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不同叶型维西堇菜叶片结构及光合特征比较

杜梅娜∗ꎬ 赵　 祥ꎬ 李铭佳ꎬ 徐军山

( 西北师范大学 生命科学学院ꎬ 兰州 ７３００７０ )

摘　 要: 为探讨叶片斑纹的光合适应意义ꎬ该文选择有斑和无斑两种叶型的维西堇菜(Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ)作为研

究材料ꎬ采用石蜡切片制片和显微镜观察叶片结构及 ＧＦＳ ３０００ 便携式光合测量仪测量光合参数并进行比较ꎮ
结果表明:(１)两种叶型维西堇菜气孔均为不等型气孔ꎬ有斑叶片上、下表皮气孔密度、栅栏组织(ＰＴ)厚度、栅
栏组织与海绵组织的比值(ＰＴ / ＳＴ)均显著低于无斑叶片ꎻ而上表皮气孔较大ꎬ表现出更适应弱光环境的结构

特征ꎮ (２)两种叶型维西堇菜暗呼吸速率(Ｒｄ)、初始荧光(Ｆｏ)、最大荧光产量(Ｆｍ)、光化学猝灭系数(ｑＰ)、非
光化学猝灭系数(ｑＮ)、ＰＳⅡ最大光化学量子产量(Ｆｖ / Ｆｍ)、实际光化学反应量子效率(Ｙｉｅｌｄ)均无显著差异ꎬ有
斑植株叶片叶绿素含量、最大净光合速率(Ｐｍａｘ)显著低于无斑植株ꎻ有斑叶片表观光合电子传递速率(ＥＴＲ)
在光合有效辐射(ＰＡＲ)处于 ４００~２ ０００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１之间时显著低于无斑叶片ꎬ无斑植株的光饱和点(ＬＳＰ)
高于有斑植株ꎬ而补偿点(ＬＣＰ)较低ꎮ 综上认为ꎬ无斑植株 ＰＡＲ 利用范围较宽ꎬ光合适应能力更强ꎬ有利于维

西堇菜充分利用环境中有限的资源ꎬ保障物种生存ꎻ有斑植株具有较适应弱光胁迫的特征ꎬ表明叶片斑纹的出

现可能是维西堇菜适应林缘弱光环境的一种策略ꎮ
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　 　 叶片作为进行光合作用的主要器官ꎬ具有可塑

性较大、暴露在环境中面积最大且对环境变化敏感

的特征ꎬ其结构变化会直接影响植物的光合功能ꎮ
叶片解剖结构、生理特征以及形态性状等最能反映

植物对环境因子的适应能力 (李芳兰和包维楷ꎬ
２００５ꎻ夏国威等ꎬ２０１９ꎻ纪若璇等ꎬ２０２０)ꎮ 光照是影

响植物叶片结构和光合特性的主要因素(甄伟和张

福墁ꎬ２０００ꎻ蒋高明ꎬ２００４)ꎬ植物叶片中叶绿素的种

类、含量、分布影响了叶片的呈色以及对光的吸收

能力(Ｂｏａｒｄｍａｎꎬ １９７７ꎻＬｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒꎬ １９８７)ꎮ 叶面

呈现异色斑纹或斑点是许多喜生于灌丛与密林下

层等弱光环境下植物的共同特性 (Ｇｉｖｎｉｓｈꎬ １９９０)ꎬ
多见于粗肋草属以及秋海棠科(Ｆｏｏｓｈｅｅ ＆ Ｈｅｎｎｙꎬ
１９９０ꎻ Ｋｉｅｗꎬ ２００５ꎻ 崔卫华和管开云ꎬ２０１３)ꎮ 植物

叶片的斑纹可能由多种机制产生(Ｈａｒａꎬ １９５７)ꎬ一
些植物的斑纹可以通过诱导叶片部分组织减少叶

绿素含量产生(Ｓｈｅｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ而秋海棠属、粗
肋草属以及落檐属的叶片斑纹则是由叶片表皮层

与下层细胞之间的间隙导致 (Ｆｏｏｓｈｅｅ ａｎｄ Ｈｅｎｎｙꎬ
１９９０ꎻ Ｔｓｕｋａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｓｈｅｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 目前ꎬ对叶片斑纹形成机制虽

已有较多研究(Ｓｍｉｔｈꎬ １９８６ꎻ Ｔｓｕｋａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
丁仁展等ꎬ２００６ꎻ Ｓｏｌｔａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ 崔卫华和管开

云ꎬ２０１３ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ但对叶片斑纹存在的

适应意义仍缺乏了解ꎮ
维西堇菜 ( Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ) 为堇菜科 ( Ｖｉｏｌａ￣

ｃｅａｅ)堇菜属(Ｖｉｏｌａ)合生托叶组(Ｓｅｃｔ. Ａｄｎａｔａｅ)的

多年生草本ꎬ具有叶型、花型优美ꎬ早春开放等特点

(中国科学院中国植物志编辑委员会ꎬ１９９１)ꎬ是适

宜做早春花卉的重要资源植物ꎬ其喜生长于林缘、
山地阴坡、草丛等弱光环境ꎮ 维西堇菜有两种叶型

植株ꎬ即有斑叶型植株和无斑叶型植株ꎬ自然界中

既存在有斑、无斑叶型植株单独生长的居群ꎬ也存

在着两种叶型植株混合生长的居群ꎮ 混生的两种

叶型维西堇菜为探究不同叶型光合适应意义提供

了理想材料ꎮ 目前ꎬ有关维西堇菜的研究较少ꎬ主
要集中于繁殖适应以及引种驯化等方面(孙坤和王

庆瑞ꎬ１９９９ꎻ江龙龙等ꎬ２０１３ꎻ王亚莉ꎬ２０１７)ꎬ未见光

合适应相关研究ꎮ 因此ꎬ本研究以同域分布的两种

叶型的维西堇菜为材料ꎬ通过比较二者的叶片结

构、叶绿素含量和光合参数ꎬ拟解决以下问题:(１)
斑纹的存在是否影响叶片的结构ꎻ(２)不同叶型植

株对光照的适应范围是否一致ꎻ(３)叶片斑纹的存

在有何光合适应意义ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

两种叶型维西堇菜采自同域分布的甘肃平凉

崆峒山(１０６°３１′８.０４″ Ｅ、 ３５°３３′２０.５２″ Ｎꎬ海拔１ ７１２
ｍ)ꎬ于 ２０２０ 年 ９ 月将长势均一的材料移栽至实验

室同一光照培养架培养ꎬ采取与野外光照时间相同

的条件(１２ ｈ 光照 / １２ ｈ 黑暗)培养 １ 个月ꎬ待长出

新叶后ꎬ各选取 １０ 株生长良好且长势一致的植株ꎬ
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对其完全展开的第 ２ ~ ４ 片新叶(处于同一发育阶

段)中大小相当的 １ 片叶子测定光合参数、叶片结

构以及叶绿素含量ꎬ每种叶型至少 ４ 个重复ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 叶片显微结构观察 　 将新鲜叶表皮撕下制

成活体临时装片ꎬ统计单位视野内的气孔数目ꎬ计
算单位面积气孔密度ꎬ显微镜(Ｌｅｉｃａ ＤＭ６ Ｂ)测微

尺测量气孔器大小即纵轴长度和横轴长度ꎮ 选择

完全展开的第 ２ 至第 ４ 片新叶片ꎬＦＡＡ 固定液固

定 ４８ ｈꎬ经梯度乙醇脱水、二甲苯透明、石蜡包埋ꎬ
切片机(Ｌｅｉｃａ ＲＭ ２２５５)切片ꎬ厚度 ８ μｍꎬ番红固

绿染色ꎬ中性树胶封片(吕晋慧等ꎬ２０１２)ꎮ 显微镜

下观察拍照ꎬ测微尺测量叶片厚度( ＬＴ)、栅栏组织

厚度(ＰＴ)、海绵组织厚度( ＳＴ)、上表皮厚度(Ｅ)、
下表皮厚度(Ｈ)ꎮ
１.２.２ 叶绿素含量测定 　 叶绿素含量采用丙酮乙

醇混合液法(张聪颖等ꎬ２０１１)ꎬ称取 ０.０５ ｇ 完全展

开的第 ２ 至第 ４ 片新叶ꎬ置于 ５ ｍＬ 乙醇－丙酮混

合液中浸提至叶色完全变白色ꎬ紫外可见分光光

度计(岛津 ＵＶ￣１８００ 型) ６６３、６４５、４７０ ｎｍ 波长下

测定吸光值ꎬ以 Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ 法计算叶绿素含量ꎬ
每种叶型重复 ４ 次(Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒꎬ １９８７)ꎮ
１.２.３ 叶片可见光吸收能力的测定 　 取 ０.２ ｇ 完全

展开的第 ２ 至第 ４ 片新叶剪碎ꎬ置于 １０ ｍＬ 的 １％
盐酸－甲醇溶液中浸提 ５ ｈꎬ紫外分光光度计波长

３００ ~ １ １００ ｎｍ 范围内扫描得出吸收光谱(齐建

勋ꎬ２００２)ꎮ
１.２.４ 光响应曲线以及叶绿素荧光测量 　 选择一

个晴天在 ８:３０—１１:３０ 之间ꎬ使用 ＧＦＳ ３０００ 便携

式光合测量仪的标准光合测定系统和 ３０５６ＦＬ 荧

光测定系统进行测量ꎬ设定流速为 ７５０ μｍｏｌｓ￣１、
ＣＯ２ 浓 度 为 ４００ μｍｏｌ ＣＯ２  ｍｏｌ￣１ ( Ｍａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７ꎻ沈宗根等ꎬ２０１０)ꎬ通过光合测定系统设定光

合有效辐射(ＰＡＲ)为 ０、２０、５０、８０、１００、２００、４００、
６００、８００、１ ０００、１ ２００、１ ４００、１ ６００、１ ８００、２ ０００
μｍｏｌｍ ￣ ２ｓ￣１条件下测定净光合速率(Ｐｎ)、气孔

导度(Ｇ ｓ)、蒸腾速率(Ｔｒ)等光合指标以及初始荧

光(Ｆｏ)、最大荧光产量 ( Ｆｍ )、光化学猝灭系数

(ｑＰ)、非光化学猝灭系数(ｑＮ)、ＰＳⅡ最大光化学量

子产 量 ( Ｆ ｖ / Ｆｍ )、 实 际 光 化 学 反 应 量 子 效 率

(Ｙｉｅｌｄ)、表观光合电子传递速率(ＥＴＲ)等叶绿素

荧光指标ꎮ 每个光强下平衡 ３ ｍｉｎꎬ测量 ＰＡＲ 为 ０

时先暗处理 １ ｈꎮ 使用 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 软件拟合求

出 ＬＣＰ、ＬＳＰ、Ｐｍａｘ、暗呼吸速率(Ｒｄ)、表观量子效

率(ＡＱＥ)(宋杰等ꎬ２０１９)ꎮ
１.３ 数据统计分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 和 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件进行数据

统计和分析ꎬ采用独立样本 ｔ 检验差异显著性ꎬ
Ｄｕｎｃａｎ 法进行方差分析和多重比较ꎮ 利用 Ｅｘｃｅｌ
２０１６ 和 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 两种叶型维西堇菜叶片形态结构

２.１.１ 叶片气孔大小和密度比较 　 两种叶型维西

堇菜叶片气孔均为不等型气孔ꎬ上表皮气孔排列

疏松ꎬ气孔主要分布于下表皮ꎬ下表皮气孔器显著

小于上表皮ꎮ 有斑叶片上下表皮气孔密度分别显

著低于无斑叶片ꎬ并且上表皮气孔长宽极显著大

于无斑叶片(表 １)ꎮ
２.１.２ 叶片显微结构比较　 有斑维西堇菜叶片斑纹

主要生长在叶脉部位ꎬ图 ２: ｂꎬ ｄ 为不同叶型维西

堇菜叶片横切面ꎬ可以看出维西堇菜叶为异面叶类

型ꎬ近轴面分化为栅栏组织ꎬ叶绿体集中分布于栅

栏组织细胞中ꎻ远轴面为海绵组织ꎬ细胞分散分布ꎬ
其中叶绿体很少或者没有分布ꎻ上下表皮均为单层

细胞且细胞大小不均匀ꎮ 两种叶片的叶肉细胞分

化具有明显差异ꎬ有斑叶片的 ＬＴ、Ｈ 均显著低于无

斑叶片(Ｐ<０.０５)ꎬＰＴ、ＰＴ / ＳＴ 极显著低于无斑叶片

(Ｐ<０.０１)ꎬ而两种叶型维西堇菜叶片的 ＳＴ、Ｅ 无显

著差异(表 ２)ꎮ
２.２ 两种叶型维西堇菜叶片的叶绿素含量及可见

光吸收能力比较

两种叶型维西堇菜叶绿素含量如表 ３ 所示ꎬ无
斑叶片叶绿素 ａ ( ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎬＣｈｌ ａ)、叶绿素 ｂ
(ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂꎬＣｈｌ ｂ) 、胡萝卜素( ｃａｒｏｔｅｎｅꎬＣａｒ)、
叶绿素(ａ＋ｂ)[Ｃｈｌ(ａ＋ｂ)]含量显著高于有斑叶片

(Ｐ< ０. ０５)ꎬ分别高出 １５. ３２％、１８. ９８％、２２. ４３％、
１３.８５％ꎬ而 Ｃｈｌ ａ / Ｃｈｌ ｂ 无明显差异ꎮ 两种叶型维

西堇菜光谱吸收峰均在 ３００ ~ ４８０、６３０ ~ ６７０ ｎｍ 之

间ꎬ具有基本相同的光谱吸收曲线(图 ３)ꎮ
２.３ 两种叶型维西堇菜的光合特征比较

２.３.１ 光响应曲线　 两种叶型维西堇菜 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇ ｓ光

响应曲线如图 ４ 所示ꎬ Ｐ ｎ、Ｔ ｒ、Ｇ ｓ起初随 ＰＡＲ 增强

０８１２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 两种叶型维西堇菜叶片气孔密度和大小
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

表皮
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

气孔密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ
( ｉｎｄ.ｍｍ￣２)

气孔器长
Ｓｔｏｍａｔａ ｌｅｎｇｔｈ

(μｍ)

气孔器宽
Ｓｔｏｍａｔａ ｗｉｄｔｈ

(μｍ)

气孔器长宽比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｌｅｎｇｔｈ

ｔｏ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ

上表皮
Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

有斑叶片 Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ６.３９２±０.３４３ ３６.７００±０.７３０�� ２６.０５０±０.５０５�� １.４１７±０.０３６

无斑叶片 Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ８.４２７±０.５６７� ３１.２５０±０.４４ １９.６１０±０.５７８ １.６１９±０.０３６�

下表皮
Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

有斑叶片 Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ８９.４０９±２.６８６ ２８.７５０±０.４４１ ２０.５００±０.４２０� １.４１２±０.０３４

无斑叶片 Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ １２１.９２９±２.１２�� ２８.９００±０.３６９ １７.０５０±０.３７３ １.７１１±０.０４３ａ�

　 注: 数据以平均值±标准误差表示ꎮ �表示有斑、无斑各指标在 ０.０５ 水平上差异显著ꎬ ��表示在 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｘ±ｓｘ . � ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ０.０５
ｌｅｖｅｌꎬ ａｎｄ �� ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

ａ. 有斑叶片上表皮ꎻ ｂ. 无斑叶片上表皮ꎻ ｃ. 有斑叶片下表皮ꎻ ｄ. 无斑叶片下表皮ꎮ
ａ. Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆꎻ ｂ. Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆꎻ ｃ. Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆꎻ ｄ. Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｏｆ
ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ.

图 １　 两种叶型维西堇菜叶片的气孔形态
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｄ ｓｔｏｍａｔａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

逐渐增大ꎬ当 ＰＡＲ 值大于光饱和点后增加幅度变

小ꎮ 有斑叶片的 Ｐｍａｘ(９.１３９ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)显著

低于无斑(１１. ６２ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１)且 ＡＱＥ 和 ＬＳＰ
低于无斑叶片ꎬ而 ＬＣＰ 高于无斑叶片(表 ４)ꎮ
２.３.２ 叶绿素荧光比较 　 两种叶型维西堇菜叶绿

素荧光参数 Ｆｏ、Ｆｍ、ｑＰ、ｑＮ值均无显著差异(表 ５)ꎬ
叶绿素荧光参数 Ｆ ｖ / Ｆｍ、Ｙｉｅｌｄ 的光响应曲线一致ꎮ

ＰＡＲ 在 ０ ~ ２００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１之间两种叶片 ＥＴＲ
值无差异ꎬ但随 ＰＡＲ 增强到 ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１后

无斑叶片 ＥＴＲ 值高于有斑叶片(图 ５)ꎮ

３　 讨论与结论

之前的研究表明ꎬ 具斑纹叶片叶肉细胞的排
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表 ２　 两种叶型维西堇菜叶片显微结构
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

叶型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

叶片厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

(μｍ)

栅栏组织厚度
Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ (μｍ)

海绵组织厚度
Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ (μｍ)

上表皮厚度
Ｅｐｉｃｕｔｉｃｌｅ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ (μｍ)

下表皮厚度
Ｈｙｐｏｄｅｒｍｉｓ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ(μｍ)

栅栏 / 海绵
ＰＴ / ＳＴ

有斑叶片
Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ

１７５.７５０±２.７３１ ３８.６６７±１.７８７ ７８.４４４±４.５０３ ３５.４００±０.７９２ １４.０００±０.８５０ ０.４３６±０.０２９

无斑叶片
Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ

１８３.２５０±１.７６１� ５７.１１１±１.５４９�� ６６.５５６±２.５４９ ３６.４００±０.８０６ １８.３３３±０.５２７� ０.８３５±０.０６１��

ａꎬ ｂ. 有斑叶片及其横切面ꎻ ｃꎬ ｄ. 无斑叶片及其横切面ꎮ
ａꎬ ｂ. Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｉｔｓ ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎꎻ ｃꎬ ｄ. Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ａｎｄ ｉｔｓ ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎ.

图 ２　 两种叶型维西堇菜的叶片结构
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

列顺 序 及 类 型 与 正 常 叶 片 存 在 明 显 的 不 同

(Ｔｓｕｋａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｓｈｅｕｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ )ꎮ Ｃｈｅｎ 等 ( ２０１７ ) 研 究 发 现ꎬ Ｂｌａｓｔｕｓ
ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 有斑叶片主要由海绵组织构成ꎬ而

无斑叶片主要为栅栏组织ꎬ而 Ｌａ Ｒｏｃｃａ 等(２０１１)
发现ꎬＡｒｕｍ ｉｔａｌｉｃｕｍ 斑纹叶片的浅色区域只有一层

栅栏组织ꎬ而深色区域则具有两层栅栏组织ꎮ 维

西堇菜有斑叶片的 ＰＴ 以及 ＰＴ / ＳＴ 显著低于无斑
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表 ３　 两种叶型维西堇菜叶片的叶绿素含量
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

叶型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌ ａ(ｍｇｇ ￣１)

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌ ｂ (ｍｇｇ ￣１)

类胡萝卜素
Ｃａｒ (ｍｇｇ ￣１)

叶绿素(ａ＋ｂ)
Ｃｈｌ ( ａ＋ｂ) (ｍｇｇ ￣１)

叶绿素 ａ / 叶绿素 ｂ
Ｃｈｌ ａ / Ｃｈｌ ｂ

有斑叶片 Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ２.０７６±０.０４３ ０.５１５±０.０１４１ ０.１２１±０.００３ ２.５９１±０.０５５ ４.０３１±０.０７１

无斑叶片 Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ２.３９４±０.０８３� ０.６１３±０.０３４� ０.１４８±０.００４� ３.００８±０.１１１� ３.９２３±０.１３５

图 ３　 两种叶型维西堇菜叶片吸收光谱
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｅａｆ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｓｐｅｃｔｒａ ｏｆ ｔｗｏ

ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

叶片ꎬ 说明其叶片斑纹可能也存在着类似的机制ꎮ
植物可通过形态和生理的可塑性以适应其生存的

光环境ꎬ一般认为植物在弱光环境下会出现能量

消耗减少、单位面积叶鲜重下降、叶绿素含量降低

及叶片变薄的现象ꎬ从而确保较大的叶面积ꎬ以维

持正常的光合作用( Ｂｏａｒｄｍａｎꎬ １９７７ꎻ何静雯等ꎬ
２０１８)ꎮ 植物叶片的海绵组织细胞增多有利于减

少光量子的损失ꎬ因此弱光环境下栅栏组织有向

海绵组织过渡的趋势(汪越等ꎬ２０１５ꎻ李芯妍等ꎬ
２０１７)ꎮ 气孔密度影响气体扩散并与气孔导度呈

正相关ꎬ气孔较大以及气孔密度较低是弱光环境

下生长植物的特性(陈吉玉等ꎬ２０１９ꎻ盛洁悦等ꎬ
２０２０)ꎮ 本研究中ꎬ有斑叶片的叶片厚度、ＰＴ、ＰＴ /
ＳＴ 比值及上下表皮气孔密度均显著低于无斑叶

片ꎬ而气孔器大于无斑叶片ꎬ表现出更适应弱光环

境的结构特征ꎮ
光合参数的动态变化体现了植物对环境因子

的适应机制ꎬ是反映植物对光能利用能力和效率

的重要指标(夏国威等ꎬ２０１９)ꎮ 依据植物对光照

强度的需求不同ꎬ将植物分为阴生植物、阳生植物

和中间型植物ꎬ阴生植物通常 ＬＣＰ 小于 ２０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１、ＬＳＰ 处于 ５００ ~ １ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１之间

(蒋高明ꎬ２００４ꎻ陈晓英等ꎬ２０２０)ꎬ有斑叶片 ＬＣＰ、
ＬＳＰ 分别为 １４. ６６７ μｍｏｌｍ ￣２ ｓ￣１、６２０ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１ꎻ无斑叶片 ＬＣＰ、ＬＳＰ 分别为 ９.３３３ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１、７３７.３ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ由此可见ꎬ两种叶

型维西堇菜均属于阴生植物ꎮ 光饱和点( ＬＳＰ)和

光补偿点(ＬＣＰ)分别反映植物叶片对强光和弱光

的利用能力ꎬ具有较高 ＬＳＰ 以及较低 ＬＣＰ 的植物

光适 应 能 力 强 ( 柴 胜 丰 等ꎬ ２０１５ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 无斑维西堇菜具有较高的 ＬＳＰ 以及较低

的 ＬＣＰꎬ可利用的 ＰＡＲ 范围较宽ꎬ说明其对强光的

利用能力更强ꎮ 一般来说ꎬ较厚的叶片以及发达

的栅栏组织有利于吸收光能ꎬ可以提高植物的净

光合速率以及 ＬＳＰ(Ｏｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ童升洪等ꎬ
２０２０)ꎬ而最大净光合速率(Ｐｍａｘ)与 ＬＳＰ 越高的植

物对强光利用能力越强(陈晓英等ꎬ２０２０)ꎬ表明无

斑维西堇菜较高的净光合速率可能与其叶片具发

达的栅栏组织有关ꎮ 秦玉芝等(２０１４)研究发现在

弱光环境下ꎬ植物叶片厚度以及栅栏组织会变薄ꎬ
而叶绿素含量、ＡＱＥ、ＬＳＰ、Ｐｍａｘ等光合指标会显著

降低ꎮ 本研究中有斑叶片叶绿素含量、ＰＴ、Ｐｍａｘ显

著低于无斑叶片ꎬ且 ＡＱＥ 相比无斑叶片有降低趋

势ꎬ表现出适应弱光环境的特征ꎮ
植物的光合色素含量和比例显著影响植物的

光合作用及其对环境的适应性ꎬ叶绿素是光合作

用的光敏催化剂ꎬ而类胡萝卜素是活性氧的有效

猝灭剂(王俊峰等ꎬ２００３)ꎮ 本研究中ꎬ除叶绿素 ａ /
叶绿素 ｂ 差异不显著外ꎬ无斑叶型植株的叶绿素 ａ
和叶绿素 ｂ、类胡萝卜素以及总叶绿素含量均高于

有斑植株ꎬ而一般认为植物栅栏组织中的叶绿体

数量要高于海绵组织(王幼芳ꎬ２００７)ꎮ 这表明无

斑叶片较高的色素含量可能与其发达的栅栏组织

有关ꎬ其较高的净光合速率也与光能吸收、抗氧化

能力密切相关ꎮ 非环境胁迫条件下 ＰＳⅡ 最大光

化学量子产量(Ｆ ｖ / Ｆｍ)一般在 ０.８０ ~ ０.８５ 之间ꎬ受
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表 ４　 两种叶型维西堇菜叶片光合响应参数
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

最大净光合速率
Ｐｍａｘ

(μｍｏｌ ｍ￣２ｓ￣１)

暗呼吸速率
Ｒｄ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)

光饱和点
ＬＳＰ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)

光补偿点
ＬＣＰ

(μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１)

表观量子效率
ＡＱＥ

(μｍｏｌｍｏｌ￣１)

有斑叶片 Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ ９.１３９±０.２５６ ０.７３６±０.１４６ ６２０.０００±２４.９８０ １４.６６７±１.３３３ ０.０４６±０.００６

无斑叶片 Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ １１.６６２±０.８１５� ０.４５４±０.１０５ ７３７.３３３±４１.９１０ ９.３３３±３.５２８ ０.０５０±０.００４

图 ４　 两种叶型维西堇菜 Ｐｎ、Ｔ ｒ、Ｇ ｓ光响应曲线

Ｆｉｇ. ４　 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ＰｎꎬＴｒꎬＧｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

表 ５　 两种叶型维西堇菜叶绿素荧光参数的比较
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

叶型
Ｌｅａｆ ｔｙｐｅ

初始荧光
Ｆｏ

最大荧光产量
Ｆｍ

光化学猝灭系数
ｑＰ

非光化学猝灭系数
ｑＮ

有斑叶片 Ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ １５２.０００±４.８６１ ６３４.０００±１５.６４９ ０.９２２±０.００９ ０.０２６±０.００５

无斑叶片 Ｎｏｎ￣ｖａｒｉｅｇａｔｅｄ ｌｅａｆ １４４.０００±５.４５１ ５９９.６７０±１６.６９１ ０.９４３±０.０１２ ０.０２７±０.００６

图 ５　 两种叶型维西堇菜叶绿素荧光参数的比较
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｍｏｎｂｅｉｇｉｉ

到环境胁迫后开始下降ꎬ随着 ＰＡＲ 逐渐上升ꎬ有
斑、无斑维西堇菜的 Ｆ ｖ / Ｆｍ逐渐下降ꎬ相同 ＰＡＲ 下

Ｆ ｖ / Ｆｍ无显著差异ꎬ因此受到相同程度的光照胁迫

(唐星 林 等ꎬ ２０２０ )ꎮ Ｃｈｅｎ 等 ( ２０１７ )、 Ｓｈｅｕｅ 等

(２０１２)分别在柏拉木属及秋海棠属植物中也发现

了类似的现象ꎬ这可能是由于栅栏组织叶绿体的

ＰＳ Ｉ 电子传递能力及量子效率均相对较高ꎬ而海

绵组 织 叶 绿 体 的 ＰＳ Ⅱ 量 子 效 率 相 对 较 高

(Ｔｅｒａｓｈｉｍａ ＆ Ｉｎｏｕｅꎬ１９８５ꎻ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)导致

的两种叶型维西堇菜相近的海绵组织厚度造成了
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二者的 Ｆ ｖ / Ｆｍ呈现了类似的趋势ꎮ 表观光合电子

传递速率(ＥＴＲ)反应了实际光强下的表观电子效

率ꎬ受到质体醌含量的限制(梁芳等ꎬ２０１０)ꎮ 本研

究结果表明ꎬＰＡＲ 处于 ０ ~ ４００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１时ꎬ
相同光照条件下有斑、无斑叶片的 ＥＴＲ 无差异ꎬ维
西堇菜的 ＥＴＲ 随 ＰＡＲ 增加而迅速上升ꎬ此时低光

强为主要限制因子ꎻ４００ ~ ２ ０００ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１之

间无斑叶片 ＥＴＲ 显著高于有斑叶片ꎬ可能与无斑

叶片具有较厚的 ＰＴ、ＰＴ / ＳＴ 较高导致栅栏组织叶

绿体的 ＰＳ Ｉ 电子传递能力及量子效率较高有关ꎬ
王亚楠等(２０２０)对紫堇属的研究也得出了相似的

结论ꎮ
维西堇菜喜生长于林缘光斑生境中ꎬ时常面

临弱光胁迫ꎮ 无斑维西堇菜叶片具有较高的叶绿

素含量、ＰＴ、ＰＴ / ＳＴ、上下表皮气孔密度、ＥＴＲ 和

Ｐｍａｘꎬ对 ＰＡＲ 利用范围较宽ꎬ可充分利用环境中有

限的资源ꎬ保障物种生存ꎻ有斑维西堇菜叶片具适

应弱光环境的结构特征以及光合参数ꎬ以上结果

表明叶片斑纹的出现可能是维西堇菜适应林缘弱

光环境的一种策略ꎮ
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