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桢楠幼树光合特性对镉胁迫的响应

铁得祥１，胡红玲１，∗，喻秀艳１，２，舒奕嘉１，张　 健１

１ 四川农业大学林学院， 成都　 ６１１１３０

２ 自贡市林业重点工程管理中心，自贡　 ６４３０００

摘要：以 ３．５ ａ 桢楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ）幼树为试验材料，采用盆栽控制试验，探讨桢楠幼树光合生理在不同浓度镉（Ｃｄ）胁迫下的

变化情况。 试验设置 ６ 个 Ｃｄ（ＣｄＣｌ２）处理水平（０、１０、２０、３０、４０、５０ ｍｇ ／ ｋｇ）。 每处理施用量等分为 ５ 份，分五次施入，每两月施

一次，待处理结束后测定相关指标。 （１）随着 Ｃｄ 胁迫程度加重，叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｂ）、类胡萝卜（Ｃａｒ）及叶绿素总

量均呈下降趋势，Ｃｈｌａ ／ ｂ 逐渐升高；（２）净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔限制值（ＬＳ）随 Ｃｄ 胁迫加重而显

著下降，胞间二氧化碳浓度（Ｃｉ）则显著上升；（３）随着 Ｃｄ 胁迫程度的加重，最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、光饱和点（ＬＳＰ）和暗呼吸速

率（Ｒｄ）均呈下降趋势，光补偿点（ＬＣＰ）则逐渐上升；（４）初始荧光（Ｆ０）、最大荧光（Ｆｍ）、实际光量子效率（ΦＰＳⅡ）、电子传递

速率（ＥＴＲ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）均随 Ｃｄ 胁迫程度的加重呈下降趋势，非光化学淬灭系数（ｑＮ）则逐渐增加，最大光化学效率

（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＰＳＩＩ 潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆ０）在 Ｔ１—Ｔ４ 时无显著变化，Ｔ５ 时显著增高；（５）桢楠幼树对剩余光能的耗散均以热耗散途径为

主，但随着 Ｃｄ 浓度的增加（Ｔ３—Ｔ５），会增加桢楠幼树非化学反应能量（Ｅｘ）的耗散，减少热耗散能量（Ｄ）和光化学反应能量

（Ｐ）。 低浓度 Ｃｄ（Ｔ１—Ｔ２）胁迫时，桢楠幼树的光合作用受到严重抑制，随着 Ｃｄ 浓度的进一步增加（Ｔ３—Ｔ４），叶绿素荧光参数

变化显著，桢楠幼树对吸收光能的分配发生明显改变，表明其耐 Ｃｄ 的耐性较弱，因此需注重桢楠幼林造林地的选择，避免在 Ｃｄ
污染严重地区种植。
关键词：镉胁迫；桢楠；光合；叶绿素荧光
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植物的光合作用对重金属较为敏感［１］，对于非耐镉植物而言，光合合色素、气体交换参数和叶绿素荧光

参数等光合特性指标在 Ｃｄ 胁迫下均会呈现出显著降低趋势［２］，其原因主要有以下几方面：Ｃｄ 会阻碍叶绿素

的生物合成［３］、破坏光合器官的结构和功能，显著降低植物的光合作用速率；还能干扰电子转移和 ＡＴＰ 的合

成过程、抑制暗反应阶段的关键酶活性［４⁃５］；此外，也能通过改变植物叶肉细胞的水势和膨压，来控制植物的

气孔行为［６］，进而降低植物的气体交换速率，使得部分气体交换参数值下降。 但对与耐 Ｃｄ 植物而言，较低浓

度镉胁迫下，植物的光合作用并不会受到显著抑制，如宝山堇菜（Ｖｉｏｌａ ｂａｏｓｈａｎｅｎｓｉｓ），龙葵（Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ）
等植物［７⁃８］；由此可见，Ｃｄ 对植物光合作用的影响程度大小与植物对 Ｃｄ 的耐受程度密切相关。 此外，不同耐

Ｃｄ 植物对镉胁迫的光合特性响应也存在明显差异，如龙葵和印度芥菜 （Ｂｒａｓｓｉ ｃａｊｕｎｃｅａ）的叶绿素含量和净光

合速率在较低 Ｃｄ 浓度胁迫与正常生长环境下并无显著差异，但部分气体交换参数值（蒸腾速率和气孔导度）
却呈现出相反的变化趋势［７，９］；再如球果蔊菜（Ｒｏｒｉｐｐａ ｇｌｏｂｏｓａ）的叶绿素含量随 Ｃｄ 胁迫程度的加重呈先升后

降趋势［１０］，而龙葵的叶绿素含量则呈逐渐下降的趋势［７］。 综上表明，不同植物的光合特性对 Ｃｄ 胁迫的响应

存在很大差异。
桢楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ）属樟科（Ｌａｕｒａｃｅａｅ）楠属（Ｐｈｏｅｂｅ）植物，是我国特有的珍稀树种，在我国主要分布于

四川盆地、贵州北部及湖北地区。 该树种多为高大的常绿乔木，生命周期长、幼龄期生长快，适应性较强，目前

在绿化工程中广泛应用［１１］。 也因其特殊的材质、纹理特征和医药成分，在林业、轻工业、医药等行业都具有较

高的经济价值［１２］。 目前对于桢楠光合特性的研究多集中在干旱、施肥、水淹胁迫等方面［１３⁃１４］，但都未从叶绿

素荧光层面去进行更加深入的探究，作为植物光合作用与环境关系的内在探针［１５］，通过分析桢楠幼树体内叶

绿素荧光参数和光合作用参数的相互关系，能更加全面地了解桢楠幼树的光合作用机理，如植物叶片的电子

传递、转移过程，对吸收光能的利用情况等［１６⁃１７］。 目前由于工业排放和农药化肥的大量施用，重金属污染风

险逐步加重，尤其是在长江中下游地区 Ｃｄ 污染日趋严重，因此探讨桢楠幼树光合生理和叶绿素荧光对不同

浓度 Ｃｄ 胁迫的响应情况，有助于更加全面的了解桢楠幼树对 Ｃｄ 的基本适应能力，为深入研究桢楠抗 Ｃｄ 胁

迫机制提供理论依据，也可为选择适宜的桢楠栽培立地提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

　 　 试验地设在四川农业大学（成都校区）教学科研基地，地理位置为东经 １０３°５１′２９″，北纬 ３０°４２′１８″，属亚

热带湿润气候区，四季分明，气候温和，雨量充沛。 年平均气温 １６．８ ℃，月平均最高温为 ２５．９ ℃ （７ 月），月平
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均最低温为 ６．９ ℃（１２ 月），极端最高气温 ３８ ℃ （７ 月），极端最低气温－２ ℃ （１ 月）；累年平均相对湿度达

８４％；全年平均降水量为 ７５９．１—１１５５．０ ｍｍ；年平均总日照时数为 ８４０．２ ｈ。
１．２　 试验材料

１．２．１　 栽植土壤与容器

试验用土为农田沙壤土，其理化性质为：ｐＨ６．９７、有机质 ２７．５１ ｇ ／ ｋｇ、全氮 ２．３１ ｇ ／ ｋｇ、全钾 ３．８８ ｇ ／ ｋｇ、汞
０．０１ ｍｇ ／ ｋｇ、砷 ９．９１ ｍｇ ／ ｋｇ、镉 ０．１９ ｍｇ ／ ｋｇ、铅 ３．３４ ｍｇ ／ ｋｇ、铬 １００．７５ ｍｇ ／ ｋｇ、铜 ４０．２７ ｍｇ ／ ｋｇ。 栽植容器均采用

规格一致的塑料盆（盆口直径 ３０ ｃｍ，底径 ２０ ｃｍ，高 ２３ ｃｍ），每盆等量装土 ８．５ ｋｇ（干土质量）。
１．２．２　 供试植株

为同一种源的 ２．５ ａ 生桢楠幼树，无病虫害，平均株高 １１８．５５±８．８０ ｃｍ，平均地径 １３．３７ ±０．２０ ｃｍ，每盆 １
株，移栽后常规水费管理，进行为期 １ ａ 的适应性培养。 期间采用 ＨＨ２ 土壤水分测定仪（ＭＬ２ｘ，ＧＢＲ）监测土

壤水分状况，使土壤体积含水量保持在 ２０％左右（即本试验用土田间持水量的 ８０％）。 试验开始前 １５ ｄ，将所

有待处理植株移入通风秀气的大棚内，并停止施肥，以防肥料对镉效应的表达产生干扰。
１．３　 试验设计

采用单因素试验设计，根据四川省土壤环境调查数据［１８］，四川有较多地区土壤 Ｃｄ 含量达 ４．４ ｍｇ ／ ｋｇ，且
少数污染严重地段镉含量高达 ２２．２０ ｍｇ ／ ｋｇ，加之近年来西南地区土壤 Ｃｄ 含量增幅较大［１９］，因此根据四川地

区镉污染现状并结合未来可能的发展趋势，本试验共设置 ６ 个 Ｃｄ 处理水平：ＣＫ（０ ｍｇ ／ ｋｇ）、Ｔ１（１０ ｍｇ ／ ｋｇ）、
Ｔ２（２０ ｍｇ ／ ｋｇ）、Ｔ３（３０ ｍｇ ／ ｋｇ）、Ｔ４（４０ ｍｇ ／ ｋｇ）、Ｔ５（５０ ｍｇ ／ ｋｇ），其中 Ｃｄ 以 ＣｄＣｌ２的形式水溶施入，用量见表 １。
为避免苗木移入塑料盆后的适应培育过程中一些植株因外界干扰生长受阻或意外死亡影响样本选择，每个处

理重复 ９ 次，共计 ５４ 盆。 所有处理植株均放置在通风透气大棚内培养。 试验于 ２０１７ 年 ６ 月初开始，以 ＣｄＣｌ２
与相同体积去离子水配成母液，然后稀释成不同处理浓度。 为使镉施入方式与现实中镉排放过程相似，本次

试验将各处理 ＣｄＣｌ２等分为 ５ 份，分别于 ２０１７ 年 ７、９、１１ 月，２０１８ 年 １、３ 月施入。 施入时，将配制的溶液均匀

浇灌在盆内土壤表面，另用托盘垫于盆底收集可能渗出的 ＣｄＣｌ２溶液，并将其浇回土壤中，对照浇等量的去离

子水。 于 ２０１８ 年 ５ 月初试验结束时，每个处理抽取 ３ 株重复，在每株新梢上相同叶位选取 ３ 片成熟功能叶，
采用 Ｌｉ⁃６８００ 便携式光合测定仪（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）在不同时间分别测定各处理植株叶片的气体交换参数、光
响应特征曲线以及叶绿素荧光参数，之后采集功能叶，装入密封袋，标记好之后置于冰盒中，即刻带回实验室

进行叶绿素含量测定。

表 １　 重金属 Ｃｄ 处理水平

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ Ｃｄ ｏｎ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

镉年施入量
Ａｎｎｕａｌ ｃａｄｍｉｕｍ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ（ｍｇ ／ ｋｇ）

氯化镉年施入量
Ａｎｎｕａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣｄＣｌ２·２．５Ｈ２Ｏ （ｍｇ ／ ｋｇ）

ＣＫ ０．００ ０
Ｔ１ １０．００ ２０．３１
Ｔ２ ２０．００ ４０．６２
Ｔ３ ３０．００ ６０．９３
Ｔ４ ４０．００ ８１．２４
Ｔ５ ５０．００ １０１．５５

１．４　 测定指标及测定方法

１．４．１　 光合色素含量测定

采用分光光度法（８０％丙酮与无水乙醇 １∶１ 混合提取法）测定［２０］。
１．４．２　 光合气体交换参数测定

净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）使用 Ｌｉ⁃ ６８００ 便携式光合测定仪

（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ．ＵＳＡ）于 ２０１８ 年 ５ 月一个晴天上午 ９：００—１１：００ 进行测定，设定参比室 ＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，
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叶室温度为 ３０ ℃，叶室相对湿度为 ５０％，光照强度设定为环境光强（１０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 叶片均选用同方位

成熟的功能叶，每个处理重复测定 ３ 株，每株测定 ３ 个叶片。
１．４．３　 光合⁃光响应曲线测定

使用 Ｌｉ⁃６８００ 进行测定，测定时间为 ２０１８ 年 ５ 月多个晴天上午（８：３０—１１：３０），叶片选择标准与数量同

上。 光强梯度设定为 １８００、１５００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、７５、５０、２５、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，叶室其他

参数设定与测定气体交换参数的设定一致，通过预试验测定桢楠幼树的光饱和点在 ８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１左右，故
首先将桢楠幼树叶片在 ８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光强下进行光诱导直至 Ｐｎ 稳定（大约 ５ ｍｉｎ），然后使用光响应曲

线自动测定程序进行测定。
１．４．４　 荧光参数测定

使用 Ｌｉ⁃６８００ 进行测定，叶片选择标准与数量同上，叶室参数设定与测定气体交换参数的设定一致。 测

量前将供试植株移入无光实验室进行暗适应，并用锡箔纸包裹待测叶片（标记测定叶片，并充分保证暗适

应），待暗适应一整夜后，在第二天 ８：００ 开始荧光参数的测定，首先用一束小于 ０．１μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的测量光（频
率为 ５０ Ｈｚ）照射，得到初始荧光 Ｆ０；后打开一个饱和脉冲光（８０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，１００ Ｈｚ，１０００ ｍｓ），得到暗适

应下的最大荧光 Ｆｍ，然后根据环境光强设定活化光，待 Ｆ 稳定后，此时的 Ｆ 即为稳态荧光 Ｆｓ；然后再打开一

个同样强度的饱和脉冲光，得到 Ｆｍ′；同样打开远红光（２５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）得到 Ｆ０′。 根据测定数据，可计算得

出 ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆ０）、ＰＳⅡ最大光化学量子产量（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、ＰＳⅡ有效光化学量子产量（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）、ＰＳⅡ
实际光化学量子产量（ΦＰＳＩＩ）、电子传递速率（ＥＴＲ）、光化学淬灭系数（ｑＰ）和非光化学淬灭系数（ＮＰＱ） ［２１］。
１．４．５　 ＰＳⅡ吸收光能的分配比例

根据 Ｄｅｍｍｉｇ ＼ ｜ Ａｄａｍｓ 等［２２］提出的方法计算：
（１）光化学耗散（Ｐ）＝ ｑＰ×Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′×１００％；
（２）天线热耗散（Ｄ）＝ （１－Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）×１００％；
（３）过剩激发能（Ｅｘ）＝ （１－ｑＰ）×Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′×１００％。

１．５　 数据处理

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件（Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ， ＵＳＡ）进行数据处理，采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 对数据进行单因素方差分析

（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），显著水平 α 设定为 ０．０５，用 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 法进行多重比较，最后用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．５（ Ｓｙｓｔａｔ
Ｓｏｆｔｗａｒｅ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）做图。

光合⁃光响应曲线测定结果采用双曲线修正模型拟合，同时获得最大净光合（Ｐｍａｘ）、光补偿点（ＬＣＰ）、光
饱和点（ＬＳＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）等光合特征参数［２３⁃２４］。

２　 结果与分析

２．１　 镉胁迫对桢楠幼树叶绿素含量的影响

如图 １ 所示，随着 Ｃｄ 胁迫程度的加重，叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｂ）、类胡萝卜素（Ｃａｒ）和叶绿素总量

（Ｃｈｌａ＋ｂ）均呈下降趋势。 其中 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）分别在 Ｔ３、Ｔ２、Ｔ３ 时显著下降（Ｐ＜０．０５），相比 ＣＫ 降幅分

别达 ４５％、５１％、４６％，Ｃａｒ 含量在 Ｔ１ 时显著下降，降幅达 ３４％。 表明低浓度（Ｔ１—Ｔ２）胁迫下，Ｃｄ 对 Ｃｈｌａ、
Ｃｈｌｂ、Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）含量无明显影响，但对 Ｃａｒ 影响显著；而高浓度（Ｔ３—Ｔ４）Ｃｄ 胁迫显著影响了各类叶绿素含

量。 由图 １ 还可知，Ｃｈｌａ ／ ｂ 随 Ｃｄ 胁迫的增大逐渐上升，可见 Ｃｄ 对 Ｃｈｌａ 的抑制程度比 Ｃｈｌｂ 更弱一些。
２．２　 镉胁迫对桢楠幼树气体交换参数的影响

如表 ２ 所示，随着 Ｃｄ 胁迫程度的加重，桢楠幼树的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 均呈下降趋势，且分别在 Ｔ１、Ｔ１、Ｔ２ 时显著

下降了 ２４％、３１％、２１％。 且随 Ｃｄ 胁迫程度的加重而增加，Ｃｉ 呈在增加趋势，ＬＳ 呈降低趋势，并均在 Ｔ４ 处理

时显著高于（低于）ＣＫ，表明此时桢楠幼树叶片的固 Ｃ 能力减弱，且桢楠幼树叶片光合速率的降低主要由非

气孔因素决定。
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图 １　 不同水平镉处理下桢楠幼树叶片中色素含量变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

图条上方不同小写字母分别表示镉处理间差异显著（Ｐ ＜ ０． ０５）

表 ２　 不同水平 Ｃｄ 处理下桢楠幼树气体交换参数变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

净光和速率

Ｐｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
气孔导度

Ｇｓ ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
胞间二氧化碳浓度
Ｃｉ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ） 气孔限制值（ＬＳ）

蒸腾速率

Ｔｒ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＣＫ ４．８４９±０．４３７ａ ０．０５２７±０．００４５ａ ２２４．９３±９．３７ｂ ０．４４±０．０５ａ ０．７５１９±０．０３２９ａ

Ｔ１ ３．６９２±０．２４１ｂ ０．０３６４±０．００５１ｂ ２４７．１９±８．６９ａｂ ０．３８±０．０６ａｂ ０．６１００±０．０３６０ａｂ

Ｔ２ ３．７０１±０．４４４ｂ ０．０３５８±０．００３０ｂ ２５０．６５±５．３３ａｂ ０．３７±０．０２ａｂ ０．５９１０±０．０５８４ｂ

Ｔ３ ３．６７０±０．２３５ｂ ０．０３４８±．０００１９ｂ ２５３．３３±１１．４１ａｂ ０．３６±０．０１ａｂ ０．６００７±０．０４４３ｂ

Ｔ４ ３．３１３±０．２２０ｂ ０．０３３２±．０００２９ｂ ２６６．５２±１３．３６ａ ０．３３±０．０４ｂ ０．５９５２±０．０９９１ｂ

Ｔ５ ３．２４±０．２４５ｂ ０．０３２３±０．００１９ｂ ２７８．３００±５．６５ａ ０．３１±０．０３ｂ ０．５４０９±０．０４１６ｂ

　 　 同列不同的小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．３　 镉胁迫对桢楠幼树叶片光合⁃光响应特征的影响

由图 ２ 可知，在同一 ＰＡＲ 下，随着 Ｃｄ 胁迫程度的加重，桢楠幼树对光能的利用率逐渐降低，最大净光合

速率（Ｐｍａｘ）呈下降趋势。 在同一镉处理下，当 ＰＡＲ≤１００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｐｎ 均随光合有效辐射的增强而急剧

增大，二者基本呈直线关系，此时 ＰＡＲ 是限制桢楠幼树光合作用的唯一因素；随着 ＰＡＲ 的持续增强，各处理

植株 Ｐｎ 仍呈上升趋势；当 ＰＡＲ≥８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｐｎ 基本趋于平缓，此时 ＣＯ２浓度成为限制桢楠幼树光合

作用的唯一因素，且 ＣＫ 的最大 Ｐｎ 均显著高于 Ｃｄ 处理植株（表 ７），Ｔ２ 与 Ｔ３ 最大 Ｐｎ 也显著高于 Ｔ４ 与 Ｔ５，而
Ｔ２ 与 Ｔ３，Ｔ４ 与 Ｔ５ 间则无明显差异。 由表 ７ 可知，随着 Ｃｄ 胁迫程度的加强，桢楠幼树的表观量子效率（ＡＱＹ）

２４７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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图 ２　 不同水平镉处理下桢楠幼树叶片的光合⁃光相响应曲线

　 Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ⁃ｏｐｔｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ

Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｖａｒ．　

逐渐降低，光补偿点（ＬＣＰ）逐渐升高，表明桢楠幼树光

合机构遭受一定程度的破坏，其对弱光的利用能力、干
物质积累能力等均减弱。
２．４　 镉胁迫对桢楠幼树叶绿素荧光参数的影响

如表 ４ 所示，Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆ０ 在 Ｔ１—Ｔ４ 处理范围内

无显著变化，在 Ｔ５ 处理时显著降低；ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑＰ
均随 Ｃｄ 胁迫程度的加重呈下降趋势，Ｔ１—Ｔ２ 时显著降

低；ＮＰＱ 呈升高趋势，并至 Ｔ４ 处理时显著高于 ＣＫ。 由

此可知，在 Ｔ１—Ｔ４ 处理时，桢楠幼树叶片仍能保持正

常的光能转化效率及稳定的 ＰＳⅡ潜在光活性，但叶片

ＰＳⅡ光反应中心对 Ｃｄ 较为敏感，Ｃｄ 胁迫下其受损明

显，开放程度降低，但桢楠幼树也会尽力提高 ＰＳⅡ反应

中心的热耗散能力（ＮＰＱ 上升），以此减轻光抑制所产

生的伤害。

表 ３　 不同水平镉处理下桢楠幼树叶片光响应曲线特征参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｖａｒ．

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表观量子效率
ＡＱＹ

最大净光合速率

Ｐｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
光饱和点

ＬＳＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
光补偿点

ＬＣＰ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
暗呼吸速率

Ｒｄ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＣＫ ０．０４９±０．０００ａ ４．９１７±０．０７４ａ ９５１．６７９±４．１１２ａ ９．００１±０．２２０ｂ ０．４１８±０．００６ａ

Ｔ１ ０．０４８±０．００１ａ ４．１５６±０．０７６ｂ ９３０．５７３±９．０２７ａ ９．１８２±０．４２７ｂ ０．４２０±０．０１４ａ

Ｔ２ ０．０４２±０．００１ｂ ４．１４７±０．０７１ｂ ９２７．２１９±８．０８９ａ １０．１８７±０．２４９ａｂ ０．４０４±０．０１０ａ

Ｔ３ ０．０３６±０．００３ｃ ４．１１６±０．００３ｂ ８８６．４３７±２２．９４０ｂ １０．６２６±０．７８８ａｂ ０．３６３±０．００１ｂ

Ｔ４ ０．０３０±０．００１ｄ ３．２２９±０．１３６ｃ ８７６．３６３±２３．６６４ｂ １１．１１１±０．８３０ａ ０．３１５±０．０１６ｃ

Ｔ５ ０．０２７±０．００３ｄ ３．２３０±０．００１ｃ ８７４．８６５±１４．５８７ｂ １１．０００±１．０２８ａ ０．２６９±０．０１３ｄ

　 　 同列不同的小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

表 ４　 不同水平镉处理下桢楠幼树荧光参数变化

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２ Ｔ３ Ｔ４ Ｔ５

Ｆｖ ／ Ｆ０ ２．９９５±０．２４４ ａ ３．１８３±０．１７３ ａ ２．８８８±０．１５６ ａ ３．１４１±０．０２７ ａ ２．６４３±０．２１６ ａ １．７２５±０．２３１ ｂ

Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．７４８±０．０２５ ａ ０．７６１±０．０１４ ａ ０．７４２±０．０１７ ａ ０．７５８±０．００３ ａ ０．７３７±０．０２６ ａ ０．６６４±０．０６７ ｂ

ΦＰＳＩＩ ０．０５８±０．００３ ａ ０．０３５±０．００６ ｂ ０．０３２±０．００７ ｂ ０．０３２±０．０１１ ｂ ０．０３７±０．００４ ｂ ０．０３８±０．００５ ｂ

ＥＴＲ ２９．４３１±２．２８１ ａ １７．７７８±３．０９６ ｂ １６．０７４±３．６３１ ｂ １６．２８１±５．３５７ ｂ １８．８０５±１．８７６ ｂ １９．０６９±２．７１５ ｂ

ｑＰ ０．２２０±０．０５１ ａ ０．１３８±０．０３４ ｂ ０．１２７±０．０３３ ｂ ０．１３０±０．０５１ ｂ ０．１３６±０．００５ ｂ ０．１３９±０．０３８ ｂ

ＮＰＱ １．２９２±０．００８ ｃ １．２９５±０．０６１ ｃ １．３４３±０．０１５ ｂｃ １．３６０±０．０２５ ｂｃ １．４０８±０．０１４ ａｂ １．４３９±０．０２０ ａ

　 　 同行不同的小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．５　 镉胁迫对桢楠幼树吸收光能分配的影响

桢楠幼树叶片对吸收光能的分配情况如表 ４ 所示。 正常生长条件下，桢楠幼树叶片吸收的能量约 ７０％均

用于热耗散，约 ２０％用于非光化学反应，约 ４％用于光化学反应，说明桢楠幼树叶片对吸收光能的利用率较

低，多通过热耗散途径耗散，以免光抑制。 而 Ｃｄ 胁迫进一步减弱了桢楠幼树叶片对吸收光能的利用能力，且
在 Ｔ２ 及以上处理时，天线热耗散能量减小，过剩激发能增加，表明 ＰＳⅡ光化学反应中心受损，保护调节作用

减弱。
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表 ５　 不同水平镉处理下桢楠幼树叶片对吸收光能的耗散情况

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ ｂｙ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｖａｒ．

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

能量分配 Ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

天线热耗散（Ｄ）
Ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｉｇｈｔ ｔｈａｔ
ｉｓ ｄｉｓｓｉｐａｔｅｄ ｔｈｅｒｍａｌｌｙ ／ ％

光化学耗散（Ｐ）
Ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｔｈａｔ
ｉｓ ｕｔｉｌｉｚｅｄ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ／ ％

非光化学反应耗散能量（Ｅｘ）
Ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ ｎｏｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｅｄ
ｉｎ ｔｈｅ ａｎｔｅｎｎａｅ ｔｈａｔ ｃａｎｎｏｔ ｂｅ ｕｔｉｌｉｚｅｄ

ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ／ ％

ＣＫ ７７．５±１．２ａ ５．８±０．３ａ １７．５±１．８ｃ

Ｔ１ ７７．４±３ａ ３．５±０．６ｂ １８．６±３．８ｂｃ

Ｔ２ ７５．７±２．８ａｂ ３．２±０．７ｂ ２１．６±２．７ａｂ

Ｔ３ ７４．５±３．１ｂｃ ３．２±１．１ｂ ２２．３±３．７ａｂ

Ｔ４ ７２．３±２．７ｃ ３．７±０．ｂ ２４．０±２．９ａｂ

Ｔ５ ７２．０±４．１ｃ ３．８±０．５ｂ ２４．２±４．４ａｂ

　 　 同列不同的小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

３　 讨论和结论

３．１　 镉胁迫对桢楠幼树叶绿素含量的影响

叶绿体色素是植物进行光合作用的基础物质，其含量变化能反映植物光合作用的潜力。 其中 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ
作为天线色素，在光能的吸收和传递中占主导作用，而 Ｃａｒ 除具备天线色素功能外，还可直接猝灭单线态氧，
减小活性氧数量，以减轻逆境下植物所受的膜脂过氧化损伤。 本研究中三者含量均呈下降趋势，这可能是 Ｃｄ
与叶绿体中多种酶的巯基（—ＳＨ）结合或取代叶绿体的主要组成成分如 Ｆｅ２＋、Ｚｎ２＋和 Ｍｇ 等，破坏叶绿体结构，
加快了叶绿素的分解［７，２５］。 此外，我们在研究镉对桢楠幼树生长及抗性生理的影响（已另文发表）时发现细

胞分裂素（ＣＴＫ）含量有所减少，这也可能是导致叶绿素含量减少的一个重要原因［２６］。 当植物叶绿素含量不

足时，若想维持较高的光合速率，便会调节 Ｃｈｌａ ／ ｂ 值，本研究中 Ｃｈｌａ ／ ｂ 值逐渐升高，应是桢楠对镉毒害的一

种防御机制［２７］，此外有研究表明，减少捕光叶绿素蛋白（Ｃｈｌｂ）的合成数量，可以降低活性氧的积累［２８］，增强

自身的耐性。
３．２　 镉胁迫对桢楠幼树气体交换参数的影响

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ、Ｇｓ 能够反映植物光合生理对逆境的响应情况，是评价光合作用强度的基本指标。 其中 Ｐｎ 变化

的原因主要包括气孔因素和非气孔因素两种［２９］，且根据 Ｆａｑｒｕｈａｒ 和 ｓｈａｒｋｅｙｔ［３０］的观点，判断叶片光合速率降

低的主要原因是气孔因素还是非气孔因素，要依据两个数值的变化方向，即 Ｃｉ 和 ＬＳ；且 Ｃｉ 变化是主要判断依

据。 本研究中，随着胁迫程度的加重，Ｐｎ 逐渐降低，Ｃｉ 增加，ＬＳ 降低，表明 Ｃｄ 胁迫环境中，限制桢楠幼树光合

速率的主要原因是非气孔因素，这也与董袁媛等［２７］ 研究镉胁迫对黄麻光合作用的影响，谭长强等［３１］ 研究镉

胁迫对蚬木光合生理的影响，所得到的结果相似。 而引起 Ｐｎ 降低的原因可能较多，如叶片叶绿素含量不足、
遭受光抑制，导致 ＰＳＩ 和 ＰＳＩＩ 的电子传递速降低等，这与简敏菲等的研究结果一致［２５］，也与本文在叶绿素含

量、ＰＳＩＩ 方面的研究结论相符。
３．３　 镉胁迫对桢楠幼树叶片光合⁃光响应特征的影响

桢楠幼树的 Ｐｎ 均随着光合有效辐射的增强而逐渐增大，直至稳定，这与干旱、水淹胁迫下桢楠幼树光合⁃

光响应特征一致［３２⁃３３］。 许大全提出，ＡＱＹ 和 Ｐｍａｘ 同时下降是植物遭受光抑制的显著特征［３４］。 本研究中，
ＡＱＹ、Ｐｍａｘ值逐渐降低，可见 Ｃｄ 胁迫下桢楠幼树除对弱光的利用能力降低以外［１６，３５］，强光及饱和光强下其光

合速率也会受到明显抑制。 另外，Ｆｖ ／ Ｆｍ 值变化也能衡量植物遭受光抑制程度［１７，３４］，本研究中，其值在 ５０
ｍｇ ／ ｋｇ 时显著降低（表 ４），结合 ＡＱＹ、Ｐｍａｘ和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 值，可以认为，在 Ｃｄ 胁迫环境下桢楠幼树遭受到一定程度

的光抑制。 而 ＬＳＰ 降低，ＬＣＰ 升高则体现出桢楠幼树对光抑制的适应能力，这与滕振宁等人的研究结果

一致［３６］。

４４７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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３．４　 镉胁迫对桢楠幼树叶绿素荧光参数的影响

叶绿素荧光作为 ＰＳⅡ光化学反应的指示器，对分析植物光合作用功能有重要作用。 研究表明，Ｃｄ 胁迫

能抑制 ＰＳⅡ光合活性以及电子运转［３７］。 Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆ０ 在 Ｔ１—Ｔ４ 处理时变化不明显，这说明 Ｔ１—Ｔ４ 处理时

ＰＳＩＩ 反应中心受损程度较小，桢楠幼树仍能维持一定的光能转换效率以及光合活性，随着 Ｃｄ 浓度的进一步

增加（Ｔ５），Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆ０ 显著下降，表明 ＰＳⅡ综合功能会有所下降，吴坤等［２６］ 认为这与叶绿体超微结构发

生改变有关。 ΦＰＳⅡ和 ＥＴＲ 均能反映植物在 ＰＳⅡ的实际光化学反应效率，本研究中，二者值均显著下降，这
与徐小逊等［［２］和苏秀荣等［３９］的研究结果相似，Ｃｄ 胁迫导致桢楠幼树叶片的光合电子传递链受到破坏，电子

无法有效从 ＰＳⅡ向 ＰＳⅠ传递，同时 ＰＳⅡ反应中心也无法接受新的光子，一旦光子累积过多，叶片的细胞同化

力（ＮＡＤＰＨ 和 ＡＴＰ）则无法正常形成，Ｃ 的固定和同化也无法完成，ΦＰＳⅡ和 ＥＴＲ 也就因此下降，桢楠幼树光

合速率降低的原因可能也在于此，这与 Ｖａｓｓｉｌｅｖ 和 Ｙｏｒｄａｎｏｖ［４０］ 的研究结果一致。 ｑＰ（光化学淬灭系数）能反

映 ＰＳⅡ中天线色素吸收的光能参与光化学反应的比例。 本研究中 ｑＰ 显著下降，吴坤等认为这是植物处于

Ｃｄ 胁迫环境时，为防止自身 ＰＳⅡ原始电子受体 ＱＡ 被过度还原的适应现象［２６］，同时植物也会利用叶黄素循

环途径将过量光能猝灭耗散（ＮＰＱ 上升），以降低自身光合机构的受损度［４１］。
３．５　 镉胁迫对桢楠幼树吸收光能分配的影响

植物叶片所吸收的光能通常包括 ３ 部分：天线热耗散的能量（Ｄ）、光化学耗散能量（Ｐ）和非光化学反应

耗散能量（Ｅｘ） ［２２，４２］。 本研究中，桢楠幼树以天线热耗散途径为主来消耗过剩光能，Ｃｄ 胁迫下光化学耗散能

量减小，这与光合、荧光参数（ＡＱＹ、Ｐｍａｘ、Ｆｖ ／ Ｆｍ）降低有关；而非光化学反应耗散能量的增加可防止 ＰＳＩＩ 和电

子传递链被过分还原，进而避免过剩光能对光合机构的过度破坏，这反映了桢楠幼树对 Ｃｄ 胁迫的适应能力。
综上所述，低浓度（Ｔ１—Ｔ２）Ｃｄ 胁迫时，桢楠幼树叶绿素含量、气体交换参数和光响应特征参数就明显下

降，随着 Ｃｄ 浓度的进一步增加（Ｔ３—Ｔ５），桢楠幼树 ＰＳⅡ反应中心遭受一定程度的光抑制，对弱光以及吸收

光的利用能力变弱，最终导致桢楠幼树光合能力下降，因此不宜在镉污染较为严重的地区大量发展桢楠人工

幼林。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 张嘉桐， 关颖慧， 司莉青， 彭霞薇， 孟丙南， 周金星． Ｐｂ２＋、Ｃｄ２＋复合胁迫对桑树光合作用的影响． 北京林业大学学报， ２０１８， ４０（４）：

１６⁃２３．

［ ２ ］ 　 徐小逊， 董袁媛， 邓玉兰， 霍庆霖， 张世熔， 蒲玉琳． 镉胁迫对豨莶生长及光合作用相关参数的影响． 农业环境科学学报， ２０１６， ３５（９）：

１６７２⁃１６７９．

［ ３ ］ 　 李德明， 朱祝军， 刘永华， 王玉清． 镉对小白菜光合作用特性影响的研究． 浙江大学学报： 农业与生命科学版， ２００５， ３１（４）： ４５９⁃４６４．

［ ４ ］ 　 Ｂｅｎａｖｉｄｅｓ Ｍ Ｐ， Ｇａｌｌｅｇｏ Ｓ Ｍ， Ｔｏｍａｒｏ Ｍ Ｌ． Ｃａｄｍｉｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ． Ｂｒａｚｉｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００５， １７（１）： ２１⁃３４．

［ ５ ］ 　 Ｋüｐｐｅｒ Ｈ， Ｐａｒａｍｅｓｗａｒａｎ Ａ， Ｌｅｉｔｅｎｍａｉｅｒ Ｂ， Ｔｒｔíｌｅｋ Ｍ， Šｅｔｌíｋ Ｉ． Ｃａｄｍｉｕｍ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｔｏ

ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ｔｈｌａｓｐｉ ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００７， １７５（４）： ６５５⁃６７４．

［ ６ ］ 　 Ｃｏｃｏｚｚａ Ｃ， Ｔｒｕｐｉａｎｏ Ｄ， Ｌｕｓｔｒａｔｏ Ｇ， Ａｌｆａｎｏ Ｇ， Ｖｉｔｕｌｌｏ Ｄ， Ｆａｌａｓｃａ Ａ， Ｌｏｍａｇｌｉｏ Ｔ， Ｄｅ Ｆｅｌｉｃｅ Ｖ， Ｌｉｍａ Ｇ， Ｒａｎａｌｌｉ Ｇ， Ｓｃｉｐｐａ Ｓ， Ｔｏｇｎｅｔｔｉ Ｒ．

Ｃｈａｌｌｅｎｇｉｎｇ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ⁃ｂａｃｔｅｒｉａ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｃｄ ｐｈｙｔｏｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１５， ２２

（２４）： １９５４６⁃１９５６１．

［ ７ ］ 　 郭智， 原海燕， 奥岩松． 镉胁迫对龙葵幼苗光合特性和营养元素吸收的影响． 生态环境学报， ２００９， １８（３）： ８２４⁃８２９．

［ ８ ］ 　 邓培雁， 刘威， 韩博平． 宝山堇菜（Ｖｉｏｌａ ｂａｏｓｈａｎｅｎｓｉｓ）镉胁迫下的光合作用． 生态学报， ２００７， ２７（５）： １８５８⁃１８６２．

［ ９ ］ 　 Ｍｏｂｉｎ Ｍ， Ｋｈａｎ Ｎ Ａ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｗｏ ｍｕｓｔａｒｄ （Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ） ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００７， １６４（５）： ６０１⁃６１０．

［１０］ 　 孙瑞莲， 王文兴， 周启星． 球果蔊菜脯氨酸的积累及与 Ｃｄ 耐性的关系． 中国环境科学， ２００９， ２９（２）： １４２⁃１４６．

［１１］ 　 丁鑫， 肖建华， 黄建峰， 李捷． 珍贵木材树种楠木的野生资源调查． 植物分类与资源学报， ２０１５， ３７（５）： ６２９⁃６３９．

［１２］ 　 丁文， 宁莉萍， 杨威， 熊燕， 张帅， 刘江． 桢楠精油、精气化学成分及精油生物活性研究． 西北农林科技大学学报： 自然科学版， ２０１７， ４５

（９）： １２３⁃１２８．

［１３］ 　 贺维， 胡庭兴， 王锐， 钟宇， 周贤， 敬辽． 施肥对桢楠幼苗光合生理及生长特性的影响． 西北植物学报， ２０１４， ３４（６）： １１８７⁃１１９７．

５４７３　 １１ 期 　 　 　 铁得祥　 等：桢楠幼树光合特性对镉胁迫的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［１４］　 陈玉凤， 谭飞， 胡红玲， 胡庭兴， 喻秀艳， 周鑫， 杨珊珊， 张成浩， 张建． 水淹胁迫对桢楠幼树生长及光合生理特性的影响． 生态与农村

环境学报， ２０１８， ３４（３）： ２２４⁃２３１．

［１５］ 　 Ｎｅｄｂａｌ Ｌ， Ｓｏｕｋｕｐｏｖá Ｊ， Ｋａｆｔａｎ Ｄ， Ｗｈｉｔｍａｒｓｈ Ｊ， Ｔｒｔíｌｅｋ Ｍ． Ｋｉｎｅｔｉｃ ｉｍａｇｉｎｇ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｕｓｉｎｇ ｍｏｄｕｌａｔｅｄ ｌｉｇｈｔ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０００， ６６（１ ／ ２）： ３⁃１２．

［１６］ 　 蔡建国， 韦孟琪， 章毅， 魏云龙． 遮阴对绣球光合特性和叶绿素荧光参数的影响． 植物生态学报， ２０１７， ４１（５）： ５７０⁃５７６．

［１７］ 　 吕程瑜， 刘艳红． 不同遮荫条件下梓叶槭幼苗生长与光合特征的种源差异． 应用生态学报， ２０１８， ２９（７）： ２３０７⁃２３１４．

［１８］ 　 金立坚， 李向龙， 印悦， 秦岭， 刘睿聪． ２０１１ 年四川省农村土壤中铅和镉含量调查． 环境与健康杂志， ２０１２， ２９（１２）： １１１２⁃１１１５．

［１９］ 　 陆静． 西南地区农业土壤污染状况及防治对策建议． 南方农业， ２０１８， １２（１６）： ８３⁃８６．

［２０］ 　 熊庆娥． 植物生理学实验教程． 成都： 四川科学技术出版社， ２００３．

［２１］ 　 张守仁． 叶绿素荧光动力学参数的意义及讨论． 植物学通报， １９９９， １６（４）： ４４４⁃４４８．

［２２］ 　 Ｄｅｍｍｉｇ⁃Ａｄａｍｓ Ｂ， Ａｄａｍｓ ＩＩＩ Ｗ Ｗ， Ｂａｒｋｅｒ Ｄ Ｈ， Ｌｏｇａｎ Ｂ Ａ， Ｂｏｗｌｉｎｇ Ｄ Ｒ， Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎ Ａ Ｓ． Ｕｓｉｎｇ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｔｏ ａｓｓｅｓｓ ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ

ｏｆ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｉｇｈｔ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅｒｍａｌ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｃｅｓｓ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， １９９６， ９８（２）： ２５３⁃２６４．

［２３］ 　 郎莹， 张光灿， 张征坤， 刘顺生， 刘德虎， 胡小兰． 不同土壤水分下山杏光合作用光响应过程及其模拟． 生态学报， ２０１１， ３１（１６）：

４４９９⁃４５０８．

［２４］ 　 叶子飘． 光合作用对光和 ＣＯ２响应模型的研究进展． 植物生态学报， ２０１０， ３４（６）： ７２７⁃７４０．

［２５］ 　 简敏菲， 杨叶萍， 余厚平， 龚秋林， 陈勇玲． 不同浓度 Ｃｄ２＋胁迫对苎麻叶绿素及其光合荧光特性的影响． 植物生理学报， ２０１５， ５１（８）：

１３３１⁃１３３８．

［２６］ 　 吴坤， 吴中红， 邰付菊， 韩莹， 谢宝恩， 袁祖丽． 镉胁迫对烟草叶激素水平、光合特性、荧光特性的影响． 生态学报， ２０１１， ３１（１６）：

４５１７⁃４５２４．

［２７］ 　 董袁媛， 孙竹， 杨洋， 徐小逊， 张世熔， 杨懿德， 张雨豪， 霍庆霖， 邓玉兰． 镉胁迫对黄麻光合作用及隔积累的影响． 核农学报， ２０１７， ３１

（８）： １６４０⁃１６４６．

［２８］ 　 Ｍｏｂｉｎ Ｍ， Ｋｈａｎ Ｎ Ａ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｗｏ ｍｕｓｔａｒｄ （Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ） ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００７， １６４（５）： ６０１⁃６１０．

［２９］ 　 Ｐｏｚｏ Ａ Ｄ， Ｐéｒｅｚ Ｐ， Ｍｏｒｃｕｅｎｄｅ Ｒ， Ａｌｏｎｓｏ Ａ， Ｍａｒｔíｎｅｚ⁃Ｃａｒｒａｓｃｏ Ｒ． Ａｃｃｌｉｍａｔｏｒｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ

ＣＯ２ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｃｒｏｐｓ ｇｒｏｗｎ ａｔ ｖａｒｙｉｎｇ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｎ ｓｕｐｐｌｙ ｉｎ ａ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００５， １６９（５）： ９０８⁃９１６．

［３０］ 　 Ｆａｒｑｕｈａｒ Ｇ Ｄ， Ｓｈａｒｋｅｙ Ｔ Ｄ． Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， １９８２， ３３（３）： ３１７⁃３４５．

［３１］ 　 谭长强， 郝海坤， 彭玉华， 申文辉， 黄志玲， 曹艳云． 镉氮对台湾桤木和杂交相思生长与光合特性的影响． 西北农林科技大学学报： 自然

科学版， ２０１８， ４６（２）： ２２⁃２８．

［３２］ 　 王曦， 胡红玲， 胡庭兴， 张城浩， 王鑫， 刘丹． 干旱胁迫对桢楠幼树渗透调节与活性氧代谢的影响及施氮的缓解效应． 植物生态学报，

２０１８， ４２（２）： ２４０⁃２５１．

［３３］ 　 周鑫， 胡红玲， 胡庭兴， 杨珊珊， 陈玉凤， 铁得祥， 王曦． 涝渍胁迫对桢楠幼树生长及光合生理的影响． 西北农林科技大学学报： 自然科

学版， ２０１８， ４６（９）： ６７⁃７４．

［３４］ 　 许大全， 张玉忠， 张荣铣． 植物光合作用的光抑制． 植物生理学通讯， １９９２， ２８（４）： ２３７⁃２４３．

［３５］ 　 Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ａ Ｄ， Ｂｅｒｌｙｎ Ｇ Ｐ． Ｓｐｅｃｔｒａｌ ｒｅｆｌｅｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ （Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ） ｌｅａｖｅｓ ａｌｏｎｇ ａｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ

ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ Ｍｔ． Ｍａｎｓｆｉｅｌｄ， Ｖｅｒｍｏｎｔ， ＵＳＡ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００２， ８９（１）： ８８⁃９４．

［３６］ 　 滕振宁， 方宝华， 刘洋， 何洋， 杨坚， 何小娥， 张玉烛． 镉对不同品种水稻光合作用的影响． 中国农业气象， ２０１６， ３７（５）： ５３８⁃５４４．

［３７］ 　 李伶， 袁琳， 宋丽娜， 顾詠洁． 镉对浮萍叶绿素荧光参数的影响． 环境科学学报， ２０１０， ３０（５）： １０６２⁃１０６８．

［３８］ 　 蒋和平， 郑青松， 朱明， 刘兆普， 姚瑶， 刘国红． 条浒苔和缘管浒苔对镉胁迫的生理响应比较． 生态学报， ２０１１， ３１（１６）： ４５２５⁃４５３３．

［３９］ 　 苏秀荣， 王秀峰， 杨凤娟， 魏珉． 硝酸根胁迫对黄瓜幼苗叶片光合速率、ＰＳⅡ光化学效率及光能分配的影响． 应用生态学报， ２００７， １８

（７）： １４４１⁃１４４６．

［４０］ 　 Ｖａｓｓｉｌｅｖ Ａ， Ｙｏｒｄａｎｏｖ Ｉ． Ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｓ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ⁃ｔｒｅａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ： ａ ｒｅｖｉｅｗ． Ｂｕｌｇａｒｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

１９９７， ２３（３ ／ ４）： １１４⁃１３３．

［４１］ 　 周晓星． 柳属植物对重金属镉胁迫的生长与生理响应［Ｄ］． 北京： 中国林业科学研究院， ２０１２： １１３⁃１１３．

［４２］ 　 贾士芳， 李从锋， 董树亭， 张吉旺． 弱光胁迫影响夏玉米光合效率的生理机制初探． 植物生态学报， ２０１０， ３４（１２）： １４３９⁃１４４７．

６４７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　


