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基于 Ｌａｋｅ 模型的 Ｐｂ 胁迫对木荷和栾树幼树叶片叶绿
素荧光参数的影响研究
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摘要：以阔叶树种木荷和栾树 １ 年生幼树为对象，采用室内盆栽，通过配制 ３ 个不同浓度梯度的 ＰｂＣｌ２溶液于盆栽土壤中（Ｌ１＜
Ｌ２＜Ｌ３），对比研究 Ｐｂ 胁迫下两种幼树叶片叶绿素荧光参数的响应规律，运用 Ｌａｋｅ 模型从能量平衡及分配的角度揭示不同浓

度 Ｐｂ 胁迫下木荷和栾树光系统 ＩＩ 运转状况，并为木本植物幼树耐 Ｐｂ 程度的快速诊断提供数据支撑。 结果表明：３ 个不同浓度

的 Ｐｂ 处理下，两种供试幼树随着入射光强（ＰＡＲ）的增大，除非调节性能量耗散（ＹＮＯ）以外其它叶绿素荧光参数均随着 ＰＡＲ 的

变化而变化，相对电子传递速率（ｒＥＴＲ）和可调节性能量耗散（ＹＮＰＱ）呈上升趋势，而光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）量子效率（ＹＩＩ）和光化学猝

灭（ｑＬ）呈下降趋势。 同时，两种供试幼树的最大光能利用效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ｒＥＴＲ、ＹＩＩ、ｑＬ，随着 Ｐｂ 污染浓度的增加而降低，而 ＹＮＰＱ

和 ＹＮＯ则随着 Ｐｂ 污染浓度的增加而升高。 Ｐｂ 对两种供试植物叶绿素荧光参数的抑制效果在最大净光合速率（Ｐｎ）上也有体

现。 另外，本实验还得出，在 Ｌ１ 浓度时木荷 ＰＳＩＩ 反应中心的开放程度能保持在较高水准，随着污染浓度的增大，其光能转化能

力弱于栾树。 同时，栾树调节能量耗散的能力和对 Ｐｂ 胁迫的敏感程度均高于木荷，进一步说明了栾树对 Ｐｂ 的耐性高于木荷。
综合分析后得出，ＹＮＯ和 ＹＮＰＱ可作为植物 Ｐｂ 胁迫的评价指标。
关键词：Ｌａｋｅ 模型；Ｐｂ 胁迫；栾树；木荷；叶绿素荧光；诊断指标
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铅（Ｐｂ）是土壤中常见的有毒重金属，Ｐｂ 对土地的污染已成为全球一大环境问题。 调查显示，我国土壤

重金属污染超标率为 １６．１％，其中 Ｐｂ 的点位超标率达 １．５％。 值得注意的是，在我国林地中（天然林、次生林

和人工林林地）土壤重金属点位也超标［１］。 根据研究结果显示［２⁃４］，相当一部分林地土壤中 Ｐｂ 污染程度偏

高。 受 Ｐｂ 污染的林地土壤会直接危害到植物生长的环境如土壤微生物、土壤酶活性［５⁃６］ 等。 林地里的成年

植物吸收大量的 Ｐｂ 会抑制其光合作用、呼吸作用［７⁃８］，对叶绿体、线粒体都有一定程度的破坏［９］。 幼苗受到

Ｐｂ 胁迫后会极大地限制幼苗的生长并在之后的生长期里产生难以消除的影响，最终导致植物生物量、固碳能

力下降［１０］。 因此，从生理角度诊断 Ｐｂ 胁迫下木本植物幼龄阶段的光合作用能力，为筛选出抗性品种对 Ｐｂ 污

染的土壤进行植被群落恢复具有重要意义。
不少研究者发现 Ｐｂ 胁迫引起植物光能利用率下降的主要原因有，Ｐｂ 限制了光合反应中心的电子传递，

或由气孔和非气孔限制造成的胞间 ＣＯ２浓度升高等一系列光合生化过程导致的植物光能利用率的下降［１１⁃１２］。
叶绿素荧光动力学参数包含着光合作用过程的重要信息，如光能的吸收和转化、能量的传递与分配、反应中心

的活性、过剩能量的耗散以及光合作用的光抑制和光破坏状态等，被广泛用于各种逆境条件下植物光系统运

转的无损检测［１３⁃１５］。 由于光合单元由多个嵌入在天线色素系统中的反应中心组成，且天线色素系统向每个

光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）提供电子［１４］，因此，Ｋｒａｍｅｒ 等［１６］在 Ｓｔｅｒｎ－Ｖｏｌｍｅｒ 方法的基础上，引入一个更容易监测稳定性

高的参数—光化学猝灭（ｑＬ），由此推导出衡量非光化学猝灭过程的两个参数 ＹＮＰＱ和 ＹＮＯ，从而形成 Ｌａｋｅ 模

型，即 ＹＩＩ＋ＹＮＰＱ＋ＹＮＯ ＝ １。 其中 ＹＩＩ代表额定光强下 ＰＳＩＩ 的量子效率，ＹＮＰＱ代表可调节性的能量耗散，ＹＮＯ代表不

可调节的非光化学猝灭途径的能量耗散，反映光保护能力，因此 Ｌａｋｅ 模型可以很好的评价 ＰＳＩＩ 反应中心的

开放程度和天线色素下游调控引起的光化学效率的变化。
关于叶绿素荧光参数对 Ｐｂ 胁迫的响应，在农作物、草本、木本植物上已经有了充分的研究报道［１１，１７⁃１９］，

但都采用 Ｐｕｄｄｌｅ 模型的叶绿素荧光参数进行分析。 由于 Ｌａｋｅ 模型中的叶绿素荧光参数在描述额定光强下

光系统中能量平衡和分配状况以及植物应对过高激发能量的能力上更具优势，并且，Ｌａｋｅ 模型独立计算出的

ＰＳＩＩ 量子效率（ＹＩＩ）与基于 Ｐｕｄｄｌｅ 模型计算得出的 ＰＳＩＩ 实际光化学效率（ＹＰＳＩＩ）是一致的［２０］。 因此，有研究将

Ｌａｋｅ 模型运用于农作物耐旱性［２０］、光驯化［２１］ 和光抑制［２２］ 的研究中，那么能否将 Ｌａｋｅ 模型用于快速评价重

金属 Ｐｂ 胁迫下木本植物光系统功能的正常运转呢？ 基于 Ｌａｋｅ 计算出的叶绿素荧光参数在 Ｐｂ 胁迫下的木本

植物中又有怎样的变化特征？ 为此，本论文以我国南方常见的常绿阔叶树木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）和落叶阔叶

树栾树（Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ） １ 年生幼树为目标树种，其中，栾树对铅有一定耐性［２３⁃２４］、木荷对铅耐性不

强［２５⁃２６］，两者都为阳性树种，喜光，适宜在亚热带地区生长。 试验采用盆栽试验方法，人工配制土壤 Ｐｂ 污染

的 ３ 个浓度梯度水平（Ｌ１＜Ｌ２＜Ｌ３），研究两种对 Ｐｂ 有不同抗性的树种在 Ｐｂ 胁迫下基于 Ｌａｋｅ 模型的叶绿素荧

光参数在不同光合有效辐射（ＰＡＲ）下的动态变化特征，揭示额定光强下光合电子传递链中能量分配对 Ｐｂ 胁
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迫的响应，从光合活性和光保护能力的角度对栾树和木荷抗 Ｐｂ 能力进行评价，并为 Ｐｂ 胁迫下的木本植物的

耐性提供诊断指标和依据。

１　 材料与方法

１．１　 供试材料

１．１．１　 供试苗木

供试植物选用木荷和栾树，生长状态基本一致，均为 １ 年生容器苗。 苗高（栾树 ８４．１ｃｍ 左右；木荷１５．９ｃｍ
左右）、地径（栾树 ７．３ｃｍ 左右；木荷 ３．３４ｃｍ 左右）。
１．１．２　 供试土壤

均采自于中南林业科技大学校园内 １０—２０ｃｍ 表层土，土壤 ｐＨ 值为 ５．１７，土壤全 Ｃ、全 Ｎ、全 Ｐ 和 Ｐｂ 含

量分别为 １２．１３、０．２４、０．１６ｇ ／ ｋｇ 和 ０．０２ｇ ／ ｋｇ。
１．１．３　 试剂

采用纯度为 ９９％的 ＰｂＣｌ２分析纯试剂。

１．１．４　 试验地

中南林业科技大学西园温室。
１．２　 方法

１．２．１　 苗木栽植

取回来的土壤经自然风干后，过 ５ｍｍ×５ｍｍ 筛，去除石头等杂物，装入塑料花盆（上口径 ３０ｃｍ、下口径

２３ｃｍ、高 ２６ｃｍ），每盆中风干土重 ９ｋｇ，待用；将试验苗木移载到盆中，每盆 １ 株。
１．２．２　 土壤处理

待苗木生长稳定后（约 ２ 个月），进行 Ｐｂ 污染处理，将 ＰｂＣｌ２分析纯试剂折合成每盆土中所需 ＰｂＣｌ２的量，

设置 ３ 个浓度梯度（以纯金属质量计算） ［２７⁃２９］，以不加重金属为对照（ＣＫ），见表 １，将 ＰｂＣｌ２配成水溶液，按比

例一次性均匀喷施到盆栽土壤中（未喷洒到植物表面且没有渗出液）。 每个 Ｐｂ 处理浓度选择植株长势均匀

一致的 ３ 盆作为重复，对照为 ３ 盆，共 ２４ 盆。
１．２．３　 盆栽管理

苗木移栽后，将所有盆栽搬进温室内，每隔 ２—３ 天用等量（４００ｍＬ）纯水进行浇灌，避免水从盆底渗出，浇
灌时以植物为中心，缓慢均匀的浇灌。 温室内白天 ／夜晚温度为 ２８℃ ／ ２０℃，湿度为 ６０％—７０％，定期对所有

盆栽进行锄草，松土等管理措施。

表 １　 试验土壤 Ｐｂ 浓度水平（ｍｇ ／ ｋｇ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ Ｐｂ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｏｉｌ

试验设置
Ｔｅｓｔ ｓｅｔ

处理水平 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｌ１ Ｌ２ Ｌ３
ＧＢ１５６１８⁃２００８《土壤环境质量标准》

三级标准

对照（本底值）Ｃｏｎｔｒｏｌ（Ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｖａｌｕｅ） ０．０２ ０．０２ ０．０２

Ｐｂ 处理 Ｐｂ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ５００ ６００ ９００ ≤５００

　 　 Ｌ１：土壤中 Ｐｂ 浓度为 ５００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ５００ｍｇ ／ ｋｇ；Ｌ２：土壤中 Ｐｂ 浓度为 ６００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ６００ｍｇ ／ ｋｇ；Ｌ３：土

壤中 Ｐｂ 浓度为 ９００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ９００ｍｇ ／ ｋｇ

１．３　 叶绿素荧光参数和最大净光合参数的测定

采用便携式脉冲调制叶绿素荧光仪（Ｍｉｎｉ－ＰＡＭ，德国 ＷＡＬＺ）。 测定时间为 Ｐｂ 污染处理后的第 １５ｄ，每
种树在 ３ 个 Ｐｂ 处理组和对照组（ＣＫ）各选取 ３ 盆盆栽，每盆选取长势相同且完全展开叶 ３ 片，进行荧光诱导

动力学参数测量，测定时间为 ７：３０—１１：３０。 测定方法为：先将叶片暗适应 ２０ｍｉｎ，获得 Ｆ０（初始荧光）和 Ｆｍ
（最大荧光）。 利用 Ｍｉｎｉ－ＰＡＭ 测定样品的快速光响应曲线时，设置光化光强度为 １、光化光持续时间为 ４０ｓ、
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光合有效辐射（ＰＡＲ）强度分别为 ０、１０５、２３７、３４９、５５３、７９６、１１２９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，得到 Ｆｓ（稳态荧光）和 Ｆｍ′（稳
态最大荧光）。 基于 Ｌａｋｅ 模型的叶绿素荧光参数，可以根据 Ｋｒａｍｅｒ［１６］ 等计算公式得出： ＰＳＩＩ 量子效率 ＹＩＩ ＝
（Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ Ｆｍ′；光化学猝灭 ｑＬ ＝ （Ｆｏ′ ／ Ｆｓ） （Ｆｍ′－Ｆｓ） ／ （Ｆｍ′－Ｆｏ′）；非调节性能量耗散 ＹＮＯ ＝ １ ／ （ＮＰＱ＋１＋ｑＬ
（Ｆｍ ／ Ｆｏ－１）），其中 ＮＰＱ＝Ｆｍ ／ Ｆｍ′－１；可调节性能量耗散 ＹＮＰＱ ＝ １－ＹＩＩ －ＹＮＯ；相对电子传递速率 ｒＥＴＲ＝ＰＡＲ×０．

８４×０．５×ＹＩＩ，其中，０．８４ 为经验性吸光系数，０．５ 为假设天线色素吸收的光能被两个光系统平均分配［３０］；最大光

化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ＝（Ｆｍ－Ｆｏ） ／ Ｆｍ。
植物最大净光合速率（Ｐ ｎ）的测定采用 Ｌｉ⁃６４００（Ｌｉｃｏｒ，ＵＳＡ）光合仪的 ２ｃｍ×３ｃｍ 标准叶室进行。 测定时间

为 Ｐｂ 污染处理后的第 １５ｄ，每种树在 ３ 个 Ｐｂ 处理组和对照组各选取 ３ 盆盆栽，每盆选取长势相同的完全展

开叶 ３ 片，测量时间为 ９：００—１１：００。 人工设定光强为 １０００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，叶室空气温度测定控制在 ２５—
３０℃，叶室空气湿度控制在 ４０％—６０％。
１．４　 数据处理与分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 和 Ｏｒｉｇｉｎ ８ 进行数据处理，所有结果为 ３ 次重复数据的均值，利用 ＳＰＳＳ ２０．０ 对不同 Ｐｂ２＋

浓度及不同树种之间植物叶片叶绿素荧光参数进行单因素方差方析，并采用 Ｄｕｎｃａｎ 进行多重比较分析，显著

性水平为 Ｐ＜０．０５。 图表制作由 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１２．５ 软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 Ｐｂ 胁迫下叶片 ｒＥＴＲ、ＹＩＩ的光响应

如图 １ 所示，两种供试植物叶片相对电子传递速率（ ｒＥＴＲ）在对照组和 Ｐｂ 处理组均随着 ＰＡＲ 的升高而

升高，但上升幅度随着 Ｐｂ２＋胁迫程度的增加而减小。 ３ 个不同 Ｐｂ 处理浓度下的 ｒＥＴＲ 在不同光强下，两种供

试植物的 ｒＥＴＲ 均表现为 Ｐｂ 处理＜对照。 对于栾树，当 ＰＡＲ 小于 ３４９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｌ１ 和 Ｌ２ 两个浓度间的

ｒＥＴＲ 无显著差异（Ｐ＞０．０５）；当 ＰＡＲ 大于 ３４９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｌ２ 显著低于 Ｌ１（Ｐ＜０．０５）；在 Ｌ３ 浓度下，栾树叶

片的 ｒＥＴＲ 在任意 ＰＡＲ 下均显著低于前两个处理浓度（Ｐ＜０．０５），且在 ５５３μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光强下出现峰值。
而对于木荷，当 ＰＡＲ 大于 １０５μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｌ２ 浓度下的 ｒＥＴＲ 显著低于 Ｌ１（Ｐ＜０．０５）；在 Ｌ３ 浓度下，木荷叶

片的 ｒＥＴＲ 出现了大幅度的下降，与前两个浓度相比，差异性显著（Ｐ＜０．０５）；Ｌ１ 和 Ｌ２ 两个浓度间的 ｒＥＴＲ 在

７９６μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光强下出现峰值，而在 Ｌ３ 处理浓度下，ｒＥＴＲ 的峰值出现在光强为 ５５３μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时。 说明

Ｐｂ 胁迫会抑制植物叶片相对电子传递速率，并随着 Ｐｂ 胁迫浓度的增加，光抑制现象会随 ＰＡＲ 的升高提早

出现。

图 １　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片 ｒＥＴＲ 的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒＥＴＲ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ， Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ． ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

Ｌ１：土壤中 Ｐｂ 浓度为 ５００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ５００ｍｇ ／ ｋｇ；Ｌ２：土壤中 Ｐｂ 浓度为 ６００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ６００ｍｇ ／ ｋｇ ；Ｌ３：

土壤中 Ｐｂ 浓度为 ９００ｍｇ ／ ｋｇ，Ｓｏｉｌ Ｐｂ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ９００ｍｇ ／ ｋｇ
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由图 ２ 可以看出，两个供试植物叶片 ＹＩＩ，无论是在对照和还是 Ｐｂ 处理下，都随着光强的增加而降低。 不

同 Ｐｂ 处理浓度后的 ＹＩＩ与对照相比，在各个光强下均表现为 Ｐｂ 处理＜对照，且差异性显著（Ｐ＜０．０５）。 栾树在

Ｌ１ 和 Ｌ２ 两个浓度，ＹＩＩ下降的差异性不显著（Ｐ＞０．０５），而在 Ｌ３ 处理后，显著低于前两个处理浓度（Ｐ＜０．０５）。
木荷在 ３ 个不同浓度的 Ｐｂ 处理后，与对照相比，ＹＩＩ下降幅度表现为：Ｌ３＞Ｌ２＞Ｌ１，且差异性显著（Ｐ＜０．０５）。 通

过方差分析两种供试植物在不同处理下的 ＹＩＩ，我们得出，在 Ｌ１ 浓度时，栾树的 ＹＩＩ低于木荷且差异性显著（Ｐ＝
０．０４８）；在 Ｌ２ 浓度下，二者大小相当；而在 Ｌ３ 浓度则相反，说明在低浓度 Ｐｂ 胁迫下，木荷的光反应中心的非

环式电子传递效率高于栾树，随着 Ｐｂ 胁迫程度的加大，相对于木荷，栾树还能保持较高的非环式电子传递

效率。

图 ２　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片 ＹＩＩ的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＹＩＩ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ， Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

２．２　 Ｐｂ 胁迫下叶片 ｑＬ、ＹＮＰＱ、ＹＮＯ的光响应

图 ３ 所示，两个供试植物叶片 ｑＬ，无论是在对照和还是 Ｐｂ 处理下，都随着光强的增加而降低。 不同 Ｐｂ
处理浓度后的 ｑＬ 与对照相比，在各个光强下均表现为 Ｐｂ 处理＜对照；在 ３ 个浓度的 Ｐｂ 处理后，与对照相比，
栾树的 ｑＬ 下降幅度表现为：Ｌ１ 和 Ｌ２ 处理后下降幅度相当，Ｌ３ 处理后降幅大于 Ｌ１ 和 Ｌ２ 两个浓度，且差异性

显著（Ｐ＜０．０５）；木荷则表现为：Ｌ１ 处理后下降幅度不大，Ｌ３ 处理后的下降幅度大于 Ｌ２ 处理，且差异性显著

（Ｐ＜０．０５）。 方差分析表明，在 Ｌ１ 处理下，木荷稍高于栾树；在 Ｌ２ 和 Ｌ３ 处理下，则表现为栾树＞木荷，且差异

性显著（在 Ｌ２ 和 Ｌ３ 梯度下，Ｐ 值分别为 ０．０４４ 和 ０．００９）。 这说明木荷在低浓度 Ｐｂ 胁迫下，ＰＳＩＩ 反应中心的

开放程度能保持在较高水准，随着处理浓度的增大，其光能转化能力弱于栾树。

图 ３　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片 ｑＬ 的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｑＬ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ， Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

图 ４ 所示，两个供试植物叶片的 ＹＮＰＱ无论是在对照和还是 Ｐｂ 处理下，都随着光强的升高而增加。 在 ３ 个
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不同 Ｐｂ 浓度下，栾树 ＹＮＰＱ均表现为 Ｐｂ 处理＞对照，且差异性显著（Ｐ＜０．０５）；当 ＰＡＲ 大于 ３４９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，
栾树叶片的 ＹＮＰＱ随 Ｐｂ 浓度的增大而增加。 木荷叶片的 ＹＮＰＱ在 Ｌ１ 浓度处理后，与对照相比变化不大，Ｌ２ 处理

后较对照略有升高，Ｌ３ 处理后出现较大幅度上升，且显著高于对照（Ｐ＜０．０５）。 通过方差分析得出：在 Ｌ１ 和

Ｌ２ 处理下，栾树的 ＹＮＰＱ显著高于木荷（Ｐ 值分别为 ０．０４７、０．０３４），虽然木荷在 Ｌ３ 处理下 ＹＮＰＱ大幅度升高，但
其值仍显著低于栾树（Ｐ＝ ０．０３１），这说明栾树对 Ｐｂ 胁迫的反应速率和通过自身调节能量耗散的能力均高于

木荷。

图 ４　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片 ＹＮＰＱ的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＹＮＰＱ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ， Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

图 ５ 所示，不同浓度的 Ｐｂ 胁迫下两种植物的非调节性能量耗散（ＹＮＯ）随光强的增加无明显变化，但同一

光强作用下，各处理间存在差异，均表现为 Ｐｂ 处理＞对照，栾树在 Ｌ１ 和 Ｌ２ 处理后的 ＹＮＯ略高于对照，在 Ｌ３ 处

理后，显著高于对照（Ｐ＜０．０５）；木荷的 ＹＮＯ上升幅度则表现为：Ｌ３＞Ｌ２＞Ｌ１，均存在显著性（Ｐ＜０．０５）。 通过方

差分析得出：在每一个处理浓度下，木荷的 ＹＮＯ均显著高于栾树（Ｐ 值分别为：０．００９、０．００４、０．００６），说明木荷要

通过非调节性能量耗散来消耗更多能量，其可调节性能量耗散的能力低于栾树，同时也说明木荷的光保护能

力低于栾树。

图 ５　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片 ＹＮＯ的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＹＮＯ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ， Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

２．３　 Ｐｂ 胁迫下叶片 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 Ｐｎ 的响应

最大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ 可反映 ＰＳＩＩ 反应中心捕获激发能的效率与利用能力。 如表 ２ 所示，在 Ｐｂ 处理

后，两种供试植物的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 均低于对照，且随着处理浓度的增加呈下降趋势。 其中，栾树的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 在 Ｌ３ 处

理后下降显著低于对照；木荷在不同 Ｐｂ 处理后，下降幅度表现为：Ｌ３＞Ｌ２＞Ｌ１，均显著低于对照（Ｐ＜０．０５），且
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降幅均高于栾树。 通过方差分析可以得出：在不同的处理浓度下，栾树的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 均显著高于木荷（Ｐ 值分别

为：０．０４２、０．０２７、０．００８），说明随着 Ｐｂ 处理浓度的加大，对树种 ＰＳＩＩ 反应中心的损伤越大，同时也说明了栾树

较木荷而言在 Ｐｂ 处理下能维持较强的光化学活性。
对两种供试植物最大净光合速率（Ｐｎ）的研究中看出（表 ２），两种供试植物的 Ｐｎ 在 Ｐｂ 处理后，均显著低

于对照（Ｐ＜０．０５），且随着处理浓度的增加均呈下降趋势。 通过方差分析可以得出：在 Ｌ１ 处理下，二者的 Ｐｎ
没有差异性（Ｐ＝ ０．１７５），但在 Ｌ２、Ｌ３ 处理下，均表现为栾树＞木荷，且差异性显著（Ｐ 值分别 ０．０３２、０．００５）。

表 ２　 Ｐｂ 胁迫对栾树、木荷叶片最大光能利用率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、最大净光合速率（Ｐｎ）的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （Ｆｖ ／ Ｆｍ）、 ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ，

Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ ｔｏ Ｐｂ２＋ ｓｔｒｅｓｓ

试验设置
Ｔｅｓｔ ｓｅｔ

Ｆｖ ／ Ｆｍ
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

栾树
Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ，

木荷
Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ

试验设置
Ｔｅｓｔ ｓｅｔ

Ｐｎ
Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
栾树

Ｋ． ｐａｎｉｃｕｌａｔａ，
木荷

Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ Ｇａｒｄｎ

ＣＫ ０．８１±０．０７６Ａａ ０．７８±０．０５８Ａａ ＣＫ ７．５１±０．０９１Ａａ ８．１２±０．１３４Ａａ

Ｌ１ ０．７３±０．０５７Ａａ ０．６３±０．１０７Ｂｂ Ｌ１ ５．９２±０．１２４Ａｂ ５．７８±０．１２５Ａｂ

Ｌ２ ０．６５±０．０８４Ａａ ０．５１±０．０８５Ｂｃ Ｌ２ ４．５７±０．１０８Ａｃ ３．２４±０．１１１Ｂｃ

Ｌ３ ０．５７±０．０９１Ａｂ ０．３９±０．０５２Ｂｄ Ｌ３ ３．５１±０．１５４Ａｄ ２．２８±０．０９８Ｂｄ

　 　 数据为平均数±标准误差，同列数据中不同小写字母表示 Ｐｂ 处理与对照之间的差异达显著水平（Ｐ ＝ ０．０５）；同行数据中不同大写字母表示

同一处理梯度下，不同树种的差异达显著水平（Ｐ＝ ０．０５）

３　 讨论

生物或非生物胁迫对植物光合作用各过程产生的影响都可通过叶片叶绿素荧光诱导动力学参数的变化

反映出来［３１］。 光合作用反应中心 ＰＳＩＩ 在胁迫条件下出现可逆性的失活或不可逆的伤害，使光合原初反应过

程受阻，降低原初光能转换效率［３２⁃３３］，从而对光合反应机构产生严重的光抑制，极大地减弱电子传递的活性，
最终导致植物对碳固定和同化效率的降低［３４⁃３６］。 本文通过对基于 Ｌａｋｅ 模型的叶绿素荧光参数的研究发现，
与对照相比，在 ３ 个不同 Ｐｂ 处理浓度下，栾树和木荷幼树叶片 ｒＥＴＲ、ＹＩＩ、ｑＬ 均出现了不同程度的降低，这表

明 Ｐｂ 胁迫导致 ＰＳＩＩ 开放反应中心开放程度减少，引起 ＰＳＩＩ 有效光量子产量的下降，从而导致光合电子传递

效率的明显降低，电子传递过程明显受到抑制，这会阻止 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的形成，降低栾树和木荷碳的固定和

同化量［３７⁃３８］，使最大净光合速率（Ｐｎ）减小。 同时，ＰＳＩＩ 的活性是通过叶片内 Ｄ１ 蛋白不断地降解和重新合成

来维持，由于植物在胁迫条件下，这种平衡会被打破，阻碍了 ＰＳＩＩ 活性的修复，最终通过电子传递速率的抑制

来体现［３９⁃４１］，这也进一步印证了本文对 Ｐｂ 胁迫造成两种供试植物 ｒＥＴＲ 和 ＹＩＩ下降的结果。 另外，在本研究

中，随着 ＰＡＲ 的升高，在 Ｌ１ 浓度下，ＹＩＩ和 ｑＬ 在两个树种上的降幅表现为：栾树＞木荷，这说明在低浓度 Ｐｂ 胁

迫下，木荷的非环式电子传递效率、光能转化能力高于栾树，随着 Ｐｂ 胁迫浓度的升高，在 Ｌ２、Ｌ３ 浓度下，木荷

的 ＹＩＩ、ｑＬ 较栾树相比出现大幅度的下降，且同光强下，木荷 ＹＩＩ和 ｑＬ 的值低于栾树；同时，Ｐｂ２＋ 胁迫引起的

ｒＥＴＲ 的下降是由于线性电子传递受阻所致，栾树幼树叶片 ｒＥＴＲ 在 Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ 浓度下与对照相比，降幅分别

在 １６％—２７％，２７％—３１％，３５％—６５％之间，而木荷幼树叶片 ｒＥＴＲ 为：１９％—２０％、２８％—４１％，６２％—８２％之

间，对比二者不同 Ｐｂ 处理浓度后的下降幅度可以发现，ｒＥＴＲ 的下降幅度与 ＹＩＩ和 ｑＬ 所表现出来的规律一致，
这表明了当土壤中 Ｐｂ 浓度超过《土壤环境质量标准》 中三级标准（＞５００ｍｇ ／ ｋｇ）时，栾树幼树叶片比木荷幼树

叶片有更高的 ＰＳＩＩ 活性。
由于在不同的 ＰＡＲ 下，ＰＳＩＩ 反应中心的氧化和还原处于不同的动态平衡中［２０］，因此，ＹＩＩ、ｒＥＴＲ 的下降必

然会对 ＰＳＩＩ 反应中心的能量分配有影响。 本文通过对基于 Ｌａｋｅ 模型的叶绿素荧光参数的研究发现，Ｐｂ 胁迫

导致两种植物随着 ＰＡＲ 的升高，ＹＩＩ和 ｑＬ 和对照相比均呈下降趋势，根据 Ｌａｋｅ 模型我们不难得出，Ｐｂ 胁迫下

的 ＹＮＰＱ和 ＹＮＯ较对照而言，会呈升高趋势，这与我们的试验结果一致。 其中，ＹＮＯ的变化趋势只受不同 Ｐｂ 胁迫
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程度的影响，对光强的反应不敏感。 ＹＩＩ、ｑＬ 和 ＹＮＰＱ的变化趋势与很多在 Ｐｂ 胁迫下基于 Ｐｕｄｄｌｅ 模型的 ＥＴＲ、
ｑＰ 和 ＮＰＱ 的研究报道变化一致。

不同 ＰＡＲ 下，Ｐｂ 胁迫对栾树和木荷幼树叶片光系统中能量平衡和分配状况存在不同的影响。 在不同

Ｐｂ 处理下，两种幼树叶片的 ＹＮＰＱ，均高于对照，表明两种幼树光保护机制已启动，在 Ｌ１ 梯度下栾树 ＹＮＰＱ的上

升幅度显著高于木荷（Ｐ＜０．０５），这说明栾树对 Ｐｂ 胁迫比木荷敏感（应激反应比木荷早出现）。 在 Ｌ２、Ｌ３ 梯

度下，栾树 ＹＮＰＱ与 Ｌ１ 梯度下相比变化不大，木荷虽然在 Ｌ３ 处理后有大幅度上升，但同光强下的值小于栾树，
说明栾树比木荷具有更强的抗 Ｐｂ 胁迫性，这与栾树具有更强的调节性能量耗散能力有密不可分的关系，加
上栾树 ＹＮＯ只在 Ｌ３ 处理后有明显的上升，且在每一个不同 Ｐｂ 胁迫梯度下，木荷的 ＹＮＯ均显著高于栾树（Ｐ＜
０．０５），这表明了栾树的光保护能力比木荷更高，也进一步说明了栾树幼树比木木荷幼树耐 Ｐｂ 能力强，同时也

反映了在 Ｌ３ 处理下栾树叶片对 Ｐｂ 胁迫的响应已经由应激反应向生理损伤过渡。
上文中两种木本植物随着 Ｐｂ 胁迫浓度的增加，ｒＥＴＲ 随 ＰＡＲ 的增加出现峰值，表明在 Ｐｂ 胁迫下光抑制

现象会随 ＰＡＲ 的升高提早出现，光抑制的出现往往是在植物受到超过自身光饱和点的光强照射时，但是本研

究所用的栾树和木荷幼苗光饱和点［４２⁃４４］通常是在 １１４１—１７１１μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 １３６６—１６１６μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，本试验

中采用的最大光强为 １１２９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，未达到植物正常情况下的光饱和点，造成这种现象的原因，可能是由

于供试植物在受到 Ｐｂ 胁迫时，会产生过多的活性氧（Ｈ２Ｏ２、ＨＯ） ［４５⁃４６］，高浓度的活性氧会对植物造成氧化伤

害［４７⁃４８］，随着 Ｐｂ 胁迫的加重，使 Ｄ１ 蛋白净降解增加，阻碍 ＰＳＩＩ 活性的修复，从而加剧光抑制［４６］。 同时，本研

究对 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 ＹＮＯ的研究表明，两种供试植物在 Ｐｂ 胁迫下 Ｆｖ ／ Ｆｍ 下降的同时伴随着 ＹＮＯ的上升，说明高光强

下，光反应的能量过多使 ＰＳＩＩ 反应中心钝化，由此导致的光抑制现象是 Ｐｂ 胁迫造成光系统损伤的原因，这也

为 ＰＳＩＩ 反应中心遭受破坏提供了佐证。
通过上述 Ｐｂ 胁迫下两种植物能量分配响应分析，本研究倾向于将 ＹＮＰＱ和 ＹＮＯ作为 Ｐｂ 胁迫的诊断及耐 Ｐｂ

性评价指标，因为 ＹＮＰＱ可作为衡量 Ｐｂ 胁迫下木本植物幼树叶片光保护能力强弱的指标，以上分析已证明，对
Ｐｂ 抗性强的品种其具有较高的光保护能力（栾树 ＹＮＰＱ＞木荷 ＹＮＰＱ）。 同时，ＹＮＯ在不同 ＰＡＲ 下几乎无变化，只
受 Ｐｂ 胁迫浓度的影响，因此，也可以将 ＹＮＯ作为植物 Ｐｂ 胁迫的诊断指标。 虽然两种木本植物在不同浓度的

Ｐｂ 胁迫下，ＹＩＩ均有不同的变化趋势，但本研究未将其作为木本植物抗 Ｐｂ 胁迫的诊断和抗性指标，究其原因，
是因为在光合作用的过程中存在很多电子传递的途径［４９］，而且 ＹＩＩ受 ＰＡＲ 影响较大，因此不适合作为 Ｐｂ 胁迫

的诊断指标。
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