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模拟不同降雨时间格局下喀斯特垂直异质生境对桢楠
幼苗光合和生长的影响

王佳敏，成应杰，陈金艺，刘俊婷，李金明，李素慧，刘锦春∗
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摘要：由于岩石裸露、地表破碎、坡度陡峻、洼地土壤堆积等因素的共同作用，喀斯特区域土壤具有明显的不连续性和高度异质

性，土壤侵蚀往往较为严重。 喀斯特地区高度异质性的生境为植物提供了不同的水分、肥料、空气和空间，对植物的生长和生理

具有显著影响。 在全球气候变化下，降雨时间格局的改变可能将进一步加剧喀斯特的生境异质性。 桢楠是我国特有的国家二

级保护树种，虽然它只零星分布在喀斯特地区，但由于它能在岩石间生长得很好，仍被认为是一种可能的适宜树种。 以二年生

桢楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ Ｓ．Ｌｅｅ）幼苗为研究对象，研究总降水量相同条件下两种降雨时间格局（ Ｉ２ｄ：２ ｄ 降雨间隔；Ｉ１９ｄ：：１９ ｄ 降雨间

隔处理）和三种垂直异质小生境（Ｓ０：无石全土，Ｓ１ ／ ２：半石半土，Ｓ３ ／ ４：多石少土）对其光合生理和生长的影响。 结果显示：（１）在
Ｉ２ｄ条件下，桢楠幼苗的光合速率在半石半土生境（Ｓ１ ／ ２）下最大，且有较大的地径和株高；而在 Ｉ１９ｄ条件下，桢楠的光合和生长（株
高和地径）均随着岩溶裂隙层的增厚逐渐减小。 （２）在全土生境（Ｓ０）下，降雨时间格局的改变并不影响桢楠的光合和株高，而
在有岩溶裂隙层的生境下（Ｓ１ ／ ２和 Ｓ３ ／ ４），降雨时间间隔的延长会抑制桢楠的光合和株高及地径的生长，提高气孔密度，且这种抑

制或促进作用会随着岩溶裂隙层的增厚而加剧。 研究表明，在降雨间隔时间短，降雨均匀充足时，有少量的岩溶裂隙能够促进

桢楠的生长和光合，但降雨间隔时间延长后，这种作用丧失。 另一方面，在土壤相对较厚时，降雨时间间隔的改变对桢楠的光合

和生长影响不显著，但岩溶裂隙层的增加，加剧了降雨时间间隔增大对桢楠光合的负面影响。
关键词：岩溶生境；解剖学结构；气孔；光合生理；难造林地
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ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｓｔｏｍａｔａ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ； ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｔｏ ｐｌａｎｔｉｎｇ ａｒｅａ

喀斯特地区地质背景特殊，土层浅薄且薄厚不一［１］。 以碳酸钙为主的石灰岩具有高渗透性且容易被溶

蚀，导致该区域岩体存在大量岩溶裂隙［２］，降雨后表层土壤容易沿着这些裂缝被淋洗到地下通道后流失， 使

得原本就稀少的土壤层更为浅薄［３］。 然而，最近研究发现岩溶裂隙也具有一定的生境功能［４］。 因为浅层裂

隙岩层可以截留一部分的土壤，从而为水分和养分提供了储存空间，也为植物根系穿窜提供通径， 根系可以

从地表土层以下浅层的岩石裂隙中得到相对稳定的水分与养分补充。
另一方面，喀斯特岩溶裂隙层的厚度差异造成该地区小生境具有极大的垂直异质性［１］，从而引起小生境

中的水分、营养元素、土壤透气性和根系生长空间的差异［５］：在土层深厚而岩溶裂隙较薄区域，往往水分和养

分充足，植物根系有更大的伸展空间，但是由于喀斯特土壤的通气性差，土层容易板结，甚至会形成水分胁

迫［６］；而在土层浅薄且岩溶裂隙发育较厚的区域，岩溶裂隙的保水性能较弱，更易水土漏失从而导致养分缺

乏［７］，同时岩石占用了部分根系的伸展空间，这些可能不利于植物生长，但另一方面，岩溶裂隙在一定程度上

可以增强土壤透气性，对植物的生长产生有利影响。
全球气候变化下降雨格局正在逐渐发生改变。 我国西南喀斯特地区表现出总降雨量基本不变而年雨日

显著减小的趋势［８］。 由于喀斯特脆弱的生态系统对于外界环境具有高度的依赖性和敏感性［９］，降雨格局的

改变极大的影响了喀斯特地区的土壤生境，从而影响植物的生存和发展［１０］。 如有研究表明，低频率但高强度

的降雨极易冲散土层，并携带走大量土壤，形成面蚀、片蚀甚至沟蚀，大大加强了水土流失的速度和程度［１１］，
从而进一步加大了喀斯特地区土壤的垂直异质性。

光合作用是植物生命活动的基础，决定植物能量吸收和有机物积累的数量，与植物生长、发育和繁殖密切

相关［１２］。 喀斯特地区的土壤厚度从土壤水分、养分和地下空间可利用性等方面对植物的光合生理造成影

响［１３⁃１４］，进而影响植物的生长［５］。 前期的研究关注了喀斯特小生境中土层厚度对植物的影响，却忽略了既可

以加速水土流失又具有一定生境功能的岩溶裂隙层的功能作用。 大量的研究关注了降雨减少（干旱）喀斯特

地区植物的影响，却并没有关注降雨时间格局的变化对该地区植物产生的负面作用。
桢楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ Ｓ．Ｌｅｅ）是樟科楠属的常绿大乔木，是我国特有的珍稀树种，该树种生命周期长、幼龄

期生长快，适应性较强，目前在绿化工程中广泛应用［１５］。 虽然它只零星分布在喀斯特地区，但由于它能在岩
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石间生长得很好，仍被认为是一种可能的适宜树种。 同时有研究表明，树木幼苗阶段对环境变化最为敏

感［１６］。 因此，本研究采用室内模拟方法，探讨桢楠幼苗在不同降雨时间格局及不同垂直土层生境（考虑岩溶

裂隙）下的光合生理和生长，以期为喀斯特地区的植被恢复和楠木资源管理提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

供试土壤为重庆市具有喀斯特地貌的中梁山黄色石灰土。 土壤基本理化性状为：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。 供试岩石为

喀斯特石灰石，试供植物为樟科二年生桢楠（Ｐ．ｚｈｅｎｎａｎ）幼苗。
１．２　 实验方法

本研究采用降雨时间格局和垂直小生境双因素随机区组试验。 降雨时间格局分为 ２ ｄ 降雨间隔（Ｉ２ｄ）和

１９ ｄ 降雨间隔（Ｉ１９ｄ）。 根据重庆市 ２０ 年来的平均降雨时间间隔，将 Ｉ２ｄ设置为每隔 ２ ｄ 一次降雨；根据重庆市

年均最长连续无有效降水日数将 Ｉ１９ｄ设置为每隔 １９ ｄ 一次降雨［１７］，保持两种处理的总降雨量相一致，根据重

庆市的单位面积日平均降雨量、容器的底面积以及降雨间隔天数进行施水计算（表 １）。 在施水时，为了便于

实施，结合实际情况，将施水量四舍五入精确到 １００ ｍＬ。

表 １　 降水设置

Ｔａｂｌｅ １　 Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ

降雨间隔天数
Ｒａｉｎｆａｌｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ／ ｄ

第二季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｅｃｏｎｄ ｑｕａｒｔｅｒ ／ ｍＬ

第三季度施水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
ｔｈｉｒｄ ｑｕａｒｔｅｒ ／ ｍＬ

２ ｄ 降雨间隔 Ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｓ ２ ｄａｙｓ （Ｉ２ｄ） ２ ３０４５．６９７２ ２９３２．１８３８
１９ ｄ 降雨间隔 Ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｓ １９ ｄａｙｓ （Ｉ１９ｄ） １９ ２０３０４．６４８ １９５４７．８９２

垂直小生境处理分为无石全土（Ｓ０）、半石半土（Ｓ１ ／ ２）和多石少土（Ｓ３ ／ ４），三种生境的总体积不变，Ｓ０生境

只有土壤层，Ｓ１ ／ ２生境下半部分为岩溶裂隙层、上半部分为土壤层，Ｓ３ ／ ４生境上 １ ／ ４ 层为土壤层，下 ３ ／ ４ 为岩溶

裂隙层（图 １）。 容器采用底部有孔的泡沫箱（长×宽×高：５４ ｃｍ×３９ ｃｍ×２４ ｃｍ）。

图 １　 生境设置

Ｆｉｇ．１　 ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

橙色代表土壤层，碎石代表岩溶裂隙层

２０１９ 年 ７ 月 １５ 日选取生长状态良好、一致的幼苗进行移栽，缓苗 ２９ ｄ 后进行水分处理，实验共设 ２４ 个

重复，处理 ３ 个月。 （由于测量光合等指标时本实验还在进行中，Ｉ１９ｄ处理施水 ４ 次，而 Ｉ２ｄ处理施水 ３１ 次，故在

这 ３ 个月处理期间 Ｉ１９ｄ处理和 Ｉ２ｄ处理的总施水量暂时不完全相等）
１．３　 指标测定

采用美国 Ｌｉ⁃ＣＯＲ 公司的 Ｌｉ⁃ ６４００ 便携式光合测定仪于晴天的上午测定桢楠的光合速率（Ｐｎ），气孔导度

（Ｇｓ），蒸腾速率（Ｔｒ）以及胞间二氧化碳浓度（Ｃｉ）。 测定中采用内置红蓝光源，光合有效辐射（ ＰＡＲ）为

０５３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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１２００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１，通过连接缓冲瓶使得 ＣＯ２浓度与外界二氧化碳浓度一致，每个植株上选取位置相似并健康

的成熟叶片三片进行测量，每片叶子重复测量三次，并计算水分利用效率，水分利用效率（ＷＵＥ）＝ 光合速率

（Ｐｎ） ／蒸腾速率（Ｔｒ）。
采用印记法测量气孔数量、气孔面积和绒毛数量。 使用显微镜（Ｎｉｋｏｎ Ｅｃｌｉｐｓｅ ８０ ｉ）观察数量气孔数量和

面积。 利用 Ｎｉｋｏｎ 图像处理记录装置，在目镜（１０ 倍）×物镜（２０ 倍）中观察单位面积的绒毛数目；在目镜（１０
倍）×物镜（４０ 倍）下观察气孔面积和单位面积的气孔数目。

土壤水分测定采用恒温箱烘干法，烘干温度为 １０５℃，烘干时间为 ８ ｈ。 土壤含水率（％）＝ （湿土重－烘干

土重） ／土壤干重×１００％。
１．４　 数据统计

数据分析采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 对相同小生境不同降雨时间间隔中桢楠的光合生理指标和生长指标进行 ｔ 检验

（Ｓｔｕｄｅｎｔ′ｓ ｔ ｔｅｓｔ），对相同降雨时间间隔、不同小生境的光合生理指标、生长指标以及土壤含水量进行单因素

方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）结合多重比较（ＬＳＤ），对不同小生境下不同降雨时间间隔中桢楠的光合生理指

标和生长指标进行双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．６ 软件作图。

２　 研究结果

２．１　 土壤含水量

Ｉ２ｄ条件下，在浇水后第一天和第二天中，Ｓ３ ／ ４的土壤含水量显著小于 Ｓ１ ／ ２和 Ｓ０两种生境（Ｐ ＜０．０５）。 而 Ｓ１ ／ ２

和 Ｓ０生境之间始终没有显著性差异；Ｉ１９ｄ条件下，从浇水后第三天开始，Ｓ３ ／ ４的土壤含水量显著小于 Ｓ０和 Ｓ１ ／ ２

（Ｐ＜０．０５），从第七天开始，Ｓ３ ／ ４的土壤含水量显著小于 Ｓ１ ／ ２（Ｐ ＜０．０５），从第九天开始，Ｓ１ ／ ２的土壤含水量显著小

于 Ｓ０（Ｐ ＜０．０５）（图 ２）。

图 ２　 不同降雨时间间隔下三种小生境土壤含水量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｉ２ｄ： ２ ｄ 降雨间隔；Ｉ１９ｄ： １９ ｄ 降雨间隔；Ｓ０：全土生境；Ｓ１ ／ ２： 半石半土生境；Ｓ３ ／ ４： 多石少土生境

２．２　 光合特性

Ｉ２ｄ条件下，随着岩溶裂隙的增加，桢楠的净光合速率呈现先升高再降低的趋势，即在 Ｓ１ ／ ２的生境下，桢楠

的光合速率最高，Ｓ３ ／ ４和 Ｓ０两种生境下，桢楠的光合速率没有差异。 然而，尽管 Ｓ３ ／ ４和 Ｓ０两种生境下光合速率

没有差异，但 Ｓ３ ／ ４生境下的气孔导度、胞间二氧化碳浓度均显著高于 Ｓ０生境，而该生境下的水分利用效率显著

小于 Ｓ０生境和 Ｓ１ ／ ２的生境。 Ｉ１９ｄ条件下，随着岩溶裂隙层的增加，桢楠的光合速率、气孔导度和蒸腾速率逐渐

降低；胞间二氧化碳浓度先降低，后保持不变；水分利用效率先显著升高，后保持不变（图 ３）。
另一方面，降雨时间格局对桢楠在不同小生境条件下的光合参数和水分利用效率也产生了影响。 在 Ｓ０

生境中，不同降雨间隔处理对桢楠的净光合速率、胞间二氧化碳浓度、蒸腾速率和水分利用效率无显著影响，
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但 Ｉ１９ｄ条件下气孔导度比 Ｉ２ｄ下显著降低了 １４．３２％。 在岩溶裂隙生境中（Ｓ１ ／ ２和 Ｓ３ ／ ４），降雨时间间隔的延长显

著降低了桢楠的净光合速率、胞间二氧化碳浓度、气孔导度、蒸腾速率、水分利用效率等光合参数，随着垂直层

面上土层的减少和岩溶裂隙层的增厚，这种差异更为明显（图 ３）。 双因素方差分析表明：生境和降雨时间格

局处理以及二者的交互作用会对桢楠的光合生理以及水分利用效率有显著影响（表 ２）。

图 ３　 不同降雨时间间隔下三种小生境对桢楠光合生理和水分利用效率的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）
纵轴上的“∗∗”“∗”“ｎｓ”表示相同小生境中不同时间间隔之间的差异显著性， “∗∗”表示极显著（Ｐ＜０．０１），“∗”表示显著（Ｐ＜０．０５），
“ｎｓ”表示差异不显著；条形图上的“ ａ”、“ ｂ”、“ ｃ”表示相同降雨时间间隔下不同小生境之间的差异显著性，不同字母表示差异显著（Ｐ＜
０．０５）

２．３　 气孔和绒毛特性

Ｉ２ｄ条件下，Ｓ１ ／ ２、Ｓ３ ／ ４两种生境较 Ｓ０生境的气孔密度均显著减小；Ｓ３ ／ ４生境较 Ｓ０和 Ｓ１ ／ ２生境的气孔面积显著

减小；在 Ｉ１９ｄ条件下，相较于 Ｓ０生境，Ｓ１ ／ ２生境中的气孔密度显著增大（图 ４）。
此外，在 Ｓ０生境中，降雨时间间隔的延长显著增大了桢楠的绒毛密度，而对气孔密度和气孔面积无显著

的影响；在 Ｓ１ ／ ２生境中，降雨时间间隔的延长不仅仅更大幅度地增加了桢楠的绒毛密度，同时也显著增大了气

孔密度；随着土壤厚度进一步减小，岩溶裂隙层进一步增加，降雨时间间隔的延长依然提高了桢楠的气孔密度

但对于绒毛密度的影响并不显著（图 ４）。 双因素方差分析表明：生境处理和降雨处理的交互作用对桢楠的气
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图 ４　 不同降雨时间间隔下三种小生境对桢楠气孔和绒毛密度的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｕｂｅｓｃｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）
图中纵轴上的“∗∗”“∗”“ｎｓ”表示相同小生境中不同降雨时间间隔之间的差异显著性， “∗∗”表示差异极显著（Ｐ＜０．０１），“∗”表示差

异显著（Ｐ＜０．０５），“ｎｓ”表示差异不显著；条形图上的“ａ”、“ｂ”、“ｃ”表示相同降雨时间间隔条件下不同小生境之间的差异显著性，不同字母

表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

孔密度和气孔面积的影响具有显著性，而对绒毛密度的影响不显著（表 ３）。

表 ２　 不同降雨时间间隔下三种小生境中桢楠光合指标的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｆ Ｐ．ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源 Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ
Ｆ

降雨处理
Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

降雨处理×生境
Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ×Ｈａｂｉｔａｔ

光合速率 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） １５４．４９２∗∗ ３４．０１９∗∗ ３５．０９４∗∗

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（Ｇｓ） ３５６．８２９∗∗ ２５．６４７∗∗ ５５．４６８∗∗

胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ（Ｃｉ） ７７．８３３∗∗ ３．７５∗ １０．７１７∗∗

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ（Ｔｒ） ２８０．５１∗∗ ２７．１３６∗∗ ４５．１２１∗∗

水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥ） ５８．１５３∗∗ ３．８４４∗ １０．１１２∗∗

　 　 ∗表示 Ｐ ＜ ０．０５；∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１

表 ３　 不同降雨时间间隔下三种小生境中桢楠叶片形态指标的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ Ｐ．ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ
降雨处理

Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ
生境

Ｈａｂｉｔａｔ
降雨处理×生境

Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ×Ｈａｂｉｔａｔ

气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ４４．２２３∗∗ ０．８６５ ６．８２５∗∗

气孔面积 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ ０．４１９ ４．８４６∗∗ ３．１３９∗

绒毛密度 Ｌｅａｆ ｐｕｂｅｓｃｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ １７．４９２∗∗ １．６６４ ０．７３２
　 　 ∗表示 Ｐ ＜ ０．０５；∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１

２．４　 株高和地径

Ｉ２ｄ条件下，Ｓ３ ／ ４生境下的株高显著小于 Ｓ０和 Ｓ１ ／ ２生境，而地径受生境的影响不显著；在 Ｉ１９ｄ条件下，株高和

３５３７　 １８ 期 　 　 　 王佳敏　 等：模拟不同降雨时间格局下喀斯特垂直异质生境对桢楠幼苗光合和生长的影响 　
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地径均随着岩溶裂隙层的增加显著减小。 此外，在不同生境下，桢楠的株高和地径总体上在 Ｉ１９ｄ条件下均小于

Ｉ２ｄ（图 ５）。 双因素方差分析表明：生境处理、降雨处理及其交互作用对桢楠的株高和地径的影响均具有显著

性（表 ４）。

图 ５　 不同降雨时间间隔下三种小生境对桢楠株高和地径的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｎ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｐ． ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

图中纵轴上的“∗∗”“∗”“ｎｓ”表示相同小生境中 ２ ｄ 降雨时间间隔与 １９ ｄ 降雨间隔之间的差异显著性， “∗∗”表示差异极显著（Ｐ＜

０．０１），“∗”表示差异显著（Ｐ＜０．０５），“ｎｓ”表示差异不显著；条形图上的“ａ”、“ｂ”、“ｃ”表示相同降雨时间间隔下不同小生境之间的差异显

著性，不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ４　 不同降雨时间间隔下三种小生境中桢楠生长指标的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ Ｐ．ｚｈｅｎｎａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｆ

降雨处理
Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

降雨处理×生境
Ｗａｔｅｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ×Ｈａｂｉｔａｔ

株高 Ｈｅｉｇｈｔ ５８．４７８∗∗ ２０．５４５∗∗ ５．６６５∗∗

地径 Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍａｔｅ ２１．４０２∗∗ ３８．２１４∗∗ １４．２６７∗∗

　 　 ∗∗表示 Ｐ ＜ ０．０１

３　 讨论与结论

３．１　 降雨时间格局影响不同土壤小生境下桢楠的光合和生长

在 ２ ｄ 降雨时间间隔条件下，由于喀斯特地区降雨丰富，各种生境下水分均得到了及时的补充，水分并不

成为主要限制因子，气、养和生存空间可能会成为影响植物的重要因素［１８⁃１９］。 全土处理下，植物虽然可获得

的养分和生存空间最多，但是喀斯特土壤的透气性较差，该生境中土壤容易板结，进而造成一定的深层水分胁

迫［２０］；多石少土生境的土壤透气性更好，但浅薄的土层使植物的生存空间受限，且容易被降雨侵蚀冲刷，造成

水土流失［３］，进而加剧土层浅薄带来的营养元素缺乏、干旱胁迫等问题；半石半土生镜中的岩溶裂隙一方面

截留了部分土壤和水分，为植物扎根提供了条件［４］，另一方面也提高了该生境的透气性，所以即使在此种生

境下土壤养分和植物生存空间有一定程度地减少，但桢楠的光合速率、株高和地径最高。 延长降雨时间间隔

后，降雨总量并没有减少，但单次降雨强度较大，对于土层浅薄（即有厚的岩溶裂隙层）的区域容易形成大量

缺口，面临更为严峻的的水土流失［１１］，而 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等营养元素的流失会导致叶绿素减少、光吸收能力减弱、电
子传递链受阻进而抑制光合作用［２１⁃２３］。 同时，土壤水分无法得到及时的补充，进而形成越来越旱的水分状

况，土壤机械阻力随之升高，根系延伸受到抑制，进而抑制水分的获取［２４］；另一方面，土壤的养分和植物的生

存空间也随之降低，即使在半土半石生境下，岩溶裂隙层的纳气作用也抵不过干旱的负面影响，因此，在延长

降雨时间间隔后，岩溶裂隙层比例的增大对桢楠净光合速率的抑制作用更为显著。
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３．２　 不同土壤小生境影响不同降雨时间格局下桢楠的光合和生长

全土生镜中，降雨时间间隔的延长对桢楠的光合和生长没有影响。 这可能与该生境土层深厚，土壤蓄水

能力较强，水分和养分均相对充足有关。 岩溶裂隙生境中，降雨时间间隔的延长显著抑制了桢楠的净光合速

率、株高及地径的生长，且随着岩溶裂隙的增加，抑制作用增强。 这是因为在岩溶裂隙生境中，土壤的蓄水能

力减弱，降雨间隔为 ２ ｄ 的条件下，水分可以得到及时的补充，土壤含水量始终维持在一个较高的状态；而降

雨间隔 １９ ｄ 的条件下，一次性大量的降水会造成土壤养分的大量流失［１１］，同时会短暂性的为植株提供充足

的水分，但在后期，持续的蒸发和植物根系的消耗且水分得不到及时补充导致干旱胁迫加重。
３．３　 桢楠的水分利用效率和气孔调节

水分利用效率（ＷＵＥ）即单位的水分消耗量所同化的碳量，调节水分利用效率是植物对干旱胁迫的重要

适应策略之一［２５⁃２６］。 在本研究中，随着土层的减少和岩溶裂隙层的增厚，在降雨时间间隔短的条件下，桢楠

的水分利用效率采取先维持不变，后显著减小的策略；延长降雨时间间隔后，采取先显著增大后保持不变的策

略，这说明：只有土层浅薄到一定程度时才会影响到桢楠的水分利用效率，而降雨时间间隔的延长会增大土层

的减少和岩溶裂隙层的加厚对水分利用效率影响的敏感程度。 随着垂直层面上土层的减少和岩溶裂隙层的

增厚，不同降雨时间间隔下水分利用效率的差异逐渐产生，且当土层浅薄到一定程度时，这种差异会增大，这
说明垂直层面上较薄的土层和较厚的岩溶裂隙层会加剧降雨时间间隔延长对桢楠水分利用效率的增强作用。

气孔是植物进行气体、水分交换的通道，对植物的光合、蒸腾等生理活动起着重要的调节功能，气孔密度

和气孔面积与植物的抗旱性密切相关［２７］。 本研究表明，在土层薄、岩溶裂隙层较厚的生境中气孔密度对降雨

时间间隔的改变较为敏感：为了适应垂直层面上岩溶裂隙层的增厚和土层的减少，时间间隔较短时，桢楠采取

先减小气孔密度、后减小气孔面积的策略；延长降雨时间间隔后，桢楠采取增大气孔密度的策略，这可能是由

于干旱会造成气孔数量和叶面积的减小［２８］，轻度干旱使桢楠叶片面积减小的程度小于气孔数量减少的程度，
从而表现为气孔密度的减小，随着干旱程度的加剧，叶面积减小的程度大于气孔数量减小的程度［２９］，表现为

气孔密度的增大。
叶面绒毛是植物叶片表面的一种结构，受生境的湿润程度和土壤肥沃程度影响较大，是植物对环境条件

适应的表现之一［３０⁃３２］。 本研究中，随着垂直层面上土层的减少和岩溶裂隙层的增厚，桢楠绒毛密度在不同降

雨时间间隔中的差异先增大后减小至无明显差异，这说明延长降雨时间间隔会促进绒毛密度增大，而较薄的

土层会减弱这种促进作用，虽然多石少土生境中土壤含水量较少，但可能由于时间间隔长、强度高的降水加剧

水土流失导致的磷元素等的缺乏抑制绒毛的生长［３０］。
总之，桢楠对不同土壤小生境的光合和生长响应受到降雨间隔时间的影响，而降雨时间间隔对桢楠的光

合和生长影响也受到土壤小生境的制约：在降雨间隔时间短的条件下，有一定的岩溶裂隙对桢楠的光合起到

促进作用，延长降雨间隔时间后，岩溶裂隙会加剧降雨间隔延长对桢楠光合的抑制作用。 在土壤相对较厚条

件下，降雨时间间隔对桢楠的光合影响不显著，但随着岩溶裂隙层的增加，降雨时间间隔延长对桢楠光合的负

面影响也更为严重。 在任何不利生境下，桢楠均会采取一定的气孔调节和水分利用策略来适应环境，且在降

雨间隔时间短的条件下通过其调节作用可以减弱土层减少对株高和地径的影响。
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