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摘　 要: 为进一步探讨天坑生境下木本植物的生存策略ꎬ该研究以神木天坑不同小生境(底部、坑腰和边

缘)的木本植物为对象ꎬ选取叶厚度、叶组织密度、叶面积等 １０ 个叶功能性状指标ꎬ运用单因素方差分析和

相关性分析等方法ꎬ分析了天坑木本植物叶功能性状的变异特征以及小生境对木本植物叶功能性状的影

响ꎮ 结果表明:(１)在神木天坑木本植物 １０ 个叶功能性状中ꎬ叶面积变异系数最大(１１３.９％)ꎬ叶碳含量变

异系数最小(１０.５％)ꎮ (２)天坑边缘、坑腰的乔木叶组织密度显著高于底部(Ｐ<０.０５)ꎬ天坑底部乔木、灌木

的叶钾含量显著高于边缘(Ｐ<０.０５)ꎬ３ 种小生境中木质藤本未出现显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ (３)不同小生境叶

功能性状相关性存在一定差异ꎬ从天坑底部到边缘小生境ꎬ叶厚度与叶面积逐渐呈极显著正相关ꎻ主成分分

析结果显示叶组织密度(－０.８３３)、叶钾含量(０.７８２)、叶干物质含量( －０.６４７)贡献较大ꎬ是神木天坑不同小

生境木本植物叶功能性状的主要指标ꎮ 综上认为ꎬ叶功能性状之间普遍关联ꎬ天坑木本植物通过对叶功能

性状的权衡来适应不同小生境ꎮ 该研究结果为了解植物对特殊生境的适应机制以及天坑植被的保护提供

了理论指导ꎮ
关键词: 叶功能性状ꎬ 木本植物ꎬ 天坑ꎬ 性状差异ꎬ 相关性
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　 　 植物功能性状能在一定程度上反映植物对气

候与环境变化的适应和响应ꎬ是生态学的研究热

点(杨浩和罗亚晨ꎬ２０１５)ꎮ 植物功能性状是指植

物个体水平上可测量的任何形态、生理或物候特

征ꎬ通过对生长、繁殖和生存的影响ꎬ间接影响其

适合度(Ｖｉｏｌｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 叶片是植物进行光

合作用与蒸腾作用的主要场所ꎬ是对环境胁迫响

应的敏感器官(龚春梅等ꎬ２０１１ꎻＬｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
叶功能性状能够反映植物养分变化以及植物对生

存环境的适应策略(胡耀升等ꎬ２０１４)ꎮ 对不同生

境的植物叶功能性状进行深入研究ꎬ有助于揭示

植物在不同生境的生长策略及资源分配模式ꎬ为
预测全球变暖变化下植物叶功能性状的响应机制

提供科学依据(何芸雨等ꎬ２０１９)ꎮ
喀斯特生态系统可以解释为受喀斯特环境制

约的生态系统ꎬ其内涵包括喀斯特环境对生命的

影响以及生命对喀斯特环境的反作用 ( Ｙｕａｎꎬ
２００１)ꎮ 近年来ꎬ在喀斯特地区开展了一系列关于

叶功能性状变异及其适应策略的研究ꎮ 钟巧连等

(２０１８)研究表明木本植物采取较小的比叶面积ꎬ
较大的叶组织密度等来适应干旱贫瘠的生境ꎮ 贵

州的喀斯特高原峡谷优势种也采取类似的叶功能

性状策略在高温、缺水和少土的生境生存(程雯

等ꎬ２０１９)ꎮ 天坑全名喀斯特天坑(ｋａｒｓｔ ｔｉａｎｋｅｎｇ)ꎬ
是指一种大型陷坑状负地形(朱学稳等ꎬ２００３)ꎬ具
有独特的生态环境和生物多样性等综合属性(朱

学稳和陈伟海ꎬ２００６)ꎬ是乡土植物区系“避难所”
(Ｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 近年来ꎬ对天坑的科学考察更

加频繁ꎬ众多学者对天坑的演化及植被生态系统

进行了深入研究(蒲高忠等ꎬ２０２１)ꎮ 天坑底部到

顶部边缘ꎬ物种呈现圈层分布的特点ꎬ小生境差异

大(黄林娟等ꎬ２０２１)ꎬ底部能获得更多的水分及养

分ꎬ土壤有机质、全氮以及钙含量高 ( Ｐｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎬ天坑群落成层现象明显ꎬ乔木层优势种、灌
木层优势种分布均匀(于燕妹等ꎬ２０２１)ꎮ 然而ꎬ作
为喀斯特的特殊生境ꎬ对天坑森林开展的叶功能

性状研究较少ꎬ仅有学者针对单一科植物在退化

天坑不同坡位的功能性状进行研究 (冯洁等ꎬ
２０２１)ꎬ对天坑不同小生境叶功能性状之间的关系

却鲜见报道ꎮ 鉴于此ꎬ本研究以神木天坑不同小

生境(底部、坑腰和边缘)木本植物为对象ꎬ选取环

境中相对稳定的结构型性状ꎬ即叶厚度、叶组织密

度、叶面积、比叶面积、叶干物质含量、叶碳含量、
叶氮含量、叶磷含量、叶钾含量和叶氮磷比 １０ 个

叶功能性状指标进行测量ꎬ采用单因素方差分析、
相关性分析及主成分分析等方法ꎬ拟探讨以下问
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题:(１)天坑木本植物的叶功能性状变异特征ꎻ
(２)３ 种小生境木本植物的叶功能性状差异ꎻ(３)
叶功能性状之间的关联性ꎮ 通过分析以上问题ꎬ
以期为深入探讨天坑生境下木本植物的生存策略

提供理论基础ꎬ同时为天坑植物的保护和保育提

供进一步的参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

神木天坑属于广西大石围天坑群ꎬ该天坑群

位于广西壮族自治区百色市乐业县 ( １０６° １０′—
１０６°５１′ Ｅ、２４°０３′—２４°３０′ Ｎ)中部ꎬ属于亚热带

季风气候ꎬ年平均降水量为 １ ４００ ｍｍꎬ年平均气温

为 １６.６ ℃ ꎬ雨热同期(黄保健等ꎬ２００４)ꎮ 神木天

坑由 ２ 个对峙的山峰和垭口组成ꎬ坑底形状为多

边形ꎬ长 ３７０ ｍꎬ宽 ３４０ ｍꎬ平均深度为 １８６ ｍꎬ最大

深度为 ２３４ ｍꎬ坑口面积为 ７０ ８６０ ｍ２ꎮ 研究区内

常见的植物有粉叶润楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｇｌａｕｃｉｆｏｌｉａ)、粗
柄槭 ( Ａｃｅｒ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ)、 掌 叶 木 ( Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)、异叶梁王茶(Ｍｅｔａｐａｎａｘ ｄａｖｉｄｉｉ)、紫弹树

( Ｃｅｌｔｉｓ ｂｉｏｎｄｉｉ )、 短 齿 楼 梯 草 ( Ｅｌａｔｏｓｔｅｍａ
ｂｒａｃｈｙｏｄｏｎｔｕｍ)、点乳冷水花(Ｐｉｌｅａ ｇｌａｂｅｒｒｉｍａ)ꎮ
１.２ 样地设置和调查

在神木天坑底部、坑腰和边缘 ３ 个小生境(图
１)各设置 ３ 个大小为 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样方ꎬ对样方

内所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物进行调查ꎬ记录植

物种名、多度ꎬ测量植物胸径、高度、冠幅等ꎬ同时

记录相对湿度、海拔、郁闭度等指标ꎮ 在神木天坑

共采集木本植物 ５２ 种ꎬ包括乔木 ２０ 种、灌木 １８
种、木质藤本 １４ 种ꎮ 具体样地信息以及在天坑不

同小生境下不同生长型优势种如表 １ 所示ꎮ
１.３ 叶片采集和指标测定

２０１９ 年 ７ ― １０ 月ꎬ根据调查资料采集样方内

优势木本植物叶片ꎮ 选择生长成熟、长势良好的

个体(乔木、灌木每种 ５ 株ꎬ木质藤本全部采集)ꎬ
每株个体采集 ２０ ~ ４０ 片成熟、健康的叶片ꎮ 叶功

能性状测量参考 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ 等(２００３)的方法ꎮ
叶厚度测定:将一组 １０ 片叶子叠在一起ꎬ沿

叶片主脉方向均匀选 ３ 个点ꎬ使用精确度为 ０.０１
ｍｍ 的数显游标卡尺测量距叶片主脉一侧约 ０.２５
ｃｍ 处的厚度ꎬ３ 个点的平均厚度除以 １０ 即该组平

均叶厚度ꎬ每物种测 ８ 组ꎬ其平均值即该物种叶

厚度ꎮ
叶面 积 测 定: 使 用 佳 能 扫 描 仪 [ ＣａｎｏＳｃａｎ

ＬＩＤＥ４００ꎬ佳能 (中国) 有限公司] 获取叶面积图

像ꎬ通过 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算出叶面积ꎬ每 １０ 片为一

组ꎬ共 ８ 组ꎬ其平均值即该物种叶面积ꎮ
叶鲜重测定:将叶片浸湿并置于约 ５ ℃ 的保

温箱中黑暗储存 １２ ｈꎬ取出后用滤纸吸干叶表面

水分ꎬ用１ / １ ０００的电子天平称量叶片饱和鲜重ꎮ
叶干重测定:将新鲜叶片置于 ７０ ℃的烘箱 ２４ ~ ４８
ｈ 后ꎬ取出称量叶干重ꎻ将烘干的叶片进行研磨、粉
碎、过 ６０ ｍｍ 筛ꎬ用于测量叶片营养元素含量ꎮ

叶碳含量以及叶氮含量采用 Ｃ / Ｎ 元素分析仪

(ｖａｒｉｏ ＭＩＣＲＯ ｃｕｂｅꎬ德国艾力蒙塔公司)测定ꎬ叶
磷含量采用钼锑抗比色法(鲍士旦ꎬ２００５)测定ꎬ叶
钾含量采用火焰原子吸收光谱法(鲍士旦ꎬ２００５)
测定ꎮ

叶组织密度、比叶面积、叶干物质含量、叶氮

磷比计算公式:

叶组织密度 ＝ 叶干重
叶面积×叶厚度

× １００％ꎻ

比叶面积 ＝ 叶面积
叶干重

× １００％ꎻ

叶干物质含量 ＝ 叶干重
叶鲜重

× １００％ꎻ

叶氮磷比 ＝ 叶氮含量
叶磷含量

× １００％ꎮ

１.４ 数据处理分析

将神木天坑所采集到的植株样本叶功能性状

平均值用来作为该物种叶性状的平均值ꎮ 变异系

数计算公式:
变异系数 ＝ 标准差 /平均值 × １００％ꎮ
用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件进行数据的初步

整理后ꎬ运用 ＳＰＳＳ 软件中的 Ｓｈａｐｉｒｏ￣Ｗｉｌｋ 进行正

态检验ꎬ通过正态检验且方差显著的进行事后比

较ꎬ方差齐性时选择 Ｄｕｎｃａｎ 法ꎬ方差不齐时选择

Ｇａｍｅｓ￣Ｈｏｗｅｌｌ 法ꎮ 未通过正态检验的进行根号开

平方、对数转换处理ꎬ仍未通过正态检验的选择非

参数检验法(Ｋｒｕｓｋａｌ￣Ｗａｌｌｉｓ 法)ꎬ进行不同小生境

不同生长型叶功能性状之间的比较ꎮ 使用 Ｏｒｉｇｉｎ
２０２１ 软件中 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析检验叶功能性

状之间的相关性ꎬ结合主成分分析( ＰＣＡ)找出关

键的叶功能性状ꎮ 绘图过程在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件中

完成ꎮ
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图 １　 神木天坑示意图及取样位置
Ｆｉｇ. １　 Ｓｋｅｔｃｈ ｍａｐ ｏｆ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｌｏｃａｔｉｏｎ

表 １　 神木天坑小生境信息及不同生长型优势种

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅｓ

小生境
Ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ

相对湿度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ (％)

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ)

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

天坑底部
Ｔｉａｎｋｅｎｇ ｂｏｔｔｏｍ ７３.６ ~ ８０.７ １ ２１０~ １ ２２２ ０.８３~ ０.８５ 粗柄 槭 ( Ａｃｅｒ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｅ )、 喜 花 草 ( Ｅｒａｎｔｈｅｍｕｍ

ｐｕｌｃｈｅｌｌｕｍ)、薜荔(Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ)

天坑坑腰
Ｔｉａｎｋｅｎｇ ｗａｉｓｔ ７０.８ ~ ８０.３ １ ２４７~ １ ２８０ ０.５５~ ０.６０

掌叶木 ( Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)、短序 鹅 掌 柴
( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ )、 常 春 藤 ( Ｈｅｄｅｒａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)

天坑边缘
Ｔｉａｎｋｅｎｇ ｅｄｇｅ ６２.１ ~ ６６.１ １ ２９８~ １ ３２０ ０.６０~ ０.６５

粉叶 润 楠 ( Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｇｌａｕｃｉｆｏｌｉａ )、 异 叶 梁 王 茶
(Ｍｅｔａｐａｎａｘ ｄａｖｉｄｉｉ )、 常 春 藤 ( Ｈｅｄｅｒａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ
ｖａｒ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)

２　 结果与分析

２.１ 叶功能性状总体描述

神木天坑木本植物叶功能性状特征如表 ２ 所

示ꎮ 其中ꎬ叶面积变异系数最大(为 １１３.９％)ꎬ叶
碳含量变异系数最小(为 １０.５％)ꎬ叶厚度、叶组织

密度、比叶面积、叶干物质含量、叶氮含量、叶磷含

量、叶钾含量和叶氮磷比变异系数在 ２３. ５％ ~
８５.０％之间ꎬ说明叶面积受物种以及环境等因素影

响较大ꎬ叶碳含量相对稳定ꎮ
２.２ 不同小生境木本植物叶功能性状特征

从神木天坑木本植物叶功能性状比较结果

(图 ２)可以看出ꎬ在神木天坑不同小生境中ꎬ不同

生长型木本植物叶功能性状存在显著差异( Ｐ <
０.０５)ꎮ 其中ꎬ天坑边缘、坑腰的乔木叶组织密度

显著高于天坑底部ꎬ天坑底部乔木、灌木叶钾含量

显著高于天坑边缘ꎬ在天坑不同小生境木质藤本

植物中未发现显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ但在天坑边缘

木质藤本中叶钾含量显著高于乔木ꎮ 这表明乔木

和灌木在 ３ 种小生境中呈现相似的叶功能性状ꎬ
木质藤本对小生境变化不敏感ꎬ但采取与乔木、灌
木不同的叶功能性状策略来与之竞争资源ꎮ
２.３ 叶功能性状之间的关联分析

由图 ３ 可知ꎬ不同小生境植物叶功能性状之间

相关性存在一定差异ꎮ 从天坑底部到边缘ꎬ 叶厚
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表 ２　 神木天坑木本植物叶功能性状的特征
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

变异范围
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ

均值±标准差
ｘ±ｓ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ
(％)

叶厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ( ｍｍ)

０.０９ ０.４４ ０.３５ ０.２０±０.０７ ３５.０

叶组织密度
Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ( ｇｃｍ￣３)

０.１１ １.８３ １.７２ ０.６０±０.５１ ８５.０

叶面积
Ｌｅａｆ ａｒｅａ ( ｃｍ２)

０.８５ １３９.２５ １３８.４０ ２４.５８±２８.０３ １１３.９

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ( ｃｍ２ｇ ￣１)

２６.５６ ４２５.６４ ３９９.０８ １２４.６３±９２.３０ ７４.１

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ｇｇ ￣１)

０.１６ ０.５２ ０.３６ ０.３４±０.０８ ２３.５

叶碳含量
Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ｇｋｇ ￣１)

３５１.７３ ６１５.９０ ２６４.１７ ４６４.４８±４８.８５ １０.５

叶氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ｇｋｇ ￣１)

１３.４０ ６９.１０ ５５.７０ ２８.３０±９.６４ ３４.１

叶磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ｇｋｇ ￣１)

０.３８ ３.０４ ２.６６ １.０７±０.４２ ３９.３

叶钾含量
Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ( ｇｋｇ ￣１)

４.４７ ３６.９７ ３２.５０ ２２.９４±８.９５ ３９.０

氮磷比
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

１３.０４ ７９.２３ ６６.１９ ２９.００±１２.４０ ４２.８

度与叶面积的相关性逐渐变强ꎬ由不显著正相关

(Ｐ>０.０５)到呈极显著正相关(Ｐ<０.００１)ꎬ表明随

着天坑小生境的变化ꎬ木本植物叶面积与叶厚度

之间的促进作用显著加强ꎮ 在天坑底部ꎬ比叶面

积和叶干物质含量呈显著正相关ꎬ但在天坑的坑

腰与边缘ꎬ比叶面积和叶干物质含量呈极显著负

相关ꎬ说明生境差异可以影响比叶面积和叶干物

质含量之间的相关性ꎮ 天坑边缘叶组织密度、叶
干物质含量与叶钾含量、叶厚度、叶面积和比叶面

积呈显著或极显著负相关ꎮ
叶功能性状主成分分析结果(图 ４ꎬ表 ３)表明ꎬ

前 ４ 个排序轴的特征根大于 １ꎬ故提取前 ４ 个主成

分进行分析ꎮ 第一主成分的贡献率为２９.５０％ꎬ叶组

织密度(－０.８３３)、叶钾含量(０.７８２)、叶干物质含量

( － ０. ６４７) 贡献较大ꎻ 第二主成分的贡献率为

１８.００％ꎬ叶厚度(０.６７０)、叶磷含量(－０.６６４)贡献较

大ꎬ前四轴累计贡献率达７４.５３％ꎮ第一主成分贡献

较大的叶组织密度、叶钾含量、叶干物质含量可作

为神木天坑木本植物叶功能性状主要指标ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 叶功能性状变异特征

植物性状变异系数用来反映物种功能性状的

变异程度ꎬ而不同性状的变异程度由环境和物种

共同决定(Ｃａｍｐｅｔｅｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 叶面积的大

部分变异可以由植物分类群、个体高度和生活型

的交互作用解释(陈文等ꎬ２０１６)ꎮ 天坑木本植物

叶面积变异系数为 １１３.９％ꎬ高于庞世龙等(２０２１)
对喀斯特优势木本经济植物研究得出的叶面积变

异系数(２４.３％)ꎮ 一方面ꎬ与所选取的物种数相

差较大有关ꎬ本研究共涉及 ５２ 种木本植物ꎬ喀斯

特优势木本经济作物的研究涉及 ５ 种ꎬ物种数量

的差异导致天坑木本植物叶面积变异系数较大ꎮ
另一方面ꎬ天坑小生境异质性高ꎬ天坑底部、坑腰

以及边缘环境条件差异较大ꎬ相对湿度随着天坑

底部至边缘迅速降低ꎬ光照则逐渐增多ꎬ从而使天

坑植物种类与群落类型分布存在着差异ꎬ坑内物
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不同大写字母表示在天坑不同小生境中相同生长型植物叶功能性状差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ 不同小写字母表示在天坑相同小生境

中不同生长型植物叶功能性状差异显著ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｉａｎｋｅｎｇ (Ｐ<０.０５)ꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｈａｂｉｔａｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｉａｎｋｅｎｇ.

图 ２　 神木天坑木本植物叶功能性状的差异性比较
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

种喜阴ꎬ而边缘物种喜阳ꎬ致使叶面积变异较大ꎮ
本研究中ꎬ叶碳含量变异系数最小ꎬ主要原因是碳

元素作为植物所必需的大量元素ꎬ构成植物骨架ꎬ
本身具有一定的内稳性ꎮ 此外ꎬ 木本植物之间对
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��表示 Ｐ<０. ００１ꎬ �表示 Ｐ< ０. ０５ꎮ ＬＴ. 叶厚度ꎻ ＬＴＤ. 叶组织密度ꎻ ＬＡ. 叶面积ꎻ ＳＬＡ. 比叶面积ꎻ ＬＤＭＣ. 叶干物质含量ꎻ
ＬＣＣ. 叶碳含量ꎻ ＬＮＣ. 叶氮含量ꎻ ＬＰＣ. 叶磷含量ꎻ ＬＫＣ. 叶钾含量ꎻ Ｎ / Ｐ. 氮磷比ꎮ 下同ꎮ
�� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ < ０. ００１ꎬ � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ < ０. ０５. ＬＴ. Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＬＴＤ. Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ ＬＡ. Ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ＳＬＡ. Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ
ＬＤＭＣ. Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＬＣＣ. Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＬＮＣ. Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＬＰＣ. Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＬＫＣ. Ｌｅａｆ
ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ Ｎ/ Ｐ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 神木天坑叶功能性状的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

图 ４　 神木天坑叶功能性状主成分分析双标图
Ｆｉｇ. ４　 Ｂｉｐｌｏｔ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

碳的积累具有一致性(郑帷婕等ꎬ２００７)ꎮ 因此ꎬ变
异程度不高ꎬ天坑木本植物叶碳含量具有相对稳

定性ꎮ 综上表明ꎬ天坑木本植物叶功能性状变异

特征表现为叶面积变异大ꎬ叶碳含量变异小ꎮ
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表 ３　 神木天坑叶功能性状的载荷矩阵和解释方差
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｏａｄ ｍａｔｒｉｘ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔｅｄ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

叶功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

第一主成分
ＰＣＡ１

第二主成分
ＰＣＡ２

第三主成分
ＰＣＡ３

第四主成分
ＰＣＡ４

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０.４２５ ０.６７０ －０.１６２ ０.４０９

叶组织密度 Ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ －０.８３３ －０.２２４ －０.０２４ ０.２８６

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ０.４９９ ０.５６８ ０.２５１ －０.０９９

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０.５８５ －０.１３９ ０.３９０ －０.５６１

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ －０.６４７ ０.３６３ ０.０４５ －０.２７６

叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１４４ ０.４１７ ０.３１７ ０.４５２

叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.０９８ －０.４２１ ０.８２５ ０.２５１

叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.４９９ －０.６６４ －０.１０５ ０.３２６

叶钾含量 Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.７８２ －０.０６７ －０.０１６ ０.０２３

氮磷比 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ －０.４２０ ０.１７８ ０.８０２ ０.０１６

特征根 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｒｏｏｔ ２.９５０ １.８００ １.６７９ １.０２４

方差比例 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｒａｔｉｏ ２９.５０ １８.００ １６.７９ １０.２４

累计方差比例 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｒａｔｉｏ ２９.５０ ４７.５０ ６４.２９ ７４.５３

３.２ 木本植物叶功能性状对小生境的响应

植物的生长型是描绘群落外貌特征和垂直结

构的重要指标ꎬ反映了植物在相同环境条件下生

长的环境状况ꎬ是植物趋同适应的结果(Ｇａｌｍáｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 神木天坑小生境多样ꎬ不同生长型植

物形成具有一定特色的叶功能性状策略ꎮ 叶组织

密度与植物的抗胁迫性、干扰性有关ꎬ表征植物对

水分、养分的利用和保存能力(魏圆慧等ꎬ２０２０)ꎬ
叶组织密度高的植物通常生长速率较缓慢(张晶

等ꎬ２０１８)ꎮ 天坑边缘与外部的喀斯特森林相连ꎬ
受人为扰动较大ꎬ该小生境下乔木通过提高叶组

织密度来抵御外界干扰ꎬ如掌叶木的叶组织密度

在干扰较大的天坑边缘最大(０.７６ ｇｃｍ ￣３)ꎬ在干

扰较小的天坑底部最小(０.１７ ｇｃｍ ￣３)ꎮ 此外ꎬ天
坑内部的木本植物多采取资源获取型策略ꎬ较低

的叶组织密度有助于它们提高生长速率ꎬ天坑边

缘的木本植物则将更多的养分用于储存ꎬ多指示

较慢的生长速率ꎮ 相关研究表明ꎬ随着植物庇荫

作用增大ꎬ叶钾含量随之增加ꎬ叶钾含量的增加从

一定程度上可以加强光合作用速率(智西民等ꎬ
２０２０)ꎮ 本研究中ꎬ乔木、灌木物种叶钾含量在天

坑底部时含量最高ꎬ因为天坑底部位于负地形结

构最低处ꎬ光照强度较小ꎬ植物通过增加叶钾含量

来提高对光照资源的利用率ꎮ 此外ꎬ韩维栋等

(２００４)研究指出钾元素渗透性强ꎬ易被雨水冲刷

带走ꎬ天坑边缘位置土壤易受到流水侵蚀ꎬ土壤钾

元素被雨水冲刷汇集于坑内ꎬ天坑底部植物可利

用的钾元素增加ꎬ造成木本植物叶钾含量高ꎮ 本

研究中ꎬ木质藤本物种叶功能性状在天坑不同小

生境差异不显著ꎬ但木质藤本物种叶功能性状策

略可以为其提供相对于乔木和灌木的竞争优势ꎮ
植物叶片氮磷比是反映植物氮、磷限制的评价指

标ꎬ 当 氮 磷 比 大 于 １６ 时ꎬ 植 物 受 磷 限 制

(Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ ＆ Ｍｅｕｌｅｍａｎꎬ １９９６)ꎬ木本植物氮磷比

在天坑 ３ 种小生境中其值都高于 １６ꎬ说明天坑木

本植物易受磷限制ꎮ 综上表明ꎬ植物在不同的小

生境中具有不同的适应策略ꎬ在天坑底部采取资

源获取型策略ꎬ在边缘时则采取资源保守型策略ꎮ
植物通过叶功能性状之间的权衡来适应天坑多样

化小生境ꎮ
３.３ 叶功能性状间的关联

植物叶功能性状之间的关系能表征植物在适

应生境过程中的响应机制(谢立红等ꎬ２０１９)ꎮ 本

研究结果表明ꎬ随着底部到边缘小生境的变化ꎬ叶
厚度与叶面积逐渐呈极显著正相关ꎬ与冯洁等

(２０２１)对云南沾益退化天坑的研究结果不一致ꎬ
但与钟巧连等(２０１８)对黔中喀斯特地区的研究结

果一致ꎬ说明叶厚度和叶面积相关性可能随物种、
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环境等发生改变ꎮ 在天坑边缘ꎬ叶面积与叶厚度

呈现促进效应ꎬ如木质藤本菝葜ꎬ其叶面积和叶厚

度的耦合关系有助于它在林隙中存活ꎬ这与胡杨

为适应较为干旱的环境ꎬ采取植物叶厚度增加ꎬ叶
片光合作用面积(叶面积)和光合效率也随之增加

的策略一致(黄文娟等ꎬ２０１０)ꎮ 在天坑边缘ꎬ叶组

织密 度 与 比 叶 面 积 呈 负 相 关ꎬ 这 与 钟 巧 连 等

(２０１８)、程雯等(２０１９)对喀斯特植物叶功能性状

分析的结果一致ꎮ 叶组织密度和比叶面积都是表

征植物耐旱性的指标ꎬ比叶面积减小ꎬ叶片体积较

小ꎬ使得叶组织密度增大(郑颖等ꎬ２０１５)ꎮ 天坑边

缘木本植物通过增加叶组织密度来减少水分丧

失ꎬ以适应干旱、贫瘠的天坑边缘生境ꎮ 在天坑底

部ꎬ由于水资源相对充足ꎬ所以叶组织密度与比叶

面积未呈现与天坑边缘一致的相关性ꎮ
叶组织密度、叶钾含量、叶干物质含量在第一

主成分中贡献最大ꎬ表征植物防御策略的叶组织密

度、与光合作用密切相关的叶钾含量以及表征植物

保持养分能力的叶干物质含量ꎬ都可以作为神木天

坑不同小生境木本植物叶功能性状的主要指标ꎮ
天坑木本植物叶功能性状相比其他喀斯特地区既

具有普遍性又具有独特性ꎬ主要原因是神木天坑边

缘小生境虽与其他喀斯特地区相似ꎬ但天坑内部小

生境则显著不同ꎮ 天坑边缘具有充足的光照ꎬ较为

干旱、贫瘠ꎬ而天坑内部的负地形和地下河流为植

物生长提供了相对充足的养分和水分ꎬ但光照较为

匮乏使得植物叶功能性状在天坑不同小生境中呈

现差异ꎮ 天坑特殊的地形是影响木本植物叶功能

性状的主要因素之一ꎬ本研究通过结构型性状分析

神木天坑不同小生境木本植物叶功能性状特征ꎬ有
助于进一步了解植物对天坑环境的适应及响应ꎮ
但是ꎬ植物叶功能性状的影响因素是复杂的ꎬ在今

后需要结合具体环境因子ꎬ全面揭示植物功能性状

对天坑的适应及响应机制ꎮ
致谢　 感谢乐业—凤山世界地质公园管理处

雷兰优主任及全体员工在野外作业中提供的支持

与配合! 致敬乐业县同乐镇杨胜锋全家对野外调

查给予的通勤保障!
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