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昆明 ６５０２０５ꎻ ３. 云南省花卉育种重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２０５ )

摘　 要: 为了解高山杜鹃对光能的需求和适应性ꎬ该研究以盆栽 ３ ａ 生高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ
为材料ꎬ探讨了遮阴对高山杜鹃叶片解剖结构和光合特性的影响ꎮ 结果表明:光照强度对高山杜鹃品种

ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片的气孔密度没有显著影响ꎬ其气孔密度范围在 ２９９.７０~ ３２７.２２ 个ｍｍ ￣２之间ꎬ但
光照对气孔开度和单个气孔器的面积影响显著ꎬ１００％全光照和 ３０％全光照处理植株分别具有最小和最大

的叶片气孔开度ꎮ 在处理的光强范围内ꎬ随着光强减弱ꎬ叶片厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度以及上、下
表皮厚度逐渐降低ꎬ有利于提高叶片的光能利用效率ꎮ １００％全光照处理下ꎬ高山杜鹃叶片的光饱和点

(ＬＳＰ)、净光合速率(Ｐｎ)、饱和光合速率(Ｐｍａｘ)、气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)均较低ꎬ遮阴处理有效提高了

Ｐｎ、Ｐｍａｘ、Ｇｓ、Ｔｒ和光能利用效率(ＬＵＥ)ꎬ且 ３０％全光照处理植株的叶片光补偿点(ＬＣＰ)、暗呼吸速率(Ｒｄ)最
低ꎬ而 ＬＳＰ、Ｐｎ、Ｐｍａｘ、Ｇｓ、Ｔｒ和 ＬＵＥ 最高ꎮ 这表明高山杜鹃在云南昆明地区的最适光照条件是 ３０％左右的全

光照ꎬ在高山杜鹃的栽培及应用中ꎬ应采取适当的遮阴措施以满足其生长的最佳光照条件ꎮ
关键词: 高山杜鹃ꎬ 解剖结构ꎬ 光合ꎬ 光照
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎꎬ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｌｉｇｈｔ

　 　 高山杜鹃是杜鹃花中的一大类ꎬ一般指无鳞

杜鹃花亚属、有鳞杜鹃花亚属、马银花亚属中的常

绿杜鹃ꎬ以及它们的杂交品种(李倩等ꎬ２００９)ꎮ 高

山杜鹃色彩鲜艳ꎬ花姿优美ꎬ株型漂亮ꎬ具有极高

的经济价值和观赏价值(李志斌等ꎬ２００７)ꎮ 然而ꎬ
在高山杜鹃的栽培及园林应用过程中发现ꎬ光照

对高山杜鹃的生长发育具有重要影响ꎮ 强光下高

山杜鹃的生长缓慢ꎬ叶片发黄ꎬ并伴有日灼现象发

生ꎬ而过度遮阴则会导致高山杜鹃的枝条徒长ꎬ株
型散乱ꎬ花芽数量减少ꎬ花色变淡ꎬ大大降低高山

杜鹃的观赏性和经济价值(郑宝强等ꎬ２０１０)ꎮ
光照是影响植物形态和功能的重要因子ꎬ对

植物的生长、发育和演化具有极其重要的作用

(Ａｌｅｒｉｃ ＆ Ｋｉｒｋｍａｎꎬ２００５ꎻＳｏｆｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ裘珍飞

等ꎬ２０１７ꎻ赵斌等ꎬ２０１７)ꎮ 植物在长期适应不同光

环境的过程中ꎬ其叶片形态和生理特性会发生相

应改变ꎬ以最大程度维持光合能力ꎬ从而适应不同

的光环境(Ｅｖａｎｓꎬ１９８９ꎻＣｒｅｇｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３ꎻＮｉｉｎｅｍｅｔｓ
＆ Ｔｅｎｈｕｎｅｎꎬ１９９７ꎻＰａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 植物对环

境的适应能力直接或间接地与光合能力相关ꎬ反
过来环境因子对植物叶片的结构和功能产生影

响ꎬ进而影响整个植株的生长( Ｃｈａｎｄｒａꎬ２００３ꎻ吴
正花等ꎬ２０１８)ꎮ 近年来ꎬ关于杜鹃属植物形态结

构与环境适应关系已引起科研人员的研究兴趣ꎮ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ. (２００８)研究了 ２ 种杜鹃 Ｒ. ｃａｔａｗｂｉｅｎｓｅ
和 Ｒ. ｐｏｎｔｉｃｕｍ 过冬叶的结构ꎬ阐述强光照和干旱

胁迫对叶片结构的影响ꎬ以及植物自身对环境的

适应性ꎮ 王艳萍等(２０１２)研究了 ３ 种长白山高山

杜鹃叶片解剖结构与高山环境的适应性ꎻ容丽等

(２００９)分析了杜鹃属 １３ 种植物叶片解剖结构的

生态适应性ꎻ石登红和陈训(２００５)研究了贵州省

杜鹃花属植物叶片解剖结构的生态适应性ꎻ曹晓

娟等(２００９)对太白山 ５ 种杜鹃属植物的叶片解剖

结构生态适应性的研究表明ꎬ５ 种杜鹃的栅海组织

比均远小于 １ꎬ属耐荫植物ꎮ 其中ꎬ强光适应性较

好、耐荫性较差的杜鹃栅栏组织发达、排列紧密ꎬ
而强光适应性较差、耐荫性较强的杜鹃叶片气孔

密度最高、海绵组织排列疏松ꎮ 从上述研究可以

发现ꎬ目前关于高山杜鹃对光强的需求和适应性

研究较少ꎬ且主要集中在一些高山杜鹃集中分布

的区域和一些野生高山杜鹃种质资源ꎬ而被广泛

应用于生产和园林绿化中的园艺品种的叶片结构
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和光合特性对光强的适应性研究较少ꎮ
本研究中以市场流行的主要种植的高山杜鹃

品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 为材料ꎬ研究遮阴对其

叶片解剖结构和光合特性的影响ꎬ了解高山杜鹃

对光能的需求和适应性ꎬ寻找其最佳的生长光强ꎬ
为高山杜鹃的规模化栽培和园林应用提供理论基

础和实践指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

研究 材 料 是 ３ 年 生 高 山 杜 鹃 品 种 ｃｖ.
Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒꎬ种植于云南省农业科学院花卉

研究所大春河基地ꎬ进行常规水肥管理ꎮ 试验地

属低纬高原山地季风气候ꎬ干湿季分明ꎬ５—１０ 月

为雨季ꎬ１１ 月至次年 ４ 月为旱季ꎮ ８ 月份开始用

黑色遮阳网进行遮阴处理ꎬ遮阴程度采用不同层

数的遮阳网叠加获得ꎬ遮阴处理分别设 １ 层、２ 层

和 ３ 层遮阳网ꎮ 采用 ＤＲＭ￣ＦＱ 双辐射测量其光

强ꎬ分别为全光照的 ５３％、３０％和 １７％(３ 种遮阴

处理分别记为 Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ )ꎬ全光照为对照 ( Ｌ０ 表

示)ꎮ 试验过程中所有处理植株均种植在同一个

试验大棚内ꎬ除光照具有显著差异外ꎬ不同处理间

的温度、湿度变化没有显著差异ꎮ 每个处理 １０
盆ꎬ３ 次重复ꎬ随机区组排列ꎬ定期移动花盆以消除

边缘影响ꎮ 次年 ３ 月份测定各指标ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 叶片解剖结构观察 　 取成熟叶片中间部分

(避开叶脉)ꎬ用 ＦＡＡ 固定液固定 １ 周ꎬ用梯度酒

精脱水ꎬ二甲苯透明ꎬ浸蜡、包埋ꎮ 包埋后的材料

在切片机(ＭＩＣＲＯＭ ＨＭ３１５ꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)上进行叶

片横切面的组织切片ꎬ切片厚度 ８ ~ １０ μｍꎬ苏木精

染色制成永久切片ꎮ 表皮结构观察采用 ５０％次氯

酸钠溶液浸泡 １ 周后用刀片刮去叶肉ꎬ将表皮制

成临时装片ꎬ在生物显微镜(Ｎｉｋｏｎ Ｅｃｌｉｐｓｅ Ｅ８００ꎬ
Ｙｏｋｏｈａｍａꎬ Ｊａｐａｎ)下观察并用 Ｎｉｋｏｎ￣ＤＸＭ１２００ 数

码显微摄影系统拍照ꎮ 用图形分析软件( Ｉｍａｇｅ￣
Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ ６.０)测量叶片厚度、角质层厚度、上下表

皮厚度、栅栏组织及海绵组织厚度ꎬ气孔长、气孔

宽、气孔密度、气孔器长、气孔器宽ꎮ 气孔密度

(ＳＤ)＝ 视野内气孔个数 /视野面积ꎮ 单个气孔器

的面积( Ａｓ ) ＝ π ×气孔器长度 ( ｌ) ×气孔器宽度

(ｗ) / ４ꎬ气孔器面积百分率 ( Ａ ｔ ) ＝ Ａｓ × ＳＤ × １００
(Ｊａｍｅｓ ＆ Ｂｅｌｌꎬ２００１)ꎮ 每个处理取 ３０ 个视野中的

平均值ꎮ
１.２.２ 叶片光合参数测定 　 叶片的光合作用采用

便携式光合作用测定系统 ＬＩ￣６４００ ＸＴ ( Ｌｉ￣Ｃｏｒ
Ｉｎｃ. Ｎｅｂｒａｓｋａꎬ ＵＳＡ) 进 行 测 定ꎮ 以 ＬＩ￣６４００￣０２
ＬＥＤ 提 供 红 蓝 光 源 来 获 得 不 同 的 光 强 梯 度

(２ ０００、１ ６００、１ ２００、１ ０００、８００、６００、５００、４００、
３００、２００、１５０、１００、５０、２０ 和 ０ μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１)ꎬ
ＣＯ２采用开放气流通路ꎮ 测定前用 １ ０００ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１的光强诱导 １５ ｍｉｎꎮ 测定时ꎬ叶室温度设

为 ２０ ℃ꎬ相对湿度 ５０％ ~ ６０％ꎮ 在每一光强平衡

３ ｍｉｎ 左右ꎬ待 ΔＨ２Ｏ、ΔＣＯ２、净光合速率(Ｐｎ)、蒸
腾速率( Ｔｒ)、气孔导度(Ｇ ｓ)等读数稳定时记录ꎮ
每个处理至少重复测定 ３ 片叶子ꎮ

用光合助手软件( Ｐｈｏｔｏｓｙｎ Ａｓｓｉｓｔａｎｔꎬ Ｖ１. １ꎬ
Ｄｕｎｄｅｅ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ ＵＫ)拟合光响应曲线(Ｒｏｔｈｓｔｅｉｎ
＆ Ｚａｋꎬ２００１)ꎬ该软件应用的模型方程是非直角双

曲线方程( Ｐｒｉｏｕｌ ＆ Ｃｈａｒｔｉｅｒꎬ１９７７)ꎮ 根据此方程

计算饱和光合速率(Ｐｍａｘ)、光饱和点( ＬＳＰ)、光补

偿点(ＬＣＰ)、暗呼吸速率(Ｒｄ)等光合参数ꎮ
１.２.３ 数据分析 　 所有数据采用统计软件 ＳＰＳＳ
１３. ０ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ 软 件 包 ( ＳＰＳＳ Ｉｎｃ.ꎬ Ｃｈｉｃａｇｏꎬ
ＵＳＡ)进行分析ꎬ处理间比较采用方差分析和 ＬＳＤ
检验ꎮ 统计图采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ ９. ０( Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅꎬ
Ｉｎｃ.)绘制ꎮ 据 Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ ｅｔ ａｌ.(２０００)的方法来计

算相关变量的可塑性指数(ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎬ ＰＩ)ꎬ可
塑性指数 ＰＩ ＝ (某变量的最大平均值－最小平均

值) /最大平均值ꎮ 可塑性指数范围在 ０ ~ １ 之间ꎬ
数值越大ꎬ表明可塑性越大ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 遮阴对高山杜鹃叶片表皮特征的影响

经过对处理植株叶片的上、 下表皮进行观察ꎬ
上表皮均无气孔分布ꎬ 下表皮气孔呈卵圆形或椭

圆形(图 １:Ａ)ꎻ４ 个处理的气孔密度 ( ＳＤ) 变化

范围在２９９.７０ ~ ３２７.２２个ｍｍ ￣２之间ꎬ不同光强下

４０８ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



注: Ａ. 气孔结构图ꎻ Ｂ. 横切面图ꎮ Ｌ０ꎬ Ｌ１ꎬ Ｌ２ꎬ Ｌ３ꎬ 分别为 １００％、５３％、３０％和 １７％全光照ꎬ下同ꎮ
Ｃｕ . 角质层ꎻ Ａｄ . 上表皮ꎻ ＰＴ. 栅栏组织ꎻ ＳＴ. 海绵组织ꎻ Ａｂ . 下表皮ꎻ Ｓ. 气孔ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ａ. Ｓｔｏｍａｔａꎻ Ｂ. Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ. Ｌ０ꎬ Ｌ１ꎬ Ｌ２ ａｎｄ Ｌ３ ａｒｅ １００％ꎬ ５３％ꎬ ３０％ ａｎｄ １７％ ｏｆ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
Ｃｕ . Ｃｕｔｉｃｌｅꎻ Ａｄ . Ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ ＰＴ. Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅꎻ ＳＴ. Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅꎻ Ａｂ . Ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ Ｓ. Ｓｔｏｍａｔａ.

图 １　 不同遮阴处理下高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌ ｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片气孔及横切面显微结构
Ｆｉｇ. １　 Ｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ

ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

气孔密度未发生显著变化ꎬ气孔长( ＳＬ)和气孔宽

(ＳＷ)则随着遮阴程度的增加而增加ꎬ单个气孔器

面积(Ａｓ)和总的气孔面积百分比( Ａ ｔ)也显著增

加ꎬ其中以 Ｌ２处理植株的气孔密度及气孔开度最

大(表 １)ꎮ
２.２ 遮阴对高山杜鹃叶片叶肉特征的影响

高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片解

剖结构见图 １:Ｂꎮ 光照强度对叶片厚度有明显的

影响ꎬ表现为 Ｌ０处理植株叶片最厚ꎬ分别显著高于

Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３处理植株 １３.９％、２２.１％、２２.７％ꎻ叶片上

表皮由 ２ 层细胞构成ꎬ下表皮则由 １ 层细胞构成ꎮ
上表皮细胞体积较大ꎬ上面覆盖有一薄层角质层ꎮ
随着光强的减弱ꎬ上、下表皮厚度逐渐降低ꎬ但角

质层厚度无显著差异ꎮ 栅栏组织和海绵组织厚度

随光照强度的降低呈显著下降趋势ꎬ且对光强下

降十分敏感ꎮ Ｌ０植株栅栏组织厚度分别显著高于

Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３处理植株 ９.３９％、１６.７３％、１９.６３％ꎬ海绵

组 织 厚 度 分 别 显 著 高 于 Ｌ１、 Ｌ２、 Ｌ３ 处 理 植 株

１９.２７％、２９.２２％、２６.４３％(表 ２)ꎮ
２.３ 高山杜鹃叶片结构特征的可塑性指数分析

对 ４ 个处理叶片结构特征的可塑性分析表明:
叶片厚度、下表皮厚度、栅栏组织厚度和海绵组织

厚度的可塑性指数高于 ０.１５ꎬ角质层厚度、上表皮

厚度、气孔长度的可塑性指数在 ０.１０ ~ ０.１５ 之间ꎬ
其余参数的可塑性指数均小于 ０.１０(表 ３)ꎮ
２.４ 遮阴对高山杜鹃光响应曲线的影响

植物光响应曲线是研究植物光合特性的重要

指标ꎮ ４ 个处理的 Ｐｎ随光强的变化趋势类似ꎬ当
ＰＡＲ 低于 ２００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬＰｎ随着 ＰＡＲ 的增

加迅速增加ꎬ此后随着 ＰＡＲ 的增强ꎬＰｎ增加较为缓

慢ꎬ在光强达到光饱和点后较为稳定(图 ２:Ａ)ꎮ
从图 ２:Ｈ 可以看出ꎬ 不同处理的 Ｐｎ出现了显著差

异ꎬ即 Ｌ２>Ｌ３>Ｌ１>Ｌ０ꎮ
Ｇ ｓ和 Ｔｒ随光强变化的趋势与 Ｐｎ趋势相类似ꎮ
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表 １　 遮阴对高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 气孔特征的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ

遮阴处理
Ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

气孔密度
ＳＤ

(个ｍｍ￣２)

气孔长度
ＳＬ

(μｍ)

气孔宽度
ＳＷ

(μｍ)

单个气孔器面积
Ａ ｓ

(μｍ２)

气孔器面积百分率
Ａ ｔ

(％)

Ｌ０ ３２２.０５±９.１３ａ １１.４４±０.２４ｂ ７.００±０.１２ａｂ ５７６.１２±８.００ｂ １９.６７±０.５９ａ

Ｌ１ ２９９.７０±６.７７ａ １１.９０±０.３１ｂ ６.７４±０.２５ｂ ６１１.９１±１０.３６ａ １９.６９±０.９６ａ

Ｌ２ ３２７.２２±８.６２ａ １３.０６±０.１８ａ ７.３７±０.１１ａ ６２２.４７±９.５０ａ ２１.５８±１.４１ａ

Ｌ３ ３２４.２７±１３.０１ａ １２.８４±０.３２ａ ７.３７±０.１７ａ ５９２.７８±１１.７４ａｂ ２０.３７±１.４６ａ

　 注: Ｌ０、Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３分别为 １００％、５３％、３０％和 １７％全光照ꎮ 同列中不同字母表示在 ０.０５ 水平差异显著ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｌ０ꎬ Ｌ１ꎬ Ｌ２ꎬ Ｌ３ ａｒｅ １００％ꎬ ５３％ꎬ ３０％ꎬ １７％ ｏｆ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆ￣
ｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ２　 遮阴对高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片解剖特征的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ

遮阴处理
Ｓｈａｄｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

叶片厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

(μｍ)

角质层厚度
Ｃｕｔｉｃｌｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
(μｍ)

上表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ

ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ
(μｍ)

下表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ

ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ
(μｍ)

栅栏组织厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ
ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ

(μｍ)

海绵组织厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ
ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ

(μｍ)

Ｌ０ ４５８.０７±７.４６ａ ３.７４±０.１８ａ ３０.３１±０.９６ａｂ １４.４５±０.４１ａ １４６.８３±４.７９ａ ２６１.７４±６.５４ａ

Ｌ１ ４０２.２５±１０.３２ｂ ４.１０±０.２１ａ ３０.８０±０.８６ａ １３.３１±０.６２ａ １３４.２３±３.３１ｂ ２１９.４５±９.１９ｂ

Ｌ２ ３７５.２７±９.４９ｃ ４.２３±０.１７ａ ３０.８４±０.６３ａ １１.４０±０.４０ｂ １２５.７９±３.６７ｂｃ ２０２.５５±８.３９ｂ

Ｌ３ ３７３.２４±５.９８ｃ ３.９７±０.２１ａ ２７.４８±０.５８ｂ １３.１６±０.４５ａ １２２.７４±２.６７ｃ ２０７.０３±５.６７ｂ

表 ３　 高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片结构特征的可塑性指数分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

可塑性指数
Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

可塑性指数
Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０.１９ 气孔长度 ＳＬ ０.１２

角质层厚度 Ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０.１２ 气孔宽度 ＳＷ ０.０９

上表皮厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ａｄａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ０.１１ 气孔密度 ＳＤ ０.０８

下表皮厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ａｂａｘｉａｌ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ０.２１ 单个气孔器面积 Ａ ｓ ０.０７

栅栏组织厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ０.１６ 气孔器面积百分率 Ａ ｔ ０.０９

海绵组织厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ０.２３

低光强时ꎬＧ ｓ和 Ｔｒ随着光强的增加迅速增加ꎻ当光

强增大时ꎬＧ ｓ和 Ｔｒ增加缓慢ꎬ并在达到光饱和点后

最终趋于稳定ꎮ ４ 个处理中ꎬＧ ｓ表现出 Ｌ２ >Ｌ３ >Ｌ０ >

Ｌ１的趋势(图 ２:Ｂ)ꎬＴｒ则表现出 Ｌ３>Ｌ２>Ｌ０>Ｌ１的趋

势(图 ２:Ｃ)ꎬ且 ４ 个处理间具有显著差异出现ꎬＬ２

和 Ｌ３处理的 Ｇ ｓ和 Ｔｒ显著高于 Ｌ０和 Ｌ１ꎮ

在较低的光强下(ＰＡＲ<５０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)ꎬ
光能利用效率( ＬＵＥ)随着光强的增加迅速增加ꎬ
此后则随着光强的增加逐渐降低ꎮ ４ 个处理中ꎬＬ２

处理具有最高的 ＬＵＥꎬ其次为 Ｌ３处理ꎬＬ０和 Ｌ１处理
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注: Ａ. 光合速率(Ｐｎ)ꎻ Ｂ. 气孔导度(Ｇ ｓ)ꎻ Ｃ. 蒸腾速率(Ｔｒ)ꎻ Ｄ. 光能利用效率(ＬＵＥ)ꎻ
Ｅ. 水分利用效率(ＷＵＥ)ꎻ Ｆ. 潜在水分利用效率(ＷＵＥｉ)ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ａ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎻ Ｂ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎻ Ｃ. Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎻ Ｄ. Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＬＵＥ)ꎻ Ｅ. Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ)ꎻ Ｆ. Ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥｉ).

图 ２　 遮阴对高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 叶片光合参数的光响应曲线影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｃｕｖｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ

的 ＬＵＥ 接近ꎬ且 Ｌ２和 Ｌ３处理的 ＬＵＥ 显著高于 Ｌ０和

Ｌ１处理(图 ２:Ｄ)ꎬ可见适当的遮阴有效提高了

ＬＵＥꎮ ４ 个处理的水分利用效率(ＷＵＥ)和潜在水

分利用效率(ＷＵＥｉ)也表现出显著差异ꎬＬ１处理的

ＷＵＥ 和 ＷＵＥｉ 最大ꎬ其次为 Ｌ０处理ꎬ光饱和点后 ４
个处理的 ＷＵＥ 和 ＷＵＥｉ 均随着光强的增加降低ꎬ
但 Ｌ０和 Ｌ１处理的 ＷＵＥ 和 ＷＵＥｉ 显著高于 Ｌ２和 Ｌ３

处理(图 ２:ＥꎬＦ)ꎮ
２.５ 遮阴对高山杜鹃叶片光合参数的影响

从图 ３ 可以看出ꎬＬ２和 Ｌ１处理分别具有最低

和最高的光补偿点ꎬ而 Ｌ０处理的光饱和点最低ꎬ显
著低于 Ｌ１、Ｌ２和 Ｌ３处理的 ６７.１％、６９.６％和 ６３.５％ꎬ
Ｌ２处理具有最低的光补偿点和最高的光饱和点ꎬ
表明 Ｌ２处理具有较大的光能利用范围ꎮ Ｌ０和 Ｌ１处
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注: Ａ. 光补偿点(ＬＣＰ)ꎻ Ｂ. 光饱和点(ＬＳＰ)ꎻ Ｃ. 饱和光合速率(Ｐｍａｘ)ꎻ Ｄ. 暗呼吸速率(Ｒｄ)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ. Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ (ＬＣＰ)ꎻ Ｂ. Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ (ＬＳＰ)ꎻ Ｃ. Ｌｉｇｈｔ￣ ｓａｔｕｒａｔｅｄ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｍａｘ)ꎻ Ｄ. Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｒｄ).

图 ３　 遮阴对高山杜鹃品种 ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ 光合参数的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｖ. Ｆｕｒｎｉｖａｌｌｓ Ｄａｕｇｈｔｅｒ

理的饱和光合速率显著低于 Ｌ２和 Ｌ３处理ꎬ其中ꎬＬ２

处理具有最高的饱和光合速率ꎬ显著高于其余 ３
个处理ꎮ Ｌ０处理的暗呼吸速率最高ꎬ显著高于其

余 ３ 个处理ꎬＬ２处理具有最低的暗呼吸速率ꎮ

３　 讨论

３.１ 遮阴对高山杜鹃叶片解剖结构的影响

叶片是植物进化过程中对环境变化敏感且可

塑性较大的器官ꎬ在不同的选择压力下可形成各

种适应类型ꎬ其结构特征最能体现环境因子对植

物的影响或植物对环境的适应 ( Ａａｓａｍａａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎮ 一般认为ꎬ厚叶和发达的栅栏组织是强

光、旱生生境叶片的典型特征ꎬ而薄叶、发达的海

绵组织则是叶片对于弱光、水分供给充足环境的

一种适应特性(李芳兰和包维楷ꎬ２００５)ꎮ 本研究

中ꎬ随着遮阴程度的增加ꎬ高山杜鹃叶片厚度和叶

肉组织厚度呈降低趋势ꎮ 光照最强的 Ｌ０处理植株

具有较厚的叶肉组织ꎬ不仅能保持植株体内水分ꎬ
还具有较强的折光性ꎬ防止过强光照引起的伤害ꎮ
叶肉组织厚度增加ꎬ叶肉细胞面积扩大ꎬ细胞中叶

绿体增加ꎬ有利于维持较高的光合能力ꎬ但 Ｌ０植株

厚的叶肉组织增加了 ＣＯ２从气孔下室到光合作用

场所的传导阻力ꎬ限制了光合同化物的积累ꎬ从而

降低了叶片的光合速率( Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓꎬ１９９９ꎻ马慧丽

和吕德国ꎬ２０１４)ꎮ Ｌ２和 Ｌ３处理植株的栅栏组织和

海绵组织厚度显著小于 Ｌ０植株ꎬ水分和 ＣＯ２的传

导路径缩短ꎬ使 ＣＯ２和水分的交换更容易进行ꎬ从
而使植株具有较大的光合速率ꎮ

叶片气孔和叶表皮是植物水分蒸腾的主要部

位ꎬ气孔的大小和密度与植物光合作用及水分利

用效率密切相关(戴凌峰等ꎬ２００８ꎻ史刚荣和蔡庆
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生ꎬ２００６)ꎮ 一般来说ꎬ生长在高光强下的植物通

常比低光强下的具有较高的气孔密度ꎬ弱光环境

下叶片气孔密度减小、排列疏松、气孔开张度和气

孔阻力均较对照显著降低(罗俊等ꎬ２００６ꎻ贺安娜

等ꎬ２０１２)ꎮ 本研究未得到完全相同的结论ꎬ光照

强度的变化对高山杜鹃气孔密度的影响不明显ꎬ
但对气孔大小及单个气孔器的面积影响显著ꎮ 光

照较弱的 Ｌ２和 Ｌ３处理植株的气孔开度较大ꎬ眭晓

蕾等(２００９)对辣椒幼苗的研究得到了类似结果ꎮ
较大的气孔开度ꎬ使水分和 ＣＯ２更容易进出ꎬ从而

使 Ｇ ｓ和 Ｔｒ显著高于光照较强的 Ｌ０和 Ｌ１处理植株ꎬ
有效提高水分和 ＣＯ２进入光合器官的速率ꎬ表现在

其光合作用主要特征参数 Ｐｍａｘ、Ｐｎ在 ４ 个处理中均

较高ꎬ有利于碳的净积累ꎮ 光照最强的 Ｌ０植株的

气孔及气孔器最小ꎬ能快速调控气孔的开关ꎬ当光

强过强时ꎬ气孔部分关闭ꎬ使 Ｇ ｓ迅速下降ꎬ有效避

免严重的蒸腾失水ꎬ这是气孔对高光照环境适应

的又一表现ꎮ 气孔关闭后ꎬ叶表皮是水分散失的

主要通道ꎬ表皮上的角质层能防止水分过度蒸发ꎮ
本研究中ꎬ随光照强度的降低ꎬ４ 个处理间的角质

层厚度未出现显著差异ꎬ而上、下表皮厚度则逐渐

降低ꎬ有效增加叶内光强度ꎬ有利于增强对漫射光

和散射光的接受能力ꎬ提高光能利用效率ꎬ是植物

对低光环境的一种适应(覃凤飞等ꎬ２０１２)ꎮ
为了评价叶片解剖结构特征参数在适应不同

光环境中的作用ꎬ对高山杜鹃叶片结构特征参数

进行了可塑性分析ꎬ结果表明与叶肉相关的参数

如叶片厚度、下表皮厚度、栅栏组织厚度和海绵组

织厚度等的可塑性指数较高ꎬ而与气孔相关的参

数如气孔密度、气孔长度、气孔宽度等的可塑性指

数较低ꎬ这表明叶肉组织在高山杜鹃适应不同光

强度的过程中起了较为重要的作用ꎬ而气孔在其

适应光环境的变化过程中作用较小ꎮ
３.２ 遮阴对高山杜鹃光合特性的影响

光饱和点和光补偿点可以作为衡量植物需光

特性的生理指标ꎬ分别代表植物对光照强度耐受

性的上限和下限ꎬ其范围可以反映植物对光能的

利用能力(尚海琳等ꎬ２００８)ꎮ 本研究中ꎬ遮阴处理

对高山杜鹃的光饱和点和光补偿点影响较大ꎮ 其

中ꎬＬ２处理植株具有最低的 ＬＣＰ 和最高的 ＬＳＰꎬ表

明其对光能的利用范围最广ꎬ这是该处理植株具

有最大净光合速率的重要原因之一ꎻ此外ꎬＬ２处理

植株的 Ｒｄ显著低于其他 ３ 个处理ꎬ表明其以较少

的净光合消耗来维持碳平衡ꎬ这对植物体内有机

物质的积累及碳平衡的维持具有重要意义(蔡艳

飞等ꎬ２０１１)ꎬ在实验中也观察到ꎬＬ２处理植株的长

势最好ꎬ叶片嫩绿ꎮ 从光合速率的光响应曲线可

以看出:在光强超过光饱和点以后ꎬ其光合速率趋

于稳定没有出现显著的下降ꎬ这说明短时间的强

光照不会对高山杜鹃的光合器官造成损伤ꎮ 然

而ꎬ长期的强光照会对光合器官造成严重损伤并

产生光抑制(Ｈａｎｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻＲａｖｅｎꎬ２０１１ꎻＬｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ如在本研究中ꎬ１００％全光照条件下ꎬ晴
天中午的光合有效辐射最强在２ ０００ μｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１左右ꎬ其光强在较长时间内大大高于光饱和点

(４４７.４１ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)ꎬ在该条件下叶片难以消

耗过剩光能ꎬ过剩光能损伤光合器官产生光抑制ꎬ
直观表现在该条件下高山杜鹃生长不好ꎬ叶片发

黄并伴有较多的枯叶ꎬ光合速率仅为光强较为合

适的 Ｌ２处理的 ３９.１８％ꎬ说明长时间的强光照射造

成了高山杜鹃的逆境环境ꎮ
光能利用效率是衡量植物对光能利用效率高

低的重要指标ꎮ ４ 个处理中ꎬＬ２ 处理具有最高的

ＬＵＥꎬ且 Ｌ２和 Ｌ３处理植株的 ＬＵＥ 显著高于 Ｌ０和 Ｌ１

处理ꎮ 这可能与低强度的光辐射下红蓝光之比的

增加刺激了光化学反应和气孔的开张ꎬ从而使其

具有较高的光合速率有关(张长芹等ꎬ１９９３)ꎮ 此

外ꎬＬ２和 Ｌ３处理植株的上、下表皮厚度、叶片厚度

均显著低于 Ｌ０和 Ｌ１处理植株ꎬ较薄的叶片有利于

漫射光和散射光在叶肉细胞内的传导ꎬ能有效提

高植物在低光环境下的光能利用效率ꎮ ＷＵＥ 是较

稳定的衡量碳固定与水分消耗比例的良好指标ꎮ
Ｌ２和 Ｌ３处理的 ＷＵＥ 和 ＷＥＵｉ 均比光照较强的 Ｌ０和

Ｌ１处理低ꎬ而在任何光照强度下 Ｌ２和 Ｌ３处理的 Ｐｎ

远远高于 Ｌ０和 Ｌ１处理ꎬ这就是说 Ｌ２和 Ｌ３处理植株

以更多的水分消耗来维持其高的光合效率ꎬ这与

Ｌ２和 Ｌ３处理植株具有较大的气孔密度和气孔开度

密切相关ꎮ 此外ꎬＬ２和 Ｌ３处理的 Ｇ ｓ和 Ｔｒ都显著高

于 Ｌ０和 Ｌ１处理ꎬ但其 ＷＵＥ 明显低于后者ꎬ表明叶

片气孔导度对高山杜鹃叶片气体交换和水分利用
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具有明显的调控作用ꎮ
综上所述ꎬ云南昆明地区高山杜鹃春季最适

光环境为 ３０％左右的全光照ꎬ在该条件下高山杜

鹃的叶片具有较大的气孔开度ꎬ适宜的叶片厚度ꎬ
有利于 ＣＯ２和水分的交换ꎮ 同时ꎬ还具有最高的光

合能力、较低的 ＬＣＰ、Ｒｄ和较高的 ＬＳＰ、Ｇ ｓ、Ｔｒꎮ 因

此ꎬ在高山杜鹃的栽培及应用中ꎬ应采取适当的遮

阴措施以创造其适宜生长的最佳光环境ꎮ
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