
热带雨林蒲桃属 ! 个树种的幼苗光合作用

对生长光强的适应
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摘 要 测定了生长于 " 种光强下（$##%、&’%和 $&%自然光强）热带雨林演替早期（思茅蒲桃 !"#"$%&’ ()*%(%’+
,&’）、中期（乌墨 ! - .&’%/%）和后期（阔叶蒲桃 ! - 0#1’)21/01）出现的蒲桃属（!"#"$%&’）" 个树种幼苗叶片气体交换参

数和叶绿素荧光参数的日变化、比叶重和叶绿素含量。发现演替早期树种光合能力和光合可塑性最大、中期树种

次之，后期树种光合能力最弱且在强光下受到显著抑制。但是，生长在强光下，" 个树种均未发生长期光抑制和光

破坏。随生长光强增加，" 个树种热耗散速率都升高。不过在强光下，中期和后期树种通过热耗散消耗的过剩光能

较多，通过叶黄素循环的热耗散可能对于这两个树种在强光下避免光合机构的光破坏起到了重要作用。$&%光强

下，" 个树种最大净光合速率、光合作用的光饱和点、光补偿点、暗呼吸速率、比叶重降低，叶片单位干重叶绿素含量

提高，对低光环境有了较好的形态学和生理学适应。但是，在 &%光强下思茅蒲桃和乌墨幼苗全部死亡，只有阔叶

蒲桃幼苗仍能存活，说明阔叶蒲桃幼苗适应弱光环境的能力高于思茅蒲桃和乌墨，与它们的演替状态一致。
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热带雨林是陆地生态系统中生物多样性最丰富

的类型。如此多的物种在热带雨林中共存的机理，

一直是生态学家关注的热点问题（@$3)/!, A >"-"!，
7BBC；()*%/& A D$0$4$&)，7BBB）。生态学家们提出多

个假说来解释热带雨林物种共存的机理，其中一个

假说是更新生态位假说（D!611，7BCC）。该假说认

为，热带雨林中不同种或不同生态类群的植物，往往

在不同的小生境或生态位获得成功更新，最终长成

成年个体。由于林窗的不断形成和逐渐闭合以及地

形、土壤的变化等因素，热带雨林林下的环境（如土

壤、光照）是高度异质性的，从而保证了不同类群植

物得以成功更新，以致在林中共存（D!611，7BCC）。

成熟的热带雨林虽然以演替后期的树种为主，

少量喜光的演替早期和中期树种的树木也能在林中

共存。喜光树种往往只能在林窗中进行成功更新，

而演替后期的树种的幼苗既可在林窗中也可在阴暗

的林冠下生长（E)$-%*!"，7BFB）。但是，由于林窗的

不断形成和逐渐闭合，许多树木从小树长到大树的

生长过程中会经历多次光强的变化。经过长期进

化，森林中植物已形成一些固有的形态和生理特征

及其对环境变化的适应能力。森林演替早期树种往

往光合能力强，叶片较厚，叶片的形态和生理可塑性

较大，而演替后期树种则与之相反（G/0$, !" #$ ’，
7BBH；<3)*2"& !" #$ ’，7BBC；I/*，JKKK；L$-/* !" #$ ’，
JKKK）。演替早期树种不仅光合能力强，而且在强光

下能进一步提高光合能力，利用更多的光能（<3)*2"&
!" #$ ’，7BBC；L$-/* !" #$ ’，JKKK）；同时增加热耗散，消

耗掉过剩光能（M&%*4,，7BB8），防止光破坏。而许多

演替后期树种不能随生长光强的增加而提高光合速

率，强光下发生严重的光抑制、光破坏，导致生长受

到严重抑制甚至死亡。

过去对比不同生态习性植物的光适应研究比较

多的是用系统发育上、遗传上差异很大的不同科属

的植物，这忽略了遗传因素可能对光适应的影响，是

这方面研究的缺陷。本研究选择亲缘关系相近的、

西双版纳热带雨林蒲桃属中不同演替阶段的树种，

比较研究其在不同生长光强下叶片光合作用的光适

应特性，了解不同演替阶段树种对不同光强的形态

和生理反应和生态适应策略，从生理生态角度探讨

热带雨林植物物种共存及其更新生态位差异的机

理，也为造林学、热带雨林的保护和管理提供科学依

据。

) 材料与方法

) ’) 研究地区自然概况

实验在中国科学院西双版纳热带植物园（J7N87O
5，7K7NJPO Q，海拔 PFK %）进行。该地区属于北热带

西南季风气候，一年中有明显的雨季（P R 7K 月）和

干季（77 R 8 月）之分，年平均降雨量为 7 PKK R 7 HKK
%%，降雨多集中在雨季，占全年降雨量的 FK9以上，

年平均相对湿度 FP9，年平均气温 J7 ’C S。

) ’* 实验材料与处理

蒲桃属是西双版纳热带雨林中的主要属，在西

双版纳地区有 JP 种，多分布于热带雨林的中、下层

（朱 华，7BBT）。选 择 蒲 桃 属 T 个 树 种，阔 叶 蒲 桃

（%&’&()*+ $#")$)+,*+）、乌墨（% - .*+)/)）和思茅蒲桃

（% - 0’!+#1!/0!）。阔叶蒲桃为湿性季节雨林演替后

期种，幼苗耐荫。乌墨为季节雨林演替中期种，幼苗

多分布在林窗和林缘。思茅蒲桃分布在次生林和山

地常绿阔叶林中，幼苗喜光。实验在用黑色尼龙网

眼布遮荫的大棚和全自然光照下进行。于 C 月的一

个晴天用与 =U?78KK 数据采集器（=U?IM@，U43，V<W）

相连的光量子探头测定全光照和两个荫棚内的光通

量，每隔 7 %$4 自动记录 7 次。测得一天中全光照的

总光强为 8K %*2·%X J·,X 7，中午（78 Y KK R 78 Y TK）最

高光强可达 J TKK!%*2·%X J·& X 7（图 7）。一天中两

个荫棚内的总光强与全光照的总光强相比，得出 T
个遮光处理的光强分别为全自然光照的 8J9、789
和 89。JKK7 年 77 月从西双版纳季节雨林下挖掘

带土 T 个树种的 7 R J 年生健康野生幼苗，种植在内

径 TK 3%、深 JT 3%、容积约 7P = 的花盆中，每盆 7
株，土壤为林内 7K 3% 以上表土（砖红壤）。幼苗在

789自然光下的荫棚中生长两个月后，选取大小一

致长势良好的幼苗随机分成 8 组，每组各 7K R JK
盆，分别放在光强为 8J9、789、89的荫棚中和全

自然光照下，盆间保持一定距离，避免相互遮荫。常

规水肥和病虫管理，随时除草。JKKJ 年 C 月开始测

定各参数。由于生长在 89光强下思茅蒲桃和乌墨
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幼苗在 !""! 年 # 月已全部死亡；而阔叶蒲桃幼苗虽

仍存活，但生长缓慢，在测定时不具完全成熟的新

叶，故只对生长在全自然光和 #!$、%#$自然光下

的树苗进行了测定（图 %）。

图 % & 月典型晴天的全光下和遮荫度不同的

两个荫棚内的光通量日变化

’()*% +,- .(/0123 43/56/26(71 74 8,7671 43/9 .-1:(6; (1 6,- 78-1
:(6- 21. 6<7 :,2.- ,7/:-: 71 2 53-20 .2; (1 =/3;

! *" 叶片气体交换参数的测定

用 >?@A#"" 便携式光合作用系统（>?@BCD，?15，
EFG）测定叶片的净光合速率（!"），使用开放气路，

空气流速为 " *H >·I(1J %，叶片温度 !H K，叶室中相

对湿度 &"$ L &H$，BC! 浓度 MA"!I73·I73 J %。测定

时光强由强到弱，依次设定光量子通量密度（!#$）

为 ! """、% H""、% """、N""、H""、M""、!H"、!""、%H"、

%""、H"、!"、"!I73·IJ !·: J %，每一光强下停留 !"" :
（O5P(-0121 Q R2S-0，%TT!；U:523712 %& ’( )，%TTT）。测

定前叶片在光合作用饱和光强下诱导 M" I(1 ，叶片

与光源之间具 N 5I 厚的流动隔热水层，以减少叶片

升温。依据 R2::I21 和 V<(-0（%TT%）的方法，拟合 !"@
!#$ 的曲线方程，并计算下列参数：最大净光合速

率（!I29），即光合能力；光饱和点（ *+!）；光补偿点

（*,!）。叶片暗适应 H I(1 后测定其暗呼吸速率

（-.）。气体交换的测定，每一处理重复 H 株。测定

均在多云和阴雨天气进行，环境的光强和温度变化

不大，植物各生理参数随时间的变化较小，可比性

强。

! *# 叶绿素荧光参数的测定

用 ’OF !*"! 型脉冲调制荧光仪（英国 W21:26-5,
公司）于晴天测定叶绿素荧光变化的日进程。从上

午 N X "" 左右开始，每隔 ! , 测定 % 次，直至下午

%T X""左右，每一处理重复测定 M 株。叶片暗适应

%H I(1后用弱测量光测定初始荧光（#.），随后给一

个强闪光（H """!I73·IJ !·: J %，脉冲时间 " * & : ）测

得最大荧光（#/），计算出光系统"（YF"）最大光能

转换效率 # 0 #/ Z（#/ J #.）0 #/。以植物的生长光

强作为作用光，测得实际生长光强下的荧光值（#）；

再加上一个强闪光（H """!I73·IJ !·: J %，脉冲时间

" *& :）后荧光上升到能化类囊体最大荧光（#/[）；用

黑布遮盖叶片暗适应 %H : 后，打开远红光，H : 后测

得能化类囊体最小荧光（#.[）（冯志立等，!""!）。参

照 ’7;-0 等（%TT#）的公式计算 YF"线性电子传递的

量子效率!YF" Z（#/[ J #）\ #/[。由 F6-01@]73I-0
方程 推 算 出 非 光 化 学 猝 灭 系 数 1!2 Z（ #/ J
#/[）\ #/[（R(3)-0 Q R^_0SI21，%TT"）。#3 \ #/ 降低是

光合作用光抑制的显著特征之一（C:I71.，%TT#），常

用来判断是否发生光抑制（‘-II()@G.2I: Q G.2I:，
%TT!）。!YF"反映吸收的电子供给 YF"反应中心的

效率，指示 YF"反应中心的活性（P0233 Q U.<20.，

%TT!）。 1!2 通 常 可 以 用 来 检 测 热 耗 散 的 程 度

（‘-II()@G.2I: Q G.2I:，%TT!）。热耗散可以防御光

抑制的破坏（‘-II()@G.2I: Q G.2I:，%TT!），是植物

保护 YF"的重要机制。

! *$ 叶绿体色素含量的测定

按 G0171（%T#T）的方法测定叶绿体色素含量。

在成熟叶片中部用一定面积的打孔器取 H 个叶圆

片，%!" K处理 M" I(1 ，N" K烘干 !# , 后，称其干

重，计算比叶重（ *45，单位面积叶干重），每一处理

重复测定 H 株。 *45 可以在一定程度上反映叶片

厚度，*45 越大，表明叶片越厚，反之，表明叶片越

薄。

用 & 检验测定不同处理之间的差异显著性，

6 a "*"H，差异不显著，6 b "*"H，差异显著。

% 结 果

% *! 气体交换参数

思茅蒲桃幼苗的 !I29随生长光强的增加而提

高，全光下生长的幼苗 !I29比 %#$ 光强下提高了

T%$（图 !，表 %）。生长在 #!$和全光下乌墨幼苗的

!I29差异不显著，但均显著高于 %#$光强下的值。

不同生长光强下阔叶蒲桃幼苗的 !I29以全光下的

值最低。除生长在 #!$光强下思茅蒲桃和乌墨幼

苗的 !I29差异不显著外，相同生长光强下思茅蒲桃

幼苗的 !I29均显著高于其它 ! 种植物，例如全光下

思茅蒲桃幼苗的 !I29分别为乌墨和阔叶蒲桃的 ! 倍

和 H *H 倍，以下依次为乌墨和阔叶蒲桃（图 !；表 %）。
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图 ! 不同生长光强下（"##$，%!$和 "%$ 自然光）蒲桃属 & 个树种幼苗光合作用的光响应曲线

’()*! +,- .,/0/1230,-0(4 5(),0 6-1./31- 4768-1 /9 0,- 1--:5(3)1 /9 0,6-- !"#"$%&’ 1.-4(-1 73:-6 0,6-- :(99-6-30 5(),0 6-)(;-1（"##$，%!$ <3: "%$ :<25(),0）

表 " 不同生长光强下（"##$，%!$和 "%$ 自然光）蒲桃属 & 个树种幼苗叶片的气体交换参数
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数据为平均值 H 标准误（- P & Q L），每一参数中不同大写字母表示相同树种在不同光照处理之间具有显著性差异（ 1 R #* #L），每一参数中

不同小写字母表示在相同光照处理中不同树种之间具有显著性差异（ 1 R #*#L）+,- :<0< @-6- 0,- ;-<31 H 10<3:<6: -66/61 /9 L 1-.<6<0-: :-0-6;(3<S
0(/31 * E(99-6-30 4<.(0<5 5-00-61 @(0,(3 4/57;31 (3:(4<0- 1()3(9(4<30 :(99-6-34-1 <;/3) 0,6-- 5(),0 6-)(;-1 /9 0,- 1<;- 1.-4(-1（ 1 R #*#L，107:-30’1 * 0-10）* E(99-6-30
1;<55 5-00-61 @(0,(3 4/57;31 (3:(4<0- 1()3(9(4<30 :(99-6-34-1 <;/3) 0,6-- 1.-4(-1 73:-6 0,- 1<;- 5(),0 6-)(;-1（ 1 R #*#L）

阔叶蒲桃幼苗的 2!3 随生长光强增加而显著

提高；生长在全自然光和 %!$光强下乌墨和思茅蒲

桃幼苗的 2!3 差异不显著，但均显著高于 "%$光强

下的值（表 "）。& 个树种的 243 均随生长光强的增

大而提高，且全光下 & 个树种的 243 均显著高于它

们在遮荫条件下的值。相同生长光强下 & 个树种的

243 差异均不显著。

随生长光强增加阔叶蒲桃和乌墨幼苗的 5: 均

未显著变化，相同光强下这 ! 个树种的 5: 差异也不

显著。全光和 %!$光强下思茅蒲桃幼苗的 5: 差异

不显著，但均显著高于 "%$光强下的值，且均显著

高于生长在相同光强下其它 ! 个树种的值（表 "）。

! *! 叶绿素荧光参数

生长在不同光强下的蒲桃属 & 个树种的幼苗，

一天中黎明时的 67 T 6’ 最高，随着日间光强的升

高，67 T 6’ 逐渐降低，且随生长光强增加同种植物

67 T 6’ 下降的幅度增大。下午 "% U&# 左右日间光强

最强时，生长在全自然光和 %!$光强下 & 个树种的

67 T 6’ 降到最低点，生长在 "%$ 光强下 & 个树种

67 T 6’ 的最低点滞后 ! , 出现（图 &）。之后随光强

的减弱 67 T 6’ 缓慢回升（图 &）。上述结果说明生长

在不同光强下 & 种植物日间均发生了光抑制，且随

生长光强的增加同种植物光抑制程度加重。

生长在不同光强下蒲桃属 & 个树种!VA"的日

变化趋势与 67 T 6’ 的相似（图 %），表明随日间光强

升高 & 个树种 VA"反应中心的活性受到明显的抑

制。而日落时生长在全自然光和 %!$ 光强下的 &
个树种的!VA"完全恢复到黎明时的水平（图 %），说

明未发生光合机构的光破坏。

一天中生长在不同光强下 & 种植物的 839 随

日间光强的增加而升高，下午光强最强时达到最高

点（图L），说明热耗散随日间光强的增加而增强；但
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图 ! 不同生长光强下（"##$，%&$ 和 "%$ 自然光）蒲桃属 ! 个树种幼苗光系统!最大光能转换效率（!" ’ !#）的日变化

()*+! ,-. /)01234 531)36)72 78 93:)909 ;-767<-.9)=61> .88)<).2<> 78 ?@!（!" ’ !#）)2 =../4)2*= 78 6-1.. $%&%’()# =;.<).= *17A2 02/.1 6-.
6-1.. /)88.1.26 4)*-6 1.*)9.=（"##$，%&$ 32/ "%$ /3>4)*-6）

图 % 不同生长光强下（"##$，%&$ 和 "%$ 自然光）蒲桃属 ! 个树种幼苗光系统!电子传递的量子效率（!?@!）的日变化

()*+% ,-. /)01234 531)36)72 78 B032609 >).4/ 78 ?@! .4.<6172 6132=;716（!?@!）871 6-. =../4)2*= 78 6-1.. $%&%’()# =;.<).= 02/.1 6-.
6-1.. /)88.1.26 4)*-6 1.*)9.=（"##$，%&$ 32/ "%$ /3>4)*-6）

图 C 不同生长光强下（"##$，%&$和 "%$ 自然光 ）蒲桃属 ! 个树种幼苗非光化学猝灭系数（*+,）的日变化

()*+C ,-. /)01234 531)36)72 78 272D;-767<-.9)<34 B0.2<-)2* .88)<).2<>（*+,）)2 =../4)2*= 78 6-1.. $%&%’()# =;.<).= *17A2 02/.1 6-. 6-1..
/)88.1.26 4)*-6 1.*)9.=（"##$，%&$ 32/ "%$ /3>4)*-6）

生长在 "%$光强下乌墨和思茅蒲桃幼苗 *+, 的增

加不 明 显。此 外，随 生 长 光 强 的 增 加，同 种 植 物

*+, 上升的幅度增大，表明其热耗散速率也随之增

强。
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! !" 比叶重和叶绿素含量

随生长光强的减弱，乌墨和思茅蒲桃幼苗叶片

的 !"# 显著降低；而生长在 "#$和 %"$光强下阔

叶蒲桃的 !"# 差异不显著，但均显著低于全自然光

下的值，说明随光强减弱 & 个树种的叶片厚度均降

低（图 ’）。在相同生长光强下，乌墨和思茅蒲桃幼

苗叶片的 !"# 差异不显著，但均显著低于阔叶蒲桃

的值。

蒲桃属 & 个树种的幼苗以单位叶面积表示的叶

绿素含量（()* + ,-.,）随生长光强的变化基本上差异

不显著，且未显示出一定的规律性（图 ’）。而以单

位干重表示的叶绿素含量（()* + /,00）均随生长光强

的增加而降低，%"$ 光强下 & 种植物叶片的 ()* +
/,00 显著高于同种植物在全自然光下的值。

图 ’ 不同生长光强下（ %11$，"#$和 %"$自然光）蒲桃属 & 个树种幼苗比叶重（!"#）和叶绿素含量（()* + ,-.,、()* + /,00）
234!’ 5-6 7.34)8 9.- :;38 *,/3;, ,-.,（!"#）,;< =)*>->9)6** =>;8.;8（()* + ,-.,，()* + /,00）?>- 8). 0..<*3;40 >?

8)-.. $%&%’()* 09.=3.0 4->7; :;<.- 8). 8)-.. <3??.-.;8 *34)8 -.43/.0（%11$ "#$ ,;< %"$ <,6*34)8）
%!阔叶蒲桃 $%&%’()* +,-(+(*.)* # /乌墨 $ / 0)*(1( & /思茅蒲桃 $ / 2&3*,43123

" 讨 论

蒲桃属 & 个树种的光合速率差别很大（图 #，表

%）。思茅蒲桃的光合速率与其他人报道的热带雨林

先锋树种的相似（5,@3.0，%AAB），而阔叶蒲桃的光合

速率与热带雨林耐荫的顶极树种的相似（(),C<>; D
E,:?/,;;，%AA&；F=)>*.0 3- ,+ !，%AAG；H,**,<,-.0 3- ,+ !，
#111）。同时演替早期树种思茅蒲桃表现出最大的

光合作用可塑性，中期树种乌墨次之，而后期树种阔

叶蒲桃在强光下光合作用受到显著的抑制（图 #；表

%）。这一结果进一步说明了在森林演替过程中植物

种出现的先后次序与其生理特性紧密相关。

尽管 & 种蒲桃光合速率及其可塑性差别很大

（图 #，表 %），但是生长在全光下和 "#$光强下 & 个

树种黎明的 56 + 5* 值都高于 1 !B，日落时!IF!就可

以恢复到黎明时的值，表明生长在强光下 & 个树种

都未发生光合机构的光破坏（图 &；图 "），同时它们

的日间光抑制的程度也相近（图 &；图 "）。上午时

段，全光下生长的乌墨和阔叶蒲桃的 789 值都比思

茅蒲桃的高，说明此间前两个树种的热耗散能力较

强，这可能与这 # 个树种虽然光合能力较弱，但未发

生长期光抑制和更强日间光抑制有一定关系。

生长在 %"$光强下 & 个树种的 !"# 降低（图

’），是植物对低光环境做出的典型的形态学反应

（E38,> 3- ,+ !，#111），这种形态学反应可能与低光环

境下叶片同化组织对输导组织和结构组织的相对比

例增加有关（I>>-8.-，%ABA；J,/K.-0 D I>>-8.-，%AA#）。

低光环境下 & 个树种的 :< 降低（表 %），有利于碳的

净积累（I.,-=6 D F3/0，%AA"）。& 个树种的 ()* + /,00
随生长光强的升高而降低（图 ’），与 !"# 的变化趋

势相反，导致 ()* + ,-., 随生长光强变化基本无显著

差异（图 ’）。表明生长在低光环境和强光下的同种

植物，单 位 叶 面 积 上 能 够 捕 获 相 似 数 量 的 光 能

（I>>-8.- 3- ,+ !，%AAL；M33;./.80 D N.;):;.,，%AAG）。

%"$光强下 & 种植物的 !;8 降低（表 %），也是植物

对低光环境做出的适应性反应（冯玉龙等，#11#），这

有利于其在低光强下维持碳平衡。

一般认为，耐荫的顶极植物叶片的 !"# 低于喜

光的先锋植物，但是本研究结果显示生长在不同光

强下顶极植物阔叶蒲桃叶片的 !"# 皆高于演替中

期树种乌墨和演替早期树种思茅蒲桃（图 ’）。E38,O
P3/,（%AA"）、Q.3=) 等（%AAL）和 Q3PR.-0 等（#111）也曾

报道过类似的结果。耐荫植物叶片的 !"# 较高，通

常是由于它们把光合产物更多地投入到叶片的次生

代谢产物（如木质素），以降低叶片的适口性（J,/O
K.-0 D I>>-8.-，%AA#），减少虫食。植物在发展耐荫性
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和对 林 窗 的 反 应 之 间 存 在 着 一 种 平 衡（!"#$"%，

&’(’）。虽然阔叶蒲桃叶片的 !"# 较高对于适应弱

光环境是个不利因素，例如不利于优化利用有限的

碳水化合物进行光合代谢，较厚的叶片不利于叶片

内光的传导等，但是对于适应林窗形成后光强剧增

的环境可能却是有利的（)*+", $% &’ -，.///）。

虽然，本研究中 &01光强下蒲桃属 2 个树种对

低光环境都做出了较好的形态学和生理学适应，它

们在适应这种低光环境能力方面差异不大。但是，

在 01光强下思茅蒲桃和乌墨幼苗全部死亡，只有

阔叶蒲桃幼苗仍能存活，说明阔叶蒲桃幼苗适应弱

光环境的能力高于思茅蒲桃和乌墨，与它们的演替

状态一致。

综上所述，蒲桃属 2 个树种的光合能力相差很

大，分别与演替的早期、中期和后期树种的光合能力

类似。演替早期树种表现出最大的光合能力和光合

可塑性，而演替后期树种光合能力弱并且在强光下

光合作用受到抑制，但是 2 个树种在强光下都未发

生长期光抑制和光破坏。演替中期和后期树种在强

光下通过热耗散消耗了较多的光化学能，弥补了光

合速率较弱的缺点，对防御强光下的光抑制、光破坏

可能起了一定的作用。本文研究结果支持树种的生

理生态特性决定其演替状况和更新生态位的假说。

林窗的出现创造了森林环境的异质性，为不同演替

阶段树种提供了所需的更新生态位，使它们在特定

的时间和空间范围内共存于不同的森林斑块中，这

也许就是热带雨林维持物种多样性的重要机制之

一。
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