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遮光对香果树幼苗光合特性及叶片解剖结构的影响

李冬林１，∗，王　 火１，江　 浩１，祝亚云１，金雅琴２，崔梦凡２

１ 江苏省林业科学研究院， 南京　 ２１１１５３
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摘要：设置了全光照（Ｌ０）、透光率 ６０％（Ｌ１）、透光率 ２５％（Ｌ２）、透光率 １０％（Ｌ３）４ 种光环境，研究了不同遮光处理对香果树幼

苗光合作用及叶片解剖结构的影响。 结果表明：（１）遮光对香果树幼苗净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、气孔

限制值（Ｌｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸汽压亏缺（Ｖｐｄｌ）均产生了显著影响。 全光和 Ｌ１ 处理下 Ｐｎ和 Ｔｒ日变化呈明显的双峰曲线，中
午出现了明显的“午休”，其余处理的变化相对缓和，双峰和“午休”现象不明显；Ｇｓ的日变化规律与 Ｐｎ基本一致；Ｃｉ的日变化整

体呈先期缓慢降低后期抬升的趋势，与对照相比遮光显著提高了叶片胞间 ＣＯ２浓度；Ｌｓ和 Ｖｐｄｌ呈现出先升后降的弧形变化，并且

遮光下 Ｌｓ和 Ｖｐｄｌ日均值显著低于全光照。 一天中 Ｐｎ和 Ｔｒ的日均值大小排序为 Ｌ１＞Ｌ０＞Ｌ２＞Ｌ３。 （２）不同光环境下香果树幼苗的

光合响应特征明显不同。 全光下，香果树幼苗能够维持较高的净光合作用速率而未呈现明显的光抑制，表现出一定的光忍耐和

喜光性。 Ｌ１ 处理下的最大净光合速率（Ｐｍａｘ）、暗呼吸速率（Ｒｄ）和表观量子效率（ＡＱＹ）显著增加，说明香果树对光强具有一定

的可塑性，轻度遮光有利于光合效率提高；强度遮光（Ｌ２、Ｌ３）导致光补偿点（ＬＣＰ）和光饱和点（ＬＳＰ）显著降低，有利于充分利用

弱光，但 Ｐｍａｘ、Ｒｄ明显下降，光合效率受到抑制。 （３）遮光显著影响了香果树叶片的气孔分布。 遮光条件下香果树叶片的气孔密

度显著减小，气孔器长度、宽度与单个气孔器面积也呈现类似的变化。 （４）遮光条件下香果树叶片厚度减小，上表皮增厚，下表

皮变薄。 栅栏组织厚度（ＰＴ）变薄，海绵组织（ＳＴ）不发达，ＰＴ ／ ＳＴ 增加；维管束内单列导管数目和导管直径均有明显增大，促进

了叶片水分传导运输。 （５）在育苗生产中，为了适应香果树幼苗生长发育的需求，建议有效辐射强度保持在自然光强的 ６０％
以上。
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ａｎｄ ｔｈｅ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ， ｗｈｉｃｈ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ． （５） Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｍｅｅｔ ｔｈｅ
ｎｅｅｄｓ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ， ｗｅ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ａｂｏｖｅ ６０％ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ； ｓｈａｄｉｎｇ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

植物在长期的进化过程中，由于不同植物接收的太阳辐射量存在着明显差异，因此形成了自身特有的需

光特性［１］。 强光直射和夏季高温、高湿是许多阴性植物幼苗期生长的主要限制因子，并成为幼苗能否顺利越

夏、完成自我更新的关键。 研究表明，高等树木生命周期中的幼年期对光照和高温的忍耐和需求程度有很大

的差别，并直接影响到树木生命周期的延续和正常的更新演替［２］。 对于绝大多数喜光树种而言，如枫香

（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ） ［３］、灯台树（Ｂｏｔｈｒｏｃａｒｙｕｍ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｕｍ） ［４］、栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ） ［５］ 等，幼年期生

长对强光具有一定的需求和喜好，弱光下不利于其正常的生长发育；而另一部分树种则较为耐阴，如中华蚊母

树（Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ） ［６］等，遮光可促使其自身形态结构的调整，如增加株高、叶长和叶宽和降低比叶质量等，
以及叶片光合生理的调整来适应低光量子密度的小环境，适度遮光反而有利于自身的生长和繁衍。 因此，研
究树木幼年期对光照的需求和适应性，特别是一些珍贵濒危树种的光合特性，将有助于濒危物种保育过程中

采取合理的经营措施提高幼苗的竞争力和保存率，对促进种群完成自然更新具有重要意义。
香果树（Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ．）是茜草科（Ｒｕｂｉａｃｅａｅ）香果树属植物，我国特有单种属。 由于其自然更

新能力差，加上环境恶化和人为破坏等因素的影响，该物种已濒临灭绝，被列为国家Ⅱ级重点保护珍贵稀有野

生植物［７］。 在我国，香果树广泛分布于西北、华北、华东、华中及华南、西南等省［８］，但多零星分布，成片资源

很少。 由于大规模的旅游开发和人为干扰的影响，资源趋于枯竭，濒临灭绝，急需采取人为措施予以保护和拯

救。 特别是近几年原本认为当地已经灭绝的香果树野生种群在江苏溧阳深溪岕再次被发现［９］，但林下幼苗

很少，更新不良，引起当地政府和植物专家的极大关注。 目前对香果树的研究主要集中在种群结构与群落特

征［１０⁃１３］、开花及繁育生理［１４⁃１６］、种子萌发生理学［１７］等方面，而对其幼苗培育和更新紧密相关的光环境适应性

生理文献较少。 郭连金等［１８］研究了不同生境（冠下、冠缘、林窗和林缘）中 ２ 年生香果树实生苗的光合速率、
水分利用效率、叶绿素、幼苗生长及生物量等因子的变化及其与生态因子的关系，但林内透光率稳定性差，据
此推测香果树的耐荫性具有一定的局限性。 本文以 ２ 年生实生幼苗为研究对象，通过人工遮光创造了不同梯

度的光环境，对叶片光合作用指标进行了动态研究，分析了遮光环境下香果树幼苗的光合作用特征和叶片解

剖结构的适应性变化，旨在深刻认识香果树的光适应机制，为香果树的幼苗繁育和苗期管理提供一定的科学

性建议和指导。
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１　 材料与方法

１．１　 试验地自然条件

试验地位于江苏省林业科学研究院实验林场（南京市江宁区东善桥，东经 １１８° ４６′ ３７′，北纬 ３１° ５１′
２５′）。 地处北亚热带的边缘，季风气候，年均气温 １６．１℃，极端最高气温 ４３．０℃，极端最低气温－１４．０℃，年相

对湿度 ７８％—８０％，年均降雨量 １１１６．３ ｍｍ，年均日照时数 １９１２．８ ｈ，无霜期 ２２４ ｄ。 土壤类型为山地黄棕壤，
ｐＨ 值 ６．８。
１．２　 试验材料与设计

供试材料来自湖北省宜昌市五峰县，为生长健壮、规格一致的 ２ 年生香果树实生苗（平均苗高 ７５ ｃｍ，平
均地径 １１．８ ｍｍ）。 试验苗圃经全垦、整平后作高床，南北走向，床面宽 １２０ ｃｍ，长 ４５ ｍ，步道宽 ２５—３０ ｃｍ，床
面高出步道 ２５ ｃｍ。 幼苗于 ２０１８ 年 ３ 月定植于苗床，株距 ３０—３５ ｃｍ，行距 ４０—４５ ｃｍ。 幼苗经过 ３ 个月的缓

苗生长后，当年 ６ 月 ２０ 日用黑色遮阳网进行遮光处理。 遮荫棚南北设置，棚高 ２．０ ｍ，两边覆盖苗床并延伸到

地面，南北敞开，便于通风透气。 试验设 ４ 个处理：一层遮荫（Ｌ１，辐射强度相当于全光照 ６０％）、二层遮荫

（Ｌ２，辐射强度相当于全光照 ２５％）、三层遮荫（ Ｌ３，辐射强度相当于全光照 １０％），全光照（ Ｌ０，辐射强度

１００％）为对照处理。 采用单因素随机区组设计，选择 ３０ 株植株作为试验小区，重复 ３ 次，挂牌标记。 不同处

理间留有 １．５ ｍ 的保护行，以免交叉遮光。 苗期正常抚育，确保不同处理间栽培技术措施一致。
１．３　 测定指标与方法

１．３．１　 光合作用指标测定

８ 月份选取连续晴朗的白天进行光合作用日变化测定，连续测定 ３ 天。 不同处理选择发育完好的幼苗植

株各 ３ 株，每株选择 ３ 片位置相当、发育成熟的功能叶（顶端第 ４ 片）作为测定叶（叶柄涂标）。 测定期最高气

温 ３６．８℃，最低气温 ２７．８℃，最高辐射光强 １７４０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 测定时间 ７：００—１８：００，每隔 １ ｈ 用 ＬＩ—６４００
型便携式光合仪测定 １ 次，每次测定 ２０—３０ ｓ。 采用自然光源，标准叶室（２×３ ｃｍ２），测定指标有：净光合速率

（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、气孔限制值（Ｌｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、蒸汽压亏缺（Ｖｐｄｌ）。 其中气孔限制

值 Ｌｓ ＝ １－Ｃ ｉ ／ Ｃａ。 同时记录瞬时环境参数：光合有效辐射（ＰＡＲ）、气温（Ｔａ）、大气相对湿度（ＲＨ）、ＣＯ２浓度

（Ｃａ）等。
光响应（Ｐｎ⁃ＰＡＲ）曲线的测定参考文献［１９］，利用 ＬＩ⁃６４００ 光合仪配备 ＬＥＤ 红蓝光源。 测定时间为上午

９：００—１１：３０。 选取预先标记的叶片，测定前对其进行 ３０—４５ ｍｉｎ 的光诱导（１０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 使用 ＣＯ２

注入系统控制 ＣＯ２ 的浓度（４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），叶室温度 ２８℃，相对湿度 ６５％。 光强梯度设定为 ２０００、１５００、
１２００、８００、６００、４００、２００、１５０、１００、５０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线拟合采用非直角双曲线模型［２０－２１］，获得不

同遮光处理下的暗呼吸速率（Ｒｄ）、最大净光合速率（Ｐｍａｘ）和表观量子效率（ＡＱＹ）。 光补偿点（ＬＣＰ）和光饱

和点（ＬＳＰ）利用低光条件下（ＰＡＲ≤２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）的 Ｐｎ与 ＰＡＲ 构建线性方程进行估算，Ｐｎ ＝ ｍ×ＰＡＲ＋ｎ，
ＬＣＰ ＝ －ｎ ／ ｍ，ＬＳＰ ＝ （Ｐｍａｘ－ｎ） ／ ｍ［２２－２３］。 式中，ｍ、ｎ 为拟合线性方程中的待定系数。
１．３．２　 叶片解剖结构的观察

叶片解剖实验于 ９ 月下旬进行，参照李正理（１９８７）的方法制作石蜡切片［２４］。 摘取叶片后沿中脉横切，切
块约 ５ ｍｍ×５ ｍｍ，用 ＦＡＡ 固定，乙醇和二甲苯系列脱水，石蜡包埋，番红⁃固绿染色，中性树胶封片。 切片在

ＯＬＹＭＰＵＳ⁃ＢＸ６１ 光学显微镜下观测并拍照，借助图形分析软件 Ｉｍａｇｅ⁃Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ ６．０ 测量各微观参数。 测定指

标有：上表皮细胞厚度（ＵＥＴ）、下表皮细胞厚度（ＬＥＴ）、叶片厚度（ＬＴ）、栅栏组织厚度（ＰＴ）、海绵组织厚度

（ＳＴ）、栅栏组织和海绵组织厚度比（ＰＴ ／ ＳＴ）、栅栏组织密度（ＰＤ）、导管数目（ＶＮ）、导管直径（ＶＤ）等。 取 ３０
个视野测定统计各指标参数。
１．３．３　 叶片气孔结构的观察

采用指甲油印膜法取叶片中间部分（避开叶脉），用镊子撕取表皮制成临时装片，在生物显微镜下观察，
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并用数码显微摄影系统拍照。 应用 Ｉｍａｇｅ⁃Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ６．０ 测量气孔密度（ ＳＤ）、气孔器长度（ ＳＬ）、气孔器宽度

（ＳＷ）。 ＳＤ＝视野内气孔个数 ／视野面积。 单个气孔器的面积（ＡＳ）依据以下公式推算：ＡＳ ＝π×ＳＬ×ＳＷ ／ ４，π ＝

３．１４；气孔器面积百分比 Ａｔ（％）＝ ＡＳ×ＳＤ×１００［２５］。 每个处理取 ３０ 个视野统计指标值。
１．４　 数据处理

所有测定数据均采用平均值±标准差（Ｍｅａｎ ± ＳＤ）的形式表示，应用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 作图，ＳＰＳＳ１７．０ 进行方差

分析，多重比较采用最小显著极差法（ＬＳＤ 法）。

２　 结果与分析

２．１　 遮光条件下试验区环境参数的差异

图 １ 可见，不同遮光条件下的环境参数均存在显著差异（Ｐ＜０．０５），并形成一定的梯度变化。 从 ＰＡＲ 的

变化来看，对照区在中午 １１：００—１３：００ 时 ＰＡＲ 最为强烈，最高值达 １６９４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，而遮光条件下 ＰＡＲ 则

显著下降，尤以中午前后差距最大。 不同处理下的 Ｔａ呈现与之相似的动态变化，但有一定的波动，并且遮光

处理下的 Ｔａ显著低于对照。 Ｃａ和大气中 ＲＨ 的日变化相反，有一定波动，但总体呈现先降后升的态势，并在

１４：００—１６：００ 时降至最低。 Ｌ３ 处理的 Ｃａ和 ＲＨ 显著高于 Ｌ１、Ｌ２ 和对照（Ｐ＜０．０５）。 可见，遮光影响了幼苗生

长的小环境，有利于维持地表大气中的 ＣＯ２浓度和水分含量，进而影响幼苗的正常生长、生理活动。

图 １　 不同遮光条件下的环境参数变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｌｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．２　 遮光对香果树幼苗光合作用参数的影响

２．２．１　 遮光对净光合速率（Ｐｎ）的影响

不同光环境下香果树叶片 Ｐｎ的日变化趋势显著不同（图 ２）。 全光和 Ｌ１ 处理下 Ｐｎ呈明显的双峰曲线，中
午 １２：００ 时出现了明显的“午休”现象。 Ｌ２ 处理在 ９：００ 时 Ｐｎ最高，随后开始缓慢下降，而 Ｌ３ 处理的 Ｐｎ变化
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曲线相对平缓，没有出现“午休”，Ｐｎ极值出现在中午 １２：００ 时（３．３８ μｍｏｌ ｍ－１ ｓ－１）。 从不同处理 Ｐｎ相比较而

言，全光下 ７：００—９：００ 时间内 Ｐｎ高于其他处理，但 ９：００ 时以后 Ｐｎ下降；而 Ｌ１ 处理下 Ｐｎ在上午一直保持增高

的趋势，并逐渐超过全光照和其他处理的测定值，这种趋势一直持续到中午 １１：００ 时。 １３：００—１５：００ 时间

内，Ｌ１ 处理下 Ｐｎ一直高于其他处理。 下午 １５：００ 时以后，所有处理的 Ｐｎ均明显下降，尤其是在 １８：００ 时，Ｌ３
处理下 Ｐｎ出现了负值，为试验 Ｐｎ最低值。 就 Ｐｎ日均值比较，其大小排序为 Ｌ１＞Ｌ０＞Ｌ２＞Ｌ３（表 １）。 方差分析

表明，不同遮光处理下 Ｐｎ日均值有显著差异（Ｐ＜０．０５）。
２．２．２　 遮光对气孔导度（Ｇｓ）的影响

一般而言，气孔导度（Ｇｓ）反映了大气 ＣＯ２和水汽与植物叶片传导、交换能力的高低。 据研究，气孔导度对

环境因子的变化十分敏感，凡是影响植物光合作用和叶片水分状况的各种因素都有可能对气孔导度造成影

响［２６⁃２７］。 由图 ２ 可见，不同处理下 Ｇｓ日变化规律基本一致。 １１：００ 时之前不同处理叶片 Ｇｓ较高，后期基本趋

于下降，这种趋势与 Ｐｎ的日变化基本相似，说明香果树光合作用中 Ｇｓ与 Ｐｎ具有一定相关性。 从整个 Ｇｓ日变

化进程来看，除了中午 １２：００ 和 １８：００ 时之外，其他时间段里 Ｌ１ 处理的 Ｇｓ一直高于其他处理，说明一层遮光

的光强有利于香果树气孔的调节，并有利于光合作用效率的提高。 Ｌ０ 处理的 Ｇｓ在 ９：００ 时之前都是逐渐升高

的，但之后明显下降，１３：００ 时以后一直处于低位变化。 Ｌ２ 处理的 Ｇｓ中午之前出现了 ２ 次高峰期（１０：００、
１２：００时），１２：００ 时后 Ｇｓ一直很低；Ｌ３ 处理的 Ｇｓ在 １０：００ 时之前上升，但之后开始缓慢下降。 Ｇｓ的日均大小

排序为 Ｌ１＞Ｌ０＞Ｌ２＞Ｌ３。 方差分析表明，不同处理间 Ｇｓ日均值有显著差异（Ｐ＜０．０５），但 Ｌ１、Ｌ２ 与 Ｌ０ 之间差异

不显著（表 １）。

图 ２　 不同遮光处理下香果树幼苗净光合作用速率（Ｐｎ）气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）的日变化

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒａｔｅ （ Ｐｎ ）， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ Ｇｓ ）， ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （ Ｃｉ ） ａｎｄ

ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．２．３　 遮光对胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）的影响

不同光环境下 Ｃ ｉ的日变化趋势相似，尽管存在一定的波动，但基本上呈缓慢降低、后期抬升的趋势（图
２）。 不同处理 Ｃ ｉ的日均大小顺序为 Ｌ３＞Ｌ１＞Ｌ０＞Ｌ２（表 １）。 方差分析表明，不同处理间 Ｃ ｉ日均值差异显著

３９０９　 ２４ 期 　 　 　 李冬林　 等：遮光对香果树幼苗光合特性及叶片解剖结构的影响 　
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（Ｐ＜０．０５）。 由于 Ｌ３ 处理为强度遮光，１７：００ 时以后光照强度已经很低，并出现负值，而 Ｇｓ很低，ＣＯ２同化率

低，致使较多 ＣＯ２ 积聚在细胞间，导致 Ｃ ｉ后期的急剧上升。
２．２．４　 遮光对蒸腾速率（Ｔｒ）的影响

不同光环境下幼苗的 Ｔｒ的日变化见图 ２。 就日均 Ｔｒ的比较而言，Ｌ１＞Ｌ０＞Ｌ２＞Ｌ３（表 １），但 Ｌ１ 与 Ｌ０ 间差

异不显著，Ｌ０ 与 Ｌ２、Ｌ３ 处理有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 与 Ｐｎ的日变化相似，Ｔｒ的日变化也呈现出双峰波动。 由

于光照强度的不同，Ｌ０ 和 Ｌ１ 处理双峰出现在 １０：００ 和 １４：００ 时，而 Ｌ２ 处理双峰推迟出现在 １２：００ 和 １６：００
时；Ｌ３ 处理双峰趋势不明显。
２．２．５　 遮光对气孔限制值（Ｌｓ）的影响

不同光环境下 Ｌｓ的日变化见图 ３。 Ｌｓ呈现不明显的弧形变化趋势。 从各个时间段 Ｌｓ的比较来看，全光下

的 Ｌｓ一直大于遮光条件下的 Ｌｓ测定值；尽管 Ｌｓ一直处于波动变化之中，但从其日均变化而言，Ｌ０＞Ｌ１＞Ｌ２＞Ｌ３
（表 １）。 方差分析表明，不同处理间 Ｌｓ日均值有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 Ｌ３ 处理在 １８：００ 时，外界光照强度的严

重不足导致了 Ｌｓ迅速下降。

图 ３　 不同遮光条件下香果树幼苗气孔限制值（Ｌｓ）与饱和蒸气压亏缺（ＶｐｄＬ）的日变化

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ （ Ｌｓ ） ａｎｄ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ （ Ｖｐｄｌ ） ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．２．６　 遮光对蒸汽压亏缺（Ｖｐｄｌ）的影响

图 ３ 可见，不同光环境下幼苗的蒸汽压亏缺（Ｖｐｄｌ）的日变化呈现先升后降的弧形变化，即下午 １４：００ 时之前，
各处理 Ｖｐｄｌ基本上都是上升的，１４：００ 时后，各处理 Ｖｐｄｌ基本上都是下降的，但有明显的波动。 方差分析表明，
不同处理间日均 Ｖｐｄｌ有显著差异（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 全光下气温快速升高，Ｔｒ迅速增大，致使叶片内 Ｖｐｄｌ急剧上

升，使得全光下 Ｖｐｄｌ高于遮光下的 Ｖｐｄｌ。 遮光降低了林内光强，缓和了水分蒸腾，降低了 Ｖｐｄｌ。

表 １　 不同遮光条件下香果树幼苗光合作用参数的日均值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄａｉｌｙ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

净光合作用速率
Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｒａｔｅ Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

气孔导度
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

Ｇｓ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

胞间 ＣＯ２浓度

Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ Ｃｉ ／

（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

蒸腾速率
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ Ｔｒ ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

蒸汽压亏缺
Ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ
ｄｅｆｉｃｉｔ ＶｐｄＬ ／

ｋＰ ａ

气孔限制值
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

ｖａｌｕｅ Ｌｓ ／ ％

Ｌ０ ５．１６±０．１０ａ ０．０９±０．０１ａｂ ２６７．７５±４．５１ｂ ２．２６±０．１２ａ ３．１８±０．０５ａ ０．３３±０．０１ａ

Ｌ１ ５．２８±０．３２ａ ０．１１±０．０１ａ ２８６．１１±９．７２ｂ ２．３４±０．１５ａ ２．５３±０．０７ｂ ０．２５±０．０１ｂ

Ｌ２ ２．７９±０．３２ｂ ０．０７±０．０１ｂ ２６５．３４±７．０２ｂ １．４１±０．２１ｂ １．９４±０．０３ｃ ０．１７±０．０１ｃ

Ｌ３ １．８６±０．１５ｃ ０．０５±０．０１ｃ ３４７．３４±１５．３３ａ １．２０±０．１６ｂ ２．３６±０．０８ｂ ０．１６±０．０３ｃ
　 　 不同小写字母表示两种处理间差异达显著水平（Ｐ＜０．０５）

２．３　 遮光对香果树幼苗光响应参数的影响

不同光环境下香果树幼苗的光合⁃光响应 （Ｐｎ⁃ＰＡＲ） 曲线见图 ４。 可见，当光合有效辐射 （ ＰＡＲ） ≤

４９０９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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图 ４　 不同遮光条件下香果树幼苗 Ｐｎ ⁃ＰＡＲ 光响应曲线

　 Ｆｉｇ．４　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，各处理 Ｐｎ均随 ＰＡＲ 的增加而迅速

增加；当 ＰＡＲ＞２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，Ｐｎ随 ＰＡＲ 的增加变

幅逐渐减缓；当 ＰＡＲ＞４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１后，Ｐｎ趋于稳定，
呈现光饱和。 所以，不同处理香果树幼苗的 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲

线的趋势一致，但变动幅度显著不同。 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线的

拟合参数见表 ２。
从表 ２ 可以看出，不同光环境下香果树幼苗的

Ｐｍａｘ、ＬＣＰ、ＬＳＰ、Ｒｄ和 ＡＱＹ 均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。
遮光处理显著降低了幼苗的 ＬＣＰ 和 ＬＳＰ，Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ 处

理下 ＬＣＰ 分别为全光下 ＬＣＰ 的 ０．９４、０．７８、０．１２ 倍；而
Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ 处理的 ＬＳＰ 分别为全光下的 ０．９２、０．９０、０．６２
倍，说明遮光使得幼苗能充分利用弱光，维持自身光合

作用的需要。 从 Ｐｍａｘ的变化来看，Ｌ１ 处理的 Ｐｍａｘ显著大

于 Ｌ０、Ｌ２、Ｌ３（Ｐ＜０．０５）。 另外，与全光照（Ｌ０）相比，Ｌ１ 提高了 Ｒｄ（３．５６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），但 Ｌ２ 和 Ｌ３ 则降低了 Ｒｄ

（分别为 ０．９１、０．６７ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 ＡＱＹ 的变化与 Ｒｄ相似，Ｌ１ 处理下 ＡＱＹ 最

大（０．０９ μｍｏｌ ／ μｍｏｌ），其次为 Ｌ０，而 Ｌ２ 处理下的 ＡＱＹ 最低（０．０３ μｍｏｌ ／ μｍｏｌ）。 以上分析表明，香果树幼苗的

光合作用效率在轻度遮光（Ｌ１）下得到一定促进，但在中度（Ｌ２）和重度遮光（Ｌ３）条件下受到明显抑制。

表 ２　 不同遮光条件下香果树幼苗 Ｐｎ ⁃ＰＡＲ 光响应曲线的特征参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐｎ ⁃ＰＡＲ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

光补偿
Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ

ｐｏｉｎｔ ＬＣＰ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

光饱和点
Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔ ＬＳＰ ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大净光合速率
Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
Ｐｍａｘ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

暗呼吸速率
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ
Ｒｄ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

表观量子效率
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ＡＱＹ ／ （μｍｏｌ ／ μｍｏｌ）

决定系数 Ｒ２

Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

Ｌ０ ４８．５６±８．９０ａ ５１４．６９±１５．５９ａ １４．６７±２．５７ｂ １．８７±０．０８ｂ ０．０５±０．０１ｂ ０．９８±０．０１

Ｌ１ ４５．８６±１０．３８ａ ４７７．８３±４９．６０ｂ ２１．９４±１．６６ａ ３．５６±１．５７ａ ０．０９±０．０３ａ ０．９８±０．０１

Ｌ２ ３８．１３±６．７８ｂ ４６５．５７±６３．１８ｂ ７．４４±１．４３ｃ ０．９１±０．２３ｃ ０．０３±０．０１ｃ ０．９４±０．０１

Ｌ３ ６．１８±１．０６ｃ ３２２．７２±８６．２５ｃ ８．０８±１．３３ｃ ０．６７±０．０９ｃ ０．０５±０．０１ｂ ０．９４±０．０２

２．４　 遮光对香果树叶片解剖结构的影响

２．４．１　 遮光对香果树叶片气孔特征参数的影响

表皮切片观察发现，香果树上表皮未发现有气孔分布，而下表皮气孔分布明显（图 ５），统计其微观参数见

表 ３。 结果显示，遮光对叶片气孔密度（ＳＤ）、气孔器长度（ＳＬ）、气孔器宽度（ＳＷ）、单个气孔器面积（ＡＳ）、单个

气孔器面积百分比（Ａｔ）均有显著影响。 从 ＳＤ 的变化来看，全光下 ＳＤ 最大（５３．５７ 个·ｍｍ－２），并显著高于遮

光处理（Ｐ＜０．０５），但 Ｌ２ 与 Ｌ３ 处理间无显著差异；ＳＬ、ＳＷ 与 ＡＳ三者的变化趋势一致，即遮光下的测定值显著

低于对照（Ｐ＜０．０５），而以 Ｌ１ 处理的指标值最大，Ｌ１ 与 Ｌ３ 处理均存在显著差异（Ｐ＜０．０５），但 Ｌ１ 与 Ｌ２，以及

Ｌ２ 与 Ｌ３ 之间差异不显著。 Ａｔ也是以全光下的指标最高（９．５３％），并显著高于遮光下的测定值（Ｐ＜０．０５），说
明遮光引起了香果树叶片气孔器的分布、密度与单个气孔器面积的适应性变化。
２．４．２　 遮光对香果树叶片显微结构的影响

香果树为典型的两面叶植物，叶片有明显的上表面和下表面之分（图 ６）。 上下表面均分布有表皮细胞

（ＥＰ），上表皮下分布有栅栏组织（ＰＴ）和海绵组织（ＳＴ），ＳＴ 中分布有维管束。 由图 ６ 可见，遮光改变了香果

树叶片的组织结构及比例。 全光下，香果树叶片较厚，上表皮细胞厚度（ＵＥＴ）小，ＰＴ 分布紧密且厚度大；遮光

处理后，ＵＥＴ 略有增加，细胞变的松散，下表皮细胞厚度（ＬＥＴ）和叶片厚度（ＬＴ）均明显变小，ＰＴ 高度降低，ＳＴ
欠发达，ＰＴ ／ ＳＴ 相应增加（表 ４）。
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表 ３　 不同遮光条件下香果树叶片的气孔特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

气孔密度
Ｓｔｏｍａｔａ ｄｅｎｓｉｔｙ
ＳＤ ／ （个 ／ ｍｍ２）

气孔器长度
Ｓｔｏｍａｔａ ｌｅｎｇｔｈ

ＳＬ ／ μｍ

气孔器宽度
Ｓｔｏｍａｔａ ｗｉｄｔｈ

ＳＷ ／ μｍ

单个气孔器面积
Ｓｉｎｇｌｅ ｓｔｏｍａｔａ ａｒｅａ

ＡＳ ／ μｍ２

气孔器面积百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ

ａｒｅａ Ａｔ ／ ％

Ｌ０ ５３．５７±３．１２ａ ５９．３４±８．４０ａ ３８．８６±５．９１ａ １８１９．６４±４２５．３５ａ ９．５３±２．１３ａ

Ｌ１ ３６．８４±３．７４ｃ ５３．１４±４．１０ｂ ３４．２６±３．２１ｂ １４３０．２０±１７９．１４ｂ ５．２６±０．６３ｃ

Ｌ２ ４８．７０±５．２１ｂ ５１．８３±４．７７ｂｃ ３３．５８±２．７５ｂｃ １３６９．６２±１９８．５２ｂｃ ６．８５±１．００ｂ

Ｌ３ ４５．２１±１１．４８ｂ ４９．５７±４．２８ｃ ３１．９７±４．６２ｃ １２４３．８２±１７４．６１ｃ ５．６２±１．４７ｃ

图 ５　 不同遮光条件下香果树幼苗叶表面气孔分布

Ｆｉｇ．５　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 ４　 不同遮光条件下香果树叶片横切面结构特征参数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ Ｌ０ Ｌ１ Ｌ２ Ｌ３

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ （ＬＴ） ／ μｍ ３５９．９３±１７．７３ａ ２９５．３５±３７．００ｂ ２５２．１０±１８．６７ｃ ２５６．０２±１９．９４ｃ

上表皮厚度 Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ＵＥＴ） ／ μｍ ３８．２９±３．６０ｂ ４１．７９±７．２８ａ ４７．０３±３．８６ａ ３９．３７±７．４０ａ

下表皮厚度 Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ＬＥＴ） ／ μｍ ２８．６３±３．４３ａ １４．８１±３．８７ｂ １６．３９±４．８６ｂ １６．０８±５．１１ｂ

栅栏组织厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ（ＰＴ） ／ μｍ ６５．３７±９．８２ａ ７４．４８±７．５７ａ ５５．７７±３．９４ｂ ５２．９８±５．３４ｂ

栅栏细胞密度 Ｐａｌｉｓａｄｅ ｃｅｌｌ ｄｅｎｓｉｔｙ（ＰＤ） ／ （个 ／ １０００μｍ） ４６．３８±５．６２ａ ３４．６３±２．２６ｂ ３４．５２±２．８１ｂ ３２．３７±３．１３ｂ

海绵组织厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｓｐｏｎｇｅ ｔｉｓｓｕｅ（ＳＴ） ／ μｍ ２２７．６２±２１．３１ａ １６４．２５±２９．８７ｂ １３２．９０±１７．３７ｃ １４７．５８±１９．２２ｃ

栅栏组织和海绵组织厚度比 ＰＴ ／ ＳＴ ０．２９±０．０６ｂ ０．４６±０．０７ａ ０．４２±０．０４ａ ０．３６±０．０８ａ

单列导管数目 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ ｐｅｒ ｒｏｗ（ＶＮ） ／ 个 ５．５０±０．８６ｃ ８．２５±０．５０ａ ６．７５±０．９５ｂ ６．２５±０．５０ｂ

导管直径 Ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ（ＶＤ） ／ μｍ ４０．３４±１．６２ａｂ ３８．８８±３．７３ｂ ４３．５６±３．１１ａ ４３．４９±１．０３ａ

从叶脉结构来看，遮光后香果树叶脉髓心空腔变小（图 ６），木质部（ＸＹ）宽度加大，单列导管数目（ＶＮ）增
多，导管直径（ＶＤ）增粗增大，不同处理间的参数值均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 多重比较表明，遮光下的指标

值显著高于对照（Ｐ＜０．０５），而且 Ｌ２ 和 Ｌ３ 的 ＶＮ 显著小于 Ｌ１（Ｐ＜０．０５），但 ＶＤ 则明显大于 Ｌ１（Ｐ＜０．０５），说明

遮光促进了香果树叶脉中 ＸＹ 的发育，尤其是重度遮光（Ｌ２、Ｌ３）下叶片中 ＸＹ 显著增粗增强，提高了叶片的水
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图 ６　 不同遮光条件下香果树叶片横切面结构

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｅ． ｈｅｎｒｙｉ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

１、３、５、７：不同处理叶片横切面 Ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（ ×４０）； ２、４、６、８：不同处理叶片主脉横切面 Ｔｈｅ

ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ｖｅｉｎ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（×１０） ． ＥＰ 表皮细胞 Ｅｐｄｄｅｍａｌ ｃｅｌｌ； ＰＴ 栅栏组织 Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ； ＳＴ 海绵组

织 Ｓｐｏｎｓｙ ｔｉｓｓｕｅ； ＸＹ 木质部 Ｘｙｌｅｍ； ＰＨ 韧皮部 Ｐｈｌｏｅｍ

分传导能力（表 ４）。

３　 结论与讨论

不同光环境下香果树幼苗的光合响应特征明显不同。 全光照下，香果树幼苗的光补偿点（ＬＣＰ）为 ４８．５６
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，光饱和点（ＬＳＰ）为 ５１４．６９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 而外界的光合有效辐射长时间高于全光下的 ＬＳＰ，但是

香果树幼苗仍能够维持较高的 Ｐｎ。 过剩的强光并未对幼苗的组织器官造成明显灼伤，也未呈现明显的光抑

制，说明香果树对强光具有一定的忍耐性和喜光性。 一般说，表观量子效率（ＡＱＹ）反映植物对弱光的利用能
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力［２８］，而 ＬＣＰ 和 ＬＳＰ 则反映了植物对光照条件的需求［２９］。 一层遮光（Ｌ１）下幼苗表现出最高的 Ｐｍａｘ、Ｒｄ、
ＡＱＹ 和相对较低的 ＬＳＰ 和 ＬＣＰ，日均 Ｐｎ最大，这意味着香果树幼苗的光合作用对外界光强的变化有较强的可

塑性，能较好地适应轻度遮光条件下的低量子通量密度，进行最大限度的光合作用，从而有利于自身营养物质

的积累，以满足低光环境下植株的正常生长。 同时，遮光又可以降低地温，并有利于维持地表大气湿度和 ＣＯ２

浓度，从这一点来说，特别是处于天气酷热的夏季，适度遮光对香果树幼龄期的生长和田间管理是十分有利

的。 而二层遮光（Ｌ２）和三层遮光（Ｌ３）下，幼苗的 ＬＳＰ 和 ＬＣＰ 显著下降，尽管植物自身能够充分利用弱光进

行光合作用，但由于弱光下 Ｐｍａｘ、Ｒｄ、ＡＱＹ 明显降低，Ｐｎ日均值显著下降，说明过低的光强已经成为幼苗光合

作用的主要限制因子，形成弱光胁迫，不利于幼苗的营养积累和健康生长。
植物光合作用受到的限制主要是由气孔或者叶肉细胞变化引起，而导致植物 Ｐｎ下降的原因主要有气孔

限制和非气孔限制两类［３０］。 本试验中，全光和一层遮光（Ｌ１）下 Ｐｎ和 Ｔｒ的日变化呈现明显的双峰曲线，说明

香果树幼苗光合作用存在“午休”现象，这与青榨槭（Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ） ［３１］、无患子（Ｓａｐｉｎｄｕｓ ｍｕｋｏｒｏｓｓｉ） ［３２］、金莲花

（Ｔｒｏｌｌｉｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ） ［３３］等植物的研究结果一致。 而此刻叶片 Ｐｎ明显下降，同时也伴随着 Ｔｒ的下降，说明此时的

Ｐｎ下降可能与气孔限制有关。 已有文献表明，胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和气孔限制值（Ｌｓ）的变化往往是判断气孔限

制或非气孔限制的主要依据［３４］。 其中 Ｃ ｉ是关键指标，若 Ｃ ｉ降低和 Ｌｓ增大，则以气孔限制为主，若 Ｃ ｉ增大和 Ｌｓ

减小，则以非气孔限制为主［３５］；高光强、高温、干旱胁迫等不利环境条件下，植物本身气孔关闭一般是引发“午
休”的主要原因［３６］。 本试验中，不同光环境下香果树叶片的 Ｃ ｉ和 Ｌｓ日动态有显著不同。 全光（Ｌ０）下幼苗的

Ｐｎ在 １２：００ 时明显下降，同时伴随着 Ｃ ｉ持续下降和 Ｌｓ的缓慢上升。 因此，依据气孔限制理论可以断定，强光

伴随着高温带来的气孔限制可能是导致全光（Ｌ０）和一层遮光（Ｌ１）条件下香果树幼苗“午休”的主要因素。
气孔是植物与外界环境进行 Ｈ２Ｏ 和 ＣＯ２等气体交换的重要通道，其分布密度、面积大小直接决定着植物

蒸腾和光合作用效率［３７－３８］。 遮光条件下，植物长期处于弱光环境中导致植物叶表面的气孔特征发生了适应

性变化，一般表现为气孔密度减小、气孔开张度显著降低［２５］。 本研究表明，全光下香果树气孔密度（ＳＤ）较
大，并显著高于遮光条件下的 ＳＤ（Ｐ＜０．０５），气孔器长度（ＳＬ）、宽度（ＳＷ）、单个气孔器面积（ＡＳ）与气孔器面

积百分比（Ａｔ）也呈现类似的变化，这与油用牡丹（Ｐａｅｏｎｉａ ｏｓｔｉｉ） ［２５］、薯蓣（Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｏｐｐｏｓｉｔａ）和木薯（Ｍａｎｉｈｏｔ
ｅｓｃｕｌｅｎｔａ） ［３９］、生姜（Ｚｉｎｇｉｂｅｒ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ） ［４０］等植物的研究结果基本一致，说明遮光引起了香果树叶片气孔器的

适应性变化，相应影响幼苗细胞内外的水分和气体传递。 但从气孔器的形态来看，香果树叶片的 ＳＬ、ＳＷ 及

ＡＳ要明显高于油用牡丹和其他草本植物，这可能是由于香果树为阔叶乔木植物，光合作用效率较高，蒸腾速率

比灌木及草本植物更强。
光是影响植物生长的最重要生态因子之一，植物长期适应不同光照条件，导致其形态和生理发生相应的

改变，以最大程度地维持光合能力，适应不同的光环境。 因此，叶片结构的可塑性已成为衡量植物应对光胁迫

的重要指标［４１］。 叶肉是叶片进行光合作用的主要部位，栅栏组织（ＰＴ）与海绵组织（ＳＴ）厚度、细胞层数及栅

栏细胞的形态变化必然影响到叶片的光合效率。 因此，分析遮光条件下植物叶片组织结构的变化可以为光合

作用特征的改变提供解释。 一般来说，叶片厚度增加、表皮结构发达和栅栏组织发达是适应强光和旱生叶片

的典型特征，而叶片变薄、表皮结构发达、海绵组织疏松通气则是叶片适应弱光和水分供给充足环境的一种适

应特性［４２］。 从本试验结果来看，随着光照强度的减弱，香果树叶片明显变薄，上表皮细胞厚度（ＵＥＴ）增加，下
表皮细胞厚度（ＬＥＴ）减少，ＰＴ 高度降低，排列变得疏松，这被认为是趋于阴生叶的主要特征，并与王荣［３］、杨
文权等［４３］的研究结果基本一致，说明香果树幼苗从内部结构上对弱光环境出现了适应性调节。 目前，遮光对

维管束导管结构的影响国内文献报道较少。 遮光条件下香果树的维管束髓心空腔变小，木质部导管数目

（ＶＮ）增多，导管直径（ＶＤ）同时增大，叶片水分传导运输能力相应增强，说明遮光促进了幼苗木质部的发育，
这可能是香果树叶脉维管束对外界光环境改变所作出的反应机制，从而增强其对逆性胁迫的抗性，维持其正

常的生理功能。
叶片是植物对外环境变化较为敏感且可塑性较大的器官，其形态结构和生理变化反映了环境因子对植物

８９０９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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的影响和植物对环境的适应［４４］。 一般认为，全光下有利于 ＰＴ 的发育，遮光则有利于 ＰＴ 向 ＳＴ 细胞的转化，
但本研究遮光处理下香果树叶片 ＰＴ 明显变薄，但同时伴随着 ＳＴ 的发育不强，ＰＴ ／ ＳＴ 有所增加，这与诸多研

究结果不一致，说明不同植物在逆境中所作出的生理反应具有复杂性和可变性，这也许是香果树遭受外界环

境因素的综合影响的结果，其机制有待于进一步研究探讨。
综合来看，香果树自身具有较好的生理调节机制来应对外界不利的光环境，苗期具有一定的喜光性，同时

对适度遮光又具有一定的适应性。 但是，严重遮荫会制约幼苗的健康成长和发育，因此在人工育苗生产中，为
了满足香果树幼苗生长发育的需求，建议有效辐射强度保持在自然光强的 ６０％以上。
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