
植物生理学报  Plant Physiology Journal  2017, 53 (7): 1279–1286　　doi: 10.13592/j.cnki.ppj.2017.0148 1279

收稿 2017-04-17　　修定      2017-06-23
资助 国家自然科学基金(31571576)和山西农业大学科技创新基

金及博士科研启动项目(2015YJ25)。
      * 通讯作者(E-mail: jcdao@ibcas.ac.cn)。

密植对薄荷叶片光系统II功能的影响

李涛1,2, 姜闯道
2,* 

1山西农业大学林学院植物科学系, 山西太谷030801; 2中国科学院植物研究所北方资源植物重点实验室, 北京100093 

摘要: 通过气体交换、荧光诱导动力学和荧光淬灭动力学等技术探讨了种植密度对薄荷光合特性及光系统II (PSII)功能的

影响。结果显示: 增加种植密度会显著降低单株的总叶面积、叶绿素含量和光饱和光合速率, 但对叶片的表观量子效率

(AQY)影响较小。随着种植密度的升高, 叶片的快速叶绿素荧光诱导动力学曲线(OJIP)明显改变, 但最大光化学效率(φPo)变
化不大; 进一步分析表明, 叶片单位截面有活性反应中心的数量(RC/CS0)和单位面积吸收(ABS/CS0)、捕获(TR0/CS0)及用于

电子传递的能量(ET0/CS0)均下降。在光下, 密植还诱导PSII实际光化学量子效率(ΦPSII)下降, 而非光化学淬灭(NPQ)升高。

因此, 密植抑制了薄荷叶片的光合能力和PSII功能, 并进而导致光下PSII的光能利用下降和激发能耗散增强。
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农业生产是一个群体过程, 而合理密植是作物

获得高产的有效途径之一(Hashemi等2005; López- 
Bellido等2005)。增加种植密度能在一定范围内提

高单位土地面积的作物生物量与产量, 但不可避

免的会降低单株的生物量和产量(刘伟等2011; 
Tokatlidis和Koutroubas 2004), 这通常会涉及个体

与群体对生长资源的竞争(吕丽华等2008; Hashemi
等2005; Marchiori等2014)。一方面, 提高种植密度

会增强植株间的相互遮阴, 限制单株对光能的截

获与利用, 影响叶片的形态结构, 导致光合速率降

低, 进而制约作物的生长发育(张永丽等2005; Mar-
chiori等2014; Li等2015); 另一方面, 种植密度升高

还会加剧根系对地下水肥资源和生长空间的竞争

(Hashemi等2005; Jensen等2011), 影响地上部器官

(如叶片)的结构与功能。因此, 密植条件下单株光

合速率的下降可能同时与个体对地上、地下生长

资源的双重竞争压力有关。

光系统II (PSII)作为光合机构的重要组分, 主
要与光能吸收、传递及转化有关, 对环境胁迫非

常敏感(孙小玲等2010; Baker 1991)。大量研究表

明, 遮阴条件下植物会通过增加PSII天线色素的含

量来弥补因光强减弱而降低的光能捕获, 从而维

持弱光下的光合作用(韩霜和陈发棣2013; 李志真

等2014; 孙小玲等2010; Niinemets 2010; Wittmann
等2001)。相反, 强光下植物则会通过减少PSII天
线色素的含量来避免捕获过多的光能, 同时增强

激发能耗散和抗氧化能力去抵御强光对PSII及相

关光合机构的伤害(杨兴洪等2005; Anderson等
1988; Green和Kruger 2001; Zhao等2012)。在大田

生产中, 密植群体较高的叶面积指数会加剧植株

间的相互遮阴, 群体中的单株就类似于生长在一

个弱光环境中(吕丽华等2008; Li等2015)。但密植

条件下PSII的功能将如何调整, 以及是否与遮阴时

的变化相一致尚不清楚。因此, 我们希望揭示叶

片PSII响应密植环境时的规律, 以及光下激发能分

配的变化。

薄荷作为一种药食两用的重要经济作物, 社
会需求量大。为实现薄荷的优质高产, 合理密植

始终是人们关注的焦点。薄荷地下茎具有较强的

无性快繁能力, 定植后能迅速扩大群体密度, 进而

加剧个体间对地上部光照和地下矿质资源的竞

争。为阐述密植环境对薄荷PSII功能的影响, 本文

通过气体交换、叶绿素荧光诱导动力学及淬灭动

力学等技术, 研究了密度增加时叶片PSII光能吸

收、捕获、传递和分配的变化, 为理解密植条件

下薄荷光合作用的变化规律及栽培中的提质增效

提供实验参考。

材料与方法

1  材料培养与试验设计

薄荷(Mentha haplocalyx Briq.)幼苗于中国科

学院植物研究所繁育, 随后开展试验。在苗圃挑

选均一健壮的薄荷苗, 按低密度(45棵·m-2)、中密

度(112棵·m-2)和高密度(171棵·m-2) 3个密度梯度将

幼苗定植到底部留有小孔并装填有栽培基质的培

育箱(长×宽×高=42 cm×32 cm×22 cm)中, 栽培基质
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按照草炭:黄土:沙子:蛭石:活性炭=5:3:1:1:0.3的体积

比进行充分混匀。每个密度各设置6个重复, 单叶参

数的测定选择第6叶位的新生功能叶(从上至下)。
2  植株叶面积的测定

在植株生长到40 d, 使用AM100叶面积仪(ADC, 
英国)测定薄荷的单叶面积, 并统计单株与群体的

总叶面积。

3  叶片气体交换参数的测定

参照Jiang等(2011)的实验方法, 采用CIRAS-2
型便携式光合仪(PP-Systems, 美国), 在6~7月晴天

上午的8:30~11:00测定薄荷叶片的气体交换参

数。测定光响应曲线时采用LED光源控制光量子

通量密度(PPFD), 光强梯度设定为2 000、1 600、 
1 200、1 000、800、600、400、300、200、100、
50、20、0 µmol·m–2·s–1, 空气相对湿度控制在80%, 
大气CO2浓度处于370~390 µmol·mol-1, 温度为

28~30°C, 测定过程中每间隔180 s记录一次数据。

根据上述测定结果, 参考Farquhar等(2001)的方法

分析光合-光响应曲线, 获得薄荷叶片的表观量子

效率(AQY)和最大净光合速率(Amax)。
4  叶片快速叶绿素荧光诱导动力学曲线及荧光参

数的测定

参考李鹏民等(2005)、Jiang等(2011)和Zhang
等(2012)的实验方法, 选择连续激发式荧光仪Handy-
PEA (Hansatech, 英国)测定叶绿素荧光参数。先将

薄荷植株经过一夜的充分暗适应, 在凌晨6:00测定

快速叶绿素荧光诱导动力学曲线(O-J-I-P曲线), 获
得叶片暗适应下的初始荧光产量(Fo)、暗适应下

的最大荧光产量(Fm)、2 ms时的荧光强度(Fj)、30 
ms时的荧光强度(Fi)、暗适应下光系统II (PSII)的
最大光化学效率(φPo), 以及单位面积吸收的光能

(ABS/CS0)、单位面积捕获的光能(TR0/CS0)、单位

面积电子传递的量子产额(ET0/CS0)和单位面积有

活性反应中心的数量(RC/CS0)等参数。

5  叶片叶绿素荧光淬灭动力学参数的测定

参考姜闯道等(2004)、杨兴洪等(2005)、
Demmig-Adams和Adams (1996)、Genty等(1989)的
测定及计算方法, 使用调制脉冲式荧光仪FMS-2 
(Hansatech, 英国)测定下列参数: 首先测定薄荷叶片

暗适应后的初始荧光产量(Fo), 然后打开强饱和脉

冲光(8 000 µmol·m-2·s-1)获得最大荧光产量(Fm), 再

施加作用光(1 200 µmol·m-2·s-1)测定稳态叶绿素荧光

产量(Fs), 接着打开强饱和脉冲光测定光适应下的最

大荧光(Fm′), 随后关闭作用光并打开远红光记录光

适应下的最小荧光(Fo′)。根据上面的测定结果计算

以下参数: 光适应下的PSII实际光化学效率[ΦPSII= 
(Fm′–Fs)/Fm′]和非光化学淬灭[NPQ= Fm/Fm′–1]。
6  叶片叶绿素含量的测定

参考Arnon (1949)的实验方法并略作修改, 首
先用蒸馏水原位清洗掉叶片表面灰尘。晾干后剪

下新鲜叶片并称量鲜样1 g, 切成5 mm2左右的细块

放入试管中, 加入20 mL 80%的丙酮溶液。摇匀并

在暗处浸提48 h后再定容至25 mL, 用紫外可见光

分光光度计(UV-8000S, 中国)分别在663、646和
470 nm处测定提取液的吸光度, 计算叶绿素a、叶

绿素b、总叶绿素和类胡萝卜素的含量。

7  数据分析

通过统计分析软件SPSS (Version 18.0)对数据进

行方差分析(One-way ANOVA), 并检验差异显著性

(P=0.05), 采用Sigmaplot 10.0软件进行数据制图。

实验结果

1  密植对薄荷总叶面积和光合色素含量的影响

种植密度增加时, 单株总叶面积显著降低, 群
体的总叶面积却明显升高(表1)。如图1所示, 总叶

绿素、叶绿素a、叶绿素b和类别胡萝卜素含量在

密植群体中均显著下降。因此, 种植密度升高明

显降低了单株的总叶面积和叶绿素含量。

2  密植对薄荷叶片光合速率的影响

如图2所示, 薄荷的光合速率-光响应曲线在

各种植密度间的变化趋势相似。在弱光条件下, 不
同密度处理间薄荷的光合速率(Pn)无明显差异, 但
随着光强的升高, 低密度的光合速率逐渐大于中密

表1  密植对薄荷单株与群体总叶面积的影响

Table 1  Effects of close planting on the total leaf area  
in single plant and population of M. haplocalyx

种植密度           单株总叶面积/cm2                         群体总叶面积/cm2

低密度 924.8040±24.4006a	 5 548.8239±107.1434c

中密度 525.8142±14.6538b	 8 938.8406±237.6768b

高密度 403.2765±8.8018c	 9 678.6352±98.8591a	

　　表中同一测定项目内不同的小写字母表示差异显著(P<0.05), 
表2同此。
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度和高密度的(图2)。在光强约为800 µmol·m-2·s-1

时, 不同密度条件下薄荷的光合速率都接近光饱

和(图2), 但在饱和光强下薄荷的最大净光合速率

(Amax)随种植密度的增加而降低(图2和3-A)。此外, 
薄荷的表观量子效率(AQY)也随种植密度的升高

而略有下降, 但差异并不显著(图3-B)。因此, 增加

种植密度能够在一定程度上抑制薄荷的饱和光合

速率, 但未明显提高叶片的弱光利用能力。

3  密植对薄荷叶片快速叶绿素荧光诱导动力学的

影响

叶绿素荧光诱导动力学可以反映叶片PSII的
功能和状态变化(李鹏民等2005; 张菂等2013; 
Zhang等2012)。图4表明, 薄荷叶片的快速叶绿素

荧光诱导动力学曲线(OJIP)在3个种植密度间有明

显差异。统计各特征位点的荧光参数表明, 暗适

应下叶片的初始荧光产量(Fo)、最大荧光产量(Fm)、
2 ms时的荧光强度(Fj)和30 ms时的荧光强度(Fi)均
随种植密度的升高而显著下降, 但PSII的最大光化

学效率(φPo)无明显变化(表2)。因此, 密植栽培虽

然降低了OJIP曲线的荧光强度, 但对暗适应叶片

PSII最大光化学效率(φPo)的影响较小。为更准确

的探讨种植密度对叶片PSII光化学特性的影响, 我
们又分析了激发能分配的变化。如图5所示, 叶片

单位截面有活性反应中心的数量(RC/CS0)和单位

图1  密植对薄荷叶片光合色素含量的影响

Fig.1  Effects of close planting on the photosynthetic pigments content in M. haplocalyx leaves
图中同一测定项目内柱形上的不同小写字母表示差异显著(P<0.05), 图3、5同此。

图2  密植对薄荷叶片光合-光响应曲线的影响

Fig.2  Effects of close planting on the photosynthetic light 
response curve in M. haplocalyx leaves

图3  密植对薄荷叶片(A)最大净光合速率和(B)表观量子效

率的影响

Fig.3  Effects of close planting on (A) the maximum net pho-
tosynthetic rate (Amax) and (B) the apparent quantum  

yield (AQY) in M. haplocalyx leaves
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表2  密植对薄荷叶片快速叶绿素荧光诱导动力学曲线(OJIP)特征参数的影响

Table 2  Effects of close planting on the parameters of chlorophyll a fluorescence transient (OJIP) in M. haplocalyx leaves

种植密度         Fo	                         Fm	                                  Fj	                                          Fi	            φPo

低密度 498.95±6.48a	 2 986.63±40.49a	 1 801.58±18.26a	 2 453.00±41.23a	 0.83±0.00a

中密度 452.26±8.52b	 2 755.63±45.65b	 1 662.26±31.87b	 2 225.00±35.41b	 0.84±0.00a

高密度 439.78±10.35b	 2 635.44±51.33b	 1 611.13±30.82b	 2 190.26±38.75b 0.83±0.00a

面积吸收(ABS/CS0)、捕获(TR0/CS0)及用于电子传

递的能量(ET0/CS0)均随种植密度的升高而明显降

低。进一步分析表明, 不同密植条件下RC/CS0还

随叶绿素含量的下降而降低(图6)。因此, 种植密

度在一定程度上能够影响薄荷暗适应叶片PSII的
功能和激发能分配。

4  密植对薄荷叶片荧光淬灭动力学的影响

在分析暗适应下快速荧光的基础上, 我们又

进一步探讨了光下荧光淬灭动力学特征参数的变

化。如图7所示, 低密度条件下薄荷叶片的PSII实
际光化学量子效率(ΦPSII)一直大于中、高密度的, 
但非光化学淬灭(NPQ)最低。上述结果表明, 密植

时PSII捕获的光量子中用于光化学反应的比例下

降, 而用于热耗散的比例升高(图7)。因此, 密植栽

培会影响光下叶片PSII的激发能分配。

图4  密植对薄荷叶片快速叶绿素荧光诱导动力学曲线

(OJIP)的影响

Fig.4  Effects of close planting on the chlorophyll a fluores-
cence transient (OJIP) in M. haplocalyx leaves

图5  密植对薄荷叶片光化学活性参数的影响

Fig.5  Effects of close planting on the parameters of photochemistry activity in M. haplocalyx leaves

讨　　论

本研究中, 密植导致薄荷单株的叶面积和叶

片叶绿素含量明显降低(表1和图1), 这减少了个体

的光能吸收; 而且, 叶片光合能力的下降更是直接

限制了光合产物的合成(图2和3)。在前期的研究

中, 我们也证实了种植密度升高能显著降低薄荷

单株的生物量(李涛等2012)。不过, 密植条件下薄

荷饱和光合速率降低较小, 而单株叶面积的下降

幅度可达40%以上(表1和图2、3)。很显然, 后者

对密植环境更敏感。因此, 单株总叶面积的大幅

减小应是薄荷个体生长受限的主要原因。

叶绿体是植物进行光合作用的场所, 而叶绿
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素含量常被用来衡量叶片的光能吸收(Lin等2009; 
Zhang等2012)。相对于强光下生长的植株, 人为遮

阴条件下叶片的叶绿素含量通常较高(李志真等

2014; Zhao等2012), 这有利于植株在弱光环境下增

强叶片的光能捕获, 从而维持光合作用(韩霜和陈

发棣2013; Niinemets 2010; Wittmann等2001)。在生

产实践中, 密植会因单株间的相互遮阴而易形成局

部的弱光环境(吕丽华等2008; Li等2015; Marchiori
等2014)。本研究中, 高密度群体的冠层光强较低

密度群体下降了约40% (数据未列出)。但薄荷的

叶绿素含量并没有增加, 而是下降的(图1)。显然, 
人工模拟的弱光环境与高密度的自遮阴对叶绿素

含量的影响是有差异的。有研究表明, 在不排除田

间根系竞争的前提下, 增加种植密度能够降低叶片

的叶绿素含量(陈传永等2010; 刘伟等2011; 吕丽华

等2008; 张永丽等2005)。但当排除田间根系竞争

时, 我们发现增加种植密度会引起叶片的叶绿素含

量升高(Li等2014, 2015)。因此, 密植很可能加剧了

薄荷根系对地下土壤资源的竞争而在一定程度上

致使弱光下叶片的叶绿素含量不升反降, 并进而减

少了叶片的光能吸收。通常, 遮阴下生长的叶片叶

绿素含量的大幅增加往往伴随着表观量子效率的

提高, 从而增强植物的弱光吸收和捕获能力(韩霜

和陈发棣2013; 孙小玲等2010; Zou等2015)。但在

本研究中, 密植条件下叶片叶绿素含量的下降可能

是高密度植株AQY没有明显升高的重要原因(图
3-B), 同时也限制了薄荷的弱光利用能力。

叶绿素(包括叶绿素a和b)不仅是PSII的捕光

色素, 而且叶绿素a还是构成反应中心的重要组分, 
所以叶绿素含量会影响反应中心的数量(孙小玲等

2010; 张菂等2013; Zhang等2012)。因此, 伴随着种

植密度的增加, 叶片PSII反应中心的数量(RC/CS0)
会随着叶绿素含量的降低而减少(图1、5-D和6)。
而且, 密植条件下的薄荷植株即使经过充分的暗

适应, 其叶片的ABS/CS0、TR0/CS0和ET0/CS0仍表现

为下降(图5-A、B、C), 这说明密植栽培能够影响

PSII的功能。因此, 光系统II数量和功能的改变可

能是薄荷对密植环境的一种适应, 也可能在一定

程度上与光合能力的降低有关。不过, 我们也观

察到PSII最大光化学效率(φPo)未发生明显变化(表
2)。众所周知, 最大光化学效率是PSII捕获光能占

图6  不同密植条件下薄荷叶片RC/CS0与叶绿素含量的关系

Fig.6  Relationship between RC/CS0 and total chlorophyll content 
in M. haplocalyx leaves under different close planting

图7  密植对薄荷叶片(A) PSII实际光化学量子效率(ΦPSII)和(B)非光化学淬灭(NPQ)的影响

Fig.7  Effects of close planting on (A) the actual photosystem II efficiency (ΦPSII) and (B) non-photochemical fluorescence  
quenching (NPQ) in M. haplocalyx leaves
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吸收光能的比例(Strasser等2000)。由于本研究中

单位截面的光能吸收和捕获同时下降, 而且降幅

相似(图5), 所以这可能是该比例变化较小的原

因。此外, 高密度植株光下叶片不仅饱和光合速

率显著小于低密度群体(图2和3), 而且叶片捕获的

光能中用于光化学反应的比率(ΦPSII)明显较低, 但
热耗散(NPQ)增强(图7)。因此, 密植还会通过影响

薄荷叶片的光合速率, 进而反馈调节光下PSII的激

发能分配。

综上所述, 密植条件下薄荷单株叶面积的大

幅减小和光合能力的下降是个体光合效率降低的

重要原因; 密植能够抑制薄荷叶片的光合能力和

PSII功能, 致使光下PSII光能利用下降而激发能耗

散增强。
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Effects of close planting on photosystem II functions in Mentha haplocalyx 
leaves
LI Tao1,2, JIANG Chuang-Dao2,*

1Department of Plant Science, College of Forestry, Shanxi Agricultural University, Taigu 030801, Shanxi, China; 2Key Laboratory 
of Plant Resources, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China 

Abstract: Gas exchange, prompt fluorescence and fluorescence quenching kinetics were investigated to explore 
the effects of close planting on photosynthetic characteristics and the photosystem II (PSII) function of Mentha 
haplocalyx in this study. The results showed that close planting not only induced a significant decrease in leaf 
area in individual plant, but also resulted in a marked decline in chlorophyll content and the net photosynthetic 
rate (Pn), while the apparent quantum yield (AQY) exhibited a slight decrease. With increased planting density, 
the chlorophyll a fluorescence transients (OJIP) showed a distinct changed and the maximum quantum yield of 
primary photochemistry (φPo) remained stable. Relative to a low planting density, plants grown at a high plant-
ing density had lower the absorption flux per excited cross-section (ABS/CS0), the trapped energy flux per excit-
ed cross-section (TR0/CS0) and the electron transport flux per excited cross-section (ET0/CS0) as well as the 
amount of active PSII reaction centers per excited cross-section (RC/CS0). Moreover, the actual photosystem II 
efficiency (ΦPSII) declined with increased planting density, whereas the non-photochemical fluorescence quench-
ing (NPQ) increased. Accordingly, we suggest that the depression of photosynthetic capacity caused by close 
planting changes the PSII function, which further limits the light utilization and enhances the dissipation of ex-
cited energy.
Key words: Mentha haplocalyx Briq; photosynthetic rate; chlorophyll a fluorescence; excitation energy distri-
bution
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