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南亚热带常绿阔叶林林冠层附生植物 

及其宿主叶片的形态解剖特征 
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摘要：选择南亚热带常绿阔叶林中具有代表性的 4 种林冠层附生植物：白背瓜馥木（Fissistigma glaucescens）、瓜子金 

（Dischidia chinensis）、蔓九节（Psychotria serpens）、山蒌（Piper hancei）及其主要宿主植物：厚壳桂（Cryptocarya chinensis）、

荷木（Schima superba）、华润楠（Machilus chinensis）、锥栗（Castanopsis chinensis）为研究对象，对其叶片形态结构和解剖

结构特征进行比较。研究结果表明：宿主植物与附生植物的叶片形态结构差异显著。相对于 4种宿主植物，4种附生植物叶

片无蜡被，比叶面积大，且具有含水量高，上下表皮厚度增加，气孔密度、气孔面积减少等特征，有利于叶片对水分和养分

的吸收、贮存和利用。着生在林冠层不同部位的附生植物的叶片形态结构特征随着光合有效辐射、温度、湿度等微环境因子

的变化表现出显著的差异：位于冠层顶部的瓜子金和蔓九节叶片小而厚，含水量高，气孔密度低且覆盖角质膜，更适应冠层

顶部高温、低湿、高光照的环境；位于冠层下部的白背瓜馥木和山蒌叶片相对较薄，气孔面积较大，叶肉细胞分化明显，海

绵组织排列松散，更适应冠层中下部低温、高湿、弱光照环境。变化的叶片结构是植物适应环境条件的重要表现。 
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叶片是植物进化过程中可塑性最大的器官[1]，
对水分、温度、光照和 CO2 浓度等环境因子的变
化敏感[2]。在不同的环境选择压力下，植物叶片易
发生变化而形成各种适应类型，并表现出不同的适
应性状。叶片的结构特征最能够体现环境因子对植
物的影响或植物对环境的适应[3-4]。因此了解植物叶
片解剖结构对环境变化的响应与适应是探索植物
对环境变化的适应机制的基础。叶片对环境变化的
适应主要体现在叶形、叶表面特征、叶片厚度等形
态特征和栅栏、海绵组织厚度、气孔大小及密度等
解剖特征的变化上。近年来，关于叶片形态解剖结
构对环境因子变化的响应与适应开展了大量的研
究。已有的研究结果表明长期生长在缺水条件下植
物叶片具有耐旱性特征，如：叶厚度增加[5]、比叶
重（leaf mass per area, LMA）增加[6-7]、表皮细胞变
小、气孔密度增加、气孔面积变小[8]、叶片机械组
织发达[9]、叶肉栅栏组织发达，海绵组织相应减少
[10]等特征；长期生长在阴湿环境中的植物则具有叶
片大而薄，机械组织相对退化，LMA减小等特征[11]；
强光生境下，植物叶片小而厚、表皮附属物发达、
叶肉栅栏组织发达[12-13]；弱光条件下，植物叶片大
而薄、LMA 小[14]、表皮角质膜薄或无[15]；高温环
境下植物表现出叶片较厚、气孔密度大、体积小且

孔径小、比叶面积增加[11]等适应特征。 
林冠层，即森林中地表以上所有植冠的集合，

分布着陆地上约 40%的现存物种，是森林生态系统
物种最丰富的生境[16-18]。附生植物在攀援能力、微
生境差异等多种因素的影响下，分布在林冠层的不
同部位，是森林林冠植物的重要组成类群，构成了
明显的景观结构特征[19-20]。亚热带常绿阔叶林林冠
内不同位置环境因子具有明显的差异 [21]。相应的，
着生在林冠层不同部位的附生植物处于剧烈变化
的环境中，且对环境变化的响应较其它植物更为敏
感[22-24]，它们的叶片形态结构是对特殊生境响应与
适应的结果。那么它们的生态解剖学特征是否具有
差异性及特殊性？我们认为：1、与有发达根系的
乔木相比，叶片在附生植物的水分和养分吸收和储
存中起着很大的作用[19-20]，附生植物的叶片在形态
与解剖结构方面体现出有利于养分及水分吸收或
储存的特征；2、从林冠顶到林冠下层光照、温度、
湿度发生剧烈的变化，生活在林冠内不同部位的附
生植物为了适应生境因子的变化在形态特征上体
现出一定的差异。为了验证前述两个假说，本文选
择南亚热带常绿阔叶林具有代表性的冠层附生植
物和优势宿主乔木为研究对象，比较林冠层附生植
物与宿主植物之间、林冠层不同位置的附生植物之
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间的叶片形态和解剖结构特征，探讨叶片形态结构
特征的特殊性、差异性及对环境的适应性。 
1  材料和方法 
1.1  研究地概况 

本研究在鼎湖山自然保护区的南亚热带常绿
阔叶林内进行。鼎湖山自然保护区位于广东省中
部，东经 112°30′39″～112°33′41″，北纬 23°09′21″～
23°11′30″，面积约 1 155 hm2。保护区地处南亚热带，
受湿润季风性气候影响，水热丰富，年平均气温
21oC，年平均降雨量 1 927 mm，且主要集中在每年
4—9 月，降雨量约占全年的 79％，年平均相对湿
度为 80％。地带性土壤类型为发育于砂岩和砂页岩
的赤红壤，土层薄且多含碎石块。植物资源丰富，
地带性植被类型为南亚热带常绿阔叶林[25]。 

南亚热带常绿阔叶林内有野生高等植物 79
科，131 属，196 种。在种类组成上，以木本类群
具有绝对优势，占总数的 62.8％(乔木 47.5％，灌
木 15.3％)；藤本植物和蕨类植物分别占 21.4％和
11.2％；草本种子植物相对较少。森林的平均树高
为 20 m左右，群落层次结构复杂，可划分为 5个
层次(乔木 I、II、III层、灌木层和草本层)。乔木层
的主要优势种有黄果厚壳桂（Cryptocarya concinna 
Hance）、厚壳桂（Cryptocarya chinensis）、锥栗
（Castanopsis chinensis.）、荷木（Schima Superba）、
肖蒲桃（Acmena acuminatissima）、华润楠（Machilus 
chinensis）和云南银柴（Aporusa yunnanensis）等。
林中附生植物数量较多，以天南星科(Araceae )、茜
草科(Rubiaceae)、兰科(Orchidaceae)等植物为主，
其中大部分为附生藤本植物，它们多寄生在乔木枝
干上，常见的种类有：瓜子金（Dischidia chinensis）、
细穗石松（Lycopodium phlegmaria L.）、蔓九节
（Psychotria serpens.）、白背瓜馥木（Fissistigma 

glaucescens）、蜈蚣藤（Zanthoxylum multijugum 
Franch.）、石蒲藤（Pothos chinensis）、麒麟尾
（Rhaphidophora pinnata (L.T.Schott)）和山蒌（Piper 

hancei）等[26]。 

1.2  研究材料 

生态学中附生植物的定义较为广泛，包括专性
附生植物、兼性附生植物、半附生植物和偶发性附
生植物等多种类型，本文中所指的附生植物为生活
史中有任意时段处于攀援或依附状态生长的维管
束植物[27-30]。 
本研究选取着生在南亚热带常绿阔叶林林冠

层不同部位的 4 种附生植物：瓜子金（Dischidia 
chinensis）、蔓九节（Psychotria serpens）、白背瓜馥
木（Fissistigma glaucescens）和山蒌（Piper hancei）
及其 4 种优势宿主乔木：厚壳桂（Cryptocarya 
chinensis）、荷木（Schima superba）、华润楠（Machilus 
chinensis）、锥栗（Castanopsis chinensis）作为研究
对象（表 1）。鼎湖山南亚热带常绿阔叶林林冠层按
照垂直方向划分为 3个层次：冠层下部（距离地面
3~10 m）、冠层中部（距离地面 10 m至 15 m）、冠
层顶部（距离地面 15 m以上）。瓜子金植株多位于
冠层顶部的树主干分叉处，采样位置距地面平均高
度约为 18 m；蔓九节选取位于冠层顶部树干上的植
株，采样位置距地面平均高度约为 15 m；山蒌、白
背瓜馥木植株多位于冠层下部的树干上，采样位置
距地面平均高度约为 3 m。荷木和锥栗采样多选取
位于冠层顶部 18 m 左右向阳生长的成熟叶片；厚
壳桂和华润楠采样多选取位于冠层顶部 15 m 左右
向阳生长的成熟叶片。 
1.3  研究方法 

1.3.1  叶片形态特征 

采集每种目标植物向阳面的 100片健康成熟叶
为实验材料，用 LI-3000A 便携式叶面积仪（Licor
公司）测定叶片的长度、宽度以及叶面积。叶片带
回实验室称鲜质量后置于 105 ℃的烘箱内 30 min，
再在 70 ℃下烘干至恒质量，称量，测算叶片含水
量和比叶面积。叶片含水量由叶片烘干前后质量变
化计算： 

FW DWLWC 100%
FW
−= ×           （1） 

表 1  鼎湖山南亚热带常绿阔叶林附生植物及其宿主植物在群落中的分布及相对优势度 

Table 1  Distribution and relative dominance of epiphytes and their host trees in the lower subtropical evergreen broad-leaved forests in Dinghushan 

种名 生活型 垂直分布 相对优势度 

白背瓜馥木 F.glaucescens 攀援附生 冠层下部 6.8% 

瓜子金 D.chinensis 依附附生 冠层顶部 14.5% 

蔓九节 P.serpens 依附附生 冠层中上部为主 10.5% 

山蒌 P.hancei 攀援附生 冠层下部 8.3% 

厚壳桂 C.chinensis 乔木 乔木 I、II层（>10m） 1.4%* 

荷木 S.superba 乔木 乔木 I层（>18m） 7.2%* 

华润楠 M.chinensis 乔木 乔木 II层（10-17m） 4.5%* 

锥栗 C chinensis 乔木 乔木 I层（>18m） 32.3%* 

*数据引自黄忠良等（1998）[31] 



江浩等：南亚热带常绿阔叶林林冠层附生植物及其宿主叶片的形态解剖特征                                      1807 

式中 LWC为叶片含水量（%），FW、DW分别
为叶片的鲜质量和干质量（单位：g）。 
比叶面积（Specific Leaf Area，SLA），即叶片

单位重量的叶面积，由叶面积和干质量计算： 
LASLA
DW

=                        （2） 

式中 SLA为比叶面积（单位：cm2 g-1），LA为
叶面积（单位：cm2），DW为叶片的干质量（单位：
g）。 
1.3.2  叶片解剖结构 

采集每种目标植株向阳面的成熟叶各 5片，当
场用刀片沿叶片中脉切取 0.8 cm × 0.8 cm的小片，
装入 4%戊二醛固定液的瓶中，带回实验室用真空
泵抽气，置于 4 ℃冰箱中固定 24 h以上。固定后的
样品分别横切和纵切成 0.4 cm × 0.4 cm小块，经 0.1 
mol/L的磷酸盐缓冲液冲洗，1%锇酸固定（4 ℃），
梯度乙醇脱水，叔丁醇过渡，JFD-310 型冷冻干燥
仪干燥粘台，JFC-1600型离子溅射仪镀铂。处理后
的样品在 JSM-6360LV 扫描电镜（JEOL 公司，美
国）下观察。纵切样品随机选取 10 个视野拍照，
每个视野随机选取 10 个位置测算叶片厚度、上下
表皮厚度、栅栏组织和海绵组织厚度（图版 1）[32]，
并计算叶片的栅栏组织和海绵组织的厚度比（P/S）。
横切样品随机选择 10个视野拍照并统计气孔数目，
计算气孔密度；在每个视野内随机挑选 10个气孔，
测量气孔的长度和宽度，并按照椭圆面积公式计算
气孔器的面积（图版 2）[33]。 
1.4  数据分析方法 

用单因素方差分析（One way ANOVA）分别比
较附生植物与宿主植物之间叶片形态及生态解剖
特征存在的差异，附生植物间的形态结构及解剖特
征的差异比较采用多重比较，差异显著度水平为
0.05，所有分析在 SPSS 13.0下完成。 
2  研究结果 
2.1  附生植物与宿主植物叶片形态结构特征 

4 种附生植物与 4 种宿主植物叶片形态结构存
在明显差异，叶片面积、厚度、比叶面积等指标均
达到差异显著水平。总体上，与宿主植物叶片相比，
附生植物的叶片多为纸质或近革质，具有叶面积
小、比叶面积大、叶片厚等形态结构特征。 
附生植物与宿主植物的叶片之间叶质相差较

大。附生植物的叶片多为纸质、近革质，其中瓜子
金的叶片为肉质；4 种宿主植物的叶片均为革质，
叶片表面多干而发亮，具有一定蜡质层。同种附生
植物的叶片形态变异明显，有卵圆状椭圆形、卵状
长圆圆形、卵形、倒卵形、椭圆形、披针形、倒披
针形等多种形状；而同种宿主植物的叶形变化不

大。附生植物和宿主植物的叶片大小各异，平均叶
片面积介于(1.5±0.5)~(33.1±12.2) cm2之间。除白背
瓜馥木外的 3种附生植物的叶片面积均小于宿主植
物的叶片面积（图 1）。单位叶重的面积，即比叶面
积（SLA）则呈现与叶面积相反的趋势（表 2）：除
白背瓜馥木外，附生植物的比叶面积均大于宿主植
物 的 比 叶 面 积 。 附 生 植 物 叶 片 平 均 厚 度
（378.8±868.8 μm）大于宿主植物叶片平均厚度
（135.0±25.6 μm），且差异显著（p<0.000 1），其中，
瓜子金的叶片最厚，平均厚度达 3 558.1±63.3 μm。 

附生植物的叶片贮水能力显著高于宿主植物
叶片，以叶片含水量作为衡量叶片贮水能力的一个
指标（表 2），4种附生植物叶片平均含水量（78.9%）
远高于 4种宿主植物叶片的平均含水量（57.8%），

表 2  附生植物及其宿主植物比叶面积和叶片含水量* 

Table 2  Specific leaf areas (SLA) and leaf water contents  
of epiphytes and their host trees 

种名 Species 比叶面积/（cm2·g-1） 含水量/% 

白背瓜馥木 F. glaucescens 174.7±9.1 55.6±2.3 

瓜子金 D. chinensis 192.2±17.8 95.6±0.7 

蔓九节 P.sychotria serpens 268.1±31.0 80.0±0.8 

山蒌 P. hancei 376.4±31.4 84.6±1.1 

厚壳桂 C. chinensis  132.2±3.7 63.4±1.0 

荷木 S. superba  120.0±3.9 58.8±0.8 

华润楠M. chinensis 102.5±4.2 52.6±1.8 

锥栗 C. chinensis 182.7±16.9 56.4±1.5 

*表中数据为平均值±标准差（n=100） 
 

A

BB GZJ MJJ SL HKG HM HRN ZL

Le
af

 A
re

a 
 (c

m
2 )

0

10

20

30

40

50

D

BB GZJ MJJ SL HKG HM HRN ZL

L
e
a
f
 
T
h
i
c
k
n
e
s
s
(
μm

)

0

1000

2000

3000

4000
C

BB GZJ MJJ SL HKG HM HRN ZL

Le
af

 W
id

th
  (

cm
)

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

3.5

B

BB GZJ MJJ SL HKG HM HRN ZL

Le
af

 L
en

gt
h 

 (c
m

)

0

2

4

6

8

10

12

14

16

 
*图中所有数据为平均值±标准差（n=100） 

    HKG：厚壳桂 Cryptocarya chinensis  HM: 荷木 Schima superba 
HRN: 华润楠Machilus chinensis  ZL: 锥栗 Castanopsis chinensis BB: 
白背瓜馥木 Fissistigma glaucescens  GZJ: 瓜子金 Dischidia chinensis 
MJJ: 蔓九节 Psychotria serpens  SL: 山蒌 Piper hancei 

 
图 1  鼎湖山南亚热带常绿阔叶林主要冠层附生植物及其宿主叶片形

态特征(A: 叶面积(cm2)、B: 叶长(cm)、C: 叶宽(cm)、D: 叶厚度(μm))* 
Fig.1  Leaf morphological characteristics of epiphytes and their host tress 

in the lower subtropical evergreen broad-leaved in Dinghushan 
(A: Leaf area (cm2), B: Leaf length (cm), C: Leaf width (cm), D: Leaf 

thickness (μm))* 
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且差异显著（p<0.000 1）。着生在林冠顶部的附生
植物瓜子金叶片平均含水量更是高达 95.6%。 
2.2  附生植物与宿主植物叶片解剖特征 

附生植物与宿主植物的叶片微形态差异较大。
在扫描电镜下观察发现，附生植物的叶片上下表面
几无蜡被，仅瓜子金叶片气孔周围分布少量不连续
的蜡质层。瓜子金叶片上下表皮和白背瓜馥木叶片
下表皮有表皮毛分布。宿主植物叶片的上下表皮较
光滑、平整，上下叶表面均具有蜡被保护，同时荷
木、厚壳桂、华润楠的叶片下表皮有大量的表皮毛
分布。  
附生植物叶片上、下表皮细胞形状差异不大，

表皮细胞排列紧密。最具代表性的为瓜子金，其表
皮由多层排列紧密的小细胞组成（图版 1-B）。4种
附生植物叶片上、下表皮层的平均厚度分别为
30.1±12.1 μm和 23.2±10.8 μm。宿主植物叶片上、
下表皮细胞形态差异明显，上表皮细胞较下表皮细
胞大，且形状较规则。4 种宿主植物叶片的上下表
皮层平均厚度分别为 13.6±3.3 μm和 8.5±3.0 μm。
附生植物叶片上、下表皮厚度均显著大于宿主植物
叶片的上、下表皮厚度（p<0.000 1，图 2）。附生植
物间表皮厚度变异较大，上、下表皮厚度的变异系
数（CV）分别为 40.3%和 46.4%；宿主植物叶片上、
下表皮厚度的变异系数相对较低，分别为 24.1%和
35.8%。 

叶肉是叶片结构中变异最大的部分，细胞形
态、数目和厚度以及栅栏组织、海绵组织的比例等
在 4种附生植物和 4种宿主植物之间存在很大的差
异。除瓜子金外，其余植物叶肉都明显地分化出栅
栏组织和海绵组织两部分（图版 1）。4种附生植物
的栅栏组织多由一层细胞组成（如：白背瓜馥木、
山蒌，见图版 1-A，D），细胞排列不如宿主叶片栅
栏组织细胞致密。4 种宿主植物栅栏组织发达，由
两层或多层细胞组成，细胞排列紧密。附生植物叶
片栅厚度小于宿主植物栅栏组织的平均厚度
（44.3±9.3 μm，表 3）。海绵组织细胞形态及排列方

式在不同附生植物间亦存在较大差异：瓜子金叶肉
未分化出明显的栅栏组织和海绵组织，叶肉细胞多
转化为贮水能力较强的薄壁组织，细胞排列紧密，
细胞间隙较小，且由表皮向内叶肉细胞呈现出从小
到大的趋势（图版 2-B）；蔓九节的海绵组织的排列
则相对显紧密；山蒌和白背瓜馥木的海绵组织细胞
排列松散，细胞间隙大，形状不规则。4 种宿主植
物海绵组织的厚度变异系数相对较小，为 27.5%，
但其细胞形态和排列方式存在较大差异，如锥栗的
海绵组织细胞排列相对较紧密，细胞间隙较小，荷
木和厚壳桂的海绵组织细胞则呈疏松分散状，细胞
间隙大（图版 1：E—H）。叶肉是叶片光合作用的
主要部位，栅栏组织和海绵组织厚度、细胞层数及
细胞的形态变化等方面的差异必然影响到光合作
用的效率。本研究结果表明，除瓜子金外（无明显
的栅栏组织和海绵组织分化），附生植物的栅栏组
织与海绵组织厚度比（P/S）明显小于宿主植物的
P/S比（表 3），与南亚热带常绿阔叶林优势乔木 P/S
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*图中所有数据为平均值±标准差（n=100），植物中名缩写同图 1 

 
图 2  冠层附生植物及宿主植物叶片上表皮(A)、下表皮(B)厚度* 

Flg.2  The thickness of leaf adaxial (A) and abaxial 
(B) epidermisof epiphytes and their host trees* 

 
A: 白背瓜馥木 Fissistigma glaucescens, B: 瓜子金  Dischidia 

chinensis, C:蔓九节 Psychotria serpens, D: 山蒌 Piper hancei, E: 厚壳桂 
Cryptocarya chinensis, F: 荷木 Schima superba, G: 华润楠 Machilus 
chinensis, H: 锥栗 Castanopsis chinensis 

图版 1  扫描电镜下附生植物及其宿主的叶横切面图 

Photo 1  SEM photographs of leaf transverse section  
of epiphytes and their host trees 
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比随乔木在林冠内的分布高度由高到低呈下降的
趋势一致[34]。 
附生植物及其宿主植物的气孔和气孔器的形

态存在较大的差异（图版 2）。4种附生植物叶片的
气孔不仅仅位于叶面下表皮，瓜子金的气孔在叶面
上表皮也有分布，且 4种附生植物的气孔器在叶片
上均呈凹陷状态。位于冠层顶部和上部的附生植物
瓜子金和蔓九节的气孔多为圆形或椭圆形，其中瓜
子金的气孔小而圆，气孔器与四周的表皮细胞之间
有明显的空隙，周围还有少量不连续的角质膜覆盖
（图版 2-B）。位于冠层下部的附生植物白背瓜馥木
和山蒌的气孔形状与其宿主植物的近似，多为细长
的纺锤形。4 种宿主植物叶片气孔均位于叶面下表
皮，除厚壳桂外的气孔器在表皮上微微凹陷外，其
他 3 种宿主植物的气孔器都呈凸起状态分布。4 种
宿主植物的气孔形态多为细长纺锤形或椭圆形（图
版 2，E-H），气孔四周的表皮细胞上有薄薄的角质
层覆盖。宿主植物和附生植物气孔周围保卫细胞形
态特征明显，易于区分，附生植物的保卫细胞（除
瓜子金外）多为椭圆形，其中蔓九节的保卫细胞外
有多层副卫细胞分布（图版 2-C），而宿主植物的保
卫细胞（除厚壳桂外）多为圆形。 

4 种附生植物叶片气孔密度显著低于 4 种宿主

植物叶片气孔密度（表 4）。冠层乔木荷木的气孔密
度达到 408.1个/mm2，而附生其上的瓜子金、蔓九
节的气孔密度仅为其 15%（65.2 个/mm2）和 11%
（45.6个/mm2）。附生植物（除蔓九节外）气孔的长
度、宽度普遍小于宿主植物，因此前者气孔面积也
较后者气孔面积小（表 4）。较小的气孔面积和较低
的气孔密度，反映出与宿主植物相比，附生植物具
有较强的抗旱能力。 
2.3  着生在林冠不同位置的附生植物叶片形态及

解剖特征的比较 

本研究所选取的附生植物着生在林冠层的不

 
图版 2  扫描电镜下附生植物及其宿主的叶表皮结构图 

Photo 2  SEM photographs of the epidermis structure of epiphytes and  
their host trees Abbreviations were the same as denoted in Photo 1. 

 

表 4  冠层附生植物及宿主植物叶片气孔特征（平均值±标准差，n=100） 
Table 4  Stomatal characteristics of epiphytes and their host trees(means with standard deviations were presented, n=100) 

种名 气孔密度/(个·mm-2) 气孔面积/μm2 气孔长度/μm 气孔宽度/μm 

白背瓜馥木 F. glaucescens 122.6±24.0 260.0±49.0 21.0±1.9 15.7±2.1 

瓜子金 D. chinensis 65.2±9.5 185.7±28.5 15.9±1.5 14.9±1.7 

蔓九节 P. serpens 45.6±6.9 885.4±117.6 36.3±3.5 31.0±3.0 

山蒌 P. hancei 58.7±16.5 362.5±67.1 24.3±2.7 18.8±1.9 

厚壳桂 C. chinensis  203.4±16.4 431.9±70.9 22.5±2.2 24.4±2.9 

荷木 S. superba  408.1±19.5 500.5±48.1 27.1±1.9 23.5±1.9 

华润楠M. chinensis  241.2±20.6 276.3±58.0 18.4±2.4 19.1±2.6 

锥栗 C. chinensis 230.8±12.4 462.7±75.9 23.8±2.1 24.7±3.3 

 

表 3  冠层附生植物及宿主植物叶肉特征比较 

（平均值±标准差，n=100） 
Table 3  Msophyll characteristics of epiphytes and their host trees 

(means with standard deviations were presented, n=100) 

种名 
栅栏组织厚度/

μm 
海绵组织厚度/ 

μm 
栅栏、海绵组织

厚度比 P/S 

白背瓜馥木 
F. glaucescens 

30.2±5.6 41.3±8.5 0.78±0.30 

瓜子金 D. chinensis / / / 

蔓九节 P. serpens 46.5±9.0 82.9±16.7 0.58±0.14 

山蒌 P. hancei 27.9±6.5 74.9±12.5 0.38±0.08 

厚壳桂 C. chinensis 44.4±8.4 70.5±10.4 0.64±0.12 

荷木 S. superba 44.0±7.5 78.7±11.7 0.57±0.14 

华润楠M. chinensis 48.7±9.4 76.7±12.5 0.64±0.12 

锥栗 C. chinensis 41.5±9.9 46.2±10.7 0.93±0.28 
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同位置，瓜子金着生在冠层顶部（主要在树冠顶部
及树冠内），蔓九节多分布在冠层上部（主要依附
于树枝及主干上），白背瓜馥木和山蒌主要分布在
林冠层下部（表 1）。从林冠层顶部到冠层下部小生
境变异较大，4 种附生植物的生态解剖特征也因此
存在较大的差异：（1）叶片形态：位于冠层上部的
瓜子金和蔓九节的叶片显著小于位于冠层下部的
白背瓜馥木和山蒌（图 1）；瓜子金和蔓九节的叶片
厚度远高于白背瓜馥木和山蒌的厚度（图 1，
p<0.000 1）。（2）表皮：瓜子金和蔓九节的上、下
表皮厚度均显著高于白背瓜馥木和山蒌的水平（图
2, p<0.000 1）。瓜子金的上、下表皮都由多层细胞
组成，细胞小而规则，排列紧密。（3）叶肉组织：
瓜子金叶肉细胞多转化为贮水能力较强的薄壁组
织，栅栏组织和海绵组织不明显，显示出一定的特
异性。同时，叶肉细胞厚度是白背瓜馥木和山蒌的
数倍（表 3，p<0.000 1）。（4）气孔：单位面积气孔
数量呈现出随着附生植物在林冠内分布的由林冠
顶部到林冠下部呈增加的趋势，气孔面积、长宽等
指标差异较大，无明显规律（表 4）。 
3  讨论 

生长在不同生境中的植物表现出结构的差异，
通常被认为是其特定生存策略的进化适应性[35]。本
研究的结果表明：较之宿主植物，附生植物叶片形
态结构表现出叶面积小、比叶面积大、含水量高、
叶片厚度增加等特征；叶片解剖结构表现出表皮厚
度增加，气孔密度和面积减少的特征。附生植物叶
片上述形态和解剖结构特性与所其生活型和生存
策略有着密切的关系。附生植物的大部分根、茎、
叶都直接暴露在空气之中[36]，水分是限制附生植物
生长的主要环境因子，其次为养分和光照条件
[22,37-38]。与宿主植物相比，附生植物的叶片既要吸
收水分和各种养分，又要最大限度的储存和利用水
分[36]。因此附生植物叶片普遍无蜡被，这一特征有
利于叶片吸收水分和养分；相对于宿主植物，附生
植物的叶片结构，如小而厚的叶片、叶表面气孔少
且面积小、气孔器凹陷、具表皮毛（如瓜子金）等，
有效增加了与空气的接触面积，并有利于保存水
分，表现出了较高的叶片含水量（表 2）。宿主乔木
具有发达的根系，从土壤中吸收了大量的水分和养
分，其叶片的形态结构特征更有利于植物本体对于
光能和水分的利用，如较大的叶面积可以接受更多
的阳光，气孔密度的增加可以加强蒸腾作用，更有
利于其自身的生长和繁殖。 
分布在冠层不同部位的附生植物，形态结构方

面也存在较大差异，随着冠层分布的高度的下降，
附生植物的叶片显示出叶面积变小、叶厚变薄、含

水量下降、表皮厚度降低、气孔密度增大的趋势。
这些差异是适应林冠内不同位置小生境差异的结
果。南亚热带常绿阔叶林光合有效辐射(PAR)随冠
层高度降低而急剧下降，林冠层下部的 PAR仅为冠
层有效辐射总量的 23%[21]。辐射量的变化，以及由
此引起的温度升高、湿度显著降低的改变，使得环
境因子在冠层不同部位产生了明显的变化[21]。着生
在冠层上部的附生植物为适应辐射强，温度高的环
境而呈现出典型的旱生植物叶片特征：小叶片（瓜
子金和蔓九节，图 1）可减少叶的蒸腾面积；较小
的表皮细胞、表皮具毛和角质膜（瓜子金）亦可减
少水分蒸发；瓜子金气孔器下陷形成气孔窝，可以
有效保持水分[8, 39]。瓜子金和蔓九节的叶肉细胞都
排列紧密，细胞间隙小，不同于其它植物海绵组织
排列疏松、细胞间隙大（图版 1）,可以在有限的空
间内可以增加光合组织的比例。瓜子金的叶片肉质
化，形成肉质叶，内部含有大量能贮藏水分的贮水
组织。这些特殊的结构也显示出冠层顶部附生植物
在水分的蒸腾和输导、气体交换等生理活动方面具
有特殊性，有利于降低蒸腾，防止水分过度丧失，
提高水分利用效率，促进对外界的气体交换，保证
有效的呼吸作用。主要分布在林冠层底部的白背瓜
馥木和山蒌为适应林内弱光、高湿的小生境[21]表现
出叶片大，表皮和叶肉较薄，栅栏组织不发达，海
绵组织细胞间隙大等阴生叶的特征。白背瓜馥木和
山蒌的表皮层较薄，表皮上无角质膜，有助于提高
叶肉细胞对光的捕获能力，同时有利于较弱的辐射
光穿透叶表皮到达叶肉细胞或直接在叶片表皮中
进行光化学反应[15]；叶片内部则表现出海绵组织排
列疏松、细胞间隙大的特征，可以增加光的界面发
射，增加光程，提高对辐射光的吸收和利用[20]，保
证叶片在荫蔽条件下吸收和利用散射光加强光合
作用，提高光合能力，增强植物对弱光环境的适应。 
4  结论 
对南亚热带常绿阔叶林代表性的冠层附生植

物和优势宿主乔木的叶片解剖特征的分析表明：相
对于宿主植物，附生植物几乎无蜡被的叶表面结构
有利于充分吸收空气中的水分以及可溶性养分并
储存于叶片内，相对较小的叶片能够使叶片尽可能
多地与空气接触，从而增加有效吸收面积，在保证
附生植物叶片吸收水分的同时减少水分的散失；小
而厚的叶片、较厚表皮、低气孔密度、小气孔以及
排列紧密的海绵组织等类似旱生植物叶片的特征
[13],有利于保证冠层顶部附生植物叶片水分的保存；
从林冠到冠层底部光合有效辐射量急剧减少，附生
植物叶片也呈现相应的适应性，如叶片由厚变薄、
叶肉细胞排列由紧密至疏松等，这些特征有利于保
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证林冠中下部的附生植物充分吸收水分、养分以及
光合有效辐射。可见，南亚热带常绿阔叶林冠层附
生植物与乔木植物叶片之间存在形态和解剖结构
上的差异，这些差异在一定程度上是对生活型及生
存方式适应的结果。光因子和水湿条件沿林冠层剧
烈变化，形成垂直梯度上小生境的高异质性，着生
在林冠不同部位的附生植物叶片形态解剖结构的
差异正是对环境因子在林冠中剖面异质性分布适
应的体现。 
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Abstract: Canopy-dwelling epiphytic plants have been well characterized in terms of the physiological and morphological traits 

permitting them to thrive in the absence of access to the soil. The ultimate purpose of this paper is to characterize the morphological 

and anatomical characteristics of major canopy-dwelling epiphytic plants and their host trees in the lower subtropical evergreen 

broad-leaved forest in the Southern China. Results showed epiphytic plants differed from host trees on leaf morphology and anatomy. 

Compared with host trees, epiphytic plants have smaller leaf area, larger specific leaf area (SLA), higher leaf water content, higher 

leaf thickness, higher leaf abaxial and adaxial epidermis thickness, lower stomatal density and stomata size for the uptake and restore 

of water and nutrients. Difference of leaf morphological and anatomical characters between epiphytes can be largely explained by 

changes of environmental factors such as photosynthetically active radiation (PAR), temperature and humidity within forest canopy. 

D. chinensis and P. serpens showed special characteristics with high leaf water contents, low stomatal density, thick spongy tissues 

and thin palisade tissues to adapt to their upper dwelling environment (high temperature, low air humidity and high PAR). F. 

glaucescens and P. hancei have large leaf area, thin leaf, and high stomata size in acclimatizing to the low temperature, high air 

humidity and low PAR. 

Key words: evergreen broad-leaved forest; forest canopy; epiphytes; leaf morphological anatomical characters; Dinghushan Nature 

Reserve 

 


