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摘　 要: 坡垒(Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)是国家一级保护植物ꎬ其枝叶功能性状及其种内变异被广泛用于分析植物

的环境适应性ꎬ了解该种不同生长阶段的适应策略对制定迁地保护措施至关重要ꎮ 然而ꎬ关于坡垒功能性

状的相关研究比较少见ꎮ 为探究坡垒不同径级枝叶结构的适应性ꎬ该研究选择不同时期种植在海南兴隆热

带花园的坡垒个体(胸径 １~ １７ ｃｍ)ꎬ测定其冠层枝条木质部结构性状(导管腔比例、导管壁比例、轴向薄壁

组织比例、射线组织比例、纤维组织比例、导管密度、导管壁加固系数)、水力性状(水力导管直径、理论导水

率)、叶片形态解剖特征(叶片各组织厚度、比叶面积)和机械抗性ꎬ并采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析和主成分分

析探讨性状与径级之间以及枝叶性状之间的相关关系ꎮ 结果表明:(１)随着径级增大ꎬ单位枝条木质部横切

面的导管腔比例和导管壁比例以及木质部薄壁组织比例、水力导管直径、理论导水率均显著增加ꎬ而纤维组

织比例、导管密度、导管壁加固系数却显著降低ꎮ (２)叶片各组织(表皮、角质层、叶肉组织)厚度和机械抗性

随着径级的增大而显著增加ꎮ (３)在个体水平上ꎬ枝条木质部水分运输能力与叶片厚度呈显著正相关ꎮ 综

上认为ꎬ坡垒大径级个体通过调整枝条木质部结构以增强水分运输能力ꎬ同时增加叶片厚度减少蒸腾耗水ꎬ
枝叶结构的协同有利于维持水分平衡ꎮ 该研究结果揭示了坡垒个体冠层枝叶结构随着径级增大(蒸腾需

水、光照强度、水汽压亏缺增加)的适应性变化规律ꎬ为该种的保护与栽培管理提供了理论依据ꎮ
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ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓꎬ ｔｈｕｓ ｏｆｆｅｒｉｎｇ ｖａｌｕａｂｌｅ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ’ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｘｙｌｅｍ ｔｉｓｓｕｅꎬ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎬ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

　 　 植物的功能性状是植物在长期对环境的适应

进化过程中形成的核心属性ꎬ能够影响植物对环

境的耐受度ꎬ进而决定植物的生存、繁殖与分布

(Ｄíａｚ ＆ Ｃａｂｉｄｏꎬ ２００１ꎻ Ｂａｋｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 叶

片经济学谱系表征植物以资源投资－收益权衡为

基础的一类功能性状ꎬ比叶面积较大的植物具有

较高的光合速率(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ但机械抗性较

低ꎬ易遭受非生物因素(如强风)和生物因素(如虫

食)造成的机械损伤(Ｅｎｒｉｃｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ 韦伊等ꎬ
２０２２)ꎮ 木材经济学谱系表明ꎬ拥有较高木质部导

水率(导管密度和管腔直径较大)的树种能够更高

效地进行水分传输ꎬ从而支持更快的生长速度及

更高的生产力(Ｅｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ但会降低木质

部栓塞抗性、薄壁组织的储存以及纤维组织的支

撑功能 (倪鸣源等ꎬ２０２１ꎻ Ａｇｕｉｒｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎮ
植物不同器官之间也呈现协同或权衡关系ꎬ能够

优化资源利用效率ꎬ减少环境变化带来的不利影

响(Ｗｅｓｔｏｂｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 因此ꎬ综合分析枝叶性

状及其相关关系能更全面地了解植物的适应策略

(Ａｌｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎮ
前期观点认为植物性状的种间变异程度显

著超过种内变异(Ｄíａｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４) ꎻ关于植物枝

叶功能性状的研究集中在种间变异上ꎬ主要用于

比较不同物种或功能群的生态策略 ( Ｓｔａｎｄｅｎ ＆
Ｂａｌｔｚｅｒꎬ ２０２３ꎻ Ｆｅｒｒａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４ ) ꎮ 然 而ꎬ
Ａｌｂｅｒｔ 等(２０１０)研究表明ꎬ植物功能性状变异中

约有 ３０％源自种内差异ꎮ 在分析欧洲干燥草原 ５
种共生植物的 １４ 种功能性状时ꎬ有 ９ 种性状的

种内变异性超过了种间变异水平ꎬ表明种内变异

是塑造植物群落结构和动态的关键因素之一

( Ｔａｕｔｅｎｈａｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９) ꎮ 近年来的研究还广

泛揭示了植物枝叶性状间同样具有显著的种内

变异性ꎬ并在植物响应环境变化方面发挥关键作

用(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２) ꎮ 例如ꎬ
通过分析胡杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ)不同径级个体

的枝叶形态数量性状发现ꎬ随着径级增大ꎬ叶片

８３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



数量逐渐减少ꎬ而枝条粗度却呈现增加趋势ꎬ能
够更大效率地为叶片提供水分和矿质元素(翟军

团等ꎬ２０２３) ꎮ 随着水分可利用性的下降ꎬ白榆

(Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ)叶面积和木质部导管直径均显著

降低ꎬ枝叶相关性状的协同变化能提高该种的干

旱适应性(赵宇航等ꎬ２０２３) ꎮ 因此ꎬ对枝叶性状

的种内变异性研究有助于理解植物的生态位宽

度及其对环境变化的响应 ( Ｓｉｅｆｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４) ꎮ

坡垒(Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)属于龙脑香科坡垒属

的高大乔木ꎬ是热带雨林的标志性物种之一ꎬ具有

重要的经济价值和生态价值(肖云学等ꎬ２０２３)ꎮ
然而ꎬ由于严重的盗伐行为ꎬ野生坡垒数量已急剧

下降ꎬ因此在热带雨林中已变为罕见种(张丽等ꎬ
２０１９)ꎮ 为有效保护这一濒危树种ꎬ开展迁地种植

保护已成为当前的重要保育措施ꎮ 目前ꎬ针对坡

垒的研究包括种群多样性(何巧萍等ꎬ２０２４)、物候

特征(黄仕训等ꎬ２００８)ꎬ以及种子萌发(陈侯鑫等ꎬ
２０１５)等方面ꎬ相关结果为坡垒的保护提供了重要

参考ꎮ 但是ꎬ关于该种枝叶功能性状及其种内变

异性方面的研究尚未见报道ꎮ 为进一步了解坡垒

不同生长阶段的适应策略ꎬ本文以海南兴隆热带

花园坡垒不同径级个体(种植年限不同)为研究对

象ꎬ制作冠层枝木质部和叶横切切片ꎬ测定木质部

各解剖特征、水力性状以及叶片各组织厚度ꎬ同时

测定比叶面积和机械抗性ꎬ并利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性

分析与主成分分析揭示坡垒不同径级枝叶的适应

性特征ꎬ以期通过系统分析坡垒枝叶功能性状在

不同生长阶段的种内变异特征ꎬ为该种的迁地保

护措施提供理论依据ꎮ 本研究拟探讨:(１)坡垒枝

叶性状如何适应径级变化ꎻ(２)坡垒枝叶功能性状

的相关性ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 地理概况

研究样地位于海南岛东部的万宁市兴隆热带

花园(１１０°１３′０７″Ｅ、１８°０１′３０″Ｎ)ꎬ该地年平均气

温 ２４.４ ℃ ꎬ最冷月(１ 月)的平均气温 １８.７ ℃ ꎬ最
高气温 ３８.８ ℃ ꎬ夏季常发生高温胁迫事件(黄红

英等ꎬ２００９ꎻ刘宇等ꎬ２０１８)ꎮ 年平均降水量２ １４１.４
ｍｍꎬ１２ 月至次年 ３ 月为旱季ꎬ旱季降水量占全年

降水量的 １０％ ~ ３０％(刘建波等ꎬ２００９)ꎮ 该花园

土壤主要由花岗岩砖红壤及少数花岗岩赤红壤组

成ꎬ土壤全氮含量和全磷含量的平均值分别为

２.８０ ｇ􀅰ｋｇ￣１和 ０. １６ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬｐＨ 值 ４. ９ (赖齐贤ꎬ
２００１)ꎮ
１.２ 实验材料

海南兴隆热带花园由郑文泰先生于 １９９２ 年创

建ꎬ目的是开展热带雨林植被恢复ꎮ 园内树种选

种及补种主要参考热带雨林群落结构与演替过

程ꎬ优 先 选 用 龙 脑 香 科 乔 木 种 (陈 曦 和 潘 鄱ꎬ
２００７)ꎮ ２０２２ 年调查结果显示ꎬ现存坡垒个体胸径

为 １ ~ １７ ｃｍꎬ树高为 １.５ ~ ９.０ ｍꎮ 在人工恢复群落

中ꎬ大径级坡垒个体占据冠层ꎬ群落冠层郁闭度约

为 ０.６ꎮ 雨季时ꎬ按胸径差异选取 ３３ 株健康个体

进行采样ꎬ使用自制最长可达 １７ ｍ 的可伸缩高枝

剪ꎬ从每株冠层采集 １ 根带叶健康阳生枝条带回

实验室测定枝叶性状(表 １)ꎮ
１.３ 测定方法

１.３.１ 枝条解剖性状测定 　 从每根枝条上剪取长

度为 ５ ｃｍ 的枝段(直径 ５ ~ １０ ｍｍ) 作为解剖样

品ꎬ编号后放入装有 ＦＡＡ 固定液的样本管中ꎬ冷
藏至软化ꎮ 将软化后的样品采用石蜡切片法进

行永久切片ꎬ自然风干后使用光学显微镜( Ｌｅｉｃａꎬ
ＤＭ ３０００ ＬＥＤꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)分别在 ２０×和 ４０×视野

下随机拍摄 ３ 张图片ꎮ 利用 ＩｍａｇｅＪ 软件 ( ｖ. １.
５２ｎ)对图片进行分析处理ꎬ得出以下指标:导管

腔比例、导管壁比例、轴向薄壁组织比例、射线组

织比例、纤维组织比例(图 １) ꎬ并计算导管密度

( Ｐｅｒｅｚ￣Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３) 、导管壁加固

系数(Ｈａｃｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１) ꎮ 根据木质部导管结

构特征进一步计算以下水力学参数ꎮ
参照 Ｔｙｒｅｅ 和 Ｚｉｍｍｅｒｍａｎｎ( ２００２) 的方法计

算水力导管直径(Ｄｈ)和理论导水率( Ｋ ｔ) ꎬ公式

如下:

Ｄｈ ＝

４

∑
ｎ

ｉ ＝ １
ｂ４
ｉ

ｎ
ꎻ

Ｋ ｔ ＝
ρπ

１２８η
× Ｖｄ ×Ｄｈ

４ꎮ

式中: ｂ ｉ表示单个导管中长短轴直径的平均

值ꎻ ｎ 表示导管数量ꎻＶｄ 表示导管密度ꎻ Ｄｈ表示水

力导管直径ꎻ ρ 表示 ２０ ℃下水的密度(９９８.２ ｋｇ􀅰
ｍ ￣３)ꎻ η 表 示 ２０ ℃ 下 水 的 黏 度 ( １. ００２ × １０ ￣９

ＭＰａ􀅰ｓ)ꎮ
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表 １　 本研究测定的枝叶性状及其生态学意义
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

性状
Ｔｒａｉｔ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

生态学意义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

导管腔比例
Ｖｅｓｓｅｌ ｌｕｍｅｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ Ｖｓ ％

导管腔总面积占单位边材横截面积的比例ꎬ与水分运输有关
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ ｌｕｍｉｎａ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎａｌ
ａｒｅａ ｏｆ ｓａｐｗｏｏｄ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ

导管壁比例
Ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ Ｖｗｆ ％

导管壁总面积占单位边材横截面积的比例ꎬ与机械支持和抗性
有关
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌｓ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎａｌ
ａｒｅａ ｏｆ ｓａｐｗｏｏｄ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

导管密度
Ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ Ｖｄ Ｎｏ.􀅰ｍｍ￣２

单位视野内导管数量ꎬ与水分运输能力有关
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｖｉｅｗｉｎｇ ａｒｅａ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗａｔｅｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃａｐａｃｉｔｙ

轴向薄壁组织比例
Ａｘｉａｌ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ Ａｐｆ ％

轴向薄壁组织占单位边材横截面积的比例ꎬ与储存能力有关
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ａｘｉａｌ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎａｌ ａｒｅａ ｏｆ
ｓａｐｗｏｏｄ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｔｏｒａｇｅ ｃａｐａｃｉｔｙ

射线组织比例
Ｒａｙ ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ Ｒｐｆ ％

射线组织占单位边材横截面积的比例ꎬ与横向物质传输和储存
能力有关
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｓａｐｗｏｏｄ ｉｓ
ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｒａｄｉａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｃａｐａｃｉｔｙ

纤维组织比例
Ｆｉｂｅｒ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ Ｆｂ ％

纤维组织占单位边材横截面积的比例ꎬ与机械支持有关
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｂｅｒ ｔｉｓｓｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｉｔ ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｓａｐｗｏｏｄ ｉｓ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ

水力导管直径
Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ Ｄｈ μｍ

单位视野内的导管直径的加权平均值ꎬ与水分运输有关
Ｗｅｉｇｈｔｅｄ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｖｉｅｗｉｎｇ ａｒｅａ ｉｓ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

导管壁加固系数
Ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌ ｒｅｉｎｆｏｒｃｅｍｅｎｔ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｔ / ｂ －

导管壁厚度( ｔ)与导管腔大小(ｂ)的比值ꎬ与抗栓塞能力有关
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ( ｔ) ｔｏ ｖｅｓｓｅｌ ｌｕｍｅｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ( ｂ) ｉｓ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

理论导水率
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ
Ｋ ｔ ｋｇ􀅰ｍ￣１􀅰ｓ￣１􀅰ＭＰａ ￣１ 木质部理论水分运输能力

Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｘｙｌｅｍ

叶片厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ＬＴ μｍ

叶片各组织厚度之和ꎬ与抗性有关
Ｓｕｍ ｏｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓｅｓ ｏｆ ａｌｌ ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｌａｙｅｒｓ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

栅栏组织厚度
Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ＰＴ μｍ

位于上表皮之下的绿色同化组织ꎬ与光能的吸收利用有关
Ｇｒｅｅｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｔｉｓｓｕｅ ｌｏｃａｔｅｄ ｂｅｎｅａｔｈ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｉｓ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｉｇｈｔ ｅｎｅｒｇｙ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

海绵组织厚度
Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ＳＴ μｍ

栅栏组织和下表皮之间的绿色同化组织ꎬ与光合能力和气体交
换有关
Ｇｒｅｅｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｔｉｓｓｕｅ ｌｏｃａｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ
ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ
ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ

栅栏组织厚度 / 海绵组织厚度
Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ /
Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

ＰＴ / ＳＴ －
栅栏组织与海绵组织厚度的比值ꎬ与光合能力有关
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｔｏ ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｓ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ＳＬＡ ｃｍ２􀅰ｇ ￣１ 与叶片构建成本和光合速率有关

Ｉｔ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ

叶片穿刺力
Ｌｅａｆ ｐｕｎｃｈｉｎｇ ｆｏｒｃｅ Ｆｐ ｋＮ􀅰ｍ￣１ 表征叶片机械抗性

Ｉｔ ｄｅｎｏｔｅｓ ｌｅａｆ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ

上、下表皮的厚度
Ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ
ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

ＵＥＴ、ＬＥＴ μｍ
表皮细胞是覆盖叶片最外层的活细胞ꎬ主要起保护作用
Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｃｅｌｌｓ ａｒｅ ｌｉｖｉｎｇ ｃｅｌｌｓ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒｍｏｓｔ ｌａｙｅｒ ｏｆ
ｌｅａｖｅｓꎬ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ａｃｔｉｎｇ ａｓ ａ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｂａｒｒｉｅｒ

上、下角质层的厚度
Ｕｐｐｅｒ ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ
ｌｏｗｅｒ ｃｕｔｉｃｌｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

ＵＣＴ、ＬＣＴ μｍ
角质层是覆盖在表皮细胞外壁表面的一层非细胞结构ꎬ主要起
保护作用
Ｓｔｒａｔｕｍ ｃｏｒｎｅｕｍ ｉｓ ａ ｎｏｎ￣ｃｅｌｌｕｌａｒ ｌａｙｅｒ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｃｅｌｌｓꎬ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ
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Ａ. 坡垒木质部染色切片ꎻ Ｂ. 绘制后的木质部组织结构分布图 (深蓝色. 导管管腔ꎻ 绿色. 导管壁ꎻ 粉色. 薄壁组织ꎻ 红色. 木射
线ꎻ 浅蓝色. 纤维组织)ꎮ
Ａ. Ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ ｘｙｌｅｍ ｓｔａｉｎｅｄꎻ Ｂ. Ｄｒａｗｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｔｉｓｓｕｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ (Ｄａｒｋ ｂｌｕｅ. Ｖｅｓｓｅｌ ｌｕｍｅｎꎻ
Ｇｒｅｅｎ. Ｖｅｓｓｅｌ ｗａｌｌꎻ Ｐｉｎｋ. Ｐａｒｅｎｃｈｙｍａꎻ Ｒｅｄ. Ｘｙｌｅｍ ｒａｙꎻ Ｌｉｇｈｔ ｂｌｕｅ. Ｆｉｂｅｒ ｔｉｓｓｕｅ).

图 １　 坡垒木质部 (胸径 ２ ｃｍ)的解剖结构
Ｆｉｇ. １　 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｘｙｌｅｍ (ＤＢＨ＝２ ｃｍ) ｉｎ Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ

１.３.２ 叶片性状测定 　 对每根枝条选择 ３ 片健康

成熟新鲜叶片ꎬ在叶片中部(避开主脉和边缘)位

置进行徒手切片ꎬ制成临时切片后在 ４０×的光学

显微 镜 下 随 机 拍 摄 ３ 个 视 野ꎬ 用 ＩｍａｇｅＪ 软 件

( ｖ.１.５２ｎ)对图片进行分析处理ꎬ测定叶片厚度

和上、下角质层的厚度及上、下表皮的厚度、栅栏

组织厚度、海绵组织厚度ꎬ并进一步计算栅栏组

织厚 度 与 海 绵 组 织 厚 度 的 比 值 ( ＰＴ / ＳＴ ) (
Ｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９) ꎮ

采用直径为 ０.５ ｍｍ 的平端金属棒ꎬ用精度为

０.０００ １ Ｎ 的小型拉力试验机( ＺＱ￣９９０Ａ￣９ꎬ广东东

莞ꎬ中国)ꎬ以 ８０ ｍｍ􀅰ｍｉｎ￣１的测试速度在叶片中

上部(避开主脉)进行穿刺ꎮ 每片叶片重复测定 ３
次ꎬ仪器所记录的最大力 Ｆ１与平端金属棒的比值ꎬ
即为穿刺力(Ｆｐ)(Ｏｎｏｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ

另选 ５ 片完整的成熟叶片ꎬ清除其表面污物ꎬ
并切除叶柄ꎮ 采用叶面积测量仪( ＬＩ￣３０００Ａꎬ ＬＩ￣
ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＵＳＡ)测量叶片面积ꎬ随后将叶片装

入信封中ꎬ并置于 ７０ ℃ 的恒温烘箱中烘 ４８ ｈꎬ最
后测量其干重ꎬ并计算比叶面积( ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ
ＳＬＡ)( Ｇｏｗｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎮ 由于部分叶片样品因

存放时间过久而无法测定ꎬ故个体数量较少ꎮ
１.３.３ 数据统计分析　 利用 Ｅｘｃｅｌ 计算各个性状数

据的平均值ꎻ利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析检验各性状

与胸径之间的相关关系以及枝叶性状之间的相关

关系(显著性水平:Ｐ<０.０５)ꎻ利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２４ 安

装包中的“ Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｖ１. ５０”插

件对枝叶性状数据及胸径数据进行主成分分析ꎮ
所有绘图均由 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２４ 完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 坡垒不同径级枝条木质部解剖结构特征

由图 ２ 可知ꎬ随着坡垒径级的增大ꎬ大部分木

质部解剖结构特征呈现出一系列显著变化趋势ꎮ
在导管结构方面ꎬ单位横切面积内的导管腔比例、
水力导管直径、理论导水率均显著增加(Ｐ<０.０５)ꎬ
而导管密度则显著下降(Ｐ<０.０５)ꎮ 这说明大径级

坡垒倾向于形成数量更少但管径更大的导管ꎮ 尽

管导管壁加固系数显著降低(Ｐ<０.０５)ꎬ但导管壁

厚度却显著增厚(Ｐ< ０. ０５)ꎮ 在其他组织构成方

面ꎬ轴向薄壁组织比例随径级增大而显著上升ꎬ而
纤维组织比例则显著下降ꎬ但射线组织比例与径

级之间无显著相关关系(Ｐ>０.０５)ꎮ
２.２ 坡垒不同径级叶片形态性状特征

由图 ３ 可知ꎬ坡垒叶片总厚度、上、下表皮的

厚度、上、下角质层的厚度、栅栏组织厚度、海绵组

织厚度均与径级呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ表明随

着径级的增加ꎬ叶片整体结构趋于增厚ꎮ 此外ꎬ叶
片穿刺力与径级呈显著正相关 (Ｐ<０.０５)ꎬ说明大

径级个体的叶片结构更加坚韧ꎬ具有更强的物理

防御功能ꎮ 然而ꎬ比叶面积、栅栏组织厚度 /海绵

组织厚度的比值与径级之间无显著相关关系(Ｐ>
０.０５)ꎬ 表明不同径级大小个体叶片与光获取和光
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阴影部分代表 ９５％的置信区间ꎻ ∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎻ ∗表示 Ｐ<０.０５ꎻ ｎｓ 表示 Ｐ>０.０５ꎮ 性状缩写见表 １ꎮ 下同ꎮ
Ｓｈａｄｅｄ ａｒｅａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０１ꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０５ꎻ ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ>０.０５. Ｔｒａｉｔ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ａｒｅ
ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ １. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 胸径与木质部各性状之间的相关关系
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ (ＤＢＨ) ａｎｄ ｘｙｌｅｍ ｔｒａｉｔｓ

合能力相关的结构性状保持相对稳定ꎮ
２.３ 坡垒枝叶性状主成分分析与相关性分析

由图 ４ 可知ꎬ第 １ 主成分轴和第 ２ 主成分轴总

共解释了 ７２.９％的变异率ꎮ 其中ꎬ第 １ 主成分轴解

释了 ６２.３％的变异ꎬ主要与 Ｋ ｔ、ＬＴ、ＰＴ、ＳＴ、Ｆｐ呈正

相关ꎬ与 Ｆｂ、ｔ / ｂ 呈负相关ꎻ第 ２ 主成分轴解释了

１０.６％的变异ꎬ主要与 Ｖｄ、Ｖｗｆ 呈正相关ꎮ ＤＢＨ 主

要与第 １ 主成分轴的性状相关ꎬ说明个体径级变

化主要影响木质部水分运输能力与叶片结构性

状ꎮ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析结果(图 ５)发现ꎬ坡垒的

枝叶性状之间存在明显关联ꎬ尤其是 Ｋｔ 与 ＬＴ 之间

呈显著正相关ꎮ

３　 讨论

３.１ 坡垒不同径级个体木质部结构特征的变异性

随着径级的增加ꎬ坡垒枝条木质部导管组织

比例和水分运输效率显著增加ꎬ这与龙脑香科青

梅(Ｖａｔｉｃａ ｍａｎｇａｃｈａｐｏｉ)(邢勇ꎬ２００４)、亚热带杉木

(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ) (黄小艳等ꎬ２０２３)的研

究结果一致ꎮ 这表明在湿润的生境中ꎬ乔木大径

级个体倾向于通过提高水分运输效率以满足更高

的蒸 腾 需 求 ( 陈 志 成 等ꎬ ２０１７ꎻ Ｔｒｕｅｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 而与以上结果不同的是ꎬ云南元江干热河

谷优势乔木厚皮树( Ｌａｎｎｅａ ｃｏｒｏｍａｎｄｅｌｉｃａ)的不同

径级个体间的枝条导水率无显著性差异(彭晓容

等ꎬ２０２４)ꎬ并且黄土高原半干旱区刺槐(Ｒｏｂｉｎｉａ
ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ)的大径级个体甚至表现出更小的导

管面积和更低的水分运输效率(刘青等ꎬ２０２３)ꎬ这
是树种大径级个体在相对干旱的生境中需要采取

保守的水分运输策略以降低水力风险ꎮ 本研究发

现ꎬ随着径级的增加ꎬ坡垒木质部薄壁组织比例增

大ꎬ说明大径级个体的木质部储存能力在提高ꎮ
值得注意的是ꎬ尽管本研究样地位于典型的热带
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图 ３　 胸径与叶片各性状之间的相关关系
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ (ＤＢＨ) ａｎｄ ｖａｒｉｏｕｓ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

地区ꎬ但是会发生季节性干旱ꎬ坡垒大径级个体

(蒸腾需求高)可能面临潜在的水力风险ꎮ 遭遇季

节性干旱时ꎬ木质部薄壁细胞通过释放水分既能

在一定程度上减缓坡垒大径级个体的蒸腾耗水压

力ꎬ也可能通过释放可溶性物质进入导管参与栓

塞修复(Ｓｅｃｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｓａｎｔｉａｇｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ
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图 ４　 坡垒不同径级个体的枝叶 ２０ 个功能性状的主成分分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ２０ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ
ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

Ｒｏｓｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由于木质部各组织之间的

权衡关系ꎬ因此坡垒大径级个体的纤维组织比例

显著减少ꎬ可能导致机械支撑能力降低ꎮ 然而ꎬ进
一步分析发现ꎬ坡垒大径级个体木质部导管壁显

著增厚ꎬ一方面替代纤维组织的机械支持功能ꎬ另
一方面降低导管在干旱条件下发生坍塌的风险

(Ｊａｃｏｂｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｅｃｈｅｖｅｒｒíａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
与大径级个体相比ꎬ坡垒小树的蒸腾需求较小ꎬ这
与其较弱的木质部输水和储水能力相匹配ꎮ 同

时ꎬ小个体根系较浅ꎬ在季节性干旱时期可能遭受

一定的水分胁迫ꎬ其较强的抗栓塞能力(较高的导

管壁加固系数)有助于降低水力失败的风险ꎮ
３.２ 径级大小与叶片性状的相关性

坡垒的叶片厚度会随着胸径增粗而增厚ꎬ这
是大径级个体为了防止过度蒸腾失水的结构调

整ꎮ 随着大树冠层叶片所受的水汽压亏缺逐渐增

大ꎬ较厚的叶片(表皮和角质层也较厚)可增加水

汽扩散阻力和表皮阻力ꎬ减少较大径级个体冠层

叶片水分的过度散失 (李群等ꎬ ２０１７ꎻ何斌等ꎬ
２０２０)ꎮ 同样ꎬ通过比较龙脑香科植物望天树

(Ｐａｒａｓｈｏｒｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)冠层和下层叶片结构的差异

发现ꎬ冠层顶部叶片变得更小更厚 ( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２４)ꎬ进一步佐证了冠层叶片增厚的适应性意

义ꎮ 然而ꎬ并非所有树种的叶片厚度都随生长而

持续增厚ꎬ如 Ｂｉｎ 等(２０２２)发现亚热带季风常绿

阔叶林部分树种叶片厚度在达到某一树高临界点

后才出现显著增厚现象ꎬ这种非线性变化规律主

要受到光照环境的影响ꎮ 由于风力等外部因素的

影响ꎬ高大乔木冠层相邻叶片会发生摩擦ꎬ并且坡

垒大径级个体冠层叶片具有较高的机械抗性ꎬ因
此有效地避免了磨损受伤(Ｏｎｏｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
比叶面积与植物的碳投资策略和光合能力有关

４４１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎻ ∗表示 Ｐ<０.０５ꎮ
∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０１ꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０５.

图 ５　 坡垒枝叶性状的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈｏｐｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ

(Ａｇｕｄｅｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｌｅｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 对亚马逊热带森林树种 Ａｌｃｈｏｒｎｅａ
ｔｒｉｐｌｉｎｅｒｖｉａ 的研究发现ꎬ其比叶面积与树龄呈显著

正相关( Ｌｏｕｒｅｉｒｏ ＆ Ｓａｎｓｅｖｅｒｏꎬ ２０２５)ꎻ与之相反ꎬ
亚热 带 常 绿 阔 叶 林 树 种 黄 丹 木 姜 子 ( Ｌｉｔｓｅａ
ｅｌｏｎｇａｔａ)的幼树具有更高的比叶面积(Ｈｅ ＆ Ｙａｎꎬ
２０１８)ꎮ 本研究中ꎬ坡垒不同径级个体比叶面积之

所以无显著性差异ꎬ是因为比叶面积受到叶片厚

度和密度的影响ꎬ这说明植物叶片通过增加组织

厚度适应冠层生境ꎬ但同时降低叶片密度(增加叶

肉导度)以维持碳收益ꎮ 这在望天树的研究中已

得以证实ꎬ即不同冠层高度叶片的比叶重和光合

速率均无显著性差异( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎮ 虽然不

同树种比叶面积在个体生长过程中的变化趋势各

异ꎬ但均反映了植物为适应所处环境所采取的适

应策略ꎮ 由于栅栏组织与海绵组织的分化通常受

到光照条件的强烈影响ꎬ因此在光照分布不均匀

的森林环境中ꎬ不同生长阶段树木的栅栏组织 /海
绵组织表现出显著的种内变异性ꎬ这反映了植物

对光资源的适应(杨美玲等ꎬ２０１５)ꎮ 然而ꎬ本研究

中栅栏组织 /海绵组织在不同径级间未表现出显

著的种内变异性ꎬ造成这一结果的原因可能是研

究样地郁闭度并不高ꎬ坡垒小径级个体顶端叶片

也能接受到充分光照ꎬ从而减弱了因光环境差异

而导致的叶片解剖结构变化ꎮ
３.３ 坡垒枝叶性状的相关性

通过对坡垒不同径级个体性状的相关分析发

现ꎬ其枝叶结构特征间密切关联ꎬ尤其枝条理论导

水率与叶片厚度呈显著正相关ꎮ 在植物体内的水

分运输通路中ꎬ虽然叶片的运输路径较短ꎬ但叶片

水分运输阻力达到了整个植株的 ３０％ ~ ８０％ꎬ是水

分运输的瓶颈部位和调节水分散失的安全阀

(Ｓａｃｋ ＆ Ｈｏｌｂｒｏｏｋꎬ ２００６)ꎮ 枝叶水力和结构性状

的协同说明坡垒大树在增加木质部水分运输能力
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的同时在结构上加强了叶片的控制能力ꎬ有利于

维持冠层枝叶的水分平衡(Ｓａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ 欧晓

岚 和 刘 艳 红ꎬ ２０１７ )ꎮ 这 与 Ｍéｎｄｅｚ￣Ａｌｏｎｚｏ 等

(２０１２)对热带森林 １５ 种乔木树种的研究结果一

致ꎬ即干旱期枝条木质部导水率与叶片形态结构

性状(如叶片厚度、叶面积)显著相关ꎬ较高的导水

率保障叶片的水分供应ꎬ同时叶片增厚、叶面积变

小可降低单位面积蒸腾速率ꎬ从而形成“高供给－
低消耗”的水分平衡模式ꎮ 与之形成对比的是ꎬ亚
热 带 地 区 的 落 羽 杉 ( Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ ｖａｒ.
ｉｍｂｒｉｃａｔｕｍ)和池杉(Ｔａｘｏｄｉｕｍ ａｓｃｅｎｄｅｎｓ)在生长过

程中ꎬ随着冠层高度的增加ꎬ其枝条导水率与叶片

蒸腾速率之间并未表现出显著的相关性ꎬ这可能

与它们生长在湿生环境有关(汤璐瑶等ꎬ２０２３)ꎮ
而坡垒则通过协同调节枝条导水率与叶片厚度有

效控制水分丧失ꎬ从而增强其适应干旱或高温环

境的能力ꎮ 此外ꎬ本研究还发现ꎬ理论导水率与比

叶面积无显著相关性ꎬ说明水分运输与碳收益性

状解耦ꎬ这与前期基于种间水平的研究结论不一

致 ( Ｘｉｏｎｇ ＆ Ｎａｄａｌꎬ ２０２０ꎻ Ｚｈａｎｇ￣Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎮ 可能的原因是ꎬ随着坡垒径级的增加ꎬ水
分运输能力并不是制约碳收益的关键因素ꎬ由于

本研究样地土壤全磷平均含量较低ꎬ因此推测养

分供应(尤其磷素)可能是限制坡垒大径级个体叶

片光 合 能 力 的 关 键 因 子 ( Ｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ
Ｅｌｌｓｗｏｒｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ

４　 结论

本研究结果揭示了坡垒枝叶性状随着径级增

加的变化规律ꎬ即小径级坡垒木质部更倾向于提

高水力安全以应对季节性干旱ꎬ大径级坡垒木质

部倾向于提高水分运输效率ꎬ但会产生较厚的叶

片以减少水分丧失ꎬ这进一步证实了枝叶协同有

利于维持水分平衡ꎮ 尽管幼树阶段冠层光获取能

力未受显著限制ꎬ但是其较低的木质部水分运输

效率可能会影响水分供应ꎮ 建议:在栽培过程中ꎬ
应对林分冠层枝叶进行适度修剪以控制郁闭度ꎬ
这样既能避免因光照过强而导致水分过度蒸腾ꎬ
从而减少失水风险ꎬ又能为幼树生长提供必要的

光能ꎻ另外ꎬ对坡垒的大径级个体ꎬ还应通过合理

水肥管理以促进其生长ꎮ
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