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摘　要:非光化学猝灭(NPQ)常用于评估以热能途径耗散的光能(热耗散),热耗散在维持光能转化平衡中起着重要作用,是
水稻叶片重要的光防御机制.大量研究表明,热耗散的诱导受跨类囊体膜ΔpH、叶黄素循环和PsbS蛋白等的调控;NPQ与
光保护效应不呈线性关系,只有在某些特定条件下,NPQ才可作为光保护效应的有效指标;在高温、低温、缺氮、干旱、盐胁迫
等逆境下水稻 NPQ显著增加,热耗散可能与水稻抗逆性密切相关.本文从热耗散的诱导和调控机制、NPQ与光保护效应以
及水稻 NPQ对环境因子(温度、氮营养、水分、盐)的响应等４个方面综述了水稻叶片热耗散的研究进展,并对水稻 NPQ 与
抗逆性关系的研究作了展望.
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　　植物叶片吸收的光能通过３个途径耗散:叶绿

素荧光、光化学反应和热能.其中,光化学反应所占

比例最大,其次为热能,叶绿素荧光最小.利用分配

于３个途径的光能此消彼长的原理,测定叶绿素荧

光的变化,反映光合系统的运行状态[１].非光化学

猝灭(NPQ)常用于估算以热能途径耗散的光能(热
耗散)[２,３].２０世纪６０年代,Duysens等[４]通过测

定叶片荧光变化揭示了光合系统的基本细节并提出
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第二种光猝灭状态“Q̀”,其定义暗示了 NPQ 的本

质.随后 Wraight等[６]提出 NPQ 是非辐射的光能

猝灭,并强调其光保护作用.到２０世纪７０年代,

NPQ调控机制得到初步认识[７,８].有学者认为由

于热耗散对光能的耗散,可减少分配于光化学反应

的光 能;因 此 在 低 光 照 下,热 耗 散 是 光 能 的 浪

费[９Ｇ１２].但大量研究认为,以热能的形式无害地耗

散吸收的多余光能,在光能转化与利用平衡关系中

发挥着 重 要 作 用,是 植 物 不 可 或 缺 的 光 防 御 机

制[１３Ｇ１６].
水稻是C３作物,在高光照和高温环境下生长,

对光能的利用率较低.夏季正午的强光环境,水稻

叶片光过饱和现象明显,光呼吸显著高于 C４作物,
导致净光合速率的降低,光能利用率低,并且伴随着

激发能在叶片中大量积累,活性氧的大量生成,光抑

制现象明显.较强的热耗散能力可以促进过剩光能

以热能形式耗散,降低光合系统内激发能压力,减少

活性氧的产生和光抑制的发生频率,是重要的光合

防御机制之一[１５,１６],近年关于水稻叶片热耗散及其

检测指标 NPQ的研究日益增加[１７].在研究热耗散

调控机制的同时,较多学者探索水稻热耗散对温度、
水分、氮素等逆境的响应特征,并推测热耗散可能与

水稻抗逆性密切相关[１８,１９].但目前关于水稻叶片

热耗散的诱导机制及其对逆境响应特征的系统总结

和概括很少.本文综述了热耗散的产生和调控机制

以及对温度、氮素、水分和盐胁迫的响应,旨在深入

理解热耗散在水稻生长过程中的作用,为水稻抗逆

性育种和栽培生理研究提供理论参考.

１　热耗散的产生及调控机制

根据 NPQ的诱导和恢复时间将 NPQ 分成３
种类型:快速诱导 NPQ(qE);慢速诱导,特定环境下

可长期存在的 NPQ,也被称为光抑制猝灭(qI);以
及诱导时间居于qE和qI的状态过渡 NPQ(qT).也

有研究将 NPQ分为诱导耗散和基础耗散[２０,２１].在

光照约０~６min后 NPQ 达到最高值[２２].研究证

实,碳同化相关酶的光激活过程相对较慢导致 NPQ
诱导过程的出现.高等植物热耗散发生在光合系统

Ⅱ(PSⅡ)的捕光色素复合体(LHCⅡ)内,并非发生

在PSII的光反应中心,LHCⅡ的构象变化是热耗散

的结构基础[１４].从高光照下热耗散的诱导过程可

以看出(图１),高光照首先诱导跨类囊体膜质子梯

度△pH)形成,LHCⅡ质子化,紫黄素去环氧化向

花药黄素、玉米黄素转化,玉米黄素与LHCⅡ结合,

LHCⅡ与 PSⅡ核心蛋白分离并在类囊体膜上聚

合,LCHⅡ构象处于猝灭状态;PsbS蛋白增加类囊

体膜的 流 动 性,进 一 步 促 进 LHCⅡ 构 象 转 换.

LHCⅡ构象的改变,为激活态叶绿素a传递光能给

类胡萝卜色素提供结构基础,实现热耗散[２３].随着

切片技术和电子显微技术的发展,已观察到类囊体

图１　高光照下热耗散诱导(根据Horton[８]修改 )

Fig．１．SchematicdiagramofNPQinductioninhighlightintensity(Hortonetal[８],withsomemodifications)．
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膜、LHCⅡ的构象变化[８,１４,２４Ｇ２６].
综上可以看出,△pH 是调控热耗散的关键因

子.在光合作用电子传递过程中,质子通过细胞色

素b６f复合体的作用转运至类囊体内腔,类囊体腔

内质子积累,跨类囊体膜的质子梯度(△pH)形成.
三磷酸腺苷(ATP)合成时,腔内质子排出;较高的

跨类囊体膜电势梯度也会促进腔内质子的排出.当

类囊体腔内质子的流入大于排出时,类囊体腔内酸

化,pH 值降低至５．８以下,紫黄素去环氧化酶激活,

PsbS蛋白质子化,热耗散被诱导[２８].因此,类囊体

内腔pH 值的降低是热耗散诱导的初始生化信号,
并通过此信号反馈调节光合作用的天线色素系统和

电子传递.不仅叶片色素含量、线性电子传递速率、

ATP酶活性可调控热耗散,影响跨类囊体膜电势梯

度的生理代谢过程均可能参与热耗散调控,如 ATP
的积累、环式电子传递、光呼吸、Mg２＋ 、K＋ 、Cl－ 等离

子的跨膜运输[２７Ｇ３２].
叶黄素循环由紫黄素(V)、花药黄素(A)、玉米

黄素(Z)共同组成,在热耗散诱导过程中也发挥着

重要作用.紫黄素去环氧化酶催化紫黄素生成中间

产物花药黄素,再进一步去环氧化转化为玉米黄素,
玉米黄素在类囊体膜上积累,诱导 NPQ 的产生.

NPQ下降时,玉米黄素环氧化酶催化玉米黄素生成

花药黄素,再进一步转化为紫黄素.通常采用去环

氧化状态[DES＝(Z＋０．５A)/(Z＋A＋V)]衡量三

种叶黄素之间的转化情况[３３].花药黄素和玉米黄

素分子结构上分别存在１０个和１１个共轭碳碳双

键,而紫黄素只有９个共轭碳碳双键,玉米黄素和花

药黄素在分子构型上处于较低的能态,具有从激发

态叶绿素获得能量并以热能形式耗散的潜能[３３Ｇ３６].
紫黄素去环氧化酶抑制剂二硫苏糖醇(DTT)处理

叶片,叶片 NPQ、D１蛋白含量、最大量子产额(Fv/

Fm)显著降低[３７],而抗坏血酸(紫黄素去环氧化酶

的辅酶)处理叶片,可显著增加叶黄素循环去环氧化

和 NPQ,有 效 缓 解 高 温 导 致 的 Fv/Fm 降 低[３８].

Quaas等[３９]研究表明不同种类的藻,热耗散机制不

同,莱茵衣藻等藻类的热耗散不依赖于叶黄素循环.

Roach等[４０]也得到相似的结果.近年研究发现类

胡卜素,特别是叶黄素在热能耗散和光防御过程中

发挥重要作用[４１].在蓝藻中鉴定出橙色类胡萝卜

素蛋白,其光激活态是光强感应器和能量耗散器.
其结构包括一个 N 端结构域和一个共价结合的类

胡萝卜素.激活过程伴随着类胡萝卜素在蛋白内的

转移和蛋白与色素的重构[４２,４３].
PsbS蛋白是一种位于LHCⅡ内的色素结合蛋

白[２１,４４].PsbS蛋白位于类囊体内腔的两个谷氨酸

(GluＧ１２２、GluＧ２２６)是酸化感应位点,两个谷氨酸

在化学特性和功能上具有相同的作用.PsbS蛋白

感应类囊体腔内pH,促使LHCⅡ构象发生变化,处
于非光化学猝灭状态[４５].除了 PsbS蛋白,莱茵衣

藻还存另一种介导能量耗散的光防御蛋白 LHCＧ
SR３(LightHarvestingComplexStressRelated３),
感应类囊体腔内pH 变化[４６,４７].研究表明NADPH
硫氧还蛋白还原酶C(NTRC)在拟南芥中参与热耗

散调控,缺失 NTRC突变体△pH 和 NPQ 均大幅

度增加[４８].随着研究的不断深入,新的 NPQ 调控

物质不断被发现,NPQ的调控网络不断被完善.

２　NPQ与光保护

植物经过漫长的演化过程,形成了多种光防御

机制,如叶片、叶绿体的避光运动、热耗散,天线色素

的可逆脱离,增强光合作用和光呼吸以加速能量代

谢,加强活性氧的清除,加快修复循环等[４９].光呼

吸是C３作物重要的光防御措施之一,但光呼吸加速

碳水化合物的消耗,降低净光合速率.有研究表明

增强光合作用以减少光能剩余也是一年生植物的一

种光保护策略[５０],但光合作用的增幅有限.在光过

饱和情况下,热耗散的诱导不会降低净光合速率、相
对光呼吸,发挥其保护效应的代价较小.在正午高

温高光强环境下,热耗散发挥着重要的光保护作用,
也是 C３作物重要的光防御机制之一[５１,５２].目前通

常采用荧光参数 NPQ 对叶片热耗散水平进行估

算,但近年有研究表明当叶绿体内存在非紧密连接

PSⅡ反应中心的 LHCⅡ时,荧光参数 NPQ 值偏

大,将夸大热耗散的光保护效应[５３].NPQ 与光保

护效应不呈线性关系,只有在某些特定条件下,
NPQ才可作为光保护效应的有效指标[５４].Ruban
等[５５]提出 NPQ分为光保护必需 NPQ(pNPQ)和非

必需 NPQ,pNPQ 与通常测定的qE存在明显的差

异,推荐使用pNPQ作为光保护的有效指标.Ware
等[５６]在 NPQ研究中,应用了pNPQ.虽然 NPQ在

评估光保护效应时存在一定的争议,但目前依然是

评价叶片热耗散能力水平的重要指标[１３],更为有效

的光保护效应指标还有待进一步的探索.

３　水稻热耗散对逆境的响应

水稻生育期内环境不断变化,不仅只有高光照

３３４赵霞等:水稻热耗散对逆境的响应



环境才能引起光能捕获过剩,其他环境因子也会影

响能量转换和碳同化过程.当光破坏发生于受体侧

时,由于CO２同化受阻,质体醌完全还原,稳定的还

原型质体醌(QA－ )很快积累,QA－ 的积累促进三线

态P６８０(光合系统II)的形成,而三线态P６８０与 O２

作用形成单线态氧(１O２),１O２是强氧化剂,它会破

坏附近的蛋白和色素分子[５７Ｇ５９].自然条件下光抑制

现象发生较少,但伴随干旱、低温等逆境时,光抑制

现象明显.叶片热耗散的诱导可耗散逆境胁迫下不

能有效利用的光能,降低 PSⅡ内还原能压力,有效

减少活性氧生成,缓解逆境下的光抑制[６０](图２),同
时 NPQ也可作为一种信号减少 LHCⅡ对光的吸

收[６１,６２].夏季正午 NPQ峰值的出现有利于缓解高

温、水分亏缺、胞间 CO２浓度低导致的光过饱和现

象[５１,５２].在拟南芥、烟草等作物中也已证明增加叶

片类胡萝卜素含量可显著增加 NPQ,从而增加植株

抗逆 性[６３,６４].PsbS 蛋 白 基 因 沉 默 的 水 稻 植 株,

NPQ显著降低,PSⅡ内还原能压力(１ＧqP)显著增

加,在光波动环境下,类囊体内超氧化物、单线态氧、
过 氧 化 氢 等 含 量 显 著 增 加,水 稻 植 株 生 长 迟

缓[６５,６６].

３．１　NPQ对温度胁迫的响应

环境温度随着日变化和季节而波动,温度的波

动对植物多种光合生理过程均有直接的影响,包括

碳同化固定、还原,蔗糖合成,光合产物的运输与分

配和两个光系统之间的电子传递.然而在０℃~
５０℃范围内,原初反应阶段的光能吸收、传递和两个

光系统反应中心的电荷分离对温度变化不敏感[５７].
低温下,ATP供应不足,１,５Ｇ二磷酸核酮糖(RuBP)
再生限制与淀粉和蔗糖积累的反馈抑制,均可引起

光能捕获和利用之间失衡,活性氧含量显著增加,导
致光反应中心失活速度增加,光合相关酶活性降低,
实际量子产额(ΦPSⅡ )、电子传递速率(ETR)、最大

量子产额(Fv/Fm)以及光合作用均显著降低[６７].
低温胁迫水稻 NPQ 显著增加,并随着胁迫时间的

延长而增加,有效减少叶绿体活性氧的生成[６８Ｇ７０].

Bonnecarrère等[７１]指出增加 NPQ 的诱导是抗低温

粳稻品种对低温环境的适应策略之一.温度在

３５℃~４５℃范围内,可引起水稻高温胁迫.高温胁

迫影响放氧复合体和１,５Ｇ二磷酸核酮糖羧化酶/加

氧酶(Rubisco)的活化酶[５７].Rubisco是一个热稳

定性酶,高温下其活化水平显著降低,导致碳同化能

力的降低.Yan等[３５]研究指出超过３５℃的高温显

著增加水稻植株 NPQ,叶黄素循环与热耗散在缓解

高温引起的光抑制中起着重要的作用.

３．２　NPQ与水稻氮营养

C３作物叶片７５％~８０％的氮以光合酶形式存

在于叶绿体中,而 Rubisco酶占叶片氮的１２％~
３５％,占可溶性蛋白总量的一半左右,是叶片中氮的

主要储存形式[７２].氮在光合生理中的分配影响着

叶片光合作用、光合氮利用效率[７３Ｇ７５].单位叶面积

氮含量可以解释３５％的水稻光合作用遗传多样

性[７６].氮缺乏引起单位叶面积的叶绿素、Rubisco
和光合电子传递组分含量急剧降低.光合碳还原循

环酶含量减少是缺氮叶片光合能力降低的主要原

因,卡尔文循环效率降幅大于光能转换过程.由于

碳同化的限制,PSⅡ处于能量过饱和状态[５７].缺氮

水稻对光抑制敏感性显著高于氮供应充足水稻[７７],
减少光能吸收和增加热耗散以缓解PSⅡ内还原能

压力是水稻对缺氮的适应性响应[７８,７９].缺氮叶片

类胡萝卜素与叶绿素的比例增加,有利于防治单线

态氧的形成[１５,３４,５７].也有研究表明 NPQ增加的部

分为快速诱导 NPQ(qE),缺氮对慢速诱导 NPQ 没

有显著影响[８０].
随着施氮量增加,水稻单位叶面积叶绿素含量、

类胡萝卜素含量、Rubisco酶含量均显著增加,但光

合作用增加的幅度较小,甚至出现小幅降低的趋

势[８１].关于施氮量对 NPQ的影响及其在光合过程

中的作用还缺少相关研究[８２Ｇ８４].Li等[８５]研究表明,
相对于低氮处理,高氮处理水稻叶绿素和 Rubisco
酶含量显著增加,但 Rubisco酶活性降低,羧化效

率、光合作用上升幅度较小.随着施氮量的增加,水
稻叶片对光能吸收显著增加,而碳同化不能协调增

加,过剩光能在PSⅡ内积累.由此可推测热耗散的

诱导有利于水稻对高氮环境的适应,可能在水稻氮

肥耐性中发挥重要作用.Shrestha等[８６]提出 NPQ
的诱导与水稻氮营养状态密切相关,反映叶黄素循

环去环氧化状态的光化学反射指数(PRI)可作为水

稻田间氮实时诊断的可靠指标.

３．３　NPQ对干旱胁迫的响应

水稻叶片相对含水量从９２％降到７９％时,光合

作用的降低主要是由于气孔关闭,胞间 CO２浓度降

低,光呼吸增强;当叶片含水量降至７９％以下时,叶
肉导度、Rubisco酶羧化效率、RuBP再生能力的降

低导致光合作用降低,严重干旱使水稻叶片卷曲,叶
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片叶绿素a、b和类胡萝卜素含量降低,光能截获也

显著降低[３０].加强激发能的猝灭是植物适应长期

干旱的重要生化机制之一.水分胁迫处理几天后非

循环电子传递速率降低,而围绕PSⅠ的循环电子传

递速率提高,热耗散(qE)成倍增加[１５].qE的增加与

循环和非循环电子传递控制的质子流入类囊体的增

加以及 ATP酶控制的质子流出类囊体的减少有

关[５７].热耗散关键调控因子叶黄素循环物质是抗

旱关键激素脱落酸(ABA)合成的前体,合成玉米黄

素的关键酶βＧ类胡萝卜素羟化酶基因(DSM２)的表

达在水稻抗旱中起着关键作用[８７].但Pieters等[８８]

指出,干旱胁迫下水稻 Araure４叶黄素循环物质库

和去环氧化状态均显著高于旱稻 Fonaiap２０００,而

Fv/Fm、ΦPSⅡ 显著低于 Fonaiap２０００.干旱处理下

两品种碳水化合物含量差异显著.这可能是由于葡

萄糖、果糖在 Araure４叶片中的积累对光合作用的

反馈抑制作用造成的.虽然热耗散调控物质与抗旱

激素 ABA 在同一代谢通路上,但水稻叶片热耗散

的诱导对水稻抗旱性的贡献还需要进一步明确.

３．４　NPQ对盐胁迫的响应

早期盐胁迫同干旱胁迫的症状相似,植株均表

现出缺水的症状,随着盐胁迫时间的延长,表现出离

子的毒害作用,细胞内 Na＋ 浓度超过１００mmol/L,
将抑制多种酶的活性[８９].盐胁迫水稻 NPQ显著增

加,较高的叶黄素循环物质有利于对盐胁迫快速响

应[９０].喷施外源ABA显著增加水稻叶片内源ABA

对于相同颜色的圆圈,其大小表示同一环境因子对相应光合生理过程的影响程度;“􀆺􀆺”表示抑制作用.当低温等逆境胁迫对PSⅡ下游电子

传递链以及碳同化、光呼吸的抑制作用大于对PSⅡ的光能转化时,光能转化与利用失衡,PSⅡ内还原能过剩,促进活性氧的生成.NPQ 的诱

导有利于耗散过剩激发能,抑制活性氧的生成.ROS－活性氧.

Thesizesofcirclesinthesamecolorsrepresenttheeffectofoneenvironmentalfactoroncorrespondingphotosyntheticprocess．＂􀆺􀆺＂repreＧ

sentsrepression．Whentheinfluenceofsuchstressaschillingonelectrontransportchain,carbonassimilationorphotorespirationexceedsthat

ontransformationoflightenergyinPSⅡ,theproductionofreactiveoxygenspeciesisstimulatedbyexcessivereducingpowerinPSⅡ dueto

theimbalancebetweentransformationandutilizationoflightenergy．ROS,Reactiveoxygenspecies．HT,Hightemperature．LF,LightfluctuaＧ

tion．DN,Deficienceinnitrogen．LBTU,Imbalancebetweentransformationandutilizationoflightenergy．
图２　环境因子对NPQ的诱导机制

Fig．２．EffectofenvironmentalfactoronNPQinduction．

５３４赵霞等:水稻热耗散对逆境的响应



含量、叶黄素循环去环氧化和 NPQ;光保护的增强

可能是外源 ABA提高水稻耐盐性的原因[９１].Fang
等[９２]筛选出的编码类胡萝卜素合成途径关键酶基

因的水稻突变体,类胡萝卜素含量显著减少,叶片

NPQ显著减小,活性氧显著增加,光抑制现象明显.
但在 Moradi等[９０]的研究中,相对于盐敏感水稻品

种,耐盐品种IR６５１和IR６３２未表现出 NPQ 优势,

IR６５１和IR６３２的耐盐性与其还原性抗坏血酸含量

较高有关.热耗散可能只是水稻耐盐适应机制之

一,不同水稻品种的耐盐机制有所不同.

４　研究展望

４．１　水稻热耗散生物学过程和关键基因、代谢物的

鉴定

近年在拟南芥、藻类等生物中发现存在多种热

耗散机制,相关的主效基因也被克隆,关键调控物质

的生理生化特性也阐述得较清楚.但在水稻上,还
缺乏热耗散的机理性研究,如热耗散调控物质的挖

掘及其合成、运输、功能发挥的研究,通过基因组学、
转录组学等进一步发现热耗散调控的关键基因及其

表达特点.

４．２　热耗散与水稻抗逆性关系

综上所述,在高光照、低温、高温、干旱、缺氮等

逆境下,水稻叶片 NPQ 显著增加,NPQ 的增加有

利于耗散过剩的激发能,减少活性氧的生成及光抑

制的产生.但热耗散增加是否是水稻对逆境的适应

性响应,热耗散的诱导速度及水平的高低与水稻抗

逆性关系还需进一步研究与验证;评估热耗散保护

效应的有效指标仍需探索,为从育种和栽培技术上

增强水稻抗逆性提供新的思路.

４．３　热耗散与水稻株型改良

前人关于改善水稻植株形态、群体结构的研究

多关注于增加群体光能截获[８９];从前面的论述可以

看出,午间光能截获过剩,光抑制现象明显,尤其是

上层叶片,光抑制的出现不利用水稻群体光合作用

和生物量积累的提高[９３,９４].因此,在改善植株形态

及群体结构时,应考虑不同高度冠层的光照强度、叶
片不同色素含量和比例、热耗散能力、叶片受光姿态

与光抑制发生频率的关系.在将来的水稻株型改良

中,能否将热耗散作为一个重要的参考指标,是需要

进一步探讨的问题.

４．４　潜在的热耗散调控措施

一般认为,热耗散是对逆境的一种被动反应,不

利于植物光合作用;但越来越多的证据表明,热耗散

是植物主动适应逆境的响应.植株如何主动调控热

耗散增强植株的抗逆性? 植物激素是否参与调控过

程? 这些都是值得我们进一步探讨的问题.ABA
在水稻植株体内参与多种生理代谢,在水稻非生物

胁迫中发挥着重要作用[９５].赤霉素(GA)是水稻生

长促进激素,参与水稻节间伸长和种子萌发等多个

生理过程[９６],与 ABA 存在明显的交互作用[９１,９７].
叶黄素循环物质是 ABA合成的前体,GA和叶黄素

循环合成前体均是牻牛儿焦磷酸(GGPP)[９８,９９],因
此 ABA、GA合成与热耗散诱导密切相关[１００,１０１],探
索 ABA、GA 对热耗散调控的机理可为从化控方面

提高水稻抗逆性提供新的思路.
氮肥调控是水稻生产过程中常用的农艺措施之

一,氮营养同时影响水稻叶片光能的吸收能力(叶绿

素、类胡萝卜素含量)和利用能力(Rubisco酶含量

及活性),研究 NPQ 对叶片氮浓度的响应,探索氮

肥调控 NPQ 的可能性,对提高水稻光合作用、氮光

合利用率以及抗逆性具有重要的意义.
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