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Abstract
|Xeruca formosensis is an endemic genus and species in Taiwan. Distributed main-

ly in the supratidal zone of the mudflat coast, Xeruca formosensis has suffered from 

habitat destruction for decades, heading towards serious population decline and almost a 

threatened extinction. This study focuses on six stable populations of Xeruca formosen-

sis in the tidal zones of Taiwan from 2019 to 2021. Our study was conducted in Siang-

shan Wetland, Gaomei Wetland, Dadu estuary, Choshui estuary, Pachang estuary, and 

Tsengwen estuary. A total of 14 crab species from 185 sampling plots (4 m2 per plot) 

were recorded. In addition, we have included 124 sampling plots for soil texture, and 79 

sampling points for hydrology and water quality. Previous data collected from 1992 to 

2018 were analyzed to understand the growth and decline of Xeruca formosensis, and to 

explore habitat characteristics and changes in di erent habitats in Taiwan. Xeruca for-

mosensis was mainly distributed in loamy sand, sandy loam, and sandy clay loam in the 

high tide area along the riverbank, reaching upstream to as far as 3-6 kilometers from 

the sea shore in the Dadu estuary, Choshui estuary, Pachang estuary, and Tsengwen estu-

ary. By contrast, distribution of Xeruca formosensis along the coasts in Siangshan Wet-

land and Gaomei Wetland was probably due to the long-term fresh water discharge from 

the surrounding area. Analysis show that the Shannon’s index was higher in both Gao-

mei Wetland and Dadu estuary than in the other four sites, and the largest population oc-

curred in the Choshui esturary among all sites. In the detrended correspondence analysis 

of 14 crab species in 185 sampling plots, we found that the composition of crab species 

in the Choshui estuary was di erent from those in other geographic regions. Arti cial 

developments, arti cial planting of mangroves or coastal erosion are a threat to the hab-

itats of Xeruca formosensis in Taiwan. Currently, the most populated areas of Xeruca 
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formosensis are only listed in Taiwan’s Wetlands of Importance, but not included in the 

wildlife sanctuary. The Choshui estuary and Taixi Sea Park are currently not protected 

by any laws, and these habitats can be developed and used at any time.

Keywords: Xeruca formosensis, Siangshan Wetland, Gaomei Wetland, Dadu estuary, 

Choshui estuary, Pachang estuary, Tsengwen estuary, soil texture
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1. (
)

Fig.1. Xeruca formosensis sampling stations in the tidal zones of Taiwan according to estuary and 
geographical location (Siangshan Wetland, Gaomei Wetland, Dadu estuary, Choshui estuary, 
Pachang estuary, Tsengwen estuary).
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1. 6 23
Table 1. Twenty-three sampling stations in six geographical regions of Xeruca formosensis habitats in the 

tidal zones of Taiwan.

2. 6
Figure 2. Histogram of Xeruca formosensis habitat area size in six geographical regions in the tidal zones 

of Taiwan.
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3. 23
Fig.3. Histogram of Xeruca formosensis habitat area size in 23 sampling stations in the tidal zones of 

Taiwan.
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185

(Tubuca arcuata) 152

(Austruca lactea)

145 (Gelasimus bo-

realis) 8 (Ilyo-

plax tansuiensis) 6

(Macrophthalmus banzai) 

8 (Tmethypocoelis 

ceratophora) 8

(Helicana doerjesi) 69

(Helice formosensis)

89 (Metaplax ele-

gans) 6

( arasesarma a ne) 22

(Parasesarma bidens)

17 (Scylla serra-

ta) (Cardisoma carnifex)

1 ( 2)

185 4 m2

10,107

3,402 8,196

105

42 111

111 759

966

54 123

99

1 ( 2)

24077

185

4 

m2 186

36 ( 3)

2 100% ( 4) 4 

m2



16

4 1

STDEV.S

Xeruca formosensis 185 10107 13.66 43.12
Tubuca arcuata 152 3402 5.60 18.31
Austruca lactea 145 8196 14.13 46.23
Gelasimus borealis 8 105 3.28 3.27
Ilyoplax tansuiensis 6 42 1.75 1.38
Tmethypocoelis ceratophora 8 111 3.47 3.06
Macrophthalmus banzai 8 111 3.47 4.00
Helicana  doerjesi 70 756 2.70 6.73
Helice formosensis 91 966 2.65 7.33
Metaplax elegans 6 54 2.25 1.66
Parasesarma affine 22 123 1.40 2.00
Perisesarma bidens 17 99 1.46 1.89
Scylla serrata 1 1 0.25 0.07
Cardisoma carnifex 1 1 0.25 0.07

2. 185 14
Table 2. Number of plots and individual numbers of 14 crab species in 185 sampling plots in Xeruca 

formosensis habitats, in the tidal zones of Taiwan.

3. 6
Table 3. Statistics of crab individuals in Xeruca formosensis habitats in six geographical regions, in the 

tidal zones of Taiwan.
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4 m2
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4. 6
Table 4. Relative importance value of Xeruca formosensis habitats in six geographical regions, in the tidal 

zones of Taiwan.
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5. 185
Table 5. Shannon’s diversity index in 185 sampling plots in Xeruca formosensis habitats in the tidal zones 

of Taiwan.
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Fig.4. A dendrogram showing similarity in 14 crab species in 185 sampling plots by cluster analysis.
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5. (N=185) 14 ( ) 1 2

Fig.5. Ordination of 14 crab species along the rst two DCA axes by detrended correspondence analysis.

6. 6 (N=185) 1 2
Fig. 6. Ordination of 185 sampling plots in six geographical regions along the first two DCA axes by 

detrended correspondence analysis.
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93%
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( 4 )
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mm 2017 0.108 mm

( 10)

 2021      
2021   - 0.02 * 0.48 0.02 * 1 

 R2=0.19 - 1 0.34 0.4 
 R2=0.09 R2=0.08 - 0.97 1 

 R2=0.28 R2=0.17 R2=0.08 - 0.19 
 R2=0.01 R2=0.22 R2=0.08 R2=0.29 - 
 R2=0.25 R2=0.16 R2=0.03 R2=0.03 R2=0.26 

2012  R2=0.19 R2=0.19 R2=0.24 R2=0.29 R2=0.09 
 

6. 7 one way-PERMANOVA
Table 6. Significance of the pseudo-F-statistic described of the soil particle size between seven 

geographical regions by one way-PERMANOVA
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7. 6 ( )
Fig.7. Boxplot of soil particle size (sand, silt, clay) of six geographical regions in Xeruca formosensis

habitats in Taiwan.
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8. 6 124
Fig.8. Ordination of soil particle size (sand, silt, clay) in 124 sampling plots in six geographical regions of 

Xeruca formosensis habitats along the rst two PCA axes in Taiwan.
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9. 22 ( )
Fig. 9. Boxplot of soil particle size (sand, silt, clay) in 22 sampling stations in Xeruca formosensis 

habitats in Taiwan.
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Fig.10. Average soil particle size of Xeruca formosensis habitats in Gaomei and Shengang wetlands 
between years.
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Table 7. Descriptive statistics from 79 sampling points of hydrology and water quality in six geographical 
regions in Xeruca formosensis habitats in Taiwan. 

pH 
‰ ms/ cm

%
mg/L

79 

MAX 40.10 9.08 41.00 61.00 185.20 11.57 

MIN 18.70 7.12 0.10 0.47 8.70 0.57 

AVERAGE 30.80 8.06 18.93 30.06 94.92 6.26 

STDEVA 3.47 0.35 10.62 15.96 27.33 1.64 

23 

MAX 40.10 9.08 41.00 61.00 185.20 10.80 
MIN 22.10 7.48 0.60 1.30 8.70 0.57 
AVERAGE 30.48 8.26 22.03 33.67 95.75 6.13 
STDEVA 3.510 0.38 13.23 19.42 39.01 2.12 

11 

MAX 31.70 8.96 33.00 50.00 115.20 8.50 
MIN 27.70 7.12 0.10 0.47 46.20 3.53 
AVERAGE 29.62 7.77 9.70 15.27 84.55 6.06 
STDEVA 1.33 0.43 11.47 17.29 19.96 1.35 

13 

MAX 36.70 8.65 32.70 49.80 137.00 9.24 
MIN 26.30 7.20 1.80 3.41 38.00 2.65 
AVERAGE 30.29 7.87 17.75 27.93 73.26 4.94 
STDEVA 2.65 0.36 8.71 13.21 29.90 1.91 

8 

MAX 38.90 8.74 38.60 57.10 139.90 8.53 
MIN 33.10 7.69 12.50 20.50 62.40 3.84 
AVERAGE 36.41 8.23 26.26 40.59 109.50 6.51 
STDEVA 1.88 0.26 4.32 6.02 15.00 0.91 

8 

MAX 32.70 8.61 24.00 48.10 175.93 11.57 
MIN 23.20 7.51 3.62 7.31 64.10 4.75 
AVERAGE 28.51 7.88 13.86 27.92 108.68 7.59 
STDEVA 3.04 0.26 7.26 14.41 20.32 1.30 

16 

MAX 39.60 8.33 29.90 46.00 130.70 8.32 
MIN 18.70 7.89 3.90 6.80 83.80 5.50 
AVERAGE 30.84 8.14 20.66 32.58 104.31 6.88 
STDEVA 4.38 0.08 5.94 8.80 11.50 0.79 
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Table 8. Significance of the pseudo F-statistic described of hydrology and water quality between six 
geographical regions by one way-PERMANOVA.

p (* < 0.05) F (R2)

Fig.11. Ordination of hydrology and water quality in 79 sampling plots, in six geographical regions, along 
the rst two PCA axes in Taiwan (A: Water temperature, B: pH value, C: salinity, D: conductivity, F: 
dissolved oxygen).

       
 - 0.54 1 1 1 1 
 R2=0.10 - 0.84 0.03 * 1 0.02 * 
 R2=0.05 R2=0.12 - 0.35 0.86 0.02 * 
 R2=0.06 R2=0.35 R2=0.20 - 0.08 1 

 R2=0.05 R2=0.13 R2=0.13 R2=0.30 - 0.47 
 R2=0.05 R2=0.30 R2=0.20 R2=0.09 R2=0.13 - 
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Fig.12. Boxplot of hydrology and water quality in 23 sampling stations in Xeruca formosensis habitats in 
Taiwan.
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13. 23
Fig.13. Boxplot of hydrology and water quality in 22 sampling stations in Xeruca formosensis habitats in 

Taiwan.
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( 1992 2009

2010a  2012 2012 2012

2015)

2007 2014 1700

65.6 ha ( 2009

2013 2012 2014) 2015

348 

ha 2019

3721

2008

( 14)

( 1) 4.37 

ha 3 ( 2)

5.41 ha 3

( 3) 19.4 ha

5

3

4.91 ha( 4)

10.8 ha( 5)

61

3

61 2 61

2.2 ha( 6) 13

2019-2021

47.10 

ha 30 ( 1)

( 9)

24°48’02.9”N 120°54’52.1”E
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MAX 35.14 5.00 75.93 2.50 1.85 0.00 0.00 0.00
3 AVERAGE 28.29 1.67 68.60 0.83 0.62 0.00 0.00 0.00

STDEVA 6.49 2.89 6.35 1.44 1.07 0.00 0.00 0.00
MAX 52.17 13.19 63.83 4.35 2.20 0.00 0.00 0.00

3 AVERAGE 39.04 7.97 50.80 1.45 0.73 0.00 0.00 0.00
STDEVA 11.69 4.63 12.41 2.51 1.27 0.00 0.00 0.00
MAX 85.71 20.00 45.26 1.43 2.86 0.00 0.00 0.00

5 AVERAGE 62.68 4.79 31.67 0.29 0.57 0.00 0.00 0.00
STDEVA 16.71 8.67 12.20 0.64 1.28 0.00 0.00 0.00
MAX 46.67 25.46 23.64 12.31 9.23 0.00 0.00 0.00

3 AVERAGE 41.20 23.36 20.19 8.75 6.51 0.00 0.00 0.00
STDEVA 4.98 2.94 3.36 3.10 2.80 0.00 0.00 0.00
MAX 54.55 35.56 24.44 9.84 4.44 0.00 0.00 0.00

3 AVERAGE 45.30 25.23 20.98 7.02 1.48 0.00 0.00 0.00
STDEVA 14.25 8.95 3.24 2.66 2.57 0.00 0.00 0.00
MAX 82.11 37.93 75.34 17.78 2.11 5.48 3.28 0.82

13 AVERAGE 42.69 21.44 26.01 7.65 0.16 1.51 0.48 0.06
STDEVA 19.75 12.30 16.50 5.08 0.58 2.21 1.17 0.23

1

2

3

4

5

6

9. 30
Table 9. Percentage of crabs relative importance value in 30 sampling plots in Xeruca formosensis habitats 

in Siangshan Wetland.

Fi.14. Range of sampling stations in Xeruca formosensis habitats in Siangshan Wetland, Taiwan.
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(2015)
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58-91%

3-22% 6-21%
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15. 
Fig.15. Range of sampling stations in Xeruca formosensis habitats in Gaomei Wetland, Taiwan.

10. 47
Table 10. Percentage of crabs relative importance value of 47 sampling plots in Xeruca formosensis 

habitats in Gaomei Wetland.

MAX 65.39 14.29 51.43 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 2.86 7.69
4 AVERAGE 57.70 11.60 27.06 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.71 2.92

STDEVA 13.72 2.35 16.45 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.43 3.70
MAX 18.18 57.14 65.63 0.00 0.00 14.29 9.38 0.00 14.29 4.76

4 AVERAGE 10.27 43.41 33.07 0.00 0.00 6.14 2.34 0.00 3.57 1.19
STDEVA 6.17 15.12 26.79 0.00 0.00 7.27 4.69 0.00 7.14 2.38
MAX 86.67 50.00 57.14 26.09 0.00 0.00 20.34 23.08 20.00 17.39

15 AVERAGE 36.26 20.81 25.01 1.74 0.00 0.00 6.02 6.49 1.62 2.05
STDEVA 17.35 13.50 15.46 6.74 0.00 0.00 6.98 8.68 5.21 5.46
MAX 81.97 29.91 90.20 8.70 5.88 16.67 13.64 20.80 7.48 9.76

24 AVERAGE 47.46 8.71 31.20 0.36 0.72 1.55 5.27 3.45 0.57 0.72
STDEVA 18.33 8.69 19.87 1.78 1.58 4.35 4.62 6.53 1.71 2.46

1

2

3

4
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1 ha 4

( 2)

1.1 ha 4

( 3)

3.96 ha 15

( 4)

6.38 ha 24

12.44 ha

47 ( 1)

( 10) 4

24°19’32.3”N 

120°33’10.5”E

( 1)

1 ha 4

( 1)

30.9‰

1 cm 50%

2020 1-2 

cm 50% 2 cm

10% 2021

(Phragmites 

communis)

0.1‰

64-

68% 23-24% 73-

88% 7-19%

24°19’23.9”N 

120°33’07.2”E

( 2) 1.1 ha

4 ( 1)
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(Laomedia astacina)

10.27% 

( 10) 43.41%

33.07%

6.14% 2.34%

9 /m²

3.1‰

73-74%

18-20% 75-80% 14-

18%

24°18’55.8”N 

120°33’01.1”E

( 3) 3.96 

ha 15 ( 1)

(Spartina alterni ora)

2017

29 /m²

1 cm 10%

1-2 cm 25% 2 cm

65%

86.67% 36.26% (sd=17.35) (

10) 57.14%

25.01% (sd=15.46)

50.00% 20.81% (sd=13.50)

20.34%

6.02% (sd=6.98)

0.2-0.4‰
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60-67% 26-

31% 7-10%

24°18’37.2”N 

120°32’58.5”E

( 4)

6.38 ha 24

( 1)

5 ha

100m 2020

2021

81.97% 47.46% (sd=18.33) (

10) 90.20%

31.20% (sd=19.87)

29.91% 8.71% (sd=8.69)

13.64%

5.27% (sd=4.62)

5.88% 0.72% (sd=1.58)

0.2-1.6‰

60-65% 28-32%

6-10%
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MAX 51.60 31.00 26.70 0.00 0.00 6.90 13.30 23.30 0.00 12.50 0.00
8 AVERAGE 34.33 17.75 16.45 0.00 0.00 1.28 8.53 16.23 0.00 5.41 0.00

STDEVA 13.69 11.53 6.64 0.00 0.00 2.55 4.07 5.31 0.00 4.52 0.00
MAX 92.30 33.30 72.60 0.00 0.00 0.00 11.10 16.70 0.00 7.70 8.30

4 AVERAGE 41.44 21.70 22.33 0.00 0.00 0.00 2.78 4.18 0.00 1.93 2.08
STDEVA 27.22 10.31 34.43 0.00 0.00 0.00 5.55 8.35 0.00 3.85 4.15
MAX 86.70 58.10 72.60 12.80 10.00 0.00 26.90 21.40 14.30 4.50 14.30

15 AVERAGE 32.35 24.83 16.43 2.53 1.05 0.00 11.93 5.13 3.70 0.30 1.80
STDEVA 22.00 17.05 21.33 4.50 2.71 0.00 7.97 6.68 5.15 1.16 4.11

2

1

3

11. 27
Table 11. Percentage of crabs relative importance value of 27 sampling plots in Xeruca formosensis 

habitats in the Dadu estuary.

16. 
Fig.16. Range of sampling stations in Xeruca formosensis habitats in the Dadu estuary, 

Taiwan.



46

1994

2005

2007

( 16)

1.15ha 8

1.61 ha 4

16 ha 15

18.76 ha

27 ( 1)

( 11)

2

24°12’39.9”N 

120°29’37.0”E( )

( 1)

1.15ha 8

( 1)

3.5km

23.5-32.7‰ 5.95-

8.85mg/l

(Lumnitzera racemosa)

77-87%

6-13% 6-10%
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24°11’24.7”N 

120°30’51.7”E( )

17

( 2) 1.61 

ha 4 ( 1)

6 km

2020

16 /m²

6 /m² 8 /m²

2021

6 km

4-6 ‰

52-

82% 6-30% 7-19%

3. 

24°09’53.7”N 120°27’54.0”E( )

( 3)

18.7 ha 15 (

1)

( 1991)

1996

1998-2000

9

36 ( 2002)

4

4

5 4

 2

9 11 1
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21.4g

3 7

2000

2005

2005

1996

2020

1-2 cm 50% 2021

1-2 cm 80%

86.7% 32.35% (sd=22) ( 11)

72.6%

16.43% (sd=21.33)

58.1% 24.83% 

(sd=17.05)

26.9% 11.93% (sd=7.97)

51-86%

5-25% 8-24%

(24°07’30.9”N 120°25’59.7”E)

(23°58’05.6”N 120°19’25.5”E)
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( ) ( )

2008

2019-2021

( 17)

196 ha 8

102 ha 15

0.27 ha 3

298.27 ha 26

( 1) 

( 12)

23°50’54.0”N 120°16’14.5”E ( )

( 1)

196 ha 8

( 1)

2000

2002 (

18) 2009

30

51-58%

22-29% 13-25%

8

54.63%
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17. 
Fig.17. Range of sampling stations in Xeruca formosensis habitats in the Choshui estuary, Taiwan. 

MAX 100.00 5.10 0.00 0.00 0.00 6.80
8 AVERAGE 95.94 1.81 0.00 0.00 0.00 2.25

STDEVA 4.49 2.13 0.00 0.00 0.00 2.63
MAX 98.40 25.50 8.30 25.80 2.20 20.00

15 AVERAGE 84.45 4.35 1.66 1.72 0.36 7.45
STDEVA 11.39 7.22 3.28 6.66 0.76 5.66
MAX 77.80 34.50 76.70 0.00 0.00 5.60

3 AVERAGE 33.93 23.73 40.50 0.00 0.00 1.87
STDEVA 38.97 9.47 38.53 0.00 0.00 3.23

1

2

3

12. 26
Table 12. Percentage of crabs relative importance value of 26 sampling plots in Xeruca formosensis 

habitats in the Choshui estuary.
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25.88% 19.5%

4 9

10 20

65.3%

4 m2 100%

44 / m2

100% 95.94% (sd=4.49) 

( 12)

6.8%

2.25% (sd=2.63)

 

23°49’45.0”N 120°14’11.5”E ( )

(

2) 102 

ha 15

10

1984

1989

1996

1997

2002 2009

--

2 km

57-67% 21-25%

12-18%

2020

4 10
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2021

1-2 cm

50%

47 / m2

98.40%

84.45% (sd=11.39) ( 12)

1

25.8%

1.72% (sd=6.66)

20.0% 7.45% 

(sd=2.63)

( ) 

23°44’07.7”N 120°10’34.7”E 

1989

( 3) 0.27ha

3 ( 12)

777 ha

53 ha

2005

1.5 ha

2010

2020-2021

( 18)

2005

2010

1%



53

TW J. of Biodivers.24(3):1-76,2022

59-72% 17-

27% 11-14% ( ) ( )

18 2002 2012
Fig.18. Topographical di erence between 2002 and 2012 in Dacheng Wetland of Choshui estuary.
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19. 
Fig.19. Range of Xeruca formosensis sampling stations in Pachang estuary, Taiwan. 

MAX 41.38 81.97 69.23 11.77 3.45 6.90
5 AVERAGE 22.17 43.87 28.89 2.35 1.35 1.38

STDEVA 14.09 24.02 24.51 5.26 1.84 3.08
1&2

13. 5
Table 13. Percentage of crabs relative importance value of five sampling plots in Xeruca formosensis  

habitats in the Pachang estuary.
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( 19)

2.32 ha 2

5 ha 3

7.32 ha 5 (

1) (

13)

1. 23°19’33.5”N 

120°08’18.9”E 

( 1)

2.32ha

2

( )

2.6 km

60 m

3-5 

m

2

( 13)

2. 23°19’11.8”N 

120°08’42.4”E 

( 2) 5 ha

3

1 km

3 km

2008

2018 2018

130 m

5

41.38%
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22.17% (sd=14.09)

81.97% 43.87% (sd=24.02)

69.23% 28.89% 

(sd=24.51) ( 13)

63-91%

3-27% 6-13%

( )

1992-1994

2008-2010

2019-2020

( 20)

6 ha 4

50.5 ha 18

10.3 ha 10

1 ha 6

2.45 ha

12 50 ( 1) 

(

14)

1992-2010

3

827ha

280 ha

1992

1994

280 ha 

2002

2008

40 

ha 420 m 960 m
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600-800 m

2400m( 2011)

2008

50-90%

1-6 / m2

( )

10%

2019-2020

2

( 1)

3 km ( 2)

5 km

3 ( 3 4

5) 4-5 km

23°03’52.1”N 

120°04’42.1”E

( 1) 6 ha

4 ( 14)

1994

( 1993, 1994)

1995

2009

2008 2010

(

2012) (

) 3km

3

2009

2009 8-11 4

6

2007

27ha 2012
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MAX 84.80 38.70 72.40 35.50 10.30 0.00 0.00 0.00
4 AVERAGE 31.38 22.10 32.65 8.88 5.00 0.00 0.00 0.00

STDEVA 35.97 13.96 35.08 17.75 5.78 0.00 0.00 0.00
MAX 69.20 57.90 24.00 0.00 20.40 11.50 8.20 3.10

18 AVERAGE 43.79 34.60 9.61 0.00 9.66 1.22 0.95 0.17
STDEVA 16.85 12.82 8.09 0.00 6.37 3.56 2.31 0.73
MAX 52.90 76.50 70.00 40.00 21.40 0.00 0.00 0.00

10 AVERAGE 25.53 19.57 37.09 8.32 9.48 0.00 0.00 0.00
STDEVA 13.73 27.96 23.72 13.45 8.60 0.00 0.00 0.00
MAX 43.50 53.30 18.80 0.00 30.80 0.00 0.00 0.00

6 AVERAGE 22.03 47.27 9.32 0.00 21.38 0.00 0.00 0.00
STDEVA 11.54 7.29 6.17 0.00 6.91 0.00 0.00 0.00
MAX 97.20 25.60 57.60 0.00 15.10 0.00 0.00 0.00

12 AVERAGE 69.75 7.30 19.69 0.00 3.24 0.00 0.00 0.00
STDEVA 20.77 6.68 19.31 0.00 5.42 0.00 0.00 0.00

2

3

4

5

1

14. 50
Table 14. Percentage of crabs relative importance value of 50 sampling plots in Xeruca formosensis 

habitats in the Tsengwen estuary.

20. 
Fig.20. Range of Xeruca formosensis sampling stations in the Tsengwen estuary, Taiwan. 
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13.5 ha

150m

2019

84.8% 31.38% (sd=35.97)

72.40%

32.65% (sd=35.08)

38.7% 22.1% (sd=13.96)

35.50% 8.88% 

(sd=17.75) ( 14)

23°05’04.7”N 120°05’26.3”E

( 2)

50.5ha 18

( 14)

5 km

2007

150 m( 21)

4 6

4 10

69.2% 43.79% (sd=16.85) 

57.90%

34.60% (sd=12.82)

24.00% 9.61% (sd=8.09)

20.40% 9.66% 
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(sd=6.73) ( 14)

56-77%

12.5-25% 10-21%

23°04’36.8”N 120°05’34.9”E

4-5 km

( 3)

10.3 ha

10 ( 14)

59-70%

21-22% 9-19%

52.90% 25.53% 

(sd=27.96)

70.00% 37.09% (sd=23.72)

76.50%

19.57% (sd=27.96)

40.00% 8.32% (sd=13.45) (

14)

23°04’38.5”N 120°05’55.7”E

2019

( 4)

1 ha 6

( 14)
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62-68%

22-26% 10-12%

43.5% 22.03% (sd=11.54)

18.80%

9.32% (sd=6.17)

53.30% 47.27% (sd=7.29)

30.80% 21.38% (sd=6.91) 

( 14)

23°04’21.0”N 120°05’47.4”E

2019

( 5)

2.45 ha

12 ( 14)

2008

2012

2019

( 21)

4

21. 2007 2019
Fig.21. Topographical di erence between 2007 and 2019 in the Tsengwen estuary.
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6

97.20%

69.75% (sd=20.77)

57.60% 19.69% (sd=19.31)

25.60%

7.30% (sd=6.68)

15.10% 3.24% (sd=5.42) (

14)

63-93%

3-22% 4-15%

1

93%

70%

30

pH

33% pH
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8.1

33%

10

10
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5 

km

3-6 km

2021 3 5

4-5

7-8
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4-5

6

2021 6

9

61

2001 1,600 ha

10

( 1 ) (

2 ) ( 3 )

3

( 4

)

 (

5 ) 6

( 6-1 )

61

( 6-2 )
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2020

2021

2020

1/10

( )

2004

(

)

1994

2

2020

( )
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10

2019

61 1400 ha

2002

2009 12 28

 (

1993 1994 2012)

( 1

)

( 2012) 2021

2-5
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6

Abstract
There exists an interactive relationship between species and their environment in 

which di erent functional traits would evolve for species to adapt to di erent environ-

ments. This in turn results in a signi cant species  and morphological diversity while an 

obvious environmetal gradient exists. We investigated the relationship between func-

tional traits of Carex (Cyperaceae) species and soil moisture gradient by conducting a 

case study at Yuanyang Lake. Target sampling method was used to collect understory 

samples of Carex species and environmental factors were measured at Yuanyang Lake. 

Cluster analysis of Carex species was conducted for grouping functional traits and  gra-

dient analysis was applied to explore the relationship between speci c functional traits 

and environment variables. The result showed that six Carex taxa at Yuanyang Lake had 

di erent trends in functional trait and functional diversity. ach Carex taxon not only 

adapted to speci c habitats by its functional traits and formed a soil moisture gradient, 

but also revealed an evident functional gradient along the soil moisture conditions. Fur-

thermore, our research found Carex capillacea along the lakeshore had growth strategies 

to suit water level change. 

ey words: sedge, functional trait, soil moisture gradient, ordination analysis, ood plus 
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Carex L. Cy-

peraceae

2,000

2014 Koyama et al. 2000

60 12

Endemic species 1

Koyama 1978 Koyama 

et al. 2000  2001  2022

 2017

Hsieh 2002

Koyama et al. 

2000

Linder 2005

Siben et 

al. 2010

Maurin et al. 2016

Naczi et al. 1998 Vellend et al. 

2000b

Vellend et al. 2000a

Uria

Diez et al. 2014

 

1975

1

2

3
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1

89

90 91 1670

2450m 13 

4,000mm

374ha 3.6ha

2.2ha

2022

Chamaecyparis obtusa Siebold & 

Zucc. var. formosana (Hayata) Rehder

Rhododendron formo-

sanum Hemsl.

Tsuga chinensis (Franchet) 

Pritz. ex Diels var. formosana (Hayata) 

Li & Keng

Cunninghamia konishii Hayata

Yushania 

niitakayamensis (Hayata) Keng f.

Trochodendron 

aralioides Sieb. & Zucc.

Ternstroemia gymnanthera (Wight & 

Arn.) Sprague Illici-

um anisatum L.

Dendropanax dentiger (Harms 

ex Diels) Merr.

Barthea barthei (Hance) 

Krass che era tai-

waniana (Nakai) Kanehira

Skimmia reevesiana Fortune

1700m

Miscanthus sinensis Andersson

Spar-

ganium fallax Graebn.

Persicaria sagittata (L.) H. Gross

Rhynchospora alba (L.) 

Vahl Carex capillacea 

Boott
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Numerical 

taxonomy  1994

Opera-

tion taxonomic unit, OTU

3

1. 
Fig 1. Location of study plot in Yuanyang Lake area.

Vellend et al.

2000a  1987  1996 1

Elevation

2 Soil 

moisture

1 10 3

Canopy openness

1.3m Gap Light 

Analyzer

4 Rock rate

30cm
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5 Stone 

rate

30cm

Pérez-Harguin-

deguy et al. 2013 1

Plant height 30cm

m

2

Leaf width

HANLIN 1052

mm 3 Leaf 

thickness, Lth

TECLOCK SM 112

12 mm

4 Leaf dry 

mass content, LDMC

0.0001g

70°C 72h

LDMC mg g-1 =

mg / g

5 Leaf area, LA

300dpi Im-

age J

mm2 6 Speci c 

leaf area, SLA 5

4

SLA mm2/

mg = mm2 /

mg 7 Reproductive 

period

8 Rhizome

Two-

state qualitative 0

1

Microsoft o ce excel 2019
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txt R x64 3.6.3

vegan cluster

Cluster 

analysis

Hierarchical Ag-

glomerative method

Euclidean Distance

exible-beta 

method -0.25

Gradient analysis

Principal Component Analysis, PCA  

Legendre and Gallagher 2001

PCA

Redundancy Analysis, RDA

Legendre and Gallagher 2001

Forward selection

PCA

RDA Bi-plot

80 8

5

75

79

C. licina Nees

C. tristachya Thunb. var. pocilliformis 

(Boott) Kük. C. phaco-

ta Spreng. C. capillacea 

Boott C. alopecuroides 

D.Don ex Tilloch & Taylor C. 

brunnea Thunb.
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2

7.5 6 79

6

PCA 3

PCA 6

3

PCA

PCA

PCA

2. 7.5 6 79 6

Fig 2. Result of cluster analysis. Diagram shows 79 samples distinguished into six groups in ca. 7.5 
Euclidean distances.
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3. 

63%
Height Lwi Lth LDMC

LA SLA Rpe Rhiz
CxFili CxTris var. Poci CxCapi CxPhac

CxAlop CxBrun
Fig 3. Left bi-plot is a principal component analysis of functional traits of Carex, and each group was 

distinguished by cluster analysis. Right bi-plot is a principal component analysis showing position 
of Carex species at axes. The variables are indicated by vectors pointing in the direction of 
maximum variation. Long vectors indicate strong trends, and the angle between pairs of vectors 
approximates the correlation between the respective variables. First and second axes had 63% 
explained variation in total. Trait abbreviations: Height, Plant height; Lwi, Leaf width; Lth, 
Leaf thickness; LDMC, Leaf dry mass content; LA, Leaf area; SLA, Specific leaf area; Rpe, 
Reproductive period. Rhiz, rhizome. Species abbreviations: Cx li, Carex licina; CxTris var. Poci, 
Carex tristachya var. pocilliformis; CxCapi, Carex capillacea; Cxphac, Carex phacota; CxAlop, 
Carex alopecuroides; CxBrun, Carex brunnea.
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PCA

1.

2.

3.

r2= 0.122, p= 0.001

r2= 0.167, p= 0.004

4

 

PCA

RDA

RDA
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4. 
Height Lwi Lth

LDMC LA SLA Rpe Rhiz
Elev Moist Open

Stone Rock CxFili CxTris 
var. Poci CxCapi CxPhac CxAlop CxBrun

Elev Moist
Fig 4. Bi-plot of redundancy analysis, in which blue text is environmental variables and red text is 

functional traits. Trait abbreviations: Height, Plant height; Lwi, Leaf width; Lth, Leaf thickness; 
LDMC, Leaf dry mass cntect; LA, Leaf area; SLA, Speci c leaf area; Rpe, Reproductive period. 
Rhiz, rhizome. Species abbreviations: Cx li, Carex licina; CxTris var. Poci, Carex tristachya var. 
pocilliformis; CxCapi, Carex capillacea; Cxphac, Carex phacota; CxAlop, Carex alopecuroides; 
CxBrun, Carex brunnea. Environmental abbreviations: Elev, elevation; Moist, soil moist.
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Pérez-Harguindeguy et al. 2013

RDA
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摘要

葉綠素螢光可作為光合作用研究之有用探針，能反映光合作用的光能吸收、

消散及傳遞等訊息，並與光合系統 II 效率、電子傳遞速率、質子梯度、ATP 合成

及二氧化碳固定等「生理現象」相關。是植物逆境生理及生態生理學研究上的重

要指標，可應用於農業生產、棲地復育及生態監測等方面。近年來，在葉綠素螢

光測定之試驗設計，以及螢光參數的進階應用上，均有長足進步，使其在植物生

態生理之應用更加廣泛。葉綠素螢光測定技術具有測定簡單、快速、準確性高、

非破壞性及儀器輕巧等優點，可在野外現場大量測定，提供各項光生理參數。惟

葉綠素螢光牽涉到複雜的生理機制，因此，做好試驗設計及拿捏測定時機是為成

功關鍵。

關鍵詞：葉綠素螢光、光合系統 II 效率、電子傳遞速率、非光化學消散、光保護、

光抑制

Abstract
Chlorophyll fluorescence is a useful tool for photosynthesis research. It can reflect 

the light reaction process of photosynthesis, such as absorption, quenching and transfer, 

efficiency of photosystem II, electron transport rate, proton gradient, ATP synthesis, and 

CO2 fixation. Therefore, chlorophyll fluorescence can provide several important indi-

cators for stress- and eco-physiological researches of plants in the fields of agricultural 

production, habitat construction, and ecological monitoring. In recent years, great prog-

ress has been made in experimental design and advanced applications of chlorophyll flu-

orescence parameters, making it more widely used in the plant eco-physiology field. The 

chlorophyll fluorescence measurement has the advantages of being simple, fast, reliable, 

non-destructive, and as a light instrument; it also provides various photo-physiological 

parameters in large quantities in the field. However, chlorophyll fluorescence involves 

many complicated physiological mechanisms. Therefore, the experimental design of a 
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research and the timing to determine these parameters are very important.

Key words: Chlorophyll fluorescence, PSII efficiency, electron transport rate, 

non-photochemical quenching, photoprotection, photoinhibition

縮寫表

Fv/Fm, Potential quantum efficiency of PSII, 光合系統 II 最大光化學潛能

ΔF/Fm’, Actual quantum efficiency of PSII, 光合系統 II 實際效率

ETR, Electron transport rate, 電子傳遞速率

NPQ, Non-photochemical quenching, 非光化學消散

qE, Energy-dependent quenching, 依賴葉黃素循環之熱消散 ( 較快的部分 )

qZ, Xanthophyll cycle-dependent energy quenching, 依賴葉黃素循環之熱消散 ( 較慢

的部分 )

qT, phosphorylation shift-dependent quenching, 依賴磷酸化轉變消散

qI, Photoinhibitory quenching, PSII 的傷害所造成的光抑制

公式表

(1)	Fo (minimum fluorescence)，代表天線系統的最小放射量。

(2)	Fm (maximum fluorescence)，其放出的最大螢光放射量，是代表天線系統及

PSⅡ 反應中心放出的螢光總量。

(3)	Fv (variable fluorescence, Fv = Fm-Fo)，為暗適應後由 PSII 反應中心所放出之

螢光放射量，可代表具活性之 PSII 反應中心的潛在量。

(4)	Fo’ (minimum fluorescence in the light-adapted state)，照光下的最小螢光量。

(5)	Fs (the steady state fluorescence)，光照下 PSII 經由電子傳遞鏈將電子傳至 PSI

達到穩定階段的螢光放射量。

(6)	Fm’ (maximum fluorescence in the light-adapted state)，光照下 PSII 關閉時最大
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螢光放射量。

(7)	ETR (electron transport rate) = ΦPSII x 0.5 x 0.84 x PPFD，電子傳遞速率。 

(8)	ΔF/ Fm’ = (Fv’/Fm’) / (Fv/Fm)，實際 PSII 效率之比例。

(9)	NPQ (non-photochemical quenching) = (Fm/Fm’) - 1，非光化學消散。

(10) qE = (FmT - Fm’) / Fm’ ，NPQ 中最快反應的部分，T 為暗期時間 (2 分鐘 )。

(11) qZ = (FmT - Fm’) / Fm’ ，NPQ 中較慢反應的部分，T 為暗期時間 (4-30 分鐘 )。

(12) qT = (FmD30 - FmT) / FmT，NPQ 中 (LHC) II 的磷酸化移動的部分，T 為暗

期時間。

(13) qI = (FmO - FmD30) / FmT，NPQ 中光抑制的部分，O 為未照光時，T 為暗期

時間。  

一、 前言

植物生態生理學就乃是 : 探討植

物對環境反應及適應之生理機制的科

學。綠色植物藉由光合作用，利用太

陽能將無機物同化 (assimilation) 成有

機物。同化能力會影響植物之生產

力，對經濟植物及整個生態系均有深

遠的影響，同化能力會受到自然環境

條件及植物本身之生態生理特性之影

響。植物之光合特性通常會因其生活

型態、生長環境以及演替類型而異 

(Wong et al. 2016)。研究不同物種之光

合作用和環境間之關係是植物生態生

理研究，及稀有物種經營管理之重要

手法。 

台灣的面積雖然不大，卻擁有複

雜的生物棲地，如平地到海拔近 4,000 

m 之高山，溫度每升高 100 m，氣溫

約降低 0.5 oC。年降雨量也可從澎湖

之 1,000 mm 至 山 區 之 3,000 mm 以

上，加上坡度及坡向之影響更形複雜。

各種植物為了適應不同的環境，在形

態及生理上亦有不同的表現，因此擁

有相當高歧異度的植物相。這樣的環

境是探討植物生態生理的良好場所，

但是欲得知在野外自然條件下，植物
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於不同環境因子下之光合特性，傳統

上必須使用複雜且操作繁瑣之儀器，

親臨現場接觸植物才能準確獲得，

所以對現場測定而言，相當不容易進

行。若能利用較簡單的方法，將對植

物生態生理之研究有莫大之助益，近

年發展之葉綠素螢光測定已可解決很

多問題。由於葉綠素螢光之測定具有

儀器輕巧，測定簡單、省時、方便、

準確性高及非破壞性等優點，並可作

為長時間追蹤 (Weng et al. 2005)，以

了解植物長期的生理反應，可以取代

氣體交換測定過程繁瑣、儀器昂貴及

移動較不便的缺點，可在野外現場獲

得大量資料，更有利於生態生理研究

或 生 態 監 測 (Weng 2006; Wong et al. 

2012a)。

二、葉綠素螢光之生理意義

植物在進行光合作用時，葉綠素

會吸收光能，其所吸收之光能除了用

作光合作用 ( 光化學消散 , photochem-

ical quenching) 之外，多餘的能量會以

熱或螢光的方式消散 ( 非光化學消散 , 

non-photochemical quenching)，若無法

消散時，過剩光能會使光系統活性降

低，影響光合效率及葉綠素螢光，即

是所謂光抑制 (photoinhibition) (Dem-

mig-Adams and Adams 1992; Dem-

mig-Adams et al. 1996; Maxwell and 

Johnson 2000; Müller et al. 2001)。 在

不同條件下，以上三種能量 ( 光合作

用、非光化學消散、過剩光能 ) 會互

相消長，故測定葉綠素螢光可獲得植

物之光合效率及光能消長之許多訊息 

(Demmig-Adams et al. 1996; Maxwell 

and Johnson 2000; Müller et al. 2001)。

而且葉綠素螢光之測定簡便迅速，只

需數秒即可測得一筆資料，又可在野

外現場做作非破壞性連續測定，故成

為植物生理及生態生理研究之重要手

法 (Maxwell and Johnson 2000)。

三、重要葉綠素螢光參數之

介紹及應用例

   葉綠素螢光參數很多 (Demmig-Ad-

ams et al. 1996; Roháček and Barták 

1999; Maxwell and Johnson 2000)， 在

此只介紹幾種較重要者。
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( 一 )、Fv/Fm: PSII 的最大光化學潛

能，判定植物受逆境危害程度之重要

指標

Fv/Fm 值 乃 葉 片 經 20-30 分 鐘，

或隔夜之暗適應後，所測得葉綠素螢

光之可變 (Fv) 與最大 (Fm) 量螢光比

值，其中 Fv 為最大螢光值 (Fm) 減去

基礎螢光值 (Fo) 所得。Fv/Fm 可代表

光系統 II (PSII) 的最大光化學潛能，

為判定植物受逆境危害程度之重要指

標 (Roháček and Barták 1999; Maxwell 

and Johnson 2000)。如低溫會使酵素

活性降低，缺水會促使氣孔關閉阻

礙 CO2 進入葉片，此二者都會使光合

作用之暗反應能力下降，如又遇到強

光時，植物所吸收之光能容易過剩，

會導致光合效率的下降 (Da’Matta et 

al. 1997; Kao et al. 1998; Warren et al. 

1998; Liu et al. 2020 )。其他環境條件

如高溫也會使植物所吸收之光能容易

過剩，而抑制光合作用 (Thomas and 

Turner 2001; Colom et al. 2003; Slavka 

et al. 2019)。測定葉片之 Fv/Fm 值即

可偵出 PSII 受影響之程度，相關文獻

不勝枚舉，但是要清楚黑暗中及照光

下 PSII 效率之變化情形，才能做好實

驗設計及拿捏測定時機。

圖 1 乃以甘露醇 (mannitol) 所造

成不同程度滲透壓之水分逆境處理

後，榕樹 (Ficus microcarpa) 葉片在未

照光前、強光照射期間及之後的黑暗

處 理 期 間， 其 PSII 之 光 化 學 效 率，

包括在暗處測得之最大光化學潛能 

(Fv/Fm)， 及 在 光 線 照 射 下，PSII 之

實際光化學效率 (ΔF/Fm’) 之變化情

形 (Weng et al. 2011)。如圖所示，榕

樹切斷葉片經不同程度的水分逆境處

理 15 小時後 ( 圖 1 之 Time 0 hr)，只

要不照光，其 Fv/Fm 仍能維持在正常

值 ( ≒ 0.8) 附近。但是一開始照光後，

其 ΔF/Fm’ 即迅速降低。在關燈後之

20 分鐘內，受逆境影響程度較低者，

其 Fv/Fm 會迅速回升，之後則緩慢回

升。過夜後，未處理之 Fv/Fm 可回復

到正常值，受逆境影響程度越大者，

則無論在關燈後 20 分鐘，或過夜後，

切斷葉片 Fv/Fm 之回復程度均越差。 

開 始 照 光 後 之 幾 分 鐘 內，ΔF/

Fm’ 會迅速降低。原因乃葉片在強

光下，其所吸收之光能無法全用於
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圖 1. 榕樹 (Ficus microcarpa) 之著生 ( 圓形 ) 及切斷 ( 三角 ) 葉片，經不同程度之缺水處理 ( 空心：

0 M mannitol，內十字記號：0.5 M mannitol，實心記號：1.0 M mannitol) 後；在未照光前，強

光 (1,200 及 1,800 μmol m − 2 s − 1 PPFD) 照射期間，及之後的黑暗處理期間，其 PSII 之光化

學效率 [Fv/Fm ( 暗期 ) 及 ΔF/Fm’ ( 明期 )] 之變化情形 (Weng et al. 2011)。 

Fig. 1. PSII efficiency (Fv/Fm and ΔF/Fm’) of osmotic-stressed and control Ficus microcarpa leaves 
under the time course of illumination at 1,200 μmol m−2 s−1 PPFD for 20 min, followed by 1,800 
μmol m−2 s−1 PPFD for 120 min, and then at darkness for 12 h. Values are means ± SE; ○ and Δ: no 
osmotic stress; and : 0.5 M mannitol; ● and ▲: 1.0 M mannitol; circle and triangle symbols: 
attached and detached leaves, respectively (Weng et al. 2011).  
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光合作用上，葉綠體會啟動非光化

學消散 (NPQ)，將過剩光能以熱之

形式釋出，使 PSII 效率下降，避免

光系統受到傷害，是一種保護作用 

(Demmig-Adams and Adams 1996; Li 

et al. 2000; Adams et al. 2004)。因光

保護引起之 PSII 效能下降可在關燈

後迅速回復，屬於 PSII 效率的向下

調節 (down regulation)。照光一段時

間後，ΔF/Fm’ 緩慢降低之原因為過

剩光能傷害了 PSII，使其 ΔF/Fm’ 在

30 分鐘的暗處理，甚至過夜後仍無

法回復，是為光抑制 (Verhoeven et 

al. 1999; Werner et al. 2002)。

1. 暗適應 20-30 分鐘所測得之 Fv/Fm

值包含了短期 + 長期光抑制

如 圖 1 所 示， 照 光 後 的 葉 片 經

20-30 分鐘暗適應後，即使是未處理

之葉片，其 Fv/Fm 仍未能回到正常水

準 ( ≒ 0.8)，需經過夜暗處理後才能

完全回復。逆境導致之 PSII 效能 (Fv/

Fm) 下降，能在隔夜回復之部分稱為

短期光抑制 (temporary or dynamic pho-

toinhibition)，隔夜不能回復之部分稱

為長期光抑制 (chronic photoinhibition) 

(Werner et al. 2002)。目前多數文獻都

只測定暗適應 20-30 分鐘之 Fv/Fm 值，

但從圖 1 可看出，不同缺水處理之間，

其短期光抑制與長期光抑制之間還是

有很多差異，必要時可將處理過的材

料在暗處過夜，於次日黎明再次測其

Fv/Fm，分別探討短期及長期光抑制。

2. 黎明 Fv/Fm 之測定例

如上段所述，葉片於逆境處理後

在暗處過夜，在次日黎明照光前測其

Fv/Fm 值，若其值較逆境處理前為低，

則表示其 PSII 遭受傷害，不能在夜間

修復，或者逆境導致因光保護 ( 累積

大量玉米黃素 zeaxanthin 及花質素 an-

theraxanthin) 引起之 PSII 效能下降未

能 回 復 (Verhoeven et al. 1999; Adams 

et al. 2004)，屬長期光抑制。為探討高

山冬季低溫對植物光合作用之影響，

自 1999 至 2001 連續三年於南投縣信

義 鄉 塔 塔 加 現 場 (23o29’N, 120o53’E, 

2,650 m) 測定臺灣雲杉 (Picea morri-

sonicola) 光 合 能 力 及 黎 明 Fv/Fm 值

之季節變化。結果 ( 圖 2，Weng et al. 
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圖 2. 塔塔加現場 (23o29’N, 120o53’E, 2600 m) 測定日之均溫 ( □ ) 及最低溫 ( ■ ) (A)、雲杉之光

合能力 (B)、葉綠素螢光 (C) 和針葉可溶性蛋白之變化 (D) (Weng et al. 2005)。 

Fig. 2. Mean (□) and minimum (■) daily temperatures of each measuring day (panel A), seasonal 
variations in photosynthetic capacity (panel B), chlorophyll fluorescence (Fv/Fm) (panel C), 
and soluble protein of needles (panel D) of Taiwan spruce measured at the Tatachia forest site 
(23o29’N, 120o53’E, 2600 m). ●, ○ and Δ : needles emerged in the spring of 1998, 1999, and 2000, 
respectively. Vertical bars indicate the standard errors (n = 3–4) (Weng et al. 2005). 
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圖 3. 溫度超過臨界點 (Tc) 時，葉片之 Fo 會急遽增加。 (Weng and Lai 2005)

Fig. 3. When the temperature exceeds the critical point (Tc), the Fo of the leaves will increase sharply 
(Weng and Lai 2005)

2005) 顯示，除了 3-4 月份新葉生長季

節外，從晚春經秋冬至次年初春，氣

溫、Fv/Fm 與光合能力之變化相當一

致。至於 3-4 月份新葉生長季節 CO2

固定能力偏低，究其因乃是新葉生長

之需，針葉中之可溶性蛋白質被挪用，

濃度降低所致 ( 圖 2D)。此外，在同

地 1999-2003 年，以台灣二葉松 (Pinus 

taiwanensis) 為對象所測得之結果亦有

相同之趨勢，在低溫下台灣二葉松的

光合作用變化與環境溫度的季節性變

化一致 (Weng et al. 2009)。這些結果

顯示，儀器輕巧，且容易測定之葉綠

素螢光，可取代光合作用儀器笨重且

操作繁瑣之氣體交換資料，對長期生

態研究及監測有莫大助益。

3. 在野外測定時 Fv/Fm 容易低估及其

解決之道

如 圖 3 所 示， 當 溫 度 超 過 臨 界

點 (40.31℃) 時， 量 測 油 菜 (Brassi-

ca napus)、 芥 藍 菜 (B. oleracea)、

萵 苣 (Lactuca sativa)、 豌 豆 (Pisum 

sativum)、 玫 瑰 (Rosa rugosa)、 櫻

桃 (Prunus campanulata)、 臺 灣 野 梨 

(Pyrus koehnei) 及台灣赤楊 (Alnus for-
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圖 4. 日射量 (PPFD)、夾上葉夾之葉溫 ( □ : 日光照射下 , ■ : 遮陰 )，最大 (Fm) 及基礎螢光值 (Fo) 

之日變化。空心、左斜及網柱分別代表夾上葉夾後立即、夾上 10 分鐘及 20 分鐘之測定值 

(Weng 2006)。 

Fig. 4. Diurnal variation of photosynthetic photon flux density (PPFD) of solar radiation (panel A); leaf 
temperature (□: under irradiation, ■: leaf clips were shaded with Styrofoam plate, panel B), and 
minimal and maximal chlorophyll fluorescence (Fo and Fm, panel C and D) taken immediately 
after (open bars), 10 min (diagonal-marked bars) and 20 min (crossed bars) after the leaves were 
darkened with leaf clips (Weng 2006).
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mosana) 等 8 種植物葉片之 Fo 會急遽

增 加， 而 導 致 Fv/Fm 值 (Fv= Fm-Fo) 

降低。在野外測定 Fv/Fm 時，通常會

以葉夾 (leaf clip) 夾住葉片，進行暗處

理。Weng (2006) 發現，若葉夾曬到強

烈 陽 光 時 ( 圖 4, 1030、1130 及 1230 

hr)，夾內溫度會上升，導致 Fo 急遽

增加，使 Fv/Fm 值低估。為了避免此

低估現象，建議避免太陽直射到葉夾 

( 圖 4, 1000、1100 及 1200 hr 以 保 麗

龍板遮陰 )。或者以葉夾夾住葉片之

瞬間所測得之 Fo 值代替夾住葉片一段

時間 (20-30 min) 後所測得之 Fo 值。

因為如圖 4 所示，在葉夾內溫度尚未

達到影響 Fo 值之前 (0900 hr 及 1630-

1800 hr)，葉夾剛夾住葉片時所測得之

Fo 值，與夾住葉片 10 分鐘及 20 分鐘

後所測得之 Fo 值並無顯著差異 (Weng 

2006)。

4. 無逆境時，Fm 值會隨葉綠素而增

加，而 Fv/Fm 則變化不大，約 0.8

如圖 5 所示，針對不同葉色之介

藍 (B. oleracea L.) 進行葉綠素含量與

最大螢光值 (Fm) 量測，顯示葉綠素含

量愈高的品種其 Fm 有愈高的趨勢，

因為 Fm 代表葉綠素光能最大吸收能

力 ( 黃，2000)，惟其 Fv/Fm 的比例仍

會維持 0.8 左右，顯示 Fv/Fm 為相當

穩定的光合生理指標。

 ( 二 )、ΔF/Fm’ 及 ETR: 光照下 PSII

之實際光化學效率及經電子傳遞鏈

輸出之電子流量

ΔF/Fm’ 為 在 光 線 照 射 下，PSII

之實際光化學效率，而 ETR (electron 

transport rate, 電子傳遞速率 ) 則是由

ΔF/Fm’ 乘以所吸收之光能 ( 光強度 × 

吸收率 ) 而得，表示 PSII 吸收光能後，

實際能經電子傳遞鏈輸出之電子流量 

(Krall and Edwards 1992; Maxwell and 

Johnson 2000)。

1. ETR 可直接推估葉片在光照下即時

之光合速率

因為光合作用之二氧化碳固定

是 PSII 電子的一個主要接收者，因此

ETR 與光合速率互有關聯 (Krall and 

Edwards 1992; Wong et al. 2012b)。 同

時在許多場合，ETR 和二氧化碳固定

之光反應曲線相似 (Franco and Lüttge 

2002; Coopman et al. 2008)。

然而在 C3 型植物，因二氧化碳
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圖 6. 台灣赤楊 ( ) 及石葦 ( □ )，在各測定溫度下，ETR/PG ( 電子傳遞速率 / 光合速率 ) 比之變

化情形。每個點代表 4 － 6 片葉在 100、200、400、800、1,200 及 2,000 μmol m-2 s-1 PPFD 所

測得之平均值 (Wong et al. 2012a)。 

Fig. 6. The relationship between ratio of ETR/PG and leaf temperature of Alnus formosana ( ) and 
Pyrrosia lingus (□). Each point represents the mean value of four to six leaves measured at 100, 
200, 400, 800; 1,200; and 2,000 μmol m-2 s-1 photon flux density. Data are means ± SD. *: P<0.05, 
**: P<0.01 (Wong et al. 2012a). 

圖 5. 不同葉色 ( ○ : 黃綠 , ⊕: 綠 , ● : 深綠 ) 之芥藍 (Brassica oleracea L.) 品種，其最大螢光值 (Fm)

與葉綠素含量之關係 ( 黃，2000)。  

Fig. 5. The relationship between the maximum fluorescence value (Fm) and chlorophyll content of 
Brassica oleracea L. with different leaf colors (○: yellow-green, ⊕: green, ●: dark-green) (Huang, 
2000). 
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圖 7. 在不同溫度及溼度 ( ●、▲、○、△ : 分別代表在 15℃、20℃、25℃、30℃及 60% RH; ▽ : 

30℃及 40 % RH) 條件下，五節芒 (Miscanthusfloridulus) 及狼尾草 Pennisetum purpureum) 葉

片之光合速率 (PN) 與電子傳遞速率 (ETR) 之關係 Wong et al. 2014a)。 

Fig. 7. The correlation of electron transport rate (ETR) with net photosynthetic rate (PN) for Miscanthus 
floridulus (panel A) and Pennisetum purpureum (panel B) under different temperatures and 
humidities (●, ▲, ○, △ : respectively represent 15 ℃, 20 ℃, 25 ℃, 30 ℃ and 60% RH; ▽ : 30 
℃ and 40% RH) conditions. ***: P<0.001 (Wong et al. 2014a). 
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固定與光呼吸同為 PSII 電子的主要接

收者，因此，ETR 與光合速率之比例

通常會隨二氧化碳分壓之下降 (Krall 

and Edwards 1992)、或溫度 (Oberhuber 

and Edwards 1993; Wong et al. 2012a) 

及氧氣分壓 (Ripley et al. 2007) 升高而

增加。因為這些情況均會導致光呼吸

增加而使光合速率下降。因此，僅在

無光呼吸或溫度、二氧化碳、氧氣濃

度接近之情況下，C3 植物之 ETR 和

光合速率間才具有顯著相關 (Cheng et 

al. 2001; Pérez-Torres et al. 2007; Ripley 

et al. 2007)。

雖然如此，我們發現只要加以溫

度校正，就能以 ETR 推估 C3 型植物

的光合速率。因為在野外條件下，二

氧化碳、氧氣濃度之變化通常不會太

大，容易變化的只有溫度一項。如圖

6 所示，在不同光度下所測得之 ETR

與葉片光合速率的比值 (ETR/ PG)，

均會隨溫度增加而呈直線或曲線上升 

( 但會隨物種而異 )，能以 1 次式或

2 次 式 表 示 之 ( 石 葦 PG= ETR/(3.036 

+ 0.272•T，P<0.01)， 赤 楊 PG= ETR/

(6.633 - 0.162•T + 0.007•T2，P < 0.05，

T 為葉片溫度，圖 6)。在實用上便可

在不同溫度及光度條件下，以容易測

得 之 ETR 及 溫 度， 利 用 ETR/ PG 與

溫度的關係，推估即時的光合速率。

我們以此二迴歸方程式推估台灣赤楊

與 石 葦 在 15 － 30°C， 及 0 － 2000 

μmol m-2 s-1 PPFD 之 PG 値，發現推估

值與實測值之間呈極顯著之正相關 (r2

各為 0.916 及 0.964， P<0.001) (Wong 

et al. 2012a)。

至 於 C4 型 植 物 五 節 芒 (Mis-

canthusfloridulus) 及狼尾草 Pennisetum 

purpureum) 等，因無光呼吸，不會因

為溫度升高造成產光合下降，所以在

各溫度下，其 ETR 與光合速率間之關

係均呈現隨不同溫度及溼度增加而呈

直線上升， 因而比 C3 型植物更容易

直接以 ETR 推估光合速率，而不須溫

度校正 ( 圖 7，Wong et al. 2014a)。   

 2. ETR 的快速光曲線 : 可在 2 分鐘之

內推估葉片在各光照下的光合效率

光合作用之光反應曲線 (light-re-

sponse curve of photosynthesis) 可顯示

葉片在各種光強度下之光合效率，是
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重要的生態生理特性，可用來探討植

物的生產性及光適應性。在傳統上，

光反應曲線是以紅外線光合測定儀測

得，在每種光度下，至少需花費 8-16

分鐘的測定時間 (Wong et al. 2012a)。

如圖 8 所示，測定石葦 (Pyrrosia lin-

gus) 與臺灣原始觀音座蓮 (Archangi-

opteris somai) 葉 片 在 7 種 (0、100、

200、400、800、1,200、2,000 μmol 

m-2 s-1 PPFD) 光度下之光合速率，總

時間約需 1.5-2 小時。若是以快速光

曲線法 (rapid light curve method) 來測

定，則每種光度只需 10 秒 (Huang et 

al. 2021a)。以圖 8 右為例，測完 7 種

光 度 只 須 70 秒。Huang et al. (2021a) 

以 5 種不同耐陰性及水分適應性不同

的木本植物及 4 種不同耐陰性之蕨類

植物為材料，以傳統紅外線光合測定

儀，及葉綠素螢光測定儀測定同一片

葉片的光合速率及 ETRR。結果如圖 8

所示，在水分充足之情況下，兩者的

變化趨勢很相似。70 秒就能測出的快

速光曲線，也能夠顯示陰性植物的特

性：低光合速率、低光飽和點。此點

非常重要，可以迅速偵知陰性植物的

生產性及光適應性。

值得注意的是，若是要以 ETRR

推估光合速率，前項已述及在 C3 型植

物需考慮光呼吸之影響，在自然情況

下，溫度是最大的光呼吸影響因子，

故圖 8 是同在 25℃ 下所做的比較。此

外，如圖 8 的比較也須在不缺水的情

況下，ETRR 與光合速率才會有相同趨

勢。圖 9 就顯示，當台灣赤楊缺水時，

光合速率之下降程度就會比 ETRR 大

很多。其原因是因為光合速率會受到

氣孔關閉之影響，而測 ETRR 時，每

種光度只照射 10 秒，受到氣孔的影響

很少。

既然圖 9 顯示當台灣赤楊缺水時，

光合速率會受到氣孔關閉之影響，而

ETRR 受到氣孔的影響較少。所以在邏

輯上就可以將 ETRR 加上氣孔的影響

因素 (gs= 氣孔導度 )，再與光合速率

比較。結果如圖 10 所示，光合速率與

(ETRR × gs) 之間呈極顯著的曲線正相

關 (r = 0.962 , P < 0.001)。 由 於 ETRR 

及 gs 都能快速測得，可用來推估光合

速率，非常有利於生態生理研究。不

但是 C3 型植物，我們還探討了 C4 型
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圖 8. 水份充足時，在不同光度 (PPFD, 光合有效光子密度 ) 下，Pg ( 粗光合速率 ) 與 ETRR ( 以快速

光曲線法所測得之電子傳遞速率 ) 之比較。○及● : 分別代表在全光及 90% 遮光下栽培之石

葦 (Pyrrosia lingus，適於輕度遮陰 )，▲: 90%遮光下栽培之台灣原始觀音座蓮 (Archangiopteris 
somai，適於重度遮陰 )。( 依 Huang et al. 2021a 數據作圖 )。

Fig. 8. Light-response curves of gross photosynthetic rate (Pg) and ETRR for Pyrrosia lingus and 
Archangiopteris somai under different PPFD. ETRR is electron transport rate obtained from 
rapid light response. ○ and ●: Pyrrosia lingu (light shade-tolerant plant adapted to slight shade) 
cultivated under full sunlight and 90% shading, respectively.▲: Archangiopteris somai (adapted to 
heavy shade) cultivated under 90% shading. (Data from Huang et al. 2021a.)

圖 9. 在不同光度 (PPFD, 光合有效光子密度 ) 下，台灣赤楊 (Alnus formosana) 之 Pg ( 粗光合速率 ) 

與 ETRR ( 以快速光曲線法所測得之電子傳遞速率 ) 之比較。方形記號代表不缺水，菱形記

號代表中度缺水，星形記號代表重度缺水。( 依 Huang et al. 2021a 數據作圖 ) 

Fig. 9. Light-response curves of gross photosynthetic rate (Pg) and ETRR for Alnus formosana under 
different PPFD. ETRR is electron transport rate obtained from rapid light response. Squares, 
diamonds, and stars indicate measurement under well-watered, and mild and severe drought 
conditions, respectively. (Data from Huang et al. 2021a.)
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圖 10. 台灣赤楊 (Alnus formosana) 之 Pg ( 粗光合速率 ) 與 ETRR × gs (gs= 氣孔導度 ) 之關係。方形記

號代表不缺水，菱形記號代表中度缺水，星形記號代表重度缺水 (Huang et al. 2022a)。

Fig. 10. Relationship between gross photosynthetic rate (Pg) and ETRR × gs for Alnus formosana. Squares, 
diamonds, and stars indicate measurement under well-watered, and mild and severe drought 
conditions, respectively (Huang et al. 2022a).

圖 11. 狼尾草 (Pennisetum purpureum) 以兩種方法所得之 ETR 與光合速率之關係。實心記號及實

線 : 以 α= 0.84 計算 ETR。空心記號及虛線 : 以實測 α(0.80–0.89) 來計算 ETR (Wong et al. 

2014a)。 

Fig. 11. The association of electron transport rate (ETR) and net photosynthetic rate (PN) for Pennisetum 
purpureum. Closed symbol and solid line vs. open symbol and dotted line: α= 0.84 and 0.80–0.89 
respectively, used for calculating ETR. ***: P<0.001 (Wong et al. 2014a). 
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光合速率與 (ETRR × gs) 間之關係，也

顯示出相同的結果。值得注意的是，

因 C4 型無光呼吸，所以在各溫度下，

其 ETRR 與光合速率間之關係均相同，

不須溫度校正 (Huang et al. 2022a)。

3. 如何計算 ETR

    ETR 是由 ΔF/Fm’ 乘以所吸收之光

能 (光強度 x 吸收率 ) 而得，其公式為 :

          ETR = ΔF/ Fm´ × PPFD ×α× f  

(Maxwell and Johnson 2000)

PPFD 為光合有效光子密度，α 為

葉片對光線的吸收率，由於入射到葉

片表面的光能平均有 84% 被葉片吸收 

(Björkman and Demmig 1987)，故一般

將 α 設為 0.84。f 為光能在兩個光系統

間的分配系數，C3 型植物為 0.5 (Max-

well and Johnson, 2000)，C4 型植物為

0.4 (Yin and Struik 2012)。由於葉綠素

含量會影響葉片的光線吸收率，即使

是同一物種，其葉綠素含量也會因季

節、光度及營養條件而異。不免令人

起疑，使用平均值 0.84 是否會影響

ETR 之準確度 ?  針對此點，我們以圖

7 的狼尾草 ( 葉綠素含量 0.18–0.55 g 

m-2) 為對象，分別以 α= 0.84，及實測

吸收率 (0.80–0.89) 來計算 ETR，所得

之 ETR 分別以實心及空心記號示於圖

11。可看出，兩種方法所得之 ETR 與

光合速率之關係非常相近 (r = 0.990; r 

= 0.992 , P < 0.001)。此結果顯示，即

使葉綠素含量相差了 3 倍，計算 ETR

時，α 仍可設為 0.84。

( 三 )、NPQ: 包含了光保護及光抑制

在許多逆境下，光合效能常會受

到抑制，使得明反應所吸收之光能超

過暗反應所需，而產生過剩光能，此

過剩光能若無法排除時，則會傷害光

系統，產生光抑制。其中，以葉黃素

循環為主的非光化學消散 (non-pho-

tochemical quenching, NPQ) 能將過剩

光能以熱之形式釋出，是扮演光保護

的一個重要角色 (Demmig-Adams and 

Adams 1996; Müller et al. 2001; Adams 

et al. 2004)。 但 是 多 數 文 獻 所 示 之

NPQ 實際上包含了幾個成分，而未加

以區分。NPQ 至少包括了 2 個重要組

成份，1. qE: 依賴葉黃素循環之熱消

散 (heat dissipation)，將過剩光能以熱

的形式放出，以保護 PSII，為光保護
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之主要機制。qE 之啓動與停止均甚快

速，約在光照改變後之數分鐘內即可

完成。2. qI: 多為光照對 PSII 的傷害所

造成的光抑制，而非光保護，因此其

發生及回復所需之時間均較長 (Müller 

et al. 2001; Morosinotto et al. 2003)。由

於 qE 與 qI 兩者之形成機制，以及能

解釋之生態生理現象完全不同，只單

純使用 NPQ，勢必無法瞭解 PSII 之光

保護及光抑制特性。

1. 不同光適應能力之蕨類植物，其

PSII 之光保護及光抑制特性

為瞭解不同光適應能力之蕨類

植物，在不同強度光照下之光保護

及 光 抑 制 特 性， 以 4 種 蕨 類， 其 棲

地光度從高至低分別為，石葦 (Pyr-

rosia lingus， 適 於 輕 度 遮 陰 )、 山 蘇

花 (Asplenium antiquum)、細柄雙蓋蕨 

(Diplazium donianum) 及台灣原始觀音

座 蓮 (Archangiopteris somai， 適 於 重

度遮陰 ) 為材料進行探討。

如 圖 12 所 示，4 種 材 料 在 50-

2,000 μmol m-2 s-1 PPFD 之光照強度下

30 分鐘後，其光合速率及 qE、qI 三

者之變化情形會依物種之生態習性而

異。圖 12A-D 顯示，越適應高光環境

者，其光合速率有越高的趨勢。而 qE

隨光度增加而上升之方式則是 : 可生

存於輕度遮陰之石葦，其 qE 會隨光度

增強而呈近於直線之方式上升，而半

陰性之山蘇花與細柄雙蓋蕨則以漸近

線之方式上升 ( 圖 12E-G)。在弱 - 中

光度 (300-1000 μmol m-2 s-1 PPFD) 下，

比較石葦、山蘇花與細柄雙蓋蕨之 qE

時，發現其高低順序與為細柄雙蓋蕨

> 山蘇花 > 石葦，此順序與其棲地光

度及光合能力之高低順序相反。而此

3 種蕨類，其 qI 均隨光度增加而直線

上升，而且上升斜率都相同 (slope = 

0.001，圖 12I-K)。此結果顯示，雖然

此 3 種蕨類植物，其適合之棲地光強

度、光合能力及 qE 三者並不相同，

但其 qI 對光度之反應則相似。此現象

似可解釋為 : 石葦棲地之光環度較強，

靠較高的光合能力來消耗葉片所接受

之光能。而山蘇花及細柄雙蓋蕨大多

生長於有斑光之林下，平常葉片能捕

獲之光能較低，故其光合能力不若石

葦。但一旦遭遇較強的斑光時，就能

啟動較高效能的 qE，以消散過多的光
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圖 12. 生長於 100% ( ○ )、50% ( ⊕ ) 及 10% 日照 ( ● ) 下之石葦 (Pyrrosia lingus)、山蘇花 (Asplenium 
antiquum)、細柄雙蓋蕨 (Diplazium donianum) 及台灣原始觀音座蓮 (Archangiopteris somai) 在

50、100、300、500、1,000、及 2,000 μmol m-2 s-1PPFD 等光度下照射 30 分鐘後之光合速率 (PN)、

qE 及 qI 值。( 資料取自 Wong et al. 2012a, 2016)。

Fig. 12. Light-response curves of PN, qE and qI for Pyrrosia lingus (panels A, E, and I), Asplenium 
antiquum (panels A, E, and I), Diplazium donianum (panels A, E, and I), and Archangiopteris 
somai (panels D, H, and L) under 50, 100, 300, 500, 1,000, and 2000 μmol m-2 s-1 photosynthetic 
photon flux density for 30 min. Materials were cultivated under 100% (○), 50% ( ⊕ ), and 10% (●) 
of sunlight for at least six months. **, *** and ns: P < 0.01, P < 0.001 and not significant. (Data 
from Wong et al. 2012a, 2016.)

圖 13. 生長於 100% ( ○ )、50% ( ⊕ ) 及 10% 日照 ( ● ) 下之石葦 (Pyrrosia lingus)、山蘇花 (Asplenium 
antiquum)、細柄雙蓋蕨 (Diplazium donianum) 及台灣原始觀音座蓮 (Archangiopteris somai) 在

50、100、300、500、1 000、及 2 000 μmol m-2 s-1PPFD 等光度下照射 30 分鐘後之 NPQ 值。( 資

料取自 Wong et al., 2016)。

Fig. 13. Light-response curves of NPQ for Pyrrosia lingus, Asplenium antiquum, Diplazium donianum, 
and Archangiopteris somai under 50, 100, 300, 500, 1,000, and 2000 μmol m-2 s-1 photosynthetic 
photon flux density for 30 min. Materials were cultivated under 100% (○), 50% (⊕ ) , and 10% (●) 
sunlight for at least six months. (Data from Wong et al. 2016.)
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能，避免光系統遭受強光的破壞。而

極陰性之台灣原始觀音座蓮，其棲地

光度極低，且幾無斑光，葉片能捕捉

到的光能不多，所以光合能力及 qE

均很低 ( 圖 12D, H)，故一旦遇到強光

時，其 qI 就急速上升 ( 圖 12L)，表示

發生較嚴重的光抑制。

圖 13 顯示，如果只測定各種光度

下照射 30 分鐘後之 NPQ 值，極陰性

的台灣原始觀音座蓮之 NPQ 變化大致

與適於輕度遮陰之石葦相同，此結果

難以解釋耐陰性能力，但區分 qE 與

qI 後，就可獲得良好的解釋：qE 光保

護效果與 qI 光抑制程度 ( 圖 12)。

2. 以照光後 1-2 分鐘之 NPQ 推估植物

之光適應性

由於 qE 之啓動與停止均甚快速，

約在光照改變後之數分鐘內即可完

成，而 qI 則需時較久。利用此特性就

可在照光初期，迅速測得植物之光保

護能力。圖 14 顯示，在 2,000 μmol m–2 

s–1 PPFD 光度照射下，各供試物種之

NPQ 在兩分鐘內均見迅速上升，其後

則上升速率變緩，但情形各不相同。

適合在高光環境下生長的先驅樹種－

台灣赤楊，其 NPQ 在照光 8 分鐘後即

達最高點，至照光結束 (30 分鐘 ) 為

止，都不再增加。而兩種蕨類之 NPQ

到照光結束為止都在繼續上升。在開

始照光之 1-2 分鐘內所引發之 NPQ 對

保護光系統有重要的作用 (Müller et al. 

2001; Murchie and Niyogi 2011)。圖 14

亦顯示，越是適應於高光環境下之物

種，在開始照光之 1-2 分鐘內所引發

之 NPQ 有越高之趨勢，反而是在開

始照光 30 分鐘所引發之 NPQ，其物

種間差異較小。如圖 14 所示，關燈

後 30 分鐘之 NPQ 仍未降至 0( 回復至

照光前的狀態 )，表示有光抑制的現

象。故照光後 30 分鐘後的 NPQ 混雜

了光保護 (qE) 及光抑制 (qI) 兩種組成

份，難以解釋其代表之意義。但比較

在開始照光後 2 分鐘及關燈後 30 分鐘

之 NPQ，發現兩者大致呈負相關，表

示光保護越佳 ( 開始照光之 1-2 分鐘

內所引發之 NPQ 越高 ) 者，其光抑制

有越低 ( 關燈後 30 分鐘之 NPQ 越低 ) 

的趨勢。

為了進一步探討光抑制程度與開

始 照 光 後 1-2 分 鐘 NPQ 之 關 係， 以
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圖 14. 台灣赤楊 ( ), 石葦 ( □ ) 及台灣原始觀音座蓮 (★) 葉片，在照光後 30 分鐘之粗光合速率

(PG)，及在未照光前，2000 mol m − 2 s − 1 PPFD 強光照射 30 分鐘，及之後的黑暗處理期間，

其 PSII 非光化學消散 (NPQ) 之變化情形 ( 空心記號 : 培育於全光環境，實心記號 : 培育於

10% 光環境 (Wong et al. 2014b)。

Fig. 14. Time course of illumination and darkness; and variation in nonphotochemical quenching (NPQ, 
panel A), and gross photosynthetic rate (PG) at 30 min after the start of light induction (panel B) in 
Alnus formosana ( ), Pyrrosia lingus (□), and Archangiopteris somai (★) cultivated under 100% 
(open symbols) and/or 10% (closed symbols) of sunlight. Variables were measured under 2,000 
μmol m–2 s–1 photosynthetic photon flux density at 25°C and ambient CO2 concentration. Data are 
means ± SE (n = 4–6) (Wong et al. 2014b). 

1 種闊葉先驅樹種 - 台灣赤楊 (Alnus 

formosana)、2 種闊葉林下灌木 - 朱砂

根 (Ardisia crenata) 和鐵雨傘 (Ardisia 

cornudentata)，以及前述 4 種不同光

適應能力之蕨類為材料進行探討。圖

15 顯示，在 2000 μmol m–2 s–1 PPFD 光

度照射下，開始照光後 1 及 2 分鐘之

NPQ (NPQ1min 及 NPQ2min) 越高者，

其在照光 30 分鐘後再暗處理 30 分鐘

後所測得之 Fv/Fm 值有越高 ( 表示光

抑制越輕微 ) 之趨勢。顯示照光後 1-2

分鐘之 NPQ 能推估植物之光適應性。

依傳統以照光 30 分鐘，再暗適應 30

分鐘後所測之 Fv/Fm 下降程度 ( 光抑
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圖 15. 1 種闊葉先驅樹種 - 台灣赤楊 ( )、2 種闊葉林下灌木 - 朱砂根 ( ▼ ) 和鐵雨傘 ( ▲ )，以及

4 種不同光適應能力之蕨類 [ 石葦 ( □ )、山蘇花 ( ○ )、細柄雙蓋蕨 ( ◆ ) 及台灣原始觀音

座蓮 (★)] 葉片，經 2000 mol m − 2 s − 1 PPFD 強光照射 30 分鐘後，其光抑制程度 (Fv/Fm%，

照光前之 Fv/Fm 設為 100%) 與其開始照光後 1 及 2 分鐘之 PSII 非光化學消散 (NPQ1min 及

NPQ2min) 之關係 (Wong et al. 2014b)。 

Fig. 15. Relation between nonphotochemical quenching (NPQ) values and relative value of potential 
quantum efficiency of PSII (Fv/Fm%, Fv/Fm of the same leaves before illumination set to100%), 
in leaves exposed to 2,000 μmol m–2 s–1 PPFD for 30 min in three woody species [Alnus formosana 
( ), Ardisia crenata (▼), and Ardisia cornudentata (▲)] and four fern species [Pyrrosia lingus 
(□), Asplenium antiquum (○), Diplazium donianum ( ◆ ), and Archangiopteris somai (★)] 
cultivated under 100% (open symbols) and 10% (closed symbols) sunlight. NPQ1min (panel A) and 
NPQ2min (panel B) were measured when leaves were exposed to 2000 μmol m–2 s–1 PPFD for 1 min 
and 2 min, respectively (Wong et al. 2014b). 
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制程度 )，來推估植物之光適應性需

時 60 分鐘，若以 NPQ 推估則只需 1-2

分鐘，大幅提高檢測效率。

3. NPQ 與 PSII 光化學效能

圖 16 顯 示， 葉 片 照 光 時， 其

NPQ 會迅速上升，導致光化學效率

(Fv´/ Fm´) 迅速下降。上升及下降程度

會隨光度增加，及溫度下降而加大。

其原因乃高光及低溫會導致過剩光能

增加，NPQ 能將過剩光能以熱之形式

釋出，降低光化學效率以避免能量過

剩，傷害光系統。關燈後，NPQ 會逐

漸下降，光化學效率則回升。

NPQ 有 幾 個 組 成 分， 其 中 能 隨

光照變化迅速反應的部分為 qE，最

慢的部分為 qI，分別約需數分鐘及數

十分鐘以上 (Müller et al. 2001)。居中

者為 qT 與 qZ, 分別於光照改變後 10

分 鐘 以 內， 以 及 10–15 分 鐘 形 成 與

消 失 (Müller et al. 2001; Nilkens et al. 

2010)。其中，qE 及 qZ 與葉黃素循環 

(xanthophyll cycle) 有關，屬於光保護。

qT 與天線複合體 (LHC) II 的磷酸化轉

變有關 (Quick and Stitt 1989)，qI 則為

光照對 PSII 的傷害所造成的機能低下 

( 光抑制 )。圖 17 顯示，在中午的自

然光度下，甘藷葉片的光系統 II 機能

會隨光度 (PPFD) 之增加而降低，其降

低程度以黃葉最大，紫葉最小，綠葉

居中。

圖 17 顯 示 了 兩 種 光 系 統 II 機

能，其中 ΔF/Fm´ 是在中午的自然光

照下測得，由於自日出至中午已照光

數小時，故其 ΔF/Fm´ 的下降與 qE、

qZ+qT 及 qI 三者有相關。而 Fv/Fm 是

經 20 分鐘暗處理之後所測得，其 qE

及 qZ+qT 均已消失，只剩 qI，屬於光

抑制的部分。而 ΔF/Fm´ 與 Fv/Fm 的

差值則是 qE+qZ+qT，主屬光保護的

部分。故圖 17 可看出不同葉色的甘藷

品種，其光保護及光抑制的差異情形。

亦即光抑制程度是黃葉 > 綠葉 > 紫葉 

( 斜率愈大光抑制程度愈高 )，在低光

照下的光保護程度也是黃葉 > 綠葉 >

紫葉，但是高光照之下則是紫葉≒綠

葉 > 黃葉。

圖 18 顯示，水筆仔在高鹽處理會

大幅提高其 NPQ，但是提高的部分並

非光保護的部分 (qE and qZ+qT)，而

是光抑制的部分 (qI)。紅海欖在高鹽
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圖 16. 甘藷在不同溫度 ( ●：35℃；○：25℃；▲：10℃ ) 與不同光度 (20、100、200、400、800、

1200、2000 μmol m-2s-1) 明暗處理下，其 NPQ、Fv/Fm 與 Fv´/ Fm´ 之變化情形。■：黑暗；□：

光照。( 莊，2007) 

Fig. 16. Variations of Fv/Fm and Fv’/Fm’ (panel A) and NPQ (panel B) of sweet potato at different 
temperatures (●: 35℃; ○: 25℃; ▲: 10℃) and light and dark treatments under different light 
intensities (20, 100, 200, 400, 800, 1,200, 2,000 μmol m-2 s-1). ■: Darkness; □: Light. (Jhuang 2007)

圖 17. 不同葉色的甘藷在中午的自然光度下，其 Fv/Fm( 三角記號 ) 與 ΔF/Fm´( 圓記號 ) 之變化情形。

黑色記號表示中午氣溫低於 20° C (Huang et al. 2022b)。

Fig. 17. The changes of Fv/Fm (triangle symbol) and ΔF/Fm´ (circle) of sweet potatoes with different 
leaf colors under natural light at noon. The closed symbols mean that the temperature at noon was 
below 20°C (Huang et al. 2022b). 
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圖 18. 水筆仔 (Kandelia obovata) 與紅海欖 (Rhizophora stylosa) 於 20‰和 40‰鹽度培養條件下，經

未浸沒和浸沒處理後在 25 ℃和 800 μmol m − 2 s − 1 PPFD 下 90 分鐘之光合速率 (A) 和黑暗

期 30 分鐘後進行 NPQ 組成 (qE、qZ+qT 和 qI) 的測量 (B)。每個點代表 5 片葉子的平均值。

Error bar = standard error。不同的字母表示在八種處理下 Tukey’s HSD 分析的顯著差異 (P < 

0.05)。 * : 測量值的 NPQ 在未浸沒和浸沒之間的 T 檢驗存在顯著差異 (P < 0.05) (Wang et al. 

2021)。 

Fig. 18. The photosynthesis and the composition of NPQ (qE, qZ+qT and qI) for K. obovata and 
Rhizophora stylosa cultivated under 20‰ and 40‰ salinity with no submerging (N) and 
submerging (S) treatments. Measurements were made at 25 °C and 800 μmol m−2 s−1 PPFD in 
90 minutes (A) and after dark period 30 minutes (B). Each data point represents the mean of five 
leaves. Data are mean ± standard error (SE). Different letters indicate significant differences in the 
Tukey’s HSD analyses at eight treatments (P < 0.05). * : Significant differences in T-tests between 
no submerging and submerging for NPQ of measured value (P < 0.05) (Wang et al. 2021). 
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處理對 NPQ 之影響較水筆仔為小，但

也會大幅提高其 qI。因此，光合越低

者，其 qI/NPQ 有越高之趨勢，而在

相同光合下比較時，亦發現兩物種在

40‰ 鹽度處理下之 qI/NPQ 較 20‰ 鹽

度處理為高。表示低光合及高鹽度處

理下，NPQ 增加部分以 qI 所占比例

較高。

四、結語

當環境因子 ( 光度、水分、溫度、

鹽度 … 等 ) 改變，或遭受汙染時，植

物會調節其生理作用或發生傷害。其

在光合作用之改變可由葉綠素螢光偵

測而得知，因葉綠素螢光具有儀器輕

巧，測定簡單、方便、省時、準確性

高及非破壞性等優點，可在在野外現

場大量測定，迅速提供植物逆境生理

學及生態生理學研究上之相關資訊，

並可應用於農業生產推估、棲地復育

及生態長期監測上。
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依照 1. 題目，2. 作者姓名、服務單位、地址，3. 通訊作者之 e-mail，4. 摘要，5. 關鍵

詞，6. 物種出現資料之資料集(Dataset)與詮釋資料(Metadata)連結網址，請依據國際共通之達

爾文核心集(Darwin Core, DwC)及生態詮釋資料語言(Ecological Metadata Language, EML)格

式，儲存於廣用並長存之網路八開空間，如全球生物多樣性資訊機構(GBIF)。

有關資料集，作者應確保其正確性及所有權，並使讀者可讀與清楚瞭解，如有任何異常值

或缺少值，應特別標示；有關詮釋資料，至少須包括 1. 資料集概述，2. 資料範圍(含分類、空

間、時間等)，3. 採樣方法，4.智慧財產權聲明，為鼓勵可由使用者自由分享、修改之開放資



131

料特性，作者應同意完全授權供使用，請參考相關授權資訊，例如：資料集之智慧

財產權授權依 Open Data Commons Public Domain Dedication and License (PDDL-By) v1.0 

(http://www.opendatacommons.org/licenses/pddl/1.0/) 之規定、詮釋資料之智慧財產權授權依

Open Data Commons Attribution License(ODC-By) v1.0 (https://opendatacommons.org/licenses/by/1.0/) 

之規定。 

三、另附標題頁(cover page)，註明簡題(short running title)及作者或聯絡人之姓名、電話、傳真、

住址、e-mail 位址。 

參、文稿結構 

一、題目以 30 字為限。 

二、作者中英文姓名之右上角以縮小數字標示服務單位註記。作者的英文姓名需列全名，名在前

姓在後；複姓複名者，二字間用“-”相連；作者若為兩人，姓名間以“and”連接；若為三

人或以上，除最後一人與其前一人間以“and”連接外，其餘之間以半形逗號連接。 

三、中英文摘要以 500 字為限，摘要內容應以結果及結論為主，目的及方法可簡潔敘述或省略。

避免使用條列式的摘要。 

四、中英文關鍵詞以 5 個為限。 

肆、文稿書寫應注意事項 

一、文稿須以 Microsoft Word 可讀取之軟體編輯，以 A4 (30cm×21cm)白紙單面雙空行(double 

spaces)列印，文稿之天、地、左、右須留白 3 八分，於每頁正下方註記頁碼。 

二、本文敘述，應用數字編號時，其層次： 

中文用：一、(一)、1、(1) .… 

英文用：Ｉ、(Ｉ)、1、(1) 、A、a、(a).… 

三、中英文單位請用八制之符號，例如：kg、mg、ml、ppm、pH、cm 等，數值請以阿拉伯數字

表示之，年代一律採用西元。 

四、插圖請用白紙(或繪圖紙)以黑墨水精繪，亦可採電腦製圖，惟須以雷射印表機列印；照片限

原始攝影採光面相紙沖印者，幻燈片限用原片；未按規定之插圖致圖片模糊無法製版者不予

受理。 

五、圖片之標題在下方，表格標題在上方，標題需中英文並列，圖的說明應中英文對照另頁繕打，

不可附在繪圖及相片上面。本文中圖表順序以圖 1，圖 2，表 1，表 2…，Fig. 1, Fig. 2, Table 

l, Table 2, ...等表示。 

公、圖表內容請用英文，表格不加縱線。圖、表均以 A4 大小列印，定稿後圖、表請送原稿。 

七、引用文獻以確經引用者為限，文中提到之文獻，請列出姓氏、年代。 

兪、引用文獻書寫方式：先列中、日、韓文，次列西文，其書寫方法按作者、年份、題目、發表

刊物名稱(全名，不採用縮寫)、卷期及頁號順序。 
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例：1.中、日文期刊：柳榗、徍國士。1971。台灣稀有及有絕滅危機之動植物種類。中華林學季刊

4(4): 89-96。

2.中、日文書籍：徍國士。1980。台灣稀有及有絕滅危機之植物。台灣省教育廳。

3.中、日文彙編書籍：徍國士。1987。台灣的稀有植物。周昌弘、彭鏡毅、趙淑妙撰(編)。台

灣植物資源與保育 139-157 頁。中華民國自然生態保育協會。

4.英文期刊：Clough, B. 1998. Mangrove forest productivity and biomass accumulation in

Hinchinbrook Channel, Australia. Mangroves and Salt Marshes 2: 191-198.

5.英文期刊：Pimm, S. L. and J. L. Gittleman. 1992. Biodiversity : Where is it ? Science 255: 940.

6.英文期刊：Baker, C. S., F. Cipriano and S. R. Palumbi. 1996. Molecular genetic identification for

whale and dolphin products from commercial markets in Korea and Japan. Molecular Ecology 5:

671-685.

7.英文書籍：Soule, M. E. and B. A. Wilco. 1980. Conservation biology: An evolutionary-ecological,

approach. Sinauer Associates, Sunderand, Massachusetts.

8.英文彙編書籍：Jinchu, H. and W. Fuwen. 1990. Development and progress of breeding and rearing

giant pandas in captivity within China. pp. 322-325. In: H. Jinchu (ed.). Research and progress in

biology of the giant panda. Sichuan Publishing House of Science and Technology, Sichuan, People’s

Republic of China.
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Notice to Contributors 
I. General Guides: 

1.  The Taiwan Journal of Biodiversity is an online journal (January, April, July and October, 

http://tesri.tesri.gov.tw/list_protect.php) by the Endemic Species Research Institute, Council of 

Agriculture. The journal is an academic publication that welcomes the submission of manuscripts of 

various biological disciplines, including data paper, in the field of biodiversity. The manuscripts are 

limited to original work and species occurrence data previously unpublished in any other journal. 

2. The journal accepts manuscripts written in either Chinese or English. Submission of manuscripts in 

Microsoft WORD format to be done via email: tjbd@tesri.gov.tw 

3. Manuscript submitted will be sent to at least two referees in the field of its specialty for peer review 

and comments. Revised manuscripts will be reexamined by the Editorial Board. Author(s) are 

responsible for proof correction of the printer’s copy to ensure accuracy. 

4. Corresponding author is required to sign a Copyright Transfer Agreement for the paper accepted for 

publication to the journal publisher, the Endemic Species Research Institute. 

 

II. Manuscript Preparation: 

1. Research paper: Manuscript should be written in a sequence of 1) Title, 2) Authors’ full name 3) 

Author(s) affiliations(s) and address(es), 4) Abstract, 5) Key words, 6) Introduction, 7) Materials and 

methods, 8) Results, 9) Discussion, 10) Conclusions, 11) Acknowledgements, 12) Literature Cited. Of 

them 1 to 5 should be written in dual languages, Chinese and English. 

2. Data paper: Manuscript should be written in a sequence of 1) Title, 2) Authors full name, 3) Author(s) 

affiliations(s) and address(es), 4) Abstract, 5) Key words, 6) URL of the website where the dataset and 

metadata are available. The dataset and metadata should be built in the international standard formats 

of Darwin Core (DwC) and Ecological Metadata Language (EML). For species occurrence open data 

repositories, Global Biodiversity Information Facility (GBIF) is suggested. Author(s) must confirm the 

correctness and authenticity of the data prior to submission. The data should be readable and its 

meaning obvious for the data user(s). Importantly, if anomalies, outliers, and/or missing values are 

included in the data, a distinct number or symbol should be used to clearly identify those values. 

Metadata should be written at least in 1) Dataset content, 2) Coverage (including Taxonomic, Spatial 

and Temporal aspects), 3) Methods, 4) Intellectual property rights disclaimer. To promote the free 

dissemination of biodiversity open data, author(s) should not assert any proprietary rights to the dataset 

and metadata. For example, 

This {DATA(BASE)} is made available under the Open Data Commons Public Domain 

Dedication and License v1.0. (http://www.opendatacommons.org/licenses/pddl/1.0/)  

This {DATA(BASE)- NAME} is made available under the Open Data Commons Attribution 

License v1.0. (https://opendatacommons.org/licenses/by/1.0/)  

3. Cover page should contain title of manuscript, author name(s), author’s (s’) affiliation(s), 
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corresponding author’s name, telephone number, fax number and e-mail address, and a short running 

title. 

4. Title should be less than 30 words. Capitalize the first letter of each word except articles, conjunctions 

and prepositions. 

5. Author’s name should be first name first followed by surname. For multiple authors, use a comma to 

separate the names but the last two names by “and.”  

6. Running title should be less than 50 letters including spaces.  

7. Abstract must be a single paragraph not exceeding 500 words.  

8. Key words should be no more than 5 words. 

 

III.Manuscript Format:  

1.  Manuscript must be typed using standard software (Microsoft Word) with top, bottom, left and right. 

Mark page numbers on the bottom. 

2   Manuscript should be typed in a uniform character size. There is no need to differentiate paragraph, 

title, subtitle or contents by using large or small characters. 

3.  Measurements should use International System of Units (kg, mg, km, m, cm.... etc.). All numerals or 

quantities should be expressed in Arabic numbers. Years in the text should use A.D. universally.  

4.  Figures and tables in the text should be sequenced by Arabic numbers (e.g. Fig.1 and Table 1). Both 

graphs and photos use same “Fig.” designation. 

5.  Common name of an animal or plant that appears in title and first appears in abstract and text should be 

accompanied with scientific name. All scientific names in manuscript should be in italics. 

6.  When citing a reference in text, use surname and year, e.g. (Clough 1998) for single author; use “and” 

to link authors, e.g. (Pimm and Gittleman 1992) for double authors; and use “et al.” e.g. (Baker et al. 

1996) for multiple authors. When citing multiple references, separate them with semi-colons in 

chronological order. 

7.  Use the following system for arranging references in literature cited. 

For journals: 

Clough, B. 1998. Mangrove forest productivity and biomass accumulation in Hinchinbrook Channel, 

Australia. Mangroves and Salt Marshes 2: 191-198. 

Pimm, S. L. and J. L. Gittleman. 1992. Biodiversity: Where is it? Science 255: 910-940. 

Baker, C. S., F. Cipriano and S. R. Palumbi. 1996. Molecular genetic identification of whale and 

dolphin products from commercial markets in Korea and Japan. Molecular Ecology 5: 671-685. 

For books and symposiums: 

Soule, M. E. and B. A. Wilco. 1980. Conservation biology: An evolutionary-ecological approach. 

Sinauer Associates, Sunderand, Massachusetts. 

Jinchu, H. and W. Fuwen. 1990. Development and progress of breeding and rearing giant pandas in 

captivity within China. pp. 322-325. In: H. Jinchu (ed). Research and progress in biology of the 

giant panda. Sichuan Publishing House of Science and Technology, Sichuan, China. 
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8.  Table should be typed on a separate sheet and be headed by a title of dual languages (Chinese and 

English). It consists of only horizontal lines and typed with English terms (if possible) and Arabic 

numerals. If foot notes are required, mark with superscripts 1, 2, *, #, etc. 

9.  Figure should be drawn with black ink on a separate white tracing paper with a figure legend of the 

dual languages below. Computer graph made from laser printer is acceptable. 

10.  Photograph should be a glossy black and white shot with sufficient resolution to be clearly legible after 

reduction. When multiple photos are employed, the author should arrange them in plates. Micrographs 

should include bars indicating scales of magnification. Photos should be pasted on white A4 paper 

loosely with the figure legend below. 
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