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马尾松和红锥叶片解剖和光合对
穿透雨减少的响应
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摘要：[目的 ] 探究 8 a干旱胁迫条件下树木叶片光合生理特征与叶片解剖结构的响应及二者之间的关系。[方法 ] 在

南亚热带选取 2种典型人工林（马尾松和红锥）设置林内穿透雨减少的模拟干旱实验，在穿透雨减少 8 a

后测定叶片气体交换参数、叶绿素荧光参数、叶片解剖特征以及叶片养分（N、P）含量。[结果 ]（1）穿透

雨减少后，马尾松针叶上、下表皮、叶片厚度以及气孔密度显著增加，而红锥仅叶片上表皮厚度显著增加，海

绵组织厚度显著降低。（2）马尾松和红锥的气体交换参数（净光合速率 Pn、气孔导度 Gs、蒸腾速率 Tr）、

叶绿素荧光参数（光系统Ⅱ最大光化学效率 Fv/Fm、实际光化学效率 ΦPSII，表观电子传递速率 ETR）以及

叶氮、磷含量在穿透雨减少 8 a后均未发生显著变化。（3）与马尾松相比，红锥受到的气孔限制（Ls）更

大，水分利用效率（WUE）更高，尤其在干季更明显。[结论 ] 马尾松和红锥应对干旱胁迫的策略存在差异，

马尾松通过调节叶片解剖结构产生更具耐旱的针叶来应对干旱，红锥则更倾向通过调节气孔（Ls）、提高水分

利用效率（WUE）来适应干旱。
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大量的监测数据和全球气候变化模型表明降雨

时空格局正在发生改变，由此引起的干旱频度、强

度以及持续时间的增加将会成为许多地区面临的问

题[1]，尤其是在亚热带地区[2-3]。干旱的增加将会对

森林生态系统的群落多样性、生存以及生产力产生

巨大影响[4]，进而可能影响局域或全球的碳水平衡。

叶片对环境变化较为敏感且可塑性较大，其性

状特征与植物生存策略和利用资源的能力密切相

关[5-6]。因此，加强叶片性状的研究有助于更好地

了解植物对干旱的响应与适应。目前，国内外学者

从叶片形态、解剖以及生理等性状探究了植物对干

旱的响应与适应[7-11]。然而，这些研究大多数是短

期的控制实验且缺乏对于叶片解剖结构和光合生理

同步研究。因此，对于叶片解剖结构和光合生理对

于相对长期干旱胁迫的适应以及二者之间关系的了

解依然不足。

研究降雨减少对于叶片解剖结构和光合生理的

影响有助于揭示树木对于干旱的适应机制[11]。不同

树种对于干旱的敏感性和响应时间存在差异，其叶

片解剖结构和光合生理对干旱的响应和适应可能存

在物种特异性 [11]。对不同水分胁迫条件下地中海

2种观赏灌木（马缨丹（Lantana camara L.）和
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女贞（Ligustrum lucidum W.T.））的研究发现：2种

灌木叶片厚度对于水分胁迫响应存在明显差异并指

出叶片光合能力与水分胁迫的强度有关[8]。Gratani
等[12] 发现，干旱条件下叶片厚度的增加可以减少

蒸腾失水，维持细胞内较高的水势，从而保证正常

的光合速率，提高植物的水分利用效率。然而，Binks
等[13] 和 Rowland等[14] 对模拟干旱条件下热带雨林

树种的研究证实，叶片解剖结构对于干旱的响应与

物种的抗旱性有关，且发现由干旱引起的叶片解剖

结构改变未对光合性状产生影响[13]。因此，到目前

为止，叶片解剖结构和光合生理对降雨减少的响应

认知仍然存在很大争议，这使得理解树木生长对于

气候变化的响应具有较大的不确定性。

马尾松（Pinus massoniana Lamb.）和红锥

（Castanopsis hystrix Miq.）是我国亚热带地区的

典型造林树种。马尾松具有适应性强、生长迅速、

生产力高等特点 [15]，红锥材质优良，具有多种用

途[16]。红锥和马尾松的叶片习性、木材解剖和水力

学性状存在明显差异，导致 2树种拥有不同的生活

史特征和环境需求[17-18]，这为探究具有不同生活史

特征的物种对于干旱的响应和适应提供了绝佳的机

会。前人研究已经认识到马尾松和红锥人工林生长

对于干旱的响应存在差异，穿透雨减少后马尾松径

向生长未发生变化而红锥径向生长出现显著下降[19]。

然而，马尾松和红锥叶片解剖结构和光合生理如何

响应干旱目前尚未可知。为了进一步探究叶片解剖

结构、养分和光合生理对于干旱的响应，解析三者

之间的关系，本研究在南亚热带选取马尾松和红锥

人工纯林设置穿透雨减少实验，测定了 2种树木叶

片解剖结构、叶片养分（氮和磷）、气体交换参数和

叶绿素荧光参数，旨在探索以下科学问题：（1）马

尾松和红锥叶片解剖、叶片养分以及光合生理如何

响应干旱？减雨处理后树木是否能够产生更耐旱的

叶片？（2）叶片解剖和叶片养分是否能够影响叶

片的光合生理？

 1　 材料与方法

 1.1    研究地点

研究地点位于广西壮族自治区凭祥市中国林业

科学研究院热带林业实验中心伏波实验场（22°10′
N,  106°50′  E），该地区位于南亚热带季风气候

区，属湿润-半湿润气候，干湿季分明。年降水量

1  241～1  695  mm，降雨主要集中在 5—9月，

年平均温度 21～22 ℃，相对湿度 80%～84%，

海拔 550 m。主要的地貌类型以低山丘陵为主，土

壤为红壤，质地为砂质壤土。

马尾松和红锥人工林均是 1983年皆伐杉木

（Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook.）林后

种植，最初的土壤质地和养分一致，林分密度均

为 2 500 株·hm−2，之后经过多年间伐，马尾松和

红锥人工林密度分别为 275  ±  45、 334  ±  92
株·hm−2，平均胸径分别为 31.26 ± 2.15、27.15 ±
1.96 cm，平均树高分别为 18.8 ± 1.30 、19.84 ±
2.96  m。马尾松林下草本植物主要有弓果黍

（ Cyrtococcum  patens  （ L.）   A.  Camus）、

乌毛蕨（Blechnum orientale L.）、荩草（Arthraxon
hispidus  （ Trin.）   Makino） 和 小 花 露 籽 草

（Ottochloa  nodosa  var. micrantha （Balansa）
Keng f.）等。红锥林下草本主要有金毛狗（Cibotium
barometz （L.） J. Sm.）、淡竹叶（Lophatherum
gracile Brongn.）、铁芒萁（Dicranopteris linearis
（Burm.）  Underw.）和扇叶铁线蕨（Adiantum
flabellulatum L.）等。

 1.2    试验设计

2012年 9月在马尾松和红锥人工林中分别设

置了 6块 20 m × 20 m样地，样地间距离>20 m，

实施了自然条件下降雨（对照）和部分穿透雨剔除

（50%，TFE）2种不同的处理，每个处理 3个重

复，2个树种共 12块样地。在穿透雨剔除样地距

离地面 0.5～1.5 m处安装了由不锈钢架和 PEP膜

组成的穿透雨剔除装置，铺设的透明塑料薄膜面积

为样地面积的 50%。截取的穿透雨通过导水槽及

样地周围的排水沟排出样地。为降低 TFE装置对

样地环境的影响，在对照样地同样的高度假架设了

有不锈钢架和 3 mm孔径白色尼龙网组成的装置。

经测试，各样地装置下照度无显著差异。定期对

PEP膜、尼龙网以及导水槽上的凋落物清理并原

位归还到样地。与此同时，在每个样地都安装

HoBo土壤温湿度记录仪（Onset Computer Corp.，
美国）对 5 cm表层土壤和深层土壤（10、30、
50、70、90 cm）的温湿度进行记录，记录间隔

为 1 h，每个样地各安装了 3个记录仪。

 1.3    试验方法

 1.3.1    光合特性测定　由于马尾松和红锥树冠较
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高，难以原位测定，因此，本研究采用高枝剪和人

为爬树剪取离体枝的方法对光合生理参数进行测

量。为避免枝条栓塞影响测定结果，所采集测定气

体交换和叶绿素荧光参数的枝条都接近 1 m且均

为冠层顶部的阳生枝条，将获取的离体枝条立即插

入装有水的水桶中，在水中用剪枝剪在距离切口10 cm
处重新修剪。通过这样的处理一定程度上避免离体

枝条发生栓塞，确保一段时间内离体枝条上叶片样

品的生理活性与树体一致[20-21]。

气体交换参数的测定：2019年 8月中旬（湿

季）和 2020年 1月中旬（干季）选择无雨天气于

9：00—11：30时段，采用便携式光合仪（LI-
6400, Li-Cor, Lincoln Inc., NE, USA）测定了马尾松

和红锥当年生枝条上完全伸展的健康叶片的净光合速

率（Pn）、气孔导度（Gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）、

蒸腾速率（Tr）等参数。设定的光量子通量密度为

1 500 μmol·m−2·s−1，CO2 浓度设置为环境 CO2 浓

度，环境温度控制在 25 ℃。在对照样地和处理样

地分别随机选取了 3棵树，每棵树选取 2～
3个叶片，每个叶片测定 3次重复。利用下列公式

计算水分利用效率（WUE）：WUE = Pn/Tr。

叶绿素荧光参数于 2019年 8月测定。具体方

法是先将叶片暗适应 30 min用 PAM-2500便携式

叶绿素荧光仪（Heinz  Walz  GmbH，Effeltrich，
Germany）测定最小初始荧光（Fo）、暗适应下最

大荧光（Fm）、光系统Ⅱ（PSⅡ）最大光化学效率

（Fv/Fm）、实际光化学效率（ΦPSII）、光化学猝

灭系数（qP）、非光化学猝灭系数（NPQ 和 qN）

和表观电子传递速率（ETR）等荧光参数。

 1.3.2    叶片解剖　2020年 1月在红锥和马尾松的

对照样地和穿透雨减少样地选取与测定气体交换参

数的叶片位置相近、发育一致的健康叶片各 5片

（马尾松针叶各 5簇），用 FAA固定液保存，红

锥剪取叶片中部与叶边缘之间 1～2 cm2，马尾松

剪取中部 5～6 mm片段，采用常规石蜡切片法制

片。切片厚度为 8～12 μm，用番红-固绿染色，中

性树胶封片。对照样地和处理样地分别随机选取

了 3片叶子的制片置于 Nikon（NIS-Elements D）

光学显微镜下观察和拍照记录，并用仪器自带分析

软件测量了红锥叶片上下表皮厚度、叶肉栅栏组织

和海绵组织厚度、叶片厚度和马尾松针叶的上下表

皮厚度、叶肉厚度以及针叶厚度。

 1.3.3    气孔密度　采用指甲油印迹法。每个样地

在冠层树木枝条上随机选取 3片健康完全开展的阳

生叶片，红锥叶片避开主脉用无色指甲油均匀涂抹

于叶片中部，马尾松针叶用指甲油涂抹叶片中部腹

面，干燥后剥下所形成的印痕干膜，制片后用Nikon
光学显微镜观察和拍照，利用自带测量软件获取气

孔密度。

 1.3.4    叶片氮和磷的测定　在测定光合特性指标

的枝条上，随机选取一定量的健康成熟无病虫害的

叶片，放入信封袋中带回实验室。将叶片清洗干净

后在 600 w的微波炉中杀青 90 s，然后再将其放

到 65 ℃ 的烘箱中烘干 48 h。用高速粉碎机将烘干

的叶片粉碎后过100目筛（0.147 mm）备用。叶片全

氮（TN）和全磷（TP）分别采用凯氏定氮法和钼

锑抗比色法测定。

 1.4    数据分析

用 SPSS17.0软件对数据进行统计分析，采

用独立样本 t 检验分析处理之间、树种之间以及季

节之间各指标的差异性，以 p < 0.05为显著性评价标

准；采用 Pearson相关系数分析叶片解剖性状、

叶片养分和气体交换参数之间的相关关系。本研究

中所有的数据均采用平均值  ± 标准误（Mean ±
S.E.）的形式表示。用 Origin 2021软件作图。

 2　 结果与分析

 2.1    土壤温湿度

土壤温湿度存在明显的季节差异，湿季（5—
9月）的土壤温湿度大于干季（10月—次年 4月）

的土壤温湿度（p < 0.05）。穿透雨减少处理对马

尾松和红锥表层（5 cm）土壤温度无影响（p >
0.05），但降低了 2树种的表层（5 cm）和深层

（10、30、50、70、90 cm）土壤湿度（p < 0.05；
图 1），其中，穿透雨减少使 50 cm土层的土壤湿

度下降最大，马尾松和红锥分别下降了 15.96%
和 16.76%。

 2.2    叶片解剖

由图 2得出，马尾松和红锥叶片解剖结构明显

不同。马尾松的叶片横切面呈半圆形，叶肉不分化

栅栏组织和海绵组织，细胞排列不规则但排列紧

密，叶肉细胞间存在多个树脂道。红锥叶片叶肉存

在明显分化的栅栏组织和海绵组织，细胞排列规则

但不紧密，海绵组织发达。穿透雨减少 8 a后马尾
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松针叶的上、下表皮厚度、内皮层厚度、针叶厚度

以及气孔密度分别显著增加了 28.35%、29.94%、

8.46%、8.13%和 10.55%，但叶肉厚度未发生显

著改变。对于红锥来说，穿透雨减少不仅明显增加

了上表皮厚度（24.43%），而且显著的降低了海

绵组织的厚度（23.90%）。穿透雨减少使红锥叶

片栅栏和海绵组织比值增加明显，但未改变其叶片

厚度和气孔密度（表 1）。
 2.3    气体交换和叶绿素荧光参数

由表 2得出：马尾松和红锥的气体交换参数存

在季节差异和种间差异（p < 0.05）；湿季马尾松

和红锥的净光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）、气

孔导度（Gs）显著高于干季（ p < 0.05）；与马尾

松对比，红锥受到的气孔限制（Ls）更大，水分利

用效率（WUE）更高，尤其是在干季。穿透雨减

少对马尾松和红锥气体交换参数和叶绿素荧光参数

均无影响（p > 0.05；表 2、3和图 3）。
 2.4    叶片氮、磷含量及氮磷比

由图 4得出：叶片氮、磷含量和氮磷比存在明

显的种间差异。马尾松的叶片氮含量以及氮磷比显

著低于红锥的叶片氮含量和氮磷比，而马尾松的叶

片磷含量显著高于红锥的磷含量。穿透雨减少处理

未对马尾松和红锥叶片 N、P含量以及 N:P产生影

响（p > 0.05）。
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图 1    对照样地和减雨样地马尾松（a、c）和红锥（b、d）土壤温度和土壤湿度

Fig. 1    Soil temperature and soil moisture of Pinus massoniana (a, c) and Castanopsis hystrix (b, d)
in the control and the rainfall-reduced plots
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 2.5    叶片功能性状之间的相关关系

由图 5、6得出：马尾松和红锥的叶片解剖结

构之间、叶片氮和磷之间以及气体交换参数之间自

身存在明显地相关关系（p < 0.05），但两树种的

叶片解剖结构、叶片养分与气体交换参数三种叶片

功能性状之间未发现相关关系（p > 0.05）。

 3　 讨论

 3.1    穿透雨减少对叶片解剖的影响

穿透雨减少后马尾松和红锥叶片均表现出一定

的干旱适应特征，但物种间差异明显。马尾松针叶

的上、下表皮厚度和气孔密度在穿透雨减少后显著

增加，而红锥在穿透雨减少后仅叶片的上表皮厚度

出现明显增加。较厚的表皮能够使干旱条件下植物

叶片维持较高的水势；气孔密度的增加有助于提高

植物对于蒸腾控制[22-23]，维持正常的生理代谢，从

而有助于提高植物的抗旱性。Binks等[13] 在对降雨

减少条件下的热带雨林树种研究中也发现，降雨减

少后叶片下表皮厚度增加明显，并提出下表皮的增

加能够提高树种的抗旱性。然而，黄娟等[24] 和吴

丽君等[25] 对干旱胁迫下银中杨和赤皮青冈研究发

现，干旱胁迫使 2树种叶片变薄，下上表皮厚度均

出现显著下降，还认为干旱胁迫造成的叶片水分亏

缺导致了叶片细胞生长和分裂受阻，从而导致叶片

生长受限。本研究中，马尾松针叶厚度在穿透雨减

少后增加明显，而红锥叶片厚度无显著变化。减雨

后马尾松更厚的叶片往往能够使其拥有更高的水分

储存能力，从而提高了马尾松的干旱适应能力[26]。

红锥叶片在减雨后海绵组织厚度出现明显下降，海

表 1    马尾松和红锥叶片解剖结构

  Table 1    Leaf anatomical structure of Pinus massoniana and Castanopsis hystrix
树种

Tree species
叶片指标

Index of leaf
对照

Control
处理

Treatment

马尾松
Pinus massoniana

上表皮厚度 Thickness of upper epidermis/μm 12.77 ± 0.21 b 16.39 ± 0.67 a

下表皮厚度 Thickness of lower epidermis /μm 21.41 ± 0.21 b 27.82 ± 0.75 a

叶肉厚度 Mesophyll thickness/μm 104.87 ± 8.91 a 99.79 ± 12.30 a

内皮层厚度 Endothelium thickness/μm 13.83 ± 0.43 b 15.00 ± 0.31 a

树脂道数 Resin canals number 11.33 ± 0.67 a 11.00 ± 0.65 a

针叶厚度 Needle thickness/μm 507.94 ± 3.71 b 549.22 ± 30.94 a

针叶宽 Needle width/μm 875.49 ± 22.11 a 854.03 ± 14.81 a

气孔密度 Stomata density/(number·mm−2) 119.96 ± 10.48 b 132.61 ± 10.21 a

红锥
Castanopsis hystrix

上表皮厚度 Thickness of upper epidermis /μm 17.44 ± 0.37 b 21.7 ± 0.54 a

下表皮厚度 Thickness of lower epidermis /μm 11.86 ± 0.37 a 13.27 ± 0.66 a

栅栏组织 Palisade tissue thickness/μm 53.43 ± 1.78 a 53.64 ± 1.38 a

海绵组织 Spongy tissue thickness/μm 44.26 ± 1.5 a 33.68 ± 1.3 b

栅栏/海绵 Ratio of Palisade tissue and spongy tissue 1.22 ± 0.04 b 1.60± 0.04 a

叶片厚度 Leaf thickness/μm 140.10 ± 2.44 a 136.02 ± 2.02 a

气孔密度 Stomata density /(number·mm−2) 468.71 ± 16.68 a 489.58 ± 21.67 a

　　注：不同的小写字母代表对照和减雨样地之间存在显著差异（p < 0.05）
　　Note: Lowercase letters indicate significant differences between the control plots and treatment plots (p < 0.05)
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绵组织的减少促使叶肉细胞之间变得更为紧密，细

胞间隙减小，该特征有助于 CO2 从气孔下室到光

合作用位点的传导，抵消因叶肉结构变化和气孔关

闭导致的 CO2 传导率的降低[27]，能够维持正常的

光合生理。另外，由于海绵组织所占比例减少使得

叶片细胞之间更为紧密，提高了叶片的密度，能够

减少叶片由于失水造成的物理损伤，有助于提高植

物的水分利用效率，增强了植物干旱环境下的生存

能力[28]。显然，树木叶片解剖对于干旱响应是复杂的，

这可能归因于树种自身属性和干旱强度的差异[29]。

为了探究树种对于干旱的响应和适应，加强叶片解

剖结构的研究是非常必要。

 3.2    穿透雨减少对光合生理的影响

植物在长期的进化过程中为适应环境变化，不

仅在叶片形态和解剖结构上表现出可塑性，同时植

物的生理也发生着改变。以往的研究中发现，轻微

和中度的水分胁迫会通过减少大气到叶绿体羧化位

点之间CO2 的扩散来限制光合作用[30]。然而，在本研

究中发现，穿透雨减少后马尾松和红锥叶片的光合参

数（Pn、Gs、Tr、Ls）以及叶绿素荧光参数（Fv/Fm、

ΦPSII、ETR）均未发生变化（p > 0.05）。Fv/Fm 是

表征光合单元结构健康状况的指标，穿透雨减少后

未发生显著的改变说明穿透雨减少引起的水分胁迫

并未对马尾松和红锥叶片的光合系统造成损伤，或

表 2    对照样地和减雨样地马尾松和红锥气体交换参数

  Table 2    Gas exchange parameters of Pinus massoniana and Castanopsis hystrix in
control and rainfall-reduced plots

树种
Tree species

气体交换参数
Gas exchange parameters

湿季 Wet season 干季 Dry season

对照 Control 处理 Treatment 对照 Control 处理 Treatment

马尾松
Pinus massoniana

Pn / (μmol·m−2·s−1) 4.17 ± 0.18 Aa 3.92 ± 0.20 Aa 2.10 ± 0.19 Ba 1.72 ± 0.03 Ba

Gs / (mol·m−2·s−1） 0.063 ± 0.006 Aa 0.058 ± 0.004 Aa 0.025 ± 0.002 Ba 0.023 ± 0.003 Ba

Ci / (μmol·m−2·s−1) 295.95 ± 12.71 Aa 289.42 ± 10.22 Aa 305.44 ± 8.03 Aa 308.22 ± 22.37 Aa

Tr / (mmol·m−2·s−1) 0.89 ± 0.76 Aa 0.86 ± 0.06 Aa 0.48 ± 0.05 Ba 0.34 ± 0.064 Ba

WUE 4.88 ± 0.47 Aa 4.67 ± 0.41 Aa 4.79 ± 0.52 Aa 6.08 ± 1.18 Aa

Ls 0.29 ± 0.07 Ba 0.30 ± 0.02 Ba 0.33 ± 0.044 Aa 0.36 ± 0.065 Aa

红锥
Castanopsis hystrix

Pn / (μmol·m−2·s−1) 4.59 ± 0.38 Aa 4.42 ± 0.39 Aa 3.66 ± 0.51 Ba 3.24 ± 0.32 Ba

Gs / (mol·m−2·s−1） 0.07 ± 0.01 Aa 0.06 ± 0.01 Aa 0.02 ± 0.002 Ba 0.017 ± 0.002 Ba

Ci / (μmol·m−2·s−1) 289.10 ± 12.87 Aa 273.31 ± 11.09 Aa 253.24 ± 10.46 Aa 262.85 ± 13.63 Aa

Tr / (mmol·m−2·s−1) 0.85 ± 0.09 Aa 0.67 ± 0.06 Aa 0.42 ± 0.02 Ba 0.35 ± 0.02 Ba

WUE 5.79 ± 0.62 Ba 6.74 ± 0.70 Ba 8.65 ± 1.08 Aa 9.26 ± 0.66 Aa

Ls 0.30 ± 0.03 Ba 0.33 ± 0.03 Ba 0.77 ± 0.02 Aa 0.80 ± 0.03 Aa

　　注：Pn：净光合速率；Gs：气孔导度；Tr：蒸腾速率；WUE：水分利用效率；Ls：气孔限制。不同的小写字母代表对照和减雨样地之间存在显
著差异，不同的大写字母表示季节间存在显著差异（p < 0.05）
　　Notes: Pn: Net photosynthetic rate; Gs: Stomatal conductance; Tr : Transpiration rate; WUE: Water use efficiency; Ls: Stomatal limitation.
Lowercase letters indicate significant differences between the control plots and treatment plots. Uppercase letters indicate significant differences
among seasons (p < 0.05)

表 3    对照样地和减雨样地马尾松和红锥叶绿素荧光参数

  Table 3    Chlorophyll fluorescence parameters of Pinus massoniana and Castanopsis hystrix in
control and rainfall-reduced plots

叶绿素荧光参数
Chlorophyll fluorescence parameters

马尾松 Pinus massoniana 红锥 Castanopsis hystrix

对照 Control 处理 Treatment 对照 Control 处理 Treatment

最大荧光 Fm 1.46 ± 0.08 a 1.31 ± 0.07 a 1.62 ± 0.13 a 1.58 ± 0.10 a

最大可变荧光 Fv 1.04 ± 0.06 a 0.98 ± 0.06 a 1.28 ± 0.11 a 1.25 ± 0.08 a

表观电子传递速率 ETR 28.91 ± 0.99 a 29.70 ± 1.39 a 34.48 ± 2.03 a 34.52 ± 1.28 a

　　注：不同的小写字母代表对照和减雨样地之间存在显著差异（p  <  0.05）
　　Note: Lowercase letters indicate significant differences between the control plots and treatment plots (p  <  0.05)
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经过 8 a的穿透雨减少后 2树种已近乎完全地适应

了新的干旱环境，从而能够维持 2树种正常的光合

能力。以往的研究表明，干旱胁迫对光合作用的影

响主要受叶片水势控制，轻微的水分胁迫不会影响

植物的光合生理，只有当叶片水势下降到一定阈值

后，光合生理才会受到影响[31-32]。在亚热带和热带

开展的类似研究中也发现，叶片的光合作用速率在

降雨减少后依然能够保持稳定，并认为是叶片解

剖、水分关系以及光合特性之间紧密的相互协调的

结果[13-14,33]。此外，通过对干旱条件下全球 C3 和

C4 植物气体交换参数的整合分析，证明了 Gs 对于

干旱敏感性要高于 Pn 和 Tr，并且发现 Gs 决定着光

合作用速率和蒸腾速率[34-35]。以上研究结论可以用

于解释本研究中处理间马尾松和红锥的 Pn 和 Tr 无

差异的原因，可能是 Gs 在穿透雨减少后未发生改

变。尽管马尾松和红锥叶片的光合生理在处理间无

显著差异，但季节变化明显。与湿季相比，干季红

锥的气孔限制和水分利用效率明显更高，说明红锥

更倾向于通过调节气孔（Ls）来提高植物的水分利

用效率（WUE），采取的保守型水分利用策略来

适应干旱[36-37]。马尾松叶片气孔限制也存在明显季

节差异，但水分利用效率（WUE）在湿季和干季
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图 3    对照样地和减雨样地马尾松（a）和
红锥（b）叶绿素荧光参数

Fig. 3    Chlorophyll fluorescence parameters of Pinus
massoniana (a) and Castanopsis hystrix (b) in the

control and the rainfall-reduced plots
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图 4    对照样地和减雨样地马尾松和红锥叶片氮（a）、磷（b）含量及叶片 N:P（c）
Fig. 4    Leaf nitrogen content (a), phosphorus content (b) and leaf N:P (c) of Pinus massoniana and

Castanopsis hystrix in control and the rainfall-reduced plots
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之间几乎未发生改变，说明干旱条件下马尾松可能

采取的是挥霍型水分利用策略[36-37]。本研究结果证

明树种间光合生理对于干旱的差异响应除了与干旱

胁迫强度有关外，也可能与物种所采取的水分利用

策略有关。

 3.3    叶片解剖结构和光合生理之间的关系

结构是叶片功能的基础，叶片结构的变化往往

影响着植物的光合、呼吸以及蒸腾等生理过程。季

子敬等[38] 对兴安落叶松针叶的研究中发现，叶片

的最大光合速率和水分利用效率与叶片厚度、内皮

层厚度以及传输组织厚度存在显著的正线性关系。

在本研究中未发现马尾松和红锥解剖性状与气体交

换参数之间存在显著关系。产生这种结果的主要原

因可能是叶片生长和光合生理对于干旱的响应敏感

性差异，造成了叶片解剖结构和光合生理之间解

耦。以往的研究证实植物光合作用受到干旱胁迫影

响之前植物的生长就已经停止[39]，换言之，干旱条

件下植物的光合生理和生长可能不同步[40]。通过对

热带森林叶片的解剖和光合生理研究证明了改变的

叶片解剖结构未对植物的光合能力产生显著影响[13-14]。

对不同土壤条件下，苋菜（Amaranthus sp.）叶片

的生长、气孔导度以及蒸腾对土壤干旱的响应研究

中同样证实了叶片生长的土壤水分阈值要高于气孔

导度和蒸腾的土壤水分阈值[31]。在 5种多年生木本

植物的日蒸腾速率对于土壤干旱的响应研究中，也

证实了只有土壤水分下降到一定值时植物的蒸腾速

率才会出现明显下降[41]。最近研究也发现，植物光

合能力不能完全通过叶片的解剖性状来解释[13-14]，

从而推断出叶片解剖性状在调控光合作用过程中作

用可能不如叶片的生物化学性状重要 [42]。本研究

中，叶片的氮含量以及叶片胞间 CO2 浓度在穿透

雨减少后未发生显著改变在一定程度上支持了这一

观点。穿透雨减少后，胞间 CO2 浓度未发生显著

改变说明光合作用未受到生物化学限制[43]；同样叶

片氮含量未发生显著改变也表明了 Rubisco含量
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图 5    马尾松叶片功能性状之间的相关性

Fig. 5    The correlation between leaf functional traits
of Pinus massoniana
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图 6    红锥叶片功能性状之间的相关性

Fig. 6    The correlation between leaf functional traits
of Castanopsis hystrix
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或活性在处理间可能未发生显著变化[13,44]，稳定的

Rubisco含量或活性保证了叶片的光合能力稳定。

因此，叶片解剖结构和光合生理之间关系是复杂多

维的受多种因素影响，为了进一步加深干旱条件下

叶片光合生理的调控机制的理解，在今后的研究

中需对叶片解剖结构和叶片生理化学性状进行同步

监测。

 4　 结论

马尾松和红锥叶片解剖结构对穿透雨的减少表

现出了一定的适应性，但物种间差异显著。穿透雨

减少显著地改变了马尾松的针叶解剖结构，而对红

锥叶片解剖结构影响有限。马尾松和红锥叶片光合

生理在穿透雨减少后未发生改变，但存在明显的季

节差异。马尾松和红锥气孔限制（Ls）和水分利用

效率（WUE）的季节差异说明了红锥倾向于采用

保守型水分利用策略，而马尾松采取挥霍型水分利

用策略。马尾松针叶解剖结构在穿透雨减少表现出

更明显的旱生叶片特征，这表明马尾松对于干旱胁

迫的适应是通过调节针叶的解剖结构形成更具耐旱

的针叶，而红锥倾向于调节气孔导度来适应干旱。

另外，本研究中，叶片的光合生理与叶片解剖结构

之间无相关性，说明了树木的光合生理除了受叶片

解剖结构影响外也受其它因素影响（如 Rubisco
含量或活性等）。
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The Response of Leaf Anatomical Structure and Photosynthetic
Physiology of Pinus massoniana Lamb. and Castanopsis

hystrix Miq. to Throughfall Reduction

GUO Xin-wei1, LIU Shi-rong1, WANG Hui1, CHEN Zhi-cheng1, NIE Xiu-qing1,
ZHANG Jing-lei1,2, MING An-gang3, CHEN Lin3

(1. Key Laboratory of Forest Ecology and Environment of National Forestry and Grassland Administration,
Ecology and Nature Conservation Institute, Chinese Academy of Forestry, Beijing, 100091, China;

2. Key Laboratory of East China Urban Agriculture, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Institute of Leisure
Agriculture, Shandong Academy of Agricultural Sciences, Jinan, 250100, Shandong, China; 3. Experimental

Center of Tropical Forestry, Chinese Academy of Forestry, Pingxiang, 532600, Guangxi, China)

Abstract: [Objective] To explore the response of leaf anatomy and leaf photosynthetic physiology to long-
term drought and analyze the relationship between leaf anatomy and leaf photosynthetic physiology under
long-term drought conditions. [Method] We conducted a manipulation drought experiment by reducing the
throughfall in the forest and measured the leaf gas exchange, chlorophyll fluorescence, leaf nutrient (N, P)
and leaf anatomy of the two typical tree species (Pinus massoniana Lamb. and Castanopsis hystrix Miq.)
in subtropical China at the 8th year after the throughfall reduction treatment. [Results] (1) Significant differ-
ences were observed in leaf anatomy between P. massoniana and C. hystrix in response to throughfall re-
duction; the upper and lower epidermis, leaf thickness and stomatal density of P. massoniana needles in-
creased significantly. However, the thickness of the upper epidermis of the leaves of C. hystrix increased
significantly, and the thickness of the spongy tissue decreased significantly. (2) No significant differences
were  observed  in  the  gas  exchange  parameters  (net  photosynthetic  rate Pn,  stomatal  conductance Gs,
transpiration  rate Tr), chlorophyll  fluorescence  parameters  (photosystem II  maximum photochemical   effi-
ciency Fv/Fm, actual photochemical efficiency ΦPSII, apparent electron transfer rate ETR) and leaf nutri-
ent contents of both species after 8 years of throughfall reduction. (3) Compared with P. massoniana, the
stomatal limitation (Ls) of the C. hystrix was larger and the water use efficiency (WUE) was higher, espe-
cially  in  the  dry  season.  [Conclusion]  There  are  differences  in  the  strategies  of P.  massoniana  and C.
hystrix to cope with drought stress. P. massoniana responds to drought by adjusting leaf anatomy to pro-
duce xeromorphic needles, while C. hystrix is more inclined to adjust stomata (Ls) and improve water use
efficiency (WUE) to adapt to drought.
Keywords:  global  climate  change;  subtropical  region;  leaf  anatomy;  photosynthetic  physiology;
chlorophyll fluorescence
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