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干旱和高温对油菜叶片光合作用和

叶绿素荧光特性的影响
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（中国农业科学院油料作物研究所／农业部油料作物生物学与遗传育种重点实验室，湖北 武汉，４３００６２）

　　摘要：为研究干旱和高温胁迫对油菜光合作用的影响，利用甘蓝型快生油菜２９００５，于植物生长箱中进行干旱
（保持６ｄ不浇水，土壤相对含水量降至１５％左右）和高温（处理７ｄ：４０℃，１６ｈ光照；３５℃，８ｈ黑暗）胁迫处理，分别
测定了干旱和高温胁迫后油菜光合和叶绿素荧光特性以及光合作用关键酶的变化情况。结果表明：干旱和高温均

抑制油菜的生长和光合作用，干旱胁迫下油菜叶片净光合速率、气孔导度、蒸腾速率等光合参数降低明显，而光系

统Ⅱ（ＰＳⅡ）光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、最大电子传递速率（ＥＴＲｍａｘ）等叶绿素荧光参数降低较慢，经过３ｄ的复水恢复
后这些参数能够部分恢复；高温胁迫后叶片净光合速率、气孔导度、蒸腾速率等光合参数降低较为缓慢，而Ｆｖ／Ｆｍ、
ＥＴＲｍａｘ等叶绿素荧光参数则迅速下降，且在胁迫解除后这些参数进一步降低。干旱胁迫后Ｒｕｂｉｓｃｏ活性未表现出
显著变化，持续的高温对Ｒｕｂｉｓｃｏ有抑制作用。可见，干旱胁迫首先影响了油菜叶片光合作用的碳同化过程，对光
反应系统破坏是可逆的，胁迫解除后对后期的生长发育影响小于高温影响，高温胁迫更容易造成油菜叶片ＰＳⅡ不
可逆破坏，进而对光合作用以及后期的生长发育产生难以恢复的影响。
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　　随着全球变暖，高温干旱等极端气候事件的发
生呈现增多加重的趋势［１］。干旱是我国最为严重

的农业气象灾害，在各种气象灾害中，旱灾造成的损

失达６２％［２］。同时，当高温和干旱相伴发生时，高

温胁迫发生的频率和范围很可能增大［３］。这些气

候变化对农业生产带来重要影响。油菜是我国重要

的油料作物，种植面积和产量均居世界首位，在农业

和农村经济中发挥着重要的作用［４］。近年来的气

候变化对我国油菜生产带来了一系列不利影响，如

降水量分布不均引起严重干旱，初夏升温过快，引起

高温逼熟、生育期缩短，导致油菜产量和品质下降

等［５］。

干旱高温等逆境条件下光合作用的改变通常认

为是植物遭受逆境损伤的首要生理过程［６］。赵丽

英等研究表明，在轻度干旱条件下，油菜叶片光合速

率和蒸腾速率会增加，而气孔导度则缓慢下降，当胁

迫程度加重时，三者均出现明显下降［７］。蒙祖庆等

研究表明干旱胁迫造成油菜实际光化学效率、表观

光合电子传递速率、光化学淬灭系数、净光合速率、

气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率均下降
［８］。相

对于其它作物，关于高温对油菜光合系统的破坏研

究较少，一般认为植物遭受中度高温胁迫后，首先受

影响的是光合碳同化过程，主要是 Ｒｕｂｉｓｃｏ的活性
降低，进而是ＰＳＩ细胞色素复合体和类囊体膜功能
受到影响，光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的功能一般不受影
响［９］。只有当温度继续升高，才会造成ＰＳⅡ的不可
逆伤害，使类囊体膜结构破坏，电子传递紊乱，并可

能导致细胞、叶片乃至植物的死亡［１０］。王日明等在

黑麦草中的研究表明，高温胁迫条件下黑麦草生长

减缓，叶绿素含量和光合作用显著下降［１１］。孙云飞

等在丹参中的研究表明，随着高温胁迫时间的延长，

丹参叶片净光合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度和
蒸腾速率等光合参数呈下降趋势，最大光化学量子

产量、ＰＳⅡ潜在光化学活性、和表观光合电子传递
速率等叶绿素荧光参数也呈下降趋势，且各指标均

与胁迫时间呈负相关［１２］。

叶绿素荧光动力学技术是无损伤光合作用能量

转化的探测技术，目前广泛应用于植物光合生理的

测量中。由于ＰＳⅡ对于环境因素变化的敏感性，叶

绿素荧光动力学技术也同时被广泛应用于指示植物

对环境胁迫的响应过程［１３］。番茄中的研究显示叶

绿素荧光可很好地显示水分胁迫的程度，并可在大

规模筛选中指示植株对干旱胁迫的抗性水平［１４］。

Ｂｒｅｓｓｏｎ等在拟南芥中利用叶绿素荧光技术分析了
拟南芥植株在水分胁迫下的生长及光合的时空异质

性［１５］。叶绿素荧光技术在大豆中也被应用于检测

高温对植株叶片特性和光合生理的影响［１６］。另外，

叶绿素荧光动力学技术也在研究植株对高光和盐胁

迫等逆境下的生理变化中有着大量的应用［１３，１７］。

本研究通过人工模拟干旱和高温胁迫环境，同

时测定了两种胁迫下油菜光合作用参数和叶绿素荧

光参数的变化，分析这两种逆境胁迫对油菜光合作

用和叶绿素荧光的影响。同时测定了不同胁迫时间

下的光合作用关键酶的活性，以期比较同一发育时

期，干旱和高温胁迫对油菜光合作用生理生化和形

态产生的不同影响，从而深入和客观地认识高温与

干旱对油菜造成伤害的生理生化机制。

１　材料与方法
１．１　材料与种植

甘蓝型油菜品种２９００５，由本实验室收集保存，
是一种快生油菜，其生长周期约 ４个月，抽薹期为
４５ｄ左右。油菜种子先在滤纸上萌发后幼芽移栽至
土壤中，在温度为２２℃，光源为 ＬＥＤ钠灯，湿度约
５０％～７０％的的温室中生长一个月后（苗期，５～６
叶期）选生长状况较为一致的８盆材料（每盆２株）
转移至光照植物生长箱内适应３ｄ，光照培养箱的条
件设置为：２５℃，６０％湿度，１６ｈ光照；２２℃，７０％湿
度，８ｈ黑暗，期间正常浇水。经过３ｄ的适应后各选
取４盆材料分别进行下一步干旱和高温胁迫处理。
１．２　干旱、高温胁迫处理

干旱和高温胁迫均在光照培养箱内进行。干旱

胁迫［８］的生长箱设置条件为：２５℃，４０％湿度，１６ｈ
光照；２２℃，５０％湿度，８ｈ黑暗，期间保持 ６ｄ不浇
水，土壤相对含水量降至１５％左右，进行复水。高
温胁迫［９］的生长箱设置条件为：４０℃，６０％湿度，１６ｈ
光照；３５℃，７０％湿度，８ｈ黑暗，每天正常浇水，高温
处理７ｄ时植株的净光合速率降至０附近且不再继
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续下降，然后移入２５℃下进行恢复生长。每盆选取
一片完全展开的倒三叶进行标记（４个重复）和相关
指标的连续测定。由于干旱和高温胁迫下植株的生

长发育会受到明显抑制，本实验选取胁迫即将起始

的对应正常生长植株作为胁迫处理的对照材料。

１．３　光合和叶绿素荧光参数的测定
净光合速率、气孔导度、蒸腾速率和胞间二氧化

碳浓度均利用 ＬＩ－６４００ＸＴ光合仪于每天上午
１０∶００左右连续测定，Ｆ０、Ｆｍ、ＥＴＲｍａｘ等叶绿素荧光
参数利用调制式叶绿素荧光仪于每天生长箱灯光亮

起之前（７∶００～８∶００）在暗处连续测定。连续几天
胁迫使净光合速率降至０附近后，将两培养箱设置
为２５℃，６０％湿度，１６ｈ光照；２２℃，７０％湿度，８ｈ黑
暗，期间正常浇水使材料恢复，恢复３ｄ后再进行各
项指标的测定，１周后对生长状况进行拍照。
１．４　光合相关酶活的测定
１．４．１　取样　分别选取干旱、高温胁迫前，胁迫处
理２ｄ、４ｄ、６ｄ的叶片，迅速置于液氮中然后保存于
－８０℃冰箱中，每个样品设置３个重复。
１．４．２　总蛋白抽提纯化　油菜叶片样品经液氮研
磨后，称取０．２ｇ粉末于１ｍＬ预冷（冰浴）的抽提缓
冲液中进行蛋白提取。抽提缓冲液含 ５０ｍｍｏｌ／Ｌ
Ｔｒｉｃｉｎｅ－ＫＯＨ（ｐＨ８．０）、５ｍｍｏｌ／ＬＭｇＣＩ２、１ｍｍｏｌ／Ｌ
ＥＤＴＡ和 ５ｍｍｏｌ／ＬＤＴＴ。提取液于 ４℃下 ２００００ｇ
离心１５ｍｉｎ。离心后上清过ＳｅｐｈａｄｅｘＧ－２５层析柱
脱盐得到纯化的总蛋白，即可立即用于后续酶活测

定。纯化后的蛋白用Ｂｒａｄｆｏｒｄ法测定浓度［１８］。

１．４．３　酶活测定　Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活测定参考文献
［１９］并做了部分修改，反应体系中加入２０μＬ纯化
的总蛋白，加入１ｍｍｏｌ／ＬＲｕＢＰ启动反应，总体系为
０．５ｍＬ；ＰＥＰＣ活性测定参考文献［２０］并做部分修
改，反应体系中加入２ｍｍｏｌ／ＬＰＥＰ启动反应，总体
系为０．５ｍＬ。室温下利用紫外分光光度计 ＳＰＥＣ
ＯＲＤ２０５测定３４０ｎｍ处每分钟下 ＮＡＤＨ含量的变
化；ＮＡＤＰ－ＭＤＨ酶活测定参考文献［２１］并做了部
分修改，反应液总体系为０．５ｍＬ。反应前纯化的总
蛋白中加入 ２５ｍｍｏｌ／ＬＤＴＴ在室温下预先放置
１５ｍｉｎ；ＮＡＤＰ－ＭＥ酶活测定参考文献［２１］并做了
部分修改，反应液体系中加入２０ｍｍｏｌ／ＬＭｇＣＩ２启动
反应，总体系为０．５ｍＬ。不加 ＭｇＣＩ２的反应设置为
空白对照。室温下利用紫外分光光度计 ＳＰＥＣＯＲＤ
２０５测定３４０ｎｍ处每分钟下ＮＡＤＰＨ含量的变化。
１．５　数据整理与统计分析

采用Ｅｘｃｅｌ和 ＳＰＳＳ软件进行统计分析。数据

均为３～４次重复的平均值。

２　结果与分析
２．１　干旱、高温胁迫后的光合参数变化
２．１．１　干旱、高温胁迫对油菜叶片净光合速率的影
响　干旱和高温胁迫都使得油菜叶片的净光合速率
降低，但二者的降低趋势呈现不同的特点。高温胁

迫下油菜净光合速率随着胁迫时间的延长逐渐降

低，且降低趋势比较平缓，在连续胁迫的第６ｄ净光
合速率约为６μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，第７ｄ净光合速率约
为４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１；而干旱胁迫下，胁迫第１ｄ和
第２ｄ净光合速率降低较缓慢，但在第３ｄ之后下降
迅速，在连续胁迫的第 ６ｄ净光合速率已降至 ０
附近。

经过３ｄ的胁迫恢复处理后，油菜叶片的净光合
速率呈现相反的变化趋势：干旱胁迫恢复处理后油

菜叶片净光合速率从０附近升高至约４μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１，表现出一定的恢复能力；但高温胁迫恢复处
理后净光合速率反而从原来的４μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１降
低至０附近（图１），并未表现出恢复。
２．１．２　干旱、高温胁迫对油菜叶片气孔导度和蒸腾
速率的影响　气孔通过调节气孔导度影响植物的光
合速率和蒸腾速率。图１可以看出，干旱胁迫后气
孔导度的变化与净光合速率和蒸腾速率的变化趋势

非常相似，都在第１ｄ和第２ｄ降低缓慢，第３ｄ之后
迅速下降，直到降至０附近，且恢复正常３ｄ后又有
一定程度的上升；高温胁迫后，相比与净光合速率的

变化，气孔导度与蒸腾速率的变化趋势更加一致，都

在胁迫的第１ｄ显著上升，然后又迅速下降，又在第
４ｄ小幅度上升后一直下降，且在３ｄ的恢复正常后
仍然保持下降趋势。

净光合速率、气孔导度和蒸腾速率之间相关性

分析结果表明，干旱胁迫后叶片的气孔导度与净光

合速率的相关系数为０．９８８６，气孔导度与蒸腾速率
的相关系数为０．９９５２；高温胁迫后叶片的气孔导度
与净光合速率的相关系数为０．５７８２，气孔导度与蒸
腾速率的相关系数为０．８９０２，因此叶片的蒸腾速率
与气孔导度正相关。

２．１．３　干旱、高温胁迫对油菜叶片胞间 ＣＯ２浓度
的影响　胞间 ＣＯ２浓度可作为判断光合作用潜在
能力的一项指标。由图１可以看到，干旱和高温胁
迫后胞间ＣＯ２浓度有升有降，未表现出明显的规律
性，但干旱胁迫后胞间 ＣＯ２浓度一般维持在约２３０
～３００μｍｏｌ·ｍｏｌ－１之间，恢复正常 ３ｄ后叶片胞间
ＣＯ２浓度降至２１８μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１；而高温胁迫后胞间
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ＣＯ２浓度一般维持在约 ３００～４８０μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１之

间，恢复正常 ３ｄ后胞间 ＣＯ２浓度升至 ４２８μｍｏｌ·
ｍｏｌ－１（图１），由此可以看出干旱胁迫后胞间ＣＯ２浓

度一般维持在较低的水平，而高温胁迫后胞间 ＣＯ２
浓度维持在相对较高的水平。

注：ｄｃｋ：干旱胁迫对照；ｄｎｄ：干旱胁迫ｎ天；ｄｒｅ３ｄ：干旱胁迫后恢复３ｄ；ｈｔｃｋ：高温胁迫对照；ｈｔｎｄ：高温胁迫ｎ天；ｈｔｒｅ３ｄ：高温胁迫后恢复３ｄ。下
同

Ｎｏｔｅ：ｄｃｋ：ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｃｏｎｔｒｏｌ；ｄｎｄ：ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｆｏｒｎｄａｙｓ；ｄｒｅ３ｄ：ｒｅｃｏｖｅｒｙｆｏｒ３ｄａｙｓａｆｔｅｒｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ；ｈｔｃｋ：ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓｃｏｎｔｒｏｌ；
ｈｔ１ｄ：ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓｆｏｒｎｄａｙｓ；ｈｔｒｅ３ｄ：ｒｅｃｏｖｅｒｙｆｏｒ３ｄａｙｓａｆｔｅｒｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓ．Ｓａｍｅａｓｂｅｌｏｗ

图１　干旱、高温胁迫及恢复后叶片净光合速率、气孔导度、蒸腾速率和胞间ＣＯ２浓度的变化
Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ，ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅａｎｄｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ

ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔ，ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｅｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

２．２　干旱、高温胁迫后的叶绿素荧光参数变化
２．２．１　初始荧光和最大荧光的变化　通过测定的
数据作图发现，随干旱胁迫时间的延长，Ｆ０呈现缓
慢上升的趋势，Ｆｍ却有缓慢下降的趋势，但变化相
对比较稳定，Ｆ０维持在０．０６～０．０８之间，Ｆｍ维持
在０．２０～０．２６之间；但在高温胁迫下，Ｆ０和 Ｆｍ均
随着高温胁迫时间的延长而逐渐升高，在高温胁迫

第７ｄ，Ｆ０升高至约０．２３，Ｆｍ升高至约０．３７。因此
相对干旱胁迫，高温胁迫更容易使ＰＳⅡ反应中心受

到破坏。恢复正常３ｄ后，干旱处理后的 Ｆ０又上升
至０．１２，但仍小于高温胁迫恢复后的Ｆ０（０．２），但两
者的Ｆｍ都在０．３左右。
２．２．２　ＰＳⅡ光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）　干旱和高温胁
迫后 Ｆｖ／Ｆｍ均呈现降低趋势，干旱胁迫后从 ０．７７
降至０．６６，降幅较小，且在胁迫第５ｄ后及恢复正常
３ｄ后一直保持在０．６６左右；但高温胁迫后从０．７６
降至０．２７，降幅较大，且随胁迫时间的延长持续降
低，恢复正常３ｄ后仍呈下降趋势（图２）。
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图２　干旱、高温胁迫及恢复后的叶绿素荧光参数变化
Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔ，ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｅｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

２．２．３　最大电子传递速率 ＥＴＲｍａｘ的变化　ＥＴＲ
ｍａｘ为无光抑制时的最大潜在相对电子传递速率。
随着干旱和高温胁迫时间的延长，ＥＴＲｍａｘ逐渐降
低，但高温胁迫后的降幅明显，从３００降至２０，干旱
胁迫后仍保持１５０左右的电子传递速率（图２），说
明高温胁迫对光反应的电子传递速率的影响更大，

严重阻碍了光合电子的传递。

２．３　干旱、高温胁迫后的光合相关酶活变化
２．３．１　核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶
（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性　Ｒｕｂｉｓｃｏ是光合作用Ｃ３关键酶，干
旱胁迫后，Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活性与对照未表现出显著差
异，因此可以认为干旱胁迫对 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活无显著
影响。但高温胁迫后，Ｒｕｂｉｓｃｏ先在高温胁迫２ｄ后
显著升高，然后随着胁迫时间的延长又逐渐降低，

说明持续的高温对 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活有抑制作用（图
３Ａ、Ｅ）。

２．３．２　磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ＰＥＰＣ）活性　
ＰＥＰＣ是光合作用Ｃ４关键酶，干旱胁迫２ｄ和４ｄ时
ＰＥＰＣ活性表现出显著降低，但干旱胁迫６ｄ后又升
高至对照水平。高温胁迫后ＰＥＰＣ活性与对照相比
均表现出显著升高，在高温胁迫２ｄ时活性最高（图
３Ｂ、Ｆ），说明短期的干旱胁迫对 ＰＥＰＣ活性有抑制
作用，但短期的高温有利于提高ＰＥＰＣ活性。
２．３．３　苹果酸脱氢酶（ＮＡＤＰ－ＭＤＨ）活性　在 Ｃ３
植物的叶绿体中，ＮＡＤＰ－ＭＤＨ催化草酰乙酸生成
苹果酸转运到细胞质中，在Ｃ４植物中ＮＡＤＰ－ＭＤＨ
存在于叶肉细胞中，是光合 Ｃ４途径中的关键酶之
一［２２］。干旱胁迫后，ＮＡＤＰ－ＭＤＨ活性在胁迫 ２ｄ
时降低，然后在胁迫４ｄ和６ｄ时逐渐升高，干旱胁迫
６ｄ时 ＮＡＤＰ－ＭＤＨ活性显著高于对照。高温胁迫
后，ＮＡＤＰ－ＭＤＨ活性随胁迫时间的延长显著升高
（图３Ｃ、Ｇ）。
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注：酶活单位μｍｏｌ·ｍｇ－１·ｍｉｎ－１。Ａ～Ｄ：干旱处理；Ｅ～Ｈ：高温处理；ｔ－测验Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１
Ｎｏｔｅ：Ａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｔｈｅｅｎｚｙｍｅｓｗａｓｉｎμｍｏｌ·ｍｇ－１·ｍｉｎ－１．Ａ－Ｄ：ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ；Ｅ－Ｈ：ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓ；ｔ－ｔｅｓｔＰ＜０．０５，Ｐ＜０．０１

图３　干旱、高温胁迫下的光合相关酶活变化
Ｆｉｇ．３　Ａｃｔｉｖｉｔｙｃｈａｎｇｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒｅｌａｔｅｄｅｎｚｙｍｅｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓ

２．３．４　苹果酸酶（ＮＡＤＰ－ＭＥ）活性　ＮＡＤＰ－ＭＥ
是调控苹果酸代谢的关键酶，是 Ｃ４光合途径中的
另一个关键酶。从酶活测定的结果来看，ＮＡＤＰ－
ＭＥ在油菜中的活性非常低，几乎检测不到，干旱和
高温胁迫后可以检测到较低的酶活性，但与对照相

比差别不显著（图３Ｄ、Ｈ），因此认为高温和干旱胁
迫对ＮＡＤＰ－ＭＥ的活性没有显著作用。
２．４　干旱、高温胁迫后恢复正常时油菜生长状况的

变化

干旱胁迫经过恢复后油菜基本可以恢复生长；

高温胁迫后油菜叶片失绿变白，叶片卷曲并皱缩严

重，油菜的生长受阻。高温胁迫经过１周恢复正常
后油菜叶片进一步皱缩，由叶缘枯黄萎蔫，基部叶片

枯死凋落，茎节伸长受阻。油菜的抽薹及开花也受

到严重影响，有些不能正常开花，有些开花后花色变

白色或紫色，无角果或角果发育不全（图４）。

３　结论与讨论
初始荧光（Ｆ０）是 ＰＳⅡ反应中心处于完全开放

时的荧光产量，Ｆ０的减少表明天线色素的热耗散增
加，Ｆ０的增加则表明ＰＳⅡ反应中心受到破坏或可逆
性失活［１３］。最大荧光（Ｆｍ）是 ＰＳⅡ反应中心处于
完全关闭时的荧光产量，反映通过ＰＳⅡ的电子传递
情况［１５］。本研究发现，干旱胁迫后，油菜叶片 Ｆ０和
Ｆｍ升高幅度不明显，说明干旱胁迫对 ＰＳⅡ反应中
心的破坏较小。Ｆｖ／Ｆｍ为ＰＳⅡ最大光化学效率，反
映ＰＳⅡ反应中心原初光能转化效率，植物在胁迫下
ＰＳⅡ受到伤害时该值降低［１７］。胁迫后油菜叶片

Ｆｖ／Ｆｍ和最大电子传递速率 ＥＴＲｍａｘ虽有所下降，
但均维持在相对较高的水平，说明干旱胁迫对油菜

叶片的伤害程度较小，并未严重影响叶片的光能利

用率和电子传递功能，这与蒙祖庆等人的研究结果

相似［８］。在干旱胁迫第６ｄ叶片净光合速率已将低
至０附近，除了胞间 ＣＯ２浓度变化不明显以外，气
孔导度和蒸腾速率也都显著下降，此时光合作用的

碳同化过程已受到明显抑制。胁迫解除后，叶片净

光合速率、气孔导度和蒸腾速率都明显得到部分恢

复，Ｆｖ／Ｆｍ和ＥＴＲｍａｘ没有明显变化，从植株的生长
状况来看，植株能继续开花和结角，基本上能恢复正

常生长，由此我们认为，干旱胁迫首先影响了油菜叶

片光合作用的碳同化过程，而其光能利用率和电子

传递等光反应过程依然可以保持功能状态。Ｌａｗｌｏｒ
等人认为，干旱胁迫后即使叶片的相对含水量

（ＲＷＣ）很低，叶片仍有持续的氧气释放，而此时净
ＣＯ２同化被完全抑制且不能被增高的外界 ＣＯ２所
恢复，但光合电子可以通过光呼吸或 Ｍｅｈｌｅｒ反应被
传递到ＣＯ２之外的其他受体，因此高等植物中水的
光解和电子传递等光反应过程受干旱胁迫的影响较

小［２３］，也即意味着ＰＳⅡ、ＰＳⅠ及其电子传递的功能
对一定程度的干旱胁迫并不敏感。

高温胁迫后油菜净光合速率、气孔导度和蒸腾

速率下降比较平缓，而初始荧光 Ｆ０和最大荧光 Ｆｍ
明显升高，说明高温胁迫破坏 ＰＳⅡ反应中心，而且
在胁迫后油菜叶片 Ｆｖ／Ｆｍ和 ＥＴＲｍａｘ迅速下降，说
明高温胁迫后ＰＳⅡ受到了明显的光抑制，并影响了
电子传递功能。胁迫解除后，油菜叶片的净光合速

率进一步降低，植株开花、结角也受到了严重抑制，

因此我们认为，高温胁迫首先影响了油菜叶片光合

作用的光能利用和电子传递等的光反应过程，进而

影响光合碳同化过程抑制了净光合速率。植物在高

温胁迫下常伴随着 Ｆ０上升，但在２５～４０℃时 Ｆ０增
幅不大，只有在４５～５０℃高温下，Ｆ０的升高才使ＰＳ

７４３黄纯倩等：干旱和高温对油菜叶片光合作用和叶绿素荧光特性的影响



注：Ａ：胁迫起始后７ｄ的正常对照；Ｂ：干旱胁迫６ｄ；Ｃ：高温胁迫７ｄ；Ｄ：胁迫恢复１０ｄ同时期正常生长对照；Ｅ：干旱胁迫恢复９ｄ；Ｆ：高温胁迫恢
复１０ｄ
Ｎｏｔｅ：Ａ：Ｎｏｒｍａｌｐｌａｎｔ（ｃｏｎｔｒｏｌ）ｏｆ７ｄａｙｓａｆｔｅｒｓｔｒｅｓｓｓｔａｒｔｅｄ；Ｂ：Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｆｏｒ６ｄａｙｓ；Ｃ：Ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓｆｏｒ７ｄａｙｓ；Ｄ：Ｎｏｒｍａｌｐｌａｎｔ（ｃｏｎ
ｔｒｏｌ）ａｆｔｅｒ１０ｄａｙｓｒｅｃｏｖｅｒｙ；Ｅ：９ｄａｙｓｒｅｃｏｖｅｒｙｆｒｏｍｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ；Ｆ：１０ｄａｙｓｒｅｃｏｖｅｒｙｆｒｏｍｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓ

图４　干旱、高温胁迫恢复后油菜生长状况的变化
Ｆｉｇ．４　Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃｃｈａｎｇｅｓｏｆｒａｐｅｓｅｅｄｇｒｏｗｔｈｓｔａｔｕｓａｆｔｅｒｒｅｃｏｖｅｒｅｄｆｒｏｍｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓ

Ⅱ反应中心发生可逆失活［２４］，这种中度高温胁迫抑

制净光合速率曾一度归因于高温对光合电子传递的

影响，特别是对 ＰＳⅡ供体水光解反应的抑制［２５］。

但严重的高温胁迫可以导致外周天线色素的构象变

化以及天线色素与ＰＳⅡ反应中心脱离，使ＰＳⅡ的放
氧复合物失活、脱落，从 ＱＡ到 ＱＢ的电子传递也明
显受阻［２６］，从而使 ＰＳⅡ受到不可逆伤害。本研究
结果表明，４０℃的高温使油菜光合作用受到了不可
逆伤害，说明油菜叶片光合作用中ＰＳⅡ对高温更加
敏感，这可能是油菜不耐高温的原因之一。

从光合相关酶活的变化来看，干旱胁迫对 Ｃ３
关键酶Ｒｕｂｉｓｃｏ活性未表现出显著影响，而持续的
高温对 Ｒｕｂｉｓｃｏ酶活有显著抑制。有研究表明在

ＲＷＣ９０％至７０％或更低范围内，Ｒｕｂｉｓｃｏ的蛋白量
和活性（包括原初活性、总活性和最大活性）不会大

幅改变，只有在严重干旱胁迫下，Ｒｕｂｉｓｃｏ活性才会
下降［２７］。但高温胁迫后，在叶内生化环境下 Ｒｕｂｉ
ｓｃｏ使惰性产物或底物类似物（如木酮糖二磷酸、３
－酮基阿拉伯糖醇 －二磷酸）生成加快而逐渐失
活［１０］，而Ｒｕｂｉｓｃｏ活化状态下降也是光合作用在高
温胁迫下受抑的主要原因［２８］。另外，油菜作为典型

的Ｃ３类作物，检测发现其叶片中存在 Ｃ４关键酶
ＰＥＰＣ和ＮＡＤＰ－ＭＤＨ；Ｓｉｎｇａｌ等［２９］在白菜型油菜的

角果中也发现了含量相对较高的 ＰＥＰＣ、ＮＡＤＰ－
ＭＤＨ和 ＮＡＤＰ－ＭＥ等 Ｃ４相关酶活性。但我们在
油菜的叶片中几乎没有检测到ＮＡＤＰ－ＭＥ的活性，

８４３ 中国油料作物学报　２０１７，３９（３）



且在不同时间的干旱和高温胁迫后，ＮＡＤＰ－ＭＥ活
性几乎没有变化，不过，ＰＥＰＣ活性在短期高温胁迫
下显著增加，ＮＡＤＰ－ＭＤＨ活性在干旱和高温胁迫
下均有显著增加。目前，Ｃ３作物光合作用 Ｃ４化改
良被认为是提高作物光合作用的重要途径之一［３０］，

适度的干旱和高温胁迫也被认为是 Ｃ４光合作用进
化的有利条件［３１］，在不影响油菜正常生长的情况下

进行适度干旱和高温处理，使其潜在的 Ｃ４相关酶
活得到一定程度的发挥，或可为油菜光合作用遗传

改良提供理论和技术支持。

干旱胁迫导致植物机体出现严重的氧化伤害，

显著降低了生长速率，使生长发育受阻，产量下

降［３２］。我们的研究结果也表明，干旱胁迫使油菜的

叶片萎蔫，衰老加快，并抑制了油菜的生长，但干旱

后复水显著刺激了油菜生长，使其茎节伸长迅速，开

花和结果也提前。Ｓｉｏｐｏｎｇｃｏ等人在水稻中的研究
表明干旱后复水明显刺激了水稻的生长［３３］，卜令铎

等人［３４］也在玉米的研究中得到了相同的结果。高

温胁迫影响植物的内稳态，使植物生长发育出现阻

滞。油菜在遭受４０℃连续７ｄ的高温胁迫后，叶片
失绿皱缩，生长停滞；温度恢复正常后油菜后期的生

长发育也受到严重影响，茎节未能继续伸长，开花和

结角也受到严重影响，并未同干旱胁迫一样得到较

好的恢复，这与孙宪芝等人在菊花中的研究结果一

致［３５］。

综上所述，干旱和高温胁迫均使油菜的生长和

光合作用受到抑制，本试验设计的干旱胁迫处理对

油菜光合作用的抑制是可逆的，如果能及时复水，可

以减弱甚至消除胁迫影响。而高温胁迫使油菜叶片

ＰＳⅡ引起不可逆破坏，进而对光合作用产生难以恢
复的影响，这可能与油菜不耐高温的生长习性有关，

研究表明油菜喜冷凉或较温暖的气候，在日平均气

温２２℃以下完成整个生育期［３６］，因此面对气候变

暖和极端天气频发的变化，需要重视油菜耐热能力

的遗传改良，加大耐高温油菜品种的培育和推广。
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