
生态环境学报 2009, 18(6): 2272-2277                                                     http://www.jeesci.com 
Ecology and Environmental Sciences                                                       E-mail: editor@jeesci.com 

作者简介：张谧（1976 年生），女，博士，主要从事植物生态学研究。E-mail:zhangmi76@126.com 

          *通讯作者，E-mail: cqyu@tsinghua.edu.cn 

收稿日期：2009-09-28 

超旱生植物沙冬青高温胁迫下的快速叶绿素荧光 

动力学特征 
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清华大学环境系，北京 100084 

 
摘要：沙冬青 Ammopiptanthus mongolicus 是温带荒漠地区唯一的常绿阔叶灌木，由于其生长的沙漠中极端高温远高于其它

地区，因此研究沙冬青对高温胁迫的响应特征对于解释植物的抗逆机理具有极为重要的意义。快速叶绿素荧光动力学可以在

无损情况下探知叶片光合机构的热损伤程度，JIP-test 方法将测量值转化为多种具有生物学意义的参数，因而被广泛应用于

高温胁迫的有关研究中。对不同环境条件下快速叶绿素荧光诱导动力学曲线的分析可以深入了解植物光合机构对环境的适应

机制。本文利用高频采样叶绿素荧光仪在野外下测定了沙冬青在不同温度处理下的荧光响应情况。研究结果表明，沙冬青耐

热性在 40~45 ℃；25 ℃、30 ℃及 40 ℃时的 FV/FM 在 0.80 以上，光合反应正常。50 ℃时出现高温胁迫特征：1）FV/FM 降低

为 0.73；2）OJIP 曲线变形为 OKJIP 曲线，K 点出现在 300 ms 左右，值为 245.00；3）反应中心的活性下降，QA-的还原速

率加快。这些变化是由于光合反应中的电子传递受阻引起的，而光合反应中心并没有被破坏，胁迫条件解除后，光合机构还

可恢复，说明沙冬青具有极强耐热性。 
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许多环境因素都影响着植物的正常生长，如光
照、温度及 CO2 浓度等。在这些因素中，植物的叶
绿体对温度的度化最为敏感[1]。高温对光合膜系统
的作用会导致叶绿体基粒片层的破坏，使得天线细
胞从光系统 II 复合体中离出来，从而影响植物的光
合活动。一些假说认为高温对叶绿素的影响与氧还
反应中 Mn 原素有很大的关系，另一些研究则表明
高温胁迫主要影响了从 QA 到 QB 的电子传递过程。 

目前，叶绿素荧光技术被认为是在无损情况下
探讨叶片光合机构热损伤程度的有效工具，广泛应
用于高温胁迫的有关研究中[2-4]。快速叶绿素荧光技
术可以记录下1秒内植物荧光的瞬间变化，为探讨
高温及其它环境压力对植物体的损害提供了更多
的可能性[5]。常温情况下，瞬时荧光呈现出OJIP曲
线的形式。光强对叶绿素荧光曲线的改变主要决定
于对QA的影响[6-7]。而OJIP曲线的变化正反映了光
合电子传递链的传递情况。O-J阶段反应光化学反
应阶段，这一阶段对光强特别敏感；J-I阶段为则是
PQ库减少的阶段；I-P阶段则反应氧化铁还原蛋白
的减少情况[5]。在高温胁迫下，OJIP曲线呈现两个
明显的变化。首先表现为最大荧光值FP有所降低，
和最小荧光值F0有所长升高。其次则是OJIP曲线的
形态发生改变，形成OKJIP形态。曲线在200~300 ms
处出现了一个峰值K，K峰之后，荧光值急据下降。

通过比较K点荧光强度的大小，可以计算出放氧复
合体被破坏的程度。 

沙冬青Ammopiptanthus mongolicus 是温带荒
漠地区唯一的常绿阔叶灌木。主要生长于沙漠边缘
的荒漠地带。其生境夏季气温高、蒸发量大，绝对
最高温度37 ℃以上，沙面最高温度可达70～80 
℃。那么这种沙生的常绿阔叶灌木在应对高温
时有怎样的适应和保护机制呢？当环境条件变
化时，叶绿素荧光的变化可以在一定程度上反映环
境因子对植物的影响[8]，通过对不同环境条件下快
速叶绿素荧光诱导动力学曲线的分析，可深入了解
以上这些因素对植物光合机构主要是PSII 的影响
以及光合机构对环境的适应机制。因此，本文以沙
冬青A. mongolicus这种生长于干旱区的特有的常绿
植物为研究对象，探讨了该种植物高温胁迫下叶绿
素荧光变化及其对高温的机制。 
1  研究地点 

研究样地设在阿拉善左旗，具体位置为 E 
105°36′13.8″，N 38°39′19.1″。阿拉善位于内蒙古自
治区西部边陲，是以草原畜牧业为主体经济的牧业
旗。由于地处亚欧大陆腹地，远离海洋，东有贺兰
山，北有蒙古高原阻隔，该地区形成了封闭的高原
内陆，海拔高度多在 800~1 500 m。气候上属典型
的中温带干旱区，特征为冬季寒而长，夏季热而短，
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春季风沙大。日照充足，日温差大，降雨量少，蒸
发量大，全年降水年均降水量 60~150 mm，多集中
在 6、7、8 三个月。该地区地貌复杂，有荒漠草地、
丘陵、滩地戈壁、沙漠及湖盆多种类型。腾格里、
乌兰布和沙漠横贯全境，沙漠面积 34 133 km2。植
物组成主要以旱生、超旱生灌木及半灌木为主，植
物大多植株矮小、根系发达、能够防止强光灼伤、
耐盐耐旱。主要建群植物以藜科 Chenopodiaceae、
菊科 Asteraceae、蒺藜科 Zygophyllaceae 居多，其
次为蔷薇科 Rosaceae、柽柳科 Tamaricaceae，禾本
科草 Gramineae 类仅在水分条件较好的局部地区占
优势，形成了荒漠特有的植被景观。  
2  材料与方法 
2.1  植物材料 

沙冬青 A. mongolicus 为豆科沙冬青属旱生植
物，属于第三纪亚热带常绿阔叶林旱生化类型的残
遗种，是温带荒漠地区唯一的常绿阔叶灌木。沙冬
青 A. mongolicus 天然种群主要分布在阿拉善和鄂
尔多斯西部，在群落中一般为优势种。沙冬青 A. 
mongolicus 冠幅大，枝叶多，株高约 1 m, 最高可
达 1.8 m，干粗 6~10 cm。小枝密生平贴短柔毛。
叶为掌状三出复叶，由于长期在恶劣生境中生长, 
沙冬青 A. mongolicus 具有典型的超旱生结构，叶
片有厚的角质层，浓密的表皮毛，气孔下陷，栅栏
组织发达。 
2.2  取样及热处理方法 

选择高度在100~120 cm的沙冬青A. mongolicus
进行不同温度的处理。温度梯度为30 ℃、40 ℃、
50 ℃及60 ℃。25 ℃为当时的环境温度，为不做处
理的标准曲线。温度处理的方法为将植物的叶片放
入不同温度梯度的水中进行水浴处理，时间为5 
min，之后测定其荧光动力学曲线及相关参数。每
个温度梯度重复6次。荧光测定使用的仪器为Fluor 
pen, Photon Systems Instrument, Brno, Czech Repub-
lic, 时间分辨率精确到纳秒，2 s内采样450个。测定
时间为日落后，使植物充分暗适应30 min。 
2.3  JIP-test分析方法及其参数意义 

JIP-test方法是分析瞬时荧光的一种方法，也被
称为荧光快速动力学研究方法[10]。测定上升部分荧
光（FLR）曲线（荧光动力学快速部分）对设备要
求极为严格，光源要求为高强度的饱和激发光（强
度在3 000~10 000 μmol photons m-2s-1），起动快速，
并能快速捕获到荧光信号。本实验采用的Photon 
Systems Instrument（Brno, Czech Republic）公司的
荧光仪采用特殊光源，共可测定25种参数，本文在
众多的指标中选择一些进行分析，具体参数见表1。 

JIP-test方法是分析荧光动力学曲线的重要方
法，该方法主旨在于将测量值转化为有生物学意义
的参数，可以指示通过PSII产生的能量强度。一般
来讲，在荧光快速动力学曲线上存在着4个重要的
拐点，即O-J-I-P拐点，分别为: 1）O点说明着植物
光系统（PSI）释放的荧光量，可以理解为PSI的光
合效率，该点是在0.02 ms时的荧光强度（F0）。2）
2 ms时的荧光强度，称为Fj，J拐点指示光反应中电
子受体QA

-到QB的积累情况，即Q的氧化情况，所以
J≈QA

-QB，3)在30 ms时的荧光强度值称为Fi；4）最
大荧光值Fm.。I和P阶段反应了光驱动下QB-到QB

2-

的还原情况I≈QA
-QB

-，P≈QA
-QB

2-[7]。这些参数中从
起始点开始计算（荧光开始产生时）的有：单位反
应中心吸收的光能(ABS/RC)，捕获的能量TRo/RC，
分配到天线细胞的能量DIo/RC，以及电子传递量
ETo/RC；另一类有生物学意义的参数是产量类，这
类参数有：1）原初光化学反应中最大醌产量ψPo 

=TRo/ABS = FV/FM；2）捕获的激发子将电子传递
到电子传递链中超过QA的其它电子受体的概率（在
t＝0时），也即电子传递中醌的产量。 

表1  JIP-test所用的快速叶绿素荧光诱导动力学 

曲线（O-J-I-P）的参数 

Table 1  Formulae and glossary of terms used by the JIP-test for  
   the analysis of the fluorescence transient O-J-I-P 

从OJIP快速叶绿素荧光诱导动力学曲线上直接获得的参数 

Fo O暗适应后的最小荧光产量  

Fj J点处（2 ms）的荧光产量  

Fi I点处（30 ms）的荧光产量  

Fm 最大荧光（P点）的荧光产量

其它可计算得到的参数 

FV ≡ Ft-FO 在t时间时的可变荧光 

FM= FP 当所有反应中心完全关闭时的

荧光，即暗适应后的最大荧光

VI≡(FI - FO)/( FM - FO) 在t时间时的相对可变荧光 

VJ≡(FJ - FO)/( FM - FO) 在J点的相对可变荧光  

MO≡4(F300μs- FO)/( FM- FO) OJIP荧光诱导曲线的初始斜率

Fv/Fo=(FM/Fo)-1  

比活性参数（QA处在可还原态时，单位PSⅡ反应中心的活性） 

ABS/RC= MO•(1/ VJ)•(1/φPo) 单位反应中心吸收的光能 

TRO/RC= MO•(1/ VJ) PSII的量大捕获量。 

ETO/RC= MO•(1/VJ)•ψO 单位反应中心用于电子传递的

能量 
DIO/RC= ABS/RC- TRO/RC 单位反应中心的热耗散 

ABS/CSo= Fo 单位面积吸收的光能 

TRO/ CSo =φPo •( ABS/CSo) 单位面积捕获的光能 

ETO/ CSo =φEo •( ABS/CSo) 单位面积的电子传递量子产额

DIO/CSo=（ABS/CSo）-（TRO/CSo） 单位面积的热耗散 

RC/CSo=φPo•(Vj/Mo) •Fo 单位面积反应中心的数量 

性能指数 

PIABS≡RC/ABS•[φPo/(1-φPo)]•[ψO/(1-ψO)] 以吸收光能为基础的性能指数
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3  研究结果 
3.1  沙冬青 A. mongolicus 的荧光温度曲线特征 

荧光强度随温度变化的曲线称为荧光温度曲
线（FTC）。尽管荧光温度曲线受激发光波长、强
度以及温度处理的强度等因素的影响而存在一定
的变化，但不同物种的荧光温度曲线的特征点还是
相对稳定的[9]。荧光温度曲线的第一个峰值（M1）
反应了光系统 II 的耐热性[11]。沙冬青 A. mongolicus
的耐热性在 40～45 ℃左右；温度继续升高后光系
统 II 受抑制或受损（图 1）。 

3.2  光线及高温胁迫下叶绿素荧光诱导曲线及拐

点的变化 

图 2 为沙冬青 A. mongolicus 不同温度处理下，
OJIP 曲线的变化情况。25 ℃为常温下的标准叶绿
素荧光诱导曲线。从图 2 中可以看到，25 ℃、30 ℃
及 40 ℃处理下 OJIP 曲线形状变化不大。40 ℃处理

下 OJIP 曲线比 25 ℃及 30 ℃时有所上升。在高温
胁迫下，叶绿素荧光曲线会变形为 OKJIP 曲线，即
在曲线中出现明显的拐点 K。沙冬青 A. mongolicus 
50 ℃处理下 OIJP 曲线变形为 OJKIP 曲线，K 点出
现在 300 ms 左右，值为 245.00。60 ℃处理下，不
但 OJIP 曲线形态发生变化，J、I 阶段消失，且 FO

值也有大幅的提高。沙冬青 A. mongolicus 叶绿素荧
光曲线中的 OJIP 各拐点的值如表 2 所示。不同温
度处理下，Fo 值有所上升，60 ℃时 FO 值达到了
817.00。在各温度处理下，60 ℃时的相关参数均明
显高于其它温度。 

3.3  高温胁迫性能指数及 FV/FM 值的变化 

FV/FM 为是最大光化学效率，可以指示植物对
胁迫的反应。25 ℃、30 ℃及 40 ℃时的 FV/FM 均在
0.80 以上，沙冬青 A. mongolicus 可以正常进行光合
作用。50 ℃时 FV/FM 降低为 0.73，说明此时沙冬青
A. mongolicus 反应中心的活性有所下降。60 ℃时
FV/FM 仅为 0.13（图 3），反应中心被破坏，植物
的光合作用已不能正常时行。 

高温胁迫毫于疑问会影响植物量大光化效率
(FV/FM)(Havaux et al., 1991)，但很多研究发现FV/FM

并不十分灵敏[13-14]。为此，Strasser et al. [15]引入了
新的参数，PIABS 性能指数。它包含了 RC/ABS、φPo、
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图 1  沙冬青的荧光温度曲线图 

Fig.1  Fluorescence temperature curve of Ammopiptanthus mongolicus 
 

表 2  不同温度处理下沙冬青 A. mongolicus 

叶绿素荧光曲线的 OJIP 拐点值 

Table 2  OJIP Chlorophyll fluorescence curve inflection point value  
   of A. mongolicus in different temperatures treatment   

参数 25 ℃ 30 ℃ 40 ℃ 50 ℃ 60 ℃ 

Fo 91.00 90.00  109.33  150.50 817.00 

Fj 295.00 291.67  313.33  263.50 934.00 

Fi 446.00 436.00  471.00  249.50 896.00 

Fm 580.00 572.67  664.00  549.50 936.00 
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图 2  沙冬青 A. mongolicus 不同温度处理下的 OJIP 曲线 
Fig.2  The curve of OJIP of Ammopiptanthus mongolicus  

under different temperatures treatment 
 

0.00

1.00

2.00

3.00

4.00

5.00

6.00

7.00

25 30 40 50 60

θ/℃

参
数

P I
AS

C
及

F V
/F

O

0.00
0.10
0.20
0.30
0.40
0.50
0.60
0.70
0.80
0.90

参
数

F V
/F

M

PIABS Fv/Fo FV/FM

 
图 3  沙冬青 FV/FM 及 PIABS 指数 

Fig.3  FV/FM, FV/FO and PIABS parameters of Ammopiptanthus mongolicus 
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ψO 等三个独立的参数，可以更为准确的反映植物光
合机构的状态。本次研究中，虽然沙冬青 A. mon-
golicus 在 50 ℃高温处理下 FV/FM 值也有所降低，
60 ℃时明显降低，但 PIABS 指数则显示在 50 ℃时，
沙冬青的光合性能已经显著下降，因此，本次研究
中 PIABS 也较 FV/FM 更为准确的反应了不同温度条
件下，植物光合性能的变化（图 3）。 
3.4  高温胁迫对沙冬青A. mongolicus  QA氧化还

原状态 

VJ 表示在 J 点关闭反应中心的数量或 QA 还原
的量, 即 QA-的积累量。MO 是相对荧光的初始斜率,
它可以用来表示 QA 被还原的相对速率。由图 4 可
以看出，当胁迫温度在 20 ℃到 40 ℃之间时，QA

-

积累量并没有明显的变化，当温度升高到 50 ℃时，
QA

-积累量显著降低。而 QA
-的还原速率随温度升高

而不断加快。 

3.5  比活性参数的变化 

叶绿素荧光曲线还可以反映光合机构的比活
性，即单位面积内活跃的反应中心的各种量子效
率。图 5 和图 6 分别是单位反应中心及单位截面上
吸收的光能、用于还原 QA 的能量，能用于热耗散
的能量。从 25 ℃到 60 ℃，随着温度的升高，沙冬
青叶片单位反应中心及单位截面积吸收的光能不
断增加，50 ℃时用于还原 QA 还电子传递的能量最
高，60 ℃时最高为 6.92，远远高于其它温度，当然
60 ℃时沙冬青热耗散的能量也极高。对于 60 ℃时
反应中心收吸的光能不但不减少，反而大幅增加，
可能的原因是 PSII 反应中心发生可逆失活，成为一
个能量陷阱，能吸收光能但不能推动电子传递。一
旦逆境解除，失活的反应中心又恢复活性, 这种反
应中心失活可能也是一种保护机制[10]。 

4  讨论 
本文的研究目的在于应用叶绿素荧光技术，在

无损的情况下比较沙漠常绿植物沙冬青A. mongo-
licus对高温胁迫的适应的不同之处。在对植物时行
热处理时，采用的方法是将活体植物的叶片浸泡在
30 ℃、40 ℃、50 ℃及60 ℃的温度下水浴，时间为
5 min。一些相关的研究也应用了相同的方法。相关
研究[2-4]表明一般植物出现高温胁迫的温度在45~50 
℃之间。尽管沙冬青高温胁迫荧光特征出现的温度
与其它物种是一致的，当然沙冬青对高温的耐受能
力要高于其它物种。 

很多研究表明，高温胁迫会使最小荧光值（FO）
升高。沙冬青A. mongolicus 的FO值由25 ℃时的
91.00增加到50 ℃时的150.50，而60 ℃时的FO值升
高最高为817.00。造成沙冬青A. mongolicus FO值升
高的原因，可以归结为两个方面。第一，高温胁迫
使得PSII反应中心与色素天线细胞分离，阻断了能
量向PSII中的传递。可以认为反应中心与天线细胞
的这种分离是一种激发能的猝灭器，它可以耗散掉
过多的光能，保护邻近的反应中心不受破坏。第二，
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图 4  高温胁迫对沙冬青 A. mongolicus QA 氧化还原状态的影响 

Fig.4  QA redox state of A. mongolicus under high temperature stress  
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图 5  比活性参数图 

Fig.5  Activity parameters for unit reaction center 
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图 6  比活性参数 

Fig.6  Activity parameters for the reaction center of cross-sectional area 
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热处理打破了QAQB的氧还平衡，使得电子可以更加
容易的从质体醌库中流回，从而导致了Fo处的荧光
有所上升[16-18]。 

25 ℃、30 ℃及40 ℃时沙冬青A. mongolicus 的
FJ值不断升高，说明温度升高后QA-的产量有所提
高，这可能是由于温度升高后植物叶片吸收的光能
有所增加，参与光全反应的反应中心有所增加。而
50 ℃时的FJ降低则与K点的出现有关。在高温处理
后，经过极短的时间，在J点之前叶绿素荧光产量就
会上升，叶绿素荧光曲线最大的变化是为OJIP曲线
变化为OKLIP曲线。K点的出现与温度及处理时间
有关[2]。一般认为，K值的出现可以指示是放氧复
合体完全被破坏与PSII的电子门有关[19]。对于沙冬
青A. mongolicus这种植物，高温处理对叶绿素荧光
曲线起始部分的影响不大。沙冬青J拐点和K拐点在
最初的几乎是重叠在一起的（图1）。这说明沙冬
青此时的荧光升高可能是由于电子传递受阻有关，
而并非天线色素细胞或放氧复合体被破坏，这结果
与Tóth et al. [3]对大麦进行的相类似，这可能沙冬青
光合机构的微观结构有很大关系，这还需要对该种
进行更这深入细致的研究。 
5  结论 

沙冬青A. mongolicus耐热性在40~45 ℃。50 ℃
时出现高温胁迫特征，表现为：1）FV/FM降低；2）
OJIP曲线变形为OKJIP曲线，出现K点；3）反应
中心的活性下降，QA-的还原速率加快。这些变化
是由于光合反应中的电子传递受阻引起的，而光
合反应中心并没有被破坏，胁迫条件解除后，光
合机构还可恢复，说明沙冬青A. mongolicus具有极
强耐热性。 
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The examination of high temperature stress of Ammopiptanthus mongolicus  
by chlorophyll fluorescence induction parameters  

 

ZHANG Mi, WANG Huijuan, YU Changqing  
Department of Environmental Science and Engineering, Tsinghua University, Beijing 100084, China 

 
Abstract: Ammopiptanthus mongolicus is the only broad-leaved evergreen shrubs growing in desert area. The extremely high tem-

perature in desert is much higher than in other regions, so the study of the response of Ammopiptanthus mongolicus on high tem-

perature stress will help understanding the mechanism of the resilience of plant to heat stress. The chlorophyll fluorescence technique 

was considered as an effective tool in the context of non-destructive leaf photosynthetic apparatus of the degree of thermal, and has 

been widely used in relevant studies of high temperature stress. The JIP-test is a method for analyze the fluorescence transient, and 

also known as fast-kinetic research methods, which transformed the measured value to a serials biological parameters, and also detect 

the energy strength generated by PSII. The results show that the thermo stability of Ammopiptanthus mongolicus is at 40~45 . heat ℃

stress characteristics occurs at 50 , at that time: 1) ℃ FV / FM decreased to 0.73; 2) the chlorophyll fluorescence OJIP curve is defor-

mation to OKJIP curve, where appears a K point in 300 ms in the curve. the value is 245.00; 3) the activity of Reaction center de-

clined, and QA-reduction rate increases with increasing of temperature rising. All those change is due to the block of photosynthetic 

electron transfer, but the photosynthetic reaction center has not been destroyed. After the stress conditions, the photosynthetic appa-

ratus can be restored, it proved that Ammopiptanthus mongolicus has a very strong heat resistance. 

Key words: chlorophyll fluorescence; photosynthesis; JIP-test; OKJIP curve; performance index 
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