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茂兰喀斯特森林不同演替阶段植物叶片
功能性状与土壤因子的关系

吴陶红ꎬ 龙翠玲∗ꎬ 熊　 玲ꎬ 李　 娟ꎬ 刘　 奇

( 贵州师范大学 地理与环境科学学院ꎬ 贵阳 ５５００２５ )

摘　 要: 植物如何改变功能性状来适应环境一直是生态学的研究征点ꎮ 为探究茂兰喀斯特森林不同演替阶

段植物叶片的适应策略ꎬ该文以茂兰自然保护区 ５ 个不同演替阶段(草本、灌木、灌乔、乔木和顶极群落阶

段)优势种为研究对象ꎬ测定不同演替阶段的优势植物叶片功能性状与土壤理化性质ꎮ 结果表明:(１)随着

植被正向演替的进行ꎬ土壤全氮(ＳＴＮ)含量、土壤有机质(ＳＯＭ)含量、土壤含水量(ＳＷＣ)逐渐增加ꎬ土壤全

磷(ＳＴＰ)含量和土壤全钾(ＳＴＫ)含量先增加后减少ꎬ土壤 ｐＨ 值整体呈减小的趋势ꎮ (２)随着植被演替的进

行ꎬ叶面积(ＬＡ)、叶干物质含量(ＬＤＭＣ)、叶厚度(ＬＴ)和叶片碳含量(ＬＣＣ)逐渐上升ꎬ比叶面积(ＳＬＡ)与叶

片钾含量(ＬＫＣ)则与之相反ꎬ叶片氮含量(ＬＮＣ)呈先升后降的趋势ꎬ叶片磷含量(ＬＰＣ)呈先降后升的趋势ꎮ
(３)冗余分析表明ꎬ演替初期植物主要分布在土壤 ｐＨ 值高而 ＳＴＫ、ＳＴＰ、ＳＷＣ、ＳＯＭ、ＳＴＮ 相对低的环境中ꎬ群
落内植物叶片采取高 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣꎬ低 ＬＡ、ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＷＣ 的性状组合ꎬ演替晚期植物主要分布在土壤水

分和养分含量较高的环境ꎬＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＡ、ＬＷＣ 与演替初期相比呈上升趋势ꎬＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 与演替初期相

比呈下降趋势ꎮ 综上表明ꎬ随着植被演替的进行ꎬ植物通过改变功能性状来适应环境ꎬ叶片功能性状由演替

初期的开放性策略转向后期的保守性策略ꎮ
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　 　 植物功能性状是植物长期演化中形成的多种

生理、形态、物候等方面的适应对策 (罗恬等ꎬ
２０２２)ꎬ其变化通常表现为植物器官和生殖结构的

变化( Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ孟婷婷等ꎬ２００７)ꎮ
叶片作为植物对环境变化最敏感的器官(宝乐和

刘艳红ꎬ２００９)ꎬ其功能性状综合体现了植物对资

源的生产和利用能力(Ｚｉｒｂｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ从叶片

功能性状研究植物对环境的适应与响应已成为生

态学研究的重点之一ꎮ 演替是群落内物种的构成

随时间变化ꎬ向着具体方向进行、具有特定顺序的

演变过程(李庆康和马克平ꎬ２００２)ꎮ 随着演替的

进行ꎬ群落环境、群落组成和结构都将发生变化ꎬ
群落内部的环境因子对叶片功能性状有强烈的影

响ꎬ导致群落表现出趋同或者趋异的适应方式

(Ｖａｌéｒｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 如温带雨林演替初期的植

物生长快速ꎬ且具有较高的气孔导度ꎬ而演替后期

植物具有较高的叶片水分利用效率 ( ｗａｔｅｒ ｕｓｅ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＷＵＥ) 和 比 叶 面 积 ( ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ
ＳＬＡ)(Ｂｏｎａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 长白山森林的茎组织

密度、叶片氮含量、比叶面积随正向演替而增加ꎬ
叶干物质含量、叶片磷含量则减少 (胡耀升等ꎬ
２０１４)ꎮ 北美温带落叶阔叶林随演替的进行ꎬＳＬＡ
增大(Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 可见ꎬ植物叶功能性状

在群落演替过程中产生相应的适应特征ꎬ不同演

替阶段的光照、水分和土壤是影响植物生态策略

的重要因素(Ｖｉｌｅꎬ ２００６ꎻ张增可等ꎬ２０１９)ꎮ 土壤

与植物叶片功能性状的关系最为密切ꎬ一方面ꎬ植
物通过凋落物分解养分循环来改善土壤质量ꎬ另
一方面ꎬ土壤质量对植被生长及群落演替方向和

速度具有重要影响(慕宗杰等ꎬ２０２０)ꎮ 群落演替

过程中ꎬ影响叶片功能性状的关键土壤因子不同

(胡耀升等ꎬ２０１４ꎻ张增可等ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ研究不

同演替阶段植物叶片功能性状对土壤因子的响

应ꎬ对揭示植物群落水平层次上的生态适应策略

具有重要意义ꎮ
喀斯特森林是一类特殊的非地带性生物地理

群落ꎬ与地带性植被相比具有生态环境脆弱、抗干

扰能力差的特点(朱守谦ꎬ２００３)ꎮ 由于人类的干

扰与破坏ꎬ西南地区的喀斯特森林出现不同程度

的退化现象ꎬ退化喀斯特植被的恢复与重建成为

恢复生态学的重要内容之一(王世杰等ꎬ２００３)ꎮ
喻阳华等(２０２１)对喀斯特森林不同演替阶段植物

群落物种多样性、功能性状、化学计量及其关联进

行了研究ꎬ从群落组成结构－性状－功能的角度ꎬ分
析喀斯特森林生态系统的生态过程与功能ꎬ为群

落种群优化配置和调控提供科学依据ꎮ 茂兰自然

保护区保存着世界同纬度地区原生性较强的喀斯

特森林ꎬ是研究喀斯特森林更新演替规律的理想

场所ꎮ 有关茂兰喀斯特森林群落演替过程中优势

种叶功能性状及对环境的响应研究较少ꎬ对群落
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动态变化过程中植物种群的生态适应性知之甚

少ꎮ 因此ꎬ对茂兰喀斯特森林群落演替过程中植

物叶片功能性状与土壤因子的关系进行研究ꎬ拟
从植物叶功能的角度探讨植物种群对喀斯特生境

的适应策略ꎬ揭示喀斯特森林群落的动态演化规

律ꎮ 基于此ꎬ在茂兰自然保护区选取 ５ 个演替阶

段(草本、灌木、灌乔、乔木和顶极群落阶段) (喻理

飞等ꎬ２０００)ꎬ测定与植物生长、资源利用力、竞争

和抵御能力等密切相关的叶片功能性状和主要土

壤理化性质ꎬ分析其叶片功能性状和土壤因子之

间的关系及其变化规律ꎬ旨在探讨:(１)喀斯特森

林植物叶片功能性状随演替进行的变化规律ꎻ(２)
不同演替阶段土壤因子的变化规律ꎻ(３)喀斯特森

林植物叶片功能性状和土壤因子的关系ꎬ以期揭

示群落演替过程中植物的生态策略ꎬ为退化喀斯

特植被恢复中种群的调控提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研 究 地 位 于 茂 兰 国 家 级 自 然 保 护 区

(１０７°５２′—１０８°０５′ Ｅ、２５°０９′—２５°２０′ Ｎꎬ海拔为

４３０ ~ １ ０７８ ｍ)ꎬ地处黔桂交界ꎮ 保护区内为典型

的喀斯特峰丛地貌ꎬ地势整体为西北高东南低ꎬ海
拔约为 ８００ ｍꎮ 当地年均气温为 １５.３ ℃ ꎬ７ 月均气

温为 ２６.４ ℃ ꎬ１ 月均气温为 ８.３ ℃ ꎬ年均降雨量为

１ ３２０.５ ｍｍꎬ年均相对湿度为 ８３％ꎬ属中亚热带季

风湿润气候ꎮ 地面基岩裸露ꎬ成土母岩以白云岩

和石灰岩为主ꎻ土壤以黑色石灰土为主ꎬ土层较薄

且多存于岩缝之中ꎬ富钙和富盐基化、有机质含量

高ꎻ植被类型为常绿落叶阔叶混交林 (朱守谦ꎬ
２００３)ꎮ
１.２ 样地设置与群落调查

在全面探查的基础上ꎬ采用空间代替时间的

方法ꎬ选取具有代表性的处于不同演替阶段的典

型样地ꎬ在选择样地时尽量保证立地条件的一致ꎮ
在草本群落阶段选取 ４ 个 ４ ｍ×５ ｍ 的草本样地

(喻理飞等ꎬ２０００)ꎬ灌木群落阶段选取 ４ 个 １０ ｍ×
１０ ｍ 灌木样地ꎬ灌乔群落阶段、乔木群落阶段和顶

极群落阶段分别选取 ４ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样地ꎬ共
２０ 个样地ꎮ 在乔木样方内沿对角线设置 ４ 个５ ｍ×
５ ｍ 的灌木样方(张增可等ꎬ２０１９)ꎬ然后在每个灌

木样方中心选取一个 １ ｍ×１ ｍ 的草本样方ꎬ分别

调查样地内灌木的种类、株数、株高、基径和盖度

以及草本的种类和盖度(张增可等ꎬ２０２０)ꎮ 树高<
２ ｍ 的木本植物记为灌木(喻阳华等ꎬ２０２１)ꎬ同时

记录样地的经纬度和海拔ꎮ 计算各个样地中乔木

层、灌木层、草本层物种的重要值ꎬ选取重要值排

序前 １０ 位的物种作为优势种群ꎬ各演替阶段的优

势种见(表 １)ꎮ
１.３ 植物功能性状取样

于 ２０２１ 年 ７—８ 月对样地内优势种的叶片进

行采集ꎬ此时植物生长茂盛ꎮ 乔木和灌木植物的

采集方法:在每个样地中每一优势种选择 ５ 株生

长成熟的植株ꎬ每株选择植物冠层中部的枝条ꎬ用
高枝剪分别从东南西北方向采集 ４ 根长势良好的

枝条ꎬ每根枝条采集完全展开、健康的叶片 １０ 片ꎮ
草本植物的采样方法:每个样地中每一优势种选

择 １０ 株长势良好的植株ꎬ叶片较小的草本植物可

适当增加采取 １５ ~ ２０ 株ꎬ用短枝剪直接剪取充分

展开的草本叶片(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 所有

采集的叶片均去除叶柄ꎬ将采集的叶片铺展置于

两片湿润的滤纸之间ꎬ放入自封袋内ꎬ按照样地编

号放置在随身携带的保鲜箱内带回实验室测定ꎮ
１.４ 叶片功能性状测定

选取的叶片功能性状包括叶面积( ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ
ＬＡ)、比叶面积 ( ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ ＳＬＡ)、叶厚度

( ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ ＬＴ)、叶干物质含量( ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＤＭＣ)、叶片含水量 ( ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＬＷＣ)、叶片碳含量( ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＣＣ)、叶
片氮含量( ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＮＣ)、叶片磷含量

( ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＰＣ)、叶片钾含量( ｌｅａｆ
ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＫＣ)、 叶 片 氮 磷 比 ( ＬＮＣ ∶
ＬＰＣ)ꎮ 将叶片用纱布擦拭干净后测定ꎬ叶片鲜重

( ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔꎬ ＬＦＷ)用电子天平称量(精度为

０.０００ １)ꎻ叶面积用便携式激光面积仪( ＣＩ￣２０２ꎬ
Ｗａｌｚꎬ Ｃａｍｍａꎬ ＵＳＡ)测定ꎻ叶厚度用数显千分尺测

量(精度为 ０.００１ ｍｍ)ꎬ在沿着叶片主脉 ０.２５ ｃｍ
处均匀选 ３ 个点测量ꎬ３ 个点厚度的平均值即为叶

片厚度ꎮ 将叶片放入温度为 １２０ ℃的烘箱内杀青

３０ ｍｉｎ 后ꎬ在 ８０ ℃下烘 ２４ ｈ 至恒重ꎬ称量叶干重

( ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔꎬ ＬＤＷ)ꎮ 将烘干的叶片研磨粉碎ꎬ
过 １００ 目筛用于叶片养分含量测定ꎮ 叶片全碳含

量与 叶 片 全 氮 含 量 采 用 元 素 分 析 仪 ( 德 国

Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ Ｃｕｂｅ)测定ꎻ叶片全磷含量

采用钼锑抗比色法测定ꎬ 叶片全钾含量采用火焰
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表 １　 各演替阶段群落样地基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔａｇｅ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

坡度
Ｓｌｏｐｅ
( °)

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

草本群落阶段
Ｈｅｒｂ ｓｔａｇｅ

１０７°５５′５０″ Ｅ、
２５°１７′３３″ Ｎ

７１０.４ ~ ７１８.０ １５~ ２５ 狗牙根、细柄草、苣荬菜、千里光、鬼针草、石韦、一年蓬、 野草香、山马
兰、秋海棠
Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎꎬ Ｃａｐｉｌｌｉｐｅｄｉｕｍ ｐａｒｖｉｆｌｏｒｕｍꎬ Ｓｏｎｃｈｕｓ ｗｉｇｈｔｉａｎｕｓꎬ Ｓｅｎｅｃｉｏ
ｓｃａｎｄｅｎｓꎬ Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａꎬ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｌｉｎｇｕａꎬ Ｅｒｉｇｅｒｏｎ ａｎｎｕｕｓꎬ Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ
ｃｙｐｒｉａｎｉꎬ Ａｓｔｅｒ ｌａｕｔｕｒｅａｎｕｓꎬ Ｂｅｇｏｎｉａ ｇｒａｎｄｉｓ

灌木群落阶段
Ｓｈｒｕｂ ｓｔａｇｅ

１０７°５５′５５″ Ｅ、
２５°１８′３９″ Ｎ

７４８.３ ~ ７５２.６ ２０~ ２５ 水麻、野桐、宽苞十大功劳、南天竹、香叶树、胡颓子、裂果卫矛、青篱
柴、鼠李、石岩枫
Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓꎬ Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓꎬ Ｍａｈｏｎｉａ ｅｕｒｙｂｒａｃｔｅａｔａꎬ
Ｎａｎｄｉｎａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａꎬ Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓꎬ Ｅｕｏｎｙｍｕｓ
ｄｉｅｌｓｉａｎｕｓꎬ Ｔｉｒｐｉｔｚｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｒｈａｍｎｕｓ ｄａｖｕｒｉｃａꎬ Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｒｅｐａｎｄｕｓ

灌乔群落阶段
Ｓｈｒｕｂ￣ａｒｂｏｒ ｓｔａｇｅ

１０７°５４′４５″ Ｅ、
２５°１７′４７″ Ｎ

７５２.５ ~ ７５２.７ ２０~ ２５ 紫弹树、枫香树、南方荚蒾、箬竹、香叶树、宽苞十大功劳、月桂、山矾、
朴树、狭叶海桐
Ｃｅｌｔｉｓ ｂｉｏｎｄｉｉꎬ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａꎬ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｆｏｒｄｉａｅꎬ Ｉｎｄｏｃａｌａｍｕｓ
ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓꎬ Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ Ｍａｈｏｎｉａ ｅｕｒｙｂｒａｃｔｅａｔａꎬ Ｌａｕｒｕｓ ｎｏｂｉｌｉｓꎬ
Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａꎬ Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｇｌａｂｒａｔｕｍ ｖａｒ. Ｎｅｒｉｉｆｏｌｉｕｍ

乔木群落阶段
Ａｒｂｏｒ ｓｔａｇｅ

１０７°５５′５６″ Ｅ、
２５°１８′４０″ Ｎ

８０４.６ ~ ８０５.５ ２５~ ３５ 翅荚香槐、香港四照花、润楠、香叶树、轮叶木姜子、巴东荚蒾、小叶青
冈、化香树、光皮梾木、黄梨木
Ｐｌａｔｙｏｓｐｒｉｏｎ ｐｌａｔｙｃａｒｐｕｍꎬ Ｃｏｒｎｕｓ ｈｏｎｇｋｏｎｇｅｎｓｉｓꎬ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｎａｎｍｕꎬ Ｌｉｎｄｅｒａ
ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ Ｌｉｔｓｅａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａꎬ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｈｅｎｒｙｉꎬ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａꎬ
Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａꎬ Ｃｏｒｎｕｓ ｗｉｌｓｏｎｉａｎａꎬ Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ

顶极群落阶段
Ｃｌｉｍａｘ ｓｔａｇｅ

１０７°５５′５５″ Ｅ、
２５°１８′３７″ Ｎ

７５９.５ ~ ７６４.２ ３０~ ３５ 朴树、青冈、球核荚蒾、大叶青冈、罗浮锥、化香树、云贵鹅耳枥、柿、樟
叶槭、翅荚香槐
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａꎬ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍꎬ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｊｅｎｓｅｎｉａｎａꎬ
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｊｅｎｓｅｎｉａｎａꎬ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｅｒｉꎬ Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａꎬ
Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉꎬ Ａｃｅｒ ｃｉｎｎａｍｏｍｉｆｏｌｉｕｍꎬ Ｐｌａｔｙｏｓｐｒｉｏｎ
ｐｌａｔｙｃａｒｐｕｍ

光度法测定(Ｋｕｏꎬ １９９６)ꎮ 比叶面积、叶干物质含

量、叶片含水量按照下列公式进行计算 ( Ｋｕｏꎬ
１９９６)ꎮ 比叶面积 ＝ 叶面积 /叶片干重ꎻ叶干物质

含量 ＝ 叶片干重 /叶片鲜重ꎻ叶片含水量 ＝ (叶鲜

重－叶干重) /叶干重×１００％ꎮ
１.５ 土壤取样与测定

在设定样地中采集土壤样本ꎬ采样深度为 ０ ~
１５ ｃｍꎮ 喀斯特区土层浅薄且分布不连续ꎬ样地内

部分土层深度不足 １５ ｃｍꎬ因此在每个样方采用梅

花 ５ 点采样法ꎬ在每个样方用土钻钻取 ０ ~ １５ ｃｍ
的土样混合ꎬ每个样方设置 ３ 个重复ꎮ 同时在样

地中心位置用标准环刀取样ꎬ用于测定土壤含水

量(ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＷＣ)ꎮ 将土钻土样自然风

干ꎬ分别过筛(１００ 目和 ６０ 目)后ꎬ进行土壤理化

性质测定ꎮ 具体测定方法为土壤全氮 ( ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＳＴＮ ) 含 量 采 用 元 素 分 析 仪 ( 德 国

Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ Ｍａｃｒｏ Ｃｕｂｅ)测定ꎻ土壤全磷( ｓｏｉｌ
ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＳＴＰ)含量采用氢氧化钠熔融法－
钼锑抗比色法测定ꎻ土壤全钾( ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ

ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＴＫ)含量采用氢氧化钠熔融法－火焰光

度法测定ꎻ土壤有机质( ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒꎬ ＳＯＭ)
含量采用重铬酸钾容量法－外加热法测定ꎻｐＨ 用

酸度计测定(国家林业和草原局ꎬ２０００)ꎮ
１.６ 数据处理

用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对数据进行整理ꎬ用 ＳＰＳＳ ２５.０ 进

行单因素方差分析 ( Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ 邓肯法

(Ｄｕｎｃａｎ)对各演替阶段参数平均数进行显著性检

验ꎬ分析土壤因子和叶片功能性状在各演替阶段的

变化规律ꎮ Ｄｕｎｃａｎ 法的显著特点是不同平均数间

的比较所采用的显著差数标准不同ꎬ从而克服了

ＬＳＤ 法的缺点(刘万里ꎬ２００７)ꎮ 用 Ｃｏｎｏｃｏ ５ 进行冗

余分析( ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＲＤＡ)ꎬ进一步验证植

物叶片功能性状和土壤因子的关系ꎮ 首先对原始

数据进行去趋势对应分析(ｄｅｔｒｅｎｄｅｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ
ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＤＣＡ)ꎬ判断其适合使用单峰模型还是线性

模型ꎬ分析结果显示排序轴梯度长度小于 ３ꎬ因此选

择冗余分析(Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 可

视化分析结果ꎮ
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２　 结果与分析

２.１ 土壤因子随演替阶段的变化

在不同演替阶段ꎬ除 ｐＨ 值之外ꎬ其余土壤因

子呈显著差异(Ｐ<０.０５)(图 １)ꎮ 随着群落正向演

替的进行ꎬＳＴＮ、ＳＯＭ 和 ＳＷＣ 逐渐增加ꎬ其平均含

量均为草本群落阶段最低ꎬ顶极群落阶段最高ꎻ
ＳＴＰ 和 ＳＴＫ 整体呈先增加后减少的趋势ꎬ从草本

群落阶段到乔木群落阶段逐渐增加ꎬ从乔木群落

阶段到顶极群落阶段降低ꎬ其平均含量乔木群落

阶段最高ꎬ顶极群落阶段次之ꎬ草本群落阶段最

低ꎻｐＨ 值整体呈现减小的趋势ꎬ灌乔群落阶段的

ｐＨ 均值最小ꎬ各个阶段无显著差异ꎬ土壤呈弱碱

性ꎮ 总体而言ꎬ土壤养分和水分条件随着群落演

替的进展逐渐改善ꎮ
２.２ 植物叶片功能性状随着演替阶段的变化

所有植物的叶片功能性状随着演替的进行均

呈现出显著的变化(Ｐ<０.０５)(图 ２)ꎮ 随着正向演

替的进行ꎬＬＡ 显著增大ꎬＳＬＡ 整体呈现出逐渐减

小的趋势ꎬ草本群落阶段与灌木群落阶段、灌乔群

落阶段、顶极群落阶段具有显著差异ꎻＬＤＭＣ 从草

本群落阶段到灌木群落阶段显著增加ꎬ往后趋于

平稳ꎻＬＴ 整体呈现出逐渐增大的趋势ꎬ从乔木群落

阶段到顶极群落阶段 ＬＴ 略微减小ꎻＬＣＣ 呈逐渐上

升的趋势ꎻＬＮＣ 呈现出波动上升下降的趋势ꎬ其平

均含量在草本群落和灌木群落阶段最高ꎬ在顶极

阶段最低ꎻＬＰＣ 呈先下降后上升的趋势ꎬ演替的后

期其平均含量低于前期ꎬ具体表现为从草本群落

阶段到灌乔群落阶段逐渐下降ꎬ往后略微上升后

下降ꎻＬＷＣ 整体呈现出先下降后上升的趋势ꎬ草本

群落阶段与灌木群落阶段、灌乔群落阶段、顶极群

落阶段具有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎻＬＫＣ 随演替的进

行呈现出逐渐下降的趋势ꎬ除乔木群落阶段和顶

极群落阶段外ꎬ各个阶段的 ＬＫＣ 均有显著差异

(Ｐ<０. ０５)ꎮ 综上所述ꎬ随正向演替的进行ꎬＬＡ、
ＬＤＭＣ、ＬＴ、 ＬＣＣ 逐渐上升ꎬ ＳＬＡ、 ＬＫＣ 与之相反ꎻ
ＬＮＣ 呈现出先升后降的趋势ꎬＬＰＣ 呈先下降后上

升的趋势ꎮ 植物叶片功能性状在不同演替阶段差

异较大ꎬ其中 ＬＡ 最为敏感ꎬＬＮＣ、ＬＰＣ、ＬＫＣ 次之ꎮ
２.３ 植物叶片功能性状与土壤因子的关系

在 ＲＤＡ 结果中ꎬＳＴＫ、ＳＷＣ、ＳＴＮ、ＳＯＭ 是主要

影响因子(图 ３)ꎮ ＳＬＡ 与 ＳＴＫ、ＳＴＰ 呈正相关ꎬ与

ＳＴＮ、ＳＯＭ、ＰＨ 呈负相关ꎻＬＤＭＣ、ＬＮＣ ∶ ＬＰＣ、ＬＡ 与

ＳＴＫ、ＳＴＰ、ＳＷＣ、ＳＯＭ、ＳＴＮ 呈正相关ꎬ与 ｐＨ 呈负相

关ꎻＬＴ 与 ＳＴＫ、 ＳＴＰ、 ＳＷＣ、 ＳＯＭ、 ＳＴＮ 呈正相关ꎻ
ＬＰＣ、ＬＫＣ、 ＬＮＣ、 ＬＷＣ 与 ｐＨ 呈正相关ꎬ与 ＳＴＰ、
ＳＷＣ、ＳＯＭ、ＳＴＮ 呈负相关ꎮ 总体而言ꎬ演替初期阶

段植物主要分布在土壤 ｐＨ 值高而 ＳＴＫ、 ＳＴＰ、
ＳＷＣ、ＳＯＭ、ＳＴＮ 相对低的环境中ꎬ土壤水分和养分

相对缺乏ꎻ演替后期阶段植物主要分布在土壤

ＳＴＰ、ＳＷＣ、ＳＯＭ、ＳＴＮ 含量高而 ｐＨ 值及 ＳＴＫ 较低

的环境ꎬ土壤水分充足养分含量高ꎮ

３　 讨论

３.１ 不同演替阶段土壤因子的变化特征

植物演替是植物与土壤相互作用的生态过

程ꎬ土壤为植物生长提供必需的水分和营养元素ꎬ
同时植物群落生长也影响土壤理化性质(岳琳艳

等ꎬ２０１５)ꎮ 研究发现ꎬ随着演替的正向进行ꎬＳＴＮ、
ＳＯＭ 呈逐渐增加的趋势ꎮ 这是因为在演替进程

中ꎬ随着植被由低级到高级演变ꎬ地表植被覆盖度

的增大以及森林垂直结构的形成ꎬ改变了地表凋

落物的构成及土壤水热条件ꎬ土壤微生物活动加

强ꎬ凋落物分解速率加快ꎬＳＴＮ 和 ＳＯＭ 得到有效积

累(林德喜等ꎬ２００４ꎻ郑鸾和龙翠玲ꎬ２０２０)ꎮ 研究

发现ꎬＳＴＫ 随正向演替的进行先增加后减少ꎬ但
ＳＴＰ 的变化趋势略有不同ꎬ从乔木群落阶段到顶极

群落阶段呈下降的趋势ꎮ 一方面是因为岩石的风

化和淋洗是土壤磷来源的主要途径之一ꎬ茂兰喀

斯特森林由于纯质厚层碳酸岩层成片集中分布ꎬ
岩石裸露面积大(吴鹏ꎬ２０１７)ꎬ演替早期受地表径

流冲刷作用强烈ꎬ促进成土母质中磷元素的释放ꎬ
而到乔木群落阶段以后ꎬ森林垂直结构形成ꎬ地表

径流作用减弱ꎬ因此磷元素的获得明显下降ꎮ 另

一方面是因为在自然状态下随植被的正向演替ꎬ
土壤全 Ｎ 含量增加全 Ｐ 含量减少(Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎬ因此ꎬ全 Ｐ 从草本群落阶段到乔木群落阶

段的增幅低于有机碳和全氮ꎬ到乔木群落阶段后

开始减少ꎮ 李亚锦等(２０２１)、韦兰英和上官周平

(２００６)研究发现随着群落正向演替的进行ꎬＳＷＣ
得到逐渐改善ꎬ与本研究结果一致ꎮ 虽然喀斯特

地区有临时性干旱以及土壤水分渗漏性强这一特

殊的生境基质(王世杰等ꎬ２００３)ꎬ但演替后期由于

植被覆盖增加ꎬ土壤水分蒸发减小ꎬ 能够很好地储
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图中不同小写字母表示不同演替阶段差异显著 (Ｐ<０.０５) ꎮ １－５ 数字分别代表不同演替阶段ꎮ １. 草本群落阶段ꎻ ２. 灌木群落

阶段ꎻ ３. 灌乔群落阶段ꎻ ４. 乔木群落阶段ꎻ ５. 顶极群落阶段ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｎｕｍｂｅｒｓ １－ ５ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ
ｓｔａｇｅｓ. １. Ｈｅｒｂ ｓｔａｇｅꎻ ２. Ｓｈｒｕｂ ｓｔａｇｅꎻ ３. Ｓｈｒｕｂ￣ａｒｂｏｒ ｓｔａｇｅꎻ ４. Ａｒｂｏｒ ｓｔａｇｅꎻ ５. Ｃｌｉｍａｘ ｓｔａｇｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 喀斯特森林不同演替阶段土壤因子的变化规律
Ｆｉｇ. １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓ

藏水分ꎬ同时ꎬ茂兰喀斯特森林林区内滞留水排泄

点多ꎬ流量虽小ꎬ但动态稳定(朱守谦ꎬ２００３)ꎬ均有

利于土壤含水量的保存ꎮ
３.２ 不同演替阶段植物叶片功能性状特征

ＬＡ 大小与水分状况密切相关ꎬ直接影响植物

对光 的 截 获 和 碳 的 获 取 能 力 ( Ｍｉｌｌａ ＆ Ｒｅｉｃｈꎬ
２００７)ꎮ 熊玲等(２０２２)对茂兰喀斯特森林木本植

物的研究发现 ＬＡ 较大ꎬ与本研究乔木群落阶段和

顶极群落阶段一致ꎬ但钟巧连等(２０１８)对黔中喀

斯特地区的研究却发现植物叶片的 ＬＡ 较小ꎮ 这

是因为茂兰喀斯特森林郁闭度大ꎬ随着正向演替

的进行ꎬ植物对空间资源需求的增加ꎬ植物叶片增

大能够使光合效益最大化ꎬ使其在阴凉、潮湿或者

荫蔽的环境条件下占优势ꎬ因此植物采取增大 ＬＡ
的策略ꎮ ＳＬＡ 反映植物获取和利用资源的能力ꎬ
本研究发现 ＳＬＡ 随正向演替呈减小的趋势ꎬ说明

在资源充足的后期环境中ꎬ植物对水分和养分的

保存与利用效率提高ꎬ因此 ＳＬＡ 减小ꎮ ＬＤＭＣ 反

映植物保存养分以及对环境胁迫的适应能力ꎬＬＴ
则与植物水分和养分的保存和利用效率密切相关

(孟婷婷等ꎬ２００７)ꎮ 随正向演替的进行ꎬＬＤＭＣ 呈

先增加后略微下降的趋势ꎬＬＴ 呈增加的趋势ꎮ 这

是因为喀斯特森林小生境复杂多样ꎬ土壤水分季

节性亏缺大ꎬ植物普遍具有耐旱的特征ꎬ演替的后

期植被盖度增大ꎬ群落环境趋于稳定ꎬ因此植物采

取保守性策略以提高资源利用效率ꎮ
植物 ＬＮＣ、ＬＰＣ 和 Ｎ ∶ Ｐ 是反应植物光合作用

和养分限制的重要指标( Ｔｉｌｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｖｉｌｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 演替初期的 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 高ꎬ演替后

期则反之ꎮ 原因可能与植物自身有关ꎬ在生长初

期因叶片生长旺盛ꎬ需要大量的蛋白质与核酸来

提供生长所需条件ꎬ因此提升了 Ｎ、Ｐ 浓度ꎬ而到了

演替中后期ꎬ植物所吸收的养分迁移到其他的生

长器官ꎬ从而导致叶片中的含量有所降低(孙书存

和陈灵芝ꎬ２００１)ꎮ Ｎ ∶ Ｐ 对于衡量植物营养利用

情况具有关键作用(曾德慧和陈广生ꎬ２００５)ꎬ比值
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图 ２　 喀斯特森林不同演替阶段植物叶片功能性状的变化规律
Ｆｉｇ. ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ

低表明植物生长速率快(Ｅｖｉｎｅ ＆ Ｃｈａｐｉｎꎬ ２００３)ꎮ
当Ｎ ∶ Ｐ<１４ 时ꎬ植物生长受 Ｎ 限制ꎻ当 Ｎ ∶ Ｐ >１６
时ꎬ植物生长受 Ｐ 限制ꎻ当 Ｎ ∶ Ｐ 在 １４ ~ １６ 之间

时ꎬ则同时受 Ｎ、Ｐ 限制(Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ ＆ Ｍｅｕｌｅｍａｎꎬ
１９９６)ꎮ 本研究中各个演替阶段的平均值分别约

为 １３、１５、１５、１７、１８ꎬ总体而言ꎬ草本群落阶段到灌

９６４３ 期 吴陶红等: 茂兰喀斯特森林不同演替阶段植物叶片功能性状与土壤因子的关系



冗余分析(ＲＤＡ)表示叶功能性状和土壤因子间的相关性:
连线长度与相关性呈正比ꎻ夹角介于 ０° ~ ９０°时ꎬ两变量之

间呈正相关ꎻ当夹角介于 ９０° ~ １８０°时ꎬ两者呈负相关ꎻ当夹

角角度等于 ９０°时ꎬ表示二者无显著的相关关系(丁佳等ꎬ
２０１１)ꎮ
Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ( ＲＤＡ ) ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ: ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ ｉｓ
ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎻ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ａｎｇｌｅ ｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ０° ａｎｄ
９０°ꎬ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｖａｒｉａｂｌｅｓꎻ
ｗｈｅｎ ｔｈｅ ａｎｇｌｅ ｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ９０° ａｎｄ １８０°ꎬ ｔｈｅ ｔｗｏ ａｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄꎻ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ａｎｇｌｅ ｉｓ ｅｑｕａｌ ｔｏ ９０°ꎬ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｎｏ ｏｂｖｉｏｕｓ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ( Ｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ ).

图 ３　 植物叶片功能性状与土壤因子的关系
Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

木群落阶段先受 Ｎ 限制ꎬ其限制性逐渐减小ꎬ灌木

和灌乔群落阶段受 Ｎ、Ｐ 共同限制ꎮ 从乔木群落阶

段到顶极群落阶段受 Ｐ 的限制ꎬ高于 Ｈｅ 等(２００８)
研究的中国木本的 Ｎ ∶ Ｐ(１５.９)ꎬ表明在演替的后

期植物生活在 Ｎ 元素含量相对丰富ꎬＰ 元素含量

相对缺乏的环境中ꎬ为维持自身的生长需要而采

取缓慢生长方式ꎬ这也符合茂兰喀斯特森林树木

生长速度缓慢的特性(朱守谦ꎬ２００３)ꎮ
３.３ 喀斯特森林植物叶片功能性状与土壤因子的

关系

植物与土壤间存在极强的物质转化关系(Ｃｈａｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ一方面ꎬ植物的枯枝落叶在微生物

的作用下分解成营养物质返回土壤ꎬ同时植物的

根系释放的营养元素也使土壤理化性质发生变

化ꎻ另一方面ꎬ植物生长过程中所需的水分与养分

由土壤提供ꎬ对植物功能性状的变化有重要影响

(张增可等ꎬ２０１９)ꎮ 研究发现不同演替阶段的植

物叶片性状与土壤因子具有相关性(图 ３)ꎬ说明

不同演替阶段植物的叶片功能性状对土壤因子的

变化响应明显ꎮ 演替早期阶段土壤水分和养分相

对匮乏ꎬ群落内植物采取高 ＳＬＡ、 ＬＮＣ、 ＬＰＣꎬ低

ＬＡ、ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＷＣ 的性状组合ꎬ植物的寿命短ꎬ
采取开放性策略快速获取资源ꎮ 随正向演替的进

行ꎬ森林垂直层次的形成ꎬ群落结构复杂ꎬ群落内

的生境条件改善ꎬ到乔木和顶极群落阶段的土壤

水分和养分含量高ꎬ植物的 ＬＤＭＣ、ＬＴ、ＬＡ、ＬＷＣ 与

演替初期相比升高ꎬＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣ 与演替初期相

比下降ꎬ植物采取保守性策略生长缓慢ꎬ增强资源

的保存能力以适应喀斯特地区的特殊生境ꎬ这与

前人的研究结果相似(Ｔｉｌｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ林德喜

等ꎬ２００４ꎻＶｉｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ柴永福ꎬ２０１３ꎻ张增可

等ꎬ２０１９)ꎮ 总之ꎬ茂兰喀斯特森林在演替过程中ꎬ
土壤养分和水分条件得到改善ꎬ植物群落由演替

初期的速生、耐贫瘠的草本和灌木过渡到耐荫、生
长缓慢的乔木和顶极群落ꎻ植物叶片功能性状由

演替初期的快速生长ꎬ开放性策略转向后期的慢

速生长ꎬ保守性策略ꎮ

４　 结论

在不同的演替阶段ꎬ植物通过改变功能性状来

适应环境ꎮ 茂兰喀斯特森林植被演替过程中ꎬ土壤

因子的特性变化差异较大ꎬ植物叶片性状在草本和

灌木群落阶段采取高 ＳＬＡ、ＬＮＣ、ＬＰＣꎬ低 ＬＡ、ＬＤＭＣ、
ＬＴ、ＬＷＣ 的性状组合ꎬ乔木和顶极群落阶段则反之ꎬ
由演替初期的快速生长ꎬ开放性策略转向后期的慢

速生长ꎬ保守性策略ꎮ 土壤因子与演替过程中的植

物叶片功能性状相互响应ꎬ其中土壤水分、全氮、有
机质和全钾是茂兰喀斯特森林群落演替过程中植

物叶片功能性状变化的主要影响因子ꎬ在演替前期

植物生长受氮含量的限制ꎬ随演替的进行限制作用

减小ꎬ到乔木和顶极群落阶段受磷含量的限制ꎮ 本

文探究了茂兰喀斯特区植物叶片性状和土壤因子

随演替的变化规律以及叶片性状对环境变化采取

的适应策略ꎬ进一步的研究还需综合其他环境因

素ꎬ深入探讨茂兰喀斯特森林不同演替阶段植物叶

功能性状与其他环境因素的关系ꎮ

０７４ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷
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