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武夷山49种木本植物叶片与细根经济谱 

王钊颖1  陈晓萍1  程  英2  王满堂3  钟全林1,4  李  曼1  程栋梁1,4* 
1福建师范大学福建省植物生理生态重点实验室, 福州 350007; 2江西武夷山国家级自然保护区管理局, 江西上饶 334500; 3枣庄学院城市与建筑工程

学院, 山东枣庄 277160; 4福建师范大学地理研究所, 福州 350007 

摘  要  植物经济谱能够阐述维管植物在资源获取和储存之间的权衡策略, 为理解生态位分化和物种共存机制等提供科学

依据。该研究通过对武夷山49种木本植物的单叶面积(ILA)、比叶面积(SLA)、叶碳含量(LCC)、叶氮含量(LNC)和叶磷含量(LPC)

等5个叶片性状以及根组织密度(RTD)、比根长(SRL)、比根面积(SRA)、根碳含量(RCC)、根氮含量(RNC)和根磷含量(RPC)等

6个细根性状进行测定, 探讨木本植物叶片与细根经济谱是否存在以及常绿和落叶物种间的植物经济谱差异。结果表明: 沿着

性状贡献率相对较大的PC1轴, 能够定义出叶经济谱(LES)、根经济谱(RES)和整株植物经济谱(WPES)。大部分常绿物种分布

在经济谱保守的一侧, 而大部分落叶物种聚集在获取的一侧。此外, 叶片PC1、细根PC1和整株植物PC1的两两得分之间均存

在显著正相关关系, 常绿和落叶物种具有共同的异速指数, 但不存在共同的异速常数。这些结果揭示了亚热带物种叶片与细

根的策略遵循着WPES的协调整合, 表明叶片、细根以及整株植物之间是采取协同变化的资源策略, 而分布于经济谱两端的

常绿和落叶物种则是通过不同的方式来构建WPES。 
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Leaf and fine root economics spectrum across 49 woody plant species in Wuyi Mountains 
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Abstract 

Aims  The plant economics spectrum would explain the trade-off strategies of vascular plants between resource 
acquisition and resource storage, and provide a scientific basis for understanding the mechanisms of niche differ-
entiation and species coexistence. 
Methods  In this study, we measured leaf/root traits of 49 woody plants species in Wuyi Mountains, including 
individual leaf area (ILA), specific leaf area (SLA), leaf carbon content (LCC), leaf nitrogen content (LNC) and 
leaf phosphorus content (LPC), root tissue density (RTD), specific root length (SRL), specific root surface area 
(SRA), root carbon content (RCC), root nitrogen content (RNC) and root phosphorus content (RPC). Then, we de-
tected if the leaf and fine root economics spectrum of the plants exist, and analyzed the differences of the plant 
economics spectrum between evergreen and deciduous species. 
Important findings  The results showed that along the PC1 axis, a leaf economics spectrum (LES), a root eco-
nomics spectrum (RES) and a whole-plant economics spectrum (WPES) can be defined, respectively. Most of the 
evergreen species were on the conservative side, while deciduous species, on the acquisitive side of the economics 
spectrum. There were significant positive correlations among the scores of leaf PC1, root PC1 and whole-plant 
PC1. In the relationships, evergreen and deciduous species shared common scaling exponents, but common scaling 
constants lack, revealing that the leaf and root strategies of the subtropical species are coordinated toward the inte-
gration of WPES. The evergreen and deciduous species distributed at different sides of the economics spectrum are 
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in different ways to construct the WPES. 
Key words  trade-off strategy; evergreen species; deciduous species; plant functional traits; plant economics 
spectrum; Wuyi Mountains 
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“植物功能性状”是指对植物体定植、存活、适

应度等具有潜在显著影响的一系列植物属性(Reich 

et al., 2003), 是植物在长期进化过程中适应环境的

产物(Díaz et al., 2016), 并且能对生态系统过程产

生强烈影响(Cornelissen et al., 2003)。将经济学的

“投资-收益权衡”理论应用到植物的资源分配研究

中, 可定量分析植物叶片功能性状间的相互关系

(陈莹婷和许振柱, 2014)。Wright等(2004)在全球尺

度上定义出一条连续变化的叶功能性状组合谱, 即

“叶经济谱(LES)”, 用以阐述维管植物资源获取和

储存之间的权衡策略, 其可以通过性状指标的变化

范围及其数量关系表现出来(Wright et al., 2005)。谱

的一端代表植物的“快速投资-收益型”策略, 拥有该

特征的物种具有廉价的组织投资与快速的投资回报

(即获取策略); 而另一端则代表植物的“缓慢投资-

收益型”策略, 拥有该特征的物种具有昂贵的组织

投资和较慢的投资回报(即保守策略)(Wright et al., 

2004; Reich, 2014; Zhao et al., 2017)。在后续的研究

中 , 经济谱研究陆续被相关生态学者推广到茎

(Baraloto et al., 2010; Méndez-Alonzo et al., 2012), 

根(Kong et al., 2016; Roumet et al., 2016), 整株植物

(Freschet et al., 2010; de la Riva et al., 2016), 不同层

次的群落结构(Pérez-Ramos et al., 2012; Funk & 

Cornwell, 2013; Li et al., 2019)及生态系统(Freschet 

et al., 2013; 于鸿莹等, 2014)。叶片作为维持陆地生

态系统机能的一个最基本要素, 不仅是植物光合作

用以及物质生产的主要器官, 而且是植物和大气环

境进行水气交换的主要器官(毛伟等, 2012)。细根(包

括经常定植其中的菌根形成的菌丝)在植物中起着

吸收水分和养分的作用(Chen et al., 2019), 细根的

生产、周转是森林生态系统进行物质循环以及能量

流动的重要组成部分(Eissenstat & Yanai, 1997)。二

者对植物生长及森林生态系统健康维持具有重要作

用, 因此, 本研究将这两个代谢活性较强的植物器

官作为研究对象。 

独立于生境的植物经济谱, 能够定量地解释植

物总体在生长速率及胁迫环境中的耐受策略差异

(曲鹏等, 2018)。有研究表明, 植物存在与LES类似

的代表根在生产力与持久性之间权衡策略的根经济

谱(RES)(Reich, 2014; Prieto et al., 2015), 植物的根

性状沿着两种不同的策略边界范围演化: 一种是具

有保守性策略的粗根系植物, 而另一种是具有获取

性策略的细根系植物(Ma et al., 2018)。Ding等(2020)

的研究指出, 细根性状的变异分为两个主要维度: 

第一维度主要由根直径(RD)和比根长(SRL)代表, 

表示根寿命和资源获取效率之间的权衡; 第二维度

代表了根养分(即N、P)和根组织密度(RTD)的协调变

化, 表示资源吸收的获取-保守权衡, 即RES。但

Kong等(2019)研究发现, 木本植物的RD与RTD、根

氮含量(RNC)之间存在非线性关系, 这种非线性关

系不支持RES的预测。因此木本植物RES是否存在

仍值得研究。除此之外, 由于生物普遍存在强烈的

物理限制以及性状和生活史的权衡选择(Reich et al., 

1999), Reich (2014)认为所有器官中存在统一的资

源获取和处理速率(快、中或慢速), 存在一条综合的

整株植物经济谱(WPES)。关于叶和根之间的关系, 

Freschet等(2010)、de la Riva等(2016)、Wang等(2017)

和Liu等(2010)诸多学者的研究均支持二者及其与

整株植物之间的功能性状存在高度协调的观点。然

而, Fortunel等(2012)研究发现木质根性状与叶性状

并无显著相关; Isaac等(2017)还发现种内LES和RES

彼此独立, 根性状会随环境条件而变化, 但叶性状

及其功能不一定会发生相应的变化。有研究表明, 

当设置不同的处理和环境梯度时, 叶、根性状间的

相关性并不一致(Reich et al., 1998; Craine & Lee, 

2003; Craine et al., 2005; Tjoelker et al., 2005; With-

ington et al., 2006; Liu et al., 2010)。因此, 关于植物

不同器官(即叶和根)的性状如何在不同物种之间共

变, 以及这种共变与整株植物经济谱的相关程度等

均存在争议(Freschet et al., 2010; de la Riva et al., 

2016), 表明这仍然是一个值得研究的问题。通常, 

良好的叶功能取决于根部吸收的水分和养分, 而根

部生长又取决于叶光合作用产生的碳水化合物
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(Chapin III, 1980)。植物叶和根的生态策略应该是建

立在WPES上的, 叶和根性状的变异共同决定了物

种的表现(Grime et al., 1997; Pérez-Ramos et al., 

2012; Poorter et al., 2014; Reich, 2014)。因此, 本研

究假设武夷山木本植物中存在LES和RES, 它们二

者与WPES紧密结合且相互之间高度协调(假设1)。 

植物经济谱能够反映具有相似策略的物种如何

沿着性状变异轴汇集或分散(Díaz et al., 2016; Zhao 

et al., 2017)。Wright等(2004)指出当物种按照叶习性

来划分时, 不同物种的叶片投资策略会沿着全球叶

经济谱分布, 即在LES上能够区分出常绿和落叶物

种。常绿和落叶物种在叶经济性状方面的确存在一

定的差异。与常绿物种相比, 落叶物种的叶面积较

大(唐青青等, 2016), 单位面积的叶质量较低(即

LMA低), 叶片养分的含量相对较高, 光合速率也较

高(Reich et al., 1997; Aerts, 1999; Westoby et al., 

2002; Wright et al., 2004)。除此之外, 在叶和根形态

性状关系上, 落叶进化枝在比叶面积(SLA)和比根

长(SRL)间表现出显著的负相关关系(高SLA可以在

短生长季节促进更快生长, 而低SRL可以保护根免

于冻结(Geng et al., 2014)); 但常绿进化枝显示出较

弱的正相关关系或无显著相关性(Medeiros et al., 

2017)。落叶物种由于相对频繁地落叶和生长新叶, 

对土壤养分的需求量大, 有高的资源获取率, 属于

营养获取型; 常绿物种叶片寿命长, 对养分需求较

少, 故常绿习性被认为是对贫瘠土壤生境的一种适

应性(Aerts, 1995; Givnish, 2002)。上述研究结果表

明, 落叶物种倾向于采取获取策略, 而常绿种类通

常采取保守策略(Givnish, 2002)。但研究叶性状关系

并不能简单地直接套用其他尺度的研究结果, 全球

尺度的LES是否适用于局地尺度仍值得探究(何芸

雨等, 2019)。本研究力求验证武夷山的常绿和落叶

物种是否也能够沿着综合的WPES被区分开来。因

此, 本研究假设武夷山的常绿和落叶物种将分布于

植物经济谱的两侧: 常绿物种分布在保守的一侧, 

落叶物种分布在获取的一侧(假设2)。 

本研究试图通过分析武夷山49个物种的5个叶

片性状和6个细根性状来验证上述两个假设, 解决

两个科学问题, 即(1)武夷山叶片与细根的生存策略

是否遵循WPES的综合协调; (2)常绿和落叶物种在

植物经济谱范围内如何分布。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

本研究是在位于中国东南部的江西武夷山国家

级自然保护区(27.80°–28.01° N, 117.66°–117.93° E)

进行的。该区平均海拔1 200 m左右, 属于中亚热带

季风气候, 年平均气温为13.2–14.8 ℃, 随海拔升高

而降低; 年降水量为2 583 mm, 降水集中于4–6月; 

年蒸发量为778 mm, 年日照时间为774–1 144 h, 年

平均相对湿度为72%–92%, 平均年无霜期为231天

(刘信中和方福生, 2001)。土壤具有典型的亚热带中

山土壤的特点, 海拔从低到高可分为山地黄红壤

(400–600 m)、山地黄壤(600–1 300 m)、山地暗黄棕

壤(1 300–1 900 m)和山地草甸土(1 900 m以上); 境

内森林覆盖率达到95%以上, 生物多样性十分丰富

(郑成洋等, 2004)。 

1.2  样地设置 

本研究开展于2016年7月, 依据武夷山常绿阔

叶林(海拔1 319 m)、针阔混交林(海拔1 697 m)和落

叶林(海拔1 818 m)群落植物的实际分布情况, 采用

样地调查法, 在这3个森林群落中分别设置1个大样

地。每个样地内再设3个20 m × 20 m的样方, 每个样

方距离林分边缘至少20 m。再将每个样方划分为4

个10 m × 10 m的小样方, 并对样方内所有胸径≥5 

cm的林木进行每木检尺, 记录物种名、胸径、树高

并计算林分密度(表1)。 

样地内的优势种有木荷(Schima superba), 马银 
 
表1  武夷山不同群落的样地概况(平均值±标准误) 
Table 1  Site status of different forest communities in the Wuyi Mountains (mean ± SE) 

群落 
Community 

林分密度 
Stand density 
(trees·hm–2) 

平均胸径 
Mean DBH 

(cm) 

平均树高 
Mean height 

(m) 

土壤总碳含量 
Soil total C content 

(mg·g–1) 

土壤总氮含量 
Soil total N content  

(mg·g–1) 

土壤总磷含量 
Soil total P content 

(mg·g–1) 

EF 3 033.33 ± 200.00a 13.77 ± 1.46b 7.87 ± 0.07b 68.88 ± 0.59a 4.84 ± 0.04a 0.46 ± 0.01b 

MF 1 133.33 ± 164.15b 21.39 ± 0.80a 10.56 ± 0.21a 78.71 ± 4.36a 5.25 ± 0.27a 0.38 ± 0.02c 

DF 2 725.00 ± 163.94a 11.47 ± 0.67b 6.94 ± 0.24b 75.16 ± 5.23a 6.05 ± 0.22a 0.65 ± 0.01a 

DF, 落叶林; EF, 常绿阔叶林; MF, 针阔混交林。同列不同小写字母表示群落间差异显著(p < 0.05)。 
DF, deciduous forest; EF, evergreen forest; MF, coniferous and broad-leaved mixed forest. DBH, diameter at breast height. Different small letters in the same 
column indicate significant differences among communities (p < 0.05). 
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花(Rhododendron ovatum), 猴头杜鹃(Rhododendron 

simiarum), 铁 杉 (Tsuga chinensis), 大 屿 八 角

(Illicium angustisepalum), 白檀 (Symplocos panicu-

lata)等。所选择的植物隶属于24科36属, 共49种木

本植物。其中, 有3个物种在3个群落中均有, 有5个

物种在两个群落中均有, 同样的物种在不同的森林

群落中当作不同物种进行分析。根据叶习性, 群落

中的木本植物被划分为常绿和落叶两大类(附录I)。 

1.3  样品采集 

对每个物种选取3株标准木进行采样。所有样品

采集后均低温保存, 直到它们被运送到实验室进行

下一步分析。首先, 在每株标准木上随机选择树冠

外层的3个无病虫害的当年生末端活枝。取样后, 将

每个枝条用湿纸巾覆盖并储存在密封袋中, 回到驻

地后从每个枝条上采集中等大小的成熟叶片, 要求

叶片完全展开且没有明显的叶面积损失。其次, 细

根取样是在距树干中心0.5 m左右的冠幅内沿3个方

位(以树干为原点的圆的三等分线处)进行。由于森

林树木根系错综复杂, 为保证根系取样准确, 我们

采取的方法是先用铲子将地面的凋落物清理干净, 

找出每株标准木的主根, 再沿主根延伸方向从土壤

层顶部收集细根(直径≤2 mm), 最后分别装入密封

袋中。待回到驻地后, 将细根装入网袋中在流水下

淘洗, 以除去土壤颗粒和有机碎屑, 再根据其形态

(弹性和颜色等)分选出活细根。 

在每个大样地内, 随机选择3个受干扰较小的

土壤剖面, 按0–10 cm及10–20 cm土层采集土壤样

品, 去除落叶和根系后, 将样品充分混合以测定化

学指标。 

1.4  指标测定 

本研究选择11个植物功能性状进行测量, 包括

单叶面积(ILA)、比叶面积(SLA)、叶碳含量(LCC)、

叶氮含量(LNC)和叶磷含量(LPC)等5个叶片性状, 

以及根组织密度(RTD)、比根长(SRL)、比根面积

(SRA)、根碳含量(RCC)、根氮含量(RNC)和根磷含

量(RPC)等6个细根性状, 计算这些植物性状的平均

值、最大值、最小值和变异系数(表2)。 

到达实验室后, 待每个枝条上的成熟叶片收集

完毕, 记录叶片数量, 然后使用扫描仪(Epson Per-

fection V37, Epson (China), Beijing, China)扫描叶片

图像后使用Photoshop软件计算叶面积, 以确定ILA。

在活细根挑选完毕后, 同样进行细根图像的扫描, 

表2  武夷山49种木本植物叶片和细根测量的性状 
Table 2  Plant leaf and fine root traits measured from sampled 49 woody 
species in the Wuyi Mountains 

性状 
Trait 

单位 
Unit 

平均值(±标准误) 
Mean (± SE) 

最大值 
Max 

最小值
Min 

变异系数
CV 

ILA cm2 22.98 ± 1.68 56.03 0.24 56.79 

SLA cm2·g–1 164.54 ± 8.45 386.95 79.54 39.78 

LCC mg·g–1 477.56 ± 3.32 525.14 371.38 5.39 

LNC mg·g–1 21.07 ± 0.88 38.75 9.54 32.36 

LPC mg·g–1 1.34 ± 0.05 2.40 0.66 27.91 

RTD g·cm–3 0.10 ± 0.003 0.18 0.05 24.23 

SRL cm·g–1 1 809.01 ± 56.49 3 284.93 749.73 24.19 

SRA cm2·g–1 477.00 ± 11.31 825.78 283.10 18.37 

RCC mg·g–1 481.55 ± 3.48 526.99 374.11 5.60 

RNC mg·g–1 10.19 ± 0.47 27.14 5.88 35.56 

RPC mg·g–1 0.60 ± 0.02 1.34 0.27 32.31 

ILA, 单叶面积; LCC, 叶碳含量; LNC, 叶氮含量; LPC, 叶磷含量; RCC, 
根碳含量; RNC, 根氮含量; RPC, 根磷含量; RTD, 根组织密度; SLA, 比
叶面积; SRA, 比根面积; SRL, 比根长。 
ILA, individual leaf area; LCC, leaf carbon content; LNC, leaf nitrogen 
content; LPC, leaf phosphor content; RCC, root carbon content; RNC, root 
nitrogen content; RPC, root phosphor content; RTD, root tissue density; SLA, 
specific leaf area; SRA, specific root surface area; SRL, specific root length. 

 

并使用数字图像分析软件(WinRHIZO Pro 2009b)分

析细根根长(cm)、表面积(cm2)和体积(cm3)。然后, 

将叶片和细根样品在温度为75 ℃的烘箱中烘干

48 h至恒质量, 并用电子天平称量干质量(精确到

0.01 g), 用以计算SLA、RTD、SRL和SRA。最后, 用

粉碎机将样品研磨成粉末过筛(<0.25 mm), 用以测

定植物和土壤的总C、总N和总P含量。使用碳氮元

素分析仪(Vario EL III, Elementar, Hanau, Germany)

测定植物总C和总N含量(LCC、LNC、RCC和RNC), 

而土壤总C和总N含量使用碳氮元素分析仪(Vario 

MAX, Elementar, Hanau, Germany)测定。在H2SO4- 

H2O2中消煮后, 使用连续流动分析仪(San++, Skalar, 

Breda, Netherlands)测定植物P含量(LPC和RPC)和土

壤P含量。每个森林群落土壤的总C、总N和总P含量

如表1所示。 

1.5  数据分析 

统计分析中, 每个性状均是使用物种的平均值, 

根据需要将性状值进行lg转换使其符合或接近正态

分布。首先, 使用Pearson相关分析来分析叶片和细

根各性状间的相关性, 该情况下不区分常绿和落叶

物种。 

其次, 使用R语言对LES性状(5个)、RES性状(6

个 )和WPES性状 (11个 ), 分别进行主成分分析

(PCA)。PC1和PC2通常能解释较高比例的方差, 这
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些得分在所有后续分析中可用作LES、RES和WPES

的替代。为了理解单个性状和植物资源经济之间的

变异模式, 再次用PC1和PC2得分与每个性状计算

相关性。通过这种方式, 估计每个性状对PC1和PC2

的相对贡献。 

为了检验常绿和落叶物种性状之间的差异是否

显著, 使用SPSS 19.0对叶片、细根和整株植物性状

的PC1和PC2得分分别进行独立样本t检验。所有统

计检验在p < 0.05水平被认为是差异显著。 

最后, 本研究分析了LES、RES和WPES之间的

关联水平。叶片、细根和整株植物经济谱主要由PC1

轴支配, 双变量的经济谱关系由叶片、细根和整株

植物的PC1得分拟合。通过标准化主轴回归分析

(SMA)方法 (Warton et al., 2006), 使用R语言的

“smatr”程序包(Venables et al., 2019)来确定这3组回

归关系的斜率和截距及其置信区间。为区分常绿和

落叶物种的差异, 对斜率进行异质性检验, 且在斜

率同质时计算共同斜率(Warton & Weber, 2002), 进

而验证共同截距的存在与否。 

2  结果和分析 

2.1  叶片和细根性状的相关性 

叶片和细根性状间具有显著的相关性(表3)。在

叶片性状中, SLA与LCC呈极显著负相关关系(p < 

0.01), 但与LNC、LPC呈极显著正相关关系(p < 

0.01); LNC与LPC呈极显著正相关关系(p < 0.01)。在

细根性状中, RTD与SRA、RNC和RPC均呈极显著负

相关关系(p < 0.01); SRA与SRL、RNC和RPC均呈极

显著正相关关系(p < 0.01); RPC与RCC呈极显著负

相关关系(p < 0.01), 但与RNC呈极显著正相关关系

(p < 0.01)。叶片和细根性状之间也具有显著的相关

性, 如ILA和SRL呈显著正相关关系(p < 0.05); LCC、

LNC和LPC分别与RCC、RNC和RPC呈显著乃至极

显著正相关关系(p < 0.05); LNC与RTD呈显著负相

关关系(p < 0.05), 与RPC呈极显著正相关关系(p < 

0.01); LPC与RNC呈显著正相关关系(p < 0.05)。 

2.2  叶片、细根和整株植物性状的主成分分析 

根据主成分分析的结果(图1), 能够揭示不同叶

习性物种的资源利用策略。沿着性状贡献率相对较

大的PC1轴(表4), 能够验证常绿和落叶物种是否在

叶经济谱(LES)、根经济谱(RES)和整株植物经济谱

(WPES)上发生分异。 

叶片性状的主成分分析结果显示, PC1和PC2分

别占有46.7%和21.5%的方差解释率, 合计68.2%。除

了ILA之外, 其余叶片性状对PC1轴的贡献率都很大

(表4)。PC1轴的一侧是具有大LCC, 小SLA、LNC和

LPC的物种, 即“缓慢投资-收益”型(保守型)策略物

种; 而另一侧是具有小LCC, 大SLA、LNC和LPC的

物种, 即“快速投资-收益”型(获取型)策略物种。PC1

轴相当于LES理论中的“投资-收益”策略轴, 由此能

够定义一条LES。大部分常绿物种分布在LES保守

的一侧, 而大部分落叶物种聚集在获取的一侧(图

1A), 常绿物种的PC1轴得分显著高于落叶物种(p < 

0.001; 表5)。 

 
表3  叶片和细根性状间的相关系数 
Table 3  Correlation coefficients among the measured leaf and fine root traits on log scale 

性状 Trait lg ILA lg SLA lg LCC lg LNC lg LPC lg RTD lg SRL lg SRA lg RCC lg RNC 

lg SLA 0.107                   

lg LCC –0.075 –0.367**                 

lg LNC 0.140 0.708** –0.253               

lg LPC –0.003 0.458** 0.018 0.776**             

lg RTD –0.037 –0.24 0.022 –0.295* –0.236           

lg SRL 0.276* 0.014 –0.077 0.003 –0.116 –0.200         

lg SRA 0.202 0.163 –0.074 0.199 0.081 –0.777** 0.768**       

lg RCC –0.049 –0.114 0.596** –0.094 0.036 0.078 –0.119 –0.163     

lg RNC –0.006 0.147 –0.113 0.413** 0.310* –0.462** 0.192 0.435** –0.224   

lg RPC –0.081 0.194 –0.207 0.362** 0.310* –0.572** 0.113 0.451** –0.381** 0.786** 

ILA, 单叶面积; LCC, 叶碳含量; LNC, 叶氮含量; LPC, 叶磷含量; RCC, 根碳含量; RNC, 根氮含量; RPC, 根磷含量; RTD, 根组织密度; SLA, 比叶面积; 
SRA, 比根面积; SRL, 比根长。*, p < 0.05; **, p < 0.01。 
ILA, individual leaf area; LCC, leaf carbon content; LNC, leaf nitrogen content; LPC, leaf phosphor content; RCC, root carbon content; RNC, root nitrogen 
content; RPC, root phosphor content; RTD, root tissue density; SLA, specific leaf area; SRA, specific root surface area; SRL, specific root length. *, p < 0.05; **, 
p < 0.01. 
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图1  叶片、细根和整株植物性状的主成分分析。A, 叶片性状的主成分分析。B, 细根性状的主成分分析。C, 整株植物性状

的主成分分析。ILA, 单叶面积; LCC, 叶碳含量; LNC, 叶氮含量; LPC, 叶磷含量; RCC, 根碳含量; RNC, 根氮含量; RPC, 根
磷含量; RTD, 根组织密度; SLA, 比叶面积; SRA, 比根面积; SRL, 比根长。 
Fig. 1  Principal components analysis (PCA) of the leaf traits, fine root traits and whole-plant traits. A, PCA of leaf traits. B, PCA of 
fine root traits. C, PCA of whole-plant traits. ILA, individual leaf area; LCC, leaf carbon content; LNC, leaf nitrogen content; LPC, 
leaf phosphor content; RCC, root carbon content; RNC, root nitrogen content; RPC, root phosphor content; RTD, root tissue density; 
SLA, specific leaf area; SRA, specific root surface area; SRL, specific root length. 
 
表4  叶片、细根和整株植物经济谱中各个性状与第一和第二主成分得分之间的相关系数 
Table 4  Correlation coefficients between individual traits and the scores of the first and second principal components in each of the leaf, fine root and 
whole-plant economics spectrum 

叶片 Leaf 细根 Fine root 整株植物 Whole-plant 性状  
Trait PC1 PC2 PC1 PC2 PC1 PC2 

lg ILA –0.094 0.283*     –0.039 –0.003 

lg SLA –0.843** –0.159     –0.550** 0.535** 

lg LCC 0.382** 0.797**     0.385** –0.124 

lg LNC –0.931** 0.132     –0.679** 0.593** 

叶片  
Leaf 

lg LPC –0.776** 0.433**     –0.502** 0.608** 

lg RTD     0.775** 0.100 0.698** 0.284* 

lg SRL     –0.545** –0.666** –0.344** –0.641** 

lg SRA     –0.862** –0.478** –0.684** –0.596** 

lg RCC     0.385** –0.372** 0.408** 0.109 

lg RNC     –0.760** 0.419** –0.754** –0.098 

细根  
Fine root 

lg RPC     –0.801** 0.471** –0.791** –0.111 

ILA, 单叶面积; LCC, 叶碳含量; LNC, 叶氮含量; LPC, 叶磷含量; RCC, 根碳含量; RNC, 根氮含量; RPC, 根磷含量; RTD, 根组织密度; SLA, 比叶面积; 
SRA, 比根面积; SRL, 比根长。*, p < 0.05; **, p < 0.01。 
ILA, individual leaf area; LCC, leaf carbon content; LNC, leaf nitrogen content; LPC, leaf phosphor content; RCC, root carbon content; RNC, root nitrogen 
content; RPC, root phosphor content; RTD, root tissue density; SLA, specific leaf area; SRA, specific root surface area; SRL, specific root length. *, p < 0.05; **, 
p < 0.01. 
 
表5  常绿和落叶物种PC1和PC2得分的差异(平均值±标准误) 
Table 5  Differences in PC1 and PC2 scores between evergreen and de-
ciduous species (mean ± SE) 

叶习性 
Leaf habit 

显著性检验  
Significance test

主成分分析 
PCA 

轴 
Axis 

常绿  
Evergreen 

落叶  
Deciduous 

t p 

PC1 0.93 ± 0.19a –1.06 ± 0.24b 6.569 0 叶片 
Leaf PC2 –0.04 ± 0.23a 0.05 ± 0.12a –0.364 0.717

PC1 0.27 ± 0.30a –0.31 ± 0.32a 1.340 0.185细根 
Fine root PC2 –0.14 ± 0.23a 0.16 ± 0.19a –0.998 0.322

PC1 0.76 ± 0.31a –0.87 ± 0.31b 3.694 0 整株植物 
Whole-plant PC2 –0.58 ± 0.23b 0.67 ± 0.23a –3.833 0 

同行不同小写字母表示物种间差异显著(p < 0.05)。 
Different small letters in the same row indicate significant differences 
among species (p < 0.05). 

细根性状的主成分分析结果显示, PC1和PC2分

别占有48.7%和22.7%的方差解释率, 合计71.4%。所

有细根性状对PC1轴的贡献率都很大, 且大于PC2 

(表4)。PC1轴的一侧是具有大RCC和RTD, 小SRL、

SRA、RNC和RPC的物种, 即“缓慢投资-收益”型(保

守型)策略物种; 而另一侧是具有小RCC和RTD, 大

SRL、SRA、RNC和RPC的物种, 即“快速投资-收益”

型(获取型)策略物种。PC1轴相当于RES理论中的

“投资-收益”策略轴, 由此也能够定义一条RES。常

绿和落叶物种在RES代表获取和保守的两侧均有分

布(图1B), 在PC1轴上不同物种得分的差异不显著 
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(p > 0.05; 表5)。 

整株植物性状的主成分分析结果显示, PC1和

PC2分别占有32.2%和17.7%的方差解释率 , 合计

49.9%。除了ILA外, 所有性状对PC1轴的贡献率都

很大(表4)。PC1轴的一侧是具有大LCC、RCC和RTD, 

小SLA、LNC、LPC、SRL、SRA、RNC和RPC的物

种, 即“缓慢投资-收益”型(保守型)策略物种; 而另

一侧是具有小LCC、RCC和RTD, 大SLA、LNC、LPC、

SRL、SRA、RNC和RPC的物种, 即“快速投资-收益”

型(获取型)策略物种。PC1轴相当于WPES理论中的

“投资-收益”策略轴, 由此定义出一条WPES。大部

分常绿物种分布在WPES保守的一侧, 而大部分落

叶物种聚集在获取的一侧(图1C), 常绿物种在PC1

轴上的得分也显著高于落叶物种(p < 0.001; 表5)。 

2.3  植物经济谱间的关系 

当不区分常绿和落叶物种时, 叶片PC1与细根

PC1、叶片PC1与整株植物PC1以及细根PC1与整株

植物PC1之间均呈显著正相关关系(p < 0.05; 图2)。

当区分常绿和落叶物种时, 除落叶物种在叶片PC1

与细根PC1关系上无显著相关性之外, 常绿和落叶

物种在上述三组关系中均呈现显著正相关关系。从

决定系数来看, 常绿物种的相关性均优于落叶物

种。除叶片PC1与细根PC1外, 常绿和落叶物种在其

余两组关系中均存在共同斜率(p > 0.05), 但不存在

共同截距(p < 0.01)。在叶片PC1与整株植物PC1关系

中, 常绿物种的截距显著大于落叶物种; 而细根

PC1与整株植物PC1关系中, 落叶物种的截距则显

著大于常绿物种。 

3  讨论 

植物叶片和细根性状之间的内在联系以及叶片

和细根PCA轴的多性状变异共同确定了植物资源分

配的权衡策略, 这证实了植物的经济策略不仅仅存

在于单一器官的性状中 , 而是作用于整株植物

(Grime et al., 1997), 表明武夷山49种木本植物中存

在着LES、RES和WPES。 

3.1  植物叶片性状与细根性状的耦合 

叶片和细根性状之间及其性状轴之间的显著相

关性表明了LES和RES之间的耦合(Reich, 2014; 

Zhao et al., 2017), 因此本研究证实了假设1, 即经

济谱存在于整株植物水平上。虽然有研究表明叶和

根的性状之间存在解耦演化(Fortunel et al., 2012; 

Isaac et al., 2017), 但叶和根之间性状协调的观点依

然得到众多研究的支持(Freschet et al., 2010; Liu et 

al., 2010; de la Riva et al., 2016; Wang et al., 2017)。

有研究表明, 叶、根二者的形态性状(如SLA和SRL)

存在显著相关性(Liu et al., 2010; Geng et al., 2014; 

de la Riva et al., 2016; Medeiros et al., 2017)。本研究

中, ILA和SRL呈显著正相关关系, 表明物种是通过

利用较大的叶进行光合作用固碳, 同时增加比根长

以充分吸收植物生长所需的营养物质(即高ILA和

SRL)。除此之外, 叶和根的N含量(Craine et al., 2005; 

Liu et al., 2010)、C含量、C:N、木质素含量、干物

质含量、pH (Freschet et al., 2010)、呼吸速率(Tjoelker 

et al., 2005)等性状指标之间均被证实存在显著相关

性。本研究从群落总体水平上看LCC、LNC和LPC

分别与RCC、RNC和RPC呈极显著正相关关系 ; 

 

 
 

图2  叶片PC1、细根PC1和整株植物PC1之间的回归关系。A, 叶片PC1和细根PC1之间的关系。B, 叶片PC1和整株植物PC1
之间的关系。C, 细根PC1和整株植物PC1之间的关系。 
Fig. 2  Regression relationships among leaf PC1, fine root PC1 and whole-plant PC1. A, Regression relationships of leaf PC1 and 
fine root PC1. B, Regression relationships of leaf PC1 and whole-plant PC1. C, Regression relationships of fine root PC1 and 
whole-plant PC1. 
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LNC与RPC呈极显著正相关关系; LPC与RNC也呈

显著正相关关系, 这表明武夷山木本植物叶片与细

根之间的化学元素存在协同共变。本研究中LNC与

RTD的负相关关系表明, 该地区植物群落中, 一方

面存在着通过增加LNC以提高其光合能力的快速生

长的物种(即高LNC), 另一方面, 还存在具有高根

组织支出的物种(即高RTD)。对于具有低LNC的物种

来说, 建造具有高组织密度的根(即高RTD)用以提

高承受物理伤害的能力是一种昂贵的组织投资。因

此, 在整株植物水平上看, 具有高根组织密度的物

种对应于保守型的叶片策略(Westoby et al., 2002)和

缓慢生长(Reich, 2014); 反之, 低RTD的物种因为具

有高LNC, 倾向于快速生长。有研究指出, 当植物在

任何器官(叶和根)水平上是快速获取或使用碳(营养

元素或水)时, 将要求其在同一器官水平对其他资

源也是快速获取; 若某一器官水平(如叶水平)上的

所有资源均是快速获取, 则将要求其他器官水平

(如根水平)对所有资源也是快速获取(Reich, 2014)。

本研究中, 叶片、细根以及整株植物各性状贡献率

相对较大的PC1轴之间均是显著正相关的(p < 0.05), 

且常绿和落叶物种在性状轴上具有相同的分异现象, 

表明叶片、细根以及整株植物之间的资源策略存在

协同变化, 说明亚热带木本植物叶片与细根遵循着

WPES策略的协调整合, 研究结果为全球尺度经济

谱研究提供了局地性的证据。 

3.2  常绿和落叶物种的经济谱特征 

本研究结果同样支持最初的假设2, 落叶物种

大部分分布在LES和WPES代表获取的一侧, 具有

较大的SLA、SRL和较高的养分含量, 而常绿物种分

布在保守一侧, 具有较大的RTD和较高的碳含量。

表明即便处于相同的环境, 不同物种也具有不同的

响应策略(肖迪等, 2016)。根据PCA分析(图1)以及对

不同器官PC1轴得分进行独立样本t检验的结果(表5)

可以发现, 本研究中常绿和落叶物种在植物经济谱

中的分布存在显著差异。除此之外, 叶片与细根间

PC1得分及其与整株植物PC1得分之间的关系也支

持假设2。本研究中, 落叶物种在叶片PC1与细根

PC1关系上无显著相关性, 且常绿和落叶物种在叶

片PC1、细根PC1和整株植物PC1轴之间关系上的斜

率不存在显著差异(即存在共同斜率), 但二者在截

距上存在显著差异, 体现了常绿物种的叶片和细根

间的关系比落叶物种更为密切, 且常绿和落叶物种

通过回归关系中截距上的差异来响应叶习性的变

化。一方面, 不变的斜率表明, 常绿和落叶物种在器

官和整株植物水平上具有恒定或一致的保守或获取

策略(Freschet et al., 2010; Reich, 2014; Díaz et al., 

2016); 另一方面, 截距的差异表明常绿和落叶物种

构建WPES的方式存在差异。植物通过长期进化形

成了常绿与落叶这两种不同的生活史对策(李俊慧

等 , 2017)。常绿和落叶物种的差异表现在物候

(Monk, 1966; Lusk et al., 2008), 叶片寿命(Westoby 

et al., 2002; van Ommen Kloeke et al., 2012), 养分利

用效率(Aerts, 1999; Warren & Adams, 2004)等方面。

叶片常绿的主要优势在于光合作用季节较长、叶片

结构缓冲成本和更换叶片营养缓冲成本较低等; 而

落叶的优势在于单位叶片光合速率较高、在不利季

节根系成本较低且无叶片呼吸消耗(Givnish, 2002)。

有研究表明, 常绿是对低资源可用性的适应性反应, 

落叶物种是对减少干旱期间水分损失的适应(Monk, 

1966; Givnish, 2002; Warren & Adams, 2004; Lusk et 

al., 2008; Méndez-Alonzo et al., 2012; Zhao et al., 

2017)。常绿物种的叶片通常更厚, 需要将更多的生

物量分配于机械支撑, 这部分是为在不利的季节抵

御霜冻或干旱以免遭到不可挽回的损害(Chabot & 

Hicks, 1982), 倾向于采取保守策略。而养分再吸收

效率较低的落叶物种叶寿命短(白坤栋等, 2015; 刘

璐等, 2019), 为满足较高养分含量的需求, 倾向于

采取获取策略。在武夷山亚热带环境中, 沿着LES

和WPES能够区分出常绿和落叶的物种, 但常绿和

落叶物种在RES上没有相互分离(表5; 图1B)。有一

种可能是由于实验限制导致没有进行早期和晚期落

叶物种的区分(Zhao et al., 2017), 另一种可能是由

于常绿和落叶物种内部性状存在较大的差异, 大部

分根性状都有较大的变异系数, 不同的物种有各自

的生存策略。因此, 尽管不同条件(如资源和干扰方

式)下不同性状的选择具有重要意义(Díaz et al., 

1998), 但不同系统中快速(落叶)或慢速(常绿)物种

在性状、器官和资源之间的协调仍然趋于一致

(Reich, 2014)。 

4  结论 

通过对49种亚热带木本植物主要叶片性状与细

根性状的分析, 本研究验证了整株植物各器官性状

的耦合以及植物经济谱的存在, 确定了常绿和落叶
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物种在经济谱“投资-收益”策略轴中沿两个不同方

向的分异特征。这为全球植物经济谱背景下探讨综

合的WPES提供了有力的局地性证据, 进一步丰富

了具有不同叶习性的物种与植物经济谱的整合研究, 

对理解生态位分化和物种共存机制等具有重要理论

和现实意义。 
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附录 I  武夷山不同群落的物种类群概况 

Supplement I  Summary of species taxa of different communities in Wuyi Mountains 

群落 

Community 

物种 

Species 

叶习性 

Leaf habit 

常绿阔叶林 Evergreen forest 灯台树 Bothrocaryum controversum 落叶 Deciduous 

东方古柯 Erythroxylum sinensis 落叶 Deciduous 

东南石栎 Lithocarpus harlandii 常绿 Evergreen 

多脉青冈 Cyclobalanopsis multinervis 常绿 Evergreen 

栲树 Castanopsis fargesii 常绿 Evergreen 

雷公鹅耳枥 Carpinus viminea 落叶 Deciduous 

鹿角杜鹃 Rhododendron latoucheae 常绿 Evergreen 

马银花 Rhododendron ovatum 常绿 Evergreen 

大屿八角 Illicium angustisepalum 常绿 Evergreen 

木荷 Schima superba 常绿 Evergreen 

山槐 Albizia kalkora 落叶 Deciduous 

水青冈 Fagus longipetiolata 落叶 Deciduous 

坛果山矾 Symplocos urceolaris 常绿 Evergreen 

甜槠 Castanopsis eyrei 常绿 Evergreen 

尾叶冬青 Ilex wilsonii 常绿 Evergreen 

细叶冬青 Ilex triflora 常绿 Evergreen 

小叶白辛树 Pterostyrax corymbosus 落叶 Deciduous 

小叶栲 Castanopsis carlesii 常绿 Evergreen 

钥形叶鼠刺 Itea oblonga 常绿 Evergreen 

樱桃 Cerasus pseudocerasus 落叶 Deciduous 

锥栗 Castanea henryi 落叶 Deciduous 

针阔混交林 Coniferous and 

broad-leaved mixed forest 

茶荚蒾 Viburnum setigerum 落叶 Deciduous 

短柱柃 Eurya brevistyla 常绿 Evergreen 

多脉青冈 Cyclobalanopsis multinervis 常绿 Evergreen 

红豆杉 Taxus chinensis 常绿 Evergreen 

猴头杜鹃 Rhododendron simiarum 常绿 Evergreen 

鸡爪槭 Acer palmatum 落叶 Deciduous 

截叶连蕊茶 Camellia truncata 常绿 Evergreen 

鹿角杜鹃 Rhododendron latoucheae 常绿 Evergreen 

大屿八角 Illicium angustisepalum 常绿 Evergreen 

木姜子 Litsea pungens 落叶 Deciduous 

南方铁杉 Tsuga chinensis 常绿 Evergreen 

石栎 Lithocarpus glaber 常绿 Evergreen 

 坛果山矾 Symplocos urceolaris 常绿 Evergreen 
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群落 

Community 

物种 

Species 

叶习性 

Leaf habit 

 香港四照花 Dendrobenthamia hongkongensis 常绿 Evergreen 

秀丽槭 Acer elegantulum 落叶 Deciduous 

岩柃 Eurya saxicola 常绿 Evergreen 

银钟花 Halesia macgregorii 落叶 Deciduous 

云锦杜鹃 Rhododendron fortunei 常绿 Evergreen 

落叶林 Deciduous forest 白蜡树 Fraxinus chinensis 落叶 Deciduous 

白檀 Symplocos paniculata 落叶 Deciduous 

稠李 Padus racemosa 落叶 Deciduous 

灯笼花 Fuchsia hybrida 落叶 Deciduous 

短柱柃 Eurya brevistyla 常绿 Evergreen 

多脉青冈 Cyclobalanopsis multinervis 常绿 Evergreen 

合轴荚蒾 Viburnum sympodiale 落叶 Deciduous 

华东山柳 Clethra barbinervis 落叶 Deciduous 

鸡爪槭 Acer palmatum 落叶 Deciduous 

毛果槭 Acer nikoense 落叶 Deciduous 

梅叶冬青 Ilex asprella 落叶 Deciduous 

大屿八角 Illicium angustisepalum 常绿 Evergreen 

泡花树 Meliosma cuneifolia 落叶 Deciduous 

三桠乌药 Lindera obtusiloba 落叶 Deciduous 

坛果山矾 Symplocos urceolaris 常绿 Evergreen 

天目木兰 Magnolia amoena 落叶 Deciduous 

天目紫茎 Stewartia gemmata 落叶 Deciduous 

岩柃 Eurya saxicola 常绿 Evergreen 

野花椒 Zanthoxylum simulans 落叶 Deciduous 

云锦杜鹃 Rhododendron fortunei 常绿 Evergreen 

中华石楠 Photinia beauverdiana 落叶 Deciduous 

 




