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半夏光系统对光照和温度日变化的适应
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( １. 云南农业大学 西南中药材种质创新与利用国家地方联合工程研究中心ꎬ昆明 ６５０２０１ꎻ ２. 云南农业大学

云南省药用植物生物学重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２０１ꎻ ３. 云南农业大学 农学与生物技术学院ꎬ 昆明 ６５０２０１ )

摘　 要: 为探讨半夏(Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔｅ)光系统对光照强度和温度日变化的适应机理ꎬ该文连续 ３ ｄ 模拟了在同

一种变化的光照强度(０~ １ ６００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)日变化下低温(１０~ １８ ℃)、中温(２０~ ２８ ℃)和高温(２８ ~ ３８
℃)的环境条件ꎬ测定了光系统Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)和光系统 Ｉ(ＰＳ Ⅰ)的叶绿素荧光参数ꎬ通过ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ光合活性

和电子传递能力的变化来研究半夏光合系统对光照强度和温度日变化的适应ꎮ 结果表明:(１)ＰＳ Ⅱ最小荧光

(Ｆｏ ′)和ＰＳ Ⅱ反应中心激发能捕获效率(Ｆｖ′ / Ｆｍ ′)随光照强度的增加而降低ꎬ光照强度的增加是导致光系统

的活性降低的主要原因ꎬ低温会进一步导致光系统活性的降低ꎻ(２)光照强度和温度的增加使ＰＳ Ⅰ受体端热

耗散效率[Ｙ(ＮＤ)]上升ꎬ而ＰＳ Ⅰ供体端热耗散效率 [Ｙ(ＮＡ)]则降低ꎬ光照强度的增加不会导致供体侧较大

的激发压ꎬ但会使受体侧开始积累较大的激发压ꎬ而较低的温度会导致受体侧活性降低ꎬ使供体侧积累较高的

激发压ꎻ(３)高光(光强> ９００ μｍｏｌｍ￣２ ｓ￣１)对半夏的光抑制和光损伤导致了ＰＳ Ⅱ实际光化学量子产量

[Ｙ(Ⅱ)]和ＰＳ Ⅰ实际光化学量子产量 [Ｙ(Ｉ)]的降低ꎬ低温进一步加剧了 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)的降低ꎻ(４)在高光

下ꎬＰＳ Ⅰ的电子传递速率 ＥＴＲ(Ｉ)的增加启动了环式电子传递(ＣＥＦ)ꎬ较高的 ＣＥＦ 稳定了高温下的ＰＳ Ⅱ电子

传递速率 ＥＴＲ(Ⅱ)的同时也保护ＰＳ Ⅱ免受光的损伤ꎻ(５)在 ３ ｄ 的处理中ꎬ虽然非光化学猝灭系数(ＮＰＱ)随
光照强度的增加而上升ꎬ但是相对于高温ꎬ在低温处理下ꎬ半夏较低的 ＮＰＱ 使ＰＳ Ⅱ非调节性能量耗散的量子

产量 [Ｙ(ＮＯ)]一直处于最高水平ꎬ表现出明显的光抑制ꎮ 综上结果表明ꎬ低温降低了半夏对高光环境的适应能

力ꎬ而高温通过增强 ＮＰＱꎬ加速 ＣＥＦ 的产生ꎬ减少光抑制的产生ꎬ从而加速光反应的电子传递和维持光反应系统

的稳定性ꎮ 因此ꎬ低温胁迫会加剧半夏光系统的损伤ꎬ适当提高温度可以增强半夏光反应系统对高光的适应性ꎮ
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ｒｅａｃｔｉｏｎꎬ ｉｎ ｓｈａｒｐ ｃｏｎｔｒａｓｔ ｏｆ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｃａｎ ａｇｇｒａｖａｔｅ ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｒｅａｃｔｉｏｎ
ｓｙｓｔｅｍꎬ ａｎｄ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｒｅａｃｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｔｏ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔｅꎬ ｌｉｇｈｔꎬ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｐｈｏｔｏｒｅａｃｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

　 　 半夏(Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔｅ)为天南星科( Ａｒａｃｅａｅ)
半夏属(Ｐｉｎｅｌｌｉａ)药用植物(贾君君等ꎬ２００９)ꎬ以
干燥块茎入药ꎬ市场需求及应用前景广阔ꎬ具有较

高的研究价值(高振杰等ꎬ２０１９)ꎮ 大量的研究发

现ꎬ高温和强光照射制约了半夏的光合作用ꎬ进而

影响半夏的生长发育ꎬ导致半夏产量和品质的降

低(薛建平等ꎬ２００７ꎻ郑永敏ꎬ２００８ꎻ张丽霞ꎬ２０１５)ꎮ
在光合作用机制中光系统 [主要是 光 系 统 Ⅱ
(ＰＳ Ⅱ)]及其放氧复合体(ＯＥＣ)、ＡＴＰ 合成和碳

同化过程是对温度和光照敏感位点(Ｎｉｓｈｉｙａｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００６ꎻＭｕｒａｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎬ其中光系统受温度

和光照影响最大(Ｇｕｒｕｒａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 因为温

度和光照制约半夏的生长和发育ꎬ所以研究半夏

光系统对光照和温度的适应是很有必要的ꎮ
光照和温度是影响植物光合作用的重要因

子ꎬ短期内高光使植物的叶绿体捕获过多的光能

(Ｓｚｙｍａńｓｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎬ光合膜中有害的激发能、
活性氧(ＲＯＳ)积累ꎬ对ＰＳ Ⅱ造成损伤(Ｔａｋａｈａｓｈｉ ＆
Ｂａｄｇｅｒꎬ２０１１)ꎻ在长期的高光胁迫下ꎬＣＯ２ 同化作

用的限制会导致光合系统 Ｉ( ＰＳ Ⅰ)过度的还原ꎬ
对ＰＳ Ⅰ造成损伤(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 在高光下ꎬ植
物可通过光保护策略来降低高光胁迫下激发能的

产生ꎬ植物可以通过非光化学猝灭(ＮＰＱ)途径以

热能的形式耗散多余的能量来减少ＰＳ Ⅱ能量的

积累(Ｇｕｒｕｒａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻＰｅｓｓａｒａｋｌｉꎬ２０１６)ꎻ在电

子传递中ꎬ植物可以通过氧化还原的反馈机制ꎬ降
低细胞色素复合物(Ｃｙｔ ｂ６ ｆ)的活性ꎬ限制ＰＳ Ⅰ供

体侧电子传递而使ＰＳ Ⅰ氧化ꎬ从而防止ＰＳ Ⅰ过度

还原(Ｊｏｌｉｏｔ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎꎬ２０１１)ꎻ环式电子流(ＣＥＦ)
的激活ꎬ加速ＰＳ Ⅰ受体侧的电子流出ꎬ从而避免

了ＰＳ Ⅰ 的 过 度 还 原ꎬ 保 护 ＰＳ Ⅰ 免 受 光 损 伤

(Ｓｈｉｋａｎａｉꎬ ２０１４ )ꎮ 在 低 温 环 境 中ꎬ 植 物 叶 片

Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶 活 性 降 低ꎬ 三 羧 酸 循 环 ( ＴＣＡ) 受 阻

(Ｅｂｅｒｈａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎬＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 还原能力

的减弱导致类囊体膜内质子的增加ꎬ加速了水循

环和 ＲＯＳ 的产生ꎬＲＯＳ 对光系统造成氧化损伤和

抑制光合蛋白的修复ꎬ降低了光合电子传递速率ꎬ
使ＰＳ Ⅱ的活性受到抑制 ( Ｆａｌｃｏｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ｔｙｙｓｔｊäｒｖｉꎬ２０１３ꎻＫｈａｎａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 高温加快了

光呼吸速率和光合碳同化速率ꎬ促进了光反应的

进行(Ｗａｈｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎬ但在高温下ꎬ类囊体膜

内质子外流ꎬ可能导致 ＡＴＰ 合成与电子输运耦合

的破坏ꎬ而 ＣＥＦ 的增加可以补偿囊体膜内外流的

质子ꎬ使 ＡＴＰ 合成得以继续( Ｓｃｈｒａｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻ

７８４１９ 期 董益等: 半夏光系统对光照和温度日变化的适应



Ａｌｌａｋｈｖｅｒｄｉｅｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 在半夏的光合生理研

究中ꎬ靳忠英等(２００６)研究表明半夏净光合速率

的日变化呈双峰形ꎬ光照强度变化是影响半夏光

合速率的主要原因之一ꎻ薛建平等(２０１０)对半夏

进行连续高温胁迫后发现ꎬ高温会降低半夏光合

速率和电子传递速率ꎬ长期的高温胁迫还会导致

ＰＳ Ⅱ的损伤ꎻ杨卫星等(２０１４)研究发现外源 Ｃａ２ ＋

和脯氨酸可以降低高温对半夏叶片光合作用的抑

制作用ꎬ以及对ＰＳ Ⅱ系统的损伤ꎬ从而提高半夏

的产量ꎮ 尽管前人对半夏适应环境的特性和光合

作用相关的机理进行了研究ꎬ但是对不同温度和

光强对半夏光合作用的研究则相对较少ꎬ特别是

对光照和温度日变化适应的研究更少ꎮ
本研究连续 ３ ｄ 模拟了在同一种变化的光照

强度( ０ ~ １ ６００ μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１ ) 日变化下低温

( ＬＴꎬ１０ ~ １８ ℃)、中温 (ＭＴꎬ２０ ~ ２８ ℃) 和高温

(ＨＴꎬ２８ ~ ３８ ℃)的环境条件ꎬ使用 Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００
对ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ的叶绿素荧光参数进行测定ꎬ分析

半夏光反应系统对日变化的光照和温度的适应特

性ꎬ研究半夏对光照和温度的光合生理适应机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料的培养

选择株芽完好ꎬ直径 １ ｃｍ 左右的半夏地下球

茎ꎬ播种前用多菌灵(１ ０００ 倍液)浸种 ２０ ｍｉｎꎮ 基

质为红壤土和有机质按 １ ∶ １(Ｖ / Ｖ)拌匀ꎮ 拌匀的

土壤称重 ６ ｋｇꎬ置于高度为 ３０ ｃｍꎬ内径为 １５ ｃｍ
的花盆中ꎬ共计装盆 ２１ 个ꎮ ２０１８ 年 ５ 月 １ 日ꎬ精
选种茎 １５ 棵均匀播种于花盆ꎬ上层覆盖 ２ ｃｍ 厚

的有机质ꎮ 将其置于云南农业大学后山教学农场

的遮荫棚内ꎮ 育苗用的遮荫棚采用半夏专用遮阳

网搭建ꎬ透光率为 ６０％ꎬ后期统一进行田间管理ꎬ
当半夏齐苗后开始间苗ꎬ每盆留半夏 ２０ 株ꎮ 试验

样地所在的云南农业大学位于昆明市盘龙区

(１０２°４５′ Ｅ、 ２５°０８′ Ｎ)ꎬ海拔 １ ９６６.００ ｍꎬ年平均

气温 １５.１０ ℃ ꎬ年降水量 １ ０００.００ ｍｍꎬ干湿季节分

明ꎬ５ 月到 １０ 月为雨季ꎬ１１ 月至次年的 ４ 月为干

季ꎬ属亚热带季风气候ꎮ
１.２ 试验设计

１.２.１ 光强测定　 为了解栽培地光强日变化ꎬ试验使

用 Ｌｉ￣１９０Ｒ 量子传感器和 Ｌｉ￣１５００ 光量子记录仪

(Ｌｉ￣Ｃｏｒꎬ ＵＳＡ)于 ６:００—１８:００ 每隔 １０ ｓ 采集 １ 次

数据来记录光强有效辐射 (光量子通量密度:
ＰＰＦＤ)ꎮ ２０１８ 年 ６ 月 １３ 日测量了云南农业大学后

山教学农场全天(晴天)的光强日变化情况(图 １)ꎮ

图 １　 云南农业大学教学农场日光强有效辐射的变化
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

ａｔ Ｙｕｎｎａｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｅａｃｈｉｎｇ ｆａｒｍ

１.２.２ 试验处理　 通过光强的测定ꎬ２０１８ 年 １０ 月 １
日开始在人工气候箱内进行模拟日变化(光强和

温度)试验ꎮ ３ 种温度处理均选取长势一致的 ５ 盆

半夏植株(平均株高>１５ ｃｍ)放置于人工气候箱内

待处理ꎬ使用人工气候箱和 ＬＥＤ 灯控制不同温度

和光照强度ꎬ模拟 １ ｄ 的温度和光照的变化ꎬ白天

和夜晚都设置为 １２ ｈꎬ白天每 ２ ｈ 测定一次叶绿素

荧光参数ꎬ夜晚处理 １２ ｈ 后于第 ２ 天 ６:００ 测定叶

绿素荧光参数ꎮ 测量时随机选取半夏最上一层长

势一致的半夏叶片ꎬ每盆选 １ 片叶并避开主叶脉

测量三叉叶的中间叶片 １ 次ꎮ 在相同日变化的光

照条件下ꎬ分别模拟低温、中温和高温 ３ 种不同温

度环境条件ꎬ每种环境条件模拟并连续处理 ３ ｄꎮ
具体的光照和温度设定如表 １ 所示ꎮ
１.３ 叶绿素荧光测量

参考 Ｋｒａｍｅｒ ｅｔ ａｌ. ( ２００４) 的测量方法ꎬ使用

Ｄｕａｌ￣ＰＡＭ￣１００ 叶绿素荧光仪(Ｗａｌｚꎬ德国)进行叶

绿素荧光参数和 Ｐ７００ 吸收变化测定ꎮ 在人工气

候箱内处理时ꎬ打开光化光ꎬ用 Ｂａｌ 对两个测量系

统进行平衡ꎬ待荧光信号稳定后(４ ~ ５ ｍｉｎ)ꎬ测定

光适应后的叶绿素最小荧光(Ｆｏ′)、光适应后的叶

绿素最大荧光 ( Ｆｍ′)、叶绿素稳态荧光 ( Ｆ ｓ ) 和

Ｐ７００ 中光下最大量子产量(Ｐｍ′)ꎮ 各荧光参数意

义及计算公式如下 (Ｇｅｎｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９ꎻ Ｋｏｏｔｅｎ ｅｔ

８８４１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 １　 连续 ３ ｄ 处理的每天日变化的光强和不同温度的设定
Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｎｅ ｄａｉｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｔｔｉｎｇｓ ｆｏｒ ｔｈｒｅｅ ｄａｙｓ

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ

１８:００
—６:００

６:００
—８:００

８:００
—１０:００

１０:００
—１２:００

１２:００
—１４:００

１４:００
—１６:００

１６:００
—１８:００

测定时间
Ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｉｍｅ

６:００ ８:００ １０:００ １２:００ １４:００ １６:００ １８:００

光强 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)

０ ５００ ９００ １ ２００ １ ６００ １ ６００ １ ２００

低温 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
(ＬＴꎬ℃ )

１０ １０ １２ １４ １６ １８ １６

中温 Ｍｉｄｄｌｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
(ＭＴꎬ℃)

２０ ２０ ２２ ２４ ２６ ２８ ２６

高温 Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
(ＨＴꎬ℃)

２８ ２８ ３０.５ ３３.５ ３５ ３８ ３５

ａｌ.ꎬ１９９０)ꎮ 最大光化学效率:Ｆｖ′/ Ｆｍ′＝(Ｆｍ′－Ｆｏ′) / Ｆｍ′ꎻ
非光化学猝灭系数:ＮＰＱ ＝ (Ｆｍ－Ｆｍ′) / Ｆｍ′ꎻＰＳ Ⅱ非

调节性能量耗散的量子产量:Ｙ(ＮＯ)＝ Ｆ / ＦｍꎻＰＳ Ⅱ
的电子传递速率:ＥＴＲ(Ⅱ)＝ Ｙ(Ⅱ) ×ＰＰＦＤ×０.８５×
０.５ꎻＰＳ Ⅰ的电子传递速率:ＥＴＲ(Ｉ)＝ Ｙ(Ｉ)×ＰＰＦＤ×
０.８５ × ０. ５ꎻＰＳ Ⅱ实际光化学量子产量:Ｙ (Ⅱ) ＝
(Ｆｍ′－Ｆｓ) / Ｆｍ′ꎻＰＳ Ⅰ实际光化学量子产量:Ｙ( Ｉ)＝
(Ｐｍ′－Ｐ) / ＰｍꎻＰＳ Ⅰ供体端热耗散效率:Ｙ(ＮＤ) ＝
Ｐ / ＰｍꎻＰＳⅠ受体端热耗散效率:Ｙ(ＮＡ)＝ (Ｐｍ －Ｐｍ′) /
Ｐｍꎻ环式电子传递速率:ＣＥＦ＝ＥＴＲ(Ｉ)－ＥＴＲ(Ⅱ)ꎮ
１.４ 数据处理

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件对数据进行统

计ꎬ用 ＳＰＳＳ １９.０ 软件对数据进行单因素方差分析

(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎮ 图表数据为平均值±标准差ꎮ
采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０.０ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＰＳ Ⅱ活性对日变化的光照和不同日变化的温

度的适应

Ｆｏ′为光下ＰＳ Ⅱ最小荧光ꎬ试验中每天 ６:００
测定的 Ｆｏ′都经过一夜的黑暗处理且在黑暗条件

下测定ꎬ能代表ＰＳ Ⅱ初始荧光(Ｆｏ) 的变化ꎮ 在

３ ｄ的处理中ꎬ不同温度处理的 Ｆｏ′均表现为先下降

后缓慢上升最后趋于稳定(图 ２:Ａ－Ｃ)ꎮ 试验中ꎬ
ＬＴ 处理的 Ｆｏ′在 ３ ｄ 中均高于其他两个处理ꎬ特别

是在夜间 １０ ℃处理后升高明显ꎮ 第 ３ 天的 ＭＴ 处

理的 Ｆｏ′比第 １ 天和第 ２ 天的有小幅上升ꎬ高温处

理则相反(图 ２:Ｃ)ꎮ
Ｆｖ′ / Ｆｍ′为光化光下ＰＳ Ⅱ有效光化学量子产

量ꎬ为反应中心激发能捕获效率ꎮ ６: ００ 测定的

Ｆｖ′ / Ｆｍ′同样经过暗适应处理ꎬ因此能代表最大

ＰＳ Ⅱ的光能转换效率(Ｆｖ / Ｆｍ)ꎮ ３ ｄ 的变化温度处

理中ꎬ变化的低温对 Ｆｖ′ / Ｆｍ′的影响最大(图 ２:Ｆ)ꎮ
随光照强度的增加ꎬ３ 个变化温度处理的Ｆｖ′ / Ｆｍ′均
急速下降ꎬ说明先对 Ｆｖ′ / Ｆｍ′有影响的是光照(图 １:
Ｄ)ꎻ随着处理时间的加长ꎬ温度处理对 Ｆｖ′ / Ｆｍ′的影

响越来越明显ꎮ 第 ２ 天和第 ３ 天处理中的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′
变化趋势都是随光照强度的增加而降低ꎬ但 ＬＴ 处

理下的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′从第 ２ 天的 ６:００ 开始就一直处于最

低水平并在 ３ ｄ 的同一时段连续降低(图 ２:Ｅ)ꎻＨＴ
和 ＭＴ 处理的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′在 ３ ｄ 同一时段内都处于稳定

状态ꎬ表明低温确实导致了 Ｆｖ′ / Ｆｍ′降低ꎬ特别是第

２ 天和第 ３ 天的 ６:００ 测定的 Ｆｖ′ / Ｆｍ′均低于 ０.８ꎬ而
６:００ 测定的 ＨＴ 和 ＭＴ 处理的Ｆｖ′ / Ｆｍ′则能稳定在

０.８ꎮ 经过 ３ ｄ 的处理可知ꎬ光照强度的增加是引起

Ｆｏ′升高和 Ｆｖ′ / Ｆｍ′降低的主要原因ꎬ低温条件会进

一步引起 Ｆｏ′、Ｆｖ′ / Ｆｍ′的变化ꎮ
２.２ ＰＳ Ⅰ对日变化光照下不同温度的适应

Ｙ(ＮＡ)是由受体侧限制引起的ＰＳ Ⅰ非光化学

能量耗散的量子产量ꎬ是ＰＳ Ⅰ光损伤或光抑制的

重要指标ꎮ ＭＴ 和 ＨＴ 处理的 Ｙ(ＮＡ)在第 １ 天的

８:００达到了最高水平(图 ３:Ａ)ꎬ光照的增加使半

夏受体侧开始积累了较大的激发压ꎬ但随处理时

间的增加ꎬＨＴ 处理的 Ｙ(ＮＡ)始终处于最高水平ꎬ
而在同样光强下ꎬＬＴ 处理的 Ｙ(ＮＡ)则在第 １ 天的

１０:００ 降低后始终处于最低水平ꎮ ＭＴ 处理的 Ｙ
(ＮＡ)则始终介于 ＬＴ 和 ＭＴ 之间ꎮ 说明 ＨＴ 处理的

半夏受体侧激发压增加可能引起了ＰＳ Ⅰ光抑制或

者ＰＳ Ⅰ受到了损伤ꎮ
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图 ２　 日变化的光照和不同温度对 Ｆｏ′、Ｆｖ′ / Ｆｍ ′的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ Ｆｏ′ａｎｄ Ｆｖ′ / Ｆｍ′

　 　 Ｙ(ＮＤ)是由于供体侧限制引起的ＰＳ Ⅰ处非

光化学能量耗散的量子产量ꎮ 第 １ 天ꎬ３ 种处理的

Ｙ(ＮＤ)在 ８:００ 至 １２:００ 的时间段内都处于一个

上升的水平(图 ３:Ｄ)ꎬ这与光照强度增加有关ꎬ但
低温下的 Ｙ(ＮＤ)一直处于最高水平ꎬ而高温则维

持较低水平ꎬ这与 Ｙ(ＮＡ)的变化相反(图 ３:Ｅ)ꎬ
Ｙ(ＮＤ)的增加表明半夏在 ＬＴ 的处理下供体侧积

累了较大的激发压ꎮ 通过第 ２ 天、第 ３ 天的处理ꎬ
不同温度处理下的 Ｙ(ＮＡ)开始存在较大的差异ꎬ
低温下的 Ｙ(ＮＤ)一直高于其他两个温度处理(图
３:Ｆ)ꎬ 而 ＨＴ 处 理 的 Ｙ ( ＮＤ) 越 来 越 低ꎮ 通 过

Ｙ(ＮＡ)的日变化可知ꎬ光照的加强是引起受体侧

激发压增加的主要原因ꎬ而 ３ ｄ 的 Ｙ(ＮＤ)变化主

要由温度变化引起ꎬ低温加强了供体侧的激发压ꎬ
高温则降低了供体侧的激发压ꎮ
２.３ 日变化光照和温度对ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ量子产量

的影响

在 ３ ｄ 的处理中ꎬ低温处理ＰＳ Ⅱ的量子产量

Ｙ(Ⅱ)均小于其他 ２ 个温度处理(图 ４:Ａ－Ｃ)ꎬ每
天 ６:００ 后光照的增加使 Ｙ(Ⅱ)急速下降ꎮ 在第 ２
天和第 ３ 天的处理中ꎬ３ 个温度处理的 Ｙ(Ⅱ)存在

明显的差异(图 ４:ＢꎬＣ)ꎬＬＴ 处理的 Ｙ(Ⅱ)始终低

于其他 ２ 个温度处理ꎬ在第 ３ 天无限接近于零ꎬ这
可能与ＰＳ Ⅱ已经处于闭合的状态或者已经受损

有关(图 ４:Ｃ)ꎮ ＭＴ 处理的 Ｙ(Ⅱ)、Ｙ( Ｉ)在第 ２ 天

和第 ３ 天也有下降的趋势ꎬ可能与接受过强的光

照而产生光抑制有关ꎮ 高温处理的 Ｙ(Ⅱ)则一直

处于正常水平ꎬ到第 ３ 天的 １４:００ 后才有下降的

趋势(图 ４:Ｃ)ꎮ
ＰＳ Ⅰ的光化学效率 Ｙ( Ｉ)在 ３ ｄ 的处理中ꎬ均

为先下降然后上升的趋势(图 ４:Ｄ)ꎬＨＴ 的 Ｙ( Ｉ)
一直处于较高的水平ꎬ第 ２ 天和第 ３ 天有上升的趋

势(图 ４:ＥꎬＦ)ꎮ ＬＴ 处理的 Ｙ( Ｉ)在第 ２ 天和第 ３
天的 ６:００ 时达到最高水平ꎬ之后一直处于最低水

平ꎮ ＭＴ 处理 Ｙ( Ｉ)在 ３ ｄ 中都处于稳定的水平ꎬ变
化的趋势都是随光照变化先下降后上升ꎮ ＨＴ 处

理的Ｙ( Ｉ)一直处于最高水平ꎬ除了第 ２ 天和第 ３
天的 １６:００ꎬ其余的均维持在稳定水平ꎬ而１６:００
Ｙ( Ｉ)的下降可能与 ３８ ℃的高温处理有关ꎬ但短期

的 ３８ ℃处理结束后ꎬ在 ３５.５ ℃的温度下ꎬＹ( Ｉ)恢
复正常水平ꎮ 在 ３ ｄ 的处理中ꎬ在相同光照下ꎬ
Ｙ(Ⅱ)和Ｙ( Ｉ)受到了温度的影响ꎬ适宜温度的增加
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图 ３　 日变化的光照和不同温度对 Ｙ(ＮＡ)、Ｙ(ＮＤ)的影响
Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ Ｙ(ＮＡ) ａｎｄ Ｙ(ＮＤ)

提高了 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)ꎮ
２.４ 日变化光照下的不同日变化温度处理对线性

电子传递及环式电子循环影响

ＰＳ Ⅱ的相对电子传递速率 ＥＴＲ(Ⅱ)可以反映

线性电子传递的活性ꎮ 从第 １ 天开始(图 ５:Ａ)ꎬ３
个温度处理的线性电子传递能力均处于较高的一

个水平ꎬＥＴＲ(Ⅱ)的变化也随温度的增加而增加ꎬ其
中 ＨＴ 处理的线性电子传递能力一直高于其他 ２ 个

温度处理ꎬ在 １ ｄ 的 １４:００ 达到最高值ꎬ这与 １ ｄ 中

１２:００ 到 １４:００ 光照最强有关ꎮ 而 ＬＴ 的 ＥＴＲ(Ⅱ)
在第 １ 天上升后ꎬ在第 ２ 天和第 ３ 天一直处于最低

水平(图 ５:ＢꎬＣ)ꎬ低温处理抑制了线性电子传递ꎮ
ＭＴ 处理的 ＥＴＲ(Ⅱ)则基本维持在同一个水平ꎬ３ ｄ
处理对 ＥＴＲ(Ⅱ)的影响并不明显ꎮ

ＰＳ Ⅰ的相对电子传递速率 ＥＴＲ ( Ｉ) 可反映

ＰＳ Ⅰ线性电子和环式电子传递的能力ꎬ３ ｄ 中 ＥＴＲ
(Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)变化一致(图 ５:Ｄ－Ｆ)ꎮ ３ ｄ 的环式

电子传递速率(ＣＥＦ)和每天的光强变化趋势一样

(图 ５:Ｉ)ꎬ但环式电子传递速率却存在很大的差异ꎮ
低温下的 ＣＥＦ 大小相近ꎬ且一直处于最低水平(图
５:Ｉ－Ｋ)ꎬ常温处理的 ＣＥＦ 在第 ３ 天的 １４:００ 后有微

弱的上升ꎬ高温处理下的 ＣＥＦ 则在每天的 １６:００ 达

到最高水平ꎮ 第 ２ 天和第 ３ 天常温处理和高温处理

的 ＣＥＦ 有了明显的上升且一直高于其他 ２ 个处理ꎮ
在高温下ꎬ半夏维持较高 ＥＴＲ( Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)的同

时ꎬ较高 ＣＥＦ 的介入ꎬ进一步提高了半夏对高温环

境的适应ꎻ低温下ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ活性变化可能导致

线性电子传递速率的降低ꎬ而 ＣＥＦ 不能介入ꎬ可能

进一步导致了半夏在低温下的光抑制ꎮ
２.５ ＮＰＱ 的增加可提高变化的光照下半夏对高温

环境的适应

ＮＰＱ 是植物耗散过剩光能为热能的能力ꎬ反
映了植物的光保护能力ꎮ 在 ３ ｄ 的处理中ꎬＨＴ 处

理的半夏叶片 ＮＰＱ 一直处于最高水平(图 ６:Ａ－
Ｃ)ꎬ低温处理的 ＮＰＱ 一直处于最低水平ꎬ相比于

低温处理ꎬ常温处理也处于较高水平ꎮ 在第 １ 天

低温下ꎬＮＰＱ 有上升的趋势(图 ６:Ａ)ꎻ在第 ２ 天的

８:００上升后迅速下降(图 ６:Ｂ)ꎬ下降后一直处于

最低水平ꎻ在第 ２ 天和第 ３ 天的 １６:００ 温度最高时

(图 ６:Ｃ)ꎬＮＰＱ 有了缓慢回升ꎬ这说明 ＮＰＱ 受到

温度的影响ꎮ 随光照强度的增加ꎬＨＴ 处理的半夏

一直维持较高的 ＮＰＱꎬ说明高温下的半夏能通过
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图 ４　 日变化的光照和不同温度对 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ Ｙ(Ⅱ) ａｎｄ Ｙ(Ｉ)

高的热耗散来保护自身不受损伤ꎮ
Ｙ(ＮＯ)是ＰＳ Ⅱ非调节性能量耗散的量子产

量ꎬ是光损伤的重要指标ꎮ 第 １ 天ꎬ ＬＴ 处理的

Ｙ(ＮＯ)一直处于较高的水平ꎬ在下午 １８:００ 时降

低(图 ６:Ｄ)ꎬ但在第 ２ 天的 １０:００ 后又升高到接

近 １(图 ６:Ｅ)ꎬ第 ３ 天继续维持在这个水平(图 ６:
Ｆ)ꎬ表明低温下的光化学能量转换、光保护性调节

机制(如热耗散)的不足(图 ６:Ｂ 和 Ｃ)ꎬ不能将半

夏叶片吸收的光能完全耗散ꎬ半夏ＰＳ Ⅱ受到了很

强的光抑制或造成光损伤ꎬ从而使 Ｙ(ＮＯ)处于最

高水平ꎮ ＭＴ 处理的 Ｙ(ＮＯ)也有一定的上升ꎬ但上

升的幅度较低温处理不明显ꎬ在 １ ｄ 处理后总能回

到正常水平ꎻ而高温处理则一直处于最低水平ꎬ表
明高温处理受到的光抑制最小ꎮ

３　 讨论

３.１ 高光低温条件加剧半夏ＰＳ Ⅱ光抑制和光损伤

高光会导致植物的光抑制ꎬ而温度胁迫叠加

会加剧光抑制ꎬ对ＰＳ Ⅱ造成光损伤(Ｋｈａｎａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１７)ꎮ 植物受到光抑制时会导致光抑制或光损

伤指标 Ｙ(ＮＯ)的升高(Ｋａｌａｊｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎻ高等植

物在暗适应的条件下测定的ＰＳ Ⅱ捕光能力的大

小 Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′的值在 ０. ８ 左右ꎬ ＰＳ Ⅱ抑制会导致

Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′的降低(Ｂｊöｒｋｍａｎ ＆ Ｄｅｍｍｉｇꎬ１９８７)ꎻＰＳ Ⅱ
的失活或损伤、能量耗散的变化会造成ＰＳ Ⅱ完整

性指标 Ｆｏ′的升高 ( Ｋａｌａｊｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 本研究

中ꎬＹ(ＮＯ)的变化表明在高光( >９００ μｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１)低温的条件下ꎬ半夏ＰＳ Ⅱ受到严重的光抑制ꎮ
ＬＴ 处理中 Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′在第 ２ 天、第 ３ 天的 ６:００ 均低

于 ０.８ꎬ表明低温加剧了半夏高光下的光抑制ꎻ半
夏在 ＬＴ、ＭＴ 处理下的 Ｆｏ′上升ꎬ这可能与半夏的

ＰＳ Ⅱ已经受到严重的损伤有关ꎮ 梁芳等(２０１０)
也发现对菊花(Ｄｅｎｄｒａｎｔｈｅｍａ ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ)的研究也

证明低温和高光同时存在的条件下会导致 Ｆｏ′上
升ꎻ而王莹博等(２０１８)对白及(Ｂｌｅｔｉｌｌａ ｓｔｒｉａｔａ)的

研究中发现ꎬ高温会造成在暗适应的条件下测定

的 Ｆｏ′上升和 Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′下降ꎬ薛建平等(２０１０)也发

现长期使用 ３７ ℃ 高温处理会导致 Ｆｏ′上升和

Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′下降ꎬ但在本研究中高温却稳定了 Ｆｏ′和
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图 ５　 日变化的光照和不同温度对 ＥＴＲ( Ｉ)、ＥＴＲ(Ⅱ)和 ＣＥＦ 的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ ＥＴＲ(Ｉ)ꎬＥＴＲ(Ⅱ) ａｎｄ ＣＥＦ

Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′ꎬ这可能与本研究中高温处理时间较短(最
高温度 ３８ ℃仅处理 ２ ｈ)和日变化处理的半夏在

适宜的 ２８ ℃ 夜间温度下可能修复了部分损伤的

ＰＳ Ⅱ有关ꎮ 综上结果表明高光会导致半夏的光

抑制ꎬ低温会加剧这种光抑制造成的半夏光损伤ꎮ
３.２ 高光低温条件降低了半夏光系统活性

Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ｉ)分别反映的是ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ的实

际原初光能捕获效率ꎬ作为植物光合电子传递速率

快慢的相对指标(Ｋａｌａｊｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 在 ３ ｄ 的处

理中ꎬＬＴ 处理的半夏 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ( Ｉ)一直处于最低

水平ꎮ Ｙ(Ⅱ)显著降低ꎬ这表明低温处理的半夏叶

片的光反应受到了强烈抑制(Ｂａｉｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ
半夏叶片ＰＳ Ⅱ光损伤的指标 Ｙ(ＮＯ)显著升高与 Ｙ
(Ⅱ)降低的结果一致ꎬ半夏叶片ＰＳ Ⅱ的损伤导致

电子传递速率的降低ꎮ 在低温下ꎬＹ(Ⅱ)的降低也

进一步导致了ＰＳ Ⅰ和ＰＳ Ⅱ的线性电子传递速率

ＥＴＲ(Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)的降低ꎬ而低温下的供体侧 Ｙ
(ＮＤ)一直处于最高水平ꎬ导致ＰＳ Ⅱ产生的电子无

法传递到ＰＳ Ⅰ是 ＥＴＲ( Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)降低的主要

原因ꎬ同时低温下的受体侧Ｙ(ＮＡ)一直处于最低水

平ꎬ这也表明低温处理的半夏ＰＳ Ⅰ受到抑制ꎮ 虽然

高温下处理的 Ｙ(ＮＡ)上升应该造成线性电子传递

速率的降低ꎬ但是高温下的 ＥＴＲ( Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)一

直维持在最高的水平ꎬ这与在高温处理下一直保持

较高的 Ｙ(Ｉ)有关ꎮ 而 Ｂａｌｌｏｔｔａｒｉ ｅｔ ａｌ.(２００７)研究也

表明ＰＳ Ⅰ比ＰＳ Ⅱ有更强的稳定性ꎬ高温处理的

ＰＳ Ⅰ快速的电子传递表明Ｙ(ＮＡ)增大不是由光损

伤造成ꎬＰＳ Ⅱ较大的 Ｙ(Ⅱ)导致了Ｙ(Ｉ)增加ꎬＹ( Ｉ)
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图 ６　 日变化的光照和不同温度对 ＮＰＱ 和 Ｙ(ＮＯ)的影响
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ ＮＰＱ ａｎｄ Ｙ(ＮＯ)

增加会使ＰＳ Ⅰ受体端积累较高的激发压ꎬ半夏增强

了ＰＳ Ⅰ的热耗散 Ｙ(ＮＡ)ꎬ从而避免光对ＰＳ Ⅰ的损

伤并维持原初光能捕获效率ꎮ 在低温下ꎬ光系统的

损伤造成了 Ｙ(Ｉ)和 Ｙ(Ⅱ)的降低ꎬＹ(ＮＡ)的降低进

一步抑制了半夏光系统活性ꎻ在高温下ꎬ维持较高

的 Ｙ(Ｉ)可能与 ＣＥＦ 的启动有关ꎬ且较低的Ｙ(ＮＤ)
进一步促进ＰＳ Ⅱ的活性ꎬ增强了半夏线性电子传递

速率ꎮ
３.３ ＮＰＱ 和 ＣＥＦ 的启动增强了半夏适应高温和高

光的能力

ＮＰＱ 能 有 效 地 消 耗 过 剩 的 光 能 ( Ｐｏｓｐíšｉｌꎬ
２０１６)ꎮ 陈华新等(２００８)研究表明ꎬ随着光照强度

和温度的增加ꎬ小麦( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)的热耗散

能力逐渐增加ꎬ植物的热耗散能力与光照强度呈

线性关系ꎻ胡文海等(２０１０)研究发现高温能促进

ＮＰＱ 的增加ꎮ 在本研究中ꎬＮＰＱ 随光照强度的增

加而增加ꎬＮＰＱ 日变化规律与冯志立等(２００２)的

研究结果一致ꎬ在高温的环境下ꎬ半夏叶片总是保

持较高的 ＮＰＱꎬ较高的 ＮＰＱ 加强了半夏在高光下

对ＰＳ Ⅱ保护能力ꎬ使 Ｆ ｖ′ / Ｆｍ′一直保持在稳定的

范围ꎮ 在高温环境下ꎬ半夏较高的 ＮＰＱ 保证了高

速的线性电子传递速率的进行ꎬ而在低温下ꎬＮＰＱ
的降低则加剧了ＰＳ Ⅱ的损伤ꎬ进一步导致 Ｙ(ＮＯ)
上升ꎬ表现出明显的光损伤ꎬＰＳ Ⅱ损伤后导致了

线性电子传递速率 ＥＴＲ( Ｉ)与 ＥＴＲ(Ⅱ)的降低ꎮ
在高光下ꎬ叶绿体捕获过多的光能ꎬ会造成

ＰＳ Ⅱ的抑制( Ｓｚｙｍａńｓｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 短期内植

物为了保护ＰＳ Ⅱ不被损伤和减少 ＲＯＳ 的产生ꎬ通
过 ＮＰＱ 的增加来保护ＰＳ Ⅱ和降低激发能的产生

(Ｇｕｒｕｒａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎻ长期处于高光环境时ꎬ植
物通过启动 ＣＥＦ 保护光系统免受强光的损伤(黄
伟等ꎬ２０１２)ꎮ 在高温环境下ꎬ半夏通过 ＣＥＦ 的增

加来促进跨类囊体膜质子梯度的建立ꎬ进一步加

强了ＰＳ Ⅱ的 ＮＰＱꎬ稳定了放氧复合体ꎬ从而保护

ＰＳ Ⅱ免受光抑制ꎬ使 Ｙ(ＮＯ)一直处于最低水平ꎻ
膜质子梯度的建立可以激发 ＡＴＰ 合成酶来合成

ＡＴＰꎬ稳定了 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 适宜的比例ꎬ保证了

高温处理的 ＴＣＡ 高速运转(Ｒｕｍｅａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ
在高温环境下ꎬ高水平 ＣＥＦ 还缓解了ＰＳ Ⅰ电子受

体的过度还原ꎬ减少超氧阴离子在ＰＳ Ⅰ的合成

(黄伟等ꎬ２０１２)ꎬ防止ＰＳ Ⅰ受到光抑制ꎮ 因此ꎬ
ＮＰＱ 的增加和 ＣＥＦ 的启动是半夏能够适应日变

４９４１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



化的高温和高光ꎬ稳定ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ的主要原因ꎮ
低温会造成 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的抑制ꎬ使 ＴＣＡ 代谢受

阻(Ｋｈａｎａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎬ对 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 还原的

能力减弱ꎬ导致类囊体内的水循环活性的增加ꎬ造
成了大量活性氧的产生(Ｓａｗｉｃｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 本研

究发现ꎬ较低的热耗散和环式电子循环ꎬ导致了半

夏ＰＳ Ⅱ和ＰＳ Ⅰ抑制和损伤ꎮ 长时间低温会抑制

ＰＳ Ⅱ中心 Ｄ１ 蛋白的修复速率ꎬ进一步降低了

ＰＳ Ⅱ的活性(Ｗａｈｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎬ低温还可能降低

了类囊体膜脂流动性(Ｆａｌｃｏｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎬ类囊体

膜流动性的降低影响了膜内蛋白的构象ꎬ减弱 Ｃｙｔ
ｂ６ / ｆ 复合物与质体醌和质体蓝素蛋白之间的相互作

用ꎬ降低类囊体膜的电子传递能力ꎬ这可能是 ＬＴ 处

理的半夏电子传递能力降低的主要原因ꎮ 虽然高

温会导致类囊体膜的流动性增加ꎬ使质子外流ꎬ造
成 ＡＴＰ 合成与电子输运耦合的破坏 ( Ｓｃｈｒａｄｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００４)ꎬ但是短期的 ３８ ℃高温并没有造成半夏

光系统的损伤ꎬ且ＰＳ Ⅰ周围环式电子流的增加会补

偿 外 流 的 质 子ꎬ 使 ＡＴＰ 合 成 得 以 继 续

(Ａｌｌａｋｈｖｅｒｄｉｅｖｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 因此ꎬ在高光下ꎬ适宜

的温度可以保持半夏光反应系统的稳定性ꎮ

４　 结论

高光会对半夏光反应造成抑制ꎬ而低温加剧

这种光抑制的产生ꎻ长期的低温会导致半夏叶片

光反应系统损伤ꎬ降低其对高光环境的适应ꎮ 适

当提高环境温度可以促进 ＮＰＱ 和 ＣＥＦ 的产生ꎬ加
速了光反应的电子传递ꎬ并维持了光反应系统的

稳定ꎬ减少光抑制的产生ꎬ从而使半夏光反应系统

获得适应高光环境的能力ꎮ 在生产中ꎬ应搭建遮

荫棚降低半夏在高光下的光抑制ꎬ在半夏规模化

栽培过程中可选用大棚设施栽培ꎬ以便更好地控

制栽培环境的光强和温度ꎮ
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