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圣倩倩ꎬ宋爽ꎬ陈文静ꎬ宋敏ꎬ祝遵凌.ＮＯ２胁迫下三角梅叶片形态解剖结构和最优光响应模型研究.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３(１２):５１１０￣５１２１.
Ｓｈｅｎｇ Ｑ ＱꎬＳｏｎｇ ＳꎬＣｈｅｎ Ｗ ＪꎬＳｏｎｇ ＭꎬＺｈｕ Ｚ Ｌ.Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌꎬａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｏｐｔｉｍａｌ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ
ｕｎｄｅｒ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２３ꎬ４３(１２):５１１０￣５１２１.

ＮＯ２ 胁迫下三角梅叶片形态解剖结构和最优光响应模
型研究

圣倩倩１ꎬ２ꎬ宋　 爽１ꎬ２ꎬ陈文静１ꎬ２ꎬ宋　 敏１ꎬ２ꎬ祝遵凌１ꎬ２ꎬ３ꎬ∗

１ 南京林业大学风景园林学院ꎬ南京　 ２１００３７

２ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心ꎬ南京　 ２１００３７

３ 南京林业大学艺术设计学院ꎬ南京　 ２１００３７

摘要:植物的形态结构和光合作用能够反映植物对城市空气污染的响应特性ꎮ 探究城市道路机动车尾气中的典型污染物 ＮＯ２

气体ꎬ对植物叶片的生理光合响应特性ꎮ 以二年生三角梅(Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ)幼苗为对象ꎬ利用智能化人工熏气室模拟熏

气(ＮＯ２体积分数分别为 ０ μＬ / Ｌ(自然空气)、４ μＬ / Ｌꎬ８ μＬ / Ｌꎬ记作 ＣＫ、Ｔ１、Ｔ２)ꎬ观察 ＮＯ２胁迫后三角梅的叶片形态、微观结构

和光合特征ꎮ 结果表明:(１)通过叶片形态观察发现ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ低浓度 Ｔ１ 组叶片变化不明显ꎬ随着 ＮＯ２气体胁迫浓度的增

加ꎬ高浓度 Ｔ２ 组叶片逐渐出现失水、叶表面有明显的水渍状或烧灼状黄色斑点ꎮ (２)通过叶片微观结构解剖发现ꎬ高浓度 ＮＯ２

胁迫后气孔皱缩程度增加ꎬ气孔开度减小ꎻ叶绿体结构变形ꎬ尤其是类囊体结构疏松ꎬ膨胀等变化ꎮ (３)叶片光合特性分析发

现ꎬＴ１ 和 Ｔ２ 组的 ＮＯ２胁迫导致光饱和点(ＬＳＰ)和最大净光合速率(Ｐｎｍａｘ)下降、光补偿点(ＬＣＰ)增加ꎬ表观量子效率(ＡＱＥ)和

暗呼吸速率(Ｒｄ)在 ４ 种光响应模型中变化规律存在一定的差异性ꎮ (４)４ 种光响应模型中ꎬＣＫ 组决定系数(Ｒ２)越高ꎬ均方根

误差(ＲＭＳＥ)越低ꎬ精度最高ꎬ尤以叶子飘等机理模型为最优ꎬ拟合效果最好ꎬ其次是直角双曲线模型ꎮ 研究结果表明三角梅可

通过自身的形态变化、调整光合特征参数ꎬ较好地适应不同浓度的 ＮＯ２ꎬ尤其是高浓度急性胁迫下ꎬ该研究结果有助于促进不同

道路绿地三角梅的推广应用ꎬ对探究三角梅的景观效益和生态效益ꎬ揭示其对环境异质性的适应机制具有重要意义ꎮ
关键词:三角梅ꎻＮＯ２胁迫ꎻ解剖结构ꎻ光合特性
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Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ
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１ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００３７ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｃｏ￣Ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００３７ꎬ Ｃｈｉｎａ

３ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ａｒｔ ａｎｄ Ｄｅｓｉｇｎꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００３７ꎬ Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｐｌａｎｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｃａｎ ｓｅｒｖｅ ａｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ ｈｏｗ ｗｅｌｌ ａ ｐｌａｎｔ ｗｉｌｌ ｒｅａｃｔ ｔｏ ｕｒｂａｎ ａｉｒ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ.
Ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ ｔｏ ＮＯ２ꎬ ａ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｃｏｎｔａｍｉｎａｎｔ ｉｎ ｖｅｈｉｃｌｅ ｅｘｈａｕｓｔ ｆｒｏｍ ｕｒｂａｎ
ｒｏａｄｓꎬ ｗａｓ ｓｔｕｄｉｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ. Ｔｈｅ ｉｎｔｅｌｌｉｇｅｎｔ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｆｕｍｉｇａｔｉｏｎ ｃｈａｍｂｅｒ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｓｉｍｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｂｉｅｎｎｉａｌ
Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ (ＮＯ２ ｖｏｌｕｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｗａｓ ０ μＬ / Ｌ (ｎａｔｕｒａｌ ａｉｒ)ꎬ ４ μＬ / Ｌꎬ ａｎｄ ８ μＬ / Ｌꎬ ｌａｂｅｌｅｄ ａｓ ＣＫꎬ
Ｔ１ꎬ ａｎｄ Ｔ２).Ａｆｔｅｒ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｗｅ ｌｏｏｋｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙꎬ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ.
Ｔｈｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ: (１) Ｉｔ ｗａｓ ｄｉｓｃｏｖｅｒｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ Ｔ１ ｇｒｏｕｐ'ｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒｗｅｎｔ ｍｉｎｉｍａｌ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ
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ｉｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｔｏ ＣＫ. Ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ Ｔ２ ｇｒｏｕｐ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｌｏｓｔ ｗａｔｅｒ ａｓ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＯ２ ｇａｓ

ｓｔｒｅｓｓｅｄ ｔｈｅｍꎬ ｌｅａｖｉｎｇ ｅｉｔｈｅｒ ｃｌｅａｒ ｗａｔｅｒ ｓｔａｉｎｓ ｏｒ ｃａｕｔｅｒｉｚｅｄ ｙｅｌｌｏｗ ｐａｔｃｈｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅ. (２) Ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｈｉｇｈ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｔ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｈｒｉｎｋｉｎｇ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｏｐｅｎｎｅｓｓ

ｒｅｄｕｃｅｄ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｎｇｅｓꎬ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙ ｔｈｅ ｌｏｏｓｅｎｉｎｇ ａｎｄ ｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ. ( ３) Ｌｅａｆ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｔ１ ａｎｄ Ｔ２ ｇｒｏｕｐｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎｍａｘ) ａｎｄ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ (ＬＳＰ)ꎬ ｗｈｉｌｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ( ＬＣＰ).

Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＡＱＥ) ａｎｄ ｄａｒｋ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｒｄ). (４) Ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓꎬ ｔｈｅ ＣＫ ｇｒｏｕｐ ｈａｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ａｃｃｕｒａｃｙꎬ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔ ｒｏｏｔ

ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ( Ｒ２ ) ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ. Ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙꎬ ｔｈｅ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ

ｈｙｐｅｒｂｏｌａ ｍｏｄｅｌ ｃｏｍｅｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄ ｐｌａｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｄｒｉｆｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｂｅｓｔ ｆｉｔｔｉｎｇ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ.Ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ'ｓ

ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅ ｔｈａｔ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｍａｙ ａｄａｐｔ ｔｏ ｖａｒｙｉｎｇ ＮＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎬ ｎｏｔａｂｌｙ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ａｃｕｔｅ

ｓｔｒｅｓｓꎬ ｂｙ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｉｔｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ.Ｔｈｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｗｉｌｌ ａｓｓｉｓｔ ｓｐｒｅａｄ ａｗａｒｅｎｅｓｓ

ｏｆ ａｎｄ ｕｓｅ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｒｏａｄ ｇｒｅｅｎｂｅｌｔ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ. Ｉｔ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ' ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ

ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｉｔｓ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｂｅｔｔｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓꎻ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

当前ꎬ城市化发展迅速ꎬ城市群、都市圈等已成为中国新时代城市化的主体形态ꎬ所以如何化解城市生态

系统中人与自然之间的矛盾ꎬ保障城市安全ꎬ推动高质量发展是我国城市生态环境面临的一个现实问题[１]ꎮ
而城市绿化植被能否高效率助力城市生态环境的高质量发展ꎬ面对日益增长的环境污染问题ꎬ如何极大程度

地发挥城市绿化植被的净化作用ꎬ成为当下国际研究的热点问题ꎮ 植物叶片与外界接触最多ꎬ对逆境胁迫表

现最为敏感ꎬ同时叶片是最能体现植物与外界交换的器官ꎬ而研究叶片微观结构有助于了解植物对逆境胁迫

的响应ꎬ气孔是蒸腾作用和光合作用中水分出入的门户ꎬ气孔小而密对植物应对逆境胁迫具有积极的

作用[２]ꎮ
而在经济繁华的都市生活中ꎬ由道路交通尾气产生的气体污染物ꎬ其中主要污染物之一即是氮氧化物ꎬ经

过空气氧化作用后形成二氧化氮(ＮＯ２)气体ꎬ对周边的环境和人类活动造成严重干扰ꎮ 根据中国生态环境状

况公报(２０２０)统计显示ꎬ在城市主要大气污染物中ꎬＮＯ２的年均浓度为 ２４ μｇ / ｍ３ꎬ其中江苏省环境空气中 ＮＯ２

的年均浓度为 ３０ μｇ / ｍ３ꎬ虽呈现逐年下降趋势ꎬ但仍为城市主要的大气污染物之一[３—４]ꎮ ＮＯ２污染作为一种

典型的逆境气体胁迫ꎬ对植物的形态维持、生理生化代谢正常进行存在一定的影响ꎬ而不同园林植物对大气污

染具有不同的吸收、净化及抵抗能力[５—１１]ꎬ目前主要集中于无患子、三叶草、鹅耳枥等单一绿化树种的研究和

多绿化树种的抗性强弱筛选ꎬ而关于 ＮＯ２气体胁迫的实验设计主要分为长期低浓度连续污染气体(超过 ３０ ｄꎬ
慢性胁迫)和短期高浓度污染气体(０—７ ｄꎬ急性胁迫)处理ꎬ在实验室控制条件下ꎬ通过自动连续监测并记录

ＮＯ２污染气体的装置ꎬ研究植物受到短期高浓度 ＮＯ２污染气体胁迫后的应急响应ꎬ尤其是关于园艺观赏品种

三角梅的生长和光合参数的变化ꎬ尚未见报道ꎮ
三角梅(Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ)ꎬ亚热带常绿藤本灌木ꎬ热带城市广泛种植ꎬ由于其适应性强ꎬ管理粗放、

四季持续开花ꎬ近年来被广泛应用于城市园林绿化和庭院绿化ꎬ并且已被厦门、深圳等多个城市评为市花ꎮ 而

三角梅在发挥绿化观赏用途过程中ꎬ是否兼具吸附净化大气氮污染作用ꎬ仍需进一步深入研究ꎮ 因此ꎬ本文以

二年生三角梅为试验材料ꎬ对其进行 ＮＯ２人工模拟熏气实验ꎬ分别研究急性胁迫下不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角

梅幼苗的生长和光合生理响应ꎬ该研究结果有助于促进不同道路绿地三角梅的推广应用ꎬ对探究三角梅的景

观效益和生态效益ꎬ揭示其对环境异质性的适应机制具有重要意义ꎮ

１１１５　 １２ 期 　 　 　 圣倩倩　 等:ＮＯ２胁迫下三角梅叶片形态解剖结构和最优光响应模型研究 　
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１　 试验材料与方法

１.１　 试验材料

　 　 试验于 ２０２０ 年 ４—８ 月在江苏省南京市南京林业大学园林实验中心进行ꎮ 以二年生三角梅小苗

(Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ)作为试验材料ꎮ 将园土、草木灰、蛭石和珍珠岩(体积比 １∶１∶１∶１)充分混匀ꎬ装入直径

２０ ｃｍ、高 ２５ ｃｍ 的花盆中ꎮ 三角梅小苗培育期间ꎬ每周浇水 ２—３ 次ꎬ每两周补充 ０.５ Ｌ 的霍格兰营养液ꎮ 培

养两个月后ꎬ将幼苗放置于空白熏气装置中继续进行适应性培养ꎬ两周后选择健康、长势一致的幼苗进行 ＮＯ２

熏气试验ꎮ 供试 ＮＯ２气体来自于上海耐澄生物科技有限公司ꎬ气体纯度为 ９９％ꎮ
１.２　 试验装置

为满足实验需要ꎬ本课题团队自主设计并发明了一种可以远程实时监测气体浓度的 ＮＯ２熏气装置ꎬ如图

１ 所示ꎬ包括气体发生模块、气体浓度检测模块、云平台数据处理中心、气体电磁阀控制器和熏气室[１]ꎮ 熏气

室为 １２０ ｃｍ×１２０ ｃｍ×８０ ｃｍ 的长方体ꎬ可以实时且精准的控制 ＮＯ２气体浓度ꎬ并通过手机小程序或 ｐａｄ 客户

端实时查看 ＮＯ２的浓度变化以此来监测 ＮＯ２动态变化规律ꎮ

图 １　 ＮＯ２熏气实验装置工作流程图

Ｆｉｇ.１　 Ｗｏｒｋｉｎｇ ｆｌｏｗ ｃｈａｒｔ ｏｆ ＮＯ２ ｆｕｍｉｇａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｖｉｃｅ

１.３　 试验方法

参照课题团队前期的研究[８—１０]ꎬ和相关文献[１３—１４]ꎬ设计短时间高浓度 ＮＯ２熏气试验ꎬ共设置了 ３ 种 ＮＯ２

体积分数的熏气处理(分别为 ０ μＬ / Ｌ、４ μＬ / Ｌꎬ８ μＬ / Ｌꎬ记作 ＣＫ、Ｔ１、Ｔ２)ꎬ每种 ＮＯ２体积分数的熏气处理的三

角梅 ２０ 株ꎬ平行试验重复 ３ 次ꎮ 从早上 ９ 点到下午 ５ 点ꎬ连续熏气 ８ ｈ 后ꎮ 采集样品ꎬ进行各项形态、生长和

光合指标的测定ꎬ形态观察阶段ꎬ分别距离顶端第三片叶子开始依次采集叶片用于观察形态变化ꎮ
１.４　 叶片微观结构的观察

叶片结构:选择植株顶端第 ３ 片生长完好、无病虫害的叶片并取样ꎬ在叶片上切取 ０.３ ｃｍ×０.１ ｃｍ 的组织

块迅速放入福尔马林￣乙酸￣乙醇固定液中固定ꎬ具体方法参照陈春如[１５—１６]ꎮ
叶肉细胞结构:摘取植株顶端第 ３ 片完好无病虫害的叶片ꎬ快速切取 １—３ ｍｍ３大小ꎬ立刻放入 ４％戊二醛

溶液固定ꎬ具体方法参照孟凡娟[１７]ꎮ
１.５　 叶绿素含量的测定

选择茎顶部第 ３—５ 片成熟且生长健康的叶片ꎬ运用丙酮和乙醇混合液浸提法提取ꎬ参照刘萍等[１６] 测定

叶绿素 ａ(Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎬ Ｃｈｌ ａ)、叶绿素 ｂ(Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂꎬ Ｃｈｌ ｂ)和总叶绿素(Ｃｈｌ(ａ＋ｂ))的含量的方法并计算

类胡萝卜素(Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ)的值ꎮ
１.６　 光合生理指标的测定

熏气实验结束后ꎬ次日上午 ９:００—１１:３０ꎬ选择植株顶部第 ３ 片完全展开且完整无病害的叶片为测定叶

２１１５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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片ꎬ每株选择三片ꎬ每片重复记录 ３—５ 组数据ꎬ采用提式光合测定仪(ＣＩＲＡＳ￣３)测定各光合生理指标ꎮ 每个

不同的光强值设定数据采集时间为 ３ ｍｉｎꎬＣＯ２浓度设置为 ４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ温度设置为 ２５ ℃ꎬ利用系统红蓝

光源分别设置 １８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、６００、４００、３００、２００、１５０、１００、５０、２０、０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光合有效辐

射ꎬ分别测定净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃｉ)等指标ꎮ
１.７　 光响应模型

根据前人的研究[１８—２２]ꎬ本文采用以下 ４ 种光响应模型ꎬ以期筛选出拟合度比较高的模型ꎬ对 ＮＯ２胁迫下

三角梅幼苗进行光响应曲线拟合ꎬ计算其光合参数ꎮ
１.７.１　 叶子飘等机理模型[１８]

叶子飘等机理模型的数学表达式为:

Ｐｎ ＝
α′β′Ｎ０σｉｋφθ

ｓ
×

１ －
(１ － ｇｉ / ｇｋ)σｉｋτ

ξ３ ＋ (ξ１ｋＰ ＋ ξ２ｋＤ)τ
Ｉ

１ ＋
(１ ＋ ｇｉ / ｇｋ)σｉｋτ

ξ３ ＋ (ξ１ｋＰ ＋ ξ２ｋＤ)τ
Ｉ
Ｉ － Ｒ ｌｉｇｈｔ (１)

式中ꎬα′为光能在 ＰＳＩＩ 和 ＰＳＩ 的分配系数(无量纲)ꎻ β′为叶片的光吸收系数(无量纲)ꎻＮ０为单位面积捕光色

素的分子数ꎻσｉｋ为捕光色素分子的本征光能吸收截面(单位为 ｍ２)ꎻ φ 为激子的利用效率(无量纲ꎬ一般取

０.９５)ꎻθ 为光合电子的利用效率ꎻＳ 为所测叶片的面积(单位为 ｍ２)ꎻ ｇｉ为捕光色素分子处于基态 ｉ 的简并度

(无量纲)ꎻｇｋ为捕光色素分子处于激发态 ｋ 的简并度(无量纲)ꎻｋＰ是光反应常数(单位为 ｓ－１)ꎻｋＤ是热耗散常

数(单位为 ｓ－１)ꎻτ 为捕光色素分子处于最低激发态的平均寿命(单位为 ｓ)ꎻξ１、ξ２和 ξ３分别为激子传递到光反

应、热耗散和荧光的统计权重(无量纲) [１９]ꎮ Ｉ 为光强(单位为 μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ ｍ－２ ｓ－１)ꎻＲ ｌｉｇｈｔ为植物的光下呼吸ꎬ
一般近似等于植物的暗呼吸速率(Ｒｄ)ꎮ
１.７.２　 直角双曲线模型[２０]

直角双曲线模型的数学表达式为:

Ｐｎ ＝
αＩＰｎｍａｘ

αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ

－ Ｒｄ (２)

式中ꎬα 是光响应曲线的初始斜率ꎬ Ｐｎｍａｘ为最大净光合速率ꎬ其它符号的定义同 １.７.１ꎮ
１.７.３　 非直角双曲线模型[２１]

非直角双曲线模型的数学表达式为:

Ｐｎ ＝
αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ － (αＩ ＋ Ｐｎｍａｘ) ２ － ４θαＩＰｎｍａｘ

２θ
－ Ｒｄ (３)

式中ꎬθ 为曲线的曲率ꎬ其它符号的定义同上ꎮ
１.７.４　 指数方程[２２]

指数方程的数学表达式则为:
Ｐｎ ＝ Ｐｎｍａｘ(１ － ｅ －αＩ / Ｐｎｍａｘ) － Ｒｄ (４)

式中ꎬ符号的定义同上ꎮ
１.７.５　 模型评价

采用决定系数(Ｒ２)、均方根误差(ＲＭＳＥ)和平均绝对误差(ＭＡＥ)来进行模型拟合优度的评价ꎬ有学者研

究认为 Ｒ２越大、ＲＭＳＥ 及 ＭＡＥ 值越小则说明模型的拟合优度越好[２３ꎬ ２４]ꎮ 其中 Ｒ２可以通过光合计算模型

(ｈｔｔｐ: / / ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ. ｓｉｎａａｐｐ.ｃｏｍ / ｃａｌｃ.ｈｔｍｌ)计算出来ꎬ运用数理统计软件 ＳＰＳＳ ２５ 计算 ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥꎮ
１.８　 数据处理

利用 ＳＰＳＳ ２６.０ 和 ＤＰＳ ９.５ 软件对数据进行方差分析ꎬ计算平均值及标准误ꎬ用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较ꎮ
通过光合计算模型(ｈｔｔｐ: / / ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ. ｓｉｎａａｐｐ.ｃｏｍ / ｃａｌｃ.ｈｔｍｌ)用于 ４ 种光响应模型(叶子飘等机理模型、

３１１５　 １２ 期 　 　 　 圣倩倩　 等:ＮＯ２胁迫下三角梅叶片形态解剖结构和最优光响应模型研究 　
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直角双曲线模型、非直角双曲线模型和指数方程)中光合参数的计算[２４ꎬ２５]ꎮ

图 ２　 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗叶片形态变化

　 Ｆｉｇ.２　 Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ

ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ

图片从上到下分别表示三角梅在 ０.０ μＬ / Ｌ、４.０ μＬ / Ｌ、８.０ μＬ / Ｌ

ＮＯ２胁迫下植物的形态变化情况ꎻＣＫ 代表 ０.０ μＬ / ＬꎬＴ１ 代表４.０

μＬ / ＬꎬＴ２ 代表 ８.０ μＬ / Ｌ

２　 结果与分析

２.１　 ＮＯ２胁迫对三角梅叶片形态的影响

由图 ２ 可知ꎬ三角梅在受到不同浓度 ＮＯ２胁迫后ꎬ
嫩叶和老叶的颜色、形态等发生了一定的变化ꎮ 随着

ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ叶片的受害症状越来越明显ꎮ ＣＫ
组三角梅正处在植物生长的旺季ꎬ总体长势良好ꎬ顶芽

也不断伸长ꎬ叶片颜色逐渐变绿ꎮ Ｔ１ 组三角梅形态变

化不明显ꎬ少许叶片有轻微的发黄ꎮ 而 Ｔ２ 组三角梅叶

片部分出现枯黄以及明显的水渍状斑点或烧灼状斑点ꎬ
从嫩叶到老叶均出现不同程度的伤害ꎬ叶片受害症状

明显ꎮ
２.２　 ＮＯ２胁迫对三角梅叶片微观结构的影响

图 ３　 三角梅叶片解剖结构图

Ｆｉｇ.３　 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ

Ｍ:高尔基体ꎬＰ:淀粉粒ꎬＣＭ:细胞壁ꎬＶ:液泡ꎬＣＭ:细胞膜ꎬＴ:液泡膜ꎬＣｈｌ:叶绿体ꎬＳ:细胞核

由图 ３ 可知ꎬ三角梅叶片表皮细胞排列紧密ꎬ主要

由表皮毛、上表皮、下表皮、海绵组织和栅栏组织等结构

组成ꎬ其中ꎬ上表皮细胞呈圆形至椭圆形ꎬ下表皮细胞圆

形至长形ꎮ 叶肉中栅栏组织呈长柱形ꎬ排列紧凑、整齐ꎬ
海绵组织形状不规则、排列疏松ꎬ细胞间隙大ꎬ随着 ＮＯ２

浓度的增加ꎬ三角梅叶片解剖结构发生了一定的变化ꎮ 而与 ＣＫ 组对比ꎬＮＯ２胁迫对三角梅叶片各解剖结构形

态均产生不同程度的影响ꎮ 其中ꎬ叶片气孔开度方面ꎬ随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ叶片气孔皱缩程度增加ꎬ气

孔开度减小ꎬＴ２ 组的气孔皱缩程度加剧ꎮ 透射电镜观察三角梅叶片的叶肉细胞ꎬ发现不同 ＮＯ２胁迫处理的三

角梅幼苗叶肉细胞组成相似ꎬ均由细胞壁、细胞膜、细胞质、叶绿体、线粒体、高尔基体、淀粉粒、液泡、液泡膜和

细胞核等细胞器构成ꎬ但不同细胞器结构随着 ＮＯ２浓度胁迫程度的增加ꎬ结构发生一定程度的变化ꎬ如叶绿体

由原来的长条形规则结构ꎬ逐渐出现类囊体结构松散ꎬ错综缠绕ꎬ结构失衡ꎬ叶绿体出现膨胀ꎬ外形出现不规
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则、无规律性等变化ꎻ淀粉粒数量增多ꎬ细胞质膜出现一定程度的分离等结构变化ꎮ
２.３　 ＮＯ２胁迫对三角梅叶片叶绿素含量的影响

由表 １ 可看出ꎬＮＯ２胁迫后ꎬ相比 ＣＫ 组ꎬＮＯ２处理组的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和总叶绿素的含量呈现先降低

后增加的趋势ꎻ其中 Ｔ１ 组的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和总叶绿素的含量分别为 １.８３、０.７６ 和 ３.２０ ｍｇ / ｇꎬ与 ＣＫ 组相

比分别降低了 １.８５％、６.８％、２.６６％ꎬＴ２ 组的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、总叶绿素以及类胡萝卜素的含量分别为 １.９０、
０.８３、３.３９ 和 ０.６６ ｍｇ / ｇꎬ分别增加了 １.４３％、２.５％、３.０１％、６.３２％ꎬ但各处理组间的含量变化差异性不显著ꎮ

表 １　 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗叶绿素质量分数的变化

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ / (ｍｇ / ｇ) ＣＫ Ｔ１ Ｔ２

叶绿素 ａ 含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ Ｃｏｎｔｅｎｔ １.８７±０.０４Ａａ １.８３±０.０２Ａａ １.９０±０.０３Ａａ

叶绿素 ｂ 含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ Ｃｏｎｔｅｎｔ ０.８１±０.０５Ａａ ０.７６±０.０２Ａａ ０.８３±０.０４Ａａ

总叶绿素含量 Ｔｏｔａｌ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ｃｏｎｔｅｎｔ ３.２９±０.２６Ａａ ３.２０±０.２８Ａａ ３.３９±０.３５Ａａ

类胡萝卜素含量 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ Ｃｏｎｔｅｎｔ ０.６２±０.０２Ａａ ０.６２±０.０１Ａａ ０.６６±０.０１Ａａ

　 　 图中不同大写字母表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ不同小写字母表示不同处理间差异极显著(Ｐ<０.０１)

２.４　 ＮＯ２胁迫对三角梅叶片光合生理特性的影响

由图 ４ 可知ꎬ随着 ＮＯ２ 胁迫浓度的增加ꎬ净光合速率呈现持续降低的趋势ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＴ２ 组下降了

６９.９７％ꎮ 其余三种光合生理指标ꎬ气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度和蒸腾速率ꎬ随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ均呈现先

增加后降低的趋势ꎮ 气孔导度是影响植物光合作用、呼吸作用及蒸腾作用的主要因素之一ꎬ从气孔的开闭程

度可以分析植物对 ＮＯ２的吸收情况ꎬ如图 ３ 所示的结果ꎬ认为 Ｔ２ 组的气孔周围出现极度皱缩ꎬ气孔出现趋近

闭合的状态ꎬ与气孔导度降低有关ꎬ相比 ＣＫ 组ꎬＴ１ 组的气孔导度上升了 ５４.６％ꎬＴ２ 组的气孔导度下降了

８０.４２％ꎮ 胞间 ＣＯ２浓度是研究植物光合生理生态的重要参数之一ꎬ其变化趋势是确定光合速率变化的主要原

因ꎬ与蒸腾速率、气孔导度存在一定的正相关性ꎬＴ１ 组的胞间 ＣＯ２浓度高于 ＣＫ 组ꎬ增加了 ２０.１７％ꎬＴ２ 组与 ＣＫ
组之间存在显著差异ꎮ Ｔ１ 组对三角梅幼苗的蒸腾速率有一定的积极作用ꎬ比 ＣＫ 组增加了 ４１.１３％ꎮ

图 ４　 ＮＯ２胁迫对三角梅幼苗光合指标的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

净光合速率:Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ气孔导度:Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｄａｎｃｅꎬ胞间 ＣＯ２ 浓度:Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬ蒸腾速率:Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅꎻ图中不同大写字母表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ不同小写字母表示不同处理间差异极显著(Ｐ<０.０１)
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２.５　 ＮＯ２胁迫下三角梅叶片的光合参数响应曲线

在不同的 ＮＯ２胁迫浓度下ꎬ研究三角梅幼苗的光合参数响应曲线ꎬ如图 ５ 所示ꎬ不同光合参数变化趋势不

一ꎬ随着光合有效辐射的增加ꎬ胞间 ＣＯ２浓度从 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１到 ３００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１范围ꎬ呈现逐渐下降趋势ꎬ而
从 ３００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以后ꎬ趋近平缓稳定ꎮ 气孔导度ꎬ大部分光合有效辐射内ꎬＮＯ２处理组低于 ＣＫ 组ꎬ说明受

到 ＮＯ２胁迫后ꎬ气孔导度出现一定程度的下降ꎬ其中大部分 Ｔ２ 组的气孔导度低于 Ｔ１ 组ꎬ说明胁迫浓度越高ꎬ
气孔导度下降越明显ꎮ 而蒸腾速率的变化趋势规律不明显ꎮ 水蒸气压亏缺在各光合有效辐射间差异不明显ꎮ
净光合速率和水分利用效率ꎬ在 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１内呈现负值ꎬ说明此时植物的呼吸速率大于光合速率ꎬ光合

作用受限于光合有效辐射ꎬ而随着光合有效辐射的增加ꎬ从 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１到 ６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１间ꎬ净光合速

率和水分利用效率逐渐增加ꎬ光合有效辐射超过 ６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以后ꎬ二者变化趋势不明显ꎬ趋近平稳ꎮ

图 ５　 ＮＯ２胁迫下三角梅叶片的光合参数响应曲线

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｂ. ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ ｌｅａｆ ｕｎｄｅｒ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ

２.６　 不同光响应模型对光响应曲线的拟合效果

光响应模型可反映植物净光合速率(Ｐｎ)和光合有效辐射(ＰＡＲ)之间的非线性关系ꎬ并且可估算植物的

表观量子效率、饱和光强、光补偿点、最大净光合速率及暗呼吸速率等光合参数ꎬ对研究 ＮＯ２胁迫下植物的光

合特性的变化十分重要[２６]ꎮ 由表 ２ 所示ꎬ通过 ４ 种光合模型模拟不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗的光合参数ꎬ

研究不同浓度 ＮＯ２胁迫后三角梅幼苗的光合生理响应ꎮ 对于 ＬＳＰ 而言ꎬ浮动范围为 ３８６.７２７—９０２.０３７ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１ꎬ随着胁迫浓度的增加ꎬ呈现下降趋势ꎬ且差异显著ꎮ Ｐｎｍａｘ的浮动范围为 ４.６３２—１２.６５２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ与 ＣＫ 组

相比ꎬ呈现下降趋势ꎬ同种光合模型中ꎬ从 ＣＫ 到 Ｔ２ 组ꎬ呈现逐级下降趋势ꎮ
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ＬＣＰ、ＡＱＥ 和 Ｒｄ 是代表植物利用弱光能力的重要参数ꎮ ＬＣＰ 的浮动范围为 ３４.３０３—６９.５６４ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１ꎬ从 ＣＫ 到 Ｔ２ 组逐渐增加ꎮ ＡＱＥ 的浮动范围为 ０.０２２—０.０３９ꎬ随着胁迫浓度的增加ꎬ叶子飘等机理模型的

ＡＱＥ 与其他组差异显著ꎬ计算的 ＣＫ、Ｔ１ 和 Ｔ２ 组的 ＡＱＥ 分别为 ０.０３９、０.０３０ 和 ０.０２５ꎬ呈现逐渐下降趋势ꎬ其
余组差异不明显ꎮ Ｒｄ 的浮动范围为 １.３３０—２.２８９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ꎬ各光合模型拟合出来的 Ｒｄ 值变化趋势不一ꎮ

表 ２　 ４ 种模型模拟不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗的光合参数拟合值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ

ＮＯ２胁迫

ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ
模型
Ｍｏｄｅｌ

表观量子效率
ＡＱＥ

光饱和点 ＬＳＰ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

光补偿点 ＬＣＰ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

最大净光合
速率 Ｐｎｍａｘ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

暗呼吸速率
Ｒｄ /
(μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)

ＣＫ ＣＬ — ≈６００ ≈４０.２５６ ≈１１.５２３ ≈１.９４２

ＹＺ ０.０３９ — ３４.３０３ — ２.１２１

ＲＨ ０.０３１ ４７１.７１０∗ ３７.０２９ １２.６５２ １.９７１

ＮＲＨ ０.０３１ ４６０.１６１∗ ３８.４５３ １２.３５１ １.９１４

ＩＥ∗∗∗ ０.０３０ —∗∗ ３４.１９７ ８.８６２ １.１８９

Ｔ１ ＣＬ — ≈６００ ≈４９.８９２ ≈７.０３５ ≈１.９０４

ＹＺ ０.０３０ — ４６.１９８ — ２.１１９

ＲＨ ０.０２３ ４４２.０８７∗ ４７.６４８ ８.０９５ ２.０７３

ＮＲＨ ０.０２３ ４４５.７３９∗ ４６.９４５ ８.１６０ ２.０９２

ＩＥ∗∗∗ ０.０２２ —∗∗ ５８.７７９ ５.１４９ １.３３０

Ｔ２ ＣＬ — ≈６００ ≈６２.１６８ ≈４.６３２ ≈１.３５４

ＹＺ ０.０２５ ９０２.０３７ ６５.６５１ ４.８９９ １.９６５

ＲＨ ０.０２３ ４２９.４７８∗ ５２.８５９ ７.５８９ ２.２８９

ＮＲＨ ０.０２２ ３８６.７２７∗ ６９.５６４ ６.６４８ １.８６０

ＩＥ∗∗∗ ０.０２２ —∗∗ ６７.９９５ ４.５７６ １.４３４

　 　 ＡＱＥ:表观量子效率 Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻＬＳＰ:光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻＬＣＰ:光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻＰｎｍａｘ:最大净光

合速率 ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ Ｒｄ:暗呼吸速率 Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻＣＬ:实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅꎻＹＺ:叶子飘等机理模型 Ｌｅａｆ ｆｌａｐｐｉｎｇ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｍｏｄｅｌꎻＲＨ:直角双曲线模型 Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌꎻＮＲＨ:非直角双曲线模型 Ｎｏｎ￣ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌꎻＩＥ:指数方程 Ｉｎｄｅｘ

ｅｑｕａｔｉｏｎꎻ∗: 用方程 Ｐｎｍａｘ ＝ＡＱＥ×ＬＳＰ－Ｒｄ 求植物的饱和光强ꎻ∗∗: 假定净光合速率为 ０.９Ｐｎｍａｘ所对应的光强为 ＬＳＰꎻ∗∗∗: 指数方程的表达

式为 Ｐｎ ＝ Ｐｎｍａｘ(１ － ｅ －αＩ / Ｐｎｍａｘ) － Ｒｄ
[２０]

如图 ６ 所示ꎬ在不同 ＮＯ２浓度处理下ꎬ当 ＰＡＲ<２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１４ 种光响应模型所拟合的曲线与 ＣＫ 组变

化趋势基本一致ꎬＰｎ均呈现快速增加的趋势ꎬ并且拟合值与实测值较为接近ꎬ随着 ＰＡＲ 的增加ꎬ不同模型的拟

合曲线变化趋势存在差异ꎮ 当 ＰＡＲ>２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时ꎬＣＫ 与 Ｔ１ 的直角双曲线修正模型曲线(ＹＺ)、直角双

曲线(ＲＨ)及非直角双曲线(ＮＲＨ)均呈现缓慢增加的趋势ꎬ其中 ＹＺ 模型的拟合曲线与实测值的走势较为相

似ꎬ而指数模型(ＩＥ)的拟合曲线在 ＰＡＲ>８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时趋于平稳ꎮ 相比 ＣＫ 组ꎬ当 ＰＡＲ>８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

时ꎬＴ２ 处理下仅 ＹＺ 模型曲线呈现明显下降趋势ꎮ 总的来说ꎬ４ 种光响应模型拟合效果最优的是对照组ꎬ其次

是 Ｔ１ 组ꎬ光响应曲线差异最大的是 Ｔ２ 组ꎮ
２.７　 不同光响应模型的拟合优度

为了进一步定量检验 ４ 种光响应模型的拟合效果ꎬ本研究引入 Ｒ２、ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥ 来评估模型的拟合精

度ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ对于 ＣＫ 组ꎬ指数方程模型的 Ｒ２与其他三种的存在差异显著ꎬ且 Ｒ２最低ꎬＲＭＳＥ 最高ꎬ说明其

拟合精度最差ꎮ 叶子飘等机理模型、直角双曲线模型和非直角双曲线模型之间不存在显著性差异ꎮ 对于 Ｔ１
组ꎬ通过比较 Ｒ２、ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥꎬ拟合精度从高到低分别为直角双曲线模型、叶子飘等机理模型、非直角双曲

线模型和指数方程ꎮ 对于 Ｔ２ 组ꎬ直角双曲线模型与其他三组模型之间存在显著性差异ꎬ且 Ｒ２最低ꎬ指数方程

的 Ｒ２最高ꎬＲＭＳＥ 在三组模型中最低ꎬ拟合效果较好ꎮ 通过比较三个处理间 ４ 种光合模型的拟合优度发现差

异较大ꎬ不同处理组适宜的模型不一ꎬ拟合效果最好的应是 ＣＫ 组的叶子飘等机理模型ꎬ其次是直角双曲线模

７１１５　 １２ 期 　 　 　 圣倩倩　 等:ＮＯ２胁迫下三角梅叶片形态解剖结构和最优光响应模型研究 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

图 ６　 ４ 种光响应模型拟合的光响应曲线

Ｆｉｇ.６　 Ｔｈｅ ｏｐｔｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｆｉｔｔｅｄ ｂｙ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ

型ꎬ第三是非直角双曲线模型ꎬ最后的指数方程ꎮ 而对于不同浓度的 ＮＯ２处理组ꎬ由于受到逆境胁迫后ꎬ三角

梅幼苗的光合参数出现的差异性ꎬ影响最后的拟合优度ꎬ拟合数值在三种处理中ꎬ以 ＣＫ 组精度最高ꎬ因此在

评价不同的光合模型方面ꎬ应以对照组为准ꎮ

表 ３　 ４ 种模型模拟不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗的拟合优度比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｏｏｄｎｅｓｓ￣ｏｆ￣ｆｉｔ ｏｎ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＯ２ ｓｔｒｅｓｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

模型
Ｍｏｄｅｌ

拟合优度 Ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ

ＲＭＳＥ ＭＡＥ Ｒ２

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

模型
Ｍｏｄｅｌ

拟合优度 Ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ

ＲＭＳＥ ＭＡＥ Ｒ２

ＣＫ ＹＺ ０.２５１ ０.１９３ ０.９９６ ＮＲＨ ０.１７７ ０.１４１ ０.９９０
ＲＨ ０.２７４ ０.２２４ ０.９９５ ＩＥ ０.２１４ ０.１５５ ０.９９３
ＮＲＨ ０.２８３ ０.２３０ ０.９９５ Ｔ２ ＹＺ ０.２２７ ０.１７７ ０.９９１
ＩＥ ０.３２６ ０.２４３ ０.９９３ ＲＨ ０.１６９ ０.１３４ ０.９８９

Ｔ１ ＹＺ ０.１７６ ０.１３９ ０.９９０ ＮＲＨ ０.２１３ ０.１４３ ０.９９２
ＲＨ ０.１８２ ０.１３２ ０.９９５ ＩＥ ０.２０６ ０.１４７ ０.９９２

　 　 Ｒ２:决定系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎꎻＲＭＳＥ:均方根误差 Ｒｏｏｔ－ｍｅａｎ－ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒꎻＭＡＥ:平均绝对误差 Ｍｅａｎ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｅｒｒｏｒ.

３　 讨论

３.１　 不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角梅叶片的形态结构变化

植物不同的叶片功能性状ꎬ是植物适应环境变化所形成的形态、生理和物候特征ꎬ能够反映植物对逆境的

响应和适应性机制[２７]ꎮ 本研究发现ꎬ不同浓度 ＮＯ２胁迫下ꎬ三角梅幼苗的形态特征发生一系列的负面变化ꎬ
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从叶片形态上看ꎬ随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ叶片呈现的烧灼状黄色斑点增加ꎬ减少叶片的肉质化ꎬ分析认为

外界高浓度 ＮＯ２浓度ꎬ这种强酸性对叶片呈现强腐蚀性ꎬ而叶片为了适应这种逆境变化ꎬ严重的甚至是超过了

叶片的适应阈值ꎬ叶片是植物处于逆境中首先发生形态变化的器官ꎬ也是最敏感的部位ꎬ而这种类似于叶片极

度干旱的形态变化ꎬ能够避免植物因维持短时自身大量代谢造成的水分散失ꎬ维持植物整体的水分平衡ꎬ这也

是对高浓度 ＮＯ２环境的应激表现ꎬ同时也是一种被动型适应ꎮ
植物在感知外界不良环境因子的过程中ꎬ可以通过调整内部结构来适应逆境ꎬ这种调节过程可以反映植

物对环境变化的适应能力[２８]ꎮ 本试验中ꎬＮＯ２胁迫后ꎬ通过对三角梅幼苗叶片解剖结构分析可见ꎬ叶片叶绿

体形态发生一定的畸形变化ꎬ部分细胞出现一定的质壁分离ꎮ 其中ꎬ三角梅叶片气孔开度方面ꎬ随着 ＮＯ２胁迫

浓度的增加ꎬ叶片气孔皱缩程度增加ꎬ气孔开度减小ꎬ以此应对逆境胁迫ꎬ具有积极的作用ꎬ气孔保卫细胞是一

种高度分化的细胞ꎬ它有复杂的信号转导机制ꎬ能够非常灵敏地感受各种生物和非生物刺激ꎬ并转化成胞内信

号来控制气孔的大小ꎬ从而调节植物的生理状态ꎬ这也是植物内部结构对环境条件适应的结果ꎬ气孔开放程度

减小ꎬ这是因为植物体内信号在进行转导的过程中受到了 ＮＯ２胁迫后代谢的干扰或者保卫细胞活性降低而使

气孔形态和气孔运动发生了异常[２９]ꎮ
透射电镜观察三角梅叶片的叶肉细胞ꎬ发现不同 ＮＯ２胁迫处理的三角梅幼苗叶肉细胞组成相似ꎬ但不同

细胞器结构随着 ＮＯ２浓度胁迫程度的增加变化不一ꎬ其中叶绿体和线粒体对胁迫比较敏感且所担负功能较为

重要的 ２ 个细胞器ꎬ受到 ＮＯ２胁迫后ꎬ叶绿体结构发生变化ꎬ尤其是类囊体结构ꎬ出现疏松ꎬ错综缠绕ꎬ叶绿体

出现膨胀ꎬ外形出现不规则、无规律性等变化ꎮ 叶绿体也是植物细胞产生活性氧的细胞器之一ꎬ正常情况下这

些氧自由基的产生和清除是处于动态平衡的ꎬ当植物受到 ＮＯ２胁迫后ꎬ这种平衡遭到破坏ꎬ与此同时ꎬ细胞体

内产生大量的活性氧(如 Ｏ－
２、Ｈ２Ｏ２)和膜脂过氧化物ꎬ导致膜脂过氧化水平提高、膜脂成分改变以及膜透性增

加ꎬ从而引起叶绿体膜系统的紊乱和破坏[３０]ꎮ 而三角梅幼苗叶片通过结构的变化ꎬ来抵抗适应 ＮＯ２胁迫ꎬ有
助于自己提高逆境生存的能力ꎬ因此ꎬＮＯ２胁迫从低浓度到高浓度的处理过程中ꎬ三角梅叶片超微结构从开始

适应到伤害的过程[３１]ꎮ
３.２　 不同浓度 ＮＯ２胁迫下三角梅叶片的光合生理特性

光合作用是植物最重要的合成代谢过程之一ꎬ受到植物器官的相对含水量和叶绿素等众多指标影响[３２]ꎮ
光合色素是植物进行光合作用的基础ꎬＮＯ２胁迫导致叶绿体膜系统的紊乱或叶绿体结构整体性的破坏ꎬ从而

影响光合色素的合成[３３]ꎬ本研究中ꎬ随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ三角梅幼苗叶片的叶绿素含量先降低后增加

的趋势ꎬ但变化量不显著ꎬ虽然光合色素含量的高低并不能完全反映叶片光合能力的强弱ꎬ但其含量的减少ꎬ
直接导致叶片衰老和光合速率的降低[３１]ꎮ 通过光合生理参数分析发现ꎬ随着 ＮＯ２浓度的增加ꎬ净光合速率呈

现持续降低的趋势ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＴ２ 组下降了 ６９.９７％ꎬ其中 Ｔ１ 与 ＣＫ 差异不显著ꎮ 气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度和

蒸腾速率ꎬ随着 ＮＯ２浓度的增加ꎬ均呈现先增加后降低的趋势ꎮ 光合速率下降ꎬ抑制三角梅叶片对光能的吸

收、传递和转化ꎬ导致叶片气孔开度变小ꎬ进而引起光抑制ꎬ而受到 ＮＯ２胁迫后ꎬ植物叶片出现黄褐色斑点等ꎬ
进而引起叶片叶绿体结构的变化ꎬ加速三角梅叶片的光合速率降低[３４]ꎮ 此外ꎬ植物在逆境胁迫下导致光合速

率降低主要取决于气孔和非气孔因素ꎬ判断标准主要是根据胞间 ＣＯ２浓度和气孔限制值的变化方向ꎬ即胞间

ＣＯ２浓度降低、气孔限制值升高(根据胞间 ＣＯ２浓度计算)ꎬ而关键在于胞间 ＣＯ２浓度ꎬ本研究中 Ｔ１ 组的 Ｐｎ 稍

微下降ꎬ气孔导度增加ꎬＴ２ 组的 Ｐｎ 显著下降ꎬ而气孔导度下降ꎬ两组的胞间 ＣＯ２浓度均降低ꎬ因此推测认为净

光合速率的变化是由于气孔因素导致[３５]ꎮ
３.２　 不同光响应模型对 ＮＯ２胁迫下三角梅叶片的光合参数的拟合效果

本研究使用了 ４ 种模型来模拟 ＮＯ２胁迫下三角梅幼苗的光响应曲线ꎬ除叶子飘等机理模型外ꎬ其他 ３ 个

模型均为一条没有极值的渐近线ꎬ无法直接求得 Ｐｎｍａｘ、饱和光强及植物在光抑制情况下的光响应数据ꎬ并且

由于直角双曲线模型、非直角双曲线模型采用其他办法估算出的光合参数数值ꎬ具有一定的人为性[３６]ꎮ 但这

种通过量化模型计算出的拟合数值已是目前最佳的途径ꎮ 本研究中随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬＬＳＰ 和 Ｐｎｍａｘ呈
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现下降趋势ꎬＬＣＰ 呈现增加趋势ꎬＡＱＥ 和 Ｒｄ 各个模型中变化规律不一ꎮ 而从拟合效果来看ꎬ对于 ＣＫ 组ꎬ指数

方程模型的 Ｒ２与其他三种的存在差异显著ꎬ且 Ｒ２最低ꎬＲＭＳＥ 最高ꎬ说明其拟合精度最差ꎮ 叶子飘等机理模

型、直角双曲线模型和非直角双曲线模型之间不存在显著性差异ꎮ 对于 Ｔ１ 组ꎬ通过比较 Ｒ２、ＲＭＳＥ 和 ＭＡＥꎬ
拟合精度从高到低分别为直角双曲线模型、叶子飘等机理模型、非直角双曲线模型和指数方程ꎮ 对于 Ｔ２ 组ꎬ
直角双曲线模型与其他三组模型之间存在显著性差异ꎬ且 Ｒ２最低ꎬ指数方程的 Ｒ２最高ꎬＲＭＳＥ 在三组模型中

最低ꎬ拟合效果较好ꎮ 通过比较三个处理间 ４ 种光合模型的拟合优度发现差异较大ꎬ不同处理组适宜的模型

不一ꎬ通过分析决定系数 Ｒ２、均方根误差 ＲＭＳＥ 和平均绝对误差 ＭＡＥꎬＣＫ 组的模型精度最高ꎬＲ２越高ꎬＲＭＳＥ
越低ꎬ拟合效果越好ꎬ因此综合分析认为拟合效果最好的应是 ＣＫ 组的叶子飘等机理模型ꎬ其次是直角双曲线

模型ꎬ第三是非直角双曲线模型ꎬ最后的指数方程ꎮ 而对于不同浓度的 ＮＯ２处理组ꎬ由于受到逆境胁迫后ꎬ三
角梅幼苗的光合参数出现的差异性ꎬ影响最后的拟合优度ꎬ拟合数值在三种处理中ꎬ以 ＣＫ 组精度最高ꎬ因此

在评价不同的光合模型方面ꎬ应以对照组为准ꎬ即以叶子飘等机理模型最优ꎬ其次是直角双曲线模型[３７]ꎮ

４　 结论

不同浓度 ＮＯ２污染胁迫下ꎬ三角梅叶片形态变化不一ꎬ随着 ＮＯ２浓度的升高ꎬ叶片表明的烧灼状黄色斑点

增加ꎬ叶片的肉质化减少ꎮ 在叶片解剖结构方面ꎬＮＯ２胁迫后ꎬ随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬ叶片气孔皱缩程度

增加ꎬ气孔开度减小ꎬ但不同细胞器结构随着 ＮＯ２浓度胁迫程度的增加均出现一定程度的结构失衡等变化ꎮ
本研究中随着 ＮＯ２胁迫浓度的增加ꎬＬＳＰ 和 Ｐｎｍａｘ呈现下降趋势ꎬＬＣＰ 呈现增加趋势ꎬＡＱＥ 和 Ｒｄ 各个模型中变

化规律不一ꎬ其中净光合速率的变化是由于非气孔因素导致ꎮ 从拟合效果来看ꎬ分析发现ꎬ决定系数 Ｒ２、均方

根误差 ＲＭＳＥ 和平均绝对误差 ＭＡＥꎬＣＫ 组的模型精度最高ꎬＲ２越高ꎬＲＭＳＥ 越低ꎬ拟合效果越好ꎬ因此本研究

中尤以叶子飘等机理模型最优ꎬ其次是直角双曲线模型ꎮ 该研究结果共同表明三角梅对 ＮＯ２的污染胁迫是一

种被动适应性ꎮ
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