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两种红树植物不同种源幼苗对
模拟高温热浪的光合生理响应差异
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摘　 要: 以来自中国广西(较低纬度) 和日本冲绳(较高纬度) 两个地理种群的耐冷秋茄(Ｋａｎｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ

Ｓｈｅｕｅꎬ Ｈ. Ｙ. Ｌｉｕ ＆ Ｊ. Ｙｏｎｇ)和耐热木榄(Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ (Ｌ.)Ｓａｖｉｇｎｙ)为材料ꎬ 测定其光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)
和光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)活性参数、 叶黄素循环组分和叶绿素 ａ、 ｂ 的含量ꎬ 并分析他们经高温处理后光合生理响应

的差异ꎮ 结果显示: 高温处理使植物 ＰＳⅡ最大光化学潜能(Ｆｖ / Ｆｍ)显著降低ꎬ 降低幅度为较低纬度种群 < 较高

纬度种群、 木榄幼苗 < 秋茄幼苗ꎻ Ｐ７００ 氧化还原状态(Ｐｍ)降低ꎬ 降低幅度为较低纬度种群 < 较高纬度种群ꎻ
叶片非光化学猝灭(ＮＰＱ)升高ꎬ 表现为较低纬度种群 > 较高纬度种群、 木榄幼苗 > 秋茄幼苗ꎮ 高温处理引起叶

黄素库容量(Ｖ ＋ Ａ ＋ Ｚ)和脱环氧化状态(Ａ ＋ Ｚ) / (Ｖ ＋ Ａ ＋ Ｚ)升高ꎬ 表现为较低纬度种群 > 较高纬度种群ꎻ
(Ａ ＋ Ｚ) / (Ｖ ＋ Ａ ＋ Ｚ)与 Ｆｖ / Ｆｍ负相关ꎬ 而与 ＮＰＱ 正相关ꎮ 常温恢复第 ２ ｄꎬ 高纬度种源秋茄幼苗 Ｆｖ / Ｆｍ仍为

０􀆰６９ꎬ 表明其 ＰＳⅡ受到不可逆的损伤ꎬ 而其余种源幼苗的 Ｆｖ / Ｆｍ均恢复到正常水平ꎬ 且所有种源幼苗仍保持较

高的 ＮＰＱ 以及叶黄素脱环氧化比率ꎬ 起光保护作用ꎮ 与萨瓦纳和地中海型生境相比ꎬ 红树林有最大的叶黄素

库ꎮ 研究结果表明ꎬ 低纬度种群对高温胁迫具有较高的适应性ꎬ 部分原因是叶黄素循环具有较强的光保护作用ꎬ
物种及种源间存在耐冷和耐热性的权衡ꎮ
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ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｅｄ ａ ｎｏｖｅｌ ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ
ｗｈｉｃｈ ｈａｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅｉｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｎｇｒｏｖｅꎻ Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍｓꎻ Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ ｃｙｃｌｅꎻ Ｐｒｏｖｅ￣
ｎａｎｃｅ

　 　 全球气候变化加剧了极端气候事件的发生ꎬ 其

中极端高温事件(指温度超过 ３５℃ ~ ３８℃的天气)
的频率、 强度和持续时间都在增加[１ꎬ ２]ꎮ 极端高温

事件可能会对物种的生存、 生态系统的功能和多样

性造成负面影响ꎬ 因此确定植物应对高温的生理响

应和适应机制十分必要[３]ꎮ
植物的光合作用是对高温胁迫最敏感的生理反

应之一[４]ꎮ 超过光合作用的最适温度会造成 Ｒｕｂｉ￣
ｓｃｏ 等相关酶活性的失活[５]ꎬ 当叶片温度超过

４２℃会增加类囊体膜的流动性和导致蛋白质变性ꎬ
从而造成光合机构直接损伤[６]ꎮ 在植物光合作用

的光反应和暗反应都受到影响的情况下ꎬ 植物光合

系统遭受过剩光能胁迫ꎬ 导致过量产生活性氧分

子ꎬ 破坏生物膜ꎮ 胁迫条件下增加以叶黄素循环为

主的非光化学猝灭ꎬ 可以耗散过剩的光能ꎬ 避免造

成光合机构的损伤[７]ꎮ 叶黄素循环是指通过去环

氧化紫黄质(Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎꎬ Ｖ)转化成环氧玉米黄质

(Ａｎｔｈｅｒａｘａｎｔｈｉｎꎬ Ａ)和玉米黄质(Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎꎬ Ｚ)
的过程ꎬ 伴随着非辐射性能量耗散[８ꎬ ９]ꎮ 玉米黄质

在调节太阳能转化为光合作用产物的效率以及抗氧

化过程也起非常重要的作用[１０]ꎮ 尽管关于高温胁

迫条件下叶黄素循环的光保护作用已有一些报

道[１１－１３]ꎬ 但叶黄素循环对不同生境植物在高温胁

迫条件下的光保护作用尚需要进一步研究ꎮ
红树植物生长在热带、 亚热带海岸地区的潮间

带ꎬ 常年受周期性含盐的海水浸淹ꎬ 长期遭受生理

干旱ꎬ 并且伴随高温、 强光的胁迫ꎮ 目前ꎬ 高温是

造成红树植物死亡的一个重要原因[１４]ꎮ 红树林在

全球覆盖总面积虽小ꎬ 但纬向范围大ꎬ 其分布范围

从北纬 ３２􀆰２８°(百慕大)延伸至南纬 ３８􀆰４５°(东澳

大亚) [１５]ꎮ 纬度代表了一个复杂的环境梯度ꎬ 沿着

纬度梯度分布的同一物种的植物性状存在种内差

异[１６]ꎮ 已有研究表明ꎬ 红树植物南北种群的耐寒

性存在显著差异ꎬ Ｃｏｏｋ￣Ｐａｔｔｏｎ[１７] 通过比较美国佛

罗里达东海岸 ３ 种不同红树植物冷冻事件过后的光

合生理指标ꎬ 发现北部地区的种群耐寒性高于南部

地区种群ꎮ 然而关于红树植物耐热性差异的研究未

见过详细报道ꎮ
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根据红树植物对气温的适应范围ꎬ 秋茄(Ｋａｎ￣
ｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ Ｓｈｅｕｅꎬ Ｈ. Ｙ. Ｌｉｕ ＆ Ｊ. Ｙｏｎｇ)被划

分为抗低温广布种ꎬ 而木榄(Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉ￣
ｚａ (Ｌ.)Ｓａｖｉｇｎｙ)被视为嗜热广布种[１８]ꎬ 关于这两

种红树植物耐热性的种间差异鲜有报道ꎮ 因此ꎬ 本

研究以红树植物秋茄和木榄为研究对象ꎬ 通过测定

不同纬度种源地两种植物的幼苗对模拟高温热浪胁

迫的光合生理反应ꎬ 包括重要的光保护机制叶黄素

循环ꎬ 阐明以下 ３ 个问题: (１)与高纬度种群相

比ꎬ 同种红树植物低纬度种群是否表现出较高的耐

热性ꎻ (２)与木榄幼苗相比ꎬ 耐寒性较高的秋茄幼

苗是否表现出较低的耐热性ꎻ (３)叶黄素循环对高

温下的红树植物是否有重要的光保护作用ꎮ 研究结

果旨在为热带、 亚热带植物适应气候变化机制的探

索提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

于２０１６年６－９月ꎬ 从中国广西山口(２１°２９′５２􀆰５″Ｎꎬ
１０９°４５′４０􀆰０″Ｅ)、 日本冲绳屋我地(２６°３９′１９􀆰３″Ｎꎬ
１２８°００′３９􀆰０″Ｅ)采集木榄成熟果实ꎻ 从中国广西北

海(２１°２５′１２􀆰４″Ｎꎬ １０９°１２′４４􀆰９″Ｅ)、 日本冲绳新

福花桥(２６°２７′２７􀆰７″Ｎꎬ １２７°５６′２２􀆰８″Ｅ)采集秋茄

成熟果实ꎬ 消毒后播种在高 ３０ ｃｍ、 直径 ２０ ｃｍ
的聚乙烯塑料盆内(表 １)ꎮ 盆内装有 ３ ｋｇ 自然风

干的滩涂淤泥ꎬ 每个盆内种植 １ 株ꎬ 在广西大学林

学院实验教学基地的(２２°５０′４４″Ｎꎬ １０８°１７′２０″Ｅ)
温室进行培养ꎬ 期间用 ０􀆰５ ｍｏｌ / Ｌ Ｈｏａｇｌａｎｄ’ ｓ 营

养液和 ０􀆰２ ｍｏｌ / Ｌ 的 ＮａＣｌ 溶液每周 １ 次浇灌幼苗ꎬ
其它时间用淡水浇灌ꎬ 以保持恒定的水分ꎮ
１􀆰 ２　 实验设计

于 ２０１９ 年ꎬ 选取生长健壮、 长势均匀一致的

红树苗各 ５ 株为材料ꎬ 放置步入式人工气候室

(ＣＭＰ ６０５０ꎬ 加拿大)ꎮ 根据红树植物的生长特性

以及热带地区夏季极端高温天气条件ꎬ 将温度处理

为: 高 温 ( ４５℃/ ３５℃ꎬ 昼 /夜 )、 常 温 ( ３５℃/
２５℃ꎬ 昼 /夜ꎬ 也为预处理和恢复处理期间生长温

度)ꎻ 白天光强均 １０００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ 处理周

期为 １２ ｈ / １２ ｈ(昼 /夜)ꎬ 白天起止时间为 ８ ∶ ００ －
１８∶ ００ꎬ 晚上起止时间为 １８ ∶ ００ － ８ ∶ ００ꎮ 室内相

对湿度维持在 ７０％左右ꎮ 分别进行预处理ꎬ 高温

和恢复处理各 ２ ｄꎬ 在高温处理前 １ ｄ、 高温处理

的第 ２ ｄ、 恢复处理的第 ２ ｄꎬ 进行叶绿素荧光参

数测定和叶片的采集ꎮ
１􀆰 ３　 叶绿素荧光参数的测定

参考 Ｋｒａｍｅｒ 等[１９] 的方法ꎬ 在人工气候室内ꎬ
使用 Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００ 测量系统(Ｗａｌｚꎬ 德国)进行

叶绿素荧光参数和 Ｐ７００ 吸收变化测定ꎮ 植株叶片

经 ３０ ｍｉｎ 暗处理后ꎬ 测定初始荧光(Ｆｏ)和最大荧

光(Ｆｍ)ꎮ 随后打开内源光化光(４００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１) １０ ｍｉｎ 后获得光适应后的叶绿素最小荧光

(Ｆｏ′)、 光适应后的最大荧光(Ｆｍ′)和叶绿素稳态

荧光(Ｆｓ)ꎮ ＰＳⅡ最大光化学效率 Ｆｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ －
Ｆｏ) / Ｆｍꎬ 非光化学猝灭系数 ＮＰＱ ＝(Ｆｍ－ Ｆｍ′) /
Ｆｍ′ꎮ

参考 Ｈｕａｎｇ 等[２０] 的方法对 ＰＳⅠ的光吸收进

行测定ꎬ 使 Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００ 测量系统 (Ｗａｌｚꎬ 德

国) 的双通道波长单元 (８３０ ｎｍ / ８７５ ｎｍ) 进行

Ｐ７００ 的氧化还原状态的测定ꎮ 在使用远红光预照

明后ꎬ 施加一个 ６００ ｍｓ 的 １０ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１饱和脉冲光ꎬ 测定 Ｐ７００ 全部处于氧化态时的最

大信号 Ｐｍꎬ Ｐｍ′与 Ｐｍ测定相似ꎬ 但使用光化光代

替远红光ꎬ Ｐ７００＋信号(Ｐ)在最小信号(Ｐ７００ 完全

还原)和最大信号(Ｐ７００ 完全氧化)之间的变化ꎮ
１􀆰 ４　 光合色素的测定

于中午 １２ ∶ ００ 采集叶片ꎬ 采集后的叶片迅速

放置液氮中带回实验室用冷丙醇在黑暗中反复提取

至提取液无色ꎮ 提取液经低温冷冻离心后用 ０􀆰２２ ｕｍ

表 １　 ４ 个红树植物种源的地理位置及其气候特点
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

地理位置
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

年平均气温 (℃)
Ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

最热季平均温度(℃)
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｉｎ ｔｈｅ ｈｏｔｔｅｓｔ ｓｅａｓｏｎ

木榄 Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ 中国广西 ２１°２９′５２.５″Ｎꎬ１０９°４５′４０.０″Ｅ ２３.２ ２８.６
日本冲绳 ２６°３９′１９.３″Ｎꎬ１２８°００′３９.０″Ｅ ２１.９ ２７.３

秋茄 Ｋａｎｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ 中国广西 ２１°２５′１２.４″Ｎꎬ１０９°１２′４４.９″Ｅ ２２.９ ２８.７
日本冲绳 ２６°２７′２７.７″Ｎꎬ１２７°５６′２２.８″Ｅ ２２.３ ２７.７
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滤膜 过 滤 后 上 高 效 液 相 色 谱 仪 (Ｗａｔｅｒｓ２６９５ꎬ
ＵＳＡ)ꎮ 色谱柱为 Ｗａｔｅｒｓ Ｓｙｍｍｅｔｒｙ ＲＰ１８ ( ５ ｕꎬ
４􀆰６ ｍｍꎬ ２５０ ｍｍ)ꎮ 洗脱温度为 ３０℃ꎬ 流速为

１ ｍＬ / ｍｉｎꎮ 流动相 Ａ 液组分为乙腈 ∶ 甲醇 ∶ 水 ＝
８４ ∶ ９ ∶ ７ꎬ Ｂ 液为甲醇ꎮ 采用梯度洗脱法ꎬ ０ ~
８ ｍｉｎ １００％Ａ 液ꎻ ８ ~ １０ ｍｉｎ 降为 ０％Ａ 液ꎻ １０ ~
２０ ｍｉｎ ０％Ａ 液ꎻ ２０ ~ ２１ ｍｉｎ 上升为 １００％Ａ 液ꎻ
２０ ~ ３８ ｍｉｎ １００％Ａ 液ꎮ 用 Ｗａｔｅｒｓ２４７８ 双波长检

测器检测ꎬ 检测波长为 ４３５ ｎｍꎬ 测定叶绿素 ａ 和

叶绿素 ｂ 以及叶黄素循环中紫黄质(Ｖ)、 脱氧玉米

黄质(Ａ)、 玉米黄质(Ｚ)的含量ꎬ 检测过程中反复

使用色素标准品(Ｃａｒｏｔｅ Ｎａｔｕｒｅ)检查校准漂移ꎮ
叶黄素循环的脱环氧化状态以(Ａ ＋ Ｚ) / (Ｖ ＋ Ａ ＋
Ｚ)表示ꎮ
１􀆰 ５　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件对数据进行统计ꎬ 用

ＳＰＳＳ１９􀆰０ 软件对数据进行单因素方差分析(Ｏｎｅ￣
ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ 运用 Ｄｕｎｃａｎ 检验法进行显著性差

异(Ｐ < ０􀆰０５)多重比较ꎮ 采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ１２􀆰５ 软件

作图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 高温胁迫对红树植物光系统活性的影响

本研究发现ꎬ 高温处理使各个种源红树幼苗

ＰＳⅡ的最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和 Ｐ７００ 的最大氧

化程度(Ｐｍ)均有所下降(表 ２)ꎮ 低纬度种源红树

幼苗 Ｆｖ / Ｆｍ 降低的百分比显著低于高纬度种源

(图 １: ａ)ꎬ 同样的差异在 Ｐｍ中也有发现(图 １:
ｂ)ꎮ 低纬度种群的秋茄幼苗 Ｆｖ / Ｆｍ降低百分比显

著高于低纬度种源的木榄幼苗(图 １: ａ)ꎮ
２􀆰 ２　 高温胁迫对红树植物光合色素的影响

高温处理条件下ꎬ 不同种源幼苗叶片叶绿素

含量降低ꎬ 叶黄素库容量增加(图 ２: ａ、 ｃ)ꎮ 低

纬度种群叶黄素库容量增加的百分比高于高纬度

种群ꎬ 其中低纬度木榄幼苗库容量增加最高为

４６􀆰９％ꎬ 高纬度木榄幼苗库容量增加最少ꎬ 为

２３􀆰３％(图 ２: ｃ)ꎮ 此外ꎬ 高温处理过后ꎬ 低纬度

种群叶绿素 ａ / ｂ 表现为适当的升高ꎬ 高纬度种群

叶绿素 ａ / ｂ 降低(图 ２: ｂ)ꎮ 高温处理期间ꎬ 叶黄

素循环转化率最高ꎮ 低纬度木榄、 秋茄幼苗叶黄素

循环转化率分别为 ７４％、 ６８％ꎬ 高纬度木榄、 秋茄

幼苗叶黄素循环转化率分别为 ７９％、 ７３％ꎮ
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数据为平均值 ± 标准误(ｎ ＝ ５)ꎻ 不同小写字母表示不同种源木榄
和秋茄幼苗间差异显著(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ １: 低纬度木榄ꎻ ２: 高纬度木
榄ꎻ ３: 低纬度秋茄ꎻ ４: 高纬度秋茄ꎮ 下同ꎮ
Ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎ ± ＳＤ (ｎ ＝ ５)ꎻ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ ａｎｄ Ｋａｎｄｅｌｉａ
ｏｂｏｖａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ ( Ｐ < ０􀆰０５) . １:
Ｌｏｗ￣ｌａｔｉｔｕｄｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｂ. ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａꎻ ２: Ｈｉｇｈ￣ｌａｔｉｔｕｄｅ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｂ. ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａꎻ ３: Ｌｏｗ￣ｌａｔｉｔｕｄｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｋ. ｏｂｏｖａｔａꎻ
４: Ｈｉｇｈ￣ｌａｔｉｔｕｄｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ Ｋ. ｏｂｏｖａｔａ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 高温处理期间木榄和秋茄 ＰＳⅡ最大光化学
效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和 Ｐ７００ 最大氧化程度(Ｐｍ)降低的百分比
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｖ / Ｆｍ) ｏｆ

ＰＳⅡ ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｄｅｇｒｅｅ (Ｐｍ)
ｏｆ Ｐ７００ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２􀆰 ３　 常温恢复期红树植物光合系统以及光合色素

分析

研究结果显示ꎬ 常温恢复的第 ２ ｄꎬ 高纬度秋茄

Ｆｖ / Ｆｍ为 ０􀆰６９ꎬ 其余种源红树植物 Ｆｖ / Ｆｍ均恢复到正

常水平ꎻ 并且各个种源红树植物的ＮＰＱ、 叶黄素循环

转换效率仍保持在较高水平ꎮ
综合不同处理时期的数据ꎬ 本研究发现叶黄素

循环转化率与 Ｆｖ / Ｆｍ呈显著负相关ꎬ 而与 Ｐｍ未表

现出相关性(图 ３ꎬ 表 ２)ꎮ 叶黄素循环转化率(脱
环氧化率)与 ＮＰＱ 表现为显著正相关ꎻ 与高纬度

种群相比ꎬ 低纬度种群的木榄、 秋茄幼苗在高温处

理期间表现出更高的 ＮＰＱ 值ꎮ

７２４　 第 ４ 期　 　 　 　 　 　 　 张小燕等: 两种红树植物不同种源幼苗对模拟高温热浪的光合生理响应差异
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图 ２　 不同温度处理对 ２ 种植物叶绿素含量(ａ)、
叶绿素 ａ / ｂ(ｂ)以及叶黄素库容量(ｃ)的影响
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∗ꎬ Ｐ < ０􀆰０５ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ < ０􀆰０１ꎻ ｎｓꎬ Ｐ > ０􀆰０５ꎮ 白色符号表示常温
处理时期ꎬ 黑色符号表示高温处理时期ꎬ 斜线填充符号表示恢复
期ꎮ
Ｗｈｉｔｅ ｓｙｍｂｏｌｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄꎬ
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ｄｉａｇｏｎａｌ ｆｉｌｌｅｄ ｓｙｍｂｏｌｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｐｅｒｉｏｄ.

图 ３　 不同处理时期木榄和秋茄幼苗叶黄素
循环转化率与 Ｆｖ / Ｆｍ、 Ｐｍ、 ＮＰＱ 的相关性

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌ ｄｅ￣ｅｐｏｘｉｄａｔｉｏｎ
ｒａｔｉｏ ａｎｄ Ｆｖ / Ｆｍꎬ Ｐｍꎬ ａｎｄ ＮＰＱ ｉｎ

Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ ａｎｄ Ｋａｎｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ
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３　 讨论

本研究发现ꎬ 在高温处理期间ꎬ 与高纬度种群

相比ꎬ 低纬度种群的 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ效率的降低幅度

较低ꎬ 且均保持较高水平叶黄素脱环氧化率和

ＮＰＱꎬ 说明较低纬度的种群光合机构更加能够适

应高温ꎬ 并且能够通过叶黄素循环耗散多余光能ꎬ
缓解热胁迫ꎮ 在热胁迫条件下ꎬ 光合机构光化学效

率的降低首先归因于叶绿体蛋白质 Ｄ１ 和 Ｄ２ 的结

构改变、 酶活性降低、 类囊体膜和产氧复合体受损

而导致的 ＰＳⅡ活性降低ꎻ 其次ꎬ 与光合作用有关

色素的降解也可能是导致光合作用下降的原因之

一[２１ꎬ ２２]ꎮ 在本研究中ꎬ 高温胁迫使叶绿素含量降

低ꎬ 但低纬度种源的叶绿素 ａ / ｂ 比率表现为适当

的升高ꎬ 表明在低纬度种群中叶绿素含量的下降主

要是补光色素分子叶绿素 ｂ 含量减少ꎬ 而光合反

应中心色素叶绿素 ａ 分子减少较小ꎬ 说明红树低

纬度种群通过减少捕光复合体ꎬ 减少对光的捕获ꎬ
保护光合机构ꎮ 相较于高纬度种群ꎬ 低纬度种群光

系统较高的耐热性可能是其母树对生长地点较高的

气温长期适应的结果ꎮ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍ 等[２３] 在同质

园中通过对分布在热带和温带的 ８ 种植物叶片叶绿

素荧光值的测定和视觉观测叶片的损伤程度估测其

对温度的生理响应能力ꎬ 发现物种耐热性与其原生

栖息地年平均温度呈正相关关系ꎬ 与本研究结果一

致ꎮ 然而ꎬ 在以往的研究中ꎬ 植物沿海拔垂直分布

却表现出与纬向分布截然不同的适应机制ꎮ 在一些

对植物垂直分布的耐热性研究中ꎬ 认为低海拔生长

的种群对热胁迫有更敏感的反应ꎬ 而源于高海拔地

区的种群由于对山区条件的长期适应ꎬ 表现出更强

的光保护反应[２４]ꎮ 这可能是由于高海拔地区植物

处于低温、 且温度变化剧烈、 高辐射、 高紫外线的

极端环境ꎬ 因此在高温胁迫下能表现出快速灵敏地

光保护机反应ꎮ
本研究发现ꎬ 在热胁迫条件下ꎬ 相同种源木

榄幼苗 Ｆｖ / Ｆｍ降低百分比低于秋茄幼苗ꎬ 而 ＮＰＱ
高于秋茄幼苗ꎮ 秋茄具有较强的耐寒性ꎬ 却表现

出较低的耐热性ꎬ 这可能是植物本身对耐寒性与耐

热性的权衡[２５]ꎮ Ｏｆｆｏｒｄ[２６] 测定了 ７ 种澳大利亚南

洋冷杉(Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ (Ｍａｓｔ.) Ｃｒａｉｂ)的高温半致死

温度发现ꎬ 耐寒性最高的 Ｗｏｌｌｅｍｉａ ｎｏｂｉｌｉｓ Ｗ. Ｇ.
Ｊｏｎｅｓꎬ Ｋ. Ｄ. Ｈｉｌｌ ＆ Ｊ. Ｍ. Ａｌｌｅｎꎬ 却表现出了最低

的耐热性ꎬ 与本研究结果一致ꎮ 植物本身存在的耐

热性与耐寒性权衡ꎬ 可能与其对高温、 低温适应的

不同组织结构、 蛋白质活性、 投资策略有关ꎮ 不同

种群的秋茄和木榄幼苗的叶片解剖结构观察结果显

示ꎬ 秋茄幼苗表现出较高的叶片疏松度(秋茄低、
高纬度种群分别为 ０􀆰５９、 ０􀆰５８ꎻ 木榄低、 高纬度

种群分别为 ０􀆰４７、 ０􀆰５０)和栅栏组织 /海绵组织比

值(秋茄低、 高纬度种群分别为 ０􀆰５１、 ０􀆰５２ꎻ 木榄

低、 高纬度种群分别为 ０􀆰３６、 ０􀆰４０)ꎬ 而木榄幼苗

具有较高的气孔密度(木榄低、 高纬度种群分别为

１５０􀆰７２、 １５３􀆰５２ 个 / ｍｍ２ꎻ 秋茄低、 高纬度种群分

别为 １１１􀆰３３、 １２３􀆰７４ 个 / ｍｍ２)和较小的气孔长度

(木榄低、 高纬度种群分别为 ２９􀆰５４、 ３２􀆰９６ μｍꎻ
秋茄低、 高纬度种群分别为 ４６􀆰９２、 ４３􀆰４９ μｍ)ꎮ
陈燕等[２７]在研究 ５ 种红树植物的叶片结构及其抗

逆性时发现ꎬ 叶片的紧密度和栅栏组织 /海绵组织

比值较高者ꎬ 抗寒力相对较强ꎻ 此外ꎬ 也有研究表

明ꎬ 耐热性较强的植物气孔往往表现为小而密ꎬ 与

本研究结果一致[２８]ꎮ
在本研究中ꎬ 叶黄素脱环氧化状态与 Ｆｖ / Ｆｍ呈

显著负相关ꎬ 与 ＮＰＱ 呈极显著正相关ꎮ 高温处理

使红树叶片 Ｆｖ / Ｆｍ降低ꎬ ＮＰＱ 升高ꎬ 叶黄素库容

量增加ꎬ 叶黄素脱环氧化状态升高ꎮ 研究表明ꎬ 在

光照下进行热处理可显著提高多种植物的叶黄素循

环活性[１１－１３]ꎬ 与本研究结果一致ꎮ 叶黄素库容量

往往与植物的生长条件相关ꎬ 以往的报道指出生长

在北极严酷环境中的两种植物叶黄素库容量显著高

于其他高等植物[２９]ꎻ 在本研究中ꎬ 与其他多种生

境的热带、 亚热带常绿木本植物相比ꎬ 红树植物叶

黄素库容量处于在最高水平(附图 １１) )ꎬ 这可能与

红树植物长期生活在高温、 高盐的胁迫生境有关ꎬ
通过强烈的叶黄素循环耗散掉过剩光能ꎬ 保护光合

机构ꎮ
常温恢复第 ２ ｄ 高纬度种源秋茄苗 Ｆｖ / Ｆｍ低于

正常水平ꎬ 表明高温处理对其光合系统造成了不可

逆的损伤ꎻ 其余种源红树苗的 Ｆｖ / Ｆｍ均恢复到正常

水平ꎬ 这可能是由于本研究高温处理时间不长ꎬ 且

在恢复初期红树植物仍保持较高的 ＮＰＱ 以及叶黄

０３４ 植 物 科 学 学 报 第 ３９ 卷　

１) 　 如需查阅附图内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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素循环转换效率ꎬ 因此对红树植物光合系统起到了

保护作用ꎮ
综上所述ꎬ 高温导致红树植物叶片叶绿素含量

降低ꎬ 叶黄素库容量升高ꎬ ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ活性下

降ꎮ 与此同时ꎬ 红树植物通过提高叶黄素脱环氧化

率提高 ＮＰＱꎬ 对光合系统起到保护作用ꎮ 与高纬

度种群相比ꎬ 低纬度种群对高温环境较高的适应性

是植物长期对生长环境适应的结果ꎮ 同时ꎬ 耐寒性

较高的秋茄幼苗表现出较低的耐热性ꎬ 表明植物耐

热和耐寒性存在权衡关系ꎮ 红树植物通过强烈的叶

黄素循环达到光保护ꎬ 他们的耐热性的种间及种源

差异ꎬ 对热带亚热带植物适应气候变化机制的研究
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