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摘要: 在 100%、50%、25%和 8%自然光强下栽培绒毛

番龙眼幼苗并研究了其对光环境的适应。100%生长

光强下绒毛番龙眼通过增大叶片悬挂角( midrib angle,

MA)和比叶重( lamina mass per unit area, LMA) , 减少叶氮

在捕光组分中的分配等降低光能捕获; 通过增加类胡

萝卜素含量增加热耗散。虽如此, 还是发生了比较严

重的光抑制,加之叶氮在光合机构中的分配最少, 导致

光合能力最低,长势最差。8% 生长光强下绒毛番龙眼

通过降低MA、LMA以及叶片旋转, 增加叶氮在捕光组

分中的分配等提高光能捕获能力, 光能转换及利用效

率较高,热耗散水平较低, 但由于环境光较弱, 限制了

光合碳同化, 植株生长也较慢。50% 和 25%生长光强

下绒毛番龙眼有较强的光能捕获、利用和耗散能力, 在

几种光处理中长势最好。
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  热带雨林的林下光环境在时间和空间上有多

变性和异质性, 植物幼苗能否适应这种多变、异质

的光环境对于植物的生存和生产力是非常关键的,

因此在某种程度上决定了物种的分布和丰度。研

究生长在不同光环境下的植株叶片的形态和生理

特征可以揭示叶片对光环境的适应机制( Scholes 等

1997)。随生长光强的变化, 植物比叶重、光合特性

和叶绿素荧光特性均发生变化 ( Pearcy 和 Sims

1994; Scholes 等 1997; Han 等 1999; Kitao 等 2000;

Lusk 和 Reich 2000; Valladares 等 2000; Le Roux 等

2001;冯玉龙等 2001, 2002a, b)。但有些植物叶片

单位干重光合能力、暗呼吸速率和氮含量等不受环

境光强的影响( Reich等 1998, Ishida等 1999)。一些

植物主要通过形态学变化适应光环境, 观测到的生

理变化也可归因于比叶重的变化,而不是真正的细

胞代谢速率的改变( Niinemets和Tenhunen 1997, N-i

inemets等 1998)。已有的研究表明叶片运动( Ishida

等 1999,冯玉龙等 2001)和叶氮在光合机构不同组

分中的分配( Rosati等 1999,Le Roux 等 2001, 冯玉龙

等 2002b)也是植物适应光环境的重要策略之一。

但对叶片生理适应与形态适应的相对重要程度还

未有定论( Le Roux 等 2001)。本文以热带季节雨林

演替过程中的顶极树种绒毛番龙眼(珍稀濒危树

种)为材料,研究其对生长光环境的适应机制,主要

关注形态学和生理学适应的相对重要性。

1  材料与方法

1. 1  试验材料
试验在中国科学院西双版纳热带植物园内的 3

个荫棚中进行,该园自然环境见冯玉龙等( 2002b)。

通过黑色尼龙网遮荫, 使 3 个荫棚内的生长光强

( RI)分别为自然光强的 50%、25%、8% , 分别作为

中光强(热带雨林中基本无此光强)、低光强(大林

窗的光强)和弱光强(小林窗的光强)处理, 自然光

作为高光强。试验材料绒毛番龙眼[ Pometia tomen-

tosa ( Bl. )Teysm. et Binn. ( Sapindaceae) ] , 是西双版

纳季节性雨林的冠层优势树种, 主要分布于海拔

900 m以下的沟谷雨林中, 其幼苗分布于林下、林

窗或林缘,适度喜荫。

2000年 7月用种子培育供试植物的幼苗,长出

2片以上真叶后移栽到内径 30 cm、深 23 cm、容积约

15 L 的花盆中,每盆1株, 土壤为林内10 cm以上表

土(砖红壤)。幼苗在 25%自然光强的荫棚中生长

1个月后,选取大小一致长势良好的小苗随机分成

4组,每组15盆, 分别放在 50%、25%、8%和自然光

(100% )下生长。除雨天外, 每日 18: 00 浇饱水 1

次,每月施复合肥 1次, 随时除草。在不同光照强

度下生长 6个月后开始测定各变量。

1. 2  叶片悬挂角的测量
叶片悬挂角( MA)为叶中脉垂直运动离开水平

面的角度。不同光强下生长的绒毛番龙眼叶片均

呈下垂生长形式, 以半圆量角器的直径横梁平行紧
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贴叶中脉,此时铅垂线的读数为悬挂角。每个光处

理选择 3个健康植株, 每株选择南侧枝条 1个, 每

枝上测定 10~ 15个叶片。

1. 3  比叶重和叶片叶绿素、类胡萝卜素及氮含量
的测定

取一定面积的叶圆片, 80 e 烘干至恒重后, 用

电子天平称重, 计算比叶重 ( LMA, 单位面积叶干

重)。参照 Arnon( 1949)和邹琦( 2000)的方法测定叶

绿素和类胡萝卜素含量。用凯氏定氮法测定叶片

总氮含量。

1. 4  气体交换变量及氮在光合机构中分配的测定

用L-i 6400光合仪( L-i Cor,美国)测定叶片的气

体交换变量,测定时使用开放气路, 空气流速为 0. 5

L/ s, 叶温 25 e , 相对湿度 60% , CO2 浓度 360 Lmol/

mol,测定光合速率( P n)对 CO2 浓度的响应曲线时

光强为 1 000 Lmol m- 2 s- 1。用 800 ~ 1 000 Lmol

m- 2 s- 1冷光源诱导 25 min后测定 P n 对光量子通

量密度( PFD)和 CO2 浓度的响应曲线, 每个光强或

CO2浓度下平衡 200 s后测定 P n, 依据 Bassman 和

Zwier( 1991)的方法拟合 Pn-PFD曲线方程求得最大

净光合速率( Pmax)。

最大羧化速率( Vcmax )通过 P n- C i 曲线( 0< C i

< 200 Lmol/ mol)由下面方程拟合求得:

Pn= {Vcmax(Ci- �
* ) / [Ci+ Kc(1 + Oi/ Ko) ]} - Rd。

其中 C i是胞间 CO2浓度, �* 是无光呼吸时的

CO2补偿点, K c、K o 和 O i分别是羧化、氧化反应的

Michaelis-Menten方程的常数和胞间 O2 浓度, 叶温

25 e 时分别为 40. 4 @ 103和 24. 8 @ 103, 20. 5 @ 103 Pa

(De Pury 和 Farquhar 1997) , R d 是无光呼吸时的暗

呼吸速率。

最大电子传递速率 ( Jmax ) 由下面方程求得

(Loustau等 1999) : Jmax = [ 4 @ ( Pmax+ Rd) ( C i+

2 #* ) ] / ( C i- #* )

其中 R d和 #* 由 Pn- C i曲线求得, Pmax和 C i

为光强1 000 Lmol m- 2 s- 1、CO2 浓度 1 200 Lmol/mol

时的实测值。

叶氮在羧化系统中(主要是在 Rubisco 中)的分

配系数( PC) : PC= V cmax / ( 6. 25 V cr NA)

其中 V cr是 Rubisco 比活, 即单位 Rubisco 蛋白

的CO2 羧化活性, 叶温 25 e 时为 20. 08 Lmol CO2

g- 1 Rubisco s- 1( Jordan和Ogren 1984) , 6. 25是 N转

换成蛋白的系数 ( g Rubisco/ g Rubisco 中的 N) , NA

是单位面积的氮含量( g/ m2)。

叶氮在生物力能学组分(即光合电子传递和光

合磷酸化组分)中的分配系数( P B) : P B= Jmax / ( 8.

06 Jmc NA )。

其中 Jm c是单位 Cyt f的最大电子传递速率,叶

温 25 e 时为 156 Lmol electron Lmol- 1 Cyt f s- 1。光

合电子传递链的主要蛋白是细胞色素 f ( Cyt f )、铁

氧还蛋白 NADP 还原酶( FNR)和偶联因子( Cf ) , 三

者摩尔比为 1B1B1. 2。生物力能学组分中N最低含量

为 0. 124 g/Lmol Cyt f, 相当于 8. 06 Lmol Cyt f/ g

Bioenergetics中的N(Nolan和 Smille 1976)。

叶氮在捕光叶绿素蛋白复合体( PS Ñ、PS Ò、

LCHÒ)中的分配系数( PL) : PL= C c/ N m C B

其中 C c是叶绿素浓度( mmol/ g ) , N m是单位干

重叶的氮含量 ( g/ g ) , CB 是结合在 PS Ñ、PS Ò和

LHCÒ中的叶绿素, C B= 5. 79 mmol/ g N ( Hikosaka

和Terashima 1995)

1. 5  叶绿素荧光变量的测定

用便携式调制荧光仪 FMS2(Hansatech, 英国)

测定叶绿素荧光变量, 测定方法参考冯玉龙等

(2001) , 但以植株生长环境下的自然光代替作用

光。测定荧光同时测定叶片表面光强。测定从上

午 7B00左右开始, 每隔 1 h 测定 1 次, 直至下午3B00

左右。最大光能转换效率 Fv / Fm= ( Fm- Fo ) / Fm

( Schreiber等 1986) ;非光化学猝灭系数NPQ = ( Fm

- Fm. ) / Fm. ( Bilger 和 BjÊrkman 1990) ; 量子效率

5PSÒ= ( Fm. - F s) / Fm. ( Genty 等 1989) ,电子传递

速率 ETR = 5PSÒ@ PFD @ 0. 84 @ 0. 5 ( Genty 等

1989)。

每一处理选取成熟健康无遮荫的叶子3~ 5片

(每株 1片)。光合变量的测定均在上午 8B00 ~ 11B
30进行。此间由于有雾, 光强较弱, 且变化不大, 对

植物的生理变量影响较小, 可比性较强。以叶面积

为基础的各变量体现了叶片形态和组织化学特征

的综合作用, 以干重为基础的各变量与化学和代谢

的联系更直接( Reich和Walters 1994)。为区分叶片

形态和生理变化在植物光适应中的相对作用,本文

以叶面积和干重为基础计算相关变量。各变量均

以平均值加减 1 个标准误表示。用 t 试验检验不

同处理之间的差异, 以 P< 0. 05为差异显著。根

据Valladares等( 2000)的方法计算出每一变量的可

塑性指数, 即 3种光强下(绒毛番龙眼幼苗不适应

100%相对光环境, 计算可塑性指数时不用 100%光
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下各变量)某变量的最大值减去其最小值再除以最

大值。

2  结果

2. 1  生长光强对绒毛番龙眼叶片悬挂角和比叶重

的影响

绒毛番龙眼叶片MA 和 LMA 随生长光强的升

高显著增加。8%、25%、50%和 100%生长光强下,

绒毛番龙眼叶片悬挂角分别为 1o、28o、36o 和53o; 比

叶重分别为 41. 65、56. 95、65. 67和 71. 19 g/ m2 (图

1)。

图 1  不同光强对生长的绒毛番龙眼幼苗比叶重 ( LMA)和

叶片悬挂角度(MA)的影响

Fig. 1  Effect of light intensity during growth on LMA and leaf

midrib angle (MA) for seedlings of Pometha tomentosa

The data are each mean ? SE of 3- 5 separate measurements for

LMA and of 10 - 15 for MA. Different letters indicate a signif-i

cant difference between different light intensity.

2. 2  生长光强对绒毛番龙眼叶片叶绿素、类胡萝

卜素和氮含量的影响

不同光强下生长的绒毛番龙眼单位面积表示

的叶片氮含量 ( NA )随生长光强的升高显著升高

(图 2) , 单位氮的叶绿素含量( ChlN)随生长光强升

高显著降低 (图 2)。单位面积叶片叶绿素含量

(ChlA ) 无显著差异; 单位干重叶片叶绿素含量

( ChlM)随生长光强的升高显著降低(图 3) , 这与冯

玉龙等( 2002b)的研究结果是一致的。单位面积和

单位叶绿素表示的类胡萝卜素含量 (CarA和CarChl)

图 2 不同光强对生长的绒毛番龙眼幼苗单位面积叶氮含
量(NA )和单位氮叶绿素含量( ChlN)的影响

Fig. 2  Effect of light intensity during growth on nitrogen content

per unit leaf area and chlorophyll content per unit N for seedlings of

Pometha tomentosa

Mean? SE of 3- 5 separate measurements. For meanings of letters

see Fig. 1.

图 3  不同光强对生长的绒毛番龙眼幼苗叶片单位面积叶绿素和类胡萝卜素 ( ChlA和 CarA )、单位干重叶绿素( ChlM)和单位

叶绿素的类胡萝卜素( CarChl)含量的影响

Fig. 3 Effect of light intensity during growth on chlorophyll and carotenoid content on unit leaf area basis ( ChlA and CarA ) , chlorophyll con-

centration on unit leaf mass basis ( ChlM) , and carotenoid content on unit chlorophyll weight basis ( CarChl) for seedlings of Pometha tomen-

tosa

Mean ? SE of 3- 5 separate measurements. For meanings of letters see Fig. 1.
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随生长光强的升高而显著升高(图 3)。单位干重和

单位N表示的类胡萝卜素含量( CarM 和 CarN )以及

单位干重叶氮含量( Nm)均不受生长光强的影响(结

果未列出)。

2. 3  生长光强对绒毛番龙眼叶片最大净光合速率

和暗呼吸速率的影响

在25%和 50%光强下生长的绒毛番龙眼单位

面积、单位干重、单位叶绿素和单位N 的最大净光

合速率( Pmax, A、Pmax, M、P max , Chl和 Pmax, N)差异均不

显著,且显著高于100%和 8%光处理( 8%生长光强

下 P max , M除外) (表 1)。8%光强下生长的植株叶片

P max次之, 100%光强下生长的植株叶片 Pmax最低,

P max , A、P max , M、Pmax, Chl和 P max , N分别约为 25% 和

50%光强下的 37%、30%、39% 和 24% ( 表 1)。

100%和 50%, 以及 25%和 8% 光强下生长的植株

单位叶面积暗呼吸速率 ( Rd, A ) 相似, 但 100% 和

50%光强下生长的植株 Rd, A显著高于 25%和 8%

光强下的植株(表 1)。单位干重和单位 N 含量的

暗呼吸速率( R d, M和 R d, N )不受生长光强的影响(表

1)。

表 1  不同光强下生长的绒毛番龙眼幼苗叶片最大净光合速率和暗呼吸速率

Table 1 Maximum net photosynthetic rates ( Pmax) and dark respiration rates ( Rd) for seedlings of Pometia tomentosa grown under different

relative light intensities

Variables RI 100% RI 50% RI 25% RI 8%

Pmax, A(Lmol m- 2 s- 1 ) 2. 58 ? 0. 74a 7. 60 ? 0. 25b 7. 59 ? 0. 60b 4. 00 ? 0. 26c

Pmax, M(Lmol g- 1 s- 1) 0. 04 ? 0. 01a 0. 12 ? 0. 01b 0. 13 ? 0. 01b 0. 09 ? 0. 01b

Pmax, Chl(Lmol g- 1 s- 1) 2. 32 ? 0. 86a 5. 87 ? 0. 11b 5. 85 ? 0. 64b 3. 35 ? 0. 20c

Pmax, N(Lmol g- 1 s- 1) 1. 36 ? 0. 42a 4. 67 ? 0. 52b 5. 55 ? 0. 58b 3. 46 ? 0. 02c

Rd, A(Lmol m- 2 s- 1 ) 0. 81 ? 0. 08a 0. 83 ? 0. 10a 0. 56 ? 0. 08b 0. 55 ? 0. 03b

Rd, M(Lmol g- 1 s- 1) 0. 01 ? 0. 001a 0. 01 ? 0. 001a 0. 01 ? 0. 001a 0. 01 ? 0. 001a

Rd, N(Lmol g- 1s- 1) 0. 21 ? 0. 02a 0. 23 ? 0. 04a 0. 24 ? 0. 01a 0. 26 ? 0. 02a

Pmax, A, maximum net photosynthetic rate per unit leaf area; Pmax, M, maximum net photosynthetic rate per unit leaf mass; P max, Chl, max-i

mum net photosynthetic rate per unit leaf chlorophyll; Pmax, N, maximum net photosynthetic rate per unit leaf nitrogen; Rd,A , dark respiration

rate per unit leaf area; Rd, M, dark respiration rate per unit leaf mass; Rd, N, dark respiration rate per unit leaf nitrogen. Different letters ind-i

cate a significant difference between different light intensity.

2. 4  生长光强对绒毛番龙眼叶片氮在光合机构不
同组分中分配的影响

在8% ~ 50%光强环境下, 叶片中的氮在羧化

系统和生物力能学组分中的分配系数( PC 和 P B)

随生长光强的升高而升高, 但 3种光强下 PC 差异

均不显著, 8%和 25%光强下 PB 差异不显著。在

8% ~ 100%光强环境下,叶氮在捕光复合体中的分

配系数( PL ) 随生长光强的升高显著降低(图 4)。

100%相对光强环境下生长的植株 PC、PB 和 PL 均

最低。

2. 5  生长光强对绒毛番龙眼叶绿素荧光变量的影响

不同处理光强下生长的植株叶绿素荧光变量

均有日变化,生长环境光越强荧光变量日变化越明

显(结果未列出) ,这与作者对西双版纳地区其它植

物的测定结果是一致的(冯玉龙等 2001, 2002a )。

由于测定季节日间叶表光强是影响荧光变量日变

化的主要因素(冯玉龙等 2002a) , 本文以日间叶片

图 4 不同光强下生长的绒毛番龙眼幼苗叶氮在光合机构
羧化组分、生物力能学组分和捕光组分(PC、PB和 PL)中的分配

Fig. 4 Allocation of leaf nitrogen to carboxylation, bioenergetics,

and light harvesting systems ( PC, PB and PL) of photosynthetic

apparatus for seedlings of Pometha tomentosa grown under different

relative light intensity

Mean? SE of 3 - 5 separate measurements. For meanings of let-

ters see Fig. 1.
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表面光强为横坐标, 荧光变量为纵坐标作图(图 5) ,

发现不同光强下生长的植株 F v/ Fm和 5PSÒ均随日

间叶表光强的升高而降低,NPQ和 ETR均随日间叶

表光强的升高而升高,但不同处理光强下生长的植

株各荧光变量随叶表光强的变化量不同。相同日

间叶表光强下, 100%光强下生长的植株其 Fv / F m

和 5PSÒ较低, 表明高光环境下绒毛番龙眼光抑制

较严重,日间叶表光强较弱( < 200 Lmol m
- 2

s
- 1

)时

光抑制就较明显, 而在此光强范围内 50%和 25%

光强下生长的植株其F v/ Fm和 5PSÒ降低较少, 光抑

制较轻, 25%光强下生长的植株基本未发生光抑制

( Fv / F m�0. 8)。相同日间叶表光强下, 100%光强

下生长的绒毛番龙眼 5 PSÒ低于 50%和 25%生长光

强下,致使高光强下绒毛番龙眼 ETR低于中和低光

强。相反, 相同日间叶表光强下, 100%光强下生长

的植株NPQ较中、低光环境下高, 表明高光环境下

生长的绒毛番龙眼热耗散较多。日不同时刻 8%生

长光强下生长的植株叶表光强均较弱( < 150 Lmol

m- 2 s- 1) , Fv / Fm均大于 0. 8,基本未发生光抑制,

5PSÒ始终维持在较高水平, 但由于环境光较弱,

ETR较低,热耗散较少。

图 5  叶片表面光强对不同光强下生长的绒毛番龙眼幼苗叶片 PSÒ最大光能转换效率( Fv/ Fm)、量子效率 ( 5 PSÒ )、电子传

递速率( ETR)和非光化学猝灭系数( NPQ)的影响

Fig. 5  Effect of leaf surface photon flux density ( PFD) on maximum efficiency of PSII photochemistry ( Fv/ Fm) , quantum efficiency of PS

Ò ( 5 PSÒ) , electron transport rate ( ETR) , and non- photochemical quenching efficiency ( NPQ) for seedlings of Pometia tomentosa grown

under different relative light intensity

2. 6  绒毛番龙眼表型的可塑性

为区分叶片形态和生理变化在植物光适应中

的相对作用,表 2给出了 14种变量的可塑性指数。

绒毛番龙眼形态学变量的可塑性指数较大;生理变

量中 ChlM、P C、PB 和 P L 可塑性指数较大, Pmax , M、

R d, M、CarM 和 NM 可塑性较小; P max , A、R d, A、CarA 和

NA 的可塑性指数与 LMA 相似, 不同光环境下这 4

种变量随光强的变化基本可以用 LMA的变化来解

释。表明在绒毛番龙眼适应光环境的过程中,比叶

重、叶片悬挂角度和叶氮在光合机构不同组分中的

分配具有重要的作用, 类胡萝卜素和叶氮含量等在

光适应中作用相对较小。与PC和PB比 , P L可塑
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表 2  绒毛番龙眼 14种形态学和生理学变量的可塑性指数

Table 2  Phenotypic plasticity index[ ( maximum- minimum) / maximum] , for each of the fourteen morphological and physiological variables

in Pometia tomentosa

Morphological

variables

Plasticity

index

Physiological

variables

Plasticity

index

Variables affected by both

morphology and physiology

Plasticity

index

MA 0. 98 Pmax, M 0. 13 Pmax, A 0. 47

LMA 0. 42 R d, M 0. 18 Rd, A 0. 35

ChlM 0. 43 ChlA 0. 05

CarM 0. 05 CarA 0. 31

NM 0. 10

PC 0. 51

PB 0. 57

PL 0. 29

性指数较小, 且远低于叶片悬挂角度, 表明叶氮在

捕光色素蛋白复合体中的分配可塑性较小,绒毛番

龙眼主要通过调整叶片悬挂角度调节光能捕获。

3  讨论

植物可以通过改变叶片悬挂角度来调整光能

捕获效率(Poorter和Werger 1999,Takenaka 等 2001) ,绒

毛番龙眼叶片悬挂角的变化对其适应生长光环境

有重要的意义。He 等( 1996)观察到相同光强下叶

片角度不同叶表光强不同, Ishida 等( 1999)和冯玉

龙等( 2001)也观察到类似现象,并讨论了其生理意

义。但文献报告的叶片角度变化多数是感性运动

的结果, 叶片角度随一天中光强的变化而变化; 而

本文研究的不同光环境下绒毛番龙眼叶片悬挂角

的变化是生长性运动的 结果, 其角度不随一天中

光强的变化而变化。

100%生长光强下绒毛番龙眼较大的叶片悬挂

角, 使其叶片在太阳高度较低,光强较弱时截获的

光能较多(相对于环境光强) ,利于其生长; 而在太

阳高度较高, 光强较强时截获的光能相对较少, 减

少了光能过剩和产生光抑制的可能性。另外,

100%相对光环境下绒毛番龙眼叶片较低的 ChlM、

ChlN 和 PL (图 3、2 和 4)在生理上减少了捕获过多

的光能。不同日间叶表光强下 100%生长光强下绒

毛番龙眼叶片 NPQ 始终较高(图 5d) , 表明其热耗

散较多,这与其在高光环境下 CarA 和 CarChl较高(图

3)是一致的。尽管如此, 在一天的大部分时间内

100%生长光强下绒毛番龙眼叶片吸收的光能还是

超过了其光能利用和耗散过剩光能的能力,导致了

较严重光抑制 (图 5) , 不同日间叶表光强下 100%

生长光强下绒毛番龙眼叶片的 Fv / Fm和 5PSÒ始终

低于其它 3种生长光强下的值, ETR也如此(图 5a、

b和 c)。光抑制可能是高光环境下绒毛番龙眼叶

片较低光合能力的原因之一。在 4种光处理中,

100%生长光强下绒毛番龙眼叶片 Pmax, A、Pmax, M、

P max , Chl和 P max , N均最低(表1) ,长势最差。

8%光强下生长的绒毛番龙眼较小的叶片悬挂

角, 使其叶片在太阳高度较高, 光强较弱时截获的

光能较多, 其叶片本身的旋转、较低的 LMA(图 1)

和较大的单叶面积也起到了增加捕获光能的作用。

另外, 8%生长光强下绒毛番龙眼叶片较低的饱和

光强(结果未列出) ,较高的 ChlM、ChlN 和 PL (图 3、2

和 4)在生理上增加了其光能捕获效率。由于 8%

生长光强下的日最高光强和日光能总量较低,光合

碳同化基本能够利用叶片吸收的全部光能, 即使有

过剩光能也较少, 8%生长光强下绒毛番龙眼叶片

一天中的 NPQ始终低于 1(图 5d) ,表明叶片热耗散

较少,间接证明弱光环境下绒毛番龙眼光能利用效

率较高, 过剩光能较少。弱光环境下绒毛番龙眼低

的热耗散水平与其低的 CarA 和 CarChl(图 3)是一致

的。尽管 8%生长光强下绒毛番龙眼叶片一天中的

5PSÒ和 Fv / F m始终较高(图 5c、a) , 但由于日最高

光强和日光能总量较低,致使其 ETR较低(图 5b)。

较低的 ETR可能是弱光环境下绒毛番龙眼较低光

合能力的主要原因,表明弱光环境下光能不足是限

制绒毛番龙眼幼苗生长的主要因子之一, 这与野外

观察到的结果是一致的。绒毛番龙眼可以在光强

较弱的林下长期存活, 但生长很慢或不生长, 林窗

形成后光强升高生长加快。弱光环境下绒毛番龙

眼低的暗呼吸速率是其在弱光环境下长期存活的

原因之一。

50%和 25%生长光强下,绒毛番龙眼叶片MA、
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LMA、N A、ChlA、ChlN、CarA、CarChl、PL 等变量介于

100%和 8% 生长光强下各变量之间(图 1 ~ 4) ;

Pmax, A、Pmax, M、P max , Chl、Pmax, N、Rd, A、P C、P B 等在各

光处理下最高(表 1和图4) ; F v/ Fm、5 PSÒ和 ETR明

显高于而NPQ明显低于 100%生长光强下的值(图

5d)。另外, 50%生长光强下绒毛番龙眼叶片的超

氧化物歧化酶、过氧化氢酶和抗坏血酸过氧化物酶

等活性明显高于弱光环境下的植株(待发表资料)。

表明在环境光较强时绒毛番龙眼既有较强的光能

捕获能力,又有较强的光能利用和对过剩光能的耗

散能力, 植株能够充分利用光能,在各光处理中长

势最好。

LMA与植物叶片长期生长的光环境密切相关

(Rosati等 2001) ,弱光环境下绒毛番龙眼叶片 LMA

降低(图 1) ,单位干重叶的面积增大,导致单位干重

叶的捕光能力增强,利于在弱光环境中生长。LMA

降低是植物对弱光环境做出的典型的形态学反应,

这种形态学反应可以增加叶片同化组织对输导组

织和结构组织的相对比例( Poorter 1989, Lambers 和

Poorter 1992, Niinemets 2001) ,导致单位叶面积呼吸

速率( R d, A )降低, 从而利于碳的净积累( Pearcy 和

Sims 1994)。适应了弱光环境的植物应该具有相对

较低的 R d, A以减少碳的损耗。本研究与前人的工

作( Han等 1999, Kitao 等 2000, Lusk和 Reich 2000,

Valladares等 2000, 冯玉龙等 2002b)均证明弱光环

境下生长的植株饱和光强、P max和 Rd 较低。

植物叶氮含量及其在光合机构不同组分中的

分配可以反映植物对光环境的适应 ( Le Roux 等

2001)。一般情况下阳生叶单位面积氮含量和光合

能力高于阴生叶,这可以显著提高植株整体碳的固

定( Field 1983, Leuning 等 1995, Hollinger 1996)。大

量研究表明植物叶片 N A与 Pmax, A正相关( Rosati等

1999, Le Roux等 2001) ,本研究也得到类似的结果,

但100%生长光强下绒毛番龙眼 NA 虽最高, P max , A

却最低(图 2和表 1) , 这可能与高光环境下叶氮分

配给光合机构各组分的量较少和叶片较严重的光

抑制有关。在 4种光处理中, 100%光强下生长的

绒毛番龙眼叶片 PC、PB 和 PL 均最低(图 4) , 也明

显低于叶氮在香蕉、桃等光合机构中的分配比例

(孙谷畴等 2001, Le Roux 等 2001)。高光环境下叶

氮在绒毛番龙眼叶片光合机构中的较低分配比例

可能是由于强光造成的光合器官的破坏,或者用于

防止虫害和紫外线伤害等的叶氮增加。全光环境

下紫外线较多, 绒毛番龙眼叶片被虫食的机会也要

多于荫棚中的植株, 增加防卫系统的氮投入是植物

对环境做出的适应。Grassi等( 2001)也发现叶氮分

配给常绿木本植物光合机构的比例较小, 并推测较

多的叶氮用于防卫和延长叶寿命。8%光强下生长

的绒毛番龙眼叶片ChlN 和 PL 高于而 NA、PC和 PB

低于50%和 25%自然光下生长的植株的值(图2和

4) ,表明弱光下叶片为提高捕光效率, 增加了叶氮

在捕光色素蛋白复合体中的分配, 但却是以减少叶

氮在电子传递体和羧化系统中的分配为代价的,这

与其较低的光合能力是一致的。相反, 50%和 25%

光强下生长的植株投入到捕光色素蛋白复合体中

的叶氮较少, 较多的叶氮投入到了电子传递体和羧

化系统中, 优化了叶氮分配( Hikosaka 和 Terashima

1995) ,降低了捕光能力,增加了光能转换和羧化能

力, 提高了光能利用效率, 这与其较高的光合能力

是一致的。不同光环境下绒毛番龙眼叶氮的这种

分配模式与前人对其它植物的研究结果是一致的

( Niinemets和Tenhunen 1997, 孙谷畴等 2001, Le Roux

等 2001,冯玉龙等 2002b)。

形态学和生理学变量的可塑性分析(表 2)也表

明, 叶片悬挂角度、比叶重和叶氮在光合机构不同

组分中的分配对绒毛番龙眼适应光环境具有重要

的意义, 类胡萝卜素和叶氮含量等在其光适应中作

用相对较小; 绒毛番龙眼主要通过调整叶片悬挂角

度调节光能捕获, 叶氮在捕光色素蛋白复合体中分

配的调节作用较小。类胡萝卜素含量和叶绿素荧

光变量对绒毛番龙眼适应光环境也具有一定的意

义。
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Morphological and Physiological Acclimation to Growth Light Intensities

in Pometia tomentosa

ZHANG Ya-Jie1, 2, FENG Yu-Long1, 2* , FENG Zh-i Li1 , CAO Kun-Fang1

( 1Kunming Division, Xishuangbanna Tropical Botanical Garden , Chinese Academy of Sciences, Kunming 650223; 2College of Lif e Sciences, Hebei University,

Baoding 071002)

Abstract: Acclimation to growth light environment

was explored under 100% , 50% , 25% and 8%
daylight for seedlings of Pometia tomentosa . Un-

der 100% daylight P. tomentosa could reduce

light interception through increasing leaf midrib
angle ( MA ) and lamina mass per unit area

( LMA) ( Fig. 1) , and through decreasing leaf n-i

trogen allocation to ligh-t harvesting pigment com-
plex ( Fig. 4 ) , and increase heat dissipation

through increasing carotenoid content ( Figs. 3 and

5) . Even so, severe photoinhibition occurred un-
der that condition ( Fig. 5) . In addition to pho-

toinhibition, the ratio of leaf nitrogen allocated to

photosynthetic apparatus was the smallest among
the four kinds of light treatments ( Fig. 4) . All

those were associated with the lowest maximal
photosynthetic rate ( Pmax ) and with the worst

growth performance under 100% daylight. Under

8% daylight P . tomentosa could increase light in-

terception through decreasing MA, LMA, and leaf
turning ( Fig. 1) , and through increasing leaf n-i

trogen allocation to ligh-t harvesting pigment com-

plex ( Fig. 4) . Compared to other light treatments,

under 8% daylight the efficiency of light energy

conversion and light utilization were higher, while
excess light energy and heat dissipation were lower

( Fig. 5) . But electron transport rate was lower

due to lower light intensity ( Fig. 5) . The shortage
of light energy limited carbon assimilation, and

growth performance of P . tomentosa under 8%

daylight. Under 50% and 25% daylight the abil-i
ty to intercept, utilize and dissipate light energy

was higher in P . tomentosa , so P . tomentosa

could grow best. In conclusion, MA, LMA and
leaf nitrogen allocation in different part of photo-

synthetic apparatus played important roles in accl-i

mation to growth light environment in P . tomen-

tosa, the roles of other physiological variables

measured in this study were small, and their
changes were mainly caused by LMA.

Key words: leaf midrib angle; lamina mass per unit area; photo-

synthesis; chlorophyll fluorescence; leaf nitrogen allocation; pheno-

typic plasticity
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