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封面图说: 壶口瀑布是黄河中游流经秦晋大峡谷时形成的一个天然瀑布。 此地两岸夹山,河底石岩上冲刷成一巨沟,宽达 30
米,深约 50 米,最大瀑面 3 万平方米。 滚滚黄水奔流至此,倒悬倾注,若奔马直入河沟,波浪翻滚,惊涛怒吼,震声数

里可闻。 其形其声如巨壶沸腾,故名壶口。 300 余米宽的滚滚黄河水至此突然收入壶口,有“千里黄河一壶收冶之
说。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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遮荫对濒危植物崖柏光合作用和
叶绿素荧光参数的影响

刘建锋1, 2, 杨文娟1, 江泽平1, 郭泉水3,*, 金江群3, 薛摇 亮1

(1. 中国林业科学研究院林业研究所,北京摇 100091;2. 国家林业局林木培育重点实验室,北京摇 100091;

3. 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所,北京摇 100091)

摘要:崖柏(Thuja sutchuenensis)是我国特有的极度濒危植物。 目前尚缺乏从光合生理角度对其濒危机制开展讨论与研究。 光

是影响植物生存和生长发育最重要的环境因子之一,且有可能成为植物种群自然更新的主要限制因子。 因此,通过人工遮荫方

式,探讨了 3 种光环境下(L0 全光,L1鄄50%全光,L2鄄25%全光)崖柏幼苗的光合能力及叶绿素荧光参数的差异。 结果表明,遮
荫导致了叶片表观量子效率和最大净光合速率增加。 随着生长光强的降低,崖柏幼苗的暗呼吸速率、光补偿点和光饱和点均有

所下降。 叶绿素荧光参数方面,遮荫导致了 PS域原初光能转换效率(Fv / Fm)、PS域潜在活性(Fv / Fo)、PS域有效光量子产量

(Fv忆 / Fm忆)和非光化学猝灭系数(NPQ)增加;但随着生长光强减弱,崖柏幼苗叶片的光化学猝灭系数(PQ)和电子传递速率

(ETR)逐渐降低。 同时,遮荫也造成了叶片叶绿素含量(Chla+Chlb)的显著增加。 结果表明,崖柏对光具有较强的耐受范围(尤
其是低光)和内在调节机制,初步判定崖柏林下光照的不足不会成为崖柏自然更新的决定性限制因子。
关键词:崖柏;遮荫;光合作用;叶绿素荧光;光适应

Effects of shading on photosynthetic characteristics and chlorophyll fluorescence
parameters in leaves of the endangered plant Thuja sutchuenensis
LIU Jianfeng1,2, YANG Wenjuan1, JIANG Zeping1, GUO Quanshui3,*, JIN Jiangqun3, XUE Liang1

1 Research Institute of Forestry, Chinese Academy of Forestry, Beijing 100091, China

2 Key Laboratory of Tree Breeding and Cultivation, State Forestry Administration, Beijing 100091, China

3 Research Institute of Forest Ecology, Environment and Protection, CAF, Beijing 100091, China

Abstract: Thuja sutchuenensis Franch. is a critically endangered plant that is endemic to China. Currently, no research has
addressed its endangered status from the perspective of its photosynthetic mechanism. Light is one of the most important
environmental factors that can affect plant survival and growth and could become a major limiting factor for natural
regeneration. Therefore, we focused on the adaptive ability of T. sutchuenensis seedlings under three light levels (L0 = full
light; L1 = 50% full light; L2 = 25% full light) by comparing their photosynthetic capacity, chlorophyll fluorescence
parameters, and chlorophyll content. We found that shading resulted in increases in the apparent quantum efficiency (琢)
and maximum leaf net photosynthetic rate (Pmax). At lower light levels, the dark respiration rate (Rd), light compensation
point ( LCP), and light saturation point ( LSP) declined. For the chlorophyll fluorescence parameters, PS II primary
energy conversion efficiency (Fv / Fm), PS II potential activity (Fv / Fo), and photochemical efficiency of PS域 in the light
(Fv忆 / Fm忆) were significantly higher at lower light levels than at L0, with parameters at L2 higher than at L1. Non鄄
photochemical quenching (NPQ) also had a higher value under shade than under full light, and peaked at L1. With a
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decrease in light intensity, photochemical quenching (PQ) and the electron transport rate (ETR) decreased. Shading also
caused a significant increase in leaf chlorophyll content ( Chla + Chlb ) per cm2 . These results indicate that
T. sutchuenensis can tolerate a wide range light conditions, especially low light, and has internal regulatory mechanisms for
responding to light level. Therefore, low light under canopy cannot be the decisive limiting factor for natural regeneration of
T. sutchuenensis populations.

Key Words: Thuja sutchuenensis; shade; photosynthetic; chlorophyll fluorescence; acclimation to light

光是影响植物生存、生长及更新的最重要的环境因子之一,不同生态习性的植物具有不同的光环境适应

策略。 如阳性先锋树种具有较强的光合碳同化能力、高光补偿点和高光饱和点等特征[1];而阴性树种适应林

下弱光照环境,具有较低的光补偿点和较高的表观量子效率,且对林下光斑利用能力较强[2]。 植物对光环境

变化的适应能力决定了物种丰度及其分布模式[3]。 近年来,有关光环境影响濒危植物更新的研究得到重视,
如热带雨林的耐阴树种思茅木姜子(Litsea pierrei var. szemois)与五桠果叶木姜子(L. dileniifolia)受到森林持

续片断化影响,强光胁迫加剧,林下幼苗生长受阻,幼苗库大量减少,导致种群衰退[4];而喜光植物刺五加

(Acanthopanax Senticosus)幼苗由于上层林分郁闭度较高,净光合速率午间常表现为负值,幼苗群体长期处于

光饥饿状态,更新严重受阻[5];光资源不足是构成银缕梅(Parrotia subaequalis)种群更新的主要限制因子[6]。
这些研究结果为濒危植物的就地 /异地保存与繁育等提供了科学依据。

崖柏(Thuja sutchuenensis)为我国特有的柏科(Cupressaceae)崖柏属常绿乔木或小乔木。 1998 年曾被世界

保护联盟(IUCN)宣布灭绝,重新发现后,被 IUCN 重列为世界级的极度濒危(Critically Endangered, CR)物

种[7]。 到目前为止,对该物种已有研究主要集中在群落特征[8鄄13] 与种群动态[14鄄15]、居群遗传变异[16鄄17]、系统

进化[18鄄19]、木材特性[20]等方面,尚未见对这一特殊物种光合生理及其种群主要更新限制因子(如光照、水分

和养分等)的研究报道。 已有的群落学调查研究发现[9,11],崖柏林下更新能力弱,幼苗幼树稀少且多见于林窗

或较大的林隙下,说明光有可能成为其更新的限制因子。 因此,本文通过不同的光强处理(遮荫),对崖柏幼

苗的光合作用特征及叶绿素荧光参数进行比较研究,分析崖柏幼苗对不同光强的响应,从生理生态学角度探

讨崖柏的濒危机制,同时为崖柏的繁育及种群复壮提供科学依据。
1摇 材料与方法

1. 1 研究材料

2011 年 3 月将盆栽于中国林业科学研究院科研温室的 3 年生崖柏实生苗移至室外(中国林业科学研究

院绿化苗圃内空旷地)。 每盆 1 株,盆的内径均为 26cm,高 30cm,3 / 4 埋入土壤。 基质为草炭土(6)体积分数

+蛭石(3)+珍珠岩(1)。 常规管理。 全光环境下适应 30d 后,利用遮荫网进行人工遮荫处理,分为 3 个光环境

梯度,即全光 (L0)、一层网遮荫(L1)和二层网遮荫(L2),其中 L1 和 L2 相当于全光环境下光照强度的 50%
和 25% 。 每个光梯度 3 次重复,每重复 5 株。 30d 后开始光合及叶绿素荧光测定。
1. 2摇 研究方法

1. 2. 1摇 光响应曲线

在不同处理的各个重复中,选择长势最好的崖柏幼苗各 2 株,每株分别选择 2 个中部同向新生叶片作为

测定叶,应用便携式光合测定系统(Licor鄄6400,USA)进行光响应曲线测定。 CO2浓度设定为 400 滋mol / mol,由
系统 CO2注入系统自动控制;叶室温度控制在(25 依0. 5)益;相对湿度控制在(40 依5)% ;光强梯度分别为

2000、1800、1500、1200、900、600、400、200、150、100、80、50、20、0 滋mol·m-2·s-1。 测定前对叶片进行 15min 光诱

导(1000 滋mol·m-2·s-1)。 每个不同光强值设定数据采集时间 3min。
1. 2. 2摇 叶绿素荧光

叶绿素荧光参数采用 Mini 调制式叶绿素荧光仪(Fluropen鄄FP100, Photon Systems Instrument, Brno, Czech

0006 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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Republic)进行测定[21]。 统计指标主要包括光系统域原初光能转换效率(Fv / Fm)、光系统域实际光化学量子

效率(F忆v / F忆m )、非光化学猝灭(NPQ)和光化学猝灭系数(PQ)等。
1. 2. 3摇 叶绿素含量

用 1041 叶面积仪测量叶片面积,并称鲜质量(0. 0001g)。 依据 Lichtenthaler 方法测定叶绿素(Chl)含量,
包括叶绿素 a(Chla)、叶绿素 b(Chlb)和类胡萝卜素(Car)含量(mg / g 鲜重);并根据叶片面积,换算成单位鲜

叶面积含量。
1. 3摇 数据处理

对光响应测定结果,按非直角双曲线方程[25]对光响应参数进行估算:

Pn = 1
2兹(琢PAR + Pmax - (琢PAR + Pmax) 2 - 4琢Pmax兹PAR ) - Rd (1)

式中,Pn 为净光合速率(滋mol CO2·m-2·s-1 );兹 为光响应曲线的曲角;琢 为表观量子效率(mmol CO2 / mol
photons);Pmax为最大净光合速率(滋mol CO2·m-2·s-1);PAR 为光合有效辐射(滋mol·m-2·s-1);Rd为暗呼吸速率

(滋mol CO2·m-2·s-1)。 光补偿点(LCP, 滋mol·m-2·s-1)和光饱和点(LSP, 滋mol·m-2·s-1)是利用低光条件下

(PAR臆200 滋mol·m-2·s-1)的 Pn 与 PAR 构建线性方程所得(Pn = m伊PAR+n,LCP = -n / m,LSP = (Pmax -n) /
m)。
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图 1摇 不同光处理下崖柏叶片的光响应曲线

摇 Fig. 1摇 Light response curve of photosynthesis in T. sutchuenensis

leaves under different light treatments

对上述测定或统计的各指标,利用 SPSS 软件进行

显著性检验(LSD 法)。 利用 Sigmaplot v10. 0 制图。
2摇 结果与分析

2. 1摇 遮荫对光响应参数的影响

如图 1 所示,在设定条件下,不同遮荫处理的崖柏

净光合速率对光合有效辐射的响应过程基本相似,即随

着光强的增加,净光合速率增加;当光合有效辐射达到

约 400 滋mol·m-2·s-1,Pn 增加强度减缓并趋向平稳。 光

响应曲线拟合结果表明(表 1),遮荫导致崖柏的表观量

子效率(琢)和最大净光合速率(Pmax)增加,如 25%光强

下(L2)琢 与全光(L0)相比,增加了近 80% (P<0郾 05);
Pmax增幅较小,L1 和 L2 比 L0 仅增加了 0. 3%和 3郾 3% 。
暗呼吸速率(Rd)、光补偿点(LCP)和光饱和点(LSP)随
荫蔽程度的增加,而呈现下降的趋势。

表 1摇 不同光处理对崖柏叶片光合生理参数的影响

Table 1摇 Effects of light treatments on photosynthetic parameters of T. sutchuenensis

指标 Parameters 全光 Full light
(L0)

遮荫 Shading
(50% ,L1)

遮荫 Shading
(25% ,L2)

表观量子效率(琢)mmol CO2 / mol photons 0. 05依0. 01b 0. 07依0. 03ab 0. 09依0. 03a

最大光合效率(Pmax)滋mol CO2·m-2·s-1 9. 57依1. 01a 9. 60依2. 35a 9. 89依1. 01a

暗呼吸速率(Rd )滋mol CO2·m-2·s-1 2. 27依0. 45a 1. 94依0. 43ab 1. 36依0. 15b

光补偿点(LCP)滋mol·m-2·s-1 60. 7依12. 6a 38. 7依13. 8ab 12. 6依11. 4b

光饱和点(LSP)滋mol·m-2·s-1 377. 2依56. 1a 313. 1依47. 8a 281. 1依50. 3a

相关系数(R2) 0. 95依0. 01 0. 86依0. 03 0. 91依0. 03

摇 摇 数据为平均值依标准偏差,重复 10 次(data =mean 依SD, n=10);同一行数值带有不同字母表示差异显著,P<0. 05

2. 2摇 遮荫对叶绿素荧光参数的影响

叶绿素荧光特征能够反映植株叶片的光合效率和潜在能力。 从表 2 可见,遮荫导致了 PS域原初光能转
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换效率(Fv / Fm)小幅度增加,2 种遮荫水平的 Fv / Fm 比 L0 分别增加了 3. 8% (L1)和 6. 4% (L2)。 随着遮荫

程度的增加,崖柏叶片的 Fv忆 / Fm忆也呈现增加的趋势,与全光(L0)相比, L1 与 L2 的 Fv忆 / Fm忆分别增加了

6郾 3%和 28. 1% (P<0. 05)。 光化学猝灭系数(PQ)则随生长光强的减弱,表现为下降,与全光(L0)相比, L1
和 L2 处理的 PQ 值分别下降了 34. 4%和 46. 9% 。 同时,遮荫导致了非光化学猝灭(NPQ)增加和电子传递速

率(ETR)的降低。

表 2摇 不同光处理对崖柏叶绿素荧光参数的影响

Table 2摇 Effects of light treatments on chlorophyll fluorescence parameters of T. sutchuenensis

参数 Parameters 全光 Full light(L0) 遮荫 Shading(50% ,L1) 遮荫 Shading(25% ,L2)

PS域原初光能转换效率(Fv / Fm) 0. 78依0. 02b 0. 81依0. 02b 0. 83依0. 01a

PS域潜在活性(Fv / Fo) 3. 55依0. 33c 4. 34依0. 51b 5. 00依0. 45a

PS域有效光量子产量(Fv忆 / Fm忆) 0. 32依0. 03b 0. 34依0. 01b 0. 41依0. 04a

非光化学猝灭系数(NPQ) 1. 97依0. 24b 2. 47依0. 22a 2. 13依0. 27b

光化学猝灭系数(PQ) 0. 41依0. 04a 0. 30依0. 03b 0. 22依0. 05c

电子传递速率(ETR) 165. 80依33. 28a 127. 97依11. 31b 114. 52依35. 17b

摇 摇 数据为平均值依标准偏差,重复 10 次(data =mean 依SD, n=10);同一行数值带有不同字母表示差异显著,P<0. 05

2. 3摇 遮荫对叶绿素含量的影响

如图 2 所示,随着遮荫水平的增加,生长光强降低,单位面积上叶绿素 a 和叶绿素 b 的含量均有增加的趋

势。 叶绿素(Chla+Chlb)含量在全光(L0)、50% (L1)和 25% (L2)分别为 0. 5365依0. 0998、0. 6906依0. 1223 和

(0. 8713 依0. 0467)mg / cm2。 低光下(L2)的叶绿素(Chla+Chlb)含量显著高于全光(L0)(P<0. 05)。 类胡萝

卜素(Car)在不同光环境下变化不明显,约在 0. 0928—0. 0931 mg / cm2 之间。
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图 2摇 不同光处理对崖柏叶绿素含量的影响

摇 Fig. 2 摇 Effects of shadings on chlorophyll content of

T. sutchenensis

3摇 结论与讨论

植物光合作用的光响应曲线对于了解植物光化学

过程中的光化学效率具有重要意义[22]。 表观量子效率

反映了叶片在弱光情况下的光合能力,其值越大,表明

植物吸收与转换光能的色素蛋白复合体可能越多,利用

弱光能力越强[23]。 崖柏在弱光环境下的表观量子效率

较全光环境下高,说明崖柏幼苗对弱光具有较强的适应

性。 通常在适宜生长的条件下,植物的实测光合量子效

率在 0. 03—0. 05[24]。 不同光处理下崖柏表观量子效率

处于或超过上述范围,表明在本次试验条件下试验材料

未受外界环境因子的胁迫或者胁迫较轻。 植物光合作

用的光补偿点代表了植物的需光特性和需光量[25]。 通

常阴生植物的 LCP 在 20 滋mol·m-2·s-1 以下,阳生植物

的 LCP 一般在 50—100 滋mol·m-2·s-1之间[26]。 全光下

崖柏表现为阳生植物,而遮荫条件下表现为阴生植物,说明崖柏具有某种内在调节机制,增加光合器官对不同

光环境的适应。
PS域原初光能转换效率(Fv / Fm)反映了 PS域反应中心的光能转换效率[27]。 在不受光抑制的情况下,

Fv / Fm 一般介于 0. 75—0. 85[28],且不受生长条件的影响。 本试验的数据显示,不同遮荫及全光下崖柏的 Fv /
Fm 均处于正常范围,说明自然光下崖柏没有受到明显的光胁迫,与表观量子效率的推论具有一致性。 PS域
有效光量子产量(Fv忆 / Fm忆)反映了 PS域反应中心部分关闭情况下的实际 PS域光能捕获的效率[29]。 随着遮

荫水平的增加,崖柏的 Fv忆 / Fm忆呈现出增加的趋势,说明遮荫导致 PS域功能反应中心开放度增加。 光化学猝

灭系数(PQ)反映 PS域天线色素吸收的光能用于光化学电子传递的份额[30]。 随着生长光强的减弱,崖柏的
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PQ 值下降,表明遮荫降低了崖柏叶片 PS域光合电子传递活性,这与电子传递速率(ETR)随生长光强减弱而

降低相吻合。 非光化学猝灭系数(NPQ)表达的是 PS域天线色素吸收光能以热的形式耗散的那部分光能,是
植物光合机构的自我保护机制[31]。 遮荫导致了崖柏 NPQ 的增加,表明遮荫下崖柏 PS域捕获的光能虽然增加

(Fv / Fm 和 Fv忆 / Fm忆升高),但用于光化学反应的比例降低,而转化为热耗散的比例升高,为碳同化积累的能量

减少。 可以认为这是崖柏对弱光适应而形成的一种保护机制。 同样的,这可能也是表观量子效率(琢)随荫蔽

程度的增加而升高的原因,因为 琢 不是按照光合机构实际吸收的光量子数而是按照入射的光量子得到的量

子效率。
叶绿素和类胡萝卜素是植物光合作用过程中吸收光能的色素,其中叶绿素是主要的吸收光能物质,直接

影响植物光合作用的光能利用[32]。 本研究结果表明,遮荫导致了崖柏幼苗叶片单位面积叶绿素含量的增加,
这有利于提高崖柏幼苗对弱光的利用率,从而保证叶片在弱光环境中吸收更多的光能用于光合作用,这与其

他众多研究结果相一致[33鄄34]。
本研究的结果表明,不同光强对崖柏幼苗的光合作用、叶绿素荧光参数及叶绿素含量会产生不同的影响。

崖柏幼苗对光环境的变化表现出较强适应能力。 但如能在野外天然群体中,进行本文所设试验,对于探讨崖

柏幼苗对光的响应和种群繁殖与复壮将更具实践意义。
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