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增强UV-B辐射对杧果叶片光合

生理和超显微结构的影响
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摘 要：【目的】探讨紫外（UV-B）辐射胁迫对杧果生物量、叶片光合生理和细胞超微结构的影响。【方法】采用2年生三

年芒和马切苏杧果树为材料，以自然光照为对照（CK），设置 2种不同强度的UV-B辐射（T1：2.5 kJ ·m-2 ·d-1和T2：5.0

kJ·m-2 ·d-1），测定植株生长、叶片光合参数和细胞超微结构。【结果】2个品种的杧果树对不同UV-B辐射强度的响应存

在显著差异。与CK相比，T1、T2处理下三年芒的生长发育、叶片光合色素含量和光合特性指标呈增加趋势，而马切苏

下降。随着UV-B辐射的增强，叶片细胞超微结构遭到不同程度的破坏，T1处理下 2个品种的杧果叶片表皮蜡质增

多，气孔萎缩，叶绿体趋向于椭圆形，积累较多嗜锇颗粒，其中马切苏局部出现断裂，细胞内有大量黑色脂滴形成；T2

处理下马切苏细胞结构层次排列不清，黑色脂滴数量显著增加，叶片光合能力降低。【结论】叶片质地较厚的三年芒对

UV-B辐射具有较高的耐受性，而叶片质地较薄的马切苏对UV-B辐射具有较强的敏感性，因此三年芒较马切苏更适

合于在UV-B辐射较强环境下栽培。
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Abstract:【Objective】With the deterioration of global climate, the attenuation of stratospheric ozone re-

sults in the enhancement of ultraviolet (UV-B) radiation on the surface of the earth, which has a wide

impact on the physiology and growth of surface plants. In recent years, there were extensive studies

about the adverse effects of enhanced UV-B radiation on the leaf structure and photosynthesis in man-

go, but few research have been carried out to compare the impacts of UV-B on mango varieties with

different leaf texture. Thus, the objective of this study was to explore the effects of enhanced UV-B ra-

diation on the growth and development, photosynthetic physiology, and leaf ultrastructure of two man-

go varieties with different leaf texture, so as to provide reference for the selection of mango varieties

with UV-B radiation tolerance under dry and hot valley climate.【Methods】The field experiments were

conducted in an experimental orchard of Institute of Tropical Eco-agriculture, Yunnan Academy of Ag-
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ricultural Sciences from November 2018 to March 2020. Two-years-old mango seedlings cultivar San-

nianmang and Maqiesu were used as experimental materials to investigate their leaf texture and re-

sponse to UV- B treatments. Three UV- B radiation intensities were sett, including natural radiation

(CK), and two enhanced UV-B radiation on the basis of natural light, which were 2.5 kJ · m-2 · d-1 (T1)

and 5.0 kJ · m- 2 · d- 1 (T2), respectively. The outdoor rainproof lamp holder and 40 W ultraviolet lamp

were used to simulate and supplement the UV-B radiation. The distance between the lamp and mango

canopy was kept at 0.6 m. The mango canopy was irradiated for 6 h every day from 9:00 to 12:00 and

14:00 to 17:00 (irradiation was suspended in rainy days), and the irradiation lasted for 16 months. The

measurement indices included the growth and development, photosynthetic pigment content, photosyn-

thetic characteristics, light response curve, fluorescence induction kinetic parameters, and leaf ultra-

structure.【Results】There were significant differences in growth and development, photosynthetic pig-

ment content, photosynthetic characteristics and leaf ultrastructure between the two mango varieties un-

der different UV-B radiation intensity. Compared with CK, the increment of the plant height, stem di-

ameter and leaf number of Sannianmang significantly increased under T1 and T2 treatments, while the

growth of Maqiesu significantly decreased with the enhancement of UV-B radiation intensity. This re-

sult indicated that enhanced UV-B radiation could promote the growth of Sannianmang, but could in-

hibit the growth of Maqiesu. The contents of chlorophyll a, chlorophyll b, carotenoid and chlorophyll

a+b in Sannianmang were not significantly different under T1 treatment from those under the CK treat-

ment, but significantly increased under T2 treatment. When the UV-B radiation intensity was enhanced,

leaf photosynthetic pigment content of Maqiesu decreased significantly. There was no significant differ-

ence in the chlorophyll a/b of Sannianmang and Maqiesu under different UV-B radiation intensities.

Compared with CK, T1 treatment increased the net photosynthetic rate (Pn), stomatal conductance (Gs)

and water use efficiency (WUE) of Sannianmang by 16.1%, 25.0% and 7.9%, respectively, but there

was no significant difference in photosynthetic characteristics between T2 treatment and CK. The Pn,

Gs, Ci and Tr of Maqiesu decreased with the enhancement of UV-B radiation intensity, but WUE firstly

decreased and then increased with the enhancement of UV-B radiation intensity. There was no signifi-

cant difference in the light response curve of Sannianmang under different UV-B radiation intensities,

but the difference was significant in that of Maqiesu when photosynthetically active radiation (PAR)

was higher than 200 μmol · m- 2 · s- 1. The enhancement of UV-B radiation intensity decreased the Pn of

Maqiesu under higher PAR. The initial fluorescence value (F0), maximal fluorescence value (Fm) and

variable fluorescence value (Fv) of Sannianmang and Maqiesu significantly decreased with the enhance-

ment of UV-B radiation intensity, and T2 treatment had the highest decline range. Under different UV-

B radiation intensities, there were no significant differences in the PSII maximum photochemical quan-

tum yield (Fv/Fm) and PSII potential photochemical activity (Fv/F0) of Sannianmang, but the Fv/Fm and

Fv/F0 of Maqiesu significantly decreased with the enhancement of UV-B radiation intensity. The ultra-

structure of leaf cells was damaged in varying degrees under the enhanced UV-B radiation. Under T1

treatment, the epicuticular wax increased, stomata atrophied, chloroplasts tended to be oval, and more

osmiophilic particles were accumulated in the leaves of two mango varieties, among them, the leaves

of Maqiesu were partly broken, and a large number of black lipid droplets were formed in the cells.

The arrangement of cell structure was disordered, the number of black lipid droplets significantly in-

creased and the photosynthetic capacity decreased in the leaves of Maqiesu under T2 treatment.【Con-

clusion】Sannianmang with thicker leaf texture had higher tolerance to the enhanced UV-B radiation,
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全球气候恶化，臭氧层不断衰减导致到达地表

的紫外线辐射（UV-B，波长 208~320 nm）增强，对生

态系统产生了广泛的影响[1]。近年来许多研究表明

增强的UV-B辐射会导致植物发生植株矮化、茎粗

增加、叶面积减小、叶片卷曲等形态方面的变化[2-3]。

增强UV-B辐射也会改变植物生理代谢，其中叶片

相对电导率、丙二醛（MDA）含量、超氧化歧化酶

（SOD）和过氧化物酶（POD）活性和类黄酮含量等指

标增加，而可溶性蛋白含量减少[4]。此外UV-B辐射

增强还降低叶片光合色素和气孔导度，抑制光合作

用[5]。其他相关研究表明，不同植物的生长发育、光

合生理、物质代谢、分子机制也会随着UV-B辐射的

增强而受到不同程度的影响[6]。

叶片作为植物光合作用的营养器官，对环境变

化较为敏感，可塑性较强。在弱光中生长的植物叶

片一般较薄，在强光下生长的则较厚[7]。增强UV-B

辐射会使植株叶面积减小、叶片退绿变黄、表皮蜡质

增厚，叶片气孔发生改变以控制气体与水分的交换

量，叶片抗氧化能力增强[8]。高强度UV-B辐射会抑

制植物光合作用，破坏叶片的组织、细胞、叶绿体、线

粒体等器官的形态与结构，叶片自身会发生一系列

生理代谢变化以适应高强度 UV-B 辐射造成的损

伤，并在长期的进化过程中形成对不同环境条件的

形态生理适应机制[9]。叶片结构特征最能体现环境

因子对植物的影响，也是表征植物是否对环境适应

的重要器官[10]。

杧果（Mangifera indica L.）为漆树科杧果属植

物，是重要的热带亚热带水果。云南杧果种植区域

主要集中在金沙江、澜沧江、红河及怒江等沿线的低

纬度干热河谷区[11]。近年来，前人[12]已对逆境胁迫

（如增强UV-B辐射）下杧果的生理生化变化进行了

较多报道，但主要涉及植株生长、叶片光合生理和抗

氧化酶活性[11]以及果实产量和营养品质等方面。然

而，针对不同叶片质地的杧果品种，探索增强UV-B

辐射对干热河谷区杧果叶片光合参数和超显微结构

影响的研究还比较少。

笔者在本研究中以叶片质地不同的乡土栽培品

种三年芒和马切苏杧果幼树为试验材料，在大田试

验的基础上，研究不同UV-B辐射强度对杧果植株

生长发育、叶片光合色素、光合参数、荧光参数以及

叶片超显微结构的影响，以期阐明叶片质地不同的

杧果光合生理对UV-B辐射胁迫的响应，为干热河

谷低纬度区杧果的UV-B辐射耐受性品种筛选提供

参考依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料及试验设计

试验在云南省农业科学院热区生态研究所苴林

试验基地（101°35′E，25°23′N，海拔1050 m）内进行，

该地处于楚雄彝族自治州元谋县，属于典型的干热

河谷气候[13]。于 2018年 4月种植 2 a生三年芒和马

切苏 2个杧果品种，其中三年芒叶片质地较厚为革

质，马切苏叶片质地较薄为纸质。缓苗5个月，待苗

高度约0.5 m时，选取长势相近的幼苗开始进行试验

处理。试验以自然光照射为对照（CK），在自然光照

射的基础上增补设置 2个UV-B辐射强度，分别为

2.5（T1）和5.0 kJ·m-2 ·d-1（T2）。每个处理3次重复，

每个重复小区有10株杧果树。2018年11月采用户

外防雨灯架和 40 W 紫外灯管（UV-B，波长为 280~

320 nm，南京华强电子仪器厂）模拟增补 UV-B 辐

射，辐射强度通过灯管与杧果冠层高度和灯管数量

进行控制，并采用UV-B型紫外辐照计（北京师范大

学光电仪器厂）测定辐射强度。紫外灯管的高度可

以随着杧果的生长情况进行调节，始终保持灯管与

杧果冠层的距离为 0.6 m，并用辐照计测定 300 nm

波长处的辐射强度，以保证试验期间冠层叶片接受

的辐射不会发生改变。每天9:00—12:00和14:00—

17:00进行 6 h的辐照处理（阴雨天不进行处理），连

续照射16个月。

1.2 指标测定与方法

1.2.1 植株生长指标测定 在试验开始前（2018年

10月）测定杧果幼树的初始株高度、茎粗度和叶片

while Maqiesu with thinner leaf texture was sensitive to the enhanced UV-B radiation. Therefore San-

nianmang was more suitable for cultivation in the environment with stronger UV-B radiation than Maq-

iesu.

Key words: Mango; UV-B radiation; Photosynthetic physiology; Chlorophyll fluorescence; Mesophyll

ultrastructure
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数，并进行标记，在试验结束时（2020年3月）再次测

定生长指标，茎粗在标记位置测定。生长增长量按

下列公式计算：

株高增长量/cm=结束株高－初始株高；

株高增长率/%=（结束株高－初始株高）/初始株

高×100；

茎粗增长量/mm=结束茎粗－初始茎粗；

茎粗增长率/%=（结束茎粗－初始茎粗）/初始茎

粗×100；

叶片增长数=结束叶片数－初始叶片数；

叶片增长率/%=（结束叶片数－初始叶片数）/初

始叶片数×100。

1.2.2 叶片光合色素测定 光合色素含量采用95%

（φ）无水乙醇浸提，以浸提试剂为空白测定吸光度，

波长分别选择 665 nm（叶绿素 a）、649 nm（叶绿素

b）、470 nm（类胡萝卜素），并按公式计算叶绿素 a、

叶绿素b和类胡萝卜素含量（w，后同）[14]。

叶绿素 a色素含量Ca（mg· g-1）=（13.95 × OD665-

6.88 × OD649）× 0.025×10

叶绿素b色素含量Cb（mg· g-1）=（24.96 × OD649-

7.32 × OD665）× 0.025×10

类胡萝卜素含量（mg · g- 1）=（1000 × OD470-

2.05Ca-114.8Cb）/ 245 × 0.025×10

1.2.3 叶片光合参数测定 利用LI-6400便携式光

合仪测定叶片光合参数和光响应曲线，时间为

9:00—11:00，每个小区随机选择5株，选取植株的中

上部向阳的新生成熟的叶片进行测定。在光合有效

辐射（PAR）为 800 µmol ·m-2 · s-2的条件下，测定净光

合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、胞间CO2浓度（Ci）和蒸

腾速率（Tr）
[6]，水分利用效率（WUE）=Pn/Tr。光响应

曲线共测定3个叶片，测定时使用开放气路，仪器自

带红蓝光源，设置光强梯度：1800、1500、1200、1000、

600、400、200、100、50、20、0 μmol·m-2 ·s-1。依据试验

数据绘制光合作用的光响应曲线（Pn-PAR），采用非

直角双曲线模型进行拟合[15]，表达式为：

Pn=
α ×PAR +Pnmax - (α ×PAR +Pnmax)2 -4 × θ ×α ×PAR ×Pnmax

2 × θ -Rd

式中：Pn为净光合速率；α为初始量子效率；PAR

为光合有效辐射；Pnmax为最大净光合速率；θ为光合

曲线弯曲程度曲度；Rd为暗呼吸速率。

1.2.4 叶绿素荧光参数测定 利用植物效率分析

仪[16]（Handy-PEA，英国）测定叶片快速叶绿素荧光，

诱发光由650 nm的LED提供集中到测定的区域（直

径4 mm），光强为3000 µmol·m-2·s-1。经过20 min暗

适应过程后，测定初始荧光（F0）、最大荧光（Fm）、可

变荧光（Fv）、PSⅡ最大光能转换效率（Fv/Fm）以及PSⅡ

潜在活性（Fv/F0），绿色植物叶绿素 a荧光显示明显

的O-J-I-P期，通过以下公式计算叶绿素 a荧光诱导

动力学曲线的 JIP-test参数，按公式Vt=（Ft-F0）/（Fm-

F0）求得各时间点的相对可变荧光，ΔVt=Vt（处理）-Vt

（对照），Ft为各时间点相对应的荧光强度。

1.2.5 叶片超显微结构 每个处理采集相同部位的

成熟叶片，用剪刀将冲洗干净的杧果叶片切成4 mm ×

4 mm和 8 mm × 8 mm的条状（去主脉），即刻放入

pH为 6.8的 3.5%（φ）戊二醛溶液中进行前固定，低

温保存（4 ℃）。固定后的叶片样品送至昆明医科大

学科研实验中心电镜室用Hitanchi S-3000N（Japan）

扫描电镜检测分析叶片的近轴面，并用 JEM-

1011EX透射电镜观察、拍照[6]。

1.3 统计与分析

试验数据采用Microsoft Office Excel 2007进行

分析和处理，采用 Origin 2018 进行作图。采用

SPSS 22.0进行单因素方差（ANOVA）分析，并采用

Duncan法比较处理间的差异显著性（α = 0.05）。文

中数据为平均值±标准差。

2 结果与分析

2.1 增强UV-B辐射对杧果植株生长发育的影响

从表1可以看出，在增强UV-B辐射下，与CK相

比，2个杧果品种的株高、茎粗、叶片数的变化均存

在种间差异。三年芒在增强UV-B辐射下，株高增

长量、茎粗增长量和叶片增长数均呈现增加趋势，

T1处理下株高增长量、茎粗增长量、叶片增长数分

别比CK增加了22.9%、35.8%、457.1%；T2处理下株

高增长量、茎粗增长量、叶片增长数分别比CK增加

了92.4%、93.4%、428.6%。三年芒在UV-B辐射下表

现出增长趋势，生长活力旺盛，适应性较强，表明低

强度辐射对三年芒的植株生长有促进作用。在增强

UV-B辐射下，马切苏的株高增长量、茎粗增长量均

呈现下降趋势，T1处理下株高增长量、茎粗增长量、

叶片增长数分别比CK减少了11.1%、24.8%、40.9%；

T2处理下株高增长量、茎粗增长量、叶片增长数分

别比 CK 减少了 22.5%、32.3%、52.8%。增强 UV-B

辐射抑制马切苏的株高和茎粗生长，致使植株矮

杨玉皎，等：增强UV-B辐射对杧果叶片光合生理和超显微结构的影响 1527



果 树 学 报 第38卷

化。在不同UV-B辐射强度下三年芒和马切苏的株

高增长率、茎粗增长率和叶片增长率与株高增长量、

茎粗增长量和叶片增长数的变化趋势一致。

2.2 增强UV-B辐射对杧果叶片光合色素的影响

从表2可以看出，UV-B辐射强度对杧果叶片叶

绿素含量的影响存在显著的种间差异。叶绿素含量

可作为衡量UV-B辐射增强对植物造成伤害的一个

重要指标，在一定的UV-B辐射下，植物会通过增加

叶片叶绿素含量来抵御胁迫。与CK相比，T1处理

下三年芒的叶绿素含量没有显著差异，而T2处理下

叶绿素 a、叶绿素b和类胡萝卜素以及叶绿素 a+b含

量显著上升。马切苏随着UV-B辐射的增强，叶绿

表 1 增强 UV-B 辐射对杧果植株生长的影响

Table 1 Effects of enhanced UV-B radiation on growth of mango

品种

Varieties

三年芒

Sannianmang

马切苏

Maqiesu

处理

Treatment

CK

T1

T2

CK

T1

T2

株高增长量

Height increment/
cm

14.40±1.86 b

17.70±2.78 ab

27.70±3.24 a

37.70±2.89 a

33.50±3.44 a

29.20±1.98 a

株高增长率

Height growth
rate/%

39.00±0.05 b

47.00±0.06 ab

64.00±0.14 a

78.00±0.07 a

69.00±0.09 a

66.00±0.05 a

茎粗增长量

Stem diameter
increment/mm

3.16±0.19 b

4.29±0.42 b

6.11±0.49 a

9.41±0.53 a

7.08±0.74 b

6.37±0.44 b

茎粗增长率

Stem diameter
growth rate/%

38.00±0.03 b

52.00±0.04 b

78.00±0.06 a

100.00±0.03 a

88.00±0.04 ab

81.00±0.06 b

叶片增长数

Leaf increment

1.40±0.47 b

7.80±2.10 a

7.40±1.53 a

20.30±3.44 a

12.00±2.24 b

9.58±1.14 b

叶片增长率

Leaf growth
rate/%

9.00±0.03 b

55.00±0.15 a

40.00±0.09 a

81.00±0.20 a

59.00±0.12 ab

31.00±0.08 b

注：同列不同小写字母代表同一品种在不同 UV-B 辐射强度下差异显著（p ＜ 0.05）。下同。

Note: Different small letters in the same column indicated that different UV-B radiation intensity of the same varieties were significantly different

(p ＜ 0.05). The same below.

表 2 增强 UV-B 辐射对杧果叶片光合色素含量的影响

Table 2 Effects of enhanced UV-B radiation on photosynthetic pigment contents in mango leaves

品种

Varieties

三年芒

Sannianmang

马切苏

Maqiesu

处理

Treatment

CK

T1

T2

CK

T1

T2

w（叶绿素）Chlorophyll content /（mg·g-1）

叶绿素a
Chlorophyll a

0.220±0.008 b

0.210±0.013 b

0.430±0.014 a

0.470±0.008 a

0.380±0.014 b

0.270±0.004 c

叶绿素b
Chlorophyll b

0.100±0.002 b

0.100± 0.008 b

0.200±0.007 a

0.230±0.005 a

0.180±0.006 b

0.130±0.001 c

类胡萝卜素

Carotenoids

0.26±0.01 b

0.25±0.01 b

0.44±0.02 a

0.47±0.01 a

0.37±0.01 b

0.28±0.01 c

叶绿素a/b
Chlorophyll a/b

2.20±0.03 a

2.10±0.06 a

2.15±0.01 a

2.04±0.02 a

2.11±0.01 a

2.07±0.01 a

叶绿素a+b
Chlorophyll a+b

0.33±0.01 b

0.31±0.02 b

0.63±0.02 a

0.70±0.01 a

0.55±0.02 b

0.40±0.01 c

素a、叶绿素b、类胡萝卜素和叶绿素a+b含量逐渐降

低，并且达到显著差异水平。

2.3 增强UV-B辐射对杧果叶片光合特性的影响

如表 3所示，在T1处理下三年芒叶片Pn、Gs和

WUE 显著提高，分别比 CK 增加 16.1%、25.0%和

7.9%，Ci和 Tr提高不明显，而在T2处理下叶片光合

特性与CK相比没有显著差异。马切苏的叶片Pn、

Gs、Ci和Tr均随着UV-B辐射的增强而减小，与CK相

表 3 增强 UV-B 辐射对杧果叶片光合特性的影响

Table 3 Effects of enhanced UV-B radiation on photosynthetic characteristics of mango leaves

品种
Varieties

三年芒
Sannianmang

马切苏
Maqiesu

处理
Treatment

CK

T1

T2

CK

T1

T2

净光合速率

Pn/(µmol·m-2·s-1)

12.20±0.38 b

14.16±0.23 a

12.31±0.22 b

14.73±0.01 a

12.49±0.06 b

10.04±0.03 c

气孔导度

Gs/(mol·m-2·s-1)

0.160 0±0.013 0 b

0.200 0±0.006 0 a

0.180 0±0.005 0 ab

0.320 0±0.000 1 a

0.240 0±0.002 1 b

0.120 0±0.000 3 c

胞间CO2浓度

Ci/(µmol·mol-1)

234.37±7.60 a

238.17±1.40 a

244.40±6.10 a

288.81±0.04 a

272.33±0.26 b

235.03±0.11 c

蒸腾速率

Tr/(mmol·m-2·s-1)

3.490 0±0.190 0 a

3.690 0±0.010 0 a

3.530 0±0.020 0 a

3.050 0±0.000 5 a

2.750 0±0.022 9 b

1.650 0±0.002 5 c

水分利用效率

WUE/(µmol·m-2·s-1)

3.550±0.115 b

3.830±0.052 a

3.490±0.079 b

4.840±0.002 b

4.530±0.013 c

6.080±0.007 a
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比，在 T1 处理下分别减少 15.2%、25.0%、5.7%和

9.8%，在T2处理下分别减少31.8%、62.5%、18.6%和

45.9%，而WUE在T1处理下显著降低，在T2处理下

显著升高。

2.4 增强UV-B辐射对杧果叶片光响应曲线的影响

由图 1可以看出，在不同UV-B辐射强度下，不

同杧果品种间的光响应曲线存在较大差异。增强

UV-B辐射对三年芒叶片光响应曲线的影响相对较

小，T1、T2处理与CK的光响应曲线几乎重叠在一

起，差异不显著。在光合有效辐射（PAR）低于 200

μmol·m-2 · s-1时，马切苏的Pn在不同UV-B辐射强度

下表现相似，均呈直线升高，此后随PAR增大呈曲线

式上升到光饱和点，此时光响应过程因UV-B辐射

强度不同而出现显著差异。随着 UV-B 辐射的增

强，马切苏的Pn逐渐降低。

2.5 增强UV-B辐射对杧果叶片荧光诱导动力学参

数的影响

增强UV-B辐射对三年芒和马切苏叶片荧光诱

导动力学参数的影响见表 4。与CK相比，在UV-B

辐射胁迫下三年芒和马切苏的叶片荧光诱导动力学

参数F0、Fm、Fv均显著降低，三年芒的F0在T1、T2处

理下的下降幅度为 36.5%~38.4%，马切苏的下降幅

度为 15.2%~23.3%。Fm在 T1、T2 处理下，与 CK 相

比，三年芒的下降幅度为35.8%~50.4%，马切苏的下

降幅度为44.1%~48.8%。Fv在T1、T2处理下，与CK

相比，三年芒的下降幅度为35.3%~58.6%，马切苏的

下降幅度为 54.3%~65.3%。在不同UV-B辐射强度

下，三年芒的Fv/Fm和Fv/F0差异不显著，而与CK相

比，马切苏的Fv/Fm和Fv/F0下降幅度分别为 19.4%~

34.3%和41.5%~59.5%，差异显著，说明增强UV-B辐

射使马切苏PSⅡ反应中心光化学转换效率降低。

2.6 增强UV-B辐射对杧果叶片快速叶绿素荧光诱

导动力学（OJIP）曲线的影响

不同UV-B辐射强度对三年芒和马切苏叶绿素

图 1 不同 UV-B 辐射下杧果叶片的光响应曲线

Fig. 1 Light response curve of mango leaf under different UV-B radiation

光合有效辐射 PAR/(μmol·m-2·s-1)

表 4 增强 UV-B 辐射对杧果叶片荧光诱导动力学参数的影响

Table 4 Effects of enhanced UV-B radiation on fluorescence induction kinetics parameters of mango leaves

品种 Varieties

三年芒

Sannianmang

马切苏

Maqiesu

处理 Treatment

CK

T1

T2

CK

T1

T2

初始荧光Fo

516.6±38.4 a

327.8±23.6 b

318.5±17.3 b

377.5±13.3 a

320.0±9.3 b

289.7±18.7 b

最大荧光Fm

1 278.0±113.1 a

820.3±124.9 b

633.8±93.9 b

1 150.0±32.7 a

643.0±73.9 b

588.3±101.3 b

可变荧光Fv

761.3±78.8 a

492.5±104.6 ab

315.3±77.5 b

772.5±20.5 a

353.3±64.7 b

268.3±84.6 b

PSⅡ原初光能转换效率Fv/Fm

0.59±0.01 a

0.57±0.05 a

0.47±0.06 a

0.67±0.01 a

0.54±0.06 b

0.44±0.04 b

PSⅡ潜在活性Fv/F0

1.47±0.08 a

1.46±0.27 a

0.96±0.20 a

2.05±0.04 a

1.20±0.17 b

0.83±0.22 b

净
光
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图 2 不同 UV-B 辐射下的三年芒（A，B，C）和马切苏（D，E，F）叶绿素 OJIP 曲线

Fig. 2 The OJIP curve of chlorophyll in Sannianmang (A, B, C) and Maqiesu (D, E, F) under different UV-B radiation

OJIP曲线的影响见图2。在T1和T2处理下三年芒 J

点、I点和P点的相对荧光强度均高于CK，而马切苏

O点、J点、I点和P点的相对荧光强度与CK相比均

升高，2个品种间变化不显著。对OJIP曲线进行标

准化处理后，三年芒的T1、T2处理 J点、I点、P点明

显高于CK；马切苏K点出现，马切苏的T1、T2处理

K 点、J 点、P 点明显高于 CK；K 点的出现是由于

PSⅡ的供体侧受到伤害，马切苏叶绿素荧光随着时

间的增加迅速上升，经过 J点之前，叶绿素荧光强度

上升，变为 OKJIP 荧光曲线。OJIP 曲线形状的改

变，致使PSⅡ反应中心供体侧和受体侧的电子传递

体受损，进而导致马切苏叶片光合能力下降。

2.7 增强UV-B辐射对杧果叶片超微结构的影响

2.7.1 增强 UV-B 辐射对杧果叶片表皮细胞的影

响 从图3叶片表面的扫描照片可看出，在CK处理

下，2个品种杧果叶片表皮光滑平整，叶肉细胞形态

结构正常，叶肉纹理清晰，分布整密，表面光洁，有少

量蜡质分布（图 3-A~B）；在T1处理下，三年芒叶片

表皮不规则排列、皱缩，向内收紧形状突起、有蜡纸

结晶；马切苏的叶片表皮部分区域有集结隆起、失水

皱缩现象，与CK相比，叶片表面较为粗糙，局部出

现断裂现象，有块状蜡质分布，马切苏受损较三年芒
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严重（图 3-C~D）；在T2处理下，三年芒叶片角质层

厚度增加，蜡质晶体增多，表皮细胞不规则，细胞轮

廓模糊，出现局部性的断裂现象，存在一定程度受

损；马切苏细胞表面有明显角质层堆叠、增厚蜡质片

状分布，叶肉表皮细胞分布混乱，叶肉细胞结构凌

乱，簇状蜡质晶体堆积，出现断裂片层，受损较严重

（图3-E~F）。

2.7.2 增强UV-B辐射对杧果叶片表皮气孔的影响

从图 4气孔扫描照片可看出，在CK处理下，三年芒

和马切苏气孔形状多为呈圆形，气孔完全打开时呈

近圆形（图 4-A~B）；在T1处理下，三年芒和马切苏

气孔结构受胁迫影响呈萎缩状态，保卫细胞部分失

水收缩，叶片表皮层的气孔下陷，气孔呈逐渐半关闭

和关闭状态（图4-C~D）；在T2处理下，三年芒、马切

苏与CK相比，三年芒周围表皮细胞的蜡质明显增

多，气孔呈关闭状态，周围布满块状、颗粒状蜡质，而

马切苏保卫细胞周围簇状蜡质堆积，附着严重（图4-

E~F）。

A. 自然光照射处理的三年芒；B. 自然光照射处理的马切苏；C. T1 处理的三年芒；D. T1 处理的马切苏；E. T2 处理的三年芒；F. T2 处理的

马切苏。下同。

A. Sannianmang exposure to natural light; B. Maqiesu exposure to natural light; C. Sannianmang treated with T1 treatment; D. Maqiesu treated

with T1 treatment; E. Sannianmang treated with T2 treatment; F. Maqiesu treated with T2 treatment. The same below.

图 3 不同 UV-B 辐射下杧果叶片表面的形态特征变化

Fig. 3 Morphological changes of mango leaves under different UV-B radiation

A B

C D

E F
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图 4 不同 UV-B 辐射下杧果叶片表皮气孔的形态特征变化

Fig. 4 Changes of stomatal morphology of mango leaves under different UV-B radiation

2.7.3 增强UV-B辐射对杧果叶片表皮分泌腔形态

的影响 从分泌腔的扫描电镜照片（图 5）可看出，

在CK处理下，三年芒、马切苏分泌腔均未表现出渗

透胁迫症状，细胞器形态正常，细胞饱满，分泌液未

流出（图 5-A~B）；在T1处理下，可看到三年芒分泌

腔有部分分泌液流出，而马切苏分泌腔凹陷，周围细

胞表面有块状蜡质（图 5-C~D）；在T2处理下，三年

芒分泌腔有破裂，凹陷程度较深，而马切苏分泌腔周

围角质层因皱缩导致成块状断裂，有大量的块状蜡

质结晶，分泌腔周围表皮细胞凹凸不平，角质层增厚

堆积隆起（图5-E~F）。

2.7.4 增强UV-B辐射对杧果叶肉细胞超微结构的

影响 由图6可看出，CK处理下，三年芒、马切苏叶

肉细胞排列整齐，分布均匀，叶绿体紧贴细胞边缘分

布，细胞膜紧贴着细胞壁，多数叶绿体内均有白色的

淀粉粒形成（图6-A~B）。T1处理后，三年芒叶绿体

趋向于椭圆形，肿胀，内部叶绿体数量减少，体积呈

球形或不规则形状，积累了较多的嗜锇颗粒，马切苏

细胞结构有皱缩，细胞内有大量黑色脂滴形成（图6-

C~D）。T2处理后，三年芒线粒体被膜模糊且部分

破裂，辐射越强，马切苏脂滴数量越多，最后覆盖整

个叶肉细胞，且部分叶绿体降解严重，膜被严重破损

呈纺锤形或球形（图6-E~F）。

2.7.5 增强UV-B辐射对杧果叶肉细胞局部超微结

构的影响 由图 7中可看出，CK处理下，叶绿体和

线粒体外被膜清晰，有完整的双层膜结构，基质类囊

体膜片层结构明显，基粒排列整齐，堆叠有序，紧贴

细胞边缘分布，胞间隙较小，细胞膜紧贴着细胞壁，

A B

C D

E F
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多数均有白色的淀粉粒形成，各细胞器结构都发育

完好，能正常进行光合作用（图 7-A~B）。T1 处理

后，三年芒叶绿体基粒和基质类囊体内含有随机分

布的大量嗜锇颗粒，细胞结构开始肿胀；马切苏叶绿

体趋向于椭圆形，肿胀，呈球形或不规则形状，淀粉

粒减少，积累了较多的嗜锇颗粒，且部分叶绿体降解

严重，膜被严重破损呈纺锤形或球形，类囊体分化出

片层，无淀粉粒，嗜锇颗粒数量多（图 7-C~D）。T2

处理后，三年芒叶绿体被膜模糊且部分破裂，马切苏

细胞壁结构不清晰，叶绿体形态扭曲，叶绿体细胞中

间膨大，被膜模糊，淀粉粒体积巨大，受淀粉粒的挤

压，类囊体片层扭曲，叶绿体变形，向内皱缩，排列紊

乱，受损严重（图7-E~F）。

3 讨 论

3.1 增强UV-B辐射对杧果植株生长的影响

2个杧果品种在不同强度的UV-B辐射下生物

学和生理学响应差异显著。本研究结果显示，在不

同UV-B辐射强度下，三年芒和马切苏的生长发育、

光合参数、荧光参数以及叶片超显微结构的变化差

异显著。主要原因是三年芒叶片质地较厚为革质，

而马切苏叶片质地较薄为纸质，对UV-B辐射存在

不同的响应。这与Mariz-Ponte等[17]和刘鹏等[18]的增

强UV-B辐射对杧果不同叶龄叶片影响的研究结果

一致，老叶较厚受损程度最轻，成年叶居中，幼叶较

薄受损最严重，杧果老叶的蜡质层和角质层较厚，高

图 5 不同 UV-B 辐射下杧果叶片分泌器官的形态特征变化

Fig. 5 Morphological changes of secretory organs in mango leaves under different UV-B radiatio
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度革质化，对UV-B辐射起到一定的阻挡作用，叶片

厚度的增加也可降低辐射增强对叶细胞的伤害。三

年芒叶片较厚，低强度辐射（T1）可促进生长发育，

株高增长量、茎粗增长量和叶片增长数与CK相比

均呈现增加趋势，三年芒在低UV-B辐射下表现出

增长趋势，生长活力旺盛，适应性较强；马切苏叶片

质地较薄，增强UV-B辐射，直接导致叶片受损，阻

碍光合作用，株高增长量、茎粗增长量均呈现下降趋

势，这与在棉花[19]、玉米[20]、拟南芥[21]等作物上的研究

结果一致。增强UV-B辐射可抑制马切苏的株高度

和茎粗度生长，致使植株矮化，导致生物量的积累减

少，产生自身调节的形态响应[22]。

3.2 增强UV-B辐射对杧果叶片光合生理的影响

光合色素含量是评价光合作用强度的指标之

一，光合色素含量的变化，既可反映植物光合作用功

能的强弱，又可表征在逆境胁迫下植物组织、器官的

衰老状况[23]。不同UV-B辐射强度对不同品种杧果

光合作用的影响机制存在差异。三年芒的光合色素

含量发生了显著的变化，在增强UV-B辐射下叶绿

素 a、叶绿素 b和类胡萝卜素含量有明显上升，这可

能与辐射强度没有到达三年芒抑制阈值有关，未能

诱发三年芒自身防御系统应激启动；类胡萝卜素作

为保护色素，增强UV-B辐射后，类胡萝卜素含量升

高，这可能是叶片吸收UV-B辐射而分散胁迫的一

M. 线粒体的外形和膜受到破坏。

M. The structure of mitochondria and mitochondrial membrane were destroyed.

图 6 不同 UV-B 辐射下杧果的叶肉细胞超微形态特征变化

Fig. 6 Ultrastructural changes of mesophyll cells of mango under different UV-B radiation
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种保护机制，同时也能增强清除活性氧能力[24]。另

外，UV-B辐射增强存在刺激叶片光合色素含量升高

的现象[25]，三年芒叶片革质较厚，这有可能是叶片厚

度增加引起的，而叶片厚度增加可能会降低UV-B

辐射对细胞的伤害[26]，这与在甘蔗[18,27]等作物上的研

究结果一致，品种间叶片越厚则耐辐射性越强。而

马切苏随着UV-B辐射强度的增加叶片叶绿素 a、叶

绿素 b 和类胡萝卜素含量呈降低趋势，这与在甘

薯[28]、番茄[29]、水稻[30]、农台1号杧果[31]等作物上的研

究结果一致。马切苏叶片质地为相对较薄的纸质，

UV-B辐射强度已超出马切苏的耐受能力，导致叶绿

素发生光氧化或破坏了叶绿体结构，且叶绿素a/b显

著低于CK，说明类囊体的垛叠程度减小，光抑制增

强，从而使马切苏幼苗光系统Ⅱ光化学效率降低，光

合速率下降[32-33]。

在T1处理下，三年芒叶片的净光合速率和气孔

导度均有显著提高，可能是在冬季进行试验，UV-B

照射下杧果叶片温度增加，在合成抗性物质时所需

要的运转力增加[34]，呼吸作用加强，导致净光合速率

和气孔导度有所增加。在T2处理下，UV-B辐射强

度较高导致叶片气孔关闭，光合反应速率下降，CO2

利用率降低，进而导致胞间 CO2浓度升高。随着

CW. 细胞壁；Chl. 叶绿体；M. 线粒体；St. 淀粉粒；OD. 嗜锇颗粒；Gl. 基粒片层。

CW. Cell wall; Chl. Chloroplast; M. Mitochondrion; St. Starch grai; OD. Osmiophilic globule; Gl. Granalamella.

图 7 不同 UV-B 辐射下杧果的叶肉细胞局部超微结构变化

Fig. 7 Ultrastructural changes of mango local mesophyll cells under different UV-B radiation
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UV-B辐射强度的增加，马切苏叶片的净光合速率、

气孔导度、胞间CO2浓度和蒸腾速率呈下降趋势，表

明叶片气孔限制是抑制马切苏叶片光合作用的主要

原因。在较高强度的UV-B辐射下，2个品种杧果叶

片的气孔导度均有下降的趋势，这会影响CO2同化

效率，导致叶片光合作用减弱和生产力下降，这可能

是一种对逆境的适应性反应[34]。

T2 处理导致马切苏叶片 Fv/Fm与 Fv/F0显著降

低，且UV-B辐射强度越高，影响越显著。这可能是

由于在较高强度的UV-B辐射下马切苏叶片叶绿素

结构受到破坏或可逆性失活，PSⅡ反应中心受损，

PSⅡ系统电子传递受到抑制，光合作用原初反应过

程受到影响[35-36]，不利于激发天线色素蛋白复合体向

PSⅡ传递，使得光合速率降低[37-38]。马切苏叶片叶

绿素荧光随着时间的增加迅速上升，经过 J点之前，

叶绿素荧光强度上升，K点的出现，是由于 PSⅡ的

供体侧受到伤害，OJIP曲线变为OKJIP荧光曲线，

伤害PSⅡ反应中心供体侧和受体侧的电子传递体

受损[39]，使得马切苏叶片光合能力下降[40]。

3.3 增强UV-B辐射对杧果叶片超微结构的影响

在UV-B辐射增强条件下，大多数植物叶片的

光合生理都会受到直接和间接的抑制[6]，直接抑制

表现为破坏植物冠层结构、叶片表皮和角质层，以及

叶片细胞膜结构，特别是叶绿体、线粒体膜结构，尤

其是对光合色素、气孔、叶片厚度的影响会导致植物

整体的光合系统及细胞膜等受到损伤[3，41]；间接抑制

则表现为色素蛋白、光合链电子传递蛋白、膜蛋白和

膜脂等含量的变化，导致植物整体的光合性能下降，

抑制光合作用[6，42]。

T1处理的杧果叶片质膜收缩质壁分离，叶片表

皮、角质层和蜡质增厚，叶绿体内淀粉粒增多；高强

度的UV-B辐射导致叶绿体膨胀，类囊体膨胀粘连，

线粒体破裂及出现空泡化[43]。T1处理下，三年芒叶

绿体趋向于椭圆形，肿胀，内部叶绿体数量减少，体

积呈球形或不规则形状，积累了较多的嗜锇颗粒，而

马切苏细胞结构有皱缩，细胞内有大量黑色脂滴形

成[44]。随着UV-B辐射强度的升高，三年芒线粒体被

膜模糊且部分破裂，马切苏的细胞壁扭曲，叶绿体肿

胀呈球形，结构层次排列不清，细胞器溶解消失，膜

系统溃解等，叶肉细胞内有黑色脂滴且数量显著增

加，最后覆盖整个叶肉细胞，并且部分叶绿体降解严

重，膜被严重破损呈纺锤形或球形，叶绿体膜结构的

损伤导致叶绿体蛋白的稳定性降低[45]，表现为加速

叶绿素的降解，从而引起叶绿体结构的损伤，这与本

文对杧果光合色素含量的测定结果一致。在CK处

理下的叶肉细胞中未发现脂滴，表明脂滴应是增强

UV-B辐射后诱导产生的次生代谢物，抵御增强UV-

B辐射对细胞的损伤[46]。有研究认为植物因UV-B

辐射诱导体内产生一些非酶促保护物质，并能强烈

吸收UV-B辐射，从而有效地抑制其对叶绿素的破

坏作用[47]。

4 结 论

2个品种的杧果对增强UV-B辐射的生物学和生

理学响应存在显著差异。在轻度UV-B辐射下，三年

芒和马切苏有一定的自我调节适应能力，其中本土三

年芒优势性强，低强度辐射有促进株高和茎粗增长的

趋势，对光合作用的影响不显著，而马切苏的光合效

率显著下降，植株矮化，叶绿素含量降低，荧光参数

Fv/Fm和Fv/F0下降。随着UV-B辐射强度的增加，马

切苏各项形态生长指标显著降低。三年芒叶片为质

地较厚的革质，抵御胁迫能力较强，对增强UV-B辐

射具有较强的耐受性，而马切苏叶片质地相对较薄，

对增强UV-B辐射较为敏感。因此，在UV-B辐射较

强的地区，杧果栽培品种可以选择叶片质地较厚的品

种。为了进一步了解杧果对UV-B辐射的耐受机制，

后续研究可探索在UV-B辐射增强的条件下，杧果叶

片成分的变化以及生理防御反应和调节机制。
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