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有很多灌丛遥 川西地区大约在海拔 源园园园皂 左右为林线袁以下则分布有亚高山森林遥 亚高山森林是以冷尧云杉属为建

群种或优势种的暗针叶林为主体的森林植被遥 作为高海拔低温生态系统袁高山鄄亚高山地带土壤碳被认为是我国重

要的土壤碳库遥 有研究表明袁易氧化有机碳含量与海拔高度呈显著正相关袁显示高海拔有利于土壤碳的固存遥 因

而袁这里的表层土壤总有机碳含量随着海拔的升高而增加遥
彩图及图说提供院 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 耘鄄皂葬蚤造院 糟蚤贼藻泽援糟澡藻灶躁憎岳 员远猿援糟燥皂
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４ 种高大树木的叶片性状及 ＷＵＥ 随树高的变化

何春霞１，３，李吉跃２，３，∗，孟　 平１，张劲松１

（１． 中国林业科学研究院林业研究所，林木遗传育种国家重点实验室， 北京　 １０００９１；
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摘要：为了解西双版纳北热带雨林高大树木树顶叶片性状对通道阻力增长引起的水力限制增强及高光和季节性干旱等气候条

件的响应，对该区乔木浆果乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｂａｃｃａｔｕｍ Ｒｏｘｂ）、思茅木姜子（Ｌｉｔｓｅａ ｐｉｅｒｒｅｉ ｖａｒ． ｓｚｅｍｏｉｓ ｌｉｏｕ）、小叶藤黄（Ｇａｒｃｉｎｉａ ｃｏｗａ
Ｒｏｘｂ）及共生木质藤本黑风藤（Ｆｉｓｓｉｓｆｉｇｍａ ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ （Ｈｏｏｋ． ｆ． ｅｔ Ｔｈｏｍｓ．）Ｍｅｒｒ．）的叶片形态解剖结构、光合色素、水分利用效率

（ＷＵＥ）等随冠层高度的变化及种间差异进行了研究。 结果表明：小叶藤黄和思茅木姜子的叶片（３１０．１４、３１９．７３ μｍ）和角质层

（６．０６、５．１３ μｍ）都较厚、细胞较大（２１．４８、２７．０９ μｍ），光合色素含量则较低；黑风藤栅栏组织所占的比例最大、光合色素含量也

最高，但叶片薄、ＷＵＥ 最低；浆果乌桕的 ＷＵＥ 最高。 随着冠层高度的增加，４ 种树木的叶厚、栅栏组织及角质层厚度、ＬＭＡ、Ｐ ／ Ｓ
和 ＴＰＭ ／ ＬＴ 均增加、细胞变小，其中黑风藤的变幅最大。 ４ 树种的叶绿素和类胡萝卜素含量均随冠层的增高而减少，δ１３Ｃ 和

ＷＵＥ 则随树冠增高而增大（黑风藤的变幅小于 ３ 种乔木）；Δ 则相反。 上述结果表明 ４ 种树木冠层上部叶片偏向旱生结构和水

分利用效率增加，暗示树顶叶片可能受到了水分胁迫，从而在结构上偏向于减少水分散失、功能上提高对水分的利用效率以适

应水分亏缺；同时，随冠层增加光合色素含量减少，暗示其光合碳同化能力也降低。 上述结果支持了水力限制假说中由于通道

阻力增大引起树顶水力限制增强，大树可能会通过减少光和碳的获得而减慢树高生长的假设。
关键词：热带雨林；解剖结构；光合色素；稳定碳同位素；ＷＵＥ
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ｔｈｅ ｓｐｒｅａｄ ｏｆ ｔｒｅｅ ｃｒｏｗｎ． Ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｈｏｒｔａｇｅ ｌｉｍｉｔｓ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ ｏｎ ｎｅｗ ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈ， ａｎｄ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ ｉｓ ｌｉｍｉｔｅｄ
ｕｌｔｉｍａｔｅｌｙ． Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｔｈｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｂｉｇ ｔｒｅｅｓ ｓｌｏｗｅｄ ｄｏｗｎ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｏｆ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ， ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｔ ｔｒｅｅｔｏｐ ａｒｉｓｉｎｇ ｆｒｏｍ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐａｔｈｗａｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ； ｓｔａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ； ＷＵＥ

树木生长到一定高度后便不再增长，目前对于树高生长限制以 Ｒｙａｎ 和 Ｙｏｄｅｒ［１］ 提出的水力限制假说广为接受［２］ ，即随着

树木不断长高，由于重力作用和木质部通道对水分运输的阻力增加会导致输送到树顶叶片的水分减少，叶片会降低气孔导度以

减少内部水分散失，同时也限制了外部 ＣＯ２进入叶片，使得光合碳同化能力降低，最终使生长受限。 对此，有学者对北美红

杉［３］ 、桉树［４］ 、望天树［５］等群落顶层树种进行了研究，而水力限制假说需要在不同的群落类型中进行验证［６］ 。 西双版纳北热带

雨林树种丰富，长势高大茂密。 由于树冠高大，冠层上下部的水分、光照及小气候等差异较大，树木在叶片结构和功能上如何适

应、树顶枝叶是否也受到水力限制的影响值得研究。 叶片是植物的主要光合器官，其对环境变化的响应包括解剖结构［７⁃９］ 、光
学特性［１０］ 、气体交换特性以及水分利用状况等的改变。 小而厚的叶片、栅 ／海比值高、较厚的角质层、气孔小而密且下陷等特

征，是为了适应水分胁迫［１１］而形成的旱生结构。 叶片光合色素含量、稳定碳同位素分馏和水分利用效率则是反映植物体光合

能力及对环境条件适应性的有效指标。 因此，本文拟通过研究西双版纳北热带雨林大乔木浆果乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｂａｃｃａｔｕｍ Ｒｏｘｂ，
ｊｇｗｊ）、思茅木姜子 （ Ｌｉｔｓｅａ ｐｉｅｒｒｅｉ ｖａｒ． ｓｚｅｍｏｉｓ ｌｉｏｕ， ｓｍｍｊｚ）、小叶藤黄 （Ｇａｒｃｉｎｉａ ｃｏｗａ Ｒｏｘｂ， ｘｙｔｈ） 以及共生木质藤本黑风藤

（Ｆｉｓｓｉｓｆｉｇｍａ ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ （Ｈｏｏｋ． ｆ． ｅｔ Ｔｈｏｍｓ．）Ｍｅｒｒ．，ｈｆｔ）的叶片解剖结构、光合色素含量、水分利用效率（ＷＵＥ）等随冠层高度的

变化，在叶片水平上探讨 ４ 种树木对沿树高水力限制增强以及水分、光照等因子变化的适应策略，从而进一步完善和补充树高

限制机理。
１　 材料与方法

１．１　 研究地概况和试验材料

研究地位于西双版纳勐腊县东南部 １５ ｋｍ 处的补蚌望天树林内（１０１°３４′ Ｅ，２１°２９′ Ｎ），属北热带西南季风气候。 一年中有

干季（雾凉季 １１—２ 月和干热季 ３—４ 月）和雨季（５—１０ 月）之分。 年均温 ２１．１ ℃，相对湿度 ８０％。 年降雨量 １５００—１６００ ｍｍ，
主要分布在雨季（占 ８３％）。 望天树为群落上层优势种，高 ４０—６０ ｍ，散生在冠层上层。 小叶藤黄、浆果乌桕、思茅木姜子等组

成第 ２ 冠层，高约 ２０—３０ ｍ，冠层连接。 林内大型木质藤本和维管附生植物丰富。 群落结构特征详见文献［１２］ 。
本研究取样点周围无优势种望天树分布，浆果乌桕等组成第 １ 冠层，平均高 ２９ ｍ。 取样的小叶藤黄被黑风藤攀援。 黑风

藤除接近地面处生长有少许枝叶，一根藤直达冠层上层，从 ２０ ｍ 高处才有枝叶分布，最高达 ２６ ｍ，枝叶茂密，覆盖在小叶藤黄

的冠层外围。 小叶藤黄平均树高 ２６ ｍ、枝下高约 ８ ｍ，浆果乌桕和思茅木姜子平均树高为 ２９ ｍ、枝下高为 １９—２０ ｍ。 ４ 种树木

均为常绿阔叶植物、成熟株。
由于高大树木取样困难，本研究借助高 ３０ ｍ 的观景塔和高枝剪进行取样。 于 ２００８ 年 ４ 月底的 ９：００—１１：００，根据各树木

的冠层高度和枝下高，对树冠下层、中层和上层枝叶按树高间隔约 ５—９ ｍ 进行取样，其中黑风藤、小叶藤黄、浆果乌桕和思茅木

姜子的取样高度分别为 １、２０、２６ ｍ；８、１５、２０、２７ ｍ；２０、２９ ｍ；１９、２４、２９ ｍ，分别用于形态解剖结构、光合色素含量、稳定碳同位素

测定。 对同一树种取冠层外围同一方位的成熟叶片。 取样株数为：小叶藤黄 ３ 株，其他 ３ 树种每种 ２ 株。

５４６５　 １８ 期 　 　 　 何春霞　 等：４ 种高大树木的叶片性状及 ＷＵＥ 随树高的变化 　
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１．２　 叶片形态解剖结构

对每树种不同冠层高度取 ５—１０ 片成熟叶片，在叶片中部迅速切取约 １ ｃｍ２的小块投入 ＦＡＡ 固定液（酒精∶福尔马林∶冰醋

酸＝９０∶５∶５）中固定用于石蜡制片，用番红⁃固绿对染法将材料经系列酒精脱水、透明、浸蜡、包埋、切片，最后用阿拉伯树胶封

片［１３］ 。 在光学显微镜下观察拍照。 观察指标包括角质层厚度（ＴＣ）、上表皮厚度 （ＴＤＥ）、下表皮厚度（ＴＢＥ）、叶片厚度（ＴＬ）、
栅栏组织厚度（ＴＰＴ）、海绵组织厚度（ＴＳＴ）、细胞直径（ＣＤ），计算栅栏组织与海绵组织及叶片厚度的比值（Ｐ ／ Ｓ 和 ＴＰＴ ／ ＬＴ），每
项指标观测 ６０ 次，取平均值。

各冠层高度另取约 １２ 片叶片，迅速用扫描仪（Ｒｅｇｅｎｔ ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ ＩＮＣ，Ｃａｎａｄａ）测定叶片面积（ＬＡ），然后将样品置于 ６０ ℃恒

温烘箱内烘干 ４８ ｈ 至恒重，干重除以叶面积得到比叶重（ＬＭＡ）。
１．３　 叶片稳定碳同位素分馏和水分利用效率

每树种不同冠层高度取叶片 １５—２０ 片，装入纸质信封带回实验室。 用清水洗净、１０５ ℃杀青，然后置于恒温干燥箱中烘干

（６０ ℃，连续烘干 ４８ ｈ），粉碎过 １００ 目筛制成备用样品。 在中国科学院植物研究所质谱仪分析室进行稳定碳同位素分析，取
３—５ ｍｇ 样品封入真空燃烧管，加入催化剂和氧化剂，燃烧产生的 ＣＯ２经结晶纯化后用 ＤＥＬＴＡｐｌｕｓＸＰ 质普仪和 ＦＬＡＳＨ ＥＡ 固体

分析仪（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｎｎｉｇａ 公司，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定稳定碳同位素比率（δ１３Ｃ），（精确度±０．２）‰。 以 ＰＤＢ（Ｐｅｅ Ｄｅｅ Ｂｅｌｅｍｎｉｔｅ）为标准，
根据下式计算稳定碳同位素组成［１４］ ：

δ１３Ｃ＝
（ １３Ｃ ／ １２Ｃ） ｓａｍｐｌｅ－（ １３Ｃ ／ １２Ｃ） ＰＤＢ

（ １３Ｃ ／ １２Ｃ） ＰＤＢ

（‰）

根据 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［１４⁃１７］的研究通过下面公式来计算叶片的稳定碳同位素辨别值（Δ）和 ＷＵＥ：

Δ＝
δａ － δＰ

１ ＋ δＰ
（‰）

ＷＵＥ ＝
Ｃａ（ｂ － Δ）

（ｂ － ａ）１．６ＶＰＤ ／ Ｐ
ｍｍｏｌ Ｃ·ｍｏｌ－１ Ｈ２Ｏ

式中，ａ、ｂ 分别为 ＣＯ２扩散和羧化过程中的同位素分馏系数，其中 ａ ＝ ４．４ ‰，ｂ ＝ ２７ ‰；δａ 和 Ｃａ分别为空气的 δ１３Ｃ 值和 ＣＯ２浓

度，通过气体采样袋采取不同冠层高度的空气样品分别通过质谱仪和气相色谱仪（Ａｇｉｌｅｎｔ６８２０）、火焰离子化检测器（ＦＩＤ）测
定；δｐ 为植物材料的 δ１３Ｃ 值；数值 １．６ 为水蒸汽和 ＣＯ２在空气中的扩散比率。 ＶＰＤ 和 Ｐ 分别为叶片内外蒸汽压差和大气压，由
树木生长过程中取样日期前一段的距离采样点最近的景洪（１０１°３４′Ｅ，２１°２９′Ｎ）观测站的气象数据［１８］计算得出［１９⁃２０］ ：

ＶＰＤ＝ ０．６１１×１０１７．５０２ Ｔ ／ （２４０．９７＋ Ｔ ） × （１－ＲＨ） （ｋＰａ）
式中，Ｔ 为大气温度，ＲＨ 为大气相对湿度；０．６１１ 为 ｔ＝ ０℃时纯水平面上的饱和水汽压。
１．４　 叶片的光合色素含量

取各树木不同冠层高度的成熟叶片，洗净擦干、称取 ０．２ ｇ，用研钵研成匀浆，用丙酮法［２１⁃２２］ 提取光合色素，包括叶绿素 ａ
（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ，ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（ｃｈｌｂ）、总叶绿素（ｃｈｌ（ａ＋ｂ））、类胡萝卜素（ｃａｒ）、叶绿素 ａ 与 ｂ 的比值（ｃｈｌａ ／ ｂ）以及总叶绿素与

类胡萝卜素的比值（ｃｈｌ ／ ｃａｒ）。
１．５　 数据处理

采用 ｓｐｓｓ１８．０ 软件对每树种不同树冠高度以及不同树种间的解剖结构、光合色素含量和 ＷＵＥ 等指标进行方差分析和多重

比较；对所有树木的解剖结构、光合色素含量和 ＷＵＥ 等进行两两相关分析。
２　 结果与分析

２．１　 ４ 种树木叶片形态解剖结构

４ 树种均为异面叶、叶片结构差异较大（图 １）。 黑风藤的冠层上下部的叶片结构差异明显：林冠下层的叶片薄，栅栏组织

不明显，细胞稀疏；顶部的叶片则明显增厚，栅栏细胞 ２—３ 层、长而排列紧密（图 １：ａ１—ａ３）。 浆果乌桕的栅栏细胞 １ 层，海绵细

胞稍大、椭圆形，横向排列、整齐紧密，上表皮较厚、排列平整，下表皮稍薄，树冠上层叶片细胞较下层小而多（图 １：ｂ１—ｂ２）。 小

叶藤黄的细胞排列较密，栅栏组织 ２ 层、粗短，上下表皮均较薄、角质层较厚。 思茅木姜子叶肉细胞稀疏，栅栏组织 １ 层且排列

疏松，表皮薄而角质层厚。 小叶藤黄和思茅木姜子的冠层上下部叶片结构差异不明显、但上部细胞明显比下部的要小（图 １：
ｃ１—ｃ３；ｄ１—ｄ３）。

４ 树种的 ＬＭＡ 的变化范围为 ６５．８０—１８４．１４ ｇ ／ ｍ２，思茅木姜子显著大于其他 ３ 树种，浆果乌桕最小。 ４ 树种的叶片结构除

栅栏组织和下表皮厚度、栅栏与总叶厚比值、叶面积等 ４ 个指标差异不显著外，其他指标均差异显著（表 １）。 小叶藤黄和思茅

木姜子的叶片（３１０．１４ 和 ３１９．７３ μｍ）和角质层（６．０６ 和 ５．１０ μｍ）都较厚、细胞也较大。 黑风藤和浆果乌桕细胞最小（１３．７４ μｍ
和 １３．２３ μｍ）。 黑风藤叶片（１４７．６７ μｍ）和角质层（１．７７ μｍ）均最薄、栅栏组织所占的比例最大。

如表 ２ 和图 １ 所示，４ 种树木的叶厚和栅栏组织厚度均随树冠高度的增高而显著增厚，其中黑风藤差异最显著（Ｐ＜０．００１），
小叶藤黄和浆果乌桕则增厚较少。 黑风藤的海绵组织厚度随着冠层增高而变薄，３ 种乔木则差异不明显。 除小叶藤黄，其他 ３

６４６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３３ 卷　
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图 １　 ４ 种树木不同冠层高度的叶片解剖结构特征

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
图版说明 ａ１—ａ３：黑风藤 １ ｍ、２０ ｍ、２６ ｍ；ｂ１—ｂ２：浆果乌桕 ２０ ｍ、２９ ｍ；ｃ１—ｃ３：小叶藤黄 ８ ｍ、２０ ｍ、２７ ｍ；ｄ１—ｄ３：思茅木姜子 １９ ｍ、２４ ｍ、
２９ ｍ； 刻度尺：２０ μｍ

种树木的叶片 Ｐ ／ Ｓ 和 ＴＰＴ ／ ＬＴ 均随着冠层高度增加而显著变大，以黑风藤变化最大。 除思茅木姜子外，其他 ３ 树种的角质层均

为上部叶片比下部显著增厚（增厚幅度为黑风藤＞浆果乌桕＞小叶藤黄）。 ４ 种树木的上下表皮厚度随着树冠高度的变化规律

不一致。 细胞直径除浆果乌桕随冠层增高而变大外、其他 ３ 树种均显著变小。 ４ 树种冠层上部的 ＬＭＡ 显著高于下部（均为 Ｐ＜
０．０５），黑风藤、小叶藤黄、思茅木姜子、浆果乌桕分别增大了 ２４．９７％、１８．５７％、３４．７６％、６．３１％。
２．２　 叶片光合色素含量

４ 树种叶片的 ｃｈｌａ、ｃｈｌｂ、ｃｈｌ（ ａ＋ｂ）、ｃａｒ 和 ｃｈｌａ ／ ｂ、ｃｈｌ ／ ｃａｒ 的平均值变化范围分别为 ０．４４—１．５９、０．１４—０．４９、０．５８—１．９８、
０􀆰 １３—０．５８ ｍｇ ／ ｇ 和 ３．０４—４．８７、２．７４—４．６７（表 ３）。 黑风藤和浆果乌桕的叶绿素和 ｃａｒ 含量最高、小叶藤黄的最低，且差异显著

（均为 Ｐ＜０．００１）。 浆果乌桕的 ｃｈｌａ ／ ｂ 显著大于其他树种。 小叶藤黄和浆果乌桕的 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 最大、思茅木姜子的最小。
如图 ２ 所示，随着 ４ 树种的冠层增高，除了小叶藤黄的 ｃｈｌａ 和总叶绿素变化不显著（Ｐ＝ ０．３５４、０．２３４），其他树种的叶绿素和

类胡萝卜素含量均明显减少（Ｐ＜０．０５）；黑风藤和思茅木姜子的 ｃｈｌａ ／ ｂ 明显增大（Ｐ＜０．００１）、浆果乌桕的 ｃｈｌａ ／ ｂ 显著减小

（Ｐ＜０．００１）、小叶藤黄的差异不显著（Ｐ＝ ０．２５６）；３ 种乔木的 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 显著减小，黑风藤变化较小。

７４６５　 １８ 期 　 　 　 何春霞　 等：４ 种高大树木的叶片性状及 ＷＵＥ 随树高的变化 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 １　 ４ 种树木叶片结构差异性比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ（ｍｅａｎｓ ± ＳＥ））

树种 ／指标
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ ｉｎｄｉｃｅｓ

叶厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｌａｍｉｎａ

／ μｍ

栅栏组织厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ

ｐａｌｉｓａｄｅ
ｔｉｓｓｕｅ ／ μｍ

海绵组织厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｓｐｏｎｇｙ
ｔｉｓｓｕｅ ／ μｍ

角质层厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ
ｃｕｔｉｃｌｅ ／ μｍ

上表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ

ａｄａｘｉａｌ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

／ μｍ

下表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ

ａｂａｘｉａｌ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

／ μｍ

细胞直径
Ｃｅｌｌ

ｄｉａｍｅｔｅｒ
／ μｍ

栅栏 ／海
绵组织
Ｐａｌｉｓａｄｅ
／ ｓｐｏｎｇｅ

栅栏组织
／叶厚

Ｐａｌｉｓａｄｅ ／
ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

比叶重
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ
ｐｅｒ ａｒｅａ
／ （ｇ ／ ｍ２）

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ

／ ｃｍ２

黑风藤
Ｆ． ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ

１４７．６７±
２６．５５ａ

６５．２０±
２９．７４ａ

５１．３５±
７．３９ａ

１．７７±
０．７８ａ

１５．２９±
０．６５ａ

１４．９５±
１．３９ａ

１３．７４±
２．７８ａ

１．４７±
０．８１ａ

０．４７±
０．１８ａ

９３．５９±
２１．００ａ

３８．２５±
１２．４８ａ

浆果乌桕
Ｓ． ｂａｃｃａｔｕｍ

１６１．３７±
６．６８ａ

４８．６６±
６．０２ａ

８２．２５±
１．１３ｂ

３．０７±
１．０７ａ

１２．８３±
０．８７ａ

１５．８３±
１．７１ａ

１３．２３±
０．４２ａ

０．６２±
０．０８ｂ

０．３１±
０．０３ａ

６５．８０±
２．１５ａ

４０．８９±
５．３１ａ

思茅木姜子
Ｌ． ｐｉｅｒｒｅｉ

３１９．７３±
６．５５ｂ

９３．９１±
１４．９７ａ

１５３．７２±
８．１８ｃ

６．０６±
０．４１ｂ

１９．２４±
０．７７ｂ

１４．９３±
０．７０ａ

２１．０９±
６．２１ｂ

０．６２±
０．０９ｂ

０．２９±
０．０４ａ

１８４．１４±
２０．１４ｂ

３６．１７±
７．３４ａ

小叶藤黄
Ｇ． ｃｏｗａ

３１０．１４±
５．３６ｂ

９２．８０±
２．９５ａ

１７６．０２±
１．８２ｄ

５．１３±
０．１４ｂ

１５．２５±
０．６４ａ

１６．０３±
０．５１ａ

２７．４８±
３．１８ｃ

０．８４±
０．０４ｂ

０．３０±
０．０１ａ

１０２．４０±
５．４８ａ

４６．４２±
６．５９ａ

Ｓｉｇ． ０．０００ ０．２８３ ０．０００ ０．００１ ０．００２ ０．７６０ ０．０００ ０．０２５ ０．１１０ ０．００３ ０．８１１

　 　 Ｓｉｇ． 显著性水平

表 ２　 ４ 种树木不同冠幅高度叶片解剖构造差异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

树种 ／指标
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ ｉｎｄｉｃｅｓ

高度
Ｈｅｉｇｈｔ
Ｈ ／ｍ

叶厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｌａｍｉｎａ

／ μｍ

栅栏组织厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｐａｌｉｓａｄｅ
ｔｉｓｓｕｅ ／ μｍ

海绵组织厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｓｐｏｎｇｙ
ｔｉｓｓｕｅ ／ μｍ

角质层厚
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ｃｕｔｉｃｌｅ

／ μｍ

上表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ Ａｄａｘｉａｌ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

／ μｍ

下表皮厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
ｏｆ ａｂａｘｉａｌ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ

／ μｍ

细胞直径
Ｃｅｌｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ

／ μｍ

栅栏 ／海
绵组织
Ｐａｌｉｓａｄｅ ／
ｓｐｏｎｇｅ

栅栏组织
／叶厚

Ｐａｌｉｓａｄｅ ／
ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

比叶重
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ
ｐｅｒ ａｒｅａ
／ （ｇ ／ ｍ２）

浆果乌桕
Ｓ． ｂａｃｃａｔｕｍ ２０ １５４．６９±

１０．７３
４２．６４±
６．６９

８３．３８±
１３．９４

２．００±
０．４８

１３．７０±
２．６７

１４．１２±
２．６１

１３．３９±
０．１０

０．５４±
０．１８

０．２８±
０．０５

６３．６５±
０．３６

２９ １６８．０５±
１３．１４

５４．６８±
４．８９

８１．１２±
１６．２５

４．１４±
０．５４

１１．９６±
２．０３

１７．５４±
２．７４

１３．０９±
０．６０

０．７０±
０．１７

０．３３±
０．０４

６７．９４±
２．１３

Ｓｉｇ． ０．００２ ０．０００ ０．６５７ ０．０００ ０．０３７ ０．００１ ０．４４６ ０．００８ ０．００６ ０．０００

小叶藤黄 Ｇ． ｃｏｗａ ８ ３０１．１８±
１２．０３ａ

８１．５３±
１７．７２ａ

１７８．９５±
１１．８６ａ

４．２８±
０．４５ａ

１３．７０±
２．３２ａ

１２．７２±
１．７４ａ

２９．１４±
０．４３ｂ

０．７５±
０．１７ａ

０．３２±
０．０６ｂ

９１．７７±
０．８５ａ

１５ ２９６．１２±
１５．０２ａ

８６．８９±
１０．１６ａｂ

１７１．３６±
１５．２７ａ

５．０８±
０．６５ｂ

１４．７７±
１．７４ａ

１６．６０±
３．４７ａ

３１．２２±
１．５３ａ

０．７３±
０．１７ａ

０．２７±
０．０６ａ

９４．４４±
０．１２ａ

２０ ３２２．２２±
２９．１４ｂ

８８．６４±
８．５５ｂｃ

１７９．３３±
２０．５０ａ

５．１５±
０．８５ｂ

１７．１７±
１．９４ｂ

１６．２１±
３．６３ａ

２５．９０±
０．９２ｃ

０．７８±
０．１９ａ

０．２９±
０．０４ａ

１０９．５３±
１８．５９ｂ

２７ ３１２．５０±
１２．６５ｂ

９８．７４±
１５．３５ｃ

１７４．９４±
１３．８５ａ

５．５０±
０．７６ｂ

１４．４０±
１．７７ａ

１６．７７±
４．０７ａ

２３．６６±
１．２３ｄ

０．９０±
０．２７ａ

０．２８±
０．０４ａ

１１２．７０±
１．３９ｃ

Ｓｉｇ． ０．００２ ０．０１９ ０．６７０ ０．０００ ０．００４ ０．０７６ ０．０００ ０．９４５ ０．１２１ ０．００１

思茅木姜子
Ｌ． ｐｉｅｒｒｅｉ １９ ２８８．８３±

６．３３ａ
６０．００±
２６．１４ａ

１５０．００±
１４．７３ａ

６．６０±
０．６０ａ

１９．５０±
１．７９ａ

１３．７４±
１．８３ａ

２７．６０±
６．７２ａ

０．３９±
０．１４ａ

０．２０±
０．０８ａ

１５０．４５±
５．２１ａ

２４ ３５１．３３±
５．１７ｂ

１０３．２３±
１３．３３ｂ

１６９．８０±
２２．３１ａ

６．５１±
０．６６ｂ

１８．２７±
２．３１ａ

１５．２８±
２．５６ａ

１９．２０±
２．８４ａ

０．５９±
０．１１ａｂ

０．２８±
０．０２ａｂ

２０５．０７±
７．１１ａｂ

２９ ３７８．４２±
８．９１ｂ

１３０．２０±
２７．３８ｂ

１６２．６０±
４２．８６ａ

６．２８±
０．５６ｂ

１７．８８±
１．５３ａ

１６．７６±
３．５６ａ

１６．４８±
０．０８ｂ

０．８３±
０．２０ｂ

０．３７±
０．０８ｂ

２３０．６１±
４．８９ｂ

Ｓｉｇ． ０．０００ ０．００１ ０．２５７ ０．０１０ ０．０３２ ０．３９３ ０．０４１ ０．０２１ ０．０４１ ０．０３１

黑风藤
Ｆ． ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ １ １０７．５２±

８．０８ａ
２６．０９±
６．１５ａ

４８．４８±
７．０７ａ

０．３７±
０．８３ａ

１５．４０±
２．４５ａｂ

１７．４１±
４．３７ａ

１５．３６±
１．０７ａ

０．５５±
０．１５ａ

０．２４±
０．０５ａ

９３．６４±
１．１２ａ

２０ １３７．６５±
８．２５ｂ

４５．９３±
１３．４４ｂ

６５．３４±
１４．６６ｃ

１．８５±
０．８７ｂ

１４．１２±
１．７５ａ

１２．６１±
１．８９ａ

１４．１０±
０．５９ａ

０．７７±
０．３７ｂ

０．３４±
０．１０ｂ

１０２．３１±
１４．２２ａ

２６ １９７．８５±
１１．５１ｃ

１１３．５７±
１０．５２ｃ

５０．２３±
１０．０１ｂ

３．０８±
０．５８ｃ

１６．３６±
２．６８ｂ

１４．８４±
６．９１ａ

７．８１±
１．６３ｂ

２．２６±
０．２５ｃ

０．５７±
０．０４ｃ

１２４．８１±
７．０２ｂ

Ｓｉｇ． ０．０００ ０．０００ ０．０００ ０．０３８ ０．０４６ ０．１３３ ０．００４ ０．０００ ０．００１ ０．０１５

８４６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３３ 卷　
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表 ３　 ４ 种树木叶片光合色素含量的差异

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ４ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种 ／ 指标
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ ｉｎｄｉｃｅｓ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ
／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ

／ （ｍｇ ／ ｇ）

总叶绿素
Ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

／ （ｍｇ ／ ｇ）

类胡萝卜素
Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ
／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ

总叶绿素 ／
类胡萝卜素
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ／
ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

黑风藤 Ｆ． ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ １．４９（０．６２）ａ ０．４９（０．２７）ａ １．９８（０．８９）ａ ０．５８（０．２８）ａ ３．２９（０．４５）ｂ ３．４５（０．２７）ｂｃ

浆果乌桕 Ｓ． ｂａｃｃａｔｕｍ １．５９（０．６１）ａ ０．３２（０．０７）ｂ １．９０（０．６８）ａ ０．４０（０．０６）ｂ ４．８７（０．８７）ａ ４．６７（０．９８）ａｂ

思茅木姜子 Ｌ． ｐｉｅｒｒｅｉ ０．７４（０．１１）ｂ ０．２６（０．０９）ｂ １．０１（０．１９）ｂ ０．３６（０．０５）ｂ ３．０４（０．６５）ｂ ２．７４（０．１７）ｃ

小叶藤黄 Ｇ． ｃｏｗａ ０．４４（０．１８）ｂ ０．１４（０．０４）ｃ ０．５８（０．２２）ｃ ０．１３（０．０２）ｃ ３．１７（０．１７）ｂ ４．７５（０．７４）ａ

Ｓｉｇ． ０．０００ ０．０００ ０．０００ ０．０００ ０．０００ ０．００８

图 ２　 ４ 种树木叶片光合色素含量随树高的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．３　 叶片稳定碳同位素组成和水分利用效率

４ 树种的叶片 δ１３Ｃ 和 Δ 的变化范围分别为－３０．２５—－２６．９３ ‰和 １７．４８—２０．３８ ‰，其中 δ１３Ｃ 以浆果乌桕的最高、小叶藤黄

次之、黑风藤的最低，Δ 则相反（表 ４）。
随着树冠高度增加，４ 树种的叶片 δ１３Ｃ 值均显著增大、叶片 Δ 值则相反（图 ３）。 树高每增加 １ ｍ，黑风藤、浆果乌桕、思茅木

姜子和小叶藤黄的叶片 δ１３Ｃ 值分别增加 ０．０８７ ‰、０．１４５ ‰、０．２２９ ‰和 ０．１２２ ‰，叶片 Δ 值则分别减少 ０．１８４ ‰、０．３１９ ‰、０􀆰 ４０８
‰和 ０．２４７ ‰。 ４ 树种的叶片 ＷＵＥ 也随着冠层增高而显著增大，树高每增加 １ ｍ，黑风藤、浆果乌桕、思茅木姜子和小叶藤黄的

ＷＵＥ 分别增加 ０．０９０、０．３１９、０．３２３ 和 ０．１５４ ｍｍｏｌＣ ／ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ。 黑风藤的叶片 δ１３Ｃ、Δ 和 ＷＵＥ 随树高的变幅小于 ３ 种乔木。

９４６５　 １８ 期 　 　 　 何春霞　 等：４ 种高大树木的叶片性状及 ＷＵＥ 随树高的变化 　
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表 ４　 ４ 种树木叶片稳定碳同位素分馏和 ＷＵＥ 的差异

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ＷＵＥ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种 ／ 指标
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ ｉｎｄｉｃｅｓ

碳同位素组成
Ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ ／ ‰

碳同位素分辨率
Ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ

ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ ／ ‰

水分利用效率
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
／ （ｍｍｏｌＣ ／ ｍｏｌ Ｈ２Ｏ）

黑风藤 Ｆ． ｐｏｌｙａｎｔｈｕｍ －３０．２５（０．８９）ａ １９．７４（０．５３）ａｂ １４．７０（１．２７）ａ

浆果乌桕 Ｓ． ｂａｃｃａｔｕｍ －２６．９３（０．６５）ｂ １７．４８（０．６７）ｃ ２０．３８（２．３２）ｃ

思茅木姜子 Ｌ． ｐｉｅｒｒｅｉ －２９．８０（０．４４）ａ ２０．３８（０．７３）ａ １４．６３（１．８９）ａ

小叶藤黄 Ｇ． ｃｏｗａ －２８．４７（０．４９）ａｂ １８．６７（０．５３）ｂｃ １７．４２（１．９０）ｂ

Ｓｉｇ． ０．０３１ ０．００２ ０．０００

图 ３　 ４ 种树木叶片稳定碳同位素分馏和 ＷＵＥ 随树高的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｆｒａｃｔｉｏｎｉｏｎ ａｎｄ ＷＵＥ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ４ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

２．４　 叶片结构和生理指标的相关关系

将 ４ 种树木的各个叶片性状及所在冠层高度进行两两相关分析，以综合比较叶片结构与生理指标及与树高等之间的相关

性，结果如表 ５ 所示。 冠层高度 Ｈ 与 δ１３Ｃ 和 ＷＵＥ 显著正相关（分别为 ｒ＝ ０．６２０、０．３６６，Ｐ＜０．００１、０．０５），与 ｃｈｌｂ、ｃｈｌ（ａ＋ｂ）及 ｃｈｌ ／
ｃａｒ 呈显著负相关（分别为 ｒ＝ －０．４６９、－０．３２１、－０．３２６，Ｐ＜０．００１、０．０５、０．０５）、而与ｃｈｌａ ／ ｂ呈显著正相关（ ｒ＝ ０．３６９，Ｐ＜０􀆰 ０５），与栅栏

组织厚度 ＴＰＴ、角质层厚度 ＴＣ、栅栏组织与总叶厚的比值（Ｐ ／ ＴＬ）及 ＬＭＡ 呈显著正相关（分别为 ｒ＝ ０．４６８、０．４１７、０．３８５、０．４５７，Ｐ＜
０．００１、０．０５、０．０５、０．００１）、与其他指标相关性不显著。

ＷＵＥ 与 Δ 呈极显著负相关（ ｒ＝ －０．８３４）、与 δ１３Ｃ 呈极显著正相关（ ｒ＝ ０．８２２）；与光合色素含量呈不显著负相关、而与 ｃｈｌａ ／
ｂ、ｃｈｌ ／ ｃａｒ 呈显著正相关（分别为 ｒ＝ ０．５９９、０．４１９，Ｐ＜０．００１、０．０５）。 ＷＵＥ 与下表皮厚度 ＴＢＥ 呈显著正相关（ ｒ ＝ ３８０，Ｐ＜０．０５）、上
表皮厚度 ＴＤＥ 和 ＬＭＡ 呈显著负相关（分别为 ｒ＝ －０．５５２、－０．３８８，Ｐ＜０．００１、０．０５）、而与其他结构指标相关性不显著。

ｃｈｌａ、ｃｈｌｂ、总叶绿素和类胡萝卜素含量两两极显著正相关，且 ４ 指标均与叶片结构指标中的总叶厚、栅栏组织厚度、海绵组

织厚度、下表皮厚度、角质层厚度和细胞直径呈极显著负相关。 ｃｈｌａ ／ ｂ 与 ｃｈｌａ、ｃｈｌ（ ａ＋ｂ）和 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 呈显著正相关（分别为 ｒ ＝
０􀆰 ４２９、０．３３２、０．５００，Ｐ＜０．００１、０．０５、０．００１）、与细胞直径和上表皮厚度呈显著负相关（分别为 ｒ＝ －０．５１１、－０．４１２，Ｐ＜０．００１、０􀆰 ０５）。
３　 讨论

３．１　 ４ 树种叶片性状及 ＷＵＥ 的差异

叶片的结构特征基本能反映其对水热的适应情况。 浆果乌桕虽叶肉细胞较大，但其结构致密、胞间隙小能增大边界层阻力

从而更好的减少水分散失，因此 ＷＵＥ 最高。 小叶藤黄较厚的叶片、角质层和密实的结构能有效弥补其叶面积和叶肉细胞较大

在保持水分上的不足，ＷＵＥ 也较高。 思茅木姜子较厚的表皮和角质层以及 ＬＭＡ 最大能防止强光穿透叶片，调节叶片对光的吸

收，但由于其叶肉结构疏松保水性差，因而 ＷＵＥ 最低。 黑风藤较小的细胞及发达的栅栏组织能增加水分从维管束到表皮的运

０５６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３３ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ
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移效率，因此具有较高的输水效率，此外木质藤本导管粗大储水能力强，能长期高效地为叶片输送水分［２３］ ，补偿叶片蒸腾引起

的水分亏缺［２４］ 。 但黑风藤叶片和角质层薄则不利于保持水分散失，因此水分利用效率较低，可见输水效率和水分利用效率不

可兼得。
光合色素是光合作用的物质基础，植物通过调整色素含量来响应光环境的变化［２５⁃２６］ 。 低浓度的叶绿素直接限制光合作用

能力［２７］ 。 而类胡萝卜素具有光能捕获和光破坏防御两大功能，光照不足时协助叶绿素捕获光能，光照过强时则对热能耗

散［２８］ 。 黑风藤的叶绿素和类胡萝卜素含量均最高，由于其茎的横向增粗很慢、纵向生长［２９］ 极快，以避免像乔木那样因为长高

而投入较多的碳用于支撑结构［３０］ ，并能使叶片在短时间内到达冠层上部，以最大限度地利用光能［３１］ ，因此相比 ３ 种共生乔木

能最大化其光能捕获效率和具有较强的光合能力。 Ａｖａｌｏｓ 和 Ｍｕｌｋｅｙ［３２］等人的研究也表明在湿季木质藤本和乔木的光合、蒸腾

等气体交换特性无显著差异，但在干季，木质藤本则比乔木的光合能力更强［３３⁃３４］ 。 小叶藤黄和思茅木姜子则由于叶片内部细

胞较少和结构稀疏而叶绿素含量较少。 小叶藤黄 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 最高可能是由于其被黑风藤覆盖、通过提高叶绿素比率来增强光合速

率，此外其较大的叶面积也有助于捕捉光能、弥补了其光合色素含量低的不足。 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ 等［３５］ 认为强光下生长的叶片一般

ｃｈｌａ ／ ｂ 比较高，以减少强光对叶绿体的分解破坏。 浆果乌桕除了叶片 ｃｈｌａ ／ ｂ 最高，其叶绿素、类胡萝卜素含量和 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 以及

ＷＵＥ 都较高，表明其对高光、干旱的适应能力强。 上述结果表明 ４ 种树木通过改变不同的结构或生理指标适应水热环境。
３．２　 ４ 树种叶片性状及 ＷＵＥ 随树冠高度的变化

４ 树种的形态解剖结构沿着树高的变化反映了叶片对上下冠层的水分及周围小气候的适应。 树顶部通过形成小而厚的叶

片、发达的栅栏组织、细胞排列紧密、高栅 ／海比、厚的角质膜和表皮层等旱生结构，而较好的适应体内因水力通道阻力变长引起

的水分胁迫［１１］或外部的强光生境［４］ ，这些结构都能使水蒸汽扩散出去的通道变长、阻力变大，从而减少水分蒸腾散失［３６⁃３７］ ，还
可以减少对冠层上部强光的吸收。 随着树高增加，４ 树种的叶片结构指标的改变不一致，小叶藤黄、思茅木姜子通过增加组织

厚度，而黑风藤和浆果乌桕分别通过增加栅栏组织比例和细胞数目来适应随树高各因子的变化。 黑风藤林冠上下层叶片结构

差异明显、而 ３ 种乔木的则上下差异相对较小，可能是由于黑风藤对叶生物量的投入要比乔木的大很多、茎生物量却很少［３８］ ，
叶片分布在树冠外围以最大限度地利用光能和同化有机物［１１］ ，从而保持较快的生长速率。

叶绿素受光的影响最为明显。 遮荫的叶片增加叶绿素含量有助于在林内弱光环境下提高光能利用率，而强光会引起叶绿

素的漂白［３８］ 、不利于光合。 越往冠层上部，４ 树种在降低叶绿素含量的同时也降低 ｃａｒ 含量，应该是对林冠上层强光的响应。
另外相关分析结果也显示，光合色素含量与叶片结构中各组织厚度呈极显著负相关。 随冠层高度的增加，角质层、栅栏和海绵

组织变厚以及细胞变密等这些结构特征能大大减少透过叶片的光和叶肉细胞接触光的面积，叶绿体的数目和含量也因而减少。
光合色素含量的减少也意味着树顶叶片的光合能力降低。 小叶藤黄冠层上下部的光合色素含量差异不显著，可能是由于其冠

层上部被黑风藤攀援和覆盖，与下部叶片的光环境差异小，因而光合色素差异也小。
ｃｈｌａ ／ ｂ 值是植物耐荫性的重要指标之一，ｃｈｌａ ／ ｂ 低有利于植物充分利用弱光进行光合。 所以黑风藤和思茅木姜子的叶片

ｃｈｌａ ／ ｂ 值越往林冠上层越高应该是对强光的适应。 ３ 种乔木的 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 随树高减小表明 ｃａｒ 随冠层增高减小的幅度小于叶绿素

减小的幅度，ｃａｒ 所占比重增大能增强 ３ 种乔木对冠幅上层强光的热能耗散作用。 黑风藤的 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 则随冠层高度变幅不大，可
见其叶片对强光的适应能力较强。 浆果乌桕树冠各层的 ｃｈｌａ ／ ｂ 均高于其他 ３ 树种，其冠层上部 ２９ ｍ 处的 ｃｈｌａ ／ ｂ 和 ｃｈｌ ／ ｃａｒ 均
低于冠层 ２０ ｍ 处的，可能是由于其冠层上部叶片通过提高 ｃｈｌｂ 和 ｃａｒ 的比重，在抵御强光伤害的基础上来充分的捕获和传递

光能以提高光合能力。
４ 树种的冠层高度与叶片 δ１３Ｃ 呈显著正相关。 严昌荣［３９］ 等研究的辽东栎林分冠层叶片的 δ１３Ｃ 值从 ０—２ ｍ 到 １２—１４ ｍ

共约增大了 １０．５ ‰；Ｋｏｃｈ［７］等研究的北美红杉的 δ１３Ｃ 值从冠层高度约 ４０ ｍ 到 １１０ ｍ 增大了约 ５ ‰。 Ｈｅ［９］等对西双版纳热带

雨林望天树的研究得出从 ３５ ｍ 到 ５０ ｍ 叶片 δ１３Ｃ 值增大了约 １．３６８ ‰。 Ｓａｌａ ＆ Ｈｏｃｈ［４０］也发现干旱生境下树木存储的非结构碳

水化合物随树高增加的更多，δ１３Ｃ 也要更大。 上述结果表明冠层上部叶片同化的１３Ｃ 较多，这也与叶片的结构和光合特性等随

树高的改变有关［４１］ 。 随树高增加叶片、角质层和表皮厚度增加、叶肉细胞排列致密，这些结构使得气孔阻力和细胞边界层阻力

增大，扩散进入叶片中的 ＣＯ２的量大大减少。 低浓度的胞间 ＣＯ２使叶片来不及分馏１３Ｃ、造成上部叶片 δ１３Ｃ 值增大。
４ 种树木冠层上部叶片 ＷＵＥ 较高意味着其相对下部叶片受到了水分胁迫。 浆果乌桕和思茅木姜子的 ＷＵＥ 随树高变幅较

大表明 ２ 者树冠上层受到的水分胁迫较大。 黑风藤的叶片 ＷＵＥ 小于 ３ 种乔木、且随树高的变幅也较 ３ 种乔木小，暗示其内部

水分状况相对 ３ 种乔木要好。 可能是黑风藤的水分利用机理与 ３ 种乔木不同。 因为藤本植物木质部导管粗大、储水能力强、输
水效率高［２３］ 、但安全性差，这也需要进一步的研究。 尽管由于黑风藤的遮阴，小叶藤黄冠层上下部的光环境差异较小，但是其

叶片结构、光合色素含量、稳定碳同位素分馏、ＷＵＥ 等都随树高表现出与其他 ３ 树种类似的规律，进一步证实了除光照外，随冠

层高度增加，重力作用和输水结构的摩擦阻力增大而产生的水力限制确实对冠层顶部叶片的结构、生理性状等产生了影响。
总的来说，基本形态结构与生理机能的统一是树木适应不同环境的生物学基础。 在干湿季节分明的西双版纳热带雨林，植

物通过综合改变叶片结构和生理功能来适应树冠上层光照和水分状况的变化。 树顶叶片形成偏向旱生的结构，减少叶肉细胞

接触光的面积及光合色素含量；这些结构改变也使得气孔阻力和细胞边界层阻力增大，造成扩散进入叶片中的 ＣＯ２的量和扩散

２５６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３３ 卷　
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出去的水蒸气均大大减少，从而使得树冠上层叶片的光合能力降低、保持水分散失的能力却随之增强和 ＷＵＥ 增大。 上述结果

都证实了水力限制假说中［５］随着树木长高，为了维持有利的水分状况，树木会通过减少光和碳的获得而减慢树高生长的假设。
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