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摘要：［目的］揭示美国引进树种弗吉尼亚栎幼苗对光照强度的响应特征，为弗吉尼亚栎的引种驯化和高效栽培

提供科学依据。［方法］采用人工遮荫法，研究３种光环境下（全光———１００％自然光、中度遮荫———５０％自然光
和强度遮荫———２５％自然光）弗吉尼亚栎苗木生长、光合作用以及叶绿素荧光参数的变化。［结果］表明：中度
遮荫明显促进弗吉尼亚栎苗高生长（Ｐ＜０．０５），但对地径生长影响不明显；而强度遮荫条件下，地径生长受到明
显抑制（Ｐ＜０．０５），苗高虽有所下降，但与对照相比差异不明显。对弗吉尼亚栎光响应曲线的观测表明：与全光
条件相比，中度遮荫条件下，弗吉尼亚栎叶片暗呼吸速率（Ｒｄ）、光饱和点（ＬＳＰ）以及光补偿点（ＬＣＰ）均明显下降
（Ｐ＜０．０５），说明适度的遮荫有助于提高弗吉尼亚栎对光的利用效率，促进干物质的积累；而强度遮荫条件下，
光补偿点和光饱和点明显上升，暗呼吸速率明显增加（Ｐ＜０．０５）。遮荫并未对表观量子效率（α）和最大净光合
速率（Ｐｍａｘ）产生明显的影响。进一步对叶绿素荧光参数分析发现，遮荫条件下，ＰＳⅡ最大光化学量子产量（Ｆｖ／

Ｆｍ）和实际光量子产量（Ｙｉｅｌｄ）有所增加，但均在正常范围，说明遮荫对ＰＳⅡ活性并未产生胁迫。［结论］弗吉尼

亚栎幼苗对遮荫均具有一定的耐受性，中度遮荫有利于苗高生长；而强度遮荫不利于干物质的积累。因此，建议

在营林以及人工栽培过程中维持５０％以上的自然光照。
关键词：弗吉尼亚栎；遮荫；光合作用；叶绿素荧光；叶绿素含量指数
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　　光是影响植物生存和生长的重要环境因子，不
同植物对光的利用能力不同，如阳生植物具有较强

的光合同化能力、较高的光饱和点和光补偿点［１－２］；

而阴生植物适应弱光环境，具有较低的光补偿点和

表观量子效率等特征［３］。植物对光的响应特征反映

了植物对环境的适应能力，是决定其物种丰度和分

布模式的重要因素。幼苗是树木更新的重要阶段，

幼苗对不同光照条件的适应性对森林植被的恢复和

重建具有重要影响［４］。我国栎属（ＱｕｅｒｃｕｓＬ．）植物
中的很多树种，如麻栎（Ｑ．ａｃｕｔｉｓｓｉｍａＣａｒｒｕｔｈ．）、白
栎（Ｑ．ｆａｂｒｉＨａｎｃｅ）和青冈栎（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓｇｌａｕｃａ
（Ｔｈｕｎｂ．）Ｏｅｒｓｔ．）等是东部常绿落叶阔叶林的优势
种或建群种，其中光照强度是影响其天然林更新的

重要生态因子之一，国内很多学者在栎树对光照强

度的响应方面作了大量研究［４－７］，对阐明栎属植物

天然林更新的机制提供了重要参考。

弗吉尼亚栎（Ｑ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａＭｉｌｌ．）原产美国，为
壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）栎属常绿乔木，其根系深而发达，
具有很强的抗风能力，同时能耐受干旱、高浓度盐雾

和土壤盐分，是美国沿海硬阔林和灌丛林地的顶级

优势树种［８－９］。本所于２０００年将弗吉尼亚栎引种
至长江中下游地区，在浙江慈溪和上虞以及上海、江

苏等地沿海滩涂表现出很强的适应能力，成为该地

区沿海防护林建设的重要树种［１０－１１］。弗吉尼亚栎

种子无休眠期，落地后只要条件合适即萌发，然而在

多年生人工林中，很难发现林下更新苗，而林下更新
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苗多见于林分外围地带，因此推测光环境可能是影

响弗吉尼亚栎林下更新的重要因子。国外有研究认

为［１２－１３］，弗吉尼亚栎属于阳生植物，对光的需求较

大，不具有耐荫性。Ｓｐｅｃｔｏｒ等［１３］研究发现，林分的

过分拥挤会导致弗吉尼亚栎生长所需的空间和光线

减少，从而导致弗吉尼亚栎群落的衰退。同时也发

现，成年弗吉尼亚栎遮荫叶片和向阳叶片的净光合

速率和光补偿点并没有显著差异。弗吉尼亚栎在国

内引种以来，研究多集中在繁育技术和抗逆性方面，

发现弗吉尼亚栎对盐胁迫、高温、干旱等逆境均具有

很强的耐受性［１４－１７］，但其对光环境的响应并不清

楚。因此，本研究采用人工遮荫方法，研究弗吉尼亚

栎苗期在不同遮荫环境下的生长、光合作用以及叶

绿素荧光响应，以期阐明弗吉尼亚栎引种后对光环

境的适应能力，为弗吉尼亚栎的引种驯化和高效栽

培提供科学依据。

１　材料与方法
１．１　试验地点与试验材料

试验采用弗吉尼亚栎２年生实生苗，种子来源
于浙江上虞弗吉尼亚栎母树林。试验地点位于中国

林业科学研究院亚热带林业研究所苗圃，地理位置

为３０．０３′Ｎ，１１９．５７′Ｅ，该地块地处亚热带季风气
候，夏季平均气温为２６．５℃，降水量５４６．６０ｍｍ；冬
季平均气温６．４℃，降水量３３９．６０ｍｍ。
１．２　试验设计与测定方法
１．２．１　试验设计　采用盆栽实验方法，选取生长一
致的苗木于 ２０１６年 ３月移栽于花盆（２４ｃｍ×１６
ｃｍ），培养介质为６０％黄泥土 ＋３０％泥炭 ＋１０％珍
珠岩。试验采用随机区组设计，共 ３个处理：全光
（ＦＬ）、５０％自然光（中度遮荫，ＭＳ；以双层遮荫网覆
盖）和２５％自然光（强度遮荫，ＨＳ；以３层遮荫网覆
盖），每个处理１５株苗木作为１个区组，共３个区
组，处理时间为２０１６年７—１０月。试验期间，根据
气温变化（图１）定期浇水。试验前后测定苗木生长
量，试验期间定期测量（共测定５次）叶绿素相对含
量、叶绿素荧光参数的变化，并于试验结束时测定光

合作用参数。

１．２．２　测定方法　（１）苗木生长测定：分别于试验
前及收获苗木时测定苗高（Ｈ）和地径（Ｄ），并计算
相对苗高（地径）生长率，计算公式如下：

相对生长率（％）＝（试验后测量值 －试验前测
量值／试验前测量值）×１００％

图１　试验期间日均气温变化
Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｃｈａｎｇｅｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｐｅｒｉｏｄ

（２）叶绿素含量指数（ＣＣＩ）测定：采用 ＣＣＭ２００
叶绿素测定仪（美国ＯｐｔｉＳｃｉｅｎｃｅｓ公司）测定叶片叶
绿素含量指数［１８］。每个处理随机选取５株苗木，测
量从顶部起第 ５ １０片叶，每个叶片分别在叶基
部、中部和叶尖处避开叶脉选取３个测量点，最后取
平均值。

（３）光响应曲线测定：采用 Ｌｉｃｏｒ６４００便携式光
合测定系统（美国ＬＩＣＯＲ公司）进行光响应曲线测
定。安装红蓝光源，光照强度（ＰＡＲ）梯度自高到低
设定为２０００、１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、
６００、４００、２００、１００、５０、２０、０μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。在不
同处理的各个重复中，选择长势最好的幼苗各３株，
每株从第５ １０片叶中选择３片功能叶作为测定
叶，测定不同光照梯度下的叶片净光合速率（Ｐｎ），
取３片功能叶的平均值作为单株光合作用的测量
值。测定当天平均气温为 ２７℃，相对湿度为 ７０．
５％，ＣＯ２浓度为３００μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１，设定流速为５００

μｍｏｌ·ｓ－１；测定前对叶片进行１５ｍｉｎ光诱导（１０００
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１），每个不同光照强度值设定数据
采集时间３ｍｉｎ。根据光照强度及测得的相应净光
合速率绘制ＰｎＰＡＲ响应曲线。

光响应曲线模拟：采用叶子飘构建的光响应模

型进行拟合［１９－２０］，其模型表达式为：

Ｐｎ（Ｉ）＝α１－βＩ１＋γＩ
Ｉ－Ｒｄ

　　其中：Ｐｎ为净光合速率（μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１），Ｉ

为光量子通量密度，α为光响应曲线的初始斜率，即
表观量子效率，β为修正系数，γ为光响应曲线初始
斜率与最大净光合速率（Ｐｍａｘ）之比，Ｒｄ为暗呼吸速
率（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）。光补偿点（ＬＣＰ，μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）和光饱和点（ＬＳＰ，μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）均基
于以上模型进行估算。

００１
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（４）叶绿素荧光参数测定：采用 ＭｉｎｉＰＡＭ调制
叶绿素荧光测定仪（德国 Ｗａｌｚ公司）测定叶绿素荧
光参数。叶片选取方法同（１），所有数据采用５个叶
片的平均值作为单株测量值。测定前以锡箔纸包裹

叶片进行暗适应３０ｍｉｎ，测定叶绿素初始荧光（Ｆ０）
和最大荧光（Ｆｍ）；然后以强度１５６μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１

的光化光测定光下的叶绿素荧光参数，包括光下最

大荧光（Ｆｍ’）和实时荧光（Ｆ），并打开红外光测定
光适应下的初始荧光 Ｆ０’，根据文献［２１－２２］计算
以下叶绿素荧光相关参数：

可变荧光（Ｆｖ）＝Ｆｍ－Ｆ０
光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）最大光化学量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）

＝（Ｆｍ－Ｆ０）／Ｆｍ
ＰＳＩＩ实际量子产量（Ｙｉｅｌｄ）＝△Ｆ／Ｆｍ’＝（Ｆｍ’

－Ｆ）／Ｆｍ’
光化学淬灭系数（ｑＰ）＝（Ｆｍ’－Ｆ）／（Ｆｍ’－

Ｆ０’）
非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）＝１－ （Ｆｍ’ －

Ｆ０’）／（Ｆｍ－Ｆ０）
１．３　数据处理与分析

采用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００７、Ｏｒｉｇｉｎ２０１６软件进行
数据分析和图表处理，利用 ＤＰＳ１３．０统计软件对数
据进行方差分析及光响应拟合分析。

２　结果与分析
２．１　遮荫对弗吉尼亚栎苗木生长的影响

与全光条件相比，经过１２０ｄ的中度遮荫（５０％
自然光）处理后，弗吉尼亚栎苗木的苗高相对生长率

明显增加（Ｐ＜０．０５），而强度遮荫（２５％自然光）处
理下苗高相对生长率有所下降，但与全光处理下的

差异不明显（表１）。地径生长在遮荫处理下均有所
下降，中度遮荫对地径生长的抑制不明显，然而强度

遮荫条件下，地径生长明显受到抑制（Ｐ＜０．０５）。
由此可见，强度遮荫对弗吉尼亚栎苗高生长和地径

生长均有抑制作用，尤其对地径生长的不利影响更

为显著。

表１　夏季遮阴对弗吉尼亚栎苗木生长的影响
Ｔａｂｌｅ１　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｓｈａｄｉｎｇｏｎｇｒｏｗｔｈｏｆＱ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａ

生长指标

Ｇｒｏｗｔｈｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
处理前

Ｂｅｆｏｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
处理后

Ａｆｔｅｒｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
相对生长率

Ｒｅｌａｔｉｖｅｇｒｏｗｔｈｒａｔｅ／％
苗高 Ｈｅｉｇｈｔ／ｃｍ 全光ＦＬ ５９．２５±７．５３ａ ６２．００±７．９７ａ ４．７３±１．５５ｂ

中度遮荫ＭＳ ５７．７５±１０．０８ａ ６１．５０±７．６１ａ ７．６４±０．２９ａ
强度遮荫ＨＳ ６０．５８±１２．３２ａ ６１．７９±１２．０７ａ ２．２２±０．５８ｂ

地径Ｂａｓａｌｄｉａｍｅｔｅｒ／ｃｍ 全光ＦＬ ３．９９±０．３７ａ ４．９６±０．４７ａ ２４．４０±３．０６ａ
中度遮荫ＭＳ ３．７３±０．５９ａ ４．４６±０．６２ａ １９．９０±２．０８ａ
强度遮荫ＨＳ ３．８７±０．６２ａ ４．２４±０．６３ｂ ９．７９±２．０６ｂ

　　注：表中数据为平均值±标准差，小写字母不同代表不同光照强度之间差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同。
Ｎｏｔｅｓ：Ｖａｌｕｅｓａｒｅｍｅａｎｓ±ｓｄ，ｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔ（Ｐ＜０．０５）．Ｔｈｅｓａｍｅａｓｂｅｌｏｗ．

２．２　遮荫对弗吉尼亚栎叶绿素相对含量的影响
根据观测，全光条件下生长的弗吉尼亚栎苗木

叶色淡绿，强度遮荫下（２５％自然光）的弗吉尼亚栎
叶色深绿。叶绿素含量指数（ＣＣＩ）测定结果表明
（图２），全光处理与两种遮阴处理之间有明显差异。
全光条件下弗吉尼亚栎 ＣＣＩ在２０ ２２之间波动，
最终降低为２０．４５。５０％自然光处理下，ＣＣＩ在２４
２６之间波动。２５％自然光处理下，叶绿素含量指

数最高，最终为２７．２６，明显高于其它处理。由此可
见，遮荫处理对弗吉尼亚栎苗木的叶绿素合成有一

定的促进作用，增强了弗吉尼亚栎叶片对光的捕获

和吸收能力，是对光环境的一种生理适应，这在很多

植物中均发现有类似的响应［２，６，２３］。

２．３　遮荫对弗吉尼亚栎叶片光响应参数的影响
如图３所示，在设定光照强度下，不同光照处理

图２　不同光照处理下弗吉尼亚栎叶绿素含量指数的变化
Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔｉｎｄｅｘｏｆ
Ｑ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

下弗吉尼亚栎苗木叶片净光合速率（Ｐｎ）均表现为
随着光照强度（ＰＡＲ）的增加逐渐增加；从光响应曲
线看，５０％自然光对弗吉尼亚栎净光合速率的影响
不大，其光响应曲线基本接近自然光下的曲线；而

２５％自然光处理下弗吉尼亚栎净光合速率明显低于
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全光条件（图３）。通过对光响应曲线的拟合（表２）
发现，５０％自然光导致弗吉尼亚栎叶片光补偿点
（ＬＣＰ）和光饱和点（ＬＳＰ）明显下降（Ｐ＜０．０５），说明
适度遮荫可以提高弗吉尼亚栎叶片对弱光的利用能

力；同时适度遮荫也降低了叶片的暗呼吸速率

（Ｒｄ），减少了碳水化合物的消耗。尽管大多数情况
下，较低的光补偿点反映了植物对遮荫的适应

性［２４］，然而本研究却发现，强度遮荫条件下弗吉尼

亚栎光饱和点和光补偿点均明显高于全光条件（Ｐ
＜０．０５），这在白栎中也有类似报道［２５］，Ｄａｉ等［２６］认

为全光条件下光补偿点的降低暗示植物对高光环境

的一种驯化，另外也可能是植物在强度遮荫环境下

生存与生长之间的一种权衡［２７］。

图３　不同光处理下弗吉尼亚栎叶片光响应曲线
Ｆｉｇ．３　Ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｃｕｒｖｅｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎ
Ｑ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表２　不同光处理对弗吉尼亚栎叶片光响应参数的影响
Ｔａｂｌｅ２　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｌｉｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＱ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａ

光响应参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 全光 ＦＬ 中度遮荫 ＭＳ 强度遮荫 ＨＳ
表观量子效率α／（ｍｍｏｌ·ｍｏｌ－１） ０．０６１±０．０２ａ ０．０６３±０．０１ａ ０．０５１±０．０１ａ
最大净光合速率Ｐｍａｘ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） １６．６４±１．０３ａ １６．１１±１．２２ａ １７．３２±２．１１ａ
暗呼吸速率Ｒｄ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） １．３３±０．２２ｂ ０．７３±０．１５ｃ ２．１１±０．３２ａ
光补偿点ＬＣＰ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） ２１．６±５．３３ｂ １４．４±３．２１ｃ ３６．０±１０．２２ａ
光饱和点ＬＳＰ／（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１） １０２９．６．０８±２８８．２ｂ ９５７．６±７８．３ｃ １７５６．８±３２８．４ａ

２．４　遮荫对弗吉尼亚栎叶绿素荧光参数的影响
进一步对弗吉尼亚栎苗木叶片叶绿素荧光参数

进行测定发现，从７月底到１０月初，不同时间测定
的叶绿素荧光参数呈波动状态（图４）。ＰＳＩＩ最大光
化学量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）作为光抑制和 ＰＳＩＩ复合体受
伤的指标，反映了植物潜在的最大光合能力，当植物

受到胁迫时，Ｆｖ／Ｆｍ会显著下降
［２２］。由图４Ａ可以

看出，遮荫导致了Ｆｖ／Ｆｍ的小幅增加；实际量子产量
（Ｙｉｅｌｄ）（图４Ｂ）也呈现类似的趋势。各处理条件下
的Ｆｖ／Ｆｍ和Ｙｉｅｌｄ随时间变化的趋势基本一致，但全
光处理下的Ｆｖ／Ｆｍ在８月２７日出现明显的下降，通
过对试验期间日均气温变化（图１）的分析发现，在８
月底之前，刚刚经历了一次小幅的气温回升过程，推

测可能是由于突然升温对植物生长产生了一定影

响，导致ＰＳＩＩ反应中心原初光能捕获效率下降，从
而导致Ｆｖ／Ｆｍ下降。一些研究指出，中等强度的光
照或适度遮荫有利于木本植物幼苗的生长［２８－２９］。

本研究发现，在全光处理下，Ｆｖ／Ｆｍ值仅为０．７７，显
著低于其它处理，而遮荫处理的 Ｆｖ／Ｆｍ值一直稳定
在０．８０以上，表明在光照强烈的夏季，遮荫对弗吉
尼亚栎苗木生长有利，而适度遮荫有利于维持弗吉

尼亚栎叶片光合器官的正常功能。

光化学淬灭系数（ｑＰ）反映植物光合活性的高
低，根据图４Ｃ，遮荫条件下的ｑＰ在试验初期有小幅

的增加，说明遮荫在一定程度上提高了 ＰＳＩＩ的光合
活性；而随着遮荫时间的增加，到１０月份时，遮荫条
件下 ｑＰ表现为下降趋势。非光化学猝灭系数
（ＮＰＱ）作为一种光保护机制，可以将过剩的光能以
热耗散的形式释放，图４Ｄ表明，强度遮荫也导致了
热耗散（ＮＰＱ）的下降（图４Ｄ），这种趋势在８月底表
现最为明显。一般来说，在强光下都有过剩光能的

产生［３０］，而植物可以通过热耗散减轻过剩光能的伤

害，表现为 ＮＰＱ的增加，弗吉尼亚栎在８月底自然
光下叶片ＮＰＱ明显增加，进一步说明此时光照强度
已经超过光饱和点，需要通过热耗散减轻对光合机

构的伤害，而自然光下生长的叶片通过叶黄素循环

耗散过剩光能的能力显然要强于遮荫下生长的

叶片。

３　讨论
光照是影响植物形态和功能的重要环境因子，

对植物的生长、发育和形态建成具有极其重 要的作

用［４，３１］。研究发现，植物在遭遇遮荫胁迫之后，往往

会出现基径变细、株高增加的现象，即表现为“细

长”的特征，这可能是植株为了最大程度地获取光

照，减少了用于植株基径生长的碳，将同化的碳更多

地分配于植株的垂直生长［７，３１］。但栎属植物中的麻

栎、蒙古栎（Ｑ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａＦｉｓｃｈ．ｅｘＬｅｄｅｂ．）在遮荫
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图４　不同光照处理下弗吉尼亚栎叶绿素荧光参数变化
Ｆｉｇ．４　ＣｈａｎｇｅｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｎｓｃｅｎｃｅｏｆＱ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

条件下株高增长缓慢，在弱光条件下，主要是采用保

守策略进行缓慢的资源获取和消耗［７，３２］。本研究发

现，弗吉尼亚栎苗木经过１２０ｄ的中度遮荫后，苗高
相对生长量明显增加，而地径生长变慢；而强度遮荫

后，地径和苗高生长均变慢。推测弗吉尼亚栎在不

同的光环境下，生长策略也有所不同，中度遮荫条件

下，通过株高快速生长的冒险策略进行快速的资源

获取和消耗；而在强度遮荫条件下，则倾向于采用保

守策略，与麻栎、蒙古栎等类似。

植物光合作用的光响应曲线对于了解植物光化

学过程中的光化学效率具有重要意义。表观量子效

率（α）反映了叶片在弱光情况下的光合能力，其值
越大，表明植物吸收与转换光能的色素蛋白复合体

可能越多，利用弱光能力越强［３３］。本研究发现，弗

吉尼亚栎在中度遮荫条件下，具有较高的表观量子

效率，说明弗吉尼亚栎对弱光具有较强的适应性，但

与全光下的表观量子效率差异并不明显。光补偿点

与光饱和点的高低反映了植物对弱光的利用能力，

光补偿点和光饱和点的降低意味着植物在光照有限

的条件下能够以最大能力利用低光量子通量，进行

最大可能的光合作用，从而利于在弱光下进行有机

物的积累，是植物对遮荫环境的适应性表现［４，３４］。

弗吉尼亚栎在５０％自然光条件下的光饱和点和光
补偿点均明显低于对照，说明经过一段时间的遮荫

处理，弗吉尼亚栎已经能够适应较低的光照强度，出

现阴生植物的光响应特性。遮荫条件下，光补偿点

和暗呼吸速率的降低是植物光驯化的一种方式［３５］，

这在很多植物中均有报道［３０，３６］。然而也有研究发

现，强度遮荫条件下，光补偿点会升高，Ｄａｉ等［２６］在

研究遮荫对三叶青（ＴｅｔｒａｓｔｉｇｍａｈｅｍｓｌｅｙａｎｕｍＤｉｅｌｓｅｔ
Ｇｉｌｇ）光合作用时发现，５０％ ７５％的遮荫条件下，
光补偿点明显高于全光条件，被认为是三叶青光合

作用在高光环境下的一种驯化。本研究也发现，弗

吉尼亚栎在强度遮荫条件下光饱和点和光补偿点均

高于全光条件，一方面可能与高光驯化有关，另一方

面，推测可能与光照强度以及遮荫强度甚至树种自

身特性有关，大多数研究采用的遮荫方法均将自然

光照的百分比作为遮荫强度，然而不同地区的自然

光照本身存在很大差异，由此获得的遮荫强度也各

不相同。石玉波等［２５］在上海地区研究了白栎对不

同强度遮荫的响应，也发现在强度遮荫（６０％和
８０％）条件下，白栎光补偿点和光饱和点也有高于自
然光的情况出现。上海与杭州均属长三角地区，气

候条件相似，且弗吉尼亚栎与白栎同属于白栎组树

种，两者在生物学特性方面存在很多相似，由此推

测，不同区域以及不同植物之间，光合作用对遮荫的

响应可能存在差异。中度遮荫条件下暗呼吸速率有

所下降，反映了弗吉尼亚栎在这种光环境下的适应

性，通过降低呼吸作用减少对碳水化合物的消耗；然

而强度遮荫以后，弗吉尼亚栎暗呼吸速率明显增加，
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有悖于光驯化的理论，这可能与夏季高温期间水分

因子的干扰有关，有研究表明，植物暗呼吸随水分亏

缺程度加大而降低［３７］，夏季高温情况下，全光照条

件下的水分消耗明显高于遮荫条件，这可能会使植

物处于暂时缺水状态，因此全光条件下的呼吸速率

会有所下降。另一方面，强度遮荫条件下暗呼吸的

增强，可能也是导致弗吉尼亚栎苗高和地径生长变

慢的重要原因。

叶绿素荧光与光合作用各反应过程密切相关，

环境因子对光合作用的影响可通过荧光参数反映出

来。ＰＳＩＩ最大光化学量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ）反映了光系
统ＩＩ反应中心的光能转换效率，当植物处于非逆境
条件下时，Ｆｖ／Ｆｍ一般为０．７５ ０．８５，且不受物种
的影响，但在逆境或受伤害时会明显降低［２１－２２］。本

研究发现，尽管在不同时间点测定的 Ｆｖ／Ｆｍ有所不
同，但基本保持在正常范围，说明弗吉尼亚栎在遮荫

条件下并没有受到明显的光胁迫，与表观量子效率

的推断一致，同时，ＰＳＩＩ实际量子产量（Ｙｉｅｌｄ）也表
现出与Ｆｖ／Ｆｍ相似的变化趋势。由此进一步说明，
弗吉尼亚栎在遮荫条件下光合器官并未受到严重的

损伤，反映了其对遮荫环境的适应。在全光条件下，

特别是南方夏季光照强烈时，自然光照强度超过光

饱和点，光能利用率下降，因此，全光条件下最大光

化学量子产量、实际量子产量以及光化学猝灭系数

（ｑＰ）会出现下降趋势，这在很多木本植物中均有报
道［６－７］。而过多的光能则以热能的形式耗散，因此

光照较强时，非光化学猝灭（ＮＰＱ）也较高。遮荫条
件下，ＰＳⅡ把吸收的光能较多地分配给光合电子传
递用于叶片的光合作用，表现出较高的光合作用潜

力。陈秋夏等［６］对不同遮荫处理的青冈栎容器苗叶

片叶绿素荧光研究发现，随着透光率的降低，青冈栎

叶片ｑＰ逐渐增加，而ＮＰＱ逐渐降低，全光处理下的
ＮＰＱ明显高于遮荫处理。作者发现，试验开始的１
个月内，遮荫使弗吉尼亚栎 ｑＰ表现出增加趋势，而
ＮＰＱ呈下降趋势；但８月２７日以后，全光处理的叶
片ｑＰ开始增加，ＮＰＱ开始下降。推测这可能与试
验期间的温度、光照的季节性变化有关。近年来，有

关叶绿素荧光参数季节变化的研究很多，茶树（Ｃａ
ｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ（Ｌ．）Ｏ．Ｋｔｚｅ．）能通过自身调节机制
改变ＮＰＱ以适应夏秋季节的变化［３５］，Ｙａｎｇ等［３６］发

现叶绿素荧光参数的季节性变化反映了温带森林植

物的光合作用变化。本研究中，遮荫条件下弗吉尼

亚栎叶片光合作用以及叶绿素荧光参数的变化，除

了与试验处理相关以外，自然环境的季节性变化也

是一个重要的影响因素，而目前大多数针对遮荫处

理的研究并未考虑光合作用以及荧光参数的动态变

化，特别是在一个比较长的生长季节中，忽略了植物

自身的调节机制，由此导致相关研究结论的相异。

因此，在比较植物光合及荧光参数对遮荫条件的响

应研究时，需考虑多方面的影响因子，包括试验区的

气候条件、测试时间等；而控制试验本身也需要进一

步改良，尽可能使光照条件成为限制因子。

４　结论
本研究表明，弗吉尼亚栎幼苗对遮荫具有一定

的耐受性，可以通过生长方式的改变以适应不同的

遮荫条件。长三角地区夏季光照强烈，适度遮荫有

利于苗木维持正常的光合作用，因此建议在育苗过

程中采取适当的遮荫措施；而强度遮荫不利于弗吉

尼亚栎干物质的积累，弗吉尼亚栎冠幅较大，人工林

中容易形成郁闭，直接影响了其林下幼苗更新，因此

弗吉尼亚栎林分密度不宜过大，林下维持５０％以上
的自然光照有利于幼苗的自然更新。另外，尽管本

研究为弗吉尼亚栎对光环境的需求提供了一个大致

的参考范围，但要获得全面的光响应研究，依然需要

扩大遮荫条件的设置，如设置不同光照强度的轻度

遮荫、中度遮荫条件，以期获得弗吉尼亚栎生长最佳

的光环境条件。
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