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喀斯特森林不同演替阶段植物群落物种多样性、功能
性状、化学计量及其关联

喻阳华１，∗，钟欣平２，郑　 维２，陈志霞２，王俊贤２

１ 贵州师范大学喀斯特研究院 ／ 国家喀斯特石漠化防治工程技术研究中心，贵阳　 ５５０００１

２ 贵州师范大学地理与环境科学学院，贵阳　 ５５００２５

摘要：探讨森林植物群落物种多样性、功能性状与化学计量特征及其内在关联，有助于构建结构－性状－功能的研究脉络，深入

理解生态系统的过程与功能，为群落结构优化配置和调控提供科学依据。 以贵州喀斯特高原峡谷区森林草灌、灌木、灌乔和乔

木 ４ 个演替阶段的植物群落为对象，通过群落学调查和植物功能性状、生态化学计量测度，研究其物种多样性、功能性状和化学

计量特征及其互作关系。 结果表明：（１）乔木阶段的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数均为最高，依次达 ８．６２、２．４１，表

明伴随着群落演替，物种分布的均匀程度增加。 （２）植物群落物种多样性指数之间仅 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指

数未呈显著相关（－０．６４４），其余均为显著或极显著相关关系，表明物种多样性指数之间存在较强的促进或抑制作用。 （３）叶片

厚度与其余指标，以及群落物种多样性指数与功能性状、化学计量之间均未呈显著相关，比叶面积（ＳＬＡ）仅与土壤 Ｎ ∶Ｐ 呈显著

正相关（０．７４２），表明群落物种多样性、功能性状和生态化学计量特征之间的相关性较弱。 （４）ＳＬＡ 为灌木阶段的２７２．１３ ｃｍ２ ／ ｇ

为最大，δ１３Ｃ 值在演替后期略高，草灌、灌木阶段倾向于受 Ｎ、Ｐ 共同限制，说明随演替进展，植物的适应策略和资源利用对策等

均发生了一定的调整，表明植物和环境之间存在较强的协变关系。 （５）该区森林培育时，应构建完整的乔木、灌木和草本层片，

提高生态系统对养分矿化、转化和循环等的自调控能力。

关键词：物种多样性；植物功能性状；生态化学计量；关联；森林演替
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Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 等森林植物群落物种多样性指数，能够表征森林群落的组成，与自身的养分存储、物质循

环、能量流动和植物适应等关系紧密［１］。 植物功能性状能够精细刻画植物与环境的关系，指示植物对特定环

境的适应策略与调控机制［２］，同植物获取与利用资源的能力有关。 生物体 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等元素化学计量特征与自

身的稳定性、群落物种组成和生物地球化学循环过程密切联系［３］，是探讨养分限制与周转的有力工具。 森林

植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量特征均受环境因子影响，亦制约着生态系统过程和功能，因而

研究三者的基本特征及内在关系，能够为森林生态系统可持续经营奠定理论基础。
关于植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量之间的关系，学者们进行了诸多研究，取得了丰硕成

果。 譬如，杨祥祥［４］等研究表明土壤 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 能够影响沙地植物群落的物种多样性，说明土壤元素组成及其

化学计量关系能够制约群落中的物种组成，并调控叶片功能性状和生态化学计量特征［５］；同时，土壤水分增

减也会导致植物功能性状发生变化，进而改变资源配置方式［６］。 徐朝斌等［７］研究表明，不同地理种源的刨花

楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐａｕｈｏｉ）苗木比叶面积与叶片养分含量和化学计量之间存在显著相关性，说明土壤等地理要素驱

动了物种多样性、功能性状和化学计量等的变化。 生态系统的化学计量关系能够指示养分循环速率［８］，为探

索 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等元素的生态学过程和生物地球化学循环提供新方法［９］，因此对植物群落物种组成和功能性状具

有反馈效应。 但是，未见多个植物功能性状与叶片－凋落物－土壤连续体化学计量特征之间关系的报道，这限

制了对生态系统关联性的理解。 植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量变化都受到环境因子的驱

动，且均能指示植被生产力水平，研究亦表明植物群落地上和地下功能性状决定了关键的生态系统过程与功

能［１０⁃１１］，因此探讨森林群落物种多样性－植物功能性状－生态化学计量之间的内在关联，能够阐明生态系统结

构与功能关系，有利于制定生态恢复措施。
Ｃ、Ｎ、Ｐ 是关键的生源要素，其中 Ｎ 和 Ｐ 是自然陆地生态系统主要的限制性元素［１２］，其含量可影响植物

群落物种组成状况与生产力水平，它们的生物地球化学过程调控着系统养分循环［１３］。 因此，Ｃ、Ｎ、Ｐ 作为联系

群落物种多样性、植物功能性状和生态化学计量的纽带，在生态系统过程与功能中发挥着关键作用［１４］。 以此

为载体研究生态系统过程及其反馈效应的内在关联，能够深入理解生态系统养分循环规律和系统稳定机制。
基于此，以贵州喀斯特高原峡谷区森林不同演替阶段的植物群落为对象，通过群落学调查与物种多样性

测度，以及植物功能性状和生态化学计量指标的测定或计算，试图揭示以下 ２ 个科学问题：（１）探究喀斯特森

林不同演替阶段植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量特征及其三者之间的内在关系；（２）阐明植

物适应环境的机制和利用资源的策略是否随演替进程而变化。 旨在为森林生态系统经营过程中层片确定，以
及结构调控和功能优化提供理论和现实依据。
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

位于黔西南州贞丰县北盘江镇（１０５°３８′５３″Ｅ，２５°３９′３７″Ｎ），生境较为独特。 主要表现为：（１）干热气候，
亚热带湿润季风气候为主，年均降雨量约 １１００ ｍｍ，年内分配不均，冬春旱及伏旱严重，年均温为 １８．４℃，年均

极端最高、最低温分别为 ３２．４、６．６℃，年总积温达 ６５４２．９℃，冬春温暖干旱、夏秋湿热，热量资源丰富。 （２）河
谷地形，河谷深切、地下水深埋，海拔 ３７０—１４７３ ｍ，高差约 １１００ ｍ，具有典型的低热河谷气候。 （３）石漠化发

育，属珠江水系北盘江流域，森林覆盖率较低，基岩裸露率介于 ５０％—８０％，碳酸盐岩类岩石占 ７８．４５％，多为

中度以上石漠化，土壤以石灰岩为成土母质的石灰土为主，地表破碎。
由于水分、热量条件较为丰富，加之小生境类型多样、环境异质性高，该区植被处于快速演替过程。 草灌

阶段以叶下珠（Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ ｕｒｉｎａｒｉａ）、多花木蓝（ Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ ａｍｂｌｙａｎｔｈａ）等为优势种，石沟、土面等小生境占比

较大，草灌植被的面积总体较小；灌木阶段以川钓樟（Ｌｉｎｄｅｒａ ｐｕｌｃｈｅｒｉｍａ）为优势种，滇鼠刺（ Ｉｔｅａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、
黄荆（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ）、清香木（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ）等重要值亦较高，土面、石面、石沟、石缝等小生境均有

分布；乔灌阶段以毛八角枫（Ａｌａｎｇｉｕｍ ｋｕｒｚｉｉ）、山麻杆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｄａｖｉｄｉｉ）、朴树（Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）居多，逐渐取代

演替早期树种，分布有石面、石缝、石沟等小生境类型；乔木阶段以翅荚香槐（Ｃｌａｄｒａｓｔｉｓ ｐｌａｔｙｃａｒｐａ）为优势种，
南酸枣（Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ）、构树（Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）、圆叶乌桕（Ｔｒｉａｄｉｃａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ）等多有分布，石
槽、石沟等小生境较多。 该区生境脆弱，环境承载力低，且在 ２０ 世纪受到强烈的人为干扰，近 ２０ 余年来采取

了封山育林、植树造林、林分抚育等森林生态系统恢复和保护措施，形成了林相特征较为明显的森林不同演替

阶段植物群落。
１．２　 植物群落调查与物种多样性测度

２０１９ 年 ７—８ 月，结合影像图片和调查访谈成果，在对研究区植被进行大范围踏查的基础上，将植物群落

划分为草灌、灌木、乔灌和乔木 ４ 个演替阶段（表 １）。 避开放牧、伐薪、开荒等严重干扰区域，选择未受人为干

扰或极轻微干扰的地段，每个阶段设置 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的典型植物群落样地，进行植物群落学调查。 由于研

究区河谷深切、地势陡峭、到达难度高；加之植被处于快速演替过程，导致群落类型多样、交错分布，因而样地

间距确定为＞１０ ｍ。 采用相邻格子法进行观测，灌木和草本调查样方大小分别为 １０ ｍ×１０ ｍ、１ ｍ×１ ｍ，在每

个样地内设置 ４ 个灌木样方和 ４ 个草本样方。 记录乔木名称、株高、胸径、冠幅和枝下高，灌木名称、株高、地
径，草本名称、株数、平均高度和盖度，调查的环境因子包括海拔、经度、纬度、坡度、坡向等。 树高＜２ ｍ 的木本

植物，记为灌木。 按照文献［１５］提供的方法，计算每个植物群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数（Ｈ）、Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指

数（Ｒ１）、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｅ）和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（λ），通过多样性指数来揭示群落的结构特征。 为了便

于比较和统计，本文采用群落总体多样性指数来表征其整体状况。

表 １　 样地基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

林分类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

高度
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均胸径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

平均地径
Ｇｒｏｕｎｄ

ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

草灌 Ｈｅｒｂａｇｅ⁃ｓｈｒｕｂ 叶下珠群落、多花木蓝群落 ９５ １．８ — １

灌木 Ｓｈｒｕｂ 川钓樟群落 ９０ ２．６ — ３．４

乔灌 Ｔｒｅｅ⁃ｓｈｒｕｂ 毛八角枫群落 ９０ ７．０ ６．２ ３．８

乔木 Ｔｒｅｅ 翅荚香槐群落 ９２ ９．０ １１．５ １．９

　 　 —表示没有数据

１．３　 样品采集方法

在每个样地内，随机选取 ３—５ 株优势树种作为重复，用高枝翦在东、南、西、北 ４ 个方位各取样枝 １ 条，采
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集健康、成熟的植物叶片样品组成混合样，采样过程中剔除嫩叶、老叶和遭受病虫害的叶片。 由于该区域优势

种分布总体较为集中，因此本研究只采集重要值最大的植物叶片。 在每个样地内，按照 Ｓ 型设置 ５—７ 个样

点，采集并混合制得凋落物样品；在相同的点位采集 ０—２０ ｃｍ 土壤，组成混合样。 土壤深度不及 ２０ ｃｍ 时，以
实际深度为准。 ４ 个演替阶段共采集到植物叶片、凋落物和土壤样品各 １２ 份（４ 个演替阶段×３ 个标准样地作

为重复）。 每个样品采用四分法，保留鲜质量约 ５００ ｇ，叶片和凋落物装入尼龙网袋、土壤装入自封袋，样品充

分混合均匀后带回实验室。
叶片、凋落物样品置于恒温干燥箱中（６０±２）℃烘干至恒重，用植物样品粉碎机研磨并充分混匀；土壤剔

除可见石粒、砾石、根系及动植物残体，自然状态下，避免阳光直射，风干后研磨至 ９５％样品通过 ２ ｍｍ 筛。 制

得的待测样品置于黑色玻璃瓶中密封保存，用于化学元素和稳定同位素 Ｃ、Ｎ 丰度分析。
１．４　 样品分析方法

叶片厚度用数显游标卡尺（ＳＦ２０００， Ｇｕｉｌｉｎ， Ｃｈｉｎａ）在叶片边缘与主脉间非叶脉处测量；叶面积采用叶面

积仪（ＬＩ⁃ＣＯＲ ３１００Ｃ Ａｒｅａ Ｍｅｔｅｒ， ＬＩ⁃ＣＯＲ， ＵＳＡ）测定，并称取其干质量为叶干重；样品采集后尽快测定叶片厚

度和叶面积；比叶面积（ＳＬＡ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）为叶面积与叶干重之比；叶片、土壤、凋落物 Ｃ、Ｎ、δ１３Ｃ、δ１５Ｎ 采

用元素分析仪⁃稳定同位素质谱仪（Ｖａｒｉｏ ＩＳＯＰＯＴＥ Ｃｕｂｅ⁃Ｉｓｏｐｒｉｍｅ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ 公司）测定，在自然资源部第三海

洋研究所稳定同位素实验室完成；叶 Ｐ 用高氯酸⁃硫酸消煮⁃钼锑抗比色⁃紫外分光光度法测定。
１．５　 数据分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对数据进行初步整理，采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 统计软件进行数据分析，采用单因素方差分析

（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和最小显著性差异法（ＬＳＤ， Ｌｅａｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ）比较不同演替阶段植物群落物种多

样性指数、叶片功能性状和养分元素化学计量之间的差异，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析法揭示这些指标之间的互

作关系。 数据表达形式为平均值±标准差，显著、极显著水平分别设定为 Ｐ ＝ ０．０５、０．０１。 利用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８．５．１
软件制图。

２　 结果与分析

２．１　 不同演替阶段森林植物群落物种多样性指数

Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数以乔木阶段最高（５．５９），但与灌木、乔灌阶段差异不显著（Ｐ＞０．０５，下同）；草灌阶段

最低（２．６５），且与灌木、乔灌阶段未呈显著差异。 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数为乔木阶段最高，与灌木阶段差异不显

著，草灌、灌木、乔灌之间差异不显著，表明随着演替进展，物种总体上更趋于均匀分布、数量增多。 Ｓｉｍｐｓｏｎ
优势度指数随演替进展逐渐降低，但灌木、乔灌和乔木阶段差异不显著；数值整体偏低，表明树种之间竞争激

烈。 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数以草灌阶段的 １．４０ 为最低、乔木的 ２．４１ 为最高，亦表明物种分布的均匀程度随演替而

增强（表 ２）。

表 ２　 不同演替阶段森林群落的物种多样性指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

演替阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ Ｒ１ Ｈ λ Ｅ

草灌 Ｈｅｒｂａｇｅ⁃ｓｈｒｕｂ ２．６５±０．１５ｂ ３．９３±０．６３ｂ ０．７６±０．０９ａ １．４０±０．２１ｂ

灌木 Ｓｈｒｕｂ ４．２７±０．７６ａｂ ６．３６±０．７３ａｂ ０．４８±０．０３ｂ ２．０３±０．２４ａｂ

乔灌 Ｔｒｅｅ⁃ｓｈｒｕｂ ３．１４±０．５３ａｂ ４．８６±０．７３ｂ ０．４２±０．０４ｂ １．６５±０．１２ｂ

乔木 Ｔｒｅｅ ５．５９±１．５７ａ ８．６２±１．６７ａ ０．３６±０．０２ｂ ２．４１±０．２９ａ
　 　 同列不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；Ｒ１为 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数，Ｈ 为 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数，λ 为 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数，Ｅ 为 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀

度指数

２．２　 不同演替阶段森林群落优势树种叶片功能性状

如图 １ 所示，叶片厚度为 ０．１８—０．２４ ｍｍ，在 ４ 个演替阶段之间差异不显著。 ＳＬＡ 以灌木阶段的 ２７２．１３
ｃｍ２ ／ ｇ 为最大，显著高于草灌、乔灌、乔木 ３ 个演替阶段（Ｐ＜０．０５，下同），且这 ３ 个阶段之间差异不显著。 叶片
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δ１３Ｃ 值为－３１．３１‰—－２８．２３‰，４ 个演替阶段之间无显著差异，表明水分利用效率未随演替发生显著变化。
叶片 δ１５Ｎ 值为－３．４１‰—１．５４‰，灌木、乔木阶段最高，草灌阶段其次，乔灌阶段最低。 叶 Ｃ 含量为４０２．５６—
４８１．１３ ｇ ／ ｋｇ，草灌、乔灌、乔木阶段之间，草灌、灌木、乔木阶段之间均无显著差异。 叶 Ｎ 含量为１１．９７—２９．３５
ｇ ／ ｋｇ，随演替进行，未见明显变化规律。 叶 Ｐ 含量为 １．６４—２．６１ ｇ ／ ｋｇ，随演替进行逐渐增加，但 ４ 个演替阶段

之间均未达到显著水平。 表明随着演替进行，植物的适应策略和生存机制发生部分调整。

图 １　 不同演替阶段优势植物叶片功能性状

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ
不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 不同演替阶段森林生态化学计量特征

叶片 Ｃ ∶Ｎ 与凋落物 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 均为乔灌阶段显著大于草灌、灌木、乔木 ３ 个演替阶段，且草灌、灌木、乔木

之间均无显著差异；土壤 Ｎ ∶Ｐ 为灌木阶段大于其他 ３ 个演替阶段；叶片 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ，凋落物 Ｎ ∶Ｐ 和土壤 Ｃ ∶Ｎ、
Ｃ ∶Ｐ 在 ４ 个演替阶段之间均无显著差异（图 ２）。 结果表明不同演替阶段植物的资源利用策略发生了一定调

整，植物依据自身属性和环境协变特征，采取不同方式与途径利用资源。
２．４　 植物群落物种多样性指数－功能性状－化学计量之间的内在关联

如表 ３ 所示，植物群落物种多样性指数之间存在较强的相关性，表明群落结构参数之间存在相互制约关

系，具有显著的促进或抑制效应。 叶片厚度与其他指标均无显著相关性，ＳＬＡ 仅与土壤 Ｎ ∶Ｐ 呈显著正相关

（０．７４２），说明叶片形态和群落结构、化学计量的互作关系较弱，表明叶片在生态学过程中主要作为响应（反
馈）指标而非影响指标。 总体上，群落结构与植物叶片功能性状、生态化学计量均无较强的相关性，显示三者

之间的耦合效应偏弱，体现了不同表征方式的主控因子存在差异。

３　 讨论

３．１　 植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量之间的关联性

　 　 群落物种多样性可以指示群落的稳定性与生长发育状况［１６］，与环境因子之间存在相互影响和互馈效应。
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图 ２　 不同演替阶段森林叶片⁃凋落物⁃土壤连续体生态化学计量特征

Ｆｉｇ．２　 Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｉｎ ｐｌａｎｔ⁃ｌｉｔｔｅｒ⁃ｓｏｉｌ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

植物功能性状是评估其适应环境的直接指标，能够揭示植物适应对策和资源配置策略［１７］。 生态化学计量特

征广泛应用于植物群落稳定性和生长限制性元素诊断［１８⁃１９］，可预测、判断生态系统结构和动力学［２０］。 因此，
探讨植物群落物种多样性、功能性状和生态化学计量及其三者之间的关联程度，能够更好地建立性状⁃功能的

定量关系，科学评价系统稳定性，探究系统动态变化的环境驱动机理、群落结构维持机制和群落生产力等［２１］，
为群落结构优化和立地调控提供科学依据，指导森林植被建植。

目前，学者们关注了土壤质量对林分内植物功能性状的影响［２２］，结果表明土壤肥力影响植物功能性状，
反映了植物群落构建过程中土壤元素化学计量比对功能性状的筛选效应，说明地下生境和地上部分具有密切

关联。 地上和地下之间的相互调控，决定了生态系统发展的方向，为植被生产力提升奠定了基础。 本研究中，
土壤 Ｎ ∶Ｐ 与 ＳＬＡ 呈现显著正相关，原因可能是 Ｎ、Ｐ 为构成植物有机体的主要元素，Ｎ 含量等也制约光合作

用效率［２３］，因此对植物生长、生理状态产生影响。 结果表明植物生存、生长状态随着限制性元素的化学计量

平衡关系而发生改变，并通过功能性状的权衡与协同来适应不同生境。 未来将深入探讨地下空间的养分元素

含量、微生物数量与生物量及其计量关系和地上植物功能性状的关联性，以支撑生态系统功能调控。
植物群落物种多样性指数之间存在较强的相关性，原因是植物群落是生物与环境相互作用和适应的结

果［２４］，不同树种之间以及植株与环境之间存在较强的耦合作用关系，这些作用力对物种筛选、林相变化、结构

调控等均产生显著影响，制约了群落演替方向与速率。 金锁等［２５］ 和吴安驰等［２６］ 研究表明：物种多样性之间

及其与环境因子均存在显著的互作关系，本文结果与之一致，表明退化生态系统修复应注重地力调控。
研究结果显示，喀斯特高原峡谷区森林不同演替阶段植物群落物种多样性、植物功能性状和生态

化学计量之间的相关性较弱，多为不显著相关（表３），表明三者之间缺乏显著的增强或抑制效应。分析原因
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为：环境胁迫和生长发育，使植物群落发生快速演替，物种之间处于激烈竞争状态，导致群落稳定性降低、群落

交错的边界较为模糊，因而物种多样性指数主要受种间关系制约；由于该区石漠化发生率和生境异质性均较

高，加之侵蚀基面下降、河流深切、地貌向深性发育，使岩溶地质环境复杂，因此植物功能性状可能更倾向于受

到地下水深度、裂隙发育、坡度、坡位等地质与地理要素的影响，但岩性等地质条件对植物功能性状的影响尚

需深入探究；影响植物叶片⁃凋落物⁃土壤连续体生态化学计量特征的因素包括物种、演替和生境等［２７］，物种自

身的遗传属性决定其对养分的选择性吸收与利用，演替能够对凋落物储量、立地质量等产生调控效应［２８］，生
境直接决定了养分供应潜力与承载力，因此这些因素之间具有较强的耦联关系。 未来需深刻阐明环境因子对

三者的影响机制，探究不同生态学过程之间的权衡策略，并通过适度干扰提高生态系统的自调控与自平衡

能力。
３．２　 植物适应环境及利用资源策略与群落演替的关系

伴随植物群落演替，叶片厚度无显著变化。 通常较薄的叶片属于开拓型策略，主要用于投资生长速率和

获取资源能力；较厚的叶片则属于保守型策略，主要用于投资养分存储［２９］。 与喀斯特高原峡谷区其他主要优

势树种叶片厚度相比［３０］，本文不同演替阶段的植物叶片总体较薄，表明其主要投资于生长，获取资源的能力

较强、速率较快，原因是群落快速演替，林分内物种通过提高生长来适应脆弱生境与竞争状态。 ＳＬＡ 是植物 Ｃ
获取策略的关键叶片性状［３１］，其值低有利于阻止叶片水分散失、提高光合效率，指示植物受到的环境胁迫更

大，本研究区灌木阶段的 ＳＬＡ 显著高于其他 ３ 个阶段，说明该阶段群落受到的环境胁迫程度更小。 叶片 δ１３Ｃ
值能够反映植物水分利用效率［３２］，本研究中演替前期的 δ１３Ｃ 值略高于后期，表明随着演替进行，水分利用效

率降低，原因为演替过程中林分郁闭度、凋落物、小型动物等对土壤养分和水分具有改善效应，土壤酶活性随

演替进行逐渐提高［３３］，可获得资源愈加丰富，但未达到显著差异水平。 总体而言，植物适应策略随演替进程

发生了调整，但单一与综合指标评估的结果存在差异，应探讨不同性状之间的权衡关系。
仅草灌阶段植物叶片 Ｃ ∶Ｐ 值高于全球 ２３２ 的平均水平［３４］，表明其更易受到 Ｐ 限制，原因可能是草本和

木本植物根系分布范围、径级、分泌物类型与数量等不同，制约了 Ｐ 素提取能力。 叶片 Ｎ ∶Ｐ 可诊断植物生长

过程中的限制性元素，＜１４ 易受 Ｎ 限制，＞１６ 易受 Ｐ 限制，介于 １４—１６ 之间则易受 Ｎ、Ｐ 共同限制［３５］。 该区域

植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 均＜１４，表明易受 Ｎ 限制。 同时，草灌、灌木阶段的 Ｎ ∶Ｐ≈１４（１３．３９、１３．８５），倾向于受 Ｎ 和 Ｐ 共

同限制，这与叶片 Ｃ ∶Ｐ 值表征的结果一致。 表明随演替进展，Ｐ 限制有所解除、Ｎ 限制程度增加，指示该区森

林培育时，要促进凋落物层转化为有机质，提高森林生态系统自肥能力。
植物功能性状与凋落叶基质质量和分解速率紧密关联［３６］，凋落物 Ｃ ∶Ｎ 越高，说明 Ｎ 含量越低，越不利于

微生物对有机质的降解［３７］，本文结果显示草灌、乔灌阶段有机质分解更快，表明应使林分乔木、灌木和草本层

次结构完整，促进微生物对底物的利用，提高养分周转和循环速率。 凋落物 Ｎ ∶Ｐ 越低，表明更容易分解；其值

＞２５ 则分解较为缓慢，有利于养分存储［３８］，本文中凋落物 Ｎ ∶Ｐ 为 ８．５７—１０．３３，表明总体利于分解，原因是该

区域凋落物以草本和阔叶木本为主，加之高温、高湿条件为其分解创造了适宜的环境［３３］。 综合结果可知，随
演替进行，凋落物虽然总体以利于分解为主，但在不同演替阶段存在差异。

土壤 Ｃ ∶Ｎ 值高，指示其分解速率低，有机质矿化速率慢［１４］，结果亦表明草灌、乔灌阶段的有机质矿化较

灌木、乔木阶段快，这与凋落物化学计量指标表征的结果完全一致，充分表明应当在该区域构建层片完整的林

分。 土壤 Ｃ ∶Ｐ 能够反映微生物矿化土壤有机质释放 Ｐ 或从环境中固持 Ｐ 的能力，与全国 １３６［３９］ 和全球

１８６［４０］的平均值相比，该区域土壤 Ｃ ∶Ｐ 整体较低（仅灌木阶段为 １４０．４８，略高于全国水平），表明该区土壤矿

化释放 Ｐ 的水平有限，可供吸收的磷酸盐含量不足，这与该区植物有 Ｎ、Ｐ 共同限制的倾向一致，说明植物承

受了较大的生境压力。 综上，该区森林模式构建时，要使层片完整，提高凋落物分解和土壤养分矿化能力，促
进 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分积累并能自调节其计量关系［４１］，增强抵御脆弱生境的能力。

４　 结论

（１）喀斯特高原峡谷区森林不同演替阶段植物群落物种多样性指数之间多存在显著或极显著的相关关

５１４２　 ６ 期 　 　 　 喻阳华　 等：喀斯特森林不同演替阶段植物群落物种多样性、功能性状、化学计量及其关联 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

系，但是物种多样性、植物功能性状和生态化学计量之间的互作效应较弱。
（２）随着演替进行，植物适应策略、生存机制和资源利用对策等均发生了调整，植物功能性状和生态化学

计量对生态学过程的暗示高度一致；未来尚需深入探究群落演替、生境协变的内在关系及其调控措施。
（３）该区森林建植和修复时，要使乔木、灌木、草本层片完整，以提高生态系统对养分分解和循环等的自

调控能力。
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