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摘要: 报告了生长于热带林窗向阳处砂仁叶片叶绿素

荧光参数的日变化, 及阻止卷叶和用二硫苏糖醇

( DTT )处理对它的影响。受强光照射, 砂仁叶片迅速

卷起。在雾天上午光强还相当弱(低于 100 �mol m- 2

s- 1)时, 砂仁叶片就发生光抑制, 中午最重, 下午当光

强减弱时, 光抑制逐渐得到缓解。其热耗散 ( qN、

NPQ)随光强的升高而增加, 且下午仍在缓慢增加。

阻止卷叶使强光下砂仁叶片光抑制加剧, F o、NPQ 升

高。DT T 处理也使光抑制加剧, Fo 升高,且使 PSII 反

应中心发生可逆失活。夜间 23!00各处理的荧光参数

基本恢复。卷叶、叶黄素循环和 PSII 可逆失活 3 种保

护机制在同种植物中依次启动的现象尚属少见。
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  砂仁( A momum vi llosum Lour. )属姜科多年

生草本植物,是重要的药材。环境因子对砂仁的影

响已有一些研究, 但有关光对砂仁影响的报告不

多,只涉及到光对砂仁生长和产量的影响, 且结论

也不一致 ( 郭本森等 1980, 韩德聪和黄庆昌

1984)。在热带地区砂仁作为经济植物人工栽培于

林下,在西双版纳最适种于热带雨林下。种植时盲

目地疏去部分上层乔木, 不仅影响了热带雨林的群

落结构和功能的正常发挥(苏文华等 1997) ,也使

得砂仁经常处于强光胁迫状态。强光下生长迅速

的植物也利用不了叶片吸收光能的一半( Bj�rkman
和Demmig�Adams 1993) ,对大多数植物来说,一般

为 10% ( Demmig�Adams等 1995)。以单位干重或

单位氮计阴生植物捕光能力强,光合作用利用光能

的能力弱( Long 等 1994) , 因此对强光更敏感, 有

必要从生理上进一步研究光对砂仁的影响。初步

研究结果表明, 弱光( 50 �mol m
- 2
s
- 1
)下砂仁叶片

即出现光合作用光抑制, 但在不同的光强下砂仁叶

片光合机构均未受到破坏(冯志立等 2001) ,表明

喜阴的砂仁叶片通过某种方式耗散掉了过剩的光

能。有关阴生植物防止光氧化破坏的机制尚缺乏

报告。本文利用氧电极和叶绿素荧光仪进一步研

究砂仁光破坏的防御机制, 发现砂仁依次通过卷

叶、叶黄素循环和反应中心可逆失活三种方式耗散

过剩光能使光合机构免于破坏。

1  材料与方法

1. 1  自然概况
实验在中国科学院西双版纳热带植物园内进

行。该园位于 21∀56#N, 101∀15#E, 海拔约 600 m,

属北热带季风气候,年平均降雨量为 1 557 mm, 年

平均气温 21. 5 ∃ 。11 月份(实验期间)平均温度

为 19. 2 ∃ , 月均日最高温 26. 7 ∃ ,月均日最低温

16. 6 ∃ , 月均相对湿度 89%。土层深厚,土壤为砖

红壤,水分充足,中午叶片相对含水量也在 90%以

上。研究期间,上午都是阴、多雾天气, 一般 11!00
以后才能见到太阳。

1. 2  试验材料与处理
以生长于由羯布罗香 ( Dip terocarpus tubina�

tus Gaertn. f )、坡垒 ( Hopea sp. )、印度栲 ( Cas�
tanop sis indica ( Roxb. ) A. DC. )、云南樟 ( Cin�
namomum glandul if er um ( Wall. ) Nees)、石栎

( Li thocarpus sp. )等树种组成的人工群落(上层树

高约 25 m)中 15 年以上的砂仁( A momum vil lo�
sum Lour. )为材料。试验材料生长于直径约 25 m

的林窗北侧,一天中大部分时间内处于散射光下,

只有约 11!30~ 13!30才能得到直射光(图 1)。用

4根牙签轻轻夹住砂仁叶片两端阻止卷叶。早 7!
00取生长一致, 并有 10片以上的成熟叶片的砂仁

12株, 在水中剪去一段茎, 6 株插入蒸馏水中作对

照, 另外 6 株插入 10 mmol/ L 的 DTT (二硫苏糖

醇,叶黄素循环抑制剂)溶液中作为处理,弱光(日

光的 40% , 日光强见图 1) 下 3 h, 使叶片吸入

DTT。之后处理植株也插入蒸馏水中, 与对照株

一同移到全光处。测定期间植株切口一直在水中,

以免发生水分胁迫。测定时选砂仁剑形叶中部主

脉左侧为测定部位, 进行定时定位连续监测, 叶片

沿主脉两侧合拢(卷曲)后仍以该处为测定部位。

1. 3  试验方法
  用 LeafLab2叶圆片氧电极( LD2/ 3 Leaf�Disc
Elect rode U nit, 英国 Hansatech 公司) 于 9!00 和
14!00测定离体叶片的放氧速率。为保证羧化系统
充分运行,排除气孔及光呼吸对光合放氧表观量子
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图 1 太阳光强( % )和叶片上方光强( & )及气温( ∋ )
Fig. 1  L ight intensity in open site( % ) , and that over leaves

& ) and air temperatur e( ∋ ) of a typical day in November

效率的影响, 氧电极叶室内 CO2 浓度约为 50 000

�l/ L ,叶室温度为( 25 ( 1) ∃ 。仪器自动测定系列
光强下的放氧速率, 然后对低光强下的叶片放氧速

率进行直线回归,求得光合放氧表观量子效率。用

脉冲调制荧光仪 FMS2(英国Hansatech 公司)测定

叶绿素荧光。叶片暗适应 15 m in后用弱测量光测

定初始荧光( F o ) , 随后给一个强闪光( 5 000 �mol

m- 2 s- 1,脉冲时间 0. 7 s)测得最大荧光( Fm ) ,当

荧光产量从 F m快降回到 Fo 时( 5 s) ,打开作用光

( 400 �mol m- 2 s- 1 ) , 当荧光恒定时( 150 s) , 测得

稳态荧光( Fs) ;加上一个强闪光( 5 000 �mol m
- 2

s- 1,脉冲时间 0. 7 s)后荧光上升到能化类囊体最

大荧光( F m#) ;关闭作用光使叶片暗适应 3 s后, 打

开远红光, 5 s后测得能化类囊体最小荧光( F o#)。

按照以上测量步骤编程后,测得以下参数: 可变荧

光( F v) = Fm- F o、光系统 I I( PSI I)最大光能转换

效率 ( F v / F m )、PSII 有效光能转换效率 ( F v#/

F m#)、光化学猝灭系数( q P) = ( Fm#- F s) / ( Fm#-

F o ) ( Schreiber 等 1986)、非光化学猝灭系数 ( qN )

= ( F m- Fm#) / ( Fm- F o) ( Schreiber等 1986)和由

Stern�Volmer 方程推算出的非光化学猝灭系数
( NPQ ) = ( F m - F m#) / Fm# ( Bilger 和 Bj�rkman
1990)。非光化学猝灭的快组分 ( qE�fast )、慢组分

( q E�slow)按 Demmig 和 Winter( 1988)的方法计算。

每个试验重复 3 次。测定时间在 2000 年 11月 4

~ 18日 6!30~ 17!30。

2  结果

2. 1  砂仁叶片叶绿素荧光参数的日变化

砂仁叶片叶绿素荧光参数具有明显的日变化

(图2)。黎明砂仁叶片最大荧光 ( F m ) 、可变荧光

图 2 砂仁叶片叶绿素荧光参数的日变化及阻止卷叶对其影响
Fig. 2 Diurnal changes in value of chlorophyll fluor escence parameters and the effects ofpr eventing rolling on them in leaves of

A momum v illosum Lour.

Each value in this and the fo llowing figures is the mean ( SE of 3 separate exper iments.

484 植  物  生  理  学  报                   27 卷



( F v )、光系统 II ( PSII) 最大光能转换效率 ( F v /

F m)、PSII有效光能转换效率( Fv#/ F m#)及最大荧

光与初始荧光之比( F m / F o )和 PSII潜在活性( F v /

F o)最高, 随光强的升高, 上述参数均降低, 下午光

最强时降到最低点, 之后随光强的减弱缓慢回升,

但17!00光照强度较弱时仍未恢复到天亮前的水

平。与上述参数不同, 随时间的推移初始荧光

( F o)一直在降低。黎明砂仁叶片非光化学猝灭系

数( qN )和由 Stern�Volmer方程推算出的非光化学

猝灭系数( NPQ)最低, 7!00~ 9!00 qN 和 NPQ 升

高较快,之后升高速率减慢, 17!00最高。

  随光强的变化, 砂仁叶片叶绿素荧光非光化学

猝灭的快组分( qE�fast )和慢组分( qE�slow)也在变化

(图 3)。上午光较弱时 q E�fast和 q E�slow最低,中午光

强时升高, 下午随光强的减弱 q E�fast降低,而 qE�slow

继续升高。相比之下, qE�slow的日变化更明显。

图 3 砂仁叶片 q E�fast和 q E�slow的日变化及 DTT 对其影响

Fig. 3 Diurnal changes in q E�fast and q E�slow and the effects of

DTT on them in leaves of Amomum villosum Lour.

T he blank bars ar e CK , the filled bars are DTT treatment.

q E�fast values between CK and DTT tr eatment were not signifi�
cantly differ ent all the time; while q E�slow values were signifi�

cantly different at P < 0. 05 level ex cept those at 11!00.

2. 2  阻止卷叶对砂仁叶片叶绿素荧光参数的影响

砂仁具有在强光下卷叶的特性,卷叶方式是叶

片沿主脉合拢, 成筒状。由于上层树冠和天气的影

响,试验中砂仁叶片一般上午 11!30后才能得到直

射光,并开始卷叶。人为阻止卷叶后砂仁叶片叶绿

素荧光参数的日变化与卷叶对照的趋势相似 (图

2) ,但阻止卷叶的叶片受强光胁迫后 F m、Fv、F m /

F o、F v/ F o、Fv / Fm、F v#/ F m#降低, F o、qN、NPQ 升

高。另外 2次实验的结果亦如此(结果未列出)。

人为阻止卷叶也影响了砂仁叶片光合放氧表

观量子效率。9!00砂仁叶片的光合放氧表观量子

效率为 0. 0113 mol O2 mol
- 1photon, 14!00卷叶对

照为 0. 0087 mol O2 mol
- 1
photon,是上午 9!00 的

77. 1% ;而阻止卷叶的为0. 0056 mol O2 mol
- 1
pho�

ton, 仅为上午 9!00 的 50. 2%, 为卷叶对照的

65. 1%。

2. 3  DTT对砂仁叶片叶绿素荧光参数的影响

中午强光时无论卷叶与否, DTT 处理均使砂

仁叶片 F v/ F m降低, Fo 升高(图 4) ,非光化学猝灭

系数降低, 其中快组分降低较少,慢组分降低较多

(图 3)。

图 4  DTT 对砂仁叶片叶绿素荧光参数的影响

Fig. 4  The effects of DTT on chlorophy ll fluorescence pa�

r ameters in Amomum villosum Lour.

The blank bar is CK , the filled bar is DTT treatment. * indi�

cating significant difference betw een CK and DTT treatment

at the level of P < 0. 05.

2. 4  砂仁叶片叶绿素荧光参数的恢复

晚上 23!00的测定结果表明,砂仁叶片的叶绿

素荧光参数已基本恢复到黎明时的水平,各处理间

的差异也基本消失(表 1)。
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表 1 砂仁叶片叶绿素荧光参数恢复后的数值( 23!00 测定)

Table 1  The recovery values of chlorophyll fluorescence parameters as measured at 23!00 in A momum v illosum Lour.

T reatment F o F m F v F v/ Fm Fv#/ Fm#
CK( daw n) 175. 54 ( 6. 81 1072. 54 ( 29. 94 906. 99 ( 33. 23 0. 8453 ( 0. 0080 0. 6364 ( 0. 0081

Rolled 162. 67 ( 7. 54 1070. 33 ( 37. 97 907. 67 ( 31. 28 0. 8480 ( 0. 0032 0. 6447 ( 0. 0198

Un�rolled 170. 00 ( 1. 53 1111. 00 ( 17. 10 941. 00 ( 16. 07 0. 8470 ( 0. 0015 0. 6307 ( 0. 0450

Rolled+ DTT 165. 33 ( 5. 18 1037. 67 ( 34. 69 872. 33 ( 31. 99 0. 8407 ( 0. 0048 0. 6127 ( 0. 0166

Un�rolled+ DTT 174. 67 ( 9. 39 1064. 33 ( 19. 06 889. 67 ( 25. 46 0. 8357 ( 0. 0108 0. 5987 ( 0. 0506

Entries are means ( SE( n = 3) ; the same parameters between different treatments w ere not significantly different ( P > 0. 05) .

3  讨论

强光下过剩光能必须耗散掉, 否则光合器官就

要受到损伤( Demmig�Adams和 Adams 1992)。本

研究表明, 砂仁叶片对光破坏的防御机制主要有:

卷起减少光能吸收、叶黄素循环、PSII 反应中心可

逆失活。热耗散可以防御光抑制的破坏 ( Xu 和

Shen 1997, Krause 1988) , 热耗散的程度通常可用

荧光的非光化学猝灭来检测 ( Hartel 和 Lokstein

1995, Long 等 1994, Horton 等 1994, Demmig�
Adams和 Adams 1992, Krause 和 Weis 1991)。热

耗散的增加依赖于跨类囊体膜的 �pH 增高和叶黄

素循环( Horton 等 1994)。NPQ 与玉米黄素的含

量密切相关(许长成等 1998,贺继临等 1998, Eick�
meier等 1993)。清晨砂仁叶片 qN 和 NPQ 最低,

随光强的增高, qN、NPQ 升高,下午光强减弱后,它

们也不降低,应保持在较高水平(图 2)。表明一天

当中砂仁叶片通过热耗散消耗掉的光能逐渐增加,

防止了光合机构的破坏。经叶黄素循环抑制剂

DTT( Bilger 和 Bj�rkman 1990) 处理后, 砂仁叶片

F v/ F m降低(图 4) , 光抑制加剧, 这进一步证实叶

黄素循环对砂仁光合机构具有保护作用。根据暗

驰豫半时间长短, Demmig 和Winter( 1988)把叶绿

素荧光非光化学猝灭 q E 分成 qE�fast和 qE�slow两个

组分,前者是依赖于 �pH 的非辐射能量耗散, 后者

主要是依赖于叶黄素循环的非辐射能量耗散。随

着光强的增高, 砂仁叶片 q E�fast和 q E�slow均升高,前

者升高较少,并于 13!30达最大后略有降低; 后者

升高较多, 并一直在增加(图 3) , 表明砂仁叶片依

赖于 �pH 和叶黄素循环的非辐射能量耗散均在运

行,但依赖于叶黄素循环的非辐射能量耗散起主要

作用。研究表明自然条件下的光抑制是非辐射能

耗散增加的结果(Hong 和 Xu 1997, 许大全和沈允

钢 1997, Xu和Wu 1996)。

  直射光下砂仁叶片快速卷起, 这是避免强光直
射,减少光能吸收的避光性运动 ( paraheliot ropic

movement) , 亦是对光合机构的保护机制之一

( Bj�rkman和 Demmig�Adams 1993)。卷叶被阻止
时强光下砂仁叶片 F m、F v、Fv / Fm、Fv#/ F m#降低
(图 2和 4) ,光抑制加剧。不卷叶时尽管有非辐射

能量耗散的增加(图 2) ,但还是耗散不掉强光直射

时叶片所吸收的过剩光能,光合机构不可避免地受

到更大的影响, Fm / Fo 和 Fv / F o降低及 F o升高即

是证据。Kao 和 Forseth( 1992)报告阻止叶片运动

可加剧水分胁迫时大豆叶片光合作用的光抑制。

He等( 1996)、Ishida 等 ( 1999) 亦证明叶片运动可

缓解热带植物光抑制。但对叶片运动的功能也有

不同的解释( Gamon和 Pearcy 1989)。

  F o的变化受多种因素的影响, 叶黄素循环使

其降低( Krause 1988, Rintam�ki等 1994) , PSII 反

应中心的可逆失活或破坏使其升高( Chow 1994,

Demmig�Adams 和 Adams 1992, Kirilovsky 等

1990)。一些学者用PSII反应中心的可逆失活解

释 F o 的增加 ( Xu 和 Wu 1996, Krause 和 Weis

1991, Kirilovsky 等 1990)。Xu 和 Wu ( 1996)认为

当影响 F o的多种因素同时存在时, Fo 的变化方向

取决于占优势的因素。图 2 表明砂仁叶片接受阳

光直射之前( 11!10) F o 为 183. 5, 阳光直射约 2. 7

h后( 13!50)卷叶对照叶片的 Fo降低,这是叶黄素

循环运行的结果; 阻止卷叶处理叶片的 F o 略升

高, 但明显高于卷叶对照。强光下阻止卷叶叶片的

热耗散并没有受到影响, 反而有所增加 ( qN、NPQ

升高)。如无其它过程影响, F o的变化应与卷叶对

照相似,低于阳光直射前的值。Fo 不降低反而升

高表明阳光直射条件下砂仁叶片发生了 PSII 反应

中心可逆失活或破坏。不论卷叶与否 DTT 处理抑

制叶黄素循环均使强光下( 13!50)砂仁叶片光抑制
加剧, Fo明显升高(图 4) , PSII 反应中心可逆失活

或破坏更明显。不同光强下砂仁叶片均未发生光

破坏(冯志立等 2001) ,阻止卷叶或 DT T 处理也没

有引起 PSII 反应中心的破坏。强光下( 13!50) q P
并未降低(结果未列出)证明了这一点。16!00 砂
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仁叶片光抑制便有缓解(图 1和 4) , 23!00 光抑制
已基本恢复 (表 1) 亦是一个佐证。在不卷叶和

DTT 复合作用下, PSII 反应中心可逆失活现象更

明显, 光抑制的恢复也更慢(图 4) , 但 23!00也能
基本恢复。进一步证明叶黄素循环和卷叶确是砂

仁防御光破坏的机制。可见, 阻止卷叶或 DTT 处

理时 Fo 的升高是 PSII 反应中心可逆失活造成的。

失活而未被破坏的 PSII 反应中心可作为激发能的

猝灭器而耗散掉多余的光能 ( Critchley 和 Russell

1994) ,从而保护相邻而又相连接的反应中心免遭

光破坏,可能是 PSII 功能�下调�以避免反应中心
过度破坏的结果 ( Chow 1994, Krause 和 Weis

1991)。正常生长的叶片有 20% ~ 30% 失活的

PSII反应中心。Anderson 和 Aro ( 1994)认为失活

的反应中心滞留于类囊体的垛叠区是阴生植物主

要的保护机制。关于失活的或功能下调的 PSII反

应中心的性质及其将激发能变成热能耗散掉的机

理还有待阐明。

没有其它胁迫因子存在的自然条件下,砂仁叶

片光合作用的光抑制普遍发生,并且在很低的光强

( 100 �mol m- 2 s- 1)下即可发生, 这种光抑制是砂

仁避免强光损伤的保护性机制, 而非光破坏的结

果。弱光下砂仁叶片通过依赖于叶黄素循环和跨

类囊体膜的 �pH 的热耗散消耗掉过剩光能,保护

光合机构免于光破坏;强光下在热耗散继续加强的

同时,砂仁叶片主动卷曲 (叶片相对含水量仍在

90%以上)减少光能的吸收;如仍有过剩光能(阻止

卷叶、DTT 处理) , PSII 反应中心可逆失活进一步

耗散过剩光能。这些机制有效地耗散了过剩光能,

保证了光合机构不被破坏。
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The Protection Against Photodamage in Amomum villosum Lour.

FENG Yu�Long1, 2  FENG Zhi�Li1  CAO Kun�Fang1
( 1 K unming Section , X ishuangbanna Tr opical Botanical Garden, Chinese Academy of S ci ences, Kunm ing 650223; 2 Coll ege of L if e Sci ence, H ebei

Univ ersity , Baoding 071002)

Abstract: A momum villosum Lour. ( Zinger�
aceae) is a perennial herb that occurs in the

understory of tropical and subtropical forests,

and is an important medical plant. Its leaves

naturally roll up upon exposure to bright sun.

Its diurnal changes in fluorescence parameters

w ere measured w ith a Hansatech Modulated

Fluorometer ( FMS2) under natural, prevent�
ing leaves from rolling and DTT ( an inhibitor

of x anthophyll cycle) treatment conditions in

order to explore the protective strategy against

photodamage. During the study period, it w as
foggy or overcast from midnight till 11!30 am
of next day and clear later; the plants w ere

subject to sufficient moisture. The results

showed that photoinhibition of A . v illosum

leaves occurred already in the foggy morning

when the light intensity w as low er t han the

photosynthetic light saturation point. The pho�
toinhibit ion was accelerated w it h increase of

incident light intensity, and recovery from it

w as in process gradually in the afternoon when

light intensity decreased ( Figs. 1, 2) . In accor�
dance, the non�photochemical quenching rate was
increased with an increase of incident light inten�
sity. Preventing leaves from rolling accelerated

photoinhibition ( Figs. 1, 4) . DTT treatment re�
sulted in severer photoinhibition and reversible in�
activation of photosystem two∗ s ( PSII) reaction

center( Fig. 4) . Inactivated PSII may quench ad�
ditional excessive absorbed light energy and down�
regulated its function so as to prevent it from pho�
todamage. The fluorescence parameters under all
above experimental conditions recovered nearly to

the predawn levels at 23!00( Table 1) . This study
reveals that leaf rolling, xanthophyll cycle and re�
versible inactivation of PSII are effective mecha�
nisms for the protection against photodamage of

photosynthetic apparatus of A . v illosum . The

three mechanisms start to function in sequence
w ith increase of light stress.

Key words: chlorophyll fluorescence, photoinhibition of pho to�
synthesis, xant hophyll cycle, leaf rolling, r ev ersible inactiv ation

of PSI I reaction center , Amomum villosum Lour.
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