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喀斯特森林不同生长型植物叶片功能性状变异
及其适应特征

吴陶红  龙翠玲  熊 玲  刘 奇
贵州师范大学地理与环境科学学院  贵阳  550025

摘  要  叶片功能性状的变异及性状间的耦合关系反映植物对环境变化的协调或权衡. 为探讨原生性喀斯特森林植物叶

片功能性状特征，以茂兰喀斯特森林不同生长型（乔木、灌木、草本）的优势种植物为研究对象，通过测定叶片的叶面

积（LA）、比叶面积（SLA）、叶绿素含量（Chl）、叶干物质含量（LDMC）、叶厚度（LT）、叶氮含量（LNC）、叶碳含量

（LCC）7项叶片功能性状指标，分析叶片的变异特征及其相关性，比较不同生长型植物叶片的差异. 结果表明：（1）叶片

功能性状整体变异范围较大，为9.7%-87.4%，叶片结构性状的整体变异程度高于叶片化学性状；不同生长型植物叶性状

存在种间差异，灌木种间变异大于乔木和草本. （2）叶片功能性状间具有普遍的相关性，SLA与LDMC、Chl均呈极显著

负相关，与LNC呈显著正相关；LT与Chl呈极显著正相关，与LNC呈显著负相关. （3）不同生长型植物叶片功能性状差异

显著，乔木和灌木的LA、LT和LCC显著高于草本植物，SLA和LNC反之；灌木的Chl和LDMC显著高于乔木和草本植物. 
本研究表明茂兰喀斯特森林不同生长型优势种植物表现出LA、SLA、Chl较大而LT、LDMC较低的性状特征，以适应原

生性较强的喀斯特环境. （图1 表3 参36）
关键词  叶功能性状；变异及关联；性状组合；茂兰

Variation and adaptation of functional leaf traits of different plant types 
in karst forests
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Abstract   The variation in functional leaf traits and the coupling relationships of these traits reflect the 
coordination or trade-offs of plants in response to environmental changes. To explore the functional leaf traits of 
native karst forest plants, the dominant species of different plant types (trees, shrubs, and herbs) in the Maolan 
Nature Reserve were selected as study objects. The leaf area (LA), specific leaf area (SLA), chlorophyll content 
(Chl), leaf dry matter content (LDMC), leaf thickness (LT), leaf nitrogen content (LNC), and leaf carbon content 
(LCC), as well as the variations in these characteristics and their correlation, were analyzed. The differences in 
the leaves of the different plants were compared. The results showed the following: (1) The overall range of the 
variation in the functional leaf traits was large (9.7%-87.4%). The variation in structural leaf traits was larger than 
that in chemical leaf traits. Interspecific differences were found in the leaf traits of the different plant types, and 
the interspecific variation in shrubs was larger than that in trees and herbs. (2) A general correlation was found 
among functional leaf traits: SLA negatively correlated with LDMC and Chl and positively correlated with LNC; 
LT significantly positively correlated with Chl and negatively correlated with LNC. (3) Significant differences were 
identified in the functional leaf traits among different plant types: the LA, LT, and LCC of trees and shrubs were 
significantly higher than those of herbaceous plants, whereas SLA and LNC showed the opposite trend. The 
Chl and LDMC of shrubs were significantly higher than those of trees and herbs. In conclusion, the dominant 
species of different plant types in the Maolan karst forest showed higher LA, SLA, and Chl but lower LT and 
LDMC, enabling them to adapt to the more primitive karst environment.
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植物功能性状是指与植物的生长适应有关的属性，是联

系植物、环境和生态系统功能的桥梁. 植物功能性状的研究，

已成为近年来探讨植物对环境适应的热点课题 [1]. 叶片作为植

物对生境变化最为敏感的器官，具有较强的可塑性，其性状特

征对植物的基本行为和功能有直接的影响 [1-2]. 不同叶片性状

间既相互关联又有分离[3]，叶片功能性状的差异性和相关性体

现对不同环境的协调或权衡[2]. 生长型是根据植物可见的形态

与外貌分成的不同类群（如森林植被中的乔木、灌木、藤本、

草本），是研究植物功能性状变异及关联的重要基础，也是探

索森林生态系统保护的关键 [4-5]. 相关研究表明，地中海不同

生长型植物的叶片水分利用效率不同，对缺水环境表现出特

定的形态调整 [6]. 巴西热带干旱森林草本和亚灌木的生理生态

反应受降雨的影响大于乔木物种[7]. 我国滇中喀斯特区不同生

长型植物叶片性状存在显著差异 [8]. 由此可见，探索植物不同

生长型叶片功能性状对于揭示植物应对环境采取的适应策略

以及群落对全球变化的响应具有重要作用[3]. 
喀斯特森林是一类特殊的非地带性植被，林内小生境复

杂多样、森林群落性质、更新动态、群落外貌及物种组成等

方面都与地带性森林植被类型不同，生物多样性丰富，对喀

斯特区生态功能稳定性维持具有重要作用 [9].  前人在美国东

北部岩溶生境 [10]以及我国黔中[11]、滇中[8]、重庆中梁山[12]等喀

斯特区对植物叶片性状研究发现，次生性喀斯特植物叶片功

能性状存在较大差异，植物为适应生境表现出叶干物质含量

（LDMC）较高和比叶面积（SLA）、叶面积（LA）较低，趋向

于适应干旱环境的性状组合. 目前有关喀斯特森林生态系统

植物叶片功能性状的研究，主要集中在次生性喀斯特森林木

本植物及其适应性研究 [8, 10-12]，涉及原生性喀斯特森林植物叶

片功能性状的研究较少. 茂兰自然保护区是世界同纬度地区保

存较好的原生性喀斯特森林，是研究喀斯特森林种群适应特

征的理想场所[9]. 基于此，以茂兰保护区内不同生长型（乔木、

灌木、草本）的优势种植物为研究对象，综合叶片的形态性状

与化学性状7个指标，旨在探讨：原生性较强的喀斯特地区植

物叶片性状的变化特征；叶片性状间的相互关系；不同生长型

间植物功能性状差异及其适应策略. 本研究旨在深入了解植物

叶片在原生性喀斯特生境的变化特征以及适应策略，为喀斯

特区退化植被的恢复提供参考. 

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（25°09′-25°20′ N，

107°52′-108°05′ E，海拔430-1 078 m），地处黔桂交界. 保
护区内为以石灰岩和白云岩为主所组成的典型喀斯特峰丛地

貌，地势整体为西北高东南低，平均海拔800 m以上. 当地年

均温15.3 ℃，7月均温26.4 ℃，1月均温8.3 ℃，年均降雨量1 
320.5 mm，属中亚热带季风湿润气候. 年均相对湿度83%. 地
面基岩裸露，土壤以黑色石灰土为主，土层较薄且多存于岩缝

之中，富钙和富盐基化，有机质含量高[9]. 保护区内乔木以青冈

（Cyclobalanopsis glauca）、香叶树（Lindera communis）、

翅荚香槐（Cladrastis platycarpa）等为优势种的常绿落叶阔

叶混交林，灌木层优势种有南天竹（Nandina domestica）、宽

苞十大功劳（Mahonia eurybracteata）等. 
1.2  植物叶片取样

于2021年6月，根据植物群落生态学研究的方法，将森林

群落生长型划分为乔木层、灌木层、草本层 [13]. 在茂兰喀斯特

森林中设置5个20 m × 30 m 的大样地，样地的海拔高度为

510-700 m，将样地划分为10 m × 10 m 的样方进行群落调查. 
根据样方调查的结果，计算乔木、灌木、草本的重要值，分别

选择不同生长型重要值排序前10位的植物作为优势种（表1）. 
乔木和灌木叶片的采集方法是：对样地内每一优势种选择5株
生长成熟的植株，选择每株植物冠层中部相同高度不同方位

的枝条采样，用高枝剪分别从东南西北方向采集4根长势良好

的枝条，每根枝条采集叶片完全展开、成熟度相似、健康的叶

片10片. 草本叶片的采样方法是：每个样地中每一优势种选择

10-20株长势良好的植株，用短枝剪直接剪取充分展开的草本

叶片[14]. 所有采集的叶片均去除叶柄，将采集的叶片铺展置于

两片湿润的滤纸之间，放入自封袋内，放置在随身携带的保鲜

箱内带回实验室测定. 重要值按照下列公式进行计算：乔木重

要值＝（相对密度＋相对优势度＋相对频度）/3；灌木重要值＝

（相对密度＋相对盖度＋相对频度）/3；草本重要值＝（相对

多度＋相对频度＋相对盖度）/3[15]. 
1.3  叶片功能性状的测定

先将叶片用纱布擦拭干净后待测，叶绿素含量（Chl，
SPAD）采用便携式叶绿素仪（SPAD-502 PLUS）测定，叶厚

度（LT，mm）采用数显千分尺测量（精度为0.001 mm），测量

方法均为沿着叶片主脉0.25 cm处均匀选3个点测量，3个点的

平均值即为叶绿素含量和叶片厚度. 叶面积（LA，cm2）采用

便携式激光面积仪（CI-202，Walz，Camma，USA）测定. 然
后将叶片放置于黑暗环境中，使其完全浸没于去离子水中12 
h，取出后迅速吸干叶片表面的水分，采用电子天平称量（精度

为0.000 1），得到叶片饱和鲜重（FW，g）. 最后将叶片放入温

度为120 ℃的烘箱内先杀青30 min，再将烘箱温度设置为80 
℃，烘24 h至恒重，称量叶干重（DW，g）. 将烘干的叶片研磨

粉碎过筛（100目）后，用于叶片养分含量测定. 叶片全碳含量

（LCC，g/kg）和叶片全氮含量（LNC，g/kg）采用元素分析仪

（德国Elementar Vario Macro cube）测定. 比叶面积（SLA，
cm2 /g）和叶干物质含量（LDMC，g/g）按照下列公式进行计

算：比叶面积＝叶面积 /叶片干重；叶干物质含量＝叶片干重 /
叶片饱和鲜重. 
1.4  数据处理

用Excel 2010对数据进行整理，用SPSS 25.0进行数据

分析. 采用变异系数（coefficient of variation）计算各叶片功

能性状的变异程度；用Pearson相关系数检验叶片功能性状之

间的相关性；用单因素方差分析（one-way ANOVA）和邓肯法

（Duncan）对不同生长型植物叶片功能性状的平均值进行显

著性检验；用Origin 2018可视化分析结果. 

2  结果与分析

2.1  叶性状变异特征
由表2可见，茂兰喀斯特森林植物叶性状特征值整体变

异范围较大，为9.7%-87.4%. LA的变异系数（87.4%）为强变

异，SLA、LDMC、LT、LNC的变异系数（26.9%-42.1%）为中

等变异，Chl和LCC的变异系数（9.7%-19.3%）为弱变异. 从
生长型水平看，所有叶片功能性状在乔木、灌木和草本种间变

异差异显著，LA、SLA和LNC的变异系数为灌木＞草本＞乔

木；LT和LCC是灌木＞乔木＞草本；Chl是草本＞灌木＞乔木；

LDMC则是草本＞乔木＞灌木. 总之，叶性状值整体变异范围
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表1  茂兰喀斯特森林不同生长型优势种

Table 1  Dominant species of different growth types in Maolan karst forest
生长型

Growth form
种

Species
科

Family
属

Genus

乔木
Tree

青冈 Cyclobalanopsis glauca 壳斗科 Fagaceae 栎属 Quercus
润楠 Machilus nanmu 樟科 Lauraceae 润楠属 Machilus
翅荚香槐 Cladrastis platycarpa 豆科 Fabaceae 翅荚香槐属 Platyosprion
香港四照花 Cornus hongkongensis 山茱萸科 Cornaceae 山茱萸属 Cornus
巴东荚蒾 Viburnum henryi 五福花科 Adoxaceae 荚蒾属 Viburnum
香叶树 Lindera communis 樟科 Lauraceae 山胡椒属 Lindera
朴树 Celtis sinensis 大麻科 Cannabaceae 朴属 Celtis
光皮梾木 Cornus wilsoniana 山茱萸科 Cornaceae 山茱萸属 Cornus
单性木兰 Kmeria septentrionalis 木兰科 Magnoliaceae 单性木兰属 Kmeria
轮叶木姜子 Litsea verticillata 樟科 Lauraceae 木姜子属 Litsea

灌木
Shrub

南天竹 Nandina domestica 小檗科 Berberidaceaa 南天竹属 Nandina
宽苞十大功劳 Mahonia eurybracteata 小檗科 Berberidaceaa 十大功劳属 Mahonia
球核荚蒾 Viburnum propinquum 五福花科 Adoxaceae 荚蒾属 Viburnum
水麻 Debregeasia orientalis 荨麻科 Urticaceae 水麻属 Debregeasia
鼠李 Rhamnus davurica 鼠李科 Rhamnaceae 鼠李属 Rhamnus
野桐 Mallotus tenuifolius 大戟科 Euphorbiaceae 野桐属 Mallotus
裂果卫矛 Euonymus dielsianus 卫矛科 Celastraceae 卫矛属 Euonymus
吴茱萸 Tetradium ruticarpum 芸香科 Rutaceae 吴茱萸属 Tetradium
火棘 Pyracantha fortuneana 蔷薇科 Rosaceae 火棘属 Pyracantha
胡颓子 Elaeagnus pungens 胡颓子科 Elaeagnaceae 胡颓子属 Elaeagnus

草本
Herb

狗牙根 Cynodon dactylon 禾本科 Gramineae 狗牙根属 Cynodon
千里光 Senecio scandens 菊科 Asteraceae 千里光属 Senecio
细柄草 Capillipedium parviflorum 禾本科 Gramineae 细柄草属 Capillipedium
山马兰 Aster lautureanus 菊科 Asteraceae 紫菀属 Aster
鬼针草 Bidens pilosa 菊科 Asteraceae 鬼针草属 Bidens
一年蓬 Erigeron annuus 菊科 Asteraceae 飞蓬属 Erigeron
五月艾 Artemisia indica 菊科 Asteraceae 蒿属 Artemisia
野草香 Elsholtzia cyprianii 唇形科 Labiatae 香薷属 Elsholtzia
秋海棠 Begonia grandis 秋海棠科 Begoniaceae 秋海棠属 Begonia
苣荬菜 Sonchus wightianus 菊科 Asteraceae 苦苣菜属 Sonchus

表2  茂兰喀斯特森林不同生长型优势种叶功能性状特征

Table 2  Leaf functional traits of dominant species of different growth types in Maolan karst forest
性状

Trait
生长型

Growth form
平均值±标准误差

Mean ± SE
最小值

Minimum
最大值

Maximum
变异系数

Coefficient of variation (CV/%)

叶面积

(LA/cm2)

乔木 Tree 60.51 ± 1.500 11.63 121.12 76.3
灌木 Shrub 35.76 ± 5.17 2.36 105.06 89.1
草本 Herb 20.85 ± 3.84 2.53  76.80 86.4
总体 Totals 35.83 ± 2.86 2.36 121.12 87.4

比叶面积

(SLA/cm2 g-1)

乔木 Tree 143.65 ± 7.11 44.58 245.23 31.7
灌木 Shrub 152.41 ± 8.98 60.01 276.45 36.3
草本 Herb 244.00 ± 18.55 90.00 419.39 35.7
总体 Totals 169.13 ± 6.98 44.58 419.39 42.1

叶干物质含量 
(LDMC/g g-1)

乔木 Tree 143.65 ± 0.01 0.25 0.62 24.3
灌木 Shrub   0.44 ± 0.016 0.26 0.66 21.8
草本 Herb 0.32 ± 0.02 0.16 0.58 35.4
总体 Totals 0.39 ± 0.01 0.16 0.66 27.3

叶片厚度 
(LT/mm)

乔木 Tree 0.19 ± 0.01 0.10 0.30 23.6
灌木 Shrub 0.19 ± 0.00 0.08 0.30 31.7
草本 Herb 0.16 ± 0.03 0.10 0.22 20.3
总体 Totals 0.18 ± 0.05 0.08 0.30 27.4

叶绿素含量 
(Chl/SPAD)

乔木 Tree 43.19 ± 0.98 33.60  59.10 14.5
灌木 Shrub 46.40 ± 1.30 29.30  67.80 17.2
草本 Herb 34.65 ± 1.42 26.60  52.70 19.3
总体 Totals 42.51 ± 0.80 26.60   67.80 19.3

叶碳含量

(LCC/g kg-1)

乔木 Tree 478.17 ± 7.53 413.30 551.07   8.3
灌木 Shrub 451.94 ± 10.96 355.63 522.23 10.3
草本 Herb 418.11 ± 13.11 394.08 445.34   6.3
总体 Totals 463.92 ± 6.33 355.63 551.07   9.7

叶氮含量

(LNC/g kg-1)

乔木 Tree 19.22 ± 0.47 13.73  28.50 17.1
灌木 Shrub 19.77 ± 1.60 12.63  41.58 36.3
草本 Herb 23.26 ± 2.08 14.19  37.24 32.3
总体 Totals 19.63 ± 0.57 12.63   41.58 26.9

CV > 50%为强变异，20% ≤ CV < 50%为中等变异表现，CV < 20%属于弱变异 [15].
CV > 50% is strong variation, 20% ≤ CV < 50% is medium variation, and CV < 20% is weak variation [16].
LA: Leaf area; SLA: Specific leaf area; LDMC: Leaf dry matter content; LT: Leaf thickness; Chl: Chlorophyll content; LCC: Leaf carbon content; 
LNC: Leaf nitrogen content. The same as below.
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较大，LA易受环境的影响而发生变异，其稳定性较差，LCC变

化相对稳定. 由此可知，叶片结构性状中的LA、SLA、LDMC、

LT和Chl的整体变异程度高于叶片化学性状中的LNC和LCC. 
不同生长型植物叶片性状变异范围不同，种间变异灌木大于

乔木和草本. 
2.2  叶性状之间的相关关系

相关性检验（表3）表明，SLA与Chl、LDMC呈极显著负

相关（P < 0.01），与LNC呈显著正相关（P < 0.05），即Chl、
LDMC随SLA的增加而减小，LNC随SLA的增加而增加. Chl与
LT呈极显著正相关（P < 0.01），LDMC与LT呈显著正相关（P < 
0.05），LT与LNC呈显著负相关（P < 0.05），其他各性状之间

无显著相关性（P < 0.05）. 总之，茂兰喀斯特森林叶片功能性

状间表现出普遍的相关性，各功能性状之间的关系联系紧密. 
2.3  不同生长型植物叶性状比较

从图1可知，LA、LT和LCC表现为乔木和灌木显著高于草

本（P < 0.05），在乔木与灌木之间差异不显著（P > 0.05），整
体呈现出乔木＞灌木＞草本的趋势；SLA和LNC的变化趋势相

反，草本的SLA和LNC显著高于灌木和乔木（P < 0.05）；Chl
和LDMC灌木显著高于乔木和草本（P < 0.05）. 总之，茂兰喀

斯特森林不同生长型植物叶功能性状具有显著差异，其中草本

与乔木和灌木的差异最为显著，乔木和灌木的差异不明显. 

3  讨 论
3.1  茂兰喀斯特森林优势种植物叶片性状特征

在同一生境中由于受环境和资源条件的限制，植物之间会

产生竞争排斥，表现出趋异的一面，即植物会通过增加叶片功

能性状的变异以降低竞争的强度，其性状变异幅度因生境而

异 [1, 17]. 研究发现茂兰喀斯特森林优势种植物的功能性状整体

变异幅度达9.7%-87.4%，高于黔中喀斯特区（14.8%-58.9%）

和重庆中梁山（4.6%-50.8%）的变异幅度 [10-11]，但低于粤东地

区（27%-145.1%）[18]的变异幅度，说明喀斯特地区共存植物的

叶片性状对环境变化的反应不同，主要是通过改变叶片功能性

状特征来适应喀斯特生境，同时由于茂兰喀斯特森林林区内

滞留水排泄点多，流量虽小，但动态稳定，加之丰富多样的小

生境 [9]，使植物对水分和养分的利用更加具有优势，因此性状

的变异幅度高于其他喀斯特区[10-11]. 与土壤和气候条件优越的

粤东地区相比，喀斯特地区生境异质性较高 [19]，石生环境抑制

了植物的生长，植物生长相对缓慢，因而性状的可塑性变异幅

度小于粤东地区. 叶片结构性状的整体变异程度要高于叶片化
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图1  不同生长型叶功能性状. 不同小写字母代表不同生长型叶性状之间具有显著差异（P < 0.05）；图中数据为平均值±标准误差. 
Fig. 1  Leaf functional traits of different growth forms. There are significant differences in the leaf traits of different growth types represented 
by different lowercase letters ( P < 0.05 ). The data in the figure are average ± standard error. 

表3  茂兰喀斯特森林植物叶片功能性状的相关系数

Table 3  Correlation coefficients of plant leaf functional traits in Maolan karst forest
功能性状

Functional trait
叶面积

LA
比叶面积

SLA
叶绿素含量

Chl
叶干物质含量 

LDMC
叶片厚度

LT
叶碳含量

LCC
比叶面积 SLA -0.17
叶绿素含量 Chl 0.071 -0.374**
叶干物质含量 LDMC -0.013 -0.360** 0.137
叶片厚度 LT 0.024 -0.618 0.294** 0.215*
叶碳含量 LCC 0.046 -0.107 -0.210 -0.022 0.024
叶氮含量 LNC -0.176 0.259* -0.127 -0.175 -0.245*   0.084

Pearson相关分析，双尾检验；** P < 0.01，* P < 0.05. 
Pearson correlation analysis and two-tailed test; ** P < 0.01，* P < 0.05.
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学性状，表明叶片结构性状的可塑性较强，同时反映植物应对

不同环境采取不同的适应策略 [12]. 从不同生长型来看，种间变

异灌木大于乔木和草本，这可能是由于灌木生长的林下环境复

杂性和多变性导致不同的植物对立地条件的适应存在较大差

异有关，这与钟巧连等的研究结论 [11]相似. 总之，茂兰喀斯特

森林优势种植物叶片功能性状在整体变异幅度较其他喀斯特

区高 [10-11]，种间变异灌木大于乔木和草本，说明不同物种及性

状对喀斯特环境胁迫的适应策略具有明显差异. 
LA大小与植物水分状况密切相关，影响植物对光的截

获和碳的获取能力 [1]，SLA反映植物对资源的利用和保存能

力 [19].  本研究优势种植物LA和SLA的平均值均大于桂林尧

山 [19]、黔中喀斯特区和云南大围山 [11, 20]，与滇中喀斯特区差

异不大 [8]，但略低于茂兰木本植物研究结果 [21]. 分析其原因是

茂兰喀斯特森林林内滞留水排泄点多[9]，由于植物的竞争，植

物叶片增大能够使光合效益最大化，增大LA有利于植物在阴

凉、潮湿或者荫蔽的环境条件中占优势. LA低于该区的木本

植物则可能是木本植物对光资源获取的竞争更大. SLA的差

异可能是研究区内郁闭度大，林中大量的枯枝落叶凋落物积

累，土壤腐殖质高，为植物生长提供了较其他喀斯特区资源

相对丰富的环境 [9].  LDMC反映叶片抵抗环境的能力 [1]，通常

LDMC含量高的植物能很好地生存在资源匮乏的生境中[22]
，本

研究的LDMC的均值为0.39 g/g，与桂林尧山0.37 g/g相当[19]，

表明不同生境的植物可能在环境资源匮乏时采取相似的适应

策略 [8]，但普遍低于其他喀斯特区[8,11,20]，旁证了茂兰喀斯特森

林的原生性较强，林内的生境条件优于其他喀斯特区.  LT越
厚植物对水分和养分的保存和利用效率越高 [22]，本研究LT的
平均值为0.18 mm，整体上较桂林尧山0.25 mm和云南大围山

0.45 mm喀斯特地区[19-20]要小，在气候条件湿润、养分充足的

地区，叶片厚度通常较环境恶劣的地区薄 [22]，说明茂兰喀斯特

区土壤养分等环境资源较其他喀斯特区优越. 
碳、氮元素对植物的生长发育具有重要的作用，碳是植物

各种生理生化过程的基质和能量来源，氮与植物氨基酸、叶

绿素、酶等物质的合成有关，是维持植物生长发育所必需的营

养元素[23]. 本研究LCC的均值为463.92 g/kg，低于金华北山

474.93 g/kg和全球陆生植物均值476.1 g/kg [24-25]，但要远高于

阿拉善地区379 g/kg [26]. 这可能是因为一方面喀斯特地区石

生环境抑制了植物的生长，植物生长速度缓慢，积累较多的木

质素等物质构建保卫结构[27]，因此叶片LCC含量相对较高. 另
一方面本研究区自然条件较阿拉善地区优越，属于亚热带季风

气候区，土壤虽浅薄，但有机质含量高，因此植物碳储存能力

较强. 本研究LNC的均值为19.97 g/kg，与吴鹏等对该区域植

物叶片的研究结果18.05 g/kg[28]相当，从侧面说明高LCC的植

物普遍具有较低的LNC这一高等陆生植物碳、氮元素计量的

普遍规律. Chl的高低对植物光合能力的强弱有直接的影响，

而光合作用对水分胁迫较为敏感 [29]，水分胁迫会显著降低叶

片光合酶的活性，致使其净光合速率下降 [30]. 本研究区植物叶

片Chl均值为42.5 SPAD，高于滇中地区24.74 SPAD [8]，与熊

玲等对该研究区木本植物的叶绿素含量结果43.33 SPAD[21]

相当.  原因是茂兰喀斯特森林林内郁闭度大，环境潮湿、荫

蔽 [9]，在隐蔽条件下的氮投入叶绿素上用于光的捕获，因此有

较高Chl，然而在滇中地区光照充足的条件下，大部分的氮被

用于羧化酶的生成，所以Chl低 [23]. 总体而言，茂兰喀斯特森林

主要植物表现出LA、SLA和Chl较大而LT与LDMC较低等一系

列的性状组合，以适应原生性较强的喀斯特生境. 

3.2  植物叶性状间的相互关系
植物的生长受到生理发育和环境等因素的影响，各性状

间相互耦合相互影响，经过自然筛选后最终形成适应特定环

境的最优功能性状组合，反映了植物对生存环境采取的不同

生态策略 [31]. 研究发现茂兰喀斯特森林优势种植物的SLA和

LDMC之间呈极显著负相关，原因是叶片内水分向表面扩散的

阻力增加，降低了叶片内部水分散失速度，从而增加叶片组织

密度，导致叶片透光性差，降低植物的光合作用能力，从而减

少了比叶面积 [32]. 研究发现LNC与SLA呈显著正相关关系，与

LT呈显著负相关关系，这与刘宏伟等 [12]和吴漫玲等 [33]的研究

结果一致. 前者是因为有较高LNC的叶片，SLA大，体现植株

较高的相对生长速率 [34]，后者则是由于LT与资源获取、水分

保存和同化有关 [27]. 本研究中Chl与LT呈极显著正相关关系，

与SLA呈极显著负相关，与熊玲等对本研究区木本植物的研

究结论 [21]相符.  相关研究表明，LDMC与LT呈显著负相关关

系 [24]，本研究与之相反，表明喀斯特地区的植物将光合产物

更多利用于构建叶片的防御器官，从而适应贫瘠干旱的环境. 
植物通过采取不同的性状组合来适应原生性较强的喀斯特生

境，整体趋向于发展一套适应干旱、耐贫瘠环境的性状组合. 
尽管植物叶片在形状、大小等方面极具变化和多样性，但各生

境中无论是喀斯特森林还是非喀斯特森林，植物的叶功能性

状存在着相似的相关关系，反映了植物对生境适应策略的趋

同性 [35]. 
3.3  不同生长型叶片性状的差异

植物的生长型在植物功能性状差异研究中具有重要作

用，不同生长型的叶片功能性状及植物对环境的适应方式可

能存在差异 [8]. 研究发现乔木和灌木的LDMC高于草本，SLA
则草本最大. 这是因为喀斯特地区土层浅薄，基岩裸露，土壤

养分缺乏，再加上临时性干旱这一特殊的生境条件，乔灌木植

物采取较高的LDMC和较小的SLA，以提高植物获取养分的能

力，减少植物中的水分损失 [33]. 草本的生物量相对较低，对养

分和水的需求较少，所以其SLA大于乔木和灌木. LCC、LA和

LT表现为乔木灌木显著高于草本，这是由于叶碳主要存在于

叶片纤维含量中，乔木灌木叶片的纤维含量高于草本叶片；植

物叶片增大能够使光合效益最大化，因此乔木和灌木的LA大
于草本；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，加之乔木灌木通常具有较深的根系，

能吸收土深层的水资源，因此LT均大于草本 [36]. 研究发现LNC
表现为草本最大，乔木次之，灌木最小，这是由于草本的叶片

寿命短，生长快、需要更多的氮含量满足其快速生长的需要，

这就导致LNC比采取慢速生长策略的乔木和灌木的高. 
整体而言，不同生长型中乔木（青冈、润楠、翅荚香槐

等）的寿命长、生长速度缓慢，植物采取高LA、LT、LCC和低

SLA、LNC的保守策略，增强资源的保存和利用能力，以适应

乔木群落林内郁闭度大、阴凉的环境. 灌木（南天竹、宽苞十

大功劳、球状荚蒾等）位于林下层，植物的Chl、LDMC较大，

LA、LT、LCC、SLA、LNC值介于乔木和草本之间. 草本（狗

牙根、千里光、山马兰等）的寿命短、生长速度快、叶片薄，植

物采取高SLA、LNC和低LA、LDMC、LT、Chl、LCC的性状组

合，拥有快速获取资源的开放性策略适应环境. 

4  结 论
茂兰喀斯特森林不同生长型优势种植物叶片功能性状既

相互联系又存在较大的差异，不同生长型植物采取不同的生
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