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摘要: 于干热季测定了紫茎泽兰和阳春砂仁叶片比叶重、色素含量、光合能力和叶绿素荧光动力学参数 ,探讨了它们适应环境光

强的策略及其生理生态学机制。36%光强下砂仁叶片光抑制较明显; 100%光强下紫茎泽兰光抑制不严重,光系统Ⅱ最大光能转

换效率和量子效率始终维持在较高水平。随着环境光强的升高, 紫茎泽兰最大净光合速率( Pmax )、比叶重、非光化学猝灭系数

(N PQ )和单位面积叶片类胡萝卜素含量升高,单位干重叶片叶绿素含量降低。紫茎泽兰能通过形态和生理特性的变化适应大

幅度的光强范围, 这可能是其表现强入侵性的重要原因之一。强光下紫茎泽兰热耗散并不多, 主要通过提高 Pmax利用更多的光

能来保护光合机构, 光系统Ⅱ反应中心可逆失活也能耗散部分光能。虽然砂仁 P max也能随生长环境光强的升高而增大,但其值

较低, 增幅不大,相反其热耗散的增加较多, NPQ 较高,白天初始荧光明显低于黎明, 表明砂仁主要是通过热耗散来保护光合机

构。
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Abstract: A cclimation to gr ow th light r egim es and the str ategies o f pho topr otection w ere explor ed in tw o exotic herbaceous

species, E up ator ium adenophorum Spreng . and A momum v illosum Lour. E . adenophorum , a noto rious invasiv e species,

spr eaded into China in 1940s, and now distr ibutes in all pr ov inces o f southw est China . I t is sun species, but can gr ow and

develop no rm ally in shade envir onment. A . v illosum , being intr oduced t o Xishuangbanna int entionally from Yangchun county ,

Guangdong pro vince, is a per ennial herb and is considered as being an oblig ate shade plant that occurs in the under stor ey of

humid subtr opical and tr opical fo rest. Its seeds ar e impo rt ant mater ials fo r Chinese m edicine. Both E . adenophorum and A .

villosum influence biodiver sity , structur e, and funct ion of ecosy stem invaded badly, but the impact o f the fo rmer on eco system

is much g reater . The experiment al mater ials wer e cult ur ed under three light r eg imes fo r about 10 months. Lamina mass per

unit ar ea ( LMA) , chlor oplast pigments content , the max imum net pho tosynt hetic r ate (P max) , a nd chlor ophyll fluo rescence

paramet ers w ere measur ed dur ing the dr y and hot season in 2003 at X ishuangbanna, Yunnan prov ince, China. In t his study we

pay att ent ion t o ( 1) the ability and t he strat egies they acclimat e to different light reg imes and ( 2) ar e t his ability associat ed

w ith their inva siveness? And how ?

Under lower g row th light r egimes the diurnal pho toinhibition of pho tosynt hesis w as not serious in E . adenop horum



( 12. 5% and 36% relat ive ir radiance) and in A . v illosum( 12. 5% RI ) , as judged by the max imum efficiency o f photo system

( PS) Ⅱ phot ochemistr y, quant um y ield of PSⅡ non-cyclic elect ron tr anspo rt . With t he incr ease o f gr ow th light intensity

pho to inhibition intensified in the tw o species, but photo inhibition w as much m ore ser ious in A . villosum gr ow n under 36% RI

than in E . adenophorum under 100% RI . W ith the increase of g rowt h light intensity , Pmax , LM A , non-photo chemical

quenching efficiency ( NPQ) , a nd car ot eno id content per unit ar ea incr eased; w hile chlo rophy ll content per dry mass decreased.

E . adenophorum could acclimate t o lar ge ex tent o f environm enta l lig ht r egimes through changes o f mo rpholog ical and

phy siolo gical chara ct eristics. This might be associated w it h its str ong invasiveness. Reaction centr es of PS Ⅱ inact ivat ed

rever sibly in E . ad enophorum gr ow n under 100% RI , as judged by init ial fluor escence (Fo) . Inactiv ated but no t pho todamaged

react ion centres o f PSⅡ can dissipat e excessive light ener gy too . T hermal dissipa tion, as judged by N PQ , incr ea sed w ith the

increase o f diurnal and g row th light int ensit y in bot h of the two species. But therma l dissipation w as lesser in E . adenophorum ,

even g row n under 100% RI, than in A . villosum . The big gest diurnal N PQ w as 1. 6 only , sma ller than t hat o f other species in

Xishuangbanna. E . adenophorum , a sun species, pr otected pho tosynt het ic appar atus fr om pho todamage mainly thr ough

utilizing mo re light ener gy by photo synthesis. In A . villosum Pmax could incr ease w ith the incr ease o f g row th light intensity

to o, but it s v alue and increment w er e sm all. I n cont rast t he value and increment o f thermal dissipation were larg e in A .

villosum gr ow n under 36% RI , w ith the bigg est diurnal N PQ value of 5. 4. F o decr eased significantly w ith the increase of

diurnal light int ensit y in the morning, and maint ained at low level in the afternoon, indicating lar ge amount thermal dissipat ion

to o. A . villosum , a shade species, pr otected pho tosynt hetic appar atus from pho todamage mainly thr ough thermal dissipation.

Mo rpholog ical plasticity and its abilit y of phy siolog ical acclimation t o light w ere small in A . villosum . T his w as consist ent w ith

its under stor ey distr ibution.

Key words: photo inhibition o f pho tosynt hesis; photo synthetic capacity ; t hermal dissipation; Eup ator ium adenop horum

Spreng . ; A momum villosum Lour . ; ex otic species
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　　紫茎泽兰是菊科多年生草本植物, 臭名昭著的入侵种, 具有较强的生长和扩散能力, 原产于中美欧洲, 20 世纪 40 年代传入

我国, 现已广泛分布于我国西南地区,对我国的生物多样性安全造成了严重的威胁。阳春砂仁属姜科多年生草本植物,是重要的

药材, 喜阴好湿,只能生长在热带和亚热带林下荫湿处,原产于广东阳春等县, 1963 年首次引到西双版纳栽于热带雨林下。砂仁

种植对西双版纳热带雨林生物多样性、群落结构和生产力等都有严重的危害[ 1, 2] ,因此从长远利益来看改变传统的砂仁栽培模

式十分必要。

光是重要的生态因子之一, 在很大程度上植物适应光环境变化的能力决定着它的分布模式和丰度。当植物叶片吸收的光能

不能完全被用于光合作用时, 过剩的光能会引起植物光化学效率降低, 发生光合作用光抑制[ 3] ,甚至发生光合机构的破坏[ 4, 5]。

植物可以通过多种途径维持叶片能量平衡, 防止光破坏的发生[6～9] ,例如植物可以通过叶片和叶绿体运动减少光能吸收 ;通过

增加光合电子传递体和光合关键酶的含量及活化水平提高光合能力,增加对光的利用; 通过叶黄素循环耗散过剩光能, 等等。喜

光植物和耐荫植物可能具有不同的光破坏防御机制[10]。本文以阳性植物紫茎泽兰和耐荫植物砂仁为材料, 通过研究它们在不

同人为遮荫条件下的生理生态学响应, 探讨它们适应光环境的能力和策略的异同, 分析植物光适应能力与入侵性的关系。

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570 m ,属北热带西南季风气候。一年

中有明显的干季( 11～翌年 4月份)和雨季( 5～10 月份)之分。西双版纳地区年均气温 21. 7℃,年均相对湿度 86% ,年均降雨量

为 1500～1600 mm, 其中雨季占 83%～87% ,干季占 13%～17%。

1. 2　实验材料与处理

本研究所用材料为紫茎泽兰(Eupator ium adenop horum Spreng . )和阳春砂仁( Amomum villosum Lour . )。实验在 3个荫棚

中进行, 通过黑色尼龙网遮阳, 使3 个荫棚内的相对光强( RI )分别为 12. 5%、36%、100% (全光照)。西双版纳处于我国西南,最

强光出现在 14: 00(图 1)。2002年 5月将采自西双版纳地区的紫茎泽兰种子和砂仁笋分别种在 36%相对光强荫棚内的沙床上

和花盆内, 8 月份当幼苗株高达 10 cm 以上时, 将其移栽到同样的花盆中, 每盆一株,栽培土由等体积的林内 10 cm 以上表土

(砖红壤)与河沙组成。刚移栽出来的幼苗, 先在 36%相对光强的荫棚内恢复生长两周左右,后选择大小一致的幼苗随机分组,

每组 20盆, 移到 12. 5%、36%、100%相对光强下处理。期间保证充足水分、肥料。全光照下的砂仁长势很差, 未用做实验材料。
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图 1　干热季典型天气的太阳光强( PFD )和相对光强不同的两个荫

棚内的光强日变化

Fig. 1　The diurnal fluctuat ion of photon f lux density (PFD ) in the

op en site and the two shade houses w ith dif f erent light intensity

during a typical day in dry an d h ot seas on

2003 年 3 月初开始测定成熟叶片的叶绿素荧光参数、光合速率、

色素含量、比叶重。测定时每株选一片叶, 每个处理 3～5 个重

复, 各重复所选叶片的着生位置和空间取向尽量一致。

1. 3　实验方法

1. 3. 1　叶绿素荧光参数测定　用便携式脉冲调制荧光仪 FMS2

( Hansatech, 英国)测定叶绿素荧光参数。测定时选择晴朗的天

气, 在 7: 00～18: 00每隔 2 h 测定 1 次。首先测定自然光下的稳

态荧光(F s ) , 之后打开饱和光( 5000 Lmo l/ ( m2·s) ,脉冲时间为

0. 7 s)测定能化类囊体的最大荧光( F′m ) , 叶片暗适应 5 s 后打开

远红外光, 5 s 后测定能化类囊体的最小荧光 (F′o)。叶片暗适应

15 min 后,用弱测量光测定初始荧光 (Fo ) , 随后给一个强闪光

( 5000Lmo l/ ( m2·s) ,脉冲时间为 0. 7 s)测得最大荧光(Fm )。之

后计算出: 可变荧光(F v ) = Fm- Fo、光系统Ⅱ最大光能转换效率

(F v / Fm)、非光化学猝灭系数 N PQ= (Fm- F′m) /F′m、量子效率

5 PSⅡ= ( F′m- F s) / F′m。F v /F m降低是光合作用光抑制的显著特征

之一,常用来判断是否发生光抑制[ 3]。热耗散可以保护光合机

构, N PQ 可以表示热耗散的多少[ 6, 9, 11]。Fo 的变化受多种因素的

影响, 叶黄素循环使其降低[ 12, 13] , PSⅡ反应中心的可逆失活或破坏使其升高[14]。当影响 Fo 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[ 15]。

1. 3. 2　光合速率的测定　用 L i-6400 便携式光合仪测定叶片的净光合速率(P n)。使用开放气路, 空气流速为 0. 5 L / min,温度

25℃,相对湿度 50% , CO 2 浓度 360Lmo l/ mol。测定从 2000Lmol/ ( m2·s )光强开始, 每次减少 200Lmo l/ ( m2· s) , 光强降至

200Lmo l/ ( m2·s)后,每次测定光强减少 50Lmo l/ ( m2·s) ,直至光强为 0Lmol/ ( m 2·s) , 测定时每一光强下停留 3 min 。测定前

叶片在 1000～1500Lmol/ ( m2·s) (依植物不同而定)光强下诱导 30 min,叶片与光源之间具 8 cm 厚的流隔热水层,以减少叶片

升温。以光量子通量密度( PFD )为横轴, Pn 为纵轴绘制光合作用光响应曲线(P n-PFD ) ,依据 Bassman 和 Zw ier [ 16]的方法拟合

Pn-PFD 的曲线方程求出最大净光合速率 Pmax ,即光合能力。

1. 3. 3　比叶重的测定　用一定面积的打孔器避开主叶脉在叶片上打下 6 个叶圆片, 80℃烘干 24 h 后 ,用电子天平称重 ,计算

比叶重(单位面积叶干重, g / m2)。

1. 3. 4　叶绿体色素含量测定　按 L ichtent haler 和Wellburn [ 17]的方法测定叶绿素和类胡萝卜素含量。

除荧光参数外其它测定均在 8: 30 ～11: 30 进行, 因其间多云或有雾, 环境状况变化不大, 植物各生理参数变化较小。每次

实验重复 5 次。各参数均以平均值加减一个标准误表示。用 t 检验考察不同处理,不同种之间的差异, p< 0. 05 差异显著。

2　结果

2. 1　生长环境光强对紫茎泽兰和砂仁叶绿素荧光参数的影响

各光强下生长的紫茎泽兰和砂仁叶片黎明时F v / Fm 和�PSⅡ最高,之后随日间光强(图 1)的升高逐渐降低,且随生长环境光

强的增加, 二者下降的幅度增大(图 2 a、b、e和 f)。当日间光强减弱时二者又逐渐升高。生长在全光照和 36%光强下的紫茎泽

兰叶片 F v / Fm 在 16: 00降到最低点, 比光强最大时刻(图 1)滞后约 2h; 各光强下生长的砂仁的 F v / Fm在光强最大时 (约 14h)降

到最低点。36%光强下生长的砂仁的 F v / Fm 远低于全光照下生长的紫茎泽兰的 F v /Fm。各光强下生长的紫茎泽兰和砂仁的

�PSⅡ均在光强最大时( 14h)降到最低点,日落时全光照下生长的紫茎泽兰和36%光强下生长的砂仁仍未恢复(图 2e , f)。全光照

和 36%光强下生长的紫茎泽兰的 Fo 在 14: 00 之前虽有所波动但幅度较小, 14h 之后开始显著升高,并且与 F v /Fm 同步达到极

值, 后迅速下降,但 18: 00 仍未降到黎明时的值(图 2c)。上午砂仁叶片 Fo 随日间光强的升高而显著降低, 下午略有升高,但始终

维持在较低的水平(图 2d)。全光照下生长的紫茎泽兰、36%光强下生长的砂仁叶片 N PQ 随日间光强的增大而上升, 其它光强

下的紫茎泽兰、砂仁的 N PQ 也有日变化, 但变化幅度较小 (图 2g , h)。36%光强下生长的砂仁叶片各荧光参数日变化均比

12. 5%相对光强下砂仁明显(图 2b、d、e 和 h) ,而且 12. 5%光强下砂仁叶片的 F v /Fm 和�PSⅡ的值始终高于 36%相对光强下的

砂仁。

2. 2　生长环境光强对紫茎泽兰和砂仁叶片最大净光合速率和比叶重的影响

随着生长环境光强的增大 ,紫茎泽兰和砂仁叶片的最大净光合速率( Pmax )显著升高。各光强下砂仁叶片的P max显著低于紫

茎泽兰(图 3a)。
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图 2　不同光强下生长的紫茎泽兰和砂仁叶片光系统Ⅱ最大光能转换效率( Fv / Fm)、初始荧光( F o)非环式电子传递量子效率( 5 PSⅡ)和非光

化学猝灭系数( NPQ )的日变化

Fig. 2　Th e dirunal ch anges of maximum ef ficiency of PSⅡ ph otochem ist ry ( F v / Fm) , min imal f luorescence ( Fo ) , qu antum yield of PS non-

cyclic elect ron t ransp ort ( 5 PSⅡ ) , and non-ph otochem ical qu enching ef f iciency ( N PQ ) in E . ad enop hor um and A . v i ll osum g rown und er

dif f erent relat ive irradiance

数据为 3～5次测定的平均值加减一个标准误M ean±standard errors of 3～5 separ ate experim ents

随着生长环境光强的增大,紫茎泽兰叶片的比叶重( LMA )显著升高, 生长在 12. 5%和 36%光强下的紫茎泽兰的 LMA 均

显著低于全光照下的值(图 3b)。不同光强下砂仁 LMA 差异不显著(图 3b) , 但均显著高于紫茎泽兰。

2. 3　生长环境光强对紫茎泽兰和砂仁色素含量的影响

随生长光强的升高,紫茎泽兰单位干重叶片叶绿素( ChlM )和类胡罗卜素含量 ( CarM )含量显著降低(图 4c, d) , 单位面积类

胡萝卜素含量( CarA )显著升高(图 4b) , 但单位面积叶绿素含量( ChlA)差异不显著(图 4a) ; 砂仁 ChlA 和 Car A 显著降低(图 4a,

b) , ChlM 和 CarM 降低不显著(图 4a～d)。12. 5%和 36%光强下砂仁 ChlM、CarM 和 36%光强下砂仁ChlA和 Car A显著低于紫茎

泽兰。

3　讨论

长期生长在全光照下紫茎泽兰 F v /Fm 随日间光强的升高而降低, 表明发生了日间光抑制(图 2a)。紫茎泽兰的 F v /Fm 下降

幅度不大, 5PSⅡ最低时维持在 0. 42(图 2e) ,说明日间光抑制不严重, 光系统Ⅱ( PSⅡ)反应中心活性一直较高。F v / Fm、Fo、5 PSⅡ

随光强的减弱能很快恢复,说明没有发生光合机构的破坏[ 4]。在日间光强较弱时 36%光强下生长的砂仁叶片 F v /Fm 就降低(图

2b ) , 表明在弱光下砂仁就已发生了光抑制, 但这种光抑制是砂仁避免强光损伤的保护性机制[ 9]。36% 光强下生长的砂仁叶片

F v /F m、Fo、�PSⅡ黎明时的值及日变化值始终低于 12. 5% 光强下的值,并且在光强减弱时未恢复, 表明砂仁发生了较强的长期光

抑制。全光照下紫茎泽兰 F v /Fm、�PSⅡ的最低值远高于 36%光强下砂仁的值,表明砂仁受到的光抑制比紫茎泽兰严重。

随着日间光强的升高, 紫茎泽兰叶片的 NPQ 上升(图 2g ) , 其日变化的最高值约 1. 6,与西双版纳地区其它植物相比并不

高[ 18] , 且各光强下紫茎泽兰 NPQ 相差不大, 表明依赖于叶黄素循环的热耗散不是紫茎泽兰耗散过剩能量的主要途径, 紫茎泽

兰可能有其它的光保护机制。上午紫茎泽兰 Fo 变化不明显, 12: 00～16: 00强光环境下生长的紫茎泽兰F o 持续升高(图 2c) ,表

明PSⅡ反应中心发生了可逆失活或破坏。18: 00紫茎泽兰 F v / Fm 基本能恢复到黎明时的水平(图 2a) , 表明没有发生光破坏。失

活后的反应中心与捕光天线分离,成为激发能的猝灭器, 耗散了过剩光能, 保护了邻近而又相连接的反应中心免遭光破坏[ 22]。

随生长光强的增大紫茎泽兰 Car A 显著升高(图 4b) , 类胡萝卜素可以清除活性氧,推测紫茎泽兰可能通过增大类胡萝卜素含量

来增强清除活性氧速度, 从而利于叶片通过 Mehler 反应和光呼吸耗散过剩激发能。紫茎泽兰的抗氧化能力以及 Mehler 反应和

光呼吸对其光保护作用还有待于研究。随着生长环境光强的增加,紫茎泽兰 Pmax增大, 100%光强下达到 15Lmo l/ ( m2·s)左右

(图 3a) ,高于西双版纳地区的一些物种[19]。强光下植物高的光合速率可以增加光能利用,避免过剩光能对植物造成伤害,研究
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表明通过光合电子传递利用光能可以保护光合机构[18, 20, 21]。强光下紫茎泽兰具有高的光合速率是其保护光合机构的策略之一。

上午砂仁 Fo 随日间光强的升高而显著降低,下午略有升高, 但始终维持在较低的水平(图 2d) ,表明依赖叶黄素循环的热

耗散较多。36%光强下砂仁叶片 N PQ 的日变化比较明显, 远高于 12. 5%光强下的砂仁和各光强下的紫茎泽兰, 且一直维持在

较高水平(图 2h) ,也表明砂仁热耗散较多。砂仁 Pmax较低,虽然也能随生长光强的增加而升高,但升高幅度不大(图 3a)。表明砂

仁叶片主要是通过热耗散消耗过剩光能来保护光合机构的。这与作者对其它植物的研究结果是一致的[ 10] , 需光物种主要通过

提高 P max利用光能、而耐荫种主要是通过耗散光能适应强光环境的, 这可能是普遍规律。

随生长光强的增大紫茎泽兰和砂仁 ChlM 降低(图 4c, d) ,砂仁 ChlA也降低 (图 4a) ,降低叶绿素含量可以减少光能的捕获,

这是植物防止光合机构破坏的策略之一。强光下紫茎泽兰 LMA 较高,表明叶片较厚, 厚叶对强光、干旱等逆境的抗性较强[ 23]。

弱光下紫茎泽兰 LMA 降低(图 3b) , 单位干重叶增大面积, 导致干重叶的捕光能力增强,利于其在弱光环境中生长。弱光下

LMA 降低是植物对弱光环境做出的典型的形态学反应。

图 4　不同光强下生长的紫茎泽兰和砂仁单位面积( C hlA, CarA )和

单位干重(C hlM , CarM )叶片叶绿素和类胡萝卜素含量

Fig. 4　Chloroph yll and carotenoid content per unit area ( ChlA,

CarA ) and mas s ( ChlM , CarM ) in E . adenop horum and A . vi ll osum

grown under dif ferent relat ive irradiance

图 3　不同光强下生长的紫茎泽兰和砂仁叶片最大净光合速率

( P max )和比叶重( LMA )

Fig. 3　T he m axim um net ph otos ynthet ic rate ( P max ) and lam ina

mass per u nit area ( LMA ) in E . adenop horum and A . v il losum g rown

und er dif feren t relative ir radiance

数据均为 3～5 次测定的平均值加减一个标准误 M ean± stan dard

errors of 3～5 separate experimen ts ;不同大和小写字母分别表示同

种不同光强下和相同光强下不同种间差异显著 Dif feren t capital and

smal l let ters in dicate signif icant diff erence among the lig ht regim es

of th e s ame species and between different species in the s ame ligh t

regime ( p < 0. 05, s tu dent ' s t-test ) , respectively; 下同 the same

below

紫茎泽兰可以根据生长环境光强的变化调节其形态和生理过程,保证高光强下光合机构不受光破坏,低光强下能有效地利

用光能, 以维持叶片光能平衡和植株正常生长,能够适应大幅度的光环变化异可能是其表现入侵性的重要原因之一。砂仁形态

学参数( LM A )可塑性较小, 100%光下长势很差,适应强光的能力不强,只能生长于林下。
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