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摇 摇 摘要:摇 通过盆栽试验对彩叶草设置 4 种水分梯度模拟干旱胁迫处理,20 d 后测量光合生理指标并观察叶片

超微结构的变化。 随着干旱胁迫程度的加深,彩叶草株高、茎粗、最大叶面积都呈下降趋势;净光合速率(Pn)、气孔

导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)呈下降趋势,胞间 CO2浓度(Ci)呈先降后升趋势,水分利用率(WUE)、气孔限制值(Ls)呈
先升后降趋势;光补偿点(LCP)升高,光饱和点(LSP)降低,最大净光合速率(Pmax)和表现光量子效率(AQY)降低,
表明干旱胁迫对彩叶草光合系统造成了一定程度的损伤,其光能利用效率下降,出现光抑制现象。 轻度和中度干

旱胁迫下 Pn降低是由气孔限制引起,而在重度干旱胁迫下则由非气孔限制起主要作用。 随着干旱胁迫程度的加

深,叶绿体结构逐渐受到破坏,基粒片层和基质片层逐渐扭曲。 至重度干旱胁迫时,细胞膜边缘模糊甚至部分破裂

消失,出现大量嗜锇颗粒;淀粉粒变形糊化,线粒体膜模糊。 研究表明,适度的干旱胁迫(土壤含水量为60% ~
65% )可提高彩叶草的水分利用率,辅以适当遮阴可减轻光抑制,提高光合速率。
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Changes of photosynthetic characteristics of Coleus blumei and mesophyll
cell ultrastructure in response to drought stress
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摇 摇 Abstract:摇 Four levels of soil moisture treatments were applied to potted Coleus blumei to investigate the influence of
drought stress on photosynthetic characteristics and ultrastructure of mesophyll cell. With the aggravation of drought stress,
plant height, stem diameter and maximal leaf area reduced, net photosynthesis rate Pn, stomatal conductivity Gs and transpi鄄
ration rate Tr droped, intercellular CO2 concentration Ci decreased at first and then increased, water use efficiency WUE and
stomatal limitation Ls ascended firstly and then descended, light compensation points (LCP) increased, and light points and
apparent quantum yield (AQY) dropped. The results indicated that a certain degree of damage to photosynthesis system was
induced by drought stress, leading to the reduction of light use efficiency and photoinhibition of photosynthesis. Stomatal limi鄄
tation played a leading role in the reduction of Pn under light or moderate drought stress which was caused by non鄄stomatal
limitation under serious drought stress. As drought aggravated, chloroplast structures were gradually destroyed, and grana la鄄
mellae and stroma lamellae were contorted. Under severe drought stress, the edge of cell membrane got fuzzy, ruptured and
dissappeared, a large number of osmiophilic particles appeared, starch grains were out of shape, and mitochodrial membrane

got fuzzy. In summary, light drought stress ( soil moisture
60% -65%) could enhance the WUE of C. blumei, and
reduce photoinhibition and improve the photosynthetic rate
when supplemented with shading.

Key words:摇 Coleus blumei; drought stress; photo鄄
synthetic characteristic; mesophyll cell ultrastructure
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摇 摇 彩叶草(Coleus blumei)原产于印度尼西亚,为
唇形科鞘蕊花属多年生草本植物,叶对生,卵圆形,
叶色丰富,花期夏秋季,圆锥花序,淡蓝或带白色,观
赏价值高[1鄄2]。 彩叶草具有消毒杀菌作用[2],可改

善环境,是城市园林绿化中常用的观叶植物。
干旱是影响植物生长发育的重要环境因子之

一,其危害程度在诸多非生物胁迫中占首位[4鄄6]。 干

旱胁迫可引起叶片气孔关闭、细胞失水[7鄄8],破坏植

物体内的水分代谢[9],使 Rubisco 降解和 Calvin 循

环中酶活性下降[10],导致光合器官损伤,从而抑制

光合作用[11鄄12]。 遭遇干旱胁迫后,华山新麦草[13]、
黄栌[14]、丹参[15]的净光合速率下降;薄壳山核桃[16]

和绢毛委陵菜[17]的细胞结构被破坏,叶绿体破坏溶

解;大麦[18]的线粒体外形及膜受到破坏,内嵴部分

消失。
彩叶草生长茂盛,需要较多水分,持续干旱下,

彩叶草叶片萎蔫,基部叶片加速老化,严重影响其生

长和观赏价值。 因此本研究拟采用盆栽种植方法,
模拟不同程度的土壤水分状况,研究干旱胁迫对彩

叶草光合生理特性和细胞超微结构的影响,探索其

对干旱环境的适应机理,为彩叶草的栽培应用及抗

性品种选育提供科学依据。

1摇 材料与方法

1. 1摇 试验材料

供试材料为彩叶草(C. blumei)品种红色天鹅

绒,产自美国。
1. 2摇 试验设计

试验于 2013 年 4 ~ 7 月江苏省农业科学院观光

农业研究中心智能温室进行。 4 月播种育苗,5 月中

旬选取生长健壮、长势一致的幼苗移栽到塑料花盆

中,塑料盆下直径 18 cm,上直径 28 cm,高 26 cm,每
盆装基质(泥炭土 颐 黄土 颐 珍珠岩 = 2 颐 2 颐 1) 5
kg。 每盆栽种 1 株,常规栽培管理。 1 个月后开始

进行干旱处理。 2013 年 6 月初进行干旱胁迫,每盆

充分灌溉,土壤水分自然消耗。 试验共设 4 个土壤

水分处理:(1)对照,土壤水分含量为田间最大持水

量的 75% ~80% ;(2)轻度胁迫,土壤水分含量为田

间最大持水量的 60% ~65% ;(3)中度胁迫,土壤水

分含量为田间最大持水量的 45% ~ 50% ;(4)重度

胁迫,土壤水分含量为田间最大持水量的 30% ~
35% 。 每处理 10 盆, 每盆 1 株。 每天18 颐 00用称

重法补充消耗水分。 胁迫持续 20 d 后进行各项指

标测定。
1. 3摇 测定指标和方法

1. 3. 1摇 彩叶草生长指标的测定摇 各处理随机选取

3 株,测量株高和茎的最大直径,便携式叶面积仪

YMJ鄄A(浙江托普仪器有限公司)测量最大叶面积。
每个指标测定 3 次取其平均值。
1. 3. 2摇 光强鄄光合响应曲线的测定摇 每个处理随机

选取 3 株,每株取 2 片健壮的成熟叶片,试验当天将

要测定的彩叶草提前 1 h 时放到光下进行充分光适

应。 采用 CIRAS鄄2 便携式光合记录仪(美国 PP Sys鄄
tems 公司)测定。 CO2由钢瓶供气,浓度设置为 380
滋mol / mol,大气温度为25 ~ 30 益,相对湿度为65% 依
5% ,采用人工 LED 光源控制光合有效辐射强度

( PAR ) 分 别 为 1 600 滋mol / ( m 2·s) 、 1 400
滋mol / ( m 2·s) 、 1 200 滋mol / ( m 2·s) 、 1 000
滋mol / ( m 2·s) 、 800 滋mol / ( m 2·s) 、 600
滋mol / ( m 2·s) 、 400 滋mol / ( m 2·s) 、 300
滋mol / ( m 2·s) 、 200 滋mol / ( m 2·s) 、 150
滋mol / ( m 2·s) 、 100 滋mol / ( m 2·s) 、 50
滋mol / ( m 2·s) 、0 滋mol / ( m 2·s) 13 个梯度下,
每个光强梯度下测定 2 min。 利用光合仪自动记录

如下气体交换参数:净光合速率 (Pn )、气孔导度

(Gs)、胞间二氧化碳浓度(C i)、蒸腾速率(Tr)等,并
计算气孔限制值 Ls( Ls = 1 -C i / Cr,其中 Cr 为大气

CO2浓度) [19] 和水分利用效率 WUE (WUE = Pn /
Tr

[20])。 绘制光强鄄光合响应曲线,求得光饱和点

(LSP),并对曲线的初始部分进行线性回归,求得光

补偿点 ( LCP) 和表观光量子效率 ( AQY)。 采用

Duncan 检验法对各处理间的差异显著性在 5%水平

上进行检验。
1. 3. 3摇 叶片细胞透射电镜观察 摇 取对照组和处

理组相同部位叶龄一致的叶片,避开主脉,用双面

锋利刀片切割成1 mm伊2 mm 大小,迅速投入到

4%戊二醛溶液中,利用针筒反复抽气使叶片沉入

底部,固定 24 h 后,用 0郾 1 mol / L的磷酸缓冲液冲

洗 3 次,每次 15 min。 再用 1%锇酸固定 3 h,去离

子水漂洗 3 次,每次 15 min。 丙酮脱水 20 min,再
用环氧树脂包埋、聚合、切片、染色,在 HitachiH鄄
7650 透射电子显微镜(日立高新技术公司)下观

察并照相。
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2摇 结 果

2. 1摇 干旱胁迫对彩叶草生长指标的影响

由表 1 可以看出,轻度胁迫对彩叶草的生长影响

较小,与对照相比差异未达到显著水平;彩叶草株高、
茎粗和最大叶面积均随着干旱胁迫程度的加深呈现

显著下降趋势(P<0郾 05),中度、重度胁迫后彩叶草的

株高、茎粗和最大叶面积分别比对照下降 26郾 25%、
39郾 84%、30郾 77%和 50郾 76%、39郾 04%、56郾 94%。
2. 2摇 干旱胁迫对彩叶草气体交换参数的影响

摇 摇 干旱影响植物的首要环节便是光合作用。 干旱

对彩叶草气体交换参数的影响如表 2 所示,随着干

旱胁迫程度的加深,Pn、Gs、Tr 均呈下降趋势,在中

度、重度胁迫下达到显著水平(P<0郾 05)。 重度胁迫

下的 Pn 为 2. 67 滋mol / (m2·s), 仅 为 对 照 的

29郾 12% 。 轻度和中度胁迫下的彩叶草 WUE 升高,
重度胁迫下则降低。 由于重度胁迫下的彩叶草 Pn

降低趋势大于 Tr,C i呈现先降后升趋势。 在轻度和

中度胁迫下,彩叶草 C i降低,Ls升高,推测 Pn降低的

主要原因是气孔限制;而在重度胁迫下,C i升高,Ls

降低,推测 Pn降低的主要原因是非气孔限制。

表 1摇 干旱胁迫下彩叶草生长指标的变化

Table 1摇 Growth parameters of Coleus blumei under drought stress

摇 处理
株高
(cm)

茎粗
(cm)

最大叶面积
(cm2)

对照 31. 50依0. 88a 6. 50依0. 34a 144. 80依23. 62a

轻度胁迫 29. 05依0. 69ab 5. 80依0. 47ab 136. 55依18. 71a

中度胁迫 25. 23依0. 81b 4. 50依0. 53bc 88. 27依19. 43b

重度胁迫 18. 95依0. 76c 3. 20依0. 35d 62. 35依21. 06c
同列数值后不同小写字母表示处理间差异显著(P<0. 05)。

表 2摇 不同水分处理对彩叶草叶片气体交换参数的影响

Table 2摇 Effect of drought stress on gas鄄exchange parameters in C. blumei

摇 处理
净光合速率(Pn)
[ 滋mol / (m2·s)]

气孔导度(Gs)
[mmol / (m2·s)]

胞间 CO2浓度(Ci)
(滋mol / mol)

蒸腾速率(Tr)
[mmol / (m2·s)]

水分利用率(WUE)
(滋mol / mmol)

气孔限制值
(Ls)

对照 9. 17依0. 06a 315. 33依7. 09a 346. 33依3. 21a 4. 91依0. 06a 1. 87依0. 04b 0. 09依0. 01c

轻度胁迫 7. 11依0. 30ab 245. 33依12. 22ab 300. 67依3. 51ab 3. 50依0. 07ab 2. 03依0. 08b 0. 20依0. 02b

中度胁迫 4. 50依0. 26bc 205. 61依8. 02c 286. 01依8. 54bc 1. 85依0. 09c 2. 44依0. 21a 0. 25依0. 02a

重度胁迫 2. 67依0. 15d 126. 54依8. 02d 356. 67依6. 43a 1. 01依0. 03d 1. 39依0. 18c 0. 06依0. 02c
同列数值后不同小写字母表示处理间差异显著(P<0. 05)。

2. 3摇 干旱胁迫对彩叶草叶片光强鄄光合响应曲线的

影响

摇 摇 利用光强鄄光合响应曲线可对干旱胁迫下彩叶草

的光合作用状态作进一步分析。 由图 1 可见,在土壤

水分轻度和中度胁迫下,彩叶草叶片光合速率的光响

应过程与对照基本相同,即在有效辐射强度PAR<800
时,Pn随着 PAR 的增强而明显升高,尤其在 PAR<200
的范围内基本呈直线增加;当PAR逸800 时,对照的

Pn随着 PAR 的增强呈缓慢增加趋势,干旱胁迫的 Pn

则呈下降趋势。 土壤干旱胁迫越严重,彩叶草叶片的

Pn越低,PAR 为1 000 滋mol / (m2·s)时,轻度、中度、
重度胁迫 3 个处理下的 Pn 分别比对照降低了

15郾 16%、40郾 52%、74郾 71%,表明土壤干旱胁迫加剧导

致彩叶草叶片光合生产力明显下降。
摇 摇 表 3 为通过对光强响应曲线进行直线回归求得的

干旱胁迫下的光合参数。 可以看出,随着土壤干旱胁

迫加剧,光补偿点 LCP 呈升高趋势,在中度胁迫时与对

照差异达到显著水平(P<0郾 05);光饱和点 LSP 随着干

旱胁迫加剧而逐渐降低,各处理之间及处理与对照间

的差异均达到显著水平(P<0郾 05);最大光合速率 Pmax

呈下降趋势,各处理之间及处理与对照间达到显著水

平(P<0郾 05)。 表观光量子效率 AQY 下降,各处理之间

及处理与对照间达到显著水平(P<0郾 05)。 与对照相

比,3 种干旱胁迫处理下的 LCP 分别增加 33郾 24%、
70郾 74%和 113郾 92%,LSP 分别降低 17郾 50%、41郾 59%和

65郾 26%,Pmax 分别降低 19郾 72%、46郾 34% 和 78郾 02%,
AQY 分别降低 15郾 16%、40郾 52%和 74郾 71%。
2. 4摇 干旱胁迫对彩叶草叶片细胞超微结构的影响

摇 摇 正常水分供应下,彩叶草叶片的叶肉细胞饱满,
细胞壁圆滑,叶绿体呈现椭圆形,结构规则,紧贴细

胞壁;基粒类囊体小,基质片层整齐;淀粉粒大小均

匀,呈现蚕蛹型,边缘清晰;线粒体内嵴小而少,细胞

质浓(图 2A、2B、2C)。 轻度干旱胁迫下,叶肉细胞

较饱满,个别叶绿体部分脱离细胞壁,绝大多数仍靠

细胞壁,细胞壁稍厚;基粒类囊体部分膨胀,基质片

层略扭曲,局部结构变模糊,出现点状嗜锇颗粒;淀
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图 1摇 彩叶草叶片净光合速率的光响应过程

Fig. 1摇 Light response of net photosynthetic rate (Pn) for C. blumei leaves

表 3摇 干旱胁迫下彩叶草叶片光强鄄光合响应曲线参数值的变化

Table 3摇 Changes of parameters of light response of C. blumei leaves under drought stress

摇 处理
光补偿点(LCP)

[ 滋mol / (m2·s)]
光饱和点(LSP)

[ 滋mol / (m2·s)]
最大光合速率(Pmax)
[ 滋mol / (m2·s)]

表观光量子效率(AQY)
(mol / mol)

对照 35. 2依1. 8c 1 183依107a 9. 28依0. 71a 0. 034 3依0. 001 4a

轻度胁迫 46. 9依2. 1c 976依88b 7. 45依0. 57b 0. 029 1依0. 001 0ab

中度胁迫 60. 1依2. 8b 摇 691依103c 4. 98依0. 61c 0. 020 4依0. 001 8c

重度胁迫 75. 3依3. 5a 411依69d 2. 04依0. 83d 0. 008 9依0. 002 0d
同列数值后不同小写字母表示处理间差异显著(P<0. 05)。

粉粒变化不大;部分线粒体内嵴模糊、细胞质变浅

(图 2D、2E、2F)。 中度干旱胁迫下,叶肉细胞出现

质壁分离,内膜清楚但外膜变模糊,细胞壁增厚;基
粒类囊体变少,大小不均匀,基质片层明显扭曲,分
布不均匀,部分模糊;淀粉粒变形,部分边缘模糊,嗜
锇颗粒增多;线粒体内嵴和外膜模糊(图 2G、2H、
2I)。 重度干旱胁迫下,叶绿体膜部分断裂,叶绿体

结构溶解;基粒类囊体减少,部分消失,基质片层模

糊消失;淀粉粒畸形,边缘模糊,出现大量嗜锇颗粒;
线粒体膨大部分破裂,内含物流出(图 2J、2K、2L)。

3摇 讨 论

植株的整体生长状况是其对外界胁迫尤其是干

旱胁迫的综合反映,也是评价胁迫程度和植株抗旱

能力的重要指标[21]。 本研究发现彩叶草叶片的生

长指标株高、茎粗、最大叶面积对土壤中度、重度干

旱胁迫比较敏感,土壤轻度干旱胁迫下变化不显著。
植物生长的关键生理活动为光合作用,其强弱

可反映植物的生长势和抗旱性。 已有研究表明,植
株对周围环境因子的变化越敏感,植株细胞超微结

构的变化越明显、越剧烈[22]。 作为细胞内承担能量

转换代谢的细胞器,叶绿体和线粒体的状态可表示

新陈代谢的程度[23]。 本研究中,随着干旱胁迫程度

的加深,彩叶草叶肉细胞中的叶绿体和线粒体的超

微结构均发生变化,同时光合生理指标也相应变化。
轻度和中度胁迫下,叶绿体基粒片层和基质片层部

分扭曲、边缘略模糊,基质变稀,出现嗜锇颗粒,此时

叶片气孔导度 C i、净光合速率 Pn、蒸腾速率 Tr显著

下降,证明气孔关闭导致进入叶片的 CO2减少,影响

植株的光合作用。 因此气孔限制是造成光合下降的

主要原因。 重度胁迫下,叶绿体部分消失,出现大量

嗜锇颗粒,此时气孔导度 C i上升,气孔限制值 Ls下

降,光合速率降低原因由气孔限制为主变为非气孔

限制为主;叶绿体结构受到破坏引起光抑制或光破

坏[24鄄25]。 这与前人对银水牛果[26]、华山新麦草[13]

和绢毛委陵菜[27]的研究结论一致。
摇 摇 光补偿点 LCP 作为反映植物需光特性的指标之

一,可以表征光合作用对弱光利用程度的高低,即光

补偿点越高,意味着植物光合作用对弱光的利用程度

越低[14]。 随着土壤干旱胁迫程度的加深,彩叶草光

合作用的 LCP 显著增加,降低了光合作用对弱光的

利用程度。 光饱和点 LSP 可反映植物对强光的适应
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A ~ C:对照的叶肉细胞;D ~ E:轻度胁迫的叶肉细胞;F ~ H:中度胁迫的叶肉细胞;I ~ J:重度胁迫的叶肉细胞。 CH:叶绿体;CW:细胞壁;
GL:基粒片层;M:线粒体;OG:嗜锇颗粒;SG:淀粉粒;SL:基质片层。

图 2摇 干旱对彩叶草叶片细胞超微结构的影响

Fig. 2摇 Effects of drought stress on cell ultra鄄structure of C. blumei leaves

能力[28],即光饱和点越高,植物对强光的适应越好。
随着土壤干旱胁迫程度的加深,彩叶草光合作用的

LSP 显著下降,表明强光下产生了光抑制。 光量子效

率 AQY 是反映植物光合作用对弱光的吸收和转化利

用效率的指标[29]。 本研究中,彩叶草的 AQY 随着干

旱胁迫程度的加深呈下降趋势,表明彩叶草光合作用

对弱光的光能吸收和转换利用效率减弱,而且随着干

旱胁迫程度的加深而降低明显。 随着干旱胁迫程度

的加深,光补偿点升高,光饱和点、最大净光合速率和

表观量子效率下降,光抑制现象加重。
综上所述,适度的干旱胁迫可以提高叶片水分

利用效率,从效益最大化的角度来说,彩叶草适宜的
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土壤水分应在轻度胁迫 (土壤含水量为 60% ~
65% )范围。 彩叶草的正常光饱和点 LSP 在1 100
滋mol / (m2·s)左右,而在夏天晴天的光合有效辐射

大多在 1 600 滋mol / (m2·s) 以上,远超过其饱和

点,所以可适当遮阴或将彩叶草栽培于稀疏的林下,
以减轻光抑制,降低叶片温度和蒸腾速率,从而提高

光合速率和水分利用效率。
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