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套作模式下玉米荫蔽对大豆叶片叶绿体结构
及光合特性的影响
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种植工程技术研究中心ꎬ四川 成都　 ６１１１３０)

摘　 要:为探讨玉米大豆套作模式下大豆叶片叶绿体及光合荧光特性对荫蔽的响应ꎬ本研究选用南豆

１２、桂夏 ３ 号为试验材料ꎬ设置大豆单作(ＣＫ)、单行玉米行间套作大豆(Ａ１)和两行玉米带间套作大豆

(Ａ２)３ 个处理ꎬ分析大豆叶片叶绿体超微结构和光合荧光参数ꎮ 结果表明ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ套作玉米荫蔽

下两品种大豆叶片叶绿体基粒厚度、基粒面积 / 叶绿体面积、淀粉粒面积和淀粉粒面积 / 叶绿体面积增

加ꎬ且荫蔽下南豆 １２ 基粒厚度和淀粉粒面积 / 叶绿体面积高于桂夏 ３ 号ꎻ叶绿体基粒数量在品种间存在

差异ꎬ南豆 １２ 较 ＣＫ 增加ꎬ而桂夏 ３ 号降低ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬ荫蔽下大豆叶片厚度、栅栏组织厚度显著降

低ꎬ南豆 １２ 在 Ａ１、Ａ２ 下叶片厚度、上表皮厚度、下表皮厚度和栅栏组织厚度均高于桂夏 ３ 号ꎮ 荫蔽下

大豆叶片 ＰＳⅡ潜在活性(Ｆｖ / Ｆｏ)和 ＰＳⅡ原初光能转化效率(Ｆｖ / Ｆｍ)显著增加ꎬ但气孔导度(Ｇｓ)、蒸腾

速率(Ｔｒ)、净光合速率(Ｐｎ)和实际光化学效率(Ｆｑ′ / Ｆｍ′)显著降低ꎮ 南豆 １２ 在 Ａ１、Ａ２ 下的 Ｐｎ 和

Ｆｑ′ / Ｆｍ′ 高于桂夏 ３ 号ꎮ 综上ꎬ套作玉米荫蔽直接影响大豆叶片结构特征和光合荧光特性ꎬ但品种间响

应存在显著差异ꎮ 本研究可为耐荫性套作大豆品种的选育提供一定的理论参考ꎮ
关键词:套作ꎻ大豆ꎻ叶绿体ꎻ光合参数ꎻ荧光参数

ＤＯＩ:１０ １１８６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１００￣８５５１ ２０２０ １０ ２３６０

　 　 大豆是我国重要的植物油和植物蛋白来源[１]ꎬ随
着生活水平提升ꎬ人们对大豆的需求量日渐增加[２]ꎮ
近十年来ꎬ我国大豆进口量远高于出口量[３]ꎬ２０１８ 年

我国大豆进口量约 ８ ８００ 万 ｔ[４]ꎬ但大豆年产量仅约为

１ ３００ 万 ｔ[５]ꎬ进口依存度大ꎮ 间套作种植是农业生产

集约化、提高土地当量比的重要农艺措施[６－７]ꎬ玉米大

豆间套作是禾本科和豆科间套作模式之一[８]ꎮ 玉米

大豆带状套作是西南地区主推的种植模式ꎬ可在增加

大豆种植面积的同时不影响玉米产量ꎬ对保障区域和

国家粮食安全起到了重要作用[９－１１]ꎮ 在玉米大豆带状

套作种植中ꎬ大豆营养生长期易受到玉米荫蔽而导致

后期产量显著降低[１２]ꎬ而提升光合作用是提高大豆产

量的生理基础[１３]ꎮ
叶片光合作用过程中叶绿体负责光能的吸收、传

递、转化和电子传递等[１４－１６]ꎬ而叶片和叶绿体的结构

特征直接影响植物的光合能力[１７－１８]ꎮ 在玉米大豆带

状套作系统下ꎬ大豆叶片的叶面积、叶绿素含量和非光

化学 荧 光 猝 灭 系 数 ( ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇꎬ
ＮＰＱ)增加[１９－２０]ꎬ而叶片碳氮比、叶片厚度、栅栏组织

厚度、海绵组织厚度和叶片光系统Ⅱ的潜在活性

(ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＰＳⅡꎬＦｖ / Ｆｏ)降低[２１－２２]ꎮ 前人主

要围绕大豆农艺性状、叶绿素含量、叶绿素荧光参数和

叶肉组织结构进行研究ꎬ对荫蔽下大豆叶片栅栏组织

内叶绿体结构变化的研究较少ꎬ且前人研究多围绕叶

绿体大小、基粒数量、淀粉粒大小等指标ꎬ而探讨不同

品种叶片叶绿体结构和光合荧光对不同荫蔽程度响应

的较少[２３－２５]ꎮ 因此ꎬ本研究在前人研究基础上ꎬ深入

分析了不同品种叶片叶绿体结构特征、基粒面积以及

淀粉粒面积和叶绿体面积的比例关系对荫蔽的响应ꎬ
揭示不同品种叶片结构特征与光合荧光特性对不同荫
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　 １０ 期 套作模式下玉米荫蔽对大豆叶片叶绿体结构及光合特性的影响

蔽程度的响应差异ꎬ旨在为耐荫性大豆品种的选育提

供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 试验材料

供试玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)品种选用川单 ４１８(春播

生育期 １０９ ｄ 左右[２６]ꎬ株型半紧凑ꎬ由四川农业大学

玉米研究所提供)ꎻ供试大豆[Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘｌ(Ｌ.) Ｍｅｒｒ]
品种选用南豆 １２ (四川省主推品种[２７]ꎬ光不敏感

型[２８]ꎬ夏播生育期 １２７ ｄ 左右[２９]ꎬ株型收敛ꎬ由四川农

业大学农学院提供)和桂夏 ３ 号(适合玉米套作[３０]ꎬ光
敏感型[３１]ꎬ夏播生育期 １１５ ｄ 左右[３２]ꎬ株型收敛ꎬ由四

川农业大学农学院提供)ꎮ
１ ２　 试验设计

试验于 ２０１８ 年在四川农业大学成都校区进行ꎬ采
用盆栽试验ꎬ模拟大田玉米大豆套作种植ꎬ供试土壤为

有机质与大田土(紫色土ꎬｐＨ 值 ６ ９９ꎬ有机质含量

１ １９％)按 ２ ∶１比例混合ꎮ 大豆设置 ３ 个处理:大豆单

作(ＣＫ)ꎬ单行玉米间套作大豆(Ａ１ꎻ玉米行距 １００ ｃｍꎬ
大豆放置在玉米行间ꎬ大豆行与玉米行间距为 ５０ ｃｍ)
和两行玉米带间套作大豆(Ａ２ꎻ玉米窄行 ４０ ｃｍꎬ宽行

１６０ ｃｍꎬ两行大豆放置在玉米宽行内ꎬ大豆行与玉米行

间距为 ７０ ｃｍ)ꎮ 玉米于 ３ 月 １８ 日育苗ꎬ４ 月 １ 日移

栽ꎬ定植于直径 ３０ ｃｍ、高 ２５ ｃｍ 的花盆中ꎬ每盆 １ 株ꎬ
每行 １２ 盆ꎬ８ 月 ３ 日收获ꎮ 大豆于 ５ 月 ２５ 日播种于长

５０ ｃｍ、宽 ２０ ｃｍ、高 １５ ｃｍ 的花盆中ꎬ每盆 １ 行 ４ 株ꎬ株
距 １０ ｃｍꎬ每个处理种植 １０ 盆ꎮ 期间对盆栽玉米大豆

进行科学的水肥管理ꎮ
１ ３　 测定项目与方法

１ ３ １　 大豆冠层光量子通量密度 　 于大豆 Ｖ５ 时期

(大豆第 ５ 片复叶全展ꎬ玉米进入灌浆期)ꎬ在晴天

９:００－１７:００ 每间隔 ２ ｈ 对大豆冠层光量子通量密度

(ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙꎬＰＰＦＤ)的日变化进

行测定ꎮ 测定时ꎬ将 ＨＲ－３５０ 手持式光谱计(中国台

湾 Ｈｉ￣Ｐｏｉｎｔ 公司)放在大豆冠层顶部上方 １０ ｃｍ 处ꎬ由
西向东依次测定 ５ 个点[３３]ꎬ取平均值作为大豆冠层的

光环境数据ꎮ
１ ３ ２　 大豆叶片光合参数　 于大豆 Ｖ５ 时期ꎬ采用 Ｌｉ
－６４００ＸＴ 光合仪(美国 Ｌｉ￣Ｃｏｒ 公司)在晴天 １１:００ 测

定大豆叶片的净光合速率 ( ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅꎬ
Ｐｎ)、 蒸 腾 速 率 ( ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ Ｔｒ )、 气 孔 导 度

( ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ Ｇｓ )、 胞 间 ＣＯ２ 浓 度

(ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬＣｉ)ꎮ 设定 ＰＰＦＤ 恒定

为 １ ０００ μｍｏｌｍ－２ｓ－１ꎬＣＯ２ 浓度为 ４５０ μｍｏｌｍｏｌ－１ꎬ
温度为 ２５℃ [３４]ꎮ 测定时ꎬ选择大豆植株倒三复叶(从
上往下数第 ３ 片全展复叶)的中间叶片进行测定ꎮ 各

处理选择 ３ 株具有代表性的大豆植株进行测定ꎬ取平

均值ꎮ
１ ３ ３　 大豆叶片叶绿素荧光参数　 于大豆 Ｖ５ 时期ꎬ
采 用 ＣＦ Ｉｍａｇｅ 叶 绿 素 荧 光 成 像 系 统 ( 英 国

Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａ 公司) 测定大豆叶片 ＰＳⅡ的潜在活性

(Ｆｖ / Ｆｏ )、 ＰＳ Ⅱ原初光能转化效率 ( ｍａｘｉｍａｌ ＰＳ Ⅱ
ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄａｒｋꎬＦｖ / Ｆｍ)、非光化学荧光猝灭

系数(ＮＰＱ)、ＰＳⅡ有效光化学量子产量(ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔꎬＦｖ′ / Ｆｍ′)、ＰＳⅡ实际光化

学效率(ａｃｔｕａｌ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳⅡꎬＦ′ｑ / Ｆ′ｍ)ꎮ
测定时ꎬ剪下大豆植株倒三复叶的中间叶片ꎬ让叶

片暗适应 ０ ５ ｈ 后获得 Ｆｖ / Ｆｍ 参数ꎬ随后设置 ＰＰＦＤ
为 １ ０００ μｍｏｌｍ－２ｓ－１ꎬ让叶片充分适应 １０ ｍｉｎ 后获

得 Ｆ′ｖ / Ｆ′ｍ、Ｆ′ｑ / Ｆ′ｍ 和 ＮＰＱ 参数ꎬ然后根据公式计算

Ｆｖ / Ｆｏ
[３５]:

Ｆｖ / Ｆｏ ＝ (Ｆｍ － Ｆｏ) / Ｆｏ (１)
　 　 式中ꎬＦｍ 指最大荧光ꎬＦｏ 指最小初始荧光ꎮ 各处

理选择 ３ 株具有代表性的大豆植株进行测定ꎬ取平均

值ꎮ
１ ３ ４　 大豆叶片叶绿体超微结构　 于大豆 Ｖ５ 时期ꎬ
在大豆倒三复叶中间叶片靠近主叶脉基部的 １ / ３ 处取

样(０ ５ ｃｍ×１ ｃｍ)ꎬ先用 ３％戊二醛进行预固定ꎬ１％四

氧化锇再固定ꎬ丙酮逐级脱水ꎬ再用 Ｅｐｏｎ８１２ 环氧树脂

(美国 Ｓｉｇｍａ 公司)包埋ꎬ半薄切片光学定位ꎬ超薄切

片ꎬ然后用醋酸铀及枸橼酸铅双重染色ꎬ最后用 Ｈ－
６００ＩＶ 型透射电镜(日本 Ｈｉｔａｃｈｉ 公司)观察拍照[３６]ꎮ
各处理选择 ３ 株具有代表性的大豆植株ꎬ采用 Ｉｍａｇｅ Ｊ
软件测定叶绿体内基粒数量、叶绿体内基粒厚度、基粒

面积、淀粉粒面积和叶绿体面积ꎮ
１ ３ ５　 大豆叶片解剖结构　 于大豆 Ｖ５ 时期ꎬ选取倒

三复叶的中间叶片ꎬ在靠近主脉基部的 １ / ３ 处取样

(０ ５ ｃｍ×０ ５ ｃｍ)ꎮ 将剪下的材料快速放入标准固定

液( ｆｏｒｍａｌｄｅｈｙｄｅ￣ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ￣ｅｔｈａｎｏｌ ｆｉｘａｔｉｖｅꎬＦＡＡ)中固

定保存ꎬ先用酒精和正丁醇系列脱水ꎬ石蜡包埋ꎬ随后

用 Ｌｅｉｃａ 切片机(德国 Ｌｅｉｃａ 公司)切片ꎬ然后使用松节

油和酒精系列脱蜡、复水后进行番红－固绿染色ꎬ最后

用中性树胶封片ꎬ做成石蜡切片ꎮ 用 Ｎｉｋｏｎ ｅｃｌｉｐｓｅ ５０ｉ
显微镜(日本 Ｎｉｋｏｎ 公司)观察并拍照[３７]ꎬ用 Ｉｍａｇｅ Ｊ
软件测量大豆叶片厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度

等参数ꎮ 各处理选择 ３ 株具有代表性的大豆植株进行

分析ꎮ
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１ ４　 数据处理分析

采用 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ２０１８ 软件作图ꎬＳＰＳＳ １８ ０ 软件进

行数据统计与分析ꎬ对试验结果进行单因素方差分析ꎬ
并采用 ＳＳＲ 法(ｓｈｏｒｔｅｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒａｎｇｅｓ)进行多重比

较ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 大豆冠层光量子通量密度

由图 １ 可知ꎬ３ 个处理下两品种大豆冠层 ＰＰＦＤ 在

一天内均呈先增加后降低的变化趋势ꎮ Ａ１、Ａ２ 的 ＰＰＦＤ
显著低于 ＣＫꎬ其中ꎬＡ１、Ａ２ 在 １３:００ 的 ＰＰＦＤ 分别较

ＣＫ 显著降低 ８２ ９９％和 ７２ ６４％ꎮ 这些结果与套作大豆

行与玉米行之间的距离(Ａ１ 和 Ａ２ 的玉米行和大豆行间

距分别为 ５０ 和 ７０ ｃｍ)及玉米的行距(Ａ１ 的玉米行距为

１００ ｃｍꎬＡ２ 的玉米宽行行距为 １６０ ｃｍ)有关ꎮ

注:不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０ ０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０ ０５ ｌｅｖｅｌ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ.

图 １　 不同处理下大豆冠层 ＰＰＦＤ
Ｆｉｇ.１　 Ｓｏｙｂｅａｎ ｃａｎｏｐｙ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ

ｄｅｎｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 １　 玉米荫蔽对大豆叶片光合参数的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ

品种
Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

净光合速率

Ｐｎ / (μｍｏｌｍ－２ｓ－１)
气孔导度

Ｇｓ / (μｍｏｌｍ－２ｓ－１)
胞间 ＣＯ２ 浓度

Ｃｉ / (μｍｏｌｍｏｌ－１)
蒸腾速率

Ｔｒ / (ｍｍｏｌｍ－２ｓ－１)

南豆 １２
Ｎａｎｄｏｕ １２

Ａ１ １５ ２７±０ ５２ｃ ０ ２７±０ ０２ｃ ２５１ ６７±２０ １７ａ ３ ０６±０ ２２ｃ

Ａ２ １７ ０３±０ ７６ｂ ０ ３３±０ ０１ｂ ２４８ ６７±８ ０６ａ ４ ６９±０ １４ｂ

ＣＫ ２７ ９１±０ ７８ａ ０ ４６±０ ００ａ ２３８ ６７±３ ３０ａ ５ １７±０ ０６ａ

桂夏 ３ 号
Ｇｕｉｘｉａ ３

Ａ１ １４ ９７±０ ３９ｂ ０ ２４±０ ０１ｃ ２５８ ３３±１１ ４４ａ ３ ０８±０ ３６ｃ

Ａ２ １６ １０±２ １９ｂ ０ ２９±０ ０３ｂ ２３９ ００±１２ ０８ａ ４ ８７±０ １４ｂ

ＣＫ ２６ ４０±１ ７０ａ ０ ４４±０ ０２ａ ２３５ ００±１ ４１ａ ５ ５０±０ ０２ａ

　 　 注:同列不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０ ０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０ ０５ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ.

２ ２　 大豆叶片光合参数

由表 １ 可知ꎬ荫蔽下大豆叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 显著低于

ＣＫꎬ但 ３ 个处理的 Ｃｉ 差异不显著ꎮ 在 Ａ１ 和 Ａ２ 条件

下ꎬ两品种大豆叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 平均较 ＣＫ 分别降低

４４ ３２％和 ３９ ００％ ( Ａ１ 和 Ａ２ꎬ 下 同 )、 ４３ ３３％ 和

３１ １１％、４２ ４６％和 １０ ２２％ꎮ 同时ꎬ除桂夏 ３ 号的 Ｐｎ
外ꎬ两大豆品种在 Ａ２ 的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 显著高于 Ａ１ꎬ且相

同处理条件下ꎬ南豆 １２ 的 Ｐｎ 和 Ｇｓ 高于桂夏 ３ 号ꎮ
２ ３　 大豆叶片叶绿素荧光

由表 ２ 可知ꎬ荫蔽下大豆叶片的 Ｆｖ / Ｆｏ 和 Ｆｖ / Ｆｍ

显著高于 ＣＫꎬＦｑ′ / Ｆｍ′显著低于 ＣＫꎬ但 ３ 个处理的

ＮＰＱ 和 Ｆｖ′ / Ｆｍ′差异不显著ꎮ 两品种在 Ａ１ 和 Ａ２ 的叶

片 Ｆｖ / Ｆｏ 和 Ｆｖ / Ｆｍ 平 均 较 ＣＫ 增 加 ２４ ９６％ 和

２２ ３４％、４ ５２％ 和 ３ ８７％ꎬ Ｆｑ′ / Ｆｍ′平均较 ＣＫ 降低

８ ９３％和 １６ ０７％ꎮ 此外ꎬ除桂夏 ３ 号在 Ａ１ 的 Ｆｑ′ / Ｆｍ′

显著高于 Ａ２ 外ꎬ两品种在 Ａ１ 的 Ｆｖ / Ｆｏ、Ｆｖ / Ｆｍ 和 Ｆｑ′ /
Ｆｍ′与 Ａ２ 差异均不显著ꎮ 相同处理条件下ꎬ南豆 １２
叶片的 Ｆｖ / Ｆｏ、Ｆｖ / Ｆｍ 和 Ｆｑ′ / Ｆｍ′均高于桂夏 ３ 号ꎮ
２ ４　 大豆叶片解剖结构

由图 ２ 和表 ３ 可知ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ荫蔽下大豆叶片

厚度、栅栏组织厚度和海绵组织厚度降低ꎬ海绵组织和

栅栏组织排列稀疏ꎮ 南豆 １２ 在 Ａ１ 和 Ａ２ 的叶片厚

度、下表皮厚度、栅栏组织厚度较 ＣＫ 分别显著降低

３８ ０９％ 和 ２１ ３６％、 ４５ ２４％ 和 ３０ ９４％、 ５４ ０４％ 和

４４ ８９％ꎬ桂夏 ３ 号在 Ａ１ 和 Ａ２ 的叶片厚度、下表皮厚

度、栅栏组织厚度较 ＣＫ 分别显著降低 ４８ １５％ 和

３２ ０４％、５１ １２％和 ３８ ７５％、６３ ５８％和 ５８ ７９％ꎮ 南

豆 １２ 和桂夏 ３ 号在 Ａ１ 的上表皮厚度分别较 ＣＫ 显著

降低 １２ ６０％和 １４ ３９％ꎬ但南豆 １２ 和桂夏 ３ 号在 Ａ２
的上表皮厚度与 ＣＫ 差异不显著ꎮ 此外ꎬ桂夏 ３ 号在
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　 　 　 　 表 ２　 玉米荫蔽对大豆叶片叶绿素荧光参数的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ

品种
Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＰＳⅡ的潜在
活性 Ｆｖ / Ｆｏ

ＰＳⅡ原初光能
转化效率 Ｆｖ / Ｆｍ

非光化学荧光
猝灭系数 ＮＰＱ

ＰＳⅡ有效光化学
量子产量 Ｆ′ｖ / Ｆ′ｍ

ＰＳⅡ实际光化学
效率 Ｆ′ｑ / Ｆ′ｍ

南豆 １２
Ｎａｎｄｏｕ １２

Ａ１ ４ ５３±０ ０１ａ ０ ８２±０ ０１ａ ２ ３４±０ ０６ａ ０ ５８±０ ００ａ ０ ２６±０ ０１ｂ

Ａ２ ４ ３２±０ ２０ａ ０ ８１±０ ０１ａ ２ ４３±０ ２５ａ ０ ５６±０ ０２ａ ０ ２４±０ ０１ｂ

ＣＫ ３ ７０±０ ３０ｂ ０ ７８±０ ０１ｂ ２ ２１±０ １５ａ ０ ５４±０ ０３ａ ０ ２９±０ ０１ａ

桂夏 ３ 号
Ｇｕｉｘｉａ ３

Ａ１ ４ ０３±０ ４５ａ ０ ８０±０ ０２ａ ２ ４６±０ １９ａ ０ ５４±０ ０２ａ ０ ２５±０ ０１ｂ

Ａ２ ４ ０６±０ ３８ａ ０ ８０±０ ０１ａ ２ ４４±０ ２１ａ ０ ５５±０ ０２ａ ０ ２３±０ ０１ｃ

ＣＫ ３ １５±０ １４ｂ ０ ７７±０ ０１ｂ ２ ４３±０ ２４ａ ０ ５１±０ ０１ａ ０ ２７±０ ０１ａ

注:Ａ、Ｂ、Ｃ 分别为南豆 １２ 在 Ａ１、Ａ２、ＣＫ 的叶片解剖结构图ꎬＤ、Ｅ、Ｆ 分别为桂夏 ３ 号在 Ａ１、Ａ２、ＣＫ 的叶片解剖结构图ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａꎬ Ｂꎬ ａｎｄ Ｃ ａｒｅ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｕｎｄｅｒ Ａ１ꎬ Ａ２ꎬ ａｎｄ ＣＫꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｄꎬ Ｅꎬ

ａｎｄ Ｆ ａｒｅ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｇｕｉｘｉａ ３ ｕｎｄｅｒ Ａ１ꎬ Ａ２ꎬ ａｎｄ ＣＫꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 玉米荫蔽对大豆叶片解剖结构的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ

Ａ１ 的海绵组织厚度较 ＣＫ 显著降低 ４７ ４１％ꎬ但 Ａ２ 的

海绵组织厚度与 ＣＫ 差异不显著ꎻ南豆 １２ 在 ３ 个处理

的海绵组织厚度差异均不显著ꎮ 两大豆品种在 Ａ２ 的

叶片厚度和下表皮厚度显著高于 Ａ１ꎮ 玉米荫蔽下ꎬ南
豆 １２ 的叶片厚度、上表皮厚度、下表皮厚度、栅栏组织

厚度和海绵组织厚度均高于相同处理的桂夏 ３ 号ꎮ
２ ５　 大豆叶片叶绿体超微结构

由图 ３ 和表 ４ 可知ꎬ荫蔽下ꎬ两大豆品种叶绿体基

粒厚度和基粒面积 /叶绿体面积较 ＣＫ 显著增加ꎻ桂夏

３ 号淀粉粒面积和淀粉粒面积 /叶绿体面积较 ＣＫ 显著

增加ꎬ南豆 １２ 在 Ａ１ 的淀粉粒面积和淀粉粒面积 /叶
绿体面积较 ＣＫ 显著增加ꎬ但 Ａ２ 的淀粉粒面积和淀粉

粒面积 /叶绿体面积与 ＣＫ 差异不显著ꎻ两大豆品种基

粒数量变化规律不同ꎬ荫蔽下南豆 １２ 的基粒数量较

ＣＫ 增加ꎬ桂夏 ３ 号则较 ＣＫ 降低ꎮ 此外ꎬ两大豆品种

在 Ａ１ 的基粒厚度、基粒面积 /叶绿体面积、淀粉粒淀

粉粒面积 /叶绿体面积均显著高于 Ａ２ꎬ且南豆 １２ 的基

粒厚度、淀粉粒面积和淀粉粒面积 /叶绿体面积均高于

桂夏 ３ 号ꎮ

３　 讨论

光照强度影响大豆的生长发育[２２]ꎮ 本研究中套

作条件下玉米荫蔽导致大豆冠层 ＰＰＦＤ 显著降低ꎬ同
时导致大豆叶片 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 显著降低ꎬ这与程亚娇

等[３８]使用遮阴网设置不同光强分析大豆光合特性的

研究结果相似ꎮ 许大全[３９] 研究表明ꎬ若叶片 Ｐｎ 降低

的主要因素是气孔部分关闭ꎬ则 Ｃｉ 降低ꎻ若 Ｐｎ 降低的

３６３２
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　 　 　 　 表 ３　 玉米荫蔽对大豆叶片解剖结构的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ / μｍ

品种
Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

叶片厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

上表皮厚度
Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

下表皮厚度
Ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

栅栏组织厚度
Ｐａｌｉｓｅｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

海绵组织厚度
Ｓｐｏｎｇｅ ｔｉｓｓｕｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

南豆 １２
Ｎａｎｄｏｕ １２

Ａ１ ７３ ３７±５ ３５ｃ １１ ９３±１ ０８ｂｃ ６ ９７±１ ０３ｃ ２１ ４８±１ ２９ｂ ３２ ７０±２ ５５ａ

Ａ２ ９３ ２１±４ １３ｂ １２ ４２±１ ２４ａｂ ８ ７５±０ ６９ｂ ２５ ７６±１ ５８ｂ ３７ ０２±２ ３７ａ

ＣＫ １１８ ５２±５ ２８ａ １３ ６５±１ ３２ａ １２ ６７±０ ９６ａ ４６ ７４±２ ３３ａ ３８ ９２±３ ０２ａ

桂夏 ３ 号
Ｇｕｉｘｉａ ３

Ａ１ ６５ ９９±３ ２５ｃ １０ ６５±１ ２２ｃ ６ ３２±０ ７１ｃ ２０ ８９±１ ４２ｂ ２４ ３６±２ ６３ｂ

Ａ２ ８６ ４９±４ ２３ｂ １１ ４３±０ ９９ｂｃ ７ ９２±０ ８４ｂ ２３ ６４±１ ３６ｂ ４３ ７０±２ ３４ａ

ＣＫ １２７ ２６±５ ７６ａ １２ ４４±１ ０２ａｂ １２ ９３±１ ２３ａ ５７ ３６±２ ３６ａ ４６ ３２±１ ６６ａ

注:Ａ、Ｂ、Ｃ 分别为南豆 １２ 在 Ａ１、Ａ２、ＣＫ 的叶绿体超微结构ꎬＤ、Ｅ、Ｆ 分别为桂夏 ３ 号在

Ａ１、Ａ２、ＣＫ 的叶绿体超微结构ꎻＧＬ:基粒片层ꎻＳＧ:淀粉粒ꎻＯＧ:嗜锇颗粒ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａꎬ Ｂꎬ ａｎｄ Ｃ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｕｎｄｅｒ Ａ１ꎬ Ａ２ꎬ ａｎｄ ＣＫꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ｄꎬ Ｅꎬ ａｎｄ Ｆ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｇｕｉｘｉａ ３ ｕｎｄｅｒ Ａ１ꎬ Ａ２ꎬ ａｎｄ ＣＫꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.
ＧＬ: Ｇｒａｎａ ｌａｍｅｌｌａｅ. ＳＧ: Ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｉｎ. ＯＧ: Ｏｓｍｉｏｐｈｉｌｉｃ ｇｒａｎｕｌｅ.

图 ３　 玉米荫蔽对大豆叶片叶绿体超微结构的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ

主要因素是叶肉细胞光合活性降低ꎬ则 Ｃｉ 升高ꎮ 在本

研究中ꎬ随着玉米荫蔽程度增加ꎬ大豆叶片 Ｐｎ、Ｇｓ 和

Ｔｒ 降低ꎬ而 Ｃｉ 略有增加但差异不显著ꎬ说明荫蔽下大

豆叶片 Ｐｎ 下降的主要因素不是气孔限制ꎮ
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表 ４　 玉米荫蔽对大豆叶片叶绿体超微结构的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ

品种
Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

基粒厚度
Ｂａｓｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

/ μｍ

基粒数量
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｂａｓｅ

ｐａｒｔｉｃｌｅｓ

基粒面积 / 叶绿体面积
Ｔｈｅ ｂａｓｅ ａｒｅａ /

ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｒｅａ

淀粉粒面积
Ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅ
ａｒｅａ / μｍ２

淀粉粒面积 / 叶绿体面积
Ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｉｎ ａｒｅａ /
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｒｅａ

南豆 １２
Ｎａｎｄｏｕ １２

Ａ１ ０ ２８±０ ０１ａ ３４ ３３±１ ２５ａ ０ ２８±０ ０１ａ ９ １４±０ ４７ａ ０ ４０±０ ０３ａ

Ａ２ ０ ２１±０ ０１ｂ ３１ ３３±２ ０５ａ ０ ２１±０ ０１ｂ ４ ３３±０ ９４ｂ ０ ２２±０ ０３ｂ

ＣＫ ０ １８±０ ０１ｃ ２２ ６７±０ ９４ｂ ０ １８±０ ０１ｃ ４ ２４±０ ４７ｂ ０ ２１±０ ０３ｂ

桂夏 ３ 号
Ｇｕｉｘｉａ ３

Ａ１ ０ ２７±０ ０１ａ ２４ ００±０ ８２ｂ ０ ２８±０ ００ａ ６ ７３±０ ６０ａ ０ ２８±０ ０４ａ

Ａ２ ０ １８±０ ００ｂ ３１ ３３±２ ４９ａ ０ １８±０ ０１ｂ １ ５８±０ １５ｂ ０ １３±０ ０１ｂ

ＣＫ ０ １６±０ ０１ｃ ３２ ００±０ ８２ａ ０ １６±０ ０１ｃ ０ ５２±０ ０４ｃ ０ ０９±０ ０３ｃ

　 　 叶绿素荧光能反映环境因子对植物光合作用的影

响[４０]ꎮ 在本研究中ꎬ玉米荫蔽下大豆叶片 Ｆｖ / Ｆｏ 和

Ｆｖ / Ｆｍ 较 ＣＫ 显著增加ꎬ但 Ｆ′ｑ / Ｆ′ｍ显著降低ꎬ与范元芳

等[４１]关于荫蔽环境下大豆叶片 Ｆ′ｖ / Ｆ′ｍ和 Ｆ′ｑ / Ｆ′ｍ增加ꎬ
Ｆｖ / Ｆｍ 和 ＮＰＱ 下降的研究结果不一致ꎮ 荫蔽导致大

豆冠层 ＰＰＦＤ 降低ꎬ捕光复合体Ⅱ( ｌｉｇｈｔ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｃｏｍｐｌｅｘ ⅡꎬＬＨＣⅡ)捕获的光能降低ꎬ进而使 ＰＳⅡ可

利用的光能降低ꎮ 以上变化可能使电子载体质体醌

(ｐｌａｓｔｏｑｕｉｎｏｎｅｓꎬＰＱ)还原减少ꎬ导致 ＰＳⅡ至细胞色素

ｂ６ ｆ 复合体( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ６ ｆ)的电子传递效率降低ꎬ而
电子传递又推动一系列光合反应ꎬ因此大豆叶片实际

光效率降低ꎮ 但大豆叶片捕获的光能降低ꎬ可能促使

Ｆ′ｖ / Ｆ′ｏ和 Ｆｖ / Ｆｍ 增加ꎬ光能利用潜力增加ꎮ 荫蔽环境下

南豆 １２ 叶片的 Ｆｖ / Ｆｏ、Ｆｖ / Ｆｍ 及 Ｆｑ′ / Ｆｍ′高于桂夏 ３
号ꎬＮＰＱ 低于桂夏 ３ 号ꎬ说明南豆 １２ 捕获的光能用于

光化学反应的比例更高ꎬ能够更好地通过增强光能捕

获效率来弥补弱光对自身发育的影响ꎮ
植物能通过调节光合器官的结构来适应不同光环

境[４２]ꎮ 叶片作为光合作用的主要器官ꎬ荫蔽环境下其

形态结构会发生改变[４３－４４]ꎮ 本研究中ꎬ荫蔽下大豆叶

片厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度均降低ꎬ栅栏组

织和海绵组织排列稀疏ꎮ 叶片厚度和栅栏组织厚度与

叶片光合能力密切相关[４５－４７]ꎬ荫蔽下南豆 １２ 的叶片

厚度和栅栏组织厚度高于桂夏 ３ 号ꎬ说明南豆 １２ 在荫

蔽环境下栅栏组织更发达ꎬ有较好的叶片结构来容纳

更多的叶绿体ꎬ降低荫蔽对自身光合作用的影响ꎮ
叶绿体是高等植物进行光合作用的场所ꎬ大豆叶

片光合速率的改变必然与叶绿体紧密相关[４８]ꎮ 本研

究中ꎬ荫蔽导致大豆叶片叶绿体长边背向细胞壁凸起ꎬ
变为不规则的椭圆形状ꎬ叶绿体基粒厚度和基粒面积 /
叶绿体面积增加ꎬ说明大豆受荫蔽胁迫后ꎬ叶绿体可能

通过增加类囊体垛叠程度来增加光合膜面积ꎬ增加光

合反应场所ꎬ提高光能捕获能力ꎬ促进光能吸收传递、

电子传递和 ＡＴＰ 的产生ꎮ 此外ꎬ玉米荫蔽下可使叶绿

体内淀粉粒面积较 ＣＫ 显著增加ꎬ这可能是因为荫蔽

使淀粉运输受阻ꎬ以淀粉粒形式储存在叶绿体内ꎬ导致

淀粉粒面积增加ꎬ其具体机理还需通过试验进一步研

究ꎮ 荫蔽环境下大豆叶片叶绿体基粒数量变化在品种

间表现不一致ꎬ南豆 １２ 的基粒数量较 ＣＫ 增加ꎬ桂夏 ３
号则降低ꎬ且南豆 １２ 叶绿体的基粒厚度、淀粉粒面积

及淀粉粒面积 /叶绿体面积均高于桂夏 ３ 号ꎬ说明与桂

夏 ３ 号相比ꎬ套作玉米荫蔽下南豆 １２ 的类囊体垛叠程

度和基粒总面积更高ꎬ捕光结构更加密集ꎬ淀粉积累量

更多ꎬ制造光合产物的能力更强ꎮ 盆栽种植条件下ꎬ花
盆将玉米和大豆的根系分隔开ꎬ不存在养分与水分等

的竞争[４９]ꎬ这与大田种植存在一定的差异ꎬ故下步试

验将探讨大田种植下ꎬ玉米荫蔽对大豆叶片的影响ꎮ

４　 结论

套作玉米荫蔽下大豆叶片叶绿体基粒垛叠程度增

加ꎬ叶肉组织排列稀疏ꎬＰｎ 和 Ｆ′ｑ / Ｆ′ｍ下降ꎬ随着荫蔽程

度增加ꎬ大豆叶片叶绿体基粒厚度、基粒面积 /叶绿体

面积、淀粉粒面积和 Ｆｖ / Ｆｍ 增加ꎬ叶片厚度、栅栏组织

厚度、Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 降低ꎮ 荫蔽下ꎬ南豆 １２ 的叶片叶绿

体基粒厚度、基粒面积 /叶绿体面积、栅栏组织厚度、
Ｐｎ 等均高于桂夏 ３ 号ꎬ说明与桂夏 ３ 号相比ꎬ荫蔽环

境下南豆 １２ 具有较好的叶绿体结构和叶片结构来提

高捕光能力ꎮ
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ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｒｅａ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＫꎬ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅ ａｒｅａ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅ ａｒｅａ / ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｒｅａ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＫ
ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｆ ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ ｍａｉｚｅꎬ Ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｂａｓａｌ ｇｒａｉｎ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅ
ａｒｅａ / ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｆ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ Ｇｕｉｘｉａ ３ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｈａｄｉｎｇꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｒａｎｕｌｅｓ ｖａｒｉｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖａｒｉｅｔｉｅｓꎬ ｗｉｔｈ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ａｎｄ Ｇｕｉｘｉａ ３ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ. Ｔｈｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆꎬ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ ｓｐｏｎｇｅ ｔｉｓｓｕｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ
ＣＫ. Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｉｎ
Ａ１ ａｎｄ Ａ２ ｗｅｒｅ ａｌｌ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ Ｇｕｉｘｉａ ３. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｈａｄｉｎｇꎬ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＰＳⅡ (Ｆｖ / Ｆｏ) ａｎｄ
ｔｈｅ ｍａｘｉｍａｌ ＰＳⅡ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄａｒｋ (Ｆｖ / Ｆｍ) ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)ꎬ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)ꎬ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ) ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (Ｆｑ′ /
Ｆｍ′) ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｒｅｄｕｃｅｄ. Ｍｏｒｅｏｖｅｒꎬ Ｐｎ ａｎｄ Ｆｑ′ / Ｆｍ′ ｏｆ Ｎａｎｄｏｕ １２ ｕｎｄｅｒ Ａ１ ａｎｄ Ａ２ ｗｅｒｅ ｂｏｔｈ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ
Ｇｕｉｘｉａ ３. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｈａｄｉｎｇ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｅａｖｅｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ. Ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｓｈａｄｅ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｅｄ ｓｏｙｂｅａｎ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇꎬ ｓｏｙｂｅａｎꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓꎬ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

７６３２




