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封面图说: 麋鹿群在过河———麋鹿属于鹿科,是中国的特有动物。 历史上麋鹿曾经广布于东亚地区,到 19 世纪时,只剩下在北
京南海子皇家猎苑内一群。 1900 年,八国联军攻陷北京,麋鹿被抢劫一空。 1901 年,英国的贝福特公爵用重金从
法、德、荷、比四国收买了世界上仅有的 18 头麋鹿,以半野生的方式集中放养在乌邦寺庄园内,麋鹿这才免于绝灭。
在世界动物保护组织的协调下,1985 年起麋鹿从英国分批回归家乡,放养到北京大兴南海子、江苏省大丰等地。 这
是在江苏省大丰麋鹿国家级自然保护区放养的麋鹿群正在过河。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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两种绣线菊耐弱光能力的光合适应性

刘慧民1,马艳丽1,王柏臣2,杨摇 涛1,车艳双1,邢艳秋1,车代弟1,*

(1. 东北农业大学园艺学院, 哈尔滨摇 150030; 2. 东北林业大学, 哈尔滨摇 150040)

摘要:研究彩色叶花灌木金山绣线菊(Spiraea bunmalba ‘Goldmound爷)、金焰绣线菊(Spiraea bunmalba ‘Goldflame爷)对弱光胁迫

的光合适应能力,分析其弱光处理及恢复过程中光合特性的变化,探讨其对弱光环境的光合生理适应性变化,为绣线菊在城市

园林不同光照环境中得到科学应用提供参考。 2 种绣线菊具明显光合日变化规律,光强为自然光照 60%—65% 、40%—45%时

光合速率日变化为双峰型曲线,第 1 峰值高于第 2 峰值,有明显光合“午休冶现象,光强为自然光照 20%—25%时光合速率日变

化为单峰型曲线,无明显光合“午休冶现象;2 种绣线菊最大净光合速率、光补偿点、光饱和点、最大表观量子效率和暗呼吸速率

随处理光强减弱而减小;叶绿素(a+b)、类胡萝卜素含量随处理光强减弱而增加,叶绿素 a / b 值随处理光强减弱而降低;随处理

光强减弱 2 种绣线菊叶片变薄,上、下表皮细胞变小,栅栏组织、海绵组织厚度变薄,海绵组织细胞间隙变大,2 者比值减小;2 种

绣线菊弱光胁迫均产生低分子量(45. 0—66. 2 kDa)特异表达蛋白,推测为弱光胁迫诱导蛋白。 2 种绣线菊经 60%—65% 、
40%—45%弱光处理后具一定恢复能力,光强仅为自然光照 20%—25%处理时其恢复能力较弱。 栅栏组织与海绵组织厚度比

值、叶绿素 a / b 值和最大净光合速率是评价 2 种绣线菊耐弱光能力的重要指标,叶绿素 a / b 值与耐弱光能力显著负相关,栅栏

组织与海绵组织厚度比值、最大净光合速率与耐弱光能力显著正相关,2 种绣线菊耐弱光能力按隶属函数值排序为金焰绣线菊

>金山绣线菊。
关键词:绣线菊;弱光胁迫与恢复;光合适应性;隶属函数;耐弱光能力

Photosynthetic adaptability of the resistance ability to weak light of 2 species
Spiraea L.
LIU Huimin1,MA Yanli1, WANG Baichen2,YANG Tao1,CHE Yanshuang1, XING Yanqiu1,CHE Daidi1,*
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Abstract: The photosynthetic adaptability of two color鄄leafed flowering shrubs i. e. Spiraea bunmalba ‘Goldmound爷 and
Spiraea bunmalba ‘Goldflame爷 to weak light stress was studied, the changes of photosynthetic characteristics during weak
light treatment and recovery processes were analyzed, and the changes of physiological adaptability under weak light
environment were explored in order to provide reference for the scientific applications of Spiraea L. in the different light
environments of city gardens. Two species Spiraea L. displayed obvious diurnal variation of photosynthesis, Pn diurnal
variation presented double鄄peak curve when the light intensities were 60%—65% and 40%—45% of natural light, the
first peak value was higher than the second one. There were obvious phenomena of “Midday Photosynthetic Depression冶 .
When the light intensity was 20%—25% of natural light, Pn diurnal variation was single鄄peak curve, there was no obvious
“Midday Photosynthetic Depression冶 . Pn, LCP, LSP, AQY and Rd of 2 species Spiraea L. decreased, the contents of
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chlorophyll and carotenoid increased and Chla / Chlb decreased with the decrease of light intensity. The leaves of 2 species
Spiraea L. became thinner, the epidermal cells of two sides became smaller, the thickness of palisade tissue and spongy
tissue became thinner, the intercellular space of spongy tissue became bigger, the ratio of two tissues reduced with the
decrease of light intensity. Two species Spiraea L. had produced specific proteins with low molecular weight (45. 0—66
kDa) under the weak light stress, they might be the induced proteins. Two species Spiraea L. had certain recovery ability
after 60%—65% and 40%—45% weak light treatments, their recovery ability was weak when light intensity was 20%—
25% of natural light. The thickness ratio of palisade tissue to spongy tissue, chlorophyll a / b and Pn were the important
indicators in evaluating the resistance ability to weak light of 2 species Spiraea L. The value of chlorophyll a / b presented a
significantly negative correlation while the thickness ratio of palisade tissue to spongy tissue and Pn presented significantly
positive correlations with the resistance ability to weak light. According to the value of membership function, the resistance
ability to weak light of 2 species Spiraea L. was S. bunmalba ‘Goldflame爷 > S. bunmalba ‘Goldmound爷 .

Key Words: Spiraea L. ; weak light stress and recovery; photosynthetic adaptability; membership function; resistance
ability to weak light

植物生长发育过程中受到众多环境因子影响,光因子是植物光合作用的直接能源,是维持植物生存、促进

植物生长的首要因子,因此研究园林植物的耐弱光机理、探讨园林植物对不同光强环境的适应能力,能为园林

植物在城市园林不同光照环境中科学应用提供理论与实践依据。
自然界中每种植物都存在影响其生长的弱光逆境和限制其生存的最低光照强度,弱光逆境被定义为环境

光强持久或短时间显著低于植物光饱和点,但不低于限制其生存的最低光照强度时的低光量子密度环境[1],
研究发现植物对低光量子密度环境的适应,多表现在形态解剖结构、光合机构和光合作用相关生理生化过程

等系列变化上[2];研究表明耐荫植物的叶片具有发达的海绵组织,极少或没有典型的栅栏薄壁细胞,光合有

效辐射强度的变化对栅栏薄壁细胞数目的影响比对海绵薄壁细胞的影响大[3];研究认为植物光响应曲线中

最大净光合速率、最大表观量子效率,光饱和点和光补偿点等指标,都具有遗传稳定性,植物光补偿点的高低

可反映植物利用弱光的能力,是评价植物耐荫性的重要指标[4];文献还阐明叶绿素在光合作用中不仅吸收光

能,其含量还影响植株光合作用的强弱,弱光下 chla 含量尤其是 chlb 含量升高[5];目前生物化学和分子生物

学领域相关研究发现植物的适应性变化最终与蛋白质合成有关,植物对逆境的适应体现在蛋白质含量和组成

的变化,适应弱光的植物叶片中集光色素蛋白增加,以提高其捕光能力和光能利用率[6],近年关于光照与蛋

白质变化的报道相对较少,对于绣线菊光适应性的研究目前尚未见报道;绣线菊属植物是蔷薇科(Rosaceae)
多年生落叶灌木,资源丰富,观赏价值高,是优秀园林绿化素材,具有广阔的园林应用前景,金山、金焰绣线菊

具有观花和赏彩色叶的造景价值,但在园林绿化中常因布置于不同光照环境而造成其彩色叶片的色彩变化或

彩色缺失,降低了其观赏价值[7]。
试验选取 2 种彩色叶园林植物绣线菊,分析弱光胁迫处理及胁迫后恢复过程中其光合特性的变化,探讨

其对弱光环境的光合生理适应性变化。 通过分析弱光胁迫中光合生理指标的变化,明确它们对弱光胁迫光合

生理的适应性变化,筛选其与弱光胁迫相关的主要光合生理指标,评价其耐弱光能力。
1摇 材料与方法

1. 1摇 试验材料

以金山绣线菊(Spiraea bunmalba ‘Goldmound爷)和金焰绣线菊(Spiraea bunmalba ‘Goldflame爷)2 年生扦插

苗为试验材料,金山绣线菊叶色为金黄色,金焰绣线菊叶色为橙红色,当苗木生长高度达 25—30 cm,分枝数

达 8—10 枝,叶片数达 40—60 枚时,对试验材料进行处理。
1. 2摇 试验设计

1. 2. 1摇 弱光胁迫处理

摇 摇 试验地设在东北农业大学园艺实验站内,选取植株整齐一致、生长良好的绣线菊钵苗于 2010 年 6 月置于

0257 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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平整的试验地内;试验材料随机区组排列并设对照组,植株间保持生长距离,避免相互遮阴,在试验地上方架

设拱形钢筋支架并覆盖不同遮阴度遮阴网进行遮阴处理;遮阴处理分 4 个水平:(1)CK,全光照处理,遮阴度

0% ;(2)T1,透光率 60%—65% (遮阴度 35%—40% );(3) T2,透光率 40%—45% (遮阴度 55%—60% );
(4)T3,透光率 20%—25% (遮阴度 75%—80% );遮阴度用 ST鄄80 数字照度计在晴天 8:00—18:00 每隔 2h
监测 1 次,用光量子通量计算平均值确定相对照度。 每组处理设 3 个重复。 常规水肥和除草松土管理,处理

30d 后取试验材料测定各项指标。
1. 2. 2摇 解除弱光胁迫恢复处理

遮阴处理结束后撤掉遮阴网,使试验材料完全接受自然光照以恢复胁迫影响,同时常规田间管理,并于撤

掉遮阴网后 15d 取材测定各项指标。
1. 3摇 试验方法

1. 3. 1摇 叶片解剖结构

石蜡切片法[8],按照试验材料取材、固定、冲洗、系列浓度酒精脱水、透明、浸蜡、包埋、切片、粘片、去蜡、
染色、脱水和封藏等试验步骤制片,用 Leica RM 2135 石蜡切片机切片,典型切片在 J鄄FL50i55i 型荧光显微成

像系统摄影并测量叶片总厚度,上表皮厚度、下表皮厚度、海绵组织厚度、栅栏组织厚度。
1. 3. 2摇 植株光合生理指标

选择自枝条顶端之下第 3—8 片叶片作为测定样本叶片。
(1)光合日变化

测定当日,天气少云微风,用 Li鄄6400 光合分析仪测定试验材料光合日变化,在全光照条件下,采用开放

气路,从 8:00 到 16:00 每隔 2 h 测量 1 次,每次重复测量 5 个值,环境参数包括光合有效辐射 (PAR)、叶面温

度(T)和相对湿度(RH),光合生理参数包括净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)等[9]。
(2)光响应曲线

测定当日,天气少云微风, 9:00—11:30 用 CI鄄310 光合分析仪测定叶片净光合速率,采用开放气路,空气

流速 0. 5 L / min,叶温 29 益,叶室相对湿度 50%—55% ,CO2 浓度 360 滋mol / mol。 利用光合仪红蓝灯光源系统

依次设定光强为 0、30、50、100、300、500、 800、1000、1200、1400、1600、1800、2000、2200 滋mol·m-2·s-1 等光照梯

度,每梯度光照重复测定 3 次。 利用 Origin7. 2 软件拟合并绘制光响应曲线,根据公式计算饱和点(LSP)、补
偿点(LCP)、最大净光合速率(Pnmax)、最大表观量子率、暗呼吸速率。 光响应曲线利用 Prado 和Moraes 提出的

非线性方程进行拟合,利用公式 Y =P1伊 {1-EXP[P2伊(X-P3)]}、Is =P3-ln (0. 05) / P2、蓐 =P1伊P2伊 EXP (P2

伊P3) 计算各项光合指标,公式中光合参数 Y 为净光合速率、X 为光照强度、P1 是最大净光合速率、P2 是经验

常数(曲线拟合开始时常设为小于 0. 0001),P3 是光补偿点、Is 为光饱和点、蓐为最大表观量子效率[10]。
(3) CO2 响应曲线

采用 CI鄄310 光合仪 CO2 注入系统进行测定,光合有效辐射 1500 滋mol·m-2·s-1,叶温 26 益,叶室相对湿度

50%—55% ,将 CO2 浓度由外界浓度逐渐减小至补偿点以下,然后再逐渐升高至饱和点以上,试验中采用 CO2

浓度依次为 400、300、200、100、50、0、50、100、200、300、350、450、600、800、1000、1200、1400、1600 滋mol / mol,间
隔时间 3 min。 绘制 CO2 响应曲线并计算 CO2 补偿点(CCP),用直线回归法计算 CO2 响应曲线初始斜率即为

Rubscio 羧化效率[11]。
(4)光合色素含量

混合液浸提法[12],提取液以纯丙酮、无水乙醇和蒸馏水按 4. 5颐4. 5颐1 配成,取 0. 2 g 叶片剪碎,放入盛有

10 mL 浸提液的具塞试管中,置于黑暗环境中浸提至叶片失绿变白,每处理样品重复 3 次,分别在波长 645 和

663 nm 下测定其吸光值,根据 Armon 公式计算叶绿素含量。 Chla 叶绿素 a = (12. 7D663 -2. 69D645) 伊V /
(103伊W), Chlb 叶绿素 b = (22. 90D645 - 4. 68D663) 伊 V / (103 伊W), Tchl 叶绿素总含量 = (20. 2D645 +
8郾 02D663)伊V / (103伊W),Caro 类胡萝卜素 = (4. 6950D440-0. 268Tchl) 伊V / (103 伊W),式中 V 为提取液总量
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(mL),W 为样品重(g),叶绿素含量单位为 mg / g。
1. 3. 3摇 弱光胁迫蛋白

TCA鄄丙酮沉淀法[13],取试验材料 1 g 液氮研磨,加入样品体积 3 倍的丙酮(含 10% TCA 和 0. 07% 茁鄄巯
基乙醇),-20 益静置 2 h, 4 益 10000 r / min 离心 30 min,弃上清液,于 4益Tris鄄HC1 提取液提取沉淀 2h,每间

隔 1 h 摇匀样品以充分溶解蛋白;4 益 10000 r / min 离心 30 min,取上清液加入 3 倍体积冷丙酮并混匀,-20 益
沉淀蛋白 1 h 或过夜,4 益 10000 r / min 离心 30 min 弃上清,沉淀用 80% 、100% 冷丙酮各洗 1 次,-20 益放置

挥发丙酮得蛋白干粉,冻存于-80 益冰箱。 样品进行 SDS鄄聚丙烯酰胺凝胶电泳[14],分离胶浓度 18% ,浓缩胶

浓度 5% ,Tris鄄Gly 电极缓冲液做稳压电泳,加样后电泳电压浓缩胶设为 75 V,样品进入分离胶时设为 140 V,
电泳时间 4—5 h。 考马斯亮蓝染色液(0. 25%考马斯亮蓝 R250,50%甲醇,7%乙酸)振荡染色 4 h 以上,用脱

色液(95%乙醇、冰醋酸)洗至胶片背景干净、条带清晰为止,凝胶照相并分析。
1. 4摇 试验数据分析

试验原始数据用 Excel 软件整理并作图,用 DPS 软件分析显著性和相关性,用 Origin 7. 2 软件绘制光响应

曲线并做相关计算,运用隶属函数分析法比较 2 种绣线菊耐弱光能力。
2摇 结果

2. 1摇 不同弱光处理 2 种绣线菊叶片解剖结构变化

解剖结构表明自然状态下绣线菊叶片上下表皮只有一层细胞,上表皮细胞略大于下表皮,细胞形状不规

则,栅栏组织排列紧密,海绵组织细胞隙大,排列疏松[7]。 遮荫处理使 2 种绣线菊叶片厚度、表皮细胞和叶肉

结构均发生变化(图 1),与对照处理比,2 种绣线菊表皮细胞形状及排列方式没有改变,叶片厚度逐渐变薄,
上、下表皮厚度在 T1 处理时增厚,在 T2、T3 处理时逐渐变薄;栅栏组织细胞层数减少,厚度减小,排列变得疏

松,海绵组织厚度减小,排列更为疏松,栅栏组织与海绵组织比值减小;金山、金焰绣线菊栅栏组织厚度、海绵

组织厚度及栅栏组织与海绵组织比值均降低,其中金焰绣线菊栅栏组织与海绵组织比值降低幅度达 67% ,金
山绣线菊降低幅度多达 76% 。

解除弱光后恢复处理时,金焰绣线菊叶片厚度恢复 CK 水平,金山绣线菊恢复能力较弱,各弱光处理解除

后最大恢复为 CK 水平的 88. 2% ;金焰绣线菊叶片细胞表皮厚度恢复 CK 水平,金山绣线菊叶片下表皮厚度

恢复较弱;金焰绣线菊栅栏组织、海绵组织厚度及二者比值均恢复 CK 水平,其中栅栏组织与海绵组织比值表

现补偿效应,金山绣线菊栅栏组织、海绵组织厚度、栅栏组织与海绵组织比值最大恢复为 CK 水平的 92% 、
93% 、96% (图 1)。 2 种绣线菊解除弱光后的恢复能力不尽相同,说明对弱光的适应能力也不相同,金焰绣线

菊恢复能力较强,对弱光具有一定适应性。
2. 2摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光合指标日变化

2. 2. 1摇 光合速率(Pn)日变化

2 种绣线菊自然光照光合日变化均为双峰曲线(图 2),叶片光合速率随光强增大而升高,10:00 左右达最

大值,之后因光强、温度上升,相对湿度减小,叶片失水,气孔关闭等造成 Pn 下降,至 12: 00 左右出现光合“午
休冶现象,午后随环境条件改善 Pn 逐渐升高,在 14:00 左右达第二峰值,上午峰值高于下午,之后因光强减弱

光合速率逐渐下降。 不同弱光处理均使 2 种绣线菊光合速率下降,当透光率 60%—65% 和 40%—45%处理

时光合日变化仍呈双峰曲线,透光率 20%—25%时光合日变化成单峰型曲线,2 种绣线菊在 11:00 左右达峰

值。 恢复处理与弱光处理变化趋势一致(图 2),2 种绣线菊光合日变化仍为双峰曲线,一天中光合速率分别

在 10:00、14:00 附近出现 2 次峰值,12:00 达最低值,出现“午休冶现象,T1、T2 处理恢复后光合日变化基本接

近对照水平,T3 处理恢复程度较弱,说明低光强对绣线菊光合能力有一定影响。
2. 2. 2摇 蒸腾速率(Tr)日变化

2 种绣线菊蒸腾速率日变化均呈单峰型曲线(图 3),随光照增强蒸腾速率逐渐升高,在 10:00—14:00 之

间达到一天中峰值,之后逐渐降低。 12:00—14:00 的高温和强光时区导致叶温增高,叶片蒸气压增加,蒸腾
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图 1摇 不同弱光处理 2 种绣线菊叶片解剖结构特征

Fig. 1摇 The anatomical characteristics of leaf structure of 2 species Spiraea. under different weak light treatment

CK:自然对照,T1:60%—65%弱光处理,T2:40%—45% 弱光处理,T3:20%—25% 弱光处理,T1H:60%—65% 弱光处理解除,T2H:40%—

45%弱光处理解除,T3H:20%—25%弱光处理解除

图 2摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光合速率日变化

Fig. 2摇 Diurnal variation of photosynthetic rate of 2 species Spiraea. under different weak light treatment

速率加快,表皮细胞和保卫细胞大量向外环境蒸腾水分,使叶片水势下降,气孔阻力增大,导致叶肉细胞内

CO2 浓度下降,致使 Pn 下降[15]。 与对照相比弱光处理 2 种绣线菊蒸腾速率升高,金山绣线菊在 T2 处理时达

最大值,金焰绣线菊在 T1 处理时即达最大值。 蒸腾速率上升可能因绣线菊需要通过提高蒸腾速率加大蒸腾
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拉力,提高水分和营养物质的运输效率。 恢复处理时蒸腾速率日变化与弱光处理时变化一致(图 3),在
10:00—14:00 蒸腾速率达最大值。 2 种绣线菊蒸腾速率均恢复对照水平并表现明显补偿效应,推测绣线菊可

能具备适应适度弱光的能力。
综上所述,2 种绣线菊光合日变化是其光合能力与环境共同作用结果。 8:00—10:00 光照、温度、湿度等

外界因素较为适宜,其体内光合产物运输通畅,光合能力较强,达到一天中光合速率第一峰值;12:00—14:00
是一天中光照最强、气温最高、空气湿度最小时段,高光强引起植物光抑制,导致表观量子效率降低,光合速率

降低,出现“午休冶现象,高温导致光呼吸加剧也降低光合速率,随光合速率下降蒸腾速率也降低。

图 3摇 不同弱光处理 2 种绣线菊蒸腾速率日变化

Fig. 3摇 Diurnal variation of Tr of 2 species Spiraea. under different weak light treatment

2. 3摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光响应曲线的光合参数变化

2. 3. 1摇 最大净光合速率(Pn)的变化

弱光处理显著降低 2 种绣线菊最大净光合速率(表 1,表 2),随光强减弱,最大净光合速率降低幅度增

大[16],金山、金焰绣线菊最大降幅均达 65% ;T1 处理恢复后金山绣线菊最大净光合速率恢复对照水平,T2、T3
处理后均未恢复对照水平,T1、T2 处理恢复后金焰绣线菊最大净光合速率恢复对照水平并表现补偿效应,T3
处理后未恢复对照水平,可能由于 20%—25% 弱光处理使 2 种绣线菊受到显著影响,无法恢复正常光合

状态。

表 1摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光合参数变化

Table 1摇 The changes of photosynthetic parameters of 2 species Spiraea under different weak light treatment

试验材料
Test materials

光照处理
Factor level

最大净光合速率
Pn

/ (滋mol·m-2·s-1)

光补偿点
LCP

/ (滋mol·m-2·s-1)

光饱和点
LSP

/ (滋mol·m-2·s-1)

最大表观
量子效率 AQY

暗呼吸速率
Rd

金山绣线菊 CK 6. 03a 48. 72a 1334. 44a 0. 02a 0. 72a

Spiraea bunmalba T1 5. 14b 40. 45b 1233. 97b 0. 01b 0. 72a

‘Goldmound爷 T2 2. 66c 40. 98b 1206. 64b 0. 01b 0. 47b

T3 2. 14c 24. 17c 987. 42c 0. 01b 0. 16c

金焰绣线菊 CK 8. 11a 67. 83a 1678. 44a 0. 02a 1. 59a

Spiraea bunmalba T1 6. 06b 47. 79b 1379. 23b 0. 02a 0. 63c

‘Goldflame爷 T2 5. 98c 23. 24c 1171. 03c 0. 02a 0. 60c

T3 2. 83d 18. 74d 1041. 18d 0. 01b 0. 80b

摇 摇 数字后小写字母表示 5%水平差异显著
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表 2摇 恢复处理 2 种绣线菊光合参数变化

Table 2摇 The changes of photosynthetic parameters of 2 species Spiraea under recovery treatment

试验材料
Test materials

光照处理
Factor level

最大净光合速率
Pn

/ (滋mol·m-2·s-1)

光补偿点
LCP

/ (滋mol·m-2·s-1)

光饱和点
LSP

/ (滋mol·m-2·s-1)

最大表观
量子效率 AQY

暗呼吸速率
Rd

金山绣线菊 CK 8. 08a 48. 16a 1546. 03a 0. 02a 1. 076a

T1H 8. 09a 45. 68b 1485. 94b 0. 02b 0. 76b

T2H 7. 10b 41. 64c 1424. 67c 0. 01c 0. 71b

T3H 4. 00c 29. 11d 1348. 82d 0. 01d 0. 41c

金焰绣线菊 CK 5. 17b 52. 09b 1441. 11a 0. 02a 1. 07a

T1H 5. 97a 54. 19a 1300. 80b 0. 01b 0. 88b

T2H 5. 28b 51. 51b 1062. 75c 0. 01b 0. 83b

T3H 2. 98c 33. 29c 897. 765d 0. 01b 0. 63c

2. 3. 2摇 光补偿点(LCP)的变化

光补偿点是反应植物利用弱光能力的重要指标,光补偿点越低,植物利用弱光能力越强。
随光强减弱,2 种绣线菊 LSP 逐渐降低(表 1,表 2),较高透光率处理 LSP 降低幅度不显著,随透光率大幅

降低 2 种绣线菊 LSP 大幅下降,光强降至自然光照 20%—25%时 2 种绣线菊 LSP 显著下降,金焰绣线菊 LSP
降至 18. 7488 滋mol·m-2·s-1,比金山绣线菊 LSP 24. 1709 滋mol·m-2·s-1 降低的更多,光补偿点越低表明利用弱

光能力越强,金焰绣线菊能将 LSP 降低更多以适应弱光环境,推测金焰绣线菊比金山绣线菊更具适应弱光能

力。 金山绣线菊各恢复处理 LSP 均未恢复对照水平;金焰绣线菊 T1、T2 处理均恢复对照水平,T1 恢复处理表

现补偿效应,仅 T3 处理未恢复对照水平。
2. 3. 3摇 光饱和点(LSP)的变化

光饱和点衡量植物最大光合能力,其变化直接影响植物有机物合成。 2 种绣线菊在自然光照下 LSP 达最

高值,随光强降低 LSP 下降,光强降至自然光照 20%—25% 时显著降低,光强降低绣线菊相应降低光饱和点

(表 1,表 2),以达到最大光能利用率。
2 种绣线菊全光照下 LSP 分别是 1334. 45 滋mol·m-2·s-1(金山绣线菊)和 1678. 45 滋mol·m-2·s-1(金焰绣线

菊),说明其对光能利用率并不相同,弱光处理金山绣线菊 LSP 最大降幅达 26% ,金焰绣线菊最大降幅达

38% ,说明金焰绣线菊比金山绣线菊能迅速适应低光量子通量密度而进行光合产物积累,推测金焰绣线菊比

金山绣线菊更具适应弱光能力。 金山、金焰绣线菊各恢复处理 LSP 均未恢复对照水平,但恢复数值均比较接

近对照水平。
2. 3. 4摇 最大表观量子效率(AQY)

表观量子效率是衡量植物对低光量子密度利用能力的指标,因还间接反应 Rubisco 活性,能评价植物光

合效率。 金山、金焰绣线菊 AQY 变化趋势基本一致(表 1,表 2),与对照 AQY 比,各弱光处理使 2 种绣线菊

AQY 逐渐降低,弱光降低了 2 种绣线菊光能利用率,金山、金焰绣线菊各恢复处理 AQY 未恢复对照水平。 弱

光处理金焰绣线菊表观量子效率较高,有较强弱光下捕获光量子用于光合作用的能力,说明金焰绣线菊对弱

光具一定适应性,对光强适应范围较大。
2. 3. 5摇 暗呼吸速率(Rd)

各弱光处理使金山、金焰绣线菊 Rd 降低(表 1,表 2)。 金山、金焰绣线菊各恢复处理 Rd 未恢复对照水平。
较低 Rd 利于植物在低光强时最大程度利用低光量子密度进行光合作用,提高有机物积累,并减少呼吸作用造

成的碳损耗,维持碳代谢平衡。 弱光处理同时降低了 2 种绣线菊的 Rd,表明是 2 种绣线菊对低光环境的适应

性反应与调节。
综上所述,光是影响光合作用最重要因素,不同植物在相同条件其光补偿点、光饱和点、最大净光合速率

是反映植物需光特性的主要指标。 植物光补偿点越低,表观量子效率越大,耐荫性越强,植物光补偿点低而光
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饱和点较高,既有较强耐荫性又能适应光照充足环境,阳生植物比阴生植物具有较高的光饱和点和光补偿点。
光响应曲线反映植物光合速率(Pn)随光照强度(PAR)增减的变化规律,2 种绣线菊光响应过程近似,光强达

光补偿点时 Pn 由负值转为正值,在补偿点和饱和点之间,Pn 随 PAR 增加而增大并在饱和点时达到峰值,达饱

和点后 Pn 增加缓慢或不再增加,或出现光抑制而减小;随光强减弱 2 种绣线菊光合速率、光饱和点、光补偿点

及最大表观量子效率均发生变化。
处于黑暗或弱光下植物被照强光或自然光后,叶片光合速率不能迅速达到较高稳态水平,而是经过一个

逐步上升过程,即光合作用诱导期,在光合诱导前期,光合速率主要受中间产物水平和酶活化水平限制,诱导

后期主要受气孔导度限制。 2 种绣线菊解除弱光处理恢复后的光响应曲线与各弱光处理曲线具相同变化趋

势,光合速率随光强增大成线性增加,达饱和点后光强增加,光合速率增加缓慢直到不再增加,与全光照相比,
撤掉遮荫后 2 种绣线菊逐渐恢复各项光合指标,T1 处理恢复后 2 种绣线菊各项指标与对照持平,T2 处理后有

不同程度恢复,T3 处理后 2 种绣线菊恢复能力与对照水平有一定差异。
2. 4摇 不同弱光处理 2 种绣线菊 CO2 响应曲线参数变化

2 种绣线菊 CO2 响应曲线变化与光响应曲线相似(图 4),CO2 浓度对光合速率有直接影响,CO2 浓度为

零时叶片只有光、暗呼吸,释放 CO2。 随 CO2 浓度升高光合速率逐渐增加,CO2 浓度较低时光合速率上升平

缓,升高速度缓慢,CO2 浓度增到 800 滋mol / mol 以上,光合速率迅速增加,增至 CO2 饱和点后,CO2 浓度继续

增大,光合速率不再增加,维持不变或有下降趋势。
2. 4. 1摇 CO2 补偿点(CCP)

CO2 是植物光合作用重要原料,其浓度变化直接影响光合作用强度。 在 1500 滋mol·m-2·s-1 光强时 2 种绣

线菊 CO2 补偿点接近(图 5),可能与 2 种绣线菊为同一种的栽培变种有关,表明 2 种绣线菊弱光下利用 CO2

能力较接近。

图 4摇 2 种绣线菊 CO2 响应曲线

Fig. 4摇 The CO2 response curves point of 2 species Spiraea.

图 5摇 2 种绣线菊 CO2 补偿点比较

Fig. 5 摇 Comparison of CO2 compensation point of 2 species

Spiraea.

2. 4. 2摇 RuBP 羧化酶相对活性

RuBP 羧化酶相对活性衡量一定 CO2 浓度时的光合速率(图 6),羧化酶相对活性高表明在较低 CO2 浓度

下有较高的光合速率,即 RuBP 羧化效率高。 2 种绣线菊 RuBP 羧化酶相对活性有一定差别,金山绣线菊

RuBP 羧化酶相对活性较高,利用 CO2 能力较强,表明其在较低 CO2 浓度下有较高的光合速率与光合能力。
2. 5摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光合色素含量变化

单位叶面积叶绿素 a / b 及叶绿素(a+b)含量与植物生长、光合作用及光吸收具一定关系。
随光强减弱 2 种绣线菊叶绿素(a+b)含量逐渐增加,2 种绣线菊 T1 处理时叶绿素含量小于对照,之后逐

渐升高(图 7)。 弱光处理叶绿素含量增加并高出对照可能因弱光未影响光合色素合成,诱导其增加捕光能

力,利于绣线菊在低光量子通量下更有效吸收光能,提高光合速率和光合能力;2 种绣线菊叶绿素 a / b 值总体
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图 6摇 2 种绣线菊 RuBP 羧化酶活性比较

Fig. 6摇 Comparison of activity of RuBP of 2 species Spiraea.

呈下降趋势,仅金焰绣线菊 T1 处理时叶绿素 a / b 值略

上升,说明叶绿素 b 增幅大于叶绿素 a,弱光处理绣线

菊通过增加叶绿素 b 相对含量提高捕光能力,增加对蓝

紫光利用以适应弱光环境;绣线菊类胡萝卜素含量总体

呈递增趋势,类胡萝卜素使绣线菊形成彩色叶片,其含

量增加不仅是绣线菊光合生理对弱光环境的适应,也对

观叶色的 2 种绣线菊观赏性状产生一定影响。
解除弱光恢复处理,2 种绣线菊叶绿素(a+b)含量

均恢复对照水平,金焰绣线菊恢复效果好于金山绣线

菊,并表现补偿效应;2 种绣线菊叶绿素 a / b 值未恢复

对照水平;类胡萝卜素含量产生很好恢复效果。 表明 2
种绣线菊具恢复能力,对光强具一定适应能力。

图 7摇 不同弱光处理 2 种绣线菊光合色素含量变化

Fig. 7摇 Changes of photosynthetic pigment content of 2 species Spiraea. under different weak light treatment

2. 6摇 不同弱光处理 2 种绣线菊逆境蛋白的差异表达

金山绣线菊 T1、T2 和 T3 不同处理时(图 8),在 66. 2 kDa 处均出现蛋白条带,T3 处理时在 45. 0—66. 2
kDa 间又出现蛋白条带。 T2 处理时产生的 66. 2 kDa 蛋白条带、T3 处理时产生的 45. 0—66. 2 kDa 蛋白条带

在解除弱光恢复处理后消失,T1、T3 处理时产生的 66郾 2 kDa 蛋白条带在恢复处理中未消失,说明该蛋白条带

与弱光胁迫有关;金焰绣线菊 T1、T2、T3 不同处理时分别在 66. 2 kDa、45. 0—66. 2 kDa 和 35. 0 kDa、26. 0 kDa
处出现蛋白条带,恢复处理时 26. 0 kDa 和 35. 0 kDa 处蛋白条带消失,说明 66. 2 kDa、45. 0—66. 2 kDa 处产生

的蛋白条带与弱光胁迫有关。 弱光处理 2 种绣线菊在 66. 2 kDa 处产生 1 条相同的蛋白条带,推测可能是调

节逆境胁迫以适应弱光环境时表达的某类蛋白,金焰绣线菊比金山绣线菊在 45. 0—66. 2 kDa 处多表达 1 条

蛋白条带,推测金焰绣线菊在适应弱光调解中比金山绣线菊有更多蛋白参与了调控。
2. 7摇 2 种绣线菊耐弱光能力评析

2. 7. 1摇 形态结构因子

摇 摇 将 2 种绣线菊叶片厚度、上表皮厚、下表皮厚、栅栏组织厚度、海绵组织厚度以及栅栏组织与海绵组织比
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图 8摇 不同弱光处理 2 种绣线菊逆境蛋白表达图谱

Fig. 8摇 The expression profiling of stress protein of 2 species Spiraea. under different weak light treatment

M: 蛋白标样,T1H: 60%—65%弱光解除,T2H: 40%—45%弱光解除,T3H: 20%—25%弱光解除

值与光补偿点进行多元回归得回归方程:Y = 0. 9524 +2. 85220 X3 -0. 0031 X5 +0. 0002 X8,式中 X3、X5、X8 代

表含义及对光补偿点 Y 的偏相关系数见表 3。

表 3摇 形态结构因子自变量及偏相关系数

Table 3摇 Independent variable of morphological structure factors and partial correlation coefficient

自变量
Independent variable

X3

叶片厚度
Vane thickness

X5

下表皮厚度
Epidermis thickness under

X8

P / S

复相关系数

R2

Multiple correlation coefficient
偏相关系数
Partial correlatin coefficient 0. 9094 -0. 9971 0. 5225 0. 9996

在形态结构因子中,叶片厚度、栅栏组织与海绵组织比值与光补偿点正相关,下表皮厚度与光补偿点负相

关,说明叶片较薄、栅栏组织与海绵组织比值较小的金焰绣线菊耐弱光能力较强。
2. 7. 2摇 光合色素因子

将 2 种绣线菊叶绿素含量、叶绿素 a / b 值和类胡萝卜素含量与光补偿点进行多元回归得回归方程:
Y= -0. 0167 + 0. 2224 X8+0. 0344 X9,式中 X8、X9 代表含义及对光补偿点 Y 的偏相关系数见表 4。

表 4摇 光合色素因子自变量及偏相关系数

Table 4摇 Independent variable of photosynthetic pigment factors and partial correlation coefficient

自变量
Independent variable

X8

叶绿素 a / b
Chlorophyll a / b

X9

类胡萝卜素含量
Carotenoids content

复相关系数

R2

Multiple correlation coefficient
偏相关系数
Partial correlatin coefficient

-0. 9657 0. 5950 0. 9949

在光合色素因子中,叶绿素 a / b 值与光补偿点负相关,类胡萝卜素含量与光补偿点正相关,说明具较低类

胡萝卜素含量和较低 a / b 值的金焰绣线菊耐弱光能力较强。
2. 7. 3摇 光合特性因子

将 2 种绣线菊最大净光合速率(Pn)、光饱和点(LSP)、最大表观量子效率(AQY)、CO2 补偿点(CCP)、

RuBP 羧化酶相对活性与光补偿点进行回归得回归方程:Y = 0. 0013+0. 0021 X2 -0. 000001 X3 - 0. 0085 X5 +
0郾 00004 X8,式中 X2、X3、X5、X8 代表含义及对光补偿点 Y 的偏相关系数见表 5。

在光合特性因子中,最大表观量子效率、CO2 补偿点与光补偿点负相关,光补偿点低的绣线菊,其最大表

观量子效率和 CO2 补偿点较高;光饱和点、RuBP 羧化酶相对活性与光补偿点正相关,光补偿点低的绣线菊,

8257 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

其光饱和点和 RuBP 羧化酶相对活性也低[17],说明耐弱光能力强的绣线菊光饱和点、RuBP 羧化酶相对活性

较低,最大表观量子效率和 CO2 补偿点较高。 金焰绣线菊 RuBP 羧化酶相对活性较低、最大表观量子效率较

高,比金山绣线菊更具较强的耐弱光能力。

表 5摇 光合特性因子自变量及偏相关系数

Table 5摇 Independent variable of photosynthetic characteristic factors and partial correlation coefficient

自变量
Independent variable

X2

LSP
X3

AQY
X5

CCP

X8

Rubisco 相对活性
Rubisco Relatively active

复相关系数

R2

Multiple correlation coefficient

偏相关系数
Partial correlatin coefficient 0. 9997 -0. 9635 -0. 9991 0. 9990 0. 99996

2. 7. 4摇 2 种绣线菊耐弱光能力主因子

植物耐弱光能力是综合性状,从若干因子单方面分析很难反映绣线菊综合适应性,因此对以上各因子综

合分析,排除不显著相关因子(R2<0. 3)。 通过以上筛选将海绵组织厚度、栅栏组织与海绵组织比值、叶绿素 a
/ b、最大净光合速率、光饱和点和最大表观量子效率与光补偿点进行多元回归得回归方程:Y = -0. 0381 -
0郾 00006 X3+ 0. 0429 X4+0. 0001 X5,式中 X3、X4、X5 代表含义及对光补偿点 Y 的偏相关系数见表 6。

表 6摇 2 种绣线菊耐弱光能力主因子自变量及偏相关系数

Table 6摇 Independent variable of principal factors to weak light-resistance of 2 species Spiraea. and partial correlation coefficient

自变量
Independent variable

X3

P / S

X4

叶绿素
Chlorophyll a / b

X5

Pn

复相关系数

R2

Multiple correlation coefficient

偏相关系数
Partial correlatin coefficient 0. 99827 -0. 95169 0. 99785 0. 9991

栅栏组织与海绵组织厚度比、叶绿素 a / b 值和最大净光合速率与光补偿点显著相关[18],是评价绣线菊耐

弱光能力的重要指标,其中叶绿素 a / b 值与光补偿点显著负相关,即耐弱光能力强的绣线菊叶绿素 a / b 值较

低;栅栏组织与海绵组织厚度比值和最大净光合速率与光补偿点显著正相关,具较高 P / S 值和较低最大净光

合速率的绣线菊耐弱光能力较强,金焰绣线菊叶绿素 a / b 值较低,在较低光强下即能达到最大净光合速率,可
充分利用弱光进行光合作用。
2. 7. 5摇 2 种绣线菊耐弱光能力隶属函数分析

植物耐弱光能力与多种因素有关,仅以某项指标评价其耐荫性不能反应其生理生态整体机制,因此试验

采用模糊数学中隶属函数方法,对 2 种绣线菊形态指标及光合生理指标进行综合评析。 计算方法如下:

X ij =
X ij - X jmin

X jmax - X jmin

式中,i 代表材料或处理,j 代表各指标;X jmin-j 指标中最小值;X jmax-j 指标中最大值,X ij-i 材料或处理在 j 指标中

的隶属值,将各材料每个处理所有指标隶属值累加求其平均值:

X i = 1
n 移

n
X̂ ij

式中,X i 是材料 i 隶属函数值,其值越大耐弱光能力越强[19](表 7)。
2 种绣线菊属植物按隶属值大小,耐弱光能力较强的是金焰绣线菊,其次是金山绣线菊。

3摇 讨论

3. 1摇 绣线菊光合参数变化与其耐弱光能力

相关研究发现弱光对植物叶片净光合速率、光补偿点、光饱和点均产生一定影响,即在光饱和点以下随着

光照强度减弱,植物净光合速率、光补偿点、光饱和点下降,且处理光强越弱其降幅越大,导致叶片对光利用范
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表 7摇 2 种绣线菊耐弱光能力隶属函数值

Table 7摇 Membership function value of weak light鄄resistance of 2 species Spiraea.

材料
Materials

平均隶属值
Average membership value

位次
Precedence

耐弱光能力
Weak light resistance ability

金山绣线菊 Spiraea bunmalba ‘Goldmound爷 0. 775873 2 较强 Better

金焰绣线菊 Spiraea bunmalba ‘Goldflame爷 0. 796675 1 强 Best

围变小,光能利用效率降低[20]。 试验中发现,随光强减弱 2 种绣线菊光合速率、光补偿点、光饱和点和暗呼吸

速率均逐渐下降,其中金山、金焰绣线菊最大净光合速率下降幅度均达 65% ,导致绣线菊光合能力下降;相关

研究认为植物遮光后叶片光补偿点和光饱和点的降低,使光合机构暗反应效率下降,对光能的需求量减

少[20]。 较低光补偿点与饱和点使植物在光限环境中,能以最大能力利用低光量子密度,在较低光强下进行最

大效率光合作用,从而提高有机物积累,提供其生存生长的能量需求[21],文中多重回归分析表明,2 种绣线菊

最大净光合速率、光饱和点、暗呼吸速率与耐弱光能力正相关,说明 2 种绣线菊通过调节光补偿点、饱和点和

呼吸速率变化,以适应弱光环境并维系其一定光合能力;金焰绣线菊光补偿点和光饱和点均高于金山绣线菊、
表观量子效率也较高,说明金焰绣线菊不但对强光有较高利用率,对弱光同样具有一定适应性,对光强的适应

范围较大;较低暗呼吸速率利于植物减少因呼吸作用造成碳损耗,维持碳代谢平衡[22],弱光处理同时降低 2
种绣线菊暗呼吸速率,表明仍是绣线菊对低光环境的适应性反应与调节。
3. 2摇 绣线菊耐弱光能力评价与其主效因子

植物在长期适应弱光环境时会逐渐形成适于自身生长发育的生理生态特点,并采取各种不同途径忍耐低

光量子胁迫,以最大限度在弱光环境中生存,因此植物适应弱光的生理生态变化成为复合性状;相关研究发现

植物在利用光能特性方面,其光补偿点、光饱和点和叶片解剖构造会随光环境不同而变化,研究植物耐弱光能

力要综合分析各因素的变化及对植物的影响,才能对植物的耐荫性做出全面客观的评价[23]。 试验中 2 种绣

线菊在弱光环境下,其叶片结构、叶绿素含量、蛋白种类、利用光能特性等多方面都发生相应变化,仅从单一方

面对其耐弱光能力进行评价并不全面;光补偿点是植物光合作用积累与呼吸作用消耗的平衡点,光强超过该

平衡点后,植物正向积累有机物,低于此平衡点则消耗有机物,光补偿点是衡量植物光能利用能力和评价植物

耐荫性的重要指标[23];在对城市 14 种绿化灌木耐荫性进行综合评析,建立城市绿化植物耐荫性诊断体系的

研究中,认为光补偿点对植物耐荫性影响最大,大量研究结果均表明,光补偿点直接反映植物耐弱光能力的强

弱[24]。 因此试验中采用逐步回归分析法,将各显著相关的光合因子与光补偿点进行回归分析,据显著性逐一

引入变量,删除不显著相关因子,对绣线菊耐弱光能力的各因子进行综合评析,认为栅栏组织与海绵组织厚度

比值、叶绿素 a / b 值和最大净光合速率是影响绣线菊耐弱光能力的主要因子,为深入研究绣线菊耐弱光能力

提供参考。
4摇 结论

试验系统研究了 2 种绣线菊在不同弱光处理及解除弱光处理后对光强的适应能力,对影响 2 种绣线菊耐

弱光能力的光合指标和 2 种绣线菊的耐弱光能力进行了科学的分析评价:
叶片解剖结构变化表明,随光强减弱 2 种绣线菊叶片变薄,上、下表皮细胞变小,栅栏组织、海绵组织厚度

变薄,海绵组织细胞间隙变大,二者比值减小,栅栏组织与海绵组织厚度比是评价绣线菊耐弱光能力的重要指

标,与耐弱光能力显著正相关。
2 种绣线菊具明显光合日变化规律,在光强为自然光照 60%—65% 、40%—45% 时光合日变化为双峰型

曲线,第一峰值高于第二峰值,有明显光合“午休冶现象;当光强为自然光照 20%—25% 时光合日变化为单峰

型曲线,无明显“午休冶现象。 2 种绣线菊最大净光合速率、光补偿点、光饱和点、最大表观量子效率和暗呼吸

速率随光强减弱而减小,最大净光合速率是评价绣线菊耐弱光能力的重要指标,与耐弱光能力显著正相关。
叶绿素(a+b)、类胡萝卜素含量随光强减弱而增加;叶绿素 a / b 值变化相反,是评价绣线菊耐弱光能力的
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重要指标,与耐弱光能力显著负相关,耐弱光能力强的绣线菊有较低类胡萝卜素含量和较低 a / b 值。
弱光处理 2 种绣线菊产生特异表达蛋白,多为低分子量蛋白(45. 0—66 kDa),初步推测为弱光逆境诱导蛋白。
解除弱光处理后变化表明,自然光照 60%—65% 、40%—45%弱光处理后恢复自然光照,2 种绣线菊具一

定恢复能力;自然光照 20%—25%弱光处理后恢复自然光照,2 种绣线菊恢复能力较弱。 金焰绣线菊恢复能

力较强,对光强具较广泛的适应能力。
据隶属函数法,2 种绣线菊耐弱光能力为金焰绣线菊>金山绣线菊。
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