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=摘要>  研究了生长于 100%、25%和 8%光照条件下的热带雨林先锋树种团花、演替顶极阶段的冠层树

种绒毛番龙眼和中下层树种滇南风吹楠幼苗的光合能力及光能分配特性对光强的响应.与绒毛番龙眼和

滇南风吹楠相比, 团花具有较高的最大光合速率和最大电子传递速率. 从光能分配对光强的响应曲线可以

看出, 随着光强的增加, 3 个树种幼苗叶片吸收的光能分配到光化学反应的比例减少, 分配到热耗散的比

例增加, 光能在光化学反应与热耗散之间的分配呈显著负相关. 与其它两个种相比, 100%光下的团花幼苗

将较多的光能分配到光化学反应中, 热耗散较弱且未达到饱和, 过剩光能少,没有引起长期光抑制. 绒毛番

龙眼和滇南风吹楠将叶片吸收的较多光能分配到热耗散中, 但生长于 100% 光下的幼苗过剩光能仍然较

多, 导致幼苗遭受长期光抑制.结果表明, 不同生态习性热带雨林树种幼苗更新对光环境的要求与这些幼

苗对光能的利用和耗散特性密切相关.
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Light energy utilization and dissipation in seedlings of three tropical rain forest tree species with different eco-
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In this study , the light energ y allocations between photochemical reactions and heat dissipat ion in the seedlings of

three tropical rain forest tree species w ere investigated under three light regimes ( 100% , 25% and 8% of full

sunlight) by using chlorophyll fluorescence technique. These tr ee species are Anthocephalus chinensis ( Rub-i

aceae) , a pioneer species, Pometia tomentosa ( Sapindaceae) , a canopy climax species, and Horsf ieldia tetr atepala

( My risticaceae) , a sub-canopy climax species. Under the same light lev els, A . chinensis had a higher max imum

photosynthetic rate ( Pmax ) and max imum electron transport rate ( ETR max) than P. tomentosa and H . te-

tratepala. From the light response curves of lig ht energy allocations, all test species had a decreased fr action of

light energ y allocated to photochemical reactions, w hile the fr action of light ener gy allocated to heat dissipation

was increased with light intensity. The fractions of light energ y allocated to photochemical reactions and heat dis-

sipation were negatively co rrelated with very high significance. Compared to ot her two species, A . chinensis allo-

cated more light energ y to fractions of photochemical reactions, and had w eaker and unsaturated heat dissipation.

But, w hen g rowing under 100% sunlight, this species had less excess light energy to be used for photosynthesis,

so that, it did not suffer fr om photoinhibition. In contrast, more light energ y w as allocated to fractions of heat dis-

sipation in both P. tomentosa and H . tetr atepala seedlings. Grow ing under 100% sunlight, these two species re-

ceived more excess light energ y, w hich caused photoinhibition. Our results support the idea that light require-

ments for the regener ation of three tropical tree species under different ecological habits ar e related to their char-

acterist ics of light energy utilization and dissipat ion.
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1  引   言

在光能资源不足的条件下,植物叶片吸收的大

部分光能被用来驱动光合作用[ 1, 10] .随着光能吸收

的增加,超过植物光合作用所能利用的光能时,会出

现过剩光能[ 7] .过剩光能会引起光合反应中心的光

抑制甚至光氧化, 损伤光合机构
[ 15, 16, 20]

.在长期的

进化过程中, 植物形成了多种多样的光保护机

制[ 18] .植物一方面可以通过提高光合能力利用叶片

吸收的大量光能, 另一方面可以通过建立跨类囊体

膜的质子梯度或启动叶黄素循环将过剩光能以热能

的形式安全耗散掉, 从而保护植物叶片光合机构免

受强光的损伤,维持正常的生理功能[ 11] .
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在热带雨林里,不同生态习性的树种具有不同

的光能利用与耗散特性, 如先锋树种比顶极树种具

有更强的光合碳同化能力[ 23] .当森林遭到破坏而使

这些植物暴露在太阳光下的时候,它们可以通过调

节叶片吸收光能在光化学过程和热耗散过程之间的

分配来适应强光环境[ 12] . 近年来, 叶绿素荧光技术

被广泛运用到植物生理生态学的研究中
[ 3, 4, 17]

, 如

通过测定暗适应后叶片光系统 Ò ( PS Ò)的最大量

子效率( Fv / Fm )可以判断植物在逆境胁迫下是否发

生光抑制,而非光化学猝灭( NPQ)是植物热耗散能

力的判断指标. 此外,还可以利用叶绿素荧光技术分

析植物叶片吸收的光能向光化学反应和热能耗散的

分配特性[ 13, 23, 25] .

本文以生长于 3 种光照条件下(全光、25% 和

8%光照)的 3种热带雨林树种幼苗为材料, 通过气

体交换速率和叶绿素荧光的测定,探讨不同生态习

性热带雨林树种幼苗叶片吸收的光能向利用与耗散

方面的分配,为热带雨林生态系统的保护和管理、稀

有珍稀植物种质资源的保存及热带雨林植物的迁地

保护提供生理学方面的理论依据.

2  研究地区与研究方法

211  研究地区概况

西双版纳( 21b09c~ 22b33cN, 99b58c~ 101b50cE)位于热

带北缘,受西南季风的影响, 一年中有明显的雾凉季 ( 11 月

~ 次年 2 月)、干热季( 3~ 4 月)和雨季( 5~ 10 月)之分. 平均

年降雨量 1 539 mm, 降雨多集中在雨季, 占全年降雨量的

82% .年平均气温 21. 4 e , 相对湿度 85% .

选择了自然分布于云南省西双版纳原始森林植被季节

雨林中 3 种常见的热带雨林树种团花 ( A nthocephalus chi-

nensis )、绒毛番龙眼 ( Pometia tomentosa ) 和滇南风吹楠

( Horsf ieldia tetratepala)为实验材料. 团花为云南热带地区

常用的速生造林树种,绒毛番龙眼和滇南风吹楠为优质用材

树种,且被列为国家 3 级保护植物. 3个树种的特性见表 1.

212  研究方法

21211 实验设计  用遮荫网搭建光照为 25% 和 8%的荫棚,

以全光照( 100% )为对照.于 2000 年 7 月收集两种热带雨林

树种的种子, 让种子在 25% 光照的砂床上萌发. 幼苗长到 3

~ 4 片叶时移栽到体积为 15 L 的花盆中以森林表层土 (砖

红壤)为基质盆栽,每盆一株, 每个树种约 80 株. 幼苗长势整

齐一致. 幼苗先在 25%的荫棚中适应 1个月, 于 2000 年 9 月

初将幼苗分成 3 组, 分别移入 100%、25%和 8%的光照处理

中, 常规水肥管理并防治病虫害. 2001 年 6 月以幼苗的成熟

叶片为材料进行各项指标的测定, 每个处理选择 3~ 5 株幼

苗进行测定,每株 1 个测定. 该地区雨季晴天正午最高太阳

光强约为2 000Lmo l#m- 2#s- 1 .

21 21 2 光合作用和叶绿素荧光参数光响应曲线的测定  参

照 Egerton 等[ 9]的方法用 L I 6400( L I-COR, USA )便携式光

合仪测定生长于不同光照条件下幼苗光合作用的光响应曲

线.做荧光响应曲线以前, 先测定幼苗凌晨的最大光化学效

率( F v/ Fm) , F v= Fm- Fo, 其中 Fm 是凌晨的最大荧光产量(下

同) , Fo为原初荧光. 本文中以凌晨 Fv/ Fm 的降低作为发生

长期光抑制的判断指标[ 2, 5] . 参照 Brodribb 等[ 4]的方法用英

国 Hansatech公司生产的 FMS2型便携式荧光仪测定叶绿素

荧光参数对光强的响应曲线. 光强 60~ 2 000 Lmol#m- 2#

s- 1 ,当光强低于 600 Lmol#m- 2#s- 1时用荧光仪的作用光使

之适应 15 min 后测定, 光强超过 600 Lmol#m- 2#s- 1时用人

工光源使之适应 20 min 后测定.

非光化学猝灭( NPQ )的大小可以作为植物叶片热耗散

能力强弱的判断指标 . NPQ= ( Fm- Fmc) / Fmc, Fmc为光下的

最大荧光产量. 参照 Demmig-Adams等
[ 6]
的方法计算叶片吸

收光能用于光化学反应( P)和通过热能耗散( D)的比例, P=

Fvc/ Fmc @ qP, D= 1- Fvc/ Fmc.其中 Fvc= Fmc- Foc, F oc 为关

闭作用光后用远红光诱导 5 s 后的荧光产量, qP= ( Fmc-
Fs) / ( Fmc- F oc) , F s 为作用光或人工光源适应 15~ 20 min 后

的稳态荧光产量. 电子传递速率 ( ETR) = �PSÒ @ PAR @
0. 84 @ 0. 5[ 17] ,其中 �PSÒ= ( Fmc- Fs) / Fmc, PAR 表示入射
于叶面的光强, 0. 84 是叶片吸收光强占入射光强的比例,

0. 5是光能在 PSÒ的分配比例.

3  结果与分析

311  光合作用、电子传递与凌晨的 Fv / Fm

由光合作用的光响应曲线(数据未列出)可以看

出,生长于不同光照条件下的 3个树种幼苗的光合

速率在强光下已达到饱和, 表 2中的最大光合速率

即为这些植物在光饱和点时的最大值. 在相同生长

光照条件下, 团花幼苗的最大光合速率( Pmax )明显

表 1  选择树种的特性
Table 1 Characteristics of species selected

树种
Species

科名
Family

树高
H eight
(m )

自然分布
Natural dist ribution

幼苗更新的光环境
Light condit ions of
seedling regenerat ion

树种类型
T ree types

团花
A nthocephalus chinensi s

茜草科
Rubiaceae

30
次生林
S econdary forest

大林窗、林缘
Large gaps or forest edge

先锋树种 Pioneer species

绒毛番龙眼
Pomet ia tomentosa

无患子科
Sapindaceae

30
热带季节雨林
T ropical seasonal rain forest

中、小林窗
Medium or small gaps

顶极树种 Climax species

滇南风吹楠
H orsf i eldia t etr atepala

肉豆蔻科
Myrist icaceae

15~ 25
热带季节雨林
T ropical seasonal rain forest

小林窗、林下
Small gaps or understory

顶极树种 Climax species
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高于两个顶极树种( P< 0. 05) . 随着生长光强的增

加,团花和绒毛番龙眼幼苗的 P max显著增加, 但生

长于全光下的滇南风吹楠幼苗的 P max反而比 25%

光下的低.从电子传递速率对光强的响应曲线(数据

未列出)可以看出,随着光强的增加电子传递速率逐

渐增加, 达到峰值(最大电子传递速率, ETR max )后

开始逐渐降低, 但不同光照条件下生长的 3个树种

所能达到的 ET R max和达到 ETR max时的光强有差

异.相同生长光强下团花的 ET Rmax和达到 ETR max

时的光强最高, 绒毛番龙眼次之, 滇南风吹楠最低.

团花和绒毛番龙眼幼苗的 ETR max和达到 ETR max

时的光强都随着生长光强的增加而增大, 而生长于

全光下的滇南风吹楠 ETR max和达到 ET R max时的

光强比 25%光照条件下的低. 对 3个树种 3个光照

条件下的 P max与 ETR max进行相关分析后发现两者

之间存在显著的直线正相关关系( r= 0. 959, P< 0.

001) ,这与 Brodribb 等[ 4]的报道一致. 团花幼苗凌

晨的 F v/ Fm 明显大于两个顶极树种的值 ( P <

0105) .不同光照条件下生长的团花幼苗的 Fv / Fm

没有显著差异, 但生长于全光下的绒毛番龙眼和滇

南风吹楠幼苗凌晨的 Fv / Fm 比遮荫条件下的显著

降低( P< 0. 05) ,表明发生了长期光抑制.

312  NPQ 对光强的响应

由 NPQ 对光强的响应曲线(图 1)可以看出,生

长于 8%光照条件下的 3 个树种的 NPQ 随光强的

变化趋势基本一致.生长于 25%光照条件下 3个树

种中,团花和绒毛番龙眼幼苗的 NPQ 上升的幅度

较小,当光强达到 2 000 Lmol#m- 2#s- 1时两者的

NPQ 仍未达到饱和, 滇南风吹楠 NPQ 上升的幅度

最大,当光强超过 1 500 Lmol#m- 2#s- 1时 NPQ 已

达到饱和. 生长于全光下的团花和绒毛番龙眼的

NPQ 上升的幅度明显比滇南风吹楠幼苗的低, 在全

光下绒毛番龙眼的 NPQ 上升的幅度最小且达到饱

和,而团花幼苗的 NPQ 在光强达到 2 000 Lmol#

m- 2#s- 1时仍没有达到饱和. 随着生长光强的增加,

团花幼苗 NPQ 的不饱和程度增大, 而绒毛番龙眼

幼苗的 NPQ 只在 8%和 25%生长光强下上升的幅

度较大, 生长于全光下绒毛番龙眼幼苗的 NPQ 比

生长于遮荫条件下的上升的幅度要小. 滇南风吹楠

幼苗 NPQ上升的幅度及能达到的最大值随生长光

强的增加而增大.

313  光能分配特性

由图 2可以看出, 不同光照条件下生长的团花

幼苗的光能分配特性差异显著,而其它两个种的光

表 2  不同光照条件下 3个树种幼苗叶片的最大光合速率、最大电子传递速率和凌晨的 Fv/ Fm
Table 2 Maximum photosynthetic rate, maximum electron transport rate and predawn Fv/ Fm in three tree species under three different light levels

项目
Item

团花 A nthocephalus chinensi s

全光
Full

sunlight

25%光照
25%
sunlight

8%光照
8%

sunlight

绒毛番龙眼 Pomet ia tomentosa

全光
Full

sunlight

25%光照
25%
sunlight

8%光照
8%

sunlight

滇南风吹楠 Hor sf ield ia tet ratepala

全光
Full

sunlight

25%光照
25%
sunlight

8%光照
8%

sunlight
最大光合速率
M aximum photosynthetic rat e

( Lmol CO2#m- 2#s- 1)

17. 32 Aa 14. 13 Ab 10. 15 Ac 7. 65 Ba 6. 61 Bb 5. 47 Bc 5. 26 Cb 7. 04 Ba 3. 96 Cc

最大电子传递速率
Maximum electron transport rate

( Lmol photon#m- 2#s- 1)

354 Aa 301 Ab 249 Ac 216 Ba 220 Ba 192 Bb 160 Cb 226 Ba 116 Cc

凌晨的 Fv / Fm
Predawn Fv / Fm

0. 864 Aa 0. 867 Aa 0. 869 Aa 0. 781 Bb 0. 814 Ba 0. 815 Ba 0. 769 Bb 0. 825 Ba 0. 842 Aa

数据为平均值 Dat a were means; 同一光照条件下生长的不同树种的平均数后相同大写字母表示其差异未达到显著水平 M eans of different species under same light

conditions sharing same capital let ters were not significantly diff erent; 同一树种不同光照条件下生长的树种平均数后相同小写字母表示其差异未达到显著水平 Means

o f same species under different light condit ions sharing same small lett ers were not significant ly different, P< 0. 05, n= 3~ 5.

图 1  不同光照条件下 3个树种 NPQ 的光响应曲线

Fig. 1 Light response curves of NPQ in three t ree species under dif f erent light conditions.

a:团花 A nthocephalus chinensi s; b:绒毛番龙眼Pometia tomen tosa; c:滇南风吹楠 Horsf ieldia tet ratepala. Ñ . 8%光照 Sunlight 8% ; Ò . 25% 光照

Sunlight 25% ; Ó .全光 Full sunlight.数据点为平均值 ? 标准误 Data w ere means? SE .下同 T he same below .
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图 2  不同光照条件下 3个树种叶片吸收光能在光化学过程和热耗散过程之间的分配对光强的响应

Fig. 2 Allocations betw een photoch emical react ions and heat dissipat ion of light energy absorbed by leaves of three t ree species under diff erent light con-

dit ions in relation to light intensity.

图 3  不同光照条件下 3个树种光化学比例和热耗散比例的相关性
Fig. 3 Correlat ions of fract ions betw een photochemical react ions and h eat dissipat ion in three species under diff erent light condit ions.

图 4  不同光照条件下 3个树种 1- ( P+ D)对光强的响应

Fig. 4 Light response curves of 1- ( P+ D) in three tree species under dif ferent light con dit ions.

P:叶片 PS Ò天线吸收光能用于光化学反应部分 Fract ions of light energy absorbed in PS Ò antennae that is ut ilized in photochemical react ions, D:叶

片 PSÒ天线吸收光能通过热能耗散部分 Fract ions of light energy absorbed in PSÒ antennae that is dissipated thermally.

能分配在不同光照条件下没有显著差异. 随着光强

的增加, 3 个树种叶片吸收的光能分配到光化学反

应( P)的比例逐渐减少,而分配到热能耗散( D)的比

例逐渐增加.与绒毛番龙眼和滇南风吹楠相比,强光

下团花幼苗吸收的光能分配到 P 的比例仍然很高,

分配到 D的比例相对较少.

对 3个热带雨林树种每个生长光强下的 P 和 D

相关分析结果发现, 叶片吸收的光能在 P 和 D之间

的分配存在显著的负相关 (图 3, r
2> 0. 984, P <

0. 001) ,这与林植芳等[ 13]的报道相一致.本研究中

还发现,当光强超过 500 Lmol#m- 2#s- 1时P 与 D之

和明显地小于 1, 1- ( P+ D)随光强的增加而增大,

且随着生长光强的增大 1- ( P+ D)上升的幅度降低

(图 4) .

4  讨   论

团花是云南热带、亚热带山地常见的速生造林

树种,其幼苗可以在热带季节雨林的林缘、次生林或

开阔旷地上正常生长, 但在密闭的热带季节雨林下

未见其幼苗. 绒毛番龙眼和滇南风吹楠主要分布于

海拔 800 m 以下的原始热带季节雨林中[ 26] .绒毛番

龙眼的幼苗可以在密闭的热带雨林中以幼苗库的形
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式存活,但只能在中、小林窗中才能长成大树, 达到

群落的冠层.滇南风吹楠的幼苗主要在林下正常更

新且大树一般只能达到群落的中、下层.与两个顶极

树种相比, 先锋树种团花具有较高的光合速率和电

子传递速率(表 2) . 两个顶极树种中绒毛番龙眼比

滇南风吹楠对强光的适应性强[ 27] . 本研究结果与其

他作者对处于不同演替阶段的热带雨林树种的报道

相一致[ 12, 19, 21~ 24] . 生长于全光下团花幼苗的热耗

散对光强的响应曲线在强光下仍没有达到饱和, 表

明团花的热耗散能力有继续增加适应更高生长光强

的可能性, 这与 Scholes等[ 23]对马来西亚龙脑香林

中不同生态习性热带雨林树种的报道相一致. 冠层

树种绒毛番龙眼幼苗的热耗散能力在全光下受到抑

制(图 1) , 这可能是绒毛番龙眼幼苗叶片中活性氧

含量较高,部分抑制了叶黄素循环,从而使绒毛番龙

眼幼苗主要通过增强抗氧化能力来保护光合机构免

受强光的伤害[ 8, 27] .

Demmig-Adams等将 1- ( P+ D) (图 4)看作过

剩光能[ 6, 14, 25] , 反映的是单线激发态叶绿素分子

( sing let excited chlorophyll, 1Chl ) 通过三态途径

( triplet pathw ay)释放的激发能,这部分光能最终将

以化学能的形式释放出去[ 6, 25] . 吸收光能的叶绿素

分子可以跃迁到单线激发态, 若1Chl的激发能没有

被反应中心捕获, 1Chl还会继续跃迁形成三线激发

态叶绿素分子( triplet ex cited chlorophy ll, 3Chl) . 3Chl

易与 O2 相互作用产生
1O2 等具有毒性的活性

氧[ 18] . 如果过剩光能增加,就会引起活性氧的积累,

发生光抑制和光氧化,损伤光合机构.
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