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摘要! 为研究不同光强处理下盆栽芒萁
7-8$&%"95+$-4 :-8*"5";&

光合生理参数与抗氧化酶系统的响应特征! 以盆栽

芒萁为研究材料! 通过覆盖不同层数遮阳网模拟
&

种光环境! 并以全光处理为对照! 测定光合%光响应进程中的

气体交换参数& 抗氧化酶活性以及可溶性蛋白质和丙二醛"

89:

'等参数( 结果表明$

!

随遮阳程度减弱! 盆栽芒

萁的最大净光合速率& 光补偿点& 光饱和点& 暗呼吸速率和表观量子效率均呈先增加后下降的变化特征) 净光合

速率以
.&0"";

全光处理下最大! 除对照外!

)07%;

全光处理下的光饱和点升高! 光补偿点和表观量子效率最低*

")

个光梯度中!

&%06';

全光处理是气孔因素向非气孔限制因素转变的转折点! 而盆栽芒萁的净光合速率+ 蒸腾速

率& 气孔导度均在
#&055;

全光处理时达最大值*

#

盆栽芒萁的可溶性蛋白质为
7!!0!7 $<

,

<

"#

!
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为
707) ==+>

,

<

".

! 均在全光下达最大值! 并与抗氧化酶协同作用以维持盆栽芒萁幼苗的正常生长* 因此! 盆栽芒萁对光的适应

可通过光合生理参数& 抗氧化酶活性& 可溶性蛋白质和
89:

的变化获得调节* 图
&
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不同遮阳处理的大棚透光率
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芒萁
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为里白科
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芒萁属
!$%+*,'-(.+$/

多年生常绿蕨类植物& 分

布于长江中下游及长江以南' 西南等亚热带低山丘陵区& 被视为亚热带森林分布地区退化植被的 (标志

种)

$

("!

%

* 近年来& 从更新扩散后生物量的分布 $

=

%

+ 对生境因子的响应$

"

%到对光强的生态适应性& 学者们

对芒萁进行了广泛研究, 自然条件下& 芒萁分布于马尾松
0$,1/ )*//',$*,*

& 杉木
21,,$,3&*)$* 4*,%.'!

4*(*

单优群落和疏灌草丛的下层及其群落外缘& 形成单优草本层片$

<"?

%或成为马尾松人工林草本层的优势

种$

P

%

- 易在马尾松人工林
( >99Q( <99 1

>的林窗下扩散定居$

;

%

& 常在毛竹
0&544'/(*%&5/ .#14$/

林呈聚集分

布$

(9

%

& 是生态适应性较强的物种, 芒萁对土壤氮' 磷等多种元素吸收利用率低& 有较强的耐荫性& 还能

忍耐一定的强光生境$

(("(>

%

- 通过灰分测定& 可证实其偏阳性的特性$

(!"(=

%

, 光强和光的可利用性是蕨类植

物形态' 生理适应性和分布最重要的影响因子$

("

%

, 揭示芒萁对光强的生态适应机制& 需要从光补偿点和

光饱和点加以判断& 也需在强光与弱光胁迫条件下分析芒萁叶片抗氧化酶活性和可溶性蛋白质变化的响

应特征$

(<"(P

%

, 研究发现. 全光与过度遮阳处理会导致
P

个容器苗树种光合速率下降$

(;

%

& 中等强度遮阳亦

会使强耐荫大豆
645%$,. )*7

失去耐荫能力$

>9

%

& 持续弱光胁迫使马铃薯
8'4*,1) (19.+'/1)

苗期植株对强

光和弱光的利用能力同时下降& 对强光的利用范围变窄$

>(

%

, 理论上& 抗氧化酶活性对环境胁迫抗性有一

定的阈值& 抵抗性强的植物具有更高的抗氧化酶活性$

>>

%

, 当生长于暖性单优针叶群落下层+ 疏灌草丛或

撂荒地& 由弱光生境变化为全光生境的时候& 芒萁必然受到弱光或强光的抑制影响, 因此& 为研究芒萁

对光强的生态适应范围和光强对芒萁的抑制效应& 提出如下假设.

!

芒萁对光强生态适应范围较大& 表

现为光饱和点较高和光补偿点较低-

"

芒萁气体交换参数!净光合速率+ 蒸腾速率+ 气孔导度"的响应过

程& 以中度遮阳处于最高水平+ 胞间二氧化碳摩尔分数处于较低水平-

#

抗氧化保护酶活性的变化能够

表征芒萁对光抑制缓冲胁迫能力的大小& 强光与弱光条件都能诱发芒萁叶片活性氧的增加, 为验证上述

!

个假设& 本研究以盆栽芒萁为试验材料& 模拟不同类型群落下层的光强环境& 比较分析不同光强条件

下芒萁光合生理响应与抗氧化保护酶活性的变化特征& 为进一步探究芒萁扩散定居的生态现象提供参考,

(

材料与方法

+,+

材料与试验方案

于
>9(<

年
<

月
"

日& 从杭州市临安区玲珑山!

!9$(!%9"&R

&

((;'=9%>!&S

"海拔
(<9 1

处& 选择长势良

好且高度基本一致的芒萁幼苗
(99

株& 栽植在
=9 21 ( >( 21 ( (? 21

的长方形花盆中, 栽培基质为马

尾松单优群落下层表土& 栽种
(

株#盆T(

& 放置于
!

层遮阳网下缓苗, 缓苗期间正常浇水& 待芒萁幼苗成

活后& 于
P

月
<

日搬至不同光照强度的遮阳大棚内& 每个处理
("

盆& 保证幼苗间互无遮阳干扰, 于
((

月
!

日开始光响应进程测定& 并取样用于酶活性的分析,

遮阳大棚位于浙江农林大学东湖校区!

!9'("%>P&R

&

((;'=!%!"&S

"& 分别覆盖
(

层+

>

层+

!

层的黑

色尼龙网& 并以自然全光为对照!

28

", 各处理随机选

择
!

盆盆栽芒萁& 选择南侧的功能叶用于光合响应+

保护酶活性等测定, 为准确分析不同遮阳强度下光强

的减弱程度& 于
>9(<

年
((

月初& 选择
>

个晴天从

PU99"(PU99

时& 隔
> ,

利用光量子仪测定光量子通量

密度& 并与全光对照处理比较, 各处理测定数据
!9

个& 其中遮阳大棚选
!

个测点& 各测点测定数据
(9

个, 测定分析结果如表
(

所示,
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测定分析方法

光合指标与气体交换参数的测定! 利用
&'!()%%*+

光合测定仪在晴天的
$,"""--,.%

" 对盆栽芒萁叶

片的净光合速率进行测定# 设定光强梯度依次为
! %%%
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"
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% !012
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% 测定前" 让待测叶片在饱和光&

# /%% !012

$

0

"!

$

3

"#

'下照射
!% 0'4

" 使叶片

充分活化% 测定已设定光强下的净光合速率&

!

4

'" 气孔导度&

"

3

'" 蒸腾速率&

#

5

'和胞间二氧化碳摩尔分

数&

$

'

'等参数" 重复
.

次" 计算平均值% 采用光合助手软件&

6718139487:3'3

'拟合盆栽芒萁的光响应曲线"

利用非直角双曲线模型 (

!.

)获得光补偿点&

!

&;

'" 光饱和点&

!

&<

'" 最大净光合速率&

!

40=>

'" 表观量子效率

&

%

?@

'和暗呼吸速率&

&

A

'%

抗氧化酶* 可溶性蛋白质与丙二醛&

BCD

'的测定(

!)

)

! 各处理选择幼苗
.

株进行测定" 磨样
!

个$株E-

"

各重复
.

次% 称取
"F/ G

叶样" 研磨离心后提取上清液" 直接用于可溶性蛋白质*

BCD

和抗氧化酶活性

的测定% 可溶性蛋白质&

!G

$

G

"-

'参照考马斯亮蓝
H!!/"

染色法"

BCD

&

0012

$

G

"-

'采用硫代巴比妥酸比色

法" 过氧化物酶 &

6IC

' 活性 &

-(J(K 4L=8

$

G

"#

$

0'4

"#

'采用愈创木酚显色法" 过氧化氢酶 &

;D+

'活性

&

#(J(K 4L=8

$

G

"#

$

0'4

"#

'采用紫外吸收法% 超氧化物歧化酶&

<IC

'活性&

#(J(K 4L=8

$

G

"#

'采用试剂盒测定" 货

号!

D%%#!#

" 南京建成生物工程研究所%

!"$

数据处理

运用
M>N:2

进行数据处理" 利用
I5'G'4 OJ-

绘图" 借助
<6<< -OJ"

软件" 采用单因素方差分析法

&

14:!P=9 DQIRD

'对数据进行差异显著检验%

!

结果与分析

#"!

不同光强处理对盆栽芒萁光合参数的影响

由表
!

可见! 随光照强度增加" 盆栽芒萁的最大净光合速率* 光饱和点* 光补偿点* 暗呼吸速率和

表观量子效率均呈先增加后下降的变化特征" 其中
!

层遮阳处理下均出现了最大值" 对照处理下均最

小% 说明全光条件下盆栽芒萁出现了光胁迫抑制现象"

!

层遮阳环境下比较适合于盆栽芒萁的生长%

在
.

种遮阳强度下"

&

.

的光补偿点最低" 由
&

!

的
.)J((O !012

$

0

"!

$

3

"-降低到
-.J$). !012

$

0

"!

$

3

"-

"

并与
&

-

和
&

!

差异显著&

!＜"J"/

'" 说明遮光处理后叶片通过降低光补偿点以适应弱光环境% 在不同遮阳

条件下"

&

!

和
&

.

的暗呼吸速率与对照差异显著&

!＜"J"/

'"

&

-

与
NL

无显著差异&

!＞"J"/

'+ 与
NL

相比"

&

-

"

&

!

和
&

.

的暗呼吸速率分别升高了
!J"KS

"

)JOKS

和
)JK)S

% 表观量子效率为
&

#

"

&

!

与
NL

差异显著

&

!＜%J%/

'" 而
&

.

与
NL

差异不显著&

!＞%J%/

'% 可见" 在全光和弱光条件下盆栽芒萁捕获光量子的能力

较强%

表
#

不同光强处理下盆栽芒萁的光合参数比较

+=T2: ! 6718139487:8'N U=5=0:8:53 1V U188:A '()*+,-./0*(1 2()3-/-4+ W4A:5 A'VV:5:48 2'G78 85:=80:483

处理
!

40=>

X

&

!012

$

0

"!

$

3

"#

'

!

&<

X

&

!012

$

0

"!

$

3

"#

'

!

&;

X

&

!012

$

0

"!

$

3

"#

'

&

A

X

&

!012

$

0

"!

$

3

"#

'

%

?@

NL )J$/ # %J!) N (%(J%( # $)JO. A (J#! # #J)O A %J!O # %J#/ T %J%! # %J%! T

&

#

(J.$ # %J!. T $/#J%( # $$JO# TN !KJ(# # !J$. T %J(% # %J%) T %J%( # %J%% =

&

!

$J#K # %J)$ = OKOJ!% # #/%J(# = .)J(K # #J#% = #J)) # %J#O = %J%( # %J%# =

&

.

/J)) # %J.$ TN O!%J!! # /.JO. TN #.J$) # #J#O N #J.K # %J#O = %J%) # %J%# T

说明! 同列不同字母表示芒萁盆栽幼苗在不同光照间差异显著&

!＜%J%/

'

#"#

不同光强处理对盆栽芒萁气体交换参数的影响

由图
#

可知! 当光合有效辐射＜.%% !012

$

0

"!

$

3

"#时" 随着光合有效辐射的增加"

.

种遮阳处理和

NL

的盆栽芒萁的净光合速率呈快速增加" 其中
&

#

和
&

!

近似于线性增加"

&

.

的增加速率减缓"

NL

的增加

速率最小+ 当光合有效辐射在
.%%Y$%% !012

$

0

"!

$

3

"#时"

.

种遮阳处理与
NL

的盆栽芒萁净光合速率增加

趋缓+ 当光合有效辐射在
!%%Y! %%% !012

$

0

"!

$

3

"# 时" 不同遮阳处理与
NL

的净光合速率大小依次为!

&

!

＞&

#

＞&

.

＞NL

%

分析图
#

可知! 全光下的净光合速率最低" 表明盆栽芒萁受到了光抑制+ 与全光相比"

&

!

可显著提

$.$
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高盆栽芒萁的净光合速率! 盆栽芒萁叶片气孔导度对光合有效辐射的响应基本一致" 但在
#

!

的蒸腾速

率和气孔导度随光强增加的变化不明显" 可能是弱光下植物气孔的调节功能会减弱" 表现在对光强变化

的不敏感! 随着光合有效辐射的增加" 各处理下芒萁的净光合速率# 蒸腾速率和气孔导度呈增加趋势"

胞间二氧化碳摩尔分数则减小" 并在光合有效辐射为
$

时均最大" 呈现
#

%

＞#

&

＞#

!

的规律! 随着光照强

度的增加"

'(

的净光合速率下降" 而蒸腾速率# 胞间二氧化碳摩尔分数上升"

#

&

"

#

%

和
#

!

的净光合速

率# 气孔导度# 胞间二氧化碳摩尔分数变化均同向! 可见强光使得气孔导度降低" 并使得二氧化碳滞留

导致胞间二氧化碳摩尔分数增高! 因此判断胞间二氧化碳摩尔分数是制约盆栽芒萁叶片净光合速率的主

要因素之一" 全光下净光合速率下降的主要原因是发生了由气孔因素向非气孔限制因素的转变" 透光率

大约
!")*+,

时" 会出现临界点!

!"#

不同光强处理对盆栽芒萁可溶性蛋白质!

$%&

和抗氧化酶活性的影响

渗透调节物质和膜脂过氧化作用与植物受逆境胁迫的程度有关" 通常可溶性蛋白质和
-./

越高"

说明植物受到胁迫的程度越高! 由图
%

可知$ 盆栽芒萁的可溶性蛋白质随光强的增加变化显著" 其大小

依次为
'(＞#

&

＞#

%

＞!#

!

" 表明当光胁迫逐渐减弱后" 盆栽芒萁叶片可溶性蛋白质不断下降" 光强的增

加是导致可溶性蛋白质合成和积累的重要因素之一! 在
!

种遮阳强度下" 盆栽芒萁叶片
-./

随遮阳强

度的增加呈上升趋势" 但均低于对照组" 且
#

&

"

#

%

和
#

!

的
-./

分别比
'(

减少了
0+)%&,

"

!0)"!,

和

!1)+0,

" 表明遮阳后盆栽芒萁叶片的膜脂过氧化损伤较轻" 而全光条件下的盆栽芒萁膜脂过氧化严重"

推测此时盆栽芒萁叶片活性氧的产生超出了细胞的清除能力! 可见" 全光下的盆栽芒萁可溶性蛋白质与

-./

皆显著高于遮阳处理%

!＜$)$"

&" 表明此变化属于盆栽芒萁有效适应强光环境的一种生理生态对策!

抗氧化酶系统是植物受环境胁迫时的重要防御系统" 其中超氧化物歧化酶%

23.

&能保护细胞免受氧

金桂宏等$ 光强对盆栽芒萁光响应过程与抗氧化酶系统的影响

图
&

不同光强处理下盆栽芒萁的气体交换参数比较
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化胁迫! 过氧化物酶"

&'(

#能反映植物对环境的适应性$ 过氧化氢酶"

)*+

#是清除过氧化氢的重要酶!

从图
,

可知% 经不同遮阳处理后$ 各处理间盆栽芒萁叶片
-'(

活性的差异不显著"

!＞"."/

#$ 但均高于

对照处理& 相反$ 各处理间
&'(

和
)*+

的活性差异显著"

!＜"."/

#$ 且均低于对照处理! 遮光后$ 盆栽

芒萁叶片的
-'(

活性随遮阳强度的增加呈下降趋势$

&'(

活性呈上升趋势$

)*+

则出现先降后升$ 推

测是
)*+

的存在抑制了
-'(

的活性$ 也可能
&'(

和
)*+

活性的增加是对
-'(

活性降低的补偿协调'

!/

(

!

,

种遮光处理下$

&'(

与
)*+

活性都在
0

,

下达最大值$ 与其他处理差异达显著水平"

!＜"."/

#$ 推测盆

栽芒萁不仅在全光下受到光胁迫的伤害$ 弱光也能促使抗氧化酶的变化!

图
,

不同光强处理下盆栽芒萁的抗氧化酶活性
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讨论

植物的光补偿点+ 光饱和点+ 表观量子效率和最大净光合速率是植物对光能利用的重要指标! 在弱

光条件下$ 降低光补偿点属于适应群落下层弱光生境的生理生态对策之一! 本研究表明% 盆栽芒萁光补

偿点为
G.FFKL,M.GGK !A:E

*

A

"!

*

N

"F

$ 光饱和点为
G%G.%/GLKHK.FK/ !A:E

*

A

"!

*

N

"F

$ 符合耐荫植物的特征 '

!G

(

!

在
0

!

下$ 盆栽芒萁的光补偿点和光饱和点均出现最高值$ 而在
0

,

下有所降低$ 但仍高于
BI

$ 表明中等

光强处理后$ 盆栽芒萁光补偿点和光饱和点间跨度较大$ 适应光强变化幅度大!

0

,

下盆栽芒萁则依靠较

低的光补偿点和暗呼吸速率来适应弱光环境! 有研究证实% 凡是具有较高的最大净光合速率+ 光饱和点

和较低的光补偿点+ 表观量子效率的植物$ 无论是对强光环境还是弱光环境都有较强的适应能力'

!H"!$

(

!

耐荫性较强的盆栽芒萁在
0

!

下具有更高的最大净光合速率和较低的光补偿点$ 说明在低光环境下该处

理的盆栽芒萁幼苗有更高的光合效率和更低的物质消耗来维持植物碳平衡! 同时$

0

!

的表观量子效率值

图
!

不同光强处理下盆栽芒萁的可溶性蛋白与
O(*

变化
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较高! 进一步表明了
#

$

的盆栽芒萁有较强的耐荫性和弱光利用能力" 本研究表明# 最适合盆栽芒萁生

长的光强生境属于
#

$

的中等光强!

#

!

亦能自我调节维持正常生长! 说明其光适应范围较大"

为进一步研究光强与生长分布之间的关系! 后续研究可选择马尾松和杉木单优群落下层生境$ 林缘

地段与阔叶林群落下层生境为样地! 测定光量子通量密度! 并与光强控制试验相结合! 分析单优层片芒

萁与盆栽芒萁间的生态差异究竟与哪些因素有密切的关系! 比如是否与芒萁光斑的瞬时利用效率$ 芒萁

层片的自遮阳现象和芒萁克隆整合等特性有关"

气孔是植物叶片与外界进行气体交换的主要通道! 可根据不同的环境条件来调节孔径大小而使植物

在损失水分较少的条件下获取更多的二氧化碳" 不同生境对植物叶片气孔形态特征有显著影响" 研究表

明# 芒萁的气孔密度较大%

%%&'$!

个&
((

!$

'! 气孔长度较短%

)*'++ !(

'! 可知芒萁气孔具有更大的气孔

导度和光合速率! 对光强降低的响应敏感! 能适应多变的光强环境(

$,!!&

)

" 本研究表明# 在
#

$

下! 盆栽芒

萁的净光合速率$ 蒸腾速率和气孔导度均最高! 胞间二氧化碳摩尔分数则处于较低水平! 表明
#

$

是净

光合速率的最适光环境"

#

!

下气孔部分关闭! 气体交换参数都下降! 而全光条件下净光合速率的下降伴

随着蒸腾速率的升高! 也就是说! 遮光胁迫下盆栽芒萁光合作用对弱光环境的响应相对迟缓! 即净光合

速率的降低主要是由气孔限制因素引起的! 当全光下胁迫加重时! 光合限制因素过渡到非气孔限制因

素!

#

)

为其转折点(

!)!!$

)

"

在逆境胁迫条件下! 植物体内过量的活性氧使细胞膜受到破坏并失去活性" 可溶性蛋白质是降低渗

透势$ 清除活性氧$ 保护细胞膜$ 维持酶活性的一种渗透调节物质(

!!

)

"

-./

是度量膜脂过氧化程度的

参数标志! 其含量的高低代表着细胞膜的受损程度"

01.

!

21.

和
3/4

都是膜脂过氧化防御系统中的

保护酶!

01.

几乎存在于细胞内的所有区域! 是植物抗氧化系统的第
)

道防线! 可将活性氧转化为过氧

化氢! 然后通过
21.

和
3/4

将过氧化氢转化为水和氧气" 一般情况下! 保护酶活性随胁迫的增大而增

加! 或是呈先增加后减少的规律(

!%!!"

)

" 有研究表明# 弱光胁迫导致膜脂过氧化的反应程度与弱光胁迫程

度呈正相关! 同时
01.

活性在轻度弱光处理下升高! 在严重弱光逆境条件下出现下降趋势*

21.

和

3/4

活性在弱光下上升(

!*!!5

)

" 本研究结果与上述研究的变化特点一致# 随光照强度的增加! 盆栽芒萁

01.

活性呈先增加后减少的趋势! 推测全光条件下植物产生的活性氧超出了自身可调节限度! 伴随过氧

化氢积累对
01.

活性的抑制!

21.

和
3/4

活性增加对其进行补偿以平衡抗氧化酶系统(

!+!!,

)

"

本研究表明# 随遮阳强度的增加! 盆栽芒萁叶片的可溶性蛋白质逐渐增加*

-./

依次为# 弱光＞

中等光强＞强光*

01.

!

21.

和
3/4

等抗氧化酶活性也显著升高" 其中! 全光下的各项指标皆近乎于

最大值! 说明盆栽芒萁叶片受到全光胁迫最为严重! 由此可知# 弱光与全光处理下的盆栽芒萁受胁迫的

程度超过了抗氧化酶的清除速度! 结果导致
-./

的积累! 需要合成较多的逆境蛋白以提高自身抗性(

%&

)

"

形态特征是植物适应环境变异最直接的外在表现! 测定分析结果印证了全光下盆栽芒萁叶片外部形态特

征的变化# 生长纤细低矮$ 叶片色泽呈黄绿色! 伴有叶缘枯黄$ 皱缩等现象出现! 植株生长势极差" 本

研究期恰逢深秋! 无法排除植物生长情况与低温因素对清除活性氧能力波动变化的影响(

%)

)

! 今后可尝试

在春季与夏季进行同类试验! 对比分析不同季节酶活性的差异及季节产生的影响"

%

结论

在不同光照条件下! 盆栽芒萁的净光合速率在
)!'&&6

自然光照下最大! 而在全光下和弱度光强下

出现光抑制现象* 弱度光强下的高光饱和点$ 低光补偿点和低表观量子效率能够表征盆栽芒萁对光强生

态适应范围广! 能在群落下层一定的弱光环境下维持正常生长"

在
%

个光强梯度变化过程中! 盆栽芒萁在中度遮阳下的净光合速率$ 蒸腾速率和气孔导度均处于最

高水平! 而胞间二氧化碳摩尔分数减小"

!"',*6

全光处理是盆栽芒萁气孔因素向非气孔限制因素转变的

转折点! 表现为全光下的抗氧化酶系统出现损伤"

全光条件下盆栽芒萁的可溶性蛋白质为
5$$'$5 !7

&

7

!)

!

-./

为
5'5% ((89

&

7

!)

! 均达最高水平"

01.

!

21.

和
3/4

在光胁迫下相互补偿$ 协同作用! 全光与弱光条件都能诱发盆栽芒萁叶片活性氧的

增加"

金桂宏等# 光强对盆栽芒萁光响应过程与抗氧化酶系统的影响 +%)
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