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摘要　当光照射密闭容器里的样品时 , 容器内能产生声波 , 这一现象称为光声效应 , 光声光谱是基于光声效应

的一种光谱技术。由于光声光谱技术本身的特点 , 光合作用研究领域越来越多地应用该技术研究光合作用的机

理 , 比如: 光谱扫描、 光声能量储存的性质、 环式电子传递、 状态转变与爱默生效应、 光反应中心的原初光化

学过程、 光声瞬态研究、 环境胁迫等。光声光谱技术在光合作用研究中的应用 , 开拓了视野 , 丰富了对光合作用

机理的认识。
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Abstract　 Pho toacoustic spect roscopy technique has been int roduced to photosynthetic research

since the 1970 's. Compared w ith oxygen electrode, PA tech nique could probe the kinetics of oxygen

evolution more sensi tively and accura tely. PA technique is now a convenient and frequently used

method in study of the state transi tio ns and cyclic elect ron t ransport activity. The energ y t ransfer

ef ficiency of PSI could be measured by PA technique. Photoacoustic signals detected by hydrophone

in w ater could reveal the micro-volume change occurred during the primary pho tochemist ry

reaction. The “ Depth Analysis” of photoacoustic spectrometer could be used to scan the light

absorption spect ra of tissue layer under dif ferent depth of sample 's surface. This paper summarize

the application of Photoacoustic spect roscopy technique in the research of photosynthesis.

Key words　 photoacoustic ef fect , photoacoustic spect roscopy , photosynthesis

　　当光照射密闭容器里的样品时 ,容器内能产生声

波 , 这一现象称为光声效应。光声光谱是基于光声效

应的一种光谱技术。早在 1880年 Bell就发现了光声效

应 , 但直到 20世纪 70年代 , Robin和 Rosencwaig的研

究工作 [1 ]表明光声光谱法可以用来测定传统光谱法

难以测定的光散射强或不透明样品时 ,光声光谱才开

始引起人们的广泛重视。近年来 , 随着新光源、 声传

感技术以及微弱信号检测技术不断进步 ,加上光声光

谱学理论逐步完善 , 光声光谱技术得到迅速发展。目

前 , 光声光谱技术已广泛应用于物理学、 化学、 生物

学、 医学和环境保护等众多领域。

　　 20世纪 70年代中期以来 ,研究者开始应用光声光

谱技术研究光合作用。Adams等 [2 ]得到完好和捣碎了

的菠菜叶子的光声光谱图 ,与所提取的叶绿素的吸收

光谱完全一致 ; Malkin等 [3 ]首先应用光声光谱技术

来检测光合作用的能量利用效率 ; Bults等 [4 ]发现在

气态光声池装置下出现的强烈信号来自光合作用放
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氧 ; Poulet
[5 ]
提供了分析光声矢量信号的数学分析方

法 ,针对实验中出现的气体吸收信号以及为区分光声

放氧信号和气体吸收信号 ; Reising等
[6 ]组建了气态

脉冲式光声仪。总之在不到 30a时间 , 光声技术被越

来越广泛地运用到光合作用研究领域。

1　光合作用研究中光声光谱技术的特点

　　光声光谱技术目前已普遍应用于光合作用的研

究 ,相比于其它技术 ,光声光谱技术具有独特的特点。

( 1)光声光谱技术是目前光合作用放氧测定技术中时

间分辨率最好的一项技术。这是因为普通氧电极是通

过电化学的方式 ,而光声光谱技术通过物理的光声效

应来检测放氧信号。 ( 2)利用光声技术可以方便地研

究叶片的状态转换和环式电子传递生理功能 ,而过去

对状态转换和环式电子传递的研究主要利用叶绿体。

( 3)利用光声技术可以监测到光合作用中快速 CO2吸

收情况 ,而这一点用常规的气体交换技术是很难实现

的。 ( 4)利用光声技术还可以了解光合反应中心在照

光后因为分子结构重排而导致的体积变化 ,从而研究

这种体积变化对瞬态光谱吸收数据造成的影响。 ( 5)

利用光声光谱结合叶绿素荧光技术可以很好地研究

自然状态下叶片的抗逆生理机制
[7 ]

。 ( 6)利用光声光

谱技术可以直接测量光热效应 ,也即所吸收的光能有

多少转化为非辐射的热耗散 ,而目前常用的叶绿素荧

光技术只能间接估计热耗散所占的份额。 ( 7)光声光

谱技术还能测定光合过程中的能量转化效率等等。

　　光声光谱技术特点的体现是与不断发展的光声

光谱理论和不断改进的光声光谱设备紧密相关的。

2　光合作用研究中光声信号分析

　　光声信号可以为气态环境中的微音器和液态环

境中的压电传感器所检测到。

　　用于光合作用研究的光声光谱仪有四种类型 ,即

气态调制型光声光谱仪、气态脉冲型光声光谱仪、液

态脉冲型光声光谱仪 ,以及目前已经出现液态调制型

光声光谱仪 [8 ]。

　　对气态光声光谱仪而言 , 如果光合样品是叶片 ,

气体交换信号和样品周围气体的热涨缩是产生的光

声信号的主要组分。两种组分的物理学性质不一样 ,

热组分从叶绿体逸散到周围空气中的速度比气体交

换组分要快。

　　对于气态脉冲式光声仪而言 ,由于上面所说的物

理学性质上的差异 ,第一个光脉冲所产生的光声信号

是光声热信号 ,其后均为气体交换信号 ,这样就可以

区分这两种组分 [9 ] ; 对于气态调制型光声光谱仪 ,当

加上饱和背景光时 , 光合系统处在饱和状态 ,光合气

体交换速率不变 ,而光热组分随调制光变化 ,利用锁

相放大器将光热信号检测出来 ,这样可以区分这两种

组分
[5 ]
; 如果将调制频率提高到 100Hz以上 , 这时放

氧信号跟不上调制频率的变化 ,锁相放大器只能将光

热信号检测出来 ,采用这种方法也可以区分这两种组

分 ;此外 ,可以利用特殊的传感器来区分这两种组分 ,

如 LiNbO3压电传感器晶体与气体之间的声学阻抗不

匹配 , 因此 , 只能检测到光热信号
[10 ]

。

　　如果光合样品是叶绿体悬浮液等液态制品 (包括

PSⅡ和 PSⅠ的光合反应中心 ) ,气态光声光谱仪只能

检测到热涨效应 ,这是因为在液体中 , 氧的逸散途径

变长以及液体表面的存在 ,大大衰减了放氧信号并导

致调制放氧频率变小 , 因而锁相放大器不能检测

到 [ 11]。液态光声光谱仪不仅可以检测到热涨效应 , 而

且可以检测到反应中心的体积变化 [8 ] ,热涨效应与样

品温度相关而反应中心的体积变化与光照强度相关。

　　由于光合样品吸收一部分光能进行光合作用 ,将

能量储存于光合作用的中间和最终产物 ,这种作用与

光合样品的光声热涨效应相竞争 , 降低了光声热信

号 , 降低部分的相对值即为能量储存或称光化学损

失。对叶片能量储存的测定一般将调制频率调高到

100Hz以上 , 或采用水渗叶的方式
[12 ]

。

　　气态光声技术还能检测光声放氧信号的相对大

小 , 称为氧的相对量子产率。

3　光合作用研究中光声技术的发展

　　影响光声效应的因子很多 , 如样品的物理结构、

传导性质及叶圆片的气体交换等 ,因此 ,光声技术和

装置是多种多样的。

3. 1　气态光声检测

　　通常所用的光声技术是将样品置入含有微小体

积气体的光声池中 ,检测光声效应所引起的气体压强

的变化 , Ducharme等
[13 ]
首先设计了这种光声装置用

于光合作用。这种装置很适合于活体叶 (离体的或非

离体的 )的光声测量 ,可以方便地测定放氧的相对量

子产率、 能量储存等。

　　气态光声光谱仪一般由电源、光源、 光声池、 传

感器、 放大电路和输出设备构成。传感器一般采用微

音器 ;放大电路有两种选择 ,对于调制型光声光谱仪 ,

放大部分采用锁相放大器只对同频率的信号进行放

大 ,这样可以提高仪器的信噪比并排除其它非调制信

号的干扰 [14 ] ,对于脉冲型光声光谱仪 ,利用精密的放

大电路直接将信号放大。研究者对气态光声光谱仪进

行了各种改进以用于不同的研究目的 ,比如为研究植
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物叶片不同层次细胞的光能利用情况 , Han等
[15 ]
巧

妙地改进这种气态调制式的光声仪 ,使之可以测定叶

片不同层次的细胞的放氧相对量子效率。

　　气态的光声装置有以下的局限性: ( 1)因为光声

池体积微小 ( < 0. 1 ml) ,当加上较强的调制光或饱和

背景光后 , 池内的 CO2浓度在 1 min内降到补偿

点 [16 ]。如果活化光弱或强饱和背景光打开的时间短 ,

这种限制不严重 ,但对于长时间或光量强的实验则存

在问题。在这种情况下 , 有研究者认为可以反映在

CO2补偿点下的总光合作用 [17 ]。对于这个问题目前有

两种改进的方法: 开放式的光声池 [18 ]和气体渗透式

的光声池 [16 ]。 ( 2) 气态光声测量的时间分辨率不可

能小于 1 ms,对于普通气态调制式光声光谱仪 , 一般

调制频率达不到 1 kHz, 这是由传感器的响应以及气

体传导性质决定的。对于通常所用的气态周期调制的

光声技术一般测量时间分辨率要大于 5～ 10 ms
[ 19]

。

( 3)虽然气态光声技术可以检测叶绿体悬浮液等液态

制品的光声热信号 ,但会造成光声池的污染以及实验

结果的假象 , 因此 , 在后期的研究中 , 研究者不再用

气态光声技术检测这些样品 ,而改用液态的光声检测

技术。

　　脉冲式的光声技术可以检测到放氧蛋白复合体

的 S状态
[20 ]

, 第一个光脉冲所产生的光声信号不为

二氯苯二甲脲 ( DCMU)、 热、 水胁迫和光饱和所抑

制 , 因此 , 是光声热信号 , 其出现的时间是 5 ms; 其

后脉冲产生的均是放氧信号 ,可以观察到放氧的四量

子过程。脉冲式的光声技术区分了光声热信号和光声

气体交换信号。此外 , 脉冲式的光声技术区分了光声

气体交换信号中的氧气释放和气体吸收信号。

3. 2　液态光声检测

　　利用压电传感器可以对渗水叶、叶绿体悬浮液等

液态制品因照射光而产生的光声信号进行检测。此时

光声池不必密封 ,气态光声检测技术所出现的局限性

都可以避免 , 并且可以将时间分辨率提高到 1 ms以

内 [21 ]。Brumfeld等
[ 8]改进的液态调制式光声技术将

调制频率提高到 10 kHz(也即每周期 100μs) ,十分有

利于研究光合反应中心从微秒级到毫秒级的反应。此

外 , 液态脉冲式光声仪的时间分辨率已经达到 50

ps
[ 22]。

　　液态光声检测的局限性在于不能检测光合气体

交换信号 , 只能检测光声光热信号和体积信号的变

化。

3. 3　光声技术与叶绿素荧光技术的结合

　　普遍认为光声放氧信号、光声热信号与叶绿素荧

光有密切的关系。为研究这种关系 , Snel等
[23 ]设计光

声与荧光结合的仪器 ,光声池的下表面同时置上检测

光声信号的声敏传感器和检测荧光的 PAM101仪的

光纤。Kolbowski等
[9 ]将脉冲式气态光声与 PAM101

荧光仪结合起来 , 初步显示了荧光、 光声放氧、 光声

能量储存和光声气体吸收信号的同时测量。

4　光声光谱技术在光合作用中的应用

4. 1　光谱扫描

　　如果单独考虑光声光热效应 ,则光声光谱技术可

以用来进行非破坏性的植物色素吸收光谱的扫描。改

变调制频率和位相可以进行不同深度色素扫描分

析
[ 2, 24～ 27 ]

。此外 , 不同深度的能量储存扫描结合光纤

微探测器可以用来研究不同层次叶肉组织的光能利

用梯度 [28 ]。但这种光谱扫描的方法具有一定的局限

性 ,即光声能量储存信号叠加在光声热信号上 , 会对

色素吸收光谱造成影响
[17 ]

。

4. 2　光声能量储存的性质

　　 Carpentier等 [29～ 31 ]采用气态调制型光声技术研

究了光系统Ⅰ ( PSⅠ )和光系统Ⅱ ( PSⅡ )的能量储

存性质 ,能量储存能量储存的倒数与入射光强Ⅰ 呈线

性关系 , DCMU处理大大降低 PSⅡ的能量储存的光

饱和曲线中的半光强 i50; 电子受体铁氰化盐 ( Fe

( CN ) 6-3 ) 也 降低了 PSⅡ 的 i50; 二 氯靛酚蓝

( DCIP) /四甲基对苯二胺 ( TM PD)增大了 DCMU处

理的 PSⅡ的 i50值 ,这些结果说明 , PSⅡ的能量储存

值反映在调制周期时间内光照导致的 PSⅡ还原侧质

体醌库 ( PQ库 )的还原状态。电子供体、电子受体对

PSⅠ 反应中心能量储存的影响结果说明 , PSⅠ的能

量储存也反应在调制周期时间内 PSⅠ 还原侧 FeS中

心的还原状态
[32 ]

。

4. 3　环式电子传递

　　以 PSⅠ为中心的环式电子传递在生理上的功能

和意义一直不太清楚 ,其中原因之一是很难直接测量

自然状态下环式电子传递。近年来通过光声技术对

PSⅠ 的能量储存的研究 , 给出了环式电子传递存在

的有力证据。Veeranjaneyulu等
[33 ]
研究光声放氧信号

和能量储存信号的波长谱 , 放氧到 710 nm处降到 0,

而能量 储存在 700～ 720 nm 处还 仍然 存在 ;

Carpentier等 [30 ]用 DCMU处理绿藻后发现还存在一

小部分的能量储存 ; Canaani等
[34 ]
利用光声技术发现

在光抑制的情况下 PSⅠ 储存一定的能量 ; Canaani

等 [ 35]对绿藻 (Dunaliella sal ina) 进行盐胁迫处理

( 4M ) , 与对照相比 , 710 nm的能量储存上升、 而解

耦联剂 nig ericin抑制这种能量储存的上升趋势 ; 而

DCMU所抑制不了的能量储存可以用 2, 5-dibromo-
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3-methyl 6-isoprophyl-p-benzoquinone ( DBM IB)完全

抑制 , 这些结果都说明存在以 PSⅠ 为中心的环式电

子传递 ,而且这种电子传递对植物抗逆性起了十分重

要的作用 。

　　研究者利用光声技术对环式电子传递储能的大

小和 PSⅠ参与环式电子传递的程度以及环式电子流

的大小和类型进行讨论 [36～ 38 ]。 Jacque
[ 38]利用电子受

体和抑制剂研究一种藻 Chlamydomonas reinhardtii ,

以 PSⅠ 为中心的环式电子传递的类型: 一种环式电

子传递对 DBM IB /MV (甲基紫精 )敏感 ,说明 PQ和

铁氧还蛋白参与其间 ;一种对抗酶菌素 A( AN T)、粘

噻唑菌醇和 2-n-heptyl-4-hydroxyquinoline N-oxide

( HQNO)敏感 ,说明细胞色素 b6 ( Cy tb6)参与其间 ;

一种为 NADPH所调节。

4. 4　状态转变与爱默生效应

　　在光合系统中 ,两光系统的能量分配可以发生变

化 ,称为状态转变 ; 爱默生增强效应直接反映在状态

Ⅰ 下能量分配有利于 PSⅡ这一现象。利用光声技术

可以方便地研究状态转换以及爱默生增强效应。

　　对于在状态Ⅰ 下能量分配有利于 PSⅡ , 而在状

态Ⅱ下两个光系统的能量分配趋于平衡的机制目前

仍解释得不清楚 ,有研究者认为激能满溢造成了能量

从光系统Ⅱ向光系统Ⅰ 的倾斜。激能满溢假说有许多

争议 , 另一种可能原因是捕光色素蛋白复合物Ⅱ

( LCHⅡ ) 的磷酸化并向基粒非垛叠区的 PSⅠ 移

动 [39, 40 ] , 增大了 PSⅠ的吸收光的截面积。

　　 Canaani等
[40 ]
利用光声技术和荧光技术研究一

种藻 Nostoc在 710nm光下的爱默生效应 , 结果说明

在从状态Ⅰ转变到状态Ⅱ时 ,有 15% ～ 21%的能量从

PSⅡ转移到 PSⅠ 。在这种状态转变中捕光色素蛋白

复合物Ⅰ ( LHCⅠ ) /Ⅱ被磷酸化并发生可逆移动 [ 34] ,

这种转移导致 PSⅠ /PSⅡ 吸收截面积的显著变

化
[33 ]

, 用磷酸化酶的抑制剂 NaF可以抑制状态改变

的发生
[34 ]

。

　　然而用 LCHⅡ的磷酸化并不能完全解释状态转

变发生的机理。Canaani等 [35 ]发现缺失叶绿素的突变

苗的状态转变产生的原因是激能满溢 ,而正常植株却

是 PSⅠ /PSⅡ 吸收截面积改变造成状态转变。

Mullineaux等 [41 ]用液态脉冲式光声仪测量一种藻

(Cyanobacterial )的细胞在状态转变过程中 630 nm

处光热变化过程 ,发现在状态Ⅰ 和状态Ⅱ下光热组分

均为 20%左右 ,说明在状态Ⅱ下 ,藻胆蛋白体细胞的

捕光复合物并没有离开 PSⅡ
[42 ]。

4. 5　应用液态脉冲式光声仪研究光反应中心的原初

光化学过程

　　通常用超快速吸收光谱研究反应中心的电子传

递过程 ,但是照光后的反应中心由于分子重排导致结

构发生变化 , 这种结构变化可能对光谱造成影响 [43 ]。

近年来研究者应用液态脉冲式光声技术对反应中心

在纳秒级到微秒级内光诱导的结构变化进行研究。液

态脉冲光声信号由热信号和结构变化引起的体积变

化信号所组成 ,区分这两种信号可以采用降低温度的

方法 , 在 4℃左右热变化信号消失 , 只存在体积变化

信号。出现的光声负信号被认为是分子重排导致的结

构变化引起的 , 出现的时间在 50 ns以内
[22 ] , 对于

Phodobacter sp-R-26光合细菌 , 这种结构变化发生在

Bchl+ P- QA和 BchlP+ QA
-之间。这种结构变化导致

的体积变化大致在 10× 10- 10 m /ml[3 ]、 20× 10- 10m /

ml[22 ]和 32× 10- 10 m /m l[8 ]之间 , 由于时间分辨率目前

还到不 10ps, 还需要进一步研究。

4. 6　光声瞬态研究

　　用气态调制光声技术检测的暗适应叶受光照后

出现一个短周期的光声信号 (产生时间小于 1 s) , 文

献
[ 17]
上称为 Oxygen Gush。同时或随后出现一系列的

复杂的瞬态 , 包括光热信号 (能量储存信号 ) , 氧气

释放信号 , 气体吸收信号 , 最后趋向于稳态 [17, 42～ 46 ]。

这种复杂的光声动态变化曲线和光照强度 ,暗适应时

间、 温度、 气体成分等环境因子相关。

　　暗适应叶在重新照光时 ,叶绿素荧光迅速上升的

同时光声信号的放氧组分下降
[44, 45, 47]

。Malkin
[ 44]
对暗

适应 11 min的叶照 70Wm
- 2
强调制光时 ,观察到氧峰

的下降沿与荧光的上升沿明显相关。可能说明水到

PQ库电子传递受限从而导致荧光上升而放氧下降。

一般而言 ,会出现第 2个峰。在高浓度 CO2下出现负信

号 ,该负信号被认为代表与光反应过程结合紧密的气

体吸收。Havaux[45 ]认为第 1个氧气释放峰与叶绿素荧

光的 O-P段线性相关 , 其他的并没有显著的线形关

系。Bukhov等
[48 ]对成熟叶测光声变化和可变荧光淬

灭组分 Afast /Aslow之间的关系发现光照初期 20 s

内 , Afast /Aslow没有变化而氧峰出现下降 , 光化学

淬灭不变 ; 20 s过后 , Afast /Aslow与光声信号的线

性相关程度逐渐变大 , 光化学淬灭变大。这说明在光

照初期 20 s内 ,光系统Ⅱ的初级电子受体 ( QA )全部

还原而电子传递到 PSⅠ的能力低 ,在 20 s之后 ,光合

活性增强 , Afast /Aslow变大说明线性电子传递变

强。可能第 1个氧峰反映的是诱导初期 PSⅡ的电子传

递的瓶颈现象
[49 ]

。

　　由于高频下光声的信噪比变小 ,因而较难准确地

观察到能量储存的瞬态变化 [44 ]。Snel等 [23 ]以 370 Hz

的调制光测定光化学能量损失光化学损失 ,发现在强

饱和背景光 ( 30Wm
- 2 ) 下存在双相变化 , 快过程反
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映光合最小热耗散 (小于 10 ms, 此时光合机构处在

最有效状态 ) ; 慢过程 1 s内完成 , 在这个时间段非光

化学淬灭并未形成 ,因而说明光合系统的电子传递受

限。在前 30 s内 , 放氧与光化学损失不成比例 , 可能

是某种电子传递并未伴随着能量储存的产生。

Malkin等
[12 ]用水渗叶在低频下观察能量储存的瞬态

变化 ,一开始出现最大光热信号 (即能量储存最小 ) ,

随后趋于稳态。然而这种瞬态并未小到可以忽视的程

度 ,因此 ,他认为这种能量储存瞬态可能反映 PSⅠ途

径的电子传递 (内源电子供体或循环式电子传递 )。30

min暗适应可使这种能量储存瞬态达到最小。低光强

的能量储存瞬态接近于稳态而高光强的能量储存瞬

态值下降。说明甚至在光合诱导的初期 , 低光强下的

PSⅡ仍保持着有效的光化学电子传递。诱导期间光

声热信号也曾出现几个瞬态峰 ,与放氧和气体吸收峰

相对应。

　　在研究光声放氧动力学的过程中 ,有研究者发现

在某些情况下出现气体吸收信号
[50 ]

。光声气体吸收

信号是与光声氧气释放信号叠加在一起的 ,为区分这

两种信号 , Kolbow ski等 [9 ]设计计算机控制的脉冲调

制系统分析光声信号 ,发现氧气释放峰在 5 ms, 而气

体吸收峰在 7 ms。Reising等
[6 ]利用这种结合荧光的

新型光声仪进一步研究光声气体吸收瞬态。发现气体

吸收和类囊体膜能量化有紧密的关系 ,非光化学淬灭

上升伴随着气体净释放的略微下降。高浓度的 CO2诱

导这种气体吸收的发生。在 MV存在的情况下 , 低浓

度的氧气和高浓度的氧气环境中 ,气体吸收峰面积不

一致 ,说明这种气体吸收并不是 ( 1, 5-二磷酸核酮糖

羧化酶 /加氧酶 )催化的羧化或加氧反应。因此目前认

为这种气体吸收有两种可能: ( 1)因为光诱导的基粒

pH值升高
[51 ]
随后高 pH值诱导碳酸盐的形成导致

CO2的吸收 [52 ] ; ( 2) 各种类型的 O2吸收 [53, 54 ]。

　　光声气体信号中出现气体吸收信号 ,但这种气体

吸收信号到底是 O2吸收还是 CO2吸收?如果不解决

这个问题 ,光声技术研究在检测光合作用气体信号上

就有很大的局限性。Reising等
[55 ]
应用光声脉冲调制

技术 , 加入碳酸酐酶的抑制剂 ethoxy zolamide, 部分

抑制了这种吸收信号 , 但不影响 O2释放和荧光诱导

曲线 , 暗示这种吸收是 CO2快速溶解所致 (为碳酸酐

酶所催化 )。Havaux等
[50 ]
在研究热胁迫时发现 48℃ 3

min热胁迫导致气体吸收的产生。起初他认为这种气

体吸收是热胁迫导致的 Mehler反应加速进行。在随

后的研究中 , Havaux等
[ 56]
认为这种气体吸收是快速

的 CO2快速溶解 , 热导致的这种气体吸收对 DCMU

不敏感 ,对 PC抑制剂 HgCl2敏感 ,这些结果说明了热

胁迫下气体吸收联系着 PSⅠ , 而与 PSⅡ 无关。

Tabrize等
[57 ]对 CO2吸收曲线增加了一个修正系数 ,

解决了 CO2吸收曲线随其浓度变化的影响 ,其实验结

果证明这种气体吸收与质子梯度的建立紧密相关。

Reising等
[58 ]
用烟草突变植株再次证明这种气体吸收

是 CO2快速吸收。

　　如果这种气体吸收是 CO2快速吸收的话 ,可以用

光声技术研究自然状态下碳酸酐酶在光合作用中的

功能 , 而在以前是很难做到这一点的 [58 ] ; 可以采用

Poulet等
[5 ]的方法精确得到放氧的相对量子产率 ; 此

外 , 可以更好解释 Canaani等 [ 40, 59]所谓的弱光适应

态。

4. 7　环境胁迫

4. 7. 1　热胁迫与冷胁迫

　　 Havaux等
[ 50 ]
用光声技术测量两种蚕豆叶片在

热胁迫下的氧相对量子产率和能量储存 ,发现耐热品

种的氧相对量子产率和能量储存比不耐热品种保持

稳定的时间长 ,而能量储存又比放氧稳定 ,这说明 PS

Ⅰ 较 PSⅡ对热胁迫不敏感。低光强可以保护蚕豆叶

片抵抗 40℃的温和胁迫 , 而且热胁迫刺激了 PSⅠ的

能量储存 , 这说明与 PSⅠ相连的环式磷酸化活性增

强以产生 ATP来修补被破坏的 PSⅡ
[60 ]

。此外 , 48℃

胁迫下 3 min光声信号出现的气体吸收被认为是

Mehler反应所产生的 O2光还原 [ 50]。Havaux等
[ 61]研

究 PSⅠ对热胁迫的短期响应 ,发现 PSⅠ存在着独立

于 PSⅡ的电子流途径 ,这说明在热胁迫条件下 PSⅠ

存在着一种自我保护机制。

　　 Yakir等
[62, 63 ]结合叶绿素荧光和光声技术研究

冷胁迫对西红柿叶片的影响发现黑暗中冷胁迫对氧

释放量子产率、叶绿素荧光和二氧化碳的吸收均无明

显的影响 , 而一旦照光 , 三者均急剧下降。

4. 7. 2　光抑制

　　 Buschman
[64 ]
在研究中发现萝卜子叶被强光 ( 600

W m
- 2 )抑制 15 min内 , 能量储存大大减小 ,同时伴

随可变荧光的降低。Havaux
[65 ]在 329Hz频率下测豌

豆叶片的光热值 ,发现在强光 ( 4000μmol photons /m2

× s) 下 15 min内 , 光热值增长了两倍 , 而在 685 nm

处叶绿素荧光和放氧信号 ( 14 Hz)都降低。这说明非

辐射的热耗散的升高是叶片对强光的一种保护机制

的反映 ,在强光胁迫下 ,光合系统把吸收的过多能量

以热的形式散发出去。Canaani等
[34 ]发现能量储存要

比氧气释放对光抑制不敏感 ,这也许是环式磷酸化的

作用。

　　光抑制下光声热信号升高的机理目前并不清楚 ,

一个观点认为光系统热耗散的升高伴随着类囊体 pH
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值梯度的建立和荧光发射的降低
[11 ]

。叶绿素荧光的

能量淬灭 qE反映了质子梯度的建立 , 然而 qE在暗

中数秒内即恢复 , 而光声热在暗中恢复很慢 [ 65]。

Havaux等 [ 60]用 ( DT T) 二硫代苏糖醇处理受光抑制

的叶片 ,抑制了玉米黄素的形成 ,同样造成了光热值

的上升 , 说明热散失升高不是因为玉米黄素形成导

致。

4. 7. 3　水分胁迫

　　用光声技术和荧光技术结合起来的方法对水分

胁迫下的西红柿叶片的研究表明 , PSⅡ的人工电子

供体可以减缓干旱对 PSⅡ氧化侧的伤害 , PSⅠ 相对

来说不受干旱影响 , 状态Ⅰ到状态Ⅱ的改变受到抑

制 , 这使叶片处在状态Ⅰ , 光能量分配有利于 PS

Ⅱ
[66 ]

。快速的水分胁迫主要影响 PSⅡ的氧化侧 , 而

慢的水分消耗在前 6 d主要影响能量储存 , PSⅠ 保持

稳定 ,进一步的缺水将损害 PSⅠ ,使双光增益大大降

低 [67 ]。

5　结束语

　　应用光声光谱技术在研究光合作用的过程中出

现了许多新的现象需要解释 ,比如说光热信号与叶绿

素荧光的能量淬灭之间的关系 ;光声放氧信号中出现

的氧峰信号产生的机理 ; 光声气体吸收信号到底是

O2吸收还是 CO2的快速溶解 ;光声检测到的反应中心

在原初光化学反应过程中体积变化所发生的时间和

大小等等。这些现象有的已得到初步结论 , 有的还在

研究过程中 ,但无疑光声光谱技术在光合作用研究中

的应用大大开拓了视野 ,丰富了我们对光合作用机理

的认识。
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