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摘要：植物对单一环境因子的响应常会因另一因子 存 在 而 被 修 饰。本 文 主 要 采 用 叶 绿 素 荧 光 图 像 分 析 技 术，研 究

了土壤干旱对高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ）叶片光合功能的影响及与强光的交互效应。结果表明：土壤干旱胁迫

可引起叶绿素ａ（Ｃｈｌ　ａ）含量和Ｃｈｌ　ａ／ｂ比值的降低，对总叶绿素（Ｃｈｌ　ａ＋ｂ）含量无影响。高光强 可 导 致ＰＳＩＩ最 大

效 率（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇）、ＰＳＩＩ运行效率（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）和ＰＳＩＩ效率因子（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）的显著降低，且Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和Ｆｑ＇／Ｆｍ＇的降低为土壤干

旱所加剧；非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）和 光 化 学 效 率 的 相 对 限 制（Ｌ（ＰＦＤ））随 光 强 增 大 显 著 增 加，也 为 干 旱 胁 迫 所 加

剧；ＰＳＩＩ反应中心开放比率（ｑＬ）随光强的增大而降低，土壤干旱时降低趋势较小。方差分析表明，光强是影响光合

机构光能利用和耗散的主要因素；ＰＳＩＩ非光化学能量 耗 散 存 在 着 两 种 胁 迫 因 子 的 交 互 效 应，但Ｆｑ＇／Ｆｍ＇和Ｌ（ＰＦＤ）则

无。证实，高山嵩草能快速响应环境光强的变化，并对土壤干旱胁迫具有较强的耐受性，非光化学能量耗散的加强

是光合功能有效维系的保护策略。
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　　高 山 嵩 草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ　Ｃｌａｒｋｅ）是 生 长

在青藏高 原 的 典 型 地 带 性 植 物，属 莎 草 科（Ｃｙｐｅｒ－
ａｃｅａｅ）嵩 草 属（Ｋｏｂｒｅｓｉａ），在 海 拔３　８００～４　５００ｍ
的高原地带形成以其为优势种的高寒嵩草草甸植物

群落［１］。嵩草草甸为我国独特的植被类型，在 青 藏

高原分布最广、面积最大［２］。草甸植被中高 山 嵩 草

的盖度可达４０％～６０％，有时高达８０％。高山嵩草

营养价值较高，粗蛋白含量超过野生豆科牧草花首

蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ　ｒｕｔｈｅｎｉｃａ （Ｌ．）Ｔｒａｕｔｖ．）［３］，为 夏 秋

季家畜的主要牧草［４］，尽管产草量较低，但在草地畜

牧业生产中仍占有较高的地位。青藏高原为世界最

高高原，平均海拔在４　０００ｍ以上。整个 高 原 面 上

空气稀薄、大气尘埃少、水蒸气和二氧化碳等气体含

量很低，大气透明度高，近地表太阳光辐射强且日照

时间长；同时，受高原大陆性气候影响，早春和晚秋

季节高 原 地 区 寒 冷 且 少 雨，土 壤 干 旱 现 象 十 分 明

显［１］，植物常处于非生物胁迫引起的生理性干旱状

态。研究 表 明，在 年 平 均 气 温－０．１～－１．６℃，≥
５℃的积温仅５４３．１～８８６．９℃的 高 寒 地 带，高 山 嵩

草仍能正常生长发育，呈现出极强的耐寒能力［５］和

对高原环境的适应。高山嵩草对高原极端环境的适

应机理一直是学术界关注的重点，然而迄今为止，绝
大多数对高 山 嵩 草 的 研 究 工 作 主 要 集 中 在 分 布 格

局［６－７］、繁殖特性［８－９］、物 候 特 征［３］等 方 面，鉴 于 其 植

株构型的特殊性和生存环境的恶劣，有关生理生态

适应性方面的研究一直鲜有开展。
光合作用是植物体重要的生理过程，其功能的

有效运行取决于生长环境的适宜程度和植物对逆境

的适应能力。太阳光能为驱动植物光合作用中一系

列原初反应过程和合成富含有机物质的各种生化反

应最终能量来源，然而强太阳光也可引起植物体光

合活性的下调，诱发光合作用的光抑制。在没有严

重的环境胁迫时，光抑制的形式主要表现为非辐射

能 量 耗 散（ｎｏｎ－ｒａｄｉａｔｉｖｅ　ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ，ＮＲＤ）的 增

加［１４］；存在其他 胁 迫 因 素 时，高 光 强 则 可 引 起 光 合

机构电子传 递 活 性 的 功 能 下 调 和 光 系 统ＩＩ（ＰＳＩＩ）
反应中心复 合 体 结 构 破 坏，导 致 光 失 活，甚 至 光 伤

害［１１］。强光引起 的 高 山 嵩 草 叶 片 光 化 学 量 子 效 率

的降低是否会因土壤干旱的胁迫而进一步加剧，土

壤干旱是否会加重强光对 植 物 叶 片ＰＳＩＩ光 化 学 和

非光化学猝灭能力，目前尚缺乏对此类问题的深入

探讨。叶绿素荧光与植物光合机构的光化学反应过

程紧密相关，能够提供光合生理的诸多信息，特别

适宜于探测胁迫环境中植物光合功能的响应及适应

性变化，是 研 究 光 合 作 用 的 快 速、无 损 伤 探 针［１０］。
近几十年来，这一测量手段已在不同植物的多种环

境胁迫研究方面得到了广泛应用［１１－１３］。叶绿素荧光

图像分析作为高度创新的一类动力学荧光成像测定

方法，在研究微小植物体的光合生理方面具有独特

的优越性［１４－１５］。本文采用英国埃塞克斯大学研发的

叶绿素荧光图像分析系统（ＣＦ　ｉｍａｇｅｒ），从光合机构

的光能利用和耗散两方面研究了高山嵩草对强光和

土壤干旱胁迫的生理适应性，并借助一般线性模型

单变量方差分析法探索了强光与土壤干旱胁迫的交

互作用及相对贡献。

１　材料与方法

１．１　试验样地及植物材料

试验样地邻 近 青 海 大 学－清 华 大 学 三 江 源 高 寒

草地生态系统野外观测站，草地类型为高山嵩草杂

类草草甸。试 验 站 位 于 青 海 省 玉 树 州 称 多 县 珍 秦

镇，地理坐标 为３３°２４＇Ｎ，９７°１８＇Ｅ，海 拔４　２７０ｍ。
站区年 平 均 气 温 为－５．６～３．８℃，年 均 降 水 量 为

５６２．２ｍｍ，降水主要 分 布 在 植 物 生 长 季 的６—９月

份，约占全年 降 水 总 量 的７５％；属 典 型 高 原 大 陆 性

气候。
高山嵩草为该草甸的主要优势种，次优势种有

矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ．ｈｕｍｉｌｉｓ　Ｃｌａｒｋｅ）、异 针 茅（Ｓｔｉｐａ
ａｌｉｅｎａ　Ｋｅｎｇ．）、珠 芽 蓼 （Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ　ｖｉｖｉｐａｒｕｍ
Ｌ．）、雪白萎陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ．ｎｉｖｅａ　Ｌ．）等。伴生植

物包括羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ　ｏｖｉｎａ　Ｌ．）、垂 穗 披 碱 草（Ｅｌｙ－
ｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　Ｋｅｎｇ）、滇 藏 紫 菀（Ａｓｔｅｒ　ｔｓａｒｕｎｇｅｎｓｉｓ
（Ｇｒｉｅｒｓ．）Ｌｉｎｇ）、美 丽 风 毛 菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ　ｓｕｐｅｒｂａ

５２７
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Ａｎｔｈ）等。站 区 草 场 暖 季 试 验 期 间 无 家 畜 放 牧 利

用。
土壤类型为 高 山 草 甸 土，土 层 薄，一 般 仅４０～

５０ｃｍ厚；腐殖质含量丰富，土壤ｐＨ值为６．９２。受

高寒低温气候的影响，腐殖层分解缓慢，土壤有效肥

力不高，有 机 质 含 量 仅 为２．３６％。土 壤 中 速 效 氮

１４．０ｍｇ·Ｌ－１，其中氨态氮和硝态氮分别为５．１和

８．９ｍｇ·Ｌ－１，土 壤 速 效 磷ｌ７．０ｍｇ·Ｌ－１，速 效 钾

７６．５ｍｇ·Ｌ－１。

１．２　试验设计

草皮层切割移位处理：在高山嵩草杂类草草甸

选择地势平坦 的 样 地３块，每 个 样 地 挖 取１５ｃｍ×
１５ｃｍ的毗邻草皮２块，厚度约２０ｃｍ。仔细剪除上

面的其他种类植物，且注意维持高山嵩草处于自然

生长状态；用塑料胶带缠住草毡层的４个边后，其中

一块放回原位，设为对照组；另一块集中安置在相邻

的草 地 样 方 扣 笼 上，距 离 地 面 约４０ｃｍ，设 为 干 旱

组。原位对照组草皮块每日喷洒少量水，维持草毡

表层处于湿润状态；干旱组草皮块每晚移入遮雨棚

内，以隔绝夜间降雨。
试验开始于２０１４年８月２８日。干旱处理持续

７ｄ，期间多为晴天间有夜雨。９月１日起每天１０：００
左右依次取干旱组和对照组草皮块在室内进行叶绿

素荧光图像测定；９月４日试验结束后，剥取草皮块

中部土壤测定水分含量，干旱组和对照组的相对含

水量分别为（５．２０±１．４４）％和（２５．７５±１．２５）％，呈
极显著差异（Ｐ＜０．００１）。

１．３　叶绿素荧光参数测定

在暗室 内，开 启ＣＦ－ｉｍａｇｅｒ叶 绿 素 荧 光 图 像

分析仪（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　Ｉｍａｇｅｒ，Ｔｅｃｈｎｏ－
ｌｏｇｉｃａ　Ｌｔｄ，ＵＫ），运行预先编制的程序，获取暗适

应及稳态作用光强下的各叶绿素荧光图像。测定期

间室内温度维持在２０±１．５℃，相对湿度恒定。

１．３．１　测定程序　准确暗适应１５ｍｉｎ后测定ＰＳＩＩ
反应中心关闭状态时的最小叶绿素荧光产率（Ｆｏ），
和开放状态的最大叶绿素荧光产量（Ｆｍ）。设２００，

８００，１　５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１低、中、高３个稳态作用

光强，并依次开启；每个光强辐照１５ｍｉｎ，每５ｍｉｎ
测定 一 次 最 大 荧 光 产 率（Ｆｍ′）和 稳 态 荧 光 产 率

（Ｆｓ）。测定Ｆｍ 和Ｆｍ′的饱和脉冲光为６　８４０μｍｏｌ
·ｍ－２·ｓ－１，脉冲频率设为６０ｍｓ。

１．３．２　叶片定位及图像解析　程序图形编辑框中，

定位并分割无重叠的高山嵩草叶片图像，解析为叶

绿素荧光参数的数据值。共解析２４枚叶片，视做多

株个体的重复测定。具体处理过程见ＣＦ　ｉｍａｇｅｒ操

作手册。

１．３．３　ＰＳＩＩ光化学效率和过剩激发能的非光化学

猝灭分析　分 别 计 算２００，８００，１　５００μｍｏｌ·ｍ
－２·

ｓ－１低、中、高３个稳态光强下，和第５、１０、１５ｍｉｎ时

的各 叶 绿 素 荧 光 参 数。Ｆｏ′以 Ｏｘｂｏｒｏｕｇｈ和Ｂａｋ－
ｅｒ［１６］经 验 公 式 估 算：Ｆｏ′ ＝ Ｆｏ／（Ｆｖ／Ｆｍ – Ｆｏ／

Ｆｍ′），式中Ｆｏ 和Ｆｍ 为 准 确 暗 适 应１５ｍｉｎ后 的 叶

绿素荧光产率。

ＰＳＩＩ最大效率（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇）和ＰＳＩＩ运行效率（Ｆｑ＇／

Ｆｍ＇）分别由下式［１７］计算：Ｆｖ＇／Ｆｍ＇＝ （Ｆｍ′–Ｆｏ′）／

Ｆｍ′；Ｆｑ＇／Ｆｍ＇＝ （Ｆｍ′–Ｆｓ）／Ｆｍ′。ＰＳＩＩ效率因 子

（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）和 非 光 化 学 猝 灭 系 数（ＮＰＱ）依 照Ｂｉｌｇｅｒ
和Ｂｊｒｋｍａｎ［１８］的 公 式 计 算：Ｆｑ＇／Ｆｖ＇＝ （Ｆｍ′–

Ｆｓ）／（Ｆｍ′–Ｆｏ′）；ＮＰＱ ＝Ｆｍ／Ｆｍ′–１。ＰＳＩＩ反

应中心的开放比率ｑＬ 用Ｂａｋｅｒ［１４］提出的方法估算，

ｑＬ＝ ［（Ｆｍ′– Ｆｓ）／（Ｆｍ′– Ｆｏ′）］×（Ｆｏ′／Ｆｓ）。

ＰＳＩＩ反应中心光化学效率的相对限制（Ｌ（ＰＦＤ））依照

下式［１９］估 计：Ｌ（ＰＦＤ）＝１– ［（Ｆｍ′–Ｆｓ）／Ｆｍ′］／０．
８３，０．８３为稳态作用光下的平均最适量子效率。

１．４　叶绿素含量测定

叶绿素荧光测定试验结束后，分别剪取对照和

干旱组的高山嵩草叶片，精确称取０．１００ｇ鲜叶，浸
入内含１０ｍＬ丙酮和乙醇的混合提取液（丙酮∶乙

醇∶水＝４．５∶４．５∶１）的玻璃瓶，盖紧样品瓶盖，置
低温处避光浸提约１０ｄ至叶片无色［２０］。每处理组

设３次 重 复，叶 绿 素 含 量 的 测 定 与 计 算 见 朱 广 廉

等［２１］。

１．５　数据分析

本文选用９月３日，即干旱处理第６天的成组

测定数据进行分析。此时干旱组草毡表层已较为干

燥，但高山嵩草仍未显受损迹象，仅个别植株叶片略

有泛黄迹象。
数据经 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ　Ｅｘｃｅｌ　２０１０整理后，用ＳＰＳＳ

１６．０软 件 进 行 统 计 分 析。独 立 样 本ｔ检 验 法 比 较

土壤干旱和对照组叶片间的差异显著性；不同处理

光强和不同照光时间之间的差异采用单因素方差分

析（ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ），最小显著差异法（ＬＳＤ）进

行多重比较，显著性水平设定为０．０５；光强和土壤

干旱胁迫间交互效应分析采用一般线性模型单变量
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方差分析法（ＧＬＭ　ｕｎｉｖａｒｉａｔｉｏｎ）。图中数据为平均

数，垂直条表示标准差（ＳＤ），样本数为２４。

２　结果与分析

２．１　土壤干旱胁迫对高山嵩草叶绿素含量的影响

表１表明，与对照相比，土壤干旱处理后高山嵩

草叶片的叶绿 素ａ（Ｃｈｌ　ａ）含 量 和 叶 绿 素ａ、ｂ比 值

（Ｃｈｌ　ａ／ｂ）均有所降低，且Ｃｈｌ　ａ呈极显著降低（Ｐ＜
０．０１）；但叶 绿 素ｂ（Ｃｈｌ　ｂ）和 总 叶 绿 素 含 量 几 无 差

异。
表１　土壤干旱胁迫对高山嵩草叶片叶绿素含量的影响

Ｔａｂｌｅ　１　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｏｎ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ
对照

Ｃｏｎｔｒｏｌ

土壤干旱

Ｄｒｏｕｇｈｔ

显著性

Ｓｉｇ．（ｎ＝３）
叶绿素ａ

Ｃｈｌ　ａ／

ｍｇ·ｇ－１ＦＷ

１．７９７６±０．０２８４　１．５５８０±０．０１６８　 ０．００３

叶绿素ｂ

Ｃｈｌ　ｂ／

ｍｇ·ｇ－１ＦＷ

０．６８７７±０．０３１２　０．９０６５±０．２６５０　 ０．３２２

总叶绿素

Ｃｈｌ　ａ＋ｂ／

ｍｇ·ｇ－１ＦＷ

２．４８５２±０．０５９４　２．４７４４±０．３５９２　 ０．９６１

叶绿素ａ／ｂ

Ｃｈｌ　ａ／ｂ
２．６１６５±０．０７９８　１．８８４４±０．５２１４　 ０．０８５

２．２　稳态作用光强对高山嵩草ＰＳＩＩ光化学效率的

影响及土壤干旱胁迫的加剧

图１表明，随稳态作 用 光 强 的 升 高，ＰＳＩＩ最 大

效率（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇）、运行效率（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）和效率因子（Ｆｑ＇／

Ｆｖ＇）均呈显著降低趋势；与对照组植物相比，干旱胁

迫引 起 了Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和Ｆｑ＇／Ｆｍ＇的 极 显 著 降 低（Ｐ＜
０．０１），而Ｆｑ＇／Ｆｖ＇在中等光强时有升高趋势。说明，

Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和Ｆｑ＇／Ｆｍ＇的变化易受强光胁迫的影响，且被

土壤干旱所加强。
图２为８００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１中等光 强 的 测 定

结 果，２００μｍｏｌ· ｍ
－２ ·ｓ－１ 低 光 强 和 １　５００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１高光强 时 各 荧 光 参 数 也 呈 现 类 似

变化趋势。１５ｍｉｎ的稳态作用光辐照期间，Ｆｖ＇／Ｆｍ＇
和Ｆｑ＇／Ｆｍ＇较为稳定，但土壤干旱引起了其极显著降

低（图２ａ和图２ｃ）（Ｐ＜０．０１）；Ｆｑ＇／Ｆｖ＇呈增高趋势，且
略 为 干 旱 胁 迫 所 促 进（图２ｂ）。显 然，高 山 嵩 草ＰＳＩＩ

光化学效率对光强有较快的响应和适应能力。

图１　不同稳态作用光下ＰＳＩＩ最大效率（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇）、

ＰＳＩＩ效率因子（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）和ＰＳＩＩ运行效率

（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）的变化及对土壤干旱胁迫的响应

Ｆｉｇ．１　Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｏｆ　ＰＳＩＩ　ｍａｘｉｍｕｍ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇），ＰＳＩＩ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ｆａｃｔｏｒ

（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）ａｎｄ　ＰＳＩＩ　ｏｐｅｒａｔｉｎｇ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）ｔｏ　ａｃｔｉｎｉｃ　ｌｉｇｈｔ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ
ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ
注：不同小写字母和大写字母分别表示对照组

和干旱组不同稳态光间差异显著 （α＝０．０５）；

ｎｓ，＊，＊＊分别表示对照和土壤干旱植物间无显著性

差异（Ｐ ＞０．０５），显著性差异（Ｐ ＜０．０５），

和极显著性差异（Ｐ ＜０．０１），下同

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒ－ｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ａｎｄ　ｃａｐｉｔａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ

ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｃｏｎｔｒｏｌ　ｇｒｏｕｐｓ

ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｇｒｏｕｐｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；

ｎｓ，＊ａｎｄ＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｎｏ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＞０．０５），

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ ＜０．０５）ａｎｄ　ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ ＜０．０１）ｂｅｔｗｅｅｎ　ｃｏｎｔｒｏｌ　ａｎｄ

ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

７２７
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图２　稳定作用光照期间ＰＳＩＩ最大效率（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇）、

ＰＳＩＩ效率因子（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）及ＰＳＩＩ运行效率

（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）的变化及对土壤干旱胁迫

的响应（８００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

Ｆｉｇ．２　ＰＳＩＩ　ｍａｘｉｍｕｍ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（Ｆｖ＇／Ｆｍ＇），

ＰＳＩＩ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ｆａｃｔｏｒ（Ｆｑ＇／Ｆｖ＇）ａｎｄ　ＰＳＩＩ　ｏｐｅｒａｔｉｎｇ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（Ｆｑ＇／Ｆｍ＇）ｄｕｒｉｎｇ　ｔｈｅ　ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ

ｂｙ　ａｃｔｉｎｉｃ　ｌｉｇｈｔ　ｏｆ　８００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１　ａｎｄ　ｔｈｅｉｒ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｔｏ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ

２．３　ＰＳＩＩ非光化学猝灭和开放比率对作用光强和

干旱胁迫的响应

图３ａ表明，随稳态作用光强的增加，ＰＳＩＩ非光

化学猝灭系数（ＮＰＱ）显著增大；且土壤干旱胁迫下

高山嵩草叶片的ＮＰＱ均显著和极显著高于对照（Ｐ
＜０．０５和Ｐ ＜０．０１）。１５ｍｉｎ　８００μｍｏｌ·ｍ

－２·

ｓ－１稳 态 作 用 光 辐 照 期 间，对 照 和 土 壤 干 旱 组 的

ＮＰＱ均相对恒定（Ｐ ＜０．０１）（图３ｂ）。说明，高山

嵩草的ＰＳＩＩ非光化学猝灭过 程 对 光 强 波 动 和 土 壤

干旱胁迫的敏感性都较高。

图３　稳态作用光强和土壤干旱胁迫对高山嵩

草叶片ＰＳＩＩ非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）的影响

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ａｃｔｉｎｉｃ　ｌｉｇｈｔ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ

ｏｎ　ＰＳＩＩ　ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
（ＮＰＱ）ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ

　　ＰＳＩＩ反应中心的开放比率（ｑＬ）随稳态作用光强

的增高而显著降低（图４ａ）；除２００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１

低光强外，土壤干旱引起了ｑＬ 的极显著和显著增高

（Ｐ＜０．０１和Ｐ＜０．０５）。尽管差异并不都显著，随光

照时间的延长，ｑＬ 呈增加趋势，土壤干旱组的ｑＬ 在５
ｍｉｎ和１５ｍｉｎ间具显著性差异（Ｐ ＜０．０５），而１０和

１５ｍｉｎ时对照组ｑＬ 也显著高于５ｍｉｎ的（Ｐ＜０．０５）
（图４ｂ）。尽管ｑＬ 在高光强趋于降低，但土壤干旱胁

迫和持续光照后ｑＬ 都有升高趋势，反映了高山嵩草

对逆境胁迫的驯化适应过程。

２．４　ＰＳＩＩ反应中心光化学效率的相对限制和交互效

应分析

不同光强和辐照期间的分析表明，随稳态作用光

强的 增 高，ＰＳＩＩ反 应 中 心 光 化 学 效 率 的 相 对 限 制

（Ｌ（ＰＦＤ））呈 显 著 升 高 的 趋 势，且 土 壤 干 旱 胁 迫 下 的

Ｌ（ＰＦＤ）极显著高于对照组植物的（Ｐ ＜０．０１）（图５ａ）；

８００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１光强下随辐照时间的延长，对照

组Ｌ（ＰＦＤ）在第１０和１５ｍｉｎ时显著低于５ｍｉｎ，而干旱

８２７
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组Ｌ（ＰＦＤ）的降低无显著差异（图５ｂ）。显然土壤干旱

可加剧光合作用的光抑制程度，但Ｌ（ＰＦＤ）随辐照时间

的延长略有减轻趋势，可能缘于光合机构的驯化适

应。

图４　稳态作用光强和土壤干旱胁迫对高山嵩

草叶片ＰＳＩＩ反应中心的开放比率（ｑＬ）的影响

Ｆｉｇ．４　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ａｃｔｉｎｉｃ　ｌｉｇｈｔ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｏｎ

ｆｒａｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ＰＳＩＩ　ｃｅｎｔｅｒｓ　ｔｈａｔ　ａｒｅ“ｏｐｅｎｅｄ”（ｑＬ）

ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ

　　采用一般 线 性 模 型 单 变 量 方 差 分 析 法（ｇｅｎｅｒａｌ
ｌｉｎｅａｒ　ｍｏｄｅｌ　ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ），开展了土壤干旱与强光间的

交互作用的研究。结果表明：稳态作用光强下各荧光

参数的η
２ 值都较高，说明光强对总变异的贡献较大。

强光和土壤干旱共存时，ｑＬ、ＮＰＱ和Ｆｖ＇／Ｆｍ＇的Ｓｉｇ．均
较小（Ｐ＜０．０１），表明两胁迫因子间存在着较强的交

互作用（表２）；而Ｆｑ＇／Ｆｍ＇和Ｌ（ＰＦＤ）的Ｓｉｇ．较大（Ｐ＞０．
０５），意味着两因子间的交互作用不显著，且η

２ 值都

很低，对总变异的影响很小。除Ｆｑ＇／Ｆｖ＇外，各因素对

总变异的贡献依次为：光强＞土壤干旱＞光强×土壤

干旱。

图５　高山嵩草叶片ＰＳＩＩ反应中心光化学

效率的相对限制（Ｌ（ＰＦＤ））分析

Ｆｉｇ．５　Ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ　ｏｆ　ＰＳＩＩ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（Ｌ（ＰＦＤ））ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ

表２　土壤干旱和光强处理对叶绿素荧光参数的交互效应分析

Ｔａｂｌｅ　２　Ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｉｎｔｅｒ－ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓ　ｏｆ　ｌｉｇｈｔ　ａｎｄ　ｓｏｉｌ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｏｎ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
对照－土壤干旱

Ｃｏｎｔｒｏｌ－Ｄｒｏｕｇｈｔ

稳态作用光强

ＰＦＤ

对照－土壤干旱×稳态作用光强

Ｃｏｎｔｒｏｌ－Ｄｒｏｕｇｈｔ×ＰＦＤ

Ｆ　 Ｓｉｇ． η２　 Ｆ　 Ｓｉｇ． η２　 Ｆ　 Ｓｉｇ． η２

ｑＬ １２．３１２　 ０．００１　 ０．０８２　 １４７．４８４　 ０　 ０．６８１　 ６．０３１　 ０．００３　 ０．０８０

ＮＰＱ　 ９３．０２４　 ０　 ０．４０３　 ３０１．２５３　 ０　 ０．８１４　 １０．８１６　 ０　 ０．１３６

Ｆｖ＇／Ｆｍ＇ ９１．８９　 ０　 ０．４００　 ２１４．７０７　 ０　 ０．７５７　 ８．７０６　 ０　 ０．１１２

Ｆｑ＇／Ｆｖ＇ ３．０８９　 ０．０８１　 ０．０２２　 ３２９．０１８　 ０　 ０．８２０　 ３．３１０　 ０．０３９　 ０．０４６

Ｆｑ＇／Ｆｍ＇ ８０．３１７　 ０　 ０．３６８　 １６５２　 ０　 ０．９６０　 ２．８８０　 ０．０６０　 ０．０４０

Ｌ（ＰＦＤ） ８４．９６６　 ０　 ０．３８１　 １８７７　 ０　 ０．９６５　 １．５１６　 ０．２２３　 ０．０２２

　　注：表中Ｆ为均方比，Ｓｉｇ．为显著性，η２ 为因子对总变异的贡献

Ｎｏｔｅ：Ｆ，Ｓｉｇ．ａｎｄη２ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｔｈｅ　ｒａｔｉｏ　ｏｆ　ａｖｅｒａｇｅ　ｓｑｕａｒｅ，ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ａｎｄ　ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｔｏ　ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｖａｒｉａｎｃｅ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

９２７
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３　讨论与结论

光合作用是绿色植物和光合细菌在光的参与下

积蓄能量和形成有机物的过程，植物光合机构就是推

动光合作用过程的“生命发动机”［１９］，其反应中心的

光化学效率易受诸多因素的影响，对外界环境因子的

变化极为敏感［２２－２３］。叶绿素荧光图像分析有助于探

测叶片光合功能的空间异质性（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｈｅｔｅｒ－
ｏｇｅｎｅｉｔｙ）问题［２４］，也适用于矮小植株和细小叶片的光

合生理研究。本研究发现，高山嵩草在强光和土壤干

旱胁迫下，ＰＳＩＩ最大效率Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和ＰＳＩＩ运行效率Ｆｑ
＇／Ｆｍ＇都呈降低趋势；与此同时，ＰＳＩＩ非光化学猝灭系

数ＮＰＱ和光化学效率的相对限制Ｌ（ＰＦＤ）则呈增加趋

势。显然强光和土壤干旱的交互作用在导致ＰＳＩＩ反

应中心光化学效率限制加剧同时，引起了ＰＳＩＩ反应

中心非光化学能量耗散的加强，可降低激发能过剩对

光合机构的潜在伤害，显示了高山嵩草光合机构的一

种积极调解方式。

ＰＳＩＩ反应中心的激发能利用取决于电子传递原

初醌受体ＱＡ 的氧化还原状态。基于Ｓｔｅｒｎ－Ｖｏｌｍｅｒ
途径的Ｌａｋｅ模型引入了一个新荧光参数ｑＬ，定义为

ＰＳＩＩ反应 中 心 的 开 放 比 率（ｆｒａｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ＰＳＩＩ　ｃｅｎｔｅｒｓ
ｔｈａｔ　ａｒｅ　ｏｐｅｎｅｄ），可 反 映 ＱＡ 的 氧 化 还 原 状 态，与

ＰＳＩＩ反应中心的开放呈线性关系［２５］。随稳态作用光

强的增高，ｑＬ 呈显著降低趋势，但土壤干旱组的ｑＬ 似

呈现较小的降低程度，很可能干旱过程诱导了ＰＳＩＩ
反应中心构型的驯化适应，有利于ＱＡ 氧化状态的维

持［２６］。强光和土壤干旱交互作用下ＮＰＱ呈升高趋

势，此时植物体内基质类囊体膜上ＰＳＩＩ反应中心多

呈失活状态，失活的反应中心与光捕获天线色素一

起共同参与过剩激发能的耗散过程，可保护功能反

应中心免遭多余光能的进一步伤害［２６－２７］。

ＰＳＩＩ光化学和非光化学能量耗散的调节能力取

决于植物种的特性和环境的变化幅度［２４］。１５ｍｉｎ稳

态作用光照期间Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和Ｆｑ＇／Ｆｍ＇，以及ＮＰＱ都几乎

无波动，说明高山嵩草的光合机构对外界环境变迁的

适应 能 力 较 强 且 迅 速。Ｄｅｍｍｉｇ－Ａｄａｍｓ等［２３］认 为，

ＰＳＩＩ光化学效率的可逆性变化范围较广，从桉树冠层

下藤本植物的数秒，到亚高山松树似乎贯穿整个冬季

的持久可逆都有表现。ＰＳＩＩ光化学效率的明显差异

有赖于叶黄素循环的存在，也包含其他特性，如跨膜

ｐＨ质子梯度、内囊体蛋白组成和磷酸化等［２４］。本文

研究发现，８００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１稳 态 作 用 光 辐 照 期

间，ＰＳＩＩ反 应 中 心 的 开 放 比 率ｑＬ 略 有 增 高 趋 势，

Ｌ（ＰＦＤ）也呈现非常弱的降低趋势，是强光塑造下光合

机构光胁迫驯化（ｌｉｇｈｔ－ｓｔｒｅｓｓ　ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ）的反映。

ＰＳＩＩ反应中心的非辐射能量耗散是过剩激发能耗散

的主要途径［１８，２８］，强光和干旱的交互作用下Ｌ（ＰＦＤ）增

大，ＮＰＱ也随之而升高，可祛除激发能的过量堆积，
维持光合机构光化学反应的正常运行［１４］，是植物对

逆境胁迫的一种积极响应途径。
逆境胁迫通常会引起叶绿素分子的降解［１９，２９］。

土壤干旱胁迫下高山嵩草Ｃｈｌ　ａ降低可能缘于活性

氧分子积累对光合色素的破坏。由Ｃｈｌ　ａ／ｂ比值的降

低可知，Ｃｈｌ　ａ较集中的ＰＳＩＩ反应中心蛋白复合体是

土壤干旱胁迫的敏感部位，也可能是引起Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和

Ｆｑ＇／Ｆｍ＇降低的原因；而失活反应中心的形成促进了非

光化学能量耗散的升高［１９］。
土壤干旱能加剧强光对ＰＳＩＩ光化学量子效率和

非光化学能量耗散的影响。有学者［３０－３１］曾综合分析

了田间增强紫外线－Ｂ辐射（ＵＶ－Ｂ；２８０～３１５ｎｍ）的

多年试验结果，发现在水分条件较充足的年份，人为

增补ＵＶ－Ｂ辐射可引起作物产量的显著降低，但在

水分亏却年份其影响就很不明显；认为干旱胁迫诱导

的植 物 体 紫 外 线 吸 收 物 质 和 比 叶 重（ｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｌｅａｆ
ｗｅｉｇｈｔ）的增加有助于增强对ＵＶ－Ｂ辐射的抗性，是
两胁迫因子ＵＶ－Ｂ辐射与水分亏却间发生交互效应

（ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ　ｅｆｆｅｃｔ）的结果。两种环 境 因 子 间 存 在 交

互作用的研究已有较多报道，如光照与温度［３２］、光照

与氮元素［３３］、磷元素与土壤酸化［３４］等。但很多研究

仅限于对表观现象的分析，缺乏显著性的判断，也缺

少因子相对贡献的数学界定。本文采用一般线性模

型单 变 量 方 差 分 析 法（ｇｅｎｅｒａｌ　ｌｉｎｅｒ　ｍｏｄｅｌ　ｕｎｉｖａｒｉａ－
ｔｉｏｎ），探讨了土壤干旱与强光间的交互作用。结果表

明，高山嵩草的Ｆｑ＇／Ｆｍ＇和Ｌ（ＰＦＤ）在两因素间不存在交

互效应，即强光引起的ＰＳＩＩ实际光能捕获效率的降

低和光化学效率的相对限制增加并没有因为干旱胁

迫的存在而加剧；但ＮＰＱ和Ｆｖ＇／Ｆｍ＇则存在着两胁迫

因子的交互效应。研究认为，Ｆｖ＇／Ｆｍ＇的波动受叶黄素

循环中玉米黄质形成的影响［２４］，被用来评价非光化

学猝灭波动对ＰＳＩＩ运行效率变化的贡献［１４］，其参数

１－Ｆｖ＇／Ｆｍ＇也曾被用作表征非光化学能量耗散的强

弱［１４－１５］；可以确定，高山嵩草叶片的ＰＳＩＩ非光化学能

量耗散过程存在着两胁迫因子交互效应。显然，仅凭

表象推断Ｆｖ＇／Ｆｍ＇和Ｌ（ＰＦＤ）的变化被土壤干旱所加剧并

不能确定两因子间交互效应的存在，必需经一般线性

模型单变量方差分析的显著性检验和相对贡献分析

才能界定。因子相对贡献的分析可知，光强是影响高
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第４期 师生波等：土壤干旱和强光交互作用对青藏高原高山嵩草光合功能的影响

山嵩草ＰＳＩＩ反应中心光能利用和能量耗散的主要因

素，且两因子的交互效应常小于单独土壤干旱胁迫的

贡献。ｑＬ 和Ｆｑ＇／Ｆｖ＇的η
２ 值显示，尽管存在交互作用，

但其值和与干旱胁迫对总变异的贡献很接近且η
２ 值

很小，变异主要缘于光强度的贡献。
高山嵩草为典型寒冷中生植物［１］，植株低矮，株

高仅１～３ｃｍ；叶片呈线形，叶长约３ｃｍ，宽约１ｍｍ。
高山嵩草的根系非常发达，主要分 布 在１０ｃｍ土 层

内，与土壤形成致密的草根盘结层［３５－３６］，其物候特征

和生理过 程 主 要 受 制 于 对 浅 层 土 壤 水 分 的 可 利 用

性［３７］。尽管采用草皮层切割移位测定的方法解决了

高山嵩草植株低矮、叶片纤细的光合生理研究瓶颈，
无疑是测定方法的一个突破；但如何做到野外自然条

件下的精细控制测量，依然有很多问题需要解决。
综上可知，土壤干 旱 胁 迫 可 引 起 高 山 嵩 草 叶 片

ＰＳＩＩ反应中心光化学效率相对限制Ｌ（ＰＦＤ）的显著增加，
进而导致ＰＳＩＩ光化学效率的降低和非光化学能量耗散

的加强。高山嵩草的光合机构存在着光胁迫驯化适应

现象，土壤干旱胁迫下叶内活性氧分子的积累可加重

光合色素的破坏，引起Ｃｈｌ　ａ含量和Ｃｈｌ　ａ／ｂ比值的降

低，形成诸多失活反应中心，并导致非光化学能量耗散

的升高。ＰＳＩＩ反应中心的非光化学猝灭存在着两胁迫

因子的交互作用，可以缓解土壤干旱胁迫时ＰＳＩＩ光化

学效率降低后强光对光合机构的进一步伤害，是高山

嵩草抵御多因素胁迫的一种适应策略。
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