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热带喀斯特森林常绿和落叶榕树的水力特征和
水分关系与抗旱策略

刘金玉1，2，付培立1，2，王玉杰1，3，曹坤芳1*
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摘 要: 以热带喀斯特地区的直脉榕( Ficus orthoneura) 和豆果榕( F． pisocarpa) 为实验材料，研究了常绿和落叶

树木枝条和叶片的解剖结构特征、光合水分特征和耐旱性的差异，目的在于探讨不同生活型榕树适应干旱生境的

策略。直脉榕和豆果榕的叶片都有两层栅栏组织、游离状的海绵组织和钟乳体等旱生结构，同时叶片角质层蒸腾

速率( gmin ) 和气孔导度( g s ) 相对较低。但与落叶的豆果榕相比，常绿的直脉榕的枝条木质部失去 50%传导率的

水势( P50 ) 和 gmin更低，表现出更保守的水分利用策略。总体上，两种榕树都表现出了对喀斯特干旱生境的良好适

应，但是它们的适应策略表现出一定的差别。豆果榕通过落叶度过旱期，而直脉榕在结构和功能上比豆果榕更耐

旱。抗旱策略和水分利用策略的不同导致两种榕树的生态位分异，减少了彼此间的水分竞争，有利于它们在喀斯

特生境中共存。
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Abstract: To investigate drought adaptation of evergreen and deciduous fig species occurring
in dry karst forests，we compared anatomical traits，stem hydraulic conductivity，leaf water
relation traits，photosynthesis，drought-resistance，and seasonal changes in physiology in
evergreen Ficus orthoneura and deciduous F． pisocarpa，both of which belong to F． subgen．
urostigma． Results showed that the two fig species have adapted to drought in different ways．
Both have typical xeromorphic leaf structures，as shown by their two-layered palisade cells，

highly-defused sponge cells and cystolith in leaves． They have a low cuticular evaporation
( gmin ) and stomatal conductance ( g s ) to alleviate water loss． However，F． orthoneura posses-
ses a xylem structure more resistant to cavitation and lower gmin and adopts conserved water
use to adapt to drought stress and maintains its leaves all year． In contrast，F． pisocarpa
escapes from extreme drought stress by shedding leaves at the beginning of the dry season．
To compensate the loss of carbon gain in the leafless period，F． pisocarpa has a particularly
high rate in hydraulic and photosynthesis during the rainy season． The diversification of drought
adaptation and water use reduces their competition for water and makes it possible for these
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fig species to coexist in the karst topography．
Key words: Tropical karst forests; Ficus; Drought-resistance; Anatomical traits; Ecophysiologi-
cal traits

自 2009 年起云南省连续三年遭遇旱灾，2009
年1 月 至 2011 年 12 月，全 省 降 水 累 积 距 平 为

－528 mm，与多年平均年降水量 1086 mm 相比，

过去的三年里云南全省降水总共减少了接近半年的

降水量［1］。在全球气候变化大背景和当地森林植

被过度开发的双重作用下，类似极端天气和异常天

气的出现已不可避免，对当地植被的维持提出了挑

战，植物对水分胁迫的适应将影响其生存和分布。
云南是世界上连片分布面积最大的碳酸盐岩地

区的重要组成部分［2］，西双版纳的喀斯特地貌面积

高达 19% ( 3600 km2 ) ［3］，喀斯特森林是组成西双

版纳地区植被的主要类型之一［4］。喀斯特地区土

层薄、岩 石 空 隙 多，水 分 流 失 严 重，生 境 保 水 性

差［5］; 同时西双版纳地区受热带季风气候影响，全

年 1493 mm 降水中 1256 mm 集中于 5 － 10 月的

雨季，从 11 月到次年 4 月长达半年之久的旱季降水

量却不足全年的 20%［6］。喀斯特生境土层薄弱、保
水能力差，当地喀斯特森林植物如何应对这种干旱生

境特别是旱季的严重缺水，对其生存有着重要意义。
干旱胁迫会引起植物细胞膨压的下降，进而引

起气孔的关闭以及光合能力的降低［7］，严重的干旱

会导致植物水分运输系统的破坏、细胞代谢紊乱甚

至死亡［8］。当遭受干旱胁迫时，限制叶片失水和提

高对水分利用的效率对植物有重要意义。旱生植物

的叶片气孔密度小，气孔蒸腾失水少，且气孔对干旱

敏感，失水时较早关闭气孔以降低气孔蒸腾失水; 同

时比叶重( leaf dry mass per area，LMA) 大、叶片

厚度和蜡质层厚度大，从结构上降低叶片角质层的

蒸腾失水速率［9，10］。从水分利用的角度讲，采取保

守的水分利用策略的植物，通常具有较低的蒸腾速

率、净光合速率、生长速率和较高的光合水分利用效

率，有利于植物在严重干旱的胁迫条件下生存; 而采

取冒险的水分利用策略的植物，具有较高的蒸腾速

率、净光合速率、生长速率和较低的光合水分利用效

率，有利于植物在水分较好的条件下发挥出较强的

竞争力［11，12］。植物对干旱的适应策略可以分为耐

旱和避旱两种，其中避旱是指在空间和时间上避开

干旱对其的影响，如落叶植物和沙漠地区的一年生

植物［7］; 耐旱策略指通过结构和生理性机制应对干

旱伤害，常常表现出保守的水分利用、较强的膨压维

持和抗栓塞化能力等［13］。常绿与落叶植物在旱生

生态系统共存，有利于解决在旱季用水的矛盾，而常

绿树在旱季提供隐蔽条件，有利于林下幼苗存活。
前人利用常绿和落叶植物进行抗旱性研究得到

完全不同的结果，有些研究中落叶植物枝条有较高

的导水率和低的抗栓塞化能力［14 －16］，有些研究报

道常绿和落叶植物的水力传导和抗栓塞化能力没有

差异［17，18］，而有些研究发现常绿植物具有更高的水

分传导能力［19］。因而利用同一生境下、亲缘关系相

近的常绿和落叶植物进行对比研究，有利于对植物

抗旱性的进一步了解。
榕属植物是热带植物区系中最大的木本属之

一，是构成热带亚热带雨林标志性景观的主要类群，

对森林生态系统生态平衡的维持、群落演替以及恢

复起着十分重要的作用，被认为是热带雨林的关键

类群［20 －22］。而目前关于榕属植物的研究多集中于

榕树-榕小蜂协同进化以及榕树次生代谢产物等方

面，有关榕树对水分胁迫的研究，特别是在原生境下

的研究，仍很有限。加强这方面的研究，不仅有利于

理解热带雨林关键种榕树的适应性，对于理解当地

植被物种共存机制和生态保护，也有一定帮助。
本实验选取在西双版纳热带喀斯特森林常见的

两种榕树，直脉榕和豆果榕为实验材料。这两种榕

树同属于榕属榕亚属，常常同时出现在干旱的喀斯

特生境，却表现出截然不同的物候类型: 直脉榕四季

常绿，而豆果榕在旱季初期落叶。叶片物候的不同

反映了枝条水力结构和水分关系等方面可能存在差

异。我们通过对解剖结构、光合、水力等方面的研

究，从生理生态特征和叶片习性上探讨这两种榕树

如何适应热带喀斯特干旱生境。

1 研究区域自然概况

研究地点位处中国科学院西双版纳热带植物园

( 21°09' ～ 22°36N'，99°58' ～ 101″50'E，平均海拔
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600 m) 附近 3 公里处的“绿石林”喀斯特森林。这

里碳酸盐岩风化强烈，岩石裸露，土壤为在石灰岩基

质上发育的石灰岩砖红壤类型( 淋溶腐殖质碳酸盐

土) 。在岩石露头地段，地面土壤覆盖物少，土层

薄，土壤 结 构 坚 固，核 粒 状 至 核 块 状，有 机 质 层

薄［4］。树木生长于石缝之中，根系盘旋于岩石之上

或往来于岩石孔隙之中以吸收有限的水分和养分。
本实验选取生长在喀斯特山顶的常绿植物直脉

榕( Ficus orthoneura) 和落叶植物豆果榕( F． piso-
carpa) 的成熟个体为研究对象，探讨这两种榕树在

结构、功能以及适应性上的异同。直脉榕和豆果榕

同属于榕属榕亚属，是热带喀斯特森林中常见的两

种榕树，生长在十分干旱的石灰山裸岩上，环境光照

强烈，其中豆果榕在旱季初期 12 月份落叶，在旱季

末期 3 －4 月份展叶。

2 研究方法

2． 1 叶片和枝条的解剖结构

在雨季选取 6 个不同个体的成熟阳生叶片，用

LI-3000A 叶面积仪( LI-COR，USA) 测定叶片面积，

计算比叶重( LMA) 。避开主脉，取叶片中部做成徒

手切片，在显微镜( DM2500，Leica，Germany) 下观

察拍 照 ( DFC295，Leica，Germany ) 后，用 ImageJ
( http: / / rsb． info． nih． gov / ij / index． html) 测量叶片

横截面上各个层次的层数和厚度，及叶片总厚度。采

用指甲油印迹法制片测定气孔密度和保卫细胞长度。
选取来自 3 个不同植株的 6 个阳生枝条，用滑

走切片机切片制成厚度 40 mm 的临时水装片，拍照

后测定导管的直径大小和数目。
2． 2 生理生态特征测定

选取 4 ～6 个成熟个体，分别在雨季和旱季用

便携 式 光 合 仪 ( LI-6400，Li-CO，USA ) 于 上 午

9 ∶ 00 －12 ∶ 00 测定叶片的最大净光合速率( A) 和

气孔导度( g s ) 等光合指标，其中豆果榕叶片凌晨水

势和光合特征的旱季指标在旱季末期( 4－ 5 月份)

长出新叶后测定。用自然干燥法绘制叶片的压力-
容积曲线( PV 曲线) 并计算相关参数［23 －25］，用自然

干燥法绘制叶片失水曲线并计算角质层蒸腾速率

( gmin ) ［26，27］。用冲洗法测定枝条导水率［28］，用充气

法测 定 枝 条 的 脆 弱 型 曲 线 并 按 照 PLC% = 100 /

［1 + exp ( a( ψ x －P50) ) ］拟合曲线，其中 PLC 代表

枝条导水率降低的百分比，ψ x 代表木质部水势，a

代表曲线的最大斜率［29，30］。
2． 3 数据分析

用两个独立样本的 t 检验比较各个指标在两个

物种间以及两个季节间的差异，用线性回归分析参

数间的相关性 ( SPSS 17. 0 SPSS Inc．，USA ) ，在

OriginPro 8. 0 ( OriginLab，USA ) 下 进 行 绘 图 和

PLC 曲线拟合计算。

3 结果分析

3． 1 枝条和叶片结构

直脉榕和豆果榕的枝条和叶片结构具有明显差

异( 表 1) 。
与落叶树豆果榕相比，常绿树直脉榕的导管和

气孔直径较小、密度更大。直脉榕叶片的角质层 +
上表皮 +皮下层厚度比豆果榕高出一倍以上，海绵

组织厚度是豆果榕的 4 倍多，栅栏组织和下表皮厚

度与豆果榕无明显差异。两种榕树叶片都有很大比

例的海绵组织，这种海绵组织呈现一种高度游离的

松散状态，里面细长丝状的叶肉细胞相互连结成网

状结构，网孔间形成大量空腔。与豆果榕相比，直脉

榕具有较大的叶片总厚度以及较小的栅栏组织厚

度 /海绵组织厚度 ( P /S) 的比值。两种榕树的横切

面都有明显的皮下层( hypodermal cells) 和钟乳体

结构，直脉榕叶片有大量叶脉鞘向上下表皮延伸

( bundle-sheath extensions) 。在雨季直脉榕叶片

的比叶重( LMA) 高出豆果榕叶片 77%。
3． 2 枝条水力传导、叶片水分关系和光合特征

直脉榕的枝条导水率远远低于豆果榕，胡伯尔值

( HV) 高于豆果榕。直脉榕的边材比导率( Ks ) 、叶比

导率( Kl ) 和 HV 均没有显著的季节变化( 图 1: a ～
c) 。豆果榕的 Ks 在旱雨季差异不显著( 图 1: a) 。

雨季两个种叶片凌晨水势( ψ PreD ) 相近，旱季直

脉榕叶片凌晨水势显著降低，而豆果榕 ψ PreD没有季

节差异( 表 2) 。
直脉榕和豆果榕单位叶面积的最大光合速率

( Aa ) 在旱季差异不显著，但在雨季差异显著。两个

种的单位干重的叶片最大光合速率( Am ) 在旱季和雨

季均存在显著差异。同时，两个物种雨季的 Aa 和 Am
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表 1 直脉榕和豆果榕枝条和叶片解剖结构和功能性状差异
Table 1 Comparison of structural and functional traits between Ficus orthoneura and F． pisocarpa in rainy season

性状
Traits

单位
Units

直脉榕
F． orthoneura

豆果榕
F． pisocarpa

差异显著性
Significance

Dmv μm 53． 44 ±3． 38 90． 70 ±2． 06 *

VN No． mm －2 59． 88 ±9． 62 13． 27 ±3． 07 ＊＊＊

Lst μm 21． 47 ±0． 78 30． 08 ±1． 00 ＊＊＊

Nst No． mm －2 487． 43 ±34． 37 178． 07 ±12． 74 ＊＊＊

C +UP +HC μm 84． 46 ±3． 61 41． 00 ±2． 32 ＊＊＊

P μm 85． 79 ±3． 94 85． 83 ±4． 18 ns

S μm 473． 47 ±25． 91 103． 12 ±6． 33 ＊＊＊

LE μm 22． 16 ±2． 00 23． 08 ±0． 76 ns

LT μm 658． 00 ±24． 22 255． 67 ±10． 22 ＊＊＊

P /S － 0． 19 ±0． 01 0． 85 ±0． 06 ＊＊＊

LMA g·m －2 139． 22 ±14． 81 78． 83 ±7． 45 ＊＊＊
gmin mmol·m －2·s －1 4． 13 ±0． 18 9． 87 ±1． 00 ＊＊
P50 MPa －1． 85 －0． 81 －

注: 枝条导管直径( Dmv) 、导管密度( VN) 、叶片气孔大小( Lst) 、气孔密度( Nst) 、角质层 +上表皮 +下皮层厚度( C + UP + HC) 、栅栏组
织厚度( P) 、海绵组织厚度( S) 、下表皮厚度( LE) 、叶片厚度( LT) 、栅栏组织 /海绵组织( P /S) 、比叶重( LMA) 、角质层蒸腾速率
( gmin ) 、导管丧失 50%导水率时的水势( P50 ) 。最后一列标注两种榕树的特征差异显著性( t-test) : “ns”表示 p ＞0. 05; “* ”表示
p ＜0. 05;“＊＊”表示 p ＜0. 01;“＊＊＊”表示 p ＜0. 001。

Notes: Dmv，mean lumen vessel diameter; VN，vessel number per square millimeter sapwood; Lst，mean diameter length of stomatal;
Nst，stomatal density; C +UP +HC，thickness of cuticle + upper epidermis + hypodermal cells; P，thickness of palisade; S，thick-
ness of sponge; LE，thickness of lower epidermis; LT，leaf thickness; P /S，palisade /sponge ratio; LMA，leaf dry mass per area;
gmin，epidermal conductance; P50，xylem water potential at 50% loss of stem hydraulic conductivity． The last column shows the
t-test results: “ns”means p ＞0. 05，“* ”means p ＜0. 05，“＊＊”means p ＜0. 01，“＊＊＊”means p ＜0． 001．

图 1 不同季节直脉榕和豆果榕的边材比导率( Ks )、叶比导率( Kl )、
胡伯尔值( HV) ，以及光合水分利用效率( WUE)

Fig． 1 Sapwood-specific hydraulic conductivity ( Ks ) ，leaf-specific hydraulic conductivity ( Kl ) ，
Huber value ( HV) and water use efficiency ( WUE) of F． orthoneura ( OR) and F． pisocarpa ( PI)
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均高于旱季。气孔导度( g s ) ( 图 2) 和胞间 CO2 浓度

( Ci ) ( 直 脉 榕 旱 季 0. 13 ± 0. 02 μmol CO2·mol
air －1，雨季0. 29 ±0. 02 μmol CO2·mol air

－1 ; 豆果榕

旱季 0. 12 ±0. 02 μmol CO2·mol air
－1，雨季 0. 32 ±

0. 02 μmol CO2·mol air
－1 ) 在旱季和雨季两个季节

的种间差异均不显著，但两个种的旱季指标均显著

降低。光合水分利用效率 ( water use efficiency，

WUE) ( 图 1: d ) 在两个季节的种间差异不显著，但

两个种的 WUE 在旱季有显著升高。直脉榕和豆果

榕的最大光合速率都随 g s 在旱季的降低而降低，两

者气孔关闭程度相似，但豆果榕光合速率下降的更

多( 图 2) 。

表 2 直脉榕和豆果榕叶片水分关系特征
Table 2 Leaf water relation traits between F． orthoneura and F． pisocarpa in rainy and dry season

性状
Traits

季节
Seasons

直脉榕
F． orthoneura

豆果榕
F． pisocarpa

差异显著性
Significance

ψPreD ( MPa)

π100 ( MPa)

π0 ( MPa)

RWCTLP ( % )

ε ( MPa)

Cleaf ( mol·m －2·MPa －1 )

D －0． 53 ±0． 03 a
R －0． 16 ±0． 02 b

D －1． 31 ±0． 06
R －1． 26 ±0． 04

D －1． 40 ±0． 06
R －1． 42 ±0． 03

D 94． 88 ±0． 27
R 93． 55 ±0． 65

D 27． 61 ±1． 44
R 24． 71 ±3． 48

D 1． 14 ±0． 07
R 1． 03 ±0． 11

－0． 14 ±0． 01 a
－0． 16 ±0． 02 a

－1． 26 ±0． 05

－1． 51 ±0． 05

89． 50 ±1． 10

12． 71 ±0． 89

0． 48 ±0． 06

ns

ns

ns

＊＊

＊＊

＊＊＊

注: 凌晨水势( ψPreD ) ，饱和渗透势( π100 ) ，膨压丧失点的水势( π0 ) ，膨压丧失点的含水量( RWCTLP ) ，细胞壁弹性模数( ε ) ，叶片持水量
( Cleaf ) 。不同的小写字母表示同种榕树某一特征在旱雨季间有显著差异，最后一列标注两种榕树的某一特征差异显著性: “ns”表
示 p ＞0. 05;“＊＊”表示 p ＜0． 01;“＊＊＊”表示 p ＜0. 001。

Notes: ψPreD，predawn leaf water potential; π100，leaf osmotic potential at full turgor; π0，leaf potential at turgor loss point;
RWCTLP，leaf water content at turgor loss point; ε，bulk modulus of elasticity; Cleaf，leaf absolute capacitance． Different letters
indicate the difference between dry and rainy season． The last column shows the t-test results: “ns”means p ＞0. 05，“＊＊”
means p ＜0. 01，“＊＊＊”means p ＜0. 001．

图 2 不同季节直脉榕和豆果榕气孔导度( gs ) 与单位叶面积最大光合速率( Aa )、单位干重最大光合速率( Am ) 的关系
Fig． 2 Maximum stomata conductance ( g s ) versus maximum leaf area-based photosynthesis

rate ( Aa ) and maximum leaf mass-based photosynthesis rate ( Am ) in two seasons
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3． 3 枝条和叶片的抗旱性

叶片的 PV 曲线特征( 表 2 ) 显示，雨季直脉榕

和豆果榕叶片的饱和渗透势( π100 ) 和膨压丧失点

( π0 ) 均无显著差异，但直脉榕有更高的细胞壁弹性

模数( ε ) 和叶片持水量( C leaf ) 。直脉榕叶片的 π100、

π0、ε 和 C leaf的季节变化不显著。
通过叶片自然失水过程( 图 3) 计算得到的角质

层蒸腾速率( gmin ) ( 表 1 ) ，在相同的无风、室温、黑

暗条件下，直脉榕叶片水分通过角质层散失的速率

不到豆果榕的一半，直脉榕叶片失水过程明显慢于

豆果榕。
直脉榕枝条的 P50 明显低于豆果榕( 表 1) ，说明

直脉榕枝条有更强的抗气穴化能力，豆果榕枝条更脆

弱，易发生气穴化使其枝条导水能力降低( 图 4) 。

图 3 叶片失水曲线，显示直脉榕和豆果榕雨季叶片在黑暗无风的室温
条件下缓慢失水，叶片相对含水量( RWC) 随时间的变化

( 垂直直线表示直脉榕叶片到达膨压丧失点的时间，垂直虚线表示豆果榕叶片到达膨压丧失点的时间)
Fig． 3 Water loss curves for leaves of F． orthoneura and F． pisocarpa in rainy season

( Vertical solid and dash lines indicate the time when leaf relative water content ( RWC)
reached the turgor loss point in F． orthoneura and F． pisocarpa，respectively)

图 4 枝条导水率的脆弱性曲线，显示木质部水势变化所引起的枝条导水率丧失百分比( PLC) 的变化
［垂直虚线表示枝条导水率丧失 50%时的木质部水势( P50) ］

Fig． 4 Stem vulnerability curves of F． orthoneura and F． pisocarpa show the relationship between
percent loss of stem hydraulic conductivity ( PLC) and xylem water potential ( Vertical dashed

lines indicate xylem water potential at 50% loss of stem hydraulic conductivity ( P50 ) )
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4 讨论

研究结果表明，直脉榕和豆果榕在枝条和叶片

的解剖结构、枝条水力传导和叶片水分关系以及光

合能力等方面都表现出较大差异，两个种采取不同

的适应干旱的策略，常绿树直脉榕采取了耐旱的策

略，而落叶树豆果榕采取了避旱的策略。
4． 1 枝条结构与抗旱性

维管系统水力结构特征决定水分在植物体内的

传导过程，导管密度和导管大小是枝条水分运输效

率和安全性的结构基础。直脉榕和豆果榕的枝条导

管直径分别接近于同一生境下几种常见常绿和落叶

植物的平均导管直径［14，31］，表现出适应当地热带喀

斯特生境下水分运输的解剖结构特征; 两者枝条

P50分别接近同一生境下部分常绿和落叶植物［14，31］

且低 于 水 分 条 件 较 好 生 境 下 的 其 他 榕 属 植

物［9，32，33］，说明这两种榕树在同属植物中有较高的

木质部抗旱能力，适应于当地干旱生境。与落叶树

豆果榕相比，常绿的直脉榕具有较小的导管直径和

较高的导管密度。导管直径小密度大的植物，水分

运输和储水功能常常受限，但是具有较强的抵抗水

分亏缺引起的生理伤害的能力［28］。抗栓塞化能力

对于常绿植物尤其重要，因为它们要经历一年中最

干旱的季节并维持体内水分运输。直脉榕的枝条导

水率和 P50 都远远低于豆果榕，说明与结构差异是

相对应的，直脉榕具有较低的水分运输能力和较高

的水分运输安全性，直脉榕枝条比豆果榕枝条更能

抵抗水分亏缺引起的气穴化，在失水过程中能更好

地保持水分运输能力，具有比豆果榕更强的耐旱性。
豆果榕较高的水分传导能力，为维持高光合速率、提
高竞争力提供了基础。

直脉榕的 Ks、K l、HV 和豆果榕的 Ks 没有明显

的季节变化。直脉榕具有深根系，在雨季也基本利

用深层土壤水源，推测其旱季更是使用深层地下

水［34］，水分来源稳定。同时，旱季直脉榕气孔导度

显著降低以减少蒸腾失水; 加之导水率极低、抗气穴

化能力强，因而在旱季可以维持导水能力不降低。
而豆果榕在旱季初期就已经落叶，减少了蒸腾失水，

表现出逃避干旱的策略，此时储存在茎干中的水分

保持枝条不发生空穴化、边材比导率不降低的同时，

还可能为旱季末期发出新叶提供水源。
4． 2 叶片结构与抗旱性

直脉榕和豆果榕叶片都呈厚革质，叶片总厚度

和各层厚度大于生长在水分条件较好地区的其他 5
种地生榕，P /S 小于这 5 种榕树［9，32，33］，而与当地喀

斯特森林中其他植物的叶片结构相近［31，35］。直脉

榕和豆果榕都有高度角质化的表皮，表皮下有明显

的皮下层，有两层栅栏组织以及大面积的游离状海

绵组织; 第一层栅栏组织竖直排列紧密，第二层栅栏

组织排列较松，与网状的游离海绵组织相连，表现为

一个过渡区 ( transition zone，Sammelzellen ) 。这

样的结构是典型的旱生榕属叶片结构［36］。同时直

脉榕叶片比豆果榕叶片表现出更多有利于抗旱的特

征，如大量的叶脉鞘向上下表皮延伸有助于维持叶

片形态，更厚的上表皮和皮下层以减少水分散失，更

大的松散海绵组织有利于 CO2 气体在叶片内部扩

散到达光合作用的部位，更多更小的气孔以加强气

孔调节能力等等。
因而在叶片失水过程中，直脉榕和豆果榕 gmin

和 π0 都低于这 5 种地生榕树的平均值［9，32，33］，在通

过结构防御降低失水速率的同时，还能够通过渗透

调节保持在较低水势下进行正常的生理活动，降低

干旱造成的伤害。
两种榕树相比，直脉榕高出一倍的 C + UP +

HC 厚度能更好地防止水分散失，延长到达膨压丧

失点的时间。虽然两个种的 π100 和 π0 没有显著差

异，直脉 榕 的 膨 压 丧 失 点 的 相 对 含 水 量 ( relative
water content at turgor loss point，RWCtlp ) 、ε 和叶

片持水量( C leaf ) 明显高于豆果榕。较高的 C leaf在面

临干旱时为叶片提供缓冲有重要作用，有助于应对

外界环境的波动［32，37］。直脉榕较高的 ε 可能源于

叶片大量的叶脉鞘延伸和钟乳体结构，大大加强了

细胞壁的刚性，在失水过程中有利于细胞形态的维

持。但刚性大的结果是在相对较高含水量时失去膨

压，即可能较早地关闭气孔( RWCtlp 较高) ，体现出

保守的水分利用策略; 在两个季节间直脉榕叶片水

分关系没有表现出明显的变化，可能和它的枝条导

水率没有明显下降以及保守的水分利用策略有关，

使得叶片在旱季仍可以维持一定的水分平衡。豆果

榕较大细胞壁弹性( 即较低的 ε ) ，有利于维持膨压
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和细胞活性，可以忍受失水到更低的含水量仍保持

气孔开放，与直脉榕相比表现出较为冒险的水分策

略; 在水分胁迫更为严重的旱季，豆果榕较早脱落叶

片以逃避干旱胁迫。
4． 3 光合作用

气孔对干旱的响应也是植物抗旱性的重要方

面。虽然直脉榕和豆果榕在气孔解剖特征上有明显

差异，两者的气孔导度( g s ) 始终处于同一水平，胞

间 CO2 浓度( C i ) 和光合水分利用效率( WUE) 相

近，说明他们的气孔对季节性干旱都有一定的调节

能力。但豆果榕表现出更高的最大光合速率，同时

在旱季，气孔关闭程度相似的状况下，豆果榕最大光

合速率下降得更多( 图 2) 。
ψ PreD的结果表明，在豆果榕长新叶的旱季末

期，土壤已经不像直脉榕叶片经历的旱季中期那么

干旱，此时最大光合速率下降很多说明豆果榕的光

合作用可能对干旱更为敏感。廖德宝等［38］提出，在

干旱和低温条件下，落叶阔叶树尽管可以通过气孔

和光系统Ⅱ的调节来适应环境的变化，但还是无法

避免严重的光抑制从而导致叶片脱落。与直脉榕相

比，豆果榕的枝条和叶片耐旱性均较低，因而在旱季

初期早早脱落叶片以避免干旱对叶片和枝条的进一

步伤害，对豆果榕的生存无疑更有利。豆果榕较小

的比叶重( LMA) 和较高的最大光合速率，保证其在

较短的生长季可以捕获更多光能并积累更多的光合

产物，以弥补长达半年之久的落叶期不能进行光合

作用所造成的损失，增强竞争力。
前人的研究中提出，常绿阔叶树的 g s 较低而

WUE 更高，落叶树种以高水分散失为代价获得高光

合效率［39］。在本研究中并没有表现出这样的趋势，

两者在 g s 和 WUE 上没有表现出显著差异，推测由

于这两种榕树都生长在石灰岩山顶裸岩上，生境十

分干旱，生长于此的榕树与其他水分状况较好地区

的地生榕相比，在光合过程中都已经表现出更低的

g s 和更高的 WUE［9，32，33］。
4． 4 结论

本研究中直脉榕和豆果榕在结构和功能上都表

现出适应喀斯特干旱生境的特征。两种榕树导管大

小与同一生境下其他物种相近，枝条结构对环境适

应，较厚的叶片物理屏障，较强的渗透调节能力，较

低又对干旱敏感的 g s 和较高的 WUE 等，都说明了

直脉榕和豆果榕对干旱生境的适应性。
两种榕树采取了不同的水分利用策略和干旱适

应策略。常绿植物直脉榕表现出保守的水分利用和

耐旱的策略: 其枝条木质部导水率低且有较强的抗

栓塞化能力，保证水力传导的安全性; 叶片的结构特

征使 gmin极低，在干旱过程中可以减少叶片水分散

失; 通过叶片持续的碳固定以补偿其较低的光合能

力。而落叶植物豆果榕采取冒险的水分利用方式和

避旱策略: 通过弹性调节维持叶片膨压直至叶片失

水到含水量过低，干旱初期就脱落叶片以避免水分

的蒸腾散失和导管气穴化的产生，在雨季凭借较高

的水分传导和光合能力快速积累光合产物，以弥补

旱季的损失和维持全年生长的需要。适应干旱和水

分利用策略的不同使这两种榕树生态位有差异，减

少了两者对水分利用的竞争，有利于在喀斯特干旱

生境中共存。
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