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光合作用是植物进行一切生理活动的基础，

植物形态结构和生长发育的各种特点都与光合作

用有直接或间接的联系。在高光强，高温，干旱环

境下，C4 植物比 C3 植物具有更强的光合能力和产

量。改造 C3 植物，使其进行 C4 光合途径，从而提

高光合效率的关键是明确 C4 光合途径形成的机
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摘 要：以不同光强下的玉米幼苗刚好完全展开的 1～5 叶位叶片为试验材料，通过检测叶绿素荧光参数

特性，研究玉米不同叶位叶片的光化学活性。结果表明：不同光强下玉米幼苗不同叶位叶片的荧光参数变化趋

势不同：各个叶位叶片 Fo 在光强为 200μmol/(m2·s)时均较高，在光强为 600μmol/(m2·s)时均较低；200μmol/

(m2·s)光强下第 1 叶位叶片 Fv/Fm 最高，600μmol/(m2·s)和 1 000μmol/(m2·s)时第 4 和 5 叶 Fv/Fm 均高于前

3 叶；2、3 叶在 1 000μmol/(m2·s)时吸收和捕获的能量用于热耗散的比例增加，4、5 叶则在 1 300μmol/(m2·s)

时热耗散比例增加。即 600μmol/(m2·s)和 1 000μmol/(m2·s)光强下玉米幼苗 4、5 叶光化学活性高于前 3 叶。
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Abstract: TChlorophyll fluorescence parameters of 1 to 5 fully extend leaves in maize seedlings grown

under different light conditions were investigated in order to study the photochemical activity of maize leaves

at different positions. The results showed that the variation tendency of fluorescence parameters of leaves at

different position of maize seedlings under different light intensities was different. Fo of leaves at all leaf po-

sitions were higher when light intensity was 200 μmol·m-2·s-1, but were lower when light intensity was 200

μmol·m-2·s-1. Fv/Fm of the first leaf was the highest when light intensity was 200μmol·m-2·s-1. Fv/Fm of the

fourth leaf and fifth leaf was higher than of the first, second, and third leaves when light intensity was 600

μmol·m-2·s-1 and 1000μmol·m-2·s-1. The proportion of the energy absorbed and captured by the second and

the third leaf but used for heat dissipation increased when light intensity was 1000 μmol·m-2·s-1, while that

of the fourth and fifth leaf at leaf 2 and 3 under 1000μmol/ (m2·s) light condition, but that of leaf 4 and 5 in-

creased when light intensity was 1 300 μmol·m-2·s-1. It meant that the photochemical activity of fourth and

fifth leaf was higher than that of the former 3 leaves when light intensity was 600 and 1 000μmol·m-2·s-1.
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制。植物的光合代谢途径是由发育和环境共同调

控的。许多环境因子均会影响光合碳代谢途径，而

光强是其中重要因子之一。
植物叶片叶绿素荧光特性被视为植物光合作

用与环境关系的内在探针，是一种快速、简便和无

损伤的测定方法，能够在一定程度上反映环境因

子的变化及其对植物光合生理产生的影响以及反

映光合机构内一系列重要的适应调节过程[1-4]。已

被广泛应用到植物光合机理和逆境生理等研究领

域[5-15]。玉米是重要的农作物，也是典型的 C4 植物，

其叶片具有高光合效率。因此，研究玉米叶片的光合

特性对于提高农作物产量具有重要意义。但研究发

现玉米幼苗不同叶位光合特性存在差异[16-17]，而光

强对不同叶位叶片光合特性的影响尚未见报道。
本文以玉米为材料，通过研究不同光强下玉米幼

苗刚好完全展开的不同叶位叶片的叶绿素荧光参

数，探讨玉米不同叶位叶片的光化学活性，为揭示

玉米 C4 光合途径形成机制提供参考。

1 材料和方法
1.1 试验材料

供试材料为玉米郑单 958 品种 (购于北京德

农种业有限公司)。在培养室中设置光强分别为

200，600，1 000，1 300μmol/ (m2·s) 的 培 养 空 间

( 光 源 为 荷 兰 PHILIPS 公 司 生 产 农 用 高 压 钠 灯

SONTAGRO400WGES)。挑选干净、健壮饱满的玉

米种子，置于直径 15cm 双体营养钵中，栽培基质

为泥炭土 (购于黑龙江省五常市地宝有机肥有限

公司)，将营养钵放入不同光强的培养空间。所有

处理的光照时间为 14 h，温度 25℃，相对湿度

40%～50%。分批次播种，调整播种时间，使得第

1～5 叶位叶片都达到刚好完全展开的生长状态，

从各处理中挑选长势一致的玉米幼苗作为研究

对象。
1.2 叶绿素荧光参数测定

选取生长一致并完全展开的第一到第五叶期的

幼 苗 各 5 株 ， 用 英 国 Hansatech 公 司 生 产 的

Handy-PEA 分别测定 1～5 叶位叶片完全展开后叶

中部叶绿素荧光参数，包括初始荧光(Fo)、最大荧光

(Fm)、可变荧光(Fv)、PSⅡ最大光化学效率(Fv/Fm)，
以及单位反应中心能量的吸收和分配 (ABS/RC、
TRo/RC、ETo/RC 和 DIo/RC)。叶片测定前先暗适应

20 min，然后暴露在饱和脉冲光 3 000μmol/(m2·s)

PDF 下 1 s。
文中数据均为 5 次重复测定结果的平均值。

2 结果与分析
2.1 玉 米 幼 苗 不 同 叶 位 叶 片 Fo、Fm、Fv 和

Fv/Fm 的变化

Fo 为初始荧光，代表光系统Ⅱ反应中心全部

开放即原初电子受体 (QA) 全部氧化时的荧光，是

不参与 PSⅡ光化学反应的光能辐射部分。图 1 显

示，不同光强下各叶位叶片 Fo 变化趋势不同。光

强为 200μmol/(m2·s)时，随着叶位升高，Fo 逐渐

平缓上升，但在第 5 位叶下降；光强为 600μmol/

(m2·s) 时，Fo 在第 2 位叶略有下降，随后逐渐上

升，但变化不大；光强为 1 000μmol/(m2·s)时，Fo

在第 1 位叶时最低，在第 2 位叶时略有升高，但变

化不大，而在第 3 位叶时则明显上升，比第 2 位叶

约增加 42%，第 4 和第 5 位叶与第 3 位叶相近；

光强为 1 300μmol/(m2·s)时，Fo 在第 2 位叶和第

5 位叶有两个高度值。而各个叶位叶片 Fo 在光强

为 200μmol/ (m2·s) 时 均 较 高 ， 在 光 强 为

600μmol/(m2·s)时均较低。Fo 上升说明不参与 PS

Ⅱ光化学反应的光能辐射逐渐增多。

Fm 为最大荧光，代表光系统Ⅱ反应中心原初

电子受体全部还原时的荧光，可反映通过 PSⅡ的

电子传递情况。光强为 200μmol/(m2·s)时，随叶
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图 1 玉米幼苗不同叶位叶片 Fo 的变化

图 2 玉米幼苗不同叶位叶片 Fm 的变化
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位上升，Fm 逐渐下降，第 5 位叶略有上升；光强为

600μmol/ (m2·s)时第 4 和 5 叶 Fm 高于前 3 叶，

但变化量较小；光强为 1 000μmol/(m2·s)时第 4、
5 位叶 Fm 明显高于前 3 叶；光强为 1 300μmol/

(m2·s)时 4、5 叶 Fm 同样高于前 3 叶，但幅度不及

1 000μmol/(m2·s)时的大(如图 2 所示)。

Fv 为可变荧光，是 Fm 与 Fo 之差，代表可参

与 PSⅡ光化学反应的光能辐射部分。本试验中，

Fv 与 Fm 的变化趋势一致(图 3)。Fv 上升代表可

参与 PSⅡ光化学反应的光能辐射增多。
Fv/Fm 反映了光系统Ⅱ的最大光化学效率。

从图 4 可以看出，200μmol/(m2·s)光强下 1 位叶

片 Fv/Fm 最高，600μmol/(m2·s)光强下各叶片变

化不大，1 000μmol/ (m2·s)光强下第 4、5 位叶片

明显高于前 3 叶；1 300μmol/ (m2·s)光强下各叶

位叶片变化没有规律。

2.2 玉米幼苗不同叶位叶片反应中心能量吸收

和分配的变化

ABS/RC、TRo/RC、DIo/RC 和 ETo/RC 等 4 个

指标可反映单位反应中心能量的吸收和分配情

况。其中 ABS/RC 表示单位反应中心吸收的能量，

TRo/RC 表示单位反应中心捕获的能量，ETo/RC

表示单位反应中心用于电子传递的能量，DIo/RC

表示单位反应中心热耗散的能量。Strasser[18]的能

量流动模型认为，有活性的单位反应中心(RC)吸

收的能量(ABS)小部分用于热耗散(DIo)，大部分被

反应中心捕获(TRo)激发，并将激发能转化为还原

能，将 QA 还原成 QA
- ，后者又可以被重新氧化，从

而产生电子传递(ETo)。
如图 5 所示，随着叶位的上升，不同光强下

(除 1 300μmol/ (m2·s)外)ABS/RC 的变化趋势相

似，即在前 3 叶中 ABS/RC 逐渐上升，并均以第 3

叶为最高，到第 4 叶则有不同程度下降，第 5 叶与

第 4 叶变化程度相近。在 1 300μmol/(m2·s)光强

下各叶片 ABS/RC 的变化不大。而随着光强的增

加，各叶片的 ABS/RC 则呈现先升高再降低的趋

势，即在 1 000μmol/(m2·s)时最高。TRo/RC 的变

化特点与 ABS/RC 相同(图 6)。

从图 7 和图 8 可以看出，各叶位叶片在不同光

强下捕获的能量用于电子传递和进行热耗散的比例

不同。第 1 位叶在不同光强下 DIo/RC 和 ETo/RC 的

变化无显著特点。第 2 和 3 位叶在 600μmol/(m2·s)
时捕获的能量用于电子传递的比例最高，用于热耗

散的比例最低；而在 1 000μmol/(m2·s)时捕获的能

量用于电子传递的比例最低，用于热耗散的比例最

高。第 4 和 5 位叶随光强的增加(除 1 300μmol/(m2·
s)外)，捕获的能量用于电子传递的比例逐渐升高，用

于热耗散的比例逐渐降低；在 1 300μmol/(m2·s)时

用于电子传递的比例下降，而热耗散则相对增加。
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图 3 玉米幼苗不同叶位叶片 Fv 的变化

图 4 玉米幼苗不同叶位叶片 Fv/Fm 的变化
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图 5 不同光强下玉米 1～5 叶 ABS/RC 变化

图 6 不同光强下玉米 1～5 叶 TRo/RC 变化
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3 讨 论
PSⅡ是植物光合作用过程中进行光反应的重

要结构，也是光合机构中对外界因子反应最敏感的

组分。叶绿素荧光是反映 PSⅡ对环境条件反应的

探针，能更具体地反映 PSⅡ的“内在性”特点[19]，因

此，可以通过分析叶绿素荧光参数了解光合机构

内部的重要变化。如，PSⅡ天线色素热耗散增加

则引起 Fo 降低，而 PSⅡ反应中心受破坏或可逆

失活会引起 Fo 增加；Fv/Fm 下降是植物发生光抑

制的重要特征，在胁迫环境下，Fv/Fm 明显下降[5,9]。
本试验中，光强对玉米幼苗不同叶位叶片叶绿素

荧光参数的影响不同。各个叶位叶片 Fo 在光强为

200μmol/ (m2·s) 时 均 较 高 ，在 光 强 为 600μmol/

(m2·s) 时均较低，200μmol/ (m2·s) 光强下第 1 叶

Fv/Fm 最高，600μmol/(m2·s)和 1 000μmol/(m2·s)

时第 4 和 5 叶 Fv/Fm 均高于前 3 叶。说明低光强

下各叶位叶片不参与光反应的光能辐射均较多，但第

1 叶在低光强下 PSⅡ的光化学活性并没有被抑制，这

是由于 PSⅡ把吸收的光能较多地分配给光合电子传

递，光化学活性和原初光能转化效率提高，热耗散减

少，这从其能量的吸收和分配中也可看出(图 7、图 8)。
而 4 和 5 叶在低光强下(200μmol/(m2·s))Fv/Fm 低于

第 1 叶、在 600μmol/(m2·s)和 1 000μmol/(m2·s)光

强 下 高 于 前 3 叶 可 能 与 4、5 叶 维 管 束 鞘 细 胞

(BSC) 的发育有关。在之前的研究中发现，4、5 叶

BSC 的发育比前 3 叶更完善[20]。因此推测，4、5 叶

在低光强下 Fv/Fm 较低是 BSC 叶绿体在不断发

育中降低了 PSⅡ反应中心活性，而叶肉细胞(MC)

叶绿体的 PSⅡ反应中心活性并没有受到低光强

激发的结果；4、5 叶在 600μmol/ (m2·s)和 1 000

μmol/ (m2·s)光强下 Fv/Fm 较高则说明 MC 叶绿

体在此光强下参与 PSⅡ光化学反应的光能辐射部

分增加，并可与发育完善的 BSC 协同作用，发挥了

最大的 PSⅡ反应中心活性，因此其吸收的能量用于

光合电子传递的比例较高，而用于热耗散的较少

(图 7、图 8)。同时，2、3 叶在 1 000μmol/(m2·s)时

吸收和捕获的能量用于热耗散的比例增加，4、5
叶在 1 300μmol/(m2·s)时吸收和捕获的能量用于

热耗散的比例增加，说明它们在特定的光强下为了

避免过剩激发能对光合系统的进一步破坏，通过增

强能量耗散的方式提高自我保护能力，这也从另一

方面说明 2、3 叶的光饱和点低于 4、5 叶。
植物的光合代谢途径是由发育和环境共同调

控的。Crespo 等[21-23]研究发现，C4 植物叶片在发育

过程中，并不总是运行 C4 光合途径。而在本试验

中，600 和 1 000μmol/(m2·s)光强下，完全展开的

玉米幼苗第 4、5 位叶比前 3 位叶具有更强的光化

学活性，这暗示不同叶位叶片的光合代谢途径不

同，即较低叶位叶片可能并不运行 C4 光合途径，

说明了光对光合碳代谢途径也有重要影响。能否

结合 C4 植物发育过程中光合代谢途径的逐渐完

善机制及各种环境因子对光合碳代谢途径的影

响，来改造 C3 植物，使其进行 C4 光合途径从而提

高光合效率进而提高其产量呢？相关问题尚需进

一步研究。
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