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遮阴条件下大叶竹节树光合特性和
荧光参数的变化①
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摘要:为研究大叶竹节树对弱光的适应性,通过盆栽实验,分析了不同程度(0%,25%,50%,75%)遮阴条件下

大叶竹节树幼苗光合特性和荧光参数的变化.结果表明,随着遮阴程度增加,叶片净光合速率(Pn)、气孔导度

(Gs)、蒸腾速率(Tr)、水分利用效率(WUE)和光合有效辐射(PAR)随之减小,而胞间CO2 浓度(Ci)随之增大,

说明非气孔制限因素是大叶竹节树光合速率下降的主要原因.各遮阴条件下叶片总叶绿素(a+b)、叶绿素a和叶

绿素b质量比均显著高于全光照,且随遮阴程度的增加叶绿素质量比逐渐上升,而叶绿素a/b值则随着遮阴程度

的增强而下降.叶绿素荧光参数PSⅡ原初光能转化效率(Fv/Fm)和潜在活性(Fv/Fo)的日变化呈单谷曲线;各遮

阴条件下Fv/Fm 和Fv/Fo 值均高于全光照,且与遮阴程度正相关,说明大叶竹节树是一种耐荫性很强的植物.
在遮阴条件下,光补偿点、光饱和点、净光合速率、暗呼吸速率和叶绿素a/b值降低,而叶绿素a和b质量比、光

能利用率、Fv/Fm 以及Fv/Fo 值提高,从而增强弱光条件下的生长能力.
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大叶竹节树(Caralliagarciniaefolia)为红树科(Rhizophoraceae)竹节树属(Carallia)常绿乔木,分布

于我国海南、广东、广西及云南等地,属热带树种.大叶竹节树干直叶密,常年亮绿,树形美丽,发芽多,
生长快,具有耐热、耐瘠、耐风、耐荫、抗污染和易移植等特点.在重度污染环境中还能长期正常生长和自

然繁殖,属一级(强抗性)抗大气污染树种[1],是理想的园林观赏和良好抗污染树种.它不仅可以在严重污

染条件下成活,还能够适应恶劣的土壤环境,在土壤贫瘠的纯针叶林林地上能很好地生长,也是林相改造

的优良树种[2],被誉为“绿色金刚”.目前,关于竹节树属(Carallia)植物的研究主要集中在同属植物竹节树

(Caralliabrachiata)的绿化[3]、降噪[4]、林分改造应用[2]和干旱生理生态[5]等方面,但大叶竹节树尚无相

关报道.本研究采用盆栽法,分析不同遮阴条件下幼苗光合特性和荧光参数的变化,旨在揭示大叶竹节树

的光合适应性,明确适宜光照条件,为其引种驯化和规模化栽培种植提供理论依据.

1 材料与方法

1.1 试验材料

本试验于2014年4月在云南省西双版纳州景洪市云南省热带作物科学研究所荫棚试验区中进行.供试

材料为本所苗圃内生长良好、大小一致的大叶竹节树幼苗.将20株幼苗移栽到高为35cm、直径为30cm
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的盆钵内,每盆1株.基质由土壤、有机肥和泥炭土混匀而成(体积比为60∶1∶2).通过增加遮阴网层数设

置光强梯度,并用ZDR-24照度计(浙江大学电气设备厂)测定后确定相对光强.遮阴程度设为:25%,50%
和75%,并以全光照(无遮阴网,遮阴程度为0%)作为对照.采用随机分组法,每个遮阴水平处理5盆幼

苗.处理15个月后,测定幼苗叶片的光合指标和荧光参数.整个生长过程中统一进行水肥管理,随时清除

杂草、防治病虫害.
1.2 试验方法

1.2.1 光合特性的测定

选择无雨的晴朗天气,采用LI-6400便携式光合作用系统(LI-COR,USA)从8:00-18:00每隔1h
对不同遮阴处理,选取幼苗顶端2~3节位成熟叶片进行测定,各处理所选叶片的空间取向和角度尽量一

致.每个处理选3株,每株测3叶,3次重复.测定指标/参数包括:净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾

速率(Tr),胞间CO2 浓度(Ci)、光合有效辐射(PAR)、气孔限制值(Ls(%)=(1-Ci/Ca)×100%,Ca 为

空气CO2 浓度),计算水分利用效率(ηWUE=Pn/Tr
[6])等的日变化.

1.2.2 叶绿素荧光参数的测定

采用德国 Walz公司PAM-2500型便携式荧光仪测定不同遮阴处理幼苗叶片的叶绿素荧光参数的日变

化.选择晴朗无风的天气在8:00-18:00期间,从8:00开始每隔2h测定1次,每个处理测定3株,每株

选取相同节位的叶片进行测定[7-8],测定前植株暗处理30min.测定参数包括:PSII电子传递速率(ETR)、

PSII实际量子产量(Yield)和PSII最大光化学效率(Fv/Fm)等.
1.2.3 叶绿素质量比测定

称取叶片0.1g,剪碎,放入试管,加入95%乙醇5mL,封口,浸提10~12h;提取上清液到10mL
棕色容量瓶中,定容.将提取液倒入光径1cm的比色皿内,以95%乙醇为空白,在波长663nm和645nm
下测定吸光度[9].每个处理选取3株,每株测6叶,每株选取相同部位的叶片进行测定.叶绿素质量比的计

算参照文献[9-10].
1.2.4 数据分析

所有数据统计分析均采用Excel2013和SPPS20.0软件完成,运用单因子方差分析法分析,多重比较

用Duncan新复极差法.

2 结果与分析

图1 大叶竹节树光合 光响应曲线

2.1 不同遮阴处理的光合 光响应曲线

应用对数模型对光响应数据进行拟合,
回归方程见表1,趋势线见图1.不同遮阴处

理下,大叶竹节树对光强的响应与全光照趋

势基本一致,各处理净光合速率(Pn)均随

光照强度的增加先逐渐上升,当光合有效辐

射(PAR)超过一定范围后,Pn 均有降低的

趋势,表明大叶竹节树不耐强光.所有遮阴

处理随着遮阴程度的提高整个曲线依次比

对照低,在不同遮阴条件下的光合速率均依

次低于全光照条件下的光合速率.大叶竹节

树的光补偿点和光饱和点均较低,光补偿点在9μmol/(m2·s)以下,光饱和点在400μmol/(m2·s)以下.
遮阴对光补偿点、光饱和点均有显著影响(图1和表1).随着遮阴程度的提高,光补偿点及光饱和点均依次

降低.其中,遮阴75%时光补偿点降低55.6%,光饱和点降低90%.表明大叶竹节树在弱光环境下,可大

幅降低光补偿点及光饱和点,从而提高对弱光的利用能力,并降低呼吸消耗,维持正常生长,表现出对弱
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光环境极强的适应能力.
表1 大叶竹节树光合 光响应曲线回归方程

遮阴程度/

%

光补偿点/

[μmol·(m2·s)-1]

光饱和点/

[μmol·(m2·s)-1]
回归方程 R2 P

0 9 400 Y=1.3144ln(x)-1.2919 0.915 0.0001

25 7 150 Y=1.1681ln(x)-1.4139 0.8965 0.0000

50 5 60 Y=0.6378ln(x)-0.9714 0.884 0.0000

75 4 40 Y=0.3361ln(x)-0.1476 0.7164 0.0011

2.2 不同遮阴处理的光合特性

2.2.1 净光合速率(Pn)和光合有效辐射(PAR)的日变化

图2和图3分别是不同遮阴处理的净光合速率(Pn)和光合有效辐射(PAR)对应各时段的日变化.从图

2和图3中可以看出,随遮阴率的增加,Pn 减小;所有处理组的Pn 日变化和PAR日变化变化趋势相同.
Pn 和PAR的从大到小顺序都为:0%,25%,50%,75%.75%遮阴处理由于光照强度不足,从11:00以后

光合速率下降,光合速率受到抑制.在遮阴度为25%和50%的条件下,大叶竹节树PAR日变化曲线均呈

“双峰型”,出现光合“午休”现象,2个峰值出现在9:30和13:30.全光照条件下的光合高峰值最高,其日

平均光合速率也最高.可见光照越强,大叶竹节树净光合速率越大.

图2 不同遮阴处理

净光合速率(Pn)的日变化

图3 不同遮阴处理大叶竹节树

光合有效辐射(PAR)的日变化

  由表2可知,不同遮阴处理Pn 的日平均值依次为:445.097μmol/(m2·s)(0%),374.195μmol/(m2·s)
(25%),325.465μmol/(m2·s)(50%)和231.877μmol/(m2·s)(75%),各处理的差异均具有统计学意义

或极具有统计学意义.
表2 不同遮阴处理光合参数的日均值

遮阴处理/

%

Pn/

[μmol·(m2·s)-1]
PAR/

[μmol·(m2·s)-1]
Gs/

[mol·(m2·s)-1]
Tr/

[mmol·(m2·s)-1]
Ci/

[μmol·(m2·s)-1]

水分利用效率/

[μmol·(m2·s)-1]

0 4.869±0.565aA 445.097±7.497aA 0.546±0.041aA 9.186±1.335aA 365.273±8.840aA 0.625±0.038aA

25 4.355±0.313aA 374.195±5.281bB 0.500±0.062aA 7.734±0.645bA 297.173±7.226bB 0.571±0.018bB

50 3.695±0.124bB 325.465±6.188bB 0.431±0.0321bB 6.820±0.781cB 265.028±8.471cB 0.531±0.027bB

75 3.352±0.294bB 231.877±3.934cC 0.384±0.058cB 6.176±0.346cB 223.190±9.793dC 0.531±0.048bB

  注:同列不同小写字母表示差异具有统计学意义(p≤0.05);同列不同大写字母表示差异极具有统计学意义(p≤0.01).

2.2.2 气孔导度(Gs)和蒸腾速率(Tr)日变化

气孔是植物与外界进行气体交换的重要通道,气孔导度(Gs)的变化直接影响植物的光合作用和蒸

腾作用.从图4可以明显看出,遮阴度越高,气孔导度越低.各处理组Gs日变化几乎呈现相同变化趋势,
在8:00之后Gs值下降,在10:00达到稳定.但都在12:30出现谷值,说明大叶竹节树幼苗不管遮阴
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与否在12:30都会出现不同程度大小的关闭气孔的现象,这或许也是光合速率出现午休的原因之一.虽
然各处理从8:00开始Gs 值变化不是很大,其中0%与50%,75%之间差异极具有统计学意义(p<
0.01),25%与75%差异具有统计学意义(p<0.05);气孔关闭势必会影响大叶竹节树的蒸腾速率(Tr).

遮阴对大叶竹节树蒸腾作用有明显影响,遮阴后蒸腾速率较全光照处理明显降低,并随遮阴度提高,
降低的趋势越明显.从图5和表2可以看出,不同遮阴处理Tr 日平均值依次为:9.186mmol/(m2·s)
(0%),7.734mmol/(m2·s)(25%),6.820mmol/(m2·s)(50%)和6.176mmol/(m2·s)(75%),0%与

50%,75%之间,75%与50%,25%,0%之间差异都极具有统计学意义(p<0.01),25%与75%差异具有统

计学意义(p<0.05).

图4 不同遮阴处理气孔导度(Gs)的日变化 图5 不同遮阴处理蒸腾速率(Tr)的日变化

2.2.3 胞间CO2 浓度(Ci)和气孔限制值(Ls)日变化

胞间CO2 浓度(Ci)影响植物光合作用碳源的多少.Ci下降,说明光合速率大于呼吸速率,同化利用

CO2;Ci上升,说明呼吸速率大于光合速率.不同遮阴处理Ci的日变化见图6.遮阴度为0%时,Ci日变化

曲线有2个低谷值,分别出现在8:30和12:30;遮阴度为25%、50%和75%时,Ci日变化均先下降后上

升,出现低谷的时间为12:30.结合Pn 日变化(图7)可以看出,各处理Ci的变化趋势与Pn 的变化趋势相

反.随着光照增强,Ci呈现减小趋势,从大到小大致为75%,50%,25%,0%.由表2可知,Ci日均值0%与

75%差异极具有统计学意义,25%与75%差异具有统计学意义.从图7可见,不同遮阴处理的气孔限制值

(Ls)均先增加后减少,对照,25%,50%和75%遮阴处理的气孔限制时间段分别为10:00 12:00,15:00
16:00,11:00 12:00和11:00 12:00.各处理除上述时间段外,其余时间段的Pn 下降均是非气孔限

制,总体上随着遮阴度的增加,气孔制限减少.

图6 不同遮阴处理胞间CO2(Ci)的日变化 图7 不同遮阴处理气孔限制值(Ls)的日变化

2.2.4 大叶竹节树水分利用效率(WUE)日变化

从图8可知,各处理的水分利用效率(WUE)随遮阴度增加而减小,最大峰值出现在11:00 12:00,

50%和75%处理日变化趋势较平缓.各处理 WUE的日均值见表2.其中,0%与50%,75%之间,
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图8 不同遮阴处理水分利用效率(WUE)的日变化

25%与75%之间存在极显著差异,75%与50%之

间差异显著.
2.3 不同遮阴处理叶绿素荧光参数的日变化

叶绿素荧光参数可反映光合机构内一系列重要的

调节过程[10].8:00 18:00大叶竹节树的Fv/Fm 和

Fv/Fo 日动态变化均呈“单谷”曲线(图9和图10),且

与光强的日变化呈相反变化趋势.在12:00左右光强

最高时Fv/Fm 和Fv/Fo 值下降最多,说明存在光抑

制现象.遮阴程度对Fv/Fm 和Fv/Fo 值均有显著影

响,表现为随着遮阴程度的提高,Fv/Fm 和Fv/Fo

值均依次上升,说明大叶竹节树光反应中心PSⅡ的

光化学效率和潜在活性随遮阴度的提高而上升.

图9 不同遮阴处理Fv/Fm 值的日变化 图10 不同遮阴处理Fv/Fo 值的日变化

2.4 不同遮阴处理的叶绿素质量比

在遮阴条件下,大叶竹节树叶绿素质量比上升(表3).不同遮阴处理的叶绿素质量比均显著高于对照,
且随遮阴度的增加而提高.而叶绿素a/b值得变化则呈相反趋势,即随遮阴度的提高而下降.叶绿素b和叶

绿素a/b在遮阴度75%时为最大值,分别为38.925mg/g和64.786mg/g.这表明随着遮阴程度的提高,
大叶竹节树叶绿素质量比的增加主要是叶绿素b的增加.而叶绿素b在蓝紫光部分的吸收带较宽,植物更

多利用蓝紫光有利于在荫蔽处生长[10].
表3 不同遮阴条件下大叶竹节树的叶绿素质量比

遮阴度/% 总叶绿素/(mg·g-1) 叶绿素a/(mg·g-1) 叶绿素b/(mg·g-1) 叶绿素a/b/(mg·g-1)

0 27.527±0.301aA 20.315±0.167aA 7.212±0.363aA 2.817±0.152aA
25 41.345±0.465bB 21.924±0.223aA 19.421±0.152bB 1.129±0.231bB
50 45.584±0.221bB 26.566±0.748bB 19.018±0.243bB 1.397±0.673bB
75 64.786±0.141cC 25.861±0.484bB 38.925±0.387cC 0.664±0.554cB

  注:同列不同小写字母表示差异具有统计学意义(p≤0.05);同列不同大写字母表示差异极具有统计学意义(p≤0.01).

3 讨 论

一般情况下,植物的光补偿点越低,越能在弱光条件下进行光合作用;光饱和点低则表示植物光合

速率随光照强度的增加能很快达到最大.所以较低的光补偿点能使植物在有限的光照条件下以最大能力

利用低光量子密度,进行最大可能的光合作用,从而提高有机物质的积累[11-12].本研究结果显示,随遮

阴度的增加,大叶竹节树的光补偿点和光饱和点均降低,光补偿点在9μmol/(m2·s)以下,光饱和点在

400μmol/(m2·s)以下,说明大叶竹节树是一种耐荫性很强的植物.
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试验结果表明,随着遮阴程度的增加,大叶竹节树幼苗Pn,Gs,Tr,Ls 和水分利用效率随之减小,而

Ci随之增大.全光照条件下,净光合速率在中午时段出现了一定的“午休”现象,其净光合速率在10:00
12:00为气孔制限,可能其午休现象是由于气孔关闭造成的.说明随光照增强大叶竹节树幼苗净光合速率

提高,虽然处于幼苗期,但并未受到光强抑制.
一般来说,植物光合作用受到限制的方式可分为气孔限制和非气孔限制.气孔限制是指气孔导度(Gs)

下降导致CO2 进入叶片受阻,非气孔限制是指因光合机构和功能受到损害而导致光合速率下降[13].许大全

等[14]认为,当Pn 和Gs 下降时,如果Ls 增大和Ci降低,才可认为光合速率下降主要是由气孔导度引起

的,即气孔限制;如果Ls 减小和Ci增大或不变,即为非气孔限制,光合速率下降应归因于叶肉细胞羧化

能力的降低.本研究结果显示,大叶竹节树的光合速率在多数时段是非气孔制限(图7),在低光照时,气孔

限制减小.Ci是影响植物光合速率非气孔制限的主要因子,结合Ls 值分析结果都表明,大叶竹节树幼苗除

具有气孔开闭机制以外,其光合速率更多的是受其内部光合因素所控制,说明气孔张开虽然有利于提高大

叶竹节树的光合速率,但是大叶竹节树尚能通过内部光合机制提高光合速率.
PSⅡ潜在活性(Fv/Fo)和PSⅡ最大光化学效率(Fv/Fm)可作为是否发生光抑制的指标.Fv/Fo 和

Fv/Fm 值与光合作用效率密切相关,任何环境因素对光合作用的影响都可以通过叶绿素荧光反映出来.
环境胁迫将引起Fo 的升高和Fm 的降低.本研究中大叶竹节树Fv/Fm 的日变化曲线与Pn 变化相反,

Fv/Fm 和Fv/Fo 日变化均呈“单谷”曲线,且随着遮阴程度的提高,Fv/Fm 和Fv/Fo 依次上升,更进一

步说明大叶竹节树具有很强的耐荫性.
叶绿素在光合作用中直接参与光能的吸收与转换.叶绿素a在红光部分的吸收带偏向长光波方面,叶

绿素b则在蓝紫光部分的吸收带较宽.因此,叶绿素b的质量比相对提高(a/b值减小)可使植物提高蓝紫

光的利用效率[15-16],适应于荫蔽环境生长.一般说来,叶绿素质量比高、叶绿素a/b比值小的植物具有较

强的耐荫性.遮阴条件下,总叶绿素、叶绿素b均增加,叶绿素a/b值降低,是植物利用弱光能力强的判断

指标[17].本试验结果表明,遮阴条件下大叶竹节树叶片总叶绿素、叶绿素a、叶绿素b的质量比均显著高于

全光照,且随遮阴度增加叶绿素质量比呈上升趋势,而叶绿素a/b的值则随着遮阴程度的提高而下降,同

样表明大叶竹节树对遮阴环境有较强的适应能力.
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EffectsofShadingonthePhotosyntheticCharacteristicsand
ChlorophyllFluorescenceParametersofCaralliagarciniaefolia

HUANG Jing, WEILi-ping, SUNXiao-long,
YUANHui-fang, TIANYao-hua

YunnanInstituteofTropicalCrops,JinghongYunnan666100,China

Abstract:TostudytheadaptabilityofCaralliagarciniaefoliatolowlightconditions,theeffectsofdiffer-
entshadingtreatments(25%,50%and75%shading)onthephotosyntheticcharacteristicsandchloro-

phyllfluorescenceofC.garciniaefoliaseedlingswerestudiedinapotexperiment.Theresultsshowed
thatnetphotosyntheticrate(Pn),stomatalconductivity(Gs),transpirationrate(Tr),wateruseefficien-
cy(WUE)andphotosyntheticactiveradiation(PAR)oftheplantdecreased,whileitsstomatalCO2con-
centration(Ci)increasedsignificantlywithincreasingshading,suggestingthatnon-stomatallimitationis
themaincauseofthereductioninphotosynthesisrateofC.garciniaefolia.Thecontentsoftotalchloro-
phyll(a+b),chlorophyllaandchlorophyllbintheleavesoftheplantsgrownunderdifferentshading
conditionswereallsignificantlyhigherthanunderfulldaylight,andincreasedwithincreasingshading,

whilechlorophylla/bdecreased.Fv/FmandFv/Fointheshadingtreatmentsweresignificantlyhigherthan
underfulldaylightandincreasedwithincreasingshading,indicatingthatC.garciniaefoliaisastrongly
shade-tolerantplant.Undertheshadingconditions,thelightsaturationpoint,lightcompensationpoint
andchlorophylla/bofC.garciniaefoliadecreased,buthecontentsofitstotalchlorophyll,chlorophylla
andchlorophyllb,andtheFv/FmandFv/Fovaluesincreased,thusimprovingitsadaptabilitytoshading
conditions.
Keywords:Caralliagarciniaefolia;shadingtreatment;photosyntheticcharacteristic;fluorescencepa-

rameter
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