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　 　 摘要:　 以植物工厂中水培生菜为试验对象ꎬ白光 ＬＥＤ 光源处理作为对照ꎬ在对照基础上添加不同光照度的远

红光设置 ＦＲ１ 处理[添加 １０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光]和 ＦＲ２ 处理[添加 ２０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光]ꎬ研究不同远红光

光照度对生菜生长、光合作用及叶绿素荧光特性的影响ꎮ 结果表明:与对照相比ꎬＦＲ１ 处理显著提高了生菜株高、
最大叶面积、根系长度及干鲜质量ꎻＦＲ２ 处理的株高、根系长度与对照间差异不显著ꎬ且生菜干鲜质量随着远红光

照度的增加呈增长变缓趋势ꎮ ＦＲ２、ＦＲ１ 处理均显著降低了叶片净光合速率ꎬ但同时提高了光饱和点及降低了暗呼

吸速率ꎬ有利于生菜干物质的累积ꎮ 远红光处理增加了单位面积活性反应中心数量ꎬ增加了吸收与捕获的光能ꎻ随
着远红光强度的增加ꎬＦＲ２ 处理的 ＰＳⅡ供体侧放氧复合体(ＯＥＣ)遭受严重破坏ꎬ用于电子传递的能量显著降低ꎬ即
吸收的光能用于光化学反应的比例降低ꎻ且 ＦＲ２ 处理用于热耗散的能量比例显著大于 ＦＲ１ 处理ꎮ 综上所述ꎬ在白

光 ＬＥＤ 上添加 １０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光可提高生菜产量ꎮ
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ｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｄａｒｋ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ＦＲ２ ａｎｄ ＦＲ１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｔｏ ｔｈｅ ａｃ￣
ｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｉｎ ｌｅｔｔｕｃｅ. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｃｔｉｖｅ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ａｒｅａꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ ｏｆ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃａｐｔｕｒｅ ｗｅｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ＦＲ１ ａｎｄ ＦＲ２. Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ ｔｈｅ ｏｘｙｇｅｎ￣ｅｖｏｌ￣
ｖｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ (ＯＥＣ) ａｔ ｄｏｎｏｒ ｓｉｄｅ ｏｆ ＰＳⅡ ｉｎ ＦＲ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗａｓ ｓｅｖｅｒｅｌｙ ｄｅｓｔｒｏｙｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｅｒｇｙ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｆｅｒ ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｒｅａｃｔｉｏｎ
ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ. Ｔｈｅ ｈｅａｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ＦＲ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＦＲ１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ａｂｏｖｅ ａｌｌꎬ
ａｄｄｉｎｇ １０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ＬＥＤ ｃａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｌｅｔｔｕｃｅ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｌｅｔｔｕｃｅꎻ ＬＥＤ ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｌｉｇｈｔｉｎｇꎻ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔꎻ ｇｒｏｗｔｈꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

　 　 近年来ꎬ植物工厂因配备有精准的环境调控系

统ꎬ可实现周年稳定清洁生产ꎬ在世界各国得到迅速

发展[１]ꎮ 生菜( Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｖａｒ. ｒａｍｏｓｅ Ｈｏｒｔ.)
又称叶用莴苣ꎬ为菊科莴苣属草本作物ꎮ 生菜具有

生长期短、产量高、鲜食口感好等优势ꎬ还能降血压、
抗氧化和减肥瘦身ꎬ深受消费者青睐ꎬ也是当今植物

工厂主栽品种之一[２]ꎮ
植物 ９０％以上的干物质积累和产量来自叶片

的光合作用ꎮ 光能为植物的生长及发育提供能源和

营养ꎬ同时也是调控植物光周期反应、植物形态建成

以及植物体生长代谢等生命活动的重要信号ꎬ影响

其几乎全部的生命周期[３]ꎮ 目前植物工厂中替代

太阳光的产品以 ＬＥＤ 光源为主ꎬ已有学者对不同光

照度[４]、不同光源[５￣６] 及配比[７]、光周期[８]、补光方

式[９]对生菜生长发育、光合作用及品质营养等方面

的影响进行了研究ꎬ结果表明ꎬ不同 ＬＥＤ 光处理对

植物影响各不相同ꎬ其中ꎬ７３０ ｎｍ 左右的远红光可

以间接地以一种环境信号来对植物的生长发育进行

调节ꎮ
已有研究结果表明ꎬ远红光给植物造成光环境

减弱的假象ꎬ起到不同程度的避荫作用[１０]ꎮ 远红光

既可以促进植物茎伸长、叶片伸展及提前开花[１１] 并

可降低植物的光合速率ꎬ增加植物叶片的扩展度和

叶面积[１２￣１３]ꎮ 远红光能促进植物体分泌赤霉素ꎬ从
而增加节间长度和植株高度[１４]ꎻ远红光还可影响水

稻或小麦中的酶活性[１５]ꎮ 但远红光对植物光合及

荧光特性的影响研究较少ꎬ本试验以水培生菜为试

材ꎬ针对不同光照度远红光处理下水培生菜的光响

应曲线进行分析ꎬ并通过模型计算生菜的光响应特

征参数等指标ꎬ探讨生菜叶片叶绿素荧光诱导动力

学曲线及其参数的变化特征和响应机制ꎬ旨在为植

物工厂水培生菜不同光源配比的优化提供理论依

据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验地概况

试验地位于江苏省南京市玄武区江苏省农业科

学院装备所(１１８°８８′５２″Ｅꎬ３２°０４′１２″Ｎ)ꎮ 植物工厂

由装备所自行设计ꎬ采用 ２０ 英尺集装箱改造而成ꎬ
其内部铺设 ５ ｃｍ 聚氨酯彩钢板封装以起到保温隔

热作用ꎬ底部铺设 ＰＶＣ 地胶板及安装配套保温门ꎬ
铺设通风管道ꎮ 集装箱内部共设 ６ 个培养架ꎬ每个

３ 层ꎬ每层长 １４０ ｃｍ、宽 ６０ ｃｍ、高 ４５ ｃｍꎮ 培养架上

布置的 ＬＥＤ 灯泡由广州市力侬照明技术有限公司

生产ꎬ白光 ＬＥＤ 灯泡功率 １８ Ｗꎬ远红光 ＬＥＤ 灯泡功

率是 ３０ Ｗꎮ
１.２　 试验材料

试验品种为意大利生菜ꎬ生菜种子经浸种、催
芽后ꎬ在人工气候箱中播种于育苗海绵内ꎮ 气候

箱明暗周期分别为 １２ ｈ / １２ ｈꎬ明暗期温度分别为

２５ ℃ / １８ ℃ꎬ湿度均为 ６０％ꎬ内部荧光灯光照度为

１００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ 生菜生根后添加育苗营养

液ꎬ采用 Ｈｏｇｌａｎｄ 配方ꎬｐＨ≈６􀆰 ０ꎬ电导率 (ＥＣ)≈
０􀆰 ６ ｍＳ / ｃｍꎮ 当生菜幼苗生长至四叶一心时ꎬ选取

生长健壮、无病虫害的生菜植株ꎬ采用流动纯水清

洗其根部分泌物ꎬ后定植于集装箱植物工厂多层

栽培架上的深液流动水培 ( Ｄｅｅｐ ｆｌｏｗ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅꎬ
ＤＦＴ)装置中ꎬ定植密度为 １ ｍ２ ４５ 株ꎮ 白天温度为

２５ ℃ꎬ夜间温度为 １８ ℃ꎬ光照时间为 １２ ｈ / ｄꎬ光照

度为 ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ
１.３　 试验设计

试验设 ３ 个处理ꎬ以白光 ＬＥＤ 作为对照ꎬ在白

光 ＬＥＤ 中 添 加 １０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) 和 ２０
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)的远红光设置远红处理 １(ＦＲ１)和远

红处理 ２(ＦＲ２)ꎮ 采用光谱仪 ＰＳ￣１００(美国 Ａｐｏｇｅｅ
公司产品)测定不同光处理下的光谱分布及光照
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度ꎮ 由 图 １ 可 知ꎬ 白 光 ＬＥＤ 的 光 照 度 为 ２００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎬ有 ２ 个波峰ꎬ分别在 ４５５ 和 ６０５ ｎｍ
处ꎬ不同强度的远红光波峰均在 ７３０ ｎｍ 处ꎮ 每个处

理种植 １５ 株生菜ꎬ重复 ３ 次ꎮ
１.４　 测定指标与方法

１.４.１　 光响应曲线　 采用便携式光合仪 ＬＩ￣６８００(美国

ＬＩ￣ＣＯＲ 公司产品)测量生菜叶片的光合光响应曲线ꎮ
每个处理随机选择 ３ 株长势良好的植株ꎬ选取自上而

下第 ２ 片完全展开的生菜叶片进行光合测定ꎬ每个叶

片重复 ３ 次ꎬ取平均值ꎮ 经充分光诱导后ꎬ将光合仪自

带的红蓝光源设置为不同光照度的光合有效辐射强度

(ＰＡＲ ) 梯 度ꎬ 分 别 为 １ ８００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 １ ５００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、１ ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、９００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、
６００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 ３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 ２００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、１５０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、１００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、７０
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 ５０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 ３０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、 ０
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎬ测定时 ＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌꎬ叶室

环境温度为 ２５ ℃ꎬ相对湿度为 ６５％ꎮ
１.４.２　 光响应曲线的拟合模型 　 光响应曲线的拟

合模型采用直角双曲线修正模型[１６]ꎬ可求解出生菜

的光响应特征系列参数ꎬ模型表达式如下:Ｐｎ ＝
α(１￣βＰＡＲ)
１＋γＰＡＲ

ＰＡＲ￣Ｒｄꎬ式中ꎬＰｎ为净光合速率ꎬＰＡＲ 为

光合有效辐射强度ꎬＲｄ为暗呼吸速率ꎬα 为初始量子

效率ꎬβ 为修正系数ꎬγ ＝ α / Ｐｎｍａｘ
ꎬＰｎｍａｘ

为最大净光合

速率ꎮ

图 １　 白光 ＬＥＤ 和远红光 ＬＥＤ 的光照度和光谱分布

Ｆｉｇ.１　 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ＬＥＤ
ａｎｄ ｆａｒ ｒｅｄ ＬＥＤ

１.４.３　 叶绿素荧光动力学曲线与荧光参数计算 　
采用便携式植物效率分析仪 Ｈａｎｄｙ￣ＰＥＡ(英国 Ｈａｎ￣
ｓａｔｅｃｈ 公司产品)进行生菜叶片快速叶绿素荧光诱

导动力学曲线(ＯＪＩＰ 曲线)测定ꎮ 每个处理随机选

取 ３ 株长势良好的植株ꎬ并对其自上而下第 ２ 片完

全展开的叶片进行测定ꎬ每个叶片重复 ３ 次ꎬ取平均

值ꎮ 测定前将叶片置于叶夹中ꎬ避开叶脉位置ꎬ暗适

应 ０􀆰 ５ ｈꎬ动力学曲线由１ ５００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)红光诱

导ꎮ 为降低外界因素对曲线的影响ꎬ按照 Ｚｈａｎｇ
等[１７]的方法绘制标准化曲线ꎬ标准化计算公式如

下:Ｖｏ－Ｐ ＝ (Ｆ ｔ －Ｆｏ) / (Ｆｍ －Ｆｏ)ꎬＶｏ－Ｊ ＝ (Ｆ ｔ －Ｆｏ) / (Ｆ ｔ －
Ｆｏ)ꎮ 曲线差值计算公式如下:△Ｖｏ－Ｐ ＝ Ｖｏ－Ｐ(ＦＲ) －
Ｖｏ－Ｐ(ＣＫ)ꎬ△Ｖｏ－Ｊ ＝ Ｖｏ－Ｊ(ＦＲ) － Ｖｏ－Ｊ(ＣＫ)ꎮ 并参照李鹏民

等[１８]和 Ｓｔｒａｓｓｅｒｆ 等[１９]的 ＪＩＰ￣ｔｅｓｔ 分析方法计算出诸

多叶绿素荧光参数ꎬ相关参数及注释见表 １ꎮ

表 １　 快速叶绿素荧光诱导动力学曲线 ＪＩＰ￣ｔｅｓｔ 分析中的常见参数及释义

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｏｒｍｕｌａｅ ａｎｄ ｔｅｒｍｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｏ￣Ｊ￣Ｉ￣Ｐ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｃｕｒｖｅ

参数　 表达的含义　 　 　 　 参数　 表达的含义　 　 　 　 　 　 　 　

Ｆｏ 初始荧光 Ａｒｅａ 荧光曲线与Ｆｍ所围面积

Ｆｍ 最大荧光 Ｓｍ 标准化后的 ＯＪＩＰ 荧光诱导曲线及与 ｙ 轴围成的面积

Ｆｖ / Ｆｍ ＰＳⅡ最大光化学效率 ψＯ 捕获的激子将电子传递到电子传递链中超过ＱＡ的其他电子受体的概率

Ｆｖ / Ｆｏ ＰＳⅡ潜在光化学效率 φＥｏ 反应中心吸收的光能用于电子传递的量子产额

ＰＩＡＢＳ 以吸收光能为基础的光合性能指数 φＤｏ 用于热耗散的量子比率

ＰＩｃｓ 以单位面积为基础的性能指数 ＡＢＳ / ＲＣ 单位反应中心吸收的光能

ＶＪ ＯＪＩＰ 曲线上 ２ ｍｓ 时的相对可变荧光强度 ＴＲｏ / ＲＣ 单位反应中心捕获的用于还原ＱＡ的能量

Ｖｋ ＯＪＩＰ 曲线上 ０.３ ｍｓ 时的相对可变荧光强度 ＥＴｏ / ＲＣ 单位反应中心捕获的用于电子传递的能量

ＶＩ ＯＪＩＰ 曲线上 ３０ ｍｓ 时的相对可变荧光强度 ＤＩｏ / ＲＣ 单位反应中心耗散掉的能量

Ｍｏ ＯＪＩＰ 荧光诱导曲线的初始斜率 ＲＥｏ / ＲＣ 单位反应中心电子传递到 ＰＳ Ｉ 最终电子受体的能量

Ｎ ＱＡ被氧化还原次数 ＲＣ / ＣＳｏ 单位面积有活性反应中心的数量
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１.５　 数据处理与分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行数据统计ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２５.０
进行数据处理ꎬ依据 ＬＳＤ 方法进行显著性分析(Ｐ<
０􀆰 ０５)ꎬ采用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０１６ 绘制图形ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 远红光处理对生菜叶片生长指标的影响

幼苗的株高和叶面积可反映植株的形态ꎬ干鲜

质量则表示植物的最终产量ꎮ 不同远红光处理对生

菜植株生长的影响如表 ２ 所示ꎮ 随着远红光光照度

的增加ꎬ整体上生菜植株高度、叶面积、叶鲜质量及

干质量均有所增加ꎮ ＦＲ１ 处理的株高比 ＣＫ 显著增

加 １０􀆰 ８３％ꎬＦＲ２ 处理与 ＦＲ１ 处理间差异不显著ꎮ
ＦＲ２ 及 ＦＲ１ 处理的最大叶面积分别比 ＣＫ 显著增加

３９􀆰 ３４％及 ３３􀆰 １７％ꎬＦＲ２ 处理与 ＦＲ１ 处理间差异不

显著ꎮ 各处理的叶片数差异不显著ꎮ ＦＲ１ 处理的根

系长度比 ＣＫ 显著增加 ２８􀆰 ８４％ꎬＦＲ２ 处理与 ＣＫ 间

差异不显著ꎮ ＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的叶片鲜质量

分别比 ＣＫ 显著增加 １８􀆰 ５６％及 ２９􀆰 ９１％ꎬ且远红光

处理间差异显著ꎮ ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的叶片干质量分

别比 ＣＫ 显著增加 ３６􀆰 ４２％及 ３４􀆰 ２８％ꎬ且远红光处

理间差异不显著ꎮ 由此可知ꎬ适当增加光源中远红

光光照度有利于生菜生长及产量增加ꎮ

表 ２　 不同远红光处理对生菜生长指标的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｌｅｔｔｕｃｅ

处理
株高
(ｃｍ)

最大叶面积
(ｃｍ２) 叶片数

根系长度
(ｃｍ)

叶片鲜质量
(ｇ)

叶片干质量
(ｇ)

ＣＫ ２５.２３±０.７８ｂ １９９.２３±８.９０ｂ ２６.００±１.７３ａ ４４.２７±１.２９ｂ １１８.２３±２.４０ｃ ３.９９±０.０８ｂ

ＦＲ１ ２７.９７±１.０１ａ ２７５.６２±６.６１ａ ２６.３３±０.５８ａ ５７.０３±３.１５ａ １５３.６０±１.２９ａ ５.３７±０.３１ａ

ＦＲ２ ２７.３０±１.２２ａｂ ２６５.３２±４.６０ａ ２６.００±１.００ａ ４７.５３±２.２７ｂ １４０.１８±４.６８ｂ ５.４５±０.３３ａ

ＣＫ:白光对照ꎻＦＲ１:白光＋１０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光ꎻＦＲ２:白光＋２０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光ꎮ 各处理见图 １ 注ꎮ 同一列数据后不同小写字母表示
处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

２.２　 远红光处理对生菜叶片光合￣光响应特征的

影响

　 　 从图 ２ａ 可知ꎬ０<ＰＡＲ≤３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬ
各处理的净光合速率(Ｐｎ)均呈快速上升趋势ꎬ处理

间差异较小ꎮ 当ＰＡＲ>３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬＣＫ 的

Ｐｎ继续上升至最高点后有小幅下降现象ꎬＦＲ２ 和

ＦＲ１ 处理的Ｐｎ逐渐趋于平稳且显著低于 ＣＫꎮ
从图 ２ｂ 可知ꎬ当０<ＰＡＲ≤１００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬ

ＣＫ 和 ＦＲ１ 处理的的气孔导度(Ｇｓ)急速上升ꎮ 当

ＰＡＲ>１００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬＣＫ 和 ＦＲ１ 处理的Ｇｓ开始

下降ꎬ且 ２ 个处理的Ｇｓ曲线基本呈平行状态ꎮ ＦＲ２ 处

理的Ｇｓ随 ＰＡＲ 的升高总体呈先快速后变缓的上升趋

势ꎮ 当 ０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)< ＰＡＲ≤ ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)
时ꎬ Ｇｓ 的 大 小 顺 序 为 ＣＫ> ＦＲ２> ＦＲ１ꎻ 当 ２００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)<ＰＡＲ≤１ ８００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬＧｓ 的

大小顺序为ＦＲ２>ＣＫ>ＦＲ１ꎮ 各处理的蒸腾速率(Ｔｒ)
与Ｇｓ的光响应特征类似(图 ２ｃ)ꎬ说明二者具有很高

的相关性ꎬ气孔导度是植物蒸腾的关键因素[２０]ꎮ
Ｃｉ是细胞间的 ＣＯ２浓度ꎬ是外界 ＣＯ２气体进入叶

肉细胞过程中所受各种驱动力和阻力以及叶片内部

光合作用和呼吸作用的最终平衡结果[２１￣２２]ꎮ 由图 ２ｄ

可知ꎬ当０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)<ＰＡＲ≤６００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)
时ꎬ各处理的Ｃｉ 快速下降ꎻ当 ６００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) <
ＰＡＲ≤１ ８００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬＣｉ开始缓慢下降并达

到平稳状态ꎮ 整体上 ＦＲ２ 处理的Ｃｉ显著高于 ＣＫ 和

ＦＲ１ 处理ꎬ因为该阶段 ＦＲ２ 处理的Ｇｓ显著高于 ＣＫ 和

ＦＲ１ 处理的Ｇｓꎮ
水分利用效率(ＷＵＥ)可代表植物的适应能力ꎮ

各 处 理 的 ＷＵＥ 整 体 呈 上 升 趋 势ꎬ 当 ０
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)<ＰＡＲ≤３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬ ＷＵＥ
增加速度较快ꎬ大小依次为ＣＫ>ＦＲ１>ＦＲ２(图 ３)ꎮ
当 ３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) <ＰＡＲ≤１ ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)
时ꎬＷＵＥ 呈缓慢增加趋势ꎬ大小依次为ＣＫ>ＦＲ１>
ＦＲ２ꎮ 当 １ ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) < ＰＡＲ≤ １ ８００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)时ꎬＣＫ 和 ＦＲ２ 处理的 ＷＵＥ 基本呈平

缓趋势ꎬＦＲ１ 呈增加趋势ꎬ并最终与 ＣＫ 不相上下ꎮ
２.３　 远红光处理对生菜叶片光响应曲线特征参数

的影响

　 　 叶片的最大光合速率Ｐｎｍａｘ
代表植物的光合潜

能ꎬ值越大ꎬ表示植株在同等光照条件下合成的光合

产物越多ꎮ 从表 ３ 可知ꎬＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的

Ｐｎｍａｘ
分别比 ＣＫ 显著降低 ３０􀆰 ２２％及 ３５􀆰 ７７％ꎬ且处
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理间差异显著ꎮ ＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的光补偿点

(ＬＣＰ)分别比 ＣＫ 显著增加 ４３􀆰 ２８％及 １７􀆰 ８４％ꎬ且
处理间差异显著ꎮ 光饱和点可反映植物对强光的利

用能力ꎬ其值越高ꎬ植物利用强光的能力越强[２３]ꎮ
ＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的光饱和点(ＬＳＰ)分别比 ＣＫ
显著增加 １６􀆰 １０％及 ２３􀆰 ０１％ꎬ且处理间差异显著ꎬ

表明远红光处理下生菜的光饱和点升高ꎬ植株忍受

强光的能力增加ꎮ ＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的暗呼吸

速率(Ｒｄ)分别比 ＣＫ 显著降低 ２５􀆰 ６１％及 １４􀆰 ３０％ꎬ
且处理间差异显著ꎮ ＦＲ２ 处理及 ＦＲ１ 处理的表观

量子效率 ( α) 分别比 ＣＫ 显著降低 ４８􀆰 １５％ 及

２４􀆰 ７９％ꎬ且处理间差异显著ꎮ

ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ
图 ２　 不同远红光处理的净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)和胞间 ＣＯ２浓度(Ｃｉ)的光响应曲线

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎬ

ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃｉ)

ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ
图 ３　 不同远红光处理的水分利用效率(ＷＵＥ)光响应曲线

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ)

２.４　 远红光处理对生菜叶片 ＯＪＩＰ 曲线的影响

由图 ４ 可知ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理的初始荧光强度

(Ｆｏ)分别比 ＣＫ 显著增加 １１９􀆰 ５９％、２９􀆰 ９０％ꎬ表明

反应中心失活或者遭到破坏ꎬ其中 ＦＲ２ 处理的失活

程度显著增高ꎮ ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的最大荧光强度

(Ｆｍ)分别比 ＣＫ 增加 １０􀆰 ８７％及 ４􀆰 １７％ꎬ且随着远

红处理强度的增加ꎬＪ 点荧光强度增加ꎬＩ 点荧光强

度增加ꎬＰ 点荧光强度增加但处理间差异逐渐变小ꎮ
将 ＯＪＩＰ 曲线经 Ｏ￣Ｐ、Ｏ￣Ｊ 标准化后(图 ５ａ、图

５ｂ)可以发现ꎬ随着远红光强度的增加ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处

理的 Ｊ、Ｉ 点荧光强度显著高于 ＣＫꎮ 图 ５ｃ 和图 ５ｄ
显示ꎬ不同远红光处理和 ＣＫ 的标准化荧光强度差

值△ＶＯ－Ｐ和△ＶＯ－Ｊ变化呈现 Ｌ￣ｂａｎｄ 和 Ｋ￣ｂａｎｄ 曲线

形式ꎬ随着远红光强度的增加ꎬ０􀆰 ３ ｍｓ(Ｋ 相)特征位

点 Ｋ 点荧光强度增加值(△ＶＫ)变得更为明显ꎮ 表

明随着远红光强度的增强生菜叶片天线复合体和

ＰＳⅡ反应中心复合体之间的能量传递受到了抑

制[２４]ꎬ这与前人在谷子[２５]、玉米[２６]等作物上的研究

结论一致ꎮ 而且 ＦＲ２ 处理下的△ＶＫ、△ＶＪ、△ＶＩ均高

于 ＦＲ１ 处理ꎬ说明 ＦＲ２ 处理对生菜叶片放氧复合体

(ＯＥＣ)的影响高于 ＦＲ１ 处理ꎬＦＲ１ 处理对生菜叶片

ＰＳⅡ反应中心复合体造成的抑制较轻ꎮ
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表 ３　 不同远红处理对生菜光响应曲线特征参数的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ

处理
最大净光合速率
[μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)]

光饱和点
[μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)]

光补偿点
[μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ) ]

暗呼吸速率
[μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)] 表观量子效率

ＣＫ ８.６６±０.２０ａ １ ０５０.７２±１９.２３ｃ １９.６４±１.００ｃ ０.９８±０.０１ａ ０.０５６ ７±０.００２ ９ａ

ＦＲ１ ５.５４±０.２１ｂ １ ２９４.５８±８.７０ａ ２３.５８±０.３３ｂ ０.８６±０.０１ｂ ０.０４２ ６±０.００１ ６ｂ

ＦＲ２ ６.１５±０.１８ｃ １ ２２５.９５±１２.１４ｂ ２８.０２±０.２４ａ ０.７４±０.０３ｃ ０.０２８ １±０.００２ ６ｃ
ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ 同一列数据后不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ
图 ４　 不同远红光处理对生菜叶片 ＯＪＩＰ 曲线的影响

Ｆｉｇ.４ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ＯＪＩＰ
ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｌｅｔｔｕｃｅ

２.５　 远红光处理对生菜叶片 ＰＳⅡ受体侧电子传递

及反应中心活性的影响

　 　 如图 ６ 所示ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理的Ｖｊ分别比 ＣＫ 增

加 ５２􀆰 ２９％及 ４５􀆰 ７４％ꎬ说明在 Ｊ 相(２ ｍｓ)之前远红

光处理下生菜叶片有活性的反应中心关闭程度高ꎮ
ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的Ｍｏ 分别比 ＣＫ 增加 １０４􀆰 ８８％ 及

５３􀆰 ５１％ꎬ表明受体侧电子传递被抑制的程度增

加[２７]ꎮ ＦＲ２、 ＦＲ１ 处理的 Ｓｍ 分别 比 ＣＫ 降 低 了

４６􀆰 ７３％和 ４􀆰 ０１％ꎬ表明 ＰＳⅡ受体侧电子受体库的

容量减小ꎬ将会影响电子传递的速率ꎮ ＦＲ２、ＦＲ１ 处

理的ψｏ分别比 ＣＫ 降低了 ４５􀆰 ２９％和 ３９􀆰 ６２％ꎬ表示

远红光处理降低了ＱＡ下游电子受体还原的驱动能

力ꎮ ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的φＥｏ分别比 ＣＫ 降低了 ５５􀆰 ４３％
和 ４２􀆰 ４８％ꎬ表明远红处光处理同时降低了用于受

体侧电子传递的概率及能量额ꎮ

ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ
图 ５　 不同远红光处理对生菜叶片标准化 Ｏ￣Ｐ 和 Ｏ￣Ｊ 曲线及曲线差值的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｏ￣Ｐ ａｎｄ Ｏ￣Ｊ ｃｕｒｖｅｓ ａｎｄ ｃｕｒｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｌｅｔｔｕｃｅ

　 　 ＦＲ２、 ＦＲ１ 处 理 的 ＲＣ / ＣＳｏ 分 别 比 ＣＫ 增 加 １６９􀆰 ９４％及 １９２􀆰 ３１％ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理的 ＡＢＳ / ＲＣ 分别
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比 ＣＫ 增加 ６５􀆰 ０１％及 １０􀆰 ４６％ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理的ＴＲｏ /
ＲＣ 分别比 ＣＫ 增加 ３４􀆰 ５３％及 ５􀆰 ３２％ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理

的ＤＩｏ / ＲＣ 分别比 ＣＫ 增加 ２２６􀆰 ７９％及 ３７􀆰 ７４％ꎬＦＲ２、
ＦＲ１ 处理的ＥＴｏ / ＲＣ 分别比 ＣＫ 降低了 ２６􀆰 ４０％和

３６􀆰 ４１％ꎮ 表明远红光处理虽增加了单位面积活性反

应中心的数量以及反应中心吸收和捕获的光能ꎬ但用

于热耗散的能量增加更多ꎬ整体来讲单位反应中心用

于电子传递的能量降低ꎮ
性能指数(ＰＩ)是 ＪＩＰ￣ｔｅａｔ 各项荧光参数中最敏

感的参数ꎬ在 Ｆｖ / Ｆｍ 及其他许多参数尚未发生变化

时ꎬＰＩ 参数就会发生明显的波动ꎮ 本试验中 ＦＲ２、
ＦＲ１ 处理的 ＰＩＡＢＳ 分别比 ＣＫ 降低了 ９１􀆰 ０４％ 及

７１􀆰 ３４％ꎬＦＲ２、ＦＲ１ 处理的ＰＩＣＳ 分别比 ＣＫ 降低了

８０􀆰 ３３％及 ６２􀆰 ７７％ꎬ同时 ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的最大光化

学效率 ( Ｆｖ / Ｆｍ ) 分 别 比 ＣＫ 降 低 了 １８􀆰 ５３％ 及

４􀆰 ７５％ꎮ 可见添加较强的远红光强度快速降低了生

菜叶片的性能指数及光化学效率ꎮ

ＣＫ、ＦＲ１、ＦＲ２ 见表 ２ 注ꎮ 各参数释义见表 １ꎮ
图 ６　 不同远红光处理对生菜叶片叶绿素荧光参数的影响

Ｆｉｇ.６ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ￣ｒｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏ￣
ｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｅｔｔｕｃｅ

３　 讨 论

在不同的光环境中ꎬ植物会通过形态和生理上

的变化来适应所处的环境[２８]ꎮ 本试验结果表明ꎬ远
红光处理下生菜株高和叶面积都呈增加趋势ꎬ这是

远红光给植物带来的荫蔽效果ꎬ给植物造成光照减

弱的假象[１０]ꎬ植株通过增加株高和叶面积来争取更

多的光照从而来保证其正常生长ꎬ增大光合作用的

叶面积从而获得更多的光照ꎬ这与前人在切花

菊[１１]、天竺葵和金鱼草[１２] 上的研究结果一致ꎮ 增

加远红光强度来降低 Ｒ / ＦＲ 值有利于生菜的产量增

加ꎬ但添加 １０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光效果好于添加

２０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光ꎬ表明添加远红光的光照

度与产量增加并不是始终呈正比关系ꎬ这与前人在

温室切花菊[２９]、黄瓜[２４]、番茄[３０] 上的研究结论一

致ꎮ
植物生长对远红光处理带来的遮荫效果反应较

为敏感ꎬ有研究结果表明红蓝光上添加远红光可降

低单叶的净光合速率ꎬ并造成叶尖灼烧现象[３１]ꎮ 本

试验中远红光处理降低了生菜的净光合速率和潜在

光合能力ꎬ但生菜产量却得到提升ꎮ 一方面是因为

远红处理导致生菜 ＬＳＰ 升高ꎬ表明生菜对强光的利

用能力加大[２５]ꎬ远红光处理可通过提高植株的光饱

和点来积累有机物质以达到生长的需要ꎻ另一方面

是由于 ＦＲ２、ＦＲ１ 处理的Ｒｄ显著低于 ＣＫꎬ说明远红

光处理减少了植株在黑暗下暗呼吸速率ꎬ间接减少

了植株在黑暗环境下对光合产物的消耗[３２￣３３]ꎬ从而

提高了生菜的产量ꎮ
ＯＪＩＰ 曲线包含大量信息ꎬ通过荧光参数分析可

了解光合机构内部一系列重要的调节过程[３４]ꎬ了解

外部环境对植物光合机构 ＰＳⅡ的影响以及 ＰＳⅡ对

环境的适应机制[１８￣１９]ꎮ 典型的 ＯＪＩＰ 曲线在荧光上

升阶段有 Ｏ、Ｊ、Ｉ、Ｐ 相ꎬ若 ０.３ ｍｓ 附近出现 Ｋ 点表明

放氧复合体(ＯＥＣ)活性受到抑制ꎬ且ＶＫ的大小可以

衡量 ＰＳⅡ供体侧电子传递受损的程度[３５]ꎮ 本试验

中ꎬ随着远红光处理强度的增加ꎬ生菜叶片电子供体

与 ＱＡ－电子接收之间的平衡(Ｋ￣ｂａｎｄ)和 ＰＳⅡ各组

分间的聚集性(Ｌ￣ｂａｎｄ)均呈上升趋势ꎬ表示较强的

远红光强度伤害了生菜叶片放氧复合体 ＯＥＣꎬ且伤

害程度与远红光强度呈线性增长关系ꎮ
依照能量流动模型ꎬ天线色素吸收的能量大部

分被反应中心捕获并转化为还原能[３６]ꎬ通过 ＰＳⅡ
反应中心受体侧的电子传递体氧化还原进行能量和

电子传递[１８]ꎮ 本试验中ꎬＳｍ减小、ψＯ降低ꎬ这说明远

红光处理导致 ＰＳⅡ受体侧 ＰＱ 库容量下降ꎬ因此 ＰＱ
库接受电子的能力下降ꎬ从而 ＰＳⅡ所捕获的光能转

化为还原能并驱动 ＰＳⅡ受体侧电子传递能力下降ꎮ
ＶＪ升高ꎬ表明反应中心关闭程度增高ꎬＱＡ向ＱＢ电子

传递受阻ꎮ 单位反应中心吸收的光能为捕获光能及
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热耗散光能之和[１８￣１９]ꎮ 本试验中ꎬ远红光处理导致

ＡＢＳ / ＲＣ、ＴＲｏ / ＲＣ 和ＤＩｏ / ＲＣ 上升ꎬ但不同的远红光

强度导致的各指标上升程度并不一致ꎬ其中 ＦＲ２ 处

理下 ＡＢＳ / ＲＣ 比对照上升 ６５􀆰 ０１％ꎬ但ＴＲｏ / ＲＣ 比对

照只上升 ３４􀆰 ５３％且ＤＩｏ / ＲＣ 比对照上升 ２２６􀆰 ７９％ꎬ
这意味着 ＦＲ２ 处理增加了单位反应中心吸收、捕获

的光能ꎬ但因电子传递ＥＴｏ / ＲＣ 下降 ３６􀆰 ４１％ꎬ因此

通过热耗散途径的能量增多ꎮ 通过耗散进一步减少

过剩激发能的累积ꎬ也是植物光合机构的自我保护

机制的体现[１８ꎬ３７]ꎮ

４　 结 论

在白光 ＬＥＤ 光源上添加远红光可显著影响水

培生菜的生长ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＦＲ１ 处理显著提高了生

菜株高、最大叶面积、根系长度及干鲜质量ꎮ ＦＲ２ 处

理的株高、根系长度与 ＣＫ 间差异不显著ꎬ且生菜干

鲜质量随着远红光强度的增加呈增长变缓趋势ꎮ
ＦＲ２、ＦＲ１ 处理均显著降低了生菜光合速率ꎬ但提高

了光饱和点ꎬ降低了暗呼吸速率ꎬ均有利于生菜干物

质的积累ꎮ 随着远红光强度的增加ꎬＦＲ２ 处理的 ＰＳ
Ⅱ供体侧放氧复合体 ＯＥＣ 的活性显著降低ꎬ受体侧

电子传递能力降低ꎬ显著降低了生菜叶片的光合性

能指数ꎮ 综上所述ꎬ选取 ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)白光＋
１０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)远红光的 ＬＥＤ 光源组合可有效提

高植物工厂中生菜产量ꎮ
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