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喀斯特常绿落叶阔叶林木本植物功能性状变异及其适
应策略

隆庆之１ꎬ２ꎬ３ꎬ杜　 虎１ꎬ２ꎬ４ꎬ∗ꎬ苏　 樑１ꎬ２ꎬ曾馥平１ꎬ２ꎬ４ꎬ连子文１ꎬ２ꎬ彭晚霞１ꎬ２ꎬ４ꎬ刘坤平１ꎬ２ꎬ４ꎬ
谭卫宁５

１ 中国科学院亚热带农业生态研究所亚热带农业生态过程重点实验室ꎬ长沙　 ４１０１２５

２ 中国科学院环江喀斯特生态系统观测研究站 / 广西喀斯特生态过程与服务重点实验室ꎬ环江　 ５４７１００

３ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

４ 广西石漠化治理产业技术研究院ꎬ南宁　 ５３００００

５ 广西木论国家级自然保护区管理中心ꎬ环江　 ５４７１００

摘要:叶片功能性状能反映植物对环境的高度适应能力和复杂生境下的自我调控能力ꎬ同时也能反映植物的基本特征和对资源

的有效利用率ꎮ 以木论国家级自然保护区喀斯特常绿落叶阔叶林 １４４ 种优势木本植物为研究对象ꎬ测定其叶厚(ＬＴ)、叶面积

(ＬＡ)、比叶面积(ＳＬＡ)、叶长宽比(Ｌ / Ｗ)、叶组织密度(ＬＴＤ)叶片形态性状和 １２ 种叶元素性状特征及变异程度ꎬ并探讨植物对

喀斯特生境的适应策略ꎮ 结果表明:１７ 个性状变异程度不同ꎬ其中叶面积变异系数最大ꎬ达到 １３３.３１％ꎬ叶片碳变异系数最小ꎬ
为 ７.７３％ꎬ叶元素变异程度普遍高于叶形态性状变异程度ꎮ 不同叶习性物种间叶厚、比叶面积、叶长宽比、叶氮含量性状差异达

到显著水平ꎮ 部分叶性状呈显著相关ꎬ得到一系列最佳功能性状组合ꎬ体现植物对喀斯特地区特殊生境的适应性ꎮ 沿着性状贡

献率较高的 ＰＣ１ 轴ꎬ能够定义出叶经济谱ꎬ大部分常绿植物采取经济保守策略ꎬ而大部分落叶植物则聚集在资源获取的一侧ꎮ
相较于邻近非喀斯特地区ꎬ喀斯特地区植物有较小的 ＬＡ、ＳＬＡꎮ 这些结果体现了喀斯特地区植物叶片形成的不同叶性状特征ꎬ
以及分布于经济谱两端的常绿和落叶植物的不同资源获取策略ꎬ揭示了植物对生境的适应策略ꎬ可为喀斯特地区的植被恢复提

供科学指导ꎮ
关键词:叶性状ꎻ生活型ꎻ种间变异ꎻ叶经济谱ꎻ喀斯特生态系统
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ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄꎬ ａｎｄ ａ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌｌｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄꎬ ｒｅｆｌｅｃｔｉｎｇ
ｔｈｅ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｓｐｅｃｉａｌ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａｓ. Ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ＰＣ１ ａｘｉｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｔｒａｉｔｓꎬ ｌｅａｆ
ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｄｅｆｉｎｅｄ. Ｍｏｓｔ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｄｏｐｔｅｄ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｍｏｓｔ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｐｌａｎｔｓ ｇａｔｈｅｒｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｓｉｄｅ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ. Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ａｄｊａｃｅｎｔ ｎｏｎ￣ｋａｒｓｔ ａｒｅａｓꎬ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａｓ ｈａｄ
ｓｍａｌｌｅｒ ＬＡ ａｎｄ ＳＬＡ. Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａｓꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｔ ｂｏｔｈ ｅｎｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍꎬ
ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔꎬ ａｎｄ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｇｕｉｄａｎｃｅ ｆｏｒ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ
ａｒｅａｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｌｅａｆ ｔｒａｉｔꎻ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍꎻ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍꎻ Ｋａｒｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

功能性状是指异境植物在漫长的进化过程中ꎬ对资源采取不同的获取与分配策略ꎬ逐渐形成的影响植物

存活、生长和死亡的一系列生理生态指标[１—２]ꎬ它在一定程度上能体现植物对生态系统的功能效应ꎬ是植物和

生态系统沟通的重要环节[３]ꎮ 功能性状能够间接改变植物的内在生理情况和外在形态ꎬ客观表达物种对外

部环境的适应性[１ꎬ ４]ꎮ 在植物群落中ꎬ功能性状种间的变异和生态系统演替息息相关ꎬ是植物功能性状变异

研究中十分重要的内容[５]ꎬ并且由于取样、研究尺度等原因ꎬ较多植物功能性状研究以植物功能性状平均值

的种间变异来反映结果[６]ꎮ 叶经济学谱是通过“经济”思想ꎬ将“投资￣收益”理论运用到植物功能性状研究

中ꎬ实现叶性状的功能和数量化研究[７]ꎬ从而体现植物的资源获取策略ꎮ 通过对植物功能性状变异的研究ꎬ
能有效反映植物在长期进化下对环境的响应机制[８]ꎮ

叶片是植物光合作用的主要场所ꎬ是植物获取能量的重要器官ꎬ而叶长、叶宽、比叶面积等叶功能性状在

环境影响下的显著差异ꎬ表现了叶片对资源的获取能力和对环境的适应性[９]ꎮ 对植物叶片功能性状的研究ꎬ
有利于深入研究植物对生境改变的适应机理ꎮ 常绿植物和落叶植物间叶片功能性状差异大小ꎬ体现了植物资

源利用的权衡和生态学策略的差异ꎮ 研究不同叶习性植物间功能性状的差异能丰富群落功能生态学研

究[６]ꎬ有利于阐明不同叶习性植物对环境的适应性差异ꎮ 特有物种与非特有物种之间叶片功能性状的差异

６７８８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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大小ꎬ体现了特殊的生境中生态环境对植物叶片生长的影响ꎬ有利于探讨非特有物种在特殊生境下叶片功能

性状的变异机制ꎮ
喀斯特生态系统是我国六大脆弱生态系统之一ꎬ有环境容纳量低ꎬ土层浅薄ꎬ植被不连续ꎬ土地蓄水性差、

抗干旱能力弱的特点[１０]ꎬ喀斯特植被一般有石生性、嗜钙性、耐瘠性的特点ꎬ生长缓慢ꎬ生产力低ꎬ种群结构简

单[１１]ꎮ 喀斯特地区受地质活动影响大ꎬ碳酸盐岩溶蚀性强ꎬ同时人为干扰强烈ꎬ导致森林退化严重ꎬ次生林、
灌丛植被和草坡占据优势[１２]ꎮ 在桂西南、云南中部等喀斯特地区进行的植物功能性状研究表明ꎬ各地区植物

种内和种间的叶性状均存在显著差异ꎬ比叶面积和叶干物质含量均呈显著负相关[１３—１４]ꎮ 这种喀斯特地区植

物普遍具有的比叶面积低、叶干物质含量高的性状组合ꎬ说明植物为了适应喀斯特地区水分入渗率高导致的

干旱环境ꎬ有相似的进化趋向[１５]ꎮ 本研究以亚热带非地带性顶极群落喀斯特常绿落叶阔叶混交林的优势木

本植物为研究对象ꎬ测定其叶形态及叶元素性状ꎬ比较不同叶习性、特有植物的功能性状变异ꎬ及对叶经济学

谱的分析ꎮ 在不同叶习性及特有种与非特有种之间进行植物叶片功能性状差异的研究ꎬ有利于阐明不同植物

对喀斯特特殊生境的适应机制差异ꎬ但是西南喀斯特地区植物对特殊生境的适应策略少有研究ꎮ 因此ꎬ本研

究提出以下问题:(１)植物在西南喀斯特生境下的叶性状特征如何? (２)西南喀斯特地区不同叶习性植物及

特有种与非特有种之间对资源利用方式如何?

１　 材料和方法

１.１　 研究区概况

研究区位于广西环江毛南族自治县木论国家级自然保护区(２５°７′—２５°１２′Ｎꎬ１０７°５４′—１０８°５′Ｅ)ꎬ年均温

１５.０—１８.７℃ꎬ年降水量 １５３０—１８２０ｍｍꎬ降雨多集中在 ４—９ 月ꎬ地貌类型为喀斯特峰丛洼地ꎬ属于亚热带季

风气候区ꎬ植被类型为非地带性喀斯特常绿落叶阔叶混交林ꎬ群落处于演替中晚期ꎮ 土壤以碳酸盐岩发育的

深色或棕色石灰土为主ꎬ为非地带性土壤ꎬ土层浅薄ꎬ岩石出露率高ꎮ ２０１４ 年在该保护区内ꎬ按照 ＣＴＦＳ( ｔｈｅ
Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ)的标准建立 ２５ ｈｍ２(５００ ｍ×５００ ｍ)固定永久监测样地ꎬ ２０１４ 年和 ２０１９ 年分

别对样地内所有胸径(ＤＢＨ)(Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ)≥ １ ｃｍ 的木本植物个体进行胸径测量、挂牌标记、定
位和物种鉴定ꎮ 样地内主要物种有小果厚壳桂(Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ)、栀子皮( Ｉｔｏａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)、圆果化香树

(Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｌｏｎｇｉｐｅｓ)、香叶树(Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)和齿叶黄皮(Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ)(Ｄｕ 等ꎬ２０１７)ꎮ
１.２　 植物叶性状测定

以样地内 １４４ 种优势种为研究对象ꎬ每种植物选择 １０—１５ 株个体ꎬ采集植株东南西北四个方位成熟完整

的叶片ꎬ每个植株至少采集 ２０ 片以上ꎮ 带回实验室后ꎬ使用中晶 ＳＭ Ｉ８００ Ｐｌｕｓ 扫描仪进行叶片扫描ꎬ使用万

深 ＬＡ￣Ｓ 系列植物图像分析系统测定叶面积(ＬＡꎬｍｍ２)、叶长宽比(Ｌ / Ｗ)ꎬ并用厚度仪测定各叶片厚度(ＬＴꎬ
ｍｍ)ꎬ注意避开叶脉ꎮ 扫描完的叶片装入信封ꎬ置于烘箱内进行 １０５℃杀青 ２ ｈꎬ再 ６０℃烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎬ称
量干重ꎮ 使用球磨仪研磨干样至 １００ 目以测定其元素含量ꎬ其中叶片碳和氮使用元素分析仪测定ꎬ磷含量使

用钼酸铵分光光度法测定ꎬ钾、钙、镁、铝、铁、锌、锰、钠、硫使用 ＩＣＰ￣ＯＥＳ￣５１１０ 仪器测定ꎮ
植物叶片的性状按照以下公式计算:

比叶面积(ＳＬＡꎬ ｃｍ２ / ｇ)＝ 新鲜叶片面积(ｃｍ２) /叶干质量(ｇ)
叶组织密度(ＬＴＤꎬ ｇ / ｃｍ３)＝ 叶干质量(ｇ) /叶体积(ｃｍ３)

其中ꎬ叶体积(ｃｍ３)＝ 叶面积(ｃｍ２)×叶厚度(ｍｍ)ꎮ
１.３　 数据分析

对各个性状求算术平均值和标准偏差ꎬ利用变异系数(ＣＶ)计算各个功能性状的变异程度ꎮ 采用单因素

方差分析方法检测生活型、特有性对性状变异的影响(物种特有性的区分根据文献查阅结果确定)ꎮ 采用

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验各功能性状间的相关性ꎬ利用主成分分析对不同物种叶片性状进行综合分析ꎮ 所有统

计分析在 Ｒ４.１.２ 软件中完成ꎮ

７７８８　 ２１ 期 　 　 　 隆庆之　 等:喀斯特常绿落叶阔叶林木本植物功能性状变异及其适应策略 　
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２　 结果

２.１　 植物性状总体特征

本研究共调查了 １４４ 个物种ꎬ隶属于 ５１ 科 １０６ 属ꎮ １４４ 个物种中乔木 ８９ 种ꎬ灌木 ５５ 种ꎬ常绿植物 ９１ 种ꎬ
落叶植物 ５３ 种ꎬ特有种 １９ 种ꎬ非特有种 １２５ 种ꎮ 样地内 １４４ 种优势木本植物的性状总特征如表 １ 所示ꎬ叶片

形态性状变异系数在 ２４.６５％—１３３.３１％之间ꎬ其中叶面积变异系数最高ꎬ达到了 １３３.３１％ꎻ叶片元素含量性状

中叶片碳的变异系数最小(７.７３％)ꎬ叶片铝的变异系数最大(１００.５２％)ꎬ其他的变异系数在 ３７.５６％—８８.１５％
之间ꎮ

表 １　 优势种性状总特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｋａｒｓｔ Ａｒｅａｓ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

缩写
ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

平均值
Ｍｅａｎ

标准误差
Ｓｔａｎｄａｒｄ
ｅｒｒｏｒ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

变异系数 / ％
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ / ％

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｍｍ ＬＴ ０.２０ ０.０６ ０.４４ ０.０９ ３１.４５

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ / ｃｍ２ ＬＡ ４８.９５ ６５.２６ ４９７.１０ ０.６０ １３３.３１

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ / (ｃｍ２ / ｇ) ＳＬＡ １６９.０２ ６７.６０ ４３５.８２ ６０.８７ ４０.００

叶长宽比 Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ Ｌ / Ｗ ２.５５ ０.６３ ４.３０ １.１３ ２４.６５

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ / (ｇ / ｃｍ３) ＬＴＤ ０.３９ ０.１１ ０.７７ ０.１１ ２８.２５

叶片碳 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ / (ｇ / ｋｇ) Ｃ ４３４.１８ ３３.５８ ４９４.８０ ３２１.４９ ７.７３

叶片氮 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ / (ｇ / ｋｇ) Ｎ ２２.３８ ８.４１ ４８.９３ ７.４４ ３７.５６

叶片磷 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ / (ｇ / ｋｇ) Ｐ ２.３５ １.２５ ７.３２ ０.１１ ５３.１９

叶片钾 Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) Ｋ ２２.３０ １４.３０ ８１ ２.５９ ６４.０９

叶片钙 Ｌｅａｆ ｃａｌｃｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) Ｃａ １７.９１ １０.８５ ５９.０８ ２.８８ ６０.５７

叶片镁 Ｌｅａｆ ｍａｇｎｅｓｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) Ｍｇ ４.３９ ３.８７ ２６.０２ ０.０６ ８８.１５

叶片硫 Ｌｅａｆ ｓｕｌｆｕｒ / (ｇ / ｋｇ) Ｓ １.５８ ０.９１ ７.４９ ０.３３ ５７.６０

叶片铁 Ｌｅａｆ ｉｒｏｎ / (ｇ / ｋｇ) Ｆｅ ０.１２ ０.０６ ０.３２ ０.０３ ５１.７５

叶片锰 Ｌｅａｆ ｍａｎｇａｎｅｓｅ / (ｇ / ｋｇ) Ｍｎ ０.１４ ０.１１ ０.５９ ０.０２ ７６.３７

叶片铝 Ｌｅａｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ / (ｇ / ｋｇ) Ａｌ ０.３１ ０.３１ ２.９５ ０.０４ １００.５２

叶片钠 Ｌｅａｆ ｓｏｄｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) Ｎａ ０.０４ ０.０３ ０.１ ０.０１ ７３.９９

叶片锌 Ｌｅａｆ ｚｉｎｃ / (ｇ / ｋｇ) Ｚｎ ０.０２ ０.０１ ０.０８ ０.０１ ６８.８４

２.２　 植物性状种间变异

由表 ２ 可知ꎬ研究区木本植物功能性状在生活型间、特有和非特有种间存在差异ꎮ 常绿物种 ＬＴ、ＬＡ、ＬＷ、
Ｃ、Ｋ、Ｍｇ、Ｓ、Ｍｎ、Ａｌ、Ｚｎ 性状大于落叶物种ꎬ特有种 ＬＴ、ＬＡ、ＬＷ、ＬＴＤ、Ｐ、Ｆｅ、Ｎａ 性状大于非特有种ꎮ 就变异性

而言ꎬＬＴ、ＬＡ、ＳＬＡ、Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｃａ、Ｓ、Ｆｅ、Ｍｎ、Ａｌ、Ｎａ 功能性状常绿物种变异程度高于落叶物种ꎬＬＷ、ＬＴＤ、Ｃ、Ｐ、
Ｍｇ、Ｆｅ、Ｎａ 功能性状特有种变异程度高于非特有种ꎮ 不同叶习性物种之间ꎬＬＴ、ＳＬＡ、ＬＷ、Ｎ 性状差异达到显

著水平ꎬ特有种和非特有种之间ꎬＦｅ 性状差异达到显著水平ꎬ其余均未达到显著水平ꎮ
２.３　 植物性状间的关联

相关性检验(图 １)表明ꎬ所有物种性状中ꎬ形态性状中除 ＬＷ 与 ＬＴ、ＳＬＡ 与 ＬＡ 不相关外ꎬ其他性状间均

呈显著的正或负相关ꎻＳＬＡ 与 Ｎ 呈显著正相关ꎬＬＴＤ 与 Ｃ 呈显著正相关、与 Ｎ 呈显著负相关ꎻ元素含量间ꎬＣ
仅与 Ｃａ 和 Ｍｇ 呈显著负相关ꎬＰ 与 Ｋ、Ｎａ、Ｓ、Ｆｅ 相互间均呈显著正相关ꎬＭｇ 与 Ｃａ、Ａｌ 显著正相关ꎬＳ 与 Ｎａ、Ｚｎ
呈显著正相关ꎬＮａ 与 Ｆｅ 呈显著正相关ꎬＭｎ 与 Ａｌ 呈显著正相关ꎮ
２.４　 叶经济学谱

主成分分析(图 ２)结果表明主成分 １ 轴的特征值占总方差的 １７.８％ꎬ２ 轴的特征值占总方差的 １３.４％ꎬ１、
２ 轴的特征值之和占总方差的 ３１.２％ꎮ 性状变异第一主成分与 ＳＬＡ、ＬＴＤ、ＬＷ、ＬＡ 有较强的相关性ꎬ而第二主
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成分与 ＬＴ 以及 Ｓ、Ｃ 等叶元素性状有较强的相关性ꎮ １ 轴一侧是具有大 ＬＴＤ、ＬＷ、Ｃ 指标ꎬ低 ＬＡ、ＳＬＡ、Ｎ 及矿

质养分指标的物种ꎬ即资源保守型策略物种ꎬ主要是常绿物种ꎻ而另一侧是具有高 ＬＡ、ＳＬＡ、Ｎ 及矿质养分指

标ꎬ低 ＬＴＤ、ＬＷ、Ｃ 指标的物种ꎬ即资源获取型策略物种ꎬ主要是落叶物种ꎮ ＰＣ１ 轴相当于 ＲＥＳ 理论中的“投
资￣收益”策略轴ꎬ常绿和落叶物种在 ＰＣ１ 轴的两侧均有分布ꎬ但常绿物种大部分集中于 ＰＣ１ 轴的资源保守

侧ꎬ落叶物种大部分集中于 ＰＣ１ 轴的资源获取侧ꎮ 根据叶片 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 得分差异表可得ꎬＰＣ１ 轴上不同叶习

性物种得分的差异显著(Ｐ<０.０５ꎻ表 ３)ꎬ特有种和非特有种得分差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ

表 ２　 不同叶习性植物性状(平均值±标准偏差)及变异系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｌａｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔｓ (ｍｅａｎ±ＳＤ) ａｎｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

性状
Ｃｈａｒａｃｔｅｒ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ

特有种
Ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

非特有种
Ｎｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / ｍｍ ０.２２±０.０７(３０.４５％) ０.１７±０.０５∗(２７.４２％) ０.２１±０.０７(３１.４７％) ０.２０±０.０６(３１.５７％)

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ / ｃｍ２ ４９.３９±６９.０５(１３９.７９％) ４８.２４±５９.３９(１２３.１２％) ４９.４１±４３.０６(８７.１６％) ４８.８７±６８.３９(１３９.９３％)

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ / (ｃｍ２ / ｇ) １４９.８０±５７.１８(３８.１７％) １９９.９５±７２.０９∗(３６.０５％) １４６.６７±５６.７３(３８.６８％) １７２.７１±６８.７８(３９.８２％)

叶长宽比 Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ ２.７０±０.６２(２３.０１％) ２.３１±０.５７∗(２４.６５％) ２.６４±０.６９(２５.９９％) ２.５３±０.６２(２４.４９％)

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ / (ｇ / ｃｍ３) ０.３９±０.１１(２７.６０％) ０.３９±０.１１(２９.５９％) ０.４１±０.１３(３０.８８％) ０.３９±０.１１(２７.８３％)

叶片碳 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ / (ｇ / ｋｇ) ４３７.２４±３６.４８(８.３４％) ４２９.２５±２７.９８(６.５２％) ４３３.６２±３４.７３(８.０１％) ４３４.２７±３３.５６(７.７３％)

叶片氮 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ / (ｇ / ｋｇ) ２０.３５±７.３４(３６.０５％) ２５.６５±９.０５∗(３５.２８％) ２０.１０±６.８２(３３.９１％) ２２.７６±８.６１(３７.８４％)

叶片磷 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ / (ｇ / ｋｇ) ２.２８±１.２２(５３.５４％) ２.４５±１.３０(５２.８９％) ２.３７±１.４１(５９.５８％) ２.３４±１.２３(５２.３６％)

叶片钾 Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) ２３.５５±１６.３０(６９.２３％) ２０.３０±１０.１３(４９.９２％) ２０.５５±１１.３４(５５.２０％) ２２.５９±１４.７５(６５.３０％)

叶片钙 Ｌｅａｆ ｃａｌｃｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) １７.８３±１１.０６(６２.０５％) １８.０５±１０.６２(５８.８４％) １５.２２±５.４０(３５.４４％) １８.３６±１１.４６(６２.４４％)

叶片镁 Ｌｅａｆ ｍａｇｎｅｓｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) ４.５２±３.８３(８４.７２％) ４.１７±３.９６(９４.９０％) ３.４５±３.３２(９６.４０％) ４.５４±３.９４(８６.８０％)

叶片硫 Ｌｅａｆ ｓｕｌｆｕｒ / (ｇ / ｋｇ) １.５８±１.０２(６４.６０％) １.５７±０.７０(４４.６２％) １.５０±０.７６(５０.６１％) １.５９±０.９３(５８.７３％)

叶片铁 Ｌｅａｆ ｉｒｏｎ / (ｇ / ｋｇ) ０.１２±０.０６(５３.７８％) ０.１２±０.０６(４８.７１％) ０.１５±０.０８(５１.６１％) ０.１１±０.０６∗(５０.５６％)
叶片锰 Ｌｅａｆ ｍａｎｇａｎｅｓｅ / (ｇ / ｋｇ) ０.１５±０.１２(８３.２７％) ０.１２±０.０８(６０.８０％) ０.１１±０.０７(５７.０９％) ０.１５±０.１２(７７.３７％)

叶片铝 Ｌｅａｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ / (ｇ / ｋｇ) ０.３３±０.３７(１１０.４２％) ０.２７±０.１８(６６.７９％) ０.２２±０.１０(４４.００％) ０.３２±０.３３(１０２.３８％)

叶片钠 Ｌｅａｆ ｓｏｄｉｕｍ / (ｇ / ｋｇ) ０.０４±０.０３(７４.７０％) ０.０４±０.０３(７３.３３％) ０.０４±０.０３(７７.２２％) ０.０４±０.０３(７３.７４％)

叶片锌 Ｌｅａｆ ｚｉｎｃ / (ｇ / ｋｇ) ０.０２±０.０１(５９.７６％) ０.０２±０.０２(７９.７５％) ０.０２±０.０１(５２.３０％) ０.０２±０.０１(６９.６２％)

表 ３　 叶片 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 得分差异(平均值±标准误)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ＰＣ１ ａｎｄ ＰＣ２ ｓｃｏｒｅｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ (ｍｅａｎ±ＳＥ)

轴 Ａｘｉｓ

叶习性
Ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

显著性检验
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ

常绿
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ

落叶
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｔ Ｐ

第一主成分 Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ０.２６±１.７８ａ －０.４２±１.７６ｂ ２.０３４ ０.０４５

第二主成分 Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ －０.３４±１.３９ａ ０.５５±１.５２ｂ －３.２０１ ０.００２

轴 Ａｘｉｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃｉｔｙ

显著性检验
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ

特有种
Ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ

非特有种
Ｎｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔ Ｐ

第一主成分 Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ０.４１±１.４１ａ －０.０７±１.８５ａ １.２３８ ０.２２７

第二主成分 Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ －０.１５±１.１２ａ ０.０２±１.５６ａ －０.５６１ ０.５７９

３　 结论与讨论

３.１　 喀斯特地区植物功能性状的变异特征

本研究发现ꎬ广西喀斯特地区不同植物叶功能性状变异具有差异ꎬ研究的 ５ 个形态性状变异幅度达

２４.６５％—１３３.３１％ꎬ１２ 个叶元素含量变异幅度达 ７.７３％—１００.５２％ꎬ程度普遍高于性状变异ꎮ 研究结果表示ꎬ
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图 １　 各功能性状之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析

Ｆｉｇ.１　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ＬＴ:叶厚ꎻＬＡ:叶面积ꎻＳＬＡ:比叶面积ꎻＬ / Ｗ:叶长宽比ꎻＬＴＤ:叶组织密度ꎻＣ:叶片碳 ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎꎻＮ:叶片氮ꎻＰ:叶片磷ꎻＫ:叶片钾ꎻＣａ:叶片钙ꎻ

Ｍｇ:叶片镁ꎻＳ:叶片硫ꎻＦｅ:叶片铁ꎻＭｎ:叶片锰ꎻＡｌ:叶片铝ꎻＮａ:叶片钠ꎻＺｎ:叶片锌

叶功能性状中 ＳＬＡ 的均值较低ꎬ表明在水热条件充沛但水分入渗率高ꎬ地表水缺乏的气候条件下[１６]ꎬ喀斯特

地区植物普遍通过减小 ＳＬＡ 来适应环境ꎮ ＬＡ 可以衡量植物叶片的光捕获能力ꎬ研究区 ＬＡ 变异系数较高ꎬ说
明该地区植物之间采用的资源获取策略差异较大ꎮ 叶元素性状中ꎬＣ、Ｎ 的变异系数较低ꎬ其余元素变异系数

都较高ꎮ Ｃ、Ｎ 是植物生长所需的必须元素ꎬ因此变异较小ꎬ而 Ｐ 则由于喀斯特地区的土壤 Ｐ 在热带与亚热带

喀斯特地区比其他喀斯特地区更缺乏导致变异较大[１７]ꎮ Ａｌ 和 Ｍｎ 的毒性经常发生在酸化土壤中[１８]ꎬ而喀斯

特地区土壤酸碱性的差异导致变异系数较大ꎮ 因为喀斯特岩性的主要类型含有矿物为 Ｃａ 和 Ｍｇꎬ如白云石、
石灰石和方解石[１９]ꎬ因此植物 Ｃａ 和 Ｍｇ 较大ꎮ Ｋ 和 Ｎａ 被认为与植物持水能力有关[２０]ꎬ而喀斯特地区干旱的

环境对植物 Ｋ 和 Ｎａ 影响较大ꎮ
从不同叶习性树种来看ꎬ常绿植物的叶功能性状变异普遍大于落叶植物ꎬ且 ＬＴ 和 ＳＬＡ 在常绿和落叶树

种之间存在显著差异ꎬ这可能与不同叶习性植物的叶片构建成本不同有关ꎬ常绿树种叶片的 ＬＴ 往往大于落

叶树种ꎬ构建成本大于落叶物种[６]ꎮ 通常高 ＳＬＡ 表明树种采用资源获取性策略ꎬ而常绿树种和落叶树种的
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图 ２　 叶片性状的主成分分析

Ｆｉｇ.２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ
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ＳＬＡ 差异显著ꎬ表明喀斯特地区常绿树种具有较小的比叶面积ꎬ采取资源保守型策略[２１]ꎬ落叶树种寿命较短ꎬ
也无法像常绿物种一样养分回收ꎬ所以为了满足生长发育所需的资源ꎬ采取资源获取型策略[２２]ꎮ 而喀斯特地

区特有物种和非特有物种之间仅 Ｆｅ 差异显著ꎬ其余功能性状差异均不显著ꎬ说明喀斯特地区生境的特殊性对

植物生长具有较高的塑造性ꎮ
３.２　 喀斯特地区植物不同功能性状的相关性

植物在长期的环境适应下ꎬ各性状会呈现一定的相关性ꎬ最终会形成一系列的适应特定环境的最佳功能

性状组合ꎮ 在所有物种性状中ꎬＬＴ 与 ＳＬＡ 呈显著负相关ꎬ说明在喀斯特地区干旱的水分条件下ꎬ植物会减小

叶面积增加叶厚来适应水分胁迫ꎬ但在本研究中ꎬ物种 ＬＴ 和 ＬＴＤ 呈负相关ꎬ同时ꎬＬＴＤ 反映植物器官中生物

量的累积状况[２３]ꎬ表明喀斯特地区植物在叶面积减小的同时ꎬ光合作用产物大部分转化为叶片干物质ꎬ从而

增强植物对干旱环境的抵抗ꎮ 植物 ＬＴＤ 和 ＳＬＡ 呈负相关ꎬ说明树种在叶面积变异较小的情况下ꎬ会通过增加

叶肉密度或构建保卫细胞来增加叶厚ꎬ从而防止高温对叶片的损伤和导致水分的丧失ꎮ 这一性状组合在植物

结构上更具保守性ꎬ能提高植物水分利用效率ꎬ增加植物对喀斯特地区间歇性高温缺水环境的适应性[２４]ꎮ
本研究显示ꎬＳＬＡ 与 Ｃ 呈负相关ꎬ表明植物在喀斯特环境中 ＳＬＡ 减小ꎬ导致叶片细胞壁增厚ꎬ叶片结构性

物质增加ꎬ会积累更多的木质素和单宁等碳基二级化合物[２５]ꎬ从而导致叶片碳增加ꎮ 而结构性物质增加则致

使叶片中光合作用物质的减少[２６]ꎬ因此植物通过增加叶片结构投资而减少了光合组分的投资ꎬ在一定程度上

体现了植物在资源获取方面的权衡策略ꎮ 研究表明ꎬ森林植物中叶片 Ｎ、Ｐ 含量较高ꎬ且往往和 ＳＬＡ 呈正相关

关系[２７]ꎬ本研究中 ＳＬＡ 与 Ｎ 呈显著正相关ꎬ与前人研究一致[９]ꎮ 叶片 Ｎ 的含量往往和光合酶、色素等有关ꎬＮ
的增加能刺激叶片光合作用[２８]ꎬ而 Ｎ 和 ＳＬＡ 正相关表明高光合能力的叶片 ＳＬＡ 较大ꎬ说明植物采取资源获

取的策略ꎮ 同时ꎬ该相关性说明植物在性状之间的权衡能很好的反映对环境的适应策略ꎬ并形成了叶经济

谱[２９]ꎮ 本研究发现ꎬ功能性状中大多数均参与了第一主成分轴的确立ꎬ且两侧的指标可以很好的反映物种从

资源获取型到资源保守型(图 ２)ꎬ常绿物种分布在高 ＬＴＤ、ＬＷ、Ｃ 一侧ꎬ而落叶物种则分布在高 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴ
一侧ꎬ说明物种在相同的环境中的不同的适应策略ꎮ
３.３　 喀斯特地区植物的环境适应策略

本研究的植物来自同一地点ꎬ具有相同的气候条件ꎬ但研究结果表明不同叶习性树种中 ＬＴ、ＳＬＡ、Ｎ 和 Ｓ
差异显著ꎬ反映了不同树种对环境的适应策略不同ꎮ 树种高 ＬＴ 表明树种采取资源保持策略ꎬ高 ＳＬＡ 表明树

种采取资源捕获策略ꎬＬＮ 代表植物竞争力、养分循环策略ꎮ 常绿和落叶树种在相同环境中功能性状有着显著

差异ꎬ表明常绿和落叶物种有着不同的进化方向和资源获取策略ꎮ
不同环境条件、相似功能群的植物功能性状也具有不同的特征ꎮ 黔中普定喀斯特地区的木本植物相较于

本研究有更小的 ＬＡ、ＳＬＡ 和更大的 ＬＴＤꎬＬＡ 差异不显著[１５]ꎮ 与普定喀斯特地区相比ꎬ环江喀斯特纬度更低ꎬ
年均温更高ꎮ 叶面积随着年均温的降低而减小[３０]ꎬ纬度越低ꎬ气温越高ꎬ叶片接受光能和同化二氧化碳的时

间越长ꎬ因此研究区植物的叶面积更大ꎮ 同时树种通过增大 ＬＴＤ 来避免高温对叶片的损伤ꎬ更小的叶面积也

能降低植物呼吸和蒸腾作用的成本ꎬ体现了植物对喀斯特地区高温环境的适应性[３１]ꎮ 普定喀斯特地区拥有

更高的海拔ꎬ温度更低ꎬ而低温是植物 ＳＬＡ 减小的根本原因ꎬ在低温环境下ꎬ叶肉细胞增大和细胞壁特别是表

皮细胞壁增厚ꎬ因此环江喀斯特地区植物拥有更小的 ＳＬＡꎮ
与亚热带气候的非喀斯特地区植物相比ꎬ如武夷山地区[２２]ꎬ桂西北喀斯特地区的植物有较大的 ＬＡ、ＳＬＡ 和

较小的 Ｐꎮ 与武夷山地区相比ꎬ木论喀斯特地区海拔低ꎬ年均温高ꎮ 高 ＬＡ 表明喀斯特地区植物叶片相对较大ꎬ
对光照的竞争激烈ꎮ 一般来说ꎬＳＬＡ 值越低表示该植物本身对于环境资源的利用能力较强.对于所获得资源的保

存能力也较强ꎬ高 ＳＬＡ 表明喀斯特地区养分和水热条件充分ꎬ植物在热量条件充足的环境下保存资源的能力弱ꎬ
大多为资源获取型植物ꎮ 武夷山地区土壤具有典型的亚热带中山土壤的特点ꎬ为山地黄红壤、山地黄壤等ꎬ喀斯

特地区土壤多为深色或棕色石灰土ꎬ土壤中 Ｐ 的有效性低ꎬ导致植物 Ｐ 含量远低于同气候非喀斯特地区植物ꎮ
本研究结果表明ꎬ木论喀斯特峰丛洼地常绿落叶阔叶混交林木本植物功能性状存在较大的种间差异ꎬ功
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能性状和叶元素之间存在一定的相关性ꎮ 与其他同为亚热带气候的非喀斯特地区植物相比ꎬ木论喀斯特地区

植物在叶功能性状方面发育形成了小 ＬＡ、ＳＬＡ 和大 ＬＴ、ＬＴＤ、Ｋ、Ｎａ 的性状组合ꎬ从而减少蒸腾和高温对叶片

的损害ꎬ提高其对于喀斯特地区干旱贫瘠环境的适应性ꎮ
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