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0 引言

【研究意义】小粒种咖啡原产埃塞俄比亚热带

雨林，在长期进化过程中形成了庇荫或半庇荫生长

的生态习性（DaMatta，2004）。大量实践表明，降低

收稿日期：2017-01-03
基金项目：国家自然科学基金项目（31660170）；云南省教育厅科学研究基金项目（2015Y491）
作者简介：王睿芳（1982-），博士，主要从事植物生理生态研究工作，E-mail：peurdr_wang@foxmail.com

不同光环境下小粒咖啡的生理生态特征

王睿芳1，2，3，马 剑1，黄艳丽4，潘耕耘1，陶 忠1，李 蒙1，陈国松1，赵万里3

（1 普洱学院 农林学院，云南 普洱 665000；2 普洱学院 农村发展研究中心，云南 普洱 665000；3 中国科学院

西双版纳热带植物园，云南 勐腊 666303；4 云南农业大学 热带作物学院，云南 普洱 665000）

摘要：【目的】探究小粒咖啡对不同光照环境的生理生态适应机制，为小粒咖啡的高产和规范化栽培提供科学依

据。【方法】对比100%、36%和4%光环境下小粒咖啡叶片的最大净光合速率（Pmax）、荧光参数、单位干重氮含量（N）、构

建消耗（CC）、单位重量叶绿素（Chl）和类胡萝卜素（Car）含量及形态解剖结构特征，分析小粒咖啡对不同光环境的适

应性。【结果】随着光照增强，小粒咖啡叶片的Pmax和非光化学猝灭系数（NPQ）增加，正午光化学效率（Fv/Fm）显著降低

（P<0.05）；100%光环境下小粒咖啡叶片的N和CC投入较多，Pmax较高，光合氮利用效率（PNUE）和能量利用效率

（PEUE）较高；随着光照增强，Chl/Car、叶片厚度（LT）、组织结构紧密度（MTR）、气孔面积指数（SPI）和小脉密度（VD）

增加，但比叶面积（SLA）和叶片组织结构疏松度（MLR）减小。【结论】小粒咖啡是需遮荫栽培的经济作物，对强光较敏

感，可通过调整叶片生理生态特征以适应光照环境变化，减少强光对其光合器官的损伤。
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Physiological and ecological characteristics of Coffea arabica
under different light environments
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Abstract：【Objective】Physiological and ecological adaptation mechanism of Coffea arabica to different light envi-
ronments was studied to provide reference for high yield and standardized cultivation of it.【Method】Maximum net photo-
synthetic rate（Pmax），fluorescence parameters，nitrogen content of unit dry weight（N），construction cost（CC），chlorophyll
of unit weight（Chl），carotenoid content and anatomical structure characteristics of C. arabica leaf under 100%，36% and
4% light environment were compared，and adaptability of C. arabica to different light environments was analyzed.【Re-
sult】As light intensity enhanced，Pmax and non photochemical quenching coefficient（NPQ）increased，photochemical effi-
ciency at midday（Fv/Fm）significantly decreased（P<0.05）. The results showed，N and CC input were high in C. arabica
leaf under 100% light environment，Pmax ，photosynthetic nitrogen use efficiency（PNUE）and photosynthetic energy use ef-
ficiency（PEUE）was high. As light intensity increased，chlorophyll/carotenoid（Chl/Car），leaf thickness（LT），mesophyll
structure tense ratio（MTR），stomatal pore area index（SPI）and vein density（VD）were on the rise，but specific leaf area
（SLA）and mesophyll structure loosened ratio（MLR）decreased.【Conclusion】As a cash crop which requires shading cul-
tivation，C. arabica is sensitive to strong light. It can adapt to the change of light environment by adjusting physiological
and ecological characteristics to reduce the damage to its photosynthetic organs.

Key words：Coffea arabica；physiological and ecological characteristics；maximum net photosynthetic rate（Pmax）；
leaf anatomical structure；construction cost
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小粒咖啡生长环境的光照强度可避免其过度结果早

衰，有利于建立生态友好型栽培模式，提高长远的生

态和经济收益（Vaast et al.，2006；Haggar et al.，

2011）。但农户在实际生产中通常采用无遮荫栽培

方式追求更高的单位面积产量，对小粒咖啡的生存

和正常光合碳固定带来挑战（Borkhataria et al.，

2012；Hundera et al.，2015）。因此，探究小粒咖啡在

不同光照环境下的生理生态适应机制，对小粒咖啡

的复合栽培具有重要意义。【前人研究进展】光是影

响植物形态和生理功能的重要环境因子之一，光照

不足时，植物会通过增加叶片面积和叶绿素含量以

提高对光能的捕获能力（陈亚军等，2008；Osnas et

al.，2013），强光环境下的植物叶片较厚、致密度高、

气孔小而多、叶脉密度和单位重量氮含量高（Bro-

dribb et al.，2013；张亚等，2014）。叶片可通过生理

特征的可塑性变化来适应光环境，如强光下过剩的

光能打破了叶片能量平衡，进而发生光抑制以影响

碳固定（王俊峰等，2004）；植物可通过提高光合速率

来增加对光能的利用率，或增加日间热耗散而减少

对光能的吸收，进而保护光合机构免受损伤，维持光

合活性（Tikkanen et al.，2014）。目前，有关小粒种咖

啡光适应的研究较少且结论不一致。有研究表明，

小粒咖啡叶片形态特征适应光环境变化的潜力较大

（Chaves et al.，2008），但也有研究认为，强光导致小

粒种咖啡光合速率下降主要是因为强光引起叶面温

度上升和水分胁迫促使气孔关闭（Franck and Vaast，

2009），与叶黄素循环有关的热耗散增大而导致光化

学效率降低（Cai et al.，2007；Pompelli et al.，2010）。

Matos等（2009）研究发现，小粒咖啡叶片的形态和解

剖结构在不同光环境下差异不显著，但生理特征变

化明显。Araujo等（2011）研究认为，庇荫不能显著

降低小粒咖啡叶片的最大光合速率，甚至适度庇荫

的小粒咖啡光合速率较全光下提高了43.27%（Bote

and Struik，2011）。【本研究切入点】目前，国内外虽有

学者开展了小粒咖啡叶片光合生理特征方面的研

究，但关于叶片光合生理、元素含量、资源和能量利

用及将解剖结构特征结合起来综合探讨小粒咖啡光

适应能力的研究鲜见报道。【拟解决的关键问题】比

较3种光环境下小粒咖啡叶片的生理生态特征，探究

小粒咖啡对不同光环境的适应机制，以期为小粒咖

啡高产和规范化种植提供科学依据。

1 材料与方法

1. 1 样地概况

取样地云南省普洱市云南省小粒咖啡良种苗

木繁育基地位于东经100°88 ′、北纬 22°67 ′，海拔

1000~1100 m，坡向为东南，坡度20°，土质为赤红壤，

0~20 cm土层有机质3.07 g/kg、全氮1.35 g/kg、全磷

0.38 g/kg、全钾2.30 g/kg、全碳13.69 g/kg。土壤容重

1.49 g/cm3，田间持水量23.98%。进行4次常规施肥：

第1次在3月，施过磷酸钙150 g/株；第2次在6月，施尿

素100 g/株、复合肥150 g/株；第3次在8月，施复合肥

150 g/株；第4次在12月，施钙镁磷肥200 g/株、有机

肥6000 g/株。旱季11月~翌年4月采用滴灌方式

灌溉。

1. 2 试验材料

小粒咖啡种植密度为4950株/ha，分别种植于基

地的旷地、落叶阔叶树（油桐Vernicia fordii）和常绿

阔叶树（黄葛榕Ficus lacor）3种光环境下，测定生理

生态特征期间正午相对光照强度分别为100%、36%

和4%。选择生长在同一水平线上长势一致的6年生

树为试验材料。

1. 3 试验方法

1. 3. 1 叶片气体交换参数测定 于2016年4月13~

16日，选择晴天10:00~11:00进行测定。每个光环境

下选择长势一致的4株小粒咖啡树作为待测植株，每

株选取上部当年生的成熟健康叶4片，用便携式光合

仪（LI-6400，LI-COR，Nebraska，USA）测定光强为0~

2000 μmol / m2·s下的净光合速率（Pn），测定温度

25 ℃，CO2浓度380 μmol/mol，相对湿度（60±5）%，确

定光强为1300 μmol/m2·s时小粒咖啡叶片的光合

速率已饱和。因此测定前，叶片在1000 μmol/m2·s人

工光源下诱导 20 min后，再统一在光强1300 μmol/

m2·s下测定最大光合速率（Pmax）。

1. 3. 2 比叶重、叶片碳氮含量和叶片构建消耗

（CC）测定 采集光合叶片用扫描仪（Epson Expres-

sion 10000XL，Japan）进行扫描，并用ImageJ v1.48

（USA）测量其面积。将叶样放入烘箱，105 ℃下杀

青30 min，温度调至70 ℃烘干至恒重，用电子天平称

量。计算比叶面积（SLA）。取烘干叶片研磨，用元

素分析仪（Carlo Erba，Italy）测定碳氮含量。参照

McDowell（2002）的方法计算叶片CC，并计算光合氮

利用效率（PNUE=Pmax/N）和能量利用效率（PEUE=

Pmax/CC）。

1. 3. 3 叶绿素荧光参数和色素含量测定 参照陈

亚军等（2008）、Pompelli 等（2010）的方法，用FMS2.01

型便携式荧光仪（Hansatech，UK）测定凌晨和正午

（13:00~15:00）光系统II（PSII）的最大光能转换效率

［Fv /Fm=（Fm-Fo）/Fm］和正午非光化学猝灭［NPQ=（Fm-

F'm）/F'm）］。参照蔡志全等（2003）的方法测定叶绿
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素（Chl）和类胡萝卜素（Car）含量，并计算Car/Chl，每

处理4次重复。

1. 3. 4 叶片解剖结构测定 从选定植株的顶端采

集5~10片成熟阳生叶片，放入FAA固定后加入5 mL

甘油防止水分蒸发及材料收缩。解剖样品均于晴天

9:00~11:00取样。

1. 3. 4. 1 叶片横切结构观察与测定 叶片横切需

避开主脉，采用徒手切片方法制作叶片横切临时装

片，在20和40倍双筒光学显微镜（Leica DM2500，

Leica-Microsystems，Wetzlar，Germany）下观察并拍

照，每个切片拍摄5~7个视野，25个重复。用ImageJ

v1.48测定叶片厚度（LT）、角质层厚度（CT）、栅栏组

织厚度（PT）和海绵组织厚度（ST），计算叶片组织结

构紧密度（MTR=PT / LT）、叶片组织结构疏松度

（MLR=ST/LT）和栅海比（PSR=PT/ST）。

1. 3. 4. 2 气孔特征、小叶脉长度和叶脉密度观察

与测定 剪取叶片中部2~3 cm叶段，刮去叶肉组织，

在40倍光学显微镜下观察下表皮气孔特征，并拍摄

5~7个视野，25个重复。用ImageJ v1.48测取保卫细

胞长度，计数单位面积气孔数量，计算气孔面积指数

（SPI=单位面积内气孔数×保卫细胞长度2）。剪取叶

片中部1 cm2区域测量小叶脉密度，25个重复。将剪

下的样本放入盛有5% NaOH的试管中恒温水浴，水

浴槽温度70 ℃，转速60 r/mim。在叶肉组织被清除、

叶脉显现前每天更换试管中的NaOH。将处理过的

样本在蒸馏水中浸泡30 min，制片装片后在光学显

微镜下观察并拍照。用ImageJ v1.48测取每个图片

中的叶脉长度［叶脉密度（VD）是单位面积内叶脉的

总长度］。

1. 4 统计分析

试验数据采用SPSS 18.0进行统计分析，采用

Duncan’s检验各指标在不同光环境下的差异显

著性。

2 结果与分析

2. 1 不同光环境对小粒咖啡叶片光合特征、氮含量

和CC的影响

从图1可看出，在36%和4%光环境下小粒咖啡

的Pmax、氮含量、PNUE、CC和PEUE均显著低于100%

光环境（P<0.05，下同），而36%光环境下的叶片重量

Pmax、PNUE和PEUE与4%光环境下无显著差异（P>

0.05，下同）；36%光环境的单位叶片面积Pmax比100%

光环境降低42.9%，4%光环境的单位叶片面积Pmax比

36%光环境降低44.2%。说明小粒咖啡对荫蔽环境

具有一定的适应能力。

2. 2 不同光环境对小粒咖啡叶片叶绿素荧光参数

和色素含量的影响

从图2-A可看出，3种光环境下小粒咖啡凌晨的

Fv/Fm均在0.8以上，但三者间差异不显著；随着环境

光强的增加，正午的Fv/Fm显著降低；与之相对应的

是，小粒咖啡的NPQ随着环境光强增加而上升（图2-

B），热耗散增加，说明小粒咖啡的环境光强与光合

能力和热耗散相关。从图3可看出，4%光环境下的

Chl含量显著高于其他两个光环境，Car含量在3种光

环境下差异不显著，但Car/Chl随光强的增加显著

升高。

2. 3 不同光环境对小粒咖啡叶片形态和解剖结构

的影响

由表1可知，随着光强增加，LT增加的同时栅栏

组织在叶片中的分配比例提高，PSR和MTR增大。

在低光环境中，较高的海绵组织分配比例使MLR较

高，同样的叶生物量可形成更薄的叶片和更大的叶

面积，具有较高的SLA，有利于小粒咖啡捕获有限光

能，提高其在弱光条件下的生长能力；VD和SPI在

4%光环境下最低，分别为5.89 μm/μm2和7.64，显著

低于100%光环境。说明随着环境光强降低，单位叶

片面积的叶脉变短，气孔变少。

3 讨论

陈亚军等（2008）研究发现，Fv /Fm是反映PSII反

应中心内禀光能转换效率的重要参数，在非胁迫条

件下极少发生变化，叶片暗适应后的Fv /Fm是植物发

生光抑制的一个重要指标。本研究中，3个光环境条

件下小粒咖啡叶片凌晨Fv /Fm差异不显著，且均在0.8

以上，表明叶片处于正常状态；随着光强的增加，小

粒咖啡正午Fv /Fm显著降低，表明小粒咖啡发生了光

抑制，与 Cai 等（2007）、Matos等（2009）、Pompelli等

（2010）的研究结果一致。PSII光能转换效率降低，

其原因可能与正午光强增加、叶片PSII反应中心逐

渐关闭或激发能以其他途径耗散有关。

王俊峰等（2004）研究认为，提高光合速率可增

加光能利用效率，从而保护光合机构。本研究中，

100%光环境下小粒咖啡的Pmax较高，但仅达4.13

μmol/m2·s，对通过提高光合碳同化以保护光合机构

的效果甚微。Takahashi和Badger（2011）研究认为，

过剩光能必须耗散掉，否则光合器官会受到损伤。

本研究中，100%光环境下的NPQ显著高于36%和4%

光环境，表明小粒咖啡在正午时通过热耗散消耗掉

的光能比例增加。Bungard等（1999）研究发现，植物

可通过改变叶片色素含量和比例以调整对光能的吸

收和利用，Car既是光合色素，又能在光能过剩时耗

散部分过剩光能，Car/Chl可反映光保护与光能吸收

的关系。在本研究中，虽然Car含量在3个光环境中

差异不显著，但随光强的升高，Car/Chl显著提高。

这是小粒咖啡适应强光、避免叶绿素光氧化的一种

保护策略。

王睿芳等：不同光环境下小粒咖啡的生理生态特征
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图 1 不同光环境对小粒咖啡单位叶片重量Pmax（A）、单位叶片面积Pmax（B）、氮含量（C）、CC（D）、PNUE（E）和 PEUE（F）的影响
Fig.1 Effects of different light environments on Pmax per unit weight of leaf（A），Pmax per unit area of leaf（B），nitrogen content（C），

construction cost（D），photosynthetic nitrogen use efficiency（E）and photosynthetic energy use efficiency（F）of Coffea arabica
图柱上不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。图2和图3同

Different lowercase letters on the same bar represented significant difference（P<0.05）. The same was applied in Fig.2 and Fig.3

图 2 不同光环境对小粒咖啡光系统Ⅱ凌晨和正午Fv/Fm（A）及正午NPQ（B）的影响
Fig.2 Effects of different light environments on Fv/Fm before dawn and at midday（A）and non-photochemical quenching（B）at

midday for C. arabica photosystemⅡ
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Silva等（2004）、Batista等（2012）研究发现，小粒

咖啡可通过调整叶片的形态和结构特征以适应所处的

光环境变化。本研究中，100%光环境下小粒咖啡叶片

较厚、栅栏组织发达、叶片致密度较高、单位生物量构

建的叶片面积较小，这些特征可避免强光对叶肉细胞

中光合器官的损伤，提高小粒咖啡利用光能的效率。

Drake等（2013）研究认为，较高的光合效率须有

足够的CO2和水分来保障，高光照条件下的叶片倾

向于具有较高的气孔密度和VD。张亚等（2014）研

究认为，VD和气孔密度应对光照变化的表现相同。

本研究结果与其相似，较高的气孔密度使小粒咖啡

单位叶片表面的保卫细胞/表皮细胞增加，单位面积

的气孔更小，使气孔可较快速地应对环境因子的变

化（Galmes and Medrano，2013）。较高的VD有利于

维持叶片全光条件下的水分平衡，获得最大光合收

益（张亚等，2014），但较高的机械组织含量也会带来

叶片CC的增加（Niinemets，1999）。

植物的生长由能量收入和支出两方面同时决

定。Poorter和Villar（1997）研究发现，全光环境下小

粒咖啡的CC较高，可能是因为小粒咖啡全光环境下

叶片的氮化合物如蛋白质和氨基酸具有较高热值，

会使CC增加；强光会使植物叶片多酚化合物含量提

高。王睿芳和冯玉龙（2009）研究认为，可将光合作

用比喻为植物生长所必须的能量收入，CC比喻为能

量投资，光环境对CC的影响，体现了叶片在能量投

资上的策略差异。也有研究表明，小粒咖啡叶片本

身富含多酚类化合物（Salgado，2008），酚类化合物

的小量变化就能引起CC产生明显的差异（Poorter

and Villar，1997）。本研究中，虽然小粒咖啡在100%

光环境下N和CC投入较多，但较高的瞬时Pmax使

PEUE和PNUE较高，进而降低过剩光能对光合器官

损伤，提高光合碳收入，与Feng（2008）对草本植物紫

茎泽兰的研究结果一致。

4 结论

小粒咖啡对强光较敏感，不能及时有效地利用

和耗散正午的过剩光能，生产上可通过遮荫栽培调

整其叶片形态、结构、色素含量和比例以提高对光能

的利用率和热耗散，减少强光对光合器官的损伤。
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