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Cu2+对普通小球藻的光合毒性:初始藻密度的影响
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摘要:为了研究 Cu2+对普通小球藻的光合毒性以及初始藻密度对 Cu2+光合毒性的影响 , 将初始密度为 107 mL - 1的普通小球

藻暴露于 Cu2 +的 6 个浓度(0、5、10 、20 、30 和 40 μmol L - 1)中进行 96 h 的毒性暴露实验 ,在 2、48 和 96 h 分别利用叶绿素荧

光仪(MAXI-Imag ing-PAM)测定各项叶绿素荧光参数 ,同时 , 针对 3 个不同初始密度的普通小球藻(2×106 、5×106和 2×107

mL - 1),测定并比较了其暴露于 0、20 和 40 μmol L - 1的 Cu2+ 12 h 后 , 叶绿素荧光参数的变化。不同初始藻密度的毒性实验

结果显示 ,初始藻密度为 2×106 mL - 1时 , 20 和 40μmo l L - 1 Cu2+可完全抑制普通小球藻的光合作用;当初始藻密度增加到 5

×106 和2×107 mL - 1时 , 40μmol L - 1 Cu2+对普通小球藻的实际光合作用效率仅有约 75%和 25%的抑制。这表明初始藻密

度越大 , Cu2 +的光合毒性越弱。但随着初始藻密度的增加 , 初始藻密度的变化对 Cu2+光合毒性的影响减弱。初始藻密度为

107 m L - 1时的毒性实验结果显示 , 暴露于 20 ～ 40 μmo l L - 1 Cu2+ 2 h 后 ,普通小球藻的光合作用即受到抑制 ,且该抑制程度随

Cu2+浓度的增加而增强 , 并随着暴露时间的延长有所缓解。随着 Cu2 +浓度的增加 , 最大量子产量(Fv /Fm)、实际量子产量

(Yield)、相对电子传递速率(ETR)和光化学淬灭系数(qP)逐渐降低 , 非光化学淬灭系数(NPQ /4)逐渐上升。研究结果表明 ,

Cu2+对普通小球藻的光合作用有一定的抑制作用 , 其机理可能为通过引起 PSII 系统反应中心的部分失活 , 导致 PSII 系统反

应中心的开放比例减少 ,引起电子传递速率降低以及 ATP 和 NADPH 的合成减慢 ,从而使光合作用速率下降;初始藻密度对

Cu2+的光合毒性大小有较大的影响 , 故在进行藻类的毒性实验时 , 也应关注初始藻密度的影响。
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Abstract:To investigate the toxicity of Cu2+ to the ini tial pho to synthesis of Chlo rella vulga ris , Chlorella

vulgaris (at the initial cellular density of 10
7
mL

-1
) were exposed to Cu

2+
a t the concentrations of 0 , 5 ,

10 , 20 , 30 and 40 μmol L
- 1

, and chlorophy ll fluo rescence parame ters w ere measured by MAXI-Imaging-

PAM af ter the expo sure of 2 , 48 and 96 h , respectively . In addition , Chlorella vulg aris w ith three dif fe r-

ent ini tial cellular densities (2 ×106 , 5×106 and 2 ×107 mL - 1) were expo sed to 0 , 20 and 40 μmol L - 1

Cu2+ for 12 h to study the impact of alg ae cellular density on the to xicity of Cu2+ . The results show ed that

the to xicity of Cu2+ decreased wi th increasing ini tial cellular density o f Chlo rella vulg aris , but the ef fect

weakened as ini tial cellular density became higher. The quantum yield o f PSII w as completely suppressed
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by 20 and 40 μmo l L -1 Cu2+ when the ini tial cellular density w as 2 ×106mL - 1 , whereas the quantum yield

only decreased by 75%(25%) under 40 μmol L
- 1
Cu

2+
when the initial cellular densi ty increased to 5×10

6

mL - 1(2×107 mL - 1). The algal to xici ty test at init ial cellular densi ty of 107 mL - 1 show ed that the pho to-

synthesis rate w as inhibited by 20-40 μmol L - 1 Cu2 + af te r only 2 h exposure. Such reductions became

st ronger under higher Cu
2+

concentration , but w ere relieved wi th longer exposure t ime. The maximal

quantum yield of PSII (Fv /Fm), the actual quantum y ield of PSII (Yield), elect ron t ranspo rt rate (ETR)

and pho to chemical quenching (qP) declined wi th increasing Cu2+ concentrat ion , while non-pho tochemical

quenching (NPQ /4) increased at the same time. In conclusion , the to xicity mechanism of Cu2+ to pho to-

synthesis of Chlo rella vulgaris w as basically due to the deact ivation of some PSII reaction centers , which

could result in the partial closure of PSII reaction centers , then in turn leading to the decele ra tion of

elect ron t ransfer and the synthesis o f ATP and NADPH . M o reover , i t is found that the to xici ty of Cu2+

was dependent on the ini tial cellular density o f Chlo rella vulg aris , so the ef fect o f initial cellular densi ty

should be taken into account w hen conducting the eco to xico logical studies of algae.

Keywords:Cu2+ ;Chlo rella vulgaris ;initial cellular density ;toxicity to photosynthesis;chlorophy ll f luo-

re scence

　　铜是日常生活中使用最多的重金属之一 ,它进

入水体后能促进藻类的生长和繁殖 ,但当其浓度超
过一定范围时 ,就会对藻类产生毒性作用 ,表现出对
藻类的光合作用及其生长 、繁殖的抑制效应[ 1-3] 。藻

类是水体中的初级生产力 ,研究 Cu
2+
对藻类光合作

用的影响 ,对评估 Cu2+对水生生态系统的风险和危

害具有重要意义 。
　　以往的毒性研究较多关注环境条件(如温度 、
pH 、光照和培养基等)对污染物毒性的影响[ 4-6] ,初
始藻密度的影响往往被忽略。最近有研究表明 ,不

同初始藻密度会影响 Cu
2+
对藻类生长毒性的半效

应浓度(EC50),初始密度降低时 , Cu2+的 EC50随之

减小[ 7-8] ,然而目前缺乏初始藻密度能否影响 Cu2+

的光合毒性的研究 。在进行藻类毒性实验时 ,藻的

初始密度多设定为 10
4
～ 10

5
mL

-1
(OECD标准)和 10

9

～ 1010 mL-1(水华爆发时藻类顶峰浓度),分别用来比较

不同物质的毒性大小(EC50)以及研究藻类爆发时的治理
手段;然而 ,针对水体处于中等营养水平 ,藻类密度处于
105 ～ 109 mL-1时的毒性研究相对较少。本研究以绿藻

的优势藻种普通小球藻为受试生物 ,设计了2个实验 ,以
研究不同初始藻密度对Cu2+的光合毒性的影响 ,以及在

中等初始藻密度下 ,Cu
2+
对普通小球藻光合作用的影响

和可能机理 ,为全面了解 Cu2+对藻类的光合毒性效应提

供依据。

1　材料与方法(Materials and methods)
1. 1　实验材料

　　普通小球藻(Chlo rella vulg aris), 购自中国科

学院武汉水生生物研究所淡水藻种库 。在 GXZ-

280B智能型光照生物培养箱(宁波东南仪器有限公

司)中采用 BG11 培养基进行培养 ,培养条件为:光

强 4 000 Lux ,光暗比 14 h ∶10 h ;温度(24 ±1) ℃;

静止培养 ,每天人工摇动 2 ～ 3次 。

　　分析纯五水合硫酸铜(CuSO4 5H 2O)购自国药

集团化学试剂有限公司 ,用作 Cu2+的来源 。

1. 2 　实验设计

1. 2. 1　初始藻密度对 Cu
2+
光合毒性的影响

　　将处于指数生长期的普通小球藻按 2 ×10
6
、

5×10
6
和 2 ×10

7
mL

- 1
的初始密度接种于含 50 mL

培养液的 100 mL 锥形瓶中 ,分别加入一定量的硫
酸铜溶液使 Cu2+浓度达到 0 、20 和 40 μmo l L - 1 ,

每个浓度设定 3个平行 。将所有样品置于光照培养

箱中培养 12 h后进行叶绿素荧光参数的测定。

1. 2. 2　中等初始藻密度下 Cu
2+
对普通小球藻光合

作用的影响

　　选择培养至约 107 mL - 1处于指数生长期的普

通小球藻进行实验 ,设定 5个 Cu2+浓度梯度 5 、10 、

20 、30和 40 μmo l L - 1及 1个空白对照组 ,每个浓度

设 3个平行。在 2 、48和 96 h取样进行叶绿素荧光

相关指标的测定。

1. 3 　叶绿素荧光参数的测定
　　采用德国 Walz 公司生产的 MAXI-Imaging-

PAM 叶绿素荧光仪进行各项叶绿素荧光参数的测

定 ,测定的指标包括初始荧光 F0 ,最大荧光 Fm(暗

适应后)和 Fm’ (光照条件下), PSII 系统最大量子

产量Fv /Fm(暗适应后), PSII 系统实际量子产量
Yield ,相对电子传递速率 ETR ,非光化学淬灭系数

(NPQ /4),光化学淬灭系数(qP)。各样品在暗适应

20 min 后进行测定 , 以上参数均可从 MAXI-Ima-
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g ing-PAM 叶绿素荧光仪中直接读取 ,同时可获得

各样品的光诱导曲线及荧光成像图 ,关于各参数的
定义及其物理意义可参考相关文献[ 9-10] 。

1. 4　数据统计分析

　　所有数据利用 excel 2010和 SPSS 16. 0进行分

析。

2　结果(Results)

2. 1　初始藻密度对 Cu
2+
光合毒性的影响

　　Cu
2+
暴露 12 h后 ,3个不同初始密度下普通小

球藻光诱导曲线的变化见图 1 。随着初始藻密度的

增加 , Cu2+对普通小球藻荧光强度的抑制程度减

弱。当初始密度为 2 ×10
6
mL

- 1
时 , 20 μmol L

- 1

Cu2+能显著地抑制普通小球藻的叶绿素荧光 ,表现

为荧光变化趋近于零;当密度升至 5×106 mL - 1时 ,

20 μmo l L
- 1

Cu
2+
仅导致 Fm 和 Fm’ 分别下降

14%和 26 %,40 μmol L
- 1
Cu

2+
才能完全抑制普通

小球藻的叶绿素荧光;而当初始密度增至 2 ×107

mL - 1时 ,40 μmo l L - 1 Cu2+处理组中 Fm 和 Fm’ 仅

下降了约 30%。

图 1　Cu2 +暴露 12 h后不同初始密度的普通小球藻光诱导曲线的变化

(藻密度:A , 2×106 mL- 1;B , 5×106 mL - 1;C , 2×107 mL - 1 。C u2+浓度:黑线-对照组;红线-20 μm ol L - 1;蓝线-40 μmol L - 1 。)

F ig . 1　Fluo rescence induction kinetics of Chlo rella vulga ris expo sed to Cu2 +

(black line-contro l;red line-20 μmol L - 1 ;blue line-40 μmol L - 1) fo r 12 h at different initia l cellular densities

(A:2×106 mL - 1 ;B:5×106 mL - 1;C:2×107 mL - 1)

　　不同于其他叶绿素荧光仪 , MAXI-Imaging-

PAM 叶绿素荧光仪可同时测量多个样品并获得叶

绿素荧光成像图。12 h 后普通小球藻叶绿素荧光

参数Fv /Fm和 Yield的荧光成像图见图 2。图 2 中

3×3的方格中显示的分别是不同初始藻密度下经

不同浓度 Cu2+处理后 Fv /Fm 和 Yield 的变化 ,其

中从左到右分别显示的是初始密度为 2 ×106 、5 ×

106和 2 ×107 mL -1时的实验结果 ,从上到下分别显

示的是浓度为 0(空白对照组)、20 和 40 μmo l L - 1

的 Cu2+暴露组叶绿素荧光参数值的变化 。从荧光

成像图可以较为直观地看出初始藻密度对于 Cu2+

的光合毒性的影响 ,当初始藻密度为 2 ×106 mL - 1

时 ,20和 40 μmol L - 1 Cu2+处理可完全抑制普通小

球藻的光合作用 ,使其 Fv /Fm 和 Yield 值低于仪器

检出限;当初始藻密度增加一个数量级达到 2 ×107

mL - 1时 , 20和 40 μmol L - 1 Cu2+对普通小球藻的

Fv /Fm 影响不明显 。不同初始藻密度下 Cu2+对

Fv /Fm 和 Yield的抑制程度如图 3所示 ,可以看出 ,

当初始藻密度从 2×10
6
增加到 2 ×10

7
mL

- 1
时 , 40

μmol L
- 1
的 Cu

2+
处理对Fv /Fm的抑制程度从

100 %降至 6 %,对 Yield 的抑制程度从 100 %降至

25%。由此可见 ,初始藻密度的增加可降低 Cu2+对

普通小球藻的光合毒性 ,且 Yield与 Fv /Fm 相比对

Cu
2+
的毒性更加敏感 。

图 2　Cu2 +暴露 12 h后不同初始密度的

普通小球藻叶绿素荧光成像图

注:Fv /Fm 为 PS II系统最大量子产量;

Yield为 PS II系统实际量子产量。

Fig. 2　Chlorophyll fluorescence images of Chlorella vulgaris

exposed to Cu2+ for 12 h at different initial cellular densities
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图 3　暴露 12 h后 Cu2 +对不同初始密度的普通小球藻叶绿素荧光参数的抑制率

(A:Fv /Fm , B:Yield;白-20 μm ol L - 1 C u2+ ,灰-40 μmol L- 1 Cu2 +)

Fig. 3　I nhibition rate o f chlor ophy ll fluo rescence par amete rs (A:Fv /Fm;B:Yield)

of Chlo rella vulg aris at different initial cellular densities exposed to Cu2 +

(w hite colum n-20 μmol L - 1 ;gr ey column-40 μmol L - 1) fo r 12 h

2. 2　中等初始密度下 Cu2+对普通小球藻光合作用

的影响

　　在 107 mL - 1初始密度下考察 Cu2+对普通小球

藻光合毒性时 , Cu2+浓度为 20 μmo l L - 1时 ,暴露 2

h后普通小球藻的叶绿素荧光即有所下降(图 4),与

对照组相比 , Fm 和 Fm’ 分别下降了 6%和 14%。

随着暴露时间和暴露浓度的增加 ,叶绿素荧光降低

的程度也随之增加 ,暴露 96 h 后 , Cu2+浓度为 20 、

30和 40 μmol L
- 1
的处理组的叶绿素荧光均有明

显的下降(图 5),其中最高浓度处理组(40 μmol 

L -1)的荧光下降最为显著 ,与对照组相比 ,其 Fm 和

Fm’ 分别降低了 58. 7%和 64. 6%。叶绿素荧光的

变化反映了普通小球藻细胞内光合作用的变化 ,叶

绿素荧光的下降表明 Cu2+对普通小球藻的光合作

用有较大的抑制作用 。

　　普通小球藻各项叶绿素荧光参数(包括 Fv /

Fm 、Yield 、ET R 、qP 和 NPQ /4)随 Cu
2+
暴露浓度和

暴露时间的变化如图 6所示(各参数的大小以相对

值表示)。由于 ET R由 Yield 计算得到 ,两者呈线

性正相关 ,因而 Yield和 ETR的变化规律一致。叶

绿素荧光参数的变化趋势与生物量的变化相似 ,低

浓度 Cu2+(5 ～ 10 μmol L - 1)对普通小球藻的叶绿

素荧光参数的影响不大 ,未检验出差异性(p >0.

01),但较高浓度 Cu
2+
处理组(20 ～ 40 μmol L

- 1
)对

荧光特性有显著性影响(p <0. 01)。随着暴露浓度

的增加 , Fv /Fm 、Yield 、ET R和 qP 的下降幅度以及

NPQ /4的上升幅度增大 ,表明 Cu
2+
浓度越高 PSII

系统受影响的程度越大 。然而 , 随着暴露时间

的延长 , Fv /Fm 、Yield 、ETR 和 qP 均表现出先

下降后上升的趋势 ,暴露 96 h 后各参数值比暴

露 48 h 后略有上升 , 推测原因为随着时间的延

长普通小球藻对于 Cu2+的胁迫产生了一定的抵

御能力 。比较各项荧光参数的变化可以发现 ,

Yield和 NPQ / 4对于 Cu
2+
的胁迫最为敏感 , 而

Fv / Fm 最不敏感 , 40 μmol L
- 1
Cu

2+
处理 96 h

图 4　Cu2+暴露 2 h后普通小球藻光诱导曲线的变化

注:A ,对照组;B , 20 μmol L - 1 Cu2 +处理组。 Fm 为暗适应后最大荧光;Fm’ 为光照条件下最大荧光。

Fig. 4　Fluorescence induction kinetics of Chlo rella vulg aris exposed to 20 μmo l L - 1 Cu2+(B) for 2 h , compared to the control(A)
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图 5　Cu2 +暴露 96 h后普通小球藻光诱导曲线的变化

注:A ,对照组;B, 20 μm ol L - 1 Cu 2+处理组;C , 30 μmol L - 1 Cu2 +处理组;D , 40 μm ol L - 1 Cu 2+处理组。

F0为初始荧光;Fm 为暗适应后最大荧光;Fm’ 为光照条件下最大荧光。

F ig . 5　Fluo rescence induction kinetics of Chlo rella vulga ris expo sed to Cu2 +

(B:20μmol L - 1 ;C:30 μmol L - 1 ;D:40 μmol L - 1) fo r 96 h , com pared to the contr ol(A)

图 6　普通小球藻叶绿素荧光参数在 Cu2+暴露 2、48 和 96 h后的相对变化

(A:Fv /Fm;B:Yield和 ETR;C:qP;D:NPQ/4)

注:ETR为相对电子传递速率 , NPQ /4为非光化学淬灭系数 , qP 为光化学淬灭系数。

Fig. 6　Value varia tions of chlo rophyll fluo rescence parameter s o f Chlorella vulg aris expo sed to Cu2+

after 2 , 48 and 96 h (A:Fv /Fm;B:Yield and ETR;C:qP;D:NPQ /4)
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后 ,Fv /Fm 、Yield 、qP 和 NPQ /4与对照组相比分别

变化了16. 1%、48. 8 %、16. 2%和 120. 8%。

3　讨论(Discussion)

　　光合作用是整个生态系统物质流和能量流的基

础 ,作为初级生产者的藻类 ,其光合作用强度影响生

态系统的稳定性 。叶绿素荧光由植物叶绿体内部发

出 ,与光合作用中主要反应过程紧密相关 ,是一种理

想的光系统探针 ,可直接或间接反映光合作用过

程[ 9 , 11] 。本研究探讨了初始藻密度对 Cu2+光合毒

性的影响 ,结果显示:初始藻密度能影响 Cu2+对藻

类光合作用的毒性效应 ,初始藻密度增加时 ,Cu
2+

的光合毒性减弱 ,并且随着初始藻密度的增加 ,初始

藻密度的变化对 Cu
2+
光合毒性的影响程度减弱 。

以 20 μmol L - 1的 Cu2+处理组为例 ,初始藻密度从

2×106增加到 5×106 mL - 1时 , Fv /Fm 和 Yield 受

抑制的程度分别降低了 89%和 75 %,然而初始藻密

度从 5 ×106增加到 2 ×107 mL -1 时 , Fv /Fm 和

Yield受抑制的程度仅降低了 7 %和 14%,可见初始

藻密度对 Cu2+毒性的影响程度随着初始藻密度的

变化而变化。当初始藻密度较低时 ,单位藻密度的

变化引起的 Cu
2+
毒性强度改变较大 ,但随着藻密度

的增加 ,单位藻密度的变化引起的 Cu2+毒性强度改

变将减小 ,因而 ,初始藻密度对 Cu2+光合毒性的影

响并非简单的线性关系 ,它们之间的定量关系将在

后续研究中进行探讨 。

　　初始藻密度对 Cu
2+
光合毒性的影响可能由以

下原因造成。其一 ,初始藻密度对于 EC50的影响可

能与单位细胞承受的 Cu2+浓度有关[ 7] ,因而当初始

藻密度增加时 ,作用于单位细胞的 Cu
2+
量减小 ,从

而使藻细胞受到的 Cu2+的影响减弱 。其二 ,由于藻

的细胞壁和膜可提供许多与 Cu
2+
结合的官能团 ,

Cu2+若与官能团结合可被束缚在细胞壁或膜上 ,游

离态的 Cu2+浓度会降低 ,而游离态 Cu2+浓度是决

定Cu
2+
对藻类产生毒性效应大小的关键

[ 12-13]
,因而

初始藻密度增加时 ,游离态的 Cu2+浓度将降低 ,即

Cu
2+
的有效作用浓度降低 。其三 ,初始藻密度对

Cu2+毒性的影响还可能与受到 Cu2+影响的细胞比

例有关 , Cu
2+
并不是对所有的藻同时产生抑制作

用 ,藻细胞受到的抑制作用是有先后顺序的[ 14] ,由

此推测 ,一定浓度的 Cu2+可能仅能对一定数量的藻

细胞产生抑制作用 ,而其他细胞几乎未受影响 ,因而

当初始藻密度较大时 ,受影响的细胞比例相对较小 ,

表现为 Cu2+的毒性作用较小 。以上 3 种机理均可

能造成 Cu2+的光合毒性受到初始藻密度的影响 ,以

及初始藻密度增加时藻密度的变化对 Cu
2+
光合毒

性的影响程度相对减小 ,然而 ,实际情况下何种机理

占优势有待进一步的研究与证实 。

　　从 107 mL -1初始密度下 Cu2+对普通小球藻光

合毒性的实验结果中可以发现 ,随着暴露时间的增

加 ,光合作用受影响的程度有所降低 ,普通小球藻表

现出了对 Cu2+的适应现象 。 Juneau等[ 15] 的研究也

发现了类似的现象 ,当 Cu2+浓度为 100 μg L - 1时 ,

暴露 5 h 后小球藻的 Fm 和 Fm’ 下降了 20%,荧光

参数 Yield和 NPQ 变化了约 25%,但Fv /Fm 和 qP

无明显变化 ,然而 ,暴露 48 和 72 h 后 Cu2+的抑制

作用消失 ,各项荧光参数均未受到显著抑制。Cu2+

对普通小球藻光合作用的影响随着时间的延长有所

减弱的现象 ,可能与藻密度增加所造成的 Cu2+毒性

下降有关 ,也可能是普通小球藻在受到 Cu2+胁迫后

体内的抵御机制受到了一定程度的激发 ,使毒性有

所缓解 ,如产生大量的细胞壁多糖[ 16] 。由于本研究

只测定了 96 h内叶绿素荧光参数的变化 ,若暴露时

间更长 , Cu
2+
的毒性作用能否完全消除有待进一步

的研究。

　　Juneau 等[ 15] 研究发现 ,初始密度为 104 mL - 1

的小球藻暴露于 100 μg L - 1的 Cu2+中 ,5 h 后小球

藻的叶绿素荧光受到了约 20%的抑制 。但本研究

中 ,当小球藻初始藻密度为 107 mL - 1时 , Cu2+浓度

需达到 40 μmol L - 1才可在 2 h 内对叶绿素荧光

产生约 20 %的抑制 ,此 Cu2+浓度约为 100 μg 

L - 1的 2 5 倍 , 尽管 2 个实验中胁迫时间有一定

的差异 ,初始藻密度的影响仍不可忽略 , 两者的

差异与初始藻密度对 Cu
2+
光合毒性影响的结论

一致 。由此可见 , 在评估污染物的光合毒性时 ,

藻密度的选择对毒性数据的大小有较大的影

响 ,在进行藻类毒性实验时 ,应根据实验目的选

择恰当的初始藻密度 。

　　叶绿素荧光参数的变化包含了丰富的信息 ,通

过测量各参数的变化可了解 Cu
2+
影响藻类光合作

用的过程与机理
[ 11]

。本研究的结果表明 ,Cu
2+
能引

起多项荧光参数的变化 , Fv /Fm 、Yield 和 ET R的

下降说明光合作用的强度和电子传递速率受到

Cu2+的抑制 ,qP 、NPQ /4和荧光强度的变化可用于

推测光合作用受抑制的机理 。经暗适应后测量得到

的 Fv /Fm 可表征植物光合作用的能力 ,实验中发现

Fv /Fm下降 ,可知 Cu
2+
对普通小球藻光合作用的
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能力有抑制作用 。由于 Fv /Fm 由 F0和 Fm 计算得

到(Fv /Fm=(Fm-F 0) /Fm),因而 Fv /Fm 的变化源

于 F0和 Fm 的变化。当植物受到胁迫时 , F0的值将

发生改变 。PSII 系统反应中心的热耗散增加会导

致 F0降低 ,而叶绿体的破坏或 PSII 系统的可逆失

活会引起 F0的上升[ 17-18] ,故可根据F 0的变化来推测

光反应中心的状况。如图 5 所示 , 40 μmol L - 1处

理组的普通小球藻的 F 0低于对照组 , 由此推测

Cu
2+
胁迫并未造成 PSII 系统反应中心的破坏或可

逆失活 ,但增加了 PSII系统反应中心的热耗散。

　　光化学淬灭是指由光合作用引起的荧光淬灭 ,

光化学淬灭系数 qP 反映了 PSII系统中反应中心开

放的比例[ 19] 。qP反映的是 PSII系统中天线色素吸

收的光能用于光化学电子传递的份额 ,较低的 qP

说明 PSII 系统中开放的反应中心的比例和参与

CO 2固定的电子减少[ 20] 。NPQ 反映的是天线色素

吸收的光能未用于电子传递而以热耗散形式损失的

能量比例[ 21] 。热耗散是植物保护 PSII系统的重要

机制 ,故 NPQ 可反映植物光保护能力 。NPQ 的值

越高 ,植物接收的光能中过剩的部分越多 。图 6 显

示 Cu
2+
胁迫下 ,qP 降低 ,N PQ /4 值上升。qP 下降

暗示 PSII系统中反应中心可能因胁迫而部分关闭 ,

即 PSII系统“电子门”的开放比例下降。由于“电子

门”的关闭 ,传递的电子数量减少 , “电子门”另一侧

合成三磷酸腺苷(ATP)和还原型烟酰胺腺嘌呤二

核苷酸磷酸(NADPH)的速率降低 ,从而导致光合

作用的速度下降(Yield 降低)。随着时间的延长 ,

积聚在 PSII系统反应中心左侧的电子不断增加 ,这
些电子无法通过电子门传递到另一侧以合成 A TP

和 NADPH ,过剩的能量只能通过热耗散的形式流

失 ,因而导致了热耗散的增加 ,表现为 NPQ /4 上

升。

　　综合各荧光参数的变化可知 ,Cu2+胁迫能导致

F0 、Fm 、qP 、ET R 、Yield 和 Fv /Fm 的下降以及

NPQ /4的上升 ,它通过降低 PSII 系统反应中心的

活性 ,阻碍电子传递过程 ,导致电子传递速度降低 ,

ATP 和 NADPH 的合成减慢 ,光合作用速率下降;

与此同时 ,累积于 PSII 系统左侧的电子不断增加 ,

引起光抑制 ,导致热耗散增加。Xia 和 Tian[ 22] 对蛋

白核小球藻的研究结果也得到了类似的结论 , 即

Cu2+对藻类光合作用的抑制可能与 Cu2+引起的

PSII 系统反应中心失活和电子传递的受阻有关 。

有研究表明 ,Cu
2+
的毒害机制主要是增加植物体内

活性氧的产量 ,导致膜脂过氧化 ,致使类囊体片层结

构解体损坏 ,进而影响植物的光合作用
[ 23-24]

。但本

研究的结果显示 , 5 ～ 40 μmol L - 1的 Cu2+未对普通

小球藻光合系统相关结构造成破坏 ,推测 Cu
2+
可能

通过其他形式抑制光合作用 ,如替换叶绿素中心的

Mg
2+

。本研究结果只展示出 Cu
2+
对反应中心的抑

制作用 ,对于该抑制作用的机理尚有待进一步的研

究。

　　本研究发现 ,当以藻类为受试生物时 ,初始藻密

度对毒性数据有较大的影响 。初始藻密度能影响
Cu2+对普通小球藻的光合毒性 ,初始藻密度越大 ,

Cu2+的毒性越弱 ,且随着初始藻密度的增加 ,初始

藻密度的变化对于 Cu2+毒性的影响减弱。因而在

比较藻类为受试生物的毒性数据时 ,应关注初始藻

密度的影响。

　　同时 , 本研究结果显示:初始藻密度为 107

mL - 1时 ,暴露于 20 ～ 40 μmo l L -1的Cu2+中 2 h后

普通小球藻的叶绿素荧光即受到抑制 ,但随着暴露

时间的延长 ,抑制作用有所减弱;Cu2+胁迫对普通

小球藻的光合作用有一定的抑制作用 ,能导致 F0 、

Fm 、qP 、ETR 、Yield 和 Fv /Fm 的下降以及 N PQ /4

的上升 ,其可能机理为通过降低 PSII 系统反应中心

的活性 ,阻碍电子传递过程 ,导致电子传递速度降

低 , A TP 和 NADPH 合成减慢 ,光合作用速率下

降。
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