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叶黄素循环和 Ｄ１ 蛋白周转在毛竹叶片光保护中的作用
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摘　 要: 利用叶绿素荧光技术ꎬ 对强光胁迫下以及叶黄素循环抑制剂￣二硫苏糖醇(ＤＴＴ)和 Ｄ１ 蛋白合成抑制剂￣
硫酸链霉素(ＳＭ)处理后毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ (Ｃａｒｒ.) Ｌｅｈａｉｅ)的光抑制特征进行研究ꎮ 结果显示: 在夏季

中午强光或人为强光胁迫下ꎬ 毛竹叶片最大光化学效率 Ｆｖ / Ｆｍ均显著降低ꎻ 在下午光强减弱或黑暗、 弱光条件

下ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ可有效恢复ꎮ ＤＴＴ 和 ＳＭ 均可抑制毛竹叶片非光化学淬灭(ＮＰＱ)ꎬ 且 ＤＴＴ 效果明显优于 ＳＭꎮ 另外ꎬ
在强光下ꎬ ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理均能使毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ、 实际光化学效率 Ｙ(Ⅱ)和光化学淬灭 ｑＰ等荧光参数下降幅

度增大ꎮ 研究结果表明毛竹叶片具有完善的光破坏防御机制ꎬ ＮＰＱ 与叶黄素循环和 Ｄ１ 蛋白周转紧密关联ꎬ 在

叶片光保护机制中具有重要作用ꎮ
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　 　 光对植物具有双重作用ꎬ 一方面植物需要光能

来维持生命ꎬ 另一方面ꎬ 过多的光能会诱导活性氧

的产生ꎬ 对植物造成伤害[１]ꎮ 当植物光合器官吸

收的光能超过其所能利用的最大量时ꎬ 若过剩光能

不能及时耗散则会对光合系统造成光抑制或光破

坏ꎮ 为了减少或避免过剩光能对植物光合机构造成

伤害ꎬ 植物进化出了诸多光保护机制ꎬ 如通过避光

运动减少对光的吸收、 利用热耗散等耗散过剩光

能、 增加活性氧清除系统的活性等[２－５]ꎮ 研究表

明ꎬ 依赖于叶黄素循环热耗散和 Ｄ１ 蛋白周转是保

护光合机构免受光抑制伤害的主要途径[３ꎬ ６－８]ꎮ 当

光能过剩、 跨膜质子梯度增高时ꎬ 紫黄质在紫黄质

脱环氧化酶的催化下ꎬ 经过花药黄质转化为玉米黄

质ꎬ 以热能形式耗散过剩光能ꎻ 反之ꎬ 在暗中时ꎬ
玉米黄质在玉米黄质环氧化酶催化下ꎬ 经过花药黄

质转变成紫黄质[９]ꎮ 衡量热耗散能力的光系统Ⅱ
(ＰＳⅡ)叶绿素荧光参数￣非光化学淬灭(ＮＰＱ)与叶

黄素循环中的玉米黄质和花药黄质含量之和成正相

关[５ꎬ １０－１２]ꎮ
依赖叶黄素循环的热耗散并不是唯一的机

制ꎬ 因为利用叶黄素循环抑制剂二硫苏糖醇

(１ꎬ４￣ｄｉｔｈｉｏｔｈｒｅｉｔｏｌꎬ ＤＴＴ) 完全抑制叶黄素循环

后ꎬ 也未能完全阻断热耗散ꎬ 因此推测可能在

ＰＳⅡ反应中心存在另外一种耗散机制ꎬ 这种机制

可能与 Ｄ１ 蛋白周转有关[１３] ꎮ Ｄ１ 蛋白是构成 ＰＳ
Ⅱ反应中心的最基本框架ꎬ 由叶绿体 ｐｓｂＡ 基因

编码ꎬ 其不仅为 ＰＳⅡ反应中心电子传递辅助因

子提供结合位点ꎬ 维持 ＰＳⅡ反应中心结构的稳

定ꎬ 而且还参与原初电荷分离和电子传递ꎬ 在

ＰＳⅡ反应中心中起着非常重要的作用[１３ꎬ １４] ꎮ 与

类囊体膜上的其他蛋白相比ꎬ Ｄ１ 蛋白具有更快

的周转速率ꎬ 在正常条件下ꎬ 植物体内 Ｄ１ 蛋白

的合成和降解处于动态平衡之中ꎮ 研究表明ꎬ Ｄ１

蛋白合成抑制剂链霉素(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｉｎꎬ ＳＭ)能够

抑制叶绿体蛋白的合成ꎬ 从而抑制 Ｄ１ 蛋白的合

成与周转[１５] ꎮ ＳＭ 处理青花菜 (Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａ￣
ｃｅａ Ｌ. ｖａｒ. ｉｔａｌｉｃａ)叶片的结果显示ꎬ Ｄ１ 蛋白周

转在植物叶片光破坏防御中发挥着重要作用ꎬ 且

其作用大于叶黄素循环[６] ꎮ 因此ꎬ Ｄ１ 蛋白快速

周转在维持植物正常的 ＰＳⅡ生理功能中发挥着

重要的作用[１３ꎬ １６ꎬ １７] ꎮ
竹类植物是禾本科竹亚科一类常绿(少数竹种

在旱季落叶)浅根性植物ꎬ 具有生长速度快ꎬ 固碳

能力强等特点ꎬ 其广泛分布于热带、 亚热带地区ꎬ
是一类重要的森林资源ꎮ 然而ꎬ 在热带和亚热带地

区ꎬ 夏季经常处于高温强光状态ꎬ 在高温强光环境

下ꎬ 竹子同其它植物一样容易发生光抑制ꎮ 已有报

道从叶黄素循环分子机制方面开展对竹子光保护的

研究ꎬ 证明毛竹 ＶＤＥ(ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ｄｅ￣ｅｐｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＶＤＥ)能够催化紫黄质依次形成花药黄质和玉米黄

质[１８]ꎬ 过量表达毛竹 ＺＥＰ ( ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ ｅｐｏｘｉ￣
ｄａｓｅ)基因在增加了转基因拟南芥对强光敏感性的

同时ꎬ 也提高了转基因植株的耐旱性[１９]ꎮ ＤＴＴ 是

ＶＤＥ 的专一性抑制剂ꎬ 影响其生物活性ꎬ ＤＴＴ 处

理金镶玉竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ａｕｒｅｏｓｕｌｃａｔａ ｆ. ｓｐｅｃｔ￣
ａｂｉｌｉｓ)叶片影响其 ＰＳⅡ量子产量的比例ꎬ 使光保

护能力降低ꎬ 光损伤加重[２０]ꎮ 本研究以重要竹

种———毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ (Ｃａｒｒ.) Ｌｅｈａｉｅ)
为对象ꎬ 利用 ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理毛竹叶片ꎬ 分析

强光胁迫下叶片叶绿素荧光参数的变化ꎬ 揭示

处理对其 ＰＳⅡ功能的影响ꎬ 探讨叶黄素循环和

Ｄ１ 蛋白周转在竹类植物光保护中的作用ꎬ 以期

为竹类植物抗逆品种的选育和推广栽培提供理

论依据ꎮ

１　 实验材料

以从广西桂林购买的毛竹种子为材料ꎬ 在实验
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室内进行盆栽培养ꎮ 培养条件: 温度为 １８℃ ~
２５℃ꎬ 光周期为 １６ ｈ 光照 / ８ ｈ 黑暗ꎬ 光照强度为

２５０~３５０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 待毛竹实生苗长至 ６ 个

月左右时ꎬ 取顶端第 ３ 片完全展开的功能叶进行各

项指标的测定ꎮ

２　 实验方法

２􀆰 １　 毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ日变化的测定

选择夏季(８－９ 月)晴朗天气ꎬ 以室外适应 １
个月左右的毛竹实生苗为材料ꎬ 用竹条使其部分叶

片垂直接受太阳光直射ꎬ 从早上 ６︰００ 开始至傍

晚 １８︰００ 点结束ꎬ 每隔 １ ｈ 取部分受太阳光直射

的叶片进行叶绿素荧光参数测定ꎬ 测定重复 １２ ~
１５ 次ꎮ
２􀆰 ２　 强光处理毛竹叶片

选择长势基本一致的毛竹实生苗(约 ６ 个月大

小)ꎬ 将其分别放置在不同的光强 ( ３００、 ６００、
１２００、 １８００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下处理时间 ４ ｈꎬ 期间

每 １ ｈ 取部分样本进行叶绿素荧光参数测量ꎮ 测定

结束后放置弱光条件下恢复ꎬ 分别测定恢复 ２ ｈ 和

１２ ｈ 后的叶绿素荧光参数ꎮ 测定重复 １０ 次ꎮ
２􀆰 ３　 ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理

抑制剂处理: 选择与毛竹实生苗顶端大小类

似的第 ３ 片功能叶为材料ꎮ 首先将毛竹叶片从叶

柄基部剪下ꎬ 立刻分别浸入 １０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＤＴＴ 和

３ ｍｍｏｌ / Ｌ ＳＭ 中ꎬ 并在弱光(约 １５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１)下放置 ５ ~ ６ ｈꎬ 使抑制剂随蒸腾作用进入叶

片中ꎮ 同时以去离子水为对照(ＣＫ)ꎮ
强光处理: 抑制剂处理后ꎬ 选择叶片中部将

其打成叶圆片(直径 １􀆰２ ｃｍ)ꎬ 然后把叶圆片正面

朝上ꎬ 漂浮在 ２５℃恒温水浴上ꎬ 以保证叶片及时

吸收水分ꎬ 维持形态ꎮ 采用 １２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

的强光进行 ４ ｈ 光照处理ꎬ 同时设置弱光 (约
１５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)处理为对照ꎮ 每 １ ｈ 取部分样

本进行叶绿素荧光参数测定ꎮ 强光处理后ꎬ 将叶

圆片放置在弱光处进行恢复ꎬ 分别测定恢复 １、
２、 ４、 ８ ｈ 后的叶绿素荧光参数ꎮ 每个时间点选择

１０ ~ １２ 个叶片ꎬ 取圆片进行测定ꎮ
２􀆰 ４　 叶绿素荧光参数测定

利用调制式叶绿素荧光仪 Ｄａｕｌ￣ＰＡＭ￣１００ 进

行叶绿素荧光参数的测定ꎮ 首先对叶片样品进行

２０ ｍｉｎ 暗处理ꎬ 先测量获得最小荧光(Ｆｏ)和最大

荧光(Ｆｍ)ꎬ 然后根据仪器操作软件设置进行荧光

诱导动力学曲线测定ꎬ 获得对应活化光下的最大荧

光(Ｆ ′
ｍ )ꎮ 根据测量得到 Ｆｏ、 Ｆｍ和 Ｆ ′

ｍ 等数据计算

ＰＳⅡ最大光化学效率 Ｆｖ / Ｆｍ ＝(Ｆｍ－Ｆｏ) / Ｆｍ、 实际

光化学效率 Ｙ(Ⅱ)＝ (Ｆ ′
ｍ －Ｆｏ) / Ｆ ′

ｍ 和非光化学淬

灭 ＮＰＱ＝(Ｆｍ － Ｆ ′
ｍ ) / Ｆ ′

ｍ 等荧光参数ꎮ 同时使用

Ｄａｕｌ￣ＰＡＭ￣１００ 进行快速光响应曲线测量ꎬ 并获取

相应数据ꎮ 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件进行数据统计分

析ꎬ ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ５ 作图ꎮ

３　 结果与分析

３􀆰 １　 毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ的日变化

植物遭受光抑制程度可以用 ＰＳⅡ的最大光化

学效率 Ｆｖ / Ｆｍ来衡量ꎬ 发生光抑制时其 Ｆｖ / Ｆｍ会明

显降低ꎮ 本研究结果显示(图 １: Ａ)ꎬ 在夏季晴

天ꎬ 随着太阳光照强度的增强ꎬ 毛竹叶片的 Ｆｖ / Ｆｍ

A

#$ #$
Time of day Time of day

Li
gh

t i
nt

en
si

ty

Li
gh

t i
nt

en
si

ty

B

!
%
&
Ⅱ
(
)
!
*
+
,
-

!
%
&
Ⅱ
(
)
!
*
+
,
-

F
F

v
m

/

F
F

v
m

/

1.00

0 80.

0.60

0.40

0.20

0.00

1.00

0 80.

0.60

0.40

0.20

0.00

2000 2500

1500
1500

1000
1000

500 500

0 0

!
"
(μ

ol
·m

·s
)

-2
-1

m

!
"
(μ

ol
·m

·s
)

-2
-1

m

6:0
0

6:0
0

7:0
0

7:0
0

8:0
0

8:0
0

9:0
0

9:0
0

10
:00

10
:0011

:00
11

:0012
:00

12
:0013

:00
13

:0014
:00

14
:0015

:00
15

:0016
:00

16
:0017

:00
17

:0018
:00

18
:00

2000

F Fv m/
!"

F Fv m/
!"

Ａ: 正常情况－晴天ꎻ Ｂ: 特殊情况－雷阵雨天ꎮ
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图 １　 夏季毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ的日变化
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｆｖ / Ｆｍ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｉｎ ｓｕｍｍｅｒ
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急剧下降ꎬ 至光照最强的 １０ ∶ ００ 时至 １４ ∶ ００ 时ꎬ
降到最低ꎬ 最大降幅为 ２４􀆰７１％ꎻ １４︰００ 后太阳光

照强度减弱ꎬ 叶片 Ｆｖ / Ｆｍ逐渐升高ꎬ 获得恢复ꎮ 此

外ꎬ 太阳光照强度的突然变化也会影响毛竹 Ｆｖ / Ｆｍ

的改变ꎬ 例如午间出现短暂的雷雨ꎬ 期间太阳光照

强度急剧下降ꎬ 结果毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ出现快速短暂

的上升恢复(图 １: Ｂ)ꎮ 以上结果说明ꎬ 在自然条

件下ꎬ 一般午间(１０︰００－１４︰００)太阳光照强烈

时ꎬ 毛竹叶片会发生严重的光抑制ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ下降ꎮ
同时伴随着太阳光照强度的减弱ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ能够逐

渐恢复ꎬ 这表明短期的强光不会对毛竹叶片光合

机构造成破坏ꎬ 植物本身具有防御强光光破坏的

能力ꎮ
３􀆰 ２　 强光下毛竹的光抑制特征

不同光照强度处理影响叶片 Ｆｖ / Ｆｍ的研究结果

显示ꎬ 在 ６００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的光强下ꎬ 毛竹叶片

Ｆｖ / Ｆｍ略有降低ꎬ ４ ｈ 后 Ｆｖ / Ｆｍ 达到最低值 ０􀆰７６ꎬ
但并未发现显著变化ꎬ 表明此时毛竹未发生明显光

抑制ꎻ 当光强增加至 １２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ 经过

４ ｈ 后 Ｆｖ / Ｆｍ 明显低于未处理 ( ０ ｈ)ꎬ 下降了

２４􀆰７％ꎬ 说明该强光条件可以对毛竹叶片造成明显

的光抑制ꎬ 经过 １２ ｈ 的恢复可以达到正常水平ꎬ
表示毛竹叶片自身具有光保护机制ꎻ 在 １８００ μｍｏｌ􀅰
ｍ－２􀅰ｓ－１的光强下ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ随光照时间增加急剧下

降ꎬ ４ ｈ 后 Ｆｖ / Ｆｍ下降到最低ꎬ 约为 ０􀆰３０ꎬ 发生了

严重的光抑制ꎻ 经 １２ ｈ 的弱光恢复ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ未能得

到有效恢复(图 ２: Ａ)ꎮ 说明 １８００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

的强光引起的光抑制对毛竹光合机构造成了严重的

伤害ꎬ 导致 Ｆｖ / Ｆｍ不能恢复到接近正常的水平ꎮ

本研究选择 １２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１强光为胁迫条

件ꎬ 进一步分析发现ꎬ 随着强光胁迫时间的延长ꎬ
用于光化学反应的能量占 ＰＳⅡ所吸收光能的比例ꎬ
即 Ｙ(Ⅱ)逐渐下降ꎬ 说明光抑制程度加重ꎮ 毛竹

叶片的非光化学淬灭(ＮＰＱ)明显增加ꎬ ＮＰＱ 由

处理前(０ ｈ)的 ０􀆰８７ 上升到处理 ４ ｈ 时后的 ２􀆰７３
(图 ２: Ｂ)ꎮ 表明强光条件下ꎬ ＮＰＱ 能有效耗散

过剩能量ꎬ 以热能的形式散失ꎬ 最终起到光保护

的效果ꎮ
３􀆰 ３　 抑制叶黄素循环和 Ｄ１ 蛋白周转对强光下毛

竹叶片叶绿素荧光参数的影响

毛竹叶片 ＮＰＱ 诱导￣弛豫动力学曲线分析结果

显示ꎬ 在 １０７５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的活化光下ꎬ 毛竹叶

片(ＣＫ)ＮＰＱ 在 ３ ｍｉｎ 内快速被诱导ꎬ 并到达峰值

２􀆰０ 左右ꎻ 相比之下ꎬ 经 ＤＴＴ 处理后的叶片ꎬ 表现

出较低的 ＮＰＱꎬ 最高值约为 ０􀆰８ꎬ 且 ＮＰＱ 主要在

开始的 １ ｍｉｎ 之内快速上升ꎬ 随后趋向平稳状态ꎻ
而 ＳＭ 处理的毛竹叶片ꎬ 其 ＮＰＱ 的变化介于 ＣＫ
和 ＤＴＴ 之间ꎬ 在平稳期 ＮＰＱ 约为 １􀆰５(图 ３: Ａ)ꎮ
进一步分析毛竹叶片在不同光照强度下的 ＮＰＱꎬ
结果表明ꎬ 随着光强增加ꎬ ＣＫ 和 ＳＭ 的 ＮＰＱ 也

逐渐增加ꎬ 当光强在 １５００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ 时ꎬ 其

ＮＰＱ 分别到达 ２􀆰７６ 和 ２􀆰０１ꎬ 但两者差异不显著ꎻ
但是 ＤＴＴ 处理后ꎬ 毛竹叶片 ＮＰＱ 在不同的光强下

差异较小ꎬ 最大 ＮＰＱ 仅 １􀆰２９ꎬ 较 ＣＫ 显著下降

(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 为 ＣＫ 的 ４６􀆰７％(图 ３: Ｂ)ꎮ 研究结

果表明ꎬ ＤＴＴ 可以显著减少毛竹叶片的 ＮＰＱꎬ 即

显著影响依赖叶黄素循环的热耗散能力ꎬ 而 ＳＭ 对

毛竹叶片的 ＮＰＱ 有影响ꎬ 但效果没有 ＤＴＴ 显著ꎮ
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图 ２　 强光对毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ、 Ｙ(Ⅱ)和 ＮＰＱ 的影响
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　 　 在 １２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１强光胁迫条件下ꎬ 随强

光处理时间延长ꎬ 对照组(ＣＫ)叶片的 Ｆｖ / Ｆｍ持续

降低ꎬ 与处理前(０ ｈ)相比ꎬ 处理 ４ ｈ 后降低了

３１􀆰２％(图 ４)ꎬ 表明强光下毛竹叶片发生了明显的

光抑制ꎮ 而经 ＤＴＴ 处理的毛竹叶片ꎬ 在强光胁迫

下ꎬ 其 Ｆｖ / Ｆｍ急剧下降ꎬ ４ ｈ 后降低了 ６６􀆰６％ꎬ 明

显低于 ＣＫꎮ 由此可见ꎬ 通过 ＤＴＴ 处理抑制了毛竹

叶片中紫黄质脱环氧化酶的活性ꎬ 进而影响叶黄素

循环及依赖于叶黄素循环的热耗散ꎬ 从而加重毛竹

叶片的光抑制程度ꎮ 在弱光恢复过程中ꎬ 两者的

Ｆｖ / Ｆｍ都逐渐上升得到恢复ꎬ 但是恢复程度不同ꎬ
经过 ８ ｈ 的弱光恢复ꎬ ＣＫ 的 Ｆｖ / Ｆｍ恢复到强光处

理前的 ７９􀆰５％ꎬ 而 ＤＴＴ 处理的毛竹叶片其 Ｆｖ / Ｆｍ

只恢复到 ５９􀆰５％ꎬ 明显低于 ＣＫꎮ 说明毛竹叶片本

身具有完善的光保护机制ꎬ 且叶黄素循环在毛竹叶

片的光保护机制中具有重要的作用ꎮ 此外ꎬ ＳＭ 抑

制 Ｄ１ 蛋白合成ꎬ 阻碍 Ｄ１ 蛋白周转后ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ急

剧下降ꎬ 处理 ４ ｈ 后降低了 ７２􀆰５％ꎬ 这与 ＤＴＴ 处

理的类似ꎬ 显著低于 ＣＫꎮ 同样ꎬ 在弱光条件下恢

复ꎬ 经 ＳＭ 处理后的叶片 Ｆｖ / Ｆｍ恢复了 ４４􀆰１％ꎬ 显

著低于 ＤＴＴ 处理和 ＣＫꎮ
同时ꎬ 在弱光条件下ꎬ ＣＫ 和分别经 ＤＴＴ 和

ＳＭ 处理的毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ均未发生明显变化ꎬ 三

者间 也 没 有 明 显 差 异ꎬ 一 直 维 持 在 ０􀆰７７８ ~
０􀆰８０６ꎬ 说明是强光造成光抑制ꎬ 引起毛竹叶片的

Ｆｖ / Ｆｍ下降ꎮ
本研究发现ꎬ 强光处理 １ ｈꎬ ＣＫ 和经 ＤＴＴ 或

ＳＭ 处理的毛竹叶片的 Ｙ(Ⅱ)都出现快速降低ꎬ 分

别降低了 ４０􀆰２％、 ５６􀆰６％和 ５５􀆰７％ꎬ １ ｈ 后ꎬ 随着

处理时间的延长ꎬ 均出现持续缓慢降低ꎬ 总体来
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看ꎬ ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理后毛竹叶片的 Ｙ(Ⅱ)降低幅度

整体大于 ＣＫ(图 ５: Ａ)ꎮ
光化学淬灭 ｑＰꎬ 反映的是 ＰＳⅡ反应中心的开

放程度ꎬ 同 Ｙ(Ⅱ)的变化趋势一样ꎮ 强光处理下ꎬ
ＣＫ 和经 ＤＴＴ 或 ＳＭ 处理的毛竹叶片 ｑＰ较强光处

理前(０ ｈ)均发生明显下降ꎬ 在前 １ ｈ 之内ꎬ 三者

都先发生明显下降ꎬ 但随后 ＣＫ 的 ｑＰ下降趋向平

稳ꎬ 而 ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理的 ｑＰ则继续下降ꎬ ４ ｈ 后ꎬ
分别下降了 ６０􀆰４％和 ４４􀆰１％ꎬ 下降幅度明显大于

ＣＫ(３０􀆰５％)(图 ５: Ｂ)ꎮ
Ｆ ′

ｖ / Ｆ ′
ｍ 光适应下 ＰＳⅡ的最大光化学效率ꎬ 表

示在存在热耗散的情况下 ＰＳⅡ反应中心完全开放

时的光化学效率ꎮ 在强光处理下ꎬ ＣＫ 和经 ＤＴＴ 或

ＳＭ 处理的毛竹叶片 Ｆ ′
ｖ / Ｆ ′

ｍ 在前 １ ｈ 内均出现快

速下降ꎬ 随着强光处理时间的增加ꎬ 其下降趋势均

趋向平稳ꎬ 总的来看ꎬ ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理后毛竹叶片

的 Ｆ ′
ｖ / Ｆ ′

ｍ 降低幅度高于 ＣＫ(图 ５: Ｃ)ꎮ

本研究根据叶绿素荧光参数可将 ＰＳⅡ的光量

子产量分成 ３ 部分ꎬ 实际光量子产量 Ｙ(Ⅱ)、 调节

性能量耗散量子产量 Ｙ(ＮＰＱ)和非调节性能量耗

散量子产量 Ｙ(ＮＯ)ꎮ 对毛竹叶片经过 ＤＴＴ 或 ＳＭ
处理后进行 ５３０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１活化光光强下的荧

光诱导测量ꎬ 结果显示(图 ６)ꎬ 在不同的处理条件

下ꎬ Ｙ(Ⅱ)、 Ｙ(ＮＰＱ)和 Ｙ(ＮＯ)三者在照光的前

６０ ｓ 都发生了明显改变ꎬ Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(ＮＰＱ)增加ꎬ
Ｙ(ＮＯ)减少ꎻ 照光 ６０ ~ １２０ ｓ 期间ꎬ 三者之间所

占的比例趋向平稳ꎻ １２０ ｓ 后三者各自所占比例基

本达到平稳ꎮ 在平稳状态下ꎬ 与 ＣＫ 相比ꎬ ＤＴＴ 和

ＳＭ 处理后的毛竹叶片的 Ｙ(ＮＰＱ)明显减少ꎬ 约从

５５％减少至 ３０％ꎻ 而 Ｙ(Ⅱ)与 ＣＫ 基本保持一致ꎬ
约为 １５％ꎬ 因为 Ｙ(Ⅱ)＋ Ｙ(ＮＰＱ)＋ Ｙ(ＮＯ)＝ １ꎬ
所以 ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理后毛竹叶片的 Ｙ(ＮＯ)比例相

应增加ꎬ 从约 ３０％增加至 ５５％(图 ６)ꎮ 研究结果

表明ꎬ ＤＴＴ 和 ＳＭ 处理影响了 ＰＳⅡ光量子产量的
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图 ６　 ＤＴＴ和 ＳＭ对毛竹叶片光能分配参数的影响
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比例ꎮ

４　 讨论

强光往往使植物光合机构吸收的光能过剩ꎬ 若过剩

光能没有耗散掉ꎬ 则会引起光抑制ꎬ 从而对其造成

伤害ꎮ 目前ꎬ 叶绿素荧光参数 ＰＳⅡ最大光化学效

率 Ｆｖ / Ｆｍ 是一个简单快速衡量光抑制程度的指

标[６]ꎮ 自然条件下ꎬ 植物的光抑制广泛存在ꎬ 一

般夏季午间强光下青花菜[６]、 银杏(Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ
Ｌ.) [２１]、 水稻 ( Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [２２]、 温 州 蜜 柑

( Ｃｉｔｒｕｓ ｕｎｓｈｉｕ Ｍａｒｃ.) [２３] 和 睡 莲 ( Ｎｙｍｐｈａｅａ
Ｌ.) [２４]等植物都有光抑制发生ꎬ 其特征是随着太阳

光照的增加ꎬ 其 Ｆｖ / Ｆｍ降低ꎬ 中午光照最强时 Ｆｖ /
Ｆｍ最小ꎻ 当光照变弱时其 Ｆｖ / Ｆｍ则能快速恢复ꎮ 本

研究发现ꎬ 毛竹叶片在强光下容易发生光抑制ꎬ 而

在太阳光照强度减弱或强光处理后弱光恢复条件

下ꎬ 毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ都能获得恢复ꎬ 与上述植物特

征相似ꎮ
依赖于叶黄素循环的热耗散是植物耗散过剩光

能、 避免光抑制发生的重要途径之一ꎬ 热耗散可以

用叶 绿 素 荧 光 参 数 非 光 化 学 淬 灭 ＮＰＱ 来 衡

量[５ꎬ ２５－２７]ꎮ ＮＰＱ 与叶黄素循环中的组分玉米黄质

和花药黄质的含量之和呈正相关ꎬ 且玉米黄质能直

接淬灭激发态叶绿素ꎬ 以热的形式耗散激发

能[５ꎬ ２６]ꎮ 叶黄素循环中的关键酶 ＶＤＥ 的缺失或其

活性受到抑制都会影响 ＮＰＱꎬ 如拟南芥 (Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ)ＶＤＥ 功能缺失突变体

ｎｐｑ１ꎬ 不能有效的将紫黄质转变成玉米黄质ꎬ 与

正常野生型相比ꎬ 表现出较低的 ＮＰＱ 值[２８]ꎮ 另

外ꎬ 转黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.)ＣｓＶＤＥ 反义基因

的转基因拟南芥ꎬ 在强光下其 ＮＰＱ 被抑制ꎬ 表现

与拟南芥突变体 ｎｐｑ１ 相似ꎬ 同时 Ｆｖ / Ｆｍ也明显降

低[２９]ꎮ 目前ꎬ ＶＤＥ 的抑制剂 ＤＴＴ 已广泛应用于叶

黄素循环研究[３０ꎬ ３１]ꎮ 本研究利用 ＤＴＴ 处理毛竹叶

片ꎬ 导致强光下其 Ｙ(Ⅱ)、 ｑＰ和 Ｆ ′
ｖ / Ｆ ′

ｍ 等的下降

幅度增大ꎬ 这与青花菜[６]、 金镶玉竹[２０]、 大豆

(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ.) [３０] 中的研究结论一致ꎬ 说明

ＤＴＴ 处理可加剧强光对毛竹叶片 ＰＳⅡ反应中心的

光破坏ꎬ 表明叶黄素循环在毛竹叶片光保护机制中

具有重要作用ꎮ Ｙ(ＮＰＱ)是植物光保护能力的有效

指标ꎬ 其值的增加反应 ＰＳⅡ接受的光能过剩ꎬ 同

时还说明 ＰＳⅡ仍可以通过调节性机制来保护自身

免遭光伤害[２７ꎬ ３２]ꎮ Ｙ(ＮＯ)表示的是由于光钝化所

引起的非调节性的量子产量ꎬ Ｙ(ＮＯ)较大表示光

化学能量转换和自我保护调节机制均较弱ꎬ 说明植

物无法耗散过多的光能ꎬ 植物已经受到伤害或者即

将造成光损伤[２７ꎬ ３３]ꎮ 本研究证明 ＤＴＴ 处理增大了

光能向 Ｙ(ＮＯ)途径分配并抑制了 Ｙ(ＮＰＱ)机制的

正常运转ꎬ 从而降低了毛竹叶片的光保护能力ꎮ
Ｄ１ 蛋白快速周转也是一种光保护机制[１３] ꎮ

本研究利用 Ｄ１ 蛋白合成抑制剂 ＳＭ 抑制 Ｄ１ 蛋白

合成ꎬ 阻碍 Ｄ１ 蛋白周转后ꎬ 毛竹叶片 ＮＰＱ 有略

微的降低ꎬ 但下降幅度明显小于 ＤＴＴ 处理ꎬ 说明

ＮＰＱ 主要和叶黄素循环有关ꎮ 此外ꎬ 在强光处理

下ꎬ 毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ急剧下降ꎬ 处理 ４ ｈ 后降低

了 ７２􀆰５％ꎬ 略大于 ＤＴＴ 处理 (降低了 ６６􀆰６％)ꎮ
弱光恢复中ꎬ ＳＭ 处理的毛竹叶片 Ｆｖ / Ｆｍ只恢复

了 ４４􀆰１％ꎮ 说明 ＳＭ 处理可加剧强光对毛竹叶片

ＰＳⅡ反应中心的光破坏ꎬ 且 ＳＭ 处理的破坏程度

大于 ＤＴＴ 处理ꎬ 表明 Ｄ１ 蛋白周转在毛竹叶片光

保护机制中也具有重要的作用ꎬ 且作用大于叶黄

素循环ꎬ 这与青花菜[６] 、 桑(Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ Ｌ.) [８]

等的研究结果一致ꎮ 此外ꎬ ＳＭ 处理也能使毛竹

叶片的Ｙ(Ⅱ)、 ｑＰ 和 Ｆ ′
ｖ / Ｆ ′

ｍ 的下降幅度增大ꎬ
改变毛竹叶片 ＰＳⅡ的光量子产量的分配ꎬ 促使

Ｙ(ＮＯ)增加、 Ｙ(ＮＰＱ) 减少ꎬ 且与 ＤＴＴ 处理比

较ꎬ Ｙ(ＮＯ) 增加或 Ｙ (ＮＰＱ) 减少的幅度更大ꎬ
这进一步说明 Ｄ１ 蛋白周转在毛竹叶片光保护机

制中作用大于叶黄素循环ꎮ 但在 ＳＭ 和 ＤＴＴ 处理

中 Ｙ(Ⅱ)、 ｑＰ和 Ｆ ′
ｖ / Ｆ ′

ｍ 等的下降幅度存在差异ꎬ
其原因还有待进一步研究ꎮ
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