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不同温度和胁迫时长下蓝云杉的光合响应
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摘要：[目的 ] 全球气候持续变暖将不利于蓝云杉生长，研究蓝云杉在高温胁迫下的生长、光合响应机制，为蓝

云杉引种栽培提供参考。[方法 ] 以五年生蓝云杉苗为试验材料，设定 45、50、55 ℃ 3种温度，处理 6 h；

其中 45 ℃ 处理还有 12、18、和 24 h不同时长，常温（25 ℃）作为对照。研究处理后、恢复 7和 28 d的生

长表型、针叶含水量和叶绿素荧光参数，分析高温、胁迫时长对蓝云杉生长和光合作用的影响。[结果 ]45 ℃

处理 6 h蓝云杉基本可以恢复正常生长，而 50 ℃ 和 55 ℃ 处理的蓝云杉整株针叶都变黄，干枯掉落，伴随着

相对含水量的降低，且光系统 I（PSI）有效量子产量实际光化学效率（Y(I)）、PSI相对电子传递速率

（ETR(I)）、由供体侧限制引起的 PSI处非光化学能量耗散的量子产量（Y(ND) ）、受体侧非光化学能量耗散

产生的量子产量（Y(NA)） 、光系统 II（PSII）有效量子产量实际光化学效率（Y(II)）、PSII相对电子传递速

率（ETR(II)）、PSII的最大光化学效率（Fv/Fm）和用于电子传递的量子产额（φEO）均显著低于 45 ℃ 处理

和对照。尽管 45 ℃ 处理 6、12、18、24 h后从表型上看不出蓝云杉的形态发生明显变化，但是恢复期发现

12、18 h针叶继续失水、变黄，24 h处理整株针叶都变黄，基本干枯掉落，针叶相对含水量降至最低。恢复

28 d时，18、24 h 的荧光参数 φEo 几乎为 0，电子传递受到了抑制。[结论 ] 胁迫时长为 6 h，蓝云杉可以

耐 45 ℃ 高温处理，不耐 50、55 ℃ 高温。45 ℃ 高温处理时长超过 12 h苗木失水严重，针叶干枯，对光合特

性产生了显著影响，难恢复正常生长。
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云杉属（Picea）树种多，分布广，在陆地生

态系统中占有特殊生态位，是高寒地区的生态建群

种和重要用材树种。根据联合国政府间气候变化专

门委员会的第六次评估报告（https://www.ipcc.ch/
report/ar6/wg2/），按照目前世界各国的减排措

施，到本世纪末全球平均气温将上升 2.7 ℃，远高

于《巴黎协定》控制全球气温上升的目标，将导致

灾难性的气候变化。树木年轮记录随着温度的升高

白云杉（Picea glauca (Moench) Voss）径向生长

降低[1]。分布在欧洲中部的欧洲云杉（Picea abies
(L.) H. Karst.）因为夏季温度超过其可忍受的临界

值而出现死亡[2]。云杉生长非常依赖其生长环境[3-4]，

全球持续暖化（www.epa.gov/climate-research）
和降水量减少将不利于云杉生长[5-8]，对云杉种的

适合度和生产力将有严重影响[9]。

高温胁迫会影响植物各种生理生化过程，其中

光合作用是植物对温度变化最敏感的生理过程[10]，

这会导致光系统 II（PSII）受体的还原-氧化发生变
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化，并降低两个光系统（PSⅠ和 PSII）中光合电

子传递效率[11]。植物光合作用的响应取决于热胁迫

的强度和持续时间[12]。中度热胁迫引起光呼吸增加

和气孔导度降低，导致光合作用短暂降低；严重高

温胁迫或热激下，由于类囊体膜完整性丧失和光系

统失活, 叶片光合电子传输能力首先发生降低 [13]。

如果高温胁迫时间超过植物耐热阈值，便会导致光

合机构发生不可逆的损害，进而对植物光合碳同化

过程产生长远影响。严重的伤害能显著降低树木的

生长和抵抗病虫害的能力，导致其死亡[14]。因此高

温胁迫对植物的伤害及其防御机制研究已越来越受

到重视 [15]。叶绿素荧光作为探测植物光合作用的

“无损”探针，能够有效反映几乎所有光合作用过程

的变化。高温 42～50 ℃ 处理白云杉 30 min，其

初始荧光（F0）随温度升高而平方增加，而最大荧

光（Fm）、可变荧光（Fv）、PSII的最大光化学效

率（Fv/Fm）和光化学荧光淬灭 （qP）随胁迫温度

升高而降低，在 42～43 ℃ 处理后光系统 II（PSII）
失去了磷酸化的能力，44～46 ℃ 处理后严重限制

了卡尔文循环利用 NADPH和 ATP的能力 [16]。青

杄（Picea wilsonii Mast.）在高温 35 ℃ 处理 4个

月后 Fv/Fm 显著低于 25 ℃ 处理  [17]。欧洲云杉在

遭受了 44 ℃ 短时热激下，Fv/Fm 没有明显变化，而

52 ℃ 短时热激下，PSII的功能已明显抑制，Fv/Fm

降为对照组的 63%，电子传递链的放氧复合体遭

到了严重破坏，电子传递能力受到严重抑制  [18]。

和对照组相比，42 ℃ 热处理小叶杨（Populus
simonii Carrière）3、6 h后 F0、Fv/Fm 和 qP 没有

发生显著变化，而处理 12和 24 h后 Fv/Fm 和 qP
显著降低，但是 F0 增加[19]。因此植物对热胁迫的

响应不仅和胁迫的温度有关，还依赖于时间长短。

高温胁迫下，植物并非消极被动，能在生理生

化及分子水平上发生一定变化来渡过胁迫期。但目

前对云杉属树种的光系统对高温胁迫的响应和适应

机制尚待揭示。蓝云杉（Picea pungens Engelm.）
因其针叶颜色湛蓝，观赏价值高，是优良的园林

景观树种。本课题组研究发现从湿润地区引进的

北美蓝云杉表现出比乡土种青海云杉（Picea
crassifolia Kom.）更好的生长势[20]，推测其可能具

有较好的适热性。本研究以蓝云杉树种为对象，通

过模拟高温环境，研究蓝云杉在不同温度和不同胁

迫时长下的植株形态变化、针叶相对含水量差异

和 PSI、PSII的荧光参数响应热胁迫的特点，分析

热胁迫解除后的恢复能力，为蓝云杉在景观生态等

领域的应用和适热性遗传改良提供理论参考。

 1　 材料方法

供试的蓝云杉苗木来自甘肃省小陇山林业实验

局林业科学研究所自育播种苗，种子来源美国亚利

桑那州，苗龄均为 5 a。在高温胁迫处理前和恢复

期，苗木生长在塑料大棚温室里，平均温度 25 ℃，

湿度 75%，苗木生长在营养钵（直径 22 cm，高

度 22 cm）中，基质是体积比 7:3的腐殖质土和珍

珠岩。75%的遮阳网用于夏季防晒。

（1）不同温度高温胁迫试验：用恒温恒湿实

验箱（HS-408）设定3个温度处理（45、50、55 ℃）

和常温对照（25 ℃，CK，0 h）。处理时间为 6 h
（8：00 am—2：00 pm），每温度处理 4株；

（2）不同耐热时长高温胁迫试验：用恒温恒

湿实验箱（HS-408）设定 1个温度处理（45 ℃）

和常温对照（CK，0 h）。处理时间 6 h（8：00
am—2：00  pm），12  h（6 h重复 2  d），18  h
（6 h重复 3 d）和 24 h（6 h重复 4 d）。每温度

处理 4株。

处理结束后 0 d、恢复 7 d和恢复 28 d统计植

株叶色变化、落叶情况等。分别测定每株苗木的一

年生枝条中段 2 cm的针叶鲜质量和干质量（0.1
g）。计算叶片相对含水量：相对含水量=（鲜质

量−干质量）/鲜质量 × 100%；每个温度、耐热时

长处理下各选 3株苗木测定，每株选择 1枝条。

每株苗木选择 1份 5～6个完全展开成熟叶

（并排用胶带粘好），用 HandPEA仪器测定叶绿

素荧光诱导动力学曲线（OJIP曲线）和 PSII荧光

参数 [21]（表 1）。每处理 3个生物学重复。OJIP
曲线是标准化后进行绘制的，标准化公式为

Vt=(Ft－F0)/(Fm－F0)。式中：Vt 表示任一时间点

的荧光标准值， Ft 表示任一时间点的荧光值。

同样，每株苗木选择 1份 5～6个完全展开成

熟叶（并排用胶带粘好），用荧光仪光纤型双通

道 PAM-100测 量 系 统 Dual-PAM-100（ Heinz
Walz GmbH, Effeltrich, 德国）测定各处理下苗木

PSI和 PSII的叶绿素荧光活性 [22]。测定的参数

（表 1）包括 PSI 和 PSII有效量子产量实际光化

学效率 Y(I)和 Y(II)；PSI和 PSII相对电子传递速
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率 ETR(I)和 ETR(II)；受体侧非光化学能量耗散产

生的量子产量  Y(NA)和由供体侧限制引起的

PSI处非光化学能量耗散的量子产量 Y(ND)。暗适

应后最小和最大荧光产额 F0 和 Fm。苗木暗适应

20 min后开始测定。

（4）统计分析

采用 SAS9.1软件 GLM模块进行方差分析、

多重比较。方差分析线性模型

Xijk = +Ti + eijk (1)

Xijk μ
eijk

式中： 表示每株观测值， 表示试验均值，Ti 表

示不同温度或者耐热时长效应（固定）， 表示

随机误差。用 R软件作图。

 2　 结果分析

 2.1    不同温度胁迫响应

 2.1.1    表型响应　与对照相比，45 ℃ 处理 6 h后

蓝云杉表型未发生明显变化（图 1A），且恢复 28
d时，仍与对照差别不大（图 1B）；而 50 ℃ 处

理后蓝云杉针叶变黄，55 ℃ 处理后蓝云杉针叶颜

色不但变黄，而且直接干枯掉落；恢复 28 d时，

50 ℃ 和 55 ℃ 处理的蓝云杉整株针叶都变黄，基

本干枯掉落（图 1）。
 2.1.2    针叶相对含水量差异　处理 6 h后、恢复

7、28 d时，针叶相对含水量在温度处理间差异均

极显著（P<0.01，表 2）。经 DUNCAN多重比

较，针叶相对含水量在处理后和恢复 7 d时，45 ℃
处理和对照差异不显著，50 ℃ 和 45 ℃ 之间差异

也不显著，相对含水量在 0.60～0.66之间；而恢

复 28 d时只有 45 ℃ 和对照无显著差异，相对含

水量为 0.64，50 ℃ 处理后降至 0.25。55 ℃ 处理

表 1    光系统荧光参数

  Table 1    Fluorescence parameters of photosystem
参数

Parameter
参数定义
Definition

计算公式
Calculation formula

Y(I)
光系统I（PSI）有效量子产量实际光化学效率
Photochemical efficiency for photosystem I Y(I)=1−Y(ND)−Y(NA)

ETR(I)
PSI相对电子传递速率
relative electron transfer rate of photosystem I ETR(I)=Y(I) × PAR × 0.84 × 0.5,

Y(ND)
由供体侧限制引起的PSI处非光化学能量耗散的量子产量
Non-photochemical energy dissipation due to donor-side restriction Y(ND)=1−P700 red

Y(NA)
受体侧非光化学能量耗散产生的量子产量
Non-photochemical energy dissipation due to receptor-side restriction Y(NA)=(Pm−Pm’)/Pm

Y(II)
光系统II（PSII）有效量子产量实际光化学效率
photochemical efficiency for photosystem II Y(II)=1−Y(NPQ)−Y(NO)

ETR(II)
PSII相对电子传递速率
The relative electron transfer rate of photosystem II ETR(II)=Y(II) × PAR × 0.84 × 0.5

Fv/Fm
PSII的最大量子产量，反映了植物的潜在最大光合能力（光合效率）
PSII maximum light energy conversion efficiency Fv/Fm =(Fm-F0)/Fm

φEO
用于电子传递的量子产额（在t＝0时）
The maximum quantum yield of electron transport between PSII and PSI φEO=ET0/ABS=(1−F0/Fm)·ψO

 

表 2    针叶相对含水量方差分析

Table 2    Variance analysis of the relative water
content of needles

性状指标
变异来源

Variance source

自由度
Degree of
freedom

均方
Mean
square

处理后6 h相对含水量（WC0）

温度
Temperature 3 0.135**

误差
Error 7 0.001

恢复7 d相对含水量（WC28）

温度
Temperature 3 0.110**

误差
Error 6 0.001

恢复28 d相对含水量（WC28）

温度
Temperature 3 0.160**

误差
Error 7 0.001

 

A B

注：从左至右依次是 CK、45 ℃、50 ℃、55 ℃ 处理的苗木

Note:  from  left  to  right  are  the  seedlings  that  treated  at  CK,  45 ℃,
50 ℃, 55 ℃ in order

图 1    蓝云杉高温处理 6 h（A）和恢复 28 d时（B）的表
型变化

Fig. 1    Phenotypic changes in Picea pungens with
high temperature treatment for 6 hours (A) and

recovery for 28 days (B)
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后，恢复 7 d和 28 d相对含水量在 0.15～0.19，

远低于对照（图 2）。

 2.1.3    叶绿素荧光参数　不同温度处理后 6 h、恢

复 7、28 d时，除 Y(NA)在恢复 7 d时不显著

表 3    光系统荧光参数方差分析

  Table 3    Variance comparation of chlorophyll fluorescence parameters of photosystem

光系统分类
光系统I、II
荧光参数

变异来源
Variance source

处理6 h 后
Treated for 6 h

恢复7 d
Recovered for 7 d

恢复28 d
Recovered for 28 d

DF MS DF MS DF MS

光系统I

Y(I)
温度 Temperature 3 0.111** 3 0.122** 3 0.098**

误差 Error 16 0.001 11 0.004 8 0.000 2

ETR(I)
温度 Temperature 3 899.15** 3 987.26** 3 788.54**

误差 Error 16 11.87 11 30.29 8 2.248

Y(ND)
温度 Temperature 3 0.353** 3 0.106* 3 0.133**

误差 Error 16 0.003 11 0.018 8 0.000 2

Y(NA)
温度 Temperature 3 0.133** 3 0.037 3 0.107**

误差 Error 16 0.004 11 0.084 8 0.001

光系统II

Y(II)
温度 Temperature 3 0.164** 3 0.073** 3 0.065**

误差 Error 18 0.001 11 0.003 8 0.001

ETR(II)
温度 Temperature 3 1 323.50** 3 592.06** 3 526.54**

误差 Error 18 4.79 11 24.77 8 4.567

Fv/Fm

温度 Temperature 3 0.706** 3 0.393** 3 0.624**

误差 Error 12 0.002 7 0.002 8 0.005

φEO

温度 Temperature 3 0.207** 3 0.121** 3 0.172**

误差 Error 11 0.001 7 0.001 8 0.002
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图 2    针叶相对含水量在不同温度处理下多重比较，小写字母代表邓肯分析结果

Fig. 2    DUNCAN comparison of the relative needle water content under different temperature treatments, and the
lowercase letters represent the DUNCAN analysis results
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外，针叶 PSI荧光参数（Y(I)、ETR(I)、Y(ND)、
Y(NA)）在温度处理间均差异显著（P<0.01，表 3）。
经 DUNCAN多重比较（图 3）发现，处理后 6 h，
Y(I)在对照下是 0.36，显著高于 50 ℃（0.20）、

45 ℃（0.14）和 55 ℃（0）。ETR(I)和 Y(I) 的趋

势一致。恢复 28 d，45 ℃ 处理后的 Y(I)和 ETR(I)
与对照无显著差异，显著大于 50 ℃ 和 55 ℃ 处

理。这两种温度下 Y(I)、ETR(I)、Y(ND) 和 Y(NA)
的值均为 0。
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图 3    光系统荧光参数在不同云杉种不同温度处理下多重比较

Fig. 3    DUNCAN comparation of chlorophyll fluorescence parameters of photosystem under different
temperature treatments of different spruces

 

45、 50和 55 ℃3种温度处理 6  h后针叶

PSII荧光参数 Y(II)和 ETR(II)值为 0。恢复 7、
28 d时 50和 55 ℃ 处理的依然为 0，而 45 ℃ 处

理后的 Y(II)和 ETR(II)在恢复 7、28 d时分别由

0恢复到 0.25、22.54和 0.23、20.23。Fv/Fm 在

对照处理下是 0.85～ 0.86， 45 ℃ 处理后值为

0.07，恢复 7 d时值为 0.47，恢复 28 d时为 0.75，

此时和对照无显著差异。而 50和 55 ℃ 处理后、

恢复 7、28 d时 Fv/Fm 几乎都为 0。φEo 和 Fv/Fm

的变化趋势基本一致。这些参数表明45 ℃ 处理蓝

云杉 6 h后其针叶 PSII的活性能够恢复。

 2.1.4    OJIP 曲线　蓝云杉三种温度处理 6 h后、

恢复 7 d和恢复 28 d的经标准化后的 OJIP曲线

（图 4）显示 45 ℃ 处理 3种云杉 6 h后 OJ相上
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升，且出现 K峰，至 JI相开始下降，到 IP相趋于

平缓。和对照相比，恢复 7 d时候除了 JI相外其

他基本恢复正常，到恢复 28 d时，OJIP曲线基本

恢复正常。而 50、55 ℃ 处理 6 h后在恢复 7 d和

恢复 28 d时，OJIP曲线未恢复正常。

 2.2    蓝云杉 45 ℃ 不同耐热时长响应

 2.2.1    表型效应响应　和对照相比，45 ℃ 处理

6、12、18、24 h后蓝云杉表型未发生明显变化；

恢复 7 d时，45 ℃ 处理 6 h依然变化不大，但是

12、18 h针叶颜色变黄，失水，24 h处理几乎整

株针叶变黄；恢复 28 d时， 12、18 h针叶继续失

水、变黄，24 h处理整株针叶都变黄，且基本干

枯掉落（图 5）。
 
 

A B C

注：从左至右依次是 CK、6 h、12、18、24 h处理的苗木

Note:from left to right are the seedlings that treated at CK, 6, 12, 18,
24 h in order

图 5    蓝云杉 45 ℃ 处理后（A）、恢复 7 d（B）、
恢复 28 d时（C）的表型变化

Fig. 5    Phenotypic changes in Picea pungens with
high temperature treatment for 6 hours (A),

recovery for 7 days and recovery for
28 days (B), from left to right

 

 2.2.2    针叶相对含水量差异　针叶相对含水量在

45 ℃ 不同耐热时长处理后 6 h、恢复 7 d、28 d
差异显著或极显著（P<0.05或者 P<0.01，表 4），
经 DUNCAN多重比较，针叶相对含水量在处理后

时长 18 h处理下值为 0.45，显著低于其他时长处

理和对照（0.62～0.66）。而恢复 7 d时，12、18 h

处理后的相对含水量 0.77～0.79，显著高于对

照、6 h和 24 h 处理（分别为 0.67、0.64、0.68）。
恢复 28 d时，对照、6 h、12 h处理的针叶相对含

水量之间无显著差异，显著高于 24 h处理（0.24），
18 h处理居中（0.47，图 6）。
 2.2.3      叶绿素荧光参数　45 ℃ 处理后，针叶

PSI荧光参数（Y(I)、ETR(I)、Y(ND)、Y(NA)）在

耐热时长处理间差异极显著（P<0.01，表 5）。

经 DUNCAN多重比较，对照下 Y(I)值为 0.36，显

著高于 6 h（0.14）、12 h（0.11）等全部处理，12、
18和 24  h3种时长处理间差异不显著（0.08～
0.11）。ETR(I)和 Y(I)趋势一致。Y(ND)趋势则

相反，对照处理下值最低（0.27），6 h处理下最

高 0.64，12、18 h 间无显著差异（0.55、0.49）。
Y(NA)在对照、12、18 h处理间差异不显著，低

 

表 4    45 ℃ 不同耐热时长处理蓝云杉针叶相对
含水量方差分析

Table 4    Variance analysis of the relative water
content of needles of Picea pungens

under different duration with 45 ℃ treatment

性状指标
变异来源

Variance source

自由度
Degree
freedom

均方
Mean
square

处理后相对含水量（WC0）

耐热时长
Duration 4 0.022*

误差
Error 10 0.005

恢复7 d相对含水量（WC28）

耐热时长
Duration 4 0.013**

误差
Error 10 0.001

恢复28 d相对含水量（WC28）

耐热时长
Duration 4 0.075*

误差
Error 10 0.014
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图 4    3种温度处理 6 h后（A）、恢复 7 d（B）、恢复 28 d（C）后的 OJIP曲线

Fig. 4    OJIP curve of the three temperatures under CK, 45, 50 and 55°C for 6 h (A) and the
recovery period 7 d (B) and 28 d (C).
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于 24 h处理，6 h处理居中。恢复 7 d时，Y(I)、
ETR(I) 在耐热时长处理间差异极显著（P<0.01）；

恢复 28  d时，耐热时长处理显著影响 Y(I)、
ETR(I)和 Y(ND) 值（P<0.05）。经 DUNCAN多

表 5    45 ℃ 不同耐热时长处理蓝云杉荧光参数方差分析

  Table 5    Variance analysis of chlorophyll fluorescence parameters of needles of
Picea pungens under different duration with 45 ℃ treatment

光系统分类 光系统I、II荧光参数
变异来源

Variance Source DF

45 ℃处理后
45 ℃ treatment

恢复7 d
Recovered for 7 d

恢复28 d
Recovered for 28 d

MS MS MS

光系统I

Y(I)
耐热时长 Duration time 4 0.08** 0.08** 0.011*

误差 Error 10 0.001 0.003 0.003

ETR(I)
耐热时长 Duration time 4 632.96** 646.05** 86.33*

误差 Error 10 5.80 27.87 27.76

Y(ND)
耐热时长 Duration time 4 0.12** 0.023 0.009*

误差 Error 10 0.002 0.011 0.002

Y(NA)
耐热时长 Duration time 4 0.070** 0.055 0.006

误差 Error 10 0.003 0.018 0.002

光系统II

Y(II)
耐热时长 Duration time 4 0.135** 0.061** 0.04**

误差 Error 10 0.003 0.003 0.002

ETR(II)
耐热时长 Duration time 4 1 092.34** 493.59** 324.03**

误差 Error 10 3.45 27.22 14.59

Fv/Fm

耐热时长 Duration time 4 0.667** 0.326** 0.278**

误差 Error 10 0.001 0.004 0.021

φEO

耐热时长 Duration time 4 0.171** 0.109** 0.108**

误差 Error 10 0.001 0.021 0.003

PIABS
耐热时长 Duration time 4 163.73* 642.31 6.77

误差 Error 10 51.06 409.22 15.07
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图 6    针叶相对含水量在 45 ℃ 不同时长处理下多重比较

Fig. 6    DUNCAN comparation of the relative needle water content under different duration with 45 ℃ treatment
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重比较，恢复 7和 28 d，Y(I)、ETR(I)在时长 6 h
处理值最高，分别为 0.37、33.56和 0.32、28.7，
和对照无显著差异，显著高于其他 3种时长处理；恢

复 28 d时，Y(ND)在时长 24 h处理值最高，其他

时长处理间无显著差异。

针叶 PSII荧光参数（Y(II)、ETR(II)、Fv/Fm、

φEo）在处理后、恢复 7、28 d在耐热时长处理间

差异均极显著（P>0.01，表 5）。经 DUNCAN多

重 比 较 ， 处 理 后 ， Y(II)的 值 在 对 照 下 最 高

（0.33），其他各时长值均为 0。恢复 7 d时，时

长为 6 h的处理 Y(II)值由 0恢复到 0.25，和对照

无显著差异，显著高于其他时长处理（几乎为

0）。ETR(II)和 Y(II)趋势基本一致。在 6 h时长

处理下，Fv/Fm（0.11）显著低于对照（0.86），

而其他时长 Fv/Fm 几乎为 0。恢复 7 d时，6 h时

长处理 Fv/Fm 由 0.11恢复到 0.47，其他时长依然

几乎是 0。恢复 28 d时，6 h时长处理恢复到

0.75，和对照无显著差异，12、18和 24h时长处

理分别恢复到 0.33、0.21、0.19，显著低于对照。

φEo 的变化趋势和 Fv/Fm 基本一致，只是 18 h和

24 h处理后和恢复期 φEo 几乎为 0（图 7）。
 

 
 

F
v
/F

m

0

0.25

0.50

0.75

Y
 (

II
)

0

0.1

0.2

0.4

0.3

Y
 (

I)

0

0.1

0.2

0.4

0.5

0.3

Y
 (

N
D

)

0

0.2

0.6

0.4

0

0.2

0.6

0.4

0

0.25

0.50

0.75

0

0.1

0.2

0.4

0.3

0

0.1

0.2

0.4

0.5

0.3

0

0.2

0.6

0.4

0

0.25

0.50

0.75

0

0.1

0.2

0.4

0.3

0

0.1

0.2

0.4

0.5

0.3

0

0.2

0.6

0.4

0

10

20

40

30

0

10

20

40

30
Y

 (
N

A
)

φE
o

0

0.2

0.4

0

0.2

0.6

0.4

0

10

20

40

30

0

10

20

40

30

0

0.2

0.4

0

0.2

0.6

0.4

0

10

20

40

30

0

10

20

40

30

0

0.2

0.4

0 6 1218240 6 121824 0 6 121824 0 6 1218240 6 121824 0 6 121824

处理后
After treated

恢复 7 d After a 
7-d recovery

period

恢复 28 d After a
28-d recovery

period

处理后
After treated

恢复 7 d After a 
7-d recovery

period

恢复 28 d After a
28-d recovery

period

a

a

a

a
a

a

a

a

a

a

a a
a

a

a

a a

aa

aa

b

b

b

b

abab

ab

ab ab

ab ab

ab

ab
ab

ab

b

b

b

bb

a

a

a a

a a

a

b b

b

b bb

b
b

b

b b b b

b

b

b

b
b b

b

b b b bb b

c c c
c c

c

ccc

c c
bc

bc

bc

bc

c

c

c

c

c

d

b bc

c c

c

c
c

b

b b
bb b

b

b

aa a

b

b
b b

ab

b

E
TR

 (
I)

E
TR

 (
II
)

耐热时长 Heat duration/h

图 7    针叶荧光参数在 45 ℃ 不同时长处理下多重比较

Fig. 7    DUNCAN comparation of chlorophyll fluorescence parameters under different duration with 45 ℃ treatment
 

 2.2.4    OJIP 曲线　蓝云杉不同耐热时长处理后、

恢复 7 d和恢复 28 d的经标准化后的 OJIP曲线

（图 8）显示 45 ℃ 处理 6 h后 OJ相上升，且出

现 K峰，至 JI相开始下降，到 IP相趋于平缓。恢

复 7 d时候除了 JI相外其他基本恢复正常，到恢

复 28 d时，OJIP曲线基本恢复正常。而处理 12、
18 h后恢复 7 d和恢复 28 d时，OJIP曲线 KJ、JI
相偏离对照较多，处理 24 h后的曲线一直未恢复。

 3　 讨论

 3.1    蓝云杉对高温的热适应

在较冷地区生长的树木通常不耐高温[23]。适中

的温度促进云杉生长[24]。当温度超过植物生长的最

佳温度，光合作用和呼吸作用失衡可能会导致生长

受到抑制 [25-26]。夏季高热对云杉生长有负面影

响[27]，比如丽江云杉（Picea likiangensis (Franch.)
E.  Pritz.）、林芝云杉（Picea  likiangensis  vars.
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linzhiensis W. C. Cheng & L. K. Fu）、红皮云杉

（Picea koraiensis Nakai）和白杄（Picea meyeri
Rehder & E. H. Wilson）4种云杉在高温（白天温

度 35 ℃）下生物量降低 [5]，生长受到抑制 [26, 28]，

表明 35 ℃ 超过了适宜云杉生长的最佳温度[25]。研

究发现 9种云杉属植物半致死温度在 45～50 ℃ 之

间[29]。本研究中蓝云杉可耐 45 ℃ 处理 6 h，处理

后表型变化小，且在 28 d后基本能恢复，但不耐

50 ℃ 和 55 ℃ 处理。这可能与其针叶相对含水量

是分不开的。恢复期，只有 45 ℃ 处理 6 h的苗木

针叶相对含水量和对照无明显差异，50 ℃ 和 55 ℃
处理远低于对照。而通常热胁迫和干旱是连在一起

的，失水伤害是影响苗木质量的首要因素。干旱似

乎是云杉生长的最大限制因素。当水势下降到

−2.0～3.0  MP之间时，黑云杉（Picea mariana
Britton,  Sterns  & Poggenb.）、西加云杉（Picea
sitchensis (Bong.) Carrière）和白云杉气孔迅速关

闭，净光合速率也会随水势的下降，降到光补偿

点[30]。50 ℃ 和55 ℃ 处理蓝云杉在恢复期整株针

叶颜色变黄并伴有针叶脱落。虽然落叶是一种应对

胁迫的积极反应，但是蓝云杉在这个过程中失水严

重，恢复 28 d时相对含水量均显著低于 45 ℃ 处

理和对照。Tabbush 和 Paul发现西加云杉苗木晾

晒 3  h  18  min后，2 a后的优树保存率下降到

68%，同时高生长也受到影响[14]。所以在极端高温

胁迫出现时，温室可以通过降低叶面温度保护植物

不被高温损伤。比如适时通风、外遮阳、喷雾降

温、增湿等 [31]，以减少胁迫程度和胁迫时间。此

外，气温上升可能会对树木的碳储存产生负面影

响 [32]。对高温的高度敏感性间接导致植株碳

饥饿 [33]。在 35～40 ℃ 的温度下，红云杉（Picea

rubens Sarg.）表现出零碳平衡或负碳平衡[34]。因

此，温度升高可能导致储备的碳水化合物过度

消耗[35]。

 3.2    蓝云杉对不同时长的热适应

热损伤不仅与温度有关，还与高温持续时间有

关[12]。较低的温度和较短的暴露时间通常导致间接

叶损伤，而较高的温度和较长的暴露时间会发生直

接叶损伤[12]。光合功能退化和细胞损伤程度依赖于

累积的热量，和温度、热胁迫的时间长短是相关联

的[12]。同样时间下温度越高或者同样的温度，胁迫

时间越长累积的热量越多，叶片受损更严重。白云

杉在 48～48.5 ℃ 下 30 min产生 50%的叶损伤，

而 52 ℃ 及以上的温度 30 min则可以产生 100%
的叶损伤[16]。高温对黑云杉的破坏作用随暴露时间

呈指数级变化，温度越高，造成破坏所需的时间越

短。50%黑云杉幼苗受到直接损伤需要在暴露

47 ℃ 下 51 min，而 48 ℃ 下只需要 24 min[36]。当

幼苗持续在高温下时长达 180 min时，黑云杉叶损

伤阈值低至 44 ℃[36]。当高温胁迫时间达到一定阈

值时，胁迫所造成的损伤无法恢复[19，36]。本研究

中，蓝云杉在 45 ℃ 处理 6 h可以恢复正常生长，

而 45 ℃ 处理 24 h后整株针叶发生损伤，干枯掉

落，植株无法恢复正常生长。杨树在 42 ℃ 下热激

胁迫短于 6 h时，PSII经过自我修复可恢复正常功

能，但超过 6 h就会造成不可逆转的损伤[19]。

 3.3    蓝云杉对高温胁迫的光合响应

众所周知，PSII在对逆境的光合反应中起着

重要作用 [37-38]。光合作用对热应激敏感，尤其

PSII高度敏感[11, 39]。Fv/Fm 比值是研究植物对逆境

响应的重要生理指标，它用来度量 PSII原初光能
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转换效率，常被作为植物是否发生光抑制的标准之

一[40]。Fv/Fm 比值是决定 PSII最大量子效率的重要

参数，它反应线性电子传递速率和整体光合能力。

Björkman发现，植物在正常情况下（包括不同生

态类型），其 Fv/Fm 比值均稳定在 0.832 ± 0.004
左右[41]。在不同胁迫下该比值出现不同程度下降，

表示一定比例的 PSII反应中心被破坏或失活，这

种现象称为光抑制[42]。45 ℃ 处理 6 h后 Fv/Fm 低

至 0.07，50、55 ℃ 处理后、恢复 7和 28 d，蓝

云杉的 Fv/Fm 都为 0，表明 PSII反应中心可能发

生了不可逆失活，或光合机构受到破坏或损伤[43]。

研究 50、55 ℃ 处理 6 h和 45 ℃ 处理大于 6 h后

蓝云杉的针叶发黄可能是 Fv/Fm 值下降的原因之

一，因为针叶发黄常常意味着发生光氧化和叶绿素

浓度降低[44]。对欧洲冷杉（Abies alba Mill.）的研

究中，初始胁迫温度范围是  42.7～ 43.2 ℃，

Fv/Fm 降至 50%的极限胁迫温度是51 ℃ [45]。黑云

杉在 23 ℃ 时，净光合速率就会显著下降；而当气

温达到或大于 35～40 ℃ 时，光合速率将会很低甚

至停止 [26]。本研究中，45 ℃ 处理 6 h后恢复期，

Fv/Fm 恢复至 0.75，和对照无显著差异，表明

PSII恢复正常。φEo 的变化趋势和 Fv/Fm 基本一

致，只是 50、55 ℃，18 、24 h处理后和恢复期

φEo 几乎为 0。表明 QA 后的电子传递受到了抑

制，PSII的受体测遭到了毁坏[46]。

尽管和 PSII相比，PSI在高温胁迫中比较稳

定[11]。但有证据表明，在高温下存在相当大的环式

电子流，维持跨类囊体膜的能量以及三磷酸腺苷稳

态，可能参与预防高温条件下的不可逆损伤[47-48]。

蓝云杉经过 45 ℃ 处理 6 h后 PSI的 Y(I)、ETR(I)、
Y(ND)和 Y(NA)在恢复期和对照差异不显著，表

明 45 ℃ 温度处理 6 h对蓝云杉 PSI影响不大。

PSI通过维持强氧化态（P700+），将 PSI受体测

的过剩光能耗散吊，减少 PSI损伤[49]。45 ℃ 处理

12、18、24 h后 PSI多少有些恢复，而 50、55 ℃
处 理 后 的 恢 复 过 程 中 蓝 云 杉 PSI的 Y(I)和
ETR(I)均为 0，表明 PSI遭受到了严重损坏。

PSI一旦发生抑制，由于恢复时间较长，往往对光

合作用造成更大的影响[50]。

 4　 结论

蓝云杉的热损伤不仅与温度有关，还与高温胁

迫的时间有关。蓝云杉可耐 45 ℃ 处理 6 h，但不

耐 50和 55 ℃ 处理 6 h，蓝云杉 PSI和 PSII遭受

到了严重损坏。在 45 ℃ 处理时长超过 12  h，
φEo 几乎为 0，针叶发黄掉落，难恢复正常生长。

因此，随着全球气候变暖，持续的夏季高温将不利

于蓝云杉的生长。本研究为进一步深入探讨蓝云杉

耐高温机制研究提供了基础。
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Thermal Stress Photosynthetic Response of Picea pungens

OUYANG Fang-qun1,2,3, CUI Xia1,2,3, ZHANG Hui1,2,3, DENG Jun-yu1,2,3,
SHI Qing-song1,2,3, LI Yu-ling1,2,3, SUN Meng1,2,3

(1. Key Laboratory of National Forestry and Grassland Administration on Plant Ex situ Conservation, Beijing 100093, China;
2. Beijing Floriculture Engineering Technology Research Centre, Beijing 100093, China; 3. Beijing Botanical Garden,

Beijing 100093, China)

Abstract: [Objective] The continuous global warming will  be detrimental to the growth of Picea pungens.
Studying  the  growth  and  photosynthetic  response  mechanism  under  high  temperature  stress  would
provide a reference for the introduction and cultivation of P. pungens. [Methods] Three temperatures were
set at 45, 50 and 55 ℃, and treated for 6 hours using P. pungens seedlings. Among them, three different
durations of 12,18 and 24 hours were also set under 45 ℃ treatment, and room temperature was used as
a control. The growth phenotype, relative water content and chlorophyll fluorescence parameters of P. pun-
gens seedlings after treatment, 7 and 28 days of recovery were studied, and the effects of high temperat-
ure  and  stress  duration  on  the  growth  and  photosynthesis  of P.  pungens  were  analyzed.  [Result]  The
growth of P. pungens could basically be restored after 6 hours treatment at 45 ℃, while those treated at 50
and 55 ℃,  their  needles turned yellow, withers and falls,  accompanied by the decrease of  relative water
content.  The fluorescence parameters photochemical  efficiency for  photosystem I  (Y(I)),  relative electron
transfer rate of photosystem I (ETR(I)), non-photochemical energy dissipation due to donor-side restriction
(Y(ND)), non-photochemical energy dissipation due to receptor-side restriction (Y(NA)), photochemical effi-
ciency for photosystem II (Y(II)), the relative electron transfer rate of photosystem II (ETR(II)), PSII maxim-
um  light  energy  conversion  efficiency  (Fv/Fm)  and  the  maximum  quantum  yield  of  electron  transport
between PSII and PSI (φEO) were significantly lower than those treated and controlled at 45 ℃. Although
the phenotypic change could not be seen after treatment at 45 ℃ for 6, 12, 18 and 24 hours, it was found
that the needles continued to lose water and turn yellow at 12 hours and 18 hours during the recovery peri-
od, and the whole needles turned yellow after 24 hours treatment, basically dried up and fell off, and the
relative water content of the needles was the lowest. When recovering for 28 days, φEo at 18 and 24 hours
was almost 0. [Conclusion] P. pungens can withstand high temperature treatment at 45 ℃ for 6 h, but it is
not resistant to high temperature of 50 ℃ and 55 ℃. The seedlings with a high temperature treatment time
of 45 ℃ for more than 12 hours will suffer severe water loss and dry needles, which will have a significant
impact on the photosynthetic characteristics and make it difficult to resume normal growth.
Keywords: Picea pungens; heat resistance; needle water content; photosystem I and II; fluorescence
parameters
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