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摘要 为探究白及驯化苗在光温耦合作用下的生长发育变化，为白及夏季适应性锻炼提供科学依据，以

2021 年 6 月移栽大棚的白及组培苗为试验材料，在驯化 90 d 时，设置不同温度（25、30、35、38 ℃）和波动光

［50 μmol/（m2·s）， 2 min；1 000 μmol /（m2·s），2 min］处理模拟夏季白及受到的光温胁迫，测定不同驯化时间白

及移栽苗生长状况和生理指标。结果显示：白及移栽苗驯化初期，30 与 60 d的株高没有差异，但是在茎宽、根

数、根长、块茎厚上表现出显著差异（P<0.05），随着驯化时间的延长，在 90 d时，株高、叶片长、块茎宽和根长存

在显著差异，根冠比在 90 d内先升后降，块茎多糖含量 90 d较 60 d增加了 51%。随着温度的升高，白及移栽苗

Fv/Fm、ΦPSⅡ、qP、Fv
′/Fm

′和ETR均减少，ΦNPQ和NPQ升高。结果表明，夏季高温和波动光会对白及生长发育产生

严重危害，不利于白及的移栽驯化。
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在自然条件下由于云层的运动，植物通常会经

历光的突然增加，尤其是设施栽培环境下，温室骨架

以及植物上部冠层的遮荫使温室植物冠层呈现大量

且持续变化的光斑。当光强突然增加时，PSⅡ对光

的吸收也会立刻增加［1］，但是电子传递系统不能及时

利用多余的还原能，从而导致光化学系统的抑制［2］。

光强的变化通常也伴随着温度的变化，波动光和热

胁迫是热带和亚热带地区夏季的典型生境，当植物

同时受到光强和温度胁迫时会使线性电子传递和环

式电子传递受阻，导致非光化学淬灭（non-photo⁃
chemical quenching，NPQ）不能有效耗散过剩光能来

保护光合系统，对 PSIⅡ造成不可逆损伤［3-4］。目前

关于高温和波动光对植物光合作用的影响研究大多

是在受控环境生长的植物上进行的。

兰科植物白及（Bletilla striata）是一种濒危药用

植物，贵州野生白及生长于海拔 950~1 600 m、土壤

含腐殖质较丰富的林下、草丛、岩石缝中［5］。白及繁

殖常利用其种子进行组织培养，因白及组培苗抗逆

性差、羸弱，不能直接用于大田栽培，需要移栽到人

工大棚中进行适应性锻炼，培育形成块茎，块茎达到

一定大小形成分叉才能移栽至大田［6］。但现有研究

多集中在基质类型、遮阴度、施肥和病虫害防治方

面［7］，而关于白及组培苗移栽温室后对环境适应的影

响研究较少。同时，植物在夏季通常会受到波动光

和热胁迫，白及作为一种典型的阴生植物，在生产种

植过程中需要采用遮阴栽培，温度超过 35 ℃会对白

及的光合作用产生抑制并且对白及PSⅡ系统造成不

可逆的影响［8］。基于白及对强光强和高温的敏感性，

本研究探讨夏季光温胁迫对白及生长及生理生化特

性的影响，旨在为白及移栽驯化提供理论依据。

1　材料与方法

1.1　供试材料及处理

本研究以白及（Bletilla striata）种子培育的组培

种苗为研究材料，炼苗后，移栽在泥炭混合基质

（V 泥炭∶V 锯末∶V 蛭石=3∶1∶1）的育苗穴盘中，在相对

湿度为 60%~70% 的大棚中生长，使用遮阳网控制

光照，夏季正午最大光强约为 1 300 μmol /（m2·s），
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最高温度约为 38 ℃，栽培过程中不存在水分或营养

胁迫。待植株移栽 90 d 时，将植株转入人工气候培

养箱进行 2 h的温度（25、30、35、38 ℃）处理。测定叶

绿素荧光和光合气体交换参数。

1.2　样品采集与测定

白及移栽 30、60、90 d 时随机选取 10 株白及，测

量移栽苗株高、茎宽、叶片长、叶宽、块茎宽度及厚

度、根长，称根、块茎、叶鲜质量。在 105 ℃烘箱中杀

青 10 min，于 80 ℃烘干至恒质量，称各部分干质量。

烘干后的各部分样品粉碎，采用硫酸-苯酚比色法测

定多糖含量。

1.3　气体交换参数测定

参考Yang等［4］的方法，待测叶片首先在6400-40
荧光叶室中强光（1 000 μmol/（m2·s））和不同温度

（25、30、35、38 ℃）处理适应 20~30 min，以 25 ℃处理

为对照，至净光合速率（Pn）和气孔导度（Gs）稳定后，

叶片在弱光［50 μmol /（m2·s），2 min］和强光［1 000 
μmol /（m2·s），2 min］之间交替变化，持续 30 min。
Li-Cor 6400XT 每 2 s记录 1次数据。待测叶片在同

样的处理下适应 20~30 min，至Pn和Gs稳定后，在弱

光（50 μmol/（m2·s））下持续 5 min 和 10 min，随后光

强再次上升到强光（1 000 μmol /（m2·s））持续 5 min。
Li-Cor 6400XT每2 s记录 1次数据。测定期间，叶室

内测量光为 Li-Cor 6400XT 默认光源，即 90% 红光

+10% 蓝光，CO2浓度为 400 μmol/mol，空气流速为

500 μmol/s。
测定期间，某时刻的光合诱导状态为此时的净

光合速率占最大净光合速率的百分比［9］，光合诱导状

态＝（Pn-Pnd）/（Pnf-Pnd）×100，式中，Pn 为净光合

速率；Pnd为待测叶片暗适应时稳定的净光合速率；

Pnf 为 25 ℃时，光诱导期结束（即强光强下，适应 30 
min）时待测叶片达到的最大净光合速率。

1.4　叶绿素荧光参数测定

植株首先在暗室中暗适应30 min，随后将待测叶

片在 6400-40荧光叶室中暗适应 30 min左右，记录最

小（Fo）和最大（Fm）荧光。暗适应结束后将 Li-Cor 
6400XT叶室内光强瞬时提高到 1 000 mmol /（m2·s）
并持续 30 min，记录Fs和Fm′。计算PSⅡ最大量子产

量（Fv/Fm）、PSⅡ有效量子产量（ΦPSII）、光化学猝灭

系数（qP）、光下最大光化学效率（Fv′/Fm′）、光保护指

标（ΦNPQ）、光损伤指标（ΦNO）、线性电子传递速率

（ETR）和非光化学淬灭系数（NPQ）［10］。

1.5　数据分析

采用单因素ANOVA进行方差分析确定不同处

理的差异显著性，绘图采用Origin 2022。

2　结果与分析

2.1　光温耦合对气体交换参数的影响

测定结果显示，白及叶片经连续强光-弱光-强光

转换，光合诱导状态对温度胁迫展现出不同的响应，

高温胁迫显著降低了光合诱导状态，35和 38 ℃处理

下的光合诱导状态分别为 55%~65% 和 30%~
40%，25和 30 ℃下的白及植株在经过一系列交替光

的转换后光合诱导状态仍高达 80%~90%和 70%~
80%（图1A）。

交替光转换下温度和 Gs呈负相关，在 25~35 ℃
下降明显，峰值从 0.17 左右降到 0.90 左右（图 1B）。

白及叶片的胞间二氧化碳浓度和温度呈正相关（图 1 
C），CK和 38 ℃相比，Ci上升了 7%，并且蒸腾速率和

温度也呈现正相关（图 1D）。温度的升高致使叶片光

合下降，高温胁迫下各处理在弱光和强光的转换之

间仍然保持相同的变化趋势。

2.2　温度对弱光照射持续时间的影响

在经历 5 min 的弱光后，强光来临时，各个温度

达到稳态的时间 t35 ℃<tCK<t38 ℃<t30 ℃（图 2A），在

经历 10 min 的弱光后，强光来临时，各个温度达到

稳态的时间 t35 ℃<t38 ℃<tCK<t30 ℃（图 2B）。弱光 10 
min 和 5 min 相比，各个温度达到稳态的时间都有

所增加。

2.3　温度对叶绿素荧光参数的影响

由表 1 可知，38 ℃处理的 Fo 最高，35 ℃处理次

之，均显著高于 25 ℃处理（对照），说明白及叶片在高

温条件下类囊体膜受损严重。CK（25 ℃）的Fv/Fm值

为 0.84，优于其他处理；30、35、38 ℃时的 Fv/Fm值比

对照处理的分别下降了 2.4%、6.0%和 7.1%，表明高

温对白及光能转换效率均有不同程度的抑制作用，

温度越高抑制作用越明显。NPQ 随温度升高而上

升，38 ℃时的NPQ比 25 ℃提高了 26%。说明白及受

到高温胁迫后，PSⅡ吸收的光能中用于耗散和发出

荧光的能量增多，而用于光化学反应的能量减少。

高温胁迫下 ETR 下降明显，38 ℃与 CK 相比约下降

了 46.5%。ETR 下降说明光合机构受损，电子传递

过程不能正常有效进行，导致光能转换效率降低，

进而导致光合速率的下降。ΦPSⅡ随温度升高呈现

出下降的趋势，与 CK 相比，30 ℃下被利用的光能并

没有显著的改变，但是在 35 和 38 ℃下降趋势明显，

分别下降了 27% 和 45%。光化学猝灭系数（qP）和

光下最大光化学效率（Fv′/Fm′）同样随温度升高显著

降低。
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荧光叶室中强光（1 000 μmol/（m2·s））和不同温度

（25、30、35、38 ℃）处理适应 20~30 min，以 25 ℃处理

为对照，至净光合速率（Pn）和气孔导度（Gs）稳定后，

叶片在弱光［50 μmol /（m2·s），2 min］和强光［1 000 
μmol /（m2·s），2 min］之间交替变化，持续 30 min。
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+10% 蓝光，CO2浓度为 400 μmol/mol，空气流速为
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2.3　温度对叶绿素荧光参数的影响

由表 1 可知，38 ℃处理的 Fo 最高，35 ℃处理次

之，均显著高于 25 ℃处理（对照），说明白及叶片在高

温条件下类囊体膜受损严重。CK（25 ℃）的Fv/Fm值

为 0.84，优于其他处理；30、35、38 ℃时的 Fv/Fm值比

对照处理的分别下降了 2.4%、6.0%和 7.1%，表明高

温对白及光能转换效率均有不同程度的抑制作用，

温度越高抑制作用越明显。NPQ 随温度升高而上

升，38 ℃时的NPQ比 25 ℃提高了 26%。说明白及受

到高温胁迫后，PSⅡ吸收的光能中用于耗散和发出

荧光的能量增多，而用于光化学反应的能量减少。

高温胁迫下 ETR 下降明显，38 ℃与 CK 相比约下降

了 46.5%。ETR 下降说明光合机构受损，电子传递

过程不能正常有效进行，导致光能转换效率降低，

进而导致光合速率的下降。ΦPSⅡ随温度升高呈现

出下降的趋势，与 CK 相比，30 ℃下被利用的光能并

没有显著的改变，但是在 35 和 38 ℃下降趋势明显，

分别下降了 27% 和 45%。光化学猝灭系数（qP）和

光下最大光化学效率（Fv′/Fm′）同样随温度升高显著

降低。
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2.4　夏季移栽对白及生长指标、生物量和多糖含量

的影响

由于白及组培苗抗逆性差、羸弱，不能直接进入

大田栽培，需要移栽到人工大棚中进行适应性锻炼。

驯化初期，30 与 60 d的株高并没有表现出差异，但是

在茎宽、根数、根长、块茎厚上表现出显著差异（P<

     白色矩形条代表强光（1 000 mmol/（m2·s）） ，灰色矩形条代表弱光（50 mmol/（m2·s））。White rectangle represents strong light （1 000 
mmol/（m2·s））， gray rectangle represents weak light （50 mmol/（m2·s））.

图1 白及叶片经连续强光-弱光-强光转换下气体交换参数对瞬时温度胁迫的响应
Fig.1 Response of gas exchange parameters to transient temperature stress in Bletilla striata leaves 

under continuous strong-weak-strong light conversion 

A：5 min 弱光；B：10 min 弱光；横坐标 0 时刻表示再次光照的瞬间。A：5 min shade；B：10 min shade；The abscissa 0 moment repre⁃
sents the moment of relighting.

图2    叶片经不同时间弱光处理后转移到强光下其光合速率变化过程对温度胁迫的响应

Fig.2    Response of photosynthetic rate change process of leaves to temperature stress
after different time of weak light treatment transferred to strong light 
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0.05），随着驯化时间的延长，在90 d时，株高、叶片长、

块茎宽和根长表现出显著差异（表2），但是在90 d时，

白及仍未初步形成“马鞍型”块茎。

白及移栽苗根冠比呈现先升后降的趋势，表明

在移栽前期以地下部的生长为主，于 90 d 左右地上

部的生长占主要部分。根的生物量占比和茎叶生物

量占比均随驯化时间的延长而提高（图 3 A），但块茎

生物量比呈现相反的趋势。

白及多糖含量是白及质量指标之一，由图 3可以

看出，块茎的多糖含量随驯化时间的延长而提高，并

且在 60 d 后显著增加，多糖含量相比于 60 d 时增加

了 51%。而叶片和根的多糖含量受驯化时间的影响

较小（图3 B）。

3　讨 论

3.1　光温耦合对气体交换参数的影响

净光合速率下降，胞间CO2浓度或气孔导度上

升，说明净光合速率的下降是由非气孔限制因素造

成的[11]。在高温下，光化学反应和碳代谢受到抑

制，叶片的水分状态和细胞内二氧化碳浓度出现显

著变化，这些变化都导致了光合速率的降低[12-14]。

热胁迫导致的光抑制被认为是由于抑制了RuBP的

羧化速率和 Rubisco 活性[15-16]。叶片由强光转移到

弱光下，再次转换到强光时，光合速率恢复至强光

水平的时间和Rubisco活性有关[17-18]。

在本研究中，35 ℃与 CK 相比光合速率显著降

低，而在前人的研究中 34 ℃短期内对白及的光合速

率不会产生太大的影响[8]，原因可能是选用的白及

生长期不同以及在波动光下，供给侧产生的还原能

图3    移栽驯化时间对白及幼苗生物（A）和多糖含量（B）的影响

Fig.3    Effect of  transplanting and accliating time on biomass（A） and polysaccharide 
content（B） of Bletilla striata seedlings

表2　驯化时间对白及移栽苗生长指标的影响

Table 2　Effect of domestication time on growth indexes of Bletilla striata seedlings cm 
处理时间/d

Treatment time

30

60

90

株高

Plant height

14.01±1.08b

13.81±0.77b

16.51±1.07a

茎宽

Stem width

0.12±0.04b

0.21±0.02a

0.20±0.03a

叶片长

Leaf length

10.48±1.39b

10.67±0.83b

12.82±1.16a

叶片宽

Leaf width

1.01±0.34b

1.56±0.18a

1.47±0.45a

块茎宽

Tuber width

0.74±0.09b

0.80±0.10b

1.08±0.29a

块茎厚

Tuber thick

0.64±0.05b

0.85±0.16a

0.82±0.09a

根长

Root length

3.55±0.88c

9.34±1.95b

11.56±1.70a

表1　温度胁迫对白及叶片叶绿素荧光参数的影响

Table 1　Effects of temperature stress on chlorophyll fluorescence parameters of Bletilla striata leave

处理温度/℃ 
Temperature

25

30

35

38

Fo

529.31±12.53c

537.82±11.03bc

554.67±8.69ab

565.20±10.41a

Fv/Fm

0.84±0.12a

0.82±0.07ab

0.79±0.05bc

0.78±0.10c

NPQ

1.56±0.15c

1.63±0.18c

1.83±0.24ab

1.97±0.12a

ETR

202.25±24.07a

194.30±15.12ab

145.59±17.12c

108.20±18.13d

ΦPSⅡ

0.48±0.11a

0.44±0.12a

0.35±0.13b

0.26±0.16c

qP

0.72±0.16a

0.68±0.20ab

0.61±0.12bc

0.47±0.14c

Fv'/Fm'

0.67±0.16a

0.64±0.12a

0.58±0.12b

0.54±0.14b
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不能被受体测利用，加重了光抑制现象。白及叶片

在强-弱-强光的转换下，叶片的光合速率受温度胁

迫的影响，并随着弱光持续照射时间的增加，净光

合速需要更长的时间来恢复至正常水平。

3.2　温度对叶绿素荧光参数的影响
叶绿素荧光参数是植株响应热胁迫的重要指

标，高温会使 Fo 升高，原因是类囊体结构遭到了破

坏，因此，Fo 也被作为植物耐热性相关的生理特

征［19-20］。热胁迫通过抑制 PSⅡ的修复来降低 PSⅡ
活性从而加深植物的光抑制程度［21-22］。Fv/Fm反映

PSⅡ对光能的利用效率，是评判光抑制的重要指标，

在胁迫状态下会发生明显的变化。ΦPSⅡ是PSII反应

中心部分关闭时的光能捕获效率，Fv′/Fm′反映开放

的 PSⅡ反应中心的光能捕获效率，两者都能体现

PSII反应中心对光能的转化效率。荧光淬灭是植物

体内光合效率调节的一个重要指标，分为光化学淬

灭和非光化学淬灭两类。光化学淬灭反映光能直接

被用于光化学电子传递的比例，非光化学淬灭的大

小表明植物耗散过剩光能为热的能力，反映了植物

的光保护能力，并且热耗散对植物光合机构免受破

坏起到积极的作用。高温下，PSⅡ反应中心的失活

和类囊体结构的改变，被认为是 ETR下降的主要原

因。高温抑制PSⅡ活性，降低其稳定性，进而抑制光

合作用。

本研究探讨了夏季光温耦合对白及驯化苗生长

发育及多糖含量的影响，结果表明：白及移栽苗的生

长指标和驯化时间成正比，根冠比在 90 d 内先升后

降，块茎多糖含量 90 d较 60 d增加了 51%，夏季波动

光和高温对白及生长发育产生严重危害。因此，在

夏季应该加强对白及驯化苗的水肥管理，从而减轻

高温和波动光带来的伤害。
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Effects of light-temperature coupling in summer on 
growth and development and polysaccharide content of 

domesticated Bletilla striata seedlings

HUANG Suyu1,2,LIU Jiawei2,LIU Xiao2,YANG Lili2,HUANG Anlin3,WU Mingkai2

1.The Key Laboratory of Plant Resource Conservation and Germplasm Innovation in
 Mountainous Region （Ministry of Education）/Institute of Agro-Bioengineering/

College of Life Sciences，Guizhou University，Guiyang 550025，China；
2.Institute of Modern Chinese Materia Medica，Guizhou Academy of Agricultural Sciences，

Guizhou Province，Guiyang 550006，China；
3.Institute of Science and Technology Information，Guizhou Academy of Agriculture Sciences，

Guiyang 550006， China

Abstract In the process of transplanting and acclimating tissue culture seedlings of Bletilla striata in 
summer，they will face fluctuating light and heat stress at the same time. The tissue culture seedlings of 
Bletilla striata in June 2021 transplanting greenhouse were used to determine the variation trend of the accli⁃
mation time on the growth and physiological indexes of Bletilla striata transplanting seedlings to study the 
effect of light-temperature coupling in summer on the growth and development changes of acclimated seed⁃
lings of Bletilla striata and provide a scientific basis for the adaptive exercise of Bletilla striata in summer.
At 90 days of acclimation，the temperature （25 ℃，30 ℃，35 ℃ and 38 ℃） and fluctuating light （50 mmol/
（m2·s），2 min； 1 000 mmol /（m2·s），2 min） were set to simulate the light and temperature stress of 
Bletilla striata in summer. The results showed that the root-shoot ratio of Bletilla striata seedlings in⁃
creased first and then decreased within 90 days.The content of polysaccharide in the tuber increased by 51% 
in 90 days compared with that in 60 days.Under the combined stress of fluctuating light and high tempera⁃
ture，the amount of carbon assimilated by Bletilla striata was lost 2-3 times.The Fv/Fm，FPSII，qP，Fv'/Fm' 
and ETR of transplanted Bletilla striata seedlings were reduced，and FNPQ and NPQ were increased with 
the increase of temperature.It is indicated that the high temperature and fluctuating light in summer cause se⁃
rious harm to the growth and development of Bletilla striata，which is not conducive to the transplantation 
and domestication of Bletilla striata.

Keywords Bletilla striata；tissue culture seedling；light and temperature stress；domestication；chloro⁃
phyll fluorescence parameters； endangered medicinal plant
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