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摘要!研究了水培条件下过量铁胁迫对豌豆"

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

#幼苗光合特性和叶绿体膜组分及流动性的影响$结

果表明!随着铁浓度的升高!幼苗净光合速率"

(

;

#%气孔导度"

<

=

#%蒸腾速率"

+

>

#%胞间
,?

'

浓度"

,

@

#%水分利用

效率"

A-1

#和羧化效率"

,1

#呈现不同程度的下降&叶绿素含量以及最大荧光"

B

C

#%最大光化学速率"

B

D

'

B

C

#%潜

在光化学速率"

B

D

'

B

5

#%光合电子传递速率"

1+)

#%最大量子产额"

E@F6G

#以及光化学猝灭系数"

H

(

#都逐渐下降!

而初始荧光"

B

5

#与非光化学猝灭系数"

H

2

#则逐渐上升&同时!过量铁胁迫造成叶片叶绿体膜饱和脂肪酸含量下

降!不饱和脂肪酸含量相对增加!进而引起膜流动性的急剧升高$可见过量铁胁迫除导致幼苗光合作用的气孔抑

制外!还直接伤害了光合机构!引起光能原初捕获能力和光能同化效率的降低!同时也造成了叶绿体膜不饱和度

增加使得膜功能下降!引起幼苗光合能力的下降$

关键词!叶绿体膜&铁过量&豌豆&光合特性&脂肪酸&膜流动性
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铁是植物所必需的微量营养元素"在植物的生

命活动#如光合作用&呼吸作用&氮代谢&

L2*

合成

以及激素的合成%中起着重要作用'自
'$

世纪初以

来"植物铁营养一直受到国内外植物营养学界的普

遍关注"并在缺铁原因&植物缺铁胁迫的适应机理以

及铁的生理功能等方面的研究中取得了较大进

展(

!K'

)

'在热带和亚热带地区"具有较低氧化还原

电位的酸性土壤中常会积累过量的亚铁盐"引起植

物铁毒症(

8K9

)以及大豆#

)*

+

,"-.%&/

%&黄瓜#

0$,$1

%"##&'"($#

%&亚麻#

2"-$%=

MM

7

%等作物的生长不良

现象都和
BF

'N毒害有关(

#

)

'研究表明"铁毒致病的

生理机理是植物体内积累过量的铁以及铁化合物诱

发多种活性自由基"进而导致脂质过氧化和膜的损

伤(

8

"

&

)

'细胞内叶绿体膜是一个由极性脂质分子组

成的双分子层膜"具有正常功能的叶绿体膜处于流

动的液晶态"膜的流动性保证了发生在膜上的光合

作用得以正常进行'显然"叶绿体膜组分及膜流动

性的变化对于揭示异常环境对作物光合作用的影响

及其机理具有重要作用'

OP

Q

PRP>GF;P

等(

:

)

&

EPK

CP;PSTU@

和
E5=U@GP

(

3

)认为"铁毒的抗性机理主要

在于叶片组织对铁的耐性或抗性'目前国内外关于

过量铁对植物伤害和植物耐铁毒机理方面的研究取

得了较大进展(

8

"

"

)

"而对过量铁胁迫下光合特性和

叶绿体膜组成及功能相联系来探讨植物对过量铁胁

迫的适应研究很少'为了探讨过量铁是通过气孔因

素还是非气孔因素来抑制光合作用以及过量铁是否

会通过改变叶绿体膜组分和功能进而影响光系统的

活性"研究了水培条件下过量铁胁迫对豌豆幼苗光

合特性和叶绿体膜组分及流动性的影响"为今后进

一步研究铁毒对光合作用的影响机理提供参考"同

时也为探明过量铁对植物的伤害机理提供理论依

据'

!

!

材料与方法

!7!

材料与处理
!

豌豆#

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

%由甘肃

省农科院提供'饱满且胚完整的种子经
:$V

酒精

表面消毒
#C@;

后"用蒸馏水反复冲洗"然后再经

!$V W

'

?

'

消毒
!$C@;

"用蒸馏水反复冲洗后"于光

照培养箱培养"待种子露白后转入
!

!

'

剂量的
W5K

P

X

6P;G

营养液中培养"待第
8

片叶完全展开时"进行

"
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!"3!K
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物逆境生理研究'
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!
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个浓度水平铁处理继续培养*

!$$

#正常对照%&

'$$

&

9$$

和
&$$

#

C56

!

.

'

BF

'N以
BF

#

$

%

K1L+*

形

态供应"每
8G

换一次营养液"用
?̂W

或
W,6

调

M

W

值至
&7$

"温度
'#_

"光照
!&U

"光照强度
9$$

#

C56

!#

C

'

,

=

%"相对湿度
&$V

"电动气泵连续通气'

处理
:G

后测定各项指标'

!7"

测定方法

!7"7!

光合参数的测定
!

各处理均选择长势一致

的植株"取第
8

叶位的功能叶进行测定"每个处理测

定
8

株'用
.0K&9$$

光合测定仪测定净光合速率

#

(

;

%&气孔导度#

<

=

%&胞间
,?

'

浓度#

,

@

%和蒸腾速

率#

+

>

%"并计算水分利用效率#

345`!

-

!

6

7

%"羧

化速率#

05`!

-

!

0

"

%'测定时大气压
(

为#

!$$a

$7!

%

Z(P

"

,?

'

浓度为#

83$a!$

%

#

C56

!

C56

"利用

&9$$K?

'

.1L

红 蓝 光 源 控 制 光 强
(BL

为
3$$

C56

!#

C

,

=

%"湿度为
&$V

%

:$V

"叶室温度为
'#_

'

!7"7"

叶绿素含量测定
!

叶绿素含量测定参考张志

良(

!$

)的方法"每个样品重复
8

次'

!7"7#

叶绿素荧光动力学测定
!

用
(*bK'!$$

叶绿

素荧光分析仪测定初始荧光#

B

5

%&最大荧光#

B

C

%&

光化学猝灭系数#

H

(

%&非光化学猝灭系数#

H

2

%及光

合电子传递速率#

1+)

%和光化学量子产量#

E@F6G

%"

并计算最大光化学速率#

B

D

!

B

C

%&潜在光化学效率

#

B

D

!

B

5

%'

#

次重复"测定前各叶片暗适应
8$C@;

"

每次重复随机选取
8

片叶子'

!7"7$

叶绿体膜组分及流动性测定
!

叶绿体膜的提

取及流动性的测定参考杨景宏和陈拓(

!!

)的方法"膜

脂肪酸测定参考
cUP;

X

等(

!'

)方法略加修改'总脂

提取以后"将提取的总脂于
!#V

的
2P?W

!

,W

8

?W

溶液
&$_

水浴
8$C@;

进行皂化"待冷却至室温"加

入酸 化 的
,W

8

?W

#

& C56

!

. W,6d ,W

8

?W

"

#9d9&

%

&$_

水浴
!$C@;

进行甲酯化"并冷却至室

温'用有机溶剂正己烷萃取后"将上相用碱性溶液

#

!7#V 2P?W

%进行纯化'

'"!">

!

C@;

室温离心
#

C@;

"取上相蒸发浓缩后进行
<,Kb/

分析'采用峰

面积归一化法计算各种脂肪酸甲酯的相对百分含

量'

!7"7%

数据分析
!

用
/(//!87$

进行统计分析"利

用
LS;TP;

多重比较法进行差异显著性分析'所有

数据为
8

次重复的平均值"数据以平均值
a

标准误

#

CFP;a/1

%来表示'

"

!

结果与分析

"7!

过量铁处理对光合指标的影响
!

随着铁

浓度的升高"幼苗净光合速率和蒸腾速率下降#图

!*

%'与 对 照 相 比"净 光 合 速 率 分 别 下 降 了

!:7!&V

&

'$7#:V

和
9#78$V

$其中
&$$

#

C56

!

.

铁

处理时光合速率下降最明显"同时蒸腾速率也显著

下降#

!

#

$7$#

%"分别下降了
&73:V

&

!'7:$V

和

!:783V

#图
!*

%'此外"气孔导度随铁浓度升高显

著下降#

!

#

$7$#

%"分别下降了
"7:$V

&

9:7"3V

和

#&783V

#图
!e

%"结果表明叶片气孔导度变化规律

与净光合速率的变化极其相似"这说明过量铁处理

下"净光合速率的下降主要由气孔因素造成$叶片胞

间
,?

'

浓度也随着铁浓度升高而显著下降#

!

#

$7$#

%"与对照相比分别下降了
37!"V

&

"7&"V

和

!&7"'V

#图
!,

%"说明过量铁处理下气孔抑制影响

了叶片的气体交换与
,?

'

吸收"进而抑制了光合作

用的进行$同时与对照相比"叶片水分利用效率和羧

化速率随着铁浓度升高逐渐下降"幼苗水分利用效

率分别下降了
!!78:V

&

&7$8V

和
!&7:!V

"羧化效

率分别下降了
"73!V

&

!'7'#V

和
!:7&#V

#图
!L

%'

"7"

对叶绿素含量及光谱吸收的影响

"7"7!

对叶绿素含量的影响
!

与对照相比"叶绿素

P

&叶绿素
f

&总色素含量以及类胡萝卜素含量均呈

现不同程度的下降趋势'同时"对照组和处理组间

各色素差异显著#

!

#

$7$#

%#图
'

%'过量铁处理下

叶绿素含量的下降可能是叶片在遭受过量
BF

胁迫

时"植物细胞色素系统遭到破坏"导致叶绿素含量降

低(

!8

)

"在叶绿体中积累了过量铁"导致自由基大量

产生并将其进行氧化"使叶绿素的含量逐渐减少'

而色素含量的下降又直接造成光合作用的下降'同

时从
BF

'N浓度与叶绿素含量变化关系也可以看出"

过量施
BF

'N会明显降低叶片叶绿素含量'此外"过

量铁胁迫导致类胡萝卜素含量下降"而类胡萝卜

素尤其是
&

K

胡萝卜素能猝灭不稳定的三线态叶绿

素"具有强氧化作用"从而保护受光激发的叶绿素

免遭光氧化的破坏"降低了单线态氧对光合膜的

损伤'因此"类胡萝卜素含量的降低可能使叶绿

素遭破坏"也在一定程度上抑制了植物光合作用

的正常进行'

!#"!
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图
!

!

过量铁胁迫对豌豆幼苗光合参数的影响

!

注*不同小写字母表示同一指标各处理间差异显著#

!

#

$7$#

%'下图同'

图
"

!

过量铁胁迫对豌豆幼苗叶绿素含量的影响

"7"7"

对叶绿素吸收光谱的影响
!

豌豆幼苗在过量

铁处理后"叶绿素在可见光区仍然存在两个强的吸

收带'红光区的最强吸收带在
&&8;C

左右"蓝光

区的最强吸收带在
98';C

左右'叶绿素吸收光谱

各曲线间相比较可以发现"除吸收峰的高低随铁浓

度变化以外"各吸收曲线的形状或变化趋势基本一

致"并没有出现吸收波的偏移#图
8

%"这说明过量铁

只造成叶绿素含量的变化而对其分子结构并没产生

破坏作用'

"7#

对叶绿素荧光动力学影响

"7#7!

对初始荧光和最大荧光的影响
!

与对照相

比"随着铁浓度的升高"

B

5

逐渐上升且显著高于对

'#"!
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图
#

!

过量铁胁迫对豌豆幼苗叶绿素吸收光谱的影响

照#

!

#

$7$#

%"其增长率依次为
9'7$9V

&

9:79!V

和

9378$V

#图
9*

%"与
B

5

变化相反"

B

C

随着铁浓度升

高逐渐下降"下降率依次为
97$8V

&

97'9V

和

89788V

#图
9*

%'从
B

5

变化规律图可以看出"

'$$

#

C56

!

.

是一个关键点"高于
'$$

#

C56

!

.

时"

B

5

趋

于稳定"这表明
(/),

反应中心受到了严重的破坏"

受到了伤害或不可逆失活'此外
(/

$

#多亚基蛋白

复合体%位于类囊体膜上"

B

5

的上升可能是过量铁

胁迫导致类囊体膜结构的破坏引起的'

"7#7"

对最大光化学速率和潜在光化学效率的影响

!

与对照相比"过量铁导致
B

D

!

B

C

逐渐下降"其下

降率依次为
$7#:V

&

!7$8V

和
!7#!V

#图
9e

%$与

B

D

!

B

C

变化相似"

B

D

!

B

5

随铁浓度升高而逐渐下降"

其下降率依次为
87$:V

&

97!8V

和
!$7#8V

#图
9e

%'

上述结果表明"过量铁胁迫时
(/

$

反应中心处于完

全关闭时的量子产量下降"通过
(/

$

的电子传递量

减少"对
(/

$

反应中心产生了损害"致使光能转化

能力显著下降'

"7#7#

对光合电子传递速率和光化学量子效率的影

响
!

随着铁浓度升高"

1+)

与对照相比显著下降

#

!

#

$7$#

%"其下降率依次为
!'7'"V

&

!97"8V

和

!"789V

#图
9,

%$与
1+)

相似"

E@F6G

也随铁浓度的

升高呈下降趋势"其下降率依次为
"7:3V

&

!87:!V

和
!&7"'V

#图
9,

%'结果表明"过量铁胁迫降低了

(/

$

的原初光能捕获能力与光合电子传递能力"从

而导致了光合系统功能的下降'

"7#7$

对光化学猝灭系数和非光化学猝灭系数影响

!

与对照相比"过量铁胁迫下
H

(

显著下降#

!

#

$7$#

%"其下降率依次为
&7$9V

&

!#7&&V

和
'#7&#V

#图
9L

%$与
H

(

相反"

H

2

随着铁浓度的升高呈现上

升趋 势"其 增 长 率 依 次 为
$78!V

&

!&7$'V

和

!:7#&V

#图
9L

%'结果表明"过量铁胁迫严重破坏

了豌豆幼苗光合电子传递途径"使得光合电子传递

活性不断下降"用于光化学反应的能量逐渐减少"而

以热能形式散失掉的光能部分逐渐上升'

"7$

对叶绿体膜组分及流动性的影响

"7$7!

对叶绿体膜组分的影响
!

表
!

是过量铁胁迫

下叶绿体膜脂肪酸组成的气相色谱分析结果'豌豆

图
$

!

过量铁胁迫对豌豆幼苗叶绿素荧光特性的影响

8#"!
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表
!

!

过量铁胁迫下豌豆叶绿体膜脂脂肪酸组成

铁浓度

#

#

C56

!

.

%

脂肪酸含量的组成#

V

%

!9d$ !&d$ !3d$ !3d' !3d8

饱合脂肪酸 不饱合脂肪酸 不饱合度指数

!$$ 97:# !#7&8 '79" !8733 &87'& ''73: ::7!9 '!'7#9

'$$ 873" !#788 87!$ !&7!$ &!7#" ''78' ::7&" '!&7":

9$$ #78! !#7$# '7#: !97$! &87$: ''7"8 ::7$3 '!:7'8

&$$ #7&" !!7:! '79' !&7!9 &97$9 !"73' 3$7!3 ''979$

!

注*不饱和度指数#

0-B*

%

`

#

!3d'

%

g'N

#

!3d8

%

g8

'

叶片叶绿体膜脂肪酸主要由豆蔻酸#

!9d$

%&棕榈酸

#

!&d$

%&硬脂酸#

!3d$

%&亚油酸#

!3d'

%&亚

麻酸#

!3d8

%组成"且以亚麻酸为主"含量超过
&$V

'

过量铁胁迫使叶片膜脂肪酸组分并没发生改变而使

其配比发生了变化"各处理组饱和脂肪酸的相对含

量都低于对照组"与此相对的是不饱和脂肪酸的含

量则较对照组有所提高'与对照相比"随着铁浓度

升高"棕榈酸含量逐渐下降"分别降低了
!7"!V

&

87:!V

和
'#7$:V

"相反亚油酸含量上升"增长率分

别为
!#7""V

&

$7"9V

和
!&7'3V

#表
!

%'结果表

明"过量铁胁迫下叶片饱和脂肪酸含量逐渐下降"而

不饱和脂肪酸含量上升"膜脂脂肪酸不饱和指数

#

0-B*

%也上升'

"7$7"

对叶绿体膜流动性的影响
!

图
#

为过量铁胁

迫处理后豌豆幼苗叶片叶绿体膜的
*2/

荧光扫描

曲线图'经过量铁胁迫处理后的豌豆叶绿体膜的

*2/

荧光曲线峰值均低于对照组'以往的研究表

明"与膜结合的
*2/

荧光强度的变化可以间接地

反映膜脂流动性的变化"且荧光强度愈大"表明膜脂

的流动性愈小(

!!

)

'过量铁处理提高了幼苗叶绿体

膜的流动性"这与表
!

揭示的过量铁作用下豌豆叶

绿体膜脂肪酸组分的变化是相对应的'因此"推测

图
%

!

过量铁胁迫对豌豆幼苗叶绿体膜流动性的影响

过量铁胁迫下叶绿体膜流动性的变化可能是由铁胁

迫引起的膜不饱和脂肪酸升高所造成的'

#

!

讨论

光合作用是高等植物生长发育和产量形成的基

础"目前过量铁对植物光合作用的影响是铁胁迫生

物学效应研究的重点'众所周知"逆境胁迫会导致

植物净光合速率的下降"一般认为净光合速率的下

降由两种因素引起*气孔因素和非气孔因素(

!9

)

'本

研究表明"随着铁浓度的升高"铁胁迫引起叶片净光

合速率&气孔导度和蒸腾速率均大幅度降低'此外"

过量铁胁迫下豌豆幼苗的蒸腾速率&气孔导度迅速

下降"叶肉细胞的水分利用效率以及羧化速率也呈

现不同程度的降低"这与章艺和刘鹏(

!#

)的研究结果

一致'同时"研究发现豌豆幼苗虽然受到过量铁的

毒害"但植物体尚没有完全失去其生理功能"光合作

用机制没有被完全破坏"且光合作用的降低主要是

由过量铁胁迫下光合作用发生了气孔抑制引起'

过量铁胁迫对光合作用的影响是多方面的"叶

绿素荧光信号可反映逆境因子对光合作用的影

响(

!&

)

'分析叶绿素荧光参数的变化有助于探明光

合机构受影响的部位(

!:

)

'最大光化学速率常被用

作表明环境胁迫程度的指标和探针"

B

D

!

B

C

降低表

明
(/

$

潜在活性受损"植物受到了光抑制(

!3

)

"而

(/

$

失活或被破坏则导致初始荧光的升高(

!"

)

'在

本研究中"过量铁胁迫使叶片最大光化学速率逐渐

下降"表明
(/

$

已经受到铁胁迫的损害'初始荧光

变化反应植物逆境条件下受害程度"它的上升表明

(/

$

反应中心失活(

'$

)

'而在逆境环境下"

(/

$

反

应中心失活将严重影响光化学连锁反应(

!"

)

'同时

过量铁胁迫使原初光能转化效率下降"造成豌豆

(/

$

活性中心受损"使光合电子传递受阻"量子产

额下降"从而推动碳同化循环的
*+(

加
*L(W

比

例的失调"

,?

'

同化速率下降"进而影响了豌豆幼

9#"!
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!
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!

科
!

学 #第
'3

卷
!!

期%

苗光合作用的正常进行'

叶绿体膜是光合作用的场所"因此"研究过量铁

胁迫对光合作用与叶绿体膜系统结构与功能的影响

在揭示过量铁生物学效应的机理研究中具有重要意

义'当然"叶绿体膜在植物光合作用的光捕获和电

子传输反应中也起着重要作用(

"

)

'

cUP;

X

等(

!'

)和

王萍等(

'!

)研究发现"不饱和脂肪酸的增加就意味着

膜流动性的升高"使膜脂产生物相变化"从凝胶相变

为液晶相"膜脂的脂肪酸链由有序排列变为无序'

脂肪酸配比发生变化"这种变化将导致膜上生化反

应发生变化"从而引起光合能量利用效率发生改变'

本研究表明"过量铁胁迫使叶绿体膜饱和脂肪酸含

量下降"而不饱和脂肪酸含量相对升高"从而引起膜

流动性升高"进而影响细胞膜的光合特性'另外"叶

绿素作为膜上色素蛋白复合体的重要组成部分"过

量铁胁迫下叶绿素含量的降低必将影响色素蛋白复

合体的功能"使叶片光合速率下降"影响植物的正常

生长发育'

$

!

结语

光合作用是高等植物物质代谢和能量转化的最

初源泉"同时也是一个极其复杂的生理过程'植物

的光合速率与植物叶片的自身因素如叶绿素含量&

叶片厚度密切相关"又受光照强度&气温&空气相对

湿度&土壤水分含量等外界因素的影响'本研究认

为"过量铁胁迫可能通过降低光合色素含量&

(/

$

活性中心受损&破坏叶绿体膜的结构和功能等多种

非气孔因素影响植物的光合作用"也可能通过气孔

因素间接影响植物的光合作用'尽管对于铁与植物

叶片光合作用的关系已开展了一些研究"但过量铁

到底以何种方式影响光合作用在许多方面仍不是十

分清楚'例如*

!

%铁毒引起植物体内叶绿素含量下

降的具体机制如何-

'

%过量铁如何对气孔进行调

控-

8

%过量铁是否通过影响矿质元素的吸收而间接

抑制光合作用- 因此"在今后的研究中应该进一步

结合分子学以及生物化学的方法来研究铁毒胁迫下

植物光合作用的生理和分子机制"进一步阐明光合

作用与各胁迫因子间的特异性关系'
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