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亚热带森林附生植物叶片气孔特征
及其可塑性对光照变化的响应

普晓妍１ꎬ２ꎬ 王鹏程３ꎬ 李　 苏１∗ꎬ 鲁志云１ꎬ４ꎬ 宋　 钰５
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５. 中国科学院西双版纳热带植物园 综合保护中心ꎬ 云南 勐腊 ６６６３０３ )

摘　 要: 附生植物是热带亚热带森林生态系统中物种多样性极高且极其脆弱敏感的生物类群之一ꎮ 光照

被认为是促进附生植物由陆生类群演化而来并决定其生长和分布的关键因素ꎮ 然而ꎬ由于接近林冠和规范

性采样的限制ꎬ附生植物与光照的关系仍亟待阐述ꎮ 为揭示附生植物对光强变化的响应和适应策略ꎬ该研

究以亚热带常绿阔叶林 ６ 种附生植物(林冠层木本:鼠李叶花楸、毛棉杜鹃ꎻ林冠层草本:狭瓣贝母兰、毛唇

独蒜兰ꎻ树干区草本:点花黄精、距药姜)为对象ꎬ对其在 ４ 个光处理梯度下生长的叶片气孔特征及其可塑性

进行了对比分析ꎮ 结果表明:(１) ２ 种附生小乔木的气孔面积( ＳＡ)、气孔密度( ＳＤ)、潜在气孔导度指数

(ＰＣＩ)和表皮细胞密度(ＥＣＤ)均对光强改变显著响应ꎮ ２ 种附生兰科植物的 ＳＡ 最大ꎬ而 ＳＤ 最小ꎻ附生乔木

叶片 ＳＤ 和 ＥＣＤ 的光响应趋势与陆生植物更相似ꎬ而附生草本则出现种间差异ꎮ (２)６ 种附生植物的气孔、
表皮细胞特性及其表型可塑性ꎬ在草本￣木本、常绿￣落叶植物、林冠￣树干区之间ꎬ均无明显差别ꎮ (３)附生植

物气孔特性和表皮细胞平均可塑性指数均低于陆生植物ꎮ 综上结果表明ꎬ亚热带常绿阔叶林中附生植物对

于光环境变化的适应性相对较弱ꎮ 不同的附生植物可以通过不同程度地增加叶片 ＳＤ 和 ＥＣＤ 来适应高光

强生境ꎬ并通过对 ＳＤ 和 ＳＡ 的双重调节以增大潜在光合能力从而应对低光胁迫ꎮ
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ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ＳＤ ａｎｄ ＥＣＤ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓꎬ ａｎｄ ｔｏ ｃｏｐｅ ｗｉｔｈ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＤ ａｎｄ ＳＡ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｅｃｏｌｏｇｙꎬ Ａｉｌａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ ｃａｎｏｐｙꎬ ｌｉｇｈｔ ｃｈａｎｇｅꎬ ｅｐｉｐｈｙｔｅꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃꎬ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

　 　 附生植物是一类生长于其他植物体表ꎬ但并不

掠夺宿主营养和水分的生物类群ꎬ其水分和养分主

要从空气中获取ꎬ对环境变化极为敏感ꎬ可作为监

测气候变化的重要指示生物(ｂｉｏ￣ｉｎｄｉｃａｔｏｒ)(宋亮和

刘文耀ꎬ２０１１ꎻＬｅａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 其中ꎬ维管附生植

物约占全球已知维管植物物种的 ９％(Ｚｏｔｚꎬ ２０１３)ꎬ
并在森林水分平衡和营养循环 ( Ｎａｄｋａｒｎｉꎬ １９８４ꎻ
Ｃｏｘｓｏｎ ＆ Ｎａｄｋａｒｎｉꎬ１９９５)ꎬ以及为其他生物提供更

多样资源和生态位 ( Ｎａｄｋａｒｎｉ ＆ Ｍａｔｅｌｓｏｎꎬ １９８９ꎻ
Ｍｏｎｔｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻＭｃｃｒａｃｋｅｎ ＆ Ｆｏｒｓｔｎｅｒꎬ２０１４)等

方面发挥着重要作用ꎮ 我国拥有世界上面积最大

的亚热带常绿阔叶林ꎬ并在西南及华南地区分布着

一定数量的热带森林ꎬ附生植物非常丰富(徐海清

和刘文耀ꎬ２００５)ꎮ 然而ꎬ随着人类干扰和社会经济

活动的不断扩大ꎬ亚热带常绿阔叶林植被普遍遭到

严重破坏ꎮ 分布于我国西南地区的热带森林和高

海拔山地森林ꎬ森林片断化也日益严重ꎬ其中对环

境变化异常敏感的附生植物类群受到显著的影响ꎮ
但令人担忧的是ꎬ对于这一和环境变化高度相关的

生物类群ꎬ目前在我国所给予的关注却远远不够ꎮ
森林附生植物对环境变化的响应以及相关的生理

生态学机制等方面的研究都亟待加强ꎮ
光照是植物光合作用能量的唯一且最终来

源ꎬ也是影响光合作用的最根本因素(叶子飘和于

强ꎬ２００８)ꎮ 附生植物自身对光环境改变的形态和

生理适应性ꎬ是影响其分布和生长的关键因子ꎮ
但是关于附生植物的生理生态学特征对光环境改

变的响应机制仍未得到充分阐明(Ｈｉｅｔｚ ＆ Ｂｒｉｏｎｅｓꎬ
１９９８ꎻＺｏｔｚ ＆ Ａｎｄｒａｄｅꎬ１９９８ꎻＳｔｕｎｔｚ ＆ Ｚｏｔｚꎬ２００１)ꎮ
并且ꎬ附生植物自身和生境的特殊性ꎬ也常导致附

生植物对光照变化的响应明显不同于陆生植物ꎮ
如研究发现ꎬ凤梨科、兰科 (匡美龄和张石宝ꎬ
２０１５)、蕨类和榕属植物附生(Ｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)和

陆生类群的光响应特征普遍明显不同(张强等ꎬ
２００８ꎻ宋娟等ꎬ２０１３ꎻＳｃａｒａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 因此ꎬ
附生植物应对各种光环境的生理生态适应性策略

和机制ꎬ亟待专门探讨和分析ꎮ
尤其值得注意的是ꎬ气孔( ｓｔｏｍａｔａ)是植物与

外界环境进行水气交换的主要途径ꎬ是植物在不

断的进化中保留下的器官ꎬ具有较强的稳定性

(Ｃａｇｌａｒ ＆ Ｔｅｋｉｎꎬ１９９９ꎻ朱燕华ꎬ２０１３)ꎮ 植物的光

合作用和蒸腾作用是生态系统物质循环的两个最

基本生理过程ꎬ均为气孔行为所控制(Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ ＆
Ｗｏｏｄｗａｒｄꎬ２００３ꎻＴａｙｌｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 由于植物气

孔行为对环境变化反应敏感ꎬ通过对测试气孔性

状参数来探究植物对环境变化的调节过程已成为

近些年相关研究的热点(Ｕｐｒｅｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２ꎻＷａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ本研究选择云

６６４１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



南哀牢山亚热带常绿阔叶林的 ６ 种常见附生维管

植物为研究对象ꎬ通过光控组下附生植物叶片的

气孔和表皮细胞特征的比较研究和表型可塑性分

析ꎬ探讨光环境变化对不同生活型附生植物气孔

和表皮特性的影响程度的差异ꎬ旨在揭示附生植

物叶片气孔和表皮特性对光强变化的适应策略和

机制ꎬ为理解附生植物对生境的光变化适应提供

依据ꎬ为亚热带常绿阔叶林的附生植物类群在生

境遭到破坏后的生态恢复提供理论参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验样地

哀牢山位于云南高原西南部、横断山脉南段ꎬ
属云岭向南分支余脉ꎬ至今保存着我国最完整最

大的中山湿性常绿阔叶林(吴征镒ꎬ１９８３)ꎮ 其中ꎬ
景东段徐家坝地区位于哀牢山西坡 ( １００° ４４′—
１０１°３０′ Ｅ、 ２３° ３６′—２４° ５６′ Ｎ)ꎬ年平均气温 １１
℃ꎬ具有温暖性￣温凉性气候特征ꎮ 在海拔２ ２００ ~
２ ６００ ｍ 的地区有大面积连片分布的中山湿性常

绿阔叶林(也称原生木果柯林ꎬｐｒｉｍａｒｙ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ
ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ ｆｏｒｅｓｔ)ꎬ约占该地区植被面积的 ８５％以

上ꎻ海拔２ ６００ ｍ 以上为岛状分布的山顶苔藓矮

林ꎮ 木果柯林群落高 ２５ ~ ３０ ｍꎬ群落分层现象十

分明显ꎬ以木果柯( Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ)、硬壳柯

(Ｌ. ｈａｎｃｅｉ)和变色锥(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｗａｔｔｉｉ)等为群落

上层的优势树种(李贵才等ꎬ２００１)ꎮ
本研究选择中国科学院哀牢山生态站附近旷

地ꎬ根据附生植物所分布自然生境的光照水平ꎬ在
保证降水、空气湿度、温度、海拔等条件基本一致

的情况下ꎬ以全光照组(不架设遮荫网)为对照ꎬ利
用钢架和不同规格的遮荫网设置高光照、中光照

和低光照组ꎬ开展相关试验ꎮ 光处理组的划分标

准参照本地区已有森林垂直光照和 ２０１５ 年雪灾

前后森林群落林冠盖度数据 (李麟辉等ꎬ２０１１ꎻ
Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 高光照组基本对应雪灾后木

果柯林以及其相应栎类次生林(仅有少量附生维

管植物分布)的光照水平ꎻ中光照组对应木果柯林

雪灾前的冠层下平均光照ꎻ低光照对应部分原生

林林冠完全郁闭时的光照ꎮ 在搭建好的 ４ 个样

地ꎬ分别悬挂 Ｕ２３￣００１ 温湿记录仪(ＨｏｂｏꎬＵＳＡ)和

自计式光量子计(ＯｄｙｓｅｅｙꎬＮｅｗｓｌａｎｄ)ꎬ记录大气温

度、大气相对湿度和光合有效辐射(ＰＡＲ)等参数ꎮ
而植物生长基质含水量通过调节浇水量和频度ꎬ

保持水分条件基本充足ꎮ
２０１６ 至 ２０１９ 年监测数据显示ꎬ４ 个光控样地

的年均 ＰＡＲ 为 ６３６.８４、１４３.７１、７３.９９、８.８４ ｍｏｌ􀅰
ｍ ￣２􀅰ｓ￣１(图 １)ꎻ以全光照组作为对照ꎬＰＡＲ 的全

年、雨季、旱季的比例均为全光照组 ∶ 高光组 ∶ 中

光组 ∶ 低光组 ＝ １００ ∶ ２２ ∶ １１ ∶ １ꎬ而样地间的年

均温 度 ( １３. ２１ ~ １５. ２７ ℃ ) 和 相 对 大 气 湿 度

(５８.７７％ ~６４.１８％)差异在±０.５％以内ꎬ可认为光

照是光控样地唯一的调控因子ꎮ

图 １　 光控实验样地的旱季、雨季光合有效辐射值
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ (ＰＡＲ)

ｏｆ ｆｏｕｒ ｌｉｇｈｔ￣ｌｅｖｅｌ ｐｌｏｔｓ ｆｏｒ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ

１.２ 试验物种的选择和栽培

本研究选择云南哀牢山湿性常绿阔叶林分布

较广的 ６ 种附生维管植物为研究对象ꎬ具体见表

１ꎮ 所有附生植物植株均采自原生常绿阔叶林内

２０１５ 年雪灾导致的倒木ꎮ 采集以完整成熟个体或

多年生根茎为主ꎬ而毛棉杜鹃和鼠李叶花楸因成

熟个体较大ꎬ不易成活ꎬ收集高度低于 ２ ｍ 的个

体ꎮ 将采集到的植株移植于培育(中等光照)遮荫

棚内的花盆ꎬ花盆内苔藓 /腐殖土的体积比例约为

１ ∶ １ꎮ 在移植培育期间ꎬ保证所有植株土壤水分

条件基本一致ꎬ及时除去非目标植物ꎬ但均不进行

人工施肥ꎮ 在目标植物健康生长一段时间后ꎬ于
２０１８ 年 １ 月初移植到上述 ４ 个光处理组样地生

长ꎬ每个光处理组样地内每个物种不少于 ２０ 盆ꎮ
１.３ 测定方法

于 ２０１９ 年 ７ 月ꎬ每个光处理组每个物种选择

６ 盆样本ꎬ分别采集 １ 片当年新叶的成熟叶片ꎬ制
成标本带回实验室ꎮ 切取边长 ０. ５ ｃｍ 左右的片

段ꎬ先用溶解有适量氯化钾的硝酸溶液浸泡样品

１２ ｈ 后取出ꎬ再用 ５％氢氧化钾溶液浸泡处理至半

７６４１９ 期 普晓妍等: 亚热带森林附生植物叶片气孔特征及其可塑性对光照变化的响应



透明ꎬ然后用镊子和解剖针撕开叶片表皮ꎬ用毛笔

刷去叶肉ꎬ表皮用 １％番红染色剂染色ꎬ最后制成

玻片后利用徕卡显微镜(Ｌｅｉｃａ ＤＭ１０００ＬＥＤ)拍照ꎮ
用 ＩｍａｇｅＪ 图片分析软件测量×４０ 倍视野下气孔长

度和宽度ꎻ统计×２０ 倍视野下气孔和表皮细胞数

量ꎬ每个叶片分析 ６ 个视野ꎮ 相关计算公式如下ꎮ
气孔指数 ( ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘꎬＳＩ):ＳＩ ＝ ＳＮ / ( ＳＮ ＋

ＥＣＮ)ꎮ 式中:ＳＮ( ｓｔｏｍａｔａｌ Ｎｏ.)是气孔个数ꎻＥＣＮ
(ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｃｅｌｌ Ｎｏ.)是表皮细胞个数ꎮ

气孔面积(ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａꎬＳＡ):ＳＡ ＝ １ / ４×π×ＳＬ×
ＳＷꎮ 式中: ＳＬ ( ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ) 是气孔长度ꎻ ＳＷ
(ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ)是气孔宽度ꎮ

气孔密度( ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎬＳＤ):取 ６ 个视野

中的平均值ꎮ
潜 在 气 孔 导 度 指 数 ( ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｉｎｄｅｘꎬＰＣＩ):ＰＣＩ ＝ ＳＬ２ ×ＳＤ×１０ ￣４ꎮ 式中:ＳＬ 是气孔

长度ꎻＳＤ 是气孔密度ꎮ
表皮细胞密度( ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｃｅｌｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎬＥＣＤ):

取 ６ 个视野中的平均值ꎮ
气孔特性及表皮细胞密度可塑性指数按照

Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ ｅｔ ａｌ. ( ２０００) 方法计算:可塑性指数 ＝
(最大值－最小值) /最大值ꎮ
１.４ 统计分析

使用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １４ 软件ꎬ对不同光照组间附生

植物的叶片气孔特性和表皮细胞特性参数进行单

因素方差分析ꎻ同时使用 ＳＰＳＳ ２５ 软件ꎬ利用回归

分析探讨叶片气孔特性和表皮细胞特性随 ＰＡＲ 变

化的趋势ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶片气孔和表皮细胞特性参数在不同光强处

理下的差异显著性及回归分析

２.１.１ 气孔面积(ＳＡ)在不同光强处理下的差异显

著性及回归分析　 结果显示ꎬ仅 ２ 种林冠层附生乔

木叶片 ＳＡ 在不同光强下有显著差异(图 ２:Ａ)ꎻ相
关分析进一步显示ꎬ仅 ２ 种附生植物的叶片 ＳＡ 与

ＰＡＲ 显著相关(图 ２:Ｂ)ꎮ 其中ꎬ鼠李叶花楸的叶片

ＳＡ 与 ＰＡＲ 呈显著三次曲线 ( Ｃｕｂｉｃ) 相关 ( Ｒ２ ＝
０.８６４ꎬＰ<０. ００１)ꎬ高光组显著低于全光照组(Ｐ ＝
０.０１５)和低光组(Ｐ<０.００１)ꎻ毛棉杜鹃叶片 ＳＡ 与

ＰＡＲ 呈微弱负相关ꎬ但不显著ꎬ且在全光照组和中

光组显著低于高光组 (Ｐ ＝ ０. ０３４) 和低光组 (Ｐ ＝
０.００１)ꎻ毛唇独蒜兰和狭瓣贝母兰的 ＳＡ 随 ＰＡＲ 降

低均呈二项式分布ꎬ分别在高光组出现最大值和最

小值ꎻ点花黄精的叶片 ＳＡ 与 ＰＡＲ 呈显著正相关

(Ｒ２ ＝ ０.２０６ꎬＰ<０.０５)ꎻ而距药姜 ＳＡ 虽随 ＰＡＲ 下降

稍微上升ꎬ但变化并不显著ꎮ ２ 种附生兰科植物毛

唇独蒜兰(Ｐ≤０.００４)和狭瓣贝母兰(Ｐ<０.００１) ＳＡ
显著大于其他 ４ 种附生植物ꎮ
２.１.２ 气孔密度(ＳＤ)在不同光强处理下的差异显

著性及回归分析 　 结果显示ꎬ４ 种附生植物叶片

ＳＤ 在不同光强下有显著差异(图 ３:Ａ)ꎻ且叶片 ＳＤ
均与 ＰＡＲ 显著相关(图 ３:Ｂ)ꎮ 鼠李叶花楸、毛棉

杜鹃、毛唇独蒜兰和距药姜的叶片 ＳＤ 在低光组均

有显著降低趋势(Ｐ≤０.００８)ꎬ且变化趋势与 ＰＡＲ
显著相关(Ｐ≤０.０４５)ꎮ 鼠李叶花楸的变化趋势明

显呈二项式分布ꎮ
２.１.３ 气孔指数( ＳＩ)在不同光强处理下的差异显

著性及回归分析 　 结果显示ꎬ仅毛唇独蒜兰的叶

片 ＳＩ 在低光组显著低于其余 ３ 个光控组 ( Ｐ≤
０.０２９)(图 ４:Ａ)ꎬ与 ＰＡＲ 呈显著二项式相关(Ｒ２ ＝
０.５９３ꎬＰ<０.００１) (图 ４:Ｂ)ꎻ而狭瓣贝母兰叶片 ＳＩ
与 ＰＡＲ 呈显著线性相关(Ｒ２ ＝ ０.１６５ꎬＰ<０.０５) (图
４:Ｂ)ꎮ
２.１.４ 潜在气孔导度指数(ＰＣＩ)在不同光强处理下

的差异显著性及回归分析 　 结果显示ꎬ４ 种附生植

物叶片 ＰＣＩ 在不同光强下有显著差异(图 ５:Ａ)ꎬ相
关分析进一步显示ꎬ２ 种附生植物 ＰＣＩ 与 ＰＡＲ 显著

相关(图 ５:Ｂ)ꎮ 其中ꎬ鼠李叶花楸叶片 ＰＣＩ 于 ＰＡＲ
呈显著三次曲线 ( Ｃｕｂｉｃ) 相关 ( Ｒ２ ＝ ０. ８１４ꎬ Ｐ <
０.００１)ꎬ高光组显著低于全光照组(Ｐ ＝ ０.０２８)和低

光组(Ｐ<０.００１)ꎻ狭瓣贝母兰叶片 ＰＣＩ 与 ＰＡＲ 呈显

著二项式相关(Ｒ２ ＝ ０.３７５ꎬＰ<０.００１)ꎬ高光组显著低

于中光组(Ｐ ＝ ０.０２１)和低光组(Ｐ ＝ ０.００３)ꎻ毛棉杜

鹃叶片 ＰＣＩ 与 ＰＡＲ 呈微弱负相关但不显著ꎬ中光组

显著低于低光组(Ｐ＝ ０.００６)ꎻ毛唇独蒜兰、点花黄精

和距药姜叶片 ＰＣＩ 与 ＰＡＲ 无显著相关ꎬ但点花黄精

叶片 ＰＣＩ 在高光组显著低于全光照组(Ｐ＝ ０.０３９)和
中光组(Ｐ＝ ０.００６)ꎮ ２ 种附生兰科植物毛唇独蒜兰

(Ｐ<０.００１)和狭瓣贝母兰(Ｐ≤０.０２６)ＰＣＩ 显著大于

其他 ４ 种附生植物ꎮ
２.１.５ 表皮细胞密度(ＥＣＤ)在不同光强处理下的

差异显著性及回归分析　 结果显示ꎬ４ 种附生植物

ＥＣＤ 在不同光强下有显著差异(图 ６:Ａ)ꎬ相关分

析进一步显示ꎬ３ 种附生植物 ＥＣＤ 与 ＰＡＲ 显著相

关(图 ６:Ｂ)ꎮ 鼠李叶花楸(Ｒ２ ＝ ０.６２７ꎬＰ<０.００１)
和毛棉杜鹃(Ｒ２ ＝ ０.５８９ꎬＰ<０.００１)叶片 ＥＣＤ 与 ＰＡＲ
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表 １　 ６ 种附生维管植物的生长特性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｉｘ ｖａｓｃｕｌａｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

附生物种
Ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

附生型
Ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｆｏｒｍ

生活型
Ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ

落叶 / 常绿
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ / Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

主要分布区域
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

鼠李叶花楸
Ｓｏｒｂｕｓ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ

半附生
Ｈｅｍｉｅｐｉｐｈｙｔｅ

小乔木
Ｔｒｅｅ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

林冠层
Ｃａｎｏｐｙ

毛棉杜鹃
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｏｕｌｍａｉｎｅｎｓｅ

专性附生
Ｈｏｌｏｅｐｉｐｈｙｔｅ

小乔木
Ｔｒｅｅ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

林冠层
Ｃａｎｏｐｙ

毛唇独蒜兰
Ｐｌｅｉｏｎｅ ｈｏｏｋｅｒｉａｎａ

专性附生
Ｈｏｌｏｅｐｉｐｈｙｔｅ

草本
Ｈｅｒｂ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

林冠层
Ｃａｎｏｐｙ

狭瓣贝母兰
Ｃｏｅｌｏｇｙｎｅ ｐｕｎｃｔｕｌａｔａ

专性附生
Ｈｏｌｏｅｐｉｐｈｙｔｅ

草本
Ｈｅｒｂ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

林冠层
Ｃａｎｏｐｙ

点花黄精
Ｐｏｌｙｇｏｎａｔｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ

兼性附生
Ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｅｐｉｐｈｙｔｅ

草本
Ｈｅｒｂ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

树干区
Ｔｒｕｎｋ

距药姜
Ｃａｕｔｌｅｙａ ｇｒａｃｉｌｉｓ

兼性附生
Ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｅｐｉｐｈｙｔｅ

草本
Ｈｅｒｂ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

树干区
Ｔｒｕｎｋ

　 注: 兼性附生. 可在树木、岩石或其他等具有浅薄土壤上生长ꎻ半附生. 生活史的某个阶段与地面有联系ꎻ专性附生. >９５％的个体
均生长于树木(Ｚｏｔｚꎬ２００５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ. Ｇｒｏｗ ｏｎ ｔｒｅｅｓꎬ ｒｏｃｋｓꎬ ｏｒ ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌｓꎻ Ｈｅｍｉｅｐｉｐｈｙｔｅｓ. Ａ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｇｒｏｕｎｄꎻ Ｈｏｌｏｅｐｉｐｈｙｔｅｓ. Ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ９５％ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｇｒｏｗ ｏｎ ｔｒｅｅｓ (Ｚｏｔｚꎬ ２００５) .

数值 ＝平均值±标准误ꎮ Ａ 图中不同字母表示显著差异(Ｐ<０.０５)ꎻ Ｂ 图中ꎬ∗. Ｐ<０.０５ꎬ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗. Ｐ<０.００１ꎮ 下同ꎮ
Ｖａｌｕｅ ＝ｘ±ｓｘ . Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ Ａ ｆｉｇｕｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｐ<０.０５)ꎻ Ｉｎ Ｂ ｆｉｇｕｒｅꎬ ∗. Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ
∗∗∗. Ｐ<０.００１. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同光强下 ６ 种附生植物物种的叶片气孔面积(Ａ)和回归分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＰＡＲ (Ｂ)

呈显著二项式相关ꎬ且在低光组显著低于另外 ３
个光控组(Ｐ≤０.０１１)ꎻ毛唇独蒜兰叶片 ＥＣＤ 与

ＰＡＲ 呈显著线性相关(Ｒ２ ＝ ０.４７２ꎬＰ<０.０１)ꎬ在中

光组显著低于全光照组(Ｐ ＝ ０.００１)ꎻ点花黄精和

狭瓣贝母兰叶片 ＥＣＤ 与 ＰＡＲ 呈微弱负相关ꎬ但不

显著ꎬ点花黄精在中光组显著低于高光组和低光

组ꎻ距药姜的叶片 ＥＣＤ 与 ＰＡＲ 呈微弱正相关ꎬ在 ４
个光控组间无显著差异ꎮ

２.２ 不同光强下气孔特性及表皮细胞的可塑性

附生植物不同的气孔参数ꎬ其可塑性有一定

差异(图 ７)ꎮ ６ 种附生植物的气孔特性和表皮细

胞平均可塑性大小顺序为潜在气孔导度指数>气
孔面积>气孔密度>气孔指数>表皮细胞密度ꎮ 附

生草本与木本、落叶植物与常绿植物以及林冠层

和树干区附生植物之间ꎬ相关参数的表型可塑性

均无明显差别ꎮ
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图 ３　 不同光强下 ６ 种附生植物物种的叶片气孔密度(Ａ)和回归分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＰＡＲ (Ｂ)

图 ４　 不同光强下 ６ 种附生植物物种的叶片气孔指数(Ａ)和回归分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＰＡＲ (Ｂ)

３　 讨论与结论

气孔是植物表皮的一个重要器官ꎬ一般由成对

的保卫细胞及保卫细胞之间的孔隙组成ꎬ其孔径大

小直接决定着植物的蒸腾作用和光合作用(郑玉龙

等ꎬ２００５)ꎮ 外部环境因素(光照强度、水分条件、营
养状况等)会影响气孔形状及生理特征ꎬ从而对植

物蒸腾、光合和呼吸等生理活动产生影响(孙广玉

和邹 埼ꎬ １９９１ꎻ 吕 洪 飞ꎬ ２０００ꎻ 曹 冬 梅 等ꎬ ２００２ꎻ
Ｈｅｔｈｅｒｉｎｇｔｏｎ ＆ Ｗｏｏｄｗａｒｄꎬ２００３)ꎮ 然而ꎬ目前国内

外有关附生植物光响应机制的研究多集中在叶片

形态、叶绿素含量、光合作用及呼吸作用等方面

(Ｓｃｈäｆｅｒ ＆ Ｌüｔｔｇｅꎬ１９８８ꎻＭａｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４ꎻＰｉｒｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ而有关光强对附生植物叶

片解剖结构如气孔和表皮特征的影响机制了解尚

少ꎮ 基于此ꎬ本研究通过光控试验探讨了不同光强

下附生植物叶片气孔和表皮细胞特性的响应特征ꎮ
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图 ５　 不同光强下 ６ 种附生植物物种的叶片潜在气孔导度指数(Ａ)和回归分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＰＡＲ (Ｂ)

图 ６　 不同光强下 ６ 种附生植物物种的叶片表皮细胞(Ａ)和回归分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｃｅｌｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｓ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ＰＡＲ (Ｂ)

３.１ 附生植物叶片气孔面积和气孔密度对光环境

变化的响应

本研究结果显示ꎬ附生乔木和草本植物之间

的叶片 ＳＤ 和 ＳＡ 存在较大差异ꎬ附生乔木 ＳＤ 大于

附生草本ꎬ而 ＳＡ 小于后者ꎬ这与 Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. (２０１８)
对热带和寒温带森林 ７３７ 种陆生植物叶片气孔特

征的研究中发现陆生植物叶片 ＳＤ 呈现出乔木>灌
木>草本的趋势ꎬ而气孔大小则表现为草本最大的

研究结果相符合ꎮ 同时ꎬ相关研究还表明植物的

最大气孔导度由 ＳＤ 和气孔大小共同决定ꎬ二者之

间存在权衡(Ｆｒａｎｋｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 一般来说ꎬ乔木

树种为获得更多水分ꎬ倾向于增加 ＳＤ 来提高最大

光合效率以满足自身需求ꎻ而草本植物生命周期

较短ꎬ更倾向于通过增大 ＳＡ 来快速提高光合作用

效率ꎬ完 成 生 命 周 期 内 的 生 长 需 要 ( Ｆｒａｎｋｓ ＆
Ｂｅｅｒｌｉｎｇꎬ２００９ꎻ Ｌａｍｍｅｒｔｓｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ成雪峰ꎬ
２０１３)ꎮ 这很好地解释了本研究中林冠层附生兰

科植物和小乔木之间叶片 ＳＡ 的差异ꎮ
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图 ７　 不同光强下林冠层(实线)和树干层
(虚线)附生植物叶片气孔特性
和表皮细胞表型可塑性指数

Ｆｉｇ. ７　 Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｉｄｅｒｍａｌ
ｃｅｌｌ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ

ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ (ｓｏｌｉｄ ｂａｒｓ) ａｎｄ ｔｒｕｎｋ
ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ (ｄａｓｈｅｄ ｂａｒｓ) ｓｐｅｃｉｅｓ

　 　 附生植物 ＳＤ 对光照变化的响应虽然存在种

间差异ꎬ但是部分结果与陆生植物较为一致ꎮ 如

林冠层附生乔木(鼠李叶花楸、毛棉杜鹃)及毛唇

独蒜兰和树干区点花黄精的叶片 ＳＤ 对光照变化

的响应趋势与陆生植物近似ꎬ均随光强减弱显著

降低(何若天和吕成群ꎬ１９９５ꎻ孟雷等ꎬ２００２ꎻ蔡志

全等ꎬ２００４)ꎻ而林冠区的狭瓣贝母兰和树干区的

距药姜叶片 ＳＤ 在不同光强下并无显著差异ꎬ明显

不同于多数陆生植物 (孟雷等ꎬ ２００２ꎻ贺静等ꎬ
２００７)ꎬ表明其 ＳＤ 特征对光照变化并不敏感ꎮ

附生植物 ＳＡ 对光照变化的响应同样存在种间

差异ꎮ 如林冠层附生乔木叶片 ＳＡ 随光强减弱显著

增大的趋势ꎬ与蔡志全等(２００４)的研究相符ꎮ 而在

全光照组和高光组其 ＳＡ 均出现显著增大ꎬ这可能

是附生植物应对高光胁迫的一种适应策略ꎬ即通过

同时增大气孔密度和气孔面积以增大气孔导度来

达成高光时的高光合速率ꎮ ４ 种附生草本叶片 ＳＤ
在不同光强下并无显著差异ꎬ与多数陆生植物并不

一致(孟雷等ꎬ２００２ꎻ贺静等ꎬ２００７)ꎬ表明附生草本

的叶片 ＳＡ 对光照变化并不敏感ꎮ
３.２ 附生植物叶片气孔指数对光环境变化的响应

本研究显示ꎬ附生植物叶片气孔指数( ＳＩ)受

到光照变化的影响ꎬ随着光强减弱均呈降低趋势ꎬ
且 ２ 种附生兰科叶片 ＳＩ 与 ＰＡＲ 显著相关ꎬ这与早

期研究认为 ＳＩ 主要受水分的影响ꎬ而不受光照的

影响结论不相符( Ｔｉｃｈａꎬ１９８２)ꎻＳＩ 常作为气孔分

化强度的指标ꎬ是表示单位叶表面上气孔频度的

常用参数 ( Ａｒｔｅｍｉｏｓ ＆ Ｇｅｏｒｇｅꎬ２００２ꎻＭａｓｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ 蔡志全等(２００４)曾发现热带雨林 ３ 个中

层种和 ４ 个冠层种树苗的叶片气孔指数随光强增

大而增大ꎮ 本研究除毛唇独蒜兰以外的 ５ 种附生

植物均与蔡志全等(２００４)研究结果近似ꎮ 这或许

表明降水相对充足的热带亚热带森林中某些植物

类群可能普遍存在着类似的适应机制ꎮ
３.３ 附生植物叶片潜在气孔导度对光环境变化的响应

潜在气孔导度指数( ＰＣＩ)是反映植物潜在光

合能力的重要指标(Ｈｏｌｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎬ由气孔

密度和气孔长度共同决定该指数的值ꎬ也可近似

理解为单位面积的气孔面积( Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
本研究显示ꎬ附生植物 ＰＣＩ 对光照变化的响应存

在种间差异ꎬ且与陆生植物相关研究多不一致ꎮ
如 ６ 种附生植物中ꎬ除点花黄精外ꎬＰＣＩ 均呈随光

强减弱而增大的趋势ꎬ这与早期张大鹏(１９８７)对

不同光强下水稻叶片 ＳＤ 和气孔长度在弱光环境

２７４１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



下降低的研究结果不一致ꎬ其原因可能是附生植

物的原生生境由于林冠的遮挡ꎬ光强较之水稻生

长环境更弱(徐海清和刘文耀ꎬ２００５)ꎬ附生植物对

弱光的适应和利用策略优于前者ꎮ 同时ꎬ２ 种附生

兰科 ＰＣＩ 显著大于另外 ４ 种附生植物ꎬ这与温婧

雯等(２０１８)发现太白山乔木、灌木和草本植物之

间 ＰＣＩ 无显著性差异的现象同样不同ꎮ 这或许暗

示了附生植物可能通过 ＳＤ 和气孔大小的双重调

节来增大潜在光合能力并降低气孔导度以应对低

光胁迫ꎬ弱光利用率优于部分陆生植物ꎮ
３.４ 附生植物叶片表皮细胞密度对光环境变化的响应

本研究显示ꎬ附生植物叶片表皮细胞密度

(ＥＣＤ)与 ＳＤ 的光响应趋势基本一致ꎬ对光照变化

的响应虽然存在种间差异ꎬ但是部分结果与陆生

植物研究结果不相符ꎮ 如 ２ 种林冠层附生乔木叶

片 ＥＣＤ 在全光照组表现出光抑制现象ꎬ毛唇独蒜

兰的 ＥＣＤ 随光强增加而显著增加ꎬ与 Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.
(２０１５)对红叶莴苣在不同光处理下叶片 ＥＣＤ 无

显著响应的研究结果均不一致ꎮ 可以看出附生乔

木的叶片 ＳＤ 和 ＥＣＤ 的光响应趋势与陆生植物更

相似(何若天和吕成群ꎬ１９９５ꎻ蔡志全等ꎬ２００４)ꎬ而
附生草本则有明显的种间差异ꎮ 这表明不同生活

型的附生植物通过不同程度降低叶片 ＳＤ 和 ＥＣＤ
以适应低光胁迫ꎮ
３.５ 附生植物叶片气孔和表皮细胞特性参数应对

光环境改变的表型可塑性

表型可塑性是生物适应环境变化的重要方

式ꎮ 高的可塑性常常暗示植物对环境具有较高的

潜在适应能力ꎬ具有更宽的生态幅和更好的环境

耐受性(Ｓｔｒａｕｓｓ￣Ｄｅｂｅｎｅｄｅｔｔｉ ＆ Ｂａｚｚａｚꎬ１９９１ꎻ耿宇鹏

等ꎬ２００４)ꎮ 本研究显示 ６ 种附生植物的气孔特性

和表皮细胞可塑性与陆生植物并不相同ꎮ 附生植

物气孔特性和表皮细胞平均可塑性指数均低于前

人对于陆生乔木和草本的研究(蔡志全等ꎬ２００４)ꎬ
且附生草本与附生木本以及林冠层和树干区附生

植物之间的表型可塑性并无明显差别ꎮ 这与陆生

植物通常在垂直分布区域内处于上层的树种比处

于下层的树种在生理和形态上具有更大的表型可

塑性的现象并不相符(Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ温婧

雯等ꎬ２０１８)ꎮ 这可能说明附生植物表现出对于环

境变化的较弱适应性ꎬ生态幅相较于陆生植物更

窄ꎬ对环境变化的耐受性更差ꎮ 这也从表型可塑

性的角度解释了附生种子植物通常只在原生林分

布且对环境变化极端敏感的事实ꎮ

综上所述ꎬ亚热带森林系统中ꎬ附生植物可以

通过不同程度地增加叶片气孔密度和表皮细胞密

度来适应生境光强的增加ꎬ并通过对气孔密度和

气孔面积的双重调节来增大潜在光合能力以应对

低光胁迫ꎻ但不同生活型的附生植物的面对低光

胁迫或高光胁迫的机制有所不同ꎮ 如本研究中ꎬ
林冠层的附生乔木和树干区附生草本的气孔特征

的光响应规律和陆生植物基本一致(何若天和吕

成群ꎬ１９９５ꎻ孟雷等ꎬ２００２ꎻ蔡志全等ꎬ２００４ꎻＬｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ ２ 种附生兰科植物气孔特征光响应机

制的不同(孟雷等ꎬ２００２ꎻ贺静等ꎬ２００７)ꎬ可能与其

是否属于景天酸代谢植物有关ꎬ这仍有待进一步

的研究进行解释和说明ꎮ 分布于不同垂直区域内

的附生植物间以及上层树种与下层树种间的表型

可塑性ꎬ均无明显不同(Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ蔡
志全等ꎬ２００４ꎻ温婧雯等ꎬ２０１８)ꎬ且附生植物的气

孔特性和表皮细胞平均可塑性指数均低于陆生乔

木和草本(蔡志全等ꎬ２００４ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ这可

能说明附生植物对于环境变化的适应性相对较

弱ꎬ对光照变化的耐受性更差ꎮ 开展研究所在的

哀牢山森林系统自 ２０１５ 年雪灾后的自我恢复过

程中( Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻＳｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ应该对

附生植物群落的变化进行长期观测和关注ꎬ以期

更好地保护相关敏感生物类群的物种多样性ꎮ
不足的是ꎬ本文仅从附生植物叶片气孔特性

的变化方面探讨了光照强度改变对附生植物物种

分布和个体生长的影响ꎮ 尤其值得注意的是ꎬ针
对个别附生植物如鼠李叶花楸的气孔面积和潜在

气孔导度与 ＰＡＲ 进行拟合时ꎬ二项式模型均出现

最低值为负的现象ꎬ明显不符合植物生理生态学

常理ꎻ而改用 Ｃｕｂｉｃ 模型进行拟合时ꎬＲ２改变极小ꎮ
这或许暗示了附生植物对高光至低光改变过程中

的适应过程和机制ꎬ可能更加复杂和多变ꎮ 未来

仍需开展更广泛的研究ꎬ综合深入探讨森林系统

附生植物的光响应机制ꎮ
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