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子午岭天然次生林优势植物生态策略及叶片功能性状
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摘要：为适应不同胁迫环境及与共存植物竞争资源，植物通过调整叶片功能性状，形成了应对不同生态环境的 ＣＳＲ 生态策略

（Ｃ：竞争策略；Ｓ：耐胁迫策略；Ｒ：杂草策略）。 子午岭是目前黄土高原仅存的天然次生林区，但对其优势植物 ＣＳＲ 生态策略研

究较为有限。 研究基于 １０ 种叶片功能性状，系统探讨了子午岭天然次生林 １０ 种优势木本植物的生态策略。 结果显示，１０ 种植

物可分为 Ｓ、Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 三种生态策略，其中 Ｓ ／ ＣＳ 型占 ４０．０％，Ｓ ／ ＣＳＲ 型占 ３８．３％，二者为该地区的主要植被类型。 具体而

言：Ｓ 型植物表现出低氮含量（１．６—２．０） ｍｇ ／ Ｌ、磷含量（０．１３—０．１７） ｍｇ ／ Ｌ、比叶面积（１．０—１．９） ｍ２ ／ ｋｇ、叶片 δ１５ Ｎ（ －１．３６—
－１．１２）‰和高叶片厚度（０．０８—０．１３） ｍｍ 的性状组合，相比之下，Ｓ ／ ＣＳＲ 型植物则表现出高叶氮含量（２．６—３．０） ｍｇ ／ Ｌ、磷含量

（０．１８—０．２２） ｍｇ ／ Ｌ、比叶面积（２．５—３．７） ｍ２ ／ ｋｇ、δ１５Ｎ （－１．１４—－１．０３）‰和低叶厚度（０．０５—０．１１） ｍｍ 的性状组合，而 Ｓ ／ ＣＳ 型

植物性状指标则处于居中水平。 主成分分析表明，比叶面积、叶氮含量、叶磷含量和叶片 δ１５Ｎ 是区分不同生态策略的主要因

素。 结构方程模型进一步揭示，生理、水分和养分因子在生态策略的形成中起着不同作用，Ｓ 策略植物主要受养分和生理因子

的影响，而 Ｃ 策略和 Ｒ 策略植物则依赖于生理和养分因子的间接作用。 研究表明，子午岭天然次生林优势植物通过改变叶片

形态、水分利用和养分吸收，调整其资源获取能力及分配模式，从而形成适应不同环境的生态策略。
关键词：竞争策略；耐胁迫策略；杂草策略；主成分分析；结构方程模型
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植被在维持生态平衡、提高生物多样性和功能性方面扮演着关键角色［１—３］。 在不同的生态系统中，植物

通过多种生态策略适应不同的胁迫环境，以维持生存和繁衍。 Ｇｒｉｍｅ［４］ 提出了物种应对环境条件时展现出的

三种主要生态策略［４—５］：竞争型策略（Ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ，Ｃ）：通常见于生长迅速且竞争能力强的物种，这类物种在资

源丰富的环境中具有明显优势［４］。 耐胁迫型策略（Ｓｔｒｅｓｓ⁃ｔｏｌｅｒａｔｏｒ，Ｓ）：该类型物种在资源稀缺或环境胁迫条

件下生长缓慢但适应性强。 Ｂｒｅｔｚｅｌ［６］的研究表明，当 Ｓ 型物种在群落中占主导地位时，其生物多样性显著增

加。 杂草型策略（Ｒｕｄｅｒａｌ，Ｒ）：该类型物种能够快速繁殖并在受干扰的环境中迅速占领生境［７］。 ＣＳＲ 生态策

略理论通过解释各种功能性状协同变异，揭示了植物在面对不同环境条件时的适应机制［８］。 因此，阐明植物

的 ＣＳＲ 策略及其对群落构建的影响，对提高整个群落的生物多样性和可持续性具有重要意义［９—１０］。
植被恢复与重建是黄土高原地区生态文明建设的重中之重。 由于气候干旱和植被类型单一，部分人工林

已出现退化和死亡的现象，相较于人工林，天然林在生物多样性保护、碳存储和水土保持等方面表现出更高的

生态系统服务功能［１１］。 因此，研究和保护天然林对生态系统的可持续发展至关重要。 子午岭地区是目前黄

土高原天然次生林保存较完好的地区［１２—１４］。 我国研究者已在子午岭地区开展了大量关于植物功能性状的研

究，但这些研究仍多集中于单一或少数几个功能性状的描述，缺乏对功能性状的系统整合及其与植物生态策

略关系的深入分析。 因此，目前对该区域优势植物的生态策略形成机制及其对群落构建的贡献，仍缺乏系统

性的理解。
本研究以子午岭地区 １０ 种优势木本植物为研究对象，通过分析 １０ 种叶功能性状，主要探讨以下三个内

容：（１）分析子午岭地区优势木本植物的主要生态策略；（２）探讨不同生态策略植物的功能性状差异；（３）揭
示驱动优势植物形成不同生态策略的主要因素。 本研究结果可为该地区植被的生态特征与物种分布格局提

供数据支撑，旨在为该地区的生态修复和植被管理提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于陕西省延安市富县子午岭任家台林场瓦窑沟小流域 （图 １） （１０９°０９′Ｅ，３６°０５′Ｎ）。 富县位于

陕西省北部，延安地区西南部，属渭北黄土高原丘陵沟壑区，暖温带半湿润气候。 该地区的海拔为 １１１５—
１６８３ ｍ，年均气温为 ９℃，年均降水量约为 ５５０ ｍｍ，主要分布在 ７—９ 月，占全年降水总量的 ６０％以上［１５—１６］。

子午岭地区的天然次生林是在人类活动减少后，通过自然演替逐步恢复的。 历史上，该地区因农业开发
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图 １　 研究区概况图

Ｆｉｇ．１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

和木材采伐等活动导致森林覆盖率大幅下降［１７］。 １８６６ 年当地人口外迁后，子午岭地区植被在弃耕地的基础

上经过一系列恢复而形成天然次生林，也是黄土高原目前为止保存较好的一块天然植被区［１８］。 该区具有比

较完整的植被的演替序列：从弃耕地先锋群落开始，经草本、灌木群落时期到早期森林群落山杨林（Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｄｏｄｅ）、白桦林（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｓｕｋａｃｚｅｖ）、侧柏林（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｌ． Ｆｒａｎｃｏ．）、油松林（Ｐｉｎｕｓ
ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｃａｒｒ．）等，进而到演替后期森林群落辽东栎林（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ Ｍａｙｒ） ［１９］。 黄土高原特有的季

节性气候，夏季集中降水以及深厚的土壤，为耐旱性植物的重新定植提供了有利条件。 这些植物逐渐占据主

导地位，最终形成了如今的次生林结构［２０］。 本研究根据样方调查结果，以研究区生长状况良好、重要值高的

１０ 种优势植物为研究对象，具体植物信息见表 １。

表 １　 研究所选 １０ 种共存植物

Ｔａｂｌｅ １　 １０ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

科名
Ｆａｍｉｌｙ ｎａｍｅ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

辽东栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ Ｍａｙｒ． 壳斗科 落叶乔木 ２７．５４

油松 Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｃａｒｒｉｅｒｅ． 松科　 常绿乔木 １８．２６

侧柏 Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ （Ｌ．） Ｆｒａｎｃｏ． 柏科　 常绿乔木 １４．９５

山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｄｏｄｅ 杨柳科 落叶乔木 １４．０３

樱桃 Ｃｅｒａｓｕｓ ｐｓｅｕｄｏｃｅｒａｓｕｓ （Ｌｉｎｄｌ．） Ｇ． Ｄｏｎ 蔷薇科 落叶乔木 １２．７５

西北栒子 Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｚａｂｅｌｉｉ Ｓｃｈｎｅｉｄ． 蔷薇科 落叶灌木 ２５．３９

陕西荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｃｈｅｎｓｉａｎｕｍ Ｍａｘｉｍ． 忍冬科 落叶灌木 １６．６５

黄刺玫 Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ Ｌｉｎｄｌ． 蔷薇科 落叶灌木 １５．９５

茶条槭 Ａｃｅｒ ｇｉｎｎａｌａ Ｍａｘｉｍ． 槭树科 落叶灌木 １５．５７

葱皮忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉｉ Ｆｒａｎｃｈ． 忍冬科 落叶灌木 １２．８２

１．２　 功能性状测定与 ＣＳＲ 生态策略分类

２０２３ 年 ４ 月进行样方调查，在样地内建立 １００ ｍ × １００ ｍ 样方，并按照对角线法布设 ９ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 乔

木样方。 每个乔木样方内，调查乔木树种的郁闭度、树高、胸径（在 １３０ ｃｍ 高度处测量）和数量。 此外，在每

个乔木样方内布设 ５ ｍ × ５ ｍ 的灌木样方，以调查所有林下灌木及半灌木的高度、盖度、数量和基径。 根据测

定的指标，计算各物种的重要值 （ ＩＶ），计算公式如下所示：

８３４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

相对密度＝ 某一物种出现的个体数
所有物种出现的个体数之和

æ

è
ç

ö

ø
÷ ×１００％　 　 　 　 　 　 　 （１）

相对频度＝ 某一物种出现的样方数
所有物种出现的样方数之和

æ

è
ç

ö

ø
÷ ×１００％ （２）

相对胸高断面积＝ 某一物种的胸高断面积
全部物种的胸高断面积之和

æ

è
ç

ö

ø
÷ ×１００％ （３）

相对盖度＝ 某一物种的盖度
全部物种的盖度之和

æ

è
ç

ö

ø
÷ ×１００％ （４）

ＩＶ乔木 ＝相对密度（％）＋相对胸高断面积（％）＋相对频度（％）
３

（５）

ＩＶ灌木 ＝相对密度（％）＋相对盖度（％）＋相对频度（％）
３

（６）

采样工作于 ２０２３ 年 ５—９ 月进行，为减少降水对样品的干扰，样品采集通常在降水后的 ５—７ 天内进行，
采样频率为每月 １ 次。 采集样品过程中遵循样地的全面性、代表性、可行性及连续性的原则，选择健康、成熟

且无病虫害的目标植株，采集植物叶片样品。 叶片样品用于测定以下指标：叶面积（Ｌｅａｆ Ａｒｅａ； ＬＡ）、叶厚度

（Ｌｅａｆ Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＴ）、叶鲜重（Ｌｅａｆ Ｆｒｅｓｈ Ｗｅｉｇｈｔ； ＬＦＷ）、叶干重（Ｌｅａｆ Ｄｒｙ Ｗｅｉｇｈｔ； ＬＤＷ）、比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
Ｌｅａｆ Ａｒｅａ； ＳＬＡ）、叶氮含量（Ｌｅａｆ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ Ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＮＣ）、叶磷含量（Ｌｅａｆ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ Ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＰＣ）、叶干物质

含量（Ｌｅａｆ Ｄｒｙ Ｍａｔｔｅｒ Ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＤＭＣ）、叶片 δ１３Ｃ 值、叶片 δ１５Ｎ 值、叶片 δ１８Ｏ 值。
ＬＡ 采用数字叶面积仪（ＬＩ⁃３０００， ＬＩ⁃ＣＯＲ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， 美国）测定；ＬＴ 采用 ０．００１ ｍｍ 的数显游标卡尺测

定；ＬＦＷ 通过称重饱和含水状态下的叶片获得，ＬＤＷ 通过将采集的植物叶片样品在 ６０℃下烘干至恒重后，采
用精度为 ０．００１ ｇ 的电子天平进行称量。 ＳＬＡ 通过计算鲜叶投影表面积（ｍ２）与其对应的干重（ｋｇ）之比得到，
ＬＤＭＣ 以干重（ｍｇ）与鲜重（ｇ）之比计算，公式如下：

ＳＬＡ＝ ＬＡ
ＬＤＷ

（７）

其中，ＳＬＡ： ｍ２ ／ ｋｇ； ＬＡ： ｍ２； ＬＤＷ： ｋｇ。

ＬＤＭＣ＝ＬＤＷ
ＬＦＷ

（８）

其中，ＬＤＭＣ： ｍｇ ／ ｇ； ＬＤＷ： ｍｇ； ＬＦＷ： ｇ。
将其余叶片在 ６０℃烘干至恒重，研磨成粉末状混合均匀，一部分用于测定 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ，另一部分用于测

定叶片 δ１３Ｃ 值、叶片 δ１５Ｎ 值、叶片 δ１８Ｏ 值。 ＬＮＣ、ＬＰＣ 通过浓硫酸⁃过氧化氢消煮处理，使用流动分析仪

（ＡｕｔｏＡｎａｌｙｚｅｒ ３， ＳＥＡＬ， 德国） 进行测定。 叶片的 δ１３Ｃ、δ１５Ｎ、δ１８Ｏ 值， 采用稳定同位素比率质谱仪

（Ｉｓｏｐｒｉｍｅ１０００３０３０７０１， Ｉｓｏｐｒｉｍｅ Ｌｉｍｉｔｅｄ， 英国）进行测定。
按照 Ｐｉｅｒｃｅ 等［５］概述的方法，将 ＬＡ、ＬＤＷ 和 ＬＦＷ 的值输入到 ＳｔｒａｔｅＦｙ 工具中，以计算每个植物的竞争型

（Ｃ）⁃耐胁迫型（Ｓ）⁃杂草型（Ｒ）总体分数。 该方法涵盖了叶片氮浓度、种子质量和开花物候等参数在内 １４ 个

关键的功能性状，通过共惯性分析，这些性状可以有效地概括广泛的植物的生理、形态及生殖功能性状［２１］。
ＣＳＲ 策略的划分依据是基于各植物在竞争（Ｃ）、耐胁迫（Ｓ）和杂草（Ｒ）策略中的相对得分。 混合策略如 Ｓ ／ ＣＳ
和 Ｓ ／ ＣＳＲ 表示植物在耐胁迫与竞争（Ｓ ／ ＣＳ）或在耐胁迫、竞争与快速扩展（Ｓ ／ ＣＳＲ）之间的平衡［２２］。 本研究利

用 ＳｔｒａｔｅＦｙ 工具计算出 １０ 种优势植物的 Ｃ、Ｓ、Ｒ 策略得分，并根据加权平均法确定它们的策略类别。 单一策

略（Ｃ、Ｓ 或 Ｒ）表示该植物主要表现出一种策略特征，而混合策略则表示该植物在两种或三种策略之间的均衡

表现。
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为更准确地评估不同生态策略下植物功能性状的群落响应，本研究引入了群落加权平均（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃
Ｗｅｉｇｈｔｅｄ Ｍｅａｎ， ＣＷＭ）方法。 ＣＷＭ 通过考虑物种在群落中的相对重要性来加权计算功能性状，能够有效反

映群落整体对环境的适应能力［２３—２４］。 本研究采用 ＣＷＭ 分析子午岭地区不同优势植物的功能性状特征，揭
示其生态策略的空间分布模式［２５］。 所有植物性状指标均通过 ＣＷＭ 方法进行计算后进行分析。 具体计算公

式如下：

ＣＷＭ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ × Ｔｒａｉｔｉ （９）

其中，ＣＷＭ 是群落尺度上的功能性状值；ｎ 是样地中的物种数量；Ｐ ｉ是物种 ｉ 在样地中的相对重要值，相对重

要值 Ｐ ｉ ＝（相对多度＋相对盖度＋相对频度） ／ ３［２６］；Ｔｒａｉｔｉ是物种 ｉ 的功能性状值。 计算 １０ 个性状的 ＣＷＭ 值

（即 ＣＷＭＬＤＭＣ、ＣＷＭＳＬＡ、ＣＷＭＬＷＣ、ＣＷＭＬＰＣ、ＣＷＭＬＮＣ、ＣＷＭＬＴ、ＣＷＭＬＴ、ＣＷＭδ
１３
Ｃ 、ＣＷＭδ

１５
Ｎ 、ＣＷＭδ

１８
Ｏ ）。

为清晰地评估植物叶片功能性状在不同生态策略中的表现，本研究基于各叶片性状的主要功能，将其精

细划分为养分、生理和水分因子三种类型。 养分因子包括与植物养分获取和利用直接相关的性状，如 ＬＮＣ、
ＬＰＣ、ＳＬＡ 和 δ１５Ｎ，反映了植物在光合作用、营养吸收和分配中的效率，从而直接影响其生长速率和繁殖能

力［２７］。 生理因子涵盖与植物结构和生理功能相关的性状，如 ＬＴ、ＬＤＭＣ 和 ＬＡ。 这些性状主要反映了植物的

结构稳定性、耐胁迫性和资源保守性［２８］。 水分因子则与植物的水分利用和保持能力有关［２９—３０］，包括叶片的

δ１３Ｃ 值、δ１８Ｏ 值和 ＬＷＣ，反映了植物在干旱环境中的水分调节能力及其水分利用效率。 虽然部分性状（如水

分和养分相关的性状）也可被归类为生理因子，但为了更清晰地展示不同功能性状在植物生态策略中的作

用，本研究将这些性状独立分类。 通过这一分类，能够更好地解释植物在面对不同资源和环境条件时的适应

机制和策略选择。 具体分类为：养分因子（ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＳＬＡ、δ１５Ｎ）、生理因子（ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＡ）、水分因子（ＬＷＣ、
δ１３Ｃ、δ１８Ｏ）。
１．３　 数据处理与分析

利用 ＣＳＲ 分析工具 ＳｔｒａｔｅＦｙ 计算分析得到 １０ 种优势植物的 ＣＳＲ 总体分数［１０］。 使用 ＳＰＳＳ ２６ 对 １０ 种植

物功能性状进行 Ａｎｏｖａ 单因素方差分析，并通过 Ｏｒｉｇｉｎ 进行主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ），
探讨植物功能性状对生态策略的影响。 结构方程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌ， ＳＥＭ）是一种用于分析多个

变量之间相互作用的统计工具，能够揭示这些变量之间的直接和间接影响关系［３１］。 为构建 ＳＥＭ，本研究使用

了 Ｒ 软件包中的 “ＰｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ” 工具。 ＰｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ 允许在传统线性模型的基础上，使用局部估计方法来

解决复杂模型中的非正态分布和随机效应问题，适用于分析复杂交互关系的生态系统数据［３２］。 模型检验使

用卡方检验（Ｐ ＞ ０．０５）、比较拟合系数、赤池信息准则（ＡＩＣ）和 Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ 统计量评估模型的拟合优度。 通过

ＳＥＭ 分析植物功能性状（水分因子、养分因子、生理因子）与生态策略（Ｃ、Ｓ、Ｒ）之间的关系，有助于揭示不同

叶片功能性状对植物生态策略选择的直接或间接贡献。

２　 结果与分析

２．１　 不同优势植物的生态策略分析

通过 ＳｔｒａｔｅＦＹ 工具计算得出优势植物 ＣＳＲ 的总体均值。 群落尺度上，子午岭地区优势植物的主要生态

策略为 Ｓ 策略，其比例最高（６５．１６±１０．０２）％，其次是 Ｃ 策略（２２．２５±６．３４）％，而 Ｒ 策略比例最低（１２．５９±
７．７８）％。 表 ２ 展示了个体尺度上各物种的 Ｃ ∶Ｓ ∶Ｒ 比例，１０ 种优势植物划分为 ３ 类策略（图 ２、表 ２）：Ｓ（耐胁

迫型策略）、Ｓ ／ ＣＳ（耐胁迫 ／竞争⁃耐胁迫型策略）、Ｓ ／ ＣＳＲ（耐胁迫 ／竞争⁃耐胁迫⁃杂草型策略）。 其中，Ｓ 型策

略：油松；Ｓ ／ ＣＳ 型策略：侧柏、山杨、黄刺玫、西北栒子、葱皮忍冬；Ｓ ／ ＣＳＲ 型策略：辽东栎、樱桃、陕西荚迷、茶条

槭。 具体而言，物种数占比较高的为 Ｓ ／ ＣＳ（４０．００％）和 Ｓ ／ ＣＳＲ（３８．３３％），二者是该地区植被的主导生态策略。
２．２　 不同生态策略的植物性状特征

图 ３ 展示了 Ｓ、Ｓ ／ ＣＳ、Ｓ ／ ＣＳＲ 三种策略类型植物的功能性状表现。 不同生态策略下植物叶片功能性状存
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在显著差异，尤其 Ｓ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略之间差异明显。 具体而言，Ｓ 策略植物的 ＬＮＣ、ＬＰＣ 以及 δ１５Ｎ 显著低于 Ｓ ／
ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物（Ｐ＜０．０１ 和 Ｐ＜０．０５）；其 ＬＤＭＣ 显著高于另外两种策略的植物（Ｐ＜０．０５），而 ＳＬＡ 则显

著低于 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物。 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物的 ＳＬＡ 最高（Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．００１）。 此外，ＬＷＣ 在 Ｓ 策略

中较高，而叶片 δ１３Ｃ 值则较低；Ｓ、Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物的 ＬＴ、叶片 δ１８Ｏ 值没有显著差异。

表 ２　 １０ 种植物 ＣＳＲ 生态策略分类表

Ｔａｂｌｅ ２　 ＣＳＲ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ １０ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

竞争∶耐胁迫∶杂草
Ｃ ∶Ｓ ∶Ｒ

生态策略
Ｓｔｒａｔｅｇｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

竞争∶耐胁迫∶杂草
Ｃ ∶Ｓ ∶Ｒ

生态策略
Ｓｔｒａｔｅｇｙ

辽东栎
Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ Ｍａｙｒ． ３２ ∶５４ ∶１４ Ｓ ／ ＣＳＲ 陕西荚蒾

Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｓｃｈｅｎｓｉａｎｕｍ Ｍａｘｉｍ． ２５ ∶５９ ∶１７ Ｓ ／ ＣＳＲ

油松
Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｃａｒｒｉｅｒｅ． ４ ∶９６ ∶０ Ｓ 黄刺玫

Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ Ｌｉｎｄｌ． ２０ ∶６７ ∶１３ Ｓ ／ ＣＳ

侧柏
Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ （Ｌ．） Ｆｒａｎｃｏ． ３１ ∶６９ ∶０ Ｓ ／ ＣＳ 西北栒子

Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｚａｂｅｌｉｉ Ｓｃｈｎｅｉｄ． １７ ∶７２ ∶１１ Ｓ ／ ＣＳ

山杨
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｄｏｄｅ ２６ ∶６４ ∶１０ Ｓ ／ ＣＳ 茶条槭

Ａｃｅｒ ｇｉｎｎａｌａ Ｍａｘｉｍ． ２６ ∶５８ ∶１５ Ｓ ／ ＣＳＲ

樱桃
Ｃｅｒａｓｕｓ ｐｓｅｕｄｏｃｅｒａｓｕｓ （Ｌｉｎｄｌ．） Ｇ． Ｄｏｎ １７ ∶５５ ∶２７ Ｓ ／ ＣＳＲ 葱皮忍冬

Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉｉ Ｆｒａｎｃｈ． ２３ ∶６８ ∶８ Ｓ ／ ＣＳ

　 　 Ｃ：竞争策略；Ｓ：耐胁迫策略；Ｒ：杂草策略

图 ２　 １０ 种植物 ＣＳＲ 生态策略分类图

Ｆｉｇ．２　 ＣＳＲ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ １０ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃ：竞争策略；Ｓ：耐胁迫策略；Ｒ：杂草策略

生态策略与叶片性状的 ＰＣＡ 分析结果表明（图 ４、表 ３），１０ 个叶片性状被分为三个主成分，累计贡献率

为 ７９．３４％。 其中，第 １ 主成分（ＰＣ１）的解释量为 ４２．１％，正值反映了物种具有较高的 ＳＬＡ、ＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 和叶

片 δ１５Ｎ 值，表明这些性状在不同生态策略中具有显著作用。 第 ２ 主成分（ＰＣ２）的解释量为 ２４．０％，主要反映

了 ＬＷＣ 和 ＬＤＭＣ 的影响。 第 ３ 主成分（ＰＣ３）的解释量为 １３．２４％，主要反映了叶片 δ１８Ｏ 和叶片 δ１３Ｃ 的影响。
具体而言，ＰＣ１ 中 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 和叶片 δ１５Ｎ 显著正相关，而 ＬＴ 和 ＬＤＭＣ 显著负相关。 Ｓ、Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策

略的植物在 ＰＣ１ 轴上的位置从左至右依次递增，表明 Ｓ ／ ＣＳＲ 型策略的植物具有较高的 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 和δ１５Ｎ
值，以及较低的 ＬＴ 值；Ｓ ／ ＣＳ 策略植物在这些性状上表现居中，Ｓ 型策略则表现为相反的性状特征。 ＰＣ２ 上，
ＬＷＣ、ＬＴ 和叶片 δ１８Ｏ 显著正相关，而叶片 δ１３Ｃ 和 ＬＤＭＣ 显著负相关，在该轴上，三种策略的物种分布位置相

１４４５　 １１ 期 　 　 　 张自炫　 等：子午岭天然次生林优势植物生态策略及叶片功能性状 　
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似，表明各类型物种间 ＬＷＣ 和 ＬＤＭＣ 值无显著差异。

图 ３　 三类生态策略植物性状差异比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒａｉｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

∗： Ｐ＜０．０５， ∗∗： Ｐ＜０．０１， ∗∗∗： Ｐ＜０．００１

表 ３　 各主成分荷载系数表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｌｏａｄｉｎｇｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

叶性状指标
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

ＰＣ１
（４２．１％）

ＰＣ２
（２４．０％）

ＰＣ３
（１３．２％）

叶性状指标
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

ＰＣ１
（４２．１％）

ＰＣ２
（２４．０％）

ＰＣ３
（１３．２％）

ＬＤＭＣ －０．０３９ －０．６１１ ０．２４７ ＬＮＣ ０．４５２ －０．０５２ ０．００９

ＳＬＡ ０．４２３ ０．１７０ ０．０３６ ＬＰＣ ０．３９６ －０．２３８ －０．００６

ＬＡ ０．４３６ ０．１０７ ０．２４１ δ１３Ｃ －０．１０７ －０．２２４ －０．５６６

ＬＴ －０．２８１ ０．２８５ ０．３４２ δ１５Ｎ ０．４０９ ０．１３７ －０．０４９

ＬＷＣ －０．０２２ ０．６０５ －０．２７１ δ１８Ｏ －０．１０４ ０．１０７ ０．６０５

　 　 ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＬＡ：比叶面积

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＷＣ：叶含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

图 ５ 展示了三类生态策略植物在不同月份的功能性状变化。 随着植物叶片生长变化，植物功能性状在不

同时期也存在显著差异。 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 型植物的 ＬＮＣ 在 ７ 月达到最大值，而 Ｓ 型植物在 ６ 至 ９ 月呈缓慢增

长趋势。 三类生态策略的 ＳＬＡ 变化趋势一致，均在 ６ 月达到峰值，其中 Ｓ ／ ＣＳＲ 型最高，为 ３．６６ ｍ２ ／ ｋｇ。 Ｓ ／ ＣＳ、
Ｓ ／ ＣＳＲ 型的 ＬＰＣ 在 ０．１８—０．２２ ｍｇ ／ Ｌ 之间浮动，Ｓ 型的 ＬＰＣ 在 ６ 月达到最低值，且 ５ 至 ９ 月期间均低于 Ｓ ／ ＣＳ、
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图 ４　 三类生态策略植物性状的主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＬＡ：比叶面积

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＴ：叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＷＣ：叶含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｓ ／ ＣＳＲ。 Ｓ 型植物的 ＬＷＣ 在 ６ 月达到峰值后趋于稳定，而 Ｓ ／ ＣＳ、Ｓ ／ ＣＳＲ 植物的 ＬＷＣ 在 ６—８ 月呈下降趋势。
Ｓ ／ ＣＳＲ 的 δ１５Ｎ 从 ５ 月至 ９ 月呈逐月下降趋势，而 Ｓ 型和 Ｓ ／ ＣＳ 型植物则呈现出相反的趋势。 三类生态策略的

ＬＤＭＣ、ＬＴ、δ１３Ｃ 和 δ１８Ｏ 在 ５ 月至 ９ 月的变化趋势基本一致。
２．３　 不同生态策略的影响因素分析

结构方程模型（ＳＥＭ）结果显示，不同的叶片性状对各生态策略的形成有着显著影响（图 ６）。 Ｃ 策略主要

受到生理因子的直接显著影响（路径系数为 ０．８０），生理因子通过水分因子间接影响 Ｃ 策略，但该作用不显著

（路径系数为 ０．０５）。 对于 Ｓ 策略，生理因子对其有显著正向影响（路径系数为 ０．４９），同时生理因子通过养分

因子的调节作用间接影响 Ｓ 策略的形成（路径系数为 ０．５５）。 在 Ｒ 策略中，生理因子通过与养分因子的间接

作用对 Ｒ 策略的形成有显著影响（路径系数为 ０．８２）。 不同生态策略的植物通过调节不同的叶片性状来适应

环境条件。 Ｃ 策略的形成主要受到生理因子的直接显著影响，Ｓ 策略则受到生理因子和养分因子的共同调

节，而 Ｒ 策略则表现出生理因子与养分因子的协同作用。

３　 讨论

３．１　 不同优势植物的生态策略划分

结果表明，子午岭地区的植物生态策略以 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 混合策略为主，分别占 ４０．００％和 ３８．３３％。 混合

策略的形成通常是植物应对复杂环境条件时采取的适应性响应［４—５］。 在土壤水分、养分供应和光照条件等因

素的共同作用下，植物选择了一种兼具竞争和耐胁迫特征的策略，使其能够在资源分布不均的环境中都能获

得生存优势［３３—３５］。
本研究区域内，混合策略的形成与该地区的气候条件以及群落演替过程密切相关。 该地区气候干旱、土

层深厚，植被生长主要依赖降雨补给的土壤水分，然而，降水集中在 ７—８ 月，土壤水分供应的季节性波动促使

部分植物通过提高水分利用效率（如叶片 δ１３Ｃ 值较高）来适应季节性干旱［３６］。 这一适应机制在不同植物种

群中表现各异，如 Ａｓｔｕｔｉ 等［３７］利用叶片面积、叶片鲜重和叶片干重等叶片性状研究了 Ｂｅｌｌｅｖａｌｉａ ｗｅｂｂｉａｎａ 的
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图 ５　 三类生态策略植物性状的月际差异

Ｆｉｇ．５　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｒｅｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

ＣＳＲ 策略，发现其属于 ＣＳ 策略，且种群间的生态策略受叶片性状变异的显著影响，这些植物保持较高的生长

速率和竞争能力（如较高的 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ），从而形成了 Ｓ ／ ＣＳ 策略。 除了气候因素，研究区部分植物维持较高

的生长速率和竞争能力（如较高的 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ）来适应压力环境，从而形成了 Ｓ ／ ＣＳ 策略。 刘文倩等［３８］ 对叶

片性状的研究表明，不同树种通过叶片结构和化学性状的权衡策略来适应环境变化，从而实现群落内物种的

共存。 隆庆之等［３９］也发现，常绿植物倾向于采取经济保守策略，而落叶植物则倾向于资源获取策略，这揭示

了植物对生境的适应性，这与研究区的情况一致。 植被覆盖度高，林下植物的光照资源有限，尤其在夏季树冠

密闭度较高时，光线竞争尤为激烈。 同时，随着植被的密度增加，物种间的资源竞争加剧。 在生物量和个体密

度较高的区域，竞争压力显著增强。 在这种环境下，Ｓ ／ ＣＳＲ 策略的植物不仅通过增强耐胁迫性（如较高的

ＬＤＭＣ 和 ＬＴ）适应干旱和贫瘠条件，还通过保持一定的竞争能力来获得资源。 竞争压力促使这些植物在有限

的光照和养分条件下，通过更高的生理适应性确保其在群落中的生存和扩展［９］。
独特的生态条件使得 Ｓ 型物种在该区域占据优势。 该类型物种寿命较长，叶片较重，生长缓慢，与土壤之

间的养分循环较慢，且对干旱和贫瘠土壤具有较强的耐受性。 在环境恶劣的栖息地，它们也能够继续生长和

繁殖［４０—４１］，因此在本研究区内占据了主导地位。 这与其他研究结果一致，即在资源稀缺的环境中，植物更倾

向于选择 Ｓ 或 Ｓ ／ ＣＳ 策略，以最大限度地提高生存和资源利用效率［４０—４３］。 Ｇｕｏ 等［４４］的研究表明，在类似的干

旱地区，Ｓ 型植物在群落中的比例显著高于 Ｃ 型和 Ｒ 型植物。 相较之下，Ｃ 策略物种在资源丰富且竞争激烈

的环境中更具优势［４１］，而 Ｒ 策略物种寿命较短，生命周期快，通常难以适应资源稀缺的生态环境［５，４５］。 因此，
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图 ６　 生态策略和功能性状的结构方程模型

Ｆｉｇ．６ Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

蓝色实线表示正相关，红色虚线表示负相关，线条粗细代表路径系数大小，∗Ｐ ＜ ０．０５， ∗∗Ｐ＜０．０１， ∗∗∗Ｐ＜０．００１

这两种策略在子午岭地区分布比例较低。
在群落演替过程中，不同的生态策略在不同演替阶段占据优势地位［４６—４７］。 子午岭地区的植物群落正处

于从中期向后期演替的过渡阶段［４８］，表现出明显的演替特征。 在演替初期，Ｒ 策略通常占主导地位。 中期阶

段，Ｓ 和 Ｃ 策略逐渐增多。 在群落演替的后期，Ｓ 型策略往往占据主导，因为这些植物在环境胁迫条件下具有

更强的生存能力和稳定性［４９］。 例如，在长期干旱和贫瘠土壤的条件下，Ｓ 型植物通过低 ＳＬＡ 和高 ＬＤＭＣ 等适

应性性状，能够更好地存活和繁衍［４５］。 群落演替后期以耐胁迫性策略为主的现象在多个生态系统中均得到

了验证［２２， ５０—５１］。 在子午岭地区，植物为了适应日益严峻的环境条件和逐渐增加的竞争压力，表现出较强的耐
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胁迫性和竞争能力的形态与功能特征，从而在该地区形成了以 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略为主的植被格局。 研究表

明［５２—５３］，这些策略不仅能够帮助植物在恶劣的生态条件下生存，还能够在竞争激烈的环境中维持稳定的种群

结构，从而实现群落的长期稳定性和持续演替。
Ｐｉｅｒｃｅ 等［５］整合来自六大洲 １４ 个生物群落的 ３０６８ 种维管植物（涵盖 １９８ 个科）的性状特征，并建立了全

球维管植物 ＣＳＲ 数据库。 然而，关于子午岭天然次生林的相关研究非常有限［５５］。 在本研究中，所选的子午

岭地区 １０ 种优势植物，仅有侧柏和山杨在 ＣＳＲ 数据库中有所记录，且其 ＣＳＲ 策略与本研究有所不同。 ＣＳＲ
数据库中，侧柏和山杨分别被记录为 Ｓ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略，而在本研究中，两种物种均表现为 Ｓ ／ ＣＳ 策略。 这一差

异可能源于植物生境的不同。 已有研究表明，由于表型可塑性，同一物种的生态策略也会随着生境的变化而

改变［５５］。 子午岭地区的气候条件和土壤特性可能使得植物在适应环境时表现出不同的生态策略。
３．２　 植物叶片功能性状特征及其环境适应性

植物叶片的功能性状在不同生态策略下表现出显著差异，这些差异反映了植物适应环境的多样策略。 Ｓ
策略植物倾向于表现出低 ＬＮＣ、低 ＬＰＣ、低 ＳＬＡ、低叶片 δ１５Ｎ、高 ＬＴ 和高 ＬＷＣ 的性状组合；而 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植

物则表现出高 ＬＮＣ、高 ＬＰＣ、高 ＳＬＡ 和高叶片 δ１３Ｃ 的性状组合；Ｓ ／ ＣＳ 策略植物的性状则介于两者之间。 主成

分分析表明，植物的 ＣＳＲ 策略与叶片功能性状密切相关，且不同生态策略下的植物叶片性状受到多个主成分

的综合影响。 不同生态策略的植物在功能性状上存在显著差异，反映了植物在应对不同环境条件和资源竞争

时的适应策略。 例如，Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物表现出较高的 ＳＬＡ、ＬＮＣ 和 ＬＰＣ，这些性状与较高的光合能力和养分利

用效率相关，使其在竞争激烈的环境中占据优势。 而 Ｓ 策略植物则表现出较高的 ＬＴ 和 ＬＷＣ，这些性状与较

强的耐胁迫能力相关，使其能够在资源贫乏和环境压力大的条件下生存。 Ｓ ／ ＣＳ 策略植物的功能性状则介于

两者之间，表现出适度的竞争和耐胁迫能力。
在子午岭地区，Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略占主导地位，这与该地区的特定生态条件密切相关。 ＳＬＡ 直接影响

植物捕获光照的能力［５６］，在相同生长条件下，Ｓ 型植物的光照捕获能力可能弱于 Ｓ ／ ＣＳＲ 型植物。 例如， Ｓ 型

策略植物油松，因其针叶形态叶片表面较小且薄，ＳＬＡ 较低，导致光合效率较低，光照捕获能力较弱。 而 Ｓ ／
ＣＳＲ 型策略植物辽东栎，其叶片更大、更厚，具有更高的 ＳＬＡ，光照捕获能力更强，能够更有效地进行光合作

用，从而在竞争中占据势。 通常，ＳＬＡ、δ１３Ｃ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 是植物适应环境的重要指标［５６—６０］，ＳＬＡ 和 δ１３Ｃ 越高，光
合能力越强，光合产物积累越多，养分循环越快；而 ＬＴ、ＬＤＭＣ 是与保护、防御相关的功能性状。 在环境压力

较大的条件下，Ｓ 型植物通过提高 ＬＴ 和 ＬＤＭＣ，并降低 ＬＮＣ、ＬＰＣ、δ１５Ｎ，来增强其抵御外界压力的能力。 程莅

登等［６１］的研究也表明，环境胁迫是决定植物生态策略的重要因素，植物通过不同的功能性状组合来适应水淹

梯度变化的生境。 相比之下，Ｓ ／ ＣＳＲ 型植物在应对环境胁迫的同时，还要面对竞争压力，因此通常表现出较

高的 ＬＮＣ、ＬＰＣ，以及较高的 ＳＬＡ 和 δ１３Ｃ（图 ３）。 子午岭地区的气候较干旱、土壤深厚，植被生长主要依赖降

雨补给的土壤水分。 这种环境条件下，植物不仅需要具备耐胁迫能力，还需要一定的竞争力来争夺有限的资

源。 因此，Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略的植物在该环境中更具优势。
植物的功能性状在不同生长期也存在显著差异，反映了植物在不同生态策略下对季节性变化的适应方

式。 ６ 月处于植物展叶期，植物在此阶段大量消耗养料和 ＬＤＭＣ，叶片生长速率快［６０］，因此三类混合生态策略

的 ＳＬＡ 在此时均达到最大值（图 ５）。 表明植物在展叶期通过增加 ＳＬＡ，提高光合作用效率，以快速捕获光照

资源，满足生长需求［５５］。 相较之下，Ｓ 策略植物的 ＳＬＡ 较低，表现出更为保守的资源利用策略。 在养分利用

上，Ｓ 策略植物的 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 始终低于 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物，反映了 Ｓ 策略植物牺牲生长速率，以维持基

本的新陈代谢和存活能力为主要目标［５５， ６２］。 而 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物则表现出较高的 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ，表明

这类植物在生长季节更倾向于积极利用养分促进生长。
植物的功能性状变化不仅与光照有关，还与水分供应密切相关。 在 ６ 月至 ７ 月的降水较少时，Ｓ 策略植

物表现出较高的 ＬＷＣ 和 ＬＤＭＣ（图 ５），以减少水分流失来应对水分胁迫。 相比之下，Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植

物则在 ＳＬＡ 和 δ１３Ｃ 方面表现出更大的灵活性。 此外，虽然三类植物在 ＬＴ 和 δ１８Ｏ 值上没有显著差异，但 ＬＴ
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在 Ｓ 策略植物中略高，进一步支持了 Ｓ 策略植物的环境适应性。 图 ５ 揭示了不同生态策略植物在不同生长期

中的性状变化和适应策略。 Ｓ 策略植物倾向于通过保持较高的 ＬＤＭＣ、ＬＷＣ 和 ＬＴ 来应对环境胁迫，维持生存

能力；而 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略植物则在资源充足时通过增加 ＳＬＡ 和养分利用效率促进生长［６３—６４］。 这些差异

反映了不同生态策略的植物在动态环境中的适应方式，揭示了它们在季节性环境变化下的生理响应机制。 植

物在降水较少的月份中通过增加 ＳＬＡ、增强光合来弥补水分的不足，并保持较高的生长速率。 结果表明，不同

生态策略的植物在应对季节性水分和光照变化时采取了不同的适应策略，反映了它们在动态环境中的生存和

竞争机制。 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略通过不同的叶片功能性状和环境适应策略，在应对不同生态压力时展现出各

自的优势。 理解这些差异不仅对生态学理论研究具有重要意义，还为制定有效的生态管理和保护策略提供了

科学依据。
３．３　 不同生态策略的驱动因素

植物功能性状对生态策略的形成具有显著影响，反映了植物在应对环境压力和资源竞争时的不同适应策

略。 根据 Ｌａｖｏｒｅｌ 等［６５］的研究，植物功能性状不会独立变化，因为任何特定性状都受到其与其他性状的功能

关系的约束。 本研究基于现有生态学理论，构建了植物功能性状与生态策略之间的假设模型，并通过 ＳＥＭ 验

证这些关系，以揭示影响植物生态策略选择的关键因素。 通过对 Ｃ、Ｓ、Ｒ 三种策略的总体分数进行分析，进一

步揭示了不同功能性状对 ＣＳＲ 策略的具体驱动机制（图 ６）。 结果显示，生理因子对 Ｃ 策略有显著的直接正

向影响，表明生理因子（如 ＬＡ 和 ＬＴ）在竞争策略形成中起关键作用。 竞争策略主要依赖于植物的生理适应能

力，植物通过调整其生理特征（如 ＬＡ、ＬＴ、ＬＤＭＣ 等）以适应资源丰富的环境，从而能够快速生长并占据空间。
尽管水分因子对 Ｃ 策略的直接影响不显著，但其对养分因子的影响（路径系数为－０．３７）仍然表明水分状况在

资源利用中的间接作用。 Ｃ 策略植物，如乔木，在竞争激烈的环境中需要快速生长，因此较高的 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ
对增强竞争能力至关重要。 这与 Ｐｉｅｒｃｅ 等［８］的研究一致，在资源充足的环境中，该类型植物优先优化养分利

用以增强竞争力。
Ｓ 策略植物主要依赖于生理因子和养分因子的显著影响，说明 Ｓ 得分较高的植物在干旱和贫瘠环境下对

生理调节和水分保持能力的依赖性。 这与 Ｇｒｉｍｅ 等［４０］ 的经典理论一致，即耐胁迫策略的植物通过降低代谢

速率和增强保水能力来适应恶劣环境。 例如，本研究中的油松，通过增加 ＬＴ 和 ＬＤＭＣ 来提高其耐受性，从而

获得较高的 Ｓ 得分。
Ｒ 策略的形成主要通过生理因子间接作用于养分因子来实现。 通常，这类植物具有较高的 ＳＬＡ 和 ＬＮＣ，

如某些草本植物，它们通过快速生长和高效的养分利用策略，在短时间内完成生命周期，因而在环境波动较大

的地区具有较强的适应能力。 这与 Ｍａｃｋ 等［６３］和 Ｌａｍｂｅｒｓ 等［６４］的研究结果相符，Ｒ 策略植物通过快速养分循

环和高繁殖率来占据资源波动较大的生态位。 Ｎｏｖａｋｏｖｓｋｉｙ 等［６６］ 分析了欧洲山地和平原 ７４ 种植物的叶片功

能性状和 ＣＳＲ 成分，发现具有 Ｓ 策略的物种具有较高的 ＬＤＭＣ、ＬＴ 和较低的 ＳＬＡ，而 Ｃ 策略的物种则表现出

较低的 ＬＤＭＣ 和较高的 ＳＬＡ，与本研究的结果一致。 这些结果表明，植物的生态策略受叶片生理状态、养分水

平以及水分状况的综合影响。 不同生态策略下的叶片性状差异主要反映了植物在生长状态和环境条件上的

适应。 植物通过调整叶片性状以适应不同的生存条件，从而实现最佳的生存和生长策略。
３．４　 植被建设与管理策略的启示

本研究对不同植物 ＣＳＲ 生态策略的划分，为黄土高原地区的人工植被建设提供了指导策略。 物种选择

方面，应优先考虑耐胁迫策略（Ｓ）的植物（如油松），这类植物能够更好地适应黄土高原地区干旱和贫瘠的环

境，生长缓慢且耐胁迫能力强，适合在贫瘠土壤和干旱条件下生存［６７—６８］。 此外，引入具有 Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策

略的植物（如辽东栎），这些植物在不同生长阶段和生态条件下表现出一定的耐胁迫和竞争能力，有助于提高

植被的多样性和稳定性［６９—７０］。 除了油松和辽东栎，侧柏和山杨也是值得考虑的重要物种。 侧柏作为常绿乔

木，在黄土高原的生态环境中表现出较强的适应能力，而山杨作为落叶乔木，生长迅速，能够在较短时间内占

据空间，是理想的人工植被建设先锋物种。 西北栒子、陕西荚蒾、黄刺玫等灌木则可以作为多样性植物引入，

７４４５　 １１ 期 　 　 　 张自炫　 等：子午岭天然次生林优势植物生态策略及叶片功能性状 　
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形成多层次的植被结构［７１］。
目前黄土高原生态恢复工程面临人工林结构单一、树木生长缓慢等问题，亟需从人工林向混交林过渡，以

形成更稳定和健康的生态系统［７２］。 为了实现这一目标，可以采取以下具体措施：首先，多样化物种选择。 在

人工纯林中逐步引入适应性强的乡土树种和灌木，如在油松纯林中引入辽东栎、侧柏等物种，以及一些灌木和

草本植物，以增加物种多样性、生态系统的稳定性，并提高资源利用效率［６８，７０］。 其次，分阶段引种。 在初期阶

段引入一些快速生长的 Ｒ 策略植物（如草本植物和灌木），帮助快速覆盖地面，防止水土流失；在中期阶段逐

步引入 Ｓ 和 Ｃ 策略的乔木和灌木，形成多层次的植被结构，在后期阶段，以耐胁迫的 Ｓ 策略植物为主，形成稳

定的植被结构。 第三，模拟自然演替过程。 在人工干预的基础上，允许自然更新过程的发生，并通过建设蓄水

设施和采用保水措施，改善土壤水分状况，促进植物生长和自然演替［７２］。 最后，进行管理和维护。 定期监测

混交林的生长状况和物种多样性，同时利用生物防治、物理防治等综合措施，减少病虫害对混交林的影响，增
强生态系统的抵御能力［７３］。 通过这些具体措施，可以逐步实现从人工纯林向复合混交林的转变，形成稳定、
可持续的森林生态系统，这不仅有助于防治水土流失、改善生态环境，还能为当地提供更多的生态服务和经济

利益。

４　 结论

子午岭地区 １０ 种优势木本植物的生态策略类型为：Ｓ（耐胁迫型策略）、Ｓ ／ ＣＳ（耐胁迫 ／竞争⁃耐胁迫型策

略）、Ｓ ／ ＣＳＲ（耐胁迫 ／竞争⁃耐胁迫⁃杂草型策略）。 其中，Ｓ ／ ＣＳ 和 Ｓ ／ ＣＳＲ 策略在该地区植被中占据主导地位，
分别占 ４０．００％和 ３８．３３％。 不同生态策略植物在叶片功能性状上存在差异；Ｓ 型植物表现出低叶氮含量

（１．６—２．０） ｍｇ ／ Ｌ、磷含量（０．１３—０．１７） ｍｇ ／ Ｌ、比叶面积（１．０—１．９） ｍ２ ／ ｋｇ、δ１５Ｎ（－１．３６—－１．１２）‰和高叶厚度

（０．０８—０．１３） ｍｍ 的性状组合，相比之下，Ｓ ／ ＣＳＲ 型植物则表现出高叶氮含量（２． ６—３． ０） ｍｇ ／ Ｌ、磷含量

（０．１８—０．２２） ｍｇ ／ Ｌ、比叶面积（２．５—３．７） ｍ２ ／ ｋｇ、δ１５Ｎ（－１．１４—－１．０３）‰和低叶厚度（０．０５—０．１１） ｍｍ 的性状

组合，而 Ｓ ／ ＣＳ 型植物各项叶片指标则处于居中水平。 生理、水分和养分因子对植物生态策略的变化具有显

著影响。 Ｃ 策略主要受到生理因子的直接影响，Ｓ 策略植物则依赖于生理因子和养分因子的显著影响，Ｒ 策

略植物主要依赖于生理因子通过养分因子的间接作用。 综上，本研究明确了子午岭地区优势植物的叶片功能

特征及生态策略，相关结果不仅能够丰富对 ＣＳＲ 理论的理解，也为该地区的生态修复和植被管理提供科学依

据和指导。
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