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日周期光热干露胁迫对泰来草生理特性的影响
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( １. 海南热带海洋学院 崖州湾创新研究院ꎬ 海南 三亚 ５７２０２２ꎻ ２. 海南省现代化海洋牧场工程研究中心ꎬ
海南 三亚 ５７２０２２ꎻ ３. 海南省近岸海洋生态环境过程与碳汇重点实验室ꎬ 海南 三亚 ５７２０２２ )

摘　 要: 干露胁迫强度决定着海草床在潮间带的分布ꎬ植物的生理特性是反映其环境胁迫效应的重要依据ꎮ
为探索潮汐周期内不同时长的光热干露胁迫对海草生理特性的影响ꎬ该文以热带优势海草泰来草(Ｔｈａｌａｓｓｉａ
ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ)为对象ꎬ通过在日光温室内模拟高温(４１.０~４４.５ ℃)和强光(６３３~１ ６８２ μｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１)环境条件ꎬ
研究不同露空时间(０、１０、２０、４０、６０、９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１ꎬ连续 ７ ｄ)对泰来草叶片生长速率、光合色素含量和光合荧光

参数ꎬ以及对叶片和根部抗氧化酶活性、非结构碳水化合物和次生代谢产物含量的影响ꎮ 结果表明:(１)≤１０
ｍｉｎ􀅰ｄ￣１的日周期光热干露对泰来草的生长速率和生理特性未产生显著影响(Ｐ>０.０５)ꎮ (２)在光热干露条件

下ꎬ随露空时间的延长ꎬ泰来草叶片损伤逐渐加重ꎬ颜色由绿色变为褐色且生长速率降低ꎬ光合色素含量、叶绿

素 ａ /叶绿素 ｂ、叶绿素荧光参数均呈下降趋势ꎻ叶片和根的 ＭＤＡ、可溶性糖含量以及 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 酶活性呈

升高趋势ꎻ叶片淀粉、总酚和总黄酮含量呈先升高后降低的趋势ꎮ (３)９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１的日周期光热干露是泰来草

叶绿体 ＰＳ Ⅱ光合反应中心不完全失活的承受极限ꎮ 综上认为ꎬ潮汐周期内较长时间的光热干露胁迫会对泰

来草的生长和生理特性产生负面影响ꎬ该研究结果为了解热带海草在潮间带的分布规律以及海草床生态修复

时的位置选择提供了依据ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉꎬ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎꎬ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｉｍｅꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ

　 　 海草是世界范围内浅水潟湖、海岸及河口区的

关键物种ꎬ以其为主要生物类群构建的海草床是海

岸带重要的生态系统类型(蔡泽富等ꎬ２０２１)ꎮ 海草

床可为众多的海洋生物提供食物来源、栖息地和产

卵场(Ｕｎｓｗｏｒｔｈ ＆ Ｃｕｌｌｅｎꎬ ２０１０)ꎬ兼具产氧、调节营

养、固碳、 稳定沉积物和减少病原体 ( Ｄｕａｒｔｅ ＆
Ｋｒａｕｓｅꎬ ２０１７)等生态功能ꎮ 据估算ꎬ全球海草床的

生态服务价值不低于 １.９ 万亿美元ꎬ对商业渔业的

支持价值高达 ３ ５００ 美元􀅰ｈｍ￣２ 􀅰ａ￣１(Ｗａｙｃｏｔｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 然而ꎬ全球气候变化和人类活动导致的

多种胁迫正在威胁海草床的健康ꎬ自 １９９０ 年以来ꎬ
海草分布面积以每年 ７％的速度下降ꎬ全球多达

３５％的海草床退化明显(Ｍａｎａｓｓａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
干露是指水生生物因离开水体而停留在非水

介质中的状态ꎬ生物在干露条件下维持生命活动

的时长称为露空时间(姜令绪等ꎬ２０１２)ꎮ 受潮汐

作用影响ꎬ主要分布于潮间带的海草床淹水和干

露状态交替进行(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ如果干露发

生于昼间ꎬ就会伴随高温、强光等多重胁迫的叠加

作用ꎮ 因此ꎬ潮汐引起的日周期性干露成为制约

海草在潮间 带 分 布 的 重 要 因 素 ( Ｓｈａｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２００７)ꎮ 董益等(２０２１)研究表明随着海草露空时

间的延长ꎬ其叶片表面水分会大量蒸发ꎬ细胞内电

解质浓度逐渐升高ꎬ致使细胞质膜结构变化ꎬ细胞

内生物化学反应抗性增加ꎮ 刘洪亮等(２０１４)研究

表明长期干露会导致可用于海草光合作用的 ＣＯ２

浓度降低ꎬ光合与呼吸作用失衡ꎬ光系统Ⅰ与Ⅱ之

间的电子传递被阻隔ꎬ最终造成海草叶片出现不

可修复的损伤ꎮ Ｓｔａｐｅｌ 等(１９９７)研究表明潮汐干

露叠加强光和高温可能导致海草在短期内大量死

亡ꎬ植株密度和覆盖率骤降ꎮ
泰来草(Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ)是热带西太平洋

和印度洋海草群落的优势种ꎬ以及海南岛东、南部

海草床的主要建群种ꎬ通常会占据海岸带的高潮

间带至中潮间带区域(陈石泉等ꎬ２０２０)ꎮ 泰来草

的分布面积和生物量通常会表现出显著的季节性

差异ꎬ这可归因于光照、温度、水文条件、营养盐含

量等环境因素的周期性波动(蔡泽富等ꎬ２０１７)ꎻ潮
汐干露可能是引起泰来草床结构和功能季节性差

异的重要原因(Ａｚｅｖｅｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 比如ꎬ在海

南陵水的新村潟湖ꎬ分布在高潮间带的泰来草每

次大潮过程的露空时间为 ２ ~ ３ ｈ􀅰ｄ￣１(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ

６６９１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



２０１４)ꎬ足以引起海草发生不可逆损伤ꎮ
尽管已有研究对泰来草一次性短期干露过程

脱水率与光合活性的关系进行了探索 ( Ｊｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｗｕｔｈｉｒａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ但针对周期性

潮汐干露与强光和高温相叠加对其生长和生理特

性影响的研究尚较缺乏ꎮ 鉴于此ꎬ本研究以热带

优势海草泰来草为对象ꎬ通过在日光温室内模拟

高温和强光环境ꎬ探索日周期光热干露胁迫对泰

来草生长和生理特征的影响ꎬ拟探讨:(１)日周期

光热干露胁迫对泰来草的生长速率、光合生理、抗
氧化活性及代谢物质含量的影响ꎻ(２)随露空时间

的延长ꎬ日周期光热干露胁迫对泰来草生长和生

理特性影响程度的变化ꎻ(３)泰来草承受日周期光

热干露胁迫的极限时长ꎮ 以期为深入了解泰来草

在潮间带生境中的生长适应机制和季节分布规

律ꎬ以及为受损泰来草床生态修复时的位置选择

和管护技术开发提供理论依据和支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

本研究所用泰来草于 ２０２１ 年 ７ 月低潮(潮高

小于 ５０ ｃｍ) 时采自海南省三亚市小东海海区

(１０９°２９′４８″ Ｅ、１８°１２′３３″ Ｎ)ꎮ 采样时泰来草茎

枝密度为(１ ３５４±１２３) ｉｎｄ􀅰ｍ ￣２、株高(１０.５±１.２)
ｃｍ、叶宽(０.７５±０.０４) ｃｍꎮ 采集海草时连同 １０ ｃｍ
厚沉积物一并取出ꎮ 将采集的原状泰来草及沉积

物置于水族箱(３７ ｃｍ × ２５ ｃｍ × ２２ ｃｍ)中ꎬ去除

死亡和衰老叶片以及健康叶片上的附生生物ꎬ添
加海水至没过海草叶片ꎬ运回实验室并置于日光

温室内暂养(２ 周)备用ꎮ 期间使用小型造浪泵保

持海水呈流动状态ꎬ每 ２ ｄ 更换一次海水ꎮ
１.２ 试验设计

根据前期调查和预试验结果ꎬ结合 Ｊｉａｎｇ 等

(２０１４)和 Ｗｕｔｈｉｒａｋ 等(２０１６)的研究ꎬ下列结论用

于指导本研究的设计:海南三亚周边海域潮汐类

型为不规则日潮ꎬ泰来草光热潮汐干露主要出现

在 １４:００—１７:００ꎻ泰来草连续日周期性干露时间

一般不超过 ７ ｄꎬ平均露空时间通常不超过 ２ ｈ􀅰
ｄ￣１ꎬ光热条件下连续露空时间超过 ６０ ｍｉｎ 可能引

起不可逆损伤ꎻ泰来草干露复水 １２ ~ ２４ ｈ 后ꎬ其最

大光合效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)可趋于稳定ꎮ
共设置 ６ 个处理: ＣＫ (不进行露空处理)、

ＰＴＤ１０(露空时间 １０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)、ＰＴＤ２０(露空时间

２０ ｍｉｎ􀅰 ｄ￣１ )、 ＰＴＤ４０ (露空时间 ４０ ｍｉｎ􀅰 ｄ￣１ )、
ＰＴＤ６０(露空时间 ６０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)和 ＰＴＤ９０(露空时

间 ９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)ꎮ 试验在日光温室内开展ꎬ每处理

重复 ３ 次ꎮ 试验期间每天 １４:００ 将进行光热干露

处理水族箱内的海水抽干ꎬ使泰来草叶片完全暴

露于空气中ꎮ 干露达到试验预设的露空时间后ꎬ
立即对海草进行复水至没过所有海草叶片ꎮ 光热

干露处理连续进行 ７ ｄꎬ最后一次干露复水 ２４ ｈ 后

开始对泰来草的各项生理和生化指标进行测定ꎮ
试验所用海水取自海南三亚附近海域ꎮ 试验

中使用小型造浪泵保持水族箱内海水缓慢流动ꎬ其
间海水盐度为(３１±２)‰ꎬｐＨ 为 ８.０８±０.０４ꎬ溶解氧

为(６.４４±０.６８) ｍｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＮＯ３
－ ￣Ｎ 为(０.０４３±０.０１２)

ｍｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＮＨ４
＋ ￣Ｎ 为(０.０２６±０.００９) ｍｇ􀅰Ｌ￣１ꎬＰＯ４

３－ ￣
Ｐ 为(０.０１２±０.００３) ｍｇ􀅰Ｌ￣１ꎮ 试验期间应用光温测

量仪(ＨＯＢＯ￣ＵＡ￣６４ꎬ美国)监测ꎬ并记录温室内的温

度和光量子通量密度ꎬ频率为 ６０ ｍｉｎ􀅰次￣１ꎮ
１.３ 生长速率、光合色素含量和叶绿素荧光参数测定

试验期间泰来草的生长速率采用针孔法测定

(Ｚｉｅｍａｎꎬ１９７４)ꎮ 选取泰来草成熟叶片ꎬ采用改进

的 ８０％丙酮浸提比色法(舒展等ꎬ２０１０)ꎬ分别测定

其叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和总叶绿素含量ꎬ结果以每 ｇ
鲜重的海草叶片所含有的光合色素 ｍｇ 数表示ꎮ

采用水下调制叶绿素荧光仪(ＤＩＶＩＮＧ￣ＰＡＭ￣ＩＩꎬ
德国)测定泰来草叶片叶绿素荧光参数ꎮ 每箱随机

选取 １ 株海草ꎬ对其第二幼叶中部进行测定ꎮ 测定

诱导曲线前将海草植株置于黑暗条件下暗适应 ２０
ｍｉｎꎬ开启测定程序后ꎬ由 ＷｉｎＣｏｎｔｒｏｌ ３. ０(Ｗａｌｚꎬ德
国)软件自动记录暗适应下的最小荧光(Ｆｏ)和最大

荧光(Ｆｍ)ꎬ参照 Ｆａｎｇ 等(２０２０)的公式计算光系统

Ⅱ(ＰＳ Ⅱ)的最大光合效率(Ｆｖ / Ｆｍ)、光化学淬灭系

数(ｑＰ)、实际光化学量子效率(ΦＰＳⅡ)和表观光合电

子传递速率(ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅꎬ ＥＴＲ)ꎮ
１.４ 抗氧化酶活性、非结构碳水化合物含量和次生

代谢物质含量测定

每箱随机选取 ３ ~ ５ 株泰来草ꎬ将其分割为叶

片和根两部分ꎬ并分别将所有叶片和根混合ꎮ 取

一部分新鲜叶片或根ꎬ分别测定其抗氧化酶[过氧

化物酶(ＰＯＤ)、超氧化物歧化酶( ＳＯＤ)、过氧化氢

酶( ＣＡＴ)]活性和丙二醛(ＭＤＡ)含量ꎻ取另一部

分置于 ６０ ℃持续烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎬ粉碎后用于测

定非结构碳水化合物(淀粉、可溶性糖)和次生代

７６９１１１ 期 李照阳等: 日周期光热干露胁迫对泰来草生理特性的影响



谢物质(总酚、总黄酮)含量ꎮ
泰来草叶片和根的 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 酶活性及

ＭＤＡ 含量采用试剂盒(南京建成生物工程研究

所)测定ꎬ具体操作参照试剂盒说明书进行ꎻ非结

构碳水化合物 (淀粉、可溶性糖) 含量测定参照

Ｊｉａｎｇ 等(２０１３)的方法ꎻ次生代谢物质(总酚、总黄

酮)含量测定参照孙倩等(２０１９)的方法ꎮ
１.５ 数据统计分析

每一时刻的温度和光量子通量密度采用 ７ ｄ
所采集数据的平均值表示ꎮ 各光热干露处理数据

以平均值±标准差表示ꎻ采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９
和 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２６.０ 进行数据统计分析和绘

图ꎮ 对数据进行正态性及方差齐性检验ꎬ如果不

符合ꎬ则进行数据转换ꎻ不同处理之间的差异显著

性采 用 单 因 素 方 差 分 析 ( ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡꎬ Ｐ <
０.０５)ꎬ采用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 温度和光量子通量密度

本研究开展时正值海南省夏季(７—８ 月)ꎮ 试

验期间天气晴朗ꎬ日光温室内的平均温度和光量

子通量密度如图 １ 所示ꎬ温度波动为 ２７. ５ ℃
(６:００) ~ ４４.５ ℃ (１４:００)ꎬ光量子通量密度为 ０ ~
１ ９６７ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１(１２:００)ꎮ 每天 １４:００ 开始

处理光热干露ꎬ此时日光温室内平均温度为 ４４.５
℃ ꎬ平均光量子通量密度为 １ ６８２ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎻ
各处理露空时间最长为 ９０ ｍｉｎ( ＰＴＤ９０)ꎬ该处理

每天光热干露结束时(１５:３０)温度接近 ４１.０ ℃ ꎬ
光量子通量密度约为 ６３３ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎮ
２.２ 泰来草叶片状态和生长速率

试验结束时ꎬ不同光热干露处理泰来草叶片

展示出不同的状态(图 ２)ꎮ 连续 ７ ｄ 每天 １０ ｍｉｎ
的光热干露处理(ＰＴＤ１０)ꎬ泰来草叶片与 ＣＫ 比较

未发生明显变化ꎮ 当露空时间达到 ２０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１

(ＰＴＤ２０)时ꎬ叶片上缘开始出现少许褐色损伤斑ꎬ
但并不严重ꎻ露空 ４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１( ＰＴＤ４０) 时ꎬ有近

１ / ３的叶 片 转 为 黄 褐 色ꎻ当 露 空 ≥６０ ｍｉｎ􀅰 ｄ￣１

(ＰＴＤ６０ 和 ＰＴＤ９０)时ꎬ整个海草叶片均呈褐色ꎬ并
且 ＰＴＤ９０ 处理叶片已从上缘开始干枯ꎮ 可见ꎬ随
露空时间的延长ꎬ日周期光热干露对泰来草叶片

的损伤程度随之加重ꎮ
如图 ３ 所示ꎬＣＫ 处理泰来草叶片生长速率为

○表示光热干露开始时日光温室内的平均温度和光量子通
量密度ꎮ
○ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ
ｔｈｅ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ａｔ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｏｆ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ.

图 １　 试验期间日光温室内的平均温度
和光量子通量密度

Ｆｉｇ. １　 Ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｉｎ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

图 ２　 试验结束时不同光热干露处理泰来草的叶片状态
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅａｆ ｓｔａｔｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
(０. ８８ ± ０. ０３) ｍｍ􀅰 ｄ￣１ꎻ与 ＣＫ 相比ꎬ ＰＴＤ１０ 和

ＰＴＤ２０ 处理叶片生长速率未呈现显著性差异(Ｐ>
０.０５)ꎮ 当露空时间≥４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１时ꎬ海草叶片生

长速率显著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎬＰＴＤ４０、ＰＴＤ６０ 和

ＰＴＤ９０ 处理叶片生长速率分别为 ＣＫ 的 ６５％、４５％
和 １５％ꎮ 由此可见ꎬ较短的露空时间(≤２０ ｍｉｎ􀅰
ｄ￣１)对泰来草叶片生长速率无影响ꎬ而长时间的光

热干露(≥４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)会显著抑制泰来草叶片的

生长(Ｐ<０.０５)ꎬ并随露空时间延长抑制效应增强ꎮ
２.３ 泰来草叶片光合色素含量和叶绿素荧光参数

如图 ４ 所示ꎬ随露空时间的延长ꎬ泰来草叶片
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不同字母表示处理间差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 不同光热干露处理泰来草的叶片生长速率
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ｆｏｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

光合色素(叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和总叶绿素)含量及

叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ 均呈降低趋势ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬ
ＰＴＤ１０ 处理的光合色素含量及叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ
均无显著性差异 ( Ｐ > ０. ０５)ꎮ 当露空时间≥２０
ｍｉｎ􀅰ｄ￣１ 时ꎬ光合色素含量与 ＣＫ 比较显著降低

(Ｐ<０.０５)ꎬ但叶绿素 ａ 的降低程度明显高于叶绿

素 ｂꎬ导致不同处理的叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ 随露空时

间的延长而降低ꎮ
由表 １ 可知ꎬ不同光热干露处理泰来草叶片

Ｆｏ无显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ其他叶绿素荧光参数

(Ｆｍ、Ｆ ｖ / Ｆｍ、ｑＰ、ΦＰＳ Ⅱ和 ＥＴＲ)均随露空时间延长

而降低ꎮ ＰＴＤ１０ 处理的所有叶绿素荧光参数与

ＣＫ 比较均未呈现显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎻ露空时间

≥２０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１处理的 Ｆｍ和 Ｆ ｖ / Ｆｍ显著低于 ＣＫ(Ｐ<
０.０５)ꎻ露空时间≥４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１处理的 ΦＰＳⅡ和 ＥＴＲ
显著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎻ仅有 ＰＴＤ９０ 处理的 ｑＰ显

著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.４ 泰来草叶片和根抗氧化酶活性和 ＭＤＡ 含量

如图 ５ 所示ꎬ叶片和根的 ＰＯＤ、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 酶

活性及 ＭＤＡ 含量总体上随露空时间的延长而升

高ꎮ 除根的 ＰＯＤ 外ꎬＰＴＤ１０ 处理海草叶片和根的抗

氧化酶活性和 ＭＤＡ 含量与 ＣＫ 比较均无显著性差

异(Ｐ>０.０５)ꎮ 随露空时间的延长ꎬ叶和根的 ＰＯＤ、
ＣＡＴ 酶活性以及叶的 ＭＤＡ 含量增加迅速ꎻ而叶和

根的 ＳＯＤ 酶活性以及根的 ＭＤＡ 含量在露空时间≥
２０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１时几乎不再发生显著性变化(Ｐ>０.０５)ꎮ

２.５ 泰来草叶片和根非结构碳水化合物和次生代

谢物质含量

如图 ６ 所示ꎬ随露空时间的延长ꎬ叶片和根的

可溶性糖含量呈升高趋势ꎬ根的淀粉含量呈下降

趋势ꎬ叶片的淀粉、总酚和总黄酮含量呈先升高后

降低趋势ꎬ而根的总酚和总黄酮含量在各处理间

未呈现显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 与 ＣＫ 比较ꎬＰＴＤ１０
处理泰来草仅叶片的总酚含量显著升高 ( Ｐ <
０.０５)ꎬ其他指标均未出现显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎮ

３　 讨论

海水的潮汐运动ꎬ使海草等生长在潮间带的植

物通常经历周期性干露ꎮ 在缺水、高盐和热应激等

综合作用下ꎬ干露过程可能会对海草的生理、生长

和繁殖产生影响ꎬ进而影响其在潮间带的分布状况

(Ｃｌａｖｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 干露过程的持续时间是影

响海 草 生 长 和 生 物 量 积 累 的 主 要 因 素 之 一

(Ｃｏｌｌｉｅｒ ＆ Ｗａｙｃｏｔｔꎬ ２０１４)ꎮ Ｕｎｓｗｏｒｔｈ 等(２０１２) 研

究发现ꎬ海菖蒲草床地上部生物量和生长速率下降

明显ꎬ并与潮汐干露存在显著相关性ꎮ Ｓｕｙｋｅｒｂｕｙｋ
等(２０１８)研究证实ꎬ随干露时间的延长ꎬ诺氏鳗草

(Ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ)的生长速率降低ꎬ导致地上生物量减

少ꎮ 本研究结果表明ꎬ日周期光热干露胁迫对泰来

草的生长存在负面影响ꎮ 在温度超过 ４０ ℃、光量子

通量密度超过 ８００ μｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰ｓ￣１的夏季午后ꎬ露空

４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１泰来草的生长速率降低了 ３５％ꎬ而当露

空时间达到 ９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１ 时ꎬ海草的生长速率则为

ＣＫ 的 １５％ꎮ 本研究是在充分调查三亚周边海域泰

来草的潮汐干露状况后设计的ꎬ即该海区夏季泰来

草的潮汐干露主要出现在午后ꎬ其露空时间最长达

２ ｈ􀅰ｄ￣１ꎮ 尽管干露发生时的实际温度可能稍低于

本研究所采用的日光温室ꎬ但自然条件可能具有更

高的光量子通量密度和更快的水分蒸发损失ꎮ 可

以推测ꎬ在夏季午后的光热干露过程中ꎬ三亚海区

潮间带泰来草的生长速率可能受到极大抑制ꎬ进而

影响其生物量和分布状况ꎮ
本研究结果显示ꎬ随泰来草露空时间的延长ꎬ

叶片颜色由绿色逐渐变为褐色ꎬ说明海草叶片细

胞内的叶绿体已遭受严重破坏(董益等ꎬ２０２１)ꎮ
光合色素含量测定结果表明ꎬ当露空时间超过 ２０
ｍｉｎ􀅰ｄ￣１时ꎬ泰来草叶片的叶绿素含量显著低于对

照ꎮ 随着露空时间的延长ꎬ 泰来草的生长速率和
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图 ４　 不同光热干露处理泰来草叶片的光合色素含量
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ｌｅａｖｅｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 １　 不同光热干露处理泰来草叶片的叶绿素荧光参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ｌｅａｖｅｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶绿素荧光参数 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

Ｆｏ Ｆｍ Ｆｖ / Ｆｍ ｑＰ ΦＰＳⅡ ＥＴＲ

ＣＫ ２４５±４７ａ １０７６±２５１ａ ０.７０±０.０３ａ ０.５０±０.０７ａ ０.２９±０.０６ａ １１.４２±２.２６ａ

ＰＴＤ１０ ３２０±１４２ａ １１５９±１０８ａ ０.７３±０.１０ａｂ ０.４９±０.０９ａ ０.２４±０.０４ａｂ ９.３７±１.３９ａｂ

ＰＴＤ２０ ３０５±４９ａ ７４５±４８ｂ ０.５９±０.０９ｂｃ ０.４５±０.０９ａｂ ０.２２±０.０２ａｂ ８.７３±１.００ａｂ

ＰＴＤ４０ ２７８±５７ａ ５７７±１２３ｂｃ ０.５２±０.０４ｃ ０.４１±０.０４ａｂ ０.２１±０.０５ｂ ８.１７±１.８０ｂ

ＰＴＤ６０ ２２６±７９ａ ４２３±９３ｃ ０.４８±０.０８ｃ ０.４０±０.０３ａｂ ０.１８±０.０２ｂ ７.２８±０.６０ｂ

ＰＴＤ９０ １８７±１９ａ ３５０±５６ｃ ０.４５±０.１１ｃ ０.３５±０.０３ｂ ０.１７±０.０３ｂ ６.６５±１.１３ｂ

　 注: 不同字母表示处理间差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５).

叶绿素荧光参数降低ꎬ抗氧化酶活性和 ＭＤＡ 含量

升高ꎮ 这充分说明海草体内活性氧的产生与清除

平衡状态被打破ꎬ累积的活性氧导致海草叶片细

胞损伤和叶绿素含量的降低( Ｓｅｄｄｏｎ ＆ Ｃｈｅｓｈｉｒｅꎬ
２００１)ꎮ 林植芳等(１９８４)认为光合色素中叶绿素

ａ 对环境变化胁迫的反应比叶绿素 ｂ 更敏感ꎬ胁迫

发生时大量积聚的活性氧可能特异性地破坏叶绿

素 ａꎬ而对叶绿素 ｂ 的破坏作用较低ꎬ最终可能导

致叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ 降低ꎮ 本研究结果支持这一

结论ꎮ 因此ꎬ考虑通过泰来草叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ
下降的程度来评价其受光热干露胁迫的程度ꎮ

本研究各光热干露胁迫处理随露空时间的延

长ꎬ除 Ｆｏ 外的所有叶绿素荧光参数 ( Ｆｍ、Ｆ ｖ / Ｆｍ、
ｑＰ、ΦＰＳⅡ和 ＥＴＲ)均降低ꎬ这表明随露空时间的延

长ꎬ泰来草叶片的光能利用率、光合作用的能量转

换和 ＰＳ Ⅱ活性等都随露空时间的延长而降低ꎮ
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不同小写字母表示不同处理泰来草叶片间存在显著性差异 (Ｐ<０.０５)ꎻ 不同大写字母表示不同处理泰来草根间存在显著性差异
(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ (Ｐ < ０. ０５)ꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｔ. ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ５　 不同光热干露处理泰来草的抗氧化酶活性和 ＭＤＡ 含量
Ｆｉｇ. ５　 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

这是细胞脱水导致内部电解质浓度激增ꎬ损伤了

植物叶片类囊体及叶绿素－蛋白质复合物的结构

(Ｍａｌｅａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ进而影响叶绿素荧光参数

( Ｗｕｔｈｉｒａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｐａｐａｔｈａｎａｓｉｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 植物的最大光合效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)常被用于衡

量各种环境胁迫下叶绿体 ＰＳ Ⅱ活性的高低ꎬ通常

逆境条件下该参数会明显降低(张景平和黄小平ꎬ
２００９)ꎬＦ ｖ / Ｆｍ<０.４４ 则意味着 ＰＳ Ⅱ反应中心完全

失去活性(Ｓｃｈａｎｓｋｅｒ ＆ Ｒｅｎｓｅｎꎬ １９９９)ꎮ 本研究露

空时间最长的 ＰＴＤ９０ 处理在试验结束时泰来草叶

片的 Ｆ ｖ / Ｆｍ为 ０.４５ꎬ表明其已接近完全失活ꎬ即在

试验设定条件下ꎬ连续 ７ ｄ 每天 ９０ ｍｉｎ 的露空已

是泰来草所能承受光热干露胁迫的上限ꎮ
本研究中ꎬ无论是泰来草的叶片还是根ꎬ其

ＭＤＡ 含量均随露空时间的延长而升高ꎬ说明经光

热干露胁迫处理后的泰来草ꎬ其叶片细胞膜可能

遭受了不同程度的伤害ꎬ并且伤害随露空时间的

延长而增强(于飞等ꎬ２０１４)ꎮ 本研究结果表明ꎬ干
露胁迫使泰来草叶片和根的 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 酶表

现出较高的活性且随露空时间的延长而快速升

高ꎬ这是其体内活性氧和自由基升高所诱导的结

果 ( Ｂｒｉｅｒｌｅｙ ＆ Ｋｉｎｇｓｆｏｒｄꎬ ２００９ꎻ Ｒａｋｈｍａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 干露胁迫发生时ꎬ尽管泰来草抗氧化酶活

性显著升高(Ｐ<０.０５)ꎬ但在逆境条件下植物体内

生成的活性氧仍超过抗氧化酶体系的清除能力ꎬ
使部分未能清除的活性氧引起膜脂过氧化ꎬ最终

表现为 ＭＤＡ 含量升高ꎬ叶片光合色素含量降低且

由绿色变为褐色ꎬ叶绿素荧光参数下降ꎬ生长速率

受到抑制ꎮ 本研究结果还表明ꎬ随露空时间的延

长ꎬ泰来草不同类型抗氧化酶活性变化趋势表现

１７９１１１ 期 李照阳等: 日周期光热干露胁迫对泰来草生理特性的影响



图 ６　 不同光热干露处理泰来草的非结构碳水化合物和次生代谢物质含量
Ｆｉｇ. ６　 Ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｔｈａｌａｓｓｉａ

ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｔｈｅｒｍａｌ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同ꎬＰＯＤ 和 ＣＡＴ 随露空时间的延长急剧升高ꎬ
而 ＳＯＤ 在露空超过 ２０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１后几乎不再发生变

化ꎮ 导致这种现象的原因可能是植物体内不同类

型过氧化物和自由基产量不均衡ꎬ使其诱导的不

同类型抗氧化酶活性变化趋势出现差异(魏爱丽

和王志敏ꎬ ２００４)ꎮ
本研究中ꎬ随露空时间的延长ꎬ泰来草叶片淀

粉含量呈先升高后降低趋势ꎬ其原因可能是中等

时长(２０ ~ ４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)的光热干露影响了海草对

氮营养的吸收ꎬ使叶片蛋白质合成受阻ꎬ进而导致

碳水化合物含量的相对升高( Ｃｌａｂｂｙ ＆ Ｏｓｂｏｒｎｅꎬ
１９９７ꎻ孙倩等ꎬ２０１９)ꎮ 与叶片不同ꎬ泰来草根的淀

粉含量则随露空时间的延长呈降低趋势ꎮ 一方

面ꎬ随露空时间的延长ꎬ泰来草光合效率降低ꎬ合
成且转移储存至根部的淀粉量降低(江志坚等ꎬ
２０１２)ꎻ另一方面ꎬ海草抵御外部环境胁迫以及修

复受损组织需要消耗更多物质和能量ꎬ可能导致

根中储存的淀粉作为碳源和能源被大量利用ꎬ使
其含量降低ꎮ 与淀粉不同ꎬ无论是叶片还是根中

的可溶性糖含量均随露空时间的延长而升高ꎬ其
原因可能是植物细胞通过合成大量的可溶性糖作

为渗透调节物质来降低细胞内水势ꎬ维持较高渗

透压以抵制不良环境ꎬ从而保证细胞的正常生理

功能(Ｋｏｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅꎬ ２００７)ꎮ
泰来草叶片中的总酚和总黄酮含量均随露空

时间的延长呈先升高后降低趋势ꎮ 其原因可能是

露空时间较短(≤２０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)时ꎬ光合作用受抑

制尚不严重ꎬ植物体能够按照胁迫作用的强弱诱

导生 成 次 生 代 谢 物 质 ( Ｔｒｅｖａｔｈａｎ￣Ｔａｃｋｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎻ干露胁迫较强(≥４０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１)时ꎬ光合速

率显著降低ꎬ植物所生产的有限有机物质主要用

于合成可溶性糖等渗透调节物质ꎬ次生代谢物质

的合成因受组织内可利用碳、氮等物质的制约而

无法大量合成ꎮ 随干露胁迫的增强ꎬ泰来草叶片

２７９１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



内总酚和总黄酮含量与淀粉含量的变化趋势基本

一致ꎬ印证了植物体内含碳次生代谢物质与可利

用碳 水 化 合 物 含 量 呈 正 相 关 的 观 点 ( Ｓｔａｍｐꎬ
２００３)ꎮ

本研究结果表明ꎬ热带地区夏季午后的光热干

露时长可能是限制泰来草分布上限的重要因素ꎬ连
续 １ 周每天露空 ２０ ｍｉｎ 以上可显著损伤海草的生

理机能ꎬ并可能对海草床生物量、生产力及分布密

度等产生影响ꎬ进而限制其生态功能的发挥ꎮ 在进

行海草床的生态修复时ꎬ应充分考虑修复区所处潮

位ꎬ避免潮位过低所引起的光照限制ꎬ以及潮位过

高所导致的光热干露胁迫ꎮ 修复区位于较高潮位、
海草在低潮周期光热干露时间较长时ꎬ应适当采取

遮光、降温措施ꎬ确保海草免受不可逆损伤ꎮ
综上所述ꎬ日周期光热干露胁迫对泰来草的

生理特性具有重要影响ꎬ露空时间的长短对干露

胁迫效应起决定性作用ꎮ 日光温室条件下ꎬ连续 ７
ｄ 每天 １０ ｍｉｎ 的光热干露胁迫对泰来草不产生显

著性影响(Ｐ> ０. ０５)ꎮ 露空时间 ２０ ~ ９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１

(连续 ７ ｄ)时ꎬ随干露胁迫时间的延长ꎬ泰来草叶

片的损伤程度加重ꎬ光合色素含量、叶绿素荧光参

数及生长速率均呈降低趋势ꎬ叶片和根的 ＭＤＡ、可
溶性糖含量及 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 酶活性呈升高趋

势ꎬ叶片淀粉、总酚、总黄酮含量呈先升高后降低

趋势ꎬ根淀粉含量呈降低趋势ꎮ ９０ ｍｉｎ􀅰ｄ￣１(连续

７ ｄ)的干露胁迫处理泰来草叶片叶绿体 ＰＳ Ⅱ光

合反应中心已接近完全失活ꎬ达到泰来草承受日

周期光热干露胁迫的极限ꎮ 本研究结果为深入了

解泰来草在潮间带生境中的生长适应机制和季节

分布规律ꎬ以及为受损泰来草床生态修复时的位

置选择和管护技术开发提供了依据ꎮ
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