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摘$ 要$ 研究了不同浓度 )*+
, 胁迫对黄瓜幼苗叶片光合速率、!"!光化学效率及光能分配

的影响- 结果表明，当 )*+
, 浓度较低时（#. / 0( 1123·4 ,#），适当增加 )*+

, 浓度，可增强黄

瓜幼苗叶片对光的捕获能力，促进光合作用- 随着 )*+
, 浓度的进一步增加（#.’ / #(% 1123·

4 ,#），!"!光化学效率降低，电子传递受到抑制，净光合速率降低；吸收的光能中，通过天线色

素的热耗散增加，用于光化学反应的能量降低，光化学效率下降- #.’ 和 #(% 1123·4 ,# )*+
,

处理黄瓜幼苗叶片 5 6 后净光合速率（!7）极显著下降，分别比对照降低了 +89 和 &(9；!"!
最大光化学效率（": ; "1）、天线转化效率（":’; "1’）、实际光化学效率（!!"!）、光化学猝灭系

数（#!）均低于对照，非光化学猝灭（$!%）高于对照，激发能在两个光系统间的分配不平衡性

（" & # , #）增大- 高浓度 )*+
, 处理的黄瓜幼苗叶片各荧光参数变化幅度比低浓度大- 当光照

增强时，高浓度 )*+
, 胁迫下黄瓜幼苗叶片吸收的光能中应用于光化学反应的份额（!）显著

降低，天线热耗散的份额（’）显著增加- 天线热耗散是耗散过剩能量的主要途径-
关键词$ )*+

, 胁迫$ 光化学效率$ 光能分配$ 净光合速率
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)* 引* * 言

土壤次生盐渍化是温室蔬菜生产中存在的主要

问题之一’ 温室土壤的盐分组成特点和滨海、内陆盐

土不同，其阴离子主要是 9:;
< ，阳离子则以 =#> ? 为

主［@A］’ 研究表明，9:;
< 离子浓度过高会导致黄瓜叶

片的电解质渗漏率、丙二醛和游离脯氨酸含量不同

程度地增加，植株生长受到抑制［@B < @C］；高浓度硝酸

钙导致高蛋白小麦幼苗叶片 "8 D "6 和 !EF!下降［G］，

也可导致番茄光合下降［>;］，这均表明高浓度 9:;
<

会影响蔬菜作物的生长’
当植物吸收的光能超过光合作用所能利用的量

时，就会造成光合功能的降低’ 如果吸收的过剩光能

不能及时有效地排散，很容易引起光系统!反应中

心失活，甚至使光合机构受到伤害［@;］’ 当有环境胁

迫如高温、盐渍等交叉作用时，即使在较弱的光强下

也会导致光能过剩［@>］’ 植物在进化过程中，形成了

一系列有效的光破坏防御机制，如过剩激发能的热

耗散、光系统!捕光效率的调节、两个光系统之间状

态转换等，都是协调激发能捕获和利用平衡的重要

机制［@;］’
本试验在高浓度硝酸盐胁迫下，研究了黄瓜幼

苗叶片光合作用及光合过程中激发能的捕获、分配

和热耗散的变化，为进一步阐明设施黄瓜土壤盐害

机理，改善设施土壤环境提供理论依据’

+* 材料与方法

+, )* 幼苗培养

试验于 >HHB 年 @—G 月在山东农业大学玻璃温

室内进行’ 供试黄瓜品种为‘ 新泰密刺’（#$%$&’(
()*’+$( I’ ），由山东新泰市祥云种业有限公司提供’
黄瓜幼苗培养按常规方法浸种催芽，挑选发芽整齐

的种子，播于装有干净沙子的营养钵（A .6 J A .6）

中，子叶展平后，用营养液代替自来水浇灌，待幼苗

长到 ; 叶 @ 心时，选取生长一致的健壮幼苗，移至栽

培槽（;K B 6 J HK G 6 J HK @ 6）中，每槽营养液 @HH
I，定植两行，株行距 >H .6 J >>K B .6，用充氧机充

气’ 营养液中大量元素参照山崎配方［A］略加修改，

其中磷酸二氢铵改为磷酸二氢钾，微量元素参照常

规配方［A］’ -L 值用 L>F:G 调节，保持在 BK B M NK B

之间’
+, +* 试验设计

在水培条件下，9:;
< 浓度设 B 个处理，以常规

营养液为对照（=O），其 9:;
< 浓 度 为 @G 66%,·

I <@，其余 G 个处理用 O9:; 和 =#（9:; ）> 以 @P @ 比

例添 加，使 9:;
< 浓 度 分 别 为 BN、QA、@GH 和 @A>

66%,·I <@ ’
黄瓜幼苗在常规营养液中缓苗 > / 后进行胁迫

处理，为防止盐刺激，9:;
< 浓度每天递增设定浓度

的 @ D G，直至达到各处理的设定浓度’ 达到设定浓度

后，重新更换 @ 次营养液’
+, -* 研究方法

黄瓜幼苗共处理 C /，分别于处理 @、;、N / 后在

各处理区选取生长一致的幼苗 B 株，每株选取受光

条件一致的功能叶（上数第 G M B 片叶）@ 片，暗适应

;H 6$&，用 R(F> 型（英国 L#&0#!).+ 生产）调制式荧

光仪测定不同光强下的荧光参数’ 测定程序为：先测

定暗适应后叶片的 "%、"6、"8 D "6 各荧光参数，再测

定光强分别在 >B、AH、@AH、;GH、BCH、AAH、@>AH "6%,
·6 <>·0 < @ 下的 "0、"8’、"6’、"%’各荧光参数，计

算天线转化效率 "8’D "6’S（"6’< "% ’）D "6’，光

化学猝灭系数 ,E S（"6’< "0）D（"6’< "%’），实际

光化学效率 !EF! S（"6’< "0）D "6’，非光化学猝灭

-./ S（"6 < "6’）D "6’’ 两个光系统之间的激发能

分配系数按 T"#U& 等［@］的公式计算：光系统#激发

能分配系数 " 0 1 2（@ ? 1），光系统!激发能分配系

数 # 0 @ 2（@ ? 1），1 S（"6’< "0）D（"6’< "%’）；光系

统#和!间激发能分配的不平衡性可用 # 2 " < @ 表

示’ 根据 V)66$135/#60 等［;］提出的公式计算光合

机构吸收的光能用于光化学反应的份额 . 0 "8 ’D
"6’J ,-，用于天线热耗散的份额 ! S @ < "8’D "6’，

用于反应中心由非光化学反应耗散的份额（过剩光

能，3 耗散）47 S "8’D "6’J（@ < ,-）’
在测定荧光的同时，选取功能叶片，在 @H：HH—

@>：HH 用 =$"#03> 型光合仪（英国产）测定光合参数’
测定时选择叶室内源光强为 NHH "6%,·6 <> ·0 < @，

接近同期温室内自然光强，=:> 浓度为 ;BH M ;NH ",

·I <@，温度为 >B W ’
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表 !" 不同 #$%
& 浓度下黄瓜幼苗叶片的净光合速率（!’）、气孔导度（"(）、胞间 )$* 浓度（#+）和气孔限制值（$(）

,-./ !" !’，"(，#+ -’0 $( +’ 12123.45 (4406+’7 64-84( 2’045 0+99454’: #$%
& 1;’14’:5-:+;’(

!"#
$ 浓度

!"#
$ %&’%(’)*+),&’

（--&.·/ $0 ）

净光合速率
!’

（!-&. 1"2 ·- $2 ·3 $ 0 ）

气孔导度
"3

（--&.·- $2 ·3 $ 0 ）

胞间 1"2 浓度
#,

（!.·/ $0 ）

气孔限制值
$3

04 025 #6 7 65 80 +9: 24;5 < 7 065 =0 +9 2#<5 < 7 0#5 44 >9: 65 #4<; 7 65 6#8# >9:
<= 025 <6 7 05 40 +9: 2##5 < 7 265 <0 +9 20<5 6 7 ;5 4? >%: 65 462; 7 65 62#< +>9
?; 0#5 ;< 7 05 #4 +9 2085 6 7 2<5 4= +9 22<5 < 7 025 62 >: 65 #8#= 7 65 6##4 >9
046 85 ?< 7 05 #4 >: 0045 6 7 ;5 4? >: 0?45 6 7 025 8# %: 65 4=00 7 65 6#<4 +9
0;2 25 86 7 65 ?? %1 ;<5 6 7 45 24 >: 28<5 6 7 ;5 4? +9 65 2#=0 7 65 62#= %:
不同大、小写字母分别表示在 65 60 和65 6< 水平上差异显著 @,AA(*(’) %+B,)+. +’C 3-+.. .())(*3 -(+’) 3,D’,A,%+’) C,AA(*(’%( +) 65 60 +’C 65 6< .(E(.，*(F
3B(%),E(.GH 下同 IJ( 3+-( >(.&KH

*< =" 数据分析

由于测定数据中，胁迫 = C 的高浓度 !"#
$ 处理

黄瓜幼苗各项参数与对照相比差异显著，因此，本试

验结果均采用处理 = C 的数据H 所有数据均采用

@L’%+’ 新复极差法进行显著性检验H

%" 结果与分析

%< !" !"#
$ 胁迫下黄瓜叶片光合参数的变化

由表 0 可知，胁迫 = C 后，<= 和 ?; --&.·/ $0

处理的黄瓜叶片净光合速率（!’）与对照相比差异

不显著；叶片的胞间 1"2 浓 度（# , ）、气 孔 限 制 值

（$3）和气孔导度（"3 ）与对照相比差异也不显著H
046、0;2 --&.·/ $0 !"#

$ 处理的净光合速率（!’）

分别比对照降低 #<M 和 8;M ，差异达极显著水平H
046 --&.·/ $0 !"#

$ 处理的 "3、# , 分别比对照降低

<4M 和 0;M ，$3 比对照升高 ##M ，说明此浓度处理

的黄瓜幼苗 !’ 的降低是由气孔因素造成的；0;2
--&.·/ $0 !"#

$ 处理 "3 比对照降低 ==M ，# , 上升

08M ，$3 下降 #2M ，说明此浓度净光合速率的降低

是由非气孔因素造成的H
%< *" !"#

$ 胁迫对黄瓜叶片 NO"最大光化学效率

（%E P %-）和天线转化效率（%E’P %-’）的影响

由图 0 可知，处理 = C 后，!"#
$ 浓度为 04、<= 和

图 !" !"#
$ 胁迫对黄瓜幼苗叶片 %E P %- 的影响

>+7/ !" QAA(%)3 &A !"#
$ 3)*(33 &’ %E P %- ,’ %L%L->(* 3((C.,’D

.(+E(3H

?; --&.·/ $0 时，黄瓜叶片的 %E P %- 随 !"#
$ 浓度

增大而逐渐升高；!"#
$ 浓度为 046 --&.·/ $0 时，

%E P %- 下降，但与对照差异不显著；!"#
$ 浓度为 0;2

--&.·/ $0 时，%E P %- 显著低于对照H 表明高浓度

!"#
$ 处理导致黄瓜叶片的最大光能转化效率降低H

R R 黄瓜叶片的 %E ’P %-’随光强增大呈下降趋势

（图 2）H !"#
$ 浓度为 04、<= 和 ?; --&.·/ $0 时，

%E’P %-’随光强增加而降低，但下降幅度较小，# 个

处理间差异不显著；!"#
$ 浓度为 046 --&.·/ $0时，

当光强达到 <86 L-&.·- $2 ·3 $ 0 后，随光强增大，

%E’P %-’降低幅度增大；!"#
$ 浓度为 0;2 --&.·

/ $0时，%E’P %-’在弱光强下就呈明显的下降趋势，

随光强增大，%E’P %-’降低幅度显著增大，NO"反应

中心的激发能捕获效率显著低于对照，NO"天线转

化效率下降H

图 *" !"#
$ 胁迫对黄瓜幼苗叶片 %E’P %-’的影响

>+7/ *" QAA(%)3 &A !"#
$ 3)*(33 &’ %E’P %-’,’ %L%L->(* 3((CF

.,’D .(+E(3H
NS@：光量子通量密度 NJ&)&’ A.LT C(’3,)GH 下同 IJ( 3+-( >(.&KH

%< %" !"#
$ 胁迫对黄瓜叶片 NO"光化学猝灭系数

（&N）和实际光化学效率（!NO"）的影响

由图 # 可知，处理 = C 后，黄瓜叶片的 &N、!NO"均

随光强增加呈下降趋势H !"#
$ 浓度为 <= --&.·/ $0

时，&N、!NO"比对照稍有增加；!"#
$ 浓度为046 --&.·

/ $0时，&N 、!NO"比对照稍有降低；!"#
$ 浓度为0;2
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图 !" !"#
$ 胁迫对黄瓜幼苗叶片 !% 和 !%&!的影响

#$%& ! " ’(()*+, -( !"#
$ ,+.),, -/ !% 0/1 !%&! 2/ *3*345).

,))162/7 6)08),9

44-6·: $;时，!%、!%&!比对照显著降低，且下降速

度较快9 综上所述，适当提高 !"#
$ 浓度，有利于黄

瓜幼苗叶片将捕获的激发能转换为光化学反应，从

而有利于黄瓜幼苗叶片实际光化学效率的提高9 但

较高浓度的 !"#
$ 胁迫，导致黄瓜幼苗叶片的 %&!

反应中心激发能压力升高，实际光化学效率降低，从

而导致 <=% 和 !<>%? 等碳同化能力降低［@#］9
!’ (" !"#

$ 胁迫对黄瓜幼苗非光化学猝灭（"#$）及

两个光系统之间激发能分配的影响

不同浓度 !"#
$ 处理后，黄瓜叶片 "#$ 随光强

增加均不同程度地升高（ 图 A）9 !"#
$ 浓度为 ;A、BC

和 DE 44-6·: $;时，黄瓜幼苗叶片 "#$ 升高趋势基

本一致；当 !"#
$ 浓度为 ;AF 和 ;E@ 44-6·: $; 时，

随着光强的增加，"#$ 显著增加，表明叶片捕获的

光能中，非辐射能量耗散增加9
不同 !"#

$ 浓度处理后，随着光强的增大，黄瓜

幼苗叶片的 " % # & ; 均升高，即 # 均降低，" 均升高9
!"#

$ 浓度为 BC 和 DE 44-6·: $;时，" % # & ; 低于对

照或与对照相近；!"#
$ 浓度为 ;AF 44-6·: $;时，" %

# $ ; 高于对照，但与对照差异不显著；!"#
$ 浓度为

;E@ 44-6·: $;时，" % # $ ; 显著高于对照9 说明高浓

度 !"#
$ 处理使黄瓜幼苗叶片的激发能传递受到影

响，传递给光系统"的激发能降低，传递给光系统!
的激发能增大，导致叶片的激发能分配不平衡，这种

不平衡在较弱的光强下也很明显9
!’ )" !"#

$ 胁迫对黄瓜幼苗叶片吸收光能分配的影

响

根据 ’8’G ’4’在不同光强下的变化（图 @），将

!"#
$ 处理 C 1 后黄瓜幼苗叶片在光强分别为 BHF、

EEF 和 ; @EF #4-6·4 $@·, $ ; 下的光能分配比率列

于表 @9 在 # 种光强下，!"#
$ 浓度为 ;A、BC、DE 和

;AF 44-6·: $;时，叶片吸收的光能用于光化学反应

的份额（#）差异不显著，与 !%&!（图 #）变化相一致；

当 !"#
$ 浓度为 ;E@ 44-6·: $; 时，# 种光强下 # 值

均显 著 低 于 对 照，分 别 比 对 照 下 降 #BI、ACI 和

AEI 9 !"#
$ 浓度为 ;A、BC、DE 44-6·: $; 时，# 种光

强下叶片吸收的光能被天线耗散的能量（(）差异不

显著；当 !"#
$ 浓度为 ;AF 44-6·: $; 时，在 EEF、

;@EF #4-6·4 $@·, $ ;光强下的 ( 值显著高于对照；

当 !"#
$ 浓度增大至 ;E@ 44-6·: $; 时，# 种光强下

( 值均显著高于对照，分别比对照增加 #CI、BCI
和 BAI，与 !%J 的变化相一致（ 图 A）9 不同浓度

!"#
$ 处理的黄瓜幼苗叶片过剩光能耗散（)K）随光

强的增大而逐渐增大，但处理间均无显著差异，说明

高浓度 !"#
$ 处理使黄瓜叶片用于光化学反应的能

量降低，且主要通过天线色素热耗散的增加来降低

过剩光能对光系统的伤害9

图 (" !"#
$ 胁迫对黄瓜幼苗叶片 !%J 及 %&"和 %&!能量

分配的影响
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表 !" #$%
& 胁迫对黄瓜幼苗叶片 ’(!光化学反应（!）、天线耗散（"）、过剩光能（#)）的影响
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研究表 明，增 施 氮 肥 能 促 进 植 株 体 氮 代 谢，

!"#
$ <! 的增加使叶片中 !"#

$ 含量增加，叶绿素含

量提高，促进了光合作用［;］= 本试验结果表明，!"#
$

浓度较低时，适当增加 !"#
$ 浓度可增强黄瓜幼苗

叶片对光的捕获能力（图 -），提高 >?"光化学效率

（图 #），促进叶片光合作用（ 表 )）= 高浓度 !"#
$ 胁

迫时，黄瓜幼苗叶片净光合速率的限制因素由气孔

因素转化为非气孔因素，光合速率降低= 这种变化的

原因之一可能是由于高浓度的 !"#
$ 造成渗透胁

迫［)8，);］，使叶片发生生理干旱，!"#
$ 浓度进一步增

大时，叶肉细胞 气 孔 扩 散 阻 抗 增 加，@A6B.9& 酶 对

:"- 的亲和力下降，碳同化能力下降（图 2），从而使

光合速率降低［8］= 植物叶绿体集光合碳氮同化于一

体，吸收的 !"#
$ 主要运往叶片，并在光下进行还原

与同化［)+］，是仅次于碳同化之外的另一个重要反

应［)2］= 根据 >CDDBDE FC GHBC. 等［)1］的研究，碳氮同化

之间不仅存在物质竞争，还存在能量上的竞争= 因

此，高浓度 !"#
$ 胁迫下，植株体内的氮代谢旺盛，

与光合碳同化竞争光反应所产生的同化力（5I> 和

!5J>K），使 :"- 同化速率降低，造成碳、氮代谢失

调，是导致光合速率降低的另一个原因［-,］=
$L M $% 为暗适应下 >?"的最大光能转化效率=

高浓度 !"#
$（)1- %%&’·( $) ）胁迫导致黄瓜幼苗

叶片 $L M $% 降低（图 )），这表明无活性 >?"反应中

心的比值上升，>?"光化学效率下降［-)］= >?"实际

光化学效率（!>?"）代表 >?"非环式电子传递效

率= 高 !>?"有利于提高幼苗的光能转化效率，为暗

反应的碳同化积累更多的能量= 高浓度 !"#
$（)1-

%%&’·( $)）胁迫使 !>?"下降（图 2），光能转化效率

降低，:"- 同化能力下降，影响了幼苗的物质积累与

生长=
光化学猝灭系数（%>），反映叶片捕获激发能中

应用于光化学反应的程度［),］，是对光系统"初级电

子受体（&5）氧化态的一种度量，) $ %> 表示 >?"反

应中心处于被还原时的状态，是衡量激发能捕获和

利用之间平衡与否的一个重要指标［)#］= 若 >?"受

体伤害严重，) $ %> 上升，说明 >?"反应中心激发能

压力较高，其电子传递受阻，从而产生过剩的激发

能= " 表示叶片分配给光系统#的激发能，$ 表示叶

片分配给光系统"的激发能，$ ’ " $ ) 反映光系统#
与光系统"之间激发能分配的不平衡性［)#］= 本试验

中，!"#
$ 浓度为 )1- %%&’·( $) 时，分配给 >?#的

激发能降低，分配给 >?"的激发能增高（ 图 2），>?
"反应中心的激发能压力增大（ 图 #），即 %> 下降，

&5 处于较高的还原态，黄瓜幼苗叶片 >?#与 >?"
之间激发能分配不均衡，这可能是光合效率降低的

原因之一= 植物吸收光能，在两个光系统之间传递，

调节两个光系统之间激发能分配平衡和减轻 >?"
反应中心激发能压力的是状态转换［-，)#］，)1- %%&’
·( $) !"#

$ 胁迫使状态转换受阻，造成两个光系统

之间激发能分配不平衡，可能是造成光合效率降低

的另一个原因=
本试验结果表明，高浓度 !"#

$（)2-、)1- %%&’
·( $)）胁迫导致黄瓜幼苗叶片 >?"天线转化效率

$L’M $%’（图 -）降低，吸收的光能中，用于光化学反

应的能量降低（表 -），部分激发能没有传递给 >?"
反应中心，而是通过天线色素的热耗散消耗掉（ 表

-）= 非光化学猝灭（(!&）的变化反映热耗散的变

化［*］，高浓度 !"#
$ 胁迫导致黄瓜幼苗叶片 (!& 升

高（图 2），主要是天线色素的热耗散 " 增加，热耗散

增加可减少 >?"和电子传递链的过分还原，是植物

防御光破坏的热耗散机制= 防御光破坏机制的运转，

可引起逆境条件下反应中心的光能转化效率和叶片

光合效率下降［))］= 所以，高浓度 !"#
$ 胁迫后的热耗

散增加也会导致黄瓜幼苗叶片 >?"反应中心光化

学效率降低，幼苗叶片光合速率下降=
综上所述，高浓度 !"#

$ 胁迫下，黄瓜幼苗叶片

叶肉细胞气孔扩散阻抗增加，光系统"反应中心开

*22)+ 期N N N N N N N 苏秀荣等：硝酸根胁迫对黄瓜幼苗叶片光合速率、>?"光化学效率及光能分配的影响N N N



放程度降低，电子传递受到抑制［!，"#］，造成两个光系

统之间激发能分配不平衡，光化学效率降低，$%& 同

化能力下降，影响幼苗生长；在吸收的光能中，天线

热耗散的比例增加，分配到光化学反应的比例减小，

在逆境条件下光破坏防御机制引起反应中心的光能

转化效率降低，导致叶片光合效率下降’
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