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要$以模式作物烟草"
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#为试材!采用水培试验!以营养液含钼
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(#作为对照
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(#为缺钼处理"

@

#!研究缺钼对旺长期烟草光合色素)叶绿素荧光日变化和叶片细胞亚显微结构的

影响!以揭示钼对旺长期烟草光合作用影响及其作用机理'结果显示$"

#

#缺钼处理烟叶的叶绿素和类胡萝卜素含

量显著低于施钼烟叶'"

!

#缺钼烟叶的日净光合速率"

+

1

#下降早于对照!而且回升较慢&施钼烟叶的
+

1

呈典型双

峰日变化'"

%

#施钼烟叶的最大光化学效率"

,

A

%

,
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#比较稳定&光合电子传递速率"

-./

#和光合有效量子产量"

0

#

在
#$

$

""

较低!

#-

$
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略有回升&初始荧光"

,

"

#和非光化学猝灭系数"
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#在
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$
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略微增加!
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恢复

到
'

$
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的水平'缺钼烟叶
,
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在
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$
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明显降低!
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后开始有所回升&

#"

$
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后!其
-./

和
0

开始下降!

,
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和
!+1

急剧增加!

#-

$
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后开始有所降低!
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$
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未恢复到
'

$

""

的水平'"
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#缺钼烟叶细胞亚显微结构的基粒片

层和基质片层膨胀变形)松散!淀粉粒少而且发育差&施钼烟叶片层结构排列整齐!淀粉粒发育好'研究表明!旺长

期缺钼烟叶的光合色素含量降低!细胞结构发育不良!叶绿素荧光受强光和高温反应敏感!净光合速率降低!光合

碳同化产物减少'
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光合作用是植物正常生理活动的基础!是植株

生长发育过程中重要的代谢过程'植株叶片光合色

素)叶绿素荧光参数及其细胞结构的发育状况等均

可从一定程度反映出植株的光合能力'光合色素含

量影响着植株对光能的吸收)传递和利用程度'叶

绿素荧光是光反应过程中激发态电子返回到基态过

程中产生的光!逆境下荧光量增加*

#

+

!因此被用来作

为逆境条件下测定光合功能的快速)无损伤的探

针*

!

+

'荧光参数的日变化则能反映植株在一天中适

应光强)温度等外界环境的光合机构内部变化和生

理调节能力*

%*$

+

'而叶片细胞机构是否正常或受损

是判断植株光合能力变化的根本原因'钼素对植株

的光合作用和生长发育有着重要作用!示踪元素研

究表明!叶绿素减少的区位多发生在缺钼的同一脉

间区内*

+

+

'目前!有关缺钼对作物影响的研究较少!

且研究主要集中在钼营养对棉花*

-

+

)花生*

)

+

)小麦*

'

+

和大豆*

&

+等非茄科作物的影响!关于缺钼对茄科作

物的叶绿素)光合荧光日变化和细胞亚显微结构的

研究报道较少'烟草属于喜光作物!是农业上重要

的茄科模式研究材料!而旺长期是烟草对养分需求

较为敏感的时期!因此!本文采用去离子水培养方

法!以烟草"

!"#$%"&'&%&(&#)*

#为试材!研究缺钼

对旺长期烤烟光合色素)荧光动力学参数日变化和

细胞亚显微结构的影响!旨在从微观上深入解释钼

对旺长期烟草光合作用的影响及其作用机理'

#

!

材料和方法

@,@

!

试验设计

于
!"#%

年
+

"

)

月在安徽农业大学实践基地大

棚进行水培试验'每处理
#!

株!

%

次重复'采用缺

钼"钼
"6

=

(

>

=

(#营养液#和加钼"钼
",!"6

=

(

>

=

(#正常营养液作为对照#

!

个处理'营养液配方

参考
N<7

=

871P

并略作调整!用分析纯试剂进行配

制!每升培养液中含硫酸镁
",#-'

=

!磷酸二氢钾

",$#$

=

!硝酸钾
",%'$

=

!氯化钾
","!+̂ #"

(#

=

!硼

酸
",!'-^#"

(!

=

!硫酸锌
","$-^#"

(!

=

!硫酸铜

",""'̂ #"

(!

=

!氯化锰
",""'̂ #"

(!

=

!硝酸钙
",$-%

=

!硫酸铁
",""$

=

'试验用水均采用去离子水'

供试材料为烟草属"

!"#$%"&'&%&(&#)*

#烤烟

,南江三号-'先用无水乙醇对不透明塑料盆和所用

工具浸泡
!$M

进行消毒'选取生长一致的
+

叶
#

心小苗!以去离子水浸泡
'M

!按株距
%";6

移栽至

塑料盆中'先用缺钼和加钼处理的十分之一浓度营

养液预培养
+P

!之后用二分之一和四分之一浓度营

养液分别预培养
+P

!最后用缺钼和加钼正常浓度营

养液进行培养'培养初期!营养液每
+P

更换
#

次!

#+P

后每天更换营养液!在培养
$+P

时进行取样测

定'移栽同时取浸泡后烟苗进行钼素含量的测定!

结果为
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!

净光合速率和叶绿素测定

采用便携式光合测定系统"

F?

W

S<

_

#在晴天

'

$

""

"

#'

$

""

!每
!M

对烟株倒二叶进行净光合速率

"

+

1

#测定'期间同步记录环境气温"

.

7

#和光合有

效辐射强度"

+2/

#'取测定后的倒二叶进行叶绿

素含量测定!参照.植物生理生化试验原理和技术/

方法*

#"

+

'

@,B

!

荧光动力学参数测定

采用便携式脉冲调制叶绿素荧光仪"

L\CJ*

LIJ*̀ C\,!""#

#!对烟株的倒二展开叶进行标记!

每片叶上对称取
$

点进行测定'在晴天
'

$

""

"

!"'#

西
!

北
!

植
!

物
!

学
!

报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

%$

卷
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$

""

每
!M

测定
#

次'叶绿素荧光动力学参数由

荧光成像系统在选定模式下自动计算生成'

@,C

!

细胞亚显微结构的电镜观察

选择完全展开倒二叶!沿主脉中部两侧!避开叶

脉取叶肉
#66 !̂66

的小块!用
!,+a

戊二醛和

#a

锇酸双重固定'丙酮梯度脱水!环氧树脂包埋)

聚合)切片)染色'

<̀9QS*@<6Q*KF

超薄切片机制

成超薄切片!日立
N*)-+"

型透射电镜观察并拍照'

@,D

!

数据分析

数据为重复测定结果的平均值
b

标准差'采用

5];Q8!""%

进行处理和制图!

[̀ [[#&,"

软件对数

据进行
G1Q*D7

T

CIGcC

显著性检验及描述性统

计分析'

!

!

结果与分析

A,@

!

缺钼烟叶叶绿素荧光参数的日变化

A,@,@

!

环境因子日变化
!

植株的光合作用受外界

环境变化的影响!其中以光合有效辐射和温度影响

较大'由图
#

看出!

'

$

""

"

#'

$

""

!光合有效辐射强

度全天呈0单峰1曲线变化!

#!

$

""

左右辐射最强'

环境温度全天变化规律和光合有效辐射类似!总的

也呈0单峰1曲线变化!但温度的峰值出现略滞后于

有效辐射强度的峰值时间'

A,@,A

!

叶绿素荧光参数日变化
!

,

"

是经暗适应的

[̀

#

反应中心全部开放时在测量光下的荧光强度!

是一个与激发光强度和叶绿素有关的纯物理过程!

一般来说
,

"

越大!对光能利用能量越低*

##

+

'如图

!

!

C

所示!在一天中!加钼和缺钼处理
,

"

日变化均

表现为从
'

$

""

开始上升!

#$

$

""

达到高峰!随后均

呈下降变化'施钼烟叶
,

"

是一个较为平缓的低)

高)低的变化曲线!在
#!

$

""

和
#$

$

""

略微提高!而

后下降!

#'

$

""

恢复到
'

$

""

的水平'但缺钼烟叶在

图
#

!

大气温度"

.

7

#和光合有效辐射"

+2/

#日变化
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X/:S178A7S/7U/<1<R7/SUQ6

W

QS7U:SQ71P

W

M<U<0

T

1UMQU/;7;U/AQS7P/7U/<1

#$

$

""

后达到峰值!而后下降!在
#'

$

""

还没达到

'

$

""

的水平!表明午间较强光照对缺钼烟草的
[̀

#

反应中心可能造成破坏或可逆性失活'

,

A

%

,

6

反映了
[̀

#

反应中心内原初光能转化

效率或潜在最大光合效率*

#!

+

!一般!

,

A

%

,

6

比较稳

定!当植物受到胁迫时!会有明显变化'本试验中!

由图
!

!

e

可以看出!施钼烟叶的
,

A

%

,

6

曲线在全天

中均高于缺钼烟叶!且均较稳定在
",'"$

"

",'-#

!

而缺钼烟叶的
,

A

%

,

6

在
",+)&

"

",)'%

!

#"

$

""

前有

所提高!之后降低持续到
#$

$

""

!然后回升'说明!

缺钼烟叶接受强光时!光合电子由反应中心向
BC

)

Be

和
B̀

库的传递受到影响!降低了原初光能转化

效率!使光合色素分子捕获光能转化为不稳定化学

能的效率降低'

-./

为光合色素分子吸收光能后!将光能转化

为电能过程中!沿电子传递链向下传递的速率'从

图
!

!

?

可看出!施钼烟叶在
#!

$

""

达到峰值!然后

降低!

#-

$

""

后回升'而缺钼烟叶从
#"

$

""

后就开

始下降!

#!

$

""

"

#$

$

""

降低明显!

#-

$

""

有所回升!

但到
#'

$

""

仍低于
'

$

""

的
-./

水平'说明!缺钼

烟叶的光合能力较弱!一天中光照较强时!光反应中

心对电子的捕获速率减慢'

0

反映光照下实际光能捕获效率!可作为叶片

光合电子传递速率快慢的相对指标'

0

值高!说明

有利于提高光能转化效率!为暗反应的光合碳同化

积累更多所需能量!以促进碳同化的高效运转和有

机物的积累*

#%

+

'从图
!

!

X

看出!缺钼烟叶
0

的变

化曲线始终低于施钼烟叶!

!

个处理都是在
#"

$

""

有降低!施钼烟叶降幅较小!

#$

$

""

开始提高!而缺

钼烟叶自
#!

$

""

明显下降!一直维持到
#-

$

""

左右!

#'

$

""

有所回升!说明光合量子产量因不良外界环

境而受到不同程度的抑制!缺钼烟叶在强光下的光

合能力明显低于施钼烟叶'

!+1

反映
[̀

#

反应中心非辐射能量耗散能力

的大小!它表示天线色素吸收的光能不用于电子传

递!而以热形式耗散掉的部分!是过剩光能"有害#耗

散为热"无害#的有效探针*

#$

+

'由图
!

!

5

可看出!在

一天中!不同环境下烟叶的
!+1

日变化总体均为

单峰曲线!施钼烟叶的曲线较为平缓!且峰度不高!

但缺钼烟叶的峰度明显'说明随一天中的光照和温

度加强!缺钼烟叶光合效率低!

#"

$

""

前和
#-

$

""

后

光强较弱!叶片能有效利用光能进行光合作用!但在

中午时!缺钼烟叶把过剩的光能以热耗散方式来抵

御自身伤害'而施钼烟叶能减少多余电子的产生!

%"'#

&

期
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武
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图
!

!

缺钼烟叶叶绿素荧光参数的日变化
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把较多的光能转化为化学能用于光合作用!以维持

碳同化过程'

A,A

!

缺钼烟叶净光合速率的日变化

+

1

反映出光合能量转换为活泼化学能的多少!

其值高!说明被固定的能量也越多'从图
!

!

d

看

出!烟叶净光合速率在一天中随光强的变化呈现比

较有规律的变化!和
-./

的日变化规律类似'但

施钼烟叶和缺钼烟叶在强光时"

#!

$

""

#表现不同'

施钼烟叶的
+

1

在
#!

$

""

达到高峰!后有所降低!之

后又出现先增后降的过程!但缺钼烟叶在
#!

$

""

后

出现较长时间的光合低谷!

#-

$

""

有所回升'说明!

在较强光照下!施钼烟叶发生了光抑制!出现了短时

0午休1现象!而缺钼烟叶出现较长时间的光合低谷!

其对强光的应对能力远不如施钼烟叶'

A,B

!

缺钼烟叶光合参数指标的差异比较

光合色素是绿色叶片进行光合作用的基本条

件'由表
#

看出!施钼烟叶的叶绿素含量比缺钼烟

叶高出
++,"&a

!类胡萝卜素含量比缺钼烟叶高出

%',"#a

!且差异均达到显著水平!这对于烟株光能

表
@

!

缺钼对烟草叶片光合参数的影响
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注$数值为平均值
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标准差'

"

邓肯氏新复极差测验!字母表示在
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水平差异显著性'
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的吸收和传递有促进作用'将光合参数指标日平均

结果进行分析!施钼烟叶的
+

1

)

0

)

-./

和
,

A

%

,

6

比 缺钼烟叶均显著提高!而缺钼处理的
!+1

显著
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图
%

!

缺钼烟叶的细胞亚显微结构

C,

缺钼烟叶叶绿体及淀粉粒&

e,

缺钼烟叶基粒片层和基质片层&

?,

施钼烟叶叶绿体和淀粉粒&

X,

施钼烟叶基粒片层和基质片层
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高于施钼烟叶!

,

"

高于施钼烟叶!但差异不显著'

A,C

!

缺钼烟叶亚显微结构观察

通过电镜观察发现!缺钼烟叶叶绿体中有少量

淀粉粒!整体发育较差"图
%

!

C

#'基粒片层和基质

片层发育异常"图
%

!

e

#!基粒片层疏松变形!并有明

显膨胀!排列不规则!垛叠程度差&基质片层断裂!并

发生弯曲'而施钼烟叶叶绿体内有适量发育良好的

淀粉粒"图
%

!

?

#!基粒片层垛叠紧密)整齐规则!基

粒间明显有基质片层相连"图
%

!

X

#!排列方向保持

与长轴平行!内含物丰富!说明缺钼破坏了叶片细胞

结构!光合能力下降!光合产物的积累量也较低'

%

!

讨
!

论

光合色素是进行光合作用的功能色素!其含量

多少与光合速率有直接关系'影响光合色素含量的

原因是多方面的!无论是核基因或质体引起的色素

突变!还是光照)温度和营养状况等都会影响光合色

素的合成或分解*

#+

+

'本研究表明!缺钼烟叶的叶绿

素和类胡萝卜素含量显著低于施钼烟叶!这与孙学

成等*

#-

+的研究结果一致'叶绿素含量的降低可能

跟缺钼逆境阻碍了叶绿素的合成抑或加快了叶片中

叶绿素的分解所致*

#)

+

'同时!作为硝酸还原酶的重

要组分!钼素直接影响着烟株氮代谢!而氮素又是叶

绿素的结构元素!因此!缺钼可能会间接影响烟草叶

绿素合成'

叶绿素荧光参数反映光合机构内部的调节过

程!能真实)准确地了解
+

1

变化的微观信息'

,

"

的

变化主要由非辐射热量耗散)

[̀

#

反应中心的可逆

失活和破坏所致*

#%

+

'

,

A

%

,

6

反映最大光能转化效

率!在正常环境下!该数值比较稳定*

#'

+

!可用来作为

研究光抑制程度的探针!

,

A

%

,

6

降低表明植物受到

了光抑制*

#&*!"

+

'本研究结果得出!缺钼烟叶的
,

"

在
#!

$

""

后上升明显!同时伴随着
,

A

%

,

6

的下降!

而施钼烟叶
,

"

在中午时分略有提升!

,

A

%

,

6

降幅

也较小!说明中午强光和高温下!缺钼逆境使烟叶的

[̀

#

潜在反应中心受损严重!减少了捕光色素蛋白

复合体
FN?

#

含量*

!#

+

!抑制激发能量从
FN?

#

向

[̀

#

的传递!从而抑制了光合作用的原初反应!这

+"'#

&

期
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与吴雪霞等*

!!

+在茄子幼苗遭受逆境后反应的研究

结果是一致的'

#!

$

""

!缺钼烟叶的
!+1

明显上

升!可能因为缺钼烟叶受到了强光伤害!降低了

?

T

UV-

%

R

的合成速率!限制烟叶对光能的利用程度!

当叶片吸收的光能超过其自身的利用光能时!会以

热耗散形式来消耗过剩光能*

!%

+

!从而更好地进行光

系统的自我保护'但这种保护并不是无限的!当伤

害超过一定程度!光系统会出现不可逆的损伤!从而

影响烟叶发育'施钼烟叶的
!+1

相对较低!且相

对于初始值!中午时分的
!+1

增幅并不明显!说明

在强光和高温下!施钼烟叶对环境的适应能力较强!

以热耗散能量较低!吸收的能量主要参与了光化学

反应'缺钼烟叶在
#!

$

""!+1

的急剧增加!又伴随

,

A

%

,

6

的下降!

#'

$

""

略有恢复但没有达到
'

$

""

的

水平!这可能说明烟叶在对强光进行自我防御的同

时!光合机构因缺钼逆境而受到不可恢复的损伤'

-./

反映出光系统反应中心电子捕获效率的高

低*

!$

+

'一天中!与缺钼烟叶相比!施钼烟叶较高的

-./

和较低的
!+1

!也说明了其具有较强的光合

传递效率!热耗散低!吸收的光能能够最大程度地进

行碳同化!更多的转化为化学能供烟株利用'

0

指

标的变化是植物光抑制发生的最典型特征指标之

一*

!$

+

'本试验中!缺钼烟叶
0

在
#-

$

""

后有回升但

没有达到
'

$

""

的水平!这也从另一方面证明了缺钼

使其光合机构受到了一定程度的损伤'因此!叶绿

素荧光参数结果说明!缺钼加重了烟株光合作用对

白天高温)强光等环境条件的敏感程度'缺钼烟叶

-./

)

0

和
!+1

等荧光参数的日变化表现!可能跟

较低的光合色素含量有关!这与徐春丽等*

!+

+和程汉

亭等*

!-

+在柑橘和小飞蓬等植物上的研究结果是一

致的'另外!各参数受光强影响严重的时间在
#!

$

""

"

#$

$

""

!说明在日间!烟叶对逆境的光合响应有一

定时间差'

光抑制是光合机构所吸收的光能超过光合作用

本身所能利用的能量而引起光合效率下降的现象'

强光是引起光抑制的主要原因!逆境胁迫会加剧光

抑制!即使在光照不太强的情况下!也会因不良环境

而产生光抑制现象*

!)

+

!因此经常将其与叶绿素荧光

参数结合起来进行研究光系统的损伤程度*

!'

+

'本

研究结果表明!缺钼烟叶在
#!

$

""

后
+

1

开始明显

下降!直到
#-

$

""

略有提高!但
#'

$

""

仍没有达到

'

$

""

的水平!说明强光和高温对缺钼烟草的光合机

构造成损伤!从而带来
+

1

的下降'而施钼烟叶
+

1

呈现0双峰1!因光抑制发生了0午休1现象!出现光合

能力的暂时下降'说明钼提高了烟叶的光合能力!

在遭受强光时!施钼烟叶发生了短时光抑制!借此来

应对不良外界环境'将
+

1

的下降和细胞亚显微结

构的异常发育结合起来分析!旺长期缺钼烟草叶绿

体的基粒片层和基质片层明显发育异常!结构松散)

膨胀变形!垛叠少!淀粉粒少而且较小!可能因为钼

主要存在于叶绿体中*

+

+

!缺钼造成组织细胞发育不

良!烟株所积累的光合产物减少或因其被降解利用

所致'而施钼烟株中垛叠整齐的基粒片层意味着其

捕获光能的效率更高!发育良好的淀粉粒也能给旺

长期的烟叶提供较多能量物质'因此!亚显微结构

的异常发育也从细胞方面解释了缺钼使旺长期烟叶

的荧光参数和
+

1

日变化发生差异的可能原因与

机理'

烟草作为一种喜光热带作物!正常钼素营养供

给的烟株对光照和温度有较强的适应性'烟株光合

作用对缺钼逆境的响应是多方面的!随着一天中光

强和温度的变化!缺钼使烟叶对强光和高温逆境的

敏感程度加重!引发细胞机构受损!叶片光合色素含

量降低!

[̀

#

放氧复合体受到破坏!原初光能转化

效率和潜在活性下降!用于电子传递的能量降低!碳

同化所需能量减少!从而造成烟叶净光合速率的降

低'因此!适当的钼素营养可以作为烟草提高旺长

期光合能力的有效措施之一'
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