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摘 要 通过测定西双版纳热带雨林冠层树种绒毛番龙眼（!"#$%&’ %"#$(%")’）完全伸展嫩叶和成熟叶的叶片解剖、

生理特征和雨季晴天自然条件下叶绿素 $ 荧光以及午间强光对部分保护酶活性和膜脂过氧化作用的影响，探讨了

两种不同发育阶段叶片光合作用的光抑制与强光和温度的关系。结果表明：绒毛番龙眼全展嫩叶和成熟叶表现出

明显的解剖和生理特征差异。与全展嫩叶相比，成熟叶的叶片较厚、叶绿素含量高、气孔导度大、羧化效率高、最大

净光合速率和光饱和点高，而气孔密度和保卫细胞长度没有显著差别。在雨季晴天自然条件下，午间最高光强可

达 % %##!&’(·&) %·*) +以上，最高叶温比气温高 , - . /，而成熟叶片的最高温度比全展嫩叶高 +0 1 - % /。上午随

光强的增大，两种叶片的非光化学猝灭系数（234）增大，35"原初光化学效率（*+ , *#）、实际光化学效率［（*#-6
*)）7 *#-］逐渐减小，在 +18"# 左右达最小。下午随着光强的减弱，*+ , *# 逐渐恢复，在傍晚基本恢复到清晨值。初

始荧光（*#）在一天中变化很小。这表明绒毛番龙眼叶片光抑制是非辐射能量耗散增加引起的保护光合机构免受

光破坏的保护性反应，而非光破坏。全展嫩叶比成熟叶有较低的光化学效率和非辐射耗散能力，对强光和高温处

理的敏感性也较强，但在自然条件下一天中的光抑制程度与成熟叶没有显著差别。田间午间强光导致两种叶片的

保护酶活性（超氧化物歧化酶，59:；抗坏血酸过氧化物酶，;3<）升高，而 =%9% 含量变化较小。其中，全展嫩叶的保

护酶活性高，丙二醛（>:;）含量低。这表明自然条件下，与成熟叶相比，绒毛番龙眼全展嫩叶通过较低的光能利用

效率、较低的叶温和高的保护酶活性减轻了强光高温的光抑制程度。
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光抑制是指植物光合机构所吸收的光能超过

其所利用的限度时，引起 ?<!过量激发，造成光合

能力的下降，即光能转换效率的降低（G*"3 $% ’- 4，
HIIJ；=%2*"&，HIIJ）的现象。长期光抑制不仅影响

到森林生态系统的生产力，同时对植物的不利影响

可能会限制其在自然界的适应与生存（G*"3 $% ’- 4，
HIIJ）。不同植物、同一植物不同发育阶段的叶片对

强光的敏感性不同。为了避免强光引起的光破坏，

叶黄素循环、E(,6(- 反应、光呼吸及通过叶片运动以

减小光能吸收等都是植物保护光合机构的有效措施

（>(22!37:&$2% K :&$2%，HIIB）。

在自然条件下，晴天中午植物上层叶片常常发

生光抑制（许大全等，HIIL）。对自然条件下农作物

（孟庆伟等，HIIM；郭连旺等，HIIM）、灌木（郭连旺等，

HIIJ；陶汉之，HIIH）、小乔木（>$2$))$ $% ’- .，HIIN；孟

庆伟等，HIII）的光抑制已有大量的研究，但对热带

雨林冠层植物光抑制的研究不多（O$2*" K ?($-.1，
HIPI；Q-$’%( $% ’- 4，HIIR），特别是在热带典型的自

然强光和高温季节对冠层树种不同发育阶段叶片的

光抑制少见报道。雨季是热带雨林植物能物流交

换、生长、发育最佳季节（吴邦兴，HIIH），而在这个时

期内，冠层树种上层叶片常常暴露于强光下，这时如

果不能有效启动体内能量耗散机制的运转，就容易

导致光合机构的光破坏，从而影响植物的适应、更新

和分布。绒毛番龙眼（!"#$%&’ %"#$(%")’）是西双版

纳热带雨林常见的上层树种，也是该地区沟谷雨林

的一个标志种（吴征镒等，HIPN）。本研究选择绒毛

番龙眼冠层两种不同发育阶段叶片（全展嫩叶和成

熟叶）为实验材料，研究其在雨季晴天的光抑制，初

步探讨以下问题：H）完全伸展嫩叶和成熟叶的形态

解剖和光合特征的差异；B）两种叶片在雨季自然状

况下荧光参数的日变化和光抑制；S）午间强光对保

护酶（<=>，:?@）活性和膜脂过氧化的影响；J）两种

叶片的光合反应中心 ?<!对强光和高温敏感性的

差异。

) 材料和方法

) 4) 测定地点和实验材料

研究地点在西双版纳热带植物园葫芦岛沟谷林

内的观测铁塔上进行，地理位置为 BHTRLU V，HLHTHBU
W，海拔约 MLL 2。属北热带季风气候，年平均降雨

量 H RRN 22，全年干湿季分明。土壤为砖红壤，土层

深厚，水分充足。

研究材料选择定位研究所建的气象铁塔旁的一

株绒毛番龙眼（ !"#$%&’ %"#$(%")’）。绒毛番龙眼叶

片为偶数羽状对生复叶，当年生小枝上叶片的叶面

积特点如图 H。由于自植株顶部下数的第四对叶叶

面积最大，与一年生成熟叶片（第五、六对）的叶面积

没有显著差异，所以选择这对叶作为完全伸展嫩叶

（叶龄大约为 BL &）和一年生枝上中部叶（成熟叶）为

实验对象。观测叶片均为 BR 2 处植株顶层水平伸

展阳生叶。西双版纳为有名的静风区，观测日无大

风，有轻微风时用薄泡沫夹住叶柄以防摇动。测定

时间为 I 月 BB 日、BN 日和 BP 日，时期正值雨季（R
月至 HL 月），占年降雨量 PSX。月最高温度 SL 4 B
Y，最低温度 BH 4S Y。

) 4* 环境因子和叶片光合特性的测定

用连接数据采样器（GZF=[HJLL）上的光量子探

头测定一天中 N \LL ] HI \LL 的光因子，每 HR % 计数 H
次。气孔导度由 :?J 气孔计在观测铁塔上测定连

体叶片。用 GZF=[7MJLL 光合作用分析系统测定离

体叶片（测定过程中枝条基部始终浸没在水中）的

光合响应曲线（温度（BR ^ L4 B）Y，F=B 浓度（SPL ^
HB4R）"2*6·2*6 _ H）和 F=B 响应曲线（温度（BR ^ L4 B）

Y，光照 H LLL"2*6·2_ B·% _ H），羧化效率由低胞间

F=B 浓度下直线的斜率所得。

用便携式脉冲调制荧光仪 ‘E<7B（英国 A$"%$)7
(., 公司）测定叶绿素 $ 荧光参数的日变化。叶片暗

适应 HR 2!" 后，用弱测量光测定初始荧光（ *L），随

后给一个强闪光（R LLL"2*6·2_ B·% _ H，脉冲时间 L 4N
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!）测得最大荧光 !"，当荧光产量从 !" 降到 !"

时，打开作用光（#""!$%&·$’ (·! ’ )），荧光恒定时

测得稳态荧光（!#），加上一个强闪光（* """!$%&·
$’ (·! ’ )，" +, !）后测定 !"$，关闭作用光使叶片暗

适应 - ! 后，打 开 远 红 光，* ! 后 测 定 最 小 荧 光

（!".）。光系统"（/0"）光化学效率 !% & !"、实际

光化学效率（ !"$ ’ !#）1 !"$、非光化学猝灭系数

2/3 4 !" 1 !"$5)（!" 用清晨值）由仪器自动给出，

/0"电子传递速率用公式 678 4（!"$5!#）1 !"$ 9
/:; 9 "+ <# 9 "+ * 计算，/:; 为叶面入射光（=>?@A&&
B C%DE!%E，("""）。同时用荧光仪上的温度感应探头

测定叶温和环境空气温度。叶绿素荧光响应曲线的

测定参照 FG%HGIJJ 和 KI&&（)LL,）的方法测定离体叶

片，每种光强下平衡 )* $IE。

叶片对强光和温度敏感性的观测：在上午直射

光照到叶片之前，将枝条剪下，测定叶片的荧光指

标，然后用灯光（) <""!$%&·$’ (·! ’ )）照射离体叶

片 ) + * D（灯与叶片之间有流动的隔热水层，温度

（(* M )）N），再在低光下（)*!$%&·$’ (·! ’ )）恢复，

测定叶片的荧光指标。用离体叶圆片测定 !% & !"
对温度的敏感性，叶室内为普通空气，外加光强约 )
<""!$%&·$’ (·! ’ )。通过循环水的温度控制叶室内

叶片的温度，每种温度下平衡 -" $IE。

! +" 抑制剂的引入

在水中将叶片剪下，然后插入 )" $$%&·O’ )的

;77（二硫苏糖醇）溶液中，弱光下（(" P -"!$%&·$’ (

·! ’ )）放置 ) + * D，使叶片吸入 ;77。对照叶片置于

蒸馏水中，与处理材料一同移到 ) <""!$%&·$’ (·

! ’ )光强处，照射 ( D（灯与叶片之间有流动的隔热水

层，温度（(* M )）N）。

! +# 实验分析方法

叶面积的测定用方格纸计数法。叶片形态解剖

在显微镜下观测，叶片厚度由徒手切片观测，气孔密

度由无色指甲油印迹观测。

叶绿素含量的测定参照 QGE%E（)L#L）的方法，

取一定重量的叶片，剪碎，用 <"R的丙酮提取。

超氧化物歧化酶（0S;）活性的测定：取 " + - T
叶，加入 # $& *" $%&·O’ )（UK ,+<）的磷酸缓冲液（内

含适量的 /V/）于冰浴上研磨，于 )( """ 9 ’、# N离

心 )* $IE，上清液为酶液。参照 WI>EE%U&IXI! 和 8IA!
（)L,,）的方法（略加修改），定义单位时间内抑制

2F7 光化还原 *"R为一个酶活性单位（Y）。

抗坏血酸过氧化物酶（Q/Z）活性的测定按照沈

文飚等（)LL[）的方法测定，在 YV5)[") 型紫外分光

光度计（日本岛津公司）上测定每分钟 Q(L"的下降，)
$IE 催化 )!$%& 的酶量为一个酶活性单位。

过氧 化 氢（K(S(）含 量 的 测 定 参 照 林 植 芳 等

（)L<<）的方法。丙二醛（=;Q）含量的测定参照王以

柔等（)L<[）的方法。

$ 结 果

$ +! 两种不同发育阶段叶的解剖和生理特性的比

较

表 ) 表明了绒毛番龙眼全展嫩叶和成熟叶的一

般解剖和生理特征。两种叶片以单位面积表示的叶

绿素含量有显著差异。全展嫩叶的厚度比成熟叶明

显小，气孔导度和羧化效率较低，而气孔密度和保卫

细胞长度没有差异。光合响应曲线表明成熟叶比全

展嫩叶有较大的净光合速率和较高的光饱和点（图

(）。

$ +$ 不同田间环境条件下绒毛番龙眼叶绿素荧光

参数的日变化

通过在不同田间环境条件下，对绒毛番龙眼叶

绿素荧光参数测定，发现连续 - 天荧光参数的测定

结果相似，图 - 是其中一天的情况。雨季晴天的午

间 最 大 光 强 可 达( (""!$%&·$’ (·! ’ ) 以上，最 高 空

表 ) 全展嫩叶和成熟叶的解剖特征和一些生理特征的比较

7>J&A ) \%$U>GI!%E! %] XDA >E>X%$^ >EH UD^!I%&%TI_>& _D>G>_XAGI!XI_! JAX@AAE ^%‘ET ]‘&&^
A?U>EHAH &A>aA!（:6O）>EH $>X‘GA &A>aA!（=O）%] ()"*+,- +)"*.+)#-

叶片发育阶段

OA>] HAaA&%UIET
!X>TA

厚度

7DI_bEA!!
（!$）

气孔密度

0X%$>X> HAE!IX^
（2‘$JAG·$$’ (）

保卫细胞长度

W‘>GH _A&& &AETXD
（!$）

叶绿素含量

\D& _%EXAEX
（!T·_$’ (）

叶绿素 > 1 J 比值

\D& > 1 J G>XI%

气孔导度!

W!
（$$%&·$’ (·!’ )）

羧化效率

\6
（$%&·$%& ’ )）

全伸展嫩叶 :‘&&^ A?U>EHAH (*#+- > -)L +* > )[ +) > ), +( > ( +)# > ),< > " +"(< >
&A>aA!（:6O） （(- +#） （)< +*） （-+)） （-+*） （"+-(） （(# +*） （" +"))）

成熟叶 =>X‘GA &A>aA! -)( +) J --( +) > )[ +, > #L +[ J - +)( J (#* J " +"#* J
（=O） （)[ +,） （(- +#） （(+,） （#+[） （"+()） （-( +-） （" +""<）

/ c "+") 20 20 / c "+"* / c "+"* / c "+") / c "+"*
W!：0X%$>X>& _%EH‘_X>E_A \6：\>GJ%?^&>XI%E A]]I_IAE_^ 括号里的数据为标准差 7DA H>X> IE U>GAEXDA!A! >GA XDA !X>EH>GH AGG%G（. 4 -） !上午 ))

时测定 =A>!‘GA$AEX! @AGA _>GGIAH %‘X >X )) d"" 20：无显著差异 2%E5!ITEI]I_>E_A

()( 植 物 生 态 学 报 (, 卷



图 ! 绒毛番龙眼当年生小枝上叶片的叶面积特征

"#$%! &’( )’*+*),(+#-,#)- ./ 0(*/ *+(* #1 2.31$
4+*1)’(- ./ !"#$%&’ %"#$(%")’

图 5 绒毛番龙眼叶片的净光合速率对光强的响应

"#$%5 &’( +(-6.1-( ./ 1(, 6’.,.-21,’(-#- ,. 0#$’, #1,(1-#,2 #1 0(*7(-
./ !"#$%&’ %"#$(%")’（8(*1- 9 :;，( < 5）

"=>：全展嫩叶 ?.31$ /3002 (@6*1A(A 0(*7(- B>：成熟叶 B*,3+(
0(*7(-

气温度可达 CC D，而最大叶温比气温高 E F G D，成

熟叶比全展嫩叶高 ! % H F 5 D。早晚相对湿度都在

IJK以上，中午最低湿度也大于 LJK（图 CM），这是

雨季热带地区典型的强光、高温和高湿天气。

全展嫩叶清晨的 *+ , *# 值明显比成熟叶小（ -
N J%J!）。上午随着光强的增大，两种叶片的荧光参

数 *+ , *#、（ *#. O *)）P *#.、*# 减小，*J 变化不

大（图 CQ、R、;），STU 增大（图 C=）。其中，成熟叶的

最大光化学效率 *+ , *# 和实际光化学效率（*#. O
*)）P *#.比全展嫩叶的大，说明成熟叶在自然状况

下比伸展叶有较大的光能利用能力。全展嫩叶的

*J 比成熟叶低，这可能与它的叶绿素含量较低有

关。一天中，*J 变化较小，*# 减小是 *+ , *# 降低

图 C 不同田间环境条件下绒毛番龙眼叶片荧光

参数的日变化（5JJ!VJIV5G）

"#$%C ;#3+1*0 )’*1$(- ./ )’0.+.6’200 /03.+(-)(1)( 6*+*8(,(+-（8(*1- 9 :;，

( < C）#1 0(*7(- ./ !"#$%&’ %"#$(%")’（:(6,(84(+ 5G，5JJ!）31A(+
A#//(+(1, /#(0A (17#+.18(1,*0 ).1A#,#.1-

WX：相对湿度 W(0*,#7( ’38#A#,2 &8：成熟叶的温度 &(86(+*,3+(
./ 8*,3+( 0(*7(- &(：全展嫩叶温度 ?.31$ /3002 (@6*1A(A 0(*7(- &*：
空气温度 M#+ ,(86(+*,3+( STU：非光化学猝灭系数 S.1V6’.,.)’(8#)*0
Y3(1)’#1$ "=>、B>：同图 5 :(( "#$%5

的主要原因。而成熟叶非光化学猝灭系数 STU 在

上午低光时（ N ZJJ!8.0·8O 5·- O !）比全展嫩叶小，
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但在高光下上升较快。午间约 ! " 的强光照射后，

全展嫩叶和成熟叶的光化学效率 !" # !$ 分别比清

晨下降了 #$ %&’、#( % # ’，下降的比率没有显著差

异（% ) *% *+），傍晚 $ , ** 左右绒毛番龙眼两种叶片

!" # !$ 都恢复到清晨值的 -+’以上。

图 ! 绒毛番龙眼叶片荧光参数对光强的光响应曲线

./0%! 1"2 32456742 68 9:;<9= ><97;<? @/2=A［（!$& B !’）C !$&］，

9559327; 2=2:;367 ;3974563; 39;2（D1E）97A 767F5"6;6:"2?/:9=
><27:"/70（GHI ）;6 5"6;67 8=<J A274/;@

（H.K）/7 ;"2 =29L24 68 ()$*+,- +)$*.+)’-
（?2974 M NK，. O P）

.DQ、RQ：同图 P N22 ./0%P

适宜温度下的荧光响应曲线表明：在一定的光

强下，全 展 嫩 叶 的 实 际 光 化 学 效 率（ !$& B !’）C
!$&、电子传递速率 D1E 值和非光化学猝灭系数

GHI 比成熟叶的小（图 !S、T、U），这表明冠层成熟叶

的光能利用能力比伸展叶的大，非辐射耗散过剩光

能的能力也强。

! %" 田间午间强光对部分保护酶活性和叶片膜脂

过氧化的影响

午间强光和高温后，绒毛番龙眼两种叶片保护

酶 NVK、SHW 活性仍有所升高（图 +S）。其中，全展

嫩叶和成熟叶的 NVK 活性增大到原来的 # % +、# % !
倍，全展嫩叶的 SHW 活性比成熟叶高，午后分别增

大到原来的 # % (、# % P 倍。两种叶片 XPVP 的含量变

化不大，而成熟叶的 RKS 含量比全展嫩叶稍高，午

后全展 嫩 叶 的 RKS 含 量 变 化 不 大，而 成 熟 叶 的

RKS 含量有所上升（图 +T）。

图 + 田间午间强光对保护酶（NVK，SHW）活性和

膜脂过氧化作用的影响

./0%+ 1"2 2882:;4 68 8/=2A 4;3670 =/0"; /7 ?/AA9@ 67 ;"2 9:;/L/;/24
68 536;2:;/L2 27Y@?24（NVK，SHW）97A =/5/A 5236J/A2

/7 @6<70 8<==@ 2J597A2A =29L24 97A ?9;<32 =29L24
.DQ、RQ：同图 P N22 ./0%P

! %# K11 对绒毛番龙眼光抑制的影响以及两种发

育阶段的叶片对强光和温度敏感性的差异

# %+ " 的强光照射使全展嫩叶和成熟叶的光化

学效率 !" # !$ 分别下降了 ( % +’、$ % -’，而强光下

用 K11 处 理 使 其 荧 光 参 数 !" # !$ 分 别 下 降 了

#+ %P’、#( %-’（图 &）。与单一强光照射相比，K11
处理显著降低了绒毛番龙眼叶片的 !" # !$ 值，这表

明抑制玉米黄质的形成后光抑制程度加重，成熟叶

抑制的程度比全展嫩叶大。

一定温度下（P+ Z），经强光照射 # %+ " 后，两种

不同类型的叶片光化学效率均呈下降趋势（图 $）。

P#! 植 物 生 态 学 报 P$ 卷



其中，全展嫩叶的光化学效率下降了 !" # $%，而成

熟叶下降了 !& # ’%，两种叶片下降的比率存在显著

差异（! ( &#&)）。在弱光下恢复 * + 后，成熟叶恢复

到原初值的 ,) #’%，而伸展叶只恢复了 ,! # -%。全

展嫩叶经强光照射下降的比率较大，在弱光下恢复

慢，说明全展嫩叶对强光比成熟叶敏感。

图 . 强光和 /00 处理对绒毛番龙眼 12!光化学效率的影响

345#. 0+6 677689 :7 ;9<:=5 >45+9（! ’&&"?:>·?@ "·;@ !）A=B
/00 := 9+6 C+:9:8+6?48A> 6774846=8D（"# $ "%）4= 9+6
>6AE6; :7 &’%()*+ )’%(,)’-+（?6A=; F 2/，, G $）

3HI、JI：同图 " 266 345#"

图 - !#) + 强光处理对绒毛番龙眼离体叶片光抑制程度

及在弱光下恢复的影响

345#- 0+6 677689; :7 ! #) + ;9<:=5 >45+9（! ’&&"?:>·?@ "·;@ !）9<6A9?6=9
:= C+:9:4=+4K494:= A=B 49; <68:E6<D 4= L6AM >45+9（!)"?:>·?@ "·;@ !）

4= B69A8+6B >6AE6; :7 &’%()*+ )’%(,)’-+（?6A=; F 2/，, G $）

3HI、JI：同图 " 266 345#"

强光下绒毛番龙眼两种叶片光化学效率的适应

温度为 ") N左右，而在 $- N高温下，成熟叶和全展

嫩叶的光化学效率分别比 ") N时降低了 - # ,%、

!" #.%。再增加 $ N时，成熟叶的光化学效率又降低

了 ! #)%，全展嫩叶则降低了 * # -%（图 ’）。在高温

下全展嫩叶的光化学效率下降的比率大，说明全展

嫩叶对高温更为敏感。

图 ’ 不同温度下强光对绒毛番龙眼离体叶片光化学效率的影响

345#’ 0+6 677689; :7 96?C6<A9O<6 := C+:9:8+6?48A> 6774846=8D 4= B69A8+6B
>6AE6; :7 &’%()*+ )’%(,)’-+ L6<6 6PC:;6B 9: ;9<:=5 >45+9（! ’&&"?:>·

?@ "·;@ !）O=B6< EA<4:O; 96?C6<A9O<6;（?6A=; F 2/，, G "）

3HI、JI：同图 " 266 345#"

! 讨 论

! "# 绒毛番龙眼两种不同发育阶段叶片的光抑制

在热带森林里，有很多植物叶片捕光系统在叶

完全伸展后仍没有完成（QO<;A< R S:>6D，!,,"）。延

缓变绿（/6>AD6B 5<66=4=5）是很多植物叶片发育的典

型特征，延缓变绿叶的叶绿素和 !，)T二磷酸核酮糖

羧化氧化酶（UOK4;8:）含量仅是普通绿叶的 !&% V
"&%（QO<;A< R S:>6D，!,,)）。绒毛番龙眼全展嫩叶

的叶面积与成熟叶没有差别，而叶绿素含量仅为成

熟叶的 ! W $。另外，羧化效率的大小是叶片中 UOK4;T
8: 含量多少的指标（3A<XO+A< R 2+A<M6D，!,’"），全展

嫩叶羧化效率低说明叶片中活化的 UOK4;8: 量小，可

见绒毛番龙眼全展嫩叶表现出延缓变绿现象。同

时，成熟叶羧化效率高说明光合作用的羧化限制程

度小，而气孔密度和保卫细胞长度没有区别，气孔导

度高，其光合速率也较高（表 !，图 "），说明气孔导度

是其光合作用有所区别的另一重要限制因素。

光化学效率（"# $ "%）降低是光抑制最明显的

特征之一（Y;?:=B，!,,*）。上午随光强的增加，绒

毛番龙眼叶片 "# $ "% 降低。雨季晴天中午光强远

远高于叶片光合作用的饱和光强（成熟叶约 ! .)&

"?:>·?@ "·; @ !），过剩光能使 "# $ "% 降低，在 !) Z $&
左右达到最低点，表明光系统 [[ 的功能发生了光抑

制。光抑制的发生可能是光合机构遭受过量光能破

坏的结果（\AM6<，!,,!），也可能是保护光合机构免

于破坏的保护性反应（Y;?:=B，!,,*；/6??45T]BA?;
R ]BA?;，!,,"）。一般认为自然条件下，植物的多种

保护机制可能足以防止光合机构反应中心发生明显

的破坏（/6??45T]BA?; R ]BA?;，!,,"；I:=5 () +. #，
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!""#），光化学效率整夜未恢复的现象很少见（$%&’()
!" #$ *，!""+；,-.)/-01 !" #$ *，!""#），绒毛番龙眼也不

例外，即使经过雨季午间强光高温的环境，其发生光

抑制的机理仍可能是以非辐射能量耗散为主。因为

一天中两种不同发育阶段叶片 %2 变化很小，光系

统 33 的光化学效率 %& ’ %( 在下午随光强的减弱和

温度的降低均升高，光抑制得到缓解，在 !" 4 22 时基

本恢复（图 56），表明光合器官没有受到明显的光氧

化破坏。可见，绒毛番龙眼叶片光合作用的光抑制

是保护光合机构免于破坏的保护性反应。

在除光以外没有其它胁迫因子同时存在的自然

条件下，依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散的增加

可能是大多植物主要的保护机制（7)889: ; <=&8(，
!"">；许大全等，!"">；郭连旺等，!""#）。叶绿素荧

光检测的非光化学猝灭系数 ?@A 与非辐射能量耗

散速度常数成比例，并与玉米黄质的含量密切相关

（7)889:B<=&8( !" #$ *，!""2；6%’:C-/9 !" #$ *，!""D）。

清晨绒毛番龙眼两种叶片 ?@A 最低，随光强的增

大，?@A 升高，表明一天当中叶片通过热耗散消耗掉

的光能逐渐增加。用玉米黄质形成的专一抑制剂

7EE（7)889:B<=&8( !" #$ *，!""2）处理离体叶片时，

光抑制程度明显增大（图 F），表明依赖叶黄素循环

在防止光合机构的破坏中起重要作用。其中，成熟

叶的 ?@A 值大（图 5G，图 #H），7EE 处理时光抑制程

度加重（图 +），这可能与其较高的玉米黄质含量有

关。而在上午低光强时全展嫩叶的 ?@A 较大（图

5G，图 # H），其原因需进一步探讨。

在实验条件下，全展嫩叶比成熟叶对强光和高

温的敏感性强（图 I，图 D），特别在较高温度下轻微

的升温明显加剧了强光下的光抑制（图 D）。而自然

条件下，全展嫩叶和成熟叶的光抑制程度相似。这

可能与伸展叶叶绿素含量低、颜色浅有关，浅颜色限

制叶温的升高（图 5<）（E&%=J !" #$ *，!""D）而导致自

然条件下低的叶温，对其光抑制可能起保护作用。

! "# 自然条件下的两种叶片保护酶的反应和膜脂

过氧化作用

KL·
> 的产生是光合电子传递的必然结果（<(&=&，

!"""）。MK7 是叶绿体中清除 KL·
> 的主要酶，MK7 活

性与植物抗逆性密切相关，它对植物叶片光合作用

具有保护作用（邹琦等，!""+）。植物体内 MK7 活性

随细胞内 KL·
> 浓度的增加而增加已为很多实验所证

实（6-N/)% !" #$ *，!"">）。即使经过自然条件下午间

强光和高温，绒毛番龙眼叶片 MK7 活性仍有所升

高，间接表明了细胞内 KL·
> 水平的提高（图 +<），同

时又是 O)P/)% 反应运转加强的体现。MK7 清除 KL·
>

的同时会产生 Q>K>，它是光合作用的抑制剂，如不

及时清除，在很短时间内就会抑制光合作用。<@R
是植物叶绿体中清除 Q>K> 的关键酶（?)’S&’)% ;
T&8&8-U-，!"">）。午后绒毛番龙眼全展嫩叶 <@R
酶活性升高，成熟叶 <@R 酶也维持较高的活性，而

Q>K> 含量变化较小（图 +6），这表明 <@R 活性升高

清除了一部分 Q>K>。Q>K> 的产生和分解是植物叶

绿体对过剩光能的一种重要耗散过程（M0P%)9S)% !"
#$ *，!""+；V%J)% !" #$ *，!""D），它作为一个减轻光抑

制损伤的反应而起作用。全展嫩叶叶绿素含量低，

捕光能力弱，光化学效率低（图 57，图 #<），在高光

下形成的单线态氧少些，同时它的保护酶活性较高

（图 +<），因而受光破坏的可能性小，其较少的膜脂

过氧 化 产 物 也 可 以 说 明 这 一 点（图 +6）。 虽 然

O)P/)% 反 应 被 认 为 可 起 光 保 护 作 用（K(8-C= ;
W%&0)，!""+；<(&=&，!"""），但也有研究表明田间通过

O)P/)% 反应耗散过剩光能防御光破坏的作用是有限

的（陶宗娅等，>22!；X9)() !" #$ *，!""D），因此，本研

究中田间绒毛番龙眼叶片通过 O)P/)% 反应在耗散

过剩光能的方面是否起重要作用有待于进一步研

究。

综上所述，热带雨林冠层树种绒毛番龙眼的全

展嫩叶和成熟叶表现出明显不同的解剖和生理特

性。在雨季强光高温的自然条件下，两种不同发育

阶段叶片的光合作用都发生了明显的光抑制，这种

光抑制是非辐射能量耗散增加引起的保护光合机构

免受光破坏的结果。虽然全展嫩叶对强光和高温比

成熟叶敏感，但两种发育阶段叶片田间的光抑制程

度相似。全展嫩叶较低的光能利用效率、较低的叶

温和高的保护酶活性减轻了自然条件下强光和高温

的光抑制程度。
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