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杨品种‘８４Ｋ’光合生理的不同过程对干旱和复水的响应
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摘　 要: 以杨品种‘８４Ｋ’(Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ × Ｐ. ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ)为材料ꎬ 对其干旱胁迫及复水后光合生理特性的变化进

行了研究ꎮ 结果显示ꎬ 在干旱胁迫及复水过程中ꎬ 杨品种‘８４Ｋ’光合作用相关的主要反应对此过程响应不同步ꎮ
在干旱胁迫过程中ꎬ ‘８４Ｋ’的羧化反应速度、 气孔导度(Ｇｓ)、 叶肉导度(Ｇｍ)均显著下降ꎬ 但前者下降幅度小

于后两者ꎬ 此时的光合作用主要受 Ｇｓ和 Ｇｍ制约ꎮ 复水之后ꎬ Ｇｍ很快得到恢复ꎬ 而光化学淬灭过程、 羧化反应

速度均没有恢复到对照水平ꎬ 此时是光化学淬灭和(或)羧化反应制约了‘８４Ｋ’的碳固定及光合作用ꎮ
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ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ‘８４Ｋ’ .
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ｔａｎｃｅꎻ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

　 　 干旱引起植物的光合作用下降是导致植物生长

缓慢的主要因素ꎮ 水分胁迫通常会导致植物气孔关

闭ꎬ 从而影响 ＣＯ２吸收ꎬ 这一现象是干旱导致光

合作用下降的重要原因[１]ꎮ 研究发现ꎬ 在不同的

土壤水分条件下ꎬ 植物光合速率下降的幅度和气孔

导度下降的幅度不同[２]ꎮ 通常把和气孔导度非同
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步的这一部分光合作用下降称为非气孔限制ꎬ 但其

具体的作用机理比较复杂ꎮ 这部分光合作用响应过

程不仅包括光化学反应过程或碳还原过程ꎬ 还包括

ＣＯ２在叶片内部的扩散(叶肉导度)ꎬ 这一过程还

会导致二磷酸核酮糖羧化酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)对 ＣＯ２利用

率降低[３]ꎬ 甚至会影响光合器官的结构和功能[４]ꎮ
ＣＯ２从大气到叶片中的扩散受阻ꎬ 不仅由于气孔关

闭导致了气孔导度(Ｇｓ)降低[５]ꎬ 还因为内部 ＣＯ２

导度(叶肉导度 Ｇｍ)的降低使 ＣＯ２在叶肉内的扩散

受阻ꎬ 不能被有效利用[６]ꎮ 有研究把非气孔因素

引起的这部分光合作用响应归咎于光合作用的光化

学反应或碳还原过程ꎮ 光化学反应过程ꎬ 即 ＡＴＰ
生产能力ꎬ 通常用叶绿素荧光来界定ꎬ 干旱会导致

ＡＴＰ 生产能力下降[７]ꎮ 而碳还原过程主要包括

Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性等ꎬ 他们也受到干旱的影响[８]ꎮ 近年

来ꎬ 有关叶肉导度的研究已逐渐成为热点[５ꎬ ９－１３]ꎮ
研究发现ꎬ 在干旱胁迫下ꎬ 植物 Ｇｍ降低ꎬ 但 Ｇｍ

在其后的复水过程起什么作用尚不明确[９ꎬ １４]ꎮ 研

究表明ꎬ 在干旱胁迫下植物的光合作用首先受到

Ｇｓ和 Ｇｍ降低的抑制ꎬ 在更严重的水分胁迫下生物

化学限制增强[５ꎬ ９ꎬ １４ꎬ １５]ꎮ
杨品种‘８４Ｋ’ (Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ × Ｐ. ｇｌａｎｄｕｌｏ￣

ｓａ)是白杨派的一个杂种无性系ꎬ 具有抗逆性好、
材质好及苗期生长快等特点ꎬ 目前已对其建立了再

生和遗传转化体系[１６]ꎬ 也进行了基因转化和抗性机

理的研究[１７]ꎮ 本研究以杨品种‘８４Ｋ’为材料ꎬ 进

行短期的干旱胁迫及复水实验ꎬ 检测其光合作用、
叶绿素荧光特性及 Ｇｍ的变化ꎬ 阐明短期干旱胁迫

及复水条件下影响光合作用的主要因素ꎬ 以期为进

一步开展杨光合作用限制因素的研究奠定基础ꎮ

１　 材料和方法

１􀆰 １　 植物材料

杨品种‘８４Ｋ’组培苗在中国林业科学院林木遗

传育种国家重点实验室培育ꎮ 组培苗在培养基中生

长 ４０ ｄ 后转移至含有混合基质(椰糠 ∶ 草炭土 ∶ 珍
珠岩 ＝ １ ∶ １ ∶ １)的塑料钵中继续培养 ２ 个月ꎬ 进行

常规养护管理ꎮ
１􀆰 ２　 实验设计

选取生长健壮、 长势一致的组培苗转移至体积

为 ２ Ｌ 的花盆中继续培养 １５ ｄꎬ 花盆规格 １９ ｃｍ
(上口) × １７ ｃｍ(下口) × ２１ ｃｍ(高)ꎮ 于 ２０１７

年 １２ 月 ６ 日ꎬ 选取株高(１００ ± ４􀆰８) ｃｍ 的盆栽

苗ꎬ 在温室内进行水分控制ꎮ 在预试验中ꎬ 我们发

现净光合速率和气孔导度在干旱处理的第 ５ ~ ６ ｄ
趋于稳定ꎬ 因此本实验进行了 ６ ｄ 的干旱处理ꎬ 然

后复水ꎮ 共设置２ 个处理: (１)对照组(ＣＫꎬ 正常浇

水ꎬ 保持土壤含水量为田间持水量的 ８０％)ꎻ (２)胁
迫组 (不浇水ꎬ 自然干旱 ６ ｄꎬ 土壤含水量达到田间

持水量的 ３５％ꎬ 然后复水到 ８０％)ꎮ 控水期间ꎬ 对

照组保持设定的水分含量ꎬ 胁迫组在干旱处理６ ｄ 后

复水至对照持水量ꎮ 分别于干旱处理后的 １ ~ ６ ｄ 和

复水后 １ ~ ３ ｄ 测定叶片的相对含水量和光合参数ꎬ
测定干旱第 ６ ｄ 和复水第 １ 和第 ３ ｄ 的土壤含水量、
叶绿素荧光参数ꎮ 每个处理 １８盆ꎬ 重复 ６次ꎮ
１􀆰 ３　 实验方法

１􀆰 ３􀆰 １　 叶片相对含水量

选取第 ４ 片完全展开叶测定相对含水量

(ＲＷＣ): 称取叶片鲜重(ＦＷ)ꎬ 然后将其浸泡在

水中ꎬ 于 ４℃黑暗下处理 ２４ ｈꎬ 得其饱和重(ＴＷ)ꎮ
叶片在 ７２℃烘箱中烘至恒重ꎬ 获其干重(ＤＷ)ꎮ
计算公式如下: ＲＷＣ(％) ＝ (ＦＷ － ＤＷ) / (ＴＷ －
ＤＷ) × １００[１８]ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ２　 光合参数的测定

使用带有红蓝光源叶室的 Ｌｉ￣６４００ 光合测定仪

每天测定气体交换参数ꎮ 选取第 ４ 片完全展开叶在

１５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１光强下进行测定ꎬ 叶室 ＣＯ２浓

度为 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ 叶室温度约为 ２５℃ꎮ 测定期

间ꎬ 自动记录净光合速率(Ｐｎ)、 气孔导度(Ｇｓ)、
胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)、 蒸腾速率(Ｔｒ)和饱和水汽压

差亏缺(ＶＰＤ)ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ３　 ＣＯ２响应曲线及叶绿素荧光参数的测定

在每个取样日(停止浇水的第 ６ ｄ 及复水的第

１ ｄ 和第 ３ ｄ)用 Ｌｉ￣６４００ 光合仪测定 ＣＯ２响应曲线

和叶绿素荧光ꎮ
在光强为 １５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ 大气 ＣＯ２浓

度(Ｃａ)在 ５０~１８００ μｍｏｌ / ｍｏｌ 时测定 Ｐｎ￣Ｃ ｉ曲线ꎬ
ＣＯ２ 浓度梯度设为 ４００、 ３００、 ２００、 １００、 ５０、
４００、 ６００、 ８００、 １０００、 １２００、 １３００、 １５００、
１８００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ 两个相邻点的时间间隔为 ２ ｍｉｎꎮ

叶绿素荧光测定: 植株暗适应一夜后ꎬ 于凌晨

测定最小初始荧光(Ｆｏ)ꎮ 计算光系统Ⅱ的最大量

子效率: (Ｆｖ / Ｆｍ)＝ (Ｆｍ－Ｆｏ) / Ｆｍꎮ 其中ꎬ Ｆｖ 为最

大可变荧光ꎬ Ｆｍ 为暗适应叶片的最大荧光ꎮ

１３５　 第 ４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 刘文鑫等: 杨品种‘８４Ｋ’光合生理的不同过程对干旱和复水的响应
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叶片采用 １５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１(１０％的蓝光)
的活化光活化 ２０ ｍｉｎꎬ 直到光合稳定ꎮ 记录稳态

荧光(Ｆｓ)、 光下最大荧光(Ｆ′ｍ)等参数ꎮ 计算光化

学淬灭: (ｑＰ)＝ (Ｆ′ｍ -Ｆｓ) / (Ｆ′ｍ -Ｆ′ｏ)ꎻ 光系统Ⅱ
的实际光化学效率: ( Ф ＰＳⅡ)＝ (Ｆ′ｍ -Ｆｓ) / Ｆ′ｍꎻ 电

子传递速率: (Ｊｆｌｕ) ＝ ФＰＳⅡ × ＰＰＦＤ × ０􀆰５ × ０􀆰８５ꎬ
ＰＰＦＤ 为光照强度ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ４　 叶肉导度的计算

采用 Ｈａｒｌｅｙ 等[１９]的 Ｊ 变量方法计算叶肉导度

(Ｇｍ)ꎬ 公式如下:

Ｇｍ ＝
Ｐｎ

Ｃ ｉ－
Г∗× [Ｊｆｌｕ＋ ８(Ｐｎ＋ Ｒｄ)]

Ｊｆｌｕ－ ４(Ｐｎ＋ Ｒｄ)
式中ꎬ Ｐｎ和 Ｃ ｉ从 Ｐｎ￣Ｃ ｉ曲线获得ꎬ Ｊｆｌｕ为同一叶片的

叶绿素荧光数据ꎬ Г∗为无线粒体呼吸时的 ＣＯ２补

偿点ꎬ ２５℃时为 ３７􀆰４３ μｍｏｌ / ｍｏｌ[２０]ꎮ Ｒｄ为光下线

粒体呼吸速率ꎬ 即测定对照植株在 ３ 个不同的光强

(５０、 １５０、 ３００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)及 ６ 个不同浓度

的 Ｃａ(２５０ ~ ５０ μｍｏｌ / ｍｏｌ)下的 ３ 条 Ｐｎ / Ｃ ｉ曲线ꎮ
曲线交点的横纵坐标分别为表观 ＣＯ２补偿点(Ｃ ｉ)
和光呼吸(Ｒｄ)ꎮ Ｃ ｉ变化范围在 １００~３００ μｍｏｌ / ｍｏｌ
时ꎬ 用对应的净光合速率计算叶肉导度(Ｇｍ)ꎮ 根

据 Ｇｍ估算叶绿体内 ＣＯ２浓度ꎬ 公式为: Ｃｃ ＝ Ｃ ｉ－
(Ｐｎ /Ｇｍ)ꎮ

Ｐｎ￣Ｃ ｉ曲线用于估算核酮糖￣１ꎬ５￣二磷酸羧化

酶 /加氧酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)的最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)和最

大电子传递速率 ( Ｊｍａｘ ) [２１]ꎬ 用非直角双曲线模

型[２２]拟合 Ｐｎ￣Ｃ ｉ曲线ꎮ

考虑到叶室内、 外部 ＣＯ２ 浓度差异会导致

ＣＯ２渗漏ꎬ 本研究采用沸水煮叶片法校准 Ｐｎ
[２３]ꎮ

经测定 ＣＯ２渗漏值较小(Ｐｎ< ０􀆰５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎬ
因此不采用此校准值ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ５　 叶片叶绿素含量的测定

叶绿素含量测定采用丙酮浸提比色法[２４]ꎮ 取

新鲜植物叶片ꎬ 擦净表面污物ꎬ 剪碎混匀ꎮ 称取

０􀆰１ ｇ 叶片放入 ２０ ｍＬ 试管中ꎬ 加入 ８０％丙酮

１０ ｍＬꎬ 黑暗中浸提至叶片完全变白ꎮ 重复 ６ 次ꎮ
测定 ６４６、 ６６３ ｎｍ 下的吸光度ꎮ 公式如下:

叶绿素 ａ(Ｃａ) ＝ １２􀆰２１Ａ６６３－ ２􀆰８１Ａ６４６ꎻ
叶绿素 ｂ(Ｃｂ) ＝ ２０􀆰１３Ａ６４６－ ５􀆰０３Ａ６６３ꎻ
叶绿素含量(ｍｇ / ｇ) ＝ 色素浓度(Ｃ) × 提取

液体积 × 稀释倍数 /样品鲜重ꎮ
１􀆰 ４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２１􀆰０ 软件进行数据处理、 双因子

方差分析以及多重比较ꎻ 对其他数据进行 ｔ 检验ꎬ
在 ０􀆰０５ 水平上检验差异显著性ꎻ 采用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ
１２􀆰５ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 干旱复水对植株叶片相对含水量的影响

本研究发现ꎬ 实验期间ꎬ 胁迫植株和对照的水

汽压差亏缺(ＶＰＤ)大部分在 １􀆰０ ｋＰａ 以上(图 １)ꎮ
对照相对含水量波动较小ꎬ 平均为 ９２􀆰１％ꎮ 干旱

胁迫处理 ６ ｄ 后ꎬ 处理组相对含水量降至 ７５􀆰２％ꎬ
显著低于对照(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 复水后ꎬ 胁迫植株相对

含水量恢复到对照水平ꎮ

箭头代表复水第 １ ｄꎮ ∗表示在 Ｐ < ０􀆰０５ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ａｒｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｄａｙ ｏｆ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ. ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０􀆰０５. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 叶片相对含水量(Ａ)和饱和水汽压亏缺(Ｂ)在实验期间的变化
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ａ) ａｎｄ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｗａｔｅｒ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｌｏｓｓ (Ｂ) ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
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２􀆰 ２　 干旱复水对植株叶片光合生理参数的影响

研究结果显示ꎬ 实验期间对照组的净光合速率

(Ｐｎ)从第 １~９ ｄ 的变化范围为 １１􀆰１~ １４􀆰２ μｍｏｌ
ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１(图 ２: Ａ)ꎮ 干旱胁迫后ꎬ 处理组第

１ ~ ３ ｄ 的 Ｐｎ低于对照ꎬ 但无显著差异ꎻ 胁迫第

４ ~ ６ ｄꎬ Ｐｎ显著降低ꎬ 第 ６ ｄ 时 Ｐｎ只有对照的

３５％ꎮ 复水 １ ｄ 后ꎬ Ｐｎ迅速恢复到对照的 ８０ ％以

上ꎻ 复水 ２ ｄ 后ꎬ Ｐｎ恢复到对照水平(图 ２: Ａ)ꎮ
气孔导度(Ｇｓ)的变化规律与 Ｐｎ类似ꎬ 胁迫组

Ｇｓ随处理时间的增加变化显著(Ｐ < ０􀆰０５)(表 １)ꎮ
对照组 Ｇｓ维持在 ０􀆰２３ ｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１以上ꎬ 平

均值为 ０􀆰３３ ｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 胁迫组在前 ３ ｄ
与对照差别不大ꎮ 干旱胁迫的第 ４ ~ ６ ｄꎬ Ｇｓ显

著降低(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 到第 ６ ｄ 时低至 ０􀆰０５６ ｍｏｌ
ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 与 Ｐｎ一样ꎬ 复水后胁迫组 Ｇｓ恢复

很快ꎬ 第 １ ｄ 时恢复到对照的 ８０％ꎬ 第 ３ ｄ 已恢复

到对照水平(图 ２: Ｂ)ꎮ
实验期间ꎬ Ｇｓ的降低导致胁迫组胞间 ＣＯ２浓

度(Ｃ ｉ)和蒸腾速率(Ｔｒ)也受到抑制ꎮ Ｃ ｉ的变化与

Ｇｓ不同ꎬ 在复水第 １ ｄ 时ꎬ Ｃ ｉ没有立即恢复ꎬ 第

２ ｄ 恢复到对照水平(图 ２: Ｃ)ꎮ Ｔｒ的变化几乎与

Ｇｓ同步(图 ２: Ｄ)ꎮ
ＣＯ２浓度在 ０ ~ ２００ μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌ 时受到

Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性的限制ꎬ 在这个范围内的 Ｐｎ￣Ｃ ｉ曲线

的斜率是羧化效率(ＣＥ)ꎮ ＣＥ 值越大ꎬ 说明 ＣＯ２

浓度较低时ꎬ 光合速率较高ꎬ Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化效率越

高[２５]ꎮ 本研究发现ꎬ 干旱期间胁迫组的 ＣＥ 显著

低于对照(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 复水后也未恢复到对照水

平ꎮ 随着 ＣＯ２浓度的升高ꎬ 净光合速率达到最大

值ꎬ 此时的 ＣＯ２浓度达到饱和点ꎮ 由表 ２ 和图 ３
可知ꎬ Ｐｎ￣Ｃ ｉ响应过程呈二次曲线关系ꎬ 在干旱胁

迫时ꎬ 对照组的 ＣＯ２补偿点(ＣＣＰ)为 ６２􀆰３ μｍｏｌ
ＣＯ２ / ｍｏｌꎬ ＣＯ２ 饱 和 点 ( ＣＳＰ ) 为 １０４２􀆰０ μｍｏｌ
ＣＯ２ / ｍｏｌꎬ 羧化效率(ＣＥ)为 ０􀆰０６４１ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ
干旱处理后ꎬ ＣＣＰ 为４８􀆰０ μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌꎬ 复水１ ｄ
后该值高于正常浇水植株(５２􀆰８ μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌ)ꎬ
达到 ６１􀆰２ μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌꎻ 复水 ３ ｄ 后依然高于正

常浇水植株ꎮ 因此ꎬ 干旱胁迫导致 ＣＳＰ 降低ꎬ 但

复水后迅速恢复ꎬ 在恢复浇水的第３ ｄ 显著高于对

照(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 与对照相比ꎬ 干旱胁迫 ６ ｄ 后植株

的 Ｒｕｂｓｉｃｏ 最大羧化速率(Ｖｃｍａｘ)减少了 ３０％ꎮ 复

水第 １ ｄ 时 Ｖｃｍａｘ没有明显变化ꎬ 在第 ３ ｄ 恢复到对

图 ２　 净光合速率(Ａ)、 气孔导度(Ｂ)、 胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ)和蒸腾速率(Ｄ)在实验期间的变化
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｎｅｔ ＣＯ２ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ａ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｂ)ꎬ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃ)ꎬ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｄ) ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
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表 １　 气体交换和叶片水分方差分析
Ｔａｂｌｅ １　 ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ａｎｄ

ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

来源
Ｓｏｕｒｃｅ

自由度
ｄｆ Ｆ 显著性

Ｐ ｖａｌｕｅ

叶片相对
含水量

处理 １ ８８.１７ < ０.００１
时间 ８ １１.６５ < ０.００１

处理 × 时间 ８ ９.２９ < ０.００１

饱和水汽
压亏缺

处理 １ ０.１２ 　 ０.７３３
时间 ８ １５.５８ < ０.００１

处理 × 时间 ８ ４.６３ < ０.００１

光合速率

处理 １ ２４５.００ < ０.００１
时间 ８ ４６.７０ < ０.００１

处理 × 时间 ８ ３２.９０ < ０.００１

气孔导度

处理 １ １６８.２７ < ０.００１
时间 ８ ４５.３２ < ０.００１

处理 × 时间 ８ １３.９１ < ０.００１

胞间 ＣＯ２

浓度

处理 １ １００.３０ < ０.００１
时间 ８ ３３.５０ < ０.００１

处理 × 时间 ８ ８.９０ < ０.００１

蒸腾速率

处理 １ １９９.０４ < ０.００１
时间 ８ ５６.３０ < ０.００１

处理 × 时间 ８ １５.６３ < ０.００１

表 ２　 胁迫和复水期间植株羧化效率、 ＣＯ２
补偿点和 ＣＯ２饱和点的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＣＥ)ꎬ
ＣＯ２ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ (ＣＣＰ) ａｎｄ ＣＯ２ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔ (ＣＳＰ) ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ

　 处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

羧化效率
(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)

ＣＥ

ＣＯ２补偿点

(μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌ)
ＣＣＰ

ＣＯ２饱和点

(μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌ)
ＣＳＰ

对照 ０.０６４１ａ ６２.３ａ １０４２.０ａ

干旱 ０.０３０７ｂ ４８.０ｂ ８９２.０ｂ

对照 ０.０６８５ａ ５２.８ａ １０５７.５ａ

复水 １ ０.０４５１ｂ ６１.２ａ ９９２.５ａ

对照 ０.０７７５ａ ５３.７ｂ ９８５.０ｂ

复水 ３ ０.０５３９ｂ ６３.７ａ １２７５.０ａ

　 　 注: 数值为平均值 ±标准差ꎮ 干旱:干旱处理 ６ ｄꎮ 复水 １ 和复
水 ３ 分别代表复水第 １ ｄ 和第 ３ ｄꎮ 同列不同字母代表同一
天对照和胁迫组间的统计学差异显著(Ｐ < ０.０５)ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: Ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＤ. Ｓｔｒｅｓｓ ｉｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ
６ ｄꎻ Ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ １ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ３ ｒｅｆｅｒ ｔｏ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ
ｆｏｒ ｏｎｅ ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｄａｙｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉ￣
ｃａｔｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｏｎ ｓａｍｅ ｄａｙ (Ｐ < ０.０５) . Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

Ａ: 干旱处理 ６ ｄꎻ Ｂ: 复水第 １ ｄꎻ Ｃ: 复水第 ３ ｄꎮ
Ａ: Ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ６ ｄꎻ Ｂ: Ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ １ ｄꎻ Ｃ: Ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ３ ｄ.

图 ３　 干旱和复水处理期间净光合速率 Ｐｎ对 ＣＯ２的响应
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｎ ￣ ＣＯ２ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
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照水平(表 ３)ꎮ 最大电子传递速率( Ｊｍａｘ)在干旱

胁迫 ６ ｄ 后降为对照的 ６９％ꎬ 复水 １ ｄ 后恢复到

对照的 ８２％ꎬ 在复水第 ３ ｄ 恢复到对照水平(表
３)ꎮ 叶肉导度在干旱胁迫第 ６ ｄ 时降到对照的

２４％ꎬ 在复水第 １ ｄ 恢复到对照水平ꎮ 胁迫期间

Ｃｃ也受到抑制ꎬ 复水第 １ ｄ Ｃｃ显著超过对照(Ｐ <
０􀆰０５)ꎬ 第 ３ ｄ 恢复到对照水平(表 ３)ꎮ
２􀆰 ３　 干旱复水对植株叶片叶绿素荧光参数及叶片

叶绿素含量的影响

本研究发现ꎬ 实验过程中‘８４Ｋ’光系统Ⅱ的最

大光量子效率(ＦＶ / Ｆｍ)维持在 ０􀆰７７ 以上ꎬ 但对照

和胁迫组没有显著差异(图 ４: Ａ)ꎮ 胁迫 ６ ｄ 后ꎬ
光系统Ⅱ实际光化学效率( Ф ＰＳⅡ)、 光化学淬灭

(ｑＰ)和电子传递速率(Ｊｆｌｕ)显著降低ꎮ 复水第 １ ｄꎬ
ФＰＳⅡ、 ｑＰ 和 Ｊｆｌｕ逐渐恢复ꎬ 在第 ３ ｄ 时恢复到对

照水平(图 ４: Ｂ~Ｄ)ꎮ
同时ꎬ 植物叶绿素含量对干旱胁迫的响应较

为明显ꎮ 干旱胁迫后ꎬ 植株中叶绿素 ａ(Ｃｈｌａ)、
叶绿素 ｂ (Ｃｈｌｂ)和叶绿素(ａ ＋ ｂ)(Ｃｈｌａ ＋ ｂ)显
著降低 ( Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 复水后恢复到对照水平ꎮ
Ｃｈｌａ / ｂ 在干旱期间有所上升ꎬ 但复水后又恢复

到对照水平(表 ４)ꎮ

表 ３　 干旱胁迫和复水期间ꎬ‘８４Ｋ’ Ｒｕｂｓｉｃｏ最大羧化速率、最大电子传递速率和叶绿体 ＣＯ２浓度
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｕｂｉｓｃｏ ｍａｘｉｍｕｍ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｖｃｍａｘ)ꎬ ｍａｘｉｍｕｍ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ (Ｊｍａｘ)ꎬ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｍ)ꎬ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃｃ) ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｉｎ ‘８４Ｋ’

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

最大羧化速率 Ｖｃｍａｘ

(μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
最大电子传递速率 Ｊｍａｘ

(μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
叶肉导度 Ｇｍ

(ｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
叶绿体 ＣＯ２浓度 Ｃｃ

(μｍｏｌ ＣＯ２ / ｍｏｌ)

对照 ４０.０ ± ５.４ ａ １０６.３ ± ４.３ａ ０.１２ ± ０.０１ａ １０４.６ ± ２.６ａ
干旱 ２７.３ ± ３.４ ｂ ７２.９ ± ３.４ｂ ０.０３ ± ０.０１ｂ ８９.５ ± ６.４ ｂ
对照 ４５.１ ± １.８ａ １０５.０ ± ３.４ａ ０.１２ ± ０.０１ａ ９１.４ ± ７.６ ｂ
复水 １ ３１.７ ± １.１ｂ ８６.６ ± １.９ｂ ０.１３ ± ０.０１ａ １１４.６ ± ２.２ａ
对照 ４７.４ ± ５.２ａ １０５.７ ± ３.５ａ ０.１３ ± ０.０１ａ １０２.８ ± １.８ａ
复水 ３ ４０.１ ± ４.７ａ ９３.１ ± ６.０ａ ０.１２ ± ０.０１ａ １０３.９ ± ５.２ａ

图 ４　 光系统Ⅱ最大光化学量子效率(Ａ)、 光化学淬灭(Ｂ)、 实际光化学量子
效率(Ｃ)和电子传递速率(Ｄ)在实验期间的变化

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ(Ａ)ꎬ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ (Ｂ)ꎬ
ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ(Ｃ)ꎬ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ(Ｄ) ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
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表 ４　 干旱胁迫和复水期间‘８４Ｋ’叶绿素 ａ、 叶绿素 ｂ、 叶绿素(ａ ＋ ｂ)和叶绿素 ａ / ｂ的变化
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｃｈｌａꎬ Ｃｈｌｂꎬ Ｃｈｌ (ａ ＋ ｂ)ꎬ ａｎｄ Ｃｈｌａ / ｂ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｉｎ ‘８４Ｋ’

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｃｈｌａ
(ｍｇ / ｇ)

Ｃｈｌｂ
(ｍｇ / ｇ)

Ｃｈｌ(ａ＋ｂ)
(ｍｇ / ｇ) Ｃｈｌａ / ｂ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

干旱 １.３２ ± ０.０１ａ ０.８２ ± ０.０１ｂ ０.４３ ± ０.０３ａ ０.２５ ± ０.０３ｂ １.７５ ± ０.０２ａ １.０７ ± ０.０３ｂ ３.０８ ± ０.０３ａ ３.２７ ± ０.０２ａ

复水 １ １.３１ ± ０.０１ａ ０.９５ ± ０.０２ｂ ０.４５ ± ０.０４ａ ０.３５ ± ０.０３ｂ １.７６ ± ０.０３ａ １.３０ ± ０.０３ｂ ２.９１ ± ０.０４ａ ２.７１ ± ０.０２ａ

复水 ３ １.４０ ± ０.０１ａ １.３５ ± ０.０３ａ ０.４６ ± ０.０３ａ ０.４５ ± ０.０３ａ １.８６ ± ０.０３ａ １.８０ ± ０.０２ａ ３.０４ ± ０.０３ａ ３.００ ± ０.０４ａ

　 　 注: 同行不同字母代表对照和处理组间在 Ｐ < ０.０５ 水平上差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｓａｍｅ ｄａｙ (Ｐ < ０.０５) .

３　 讨论

本研究发现ꎬ ‘８４Ｋ’ 在干旱胁迫下 (第 ６ ｄ
时)ꎬ 净光合速率下降到对照的 ３５％ꎬ 气孔导度下

降到 １８％ꎬ 叶肉导度下降到 ２４％ꎬ 说明此时植物

的光合作用不完全由气孔导度决定ꎬ 还可能受叶肉

导度的制约ꎮ 此外ꎬ 光系统Ⅱ实际光化学淬灭、 光

系统Ⅱ实际光化学效率、 电子传递速率、 以及

Ｒｕｂｉｓｃｏ 最大羧化速率均显著下降ꎬ 但他们的下降

幅度小于净光合速率ꎬ 表明净光合速率降低主要由

气孔导度和叶肉导度降低引起ꎬ 实验结果与前人的

研究结论一致[２６ꎬ ２７]ꎮ
研究结果显示ꎬ ‘８４Ｋ’在复水第 １ ｄ 时叶肉导

度很快得到恢复ꎬ 但净光合速率、 气孔导度、 光化

学反应过程和羧化反应速度均没有及时复原ꎬ 表明

Ｒｕｂｉｓｃｏ 羧化作用和电子传递速率没有快速恢复或

植株碳固定能力受到损伤ꎮ 从 Ｃ ｉ指标的变化来看ꎬ
复水后光合作用并未受到 ＣＯ２供应的制约ꎬ 而是

受到光化学过程或羧化速度的影响ꎮ 因此ꎬ 植物对

干旱胁迫的响应机制比较相似ꎬ 而复水恢复的过程

因植物种类具有一定差异ꎮ 有研究表明ꎬ 野生烟草

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌ.)在复水时光合作用的恢复

主要取决于叶肉导度[９]ꎻ 代谢活动是棉花(Ｇｏｓ￣
ｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.)重度干旱后光合恢复的主要限

制因素[２８]ꎮ 本研究结果显示ꎬ 复水第 ３ ｄ 后ꎬ 植

株的光化学反应、 羧化反应、 叶肉导度和气孔导度

均恢复到对照水平ꎬ 光合作用也完全恢复ꎬ 说明在

干旱后期ꎬ 光合作用主要受到叶肉导度的限制ꎬ 恢

复浇水后ꎬ 光化学过程或羧化速度成为限制光合作

用的主要因素ꎮ
３􀆰 １　 光合作用对干旱胁迫和复水的响应

本研究发现ꎬ 干旱胁迫导致植株 Ｐｎ、 Ｇｓ和Ｇｍ

的下降速度要比复水后的恢复速度慢ꎮ 在胁迫第

６ ｄ 时 Ｐｎ降到 ４ ｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１左右ꎬ Ｇｓ降到

０􀆰０５ ｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ 说明 Ｇｓ可以作为评价杨

干旱胁迫程度的参考指标ꎮ Ｆｌｅｘａｓ 等[５] 的研究将

Ｇｓ作为决定杂交葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｂｅｒｌａｎｄｉｅｒｉ × Ｖ. ｒｕｐｅｓ￣
ｔｒｉｓ Ｌ.)干旱胁迫等级的指标ꎮ 也有研究发现ꎬ Ｇｓ

更依赖于环境条件(除水汽压差亏缺外) [２９]ꎬ 而且

气孔的打开和关闭受到环境信号和内源性激素的影

响[３０]ꎮ 然而ꎬ Ｇｍ对胁迫的响应还依赖于水通道蛋

白的调节[３０]ꎮ
研究表明ꎬ 干旱胁迫下ꎬ 气孔关闭可以导致植

物的 Ｇｓ和 Ｐｎ快速降低[１５]ꎮ 本研究通过分析 ＣＯ２

响应曲线发现ꎬ 在干旱胁迫后羧化效率(ＣＥ)显著

降低ꎬ 复水后没有恢复到对照水平ꎬ 说明复水后

ＣＯ２的利用效率及叶肉细胞光合机构的活性没有完

全恢复ꎮ 而 ＣＯ２饱和点高于对照ꎬ 可能是由于此

阶段 ＣＯ２浓度已不再是光合作用的主要限制因子ꎬ
而是受到 ＲＵＢＰ 再生速率的限制[２１]ꎮ 有报道发现ꎬ
在极端干旱条件下ꎬ Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性降低可导致

Ｖｃｍａｘ下降[３１]ꎮ 然而ꎬ 前人的研究[３２]采用转录组分

析ꎬ 发现干旱胁迫时植株 Ｒｕｂｉｓｃｏ 激酶、 卡尔文

循环酶、 光系统Ⅰ和光系统Ⅱ相关基因的表达反而

上调ꎮ 蛋白质组学分析也证实一些光合蛋白ꎬ 如

Ｒｕｂｉｓｃｏ 和 线 粒 体 甘 氨 酸 合 成 酶 的 复 合 蛋 白

(ＧＤＣ)也上调表达[３３]ꎮ Ｖｃｍａｘ和 Ｊｍａｘ在正常浇水植

株和胁迫植株中数值相同[３４]ꎬ 而且 Ｖｃｍａｘ在干旱胁

迫和恢复期间基本不变[１０]ꎮ Ｖｃｍａｘ在植株干旱期间

的降低可能是因为氧化应激影响 Ｒｕｂｉｓｃｏ[３５]ꎬ 或

在此期间 Ｒｕｂｉｓｃｏ 降解产物的存在[３６]ꎮ
３􀆰 ２　 叶绿素荧光对干旱胁迫和复水的响应

本研究发现ꎬ 叶绿素荧光 Ｊｆｌｕ和Ф ＰＳⅡ在干旱胁
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迫的第 ６ ｄ 降低ꎮ 可能是因为光系统Ⅱ中电子传递

的量子效率降低[１８]ꎬ 从而限制了 ＡＴＰ 的合成和

ＲｕＢＰ 的再生[３７]ꎬ 导致 Ｖｃｍａｘ的降低ꎮ 然而ꎬ 本研

究在整个实验中发现ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ 维持在 ０􀆰８０ 左右ꎬ
说明光系统Ⅱ对干旱胁迫的抵抗性强ꎮ 在山葡萄

(Ｖｉｔｉｓ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｒｕｐｒ.)中发现叶片的移动随叶片

水势的降低而增加ꎬ 以减少光捕获、 维持 ＰＳⅡ反

应中心的开放比例[３８]ꎮ 此外ꎬ 本研究中 ｑＰ、 Ｊｆｌｕ和

ФＰＳⅡ等参数ꎬ 在复水第 ３ ｄ 时全部恢复ꎬ 表明干

旱胁迫损害了植物的光反应以及光系统Ⅱ的功能ꎬ
但这个损伤在一定程度上是可逆的ꎮ

光合作用降低可能与干旱胁迫后叶绿素含量降

低有关ꎬ 此外ꎬ 叶绿素(ａ / ｂ)的比值在干旱后增

加ꎬ 这可能与光系统Ⅱ补光天线变小有关ꎬ 以保证

来自光系统Ⅱ的电子充足ꎬ 能够赶上光系统Ⅰ的激

发速率[３９]ꎮ 复水后ꎬ 植株叶绿素含量回升至对照

水平ꎬ 说明短期干旱胁迫对光系统Ⅱ反应中心的损

伤较小ꎮ 因此ꎬ 胁迫解除时ꎬ 光系统Ⅱ反应中心重

新开放ꎬ 捕获用于光化学反应的光能ꎬ 光合作用正

常ꎮ
３􀆰 ３　 干旱胁迫和恢复期间限制光合作用的因素

本研究发现ꎬ ‘８４Ｋ’的 Ｇｍ比 Ｇｓ值小ꎬ 这一现

象在木本植物中较为常见[５]ꎮ 有报道指出ꎬ 叶片

解剖结构对光合作用和 Ｇｍ值具有重要作用ꎬ 尤其

是 ＣＯ２在叶肉细胞中的扩散主要受到细胞壁和叶

绿体被膜厚度的限制[４０ꎬ ４１]ꎮ 此外ꎬ 种间 Ｇｍ的差

异还取决于每单位叶面积细胞间叶绿体的表面

积[４０]ꎮ
复水初期光合作用的恢复程度主要取决于物

种ꎬ 从基本不恢复的乳香黄连木(Ｐｉｓｔａｃｉａ ｌｅｎｔｉｓ￣
ｃｕｓ Ｌ.)到几乎全部恢复的补血草(Ｌｉｍｏｎｉｕｍ ｍａ￣
ｇａｌｌｕｆｉａｎｕｍ Ｌ. Ｌｌｏｒｅｎｓ) [６]ꎮ 从光合作用的恢复情

况看ꎬ 本研究推测其可能主要受到光化学淬灭和羧

化反应的限制ꎮ 这个观点与 Ｅｎｎａｈｌｉ 等[２８] 的研究
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