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枫香变红过程中叶片组织结构、光合
特性及色素含量变化研究
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摘　 要: 枫香(Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ)因其叶片入秋后逐渐变红而极具观赏价值ꎬ是优良的景观生态树种ꎮ
为了解枫香叶片结构变化与叶色的关系ꎬ该文通过连续监测枫香叶片变红过程中组织结构、光合特性及色

素含量的变化ꎬ分析叶片结构与其光合特性和色素的关系ꎮ 结果表明:(１)叶片变色过程中ꎬ表皮细胞均为

椭圆形ꎬ紧密排列ꎬ未观察到明显的细胞变异ꎬ表面未附着绒毛和蜡质ꎬ且上表皮细胞与栅栏组织细胞间排

列紧密ꎬ未出现较大的气室ꎮ (２)随着叶片逐渐变红ꎬ叶片结构变化显著ꎬ其中叶片、上表皮、栅栏组织和海

绵组织厚度及气孔开度均逐渐减小ꎬ而气孔器长和宽、单个气孔器面积则逐渐增大ꎮ (３)随着叶片结构的变

化ꎬ其叶绿素含量逐渐减少ꎬ致使净光合速率逐渐减小ꎬ在出现光破坏时ꎬ叶片通过在栅栏组织细胞液泡内

合成花色苷来自我保护ꎬ而大量的花色苷致使叶片表面呈现红色ꎮ 综上认为ꎬ叶绿素含量降低ꎬ花色素苷大

量积累是导致枫香叶片变红的直接原因ꎬ而枫香叶色变红则是其一系列生理结构特征综合作用的结果ꎮ
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　 　 随着人们对优美生态环境需求日益增加ꎬ在
森林景观营造和城乡绿化美化中ꎬ彩叶树种越来
越受到青睐ꎮ 彩叶树种因其亮丽丰富的色彩和较
高的观赏价值而在现代化城市园林景观建设中发
挥着 越 来 越 重 要 的 作 用ꎬ 从 而 备 受 人 们 关 注
(Ｓｈｅｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ李卫星等ꎬ２０１７)ꎮ 随着研究
者对彩叶植物的不断研究ꎬ将彩叶分为色素型和
结构型 ２ 大类ꎮ 其中ꎬ色素型分为叶绿素亏缺型
(叶绿体发生变化ꎬ叶绿素合成受阻)和其他色素
型(如叶黄素或花色苷大量积累使叶片呈黄色或
红色)ꎬ而结构类彩叶则主要有表皮型和空隙型ꎮ
表皮型表现为表皮细胞变异(乳状凸起、不规则形
状等)和表皮细胞上附着其他物质(蜡质、绒毛等)
使光线发生折射、衍射以及干涉而呈色ꎬ而空隙型
叶片表皮细胞与栅栏组织细胞间存在较大气室ꎬ
入射光在气室间形成漫反射ꎬ致使叶片呈现其他
颜色(Ｓｈｅｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ王振兴等ꎬ２０１６ꎻ杜文文
等ꎬ２０１９ꎻ梁玲等ꎬ２０２０)ꎮ 目前ꎬ对彩叶树种叶片
变化成因的研究多集中在色素的种类、含量及分
布等方面(Ｒｏｃｃａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ冯露等ꎬ２０１７ꎻ李卫
星等ꎬ２０１７)ꎬ而对叶片组织结构与叶片呈色的关
系研究相对较少ꎮ

枫 香 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ) 为 金 缕 梅 科
(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ)枫香树属( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ)落叶乔
木ꎬ分布广泛(主要分布于我国秦岭及淮河以南各
省ꎬ北起河南、山东ꎬ东至台湾ꎬ西至四川、云南及
西藏ꎬ南至广东)ꎬ适应性和耐火力强ꎬ天然易更
新ꎬ入秋后ꎬ其叶片逐渐由绿色变为红色、紫色、橙
黄等颜色(主要以变红为主)ꎬ极具观赏价值ꎬ是优
良的景观生态树种(王冬雪等ꎬ２０１７)ꎮ 目前ꎬ王冬

雪等(２０１９)描述了不同光质处理下枫香叶色变化
过程中色素含量的变化ꎻ刘儒等(２０１７)描述了枫
香叶色变化与色素的关系ꎻ罗紫东等(２０１６)研究
指出随着枫香叶片逐渐变黄和变红ꎬ其净光合速
率的光响应能力逐渐降低ꎮ 然而ꎬ这些报道中并
没有枫香叶色变化过程中组织结构变化的研究ꎮ
因此ꎬ对于枫香叶色变色是由色素引起还是色素
和结构两种兼而有之ꎬ尚未得出明确的结论ꎮ 为
此ꎬ本文以枫香变红植株为研究对象ꎬ通过连续监
测自然条件下枫香叶片变红过程中叶片的组织结
构、光合特性以及色素含量的变化ꎬ分析叶色变化
过程中组织结构与光合特性以及色素的关系ꎬ旨
在探讨叶片结构与枫香叶色变红的关系ꎬ为深入
研究枫香呈色机理提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

所用材料来源于广西德保县红叶森林公园枫
香天然林(１０６°３９′５″ Ｅ、２３°２１′１９″ Ｎ)ꎮ 红叶森林
公园地处北回归线以南ꎬ属亚热带湿润气候ꎬ以棕
壤为主ꎬ占地总面积 ７.２９ ｋｍ２ꎬ枫香林面积２.４４ ｋｍ２ꎮ

采用平均木法ꎬ选取 ５ 株秋季叶片变红、生长
健壮的成年枫香植株ꎮ 从 ２０１８ 年 ９ 月底开始ꎬ在
每株枫香树上选取东、南、西、北四个方向的枝条
做好标记ꎬ每 １５ ~ ２０ ｄ 观测和采集样品 １ 次ꎬ自试
验开始至结束共进行 ５ 次叶片观测和样品采样ꎬ
分别标记为 Ｓ１(２０１８－０９－２９)、Ｓ２(２０１８－１０－１３)、
Ｓ３(２０１８－ １１ － ２)、 Ｓ４ ( ２０１８ － １１ － ２２)、 Ｓ５ ( ２０１８ －
１２－１２)ꎬ如图 １ 所示ꎮ
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Ｓ１. 全绿ꎻ Ｓ２. 变红面积<１ / ３ꎻ Ｓ３. １ / ３<变红面积<２ / ３ꎻ Ｓ４. 变红面积>２ / ３ꎻ Ｓ５. 全红ꎮ 下同ꎮ
Ｓ１. Ａｌｌ￣ｇｒｅｅｎꎻ Ｓ２. Ｒｅｄｄｅｎｅｄ ａｒｅａ < １ / ３ꎻ Ｓ３. １ / ３ < Ｓｏｍｅ ｒｅｄｄｅｎｅｄ ａｒｅａ < ２ / ３ꎻ Ｓ４. Ｔｏｔａｌｌｙ ｒｅｄ ａｒｅａ > ２ / ３ꎻ Ｓ５. Ａｌｌ￣ｒｅｄ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同变色时期枫香的叶片颜色
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

Ｕｅｐ. 上表皮ꎻ Ｌｅｐ. 下表皮ꎻ Ｐｔ. 栅栏组织ꎻ Ｓｔ. 海绵组织ꎻ Ｖａ. 液泡ꎮ
Ｕｅｐ. Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ Ｌｅｐ. Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ Ｐｔ. Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅꎻ Ｓｔ. Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅꎻ Ｖａ. Ｖａｃｕｏｌｅ.

图 ２　 不同变色时期枫香叶片的叶肉解剖结构
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

１.２ 叶片解剖结构测定

在枫香变色的 ５ 个时期ꎬ分别对每株枫香取 ６
片典型叶片ꎬ对每片叶片从叶基部以上 １ / ３ 处(保
留主脉)用单面刀片将叶片切成 ０.５ ｃｍ × ０.５ ｃｍ
的小块ꎬ放入 ＦＡＡ 固定液(体积比为 ７０ ％乙醇 ∶
甲醛 ∶ 冰醋酸 ＝ ９０ ∶ ５ ∶ ５)ꎬ固定 ２４ ｈ 后ꎬ用于石
蜡切片的制作ꎮ 在每片叶片中部叶脉与叶片边缘
之间切取 １.０ ｍｍ × ０.５ ｃｍ 的小块ꎬ用 ２.５％戊二
醛固定 ２４ ｈ 后ꎬ先经磷酸缓冲液清洗ꎬ再用 １％的
锇酸固定 ２ ｈꎬ用于叶片气孔超微结构观测ꎮ

采用常规石蜡切片法(刘雄盛等ꎬ２０２０)ꎬ对处
理后的叶片进行切片ꎬ对每个变色时期每株枫香
选取 ３ 块组织ꎬ用每块组织制作 ３ 张切片ꎬ切片厚
度为 ８ μｍꎬ用番红－固绿对切片进行双重对染ꎬ中
性树胶封片ꎬ于 Ｍｏｔｉｃ ＢＡ４１０ 型光学显微镜下观
察ꎮ 每张切片在叶脉和叶肉组织分别观察 ５ 个视
野ꎬ并拍照ꎬ之后用 Ｄｉｇｍｉｚｅｒ 软件测定叶片栅栏组
织、海绵组织以及上、下表皮等组织的厚度ꎮ 各组
织测量 １０ 个数值ꎮ

气孔超微结构观测参照齐红岩等(２００９)的方
法ꎬ对每个变色时期每株枫香选取 ３ 块组织ꎬ按常

规系列乙醇丙酮脱水ꎬ醋酸异戊脂置换ꎬ在液态
ＣＯ２中干燥后进行样品粘台ꎬ 对其进行喷金处理ꎬ
在Ｓ￣４５０型扫描电子显微镜下观察并拍照ꎮ 用
Ｄｉｇｍｉｚｅｒ 软件测量气孔长( ＳＬ)、气孔宽( ＳＷ)、气
孔器长度(ＳＡＬ)、气孔器宽度( ＳＡＷ)ꎬ并计算气孔
开度( ＳＡ)、单个气孔器面积 ( ＳＳＡ)ꎮ 其中ꎬ ＳＡ ＝
π × ＳＬ × ＳＷꎬＳＳＡ＝π × ＳＡＬ × ＳＡＷ / ４(π ＝ ３.１４)ꎮ
每个处理观察 １０ 个视野ꎬ对每个视野随机选取 ３０
个气孔器进行测量ꎮ
１.３ 光合作用日变化测定

光合特性的测定参照郭连金等(２０１７)的方
法ꎮ 在枫香变色 ５ 个时期ꎬ选择在连续 ３ ｄ 晴朗无
风天气ꎬ采用 ＬＩ￣６４００ 便捷式光合仪测定枫香植株
叶片光合参数的日变化ꎮ 测定时在每株枫香四个
方向枝条上分别选取健康无病虫害的 ３ 个叶片作
为测定叶ꎮ 测定时间为 ７:００—１７:００ꎬ每 ２ ｈ 测 １
次ꎮ 采用自然光源ꎬ标准叶室(２ ｃｍ × ３ ｃｍ)ꎬ测定
指标有净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、胞间二氧
化碳浓度(Ｃ ｉ)、气孔导度(Ｇ ｓ)等ꎮ
１.４ 叶片色素含量测定

在枫香变色的 ５ 个时期ꎬ在每株枫香东、南、
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同一颜色柱子上不同小写字母表示差异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｏｒ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 不同变色期叶片的横切面结构特征参数
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

Ｓａ. 气孔器ꎮ
Ｓａ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｐａｒａｔｕｓ.

图 ４　 不同变色期枫香叶片的气孔分布特征
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

西、北四个方向的枝条上分别随机选取健康完整

的 ５ 片叶片ꎬ混合后用锡箔纸包裹住ꎬ放入液氮灌

中短暂保存ꎬ带回实验室进行色素含量的测定ꎮ
叶绿素和类胡萝卜素含量测定参照李合生(２０００)
的方法ꎬ称取 ０.２ ｇ 新鲜叶片粉末ꎬ加入 ５ ｍＬ ８０％
丙酮ꎬ置于 ４ ℃冰箱中避光浸提 ２４ ｈꎬ取上清液过

滤后ꎬ利用 ＵＶ￣４８０２ 双光束分光光度计ꎬ分别测定

４４５、６４５、６６３ ｎｍ 处的吸光值ꎬ计算叶绿素 ａ、叶绿

素 ｂ、总叶绿素的含量及类胡萝卜素含量ꎮ
花色苷含量测定参照 Ｋｙｔｒｉｄｉｓ 和 Ｍａｎｅｔａｓ(２００６)

的方法ꎬ称取新鲜叶片粉末 １.０ ｇꎬ加入 １０ ｍＬ １％盐

酸甲醇溶液ꎬ于 ３２ ℃恒温培养箱中浸提 ５ ｈꎬ过滤ꎬ
将滤液稀释 ５ 倍ꎮ 利用双光束分光光度计测定 ５３０
ｎｍ 和 ６５７ ｎｍ 处的吸光值ꎬ计算花色苷含量ꎮ
１.５ 数据统计分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件对叶片结构和光合作用
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参数的数据进行常规统计和作图ꎮ 运用 ＳＰＳＳ １９.０
软件对不同变色时期叶片结构和光合作用参数进
行方差分析和多重比较 (采用邓肯氏新复极差
法)ꎬ并进行叶片结构与光合作用参数的相关性分
析ꎮ 所有分析显著性水平均设定为 α＝ ０.０５ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 枫香叶色变化过程中叶片结构特征的变化

枫香叶片为阔卵形、薄革质、掌状 ３ 裂ꎬ是典
型的异面叶ꎮ 横切面观:枫香叶片的叶肉由栅栏
组织和海绵组织组成ꎬ栅栏组织由 ２ 层排列整齐、
紧密的柱状细胞组成ꎬ海绵组织由 ３ ~ ４ 层形状不
规则细胞组成ꎬ细胞大小不等ꎬ间隙大ꎬ排列疏松ꎻ
枫香叶片的表皮由上表皮和下表皮组成ꎬ上表皮
由 １ 层椭圆形细胞紧密排列组成ꎬ下表皮由 １ 层长
条形或椭圆形细胞紧密排列组成(图 ２)ꎮ

不同变色期枫香的叶片厚度、上表皮厚度、栅
栏组织厚度以及海绵组织的厚度均差异显著(Ｐ<
０.０１)ꎬ下表皮厚度和栅海比差异不显著(Ｐ>０.０５)
(图 ３)ꎮ 随着叶片逐渐由绿变红ꎬ叶片厚度、上表
皮厚度、栅栏组织厚度以及海绵组织厚度均逐渐
减小ꎬ下表皮厚度和栅海比呈波动性增减ꎮ Ｓ１ 时
期时ꎬ叶片厚度、上表皮厚度、栅栏组织厚度、海绵
组织厚度、下表皮厚度以及栅海比分别为 １７０.５３、
１４.５８、８２.１８、６２.７０、１０.６０ μｍ、１.３２ꎬＳ５ 时期时ꎬ分
别为 １２２.２３、１２.７６、５３.０１、４５. ５９、９. ２３ μｍ、１. １７ꎬ
较 Ｓ１ 时 期 分 别 减 小 ２８. ３％、 １２. ５％、 ３５. ５％、
２７.３％、１２.９％、１１.４％ꎮ

通过扫描电子显微镜观察发现ꎬ枫香叶片气
孔仅分布于下表皮ꎬ气孔器形状呈近圆形或椭圆
形、外凸ꎬ排列方式不规则(图 ４)ꎮ 由图 ５ 可知ꎬ不
同变色时期枫香叶片气孔开度、气孔器长、气孔器
宽、单个气孔器面积均差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 其中ꎬ
随着叶片逐渐变红ꎬ气孔开度逐渐减小ꎬＳ１ 时期最
大 (为 ２８. ３３ μｍ２ )ꎬ至 Ｓ５ 时期减小 (为 １５. １２
μｍ２)ꎻ气孔器长、单个气孔器面积逐渐增大ꎬ均在
Ｓ１ 时期最小ꎬ分别为 １８.５４ μｍ、２５９.２１ μｍ２ꎬ至 Ｓ５
时期增大(分别为 ２１.９０ μｍ、３７７.９７ μｍ２)ꎻ气孔器
宽呈波动性增减ꎬ在 Ｓ５ 时期最大(为 ２１.９９ μｍ)ꎬ
Ｓ１ 时期最小(为 １７.７７ μｍ)ꎮ
２.２ 枫香叶色变化过程中光合作用的日变化

由图 ６ 可知ꎬ枫香叶色变化过程中ꎬ各时期叶
片净光合速率(Ｐｎ)日变化差异明显ꎮ 其中ꎬＳ１ 和
Ｓ２ 时期叶片 Ｐｎ日变化趋势一致ꎬ均为双峰型ꎬ均
在 １１:００ 时和 １５:００ 时达到高峰ꎬ１３:００ 时出现光

合“午休”现象ꎻＳ３、Ｓ４、Ｓ５ 时期叶片 Ｐｎ日变化趋势
一致ꎬ均为单峰型ꎬＳ３ 时期 Ｐｎ在 １１:００ 时达到高
峰ꎬＳ４ 和 Ｓ５ 时期 Ｐｎ均在 １３:００ 时达到高峰ꎮ 各时
期叶片胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)日变化趋势基本一致ꎬ
均先降低后升高ꎮ 其中ꎬＳ１、Ｓ２、Ｓ４、Ｓ５ 时期叶片
Ｃ ｉ均在 １３:００ 时到达最小值ꎬＳ３ 在 １１:００ 时到达
最小值ꎮ 各时期叶片气孔导度(Ｇ ｓ)日变化均呈先
升高后 降 低 趋 势ꎮ 其 中ꎬ Ｓ１、 Ｓ２、 Ｓ３ 时 期 Ｇ ｓ 在
１１:００时达最大值ꎬＳ４ 和 Ｓ５ 时期 Ｇ ｓ在 １５:００ 时达
最大值ꎮ 各时期叶片蒸腾速率(Ｔｒ)日变化趋势不
一ꎮ 其中ꎬＳ１ 和 Ｓ２ 时期 Ｔｒ日变化呈波动性升降ꎬ
均在 １１:００ 时达最大值ꎬＳ３、Ｓ４、Ｓ５ 时期 Ｔｒ日变化
均呈先升高后降低趋势ꎬ均在 １１:００ 时达最大值ꎮ

就光合作用参数的日均值比较ꎬ叶片 Ｐｎ大小
排序为 Ｓ１>Ｓ２>Ｓ３>Ｓ４>Ｓ５ꎬＣ ｉ大小排序为 Ｓ５>Ｓ４>
Ｓ３>Ｓ２>Ｓ１ꎬＧ ｓ大小排序为 Ｓ１>Ｓ２>Ｓ３>Ｓ４>Ｓ５ꎬＴｒ大
小排序为 Ｓ１>Ｓ２>Ｓ３>Ｓ４>Ｓ５ꎮ 方差分析结果表明ꎬ
不同变色时期枫香叶片 Ｐｎ、Ｃ ｉ、Ｇ ｓ、Ｔｒ日均值差异均
显著(Ｐ<０.０５)(表 １)ꎮ
２.３ 枫香叶色变化过程中叶片色素含量的变化

由图 ７ 可知ꎬ不同变色期枫香叶片叶绿素 ａ、
叶绿素 ｂ、类胡萝卜素、花色苷含量均差异显著
(Ｐ<０.０５)ꎮ 随着叶色逐渐变红ꎬ叶绿素 ａ、叶绿素
ｂ 含量均表现出持续减少的趋势ꎬ花色苷则持续增
加ꎬ类胡萝卜素无明显变化规律ꎮ Ｓ１ 时期ꎬ叶绿素
ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素、花色苷含 量 分 别 为
０.４６９、０.３１９、０.９７３、０.１５５ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎻＳ５ 时期ꎬ叶绿
素 ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素、花色苷含量分别为
０.１８９、０.０８６、２.３４８、０.１１３ ｍｇ􀅰ｇ￣１ꎬ较 Ｓ１ 时期叶绿
素 ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素含量分别减小 ５９.６％、
７３.０％、１４.５％ꎬ花色苷含量增加 ４１.３％ꎮ 随着叶片
逐渐变红ꎬ各色素含量百分比变化明显ꎬ其中叶绿
素 ａ、叶绿素 ｂ 百分比逐渐减小ꎬ至 Ｓ５ 时期仅占总
色素的 ９.８％、４.４％ꎻ类胡萝卜素百分比先增后减ꎬ
在 Ｓ２ 时期占比最大(为 ９. ８％)ꎬ至 Ｓ５ 时期仅占
５.８％ꎻ花色苷百分比逐渐增加ꎬ至 Ｓ５ 时期占总色
素的 ５０.８％ꎮ

３　 讨论与结论

枫香叶片变色过程中ꎬ表皮细胞均为椭圆形ꎬ
紧密排列ꎬ未观察到明显的细胞变异ꎬ也未发现绒
毛和蜡质等明显的附着物ꎬ且上表皮细胞与栅栏
组织细胞间排列紧密ꎬ未出现较大的气室ꎮ 因此ꎬ
枫香叶片变红与其表皮细胞结构及其细胞排列方
式无关ꎬ 与苏佳露等 (２０２０)对 ６ 个彩叶竹种叶片
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图 ５　 不同变色期枫香叶片的气孔特征
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

解剖结构研究和孙旺旺等 ( ２０２０) 对金叶连翘
(Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｋｏｒｅａｎａ ‘Ｓｕｎ Ｇｏｌｄ’)不同叶色解剖结构
的研究结果一致ꎮ 除表皮型和空隙型 ２ 种结构类
彩叶外ꎬ一些植物彩叶的结构与正常绿色叶片相
比差异显著ꎮ 本研究中ꎬ枫香叶片不同变色期结
构差异显著ꎬ叶片变色过程中其厚度、栅栏组织厚
度和海绵组织逐渐减小ꎬ与金叶连翘叶片由绿转
黄过程中叶片结构变化类似(孙旺旺等ꎬ２０２０)ꎬ而
与梁 玲 等 ( ２０２０ ) 对 不 同 色 彩 珙 桐 ( Ｄａｖｉｄｉａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ)叶片解剖结构研究结果却相反ꎬ可能是
因为珙桐为阴性树种(梁玲等ꎬ２０２０)ꎬ而枫香为阳
性树种ꎬ二者对环境的适应策略不同ꎮ 落叶树种
在叶片衰老、变色过程中ꎬ大部分可溶性糖、氮、磷
等营养元素会被回收、转移至线粒体ꎬ为叶片脱落
或失去光合能力后ꎬ通过线粒体呼吸维持冬季正
常生 理 代 谢 提 供 能 量 ( Ｋｅｓｋｉｔａｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ枫香叶片变色过程中
叶片厚度、栅栏组织厚度和海绵组织厚度逐渐减
小可能是由于营养物质被回收、转移所致ꎮ

栅栏组织和海绵组织是叶绿体的主要合成部
位ꎬ栅栏组织和海绵组织厚度减小势必会导致叶绿

体数量和叶绿素含量减少ꎬ叶片光合能力降低ꎬ在
秋冬季节低温和强光条件下ꎬ最终导致光能的过
剩ꎬ产生大量活性氧自由基ꎬ破坏植物叶片的光合
机构ꎬ造成光抑制甚至光破坏ꎬ而花色苷能够吸收
绿光和紫外光ꎬ反射红光和蓝光ꎬ从而起到滤光和
消除活性氧、防止强光氧化胁迫和降低光抑制的作
用(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｊｕｎｋｅｒ ＆ Ｅｎｓｍｉｎｇｅｒꎬ ２０１６)ꎮ
本研究结果表明ꎬ随着叶片逐渐变红ꎬ栅栏组织和
海绵组的厚度逐渐减小ꎬ细胞排列逐渐松散ꎬ叶绿
素含量减少ꎬ净光合速率随之逐渐降低ꎬ花色苷含
量逐渐增加ꎬ至 Ｓ４ 和 Ｓ５ 时期ꎬ第二层栅栏组织明显
退化ꎬ此时叶片叶绿素含量和净光合速率大幅下
降ꎬ花色苷含量迅速升高ꎬ且栅栏组织细胞内出现
大量液泡ꎬＬｅｅ 等(２００３)研究指出红色叶片花色苷
仅分布在栅栏组织柱状薄壁细胞的液泡中ꎮ 这说
明在叶片变色后期(Ｓ４ ~ Ｓ５)ꎬ可能出现光抑制甚至
光破坏ꎬ致使叶片在栅栏组织细胞的液泡中合成大
量花色苷以降低光抑制和光破坏ꎬ而大量花色苷的
积累直接致使叶片变红ꎮ 因此ꎬ叶绿素含量降低ꎬ
花色素苷大量积累是导致枫香叶片变红的直接原
因ꎬ枫香红色叶片属于色素型彩叶ꎮ
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图 ６　 不同变色期枫香净光合速率(Ｐｎ)、胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)、气孔导度(Ｇ ｓ)、蒸腾速率(Ｔ ｒ)的日变化

Ｆｉｇ. ６　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎬ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (Ｃｉ)ꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
(Ｇｓ) ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ) ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

气孔是植物叶片与外界环境进行 Ｈ２ Ｏ 和
ＣＯ２等气体交换的门户ꎬ气孔开度和气孔器大小
直接影响植物水分状况及 ＣＯ２同化( Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ
＆ Ｗｏｏｄｗａｒｄꎬ ２００３) ꎮ 气孔控制水分和 ＣＯ２的进
出ꎬ是调节光合作用和蒸腾作用的关键所在ꎬ气
孔开度减小ꎬ能减少蒸腾损失ꎬ但气孔阻力增加ꎬ
ＣＯ２进入叶片受阻ꎬ导致光合速率下降( Ｐｅｅｖａ ＆
Ｃｏｒｎｉｃꎬ ２００９ꎻ 可静等ꎬ２０１７) ꎮ 本研究中ꎬ枫香
叶片变色过程中ꎬ气孔开度逐渐减小ꎬ而胞间
ＣＯ２浓度逐渐增加ꎬ说明枫香叶片气孔开度减小ꎬ
虽然减少了 ＣＯ２进入叶片的量ꎬ但叶片内被光合
作用转化的 ＣＯ２量少于进入叶片 ＣＯ２的量ꎬ进而
致使 叶 片 内 ＣＯ２ 浓 度 逐 渐 增 加 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３) ꎮ 因此枫香叶片光合速率减小ꎬ并不是气
孔开度减小ꎬ进入叶片的 ＣＯ２ 受阻所引起ꎬ而是
由于秋冬季节干燥少雨ꎬ枫香通过减小气孔开度
来增加气孔阻力以减少叶片水分散失ꎬ阻碍水分
亏缺(文志等ꎬ２０１４) ꎮ Ｃａｓｓｏｎ 和 Ｇｒａｙ( ２００８) 认
为气孔大小主要受温度影响ꎬ温度降低气孔器长

宽指数则增大ꎻ费松林等(１９９９)认为气孔器大小
与最冷月温度有关ꎬ温度越低气孔器越大ꎬ枫香
叶片变色过程中气孔器增大可能是为了适应外
界低温环境ꎮ 因此枫香叶片变色过程中气孔器
形态特征变化是为了适应环境ꎬ与其叶色变化无
明显的直接关系ꎬ是否存在其他或更深层次的关
系还有待进一步研究ꎮ

综上所述ꎬ由于枫香叶片变红过程中表皮细
胞未出现明显的变异以及绒毛和蜡质等附着物ꎬ
且上表皮细胞与栅栏组织细胞间排列紧密ꎬ没有
出现较大的气室ꎬ因此枫香不属于结构类彩叶ꎮ
枫香叶片变红是由于枫香为回收、转移营养物质ꎬ
叶片厚度和栅栏组织、海绵组织的厚度减小导致
叶绿体数量和叶绿素含量减少ꎬ光合能力下降ꎬ在
受到光抑制和光破坏时ꎬ合成大量花色苷来自我
保护所引起ꎬ属于色素型彩叶ꎮ 因此ꎬ枫香叶片变
红是其一系列生理结构特征综合作用的结果ꎬ这
些“特征综合体”反映了枫香对环境的适应以及资
源利用策略ꎮ
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图 ７　 不同变色时期枫香叶片的色素含量
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

表 １　 不同变色期枫香叶片光合作用参数的日均值
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄａｉｌｙ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

变色
时期

Ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ
ｐｅｒｉｏｄ

净光合
速率
Ｐｎ

(μｍｏｌ􀅰
ｍ￣２􀅰ｓ￣１)

胞间
ＣＯ２浓度

Ｃ ｉ

(μｍｏｌ􀅰
ｍｏｌ￣１)

气孔
导度
Ｇ ｓ

(ｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰
ｓ￣１)

蒸腾
速率
Ｔ ｒ

(ｍｍｏｌ􀅰ｍ￣２􀅰
ｓ￣１)

Ｓ１ ３.８１±
０.０３ｅ

２５６.００±
２.６３ａ

０.１１±
０.０１ｃ

１.５４±
０.０２ｄ

Ｓ２ ３.４１±
０.０３ｄ

２７６.５５±
２.４３ｂ

０.１０±
０.０１ｂｃ

１.３２±
０.０２ｃ

Ｓ３ ２.４５±
０.０３ｃ

３２０.８２±
１.５２ｃ

０.０８±
０.０１ａｂ

０.９４±
０.０３ｂ

Ｓ４ １.３８±
０.０２ｂ

３４５.９６±
２.０９ｄ

０.０７±
０.０１ａ

０.８２±
０.０２ａ

Ｓ５ １.１３±
０.０３ａ

３６３.８８±
３.３０ｅ

０.０６±
０.０１ａ

０.７５±
０.０３ａ

Ｐ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

　 注: 数据为平均值 ± 标准误ꎮ 同一列不同小写字母表示差
异显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ ∗∗表示在 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ａｒｅ ｘ ± ｓｘ . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ < ０. ０５ ) . ∗∗ ｓｈｏｗｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０１ ｌｅｖｅｌ.
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