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摘要：桉树-乡土树种混交林在提高林分生产力和生态系统功能等方面具有较大潜力。该研究以南亚热带 4 种桉树-乡土树种

混交林(桉树与乡土树种混交比例分别为 和桉树纯林为研究对象，研究了(2׃8、3׃7、4׃6、5׃5 3 种优势乡土树种华润楠(Machilus 

chinensis)、阴香(Cinnamomum burmannii)、灰木莲(Manglietia glauca)和速生树种尾叶桉(Eucalyptus urophylla)的叶片生理、结

构和化学性状在不同比例混交林中的差异。结果表明, 4 优势造林树种的叶片性状存在明显的种间差异，其中灰木莲的比叶

面积(SLA)、光合磷利用效率(PPUE)、单位质量叶片最大光合速率(Amass)和蒸腾速率(Tmass)以及叶片养分含量最高，说明灰木

莲采取资源获取型的生态策略；尾叶桉的 SLA、Amass、Tmass 及叶片养分含量最低，但具有最高的 PPUE，说明尾叶桉兼顾了

资源获取型和保守型的物种特征。灰木莲与尾叶桉在 SLA、Amass、Tmass、PPUE、叶片氮含量和氮磷比等叶片性状上几乎没

有任何重叠，说明灰木莲与尾叶桉之间的叶片资源利用高度互补，可能是与尾叶桉混交的理想树种。物种水平上，灰木莲叶

片氮含量、华润楠叶片磷含量以及干季时阴香叶片 Amass 和 PPUE 随乡土树种混交比例增加有增加的趋势，但总体上树种混

交比例对于 4 造林树种的叶片结构、化学和生理性状的影响不大；林分水平上，桉树-乡土树种混交林的比叶面积、光合能

力以及叶片氮磷比显著高于尾叶桉纯林，说明桉树与乡土树种混交能够提高林分整体的光捕获和光合能力，但同时也加剧了

植物生长的磷限制。因此，建议在未来南亚热带桉树人工林的构建与改造中，应优先挑选与桉树资源利用互补并能够优化混

交林磷素循环利用的乡土树种。 

关键词：桉树；乡土树种；混交林；混交比例；叶片性状 

doi: 10.11926/jtsb.4744 
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Abstract: Mixed-species plantations composed of Eucalyptus and native tree species have great potential in 

improving stand productivity and ecosystem functions. In this study, we investigated leaf physiological, structural 

and chemical traits of three dominant native tree species (Machilus chinensis, Cinnamomum burmannii and 
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Manglietia glauca) and Eucalyptus urophylla in Eucalyptus monocultures (EM) and four mixtures of Eucalyptus 

(EU) and native trees species (NS) with different mixed proportions (EU:NS=52׃8 ,3׃7 ,4׃6 ,5׃, respectively) in 

south China. The results showed that there was substantial interspecific variation in leaf traits among four 

dominant tree species. On average, M. glauca had the highest SLA, PPUE, Amass, Tmass, Nmass and Pmass, indicating 

that M. glauca adopts resource acquisition strategies. E. urophylla had the lowest SLA, PPUE, Amass, Tmass, Nmass, 

Pmass but the highest PNUE, indicating that E. urophylla occupies characteristics typical of fast-growing and 

nutrient-conserving in order to adapt nutrient-poor environments. There was nearly no overlap between M. glauca 

and E. urophylla in leaf traits, such as SLA, N׃P, Amass, Tmass, PPUE and Nmass, indicating that M. glauca and E. 

urophylla were highly complementary in the leaf resource use. Manglietia glauca may be an ideal candidate tree 

species for establishing mixed plantations of Eucalyptus and native tree species. At the species level, Nmass of M. 

glauca, Pmass of M. chinensis, Amass and PPUE of C. burmannii in dry season increased with the mixed proportion 

of native species, but leaf traits of four dominant tree species were generally not affected by the mixed proportion 

as a whole. At the stand level, SLA, PPUE, Amass, Tmass and N׃P in mixtures of Eucalyptus and native species were 

significantly higher than those in Eucalyptus monocultures. Thus, plantations established with Eucalyptus and 

high diversity native tree species can improve the light capture and photosynthetic capability from the stand level, 

but also aggravate the phosphorus limitation of plant growth. Overall, it was suggested that native species with 

complementary resource use to Eucalyptus and capability of optimizing phosphorus biogeochemical cycle of 

mixed plantations should be prioritized in designing and improving the Eucalyptus plantations in south China. 

Key words: Eucalyptus; Native species; Mixed forest; Mixed proportion; Leaf trait 

 

随着我国社会和经济的快速发展，社会对于纸浆、

木材等林木产品的需求日益增加。桉树(Eucalyptus)

因其生长迅速、轮伐期短、环境适应性强以及当年

营造即可当年成林等特点[1–2]，得以在我国南方地

区大面积种植[3]。然而当前社会在桉树人工林的经

营过程中，往往只注重桉树经济上的效益，忽略了

其生态效益[4]，集约化桉树纯林大规模的构建引发

了林下物种多样性减少、土壤质量严重退化、外来

物种入侵加剧等一系列生态问题[3,5]。为了缓解上述

问题，提高桉树人工林质量及其生态系统服务功

能，有关桉树纯林向近自然人工林改造以及桉树混

交林构建的研究近年来逐渐受到关注。 

研究表明，混交林在维持生物多样性和生态系

统功能等方面发挥重要作用，例如增加生物量、提

高生产力和碳封存[6–7]，提高土壤肥力和促进养分

循环[8–9]，改善风险管理以防范病虫害[10–12]，以及

提升应对未来气候变化的能力[13–14]等。随着“close- 

to-nature forests”这一概念的提出，结合桉树早期的

速生特性和乡土树种在维持生态系统稳定性方面

的突出作用，通过营造桉树与乡土树种混交林对于

提高林地生态服务功能、增强林地恢复力具有重要

意义[4,15–16]。因此，将桉树单一纯林改造成与乡土

树种混交林是未来人工林发展的一个关键目标。 

叶片性状是表征植物功能性状中重要的定量

指标，与植物的资源(光照、养分和水)获取能力密

切相关。随着资源有效性的变化，植物会在各叶片

性状之间进行资源上的权衡以使其资源利用最大

化，这就形成了植物在当前环境下的生态策略[17–18]。

叶片性状之间的这种权衡关系决定了植物的行为和

生产，因此被认为是树木生长的预测因子，其对环境

变化的响应对于树木的生存和竞争至关重要[19–20]。在

人工林的营造过程中，不同的混交树种和不同的混

交模式均会影响物种间的相互作用和人工林的林

分环境，进而影响资源有效性、土壤理化性质和微

环境等[21–23]。因此，可以利用植物的叶片性状来预

测不同树种混交和不同混交模式人工林的生产力

和生态系统功能，这对于未来南亚热带多用途混交

林的设计和物种选择具有重要的借鉴作用。 

造林树种在混交林中的占比对于林分的生长和

发育也有重要影响。当上层树种的比例过高时可能

会抑制下层树种的生长发育，从而导致混交效果不

佳[12]。汪清等[24]报道增加马尾松(Pinus massoniana)- 

木荷(Schima superba)混交林中马尾松的混交比例

会导致林内的种内竞争强度增大。Santos 等[9,25]报道, 

相比于巨尾桉(Eucalyptus urograndis)纯林，巨尾桉

在其与马占相思(Acacia mangium)各占 50%的混交
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林中具有更高的胸径和树高，并且在林分水平上具

有更快的养分循环速率和更高的养分利用效率。这

都表明合适的树种混交比例对于人工林的结构、动

态和生产力至关重要[26]。目前有关各造林树种的资

源利用效率(光、水和养分)如何响应混交比例的研

究已有报道，但大多只是基于 2 树种的混交试验, 混

交比例在多样性较高的混交林中的影响还鲜有报

道。另一方面，有关混交比例影响树种叶片性状的研

究也比较匮乏[27]。因此，本研究以南亚热带 4 种混

交比例的桉树混交林和桉树纯林为对象，研究尾叶

桉(Eucalyptus urophylla)和 3 种优势乡土树种华润楠

(Machilus chinensis)、阴香(Cinnamomum burmannii)、

灰木莲(Manglietia glauca)的叶片生理性状、结构性

状和化学性状在不同混交比例的桉树-乡土树种混

交林中的差异，探讨混交乡土树种及增加乡土树种

占比对 4 树种资源利用策略的影响，为我国南亚热

带生态恢复用途桉树混交林的乡土树种选择选种

与设计提供科学依据与参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

研究区位于广东省鹤山市中国科学院鹤山丘陵

综合开放试验站共和样地(112°54′ E，22°41′ N)，该

试验站是中国生态系统研究网络(Chinese Ecosystem 

Research Network，CERN)的核心台站之一。该地区

为典型的南亚热带季风气候，干湿季分明，4 月— 

9 月为湿季，10 月—次年 3 月为干季，年均温为

21.7 ℃，最冷月平均温度为 12.6 ℃，最热月平均

温度为 29.2 ℃。年均降水量约 1 700 mm，多集中

于雨季[28]。土壤为砖红壤。 

本研究选取桉树纯林(Eucalyptus monoculture, 

EM)和 4 种混交比例的桉树-乡土树种人工林，混交

林包括 50%尾叶桉(E. urophylla, EU)+50%乡土树种

(50%NS)、60%EU+40%NS、70%EU+30%NS 和 80% 

EU+20%NS。混交林中的起始乡土树种均为华润

楠、阴香、灰木莲、秋枫(Bischofia javanica)、枫香

(Liquidambar formosana)、观光木(Michelia odora)、

五桠果(Dillenia indica)和蓝花楹(Jacaranda mimosi- 

folia)。林下植被均以芒萁(Dicranopteris dichotoma)

和乌毛蕨(Blechnum orientale)为主。 

人工林均于 2005 年 5 月在退化的丘陵荒坡上

建立，植株间距为 3 m×2 m，混交林的混交方式为

带状混交，采用完全随机设计进行人工林配置。每

种人工林均设有 3 个重复样地，每个样地面积约

1 hm2。此外，经过 15 a 的自然演替，不同混交比

例人工林内乡土物种的生存状况存在较大差异，故

本研究只选取了 3 种共有优势乡土树种作为研究对

象：华润楠(MC)、阴香(CB)和灰木莲(MG)。华润

楠、阴香、灰木莲和尾叶桉的平均树高分别为 8.4、

7.8、10.9 和 14.9 m，平均胸径分别为 13.29、10.65、

12.53 和 17.30 cm (表 1)。 

1.2 方法 

在每个人工林样地中，每种目标树种选取 4~5

株大小、长势接近且生长良好的植株进行取样并标

记。于 2020 年 11 月(干季)和 2021 年 7 月分别从样

株树冠中上部采集成熟叶片，放入聚乙烯袋中密封

以保持水分，在实验室中进行相关指标的测定。采

用 LI-3000C 叶面积仪(LI-COR, USA)测定成熟叶片

面积(leaf area, LA)，记录除去叶柄后的叶片鲜重

(leaf fresh weight, LFW)。然后，将叶片置于 65 ℃

下烘 72 h, 测定叶片干重(leaf dry weight, LDW)，并 

 

表 1 桉树-乡土树种混交林样地概况 

Table 1 Plot profile of mixed plantations of Eucalyptus urophylla and native species 

林分类型 
Stand type 

EU:NS 
平均树高 Mean height (m) 平均胸径 Mean diameter at breast height (cm) 

MC CB MG EU MC CB MG EU 

MF 5:5 8.48±0.52 7.79±0.69 12.08±0.69 16.71±0.63 14.92±1.23 11.17±1.09 13.71±0.61 18.72±1.07 

6:4 8.33±0.39 6.40±0.62 10.98±0.58 14.38±0.68 13.14±0.51 7.33±0.36 11.87±0.78 15.64±0.76 

7:3 9.18±1.02 9.03±0.74 11.42±0.77 14.94±0.53 13.06±1.02 11.48±0.67 13.08±1.00 17.25±1.29 

8:2 7.17±0.54 8.08±0.75 9.37±0.82 14.81±0.78 11.63±1.33 12.62±1.19 11.37±1.13 16.97±1.21 

EM 10:0 - - - 13.69±0.82 - - - 17.92±1.53 

MF: 混交林; EM: 纯林; NS: 乡土树种; MC: 华润楠; CB: 阴香; MG: 灰木莲; EU: 尾叶桉。下同  

MF: Mixed forest; EM: Eucalyptus monoculture; NS: Native species; MC: Machilus chinensis; CB: Cinnamomum burmannii; MG: Manglietia glauca; EU: E. 

urophylla. The same below 
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计算比叶面积(specific leaf area, SLA)、比叶质量

(leaf mass per area, LMA)和叶干物质含量(leaf dry 

matter content, LDMC)。SLA=LA/LDW; LMA=LDW/ 

LA; LDMC=LDW/LFW。将烘干的叶片粉碎并过 60

目筛，分别采用半微量凯氏定氮法和钼锑抗比色法

测定成熟叶片的氮(N)和磷(P)浓度[29]。 

利用 LI-6800 光合系统(LI-COR, USA)测定成熟

叶片的生理性状。分别于 2021 年 8 月(湿季)和 2022

年 1月(干季)上午的 8:00–12:00对每株样株至少 6片

阳生叶进行单位面积最大光合速率(maximum photo- 

synthetic rate per unit of leaf area, Aarea)、蒸腾速率

(transpiration rate per unit of leaf area, Tarea)和水分利

用效率(water use efficiency, WUE)的测定。测定时

光合有效辐射为 1 500 μmol/(m2ꞏs)，叶室温度设定

为 25 ℃，利用 CO2 钢瓶设定参比室 CO2 通量为

400 μmol/mol。WUE=Aarea/Tarea，单位叶片质量的最

大光合速率(Amass)=Aarea/LMA, 单位叶片质量的蒸腾

速率(Tmass)=Tarea/LMA[30]。此外，叶片的光合氮利用

效率(photosynthetic nitrogen use efficiency, PNUE)= 

Amass/Nmass, 光合磷利用效率(photosynthetic phospho- 

rus use efficiency, PPUE)=Tmass/Pmass
[31]。 

1.3 数据的统计分析 

统计分析前，对所有数据进行了正态检验和方

差同质性检验，并在分析前对不符合条件的数据进

行了 log10 转换。利用三因素方差分析方法(ANOVA)

分析季节、物种和混交比例及其交互作用对各叶片

性状的影响，并用最小差异显著法(LSD)进行事后

多重比较(显著水平设置为 P<0.05)。主成分分析(PCA)

用于分析各叶片性状在不同比例桉树混交林和不

同造林树种中的总体差异。所有的数据分析与作图

均使用 R 统计软件(V 4.0.3)完成。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶片结构和化学性状比较 

结果表明，不同混交比例下 4 种优势树种的叶

片结构和化学性状存在显著的种间差异(表 2)。灰木

莲的平均 SLA、Nmass、Pmass 最高，阴香的 N׃P 最高，

尾叶桉的 LDMC 最高(图 1)。SLA、Nmass 和 Pmass

在干湿季均存在较大差异，其中 SLA 在湿季较高，

Nmass 在干季较高，Pmass和 N:P 受干湿季的影响因物

种而异。整体上，SLA 和 Nmass 受混交比例主效应 
 

表 2 季节、物种、混交比例及其交互作用对叶片性状的影响 

Table 2 Effects of season, species, mixed proportions and their interactions on leaf traits  

项目 Item  SLA LDMC Nmass Pmass N:P Aarea Tarea Amass Tmass WUE PNUE PPUE 

SE F 11.908* 1.510 5.040* 37.718* 27.569* 2.239 239.898* 0.003 275.960* 237.524* 0.482 13.841*

P <0.001 0.223 0.028 <0.001 <0.001 0.139 <0.001 0.954 <0.001 <0.001 0.490 <0.001 

MP F 3.246* 4.510* 3.638* 2.946* 1.863 3.254* 5.241* 4.827* 8.084* 0.794 2.930* 1.789 

P 0.017 0.003 0.010 0.026 0.127 0.017 <0.001 0.002 <0.001 0.533 0.027 0.141 

SP F 155.297* 508.932* 215.739* 3.262* 57.420* 12.954* 8.656* 13.270* 20.876* 1.919 21.977* 6.460*

P <0.001 <0.001 <0.001 0.027 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.135 <0.001 <0.001 

SE×MP F 1.001 0.897 0.667 0.180 0.746 0.867 3.420* 0.565 3.021* 1.608 0.365 0.976 

P 0.411 0.471 0.617 0.948 0.564 0.488 0.013 0.689 0.023 0.182 0.833 0.426 

SE×SP F 0.759 2.462 2.402 5.683* 10.746* 4.940* 2.696 5.019* 3.204* 0.851 7.160* 1.193 

P 0.521 0.070 0.075 0.002 <0.001 0.004 0.053 0.003 0.029 0.471 <0.001 0.319 

SP×MP F 0.712 2.077* 2.601* 0.943 1.394 0.791 2.034* 0.770 2.011 1.071 0.467 0.805 

P 0.696 0.044 0.012 0.494 0.208 0.626 0.048 0.645 0.051 0.395 0.892 0.613 

SE×MP×SP F 0.432 0.730 0.303 0.639 0.482 0.751 0.991 0.597 0.790 1.032 0.632 0.432 

P 0.913 0.680 0.971 0.760 0.882 0.661 0.456 0.795 0.627 0.424 0.766 0.914 

*: P<0.05; SE: 季节; MP: 混交比例; SP: 物种; SLA: 比叶面积; LDMC: 叶干物质含量; WUE: 水分利用效率; PNUE: 光合氮利用效率; PPUE: 光合

磷利用效率; Nmass: 基于单位质量的叶片氮含量; Pmass: 基于单位质量的叶片磷含量; Amass: 基于单位质量的最大光合速率; Tmass: 基于单位质量的蒸腾

速率; Narea: 基于单位面积的叶片氮含量; Parea: 基于单位面积的叶片磷含量。下同 

*: P<0.05; SE: Season; MP: Mixed proportion; SP: Species; SLA: Specific leaf area; LDMC: Leaf dry matter content; WUE: Water use efficiency; PNUE: 

Photosynthetic nitrogen use efficiency; PPUE: Photosynthetic phosphorus use efficiency; Nmass: Mass-based leaf nitrogen content; Pmass: Mass-based leaf 

phosphorus content; Amass: Mass-based leaf maximum photosynthetic rate; Tmass: Mass-based leaf transpiration rate; Aarea: Area-based leaf maximum 

photosynthetic rate; Tarea: Area-based leaf transpiration rate. The same below 
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图 1 不同混交比例下 4 树种在干季和湿季的叶片性状比较。柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。 

Fig. 1 Comparison of leaf traits of four tree species in dry season and wet season under different mixed proportions. Different letters upon column indicate 

significant differences at 0.05 level.  

 

的影响显著，LDMC 和 Pmass随桉树混交比例的变化

因物种而异，混交比例对 N:P 没有显著影响。但在

物种层面上，除灰木莲的 Nmass 和华润楠在干季的

Pmass 随桉树混交比例的增加而降低外，其余树种的

SLA、LDMC、Nmass 和 Pmass 随桉树混交比例的增加

无显著变化。 

2.2 优势树种的叶片生理性状比较 

4 优势树种的叶片生理性状存在显著的种间差

异(表 2)。灰木莲的 Tmass和 PPUE 最高，阴香的 Amass

最高、PNUE 和 Tarea最低，尾叶桉的 Aarea最高(图 2)。

4 树种的 WUE 没有显著的种间差异。叶片生理性状

受干湿季的影响较大，其中 Tarea、Tmass 和 PPUE 表

现为湿季高于干季，WUE 表现为干季高于湿季, 

Aarea、Amass 和 PNUE 受干湿季的影响因物种而异。

混交比例整体上对 Aarea、Amass、Tmass和 PNUE 存在

显著影响，对 Tarea的影响因物种而异。但是在物种

层面上，只有阴香的 Aarea、Amass、PNUE 和 PPUE

在干季随着桉树混交比例的增加呈降低的趋势，其

余物种的叶片生理性状大多随桉树混交比例的增

加变化不明显。 

2.3 主成分分析 

主成分分析结果表明(图 3)，第一主轴和第二主

轴对总方差的解释度分别为 38.09%和 26.06%。与

尾叶桉纯林相比，4 种混交林均表现出了更高的

SLA、N׃P、Amass、Tmass、PPUE 和 Nmass (图 3: A)，

其中 70%EU 具有最高的 SLA、PPUE、Tmass和 Amass。 
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图 2 不同混交比例下 4 树种在干季和湿季的叶片生理性状比较 

Fig. 2 Comparison of leaf physiological traits of four tree species in dry season and wet season under different mixed proportions 
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当以 4 树种作为分组时，与尾叶桉相比，乡土树种

则具有更高的 SLA、N׃P、Amass、Tmass、PPUE 和

Nmass (图 3: B)。此外，除华润楠和阴香的 WUE 和

LDMC 等叶片性状与尾叶桉存在部分重合之外，4

树种的其他叶片物理、化学和生理性状出现了明显

的分化与互补(图 3: B)。 

 

 
图 3 不同混交比例优势树种叶片性状的主成分分析。A: 混交比例; B: 树种。 

Fig. 3 Principal component analysis of leaf traits of dominant tree species under different mixed proportions. A: Mixed proportion; B: Species. 

 

3 结论和讨论 
 

本研究结果表明，4 造林树种中，以灰木莲的

SLA、PPUE、Amass、Tmass 和叶片养分含量最高。

根据经典的“叶经济谱”理论[32]，灰木莲倾向于采取

资源获取型的生态策略。尾叶桉的 SLA、Amass、

Tmass、叶片养分含量最低，说明尾叶桉倾向于采取

保守型的生态策略。然而，低 SLA 通常对应较低的

相对生长速率[33–34]，本研究中相同树龄的尾叶桉植

株平均大小(高度和胸径分别为 14.9 m 和 17.3 cm)

明显高于乡土树种，说明尾叶桉的相对生长速率和

生物量更高，这与其较低的 SLA 相矛盾。有研究表

明，SLA 与相对生长速率之间的关系会受植株大小

的影响[35]。随着植物大小的增加，出于对机械和液

压的支撑，通常会导致植物的叶片生物量在总生物

量中所占比重大幅减少，进而越来越多的总生物量

会被用于构建和维护支撑组织[36–37]。换言之，尾叶

桉较高的相对生长率主要体现在对树干部分生物

量的投资，其对于叶片生物量的投资较少。因此, 

本研究结果支持了 Giber 等[35]的观点，即 SLA 这一

指标对相对生长速率的预测效果可能受植物个体

发育的显著影响。另一方面，尾叶桉具有较高的

PNUE，这与尾叶桉较高的相对生长速率相对应。

因此我们认为，尾叶桉结合了采取资源获取型策略

的快速生长型物种和适应养分贫乏环境的保守型

物种的典型特征。Richards 等[38]对澳大利亚山银桦

(Grevillea robusta)人工林的研究中也观察到了类似

现象。此外，高 LDMC 的叶片往往更加坚韧[39], 较

高的LDMC可能有助于尾叶桉顶端的叶片抵御外

界的物理灾害(研究区域主要为台风)。 

桉树是人工林资源强有力的竞争者，通常受益

于混交林中树种的混合效应并抑制混交林中其他

树木的生长[40–41]。然而在本研究中，4 造林树种的

叶片结构、化学和生理性状受树种混交比例的影响

较小，除灰木莲的 Nmass、华润楠的 Pmass 以及阴香

在干季的 Amass 和 PNUE 随尾叶桉混交比例增加有

降低的趋势以外，4 树种的叶片性状随乡土树种混

交比例增加的变化并不具有统计学意义上的差异, 

Amazonas 等[42]在巴西的桉树与乡土树种的混交试

验中也发现了类似的现象。这一方面可能是因为尾

叶桉与乡土树种之间已经出现了树冠分层，上层树

冠中尾叶桉的快速生长导致不同混交比例的乡土

树种冠层的光环境比较接近，所以目标树种对光资

源的获取能力受混交比例的影响不大[12]。另一方
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面，这可能与当地强烈的磷限制有关。本研究中的试

验样地土壤有效磷含量极低(平均小于 0.5 mg/kg[43], 

并且 4个造林树种的叶片N׃P均明显高于目前普遍

认为的磷限制阈值(N׃P>16[44])，强烈的磷限制会

导致植物-土壤系统元素化学计量的失衡，从而导

致植物的功能和生长受到很大的限制[45–46]，可能

掩盖了树种混交效应对植物叶片性状的影响[47]。此

外，本研究中的混交林乡土树种种植条带具有较高

的多样性(6~8 种乡土种)，由于乡土树种之间并没

有出现明显的树冠分层，他们对于光照的强烈竞争

可能会导致目标树种受到多样化的邻体影响[41]，这

可能解释了 3 种乡土树种部分叶片性状随尾叶桉混

交比例增加的复杂变化(增加或不规律)。 

本研究中，除了 WUE 和 LDMC，4 优势树种

的其他叶片性状均出现了明显的分化与互补，尤其

是乡土树种灰木莲与尾叶桉在 SLA、N׃P、Amass、

Tmass、PPUE和Nmass等性状上几乎没有任何的重叠。

与人工纯林相比，组成物种的营养特征和资源利用

的互补性是混交林稳定性和生产力更高的主要原

因之一[48–49]。本研究中灰木莲和尾叶桉之间的叶片

资源利用高度互补，两者之间对于资源的竞争减

弱，因此我们认为灰木莲可能是与尾叶桉混交的理

想树种。从林分尺度上看，我们发现桉树-乡土树种

混交林的 SLA和光合能力在林分水平上显著高于

尾叶桉纯林，这种提升的幅度以 70%EU 最高。这

说明混交乡土树种可以提高林分整体的光捕获能

力，对于提高林分生产力可能有积极的影响。然而，

混交林在林分水平的叶片 N:P也显著高于尾叶桉纯

林，这说明混交林虽然成功地促进了树木生长和林

分生产力，但这可能也意味着磷限制的加剧。换言

之，强烈的磷限制可能会抑制混交林中正向的混交

效应，从而导致混交林的造林效果不佳。因此我们

建议，在未来南亚热带桉树人工林的构建与改造

中，一方面应着重挑选与桉树资源利用互补的乡土

树种，另一方面应挑选一些能够优化混交林磷素循

环利用的树种，如能够有效的从土壤惰性磷库中获

取磷的树种[50]。 

综上，桉树-乡土树种混交林中 4 优势造林树种

的叶片性状存在明显的种间差异，其中灰木莲倾向

于采取资源获取型的生态策略，尾叶桉则是兼顾了

资源获取型和保守型的物种特征。物种水平上，灰

木莲与尾叶桉之间的叶片资源利用高度互补，可能

是与尾叶桉混交的理想树种，但是树种混交比例对

于 4 造林树种的叶片结构、化学和生理性状影响不

大。林分水平上，桉树与乡土树种混交能够提高林

分的光捕获和光合能力，但也加剧了植物生长的磷

限制。在未来南亚热带桉树人工林的构建与改造

中，应优先挑选与桉树资源利用互补并优化混交林

磷素循环利用的乡土树种。 
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