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摘要: 采用叶绿素荧光图像分析手段，结合叶绿素含量和主枝生长量测定，研究了沙地云杉、青海云杉、蓝云杉、白扦 PSⅡ光化

学效率和非光化学能量耗散的光响应特性及对稳态光强的适应性。结果表明: 在相同生境和管理条件下，15a 苗龄的 4 种云杉

属植物生长势态良好，均能适应民勤荒漠气候环境;蓝云杉针叶的叶绿素含量较高，而青海云杉的叶绿素 a、b 比值(Chl a /b) 较

低;4 种植物 PSⅡ光化学效率的光响应曲线相似，但蓝云杉 PSⅡ非光化学猝灭系数(NPQ) 的光响应明显有别于其余 3 种;150

μmol m－2 s－1低光强下 4 种植物间 NPQ 的差异与 PSⅡ最大光化学量子效率(Fv /Fm ) 一致，是内禀光合特性的反映;1500 μmol

m－2 s－1高光强下的 NPQ 和 PSⅡ最大效率(Fv' /Fm')在 4 云杉属植物间没有差异，呈现光合生理的趋同适应。综合比较分析可

知，蓝云杉和白扦在低光强具有略低的 PSⅡ非光化学猝灭能力，在高光强具有相对高的 PSⅡ运行效率(Fq' /Fm')，光驯化适应

能力较大;沙地云杉和青海云杉具有几乎一致的 PSⅡ光化学和非光化学猝灭特性，其耐荫性和喜光性相近;4 种云杉属植物光

合机构对干旱荒漠生境的驯化适应具有趋同性，可作为我国北方防护林建设和城市绿化的重要树种。
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Convergent adaptation of PSⅡ photochemical characteristics of four spruce
species growing in Minqin Desert Botanical Garden
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Abstract: Picea mongolica，Picea crassifolia，Picea pungens and Picea meyeri are the four spruce species growing in
Minqin Desert Botanical Garden (38°35' N，102°58' E; 1378 m asl) ． In combination with the analysis of photosynthetic
pigments in needles and annual growth of main braches，the chlorophyll fluorescence imaging of needles were performed
with prepared protocols using CF imager to determine the PSⅡ photochemical efficiency and non-photochemical energy
dissipation，and their adaptability to steady-state light intensity． The results showed that， in the same habitat and
management，the four spruce species seedlings aged 15 years exhibited similar good growth behavior and all adapted to
desert climatic environment; the total chlorophyll contents were fairly higher in P． pungens while specific ratio of chlorophyll
a to b (Chl a /b) was comparatively lower in P． crassifolia． Among the four species their photosynthetic response curves of
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PSⅡ photochemical efficiency were similar，but P． pungens illustrated an obviously different photosynthetic response in PS
Ⅱ non-photochemical quenching coefficient (NPQ) from the other three． The consistent trend of NPQ irradiated with 150
μmol m－2 s－1 low actinic light for 10 min and PSⅡ photochemical maximum quantum efficiency (Fv /Fm) adapted for 20
min in dark exhibited the intrinsic photosynthetic characteristics of the species． That nearly no dissimilarities among the four
species in NPQ irradiated with 1 500 μmol m－2 s－1 high actinic light and in PSⅡ maximum efficiency (Fv' /Fm') done with
low actinic light demonstrated their physiological expressions of convergent adaptation． Comprehensive comparative analysis
indicates that P． pungens and P． meyeri have lower ability in PSⅡ non-photochemical quenching in low light intensity，but
a relatively higher PSⅡ operating efficiency (Fq' /Fm') in high light intensity，thus a greater ability for light-acclimation;

while P． mongolica and P． crassifolia share almost unanimously PSⅡ photochemical and non-photochemical characteristics，
and similar shade tolerance and light-demanding; the complete presentation of PS Ⅱ photosynthetic physiological
characteristics in the four species indicates their convergent adaptability to Minqin arid desert climate，so they are feasibly
important tree species in the northern shelter forestry construction in China and in the urban greening in dry areas．

Key Words: convergent adaptation; chlorophyll fluorescence; photosynthetic response curve; PSⅡ non-photochemical
quenching; spruce species

云杉属(Picea)为松科(Pinaceae)常绿针叶乔木;主要分布于北半球地区，多生长在年平均温度 4—12℃、
年降水量 400—900 mm、年相对湿度 60%以上的高山地带或高纬度地区，具有抗寒和耐荫的特性。全世界约

有 40 种，我国有 16 个种 9 个变种，是云杉属植物分布最多的国家
［1］。甘肃沙生植物工程技术研究中心在民

勤沙生植物园引种栽培了 7 种云杉属植物，拟筛选可作为我国北方干旱区防护林建设及城市绿化的备选树

种;其中沙 地 云 杉 (Picea mongolica)、青 海 云 杉 (Picea Crassifolia)、蓝 云 杉 (Picea pungens) 和 白 扦 (Picea
meyeri) 呈现较好的生长势态，能适应民勤干旱荒漠气候环境。有关 4 种云杉在形态特征、繁殖、生态特性、造
林技术等方面的工作已有较多报道

［2-4］。李得禄等
［5］

测定了不同水分梯度条件下青海云杉和沙地云杉的叶

绿素荧光参数，认为沙地云杉具有较强的抗旱性。郑红娟等
［6］

研究了补充光照处理对 4 个种源蓝云杉生长的

影响，发现自然条件下补光可显著促进蓝云杉的生长和生物量增加;引种驯化也表明，4 种耐荫性云杉属植物

均呈现喜光的特性。然而，荒漠生境中植物胁迫驯化的生理基础是什么? 尚缺乏足够了解。
长期在特定生境下生存的不同种类植物，受综合生态因子的影响，会形成相同或相似的适应特征和方式，

即发生趋同适应
［7］。刘建泉

［8］
综述了荒漠植物的生态特性，认为植物对生境的(趋同)适应可表现在形态、结

构、生理等多方面;能形成与其气候、土壤和逆境胁迫条件相适应的结构和机能，表现出高度的趋同适应

性
［9］。韩路等

［10］
运用生态位测度指标和点格局法研究了新疆塔里木盆地荒漠绿洲过渡带的种群空间格局、

空间关联性及生态位特征，发现生态过渡带内植物的种间生态位重叠普遍较高，草本植物间尤为明显，其分配

格局反映了荒漠植物对旱化生境的趋同适应。分子系统学和生物地理学的研究表明，青藏高原的垫状植物也

是一类适应特殊生境的趋同进化植物
［11］。趋同适应一方面表现为生物各层次结构(细胞、器官等) 与特定功

能的相适应，另一方面表现为形态结构和生理机能与特定生存环境的相适宜。然而，迄今有关植物光合生理

特性趋同适应方面的研究依然偏少，直接证据尚不充足。
本文采用叶绿素荧光图像分析手段，结合叶绿素含量等测定，研究了沙地云杉、青海云杉、蓝云杉、白扦 4

种云杉属植物针叶光合机构的光化学特性。通过分析针叶 PSⅡ光化学效率的光响应特性，及稳态高、低作

用光强下 PSⅡ反应中心激发能的耗散规律，探讨了 4 种耐荫植物对典型温带大陆性荒漠气候的趋同适应机

理，为干旱沙区生态屏障建设树种选择提供了理论数据和选择依据。

1 材料和方法

1．1 试验地概况与植物材料

4 种云杉属植物均栽植于民勤沙生植物园的松柏植物引种试验区。民勤沙生植物园位于巴丹吉林沙漠
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东南缘，腾格里沙漠西北部(102°58' E，38°35' N，海拔 1378 m)，是我国第一座具有荒漠特色的沙旱生植物

园。当地多年平均气温为 7．4 ℃，最低温度-28．8℃，最高温度 38．1℃，年平均降水量 110mm，蒸发量 2485mm，

≥10℃的有效积温 3248．8℃，干燥度 5．85，年日照时数 2833．1 h，属典型温带大陆性荒漠气候。试验区土壤为

风沙土改良而成的沙壤土。

蓝云杉(Picea pungens)引自甘肃省小龙山林科所;沙地云杉(Picea mongolica)、白扦(Picea meyeri)引自内

蒙克什克腾旗;青海云杉(Picea crassifolia) 引自甘肃省天祝县。4 种云杉均栽植于松柏植物园区的云杉种植

区，生境和管理措施相同;苗龄均为 15a，平均株高为(62．93±4．73) cm，平均冠幅为(40．11±7．03)cm×(41．11±
5．28) cm。
1．2 叶绿素荧光参数的测定

采用英国产 CF-imager 叶绿素荧光图像分析仪(Chlorophyll Fluorescence Imager，Technologica Ltd，UK)测

定针叶的叶绿素荧光参数。2015 年 9 月初，在云杉种植区各选 3 株标准株，每株剪取当年生向阳枝条 1 枝，选

中部成熟健康针叶，从基部剪取依次摆放在湿润垫片上并固定。叶绿素荧光测定试验共重复有 3 次，第 3 次

测定时 4 个云杉属植物均选取 14 根针叶，成像并聚焦。依据实验目的运行预置程序，测定暗适应及不同稳态

作用光强时的叶绿素荧光图像，并进行解析。测定期间室内气温维持在(18．0±1．0) ℃，室内空气湿度相对

恒定。
1．2．1 测定程序

稳态 PSⅡ光化学效率测定:4 种云杉属植物的针叶经准确暗适应 20 min 后，测定 PSⅡ反应中心关闭时

的最小叶绿素荧光产率(Fo)和开放状态的最大叶绿素荧光产率(Fm);依次开启 150 和 1 500 μmol m－2 s－1低、

高稳态作用光强，每一光强辐照 10 min 后测定基础荧光产率(Fs)和最大荧光产率(Fm');测定 Fm 和 Fm'的饱

和脉冲光为 6 840 μmol m－2 s－1，脉冲频率为 60 ms。

光响应曲线测定:参照 Baker 和 Ｒosenqvist 方法
［12］，准确暗适应 20 min 后，测定 4 种云杉针叶的 Fo 和

Fm;开启光响应曲线测定程序，光强梯度设 50、100、150、200、300、500、800、1200、1 500 、1 800μmol m－2 s－1;依

据基础荧光产率 Fs 的变化趋势，50、100、150 μmol m－2 s－1低光强下的平衡时间设为 3 min，大于 200 μmol m－2

s－1以后每一光强下的平衡时间定为 2 min;测定 Fm 和 Fm'的饱和脉冲光为 6 840 μmol m－2 s－1，脉冲频率为

60 ms。
1．2．2 针叶定位及图像解析

在荧光图像的图形编辑框中，定位并逐个分割 4 种云杉属植物的针叶，解析各针叶荧光图像为叶绿素荧

光参数数值。具体操作步骤见 CF Imager 使用手册。
1．2．3 PSⅡ反应中心光化学效率和非光化学猝灭的光响应分析

PSⅡ最大光化学量子效率(Fv /Fm)以准确暗适应 20 min 时的最小叶绿素荧光产率(Fo)，和最大叶绿素

荧光产率计算，其中Fv =Fm－Fo。各稳态作用光下 PSⅡ最大效率(Fv' /Fm') 和 PSⅡ运行效率(Fq' /Fm') 依照

Genty 等的公式
［13］

分别 由 下 式 计 算:Fv' /Fm' = Fm'－Fo'( ) /Fm';Fq' /Fm' = Fm'－Fs( ) /Fm'。PSⅡ效 率 因 子

Fq' /Fv'( ) 和 PSⅡ非光化学猝灭系数 (NPQ) 依照 Bilger 和 Bjrkman 的公式
［14］

计算:Fq' /Fv' = Fm'－Fs( ) /

Fm'－Fo'( ) ;NPQ=Fm /Fm'－1。以上各荧光参数计算中的 Fo'以 Oxborough 和 Baker 经验公式
［15］

估算:Fo' =

Fo / Fv /Fm－Fo /Fm'( )。
1．3 叶绿素含量的测定

叶绿素含量采用分光光度法测定。9:00 以前在园区剪取 4 种云杉的当年生向阳面小枝数个。用去离子

水洗净表面灰尘，取小枝中部针叶，称取 100 mg 鲜叶，立即浸入内含 10 mL 丙酮和乙醇混合提取液(丙酮∶乙
醇∶水= 4．5∶4．5∶1)的玻璃瓶中;盖紧样品瓶盖，置低温处避光浸提约 10 d 至叶片无色

［16］。每种云杉设 6 次重

复，叶绿素含量的测定与计算见朱广廉等
［17］。
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1．4 年生长量测定

2015 年 9 月中旬，在云杉种植区选 4 种云杉属植物的标准株各 7 株，用钢卷尺测定株高、冠幅;并由主枝

顶端始，依次向下测定各年度主枝的连年生长量。
1．5 数据分析

数据经 Microsoft Excel 软件预处理后，采用 SPSS16．0 软件进行统计分析。种间差异采用单因素方差分析

(one-way ANOVA)，最小显著差异法(LSD)进行多重比较，显著性水平为 α = 0．05。Microsoft Excel 软件制图，

图中数据为平均值，垂直条表示标准差(SD)。

2 结果与分析

图 1 沙地云杉、青海云杉、蓝云杉和白扦的连年生长量比较

Fig． 1 Comparison of annual increment parameter of main

branch among four spruce species

L10、L11、L12、L13、L14、L15 分别为主枝连年生长的 10、11、12、

13、14、15a; 图中各点数据为 7 次重复的平均值，标准差较小，未

予标注

2．1 4 种云杉属植物的生长状况分析

图 1 表明，第 11 年移栽苗木后，第 12 年 4 种云杉

属植物的主枝生长量略有降低，第 13 年除白扦外当年

生长量均略有增高，其中沙地云杉第 12 年的主枝生长

量显著低于 11a 和 13a 的(P＜0．05);从第 14 年起，生长

量显著增加;第 15 年时蓝云杉生长量略大于沙地云杉

的，青海云杉和白扦介于两者之间。
2．2 4 种云杉属植物针叶的叶绿素含量差异

4 种云杉属植物针叶的总叶绿素(Chl)、叶绿素 a
(Chl a)和叶绿素 b(Chl b)含量具有相似的相对变化趋

势。图 2 显示，蓝云杉针叶的 Chl a 含量显著高于青海

云杉的(P＜0．05)，而 Chl b 显著高于沙地云杉的(图 2)

(P＜0．05)，但总叶绿素 Chl 含量仅略高于其余 3 种云

杉，而无显著性差异(图 2)。图 2 表明，青海云杉针叶

的叶绿素 a 和叶绿素 b 比值(Chl a /b)显著小于沙地云

杉和蓝云杉的(P＜0．05)。
2．3 PSⅡ光化学效率及非光化学猝灭的光响应

4 种云杉属植物针叶的 PSⅡ运行效率(Fq' /Fm')、PSⅡ最大效率(Fv' /Fm')和 PSⅡ效率因子(Fq' /Fv')的

光响应曲线变化趋势很相似。图 3 表明，Fq' /Fm'在光强小于 1 200 μmol m－2 s－1之前降低较快;在中等光强范

围内，蓝云杉的 Fq' /Fm'略高而青海云杉的略低。Fv' /Fm'在光强低于 500 μmol m－2 s－1之前降低较快且在 4 种

云杉属植物间略呈差异，此后渐趋平缓且无差异(图 3)。Fq' /Fv'亦呈降低趋势，但在光强低于 500 μmol m－2

s－1之前几无降低，之后下降趋势明显，至光强大于 1 200 μmol m－2 s－1后略有减缓;4 云杉属植物间蓝云杉略高

青海云杉略低(图 3)。在较低光强范围内，4 种云杉属植物的 Fv' /Fm'略呈差异，而 Fq' /Fv'在中高光强范围内

差异略明显，Fq' /Fm'在中等光强范围内略有差异。说明，蓝云杉针叶的 PSⅡ反应中心光化学特性与青海云

杉略有差异，沙地云杉和白扦介于两者之间。
图 4 表明，4 云杉属植物针叶的 PSⅡ反应中心非光化学猝灭系数(NPQ) 随光强增加而升高。低于 500

μmol m－2 s－1之前 NPQ 升高较快，此后略有减缓;在中等光强范围内，蓝云杉的 NPQ 较低，沙地云杉和青海云

杉的较高，白扦介于其间且略近沙地云杉和青海云杉。4 种云杉属植物间 NPQ 的光响应差异主要表现在中

低光强范围;中高光强后不仅蓝云杉与其余 3 种植物的差异减少，而且沙地云杉、青海云杉和白扦之间的相对

大小也略有不同。说明，蓝云杉针叶 PSⅡ反应中心过剩激发能的非光化学猝灭能力与其余 3 种有较大差异，

NPQ 较低而 PSⅡ运行效率 Fq' /Fm'和效率因子 Fq' /Fv'较高。
2．4 PSⅡ光化学效率和非光化学猝灭对高低稳态作用光强的响应

图5表 明 ，尽 管 差 异 并 不 都 显 著 ，经20min暗 适 应 后4种 云 杉 属 植 物 的PSⅡ最 大 光 化 学 量 子 效 率
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图 2 沙地云杉、青海云杉、蓝云杉和白扦针叶叶绿素含量和比值的差异

Fig．2 Differences of chlorophyll contents and its ratio among four spruce species
小写字母表示 4 云杉属植物间叶绿素的差异显著性(α= 0．05)，各柱状图的数据为 6 次重复的平均值，垂直条表示标准差

图 3 沙地云杉、青海云杉、蓝云杉和白扦针叶 PSⅡ运行效率(Fq ' /Fm ')、最大效率(Fv ' /Fm ')和效率因子(Fq ' /Fv ')的光响应曲线

Fig．3 Photosynthetic response curves of PSⅡ operation efficiency (Fq ' /Fm ')，maximum efficiency (Fv ' /Fm ') and efficient factor (Fq ' /
Fv ') among four spruce species
图中各点数据为 14 根针叶的平均值，标准差较小，未予标注
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图 4 沙地云杉、青海云杉、蓝云杉和白扦针叶 PSⅡ非光化学猝

灭系数( NPQ) 的光响应曲线

Fig．4 Photosynthetic response curves of PSⅡ non-photochemical

quenching coefficient ( NPQ) among four spruce species

(Fv /Fm)呈现青海云杉＞沙地云杉＞白扦＞蓝云杉的变

化趋势;150 μmol m－2 s－1 稳态低光强辐照 10 min 时，4
云杉属植物间 PSⅡ非光化学猝灭系数(NPQ)的相对差

异与 Fv /Fm 的相同，且蓝云杉的 NPQ 显著最低 (P ＜
0．05)，青海云杉和沙地云杉的 NPQ 显著较高(P ＜ 0．
05)(图 5);1 500 μmol m－2 s－1稳态高光强下，4 种云杉

属植物的 NPQ 值均为 4．0 左右，且无显著差异(图 5)。
显然，低稳态作用光强下的 NPQ 也具有种的内禀性;但

在高光强下 4 种植物均呈现较高且几乎一致的热耗散

猝灭能 力，光 合 机 构 的 非 光 化 学 能 量 耗 散 表 现 出 趋

同性。
图 6 表明，150 μmol m－2 s－1低稳态作用光强辐照

10 min 后，4 云杉属植物针叶的 PSⅡ运行效率(Fq' /
Fm')、PSⅡ最大效率(Fv' /Fm') 和 PSⅡ效率因子(Fq' /

Fv')都极显著大于 1 500 μmol m－2 s－1高稳态作用光强

图 5 沙地云杉、青海云杉、蓝云杉和白扦针叶 PSⅡ最大光化学量子效率(Fv /Fm ) 及高低作用光强对 PSⅡ非光化学猝灭系数(NPQ) 的

影响

Fig．5 The maximum quantum efficiency of PSⅡ photochemistry and PSⅡ non-photochemical quenching coefficient (NPQ) from high and

low actinic light among four spruce species

小写字母表示 4 云杉属植物间叶绿素荧光参数的差异显著性(α= 0．05)，各柱状图的数据为 14 根针叶的平均值，垂直条表示标准差

下的(P＜0．001)。低光强下，蓝云杉的 Fq' /Fv'显著较小(P＜0．05)，白扦的 Fq' /Fv'显著小于青海云杉和沙地

云杉的且又显著大于蓝云杉的(P＜0．05);高光强下青海云杉的 Fq' /Fv'显著小于蓝云杉和白扦的(P＜0．05)，

但沙地云杉与其余 3 种均无显著差异(图 6)。图 6 显示，低光强下蓝云杉的 Fv' /Fm'显著较高，沙地云杉和青

海云杉则显著较低(P＜0．05);高光强下蓝云杉的 Fv' /Fm'略低，而青海云杉的略高，4 云杉属植物间无显著差
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异，均值为 0．45。低光强下各云杉属植物的 Fq' /Fm'无显著差异，而高光强下白扦的 Fq' /Fm'显著较高，沙地云

杉和青海云杉无差异且显著低于蓝云杉和白扦(P＜0．05) (图 6)。显然，低稳态作用光强下 4 种云杉属植物

针叶的 PSⅡ运行效率 Fq' /Fm'呈现趋同性;而高光强下的 PSⅡ光化学效率均极显著小于低光强下的，且彼此

略有差异。

图 6 高低作用光强对 4 种云杉属植物针叶 PSⅡ运行效率(Fq ' /Fm ')、最大效率(Fv ' /Fm ')和效率因子(Fq ' /Fv ')的影响

Fig．6 Effects of high and low actinic light on PSⅡ operation efficiency (Fq ' /Fm ')，maximum efficiency (Fv ' /Fm ') and efficient factor

(Fq ' /Fv ') in four spruce species 大写字母和小写字母分别表示低、高稳态作用光强下 4 云杉属植物叶绿素荧光参数的差异显著性(α =

0．05)，各柱状图的数据为 14 根针叶的平均值，垂直条表示标准差

3 讨论

民勤沙生植物园的引种栽培试验证实，沙地云杉(P．mongolica)、青海云杉(P． crassifolia)、蓝云杉(P．
pungens)、白扦(P． meyeri)都能适应典型温带大陆性荒漠气候环境，栽培在沙壤土基质上的 15 龄苗木均呈现

良好生长势态。4 种云杉属植物的连年生长量表明，蓝云杉具有相对较高的主枝生长量，而沙地云杉和白扦

的生长量略低 (图 1);与祁生秀和陈艳在引种试验中与青海云杉的对比分析相一致
［4］。移栽会影响次年的

主枝生长量，第 3 年时白扦仍呈现较低生长状态，表明该植物适应新环境的能力略低或生理功能的恢复较迟

缓;而第 14 和 15 年的高生长量显然与移栽苗木后幼苗根系活力的逐渐恢复有关。

叶绿素 a、b 比值(Chl a /b)的大小与反应中心色素的比例高低有关
［18］。4 云杉属植物的 Chl a /b 均较低，

与一些学者的测定结果相符
［19］，但是否为种属特性尚需证实。蓝云杉针叶的 Chl、Chl a 和 Chl b 均略高于其

余 3 种植物的，且蓝云杉和沙地云杉的 Chl a /b 显著大于青海云杉的(P＜0．05)，可能是构成较高光化学效率

维系和主枝高生长量的一个原因。青海云杉幼苗在栽培期间可观测到针叶色泽由嫩绿变为灰绿的现象，其相

对较低的叶绿素含量和显著较低的 Chl a /b 很可能是对荒漠生境的驯化适应。

叶绿素荧光图像分析得到的诸多 PSⅡ光化学效率参数是评介光合机构 PSⅡ光化学活性的有力工具
［20］。

PSⅡ运行效率(Fq' /Fm')与通过 PSⅡ反应中心的线性电子传递通量(LEF)密切相关，可快速反映光环境变化

或其他环境因子改变时 PSⅡ反应中心的电荷分离状况
［21］。PSⅡ非光化学猝灭系数(NPQ) 则表示光合机构
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通过非辐射能量耗散方式祛除 PSⅡ反应中心过剩激发能积累的热耗散能力大小，是影响植物体光合量子效

率调节的重要方面
［22］。单因素方差分析表明，4 种云杉属植物的 Fq' /Fm'在 150 μmol m－2 s－1低稳态作用光下

均无显著性差异，其数值约为 0．67;而在 1 500 μmol m－2 s－1高稳态作用光下，NPQ 也无显著差异，其均值为

4．05。显然作为耐荫植物，4 云杉属植物在低光强下的运行效率很一致，反映了光合机构对弱光环境的适应;

而强光下高且一致的 NPQ 则意味着对过剩激发能的热耗散能力接近，均能抵御高光强的胁迫，是 4 云杉属植

物对民勤荒漠气候趋同适应的表现。
暗适应叶片的 PSⅡ最大光化学量子效率(Fv /Fm)是开放 PSⅡ反应中心潜在能量捕获效率的最佳估计。

4 云杉属植物经 20 min 暗适应后的 Fv /Fm 都较低，其均值为 0．76，低于一般中生植物
［22］，可能与野外采集容

器的低温储存运输有关，也不排除植物种属特性的可能。150 μmol m－2 s－1低光强下，4 云杉属植物间 NPQ 与

Fv /Fm 的相对变化一致且差异明显，表明弱光下光合机构的非光化学猝灭具有内禀性，此结论与师生波等在

青藏高原就不同小麦品种的对比分析一致
［23］。Fv /Fm 和 NPQ 的这种内禀特性似与 4 云杉属植物间 Chl 和

Chl a 含量的相对差异有关，可能 Chl 含量，尤其 Chl a 含量的高低影响着低光强下 PSⅡ反应中心的光量捕获

效率。
叶绿素荧光参数的光响应曲线可快速反映植物光合功能对环境光强变化的应答。由图 3 可知，4 种云杉

属植物针叶 PSⅡ光化学效率的光响应曲线具有非常相似的变化趋势，是光合机构对民勤干旱荒漠气候趋同

适应的表现。4 种植物间 NPQ 的光响应在低光强范围内 (图 4) 与图 5 低光强下的相对差异完全一致;但高

稳态光强下 NPQ 均为 4．0 左右，光响应的则略低且种间略有不同，这与两试验期间作用光强的平衡时间不同

有关。光响应曲线测定时，本文依据不同光强下基础荧光产率(Fs) 和最大荧光产率(Fm') 的稳定趋势，将小

于 150 μmol m－2 s－1低光强的平衡时间设为 3 min，而将大于 200 μmol m－2 s－1光强以后的定为 2 min。此平衡

时间远大于诸多叶绿素荧光参数的快速光响应测定
［24-25］，各测定光强下的 Fs 已趋于稳定且 Fm'也不再呈现

较大变化;但不同植物光合机构的光合诱导时间不尽相同，可影响 PSⅡ反应中心光化学和非光化学量子效率

的分配
［26-28］，导致 PSⅡ运行效率 Fq' /Fm'、PSⅡ最大效率 Fv' /Fm'和 PSⅡ效率因子 Fq' /Fv'的相对差异在两种

测定中略有不同。Fv' /Fm'在光响应测定时，光强高于 500 μmol m－2 s－1后渐趋平缓，均值接近 0．45( 图 3);1

200 μmol m－2 s－1高稳态作用光辐照 10 min 后，4 云杉属的 Fv' /Fm'无差异其均值也为 0．45(图 6)，表明高光强

下光合机构的 PSⅡ最大效率 Fv' /Fm'较易达到稳定，趋同性显著。
生活在荒漠生境中的植物由于遭受相同的自然选择压力，在外部形态、内部结构、生活史特征、生理特性、

次生代谢产物的合成以及大分子物质的诱导产生等诸多表型方面均表现出高度的趋同性
［29］。植物表型是遗

传和环境两方面因素共同作用的结果，由于物种的遗传基础不同，因而在趋同适应过程中又各有特点，即适应

的具体途径呈多样性。光响应曲线和不同光强下叶绿素荧光参数的相对变化反映了 4 种云杉属植物对光环

境的响应和适应策略的细微差异。蓝云杉和白扦的耐荫性较强
［30-31］，低稳态作用光照下呈现较低 NPQ 和较

高 PSⅡ最大效率 Fv' /Fm';同时高稳态光强下相对较高的 Fq' /Fv'也是 PSⅡ运行效率 Fq' /Fm'维系的基础，表

现出较强的喜光性。沙地云杉和青海云杉具有几乎一致的 PSⅡ光化学和非光化学猝灭特性，低稳态作用光

强下 NPQ 相对较高，尽管 Fv' /Fm'都较低，但 Fq' /Fv'较高，可保证 Fq' /Fm'的有效运行;而高稳态光强下 Fq' /
Fm'相对较低，NPQ 较高且与蓝 云 杉 和 白 扦 几 无 差 异，因 此 沙 地 云 杉 和 青 海 云 杉 也 具 有 耐 荫 和 喜 光 的

特性
［32-36］。
荒漠植物常面临极度干旱、强光、高低温等逆境胁迫。为应对严酷的多变环境，植物形态结构与功能可产

生一系列响应并形成特殊的抗逆机制。盐腺、表皮毛、角质层及表皮蜡质纹饰等作为荒漠植物常见的附属结

构，在抗逆过程起着重要作用，是旱生荒漠植物在表皮细胞外形成的趋同适应结构
［37］。基于形态学和叶解

剖结构的分析表明，珍稀濒危植物沙冬青、四合木、绵刺和半日花在生物学特性、生理功能、生态对策和繁育方

式选择上所形成的与生存环境相适应的结构和机能，也是长期进化过程中趋同适应的表现
［9］。一般认为，生

态适应总是趋向于与环境的协调，多表现为形态结构水平和生活史策略的趋同性
［29］。光合作用为绿色植物
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利用光能将 CO2和水合成有机物，并产生氧气的生理过程，是植物体最基本的物质代谢和能量代谢。荒漠植

物碳同化途径的趋同性随 C4 途径的发现已得到普遍认同
［38］;并证实 C3 植物和 C4 植物的区分并非是绝对

的
［39］，环境因子能导致 C3途径向 C4途径的转化。C4植物以光合代谢途径的改变适应高温、强光及干燥的气

候条件，多分布在热带、亚热带为中心的干旱地区
［40］;而景天酸代谢途径植物(CAM)则借其对干燥条件的光

合代谢途径和肉质形态的双重适应，主要分布在沙漠中
［41］。尽管高等植物中 C4和 CAM 光合碳同化途径的

生态地理分布规律已表明此类植物是对干旱环境长期趋同适应的结果，但荒漠生境中强光是否会引起光合机

构激发能分配及过剩激发能耗散的趋同适应，即光胁迫驯化( light-stress acclimation) 是否会导致 PSⅡ反应中

心光化学特性的趋同性，尚未见有报道。本文以民勤荒漠气候条件下能维系正常生长势态的 4 种云杉属植物

为材料，通过分析针叶 PSⅡ光化学效率的光响应特性，及比较稳态高、低作用光强下 PSⅡ反应中心激发能的

分配与耗散，探讨了 4 种耐荫植物对典型温带大陆性荒漠气候的驯化适应。表明，PSⅡ反应中心最大效率

Fv' /Fm'和 PSⅡ非光化学能量耗散的趋同适应是光合机构适应荒漠生境的主要方式。研究结果丰富了环境

胁迫下生存对策的理论，并为荒漠植物抗逆机制研究提供了参考。

4 结论

尽管机理略有差异，4 种云杉属植物的光合机构都表现有较强的光胁迫驯化和表型可塑性(phenotypic
plasticity)，PSⅡ反应中心最大效率 Fv' /Fm'和 PSⅡ非光化学能量耗散呈现较强的趋同适应特性。蓝云杉的

PSⅡ光化学和非光化学猝灭与其它 3 种云杉略有差异，耐荫性较强;青海云杉针叶的叶绿素含量较低且 Chl
a /b 显著最低，可能缘于对民勤温带荒漠气候的一种驯化适应;低光强下白扦的 Fv' /Fm'显著高于沙地云杉和

青海云杉，而高光强下 Fq' /Fv'和 Fq' /Fm'都略高，是该种分布区域较广的光合生理基础;沙地云杉具有网络状

发达根系，为防风固沙和防沙治沙的优选树种，耐荫且适宜于强光环境。高光强下 4 种云杉属植物均呈现高

且一致的非光化学猝灭能力，显示了对干旱荒漠气候的趋同适应;而低光强下 PSⅡ运行效率 Fq' /Fm'高且几

乎一致，是耐荫性的光合生理表现。
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