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摘　要：以湘西世界地质公园德夯岩溶河谷内克隆植物半蒴苣苔（Hemiboea subcapitata）为材料，测定

其生长、形态与光合水分生理指标，探究其对德夯岩溶台地河谷演化中形成的三类异质生境 (峡谷

岩壁表面、风化碎裂岩表和河岸有机质层 )的水分生理生态适应性。结果显示： (1)异质生境中半蒴

苣苔单 (分 )株叶片自然含水量仅有较小差异 (< 2%)，而相对含水量和自然饱和亏则无显著差异；异

质生境中叶片水分需求随基质含水量降低而明显增加，但叶片水势也随之显著降低。 (2)单株生长

差异大但群体累积生物量无明显差异。如峡谷岩壁表面单株的株高和叶面积均显著高于河岸有机

质层单株，但群体累积株高、累积叶面积差异不显著。 (3)单株外部形态变化显著，匍匐茎长度、直

径和根着生密度均呈现峡谷岩壁表面>风化碎裂岩表>河岸有机质层的趋势；峡谷岩壁表面单株叶片

比河岸有机质层单株平均增厚近 60 μm，比叶面积则降低至其 78.2%，气孔密度则显著降低至其 66%。

(4)光合生理指标中，叶片气孔限制值随叶片水势降低而显著增加，同时气孔导度明显提升，故而胞

间 CO2 浓度并无明显变化，但峡谷岩壁表面单株叶片的净光合速率仅达到河岸有机质层单株叶片的

69.6%。 (5)水 分 亏 缺 最 多 的 峡 谷 岩 壁 表 面 单 株 叶 片 水 分 利 用 效 率 却 最 低 (3.029  ±  0.461  μmol
CO2·mmol

−1 H2O)，仅为河岸有机质层单株的 73%。表明，半蒴苣苔可通过自身水分维持机制来保证岩

溶异质生境中单株水分的相对稳定，并以增加根系密度、匍匐茎长度、叶片厚度和重量，减少气孔密

度等形态可塑性来适应干旱的岩溶岩壁生境，通过增加气孔导度保持蒸腾拉力来维持胞间 CO2 浓度，

以高耗水来维持生长状态相对稳定的方式达成对岩溶河谷水分异质性生境的适应。
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创新点：武陵山区被誉为华中动植物基因库，岩溶峡谷特殊生境是研究植物物种分化和生物多样性

形成的最佳地域。本实验首次对德夯岩溶峡谷异质性生境上的植物进行生理生态适应性研究，半蒴

苣苔代表大叶型植物在岩溶峡谷岩壁上生长，其生理生态适应性具有鲜明特色。
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0    引　言

德夯峡谷是湘西世界地质公园的重要组成部分，

是典型的岩溶台地经河流侵蚀形成的“箱型”河流峡

谷群[1−2]。由于峡谷破碎化程度高，生境异质性复杂，

前人根据小生境成因和外部形态特征将德夯峡谷分 
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为 8类小生境[3]，但根据德夯峡谷的演化形成过程的

相关研究[2]，实际上这 8类生境归为三类水分异质性

生境，即：①峡谷岩壁表面（Canyon Karst Wall）：水侵

蚀后风化程度低，一般无土壤或土壤极其稀薄；②风

化碎裂岩表（Bank Weathered Rock）：风化程度较高，

常有少量土壤混合其中；③河岸有机质层（Bank soil
Organic Horizon）：风化程度高，河岸岩石碎屑上堆积

了相当数量的土壤有机质。这三类水分异质生境的

分化使德夯岩溶台地侵蚀型河谷成为研究环境与植

物区系成分相关性的天然地域，同时也成为研究异

质性生境中植物生理生态适应性的理想场所[4]。

异质性生境通常会诱导植物在繁殖、形态和生

理上产生不同的适应特征。一部分植物针对异质化

生境中某一特定小生境发生演化，进而导致植物的

专性适应。如红树植物为适应海岸潮间带松软、高

盐、缺氧的环境在繁殖上进化出胎生[5]，在形态上具

备革质叶以及特化出各种形态的根系等[6]。对德夯

岩溶河谷的生物多样性研究中也常见这种现象，如

邓涛等[7] 和张洁等 [8] 发现德夯特有种吉首蒲儿根

（Sinosenecio oldhamianus）仅生于流纱瀑布下风化层，

演化出无冠毛种子并兼行有性繁殖和营养繁殖；徐

亮等[9] 发现河谷内接骨草（Sambucus chinensis）叶尖

显著增长使其便于排水；XIANG等 [10] 发现德夯栎

（Quercus dehangensis）为适应河谷山顶严寒其幼枝

覆盖红棕色鳞状绒毛；向晓媚等[11] 发现河谷中苦苣

苔科植物广泛分布，但柔毛半蒴苣苔 （Hemiboea
mollifolia）专性生长于阴湿环境和滴水岩石上，并周

身遍布白色柔毛。也正因如此，德夯河谷的异质性

生境才塑造了其中植物形态和生理特征的复杂性与

多样性。

但仍有一部分植物并不针对异质性生境中某个

特定小生境而发生适应性进化，而是借助自身形态

可塑性和生理生态整合能力来实现跨小生境适应，

这其中具有克隆生长特性的植物尤其突出。张雅君

等[12] 对红背山麻杆（Alchornea trewioides）、王龙凤
[13] 对淡竹（Phyllostachys glauca）的研究证明了在跨

小生境适应中，植物可通过克隆整合支持各分株之

间的水分和养分资源从而分摊生存风险。克隆植物

以分株（ramet）和分株群为基础形成斑块，并使斑块

间可以相互整合，协调水分、矿质营养，甚至产生植

物个体和增加生物量，从而实现跨生境边界生长和

对异质性生境的适应[14]。那么克隆植物如何适应岩

溶河谷水分异质生境呢？

本文以德夯岩溶河谷异质生境中生长的多年生

克隆植物半蒴苣苔（Hemiboea subcapitata）为材料，从

植株生长、茎叶形态、水分状态、光合和水分生理等

出发，对比三类异质性生境中分株的水分生理生态

适应能力，探讨其跨小生境生长的形态和生理适应

机制。 

1    材料与方法
 

1.1    试验地自然条件

试验研究地点位于湖南省湘西土家族苗族自治

州，湘西世界地质公园德夯岩溶河谷内（28°29'-28°34'
N, 109°57'-109°72' E），平均海拔约 286.2 m。典型的

中亚热带季风气候，空气湿度较大，年平均气温在

16~17 ℃，最高气温达 40 ℃，最低气温为−7 ℃。全

年日照约 1 400 h左右；年降水量 1 400 mm。 

1.2    试验材料

试验材料为生长在德夯岩溶河谷演替过程中三

种典型生境（即：峡谷岩壁表面，风化碎裂岩表，河岸

有机质层）下的半蒴苣苔。每种生境选取生长情况

良好、无病虫害的成熟植株进行形态观察，以其主要

功能叶片（第 2~4层成熟叶，每株 2~4片）进行生理

生态指标测定。 

1.3    试验方法
 

1.3.1    不同生境环境因子的测定

采用手持式光度计（UT383、UNI-T、中国）、温

湿度计量仪（UT330B、UNI-T、中国）于 7月上旬在

试验地内对半蒴苣苔的生境进行光照度、温湿度测

定。采集 0~2 cm深度的植物着生基质，迅速研磨后

用快速水分测定仪（MJ33、Mettler Toledo、瑞士）测

定含水量[15]。 

1.3.2    植株生长及形态指标测定与观察

以植株的高度来表示生长量。在不同生境内划

定 1 m×1 m的样方，每种生境设置 3~5个样方。测

量样方内所有植株的高度，计算半蒴苣苔的平均株

高；统计样方中植株数量，计算半蒴苣苔的植株密度。

以样方内地面以上部分半蒴苣苔的高度之和计算累

积植株高度，作为生长量的表征。使用叶面积仪
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（Yaxin-1241、雅欣理仪、中国）测定三种生境半蒴苣

苔第 2~4层叶片的叶面积，参考刘金炽等[16] 的方法，

计算样方内比叶面积（叶面积与叶干重之比）、累积

叶面积；应用游标卡尺（量程 1 500 mm，精度 0.2 mm、

中国旗丰）对叶片长、宽、匍匐茎的长、粗进行测定，

并记录匍匐茎上的根密度。采用徒手撕片法和徒手

切片法观察并测量气孔数目、叶厚、海绵组织和栅

栏组织的厚度。 

1.3.3    叶片含水量、水势及光合水分利用效率的测定

参考张显强等[17] 的方法测定叶片的鲜重、干重、

临界鲜重、饱和鲜重等，并计算自然含水量、临界含

水量、饱和含水量、相对含水量、自然饱和亏、临界

饱和亏和需水程度。叶片水势测定参考朱建军等[18]

的方法，使用露点水势仪（Psypro、Wescor、美国）进

行测定。使用便携式光合仪[19]（Li-6 400、LI-COR、美

国），选择晴朗的天气，在上午 10:00－12:00根据环

境光强和温度设置仪器光强和叶室温度，测量不同

生境下半蒴苣苔植株相同叶位的净光合速率（Pn）、
气孔导度（Gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）、大气 CO2 浓度

（Ca）和蒸腾速率（Tr）。每类生境选取 5个植株，重

复测定三次，连续测量 3 d。计算气孔限制值 Ls=（Ca-

Ci）/Ca；用净光合速率（Pn）和蒸腾速率（Tr）的比值表

示水分利用效率（WUE）。 

1.4    数据处理

数据均采用平均数±标准差表达，运用 Origin
2023绘图。使用 SPSS 26.0对数据进行单因素方差

分析（LSD法），当 P<0.05时认为差异有显著性。 

2    结果与分析
 

2.1    不同生境的干旱胁迫

峡谷岩壁表面和风化碎裂岩表两种生境的光

照强度差异不显著，但两者约为河岸有机质层的

11倍。在空气温湿度上，三类生境间的差异显著，

但温度变化幅度仅为 1.2 ℃，变化幅度小于最低值

的 5%；相对湿度差异最大可达 12.02%，变化幅度

可达最低值的 20% 左右。三种异质生境的基质含

水量差异显著，河岸有机质层的基质含水量可达

32.54 ± 0.38% 约为峡谷岩壁表面的 89倍 （表 1）。
显然，三类异质生境中差异最明显的是植物着生

基质含水量，由河岸有机质层向峡谷岩壁表面的

转变将主要导致干旱胁迫。
 
 

表 1　不同生境环境因子的差异

Table 1　Differences of environmental factors in different habitats

光照强度
Light illumination /Lux

空气温度
Air temperature / ℃

空气湿度
Air humidity /%

基质含水量
Moisture content of matrix /%

峡谷岩壁表面 9 053.52±10.03a 22.83 ± 0.34a 64.02 ± 1.60c 0.36 ± 0.05c
风化碎裂岩表 9 054.26±9.96a 23.03 ± 0.34b 70.47 ± 1.02b 5.81 ± 0.49b
河岸有机质层 850.30±8.63b 24.04 ± 0.30c 76.04 ± 1.12a 32.54 ± 0.38a

注：同列不同小写字母表示差异显著性（P<0.05），其中基质含水量均为表层基质（0~2 cm）含水量。

Note: Different lowercase letters in the same column indicate significant difference (P<0.05), and the matrix water content is surface matrix (0–2 cm) water content.
 
 

2.2    叶片含水量与水分亏缺

峡谷岩壁表面半蒴苣苔分株的叶片含水量最低

为 87.31% ± 0.15%，与最高的河岸有机质层植株的

89.3% ± 0.11% 相比仅相差 2% 左右，变化幅度很小。

饱和含水量也与自然含水量有相同趋势，基质水分

条件最差的峡谷岩壁表面与河岸有机质层之间也仅

相差 2% 左右。与叶片自然含水量和饱和含水量不

同，三种生境中叶片的相对含水量均在 90% 左右，且

无显著差异（图 1A）。三类不同生境分株的自然饱

和亏与临界饱和亏分别在 10% 左右和 30%~35%，且

无显著差异。而需水程度的差异主要表现为随着生

境含水量的下降而显著上升，峡谷岩壁表面植株叶

片需水程度达到 33.5% ± 3.82%，而河岸有机质层的

仅为 25.27% ± 2.46%（图 1B）。
 

2.3    株高、密度及累积植株高度

如图 2所示，峡谷岩壁表面和风化碎裂岩表半

蒴苣苔分株的平均株高分别达到 43.82 ± 4.62 cm和

43.43 ± 5.18 cm，而河岸有机质层的植株仅为 27.52 ±

2.97 cm，峡谷岩壁表面植株与河岸有机质层的相差
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约 16%，差异显著。在分株密度上，峡谷岩壁表面和

风化碎裂岩表为 13.00 ± 0.45 株·m−2，而河岸有机质

层上则达到了 20.00 ± 0.96 株·m−2，峡谷岩壁表面仅

为河岸有机质层植株密度的 60%，且两者之间差异

显著。然而就累积株高而言，三类异质生境之间并

无显著差异。 

2.4    叶片及根茎形态结构

三种生境半蒴苣苔每层叶片的形态如图 3、图 4，
峡谷岩壁表面分株叶片的叶面积平均比风化碎裂岩

表和河岸有机质层分株大。从主要功能叶的分层来

看，峡谷岩壁表面和风化碎裂岩表分株分布于第 3、
4层叶片，河岸有机质层分株则分布于第 2、3层叶

片，光合作用主要功能叶的着生位置随着生境含水

量的降低而逐渐升高。

峡谷岩壁表面与风化碎裂岩表半蒴苣苔分株的

平均叶面积差异不显著，但显著高于河岸有机质层

分株；三类生境中半蒴苣苔分株单位面积内的叶片

累积面积差异却不显著。从比叶面积来看，河岸有

机质层半蒴苣苔分株的叶片为 2  310.03 ±  187.10
mm2·g−1，峡谷岩壁表面与风化碎裂岩表分株则均显

著减小到不足河岸有机质层分株的 70%，单位叶片

干物质明显增加（图 5A）。

如图 4A、B、C和图 5B所示，在叶片厚度上，峡

谷岩壁表面半蒴苣苔分株叶片中脉附近的厚度比河

岸有机质层的高约 60 μm左右，但三类生境的栅栏

组织层数和厚度却基本一致，相应的，海绵组织厚度

则呈现峡谷岩壁表面>风化碎裂岩表>河岸有机质层

的趋势。水分亏缺的峡谷岩壁表面和风化碎裂岩表

分株明显发展出了细胞间隙发达的海绵组织。如图

4D、E、F所示，三类生境分株叶片的气孔密度有显

著差异。

由图 4G、H、I和图 5C的数据可知峡谷岩壁表

面半蒴苣苔分株匍匐茎的直径和着生的根系数量明

显高于河岸有机质层分株。峡谷岩壁表面半蒴苣苔

分株间匍匐茎长度最高为 187.91 ± 38.36 mm，是河

岸有机质层分株间匍匐茎长度的 2.26倍；匍匐茎的

直径也与长度的趋势一致。同样，峡谷岩壁表面分

株匍匐茎着生的根密度数值为 0.24 ± 0.02 个·mm−1，

可达河岸有机质层生境的 2倍以上。 

2.5    光合水分利用效率

由表 2可知，三类生境半蒴苣苔分株叶片的水

势差距甚大，峡谷岩壁表面分株叶片的水势达

−1.630 ± 0.047 MPa，已超过正常植物叶片水势的萎

蔫临界含水量，而河岸有机质层分株叶片的水势提

高了近 44%。生境含水量最低的峡谷岩壁表面分株
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图 1　三种生境半蒴苣苔的含水量及水分饱和亏缺

Fig. 1　Water content and water saturation deficit of H. subcapitata in three habitats
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图 2　三种生境半蒴苣苔的平均植株高度、
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Fig. 2　Average plant height, density and cumulative plant
height of H. subcapitata in three habitats
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叶片的气孔密度最小，仅为河岸有机质层分株叶片

气孔密度的 66%。气孔导度（Gs）与气孔限制值（Ls）

的结果差异远小于气孔密度的差异。峡谷岩壁表面

分株叶片的气孔导度与风化碎裂岩表分株无显著差

异，但作为水分最少的峡谷岩壁表面分株叶片的气

孔导度比河岸有机质层分株提高了 12% 左右。有意
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图 3　峡谷岩壁表面生境半蒴苣苔及三种生境半蒴苣苔 1-5 层叶片

Fig. 3　H. subcapitata on canyon karst walls and 1-5 layers of leaves of H. subcapitata in three habitats
 

100 μm

a b c

d e f

g h i

100 μm 100 μm

100 μm 100 μm 100 μm

100 μm 100 μm 100 μm

图 4　三种生境半蒴苣苔的叶片解剖结构和根茎形态

注：A. 峡谷岩壁表面半蒴苣苔叶片的横切 B. 风化碎裂岩表半蒴苣苔叶片的横切  C. 河岸有机质层半蒴苣苔叶片的横切  D. 峡谷岩壁表面半蒴苣苔叶片的

气孔密度   E. 风化碎裂岩表半蒴苣苔叶片的气孔密度  F. 河岸有机质层半蒴苣苔叶片的气孔密度  G. 峡谷岩壁表面半蒴苣苔的根茎形态  H. 风化碎裂岩

表半蒴苣苔的根茎形态  I. 河岸有机质层半蒴苣苔的根茎形态

Fig. 4　Leaf anatomy and rhizome morphology of H. subcapitata in three habitats

Note: A. transection of H. subcapitata leaf on canyon karst walls; B. transection of H. subcapitata leaf on bank weathered rocks; C. transection of H. subcapitata

leaf  in  bank soil  organic  horizons;  D.  stomatal  density  of H. subcapitata  leaf  on canyon karst  walls;  E:  stomatal  density  of H. subcapitata  leaf  on canyon karst

walls; F. stomatal density of H. subcapitata leaf on canyon karst walls; G. rhizome morphology of H. subcapitata on canyon karst walls; H. rhizome morphology of

H. subcapitata on bank weathered rocks; I. rhizome morphology of H. subcapitata in bank soil organic horizons
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思的是峡谷岩壁表面分株叶片也拥有最高的气孔限

制值，相较于河岸有机质层分株提升了近 8%。三类

异质生境中分株的叶片蒸腾速率无显著差异和胞间

CO2 浓度均无显著差异，但峡谷岩壁表面分株仍略

有提升。由表 2可知，峡谷岩壁表面半蒴苣苔分株

的叶片净光合速率显著低于另外两类异质生境分株，

降低了近五分之一。相应的，水分利用效率也为最

低，仅为河岸有机质层半蒴苣苔分株叶片的 73%。 

3    讨　论
 

3.1    半蒴苣苔的水分状态维持与岩溶河谷异质生境

适应

绝大多数维管植物都是恒水植物，可维持自身

含水量稳定，但遭遇严重水分亏缺将会出现失水萎

蔫甚至脱落[20−21]。本研究中，三类水分异质生境中单

株叶片自然含水量波动范围仅 2%，相较于不同基质

中蕺菜的含水量变化，以及沙化地草本植物叶片含

水量变化而言，可以认为其具有更强的水分维持能

力。叶片相对含水量一般可用来衡量植物旱后恢复

能力[22−24]。三类异质生境中分株叶片相对含水量差

异不显著，也证明了各生境植株的水分恢复能力无

显著差别。自然饱和亏、临界饱和亏和需水程度的

差异反映植物的抗旱能力，三类异质生境中分株叶

片的自然饱和亏和临界饱和亏稳定在 10% 和 30%~
40% 左右，进一步证明了具有相似的抗旱能力。

水势是解释水分运动的重要指标[17, 25]。峡谷岩

壁表面半蒴苣苔分株的需水程度与水势相较于河岸

有机质层分株的显著提升，不仅反映了峡谷岩壁表
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图 5　三种生境半蒴苣苔的叶片及根茎

Fig. 5　Roots, stems and leaves of H. subcapitata
in three habitats

 

表 2　三种生境半蒴苣苔光合气体交换参数及水分利用效率

Table 2　Photosynthetic gas exchange parameters and water use efficiency of H. subcapitata in three habitats

指标 Index 峡谷岩壁表面 风化碎裂岩表 河岸有机质层

水势/MPa −1.630 ± 0.047c −1.015 ± 0.041b −0.705 ± 0.025a
气孔密度/mm2 1 518.00 ± 98.00c 2 198.24 ± 102.53b 2 299.00 ± 158.00a
气孔导度/mol H2O·m

−2·s−1 0.178 ± 0.045a 0.175 ± 0.069a 0.154 ± 0.085b
蒸腾速率/mmol H2O·m

−2·s−1 1.601 ± 0.108a 1.739 ± 0.173a 1.704 ± 0.217a
胞间CO2浓度/μmol CO2·mol

−1 420.988 ± 48.439a 414.436 ± 36.612a 394.325 ± 40.597a
气孔限制值/Ls 0.936 ± 0.031a 0.876 ± 0.086b 0.804 ± 0.080b
净光合速率/μmol CO2·m

−2·s−1 4.820 ± 0.537b 6.075 ± 0.468a 6.923 ± 1.663a
水分利用效率/μmol CO2·mmol

−1 H2O 3.029 ± 0.461b 3.519 ± 0.377ab 4.134 ± 0.333a
注：同行不同小写字母表示差异显著性（P<0.05）。
Note: Different lowercase letters in the same line indicate significant difference (P<0.05).
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面植株受到水分胁迫的程度显著提高，而且提示了

峡谷岩壁表面植株为了维持水分状态的基本稳定必

须有水分的输入。结合其克隆生长的特性，有理由

认为峡谷岩壁表面分株接受了来自河岸有机质层和

风化碎裂岩表分株的水分输送。一般认为，需水程

度越高会提高水分的利用效率，莫凌等[26] 关于西南

岩溶地区红背山麻杆的研究结果也证明该观点。而

德夯岩溶河谷异质生境中半蒴苣苔的需水程度与水

分利用效率的关系却正好与之相反，说明其在水分

来源上更广泛更稳定，进一步表明峡谷岩壁表面分

株水分可能来自河岸有机质层和风化碎裂岩表分株

的合理性。

以上各项水分状态的结果均证明半蒴苣苔在含

水量相差高达两个数量级的岩溶河谷异质生境中保

持了水分状态的稳定。与异质生境中剧烈变化的水

分含量对比，不仅可以认定半蒴苣苔有很强的水分

维持能力，而且可以认为其水分维持能力与克隆植

物的水分整合有密切关联。 

3.2    半蒴苣苔生长和形态的可塑性与岩溶河谷异质

生境适应

植株生长上，蒙芳等 [19] 基于对热带岩溶植物蚬

木幼苗在水分亏缺状态下株高变化实验，认为株高

可作为岩溶植物生长量变化的敏感因素。峡谷岩壁

表面的半蒴苣苔分株株高明显增高的现象与蚬木幼

苗在水分亏缺状态下生长的现象一致，但如果考察

单位面积内分株的累积株高则可见生境异质性并不

导致半蒴苣苔生长发生明显变化。水分亏缺生境的

株高增加、密度降低应当是在生物量积累相同的条

件下发生的自疏、增高的形态可塑性，而这也是克隆

植物的典型特征之一。

叶片形态上，峡谷岩壁表面半蒴苣苔叶片的增厚、

比叶面积降低、气孔密度降低等都是典型的水分亏

缺适应反应[20]，De Wilde等 [27] 对天山泽芹、水茴草、

水薄荷等植物的水分控制性实验和邓云等[28] 对桉树

叶在干旱条件下形态的变异，与半蒴苣苔峡谷岩壁表

面分株叶片性状改变均有相同变化。与分株叶片形

态形成显著差异相对应，单位面积内分株累积叶面积

的相对稳定，也是叶片形态可塑性的结果。但值得指

出的是，峡谷岩壁表面分株的主叶面积明显高于其他

分株所有叶片，且其增厚并未如其他植物一样增加栅

栏组织层数。参照季传泽等[29] 的研究，有理由认为

主叶面积扩大和海绵组织间隙发达所导致的叶片增

厚可能有利于内部气体交换，增加光照利用率。

根茎形态上，半蒴苣苔在匍匐茎长、粗以及根密

度数值上所呈现的趋势与 POOTER等[30] 所提出的观

点一致，即干旱胁迫的植物会增加根茎的生物量分配。

另外，匍匐茎伸长，根密度增加便于获取水分和养分，

还可增加其岩壁附着力。一般认为，同一植物的根，

直径越小，它的生理功能就更加活跃[31−32]，河岸有机质

层分株所具备的细根可能也是对更多水分与营养的

适应。参考朱志玲等[33] 综述中关于克隆整合的观点，

有理由认为半蒴苣苔在岩溶河谷中的生长与形态变

化，都是在以形态的可塑性适应生境的异质性。 

3.3    半蒴苣苔光合-水分生理整合与岩溶河谷异质

生境适应

土壤－植物－大气系统中的水是一个连续体

（SPAC），作为环节之一的蒸腾作用虽受多种因素影

响，但其强弱主要由基质可利用水分决定 [34]。本文

实验中异质性生境中基质水分差异高达上百倍，尤

其峡谷岩壁表面半蒴苣苔分株叶片理应关闭气孔降

低蒸腾作用，但实测数值却恰恰相反，虽然叶片气孔

密度减小，但气孔导度却最高，两者叠加就导致三类

生境中分株叶片的蒸腾速率并无差异，换言之，峡谷

岩壁表面分株在气孔数量限制条件下仍然达到了较

高的蒸腾水平。考虑到气孔的开闭是在水分维持和

光合碳同化之间的权衡[35]，对这种现象的合理解释

应当是半蒴苣苔在适应岩溶岩壁生境时，采取了提

高叶片气孔导水效率的方式维持气孔的开启状态，

以获取更多的光合碳同化底物 CO2，从而达到适应。

而这种适应的生理过程还需要考察净光合速率和水

分利用效率变化。

正常条件下，水分亏缺会导致叶片 CO2 摄入受

限，进而导致净光合速率下降[20, 35]。峡谷岩壁表面半

蒴苣苔的分株在水分严重亏缺情况下，净光合速率

发生了明显的降低，结合胞间 CO2 浓度增高，按照许

大全[36] 对气孔限制值的判断方法，峡谷岩壁表面分

株叶片气孔限制值增大的主要原因是非气孔限制，

即岩溶岩壁的水分亏缺主要使得光合碳同化受到了

阻碍。这种限制的结果是半蒴苣苔峡谷岩壁表面分

株在蒸腾相差不大的情况下，只获得相对较低的净

光合速率，提示其水分利用效率将明显降低。

对于岩溶地貌植物在水分亏缺状态下水分利用
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效率问题一直存在争议。张正斌和山仑[37] 认为适应

干旱逆境时水分利用效率会显著增加；Querejeta
等[38−39] 对岩溶区植物水分利用效率的研究也证明岩

溶区植物一般具有较高的水分利用效率。而陈洪松

等[40] 在综述岩溶植物生理生态适应机制时指出，岩

溶区植物通常能通过提高水分利用效率来适应干旱，

还有部分岩溶区植物的水分利用效率在水分亏缺时

保持不变或者显著下降。庞世龙等[41] 也认为岩溶区

域水资源匮乏，为实现长期的生存繁衍，植物通过性

状权衡，可能采取不同适应策略。本文研究结果表

明峡谷岩壁表面半蒴苣苔分株水分利用效率相较于

其他分株下降显著，结合气孔限制值和净光合速率

变化来看，峡谷岩壁表面分株会优先以维持蒸腾拉

力来确保自身水分状态稳定，哪怕牺牲部分光合碳

同化也在所不惜。但有意思的是，三类异质性生境

中的分株累积生长株高（至少是干物质积累密度）基

本不变。这种现象只能解释为在异质生境下光合产

物通过克隆生理整合在各克隆分株之间进行再分配。

参考 Franklin等综述中的观点[14]，半蒴苣苔水分异质

性生境适应方式应当是在丰水小生境中增加克隆分

株加强水分获取，而亏水分缺情况下减少和增高克

隆分株，以形态可塑性和克隆生理整合维持水分状

态和光合作用的相对稳定，并补足碳同化产物保证

生长生物量的同步增加。 

4    结　论

半蒴苣苔可通过自身水分维持机制来保证岩溶

异质生境中单株水分的相对稳定，作为克隆植物，其

通过增加根系密度、匍匐茎长度、叶片厚度和重量、

减少气孔密度等形态可塑性来适应干旱的岩溶岩壁

生境，通过增加气孔导度保持蒸腾拉力来维持胞间

CO2 浓度，以高耗水来维持生长状态相对稳定的方

式达成对岩溶河谷水分异质性生境的适应。但其在

水分异质性生境中如何实现吸收水分和积累生物量

分配机制，以及觅食行为特征和分株形成机制还有

待于进一步探讨。
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Abstract    The  Dehang  canyon  of  Xiangxi  UNESCO Global  Geopark  is  cut  by  the  runoff  of  streams.  As  a  unique
karst landform, it is an ideal area for studying plant species diversity and ecological adaptability. Collecting the clone
plants,  Hemiboea  subcapitata,  as  samples  from  the  Dehang  karst  valley  in  Xiangxi  Global  Geopark,  this  study
measured their  growth,  morphology,  and photosynthetic  and water  physiological  indicators.  On this  basis,  this  study
explored the water eco-physiological adaptability of the plants to three types of heterogeneous habitats formed during
the evolution of  the Dehang karst  valley.  These three habitats  are  canyon karst  walls  slightly weathering after  water
erosion  without  soil  covering,  bank  weathered  rocks  with  little  soil  covering  and  bank  soil  organic  horizons  highly
weathering with soil covering.
　　The results show as follows. (1) There was only a small difference (< 2%) in the natural water content in ramet
leaves of H. subcapitata  in heterogeneous habitats,  while there is  no significant difference in terms of relative water
content and natural saturation deficit. It is proved that they not only have a strong water maintenance mechanism but
also have no obvious difference in their recovery ability after drought. The lowest water potential of canyon karst walls
was -1.630 ± 0.047 Mpa, and the highest water potential of bank soil organic horizons was −0.705 ± 0.025 Mpa. It is
obvious that, in heterogeneous habitats, the water demand of ramet leaves increased significantly with the decrease of
the  matrix  water  content,  but  the  water  potential  of  leaves  decreased  significantly.  (2)  There  was  a  significant
difference in ramet growth but no significant difference in total biomass. For example, the plant heights and leaf areas
of ramets on the surfaces of canyon karst walls were significantly higher than those in bank soil organic horizons, but
there was no significant difference in the cumulative height and leaf area of total  population.  (3) The morphological
changes of ramets were significant.  Values of lengths,  diameters and root densities of stolons were listed as:  canyon
karst walls>bank weathered rocks>bank soil organic horizons. The leaf thickness on canyon karst walls was nearly 60
μm thicker  than  that  in  bank  soil  organic  horizons,  while  the  specific  leaf  area  (SLA)  decreased  to  78.2%,  and  the
stomatal  density significantly reduced to 66%.  The highest  stomatal  density was 2,299 ± 158 mm2  in  the habitats  of
bank soil organic horizons, and the lowest stomatal density was 1,518 ± 98 mm2 in the habitats of canyon karst walls.
(4) In terms of photosynthetic parameters, stomatal limit values of leaves increased significantly with the decrease of
leaf  water  potential  in  different  habitats,  but  stomatal  conductance  increased  significantly  at  the  same  time,  so  the
intercellular CO2 concentration did not change significantly. However, the net photosynthesis of ramet leaves on bank
soil organic horizons only reached 69.6% of that in bank soil organic horizons. (5) The water use efficiency (WUE) of
the  habitats  of  bank  soil  organic  horizons  was  the  highest  (4.134  ±  0.333  μmol  CO2·mmol

−1 H2O).  When  the  water
deficit of leaves on canyon karst walls was the highest, the water use efficiency was the lowest (3.029 ± 0.461 μmol
CO2·mmol

−1 H2O), only 73% of that in bank soil organic horizons. These results indicate that H. subcapitata can ensure
the relative water stability of ramets in karst heterogeneous habitats through its own water maintenance mechanism. H.
subcapitata  can  be  adapted  to  the  habitats  of  arid  karst  rock  walls  by  increasing  root  density,  stolon  length,  leaf
thickness  and  weight,  and  by  reducing  stomatal  density  and  other  morphological  plasticity.  It  can  also  keep
intercellular  CO2  concentration  by  increasing  stomatal  conductance  to  maintain  transpiration  pull.  At  last,  it  can  be
adapted  to  water  heterogeneous  habitats  in  karst  river  valleys  by  relatively  stable  growth  with  higher  water
consumption.

Key words    karst valley, Hemiboea subcapitata, water use efficiency (WUE), water eco-physiological adaptability
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