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摘  要  性状变异反映了植物的生活史对策。该研究以贵州普定县天龙山10种木本植物为对象, 通过分析枝叶和根系9个功

能性状的种间与种内变异, 揭示植物对喀斯特生境的适应策略。结果表明: (1) 9个性状变异程度不同, 细根组织密度的种间和

种内变异系数最大, 分别达96.47%和51.44%, 小枝干物质含量的种间与种内变异最小, 分别为11.67%和6.83%。(2)种间水平

的细根组织密度在不同物种中没有显著的差异, 比根长、叶厚度、叶面积、比叶面积、叶干物质含量、叶组织密度、小枝干

物质含量和小枝组织密度均表现出显著的差异。在种内, 比叶面积差异显著, 其他性状差异不显著。(3)绝大多数叶和枝性状

间显著相关, 比根长与比叶面积显著负相关, 其他根系性状与枝叶性状相关性不显著。总之, 与同纬度非喀斯特地区植物相

比, 普定喀斯特地区植物具有较小的叶面积和比根长度, 较大的叶干物质含量、叶组织密度等一系列有利于减小蒸腾和储存

养分的功能性状组合, 这可能是其适应干旱贫瘠的喀斯特环境的主要生态策略。 
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Abstract 

Aims  The aims are to characterize key plant functional traits and their interactions of woody species growing in 
special and harsh karst habitats, and to explore their potential ways in adapting harsh karst habitats. 
Methods  A comprehensive survey of nine plant functional traits (including above- and below-ground ones) was 

conducted in a 100 m  30 m permanent plot in the Tianlongshan Mountain of Puding County, central Guizhou 
Province, southwestern China in the summer 2016. Five dominant tree species (Carpinus pubescens, Machilus 
cavaleriei, Itea yunnanensis, Platycarya strobilacea, Lithocarpus confinis), three shrubs (Zanthoxylum ovali-
folium, Stachyurus obovatus, Rhamnus heterophylla) and two vines (Rosa cymosa and Dalbergia hancei) in an 
evergreen and deciduous broadleaved mixed forest were chosen as target species. Nine traits of leaf, stem, branch 
and root were investigated and measured. Key features of these nine functional traits of ten woody species were 
numerically characterized. Traits variations among plant species, life form and leaf phenology group were further 
investigated. Relationships among key functional traits and between above- and below-ground traits were statisti-
cally analyzed. 
Important findings  (1) Nine traits varied in varying degrees. The maximum and minimum coefficient of inter-
specific variation were the fine root tissue density (FRTD) and twig dry-matter content (TDMC), 96.47% and 
11.67%, respectively. Similarly, the largest and smallest coefficients of intraspecific variation were also FRTD and 
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TDMC, 51.44% and 6.83%, respectively; (2) At the interspecific level, among different species FRTD had no sig-
nificant difference, but other traits including specific root length (SRL), leaf thickness (LT), leaf area (LA), specific 
leaf area (SLA), leaf dry-matter content (LDMC), leaf tissue density (LTD), TDMC and twig tissue density (TTD) 
showed significant differences (p < 0.01). At the intraspecific level, however, SLA showed significant difference, 
and differences of other traits were not significant. (3) There was a significant correlation between most leaf and 
branch traits, and SRL vs. SLA were negatively correlated. However, there was no significant correlation among 
other root traits and leaf and twig traits. In a word, compared to the functional traits in tree species of non-karst 
evergreen broad-leaved forests in the same latitude, karst woody plants in Puding had a series of functional traits, 
such as smaller LA, SLA and larger LDMC and LTD and so on, which are beneficial to reducing transpiration and 
storing nutrient. This may be its main ecological strategy for adapting to arid and poor karst environments. 
Key words  karst forest; life form; growth form; trait combination; intraspecific variation; interspecific variation 
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功能性状是指与植物对资源的吸收、利用和保

持有关的生理生态指标, 它反映植物对不同环境的

适应及植物内部不同功能之间的生理或进化的权衡, 

是联系植物、环境和生态系统功能的桥梁(Reich et 
al., 2003; Díaz et al., 2004, 2016; 孟婷婷等, 2007; 

Violle et al., 2007)。叶片、枝干和根系性状及其组

合反映了植物对资源的利用和对环境的响应与生存

对策(Eissenstat et al., 2000; Lavorel & Garnier, 2002; 

Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004; Chave et al., 
2009)。 

植物性状间既有关联 (Wright et al., 2004; 

Walker et al., 2014)又有分离(Albert et al., 2010; 

Violle et al., 2012; Díaz et al., 2016)。作为植物光合

作用的叶片性状与作为吸收水分和养分的根系性状

是密切相关的(Craine et al., 2005), 作为植物生长重

要构件的枝干性状与叶片、根系性状间也相关

(Messier et al., 2017)。这些相互关联的植物性状在

适应环境的过程中会表现出不同的权衡策略, 比如

“投资-收益”的权衡(Laughlin, 2014; Verheijen et al., 
2016; Messier et al., 2017)。 

另一方面, 植物功能性状在种间和种内的变异

是物种共存、群落构建的重要前提(Díaz et al., 2004; 

Violle et al., 2012), 对植物个体、功能群、群落和生

态系统水平以及区域和全球尺度的研究发现, 不同

群落间、群落内乃至功能群内的种内与种间性状变

异可更真实地反映物种对环境变化和资源竞争的响

应(Wright et al., 2004; Albert et al. 2010), 而且种内

变异与种间变异同等重要(Auger & Shipley, 2013; 

Bu et al., 2017), 这对基于性状的群落与生态系统研

究具有重大的实践指导意义(Siefert et al., 2015)。因

此, 植物各器官性状之间表现出普遍的相关性与变

异性, 进化背景和环境变化驱动植物的性状变异, 

并通过一系列功能性状组合和权衡来适应环境, 从

而决定植物的生长对策(Reich et al., 2003; Stahl et 
al., 2013)。 

喀斯特植被是一种具有特殊结构和功能的生态

系统, 生态敏感度高, 环境容纳量低, 稳定性差(王

世杰等, 2003), 在我国南方连续、成片分布的石灰

岩和白云岩地区表现最为典型, 以贵州、广西和云

南最具代表性。由于喀斯特地貌和石灰土的独特性, 

导致该地区的代表性植被不是气候顶极的亚热带常

绿阔叶林, 而是隐域性、土壤顶极的常绿与落叶阔

叶混交林, 且在强烈的、不同方式人类活动干扰下, 

次生林、藤刺灌丛和灌草丛植被占据优势。适应于

喀斯特生境的植物表现出独特的喜钙性、耐瘠性、

岩生性等生理学和生态学特性(郭柯等, 2011)。 

在贵州中部、重庆中梁山、桂林等喀斯特地区

开展的植物叶片性状研究发现, 不同地区植物叶性

状在种间和种内均存在较大差异(习新强等, 2011; 

刘宏伟等, 2014, 2015; Jiang et al., 2016), 喀斯特地

区植物普遍呈现出比叶面积(SLA)和叶面积(LA)低、

叶干物质含量(LDMC)高的性状组合。这种性状组合

意味着, 植物为适应喀斯特土层浅薄、土壤水分渗

漏等生境特征所造成的生理干旱, 趋向于发展一套

干旱性状组合。另外, 干旱地区的研究表明, 植物通

常以较厚的叶片适应水分胁迫, 例如叶片革质, 比

叶面积小, 叶片体积也随之减小, 导致叶组织密度

(LTD)增大, 并且通常有较大的比根长(SRL), 表明

在同等投资的情况下, 比根长大的植物对养分的利

用效率较高(Reich et al., 1998; Ohashi et al., 2006)。
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但是, 以上植物在适应干旱瘠薄生境过程中所形成

的叶片、枝干和根系器官间的性状组合是否也存在

于喀斯特地区的植物? 对这个问题尚需深入探索。 

本文选取贵州省典型喀斯特地区的代表性常绿

与落叶阔叶混交林的优势乔木、灌木和藤本为研究

对象, 测定其枝干、叶片和根系性状, 研究喀斯特优

势种地上和地下性状的特征及其种间与种内变异, 

以及地上和地下性状的相互关系, 以期探讨两个科

学问题: 喀斯特地区植物采取何种干旱性状组合及

生存对策来适应严酷的喀斯特生境? 地上和地下性

状及其相互关系是否与地带性常绿阔叶林植物存在

差异?  

1  研究方法 

1.1  研究地概况 

研究地位于贵州中部的普定县马关镇下坝村天

龙山(26.24° N, 105.76° E, 海拔1 550 m), 为中国科

学院地球化学研究所普定喀斯特生态系统定位观测

研究站所在地, 属长江与珠江分水岭处的高原面型

喀斯特地貌。该地属中亚热带季风湿润性气候, 据

普定县气象站1961–2013年的记录, 年平均气温为

15.2 ℃, 1月平均气温5.2 ℃, 7月平均气温23.0 ℃, 

年降水量1 341 mm, 年日照时间仅1 189 h, 全年日

照百分率低至26%。母岩为石灰岩, 岩石裸露率平

均达34.7%。土壤以棕色石灰土为主。 

植被类型为次生性但保存相对较好的常绿和落

叶阔叶混交林。乔木层高度6–10 m, 平均胸径5.4 cm, 

盖度73.1%左右 , 优势树种包括窄叶石栎(Lithoc-
arpus confinis)、化香树(Platycarya strobilacea)、云

南鼠刺 (Itea yunnanensis) 、安顺润楠 (Machilus 
cavaleriei)和云贵鹅耳枥(Carpinus pubescens), 常见

树种还有短萼海桐(Pittosporum brevicalyx)和香叶树

(Lindera communis)等。灌木层一般3 m以下, 盖度

30%左右, 常见种有倒卵叶旌节花(Stachyurus obo-
vatus)、异叶鼠李 (Rhamnus heterophylla)、铁仔

(Myrsine africana)以及多种花椒属(Zanthoxylum)植

物。草本层高度一般50 cm以下, 盖度20%左右, 主

要物种有矛叶荩草(Arthraxon lanceolatus)和千里光

(Senecio scandens)等。群落层间植物发达, 某些藤本

植物如藤黄檀(Dalbergia hancei)胸径可超过10 cm, 

长度可达40 m (Liu et al., 2016)。 

2016年7–9月, 在天龙山山腰至山顶设置一块

30 m × 100 m的样地, 划分为30个10 m × 10 m的小

样方, 调查并记录样方中胸径大于1 cm的所有木本

植物的相对位置、胸径、高度和冠幅等指标。 

1.2  植物性状测定 

选择优势乔木5种、灌木3种和藤本植物2种, 每

种20–25株作为研究对象(表1)。在每株树冠外层的

东南西北4个方向, 采集全光照条件下无病虫害与

附生植物的完整枝条4根。在每根枝条上采集叶片

5–6个, 保证每株乔木取20–30个叶片, 每株灌木和

藤本植株取20–60个叶片。利用WinFOLIA多用途叶

面积仪(Regent Instruments, Québec, Canada)扫描叶

片, 获得其面积、长宽比等指标。将叶片置入烘箱

中, 先在105 ℃下杀青20 min, 然后在85 ℃下烘干

48 h, 称取干质量。截取4根小枝末端20–30 cm称取

鲜质量, 烘干后再称干质量。截取小枝2–3 cm, 去掉

树皮, 用排水法测定其体积。 

 
表1  黔中喀斯特常绿与落叶阔叶混交林的10种优势木本植物 
Table 1  The selected ten dominant woody species in a karst evergreen and deciduous broad-leaved mixed forest in central Guizhou Province, China 
物种 
Species 

生长型 
Growth form 

生活型 
Life form 

采样株数 
Sample individuals

叶质地 
Leaf texture 

安顺润楠 Machilus cavaleriei 乔木 Tree 常绿 Evergreen 20 革质 Leathery 

云南鼠刺 Itea yunnanensis 乔木 Tree 常绿 Evergreen 20 薄革质 Thinly leathery 

窄叶石栎 Lithocarpus confinis 乔木 Tree 常绿 Evergreen 21 厚纸质 Thickly papery 

化香树 Platycarya strobilacea 乔木 Tree 落叶 Deciduous 25 纸质 Papery 

云贵鹅耳枥 Carpinus pubescens 乔木 Tree 落叶 Deciduous 20 厚纸质 Thickly papery 

刺异叶花椒 Zanthoxylum ovalifolium 灌木 Shrub 常绿 Evergreen 20 革质 Leathery 

倒卵叶旌节花 Stachyurus obovatus 灌木 Shrub 常绿 Evergreen 20 革质或亚革质 Leathery or subcoriaceous

异叶鼠李 Rhamnus heterophylla 灌木 Shrub 常绿 Evergreen 20 纸质 Papery 

小果蔷薇 Rosa cymosa 藤本 Liana 常绿 Evergreen 20 薄纸质 Thinly papery 

藤黄檀 Dalbergia hancei 藤本 Liana 落叶 Deciduous 20 膜质 Membranous 
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选取乔木和藤本植株的一条主根, 以及灌木的

整个根系, 全部挖出。按照细根(根径≤ 2 mm)、中

根(2 mm <根径< 10 mm)、粗根(≥ 10 mm)进行分类, 

洗净晾干后称取鲜质量。利用相同扫描仪扫描细根, 

获得根系长度、表面积、总体积、平均直径等指标。

各取不同根径级根系, 利用排水法测定其体积。最

后, 将根系在85 ℃恒温下烘干称取干质量。 

植物枝干、叶片和根系的性状指标按照以下公

式(Cornelissen et al., 2003)计算:  

SLA =新鲜叶片面积/叶片干质量。 

避开中间大叶脉, 利用精度为0.01 mm的游标

卡尺测量叠在一起的5个叶片厚度。叶片厚度(LT) = 

5个叶片总厚度/5。 

LDMC =叶干质量/鲜质量。 

SRL =根长/根干质量。 

小枝干物质含量(TDMC) =小枝干质量/鲜质量。 

组织密度(TD) =干质量/体积。LTD =叶干质量/

叶体积, 其中, 叶体积=叶面积×叶厚度; 细根组织

密度(FRTD) =细根干质量/细根体积; 小枝组织密

度(TTD) =小枝干质量/小枝体积。 

1.3  数据分析 

对各个性状求算术平均值和标准偏差, 采用独

立样本t检验比较不同生长型各性状的差异。利用变

异系数(CV)计算各个功能性状的变异程度。利用单

因素方差分析方法检测生长型、生活型、物种对性

状变异的影响。以一般线性模型(GLM)检测单因子

作用的效应以及双因子和多因子交互作用的效应。

采用Pearson相关检验分析种间和种内各个功能性

状的相关性。所有统计分析在SPSS 20软件中完成。 

2  结果 

2.1  植物性状总体变异特征 

喀斯特地区10种优势木本植物的性状总特征见

表2, 其中FRTD、LA、SRL和LT的变化范围最大。 

在物种水平, 不同植物间的同一性状值大小差

别较大, 且不同性状有不同的权衡(图1)。在枝叶性

状中, 安顺润楠的LT最大, 倒卵叶旌节花次之, 异

叶鼠李和小果蔷薇最小, 但SLA和LTD却是前两者

最小, 后两者最大。云南鼠刺的LA最大, 异叶鼠李

的最小。窄叶石栎的LDMC最大, 倒卵叶旌节花的

最小。云贵鹅耳枥的TDMC和异叶鼠李的TTD分别

最大, 但这两种性状却是倒卵叶旌节花最小。物种

水平的叶性状组合中, 随着LTD升高, LT和LA降低, 

SLA和LDMC却升高。LA越大, SLA越小, 但TTD越大, 

TDMC也越大。根系性状中, 刺异叶花椒SRL最大, 

云南鼠刺最小, 化香树的FRTD最大, 而安顺润楠最

小。除FRTD外, 其他各性状值的大小在物种间均表

现出显著差异(图1)。 

在生长型水平, 所有叶片性状在乔木、灌木和

藤本植物间差异显著(仅乔木与灌木的LTD除外), 

但小枝与根系性状在3种生长型间却无显著差异(表

3)。LA、LT、TTD、FRTD从乔木到灌木和藤本植物

逐渐减小, SLA却相反。灌木植物的LDMC和LTD最小, 

TDMC和SRL最大, 但乔木的LDMC和TDMC大于藤

本植物, LTD与SRL却相反(表3)。对常绿和落叶植物

而言, 除LTD之外的所有叶性状及小枝性状TDMC
均差异显著, 但叶与小枝组织密度和2种根系性状

均无显著差异。常绿植物的LT、LA和SRL大于落叶

植物, 其他6种性状则是落叶大于常绿植物(表3)。 

 
表2  喀斯特森林优势木本植物的功能性状特征 
Table 2  Characteristics of dominant woody plant functional traits in the karst forest  

性状 
Trait 

平均值±标准偏差 
Mean ± SD 

最小值 
Minimum 

最大值 
Maximum 

变异系数 
Coefficient of variation (%)

叶片厚度 Leaf thickness (mm)  0.17 ± 0.07 0.03 0.33 39.41 

叶面积 Leaf area (cm2) 17.74 ± 10.44 2.15 69.28 58.85 

比叶面积 Specific leaf area (cm2g–1)  134.44 ± 45.80 55.35 281.34 34.07 

叶干物质含量 Leaf dry-matter content (gg–1) 0.40 ± 0.06 0.28 0.69 14.79 

叶组织密度 Leaf tissue density (gcm–3)  0.54 ± 0.13 0.27 1.07 24.07 

小枝干物质含量 Twig dry-matter content of branchlets (gg–1)  0.48 ± 0.06 0.37 0.64 11.67 

小枝组织密度 Twig tissue density (gcm–3)  0.69 ± 0.19 0.28 2.50 27.53 

比根长 Specific root length (cmg–1)  251.91 ± 128.79 54.56 987.41 51.12 

细根组织密度 Fine root tissue density (gcm–3)  0.85 ± 0.82 0.12 7.33 96.47 
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图1  喀斯特地区优势木本植物功能性状值。箱线图上的圆圈指示异常值; 图中百分数据为变异系数; 纵坐标的1–10代表

物种; 1, 安顺润楠; 2, 云南鼠刺; 3, 窄叶石栎; 4, 化香树; 5, 云贵鹅耳枥; 6, 刺异叶花椒; 7, 倒卵叶旌节花; 8, 异叶鼠李; 9, 
小果蔷薇; 10, 藤黄檀。A, 叶片厚度(LT)。B, 叶面积(LA)。C, 比叶面积(SLA)。D, 叶片干物质含量(LDMC)。E, 叶片组织

密度(LTD)。F, 小枝干物质含量(TDMC)。G , 小枝组织密度(TTD)。H, 比根长(SRL)。I, 细根组织密度(FRTD)。 
Fig. 1  Functional traits value of dominant woody species in the karst forest. The circle in the box plot indicates the abnormal value; 
the percentage of data in the figure is the coefficient of variation; 1–10 represent species in the ordinate; the species number 1, Ma-
chilus cavaleriei; 2, Itea yunnanensis; 3, Lithocarpus confinis; 4, Carpinus pubescens; 5, Platycarya strobilacea; 6, Zanthoxy-
lum ovalifolium; 7, Rhamnus heterophylla; 8, Stachyurus obovatus; 9, Rosa cymosa; 10, Dalbergia hancei. A, leaf thickness (LT). B, 
leaf area (LA). C, specific leaf area (SLA). D, leaf dry-matter content (LDMC). E, leaf tissue density (LTD). F, twig dry-matter content 
of branchlets (TDMC). G , twig tissue density (TTD). H, specific root length (SRL). I, fine root tissue density (FRTD). 
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表3  不同生长型和生活型的植物性状(平均值±标准偏差)及(种间/种内)变异系数 
Table 3  Plant functional traits in different growth and life forms (mean ± SD) and (interspecific-intraspecific) coefficient of variation 

 LT (mm) LA (cm2) SLA (cm2g–1) LDMC (gg–1) LTD (gcm–3) TDMC (gg–1) TTD (gcm–3) SRL (cmg–1) FRTD (gcm–3)

乔木 Tree 0.19 ± 0.06a 
(33.25%/ 
16.52%) 

24.66 ± 9.02a 
(36.59%/ 
22.63%) 

115.64 ± 44.16a 
(28.18%/ 
19.33%) 

0.42 ± 0.05a 
(11.59%/ 
6.26%) 

0.53 ± 0.10a 
(19.19%/ 
10.05%) 

0.48 ± 0.06a 
(11.48%/ 
6.36%) 

0.71 ± 0.11a 
(15.50%/ 
12.52%) 

237.89 ± 89.59a 
(37.66%/ 
32.72%) 

0.90 ± 0.93a 
(102.97%/ 
68.94%) 

灌木 Shrub 0.16±0.06b 
(41.51%/ 
14.41%) 

12.3 ± 6.62b 
(53.85%/ 
20.10%) 

143.49 ± 35.369b 
(24.64%/ 
11.73%) 

0.35 ± 0.05b 
(14.31%/ 
6.11%) 

0.50 ± 0.15a 
(30.47%/ 
13.83%) 

0.49 ± 0.06a 
(12.66%/ 
7.01%) 

0.68 ± 0.17a 
(24.70%/ 
13.26%) 

271.09 ± 179.73a 
(66.30%/ 
62.05%) 

0.88 ± 0.89a 
(100.61%/ 
31.27%) 

藤本 Liana 0.11 ± 0.04c 
(35.94%/ 
24.26%) 

7.43 ± 1.48c 
(19.95%/ 
17.33%) 

169.689 ± 40.13c 
(23.65%/ 
23.17%) 

0.41 ± 0.06c 
(13.86%/ 
12.77%) 

0.61 ± 0.15b 
(24.52%/ 
15.23%) 

0.46 ± 0.04b 
(9.80%/ 
7.70%) 

0.63 ± 0.32a 
(50.94%/ 
43.33%) 

255.17 ± 110.55a 
(43.32%/ 
37.93%) 

0.69 ± 0.21a 
(30.37%/ 
25.04%) 

常绿植物  
Evergreen 

0.17 ± 0.07d 
(39.34%/ 
14.81%) 

18.15 ± 10.18d 
(56.12%/ 
17.12%) 

131.19 ± 43.38d 
(34.47%/ 
13.99%) 

0.39 ± 0.06d 
(16.29%/ 
7.06%) 

0.54 ± 0.13d 
(27.98%/ 
12.12%) 

0.48 ± 0.05d 
(11.73%/ 
7.17%) 

0.71 ± 0.14d 
(20.81%/ 
13.38%) 

238.14 ± 145.15d 
(60.95%/ 
45.90%) 

0.88 ± 0.92d 
(93.11%/ 
59.18%) 

落叶植物  
Deciduous 

0.14 ± 0.04e 
(29.49%/ 
23.57%) 

16.84 ± 11.08e 
(65.79%/ 
29.42%) 

145.85 ± 41.79e 
(30.12%/ 
26.66%) 

0.43 ± 0.04e 
(9.60%/ 
8.56%) 

0.55 ± 0.08d 
(16.58%/ 
12.52%) 

0.50 ± 0.05e 
(10.65%/ 
6.02%) 

0.72 ± 0.27d 
(36.91%/ 
31.61%) 

237.66 ± 94.71d 
(34.61%/ 
34.23%) 

0.91 ± 0.963d 
(102.4%2/ 
52.96%) 

不同字母的数值间差异显著。FRTD, 细根组织密度; LA, 叶面积; LDMC, 叶片干物质含量; LT, 叶片厚度; LTD, 叶片组织密度; SLA, 比叶面积; SRL, 
比根长; TDMC, 小枝干物质含量; TTD, 小枝组织密度。 
Different letters indicate significant differences. FRTD, fine root tissue density; LA, leaf area; LDMC, leaf dry-matter content; LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue 
density; SLA, specific leaf area; SRL, specific root length; TDMC, twig dry-matter content of branchlets; TTD, twig tissue density. 

 
2.2  植物性状的种内与种间变异 

喀斯特地区木本植物功能性状的种内、种间变

化较大, 且不同性状间存在差异(表3)。其中, 云贵

鹅耳枥的LT变异最大(变异系数29.27%), 化香树的

LA (42.65%)、藤黄檀的SLA (28.43%)和TTD (71.06%)、

小果蔷薇的LDMC (15.17%)和LTD (18.32%)、刺异

叶花椒的TDMC (9.33%)、异叶鼠李的SRL (64.3%)

和窄叶石栎的FRTD (112.12%)变异最大。 

从物种平均来看, 除了藤本植物的TTD, 无论

是物种还是生长型与生活型, 根系性状种内变异最

高, 且种间差异较大, 叶大小及叶片与小枝组织密

度的种内变异中等, 唯有TTD在不同物种间差异较

大, 干物质含量的种内变异最低、物种间差异很小

(表3)。生长型间各性状的种内变异差异较大, LT、
SLA和LDMC是藤本>乔木>灌木, 枝性状和组织密

度是藤本>灌木>乔木, 根系性状的SRL是灌木>藤

本>乔木, FRTD是乔木>灌木>藤本。在不同生活型

间, 枝叶性状除TDMC外都是常绿>落叶植物, 而根

系性状则相反(表3)。 

植物性状种间变异普遍高于种内变异。除了藤

本植物有特例外, 根系性状的种间变异最大, 叶片

大小与组织密度性状次之, 干物质含量性状最低

(表2)。在不同生长型中, 灌木的叶片、小枝和根系

性状的种间变异通常较大, 尤其叶片与根系性状; 

藤本植物除了LT、LTD、TTD和SRL的种间变异高于

乔木植物外, 其他性状都较低(表3)。对不同生活型

来说, 常绿植物的种间变异通常高于落叶植物, 但

在不同性状间有差别; LA、TTD和FRTD的种间变异

是常绿低于落叶植物, 尽管二者间的差异不很显著, 

其他性状却都是常绿高于落叶植物(表3)。 

单因子方差分析(表4)表明物种差异对除TTD之

外的叶片与小枝性状变异的解释度均很高, 但对根

系性状与TTD变异的解释度较低。不同生长型对性

状变异的影响程度都较小, 只对LA与LDMC两个叶

性状的影响相对较大。不同生活型对所有性状变异

几乎没有影响。生活型和生长型的交互作用对多数 

 
表4  物种、生长型和生活型对性状变异的影响(R2值) 
Table 4  Effects of species, growth form and life form on trait variations (R2 value) 

变量 Variables LT (mm) LA (cm2) SLA (cm2g–1) LDMC (gg–1) LTD (gcm–3) TDMC (gg–1) TTD (gcm–3) SRL (cmg–1) FRTD (gcm–3)

物种 Species 0.86 0.78 0.67 0.75 0.74 0.64 0.19 0.18 0.08 

生长型 Growth form 0.13 0.50 0.16 0.31 0.02 0.06 0.03 0.02 0.01 

生活型 Life form 0.08 0.01 0.03 0.12 0.01 0.04 0.00 0.02 0.00 

生长型×生活型  
Growth form × Life form 

0.07 0.55 0.49 0.35 0.19 0.02 0.17 0.37 0.04 

FRTD, 细根组织密度; LA, 叶面积; LDMC, 叶片干物质含量; LT, 叶片厚度; LTD, 叶片组织密度; SLA, 比叶面积; SRL, 比根长; TDMC, 小枝干物质含

量; TTD, 小枝组织密度。 
FRTD, fine root tissue density; LA, leaf area; LDMC, leaf dry-matter content; LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific leaf area; SRL, specific 
root length; TDMC, twig dry-matter content of branchlets; TTD, twig tissue density. 
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性状变异的影响大于生活型和生长型的单独影响

(表4), 但是对LT、TDMC和FRTD的影响不大。 

2.3  木本植物性状间的关联性 

相关性检验(表5)表明, 除LA与LDMC之间外, 4

个叶性状间显著正或负相关, 小枝性状间也显著正

相关, 根系性状间却无相关性。除LA和SLA与TTD
外, 叶性状与枝性状间也大都显著相关。根系与枝

叶性状间只有SRL与SLA、FRTD与LA显著负相关。

叶片与小枝间的组织密度和干物质含量显著正相关

(表5)。 

3  讨论和结论 

3.1  喀斯特地区植物功能性状的变异特性 

本研究发现, 黔中10种木本植物的9个功能性

状在种内与种间均存在不同程度的变异。很多研究

表明, 种间变异在植物功能性状变异中占据主导地

位, 但越来越多的证据表明种内变异也是不可忽视

的, 可达总性状变异的28%–52% (Albert et al., 2010; 

Auger & Shipley, 2013; Jiang et al., 2016; 唐青青等, 

2016)。黔中喀斯特地区植物性状的种内变异平均达

21%, 相较于其他植被类型, 其性状种内变异幅度

较低, 这可能反映了严酷生境条件下较小形态可塑

性(Auger & Shipley, 2013)。 

不同环境条件下不同植物性状的种间变异具有

差异 ,  本研究中的 9 个性状种间变异幅度达

12%–96%, 且根系性状的变异显著高于枝叶性状。

植物性状是由遗传因素与环境条件共同决定的(尧 

 
表5  喀斯特森林10种优势木本植物功能性状之间的相关系数 
Table 5  Correlation coefficient between plant functiolal traits of ten domi-
nant woody species in the karst forest 

 LT LA SLA LDMC LTD TDMC TTD SRL

LA 0.65**        

SLA –0.83** –0.56**       

LDMC –0.21** 0.01 –0.22**      

LTD –0.70** –0.47** 0.34** 0.64**     

TDMC  –0.38** 0.41** 0.17* 0.43** 0.45**    

TTD –0.17* 0.10 –0.02 0.28** 0.29** 0.34**   

SRL 0.12 –0.00 –0.18* 0.12 –0.13 0.09 0.04  

FRTD  0.02 –0.31** –0.09 0.10 0.12 0.02 –0.01 –0.00

*, p < 0.05; **, p < 0.01. FRTD, 细根组织密度; LA, 叶面积; LDMC, 叶
片干物质含量; LT, 叶片厚度; LTD, 叶片组织密度; SLA, 比叶面积; SRL, 
比根长; TDMC, 小枝干物质含量; TTD, 小枝组织密度。 
FRTD, fine root tissue density; LA, leaf area; LDMC, leaf dry-matter content; 
LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific leaf area; SRL, 
specific root length; TDMC, twig dry-matter content of branchlets; TTD, 
twig tissue density. 

婷婷等, 2010), 不同遗传背景的物种(分类单元不同)

其性状在种间差异较大, 尤其是叶性状(Ackerly & 

Reich, 1999), 但枝干性状变异却相对较小, 在种间

表现较稳定(Garnier et al., 2001)。另一方面, 植物长

期适应于其生存环境, 其性状变异幅度随生境而异

(Westoby & Wright, 2006), 尤其是根系所处的地下

生境更加复杂多样, 因此, 植物根系性状具有更大

的变异和不确定性(Comas & Eissenstat, 2004)。 

从不同生长型和生活型看, 灌木植物性状种间

变异大于乔木和藤本植物, 这可能与灌木所处的林

下环境多变, 不同种类对立地条件的适应存在较大

差异有关。常绿植物与落叶植物相比, 由于叶片构

建成本与叶习性的季节变化较大, 因此, 其LT、
SLA、LDMC、LTD、TDMC、SRL的变异系数高于

落叶植物。这与唐青青等(2016)对常绿植物的叶性

状变异大于落叶植物的研究结论一致。 

本研究还发现, 喀斯特地区植物功能性状的种

间变异, 尤其是枝叶性状, 主要受到物种类群(遗传

背景)的影响, 其次是生活型和生长型的交互作用

(表4), 但后者的生态学背景也是物种的分类单元, 

因此, 植物系统发育, 亦即其进化与分类背景对性

状分异的影响很大, 有时候甚至超过环境因子的影

响(Figueroa & Armesto, 2001; 陈林等, 2014; 苏文

华等, 2015; 陈文等, 2016)。然而, 物种类群对根系

性状变异的解释度较低, 这应该与喀斯特生境的高

度异质性密切相关(Ni et al., 2015; Liu et al., 2016), 

其影响机制需要进一步研究。 

3.2  喀斯特地区植物不同器官功能性状的耦合 

植物生长和长期适应环境过程中受生理、系统

发育、环境等因素的综合作用, 各性状呈一定的相

关性(Kerkhoff et al., 2006; Wright et al., 2007), 最终

形成一系列适应特定环境的最佳功能性状组合

(Westoby et al., 2002)。本研究发现, 喀斯特地区植

物枝叶与根系性状的相关性较小, 枝叶性状间的相

关性显著。例如, LT与SLA的负相关表明, 在干旱贫

瘠的环境, 更多的叶片光合产物用于构建保卫组织

或增加叶肉密度, 以防止高温对叶片的损伤或水分

的丧失, 从而提高水分利用效率, 结果导致SLA减
小和LT的增加(Comstock & Mencuccini, 1998)。 

研究表明, 干旱地区的物种通常有较厚的叶片

以适应水分胁迫, SLA减小, 叶片体积也随之减小, 

导致LTD增大(Ohashi et al., 2006), 但是, 本研究结
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果正好相反, 表现为LT与LTD和LDMC负相关, SLA
与LTD正相关, LDMC与LTD正相关。LDMC高和

LTD大的叶片相对坚韧, 对物理胁迫的抵抗力更强

(Cornelissen et al., 2003)。同时, TD反映植物器官中

生物量的累积状况(Reich et al., 1998), 本研究中

LDMC与LTD正相关, 意味着对于喀斯特地区植物

而言, 更多的叶片光合产物被用来积累干物质, 从

而增强其对干旱生境的适合度(Niinemets, 2001)。 

枝与叶大小紧密关联, 枝大小变化可解释80%

以上的叶大小变异(Corner, 1949; Westoby & Wright, 

2003)。本研究中, TDMC与LA、SLA、LDMC、LTD, 

TTD与LDMC、LTD均显著正相关, 这是由枝叶间的

权衡关系决定的, 其普遍存在于自然界。也有研究

发现, SRL和SLA的相关性较弱, 并不存在于所有物

种中(Withington et al., 2006; 詹书侠等, 2016)。值得

提及的是, 本研究发现根系性状SRL与叶性状SLA
显著负相关, 表明在喀斯特干旱环境下, 植物需提

高对水分和资源的吸收效率, 因此投入大量的生物

量用于生长根系, 而不是投入到叶片面积的扩展上, 

这在喀斯特地区森林表现尤为突出(Ni et al., 2015)。 

3.3  喀斯特地区植物的环境适应策略 

本研究植物来自同一地点, 具有相似的生境和

资源, 但结果表明, 除了FRTD, 其他8个性状在不

同物种中表现出显著差异。这不仅反映了不同种类

对局域环境的适应策略不同, 而且反映了共存物种

间由于竞争排斥导致的功能策略趋异(Zhang et al., 
2010; 尧婷婷等, 2010)。 

不同环境条件、相似功能群的植物功能性状也

具有不同的特征。桂林喀斯特地区灌丛植被的优势

灌木具有较高的LT、LA和LDMC, 但SLA显著低于本

研究(Jiang et al., 2016), 两地区的LT和SLA存在显

著的差异(p < 0.05), LA与LDMC差异不显著。两地同

属于喀斯特地貌, 但植被类型不同, 桂林是常绿和

落叶阔叶灌丛, 本研究对象是常绿与落叶阔叶林, 

且灌木种不同, 林下环境也不同。桂林是灌丛中的

灌木处于上木层, 本研究的灌木则为林下层。除此

之外, 气候因素也是两地区植物叶性状存在差异的

主要原因。与普定相比, 桂林纬度偏南, 海拔低, 年

平均气温高于普定4 ℃左右, 年降水量高600 mm

左右。普定地区云量大, 植物通过增大SLA来增强光

合作用以适应光照少的环境条件, 高SLA体现了较

强的捕获光资源能力(陈文等, 2016)。重庆喀斯特地

区常绿植物的LDMC和LT大于本研究中的植物 , 

SLA小于本研究植物, 而落叶植物的3个性状相反; 

乔木树种的LDMC、SLA大于本研究, 灌木树种的

LDMC大于本研究, SLA相反(刘宏伟等, 2014)。两地

区气候相近, 但重庆属低山峰丛, 贵州属高原型喀

斯特地貌, 且所研究树种不同, 植物性状也不同。 

与同纬度的非喀斯特地区, 如浙江天童山(许

洺山等, 2016)、湖北星斗山(唐青青等, 2016)、广西

尧山(马姜明等, 2012)、云南和四川(苏文华等, 2015)

相比, 喀斯特地区和非喀斯特地区植物SLA、LA、
LDMC均表现出显著的差异性。普定喀斯特地区植

物的SLA、LA小于非喀斯特地区植物 , 而LTD、

LDMC、TTD和TDMC大于非喀斯特地区植物。桂

林喀斯特地区植物的LT显著高于同纬度非喀斯特

地区植物(Jiang et al., 2016), 而普定和重庆喀斯特

地区(刘宏伟等, 2015)的LT稍小。非喀斯特地区植物

具有较大的SLA和LA, 体现了较强的捕获光能资源

能力, 能很好地适应资源丰富的环境。喀斯特土壤

水分季节性亏缺大, 严重影响了喀斯特地区植物的

生长发育, 因此经过长期干旱环境筛选, 喀斯特地

区植物形成了一套适应于干旱环境, 具有较小SLA、
LA和较大LDMC、LTD的叶性状组合。较小的SLA
和LA有利于植物减小蒸腾作用, 保持水分, 从而保

持较低的生长速率, 而较大的LDMC和LTD有利于

植物储存营养物质(Wilson et al., 1999)。喀斯特地区

植物的LT虽然不如干旱环境植物的LT厚, 但叶片大

多数为革质叶或是较厚的纸质叶, 均有利于植物保

持水分。另外, 喀斯特地区植物SLA低, 比叶质量大, 

对枝条的机械需求高, 因而拥有高的TTD和TDMC。 

研究表明, 干旱或贫瘠环境中的植物通常有较

大的SRL和较高的FRTD (Kramer-Walter et al., 2016), 

表明在同等投资的情况下, 植物对养分和水分的吸

收能力较高(Bauhus et al., 2000)。相对于江西大岗山

的刨花楠 (Machilus pauhoi)、山矾 (Symplocos su-
muntia)等(邹斌等, 2015)和武夷山的台湾松(Pinus 
taiwanensis) (郭炳桥, 2016), 喀斯特地区植物的SRL
显著较小, FRTD则显著较大。不言而喻, 喀斯特生

境中岩石裸露率高, 土层浅、土量少, 储水能力弱, 

严重影响根系生长, 植物根系大多为浅根系类型, 

因此, SRL显著小于其他地区。由于岩石挤压等因素, 

喀斯特地区植物以增大FRTD的方式来满足根系对

水分和养分的需求。 
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本研究结果表明, 普定喀斯特木本植物功能性

状既相互联系又存在较大的种内与种间差异, 与其

他类型的喀斯特地区植物, 尤其与同纬度地带的非

喀斯特地区植物相比, 普定喀斯特地区植物在枝叶

和根系器官发育形成了小 LA、 SLA和 SRL, 大

LDMC、TTD、TDMC和FRTD等一系列减小蒸腾和

储存养分的功能性状组合, 从而提高其对干旱贫瘠

的喀斯特环境的选择优势。 
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