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云南文山石漠化区车桑子叶脉密度与叶氮含量关系对
生境的响应

陈　 静∗，庄立会，沐建华，周建松
文山学院环境与资源学院，文山　 ６６３０９９

摘要：植物叶脉特征和叶氮含量的变化影响着叶片经济谱的形成，为验证叶片结构中叶脉网络构建提供了理论依据。 该文以单

位质量叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）和单位面积叶氮含量（Ｎａｒｅａ）分别表示叶氮含量，采取主成分分析、线性回归分析的方法，研究了云南文

山石漠化区旷地（Ｉ）、林缘（ＩＩ）和林下（ＩＩＩ）３ 种自然生境下车桑子的叶脉密度（Ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＶＤ）与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ的异速关系。 结

果表明：从乔灌群落的旷地到林下，车桑子的比叶面积、叶绿素总含量、光能利用率和 Ｎｍａｓｓ逐渐增大，光饱和点、光补偿点、水分

利用效率、ＶＤ、Ｎａｒｅａ逐渐减小，净光合速率、蒸腾速率、气孔导度呈先增大后减小的趋势。 ＶＤ 与叶氮含量呈不同程度的相关性，
在生境 Ｉ 和 ＩＩＩ，ＶＤ 与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ分别具有显著的负相关（Ｐ＜０．０５）和正相关（Ｐ＜０．０５）；在生境 ＩＩ，ＶＤ 与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ分别呈不显

著负相关（Ｐ＞０．０５）和正相关（Ｐ＞０．０５）。 车桑子在旷地强光生境，高 ＶＤ 的叶片含有低 Ｎｍａｓｓ高 Ｎａｒｅａ，而林下荫蔽生境偏向于相

反的配置模式，反映了石漠化区植物较强的叶脉可塑性及其与氮利用性状的权衡机制。
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叶脉与叶氮含量是描述叶经济谱中相互联系、协同变化的两个重要性状，共同揭示了植物功能属性间的

内在关联［１］，反映植物在自然压力下选择的生态对策，是理解植物环境可塑性机制的关键途径［２］。 叶脉网络

散布于叶片系统之中，形成叶脉密度、大小、间距和闭合度等功能性结构，叶脉密度是叶脉系统中最关键的指

标，体现叶脉与表皮气孔、叶肉细胞的的接触程度，在很大程度上决定了叶片的光合产物、水分和养分等物质

运输效率与安全性［３］，与叶片光合性状的关系密切。 叶氮含量作为植物的固有属性，是解释叶经济谱的重要

生化参数［４］，常用测量指标包括单位质量叶氮含量（Ｎｍａｓｓ）和单位面积的叶氮含量（Ｎａｒｅａ），其中 Ｎｍａｓｓ高低直接

决定植物叶片光合能力的大小［５］，Ｎａｒｅａ则为 Ｎｍａｓｓ与比叶面积之比，反映了单位叶面积的潜在光合能力［６］。 叶

脉主要由木质部细胞和韧皮部细胞组成，氮素的输送数量和氮素在叶片结构中分配比例取决于叶木质部和韧

皮部的组织数量及其运输能力［７］，由此表明，叶脉密度与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ联系紧密，可反映植物叶片网络系统的

构建策略［８］。
在土壤贫瘠的石漠化地区，土壤环境物理特征及辐射状况的改变，诱导着各种生态因子发生变化，并形成

一定的环境梯度［９］，进而影响到植株生理功能结构的优化。 光照、土层厚度异质性营造出差异化的局部小生

境，使种群的资源获取和利用受到限制，植株面临着选择压力的风险，为了自身的生态适合度，倾向于调节叶

脉密度和叶氮含量的投资比例，尽量延长叶片氮素的存留时间，达到提高叶氮利用效率与光合能力的目

的［１０］，实现不同生境中植物对叶片氮分配的控制。 所以，研究石漠化区植物叶脉密度与叶氮含量关系的生境

响应，有助于深入了解植物维持营养平衡的叶脉可塑性机制。
车桑子（Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ）又名坡柳，为热带和亚热带常绿灌木，无患子科车桑子属植物，耐旱力强、萌生

率高，是喀斯特石漠化区的先锋树种，在水源涵养、水土保持、维持区域生态平衡等众多方面具有极其突出的

生态功能。 近年来，国内外学者围绕植物叶脉密度与叶片功能性状的关系进行了大量的研究，较为系统的阐

述了不同环境下叶脉密度的构建机制。 韩玲等［１１］ 对张掖湿地芨芨草的研究显示，植物叶大小与叶脉密度呈

显著的负相关，宋丽清等［１２］比较了高粱和紫苏的叶脉密度与光合特性，提出叶脉密度与光合速率呈显著的正

相关；Ｈｕａｎｇ 等［１３］通过对光照和黑暗条件下中国台湾南部 Ｃ４植物的研究发现，高叶脉密度的发育需要提高生

长素的生物合成和运输，Ｂａｒｅｓｃｈ 等对巴拿马和美国马里兰州不同光环境下森林植物叶片结构的探究表明，解
剖和发育上的限制有助于被子植物获得最高的叶脉密度、气孔密度和生理速率［１４］。 目前对车桑子的研究多

集中在植被恢复过程中的种群特性［１５］、气候因子对生长发育的影响［１６］、海拔对叶片功能性状［１７］ 和土壤化学

计量特征的影响［１８］及不同居群的抗旱机理［１９］等方面，但车桑子叶片化学计量特征和叶脉性状的生态学意义

的研究不够深入，尤其石漠化区不同生境车桑子叶脉密度与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ关联性的研究还鲜有报道。 本文通

过探索云南文山石漠化区不同群落生境下车桑子叶脉密度和叶氮含量的变化，旨在理解先锋植物叶片生物物

理构建与化学性状的关系，揭示石漠化地区叶片碳水代谢与营养代谢间的投资机理。

７０７３　 １１ 期 　 　 　 陈静　 等：云南文山石漠化区车桑子叶脉密度与叶氮含量关系对生境的响应 　
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１　 研究地区和研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于云南文山东山乡石漠化区（２３°５４′Ｎ，１０４°５８′Ｅ），海拔 １３１５—１７８８ ｍ。 年均温 １６．１１℃，年均

降水量 ９８９．３０ ｍｍ 左右，年均蒸发量 １７８０．２０ ｍｍ，相对无霜期 ３０９ｄ。 土壤以赤红壤和红色石灰土为主，ｐＨ 值

４．５—５．５。 植被分布兼具水平和垂直分异特征，以陆生乔灌林木为主，主要有车桑子（Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ）、茶条

木（Ｄｅｌａｖａｙａ ｔｏｘｏｃａｒｐａ）、清香木 （ Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｆｏｌｉａ）、白刺花 （ Ｓｏｐｈｏｒａ ｄａｖｉｄｉｉ）、小叶鼠李 （ Ｒｈａｍｎｕｓ
ｓｅｒｐｙｌｌｉｆｏｌｉａ）、青刺果（Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｔｉｌｉｓ）、火棘（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）、云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、墨西哥柏

（Ｃｕｐｒｅｓｓｕｓ ｌｕｓｉｔａｎｉｃａ）、旱冬瓜（Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ）等植物。
１．２　 样地设置与调查方法

于 ２０１８ 年 ８ 月 １０ 日—２０ 日完成样方调查。 基于群落和环境调查，在研究区选择海拔和坡度基本相同，
坡向不同的旷地（Ｉ）、林缘（ＩＩ）、林下（ＩＩＩ）３ 个自然样地，经主成分分析发现，第一主成分主要反映土壤物理状

况和光照条件，其中土层厚度是最关键的主导因子，而光合有效辐射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）
是最重要的限制因子，第二主成分主要反映了土壤全氮含量，所以 ＰＡＲ、土层厚度、土壤全氮是生境样地最主

要的 ３ 个影响因子，进而导致空气温湿度和土壤含水量的差异（表 １、表 ２）。 旷地生境样地位于南面，光合有

效辐射和气温较高，但郁闭度、空气湿度和土壤水分均较低，林下生境位于北面，郁闭度、空气湿度和土壤水分

均较高，而光合有效辐射和气温偏低，林缘样地地处西偏南，其生境状况界于旷地和林下之间。 在 ３ 种生境样

地分别设置 １０ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方，总计 ３０ 个样方，然后对每个样方选取 ３ 株车桑子（大中小各 １ 株），共 ９０
株，在其植冠中部外侧东、南、西、北 ４ 个方位各标记成熟向阳 ３ 片叶片，共 １２ 片，然后进行以下步骤。

表 １　 不同生境车桑子群落的环境因子

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

生境 Ｈａｂｉｔａｔ

旷地（Ｉ）
Ｏｐｅｎ ａｒｅａｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ （ Ｉ）

林缘（ＩＩ）
Ｆｏｒｅｓｔ ｅｄｇｅ （ＩＩ）

林下（ＩＩＩ）
Ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ （ＩＩＩ）

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ／ ｍ １４１２ １４２５ １４３０

坡向坡度 Ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ 南，２８° 西偏南，２１° 北，２５°

郁闭度 Ｃｒｏｗｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％ ４４ ６１ ８２
光合有效辐射

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
１２７２．１７±３５．６９ａ ８３５．６４±２３．７４ｂ ３６６．５３±１４．９１ｃ

土层厚度 Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ １１．４±０．５８ｃ ２３．６±１．０５ｂ ２８．１±１．３１ａ

大气温度 Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２７．９±０．７ａ ２６．１±０．５ｂ ２２．７±０．４ｃ

空气湿度 Ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ／ ％ ５５±２ｃ ７６±３ａ ８１±３ａ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ ２４．０２±１．２７ｃ ３０．７１±１．３５ｂ ３３．４２±１．６６ａ

　 　 同行不同字母表示不同生境差异显著（Ｐ＜０．０５）

１．３　 实验方法

１．３．１　 环境特征和光合参数测定

选择 ３ 个晴朗天气的 ６： ００—１８： ００，用便携式光合仪（ＬＣｐｒｏ＋，ＡＤＣ ＢｉｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｌｔｄ．，ＵＫ）进行 ３ 个生境

的光合有效辐射、大气温度、空气湿度等气候因子的测定，并同步测定并记录净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率

（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）等光合参数，每 ２ ｈ 观测 １ 次，全天共测定 ６ 次，结果取平均值；然后在各个样地用钢钎法

进行土层厚度的测量，同时采集土壤样品，重复 ３ 次，带回实验室测定土壤含水量；土壤全氮含量（ｍｇ ／ ｇ）采用

全自动凯氏定氮仪（ＫＪＥＬＴＥＣ ＴＭ ８４００，ＦＯＳＳ Ｌｔｄ．，Ｄｅｎｍａｒｋ）测定。 光能利用率（Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＬＵＥ）
（％） ＝ Ｐｎ ／ ＰＡＲ、水分利用效率（Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）（μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） ＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ。

８０７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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表 ２　 不同环境因子的主成分分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ
主分量载荷 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ （ＰＣ） ｌｏａｄｉｎｇ ｖａｌｕｅ

主分量 １ ＰＣ１ 主分量 ２ ＰＣ２

坡向 Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ０．９２５ －０．２７６

郁闭度 Ｃｒｏｗｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％ ０．８７４ －０．０８９

光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） －０．９４１ ０．２２６

土层厚度 Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ ０．９７７ －０．０８０

土壤全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．３７８ ０．９０９

大气温度 Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ －０．９１１ ０．１２２

空气湿度 Ａｉｒ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ／ ％ ０．６８０ －０．００９

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ ０．８７８ ０．４２８

特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ５．６６８ １．１６３

方差 Ｖａｒｉａｎｃｅ ／ ％ ７０．８４６ １４．５３９

累计贡献率 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ／ ％ ７０．８４６ ８５．３８５

光响应曲线测定时间为 ９： ００—１１： ００，通过 ＬＣｐｒｏ＋的光控制系统，设定 １４ 个 ＰＡＲ 梯度（０、５０、１００、１５０、
２００、４００、６００、８００、１０００、１２００、１４００、１６００、１８００、２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），测定其瞬时光合速率，３ 次重复，计算平均

值。 以 ＰＡＲ 为横轴，光合速率为纵轴绘制光合作用光响应曲线拟合光合作用光响应曲线方程，推算光饱和点

（Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ，ＬＳＰ）和光补偿点（Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ，ＬＣＰ）。
１．３．２　 叶脉密度测定

选取标记过的所有叶片，用福尔马林⁃乙酸溶液固定后，通过 ５％ＮａＯＨ 的乙醇进行化学清理，并用番红⁃固
绿染色，水包埋使之呈透明薄膜状在体视显微镜（ＳＭＺ１６８⁃ＢＬ，Ｍｏｔｉｃ，中国香港）下观测叶脉密度。 选择 ３ 个

视野拍摄每个叶片的两端及中间部位，采取 Ｍｏｔｉｃ Ｉｍａｇｅｓ Ｐｌｕｓ ２．０ 软件获得各个照片中叶脉的总长度，总叶脉

密度（ｍｍ ／ ｍｍ２） ＝ 叶脉总长度 ／单位叶面积。
１．３．３　 比叶面积和叶绿素含量测定

用便携式激光叶面积仪（ＣＩ⁃２０２，ＣＩＤ，Ｃａｍａｓ，ＵＳＡ）测定进行每个标记叶片的叶面积，最后将叶片烘干至

恒质量，测定叶干重，比叶面积 ＳＬＡ（ｃｍ２ ／ ｇ） ＝ 叶面积 ／叶干重。 叶绿素含量采用丙酮提取法，使用分光光度

计（ＵＶ１７００，南京科捷，中国）测定。
１．３．４　 叶氮含量测定

将所采叶片烘干至恒重后研碎，利用 Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ 型元素分析仪 （ Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ａｎａｌｙｓｅｎｓｙｓｔｅｍｅ ＧｍｂＨ，
Ｈａｎａｕ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定单位质量叶氮含量 Ｎｍａｓｓ（ｍｇ ／ ｇ） ［２０］，并计算单位面积叶氮含量 Ｎａｒｅａ（ｇ ／ ｍ２） ＝ Ｎｍａｓｓ× １０ ／
ＳＬＡ［２１］，光合氮利用效率（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＰＮＵＥ）（μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１） ＝ Ｐｎ ／ Ｎａｒｅａ

［２２］。
１．４　 数据处理方法

本研究中所有原始数据全部采用Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 整理。 ３ 个生境梯度旱柳植株性状平均值的差异比

较采用单因素方差分析（α ＝ ０．０５）；然后利用线性回归的方法对不同生境下车桑子叶脉密度和叶氮含量的关

系进行研究。 数据统计和绘图分别由 ＳＰＳＳ ２０．０ 及 ｏｒｉｎｇｉｎ ８．５ 软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同生境车桑子光合参数的变化

如表 ３ 所示，比叶面积、叶绿素总含量、光饱和点、光补偿点、蒸腾速率、气孔导度、水分利用效率和光能利

用效率在 ３ 个生境的差异显著（Ｐ＜０．０５）；净光合速率在林缘（ ＩＩ）与旷地（ Ｉ）和林下（ ＩＩＩ）之间具有显著差异

（Ｐ＜０．０５），而在 Ｉ 和 ＩＩＩ 间表现不明显（Ｐ ＞ ０．０５）。 从旷地依次到林缘、林下生境，比叶面积、叶绿素总含量、
光能利用效率呈递增趋势，其中林缘（ ＩＩ）较旷地（ Ｉ）分别上升 １６．５１％、１４．９５％和 ９２．４５％，林下（ ＩＩＩ）较林缘
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（ＩＩ）分别上升 ２１．１２％、１５．６１％和 ５８．８２％；光饱和点、光补偿点、水分利用效率呈递减趋势，林缘（ＩＩ）车桑子较

旷地（Ｉ）分别减小了 １１．６８％、２５．９０％和 ２５．５７％，林下（ＩＩＩ）较林缘（ＩＩ）分别减小了 ３６．５２％、２７．９３％和 １３．７６％；
车桑子净光合速率、蒸腾速率、气孔导度呈先升后降的倒 Ｕ 型趋势，在林缘生境（ＩＩ）均具有最大值。 表明叶片

的光合性状有较高的敏感性和可塑性，能够适应于不同生境。

表 ３　 不同生境车桑子光合参数（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔａｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

生境 Ｈａｂｉｔａｔ Ｉ ＩＩ ＩＩＩ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ７４．８６±３．９２ｃ ８７．２２±４．５７ｂ １０５．６４±５．１８ａ

叶绿素总含量 Ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ２．３４±０．１０ｃ ２．６９±０．１１ｂ ３．１１±０．１３ａ

光饱和点 Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） １３１５．９７±６３．６８ａ １１６２．２５±４９．７２ｂ ７３７．８４±３０．１９ｃ

光补偿点 Ｌｉｇｈｔ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） １８．８０±０．９５ａ １３．９３±０．６１ｂ １０．０４±０．４８ｃ

净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ６．７３±０．４６ｂ ８．５６±０．５２ａ ５．９４±０．３５ｂ

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ３．０６±０．１２ｃ ４．５２±０．１９ａ ３．６５±０．１５ｂ

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ０．２４±０．０１ｃ ０．３５±０．０３ａ ０．２９±０．０２ｂ

水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ） ２．２０±０．０８ａ １．８９±０．０７ｂ １．６３±０．０６ｃ

光能利用效率 Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／ ％ ０．５３±０．０２ｃ １．０２±０．０５ｂ １．６２±０．０８ａ

　 　 同行不同字母表示不同生境差异显著（Ｐ＜０．０５）；Ｉ、ＩＩ、ＩＩＩ 分别表示旷地、林缘、林下

２．２　 不同生境车桑子叶脉密度与叶氮含量的变化

３ 个生境车桑子的叶脉密度与叶氮含量存在显著差异（Ｐ ＜ ０．０５，表 ４）。 随着旷地（ Ｉ）转到林缘（ ＩＩ）、林
下（ＩＩＩ），车桑子叶脉密度（Ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＶＤ）、Ｎａｒｅａ 均呈明显的递减趋势，林缘（ ＩＩ）比旷地（ Ｉ）分别减少了

１６．２０％、６．１１％，林下（ＩＩＩ）比林缘（ＩＩ）分别减少了 ８．２５％、８．８４％；Ｎｍａｓｓ呈明显的递增趋势，林缘（ＩＩ）比旷地（Ｉ）
增大了 ９．５９％，林下（ＩＩＩ）比林缘（ＩＩ）增大了 １０．４５％。 可见，ＶＤ 与 Ｎａｒｅａ存在一致性的变化规律，而与 Ｎｍａｓｓ有着

相反的变化趋势。

表 ４　 不同生境车桑子叶脉密度与叶氮含量（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ３ ｈａｂｉｔａｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

叶脉密度

Ｖｅｉｎ ｄｅｓｔｉｎｙ ／ （ｍｍ ／ ｍｍ２）
单位质量叶氮含量

Ｎｍａｓｓ ／ （ｍｇ ／ ｇ）
单位面积叶氮含量

Ｎａｒｅａ ／ （ｇ ／ ｍ２）

Ｉ ９．６９±０．３３ａ １７．１１±０．４１ｃ ２．２９±０．０７ａ

ＩＩ ８．１２±０．２５ｂ １８．７５±０．５４ｂ ２．１５±０．０５ｂ

ＩＩＩ ７．４５±０．２１ｃ ２０．７１±０．５９ａ １．９６±０．０４ｃ

　 　 同列不同字母表示不同生境差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 不同生境车桑子叶脉密度与单位质量叶氮含量的关系

３ 个生境车桑子 ＶＤ 和 Ｎｍａｓｓ的关系如图 １ 所示。 车桑子 ＶＤ 和 Ｎｍａｓｓ在旷地（Ｉ）和林下样地（ＩＩＩ）均呈显著

负相关关系（Ｐ＜０．０５），在林缘样地（ＩＩ）二者的负相关关系不显著（Ｐ＞０．０５），从生境 Ｉ 依次到 ＩＩＩ，方程斜率绝

对值逐渐减小。 表明随光照强度递减，车桑子 ＶＤ 减小，Ｎｍａｓｓ增加，与 ＩＩ 和 ＩＩＩ 相比，生境 Ｉ 植物对 ＶＤ 的资源

投入比例大于 Ｎｍａｓｓ；生境 Ｉ 和 ＩＩＩ 车桑子 ＶＤ 和 Ｎｍａｓｓ之间形成相互制约的权衡关系，生境 ＩＩ 是车桑子 ＶＤ 和

Ｎｍａｓｓ变化的过渡区域，ＶＤ 和 Ｎｍａｓｓ呈不显著的权衡关系。
２．４　 不同生境车桑子叶脉密度与单位面积叶氮含量的关系

不同生境车桑子 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ的关系如图 ２ 所示。 车桑子 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ在旷地（Ｉ）和林下样地（ＩＩＩ）均呈显著

正相关关系（Ｐ＜０．０５），在林缘样地（ＩＩ）二者的正相关关系不显著（Ｐ＞０．０５），从生境 Ｉ 依次到 ＩＩＩ，方程斜率逐

渐增加。 表明 ＶＤ 越大，Ｎａｒｅａ也越大，在某一给定的 ＶＤ 时，车桑子样地 Ｉ 比 ＩＩ 和 ＩＩＩ 对 Ｎａｒｅａ的资源投入更大；生
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境 Ｉ 和 ＩＩＩ 的车桑子 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ之间具有显著的协同关系，生境 ＩＩ 是车桑子 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ由大到小的过渡区域，
ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ之间呈不显著的协调性。

图 １　 不同生境车桑子叶脉密度与单位质量叶氮含量的的关系

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ Ｎｍａｓｓ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

图 ２　 不同生境车桑子叶脉密度与单位面积叶氮含量的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ Ｎａｒｅａ ｏｆ Ｄｏｄｏｎａｅａ ｖｉｓｃｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

３　 讨论

长期处于异质环境下的同种植物形态发育和构型功能会产生不同的响应，产生趋异适应［２３］。 车桑子在

不同生境条件下构建最佳的叶脉网络性状，从而保证叶片正常的氮素分配与平衡。 研究区属于亚热带喀斯特

石漠化生态系统，具有低纬太阳辐射强烈，土层浅薄，岩石裸露等特征。 本研究表明，ＰＡＲ、土层厚度与土壤全

氮是不同生境条件下车桑子群落的直接影响因素，随着旷地生境转向林下生境，车桑子 ＶＤ、Ｎａｒｅａ呈明显的递

减趋势，Ｎｍａｓｓ呈明显的递增趋势；在石漠化区旷地和林下生境，车桑子 ＶＤ 与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ分别具有显著的负相

关（Ｐ＜０．０５）和正相关（Ｐ＜０．０５），在林缘生境，ＶＤ 与 Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ分别呈不显著负相关（Ｐ＞０．０５）和正相关（Ｐ＞
０．０５）。 支持了 Ｏｒｄｏñｅｚ 等［２４］关于“植物叶结构建成的资源投入越多，维持光合作用功能的投资就越少”的观

点。 但与朱济友等［２５］的“叶脉密度与单位质量叶氮含量呈极显著正相关”观点完全相反，这源于前人是以人

工绿化林为研究对象，本文基于石漠化山地自然林的研究，在没有人为干扰的状态下，通过植物叶片尺度上的

经济谱规律，能够更准确地解释叶性状与生态环境的耦合机制。
ＶＤ 受外界环境因子的影响明显［２６］，其变异性反映了植物对环境的可塑性响应及异质性资源利用策略。

在 ３ 个生境梯度，ＰＡＲ 和温度对植物叶脉性状起着重要作用，ＶＤ 的变化为：旷地 ＞ 林缘 ＞ 林下。 旷地生境
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ＰＡＲ 平均值接近于叶片光饱和点，午间光照强烈，常超出光饱和点，ＰＳＩＩ 的最大光化学转化效率下降会引起

光抑制现象，同时高温严重影响了光合碳同化过程，造成了叶内酶活性失灵，间接导致植物的光抑制［２７］，强光

和高温成为植物生长的主要限制因子，车桑子的光合器官形成多种保护机制来最大程度地减少光热可能带来

的潜在伤害，一方面车桑子形成较厚的角质层和紧密的栅栏组织［１８］减少光透射率来降低 ＬＵＥ，选择厚叶片以

抵御强光对植物的损伤；另一方面增加叶脉维管束组织的构建投入，确保叶木质部和韧皮部管道运输路径的

安全性，维持从叶基部向叶肉细胞的水分传输功能，减轻高温胁迫对植物的伤害效应［２８］，故叶片倾向于具有

高 ＶＤ。 由旷地过渡到林缘，群落光照和热量资源从冗余到适宜，车桑子拥有相对优势的种群生态位，环境因

子对植物生长的限制较小，无需改变叶脉网络结构也可获得最高的 Ｐｎ，车桑子选择中等 ＶＤ。 林下的种间和

种内邻体干扰效应明显增强，遮阴现象严重，植物面临着弱光胁迫，ＰＡＲ 大幅度下降引起的温度降低会导致

车桑子生长激素（如 ＡＢＡ 等）水平升高，调控基因机制，进而阻止细小叶脉的发育［２９］，车桑子增加叶绿体的体

积和叶绿素含量，扩大细胞接受太阳辐射的光合面积，提高 ＬＵＥ 以补偿低 ＶＤ 造成的光能损失。
Ｎｍａｓｓ对土壤营养状况的依赖度较高，土壤有机质及氮含量直接影响植物体内氮素含量的高低［３０］，其多寡

决定叶的建成消耗［３１］，从而影响植物叶脉的构建。 在旷地生境条件下，低的土壤全氮会导致植物体内的氮素

供应不足，降低了参加光合作用的酶含量与酶活性［３２］，车桑子将相当一部分氮素给予保卫组织、结构物质和

贮藏物质的构建以抵御氮胁迫，抑制了到达叶片内部叶绿体的光强度、加大了 ＣＯ２在叶肉组织中的传导阻力

和拉大了气体在叶内的传导距离，降低了叶氮向光合器官的分配比例［３３］，这种将有限的氮素资源更多用于叶

片防御组织的构建模式，使得 Ｎｍａｓｓ下降而 ＶＤ 上升。 林缘生境具备良好的土壤水氮条件，保证了植物的水分

运输效率［３４］，为了满足植物生长所需的氮素供给，车桑子充分发挥光合量子驱动作用，加强叶片内部氮营养

循环与调节，叶片光合系统氮分配比例与细胞壁氮分配比例较为均衡，最终促成适中的 Ｎｍａｓｓ和 ＶＤ。 林下生境

的土壤全氮含量较高，利于其增加叶片捕光组织的氮分配比例，提高光截获能力，与此同时较低的光补偿点有

助于提高叶绿素含量和碳氮物质的积累，更多的氮被用于光合作用结构的构建［３５］，从而导致分配到单位质量

的叶氮比例增加，减少了叶脉的构建成本，表现出高 Ｎｍａｓｓ低 ＶＤ。
Ｎａｒｅａ综合表征了 Ｎｍａｓｓ和 ＳＬＡ 的变化，由于 ＳＬＡ 变幅大于 Ｎｍａｓｓ，所以 ＳＬＡ 可决定 Ｎａｒｅａ大小，高 ＳＬＡ 代表低

Ｎａｒｅａ
［３６］。 Ｎａｒｅａ和 ＶＤ 与 ＷＵＥ 均具有显著关联性［３６⁃３７］，因而 Ｎａｒｅａ与 ＶＤ 存在一定的联系。 土层厚度是影响土壤

储水能力的重要方面，植物的生长状况在很大程度上取决于土层厚度［３８］。 然而旷地生境的土层厚度较薄，土
壤含水量较低，为减少植物水分亏缺，车桑子通过增加细胞壁厚度加大水蒸气进出表皮阻力［３９］，显著降低了

Ｇｓ和 Ｔｒ，提高了 ＷＵＥ。 叶片厚度随细胞壁厚度变化而变化，致使叶片变厚［４０］，ＳＬＡ 减小而 Ｎａｒｅａ增大；同时厚

的细胞壁意味着木质部气蚀化程度较高，栓塞风险增大，车桑子叶片需要增加维管数量以绕过气蚀化的木质

部把水分运输到蒸腾位点，从而形成发达的叶片维管组织，ＶＤ 由此增加，高 ＶＤ 增强了植物对干旱贫瘠环境

的耐受能力，但也降低了植物的生长速率［４１］。 从旷地转向林缘、林下生境，相对较厚的土层增加了土壤储水

能力和土壤水分对植被的承载能力［４２］，促进了 ＳＬＡ 的增加，而使得 Ｎａｒｅａ下降。 拥有中等 ＳＬＡ 的林缘车桑子

叶片，适度降低叶肉组织与叶脉的接触面积，选择适中的 ＶＤ 最大限度协调自身水分运输与外界光能获取之

间的关系，以获取最大的光合收益；具有高 ＳＬＡ 的薄叶，以牺牲 ＷＵＥ 和 ＶＤ 为代价增大水分传输速率，减小用

于构建防护结构的氮碳投资［４３］，从而使林下车桑子有着较高的相对生长速率。
ＶＤ、Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅａ作为叶经济谱的衡量指标，三者间的协同性与权衡性反映了先锋物种在石漠化生境的存

活机理。 位于旷地的车桑子具有最大的 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ，最小的 Ｎｍａｓｓ，形成少氮多脉的低 ＳＬＡ 叶片，因而 ＶＤ 与

Ｎｍａｓｓ和 Ｎａｒｅ ａ分别存在显著的负相关和正相关，表明叶片营养物质在保卫结构方面的投资较多，偏于“保守型”
厚叶的一端，属于高消耗慢收益的“缓慢投资⁃收益”型［４４］，这归因于旷地植物需要长时期积累物质以满足自

身的生长发育；林下车桑子具有最小的 ＶＤ 和 Ｎａｒｅａ，最大的 Ｎｍａｓｓ，具有多氮少脉的高 ＳＬＡ 叶片，ＶＤ 与 Ｎｍａｓｓ和

Ｎａｒｅａ的相关性相同于旷地生境，表明叶片在光合结构方面的投资相对较多，靠近“竞争型”薄叶的一端，倾向于

低投入快生长的“快速投资⁃收益”型［４４］，原因是林下植物需要加快生长速率以适应林分层片间的竞争［４５］。

２１７３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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林缘车桑子 Ｐｎ和 Ｔｒ均达到最高，较强的光合能力使其可以同时兼顾植株 ＷＵＥ 和 ＬＵＥ 等功能需求，车桑子不

必遵循叶经济谱的资源权衡策略，采取折中 ＶＤ 和叶氮含量的均衡适应模式，最大限度扩大生态优势，维护种

群的稳定。 因此，林缘车桑子的 ＶＤ 和叶氮含量的相关性未达到显著水平。

４　 结论

车桑子叶脉密度与叶氮含量的关系，揭示了石漠化区植物叶结构和叶片化学性状之间的资源分配权衡机

理。 本研究发现，随着光照条件和土壤状况的改变，车桑子群落生境产生了明显差异，植株通过调整叶经济谱

“投资⁃收益”型来响应异质性生境。 生长在旷地的车桑子倾向于构建高叶脉密度，采取较小单位质量叶氮含

量和较大单位面积叶氮含量的“缓慢投资⁃收益型”的保守策略，形成低比叶面积的厚叶片以适应强光和干旱

环境；而生长在林下的车桑子利用良好的土壤条件，选择低叶脉密度、高单位质量叶氮含量和低单位面积叶氮

含量的“快速投资⁃收益型”的竞争策略，实现资源的最大化利用以适应弱光胁迫的环境。 自然选择压力使不

同生境的车桑子找到最适的投资与收益关系，以最“经济”的方式构建叶脉网络与营养功能结构，较好地验证

了石漠化区植物适应异质生境的快速反应机制。
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