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倪榕蔚ꎬ甘玉婷ꎬ杨桂梅ꎬ黄柳菁ꎬ刘兴诏ꎬ闫淑君.热岛效应下亚热带城市植被叶气孔权衡特征及其与叶功能性状的关系.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３
(１３):５３３６￣５３４６.
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热岛效应下亚热带城市植被叶气孔权衡特征及其与叶
功能性状的关系

倪榕蔚ꎬ甘玉婷ꎬ杨桂梅ꎬ黄柳菁∗ꎬ刘兴诏ꎬ闫淑君
福建农林大学风景园林与艺术学院ꎬ 福州　 ３５０００２

摘要:叶片气孔不仅是植物平衡光合￣蒸腾关系的重要门户ꎬ也是影响大气碳循环与水循环的关键结构ꎮ 分析热岛效应下福州

市乔木、灌木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 种叶习性植物的气孔性状间的差异及其与其他叶功能性状间的权衡关系有助于

探究不同类型植物在热环境下的适应策略ꎮ 以福州市区的自然和半自然植被为研究对象ꎬ测定 ４４１ 个植物样本的气孔特征、化
学计量特征和形态特征ꎬ结果表明:(１)３ 种生活型、２ 种叶习性植物的气孔长度(ＳＬ)、气孔密度(ＳＤ)差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ潜在

气孔导度指数(ＰＣＩ)不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 草本的 ＳＬ 高于灌木和乔木ꎬ乔木的 ＳＤ 最高ꎬ灌木次之ꎬ草本最低ꎻ落叶植物的

ＳＬ 高于常绿植物ꎬＳＤ 低于常绿植物ꎮ (２)ＳＬ 与 ＳＤ 间的权衡关系稳定存在于 ３ 种生活型和 ２ 种叶习性植物中ꎬ且随着不同生活

型和落叶习性植物的生态策略而呈现各异的权衡特征ꎬ即当 ＳＬ 一定时ꎬ乔木的 ＳＤ 最大ꎬ灌木的 ＳＤ 最小ꎬ常绿植物的 ＳＤ 大于

落叶植物ꎮ (３)气孔性状和叶片形态、化学计量特征紧密联系ꎬＳＬ 与比叶面积(ＳＬＡ)正相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与叶面积(ＬＡ)负相关

(Ｐ<０.０１)ꎻＳＤ 与叶氮含量(ＬＮＣ)、叶磷含量(ＬＰＣ)、ＳＬＡ 负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＬＡ 正相关(Ｐ<０.０１)ꎻＰＣＩ 与 ＬＮＣ、ＳＬＡ 负相关(Ｐ<
０.０１)ꎬ与叶厚度(ＬＴ)正相关(Ｐ<０.０５)ꎮ (４)复杂的环境是气孔性状变异的重要驱动因素ꎬＳＬ、ＰＣＩ 均与年均温(ＭＡＴ)负相关

(Ｐ<０.０５)ꎮ
关键词:叶气孔特征ꎻ热岛效应ꎻ城市植被ꎻ生活型ꎻ叶习性ꎻ叶片功能性状
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｓｔｏｍａｔａ ｉｓ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｇａｔｅｗａｙ ｆｏｒ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｂａｌａｎｃｅ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎꎬ ｂｕｔ ａｌｓｏ ａ ｋｅｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｙｃｌｉｎｇ. Ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓꎬ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｈｅｒｂｓ ａｎｄ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｆｕｚｈｏｕ
ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｉｓｌａｎｄ ｅｆｆｅｃｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｌｌ ｂｅ ｈｅｌｐｆｕｌ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｅｒｍａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ｗｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ４４１ ｐｌａｎｔ ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｄ ｓｅｍｉ￣ｎａｔｕｒａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｆｕｚｈｏｕ Ｃｉｔｙ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ:
(１) ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ (ＳＬ) ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ (ＳＤ) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ
ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｐｌａｎｔｓ(Ｐ<０.０５)ꎬ ｂｕｔ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ (ＰＣＩ) ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｐｌａｎｔｓ(Ｐ>０.０５). Ｔｈｅ ＳＬ ｏｆ ｈｅｒｂｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｔｒｅｅｓꎬ ａｎｄ
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ＳＤ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｗａｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔꎬ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｈｅｒｂｓ. Ｔｈｅ ＳＬ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｐｌａｎｔｓꎬ ｂｕｔ ＳＤ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｗａｓ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ. (２) Ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＬ ａｎｄ ＳＤ ｅｘｉｓｔｅｄ
ｓｔａｂｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｗｏ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｐｌａｎｔｓꎬ ａｎｄ ｓｈｏｗｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ. Ｗｈｅｎ ＳＬ ｗａｓ ｃｏｎｓｔａｎｔꎬ ＳＤ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｗａｓ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｓｔꎬ ＳＤ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ｗａｓ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｓｔꎬ ａｎｄ ＳＤ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ
ｗａｓ ｌａｒｇｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ. (３)Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ. ＳＬ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ(ＳＬＡ)(Ｐ<０.０１) ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ａｒｅａ
(ＬＡ)(Ｐ<０.０１). ＳＤ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＮＣ)ꎬ ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＬＰＣ)ꎬ ＳＬＡ(Ｐ<
０.０１)ꎬ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＬＡ(Ｐ<０.０１). ＰＣＩ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＬＮＣ ａｎｄ ＳＬＡ(Ｐ<０.０１)ꎬ ａｎｄ
ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ(ＬＴ) (Ｐ<０.０５). (４) Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｗａｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ. ＳＬ ａｎｄ ＰＣＩ ｗｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ(ＭＡＴ) (Ｐ<０.０５).
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对全球气候变化的预测表明ꎬ未来 １００ 年内气温将继续上升ꎬ城市热岛效应(Ｕｒｂａｎ ｈｅａｔ ｉｓｌａｎｄ ｅｆｆｅｃｔ)愈发

严重[１]ꎮ 城市植被是缓解城市热岛效应的重要因素之一ꎬ同时热环境也深刻影响着植物的生长发育及功能

性状ꎮ 气孔作为土壤—植物—大气连续系统的枢纽ꎬ其性状的变化将直接影响植物光合作用和蒸腾作用的效

率及全球碳氧平衡[２]ꎮ 气孔特征的建成是植物长期适应外界环境的结果ꎬ与植物能量利用和资源分配的能

力密切相关[３]ꎮ 植物面对不断变化的环境ꎬ一方面通过气孔开闭行为对短时间内环境的变化快速做出反应

以实现保护防御或能量收益ꎬ另一方面ꎬ在长期适应环境的过程中通过调整气孔密度和大小使得个体碳收益

和水供给能力与环境条件相匹配[４—５]ꎮ 在极端气候不断加剧的背景下ꎬ分析气孔性状对热环境的响应和适应

机制有助于进一步了解植物在全球气候变化下的生存对策及其维持生态系统碳￣水循环平衡的策略ꎮ
气孔大小与密度的组合与权衡共同影响着植物的最大气孔导度ꎬ也反映了不同植物为减轻蒸腾失水而采

取的防御策略[６—７]ꎮ 不同生活型植物的气孔特征各异ꎬ且性状间存在稳定的权衡机制ꎬ例如乔木的气孔小而

密ꎬ草本的气孔大而疏[６ꎬ８]ꎮ 乔木小而密的气孔有利于植物提高碳同化速率ꎬ控制蒸腾作用ꎬ并根据外界环境

的变化灵敏调控气孔开闭ꎬ但也需要植物投入更高的气孔建设成本和开闭成本[９]ꎮ 而林下草本植物获得的

能量有限ꎬ生命周期短暂ꎬ因此通常具有较大的气孔ꎬ通过牺牲灵活的气孔调节行为来换取高效的光合作用ꎬ
以满足自身生长需要[１０]ꎮ 此外ꎬ由于碳收益方式和水力结构的差异ꎬ常绿植物的抗旱与抗栓塞能力强于落叶

植物[１１]ꎮ 已有研究表明ꎬ高气孔密度(ＳＤ)是常绿植物应对恶劣环境的策略之一ꎬ因此常绿植物的 ＳＤ 通常高

于较落叶植物[１２—１３]ꎮ 而对于常绿和落叶植物气孔大小的差异性ꎬ目前尚未有一致性结论ꎮ 杨克彤等[１１]研究

表明常绿植物的气孔长度(ＳＬ)、气孔宽度(ＳＷ)普遍大于落叶植物ꎬ而 Ｌｉｕ 等[１４] 未发现常绿植物和落叶植物

的气孔大小存在明显差异ꎮ 且目前针对常绿、落叶 ２ 种叶习性植物气孔性状的研究多停留于气孔大小或密度

的比较ꎬ缺乏对气孔性状随叶习性的变化而呈现出的权衡特征的探究ꎮ
植物常通过多性状组合的方式适应生长环境ꎬ气孔作为叶性状的重要性状之一ꎬ其性状与比叶面积

(ＳＬＡ) [１５]、叶面积(ＬＡ) [１６]和叶绿素含量等[１７]叶功能性状间关系密切ꎬ这种性状间的协同关联或权衡关系可

以被量化为“叶经济谱” [１８—１９]ꎮ 气孔长度与密度直接影响气孔导度的大小[２０]ꎬ研究表明ꎬ不同生境类型中植

物的气孔导度与 ＳＬＡ、净光合速率(Ｐｎ)、叶氮含量(ＬＮＣ)存在相关关系ꎬ这体现了光合体系中植物性状的权

衡关系和趋同进化的生态策略[２１—２２]ꎮ 此外ꎬ气孔性状与植物的水力结构和传导机制息息相关ꎬ其与叶脉密度

的关联性进化影响着植物在保持水分供需平衡上的水力结构进化[２３]ꎮ 然而ꎬ叶气孔性状与其他叶功能性状

的协同关联或权衡关系易受到外界多变环境的影响ꎬ目前相关研究多集中于小部分物种或郊野森林样带中ꎬ
亚热带城市环境下植物气孔性状与其他叶气孔性状的关系尚不明确ꎮ

福州市是热岛效应显著的典型城市之一ꎬ快速的城市化进程伴随着大量极端环境现象ꎬ夏季极端高温、极
端降水、强日照等因素共同驱动着城区植物的适应策略[２４]ꎮ 自然和半自然植被作为在城市这个高强度干扰
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环境中不断适应演替的植被类型ꎬ更能反映城市内植物功能性状分布规律及其与城市生态环境变化的关系ꎮ
因此ꎬ本研究以福州市城区自然和半自然植被为研究对象ꎬ 测定气孔形态特征并结合环境因子ꎬ试图回答以

下问题: (１)不同生活型、叶习性植物的气孔特征是否存在差异? (２)气孔性状在 ３ 种生活型(乔木、灌木、草
本)和 ２ 种叶习性(常绿、落叶)植物间是否存在权衡关系? 这种权衡特征在不同类型植物间是否存在差异?
(３)植物气孔性状与其他叶功能性状是否存在关联?

１　 研究区概况

福州市(２５°１５′—２６°３９′Ｎ、１１８°０８′—１２０°３１′Ｅ)位于我国东南沿海的闽江河口盆地ꎬ四面环山ꎬ属亚热带

季风气候ꎬ是热岛效应较为严重的城市之一ꎮ 全市常年均温 １９.１—２０.１℃ꎬ年均降雨量 １２００—１７４０ ｍｍꎬ夏季

常出现极端高温与降雨ꎬ近年来极端天气有增加趋势[２５]ꎮ 土壤类型多为红壤土和水稻土ꎬ偏酸性ꎬ较高山地

分布有松软肥沃的山地草甸土ꎮ 市内水道密布ꎬ水资源丰富ꎬ拥有闽江、鳌江等多条水系[２６]ꎮ 福州市自然植

被类型丰富ꎬ多为常绿阔叶林和常绿落叶阔叶混交林ꎮ 本文研究区的范围在«福州市城市总体规划(２０１１—
２０２０)»中确定的福州市中心城区以内ꎬ主要包括仓山区、鼓楼区、闽侯县、晋安区和马尾区的部分地区ꎬ是福

州市经济发展的核心区域ꎮ 于研究区范围内设置 １２ 个样点ꎬ选择立地条件相似ꎬ能自行生态演替的自然和半

自然群落 (表 １)ꎬ调查群落中乔木以樟 (Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ)、龙眼 (Ｄｉｍｏｃａｒｐｕｓ ｌｏｎｇａｎ)、榕树 (Ｆｉｃｕｓ
ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ)为代表ꎬ灌木以杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ)、苎麻(Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ)为代表ꎬ草本以鬼针草(Ｂｉｄｅｎｓ
ｐｉｌｏｓａ)、藿香蓟为代表(Ａｇｅｒａｔｕｍ ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ)ꎮ

表 １　 福州市区 １２ 个取样点基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓｉｔｉｃｓ ｏｆ １２ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｆｕｚｈｏｕ

所处行
政区县

Ｄｉｓｔｒｉｃｔｓ ａｎｄ
ｃｏｕｎｔｉｅｓ

经度
Ｌｏｎｔｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ / ｍ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｔｙｐｅ

年降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ /

ｍｍ

年均温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

/ ℃

土壤总碳
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｃ /
(ｍｇ / ｇ)

土壤总氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｎ /
(ｍｇ / ｇ)

土壤总磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｐ /
(ｍｇ / ｇ)

仓山区 １１９°１３′５５″ ２６°０４′３１″ ２１.１８ 常绿落叶混交林 １３３６.５０ ２０.４２ ２３.３４ １.３４ ０.５２

鼓楼区 １１９°１６′３２″ ２６°０５′４９″ ３３.０３ 常绿落叶混交林 １３５３.００ ２０.４８ １１.４６ ０.７８ ０.５６

鼓楼区 １１９°１６′０８″ ２６°０７′１２″ １１５.２３ 常绿落叶混交林 １３８１.５０ ２０.１９ １２.５９ ０.９６ ０.２４

仓山区 １１９°１６′５９″ ２６°０１′２７″ １９.９０ 常绿落叶混交林 １３６２.２５ ２０.４４ ９.５３ ０.５８ ０.３１

闽侯县 １１９°１０′４０″ ２６°０８′１４″ １４.２８ 常绿落叶混交林 １３８０.００ ２０.２４ １３.７８ １.０６ ０.５０

晋安区 １１９°２０′０５″ ２６°０７′５４″ １６.２５ 落叶阔叶林 １３８２.５０ １９.９６ ９.０７ ０.５３ ０.２９

仓山区 １１９°１５′４９″ ２６°０３′１０″ ８.４３ 常绿落叶混交林 １３７６.００ ２０.５３ １０.０３ ０.６６ ０.３３

闽侯县 １１９°１３′１４″ ２６°０６′５７″ １４.７５ 常绿落叶混交林 １３８１.００ ２０.３７ ８.８５ ０.７０ ０.２８

闽侯县 １１９°１４′５０″ ２６°０７′２９″ １７.４７ 落叶灌丛 １３５７.００ ２０.３３ ３１.６７ １.９５ ０.６３

晋安区 １１９°２０′１４″ ２６°０５′４１″ ４８.９３ 常绿落叶混交林 １３８０.００ ２０.５０ ８.３９ ０.５３ ０.１８

马尾区 １１９°２７′２５″ ２５°５９′１９″ ３８.２８ 常绿阔叶林 １３１６.２５ １９.９０ １２.７４ １.１５ ０.７２

晋安区 １１９°２２′０８″ ２６°０５′４０″ ４.４３ 一年生草本群落 １４０２.００ １９.５１ １３.１０ ０.５２ ２.０７

　 　 年降水量和年均温数据来自 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２.１ꎬ使用 ＡｒｃＧＩＳ １０.２ 提取样点数据

２　 研究方法

２.１　 野外取样

参照方精云等[２７]的植物群落清查的方法和技术规范开展群落调查工作ꎮ 对乔木和灌木ꎬ挑选生长均匀、
成熟、无虫害、健康的植株ꎬ每种植物选择 ３—５ 个个体ꎬ利用高枝剪选取能最大程度接收阳光照射、完全成熟、
无病虫害损坏的叶片共 ２０ 片ꎮ 对于草本植物ꎬ进行全株采集ꎮ 土壤采集使用土钻取样ꎬ在清理土壤表面后ꎬ
每个样地使用梅花五点法取 ３ 个直径为 ５ ｃｍꎬ长度为 ２０ ｃｍ 的土样ꎬ每个样地所取样品混合均匀ꎮ
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２.２　 室内测定

气孔密度的测定采用透明指甲油印迹法ꎮ 每一物种选择三个叶片ꎬ每片叶子做 ３ 个重复装片ꎬ将透明指

甲油涂抹在叶片的下表皮ꎬ尽量避开主脉ꎬ制成临时切片ꎮ 将切片置于配有摄像装置的光学显微镜下ꎬ在 ４０
倍物镜和 １０ 倍目镜的条件下观察ꎮ 每个装片随机选择 １０ 个视野进行拍照ꎬ同时统计每张照片的气孔数量和

ＳＬꎬ根据气孔数量计算 ＳＤꎮ 采用佳能 Ｌｉｄｅ３００ 扫描仪进行叶面积扫描ꎬ配合使用 ＩｍａｇｅＪ(６４ 位)软件进行叶面

积计算ꎮ 样品的碳和氮含量测定使用元素分析仪ꎬ磷含量测定采用消煮比色法ꎮ 潜在气孔导度指数(ＰＣＩ)计
算公式为[２８]:

ＰＣＩ (％)＝ ＳＬ２×ＳＤ×１０－４

２.３　 数据分析

首先ꎬ对单个物种气孔和叶片功能性状实测数据的均值以 １０ 为底进行对数转换ꎬ使数据满足标准化正态

分布ꎬ并计算各性状间及性状与环境因子间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数ꎮ 其次ꎬ采用单因素方差分析检验生活型和

叶习性对气孔性状参数的影响ꎬ用最小显著差异法(ＬＳＤ)对不同生活型和叶习性植物的气孔性状进行多重比

较ꎮ 最后ꎬ对气孔性状做线性回归ꎬ并针对具有良好线性关系的性状采用标准化主轴估计方法(ＳＭＡ)进一步

分析在不同生活型和叶习性间的差异ꎬ该分析在软件( Ｓ)ＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２.０ 中完成ꎮ 统计、计算分析采用

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件ꎬ作图采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 软件ꎬ其余分析在 ＳＰＳＳ ２６.０ 中完成ꎮ

３　 结果和分析

３.１　 气孔的基本特征

福州市自然与半自然植被气孔性状概况见图 １ꎮ 其中ꎬＳＬ、ＳＤ 均值分别为 ２０.２５ μｍ 、３２８.１８ 个 / ｍｍ２ꎬ变
化范围为 ７.９４—５０.７７ μｍ、６６.６７—１４８７.５０ 个 / ｍｍ２ꎮ 其中ꎬＳＤ 的变异程度(ＣＶ ＝ ０.５８) 大于 ＳＬ(ＣＶ ＝ ０.３１)ꎮ
ＰＣＩ 的变化范围为 ２.２７—３２.２４％ꎬ平均值为 １１.４１％ꎬ变异系数为 ０.３７ꎮ

图 １　 研究区植物气孔性状统计特征

Ｆｉｇ.１　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｅａ

Ｍａｘ:最大值 ＭａｘｉｍｕｍꎻＭｉｎ:最小值 ＭｉｎｉｍｕｍꎻＳＥ:标准误差 Ｓｔａｎｄａｒｄ ＥｒｒｏｒꎻＣＶ:变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻＳｋｅｗｎｅｓｓ:偏态

３.２　 生活型和叶习性对气孔特征的影响

ＡＮＯＶＡ 和 ＬＳＤ 结果表明ꎬ ＳＬ、ＳＤ、ＰＣＩ 在乔木、灌木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 种叶习性植物间存

在程度不同的差异性(图 ２)ꎮ 草本植物 ＳＬ 显著大于乔木和灌木(Ｐ<０.０５)ꎬ而乔木和灌木 ＳＬ 无显著差异(Ｐ>
０.０５)ꎻ草本植物 ＳＤ 显著小于乔木和灌木(Ｐ<０.０５)ꎬ且灌木 ＳＤ 显著小于乔木(Ｐ<０.０５)ꎮ 叶习性显著影响了

ＳＬ 和 ＳＤꎬ 常绿植物 ＳＬ 显著小于落叶植物(Ｐ<０.０５)ꎬＳＤ 显著大于落叶植物(Ｐ<０.０５)ꎮ 此外ꎬＰＣＩ 在乔木、灌
木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 种叶习性植物间均不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ
３.３　 气孔的权衡关系

ＳＬ 与 ＳＤ 的标准化主轴回归斜率为－０.４０６(Ｒ２ ＝ －０.４０６ꎬＰ<０.００１)ꎬ两者间存在明显的负相关关系ꎬ即随

着 ＳＬ 的增加ꎬＳＤ 呈线性降低ꎬ这表明了 ＳＤ 与 ＳＬ 的权衡关系在不同植物功能型中表现稳定ꎬ而 ＳＬ、ＳＤ 与 ＰＣＩ
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图 ２　 不同植物生活型和叶习性之间的气孔性状

Ｆｉｇ.２　 Ｂｏｘ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔｓ

不同小写字母表示不同生活型或叶习性植物的气孔特性差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ相同小写字母表示不同生活型或叶习性的气孔特性差异不显

著(Ｐ>０.０５)

没有表现出明显的线性关系(图 ３)ꎮ
进一步分析不同生活型和叶习性植物的 ＳＬ 与 ＳＤ 之间的关系ꎬ发现 ＳＬ 与 ＳＤ 的权衡关系稳定存在于不

同生活型和叶习性植物中(图 ４、表 ２)ꎮ 乔木、灌木和草本三种生活型植物的 ＳＬ 与 ＳＤ 都存在良好的线性关

系(Ｐ<０.００１)ꎬ不同生活型植物 ＳＬ 与 ＳＤ 关系直线的斜率没有明显差异(Ｐ>０.０５)ꎬ且三者在 ｙ 轴截距上也没

有显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ而在 ｘ 轴上的截距极显著差异(Ｐ<０.００１)ꎬ说明在 ＳＬ 一定条件下ꎬ乔木具有最大的

ＳＤꎬ草本次之ꎬ而灌木的 ＳＤ 相对最小ꎮ ＳＬ 与 ＳＤ 的线性关系同样存在于常绿和落叶植物中ꎬ且线性关系间的

斜率没有明显差异(Ｐ>０.０５)ꎬ在 ｙ 轴截距上没有明显差异(Ｐ>０.０５)ꎬ而在 ｘ 轴上的截距发生了极显著差异

(Ｐ<０.００１)ꎬ说明在 ＳＬ 一定条件下ꎬ常绿植物具有较高的 ＳＤꎮ
３.４　 气孔特征与叶片形态、化学特征的关系

如表 ３ 所示ꎬＳＬ 存在叶片化学计量特征和形态特征的关系中ꎬ与 ＳＬＡ、ＬＡ 达到了极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ
其中ꎬＳＬ 与 ＳＬＡ 正相关、与 ＬＡ 负相关ꎮ 相较而言ꎬＳＤ 与叶片养分和形态特征之间的关系更加紧密ꎮ 除了 ＬＴ
外ꎬＳＤ 与 ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＳＬＡ 和 ＬＡ 均存在极显著的相关性(Ｐ<０.０１) ꎮ 其中ꎬＳＤ 与 ＬＡ 正相关ꎬ而与 ＬＮＣ、ＬＰＣ 和

ＳＬＡ 呈负相关ꎮ ＰＣＩ 与 ＬＮＣ 和 ＳＬＡ 存在极显著相关性(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＬＴ 存在显著相关性(Ｐ<０.０５)ꎬ其中ꎬ与
ＬＮＣ 和 ＳＬＡ 为负相关ꎬ与 ＬＴ 为正相关ꎮ
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图 ３　 物种气孔性状间的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ４　 不同生活型和叶习性植物气孔长度和气孔密度间标准化主轴分析

Ｆｉｇ.４　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｉｏｒ ａｘｉｓ (ＳＭＡ) ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ (ＳＬ) ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ (ＳＤ) ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ

ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｇｒｏｕｐｓ

３.５　 叶片气孔性状与环境因子的关系

３.５.１　 气候因子

气孔性状与气候因子的相关性分析显示(表 ４)ꎬ随着年均温的升高ꎬＳＬ 和 ＰＣＩ 均产生了不同程度的降

低ꎮ 然而ꎬ各环境因子对气孔密度的影响均未达到显著水平(Ｐ>０.０５)ꎮ
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表 ２　 不同生活型和叶习性植物气孔长度和气孔密度间标准化主轴分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｉｏｒ ａｘｉｓ( ＳＭＡ) ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｆｏｒ ｌｇ￣ｌｇ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ(ＳＬ) ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ

ｄｅｎｓｉｔｙ(ＳＤ) ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ ｇｒｏｕｐｓ

物种组
Ｇｒｏｕｐ

样本量
Ｎｕｍｂｅｒ

相关系数

Ｒ２
显著水平

Ｐ
斜率
Ｓｌｏｐｅ

斜率 ９５％
置信区间
Ｓｌｏｐｅ
９５％ ＣＩｓ

斜率
间差异

Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ
ｏｆ ｓｌｏｐｅ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

沿 ｘ 轴方
向的移动
Ｓｈｉｆｔｓ ａｌｏｎｇ
ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ

ｓｌｏｐｅ

共同斜率
Ｃｏｍｍｏｎ
ｓｌｏｐｅ

生活型 Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

乔木 Ｔｒｅｅ １２０ ０.５４２ ０.００１ －０.５２４ (－０.５９３ꎬ－０.４６３) Ｐ ＝ ０.１２２ ２.６２４ａ Ｐ<０.００１ －０.５３９２

灌木 Ｓｈｒｕｂ ９１ ０.５５５ ０.００１ －０.４８４２ (－０.５５７ꎬ－０.４２１) ２.５９７ｃ

草本 Ｈｅｒｂ ２３０ ０.４４６ ０.００１ －０.５７８５ (－０.６３７ꎬ－０.５２５) ２.６０６ｂ

叶习性 Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

常绿 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ １４８ ０.６３９ ０.００１ －０.５８１６ (－０.６４２ꎬ－０.５２７) Ｐ ＝ ０.０６１ ２.６１７ａ Ｐ<０.００１ －０.５４０６

落叶 Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ２９３ ０.５３６ ０.００１ －０.５１５７ (－０.４７７ꎬ－０.４７８) ２.６１０ｂ

　 　 不同小写字母表示截距差异显著(Ｐ<０.００１)

表 ３　 气孔特征与叶片化学计量特征、形态特征间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｓｏｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

特征
Ｔｒａｉｔｓ

化学计量特征 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔｓ 形态特征 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＬＮＣ ＬＰＣ ＳＬＡ ＬＡ ＬＴ

气孔长度 ＳＬ / μｍ ０.０１０ ０.０８５ ０.１４１∗∗ －０.２４２∗∗ ０.０２０

气孔密度 ＳＤ / (个 / ｍｍ２) －０.１５２∗∗ －０.１４１∗∗ －０.２５１∗∗ ０.２７７∗∗ ０.０６３

潜在气孔导度指数 ＰＣＩ / ％ －０.１９６∗∗ －０.０６９ －０.１４０∗∗ ０.０２６ ０.１１８∗

　 　 ＬＮＣ:叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ / (ｍｇ / ｇ)ꎻＬＰＣ:叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ / (ｍｇ / ｇ)ꎻＳＬＡ:比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ / (ｍ２ / ｋｇ)ꎻＬＡ:

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ(ｃｍ２)ꎻＬＴ:叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｍｍꎻ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻＳＬ: 气孔长度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈꎻＳＤ: 气孔密度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ

ＰＣＩ: 潜在气孔导度指数 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ

表 ４　 气孔性状与环境因子间相关关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

年均温度
ＭＡＴ / ℃

年均降水量
ＭＡＰ / ｍｍ

土壤总碳
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｃ / (ｍｇ / ｇ)

土壤总氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｎ / (ｍｇ / ｇ)

土壤总磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｐ / (ｍｇ / ｇ)

气孔长度 ＳＬ －０.１０４∗ －０.０２ －０.０２４ －０.０４５ ０.０５６

气孔密度 ＳＤ ０.００４ ０.０４６ ０.０６８ ０.０２８ －０.０３

潜在气孔导度指数 ＰＣＩ －０.１４９∗∗ ０.０３５ ０.０５８ －０.０２８ ０.０４２

　 　 ＭＡＴ: 年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ＭＡＰ: 年降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ∗: Ｐ<０.０５ꎻ∗∗: Ｐ<０.０１

３.５.２　 土壤因子

气孔性状与土壤因子相关分析结果如表 ４ 所示ꎮ 土壤总 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等因子对气孔性状均无显著影响(Ｐ>
０.０５)ꎮ

４　 讨论

４.１　 气孔性状与生活型和叶习性的关系

气孔性状的分异规律展现了植物在适应环境过程中的最佳策略ꎬ这种分异是在环境驱动下兼容了个体特

征、进化历程、资源权衡等多种因素在内的最优表征[１１]ꎮ 植物的生长形态是气孔性状强有力的影响因素ꎬ不
同生活型和叶习性植物的生态策略各异ꎬ其气孔特征因此也存在显著差异[２９]ꎮ 本研究中的 ＳＬ 和 ＳＤ 在乔木、
灌木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 种叶习性植物中均表现出显著差异ꎮ 群落垂直方向上的成层现象使得

光照、温度、水分等环境因子在群落内部分化ꎬ环境的异质性使得占领不同生态位的植物演化出独特的气孔性

状调节机制[３０]ꎮ 不同于灌木和草本ꎬ群落中冠层植物的叶片往往能获得相对充足的光照和热量ꎬ长期的强光
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与高温环境需要植物及时调节蒸腾速率以维持正常的叶表温度ꎬ而具有灵活动态特性的小气孔对外部环境具

有更灵敏的响应能力ꎬ因此乔木在长期进化中发育出小而密的气孔性状以增强对蒸腾作用的控制调节能力ꎬ
同时提高叶片的长期水分利用效率[５]ꎮ 而灌木和草本作为林下植物ꎬ生长环境的光照强度低ꎬ相对湿度高ꎬ
植物受光的限制大于水分限制ꎬ因此不灵敏的气孔响应反而有利于增大光的利用效率ꎬ大而疏的气孔性状使

得植物以较低的蒸腾成本获取较大的光合收益[３１]ꎮ
由于植物水分利用策略和碳收益方式以及叶片生长和存活时间的不同ꎬ导致了常绿植物和落叶植物在叶

习性上的显著差异[３２]ꎮ 本研究中常绿植物的 ＳＬ 小于落叶植物ꎬＳＤ 大于落叶植物(图 ２)ꎮ 此结果与王瑞

丽[３３]在中国东部南北样带的植物气孔性状统计结果一致ꎬ而与杨克彤等[１１] 的研究结果相异ꎬ这可能与研究

区的气候条件有关ꎮ 通常来说ꎬ落叶植物具有更高的水分传导效率和光合能力ꎬ常绿树种具有更高的抗栓塞

能力[３４]ꎮ 而福州市常年温暖的气候条件使得常绿植物免于由低温胁迫造成的光合系统损伤ꎬ终年高效的光

合速率和保守的水分利用策略使得常绿植物比落叶植物积累了更多的光合产物ꎬ促使其在群落中成为资源获

取的优势方[３５]ꎮ 在漫长的群落演替过程中ꎬ常绿植物逐渐占据群落更高层空间ꎬ因此具有灵活响应能力的气

孔特征ꎬ以机动调节植物光合水分利用效率ꎮ
４.２　 气孔长度与气孔密度的权衡关系

ＳＤ 与 ＳＬ 的发育深刻影响着植物的生理生态过程ꎬ且在植物生活史中发挥重要遗传作用[３６]ꎮ 研究表明ꎬ
在植物进化的上亿年时间里ꎬＳＤ 与 ＳＬ 间建成了强烈的相关关系[８ꎬ３７]ꎮ 物理限制假说和能量限制假说解释了

ＳＤ 与 ＳＬ 为适应环境变化而表现出的相互平衡的功能性状组合[３８]ꎬ这样的权衡关系在叶经济谱中可以被量

化为植物的资源权衡策略[１９]ꎮ 本研究中叶片的 ＳＤ 与 ＳＬ 存在着显著负相关关系(Ｐ<０.００１)ꎬ这种关系在不

同生活型和叶习性的物种中仍稳定存在ꎬ且 ＳＤ 与 ＳＬ 的关系斜率在不同生活型和叶习性物种中没有显著差

异(Ｐ>０.０５)ꎬ但在 ｘ 轴截距上存在显著差异(Ｐ<０.００１)(图 ４ꎬ表 ２)ꎮ 这表明 ＳＬ 一定时ꎬ在不同生活型植物

中ꎬ乔木具有最大的 ＳＤꎬ灌木和草本具有相对较小的 ＳＤꎬ在不同叶习性植物中ꎬ常绿植物具有更大的 ＳＤꎮ 研

究表明ꎬ气孔作为植物能量合成与水分传输的代谢终端ꎬ其密度对植物的蒸腾速率、净光合速率等有显著影

响[５ꎬ３９]ꎬ决定了植物的水分运输与光照利用能力ꎮ 而乔木作为群落中个体较大的物种ꎬ需要较高的水分传输

效率和养分合成速率以满足其生理需求ꎬ林冠种具优势的光利用与水运输生理过程造成了其与群落其他物种

在光水利用生态位上的差异ꎬ进一步影响群落垂直结构的构建过程[４０]ꎮ 此外ꎬ在 ＳＬ 一定时ꎬ常绿植物相对具

有更高的 ＳＤꎬ这可能与样地中常绿植物在群落中更占优势ꎬ需通过光合作用进行更多的能量转化有关ꎮ
ＳＤ 与 ＳＬ 的权衡关系是植物平衡光合作用和蒸腾作用的最优化生态策略ꎬ体现了植物对碳收益和水分供

给的生理调控机制ꎮ 潮湿、荫蔽环境中的植物通常具有密度低的大气孔ꎬ在没有水分限制的环境下ꎬ这种气孔

性状的组合更有利于植物利用有限的光照资源进行碳同化ꎮ 而小气孔面临环境的变化能快速作出开闭反应ꎬ
与高密度的气孔分布组合ꎬ有利于增大 ＣＯ２传输速度ꎬ增加气孔导度和光合速率[５]ꎮ 自然选择下植物生理生

态特征的调整是对环境变化的响应与适应机制ꎬＳＬ 与 ＳＤ 不同的组合是植物适应不同生境条件而表现出的权

衡策略ꎬ气孔性状复杂的反馈与权衡机制影响着植物的抗胁迫能力和生产能力ꎬ对于维持群落和生态系统碳、
水循环稳定有重要意义ꎮ
４.３　 气孔性状与其他叶功能性状的关系

叶功能性状能敏感响应气候变迁[４１]ꎬ多个性状指标间通常相互关联ꎬ且通过动态组合的策略模式适应生

长环境[２１]ꎬ这些性状组合体现了叶片在适应环境过程中不断优化的资源分配机制ꎬ也是自然选择下具有竞争

力的“树叶投资策略” [１９]ꎮ Ｌｏｒａｎｇｅｒ 和 Ｓｈｉｐｌｅｙ 的研究表明ꎬＳＤ 与其他叶功能性状存在种间协变关系ꎬＳＤ 随着

ＳＬＡ 的增加而异速降低ꎬ随 ＬＴ 的增加而异速增加[１７]ꎮ 与前人的研究结果相类似ꎬ本研究中 ＳＤ 与 ＳＬＡ 呈负

相关关系(表 ３)ꎬ这可能是由于 ＳＬＡ 较低的叶片通常具有较低的叶肉导度[４２]ꎬ因此需要与高 ＳＤ 相耦合以增

加气孔导度ꎬ从而降低叶片温度ꎬ增强植株干旱胁迫能力[４３]ꎮ 而本研究未发现 ＳＤ 与 ＬＴ 的显著相关关系ꎬ这
与 Ｂｅｅｒｌｉｎｇ 和 Ｋｅｌｌｙ 的研究结论一致ꎬ植物的进化趋势受大气 ＣＯ２浓度、水分状况、光照强度等多环境因素影

３４３５　 １３ 期 　 　 　 倪榕蔚　 等:热岛效应下亚热带城市植被叶气孔权衡特征及其与叶功能性状的关系 　
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响ꎬ而 ＳＤ 和 ＬＴ 分别受不同环境因子的作用ꎬ相异的环境选择压力和限制因素使得性状间的相关性不明

显[４４]ꎮ 叶片大小影响着植物的光合能力和初级生产力ꎬ其较高的可塑性反映了植物对环境的灵敏响应和个

体间的遗传差异[４５]ꎮ 本研究中的 ＳＤ 和 ＳＬ 都与 ＬＡ 有相关关系ꎬ一方面ꎬ叶片大小的建成是植物根据环境条

件而平衡生物量投资和植物水分供需的结果ꎬ与植物在不同光合水平条件下维持叶脉供水和气孔蒸腾的能力

息息相关[４５—４６]ꎻ另一方面ꎬ这可能也与本研究中的所采集样本植物中具有较高 ＳＤ 的乔木叶片偏大ꎬ而具有

相对较低 ＳＤ 的灌木与草本的叶片相对较小有一定联系ꎮ
植物氮、磷含量等生态化学计量的研究对于理解植物和生态系统的生理生态过程以及评估个体和群落的

养分限制情况具有重要理论和现实意义[４７]ꎮ 叶的化学计量特征与植物的碳经济息息相关ꎬ由其构成的经济

性状与气孔性状、叶片导水率等构成的水力性状间相互平衡ꎬ共同调节植物的碳￣水投资比[４８]ꎮ 本研究中的

ＳＤ 相比于 ＳＬꎬ与叶片化学计量特征具有更紧密的联系ꎬ这可能是由于 ＳＤ 具有较高变异性ꎬ对环境变化具有

更灵敏的响应能力[４６]ꎮ 此外ꎬＳＤ 与 ＬＮＣ、ＬＰＣ 在本研究中的显著相关性验证了植物叶片经济性状与水力性

状的耦合关系ꎮ 然而也有研究表明ꎬ植物经济性状和水力性状并不是一直都存在耦合关系ꎬ这可能与环境中

可利用水分的含量有关ꎮ 例如 Ｌｉ[４９]等在湿润的热带和亚热带生境进行采样实验得出两组性状间的结论与尹

秋龙在[４８]黄土高原采样实验得出的结论不一致ꎬ前者认为性状间独立变化ꎬ而后者认为干旱环境使得植物采

取经济性状和水力性状的稳定组合策略ꎬ以促进植物建成水分供给与碳收益平衡的最佳生理机制ꎮ 而本研究

所处采样区域城市热岛效应明显ꎬ高温使得叶表温度偏高ꎬ增加了植物蒸腾作用的压力ꎬ有限的可利用水分使

得植物积极权衡经济性状和水力性状间的关系ꎬ以更好的适应高温环境ꎮ
４.４　 气孔性状与环境的关系

植物对温度和水分等环境变化的反应机制是复杂的ꎬ性状可塑性和植物的耐受性体现了个体面临气候变

化的响应和适应机制及不同的生态策略ꎬ通过研究气孔特征和环境变量之间的关系ꎬ可以了解植物在生态系

统尺度上的适应机制[５０]ꎮ 不同的研究对环境因子与气孔性状间关系的结论各有不同ꎬ这可能与环境交互作

用的复杂性及不同种植物的生理生态机制有关[５１]ꎮ 本研究中 ＭＡＴ 与 ＳＬ 存在显著负相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ这
与张立荣等[５２]发现矮嵩草(Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ)等高寒草甸植物在群落增温的情况下出现 ＳＬ 降低的研究结果一

致ꎬ而左闻韵等[５３]在严格的环境因子控制实验中发现不同草本植物的 ＳＬ 对温度增加的反应各不相同ꎮ 本文

基于野外群落实验开展研究ꎬ不同于室内实验中对控制变量的严格把控ꎬ自然群落中环境因子复杂多变ꎬ极易

出现环境因子间的交互影响作用ꎬ因此需要考虑温度升高对其他环境因子造成的影响ꎮ 群落温度的升高对群

落中空气和土壤湿度等环境因素有直接影响ꎬ本研究区域福州常年温度较高ꎬ除春夏交替的雨季外ꎬ其余季节

降雨偏少ꎬ植物可能面临着高温缺水的环境ꎬ因此温度升高造成的湿度降低可能会使得植物面临水分胁迫ꎬ而
在水分因子限制下的植物通常趋向于减小其 ＳＬꎬ以此在水分亏缺环境下灵活调整气孔开闭状态ꎬ因此极有可

能是温度上升造成的环境水分亏缺使得植物拥有相对较小的 ＳＬꎬ植物在温度和水分变化的影响下促使气孔

作出适应性的性状改变ꎮ 这进一步说明了群落环境条件的复杂性ꎬ气孔性状的分异是在多环境因子的综合作

用下形成的ꎬ体现了植物响应和适应复杂多变环境的灵活性ꎮ 此外ꎬ温度变化下 ＳＬ 的增加或降低也与植物的

种类关系密切ꎬ物种间叶片结构或生理特性各有不同ꎬ且不同植物的气孔分化机制或敏感程度不尽相同ꎬ因此

这可能也是本研究结果与前人研究结果相异的原因之一ꎮ 除此之外ꎬ本研究中 ＰＣＩ 对 ＭＡＴ 的变化也有较为

敏感的响应能力(Ｐ<０.０１)ꎬＰＣＩ 与 ＳＬ、ＳＤ 联系紧密ꎬ而与 ＳＬ 相比ꎬ温度变化下的 ＳＤ 具有相对强的保守性ꎬ即
ＳＤ 与 ＭＡＴ 不存在显著相关性(Ｐ>０.０５)ꎬ因此 ＭＡＴ 与 ＰＣＩ 的负相关关系极有可能是通过 ＭＡＴ 对 ＳＬ 的影响

而导致的结果ꎮ 研究中土壤因子(土壤总碳、总氮、总磷)与气孔性状的关系在本研究中不显著ꎬ可能是研究

区内土壤理化性质变化不明显ꎬ对气孔性状作用不显著ꎮ

５　 结论

本研究中ꎬ乔木、灌木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 种叶习性植物的 ＳＬ、ＳＤ 均存在显著差异(Ｐ<

４４３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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０.０５)ꎬ而潜在气孔导度指数(ＰＣＩ)不存在显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 草本的 ＳＬ 高于乔木和灌木ꎬ 落叶植物的 ＳＬ
高于常绿植物ꎮ 对于 ＳＤꎬ表现为乔木最高ꎬ草本最低ꎬ且常绿植物高于落叶植物ꎮ 群落内部环境的异质性促

使占领不同生态位的植物演化出独特的气孔特征ꎮ
ＳＬ、ＳＤ 的线性权衡关系在乔木、灌木、草本 ３ 种生活型和常绿、落叶 ２ 类叶习性植物中均稳定存在ꎬ且随

着不同生活型和落叶习性植物的生态策略而呈现各异的权衡特征ꎬ即当 ＳＬ 一定时ꎬ乔木的 ＳＤ 最大ꎬ灌木的

ＳＤ 最小ꎬ常绿植物的 ＳＤ 大于落叶植物的 ＳＤꎮ 植物 ＳＬ、ＳＤ 的不同组合形式与生境中不同类型植物的光合水

分利用机制有关ꎬ体现了植物在环境变化下的资源权衡策略ꎮ
以气孔性状为代表的水力性状和以叶片形态、化学计量特征为代表的经济性状紧密联系ꎬＳＬ 与 ＳＬＡ 正相

关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＬＡ 负相关(Ｐ<０.０１)ꎻＳＤ 与 ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＳＬＡ 负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＬＡ 正相关(Ｐ<０.０１)ꎻＰＣＩ 与
ＬＮＣ、ＳＬＡ 负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与 ＬＴ 正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ植物通过性状间的协同与权衡实现最经济的生态策略ꎬ
稳定的性状组合使得植物实现水分供给与碳收益的平衡ꎮ

复杂的环境是气孔性状变异的重要驱动因素ꎬＳＬ、ＰＣＩ 均与 ＭＡＴ 负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ今后的研究还需进一

步分析气孔性状在大尺度自然环境梯度下的变异情况以及气孔性状在群落尺度上对环境的响应机制ꎬ深入探

讨气候变化下植物与环境的互作机制ꎮ
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