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摘　 要: 以豆科(Ｆａｂａｃｅａｅ)１１ 个复叶树种和 ６ 个单叶树种为材料ꎬ 测定他们的气孔导度、 叶片水力导度、 水

势、 相对含水量等指标ꎬ 分析叶型对枝叶光合水分关系的影响ꎮ 结果显示ꎬ 复叶树种正午叶轴水势

(－０ ９１ ＭＰａ)与单叶树种正午枝条水势(－０８８ ＭＰａ)间无显著差异ꎬ 但正午枝条水势(－０６０ ＭＰａ)显著高于单

叶树种ꎮ 复叶树种正午气孔导度降低的百分比(５５３％)显著高于单叶树种(３４１％)ꎮ 叶片、 叶轴和枝条正午水

势两两之间均显著正相关ꎬ 但与正午气孔导度之间均不存在相关性ꎮ 本研究中ꎬ １７ 个树种的正午叶片水力导度

与气孔导度间显著正相关( ｒ ＝ ０７９ꎬ Ｐ < ０００１)ꎬ 但他们与气孔导度降低百分比间呈负相关( ｒ ＝ －０８１ꎬ Ｐ <
０００１)ꎬ 说明叶片导水率对日间气孔导度的维持具有重要作用ꎮ 研究结果表明单叶和复叶树种在光合水分关系

上存在明显差异ꎬ 说明他们对环境条件具有不同的适应策略ꎮ
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　 　 叶片是植物进行光合作用的主要器官ꎬ 陆生植

物吸收和运输的水分主要通过叶片的气孔进行气体

交换ꎮ 水分蒸腾速率过高会导致叶片水势降低ꎬ 进

而使枝条中的连续水柱进入气泡ꎬ 产生断开的危

险ꎬ 即气穴化[１ꎬ ２]ꎮ 严重的气穴化和栓塞可以导致

树木死亡[３ꎬ ４]ꎮ 气穴化的修复是一个耗能过程ꎬ 因

此枝条和叶片在水分供应和需求上就存在协作的必

要性ꎬ 以维持水分运输系统的正常运转[５]ꎮ
种子植物的叶片按叶型可分为单叶和复叶两

种[６ꎬ ７]ꎮ 单叶仅有一个叶片通过叶柄与枝条直接相

连ꎬ 是植物中最普遍的叶型ꎬ 复叶则有两片至多片

分离的小叶片通过叶轴与枝条相连[８]ꎮ 叶轴是叶

的一部分ꎬ 其结构像枝条的延伸部分ꎬ 可以像叶片

一样脱落ꎬ 因而有利于适应干旱生境[９]ꎮ 复叶形

态上相当于一个大的单叶ꎬ 分成了许多小叶ꎬ 增加

了边界导度ꎬ 有利于蒸腾降温和气体交换的进

行[１０]ꎮ 在全球气候变化的背景下ꎬ 降水格局改变

及极端干旱事件频发[１１－１３]ꎬ 复叶植物由于特殊的

水分利用策略ꎬ 近年来针对其水力结构和光合水分

关系的研究已成为科学家关注的热点[１４－１７]ꎮ
由于水分是大多数生态系统的限制因子ꎬ 陆生

植物会经常发生气穴化[１８－２２]ꎮ 为了降低气穴化的

不利影响ꎬ 植物进化出了许多不同的保护机制ꎬ 如

脆弱性分割(ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ)ꎮ 同一植

株上枝条和叶片在水分状态上存在差异ꎬ 二者在应

对缺水产生的气穴化的机制上也存在不同ꎬ 这一现

象被称为脆弱性分割ꎮ 植物通过这一机制或特定结

构可以将栓塞化进程限制在碳投入较少的末端小器

官上[２３ꎬ ２４]ꎮ 复叶树种胡桃(Ｊｕｇｌａｎｓｒｅｇｉａ Ｌ.)各器

官发生导管气穴化的水势存在显著差异ꎬ 最为脆弱

的是叶轴[２５]ꎮ 复叶的水分亏缺状态从小叶传导到

最为脆弱的叶轴后ꎬ 导致叶轴发生气穴化ꎬ 从而避

免了进一步扩散到枝条ꎬ 起到保护作用[２５]ꎮ 因此ꎬ
相对于单叶树种ꎬ 复叶树种由于叶轴的存在ꎬ 相当

于多了一道水力安全屏障ꎮ
气孔调节也是植物保护枝条木质部导管免于气

穴化胁迫的一种重要途径[３ꎬ １５ꎬ ２６－２８]ꎮ 即使在水分

状况良好的情况下ꎬ 植物应对正午高温时ꎬ 依然有

可能因剧烈蒸腾引起的过大张力导致气穴化的发

生ꎬ 因此对气孔导度的精细调节具有重要的生理作

用[２９－３１]ꎮ 植物正午气孔导度的降低通常伴随着叶

片水力导度的降低ꎬ 可能是由于叶片水分运输系统

出现栓塞化导致的[３２]ꎮ 叶片水力导度的降低可以

将叶片和枝条的缺水信号放大ꎬ 促使气孔快速响

应ꎬ 进而控制水分丧失的速度ꎬ 减缓枝条木质部水

势的进一步下降[１ꎬ ３２ꎬ ３３]ꎮ 已有研究表明ꎬ 亚热带

单叶树种的正午气孔导度与枝条正午水势正相关ꎬ
而与叶片正午水势间不相关ꎬ 这种现象被认为是保

护枝条免受气穴化威胁的一种保护机制[５]ꎮ 对于

其他类群的植物ꎬ 如复叶树种ꎬ 是否存在这一机制

尚未明确ꎮ 目前ꎬ 从水力结构与枝叶间的光合水分

关系的角度ꎬ 比较单叶和复叶差异的研究还开展较

少ꎮ
本研究以豆科(Ｆａｂａｃｅａｅ)１７ 种复叶和单叶树

种为材料ꎬ 测定他们的光合速率、 气孔导度、 水

势、 边材密度和相对含水量等指标ꎬ 对(１)复叶树

种由于有叶轴的保护ꎬ 正午枝条水分状况应高于单
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叶树种以及(２)正午气孔导度与枝条正午水势间的

正相关关系在复叶树种中同样存在ꎬ 这两种科学假

设进行验证ꎬ 旨在为深入开展单、 复叶树种的功能

差异与共性研究奠定理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 研究地点自然概况及实验材料

研究地点位于云南省勐腊县勐仑镇中国科学院

西双版纳热带植物园(２１°４１′Ｎꎬ １０１°２５′Ｅꎬ 海拔

５７０ ｍ)ꎮ 该地区年均温度 ２１７℃ꎬ 年均降水量

１５６０ ｍｍꎮ 一年分为雨季(５ 至 １０ 月)和旱季(１１
月到次年 ４ 月)两个明显的季节ꎬ 其中雨季降水量

占全年的 ８０％以上ꎮ 本实验于 ２０１４ 年 ６ － １０ 月的

雨季完成ꎮ
豆科为被子植物中最大的 ３ 个科之一ꎬ 同一个

科内的树种分为单叶和复叶两种叶型[３４ꎬ ３５]ꎮ 本研

究选取豆科 １１ 种复叶和 ６ 种单叶树种为实验材料ꎬ
所有树种树龄均在 ５ 年以上(表 １)ꎮ 通过目测法估

算树种的高度ꎬ 用卷尺测定树种的胸径(胸径小于

５ ｃｍ 的灌木树种未测量)ꎮ

１ ２　 功能性状测定

(１)气体交换能力的测定

在雨季天气晴朗时ꎬ 利用 ＬＩ￣６４００ 便携式光合

仪(美国)于上午 ９ ∶ ００ － １１ ∶ ３０ 和中午 １３ ∶ ００ －
１５ ∶ ００ 两个时间段ꎬ 在饱和光 １２００ μｍｏｌｍ－２
ｓ－１以及大气 ＣＯ２浓度约 ４００ μｍｏｌ / ｍｏｌ 条件下ꎬ 剪

取冠层带阳生成熟全展叶片的小枝ꎬ 立即放入盛

有水的桶中ꎬ 每个树种选取 ６ 株ꎬ 每株选择 ４ ~ ６
个叶片ꎬ 测定其净光合速率、 气孔导度和蒸腾速率

等指标ꎮ 对于复叶树种ꎬ 选择复叶中间的小叶进行

测定ꎬ 金凤花由于小叶过小ꎬ 用末回复叶进行测

定ꎮ
(２)叶片正午水势

叶片水势(Ψ Ｌ)采用压力室水势仪 ＳＫＰＭ １４００
(英国)测定ꎮ 在中午 １３ ∶ ００ － １４ ∶ ００ 将叶片采下

后ꎬ 马上置于有湿纸巾的密封袋内ꎬ 置于保温箱

中ꎬ 快速带回实验室后测定叶片水势ꎮ 对于具有二

回羽状复叶的植物金凤花ꎬ 由于其小叶极小ꎬ 因此

采用末端复叶的水势代表其叶片水势ꎬ 其余复叶树

种的叶片水势均测定单个小叶ꎮ

表 １　 本研究选取的 １７ 种植物材料
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｖｅｎｔｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

胸径
ＤＢＨ (ｃｍ)

高度
Ｈｅｉｇｈｔ (ｍ)

复叶树种(Ｃｏｍｐｏｕｎｄ￣ｌｅａｆｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ)

　 　 顶果树 Ａｃｒｏｃａｒｐｕｓ ｆｒａｘｉｎｉｆｏｌｉｕｓ Ｗｉｇｈｔ ｅｘ Ａｒｎ. ２３.７ ± ２.３ １２.４ ± ０.９

　 　 腊肠树 Ｃａｓｓｉａ ｆｉｓｔｕｌａ Ｌ. １４.５ ± ０.９ ６.９ ± ０.３

　 　 节果决明 Ｃａｓｓｉａ ｎｏｄｏｓａ Ｂｕｃｈ.￣Ｈａｍ. ｅｘ Ｒｏｘｂ. ２１.０ ± １.１ ７.９ ± ０.６

　 　 金凤花 Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉａ ｐｕｌｃｈｅｒｒｉｍａ (Ｌ.) Ｓｗ. 灌木 １.９ ± ０.２

　 　 铁刀木 Ｃａｓｓｉａ ｓｉａｍｅａ Ｌａｍ. １３.７ ± ０.８ ７.７ ± ０.７

　 　 降香 Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｏｄｏｒｉｆｅｒａ Ｔ. Ｃｈｅｎ ２４.９ ± ２.３ ２０.５ ± １.１

　 　 吐鲁香膏树 Ｍｙｒｏｘｙｌｏｎ ｂａｌｓａｍｕｍ Ｌ. Ｈａｒｍｓ. １７.０ ±１.２ １５.１ ± ０.４

　 　 大穗崖豆 Ｍｉｌｌｅｔｔｉａ ｍａｃｒｏｓｔａｃｈｙａ Ｃｏｌｌ. ｅｔ Ｈｅｍｓｌ. ２１.３ ± １.８ ８.５ ± ０.４

　 　 紫檀 Ｐｔｅｒｏｃａｒｐｕｓ ｉｎｄｉｃｕｓ Ｗｉｌｌｄ. １７.９ ± ０.８ １３.８ ± ０.５

　 　 长叶排钱树 Ｐｈｙｌｌｏｄｉｕｍ ｌｏｎｇｉｐｅｓ (Ｃｒａｉｂ) Ｓｃｈｉｎｄｌ. 灌木 ３.６ ± ０.２

　 　 雨树 Ｓａｍａｎｅａ ｓａｍａｎ (Ｊａｃｑ.) Ｍｅｒｒ. ２６.０ ± ３.５ ９.５ ± １.２

单叶树种(Ｓｉｍｐｌｅ￣ｌｅａｆｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ)

　 　 白花羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ａｃｕｍｉｎａｔｅ Ｌ. 灌木 １.５ ± ０.１

　 　 鞍叶羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｂｒａｃｈｙｃａｒｐａ Ｗａｌｌ. 灌木 ３.４ ± ０.１

　 　 单蕊羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｍｏｎａｎｄｒａ Ｋｕｒｚ ７.６ ± ０.６ ４.１ ± ０.２

　 　 羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｐｕｒｐｕｒｅａ Ｌ. １３.１ ± ２.１ ５.２ ± ０.７

　 　 黄花羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ Ｌ. 灌木 ２.５ ± ０.２

　 　 洋紫荆 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｖａｒｉｅｇａｔａ Ｌ. １７.２ ± １.８ ６.２ ± ０.５
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(３)枝条和复叶叶轴正午水势

正午枝条水势(Ψ Ｓ)使用枝叶平衡法测定ꎮ 测

定前一天的傍晚在原位套上密封袋并裹上铝箔纸ꎬ
以防止其蒸腾ꎮ 第二天中午(１３ ∶ ００ － １４ ∶ ００)ꎬ 将

叶片摘下ꎬ 测量叶片水势ꎮ 复叶叶轴正午水势(Ψ ｒ)
的测定跟枝条的正午水势原理相同ꎬ 将复叶的一个

小叶套上密封袋并包裹铝箔纸ꎮ 对于金凤花的叶轴

正午水势ꎬ 仍包裹其末回复叶来代替叶片ꎮ
(４)叶片水力导度

中午水力导度(Ｋ ｌｅａｆ )参考原位蒸腾法进行测

定ꎮ 在中午 １３ ∶ ００ － １４ ∶ ００ 采样ꎬ 用枝叶平衡法

测定枝条木质部的水势(Ψ Ｓ)ꎬ 用压力室法测定叶

片水势(Ψ Ｌ)ꎮ 同时用 ＬＩ￣６４００ 便携式光合测定仪

测定叶片蒸腾速率(Ｅ)ꎮ Ｋ ｌｅａｆ计算公式为: Ｋ ｌｅａｆ ＝
Ｅ / ΔΨ ＝ Ｅ / (Ψ Ｓ － Ψ Ｌ)ꎬ 其中ꎬ ΔΨ 为枝条和叶

片之间的水势差ꎮ
(５)枝条相对含水量

在早晨 ６ ∶ ００ － ７ ∶ ００ 和中午 １３ ∶ ００ － １４ ∶ ００
时ꎬ 采集所测定的 １７ 个树种的枝条ꎬ 直径约

１ ｃｍꎬ 长度约 ５ ｃｍꎮ 将其放入含有湿纸巾的密封

袋中ꎬ 带回实验室后立即测定其鲜重(ＦＷ)ꎮ 然后

浸没在清水中 ２４ ｈꎬ 擦干表面的水分ꎬ 称量饱和

鲜重(ＦＷＳ)ꎬ 最后将样本放在 ７２℃的烘箱中烘干

４８ ｈꎬ 称 量 干 重 ( ＤＷ)ꎮ 相 对 含 水 量 ＲＷＣ ＝

(ＦＷ － ＤＷ) / (ＦＷＳ－ ＤＷ) × １００％ꎮ 正午枝条相

对含水量的降低百分比为早上和中午测定的差值

(ＲＷＣＣＳ)ꎮ
(６)枝条边材密度

剪取长度约 ５ ｃｍ 的小段进行边材密度的测

定ꎬ 通过排水法测定边材的体积ꎬ 将测定完体积的

边材小段放入烘箱中在 ７２℃下烘 ４８ ｈꎬ 取出后称

量干重ꎮ 边材密度为干重与体积的比值ꎮ
１ ３　 数据分析

复叶树种和单叶树种功能性状间的差异采用曼

惠特尼 Ｕ 检验(Ｍａｎｎ￣Ｗｈｉｔｎｅｙ Ｕ ｔｅｓｔ) [５]ꎮ 采用皮

尔森相关(Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ)性分析功能性状

间的相关关系ꎬ 采用 ＳＭＡＴＲ ２０ 软件比较线性回

归间斜率和截距的差异ꎮ 使用软件 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２５
软件作图ꎮ

２　 结果与分析

研究结果显示(表 ２)ꎬ 豆科单叶和复叶树种的

最大气孔导度(Ｐ ＝ ０６８６)与最大光合速率间差异

均不显著(Ｐ ＝ ０９６)ꎬ 但复叶树种正午气孔导度与

其最大气孔导度相比ꎬ 降低了 ５５５％ꎬ 显著高于单

叶树种的 ３４１％(Ｐ ＝ ００５)ꎬ 因而复叶树种的正

午光合速率显著低于单叶树种ꎮ 复叶树种叶片的正

午水势(－１８７ ＭＰａ)与单叶树种相比(－２０５ ＭＰａ)

表 ２　 １１ 种复叶和 ６ 种单叶树种功能性状的差异
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｅｃｏ￣ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｉｍｐｌｅ￣ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｕｎｄ￣ｌｅａｆｅｄ ｔｒｅｅｓ

性状
Ｔｒａｉｔ

　 　 复叶树种 (ＣＬＴ)
　 　 Ｃｏｍｐｏｕｎｄ￣ｌｅａｆｅｄ ｔｒｅｅ

　 　 　 　 　 　 单叶树种 (ＳＬＴ)
　 　 　 　 　 　 Ｓｉｍｐｌｅ￣ｌｅａｆｅｄ ｔｒｅｅ 　 　 　 　 Ｐ

ＭａｘＧｓ(ｍｏｌｍ－２ｓ－１) ０.２７ ± ０.０２ ０.２７ ± ０.０１ ０.６８６
ＭｉｄＧｓ(ｍｏｌｍ－２ｓ－１) ０.１２ ± ０.０１ ０.１８ ± ０.０２ ０.０６８
ＰＤＧｓ(％) ５５.３０ ± ３.４２ ３４.１０ ± ７.２８ ０.０５０
Ａｍａｘ (μｍｏｌｍ－２ｓ－１) １４.７５ ± ０.９８ １５.０６ ± １.３８ ０.９６０
Ａｍｉｄ (μｍｏｌｍ－２ｓ－１) ６.１８ ± ０.７７ １０.３５ ± ０.８０ ０.００７
Ψ Ｌ (ＭＰａ) －１.８７ ± ０.１３ －２.０５ ± ０.１１ ０.１９１
Ψ Ｓ (ＭＰａ) －０.６０ ± ０.０９ －０.８８ ± ０.０６ ０.０１８
Ψ Ｓ－Ｌ (ＭＰａ) １.２７ ± ０.０６ １.１７ ± ０.０６ ０.６１５
Ψ Ｒ (ＭＰａ) ０.９１ ± ０.１３ － －
Ｋ ｌｅａｆ (ｍｍｏｌｓ－１ｍ－２ＭＰａ－１) ４.５０ ± ０.３７ ６.５２ ± ０.３５ ０.００９
ＲＷＣＣＳ(％) ５.１８ ± ０.６２ ７.３０ ± １.３０ ０.０９４
ＷＤ (ｇ / ｃｍ３) ０.５６ ± ０.０４ ０.５８ ± ０.０５ ０.９２０

　 　 注: 数值为平均值 ± 标准误ꎮ ＭａｘＧｓ: 最大气孔导度ꎻ ＭｉｄＧｓ: 正午叶片气孔导度ꎻ ＰＤＧｓ: 正午气孔导度下降百分比ꎻ Ａｍａｘ: 单位
叶片面积的最大光合速率ꎻ Ａｍｉｄ: 单位叶片面积的正午光合速率ꎻ Ψ Ｌ: 叶片正午水势ꎻ Ψ Ｓ: 枝条正午水势ꎻ Ψ Ｓ－Ｌ: 正午枝条叶
片水势差ꎻ Ψ Ｒ: 叶轴正午水势ꎻ Ｋ ｌｅａｆ: 叶片水力导度ꎻ ＲＷＣＣＳ: 枝条相对含水量降低程度ꎻ ＷＤ: 边材密度ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: Ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＥ. ＭａｘＧｓ: ｍａｘｉｍｕｍ ｓｔｏｍａｔａ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ ＭｉｄＧｓ: ｍｉｄｄａｙ ｓｔｏｍａｔａ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ ＰＤＧｓ: ｐｅｒｃｅｎｔ ｄｅ￣
ｃｒｅａｓｅ ｉｎ Ｇｓꎻ Ａｍａｘ: ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅａｆ ａｒｅａ￣ｂａｓｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅꎻ Ａｍｉｄ: ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ａｒｅａ￣ｂａｓｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒａｔｅꎻ Ψ Ｌ: ｍｉｄ￣
ｄａｙ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎻ Ψ Ｓ: ｍｉｄｄａｙ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎻ Ψ Ｓ－Ｌ: ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｍｉｄｄａｙ ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎻ Ψ Ｒ: ｍｉｄ￣
ｄａｙ ｒａｃｈｉｓ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎻ Ｋ ｌｅａｆ: ｌｅａｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎻ ＲＷＣＣＳ: ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｔｅｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＷＤ: ｓａｐｗｏｏｄ ｄｅｎ￣
ｓｉｔｙ.
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没有显著差异ꎻ 复叶树种叶轴正午水势(－０９１ ＭＰａ)
与单叶树种的枝条正午水势(－０８８ ＭＰａ)相近ꎬ 而复

叶树种的枝条正午水势(－０６０ ＭＰａ)显著高于单

叶树种ꎮ 复叶和单叶树种的边材密度相近ꎻ 尽管单

叶树种正午枝条相对含水量下降幅度更大ꎬ 但复叶

和单叶树种枝条的正午相对含水量的降低程度间差

异不显著ꎮ
本研究发现(图 １)ꎬ 复叶树种的枝条正午水势

与枝条正午相对含水量降低程度(与其凌晨相对含

水量相比)间呈显著负相关(Ｒ ２ ＝ ０８３ꎬ ｎ ＝ １１ꎬ
Ｐ < ０００１)ꎬ 而单叶树种间则相关性不显著(Ｒ ２ ＝
０５６ꎬ ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ ＝ ００９)ꎮ 此外ꎬ 复叶树种的正

午枝条相对含水量降低程度与正午叶片水势(Ｒ ２ ＝
０６７ꎬ ｎ ＝ １１ꎬ Ｐ ＝ ０００２) 和叶轴水势 ( Ｒ ２ ＝
０７６ꎬ ｎ ＝ １１ꎬ Ｐ < ０００１)间也具有显著的负相

关关系ꎬ 而单叶树种间同样相关性不显著(Ｒ ２ ＝
０５５ꎬ ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ ＝ ００９) (图 ２: ａꎬ ｃ)ꎮ 复叶树

种枝条正午水势与叶片正午水势(Ｒ ２ ＝ ０７４ꎬ ｎ ＝
１１ꎬ Ｐ < ００５)以及复叶树种枝条正午水势和叶轴正

午水势(Ｒ ２ ＝ ０８７ꎬ ｎ ＝ １１ꎬ Ｐ < ０００１)均呈显著

正相关(图 ２: ｂꎬ ｄ)ꎮ 单叶树种的枝条和叶片正午

水势间同样呈显著正相关(Ｒ ２ ＝ ０８２ꎬ ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ ＝
０００２)ꎬ 并且其线性回归的截距显著高于复叶树种ꎮ

研究结果显示ꎬ 单叶和复叶树种的正午气孔导

度与其叶片、 枝条的正午水势之间均不存在相关性

(图 ３: ａꎬ ｂ)ꎬ １７ 个树种 ＭｉｄＧｓ值总体上与Ψ Ｌ、
Ψ Ｓ不存在相关性ꎬ 且 ＭｉｄＧｓ值与复叶树种的叶轴

ＣＬＴ: 复叶树种ꎻ ＳＬＴ: 单叶树种ꎮ 下同ꎮ
ＣＬＴ: Ｃｏｍｐｏｕｎｄ￣ｌｅａｆｅｄ ｔｒｅｅｓꎻ ＳＬＴ: Ｓｉｍｐｌｅ￣ｌｅａｆｅｄ ｔｒｅｅｓ. Ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

图 １　 正午枝条水势与正午枝条相对
含水量降低程度间的相关性

Ｆｉｇ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｄｄａｙ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ａｎｄ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｔｅｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ
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图 ２　 正午叶片和叶轴水势与正午枝条相对含水量降低程度(ａꎬ ｃ)
及其与正午枝条水势(ｂꎬ ｄ)间的相关性

Ｆｉｇ ２　 Ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒａｃｈｉｓ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｔｅｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣꎬ ａꎬ ｃ) ａｎｄ ｍｉｄｄａｙ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ｂꎬ ｄ)
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图 ３　 叶片正午气孔导度与叶片正午水势(ａ)、 枝条正午水势(ｂ)和叶轴正午水势(ｃ)之间的相关性
Ｆｉｇ ３　 Ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｌｅａｆ ｍｉｄｄａｙ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ａ)ꎬ

ｓｔｅｍ ｍｉｄｄａｙ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ｂ)ꎬ ａｎｄ ｒａｃｈｉｓ ｍｉｄｄａｙ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ｃ)

正午水势之间也不存在相关性(图 ３: ｃ)ꎮ 但是复

叶树种的正午气孔导度与正午叶片水力导度(Ｋ ｌｅａｆ)
之间为显著正相关(图 ４: ａꎬ Ｒ ２ ＝ ０５５ꎬ ｎ ＝ １１ꎬ
Ｐ < ００１)ꎬ 单叶树种间则相关性不显著(图 ４: ａꎬ
Ｒ ２ ＝ ０４２ꎬ ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ ＝ ０１６)ꎮ 单叶树种或者复

叶树种的 Ｋ ｌｅａｆ与叶片正午气孔导度的降低百分比

(与其最大气孔导度相比)之间均不存在显著的负

相关关系ꎬ 而 １７ 个树种作为一个整体时ꎬ 则呈现

出显 著 的 负 相 关 ( 图 ４: ｂꎬ Ｒ ２ ＝ ０５４ꎬ Ｐ <
０００１)ꎮ 同样ꎬ 单叶树种或者复叶树种的 Ｋ ｌｅａｆ 与

叶片正午光合速率间也不存在显著的正相关关系ꎬ
而作为一个整体时则显著正相关(图 ４: ｃꎬ Ｒ ２ ＝
０３９ꎬ Ｐ < ００１)ꎮ 单叶树种的边材密度与叶片和

枝条的正午水势均存在显著的负相关(图 ５: ａꎬ
Ｒ ２ ＝ ０７６ꎬ ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ < ００５ꎻ 图 ５: ｂꎬ Ｒ ２ ＝ ０７８ꎬ
ｎ ＝ ６ꎬ Ｐ < ００５)ꎬ 复叶树种间则相关性不显著ꎮ
树木高度与气孔导度、 叶片、 叶轴和枝条正午水势

间均不存在相关性ꎮ

３　 讨论

本研究发现ꎬ 复叶树种枝条正午相对含水量的

降低程度(５１８％)小于单叶树种(７３％)ꎬ 尽管未

达到显著水平ꎬ 但是复叶树种的正午枝条水势则显

著高于单叶树种ꎬ 验证了本研究提出的科学假设

(１)ꎮ 而正午气孔导度与枝条、 叶片和叶轴的正午

水势之间均不存在相关关系ꎬ 与科学假设(２)不一

致ꎬ 说明气孔调节参与保护枝条免受气穴化胁迫的

方式在复叶树种中可能发生了改变ꎮ 而正午气孔导
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图 ４　 正午叶片水力导度与正午气孔导度(ａ)、 正午气孔
导度降低百分比(ｂ)和正午光合速率(ｃ)之间的相关性
Ｆｉｇ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (ａ)ꎬ
ｐｅｒｃｅｎｔ ｍｉｄｄａｙ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (ｂ)ꎬ

ａｎｄ ｍｉｄｄａｙ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (ｃ)
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图 ５　 边材密度与叶片正午水势(ａ)、 枝条正午水势(ｂ)
和正午叶片水力导度(ｃ)的相关性

Ｆｉｇ ５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓａｐｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ
ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ａ)ꎬ ｍｉｄｄａｙ ｓｔｅｍ ｗａｔｅｒ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (ｂ)ꎬ ａｎｄ ｍｉｄｄａｙ ｌｅａｆ
ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (ｃ)

度与正午叶片水力导度间显著的正相关关系则提示

了复叶树种中存在一种更直接的调控方式ꎮ
本研究中ꎬ 复叶叶轴正午水势更接近于枝条的

正午水势ꎬ 尽管二者之间存在显著差异ꎬ 但都显著

高于叶片正午水势ꎬ 这一结果与前人的研究结果一

致[１５]ꎮ 研究表明ꎬ 叶轴水势可能是一个被气孔用

来调控其在应对水分亏缺状态时闭合的生理参数ꎬ
进而改变由蒸腾速率和植物水力学控制的叶片水分

状态ꎬ 这样可以阻止枝条木质部气穴化在水分缺乏

状态下的进一步发展ꎬ 表明叶轴在保护枝条导管免

受气穴 化 胁 迫 中 起 到 了 “ 液 压 保 险 丝 ” 的 作

用[１５ꎬ ２５ꎬ ３６]ꎮ 复叶树种由于叶轴的存在ꎬ 使得其枝

条正午水势显著高于单叶树种ꎬ 从而能够更好的降

低其枝条木质部导管所受气穴化的威胁ꎮ 从这一点

来说ꎬ 复叶不是简单的小叶的集合ꎬ 即“复叶并非

一个大的单叶” [３７ꎬ ３８]ꎮ
本研究并未发现单叶或复叶树种的正午气孔导

度与枝条的正午水势与之间存在相关性(图 ３)ꎬ 这

与 Ｚｈａｎｇ 等[５] 在亚热带山地林单叶树种中发现的

正相关关系的研究结果不一致ꎮ 原因可能与本实验

在热带季雨林进行有一定关系ꎬ 因为热带地区正午

时温度更高ꎬ 蒸腾压力可能会更大ꎬ 使得枝条木质

部所受到的气穴化威胁也较大ꎬ 因此ꎬ 本地区生长

的树种可能会有不同的适应策略ꎮ Ｃｈｅｎ 等[１９]发现

热带地区木质藤本和伴生树种的气孔导度与叶片或

枝条的水势间均不存在线性相关ꎮ 除了环境因素

外ꎬ 从叶型的角度来说ꎬ 复叶树种的叶轴在保护枝

条免受气穴化胁迫方面发挥了重要的作用[１５ꎬ ２５]ꎮ
叶轴本身是可以舍弃的结构ꎬ 必要时可以脱落ꎬ 并

不需要像枝条木质部一样需要特别的保护ꎬ 所以对

于复叶树种来说ꎬ 可能是出于尽量把气穴化的风险

往末端部位阻隔的缘故ꎬ 从而阻断了正午气孔导度

和枝条正午水势之间的关联ꎮ
复叶树种的枝条、 叶轴和叶片的水分关系密

切ꎬ 本研究结果显示ꎬ 正午水势两两之间均存在显

著的正相关ꎮ 并且叶片和叶轴正午水势与正午枝条

相对含水量的降低程度呈负相关ꎬ 反映出枝条储存

水用于叶片日间蒸腾的枝叶水分协作状况ꎮ 此外ꎬ
单叶和复叶树种的边材密度和叶片与枝条的正午水

势均呈现出负相关的趋势ꎬ 单叶树种还达到了显著

水平ꎮ 密度较大的茎干储水能力较弱ꎬ 但是耐气穴

化的能力大大提高[３９]ꎮ 这种水分运输通路上不同

器官间直接的水分关联ꎬ 可能有利于枝条的水分状

况被叶片感知ꎬ 进而影响气孔调节ꎮ
本研究发现ꎬ 正午气孔导度在两类树种中均

有不同程度的降低ꎬ 但是单叶树种比复叶树种下

降幅度要小ꎮ 正午时ꎬ 气孔导度与上午最佳状态

相比ꎬ 会有不同程度的降低ꎬ 这在许多研究中都

有报道[５ꎬ ４０ꎬ ４１] ꎮ 本研究所选的单叶树种都是多主

脉的ꎬ 较高的主脉密度在叶片水分供应方面存在巨

大的优势[４２]ꎬ 在雨季水分充足的条件下ꎬ 可以迅

速补充蒸腾耗水ꎬ 因此单叶树种的正午气孔导度相

对于复叶树种降低幅度要小的多ꎮ 正午气孔导度的

下调ꎬ 可以降低在高温高光照条件下的蒸腾速率ꎬ
减少水分散失ꎬ 降低枝条导管因供水压力过大而引

起水柱断裂ꎬ 进而发生栓塞的风险ꎮ 研究表明ꎬ 叶

片水力导度的降低可以放大植物蒸腾失水和水势降
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低的信号ꎬ 进而可以加速气孔导度的下调甚至关闭

气孔[２]ꎮ 本研究中ꎬ 叶片的水力参数与气孔的状

态具有更紧密的联系ꎬ 如 １７ 个树种的叶片水力导

度与正午气孔导度之间显著正相关ꎬ 并且和正午气

孔导度降低的百分比间显著负相关ꎮ 这样叶片的水

分状况可以更直接的影响气孔的开闭状态ꎬ 从而更

好的保护枝条免受气穴化胁迫ꎮ
综上所述ꎬ 复叶树种与单叶树种在枝叶光合水

分关系方面存在许多差异ꎬ 例如ꎬ 复叶树种具有较

高的枝条正午水势ꎬ 较小的正午枝条相对含水量降

低程度ꎬ 较大的正午气孔导度下降幅度ꎬ 以及较低

的正午光合速率ꎮ 实验选取树种的正午叶片水力导

度和气孔导度呈正相关ꎬ 在缺水状态下ꎬ 可以使气

孔导度快速降低甚至关闭气孔ꎬ 从而避免叶片水分

的进一步丧失ꎮ 边材密度与植物水分关系密切ꎮ 上

述研究结果为热带树木气体交换行为与水分的关系

提供了新认识ꎮ

致谢: 感谢张亚、 万辉和覃德文在实验中的帮助ꎬ 感

谢陈亚军、 付培立和杨石建在实验方法、 数据分析等方面

的指导ꎮ
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