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亚热带裸露型和覆盖型岩溶区乔木枝⁃叶性状分异及
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摘要：以亚热带区裸露型和覆盖型岩溶生境中的 ５ 种优势乔木为研究对象，分析其 １８ 项功能性状指标，旨在探讨不同岩溶环境

下物种的生态适应策略。 结果表明，（１）１８ 个性状的变异程度存在差异。 叶性状变异系数为 １６．９％—９７．４％，其中比叶面积变

异系数最大（９７．４％），叶干物质含量变异系数最小（１６．９％）；木质部性状变异系数为 ２４．４％—９０．９％，Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ 脆弱性指数变异

系数最大（９０．９％），边材密度变异系数最小（２４．４％）。 （２）覆盖型岩溶乔木性状变异程度（１７．１％—１０１．４％）高于裸露型岩溶

（１４．２％—６９．０％）。 比叶面积、保卫细胞长度、气孔面积指数、海绵组织厚度、上表皮厚度及叶片厚度在两类生境间均存在显著

差异（Ｐ ＜ ０．０５）。 （３）两类生境下叶片表现出不同的性状协同策略，而枝条却呈现出趋同的协同模式；覆盖型岩溶区乔木枝⁃叶

性状协同紧密，裸露型岩溶区则呈现显著的枝⁃叶性状解耦现象。 （４）主成分分析显示，裸露型岩溶区乔木叶片性状在经济⁃水

力维度上表现出功能整合，覆盖型岩溶区乔木叶片则实现了经济⁃水力⁃解剖结构的多维分化；两类生境下枝条性状均呈现相同

的双维度结构，以水力维度优先，解剖结构次之。 该研究揭示了裸露型岩溶生境下乔木倾向于采取保守型生存策略，而覆盖型

岩溶生境下乔木则倾向于资源获取型策略，二者枝叶性状存在显著分异。

关键词：水力性状；解剖结构；经济性状；枝⁃叶性状分异；岩溶区
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ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｔｒａｉｔ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ． Ｉｎ ｅｘｐｏｓｅｄ ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔｓ， ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｗｅｒｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｌｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ａｌｏｎｇ ａｎ ｅｃｏｎｏｍｉｃ⁃
ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ． Ｉｎ ｃｏｎｔｒａｓｔ， ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｃｏｖｅｒｅｄ ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｃｈｉｅｖｅｄ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｃｒｏｓｓ
ｅｃｏｎｏｍｉｃ， ｈｙｄｒａｕｌｉｃ， ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ． Ｂｒａｎｃｈ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｂｏｔｈ ｈａｂｉｔａｔｓ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ａ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｔｗｏ⁃
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ ｐｒｉｏｒｉｔｉｚｅｄ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ
ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｅｘｐｏｓｅｄ ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔｌｙ ａｄｏｐｔ ａ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｃｏｖｅｒｅｄ
ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ｆａｖｏｒ ａ ｒｅｓｏｕｒｃｅ⁃ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ． Ｔｈｉｓ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｓ ｒｅｆｌｅｃｔｅｄ ｉｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ
ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ； ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ； ｂｒａｎｃｈ⁃ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ； Ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ

中国岩溶地貌约占全球陆地面积的 １５％［１］，中国西南岩溶地区是全球三大岩溶集中分布区中面积最大、
岩溶发育最为强烈的区域，覆盖面积约为 ４５．２ 万 ｋｍ２ ［２］。 岩溶生态系统是我国六大脆弱生态系统之一，具有

环境承载力低、土层浅薄且分布不连续、储水能力差、抗旱性弱等特点［３］，按照碳酸岩的出露形式和岩性等将

中国南方岩溶区划分为裸露型、覆盖型、埋藏型和断陷盆地型 ４ 个大类［４］，根据地质云提供的桂林市岩溶类型

分布图可知，桂林市岩溶分布面积为 １０４９７．１ ｋｍ２，其中裸露型岩溶面积为 ６８３０．１ ｋｍ２，覆盖型岩溶为 ２３７９．１ ｋｍ２。
裸露型（基岩广泛出露）和覆盖型（表土连续覆盖）岩溶区的环境差异最为突出。 裸露型岩溶由于基岩裸露导

致土层浅薄且分布不连续、水分渗透快、有机质含量低，根系常沿岩缝延伸以获取水分，导致植被覆盖度低，呈
斑块状分布，群落层次单一；覆盖型岩溶土层较厚且分布连续、水分渗透较慢，植物可以直接从土壤中获取水

分和养分。 不同的岩溶地质背景下植物面临差异性养分限制和季节性干旱。 因此，探索植物对岩溶环境地质

特征的差异性适应机制，对西南岩溶区差异性生态恢复具有重要的理论和现实意义。
岩溶区植物主要通过生态和生理的调控来适应岩溶干旱，环境异质性塑造了乔木的枝⁃叶性状分异，其分

异规律可揭示植物对异质生境的适应策略［５］。 研究表明，岩溶区植物通过增厚叶片、形成发达的栅栏组织、
加厚角质层等解剖特征减少水分流失，同时枝条木质部导管趋于小管腔、厚管壁及木材密度较大以增强抗栓

塞能力，从而应对干旱胁迫［６—７］。 例如，黄冬柳等发现热带和亚热带木本植物普遍存在“脆弱性分割”机制，
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即叶片比茎干更易发生栓塞，这一特性在岩溶区植物中可能进一步强化，以保护高碳成本的枝干水力功

能［８］，万春燕等发现了岩溶区树种的叶光合速率、蒸腾作用显著高于非岩溶区，而岩溶区乔木具有比非岩溶

区小的气孔安全边界，倾向采取“异水策略”适应岩溶干旱生境［９］。 Ｗｒｉｇｈｔ 等对全球 １７５ 个地区 ２５４８ 种植物

叶片性状进行了研究，提出了著名的叶片经济谱（ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ， ＬＥＳ），认为“缓慢投资⁃收益”型物

种的资源利用成本高、叶片寿命长及光合速率慢等，而“快速投资⁃收益”型物种的构建成本低、寿命短，光合速

率快等［１０］，岩溶区树种则倾向于构建“快速投资⁃收益”模式来适应水分胁迫。 当前，针对枝⁃叶性状的研究多

集中于单一生境类型、单一功能属性或对岩溶与非岩溶区进行对比，缺乏对岩溶生境下的裸露型与覆盖型乔

木枝⁃叶形态、结构及生理性状的系统比较。 尽管部分学者揭示了岩溶植物叶片和枝条木质部栓塞抗性等局

部特征［１１—１３］，但枝、叶性状间的功能整合规律及其对岩溶异质生境的响应阈值仍不明确。
本文以裸露型和覆盖型岩溶区乔木作为研究对象，开展在不同岩溶生境下的枝叶性状对比分析，以探究

在不同岩溶生境下乔木的适应策略，因此提出以下两个科学问题：（１）植物在不同岩溶环境下性状如何变化？
（２）在岩溶环境下植物的资源获取策略是什么？ 本文假设：（１）枝⁃叶性状在不同岩溶生境下的变化存在显著

差异；（２）不同岩溶生境下的枝、叶性状主成分分析存在差异；（３）在裸露型岩溶区乔木的资源获取策略偏向

“快速投资⁃收益”模式，而覆盖型岩溶区乔木的资源获取策略则偏向“缓慢投资⁃收益”模式。 研究结果可以

深入理解岩溶区乔木的适应策略，对选取合适植物进行岩溶区植被恢复具有重要意义。

图 １　 研究区概况图

Ｆｉｇ．１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１　 研究区概况

研究区位于广西壮族自治区桂林市，位于东经 １０９°３６′至 １１１°２９′、北纬 ２４°１５′至 ２６°２３′（图 １），平均海拔

１５０ ｍ，属于亚热带季风气候，降水季节分布不均，干湿季分明，年平均气温约为 １８．８ ℃，年均降雨量约为 １９００
ｍｍ，旱季为 ９—３ 月（次年），雨季为 ４—８ 月［１４］。 在研究区内选择裸露型与覆盖型岩溶样地进行植物样本的

采集（表 １）。 其中，裸露型岩溶区位于桂林市七星区的丫吉试验场，是典型的南方岩溶峰丛洼地地貌，总面积

约２ ｋｍ２，试验厂内岩性单一，主要出露上泥盆统融县组（Ｄ３ｒ）浅灰至灰白色纯中厚层状亮晶颗粒灰岩，结构

致密，孔隙度为 ０．１２—３．２９％，平均值为 ０．６８％。 土壤呈零星破碎分布，其中坡地土壤浅薄、分布不连续，厚度

为０．３—１．５ ｍ，洼地土层较厚，一般在 １—２ ｍ［１５］。 土层从上往下依次：疏松的深棕色粉粘土、浅棕色粘土、接
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近基岩处为粘度较高的黄泥土为主。 植被类型主要以常绿⁃落叶混交林为主，除了研究树种（表 ２）外，还有云

实（Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉａ ｄｅｃａｐｅｔａｌａ）、香椿（Ｔｏｏｎａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等常见树种。 覆盖型岩溶区位于桂林市雁山区的广西师范大

学，属于浅覆盖型岩溶地基，覆盖岩土层自上而下分别为：耕植土、粉质黏土、粉砂、含圆砾粉质黏土、下石炭统

大塘阶灰岩，土壤颜色主要为黄褐色，且连续大面积分布，耕植土厚度约为 ０．２—０．８ ｍ［１６］。 植被类型主要以

人工绿化植物为主，涵盖乔木、灌木、草本和藤本植物。 除了研究树种外（表 ２）外，还有落羽杉（Ｔａｘｏｄｉｕｍ
ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ）、秋枫（Ｂｉｓｃｈｏｆｉａ ｊａｖａｎｉｃａ）等常见树种。

表 １　 裸露型与覆盖型岩溶的基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｘｐｏｓｅｄ ａｎｄ ｃｏｖｅｒｅｄ ｋａｒｓｔｓ

岩溶类型
Ｋａｒｓｔ ｔｙｐｅｓ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ
ａｎｄ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

坡向
Ａｉｒｅｃｔｉｏｎ

坡度 ／ （ °）
Ｇｒａｄｉｅｎｔ

土壤条件
Ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

岩石裸露率 ／ ％
Ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｒａｔｅ

裸露型 Ｅｘｐｏｓｅｄ ２５°１０′Ｎ， １１０°１５′Ｅ ５０—６００ 东南 ５—１０ 土层较薄，零星分布 ＞ ８０

覆盖型 Ｃｏｖｅｒｅｄ ２５°０９′Ｎ， １１０°２９′Ｅ １７０—１９０ 南 ２—８ 土层较厚，连续分布 ＜ １０

２　 材料与方法

２．１　 试验材料

２０２４ 年 １１ 月到次年 １ 月，在研究区分别选取生长状况良好的 ５ 种乔木作为目标物种（表 ２）。 在晴朗的

８：００—１１：００，选择不同岩溶生境中胸径、树高、树龄等相近的同一物种 ３—５ 株，每株随机采集树冠朝阳的

３—５ 根无病虫害的末端枝条，采集的枝条切面用湿纸巾包裹迅速放入黑色塑料袋中，在 ２ ｈ 内带回实验室进

行功能性状和解剖结构的测定。

表 ２　 样本的基本概况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓａｍｐｌｅｓ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

科名
Ｆａｍｉｌｙ ｎａｍｅ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

生长性
Ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ

裸露型 ／ 覆盖型岩溶分布
ｋａｒｓｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

阴香 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 乔木 常绿 常见 ／ 常见

枫香 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ 金缕梅科 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ 乔木 落叶 常见 ／ 常见

桂花 Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ 木犀科 Ｏｌｅａｃｅａｅ 小乔木 常绿 偶见 ／ 常见

枇杷 Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 乔木 常绿 偶见 ／ 常见

樟树 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 乔木 常绿 常见 ／ 常见

２．２　 研究方法

２．２．１　 叶片性状

本研究选择 １２ 个叶性状指标进行分析，包括胡伯尔值（Ｈｖ， ｃｍ２ ／ ｄｍ２）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ， ｇ ／ ｇ）、比
叶面积（ＳＬＡ， ｄｍ２ ／ ｇ）、气孔密度（ＳＤ， 个 ／ ｍｍ２）、保卫细胞长度（ＧＣＬ， μｍ）、气孔面积指数（ＳＡＩ， —）、上表皮

厚度（ＵＥＴ， μｍ）、栅栏组织厚度（ＰＴ， μｍ）、海绵组织厚度（ＳＴ， μｍ）、下表皮厚度（ＬＥＴ， μｍ）、总表皮厚度

（ＥＴ， μｍ）、叶片厚度（ＬＴ， μｍ）。 采用游标卡尺测量边材直径，计算其边材面积（Ａｓ），将所测枝条末端所有叶

片用扫描仪扫描获得总叶面积（Ａ１）。 每个树种随机选择 ３ 个枝条，每个枝条选择 ３ 片完整的叶片，测定 ３ 张

叶片的叶面积（Ａ），再将叶片密封复水一夜，测定其吸水饱和后的饱和鲜质量（ｍ０），最后将叶片在 ７５ ℃下干

燥 ４８ ｈ，测量其叶干质量（ｍ）。 叶片各项水力结构与功能性状的计算公式如下：
Ｈｖ＝Ａｓ ／ Ａ１ （１）
ＬＤＭＣ＝ｍ ／ ｍ０ （２）
ＳＬＡ＝Ａ ／ ｍ （３）

采用指甲油印迹法［１７］测定气孔大小和密度，利用 ＩｍａｇｅＪ 软件统计视野内的所有气孔个数和气孔保卫细
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胞长度（ＧＣＬ， μｍ），根据单位面积内的气孔个数计算出气孔密度（ＳＤ， 个 ／ ｍｍ２），再根据 ＳＤ 和 ＧＣＬ 计算气孔

面积指数（ＳＡＩ， —）：
ＳＡＩ＝ＳＤ×ＧＣＬ２ （４）

最后采用石蜡切片法［１８］得到叶片横切切片，在光学显微镜下观察并拍照保存，利用 ＩｍａｇｅＪ 图像处理软件

分析照片，计算上表皮厚度（ＵＥＴ， μｍ）、栅栏组织厚度（ＰＴ， μｍ）、海绵组织厚度（ ＳＴ， μｍ）、下表皮厚度

（ＬＥＴ， μｍ）、总表皮厚度（ＥＴ， μｍ）和叶片厚度（ＬＴ， μｍ）。
２．２．２　 枝条性状

本研究选择 ６ 个枝条性状指标进行分析，分别为边材密度（ＷＤ， ｇ ／ ｃｍ３），、边材饱和含水率（ＳＷＣ， ％）、
导管密度（ＶＤ， 个 ／ ｍｍ２）、水力加权直径（Ｄｈ， μｍ）、枝条理论最大导水率（Ｋ ｔｈ， ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１）和 Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ

脆弱性指数（ＶＩ， ｍｍ ／ ｍ２）。 截取长度约 ５ ｃｍ 的枝条，将木材样品浸入水中过夜至饱和，使用电子天平测定饱

和质量（ＳＭ， ｇ），利用排水法确定该段枝条的体积（Ｖ， ｃｍ３），然后装入信封置于 ７０ ℃的烘箱中烘干 ７２ ｈ 后测

定干重（ＤＷ， ｇ），每个物种重复测定 ５ 段边材。 边材密度（ＷＤ， ｇ ／ ｃｍ３）为干重与新鲜体积的比值［１９］，木材饱

和含水量（ＳＷＣ， ％）为重量减去干重得到储存水重量后再除以干重，是枝条水分储存能力的指标。 再将 ２ ｃｍ
左右的枝条固定在滑动切片机上切片，然后在光学显微镜下观察木质部切片并拍摄图像，再利用 ＩｍａｇｅＪ 图像

处理软件分析图片，计算导管密度（ＶＤ）、水力加权直径（Ｄｈ）以及枝条的理论最大导水率（Ｋ ｔｈ）。 水力加权直

径（Ｄｈ）计算公式为：

Ｄｈ ＝
∑Ｄ４

Ｎ
æ

è
ç

ö

ø
÷

１
４

（５）

其中，Ｄ 为导管等效圆直径（μｍ），Ｎ 为所测导管数量（个） ［２０］。
根据哈根⁃泊肃叶定律（Ｈａｇｅｎ⁃Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ ｌａｗ）计算通过单个导管的理论流速进而获得枝条的理论最大导

水率（ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， Ｋｔｈ， ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１） ［２１］，反映木质部水分运输的有效性：

Ｋ ｔｈ ＝
Ｄ４

ｈπρ
１２８η

×ＶＤ （６）

其中，η 为水在 ２５ ℃的黏度（０．８９３７ × １０－９ ＭＰａ ｓ），ρ 为水在 ２５ ℃的密度（９９７．１ ｋｇ ／ ｍ３）。
Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ 脆弱性指数常用来评估木质部栓塞风险，ＶＩ 值越小表明木质部水分运输的安全性越高，其计算

公式为［２２］：

ＶＩ＝
Ｄｈ ／ １０００

ＶＤ ／ １００００００
（７）

２．３　 数据分析

数据采用 Ｒ 软件（ｖｅｒｓｉｏｎ ４．３．１）进行分析和作图，对不同岩溶生境下性状的差异进行独立样本 ｔ 检验（显
著水平设为 α ＝ ０．０５），植物性状之间的关系采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析（显著性检验阈值 α ＝ ０．０５），对乔木的

枝叶性状进行主成分分析（ＰＣＡ）排序，并据此分析植物性状分布情况。

３　 结果与分析

３．１　 植物性状总体特征

岩溶样地优势乔木的性状表现出广泛的种内变异。 如表 ３ 所示，叶水力结构和功能性状变异系数为

１６．９％—９７．４％，其中比叶面积变异系数最高（９７．４％），叶干物质含量变异系数最低（１６．９％）；叶片解剖性状变

异系数为 １７．３％—４６．４％，栅栏组织厚度变异系数最大（４６．４％），保卫细胞长度变异系数最低（１７．２％）；木质

部性状变异系数为 ２４．４％—９０．９％，Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ 脆弱性指数变异系数最大（９０．９％），边材密度变异系数最小

（２４．４％）。
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表 ３　 优势乔木性状总特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｏｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｔｒａｉｔｓ

性状
Ｔａｉｔ

平均值±标准差
Ｍｅａｎ ±Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

变异系数 ／ ％
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

Ｈｖ ／ （ｃｍ２ ／ ｄｍ２） ０．０４±０．０３ ０．１１ ０．０１ ６３．０

ＬＤＭＣ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．４７±０．０８ ０．６０ ０．２８ １６．９

ＳＬＡ ／ （ｄｍ２ ／ ｇ） １．６３±１．５９ ７．６５ ０．５０ ９７．４

ＳＤ ／ （个 ／ ｍｍ２） ５３９．７６±１２８．８３ ７５５．４３ ２０７．７４ ２３．９

ＧＣＬ ／ μｍ １９．９６±３．４３ ２７．０８ １３．５３ １７．２

ＳＡＩ ０．２２±０．０８ ０．４６ ０．１０ ３８．１

ＵＥＴ ／ μｍ ２０．８０±９．１９ ４２．３０ ５．８４ ４４．２

ＰＴ ／ μｍ ６８．５７±３１．７８ １５９．７４ １８．８２ ４６．４

ＳＴ ／ μｍ １０２．２９±３１．３２ １７８．１６ １２．０６ ４５．７

ＬＥＴ ／ μｍ １２．８８±３．６８ ２０．７７ ４．２８ ２８．６

ＥＴ ／ μｍ ３３．６２±１１．２４ ５８．１６ １１．５１ ３３．４

ＬＴ ／ μｍ ２０４．５７±６４．３４ ３８６．７５ ６１．４１ ３１．５

ＷＤ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ０．５５±０．１３ ０．９８ ０．１９ ２４．４

ＳＷＣ ／ （％） ０．９４±０．２７ １．６３ ０．５２ ２８．５

ＶＤ ／ （个 ／ ｍｍ２） ２６３．５６±１８７．２６ ５９７．６９ ５８．５１ ７１．１
Ｄｈ ／ μｍ ２８．０９±８．６９ ４８．０９ １８．６６ ３０．９

Ｋｔｈ ／ （ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１） ３．７０±３．０７ １２．５３ ０．７３ ８２．８

ＶＩ ／ （ｍｍ ／ ｍ２） ２１９．８１±１９９．７０ ６６６．８９ ３２．３２ ９０．９

　 　 表中数据为平均值±标准差；变异系数：ＣＶ ＝ （标准差 ／ 平均值） × １００％；Ｈｖ：胡伯尔值 Ｈｕｂｅｒ ｖａｌｕｅ； ＬＤＭＣ：叶干物质含量 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ：比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＳＤ：气孔密度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＧＣＬ：保卫细胞长度 ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｌｅｎｇｔｈ； ＳＡＩ：气孔面积指数 ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｒｅａ

ｉｎｄｅｘ； ＵＥＴ：上表皮厚度 ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＰＴ： 栅栏组织厚度 ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＴ：海绵组织厚度 ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＥＴ：下

表皮厚度 ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＥＴ：总表皮厚度 ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＴ：叶片厚度 ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＷＤ：边材密度 ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＷＣ：边材饱和

含水率 ｓａｐｗｏｏｄ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＶＤ：导管密度 ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ｄｈ： 水力加权直径 ｈｙｄｒａｕｌｉｃａｌｌｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ； Ｋｔｈ：枝条理论最大导水率

ｓｔｅｍ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ＶＩ： Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ 脆弱性指数 ｃａｒｌｑｕｉｓｔ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

３．２　 裸露型和覆盖型岩溶环境下性状变异特征

由表 ４ 知，５ 种优势乔木的枝叶性状在不同岩溶生境下（裸露型与覆盖型）存在较大差异。 裸露型岩溶下

性状变异幅度为 １４．２％—９７．０％，覆盖型岩溶下性状变异幅度为 １７．１％—１０１．４％。 覆盖型岩溶区乔木的 Ｈｖ、
ＳＬＡ、ＧＣＬ、ＳＡＩ、ＰＴ、ＳＴ、ＬＥＴ、ＬＴ、Ｄｈ、Ｋ ｔｈ、ＶＩ 性状均值大于裸露型岩溶。 就变异性而言，覆盖型岩溶下优势乔木

的 ＬＤＭＣ、ＳＬＡ、ＳＤ、ＧＣＬ、ＳＡＩ、ＰＴ、ＳＴ、ＬＴ、ＳＷＣ、ＶＤ、Ｄｈ、Ｋ ｔｈ性状变异程度高于裸露型岩溶。 不同生境之间，
ＳＬＡ、ＧＣＬ、ＳＡＩ、ＳＴ、ＬＥＴ、ＬＴ 性状差异达到显著水平（Ｐ ＜ ０．０５），其余性状均未达到显著水平。
３．３　 枝叶性状的协同性分析

性状相关性分析表明（图 ２），岩生乔木的水力性状、经济性状和解剖性状之间存在微弱而显著的相关性

（Ｐ＜０．０５），而木质部的解剖性状与水力性状之间基本不存在相关性。 叶片水力性状与枝条水力性状之间存

在显著正相关，但叶片的解剖性状与枝条水力性状之间解耦，基本不存在相关性。
叶片性状关联性表明，裸露型岩溶区与覆盖型岩溶区的乔木表现出不同的性状协同策略（图 ２）。 覆盖型

岩溶区，胡伯尔值（Ｈｖ）与比叶面积（ＳＬＡ）呈显著正相关（ ｒ＝ ０．７６， Ｐ ＜ ０．０１），而与气孔密度（ＳＤ）呈显著负相

关（ ｒ＝ －０．４８， Ｐ＜０．０１），表明叶片水分输导效率与光合资源投资存紧密关联。 此外，叶干物质含量（ＬＤＭＣ）与
保卫细胞长度（ＧＣＬ）显著正相关（ ｒ ＝ ０．７２， Ｐ＞０．０１； 图 ３Ｂ），而 ＳＬＡ 与 ＧＣＬ 呈显著负相关（ ｒ ＝ －０．７９， Ｐ＜
０．０１），反应了叶片结构－功能性状的协同调控。 相比之下，裸露型岩溶区的性状关联性较弱，仅 ＬＤＭＣ 与 ＳＬＡ
表现出显著负相关（ ｒ＝ －０．６２， Ｐ＜０．０１），而 Ｈｖ和其他性状均无显著关联（Ｐ＞０．０５），暗示该生境下乔木可能通

过更独立的性状组合适应环境胁迫。
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表 ４　 不同岩溶生境下乔木平均性状值的差异统计结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｍｅａｎ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｋａｒｓｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

性状
Ｔｒａｉｔ

裸露型岩溶
Ｅｘｐｏｓｅｄ ｋａｒｓｔ

覆盖型岩溶
Ｃｏｖｅｒｅｄ ｋａｒｓｔ

裸露型岩溶变异系数 ／ ％
ＣＶ ｉｎ ｅｘｐｏｓｅｄ ｋａｒｓｔ

覆盖型岩溶变异系数 ／ ％
ＣＶ ｉｎ ｃｏｖｅｒｅｄ ｋａｒｓｔ

Ｈｖ ／ （ｃｍ２ ／ ｄｍ２） ０．０３±０．０２ａ ０．０５±０．０３ａ ６４．６ ５９．０

ＬＤＭＣ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．４７±０．０７ａ ０．４７±０．０９ａ １４．７ １９．２

ＳＬＡ ／ （ｄｍ２ ／ ｇ） １．１９±０．５９ｂ ２．０７±２．１０ａ ４９．６ １０１．４

ＳＤ ／ （个 ／ ｍｍ２） ５４６．９３±１１３．６４ａ ５３２．５８±１４４．４５ａ ２０．８ ２７．１

ＧＣＬ ／ μｍ １８．６４±２．６５ｂ ２１．２９±３．６７ａ １４．２ １７．１

ＳＡＩ ／ （—） ０．１９±０．０５ｂ ０．２４±０．１０ａ ２６．０ ４１．０

ＵＥＴ ／ μｍ ２１．８８±１０．１５ａ １９．６０±７．９３ａ ４６．４ ４０．４

ＰＴ ／ μｍ ６３．０１±２３．９７ａ ７４．７１±３７．９３ａ ３８．０ ５０．８

ＳＴ ／ μｍ ８９．１０±２４．３３ｂ １１７．１２±３１．８８ａ ３８．６ ４２．７

ＬＥＴ ／ μｍ １２．１４±３．７６ｂ １３．６９±３．４５ａ ３１．０ ２５．２

ＥＴ ／ μｍ ３３．９２±１２．１９ａ ３３．３０±１０．２３ａ ３５．９ ３０．７

ＬＴ ／ μｍ １８７．７８±４８．６４ｂ ２２２．７４±７４．１５ａ ２５．９ ３３．３

ＷＤ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ０．５８±０．１５ａ ０．５２±０．１１ａ ２５．７ ２１．６

ＳＷＣ ／ （％） １．００±０．２８ａ ０．８９±０．２５ａ ２７．９ ２８．６

ＶＤ ／ （个 ／ ｍｍ２） ２７４．８６±１８９．７９ａ ２５２．８８±１８９．６９ａ ６９．０ ７５．０

Ｄｈ ／ μｍ ２７．４６±７．１９ａ ２８．６８±１０．０８ａ ２６．２ ３５．１

Ｋｔｈ ／ （ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１） ３．１２±１．３７ａ ４．２６±４．０５ａ ４４．０ ９５．０

ＶＩ ／ （ｍｍ ／ ｍ２） ２０７．１２±２００．９９ａ ２３１．７９±２０３．５４ａ ９７．０ ８７．８

　 　 表中数据为平均值±标准差；不同字母代表不同岩溶生境下性状呈显著差异（Ｐ ＜ ０．０５）

木质部性状分析显示，虽然岩溶类型不同，但乔木的水力性状均表现出相似的适应模式（图 ２），水力加权

直径（Ｄｈ）与理论最大导水率（Ｋ ｔｈ）均呈显著正相关（裸露型：ｒ＝ ０．６０，Ｐ＜０．０５；覆盖型：ｒ＝ ０．８９，Ｐ＜０．００１），而与

导管密度（ＶＤ）呈显著负相关（裸露型：ｒ＝ －０．８５，Ｐ＜０．００１；覆盖型：ｒ ＝ －０．６０，Ｐ＜０．０１）。 这种趋同的性状关联

模式表明，尽管两类岩溶环境差异显著，乔木木质部水力效率的优化策略遵循着相似的进化路径。
枝⁃叶性状关联模式在两类生境间表现显著分异（图 ３）。 覆盖型岩溶区乔木展现出紧密的枝⁃叶协同关

系，包括 Ｈｖ－Ｋ ｔｈ、ＬＤＭＣ－ＶＤ、ＳＬＡ－Ｄｈ等 ９ 组关键性状均存在显著关联（Ｐ＜０．０５），反应了叶片与枝条性状的系

统性协同适应。 而裸露型岩溶区则呈现显著的枝⁃叶性状解耦现象，这可能是源于裸露生境的强环境筛选导

致性状独立进化、资源限制下性状间的权衡被打破等因素。 该结果显示，覆盖型生境中乔木采用整合式性状

协同策略，而裸露生境更倾向模块化独立适应，反应了不同的生态进化路径。
３．４　 性状的主成分分析

主成分分析表明（图 ３），叶经济、水力和解剖性状呈现明显的模块化分布格局。 岩溶区前三个主成分累

计解释率达 ７０．９４％。 其中，ＰＣ１（３９．０７％）主要受解剖特征驱动，反应叶片结构投资策略；ＰＣ２（１６．３６％）表征

经济性状变异，体现了资源获取－保存权衡；ＰＣ３（１５．５１％）由水力特征主导，反应了水分传输效率差异。 覆盖

岩溶区在三类性状上均表现出显著负载分离，显示经济⁃水力⁃解剖性状的协同分化；而裸露型岩溶区叶片经

济与水力性状在 ＰＣＡ 空间重叠，暗示其功能策略的整合适应性。
主成分结果显示（图 ４），枝条性状变异呈现显著的双维度结构。 岩溶区 ＰＣ１（４４．４８％）主要由水力驱动

性状（Ｋ ｔｈ、Ｄｈ、ＶＤ 荷载较高），表征导管的输导效率变异；ＰＣ２（２７．９９％）以解剖特征为主导（ＷＤ、ＳＷＣ 荷载显

著），反应枝条结构投资策略。 两类岩溶生境（裸露型、覆盖型）在维度重要性排序上表现一致：水力功能

（ＰＣ１）＞解剖结构（ＰＣ２），反应岩溶植物普遍以水分输导为关键适应轴。 这种水力优先的共性模式，体现了岩

溶生境中水分有效性的关键选择压力。
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图 ２　 枝叶性状间相关性分析

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ Ｌｅａｆ Ｔｒａｉｔｓ

∗ 表示 Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗ 表示 Ｐ ＜ ０．０１； ∗∗∗ 表示 Ｐ ＜ ０．００１；Ｈｖ：胡伯尔值 Ｈｕｂｅｒ ｖａｌｕｅ； ＬＤＭＣ：叶干物质含量 ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ：

比叶面积 ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＳＤ：气孔密度 ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＧＣＬ：保卫细胞长度 ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｌｅｎｇｔｈ； ＳＡＩ：气孔面积指数 ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｒｅａ ｉｎｄｅｘ； ＵＥＴ：

上表皮厚度 ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＰＴ： 栅栏组织厚度 ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＳＴ：海绵组织厚度 ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＥＴ：下表皮厚

度 ｌｏｗｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＥＴ：总表皮厚度 ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＴ：叶片厚度 ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＷＤ：边材密度 ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＳＷＣ：边材饱和含

水率 ｓａｐｗｏｏｄ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＶＤ：导管密度 ｖｅｓｓｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ｄｈ： 水力加权直径 ｈｙｄｒａｕｌｉｃａｌｌｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ； Ｋｔｈ：枝条理论最大导水

率 ｓｔｅｍ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ＶＩ： Ｃａｒｌｑｕｉｓｔ 脆弱性指数 ｃａｒｌｑｕｉｓｔ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

４　 讨论

４．１　 岩溶生境驱动乔木性状变异的生态适应机制

　 　 本研究结果表明，岩溶生境下乔木种内枝叶性状变异显著，且不同岩溶生境间部分性状存在明显差异。
岩溶环境下，叶水力与功能性状（１６．９％—９７．４％）及木质部性状（２４．４％—９０．９％）表现出较高的种内变异，而
叶片解剖性状变异相对较小（１７．３％—４６．４％）。 其中，比叶面积（ＳＬＡ）变异系数高达 ９７．４％，显著高于温带森

林［２３］，岩溶生境可能通过特殊的选择压力驱动了更广泛的性状分异。 叶水力与功能性状变异最大，呼应岩溶

区“丰水⁃干旱”快速转换的水文特征，例 ＳＬＡ（９７．４％）的高变异，反映岩溶区乔木在雨季高投资扩张叶片（高
ＳＬＡ）与旱季保守缩叶（低 ＳＬＡ）的可塑性博弈，揭示了“表型可塑性”是岩溶植物应对水分波动的关键策略，
而非遗传分化。 这与 Ｒａｍíｒｅｚ⁃Ｖａｌｉｅｎｔｅ［２４］的研究结果一致。 叶解剖性状的稳定性则体现了关键结构的强遗传

约束，例如保卫细胞长度变异最低（１７．２％），因气孔发育受高度保守的基因网络调控［２５］，虽然保障了基本功
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图 ３　 叶性状主成分分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ

其中，ＵＥＴ、ＰＴ、ＳＴ、ＬＥＴ、ＥＴ、ＬＴ 为解剖特征；ＬＤＭＣ、ＳＬＡ 为经济特征；ＳＤ、Ｈｖ、ＳＡＩ 为水力特征

能，但也限制了气孔对环境波动的响应精度，为了弥补这个缺陷，岩生乔木采取了“数量代替质量”的冗余策

略，通过提升气孔密度变异幅度（２４％）实现气孔导度的动态调节，该策略本质上是进化权衡（Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
Ｔｒａｄｅ－ｏｆｆ）的体现［２６］，以可塑性资源的高效再分配，换取气孔系统在保守发育框架下的胁迫响应弹性。

覆盖型岩溶区乔木性状变异幅度和大部分性状均值均高于裸露型岩溶区乔木。 这可能源于土壤全氮、土
壤温度、土壤含水量等在样地尺度上对植物功能性状变异具有最显著的影响［２７］，覆盖型岩溶区因腐殖质层较

厚增强了水分滞留能力，土壤氮含量显著高于裸露型，为植物性状分化提供了资源基础，而裸露型生境土层浅

薄、有机质贫瘠、土壤含水量低，迫使植物将资源集中投入防御结构（如增厚叶片、降低比叶面积），导致性状

趋同、变异幅收窄。 通常高 ＳＬＡ 表明树种采用资源获取性策略，裸露型岩溶区乔木拥有较小的 ＳＬＡ，偏向于

资源保守型策略，覆盖型岩溶则偏向于资源获取型策略［３］。 裸露型岩溶区乔木的低 ＳＬＡ 与高 ＬＤＭＣ 的协同
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图 ４　 木质部性状主成分分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｘｙｌｅｍ ｔｒａｉｔｓ

其中，Ｄｈ、Ｋｔｈ、ＶＤ 为水力性状；ＷＤ、ＳＷＣ 为解剖性状

变化符合“叶片经济型谱”理论［５］，干旱胁迫下植物倾向于投资耐久性叶片以降低更新成本，而覆盖型岩溶区

高 ＳＬＡ 则通过高效光能捕获支持快速生长。 叶片的寿命会随着 ＳＬＡ 的增加而增加，较厚或较密的叶片寿命

越长［２８］，覆盖型岩溶区的叶片具有高 ＳＬＡ 和高 ＬＴ，其寿命较裸露型长。 覆盖型岩溶区具有稳定的水分供应，
植物通过调节气孔开度（ＳＡＩ）灵活性响应环境波动，而裸露型岩溶因受限于水分胁迫，气孔调控策略趋于保

守。 本研究的裸露型岩溶区乔木具有较高的 ＳＤ 和较小的 ＧＣＬ，与 Ｂｒｏｄｒｉｂｂ［２９］ 的研究结果一致，更适宜生存

在水分亏缺的条件下。 Ｄｈ和 Ｋ ｔｈ表征植物的导水效率，ＶＩ 则反映水分运输安全性［３０］，结果进一步表明，覆盖型

岩溶区乔木采取效率优先的资源获取型策略（高水力效率），而裸露型岩溶区乔木则采取安全优先的保守型

策略（高水力安全性）。
４．２　 不同岩溶生境下乔木性状协同与解耦的生态进化机制

本研究揭示了岩溶区乔木在裸露型与覆盖型生境下截然不同的性状协同策略，覆盖型岩溶生境通过资源

缓冲维持经典经济谱的协同性，裸露型岩溶生境则因强环境筛驱动性状解耦。 物种在一定的环境中长期生

存，各性状之间会形成一系列适应特定环境的最佳功能性状组合［３１］。 覆盖型岩溶生境中，Ｈｖ与 ＳＬＡ 的正相

关、Ｈｖ与 ＳＤ 的负相关以及 ＬＤＭＣ 与 ＧＣＬ 的正相关等表明其叶片水分输导效率、光合资源投资及结构功能性

状之间存在系统性协调。 这一结果与桂西南岩溶区植物叶性状的研究一致，该研究发现常绿植物倾向于选择

小叶、高组织密度的资源保守型策略，而落叶植物则倾向于大叶、低组织密度的资源获取型策略［３２］。 相比之

下，裸露型岩溶区性状关联性较弱（仅 ＬＤＭＣ⁃ＳＬＡ 显著负相关），而 Ｈｖ与其他性状无显著关联，暗示该生境下

乔木可能通过更独立的性状组合适应环境胁迫，这种差异可能与裸露型岩溶区更强的水分限制和土壤贫瘠度

有关，导致植物性状的模块化独立进化，而非系统性协同适应。 这种“模块化适应”本质上是植物在生境破碎

化下的进化妥协，当土壤含水量下降 ６０．４％、养分异质性增强时［３３］，植物无法承担多性状协同的资源成本，转
而通过打破权衡关系实现快速资源捕获，形成“快速投资⁃收益”为主导的生态策略。

不同岩溶生境下，木质部水力效率的优化路径却高度趋同，揭示了植物通过导管结构优化实现水分高效

运输的核心策略［３４］。 两类生境中 Ｄｈ－Ｋ ｔｈ正相关与 Ｄｈ－ＶＤ 负相关的普适模式，说明导管构型对导水效率的调

控具有跨生境保守性，这与全球旱生植物水力安全⁃效率权衡的研究结论一致［３５］，也得到了国内研究的支持，
如蚬木在干旱胁迫下通过增大导管直径提升导水率，同时降低导管密度以避免栓塞风险［３６］，表明岩溶植物在

面对地质性干旱时，优先满足水分输导系统的基础优化，而枝⁃叶协同的分异则更多受局域资源异质性驱动。
４．３　 不同岩溶生境下性状模块化与整合策略

主成分分析结果显示，覆盖岩溶区资源异质性支持多维协同以优化生态位分化，而裸露区强胁迫则驱动
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功能整合以提升生存阈值。 ＰＣＡ 结果揭示的叶片经济⁃水力⁃解剖性状模块化格局，印证了植物通过多维功能

空间响应岩溶生境异质性的进化策略。 其中，覆盖型岩溶区叶片性状的显著负载分离，反映了经济⁃水力⁃解
剖性状的协同分化，这与亚热带常绿林植物通过多维性状组合实现生态位分化的模式一致［３７］。 例如，ＰＣ１
（３９．０７％）由解剖特征主导，驱动叶片结构投资，支持了覆盖区植物在资源充足时优先构建高成本抗逆结构的

策略；ＰＣ２（１６．３６％）的经济性状权衡和 ＰＣ３（１５．５１％）的水力分异，则共同构成“缓慢投资⁃收益”型策略的协

同网络。 这种多维协同本质上是生境资源斑块化对植物功能整合的促进作用，当水分、养分异质性增强时，植
物可通过多性状组合优化资源利用效率。 性状的不同环境敏感性（即可塑性）可能导致其跨环境整合的变

化［３８］，裸露型岩溶区的叶片经济与水力性状在 ＰＣＡ 空间重叠，暗示了这种胁迫生境驱动性状整合。 这与黄

土高原上得到的叶经济和水力性状耦合结论一致，在热带⁃亚热带地区获得的结果相反。 干旱地区的资源（特
别是水）不足，与热带和亚热带森林地区相比，植物遭受更大的选择压力。 由于叶片水力性状主要在水分运

输中起作用，叶片经济性状与水力性状的相关性可能是干旱条件下的一种适应机制［３９］。 而枝条性状 ＰＣＡ 进

一步凸显了岩溶适应中水力功能的核心地位，无论覆盖型或裸露型生境，枝条性状均以水力维度为最优轴，解
剖结构次之。 岩溶植物在有限资源分配中，优先保障高效、安全的水分运输系统，而将结构投资置于相对次要

地位，深刻反映了水分有效性是塑造该生态系统植物功能性状的最关键选择压力［４０］，揭示了岩溶区枝条性状

以“水力优先”的共性，为理解植物适应极端异质生境的机制提供了关键证据，也强调了在未来气候变化加剧

干旱的情景下，植物水力性状变异对预测群落动态和生态系统功能的核心地位。

５　 结论

岩溶区植物通过多维功能性状的分异与协同，形成对裸露型和覆盖型异质生境的差异化适应策略。 裸露

型岩溶区乔木倾向于保守型生存策略，而覆盖型岩溶区乔木则采取资源获取型策略。 两类生境中的乔木通过

“稳定储存⁃灵活运输”协同策略应对水分异质性。
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