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桂林岩溶石山灌丛植物叶功能性状和土壤因子对坡向
的响应

盘远方１，陈兴彬２，姜 　 勇１，∗，梁士楚１，陆志任１，黄宇欣１，倪鸣源１，覃彩丽１，
刘润红１　
１ 广西师范大学珍稀濒危动植物生态与环境保护教育部重点实验室；广西师范大学生命科学学院， 桂林　 ５４１００６

２ 江西省林业科学院；江西省植物生物技术重点实验室， 南昌　 ３３００１３

摘要：植物功能性状反映了植物对生长环境的响应和适应，是连接植物与环境的桥梁，研究植物功能性状特征及其随坡向梯度

的变化规律，对认识不同微气候生境下植物群落空间格局形成及适应机制具有重要意义。 以桂林岩溶石山灌丛植物为研究对

象，分析了灌木群落水平上植物叶功能性状与环境因子关系随阴坡⁃阳坡梯度的变化规律。 结果表明：比叶面积为阴坡大于阳

坡，叶干物质含量和叶片厚度为阳坡大于阴坡；土壤含水量、有机质含量、总有机碳含量和有效氮含量为阴坡大于阳坡，土壤温

度和土壤全氮含量为阳坡大于阴坡；多元逐步回归分析表明，影响群落水平植物叶功能性状的主要环境因子随阴坡⁃阳坡梯度

而发生显著的变化。 在阴坡上，对比叶面积影响显著的是土壤有效氮含量，对叶干物质含量影响显著的是土壤温度和土壤总有

机碳含量。 而在阳坡上，对比叶面积影响显著的环境因子是土壤含水量和土壤 ｐＨ 值，对叶干物质含量影响显著的环境因子是

土壤全氮含量，对叶片厚度影响显著的环境因子是土壤温度、土壤全氮含量和土壤全磷含量。 同一叶功能性状在阴坡⁃阳坡梯

度上受到不同环境因子的控制，同时各叶功能性状又能够对阴坡⁃阳坡所处特殊生境产生一定的适应性。
关键词：坡向梯度；土壤环境因子；植物叶功能性状；岩溶石山
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ｗｈｅｒｅａｓ ＬＤＭＣ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｂｙ ＴＮ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ＬＴ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ａ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｔｅｍ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ （ ｓｈａｄｙ⁃ｓｕｎｎｙ）， ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｅｎａｂｌｉｎｇ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ； ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； Ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓ

近年来，植物性状的变化与环境的关系成为植物生态学的研究热点之一。 植物在漫长的进化和发展过程

中，与环境相互作用，逐渐形成能够适应外部环境变化的形态和生理结构，主要体现在叶片、根系、种子等植物

性状的差别上，这种能响应环境变化的植物性状被称为植物功能性状［１⁃２］。 叶功能性状（Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ）
是植物的重要特性之一，被广泛应用于植物功能性状研究，与植物生长对策及利用资源的能力紧密联系，体现

了植物为获得最大化碳收获所采取的生存策略［３⁃４］。 叶功能性状主要包括生理性状（叶光合速率、组织氮含

量、氮和水利用率）和叶面积分配性状（比叶面积、叶干物质含量、叶面积指数和叶片厚度），其中比叶面积

（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）、叶干物质含量（ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）、叶片厚度（ｌｅａｆ ｔｈｉｃｈｎｅｓｓ，ＬＴ）等易于测

定，常被广泛应用于不同尺度叶性状研究中。 ＳＬＡ 与植物相对生长速率、光合速率、叶氮含量有关，可用来反

映植物的碳获取策略，对植物的相对生长速率具有重要影响，是生理过程权衡的最佳指示者［５⁃６］。 具有较大

ＳＬＡ 的植物其叶片的资源捕获面积大，因而具有较高的净光合速率［７］，具有较低 ＳＬＡ 的植物能更好的适应资

源贫瘠和干旱的环境［８］。 叶干物质含量（ＬＤＭＣ）是植物获取资源的预测指标［９］，反映叶片对干旱气候的适应

程度，是资源获取轴上最稳定的变量。 叶片厚度通常被作为一个非常有价值的性状特性，它与资源获取、水分

保存和同化有关。 李永华等对青海省沙珠玉治沙站 １７ 种主要植物叶性因子的比较研究表明：叶片厚度或密

度的增加，有利于增加叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或阻力，降低植物内部水分散失［１０］，同时刘金环

等研究发现 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 与 ＬＴ 之间存在某种关系，一般 ＬＴ 较厚的植物，其 ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 通常较小［８］。
桂林位于广西壮族自治区东北部，具有典型的岩溶石山生态环境特征，岩溶发育强烈、景观类型复杂、生

态系统极为脆弱，这些特殊的生境条件，构成了石灰岩地区植物组成上的特殊性。 Ｃｈｒｉｓｔｉａｎｓｏｎ 和 Ｎｉｋｌａｓ 对美

国东北部岩溶生境下冠层银杏叶多样性分布格局研究发现：土壤含水量是影响比叶面积的主要驱动因子［１１］。
Ｄｕ 等对中国西南喀斯特生境下的森林植物功能性状与土壤环境因子的探究表明：土壤含水量与叶干物质含

量呈显著的负相关［１２］，Ｌｉｕ 等对中国西南亚热带喀斯特落叶与常绿阔叶混交林的研究显示：植物叶干物质含

量与比叶面积呈显著的负相关［１３］。 近年来，国内学者对岩溶石山植物功能性状及功能性状与环境耦合关系

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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等方面进行了初步探索，但与热带雨林功能性状的丰富研究资料相比［１４⁃１５］，岩溶石山植物功能性状的研究起

步较晚，资料相对零散。 例如，刘宏伟等研究了中梁山石灰山 ３０ 种主要植物的比叶面积（ＳＬＡ）和叶干物质含

量（ＬＤＭＣ）等 ６ 个叶片性状间的变异［１６］，习新强等研究了黔中喀斯特山区植物的比叶面积（ＳＬＡ）和叶面积

（ＬＡ）在灌丛、落叶阔叶林、落叶常绿混交林 ３ 个演替阶段的变化规律［１７］ 及马姜明等对桂林尧山常见植物叶

功能性状的初步探究［１８］。 且从阴坡⁃阳坡环境梯度角度探讨岩溶石山植物叶片性状和环境因子变化规律的

研究尚未有报道。 阴坡和阳坡是最常见的两种生境，往往营造出局部的微气候生境，促使水分分布和太阳辐

射的空间再分配［１９］，而岩溶石山典型的特点是峰丛地貌，具有明显的坡向变化。 在不同的坡向上，土壤水分

和温度具有明显差异，从而使得土壤养分的分布产生巨大的差异［２０］。 本文以桂林岩溶石山为研究对象，探讨

岩溶石山地区主要植物叶功能性状比叶面积（ＳＬＡ）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶片厚度（ＬＴ）和环境因子在坡

向梯度（阴坡⁃阳坡）的变化规律，揭示微气候生境对岩溶石山植物群落空间格局形成影响，以及阴阳坡植物生

存策略的变化，为我国西南岩溶石山地区植被重建与恢复及生态系统服务功能评价提供科学依据。

１　 研究地区与方法

１．１　 研究地点概况

研究样地设在桂林境内临桂县西南部的典型溶岩石山，地理坐标为（２４°３８′—２５°３９′Ｎ，１１０°９′—１１０°４２′
Ｅ）。 岩溶石山地貌特征显著（土层薄、植被不连续、地表水缺乏和地形破碎） ［１６］，植被类型以灌丛为主，主要

的优势种有马鞭草科的牡荆（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ）、大戟科的红背山麻杆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ）和山麻杆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ
ｄａｖｉｄｉｉ） 、千屈菜科的紫薇（ Ｌａｇｅｒｓｔｒｏｅｍｉａ ｉｎｄｉｃａ）、金缕梅科的檵木（ Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）和豆科的龙须藤

（Ｂａｕｈｉｎｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ）等。 气候属于中亚热带湿润季风气候，雨量充沛，气候温和。 年平均气温 １９℃，最热的

８ 月份平均气温 ２８℃，最冷的 １ 月份平均气温 ８℃，全年无霜期 ３０９ｄ，年平均降雨量为 １８５６．７ｍｍ，降雨量年分

配不均，秋、冬季干燥少雨，年平均蒸发量为 １４５８．４ｍｍ［２１］。
１．２　 群落调查和样品取样

经过踏查，于 ２０１６ 年 ７—１１ 月在桂林境内临桂县西南部岩溶石山，沿山体中部到山底，设置了 ２４ 个采样

点，分为阴坡和阳坡，样方大小为 １０ ｍ×１０ ｍ，样地概况如表 １ 所示。 本研究采用每木调查法，记录每个样方

内基径≥１ｃｍ 的所有木本植物的种名、多度、基径、树高和空间坐标，同时记录岩石裸露率，利用手持 ＧＰＳ 进

行经纬度、海拔数据测定。 同时对样方内的所有物种个体进行叶功能性状取样和测定，对不认识的物种采集

回实验室进行标本鉴定，叶功能性状指标包括比叶面积（ＳＬＡ，ｃｍ２ ／ ｇ）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ，ｇ ／ ｇ）和叶片厚

度（ＬＴ，ｍｍ）。 此外，采用梅花五点法［２２］，在每个样方的 ４ 个顶点和中心点位置用土钻钻 ０—１５ｃｍ 的土样混

合用作土壤养分分析，每个样方 ３ 个重复。
１．３　 测定的项目与方法

１．３．１　 土壤因子的测定

土壤含水量（ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＷＣ，％）采用烘干法测定，土壤温度（ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，Ｔｅｍ，℃）通过土壤

三参数仪（Ｗ．Ｅ．Ｔ Ｓｅｎｓｏｒ Ｋｉｔ）获取，土壤 ｐＨ 值采用电导法测定（水土比为 ２．５：１） ［２３］；总有机碳含量（ ｔｏｔａｌ
ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ，ＴＯＣ，ｇ ／ ｋｇ）和有机质含量（ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ，ＳＯＭ，ｇ ／ ｋｇ）采用重铬酸钾容量法测定［２４］；全氮含

量（ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ，ｇ ／ ｋｇ）采用全自动凯氏定氮仪（ＫＪＥＬＴＥＣＴＭ８４００）测定［２４］；有效氮含量（ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，
ＡＮ，ｇ ／ ｋｇ）采用碱解扩散法测定［２５］；全磷含量（ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＴＰ，ｇ ／ ｋｇ）采用钼锑抗比色法测定［２６］。
１．３．２　 叶性状取样与测定

物种个体水平的叶功能性状取样和测定方法如下：对于样方内出现的每一株植物，均采集 ３—５ 片完好的

向阳成熟的叶片，总共采了 ８３ 个物种 ３１６７ 株植物。 用精度为 ０．０１ｍｍ 的电子数显卡尺测量叶片的厚度，在获

取的植物叶片主脉方向均匀选 ３ 个点，厚度取其 ３ 个点的平均值；采用精度为 ０．００１ｇ 的电子天平称量叶片鲜

重；使用叶面积仪（Ｙａｘｉｎ⁃１２４１）测定叶面积，随后叶片样品置于 ７０°Ｃ 的烘箱烘干 ７２ｈ 后，称重测定叶片干重。

３　 ５ 期 　 　 　 盘远方　 等：桂林岩溶石山灌丛植物叶功能性状和土壤因子对坡向的响应 　
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表 １　 不同样地生境基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

样地编号
Ｓａｍｐｌｅ Ｎｏ

地理位置
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

岩石裸露率
Ｒｏｃｋ ｅｘｐｏｓｅｄ

ｒａｔｅ ／ ％

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅ

Ｐ１ ２５°０４′０２．３８″Ｎ １１０°１３′４０．００″Ｅ １６ ８３ １５ 阴坡 牡荆群落

Ｐ２ ２５°０４′０２．３９″Ｎ １１０°１３′４０．７８″Ｅ １１ １６１ ４０ 阴坡 红背山麻杆群落

Ｐ３ ２５°０４′０２．６１″Ｎ １１０°１３′３７．６３″Ｅ １７ １３９ ５ 阴坡 山麻杆群落

Ｐ４ ２５°０４′０２．５５″Ｎ １１０°１３′３７．９８″Ｅ ２０ １１７ ７ 阴坡 山麻杆群落

Ｐ５ ２５°０３′４３．８６″Ｎ １１０°１２′０５．１２″Ｅ ２６ １８７ １０ 阴坡 山麻杆群落

Ｐ６ ２５°０３′４３．８８″Ｎ １１０°１２′０５．１１″Ｅ ２６ １５４ ２０ 阴坡 紫薇群落

Ｐ７ ２５°０３′４３．４７″Ｎ １１０°１２′０５．０７″Ｅ ２２ １１１ ２０ 阴坡 檵木群落

Ｐ８ ２５°０３′４３．６８″Ｎ １１０°１２′０６．２０″Ｅ ２４ １１３ ３０ 阴坡 檵木群落

Ｐ９ ２５°０４′０２．７４″Ｎ １１０°１３′４１．１７″Ｅ １４ １４５ ４５ 阴坡 红背山麻杆群落

Ｐ１０ ２５°０４′００．３４″Ｎ １１０°１３′４１．２５″Ｅ ２３ １１１ ５ 阴坡 紫薇群落

Ｐ１１ ２５°０４′００．２４″Ｎ １１０°１３′４０．８０″Ｅ １５ １８８ ２ 阴坡 紫薇群落

Ｐ１２ ２５°０４′０２．５９″Ｎ １１０°１３′３８．２２″Ｅ ２１ １４６ ６ 阴坡 紫薇群落

Ｐ１ ３ ２５°０４′００．２５″Ｎ １１０°１３′４０．１６″Ｅ １４ ８７ ３ 阳坡 檵木群落

Ｐ１ ４ ２５°０４′００．５４″Ｎ １１０°１３′４０．２４″Ｅ １８ １２２ ８ 阳坡 山麻杆群落

Ｐ１ ５ ２５°０４′００．２３″Ｎ １１０°１３′４０．３１″Ｅ １７ １０６ ３ 阳坡 山麻杆群落

Ｐ１ ６ ２５°０４′０１．１４″Ｎ １１０°１３′４０．６４″Ｅ ２２ １４０ ３０ 阳坡 小巴豆群落

Ｐ１ ７ ２５°０３′３５．５９″Ｎ １１０°１２′０７．９１″Ｅ ２３ １１６ ３５ 阳坡 檵木群落

Ｐ１８ ２５°０３′３５．２０″Ｎ １１０°１２′０８．２１″Ｅ １９ １０１ ６ 阳坡 檵木群落

Ｐ１９ ２５°０３′３５．３２″Ｎ １１０°１２′０８．８６″Ｅ ２２ １１６ １０ 阳坡 檵木群落

Ｐ２ ０ ２５°０３′３５．２５″Ｎ １１０°１２′０８．８７″Ｅ ２０ １１７ ２５ 阳坡 龙须藤群落

Ｐ２１ ２５°０３′３５．６４″Ｎ １１０°１２′０８．４５″Ｅ ２３ １２７ ３０ 阳坡 檵木群落

Ｐ２２ ２５°０３′３５．３４″Ｎ １１０°１２′０８．６９″Ｅ ２０ １０９ ４０ 阳坡 檵木群落

Ｐ２３ ２５°０３′４４．２１″Ｎ １１０°１２′０５．２６″Ｅ ２５ １１６ １８ 阳坡 檵木群落

Ｐ２４ ２５°０３′４４．２５″Ｎ １１０°１２′０５．５０″Ｅ １９ ９６ ３０ 阳坡 檵木群落

群落水平叶功能性状值（ＣＷＭ）是由测定的物种个体水平的叶功能性状值，以物种多度为基础进行加权

平均，从而分别得到各个性状在群落水平的平均值。 具体的群落水平上的叶功能性状值计算由 Ｒ．２．１４．０ 里面

的 ＦＤ 软件包完成［２２］。

１．４　 数据处理

采用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 加符秩检验方法对不同坡向梯度（阴⁃阳坡）生境中叶功能性状和土壤环境因子进行差异

性检验。 进一步探究哪些环境因子对阴⁃阳坡群落水平上植物叶功能性状起重要影响，研究采用多元逐步回

归方法，以每个叶功能性状作为因变量，土壤环境因子作为自变量进行模型回归拟合。 所有数据统计分析均

用 Ｒ ２．１４．０ 软件（Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ，２０１１）完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同坡向土壤理化性质的变化

由图 １ 可以看出，除土壤 ｐＨ 值和土壤全磷含量无显著差异外，其他土壤环境因子对不同坡向微生境产

生显著的响应（Ｐ＜０．０５）。 其中土壤温度和土壤全氮含量为阳坡大于阴坡；土壤有机质含量、土壤总有机碳含

量和土壤有效氮含量为阴坡大于阳坡；土壤含水量为阴坡大于阳坡。
２．２　 不同坡向植物叶功能性状的变化

由图 ２ 可以看出，群落水平叶功能性状（比叶面积、叶干物质含量和叶片厚度）在不同坡向梯度（阴⁃阳
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图 １　 不同样地土壤理化性状

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

ＳＷＣ：土壤含水量 ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｔｅｍ：土温 ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ｐＨ：酸碱度 ｐｏｗｅｒ ｏｆ ｈｙｄｒｏｇｅｎ；ＳＯＭ：有机质 ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＮ：全氮 ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＮ：有效氮 ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＯＣ：总有机碳 ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＴＰ：全磷 ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

坡）生境中，差异性均显著（Ｐ＜０．０５）。 其中比叶面积为阴坡大于阳坡，叶干物质含量和叶片厚度为阳坡大于

阴坡。
２．３　 植物叶功能性状与土壤因子

多元逐步回归结果表明，如表 ２ 所示，在阴坡上，对比叶面积有显著影响的是土壤有效氮含量（Ｐ ＜０．０５），
对叶干物质含量有显著影响的是土壤温度和土壤总有机碳含量（Ｐ ＜０．０５），环境因子对叶片厚度作用不显著。
在阳坡上，对比叶面积有显著影响的环境因子是土壤含水量和土壤 ｐＨ 值（Ｐ＜０．０５），对叶干物质含量有显著

影响的环境因子是土壤全氮含量（Ｐ ＜０．０５），对叶片厚度有显著影响的环境因子是土壤温度、土壤全氮含量和

土壤全磷含量（Ｐ ＜０．０５）。
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图 ２　 不同坡向植物群落功能性状

Ｆｉｇ．２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｓｐｅｃｔｓ

ＣＷＭ＿ＳＬＡ：群落水平⁃比叶面积 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＣＷＭ＿ＬＤＭＣ：群落水平⁃叶干物质含量 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ

ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＷＭ＿ＬＴ：群落水平⁃叶片厚度 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

表 ２　 植物功能性状与环境因子的线性回归模型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

坡向 Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ 性状 Ｔｒａｉｔ 线性模型 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ＡＩＣ Ｒ２ Ｐ

阴坡 ＳＬＡ ｙ＝ ０．４７１５⁃１．５４８０ＡＮ －２３ ０．９５ ０．０４８

Ｓｈａｄｙ ｓｌｏｐｅ ＬＤＭＣ ｙ＝ １．１４６４３＋２．２１３２３Ｔｅｍ＋１．０３５１４ＴＯＣ －３１ ０．９８ ０．０４３

ＬＴ ｙ＝－０．７６８５＋０．９７０３ＳＷＣ＋１．０６４４ＡＮ －８ ０．７４ ０．０７２

阳坡 ＳＬＡ ｙ＝－０．６１０２－０．７３５８ＳＷＣ＋１．６８６６ｐＨ －３１ ０．９６ ０．００５１

Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ ＬＤＭＣ ｙ＝ １．４８７５⁃１．５３２７ＴＮ －３ ０．５５ ０．０４７２

ＬＴ ｙ＝ ⁃１．３０５６＋１．６６４５Ｔｅｍ＋１．５６０５ＴＮ⁃１．２１３４ＴＰ －３１ ０．９８ ０．０３３４

　 　 Ｒ：赤池信息准则 Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；Ｒ２：判定系数 Ｒ Ｓｑｕａｒｅ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＡＮ：有效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｔｅｍ：土温 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＴＯＣ：总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＳＷＣ：土壤含水

量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ｐＨ：酸碱度 ｐｏｗｅｒ ｏｆ ｈｙｄｒｏｇｅｎ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

３　 讨论

３．１　 土壤因子对坡向的响应

植物的生长发育情况不仅取决于自身的生理特性，环境因子对其生长将产生深刻的影响，这是一种间接

作用，是地形因子通过影响其他一些生态因子而作用于植物。 图 １ 显示土壤含水量阴坡大于阳坡，而土壤温

度阳坡大于阴坡，这与刘旻霞等对高寒草甸阳坡⁃阴坡梯度上环境因子特征及其与地上生物量和物种丰富度

的关系研究中土壤含水量与土壤温度具有显著负相关的结论一致，阴坡⁃阳坡土壤含水量的变化可能是由阴

阳坡的温度差异造成的［２０］。 土壤有机质、总有机碳和有效氮含量阴坡明显高于阳坡（图 １），表明阴坡具有相

对较高的土壤营养资源［２７］，可能是坡向通过改变坡面水热条件、植被分布及土壤运移，进而影响腐殖质的积
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累加强，造成土壤有机物的输入、矿化以及运移，使不同坡向土壤总有机碳的累积出现显著差异。 朱猛等对祁

连山森林草原带坡面尺度土壤总有机碳分布研究表明总有机碳含量与土壤水分含量呈正相关关系［２８］；朱云

云等对坡向因子对黄土高原草地群落功能多样性的影响进行研究，结果表明：阳坡土壤风化严重，且在雨季水

土流失严重及土壤矿化［２９］；汝海丽等对黄土丘陵区微地形条件下草本群落特征与土壤水分及养分关系分析

表明：阳坡接受的太阳辐射量大于阴坡，使得阳坡土壤温度高［３０］，而岩溶石山阳坡风化和水土流失强烈，土壤

养分难以富集，加之植被凋落物有机质输入较少，土壤容重增加、氮素和持水减少，土壤退化［３１］，从而导致在

阴坡土壤有机质、总有机碳和有效氮含量上明显高于阳坡，这与本研究结果一致。 尽管阴坡⁃阳坡的土壤养分

含量有差异，但不同植物通过其自身的吸收和调节机制维持叶内养分的相对平衡，这是植物对生存环境的适

应结果［３２］。
３．２　 植物叶功能性状对坡向的响应

坡向是一种重要的地形因子，影响了坡面接受的太阳光辐射和地面与风向的夹角［３３］，坡向与光照强度和

光照面积呈负相关，与土壤含水量之间呈负相关［３４］，地形特征通过光照、温度和降水等生态因子的再分配间

接影响植被的生长。 从阳坡到阴坡的生境变化过程中，环境因子发生了显著变化，阳坡的土壤养分含量和水

分含量都比较低，土壤比较贫瘠，植物平均比叶面积都比较小。 对比下阴坡生境资源较充足，植物比叶面积性

状显著大于阳坡［３５］。 比叶面积反映植物获取和利用资源的能力，与植物的生存对策有密切的联系。 通常情

况下，比叶面积较高的植物，其叶片的光捕获面积较高，而比叶面积较低的植物，叶的大部分物质用于构建保

卫构造，常形成厚度较大而面积较小的叶片［３２］。 图 １、图 ２ 显示，阳坡的比叶面积和土壤含水量显著低于阴

坡，且阴坡土壤养分资源相对阳坡较丰富，植被可能在水力条件胁迫下加大了叶片生物量的生长速度，使植被

比叶面积减小，这样有利于植被在水分较少的环境中储存水分，也增强了叶片对强光的防护作用［１６，３６］，因此

植被的比叶面积在水分较好的阴坡中比较大。 叶干物质含量是植物生态学研究中的首选指标，它可以很好的

指示植物对养分元素的保存能力［３７］，图 ２ 显示，叶干物质含量对坡向具有依赖性可能是由于植被应对不同环

境的胁迫表现出构型和生物量分配策略分异。 党晶晶对祁连山高寒草地甘肃臭草叶性状与坡向间的关系研

究表明：光照条件充足的阳坡并不需要通过叶面积的增加而增大光合速率，反而阳坡向上土壤水分最低，致使

水力限制增加，植株可能会将叶生物量投资于机械支持结构与微管结构，而且大叶的呼吸和蒸腾成本更高，不
利于其光拦截能力和光合碳获取能力最大化［１９］，叶干物质含量的增加，使叶片内部水分向叶片表面扩散的距

离或阻力增大，降低植物内部水分散失［３６］，因此阳坡植被具有较高的叶干物质含量，这可能提高其对环境适

合度。 阳坡光照充足，植物叶片为了避免水分大量丧失，限制了细胞的分裂和生长，植物生长缓慢［３８］。 阳坡

在水分和养分比较有限的条件下植物会投资更多的物质用于防卫或增加叶肉细胞密度，形成厚而小的叶

片［３９］，阴坡温度低于阳坡而土壤含水量高于阳坡，良好的水热条件有利于细胞体积和数目增加，从而促进了

叶面积的扩展［４０］。 本研究中，在接受光照最为强烈、土壤含水量较少的阳坡，叶片尽管能够获得最多的光照

资源，但受到了水分等因子的限制，叶片出于防卫而增加细胞密度，而在阴坡水热条件良好有利于细胞体积和

数目增加，从而促进了叶面积的扩展，因此在阳坡有较大的叶片厚度（ＬＴ）。 所以，坡向的梯度变化是造成岩

溶石山植物叶功能性状差异的主要原因。
３．３　 植物叶功能性状与土壤因子的关系

土壤养分含量高低决定植物利用资源的策略方式。 其一，通过塑造群落功能性状的表型特征来影响不同

坡向植物的策略；其二，通过影响物种内的性状变异以影响植物策略的改变［３２］。 本研究中，植物叶功能性状

如比叶面积、叶干物质含量和叶片厚度与土壤温度、氮含量、总有机碳含量和磷含量随不同的坡向梯度变化均

有显著的相关关系［４１］。 表 ２ 显示，在阴坡上，对比叶面积产生显著影响的是土壤有效氮含量，可能是有效氮

是土壤中最重要的一种活性氮的形态［４２］，且阴坡水分充足，水土流失作用相对阳坡较弱，致使退化的土壤养

分和物理性能得到改善，因此土壤有效氮资源丰富，能被植物直接吸收利用［４３⁃４４］。 而在阳坡上，对比叶面积

产生显著影响的是土壤含水量和 ｐＨ，主要是因为岩溶石山阳坡是以易风沙化的碱性石灰土为主，水分蒸发量
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大，在地表水与地下水资源匮乏条件下植物会投资更多的物质用于防卫或增加叶肉细胞密度［４５］。 叶干物质

含量主要反映的是植物对养分元素的保存能力［４６］，在阴坡上，对叶干物质含量产生显著影响的是土壤温度和

土壤总有机碳含量，这可能是阴坡土壤水热条件合适，有利于土壤有机物分解，因此，植物叶片为了增加碳获

取资源，将生物量主要投资于叶，以加大光捕获面积，获得更高的光合能力［４７］。 而在阳坡上，对叶干物质含量

产生显著影响的是土壤全氮含量，可能是因为，岩溶石山阳坡风化和水土流失严重，加之植被凋落物有机质输

入较少，土壤氮营养元素难以富集，土壤容重增加和持水减少［３１］，因此溶解性的氮源相对较低［４８］。 在土壤资

源缺乏的环境中，植物会投资更多物质用于细胞的构建，使植物能很好地适应贫瘠的环境［４９］。 而在阳坡上，
对叶片厚度产生显著影响的环境因子是土壤温度、土壤全氮含量和土壤全磷含量，可能是氮磷元素是植物生

长发育最主要的限制因子。 植物氮磷含量取决于土壤养分供应和植物氮磷需求间的动态平衡［５０］，土壤全磷

含量较低时，植物在低营养环境中可能采取较为保守的营养投资策略［５１］，且在阳坡上，土壤温度偏高，导致土

壤水分大量蒸发［１０］，植物为了降低内部水分散失，植物会加大叶片生物量的增长速度，增加叶片厚度，从而提

高叶片内部水分向叶片表面扩散的距离或阻力［５２］。 因此，同一叶功能性状在阴坡⁃阳坡梯度上受到不同环境

因子的控制，同时会对所处的生境产生一定的适应性。

４　 结论

通过对岩溶石山不同坡向梯度（阴－阳坡）生境中叶功能性状和土壤环境因子进行研究。 结果显示：比叶

面积为阴坡大于阳坡，叶干物质含量和叶片厚度为阳坡大于阴坡，表明阴坡水热条件良好，从而促进了叶面积

的扩展。 土壤含水量、有机质含量、总有机碳含量和有效氮含量为阴坡大于阳坡，土壤温度和全氮含量为阳坡

大于阴坡，表明在岩溶石山地区阴坡的土壤资源比较丰富，阳坡土壤资源较贫瘠。 尽管不同坡向梯度土壤养

分含量不同，但植物叶功能性状采取不同的生存策略来适应坡向梯度（阴－阳坡）的微生境，揭示了微气候生

境对岩溶石山植物群落叶功能性状的影响，为我国西南岩溶石山地区植被重建与恢复及生态系统服务功能评

价提供科学依据。
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