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小生境对黔中喀斯特次生林物种组成及
叶功能性状的影响

王　 琪１ꎬ２ꎬ 容　 丽２ꎬ①ꎬ 李　 璇２

(１. 贵阳学院材料科学与工程学院ꎬ 贵州 贵阳 ５５０００５ꎻ ２. 贵州师范大学喀斯特研究院ꎬ 贵州 贵阳 ５５００２５)

摘要: 为探究石面、石－土交界面、土面 ３ 类小生境对黔中喀斯特次生林物种组成和叶功能性状的影响ꎬ分析不同生

长型植物对异质小生境的响应机制与适应策略ꎬ以贵州天龙山喀斯特次生林为研究对象ꎬ比较 ３ 类小生境中次生

林物种组成和叶功能性状的差异ꎬ分析乔木和灌木在小生境梯度上的变异模式ꎮ 结果表明:不同小生境明显影响

喀斯特次生林不同生长型物种组成ꎬ石面、石－土交界面、土面生境中分别有乔木 １０、１２、１１ 种ꎬ灌木 １５、８、１１ 种(含
种下等级ꎬ下同)ꎬ其中ꎬ土面生境中窄叶柯(Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓ Ｃ. Ｃ. Ｈｕａｎｇ ｅｘ Ｙ. Ｃ. Ｈｓｕ ｅｔ Ｈ. Ｗ. Ｊｅｎ)重要值最高

(３５.８０％)ꎮ 与石面、石－土交界面生境相比ꎬ土面生境资源优化ꎬ常绿乔木重要值升高、优势度上升ꎬ落叶乔木重要

值降低、优势度下降ꎻ与石面生境相比ꎬ石－土交界面生境中有 ４６.７％的灌木物种消失ꎬ石－土交界面生境对灌木具

有最强的环境筛选作用ꎮ 区域内乔木和灌木叶功能性状分异明显ꎬ同一小生境下乔木叶面积、叶干物质含量、叶组

织密度显著(Ｐ<０.０５)高于灌木ꎬ而灌木叶厚度、叶绿素含量则更具优势ꎮ 乔木和灌木叶功能性状变异系数处于中

等水平(６.６９％~７５.４６％)ꎬ其中ꎬ石－土交界面生境中灌木叶面积的变异系数最大、叶绿素含量的变异系数最小ꎮ
乔木和灌木叶功能性状在不同小生境中的相关性具有差异性ꎬ石面生境中乔木叶厚度与叶绿素含量呈极显著正相

关(Ｐ<０.０１)ꎬ与比叶面积和叶组织密度呈极显著负相关ꎻ石－土交界面和土面生境中ꎬ乔木叶厚度均与叶组织密度

呈极显著负相关ꎬ叶绿素含量与比叶面积呈极显著负相关ꎻ灌木叶功能性状的相关性在 ３ 类小生境中相对较稳定ꎮ
综合研究结果显示:黔中喀斯特次生林物种组成和叶功能性状受异质小生境影响明显ꎬ乔木与灌木的响应模式及

适应策略有明显区别:乔木一般采取资源获取型策略ꎬ灌木一般采取资源保守型策略ꎮ 在喀斯特地区开展植被恢

复与生物多样性保护时ꎬ应考虑小生境的异质性ꎬ根据不同生长型植物的适应性ꎬ科学地选择物种并配置空间ꎮ

关键词: 黔中喀斯特ꎻ 次生林ꎻ 小生境ꎻ 物种组成ꎻ 叶功能性状
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ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｓｈｏｗｓ ａｎ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ａｒｅ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｓｔａｂｌｅ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ
ｔｈｒｅｅ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｇｕｉｚｈｏｕ ａｒｅ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ
ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ａｒｅ ｄｉｓｔｉｎｃｔｌｙ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ: ｔｒｅｅｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ａｄｏｐｔ ａ ｒｅｓｏｕｒｃｅ￣ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙꎬ ｗｈｉｌｅ ｓｈｒｕｂｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ａｄｏｐｔ ａ ｒｅｓｏｕｒｃｅ￣
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ. Ｗｈｅｎ ｃａｒｒｙｉｎｇ ｏｕｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ
ｒｅｇｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄꎬ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃａｌｌｙ
ｓｅｌｅｃｔｅｄ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌｌｙ ａｒｒａｎｇｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｇｕｉｚｈｏｕꎻ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔꎻ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔꎻ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎻ ｌｅａｆ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

　 　 生境作为植物生存与繁衍的物质基础ꎬ其异质性

对维持群落生物多样性至关重要[１]ꎮ 喀斯特地区具

有独特的地貌特征和生态过程ꎬ地表广泛分布的碳酸

岩在强烈的岩溶作用下ꎬ加之土壤空间分布的显著异

质性ꎬ导致区域小生境呈现高度异质化特征[２]ꎬ石
面、土面、石沟等多样化小生境并存ꎮ 这些小生境在

生态学特性及植物资源利用效率上存在显著差

异[３]ꎬ光照、温度、水分等生态因子在空间上复杂多

变ꎬ进一步加剧了土壤及小气候环境的异质性[４]ꎮ
受这种特殊地理构造与水热条件的影响ꎬ喀斯特地区

植物长期面临多重环境因子的制约ꎮ 为适应复杂多

变的生存环境ꎬ植物在长期进化过程中从生理结构到

生化过程均发生了适应性改变ꎬ形成了多样化的生存

策略[５]ꎮ 物种组成作为植物群落的核心特征之一ꎬ
是揭示群落生态系统稳定性与演替机制的重要切入

点[６]ꎮ 已有研究结果[７] 表明:生物群落的多样性特

征与环境条件密切相关ꎬ可有效反映环境与植物群落

之间的相互作用关系ꎮ 在喀斯特中度石漠化地区ꎬ土
面与石沟小生境因土壤和水分条件具有较大优势ꎬ物
种组成最为丰富[８]ꎻ而溶蚀石堆与裂隙溶沟等小生

境中ꎬ物种构成及种群数量则表现出较高的稳定

性[９]ꎮ 由此可见ꎬ基岩裸露程度、土壤厚度及保水保

肥能力的差异ꎬ是导致不同小生境物种组成显著分化

的重要因子ꎮ
植物功能性状是指可直接作用于植物生长、繁

殖、存活等表现ꎬ并间接影响植物个体适合度的各类

形态、生理或物候特征[１０]ꎮ 其中ꎬ叶片作为植物的关

键器官ꎬ其功能性状是植物适应环境时生态策略选择

的重要体现[１１]ꎬ在碳同化过程及水热条件适应机制

中发挥关键作用[１２]ꎮ 近年来ꎬ针对不同区域与尺度

下植物叶功能性状对环境变化的响应机制已开展了

大量的研究ꎮ 研究结果显示:气候因子约能解释植物

３９
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叶性状 １８％的变异[１３]ꎻ石漠化区域灌木物种在土面

生境中的叶片 δ１３Ｃ 值呈现偏负特征ꎬ指示石漠化土

面生境条件更为优越[１４]ꎻ此外ꎬ研究还表明随着石漠

化程度不断加深ꎬ土壤有机碳含量、密度及储量均呈

逐步下降趋势ꎬ同时石槽小生境以及石灰岩、泥灰岩

的成土母质的土壤有机碳含量相对较高[１５]ꎮ 可见ꎬ
群落物种组成及植物叶片功能性状会随环境不同而

产生差异ꎮ
黔中普定县作为中国南方喀斯特石漠化的典型

区域ꎬ长期的强烈岩溶作用造就了显著的地表－地下

“二元结构”ꎬ形成了复杂多样的水平与垂直小生境

(石面、石－土交界面、土面等)ꎮ 由于该区域成土过

程缓慢、土层薄、持水能力差ꎬ加上岩石渗透性强ꎬ导
致区域生境长期面临干湿频繁交替的水分胁迫[１６]ꎮ
在钙含量较高的土壤环境中ꎬ植物逐渐形成了石生、
旱生、喜钙等独特的生态特性ꎬ其植物种类、数量及功

能特性均呈现出鲜明的区域特色ꎮ 近年来ꎬ学者从生

态群落的物种构成特征[１７] 及功能属性表现[１８] 等角

度对该地区进行了探讨ꎮ 现有研究多聚焦单一生长

型(如乔木)或均质生境对比ꎬ对石－土交界面过渡带

的灌木筛选机制及不同生长型协同响应模式缺乏系

统解析ꎮ 如 Ｆｒｅｉ 等[７]发现喀斯特植物具有独特功能

多样性ꎬ但未涉及石－土界面的物种替代过程ꎻ李婷

婷[１９]１６虽分析了次生林物种组成ꎬ但未区分不同生长

型的生态策略差异ꎮ 因此ꎬ深入探究微观小生境下物

种组成及优势种功能性状ꎬ对于揭示植物对环境的响

应机制、明晰群落物种共存规律有重要意义ꎮ
鉴于此ꎬ本研究以生境复杂多样的黔中(贵州天

龙山)喀斯特次生林群落为研究对象ꎬ系统计算不同

生长型优势种叶功能性状的变异程度ꎬ深入剖析不同

生长型物种对小生境的响应机制ꎬ以及物种间功能性

状的内在关联ꎮ 探讨生境驱动对不同生长型物种组

成的特异性分化机制ꎬ乔木与灌木叶片功能性状在小

生境梯度上的协同变异模式ꎬ异质小生境对群落物种

共存格局的影响策略ꎮ 以期深化对喀斯特生态系统

植物和环境之间相关性的理解ꎬ为喀斯特生态系统的

植被修复及生物多样性保护提供理论参考ꎮ

１　 研究地概况和研究方法

１.１　 研究地概况

天龙山(北纬 ２６°２２′０７.０６″、东经 １０５°４５′０６.６５″)

位于贵州省普定县城关镇北部ꎬ地处典型的喀斯特地

貌区域ꎬ平均海拔约 １ １００ ｍꎬ地势表现为南部和北部

较高ꎬ中部相对较缓ꎬ该区域属于乌江上游三岔河流

域的一部分ꎬ其喀斯特地貌覆盖范围约占全县总面积

的 ８０％ꎮ 该地区土壤主要由石灰岩构成ꎮ 在湿润的

季风气候与人为活动干扰的共同作用下ꎬ形成了以喀

斯特次生林为主的非地带性植被ꎮ
１.２　 研究方法

１.２.１　 小生境划分 　 在小生境划分过程中ꎬ参考文

献[３－４]中的分类体系ꎬ并结合野外实际调查情况进

行优化调整ꎬ综合土层厚度和岩石露出形态ꎬ将研究

区小生境划分为石面(Ｒ)、石－土交界面(Ｒ－Ｓ)及土

面(Ｓ)３ 种类型ꎬ其中ꎬ石面生境特征为植被直接生长

在岩石上或石缝中ꎬ石面通风好但水分蒸发迅速ꎬ植
被周围基岩直接露出地表ꎬ植被根部没有土壤或少量

土壤(土层厚度小于 ２ ｃｍ)ꎬ土壤养分的保留与固定

功能较弱ꎬ生境条件极为严酷ꎻ石－土交界面生境特

征为植被生长在浅土层岩石上或石沟中ꎬ植被周围基

岩没有完全露出地表ꎬ岩石上有一层土但土层厚度小

于 ５ ｃｍ 生境条件介于石面与土面生境之间ꎬ属中度

严苛过渡型生境ꎻ土面生境特征为植被周围无基岩露

出ꎬ土层厚度大于 ３０ ｃｍꎬ植被根系完全生长在土壤

中ꎬ通风条件好ꎬ土壤保水、保肥能力强ꎬ生境条件

优越ꎮ
１.２.２　 群落调查及植物叶片性状测定　 在研究区内

划定一块面积 ２００ ｍ×１００ ｍ 的典型喀斯特次生林样

地ꎮ 为系统比较石面、石－土交界面和土面 ３ 类小生

境ꎬ采用分层随机取样法布设调查样方ꎮ 首先ꎬ在野

外踏查基础上ꎬ于样地内初步识别并标注 ３ 类小生境

的分布范围ꎮ 随后ꎬ在每类小生境的分布区域内ꎬ随
机设置若干个面积 １０ ｍ×１０ ｍ 的乔木样方ꎬ确保每

类小生境的样方数与其在样地中的面积比例大致相

符ꎬ共设置 ５０ 个样方ꎬ其中ꎬ石面生境 １５ 个ꎬ石－土交

界面生境 ２０ 个ꎬ土面生境 １５ 个ꎮ 具体方法为:在每

类小生境的分布范围内ꎬ使用 ＧＰＳ 结合地形图ꎬ随机

生成样方中心点坐标ꎬ确保任意 ２ 个样方中心点间距

不小于 ２０ ｍꎻ以中心点为基点ꎬ使用钢卷尺(精度

１ ｃｍ)划定面积 １０ ｍ×１０ ｍ 的正方形样方边界ꎬ对样

方内所有胸径大于或等于 １ ｃｍ 的木本植物进行每木

调查ꎬ记录种名、胸径、地径、树高及所处小生境类型ꎮ
胸径大于或等于 １ ｃｍ 的木本植物使用胸径尺(精度

０.１ ｃｍ)测量胸径ꎬ胸径小于 １ ｃｍ 的木本植物使用游

４９
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标卡尺(精度 ０.０２ ｍｍ)测量地径ꎻ使用激光测高仪

(精度 ０.１ ｃｍ)测量树高ꎮ 参考文献[２０－２１]中的方

法计算重要值ꎬ并将不同生长型中重要值大于 ５％的

物种作为优势种ꎬ其余为伴生种ꎮ 将 ３ 类小生境中均

存在的优势种作为共优种ꎮ 选取共优种作为叶功能

性状的研究对象ꎬ以较好反应出群落物种情况ꎬ包括

窄叶柯(Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓ Ｃ. Ｃ. Ｈｕａｎｇ ｅｘ Ｙ. Ｃ. Ｈｓｕ
ｅｔ Ｈ. Ｗ. Ｊｅｎ)、香叶树(Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｈｅｍｓｌ.)、化
香树(Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ Ｓｉｅｂｏｌｄ ｅｔ Ｚｕｃｃ.)、安顺润

楠 ( Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ Ｈ. Ｌéｖ.) 和 短 萼 海 桐

〔Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘ (Ｏｌｉｖ.) Ｇａｇｎｅｐ.〕５ 种乔木ꎬ以
及云南旌节花(Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ.)、异叶

鼠李 ( Ｒｈａｍｎｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ Ｏｌｉｖ.) 和 刺 异 叶 花 椒

(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｄｉｍｏｒｐｈｏｐｈｙｌｌｕｍ ｖａｒ. ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍ Ｒｅｈｄｅｒ
ｅｔ Ｅ. Ｈ. Ｗｉｌｓｏｎ)３ 种灌木ꎮ 每种随机选取 １０~２５ 株ꎬ
每株采集 ２０ ~ ２５ 枚位于树冠中上部、向阳、完全展

开、健康无病虫害且非新萌发或衰老的成熟叶片ꎬ装
袋密封保存ꎬ带回实验室ꎮ

根据文献[２０－２１]中的方法进行叶功能性状指

标测量ꎮ 使用万分之一电子天平称量叶鲜质量

(ｍ１)ꎻ使用游标卡尺(精度 ０. ０２ ｍｍ) 测量叶厚度

(ｄ)ꎬ测量叶厚度时尽量避开主叶脉ꎬ对同一叶片不

同位置重复测量 ３ 次后取平均值ꎻ使用 ＣＩ－２０２ 多用

途叶面积仪(美国 ＣＩＤ Ｂｉｏ－Ｓｃｉｅｎｃｅ 公司)测量单叶面

积(Ａ)ꎻ使用 ＳＰＡＤ － ５０２ 便携式叶绿素仪 (日本

Ｋｏｎｉｃａ Ｍｉｎｏｌｔａ 公司)测量叶绿素含量(ｗＣｈｌ)ꎬ每枚叶

片选取 ３ 个代表性位点测量后取平均值ꎮ 上述实验

完成后ꎬ将叶片置于烘箱内ꎬ１０５ ℃ 下杀青 ２ ｍｉｎꎬ
８５ ℃下烘干至恒质量ꎬ使用万分之一电子天平称量

叶干质量(ｍ２)ꎮ 并进一步计算比叶面积(ＳＬＡ)、叶
干物质含量(ｗ ｌ)、叶组织密度( ρ)ꎬ计算公式分别为

ＳＬＡ＝Ａ / ｍ１、ｗ ｌ ＝ｍ２ / ｍ１ 和 ρ ＝ｍ２ / (Ａ×ｄ)ꎮ 参考文献

[１８]中的方法计算变异系数ꎮ
１.３　 数据处理和分析

使用 ＥＸＣＥＬ ２０１９ 软件进行数据处理ꎻ使用 ＳＰＳＳ
２６ 软件进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析、 ｔ 检验、方差分析

(ＡＮＯＶＡ)、事后检验ꎻ使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件制图ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 不同小生境物种组成及共优种重要值比较

黔中喀斯特次生林不同小生境乔木和灌木的物

种组成见表 １ꎮ 结果显示:石面生境中有乔木植物 １０
种ꎬ隶属于 ８ 科 ９ 属ꎬ其中ꎬ樟科(Ｌａｕｒａｃｅａｅꎬ含 ２ 属 ２
种)的物种数最多ꎻ优势种为窄叶柯、朴(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
Ｐｅｒｓ.)、香叶树、化香树、安顺润楠和短萼海桐 ６ 种ꎮ
灌木植物有 １５ 种(含种下等级ꎬ下同)ꎬ隶属于 １２ 科

１５ 属ꎬ其中ꎬ蔷薇科(Ｒｏｓａｃｅａｅꎬ含 ３ 属 ３ 种)和鼠李科

(Ｒｈａｍｎａｃｅａｅꎬ含 ２ 属 ２ 种)的物种数较多ꎻ优势种为

地果(Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ Ｂｕｒｅａｕ)、山莓(Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ
Ｌｉｎｎ. ｆ.)、滇鼠刺( Ｉｔｅａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ.)、多叶勾

儿茶(Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａ Ｗａｌｌ. ｅｘ Ｍ. Ａ. Ｌａｗｓｏｎ)、异
叶鼠李、云南旌节花、刺异叶花椒和铁仔 (Ｍｙｒｓｉｎｅ
ａｆｒｉｃａｎａ Ｌｉｎｎ.)ꎮ

石－土交界面生境有乔木植物 １２ 种ꎬ隶属于 １０
科 １１ 属ꎬ其中ꎬ樟科(含 ３ 属 ３ 种)物种数最多ꎻ优势

种为安顺润楠、窄叶柯、香叶树、化香树和短萼海桐ꎮ
灌木植物有 ８ 种ꎬ隶属于 ７ 科 ８ 属ꎬ其中ꎬ鼠李科(含
２ 属 ２ 种)物种数较多ꎻ优势种为刺异叶花椒、异叶鼠

李、十大功劳〔Ｍａｈｏｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉ (Ｌｉｎｄｌ.) Ｆｅｄｄｅ〕和云

南旌节花ꎮ
土面生境有乔木植物 １１ 种ꎬ隶属于 ９ 科 １１ 属ꎬ

其中樟科(含 ２ 属 ２ 种)物种数最多ꎻ优势种为窄叶

柯、香叶树、安顺润楠、短萼海桐和化香树ꎮ 灌木植物

有 １１ 种ꎬ隶属于 ９ 科 １１ 属ꎬ其中鼠李科 (含 ２ 属

２ 种)物种数较多ꎻ优势种为刺异叶花椒、异叶鼠李、
滇鼠刺、云南旌节花、铁仔、小果蔷薇(Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓａ
Ｔｒａｔｔ.)和地果ꎮ

进一步统计共优种的重要值ꎬ不同小生境中 ５ 种

乔木共优种的重要值之和在 ７４.６２％ ~ ９２.６８％之间ꎬ
３ 种灌木共优种的重要值之和在 ２５.９３％ ~ ６８.６３％之

间ꎮ 结果(表 ２)显示:从乔木看ꎬ石面生境中窄叶柯

重要值最高(２７.５５％)ꎬ安顺润楠和短萼海桐重要值

较低(分别为 ８.９４％和 ７.５８％)ꎻ石－土交界面生境中

安顺润楠重要值最高(３３.１２％)ꎬ其他 ４ 种植物重要

值在 １１.１３％ ~ １６.３６％之间ꎻ土面生境中窄叶柯重要

值最高(３５.８０％)ꎬ短萼海桐和化香树重要值较低(分
别为 ５.６５％和 ５.０５％)ꎮ 从灌木看ꎬ石面生境中云南

旌节花和异叶鼠李重要值较高(分别为 １０. １１％和

９.５３％)ꎬ刺异叶花椒的重要值最低(６.２９％)ꎻ石－土
交界面生境中刺异叶花椒和异叶鼠李重要值较高

(分别为 ３２.７０％和 ２８.２７％)ꎬ云南旌节花的重要值最

低(７.６６％)ꎻ土面生境中刺异叶花椒的重要值最高

(１７.３７％)ꎬ云南旌节花的重要值最低(５.２０％)ꎮ

５９
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表 １　 黔中喀斯特次生林不同小生境乔木和灌木的物种组成
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｇｕｉｚｈｏｕ

小生境
Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

乔木物种组成　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅｓ

优势种 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ 伴生种 Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

石面
Ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ

１０ 窄叶柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓꎬ朴 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ香叶树
Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａꎬ安顺润
楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉꎬ短萼海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘ

多脉猫乳 Ｒｈａｍｎｅｌｌａ ｍａｒｔｉｎｉꎬ香椿 Ｔｏｏｎａ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ石楠
Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒａｔｉｆｏｌｉａꎬ紫弹树 Ｃｅｌｔｉｓ ｂｉｏｎｄｉｉ

石－土交界面
Ｒｏｃｋ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ

１２ 安顺 润 楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉꎬ 窄 叶 柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ
ｃｏｎｆｉｎｉｓꎬ香叶树 Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ
ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａꎬ短萼海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘ

多脉猫乳 Ｒｈａｍｎｅｌｌａ ｍａｒｔｉｎｉꎬ 云贵鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ珊瑚冬青 Ｉｌｅｘ ｃｏｒａｌｌｉｎａꎬ朴 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ猴
樟 Ｃａｍｐｈｏｒａ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉꎬ石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒａｔｉｆｏｌｉａꎬ紫弹树
Ｃｅｌｔｉｓ ｂｉｏｎｄｉｉ

土面
Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ

１１ 窄叶柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓꎬ香叶树 Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ
安顺润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉꎬ 短萼海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ
ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘꎬ化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ

云贵 鹅 耳 枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ 珊 瑚 冬 青 Ｉｌｅｘ
ｃｏｒａｌｌｉｎａꎬ多脉猫乳 Ｒｈａｍｎｅｌｌａ ｍａｒｔｉｎｉꎬ猴樟 Ｃａｍｐｈｏｒａ
ｂｏｄｉｎｉｅｒｉꎬ紫弹树 Ｃｅｌｔｉｓ ｂｉｏｎｄｉｉꎬ野桐 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ

小生境
Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

灌木物种组成　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ

优势种 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ 伴生种 Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

石面
Ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ

１５ 地果 Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａꎬ山莓 Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓꎬ滇鼠刺 Ｉｔｅａ
ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓꎬ多叶勾儿茶 Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａꎬ异叶鼠
李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａꎬ 云 南 旌 节 花 Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ
ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓꎬ刺异叶花椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｄｉｍｏｒｐｈｏｐｈｙｌｌｕｍ
ｖａｒ. ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍꎬ铁仔 Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉｃａｎａ

忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａꎬ十大功劳Ｍａｈｏｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉꎬ土茯
苓 Ｓｍｉｌａｘ ｇｌａｂｒａꎬ小果蔷薇 Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓａꎬ黑果菝葜
Ｓｍｉｌａｘ ｇｌａｕｃｏｃｈｉｎａꎬ三叶木通 Ａｋｅｂｉａ ｔｒｉｆｏｌｉａｔａꎬ金丝桃
Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ ｍｏｎｏｇｙｎｕｍ

石－土交界面
Ｒｏｃｋ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ

８ 刺 异 叶 花 椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｄｉｍｏｒｐｈｏｐｈｙｌｌｕｍ ｖａｒ.
ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍꎬ异叶鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａꎬ十大功劳
Ｍａｈｏｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉꎬ云南旌节花 Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

刺楸 Ｋａｌｏｐａｎａｘ ｓｅｐｔｅｍｌｏｂｕｓꎬ 多 叶 勾 儿 茶 Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ
ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａꎬ连翘 Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａꎬ地果 Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ

土面
Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ

１１ 刺 异 叶 花 椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｄｉｍｏｒｐｈｏｐｈｙｌｌｕｍ ｖａｒ.
ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍꎬ异叶鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａꎬ滇鼠刺 Ｉｔｅａ
ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓꎬ云南旌节花 Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓꎬ铁仔
Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉｃａｎａꎬ小 果 蔷 薇 Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓａꎬ 地 果 Ｆｉｃｕｓ
ｔｉｋｏｕａ　

十大功劳Ｍａｈｏｎｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉꎬ山莓 Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓꎬ多
叶勾 儿 茶 Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａꎬ 黑 果 菝 葜 Ｓｍｉｌａｘ
ｇｌａｕｃｏｃｈｉｎａ　

表 ２　 黔中喀斯特次生林不同小生境乔木和灌木共优种重要值的
比较１)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｃｏ￣ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ
ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ
ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｇｕｉｚｈｏｕ１)

ＭＨ２)

乔木共优种重要值 / ％
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｃｏ￣ｄｏｍｉｎａｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ

灌木共优种重要值 / ％
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ
ｃｏ￣ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ

Ｌｃ１ Ｌｃ２ Ｐｓ Ｍｃ Ｐｂ Ｓｙ Ｒｈ Ｚｄ

Ｒ ２７.５５ １６.００ １４.５５ ８.９４ ７.５８ １０.１１ ９.５３ ６.２９
Ｒ－Ｓ １６.３６ １４.８４ １１.５８ ３３.１２ １１.１３ ７.６６ ２８.２７ ３２.７０
Ｓ ３５.８０ ２３.４４ ５.０５ ２２.７４ ５.６５ ５.２０ １４.０２ １７.３７

　 １) Ｌｃ１: 窄叶柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓ Ｃ. Ｃ. Ｈｕａｎｇ ｅｘ Ｙ. Ｃ. Ｈｓｕ ｅｔ Ｈ. Ｗ.
Ｊｅｎꎻ Ｌｃ２:香叶树 Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｈｅｍｓｌ.ꎻ Ｐｓ: 化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ
ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ Ｓｉｅｂｏｌｄ ｅｔ Ｚｕｃｃ.ꎻ Ｍｃ: 安顺润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ Ｈ.
Ｌéｖ.ꎻ Ｐｂ: 短萼海桐 Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘ (Ｏｌｉｖ.) Ｇａｇｎｅｐ.ꎻ Ｓｙ: 云
南旌节花 Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ.ꎻ Ｒｈ: 异叶鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ
ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ Ｏｌｉｖ.ꎻ Ｚｄ: 刺异叶花椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｄｉｍｏｒｐｈｏｐｈｙｌｌｕｍ
ｖａｒ. ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍ Ｒｅｈｄｅｒ ｅｔ Ｅ. Ｈ. Ｗｉｌｓｏｎ.

　 ２)ＭＨ: 小生境 Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ. Ｒ: 石面 Ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅꎻ Ｒ－Ｓ: 石－土交界
面 Ｒｏｃｋ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒｆａｃｅꎻ Ｓ: 土面 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ.

２.２　 不同小生境乔木和灌木叶功能性状差异分析

黔中喀斯特次生林不同小生境乔木和灌木叶功

能性状的比较见表 ３ꎮ 结果显示:在同一小生境中ꎬ
乔木叶面积、叶干物质含量和叶组织密度显著(Ｐ<

０.０５)高于灌木ꎬ而叶厚度和叶绿素含量则显著低于

灌木ꎮ 比叶面积在土面生境的乔木和灌木间差异不

显著ꎻ比叶面积在石－土交界面、土面生境的乔木和

灌木间差异显著ꎬ其中ꎬ石－土交界面生境中灌木显

著高于乔木ꎬ而土面生境中乔木显著高于灌木ꎮ
同一生长型下ꎬ乔木叶厚度和叶组织密度在石

面、石－土交界面、土面生境间差异不显著ꎻ土面和石

面生境中叶面积(分别为 ２３.９５ 和 ２３.５２ ｃｍ２)显著高

于石－土交界面生境(２０.５０ ｃｍ２)ꎻ石面、石－土交界面

生境中叶绿素含量(分别为 ４９.２２ 和 ４８.５５ ｍｇ􀅰ｇ－１)
显著高于土面生境(４５.６７ ｍｇ􀅰ｇ－１)ꎻ土面生境中比

叶面积(１６３.１９ ｃｍ２􀅰ｇ－１)显著高于石－土交界面生

境(１３７.２２ ｃｍ２􀅰ｇ－１)ꎻ石－土交界面生境中叶干物质

含量(０.５３ ｇ􀅰ｇ－１)显著高于土面生境(０.４２ ｇ􀅰ｇ－１)ꎮ
灌木的叶厚度、叶绿素含量、叶干物质含量、叶组织密

度在 ３ 类小生境间均无显著差异ꎻ石面生境中叶面积

(１２.７２ ｃｍ２)显著高于石－土交界面生境(９.０３ ｃｍ２)ꎬ
石－土交界面生境中比叶面积(１７７.２１ ｃｍ２􀅰ｇ－１)显

著高于石面和土面生境(分别为 １４２. ２７ 和 １４３. ６９
ｃｍ２􀅰ｇ－１)ꎮ
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土面生境中乔木叶厚度和叶组织密度的变异系

数高于石面和石－土交界面生境ꎬ而石面和石－土交

界面生境中叶面积、叶绿素含量、比叶面积和叶干物

质含量的变异系数普遍高于土面生境ꎮ 石－土交界

面和土面生境中灌木叶厚度、叶面积、比叶面积和叶

干物质含量的变异系数高于石面生境ꎻ土面生境中的

叶绿素含量高于石面和石－土交界面生境ꎬ而叶组织

密度低于石面和石－土交界面生境ꎮ 总体上看ꎬ石－

土交 界 面 生 境 中 灌 木 叶 面 积 的 变 异 系 数 最 大

(７５.４６％)ꎬ 灌 木 叶 绿 素 含 量 的 变 异 系 数 最 小

(６.６９％)ꎮ 石面和石－土交界面生境中乔木叶厚度、
叶绿素含量、比叶面积、叶干物质含量的变异系数高

于灌木ꎬ而叶组织密度的变异系数低于灌木ꎻ土面生

境中乔木叶面积、叶绿素含量、比叶面积、叶干物质含

量的变异系数低于灌木ꎬ而叶厚度和叶组织密度的变

异系数高于灌木ꎮ

表 ３　 黔中喀斯特次生林不同小生境乔木和灌木叶功能性状的比较(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ
Ｇｕｉｚｈｏｕ (Ｘ±ＳＤ) １)

小生境２)

Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ２)

乔木　 Ｔｒｅｅ

叶厚度 / ｍｍ
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

叶面积 / ｃｍ２

Ｌｅａｆ ａｒｅａ
叶绿素含量 / (ｍｇ􀅰ｇ－１)

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ
比叶面积 / (ｃｍ２􀅰ｇ－１)

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ
叶干物质含量 / (ｇ􀅰ｇ－１)
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

叶组织密度 / (ｇ􀅰ｃｍ－３)
Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ

Ｒ ０.１４±０.０６Ｂａ
(４５.９６％)

２３.５２±１０.２１Ａａ
(４３.４０％)

４９.２２±７.１６Ｂａ
(１４.５４％)

１５６.８９±８２.７６Ａａｂ
(５２.７５％)

０.４９±０.２２Ａａｂ
(４６.０７％)

０.７０±０.３６Ａａ
(５１.０３％)

Ｒ－Ｓ ０.１３±０.０６Ｂａ
(４６.９８％)

２０.５０±６.７５Ａｂ
(３２.９４％)

４８.５５±７.４３Ｂａ
(１５.３０％)

１３７.２２±５０.７２Ｂｂ
(３６.９６％)

０.５３±０.３４Ａａ
(６３.８３％)

０.７３±０.３９Ａａ
(５２.６９％)

Ｓ ０.１１±０.０８Ｂａ
(６６.９７％)

２３.９５±９.３０Ａａ
(３８.８４％)

４５.６７±４.７２Ｂｂ
(１０.３４％)

１６３.１９±４３.１７Ａａ
(２６.４５％)

０.４２±０.０９Ａｂ
(２０.４５％)

０.８１±０.５０Ａａ
(６１.７６％)

小生境２)

Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ２)

灌木　 Ｓｈｒｕｂ

叶厚度 / ｍｍ
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ

叶面积 / ｃｍ２

Ｌｅａｆ ａｒｅａ
叶绿素含量 / (ｍｇ􀅰ｇ－１)

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ
比叶面积 / (ｃｍ２􀅰ｇ－１)

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ
叶干物质含量 / (ｇ􀅰ｇ－１)
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

叶组织密度 / (ｇ􀅰ｃｍ－３)
Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ

Ｒ ０.２１±０.０７Ａａ
(３５.０８％)

１２.７２±４.４９Ｂａ
(３５.３２％)

５２.９４±４.６６Ａａ
(８.８０％)

１４２.２７±２８.５２Ａｂ
(２０.０５％)

０.３１±０.０８Ｂａ
(２７.７６％)

０.４２±０.２９Ｂａ
(６９.３６％)

Ｒ－Ｓ ０.１６±０.０７Ａａ
(４３.０２％)

９.０３±６.８１Ｂｂ
(７５.４６％)

５３.８８±３.６０Ａａ
(６.６９％)

１７７.２１±５５.８７Ａａ
(３１.５３％)

０.３２±０.１４Ｂａ
(４３.６３％)

０.４７±０.３１Ｂａ
(６６.１８％)

Ｓ ０.１９±０.１２Ａａ
(６１.１６％)

　 ９.６１±６.１０Ｂａｂ
(６３.４６％)

５２.８８±６.６５Ａａ
(１２.５７％)

１４３.６９±５６.９７Ｂｂ
(３９.６５％)

０.３５±０.１７Ｂａ
(４６.７６％)

０.５１±０.２６Ｂａ
(５１.２９％)

　 １)同列中不同小写字母表示同一生长型在不同小生境间差异显著( Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍꎻ 同列中不同大写字母表示同一小生境在不同生长型间差异显著(Ｐ<
０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ. 括
号内数值为变异系数 Ｔｈｅ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ.

　 ２)Ｒ: 石面 Ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅꎻ Ｒ－Ｓ: 石－土交界面 Ｒｏｃｋ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒｆａｃｅꎻ Ｓ: 土面 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ.

２.３　 不同小生境下植物叶片功能性状间的相关性

分析

黔中喀斯特次生林不同小生境中乔木和灌木叶

功能性状的相关性见图 １ꎮ 结果显示:乔木和灌木叶

功能性状在不同小生境中的相关性具有差异性ꎮ 石

面生境中ꎬ乔木叶厚度与叶绿素含量呈极显著正相关

(Ｐ<０.０１)ꎬ与比叶面积和叶组织密度呈极显著负相

关ꎻ叶绿素含量与比叶面积呈极显著负相关ꎻ比叶面

积与叶组织密度呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 石－土交

界面生境中ꎬ乔木叶厚度与叶组织密度呈极显著负相

关ꎻ叶面积与叶干物质含量呈显著正相关ꎻ叶绿素含

量与比叶面积呈极显著负相关ꎬ与叶干物质含量呈显

著正相关ꎻ比叶面积与叶组织密度呈极显著负相关ꎻ
叶干物质含量与叶组织密度呈极显著正相关ꎮ 土面

生境中ꎬ乔木叶厚度与叶组织密度呈极显著负相关ꎬ
叶面积与比叶面积呈极显著正相关ꎬ叶绿素含量与比

叶面积呈极显著负相关ꎬ比叶面积与叶干物质含量和

叶组织密度呈极显著或显著负相关ꎬ叶干物质含量与

叶组织密度呈显著正相关ꎮ
石面生境中ꎬ灌木叶厚度与叶面积呈显著正相

关ꎬ与叶组织密度呈极显著负相关ꎻ叶面积与比叶面

积呈显著负相关ꎻ叶绿素含量与比叶面积呈极显著负

７９
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相关ꎬ与叶组织密度呈极显著正相关ꎻ比叶面积与叶

组织密度呈极显著负相关ꎻ叶干物质含量与叶组织密

度呈显著正相关ꎮ 石－土交界面生境中ꎬ灌木叶厚度

与叶组织密度呈极显著负相关ꎻ叶面积与叶绿素含量

和叶组织密度呈极显著或显著正相关ꎬ与比叶面积呈

极显著负相关ꎻ比叶面积与叶组织密度呈极显著负相

关ꎮ 土面生境中ꎬ灌木叶厚度与比叶面积和叶组织密

度呈极显著或显著负相关ꎻ叶面积与比叶面积呈显著

负相关ꎻ比叶面积与叶干物质含量呈极显著负相关ꎻ
叶干物质含量与叶组织密度呈极显著正相关ꎮ

Ｒ: 石面 Ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅꎻ Ｒ－Ｓ: 石－土交界面 Ｒｏｃｋ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒｆａｃｅꎻ Ｓ: 土面 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ. ｄ: 叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ Ａ: 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ｗＣｈｌ: 叶绿素含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＳＬＡ: 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ｗｌ: 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ρ: 叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ. ∗: Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗:
Ｐ<０.０１.

图 １　 黔中喀斯特次生林不同小生境中乔木(Ａ)和灌木(Ｂ)叶功能性状的相关性
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ (Ａ) ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ (Ｂ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｏｆ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｇｕｉｚｈｏｕ

３　 讨论和结论

３.１　 不同小生境对物种组成的影响

本研究中ꎬ喀斯特石面、石－土交界面和土面生

境对次生林群落物种组成和叶功能性状有明显影响ꎬ
乔木和灌木的响应模式也存在明显差异ꎮ 物种组成

是环境筛选和生物互作共同作用的结果ꎮ 调查发现ꎬ
乔木物种数最多的是石－土交界面生境(１２ 种)ꎬ而灌

木物种数最多的是石面生境(１５ 种)ꎻ与石面生境相

比ꎬ石－土交界面生境中灌木物种数减少了 ４６.７％ꎮ
该现象与经典的环境筛选理论一致ꎬ即非生物环境用

生理耐受性的阈值来筛选物种库[２２]ꎮ 石－土交界面

生境属于典型的生态过渡带ꎬ土壤浅薄、持水能力差

且水分波动大ꎬ是强烈的胁迫环境[４ꎬ１６]ꎬ会造成许多

根系浅、抗旱能力弱的阳生灌木(地果、山莓等)因不

能耐受而退出ꎬ体现出该生境对灌木物种的强过滤作

用ꎮ 相比之下ꎬ乔木因为根系较深、输导水分和储存

水分能力强ꎬ更能缓冲这类生境的胁迫ꎬ物种数量得

以保持甚至略有增加[１７]ꎮ 与石面生境相比ꎬ土面生

境的环境得到改善(土层加厚ꎬ资源条件优化)ꎬ群落

优势种明显演替ꎮ 常绿乔木(安顺润楠、香叶树)重

要值升高、优势度上升ꎬ落叶乔木(化香树)重要值降

低、优势度下降ꎮ 这与部分研究强调落叶树种在季节

性干旱喀斯特环境中更具适应优势的观点有所不

同[２３]ꎮ 这可能与不同生境下光竞争格局的变化有

８９
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关[２４]ꎮ 在资源匮乏的石面生境中ꎬ落叶策略可以减

少干季的水分损耗ꎬ但随着生境改善(特别是土面生

境)ꎬ群落郁闭度增大ꎬ林下光环境成为关键限制因

子ꎮ 常绿树种由于具有终年保持的冠层以及全年都

能进行光合作用的能力ꎬ在荫蔽的环境下可以更有效

地获取、利用光资源ꎬ从而在竞争中占据优势ꎮ 常绿

树种的凋落物分解缓慢ꎬ可能会因改变土壤微环境

(酸度、养分循环等)而进一步巩固自身优势[２５]ꎮ
３.２　 不同小生境对植物叶功能性状的影响

植物功能性状的分异与变异格局是其响应生境

过滤、采取差异化资源利用策略的表征[２６]ꎮ 本研究

结果显示:喀斯特次生林乔木与灌木在叶功能性状上

呈现明显分异ꎬ且对不同小生境的响应不同ꎬ这与喀

斯特异质生境及植物生态位分化规律高度一致[２７]ꎮ
就同一小生境而言ꎬ乔木叶面积、叶干物质含量与叶

组织密度显著(Ｐ<０.０５)高于灌木ꎬ反映出乔木更倾

向于生物量积累与结构构建ꎬ以维持冠层空间优

势[２８]ꎻ灌木则以更高的叶厚度与叶绿素含量占优ꎬ体
现其对叶片保水与光合效率的优先投入ꎬ进而适配林

下微环境的资源利用需求[２９]ꎮ 比叶面积的生境依赖

性分异尤为关键ꎬ在石－土交界面ꎬ灌木比叶面积显

著高于乔木ꎬ偏向快速资源获取[１８]ꎻ而在土面生境ꎬ
乔木比叶面积显著高于灌木ꎬ强化其快速生长与空间

占据能力[４]ꎮ 这种生长型间的性状分异ꎬ印证了叶

经济谱框架下乔灌木生态位分化适应机制[１２]ꎮ
同一生长型下ꎬ乔木叶厚度与叶组织密度在 ３ 种

生境间无显著差异ꎬ结构性状稳定性较强ꎬ与其深根

系、高抗旱性的生物学特性相符[２３]ꎮ 但乔木物种其

他性状存在显著差异ꎬ石面生境严酷贫瘠ꎬ其叶绿素

含量最高ꎬ符合快速投资－收益策略ꎬ通过提升光合

色素效率ꎬ最大化单位干物质投资的光合回报[１２]ꎻ
石－土交界面生境属于资源过渡型ꎬ叶面积和比叶面

积最小ꎬ呈保守型特征ꎬ以降低水分与养分流失风

险[１８]ꎻ在土面生境中资源得到改善ꎬ叶面积和比叶面

积最高、叶干物质含量最低ꎬ转变为资源获取型策略ꎬ
快速占据空间并加速生长[２３]ꎮ 灌木仅叶面积与比叶

面积在 ３ 类生境间存在显著差异ꎬ其余性状指标间无

显著差异ꎬ体现其性状整体保守性与高可塑性并

存[３０]ꎮ 灌木物种在石面生境中的叶厚度、叶面积最

高ꎬ形成“厚叶－大叶片”组合ꎬ增强保水能力和光合

器官密度ꎬ适配石面生境的干旱胁迫ꎻ石－土交界面

生境中比叶面积最大、叶面积最低ꎬ生境中灌木采取

快速获取策略ꎬ以高效利用过渡带的有限资源ꎻ土面

生境中叶干物质含量和叶组织密度最高ꎬ受乔木生长

限制ꎬ林下光照成为灌木生长的主要限制因子ꎬ高叶

干物质含量与叶组织密度意味着更长叶片寿命与更

强物理防御ꎬ利于灌木在荫蔽与植食压力下生存[３１]ꎮ
从变异系数看ꎬ本研究中乔木和灌木叶功能性状

的变异系数处于中等水平(６.６９％ ~７５.４６％)ꎬ低于喀

斯特原生林(１３.３３％ ~ １０３.３３％) [３２]ꎬ可能是由于次

生林受到人为干扰后环境均质化以及演替时间较短ꎬ
物种功能分化还没有达到顶极群落水平[１９]３８ꎮ 值得

注意的是ꎬ变异系数最大值(灌木叶面积的变异系

数)和最小值(灌木叶绿素含量的变异系数)都出现

在石－土交界面生境的灌木物种中ꎬ体现出该生境中

灌木物种形态可塑性强、光合生理保守的特征[３０]ꎮ
整体上ꎬ石面和石－土交界面生境中乔木叶厚度、叶
面积、叶绿素含量、比叶面积、叶干物质含量变异系数

高于灌木ꎬ反映出严酷生境对乔木的过滤作用ꎬ驱动

其形态和生理性状的差异化适应ꎬ在土面生境中乔木

叶厚度和叶组织密度的变异系数更高ꎬ而灌木叶面

积、叶绿素含量、比叶面积、叶干物质含量的变异系数

更高ꎬ表明良好生境下灌木的功能分化更活跃ꎬ通过

性状变异拓展生态位[２７]ꎮ
３.３　 不同小生境植物叶功能性状间的相关性

喀斯特石面、石－土交界面、土面生境在水分保

持、土壤养分供给、基质稳定性上存在梯度分化ꎬ直接

导致植物叶功能性状权衡与协同关系发生改变[４]ꎮ
石面生境岩石裸露率高ꎬ几乎无土壤覆盖ꎬ水分和养

分极度匮乏ꎬ植物面临强烈的干旱与养分胁迫ꎬ因此

乔木在该生境下形成了叶厚度与叶绿素含量呈极显

著正相关(Ｐ<０.０１)、与比叶面积和叶组织密度呈极

显著负相关的性状关联ꎬ厚叶形态可提升水分储存能

力ꎬ高叶绿素含量保障有限光资源的高效利用ꎬ低比

叶面积则减少水分蒸腾散失ꎬ以抗旱保水、高效光合

应对贫瘠胁迫[３３]ꎮ 相较于石面生境ꎬ石－土交界面生

境水分和养分条件有所改善ꎬ而土面生境土壤层更

厚、资源供给相对充足ꎬ植物面临的环境胁迫逐步减

弱ꎬ叶功能性状相关性也随之调整ꎮ 石－土交界面和

土面生境中ꎬ乔木叶厚度均与叶组织密度呈极显著负

相关ꎬ叶绿素含量与比叶面积呈极显著负相关ꎬ石－
土交界面生境中的叶面积与叶干物质含量以及土面

生境中的叶干物质含量与叶组织密度呈显著正相关

(Ｐ<０.０５)ꎬ这一变化反映出随着生境资源条件优化ꎬ
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植物从侧重抗逆的保守策略向兼顾生长与资源利用

的中间型策略转变ꎬ通过增大叶面积提升光合效率、
提高叶干物质含量、增强叶片结构稳定性ꎬ实现生长

与抗逆平衡[３４]ꎮ
本研究中ꎬ灌木叶功能性状相关性在 ３ 类小生境

中表现出更高的稳定性ꎬ叶厚度与叶组织密度、叶面

积与比叶面积的显著或极显著负相关在 ３ 类生境中

均保持稳定ꎬ这一规律凸显了灌木对喀斯特多变小生

境的较强适应性ꎬ采取资源保守型策略ꎮ 与乔木相

比ꎬ灌木植株低矮、根系分布较浅ꎬ更易受小生境水

分、养分波动的影响ꎬ在长期进化过程中形成了稳定

的性状权衡策略ꎬ即通过叶厚度与叶组织密度的负相

关ꎬ平衡叶片抗逆性与构建成本[２９]ꎻ通过叶面积与比

叶面积的负相关ꎬ合理分配光合产物ꎬ在不同胁迫程

度的小生境中均能维持基本生长和代谢ꎮ 同时ꎬ灌木

在不同小生境下也形成了差异化的性状关联ꎬ体现其

适应策略的灵活性ꎮ 石面生境中ꎬ灌木叶绿素含量与

叶组织密度呈极显著正相关ꎬ兼顾光合效率与叶片抗

逆性[２６]ꎻ石－土交界面生境中ꎬ叶面积与叶绿素含量

和叶组织密度呈显著或极显著正相关ꎬ实现光合面积

与生理功能的协同提升[２３]ꎻ土面生境中ꎬ比叶面积与

叶干物质含量呈极显著负相关ꎬ优化资源利用效

率[２８]ꎮ 而乔木仅在土面生境中表现出叶面积与比叶

面积的极显著正相关ꎬ整体性状关联的灵活性弱于灌

木ꎬ这与乔木植株高大、根系更深、对微生境胁迫敏感

度较低的生长特性密切相关ꎬ也反映出喀斯特地区不

同生长型植物适应策略的分化[１９]４９－５０ꎮ 可见ꎬ胁迫越

强ꎬ性状关联越耦合、策略越保守ꎻ资源改善后ꎬ乔木

关联解耦、转向获取型ꎬ灌木关联复杂化、强化保守

型ꎬ生境异质性与生长型分化共同驱动植物叶性状权

衡关系ꎮ
３.４　 结论

喀斯特石面、石－土交界面、土面小生境明显影

响次生林群落物种组成与叶功能性状ꎬ乔木和灌木响

应模式存在明显分化ꎮ 物种组成上ꎬ环境筛选起主导

作用ꎬ石－土交界面生境对灌木的胁迫性强ꎬ物种数

大幅减少ꎬ乔木因根系深抗逆性强物种数保持稳定ꎻ
土面生境资源优化ꎬ常绿乔木取代落叶乔木占据优

势ꎮ 叶功能性状方面ꎬ乔木和灌木性状分异明显ꎬ乔
木侧重生物量积累与空间占据ꎬ灌木优先保障保水与

光合效率ꎬ契合叶经济谱生态位分化理论ꎮ 不同小生

境下ꎬ乔木结构性状更稳定ꎬ随资源改善从保守型转

向资源获取型策略ꎻ灌木性状整体保守且可塑性强ꎬ
根据生境胁迫调整适应策略ꎮ 性状相关性上ꎬ生境胁

迫越强ꎬ乔木和灌木性状关联越紧密、策略越保守ꎬ资
源优化后二者适应策略分化ꎬ灌木性状关联更稳定ꎮ
此外ꎬ本研究中次生林性状的变异系数低于原生林ꎬ
受干扰与演替时间影响ꎬ物种功能分化较弱ꎮ 综上ꎬ
喀斯特异质小生境与生长型差异ꎬ共同驱动植物物种

分布及叶功能性状的权衡适应ꎬ揭示了喀斯特植物的

特殊生境适应机制ꎮ 因此ꎬ异质小生境通过不同的环

境过滤和资源竞争格局ꎬ共同塑造了喀斯特次生林乔

木和灌木物种组成的分化ꎬ并且驱动二者形成了乔木

偏获取、灌木偏保守的互补性生态策略ꎮ 在喀斯特地

区开展植被恢复与生物多样性保护时ꎬ应考虑小生境

的异质性ꎬ根据不同生长型植物的适应性ꎬ科学地选

择物种并配置空间ꎬ以达到群落结构改善和生态功能

持续提升的目的ꎮ
本研究主要关注极端生境类型ꎬ未涵盖 ５~３０ ｃｍ

的中等土层生境ꎬ未来研究可进一步细化生境梯度ꎮ
另ꎬ本研究中灌木共优种数量较少(仅 ３ 种)ꎬ虽为优

势种ꎬ但未能全面涵盖所有功能型ꎬ尤其是已在石－
土交界面生境中消失的物种(如地果、山莓)ꎮ 未来

研究应扩大灌木样本量ꎬ特别是对不同消失物种与留

存物种的性状进行对比ꎬ以更全面地揭示生境筛选

机制ꎮ
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