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干旱胁迫下辣椒幼苗光合与
荧光参数测定的最佳叶片

张泽宇ꎬ曹红霞ꎬ裴书瑶ꎬ李曼宁
(西北农林科技大学水利与建筑工程学院旱区农业水土工程教育部重点实验室ꎬ陕西 杨凌 ７１２１００)

摘　 要:为明确干旱胁迫下不同叶位光合、荧光特性的变化规律ꎬ进而选择出典型叶片来准确测量干旱条件下

植株光合、荧光参数ꎬ以实现干旱条件下植株光合能力的快速评价ꎮ 研究通过盆栽试验对不同干旱处理下(充分供

水(ＣＫ):７５％~８５％田间持水量ꎻ中度胁迫(ＭＳ):６５％~７５％田间持水量ꎻ重度胁迫(ＳＳ):５５％ ~ ６５％田间持水量)辣
椒幼苗不同叶位叶片的光合、荧光特性进行比较分析ꎮ 结果表明:充分供水时ꎬ随叶位的增加ꎬ气体交换参数(净光

合速率、气孔导度、蒸腾速率)、叶绿素含量、叶面积、叶绿素荧光参数(光化学淬灭系数、光系统Ⅱ最大光化学量子产

量)均呈先增大后减小的趋势ꎬ在第 ３ 叶位达到最大值ꎻ在干旱条件时ꎬ各叶位的参数随水分胁迫程度的增加在 １~ ３
叶位逐渐减小ꎬ４~６ 叶位先增加后减小ꎬ并在第 ４ 叶位达到最大值(Ｃｉ、Ｆ０、Ｆｖ / Ｆｍ、ＮＰＱ 除外)ꎻ水分胁迫对辣椒叶片

光合作用影响较大ꎬＭＳ 与 ＳＳ 处理ꎬ第 ３ 叶位的 Ｐｎ分别较 ＣＫ 下降 １４.０５％和 ５５.９１％ꎬ第 ４ 叶位的 Ｐｎ ＭＳ 处理较 ＣＫ
增加 ２５.２０％ꎬＳＳ 处理较 ＣＫ 降低 １５.４２％ꎻ第 ３、４ 叶位是对辣椒幼苗生长具有主要贡献的叶片ꎬ但在水分胁迫条件

下ꎬ第 ３ 叶位光合参数、叶面积、叶绿素含量及叶绿素荧光参数的变异系数较第 ４ 叶位更大ꎬ尤其对于 Ｃｉ、Ｃｈｌｂ、Ｆ０ꎬ在
光合参数、叶绿素参数及叶绿素荧光参数中变幅最大ꎬ其第 ３ 叶位的变异系数分别较第 ４ 叶位增大了 １３３.３３％ꎬ
１８０.００％及 ２００.００％ꎮ 第 ３ 叶位对于水分胁迫更加敏感ꎬ因此ꎬ在干旱胁迫实验中ꎬ宜选用第 ３ 叶位测量辣椒幼苗光

合、荧光参数ꎮ
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　 　 光合作用是作物生长最基本的生理过程之一ꎬ
作物有机物的积累都是通过直接或间接地改善作

物的光合生理性能来实现[１]ꎮ 植物叶片是植物进

行光合作用的重要器官ꎬ叶片中的光合色素是叶片

光合作用的物质基础ꎬ叶绿素含量的高低在很大程

度上反映了植株的生长状况和叶片的光合能力ꎬ并
与叶片光合强度密切相关[２]ꎮ 为了维持叶绿素分

子吸收光能的平衡ꎬ除了光合作用消耗的能量外ꎬ
光合器官将其余光能以荧光和热的形式散失ꎮ 其

中叶绿素荧光能快速灵敏地反映植物光系统的运

转状况[３－４]ꎮ 随着植物光合作用研究的深入ꎬ越来

越多的植物学科如农学、林学、植物生理学、植物生

态学、园艺学和遗传学的研究均涉及到叶片光合、
荧光作用的测定[５]ꎮ 目前用于测定光合、荧光参数

的仪器一般是针对于植物叶片的ꎬ因此在对叶片的

选择上ꎬ应该尽量选择有代表性的叶片ꎬ这对于光

合、荧光参数测定代表性起着决定性的作用ꎮ 在以

往的研究中ꎬ学者们普遍选择功能叶来测量叶绿素

含量、气体交换参数及叶绿素荧光等参数ꎬ以对植

株的光合潜力进行评价ꎮ 比如ꎬ通常选择小麦完全

展开的旗叶[６]、棉花的第三片或第四片叶[７] 和完全

展开的番茄幼叶[８] 来量化光合作用ꎮ 总的来说ꎬ所
选择的叶片都是充分展开并维持较高光合速率ꎬ能
为植株提供有机养料的叶片[９－１０]ꎮ 但是这些研究并

没有考虑不同环境条件下功能叶片的变化ꎮ 有研

究得出ꎬ在胁迫条件下ꎬ如干旱胁迫ꎬ叶片会经历一

系列的变化ꎮ 水分缺乏可能通过削弱抗氧化系统

中 ＣＡＴ、ＰＯＤ 和 ＳＯＤ 的活性而加速叶片衰老ꎮ 衰老

叶片下调 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性 /表达ꎬ导致叶绿素降解ꎬ影
响光合作用[１１]ꎮ 此外ꎬ由于叶片在不同位置的生长

发育阶段不同ꎬ不同叶片对能量的需求也不同ꎮ 根

据植物生长发育规律ꎬ成熟早的叶后期光合能力会

下降ꎻ而刚展开的叶ꎬ以输入有机物为主ꎬ只有那些

刚达到最大面积的叶才是光合产物的主要贡献者ꎮ
然而ꎬ这些叶片的光合作用对干旱胁迫的响应可能

存在显著差异[１２]ꎮ 因此ꎬ在干旱条件下哪个叶位最

适宜进行光合、荧光参数测量还有待深入研究ꎮ
辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｇｅｎｕｓ)属于茄科辣椒属ꎬ是一年

或多年生草本植物ꎬ因其营养丰富、味道鲜美而大

量应用于食品、中药行业ꎬ并在世界各地广泛栽

培[１３]ꎮ 从形态结构上来看ꎬ辣椒属于浅根系植物ꎬ
根细而弱ꎬ 木栓化程度高ꎬ 因此极易受干旱影

响[１４－１５]ꎮ 在以往的研究中ꎬ有学者选择辣椒完全展

开的第 １ 片、第 ３ 片或第 ４ 片功能叶来测量光合、荧
光参数[１６－１８]ꎮ 但是在干旱胁迫下ꎬ哪个叶位对水分

胁迫最敏感ꎬ最适宜测定光合、荧光参数还有待深

入研究ꎮ
因此ꎬ本研究通过分析辣椒幼苗 １~６ 叶位在不

同干旱胁迫程度下叶绿素含量、气体交换参数、叶
绿素荧光参数及叶面积的变化ꎬ探索干旱条件下不

同叶位的适应性机制ꎬ选择出对水分胁迫最敏感的

一个功能叶作为干旱条件下最适宜测定光合、荧光

参数的典型叶片ꎬ以期为干旱条件下光合作用的快

速评价提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料与试验地概况

试验于 ２０２０ 年 ５—７ 月在西北农林科技大学旱

区农业水土工程教育部重点实验室日光温室内进

行(３４°１７′Ｎ、１０８°０１′Ｅꎬ海拔 ５２１ ｍ)ꎮ 该区属暖温

带季风半湿润气候ꎬ多年平均降水量 ６３２ ｍｍꎬ主要

集中在 ６—１０ 月ꎬ年均蒸发量 １ ５００ ｍｍꎮ 多年平均
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气温 １２.５℃ꎬ年均日照时数 ２ １６３.８ ｈꎬ无霜期 ２１０ ｄꎮ
供试材料为辣椒ꎬ品种为“世纪红”ꎮ 试验土壤为重

壤土ꎬ取自西北农林科技大学附近 ０ ~ ２０ ｃｍ 表土

层ꎬ土壤容重 １.４ ｇｃｍ－３ꎬ田间持水量 ３３.６％(体积

含水率)ꎮ
采用育苗移栽的方式种植ꎬ待 ４ 叶 １ 心时定植

(２０２０ 年 ５ 月 ２９ 日)ꎬ在定植前施基肥:每盆施

０.０７１ ｇ 尿素(Ｎ:４６.４％)、０.３１４ ｇ 磷酸二铵(Ｐ ２Ｏ５:
４２％ꎬＮ:１５％)、０.４０４ ｇ 硫酸钾(Ｋ２Ｏ:５４％)ꎮ 定植

后浇一次缓苗水ꎬ隔两周后(６ 叶期)开始水分胁迫

处理ꎬ每天 １８ ∶ ００ 采用称重法补水ꎬ使土壤含水率

维持在设定范围内ꎮ 试验设有 ３ 个水分处理ꎬ即土

壤相对含水率分别为土壤田间持水率的 ７５％ ~８５％
(对照组 ＣＫ)、６５％ ~ ７５％(轻度胁迫 ＭＳ)和 ５５％ ~
６５％(重度胁迫 ＳＳ)ꎮ 在土壤相对含水量达到各处

理相应胁迫程度的第 １０、１３、１６ 天(８ 叶期)对辣椒

幼苗从上到下完全展开的 １ ~ ６ 叶位进行指标测定

及取样ꎬ每处理重复 ３ 次ꎮ 采用盆栽方法ꎬ盆大小

为:上口直径×下底直径×高为 １４.７ ｃｍ×９.１ ｃｍ×１１.４
ｃｍꎬ每盆装土 １ ｋｇꎮ 试验过程中ꎬ每盆种植 １ 株辣

椒ꎬ每个处理 １０ 株ꎬ共种植 ３０ 株ꎮ
１.２　 测定指标与方法

(１)气体交换参数ꎮ 在各处理每一重复的 ３ 盆

中随机取 １ 盆ꎬ共取 ３ 盆ꎬ从顶端向下选取完全展开

的 １~ ６ 片叶ꎬ采用 Ｌｉ－６８００ 便携式光合仪在晴天

９ ∶ ００—１１ ∶ ００ 测定净光合速率(Ｐｎ)、胞间 ＣＯ２ 浓

度(Ｃ ｉ)、气孔导度(Ｇｓ)及蒸腾速率(Ｔｒ)ꎮ
( ２ ) 叶 面 积 及 叶 绿 素 荧 光 参 数ꎮ 应 用

ＰｌａｎｔＳｃｒｅｅｎ 植物表型成像系统 ＦｌｕｏｒＣａｍ ７００ ＭＦ
(Ｐｈｏｔｏｎ Ｓｙｓｔｅｍｓ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓꎬ Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ)对各

叶位叶片的叶面积及荧光参数进行测量ꎮ 暗处理

３０ ｍｉｎ 后放入表型成像系统中ꎬ测定暗适应后的最

小荧 光 ( Ｆ０ )、 叶 片 的 ＰＳ Ⅱ 最 大 光 化 学 效 率

(Ｆｖ / Ｆｍ)、光化学淬灭系数( ｑＰ)、非光化学淬灭系

数(ＮＰＱ)等叶绿素荧光参数ꎮ
(３)叶绿素及类胡萝卜素含量ꎮ 应用 ８０％丙酮

提取各叶位叶绿素及类胡萝卜素ꎬ再用分光光度计

测量各色素的吸光度ꎬ通过 Ｂｅｅｒ－Ｌａｍｂｅｒｔ 公式计算

其浓度:
Ｃｈｌａ ＝ １２.２１×Ａ６６３－２.８１×Ａ６４６

Ｃｈｌｂ＝ ２０.１３×Ａ６４６－５.０３×Ａ６６３

Ｃａｒ ＝(１０００×Ａ４７０－３.２７×Ｃｈｌａ－１０４×Ｃｈｌｂ) / ２２９
ＴＣｈｌ ＝Ｃｈｌａ＋Ｃｈｌｂ

再按以下公式计算各色素含量:

叶绿体色素含量(ｍｇｇ－１)＝
Ｃ × ＶＴ

ＦＷ × １０００
× ｎ

式中ꎬＣ 为叶绿体色素的浓度(ｍｇＬ－１)ꎬＦＷ 为鲜

重(ｇ)ꎬＶＴ 为提取液总体积(ｍＬ)ꎬｎ 为稀释倍数ꎮ
将水分胁迫后第 １０、１３、１６ 天 ３ ｄ 测量结果取

平均值作为实际测量结果ꎬ采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ
２０１９ 对试验数据进行处理ꎻ使用 ＳＰＳＳｖ.２１.０ 统计软

件进行双因素方差分析ꎬ使用 Ｔｕｋｅｙ 检验在 Ｐ<０.０５
及 Ｐ<０.０１的显著性水平上进行多重比较ꎬ并应用

ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０２１ 作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位气体交换参数

的影响

　 　 水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位气体交换参数

的影响见图 １ꎮ 由表 １ 可知ꎬ水分处理(Ｗ)、叶位

(Ｌ)及水分与叶位的交互作用(Ｌ×Ｗ)对 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ和

Ｔｒ的影响均达到了极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ 由图 １Ａ、
１Ｂ、１Ｄ 可知ꎬ在相同水分处理下ꎬ随着叶位的增加

(１~６ 叶位)ꎬＰｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ先升高后降低ꎮ 其中ꎬ充分

供水时ꎬＰｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ均在第 ３ 叶位达到最大值ꎬ分别

为５.８１、０.０８、４.４２ ｍｍｏｌｍ－２ｓ－１ꎬ并与其他叶位呈

显著差异(Ｐ<０.０５)ꎻ而在水分胁迫时(ＭＳ、ＳＳ)ꎬＰｎ、
Ｇｓ和 Ｔｒ均在第 ４ 叶位达到最大值ꎮ 对于同一叶位ꎬ
随着水分胁迫程度的增加ꎬ１ ~ ３ 叶位的 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ

逐渐下降ꎬ４ ~ ６ 叶位的各参数值先升高后降低ꎬ在
ＭＳ 处理下取得最大值ꎮ

Ｃ ｉ的变化趋势与 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ相反ꎮ 由图 １Ｃ 可

知ꎬ在相同水分处理下ꎬ随叶位的增加ꎬＣ ｉ先降低后

升高ꎮ 其中ꎬ在充分供水时ꎬ第 ３ 叶位的 Ｃ ｉ值最小ꎬ
为 ２３５.９４ μｍｏｌｍｏｌ－１ꎬ而在水分胁迫时(ＭＳ、ＳＳ)ꎬ
第 ４ 叶位的 Ｃ ｉ值最小ꎬ分别为 ２４２.５８ μｍｏｌｍｏｌ－１

和 ２５６.４５ μｍｏｌｍｏｌ－１ꎮ 对于同一叶位ꎬ随着水分

胁迫程度的增加ꎬ１ ~ ３ 叶位的 Ｃ ｉ值逐渐增大ꎬ４ ~ ６
叶位的 Ｃ ｉ值先降低后升高ꎬＭＳ 处理 Ｃ ｉ值下降程度

最大ꎮ

２.２　 水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位叶面积的影响

水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位叶面积的影响

见图 ２ꎮ 水分处理、叶位及水分与叶位的交互作用

均对叶面积产生了极显著的影响(Ｐ<０.０１)ꎮ 由图 ２
可知ꎬ不同叶位叶面积的变化趋势和 Ｐｎ相似ꎬ在相

同水分处理下ꎬ随着叶位的增加ꎬ叶面积先增大后

减小ꎻ而同一叶位ꎬ随着水分胁迫程度的增大ꎬ１ ~ ３
叶位的叶面积逐渐减小ꎬ４ ~ ６ 叶位的叶面积先升高

后降低ꎮ 其中ꎬ在充分供水时ꎬ第 ３ 叶位的叶面积最
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　 　 注:不同大写字母表示水分处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ不同小写字母表示叶位间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５)ꎻ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同处理下辣椒幼苗不同叶位气体交换参数

Ｆｉｇ.１　 Ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表 １　 水分处理、叶位及其交互作用对

　 　 气体交换参数影响的显著性分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ
ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

项目
Ｉｔｅｍ

Ｐｎ

/ (μｍｏｌｍ－２

ｓ－１)

Ｇｓ

/ (ｍｏｌｍ－２

ｓ－１)

Ｃｉ

/ (μｍｏｌ
ｍｏｌ－１)

Ｔｒ

/ (ｍｏｌｍ－２

ｓ－１)
Ｌ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗
Ｗ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

Ｌ×Ｗ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

　 　 注:Ｌ－叶位ꎬＷ－水分处理ꎬＬ×Ｗ－叶位与水分的交互作用ꎻ“∗”
和“∗∗”表示相关性分别在 ０.０５ 和 ０. ０１ 水平上差异具有统计学意

义ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｌ － ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎꎻ Ｗ － ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ Ｌ × Ｗ － ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎꎻ“∗”ａｎｄ“∗∗”ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅ￣
ｌａｔｉｏｎ ｈａｓ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ０.０５ ａｎｄ ０.０１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅ￣
ｌｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

大ꎬ为 ２ ８００.６７ ｍｍ２ꎬ受干旱胁迫时(ＭＳ 和 ＳＳ)ꎬ第 ４
叶位的叶面积最大ꎬ分别达到了 ２ ９１９.３１ ｍｍ２ 和

２ ０５１.２６ ｍｍ２ꎮ
２.３　 水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位叶绿素荧光参

数的影响

　 　 辣椒幼苗不同叶位叶绿素荧光参数受水分处

理、叶位及水分与叶位的交互作用影响极显著(Ｐ<

图 ２　 不同处理下辣椒幼苗不同叶位叶面积

Ｆｉｇ.２　 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ
ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

０.０１)(表 ２)ꎮ 由图 ３Ａ、３Ｄ 可知ꎬ同一水分处理下ꎬ
随叶位增加ꎬＦ０与 ＮＰＱ 均为先降低后升高的趋势ꎬ
其中ꎬ在充分供水时ꎬ第 ３ 叶位的 Ｆ０ 与 ＮＰＱ 值最

小ꎬ分别为 ２６４.７５ 和 ０.６８ꎻ而在水分胁迫时(ＭＳ 和

ＳＳ)ꎬ第 ４ 叶位的 Ｆ０ 与 ＮＰＱ 值最小ꎮ 对于同一叶

位ꎬ随着水分胁迫程度的增加ꎬＦ０逐渐增加ꎬ而 ＮＰＱ
在 １~３ 叶位逐渐增加ꎬ４ ~ ６ 叶位却先降低后增加ꎬ
在 ＭＳ 处理时的值最小ꎮ

Ｆｖ / Ｆｍ、ｑＰ 的变化趋势与 Ｆ０、ＮＰＱ 相反ꎮ 由图
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３Ｂ、３Ｃ 可知ꎬ在相同水分处理下ꎬ随叶位增加ꎬＦｖ /
Ｆｍ与 ｑＰ 先增加后降低ꎬ在第 ３ 叶位达到最大值ꎻ对
于同一叶位ꎬ随水分胁迫程度的增加ꎬ１ ~ ３ 叶位的

ｑＰ 逐渐下降ꎬ４ ~ ６ 叶位的 ｑＰ 先升高后降低ꎬ其中ꎬ
ＭＳ 处理 ４ ~ ６ 叶位的 ｑＰ 较 ＣＫ 分别增加 １２.５３％、

１１.２７％及 １４.３０％ꎮ 干旱胁迫显著降低了各叶位的

Ｆｖ / Ｆｍꎬ且随着胁迫程度的增加ꎬＦｖ / Ｆｍ 逐渐下降ꎮ
在 ＭＳ 与 ＳＳ 处理ꎬ第 ４ 叶位的 Ｆｖ / Ｆｍ值最大ꎬ分别为

０.７８ 和 ０.７０ꎮ

图 ３　 不同处理下辣椒幼苗不同叶位叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 ２　 水分处理、叶位及其交互作用对叶绿素

　 　 荧光参数影响的显著性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｌｅａｆ

ｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

项目 Ｉｔｅｍ Ｆ０ Ｆ０ / Ｆｍ ｑＰ ＮＰＱ
Ｌ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗
Ｗ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

Ｌ×Ｗ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

２.４ 　 水分胁迫对辣椒幼苗不同叶位光合色素的

影响

　 　 由表 ３ 可知ꎬ在相同水分处理下ꎬＣｈｌａ、Ｃｈｌｂ、
Ｃａｒ 及 ＴＣｈｌ 含量随叶位的增加先升高后降低ꎬ其
中ꎬ在充分供水条件下ꎬ第 ３ 叶位的色素含量最多ꎬ
在水分胁迫下(ＭＳ、ＳＳ)ꎬ第 ４ 叶位的色素含量最多ꎮ
而对于同一叶位ꎬ随着水分胁迫程度的增加ꎬ１ ~ ３
叶位的色素含量逐渐降低ꎬ４ ~ ６ 叶位的色素含量先

增加后降低ꎬ其中ꎬＭＳ 处理 ４ ~ ６ 叶位的 ＴＣｈｌ 含量

较 ＣＫ 分别增加了 １４.４４％、１５.１２％与 ２０.８３％ꎮ 水

分处理、叶位及水分与叶位的交互作用对各色素含

量均产生极显著影响(Ｐ<０.０１)ꎮ

３　 讨　 论

本研究表明在充分供水条件下ꎬ随叶位的增

加ꎬＰｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ 的变化趋势与 Ｃ ｉ 相反ꎬ呈倒“Ｖ”形

(图 １)ꎮ 由于上部叶位叶片刚刚形成ꎬ幼叶生长旺

盛ꎬ但许多内部结构还不完善ꎬ所以净光合速率相

对较低ꎮ 但随着叶片成熟ꎬ叶片结构逐渐完整ꎬ光
合色素含量增加(表 ３)ꎬ各种调节机制逐步完善ꎬ净
光合速率相对较高ꎬ其中ꎬ第 ３ 叶位的净光合速率最

高ꎮ 当叶片逐渐衰老ꎬ其组织结构开始遭到破坏ꎬ
发生光合衰退、叶绿素逐步分解(表 ３)ꎬ细胞代谢水

平下降ꎬ导致叶片光合能力也不断下降[１９]ꎮ 在水分

胁迫条件下ꎬ植物通过调整气孔开闭程度来控制水

分、气体交换ꎬ气孔开闭程度直接调节了气孔导度ꎮ
气孔关闭在限制了水分向大气散失的同时也限制

了 ＣＯ２进入气孔腔[２０－２１]ꎮ 在本研究中ꎬ水分亏缺使

各叶位(除 ４~６ 叶位)ＰｎꎬＧｓ和 Ｔｒ 显著降低(图 １Ａ、
１Ｂ、１Ｄ)ꎬ由于 Ｐｎ下降ꎬ消耗的 ＣＯ２减少ꎬ导致 Ｃ ｉ增

加(图 １Ｃ)ꎮ 但在水分胁迫条件下(ＭＳ、ＳＳ)ꎬ第 ４ 叶

位的 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ 较其他叶位更高ꎬ说明此叶位应对
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表 ３　 不同处理下辣椒幼苗不同叶位光合色素含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

叶位
Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｃｈｌａ
/ (ｍｇｇ －１)

Ｃｈｌｂ
/ (ｍｇｇ－１)

Ｃａｒ
(ｍｇｇ－１)

ＴＣｈｌ
/ (ｍｇｇ－１)

１
ＣＫ ３.５０±０.１２Ａｃｄ ２.３４±０.１２Ａｃｄ ０.７９±０.０３Ａｃ ４.２９±０.１４Ａｃ
ＭＳ ３.１１±０.０２Ｂｄ ２.１８±０.０９Ａｃ ０.６７±０.０３Ｂｄｅ ３.７８±０.０５Ｂｄｅ
ＳＳ ２.５３±０.０４Ｃｅ １.７６±０.０１Ｂｄ ０.５５±０.００Ｃｃ ３.０８±０.０４Ｃｅ

２
ＣＫ ３.９８±０.１４Ａｂ ２.５８±０.０５Ａｂｃ ０.８７±０.０１Ａｂ ４.８６±０.１５Ａｂ
ＭＳ ３.２５±０.０４Ｂｄ ２.３３±０.０５ＡＢｃ ０.７６±０.０３Ｂｃｄ ４.００±０.０２Ｂｄ
ＳＳ ２.８７±０.００Ｃｃ ２.１２±０.２０Ｂｂｃ ０.６６±０.０３Ｃｂ ３.５３±０.０３Ｃｃ

３
ＣＫ ４.４３±０.１９Ａａ ２.９４±０.１６Ａａ ０.９９±０.０２Ａａ ５.４２±０.１８Ａａ
ＭＳ ３.８９±０.０８Ｂｂ ２.５７±０.０３Ｂｂ ０.８７±０.００Ｂａｂ ４.７７±０.０８Ｂｂ
ＳＳ ３.０４±０.０３Ｃｂ ２.２３±０.０１Ｃｂ ０.７７±０.０３Ｃａ ３.８１±０.０５Ｃｂ

４
ＣＫ ３.６５±０.１０Ｂｂｃ ２.７４±０.１３ＡＢａｂ ０.８５±０.０３Ａｂｂ ４.５０±０.０７Ｂｂｃ
ＭＳ ４.２３±０.１３Ａａ ２.８７±０.１２Ａａ ０.９２±０.０８Ａａ ５.１５±０.１３Ａａ
ＳＳ ３.４１±０.０５Ｂａ ２.５７±０.０９Ｂａ ０.８１±０.０１Ａａ ４.２３±０.０６Ｃａ

５
ＣＫ ３.０７±０.２０Ｂｄ ２.０９±０.０１Ｂｄ ０.７０±０.０１Ｂｄ ３.７７±０.１８Ｂｄ
ＭＳ ３.５５±０.０８Ａｃ ２.３５±０.０３Ａｂｃ ０.７９±０.０３Ａｂｃ ４.３４±０.０８Ａｃ
ＳＳ ２.７８±０.０２Ｂｄ １.９０±０.０４Ｃｃｄ ０.５８±０.０１Ｃｃ ３.３６±０.０３Ｃｄ

６
ＣＫ ２.６２±０.２０Ｂｅ １.６０±０.１８Ａｅ ０.５０±０.０３Ｂｅ ３.１２±０.１９Ｂｅ
ＭＳ ３.２０±０.０８Ａｄ １.８５±０.１１Ａｄ ０.５７±０.０３Ａｃ ３.７７±０.１０Ａｅ
ＳＳ ２.２５±０.０２Ｃｆ １.１７±０.０２Ｂｃ ０.３８±０.０１Ｃｄ ２.６３±０.０２Ｃｆ

叶位 Ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎ(Ｌ) ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗
水分处理

Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｗ) ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

Ｌ×Ｗ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

表 ４　 水分胁迫下辣椒幼苗第 ３、４ 叶位各参数的变异系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｔ ３ｒｄ ａｎｄ ４ｔｈ ｌｅａｆ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

第 ３ 叶位
３ｒｄ ｌｅａｖｅ

第 ４ 叶位
４ｔｈ ｌｅａｖｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

第 ３ 叶位
３ｒｄ ｌｅａｖｅ

第 ４ 叶位
４ｔｈ ｌｅａｖｅ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

第 ３ 叶位
３ｒｄ ｌｅａｖｅ

第 ４ 叶位
４ｔｈ ｌｅａｖｅ

Ｐｎ ０.３８ ０.２０ Ｃｈｌａ ０.１９ ０.１１ Ｆ０ ０.０６ ０.０２
Ｇｓ ０.２６ ０.１２ Ｃｈｌｂ ０.１４ ０.０５ Ｆｖ / Ｆｍ ０.１１ ０.０７
Ｃｉ ０.０７ ０.０３ Ｃａｒ ０.１３ ０.０６ ｑＰ ０.１５ ０.０６
Ｔｒ ０.１３ ０.１０ ＬＡ ０.２１ ０.１８ ＮＰＱ ０.０６ ０.０３

干旱胁迫的能力更强ꎮ 在充分供水条件下ꎬ随叶位

增加ꎬ叶面积先增大后减小ꎬ其中第 ３ 叶位的叶面积

最大ꎮ 而干旱胁迫降低了各叶位的叶面积(除 ＭＳ
处理 ４~６ 叶位叶面积增加外)ꎬ这可能是由于膨压

损失、光合作用和能量供应减少ꎬ细胞分裂和伸长

受到干扰引起的[２２－２３]ꎮ 但在水分胁迫条件下ꎬ第 ４
叶位的叶面积最大ꎬＭＳ 处理下的叶面积甚至比 ＣＫ
更大ꎬ可能是因为第 ４ 叶早于第 ３ 叶ꎬ受水分胁迫时

第 ４ 叶基本达到最大面积ꎬ后期受影响小ꎬ而第 ３ 叶

和 ２、１ 叶正在生长中ꎬ所以受影响较大ꎮ 在本研究

中ꎬ第 ３ 叶位光合参数及叶面积的变异系数均大于

第 ４ 叶位ꎬ对水分胁迫更加敏感(表 ４)ꎮ 光合色素

能吸收光能ꎬ对植物来说至关重要ꎬ而色素浓度又

易受叶龄及水分胁迫的影响[２４－２５]ꎮ 在本研究中ꎬ充
分供水条件下ꎬ叶绿素含量的变化趋势与 Ｐｎ相似ꎬ
表明 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ 和 ＴＣｈｌ 随叶片成熟逐渐增加ꎬ在第

３ 叶位达到最大值ꎬ这与 Ｌｉ 等[２６] 的研究结果相似ꎮ
而叶绿素含量与 Ｐｎ在 ４~６ 叶位逐渐下降ꎬ可能是由

于叶片衰老引起的(表 ３)ꎮ ＭＳ 和 ＳＳ 处理各叶位的

Ｃｈｌａꎬ Ｃｈｌｂ 和 ＴＣｈｌ (除 ＭＳ 处理 ４~６ 叶位色素含量

增加外)降低ꎬ这是氧化胁迫的典型特征ꎬ可能是由

色素光氧化及叶绿素降解产生的ꎮ Ｃａｒ 既是一种光

合色素ꎬ也是一种内源性抗氧化剂ꎬ在光合作用和

光保护中起着重要作用[２７]ꎮ 在本研究中ꎬ干旱胁迫

降低了 Ｃａｒ 含量(除 ＭＳ 处理 ４ ~ ６ 叶位 Ｃａｒ 含量增

加外)(表 ３)ꎬ植物猝灭活性氧的能力降低ꎬ细胞内

积累了更多氧自由基ꎬ叶绿体的膜结构破坏ꎬ加速

叶绿素的分解[２８]ꎮ 水分胁迫下第 ４ 叶位的各光合

色素含量最多ꎬ对于其维持较高的光合能力具有重

要作用ꎮ 为了维持叶绿素分子吸收光能的平衡ꎬ光
合器官应用了不同的策略ꎬ包括光吸收、光化学和

光保护ꎮ 其中最广泛的光保护机制之一是以热的

形式在光系统 ＩＩ 天线中耗散多余的光能ꎬ这参与了

叶绿素荧光的非光化学猝灭(ＮＰＱ) [２９]ꎮ 有研究得

出ꎬＮＰＱ 的变化趋势与 Ｐｎ相反[３０]ꎮ 在本研究中ꎬ随
叶位增加ꎬＮＰＱ 先降低后升高ꎬ且随着水分胁迫程
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度的增加ꎬ各叶位的 ＮＰＱ 逐渐增加(除 ＭＳ 处理 ４ ~
６ 叶位 ＮＰＱ 降低外)ꎬ其中ꎬ第 ４ 叶位的 ＮＰＱ 在 ＭＳ
处理时最低ꎬ说明此时该叶片将更多的能量应用于

光化学反应(图 ３Ｄ)ꎮ ｑＰ 值近似于 ＰＳＩＩ 反应中心

开放的比例ꎬ代表光合作用消耗的能量[３１]ꎮ 在本研

究中ꎬｑＰ 和 Ｐｎ的变化趋势相似ꎬ干旱胁迫下ꎬｑＰ 值

降低(除 ＭＳ 处理 ４ ~ ６ 叶的 ｑＰ 增大外)ꎬ说明干旱

胁迫降低了叶片的光转换能力(图 ３Ｃ)ꎬ其中 ＣＫ 第

３ 叶位的 ｑＰ 最大ꎬ光转换能力最强ꎻ水分胁迫时ꎬ第
４ 叶位的 ｑＰ 最大ꎬ光转换能力最强ꎮ Ｆ０为暗适应下

最小荧光ꎬ代表了 ＰＳＩＩ 反应中心的破坏程度[３２－３３]ꎮ
本研究结果显示ꎬ在充分供水条件下ꎬ随着叶片的

成熟(１~３ 叶位)Ｐｎ逐渐增加ꎬＦ０逐渐减小ꎻ而随着

叶片衰老(４ ~ ６ 叶位)ꎬＰｎ 逐渐减小ꎬＦ０ 逐渐增加ꎮ
此外ꎬＦ０随干旱胁迫程度的增加显著增加(图 ３Ａ)ꎬ
这可能是由于光系统 ＩＩ (Ｄ１ 蛋白和 ＰＳ 的其他部

分)的降解或能量向反应中心转移中断引起的[４]ꎮ
在水分胁迫时ꎬ第 ４ 叶位的 Ｆ０最小ꎬＰＳＩＩ 反应中心

的破坏程度最小ꎮ Ｆｖ / Ｆｍ可以用来反映 ＰＳＩＩ 的最大

效率(所有 ＰＳＩＩ 中心开放时的效率) [３４]ꎮ 在充分供

水条件下ꎬ１~ ３ 叶位的 Ｆｖ / Ｆｍ逐渐增加说明植物的

光能利用效率逐渐增强(图 ３Ｂ)ꎮ 而随着叶片衰老

及干旱胁迫程度的增加ꎬＦｖ / Ｆｍ显著下降ꎬ这可能是

由于 ＰＳＩＩ 反应中心同化能力下调及叶绿素含量降

低导致的[３５－３６]ꎮ 充分供水时ꎬ第 ３ 叶位的 Ｆｖ / Ｆｍ最

大ꎬ水分胁迫时ꎬ第 ４ 叶位的 Ｆｖ / Ｆｍ最大ꎬ但第 ３ 叶

位对水分胁迫更加敏感ꎬ其变异系数较第 ４ 叶位更

大(表 ４)ꎮ

４　 结　 论

在充分供水时ꎬ随叶位的增加ꎬＰｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、叶面

积、光合色素含量、ｑＰ、Ｆｖ / Ｆｍ均呈先增加后降低的

趋势ꎮ 其中ꎬ第 ３ 叶位的光合色素含量最多ꎬＰｎ、
ｑＰ、Ｆｖ / Ｆｍ最大ꎬＮＰＱ、Ｆ０ 最小ꎬ说明与其他叶位相

比ꎬ充分供水时第 ３ 叶位的光转换能力及光能利用

效率更强ꎮ 而在干旱胁迫时ꎬ随着胁迫程度的增

大ꎬ各参数逐渐降低(除 Ｃ ｉ、Ｆ０、ＮＰＱ 外)ꎬ其中ꎬ第 ４
叶位的光合色素含量最多ꎬ这对于其维持较高的光

合能力具有重要作用ꎮ 与其他叶位相比ꎬ第 ４ 叶位

的 ｑＰ、Ｆｖ / Ｆｍ最大ꎬＮＰＱ、Ｆ０最小ꎬ说明与其他叶位相

比ꎬ受干旱胁迫时第 ４ 叶位的 ＰＳＩＩ 反应中心的破坏

程度更小ꎬ光转换能力及光能利用效率更强ꎬ并将

更多的能量应用于光化学反应ꎮ 第 ３、４ 叶位是对辣

椒幼苗生长具有主要贡献的叶片ꎬ但在水分胁迫条

件下ꎬ第 ３ 叶位光合参数、叶面积、叶绿素含量及叶

绿素荧光参数的变异系数较第 ４ 叶位更大ꎬ说明第

３ 叶位对于水分胁迫更加敏感ꎮ 因此ꎬ在干旱胁迫

试验中ꎬ宜选用第 ３ 叶位测量辣椒幼苗光合、荧光

参数ꎮ
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