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不同水分处理下喀斯特土层厚度异质性对两种草本叶
片解剖结构和光合特性的影响

李　 周，赵雅洁，宋海燕，张　 静，陶建平，刘锦春∗
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摘要：为了探究不同水分处理下草本植物对喀斯特土层厚度变化的叶片形态建成和光合生理响应，以黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ
Ｌ．）和苇状羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ Ｓｃｈｒｅｂ．）为研究对象，通过盆栽水分受控试验，研究了 ３ 种水分处理［正常供水（Ｗｃｋ），减水

１ 组（Ｄ１）和减水 ２ 组（Ｄ２）］下 ３ 种土层厚度［浅土组（ＳＳ）、对照组（ＳＣＫ）和深土组（ＳＤ）］对两种草本叶片解剖结构和光合特性

的影响。 结果表明：（１）正常供水下（Ｗｃｋ），黑麦草和苇状羊茅在浅土组（ＳＳ）的气孔密度和气孔限制值（Ｌｓ）均显著高于对照组

（ＳＣＫ），净光合速率（Ｐｎ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）降低；在深土组（ＳＤ），两种植物的气孔密度都有所下降，黑麦草的

叶脉密度、Ｐｎ 和 Ｔｒ 均低于对照组，而苇状羊茅的叶脉密度和 Ｐｎ 表现出增加；（２）Ｄ１ 水分条件下，黑麦草在浅土组的气孔密度

较对照组增加，叶脉密度、Ｐｎ 和 Ｔｒ 均降低，而苇状羊茅的气孔密度有所降低，叶脉密度、Ｐｎ 和 Ｔｒ 未受到显著影响；在深土组中，
黑麦草的气孔密度不变，叶脉密度增加，而 Ｐｎ 和 Ｔｒ 均降低；苇状羊茅的气孔密度降低，但叶脉密度、Ｐｎ 和 Ｔｒ 均升高；（３）Ｄ２ 水

分条件下，两种植物在浅土组的叶脉密度较对照组均增加，气孔密度、Ｐｎ 和 Ｔｒ 均受到抑制；在深土组，黑麦草的远轴面气孔密

度较对照组下降，两种植物的其他指标未受到明显影响。 可见，在不同水分条件下，植物的叶片解剖结构和光合特性对不同土

层厚度的响应不一，且不同物种间也有差异。 总体上随着水分减少，土层厚度降低对植物的光合抑制作用增强，而厚度增加对

深根植物的光合促进作用和对浅根植物的光合抑制作用先增强后减弱。 植物气孔和叶脉性状特征随水分条件的变化在一定程

度上与叶面积和叶片宽度的变化有关。
关键词：喀斯特；土层空间异质性；叶脉；气孔；光合生理

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｇｒａｓｓｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ＬＩ Ｚｈｏｕ， ＺＨＡＯ Ｙａｊｉｅ， ＳＯＮＧ Ｈａｉｙａｎ， ＺＨＡＮＧ Ｊｉｎｇ， ＴＡＯ Ｊｉａｎｐｉｎｇ， ＬＩＵ Ｊｉｎｃｈｕｎ∗

Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ｒｅｇｉｏｎ （Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎ）， Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ｒｅｇｉｏｎ， Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ ４００７１５， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｃｏｎｇｅｎｉｔａｌｌｙ ｓｌｏｗ ｓｏｉｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ ａｎｄ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｅｎｓｕｒｅ ａ ｓｅｒｉｏｕｓ ｓｈｏｒｔａｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａｓ． Ｃｏｕｐｌｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｅｅｐ ｔｅｒｒａｉｎ， ｓｏｉｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｓ ｕｎｅｖｅｎ ｗｉｔｈ ａ ｈｉｇｈ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ
ｓｐａｃｅ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ． Ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ， ｂａｓｉｎ， ａｎｄ ｖａｌｌｅｙ ａｒｅａｓ， ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ；
ｈｏｗｅｖｅｒ， ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｌｌ ｓｌｏｐｅ ａｒｅａ， ｓｏｉｌ ｉｓ ｕｓｕａｌｌｙ “ ｒｏｃｋ ｓｏｉｌ” ｏｒ ｉｓ ｍｉｓｓｉｎｇ． Ｕｎｅｖｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｓｏｉｌ ａｌｓｏ ｌｅａｄｓ ｔｏ
ｏｂｖｉｏｕｓ ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｍｏｉｓｔｕｒｅ． Ｇｌｏｂａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｍｉｇｈｔ ａｇｇｒａｖａｔｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎ ｓｏｉｌｓ
ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓｅｓ． Ｐｌａｎｔ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｓ ｖｅｒｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｉｎｓ ｔｈａｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｗａｔｅｒ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａ ｔｈａｔ ａｄｊｕｓｔ ｔｈｅ ｂａｌａｎｃｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ＣＯ２ ． Ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｈａｔ
ｕｔｉｌｉｚｅｓ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ＣＯ２ ａｓ ｒａｗ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｉｓ ａｌｓｏ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ． Ｔｈｕｓ， ｅｘｐｌｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ
ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｓ
ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｈｏｗ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｍｉｇｈｔ ａｆｆｅｃｔ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｉｎ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓｅｓ．
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｇｒａｓｓｅｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ， ａｒｅ ｍｏｓｔ ｏｆｔｅｎ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｓｏｉｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ
ｂｅｃａｕｓｅ ｔｈｅｙ ｍａｉｎｌｙ ｕｔｉｌｉｚｅ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｖｉａ ｔｈｅｉｒ ｆｉｂｒｏｕｓ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ． Ｔｗｏ ｇｒａｍｉｎａｃｅｏｕｓ
ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｇｒａｓｓｅｓ， Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ． ａｎｄ Ｆｅｓｔｕｃａ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ Ｓｃｈｒｅｂ． ｗｅｒｅ ｃｈｏｓｅｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ． Ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｒｅ ｏｆｔｅｎ ｃｈｏｓｅｎ ａｓ ｐｉｏｎｅｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｆｏｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｏｆ
ｆａｓｔ ｇｒｏｗｔｈ， ｓｔｒｏｎｇ ａｄａｐｔｉｖｅ ａｂｉｌｉｔｙ， ａｎｄ ｈｉｇｈ ｙｉｅｌｄ， ｗｈｉｃｈ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ａｓｓｉｓｔ ｔｏ ａｌｌｅｖｉａｔｅ
ｒｕｒａｌ ｐｏｖｅｒｔｙ ｉｎ ｈａｒｓｈ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ． Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ， ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ＷＣＫ： ４０ ｍＬ ／ ｄ， Ｄ１： ２０ ｍＬ ／ ｄ， ａｎｄ Ｄ２：
１２ ｍＬ ／ ｄ） ｗｅｒｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｒｅｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ［ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌ （ＳＳ： ５ ｃｍ）， ｃｏｎｔｒｏｌ （ＳＣＫ： １５ ｃｍ）， ａｎｄ ｄｅｅｐ
ｓｏｉｌ （ＳＤ： ３０ ｃｍ）］ ｉｎ ａ ｆａｃｔｏｒｉａｌ ｒａｎｄｏｍｉｚｅｄ ｄｅｓｉｇｎ ａｎｄ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｏｆ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ
ｓｅｖｅｒａｌ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ． Ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ： （１） Ｕｎｄｅｒ ｎｏｒｍａｌ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ （ＷＣＫ），
ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ （Ｌｓ） ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ａｎｄ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ＳＳ ｇｒｏｕｐ
ｔｈａｎ ｉｎ ｔｈｅ ＳＣＫ ｇｒｏｕｐ， ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （ Ｐｎ）， ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （ Ｃｉ）， ａｎｄ
ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｉｎ ｔｈｅ ＳＤ ｇｒｏｕｐ， ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｂｏｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｔｈｅ ｌｅａｆ ｄｅｎｓｉｔｙ， Ｐｎ，
ａｎｄ Ｔｒ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｗｅｒｅ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ＳＣＫ， ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ Ｐｎ ｏｆ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． （２） Ｕｎｄｅｒ Ｄ１
ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｉｎ ＳＳｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ＳＣＫ， ａｎｄ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ， Ｐｎ， ａｎｄ Ｔｒ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ；
ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｉｎ ＳＳ ｓｈｏｗｅｄ ｓｏｍｅ ｄｅｃｒｅａｓｅ， ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ， Ｐｎ， ａｎｄ Ｔｒ ｏｆ Ｆ．
ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ． Ｉｎ ｔｈｅ ＳＤ ｇｒｏｕｐ， ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｄｉｄ ｎｏｔ ｃｈａｎｇｅ， ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｉｎ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ ｔｈｅ Ｐｎ ａｎｄ Ｔｒ ｗｅｒｅ ｂｏｔｈ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅａｆ
ｖｅｉｎ， Ｐｎ， ａｎｄ Ｔｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． （３） Ｕｎｄｅｒ Ｄ２ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｌｅａｆ ｖｅｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＳＳ ｇｒｏｕｐ ａｓ
ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈａｔ ｉｎ ＳＣＫ， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ， Ｐｎ， ａｎｄ Ｔｒ ｗｅｒｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｄ． Ｉｎ ｔｈｅ ＳＤ ｇｒｏｕｐ， ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ＳＣＫ， ｔｈｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｂｏｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｔｈｅ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｔｕｄｉｅｄ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｓｏｉｌｓ， ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｒｅｃｏｒｄｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｏｖｅｒａｌｌ， ａｓ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｔｈｅ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｔｈａｔ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｓｕｆｆｅｒｅｄ ｗａｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｂｙ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｅｅｐ ｒｏｏｔ ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｉｖｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ
ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｈａｌｌｏｗ ｒｏｏｔ ｐｌａｎｔ ｓｕｆｆｅｒｅｄ ｗｅｒｅ ｆｉｒｓｔ ｓｔｒｅｎｇｔｈｅｎｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｗｅａｋｅｎｅｄ ｂｙ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ．
Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｏｍｅｗｈａｔ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ．
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喀斯特是自然环境中一种脆弱的生态环境系统，敏感度高，环境容纳量低，灾变承受阈值弹性小。 缓慢的

成土速率造成了喀斯特地区土壤资源缺乏的“先天性”缺陷［１］，而近年来人为活动使得水土大量流失，导致

“土荒”现象愈演愈烈。 土壤资源的严重缺乏是造成喀斯特生态系统脆弱的基本原因。 在土壤贫瘠的喀斯特

地区，底层基石在结构上也极不规则，导致了土层分布在微观尺度上具有较大波动［２］，造成土层分布在空间

上的强烈异质性［３］。
喀斯特土层分布的空间异质性与其特有的“岩溶干旱”间存在着密不可分的关系［４］。 植物的水分供应主

要取决于降水和土壤储水，而土层厚度是土壤水分保蓄的关键［５］。 朱守谦［６］ 发现，在贵阳花溪石灰岩山丘

上，雨后连续晴 ４ｄ 后，土层较厚的石洞土壤含水量为 ６７．７％，而土层较浅的土面土壤含水量仅为 ３１．３％。 可
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见，喀斯特土层分布的空间异质性导致该地区的水分分布也具有高度空间异质性［７］。 随着全球气候变化，降
雨格局变化的问题逐渐凸显，我国喀斯特所在的亚热带地区的降雨量出现下降趋势［８⁃１０］。 在气候变化过程

中，土层厚度对土壤水分和养分在短期内的有效性具有重要的缓冲作用。 有研究认为，在一些浅土区域，由于

自身水分涵养能力低，其土壤水分状况直接受到降雨变化的影响，而在一些深土区域，较为充足的土壤资源有

利于其土壤水分状况在降雨和蒸发过程中得到有效缓冲，在气候变化过程中具有相对稳定的微环境［１１］。
在植物生长发育的早期，土壤水分状况直接影响到植物的形态建成［１２］，并且这种影响是不可逆的。 对于

大部分植物而言，在中度干旱胁迫下，气孔密度增加［１３⁃１４］，而在重度干旱胁迫下，气孔密度减少［１５］。 Ｚｈａｏ
等［１６］认为水分亏缺刺激了气孔生成，导致气孔密度增加，但气孔大小和孔径却降低，但 Ｓａｍ 等［１７］却觉得干旱

胁迫下植物较高的气孔密度与叶面积减小有关。 此外，在干旱环境中，植物通常由于水分胁迫而引起木质部

栓塞，导致木质部导水率下降，较高的叶脉密度被认为是一种有效地抗旱策略［１８］，因为叶脉密度越高，植物的

水分运输途径越多，有利于避开栓塞化的木质部运输水分到蒸腾部位的细胞。
叶脉和气孔性状与植物的光合能力间存在着一定的协同变异关系［１９］。 较高的叶脉密度和较低的叶脉间

距被认为有利于支持较高的净光合速率［２０⁃２１］，植物叶片气孔密度越大，有利于短时间内充分利用有效水分进

行光合作用［２２］。 因此，植物的气孔、叶脉性状和光合能力对土壤水分状况都有着较为直接的响应表现。 另一

方面，植物的光合作用还与土壤资源密切相关。 土壤资源匮乏造成植物生长所需的养分不足，影响植物的水

分运输效率［２３］，同时也进一步加重干旱胁迫对植物的影响，导致植物光合作用降低。
乔木和灌木具有发达的木质根系，能够深入到深层岩石裂隙中吸取水分和养分，而草本植物通常具有较

浅的肉质根系，主要利用地表有土壤覆盖的斑块生长［７］，所以在喀斯特地区，草本植物的生长更容易受到土

层厚度的影响。 黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．）和苇状羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ Ｓｃｈｒｅｂ．）均为禾本科多年生草本

植物，须根发达，但二者具有不同的根深，黑麦草的根深大致在 ２５ ｃｍ 左右，而苇状羊茅的最大根深能达到 ４０
ｃｍ［２４⁃２５］。 此外，黑麦草和苇状羊茅都具有很强的适应能力，在喀斯特地区的引种实验中综合性状排名靠前，
广泛应用于喀斯特生态恢复工作中［２６⁃２７］。

目前普遍认为，水分是喀斯特生态系统恢复中最重要的限制因子，有部分研究探讨了喀斯特地区水分分

布与土层厚度间的关系，但是很少有研究关注喀斯特土层空间异质性所导致的生境差异直接对植物的生长生

理过程所产生的影响。 在正常供水条件下，生境土层厚度的差异会对植物的形态建成（叶片解剖结构）和光

合能力产生怎样的影响？ 在全球降雨变化的大背景下，随着水分减少，土层厚度对植物的影响是否存在规律

性的变化，若存在，是什么样的规律？ 对于这些问题，我们目前仍然无从知晓。 因此，本试验选择黑麦草和苇

状羊茅作为试验材料，通过盆栽模拟实验，探究不同水分处理下两种植物叶片解剖结构和光合生理特性对土

层厚度的响应，以验证以下假设：（１）水分充足条件下，两种植物在浅土组受水分不足的刺激，具有更高的叶

脉密度和气孔密度，光合作用受到抑制；在深土组中，具有较低的叶脉密度和气孔密度，光合作用受到促进；
（２）随着水分减少，两种植物在浅土组受到的抑制作用和在深土组受到的促进作用逐渐增强；（３）与浅根植物

黑麦草相比，无论在水分充足还是在水分不足的条件下，深根植物苇状羊茅对深土组都表现出更强的适应性。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

本试验选择的供试材料为多年生黑麦草（Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ）和苇状羊茅（Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ），供试土壤是来自重庆

市中梁山的黄色石灰土，基本理化性状：ｐＨ 为 ７．４±０．１４，有机质为 ０．３４％±０．０２％，全氮为（０．２８±０．０３） ｇ ／ ｋｇ，
全磷为（０．３９±０．０２） ｇ ／ ｋｇ，全钾为（２３．７±３．２２） ｇ ／ ｋｇ。
１．２　 研究方法

试验设置了 ３ 个土层厚度水平，通过 ３ 种底面积相同但高度不同的长方体栽培容器实现，容器底部设有

５ 个小孔，以便多余水分流走。 本试验所采用的黑麦草和苇状羊茅两种植物均为须根系植物，根系主要分布

３２７　 ２ 期 　 　 　 李周　 等：不同水分处理下喀斯特土层厚度异质性对两种草本叶片解剖结构和光合特性的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

在 １５ ｃｍ 以内的表土层［２８］，因此设置 １５ ｃｍ 厚的土层为对照组（ＳＣＫ），设置 ５ ｃｍ 和 ３０ ｃｍ 分别为浅土组（ＳＳ）
和深土组（ＳＤ）， ３ 种容器的底面积均为 ０．０１ ｍ２，３ 个组依次装入 ５００ ｇ、１５００ ｇ 和 ３０００ ｇ 重的干土。 ２０１５ 年 １
月 １４ 日，在西南大学生态园内进行播种，于 ２０１５ 年 ４ 月 ４ 日，选取长势一致的黑麦草和苇状羊茅幼苗移植于

容器内，每盆 ２ 株。 将所有盆栽试验用苗置于西南大学生态实验园地中（海拔高度 ２４９ ｍ）进行相同光照管理

适应。
２０１５ 年 ４ 月 １４ 日开始进行水分处理。 重庆地区 １９８１ 年至 ２０１１ 年这 ３０ 年间 ４—６ 月每月平均降雨量

１１９．５８ ｍｍ ／ ｍ２，按照本试验具体容器规格计算出每 ０．０１ ｍ２的面积每日降雨量为 ４０ ｍＬ（高度为 ４ ｍｍ）。 因

此，设置正常供水组（Ｗｃｋ）的供水量为 ４０ ｍＬ ／天，减水 １ 组（Ｄ１）和减水 ２ 组（Ｄ２）在正常供水组水平上分别减

少 ５０％（２０ ｍＬ）和 ７０％（１２ ｍＬ）。 每 ３ 天浇一次水（Ｗｃｋ组 １２０ ｍＬ ／次；Ｄ１ 组 ６０ ｍＬ ／次；Ｄ２ 组 ３６ ｍＬ ／次）。
此外，每种水分处理和土层厚度均单独设置 ３ 个无植物生长的空白处理，进行和上述试验同步的水分处

理，用于土壤含水量的测定。 土样采集是在每次水分处理之前，通过五点取样法在容器的 ４ 个角和中间位置

的不同土层厚度采集土壤样本混合均匀，放入铝盒中，带回实验室用称重法进行土壤含水量测定，并根据公

式：土壤贮水量＝土壤绝对含水量×土壤容重×土壤体积，计算不同水分处理下不同厚度土层的贮水量。
１．３　 指标测量

水分处理 ６９ ｄ（２２ 次）后，进行以下指标测定：
（１）气孔密度和大小：采用印迹法获取气孔［２９］，在叶片近轴面和远轴面的中央位置（避开主脉）均匀地涂

上无色透明指甲油，待其干透后撕下，制成临时装片。 于光学显微（Ｎｉｋｏｎ ｅｄｉｐｓｅ ８０ｉ）下放大 ４０ 倍后拍照，然
后在 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ４ 软件中统计每张照片中的气孔数目，并测量气孔面积（气孔器面积，包括保卫细胞和副卫

细胞）。 每个处理选择 ５ 株植物，每株植物在相同部位取成熟健康叶 １ 片制作装片，每张装片随机选择 ３ 个视

野拍照，对每张照片中的气孔数目进行统计，并随机选择 ３ 个气孔进行气孔大小测量。 气孔密度（Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ）用单位面积（ｍｍ２）的气孔数量表示［３０］；

（２）叶脉密度：用 ５％的 ＮａＯＨ 溶液浸泡叶片 ４—５ ｄ，叶片会逐渐褪色直至透明（每天更换浸泡液）。 再用

去离子水冲洗，经番红⁃固绿染色后制成临时装片，在光学显微镜下放大 １０ 倍后拍照。 在 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ４ 软件

中测量每张照片中的叶脉总长度。 每个处理选取 ５ 片叶子，每片叶子拍摄 ３ 个视野。 叶脉密度（Ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ）
用单位面积（ｍｍ２）的叶脉总长度（ｍｍ）表示［３１］；

（３）光合参数：每个处理选择 ３ 株植株，每株选取相同部位的成熟健康叶 １ 片，使用便携式光合仪 ＬＩ⁃６４００
（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ ６４００，Ｌｉ⁃Ｃｏｒ Ｉｎｃ，ＵＳＡ），于上午 ９：３０—１２：００ 进行光合测定。 测定参数包括：净光合速率（Ｐｎ）、气孔

导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ），此外，气孔限制值（Ｌｓ）根据公式（Ｌｓ ＝ １－Ｃｉ ／ Ｃａ）计算得到［３２］。
公式中的 Ｃａ 为大气中 ＣＯ２浓度。 研究表明，黑麦草和苇状羊茅的光饱和点大约在 ８００—１２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的

范围内［３３⁃３５］，在固定光照为 １０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，两种植物均表现较强的光合能力，因此本试验光合测定的光

照强度设定为 １０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
１．４　 数据处理

本研究的数据处理与统计分析均采用 ＳＰＳＳ １７．０ 和 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件完成。 采用 Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ 分析物种、水分和土层厚度 ３ 种因素对植物的各叶片解剖结构特征和光合参数的影响；利用 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ 分析相同水分条件下同一物种各叶片解剖结构特征和光合指标在不同土层厚度间的差异，Ｐ＜０．０５ 表

示差异显著。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．６ 软件作图。

２　 结果

２．１　 土壤水分状况

在正常水分处理下（Ｗｃｋ），浅土组和对照组的土壤含水量分别为 ２１．３％和 ２０．２８％，均属于偏湿生境，深土

组的土壤含水量（１７．０３％）在适宜范围内［３６］，浅土组和对照组的土壤含水量无显著差异，但二者显著高于深

４２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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土组（表 １）；在 Ｄ１ 水分处理中，３ 种厚度土层的土壤含水量在 １２．８２％—１４．４６％之间，均为轻旱生境，但浅土

组的土壤含水量显著高于对照和深土组；在 Ｄ２ 水分下，３ 种厚度土层的土壤含水量在 ７．２９％—９．０５％之间，均
属于中旱水平，深土组和对照组的土壤含水量显著高于浅土组。 此外，在 ３ 种水分处理下，浅土组的土壤贮水

量均显著低于对照组，而深土组均显著高于对照组。 两因素方差分析结果表明，土壤含水量和贮水量受水分

和土层厚度两种因素交互作用的影响而存在显著差异（表 ２）。

表 １　 不同水分条件下不同厚度土层的土壤水分状况（均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍ±ＳＤ）

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

土壤贮水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｓｔｏｒａｇｅ ／ ｇ

ＳＳ ＳＣＫ ＳＤ ＳＳ ＳＣＫ ＳＤ

Ｗｃｋ ２１．３±１．１６ａ ２０．２８±０．４ａ １７．０３±０．８８ｂ １２８．４４±１．８１ｃ ３４０．９５±１２．３１ｂ ５９０．９２±４１．１ａ

Ｄ１ １４．４６±０．９５ａ １３．８９±０．５５ｂ １２．８２±０．３７ｂ １１０．１４±１０．９ｃ ２１２．６７±１１．１ｂ ３８９．８４±３４．７７ａ

Ｄ２ ７．２９±９．０５ｂ ９．０５±０．４１ａ ９．０３±０．６３ａ ３３．７１±０．５７ｃ １５８．８４±４．０６ｂ

　 　 ＳＳ：浅土组，ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌ；ＳＣＫ：土层厚度对照组，ｓｏｉｌ ｃｏｎｔｒｏｌ；ＳＤ：深土组，ｄｅｅｐ ｓｏｉｌ；Ｗｃｋ：正常供水组，ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｄ１：减水 １ 组， ｗａｔｅｒ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ １；Ｄ２：减水 ２ 组，ｗａｔｅｒ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ２；不同小写字母表示相同水分处理下不同土层厚度间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 土壤水分状况的两因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

土层厚度
Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土层厚度×水分
Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ×ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ｄｆ ２ ２ ４

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ９．３１∗∗ １３１．５４∗∗∗ ７．８７∗∗

土壤贮水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｓｔｏｒａｇｅ ５７．４６∗∗∗ １９８．８∗∗∗ ６．１３∗∗

　 　 ｎｓ 未达到显著水平（Ｐ＞０．０５），∗，∗∗和∗∗∗分别代表 Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１ 和 Ｐ＜０．００１

２．２　 叶片解剖结构特征

２．２．１　 气孔密度

在浅土组，黑麦草近轴面气孔密度在正常水分条件下（Ｗｃｋ）较对照组显著增加 ３４．８１％，在 Ｄ１ 水分下也

显著高于对照组，增加幅度为 ４１．４９％，但在 Ｄ２ 水分条件下，却较对照组显著降低 ４５．７９％。 在深土组，黑麦草

近轴面气孔密度在 ３ 种水分条件下均与对照组无显著差异。 黑麦草在浅土组的远轴面气孔密度在 Ｗｃｋ、Ｄ１
和 Ｄ２ 这 ３ 种水分条件下均与对照组无显著差异，而黑麦草在深土组的远轴面气孔密度在 Ｗｃｋ和 Ｄ１ 水分下与

对照组无显著差异，但在 Ｄ２ 水分条件下，较对照组显著降低 ３２．５６％（图 １）。
在浅土组，苇状羊茅近轴面气孔密度在正常水分条件下（Ｗｃｋ）较对照组显著增加 ２２．８９％，在 Ｄ１ 水分下

显著降低 １２．７４％，在 Ｄ２ 水分处理中与对照组无显著差异。 在深土组，苇状羊茅近轴面气孔密度在 Ｗｃｋ、Ｄ１
和 Ｄ２ 这 ３ 种水分处理中均与对照组无显著差异。 苇状羊茅在浅土组的远轴面气孔密度在 Ｗｃｋ水分处理中较

对照组显著增加 ２４．６５％，在 Ｄ１ 水分下与对照组无显著差异，在 Ｄ２ 水分处理中显著降低 １４．６６％。 在深土组

中，苇状羊茅远轴面气孔密度在 Ｗｃｋ水分下显著降低 １２．３３％，在 Ｄ１ 水分下显著降低 １４．４７％，在 Ｄ２ 水分下与

对照组无显著差异（图 １）。
三因素方差分析结果表明，两种植物的近轴面和远轴面气孔密度之间均存在显著差异，且植物的近轴面

和远轴面气孔密度受物种、水分和土层厚度三因素交互作用的影响存在显著差异（表 ３）。
２．２．２　 叶脉密度

在浅土组，黑麦草的叶脉密度在 Ｗｃｋ和 Ｄ１ 水分条件下与对照组无显著差异，在 Ｄ２ 水分下较对照组显著

增加 ３０％。 在深土组，黑麦草叶脉密度在 Ｗｃｋ水分条件下较对照组显著降低 ７．１４％，在 Ｄ１ 水分处理下显著增

５２７　 ２ 期 　 　 　 李周　 等：不同水分处理下喀斯特土层厚度异质性对两种草本叶片解剖结构和光合特性的影响 　
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加 １２．６％，在 Ｄ２ 水分下与对照组无显著差异（图 ２）。

图 １　 不同水分处理、不同土层厚度下黑麦草和苇状羊茅的近轴面和远轴面气孔密度（均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｄａｘｉａｌ ａｎｄ ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ａｎｄ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍ±

ＳＤ）

ＳＳ：浅土组，ｓｈａｌｌｏｗ ｓｏｉｌ；ＳＣＫ：土层厚度对照组，ｓｏｉｌ ｃｏｎｔｒｏｌ；ＳＤ：深土组，ｄｅｅｐ ｓｏｉｌ；Ｗｃｋ：正常供水组，ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｄ１：减水 １ 组， ｗａｔｅｒ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ １；Ｄ２：减水 ２ 组，ｗａｔｅｒ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ２；柱上的小写字母表示相同水分处理下不同土层厚度间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ３　 植物叶片解剖结构参数的三因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

水分
Ｗａｔｅｒ

土层厚度
Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

水分×物种
Ｗａｔｅｒ×ｓｐｅｃｉｅｓ

水分×土厚
Ｗａｔｅｒ×ｓｏｉｌ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

物种×土厚
Ｓｐｅｃｉｅｓ×ｓｏｉｌ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

物种×水
分×土厚

Ｓｐｅｃｉｅ×ｗａｔｅｒ×
ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

ｄｆ １ ２ ２ ４ ４ ２ ４

近轴面气孔密度
Ａｄａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ２２０．３５∗∗∗ １５．４７∗∗∗ ７．０２∗∗ １５．７７∗∗∗ １２．４６∗∗∗ ５．００∗∗ １８．５７∗∗∗

远轴面气孔密度
Ａｂａｘｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ３９８．６３∗∗∗ ｎｓ ５．９０∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ４．８６∗∗

叶脉密度 Ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ２６０２．９１∗∗∗ ５．５３∗∗ １６．８１∗∗∗ １３．３３∗∗∗ ３８．４６∗∗∗ １２．１０∗∗∗ ７．１７∗∗∗

在浅土组，苇状羊茅叶脉密度在 Ｗｃｋ和 Ｄ１ 水分处理中均与对照组无显著差异，在 Ｄ２ 水分条件下较对照

组显著增加 １６．９％。 在深土组，苇状羊茅叶脉密度在 Ｗｃｋ水分条件下较对照组显著增加 ９．９％，在 Ｄ１ 水分处

理中显著增加 ２０．８％，在 Ｄ２ 水分条件下与对照组无显著差异（图 ２）。
三因素方差分析结果表明，两种植物的叶脉密度间存在显著差异，并且物种、水分和土层厚度三因素的交

互作用对植物叶脉密度产生了显著影响（表 ３）。
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图 ２　 不同水分处理、不同土层厚度下黑麦草和苇状羊茅的叶脉密度（均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ａｎｄ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍ±ＳＤ）

２．３　 光合特性

２．３．１　 净光合速率 Ｐｎ
黑麦草在浅土组的净光合速率 Ｐｎ 在 ３ 种水分条件下均低于对照组，在正常水分条件下（Ｗｃｋ）显著降低

２７．３％，在 Ｄ１ 水分下显著降低 ３０．７％，在 Ｄ２ 水分下，黑麦草在浅土组的 Ｐｎ 较对照组降低 １７．７％，但二者间的

差异不显著。 在深土组，黑麦草的 Ｐｎ 在 Ｗｃｋ水分下较对照组显著降低 ２２．１％，在 Ｄ１ 水分下显著降低 ３０．６％，
在 Ｄ２ 水分下，黑麦草在深土组的 Ｐｎ 较对照组增加了 ２７．９％，二者间差异不显著，但浅土组和深土组间差异

显著（图 ３）。
在浅土组，苇状羊茅的净光合速率 Ｐｎ 在 Ｗｃｋ水分条件下较对照组降低了 ２６．４％，但二者间差异不显著，

在 Ｄ１ 水分下与对照组无显著差异，在 Ｄ２ 水分下显著下降 ５１．９％。 在深土组，苇状羊茅的 Ｐｎ 在 Ｗｃｋ水分条件

下增加了 ５８．５％，但与对照组的差异不显著，在 Ｄ１ 水分处理中显著增加了 １２７．９％，在 Ｄ２ 水分条件下与对照

组无显著差异（图 ３）。
三因素方差分析结果表明，两种植物的净光合速率存在显著差异，并且物种、水分和土层厚度三因素的交

互作用对植物净光合速率产生了显著影响（表 ４）。

图 ３　 不同水分处理、不同土层厚度下黑麦草和苇状羊茅的净光合速率 Ｐｎ（均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ（Ｐｎ） ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ａｎｄ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍ±ＳＤ）
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表 ４　 植物光合参数的三因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｆ

Ｆ
净光合速率 Ｐｎ

Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ

胞间 ＣＯ２浓 Ｃｉ
Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ

ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ

蒸腾速率 Ｔｒ
Ｌｅａｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ

气孔限制值 Ｌｓ
Ｓｔｏｍａｔａｌ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １ ７５．８６∗∗∗ ９６．６４∗∗∗ ６８．８７∗∗∗ ２５．２４∗∗∗

水分 Ｗａｔｅｒ ２ ５．９７∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

土层厚度
Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ２ １２．７６∗∗∗ ｎｓ ２３．３６∗∗∗ ｎｓ

水分×物种
Ｗａｔｅｒ×ｓｐｅｃｉｅｓ ２ ３．９０∗ １２．４９∗∗∗ １７．１６∗∗∗ ｎｓ

水分×土厚
Ｗａｔｅｒ×ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ４ ｎｓ ４．９５∗∗ ８．３３∗∗∗ ３．０３∗

物种×土厚
Ｓｐｅｃｉｅｓ×ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ２ ５．８８∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

物种×水分×土厚
Ｓｐｅｃｉｅｓ×ｗａｔｅｒ×ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ４ ５．４４∗∗ ２．６４∗ ｎｓ ｎｓ

２．３．２　 胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ、蒸腾速率 Ｔｒ 和气孔限制值 Ｌｓ
在浅土组，正常水分条件下（Ｗｃｋ），黑麦草的胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）较对照组分别下降１７．７％

和 ２５．２％，气孔限制值（Ｌｓ）与对照组相比显著增加 ３７．５％；在 Ｄ１ 水分下，黑麦草的 Ｃｉ 与对照组无显著差异，
Ｔｒ 和 Ｌｓ 与对照组相比分别显著降低 １９．４％和 ２７．８％；在 Ｄ２ 水分下，黑麦草的 Ｃｉ 和 Ｔｒ 均与对照组无显著差

异，Ｌｓ 显著降低了 ２３．８％。 在深土组，Ｗｃｋ 水分条件下，黑麦草的 Ｃｉ 和 Ｌｓ 均与对照组无显著差异，Ｔｒ 降低

１０．６％，但与对照组的差异不显著；在 Ｄ１ 水分下，Ｃｉ 和 Ｌｓ 与对照组无显著差异，Ｔｒ 显著降低了 ２８．６％；在 Ｄ２
水分下，Ｃｉ、Ｔｒ 和 Ｌｓ 均与对照组无显著差异（图 ４）。

在浅土组，正常水分条件下（Ｗｃｋ），苇状羊茅的胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）较对照组分别显著下

降 １８％和 ５６．８％，气孔限制值（Ｌｓ）与对照组无显著差异；在 Ｄ１ 水分下，Ｃｉ 显著增加 ２１％，Ｌｓ 显著降低 ３２．４％，
Ｔｒ 与对照组无显著差异；在 Ｄ２ 水分下，Ｔｒ 较对照组显著下降 ５７．７％，Ｃｉ 和 Ｌｓ 与对照组无显著差异。 在深土

组，苇状羊茅的 Ｃｉ、Ｔｒ 和 Ｌｓ 在 Ｗｃｋ、Ｄ１ 和 Ｄ２ 这 ３ 种水分条件下均与对照组无显著差异（图 ４）。
三因素方差分析结果表明，两种植物的胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率和气孔限制值均存在显著差异，物种、水

分和土层厚度三因素的交互作用对植物的胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率和气孔限制值未产生显著影响，但水分和

土层厚度两因素的交互作用对以上 ３ 个光合参数产生了显著影响（表 ４）。

３　 讨论

气候与植被间的相互作用受到土壤过程的调节，土层厚度被认为是一个复合因子，在土壤养分、水分和地

下空间等方面扮演重要角色［３７⁃３９］。 在喀斯特地区，土壤的不连续分布使得该地区的土壤水分状况对降雨变

化的响应存在着强烈的空间异质性，这种异质性使得生长在不同小生境中的植物具有不同的适应性特征。
３．１　 正常供水下（Ｗｃｋ），土层厚度对两种草本叶片解剖结构和光合作用的影响

在正常供水条件下（Ｗｃｋ），不同厚度土层间的土壤含水量在很大程度上由其贮水能力的大小和蒸发作用

的强弱决定。 在试验中，浅土组虽然贮水能力弱，但由于土量少，单位土壤体积获得的水分多，且外界水分供

给连续，使得其具有较高的土壤含水量，但总的贮水量仍然显著低于对照组。 在浅土组，两种植物的叶脉密度

与对照组没有明显差异，但黑麦草的近轴面气孔密度和苇状羊茅的两面气孔密度显著增加。 王学臣等［４０］ 发

现植物气孔对水分亏缺非常敏感，水分胁迫时，在植物地上部尚未表现出任何可检测的水分状况变化时，气孔

性状就已表现出受抑制的现象。 浅土组水分的不足可能会刺激两种植物气孔的发育和生成［１６］，从而使其具

有较高的气孔密度，而两种植物在浅土组叶面积的减少也可能是导致二者在浅土组表现出气孔密度增加的原
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图 ４　 不同水分处理、不同土层厚度下黑麦草和苇状羊茅的胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ、蒸腾速率 Ｔｒ和气孔限制值 Ｌｓ（均值±标准误）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ （Ｃｉ），ｌｅａｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ （Ｌｓ） ｏｆ Ｌ． ｐｅｒｅｎｎｅ ａｎｄ Ｆ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍ±ＳＤ）

因。 本研究进行植物光合参数的测定时，已经进行了 ６９ 天的水分处理，植物生长已经进入到旺盛时期，对水

分的需求量较大，浅土组的土壤水分贮藏显然不能满足植物正常的生长和蒸腾需求，所以两种植物在浅土组

的气孔限制值 Ｌｓ 均有不同程度地升高，在减少水分散失的同时增加了 ＣＯ２进入叶片细胞的阻力，导致胞间

ＣＯ２浓度 Ｃｉ 和蒸腾速率 Ｔｒ 的下降，使得净光合速率 Ｐｎ 降低，与假设一致。
在正常供水条件下（Ｗｃｋ），深土组较大的土壤体积（较多的土量）导致其单位土壤体积获得的水分相对较

少，土壤含水量显著低于对照组，但仍在适宜植物生长的范围之内，并且深土组总的土壤贮水量显著高与对照

组。 在深土组，黑麦草的近轴面和远轴面气孔密度和叶脉密度均不同程度地低于对照组，这可能与其叶面积

和叶片宽度的增加有关。 而气孔密度和叶脉密度的降低直接影响到植物水分供应和散失，所以黑麦草在深土

组的蒸腾速率表现出低于对照组的情况。 此外，在垂直方向上，随着土层深度的增加，土壤含水量越大［２３］。
因此在深土组中，水分主要分布在较深层的土壤中，所以在一定程度上增加了黑麦草对水分利用的难度，也可
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能导致蒸腾速率的下降。 并且有学者认为气孔密度越大，越有利于植物在短时间内充分利用有效水分进行光

合作用［４１］。 宋丽清等［２０］发现较高的叶脉密度有利于支持较高的净光合速率。 因此，尽管黑麦草在深土组的

气孔限制值和胞间 ＣＯ２浓度与对照组并无显著差异，但叶脉密度和气孔密度下降而引起植物水分运输和利用

的改变，最终使得黑麦草在深土组的净光合速率低于对照组。
在深土组，苇状羊茅的近轴面气孔密度与对照组无显著差异，而远轴面的气孔密度显著降低，相比于近轴

面，远轴面的光强较弱［４２］，植物远轴面的蒸腾速率也较低［２０］，而植物的气孔密度与气孔导度间具有负相关关

系，因此苇状羊茅远轴面气孔密度的降低在促进其远轴面对 ＣＯ２吸收的同时又避免了过多的水分散失。 之前

的研究普遍认为植物在水分条件较好的生境中具有较低的叶脉密度，在干旱生境中通过发展比较密集的维管

束，增强植物的疏导能力和支撑能力［４１］。 而在本研究中，两种植物在 Ｄ２ 水分的浅土组具有较高的叶脉密度，
并且伴随着叶片宽度的显著降低，因此，植物在干旱生境中表现出的较高的叶脉密度可能与叶片宽度的减小

有关。 而在正常供水条件下（Ｗｃｋ），苇状羊茅在深土组的叶脉密度和叶片宽度均显著地高于对照组，并且在

本研究中多次发现两种植物在水分条件较好的深土组中（Ｗｃｋ和 Ｄ１ 水分下）具有更高的叶脉密度和叶片宽

度，与之前一些研究的结果不符，造成这种结果的具体原因还有待探究。 正常供水条件下，苇状羊茅在深土组

的胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率和气孔限制值均与对照组无显著差异，说明对照组和深土组良好的土壤水分条件

都能很好地满足苇状羊茅生长和蒸腾对水分的需求，因此，在两种土层厚度生境中（ＳＣＫ和 ＳＤ）植物自身具有

相似的水分条件，因而具有相似的气体调节表现。 而苇状羊茅在深土组表现出一定程度地净光合速率增加，
可能与深土组更高的养分可利用性有关。
３．２　 轻度缺水时（Ｄ１），土层厚度对两种草本叶片解剖结构和光合作用的影响

在 Ｄ１ 水分条件下，由于水分减少，各个厚度土层的土壤水分状况既受到自身水分贮藏能力的影响，也受

到外部供水的制约。 ３ 种厚度的土层都属于轻旱生境，浅土组较少的土量使其土壤含水量仍显著高于对照

组，但贮水量显著低于对照组。 相比于对照组，浅土组更为严重的干旱胁迫刺激了黑麦草的气孔发育，其近轴

面气孔密度显著地高于对照组。 并且，浅土组严重的干旱胁迫导致黑麦草的光合器官受损，遭到不可逆的破

坏，气孔限制值显著降低，较低的土壤水势使得黑麦草在浅土组的蒸腾速率也显著低于对照组，最终导致净光

合速率显著下降。 苇状羊茅在浅土组的近轴面气孔密度显著降低，李海波［４３］ 也发现，随着干旱胁迫加重，水
稻的气孔密度先增加后降低。 严重水分胁迫时，光合作用受到严重影响，减少了植株能量供应，抑制气孔细胞

的分裂生长和分化，导致气孔密度下降；另一方面严重干旱胁迫还会使植物体内抗氧化酶的含量急剧下降，而
活性氧含量增加较多，无法清除，细胞过早衰老死亡，从而使气孔绝对数量减少，气孔密度下降。 而近轴面气

孔密度的减少也避免了植物过多的气孔直接暴露在直射的太阳光下，可以有效地减少水分散失。 叶片水势可

能受干旱胁迫的影响而降低［４４］，导致气孔对气体进出的控制力下降，气孔限制值显著降低，胞间 ＣＯ２浓度显

著升高。 苇状羊茅在浅土组的蒸腾速率与净光合速率均与对照组没有显著差异，可能与苇状羊茅较高的抗旱

性有关［４５］。
在深土组，黑麦草较浅的根系不能有效地利用深层土壤中的水分，所以相比于对照组，黑麦草在深土组获

取水分的难度增加，而叶脉密度的显著增加也从侧面印证黑麦草在深土组受到一定程度的水分亏缺的影响。
黑麦草在浅土组通过增加气孔限制值和降低蒸腾速率来保存体内有限的水分，但受水分不足的影响，净光合

速率仍出现显著地降低。 在深土组，苇状羊茅的近轴面气孔密度无明显变化，远轴面气孔密度显著下降，叶脉

密度与叶片宽度均显著高于对照组，说明深土组的土壤水分条件比对照组更利于苇状羊茅的生长。 在轻度干

旱的深土组中，苇状羊茅较大的根深有助于其从深层次的土壤中吸取水分供自身生长和蒸腾，较高的叶脉密

度加强了其水分运输的能力，所以苇状羊茅在深土组的气孔限制值略微降低，蒸腾速率略微高于对照组，净光

合速率表现出显著增加。
３．３　 重度缺水时（Ｄ２），土层厚度对两种草本叶片解剖结构和光合作用的影响

在 Ｄ２ 水分处理中，水分严重不足，外部供水的多少成为影响 ３ 种厚度土层土壤水分最为重要的因素。 ３

０３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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种厚度土层的水分状况均为中旱水平，但可能由于不同厚度土层的土壤蒸发作用强度不同，使得彼此土壤含

水量之间存在一定差异，浅土组的土壤含水量表现出显著降低，而深土组与对照组无显著差异。 此外，浅土组

的土壤贮水量也显著地低于对照组，所以植物在浅土组遭受的干旱胁迫更为强烈。 黑麦草在浅土组受严重干

旱胁迫的影响，近轴面气孔密度显著降低，叶脉密度显著增加，严重的水分胁迫使得黑麦草的光合结构遭到破

坏，气孔限制值显著降低，最后导致净光合速率也出现明显下降。 苇状羊茅在浅土组的近轴面气孔密度与对

照组无明显差异，远轴面气孔密度显著降低，叶脉密度表现出显著地增加，说明苇状羊茅在浅土组遭受到较为

严重的干旱胁迫，蒸腾速率和净光合速率表现出显著地下降。
在 Ｄ２ 水分处理中，深土和对照组间的土壤含水量并没有明显差异。 在研究中我们发现，由于外部供水

太少，在干燥的土壤中，水分很难渗透到深层的土壤中去，而土壤表面的蒸腾作用太强导致水分大量散失，所
以在对照和深土组中，水分主要集中分布在 ５—１５ ｃｍ 的土层中。 在深土组，除了黑麦草的远轴面气孔密度显

著下降，两种植物的其它叶片解剖结构和光合生理指标在对照和深土组间均没有显著差异。 说明在水分极度

缺乏的情况下，土层厚度的增加在缓解干旱胁迫对植物的影响方面并没有明显的作用。

４　 结论

生境土层厚度的差异直接影响着植物的叶片解剖结构和光合特性，并且，随着水分减少，土层厚度对植物

的影响表现出规律性的变化。 水分充足条件下，植物光合作用在浅土中受到抑制，在深土中，深根植物（苇状

羊茅）的光合作用受到促进，而浅根植物（黑麦草）受到轻微抑制；随着水分减少，浅土对植物的抑制作用增

强，深土对深根植物的促进作用和对浅根植物的抑制作用先增强后减弱；植物气孔和叶脉性状特征随水分条

件的变化在一定程度上与叶面积和叶片宽度的变化有关。 因此，喀斯特地区土层厚度的空间异质性对植物的

形态和光合特性具有重要作用，并且影响着生境中的植物对外部水分条件的响应表现。
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