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摘要：以切花菊品种‘红面’（Hongmian）为试材，于 2019年 8−10月在南京信息工程大学试验温室中开展

环境控制实验，采用透光率分别为 60%（L1）和 30%（L2）的遮阳网进行遮光处理，持续时间分为 3d（T1）、

6d（T2）、9d（T3）和 12d（T4），以自然光强为对照（CK），测定不同处理下菊花植株叶片的光合参数和快

速叶绿素荧光诱导动力学参数，以探究遮光对温室菊花叶片光合特性的影响。结果表明，（1）不同遮光处理

下菊花叶片的光饱和点（LSP）、最大净光合速率（Pmax）、表观量子效率（AQE）、气孔导度（Gs）以及蒸

腾速率（Tr）均随着处理天数的增加而降低，而光补偿点（LCP）、暗呼吸速率（Rd）、气孔限制值（Ls）和

水分利用效率（WUE）则随着处理天数的增加呈现升高的趋势，且 L2处理各项指标的变化幅度均大于 L1。

遮光 12d后，Pmax降至 CK的 51.1%，LCP则增至 CK的 2.75倍，Gs值较 CK降低 62.4%。弱光持续时间

越长、程度越深，菊花叶片的净光合速率越小，光合性能越差。（2）菊花叶片的最大荧光值（P）随着遮光

时间和遮光程度的加深而逐渐升高。（3）遮光处理对菊花叶片 PSⅡ反应中心能量分配的影响在于提高了反应

中心捕获的量子产额（φPo）和用于电子传递的量子产额（φEo），而降低了用于热耗散的量子比率（φRo）。

其中，φPo在 L2T3处理下达到最大值 0.85，φRo经 L1T4处理后降至最小值 0.16。表明遮光使菊花叶片吸收

的光能被反应中心捕获的概率升高，而用于热耗散的部分减小。（4）遮光处理对于菊花叶片 PSⅡ反应中心活

性的影响在于使单位活性反应中心吸收的光能（ABS/RC）、热耗散的光能（DIo/RC）、捕获的用于还原 QA

的光能（TRo/RC）和用于电子传递的能量（ETo/RC）全部降低。其中，ABS/RC、DIo/RC两个参数都在 L2T3

处理下达到最小值，分别为 1.176、0.198。本研究证实，弱光处理使菊花叶片胞间 CO2浓度降低，PSⅡ反应

中心部分失活，还原 PQ、QB的能力降低，天线色素吸收和捕获的光能减少，叶片的光合作用减弱。 
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Abstract：In this paper, the changes of photosynthetic characteristics and fluorescence kinetic characteristics of 

chrysanthemum leaves under different low light levels were discussed, so as to analyze the internal mechanism of 

photosynthetic attenuation of chrysanthemum leaves under low light conditions, with the purpose of providing 

reference for the defense against low light disasters and the regulation of light environment in the seedling stage of 

chrysanthemum. In order to reveal the influence of shading treatments on greenhouse chrysanthemum leaf 

photosynthetic characteristics, a controlled experiment with varieties of cut-flower chrysanthemum ‘Hongmian’ 
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was conducted in August 2019 to October 2019 in Nanjing University of Information Science and Technology 

experimental greenhouse. Chrysanthemum seedlings were planted in the greenhouse pools. When the height of 

seedlings reached 30cm, shelves were set up 1.5m above the ground, and the shelves were covered with black 

sunshade nets of 60%(L1) and 30%(L2) light transmittance respectively. Treatments lasted 3(T1), 6(T2), 9(T3) and 

12(T4) days, contrasting with normal natural light intensity(CK). Photosynthetic parameters and fast chlorophyll 

fluorescence induction kinetic parameters of chrysanthemum were determined under different treatments. The results 

showed that, (1)the light saturation point(LSP), photosynthetic rate at irradiation saturation(Pmax), apparent 

quantum efficiency(AQE), stomatal conductance(Gs) and transpiration rate(Tr) of chrysanthemum leaves decreased 

with the increase of treatment days under different shading treatments, while the light compensation point(LCP), 

dark respiration rate(Rd), stomatal limit value(Ls) and water use efficiency(WUE) were opposite. In addition, the 

variation range of all indicators treated by L2 is larger than that of L1. After 12 days of shading, Pmax decreased to 

51.1%, Gs decreased to 62.4%, while LCP increased to 2.75 times, compared with CK. (2)The maximum 

fluorescence(P) of chrysanthemum leaves increased with the shading time and shading degree. (3)In terms of PSⅡ 

energy distribution ratio, the effects of shading treatment on chrysanthemum leaves were to increase the quantum 

yield captured by the reaction center(φPo) and the quantum yield for electron transfer(φEo), while decreasing the 

quantum ratio for heat dissipation(φRo). Among them, φPo reaches a maximum value of 0.85 after L2T3 treatment, 

and φRo drops to a minimum value of 0.16 after L1T4 treatment. These results indicated that shading increased the 

probability that the light absorbed by chrysanthemum leaves captured by PSⅡ reaction center, while the part used 

for heat dissipation decreased. (4)In terms of PSⅡ reaction center activity, the values of light energy absorbed by the 

unit active reaction center(ABS/RC), the energy dissipated by the unit reaction center(DIo/RC), energy recovered by 

the unit reaction center for reducing QA(TRo/RC) and the unit reaction center for electron transfer(ETo/RC) all 

decreased after shading treatments. Among them, ABS/RC and DIo/RC reached their minimum values under L2T3 

treatment, which were 1.176 and 0.198, respectively. This study confirmed that weak light treatments reduce the 

chrysanthemum leaf intercellular CO2 concentration, the activity of the PSⅡ reaction center and the ability to restore 

the PQ, QB. The light energy absorbed and captured by the antenna pigment is also reduced. In conclusion, the 

photosynthesis of chrysanthemum leaves is reduced. 

Key words: Chrysanthemum; Weak light; Photosynthesis; Rapid fluorescence; OJIP curve 

 

菊花（Chrysanthemum morifolium）为菊科菊属

多年生宿根草本植物，有 3000多年的栽培历史，是

世界四大切花之一，具有较高的经济价值和观赏价

值。近年来，切花菊已成为中国出口花卉的主要种类，

采用温室生产切花菊可以周年满足国内外市场的需

求
[1]
。然而进行温室设施栽培时经常存在弱光照的问

题，光照作为植物光合作用能量的来源，其多寡和质

量高低直接关系到植物生长发育和产量品质形成
[2]
。

因此，研究弱光条件下温室切花菊叶片的光合特性和

荧光动力学特性，对于调节光照条件以控制温室菊花

的生长并制定适宜的栽培措施具有重要意义。 

目前，国内外学者关于弱光对菊花叶片光合作

用的影响已经开展了广泛的研究，Kjaer 等
[3]
研究发

现，低平均光照强度促进了菊花叶片光合面积的扩

大；Han等
[4]
研究了不同菊花品种对光照强度降低的

响应，结果表明遮荫使得不同品种菊花叶片的最大

相对电子传递速率降低，并且降低了其中一种菊花

叶片（‘Puma Sunny’）的光捕获效率；王艳茹等
[5]

研究了不同光照强度（透光率分别为 20%、40%、

60%、80%、100%）对药用白菊光合特性的影响，

发现光强减弱使白菊的光补偿点、净光合速率、气

孔导度、胞间 CO2浓度以及蒸腾速率降低，而使得

气孔限制值、最大光能转化率等参数升高；梁芳等
[6]

研究表明，低温弱光使“神马”菊花叶片的光合参

数 Pn、Ls 下降，Ci 上升，而荧光参数 ΦPSⅡ、qp和

ETR降低；韩霜
[7]
研究发现，对于弱光敏感的菊花品

种‘清露’而言，弱光下植株叶片可以通过增大气

孔导度（Gs）和减少胞间 CO2浓度（Ci）来减缓因
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光照不足而造成的光合速率下降。以往有关菊花幼

苗期弱光处理对叶片荧光动力学特性、能量分配比

率以及菊花叶片 PSⅡ反应中心参数活性等内在机理

方面的研究鲜有报道。因此，本研究以‘红面’菊

花为试验材料，探讨不同弱光水平下菊花叶片光合

特性和荧光动力学特性的变化，从而分析弱光照条

件下菊花叶片光合作用减弱的内在机理，以期为菊

花苗期弱光灾害防御及光环境调控提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

试验于 2019 年 8−10 月在南京信息工程大学试

验温室（Venlo型）内进行，Venlo型温室顶高 5.0m、

肩高 4.5m、宽 9.6m、长 30.0m，呈南北走向。以菊

花品种‘红面’（Hongmian）为试材，于 2019 年 7

月 6 日定植，种苗高 15cm，10～15 片叶，定植的

株行距为 20cm×20cm，当苗高达到 30cm时，在温

室内离地面 1.5m高处搭架，架上覆盖不同透光率的

黑色遮阳网，试验设置透光率为 60%（L1）和 30%

（L2）两种处理，遮光时间设计 3d（T1）、6d（T2）、

9d（T3）和 12d（T4），以不遮光即自然光照为对照

（CK），每处理 6株。试验期间其它管理措施按正常

进行。 

1.2  测定项目与方法 

1.2.1  叶片光合参数的测定 

利用 LI-6400 便携式光合作用测定系统（USA

产）在遮光处理结束当日的 9：00−11：00，对菊花

叶片的净光合速率（Pn，μmol·m
−2

·s
−1
）进行测量，

每处理选择长势均匀的菊花植株重复测定 3 次，光

响应曲线测量利用 LI-6400 光合作用测定系统

（6400-02B）的红蓝光源，控制叶室内光合有效辐射

（PAR）分别为 0、50、100、200、300、400、600、

800、1000、1200、1400、1600、1800、2000μmol·m
−2

·s
−1

共 14个不同的水平。分别测定不同 PAR水平下的净

光合速率（Pn，μmol·m
−2

·s
−1
）、蒸腾速率（Tr，

μmol·m
−2

·s
−1
）、气孔导度（Gs，μmol·m

−2
·s
−1
）、大气

CO2浓度（Ca，μmol·mol
−1
）和胞间 CO2浓度（Ci，

μmol·mol
−1
）等参数，设定参比室内叶片温度为

30±1℃，CO2浓度为 500±5μmol·m
−2

·s
−1
。计算气孔限

制值（Stomatal limitation，Ls）
[8]
，Ls＝1−Ci/Ca；水

分利用率（Water use efficiency，WUE）
[9]

=Pn/Tr。

叶片在每个 PAR水平下适应 120s，并进行 3次重复

读数。采用直角双曲线修正模型对菊花叶片的光响

应曲线进行模拟，并计算出相应的暗呼吸速率（Dark 

respiration rate，Rd）、光补偿点（Light compensation 

point，LCP）、光饱和点（Light saturation point，LSP）、

最大净光合速率（Maximum net photosynthetic rate，

Pmax ） 和 表 观 量 子 效 率 （ Apparent quantum 

efficiency，AQE）值。 

1.2.2  温室气象数据的测定 

日光温室内气象数据由数据采集器（WatchDog 

2000，USA）自动采集，采集内容包括温室内高度

为 1.5m 处的空气温度、相对湿度和冠层上方 1.5m

的太阳光合有效辐射。采集频率为 10s，存储每

60min的平均值。2019年试验期间日光温室内部的

日平均温度、相对湿度和光合有效辐射的变化如图

1所示。 

 

图 1  2019年试验期间日平均温度、相对湿度（a）和光合有效辐射（b）的日变化 

Fig. 1  Variation of the daily temperature and relative humidity(a), photosynthetically active radiation(b) during the experiment 

period,2019 
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1.2.3  快速叶绿素荧光诱导动力学参数的测定 

采用植物效率分析仪（PocketPEA，Hansatech， 

UK）在 10：00左右测定菊花叶片的快速叶绿素荧光

诱导动力学曲线
[10−11]

（OJIP）。每个处理选取３株，

每棵植株选取３个新梢顶端起的第 5 片完全展开叶

作为测定对象，所有处理的叶片测定前均进行 20min

暗适应。20min后选择饱和脉冲光（3000μmol·m
−2

·s
−1

的诱导光强），1s测定完整的 0.01～1000ms区间OJIP

曲线（快速叶绿素荧光诱导动力学曲线），将获得的

OJIP荧光诱导曲线进行 JIP-test分析。 

测量可得到以下荧光参数：最大光化学效率

（Fv/Fm或 φPo）；反应中心吸收的光能用于电子传递

的量子产额（φEo）；用于热耗散的量子比率（φRo）；

捕获的激子将电子传递到电子传递链中超过QA的其

它电子受体的概率（ψEo）；单位活性反应中心吸收的

光能（ABS/RC）；单位活性反应中心捕获的用于还

原 QA的光能（TRo/RC）；单位活性反应中心捕获的

用于电子传递的能量（ETo/RC）；单位活性反应中心

热耗散的光能（DIo/RC）
[12]
。 

1.3  数据处理 

数据分析及图表绘制采用 SPSS 25.0及Microsoft 

Excel 2016，采用 Duncan 检验法（P=0.05）进行显

著性分析。 

2  结果与分析 

2.1  弱光照条件对菊花叶片光合作用的影响 

利用直角双曲线修正模型即叶子飘模型
[13]
模拟不

同光照条件下菊花叶片的光响应曲线，计算相应的光

饱和点（LSP）、光补偿点（LCP）、表观量子效率（AQE）、

暗呼吸速率（Rd）和最大净光合速率（Pmax）的拟合

值（表 1）。其中，各参数的计算式分别为 

1 Iβ
Pn(I) = α I Rd

1+ γI

-

-                     （1） 

(β + γ)/β 1
LSP =

γ

−

                    （2） 

2
β + γ β

Pmax = α( ) Rd
γ

−

−             （3） 

( ) 2γRd α (γRd α) 4αβRd
LCP =

2αβ

− − − − −

  （4） 

 

表 1  叶子飘模型模拟的不同光照水平及持续时间条件下叶片光响应参数的比较 

Table 1  Comparison of leaf response parameters under different illumination levels and durations simulated by Ye Z P model  

遮光持续 Duration 3d(T1)/6d(T2)/9d(T3)/12d(T4) 
模型参数 Parameter 

对照 

CK 

遮光处理 

Treatment T1 T2 T3 T4 

L1 0.090±0.01a 0.067±0.006b 0.053±0.006bc 0.027±0.006de AQE 0.100±0.02a

L2 0.057±0.015bc 0.040±0.01cd 0.030±0.01de 0.013±0.006e 

L1 1054.64±18.75ab 926.88±14.17c 884.60±8.75d 784.64±7.08e LSP µmol·m
−2
·s
−1） 1070±11.03a

L2 1046.11±12.18b 895.14±7.77d 788.57±10.01e 745.19±16.03f 

L1 14.15±0.83b 19.80±1.26d 20.54±0.61d 23.54±1.35e LCP µmol·m
−2
·s
−1） 15.81±0.85a

L2 10.88±0.38c 20.90±0.85d 37.53±1.18f 43.44±0.58g 

L1 11.30±0.36b 10.36±0.39c 9.57±0.61de 8.96±0.38ef Pmax（µmol·m
−2
·s
−1） 15.12±0.46a

L2 11.09±0.19b 9.77±0.54cd 8.27±0.45fg 7.73±0.11g 

L1 1.22±0.05bc 1.30±0.03cd 1.36±0.09d 1.69±0.04f Rd （µmol·m
−2
·s
−1） 0.96±0.03a 

L2 1.18±0.02b 1.47±0.09e 1.86±0.08g 2.29±0.05h 

注：小写字母表示不同遮光处理间在 0.05水平上的差异显著性。±表示均方差。L1、L2分别表示透光率为正常自然光照强度

的 60%和 30%。T1、T2、T3和 T4表示弱光照射的处理天数分别为 3、9、6和 12d。AQE为表观量子效率，LSP为光饱和点，

LCP为光补偿点，Pmax为最大净光合速率，Rd为暗呼吸速率。下同。 

Note: Lowercase indicates the difference significance among illumination level treatments at 0.05 level. “±” is mean square error. L1 

and L2 mean that the light transmittance is 60% and 30% of the normal natural light intensity. T1, T2, T3 and T4 represent the treatment 

days of low light exposure: 3, 9, 6 and 12 days, respectively. AQE is apparent quantum efficiency, LSP is light saturation point, LCP is 

light compensation point, Pmax is maximum net photosynthetic rate and Rd is Dark respiration rate. The same as below. 
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式中，Pn(I)表示净光合速率（μmol·m
−2

·s
−1
），I

是光合有效辐射（μmol·m
−2

·s
−1
），Pmax 表示最大净

光合速率（ μmol·m
−2

·s
−1
）， Rd 是暗呼吸速率

（μmol·m
−2

·s
−1
），LSP表示光饱和点（μmol·m

−2
·s
−1
），

LCP表示光补偿点（μmol·m
−2

·s
−1
），α、β、γ 为系数。 

光合作用是指太阳光能被绿色植物体吸收转化

为储存能量的重要过程，净光合速率（Pn）是指光

合作用固定 CO2（或产生 O2）的速率
[14]
。由表 1可

见，在弱光处理时间较短（3d）的情况下，菊花叶

片的光补偿点（LCP）反而低于 CK，但随着处理时

间的延长，光补偿点（LCP）均明显抬升，且光照越

弱、处理时间越长，LCP 的抬升幅度越大，各处理

间差异显著（P<0.05）。光照最弱且持续时间最长的

L2T4处理（L2水平处理 12d）中，叶片 LCP比 CK

提升了 27.57μmol·m
−2

·s
−1
。与此同时，表观量子效率

（AQE）也会受到弱光照的影响，光照越弱、持续时

间越长，叶片光响应曲线上的 AQE越小，即净光合

速率的增加变缓。表中显示，光饱和点（LSP）的变

化情况与之相反，所有弱光处理中叶片光饱和点均

低于对照，且随着光照减弱和持续时间的延长呈显著

下降趋势（P<0.05），当光照最弱，处理时间最长（L2T4）

时 LSP的降幅最大，达到了 324.81μmol·m
−2

·s
−1
。光补

偿点的抬升和光饱和点的降低，意味着净光合作用

的降低。由表中可见，叶片最大净光合速率（Pmax）

随着光照减弱以及弱光照射时间的延长呈下降趋

势，L2T4处理中菊花叶片的Pmax仅为CK的 51.1%，

下降了一半左右。说明弱光处理可显著降低菊花叶

片的光合速率。 

由表 1 还可见，在净光合速率下降的同时，所

有弱光处理中菊花叶片的暗呼吸速率（Rd）均高于

CK，且随着光照减弱以及弱光照射时间的延长呈升

高趋势（P<0.05），L2T4处理中 Rd可达到 CK的 2.38

倍。可见，在弱光条件下，菊花叶片的表观量子效

率（AQE）降低、光补偿点（LCP）提高、光饱和点

（LSP）降低，从而使最大净光合速率（Pmax）降

低而暗呼吸速率（Rd）增大，因此，光合作用效果

明显降低。 

2.2  弱光照条件对菊花叶片气体交换的影响 

在 L1、L2两种弱光水平下经过不同天数的处理

后，菊花植株的气体交换参数变化情况如图 2所示。

由图 2a、b可见，“红面”菊花叶片的气孔导度（Gs）

和蒸腾速率（Tr）随着弱光照射时间的增长呈减小趋

势。对于相同胁迫天数而言，光照水平越弱，Gs 和

Tr值越小；而对于同一弱光水平而言，Gs值经过较

短的弱光照射时间（T1，即处理 3d））即显著下降

（P<0.05），L1、L2分别降至 CK的 58.7%、55.3%，

随着弱光照射时间的延长，Gs的变化幅度逐渐减小；

而 Tr值则经过 6d（T2）的遮光处理后才显著减小，

L1、L2分别降至 CK的 55.4%、51.9%。当弱光照射

时间增长到 12d（T4）后，L1、L2 两种弱光水平下

菊 花 叶 片 的 Tr 分 别 降 至 最 低 值 2.69 和

2.14μmol·m
−2

·s
−1
。表明菊花叶片的气孔对于光强减弱

的响应较为灵敏，随着弱光照射时间的延长，气孔

开张度减小，从而使空气中 CO2分子扩散进入叶片

光合组织和溶解于液相的概率减少，在光能较弱的

情况下，菊花叶片的光合作用也随之减弱。同时，

菊花叶片内部通过气孔经蒸腾作用扩散于大气中的

水分也相应减少。 

气孔限制值（Ls）通常用大气 CO2浓度与胞间

CO2浓度的差与大气 CO2浓度之比计算而得，它与

植物的光合作用、呼吸作用和蒸腾作用密切相关，

可以直接反应气孔调节系统的受损状况。不同遮光

处理持续不同天数后菊花叶片气孔限制值（Ls）的

变化情况如图 2c所示，由图可知，随着弱光照射天

数的增加，不同处理菊花叶片的气孔限制值（Ls）

均呈增加趋势。弱光照射 3d（T1）后，各处理间 Ls

值差异不大；当处理天数增加至 6d时，各处理与 CK

的差异达到显著水平（P<0.05）。弱光处理天数延长

至 12d时，L2弱光水平下菊花叶片的Ls值达到最大，

为 CK 的 1.44 倍。由此可见，当菊花叶片的气孔导

度（Gs）增大时，环境中 CO2通过气孔进入叶片的

阻力将会增大，叶片内胞间 CO2浓度随之降低，从

而不能满足植物的光合作用需求，使植物的光合速

率降低，光合作用减弱。 

叶片的水分利用效率(WUE)是指在田间，植物

蒸散消耗单位质量水分所制造的干物质量，能够反

映植物在生产过程中的能量转化效率，通常用叶片

净光合速率（Pn）与蒸腾速率（Tr）的比值来表示，

由图 2d 可见，菊花叶片的 WUE 随着弱光照射时

间的延长而呈现增加趋势，且各处理的 WUE值均 
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图 2  两种弱光（L1和 L2）处理持续不同天数后菊花叶片气体交换参数的比较 

Fig. 2  Comparison of gas exchange parameters in chrysanthemum leaves after two low light treatments (L1 and L2) lasted for different days 

比 CK小。当弱光处理天数达到 6d（T2）时，L1、

L2两种弱光水平下菊花叶片的 WUE值迅速升高，

L1的变化幅度大于 L2；不同弱光水平下，同一处

理天数，均以 L1处理下菊花叶片的水分利用率较

高。当弱光照射时间达到 12d（T4），L1遮光水平

下的 WUE值是 L2的 1.12倍，且此时两种弱光水

平下的 WUE 均达到最大值，分别为 4.23、

3.78μmol·mmol
−1
。菊花叶片气孔限制值的增大，不

仅降低了进入叶片光合组织内部的 CO2浓度，同时

也使得空气中的水分经由气孔进入叶片的含量降

低，这引起了菊花叶片水分利用效率的升高，是植

物对于光强减弱作出的抗逆反应。 

2.3  弱光照条件对菊花叶片光合中心效率的影响 

2.3.1  快速荧光诱导动力学曲线 

弱光胁迫使菊花叶片的快速荧光诱导动力学曲

线（OJIP）发生了明显变化。由图 3可见，不同处理

的 OJIP曲线在 O点处的差异不大，随着弱光照射时

间的增长，L1、L2两种弱光水平下菊花叶片 OJIP曲

线的最大荧光强度（P）均高于 CK，且 OJIP 曲线与

CK的偏离程度也在增大，其中 J−I和 I−P阶段呈现增

加的趋势，增幅为 T4>T3>T2>T1，T4（12d）处理与

CK的偏离程度最大，其中，L1、L2两种弱光水平下

处理 12d后，I 相分别增大至 CK的 1.58、1.64倍。

对于不同的弱光水平，L2弱光胁迫处理后的 OJIP曲

线中 J−I阶段的增幅大于 L1，与 CK的偏离程度也相

对较大。L2 弱光水平下处理不同天数的各个 P 相值

也均高于 L1处理，经 T1、T2、T3、T4处理后 L2的

各 P相值分别为 L1的 1.07、1.08、1.04、1.06倍。随

着弱光胁迫天数的增加，光照强度越弱，J−I 阶段和

I−P 阶段的荧光强度逐渐升高，说明弱光处理限制了

菊花叶片 PSⅡ反应中心还原 PQ、QB的能力。 

2.3.2  能量分配比率 

φPo 表示植物叶片吸收的光能被反应中心捕

获的量子产额，实际上其意义与 Fv/Fm（最大量

子效率）相同。由图 4a 可知，L1、L2 两种弱光

水平处理下，φPo均随着处理天数的增加而呈现先

升高后降低的变化趋势，并且均在处理 9d（T3）

后达到最高值，分别为 0.850、0.853，且 L2处理

下菊花叶片的 φPo值比同期 CK显著提高了 1.7%。

弱光处理 12d（T4）后 φPo开始下降，但是各处理

间的差异不显著。说明随着弱光胁迫时长的增加，

菊花叶片吸收的光能被反应中心捕获的概率逐渐

提高，即表明暗适应后菊花叶片的最大光化学效

率逐渐提高。 
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图 3  两种弱光（L1和 L2）处理持续不同天数后菊花叶片快速荧光诱导动力学曲线的比较 

Fig. 3  Comparison of fast fluorescence induced dynamic curves of chrysanthemum leaves after two low light treatments(L1 

and L2) lasted for different days 

注：O 点表示 PSⅡ作用中心完全开放，即所有电子受体处于最大程度氧化时的荧光，称为初始荧光；J 点表示 PSⅡ上的光电

子受体 QA首次处于瞬时最大程度还原态时的荧光产量；I点反映了 PQ库的异质性，即快还原型 PQ库和慢还原型 PQ库的大

小；P点表示 PSⅡ的电子受体处于最大程度还原态时的荧光，称为最大荧光。下同。 

Note : Point O indicates the fluorescence when the center of action of PSII is completely open, that is, when all electron acceptors are in 

maximum oxidation, be called initial fluorescence. Point J indicates the fluorescence of the electron acceptor QA of PSII when it is in the 

transient maximum reduction state for the first time. Point I reflects the heterogeneity of the PQ library, i.e. the size of the fast-reduction 

PQ library and the slow-reduction PQ library. Point P indicates the fluorescence of the electron acceptor of PSII when it is in the most 

reduced state, and be called maximum fluorescence. The same as below. 

 

 

图 4  两种弱光水平持续不同天数后菊花叶片各种能量分配比率参数的比较 

Fig. 4  Comparison of energy distribution ratio parameters of chrysanthemum leaves after two low light levels lasted for 

different days  
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φEo 表示植物叶片反应中心吸收的光能中用于

电子传递的量子产额。由图 4b可知，L1、L2两种

遮光水平处理下，φEo均随着处理天数的增加而呈现

出升高趋势，且各个遮光处理后菊花叶片的 φEo值

均高于同期 CK的 φEo值。对于 L1、L2两种不同的

弱光水平而言，仅经过 3d（T1）处理，菊花叶片的

φEo 值就有了显著升高（P<0.05）。对于同一弱光水

平而言，L2弱光水平照射下各个处理之间差异显著

（P<0.05）；而 L1弱光水平下，需经 12d（T4）处理

φEo值的差异才能达到显著水平。弱光处理 12d后，

L1、L2 两种弱光水平照射下的 φEo分别比同期 CK

增长了 4.2%和 8.5%。说明当光照强度降低时，菊

花叶片光反应中心吸收的光能将电子传递到电子传

递链中超过 QA的其它电子受体的概率会逐渐提高。 

φRo表示植物叶片用于热耗散的量子比率。如图

4c 所示，L1、L2 两种弱光水平处理下，φRo均随着

处理天数的增加而呈现降低趋势，且各个弱光处理

后菊花叶片的 φRo值均低于同期 CK的 φRo值。不同

处理天数下，L2 弱光水平胁迫下的 φRo值均略低于

L1 弱光水平；当弱光处理天数达到 12d（T4）后，

L2弱光水平胁迫下的 φRo值略高于 L1，但是同一处

理天数下，两种弱光胁迫处理间的差异不显著。说

明在弱光照射下，菊花叶片吸收的光能中用于热耗

散的部分将减少。 

ψEo 表示激子被反应中心捕获后，用于推动电

子传递链中超过 QA的其它电子受体的激子占用于

推动 QA还原激子的比率，即 2ms时有活性的反应

中心的开放程度。由图 4d可知，L1弱光水平处理

下，ψEo随着处理天数的增加而呈升高趋势；L2弱

光水平处理下，ψEo 随着处理天数的增加呈现先升

高后降低的变化趋势。相同处理天数下，不同弱光

水平处理菊花叶片的 ψEo值均高于同期 CK。经 3d

（T1）处理后，L1、L2两种弱光水平下 ψEo值即显

著高于同期 CK，分别较同期 CK 增加了 2.5%、

2.6%。当处理天数达到 12d 时，L1 弱光水平下的

ψEo值达到最大，比同期 CK增加了 1.8%。说明随

着弱光照射时间的延长，菊花叶片中推动电子传递

到电子传递链中 QA—下游的电子受体的概率逐渐

提高，这意味着菊花叶片受到弱光胁迫后对于自身

光合作用减弱作出了一定的适应性调节。 

2.3.3  PSⅡ反应中心活性 

通过快速叶绿素荧光诱导动力学曲线 OJIP 还

可以分析出植物叶片 PSⅡ反应中心的活性，当 QA

处在可还原态时，共有 4 个不同的用于描述单位

PSⅡ反应中心活性的参数，即单位反应中心吸收的

光能（ABS/RC）；单位反应中心捕获的用于还原

QA 的能量（TRo/RC）；单位反应中心捕获的用于

电子传递的能量（ETo/RC）和单位反应中心耗散

的能量（DIo/RC）。其中，RC 表示活跃的单位反

应中心。 

如图 5a所示，L1弱光水平下，ABS/RC随着处

理天数的增加而逐渐降低；L2弱光水平下，ABS/RC

则随着处理天数的增加先降低后升高，但是各处理

间的差异并不显著。相对于 CK而言，L1、L2两种

弱光水平处理后的ABS/RC与CK相比较都有显著性

差异（P<0.05），且数值均低于同时期的 CK 值。L2

弱光水平下，处理 9d（T3）达到最低值，与同时期

CK相比，降低了 17.7%。 

如图 5b 所示，TRo/RC 的变化情况与 ABS/RC

类似，各弱光处理与 CK 相较都产生了显著性差异

（P<0.05），但是各遮光处理间差异不显著。L1、L2

两种弱光水平下的菊花叶片分别在处理 12d（T4）、

9d（T3）后达到最低值，相比同一时期的 CK而言，

分别降低了 14.4%和 18.7%。 

由图 5c 可见，L1、L2 两种弱光水平处理后的

ETo/RC 均随着处理天数的增加呈现降低的趋势。其

中，L1弱光水平下的 ETo/RC与同一时期的 CK相比

较差异不显著；L2弱光水平下，经 6d（T2）处理后菊

花叶片的 ETo/RC 与同一时期 CK 差异达到显著水平

（P<0.05），相比同时期 CK显著降低了 12.8%。 

由图 5d可见，DIo/RC参数随着弱光照射天数的

增加呈现先降低后升高的趋势，且弱光处理后的

DIo/RC 值均显著小于同时期的 CK。对于相同的处

理天数而言，L1与 L2在处理 3d和 6d时差异显著，

且 L2遮光水平下的 DIo/RC值均小于 L1，相比之下

分别降低 19.4%和 17.6%；而当处理天数增长到 9d

和 12d时，L1与 L2两种弱光水平下的 DIo/RC值差

异不显著。 

对 PSⅡ反应中心活性参数的分析表明，菊花叶

片单位 PSⅡ反应中心吸收的光能、捕获的用于还原

QA和电子传递的能量、热耗散的能量全部降低。说

明弱光胁迫导致菊花叶片 PSII 反应中心部分失活，

并抑制了光合代谢中的能量供应，从而使得光合作

用减弱。 
 



第 11期 杨立等：弱光照条件下菊花叶片光合作用减弱的机理分析 ·715·

 

图 5  两种弱光水平持续不同天数后菊花叶片各种 PSⅡ反应中心活性参数的比较 

Fig. 5  Comparison of the PSⅡ active center parameters of chrysanthemum leaves after two low light levels lasted for different 

days 

3  结论与讨论 

3.1  讨论 

光合作用是植物对逆境最敏感的生理过程之

一
[15]
，在不适宜的光照条件下，植物的生长将会减

缓甚至停止。关于弱光胁迫处理对不同作物光合特

性的影响已有大量研究。已有研究发现，对植物进

行弱光处理，一般将使植物叶片的净光合速率（Pn）、

光饱和点（LSP）、表观量子效率（AQE）、气孔导度

（Gs）以及蒸腾速率（Tr）降低；而使得植物叶片的

光补偿点（LCP）、气孔限制值（Ls）和水分利用效

率（WUE）升高
[16−20]

。 

本研究结果表明，随着弱光照射时间的延长和

程度的加深，菊花叶片的表观量子效率（AQE）逐

渐下降，光补偿点（LCP）升高，光饱和点（LSP）

降低，从而使最大净光合速率（Pmax）降低而暗呼吸

速率（Rd）增大，导致菊花叶片的光合作用明显减弱。

这与朱雨晴等
[16−17]

的研究结果一致。 

叶片上的气孔是植物与大气间进行碳水交换的

通道，气孔的开闭影响着植物的蒸腾和光合等生理

机能，并能随着环境状况的改变而时刻发生变化，

在植物体中起平衡调节的作用。气孔导度（Gs）则

是衡量植物和大气间水分、能量及 CO2平衡和循环

的重要指标
[21]
。本试验结果表明，随着弱光处理天

数的增加，各处理菊花叶片的气孔导度（Gs）和蒸

腾速率（Tr）均逐渐降低，且均低于同时期 CK值；

而气孔限制值（Ls）和水分利用效率（WUE）则逐

渐升高。这一结论与熊宇等
[22−23]

的研究结果一致。

当弱光照射天数达到 12d 时，各处理的气孔导度和

蒸腾速率达到最低值，L1、L2两种弱光水平下菊花

叶片的气孔导度分别比同时期 CK 降低了 48.0%、

62.3%；蒸腾速率较同时期 CK 分别降低 33.1%、

46.7%。这表明弱光胁迫使得菊花叶片的气孔开张度

减小，空气中 CO2分子扩散进入叶片光合组织和溶

解于液相的概率也降低，使得叶片内胞间 CO2浓度

下降，不能满足植物的光合作用需求，从而导致菊

花叶片的光合作用减弱。 

φPo、φEo、φRo、ψEo 是与叶片能量分配比率

有关的 4个荧光参数。本试验中，菊花叶片的 φPo、

φEo、ψEo随着弱光处理天数的增加呈上升趋势，而

φRo 则有所降低，说明弱光照射使得菊花叶片调整

了光能在 PSⅡ反应中心的分配比率，表现在提高了

用于电子传递的量子产额，而减小了用于热耗散的

量子比率。这可能是菊花叶片在受到弱光胁迫后作

出的适应性调节。 
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ABS/RC、TRo/RC、ETo/RC 和 DIo/RC 反映了

电子受体 QA处于可被还原状态时，单位 PSⅡ反应

中心的活性。弱光胁迫一方面使菊花叶片 PSⅡ反应

中心部分失活，另一方面影响了天线色素的结构。

其中，ABS/RC 是衡量天线色素大小比例的重要指

标，当该值和 TRO/RC均减小时，说明天线色素尺寸

显著减小
[24]
。本试验表明，ABS/RC、TRo/RC、ETo/RC

和DIo/RC均随着弱光处理天数的增加呈现降低的趋

势，这一结论与贾浩等
[12]
对桃树叶片的研究结果相

同。两种不同程度的弱光照射处理下，菊花叶片的

ABS/RC、TRO/RC均降低，说明天线色素尺寸减小，

吸收和捕获的光能减少，使得用于还原的激发能

（TRO/RC）及用于电子传递的能量（ETO/RC）均减

少，从而导致用于光合代谢的能量不足，叶片的光

合作用减弱。同时，与正常的自然光照对比，弱光

胁迫下菊花叶片用于热耗散的能量也随着光合作用

的减弱而降低。大多数学者通过研究光化学淬灭系

数（qP）、非光化学淬灭系数（qN）和光合电子传

递速率（ETR）来研究植物叶片的叶绿素荧光特性，

并发现弱光胁迫使 qP 和 ETR 降低，而使得 qN 升

高
[5,19,23]

。其中，ETR能反映植物光合速率的快慢，

qP表征了植物的光合作用活性，qN则反映了植物的

热耗散能力，即光保护能力。这三个参数与本研究

使用的表征植物叶片荧光特性的参数虽然不同，但

是它们所代表的意义却是一致的。 

综上所述，可以从两个角度出发对弱光照条件

下菊花叶片光合作用减弱的机理进行分析。从光合

中心角度出发，在弱光照射胁迫的作用下，菊花叶

片的天线色素尺寸减小，PSII 反应中心部分失活，

吸收和捕获的光能以及用于电子传递的能量都随之

减少，并且弱光照射在一定程度上降低了电子 PSⅡ

反应中心受体侧的传递能力，限制 PSⅡ反应中心 QB

和 PQ 被还原的能力，使得叶片光合代谢的能量不

足，进而使得光合作用减弱；从分子角度出发，由

于弱光照射条件下，菊花叶片气孔限制值增大，气

孔导度降低，导致叶片的气孔阻力增大，气孔开张

度减小，环境中 CO2分子扩散进入叶片光合组织受

到限制，使得胞间 CO2浓度降低，不能满足光合作

用的需求而使光合作用减弱。 

本研究以‘红面’菊花为试验材料，对弱光照

条件下菊花叶片光合作用的减弱作了详细的机理分

析，可以为苗期菊花的光环境调控提供一定的科学

依据。在光照不足的条件下，可以考虑增加人工光

源，实施补光处理，以便更好地调控温室菊花的生

长发育。本次试验只研究了苗期弱光处理对菊花叶

片光合作用的影响，而未对后期菊花叶片光合能力

的恢复情况进行监测，且仅考虑了光照条件的影响，

而忽略了光照条件变化所引起的温度和湿度的相应变

化，未能综合考虑各项环境因子。除此之外，不同品

种的菊花对于光照条件的要求可能不同，未来可以增

加不同品种的菊花对弱光胁迫调试能力的对比。 

3.2  结论 

（1）随着弱光照射时间的延长和程度的加深，

菊花叶片的表观量子效率（AQE）逐渐下降，光补

偿点（LCP）升高，光饱和点（LSP）降低，从而使

最大净光合速率（Pmax）降低而暗呼吸速率（Rd）

增大，导致菊花叶片的光合作用明显减弱。弱光持

续时间越长、程度越深，菊花叶片的净光合速率越

小，光合性能越差。 

（2）随着弱光处理天数的增加，菊花叶片的气

孔导度（Gs）和蒸腾速率（Tr）均逐渐降低，且均

低于同时期 CK；而气孔限制值（Ls）和水分利用效

率（WUE）则逐渐升高。 

（3）弱光照射下菊花叶片对光能在 PSⅡ反应中

心的分配比率进行了调整，用于电子传递的量子产

额提高，而减小了用于热耗散的量子比率。 
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