
喀斯特森林木本植物叶片功能性状对土壤特性的响应

熊玲,龙翠玲,梁盛,吴陶红,刘奇,廖全兰,薛飞

引用本文:
熊玲,龙翠玲,梁盛,吴陶红,刘奇,廖全兰,薛飞. 喀斯特森林木本植物叶片功能性状对土壤特性的响应[J]. 热带亚热带植物学
报, 2024, 32(3): 310-318.

在线阅读 View online: https://doi.org/10.11926/jtsb.4765

您可能感兴趣的其他文章

Articles you may be interested in

黔中喀斯特9种木质藤本叶功能性状研究

Studies on Leaf Functional Traits of Nine Woody Lianas in the Karst Area of Central Guizhou Province

热带亚热带植物学报. 2021, 29(5): 455-464   https://doi.org/10.11926/jtsb.4328

井冈山鹿角杜鹃群落灌木层植物叶功能性状对海拔梯度的响应

Response of Leaf Functional Traits of Shrubs to Altitude in Rhododendron latoucheae Communities in Mt. Jinggangshan, Jiangxi,
China

热带亚热带植物学报. 2019, 27(2): 129-138   https://doi.org/10.11926/jtsb.3930

寄主植物的功能性状对桑寄生寄主专一性的影响初探

Preliminary Studies on Effects of Host Functional Traits on Host Specificity of Mistletoe Species

热带亚热带植物学报. 2019, 27(2): 187-195   https://doi.org/10.11926/jtsb.3936

基于植物功能性状的生态学研究进展:从个体水平到全球尺度

Plant Functional Traits: From Individual Plant to Global Scale

热带亚热带植物学报. 2019, 27(5): 523-533   https://doi.org/10.11926/jtsb.4108

不同原生境的6种棕榈科植物叶片水力性状的对比研究

Comparative Studies on Leaf Hydraulic Traits of Six Palm (Arecaceae) Species Originally Distributed in Different Habitats

热带亚热带植物学报. 2020, 28(5): 472-478   https://doi.org/10.11926/jtsb.4199

向下翻页，浏览PDF全文

http://jtsb.scib.ac.cn/
http://jtsb.scib.ac.cn/
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4765
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4328
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.3930
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.3936
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4108
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4199


热带亚热带植物学报  2024, 32(3): 310 ~ 318 
Journal of Tropical and Subtropical Botany   

 
收稿日期: 2022-12-08      接受日期: 2023-03-19 
基金项目: 贵州省科技计划项目([2020]1Z036)；黔科合平台人才项目([2020]6010)资助 
This work was supported by the Project for Science and Technology Planning in Guizhou (Grant No. [2020]1Z036), and the Program for Talent-platform in 
Guizhou (Grant No. [2020]6010). 
作者简介：熊玲(1994 年生)，女，硕士，工程师，主要从事环境生态与森林保护研究。E-mail: 1403502517@qq.com 
* 通讯作者 Corresponding author. E-mail: longcuiling898@163.com 
 
 

 

 

喀斯特森林木本植物叶片功能性状对土壤特性的

响应  
 

熊玲 1,2, 龙翠玲 1*, 梁盛 2, 吴陶红 1, 刘奇 1, 廖全兰 1, 薛飞 1 
(1. 贵州师范大学地理与环境科学学院, 贵阳 550025；2. 贵州习水国家级自然保护区管理局，贵州 习水 564600) 

 

摘要：为明确喀斯特森林植物叶片功能性状对土壤特性的响应，采用样地与样线相结合的方法调查茂兰喀斯特森林的木本植

物群落，计算不同地形木本植物叶片加权平均性状值，运用单因素方差分析和冗余分析不同地形植物叶片功能性状的差异及

其与土壤特性的关系。结果表明, 在生长型(常绿、落叶)和群落水平上，植物叶片功能性状在不同地形间存在显著差异

(P<0.05)，其中叶面积最为敏感，对生境的响应明显，常绿植物的叶厚度大于落叶植物，比叶面积则相反，而叶绿素含量差

异不显著(P>0.05)。不同地形间土壤特性差异显著(P<0.05)，漏斗地形土壤的田间持水量、毛管孔隙度、全氮含量、全磷含

量及有机质含量较高，土壤肥力最佳，槽谷和阴坡次之，而阳坡地段土壤相对贫瘠。不同地形植物叶片功能性状与土壤特性

间具有相关性，但不同地形土壤特性对叶片功能性状变异的解释率不同，影响植物叶片功能性状的主要土壤特性为有机质含

量、全氮含量、全磷含量、田间持水量和土壤容重。茂兰喀斯特森林不同地形植物叶片功能性状和土壤特性的差异较大，随

着土壤特性的改变，叶片功能性状的响应特征不同，这有利于林区物种共存及生物多样性维持。 

关键词：喀斯特森林；地形；土壤特性；叶片功能性状；冗余分析 

doi: 10.11926/jtsb.4765 

 

Response of Leaf Functional Traits of Woody Plants to Soil Characteristics 
in Karst Forests 
 

XIONG Ling1,2, LONG Cuiling1*, LIANG Sheng2, WU Taohong1, LIU Qi1, LIAO Quanlan1, XUE Fei1 
(1. College of Geography and Environmental Sciences, Guizhou Normal University, Guiyang 550025, China; 2. Administration Bureau of Guizhou Xishui 

National Nature Reserve, Xishui 564600, Guizhou, China) 

 
Abstract: In order to understand the response of plant leaf functional traits to soil characteristics in karst forest, 

the woody plant communities in Maolan National Reserve were investigated by using the methods of sample plot 

and transversal, the weighted average leaf traits of woody plants in different terrain were calculated, and the 

relationship between leaf functional traits and soil characteristics analyzed by One-Way ANOVA and redundancy. 

The results showed that there were significant differences in plant leaf functional traits between different terrains 

at the growth type (evergreen/defoliate) and community level (P<0.05), among which the leaf area was the most 

sensitive, its response to habitat was obvious. However, leaf thickness of evergreen plants was greater than that of 

deciduous plants, while specific leaf area was the opposite, and the difference in chlorophyll content is not 

significant (P>0.05). There were significant difference in soil characteristics among different terrains (P<0.05). 

The field water capacity, capillary porosity, contents of total nitrogen, total phosphorus and organic matter of soil 

on funnel terrain were higher, and the soil fertility was the best, followed by valley and shady slope, while the soil 
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on sunny slope was relatively barren. There was a correlation between leaf functional traits and soil characteristics 

in different terrain, but the interpretation rate of leaf functional traits variation was different in different terrain soil 

characteristics. The main soil characteristics affecting leaf functional traits were organic matter content, total 

nitrogen content, total phosphorus content, field water capacity and soil bulk density. Therefore, leaf functional 

traits and soil characteristics differ greatly in different terrain of Maolan karst forest. With the change of soil 

characteristics, leaf functional traits have different response characteristics, which is conducive to species 

coexistence and biodiversity maintenance in forest area. 

Key words: Karst forest; Terrain; Soil characteristic; Leaf functional trait; Redundancy analysis 

 

性状-环境关系在生态学研究中开启了新的视

角，对物种适应性研究及生态环境保护都是一条有

效的途径，近年来已在植被研究中显得尤为明显[1]。

植物功能性状会随着环境的变化呈现出对应的形

态结构和生理特征，这是植物适应环境的一种表现

形式[2]。叶片功能性状作为植物功能性状的重要组

成部分，其中叶片与环境的接触面积最大，对环境

变化最为敏感[3]，是植物、土壤、大气进行物质交

换的重要载体[4]，叶片还能很好地表征养分循环和

生产力强度[5]，是维持陆地生态系统功能的最基本

要素[6]。因此，探讨植物叶片功能性状对环境响应

机制和适应策略已成为热点课题[7–8]。我国南方地

处热带亚热带地区，森林生态系统主要由常绿和落

叶木本植物组成，是研究不同生长型木本植物叶片

功能性状的最佳对象[9]，而土壤对植物叶片功能性

状的影响显著，综合土壤特性和地形因子对植物叶

片功能性状的影响，更有利于揭示植物对环境的适

应策略[10]。已有研究表明，土壤养分对植物叶片性

状起着关键性作用，可引发多个独立功能性状的协

调反应[11]；土壤肥力对叶厚度、叶干物质含量具

有抑制效应，而对比叶面积具有促进作用，当土壤

养分质量较差时，比叶面积与土壤全氮含量呈负相

关[12–13]；Becknell 等[14]研究表明，比叶面积等性状

变异的解释率有 33%~60%由土壤特性所致；张慧

文等[15]报道天山云杉(Picea schrenkiana var. tian- 

schanica)叶片功能性状沿海拔梯度变化的主要驱动

因子为土壤含水量和土壤氮含量；胡耀升等[16]研究

表明比叶面积主要受土壤全氮含量的影响;而在岩

溶生境下，土壤含水量是影响比叶面积的关键因

子[17]。可见，在不同的研究中起决定作用的因素并

没有一致的认识，土壤与植物叶片功能性状的关系

十分复杂，尤其在地形组合多样的喀斯特森林中, 

因此，加强喀斯特森林植物叶片功能性状对土壤特

性的响应研究具有重要意义。 

茂兰保护区保存着同纬度地区集中连片且原

生性较强的喀斯特森林生态系统[18]。由于地质环境

独特，区内地貌形态多样，有典型的落水洞、漏斗、

槽谷、洼地、盲谷和坡立谷等，具有丰富的小生境

类型且土壤高度异质化[19]。近年来已有学者对其不

同地形植物群落结构[20]、土壤理化性质[19]、土壤酶

活性及凋落物动态等[21]方面进行了研究，关于喀斯

特区植物叶片功能性状对环境因子的响应已有大

量研究[17,22–23]，但大多基于喀斯特石漠化区的优势

种或同种植物叶片功能性状的适应策略研究，而喀

斯特区丰富生境类型下的群落结构多样，从植物群

落水平研究不同生境叶片功能性状的可塑性是必

要的。本研究从生长型和群落水平比较不同地形植

物叶片功能性状特征以及不同地形土壤特性的差

异，明晰典型喀斯特森林不同地形植物叶片功能性

状与土壤特性之间的关系，探讨茂兰喀斯特森林不

同地形物种多样性维持机制，为喀斯特石漠化区森

林植被恢复提供参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

研究地位于贵州省南部荔波县茂兰国家自然

保护区(107°52′~108°05′ E，25°20′ N)，全区总面积

约 2×104 hm2，森林覆盖率高达 87%，是原生性喀

斯特森林分布范围最大的区域，为典型的喀斯特峰

从地貌，海拔高度 430~1 078.6 m，平均海拔 800 m

左右，属中亚热带季风湿润气候。据气象站记录全

年平均气温为 15.3 ℃，1 月平均气温 8.3 ℃，7 月

平均气温 26.4 ℃，≥10 ℃年积温 5 727.9 ℃，降

雨量多集中在 4 月~10 月，年均 1 320.5 mm，蒸发

量年均 1 343.6 mm，相对湿度约为 83%，气候温和, 

雨量充沛，湿度大，适宜林木生长[18]。土壤大多是

黑色石灰土，土壤有机质含量、全氮、全磷、全钾
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含量丰富，pH 值 7.5~8.0，呈弱碱性，土层浅薄且

土被不连续，岩石裸露率较高[18–19]。 

本研究选取阴坡、阳坡、槽谷、漏斗 4 种主要

地形地貌设置样地。阴坡位于坡体中上部的背光

面，海拔 736 m 左右，坡度为 25°~35°，岩石碎块

较多，土层浅薄且土被不连续，土壤多分布于岩石

缝隙之中，覆盖度约 40%，土壤厚度 1~3 cm，枯枝

落叶层厚度 3~7 cm，水分条件较好，含水率约 34%，

光照条件较好，林内主要树种有长梗罗伞(Brassai- 

opsis glomerulata)、光皮梾木(Swida wilsoniana)、青

冈 (Cyclobalanopsis glauca)、狭叶润楠 (Machilus 

rehderi)等；阳坡位于坡体上部的向光面，海拔 784 m, 

坡度为 30°~45°，岩石崩塌碎块多，土层浅薄且土被

不连续，土壤多分布于岩石缝隙之中，覆盖度约 35%, 

土壤厚度 1~3 cm，枯枝落叶层厚度 3~5 cm，水分条

件差，含水率约 30%，光照条件好，林内主要树种

有掌叶木 (Handeliodendron bodinieri)、球核荚蒾

(Viburnum propinquum)、黄连木(Pistacia chinensis)、

南天竹(Nandina domestica)等；槽谷位于下坡位且谷

底平坦，海拔约 685 m，坡度为 15°~25°，土壤覆盖

率约为 60%，低凹处土壤厚度为 2~6 cm，枯枝落叶

层厚度 3~8 cm，水分条件适中，含水率达 44%，光

照条件适中，林内主要有湖北十大功劳(Mahonia 

fortunei)、光皮梾木(Swida wilsoniana)、构树(Brousso- 

netia papyrifera)、香叶树(Lindera communis)等树种;

漏斗位于低凹处的负地形，海拔 566 m，坡度为 5°~ 

10°，岩石裂隙发育，有成片土壤分布，土壤覆盖率

约为 85%，低凹处土壤厚度为 5~20 cm，枯枝落叶

层厚度 5~10 cm，水分条件好，部分地段有积水现

象，总体含水率达 52%，光照条件差，林内主要树

种有翅荚香槐 (Cladrastis platycarpa)、裂果卫矛

(Euonymus dielsianus)、椤木石楠(Photinia david- 

sonian)、紫珠(Callicarpa bodinieri)等；区内植被类

型主要为常绿落叶阔叶混交林[20–22]。 

1.2 样地设置与调查 

每种地形根据实际情况设 20 m×20 m的固定样

地 5 个，不连续样地共 20 个，相邻样地直线距离

控制在 50 m 内。把每个样地再细化为 5 m×5 m 的

小样方，用群落调查方法，记录木本植物种名、乔

木的胸径、灌木的基径、树高、冠幅、枝下高、郁

闭度等指标，样地的海拔、坡度、坡向用 GPS 测定。

调查样地中共有 38 科 65 属 76 种，其中常绿树种

42 种，占 55.3%；落叶树种 34 种，占 44.7%[23]。 

1.3 样品采集与处理 

2020 年 7 月—8 月参照叶片功能性状采样方

法[24–25]进行叶片采集。采集样地中胸径≥10 cm 的

木本植物，胸径<10 cm 的按照胸径大小选择前 5 个

植株采样，如果样地中树种个体数不足 5 株采取全

部采样方式[25]。用高枝剪先剪下植株各个方向的枝

条，再用手持短枝剪剪下枝上生长状况良好、完全

展开、无病虫害的完整成熟叶，整理好叶片装入袋

中，并在袋上标注种名、地形部位等信息后放入保

鲜箱带回实验室进行叶片功能性状的测定。各地形

采集的叶片样品数不同，其中阴坡 148 份、阳坡 156

份、槽谷 193 份、漏斗 185 份，常绿树种有 416 份，

落叶树种 266 份。此外，在每个样地的东、南、西、

北、中 5 个方位上设置 1 m×1 m 的样方采集土样,

用 100 cm3 的标准环刀采集原状土，将土样装入自

封袋，混合均匀后编号带回实验室自然风干，挑出

可见的碎石、细根等杂物，研细过 100 目筛后用于

土壤特性的测定。 

1.4 方法 

叶片功能性状测定    在每个植物叶片样品

中选取东南西北中朝向的 5 片健康完整叶，用纱布

擦拭干净并编号标记，用 0.000 1 的电子天平称量叶

鲜重(FW)。叶面积(LA)用便携式激光面积仪(CI-202, 

Walz, Camma, USA)进行扫描，取 5 片叶片的叶面

积平均值为该样本的叶面积。厚度(LT)用数显千分

尺沿着叶片主脉约 0.25 cm 处均匀选取上中下 3 个

点测量，测得的 3 个厚度值进行平均即为该叶片的

平均厚度，5 片叶子的平均厚度即为该样品的厚度[26]。

采用便携式叶绿素仪SPAD-502PLUS (Konica Minolta, 

Japan)测定叶片叶绿素含量(Chl)，测量编号标记叶

片的主脉和叶缘部位各 3 个点的叶绿素含量, 取平均

值代表单个叶片的叶绿素含量，5 片叶片叶绿素含

量的平均值为单个样本的叶绿素含量。待测完叶面

积、叶厚度、叶绿素含量等指标后，将叶片放入

120 ℃烘箱杀青 30 min，之后在 80 ℃下烘 24 h，称

量叶干重(DW)[24]。叶片功能性状取平均值，计算

各物种的比叶面积(SLA)、叶干物质含量(LDMC)

和叶组织密度(LTD)，SLA=叶面积(cm2)/叶干重(g)、

LDMC=叶干重(g)/叶鲜重(g)、LTD=叶干重(g)/叶体

积(cm3)[25–26]。 

土壤特性测定    土壤容重(Bd)、田间持水量

(Fc)、毛管孔隙度(Cp)采用环刀法测定，非毛管孔

隙度(Np)=Tp-Cp，其中 Tp 是土壤总孔隙度，Tp= 
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93.947-32.995×Bd[27]；用重铬酸钾容量法-外加热法

测定土壤有机质含量；用凯氏定氮法测定全氮含

量；土壤全磷含量用 NaOH 熔融-钼锑抗比色法测

定；用 NaOH 熔融-火焰光度法测定土壤全钾含量，

用 pH 计测定土壤 pH，土壤养分含量的测定主要参

照土壤农化分析[28]。 

1.5 数据处理 

将每个地形群落、每种物种按照不同生长型分

类测定叶片功能性状值，结合相应的多度进行加权

平均，算出同一地形不同生长型植物叶片功能性状

值，然后把相同地形不同生长型植物叶片功能性状

再进行加权平均，算出同一地形群落的功能性状

值，实现对不同生长型、不同地形叶片功能性状值

进行比较[24–26]。用 Excel 2010 对数据做初步整理

后，对不同量纲的指标参数做标准化处理使其符合

正态分布，用 Canoco 5.0 分别对 4 种地形植物叶

片功能性状和土壤特性进行冗余分析(RDA)，探讨

植物叶片功能性状对土壤特性的响应特征。用

SPSS 25.0 对不同地形植物叶片功能性状及土壤特

性进行单因素方差分析(One-Way ANOVA)，并用

Duncan 法进行多重比较。用 Origin Pro. 2018 绘图

软件完成作图。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 不同地形植物叶片功能性状特征 

从图 1 可见，常绿植物的叶厚度、叶干物质含

量和叶绿素含量在不同地形间无显著差异，而叶面

积、比叶面积和叶组织密度在不同地形之间表现出

显著的差异性；相反落叶植物的叶组织密度和比叶

面积在不同地形间无显著差异，叶面积、叶厚度、

叶干物质含量和叶绿素含量在不同地形之间存在

显著差异。叶面积最为敏感，在不同地形间都存在

显著差异，常绿植物表现为阴坡最大，漏斗最小, 即

阴坡>槽谷>阳坡>漏斗，落叶植物则是槽谷>阴坡>

阳坡，漏斗与阳坡相当；总体而言，在 4 种地形中, 生

长型水平植物叶片功能性状的呈现状态有所不同，常

绿植物的叶厚度、叶干物质含量和叶组织密度值比落

叶植物要大，仅有比叶面积是落叶植物高于常绿植

物，在常绿落叶植物间叶绿素含量相当。 

 

 
图 1 不同地形植物叶片的功能性状特征。柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。 

Fig. 1 Characteristics of leaf functional traits. Different letters upon column indicate significant differences at 0.05 level. 

 

在群落水平上，不同地形植物叶片功能性状特

征不同(表 1)，叶厚度和叶组织密度对环境的适应性

较好，在不同地形间差异不显著；叶面积、比叶面

积、叶绿素含量和叶干物质含量随环境的改变而表

现出显著差异，对环境的响应度较高。不同地形植

物叶面积表现为阴坡>槽谷>阳坡>漏斗；阴坡植物
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的比叶面积最大，而阳坡最小；不同地形植物的叶

干物质含量存在显著差异；叶绿素含量对环境的依

赖性较强，阳坡和槽谷存在显著差异，阴坡和漏斗

含量相近；叶组织密度则是阳坡、槽谷和漏斗相近，

阴坡最小。 

2.2 不同地形土壤特性的差异 

不同地形土壤均呈弱碱性，pH 值没有显著差

异，其他土壤特性指标在不同地形间差异显著。

土壤容重及非毛管孔隙度为阳坡>阴坡>槽谷>漏

斗；田间持水量、毛管孔隙度、有机质含量、全

氮含量和全磷含量在漏斗地形里最为丰富，在阳

坡地段上土壤较为贫瘠，土壤特性数值最小，均

表现为漏斗>槽谷>阴坡>阳坡；不同地形中土壤

有机质含量为 90~180 g/kg，土壤的田间持水量和

毛管孔隙度差异性最大，全氮含量在漏斗和阳坡

间存在显著差异，而槽谷和阴坡土壤全氮含量差

异不大，全磷含量在漏斗、槽谷和阳坡间存在显

著差异；土壤全钾含量的差异性表现为槽谷>阴

坡>漏斗>阳坡，槽谷地形中相对较高(表 2)。整体

而言，漏斗地形的土壤肥力最佳，槽谷次之，而

阳坡最为贫瘠。 

2.3 植物叶片功能性状与土壤特性的关系 

对群落植物叶片功能性状平均值进行去趋势

对应分析(DCA)，4种地形的最大梯度长度为 0.3~3，

适合基于线性模型排序分析，故采用 RDA 排序分

析不同地形植物 6 个叶片功能性状特征对 9 个土壤

特性因子的响应关系，通过排序图直观地反映其相

关关系。阴坡植物的叶面积、叶干物质含量、比叶

面积、叶绿素含量与土壤特性的相关性明显，其中

土壤全磷含量、容重和有机质含量是影响阴坡植物

叶片性状变异的主要土壤因子(图 2: A)。比叶面积、

叶组织密度、叶绿素含量与土壤全磷含量、田间持

水量、全氮含量存在显著相关关系，叶厚度、叶干

物质含量与土壤田间持水量、非毛管孔隙度、全钾

含量正相关，与全磷含量、毛管孔隙度负相关，影

响叶片功能性状变异的主要土壤因子有全氮含量、

全磷含量和田间持水量(图 2: B)。土壤毛管孔隙度、

pH、非毛管孔隙度、全钾含量、田间持水量与植物

叶片功能性状显著相关，叶面积受多个土壤因子影

响，影响叶片功能性状变化的土壤因子有毛管孔隙

度、pH 和非毛管孔隙度(图 2: C)。相较其他 3 种地

形，漏斗土壤特性与植物叶片功能性状的相关性程 

 

表 1 不同地形群落水平植物叶片功能性状特征 

Table 1 Characteristics of plant leaf functional traits of community in different terrains 

地形 
Terrain 

叶面积 
Leaf area 

(cm2) 

叶厚度 
Leaf thickness 

(mm) 

比叶面积 
Specific leaf area 

(cm2/g) 

叶干物质含量 
Leaf dry matter 

content (g/g) 

叶绿素含量 
Chlorophyll content 

(SPAD) 

叶组织密度 
Leaf tissue density

(g/cm3) 

阴坡 Shady slope 50.93±6.67a 0.145±0.010a 239.94±12.83a 0.34±0.03ab 43.37±1.51ab 0.33±6.67a 

阳坡 Sunny slope 39.54±3.83ab 0.160±0.006a 200.90±12.86b 0.37±0.04a 41.00±1.18b 0.38±3.83a 

槽谷 Valley 46.65±3.80ab 0.151±0.009a 203.69±10.98ab 0.33±0.03ab 45.81±1.47a 0.38±3.80a 

漏斗 Funnel 35.99±2.01b 0.149±0.008a 203.55±14.06ab 0.31±0.02b 43.26±1.66ab 0.37±2.01a 

同列数据后不同字母表示差异显著(P<0.05)。下同 

Data followed different letters within column indicate significant differences at 0.05 level. The same below 

 

表 2 不同地形的土壤特性 

Table 2 Soil characteristics of different terrains 

性质  
Trait 

阴坡  
Shady slope 

阳坡  
Sunny slope 

槽谷  
Valley 

漏斗  
Funnel 

pH 7.24±0.06a 7.26±0.22a 7.12±0.08a 7.05±0.11a 

容重 Bulk density (g/cm3) 1.02±0.02b 1.10±0.03a 0.97±0.03ab 0.86±0.04c 

田间持水量 Field moisture content /% 34.59±0.94c 26.26±0.74d 40.64±1.17b 46.97±1.84a 

毛管孔隙度 Capillary porosity /% 38.05±0.77c 29.97±1.14d 42.37±1.04b 46.85±1.63a 

非毛管孔隙度 Non-capillary porosity /% 20.37±0.86b 28.66±0.51a 18.24±0.96bc 15.45±1.54c 

有机质含量 Organic matter content (g/kg) 100.23±5.33bc 93.95±6.89c 128.36±6.72b 179.42±10.23a 

全氮含量 Total nitrogen content (g/kg) 7.19±0.63ab 6.67±0.27b 7.32±0.31ab 9.08±0.36a 

全磷含量 Total phosphorus content (g/kg) 1.75±0.13bc 1.48±0.09c 2.25±0.12b 3.19±0.07a 

全钾含量 Total potassium content (g/kg) 7.28±0.32ab 5.87±0.27b 9.19±0.98a 6.83±0.66ab 
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图 2 植物叶片功能性状与土壤特性的 RDA 排序分析图。A: 阴坡; B: 阳坡; C: 槽谷; D: 漏斗; LA: 叶面积; LT: 叶厚度; SLA: 比叶面积; LDMC: 叶干

物质含量; Chl: 叶绿素含量; LTD: 叶组织密度; pH: pH 值; Bd: 容重; Fc: 田间持水量; Cp: 毛管孔隙度; Np: 非毛管孔隙度; SOM: 有机质含量; TN: 全

氮含量; TP: 全磷含量; TK: 全钾含量。 

Fig. 2 Redundancy analysis between plant leaf functional traits and soil characteristics in different terrains. A: Shady slop; B: Sunny slop; C: Valley; D: Funnel; 

LA: Leaf area; LT: Leaf thickness; SLA: Specific leaf area; LDMC: Leaf dry matter content; Chl: Chlorophyll content; LTD: Leaf tissue density; Bd: Bulk 

density; Fc: Field moisture content; Cp: Capillary porosity; Np: Non-capillary porosity; SOM: Organic matter content; TN: Total nitrogen content; TP: Total 

phosphorus content; TK: Total potassium content. 

 

度不高，只有叶面积、叶厚度和叶组织密度与土壤

特性之间有相关性，其他叶片功能性状与土壤特性

间的相关性不显著(图 2: D)。阴坡、阳坡、槽谷、

漏斗植物叶片功能性状总变异分别为19.7、20.4、12.7

和 6.9，漏斗地形植物叶片功能性状的变异程度最小。

可见不同地形土壤特性对植物叶片功能性状的变

异解释各有不同，叶片功能性状对不同地形土壤特

性的响应存在一定差异。 

 

3 结论和讨论 
 

3.1 不同地形植物叶片功能性状特征 

植物通常在异质环境下表现出较强的形态可

塑性，主要体现在叶片部分[29–30]，其中叶面积最为

敏感，对环境的响应明显，一定程度上反映了叶片

对光的利用效率，比叶面积也能很好的反映植物在

不同环境下的资源获取能力。在小尺度研究中，地

形和土壤特性对植物叶片功能性状的变异有显著

影响，其中土壤养分是决定群落物种组成的主要因

子，与植物之间存在一种相互作用的联系[10]。本研

究表明，无论是生长型水平还是群落水平，在不同

地形间植物叶片功能性状具有较大差异，叶面积的

变化最大，而叶厚度和叶组织密度对生境的适应性

较好，说明叶片功能性状对环境的响应程度高，不

同地形的生境特征对叶片功能性状的表现特征有

一定影响，与多数研究结果基本一致[4,10–11]。在生

长型水平上，叶面积在不同地形间差异显著，常绿

植物表现为阴坡>槽谷>阳坡>漏斗，落叶植物则是
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槽谷>阴坡>阳坡，漏斗与阳坡相当，主要是由于阳

坡光照条件好，在光照充足的阳坡不需要通过增大

叶面积来增加光合速率，在阳坡地段的土壤水分低

且风力较大，叶面积大的植物呼吸和蒸腾成本更

高，对光拦截能力不强反而有利于其适应性生长
[31]。相反阴坡太阳辐射较弱且生境湿润，表现出叶

面积和比叶面积较大的叶性策略。而漏斗则有所不

同，其枯枝落叶层较厚，土壤有机质含量高，叶片

普遍细小饱满，可能是由于漏斗位于研究区内低

凹处的负地面，常年无直射光照入，导致生长在

该生境的植物叶片为了适应弱光环境而采取缩小

叶面积的策略[24]。对应的叶厚度、叶组织密度和

叶干物质含量都表现为阳坡最大，这与阳坡的土壤

相对贫瘠是密切相关的，植物为了适应干旱生境, 

大部分物质用于保卫构建形成较厚的叶片。槽谷地

形光照和水热条件适中，有利于植物生长，叶绿素

含量适中，促进叶片的呼吸和蒸腾作用。 

3.2 不同地形土壤特性的差异比较 

本研究中，不同地形的土壤 pH 值没有显著差

异，均为弱碱性土，这可能与喀斯特森林的成土母

质有关，都是由石灰岩、白云岩等碳酸盐类岩石经

过溶蚀作用形成富含钙、镁的黑色石灰土[19]。除土

壤 pH 外，其他土壤特性指标在不同地形间表现出

显著差异，其中田间持水量、毛管孔隙度、有机质

含量、全氮含量和全磷含量在漏斗地形里最为丰

富，而阳坡地段相对最小，主要是因为漏斗处于低

凹处的负地形，局部积水较多，土壤湿度大且环境

气温低、风力小，加之四周坡地上的枯枝落叶层不

断落入并堆积分解，使得腐殖质层加厚，更利于土

壤有机质等养分的积累，从而土质疏松。阳坡地段

的环境明显较漏斗要差，阳坡位于坡体中上部，地

势陡峭且水土流失严重，土层浅薄，土被不连续, 岩

石露头多且裂隙发育明显，太阳照射时间长，地表

温度高，阳坡风力大且水分蒸发快，土壤湿度较漏

斗要小，从而水分渗透快，保水保肥效果差。即土

壤容重及非毛管孔隙度在阳坡表现明显，在漏斗地

形中数值最小。土壤全氮含量在槽谷和阴坡差异不

大，主要是槽谷和阴坡的水热条件相当，槽谷地形

地势平坦、水热分布比较集中，成土条件理想，有

利于土壤全氮的积累，阴坡太阳光的辐射时间短, 

水分蒸发缓慢，土壤湿度相对较好，利于土壤养分

的持续积累。全钾含量在槽谷地形中含量较高，这

与槽谷地形的平坦地势和集中较好的水热光照条

件是密切相关的，也可能是钾元素在相对平坦地形

中的迁移速度慢[21]，相比而言坡地的雨水淋溶作用

强，漏斗地形积水现象多，土壤养分积累只有局部

区域，不利于部分元素的保存。 

3.3 植物叶片功能性状对土壤特性的响应 

植物叶片功能性状不仅与自身的遗传特性有

关，还与其生长环境因子密切相关[30]，土壤因子作

为植物生长的物质来源，是影响叶片功能性状的重

要因子。而植物叶片功能性状又能够反映植物对土

壤等外部环境的适应与响应，尤其对土壤氮、磷、

钾的变化响应明显[11]。本研究中，不同地形土壤特

性对植物叶片功能性状的变异解释量不同，叶片功

能性状对不同地形土壤特性的响应程度也各具差

异。阴坡木本植物的叶面积、比叶面积、叶干物质

含量与叶绿素含量对土壤容重、全磷含量和有机质

含量具有强烈响应，而阳坡上限制植物叶片功能性

状的主要是土壤全氮、全磷含量，这可能是土层浅

薄、土被不连续导致成土差异所致。槽谷地形植物

的叶面积对土壤毛管孔隙度、非毛管孔隙和 pH 响

应明显，其他叶性状指标未体现显著相关性，相较

阴坡和阳坡来说，槽谷植物叶功能性状主要受地上

环境的影响。在漏斗地形中土壤氮、磷含量较高, 其

中土壤全氮含量对叶面积、叶干物质含量、叶绿素

含量和叶组织密度有显著的促进作用，土壤全磷含

量与叶面积显著正相关，与叶厚度呈负相关。有研

究表明土壤氮、磷含量会对群落植物功能性状产生

影响，当土壤磷含量降低时，植物获取营养的能力

受到限制[31]，本研究再次旁证了这一事实。张秀芳

等[32]研究琅岐岛 4种优势植物叶片功能性状的影响

因子, 认为土壤含水量与比叶面积呈正相关，与叶

厚度呈负相关，土壤含水量越高，比叶面积越大。

本研究中，阴坡和阳坡群落植物比叶面积均与田间持

水量呈显著正相关，而漏斗群落植物叶厚度与田间持

水量呈负相关。王鑫等[2]也报道土壤有效水分与比叶

面积、叶干物质含量、叶面积、叶厚度呈显著相关，

土壤含水量低对叶绿素的合成具有抑制作用。本研究

的叶绿素含量也与田间持水量呈负相关，说明植物比

叶面积、叶厚度和叶绿素含量对土壤含水量的响应规

律具有普适性。 

综上，通过分析不同地形植物叶片功能性状和

土壤特性的差异及其关联，表明茂兰喀斯特森林不

同地形无论是生长型还是群落水平，植物叶片功能

性状在不同地形间差异较大，其中叶面积最为敏
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感，对生境的响应明显，而叶厚度及叶组织密度适

应性强。常绿植物的叶厚度大于落叶植物，而比叶

面积比落叶植物要小，二者的叶绿素含量相当。不

同地形土壤特性之间存在显著差异，漏斗地形的土

壤养分较槽谷和阴坡更为丰富，阳坡地段土壤相对

贫瘠。不同地形土壤特性与植物叶片功能性状具有

相关性，叶片功能性状的变异受土壤特性的影响, 

土壤有机质含量、全氮含量、全磷含量、田间持水

量和土壤容重是影响植物叶片功能性状的主要土

壤因子。喀斯特森林不同地形植物叶片功能性状与

土壤特性的差异较大，随着土壤特性的改变叶片功

能性状的表现特征不同。探讨不同地形的植物叶片

功能性状对土壤特性的响应，对茂兰喀斯特森林不

同地形物种多样性维持机制有了进一步的了解，有

利于较好的掌握群落物种组成及其对生境的响应

规律。今后的研究中需要全面考虑各种环境因子综

合对植物叶片功能性状的影响，深入探讨同种植物

叶片功能性状在不同地形地貌下的变化特征。 
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