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喀斯特季节性雨林优势树种叶片微形态与
光合生理特征及其生态适应性
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摘　 要: 为深入理解喀斯特季节性雨林优势树种对异质性生境条件的适应策略ꎬ该研究以广西弄岗原生性

森林 ７ 个优势树种为对象ꎬ测定各树种成年个体叶片微形态结构及生长季光合生理特征等指标ꎬ探讨树种

叶片结构功能对喀斯特峰丛山地异质性生境的响应规律ꎮ 结果表明:(１)沿喀斯特地貌部位的洼地－中坡－
山顶生境梯度ꎬ树木的叶片紧密度、栅栏组织厚度、角质层厚度、上表皮厚度等 ９ 个微形态指标均呈显著上

升趋势ꎬ叶片疏松度呈显著下降趋势ꎮ (２)沿洼地－中坡－山顶生境梯度ꎬ树木的光补偿点、暗呼吸速率、最
大蒸腾速率等均呈显著上升趋势ꎬ最大水分利用效率、最大胞间 ＣＯ２浓度、表观量子效率等均呈显著下降趋

势ꎮ (３)叶片紧密度与光合能力、蒸腾能力等相关指标则表现为显著正相关ꎬ叶片疏松度与这两类指标则表

现为显著负相关ꎮ 综上认为ꎬ喀斯特季节性雨林优势树种叶片功能性状存在光合效率和耐旱性之间的权

衡ꎬ洼地生长的树木具有显著的弱光适应特征ꎬ中坡生长的树木表现较广的生境适应范围ꎬ山顶分布的树种

因受强光、高温和裸岩限制而表现出较强的干旱适应特征以及保守的生态适应策略ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｋａｒｓｔꎬ ｓｅａｓｏｎａｌ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙꎬ ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎬ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ.

　 　 植物功能性状( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ)是指能够响应

生存环境变化且影响植物生态功能的植物核心属

性(刘晓娟和马克平ꎬ２０１５)ꎮ 植物功能性状间存

在着普遍的权衡( ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ)关系ꎬ也被称为生态策

略( ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ)ꎬ与具体生境条件相适应

(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 干旱环境下

植物生态策略之一是维持光合作用效率与水力运

输安全之间的权衡ꎮ 前者与植物的光资源竞争能

力、固碳能力等密切相关ꎬ后者与植物抗旱能力、
元素耐受能力等密切相关ꎮ 叶片是植物进行光合

作用和水分运输等生理活动的重要器官(李耀琪

和王志恒ꎬ２０２１)ꎮ 叶片解剖结构性状与植物光合

作用效率等密切相关 ( Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ李冬林

等ꎬ２０１９)ꎮ 叶片表皮细胞为光进入叶肉提供了窗

口ꎬ栅栏组织包含大量叶绿体有利于最大化吸收

光能ꎬ海绵组织具有较大细胞间隙可以改善气体

运输ꎮ 叶片水力安全性状与植物耐旱性密切相关

(刘金玉等ꎬ２０１２ꎻ潘莹萍和陈亚鹏ꎬ ２０１４)ꎮ 当水

分供应无法满足植物蒸腾时ꎬ可能引起叶片水分

运输通道坍塌和栓塞ꎬ从而威胁叶片水力运输安

全ꎮ 叶片水力安全性状是维持植物叶片水分运输

安全的功能性状ꎬ涉及植物叶片机械强度和叶脉

导管抗坍塌能力等ꎬ与叶片硬度、细胞壁厚度、细
胞排列紧密度、单位面积叶片重量等相关ꎮ 此外ꎬ
叶片气孔性状也与植物生境适应策略密切相关ꎬ
稳定指标包括气孔大小、气孔密度、气孔开度等

(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 植物可通过关键功能性状差

异来应对环境变化ꎬ实现植物光合作用效率和水

分运输安全之间的权衡(陈莹婷和许振柱ꎬ２０１４ꎻ
Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 在湿润地区ꎬ植物可能更注重光

合作用效率ꎬ积累生物量ꎬ从而提高个体竞争能力

(孙梅等ꎬ２０１７ꎻ 张小燕等ꎬ２０２１)ꎮ 有研究表明ꎬ
植物的比叶面积、林冠层高度、光合能力、气孔导

水率等相关性状与降雨量呈正相关ꎮ 在干旱地

区ꎬ植物可能更注重水力安全问题ꎬ增强抗旱型性

状ꎬ从而维持个体生存能力 (谭凤森等ꎬ ２０１０ꎻ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 耐旱型植物叶片通常具有较

大的叶片硬度、角质层厚度、叶肉组织紧密度、栅
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栏组织比例、气孔密度、叶氮磷含量、叶片暗呼吸

速率等ꎮ
喀斯特季节性雨林是在热带喀斯特地质背景

下发育形成的独特森林植被ꎬ具有生境异质性强

烈、群落类型多样、特有物种丰富等特点(李先琨

等ꎬ２００３ꎻ苏宗明等ꎬ２０１４ꎻ刘长成等ꎬ２０２１)ꎮ 广西

弄岗国家级自然保护区保存着典型的原生性喀斯

特季节性雨林ꎬ属于典型的喀斯特峰丛洼地地貌ꎬ
以“峰丛－洼地－峰丛”结构为典型特征ꎬ不同地貌

部位生境条件具有强烈异质性ꎬ从洼地到山峰方

向上的光照、水分、土壤条件、岩石裸露率等环境

因子都会发生剧烈变化(王斌等ꎬ２０１４ꎻ郭屹立等ꎬ
２０１６ꎻ向悟生ꎬ２０１８)ꎮ 植物为适应喀斯特异质性

生境而选择不同生存策略ꎬ在峰丛洼地梯度上形

成生态位分化ꎬ不同物种聚集分布在特定喀斯特

地貌部位ꎬ在局域尺度上呈现丰富的群落类型(郭
柯等ꎬ２０１１ꎻ陈洪松等ꎬ２０１３ꎻ曹坤芳等ꎬ２０１４ꎻ黄甫

昭等ꎬ２０２１)ꎮ 为解释植物沿喀斯特生境梯度形成

的生态位分布格局及物种生存策略ꎬ学者们从不

同角度开展了研究ꎮ Ｚｈａｎｇ 等(２０２１)研究发现喀

斯特峰丛洼地植物枝叶水力结构特征有助于解释

植物生态位分化模式ꎮ 黄甫昭等(２０１９)研究发现

基于稳定性同位素技术的叶片水分利用效率在不

同喀斯特生境代表树种中具有差异性ꎮ
目前ꎬ在喀斯特季节性雨林中ꎬ优势树种叶片

器官的结构功能如何协同变异ꎬ实现光合作用效

率与水力运输安全之间的权衡ꎬ以应对喀斯特不

同地貌部位的干旱环境梯度尚未明确ꎻ其中ꎬ不同

生境类型中群落上层优势树种能更好地体现植物

功能性状间的权衡ꎬ是植物适应喀斯特生境梯度

的典型代表ꎮ 因此ꎬ本研究以广西弄岗原生性森

林上层优势树种为对象ꎬ测定树木叶片的微形态

结构及光合生理特征等指标ꎬ并结合每一株树木

个体周围的野外环境因子ꎬ探讨优势树种生存策

略及其对喀斯特异质生境的响应ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

以广西弄岗原生性喀斯特季节性雨林典型优

势树种为研究对象ꎬ研究区位于广西弄岗国家级

自然保护区内(１０６°４２′２８″—１０７°０４′５４″ Ｅ、２２°１３′
５６″—２２°３３′０９″ Ｎ)ꎬ保护区为典型热带季风气候ꎬ

年均气温为 ２２ ℃ꎬ年最低温和最高温分别为 １３
℃和 ３９ ℃ꎬ年降水量为 １ １５０ ~ １ ５５０ ｍｍꎬ雨季集

中在 ５—９ 月ꎬ１１ 月至翌年 ２ 月为旱季ꎬ有明显干

湿季节交替ꎮ
根据广西弄岗喀斯特季节性雨林的土壤及植

被分布规律ꎬ该森林植被的生境类型大致可划分

为三类(苏宗明等ꎬ１９９８)ꎮ (１)洼地:水化棕色石

灰土连续分布ꎬ土层厚度在 ６０ ｃｍ 以上ꎬ受山体遮

挡ꎬ郁闭度高ꎬ光照时间短ꎬ岩石分布不均匀ꎬ常年

保持湿润ꎬ季节降雨时会有水淹可能ꎻ分布着由喜

湿耐阴性树种组成的典型季节性雨林ꎬ优势树种

为中 国 无 忧 花 ( Ｓａｒａｃａ ｄｉｖｅｓ )、 大 叶 风 吹 楠

(Ｈｏｒｓｆｉｅｌｄｉａ ｋｉｎｇｉｉ)、对叶榕(Ｆｉｃｕｓ ｈｉｓｐｉｄａ)等ꎮ (２)
中坡:棕色石灰土斑块分布ꎬ土层厚度为 ３０ ~ ６０
ｃｍꎬ光照充足ꎬ岩石裸露度为 ７０％左右ꎬ湿度适中ꎻ
优势树种为蚬木(Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ)、金丝

李( Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ )、 肥 牛 树 ( Ｃｅｐｈａｌｏｍａｐｐａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ)、 海 南 椴 ( Ｄｉｐｌｏｄｉｓｃｕｓ ｔｒｉｃｈｏｓｐｅｒｍｕｓ ) 等ꎮ
(３)山顶:岩石裸露度在 ９０％以上ꎬ岩隙有黑色石

灰土分布ꎬ土层厚度<３０ ｃｍꎬ全天候阳光直射ꎬ夏
季地表温度高可达 ６０ ℃ꎻ分布着由耐旱性极强的

树种 组 成 的 山 顶 矮 林ꎬ 优 势 树 种 为 毛 叶 铁 榄

( Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ )、 黄 梨 木

( Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ )、 清 香 木 ( Ｐｉｓｔａｃｉａ
ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ)等ꎮ

本研究团队于 ２０１１ 年建立了 １５ ｈｍ２广西弄

岗喀斯特季节性雨林动态监测样地 (王斌等ꎬ
２０１４)ꎮ 弄岗样地内包含 １ 个小型山峰和 １ 个完

整的洼地ꎬ具有“洼地－中坡－山顶”喀斯特变异生

境梯度ꎬ海拔为 １８４ ~ ３７４ ｍꎬ平均海拔为 ２６２.７ ｍꎬ
平均坡度为 ４１.７°ꎬ平均岩石裸露度为 ６８.８％ꎮ 样

地内有 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植物 ６８ １０１ 株ꎬ隶属于

５６ 科 １５７ 属 ２２３ 种ꎬ每株树木个体有编号、物种名

称、胸径、空间坐标、生长动态、周围地形因子等数

据ꎬ样地植被包括 ８ 个群落类型ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 叶片样品采集　 沿弄岗 １５ ｈｍ２样地内“洼地－
中坡－山顶”坡面ꎬ在 ３ 个典型生境类型中ꎬ分别选

择 ３ 种群落上层优势树种ꎮ 每个树种选择 １０ 株成

熟树木ꎬ每个树木采集 ５ 片成熟叶片ꎮ 其中ꎬ洼地优

势树种为对叶榕、中国无忧花、金丝李(洼地)ꎬ中坡

优势树种为海南椴、金丝李(中坡)、蚬木ꎬ山顶优势

树种为金丝李(山顶)、黄梨木、毛叶铁榄ꎮ

７１４３ 期 董燕平等: 喀斯特季节性雨林优势树种叶片微形态与光合生理特征及其生态适应性



表 １　 弄岗样地内 ７ 个优势树种 ９０ 株采样树木周围的地形因子 (平均值±标准差)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ａｒｏｕｎｄ ９０ ｓａｍｐｌｅ ｔｒｅｅｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｎｏｎｇｇａｎｇ ｐｌｏｔ ( ｘ±ｓ)

编号
Ｎｏ.

　 　 　 树种
　 　 　 Ｓｐｅｃｉｅｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
(ｍ)

坡度
Ｓｌｏｐｅ
( °)

岩石裸露度
Ｒｏｃｋ

ｂａｒｅｎｅｓｓ
ｒａｔｅ (％)

地形湿润度
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ

ｗｅｔｎｅｓｓ

地形干燥度
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ

ｄｒｙｎｅｓｓ

ｓｐ１ 对叶榕 Ｆｉｃｕｓ ｈｉｓｐｉｄａ 洼地 Ｖａｌｌｅｙ １８５.４±１.１ １３.４±４.４ ３３.３±２９.３ １２.８±１.３ －０.５±０.８

ｓｐ２ 中国无忧花 Ｓａｒａｃａ ｄｉｖｅｓ 洼地 Ｖａｌｌｅｙ ２１０.３±７.３ ３２.０±４.８ ６９.１±２１.１ ７.７±０.７ －０.７±２.２

ｓｐ３ 金丝李 Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ 洼地 Ｖａｌｌｅｙ ２１２.０±４.４ ３５.２±３.２ ８３.４±１４.９ ７.５±０.５ －０.５±１.３

ｓｐ４ 海南椴 Ｄｉｐｌｏｄｉｓｃｕｓ ｔｒｉｃｈｏｓｐｅｒｍｕｓ 中坡 Ｓｌｏｐｅ ２６２.５±２５.３ ４６.９±８.７ ６５.７±１７.８ ６.５±０.７ ３.７±６.９

ｓｐ５ 金丝李 Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ 中坡 Ｓｌｏｐｅ ２６８.２±２１.０ ４３.５±８.５ ７６.０±１０.８ ７.３±０.６ －０.７±１.４

ｓｐ６ 蚬木 Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ 中坡 Ｓｌｏｐｅ ２９３.６±４４.０ ３８.３±１１.２ ７０.８±２９.８ ６.７±１.３ ０.２±２.４

ｓｐ７ 金丝李 Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ 山顶 Ｈｉｌｌｔｏｐ ３４５.４±５.７ ５２.３±３.６ ６８.０±１６.５ ５.６±０.４ １.７±１.６

ｓｐ８ 黄梨木 Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ 山顶 Ｈｉｌｌｔｏｐ ３５２.３±３.６ ５０.５±５.７ ９１.５±６.１ ５.２±０.２ ９.２±３.９

ｓｐ９ 毛叶铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ 山顶 Ｈｉｌｌｔｏｐ ３５３.４±７.４ ５９.３±１１.０ ９６.８±３.０ ５.０±０.３ １０.５±５.１

　 　 具体野外采样步骤:选择胸径>１０ ｃｍ 的成熟

个体ꎬ使用高枝剪沿 ４ 个不同方位剪取无病虫害

的林冠层枝条ꎬ摘取枝条中部的成熟功能叶片ꎻ每
棵树选取的叶片数不少于 ５ 片ꎬ避开主脉ꎬ在中脉

至叶缘 １ / ２ 处剪取若干 ０.５ ｃｍ × ０.５ ｃｍ 的小块ꎻ
立即投入装有体积分数为 ２.５％戊二醛液的试管

固定ꎬ带回实验室进行乙醇逐级脱水、临界点干燥

以及镀金ꎻ于真空电子扫描电镜(ＺＥＩＳＳ ＥＶＯ１８)下
观察、拍照ꎮ

使用 ＡｘｉｏＶｉｓｉｏｎ ＳＥ６４ Ｒｅｌ. ４. ９. １ 扫描电镜配

套软件ꎬ测定叶片厚度( ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＬ ｔ)、角质层

厚度( ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＣ ｔ)、上表皮厚度( ｅｐｉｃｕｔｉｃｌｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＥ ｔ)、下表皮厚度 ( ｈｙｐｏｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ
Ｈ ｔ)、栅栏组织厚度( ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＰ ｔ)、
海绵组织厚度( ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬＳ ｔ)、气孔长

度(ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ)、气孔宽度( ｓｔｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ)、气
孔个 数 ( ｓｔｏｍａｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ) 等ꎬ 并 计 算 栅 海 比

(Ｐ ｔ / Ｓ ｔ)、叶片紧密度( ｌｅａｆ ｃｏｍｐａｃｔｎｅｓｓꎬ Ｐ ｔ / Ｌ ｔ)、叶
片疏松度( ｌｅａｆ ｌｏｏｓｅｎｅｓｓꎬＳ ｔ / Ｌ ｔ)、气孔开度(ｓｔｏｍａｔａｌ
ａｐｅｒｔｕｒｅꎬ ＳＡ)、气孔密度( ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ＳＤ)等ꎮ
其中ꎬ气孔开度 ＝气孔宽度 /气孔长度ꎬ气孔密度 ＝
视野下气孔数 /视野下的面积ꎮ 将每个叶片剪成

小块测定叶片微形态性状ꎬ随机重复测定 ５ 次以

上ꎮ 因此ꎬ每个叶片微形态指标ꎬ共有 ２ ２５０ 个数

据(３ 个生境 × ３ 个树种 × １０ 株树 × ５ 片成熟叶

片 × ５ 次重复 ＝ ２ ２５０ 个数据)ꎮ
记录每株树木在弄岗 １５ ｈｍ２样地中的编号ꎬ

查找每株树木周围的地形因子数据 (表 １)ꎮ 地形

干燥度越大ꎬ代表地形条件越干旱ꎻ地形湿润度越

大ꎬ代表地形条件越潮湿(郭屹立等ꎬ２０１６)ꎮ
１.２.２ 光合生理指标的测定 　 选择喀斯特季节性

雨林生长季ꎬ于 ２０２１ 年 ９ 月下旬至 １０ 月上旬(天
气晴朗)每天 ９:００—１２:００ꎬ测定不同生境类型优

势树种的光合生理指标ꎮ 自然光诱导 ０.５ ~ １ ｈ 后ꎬ
采用 ＬＩ￣６４００ＸＴ 便携式光合测定系统进行离体测

定 (郑 威 等ꎬ ２０１７)ꎬ ＣＯ２ 浓 度 控 制 为 ( ４００ ± ２)
μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ光合有效辐射的梯度设置为２ ０００、
１ ８００、 １ ５００、 １ ２００、 １ ０００、 ８００、 ５００、 ３００、 ２００、
１５０、１００、５０、２０、０ μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎬ设置温度为 ２５
℃ꎮ 每个树种测定 ３ ~ ５ 株的净光合速率 ( ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅꎬＰｎ)、最大气孔导度 ( ｍａｘｉｍｕｍ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬ Ｇ ｓ ) 和 胞 间 ＣＯ２ 浓 度

( ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬＣ ｉ)、气孔限制系数

(ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎬＬｓｍａｘ)等ꎻ用模型拟

合光响应曲线ꎬ得到光响应曲线的表观量子效率

(ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＡＱＥ)、光饱和点( ｌｉｇｈｔ
ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎬＬＳＰ)、最大净光合速率(ｍａｘｉｍｕｍ
ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ Ｐｎｍａｘ )、 光 补 偿 点 ( ｌｉｇｈｔ
ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎬ ＬＣＰ )、 暗 呼 吸 速 率 ( ｄａｒｋ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ Ｒｄ )、 最 大 蒸 腾 速 率 ( ｍａｘｉｍｕｍ
ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬＴｒｍａｘ)ꎬ并计算叶片水分利用效

率(ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＷＵＥ)ꎬ同时记录当时仪器

测到的空气温度ꎬ以便后续分析生境温度对光合

的影响ꎮ
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光响应曲线采用直角双曲线修正模型对光响

应曲线进行拟合ꎮ 公式如下:

Ｐｎ Ｉ( ) ＝ Ｑ １ － βＩ
１ ＋ γＩ

Ｉ － Ｒｄ (１)

式中: Ｐｎ 为净光合速率ꎻＩ 为光合有效辐射ꎻＱ
为光响应曲线的初始斜率ꎻＰｎｍａｘ为最大净光合速

率ꎻ Ｒｄ 为暗呼吸速率ꎻ γ 为光饱和项ꎬ其值为

Ｑ / Ｐｎｍａｘꎮ
水分利用效率(μｍｏｌｍｍｏｌ￣１)的公式如下:

ＷＵＥ ＝
Ｐｎ

Ｔｒ
(２)

Ｌｓ ＝ １ －
Ｃ ｉ

Ｃａ
(３)

式中: Ｌｓ 表示气孔限制值ꎻ Ｃ ｉ 表示胞间 ＣＯ２浓

度ꎻ Ｃａ 表示大气 ＣＯ２浓度ꎮ Ｌｓ 能够反映叶片进行光

合作用的气孔限制(姚庆群和谢贵水ꎬ２００５)ꎮ
１.３ 数据统计分析

使用光合计算软件 ４.１.１(叶子飘等ꎬ２０１６)拟

合光响应曲线以及光合参数ꎻ用 Ｒ４. ２. ０ 软件( Ｒ
Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍꎬ２０２２)进行数据统计及绘图ꎮ 叶片微形

态、光合生理指标等与海拔因子间使用一元线性

回归分析ꎻ叶片微形态指标与光合生理指标间使

用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析ꎮ 箱线图中从下至上的 ４
条线段ꎬ分别代表原始数据的 ２. ５％、２５％、５０％、
７５％、９７.５％分位数的数值ꎬ箱线图中的圆圈代表

偏离 ２.５％ ~９７.５％范围的数值ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同生境树种的叶片微形态

对 ７ 个优势树种叶片剖面结构进行观察ꎬ发现

均为异面型叶ꎬ表明叶片在解剖结构上具有明显

的栅栏组织、海绵组织区分(图 １)ꎬ不同树种的叶

片解剖特征参数具有变异性 (图 ２)ꎮ 在山顶优势

种中ꎬ毛叶铁榄具备最强的耐旱叶片结构ꎬ叶片厚

度、角质层厚度、上表皮厚度等数值最大ꎬ(以平均

值±标准差表示)分别为(２１９.１１±２６.５５)、(７.２７±
１.１２)、(４４.０１±７.２５)μｍꎻ黄梨木耐旱性次之ꎮ 在

中坡优势种中ꎬ蚬木表现较强的耐旱性ꎬ其下表皮

厚度、栅栏组织厚度、气孔开度等最大ꎬ分别为

(１７.７１±２.８２)、(９６.３９±１９.０８)、(０.５８±０.１０)μｍꎻ
金丝耐旱性次之ꎮ 在洼地优势树种中ꎬ中国无忧

花的栅栏组织厚度、叶片紧密度、气孔开度等数值

均最小ꎬ分别为 ( ２５. ８８ ± ５. ０８)、 ( ０. ２６ ± ０. ０４)、
(０.２４±０.０７)μｍꎬ对叶榕的角质层厚度、下表皮厚

度、气孔开度等最小ꎬ分别为(１.９８±０.３２)、(９.２７±
１.６７)、(０.２４±０.０６) μｍꎻ两个树种具备一定的阴

生植物结构ꎮ 另外ꎬ对叶榕的气孔密度最大ꎬ为
(７８７.９±１１７.３)个ｍｍ ￣２ꎬ而中国无忧花的气孔密

度最小ꎬ为(２９５.５±５３.７)个ｍｍ ￣２ꎮ
局域广布种金丝李在 ３ 个生境中叶片解剖结

构具有变异性ꎮ 洼地分布的金丝李下表皮厚度、
气孔开度等最大ꎬ中坡分布的金丝李气孔密度、角
质层厚度、栅栏组织厚度、栅海比、叶片紧密度等

最大ꎬ山顶分布的金丝李叶片厚度、海绵组织厚

度、上表皮厚度、叶片疏松度等最大ꎮ 表 １ 结果表

明ꎬ中坡金丝李的抗旱性结构最强ꎬ其次是山顶、
洼地ꎬ这可能与金丝李生长的生境条件ꎬ即洼地－
中坡－山顶的金丝李周围的岩石裸露度逐渐降低

有关ꎮ
叶片微形态解剖特征与生境海拔因子存在相

关性(图 ３)ꎮ 栅栏组织厚度、叶片厚度等 ９ 个指标

表现为沿洼地－中坡－山顶生境梯度呈显著上升趋

势(Ｐ < ０.０５)ꎬ其中显著性强度( ｔ 检验统计值ꎬＴ￣
ｓｃｏｒｅ)为栅栏组织厚度>叶片厚度>角质层厚度>
上表皮厚度>叶片紧密度>栅海比>下表皮厚度>
气孔开度>海绵组织厚度ꎻ而叶片疏松度沿洼地－
中坡－山顶生境梯度呈逐渐下降趋势(Ｐ < ０.０５)ꎮ
气孔密度在生境海拔的变化中无明显差异ꎮ 这表

明随着生境梯度的升高ꎬ树种叶片旱生结构逐渐

增强ꎬ即叶片增厚、角质层增厚、栅栏组织增厚ꎬ而
海绵组织厚度的占比则在下降ꎮ
２.２ 不同生境树种的叶片光合生理特征

不同树种的叶片光合生理特征参数具有差异

性 (图 ４)ꎮ 在山顶优势树种中ꎬ毛叶铁榄的水分

利用效率较低ꎬ而最大蒸腾速率的数值(以平均

值±标准差表示)最大ꎬ为(５.０±０.９) ｍｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１ꎬ净光合效率则次于黄梨木ꎻ黄梨木则表现对光

照强度的广泛适应特征ꎬ其光补偿点、最大气孔导

度、光饱和点的数值最大ꎬ分别为 ( １９. １ ± ２. ５)、
(０.３±０.１)、(２ ４２７.６ ± １３.６) μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎮ 在

中坡优势树种中ꎬ海南椴的光合积累和消耗处于

较高水平ꎬ最大净光合速率、暗呼吸速率的数值最

大ꎬ分别为(１３.４±１.８)、(１.２±０.１) μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ
在洼地优势树种中ꎬ中国无忧花的最大胞间 ＣＯ２浓

度的数值最大ꎬ 为 (４５８.７±３０.８) μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎻ
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ｓｐ１. 对叶榕ꎻ ｓｐ２. 中国无忧花ꎻ ｓｐ３ 金丝李(洼地)ꎻ ｓｐ４. 海南椴ꎻ ｓｐ５. 金丝李(中坡)ꎻ ｓｐ６. 蚬木ꎻ ｓｐ７. 金丝李(山顶)ꎻ ｓｐ８. 黄

梨木ꎻ ｓｐ９. 毛叶铁榄ꎮ 下同ꎮ
ｓｐ１. Ｆｉｃｕｓ ｈｉｓｐｉｄａꎻ ｓｐ２. Ｓａｒａｃａ ｄｉｖｅｓꎻ ｓｐ３. Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ (ｖａｌｌｅｙ)ꎻ ｓｐ４. Ｄｉｐｌｏｄｉｓｃｕｓ ｔｒｉｃｈｏｓｐｅｒｍｕｓꎻ ｓｐ５. Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ (ｓｌｏｐｅ)ꎻ
ｓｐ６. Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅꎻ ｓｐ７. Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ ( ｈｉｌｌｔｏｐ)ꎻ ｓｐ８. Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓꎻ ｓｐ９. Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ ｖａｒ.
ｐｕｂｉｆｏｌｉｕｍ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 ７ 个优势树种的叶片横切面 (放大 ２００ 倍ꎬ标尺 ２０ μｍ)
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (２００￣ｆｏｌｄ ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｓｃａｌｅ ２０ μｍ)

对叶榕的表观量子效率的数值最大ꎬ为 ( ０. ０８ ±
０.０２) μｍｏｌｍ ￣２ｓ￣１ꎮ 整体光合能力表现为中坡

>洼地>山顶ꎬ山顶的光合能力明显受限ꎮ
局域广布种金丝李在 ３ 个生境中叶片光合生

理特性具有变异性ꎮ 洼地分布的金丝李ꎬ最大光

合值、最大气孔导度、光饱和点、表观量子效率等

最大ꎻ中坡分布的金丝李ꎬ最大水分利用效率、最
大气孔限制系数等最大ꎻ山顶分布的金丝李ꎬ最大

蒸腾速率、光补偿点、暗呼吸速率、最大胞间 ＣＯ２浓

度等最大ꎮ 这表明金丝李在洼地的光合作用效率

最高ꎻ在中坡受气孔和水分限制ꎬ光合作用效率降

低ꎻ在山顶受高温影响ꎬ蒸腾作用增大ꎬ暗呼吸消

耗增加ꎮ
叶片光合生理特征与生境海拔因子间存在显

著相关性(图 ５)ꎮ 叶片光补偿点、最大蒸腾速率、

暗呼吸速率等沿着生境海拔梯度的升高呈显著上

升趋势(Ｐ < ０.０５)ꎬ说明树种的水分散失和呼吸消

耗沿着生境梯度上升而升高ꎮ 最大水分利用效

率、最大胞间 ＣＯ２浓度、表观量子效率则沿着生境

海拔梯度的升高而显著下降(Ｐ < ０.０５)ꎬ说明沿生

境梯度的上升ꎬ优势种光合作用受到一定的限制ꎮ
典型树种最大水分利用效率沿着生境梯度上升而

下降ꎬ是由最大蒸腾速率沿生境梯度上升而显著

升高引起的ꎮ
２.３ 叶片解剖微形态与光合生理特征的相关性

分析

叶片解剖微形态与光合生理特征之间存在普

遍相关性(图 ６)ꎮ 栅海比与光饱和点、暗呼吸速

率、最大气孔导度、最大净光合速率极显著正相关

(Ｐ<０.０１)ꎬ与光补偿点、最大蒸腾速率显著正相关
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Ｐ ｔ . 栅栏组织厚度ꎻ Ｓｔ . 海绵组织厚度ꎻ ＳＤ. 气孔密度ꎻ Ｌ ｔ . 叶片厚度ꎮ 下同ꎮ
Ｐｔ . Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｓｔ . Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＳＤ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ Ｌｔ . Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 优势树种的叶片微形态解剖性状
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

(Ｐ<０.０５)ꎬ与最大气孔限制系数显著负相关(Ｐ<
０.０５)ꎮ 叶片紧密度呈现相似的规律ꎮ 这表明叶

片栅栏组织比例的增大ꎬ提高了叶片组织的紧密

度ꎬ增加了最大气孔导度、光合作用效率和暗呼吸
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图 ３　 优势树种叶片微形态解剖性状沿生境海拔变化的规律
Ｆｉｇ. ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｈａｂｉｔａｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ

消耗ꎮ 同时ꎬ结合前文结果可知ꎬ栅栏组织比例也

与叶片抗旱生理性状具有相关性ꎮ
叶片疏松度与最大净光合速率、光饱和点极

显著负相关(Ｐ< ０. ０１)ꎬ与最大蒸腾作用、光补偿

点、暗呼吸速率、最大气孔导度显著负相关 ( Ｐ <
０.０５)ꎬ与最大气孔限制值极显著正相关 ( Ｐ <
０.０５)ꎮ 叶片疏松度升高说明叶片海绵组织比例

增加而栅栏组织比例减小ꎬ从整体来看ꎬ叶片疏松
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Ｔｒｍａｘ . 最大蒸腾速率ꎻ Ｐｎｍａｘ . 最大净光合速率ꎻ ＬＣＰ. 光补偿点ꎻ Ｌｓｍａｘ . 最大气孔限制系数ꎻ Ｇｓｍａｘ . 最大气孔导度ꎻ Ｒｄ . 暗呼吸

速率ꎻ ＬＳＰ. 光饱和点ꎻ ＷＵＥｍａｘ . 最大水分利用效率ꎻ ＡＱＥ. 表观量子效率ꎻ Ｃ ｉｍａｘ . 最大胞间 ＣＯ２浓度ꎮ 下同ꎮ
Ｔｒｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ Ｐｎｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＬＣＰ. Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ Ｌｓｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎻ Ｇｓｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ Ｒｄ . Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ ＬＳＰ. Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ ＷＵＥｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ
ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ ＡＱＥ. Ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎻ Ｃｉｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 优势树种光响应曲线的特征参数
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

度表现为与叶片紧密度相反的模式ꎮ
上表皮厚度与最大蒸腾作用显著正相关(Ｐ<

０.０５)ꎮ 叶片上表皮增厚是旱生性的表现ꎬ可在一

定程度上限制水分散失ꎮ 蒸腾作用在干旱强光条
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图 ５　 优势树种光响应曲线特征参数沿生境海拔变化规律
Ｆｉｇ. ５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｈａｂｉｔａｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ

件下有增大趋势ꎮ 因此ꎬ两者呈现出相关性ꎮ
气孔密度和气孔导度呈显著正相关 ( Ｐ <

０.０５)ꎬ与暗呼吸速率呈较弱的正相关(Ｐ< ０. １)ꎮ
这说明较密叶片气孔结构有助于气体交换ꎬ增加

气孔导度ꎬ同时可能增加暗呼吸的消耗ꎮ

３　 讨论与结论

本研究中海拔梯度反映的是喀斯特峰丛洼地

的坡位变化ꎬ代表了不同生境类型中水热条件的
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Ｓｔ / Ｌ ｔ . 叶片疏松度ꎻ Ｓｔ . 海绵组织厚度ꎻ Ｌ ｔ . 叶片厚度ꎻ Ｃ ｔ . 角质层厚度ꎻ Ｈ ｔ . 下表皮厚度ꎻ ＳＡ. 气孔开度ꎻ Ｐ ｔ . 栅栏组织厚度ꎻ
Ｅ ｔ . 上表皮厚度ꎻ ＳＤ. 气孔密度ꎻ Ｐ ｔ / Ｌ ｔ . 叶片紧密度ꎻ Ｐ ｔ / Ｓｔ . 栅海比ꎮ ∗∗∗ Ｐ< ０.０１ꎬ ∗∗Ｐ< ０.０５ꎬ ∗ Ｐ< ０.１ꎬ灰色方格代

表 Ｐ≥０.１ꎮ
Ｓｔ / Ｌｔ . Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｓｔ . Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｌｔ . Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｃｔ . Ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｈｔ . Ｈｙｐｏｄｅｒｍｉｓ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＳＡ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｅｒｔｕｒｅꎻ Ｐｔ . Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｅｔ . Ｅｐｉｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＳＤ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ Ｐｔ / Ｌｔ . Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ｐｔ / Ｓｔ . Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ. ∗∗∗ Ｐ<０.０１ꎬ ∗∗ Ｐ<０.０５ꎬ∗ Ｐ<０.１ꎬ ｔｈｅ ｇｒａｙ ｓｑｕａｒｅｓ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ Ｐ≥０.１.

图 ６　 优势树种叶片解剖微形态与光合生理特征的相关性分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｍｉｃｒｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

综合变化梯度ꎮ 山顶区域光照强度大、水分欠缺、
昼夜温差大、岩石裸露度高、土层薄ꎬ在中坡位置

则次之ꎬ在洼地则相反(李先琨等ꎬ２００８)ꎮ 本研究

中 ７ 个优势树种叶片微形态与光合生理性状呈现

普遍的生境关联性ꎬ这些功能性状中存在光合效

率和耐旱性间的权衡ꎬ是树种应对喀斯特生境异

质性的生态策略ꎮ
３.１ 异质性生境下叶片解剖微形态特征

叶片形态所发生的变化是植物在选择压力条

件下对异质性生境适应的一种表现ꎬ反映植物对
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环境变化的适应策略( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ꎻ 李耀琪和

王志恒ꎬ２０２１)ꎮ 本研究发现ꎬ在喀斯特季节性雨

林海拔高差在 ２００ ｍ 范围内ꎬ随着生境干旱程度

上升ꎬ叶片的抗旱性结构逐渐增加ꎮ 植物趋向增

加叶片紧密度、叶片厚度、角质层厚度、上表皮厚

度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度等ꎮ 这些叶片解

剖结构增厚可能与叶片水分运输安全密切相关ꎬ
有利于植物抵御干旱胁迫ꎮ 整体而言ꎬ山顶优势

种表现出较强的耐旱性ꎬ中坡优势种次之ꎬ洼地优

势种较差ꎮ ７ 个优势树种对干旱适应性依次为黄

梨木>毛叶铁榄>金丝李>蚬木>海南椴>中国无忧

花>对叶榕ꎬ与树种分布的平均海拔、地形干燥度

等正相关ꎮ
３.２ 异质性生境下叶片光合生理特征

光合生理性状是植物在环境适应性进化过程

中较敏感的生理指标ꎬ沿着有利于植物光合作用

方向发展是植物进化的重要特征(高松等ꎬ２００９)ꎮ
一般来说ꎬ最大净光合速率越大ꎬ表明光合作用潜

力越大ꎻ植物拥有高的表观量子效率和低的光补

偿点ꎬ表明对弱光的利用能力较强ꎬ耐阴性也就更

好(曾小平等ꎬ２００６)ꎮ 干旱胁迫下ꎬ气孔限制是最

大净光合速率下降的关键因子(姚庆群和谢贵水ꎬ
２００５)ꎮ 本研究中ꎬ洼地树种对弱光和潮湿环境有

着较强的适应能力ꎬ这与洼地优势树种有更快的

生长速度是相一致的ꎮ 中坡优势树种在耐受干旱

时有着积极的应对策略ꎬ水分利用效率最高ꎬ光合

潜力最大ꎬ说明对生境的适合度最高ꎮ 山顶优势

树种拥有更高的光饱和点ꎬ对强光的适应能力更

高ꎬ说明山顶优势种对光照强度有更大的耐受范

围ꎮ 然而ꎬ由于山顶生境中光照强烈、极易干旱ꎬ
叶片蒸腾效率、暗呼吸效率的提升幅度可能大于

光合效率的提升幅度ꎬ因此平均水分利用效率最

低ꎮ 这表明山顶分布树种受到气孔限制和非气孔

限制的共同影响ꎬ对高温、强光、裸岩采取保守的

应对策略ꎮ
黄甫昭等(２０１９)利用１３Ｃ 同位素方法测算植

物长期水分利用效率ꎬ发现从洼地到山顶不同喀

斯特生境代表性树种的水分利用效率逐渐增大ꎮ
本研究得出ꎬ优势种的水分利用效率的光响应曲

线沿着生境梯度先升高而后下降ꎬ并且水分利用

效率的下降是由生境梯度的升高、叶片的蒸腾速

率上升幅度较大引起的ꎮ 这可能是因为植物水分

利用效率在时间尺度上有一定变异性ꎬ１３Ｃ 同位素

方法测算的是植物长期水分利用效率ꎬ光合仪测

算的是植物瞬时水分利用效率ꎮ 本研究测算的植

物水分利用效率体现的是 ９—１０ 月每天 ９:００—
１２:００ 的植物水分利用效率ꎬ此时属于喀斯特季节

性雨林的雨季ꎬ山顶植物可能并未受到长期干旱

胁迫ꎬ采用比较“奢侈”的水分利用策略ꎬ气孔导度

和蒸腾速率都比较高ꎬ而水分利用效率则较低ꎮ
但是ꎬ随着旱季(１１ 月至翌年 ２ 月)的到来ꎬ生境

的干旱程度逐渐增加ꎬ植物有可能采用更“保守”
的用水策略ꎬ降低气孔导度、减少蒸腾ꎬ但为了避

免植物碳饥饿却提高了水分利用效率ꎮ 这还需要

旱季相关实验进行验证ꎮ
３.３ 异质性生境下叶片微形态与光合生理特征的

相关性

叶肉是叶片进行光合作用最主要的部位ꎬ栅
栏组织与海绵组织厚度及其比值的变化ꎬ必然对

叶片的光合效率产生影响(李冬林等ꎬ２０１９)ꎮ 叶

片的解剖结构与植物的光合能力密切相关ꎬ不同

环境条件下光照强度的差异会导致植物叶片的解

剖结构发生变化ꎬ从而影响植物的生长发育(李芳

兰和包维楷ꎬ２００５)ꎮ 而叶片厚度减小、表皮结构

发达、海绵组织疏松通气则是叶片适应弱光和水

分供给充足环境的一种适应特性 ( Ｃｏｂｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 本研究结果表明ꎬ叶片栅栏组织在叶肉组

织中的占比越大ꎬ叶片紧密度越大、栅海比增加ꎬ
叶片光合作用和利用强光的能力也显著上升ꎮ 相

反ꎬ海绵组织比例增大ꎬ叶片疏松度增加ꎬ生长速

度和利用弱光的能力也显著提高ꎮ 本研究结果还

表明ꎬ叶片功能性状同时受到提高光合效率和耐

旱性两种驱动力的影响ꎬ并表现一定的权衡策略ꎮ
３.４ 研究展望

本研究还存在一些不足ꎬ将在后续研究中不

断改进ꎮ 本研究对象为 ３ 种典型喀斯特生境类型

中群落上层优势树种ꎬ研究结果具有一定代表性ꎬ
但在更大范围内是否具有普适性ꎬ需要采集更多

树种进行验证ꎮ 本研究中ꎬ植物叶片微形态指标

没有包含叶脉结构性状ꎬ在指示叶片水力运输安

全方面有一些不足ꎬ需要完善ꎮ 叶片功能性状权

衡策略可能受到物种进化历史的影响ꎬ需要结合

物种间系统发育距离信息进行检验ꎮ 树种生存策

略分析ꎬ需要考虑树木的群落生物环境ꎬ结合树木

生长动态和树种竞争能力等进行深入探讨ꎮ 植物

光合生理过程在时间尺度上有一定变异性ꎬ本研
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究使用光合仪测算生长季上午时间段的瞬时光合

生理特征ꎬ存在一定的不足ꎮ 因此ꎬ后续需要在更

长时间尺度上的相关实验来验证研究结果ꎮ
致谢　 在实验室分析以及野外采样过程中ꎬ

得到韦宇静、王登惠、李佳奇、阮枰臻、曹天龙、李

磊、李惠怡、苏中平等人的协助ꎻ匿名审稿人对本

文给予诸多宝贵意见ꎬ谨此一并表示衷心感谢!
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