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摘要　 ［目的］了解不同生活型榕属植物叶功能性状对生境条件的适应性。 ［方法］以中国科学院西双版纳热带植物园榕树专类园的 １１
种榕树为研究对象，对含水量、比叶面积、叶片厚度、叶脉密度、气孔密度、气孔大小、净光合速率 ７ 个叶功能性状进行了研究。 分析了半
附生榕树与非附生榕树的叶功能性状差异，根据叶功能性状对 １１ 种榕树进行了 ＰＡＭ 聚类，并结合研究对象的原生境，从叶功能性状的
角度阐释其生存对策。 ［结果］半附生榕树与非附生榕树的含水量与净光合速率无显著差异，但半附生榕树的比叶面积、叶片厚度和气
孔密度显著低于非附生榕树，而叶脉密度与气孔大小显著高于非附生榕树；根据 ７ 种叶功能性状对 １１ 种榕树通过 ＰＡＭ 聚类聚成与生
活型相一致的 ２ 个聚类簇。 ［结论］与非附生榕树相比，半附生榕树通过增加叶脉密度、气孔大小及降低比叶面积，提高光合效能，进而
适应其水分、养分更加胁迫的微环境。
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　 　 植物功能性状（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）是指对植物的定植、存
活、生长和死亡存在潜在显著影响的关键植物性状（ ｃｏｒｅ
ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ）；这些性状主要反映植物如何适应所处环境，并
同时强烈影响所在生态系统的功能［１－２］。 越来越多研究表

明，在当前全球气候变化的背景下，植物功能性状已经被学

者用作衡量生物多样性保护及生态系统管理的重要指标［３］。
其中，叶功能性状（ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）与植物对资源的获

取、利用及利用效率关系最为密切，可以较为清晰、准确地反

映植物的适应策略［４－５］。
榕属（Ｆｉｃｕｓ）植物是热带雨林生态系统的关键类群之

一，能为超过 １ ２００ 种动物提供食物和栖息地［６］。 全球超过

８００ 种榕树中，半附生榕树（ｈｅｍｉｅｐｉｐｈｙｔｉｃ Ｆｉｃｕｓ）约 ５００ 种，非
附生榕树（ｎｏｎｅｐｉｐｈｙｔｉｃ Ｆｉｃｕｓ）约 ３００ 种［７］。 榕树生活型的分

化为其多样的生态功能提供了支撑。 然而，非附生榕树与半

附生榕树通常生长在不同的微环境，前者生长在土壤中，而
后者有部分时间需要附生在其他植物上，后者受到养分、水
分的胁迫通常比前者更加剧烈。 这 ２ 类植物如何通过调节

与光合作用相关的功能性状，适应不同的微环境尚缺乏系统

研究。 笔者以西双版纳热带植物园榕树专类园的 １１ 种榕树

为材料，通过测定其含水量、比叶面积、叶片厚度等指标，探
讨 ２ 种生活型的榕树在叶功能性状上是否存在差异，该研究

结果有助于根据叶功能性状了解榕树对环境的适应对策，尤
其是半附生榕树在叶功能性状上对高温干旱环境的响应，同
时也可为保护榕属植物的多样性提供参考。
１　 研究地区和研究方法

１．１　 研究区概况　 研究地点位于中国科学院西双版纳热带

植物园的榕树专类园，地理坐标为 １０１°１５′Ｅ，２１°５６′Ｎ，海拔

约 ５６０ ｍ。 该区域位于东南亚热带北部，属热带季风气候，一
年可分为干季、雨季及雾凉季，干季（３—５ 月）高温少雨，日
间温度可达 ３８ ℃；雨季（６—１０ 月）气候湿热，降水占全年的

８０％左右；雾凉季（１１ 月至翌年 ２ 月）降水量减少，温度较低

（平均气温 １７．５ ℃），全天大部分时间被浓雾笼罩。 园区内

榕树专类园收集保存了榕属植物约 １５０ 种，是国内开展榕属

植物研究的重要平台［８］。
１．２　 研究对象　 研究分别调查了半附生榕树 ６ 种和非附生

榕树 ５ 种。 其中，半附生榕树包括枕果榕（Ｆｉｃｕｓ ｄｒｕｐａｃｅａ）、
心叶榕（Ｆｉｃｕｓ ｒｕｍｐｈｉｉ）、劲直榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｔｒｉｃｔａ）、笔管榕（Ｆｉｃｕｓ
ｓｕｂｐｉｓｏｃａｒｐａ）、假斜叶榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｕｂｕｌａｔａ）、黄葛树（Ｆｉｃｕｓ ｖｉ⁃
ｒｅｎｓ）；非附生榕树包括北碚榕（Ｆｉｃｕｓ ｂｅｉｐｅｉｅｎｓｉｓ）、瘦柄榕（Ｆｉ⁃

　 　 　安徽农业科学，Ｊ．Ａｎｈｕｉ Ａｇｒｉｃ．Ｓｃｉ． ２０２２，５０（２４）：８２－８５



ｃｕｓ ｉｓｃｈｎｏｐｏｄａ）、苹果榕（Ｆｉｃｕｓ ｏｌｉｇｏｄｏｎ）、肉托榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｑｕａ⁃ ｍｏｓａ）、棒果榕（Ｆｉｃｕｓ ｓｕｂｉｎｃｉｓａ）（表 １）。

表 １　 １１种榕树的自然生境

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎａｔｉｖｅ ｈａｂｉｔａｔ ｏｆ １１ Ｆｉｃｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

序号
Ｎｏ．

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

原生境
Ｎａｔｉｖｅ ｈａｂｉｔａｔ

１ 枕果榕 Ｆ．ｄｒｕｐａｃｅａ ＤＲＵ 半附生绞杀 ＨＥ 云南南部，常生于海拔 １６０～８８０ ｍ 山地林中
２ 心叶榕 Ｆ．ｒｕｍｐｈｉｉ ＲＵＭ 半附生绞杀 ＨＥ 云南西部，海拔 ６５０ ｍ 路边
３ 劲直榕 Ｆ．ｓｔｒｉｃｔａ ＳＴＲ 半附生绞杀 ＨＥ 云南南部至西南部，海拔 ６００～１ ５００ ｍ
４ 笔管榕 Ｆ．ｓｕｂｐｉｓｏｃａｒｐａ ＳＵＢＰ 半附生绞杀 ＨＥ 常见于海拔 １４０～１ ４００ ｍ 的平原或村庄
５ 假斜叶榕 Ｆ．ｓｕｂｕｌａｔａ ＳＵＢＵ 半附生绞杀 ＨＥ 多生于 ８００ ｍ 以下疏林中
６ 黄葛树 Ｆ．ｖｉｒｅｎｓ ＶＩＲ 半附生绞杀 ＨＥ 海拔 ８００～２ ２００ ｍ
７ 北碚榕 Ｆ．ｂｅｉｐｅｉｅｎｓｉｓ ＢＥＩ 非附生乔木 ＮＥ 生于海拔 ３００～５００ ｍ 石灰岩陡壁上或岩下阴湿地
８ 瘦柄榕 Ｆ．ｉｓｃｈｎｏｐｏｄａ ＩＳＣ 非附生乔木 ＮＥ 生于海拔 １００～２ ２００ ｍ 的河畔
９ 苹果榕 Ｆ．ｏｌｉｇｏｄｏｎ ＯＬＩ 非附生乔木 ＮＥ 喜生于低海拔山谷、沟边、湿润土壤地区
１０ 肉托榕 Ｆ．ｓｑｕａｍｏｓａ ＳＱＵ 非附生乔木 ＮＥ 云南南部，生于海拔 ７３０～１ １５０ ｍ 的湿润雨林中
１１ 棒果榕 Ｆ．ｓｕｂｉｎｃｉｓａ ＳＵＢＩ 非附生乔木 ＮＥ 分布于海拔 １ ０００～２ １００ ｍ，常生于山谷、沟边或疏林中
　 注：“原生境”资料来自《中国植物志》
　 Ｎｏｔｅ：Ｎａｔｉｖｅ ｈａｂｉｔａｔｓ ｗｅｒｅ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ Ｆｌｏｒａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ

１．３　 研究方法　 该研究共涉及 ７ 种与水分、光能利用相关的

叶功能性状，分别为含水量（ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＷＣ）、比叶面

积（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）、叶片厚度（ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ，ＬＴ）、叶
脉密度（ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＶＤ）、气孔密度（ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＳＤ）、气
孔大小 （ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｉｚｅ，ＳＳ）、净光合速率 （ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ，Ｐｎ）。 每物种挑选 ３ 株植株，选取相同部位的 ３ 片叶进

行功能性状的测定。
采样当天用 ０．００１ ｇ 电子秤测定叶片鲜重，将叶片在

７０ ℃下烘至恒重测定干重，计算得含水量；使用叶面积仪测

定叶片面积，计算得到比叶面积；使用 ＤＴＧ０３ 数字测厚仪测

定叶片厚度，测量 １０ 次取平均值，测量时注意避开中脉及两

侧次级叶脉；使用光学显微镜拍摄图像，对含有叶脉、气孔的

照片用 ＩｍａｇｅＪ １．４．８ 编辑处理，分别统计叶脉密度与气孔密

度；以保卫细胞长度为长轴、气孔宽度为短轴的椭圆计算气

孔大小；在天气晴朗无风的 １０：００—１１：００，使用 ＬＩ－６８００ 便

携式光合仪，测定植株的净光合速率。
１．４　 数据分析　 首先在 Ｅｘｃｅｌ 中对原始数据进行整合与初

步计算，得到各树种的含水量、比叶面积、叶片厚度、叶脉密

度、气孔密度、气孔大小、净光合速率的平均数与标准差；在
Ｒ－４．０．２［９］中使用 ａｏｖ 函数进行单因素方差分析，对半附生榕

树和非附生榕树的叶功能性状差异进行比较，显著水平 Ｐ ＝
０．０５；在 Ｒ－４．０．２ 中使用 ｆａｃｔｏｅｘｔｒａ 包（ｖ １．０．７）的 ｆｖｉｚ＿ｎｂｃｌｕｓｔ
函数进行轮廓系数（ａｖｅｒａｇｅ ｓｉｌｈｏｕｅｔｔｅ ｗｉｄｔｈ， ＡＳＷ）的计算，
结合实际情况确定聚类簇个数后，使用 ｆａｃｔｏｅｘｔｒａ 包（ｖ １．０．７）
的 ｆｖｉｚ＿ｃｌｕｓｔｅｒ 函数进行 ＰＡＭ 聚类。
２　 结果与分析

２．１　 半附生榕树与非附生榕树的叶功能性状比较　 方差分

析结果表明，半附生榕树与非附生榕树的含水量（ＬＷＣ）与净

光合速率（Ｐｎ）无显著差异，半附生榕树的比叶面积（ＳＬＡ）、
叶片厚度（ＬＴ）与气孔密度（ＳＤ）显著低于非附生榕树，半附

生榕树的叶脉密度（ＶＤ）与气孔大小（ＳＳ）显著高于非附生榕

树（表 ２ 和图 １）。
　 　 从图 １ 可见，大部分叶功能性状在 ２ 类榕树之间存在差

异。 叶片含水量和比叶面积最大的分别是半附生榕树中的

心叶榕 ［（ ７６． ３２ ± ３． １８）％］ 与 半 附 生 榕 树 中 的 黄 葛 树

［（２４５．１０±４２．６５） ｃｍ２ ／ ｇ］，半附生榕树中的劲直榕叶片含水

量（６５．５５±６．２９％）和比叶面积［（１１４．２３±２８．４４）ｃｍ２ ／ ｇ］最小。
就叶片厚度而言，数值最大的是非附生榕树中的肉托榕

［（０．４６±０．０３）ｍｍ］，最小的是半附生榕树中的黄葛树［（０．１３±
０．０１） ｍｍ］。 对于叶脉密度，半附生榕树中的劲直榕最大

［６．５８±０．５９）ｍｍ／ ｍｍ２］最大，非附生榕树中的苹果榕最小

［（１．９１±０．１７） ｍｍ／ ｍｍ２］。 气孔密度方面，密度最高的是非

附生榕树中的肉托榕［（７４１．２２±９９．００） ｍｍ－２），最低的是半

附生榕树中的枕果榕（（１５７．６８±２７．８２） ｍｍ－２）。 气孔大小以

半附生榕树中的枕果榕最大［（１ ０８８．５±２７０．６６）μｍ２］，非附

生榕树中的北碚榕最小［（１５４．８６±１９．２３）μｍ２］。 净光合速率

则以半附生榕树中的心叶榕最高［（１０．２１±２．０１）μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ）］，
以半附生榕树中的假斜叶榕最低［（３．６３±１．１０） μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ）］。

表 ２　 半附生榕树与非附生榕树叶功能性状的方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｈｅｍｉｅｐｉｐｈｙｔｉｃ
Ｆｉｃｕｓ ａｎｄ ｎｏｎｅｐｉｐｈｙｔｉｃ Ｆｉｃｕｓ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｆ Ｆ Ｐ

含水量 ＬＷＣ １ １．１８ ０．２７９
比叶面积 ＳＬＡ １ ６．７８ ＜０．０１
叶片厚度 ＬＴ １ ８４．６１ ＜０．００１
叶脉密度 ＶＤ １ ３９２．３０ ＜０．００１
气孔密度 ＳＤ １ １７２．１０ ＜０．００１
气孔大小 ＳＳ １ ６１．９２ ＜０．００１
净光合速率 Ｐｎ １ １．９６ ０．１６４

２．２　 半附生榕树与非附生榕树的叶功能性状聚类　 聚类簇

个数为 ３ 时，轮廓系数最大为 ０．２７；聚类簇个数为 ２ 时，轮廓

系数次之，为 ０．２２。 考虑到生活型，最终选择聚类簇个数为

２。 １１ 种榕树根据叶功能性状数据，经 ＰＡＭ 聚类后被分为 ２
组：第 １ 组为枕果榕、劲直榕、笔管榕、假斜叶榕、黄葛树，均
为半附生榕树；第 ２ 组为心叶榕、北碚榕、瘦柄榕、苹果榕、肉
托榕、棒果榕，除心叶榕为半附生榕树外，其余均为非附生榕

树（图 ２）。

３８５０ 卷 ２４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 张 谦等　 半附生与非附生榕树叶片光合作用相关功能性状比较



图 １　 １１种榕树叶功能性状比较（均值±标准差）
Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈｉｎ ｅｌｅｖｅｎ Ｆｉｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ（Ｍｅａｎ±ＳＤ）

注：相同颜色的物种位于同一聚类簇中

Ｎｏｔｅ：Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｏｒ ａｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｌｕｓｔｅｒ
图 ２　 ＰＡＭ聚类结果

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＰＡＭ

３　 讨论

总体而言，半附生植物受到相对更加严酷的水分、养分

胁迫，使得半附生榕树和非附生榕树的叶功能性状产生分

化，这种现象可以从 ２ 类生活型榕树的生境进行解释。 枕果

榕、心叶榕等半附生榕树，生境多位于山脊地带，光照充足且

相对高温干旱；北碚榕、瘦柄榕非附生榕树，生境则多位于沟

谷潮湿地带，水分充足而光照欠缺。 ２ 类生活型榕树可依据

７ 种叶功能性状进行 ＰＡＭ 聚类，一定程度上反映了其对不同

生境的适应策略差异。
该研究发现，半附生榕树、非附生榕树分别通过叶脉密

度和增大比叶面积截获光能，提升光合速率，进而适应其土

壤干旱的山脊环境与阴蔽的沟谷环境。 半附生榕树通过增

加叶脉密度，一方面从叶脉基部向叶肉细胞传输水分，可以

４８ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 安徽农业科学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２０２２ 年



更好地适应土壤干旱［１０］；另一方面，更高的叶脉密度可以提

高叶片蒸腾作用，保证叶片处于适宜的温度并提高光合速

率，进而更好地应对高温环境［１１］。 比叶面积反映了叶片对

光的截获能力和强光下的自我保护能力［１２－１３］，非附生榕树较

大的比叶面积，是为适应沟谷阴蔽环境、截获更多光能而产

生的适应性特征；半附生榕树的比叶面积较小，则有助于其

在强光下进行自我保护。 此外，非附生榕树拥有更厚的叶

片，由于叶片厚度与叶片寿命长短、投入多少、抗干扰能力相

关［１２］，因此非附生榕树的叶片寿命更长，抗干扰能力更强。
Ｈａｏ 等［１４］研究表明，半附生榕树为适应旱生环境，具有

较小的相对电导率、较小的叶膨大损失点以及更早的气孔关

闭时间。 通常情况下，植物的叶片含水量、气孔密度、气孔大

小在旱生环境下也会发生适应性改变，但就该研究的结果而

言，２ 种生活型榕树对环境的适应，与以上叶功能性状的关联

较小。 叶片含水量反映了植物对水分利用情况与植物生存

状况，非附生榕树与半附生榕树叶片含水量的差异不显著，
说明两者对水分利用情况类似，可能与西双版纳地区雨水充

沛有关。 小而密的气孔具有较高的灵活性，因此有利于植物

保持体内水分及保证有效的呼吸作用，是植物适应旱生环境

的表现［１０］，然而该研究中半附生榕树适应干旱环境的主要

对策是增大比叶面积，其气孔大小和气孔密度与非附生榕树

相比更小。
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