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桂西南喀斯特地区优势木本经济植物叶
功能性状变异及其适应策略

庞世龙ꎬ 欧芷阳∗ꎬ 申文辉ꎬ 何　 峰ꎬ 陆国导

( 广西壮族自治区林业科学研究院ꎬ 南宁 ５３０００２ )

摘　 要: 植物叶功能性状可直接或间接地反映植物对环境变化的响应与适应策略ꎮ 该文采用野外气体交

换测量和实验室分析相结合的方法ꎬ以桂西南典型喀斯特灌丛常见种龙须藤和黄荆为对照ꎬ对该区域 ５ 种

优势木本经济植物的叶功能性状指标及其关系进行研究ꎮ 结果表明:(１)１１ 个叶功能性状指标种内均存在

不同程度的变异ꎬ除胞间 ＣＯ２浓度和水分利用效率外ꎬ其余指标均存在显著差异ꎮ (２)比叶面积与叶干物质

含量、叶组织密度呈极显著负相关ꎻ净光合速率与气孔导度、蒸腾速率呈极显著正相关ꎻ叶绿素与净光合速

率、胞间 ＣＯ２浓度和蒸腾速率呈显著或极显著负相关ꎮ (３)结合叶经济谱理论分析ꎬ毛葡萄、长穗桑和黄荆

属快速投资－收益型物种ꎬ趋向于选择光合能力强、比叶面积大但寿命短的生存策略ꎻ而柠檬、山黄皮、枇杷

和龙须藤属缓慢投资－收益型物种ꎬ趋向于选择光合能力弱、比叶面积小和寿命长的生存策略ꎻ其中ꎬ枇杷和

龙须藤的功能性状又发生了趋异分化ꎬ枇杷具有较高的水分利用效率ꎬ而龙须藤具有较高的叶干物质含量ꎮ
综上结果说明桂西南喀斯特地区 ５ 种优势木本植物通过叶功能性状间的权衡采取了不同的适应策略ꎬ对于

喀斯特退化生态系统植被恢复与重建具有重要的理论指导意义ꎮ
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　 　 植物与环境的相互关系一直是生态学研究的

重点内容(冯秋红等ꎬ２００８)ꎮ 在与环境的相互作

用中ꎬ植物逐渐形成了许多外在形态和内在生理

方面的适应策略ꎬ以最大程度地减小全球气候变

化带来的不利影响ꎬ这些适应策略的表现即为植

物性状(孟婷婷等ꎬ２００７)ꎮ 植物性状作为连接植

物与环境的桥梁ꎬ能够客观地表达植物对外部环

境的适应性ꎬ而叶片是植物与外界环境接触面积

最大、对环境变化高度敏感的器官ꎬ也是植物进行

光合作用和物质生产的主要器官ꎬ其性状特征直

接影响植物的基本行为和功能ꎬ体现了植物为获

得最大碳收获所采取的适应策略(Ａｃｋｅｒｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎬ具有重要的生态学和生物进化意义(张林

和罗天祥ꎬ２００４ꎻ姜春明和于贵瑞ꎬ２０１０)ꎮ 对植物

叶片水平功能性状的研究ꎬ有助于深入解释植物

对环境变化的适应机理ꎬ对于退化生态系统植被

的恢复与重建具有重要的理论和实践意义ꎮ
桂西南喀斯特地区是中国连片碳酸盐岩裸露

面积最大、喀斯特发育最强烈、生态环境最脆弱的

地区之一ꎬ其生态环境问题已成为当今国际地学和

生态学研究的热点 (陈洪松等ꎬ２０１３ꎻ侯文娟等ꎬ
２０１３)ꎮ 由于独特的地质背景和二元水文地质结构

导致地表土被薄且不连续ꎬ水分入渗快ꎬ水文过程

异常迅速ꎬ干旱频发ꎬ植物无法获得充足的水分ꎬ生
长发育受到限制ꎬ一旦遭受破坏ꎬ极难恢复ꎮ 水分

亏缺是该区植被恢复与重建的主要限制因子ꎮ 经

过长期的自然选择ꎬ适生于喀斯特环境的植物表现

出独特的嗜钙性、耐旱性、耐瘠性和石生性ꎬ其适应

机理与其他类型区显著不同ꎮ 最近 ２０ 年ꎬ随着全球

环境变化研究的深入ꎬ叶性状相关的新概念和测度

方法不断涌现ꎬ应用叶性状研究植物对环境的适应

机理已成为生态学研究的热点之一 (李永华等ꎬ
２００５)ꎮ 目前有关叶性状的研究主要基于不同尺度

研究植物叶性状与环境的关系及其与生态系统的

关系(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ａꎻ孟婷婷等ꎬ２００７ꎻ李永华

等ꎬ２０１２ꎻ毛伟等ꎬ２０１２)ꎮ 但在某些特殊的生境中ꎬ
较小的空间尺度亦存在较大的空间异质性ꎬ例如喀

斯特生境ꎮ 然而目前关于喀斯特生境叶性状的研

究较少(钟巧连等ꎬ２０１８ꎻ庞志强等ꎬ２０１９)ꎬ对于包

含气候变化和人类干扰在内的环境胁迫下植物适

应机制的研究仍非常欠缺ꎬ难以支撑退化生态系统

的恢复与可持续发展的需求ꎮ 为此ꎬ本研究选取桂

西南喀斯特地区 ５ 种优势木本经济植物枇杷

(Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ)、柠檬 (Ｃｉｔｒｕｓ ｌｉｍｏｎ)、山黄皮

(Ｃｌａｕｓｅｎａ ｅｘｃａｖａｔａ)、长穗桑(Ｍｏｒｕｓ ｗｉｔｔｉｏｒｕｍ)和毛

葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｈｅｙｎｅａｎａ)为研究对像ꎬ以 ２ 种典型喀斯

特灌丛常见种龙须藤(Ｂａｕｈｉｎｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ)和黄荆

(Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ)为对照ꎬ研究不同植物叶功能性状

特征及其种内、种间变异ꎬ分析叶片性状之间的关

系ꎬ试图从叶性状角度揭示该地区植物对环境的响

应与适应策略ꎬ以期为喀斯特退化生态系统植被恢

复与重建提供科学依据ꎮ
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１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究地位于广西平果县太平镇旺里村旺上屯

(１０７°８０′ Ｅ 、２３°７２′ Ｎ)ꎬ海拔 ５５０ ｍꎬ属于典型的

喀斯特峰丛洼地地貌ꎮ 该地属南亚热带季风气

候ꎬ年平均气温 ２１.５ ℃ ꎬ极端最低气温－０.２ ℃ ꎬ极
端最高气温 ４０.１ ℃ ꎬ年均日照时数 １ ４６０.１ ｈꎬ无
霜期 ３４５ ｄ 以上ꎬ年均降水量为 １ ２９６.５ ｍｍꎬ降雨

多集中在 ５—９ 月ꎬ约占全年降雨总量的 ７０％ꎬ年
蒸发量 １ ５７２ ｍｍꎬ相对湿度 ８０％ꎮ 土壤以棕色石

灰土为主ꎬ多分布于石隙和石窝中ꎬ土层浅薄ꎬ土
被不连续ꎬ保水保肥能力差ꎮ 由于长期受人类活

动的影响ꎬ原生植被已遭破坏ꎬ沦为次生矮林、藤
刺灌丛或草丛ꎮ ２０１６ 年退耕还林ꎬ人工栽植枇杷、
柠檬、山黄皮、长穗桑和毛葡萄等木本经济植物ꎮ
长穗桑为裸根苗造林ꎬ其他为容器苗造林ꎬ造林后

各项管理抚育措施一致ꎮ
１.２ 叶片光合参数的测定

野外光合测定于 ２０１９ 年 ８ 月 ８ 日晴天８:００—
１８:００ 进行ꎮ 在样地内ꎬ每物种随机选取 ３ 株独立

个体ꎬ采用 ＬＩ￣６４００ 光合仪( ＬＩ￣Ｃｏｒ Ｉｎｃ.ꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ
ＮＥꎬ ＵＳＡ)测定当年生、受光良好且充分展开的 １
片成熟叶片ꎬ光合有效辐射设定为 １ ２００ μｍｏｌ
ｍ ￣２ｓ￣１ꎬ参比室 ＣＯ２通量为 ４００ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ待数

据稳定后记录ꎮ 测定参数包括:净光合速率 Ｐｎ、蒸
腾速率 Ｔｒ、气孔导度 Ｇ ｓ、胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ及一些环

境参数ꎮ 叶片瞬时水分利用效率 ＷＵＥ ＝净光合速

率 Ｐｎ /蒸腾速率 Ｔｒꎮ
１.３ 叶片结构性状指标的测定

每物种选择 ５ 株长势良好、大小一致的个体作

为取样植株ꎬ在样株冠层外缘东南西北 ４ 个方向ꎬ
随机采集 １２ 片完全展开、无病虫害且完整的成熟

叶片ꎮ 样品采集后用被蒸馏水浸湿的滤纸包裹ꎬ
装入自封袋ꎬ编号后置于冷藏箱中ꎬ迅速带回实验

室ꎮ 采用 ＣＩ￣２０３( ＣＩＤꎬ Ｉｎｃꎬ ＵＳＡ)手持式激光叶

面积仪测定叶面积ꎬ复叶则测定整个叶片的面积

ＬＡ(国家林业局ꎬ２０１７)ꎮ 选用精度为 ０.０２ ｍｍ 的

电子游标卡尺分别测量叶基、叶中和叶尖处的厚

度ꎬ取其平均值作为叶厚度 ＬＴꎮ 采用便携式叶绿

素测定仪( ＳＰＡＤ￣５０２ꎬ Ｍｉｎｏｌｔａ Ｃｏ.ꎬ Ｊａｐａｎ)测定叶

片叶绿素含量值( ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅｓ)ꎬ每片样叶测 ３ 个

点ꎬ避开叶脉ꎬ取其平均值ꎮ 选用精度为 ０. ００１ ｇ
的电子天平称量叶鲜重ꎬ然后在 ８０ ℃下烘干 ４８ ｈ
至恒重ꎬ称量干重ꎮ 比叶面积 ＳＬＡ ＝ 叶片面积 /叶
片干重ꎻ叶干物质含量 ＬＤＭＣ ＝ 叶片干重 /叶片鲜

重ꎻ叶组织密度 ＬＴＤ ＝ 叶干重 /叶体积ꎬ式中叶体

积 ＝叶面积×叶厚度ꎮ
１.４ 数据分析

由于植物叶功能性状数据不满足正态分布ꎬ
因而采用 Ｒ ３.６.１ ｎｐａｒｃｏｍｐ 包中的 ｎｐａｒｃｏｍｐ( )函
数检验比较各性状间的差异ꎻ利用变异系数(ＣＶ ＝
标准差 /平均值×１００％)表征植物叶功能性状的变

异程度ꎻ采用 ｐｓｙｃｈ 包中的 ｃｏｒｒ. ｔｅｓｔ( )函数分析各

功能性状间的相关性ꎻ采用 ｖｅｇａｎ 包中的 ｒｄａ( )函
数对不同物种叶功能性状进行主成分排序分析ꎻ
采用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包进行作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶片结构型性状的变异特征

由图 １ 可知ꎬ植物各结构型性状在种内和种间

水平上均存在不同程度的变异ꎮ 柠檬的叶面积

(５６.８％)、 比 叶 面 积 ( ５６.７％ ) 和 叶 组 织 密 度

(１０７.２％)ꎬ龙须藤的叶厚度(１８.４％)及枇杷的叶

干物质含量(４３. ３％)种内变异系数最大ꎬ而山黄

皮的叶面积(３１.１％)、比叶面积(１４.９％)、叶干物

质含量(３.８％)和叶组织密度(１３.９％)及黄荆的叶

厚度(８.８％)种内变异系数最小ꎮ 从植物生活型

上看ꎬ常绿植物各结构型性状种内变异平均水平

普遍高于落叶植物ꎮ 不同性状种间变异系数的变

幅为 ２４.３％ ~ １００.６％ꎬ由大到小依次为叶干物质

含量> 叶组织密度> 比叶面积> 叶厚度> 叶面积ꎮ
在物种水平上ꎬ不同植物间的同一性状值均

存在显著差异(Ｐ<０.０５)ꎬ且不同性状有不同的权

衡ꎮ 柠檬的叶面积、比叶面积最小ꎬ其叶组织密度

最大ꎻ龙须藤的叶厚度最小ꎬ其叶干物质含量却最

大ꎻ黄荆的比叶面积最大ꎬ其叶组织密度最小ꎮ 分

析结果表明植物通过性状的协调或组合ꎬ以适应

干湿频繁交替巨变的喀斯特生境ꎮ
２.２ 叶片功能型性状的变异特征

分析结果(图 ２)显示ꎬ植物光合作用随光照、
ＣＯ２浓度、温度和水分等环境因子的变化而变化ꎬ
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箱线图中的◇表示植物个体性状平均值ꎻ○表示异常值ꎻ不同小写字母表示性状值间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ字母后百分数为种内

变异系数ꎬ括号内百分数为种间变异系数ꎻ纵坐标的 １－５、ＣＫ１ 和 ＣＫ２ 代表物种ꎻ １. 枇杷ꎻ ２. 柠檬ꎻ ３. 山黄皮ꎻ ４. 长穗桑ꎻ ５. 毛
葡萄ꎻ ＣＫ１. 龙须藤ꎻ ＣＫ２. 黄荆ꎻ 虚线之上为常绿植物ꎬ下为落叶植物ꎮ 下同ꎮ
◇ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｏｘｐｌｏｔｓꎻ ○ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｏｕｔｌｉｅｒｓꎻ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｔｌｅｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｏｘｐｌｏｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ < ０. ０５)ꎻ Ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｌｅｔｔｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｅｆｉｃ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｗｈａｔ ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ
ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎꎻ １－ ５ꎬ ＣＫ１ ａｎｄ ＣＫ２ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅꎻ １. Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａꎻ ２. Ｃｉｔｒｕｓ ｌｉｍｏｎꎻ
３. Ｃｌａｕｓｅｎａ ｅｘｃａｖａｔａꎻ ４. Ｍｏｒｕｓ ｗｉｔｔｉｏｒｕｍꎻ ５. Ｖｉｔｉｓ ｈｅｙｎｅａｎａꎻ ＣＫ１. Ｂａｕｈｉｎｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉꎻ ＣＫ２. Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏꎻ Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅ
ａｒｅ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓꎬ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅ ａｒｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 ５ 种优势木本经济植物及 ２ 种对照植物的叶片结构型性状值
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｗｏｏｄｙ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ

具有较高的可塑性(种内变异)ꎮ 其中ꎬ柠檬的净

光合速率(５８.９％)和叶绿素(１９.２％)ꎬ枇杷的气孔

导度(１２５.１％)、胞间 ＣＯ２浓度(６１.２％)和蒸腾速

率(８４.６％)以及山黄皮的水分利用效率(１１３.５％)
种内变异最大ꎮ 在生活型水平上ꎬ常绿植物各功

能型性状种内变异平均水平亦高于落叶植物ꎮ 不

同性状种间变异系数的变幅为 ３１.６％ ~ ８３.９％ꎬ由
大到小依次为胞间 ＣＯ２浓度> 蒸腾速率> 叶绿素>
水分利用效率> 气孔导度> 净光合速率ꎮ

Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 检验结果表明ꎬ除胞间 ＣＯ２浓度

和水分利用效率外ꎬ其余指标均存在显著差异(Ｐ<

０.０５)ꎮ 长穗桑、毛葡萄和黄荆的净光合速率显著高

于山黄皮和龙须藤ꎬ且其蒸腾速率也显著高于山黄

皮ꎬ但其叶绿素则显著低于枇杷、柠檬和山黄皮ꎮ
从生活型水平上看ꎬ落叶植物相较于常绿植物具有

较高的净光合速率、蒸腾速率和较低的叶绿素ꎬ表明

落叶植物在生长旺季具有较高的光合碳同化能力ꎮ
２.３ 叶功能性状的相关分析

相关分析结果(表 １)表明ꎬ叶结构型性状指标

叶面积、比叶面积分别与叶干物质含量、叶组织密

度呈显著或极显著负相关(Ｐ<０.０５ 或 Ｐ<０.０１ꎬ下
同)ꎻ叶干物质含量与叶组织密度呈显著正相关ꎮ
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图 ２　 ５ 种优势木本经济植物及 ２ 种对照植物的叶片功能型性状值
Ｆｉｇ. ２　 Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｗｏｏｄｙ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ

叶功能型性状指标净光合速率与气孔导度、蒸腾

速率呈极显著正相关ꎬ与叶绿素呈显著负相关ꎻ气
孔导度与蒸腾速率呈极显著正相关ꎻ胞间 ＣＯ２浓度

与水分利用效率、叶绿素呈极显著负相关ꎻ蒸腾速

率与叶绿素呈极显著负相关ꎮ 叶结构型性状指标

与功能型性状指标之间仅比叶面积与蒸腾速率呈

显著正相关ꎬ与叶绿素呈显著负相关ꎻ叶组织密度

与净光合速率、气孔导度、蒸腾速率呈极显著或显

著负相关ꎮ 其他性状间无显著相关关系ꎮ
２.４ 叶功能性状的主成分分析

主成分分析结果表明(图 ３)ꎬ第一主成分解释

了 １１ 个变量总变异的 ４０.６０％ꎬ第二主成分解释了

１１ 个变量总变异的 ３５. ６９％ꎬ两者累积贡献率达

７６.２９％ꎬ包含了原始变量的绝大部分信息ꎮ 其中

第一主成分与叶组织密度、叶绿素呈正相关关系ꎬ
与净光合速度、蒸腾速率、气孔导度、比叶面积呈

负相关关系ꎻ第二主成分与胞间 ＣＯ２浓度、叶干物

质含量呈正相关关系ꎬ与水分利用效率、叶厚度、
叶面积呈负相关关系ꎮ

从物种－性状排序图(图 ３)上可以看出ꎬ１１ 个

叶性状指标发生了明显的趋异分化现象ꎬ７ 种植物

被明显的划分为两类功能类群ꎮ 毛葡萄、长穗桑和

黄荆等落叶植物位于第一主成分轴的负向区域ꎬ具
有较高的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和比叶

面积ꎮ 枇杷、山黄皮、柠檬和龙须藤等常绿植物位

于第一主成分轴的正向区域ꎬ具有较高的叶组织密

度、叶绿素、水分利用效率和叶干物质含量ꎮ 其中ꎬ
枇杷、龙须藤与山黄皮、柠檬之间的欧氏距离较远ꎬ
性状分化极为明显ꎮ 龙须藤具有较高的叶干物质

含量ꎬ而枇杷具有较高的水分利用效率ꎮ

３　 讨论与结论
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表 １　 叶功能性状的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ

叶性状
Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ

叶面积
ＬＡ

叶厚度
ＬＴ

比叶
面积
ＳＬＡ

叶干物质
含量
ＬＤＭＣ

叶组织
密度
ＬＴＤ

净光合
速率
Ｐｎ

气孔
导度
Ｇ ｓ

胞间 ＣＯ２

浓度
Ｃ ｉ

蒸腾
速率
Ｔ ｒ

水分利用
效率
ＷＵＥ

叶厚度 ＬＴ ０.１３２
比叶面积 ＳＬＡ ０.２８２ －０.２７２
叶干物质含量 ＬＤＭＣ －０.３５２∗ －０.１５５ －０.４４９∗∗
叶组织密度 ＬＴＤ －０.４９３∗∗ －０.１９１ －０.７９９∗∗ ０.４２４∗
净光合速率 Ｐｎ ０.１１９ ０.２９８ ０.６２１ －０.４３８ －０.７９６∗∗
气孔导度 Ｇ ｓ ０.１３６ ０.５２６ ０.３７７ －０.１５０ －０.７１６∗∗ ０.８３０∗∗
胞间 ＣＯ２浓度 Ｃ ｉ ０.０３６ －０.５２１ ０.４０６ －０.１３９ －０.０２９ －０.１７５ －０.２１８
蒸腾速率 Ｔ ｒ －０.０１７ ０.１２５ ０.６８２∗ －０.３８９ －０.６７８∗ ０.８０８∗∗ ０.７８４∗∗ ０.２９４
水分利用效率 ＷＵＥ ０.４１９ ０.３３４ －０.１５６ －０.１５３ －０.１３５ ０.１５６ ０.１３２ －０.６６８∗∗ －０.３３２
叶绿素 ＳＰＡＤ －０.０５５ ０.２８５ －０.６４８∗ ０.２１９ ０.４３１ －０.４６８∗ －０.３２２ －０.５５５∗∗ －０.６２０∗∗ ０.３０１

　 注: ∗表示 Ｐ<０.０５ꎻ∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ｍｅａｎｓ Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ ｍｅａｎｓ Ｐ<０.０１.

图中具体缩写见图 １ 和图 ２ꎮ
Ｓｅｅ Ｆｉｇ. １ ａｎｄ Ｆｉｇ. ２ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｆｉｇｕｒｅ.

图 ３　 ５ 种优势木本经济植物及 ２ 种
对照植物的叶功能性状主成分分析

Ｆｉｇ. ３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｗｏｏｄｙ ｅｃｏｎｏｍｉｃ

ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔｓ

个叶性状指标种内和种间均存在不同程度的变

异ꎬ表明植物性状在同一生境下发生了趋异分化ꎬ
不同物种、不同性状对同一环境胁迫的响应与适

应策略差异较大ꎬ这种差异反映了不同叶习性植

物形 态 和 功 能 的 内 在 区 别 ( Ｔｏｍｌｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１４)ꎮ 常绿植物各性状种内变异平均水平高于

落叶植物ꎬ这主要是因为常绿植物的叶片生活史

较长ꎬ季节变化大ꎬ轻微的环境扰动就能诱导叶性

状发生变异ꎬ表现出较大的可塑性ꎮ 这与前人的

研究结果一致(唐青青等ꎬ２０１６ꎻ钟巧连等ꎬ２０１８)ꎮ
植物性状由遗传因素和环境条件共同决定(尧婷

婷等ꎬ２０１０)ꎬ不同遗传背景的物种其性状种间差

异较大ꎮ 本研究中 １１ 个性状叶面积的种间变异

系数最小(２４.３％)ꎬ性状最稳定ꎬ喀斯特生境频繁

的临时性干旱抑制了叶面积的扩展ꎻ而叶干物质

含量的种间变异系数最大(１００.６％)ꎬ物种遗传多

样性丰富ꎬ对外界环境变化的潜在适应性强ꎮ 这

表明物种经过长期的生境过滤ꎬ形成了一套适应

于喀斯特生境ꎬ具有较小叶面积和较大叶干物质

含量的性状组合ꎮ 较小的叶面积有利于植物减少

蒸腾ꎬ保持体内水分平衡ꎬ而较大的叶干物质含量

有利于植物储存养分ꎬ增强耐贫瘠、耐干旱的能

力ꎮ 桂西南喀斯特地区植物叶性状种内变异平均

为 ３８.７％ꎬ略高于黔中喀斯特地区植物( ２１. ４％)
(钟巧连等ꎬ２０１８)ꎬ而低于粤东地区植物(７６.４％)
(陈文等ꎬ２０１６)ꎬ说明粤东地区土壤、气候等自然

条件优越ꎬ为植物生长提供了丰富的可利用资源ꎬ
性状可塑性高ꎬ变异幅度相对较大ꎻ而喀斯特地区

水土匮乏、生境严酷ꎬ植物生长受到抑制ꎬ性状可

塑性低ꎬ变异幅度小ꎮ 其变异幅度随生境而异ꎬ是
植物长期适应于其生存环境的结果ꎮ

２１７ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



尽管植物叶片在形状、大小等方面极具变化和

多样性ꎬ但各生境中物种的叶功能性状却存在着相

似的相关关系ꎬ反映了植物对生境适应策略的趋同

性(刘福德等ꎬ２００７ꎻ董廷发等ꎬ２０１２)ꎮ 比叶面积与

叶干物质含量、叶组织密度呈极显著负相关ꎬ即比

叶面积较大的植物通常叶干物质含量和叶组织密

度较小ꎬ反之亦然ꎬ这一现象在试验结果中得到了

进一步印证ꎮ 随着叶干物质含量的增加ꎬ叶片含水

率降低ꎬ叶组织密度随之增加ꎬ进而导致比叶面积

降低ꎮ 这种关系在植物群落中普遍存在(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ反映了植物在长期进化过程中ꎬ通过对

外部形态、结构以及内部生理特征的调节来响应与

适应生境的变化ꎬ最终形成了一系列适应特定生境

的最佳性状组合(Ｗｅｓｔｏｂｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
随着幼叶的生长ꎬ叶绿素和光合酶含量增加ꎬ

活性增强ꎬ光合速率随之上升ꎬ但本研究的结果正

好相反ꎬ表现为叶绿素与净光合速率、胞间 ＣＯ２浓

度和蒸腾速率等光合参数呈显著或极显著负相

关ꎬ这是因为喀斯特地区临时性干旱频发ꎬ造成植

物体内水分亏缺ꎬ生长受到抑制ꎮ 光合作用对水

分胁迫较为敏感(Ｔｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ水分胁迫会

显著降低叶片光合酶的活性ꎬ致使其净光合速率

下降ꎮ 在水分胁迫下ꎬ植物光合作用受到以水分

为主的环境因子的影响远远超过其自身生理因子

的影响(韦兰英等ꎬ２００９)ꎬ这可能也是本文研究结

果与以往研究结果不一致的原因ꎮ
叶经济谱是一系列相互权衡或协同变化的功

能性状组合ꎬ量化描述了植物叶功能性状之间的关

系(陈莹婷和许振柱ꎬ２０１４)ꎬ不同物种有不同的位

点(宋贺等ꎬ２０１６)ꎮ 主成分分析结果表明ꎬ１１ 个叶

性状指标在物种－性状排序图中发生了明显的趋异

分化现象ꎬ７ 种植物被明显的划分为两类功能类群ꎮ
毛葡萄、长穗桑和黄荆等落叶植物位于第一主成分

轴的负向区域ꎬ具有较高的光合能力、比叶面积和

较低的叶组织密度及叶绿素含量ꎬ表明落叶植物在

叶经济谱中的位置更靠近“快速投资－收益”型物种

的一端ꎬ趋向于选择光合能力强、比叶面积大但寿

命短的生存策略ꎻ而枇杷、山黄皮、柠檬和龙须藤等

常绿植物的叶片则与之相反ꎬ靠近谱的另一端“缓
慢投资－收益”型物种ꎬ趋向于选择光合能力弱、比
叶面积小和寿命长的生存策略ꎮ 其中ꎬ枇杷和龙须

藤的功能性状又发生了趋异分化ꎬ龙须藤具有较高

的叶干物质含量ꎬ而枇杷具有较高的水分利用效

率ꎬ表明物种在资源匮乏的生境中竞争激烈ꎬ生态

位的分化更加强烈ꎬ从而减少了同一生境下不同物

种间的竞争强度ꎬ有利于形成较高水平的物种多样

性和群落稳定性ꎮ 两种完全不同的生存策略ꎬ是物

种在长期进化过程中对环境适应的结果ꎬ体现了不

同生活型的植物根据其需求在自身功能性状之间

进行资源优化配置ꎮ
叶经济谱为分析全球环境变化对植物生长的

影响及其响应与适应机制提供了新的理论和方

法ꎬ已成为当今植物生态学研究的热点之一(陈莹

婷和许振柱ꎬ２０１４ꎻＳａｋｓｃｈｅｗｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ宋贺

等ꎬ２０１６)ꎮ 对不同优势木本经济植物叶经济谱的

研究结果表明ꎬ叶经济谱现象在桂西南喀斯特地

区不同木本经济植物中同样存在ꎬ并进一步指出

了不同生活型植物叶片性状特征及其相互关系ꎬ
体现了它们为实现在喀斯特地区长期生存与繁

衍ꎬ通过性状间的权衡ꎬ采取了不同的适应策略ꎮ
由于表型性状和生理生化过程观测及试验时间尺

度较短ꎬ研究结果仅能在一定程度上说明植物如

何适应喀斯特环境ꎬ今后应加强阐释在气候变化

和人类长期干扰影响下ꎬ植物适应机制的研究ꎮ
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