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刘文倩ꎬ李家湘ꎬ龚俊伟ꎬ赵丽娟ꎬ项文化ꎬ程幸ꎬ王维嘉ꎬ张意灵.柯￣青冈常绿阔叶林优势树种叶片性状变异及适应策略.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２(１７):
７２５６￣７２６５.
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ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ￣Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２２ꎬ４２(１７):７２５６￣７２６５.

柯￣青冈常绿阔叶林优势树种叶片性状变异及适应
策略

刘文倩１ꎬ李家湘１ꎬ龚俊伟１ꎬ赵丽娟２ꎬ∗ꎬ项文化２ꎬ程　 幸２ꎬ王维嘉２ꎬ张意灵２

１ 中南林业科技大学林学院ꎬ 长沙　 ４１０００４

２ 中南林业科技大学生命科学与技术学院ꎬ 长沙　 ４１０００４

摘要:厘清叶片功能性状的变异及性状间的权衡关系ꎬ对揭示植物对环境变化的响应及适应策略具有重要意义ꎮ 以中亚热带柯

(Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ)－青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)常绿阔叶林为对象ꎬ测量了 １ ｈｍ２固定监测样地内 ６ 个优势树种的叶面积

(ＬＡ)、比叶面积(ＳＬＡ)、干物质含量( ＬＤＭＣ)、叶片厚度( ＬＴ)、叶片碳( ＬＣ)、叶片氮( ＬＮ)、叶片磷( ＬＰ)含量和叶片碳氮比

(ＬＣ ∶ ＬＮ)８ 个功能性状ꎬ采用多重比较、主成分分析(ＰＣＡ)法分析了群落叶片功能性状的生活型、种内和种间变异及性状间关

系ꎮ 结果表明:(１)群落内叶片功能性状种内、种间差异显著ꎬ变异中等(ＣＶ : ０.０２—０.５９)ꎬ其结构性状的可塑性较化学性状保

守ꎬ变异格局符合“性状空间变异分割假说”ꎻ针叶树种的 ＬＡ、ＳＬＡ 显著低于阔叶树种ꎬ常绿树种的 ＬＣ 和 ＬＤＭＣ 最小ꎬ而落叶树

种的 ＳＬＡ、ＬＮ 和 ＬＰ 最大以及 ＬＴ 和 ＬＣ ∶ ＬＮ 最小ꎮ (２)群落叶片功能性状变异主要来源于生活型和种间变异ꎬ种内变异亦有显

著贡献ꎻ生活型对多数性状的贡献率较大ꎬ其对 ＬＤＭＣ、ＬＣ ∶ＬＮ 的贡献分别高达 ９３.１１％和 ９１.７６％ꎻ种间变异(ＬＤＭＣ 除外)对结

构性状的贡献率均高于化学性状ꎻ种内变异对 ＬＰ 的贡献率(２３.６６％)较种间变异高ꎮ (３)叶片性状之间多表现出显著相关关

系ꎬ针叶树和阔叶树在 ＰＣＡ 排序图中聚集于不同区域ꎬ叶经济型谱在柯￣青冈群落中具有适用性ꎮ 不同树种通过叶片结构、化
学性状之间的权衡策略来适应环境变化ꎬ从而实现群落物种共存ꎮ 结果可为理解森林群落物种的环境适应策略、预测群落动态

变化和制定植被恢复措施提供科学依据ꎮ
关键词:常绿阔叶林ꎻ叶片功能性状ꎻ种内变异ꎻ种间变异ꎻ叶经济型谱
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１ Ｆａｃｕｌｔｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｓｏｕｔｈ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｃｈａｎｇｓｈａ ４１０００４ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｓｏｕｔｈ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｃｈａｎｇｓｈａ ４１０００４ꎬ Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｏｓｅ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｏｆ ｇｒｅａｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｓ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ′ｓ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏｗａｒｄｓ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ｔｈｅ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｒｇａｎｉｃａｌｌｙ ｌｉｎｋｓ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｒａｎｇｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｖａｒｙ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
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ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ( ＬＥＳ) ａｔ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｓｃａｌｅ ｃａｎ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌꎬ ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｌｏｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｐｕｔｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｙｓｔｅｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｒｅａｓｏｎｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ
ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ＬＥＳ ｓｔｉｌｌ ｎｅｅｄ ｔｏ ｂｅ ｄｅｅｐｌｙ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｗｅ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ８ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ６ ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ １ ｈａ ｐｅｒｍａｎｅｎｔ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｐｌｏｔ ｏｆ ａ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ￣Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＬＡ)ꎬ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＳＬＡ)ꎬ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＬＤＭＣ)ꎬ
ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ( ＬＴ)ꎬ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ( ＬＣ)ꎬ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ( ＬＮ)ꎬ ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ( ＬＰ) ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ￣ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ
( ＬＣ ∶ ＬＮ). Ｗｅ ｕｓｅｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ( ＰＣＡ) ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃꎬ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ｌｅｖｅｌｓꎬ ａｎｄ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｔｈｏｓｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ: (１) Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｔ ｔｈｅ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ａ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ (ＣＶ) ｒａｎｇｉｎｇ ｆｒｏｍ ０.０２ ｔｏ ０.５９ꎬ ａｎｄ
ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｔｈａｎ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｃｏｎｆｏｒｍｅｄ ｔｏ
“ａ ｓｐａｔｉａｌ ｔｒａｉｔ ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ” . Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｄ ａｍｏｎｇ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓꎬ ｗｉｔｈ ｌｏｗｅｒ
ＳＬＡ ａｎｄ ＬＡ ｆｏｒ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｆｏｒ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｌｏｗｅｓｔ ＬＣ ａｎｄ ＬＤＭＣ ｆｏｒ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｔｒｅｅｓꎬ ｙｅｔ ｔｈｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ＳＬＡꎬ ＬＮ ａｎｄ ＬＰ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔ ＬＴ ａｎｄ ＬＣ ∶ ＬＮ. (２) Ｌｉｆｅ
ｆｏｒｍ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｔｏ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ａｎｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ａｌｓｏ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｌｏｗｅｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ. Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｈａｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｉｇｈｅｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｍｏｓｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｒｅａｃｈｉｎｇ ９３. １１％ ａｎｄ ９１. ７６％ ｆｏｒ ＬＤＭＣ ａｎｄ ＬＣ ∶ ＬＮꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ( ｅｘｃｅｐｔ ＬＤＭＣ) ｔｏ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｔｏ
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｈａｄ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｔｏ ＬＰ (２３. ６６％) ｔｈａｎ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ. ( ３)
Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｃｏｎｉｆｅｒｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ
ｏｆ ＰＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｃｈａｒｔ. Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｗａｓ ａｐｐｌｉｃａｂｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｕｌｄ ｃｏｅｘｉｓｔ ｉｎ ｔｈｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｙ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ. Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｆｏｒｍｕｌａｔｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ ｌｅａｆ
ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ

植物功能性状是植物在长期进化过程中与环境相互适应形成的ꎬ在形态、生理、物候等方面可度量和描述

的植物性状[１—２]ꎮ 作为植物光合、呼吸、蒸腾作用的最重要器官[３]ꎬ叶片性状能够反映植物对环境变化的响应

及适应策略[４]ꎮ 叶面积、比叶面积、叶厚度、叶片干物质含量等结构性状和叶片碳、氮和磷含量等化学性状可

表征植物碳同化、防御和养分周转能力ꎬ可指示植物在不同环境下的资源利用效率和生存适应策略ꎬ已成为揭

示植物生态适应策略和群落对全球变化响应的重要途径[５]ꎮ Ｗｒｉｇｈｔ 等对全球 １７５ 个地区 ２５４８ 种植物叶片性

状研究表明ꎬ叶片的形态结构、化学组分和生理过程之间存在相互联系、互相依存的内在关系ꎬ提出著名的叶

片经济型谱(ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍꎬ ＬＥＳ)ꎬ认为“缓慢投资￣收益”型物种的资源利用成本高、叶片寿命长、氮
含量低且光合速率慢ꎬ而“快速投资－收益”型物种的构建成本低、寿命短、氮含量高且光合速率快[６—７]ꎮ ＬＥＳ
能够解释不同类型植物根据其功能需求在不同生境条件下的资源权衡配置ꎬ体现了叶片结构、化学和生理性

状之间的权衡关系[８]ꎬ已广泛应用于叶片功能性状与环境间的关系[９—１１] 及群落构建机制研究等诸多方

面[１２—１３]ꎬ但对于其在局域群落中的适用性ꎬ仍存在争议[８]ꎮ
植物功能性状差异将物种适应策略与群落生态系统功能和过程有机联系ꎬ其变异的大小因种类而异ꎬ并

与环境梯度密切相关[１４—１５]ꎮ 区域尺度下ꎬ环境梯度引起群落物种组成差异ꎬ性状的种间变异可以很好地解释

７５２７　 １７ 期 　 　 　 刘文倩　 等:柯￣青冈常绿阔叶林优势树种叶片性状变异及适应策略 　
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不同群落环境条件下的物种共存机制[１６]ꎮ 但在局域尺度ꎬ环境异质性不高ꎬ物种通过增加个体间表型差异来

增强对有限资源的竞争力ꎬ性状的种内变异对于物种共存则更为重要[１４—１６]ꎮ 有研究发现性状的种内变异解

释了 ３０％以上的群落性状变异[１７]ꎬ不同群落内功能性状的种间和种内差异贡献相差甚远ꎻＬａｆｏｒｅｓｔ￣Ｌａｐｏｉｎｔｅ
等[１８]基于全球性状数据库的分析表明ꎬ种内性状变异是影响气候等环境变化的决定因素ꎬ其作用随生境的贫

乏程度而增强ꎮ 个体是群落构建的基本单位ꎬ功能多样性概念的出发点也强调个体水平差异的重要性[１９]ꎮ
同时ꎬ局域群落将环境因子和功能性状置于同一系统中ꎬ定量群落内植物功能性状的种内、种间变异ꎬ将有助

于群落功能性状分异的潜在来源和解释植物对环境变化的适应性机制ꎮ
常绿阔叶林是我国亚热带湿润地区特有的生态系统ꎬ在生物多样性保护和维持碳平衡方面具有重要作

用[２０—２２]ꎮ 由于长期而频繁的人类干扰ꎬ植被退化严重ꎬ生态问题凸显ꎬ基于地带性植被典型群落结构和生态

过程的研究已成为植被恢复和重建的重要手段[２３]ꎮ 柯(Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ)－青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)林是

亚热带最常见常绿阔叶林类型之一ꎬ主要分布于我国亚热带海拔 ６００ ｍ 以下的山地、丘陵区ꎬ处于演替后期阶

段ꎬ结构稳定ꎬ生态系统功能较高ꎬ代表着区域内植被的恢复方向[２４]ꎮ 本研究利用长沙县大山冲林场 １ ｈｍ２的

柯￣青冈常绿阔叶林固定监测样地ꎬ系统调查乔木层优势树种叶片结构和化学性状ꎬ旨在回答:(１)群落中树木

叶片功能性状变异来源是什么? (２)叶片功能性状之间存在怎样的权衡关系? 结果可为理解森林群落物种

的环境适应策略、预测群落动态变化和制定植被恢复措施提供科学依据ꎮ

１　 研究区域概况

研究样地位于湖南省长沙县大山冲国有林场(１１３°１７′４６″—１１３°１９′８″ Ｅꎬ２８°２３′５８″—２８°２４′５８″ Ｎ)ꎬ低山

丘陵地貌ꎬ与幕阜山余脉西缘接壤ꎬ海拔 ５５—２１７.４０ ｍꎬ坡度 ２０—３０°ꎻ属亚热带东南季风湿润气候区ꎬ年均气

温 １６.５０—１７.６０ ℃ꎬ年日照 １３００—１８００ ｈꎬ年均降水量 １４２０.００ ｍｍꎬ全年无霜期 ２１６—２６９ ｄꎻ土壤以板岩和页

岩等变质岩发育而成的酸性黏土质红壤为主[２２]ꎮ 地带性植被为亚热带常绿阔叶林ꎬ经过 ６０—７０ ａ 的封山育

林ꎬ该林场现存植被多为次生林和人工林ꎬ其中柯￣青冈林为研究区内残存且保存最为完好的常绿阔叶林

类型[２５]ꎮ

２　 调查和研究方法

２.１　 叶片样品采集

依托 ２００９ 年建立的柯￣青冈常绿阔叶林 １ ｈｍ２固定样地ꎬ对胸径大于等于 １.００ ｃｍ 的所有个体挂牌监测ꎬ
选择重要值排前 ６ 位的优势树种为对象:柯、青冈、马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)、红淡比(Ｃｌｅｙｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ)、杉木

(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｃｅｏｌａｔａ)和南酸枣(Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ)(表 １)ꎮ 叶片取样参考 Ｐéｒｅｚ－Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ 等[２６]

的方法ꎬ将样地划分为 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方ꎬ以样方为单位对优势种采样ꎬ每种确定 １—３ 株标准木ꎬ随机

选取树冠外层东、西、南、北方位上 ４ 个无病虫害的末端当年枝ꎬ用沾水滤纸包好及时放入自封袋贴好标签带

回实验室ꎬ摘取 １０—２０ 片健康完整叶片用于测定叶片性状ꎮ ６ 个优势种共确定 ２７８ 株标准木ꎬ采集了 ４４４８
个叶片ꎮ
２.２　 叶片性状测定

本研究选择 ８ 个叶片性状指标进行分析ꎬ包括叶片厚度(ＬＴꎬｍｍ)、叶片面积(ＬＡꎬｍｍ２)、叶片干物质含量

(ＬＤＭＣꎬｍｇ / ｇ)、比叶面积(ＳＬＡꎬｃｍ２ / ｇ)等结构性状和叶片碳含量(ＬＣꎬｍｇ / ｇ)、叶片氮含量(ＬＮꎬｍｇ / ｇ)、叶片

磷含量(ＬＰꎬｍｇ / ｇ)、叶片碳氮比(ＬＣ ∶ＬＮ)等化学性状ꎬ对这些性状进行描述性统计(表 ２)ꎮ
阔叶树利用游标卡尺(精确至 ０.０１ ｍｍ)测定靠近主脉的前、中、末端的厚度值 ５ 个ꎬ取平均值作为叶片厚

度ꎻ针叶树则利用游标卡尺测定针叶中部的垂直厚度[２７]ꎮ 随后ꎬ平铺叶片并保证叶片完全展开ꎬ用扫描仪

(ＨＰ Ｏｆｆｉｃｅｊｅｔ ＰｒｏＸ５７６ｄｗ ＭＦＰ)扫描获取平面图像ꎮ 利用 Ａｄｏｂｅ Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ ＣＳ ６ 软件[２８]对阔叶树种每个叶片

所占像素点进行统计ꎬ取平均值作为叶面积ꎻ针叶树种测定叶长 ( ＬＬ)、中间部叶宽 ( ＬＷ)ꎬ利用公式

８５２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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ＬＡ ＝ π × ＬＬ × ＬＷ
２

)计算叶面积ꎮ 同时ꎬ每个物种随机选取 ５—１０ 个叶片ꎬ将叶片于去离子水中避光浸泡

１２ ｈꎬ取出后立即吸去叶片多余水分ꎬ用 ＭＳ－ＴＳ 分析天平(精确至 ０.０００１)测定其饱和鲜重(ＬＦＷꎬｇ)ꎬ随后将

叶片放入烘箱中 ６５℃烘干至恒量ꎬ测定叶片干质量(ＬＤＷꎬｇ)ꎬ利用公式 ＬＤＭＣ＝ＬＤＷ / ＬＦＷ、ＳＬＡ＝ ＬＡ / ＬＤＷ 计

算出每个样方每个优势种的叶片干物质含量和比叶面积ꎮ

表 １　 柯￣青冈常绿阔叶林 ６ 种优势木本植物统计学信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ６ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｌ. ｇｌａｂｅｒ－Ｃ. ｇｌａｕｃａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｖａｌｕｅ / ％

平均胸径±标准误
Ａｖｅｒａｇｅ

ＤＢＨ±ＳＥ / ｃｍ

平均树高±标准误
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ±ＳＥ / ｍ

采样株数
Ｓａｍｐｌｅ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ ＬＧ 常绿阔叶 ２１.７８ ７.１６±０.２３ ６.７５±０.１７ ８８

青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ＣＧ 常绿阔叶 １２.０２ ７.００±０.４４ ６.２９±０.２７ ７５

马尾松 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ＰＭ 常绿针叶 １０.６０ ２１.３２±１.７３ １４.４８±０.５１ １５

红淡比 Ｃｌｅｙｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ＣＪ 常绿阔叶 ９.３３ ４.４３±０.１４ ５.０３±０.１２ ６０

南酸枣 Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ ＣＡ 落叶阔叶 ６.３９ ２２.１５±１.０２ １５.７４±０.６６ １４

杉木 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ＣＬ 常绿针叶 ４.４５ ８.５０±０.６１ ８.１９±０.５３ ２６

　 　 ＤＢＨ:胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ Ｂｒｅａｓｔ ＨｅｉｇｈｔꎻＳＥ:标准误差 Ｓｔａｎｄａｒｄ Ｅｒｒｏｒ

表 ２　 柯￣青冈常绿阔叶林优势树种叶片功能性状(平均值±标准误)及种内、种间变异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (ｍｅａｎ±ＳＥ) ｉｎ Ｌ. ｇｌａｂｅｒ￣Ｃ. ｇｌａｕｃａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

功能性状 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ＰＭ ＣＬ ＬＧ ＣＧ ＣＪ ＣＡ

ＬＡ / (ｍｍ２)
１８７.６７±４２.６３ｄ
(０.３９)

２４３.１３±５４.４２ｄ
(０.２０)

２７８９.３０±９６.３０ｂ
(０.３０)

３２６８.８９±１０４.１０ａ
(０.２４)

１８９６.３９±８５.４６ｃ
(０.３１)

２５５４.４１±２７７.７８ｂｃ
(０.２２)

ＬＴ / (ｍｍ) ０.４４±０.１３ａ
(０.３６)

０.２５±０.０６ｂｃ
(０.３９)

０.２６±０.０７ｂｃ
(０.１４)

０.２７±０.０２ｂ
(０.５２)

０.２７±０.０１ｂｃ
(０.１４)

０.１６±０.０２ｃ
(０.２２)

ＳＬＡ / (ｃｍ２ / ｇ)
１５.５７±５.９４ｂ
(０.２３)

４０.７６±１４.０３ｄ
(０.３２)

１１６.４７±１８.５ｂｃ
(０.１６)

１０４.５３±１７.２９ｂｃ
(０.１７)

１３２.８４±２３.７３ｂ
(０.１８)

１９５.９９±１０６.８０ａ
(０.５５)

ＬＤＭＣ / (ｍｇ / ｇ) ６０８.７５±２１１.８４ａｂ
(０.２５)

６０１.９０±５５.５３ａｂ
(０.４７)

７０５.４８±２２.５９ａ
(０.２８)

６９１.８３±２０.２７ａ
(０.２２)

４７９.３２±２４.６６ｂ
(０.３６)

４９９.５３±５８.０２ａｂ
(０.２３)

ＬＣ / (ｍｇ / ｇ) ４７５.４８±５.０５ａ
(０.０２)

４７２.５２±２.８７ａ
(０.０３)

４７９.２０±１.１５ａ
(０.０３)

４７１.９６±１.９６ａ
(０.０３)

４４７.１６±３.４９ｂ
(０.０５)

４６１.０６±７.６７ａｂ
(０.０３)

ＬＮ / (ｍｇ / ｇ) １３.２３±０.７４ｄ
(０.１１)

１５.０９±０.５３ｃｄ
(０.１８)

１６.６６±０.２２ｂ
(０.１１)

１６.１８±０.２３ｂｃ
(０.１１)

１４.５６±０.２８ｄ
(０.１３)

２１.８６±２.２８ａ
(０.２１)

ＬＰ / (ｍｇ / ｇ) １.０５±０.１９ａｂ
(０.３２)

１.１９±０.１３ａ
(０.３１)

０.７４±０.０３ｂ
(０.３１)

０.７７±０.０２ｂ
(０.２２)

０.６６±０.０２ｂ
(０.２４)

１.２２±０.４１ａ
(０.５９)

ＬＣ ∶ＬＮ ３６.３３±２.２８ａ
(０.１３)

３２.２４±１.１１ａ
(０.１８)

２９.０６±０.３４ｃ
(０.１０)

２９.４４±０.３５ｂｃ
(０.０９)

３１.０７±０.４７ａｂ
(０.１０)

２１.８２±２.３４ｄ
(０.２１)

　 　 不同字母代表不同树种间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ括号内数字代表性状的种内变异系数ꎻＬＡ:叶面积 ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＬＴ:叶片厚度 ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓꎻＳＬＡ:

比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＬＤＭＣ:叶片干物质含量 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＮ:ＬＣ:叶碳含量 ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ叶氮含量 ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＬＰ:

叶磷含量 ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＬＣ ∶ ＬＮ:碳氮比 ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ－ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ

将测定完叶片面积和干物质含量的样品先在 １０５℃下杀青 ５ ｍｉｎꎬ再 ８５℃烘干至恒重ꎬ研磨并过 １００ 目

筛ꎮ 采用重铬酸钾加热法测定叶片碳含量ꎬ凯氏定氮法测定叶片氮含量ꎬ钼锑抗比色法测定叶片磷含量[２９]ꎮ
所有元素测定均同时做 ２ 组平行试验与 ２ 个空白ꎬ以减少试验误差ꎬ随后取平均值作为该样方该物种叶片碳、
氮和磷含量测定值ꎬ同时计算 ＬＣ ∶ＬＮ 值ꎮ
２.３　 数据分析

统计分析时ꎬ对性状值进行 ｌｏｇ 转化使其满足正态分布或接近正态ꎮ 首先基于描述性统计分析 ６ 个优势

种叶片性状的种内变异ꎬ利用 ＬＳＤ 多重比较分析叶片功能性状的种间和生活型(常绿阔叶、落叶阔叶和常绿

９５２７　 １７ 期 　 　 　 刘文倩　 等:柯￣青冈常绿阔叶林优势树种叶片性状变异及适应策略 　
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针叶)间差异[１９]ꎮ 然后ꎬ利用混合效应模型[３０]解析群落叶片功能性状变异的主要来源ꎬ将生活型设为固定效

应ꎬ种间及种内变异作为随机效应ꎬ量化生活型间、种间及种内功能变异的贡献率ꎮ 最后ꎬ在不区分树种和生

活型的情况下ꎬ使用 Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ 相关分析检验性状间的相关性ꎻ利用主成分分析(ＰＣＡ)揭示性状间的协变关

系ꎬ通常第一主成分(ＰＣ１)和第二主成分(ＰＣ２)能解释较高比例的方差ꎬ分析计算了 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 载荷量与每

个性状的相关系数ꎬ用以分析单个性状和植物经济策略的变异模式ꎮ 所有数据分析通过 Ｒ ３. ５. ２ 语言

“Ｌｍｅ４”、“ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ”、“ｖｅｇａｎ”包进行[３１—３２]ꎮ

３　 结果与分析

３.１　 叶片性状的变异

群落优势种叶片功能性状种内、种间差异显著ꎬ变异中等(ＣＶ : ０.０２—０.５９)ꎬ结构性状变异程度普遍高于

化学性状(表 ２)ꎮ 其中ꎬ马尾松拥有最大的 ＬＴ 和 ＬＣ ∶ＬＮꎬ以及最小的 ＬＮ、ＬＡ、ＳＬＡꎻ南酸枣则反之ꎬＬＴ、ＬＣ ∶ＬＮ
最小ꎬＬＮ、ＬＰ、ＳＬＡ 最大ꎻ柯的 ＬＣ 最大ꎬ红淡比最小ꎬ与马尾松、杉木、青冈、柯之间差异显著ꎻＬＤＭＣ 除在红淡

比中最低外ꎬ其他树种间无显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 在生活型水平上ꎬ针叶树种的 ＬＡ、ＳＬＡ 显著低于阔叶树种ꎬ且
常绿阔叶树种的 ＳＬＡ 低于落叶阔叶树种ꎻ常绿树种的 ＬＣ 和 ＬＤＭＣ 最小ꎬ而落叶树种拥有最大的 ＳＬＡ、ＬＮ 和

ＬＰꎬ但 ＬＴ 和 ＬＣ ∶ＬＮ 最小ꎮ

　 图 １　 生活型、种间及种内变异对群落叶片功能性状的相对贡献

Ｆｉｇ.１　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍꎬ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ

ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｏ ｖａｒｉｏｕｓ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

ＬＡ:叶面积ꎻＬＴ:叶片厚度ꎻＳＬＡ:比叶面积ꎻＬＤＭＣ:叶片干物质含

量ꎻＬＮ:叶氮含量ꎻＬＣ:叶碳含量ꎻＬＰ:叶磷含量ꎻＬＣ ∶ ＬＮ:碳氮比

３.２　 叶片性状变异的来源

混合效应模型分析可知ꎬ生活型间、种间和种内变

异对群落叶片功能性状变异的贡献不同(图 １)ꎮ 生活

型对多数性状的贡献率较大ꎬ其中 ＬＤＭＣ、ＬＣ ∶ＬＮ 分别

有 ９３.１１％和 ９１.７６％的变异来源于生活型差异ꎬ而种间

与种内变异影响极小ꎻＬＡ、ＬＣ、ＬＮ 和 ＬＰ 来源于生活型

的变异亦均在 ７０.００％以上ꎮ 同时ꎬ６ 个优势种的 ８ 个植

物叶片性状的种间变异贡献变化幅度较大(０.００％—
８０.００％)ꎬ结构性状的种间变异(ＬＤＭＣ 除外)均高于化

学性 状 变 异ꎬ 而 种 内 变 异 对 ＬＰ 的 贡 献 率 较 高

(２３.６６％)ꎮ
３.３　 叶片功能性状间关系

多数叶片功能性状间存在显著相关关系(表 ３)ꎮ
ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ、ＬＴ 显著负相关ꎬ而 ＬＡ 与 ＬＤＭＣ、ＬＮ、ＬＣ
呈显著正相关ꎮ ＬＣ 与 ＳＬＡ 呈显著负相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与
ＬＤＭＣ 和 ＬＮ 呈显著正相关(Ｐ<０.００１)ꎮ ＬＰ 除与 ＬＮ 呈

显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＬＡ 显著负相关(Ｐ<０.００１)外ꎬ
与其他性状无显著关系ꎻＬＣ ∶ＬＮ 与 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＮ 和 ＬＣ 呈显著负相关(Ｐ<０.００１)ꎬ与 ＬＴ 显著正相关(Ｐ<０.００１)ꎮ
ＬＮ、ＬＣ 和 ＬＡ 之间呈显著正相关ꎬ与 ＬＣ ∶ＬＮ 显著负相关ꎮ
３.４　 主成分分析

主成分 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 可解释 ８ 个叶片功能性状 ５４.６９％的变异ꎮ 其中第一主成分与 ＬＮ、ＬＴ、ＬＣ ∶ ＬＮ 相关性较

高ꎻ而第二主成分则与 ＬＰ、ＬＤＭＣ 相关性较高ꎻＬＣ、ＳＬＡ 和 ＬＡ 与两个主成分都存在显著相关性(图 ２)ꎮ 落叶阔叶

树种南酸枣位于第一象限ꎬ有着较高的 ＬＮ、ＳＬＡ、ＬＰ 和较低的 ＬＴ、ＬＣ ∶ＬＮ、ＬＤＭＣꎻ沿着对角线依次为常绿阔叶树

种柯和青冈ꎻ最左下端为常绿针叶树种杉木和马尾松ꎬ具有较高的 ＬＭＤＣ、ＬＴ、ＬＰ、ＬＣ ∶ＬＮ 和较低的 ＬＡ、ＳＬＡꎻ而常

绿小乔木红淡比聚集于第二象限ꎬ具有较高的 ＳＬＡ、ＬＴ 和 ＬＣ ∶ ＬＮ 和较低的 ＬＣ、ＬＮ、ＬＤＭＣ(图 ２)ꎮ

０６２７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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表 ３　 柯￣青冈常绿阔叶林 ６ 种优势树种叶片功能性状间的相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ６ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｌ. ｇｌａｂｅｒ￣Ｃ. ｇｌａｕｃａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

性状 Ｔｒａｉｔｓ
ＬＡ /

(ｍｍ２)
ＬＴ /
ｍｍ

ＳＬＡ /
(ｃｍ２ / ｇ)

ＬＤＭＣ /
(ｍｇ / ｇ)

ＬＣ /
(ｍｇ / ｇ)

ＬＮ /
(ｍｇ / ｇ)

ＬＰ /
(ｍｇ / ｇ)

ＬＴ / ｍｍ －０.０４

ＳＬＡ / (ｃｍ２ / ｇ) ０.２４∗∗∗ －０.２３∗∗∗

ＬＤＭＣ / (ｍｇ / ｇ) ０.１５∗ ０.０１ －０.２４∗∗∗

ＬＣ / (ｍｇ / ｇ) ０.１９∗ －０.０７ －０.２４∗∗∗ ０.３３∗∗∗

ＬＮ / (ｍｇ / ｇ) ０.２５∗∗∗ －０.２０∗∗ －０.２４∗∗∗ ０.０６ ０.５８∗∗∗

ＬＰ / (ｍｇ / ｇ) －０.１５∗∗∗ －０.１３ －０.１３ ０.０３ ０.０５ ０.１８∗

ＬＣ ∶ＬＮ －０.２４∗∗∗ ０.１９∗∗∗ －０.３２∗∗∗ ０.０５ －０.３２∗∗∗ －０.９４∗∗∗ －０.１３

　 　 ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１

图 ２　 柯￣青冈常绿阔叶林叶片功能性状的主成分分析

　 Ｆｉｇ. ２ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｌ. ｇｌａｂｅｒ￣Ｃ. ｇｌａｕｃａ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

４　 讨论与结论

４.１　 叶片功能性状的变异及来源

亚热带柯￣青冈常绿阔叶林群落 ６ 个优势树种的

８ 个叶片功能性状平均值均在全球叶片性状值变化范

围内[３３—３４]ꎮ 性状变异程度中等ꎬ生活型(平均 ６５.６２％ꎬ
最大 ９３.１１％)、种间(平均 ２３.３１％ꎬ最大 ７９.６０％)和种

内变异(平均 ９.１０％ꎬ最大 ２３.６６％)均有显著贡献ꎮ 结

果与众多学者的观点一致[８]ꎬ植物功能性状的分异主

要来源于功能型和种间变异ꎬ种内变异的作用也不容忽

视ꎬ说明精确度量功能性状的多源变异对深入认识群落

构建过程的意义重大[３５—３６]ꎮ 与其它植被类型相比

较[３７—３８]ꎬ该群落的种内变异贡献率较低ꎬ可能与研究区

位于低山、丘陵地区ꎬ群落内地形、土壤等环境梯度变化

较小[２４]有关ꎬ结果支持“性状空间变异分割假说”ꎬ即在

局域尺度上因环境异质性和个体数量的限制ꎬ种内变异

的重要性较小[３９]ꎮ
植物叶片功能性状受遗传因素和环境因素共同决

定ꎬ通过种内变异呈现生态策略的趋异性ꎬ从而产生生态位的分化减小竞争强度[３８]ꎮ 柯￣青冈常绿阔叶林群

落中ꎬ优势树种叶片化学性状(ＬＣ、ＬＮ、ＬＰ、ＬＣ ∶ＬＮ)的种内变异高于结构性状(ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ)ꎬ而种间变异则

表现出相反趋势(表 ２)ꎬ说明叶片化学性状变异在应对局域环境变化上具有较高可塑性ꎮ 赵丽娟[２４] 研究发

现ꎬ柯￣青冈监测样地内土壤和地形因子具有中等程度的空间变异ꎬ对群落物种组成和空间分布影响显著ꎮ 众

所周知ꎬ土壤中氮、磷可获得性是叶片氮、磷含量主要影响因素[３７]ꎬ优势种为了适应较为复杂的环境条件ꎬ通
过调整化学性状可塑性以增加其沿环境梯度的分布空间ꎮ 相比较而言ꎬ结构性状与生活型、物种差异有着密

切关联且较为稳定ꎬ种间变异较大ꎬ可能与遗传因素有关[３４]ꎮ 众多研究发现[３９]ꎬ不同系统发育阶段的植物叶

片大小、叶片寿命、叶氮含量以及光合能力上存在很大差异ꎬ本研究中的 ６ 个优势种分属于壳斗科

(Ｆａｇａｃｅａｅ)、山茶科(Ｔｈｅａｃｅａｅ)、漆树科(Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ)、松科(Ｐｉｎａｃｅａｅ)和杉科(Ｔａｘｏｄｉａｃｅａｅ)ꎬ其显著差异的

系统发育背景[４１]可能通过功能性状协调而有助于植物在多变环境中生存ꎮ
植物生活型是叶片功能性状的主要决定因子之一ꎬ以往大量研究已发现不同生活型植物叶片功能性状存

在显著差异[３７ꎬ ４０—４１]ꎮ 本研究中ꎬ常绿阔叶树种的种内变异小于针叶树种和落叶阔叶树种(表 ２)ꎬ可能由于针

叶树种和落叶阔叶树种为最先定居该区域的先锋树种ꎬ如散生于样地中的马尾松、南酸枣等ꎬ种群正处于衰退
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阶段ꎬ为实现最大限度地存活ꎬ通过增加 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＰ 等性状的可塑性以应对群落内光资源和土壤养分的限

制[８]ꎮ 同时ꎬ与落叶树种相比ꎬ常绿树种 ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＡ 和 ＬＣ 种间变异较大ꎬ可能不同生活型叶片构建成本以

及季相变化有关ꎻ针叶树种拥有最低的 ＬＡ 及较高的 ＳＬＡ、ＬＣ 和 ＬＣ ∶ＬＮꎬ与唐青青等[４０] 的研究结果一致ꎮ 同

时ꎬ除 ＬＴ 和 ＳＬＡ 外ꎬ其余性状的变异都主要来源于生活型差异(图 １)ꎬ说明不同生活型植物的物种特性对养

分利用策略和干物质存储的影响较大[４２]ꎮ
４.２　 叶片功能性状权衡关系

研究结果表明柯￣青冈常绿阔叶林叶片结构性状与化学性状间存在相关关系(表 ３)ꎮ ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、ＬＮ 等

都反映植物对环境的适应策略[６ꎬ ８ꎬ ４３]ꎬＳＬＡ、ＬＮ 显著正相关ꎬ说明 ＳＬＡ 越高ꎬ光合能力越强ꎬ光合产物积累越

多ꎬ养分循环越快ꎻ然而ꎬＬＴ 和 ＬＤＭＣ 是与保护、防御相关的功能性状ꎬＳＬＡ 与两者均呈显著负相关ꎬ而 ＬＭＤＣ
与 ＬＴ 之间无显著相关性ꎬ反映出柯￣青冈常绿阔叶林 ＳＬＡ 主要受叶片厚度和干物质含量的影响ꎮ 叶片防御结

构的构建消耗巨大ꎬ植物需长时间的光合作用形成 ＬＣ 以补偿构建消耗ꎬ表现为 ＬＣ 随着 ＬＤＭＣ、ＬＮ 的增加而

升高ꎬ结果与许多研究相一致[４４—４５]ꎮ 同时ꎬ光照是影响 ＳＬＡ 的重要因子[４６]ꎬ水分则是影响 ＬＤＭＣ 的关键[４７]ꎬ
而本研究发现 ＬＮ 和 ＬＣ ∶ ＬＮ 与 ＳＬＡ 的相关性大于 ＬＤＭＣꎬ因此推断柯￣青冈群落内光资源可获得性较水分梯

度对植物生长有更重要的影响ꎮ
同时ꎬ植物器官的养分含量是植物与环境相互作用的结果ꎬ可以反映在一定环境条件下植物吸收营养元

素的能力[４３]ꎮ 研究发现 ＬＮ 随 ＬＡ 的增加而显著增加ꎬ而 ＬＰ 则呈降低趋势ꎬ且 ＬＰ 与其他结构性状间没有显

著相关关系(表 ３)ꎮ 这种截然不同的关系表明植物在氮、磷利用策略上差异显著ꎬ与环境中氮、磷来源和丰富

度紧密相关ꎮ 植物器官中氮主要来源于大气和土壤中的硝酸盐ꎬ而磷主要来源于土壤矿化ꎬ研究区为亚热带

丘陵红壤区ꎬＮ 沉降已使得生态系统达到 Ｎ 饱和状态[４８—４９]ꎬ强烈的淋溶使得区域内磷可获得性处于较低水

平ꎬ磷成为了区域内植物生长的限制因子[３７ꎬ ５０]ꎮ 因此ꎬ在柯￣青冈群落中ꎬＬＰ 具有较高的种内变异(表 ２)ꎬ与
ＬＮ 通过显著正相关关系来维持化学内稳态ꎬ并降低 ＬＡ 来抵御不利环境ꎻ与 ＳＬＡ、ＬＴ、ＬＭＤＣ 等无显著相关关

系可能因较高的种内变异贡献率削弱了种间性状的相关性[５１]ꎬ该结果与 Ｋｅｅｎａｎ 和 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ 在全球尺度

上[５２]和荀彦涵等在局域尺度上[８]的研究结果不一致ꎬ可能与研究的树种不同有关ꎮ
４.３　 亚热带树种叶片功能性状的适应策略

叶片经济型谱将植物排列在特定的生态轴上ꎬ一端代表着比叶面积大、光合和呼吸速率快且叶片寿命短

的快速－投资收益型策略ꎬ另一端代表着与上述特征相反的缓慢－投资收益型策略[６]ꎮ 本研究发现ꎬ性状变异

第一主成分指示叶经济型谱轴ꎬ与 ＬＴ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＮ、ＬＣ、ＬＣ ∶ ＬＮ 有着较强的相关性ꎬ主要反映物种生态策略从

资源保守型到资源获取型的转变(图 ２)ꎮ 树种在叶经济型谱轴两侧的差异性分布ꎬ说明柯￣青冈常绿阔叶林

内物种生态策略的显著分化ꎮ
针叶树和阔叶树聚集在 ＰＣＡ 排序图的不同区域ꎬ尤其在 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＮ、ＬＰ 等性状上表现出差异显著(图

２)ꎬ反映了两类树种在环境适应和资源利用策略上的内在差异ꎮ 针叶树种马尾松和杉木集中分布于第三象

限ꎬ两者表现出类似的叶片性状特征ꎮ 其中马尾松在群落中具有 ＬＴ(０.４４±０.１３)最大、ＬＣ ∶ ＬＮ(３６.３３±２.２８)
最高ꎬ而 ＬＡ(１８７.６７±４２.６３)和 ＳＬＡ(１５.５７±５.９４)最小、ＬＮ 最低的性状特征ꎬ这与马尾松为先锋树种ꎬ最先入驻

该群落ꎬ生于相对瘠薄的山脊线ꎬ将叶肉内大部分物质用于储存和防御ꎬ或增加叶肉细胞密度ꎬ采取相对保守

的生存策略ꎮ 而阔叶树种中ꎬ落叶树种南酸枣ꎬ叶片寿命短ꎬ通常将干物质更多地投入到植物本身和叶面积的

增长ꎬ具有最小的 ＬＴ(０.１６±０.０２)、ＬＣ ∶ ＬＮ(２１.８２±２.３４)和最高的 ＳＬＡ(１９５.９９±１０６.８０)、ＬＮ(２１.８６±２.２８)和
ＬＰ(１.２２±０.４１)ꎬ属于“快速￣投资￣收益”型物种ꎻ红淡比具有最小的 ＬＤＭＣ(４７９.３２±２４.６６)、ＬＣ(４４７.１６±３.４９)、
ＬＮ(１４.５６±０.２８)、ＬＰ(０.６６±０.０２)ꎬ最大的 ＬＣ ∶ ＬＮ(３１.０７±０.４７)ꎬ说明由于其为常绿小乔木ꎬ树冠很难到达林

冠外层(表 １)ꎬ但耐荫ꎬ能够通过提高 ＬＣ ∶ ＬＮ 即光合效能来适应林内光资源的不足ꎬ属于“缓慢￣投资￣收益”
型树种ꎮ 常绿阔叶乔木青冈和柯位于林冠ꎬ光照强烈ꎬ将更多资源倾向于保卫组织建立或叶肉密度增强ꎬ以抵

御高温对叶片损伤和叶片失水ꎬ提高碳氮固持效率ꎬ因此具有较高的 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＡ 和低的 ＬＰ、ＳＬＡꎬ属于中间
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偏“缓慢投资－收益”型树种ꎮ 总之ꎬ群落中落叶树种的 ＳＬＡ 显著大于常绿树种ꎬ阔叶树种的 ＳＬＡ 显著大于针

叶树种ꎬ这与中国森林[５３]和亚热带常绿落叶阔叶混交林叶片功能性状的研究结果一致[２１]ꎬ群落中不同树种

尤其是不同生活型的树种采用独特的生长策略以适应外界环境变化和利用有限的资源[５４]ꎮ
同时ꎬ不仅针叶树种马尾松和杉木表现出类似的叶片性状ꎬ亲缘关系近的常绿阔叶树种青冈与柯的叶片

性状尤其是化学性状 ＬＮ、ＬＰ、ＬＣ ∶ＬＮ 亦表现出相同趋势ꎬ且在叶经济型谱轴上的分布表现出一定程度的重

叠ꎬ均采取较高 ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＡ 和低 ＬＰ、ＳＬＡ 生存策略ꎬ表明在长期进化过程中ꎬ亲缘关系较近的物种会通过调

节自身养分含量及其比值ꎬ形成类似的化学计量权衡策略来适应群落环境ꎬ在性状进化上表现出保守性和性

状间的协同性ꎮ 而 Ｚｈａｏ 等[５５]的研究发现青冈和柯在样地呈现出差异的空间聚集ꎬ其中青冈集中分布于阴坡

最陡峭处ꎬ而柯则分布于向阳坡、土层相对较厚的地段ꎬ两者间在空间分布上存在显著的生态位分化ꎮ 可见ꎬ
这种生态策略及空间分布的差异性降低了种间竞争强度ꎬ从而有利于两个性状相似的优势种共存ꎮ
４.４　 结论

柯￣青冈群落优势树种叶片功能性状存在显著的生活型间、种间和种内变异ꎬ结构性状的可塑性较化学性

状保守ꎬ总体上呈现中等程度变异格局ꎬ符合“性状空间变异分割假说”ꎮ 本研究证实了生活型间和种间变异

是群落叶片性状变化的重要来源ꎬ但种内变异的贡献也不可忽视ꎮ 同时ꎬ叶经济型谱在亚热带常绿阔叶林局

域群落中同样适用ꎬ不同树种通过调整叶片性状间权衡关系来适应环境变化ꎬ从而实现群落物种共存ꎮ
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