、Ｙ（ＮＯ）分别降低了 ７．７％、１４．１％和 １２．６％。 单一Ｈ２Ｏ２处理的上述各荧光参数与 ＣＫ 相

比无显著差异。

表 ３　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｆｖ ／ Ｆｍ ΦＰＳＩＩ ｑＰ ＮＰＱ Ｙ（ＮＰＱ） Ｙ（ＮＯ）

ＣＫ ０．８１７±０．００１５ａ ０．４８３±０．００６ａ ０．６８６±０．００５ａ ０．９１３±０．００５ｃ ０．３１６±０．００６ｃ ０．２７３±０．００２ｃ

Ｌａ ０．６４５±０．００２１ｃ ０．１４１±０．００２ｃ ０．３０８±０．００３ｃ １．５７６±０．００６ａ ０．５４０±０．００２ａ ０．３４１±０．００１ａ
Ｌａ ＋Ｈ２Ｏ２ ０．７４６±０．００１５ｂ ０．２８１±０．００３ｂ ０．５０１±０．００４ｂ １．４５５±０．００９ｂ ０．４６４±０．００３ｂ ０．２９８±０．００１ｂ
Ｈ２Ｏ２ ０．８１６±０．００２１ａ ０．４７９±０．００３ａ ０．６８４±０．０１０ａ ０．９０８±０．０１４ｃ ０．３２０±０．００１ｃ ０．２７３±０．００８ｃ

　 　 Ｆｖ ／ Ｆｍ：ＰＳⅡ最大光化学效率，ＰＳⅡ ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ΦＰＳⅡ：实际光化学效率，Ｐｒａｃｔｉｃａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ｑＰ：光化学猝

灭系数，Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；ＮＰＱ：非光化学猝灭，Ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；Ｙ（ＮＰＱ）：调节性能量耗散，Ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ；Ｙ（ＮＯ）：非调节性能量耗散，Ｎｏｎ－ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ

２．４　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片光系统间激发能和 ＰＳⅡ吸收光能分配的影响

从表 ４ 可见，与 ＣＫ 相比，Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片 ＰＳⅡ激发能分配系数（β）和双光系统间激发能分配

不平衡系数（β ／ α－１）及 ＰＳⅡ吸收光能用于天线热耗散的份额（Ｄ）和非光化学反应耗散的份额（Ｅｘ）显著升

高，分别提高了 ２９．０％、３９０．２％、８３．８％和 ４２．５％，而 ＰＳⅠ激发能分配系数（α）和 ＰＳⅡ吸收光能用于光化学反

应的份额（Ｐ）则与之相反，分别下降了 ４２．３％和 ７０．８％。 与单一 Ｌａ 处理相比，Ｌａ ＋ Ｈ２Ｏ２处理显著抑制了 β、
（β ／ α－１）、Ｄ 和 Ｅｘ的升高及 α 和 Ｐ 的下降，其 β、（β ／ α－１）、Ｄ 和 Ｅｘ分别降低了 １２．９％、５５．６％、１９．３％和 １１．１％，
α 和 Ｐ 分别升高了 ４２．１％和 ９９．３％。 单一Ｈ２Ｏ２处理和 ＣＫ 间上述各参数差异不显著。

表 ４　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片光系统间激发能和 ＰＳⅡ吸收光能分配的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ＰＳⅡ ｌｕｍｉｎｏｕｓ ｅｎｅｒｇｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｎａｋｅｄ

ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ α β β ／ α－１ Ｐ Ｄ Ｅｘ

ＣＫ ０．４０７±０．００２ａ ０．５９３±０．００２ｃ ０．４５８±０．０１１ｃ ０．４８３±０．００６ａ ０．２９６±０．００４ｃ ０．２２１±０．００３ｃ

Ｌａ ０．２３５±０．００２ｃ ０．７６５±０．００２ａ ２．２４５±０．０２５ａ ０．１４１±０．００２ｃ ０．５４４±０．００４ａ ０．３１５±０．００２ａ
Ｌａ ＋Ｈ２Ｏ２ ０．３３４±０．００２ｂ ０．６６６±０．００２ｂ ０．９９７±０．０１５ｂ ０．２８１±０．００３ｂ ０．４３９±０．００４ｂ ０．２８０±０．００３ｂ
Ｈ２Ｏ２ ０．４０６±０．００４ａ ０．５９４±０．００４ｃ ０．４６３±０．０２１ｃ ０．４７９±０．００３ａ ０．３００±０．００６ｃ ０．２２２±０．００９ｃ

　 　 α：ＰＳⅠ激发能分配系数，ＰＳⅠｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；β：ＰＳⅡ激发能分配系数，ＰＳⅡｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ；β ／ α

－１：双光系统间激发能分配的不平衡偏离系数，Ｕｎｂａｌａｎｃｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍｓ；Ｐ：光化

学反应份额，Ｑｕｏｔｉｅｎｔ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｕｍｉｎｏｕｓ ｅｎｅｒｇｙ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｃｔｉｏｎ；Ｄ：天线热耗散份额，Ｑｕｏｔｉｅｎｔ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｕｍｉｎｏｕｓ ｅｎｅｒｇｙ ｕｓｅｄ ｆｏｒ

ａｎｔｅｎｎａ ｈｅａｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ；Ｅｘ：非光化学反应耗散份额，Ｑｕｏｔｉｅｎｔ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｕｍｉｎｏｕｓ ｅｎｅｒｇｙ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ

２．５　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片光合碳同化关键酶活性的影响

表 ５ 表明，Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片 ４ 种光合碳同化关键酶活性显著降低，１， ５⁃二磷酸核酮糖羧化酶

（Ｒｕｂｉｓｃｏ）、１， ７⁃二磷酸景天庚酮糖酯酶（ＳＢＰａｓｅ）、１， ６⁃二磷酸果糖醛缩酶（ＦＢＡａｓｅ）和转酮醇酶（ＴＫａｓｅ）活
性分别比 ＣＫ 下降了 ４６．１％、５６．７％、６０．５％和 ２９．９％。 Ｌａ ＋ Ｈ２Ｏ２处理的 Ｒｕｂｉｓｃｏ、ＳＢＰａｓｅ 和 ＦＢＡａｓｅ 活性分别

比单一 Ｌａ 处理显著提高了 ３６．２％、５４．８％和 ７０．５％，但 ＴＫａｓｅ 活性差异不显著。 单一Ｈ２Ｏ２处理和 ＣＫ 相比，
Ｒｕｂｉｓｃｏ 和 ＦＢＡａｓｅ 活性显著提高，而 ＳＢＰａｓｅ 和 ＴＫａｓｅ 活性差异不显著。

５　 ８ 期 　 　 　 刘建新　 等：镧胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶绿素荧光参数和光合碳同化酶活性的影响 　
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表 ５　 Ｌａ 胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶片光合碳同化关键酶活性的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性

Ｒｕｂｉｓｃｏ ａｃｔｉｖｉｔｙ ／
（Ｕ ／ ｇ 鲜重）

ＳＢＰａｓｅ 活性
ＳＢＰａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ／
（Ｕ ／ ｇ 鲜重）

ＦＢＡａｓｅ 活性
ＦＢＡａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ／
（Ｕ ／ ｇ 鲜重）

ＴＫａｓｅ 活性
ＴＫａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ／
（Ｕ ／ ｇ 鲜重）

ＣＫ ３．４３±０．１６０ｂ ８．６３±０．３０６ａ ３．７７±０．０９７ｂ １２．４２±０．１８１ａ

Ｌａ １．８５±０．０９２ｄ ３．７４±０．０９３ｃ １．４９±０．０７０ｄ ８．７１±０．０７４ｂ
Ｌａ ＋Ｈ２Ｏ２ ２．５２±０．０６５ｃ ５．７９±０．０８５ｂ ２．５４±０．１００ｃ ８．５６±０．０９６ｂ
Ｈ２Ｏ２ ４．１７±０．２１７ａ ８．７３±０．３１４ａ ４．４５±０．０７０ａ １２．３９±０．２３９ａ

　 　 Ｒｕｂｉｓｃｏ：１， ５⁃二磷酸核酮糖羧化酶， ｒｉｂｕｌｏｓｅ １， ５⁃ｂｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ； ＳＢＰａｓｅ： １， ７⁃二磷酸景天庚酮糖酯酶， ｓｅｄｏｈｅｐｔｕｌｏｓｅ⁃ １， ７⁃

ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；ＦＢＡａｓｅ：１， ６⁃二磷酸果糖醛缩酶，ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃１， ６⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｌｄｏｌａｓｅ；ＴＫａｓｅ：转酮醇酶，ｔｒａｎｓｋｅｔｏｌａｓｅ

３　 讨论

光合作用是植物生长发育物质和能量的来源，也是对 Ｌａ 胁迫最敏感的生理过程之一［６⁃８］。 Ｌａ 胁迫下，外
源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗生长抑制的缓解作用（表 １）最终归因于叶片光合功能的改善。 叶绿素荧光是无损伤探

查光合机构的有效探针，通过对叶绿素荧光参数的分析，结合光合碳同化关键酶活性的变化，可以揭示外源

Ｈ２Ｏ２缓解裸燕麦幼苗 Ｌａ 胁迫伤害的光合生理机制。
Ｆｖ ／ Ｆｍ 代表 ＰＳⅡ原初光化学效率，其值降低是光抑制发生的重要特征；ΦＰＳⅡ反映 ＰＳⅡ实际光化学效率，

其值大小与反应中心激发能捕获效率、开放程度及 ＱＡ下游电子传递有关［３２］。 Ｌａ 胁迫下，裸燕麦幼苗叶片

Ｆｖ ／ Ｆｍ和 ΦＰＳⅡ显著降低（表 ３），表明 Ｌａ 胁迫引起了 ＰＳＩＩ 反应中心的光抑制损伤，导致原初光能捕获效率降

低，光合电子由 ＰＳＩＩ 反应中心向 ＱＡ、ＱＢ及 ＰＱ 库的传递受到抑制。 光合暗反应对 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的需求也会

反馈影响 ΦＰＳⅡ
［３４］。 因此，ＣＯ２同化能力下降对 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 需求减少也可能是 Ｌａ 胁迫下裸燕麦 ＰＳⅡ电

子传递受限的因素之一。 这与前人以烟草［６］和黄瓜［１１］为材料研究得出的高浓度 Ｌａ 破坏类囊体膜结构，导致

ＰＳⅡ光合活性下降的研究结果类似。 其原因可能与 Ｌａ３＋直接结合叶绿体蛋白或取代 Ｍｇ２＋后改变叶绿体形态

结构有关［３５］。 田武英等［３６］研究表明，外源Ｈ２Ｏ２处理能够提高菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ）叶片 ΦＰＳⅡ和 ｑＰ，而降

低 ＮＰＱ 和 Ｙ（ＮＰＱ）。 本研究结果表明，外源Ｈ２Ｏ２显著提高了 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片的 Ｆｖ ／ Ｆｍ和 ΦＰＳⅡ，说
明Ｈ２Ｏ２能够减轻 Ｌａ 胁迫对 ＰＳⅡ反应中心的损伤，从而增强了 ＰＳⅡ电子传递速率和光能转换效率。 ｑＰ 是天

线吸收的光能用于光化学电子传递的份额，代表 ＰＳⅡ反应中心的开放程度［３０］；ＮＰＱ 是 ＰＳⅡ天线色素吸收的

光能以热能形式耗散的部分［３２］，ＮＰＱ 主要由调节性能量耗散 Ｙ（ＮＰＱ）和非调节性能量耗散 Ｙ（ＮＯ）组成，Ｙ
（ＮＰＱ）与高能态猝灭有关，并参与叶黄素循环的保护过程，Ｙ（ＮＯ）与光抑制和光破坏有关［３７］。 本试验中，Ｌａ
胁迫显著降低裸燕麦幼苗叶片 ｑＰ 的同时，显著提高了 ＮＰＱ 和 Ｙ（ＮＰＱ）（表 ３），说明 Ｌａ 胁迫对光合机构的抑

制降低了 ＰＳⅡ的光化学效率，从而启动过剩激发能耗散机制以保护光合机构免遭光破坏。 尽管如此，Ｌａ 胁

迫下光化学反应降低引起的过剩光能还是造成了光合机构的光抑制破坏［Ｙ（ＮＯ）上升］。 ＮＰＱ 的诱导与依赖

跨类囊体膜质子梯度的叶黄素循环密切相关［２８］。 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片 ＮＰＱ 提高的同时（表 ３），叶黄素

循环组分 Ｖ 含量显著降低，Ａ、Ｚ 含量和脱环氧化状态（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）显著提高（表 ２），进一步说明依赖叶黄

素循环中 Ｖ 向 Ｚ 转化的热耗散机制可能是 Ｌａ 胁迫下裸燕麦过剩光能耗散的重要途径。 外源Ｈ２Ｏ２处理使 Ｌａ
胁迫下裸燕麦叶片 ｑＰ、Ｖ 含量显著提高，Ａ、Ｚ 含量和（Ａ＋Ｚ） ／ （Ｖ＋Ａ＋Ｚ）及 ＮＰＱ、Ｙ（ＮＰＱ）和 Ｙ（ＮＯ）显著降低

（表 ２、３），说明外源Ｈ２Ｏ２主要通过增加 ＰＳⅡ反应中心开放比例提高光能利用效率，从而降低 Ｌａ 胁迫引起的

光抑制破坏，依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散增强并非是 Ｌａ 胁迫下Ｈ２Ｏ２保护裸燕麦叶片光合机构的主要

机制。
植物 ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ激发能的均衡分配是光合电子高效运转和协调传递的保证［３８］。 本试验中，裸燕麦幼苗

在 Ｌａ 胁迫下分配给 ＰＳⅠ的激发能 α 明显减少，而分配至 ＰＳⅡ的激发能 β 显著增多，致使表征激发能分配不

平衡的 β ／ α－１ 增大（表 ４），说明 Ｌａ 胁迫导致激发能在两个光系统间的分配失衡。 ＰＳⅡ激发能的显著增加会
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诱导反应中心可逆失活，甚至导致 ＰＳⅡ和类囊体膜结构的破坏，从而使光合电子传递受阻，光合作用的高效

运行受到制约［３９］。 外源Ｈ２Ｏ２处理使 Ｌａ 胁迫下的裸燕麦幼苗叶片 β 和 β ／ α－１ 显著降低，α 显著升高（表 ４），
表明外源Ｈ２Ｏ２能够调节 Ｌａ 胁迫裸燕麦叶片激发能的均衡分配，从而促进双光系统间光合电子的协调传递。
外源Ｈ２Ｏ２对整个光合机构功能的改善是其提高 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗光能光化学利用份额 Ｐ（表 ４）的重要原

因，Ｐ 值升高将减少 ＰＳⅡ过剩光能的积累，从而使天线色素依赖 ＮＰＱ 耗散的激发能份额 Ｄ 值减小。 在 ＰＳⅡ
反应中心关闭或失活使已传递到反应中心的激发能不能用于光化学反应时，只能通过反应中心耗散份额 Ｅｘ

的增加诱发大量活性氧的产生，并直接损伤反应中心叶绿素结构蛋白，造成 ΦＰＳⅡ的降低［３４］。 本试验结果表

明，外源Ｈ２Ｏ２对 Ｌａ 胁迫下裸燕麦叶片 Ｅｘ升高有显著的减缓作用（表 ４），说明外源Ｈ２Ｏ２可以通过降低 Ｅｘ来缓

解 Ｌａ 胁迫对反应中心的损伤。 这与外源Ｈ２Ｏ２处理能够通过提高活性氧清除能力减缓受旱黄瓜叶绿体膜伤

害的研究结果类似［１７］。 有研究报道，Ｃｙｔ－ｂ５５９ 介导的环式光合电子传递［４０］和脱去外周天线的 ＰＳⅡβ 在基粒

片层和基质片层间移动进行的双光系统光能分配［４１］是反应中心激发能耗散的两种主要方式。 外源Ｈ２Ｏ２究竟

以何种方式下调 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片的 Ｅｘ，其作用机制尚需进一步研究。

图 １　 外源 Ｈ２Ｏ２ 缓解裸燕麦 Ｌａ 胁迫伤害的光合生理途径图

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｈ２Ｏ２ ａｌｌｅｖｉａｔｅｓ ｔｈｅ ｈａｒｍ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ Ｌａ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏ ｎａｋｅｄ ｏａｔｓ

植物光合碳同化酶与原初光化学反应、电子传递和光合磷酸化相比更易受环境胁迫的影响［７，４１］。 如图 １
所示，外源Ｈ２Ｏ２缓解裸燕麦 Ｌａ 胁迫伤害的诸多光合生理途径机制人们还不得而知。 Ｒｕｂｉｓｃｏ 是催化 １，５⁃二
磷酸核酮糖（ＲｕＢＰ）羧化和加氧反应的关键酶。 干旱引起芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ） Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性降低，而盐

渍逆境导致 Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量下降［４２］。 高浓度稀土元素抑制 Ｍｇ２＋激活的 Ｒｕｂｉｓｃｏ， 并占据 Ｍｇ２＋作用位点抑制番茄

净光合效率［２１］。 Ｌａ 胁迫对烟草 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的降低表现为对该酶活化过程的抑制［７］。 因为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 只有经

过活化后才具有催化活力，而活化是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性部位中一个赖氨酸的 ε－ＮＨ２与 ＣＯ２形成氨基甲酯后与 Ｍｇ２＋

键合生成酶－ＣＯ２－Ｍｇ２＋活性复合体的过程［４３］。 本研究中，Ｌａ 胁迫下裸燕麦叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性显著下降（表
５），这一方面可能与 Ｌａ 胁迫下光反应活性降低前馈抑制暗反应有关，另一方面可能是 Ｌａ３＋取代 Ｍｇ２＋影响了

Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活化过程。 而外源Ｈ２Ｏ２有效减缓了 Ｌａ 胁迫下 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的下降（表 ５），这可能与外源Ｈ２Ｏ２能够

提高活性氧清除能力减轻叶绿体伤害程度有关［７］，但其具体机制有待探究。 ＲｕＢＰ 作为光合暗反应中 ＣＯ２的

７　 ８ 期 　 　 　 刘建新　 等：镧胁迫下外源Ｈ２Ｏ２对裸燕麦幼苗叶绿素荧光参数和光合碳同化酶活性的影响 　
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受体，其再生过程相关酶 １，７⁃二磷酸景天庚酮糖酯酶（ＳＢＰａｓｅ）活性的略微下降则导致 ＣＯ２固定的明显抑

制［４４］。 １，６⁃二磷酸果糖醛缩酶（ＦＢＡａｓｅ）和转酮醇酶（ＴＫａｓｅ）在催化光合 Ｃ３ 循环反应中控制着 ＣＯ２ 的固

定［４５］。 因此，ＳＢＰａｓｅ、ＦＢＡａｓｅ 和 ＴＫａｓｅ 是光合 Ｃ３ 循环中的关键酶。 本研究表明，Ｌａ 胁迫下裸燕麦叶片

ＳＢＰａｓｅ、ＦＢＡａｓｅ 和 ＴＫａｓｅ 活性显著下降，Ｈ２Ｏ２预处理使 Ｌａ 胁迫下裸燕麦叶片的 ＳＢＰａｓｅ 和 ＦＢＡａｓｅ 活性降幅

显著减小，但 ＴＫａｓｅ 活性的变化不大（表 ５）。 说明外源Ｈ２Ｏ２可以调控植物光合碳同化过程，Ｈ２Ｏ２通过提高光

合碳同化关键酶活性促进 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗光合作用的进行。 白晓娟等［２０］ 研究指出，Ｈ２Ｏ２缓解水稻 Ｃｄ
毒害的作用与Ｈ２Ｏ２降低 Ｃｄ 向地上部的转运、提高巯基物质（还原型谷胱甘肽、非蛋白巯基和植物络合素）解
毒作用密切相关。 张玲等［４６］研究发现，Ｈ２Ｏ２预处理减轻裸燕麦 Ｃｄ 引发的氧化伤害与植株 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ
活性和 ＧＳＨ ／ ＧＳＳＧ 比值提高有关。 而外源Ｈ２Ｏ２提高 Ｌａ 胁迫下植物光化学效率和碳同化关键酶活性的生理

和分子生物学机制尚需进一步探究。

４　 结论

外源Ｈ２Ｏ２通过增加 ＰＳⅡ反应中心的开放比例，调节激发能在 ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ间的均衡分配，提高了光能转

换效率，从而降低了 Ｌａ 胁迫对裸燕麦幼苗叶片 ＰＳⅡ反应中心的损伤；并通过 ＰＳⅡ捕获激发能用于光化学猝

灭比例的提高及天线热耗散和反应中心非光化学耗散份额的降低，减轻了 Ｌａ 胁迫下裸燕麦幼苗叶片过剩激

发能引起的光抑制，而依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散并未成为 Ｌａ 胁迫下Ｈ２Ｏ２保护光合机构的重要机

制。 另外，外源Ｈ２Ｏ２还通过诱导光合暗反应关键酶活性升高，增强了 Ｌａ 胁迫裸燕麦幼苗的碳同化能力，进而

缓解了 Ｌａ 胁迫对裸燕麦幼苗生长的抑制。
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