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摘要：利用荧光成像技术，研究了特定和不同光合有效辐射下，宝山堇菜（!"#$% &%#’(%)*)’"’）、紫花地丁 （!+ ,*-#*)’"’）不同叶龄

（幼叶和成熟叶片）叶片纵向（叶基、叶中部、叶尖）间的光合异质性特征。特定光化光照射下，两种堇菜不同叶龄的 .U V .=、!AG

"、WR、R, V 4# 和 $OG 在叶尖、叶中部、叶基间呈依次降低趋势，-RX V 6 和 W- 变化趋势与之相反。.U V .=、!AG"和 $OG 在两种堇

菜不同叶龄的叶片纵向间均没有显著性差异，-RX V 6 和 W- 均显示宝山堇菜不同叶龄的叶片纵向间存在显著差异；但 -RX V 6 和

W- 分别显示紫花地丁成熟叶和幼叶叶片的叶尖和叶基处差异显著。WR 的显著差异只存在于宝山堇菜幼叶的叶尖和叶基处，

R, V 4# 在两种植物幼叶纵向间均有显著差异。快速光曲线的变化中，两种堇菜 ! 由叶尖向叶基下降幅度不明显，幼叶纵向间

/=差异显著，成熟叶叶尖处 /=显著高于叶中部和叶基。两种堇菜成熟叶叶尖处 0Y显著高于叶中部和叶基，宝山堇菜幼叶纵向

间 0Y差异显著，而紫花地丁幼叶纵向间 0Y差异不显著。以上结果反映出两种堇菜叶片纵向间 .U V .= 和 !AG"具有较高的均质

性，.U V .=和!AG"的下降受到 -RX V 6、W-、WR、R, V 4# 和 $OG 的综合影响，但 .U V .=和!AG"的变化与 -RX V 6、W-、WR、R, V 4# 的显

著变化并不一致。叶龄对两种堇菜叶片纵向间 ! 影响不显著，对 /=影响显著，! 的小幅下降反映两种堇菜叶片纵向间捕光能

力基本相同。叶片纵向间 0Y的显著差异受叶龄和植物种类的综合影响。
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植物叶片的光合作用具有高度的时空异质性特征［I］。时间上，有光照强度、温度、湿度等引起的光合作

用从分钟、小时到季节的变化［J］；空间上，有叶片着生位点、受光角度等因素引起的差异。受到叶片分裂组织

和叶龄的影响叶片纵向间（从叶尖至叶基）也存在光合作用的异质性［K，@］。叶片光合异质性的存在会对光合

作用的研究结论产生重大影响，而光合作用机理与模型的获得是基于对叶片全面和深入的认识［I L K］。由于认

为海草叶片光合异质性特征比其它植物更加显著［I L @］，较多的研究结论来自对海草的研究，而对其它植物研

究较少。

调制荧光成像是目前光合作用研究中的一项最新技术。J66I 年，4(!2’,8’2 设计出了第一台 FHGMF>MD
3GH，不仅能够测量所有常见叶绿素荧光参数（1#N除外），还可以测量快速光曲线。与传统的调制叶绿素荧

光仪相比较，调制荧光成像系统 FHGMF>MD3GH 研究叶片的光合异质性更加方便、快捷。叶绿素荧光成像技

术在海草叶片光合异质性的研究中已经得到成功应用［5］。

宝山堇菜（!"#$% ’%#)*%(+()")）是我国较早报道的镉超富集植物，它为丰富我国镉超富集植物的机理、进

化、遗传、生理、生化及其污染土壤修复方面的研究提供了重要的研究材料［O］。超富集植物生物量的大小是

影响污染土壤植物修复的重要因素，而光合作用又决定了植物的生物量和生产潜力。目前，有关重金属超富

集植物光合作用的研究极少，而光合异质性的特征无疑又会对重金属超富集植物光合作用的深入研究产生重

要影响。

本文利用荧光成像技术，研究了特定和不同光合有效辐射条件下，宝山堇菜（!"#$% ’%#)*%(+()")）、紫花地

丁 （!& ,+-#+()")）不同叶龄（幼叶和成熟叶片）叶片纵向（叶基、叶中部、叶尖）间的光合异质性特征，以期为重

金属超富集植物光合作用的深入研究提供理论基础。

)* 材料与方法

)& )* 材料

试验材料宝山堇菜采集于湖南省郴州市桂阳县西南约 K P7 宝山多金属矿废弃坑口，紫花地丁采自中山

大学曾宪梓堂南院灌丛边。

鉴于叶绿素调制荧光成像系统 HGQDFHGMF>MD3GH（RGBS，德国）无法进行野外操作，于 J665 年 T 月进

行宝山堇菜和紫花地丁连土移植，移植深度约 K6 (7，完全大于两种植物根系的自然扎根深度，以最大限度地

保持其自然生长状况。移植后的植物于暨南大学温室内培养，自然光照，适时浇水。

)& + 叶绿素荧光的测量

随机选取生长较一致的紫花地丁和宝山堇菜各 U 株，鉴于紫花地丁和宝山堇菜叶基生，无主茎，每个植株

上采用目测法选取刚长出不久的叶片（以下简称幼叶）及长出时间相对较长、色泽深绿、边缘无发黄以及受

虫、病伤害症状的叶片各 I 片（以下简称成熟叶）。选取的 J 个叶片利用配置大探头 FHGMDHGQ $ B 的调制荧
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光成像系统 /0123/04354260/（7089，德国）测量叶尖、叶中部、叶基叶绿素荧光，研究区域为直径约 : ;;
的圆（在 3;-+,.+ 7,. <’;)2=)>"%-?’ 的 0@3 中选取）。紫花地丁和宝山堇菜叶片沿主叶脉呈明显对称，叶尖、

叶中部、叶基的 A 个研究点均沿两种植物的主叶脉选取，而且尽量使主叶脉能够平分研究区域。

/0123/04354260/ 操作系统使用 3;-+,.+ 7,. <’;)2=)>"%-?’ （>)? 7,.B)%C DEEE -.B 16 ).*F），系统设

定参数参见邓培雁［G］等。荧光参数的定义参照 H-. I))"’. J =.’*［K］。!)，基础荧光；!;，暗适应后最大荧光；

!";，光照状态下的最大荧光；!H $ !;，暗适应 6=!的最大潜在量子产量；# L （!"; M !）$ !";，照光下 6=!实际

量子产量；N6 L （!"; M !）$ !"; M !O)），光化学淬灭；56P L （!; M !";）$ !";，N5 L （!; M !";）$ （!; M !)），均

为非光化学淬灭；相对电子传递速率 $QRS L （!"; M !）$ !";60S·E& :·E& KT，其中 E& : 是假设吸收的光被两

个光系统均分得到的参数，E& KT 是吸光系数。由于 !H $ !;、#、N5 、N6 在 E U V 间变化，56P 和 $QRS 可能大于

V，所以使用参数 56P $ T 和 6= $ :E 表示。/0123/04354260/ 不能测量 !")，!") L !) $ （!H $ !; W !) $ !";）计算。

叶片吸光系数 0XC L V M % $ 53S［Y］

快速光曲线的测量按 =(!?’,X’? 等［K，Y］等进行，设置 VA 个 60S（光合有效辐射）梯度：V、DV、:Z、VVV、VKZ、

DKV、AAZ、AYZ、TZV、:AV、ZVV、GEV、KEV ";)*·; MD·C M V和 YDZ ";)*·; MD·C M V，每个梯度持续 VE C，用公式 & L &;（V

M ’[#（M !·60S $ &;）·’[#（M "·60S $ &;）［K，Y］拟合快速光曲线，&;为无光抑制时的最大潜在相对电子传

递速率，! 是快速光曲线的初始斜率，" 是光抑制参数。半饱和光强 ’\ L &; $ !。曲线拟合采用最小二乘法，用

=6== 软件包（]’?C,). VE）进行。

!& "# 数据处理

叶片不同部位荧光参数的方差分析应用 <6= 数据处理系统完成，多重比较采用 <^.(-. 新复极差法，显

著水平取 & L E& E:，=6== 软件包（]’?C,). VE）进行计算。

$# 结果

特定光化光（光强 VKZ ";)*·; MD·C M V）照射下，两种堇菜、不同叶龄的 !H $ !;、##C!、N6 和 6= $ :E 由叶尖

向叶中部和叶基依次降低，56P $ T 和 N5 变化趋势与此相反。其中，!H $ !;、##C!和 0XC 在两种堇菜、不同叶

龄的在叶片纵向间均没有显著性差异（( L E& E:）（图 V，0，_，4），宝山堇菜不同叶龄的 56P $ T 和 N5 在叶片纵

向间存在显著差异（( L E& E:）（图 V，‘，<）；56P $ T 显示紫花地丁成熟叶片的叶尖和叶基处差异显著，N5 显示

紫花地丁幼叶也有与 56P $ T 相同的变化规律（( L E& E:）（图 V，‘，<）。N6 的显著差异只存在于宝山堇菜幼叶

的叶尖和叶基处，6= $ :E 在两种植物幼叶纵向间均有显著差异（图 V，Q，a）。

快速光曲线的变化中，两种堇菜 ! 由叶尖向叶基下降幅度不明显（( L E& E:）（表 V），幼叶纵向间 &;差异

显著（( L E& E:），成熟叶叶尖处 &;显著高于叶中部和叶基。两种堇菜成熟叶叶尖处 ’\显著高于叶中部和叶基

（( L E& E:），宝山堇菜幼叶纵向间 ’\差异显著（( L E& E:），而紫花地丁幼叶纵向间 ’\差异不显著（表 V）。

"# 讨论

本研究中，叶龄和种类对两种堇菜叶片纵向间 !H $ !;和 ##C!的异质性影响不大；!H $ !;和 ##C!的小幅

下降，表明这两种堇菜叶片纵向间具有较高的 !H $ !;和 ##C!的均质性，叶片不同部位潜在最大光合能力基

本相同。!H $ !;和 ##C!均是对植物的量子产量进行研究，!H $ !;显示叶片经过暗适应后，6=!反应中心完全

打开，整个光合系统完全氧化状态下的潜在最大量子产量，##C!反映光照条件下植物的实际量子产量，受非

光化学淬灭的影响，##C!的值要比 !H $ !; 低的多［VE］。本研究中，两种堇菜的 ##C!大约只有 !H $ !;的 :Eb
左右。

本研究中，两种堇菜的 !H $ !;和 ##C!沿着叶尖向叶基呈小幅下降趋势。尽管以往研究认为海草叶片纵

向间 !H $ !;和 ##C!的异质性比陆生植被更明显，但试验结果表明某些海草叶片的 !H $ !;和 ##C!也多沿着

叶尖向叶基呈小幅下降或上升趋势。对 !H $ !;和 ##C!变化的原因，认为分别与叶片组织分裂引起的光适应

能力、非光化学淬灭、光化学淬灭、以及由叶绿素含量引起的吸光能力有一定的关联。例如，在 )*+,-$.
/.($0/*$10 的研究中发现 ##C!由叶尖向叶基呈小幅下降趋势，并认为这是叶片受到光抑制［V］。叶片从叶基部

:KYDc G 期 c c c 邓培雁c 等：宝山堇菜（20*3. 4.*+5.1-1+0+）、紫花地丁（26 7-8*-1+0+）光合异质性比较 c
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图 /0 宝山堇菜、紫花地丁不同叶龄、叶片纵向荧光参数的异质性

1,+& /0 2’-3 !’"’4)+’.’,"5 )3 3*6)4’7(’.(’ #-4-8’"’47 ,. 9,33’4’.(’ -+’ -.9 4’+,). )3 !"#$% &%#’(%)*)’"’ -.9 !+ ,*-#*)’"’

平均值 : 标准差，) ; <；相同字母表示同组数据无差异0 8’-. : =>，) ; <；7-8’ *’""’4 ,.9,(-"’7 .) 9,33’4’.(’ ,. 7-8’ +4)6#，. ; ?& ?@）

分开始生长，叶基部分具有最年轻的组织，而叶尖的组织最老。叶片较老的组织能够适应更强的光照，而初生

组织对遮光环境更适应［/］。在 /+ 0%’1%)"2% 的研究中发现 3A $ 38沿叶基向叶尖降低，并认为这是由叶片组织

衰老会引起光化学效率下降，表现为 3A $ 38下降［B］。不仅如此，在同一种植物中甚至还有相反的结论，例如，

在 C.4,D6’E［/?］的研究中 4(%$%’’"% 0*’05-")51 叶尖 3A $ 38比叶基高，认为这是由叶尖含有比叶基更多的叶绿素，

具有较高的吸光系数所引起的；而 F’4,.)［/?］的研究结果与 C.4,D6’E 结果相反并认为是由于非光化学淬灭所

引起的差异。本研究中，DG 反映从叶尖至叶基植物利用光能进行光和作用的能力依次减弱，HI7 和 ! 反映植

J<KL 0 生0 态0 学0 报0 0 0 LM 卷0



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

物的吸光能力依次减弱，/01 $ 2 和 3/ 反映植物热耗散能力增加，04 $ 56 反映植物的电子传递能力依次减弱，

这些因素可能综合引起了两种堇菜叶片纵向间 !7 $ !8和 !#9"的下降。但是，两种堇菜某些叶绿素荧光参数

的显著变化并没有引起 !7 $ !8 和 !#9"的显著差异。这种现象也存在于对海草 "#$%&#’%( ()$*+(,%$ 的研究

中［5］。尽管认为叶绿素含量会引起叶片吸光能力的差异会导致 !7 $ !8 和 !#9"的下降，同样使用 :;<=
>:;?>/?=0;: 发现海草 "& ()$*+(,%$ 叶尖处的叶绿素含量显著高于叶基，而叶尖至叶基 !7 $ !8的变化却很有

限［5］。上述结果是否与 :;<=>:;?>/?=0;: 的 @@A 只有 B6 万像素有关还有待研究。

表 !" 快速光曲线中荧光参数

#$%&’ !" ()*+’ ,-..-/0 1$*$2’.’*3 ,*42 *$1-5 &-06. 7)*+’

植物种

4#’(,’9
叶龄

C’-D -+’
部位

E’+,).
初始斜率

!
半饱和光强 -F

（#8)*·8 GH·9 G I）

最大潜在相对电子传递

速率 "8

（#8)*·8 GH·9 G I）

宝山堇菜 幼叶 J)K.+ *’-D 叶尖 ;#’L 6& HB M 6& 6H BNO& N M HI& P- P5& I M 5& I-

.%#,( /(#$0(’1’$%$ 叶中部 :,QQ*’ 6& HI M 6& 6B BIH& O M IR& OS N5& I M B& O S

叶基 T-9’ 6& IR M 6& 62 HP2& 5 M IH& B( 2O& 5 M 2& B(

成熟叶 :-"KU’ *’-D 叶尖 ;#’L 6& H6 M 6& 65 HPO& B M I6& B- 5O& 5 M N& P-

叶中部 :,QQ*’ 6& H6 M 6& 6N H56& P M O& PS 2O& 5 M B& B S

叶基 T-9’ 6& IO M 6& 6B H56& I M I2& 5S 2R& 2 M 2& HS

紫花地丁 幼叶 J)K.+ *’-D 叶尖 ;#’L 6& HB M 6& 6R BRN& I M HI& B PP& 6 M O& R -

.2 31&#1’$%$ 叶中部 :,QQ*’ 6& IP M 6& 65 BP2& P M H6& 5 R6& P M 2& 5 S

叶基 T-9’ 6& I5 M & 6B BRN& N M IR& O 5P& 6 M H& R(

成熟叶 :-"KU’ *’-D 叶尖 ;#’L 6& H2 M 6& 6N 2I6& N M H6& I- I66& H M I6& H-

叶中部 :,QQ*’ 6& H2 M 6& 6N BO6& 5 M IR& NS O2& 5 M P& PS

叶基 T-9’ 6& H2 M 6& 6P BPR& I M I2& PS OB& B M R& 2S

V V 平均值 M 标准差，’ W P，相同字母表示同组数据无差异，4 W 6& 65V 8’-. M 4A，’ W P，9-8’ *’""’U ,.Q,(-"’9 .) Q,DD’U’.(’ ,. 9-8’ +U)K#，4 W

6& 65

/01 $ 2 和 3/ 均反映了植物将过剩的光能耗散为热的能力。本研究中，/01 $ 2 和 3/ 同时反映宝山堇菜

叶片光合异质性主要存在于叶片纵向间，叶龄对宝山堇菜叶片光合异质性影响不大；/01 $ 2 反映紫花地丁除

了叶片纵向间，叶龄对光合异质性的显著差异也有影响，而 3/ 反映叶龄对紫花地丁叶片纵向间的光合异质

没有影响。这可能与 /01 $ 2 和 3/ 所反映的热耗散机制有一定的关系。/01 $ 2 与玉米黄素的形成有很好的

相关性，反映了将过多的热能通过 04"的天线系统耗散的能力［IH］；3/ 对叶绿素内的能量状态较敏感，与通过

“下游调节”（Q)%.=U’+K*-",).）进行光保护有很好的相关性［I6］。当 3/ 值较低时（6 X 6& 2），/01 $ 2 反映的热耗

散不如 3/ 敏感［IB，I2］。本研究中 /01 $ 2 和 3/ 在叶尖处最低，叶基处最高。在海草 52 6#4+%6#+’% 的研究中也

发现与此相同的结果，海草 "2 ()$*+(,%$、7(,#40%,( #8(,%$ 与 52 6#4+%6#+’% 的变化规律恰好相反。造成 /01 $ 2 和

3/ 变化的原因多推测可能与吸光系数以及叶片组织分裂引起的光抑制有很大关系。本研究中，/01 $ 2 和 3/
在两种堇菜叶片间多呈显著变化，而叶片间的 ;S9 指示的吸光系数和 !7 $ !8指示的光抑制只有小幅的降低，

与 /01 $ 2 和 3/ 的变化趋势也并不一致。这种变化趋势在海草 "& ()$*+(,%$ 的研究也有发现［5］，其原因需做

进一步研究。

30 反映了植物利用光能进行光和作用的能力。本研究中，30 的显著差异只存在于宝山堇菜幼叶的叶尖

与叶基间（图 I，Y），这反映除叶片纵向外，植物种类、叶龄都是引起 30 光合异质性的重要因素。04 $ 56（相对

电子传递速率）是光合速率的表达方式之一，在光饱和前与光合放氧及 @ZH $
I2@ 同化速率呈线形关系。叶龄

是引起两种堇菜叶片纵向 04 $ 56 光合异质性的重要因素（图 I[）。植物吸收的光能主要用于光和作用、叶绿

素荧光和热耗散。植物吸收的光能主要用于光合作用，则耗散的热能比例则少，反之亦然。这也是 !#9"、
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/0、01 $ 23 具有相同的变化趋势，而与 405 $ 6 和 /4 变化趋势相反的原因。

快速光曲线不仅能够判断当前状态下植物的光合作用能力，而且能够评估环境中较为广泛的光强度对植

物潜在的光合作用能力的影响［78］。快速光曲线中半饱和光强 !9、初始斜率 !、":分别反映了植物叶片耐受强

光、捕光能力和最大潜在电子传递能力的高低［78］。引起 !9、!、":在叶片间光合异质性的原因目前还存在较大

分歧。当温度和光强控制一致时，叶龄被认为在很大程度上会引起叶片纵向间的光合异质性。而在 1";-,.［7］

等的研究中，海草 #$ %&’(&)*+& 的叶片纵向间 ":并没有受到叶龄的影响，!、!9虽然有从叶尖向叶基降低的趋

势，但叶龄是否是引起 !、!9变化的唯一因素，1";-,.［7］等认为还需要继续澄清［6］。另外，还认为 ! 与叶绿素含

量的高低有关。但海草 "$ &,’%-&.*’ 叶尖含有比叶基更多的叶绿素，并没有引起叶尖与叶基间 ! 的显著差

异［2］。有研究认为 ":的改变与光合碳同化的关键酶 <=>,?() 有很大关系，原因在于海草 #$ %&’(&)*+& 叶片的

":随光合有效辐射呈线性变化，光辐射强度的增加可能会使 @A0 $ @B0 的比值增加，从而激发了 <=>,?() 的活

性［72］。但更多的试验并不认同通过光调控 <=>,?() 是 ":改变的唯一机理［7C，7D］。本研究中，表 7 反映出叶龄

对两种堇菜叶片纵向间的 ! 影响不显著，! 的小幅下降反映两种堇菜叶片纵向间捕光能力基本相同。从 !9的

显著差异看，植物种类间、叶龄以及叶片纵向间强光耐受能力都存在一定差异。而两种堇菜幼叶之间及成熟

叶片之间具有叶片纵向间具有 ":变化规律的一致性，反映叶龄对两种堇菜叶片纵向间的 ":影响显著。

另外，比较不同叶绿素荧光参数可以发现这些参数对光改变的敏感程度不同。从图 7（E）和表 7 可以看

出在同一与不同有效光强辐射下，":与 01 $ 23 所反映的宝山堇菜和紫花地丁幼叶纵向间电子传递速率具有

一致性，而在成熟叶片间 01 $ 23 没有表明叶尖和叶基间间的差异以及由叶龄的变化引起的叶中部与叶尖和叶

基的差异，这反映 01 $ 23 所代表的相对电子传递速率对光的改变没有 ":敏感。在利用荧光成像技术对海草

"$ &,’%-&.*’、/$ 01&.*’ 与 #$ +02-*+0-)* 叶片光合异质性的研究中，由快速光曲线反映出 01 $ 23 对光的改变不如

!#?"敏感［2］。另外，@>? 和 ! 反映的宝山堇菜和紫花地丁幼叶纵向间吸光系数和捕光能力变化趋势相一

致，而成熟叶片纵向间吸光系数和捕光能力稍有差异。
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