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苗木离体叶片水分状况的叶绿素荧光参数定量诊断
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摘要： 以干热河谷区 10 种主要植被恢复树种为材料， 探讨了苗木离体叶片室内自然失水条件下叶绿素荧光参数的响应
特征， 得到 4 点主要结论： ①小桐子 Jatropha curcas 与印楝 Azadirachta indica 的叶片保水力最高 ， 大叶相思 Acacia
auriculiformis 与 3 种桉树保水力其次， 3 种合欢的叶片保水力最差， 木豆 Cajanus cajan 保水力居于 3 种桉树与 3 种合欢
之间。②荧光参数 Fo随失水率的变化规律大致可分为主动防御型和被动抵抗型等 2 种类型， 主动防御型树种的叶片保水
力较被动抵抗型大， 说明保水力越强的树种， 其启动热耗散机制保护光合机构免受干旱胁迫伤害的能力越强， 且水分

胁迫条件下发生可逆性失活的时刻越晚。③荧光参数 Fm和 Fv随失水率的增大总体上呈显著下降趋势， Fv /Fm和 Fmv /Fms随

失水率的增大总体上呈逐渐下降的趋势， 下降轨迹近似于一条水平抛物线， 在 Fv /Fm和 Fmv /Fms下降的过程中， 各树种均

存在 1 个突降点， 该点为 PSⅡ反应中心失活过程中的关键点。④荧光参数 Fmv /Fms比 Fv /Fm能更灵敏地指示叶片光合机构

遭受水分胁迫的重大伤害状况， 荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms与叶片失水率呈现很强的数量相关关系， 具有作为植物叶片水

分状况诊断指标的广阔前景。 图 4 表 2 参 17
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Fluorescence parameters for drought stress diagnosis in detached
leaves of ten tree species
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Abstract： The response to drought stress for fluorescence parameters from detached leaves of 10 tree
species used for vegetative restoration in hot， dry valleys was undertaken. Results showed that： 1） Jatropha
curcas and Azadirachta indica leaves had the highest water holding capacity followed by Acacia
auriculiformis and three Eucalyptus species （E. camaldolensia， E. citriodora and E. globulue）， then
followed by Cajanus cajan， Albizia kalkor and Leucaena glauca with Acacia glauca having the lowest. 2）
Differences in water-loss rate （WLR） for the fluorescence parameter Fo were divided into two types：
initiative and passive resistance types. The initiative resistance type had a higher leaf water holding capacity
than the other type， meaning the tree species with high leaf water holding capacity had a greater capacity to
avoid harm from drought-stress by starting a heat dissipation mechanism to protect photosynthetic organs and
by delaying the reversible vitality loss which occurred with water stress. 3） Fluorescence parameters Fm and
Fv either decreased as WLR increased； Fv /Fm and Fmv /Fms had a predominantly linear decrease. For each
species the decrease in Fv /Fm and Fmv /Fms had a sharp downward dip， which could be the key point where
the PSⅡ reaction centre lost its vitality. 4） Fmv /Fms could be more sensitive to damage of the PSⅡ reaction
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centre than Fv /Fm； however， both parameters showed a significantly quantitative relationship to the leaf
WLR. Thus， Fv /Fm and Fmv /Fms offered a possible diagnostic index for a plant’s leaf water status. ［Ch， 4
fig. 2 tab. 17 ref.］
Key words： forest biology； water stress； chlorophyll fluorescence parameters； quantitative analysis； hot-
dry valleys

叶绿素荧光分析技术能有效地了解逆境条件下叶片光系统对光能的吸收、 传递、 转换、 耗散、 分
配等内在性特点 ［1－2］。 当植物离体或自然生长状况下的叶片受到大气或土壤水分胁迫时， 植物叶片叶
绿素荧光参数就会发生规律性变化， 从而间接地指示不同干旱胁迫强度时植物光合生理的变化 ［3－9 ］。
在定量分析方面 ， 有研究指出， 干旱胁迫条件下， 叶绿素荧光参数的变化程度与抗旱性指标存在显
著相关性， 可作为抗旱树种筛选的评定指标［10－11］。 总体而言， 以往的研究较为侧重于叶绿素荧光参数
与水分胁迫程度间的定性分析， 而相对缺乏胁迫过程中叶绿素荧光参数与水分胁迫程度的定量相关分
析， 不利于水分胁迫条件下荧光参数变化机制的系统揭示， 进而一定程度上限制了荧光参数的说理性
和指示性。 基于此， 本研究以云南省元谋县金沙江干热河谷区 10 种主要植被恢复树种苗木离体叶片
为试材， 探讨离体叶片室内自然失水过程中的叶绿素荧光反应机制， 以期建立特定环境下苗木叶片水
分动态与叶绿素荧光参数的内在相关关系， 探索并初步实现植物叶片水分动态的荧光诊断。

1 材料与方法
1.1 植物材料

2006年 4 月初将采自云南省元谋县干热河谷区的 10 个主要植被恢复树种种子播种在中国林业科
学研究院温室内， 于 2007 年 6 月选取各树种生长良好的单株盆栽苗木———印楝 Azadirachta indica，
山合欢 Albizia kalkora， 新银合欢 Leucaena glauca， 苏门答腊金合欢 Acacia glauca ， 木豆 Cajanus
cajan ， 赤桉 Eucalyptus camaldolensia， 柠檬桉 Eucalyptus citriodora ， 大叶相思 Acacia auriculiformis，
小桐子 Jatropha curcas 和蓝桉 Eucalyptus globulue， 连续浇水 3 d， 使苗木叶片充分吸水至饱和含水
量， 带回实验室。 种子采集地的自然环境条件见参考文献［15］。
1.2 试验方法
剪取各苗木长 30 cm 带 6 ~ 12 片叶的枝条， 包扎切口处， 置放于实验平台上， 在室温条件下自

然失水 ， 保持 4 盏日光灯的持续照射 ， 叶面处光强约为 320 μmol·m －2·s －1。 分别在失水
0， 2， 4， 6， 8， 10， 12， 24， 26， 28， 30， 32， 34， 36， 48， 50， 52， 54， 56， 58， 60 h 时， 采用
精确度达 0.000 1 g的天平称取各树种枝条的质量， 为适时鲜质量 Mt（g）， 0 h 的质量即为各个树种枝
条的饱和质量 Ms（g）， 并在每一个树种的离体枝条上固定3 个叶片， 采用美国产的 OS1-FL 便携式调
制叶绿素荧光仪（Fv /Fm模式和 Yield模式） 测定叶绿素荧光参数［16］。 Fv /Fm模式是用强作用光激发产生

固定荧光 Fo， 最大荧光 Fm， 可变荧光 Fv及 PSⅡ最大光化学效率 Fv /Fm， 并计算电子传递效率 Fm /Fo和

PSⅡ潜在活性 Fv /F ［2］。 测定前对每一叶片均暗适应 8 min 左右； Yield 模式是用饱和闪光脉冲激发最
大稳态荧光 Fms， 稳态荧光 Fs及 PSⅡ有效光化学量子产量 Fmv /Fms（Fmv = Fms - Fs）， 测定时不需暗适应。
当各树种枝条叶片完全枯萎或含水量基本保持不变时即停止测定。 最后实验结束时， 在 WMK-02 型
电热恒温培养箱中进行烘干， 测定枝条干质量 Md （g）， 并计算整个自然失水过程中枝叶的相对含水量
CRW（%）及失水率 RWL （%）的变化， 各指标计算公式如下： RWC ＝（Mt － Md）/（Ms － Md）， RWL ＝ （Ms － Mt）
/（Ms － Md）。 另取各树种苗木一定量叶片， 使其室温条件下自然失水。 在失水过程中， 隔 0.5 h 采用精
确度达 0.000 1 g 的天平称取质量， 同时采用 WP4 露点水势仪测定各树种叶水势， 至少记录 7 个数据
点， 绘制各苗木叶片相对含水量与水势的关系图。

2 结果与讨论
2.1 10种苗木叶片保水力比较
叶片保水力通常用来表示植物组织抗脱水的能力大小， 与维持体内水分平衡的能力相关［17］。 从表
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1可知， 10种苗木离体叶片失水率随失水时间的发展进程具有明显差异。 在失水 2 h 时， 新银合欢和
木豆失水率已在 20％以上， 山合欢、 大叶相思及柠檬桉失水率为 15％ ～ 20％， 大于其余 5 种苗木。
这说明这几个树种早期失水控制能力较弱。 在失水 12 h 时， 10 种苗木失水率大小排序为： 小桐子＜
印楝＜蓝桉＜大叶相思＜赤桉＜柠檬桉＜木豆＜苏门答腊金合欢＜新银合欢＜山合欢， 其中， 小桐子
等前 5 种苗木的失水率控制在 50％以下， 后 5 种失水率均在 50％以上， 且差距较大。 失水率越低，
说明苗木保水能力越强。 在失水 24 h 时， 失水率的大小排序与失水 12 h 时基本一致。 此后， 小桐子
与印楝的失水率一直低于大叶相思和 3种桉树。 温室播种苗叶片保水力分析结果表明， 小桐子与印楝
的叶片保水力高于另外 8 个树种， 大叶相思与 3 种桉树保水力其次， 3 种合欢的叶片保水力最差， 木
豆保水力居于 3种桉树与 3种合欢之间。
2.2 苗木叶片相对含水量与叶水势的关系
叶片相对含水量与叶水势为描述植物叶片水分状况的 2个特征参数， 但由于叶片构造的不同， 相

同叶片含水量的不同树种苗木的叶水势往往具有很大差异。 图 1 描述了 10 种苗木叶片含水量与叶水
势的关系。 从图 1可以看出， 苗木叶水势均随叶片含水量的降低而下降， 苗木叶水势与含水量的关系
可由 2 次抛物线予以准确拟合， 相关系数相当高， 均为极显著相关（P＜0.01）， 除蓝桉为 0.968 1 外，
其余 9 种苗木均达 0.990 0 以上。 这表明通过相对简单的叶片含水量的测定即可对苗木叶水势作出有
效的预测。 从抛物线的形状分析， 赤桉、 木豆、 柠檬桉、 大叶相思、 小桐子、 山合欢、 新银合欢和蓝
桉等 8种苗木均表现为上 “凸” 状， 这说明这几种苗木叶水势在叶片含水量下降初始阶段的下降速度

表 1 10种苗木离体叶片失水率随失水时间的变化
Table 1 Change of water losing rate with water losing timeabout body-leaved leaves of ten species of seedlings

失水时间/h
各树种失水率/%

小桐子 蓝桉 赤桉 大叶相思 柠檬桉 印楝 山合欢 苏门答腊金合欢 木豆 新银合欢

2 8.61 11.38 14.82 17.16 15.83 12.66 18.01 12.93 20.70 29.28

4 12.44 16.72 20.35 22.86 24.76 16.75 37.68 26.34 21.30 41.95

6 14.34 21.68 26.55 27.78 31.24 20.54 48.03 37.31 43.42 53.45

8 18.81 27.30 34.24 32.30 40.37 27.15 66.28 54.57 55.08 66.52

10 23.53 33.32 40.56 37.86 47.89 29.75 80.42 68.79 67.33 75.78

12 25.59 37.32 46.92 41.24 56.30 34.00 90.45 77.53 72.84 82.42

24 44.00 60.76 75.31 61.21 82.80 50.59 96.45 93.17 91.63 91.16

26 47.10 66.19 79.53 64.99 84.68 54.55 99.77 95.40 93.38 92.91

28 50.19 68.82 83.86 69.31 89.35 56.04 100.00 96.69 96.48 93.48

30 55.09 72.86 86.98 72.14 90.74 66.80

32 60.00 78.94 90.70 76.58 92.15 63.73

34 63.98 80.45 92.95 79.41 94.36 65.55

36 66.68 82.22 92.97 81.41 92.62 66.24

48 83.93 89.95 97.25 90.99 95.92 77.33

50 87.85 91.31 98.40 92.73 96.44 79.85

52 88.10 92.12 98.32 93.00 96.76 80.59

54 89.47 92.64 98.42 93.70 97.38 81.97

56 91.16 93.88 98.60 95.00 95.08 82.72

58 91.68 94.40 99.07 97.07 100.06

60 91.96 94.26 99.57 95.83 98.55
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相对较慢， 而在叶片含水量下降后期的下降趋势更为显著。 苏门答腊金合欢的叶片含水量与叶水势关
系曲线表现为下 “凸” 状， 即其叶水势随叶片含水量的下降呈现先快后慢的下降趋势。 印楝叶水势与
叶片含水量的关系居于上述 2种类型之间， 其叶水势随叶含水量以 0.668 9为斜率呈近乎直线状下降。
由于植物叶水势测量往往是破坏性的， 故以往探讨两者间连续相关关系的研究较少， 但为便于不同研
究间的比较分析， 建立苗木叶片含水量（RWC）与叶水势（ψwp）的关系深为必要。

2.3 持续失水条件下苗木叶片荧光参数的响应
2.3.1 Fo对水分胁迫的响应 固定荧光参数 Fo的降低与上升可分别作为非光化学能量耗散和光合机

构被破坏的重要指示性指标［15］。 从图 2可以看到， Fo随失水率（RWL）的变化规律可大致分为 2 种类型。
第 1 种类型表现为 Fo随 RWL的增大呈先下降后上升的变化趋势， 即在失水初期， 处于安全含水量范
围的叶片以增加热耗散的方式来保护光合机构免受伤害， 而在失水一定程度后， 叶片 Fo上升， 表明
光合机构开始受到破坏。 小桐子、 印楝、 大叶相思及赤桉属于此一类型， 蓝桉与柠檬桉在失水 2 h 时
Fo较为稳定， 而在失水 4 h 时存在一个明显下降点， 此后 Fo上升， 总体上亦属于第 1 种类型。 第 2
种类型表现为 Fo 随 RWL的增大先维持不变而后上升的发展规律。 属于这一类型的树种有新银合欢、
山合欢、 苏门答腊金合欢及木豆， 它们在失水初期光合机构未启动热耗散机制亦未发生明显可逆性失
活现象， 而是表现为一种忍耐干旱的适应特征。 当失水至某一限度， 光合机构发生失活现象。 不同树
种光合机构失活的时刻不同， 如新银合欢出现在失水 4 h， 失水率达 41.95％时刻， 山合欢则出现在失
水 8 h， 失水率达 66.28％时刻。 由于山合欢 Fo在 8 h时上升的速度非常迅速且失水率过大， 不能肯定
说其光合机构发生了可逆性失活， 而很可能产生了不可逆性失活现象。 第 1 种类型可谓主动防御型，
而第 2种类型则属被动抵抗型。 值得注意的是， 第 1 种类型的树种保水力较第 2 种类型大， 这说明保
水力越强的树种， 其启动热耗散机制保护光合机构免受干旱胁迫伤害的能力越强， 且水分胁迫条件下
发生可逆性失活的时刻越晚。 可以很明显地看到， 在失水最后阶段， 各树种荧光参数 Fo均出现下降

现象， 此时， Fo的下降应已与热耗散机制的启动无关， 因 Fo反映了 PSⅡ天线色素受激发后的电子密
度， 它与叶片叶绿素浓度有关［16］， 故而很可能是因为离体叶片过度失水后叶绿素含量降低的缘故。 除
定性方面的紧密关系外， 荧光参数 Fo与失水率间亦具有很强的数量关系， 除蓝桉外， 其余 9 种苗木
Fo随失水率的变化曲线均可由二次抛物线予以恰当的描述， 相关系数均达显著或极显著相关水平。
2.3.2 Fm， Fv及 Fs对水分胁迫的响应 从图 3 可以明显看到， 稳态荧光产量参数 Fs随失水率 RWL的

变化表现较为稳定， 而荧光参数 Fm和 Fv随失水率的增大总体上呈显著下降趋势， 由于 Fm和 Fv分别

指示最大荧光产量与 PSⅡ原初电子受体 QA的还原状态， 故这一结果表明 PSⅡ反应中心处于完全关
闭时的最大荧光产量与 QA的可还原强度均随叶片失水率的增大而下降。 当 Fm下降且逐渐接近 Fo时，
Fv逐渐下降至 0。 与 Fo相同， Fm和 Fv随失水率的变化亦可分为 2 种类型。 一种类型为 Fm和 Fv随失

水率的增大而一直呈明显下降趋势， 另一类型为 Fm和 Fv随失水率的增大呈先维持稳定而后下降的规

图 1 10种苗木叶片相对含水量与叶水势的关系
Figure 1 Relationship between relative water content and leaf potential of ten species of seedlings
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律。 2种类型所包含的树种与 Fo随失水率的变动类型基本一致。 这说明水分胁迫条件下， 保水力强的
树种具有更灵敏的 Fm和 Fv响应机制， 而保水力弱的树种在胁迫初期具有更高的最大荧光产量和 QA

还原状态的持续能力。
2.3.3 Fv /Fm和 Fmv /Fms与水分参数的定性与定量关系 从图 4 可知， 荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms随失水

率 RWL的增大总体上呈逐渐下降的趋势， 但不同于 Fm /Fo 和 Fv /Fo， 其下降轨迹近似于一条水平抛物
线， 即在失水初期， Fv /Fm和 Fmv /Fms变化较为平缓， 而在失水后期， Fv /Fm和 Fmv /Fms下降较为迅速。 2
个荧光参数在失水初期变化不明显， 表明一定范围内的持续失水不能够立即引起 PSⅡ反应中心光化
学效率的下降， 这与轻度水分胁迫条件下植物叶片净光合速率一般变化较小的现象相符［14］。 Fv /Fm和Fmv /
Fms的下降表明水分胁迫降低了 PSⅡ反应中心的光化学效率和有效光化学量子产量 ［15］。 当然， 树种不
同， 快速下降时刻与下降幅度亦不同。 在整个失水过程中， 荧光参数 Fv /Fm一直略高于 Fmv /Fms， 生动
地表明了 PSⅡ有效光化学量子产量是 PSⅡ最大光化学效率的主要组成部分。 可以发现， 在 Fv /Fm和

Fmv /Fms下降的过程中， 各树种均存在一个突降点， 即荧光参数随失水率的下降而快速下降的时刻， 该
时刻为 PSⅡ反应中心失活过程中的关键点。 不同树种突降点出现的时刻不同， 光化学效率 Fv /Fm第 1
次降幅在 0.10 以上时， 小桐子、 大叶相思、 印楝、 新银合欢、 山合欢、 赤桉、 木豆、 柠檬桉、 苏门
答腊金合欢和蓝桉等 10 树种突降点对应的失水率依次降低， 分别为 83.93%， 64.99%， 63.73%，
53.45%， 48.03%， 46.92%， 43.42%， 40.37%， 37.31%和 33.32%。 且 PSⅡ有效光化学量子产量参数
Fmv /Fms的突降点出现的时刻较 PSⅡ最大光化学效率参数 Fv /Fm的突降点出现的时刻早， 这意味着荧光
参数 Fmv /Fms比 Fv /Fm能更灵敏地指示叶片光合机构遭受水分胁迫的重大伤害状况， 也就是说， 极度的
水分胁迫首先引起了 PSⅡ有效光化学量子产量的严重下降。 对于水分胁迫条件下 Fv /Fm存在突降点的

问题， 以前的研究亦有发现 ［8］， 但由于荧光测定时间间隔过长， 且不够均匀， 致使未能得到可靠结
论， 而本研究无疑再一次证明了该现象的存在。 而突降点出现时刻所对应的失水率越大是否意味着树
种叶片光合机构忍耐干旱的能力愈强， 则需要得到进一步的深入探讨。 表 2 定量地描述了离体叶片荧
光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms随失水率的数量变化关系。 从表 2 及图 4 可知， 荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms与失

水率存在极显著的相关关系 （P＜0.01）， 二次抛物线方程的相关指数均在 0.85 以上， 绝大部分超过了
0.95。 这表明荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms与叶片含水量具有很强的数量相关关系， 且由于叶片含水量与
叶水势相关关系紧密， 故 Fv /Fm和 Fmv /Fms与叶水势亦应具有很强的相关关系。 很明显， 荧光参数 Fv /
Fm和 Fmv /Fms具有量化诊断叶片水分状况的潜在功能， 因此， 除遥感方法外 ［17］， 叶绿素荧光参数亦可
望成为植物叶片失水率无损伤测定的指示性指标。 根据图 1 中叶水势与相对含水量的关系以及表 2 可
建立荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms与叶水势的关系式。 当叶水势为－1.5 MPa 时， 10 种苗木离体叶片 PSⅡ
有效光化学量子产量 Fmv /Fms由大到小依次为： 赤桉（0.79）＞小桐子（0.77） = 大叶相思（0.77）＞新银合

图 2 10种苗木离体叶片荧光参数 Fo随失水率的动态变化规律

Figure 2 Dynamic change of fluorescence parameter Fo with water losing rate about body-leaved leaves of ten species of seedlings
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图 3 10种苗木离体叶片荧光参数 Fm， Fv， Fs随失水率的动态变化规律

Figure 3 Dynamic change of fluorescence parameter Fm， Fv， Fs with water losing rate about body-leaved leaves of ten species of seedlings
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图 4 10种苗木离体叶片荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms随失水率的动态变化规律

Figure 4 Dynamic change of fluorescence parameter Fv /Fm， Fmv /Fms with water losing rate about body-leaved leaves of ten species of seedlings
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欢（0.68）＞印楝（0.67）和山合欢（0.63）＞木豆（0.62）＞苏门答腊金合欢（0.61）＞柠檬桉（0.58）＞蓝桉
（0.53）。 Fmv /Fms越大， 表明水分胁迫条件下苗木叶片光合机构实际光能捕获效率越高， 苗木潜在耐旱
生产能力越强。

3 结论
离体叶片水分状况与叶绿素荧光参数的数量关系研究对于揭示供试树种干旱逆境条件下的内在光

合作用机制和活体诊断叶片水分状况具有重要参考价值。 笔者以干热河谷区 10 种主要植被恢复树种
为材料， 探讨了苗木离体叶片室内自然失水条件下叶绿素荧光参数的响应特征， 主要结论有： ①小桐
子与印楝的叶片保水力最高， 大叶相思与 3 种桉树保水力其次， 3 种合欢的叶片保水力最差， 木豆保
水力居于 3种桉树与 3种合欢之间。 ②不同树种苗木叶水势均随叶片含水量的降低而下降， 两者的关
系可由二次抛物线予以准确拟合， 相关指数均在 0.95 以上， 可通过相对简单的叶片含水量的测定对
苗木叶水势作出有效的预测。 ③荧光参数 Fo随失水率的变化规律大致可分为主动防御型和被动抵抗型

等 2 种类型， 主动防御型表现为 Fo随失水率的增大呈先下降后上升的变化趋势， 被动抵抗型表现为
Fo随失水率的增大先维持基本不变而后上升的发展规律， 主动防御型树种的叶片保水力较被动抵抗型
大。 这说明保水力越强的树种， 其启动热耗散机制保护光合机构免受干旱胁迫伤害的能力越强， 且水
分胁迫条件下发生可逆性失活的时刻越晚。 ④荧光参数 Fm和 Fv随失水率的增大总体上呈显著下降趋

势， Fv /Fm和 Fmv /Fms随失水率的增大总体上呈逐渐下降的趋势， 下降轨迹近似于一条水平抛物线， 在
Fv /Fm和 Fmv /Fms下降的过程中， 各树种均存在一个突降点， 即荧光参数随失水率的下降而快速下降的
时刻， 该时刻为 PSⅡ反应中心失活过程中的关键点。 ⑤荧光参数 Fmv /Fms比 Fv /Fm能更灵敏地指示叶片

光合机构遭受水分胁迫的重大伤害状况， 荧光参数 Fv /Fm和 Fmv /Fms与叶片水分参数呈现很强的数量相

关关系， 具有作为植物叶片水分状况诊断指标的广阔前景。
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