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南亚热带常绿阔叶林冠层和林下层优势种
叶功能性状响应异质生境的差异
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摘　 要: 植物可以通过改变功能性状适应环境变化ꎬ不同类型的植物如何调整表型来适应环境一直是生态

学研究的热点ꎮ 为探究南亚热带森林不同生长型植物对异质生境的生态响应机制ꎬ该研究沿广东鼎湖山南

亚热带常绿阔叶林 ２０ ｈｍ２样地的 ３ 条山体选取不同海拔和凹凸度的 ２７ 个样方(２０ ｍ × ２０ ｍ)中的 ５ 种优势

树种(包括 ２ 种冠层树种和 ３ 种林下层树种)ꎬ测定每株树的胸径及 ８ 种叶功能性状ꎬ包括 ４ 种结构性状(叶
片厚度、长宽比、干物质含量和比叶面积)和 ４ 种化学计量性状(d

１３Ｃ、d
１５Ｎ、叶片氮含量和叶片磷含量)ꎬ从

叶功能性状角度对比分析两种生长型的优势树种响应海拔和凹凸度等异质生境的差异ꎮ 结果表明:(１)各
树种均存在若干叶功能性状与海拔呈现显著相关关系ꎻ在凹凸度方面ꎬ仅有厚壳桂的比叶面积与凹凸度呈

现正相关ꎬ柏拉木的叶片氮含量与凹凸度呈现负相关ꎮ (２)比叶面积、叶片厚度与d
１５Ｎ 等性状更普遍地对

海拔因素存在响应ꎬ而叶长宽比和叶干物质含量响应程度较低ꎮ (３)冠层与林下层优势种比叶面积、叶干物

质含量和叶片氮含量在各类生境中均存在显著差异ꎻ相较冠层树种而言ꎬ林下层树种有着相对较低的叶片

厚度、叶干物质含量和d
１３Ｃꎻ冠层和林下层树种的叶功能性状对海拔和凹凸度的响应程度不同ꎬ林下层树种

具有更多的功能性状在不同类型生境下存在显著差异ꎮ 综上认为ꎬ鼎湖山南亚热带常绿阔叶林不同层片的

优势树种(冠层和林下层优势树种)对异质生境的响应程度存在较大差异ꎬ表现在林下层树种在异质生境中

表型更易随环境变化以适应更多样的环境条件ꎬ比叶面积、叶片厚度与d
１５Ｎ 等是指示南亚热带常绿阔叶林

树种响应异质生境的重要且有效的性状ꎮ
关键词: 功能性状ꎬ 冠层树种ꎬ 林下层树种ꎬ 海拔梯度ꎬ 地形因素
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ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｔｒｅｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ. Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｃａｎｏｐｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｄ ｌｏｗｅｒ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ
ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ d

１３Ｃ. Ｍｏｒｅｏｖｅｒꎬ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ ｔｏ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｔｅｎｔｓꎬ ｗｉｔｈ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｖｉｎｇ ｍｏｒｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ
ｈａｂｉｔａｔｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉｅｄ ｇｒｅａｔｌｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓꎬ ｉ.ｅ.ꎬ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｄ ｇｒｅａｔｅｒ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ ｔｈａｎ ｔｈｅ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ d

１５Ｎ ａｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ａｎｄ
ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣
ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

　 　 全球多数生态系统均在经历不同程度的扰

动ꎬ导致植物种群动态和分布区域发生持续改变

(Ｐａｒｍｅｓａｎꎬ ２００６ꎻＺｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 由于功能性

状能够反映物种对环境的适应过程ꎬ从不同角度

刻画物种生理和生态的信息ꎬ因此理解植物－环境

关系的生理生态机制需要结合植物功能性状进行

研究(Ｃｈａｐｉｎꎬ ２００３ꎻＷｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＭｃＧｉｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 然而ꎬ功能性状的可塑性以及时空变

异还未得出一致性规律ꎬ植物在气候及环境改变

下的适应机制仍然有待进一步探索( Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＆
Ｇｅｚｏｎꎬ ２０１５)ꎮ 一种典型的研究方式是利用山地

的异质生境探索植物性状对不同类型生境的响应

和适应ꎮ 海拔梯度的变化会影响该区域的水、气、
热和土壤等多个环境因子ꎬ温度、气压以及二氧化

碳浓度等均会随海拔梯度升高而下降 ( Ｋａｏ ＆
Ｃｈａｎｇꎬ ２００１)ꎬ而海拔和凹凸度升高会导致光照强

１１５３ 期 孙鹏等: 南亚热带常绿阔叶林冠层和林下层优势种叶功能性状响应异质生境的差异



度增加(Ｓｃｈｉｎｄｌｅｒꎬ ２００３ꎻＥｎｏｋｉ ＆ Ａｂｅꎬ ２００４)ꎮ 综

合风化及土壤淋溶等因素ꎬ上述地形因子也同样

影响了土壤水分和养分 ( Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ
ＭｃＥｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 研究发现ꎬ在异质生境中ꎬ
部分功能性状会在种群以及群落水平随着生境梯

度发 生 各 种 响 应 性 变 化 ( Ｋｏｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８８ꎻ
Ｔｓｕｊｉｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ￣Ｃａｌｄｅｒｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 结合海拔与凹凸度的功能性状研究可以

为预测和递推环境变化下植物的适应过程提供分

析样本(Ｋｏｒｎｅｒꎬ ２００７)ꎮ 随着动态植被模型日益

被关注ꎬ使用植物功能性状数据能够提升生物圈

模型对气候变化响应和反馈的预测( Ｓａｋｓｃｈｅｗｓｋｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 因此ꎬ探索功能性状对环境的响应

机制非常重要ꎮ
近年来ꎬ越来越多的研究关注不同海拔和凹

凸度条件下植物功能性状的变异并探索其响应机

制(Ｒａｓｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＲｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ周光

霞等ꎬ２０１６ꎻＭｉｄｏｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 这些研究主要

侧重于叶片结构、养分等功能性状ꎬ并从群落、种
群以及个体等层次分析植物表型在不同凹凸度和

海拔梯度下的适应策略ꎮ 当环境随时间和空间变

化时ꎬ物种的性状及生长策略也会随之发生变化

(Ｍｏｒａｎꎬ １９９２ꎻＡｌｐｅｒｔ ＆ Ｓｉｍｍｓꎬ ２００２ꎻＢａｙｔｈａｖｏｎｇ ＆
Ｓｔａｎｔｏｎꎬ ２０１０)ꎮ 诸多研究表明ꎬ不同类型的功能

性状随海拔和凹凸度的响应规律有同有异ꎮ 如植

物比叶面积与海拔呈显著负相关 (宝乐ꎬ２００９ꎻ
Ｂａｙｔｈａｖｏｎｇ ＆ Ｓｔａｎｔｏｎꎬ ２０１０ꎻ 李 宏 伟 等ꎬ ２０１２ꎻ
Ｔｏｒｒｅｓ￣Ｄｏｗｄａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ叶片化学计量性状则

在不同的研究中有不同的结论(陈昊轩等ꎬ２０２１)ꎮ
生长在凹地的植物往往具有较大比叶面积并采取

快速生长型策略ꎬ而不同凹凸度下生长的植物会

有明显的水分利用效率差异 ( Ｇａｒｔｅｎ ＆ Ｔａｙｌｏｒꎬ
１９９２)ꎮ 然而ꎬ目前很少有研究明确地依据层片将

冠层与林下层树种划分并对比分析其性状沿环境

梯度的差异性ꎮ 层片是指沿群落垂直梯度的物种

集合ꎬ这些物种具一定的生理生态相似性ꎬ且层片

内的环境具一致性(Ｇｌｅａｓｏｎꎬ １９３６)ꎮ 冠层树种通

常直接与外部环境相互作用ꎬ受到更强的降水冲

淋、风压及光辐射(Ａｋｉｈｉｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ并且其较

长输 水 路 径 更 易 受 到 干 旱 胁 迫 ( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 相比冠层树种ꎬ林下层物种所处环境的光

合有效辐射较少ꎬ因而需要更强的光捕获能力

(Ｗｅｅｒａｓｉｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 因此ꎬ不同生长型的

树种很可能对异质环境的响应存在差异ꎮ 特别是

在人为干扰和气候变化背景下ꎬ林冠层会遭受更

多的胁迫与生存压力(Ｏｚａｎｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 已有

研究报道部分森林生态系统发生了逆行演替

(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＩｂａｎｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 因此ꎬ针
对不同层片树种对环境的响应规律开展对比研

究ꎬ对于揭示森林群落垂直层次上的生态适应策

略具有重要意义ꎮ
为了探究冠层和林下层树种对异质生境的响

应和适应策略ꎬ本研究选取广东鼎湖山南亚热带

常绿阔叶林 ２０ ｈｍ２样地(以下简称鼎湖山大样地)
的 ５ 个优势树种ꎬ包括 ２ 个冠层树种和 ３ 个林下层

树种ꎬ测定其在高、中、低 ３ 个海拔梯度和山脊、山
坡、山谷 ３ 种凹凸度条件下所有胸径≥１ ｃｍ 的个

体的胸径ꎬ以及 ８ 个叶功能性状(包括叶片厚度、
长宽比、干物质含量和比叶面积 ４ 种形态结构性

状和d
１３Ｃ、d

１５Ｎ、氮、磷含量 ４ 种化学计量性状)ꎬ以
探究以下科学问题:(１)植物功能性状是否对海拔

和凹凸度因子存在响应? (２)如果存在响应ꎬ哪种

功能性状更普遍地响应海拔和凹凸度因素? (３)
冠层和林下层树种对海拔和凹凸度的适应是否存

在差异?

１　 材料与方法

１.１ 研究区自然概况

鼎湖山大样地建立于 ２００５ 年ꎬ位于广东省鼎

湖山国家级自然保护区(２３° ０９′２１″—２３°１１′３０″ Ｎꎬ
１１２° ３０′３９″—１１２°３３′４１″ Ｅ)ꎮ 该区域年平均气温

２０.９ ℃ ꎬ年平均降水量 １ ９２７ ｍｍꎬ年平均相对湿度

８５％(叶万辉等ꎬ２００８)ꎮ 鼎湖山大样地地形复杂ꎬ
有 ３ 个山脊和 ４ 个山谷ꎬ海拔范围为 ２３０ ~ ４７０ ｍꎬ
地势起伏大ꎬ坡度范围为 ３０° ~ ５０° (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 该样地的森林有 ４００ 余年自然生长历史ꎮ
自 ２００５ 年开始ꎬ每 ５ ａ 对样地进行一次群落调查ꎬ
记录胸径≥１ ｃｍ 的个体的种名及坐标ꎬ测量胸径、
冠幅及树高(Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
１.２ 样方设置及树种选择

在鼎湖山大样地内 ５００ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样

方中ꎬ根据相对海拔和凹凸度的变化ꎬ选取代表 ３
种海拔和 ３ 种凹凸度生境的 ２７ 个样方ꎮ 具体来

说ꎬ沿 ３ 条山体ꎬ在每个山体的 ３ 种海拔(包括低、
中、高海拔ꎻ 范围为 ３０８.４ ~ ４１３.４ ｍꎬ 最大相对海

２１５ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 鼎湖山样地 ２７ 个样方内冠层和林下层优势树种的分布情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ５ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｉｎ ｔｈｅ ２７ ｓａｍｐｌｅｄ ｑｕａｄｒａｔｓ ｉｎ Ｄｉｎｇｈｕ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｌｏｔ

类型
Ｔｙｐｅ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

各海拔梯度的物种多度
Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

高海拔
Ｈｉｇｈ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

中海拔
Ｍｉｄｄｌｅ
ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

低海拔
Ｌｏｗ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

各凹凸度类型的物种多度
Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

山脊
Ｒｉｄｇｅ

山坡
Ｓｌｏｐｅ

山谷
Ｖａｌｌｅｙ

其他指标
Ｓｕｍｍａｒｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

ｉｎ ａｌｌ ｈａｂｉｔａｔｓ

平均
胸径
Ｍｅａｎ
ＤＢＨ
(ｃｍ)

总多度
Ｔｏｔａｌ
ａｂｕｎｄ￣
ａｎｃｅ

测量
数目

Ｍｅａｓｕｒｅｄ
ｎｕｍｂｅｒ

总断面积
Ｔｏｔａｌ
ｂａｓａｌ
ａｒｅａ

( ｃｍ２)

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ
ｓｐｅｃｉｅｓ

锥栗
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

３６ (２３％) ６２(４０％) ５８ (３７％) ６６ (４２％) ４５ (２９％) ４５ (２９％) ２３.９７ １５６ １２４ ８０９８.７２

厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

３４ (２４％) ４４ (３１％) ６２ (４４％) ５５ (３９％) ５７ (３６％) ２８ (２５％) ５.７８ １４０ ７６ ２５８.９２

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ
ｓｐｅｃｉｅｓ

光叶山黄皮
Ａｉｄｉａ

ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ

６５３ (３２％) ８１７ (４０％) ５７２ (２８％) ７９６ (３９％) ８３７ (４１％) ４０９ (２０％) ２.４８ ２０４２ ５１６ ３７５.７

黄果厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ
ｃｏｎｃｉｎｎａ

３１０ (３７％) ４１９ (５０％) １０９ (１３％) ２８５ (３４％) ３２７ (２９％) ２２６ (２７％) １.８９ ８３８ ２８４ ８０.２４

柏拉木
Ｂｌａｓｔｕｓ

ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

１８７ (４２％) ２００ (４５％) ５８ (１３％) ６８ (１５％) １３０ (２９％) ２４７ (５５％) １.９１ ４４５ ５８ １４.７

　 注: 多度基于个体数ꎻ 括号内的值代表该类型生境中的物种多度占物种总多度的比例 (某类型生境内多度 / ２７ 个样方内总多
度)ꎻ ＤＢＨ 为胸径ꎻ 测量个体数为用于测量功能性状的个体数ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈｉｎ ａｌｌ ｔｈｅ ２７ ｑｕａｄｒａｔｓꎻ Ｔｈｅ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｂｒａｃｋｅｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｉｓ ｔｙｐｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｔｏ ｔｏｔａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ( Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｗｉｔｈｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｙｐｅ ｏｆ ｑｕａｄｒａｔｓ / ｔｏｔａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｗｉｔｈｉｎ ２７
ｑｕａｄｒａｔｓ)ꎻ ＤＢＨ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔꎻ Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｉｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｈｏｓｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ.

拔差 １０５ ｍ)和 ３ 种凹凸度类型(包括山脊、山坡和

山谷ꎬ－６.１６ ~ ６.７１ ｍ)分别选取 ９ 个样方ꎬ３ 个山

体各生境类型分别选择 Ｊａｃｃａｒｄ 群落相似度指数最

大的 ３ 个样方(周光霞等ꎬ２０１６)ꎮ
本研究选择冠层和林下层优势树种时遵循两

方面原则:一方面ꎬ所选树种为上述 ２７ 个样方内

多度位于前列的冠层和林下层优势树种ꎻ另一方

面ꎬ由于需要在不同生境条件下进行对比研究ꎬ故
选择在全部 ６ 种地形类型下均存在且具一定多度

的优势树种ꎮ 经过筛选确定了以下 ５ 种优势树种

为研究对象ꎬ即冠层树种中以锥栗 ( Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)和厚壳桂 ( Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) 作为代

表树种ꎻ林下层以光叶山黄皮(Ａｉｄｉａ ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ)、
黄 果 厚 壳 桂 ( Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｏｎｃｉｎｎａ ) 和 柏 拉 木

(Ｂｌａｓｔｕｓ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) 作为代表树种ꎮ 总体而

言ꎬ各优势树种在各生境类型的 ３ 个样方之间分

布较为均匀一致(表 １)ꎮ
１.３ 环境因子测定

本研究使用海拔和凹凸度作为环境因素ꎮ 使

用电子全站仪测量小样方 ４ 个角的高程ꎬ取平均

值作为每个样方的高程( Ｌｅｇｅｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
另外ꎬ使用克里金插值法计算每个树种坐标位置

处的对应海拔高度ꎬ并使用全站仪得到高程信息

计算样地的凹凸度ꎬ并将其划分为山脊、山坡和山

谷ꎮ 凹凸度的测量方法详见周光霞等(２０１６)ꎮ
１.４ 功能性状测定

在上述 ２７ 个样方中ꎬ测定了 ５ 种优势树种的

叶功能性状(表 １ꎬ表 ２)ꎮ 在每个样方中ꎬ对于有

１０ 个以上个体的物种ꎬ随机选择 １０ 个个体进行胸

径及叶功能性状的测量ꎻ对于个体数少于 １０ 的物

种ꎬ测量所有个体的叶功能性状ꎮ 采用碳纤维高

枝剪(最大伸展高度 １４ ｍ)剪取林冠中部外层枝

条ꎬ随后从剪取的枝条上采集成熟、完整叶片进行

后续分析ꎮ 共采集 １ ０５８ 株树木个体ꎮ 每株植物

采集至少 ３ 个分枝和 ６ 片完全展开、成熟且向阳的

叶片ꎮ 采用叶面积仪测量叶片面积(ＬＡꎬ ｃｍ２)、叶
片长度和宽度ꎬ并使用螺旋千分尺测量叶片厚度

(ｍｍ)ꎻ 称取叶片鲜重并将其置于 ７０ ℃烘箱中至

３１５３ 期 孙鹏等: 南亚热带常绿阔叶林冠层和林下层优势种叶功能性状响应异质生境的差异



表 ２　 本研究涉及的功能性状和环境因素
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

项目
Ｉｔｅｍ

指标
Ｖａｒｉａｂｌｅ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔ

叶形态结构性状
Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔ

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

ＬＤＭＣ ％

叶片长宽比
Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ /
ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ

ＬＬ ∶ ＬＷ —

叶厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

ＬＴ ｍｍ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅａｆ ａｒｅａ

ＳＬＡ ｃｍ２ ｇ ￣１

叶化学计量性状
Ｌｅａｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔ

叶片氮含量
Ｌｅａｆ Ｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｎｍａｓｓ ｍｇ􀅰ｇ ￣１

叶片磷含量
Ｌｅａｆ Ｐ
ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｐｍａｓｓ ｍｇ􀅰ｇ ￣１

叶碳同位素比率
Ｌｅａｆ Ｃ

ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ

d
１３Ｃ —

叶氮同位素比率
Ｌｅａｆ Ｎ

ｉｓｏｔｏｐｅ ｒａｔｉｏ

d
１５Ｎ —

茎性状
Ｓｔｅｍ ｔｒａｉｔ

胸径
Ｔｒｅｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ
ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

ＤＢＨ ｃｍ

环境因素
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

— ｍ

凹凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

— °

少 ７２ ｈꎬ重新称量获得叶片干重ꎻ比叶面积( ＳＬＡꎬ
ｃｍ２􀅰ｇ￣１)为叶面积与干重的比值ꎬ叶干物质含量

(ＬＤＭＣ)是叶片鲜重和干重的比值ꎮ 以上测定方

法详见周光霞等 ( ２０１６) 的方法ꎮ 叶片氮含量

(Ｎｍａｓｓ)用元素分析仪测定ꎬ叶片磷含量(Ｐｍａｓｓ)用

钼电阻比色法测定( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ d
１３Ｃ 和

d
１５Ｎ由质谱分析法得到的同位素比率测定ꎮ

１.５ 数据分析

本研究中ꎬ所有数据分析均在 ｐｙｔｈｏｎ (版本

３.６.１１)(Ｓａｎｎｅｒꎬ １９９９)程序中进行ꎬ在 Ｐ<０.０５ 时

表示其具有统计学意义ꎮ 其中ꎬ使用 ｓｃｉｐｙ 包中的

Ｐｅａｒｓｏｎ 功能(Ｓｗａｍｉ ＆ Ｊａｉｎꎬ ２０１３)ꎬ通过线性回归

分析海拔和凹凸度与各物种及两种生长型物种总

体的关联性ꎮ 使用 ｓｃｉｐｙ 包中的 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 功

能(Ｋｒｕｓｋａｌ ＆ Ｗａｌｌｉｓꎬ １９５２)检测不同组间是否存

在统计学差异ꎬ在 Ｐ<０.０５ 时表示组间差异具有统

计学意义ꎬＺ 值越高表征组间差异越大ꎮ 该方法不

需数据满足方差齐性要求ꎬ也可在各组数目不同

的情况下进行分析度量ꎮ
采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析方法ꎬ分别对各物种的

每个个体的功能性状及所处地域的海拔与凹凸度

进行线性相关性检验ꎻ使用 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 方法ꎬ分
析每个物种在 ３ 种凹凸度类型下及 ３ 种海拔梯度

下各功能性状的种内变异ꎮ 将两种冠层树种与 ３
种林下层树种合并后视作整体进行如前分析ꎮ 分

别再进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析与 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 组间

差异性分析各功能性状在各层片内的变异ꎮ 依据

Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 组间差异性分析ꎬ分析林冠层与林

下层树种在 ６ 种不同类型生境中两种层片间的功

能性状是否存在显著差异ꎮ 值得指出的是ꎬ本研

究的冠层优势树种与林下层优势树种的多度相差

较大ꎬ采样数量也存在差异ꎬ故采用了允许组间样

本数存在差异的 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 方法进行组间差异

性检验ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 冠层和林下各优势树种叶功能性状种内变异

及其对海拔和凹凸度的响应

在海拔梯度方面ꎬ冠层树种中ꎬ锥栗叶片 δ１５Ｎ
随海 拔 增 加 而 显 著 增 加ꎻ 厚 壳 桂 的 比 叶 面 积

(ＳＬＡ)和叶片磷含量(Ｐｍａｓｓ)与海拔显著负相关ꎬ
叶干物质含量( ＬＤＭＣ)与海拔显著正相关ꎮ 林下

层树种中ꎬ３ 个树种的叶片厚度( ＬＴ)均随海拔升

高而降低ꎬδ１５Ｎ 随海拔增加而增加ꎻ光叶山黄皮和

黄果厚壳桂的 ＳＬＡ 随海拔升高而降低ꎮ 此外ꎬ光
叶山黄皮(正相关)和柏拉木(负相关)叶片氮含

量(Ｎｍａｓｓ)与海拔关系的方向相反ꎮ 在凹凸度方

面ꎬ仅冠层树种厚壳桂的 ＳＬＡ 与凹凸度正相关ꎬ林
下层树种柏拉木的 Ｎｍａｓｓ与凹凸度负相关ꎬ其他树

种均无显著相关性(表 ３)ꎮ
２.２ 冠层和林下层优势树种叶功能性状的层片内

变异对海拔因子响应的差异

将两种生长型的物种合并后进行分析ꎬ就相

关性分析而言ꎬ林下层树种相较于冠层树种有更

多功 能 性 状 与 海 拔 显 著 相 关ꎬ 其 中 ＤＢＨ、 ＬＴ、
ＬＤＭＣ、Ｎｍａｓｓ和d

１３Ｃ 与海拔显著负相关ꎬＳＬＡ 和 Ｐｍａｓｓ

与海拔显著正相关ꎻ冠层树种仅 ＤＢＨ 和 Ｎｍａｓｓ与海

拔显著负相关ꎬ d
１３Ｃ 与海拔显著正相关ꎮ 差异性分

４１５ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ３　 各优势树种叶功能性状与海拔和凹凸度的相关系数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒ

生长型
Ｇｒｏｗｔｈ
ｆｏｒｍ

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎａｍｅ

胸径
ＤＢＨ

叶片厚度
ＬＴ

比叶
面积
ＳＬＡ

叶干物质
含量
ＬＤＭＣ

叶片
长宽比
ＬＬ ∶ ＬＷ

叶片氮
含量
Ｎｍａｓｓ

叶片磷
含量
Ｐｍａｓｓ

d
１３Ｃ d

１５Ｎ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

锥栗
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

－０.１２ －０.１７１ ０.０１２ －０.０１ －０.１５４ ０.０６７ －０.０８４ ０.０８９ ０.２８３∗∗∗

厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

０.０７２ －０.１２７ －０.３０３∗∗ ０.２６８∗ －０.２ －０.０５２ －０.２４７∗ ０.１０５ ０.０１４

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

光叶山黄皮
Ａｉｄｉａ ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ

－０.００３ －０.２１７∗∗∗ －０.２１２∗∗∗ ０.０８ －０.０２２ ０.１４４∗ －０.０１４ －０.０１８ ０.２６７∗∗∗

黄果厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｏｎｃｉｎｎａ

０.０９４ －０.２３９∗∗∗ －０.２１８∗∗∗ ０.０９４ －０.０４ ０.００４ ０.０１ ０.１０８ ０.４２９∗∗∗

柏拉木
Ｂｌａｓｔｕｓ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

－０.２７２∗ －０.５４３∗∗∗ ０.１４３ －０.１９４ ０.１６３ －０.４３∗∗∗ ０.２０４ －０.０７４ ０.５８６∗∗∗

凹凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

锥栗
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

０.０２５ －０.００１ －０.０３ ０.１２８ －０.０１ －０.０８４ －０.０３７ ０.１１２ ０.０９１

厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

０.０２９ －０.１４３ ０.２２６∗ －０.０６７ ０.０５３ ０.０６８ ０.０３ －０.０９３ －０.０６１

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

光叶山黄皮
Ａｉｄｉａ ｃａｎｔｈｉｏｉｄｅｓ

－０.０１３ ０.０２３ －０.０１４ ０.０６５ ０.０５ －０.０４ ０.００９ ０.００９ －０.０５２

黄果厚壳桂
Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｏｎｃｉｎｎａ

－０.０２６ ０.０２５ ０.００６ －０.１０８ －０.０８４ －０.０７ －０.０６６ ０.１５８ －０.０６２

柏拉木
Ｂｌａｓｔｕｓ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

０.１１９ －０.２１２ ０.０６４ －０.１３９ ０.０８８ －０.３４２∗∗ －０.０９６ －０.１０３ ０.０１５

　 注: ∗. Ｐ<０.０５ꎬ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗. Ｐ<０.００１ꎻ 通过显著性统计检验的值标注为粗体 (Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗. Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗. Ｐ<０.００１ꎻ Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ Ｐ ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｉｎ ｂｏｌｄ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ４　 冠层树种和林下层树种在异质生境下的响应 ( ｒ 值和 Ｚ 值)
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ ( ｒ ｖａｌｕｅ ａｎｄ Ｚ ｖａｌｕｅ)

分析方法
Ａｎａｌｙｓｉｓ
ｍｅｔｈｏｄ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒ

生长型
Ｇｒｏｗｔｈ
ｆｏｒｍ

胸径
ＤＢＨ

叶片
厚度
ＬＴ

比叶
面积
ＳＬＡ

叶干物质
含量
ＬＤＭＣ

叶片
长宽比
ＬＬ ∶ ＬＷ

叶片氮
含量
Ｎｍａｓｓ

叶片磷
含量
Ｐｍａｓｓ

d
１３Ｃ d

１５Ｎ

相关性分析
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ
( ｒ)

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

－０.１６４∗ －０.０５９ ０.１１３ ０.０３３ ０.０２ －０.１５５∗ ０.１２４ ０.１７５∗ ０.０５６

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

－０.１６２∗∗∗ －０.０８８∗ ０.１０６∗∗∗ －０.１９２∗∗∗ －０.００５ ０.０６８∗ －０.０７１ ０.１８５∗ －０.０６８

凹凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

０.１００ －０.０２０ －０.０４０ ０.０１８ ０.０１０ －０.０４３ －０.０４５ －０.０１４ －０.０４２

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

－０.０５ ０.１ －０.０２ －０.０１５ ０.０３３ ０.０１ －０.０４３ －０.０４５ －０.０１

差异性分析
Ｖａｒｉａｎｃｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ

(Ｚ ｖａｌｕｅ)

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

７.９３∗ １.６２６ ６.００６∗ ０.４９５ ５.４６６ ９.８６６∗ ３.１６１ ６.７７９∗ ５.１５６

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

１８.３４８∗∗∗ ２５.３４９∗∗∗ ２３.７１４∗ ６８.７６４∗∗∗ ３.２２２ ８.８８１∗ ７.６∗∗∗ ２７.６８３∗∗∗ ４.６４２

凹凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

冠层树种
Ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

１１.５１９ １.５３０ １.３５２ ０.６４６ １.１６３ ６.１９９∗ ２.７２８ ０.５０３ １.６９９

林下层树种
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

１４.１５２∗∗∗ １４.０６３∗∗∗ ６.０９６∗ ８.５７９∗ ０.７３５ ３.５２３ １７.３８５∗∗∗ ０.３７７ １.２５６

　 注: ∗. Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗. Ｐ<０.００１ꎻ 相关性分析采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 检验ꎬ差异性分析采用 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 检验ꎻ Ｚ 值是指不同
生境类型下冠层树种性状与林下层树种性状的组间差异程度ꎬ由 Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 法计算得到ꎬ当 Ｚ 值越大ꎬ代表两组差异越大ꎮ
下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗. Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗. Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗. Ｐ<０.００１ꎻ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｙ Ｐｅａｒｓｏｎ ｔｅｓｔꎬ ａｎｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｙ Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ ｔｅｓｔꎻ
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ Ｐ ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｉｎ ｂｏｌｄ (Ｐ<０.０５) . Ｚ ｖａｌｕｅ ｒｅｆｅｒｓ ｔｏ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓꎬ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂｙ Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ ｍｅｔｈｏｄꎬ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｒ ｔｈｅ Ｚ ｖａｌｕｅꎬ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｇｒｏｕｐｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

析表明ꎬ林下层树种的 ＤＢＨ、ＬＴ、 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 和

Ｐｍａｓｓ在各类凹凸度生境中均存在显著差异ꎮ 林下

层树种有更多性状在不同凹凸度及海拔等级间存

在显著差异ꎬ包括 ＤＢＨ、ＬＴ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 和 Ｐｍａｓｓꎻ冠
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表 ５　 冠层树种和林下层树种在异质生境下的差异 (Ｚ 值)
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ (Ｚ ｖａｌｕｅ)

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒ

类型
Ｔｙｐｅ

胸径
ＤＢＨ

叶片厚度
ＬＴ

比叶面积
ＳＬＡ

叶片干物质含量
ＬＤＭＣ

叶长宽比
ＬＬ ∶ ＬＷ

叶片含氮量
Ｎｍａｓｓ

叶片含磷量
Ｐｍａｓｓ

d
１３Ｃ d

１５Ｎ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

高海拔
Ｈｉｇｈ

(＋) ９４.７７２∗∗∗ (＋) ４.４２２∗ (－) ４０.５０６∗∗∗ (＋) ７１.２６１∗∗∗ (＋) ７.２８７∗∗ (＋) ５６.４１∗∗∗ (＋) ０ (＋) ２.７６５ (＋) ０.００８

中海拔
Ｍｉｄｄｌｅ

(＋) １４４.３６６∗∗∗ (＋) ０.０５３ (－) ６１.６３４∗∗∗ (＋) ８３.７１４∗∗∗ (＋) ２１.５５２∗∗∗ (＋) ４３.１９５∗∗∗ (＋) ０.５６４ (＋) １２.７１７∗∗∗ (－) ０.３３２

低海拔
Ｌｏｗ

(＋) １２２.６１９∗∗∗ (＋) １３.２５３∗∗∗ (－) １０６.８３４∗∗∗ (＋) ９１.４４５∗∗∗ (＋) ６.４３９∗ (＋) ６１.３８２∗∗∗ (＋) １５.８０９∗∗∗ (＋) ２５.５５６∗∗∗ (＋) ４.４６８∗

凹凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

山脊
Ｒｉｄｇｅ

(＋) １４７.８８７∗∗∗ (＋) ２２.４５６∗∗∗ (－) ８４.０９∗∗∗ (＋) １１４.０７６∗∗∗ (＋) １４.３３１∗∗∗ (＋) ７８.０６∗∗∗ (＋) ９.１８６∗∗ (＋) ２７.９４８∗∗∗ (＋) ０.９９

山坡
Ｓｌｏｐｅ

(＋) １２２.６４６∗∗∗ (＋) ２.００８ (－) ５６.８８４∗∗∗ (＋) ５８.９９∗∗∗ (＋) １７.３８８∗∗∗ (＋) ５６.９７６∗∗∗ (＋) ３.４８４ (＋) １０.６０４∗∗ (＋) ０.５０６

山谷
Ｖａｌｌｅｙ

(＋) ９８.６０８∗∗∗ (＋) ０.７２ (－) ５２.２３２∗∗∗ (＋) ６４.２９９∗∗∗ (＋) ３.０３８ (＋) ３４.７２１∗∗∗ (－) ３.４２２ (＋) ８.９４５∗∗ (＋) ０.０９５

　 注: (＋) 表示冠层树种该性状均值大于林下层树种ꎬ (－) 则相反ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ( ＋) ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅ ｉｓ ｂｉｇｇｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｈａｎ ｉｎ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ
(－) ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｍｅａｎｉｎｇ.

层树种仅 Ｎｍａｓｓ在不同凹凸度生境间存在显著差异

(表 ４)ꎮ
２.３ 冠层及林下层优势树种叶功能性状在不同生

境下的差异

冠层树种和林下层树种的 ＤＢＨ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ
和 Ｎｍａｓｓ在 ３ 种海拔和 ３ 种凹凸度生境中均存在显

著差异ꎮ 叶片长宽比(除山谷生境)和d
１３Ｃ(除高

海拔生境)在各环境梯度下均在冠层树种和林下

层树种间存在显著差异ꎬ而叶片厚度、Ｐｍａｓｓ和d
１５Ｎ

性状仅在如低海拔等特定地形有相关性ꎮ 就性状

值大小而言ꎬ相较于林下层树种ꎬ冠层树种总体上

具有更高的 ＤＢＨ、ＬＴ、ＬＤＭＣ、ＬＬ ∶ ＬＷ、Ｎｍａｓｓ、Ｐｍａｓｓ、
δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎꎬ及更低的 ＳＬＡ(表 ５)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 叶功能性状对海拔和凹凸度的响应

本研究发现ꎬ多个优势树种的比叶面积( ＳＬＡ)
和叶片厚度(ＬＴ)均随海拔梯度升高而减小ꎬ这与

前人研究结果一致(宝乐ꎬ２００９ꎻ李宏伟等ꎬ２０１２)ꎮ
海拔与土壤水含量、养分密切相关ꎬ体现在海拔较

高处光照更强ꎬ这种海拔与叶结构性状的相关性

即使在较小的海拔梯度中也被检测到ꎮ 刘玉平等

(２０１７)的研究发现ꎬ即使其样方只有 ７０ ｍ 的海拔

差异ꎬ由于土壤水分的分布差异性ꎬ不同生长型树

种的比叶面积与海拔也均呈极显著负相关ꎮ 随着

相对海拔的升高ꎬ土壤水分及养分含量会逐渐减

少ꎬ植物叶片的 ＳＬＡ 减少且 ＬＴ 增加ꎬ使得叶片具

有较高的次生代谢产物和更厚的细胞壁ꎬ以投资

更多的资源防止水分丧失ꎬ从而适应环境的变化ꎮ
Ｐｆｅｎｎｉｇｗｅｒｔｈ 等(２０１７)的研究也得出了类似规律ꎬ
即 ＳＬＡ 和 ＬＴ 对环境变化敏感ꎬ随温度、降水、光照

强度等均会产生较大变异ꎮ
植物的 δ１５Ｎ 可反映高温、干旱等环境特征ꎬ同

时与植物的氮元素利用、吸收及水分利用效率密

切相关(ＭｃＬａｕｃｈｌａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 通常在高温和

干燥的气候中植物有着较高的 δ１５Ｎ(Ａｍｕｎｄｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００３ꎻＣｒａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 锥栗、光叶山黄

皮、黄果厚壳桂和柏拉木的 δ１５Ｎ 均与海拔梯度显

著相关ꎬ这与 Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＆ Ｇｅｚｏｎ( ２０１５) 的结论相

似ꎬ在高海拔山区 δ１５Ｎ 沿海拔梯度存在差异ꎮ 产

生这些现象的原因可能在于随海拔梯度增加ꎬ土
壤养分利用降低ꎬ干旱胁迫加重ꎮ

在化学计量性状方面ꎬ仅厚壳桂的叶片磷含

量(Ｐｍａｓｓ)与海拔显著负相关ꎬ而光叶山黄皮和黄

果厚壳桂的叶片氮含量(Ｎｍａｓｓ)随海拔增加的变化

趋势相反ꎬ其他物种的 Ｎｍａｓｓ和 Ｐｍａｓｓ随海拔的变化

不显著ꎮ 对于化学计量性状沿海拔的相关性ꎬ以
往研究的结果并不一致ꎮ Ｖａｎ ｄｅ Ｗｅｇ 等(２００９)的
研究表明 Ｎｍａｓｓ与海拔梯度显著的负相关ꎬ而也有

研究结果表明 Ｎｍａｓｓ与海拔无显著相关性(Ｆｉｓｈｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ这很可能意味着不同物种对 Ｎ、Ｐ 具有

不同的响应机制ꎬ如相较于木本植物ꎬ草本植物倾

向于有着更高的 Ｎｍａｓｓ响应程度ꎬ这表征其有更强

的资源获取能力(Ｍｉｄｏｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
本研究发现多个优势树种的 ＬＴ、ＳＬＡ 与相对
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海拔呈显著正相关ꎬ与 δ１５Ｎ 呈显著负相关ꎬ这些化

学计量及叶形态结构性状相互佐证了植物功能性

状随海拔的异质性分布很可能与水分、养分存在

关联ꎮ 这些相似的趋势也体现了不同的物种对环

境异质性上可能存在相似的响应方式( Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 但是ꎬ优势树种的叶片氮、磷含量对

海拔的响应并无一致性规律ꎮ 此外ꎬ仅有厚壳桂

的 ＳＬＡ 和柏拉木的 Ｎｍａｓｓ被发现与凹凸度存在显著

相关关系ꎬ说明凹凸度与植物叶功能性状很可能

更广泛地存在非线性关系ꎮ
３.２ 冠层和林下层优势树种对环境适应策略的差异

本研究所选取的 ２７ 个样方中的生境异质性较

强ꎬ特别是随海拔及凹凸度变化的土壤水分及养

分 存 在 较 大 差 异 ( 周 光 霞 等ꎬ ２０１６ )ꎮ 胸 径

(ＤＢＨ)、ＬＴ、ＳＬＡ、叶干物质含量(ＬＤＭＣ)在各环境

梯度下变化显著ꎬ能够较好地指示各层片随环境

变化的表型响应过程ꎮ 冠层和林下层树种的叶功

能性状对海拔和凹凸度的响应程度存在显著差

异ꎮ 相较于冠层树种ꎬ林下层树种功能性状对海

拔梯度的响应程度更高ꎬ并且在不同凹凸度生境

下种内变异更大ꎬ原因可能在于林下层树种所处

环境的资源异质性(尤其是光照)高于冠层树种ꎬ
因而随环境的变化以较强的表型可塑性调整自身

适应策略ꎮ Ｒｅａｄ 等(２０１４)在一项 Ｍｅｔａ 分析中发

现ꎬ不同生活型植物对于环境变化存在不同的响

应机制ꎬ其中被子植物 ＳＬＡ 随海拔升高而降低ꎬ而
针叶树则不随海拔发生显著变化ꎮ 本研究进一步

发现ꎬ林下种相较于冠层种对环境变化的反应比

冠层种敏感ꎮ
耐阴叶片往往有较低的叶片长宽比ꎬ利于有

效捕获光斑( Ｔｓｕｋａｙａꎬ ２００６)ꎮ 本研究中ꎬ冠层树

种相较于林下层树种有着较高的叶片长宽比ꎬ表
明林下层树种叶片有着相对较高的耐阴性ꎮ 这可

能是由于林下层的光照被林冠层部分截获ꎬ因此

在这种情形下ꎬ林下层优势树种发展出更有利于

光捕获的性状以有效获取光合作用所需的光能条

件ꎮ 同时ꎬ冠层树种处于植物外层ꎬ直接与外部环

境接触(Ａｋｉｈｉｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ而由于森林冠层可

缓冲降水等冲淋压力(Ｓｔｏｒｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ减轻光

辐射、吸收并反射掉部分直射光ꎬ并维持冠层内部

的湿度(Ａｎｈｕｆ ＆ Ｒｏｌｌｅｎｂｅｃｋꎬ ２００１)ꎬ因此林下层

小气候环境与林冠外部通常存在差异ꎮ 冠层树种

的叶片具有较高的 ＬＤＭＣ 和较低的 ＳＬＡꎬ而林下种

则在光照较弱、湿度较高的环境下ꎬ更倾向于提高

光合效率ꎮ Ｋｅｎｚｏ 等(２０１５)发现热带雨林的冠层

树种有更低的比叶面积ꎬ更高的叶片氮含量和 δ１３

Ｃꎮ Ｗｅｅｒａｓｉｎｇｈｅ 等(２０１４)和 Ｉｃｈｉｅ 等( ２０１６)也在

热带雨林中发现了森林上层树种具更低的比叶面

积ꎮ 这些与本文针对南亚热带常绿阔叶林的研究

结果一致ꎮ 此外ꎬ就植物水力协调策略而言ꎬ相较

林下层树种ꎬ冠层树种会通过提升 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 等

与水分利用效率相关性状的表达ꎬ来提升其耐旱

性及抗胁迫能力ꎮ 因此ꎬ在光照、内外层环境以及

水力的共同作用下ꎬ两种层片在不同生境类型中

均表现出 ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、d
１３Ｃ 等叶功能性状的差异ꎬ

体现了对不同微环境的差异性适应策略ꎮ
Ｚｈｏｕ 等(２０１３)研究发现ꎬ冠层树种有着更高

的水力运输成本ꎬ对水力传输安全也有着更高的

要求以避免木质部栓塞ꎮ 鼎湖山地区近年出现降

水量季节分布不均匀的趋势ꎬ在年总降水量不变

的情况下降水趋向于集中ꎬ即旱季更干ꎬ而湿季更

湿ꎬ且深层土壤的含水率下降ꎬ导致干旱胁迫加剧

(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎬ ２０１３)ꎬ这将致使冠层树种遭

遇更大的胁迫风险ꎮ 尽管本研究发现多个优势种

的功能性状对海拔梯度带来的养分、水分差异存

在相似的响应方式ꎬ但相较冠层树种ꎬ林下层树种

的性状对不同海拔梯度和凹凸度类型响应更显

著ꎬ显示出对环境变化更强的表型可塑性ꎮ 在这

种情形下ꎬ可塑性更强的植物可能有着更强的适

应能力ꎬ能够在环境变化中维持种群规模ꎬ而可塑

性较弱的物种可能倾向于种群衰退甚至存在灭绝

风险ꎮ Ｚｈｏｕ 等(２０１３)发现鼎湖山森林群落近几

十年来呈现出越来越多地由较小的个体和更多种

类的矮乔木和灌木所占据的趋势ꎮ 本研究发现冠

层和林下层树种在异质生境中的表型可塑性差

异ꎬ加之冠层与非冠层的环境差异ꎬ可能是解释这

一现象的原因之一ꎮ
综上所述ꎬ本文从叶功能性状角度对比分析

了南亚热带常绿阔叶林冠层和林下层优势树种对

局域异质生境的响应策略ꎮ 本研究结果表明ꎬ由
于不同层片的优势树种对异质生境的响应程度存

在较大差异ꎬ表现在林下层树种具有更多的功能

性状在不同类型生境下存在显著差异ꎬ因此林下

层树种在异质生境中通过更强的表型可塑性以适

应更多样的环境条件ꎮ 另外ꎬ由于比叶面积、叶片

厚度与d
１５Ｎ 等叶功能性状更普遍地对海拔因素存

７１５３ 期 孙鹏等: 南亚热带常绿阔叶林冠层和林下层优势种叶功能性状响应异质生境的差异



在响应ꎬ因此它们是指示南亚热带常绿阔叶林树

种响应环境的重要且有效的性状ꎮ
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