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摘要：陆均松（Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｄｅ Ｌａｕｂｅｎｆｅｌｓ）是海南热带山地雨林的标志树种和建群种之一，其群落功能性状格局与多样

性维持机制是理解热带森林生态系统适应策略的关键。 目前，针对陆均松群落内功能性状变异及其与环境驱动因子耦合机制

的研究仍较为缺乏。 因此，本研究以尖峰岭 ３０ 个陆均松群落固定样地为基础，以 ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＣＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＣＣ 共 ８
种功能性状为切入点，利用变异系数法分析了物种间叶功能性状的变异规律并探讨其生态策略，采用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析了

功能性状与物种多样性、功能多样性之间的关系，最后利用结构方程揭示了海拔、土壤因素对功能性状⁃植物多样性关系的驱动

过程及环境依赖性。 研究结果表明：（１）陆均松群落的树种在生理性状（如 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ）上表现出显著的种间差异，而在营养性

状（如 ＬＮＣ、ＬＰＣ）上则趋于趋同，表明在环境压力筛选下，植物采取了保守的资源分配策略；（２）物种多样性与功能多样性之间

存在较强的相关性，而性状⁃多样性关系中，只有部分性状（如 ＬＤＭＣ、ＣＣ、ＬＣＣ）与植物多样性展现出显著相关，表明群落植物多

样性的分布不仅受物种组成的影响，还受到其它因素的影响（如环境过滤和种间竞争）。 （３）海拔、土壤因素通过直接和间接作

用驱动功能性状⁃植物多样性关系，海拔通过筛选高抗逆性物种间接提升功能多样性，而贫瘠的土壤条件则通过限制生理性状

的分化降低功能多样性。 研究结果支持了“多样性－功能”假说，证明了环境过滤借助叶功能性状对群落结构、生态系统功能的

调控机制，为解释热带森林生态系统生物多样性与生态系统功能关系提供了重要的理论依据。
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ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｄｅ Ｌａｕｂｅｎｆｅｌｓ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ； ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ⁃ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ； ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ

功能性状是植物在长期进化过程中形成的、能够反映其对环境适应策略的形态、生理和物候特征［１］。 这

些性状不仅能够揭示植物对环境资源的利用策略（如光、水和养分的获取与分配） ［２］，还能预测生态系统功能

（如生产力、碳循环和养分循环）的变化［３］。 近年来，随着全球气候变化和生物多样性丧失的加剧，功能性状

研究已成为生态学领域的核心议题之一［４］，尤其是在预测生态系统响应环境变化方面具有重要意义［５—６］。 功

能性状的变异及其植物多样性的关系，被认为是理解生态系统动态和生物多样性维持机制的关键［７］。 植物

多样性是生态系统功能和稳定性的重要基础［８］，而功能性状与植物多样性之间的交互作用，通常通过资源利

用互补性和生态位分化等机制，促进物种共存和生态系统稳定性［９—１０］。 近年来，越来越多的研究表明，功能

性状的多样性与植物物种多样性之间存在密切的联系［１１］。 例如，高功能多样性通常与更高的资源利用效率

和生态系统稳定性相关［８］。 然而，功能性状与植物多样性之间的关系并非线性，而是受到多种环境因子的调

控［１２］。 环境异质性（如海拔梯度［１３］、土壤类型［１４］ 和气候条件［６］ ）通常对功能性状和植物多样性的分布格局

具有显著影响［７］。 因此，探讨功能性状、植物多样性和环境因子之间的相互作用，对于揭示生物多样性的维

持机制和生态系统的适应性具有重要意义。
热带森林作为全球生物多样性的热点区域，其功能性状变异和植物多样性分布格局受到广泛关注［１５］。

研究表明，热带森林植物功能性状的变异与环境变化密切相关［１６］。 例如，随着海拔的升高，植物叶片厚度和

干物质含量通常会增加，而比叶面积则会减少［１７］。 在土壤养分丰富的区域，植物往往表现出较大的比叶面积

和较高的叶绿素含量，从而高效利用光照和养分以实现快速生长［１８］；而在养分贫瘠的土壤中，植物则倾向于

发展更小的比叶面积、更厚的叶片和更高的干物质含量［１９］。 这些功能性状的变异反映了植物对环境变化的

适应策略，同时也影响了植物多样性的分布格局［７］。 尽管已有研究表明，环境驱动因素（如温度、降水、土壤

条件等）通过影响植物的功能性状，进而调节群落的组成和结构。 然而，现有研究多集中于单个维度的静态

相关分析，对“环境驱动—功能性状—植物多样性”这一动态互作系统的机制研究仍存在不足［２０］。 尤其是如
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何解析环境驱动与植物功能性状之间的非线性关系，以及这些性状变异如何反馈作用于群落结构和多样性分

布，仍需进一步探讨，尤其是对于热带森林而言。
陆均松（Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｄｅ Ｌａｕｂｅｎｆｅｌｓ， 以下用 Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ 表示）是海南热带山地雨林的标志树种

和建群种之一，属罗汉松科（Ｐｏｄｏｃａｒｐａｃｅａｅ）陆均松属（Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ Ｓｏｌａｎｄｅｒ ｅｘ Ｇ． Ｆｏｒｓｔｅｒ）植物，《中国珍稀濒危

植物红皮书》将陆均松列为三级保护植物。 ２０ 世纪 ６０ 年代至 ９０ 年代，我国大量采伐海南热带天然林，陆均

松天然林资源遭到严重破坏，加之对环境变化较为敏感，陆均松天然林更新困难，种群资源日益减少，林分品

质也越来越差，已严重影响到其正常演变、生存和发展，甚至可能在中国灭绝［２１， ２２］。 根据先前的调查结果，陆
均松现仅分布于海南省中部以南的尖峰岭、霸王岭、五指山、黎母岭，鹦歌岭、吊罗山等山地雨林中。 陆均松天

然群落多样性极为丰富，其群落多样性能否有效维持既决定了海南热带山地雨林高海拔地区针叶林群落的演

替方向，也成为维持该区域针叶林大面积存在的关键［２１］。
以往关于陆均松的研究主要集中于孢粉分析与起源演化［２３］、种群天然更新［２１］、物种多样性［２２］ 等方面，

有关性状⁃多样性－环境关系的研究还鲜少提及。 基于此，本研究以海南尖峰岭陆均松天然群落为研究对象，
以叶面积、比叶面积、叶干物质含量、叶片厚度、叶片叶绿素、叶片氮含量、叶片磷含量、叶片碳含量共 ８ 种叶功

能性状为切入点，重点探讨叶功能性状的变异格局及其与群落植物多样性的重要关系。 拟解决如下科学问

题：（１）陆均松群落中物种层级的功能性状变异规律及演变格局是怎样发生变化的？ （２）陆均松群落功能性

状与物种多样性、功能多样性存在怎样的联系？ 环境驱动因素扮演了什么角色？ 研究结果将为深入探讨森林

群落构建规律及多样性－生态系统功能关系提供重要的解题思路。

１　 材料和方法

图 １　 海南岛尖峰岭陆均松天然群落固定样地布设位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｒｍａｎｅｎｔ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｉｎ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ， Ｈａｉｎａｎ Ｉｓｌａｎｄ， Ｃｈｉｎａ

１．１　 研究区概况

尖峰岭国家级自然保护区位于海南省西南部（图 １），地理位置介于 １０８°４６′—１０９°４５′Ｅ、１８°２３′—１８°５０′Ｎ
之间，总面积 ６４０００ ｈｍ２，属热带雨林气候区，年降水量 １３００—３７００ ｍｍ，年平均气温 ２４．５℃ ［２４］。 该区域植被

类型包括热带半落叶季雨林、热带常绿季雨林、滨海有刺灌丛、稀树草原、山顶苔藓矮林 ６ 种景观，森林覆盖率
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高达 ９８％。 此地为中国生物多样性最高的地区之一，与全海南岛总物种数目相比，目前已知野生蕨类植物 ３９
科 ７９ 属 １５０ 种，占 ３０．９％；裸子植物 ５ 科 ７ 属 １３ 种，占 ５２．０％；被子植物 １８９ 科 ９０２ 属 ２１２４ 种，６２．０％。 根据

先前对尖峰岭陆均松群落的调查，群落中的主要优势种（按重要值从高到低排序）主要包括白颜树（Ｇｉｒｏｎｎｉｅｒａ
ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ）、大叶蒲葵 （ Ｌｉｖｉｓｔｏｎａ ｓａｒｉｂｕｓ）、陆均松 （ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ）、厚壳桂 （ Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、油丹

（Ａｌｓｅｏｄａｐｈｎｅ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ）、东方琼楠 （Ｂｅｉｌｓｃｈｍｉｅｄｉａ ｔｕｎｇｆａｎｇｅｎｓｉｓ）、硬壳桂 （Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｇｉｉ）、海南韶子

（Ｎｅｐｈｅｌｉｕｍ ｔｏｐｅｎｇｉｉ）、九节 （ Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ）、阴香 （ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉ）；这些重要物种隶属于榆科

（Ｕｌｍａｃｅａｅ）、棕榈科（Ｐａｌｍａｅ）、 罗汉松科（Ｐｏｄｏｃａｒｐａｃｅａｅ）、樟科（Ｌａｕｒａｃｅａｅ）、无患子科（Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ）、茜草科

（Ｒｕｂｉａｃｅａｅ）。
１．２　 样地调查与指标测定

本研究沿用 ２０１７ 年—２０１８ 于尖峰岭建立的 ３０ 个陆均松固定样地开展相关群落学调查（图 １）。 样地调

查采用传统样地调查方法，布设面积为 ０．０９ ｈｍ２（３０ｍ×３０ｍ）。 因陆均松种群数量稀少，个体分散，故每个样

地中至少包含 １ 株及以上成年陆均松，并使用相邻格子法将样地划分为 ３６ 个 ５ｍ×５ｍ 单元格；检尺单元格内

所有 ＤＢＨ ≥ ５ｃｍ 的乔木特征值（注：陆均松的调查标准为 ＤＢＨ≥１ｃｍ），测量指标包括胸径、枝下高、树高、冠
幅、空间相对位置等，并逐株挂牌；也记录下各样地海拔、经纬度、坡向、坡位、坡度、地形、林层数、郁闭度等指

标。 另外，每个样地沿对角线于左下、中、右上设置 ３ 块 ２ｍ × ２ｍ 的灌木样方，在每个灌木样方中设置 １ 个 １ｍ
×１ｍ 的草本样方，调查样方内所有灌木和草本的株丛数、种名、盖度、平均高度。

在每个样地沿对角线采集 ３ 个土壤表层（０—２０ｃｍ）样品，混合成 １ 个样品后带回实验室处理，通过孔筛

处理后按照国际标准法测定土壤的理化指标，测量内容包括： 土壤有机质（ＳＯＭ， ｇ ｋｇ， 重铬酸钾氧化容量

法，ＬＹ ／ Ｔ １２３７—１９９９）、全氮（ＴＮ， ｇ ｋｇ， 凯氏消煮⁃扩散法，ＬＹ ／ Ｔ １２２８—１９９９）、全磷（ＴＰ， ｇ ／ ｋｇ，氢氧化钠碱

熔⁃钼锑抗比色法，ＬＹ ／ Ｔ １２３２—１９９９）、碱解氮（ＡＮ， ｍｇ ／ ｋｇ，碱解⁃扩散法，ＬＹ ／ Ｔ １２２９—１９９９） ［３０］、有效磷（ＡＰ，
ｍｇ ／ ｋｇ， ０．０５ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ⁃０．０２５ｍｏｌ ／ Ｌ（１ ／ ２ Ｈ２ＳＯ４）浸提法，ＬＹ ／ Ｔ １２３３—１９９９）和 ｐＨ（ｐＨＨ２Ｏ， 土水比１ ∶２．５，电
位法，ＬＹ ／ Ｔ １２３９—１９９９）。

于 ２０２３ 年开展陆均松群落植物功能性状调查。 根据标准化的功能性状测定手册，对样地内的所有 ＤＢＨ
≥ ５ｃｍ 的乔木树种进行功能性状取样和测定，如果每公顷大于 １０ 个个体，称为常见种，仅采集 １０ 个个体；如
果每公顷少于 １０ 个个体，该物种的所有株数均全部取掉，每个树种选取 ２—５ 片健康的叶片。 需要测定的功

能性状指标主要包括叶面积、比叶面积、叶干物质含量、叶片叶绿素含量、叶片氮含量、叶片磷含量、叶片碳含

量。 叶片采集后使用电子天平（北京赛多利斯 ＢＳ ３００Ｓ）称及时测量叶鲜重；使用游标卡（日本三丰数显卡尺

５００⁃ １９６⁃３０）测量叶片厚度；采用叶面积仪（ＬＩ－ＣＯＲ ３１００Ｃ Ａｒｅａ Ｍｅｔｅｒ， ＬＩ－ＣＯＲ， ＵＳＡ）测定叶面积，使用叶绿

素计（ＳＰＡＤ ５０２Ｐｌｕｓ ｍｅｔｅｒ， Ｋｏｎｉｃａ Ｍｉｎｏｌｔａ， Ｊａｐａｎ）对叶绿素含量进行测定。 将采集的新鲜叶片放置于 ６０°Ｃ
的烘箱连续烘干 ７２ ｈ 后测定叶片干重（采用 １ ／ １０００ 的天平），基于叶面积和叶片干重的比值计算比叶面积。
将烘干的叶片样品送至实验室，采用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ Ｍａｘ ＣＮ Ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎａｌｙｚｅｒ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定叶

片全碳、全氮、全磷含量，并计算叶片氮磷比（Ｎ： Ｐ）。 ８ 种叶功能性状指标表达方式及其生态功能见表 １。
１．３　 数据处理与分析

本研究采用 ２０２３ 年调查的物种数据和叶片功能性状数据开展性状⁃多样性分析。 采用变异系数法评估

物种层级的叶功能性状变异程度，以 ＬＡ 为例，首先计算每个物种的 ＬＡ 平均值和标准差，其次利用变异系数

公式（变异系数＝标准偏差 ／ 平均值×１００％）计算每个物种的种内变异系数，最后根据每个物种的变异系数

的平均值和标准差计算得到得到所有物种种间变异系数。 群落层级的叶功能性状采用群落加权性状平均值

（ＣＷＭ）来表征。 ＣＷＭ 是基于群落中各物种的性状值和相对丰度进行加权计算，首先，确定每个物种的性状

值及其在群落中的相对丰度；然后，将每个物种的性状值与其相对丰度相乘，最后将所有物种的加权性状值加

总，得到 ８ 个叶功能性状的 ＣＷＭ。 计算公式如下：

ＣＷＭＤ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｗｉ × Ｓｉ （１）
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式中，Ｓ 是物种总数，Ｓｉ是物种 ｉ 的性状值，Ｗｉ是物种 ｉ 的相对丰度。

表 １　 尖峰岭陆均松群落 ８ 种功能性状指标及其主要生态功能

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｒｉｍａｒｙ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

英文缩写
Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

生态功能
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ 单位 Ｕｎｉｔ

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ＬＡ 光合作用潜力 ｃｍ２

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ＳＬＡ 生长速率与资源利用 ｃｍ２ ／ ｇ
叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＤＭＣ 抗旱性和耐逆性 ｍｇ ／ ｇ

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ＬＴ 结构保护性和水分保持 ｍｍ

叶片叶绿素 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ｃｏｎｔｅｎｔ ＣＣ 光合作用效率 ＳＰＡＤ

叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＮＣ 营养利用与生长潜力 ｍｇ ／ ｇ

叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＰＣ 能量转化与代谢速率 ｍｇ ／ ｇ

叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ＬＣＣ 碳积累与生物量 ｍｇ ／ ｇ

采用 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｎｔｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 ３ 个指标评估物种多样性，采用功能丰富度

（ＦＲ ｉｃ）、功能分离度（ＦＤｉｖ）、Ｒａｏ 二次熵指数 ３ 个指标评估功能多样性，两种多样性的计算方法如下：

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｎｔｅｒ 指数： Ｈ′ ＝ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （２）

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数： Ｄ ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ２

ｉ （３）

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数： Ｈ′ ／ ｌｎＳＪｓｗ＝Ｈ′ ／ ｌｎＳ （４）
式中：Ｎｉ表示物种 ｉ 的个数；Ｎ 表示所有物种的个数；Ｓ 表示样方内物种数；Ｐ ｉ表示样方内物种 ｉ 的相对多度，
即 Ｐ ｉ ＝Ｎｉ ／ Ｎ［２５］。

功能丰富度指数： ＦＲ ｉｃ ＝
ＳＦ ｉｃ

Ｒｃ
（５）

功能离散度指数： ＦＤｉｖ ＝
２
π
ａｒｃｔａｎ［５ × ∑

ｎ

ｉ－１
［（ｌｎＣ ｉ － ｌｎｘ） ２ × Ａｉ］］ （６）

Ｒａｏ 二次熵指数： ＲａｏＱ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
∑

ｓ

ｊ ＝ １
ｄｉｊ Ｐ ｉ Ｐ ｊ （７）

式中：式中：ｄｉｊ为物种 ｉ 和物种 ｊ 之间的功能特征距离；Ｓ 为群落内的物种数，Ｐ ｉ为物种 ｉ 的个体数占全部物种

个体总数的比例，Ｐ ｊ为物种 ｊ 的个体数占全部物种个体总数的比例［１１］。
在处理完成所有数据后，对 ８ 种叶功能性状的 ＣＷＭ 与物种多样性、功能多样性进行相关性分析，在进行

相关分析前，首先对涉及的所有变量进行了正态性检验。 结果显示，Ｓｉｍｐｓｏｎ（Ｗ ＝ ０．６６， Ｐ＜０．０５）， ＲａｏＱ（Ｗ ＝
０．８６， Ｐ＜０．０５）， ＳＬＡ（Ｗ＝ ０．９２， Ｐ＜０．０５）， ＬＴ （Ｗ＝ ０．７３， Ｐ＜０．０５）不满足正态分布假设。 因此，本研究选用更

适合非正态数据的斯皮尔曼（Ｓｐｅａｒｍａｎ）方法来分析变量间的相关性。 之后，利用结构方程分析叶功能性状、
物种多样性、功能多样性、环境变量间的相互作用，探索功能性状⁃多样性－环境依赖性的关系。 需要说明的

是，在构建结构方程模型时，预测变量的选择基于生态学理论驱动而非纯粹的数据驱动降维（如 ＰＣＡ），以确

保每个变量具有清晰、独立的生态学解释。
功能性状的选择依据植物经济学谱理论［２６］，该理论指出叶片性状存在协同变异规律；ＬＤＭＣ（生理性状）

和 ＬＰＣ（营养性状）分别位于该策略谱的两个端点：ＬＤＭＣ 表征构建成本与抗逆性（保守策略），ＬＰＣ 表征光合

与生长速率（获取策略）；在模型中分别使用这两个性状，可直接量化保守策略与获取策略的相对贡献。 多样

性指数方面，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｎｔｅｒ 指数和ＦＲ ｉｃ指数分别从分类学差异和功能特征差异两个完全不同的维度表征生

物多样性，为同时评估这两种多样性效应，需将二者作为独立的预测变量。
与性状和多样性不同，土壤变量各指标间存在多重共线性，本研究对 ＳＯＭ、ｐＨ、ＴＮ、ＴＰ、ＡＮ、ＡＰ 共 ６ 个变
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量进行了主成分分析（ＰＣＡ），以提取能够综合表征土壤肥力的代理变量。 ＰＣＡ 第一轴（土壤 ＰＣ１）累计方差

解释率为 ６２．５４％，其中 ＳＯＭ、ＴＮ、ＴＰ 和 ＡＰ 与 ＰＣ１ 呈正相关，ｐＨ 和 ＡＮ 与 ＰＣ１ 呈负相关。 这表明土壤 ＰＣ１ 轴

代表了一个综合肥力梯度，其得分随着土壤有机质和养分有效性的增加而升高。 因此，本研究采用土壤 ＰＣ１
作为土壤综合肥力指标，既可避免多重共线性问题，又可有效捕捉土壤养分的整体变异特征。 上述统计分析

与画图均在 Ｒ 语言 ４．４．１ 中完成，所有显著性水平均设置为 Ｐ＝ ０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 尖峰岭陆均松群落木本植物功能性状变异特征

陆均松群落 ８ 个叶片功能性状的种间差异特征如表 ２ 所示。 总体而言，ＣＣ 和 ＬＤＭＣ 的种间变异系数最

高（１１１．５２％、１０４．１６％），ＳＬＡ 和 ＬＴ 的种间变异程度次之（８３．６１％、８５．１３％），而 ＬＮＣ、ＬＰＣ 的种间变异程度最

低（６２．３５％、６３．１５％）。 各优势树种（多度＞５０）的变异系数如图 ２ 所示，生理性状（ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、ＬＴ）和营

养性状（ＣＣ、ＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＣＣ）在不同树种间的差异表明了群落中的树种在生态适应策略的趋异表现。 生理性

状变异程度较高的树种有香楠 （ Ａｉｄｉａ ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ）、轮叶新木姜子 （ Ｌｉｔｓｅａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）、两广梭罗 （Ｒｅｅｖｅｓｉａ
ｔｈｙｒｓｏｉｄｅａ）、橄榄（Ｃａｎａｒｉｕｍ ａｌｂｕｍ）、九节（Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ）；营养性状变异程度较高的树种有香果新木姜子

（Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｅｌｌｉｐｓｏｉｄｅａ）、二色波罗蜜（Ａｒｔｏｃａｒｐｕｓ ｓｔｙｒａｃｉｆｏｌｉｕｓ）、东方肖榄（Ｐｌａｔｅａ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ）、轮叶新木姜子（Ｌｉｔｓｅａ
ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）。

表 ２　 尖峰岭陆均松群落 １７５ 种木本植物叶片功能性状统计特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ １７５ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ

研究区
Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

统计特征
Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ＬＡ ＳＬＡ ＬＤＭＣ ＬＴ ＣＣ ＬＮＣ ＬＰＣ ＬＣＣ

海南 均值±标准差 ４２．３３±４．６２ １０８．３８±１３．６７ ０．４７±０．０３ ０．２０±０．０２ ４５．８２±２．１７ １．５５±０．１２ ０．５３±０．０６ ５０．２０±２．４５
尖峰岭 最大值 １４７．３２ ８９９．５２ ３．４２ ０．５０ ６１．７０ ３．９９ １．３８ ５６．８９
Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ， 最小值 １．２ １．８６ ０．１６ ０．１９ ３０．６０ ０．８０ ０．１８ ３９．２９
Ｈａｉｎａｎ 种间变异系数 ／ ％ ７８．１１ ８３．６１ １０４．１６ ８５．１３ １１１．５２ ６２．３５ ６３．１５ ７３．３０
　 　 ＬＡ： 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ（ｃｍ２）； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ（ｃｍ２ ／ ｇ）； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ｍｇ ／ ｇ）； ＬＴ： 叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ｍｍ）；

ＣＣ： 叶片叶绿素 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ Ｃｏｎｔｅｎｔ（ＳＰＡＤ）； ＬＮＣ： 叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ（ｍｇ ／ ｇ）； ＬＰＣ： 叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ（ｍｇ ／ ｇ）； ＬＣＣ： 叶片碳含量

Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ（ｍｇ ／ ｇ）

２．２　 陆均松群落水平功能性状与植物多样性的耦合关系

尖峰岭陆均松群落叶功能性状与植物多样性的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析如图 ３ 所示。 分析表明，该群落的
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图 ２　 尖峰岭陆均松群落 ３３ 种（多度＞５０）木本植物叶片功能性状的变异系数

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ３３ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ （ｗｉｔｈ ａｂｕｎｄａｎｃｅ＞５０） ｉｎ ｔｈｅ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ

白颜树， Ｇｉｒｏｎｎｉｅｒａ ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ； 厚壳桂， Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ； 黄叶树， Ｘａｎｔｈｏｐｈｙｌｌｕｍ ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ； 油丹， Ａｌｓｅｏｄａｐｈｎｏｐｓｉｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ； 大叶谷

木， Ｍｅｍｅｃｙｌｏｎ ｌｉｇｕｓｔｒｉｆｏｌｉｕｍ； 东方琼楠， Ｂｅｉｌｓｃｈｍｉｅｄｉａ ｔｕｎｇｆａｎｇｅｎｓｉｓ； 硬壳桂， Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｇｉｉ； 九节， Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ； 海岛冬青， Ｉｌｅｘ

ｇｏｓｈｉｅｎｓｉｓ Ｈａｙａｔａ； 海南韶子， Ｎｅｐｈｅｌｉｕｍ ｔｏｐｅｎｇｉｉ； 阴香， Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉ； 东方肖榄， Ｐｌａｔｅａ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ Ｍｅｒｒ； 红算盘子， Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ

ｃｏｃｃｉｎｅｕｍ； 山地五月茶， Ａｎｔｉｄｅｓｍａ ｍｏｎｔａｎｕｍ； 软荚红豆， Ｏｒｍｏｓｉａ ｓｅｍｉｃａｓｔｒａｔａ； 海南紫荆木， Ｍａｄｈｕｃａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ； 山油柑， Ａｃｒｏｎｙｃｈｉａ

ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔａ； 毛冬青， Ｉｌｅｘ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ； 米锥， Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ； 橄榄， Ｃａｎａｒｉｕｍ ａｌｂｕｍ； 香果新木姜子， Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｅｌｌｉｐｓｏｉｄｅａ； 轮叶新木姜子，

Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｆｏｌｉａ； 腺叶山矾， Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｄｅｎｏｐｈｙｌｌａ； 多萼核果茶， Ｐｙｒｅｎａｒｉａ ｍｕｌｔｉｓｅｐａｌａ； 荷木， Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ； 两广梭罗， Ｒｅｅｖｅｓｉａ

ｔｈｙｒｓｏｉｄｅａ； 大叶鱼骨木， Ｃａｎｔｈｉｕｍ ｓｉｍｉｌｅ； 红鳞蒲桃， Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｈａｎｃｅｉ； 华南青冈， Ｑｕｅｒｃｕｓ ｅｄｉｔｈｉａｅ； 尖峰锥， Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇｅｎｓｉｓ； 二色

波罗蜜， Ａｒｔｏｃａｒｐｕｓ ｓｔｙｒａｃｉｆｏｌｉｕｓ； 海南木犀榄， Ｏｌｅａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ； 香楠， Ａｉｄｉａ ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ

物种多样性与功能多样性之间存在较强的协同变化关系，这暗示了群落的物种组成与其功能特征分布之间存

在紧密关联。 具体而言，Ｓｈａｎｎｏｎ 与 ＦＲ ｉｃ、ＲａｏＱ均呈现显著正相关（Ｐ＜０．０５），同时，Ｓｉｍｐｓｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ 与 ＲａｏＱ也

呈现正相关关系（Ｐ＜０．０５），这一结果意味着在物种更丰富的群落中，物种间的功能差异也往往更大，生态位

分化更加明显。 而在功能性状⁃多样性关系分析结果中，ＬＤＭＣ、ＣＣ 分别与 ＦＲ ｉｃ、Ｐｉｅｌｏｕ 表现出正相关关系（Ｐ＜
０．０５），ＬＣＣ 与 Ｓｈａｎｎｏｎ 表现出负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 这些发现表明，反映植物资源利用策略的功能性状（如
ＬＤＭＣ 所代表的保守型策略）在塑造群落功能多样性格局中发挥着重要作用，同时光合色素（叶绿素含量）和
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碳储存（叶片碳含量）等关键功能性状也与物种多样性的维持和分布格局密切相关。

图 ３　 尖峰岭陆均松群落叶功能性状和植物多样性的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ Ｄ． ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ

图 ４　 性状⁃多样性的环境驱动机制

Ｆｉｇ．４　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｔｒａｉｔ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

２．３　 陆均松群落功能性状与植物多样性的互作机制及环境解释

通过结构方程分析了环境因素⁃功能性状⁃植物多样性关系（如图 ４ 所示），研究结果显示，环境因素对性

状⁃植物多样性的驱动作用存在差异。 海拔、土壤与物种多样性呈负相关，并通过直接减少物种多样性间接增
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加功能多样性。 海⁃拔通过增加生理性状与物种多样性和功能多样性直接正相关。 相反，土壤通过减少生理

性状与物种多样性和功能多样性间接负相关。 海拔与营养性状直接负相关，通过减少营养性状与物种多样性

和功能多样性直接负相关，而土壤通过增加营养性状与物种多样性和功能多样性间接正相关。 此外，生理性

状与物种多样性和功能多样性具有显著的正相关，而营养性状与物种多样性和功能多样性呈显著负相关。

表 ３　 尖峰岭 １７５ 种木本植物叶片氮磷含量、氮磷比与热带、亚热带森林相关研究结果比较

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ， Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ａｎｄ Ｎ：Ｐ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ １７５ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ａｔ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｒｏｐｉｃａｌ ａｎｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ

研究区
Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

物种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ＬＮＣ ／ ％ ＬＰＣ ／ ％ Ｎ∶Ｐ 参考文献
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　 　 数据来源自百花山木本植物功能性状研究［３２］

３　 讨论

３．１　 尖峰岭陆均松群落叶功能性状的种间差异与生态适应策略

结果表明，陆均松群落中 ＣＣ 和 ＬＤＭＣ 的种间变异系数最高（１１１．５２％、１０４．１６％），反映了群落中的树种

在抗逆性和资源保存策略上的显著差异。 这与 Ｆｒｅｓｃｈｅｔ 等［３３］ 提出的“植物经济谱”理论一致，ＬＤＭＣ 较高的

植物通常采取保守的资源利用策略，以应对资源匮乏的环境。 ＳＬＡ（比叶面积）和 ＬＴ（叶厚度）的变异程度次

之（８３．６１％、８５．１３％），体现了树种在光合效率与抗逆性之间的权衡，这与 Ｌａｕｇｈｌｉｎ 等［３４］ 的研究结果相符，即
ＳＬＡ 较高的植物通常具有更高的光合速率和生长速率，但抗逆性较低。 相比之下，ＬＮＣ（叶氮含量）和 ＬＰＣ（叶
磷含量）的变异程度较低（６２．３５％、６３．１５％），表明在营养元素利用上，群落中的树种可能采取了趋同适应策

略，以应对相似的营养限制。 这一发现与 Ｒｅｉｃｈ 等［３５］ 的研究一致，即植物在氮磷利用上趋于保守，以适应资

源限制的环境。 优势树种的生理性状（如香楠、轮叶新木姜子）表现出较高的变异程度，反映了其在资源利用

上的灵活性，而营养性状变异较高的树种（如香果新木姜子、二色波罗蜜）可能在氮磷分配上更具优势。 这些

结果与 Ｄíａｚ 等［１］的研究相呼应，表明功能性状的种间差异是植物群落多样性和生态系统功能的重要驱动

因素。
尖峰岭与全国其他热带、亚热带典型森林的植物叶片氮、磷含量、氮磷比如表 ３ 所示。 尖峰岭陆均松群落

的叶片氮含量（１．５５％）低于全国平均值（２．０２％），而叶片磷含量（０．５３％）显著高于全国均值（０．１５％）。 与全

国其他热带、亚热带森林相比，尖峰岭呈现出叶磷含量相对较高、叶氮含量相对较低的化学计量特征。 氮磷比

（Ｎ∶Ｐ）反映了植物的生长受限状况，Ｎ∶Ｐ 大于 １６ 表示植物生长受磷限制，Ｎ∶Ｐ 小于 １４ 表示植物受氮限制，Ｎ∶
Ｐ 在 １４—１６ 时，受氮磷的共同限制［３２，３６］。 在本研究中，尖峰岭陆均松群落的 Ｎ∶Ｐ 为 ２．９２，远低于氮限制的常

规阈值，这种异常低的 Ｎ：Ｐ 值可能源于多因素协同作用。 一方面，较低的叶片氮含量可能与热带森林中氮素

易通过淋溶和挥发途径损失有关［３７］；另一方面，较高的磷含量可能与该地区成土母质（如富磷基性岩）的风

化释磷作用以及土壤微生物驱动磷活化能力较强有关［３８］。 因此，尽管植被在氮素方面表现出缺乏特征，其生

长可能仍受磷的有效性、水分条件及光照环境等多因子共同调控［３９］。 这一复杂的养分限制机制也反映在群

落功能性状的组合格局中，即树种在生理性状上表现出趋异适应，而在营养性状上则呈现趋同，体现了多重环
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境压力下资源利用策略的多样性与一致性。
３．２　 尖峰岭陆均松群落叶功能性状与物种多样性、功能多样性间的相互作用

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析结果表明，尖峰岭陆均松群落的物种多样性与功能多样性之间存在较强的相关性，
这与近年来关于生物多样性与生态系统功能关系的研究结果一致［４０］。 具体而言，Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与功能多样性

指数（ＦＤｉｃ、ＲａｏＱ）呈现显著正相关（Ｐ＜０．０５），Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数与 ＲａｏＱ也呈正相关（Ｐ＜０．０５）。
这些结果支持了“多样性－生态系统功能”假说，即物种多样性的增加能够促进功能多样性的提升，从而增强

生态系统的稳定性和生产力［４１，１２］。 然而，并非所有功能性状均与物种多样性和功能多样性表现出显著相关

性，这表明群落功能多样性的分布不仅受物种组成的影响，还可能受到环境过滤和种间竞争等生态过程的调

控［４２］。 在功能性状⁃多样性关系分析中，ＬＤＭＣ（叶干物质含量）对功能多样性呈显著正效应（Ｐ＜０．０５），这与

Ｆｒｅｓｃｈｅｔ 等［３３］的研究结果一致，即 ＬＤＭＣ 较高的植物通常具有更强的抗逆性和资源保存能力，能够通过功能

性状的分化适应不同的环境压力。 ＣＣ（叶碳含量）对物种多样性（Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 指数）存在显著正效应

（Ｐ＜０．０５），表明碳含量的增加可能通过提高植物的资源利用效率，促进物种共存和群落稳定［４４］。 然而，ＬＣＣ
（叶碳含量）对物种多样性（Ｓｈａｎｎｏｎ 指数）存在显著负效应（Ｐ＜０．０５），一个可能的解释是，较高的 ＬＣＣ 通常意

味着植物将更多碳分配到结构性组织而非代谢性组织，这种策略虽有助于增强抗逆性，但可能会降低资源利

用效率和生态位宽度，从而在群落尺度上减少了物种共存的机会［４３］。
３．３　 尖峰岭陆均松群落功能性状⁃多样性的环境依赖关系

通过结构方程模型揭示了环境因素（海拔、土壤）对尖峰岭陆均松群落功能性状与植物多样性关系的复

杂驱动机制。 结果显示，海拔与物种多样性呈负相关，并通过直接减少物种多样性间接增加功能多样性。 这

一结果与近年来关于海拔梯度对植物多样性影响的研究一致［４０］。 高海拔地区通常伴随着较低的温度和较强

的紫外线辐射，这些环境压力可能通过筛选具有特定功能性状的物种，减少物种多样性，但同时促进功能多样

性的增加［１２］。 此外，海拔通过增加生理性状（如 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ）与物种多样性和功能多样性直接正相关，表明高

海拔环境可能通过选择具有高抗逆性和资源利用效率的物种，间接提升功能多样性［５２］。 相比之下，土壤与物

种多样性呈负相关，并通过减少生理性状间接降低功能多样性。 这一发现与近年来关于土壤养分对植物多样

性影响的研究结果一致［４４］。 贫瘠的土壤条件可能限制植物的生长和繁殖，从而减少物种多样性，同时通过降

低生理性状的分化间接影响功能多样性［４３］。 然而，土壤通过增加营养性状（如 ＬＮＣ、ＬＰＣ）与物种多样性和功

能多样性间接正相关，表明在养分受限的环境中，植物可能通过调整营养元素的分配策略来适应环境压力，从
而维持一定的功能多样性［１２］。 本研究发现，生理性状（如 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ）与物种多样性和功能多样性具有显著

的正相关，而营养性状（如 ＬＮＣ、ＬＰＣ）与物种多样性和功能多样性呈显著负相关。 这一结果与近年来关于功

能性状对植物多样性影响的研究一致［１］。 生理性状的分化通常反映了植物对环境压力的适应策略，较高的

ＬＤＭＣ 和 ＳＬＡ 可能通过提高植物的抗逆性和资源利用效率，促进物种共存和功能多样性的增加［３３］。 然而，营
养性状的负相关可能反映了植物在养分受限环境中的资源分配策略。 例如，较低的 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 可能表明植

物倾向于将有限的资源分配给生长和繁殖，而不是营养元素的积累，从而影响物种多样性和功能多样性的分

布［４３］。 总之，这些发现不仅支持了“环境过滤”假说，即环境因素通过筛选具有特定功能性状的物种影响群

落构建［４５］，同时也强调了功能性状在调控植物多样性和生态系统功能中的重要作用。

４　 结论

本研究通过对尖峰岭陆均松群落叶片功能性状、植物多样性及环境驱动机制的综合分析，揭示了热带森

林生态系统中功能性状与多样性关系的复杂性。 结果表明，陆均松群落的树种在生理性状（如 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ）
上表现出显著的种间差异，反映了其在抗逆性和资源利用效率上的多样化适应策略，而在营养性状（如 ＬＮＣ、
ＬＰＣ）上则趋于趋同，表明在土壤养分、水分条件及光照环境等多因子共同限制下，植物采取了保守的资源分

配策略。 物种多样性与功能多样性之间存在显著正相关，支持了“多样性－功能”假说，但植物多样性的分布
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同时受到环境过滤和种间竞争的调控。 海拔通过筛选高抗逆性物种间接提升功能多样性，而贫瘠的土壤条件

则通过限制生理性状的分化降低功能多样性。 这些发现强调了功能性状在调控群落结构和生态系统功能中

的核心作用，为热带森林的生物多样性保护与生态系统管理提供了科学依据。 未来的研究应进一步结合多环

境因子和种间相互作用，以更全面地揭示功能性状对生态系统功能的调控机制。
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