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摘 要:以2年生裸果木盆栽幼苗为试验材料,在土壤干旱过程中,监测叶片荧光参数和渗透调节

物质的含量,揭示裸果木幼苗对水分变化的生理响应机制,以期为裸果木抗旱机理的研究提供理论

依据。结果表明,初始荧光(Fo)和非光化学猝灭(NPQ-Lss)系数随土壤水分含量的减少而持续上

升;最大荧光(Fm)、原初光能潜在活性(Fv/Fo)、光化学最大量子产量(Fv/Fm)、光化学猝灭(qP-
Lss)系数和稳态光量子效率(QY-Lss)随土壤水分含量的减少而呈现下降的趋势;荧光衰减率

(Rfd-Lss)在土壤相对含水量达到23.23%时迅速下降。土壤水分含量减少时,叶片PSⅡ反应中心

的活性降低,光合作用的原初反应过程受抑制,但叶片能通过显著提高NPQ-Lss,消耗过剩的光能

来减轻干旱对光合机构的伤害。随着土壤干旱程度的逐渐加剧,脯氨酸(proline,Pro)含量显著积

累,增加幅度却逐渐减小;可溶性蛋白(soluble
 

protein,SP)含量先下降,当土壤相对含水量低于

31.38%时开始显著增加;可溶性糖(soluble
 

sugar,SS)含量持续增加。在干旱过程中,裸果木叶片

能够通过积累Pro、SS和SP,来降低渗透势,起到一定的抗旱作用。
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Abstract:To
 

provide
 

theoretical
 

basis
 

for
 

the
 

study
 

of
 

drought-resistance
 

mechanism
 

of
 

Gymnocarpos
 

prze-
walskii,the

 

seedlings
 

of
 

biennial
 

G.przewalskii
 

were
 

used
 

as
 

experimental
 

materials
 

to
 

investigate
 

the
 

physiological
 

response
 

mechanism
 

of
 

the
 

seedlings
 

to
 

moisture
 

variation
 

during
 

soil
 

drought
 

by
 

monitoring
 

chlorophyll
 

fluorescence
 

parameters
 

and
 

osmoregulation
 

substance
 

content.The
 

results
 

showed
 

that
 

the
 

in-
itial

 

fluorescence
 

(Fo)
 

and
 

non-photochemical
 

quenching
 

coefficients
 

(NPQ-Lss)
 

increased
 

with
 

the
 

de-
crease

 

of
 

soil
 

water
 

content.The
 

maximum
 

fluorescence
 

(Fm),primary
 

light
 

energy
 

potential
 

activity
 

(Fv/

Fo),photochemical
 

maximum
 

quantum
 

yield
 

(Fv/Fm),photochemical
 

quenching
 

coefficient
 

(qP-Lss)
 

and
 

steady-state
 

light
 

quantum
 

efficiency
 

(QY-Lss)
 

reduced
 

with
 

the
 

decrease
 

of
 

soil
 

water
 

content;
 

the
 

fluo-
renscece

 

decay
 

rate
 

dropped
 

significantly
 

when
 

the
 

relative
 

content
 

of
 

soil
 

reached
 

23.23%.With
 

the
 

de-
crease

 

of
 

soil
 

water
 

content,the
 

activity
 

of
 

PSII
 

reaction
 

center
 

in
 

leaves
 

decreased,and
 

the
 

primary
 

reaction
 

process
 

of
 

photosynthesis
 

was
 

inhibited.However,the
 

leaves
 

could
 

significantly
 

increase
 

NPQ-Lss
 

and
 

con-
sume

 

excess
 

light
 

energy
 

to
 

reduce
 

the
 

damage
 

of
 

drought
 

to
 

photosynthetic
 

apparatus.With
 

the
 

gradual
 

intensification
 

of
 

soil
 

drought,proline
 

(Pro)
 

content
 

accumulated
 

significantly,but
 

the
 

increasing
 

range
 

de-
creased

 

gradually.The
 

content
 

of
 

soluble
 

protein
 

(SP)
 

decreased
 

first,and
 

then
 

increased
 

significantly
 



when
 

the
 

soil
 

relative
 

water
 

content
 

was
 

lower
 

than
 

31.38%.Soluble
 

sugar
 

(SS)
 

content
 

increase
 

continu-
ously.In

 

the
 

process
 

of
 

drought,the
 

leaves
 

of
 

G.przewalskii
 

could
 

accumulate
 

Pro,SS
 

and
 

SP
 

to
 

reduce
 

the
 

osmotic
 

potential
 

and
 

play
 

a
 

certain
 

role
 

in
 

drought
 

resistance.
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  在干旱、半干旱地区,水分是植物生长的最重要

限制因子,土壤水分条件变化时,植物会表现出不同

的生理生态响应特征[1]。近年来,随着全球温室效应

的加剧,我国干旱和半干旱区缺水问题日益严重,耐
旱植物面临的干旱胁迫也日益突出[2]。目前对耐旱

植物生理生态特性的研究多集中在不同干旱程度下

种子萌发特性、幼苗生理响应等方面[3-4],但这些研究

均在土壤水分含量的静态控制条件下进行,由于在连

续干旱过程中土壤水分含量处于动态递减过程中[5],
现有研究成果不能反映耐旱植物对土壤水分的瞬时、
连续变化的动态响应,目前针对耐旱植物在土壤干旱

过程中的动态响应机制研究还鲜见文献报道。
在干旱条件下,植物会通过积累渗透调节物质

降低细胞渗透势,维持膨压和生理过程的正常进

行[6]。已有研究发现,渗透调节物质的积累程度与

植物抗旱性呈正相关,不同的植物种主要的渗透调

节物质存在差异,但其都是通过积累渗透调节物质

来抵御干旱胁迫[7]。叶绿素荧光动力学技术在测定

叶片光合作用过程中光系统对光能的吸收、传递、耗
散、分配等方面具有独特的作用,与“表观性”的气体

交换指标相比,叶绿素荧光参数更具有反映“内在

性”特点[8]。且叶绿素荧光和光合作用中各个反应

过程密切相关,土壤水分胁迫对光合作用各个过程

产生的影响都可通过体内叶绿素荧光诱导动力学变

化反映出来。因此,叶绿素荧光参数可作为逆境下

植物抗逆反应的指标之一,也是监测植物干旱胁迫

危害程度的敏感性手段之一[9]。
裸果木(Gymnocarpos

 

przewalskii)隶属石竹

科(Caryophyllaceae)裸果木属(Gymnocarpos),被
确定为国家重点保护野生植物名录中的Ⅰ级,耐干

旱、寒冷和瘠薄,抗风能力强,是古地中海旱生植物

区系成分,对研究我国西北和内蒙古荒漠的发生、发
展、气候变化有着非常重要的科学价值[10]。由于生

存环境条件恶劣,以及人为活动的影响,导致其数量

日益减小,繁衍受限,现今已处于濒危状态。目前关

于裸果木对干旱生理响应的研究报道主要是在

PEG模拟干旱胁迫条件下进行[11],研究内容也尚未

涉及叶绿素荧光参数。本研究在土壤逐渐干旱过程

中,测定分析裸果木幼苗的叶绿素荧光参数和渗透

调节物质的变化,探明裸果木幼苗对水分变化的生

理响应机制,以期为揭示裸果木的抗旱机理提供一

定的理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试材料为2年生的裸果木幼苗,通过盆栽播

种育苗获得,种子采自甘肃安西极旱荒漠国家级自

然保护区南片的裸果木种群(40°03'34.9″-40°04'
13.4″N,96°14'32.6″-96°24'17.6″E)。育苗基质配

比为:泥炭土∶蛭石∶珍珠岩=2∶1∶1,田间持水

量为:141.49%,容重为0.45
 

g·cm-3,每个花盆

(直径24
 

cm,高35
 

cm)装土量为3.5
 

kg,每盆保留

1株幼苗。
1.2 试验设计

2020年6月29日,选择长势比较一致的苗木,
随机分为对照组和处理组,每组8个重复,试验前将

盆内栽培土壤浇水至饱和,对照组通过称重法,将土

壤含水量控制在田间持水量的80%~85%,处理组

停止浇水使其处于逐渐干旱的状态。试验开始后每

天使用 WET-2土壤水分温度电导率速测仪测定土

壤含水率(体积含水率),并在试验处理的0、3、6、9、

12
 

d及15
 

d时,测定对照组和处理组叶片的叶绿素

荧光参数,并采集叶片测定渗透调节物质含量。采

样时对应的土壤相对含水量见表1。
表1 不同处理条件下土壤相对含水量的变化

Table
 

1 Changes
 

of
 

soil
 

relative
 

water
 

content
 

under
 

different
 

treatment
 

conditions
 

during
 

the
 

experiment %

组别 0
 

d 3
 

d 6
 

d 9
 

d 12
 

d 15
 

d

对照组 84.83 85.13 83.82 82.68 83.26 84.38
处理组 83.40 57.62 44.76 31.38 23.23 18.91

1.3 叶绿素荧光参数测定

采用FluorCam荧光成像系统和数据采集软件

FluorCam7于8:00-10:00测定叶绿素荧 光 参

数[12]。每一处理随机选择5株植株顶部伸展叶片

测定叶绿素荧光参数值,取平均值。叶片测定部位

使用叶夹遮光处理(暗适应)30
 

min后,打开叶夹,
开启测量光得到初始荧光(Fo),再开启饱和脉冲光

测得到最大荧光(Fm),得到原初光能潜在活性(Fv/
Fo)、光化学最大量子产量(Fv/Fm)、非光化学猝灭

(NPQ-Lss)、光化学猝灭(qL-Lss)、稳态光量子效率

(QY-Lss)、荧光衰减率(Rfd-Lss)。
1.4 渗透调节物质含量的测定

参考高俊凤[13]的方法,采用考马斯亮蓝G-250
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染色法测定可溶性蛋白含量(SP),蒽酮比色法测定

可溶性糖含量(SS),酸性茚三酮比色法测定脯氨酸

含量(Pro)。

1.5 数据分析

采用IBM
 

SPSS
 

Statistics
 

23统计软件进行单

因素方差分析,用Duncan法比较处理间的差异显

著性,用Excel
 

2003绘图。

2 结果与分析

2.1 土壤干旱过程对裸果木叶片Fo 和Fm 的影响

Fo 是光系统Ⅱ(PSⅡ)反应中心完全开放时的

荧光产量,其大小与叶绿素质量浓度有关,与光合作

用的光化学反应无关[14]。随着土壤水分含量的逐

渐降低,Fo 呈现上升的趋势(图1)。干旱胁迫对裸

果木幼苗的Fo 产生了显著的影响,当干旱第9天

(土壤相对含水量为31.38%)时,Fo 显著高于CK
(P<0.05),是CK的1.18倍,第15天(土壤相对

含水量为18.91%)时,Fo 达到最大值,为 CK 的

1.23倍。Fm 表示当PSⅡ反应中心完全关闭时的

荧光产量,可反映通过PSⅡ的电子传递情况[15]。

土壤逐渐干旱对裸果木幼苗的Fm 产生了显著的影

响,随着土壤干旱程度的加强,Fm 呈现下降的趋势

(图1)。9
 

d时Fm 显著低于CK(P<0.05),是CK
的0.9倍。

2.2 土壤干旱过程对裸果木叶片Fv/Fo 和Fv/Fm

的影响

  Fv/Fo 代表PSⅡ原初光能潜在活性。随着土

壤干旱胁迫的加剧,裸果木幼苗Fv/Fo 呈现下降的

趋势(图2)。干旱胁迫在第6天(土壤相对含水量

为44.76%)后,Fv/Fo 均显著低于CK(P<0.05)。
第9天(土壤相对含水量为31.38%)时降幅最大,
为28.8%,9~15

 

d期间,Fv/Fo 降幅较小,但也显

著低于第6天时的Fv/Fo(P<0.05)。干旱胁迫第

15天(土壤相对含水量为18.91%)时,Fv/Fo 达到

最低,较CK下降了42.5%。Fv/Fm 反映了当所有

的PSⅡ反应中心均处于开放态时的量子产量。随

着土壤干旱程度的加剧,Fv/Fm 呈下降的趋势(图

2),9
 

d时,Fv/Fm 显著低于CK(P<0.05),是CK
的0.95倍。

注:不同小写字母表示差异显著。下同。

图1 土壤干旱过程中裸果木叶片Fo 和Fm 的变化

Fig.1 Changes
 

of
 

Fo and
 

Fm
 in

 

Gymnocarpos
 

przewalskii
 

leaves
 

during
 

soil
 

drought

图2 土壤干旱过程中裸果木叶片Fv/Fo 和Fv/Fm 的变化

Fig.2 Changes
 

of
 

Fv/Fo and
 

Fv/Fm
 in

 

G.przewalskii
 

leaves
 

during
 

soil
 

drought
 

process

2.3 土壤干旱过程对裸果木叶片 NPQ-Lss和qL-
Lss的影响

  NPQ-Lss反映的是叶片光反应中心对天然色

素吸收过量光能后的热耗散的量[16]。土壤干旱过

程对裸果木幼苗叶片 NPQ-Lss有显著影响。随着

土壤水分含量的降低,裸果木幼苗的NPQ-Lss值呈
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现显著升高趋势(图3),0~6
 

d处理差异性不显著

(P>0.05),9
 

d(土壤相对含水量为31.38%)时差

异性达显著水平(P<0.05),15
 

d(土壤相对含水量

为18.91%)时达到最大,较 CK 增加了56.8%。

qL-Lss反映了植物光合活性的高低[17]。随着土壤

干旱胁迫的逐渐加剧,裸果木幼苗的qL-Lss值表现

为先升高后下降的趋势(图3)。干旱胁迫3
 

d(土壤

相对含水量为57.62%)时的裸果木幼苗qL-Lss值

显著提高(P<0.05),且达到最大值,是CK的1.15
倍。干旱胁迫第3天后,裸果木幼苗的qL-Lss值呈

现下降的趋势,第6天的qL-Lss值也高于CK。

图3 土壤干旱过程中裸果木叶片NPQ-Lss和qL-Lss的变化

Fig.3 Changes
 

of
 

NPQ-Lss
 

and
 

qL-Lss
 

in
 

G.przewalskii
 

leaves
 

during
 

soil
 

drought
 

process

2.4 土壤干旱过程对裸果木叶片 QY-Lss和 Rfd-
Lss的影响

  QY-Lss可以反映PSⅡ光化学反应的状态。

CK的QY-Lss值基本稳定在0.26左右。随着土壤

水分含量的降低,QY-Lss值整体呈逐渐下降的趋

势(图4)。干旱处理第9天(土壤相对含水量为

31.38%)时,QY-Lss值显著降低(P<0.05),较CK
降低了0.06。荧光衰减率(Rfd-Lss)用于评估植物活

力。裸果木叶片的Rfd-Lss在土壤相对含水量大于

31.38%,基本没变化,第12天(土壤相对含水量为

23.23%)时荧光衰减率才迅速下降(图4),显著低于

CK(P<0.05),与对照CK相比,降幅为27.2%。

图4 土壤干旱过程中裸果木叶片QY-Lss和Rfd-Lss的变化

Fig.4 Changes
 

of
 

QY-Lss
 

and
 

Rfd-Lss
 

in
 

G.przewalskii
 

leaves
 

during
 

soil
 

drought
 

process

2.5 土壤干旱过程对裸果木叶片生理渗透性调节

物质的影响

  由图5可知,土壤干旱过程对裸果木幼苗叶片

Pro有显著影响。随着土壤水分含量的降低,裸果

木幼苗的Pro值呈现升高趋势,0~6
 

d处理差异性

不显著,9
 

d(土壤相对含水量为31.38%)时差异达

到显著水平(P<0.05)。15
 

d(土壤相对含水量为

18.91%)时Pro值达到最大,较CK增加了24.3%。
裸果木在干旱胁迫1~6

 

d时,SP含量下降,在干旱

胁迫6~15
 

d时又上升(图5)。干旱处理第3天(土
壤相对含水量 为57.62%)时,SP 显 著 低 于 CK
(P<0.05),降幅为17.7%。0~9

 

d,SP显著低于

CK(P<0.05),第6天达到最低,较 CK 下降了

41.1%。随着土壤水分含量的逐渐降低,SS呈现上

升的趋势。干旱胁迫对裸果木幼苗的SS产生了显

著的影响,15
 

d时Fo 显著高于CK(P<0.05),是
CK的1.3倍。

3 结论与讨论

3.1 结论

随着干旱程度的增加,Fm、Fv/Fo、Fv/Fm 和

QY-Lss随土壤相对含水量的降低持续下降,Fo、

NPQ-Lss和Rfd-Lss随土壤相对含水量的降低呈

上升趋势,qL-Lss值表现为先升高后下降的趋势。
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图5 土壤干旱过程中裸果木叶片Pro、SP和SS的变化

Fig.5 Changes
 

of
 

Pro,SP
 

and
 

SS
 

in
 

G.przewalskii
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土壤相对含水量降低时,叶片PSⅡ反应中心的活性

降低,光合作用的原初反应过程受抑制,但叶片通过

显著提高NPQ-Lss,消耗过剩的光能来保护光合机

构。
随着干旱程度的增加,Pro和SS含量显著积

累,发挥了主要的渗透调节作用,提高了裸果木幼苗

的抗旱性;土壤相对含水量降低时,SP含量呈先降

后增的趋势,在干旱程度严重时,发挥渗透调节

作用。

3.2 讨论

3.2.1 土壤干旱过程对叶片叶绿素荧光特性的影

响 叶绿素荧光参数可以反映干旱条件下叶片对光

能的吸收、传递和转换等,估测PSⅡ反应中心的受

损程度[18]。Fo 常以度量色素吸收的能量中以热和

荧光形式散失的能量,较低的土壤水分胁迫易造成

植物PSⅡ反应中心不易逆转的破坏[19-20]。本研究

发现,在土壤相对含水量为31.38%时,裸果木幼苗

叶片的Fo 增加显著,说明该水分条件下,PSⅡ反应

中心遭到明显的损伤。在土壤相对含水量大于

31.38%时,Fo 与CK差异不显著,可能由于PSⅡ

反应中心中,色素吸收过剩光能,减少了反应中心伤

害程度,以适应干旱胁迫,这与李得禄等[21]的研究

结果类似。土壤水分含量越低,裸果木幼苗Fm 就

越小,说明幼苗遭受的干旱胁迫程度越深,其PSⅡ
的电 子 传 递 能 力 越 弱[22]。土 壤 相 对 含 水 量 为

31.38%时Fm 显著下降,这可能是干旱胁迫使裸果

木幼苗叶片PSⅡ反应中心活性降低,光合电子传递

过程受到明显阻碍[18]。
 

Fv/Fo 反映的是PSⅡ的潜在活性。在本研究

中,随着干旱胁迫的增加Fv/Fo 降低,说明干旱胁

迫可使PSⅡ原初光化学活性受到抑制,PSⅡ活性

中心受到损伤[23]。Fv/Fm 直接反映的是植物叶绿

体PSⅡ最大潜在的光化学量子效率和利用率,是研

究光抑制或各种环境胁迫对光合作用影响的重要指

标[24]。当Fv/Fm 下降时,代表植物受到了胁迫,胁
迫越重,Fv/Fm 越小。结果表明,裸果木在胁迫第9
天时,受到的胁迫显著增加,并且随着土壤相对含水

量的降低,胁迫程度也越来越重。本研究发现,随着

土壤干旱胁迫的加重,Fv/Fo、Fv/Fm 都呈下降趋

势,从胁迫程度上看,土壤相对含水量越低,裸果木

幼苗的Fv/Fo、Fv/Fm 值越小,表明叶片的潜在活

力下降,其伤害部位可能位于PSⅡ氧化传递链或

PSⅡ反应中心或PSⅡ原初电子受体[25],这和柯裕

州等[26]在桑树上的研究结果相似。
非光化学猝灭(NPQ-Lss)反映了植物光反应中

心对天然色素吸收过量光能后的热耗散量,间接反

映了光合电子流向热耗散方向的传递速率[27]。在

干旱过程中,NPQ-Lss越来越高,说明植物能通过

热耗散消耗掉过剩光能,避免光合机构受到破坏,是
植物对水分环境适应的一种保护机制[28]。光化学

猝灭(qL-Lss)反映的是PSⅡ天线色素吸收的光能

用于光化学电子传递的份额,在一定程度上光化学

猝灭又反映了PSⅡ反应中心的开放程度。qL-Lss
愈大,PSⅡ的电子传递活性愈大[29]。本研究发现,
随着土壤相对含水量的逐渐降低,NPQ-Lss显著增

加,qL-Lss呈现先升后降的趋势,说明在干旱胁迫

初期,裸果木幼苗叶片PSⅡ反应中心开放程度增

大,有效利用光能进行光合作用的能力强;在裸果木

幼苗叶片受到胁迫较强时,PSⅡ反应中心开放程度

小,有效利用光合作用的能力减弱,这与杨玉珍

等[30]的研究结果相似。
稳态光量子效率(QY-Lss)可以反映PSⅡ光化

学反应的状态。随着土壤干旱胁迫的加剧,QY-Lss
整体呈下降趋势。综合分析表明,裸果木叶片的光

能转化效率在土壤干旱过程中逐渐降低,QY-Lss
在胁迫前9

 

d响应较后期更为敏感,说明在土壤相
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对含水量小于31.38%时,对光能转化的抵制作用

更明显,可能与qL-Lss的升高引起了用于光化学电

子传递的光能份额的重新分配有关。

3.2.2 土壤干旱过程对叶片生理渗透性调节物质

含量的影响 渗透调节是植物适应干旱胁迫的重要

生理机制。脯氨酸作为植物在渗透胁迫下一种无毒

的渗透调节剂,在细胞质内的大量积累,能够降低细

胞的水势,避免细胞脱水,并在高渗环境中获取水

分[31]。正常情况下,植物体内游离脯氨酸的含量很

低,但当植物受胁迫时,其脯氨酸水平明显增加,表
明植物可以通过细胞内积累的溶质降低渗透势,以
抵抗外界造成的渗透胁迫[32]。本研究发现,当土壤

相对含水量减少时,裸果木幼苗叶片中的脯氨酸含

量显著积累,说明在水分亏缺条件下,叶片能够主动

积累脯氨酸,增强抗旱性。
可溶性蛋白是植物体内重要的渗透调节物质,

当植物受到干旱胁迫时,可通过积累可溶性蛋白来

降低细胞渗透势,从而减小干旱对植物的伤害,可溶

性蛋白积累量越大,植物抗旱性越强[33]。本研究发

现,随着干旱程度的加剧,裸果木叶片可溶性蛋白含

量在干旱胁迫0~6
 

d时表现为下降,可认为干旱胁

迫导致裸果木可溶性蛋白合成速率下降,但在干旱

胁迫6~15
 

d,可溶性蛋白含量显著上升,可能是由

于此时脯氨酸含量显著积累,增加蛋白质可溶性,减
少可溶性蛋白的沉淀[34]。或者干旱诱导了某些适

应水分胁迫相关基因的表达,导致一些新蛋白的出

现或某些蛋白量的增加[35]。裸果木叶片的可溶性

蛋白含量总体呈升高趋势,表明其在干旱过程中起

到了渗透调节作用。
可溶性糖是植物光合作用的初产物,又是一类

较为有效的渗透调节物质。可溶性糖含量在干旱胁

迫下缓慢积累以维持细胞膨压,从而提高植物抗旱

能力[36]。本研究表明,可溶性糖含量随土壤相对含

水量的降低而增加,干旱处理的可溶性糖的含量均

高于对照,这可能与裸果木幼苗正常的生理代谢有

关,说明干旱胁迫促进了可溶性糖的合成,通过发挥

渗透调节作用,降低干旱胁迫的伤害。
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