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摘 要： 测定 6种喀斯特峡谷石漠化区常见植物的 C值并对相关植物叶片的解剖结构进行分析。结果表明： 

植物叶片解剖结构的各个特征在种间变化不同步，同化组织越厚，气孔密度越高，下角质层越厚， ”C值越正。不 

同植物种对植物 艿”C值影响的结构主导因子不同：构树为下角质层厚度 ，清香木为栅栏与海绵组织厚度比，石岩 

枫和野桐为栅栏组织厚度 ，八角枫和红背山麻杆没表现出主导因子。石漠化发生后，叶片结构表现出抗旱性增强、 

光合速率增加的趋势，同时叶片也表现出随石漠化强度增大 ”C增大的趋势 ，显示植物的 WUE增加。 
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Abstract： It has been'found that leaf anatomical characters would change with environmental factors．The function of leaf was 

associated with its structure，and its photosynthesis process would cause carbon isotope discrimination，especially．For analyzing 

the relationship between foliar C values in plants and their leaves anatomical characters．six species samples in karst rocky 

desertification areas were analyzed．The results showed that the leaves anatomical characters were different among those plant 

species in karst rocky desertification areas．Generally，the foliar ”C values increased with the thickness of assimilation tissue。 

the density of stomata，and the thickness of lower cuticle．Moreover，the correlation analysis indicated that the leading factors of 

anatomical characters were different．Namely，the leading factor of Broussonetia papyrifera was the thickness of lower cuticle， 

while that for Pistacia weinmannifolia was the ratio of palisade to sponge，and the leading factor of Mallotus repandus and 

MaUotus japonicus var．flOCCOSII~was the thickness of palisade layer．However，there was no leading factor for some species like 

Alangium chinense and Alchornea trewioides which would means more comprehensive influences acted on them．In generally，the 

drought resistance and photosynthesis ration of leaves increased with their structure characters in case of rocky desertification；and 

leaves ”C values increased with a stronger desertification degree which indicated the increasing of water use efficiency(WUE) 

in plants． 
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Farquhar等(1982；1989)从理论上论证了植物组织，尤其是 c3植物的 C／ C比( ”C)与对”C的分馏作 

用(A”C)可以反映植物的 P ／P 和水分利用效率(WUE)以来，许多研究已证实，叶片稳定碳同位素组成( ”C 

值)作为指示水分利用效率的可靠指标可以用来探讨植物适应干旱环境的强弱程度。一些学者发现植物为 

了适应环境变化而改变其 自身的生理结构，从而引起了植物碳同位素分馏差异 (Vitousek et a1．，1990； 

Marshall et a1．，1994；KSrner et a1．，1987)。叶是植物对逆境胁迫最敏感的部位，在长期适应环境的过程中常 
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常形成特殊的结构和功能。外界环境对植物的塑造不仅仅影响植物的外部形态，而且改造了植物的内部结 

构。水分亏缺会引起气孔或非气孔因素的限制，从而影响植物体的光合效率和蒸腾效率。 ”c值对此能作 

出综合反映(陈英华等，2004)。 

已有研究表明喀斯特石漠化后有引起植物 C值更正的趋势(容丽等，2006)，根据稳定碳同位素在光 

合作用中的分馏理论，这意味着石漠化区的喀斯特植物具有更低的 P ／P。(Farquhar et a1．，1982；1989； 

O，Leary，1988)。和所有荒漠化一样，喀斯特石漠化后环境物理特征及辐射状况的改变，诱导着各种生态因子 

发生变化，并形成一定的环境梯度。随着生长环境的不同和各生态因子的变化，植物在其生存过程中就会发 

生一些形态结构上的变化，其中叶的变化最为快速明显(王金照等，2004)，表现出不同的生理功能。 

石漠化导致环境干旱性增强，而叶片增厚，栅栏组织紧密、加厚，栅海比增加等是大多数中生植物在强 

光干旱情况下结构形成的主要表现，这种表现或许可以部分解释为何干旱时尽管叶片气孔频度增加，气孔导 

度下降，P ／P 降低而单位面积光合速率却提高。在没有考虑水气压扩散的情况下，降低碳同位素分馏的途 

径之一就是叶片组织内部 CO，分馏途径的增长。物质结构的增加完全可以抵御由于 CO 摄入不足而减少 

的”C的分馏(Evans et a1．，1986；1994；Bongi et a1．，1987；Vitousek et a1．，1990；Kfiner et a1．，1991)。因此 ， 

本文从植物解剖结构的角度关注稳定碳同位素在环境变化中的表现，以及与叶片引起植物分馏的主要器官 

之间的耦合关系，进一步解释反映植物气体交换特征的 ”C值对石漠化环境的反映。 

1 研究区概况及样地描述 

研究区位于贵州西南部，关岭县以南、贞丰县以北的北盘江花江河段峡谷两岸，属贵州喀斯特石山区峡 

谷地貌，岩石为纯质石灰岩及白云岩构成，是喀斯特发育极强烈的地区，也是典型低热河谷的喀斯特植被退 

化区。石漠化程度高，强度、极强度石漠化所占比例高达 22．76％(熊康宁等，2002)，土壤呈零星分布，有一些 

面积较小的微型台地，植被多生长于石缝、石沟、小土坑、微台地上。岩石裸露率大于 70％。本区是中亚热 

带低热河谷地带，属比较典型的亚热带河谷气候，冬春温暖干旱，夏秋湿热，热量资源丰富。年均温18．4℃， 

年均极端最高气温为 32．4℃，年均极端最低气温为6．6℃，≥10 oC积温6 542 oC，年均降水量 1 100 mm，年均 

降雨量时空分布不均，5—10月降雨量占全年总降雨量的83％。 

花江峡谷区可分为石漠化和无石漠化(潜在石漠化)类型，在约 1．12 krn2小流域的上、中、下游控制性选 

择了不同石漠化等级代表性样地共 15个，有关样地概况、分布位置及类型植被见文献(容丽等，2006；2007)。 

已有对该区常见植物叶片 ”C值研究是基于不同石漠化等级测定的，潜在石漠化(无石漠化)与各石漠 

化等级差异显著，而各石漠化等级间无显著差异(容丽等，2006)；笔者的预研究也表明植物的解剖结构在石 

漠化样地间差异不明显。因此，在本研究中关注无石漠化(潜在石漠化)与石漠化之间的差异。 

2 材料与方法 

2．1 野外取样 

位于花江峡谷石漠化中心区查耳岩小流域上、中、下游选取有代表性的无石漠化(潜在石漠化)样地 3 

个，石漠化样地 12个(容丽等，2006；2007)，选取典型样方。调查海拔、坡度、坡向、林分郁闭度、灌木总盖度、 

草本总盖度等。对高度 <1．3 m的乔木分株记载其树种、高度及生长状况，对高度 >1．3 m的乔木进行每木 

检尺，记载其树种、胸径并 目测树高；对林地灌木及草本植物，分种记载其种类、多度、盖度、平均高度、株数 

等。所取植物主要为本区分布广泛，且在各样地频繁出现的乔灌木。在植物生长旺盛的8月选择天气状况 

比较稳定的早晨(7：o0—10：00)于树冠中上层向阳面中部采集成熟叶片，每个样地采集生长较一致的 3棵以 

上典型植株，混合后装入透气性好的样品袋中备用于植物叶片稳定碳同位素分析。在同位素分析得植株上， 

每株选择 3～5片向阳、无病虫害的成熟叶片，用 FAA液固定，用于石蜡制片。 

2．2 室内质谱分析 

采集的叶片用蒸馏水冲洗干净后，将样品冻干、粉碎并过 20目筛。叶片的 C值是在 850℃的高温下 

以PI丝作为催化剂，用氧化铜将有机碳全部氧化为 c0：，纯化后在 MAT．252质谱仪(Finnigan MAT，USA)测 

定。采用 PDB(Pee Dee Belemnite)标准，测量误差小于0．1‰， C值依国际通用标准计算： 
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”C=[(”C／ c)⋯ l 一(”c／ c) dard]／( C／ c) 。rd×1000％。 

2．3 室内叶片解剖结构制片 

石蜡制片采取常规方法，即固定后的材料经脱水、透明、透蜡、包埋、切片后，进行脱蜡、复水，经番红 一固 

绿对染，经再脱水、透明等处理，最后用加拿大胶封固。显微镜观测和统计叶片各部分形态结构和宽度，并选 

取有代表性的切片进行显微摄影。测定叶片、中脉、上下角质膜厚度，栅栏组织的层数和厚度，海绵组织的厚 

度、栅栏细胞的高和宽等。 

2．4 统计分析 

对叶片性状和叶片碳稳定同位素数据标准化后进行多元分析，有关分析分别采用 SPSS软件包。 

3 结果与分析 

3．1 叶片结构在种群 间的差异 

耐旱植物与非抗旱植物相比，叶片在储水能力(如叶片厚度)、减少水分散失(如角质层厚度)、控制蒸腾 

(如气孔密度)、提高光合速率(如栅栏组织厚度)等方面具有突出的结构优势。本次测定的植物均为石漠化 

区常见的耐旱种，各样地中测定的植物叶片各部分指标的变异幅度并非同步，叶片各部分解剖特征的变异幅 

度在 5％～108％之间。各种问的变异特征存在差异，具体特征：八角枫(Alangium chinense)叶片各部分解剖 

特征的变异幅度为 19％(栅栏细胞高／宽)～41％(上表皮厚)；构树(Broussonetia papyrifea)为6．8％(下表皮气 

孔密度)～108％(海绵组织厚度)；石岩枫(Mallotus repandus)为 11％(栅栏细胞高，宽)～57％(上角质层厚 

度)；清香木(Pistacia weinmannifolia)为 l6．7％(中脉厚度)～53％(上角质层厚度)；红背山麻杆(Alchornea 

trewioides)为 17％(中脉厚度)～49％(下表皮厚度 )；野桐(Mallotus japonicus var．flOCCOSI~S)为 5％(中脉厚度) 

～ 63％(栅栏组织厚度)。其中变异幅度较大的有栅栏组织厚度，海绵组织厚度，上、下角质层厚度等，反映出 

这些结构更容易受到环境条件的影响，而这些结构与叶片的光合和蒸腾功能密切相关。结构是功能的基础， 

结构的改变将导致功能的变化，因此，叶片各部分变异幅度的差异必然影响到叶片各部分结构的组合类型， 

从而影响到叶片功能，这可能是研究植物在石漠化区具广泛适应性的结构基础。 

3．2 叶片解剖结构特征与 ”C值 

影响叶片 ”C值所指示的植物水分利用效率(WUE)的主要生理指标是植物的光合与蒸腾，根据叶片解 

剖结构所反映的生态功能及早先对研究区植物叶片结构特征及其生态适应性看(容丽等，2005)，叶片栅栏、 

海绵组织特征最能反映植物对光照的适应；叶片厚度和表皮特征既表现植物对光照也表现对空气环境的适 

应；叶片角质层特征表现植物的水分蒸腾；气孑L是控制 CO 进入叶片的关键结构，研究区所测植物上表皮 

均没有气孔分布，故以下表皮气孔密度为指标。调查植物叶片 ”C值及其所对应的解剖结构见表 1。 

3．3 叶片 "C值与叶片解剖特征变化的相关性分析 

研究区调查物种叶片的解剖特征在种群问不是固定不变的，且各个特征的变化也不同步。本研究通过 

6个最能代表光照和水分利用的解剖指标与相应的的叶片 艿”C值间进行了初步的相关分析，讨论这些变化 

对叶片光合作用过程中碳同位素的分隔会产生的影响及影响幅度是否相同。结果见表 2。 

通过对上述 6个物种植物解剖结构和叶片 。C值的相关分析表明：除上角质层厚度外， ”C值与各解 

剖结构都呈现较统一的相关性 ，仅个别指标呈不显著负相关，其中与叶片厚度有着最为统一的正相关关系。 

表现出叶片光合效率对 ”C值的重要影响，随着石漠化的发生，”c的分馏能力降低，植物叶片 ”c值增高 

的趋势。总体而言，同化组织越厚，气孔密度越高，下角质层越厚， ”C值越正。 

叶片的 ”C值与叶片结构的对应关系因物种不同而呈现差异，反映出植物各解剖结构对植物 C值 

的影响既有一致的趋势，但又有所不同。其中4种植物表现出有主导因子控制的特性，构树 ”c值与下角 

质层厚度显著正相关(P≤0．05)，显示构树对石漠化的适应主要通过减少蒸腾实现。清香木 ”C值与栅海 

比的相关性显著(P≤0．05)，石岩枫与野桐的 ”C值与栅栏组织厚度相关性显著(P≤0．05)，说明清香木、 

石岩枫与野桐主要是通过对光照的适应来适应环境的变化。另外 2个物种八角枫和红背山麻杆与这些结构 

因子不呈显著相关(P>0．05)，显示光照和水分因子变化后 ，这 2个种所表现的WUE反应不敏感；或影响光 

照和蒸腾的解剖因子协同变化，共同影响植物叶片对碳同位素的分馏。 
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无石漠化 Karst woodlands 

石岩枫 M．repandus 

野桐 M．japonicus var． 

红背山麻杆 A．trewioides 

清香木 P．weinmannifolia 

构树 B．papy~fera 

八角枫 A．chinense 

石漠化 Karst rocky desertification 

石岩枫 M．repandus 

野桐 M．japonicus vat．月 

红背山麻杆 A．trewioides 

清香木 P．weinmannifolia 

构树 B．papyrifem 

八角枫 A．chinense 

一 29．71 

— 30．28 
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— 28．61 

— 28．76 

— 28 
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— 28．25 

— 28．3l 

一 26．53 
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45．09±8．1O 
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57．75士3．73 

49．35±3．6l 

86．26士7．28 

99．86±6．86 

52．O8土7．47 

54．41 4-4．25 

64．77±3．19 

102．47 4-2．15 

l8．68 4-4．38 

18．49±4．99 

24．52±8．O8 

20．8l 4-4．00 

17．o9 4-4．21 

26．96±2．11 

l8．5l士2．32 

44．89 4-7．46 

42．91 4-6．19 

17．25±3．48 

24．5±4．16 

36．16±7．04 

51．37±2．71 

2．35士 1．63 

0．58 4-0．38 

3．93±2．11 

0．63土0．23 

0．76 4-0．28 

2．31士0．82 

1．86±O．82 

2．18±0．78 

1．o9 4-0．23 

O．83 4-0．25 

1．28±0．37 

5．19±1．45 

68 4-0．09 

1756_88 4-140．55 

1687．04±165．33 

1456．69 4- 160．23 

298．164-32 l 

469．84 4-76．58 

203-88±37．0l 

162．6±23．25 

189．59±29．39 

778．46 4-76．24 

798．94 4-87．88 

727．35±87．28 

514．53 4-68．95 

198．72±30．40  

1．O8±0．16 

0．62 4-0．05 

1．05±0．16 

1．47士O．57 

1．44 4-0．24 

1．96土0．45 

0-8±O．09 

1．59士0．23 

1．86 4-0．23 

1．88±0．28 

O．98±O．18 

1．66士0．47 

1．12 4-0．2O 

0．85±0．19 

O．69土O．11 

0．97±0．25 

0．92±0．15 

0．84±0．17 

1．06±O．32 

O．58±O．o9 

1．2±O．24 

1．49±0．27 

1．39土O．21 

1．09 4-0．34 

1．1±O．26 

0．81±O．O8 

— 26．74 83．83 4-18．34 37．98 4-5．38 104-4．33 2366．15 4-533．57 2．31 4-0．20 1．694-0．50 

— 26．9 131．29±21．13 39．52±6．37 0．56±O．O8 1244．61 4-266．35 1．35±0．3l 1．05±O．16 

— 26．41 228．594-46．83 78．47±14．48 0．72±0．21 476．3l±97．10 1．75±0．68 1．324-0．78 

— 26．48 139．17 4-20．47 51．77 4-13．28 0．74±0．28 396．3-1-81．18 1．04 4-0．11 0．95 4-0．12 

— 26．47 150．61±16．10 79．004-14．76 0．69 4-0．27 619．7 4-117．61 0．944-0．13 0．69士0．23 

— 25．65 85．12±10．O1 43．47 4-10．14 2．O24-0．34 335．15 4-59．96 0．91 4-0．10 0．81 4-0．10 

— 27．98 86．264-6．32 45．99±10．19 2．28 4-0．36 189．59 4-58．59 1．59 4-0．23 1．24-0．24 

— 26．67 91_81±6．32 46．25±3．39 1．97±0．26 276．54 4-43．o6 0．93±0．18 1．05±0．12 

— 26．19 33．2±2．38 l2．53±1．58 1．67±O．55 355．O3±57-86 1．00±0．21 O．62±O．O9 

— 25．47 70．35±5．53 38．97 4-6．13 2．67 4-0．90 281．74±53．2l 1．83±0．55 O．81±O．13 

— 28．7 120．55±8．68 60．5 4-6．51 1．28 4-0．37 578．994-213-86 3．43 4-1．Ol 2．63 4-0．46 

— 28．5 149．524-7．55 77．68 4-4．37 1．62 4-0．24 579．61 4-179．49 5．67 4-0．80 5．13 4-0．47 

— 27．96 135．61 4-9．54 59．43±14．64 1．8±0．98 772．27 4-254．76 3．84 4-0．58 2．264-0．65 

— 27．63 97．14±9．42 47．58 4-9．24 3．33±1．37 10oO．6± 279．04  5．97±0．89 3．31±0．94 

— 28．72 116．41 4-5．74 70．43±19．20 2．2±1．13 1413．86 4-324．99 2．28±0．27 1．43 4-0．35 

— 27．02 138．89±5．84 75．28 4-l1．61 2．9l 4-0-80 706．29 4-232．98 4．16 4-0．69 2．384-0．55 

— 26．18 65．92±7．85 18．844-3．84 2．15 4-1．53 572．41±49．59 0．81±0．19 0．65 4-0．O6 

— 26．25 144．O1 4-8．33 46．88 4-10．92 2．71 4-0．7l 505．88±58．58 1．34±0．07 0．73 4-0．13 

— 26．53 64 ．77 4-4．68 36．16 4-9．34 2．194-0．59 514．53 4-72．03 1．664-0．62 1．1土0．31 

— 27．27 43．22±4．11 l8．62 4-2．15 0．92±0．13 l18．64 4- 18．15 1．14 4-0．24 0．75 4-0．15 

— 27．77 135．76±22．19 35．86±10．45 0．80±0．o6 163．85 4-26．79 1．19土0．40 0．844-0．07 

— 27．26 114．24 4-17．96 53．164-1．16 0．71 4-0．09 251．09±50．22 1．25 4-0．26 0．85±0．1O 

一 26．53 131．364-13．19 68．33 4-10．21 0．65 4-0．1l 260．724-44 ．32 1．83±0．07 1．344-0．14 

— 26．37 111．224-9．46 66．75± l1．13 0．66±0．O8 197．95 4-45．53 1．95 4-0．21 1．42 4-0．20 

①表中数据为单个样地内样品测定数据的均值 ±标准差 The values in the table were average values±SD in each single plot．THL：thickness of 
leaves；THPAL：thickness ofthe palisadelayer ofleaves；THPA／THSP：thickness ofpalisadetissue／thickness of spongetissue；DESLE：density ofthe stomata 

of lower epidermis；THUC：thickness of upper cuticle；THLC：thickness of lower cuticle．下 同 The same below． 

4 结论与讨论 

同一物种不同种群形态解剖特征对不同环境适应的结果，可能出现非常大的差异性(贺金生等，1994)， 

这种差异就可能成为新的生态型乃至新种形成的结构基础。不同植物种的水分利用状况对环境梯度变化的 

响应不同，具有不同的适应环境变化的策略。一些学者发现植物为了适应环境变化而改变其自身的生理结 

构，从而引起了植物碳同位素分馏差异(Vitousek et a1．，1990；Marshall et a1．，1994；Ktimer et a1．，1987)。陈 

英华等(2004)提出植物在干旱胁迫下植物碳稳定同位素比例变化的机制为 3种响应类型：气孑L限制因素，非 

气孑L限制因素和气孔不均匀关闭。此外，Evans等(1994)的研究表明：在干旱条件下，叶片解剖结构的改变 

能够通过气孔下腔定位羧基组成转变 CO 导度，从而使得即使在低气孔导度情况下仍能维持光合速率。可 
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见，叶片结构对植物光合速率的影响能直接影响到 ”c值，且影响途径多样。 
表 2 叶片解剖特征与 占”C值相关分析① 

Tab．2 The correlation analysis leaf anatomical characters and foliar占 。C value of the trees 

① *P≤0．05，**P≤0．01 
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图 1 石漠化与无石漠化间植物叶片解剖结构及 C值的对比 

F．g．1 Contrast among the stmcturo of plants and its corresponding ”C for leaves in rocky dese~ificafion and non—desertification area 

( C)： 。。C／％o；1：叶片厚度Thickness ofleaves／ktm；2：栅栏组织厚度 Thickness ofthe palisadelayer ofleaves／~m；3：栅栏／海绵组织厚 

度Thickness of the palisade／thickness of the sponge；4：下表皮气孔密度 Density of stomata of lower epidermis／mm～；5：上角质层厚度 

Thickness of upper cuticle／／zm；6：下角质层厚度 Thickness of lower cuticle／gm 

气孔特征：随着石漠化的发生，叶片气孔密度增加(图 1)，这与一般认为的旱生植物的气孔密度增加是 
一 致的，小而多的气孑L在控制蒸腾方面具有重要意义。当水分供应充分气孔大开时，具有迅速蒸腾防过热灼 

伤的作用，气孔蒸腾与叶片气孔的周长成正 比而不与面积成正 比，即小孔扩散或周长扩散 (perimeter 

diffusion)。小而多的气孔使蒸腾更有效，气孑L开度的调节更灵活。石漠化强度高的样地分布的植物，由于干 

热环境，小而多的气孔对水分调节是有效的，这和沙漠里生长的非肉质旱生植物具相似性(赵翠仙等，1981)。 

在石漠化环境中，土层浅薄，地表覆盖物少，岩石裸露，空气湿度、土壤储水量降低，一方面使蒸腾速率、光合 

速率、叶气孔导度下降(Morecroft et a1．，1990)，植物细胞因 CO：供应不足来不及分馏重碳同位素(0’Leafy， 

1981)，另一方面气孔变化，使得叶片对蒸腾的控制更为有效，使叶片 ”C值增大。 

叶肉特征：石漠化后，叶肉组织中的叶片栅栏组织厚度、叶片厚度、栅栏组织厚度都有增加的趋势(图 

1)。王耀芝等(1983)认为，环境对叶内部结构的影响不亚于外部结构。叶肉组织常有较大的分化，形成各种 
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各样的适应结构。叶肉是叶片光合的主要部位，栅栏组织和海绵组织的厚度、栅栏细胞的形态等组合的差异 

必然影响到光合作用的效率。旱生植物普遍具有高度发达的栅栏组织，栅栏组织既是光合作用的部位，同时 

又是具有大细胞的储水组织，其细胞中有大的液泡(李正理等，1981)，这种结构对植物的抗旱具有重要意义。 

Ktirner等(1991)认为叶片厚度的提高可以部分解释叶片单位面积光合作用速率的增加缓解由于海拔增加带 

来的叶导度和气孔频度下降，P ／P。比值下降。而石漠化的发生导致光照增强，水分减少，引起叶片、栅栏组 

织厚度增加的趋势，类似于海拔增高后植物的适应，同样可以解释干旱环境带来的叶导度和气孔频度下降， 

P ／|P 比值下降的问题。 

角质层特征：植物的角质层厚薄通常反映叶片对环境中水分和温湿条件的适应状况。角质层的发育受 

环境条件的影响。表皮细胞排列紧密，具有坚硬的角质层和蜡质，可以提供机械支持作用，对旱生植物抗旱 

具有重要意义。Lyshede(1978)研究旱生叶表皮细胞外壁后发现，旱生叶的角化层具纤维素及果胶质通道，不 

但能抑制水分散失，而且可以吸收和粘住水分而膨胀，植物只有在蒸发的拉力大于粘着力时才释放水分。角 

质层表面双折射的蜡质小片，阻断各向同性物质，减少水分和物质的丧失(李军超，1989)。石漠化后清香木、 

八角枫、石岩枫角质层的增厚(图 1)正是对干旱环境的适应，在生理反映上，由于水分散失的减少，WUE相 

对加强，表现为 ”C值增大。 

石漠化后变化的生态环境条件(容丽等，2006)对植物叶片解剖特征，特别是各部分结构的厚度和气孔数 

目等产生明显影响，而结构变化影响着植物的光合和蒸腾。总之，石漠化发生后，叶片结构上表现出抗旱性 

增强，光合速率增加的趋势，同时叶片也表现出随石漠化发生 ”C值增大的趋势，显示植物的WUE增加。 
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