
西北植物学报Κ2006Κ26; 2ΓΠ0266—0275
A cta B ot. B orea l. -O cciden t. S in.

文章编号Π100024025; 2006Γ0220266210

干旱胁迫对不同光环境下的三叶漆幼苗
光合特性和叶绿素荧光参数的影响
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摘　要Π以 2 年生三叶漆; T erm in th ia p an icu la taΓ幼苗为实验材料Κ研究了生长于全自然光和遮荫条件;光强相当

于自然光强的 50% Γ下幼苗的光合特性和叶绿素荧光参数对不同土壤水分条件的响应Κ探讨了其对干旱和强光胁

迫的生理适应机制Λ 结果表明Κ叶片相对含水量; RW CΓ、叶水势; 7 Γ、最大光合速率 ; Pm axΓ、表观量子效率;A Q Y Γ、

暗呼吸速率;R dΓ和光合色素含量都随干旱胁迫的加剧而下降Λ Pm ax、A Q Y、R d 和比叶重;LM A Γ随光强的增加而升

高Κ色素含量则随光强升高而降低Λ Ch laöb、CaröCh l 随干旱程度和光强的增加有升高的趋势Λ PSÊ 的最大光能转

换效率; F v öFm Σ和光化学量子效率≅ФPSÊ Γ在日间光较强时明显降低Κ说明发生了光抑制Λ电子传递速率; E T R Σ和非

光化学猝灭系数≅N PQ Γ随日间光强的增大而升高Κ表明三叶漆可能通过增强光呼吸和热耗散抵御光抑制、保护光

合机构Λ 二元方差分析表明Κ水分和光强具有明显的交互作用Λ 全自然光下严重干旱的幼苗仍有较高的 Pm ax; 9. 65

Λmo l·m - 2·s- 1ΓΚ说明三叶漆对干旱和强光具有极强的适应能力Κ这也是其成为干热河谷植被优势种的重要

原因Λ
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AbstractΠT he respon ses of pho to syn thet ic fea tu res and ch lo rophyll f luo rescence param eters of young T er2
m in th ia p an icu la ta seedlings grow ing under natu ra l ligh t and shaded circum stances ; comparab le to 50%

natu ra l ligh t in ten sityΓ to d ifferen t so il mo istu res as w ell as their physio logica l adap t ive m echan ism s to

drough t and strong ligh t w ere p robed w ith tw o year o ld T erm in th ia p an icu la ta seedlings. T he resu lts

show ed that the seedlings rem arkab ly declined in leaf rela t ive w ater con ten t ;RW CΓΚleaf w ater po ten t ia l

; 7 ΓΚm ax im um pho to syn thet ic ra te ; P m axΓand apparen t quan tum yield ;A Q Y ΓΚdark resp ira t ion ra te ;R d Γ

and pho to syn thet ic p igm en t con ten t as drough t becom e in ten sif ied. T hey ro se in P m axΚA Q Y ΨR d and leaf

m ass per un it area ;LM A Γbu t declined in pho to syn thet ic p igm en t con ten tΚas the ligh t in ten sity increased.
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T hey tended to rise in Ch l aöb and CaröCh l as the drough t and ligh t becam e in ten sif ied. T hey rem arkab ly

declined in m ax im um efficiency of pho to2system Ê ; F v öFm Γand pho tochem ical quan tum efficiency ;ФPSÊ Γ

w ith stronger dayt im e ligh tΚw h ich indica ted that they suffered pho to2inh ib it ion. T hey increased in electron

tran spo rt ra te ; E T R Γand non2pho tochem ical quench ing ;N PQ Γw ith strong dayt im e ligh tΚw h ich indica ted

that they coun teracted pho to2inh ib it ion and p ro tected pho to syn thet ic st ructu res by increasing resp ira t ion

and therm al d issipat ion. It w as show n by tw o2w ay ANOVA that mo istu re and ligh t in ten sity appeared to

rem arkab ly in teract. U nder fu ll na tu ra l ligh tΚthe seedlings suffering severe drough t st ill had h igher P m ax

; 9. 65 Λmo l·m - 2 · s- 1 ΓΚw h ich indica ted that T erm in th ia p an icu la ta had very strong adap tab ility to

drough t and strong ligh tΚand th is w as impo rtan t cau se fo r T erm in th ia p an icu la ta to be a dom inan t species

in xero therm ic valleys.

Key wordsΠYuan jiang xero therm ic valleyΜT erm in th ia p an icu la taΜdrough t st ressΜpho to syn thet ic character2
ist icsΜch lo rophyll f luo rescence param eter

　　我国西南横断山区及其东部邻近地区Κ山岳耸

叠Κ江河横切Κ几条大的重要河流如怒江、澜沧江、金

沙江和元江发育、经过此地Λ由于西南季风受山脉屏

障Κ在背风面形成雨影区Κ焚风效应和封闭地形导致

了大气局部环流Κ在某些河谷地段形成了独特的干

热河谷气候Κ表现为年均温度高Κ干湿季节分明Κ年
蒸发量远大于降雨量Λ 该地区的原生性植被为稀树

旱生林Κ被称作河谷型萨王纳植被Κ是世界植被中萨

王纳植被的干热河谷残存者[1 ]Λ但是Κ近年来由于人

类活动的干扰Κ这种植被遭到了严重的破坏Κ水土流

失严重Κ植被恢复比较困难Λ
干旱和强光是干热河谷的两种主要胁迫因素Λ

干旱胁迫会导致气孔关闭Κ严重时甚至损伤叶肉细

胞、降低光合酶的活性Κ使植物的光合速率降低[2 ]Λ
干旱还会对植物的叶绿体造成伤害Κ使叶绿素和类

胡萝卜素的含量下降[3 ]Λ 光是植物进行光合作用的

能量来源Κ在一定范围内提高光强可以增加植物叶

片对光能的吸收从而增大光合速率Λ 但是随着光强

的增加Κ当植物吸收的光能超过光合作用所能利用

的能量时Κ就会出现过剩光能Κ造成光合反应中心的

光抑制甚至光氧化Κ损伤光合机构[4 ]Λ很多研究表明

干旱会加剧光合作用的光抑制[5Κ6 ]Λ植物可以通过启

动热耗散、将大量的电子分配到光呼吸中Κ增强抗氧

化能力等来保护光合机构[7Κ8 ]Λ光抑制的发生可能是

光合机构遭受过剩光能破坏的结果Κ也可能只是使

光合机构免受光破坏的一种保护性反应[7 ]Λ 生长于

干热河谷的植物会遭受干旱、强光和高温等多种胁

迫因素的伤害Κ其适应机制可能会更加多样化Λ 但

是Κ目前国内关于干热河谷的研究主要集中在自然

环境和植物群落学分类等方面[1 ]Κ有关这一地区代

表性植物对干旱和强光胁迫的生理适应机制的研究

却很少[9 ]Λ
元江干热河谷位于云南高原的中南部Κ是该地

区最热的干热河谷Λ 三叶漆[T erm in th ia p an icu la ta

;W all. ΓT. L. M ing ]属漆树科;A nacard iaceaeΓ的灌

木或小乔木Κ是元江干热河谷的植被优势种之一Κ主
要分布于元江的中下游地区Λ 本实验以 2 年生三叶

漆幼苗为材料Κ研究其光合特性和叶绿素荧光参数

对不同光强和土壤水分状况的响应机制Κ探讨其适

应干旱和强光胁迫的机理Κ以期为元江干热河谷地

区的植被恢复以及选择和培育抗干热的植物品种提

供理论依据Λ

1　材料与方法

1. 1　实验材料与处理

　　实验在中国科学院西双版纳热带植物园; 21°

55′N Κ101°15′EΚ海拔 580 m Γ进行Λ2003 年 3 月将从

元江干热河谷采集的三叶漆种子置于沙床上萌发Κ
至长出 3～ 4 片小叶时将幼苗移栽入内径 30 cm、深

23 cm、容积约 15 L 的花盆中Κ每盆 1 株Κ共 120 株Λ
土壤为林内 10 cm 以上表土;砖红壤ΓΛ 用黑色尼龙

网搭建透光率为 50% 的荫棚Κ使荫棚内的相对光强

; IR Γ为全自然光的 50% ;全自然光记为 100% ΓΛ 幼

苗在此荫棚内水肥充足的条件下生长 2 个月后随机

分为两组Κ每组 60 盆Κ分别将其置于全自然光下

; 100% R IΓ和 50% 自然光; 50% R IΓ的荫棚中生长Λ
除雨天外Κ每日 18Π00 浇水 1 次Κ每月施复合肥 1

次Κ随时除草Λ
2005 年 3 月初开始对两种光强下的幼苗进行

干旱处理Λ3、4 月份是西双版纳地区的干热季Κ气温

高、空气干燥、日照充足、太阳辐射强Κ极端最高气温

40. 5℃Κ极端最低气温 10. 7℃Κ正午最高光强可达
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2 000 Λmo l·m - 2·s- 1Λ 该地此时的气候与元江干

热河谷同期的气候相似Λ用无色透明塑料薄膜遮雨Κ
实验设 4 个水分梯度处理Κ将每种光强下的幼苗随

机分为 4 组Κ每个处理 15 盆Λ 各处理的土壤相对含

水量;土壤含水量占土壤田间持水量的百分数Γ分别

设定为 85%～ 90% ; 对照ΚCK Γ、65%～ 70% ; 轻度

干旱ΚLD Γ、45%～ 50% ; 中度干旱ΚM D Γ和 25%～

30% ;严重干旱ΚVD ΓΛ 采用整盆称重法控制土壤含

水量Κ每天 18Π00 称花盆重量Κ根据所测耗水量补充

水分到欲控制的水平Λ 水分处理一个月后Κ即 2005

年 4 月初测定叶片的水分状况、气体交换参数、叶绿

素荧光参数、色素含量、比叶重等指标Λ 测定时选取

植株最近完全展开的成熟叶片;从顶部数第 4～ 5 片

叶ΓΚ每株 1 片Κ每一处理重复 3～ 5 株Λ
1. 2　测定方法

1. 2. 1　叶片水分状况　采用饱和称重法测定叶片

的相对含水量;RW C Γ[10 ]Λ 采用压力室法; SKPM

1400ΚSkyeΚU KΓ测定叶片凌晨; 7 p reΓ和正午的水势

; 7 m idΓΛ
1. 2. 2　光合作用的光响应曲线　用L I26400 便携

式光合仪;L I2COR ΚU SA Γ于晴天上午 8Π00～ 11Π30

之间测定叶片的净光合速率; P n Γ对光强的响应曲

线Λ 9Π00 之前光强较弱时Κ测定前叶片需先在

1 000～ 1 200 Λmo l·m - 2·s- 1的人工光源下诱导

30 m inΚ叶片与光源之间具有 8 cm 厚的流动隔热水

层Κ以减少叶片升温Μ9Π00 之后则不需诱导即可直

接测定Λ测定时光强由强到弱Κ依次设定光量子通量

密度; PFD Γ为 2 000、1 500、1 000、800、500、300、

200、150、100、50、20、0 Λmo l·m - 2·s- 1Κ每个光梯

度下平衡 3 m inΛ 以光量子通量密度; PFD Γ为横轴、

P n 为纵轴绘出光合作用光响应曲线; P n2PFD 曲

线ΓΚ依据Bassm an 和Zw ier 的方法[11 ]拟合 P n2PFD

曲线Κ计算最大光合速率 ; P m ax Γ、表观量子效率

;A Q Y Γ、暗呼吸速率;R dΓ等参数Λ
1. 2. 3　叶绿素荧光参数　用 FM S2 型便携式荧光

仪;H an satechΚU KΓ测定凌晨的 F v öFm [ PSÊ 的最

大光能转换效率ΚF v öFm = ≅Fm - F oΣöFm ]Ζ于晴天测

定暗适应后的 F v öFm、ФPSÊ [光化学量子效率ΚФPSÊ

= ; F
′
m - F sΣöF

′
m ]、N PQ [非光化学猝灭系数ΨN PQ

= ; Fm - F
′
m ΣöF

′
m Ψ其中 Fm 为凌晨的测定值 ]、E T R

; 电子传递速率ΚE T R = ФPSÊ ×PA R ×0. 84×0. 5Γ
的日进程Λ 从上午 8Π00 左右开始Κ每隔 2 h 测定 1

次Κ直至 19Π00 左右Λ 以凌晨 F v öFm 的降低作为发

生长期光抑制的判断指标[12 ]Κ以N PQ 作为判断植

物热耗散能力强弱的指标[13 ]Λ
1. 2. 4　叶绿素含量　用 95% 乙醇提取Κ测定提取

液在 665、649 和 470 nm 处的吸光值Κ按公式[14 ]计

算出叶绿素 a;Ch laΓ、叶绿素 b;Ch lbΓ和类胡萝卜素

;CarΓ的含量及Ch laöb、CaröCh l 的值Λ
1. 2. 5　比叶重;LM AΓ　用一定面积的打孔器避开

主叶脉在叶片上打下 10 个叶圆片Κ80℃烘干 48 h

后Κ用电子天平称重Κ计算比叶重;单位面积叶干重Κ

g·m - 2ΓΛ
1. 3　数据处理

t 检验比较 2 个平均数之间的差异显著性Κ一
元方差分析;one2w ay ANOVA Γ比较多个平均数之

间的差异显著性ΚP < 0. 05Κ差异显著Λ 二元方差分

析; tw o2w ay ANOVA Γ探讨土壤水分和光强对叶片

水分状况、光合能力、色素含量及LM A 的影响Λ

2　结果与分析

2. 1　干旱胁迫和生长光强对三叶漆幼苗叶片水分

状况的影响

两种光强下三叶漆幼苗的叶片相对含水量

; RW CΓ都随干旱胁迫的加剧而降低;图 1ΚaΓΚ但下

降的幅度都不大Λ 全自然光下RW C 从 85. 3% 降低

到 78. 2% Κ50% 自然光下 RW C 从 86. 3% 降低到

80. 9% Κ分别下降了 8% 和 6% Λ 在相同土壤水分条

件下Κ全自然光下的RW C 均低于 50% 光下的值Κ但
只有严重干旱;VD Γ差异才显著Λ

两种光强下三叶漆幼苗叶片凌晨的水势均比正

午的水势高;图 1ΚbΓΛ 凌晨和正午的叶片水势都随

土壤含水量的降低而下降Κ其中Κ全自然光下凌晨和

正午水势值的下降幅度均比 50% 自然光下的大Λ当

土壤水分条件相同时Κ两个光照处理之间凌晨的水

势没有显著差异Κ而正午水势差异显著Λ全自然光下

VD 处理的正午水势可达- 0. 84 M PaΚ而 50% 光下

VD 处理的正午水势仅为- 0. 55 M PaΛ 干旱处理直

接减少了幼苗的土壤水分供应Κ而高光强则会增大

蒸腾、增加水分的消耗Κ因此Κ干旱和强光照均会对

三叶漆幼苗的水分状况产生影响Λ

2. 2　干旱胁迫和生长光强对三叶漆幼苗叶片气体

交换参数和比叶重的影响

光合作用的光响应曲线及曲线拟合的计算结果

表明Κ两种光强下三叶漆幼苗的最大光合速率

; P m axΓ、表观量子效率;A Q Y Γ和暗呼吸速率;R dΓ都
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图 1　两种光强下干旱胁迫对三叶漆幼苗叶片相对含水量; RW CΓ; aΓ及凌晨和正午叶片水势; bΓ的影响

100% R I. 全自然光Μ50% R I. 50% 自然光ΜCK. 对照ΜLD. 轻度干旱ΜM D. 中度干旱ΜVD. 严重干旱Λ 数据为 3～ 5 个重复的平均值±标准

误Λ 不同大写字母表示相同光强下不同水分处理之间具有显著性差异;P < 0. 05ΓΚ不同小写字母表示相同水分条件下不同光强之间具有

显著性差异; P < 0. 05ΓΛ 表 1、表 2 同Λ

F ig. 1　L eaf rela t ive w ater con ten ts ;RW CΓ ; aΓΚp redaw n and m id2day leaf w ater

po ten tia ls ; bΓof drough t2suffering seedlings of T. p an icu la ta at tw o differen t ligh t in tensity

100% R I. 100% natu ral ligh tΜ50% R I. 50% natu ral ligh tΜCK. Contro lΜLD. L igh t drough tΜM D. M oderate drough tΜVD. Severe drough t.

T he figures areM eans±SE of 3～ 5 rep licates. D ifferen t cap tial letters indicate sign ifican t differences betw een differen t w ater treatm en ts at

sam e ligh t in tensit ies ; P < 0. 05Γ. D ifferen t no rm al letters indicates sign ifican t differences betw een the two ligh t in tensit ies in sam e w ater

treatm en ts ; P < 0. 05Γ. T hey m ean the sam e in T ab les 1 and 2.

随干旱程度的加重而降低;表 1Κ图 2ΓΛ其中Κ全自然

光下 3 个参数下降的幅度均大于 50% 光下Λ严重干

旱时Κ生长于全自然光和 50% 自然光下幼苗的 P m ax

分别比对照下降了 40. 5% 和 31. 2% ΚA Q Y 分别下

降了 74. 6% 和 57. 6% ΚR d 分别下降了 30. 1% 和

28. 0% Κ说明全自然光下幼苗的光合作用受干旱胁

迫影响更严重Λ但在相同土壤水分条件下Κ全自然光

下的 P m ax、A Q Y 和R d 均显著高于 50% 光下的值Λ两
种光下VD 处理的三叶漆幼苗叶片的 P m ax仍然很

高Κ分别为 9. 65 Λmo l·m - 2· s- 1和 6. 89 Λmo l·

m - 2·s- 1Λ 同一光强下不同水分处理之间的三叶漆

幼苗叶片的比叶重;LM A Γ差异不显著Κ但是全自然

光下的LM A 显著高于 50% 光下的值;表 1ΓΚ说明

本研究中一个月的控水处理对LM A 基本没有影

响Κ其值只受生长环境光强的影响Λ
2. 3　干旱胁迫和生长光强对三叶漆幼苗叶绿素荧

光参数的影响

两种光下不同水分处理叶片的 F v öFm 的日进

程基本一致≅图 3ΣΖ一天中凌晨时 F v öFm 值最高≅所
有处理的 F v öFm 值都高于 0. 815ΓΚ上午随着光强的

表 1　两种光强下不同水分处理三叶漆幼苗叶片的气体交换参数及比叶重
T able 1　Gas exchange param etes and leaf m ass per un it area ;LM A Γof the seedlings of

T. p an icu la ta in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

生长光强
L igh t in tensity

水分处理
W ater in tensity

最大光合速率
M axim um

pho to syn thetic rate
; Λmo l·m - 2·s- 1Γ

表观量子效率
A pparen t quan tum

yield

暗呼吸率
D ark resp iration rate
; Λmo l·m - 2·s- 1Γ

比叶重
L eaf m ass per

un it area
; g·m - 2Γ

100% R I

CK 16. 22±0. 83 A a 0. 053±0. 003 A a 1. 83±0. 11 A a 96. 62±5. 02 A a

LD 13. 49±0. 67 Ba 0. 049±0. 002 Ba 1. 66±0. 09 Ba 94. 42±4. 95 A a

M D 12. 69±0. 61 Ba 0. 036±0. 002 Ca 1. 25±0. 07 Ca 93. 90±3. 07 A a

VD 9. 65±0. 43 Ca 0. 014±0. 002 D a 1. 28±0. 05 Ca 97. 41±3. 61 A a

50% R I

CK 10. 01±0. 56 A b 0. 046±0. 002 A b 1. 32±0. 06 A b 79. 12±4. 24 A b

LD 9. 51±0. 37 A b 0. 028±0. 001 Bb 1. 21±0. 04 Bb 77. 88±4. 07 A b

M D 8. 01±0. 31 Bb 0. 025±0. 003 Cb 0. 96±0. 08 Cb 80. 58±6. 34 A b

VD 6. 89±0. 29 Cb 0. 019±0. 002 D b 0. 95±0. 06 Cb 80. 68±3. 67 A b
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图 2　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗光合作用的光响应曲线

F ig. 2　Pho to syn thetic response curves fo r the seedlings of T. p an icu la ta

in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

图 3　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗 PSÊ 最大光能转换效率; F v öFm Γ的日变化

F ig. 3　D iurnal changes of the m axim um efficiencies of PSÊ pho tochem istry ; F v öFm Γof the seedlings of

T. p an icu la ta in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

升高ΚF v öFm 逐渐降低Κ中午时达到最低Λ 其中全自

然光下VD 处理的叶片于 12Π00 达到最低值Κ其余

水分处理的 F v öFm 均于 14⊥00 达到最低值Ζ 下午随

着光强的减弱 F v öFm 逐渐回升Λ 除全自然光下VD

处理外Κ其余各处理的 F v öFm 均能在 18Π00 之后恢

复到凌晨时的水平Λ一天中ΚLD、M D、VD 处理的叶

片的 F v öFm 均比对照低Ψ且干旱胁迫程度越重 F v ö

Fm 就越低Λ

ФPSÊ 的日进程与 F v öFm 的日进程相似; 图 4ΓΛ

上午随光强的升高而逐渐降低Κ正午达到最低值Λ全
自然光下M D 和VD 处理叶片的 ФPSÊ 在中午12Π00

达到最低Κ而其它处理的叶片 ФPSÊ 则在14Π00达到

最低值Λ下午随光强的减弱ФPSÊ 回升Λ至18Π00以后

光强较弱时Κ除全自然光下VD 处理外Κ其余各处理

的 ФPSÊ 均已恢复到黎明时的水平Λ 同种光强下Κ

ФPSÊ 随干旱程度的加重而降低Λ相同水分条件下Κ两

种光下的ФPSÊ 差异不显著Λ
两种光下N PQ 的日进程相似≅图 5ΣΖ从上午开

始ΨN PQ 逐渐上升Κ至 14Π00 达到最高值Κ然后开始

逐渐下降Λ 同一光强下Κ随着水分胁迫的加剧N PQ

能达到的最大值增大Λ但相同水分条件下Κ生长于全

自然光和 50% 自然光下叶片的N PQ 能达到的最高

值没有显著差异Λ
两个光强下 E T R 的日进程基本相似≅图 6ΣΖ上

午随光强的增强 E T R 增大Κ中午达最大值后逐渐

降低Λ 两个对照处理和 50% 自然光下M D 处理的

E T R 最大值出现在中午 12Π00 左右Κ其余处理的

E T R 最大值则出现在 14Π00 左右Λ 同种光强下Κ

LD、M D 处理的 E T R 值在一天中的大部分时间高

于对照Κ而VD 处理的 E T R 则低于对照或与对照差
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图 4　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗 PSÊ 光化学量子效率;ФPSÊ Γ的日变化

F ig. 4　D iurnal changes of the quan tum yields of PSÊ pho tochem istry ;ФPSÊ Γof the seedlings of

T. p an icu la ta in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

图 5　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗非光化学猝灭系数;N PQ Γ的日变化

F ig. 5　D iurnal changes of the non2pho tochem ical quench ings ;N PQ Γ fo r the seedlings of T. p an icu la ta

in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

图 6　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗电子传递速率; E T R Γ的日变化

F ig. 6　D iurnal changes of the electron transpo rt ra tes ; E T R Γof the seedlings of T. p an icu la ta

in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies
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异不显著Λ 相同水分条件下Κ全自然光与 50% 自然

光下幼苗的 E T R 差异不显著Λ
2. 4　干旱胁迫和生长光强对三叶漆幼苗叶片光合

色素含量的影响

同种光强下Κ三叶漆幼苗叶片的 Ch la、Ch lb、

Car 含量随干旱程度的加重而下降;表 2ΓΜCh laöb

比值随干旱胁迫的加剧均有上升趋势Κ但未达显著

水平ΜCaröCh l 比值在轻度和中度干旱时变化不大Κ
但在严重干旱时显著升高Λ相同水分条件下Κ全自然

光下幼苗的 Ch la、Ch lb、Car 含量显著低于 50% 自

然光下的值Κ而全自然光下的Ch laöb、CaröCh l 比值

均显著高于 50% 光下的值Λ
2. 5　水分和光强及其交互作用对各生理指标影响

的方差分析

以水分和光强作为因素变量进行二元方差分析

;表 3ΓΚ分析水分和光强对各参数影响的相对重要

性ΚF 值越大则对该参数变化所起的作用就越大Ζ比
较 F 值的大小Κ可以看出土壤水分是影响RW C、

7 p re、7 m id及 Ch laöb 的主要因素Κ而 Ch l、Car、Carö

Ch l、LM A、P m ax及R d 则主要受生长光强的影响Λ 水

分和光强的交互作用对 7 m id、Ch l 及R d 的影响达到

了极显著水平; P < 0. 01ΓΚ对 Car、Ch laöb、P m ax 和

A Q Y 的影响达显著水平; P < 0. 05ΓΛ

3　讨　论

虽然两种光强下三叶漆幼苗的叶片相对含水量

; RW CΓ和叶水势; 7 Γ都随着干旱胁迫的加重而降

低;图 1ΓΚ但下降的幅度都不大Κ并且RW C 下降幅

度远小于 7 Κ全自然光下VD 处理的 RW C 值仍维

持在 75% 以上Κ说明三叶漆具有很强的保水能力Λ
类似的结果在前人[3Κ15 ]对其它植物的研究中也有报

道Λ 这可能是三叶漆适应元江河谷极端干旱环境的

一种重要的生理机制Λ 水势的降低通常是由叶片失

水和溶质积累两方面因素引起的 [16 ]Λ 三叶漆的

RW C 下降幅度很小; 6%～ 8% ΓΚ说明其水势的降

低可能主要是由渗透调节物质如可溶性糖、无机离

子及有机酸等的积累引起的Λ另外Κ漆树科植物体内

往往有很多的胶体或乳汁Κ这些物质的存在也可能

对增强三叶漆的保水能力起到了相当的作用Λ
干旱胁迫会显著抑制植物的光合作用Κ三叶漆

幼苗的最大光合速率; P m axΓ和表观量子效率;A Q Y Γ
都随干旱胁迫的加剧而降低;表 1ΓΛ与此同时Κ暗呼

吸速率;R dΓ也随着干旱程度的加重而降低Λ 光合作

用较弱时ΚR d 降低有利于植物体内的碳积累Λ 全自

然光下的 P m ax、A Q Y 和 R d 均显著高于 50% 光下的

值Κ而且全自然光下VD 处理叶片的 P m ax与 50% 光

下对照的 P m ax相差不大Κ说明三叶漆对强光环境有

很强的适应性Κ可以通过提高光合速率来利用更多

的光能Κ减轻光抑制Κ以保护光合机构免受光破坏Λ
植物可以通过形态调节和减少色素含量来减少

叶片对光能的捕获Λ 全自然光下三叶漆的比叶重

;LM A Γ比 50% 自然光下显著增大;表 1ΓΛ叶片LM A

表 2　两种光强下不同水分处理的三叶漆幼苗叶片单位干重的光合色素含量及 Chlaöb、CaröChl 比值

T able 2　Pho to syn thetic p igm ents con ten ts per un it dry w eigh t and the rat io s of Ch l aöb and CaröCh l in leaves of

T. p an icu la ta seedlings in differen t w ater treatm ents at tw o ligh t in tensit ies

生长光强
L igh t in tensity

水分处理
W ater

treatm en t

叶绿素 a 含量
Ch l a con ten t

;m g·g- 1 DW Γ

叶绿素 b 含量
Ch l b con ten t

;m g·g- 1 DW Γ

类胡萝卜素含量
Car con ten t

;m g·g- 1 DW Γ

Ch l aöb 比值
Ratio s of
Ch laöb

CaröCh l 比值
Ratio s of
CaröCh l

100% R I

CK 2. 72±0. 21 A a 1. 31±0. 21 A a 0. 48±0. 09 A a 2. 10±0. 11 A a 0. 119±0. 076 A a

LD 2. 36±0. 14 Ba 1. 12±0. 18 Ba 0. 42±0. 08 Ba 2. 11±0. 11 A a 0. 122±0. 054 A a

M D 2. 08±0. 23 Ca 0. 90±0. 11 Ca 0. 31±0. 08 Ca 2. 16±0. 20 A a 0. 121±0. 068 A a

VD 1. 63±0. 28 D a 0. 72±0. 09 D a 0. 29±0. 05 Ca 2. 20±0. 18 A a 0. 128±0. 074 Ba

50% R I

CK 3. 53±0. 31 A b 1. 65±0. 21 A b 0. 50±0. 11 A b 2. 08±0. 13 A b 0. 101±0. 087 A b

LD 3. 29±0. 26 A b 1. 59±0. 15 A b 0. 47±0. 09 A b 2. 10±0. 12 A b 0. 103±0. 034 A b

M D 3. 04±0. 19 Bb 1. 27±0. 12 Bb 0. 39±0. 08 Bb 2. 14±0. 09 A b 0. 101±0. 045 A b

VD 2. 75±0. 16 Cb 1. 05±0. 09 Cb 0. 35±0. 05 Cb 2. 18±0. 15 A b 0. 118±0. 037 Bb

的变化受叶片厚度和叶片密度的共同影响Λ 厚或密

度大的叶片会减弱光在叶肉组织中的传播[17 ]Κ减少

叶片对光能的捕获Κ是植物对强光环境做出的一种

形态学反应[8 ]Λ干旱胁迫会影响叶绿素的生物合成Κ
促进已合成的叶绿素分解Κ使其含量下降Λ Ch l aöb

可以反映捕光色素复合体Ê ;L HC Ê Γ在所有含叶

绿素的结构中所占的比重Κ其值升高表明L HC Ê
含量的减少[18 ]Λ随光强的增加和干旱胁迫的加剧三

叶漆的叶绿素含量降低;表 2ΓΚCh l aöb 升高Κ说明

L HCÊ 含量降低Κ干旱和强光导致的叶绿素含量降

低、Ch l aöb 升高均可减少叶片对光能的捕获Κ降低

光合机构遭受光氧化破坏的风险Κ也是植物适应干
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表 3　土壤水分和生长光强及其交互作用对各项生理参数影响的二元方差分析

T able 3　V arious physio logical param eters w ith so il mo istu res and ligh t in tensit ies as

w ell as the in teractions of the tw o by tw o2w ay ANOVA

参数
Param eter

土壤水分 So il mo istu re 生长光强 L igh t in tensity 交互作用 In teraction

F P F P F P

RW C 56. 176 3 3 5. 258 ns 0. 967 ns

7 p re 54. 012 3 3 3 3. 331 ns 0. 479 ns

7 m id 115. 852 3 3 3 69. 441 3 3 3 17. 507 3 3 3
Ch l 104. 255 3 3 425. 214 3 3 3 34. 581 3 3
Car 20. 861 3 25. 972 3 8. 649 3

Ch l aöb 184. 608 3 3 3 26. 898 3 13. 461 3
CaröCh l 6. 896 ns 53. 653 3 3 1. 527 ns

LM A 1. 721 ns 301. 32 3 3 3 0. 749 ns

Pm ax 8. 008 3 37. 476 3 3 11. 536 3
R d 47. 224 3 3 422. 367 3 3 3 25. 348 3 3

AQ Y 6. 144 ns 2. 389 ns 9. 561 3

　　注Πns. 差异不显著Μ3 . 0. 05 水平显著性Μ3 3 . 0. 01 水平显著性Μ3 3 3 . 0. 001 水平显著性Λ

N o teΠns. insign ifican t difference at P > 0. 05Μ3 sign ifican t differences at P < 0. 05Μ3 3 sign ifican t differences at P < 0. 01Μ3 3 3 sign ifi2

can t differences at P < 0. 001.

旱和强光胁迫的一种光保护调节机制Λ

暗适应后叶片的 F v öFm 是植物是否发生光抑

制的判断指标Ζ在没有环境胁迫条件下Ψ植物暗适应

后的 F v öFm 在 0. 8 以上[12Κ19 ]Λ凌晨的 F v öFm 可以作

为是否发生长期光抑制的指标[12 ]Ζ F v öFm 的日变化

;图 3Γ显示各处理的三叶漆幼苗日间均发生了光抑

制Κ而且干旱胁迫和光强的升高均可加重光抑制Λ但

是各处理的凌晨 F v öFm 值差异不显著Κ且都高于

0. 8Κ说明没有发生长期的光抑制Κ光合机构没有受

到不可恢复的伤害Κ午间光抑制可能只是光合机构

的可逆失活造成的Κ是一种保护性反应[7 ]Λ两种光强

下VD 处理的 F v öFm 值在中午 12Π00 即达最低点Κ

比其它处理提前 2 hΚ说明严重干旱使植物在光强

较弱时即提前发生光抑制Κ且下午的恢复也更缓慢Λ

植物叶片吸收的过剩光能引起光抑制的同时Κ

也存在着叶片通过多种途径耗散过剩光能的光保护

机制Λ 光合机构吸收的光能主要通过光化学能量转

换、非辐射能量耗散和荧光发射等形式消耗掉Κ其中

荧光发射所占的比例很小[13 ]Λ光化学能量转换主要

通过光合作用和光呼吸进行Λ 午间光抑制发生时Κ

PSÊ 反应中心的活性受到抑制Κ更多的反应中心进

入关闭状态Κ失活而未被破坏的 PSÊ 反应中心可作

为激发能的猝灭器耗散多余的光能[7 ]Κ从而保护反

应中心免遭光破坏Λ 中午时由于过度蒸腾及干旱胁

迫导致的水分传导受阻Κ将引起气孔关闭Κ使光合速

率降低Λ 但此时三叶漆叶仍有很高的电子传递速率

; E T R Γ;图 6ΓΚ表明其可能将大量的电子分配到光

呼吸中Λ许多研究表明Κ光呼吸可以在光合作用受到

抑制时维持一定的线性电子传递和光能利用率[2 ]Κ

是植物遭受干旱胁迫发生光合作用光抑制时的一种

重要光保护机制[20 ]Λ 轻度和中度干旱时ΚE T R 值升

高Κ表明虽然日间强光会降低 PSÊ 反应中心的开放

程度Κ但是植物可以提高开放的反应中心的电子捕

获效率Κ从而维持较高的电子传递速率[21 ]Κ增强光

呼吸作用以保护光合机构Λ严重干旱时Κ植物进一步

受到伤害ΚE T R 值降至对照水平甚至低于对照Κ其

光呼吸也降低Κ无法起到有效耗散过剩光能的光保

护作用Λ非辐射能量耗散也称热耗散Κ是植物的一种

重要光保护机制Κ通常用非光化学猝灭系数;N PQ Γ

为指标反映热耗散的多少[13 ]Λ两种光下叶片中午的

N PQ 都比上午和下午的高Κ且随着干旱胁迫的加

剧上升的幅度增大;图 5ΓΚ表明热耗散能力随干旱

胁迫的加剧而增强Λ 热耗散的增加主要依赖于叶黄

素循环ΚN PQ 与叶黄素循环中玉米黄质的含量密

切相关[19 ]Λ 轻度和中度干旱时Κ三叶漆可以通过增

强光呼吸和热耗散两种机制共同抵御光抑制Μ而严

重干旱时Κ光呼吸降低Κ植物更多地通过热耗散来抵

御光抑制、保护光合机构Λ

相同水分条件下Κ随着生长光强的增加N PQ

和 E T R 都没有显著增加Κ但是其 P m ax显著增加Λ 全

自然光下VD 处理的 P m ax仍可达 9. 65 Λmo l·m - 2

·s- 1Κ接近 50% 光下对照处理的水平; 10. 01 Λmo l

·m - 2·s- 1ΓΚ说明三叶漆在强光环境下主要是通过

提高光合速率以利用更多的光能Κ从而保护光合机
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构免遭光破坏Λ很多研究表明Κ多数植物在遭受光抑

制时是以降低光化学猝灭而增加非光化学猝灭来适

应逆境的[8Κ9Κ19 ]Λ这样的适应方式虽然能使植物维持

生存Κ但对其生长不利Κ只能是一种内耗损的被动适

应方式Λ而在本研究中Κ三叶漆可以在保持较高的光

合速率和 PSÊ 线性电子传递效率的同时Κ维持一定

的光呼吸和热耗散能力Κ这才是一种能有效抵御干

旱和强光等多种胁迫因子伤害Κ同时还能兼顾自身

生长的主动适应方式Λ

Car 既是光合色素Κ又是内源抗氧化剂Κ它可以

耗散过剩光能Κ清除活性氧Κ从而防止膜脂过氧化Κ

保护光合机构[22 ]Λ CaröCh l 反映植物光能吸收和光

保护的关系Κ其值高低与植物耐受逆境的能力有

关[22 ]Λ 随干旱胁迫和光强的增加Κ三叶漆叶片的光

合色素遭到破坏ΚCh l、Car 含量均下降Λ由于Car 的

稳定性高于 Ch lΚ其下降幅度小于 Ch lΚCar 在光合

色素中的比例相对升高ΚCaröCh l 亦有升高的趋势Λ

干旱和强光胁迫时ΚCar 含量相对升高Κ有利于保护

光合机构Κ防止Ch l 的光氧化破坏[23 ]Λ

目前关于光强和土壤水分的交互作用及其对植

物生长的影响存在着较大的争论Κ有些研究认为干

旱对同一个种生长在弱光下的个体影响更严重[24 ]Κ

有些研究则认为干旱对一个种生长在强光下的个体

影响更严重[25Κ26 ]Κ还有一种观点认为干旱和强光没

有明显的交互作用[27 ]Λ 在本实验中Κ强光下的三叶

漆幼苗受干旱胁迫的伤害更为严重Λ 二元方差分析

结果也显示;表 3ΓΚ水分和光强的交互作用对多数

生理指标有显著影响Κ两种胁迫因素存在明显的协

同作用Κ即强光可以加重干旱胁迫对植物的伤害Κ干

旱会加剧植株光抑制的发生Λ因此Κ在干热河谷地区

的植被重建和人工造林过程中Κ对幼苗进行适度的

遮荫Κ可以起到一定的保护作用Κ有利于减轻胁迫因

素对其造成的伤害Λ

综上所述Κ三叶漆有相当强的光合能力和光合

适应能力Κ能通过保持较高的叶片相对含水量、降低

叶片水势适应干旱胁迫Μ在强光条件下Κ增加光合能

力Κ降低光合色素含量、增大比叶重以减少叶片对光

能的捕获Κ维持一定光化学活性的同时增强光呼吸

作用和依赖叶黄素循环的热耗散[19 ]来防御光抑制Λ

结果表明Κ三叶漆对干旱和强光胁迫具有极强的适

应能力Λ 这可能是三叶漆能适应干热河谷地区的干

热气候Κ成为元江干热河谷植被优势种的重要原因Λ
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