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天坑森林植物群落叶功能性状、物种多样性和功能多
样性特征
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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ꎬ桂林　 ５４１００６

２ 广西师范大学 广西漓江流域景观资源保育与可持续利用重点实验室ꎬ桂林　 ５４１００６

３ 广西师范大学 生命科学学院ꎬ桂林　 ５４１００６

摘要:以天坑内部￣边缘￣外部森林植物群落为研究对象ꎬ通过调查植物的群落结构、叶功能性状ꎬ探究天坑内外森林植物群落叶

功能性状、物种多样性和功能多样性变化特征及其内在关联ꎬ为深入了解负地形森林生态系统的功能和恢复退化喀斯特地区的

植被提供一定参考ꎮ 研究结果如下:(１)比叶面积(１９８.７５ ｃｍ２ / ｇ))、叶面积(４２.７０ ｃｍ２)、叶磷含量(１.７０ ｇ / ｋｇ)和叶钾含量

(１０.２７ ｇ / ｋｇ)在天坑内部最高ꎬ叶组织密度(０.３２ ｇ / ｃｍ３)和叶干物质含量(０.４１ ｇ / ｇ)在天坑外部最高ꎬ天坑内外森林均易受到磷

限制ꎬ表明随天坑内部￣边缘￣外部生境变化ꎬ植物对环境的适应机制和生存策略发生了部分调整ꎬ物种的防御策略增强ꎬ生长投

入策略减弱ꎮ (２)Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(２.８２)、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数(０.９２)和 Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ 均匀度指数(０.８７)均以天坑外部最高ꎬ功能丰富

度(１.０５)、功能离散度(１.８８)和 Ｒａｏ′ｓ 二次熵(４.５２)以天坑内部最高ꎬ表明随天坑内部￣边缘￣外部生境的变化ꎬ植物功能性状的

差异减少ꎬ物种分布及其功能性状分布总体上更为均匀、物种数量增多ꎮ (３)物种多样性指数之间、功能多样性指数之间存在

较强的相关性ꎬ表明物种多样性指数之间、功能多样性指数之间存在不同的制约关系ꎮ (４)叶功能性状与物种多样性、功能多

样性的相关性强ꎬ物种多样性和功能多样性之间相关性较弱ꎬ表明叶性状对生态学过程的变化较为敏感ꎬ叶功能性状与物种多

样性之间存在较强的耦合关系ꎮ
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ｃｍ２ / ｇ)ꎬ ｌｅａｆ ａｒｅａ (ＬＡ: ４２.７０ ｃｍ２)ꎬ ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＬＰＣ: １.７０ ｇ / ｋｇ) ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＬＫＣ: １０.２７
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ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｉｎｎｅｒ ｔｏ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇꎬ ｐａｒｔｉａｌ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔｓ ａｒｅ ｍａｄｅ ｉｎ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ
ｓｕｒｖｉｖａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｔｈｅ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ. Ａ ｑｕｉｃｋ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｎ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｓꎬ ｗｈｉｌｅ ａ ｓｌｏｗ ｇｒｏｗｔｈ
ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｎ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ ｗｅａｋ. ( ２) Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ( ２. ８２)ꎬ Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ ( ０. ９２) ａｎｄ Ｐｉｅｌｏｕ′ ｓ
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ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｅａｃｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｖｅ
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ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｓ
ｗｅａｋꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｓｔｒｏｎｇ ｃｏｕｐｌｉｎｇ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ Ｔｉａｎｋｅｎｇꎻ Ｐ ｌｉｍｉｔｅｄ

叶片是植物光合作用和制造有机养分的场所ꎬ也是对环境变化最为敏感的器官[１—２]ꎮ 叶功能性状作为植

物的重要特性之一ꎬ能更为精确的反映植物对特定环境生理生态功能的适应和调控机制ꎬ表征养分循环、物种

生产力水平和生态系统服务功能等ꎬ是维持生态系统功能的基本要素[３—４]ꎮ 叶片的形态、结构和功能性状与

生态系统的结构和功能密切相关ꎬ叶的功能性状对于认识物种进化、植被分布、生物多样性保护有重要意

义[５]ꎮ 物种多样性和功能多样性是研究生态系统功能的重要内容[６]ꎮ 物种多样性能够反映森林植物群落组

成的丰富程度[７]ꎬ物种多样性的增加会提高群落的稳定性和生态系统功能[８]ꎮ 功能多样性是理解生态系统

过程和功能及其对环境差异或干扰响应的关键[９]ꎬ反映了植物功能性状空间变化的范围ꎬ提供群落性状结

构、功能及对资源的利用效率[１０]ꎮ 物种多样性和功能多样性是预测生态系统功能的关键因子ꎬ而叶功能性状

在生态系统功能与权衡中起着重要作用[１１]ꎮ 因此ꎬ了解叶功能性状是如何影响生态系统功能ꎬ应阐明叶功能

性状、物种多样性和功能多样性之间的关系ꎮ 由于群落组成差异[１２]、环境条件差异[１３] 等ꎬ目前关于叶功能性

状、物种多样性、功能多样性之间的联系尚未达成一致[９—１３]ꎮ 所以ꎬ结合不同生境条件下叶功能性状、物种多

样性、功能多样性的研究ꎬ既可以探究植物为适应环境所形成的生存策略ꎬ反映植物对气候和生境的(趋同 /
趋异)适应ꎬ也可以增加对植物叶功能性状与生物多样性的理解ꎮ

天坑森林ꎬ为喀斯特负地形生境下形成的亚热带森林生态系统ꎬ其地质结构[１４]、物种分布[１５]、群落演

替[１６]等方面均与一般的喀斯特森林存在差异ꎮ 天坑森林是喀斯特地区天坑负地形生态系统的主体ꎬ是喀斯

特石山地区植被类型最为完整而原始的森林之一[１７]ꎬ在中国西南地区生物多样性的保护和保育中发挥着重

要作用[１８]ꎮ 近年来ꎬ随着气候的变暖、人为干扰等因素的影响ꎬ该区域的森林环境也遭受到一定的破坏ꎬ因
此ꎬ亟待加强对该区域生态系统和生物多样性的保护ꎮ 目前的相关研究主要针对单一的天坑森林内部生物

(动物、植物、微生物)群落结构和物种多样性特征[１５—２１]、天坑地质特征及景观价值[２２—２３]、垂直梯度上物种分

布的差异与环境因子的关系[２４—２５]、优势种生态位特征[２６]、种间联结性[２７] 和功能性状[２８] 等的研究ꎬ而对于天

坑内外森林叶功能性状、物种多样性和功能多样性的研究较少ꎬ忽视了天坑外部喀斯特森林对其物种组成的
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影响ꎬ进而引起天坑内部森林生物多样性锐减问题[２９]ꎮ 基于这一背景下ꎬ本文选取大石围天坑群天坑内外森

林为研究对象ꎬ沿天坑内部￣边缘￣外部(天坑森林内部－天坑森林边缘－地表喀斯特森林)３ 种生境开展了植物

群落学调查及叶功能性状测定ꎬ试图探究以下 ２ 个科学问题:(１)植物的生存策略是否随天坑内外生境差异

而变化ꎻ(２)天坑内外森林叶功能性状、物种多样性和功能多样性的内在联系ꎮ 旨在为天坑森林物种多样性

维持与保护ꎬ以及生态脆弱地区植被的恢复与优化提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 地理位置

研究区位于广西百色市乐业县大石围天坑群(１０６°２１′４９″—１０６°４１′３７″Ｅꎬ２４°５１′５０″—２４°５６′０６″Ｎ)ꎬ生境

较为独特ꎮ 北隔红水河ꎬ西隔南盘江ꎬ处贵州高原向广西盆地过渡的斜坡地带ꎬ地势西南高ꎬ并向东西北三面

降低ꎻ气候为中亚热带山地气候ꎬ干湿季节分明ꎬ雨热同期ꎬ年平均气温 １６. ４℃ꎬ最热月(７ 月)平均气温

２３.４℃ꎬ最冷月(１ 月)平均气温 ７.５℃ꎮ 研究区常见耐阴、喜阳物种ꎬ如香木莲(Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ａｒｏｍａｔｉｃａ)、山胡椒

(Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ)、建润楠 (Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｏｒｅｏｐｈｉｌａ)、南酸枣 ( Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ)、掌叶木 (Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)和化香树(Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ)等ꎬ植被类型多样ꎬ主要为常绿落叶阔叶混交林[１５—２０]ꎮ 根据天坑独

特负地形ꎬ将天坑分为天坑内部、天坑边缘和天坑外部 ３ 种生境ꎮ 天坑内部由天坑森林内部组成ꎬ位于天坑负

地形内部下坡坡位ꎬ土壤堆积ꎬ土壤成片分布ꎬ岩石裸露较高ꎬ岩石裂隙发育ꎬ水分充足ꎬ光照适中ꎬ环境封闭ꎮ
天坑边缘由天坑森林边缘组成ꎬ位于天坑负地形顶部ꎬ坡体的上部ꎬ土壤浅薄且多分布于岩石裂缝处ꎬ水分条

件较差ꎬ光照充足ꎬ环境开放[２１—２５]ꎮ 天坑外部由地表喀斯特森林组成ꎬ位于天坑周边喀斯特石山下坡位ꎬ与天

坑森林边缘相连ꎬ土壤浅薄呈不连续分布ꎬ土壤养分易于流失ꎬ水分充足ꎬ光照适中ꎬ环境开放ꎬ受到人类干扰

较大ꎮ
１.２　 样地设置

２０１９ 年 ６ 月—１０ 月ꎬ在充分踏查了大石围天坑群及其周边喀斯特森林的基础上ꎬ在距大石围天坑 ６ ｋｍ
范围内选取 ５ 个分布较为集中的天坑(由近到远依次为罗家天坑、苏家天坑、神木天坑、流星天坑和大曹天

坑)和 ２ 个天坑外部的喀斯特森林为研究区ꎬ并依据天坑内部、边缘和外部 ３ 种生境各设置 １０ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ
的典型的植物群落样地(表 １)ꎮ 大曹天坑、苏家天坑和罗家天坑均属中型天坑ꎬ口部面积介于 １.０２×１０４—
２.３７×１０４ ｍ 之间ꎬ天坑形态为井筒型ꎻ神木天坑和流星天坑属大型天坑ꎬ神木天坑口部面积为 ７.０９×１０４ ｍꎬ天
坑形态为井筒型ꎬ流星天坑的口部面积为 １４.８８×１０４ ｍꎬ天坑形态为漏斗型ꎮ 天坑森林内部生境样地包括:大
曹天坑 ４ 个、苏家天坑 ２ 个和流星天坑 ４ 个ꎻ天坑森林边缘样地包括:苏家天坑 ２ 个、罗家天坑 ４ 个和神木天

坑 ４ 个ꎻ天坑外部样地包括:罗家天坑附近 ４ 个、苏家天坑附近 ６ 个ꎮ 避开放羊、砍柴、种植等人为严重干扰

区ꎬ选择受到干扰较轻或中度的地段ꎬ设置样地进行植物群落调查ꎬ并在此基础上ꎬ将每个样地划分为 ４ 个

１０ ｍ×１０ ｍ 的小样方进行灌木调查ꎮ 对样方内所有胸径≥２ ｃｍ 的木本植物进行全面调查ꎬ对乔木层植株进

行每木检尺ꎬ记录并测量种名、树高、胸径、冠幅、基径等ꎬ灌木层植株记录种名、树高、盖度等ꎮ 同时记录每个

样方的海拔、经纬度、坡度、坡向等地形因子ꎮ 所调查的样地共有木本植物 １２０ 种 ９５ 属 ８６ 科ꎬ其中ꎬ天坑森林

内部有 ５８ 种 ４２ 属 ３５ 科ꎬ天坑森林边缘有 ８１ 种 ５２ 属 ４１ 科ꎬ周边喀斯特森林有 ６４ 种 ４３ 属 ３８ 科ꎮ 各生境的

优势物种及其重要值见附录 １ꎮ
１.３　 植物叶性状测定

本研究选取了 ８ 个常用的植物叶功能性状作为主要指标ꎬ分别为:叶组织密度(ＬＴＤ)、比叶面积(ＳＬＡ)、
叶干物质含量( ＬＤＭＣ)、叶面积( ＬＡ)、叶碳含量( ＬＣＣ)、叶氮含量( ＬＮＣ)、叶磷含量 ( ＬＰＣ) 和叶钾含量

(ＬＫＣ)ꎮ 于 ２０２０ 年 ７ 月—８ 月ꎬ在每个样方内采集所有物种的成熟叶片带回实验室进行叶功能性状的测量ꎮ
叶面积使用 ＣａｎｏＳｃａｎ ＬｉＤＥ ４００ 扫描仪扫描ꎬ然后用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算得出[３０]ꎻ叶厚度用游标卡尺(精确度为

０.０１ ｍｍ)在叶片中间非叶脉处进行叶厚度测量ꎻ叶鲜重的测量方法:将新鲜叶片用水湿润后ꎬ置于 ５℃保鲜箱
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中放置 １２ ｈ 后用 １ / １０００ 的电子天平称量[３１]ꎮ 叶干重的测量为:将叶片放入烘箱ꎬ然后在 ６０—７０℃下烘干

４８—７２ ｈꎬ使用 １ / １０００ 的电子天平称其叶干重[３１]ꎮ 比叶面积＝(叶面积 /叶干重)×１００％ꎬ叶干物质含量＝ (叶
干重 /叶鲜重)×１００％ꎬ叶组织密度＝[叶干重 / (叶面积×叶厚度)]×１００％ꎮ 叶碳含量、叶氮含量的测量使用全

自动元素分析仪进行测量[３２]ꎻ叶磷含量采用浓硫酸消煮￣钼锑抗比色￣紫外分光光度计测量[３３]ꎻ叶钾含量采用

浓硫酸消煮￣火焰原子吸收光谱法测量[３４]ꎮ

表 １　 ３ 种生境基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔａｔｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔｓ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ / ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ / (°)

干扰程度
Ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

ｌｅｖｅｌ

林分密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ /
(株 / ｈｍ２)

天坑内部
Ｔｈｅ ｉｎｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

１０６°２７′２２.１１″—１０６°３０′５０.８９″Ｅꎬ
２４°４７′２０.１７″—２４°４８′３１.５５″Ｎ 天坑负地形内部 １０７２—１２７４ ３１—５６ 轻度 ３０８８

天坑边缘
Ｔｈｅ ｆｒｉｎｇｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

１０６°２７′０７.８７″—１０６°２７′５９.９７″Ｅꎬ
２４°４８′１７.７１″—２４°４８′４２.９２″ 天坑负地形顶部 １２７６—１３６８ ２２—４６ 轻度 ２４５８

天坑外部
Ｔｈｅ ｏｕｔｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

１０６°２７′０５.３２″—１０６°２７′２３.１８″Ｅꎬ
２４°４８′０５.４３″—２４°４８′３２.２３″Ｎ 喀斯特石山下坡位 １３２１—１３９０ ２５—４６ 中度 ５１７８

１.４　 多样性指数的计算方法

本研究选取了 ４ 种常用的物种多样性指数ꎬＭａｒｇａｌｅｆ 指数(Ｍ)、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(Ｗ)、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数

(Ｓ)和 Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ 均匀度指数(Ｅ)ꎬ计算公式如下[３５—３６]:

Ｍ ＝ Ｓ － １
ｌｎＮ

Ｗ ＝－ ∑(ｎｉ / Ｎ)ｌｏｇ２(ｎｉ / Ｎ)

Ｓ ＝ １ －
ｎｉ(ｎｉ － １)
Ｎ(Ｎ － １)

Ｅ ＝ Ｗ
ｌｎＳ

式中ꎬＳ 为样方内的总物种数ꎬＮ 为样方中观察到的个体数ꎬｎｉ为第 ｉ 个物种的个体数ꎮ
本研究选取了 ４ 种常用的功能多样性指数ꎬ功能丰富度(ＦＲｉｃ)、功能均匀度(ＦＥｖｅ)、功能离散度(ＦＤｉｓ)

和 Ｒａｏ′ｓ 二次熵(ＲａｏＱ)ꎬ基于 ８ 个叶功能性状为基础的多度加权进行功能多样性的计算ꎮ
功能丰富度(ＦＲｉｃ)指物种在群落中占据的功能空间大小ꎬ其值越高表示潜在的有效资源被利用的也越

多ꎬ计算公式如下:

ＦＲｉｃ ＝
ＳＦｃｉ

Ｒｃ

式中ꎬＳＦｃｉ为群落 ｉ 内物种占据的生态位空间ꎬＲｃ 为性状 ｃ 的绝对范围ꎮ
功能均匀度(ＦＥｖｅ)指群落内物种功能特征在生态位空间分布的均匀度ꎬ体现物种对占有的有效资源的

利用效率ꎬ计算公式如下[３７—３８]:

ＦＥｖｅ ＝
∑ Ｓ－１

ｉ ＝ １
ｍｉｎ(ＰＥＷｉ

１
Ｓ － １

) － １
Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

ＰＥＷｉ ＝
ＥＷｉ

∑ Ｓ－１

ｉ ＝ １
ＥＷｉ

ＥＷｉ ＝
ｄｉｓｔ( ｉꎬｊ)
ｗ ｉ ＋ ｗ ｊ
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式中ꎬＥＷｉ为均匀度权重ꎬｄｉｓｔ( ｉꎬ ｊ)为物种 ｉ 和物种 ｊ 的欧式距离ꎬＷｉ为物种 ｉ 的相对多度ꎬｉ 为分支长ꎬＰＥＷｉ为

分支长的权重ꎮ
功能离散度(ＦＤｉｓ)指群落性状的多度在性状空间的最大离散度ꎬ其值越大表示物种间的竞争越强ꎬ种间

的生态位互补能力越强ꎬ计算公式如下[３９]:

ＦＤｉｓ ＝
∑ａ ｊｚ ｊ

ａ ｊ

式中ꎬａ ｊ为物种 ｊ 的多度ꎬｚ ｊ为物种 ｊ 到加权质心的距离ꎮ
Ｒａｏ′ｓ 二次熵(ＲａｏＱ)指群落中性状值的一致性ꎬ其值越大表示物种间的竞争越弱ꎬ种间的生态位重叠越

弱ꎬ计算公式如下[３９]:

ＲａｏＱ ＝ ∑ Ｓ－１

ｉ ＝ １∑
Ｓ

ｉ ＝ ｉ＋１
ｄｉｊｐｉ

ｐ ｊ

式中ꎬＳ 为群落物种丰富度ꎬｄｉｊ为物种 ｉ 和物种 ｊ 的性状值概率密度函数的重叠ꎬｐｉ和 ｐ ｊ分别为物种 ｉ 和物种 ｊ
的个体数占群落内总物种个体数的比例ꎮ
１.５　 数据处理

群落水平的叶功能性状值通过物种水平的功能性状值按物种多度进行加权平均ꎬ得到的各性状在群落水

平的平均功能性状值[４０]ꎬ多样性指数均采用总体多样性水平来表征整体状况ꎮ 数据的初步处理及物种多样

性的计算均在 Ｅｘｃｅｌ ２０２０ 中进行ꎬ功能性状加权平均值及功能多样性由 Ｒ ４.０.０ 中的“ＦＤ”包[３９] 完成ꎮ 在

ＳＰＳＳ １９.０ 中ꎬ采用单因素分析结合最小显著性差异法(ＬＳＤ)分析植物群落水平叶功能性状、物种多样性、功
能多样性在 ３ 种生境中的差异ꎬ采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析结合多元逐步回归分析揭示群落水平叶功能性状、物
种多样性、功能多样性之间的内在联系ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 植物群落叶功能性状总体变化特征

从表 ２ 可知ꎬＬＴＤ 在天坑外生境最高(０.３２ ｇ / ｃｍ３)ꎬ与天坑边缘差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ但与天坑内部差异不

显著(Ｐ>０.０５)ꎻＳＬＡ(１９８.７５ ｃｍ２ / ｇ)在天坑森林内部最高ꎬ与天坑边缘、天坑外部差异显著ꎻＬＤＭＣ 在天坑外部

最高(０.４１ ｇ / ｇ)ꎬ与天坑内部差异显著ꎬ但与天坑边缘差异不显著ꎻＬＣＣ 在天坑边缘最高(４６０.３４ ｇ / ｋｇ)ꎬ与天

坑内部、天坑外部差异显著ꎬ表明沿天坑生境由内至外ꎬ物种的防御策略增强ꎮ ＬＡ 在天坑内部最高

(４２.７０ ｃｍ２)ꎬ与天坑边缘、外部差异显著ꎬ但在边缘与外部差异不显著ꎻＬＰＣ(１.７０ ｇ / ｋｇ)在天坑森林内部最高ꎬ与
天坑边缘、天坑外部差异显著ꎻＬＫＣ 在天坑内部最高(１０.２７ ｇ / ｋｇ)ꎬ与天坑外部差异显著ꎬ但与天坑边缘差异不显

著ꎬ表明沿天坑生境由内至外变化ꎬ物种的生长投入策略减弱ꎮ ＬＮＣ 的值为 ２３.８—２５.４ ｇ / ｋｇꎬ在天坑内部￣边缘￣
外部未见明显差异ꎬ表明叶片同化 ＣＯ２ 的能力未随生境发生显著变化ꎮ 综上表明ꎬ沿天坑内部￣边缘￣外部生境变

化ꎬ植物对环境的适应机制和生存策略产生了部分调整ꎬ物种的防御策略增强ꎬ生长投入策略减弱ꎮ
２.２　 植物群落物种多样性和功能多样性的变化特征

从表 ３ 可知ꎬＭａｒｇａｌｅｆ 指数以天坑边缘最高(５.１７)ꎬ与天坑外部差异不显著ꎬ但与天坑内部差异显著ꎻ
Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(２.８２)和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数(０.９２)以天坑外部最高ꎬ与天坑边缘差异不显著ꎬ但与天坑内部差

异显著ꎻ功能均匀度以天坑边缘最高(０.６３)ꎬ与天坑外部差异不显著ꎬ但与天坑内部差异显著ꎬ表明随天坑生

境由内至外ꎬ物种分布及其功能性状分布总体上更为均匀、物种数量增多ꎮ Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ 均匀度指数和功能离散度

的值分别为 ０.８６—０.８７、１.６０—１.８３ꎬ但在 ３ 种生境中差异不显著ꎬ表明天坑内外生境森林种间对资源竞争较

为激烈ꎮ 功能丰富度以天坑内部最高(１.０５)ꎬ与天坑外部差异不显著ꎬ但与天坑边缘差异显著ꎻＲａｏ′ｓ 二次熵

以天坑内部最高(４.５２)ꎬ与天坑边缘、外部差异显著ꎬ表明随天坑生境由内至外ꎬ物种的功能性状差异逐渐减

少ꎮ 综上表明ꎬ沿天坑内部￣边缘￣外部生境的变化ꎬ植物功能性状的差异减少ꎬ物种分布及其功能性状分布总

体上更为均匀、物种数量增多ꎮ
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表 ２　 ３ 种生境叶功能性状加权平均值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｗｅｉｇｈｔ ｍｅａｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔａｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

天坑内部
Ｔｈｅ ｉｎｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

天坑边缘
Ｔｈｅ ｆｒｉｎｇｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

天坑外部
Ｔｈｅ ｏｕｔｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ(ＬＴＤ) / (ｇ / ｃｍ３) ０.３１±０.０３ａｂ ０.２７±０.０７ｂ ０.３２±０.０２ａ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ(ＬＡ) / (ｃｍ２) ４２.７０±１４.７７ａ ２７.１１±７.３７ｂ ２８.７２±３.５３ｂ

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＤＭＣ) / (ｇ / ｇ) ０.３８±０.０３ｂ ０.４０±０.０２ａｂ ０.４１±０.０２ａ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ(ＳＬＡ) / (ｃｍ２ / ｇ) １９８.７５±１９.３０ａ １２４.４８±１８.８８ｃ １５８.４２±９.０５ｂ

叶碳含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＣＣ) / (ｇ / ｋｇ) ４４６.５６±１３.５６ｂ ４６０.３４±１１.５０ａ ４４３.３３±５.６８ｂ

叶氮含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＮＣ) / (ｇ / ｋｇ) ２５.４０±１.２１ａ ２４.７８±４.１４ａ ２３.８０±０.８６ａ

叶磷含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＰＣ) / (ｇ / ｋｇ) １.７０±０.３９ａ ０.８２±０.１０ｃ １.１０±０.０６ｂ

叶钾含量 Ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ(ＬＫＣ) / (ｇ / ｋｇ) １０.２７±３.１５ａ ８.０６±２.６０ａｂ ７.７１±０.３０ｂ

　 　 不同小写字母表示不同生境叶功能性状差异显著(Ｐ<０.０５)

表 ３　 ３ 种生境物种多样性和功能多样性特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔａｔｓ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

天坑内部
Ｔｈｅ ｉｎｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

天坑边缘
Ｔｈｅ ｆｒｉｎｇｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

天坑外部
Ｔｈｅ ｏｕｔｓｉｄｅ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数 Ｍａｒｇａｌｅｆ ｉｎｄｅｘ (Ｍ) ３.３６±０.４１ｂ ５.１７±１.２７ａ ４.７６±０.７２ａ

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ(Ｗ) ２.４３±０.３３ｂ ２.７５±０.２５ａ ２.８２±０.０８ａ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ(Ｓ) ０.８３±０.０９ｂ ０.９０±０.０２ａ ０.９２±０.０１ａ

Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ 均匀度指数 Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ (Ｅ) ０.８６±０.１３ａ ０.８６±０.０３ａ ０.８７±０.０２ａ

功能丰富度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ(ＦＲｉｃ) １.０５±１.２９ａ ０.２１±０.３４ｂ ０.６０±０.４２ａｂ

功能均匀度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ(ＦＥｖｅ) ０.５８±０.０４ｂ ０.６３±０.０６ａ ０.５９±０.０６ａ

功能离散度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ(ＦＤｉｓ) １.８８±０.４５ａ １.６０±０.３１ａ １.６３±０.１０ａ

Ｒａｏ′ｓ 二次熵 Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ ｉｎｄｅｘ(ＲａｏＱ) ４.５２±１.７８ａ ３.２５±１.２４ｂ ３.０４±０.５３ｂ

　 　 不同小写字母表示不同生境多样性指数差异显著(Ｐ<０.０５)

２.３　 叶功能性状、物种多样性、功能多样性之间的内在关联

由 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析可知(图 １)ꎬ物种多样性指数之间、功能多样性指数之间和叶功能性状之间相关性

强ꎬ物种多样性和功能多样性指数之间无显著相关性ꎬ各叶功能性状与物种多样性、功能多样性的相关性强ꎮ
根据多元逐步分析可知(表 ４)ꎬＬＴＤ 主要影响 Ｍ 和 ＲａｏＱꎬＬＡ 主要影响 Ｓ、Ｅ 和 ＦＲｉｃꎬＬＤＭＣ 主要影响 ＦＤｉｓꎬ
ＳＬＡ 主要影响 Ｍ 和 ＦＤｉｓꎬＬＣＣ 主要影响 ＦＥｖｅꎬＬＮＣ 主要影响 Ｍ、Ｗ、Ｅ、ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ 和 ＲａｏＱꎬＬＰＣ 主要影响 Ｓ、
Ｍ、ＦＲｉｃ 和 ＦＤｉｓꎬＬＫＣ 主要影响 Ｅ、ＦＲｉｃ 和 ＲａｏＱꎮ 综上表明植物群落物种多样性与功能多样性存在不同的制

约关系ꎬ叶性状与物种多样性、功能多样性的耦合效应较强ꎬ叶性状对生态学过程的变化较为敏感ꎮ

表 ４　 植物叶功能性状、物种多样性和功能多样性的多元逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

逐步回归方程
Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ Ｆ 显著性

Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ＬＴＤ＝ ０.５０－０.０３Ｍ－０.０２ＲａｏＱ ０.６７ ３１.０２ Ｐ<０.００１

ＬＡ＝ ４６.３８－７６.４１Ｓ＋７.８２ＦＲｉｃ＋５７.１３Ｅ ０.６９ ２２.２９ Ｐ<０.００１

ＬＤＭＣ＝ ０.４６９－０.０４ＦＤｉｓ ０.２７ １１.４８ Ｐ<０.００１

ＳＬＡ＝ １８０.９９－２１.６３Ｍ＋４４.２４ＦＤｉｓ ０.６２ １３.５６ Ｐ<０.００１

ＬＣＣ＝ ４００.６１＋８２.９０ＦＥｖｅ ０.１１ ４.４２ Ｐ<０.００１

ＬＮＣ＝ ２７.１７＋１.０２ＲａｏＱ＋３.３５Ｍ－０.８３ＦＲｉｃ－１８.０７ＦＥｖｅ－１２.２９Ｗ＋２６.６６Ｅ ０.７４ ４.９６ Ｐ<０.００１

ＬＰＣ＝ ２.３６＋０.２２ＦＲｉｃ－１.９３Ｓ＋０.５４ＦＤｉｓ＋０.１２Ｍ ０.８７ ４７.６３ Ｐ<０.００１

ＬＫＣ＝ ３.６１＋０.９５ＲａｏＱ＋１.３６ＦＲｉｃ＋９.３１Ｅ ０.６７ ２０.２６ Ｐ<０.００１
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３　 讨论

３.１　 植物叶功能性状、物种多样性和功能多样性特征与天坑内外生境的关系

从全球尺度来看ꎬ气候差异会引起温度、降水、湿度、光照和土壤等环境因子的变化ꎬ造成水分和热量在空

间分配上的不均匀ꎬ进而引起植物功能性状的差异[９]ꎮ 伴随着天坑生境由内至外的变化ꎬＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 均发

生显著变化ꎮ ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 与植物的生长速率及对资源的利用效率有关ꎬＳＬＡ 高 ＬＤＭＣ 低的植物通常具有较

高的养分获取能力ꎬ以资源获取型策略为主ꎬ而 ＳＬＡ 低 ＬＤＭＣ 高的植物通常体内资源的存储能力强ꎬ以资源

保守型策略为主[４ꎬ４１]ꎮ 本研究中天坑内部的植物叶片 ＳＬＡ 较大而 ＬＤＭＣ 较小ꎬ天坑边缘及天坑外部的 ＳＬＡ
较小而 ＬＤＭＣ 较大ꎬ表明了天坑内外森林对生境的适应机制和生存策略存在差异ꎮ 由于天坑内部养分资源丰

富、环境湿润[１５]ꎬ林分内物种主要通过提高生长率、增强养分循环等生长高投入策略来适应脆弱的天坑生境

与物种之间的竞争ꎮ 天坑边缘和天坑外部受到人类活动影响较大[１６]ꎬ林分内物种则主要通过构建自身机械

抗性、降低养分循环等防御高投入策略(如减少 ＬＡ、增强植物光合作用速率、增加 ＬＴＤ 等)来适应胁迫干扰下

的环境ꎮ ＬＡ 和 ＬＰＣ 是表征植物生长发育状况的综合参数ꎬ其值低有利于防止水分的散失、提高光合作用速

率ꎬ指示植物受到水分、温度、养分等胁迫更大[１３ꎬ２８ꎬ４２]ꎬ本研究区天坑内部的 ＬＡ、ＬＰＣ 显著高于天坑边缘、天坑

外部ꎬ说明天坑内部受到的环境胁迫最小ꎮ 叶片 Ｎ ∶Ｐ 比和 Ｃ ∶Ｐ 比反映了植物生长所受的养分限制元素ꎬ天
坑森林内部、边缘和周边喀斯特森林叶片 Ｎ ∶Ｐ 比分别为 １７.５０、２９.０２、２１.１７ꎬ大于全球 １６ 的平均水平[４３]ꎬＣ ∶Ｐ
比分别为 ２７６.１６、５５２.３２、３６６.６７ꎬ大于全球 ２３２ 的平均水平[４３]ꎬ表明研究区森林均易受到 Ｐ 限制ꎮ ＬＮＣ 与叶

片同化 ＣＯ２的能力有关ꎬ是影响植物光合物质代谢和生长的关键因子[４４]ꎬ本研究中随着天坑由内至外的变

化ꎬＣＯ２的同化能力略有减弱ꎬ是因为随着天坑生境由内至外的变化土壤养分的汇集效应逐渐减弱ꎬ可获得的

Ｎ 逐渐减少[２７]ꎬ但并未达到显著水平ꎮ 综上可知ꎬ该区域植物对环境的适应机制和生存策略产生了部分调

整ꎬ由天坑内部至外部ꎬ物种的防御策略增强ꎬ生长投入策略减弱ꎬ但是单一的指标仅仅只能反映部分特性ꎬ未
来需注重综合性状指标的权衡ꎮ

中度干扰假说表明ꎬ局部物种多样性在中等强度干扰下最高[４５]ꎬ本研究结果表明ꎬ沿天坑内部￣边缘￣外部

生境变化ꎬＭａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数在人为干扰下的天坑边缘和天坑外部森林显著

大于未受人为干扰的天坑内部ꎬ符合中度干扰假说ꎮ 因为天坑内部森林位于负地形内部ꎬ四周险峻的崖壁基

本隔绝了人为干扰ꎬ天坑边缘位于天坑坑口位置ꎬ与外部喀斯特森林相连ꎬ存在少量的人类活动ꎬ而外部地表

森林经常伴随着人类耕种、放羊等中度干扰[１４—１６]ꎬ从而导致物种数量的增多ꎮ 功能多样性是环境筛选和种间

相互作用的结果ꎬ反映了植物对环境的适应[３７]ꎮ 本研究结果显示ꎬ天坑森林内部的功能丰富度和 Ｒａｏ′ｓ 二次

熵显著高于其边缘及周边喀斯特森林ꎬ这是因为天坑森林内部环境多样ꎬ具有多个微生境ꎬ而这大大增加了植

物功能性状的变化范围ꎬ促进物种对有效资源的利用[４６]ꎮ 边缘和周边喀斯特森林均为胁迫环境生境ꎬ土壤贫

瘠、保水能力差、土壤易于流失ꎬ植物的更新慢ꎬ使得功能均匀度要显著高于天坑森林内部ꎮ 均匀度指数在天

坑内外生境的变化不显著ꎬ表明天坑内外群落存在不同的功能群落ꎬ因为不同的功能群落在天坑森林上的圈

层分布增强了群落的稳定[２７]ꎮ 功能离散度是表征植物在性状空间的分布状况[３９]ꎬ本研究中随着天坑内部￣边
缘￣外部森林的变化呈现先减少后增加的趋势ꎬ但并未达到显著水平ꎬ这是由于天坑森林及其周边喀斯特森林

在西南喀斯特地区具有相似的生态系统服务功能ꎬ对喀斯特石山地区植被的恢复和保护具有重要作用[１４]ꎮ
综合可得ꎬ随天坑内部￣边缘￣外部生境变化ꎬ植物功能性状的差异减少ꎬ物种分布及其功能性状分布总体上更

为均匀、物种数量增多ꎮ
３.２　 植物叶功能性状、物种多样性和功能多样性的内在联系

植物叶功能性状之间的关系代表了植物叶片对其生境差异的适应和调整[３]ꎬ群落的物种多样性之间的

关系代表了生态系统中生物种类的丰富程度[７]、物种分布格局[８]ꎬ而功能多样性揭示了植物群落对环境变化

的响应和预测生态系统功能的变化ꎬ有利于跨环境梯度解释群落的构建机制[４６]ꎮ 本研究中ꎬ植物物种多样性

１７２０１　 ２４ 期 　 　 　 黄林娟　 等:天坑森林植物群落叶功能性状、物种多样性和功能多样性特征 　
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指数之间、功能多样性指数之间和叶功能性状之间均存在较强的相关性ꎬ这是因为植物群落是生物与环境相

互适应的结果[９]ꎬ不同的物种之间、群落之间、叶功能性状之间存在不同的制约关系ꎬ而这种制约关系对于物

种的选择、功能性状的筛选、群落的组成及调控起着重要作用ꎬ决定了群落的发展与演替速度[１６ꎬ４７]ꎮ 吴昊

等[４６]和贺文君等[４２]的研究也表明ꎬ群落内物种多样性指数之间、功能多样性指数之间和叶功能性状之间存

在不同耦合关系ꎬ并决定着群落物种的组成及功能的冗余ꎬ与群落构建过程和生态系统功能维持机制有关ꎮ
物种多样性与功能多样性之间的关系有正相关[４６]、负相关[６] 和不相关[４８] 等ꎬ本研究中物种多样性与功

能多样性之间的关系呈不显著相关ꎬ总体上功能多样性随物种多样性的增大而减小ꎬ这与臧岳铭等[４９]的结果

一致ꎬ其原因在于天坑是由多变的生境资源镶嵌、重叠组合而成的生态系统ꎬ生境异质性强[１４ꎬ２７]ꎬ各种抑制和

促进因子综合作用ꎬ共同影响群落结构和功能特性ꎮ 天坑内部共存物种之间生态位分化强[２７]ꎬ多样化的生境

增大了植物功能性状的分布范围[４６]ꎬ使得天坑森林内部保持较高的功能丰富度ꎬ而天坑边缘和外部物种数量

增多ꎬ胁迫环境下物种的生态位重叠增强ꎬ进而减少了植物功能性状的差异ꎬ引起功能丰富度的降低ꎮ 物种多

样性和功能多样性的关系十分复杂ꎬ因此ꎬ在探讨物种多样性和功能多样性的关系时ꎬ还应该结合地形、土壤、
干扰等[９ꎬ３９]多个因子进行综合分析ꎮ

本研究中叶功能性状与物种多样性、功能多样性之间的相关性强ꎬＬＤＭＣ、ＬＣＣ、ＬＴＤ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ
和 ＬＫＣ 均显著影响物种多样性指数、功能多样性指数ꎬ且贡献率均最高可达 ８７％ꎬ这反映了该研究区木本植

物叶功能性状与物种多样性、功能多样性存在较强的耦合效应ꎮ 可能原因为功能性状是指示生态系统功能变

化的敏感属性ꎬ能反映出整个群落或生态系统之间的生态关系[４０]ꎬ土壤性质和土壤质量可以直接影响植物的

叶功能性状[４７]ꎬ而物种多样性和功能多样性是研究生态系统功能的基础[４８—４９]ꎮ 该研究区地形地貌复杂、多
变ꎬ生境异质性强ꎬ加上地表碳酸岩层的坍塌下降、地下河流水的不断侵蚀ꎬ使得地形特征、岩石特性影响土壤

分布状况ꎬ进而影响物种的分布及其功能特性[２０ꎬ２７—２８]ꎮ 未来需要深入结合物种特性、地形地貌状况和土壤养

分对三者之间的影响机制ꎬ探究不同生态系统功能的权衡ꎬ并通过适度的干扰提高生态系统的自我调控能力

和平衡能力ꎮ

４　 结论

(１)沿天坑内部￣边缘￣外部生境变化ꎬ植物对环境的适应机制和生存策略产生了部分调整ꎬ物种的防御策

略增强ꎬ生长投入策略减弱ꎮ
(２)沿天坑内部￣边缘￣外部生境变化ꎬ植物功能性状的差异减少ꎬ物种分布及其功能性状分布总体上更为

均匀、物种数量增多ꎮ
(３)物种多样性指数之间、功能多样性指数之间和叶功能性状之间相关性强ꎬ叶功能性状与物种多样性、

功能多样性的相关性强ꎬ但物种多样性和功能多样性之间相关性较弱ꎮ
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[４６] 　 吴昊ꎬ 肖楠楠ꎬ 林婷婷. 秦岭松栎林功能多样性与物种多样性和环境异质性的耦合关系. 生态环境学报ꎬ ２０２０ꎬ ２９(６): １０９０￣１１００.

[４７] 　 Ｗｅｎ Ｚꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｈꎬ Ｓｍｉｔｈ Ｊ Ｒꎬ Ｏｕｙａｎｇ Ｚ Ｙ. Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌａｎｄ￣ｕｓｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ

ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ａｒｅａｓ. Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ４８０: １１８６４６.

[４８] 　 Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈꎬ Ｈｏｕ Ｊ Ｈꎬ Ｈｅ Ｎ Ｐ. Ｐｒｅｄｉｃｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １２

(３): ３３２￣３４５.

[４９] 　 臧岳铭ꎬ 朱志红ꎬ 李英年ꎬ 王文娟ꎬ 席博. 高寒矮嵩草草甸物种多样性与功能多样性对初级生产力的影响. 生态学杂志ꎬ ２００９ꎬ ２８(６):

９９９￣１００５.

附录 １　 大石围天坑群 ３ 种生境优势物种组成及数量特征

Ａｐｐｅｎｄｉｘ １　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ Ｄａｓｈｉｗｅｉ Ｔｉａｎｋｅｎｇ Ｇｒｏｕｐ

生境
Ｈａｂｉｔａｔｓ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

频度
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

相对多度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｄｅｎｓｉｔｙ / ％

相对频度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ / ％

相对优势度 /
相对盖度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｄｏｍｉｎａｎｃｅ /
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｃｏｖｅｒａｇｅ / ％

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｖａｌｕｅ / ％

天坑内部 山胡椒 ２８０ ２２ ２２.１７ １０.４４ ２.８６ １１.８２
Ｔｈｅ ｉｎｓｉｄｅ ｏｆ 南酸枣 ５６ １５ ４.４３ ７.０４ １６.０８ ９.１８
Ｔｉａｎｋｅｎｇ 掌叶木 ５１ １２ ４.０４ ５.８３ １４.１７ ８.０１

贵州鹅掌柴 ８９ １４ ７.０５ ６.８０ ２.１４ ５.３３
川钓樟 ５２ ９ ４.１２ ４.３７ ３.５１ ４.００
中华野独活 ６６ ９ ５.２３ ４.３７ １.７３ ３.７８
朴树 ４５ ７ ３.５６ ３.１６ ３.５４ ３.４２
近轮叶木姜子 ５８ ９ ４.５９ ４.１３ １.３２ ３.３５
白楠 ４３ ８ ３.４０ ３.８８ １.８６ ３.０５
紫弹树 ３７ ９ ２.９３ ４.１３ １.６８ ２.９１
粗糠柴 ３９ ９ ３.０９ ４.１３ １.４６ ２.８９
香木莲 ８ ３ ０.６３ １.２１ ６.０８ ２.６４
细叶黄皮 ３０ ６ ２.３８ ２.９１ １.７４ ２.３４
粗叶榕 ２２ ５ １.７４ ２.１８ ２.８６ ２.２６
华润楠 ２１ ６ １.６６ ２.６７ ２.３２ ２.２２
裂果卫矛 ２１ ６ １.６６ ２.６７ ２.１３ ２.１５
滇鼠刺 ２５ ４ １.９８ １.９４ ２.５０ ２.１４
豺皮樟 １９ ４ １.５０ １.７０ １.４６ １.５５
狗骨柴 １ １ ０.０８ ０.４９ ２.８０ １.１２

天坑森林边缘 南酸枣 ４８ １０ ４.６８ ４.８３ １７.３５ ８.９５
Ｔｈｅ ｆｒｉｎｇｅ ｏｆ 川钓樟 ８０ ２７ ７.８０ １３.０４ ２.３１ ７.７２
Ｔｉａｎｋｅｎｇ 豺皮樟 １３８ ９ １３.４５ ４.３５ １.７９ ６.５３

掌叶木 ４６ １２ ４.４８ ５.５６ ５.７３ ５.２６
长梗冬青 ３３ ７ ３.２２ ３.１４ ７.３９ ４.５８
滇鼠刺 ４４ ９ ４.２９ ４.１１ ４.４７ ４.２９

狗牙花 ９ ４ ０.８８ １.９３ ８.７５ ３.８５

猴樟 ２２ ５ ２.１４ ２.４２ ４.０９ ２.８８

４７２０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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续表

生境
Ｈａｂｉｔａｔｓ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

频度
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

相对多度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｄｅｎｓｉｔｙ / ％

相对频度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ / ％

相对优势度 /
相对盖度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｄｏｍｉｎａｎｃｅ /
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｃｏｖｅｒａｇｅ / ％

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｖａｌｕｅ / ％

小果朴 ２８ ７ ２.７３ ３.１４ ２.６９ ２.８５

朴树 １３ ４ １.２７ １.６９ ５.１０ ２.６９

粉叶润楠 ４３ ４ ４.１９ １.９３ ０.１１ ２.０８

化香树 ２０ ４ １.９５ １.９３ １.９７ １.９５

鼠刺 １６ ４ １.５６ １.６９ １.７３ １.６６

多毛茜草树 １ １ ０.１０ ０.２４ ４.３３ １.５６

日本杜英 ６ ３ ０.５８ １.２１ ２.１４ １.３１

针齿铁仔 ８ ４ ０.７８ １.９３ ０.９６ １.２２

青皮木 ９ ３ ０.８８ １.２１ １.４０ １.１６

细叶黄皮 １２ ３ １.１７ １.２１ ０.９９ １.１２

天坑外部 朴树 １７２ ２７ ８.１７ ８.９２ ４.０３ ７.０４

Ｔｈｅ ｏｕｔｓｉｄｅ ｏｆ 石斑木 ２２８ １８ １０.８３ ６.０６ １.９９ ６.２９

Ｔｉａｎｋｅｎｇ 掌叶木 １２ ５ ０.５７ １.５２ １５.７２ ５.９４

滇鼠刺 ７２ １４ ３.４２ ４.５５ ６.３２ ４.７６

青榨槭 ９５ １８ ４.５１ ６.０６ ３.２６ ４.６１

长毛籽远志 １７３ １４ ８.２１ ４.５５ ０.８９ ４.５５

猴樟 １０７ １５ ５.０８ ４.８８ １.８０ ３.９２

短萼海桐 ６０ １２ ２.８５ ３.８７ ３.３７ ３.３６

细叶黄皮 ９９ １２ ４.７０ ４.０４ １.１４ ３.３０

狗牙花 ９８ １２ ４.６５ ３.８７ １.０６ ３.２０

球核荚蒾 ９８ １２ ４.６５ ３.８７ ０.８９ ３.１４

长梗冬青 １８ ４ ０.８５ １.３５ ７.２１ ３.１４

南酸枣 １４ ５ ０.６６ １.５２ ７.０２ ３.０７

化香树 ３０ ６ １.４２ １.８５ ３.０５ ２.１１

野八角 ３２ ６ １.５２ １.８５ ２.６５ ２.０１

檵木 ５３ ８ ２.５２ ２.５３ ０.９３ １.９９

鼠刺 ２２ ６ １.０４ １.８５ １.６７ １.５２

青冈 １７ ５ ０.８１ １.６８ １.９４ １.４８

川钓樟 ２０ ５ ０.９５ １.６８ １.３４ １.３３

日本杜英 １４ ５ ０.６６ １.６８ １.５８ １.３１

星毛鸭脚木 ９ ４ ０.４３ １.１８ ２.１８ １.２６

雀梅藤 １４ ４ ０.６６ １.３５ １.２０ １.０７

赤楠 ３１ ３ １.４７ ０.８４ ０.７８ １.０３

　 　 重要值的计算:乔木:重要值＝ １００％×(相对多度＋相对频度＋相对优势度) / ３ꎬ灌木:重要值＝ １００％×(相对多度＋相对频度＋相对盖度) / ３
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