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　　摘要：对虎皮兰（ＳａｎｓｅｖｉｅｒｉａｔｒｉｆａｓｃｉａｔａＰｒａｉｎ）进行不同遮阴处理（２５％、５０％、１００％光照），研究不同光照条件对虎
皮兰叶片气孔的结构特征、气孔空间分布格局、气体交换参数的影响。研究结果显示，随着光照度的减弱，气孔密度逐

渐增加，在２５％光照条件下的气孔密度显著高于１００％光照。同时，２５％光照时的气孔面积指数也显著高于５０％、
１００％ ２个光照条件。而叶片气孔长度、气孔宽度、气孔周长、气孔面积、气孔形状指数在不同光照条件下的变化不显
著。此外，不同光照处理间的净光合反应速率（Ｐｎ）差异不显著。随着光照度的减弱，叶片蒸腾速率（Ｔｒ）、胞间ＣＯ２浓

度（Ｃｉ）先增加后减小，而气孔导度（Ｇｓ）没有发生变化。虎皮兰叶片气孔的空间分布格局随着光照的减弱逐渐变得不

规则。说明尽管低光条件有利于增加虎皮兰叶片上气孔的个数和面积，但同时却在空间水平上使气孔分布不均匀，导

致虎皮兰的Ａｎ和Ｇｓ并未产生显著的变化。研究结果不仅有利于深入理解光照对虎皮兰气孔特征和气体交换参数之

间关系的影响机理，并为栽培实践过程中虎皮兰最适光照条件提供理论依据。
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　　气孔为植物叶片上由 ２个保卫细胞组成的孔状结
构［１－２］，是植物与大气之间进行 ＣＯ２和水分交换的重要器
官［３］，对于调节生态系统碳、水循环过程具有极其重要的作

用和意义［４－６］。众多研究结果表明，气孔能够根据环境因素

的变化调整气孔开度、气孔大小、气孔频度（气孔密度和气孔

指数）以及空间分布格局来最优化其气体交换参数，进一步

提高其抗逆能力［７－８］。植物叶片气孔的发育过程受许多因素

的影响，如转录因子、负调控因子、环境因素（温度、ＣＯ２、光
照、激素等）均参与和影响着气孔的发育过程，且在各个发育

阶段承担着关键的调节作用［９－１２］。

通常而言，植物叶片的光合作用受光照、二氧化碳浓度、

温度、矿质元素、水分等因素影响［１３］。光能是植物进行光合

作用的驱动力［１４］，同时光照在叶片气孔的形成和发育过程中

也起到极其关键的诱导和调节作用，从而影响植物叶片的光

合作用效率［１０，１２－１３］。光照对气孔结构特征的影响机理非常

复杂，至今还没有一致的结论［７，１３］。相关研究结果发现，冠层

浓厚树木叶片的气孔密度随光照的增强而升高，但是树冠稀

薄树木的气孔密度随着光照增强而降低［１５］。同一叶片在不

同轴面上的气孔密度对光照变化的响应也不尽相同［１６］。虎

皮兰（ＳａｎｓｅｖｉｅｒｉａｔｒｉｆａｓｃｉａｔａＰｒａｉｎ）隶属于百合科虎尾兰属，为
多年生常绿草本植物，以其易繁殖、生长速度快、吸收室内甲

醛和室外汽车尾气等优点逐渐成为一种集观赏、绿化和人体

保健于一体的重要园艺植物［１７－１８］。近年来，尽管许多学者对

于虎皮兰的食用价值和空气甲醛净化能力等方面进行了初步

的研究［１９－２０］，但光照如何通过改变虎皮兰的气孔结构及分布

状况，影响虎皮兰的气体交换过程至今没有得到较好的结论。

本试验通过不同遮阴处理研究光照对虎皮兰气孔特征及空间

分布格局的影响，旨在阐明光照条件下气孔特性和气体交换

参数之间的关系。

１　材料与方法

１．１　试验材料
在花卉市场购买长势相同、生长健壮的虎皮兰９盆（每

盆３棵）。塑料花盆高１０ｃｍ，直径１４ｃｍ，盆底铺无纺布以防
浇水时基质外渗，盆栽基质为花卉栽培通用营养土，主要成分

配比为氮（Ｎ）６００ｍｇ／Ｌ、磷酐（Ｐ２Ｏ５）２７０ｍｇ／Ｌ、氧化钾（Ｋ２Ｏ）
３６０ｍｇ／Ｌ。
１．２　试验设计与实施

将塑料遮阳网剪成１ｍ×１ｍ的正方形用于虎皮兰的遮
阴处理，将上述购买的虎皮兰分别置于不同的光照条件下进

行处理。于２０１６年３月１０日至４月１０日，试验期间每隔
４ｄ测定１次，观测时间为０９：００—１１：００，每株虎皮兰取３张
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叶片观测。利用光度计（型号７５９Ｓ，棱光科技有限公司，中国
上海）测定不同遮阴条件下虎皮兰冠层的光照度，即无遮挡

的自然光强度代表 １００％光照［约 １０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）
ＰＡＲ］，利用 １层遮阳网遮挡的自然光强度为 ５０％光照
［５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）ＰＡＲ］，２层遮阳网遮挡的自然光强度为
２５％光照［２５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）ＰＡＲ］。在培养期间利用温度计
和湿度计每天记录试验处理区的日平均气温和相对空气湿度，

保证不同光照处理间的温度、相对空气湿度一致。培养期间每

３ｄ浇水１次（每盆约５００ｍＬ），以防止干旱胁迫的发生。
１．３　印记法取样及光学显微镜观察

随机从每株上选取３张叶片，利用无色透明的指甲油涂
于虎皮兰叶片的中部，采集气孔印记样品用于叶片气孔参数

的测量。将叶片印迹玻片在装备有照相机的显微镜

（ＤＭ２５００，ＬｅｉｃａＣｏｒｐ，Ｇｅｒｍａｎｙ）下观察并拍照。随机选择３个
不同的显微视野，每个视野下拍３张照片，即得到９张气孔的
显微照片，再从９张照片中选取５张来计算气孔密度。利用
ＡｕｔｏＣＡＤ２０１０软件分别测量气孔的长度、宽度、周长、面积以
及形状指数。形状指数是指通过计算单一气孔形状与相同面

积的圆之间的偏离程度来测量，当叶片气孔的形状为圆形时，

形状指数为１，即气孔的形状越扁长，则气孔形状指数就越
大。形状指数的计算公式为：

Ｓ＝ Ｐ
２ π槡 Ａ

（以圆为参照几何形状）。 （１）

式中：Ｓ表示叶片气孔形状指数；Ｐ表示气孔周长；Ａ表示气孔
面积。

１．４　气孔的空间格局分析
随机选取３个光学显微照片（放大５倍）用于研究遮阴

对叶片气孔空间分布格局的影响，每个气孔都是叶片表面上

分布的单点，气孔开口的最中间位置为该单点的位置。首先

利用空间分布软件ＡｒｃＧＩＳ１０．０将显微照片相同的坐标下进
行数字化处理，得到每个气孔的坐标值。再运用空间统计分

析方法ＲｉｐｌｅｙｓＫ方程对表征气孔分布状况的点进行空间分
析［２１］。ＲｉｐｌｅｙｓＫ方程是一个分布累加的函数，该函数利用

所有单点距离的二阶矩阵探究这些点在不同尺度上的二维空

间分布格局。分析结果由最小邻域距离Ｌｈａｔ（ｄ）值来表达：

Ｌｈａｔ（ｄ）＝ Ｋ（ｄ）／槡 π－ｄ。 （２）
式中：Ｋ（ｄ）表示任何个体在一定空间尺度内对其他个体的期
望值；ｄ表示空间尺度。
　　当分布格局为随机分布时，所有的ｄ值到的距离均相等。
为了确定９５％的可信任区间，采用蒙特卡洛算法模拟随机分
布点１０００次。假如叶片表面的气孔在给定尺度ｄ下为随机
分布，则计算出来的值应该位于９５％可信任区间之内。假如
值大于９５％可信任区间，则气孔在该尺度为簇状分布。否则，
当值小于９５％可信任区间时，气孔在该尺度下为规则分布［２１］。

１．５　气体交换参数测定
利用便携式光合测定系统（Ｌｃｐｒｏ－ＳＤ，ＡＤＣＢｉｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ

Ｌｔｄ．Ｈｏｄｄｅｓｄｏｎ，ＵＫ）测定虎皮兰叶片的气体交换参数即叶片
的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、细胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、
蒸腾速率（Ｔｒ）。利用光合测定系统分别测量不同光照处理
下３盆虎皮兰叶片的气体交换参数，共测８次，并分别对８组
数据求出平均值代表气体交换参数。

１．６　统计分析
试验数据均利用单因素方差分析，然后在利用 Ｄｕｎｃａｎｓ

ＭｕｌｔｉｐｌｅＲａｎｇｅＴｅｓｔ比较处理间的差异显著性，统计分析均利
用ＳＰＳＳ１３．０（Ｃｈｉｃａｇｏ，ＩＬ）统计软件完成。

２　结果与分析

２．１　不同光照条件对气孔密度的影响
从表１可以看出，不同的光照度对虎皮兰的气孔密度产

生很大影响，随着光照的减弱，虎皮兰的气孔密度逐渐增加，

在２５％光照下气孔密度最高。５０％光照比１００％光照时虎皮
兰叶片的气孔个数增加１５．９％，而２５％光照比１００％光照的
气孔个数增加６３．５％。结果表明，不同光照处理对虎皮兰叶
片上气孔个数产生了显著影响。２５％光照与１００％光照下的
气孔密度差异显著，但在５０％光照与２５％、１００％光照处理间
的气孔密度差异不显著。

表１　不同光照条件对虎皮兰叶片气孔特征的影响

光照度

（％）
气孔密度

（个／ｍｍ２）
气孔长度

（μｍ）
气孔宽度

（μｍ）
气孔周长

（μｍ）
气孔面积

（μｍ２）
气孔形状指数 气孔面积指数

１００ ６．３±０．５２ｂ ４６．０±０．０１ａｂ ２６．３±０．０１ａ １１８．８±０．０２ａ ９５７．８±０．００２ａ １．０８±０．２２ａ ０．６１±０．４６ｃ
５０ ７．３±０．５２ａｂ ４６．８±０．０１ａ ２７．０±０．０１ａ １２４．４±０．０３ａ １０５８．１±０．００２ａ １．０８±０．２３ａ ０．７８±０．１０ｂ
２５ １０．３±２．８６ａ ４２．３±０．０１ｂ ２６．８±０．０１ａ １１６．８±０．０３ａ ９６３．５±０．００２ａ １．０６±０．２３ａ ０．９７±０．１７ａ

　　注：同列数据后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。

２．２　不同光照条件对气孔开度和形状的影响
虎皮兰叶片上气孔的长度、宽度、面积、周长均随光照的

减弱呈先上升后降低的趋势，而虎皮兰叶片上的气孔形状指

数随光照的增加呈先降低后上升的趋势（表１）。在５０％光
照下的气孔长度和２５％下的气孔长度有显著差异，而１００％
光照下的气孔长度与５０％、２５％光照处理间差异不显著。不
同光照处理对气孔宽度、气孔面积、气孔周长及形状面积处理

间差异不显著。气孔面积指数（ＳＡＡＩ）随着光照程度的加深
而增大，２５％光照下的ＳＡＡＩ最高，比１００％光照下的ＳＡＡＩ增
加了５９％，虎皮兰叶片在不同光照处理间ＳＡＡＩ差异显著。
２．３　不同光照条件对气孔空间分布格局的影响

不同光照处理，虎皮兰的气孔在小尺度范围８０～１３０μｍ
为规则分布，而在大尺度范围４００～５００μｍ呈现随机分布
（图１）。在１００％光照下，虎皮兰的气孔分布比５０％、２５％光
照的气孔分布更加规则，因为在相同尺度下 １００％光照的
Ｌｈａｔ（ｄ）值更小。２５％光照下的气孔分布格局在小尺度约
１００μｍ时为随机分布，５０％光照下的气孔分布在尺度
２３０μｍ左右为随机分布，而后随着尺度的不断增大，２５％、
５０％光照下的气孔在随机分布和规则分布之间切换。而
１００％光照下的气孔分布在更大尺度４００μｍ左右显示为随
机分布。在尺度为４３０～５００μｍ时不同的光照处理结果，气
孔的空间分布均为随机分布。对照不同光照处理下虎皮兰气
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孔分布格局最规则的空间分布格局发生在尺度约 １７０μｍ
处，此时１００％光照的最小 Ｌｈａｔ（ｄ）为 －１８，５０％光照的最小
Ｌｈａｔ（ｄ）为－１４．２０，２５％光照的最小Ｌｈａｔ（ｄ）为－９．８２。

２．４　不同光照条件对叶片气体交换参数的影响
虎皮兰叶片的净光合速率在 ２５％光照下最高，其次是

５０％光照，而在１００％光照下最低，且差异显著。随着光照度
的加深，虎皮兰叶片的细胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率均是先升
高后降低，在５０％光照下达到最高，胞间 ＣＯ２浓度５０％光照
处理与 ２５％、１００％光照处理间差异显著，蒸腾速率 ２５％、
５０％、１００％光照处理间差异显著。而虎皮兰在３种不同的光
照处理下气孔导度差异不显著（表２）。表明蒸腾速率、净光
合速率的改变并不受气孔导度影响，而是受气孔宽度、气孔长

度等其他参数的影响。

表２　不同光照条件对虎皮兰叶片气体交换参数的影响

光照处理

（％）
净光合速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
蒸腾速率

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
气孔导度

［ｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
胞间ＣＯ２浓度
（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

１００ ０．４２±０．６５ｂ ０．２０±０．０９ｃ ０．０１±０ａ ３４０±９９．６７ｂ
５０ ０．５２±０．２２ａｂ０．２４±０．０７ａ ０．０１±０ａ ３５７±３１．４７ａ
２５ ０．９０±０．０５ａ ０．２２±０．０１ｂ ０．０１±０ａ ２８５±９．１６ｂ
Ｐ值 ０．０７ ＜０．００１ １．００ ０．０８

　　注：同列数据后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。

３　讨论与结论

３．１　不同光照处理对虎皮兰叶片气孔特征的影响
气孔是植物叶片上许多小的开口［２２］，它是植物与外界环

境进行ＣＯ２气体和水分交换的主要通道
［９，２３］。植物通过改变

气孔开度来响应短期的环境变化，这种响应方式也被称为气

孔运动［２４－２６］。除了对短期环境变化响应的气孔运动外，长期

的环境变化如气候变暖也可能会影响到单个气孔的大小、气

孔频度以及气孔空间分布格局［２７－２８］。目前，有关光照对植物

叶片气孔频度及大小等方面影响研究还没有一致的结论。前

人研究结果表明，气孔密度随着光照度的增加而升高，且冠层

顶部叶片的气孔密度高于冠层底部叶片［２９－３０］。孟雷等的研

究发现，光照度导致水稻叶片气孔密度减少，遮阴处理使水稻

叶片气孔密度显著减少［３１］。张大鹏研究指出，弱光可能有利

于植物叶原基阶段气孔发育和形成，从而提高植物叶片的气

孔密度［３２］。相关研究还发现，同一物种不同轴面气孔密度对

光照的响应也不尽相同。Ｍｏｔｔ等研究发现，豚草（Ａｍｂｒｏｓｉａ
ａｒｔｅｍｉｓｉｉｆｏｌｉａＬ．）在遮阴环境下近轴面气孔密度会随着光照的
增强而降低，而远轴面气孔密度随着光照的增强而增加［３３］。

此外，光照对气孔密度的影响还同植物的生长状况存在密切

的关系。马冬雪等对不同光照条件下 ＨＢ柚（Ｃｉｔｒｕｓｍａｘｉｍａ
Ｍｅｒｒ）气孔的特征进行研究，发现气孔密度与树木的生长状况
存在密切关系，生长状况较好树木的气孔密度会随着光照的

增强而增加，生长状况较差树木的气孔密度则随着光照的增

强而减少［１５］。本研究通过对虎皮兰不同的遮阴程度发现，虎

皮兰叶片气孔密度随着光照的减弱而增加，表明光照是虎皮

兰气孔密度的负调控因子。前人研究结果发现，植物叶片上

气孔个数由气孔发育过程所决定，而气孔的发育和形成过程

又会受多种转录因子的调控，包括ｂＨＬＨ转录因子、ＭＹＢ转录
因子、Ｄｏｆ转录因子等［９－１０］。同时，ＳＰＣＨ、ＭＵＴＥ、ＦＡＭＡ等 ３
种基因均决定着气孔的发育和形成过程［３４－３５］。总之，光照通

过影响转录因子、受体、激酶和蛋白等来调控气孔的形成和发

育过程。然而，光因子对气孔发育过程产生影响的分子调控

机制至今还并不清楚，将成为未来气孔发育学亟待解决的热

点和难点问题之一。

３．２　不同光照处理对虎皮兰叶片气孔空间分布格局的影响
气体交换效率除受气孔大小、气孔宽度以及气孔频度以

外，还与气孔分布格局有关［３，３６］。前人研究发现，细胞分裂和

分化过程影响和改变植物叶片上气孔的空间分布格局。同

时，细胞的分裂和分化过程也会受到遗传信号和环境因素的

影响［３７－４０］。基因学方面关于气孔的研究发现，ＳＤＤＩ、ＥＰＦＩ、
ＴＭＭ和 ＥＲＥＣＴＡ等基因共同决定着气孔的空间分布格
局［９，３４］。光照不仅会改变气孔的大小、形状指数以及气孔密

度，同时还会影响气孔的空间分布格局。本研究发现，光照度

越高，气孔分布越规则，１００％光照下的气孔分布格局在大尺
度（约４００μｍ）时为随机分布，而２５％光照下的气孔分布格
局在小尺度内（约１００μｍ）呈现为随机分布，表明随着光照的
增强可能会提高虎皮兰叶片的气孔交换效率，这主要是由于

气孔在植物叶片上分布得越规则，叶片的气体交换效率可能

会越高。本研究中 ２５％、５０％光照条件下，气孔在 １００～
４００μｍ空间尺度内以随机和规则２种分布格局交替出现，这
可能是虎皮兰在通过改变自身的气孔分布来逐渐适应不同的

光照环境，从而提高其气体交换的效率的原因。

３．３　不同光照处理对虎皮兰气体交换参数的影响
众所周知，植物的光合作用过程会受到光照度的影

响［３９－４０］，光照度太高或太低都会降低植物光合反应速率，即

植物的光合反应速率只有在最佳光照度下才能达到最大

值［４１－４３］。吴安娜等研究发现，光照度增强有利于月季试管苗

干物质的积累，但该效应仅在一定光照度范围内产生，若超过

该光照范围就会对植物生长产生负效应［４４］。Ｌｅｅｓ等研究发
现，铁线莲试管苗随着光照的增强，光合作用和量子小效率均

降低，可能是太高的光照对植物进行光合作用的器官造成损

伤［４５］。另外，光照对植物光合作用过程的影响还会通过气孔

导度的变化来实现［４６－４７］。Ｗｈｉｔｅｈｅａｄ等的研究发现，对火炬
松进行遮光处理导致其气孔导度降低３９％，从而使光合反应
速率也下降 ５８％［４８］。马书荣等的研究也发现，裂叶沙参

（ＡｄｅｎｏｐｈｏｒａｌｏｂｏｐｈｙｌｌａＨｏｎｇ）光合速率与气孔导度的相关系
数极显著［４９］。本研究却发现不同光照度对虎皮兰的气孔导

度没有产生影响。这可能是由于气孔面积指数（单位叶面积

上气孔的总面积）的增加同气孔空间分布格局变得不规则的
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效应相抵消，以至于气孔结构和分布状况并未对气孔导度产

生影响。
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衰老，果实品质下降，丰产性大大降低［９］。本研究结果与其

基本一致，综合树势、产量和果实品质，当砧木距地面高度在

４～１２ｃｍ范围利于树体结果。
果树冠层内辐射强度决定冠层内微气候环境、影响叶片

光合作用，为果树生长发育和产量品质形成奠定基础［１０］。本

研究发现，冠层有效辐射从上部到下部逐渐降低；Ｃ组树体冠
层上下部有效光合辐射达到最大值，光合有效辐射比值为

０．２４，与其他处理差异显著；Ｄ、Ｅ组处理则随着砧木地面高
度增加，树体上下部的光合有效辐射下降，光合有效辐射比值

下降。魏钦平等研究表明，苹果不同树形内光照等环境因子

的分布不同，决定不同树形果树生理生态状况和产量品质的

差异［１１］，本研究结果与之相近，Ｃ组光合有效辐射最大，果实
品质也最佳。

叶面积指数既是一个重要的生物结构参数，也是树体光

能吸收能力的一个重要的生物学指标［１２］。本试验结果表明，

叶面积指数各个处理之间存在显著差异，Ｃ组处理叶面积指
数最大，５组之间叶面积指数呈现先增大后减小的趋势。Ｄ
组处理叶片叶绿素含量最高，且与Ｂ、Ｃ组处理之间差异不显
著。由此可见，当砧木离地高度４～８ｃｍ时的最有利于叶片
叶绿素积累，并且表现出良好的通风透光条件。

薛晓敏等研究表明，苹果叶片矿质营养含量受到砧木种

类、品种类型、产量水平、土壤质地、施肥状况和栽培管理制度

等众多因素的影响［１３］。本试验结果表明，Ａ组处理叶片磷、
钾含量显著高于其他处理；随着砧木距地面高度增大，叶片中

的氮含量呈现先上升后下降的趋势，Ｂ组处理最高。叶片中
大量元素的含量在０～４ｃｍ范围含量较大，可能是砧木大部
分入土，根系生物量越大，根系吸收范围更广，更利于吸收水

分养分。微量元素大部分在Ａ组处理时含量达到最高，可能
原因也是砧木大部分埋入地里，根系生长旺盛，有效吸收地下

的肥料，从而导致叶片微量矿质元素含量较高。部分微量元

素在其他处理含量达到最高值，可能原因一方面与根系对矿

质元素的选择性吸收有关，另一方面与当地果园的施肥管理

情况也有关系。

通过以上分析可知，砧木距地面高度过低，树体生长旺

盛，果实品质下降，叶片叶绿素含量下降；砧木距地面高度过

高，树体生长受到抑制，因此，果实品质受到影响，叶面积指数

和光合有效辐射下降。砧木在离地高度４～１２ｃｍ时较为适
宜，既能保证树体生长势，又能起到矮化的作用，并且叶片和

果实营养分配均衡，果品产量和果实品质也较好。由此可见，

砧木高度范围在４～１２ｃｍ时适合果树生长发育。
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