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摘要?于雾凉季和雨季研究了自然条件下透光率不同的 7块雨林样地下砂仁叶片光合参数和叶绿素荧光参数的日变化H结果表

明?96>砂仁叶片净光合速率9wx>与叶表光量子通量密度9wyz>和气孔导度9{|>呈正相关3与胞间 &)!浓度呈负相关3wyz是

影 响wx的主导因素H雾凉季砂仁叶片wx和{|及其日变幅均低于雨季3相同光强下雾凉季wx及表观光能和&)!利用效率也低

于雨季3这与雾凉季的光强和温度较低有关H9!>随日间光强的增加光系统}最大光能转换效率9y~!y">#光系统}光能捕获效

率9y~$!y"$>和电子传递量子效率9%w&}>下降3非光化学猝灭系数9’w(>和电子传递速率则上升3黄昏各参数都能恢复到黎明

时 的 水 平H表 明 随 光 强 的 增 加3砂 仁 热 耗 散 增 多3日 间 光 抑 制 加 重3这 种 光 抑 制 是 光 合 功 能 下 调 的 保 护 性 反 应 而 非 光 破 坏H

97>y~!y"#y~$!y"$和 %w&}与 wyz呈负相关3’w(与 wyz呈正相关H相同光强下雾凉季 y~!y"#y~$!y"$和 %w&}低于#’w(则

高于雨季3这与雾凉季 wx较低有关H9">随栽培时间的延长砂仁衰老和产量降低均不明显3砂仁的产量随生长环境光强的增加

而呈升高趋势H各季节不同光强下生长的砂仁在午间高光强时均未发生光合机构的破坏3且随光强的升高其wx呈上升趋势3说

明砂仁具有适应更高光强并获得高产的潜力H
关键词?光合作用<叶绿素荧光<日变化<季节变化<产量<砂仁
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砂 仁4OUSUTUPQRRSITUk0!%A@属 姜 科 多 年 生 常 绿 草 本 植 物:喜 湿 耐 阴:其 果 实 可 做 药 用 和 香 料:是 我 国 重 点 发 展 的p南

药qr6ms=年从广东引入西双版纳:并种植于热带湿性季节雨林林下:目前砂仁已占据了西双版纳地区大部分的湿性季节雨林

林下空间:砂仁种植也已成为当地少数民族的重要经济产业r然而:近年发现砂仁种植对热带雨林生物多样性t群落结构和生产

力等有明显的影响u6:;v:主要表现为i物种流失t群落结构变得简单以及环境恶化r因此从长远利益来看改变传统的砂仁栽培模

式十分必要u6:=vr光是重要的生态因子:植物适应光环境变化的能力很大程度上决定着它的分布模式和物种丰度u5vr砂仁对光强

的适应幅度较宽:在阴蔽度 6<9wm<9的林下都能生长u<wnv:甚至能在每天有 s’直射光的条件下生长并获得高产u8vr砂仁可

以在相对较强的光下生长:并非一定要栽培在热带雨林林下:人工林下种砂仁也有报道un:mvr天然分布于热带t亚热带林下的阴

性砂仁是如何适应强光环境的值得研究r迄今为止自然条件下直接对热带季雨林下砂仁生理生态特性的研究还未见有报告:其

研究结果对砂仁的科学种植有指导意义r本文以自然条件下生长于不同透光率的季节雨林下砂仁群落为材料:通过对其光合和

叶绿素荧光参数的日变化的研究:探讨不同环境因子对砂仁生理指标及其产量的影响:旨在为砂仁栽培模式的转换及热带雨林

生物资源的保护提供理论基础r

x 材料与方法

x7x 自然概况和植物材料

试验样地位于云南省西双版纳傣族自治州勐仑自然保护区内4;6y<sYz:6l6y6<Y{@:距研究样地 <G+处的气象观测资料显

示:该保护区年平均降雨量为 6<<n++:年平均气温 ;67<|:最热的 <月份均温为 ;<7s|:最冷的 6月份均温为 6<7<|:相对

湿度 8s9r全年干湿季分明:雨季 <w6l月份降雨 6;m=++:占年降雨的 8=9j干季 66w翌年 5月份4习惯上分为雾凉季 66w
翌年 ;月份和干热季 =w5月份@间降雨 ;s5++:占年降雨量的 6n9r雾凉季气温t尤其是日最低气温明显低于雨季:降雨明显

少于雨季:雾凉季每天从午夜至次日中午都有雾:因此上午光线较弱:空气湿度与雨季相差不大4图 6@r
在 勐仑4小腊公路@<lw<<G+处选择生境条件基本一致的季节雨林林窗下砂仁群落 =块:分别称之为样地 64},*".0%$/&

$()$%*+$"&,-.*$-#6:~6@t样 地 ;4~;@和 样 地 =4~=@4下 文 均 以 简 写 表 示@:雨 季 上 层 乔 木 透 光 率 为 分 别 为 56789t;8789和

;;56 生 态 学 报 ;5卷
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!"#"$%砂仁栽培时间分别为 &’()*’和 *+’,在 -)(-*和 -"内分别设 !./ !.样方 0个(0个和 *!个,样地海拔 &!+12!+

.%雨林群落年龄 )++1)*+’%群落高度 3+13!.,下层砂仁密植%郁闭度很高,

图 ) 空气温度(空气湿度和降雨量的季节变化

-456) 789:9’:;<’=>8’<59:;?’4@A9.B9@’AC@9%@9=’A4D98C.4E4AF%’<EB@9>4B4A’A4;<

G#H 试验方法

G#H#G 光合参数测定 在雾凉季I)*1翌年 )月J和雨季I210月J分别选晴天用 K4L&3++便携式光合作用系统IK4L>;@%MNOJ
测定 -"砂仁叶片的净光合速率IPQJ(气孔导度IRSJ(胞间 TU*浓度IVWJ(叶表温度IXYZ[\J和叶表光量子通量密度IP]̂ J等参数

的 日进程,测定从早上 2_++I西双版纳与北京约有 )#!8的时差J开始%雾凉季到 )2_++结束%雨季 )0_++结束%每隔 )1)#!8测

定 )次,测定时使用开放气路%空气流速为 +#!K‘.4<%每个点稳定 ".4<后读数I!1&个重复J,在 -"随机选择 !个样方%每个

样方选择 *棵植株%以每棵植株的第 3或 !片健康成熟的功能叶作为测试叶%分别挂牌标记%并用铅笔轻划一条线以保证叶室

每次夹在同一位置%测定时保持叶片自然生长角度不变,

G#H#H 叶绿 素 荧 光 参 数 的 测 定 分 别 在 雾 凉 季I)*1翌 年 )月J和 雨 季I210月J的 晴 天%用 便 携 式 调 制 荧 光 仪 -aN*

Ib’<:’A9>8%英国J测定 -)(-*和 -"砂仁叶片叶绿素荧光参数的日进程,测定从 c_++开始%到 )2_++结束%每隔 )1)#!8测定

)次,在叶片自然生长角度不变的情况下测定稳态荧光I]SJ%同时记录叶表光强和叶温%随后加一个强闪光I&+++d.;=‘I.*e

:J%脉冲 +#2:J测定光下最大荧光I]fgJ%关闭作用光 !:后暗 ":%再打开远红光 !:后测定光下最小荧光I]hgJ,叶片暗适应 )!

.4<后测定初始荧光I]hJ%随后加一个强闪光I&+++d.;=‘I.*e:J%脉 冲 +#2:J测 定 最 大 荧 光I]fJ,计 算 如 下 参 数_光 系 统

IPiJj最大光能转换效率I]k‘]fJlI]fm]hJ‘]f(Pij光能捕获效率I]kg‘]fgJlI]fgm]hgJ‘]fg(Pij电子传递量子效率

nPijlI]fgm]SJ‘]fgo)+p%非光化学猝灭系数 qPrl I]fm]fgJ‘]fgo))p,测定时分别在 -)(-*和 -"随机选择 !个样方%每个

样方测试植株和叶片的选择参见 )#*#)部分,

G#H#s 光 合 色 素 含 量 的 测 定 用 一 定 面 积 的 打 孔 器 在 成 熟 叶 片 上 避 开 主 叶 脉 打 下 !个 叶 圆 片%按 K4>8A9<A8’=9@和

t9==uC@<o)*p的方法测定叶绿素和类胡萝卜素的含量,
各参数均以平均值加减标准误表示%用 N45.’B=;A2#+软件做各参数间相关图%并确认相关显著性%用 vLA9:A检验样地间砂

仁叶绿素含量差异显著性%Pw+#+!差异显著%Pw+#+)差异极显著,

H 结果

H#G 雾凉季和雨季样地 "砂仁叶片光合速率的日变化

雾凉季砂仁叶片净光合速率IPQJ及其日变化幅度均明显低于雨季I图 *’和 >J%这与雾凉季气温I图 )J(光强I图 *’和 >%图

"’J和气孔导度IRSJI图 *u和 EJ较低有关%雾凉季叶片温度及其日变幅也明显低于雨季I结果未列出J,PQ的日变化与叶表光

量子通量密度IP]̂ J和 RS日变化相似%PQ与 P]̂ 和 RS均呈正相关I图 "’和 uJ,RS的日变化和 P]̂ 日变化基本一致,雾凉

季 VW较高%日变幅较小x雨季 VW日变化明显%上午持续降低%下午升高I图 *y和 zJ,两个季节 PQ与 VW均呈负相关I图 ">J,相

同 P̂ ](RS和 VW下%雨季 PQ高于雾凉季%表明雨季砂仁叶片表观光能利用效率IOBB’@9<A=458AC:99??4>49<>F%KM{’BB%等于

PQ‘P]̂ Jo)"p和表观 TU*利用效率IOBB’@9<ATU*C:99??4>49<>F%TM{’BB%等于 PQ‘VWJ高于雾凉季,

"*3)c期 梁红柱 等_热带雨林下砂仁叶片光合作用和叶绿素荧光参数在雾凉季和雨季的日变化
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图 ! 雨季和雾凉季砂仁叶片净光合速率"#$%&气孔导度"’(%&胞间 )*!浓度"+,%和叶表光量子通量密度"#-.%的日变化"样地 /%

0,12! 3,45$67896$1:(,$$:;<9=;=(>$;9:;,856;:"#$%?(;=@=;678=$A48;6$8:"’(%?,$;:58:774765)*!8=$8:$;56;,=$"+,%?6$A7:6B(45B68:

<9=;=$B74CA:$(,;>"#-.%=BD2EFGGHIJK,$56,$>?6$AB=11>6$A8==7(:6(=$("LC<:5,@:$;67B,:7A/%

!M个重复的平均值N标准误 O:6$NPL=B!M,$A:<:$A:$;:C<:5,@:$;(

图 / 砂仁叶片净光合速率"#Q%与叶表光量子通量密度"#-.%&叶温"R7:6B%&气孔导度"’(%和胞间 )*!浓度"+,%的相关性

0,12/ S9:5:76;,=$(9,<(T:;U::$$:;<9=;=(>$;9:;,856;:"#Q%6$A7:6B(45B68:<9=;=$B74CA:$(,;>"#-.%?7:6B;:@<:56;45:"R7:6B%?(;=@6;67

8=$A48;6$8:"’(%?6$A,$;:58:774765)*!8=$8:$;56;,=$"+,%,$DKHKJKEFGGHIJK

V显著相关 (,1$,B,86$;8=55:76;,=$"#WM2MX%YVV极显著相关 9,197>(,1$,B,86$;8=55:76;,=$"#WM2MZ%

[\[ 雾凉季和雨季样地 Z&!和样地 /砂仁叶片叶绿素荧光参数的日变化

不 同样地和同一样地不同季节砂仁叶片叶绿素荧光参数的日变化规律不同"图 ]6̂ =%_黎明砂叶片的 -‘a-@&-‘ba-@b和

c#de最高?随日间光强的升高上述参数均降低?之后随日间光强的减弱回升?到黄昏"ZfgMM̂ ZhgMM%时基本都能恢复到黎明时

的水平_与此相反?黎明砂仁叶片的 i#j和 kRl最低?上午随日间光强升高而上升?随后又随光强减弱逐渐降低?这与一些文

献 报告是一致的mZ]̂ Zno_从不同样地来看?各荧光参数日变化幅度为0/大于0Z和0!Y从不同季节来看?雨季各荧光参数的变化

]!]Z 生 态 学 报 !]卷
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幅度略大于雾凉季!这与样地间"季节间环境因子的差异有关#雨季叶表光强和温度均高于雾凉季$雾凉季"雨季 %&的光强和

温度及其日变化幅度都大于 %’和%()数据未列出*!+,-日变化的幅度在各季节都表现为%&大于%’和%(#说明生长在高光

强下的砂仁热耗散多于低光强下#这与 ./0012345607等8’9:和 ;<=>?/7等8’@:的结果一致!

图 @ 雨季和雾凉季砂仁叶片叶绿素荧光参数的日变化

%12A@ .1BCD6?<=6D2/7>E<=?>C>F=G??E?B>C/7</D</F6C60/H/C7>E?/6I/7>EJAKLMMNOPQ1DC61DG6D5E>22G6D5<>>?7/67>D7

(R个重复的平均值S标准误 T/6DS;U>E(R1D5/F/D5/DH/VF/C10/DH7$WIXW0 光系统 YY最大光能转换效率 06V10B0/EE1<1/D<G>E,Z[[

F=>H><=/017HCG$$WI\XW0\ 光系统 YY光能捕获效率H=//V<1H6H1>D<6FHBC//EE1<1/D<G>E,Z[[$],Z[[ 光系统YY量子效率 B̂6DHB0/EE1<1/D<G

>E,Z[[$+,- 非光化学猝灭系数_>D3F=>H><=/01<6?‘B/D<=1D2/EE1<1/D<G$abc 电子传递速率U?/<HC>DHC6D7F>CHC6H/)d0>?X)0(e7**

为进一步说明叶表光强和叶温对砂仁叶片叶绿素荧光参数的影响#对 %&砂仁叶片叶绿素荧光参数与光强"叶温进行相关

性分析#结果表明#雾凉季和雨季 +,-均与光强呈极显著正相关#+,-与叶温呈正相关#雨季相关极显著#雾凉季相关不显著

f(@’9期 梁红柱 等g热带雨林下砂仁叶片光合作用和叶绿素荧光参数在雾凉季和雨季的日变化
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图 ! 砂仁叶片叶绿素荧光参数与叶表光量子通量密度"#$%&和叶温"’()*+&的相关性"样地 ,&

-./0! 12)3)(*4.5672.879)4:))6;2(53582<((+(=53)7;)6;)8*3*>)4)37*6?()*+7=3+*;)825456+(=@?)67.4<"#$%&A*6?()*+4)>83)4=3)

"’()*+&.6()*B)75+C0DEFFGHIJ"K@8)3.>)64*(+.)(?,&

LALL见图 ,7))-./0,M$BN$>A$BON$>OAP#QRRAS#TU见图 VW))-./0V
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!图 "#和 $%&雾凉季和雨季 ’()’*+’(,)’*,和 -./0均与光强和叶温呈负相关 !图 "123%&表明随光强和叶温提高4砂仁叶片热

耗散增多4./0电子传递量子效率+./0最大光能转换效率和 ./0有效光能转换效率降低&雨季各荧光参数与光+温的相关

程度高于雾凉季!图 "12$%&相同光强下4雨季砂仁叶片 ’()’*+’(,)’*,和 -./0均高于雾凉季4而 5.6则相反4雨季小于雾凉

季4表明相同光强下雾凉季砂仁叶片的光能利用效率低于雨季4热耗散则高于雨季&

789 雾凉季和雨季 :;+:<和 :=砂仁叶片叶绿素含量

雨季砂仁叶片叶绿素含量高于雾凉季>雨季:;砂仁叶片叶绿素含量显著高于:<4雾凉季 =块样地差异不显著!图 ?%&雨季

较高的光合色素含量可能与较高的 .@有关4雾凉季叶绿素含量降低可能是对低温环境的一种适应&

图 ? 不同季节砂仁叶片叶绿素含量

:A#B? C$DEFEG$HDDIEJKLJKAJDL1MLNE3OB(PQQRST* AJF1AJH41JU

3E##H1JUIEEDNL1NEJN

"个 重 复 的 平 均 值 V 标 准 误 WL1JV XY E3"AJULGLJULJK

LZGLFAWLJKN4不 同 字 母 表 示 差 异 显 著 [A33LFLJKDLKKLFNAJUAI1KL

NA#JA3AI1JKUA33LFLJIL

9 讨论

砂仁叶片 .@+\S和 .’]的日变化趋势基本一致 !图 <%4.@
与 .’]和 \S呈正相关!图 =1和 %̂&尽管 .@与 \S的相关性大

于与 .’]的相关性!图 =̂ 和 1%4但由于 \S受光的诱导_;‘4;ab4可

以 认 为 光 强 是 影 响 热 带 雨 林 下 砂 仁 叶 片 光 合 作 用 的 主 导 因 子&
低 光 强 下 随 光 强 的 升 高 \S_;ab+光 合 作 用 暗 反 应 的 酶 活 性 升

高_;‘b4光合传递的电子增多!图 cW2E%4光合作用加快!图 <1和

I4图 =1%&.@与 dP呈负相关4表明光合碳固定随光强升高而增加

的速度大于 \S随光强增加的速度4导致 dP随光强的升高而降低

!图 <̂ 和 U%4即强光下 dP降低是由于光合作用利用 Ce<增加的

结果4也说明不是 \S而是光强是影响光合作用的主导因子&
随 着 日 间 光 强 的 升 高4砂 仁 叶 片 ’()’*+’(,)’*,和 -./0降

低!图 c12A%4表明发生了光抑制_<f4<;b4光越强光抑制越严重4下

午随日间光强的降低4光抑制得到缓解4黄昏时 =块样地砂仁的

’()’*+’(,)’*,和 -./0均在 f8‘左右4表明光抑制基本消失&说

明 雨 林 下 砂 仁 叶 片 日 间 光 抑 制 并 非 光 合 机 构 被 破 坏 所 致4而 是

避 免 光 破 坏 的 保 护 性 的 功 能 下 调&随 着 光 强 的 升 高4砂 仁 叶 片

5.6升高!图 cg2D%4表明热耗散增多_<<b4这是植物叶片防止光

破坏的重要机制之一_<f4<=b&强光下砂仁叶片热耗散增多的同时4叶片卷曲!沿主脉合拢%避免强光直射4减少光能截获4这也是

砂 仁光保护策略之一_<=b&:=透光率较高4砂仁日间光抑制严重!图 cI%4热耗散多!图 cD%4叶片卷曲也比 :;和 :<明显&两个季

节午间强光时 :=砂仁叶片都出现卷叶现象4但雨季卷叶程度明显大于雾凉季4:;和 :<砂仁只在雨季中午前后高光强时发生

短时卷叶&
相同光强下雾凉季砂仁叶片的’()’*+’(,)’*,和 -./0均低于雨季!图 "14I和L%4而5.6高于雨季!图 "#%4表明雾凉季砂

仁光抑制严重4光能利用效率低&这与相同光强下雾凉季砂仁 .@比雨季低有关!图 =1%4雾凉季砂仁叶片 hiY1GG低4利用的光

能 少4过 剩 光 能 增 多4为 避 免 光 破 坏 需 要 光 合 机 构 功 能 下 调&中 午 强 光 时 两 个 季 节 砂 仁 光 抑 制 均 加 剧4但 ./0传 递 的 电 子

!Yjk%并没有减少4反而增多!图 cW2E%4表明光抑制不是 .@降低的原因4相反4.@降低可以导致光抑制加剧&研究表明4通过

光合电子传递利用光能可以保护光合机构免受光破坏_c4;c4<c2<?b&相同光强下雾凉季砂仁.@低于雨季可能与雾凉季的低温环境

有 关4砂 仁 是 喜 温 植 物4正 常 年 份 西 双 版 纳 地 区 的 最 低 温 ?l左 右4而 ?2;fl低 温 就 可 以 使 有 些 热 带 植 物 遭 受 寒 害4甚 至 死

亡_<mb&研究发现低温能使光合酶的活性降低_<‘b4气孔导度降低_<‘4<ab4.@降低_<‘2=fb&本研究也发现雾凉季砂仁 \S和 .@明显低

于雨季!图 <%>相同 \S和 dP时雾凉季砂仁 .@低于雨季!图 =I和 U%4即雾凉季 CiY1GG低于雨季4表明雾凉季砂仁叶肉细胞利

用胞间 Ce<的能力差4可能光合暗反应酶量少或活性低&
一般认为随着栽培时间的延长4砂仁逐渐衰退4产量逐渐降低_=;b4但本研究发现这种趋势并不明显4砂仁栽培时间与植株

衰退和产量降低之间不存在必然的联系&雾凉季栽培不同时间的 =块样地砂仁叶片叶绿素含量差异不显著4雨季栽培 ?1的样

地 砂仁叶片叶绿素含量最高4但 ;<1样地砂仁叶绿素含量却低于 <f1样地!图 ?%&<ff=年 :;+:<和 :=砂仁干果产量分别为

m8;<n#)???8mW<+"8cmn#)???8mW<和 ;;8<?n#)???8mW<4栽培 ?1的砂仁样地产量高于 ;<1样地4但却低于 <f1样地4事实上近

几年来 :<的砂仁产量一直较低4:=一直较高!数据未列出%&砂仁产量和果实生物量比!约 ;o%很低4植株密度和总生物量却

很高_;4=b4雨季光合速率并不低!图 <1%4也表明 <f1样地砂仁并未衰退4衰退与产量降低也未必有关&砂仁产量降低很可能是由

于其生殖过程出现了问题4;a‘;年西双版纳地区砂仁果实密度为 c;2?c个)W<4;aa"年仅为 ;c个)W<_=<b4人工授粉可以明显

提高砂仁结实率_==b&本研究发现砂仁产量与样地上层乔木透光率高低一致4二者由高到低的顺序均为 :=+:;和 :<&雨林下 =

m<c;m期 梁红柱 等p热带雨林下砂仁叶片光合作用和叶绿素荧光参数在雾凉季和雨季的日变化
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块样地砂仁的光合机构均未受到光的破坏!表明砂仁可以种植在光线较强的林下"如能改雨林下种砂仁为人工林或次生林下种

砂仁将对西双版纳地区热带雨林的保护有重要的意义!
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