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摘 要：为探讨岩溶区白枪杆（Fraxinus malacophylla）幼苗叶片功能性状及抗氧化酶对不同石漠化生境降雨

特征的响应，以 2 年生白枪杆幼苗为研究对象，采用双因素随机区组试验，设置不同岩溶生境即无石全土

S0（均为土壤层）、半石半土 S1/2（上 1/2 为土壤层，下 1/2 为岩溶层）、多石少土 S3/4（上 1/4 为土壤层，下

3/4 为岩溶层）和不同降雨时间间隔即 3 d(I3d)、6 d (I6d)和 9 d (I9d)，分析不同岩溶生境下白枪杆幼苗生长与

生理变化特征。结果表明：相同降雨时间间隔下，白枪杆幼苗根生物量随岩溶裂隙厚度的增加而增加（P 

<0.05），茎叶生物量则表现为先增后减的趋势；随岩溶厚度加强，各器官生物量积累由高到低依次为根、

茎、叶。3 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗叶面积、叶周长、叶长、叶宽以及各器官钾（K+）、钙（Ca2+）、钠（Na+）、

镁（Mg2+）含量随岩溶裂隙厚度的增加而增加（P <0.05），而 6 d 与 9 d 间隔降雨 S3/4 岩溶生境明显抑制白

枪杆幼苗叶片性状及其 K+、Ca2+、Na+、Mg2+含量的积累。白枪杆幼苗通过生物量分配优化，器官间养分运

输策略即 Na⁺ 向茎转移，Ca²⁺ /Mg²⁺ 在叶富集，减少叶片数（LN）以及超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化

物酶（POD）酶活性的激活和可溶性蛋白（SP）含量的增加等多种生理生化调节策略来适应不同岩溶生境。

总之，6 d 降雨间隔与半石半土生境（I6dS1/2）是幼苗生长的最优组合。本研究为西南岩溶区不同石漠化等

级下白枪杆幼苗的栽培推广提供理论依据，建议中度石漠化区域造林抚育采用 6 d 左右的补水间隔。 
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Abstract:【Objective】This study aimed to explore the response of functional traits of leaves and the antioxidant 

enzymes of Fraxinus malacophylla seedlings to rainfall characteristics in different rocky desertification habitats.

【Method】This study focused on 2-year-old F. malacophylla seedlings and adopted a two-factor randomized block 

design. Different karst habitats were set up, including no stone whole soil S0 (all soil layers), half stone half soil S1/2 

(upper 1/2 was soil layer, lower 1/2 was Karst layer), and more stone less soil S3/4 (upper 1/4 was soil layer, lower 

3/4 was Karst layer), as well as different rainfall time intervals of 3 days (I3d), 6 days (I6d), and 9 days (I9d). During 

the experiment, the growth and physiological changes characteristics of F. malacophylla seedlings in different Karst 

habitats were analyzed.【Result】The results showed that under the same rainfall time interval, the root biomass of 

F. malacophylla seedlings increased with the increase of rock coverage (P<0.05), while the stem and leaf biomass 

showed a trend of first increasing and then decreasing. As the thickness of Karst increases, the biomass accumulation 

of various organs from high to low was in the order of roots, stems, and leaves. Under a 3-day rainfall treatment, the 

leaf area, leaf circumference, leaf length, leaf width, and potassium (K+), calcium (Ca2+), sodium (Na+), and 

magnesium (Mg2+) contents in various organs of F. malacophylla seedlings increased with the increase of rock 

coverage (P<0.05). Also, the S3/4 Karst habitat with 6-day and 9-day interval rainfall significantly inhibited the leaf 

traits and accumulation of K+, Ca2+, Na+, and Mg2+contents in F. malacophylla seedlings. F. malacophylla seedlings 

adapt to different Karst habitats through various physiological and biochemical regulation strategies, including 

biomass allocation optimization, interorgan nutrient transport strategies such as Na⁺  transfer to stems, Ca²⁺ /Mg²⁺  

enrichment in leaves, reduction of leaf number (LN), activation of superoxide dismutase (SOD), and peroxidase 

(POD) enzyme activities, and increase soluble protein (SP) content.【Conclusion】In summary, a 6-day rainfall 

interval and a half stone and half soil habitat (I6dS1/2) are the optimal combination for seedling growth. This study 

provides a theoretical basis for the cultivation and promotion of F. malacophylla seedlings under different levels of 

rocky desertification in the southwestern Karst region. It is recommended to adopt a water replenishment interval of 

about 6 days for afforestation and nurturing in areas with moderate rocky desertification. 

Key words: Karst habitat; Nutrient content; Leaf traits; Antioxidant enzyme; Fraxinus malacophylla 

岩溶区是我国生态脆弱较为突出的区域之一，该区具有大气、植被、土壤、岩溶裂隙、

基岩及地下水等多种要素，从而形成高度异质性表层岩溶带[1]。正因独特的地质结构与人为

干扰使岩溶区土壤保水能力明显减弱[2]。未来，伴随全球气温的逐步上升，水循环强度的改

变会加剧，导致降雨格局（降雨量、降雨时间分布与极端降雨事件）发生变化[3-4]。然而，植

物的生长及生理过程通常受极端气候的干扰，进而影响植被结构与生态功能[5]。 

植物功能性状是环境因素与植被适应机制间的重要纽带，其生长重要器官之一是叶片，

它对外界环境改变具有较强的可塑性与敏感性[6]。叶长（LL）、叶宽（LW）、叶面积（LA）、

比叶面积、叶片大小、叶形指数及叶生物量（LB）等叶片性状会间接地影响植物的生长发育
[7]。相关研究发现，LA、比叶面积、LB 等叶片功能性状的变异规律能直接反映植物对环境

变化的响应，且有效缓解逆境条件对植物造成的伤害[8]。张仕豪等[9]研究发现，影响植物叶

片功能性状的主要因素是土壤水分，且随着石漠化程度的增强，土壤水分及叶面积降低，而

植物生物量积累得到提高。此外，钾（K+）、钙（Ca2+）、钠（Na+）、镁（Mg2+）的亏缺对植

物生长会产生抑制[10]。研究表明，增加降雨量会使碱性阳离子更多地积累在茎流中，以此缓

解土壤阳离子流失，进而提升植物的养分吸收能力[11]。同时，植物会积累脯氨酸（Pro）和

矿物质等营养物质来调节 Na+的毒害，保持离子分布均衡[12]，亦可通过增强植物体内抗氧化

酶活性，如超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）等清除多余的活性氧，减轻氧化
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胁迫伤害[13]。杨发荣等[14]研究发现，藜麦（Chenopodium quinoa）幼苗通过增强 SOD、POD

活性，降低丙二醛（MDA）含量等自我保护机制抵御盐胁迫。因此，探究不同降雨间隔下白

枪杆幼苗如何通过碱性阳离子的积累来调控抗氧化酶活性，从而应对岩溶裂隙带来的胁迫具

有重要意义。 

白枪杆（Fraxinus malacophylla）是木犀科（Oleaceae）梣属落叶乔木植物，主要分布

于广西和云南岩溶区的高山杂林中。白枪杆在石漠化山地中适应性好，成活率高，是石漠

化治理的优良阔叶乔木伴生树种，具有很高的药用与生态价值[15]。喀斯特石漠化地区具有

很大的岩溶裂隙，且岩溶地区比较干旱。这种恶劣环境下，白枪杆幼苗如何通过自身生物

量、叶片性状、营养元素积累及酶活性的调节来适应不同岩溶区的生长尚未清楚。因此，

本文探讨白枪杆幼苗在不同石漠化程度下的生长策略，为石漠化区生态修复及白枪杆幼苗

的推广应用提供理论参考。 

1 材料与方法 

1.1 试验地概况 

研究于西南林业大学（云南昆明，25°03′N，102°46′E）温室大棚内进行。研究区位于亚

热带高原季风性气候区，平均海拔 1 954 m，霜期短，气候温暖；年平均温度 16.5 ℃，年降

水量 1 035 mm，空气相对湿度为 23%~67%，大气 CO2浓度为 400~412 μmol·mol-1，光线充

足。 

1.2 试验材料 

以 2 年生白枪杆幼苗为研究对象，供试土壤与岩石分别为红壤与喀斯特石灰石，石灰石

的粒径约 5~10 mm，二者均取自典型喀斯特地貌的云南建水县。盆栽土壤理化性质为：pH 

5.05，土壤容重 1.08 g·cm-3，土壤有机质 3.34 g·kg-1，全碳 31.24 g·kg-1，全氮 0.68 g·kg-1，全

磷 0.45 g·kg-1，钾（K+）0.84 g·kg-1，钙（Ca2+）1.02 g·kg-1，钠（Na+）0.43 g·kg-1，镁（Mg2+）

0.31 g·kg-1。 

1.3 试验设计 

本研究采用双因素随机区组试验，共设置岩溶生境和降雨时间间隔两个因素。岩溶生境

分为无石全土 S0（均为土壤层）、半石半土 S1/2（上 1/2 为土壤层，下 1/2 为岩溶层）和多石

少土 S3/4（上 1/4 为土壤层，下 3/4 为岩溶层）生境（表 1），填充石灰石时未进行分层压实，

各岩溶区的总体积保持一致。根据西南地区云南年均连续无有效降水日数为 6 d 左右[16]，将

降雨时间间隔分别设置为增减 3 d，即设置 3 d（I3d）、6 d（I6d）和 9 d（I9d）降雨时间间隔。

昆明市 6—12 月平均降雨量为 123.58 mm[17]，以自然降雨量、降雨分配为基准，计算每次灌

水量，灌水方式为浇灌，且 3 种降雨间隔总降雨量相同（表 1）。试验共 9 个处理，每个处

理重复 3 次，每个重复 10 株幼苗，共 270 株幼苗。试验于 2023 年 5 月将苗移栽至上口径

30 cm、高 30 cm 的容器内，每盆一株幼苗，5—6 月进行炼苗处理，于 7—12 月开展试验研

究。 

表 1 降雨和土壤处理 

Table 1 Rainfall and soil treatment 

土壤处理 

Soil treatment 

土壤分配 

Soil allocation 

降雨时间间隔 

Rainfall interval/d 

单次灌水量 

Single irrigation volume/mL 

每月灌水频次 

Irrigation frequency 

S0 全土 3（I3d） 873 10 

S1/2 半石半土 6（I6d） 1 746 5 

S3/4 多石少土 9（I9d） 2 910 3 

1.4 样品采集与测定方法 
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于 2023 年 12 月 28 日对每处理选取 6 株幼苗破坏性取样，对根部用清水清洗并用滤纸

吸干水分，同株植物根、茎、叶分别装入信封袋中并做好标记。根、茎、叶置于温度 105 ℃

烘箱内进行杀青 30 min 后调至 80 ℃烘干至恒重，称量得白枪杆幼苗根、茎、叶生物量（g）。

各器官生物量之和为总生物量，根据各器官生物量和总生物量计算根、茎、叶生物量占比。

叶片性状测定：每株选取中上部成熟叶 6 片，使用扫描式活体叶面积测量仪（YMJ-C，托普

云农，杭州）测定白枪杆幼苗叶长、叶宽及叶面积，并计算出叶形指数=叶长/叶宽，比叶质

量=叶干物质量/叶面积，比叶面积=叶面积/叶干物质量。采用 Agilent 700 ICP-OES 电感耦合

等离子体发射光谱仪（720ES，Agilent Technologies，澳大利亚）测定各器官 K+、Ca2+、Na+、

Mg2+含量，测定前准确称取 0.2 g 植物样品，采用 H2SO4–H2O2 消煮法以获取待测液。采集

植物生长点下的新鲜叶片用于测定过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化酶（SOD）活性以及

可溶性蛋白（SP）、丙二醛（MDA）和脯氨酸（Pro）含量，其活性与含量均采用苏州格锐思

生物科技有限公司试剂盒的分光光度计法进行测定。 

1.5 数据处理 

利用 Amos 23.0 构建结构方程模型，探究白枪杆幼苗生长及生理间的影响程度。通过

Excel 2010 整理和计算数据，使用 SPSS 25.0 统计软件进行双因素方差分析（Two-way 

ANOVA），多重比较采用邓肯（Duncan）新复极差法，交互效应显著性检验采用最小显著

差异（LSD）法，以 P ＜0.05 为差异具有统计学意义，结果以平均值±标准差呈现，使用 Origin 

2021 进行绘图。 

2 结 果 

2.1 不同岩溶生境及降雨间隔对白枪杆幼苗生物量的影响 

如图 1 所示，不同降雨时间间隔和岩溶生境处理下，白枪杆幼苗的根、茎、叶、地上生

物量、总生物量及根冠比均具有极显著差异(P <0.01)，两者交互作用下，仅存在根生物量和

总生物量有极显著差异(P<0.01)，而茎、叶和地上生物量均无显著差异(P> 0.05)。相同降雨

时间间隔下，白枪杆幼苗根生物量随岩溶裂隙的加深而增大，而茎、叶、地上生物量和总生

物量随岩溶裂隙的增加呈先增后减的变化规律。具体而言，3 d 降雨时间间隔下，根生物量

在 S3/4 岩溶下达到最大(8.98 g)，茎和叶生物量在 S1/2岩溶下积累最多，其值分别为 5.96 g 和

5.71 g。6 d 降雨时间间隔下，白枪杆幼苗根生物量 S3/4 岩溶生境为 S0的 2.38 倍。9 d 降雨时

间间隔下，白枪杆幼苗根、叶生物量 S0 岩溶生境分别较 S1/2 处理低 66.04%、22.34%。然而，

在同一岩溶生境下，白枪杆幼苗各器官生物量随降雨时间间隔的增加呈先上升后下降的趋

势，延长降雨时间间隔明显抑制生物量的积累。总之，增加岩溶裂隙厚度可促进白枪杆幼苗

根生物量的积累，这是因为岩溶厚度的增加使得水分流失快，加剧了干旱程度，植物为了生

存将更多的物质分配给根，使其正常生长发育，但茎、叶生物量在 S3/4 处理下出现抑制。 
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注：不同大写字母表示相同降雨时间间隔不同岩溶生境间差异显著（P<0.05），不同小写字母表示相同岩溶生境不同降雨时

间间隔差异显著（P<0.05）。RI 代表降雨时间间隔，KH 代表岩溶生境，RI×KH 代表降雨时间间隔长与岩溶生境的交互作用。下

同。Note: Different uppercase letters indicate significant differences (P<0.05) between different Karst habitats with the same rainfall interval, 

while different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) between different rainfall intervals in the same Karst habitat. RI 

represents the rainfall interval, KH represents Karst habitat, and RI×KH represents the interaction between long rainfall intervals and Karst 

habitat. The same below. 

图 1 不同岩溶生境及降雨时间间隔对白枪杆幼苗生物量的影响 

Fig. 1 Effects of different Karst habitats and rainfall interval on biomass of Fraxinus malacophylla seedlings 

白枪杆幼苗各器官生物量分配对不同岩溶生境和降雨时间间隔表现不同(图 2)。在 S0 岩

溶生境下，各器官生物量分配由高到低依次为茎、叶、根，而在 S1/2 和 S3/4岩溶生境下则依

次为根、茎、叶，受岩溶裂隙加剧的影响，白枪杆幼苗倾向于根生物量的积累。图 2 显示，

同一降雨间隔下，根生物量随岩溶厚度的加大呈逐渐上升趋势，而茎和叶则相反。并且，根

和茎在不同降雨时间间隔和岩溶生境下均有极显著差异(P <0.01)，叶仅在岩溶生境下差异显

著。 

 

图 2 不同岩溶生境及降雨时间间隔下白枪杆幼苗各器官生物量占比 

Fig. 2 Proportion of biomass of various organs in Fraxinus malacophylla seedlings under different Karst habitats and 

rainfall intervals 

2.2 不同岩溶生境及降雨间隔对白枪杆幼苗叶片性状的影响 

如表 2 所示，白枪杆幼苗的 LN、LA、LC、LL 以及 LW 在不同岩溶生境、降雨时间间

隔及两者交互作用下均有极显著差异(P <0.01)，而 LSI 仅在不同岩溶生境、SLA 在不同降雨
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时间间隔下有显著差异(P <0.05)。3 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗的 LC、LL、LW 及 SLA 随

岩溶生境的增加而增加，而 LN、LA 及 LSI 则在 S1/2 岩溶生境下最大，呈先升后降的规律，

其值分别为 28、35.84 cm2 及 1.65。6 d 降雨间隔下，S1/2 岩溶生境白枪杆幼苗的 LN、LA、

LC、LL 及 LW 分别较 S0岩溶生境高出了 10.71%、26.19%、30.91%、33.71%及 47.70%，S3/4

岩溶生境下虽低于 S1/2 岩溶生境，但仍较 S0 岩溶生境高，这间接说明一定岩溶裂隙厚度能

促进白枪杆幼苗叶片性状的增长。9 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗叶片数随岩溶厚度的增加明

显出现减少趋势，S3/4 岩溶生境较 S0少了 50%。在 S0、S1/2 岩溶生境下，随降雨时间间隔的

增加白枪杆幼苗 LN、LA、LC、LL、LW 呈先增加后减少的趋势。然而，S3/4 岩溶生境下，

白枪杆幼苗 LN、LC、LL、LSI 及 SLA 随降雨时间间隔的增加而减少，且 9 d 降雨间隔下白

枪杆幼苗的这些性状较 3 d 降雨间隔分别降低了 71.43%、68.46%、58.68%、32.4%及 34.18%。

总之，3 d 降雨间隔下增加岩溶裂隙厚度能促进白枪杆幼苗叶片性状的生长，6 d 与 9 d 降雨

间隔下，S1/2 岩溶生境一定程度能促进白枪杆幼苗叶片性状的生长，但在 S3/4 岩溶生境下对

其生长总体呈抑制现象。 

表 2 不同岩溶生境及降雨时间间隔下白枪杆幼苗叶片性状特征 

Table 2 Leaf characteristics of Fraxinus malacophylla seedlings under different Karst habitats and rainfall intervals 

RI KH LN LA/ cm2 LC/cm LL/cm LW/cm LSI SLM/(gcm-2) SLA/(cm2
g-1) 

I3d S0 26±2ABa 30.60±3.95Ba 12.82±1.57Bb 5.29±0.72Bab 3.32±0.37Ba 1.61±0.24Aa 0.16±0.02Aa 6.31±0.83Ba 

S1/2 28±2Ab 35.84±3.44Ab 15.29±1.89ABb 6.43±0.57Ab 3.97±0.61ABc 1.65±0.27Aa 0.15±0.03Aa 7.05±1.38Ba 

S3/4 24±2Ba 35.75±3.89Aa 17.11±2.96Aa 6.85±0.49Aa 4.46±0.63Aab 1.56±0.25Aa 0.12±0.01Bb 8.74±0.81Aa 

I6d S0 28±3Ba 33.19±4.04Ba 15.10±2.19Ba 5.87±0.96Ba 3.90±0.45Ca 1.51±0.25Aab 0.17±0.03Aa 6.08±1.48Aa 

S1/2 31±2Aa 41.89±2.99Aa 19.77±2.55Aa 7.84±0.44Aa 5.75±0.71Aa 1.38±0.22Aab 0.15±0.02ABa 6.67±0.75Aa 

S3/4 21±1Cb 38.21±4.36Aa 16.49±2.20Ba 6.05±0.75Ba 4.97±0.58Ba 1.23±0.19Ab 0.14±0.02Bab 7.21±0.81Ab 

I9d S0 21±3Ab 25.38±2.33Bb 12.27±1.58Ab 4.79±0.57ABb 3.86±0.60Ba 1.26±0.24Ab 0.15±0.02Aa 7.00±0.86Aa 

S1/2 17±2ABc 30.39±2.17Ac 13.88±1.69Ab 5.31±0.65Ac 4.85±0.55Ab 1.11±0.189Ab 0.15±0.03Aa 7.00±1.82Aa 

S3/4 14±3Bc 21.47±2.28Cb 10.16±0.85Bb 4.32±0.77Bb 3.78±0.65Bb 1.18±0.33Ab 0.16±0.04Aa 6.52±1.49Ab 

F 值 

F value 

RI 85.23** 60.04** 27.92** 34.58** 13.15** 13.44** 1.45ns 1.75ns 

KH 35.44** 16.43** 9.43** 14.90** 18.41** 1.42ns 2.89ns 3.41* 

RI×KH 5.85** 4.49** 5.42** 6.26** 4.63** 0.69ns 2.55ns 2.36ns 

注：表中数值为平均值±标准差，同列不同大写字母表示同一降雨时间间隔下不同岩溶生境间差异显著（P<0.05），不同小写

字母表示相同岩溶生境下不同降雨间隔间差异显著（P<0.05）。*P<0.05，**P<0.01，ns 表示 P>0.05。LN：叶片数，LA：叶面积，

LC：叶周长，LL：叶长，LW：叶宽，LSI：叶形指数，SLM：比叶质量，SLA：比叶面积。下同。Note: The values in the table are 

means ± standard deviation. Different uppercase letters in the same column indicate significant differences between different Karst 

habitats at the same rainfall interval (P<0.05), while different lowercase letters indicate significant differences between different rainfall 

intervals at the same Karst habitat (P<0.05). *P<0.05, **P<0.01, ns: P>0.05. LN: the number of leaves, LA: leaf area, LC: leaf 

circumference, LL: leaf length, LW: leaf width, LSI: leaf shape index, SLM: specific leaf mass, and SLA: specific leaf area. The same 

below. 

2.3 不同岩溶生境及降雨间隔对白枪杆幼苗矿质离子的影响 

如图 3 所示，白枪杆幼苗根、茎、叶的 K+、Ca2+、Na+、Mg2+含量（叶 Na+除外）在不

同岩溶裂隙、不同降雨时间间隔及两者交互作用下均具有显著差异(P <0.05)，而叶 Na+含量

仅在不同降雨间隔下存在极显著差异(P <0.01)。3 d 降雨时间间隔下，白枪杆幼苗各器官 K+、

Ca2+、Na+、Mg2+含量随岩溶厚度的增强而增加，9 d 降雨时间间隔则呈相反的趋势，这说明

延长降雨间隔、增加岩溶裂隙厚度抑制白枪杆幼苗 K+、Ca2+、Na+、Mg2+含量的积累；但 6 

d 降雨间隔下白枪杆幼苗各器官 K+、Ca2+、Na+、Mg2+含量均在 S1/2 岩溶生境下最高。在 S3/4

岩溶生境下，白枪杆幼苗根、茎、叶 K+含量随降雨时间间隔的增加呈显著下降趋势，9 d 降
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雨时间间隔较 3 d 降雨时间间隔根、茎、叶的 K+分别降低了 46.99%、77.96%及 40.94%。根、

茎、叶 Ca2+含量均在 6 d 降雨时间间隔下 S1/2岩溶生境中最高，其值分别为 2.19 mg·g-1、1.43 

mg·g-1 及 2.69 mg·g-1。S3/4岩溶生境 9 d 降雨时间间隔下白枪杆幼苗根、茎、叶 Na+含量分别

较 6 d 降雨时间间隔降低 43.19%、54.91%及 47.52%。S1/2岩溶生境下 6 d 降雨时间间隔白枪

杆幼苗根、茎、叶 Mg2+含量分别较 3 d 降雨时间间隔提高 104.58%、77.47%及 317.97%。并

且，白枪杆幼苗各器官 K+含量由高到低依次为根、叶、茎，Na+含量则依次为茎、根、叶，

而 Ca2+、Mg2+含量则表现为由高到低依次为叶、根、茎。 

 

图 3 不同岩溶生境及降雨时间间隔对白枪杆幼苗钾、钙、钠、镁离子的影响 

Fig. 3 Effects of different Karst habitats and rainfall interval on potassium, calcium, sodium, and magnesium ions in 

Fraxinus malacophylla seedlings 

如表 3 所示，白枪杆幼苗各器官 K+ ∶ Na+、Ca2+ ∶ Na+及 Mg2+ ∶ Na+在不同岩溶生境及

降雨时间间隔下表现出不同差异。白枪杆幼苗根的 K+ ∶ Na+及 Mg2+ ∶ Na+仅在不同降雨时

间间隔下存在显著差异（P <0.05），茎的 K+ ∶ Na+、Ca2+ ∶ Na+及 Mg2+ ∶ Na+在不同岩溶生

境下均无显著差异(P> 0.05)，而叶 Mg2+ ∶ Na+在不同岩溶生境、降雨时间间隔及两者交互下

均有显著差异(P <0.05)。3 d 降雨时间间隔 S3/4岩溶生境白枪杆幼苗根的 K+ ∶ Na+、Ca2+ ∶ 

Na+及 Mg2+ ∶ Na+分别为 15.68、5.87 及 1.67；6 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗茎 K+ ∶ Na+、

Ca2+ ∶ Na+及 Mg2+ ∶ Na+在 S3/4 岩溶生境中最高，其值分别为 5.08、3.71 及 1.11；9 d 降雨间

隔下，白枪杆幼苗叶 K+ ∶ Na+及 Mg2+ ∶ Na+在 S0岩溶生境中最高，并且分别为 S1/2 岩溶生

境的 1.04 倍及 1.24 倍。研究表明，白枪杆幼苗在不同岩溶生境及降雨时间间隔下通过增加

K+、Ca2+、Mg2+的吸收以维持机体的离子平衡，其中，叶和根对 Ca2+、Mg2+的吸收大于茎，

根对 K+的吸收大于茎与叶。 
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表 3 不同岩溶生境及降雨时间间隔对白枪杆幼苗各器官离子比值的影响 

Table 3 Effects of ion ratios in various organs of Fraxinus malacophylla seedlings under different Karst habitats and rainfall 

interval 

器官 organ RI KH K+ ∶ Na+ Ca2+ ∶ Na+ Mg2+ ∶ Na+ 

根 Root I3d S0 13.93±2.40Aa 5.08±0.53Aa 1.65±0.34Aa 

S1/2 14.41±2.40Aab 5.45±1.45Aa 1.53±0.27Aa 

S3/4 15.68±4.01Aa 5.87±1.51Aab 1.67±0.15Aa 

I6d S0 10.76±1.45Ab 4.70±0.73Ba 1.48±0.21Aa 

S1/2 11.35±1.29Ab 6.08±1.32ABa 1.62±0.31Aa 

S3/4 12.52±2.30Aa 7.13±1.76Aa 1.74±0.30Aa 

I9d S0 14.46±3.20Aa 5.65±0.97Aa 1.99±0.66Aa 

S1/2 15.80±4.05Aa 5.74±1.95Aa 1.92±0.35Aa 

S3/4 13.16±1.33Aa 5.14±0.60Ab 1.78±0.13Aa 

F 值 F value RI 7.65** 0.83ns 4.20* 

KH 0.49ns 2.29ns 0.06ns 

RI×KH 1.15ns 1.97ns 0.85ns 

茎 Stem I3d S0 6.60±0.46Aab 3.65±1.21Aab 1.15±0.14Bb 

S1/2 7.38±1.37Aa 3.85±1.07Aa 1.36±0.15ABa 

S3/4 7.77±1.95Aa 4.80±1.29Aa 1.46±0.22Aa 

I6d S0 5.03±0.92Ab 2.98±0.58Ab 1.09±0.17Ab 

S1/2 4.71±0.50Ab 3.05±0.78Aa 0.95±0.17Ab 

S3/4 5.08±0.88Ab 3.71±0.57Aa 1.11±0.21Ab 

I9d S0 7.79±2.53Aa 4.2±0.93Aa 1.59±0.38Aa 

S1/2 7.80±0.79Aa 3.23±0.77Ba 1.53±0.17Aa 

S3/4 6.86±1.55Aab 2.35±0.26Cc 1.37±0.30Aab 

F 值 F value RI 18.61** 5.50** 18.24** 

KH 0.06ns 0.43ns 0.19ns 

RI×KH 1.06ns 5.14** 2.64* 

叶 Leaf I3d S0 10.00±2.46Aa 9.02±0.93Aa 3.32±0.62ABa 

S1/2 9.63±1.64Aa 8.86±1.35Aa 2.90±0.50Bb 

S3/4 11.80±2.44Aa 10.45±2.40Aa 3.90±0.89Ab 

I6d S0 8.22±2.86Aa 7.36±2.51Aa 2.78±0.33Ba 

S1/2 9.28±1.89Aa 9.65±2.05Aa 5.11±0.73Aa 

S3/4 8.52±1.13Aa 9.29±2.00Aa 5.61±1.36Aa 

I9d S0 12.29±4.24Aa 8.11±1.04Aa 3.14±0.92Aa 

S1/2 11.85±3.15Aa 8.43±2.47Aa 2.59±0.33Ab 

S3/4 11.84±4.17Aa 7.59±2.50Aa 2.90±0.96Ab 

F 值 F value RI 6.13** 2.18ns 19.20** 

KH 0.20ns 1.18ns 7.84** 

RIKH 0.53ns 1.25ns 8.23** 

2.4 不同岩溶生境及降雨间隔对白枪杆幼苗叶片酶活性的影响 

如图 4 所示，不同岩溶生境和降雨时间间隔对白枪杆幼苗的酶活性有影响。不同降雨时

间间隔、岩溶生境及两者的交互下，白枪杆幼苗叶片 SOD、POD、SP、Pro 和 MDA 均具有

极显著差异(P <0.01)。3 d 和 6 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗叶片 SOD、POD 和 SP 随岩溶厚



土 壤 学 报 

Acta Pedologica Sinica 

http://pedologica.issas.ac.cn 

度的增加逐渐增大，9 d 降雨间隔下表现出相反的趋势。然而，Pro 和 MDA 均随岩溶裂隙的

增加呈增加趋势，并且，9 d 降雨间隔 S3/4 岩溶生境处理中达最大，其值分别为 86.59 μg·g-1

和 26.47 U·g-1。S1/2岩溶生境下，6 d 降雨间隔处理白枪杆幼苗的 SOD、POD 和 SP 活性分别

较 3 d 降雨间隔处理高 34.91%、24.56%和 24.68%。S3/4 岩溶生境下，6 d 降雨间隔处理白枪

杆幼苗的 SOD、POD 和 SP 活性最高，其值分别为 363.83 U·g-1、135 U·g-1 和 3.24 mg·g-1。

总之，增加岩溶厚度可提高白枪杆幼苗 SOD、POD 和 SP 的酶活性(除 9 d 降雨间隔外)，降

低白枪杆幼苗生物膜的破坏率，从而增强苗木对岩溶胁迫的抵抗能力，以保证其正常生长发

育，而延长降雨时长(9 d)且在重度石漠化程度下，白枪杆幼苗生物膜破坏性较大，不利于

白枪杆幼苗的生长。 

 

注：SOD：超氧化物歧化酶活性，POD：过氧化物酶，Pro：脯氨酸，MDA：丙二醛，SP：可溶性蛋白。下

同。Note: SOD: superoxide dismutase activity, POD: peroxidase, Pro: proline content, MDA: malondialdehyde, SP: 

soluble protein. The same below. 

图 4 不同岩溶生境及降雨时间间隔对白枪杆幼苗活性酶的影响 

Fig. 4 Effects of different karst habitats and rainfall interval on active enzymes in Fraxinus malacophylla seedlings 

2.5 白枪杆幼苗生长与生理间结构方程模型 

对白枪杆幼苗生物量、叶片性状及酶活性进行结构方程模型分析，结果（图 5）表明：

白枪杆幼苗LB对SB及LN产生直接正效应，路径系数分别为0.48(P <0.01)及0.31(P <0.01)，

LB 虽然对 LC 无直接效应，但通过 LN 间接地影响 LC。然而，LW 与 SOD 通过影响 LL 而

间接地对 RB 产生正效应，反之，RB 对 SOD 产生直接正效应，路径系数为 1.10(P <0.01)，

这也表明 SOD 活性的增加能促进 LL 的增长，进而间接促进 RB 的积累，而 RB 的增加能直

接增强 SOD 活性。Pro 对 MDA 产生直接正效应，而对 SOD 产生直接负效应，并且 MDA

对 POD 也产生负效应，这表明 Pro 与 MDA 的增加会降低 SOD 与 POD 的活性。从图中也

可以看出，LL与POD对SP均产生正效应，其路径系数分别为0.27(P <0.05)与0.92(P <0.01)；

LW 对 LA 有直接正效应，其路径系数为 1.20(P> 0.05)，LC 通过影响 LW 对 LA 产生影响。

此外，Pro 对 LN 产生直接的显著负效应，其路径系数为 0.87(P <0.01)，这说明 Pro 的增加

抑制了白枪杆幼苗 LN 的合成。 
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注：橙色路径表示正效应，绿色路线表示负效应。箭头的宽度表示因果效应的强度。*P<0.05、**P<0.01、***P<0.001。x2表

示卡方值，df 表示自由度，x2/df 表示校正样本量对 x2的影响，RMSEA 表示近似均方根误差，GFI 表示绝对拟合指标，NFI 表示

相对拟合指标。RB：根生物量，SB：茎生物量，LB：叶生物量，下同。Note: The orange path represents positive effects, while the 

green path represents negative effects. The width of the arrow indicates the strength of the causal effect. *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. 

x2: chi-square value, df: degrees of freedom, x2/df: the effect of corrected sample size on x2, RMSEA: approximate root-mean square error, 

GFI: absolute fitting index, and NFI: relative fitting index. RB: root biomass, SB: stem biomass, LB: leaf biomass. The same below. 

图 5 不同岩溶生境及降雨时间间隔下白枪杆幼苗生长特性的结构方程模型 

Fig. 5 Structural equation model of growth characteristics of Fraxinus malacophylla seedlings in different Karst habitats and 

rainfall intervals 

2.6 不同岩溶生境及降雨间隔下白枪杆幼苗生长隶属函数 

如表 4 所示，对白枪杆幼苗叶片功能性状及抗氧化酶活性进行隶属函数模糊综合分析

得出，不同处理下隶属函数值大小为：I6dS1/2> I6dS3/4> I3dS3/4>I3dS1/2>I6dS0>I3dS0>I9dS0>I9dS1/2> 

I9dS3/4。最优处理组为 I6dS1/2，其次是 I6dS3/4，表明增加岩溶厚度能促进白枪杆幼苗生物量提

高、叶片性状优化及酶活性的提高。该结果显示，3 d 降雨时间间隔下增加岩溶裂隙厚度的

隶属函数值较 6 d 全土生境的大，间接表明缩短降雨间隔、增加岩溶厚度处理下白枪杆幼苗

的生长较 6 d 全土生境好。此外，延长降雨时间间隔对白枪杆幼苗的生长明显有抑制作用。 

表 4 不同岩溶生境及降雨时间间隔下白枪杆幼苗生长隶属函数分析 

Table 4 Analysis of growth membership degree of Fraxinus malacophylla seedlings in different Karst habitats and rainfall 

interval 

指标 Index I3dS0 I3dS1/2 I3dS3/4 I6dS0 I6dS1/2 I6dS3/4 I9dS0 I9dS1/2 I9dS3/4 

RB 0.12  0.43  0.61  0.19  0.78  1.00  0.00  0.26  0.37  

SB 0.20  0.47  0.00  0.56  1.00  0.50  0.14  0.27  0.04  

LB 0.51  0.60  0.24  0.75  1.00  0.66  0.09  0.37  0.00  

DB 0.34  0.53  0.10  0.65  1.00  0.57  0.10  0.31  0.00  

TB 0.21  0.52  0.45  0.40  1.00  0.96  0.00  0.30  0.23  
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LN 0.70  0.82  0.56  0.82  1.00  0.38  0.37  0.19  0.00  

LA 0.45  0.70  0.70  0.57  1.00  0.82  0.19  0.44  0.00  

LC 0.28  0.53  0.72  0.51  1.00  0.66  0.22  0.39  0.00  

LL 0.28  0.60  0.72  0.44  1.00  0.49  0.14  0.28  0.00  

LW 0.00  0.27  0.47  0.24  1.00  0.68  0.22  0.63  0.19  

RK+ 0.40  0.68  0.77  0.51  1.00  0.57  0.20  0.19  0.00  

RCa2+ 0.20  0.36  0.42  0.40  1.00  0.72  0.12  0.06  0.00  

RNa+ 0.28  0.43  0.41  0.64  1.00  0.51  0.09  0.02  0.00  

RMg2+ 0.22  0.32  0.41  0.49  1.00  0.56  0.17  0.07  0.00  

SK+ 0.34  0.62  0.70  0.50  1.00  0.57  0.23  0.21  0.00  

SCa2+ 0.39  0.53  0.75  0.57  1.00  0.85  0.34  0.15  0.00  

SNa+ 0.20  0.28  0.29  0.54  1.00  0.59  0.07  0.03  0.00  

SMg2+ 0.17  0.50  0.62  0.60  1.00  0.70  0.25  0.17  0.00  

YK+ 0.31  0.60  0.83  0.36  1.00  0.53  0.31  0.13  0.00  

YCa2+ 0.39  0.58  0.67  0.40  1.00  0.72  0.17  0.10  0.00  

YNa+ 0.34  0.62  0.51  0.69  1.00  0.73  0.17  0.06  0.00  

YMg2+ 0.23  0.27  0.41  0.27  1.00  0.88  0.12  0.00  0.00  

SOD 0.23  0.57  0.79  0.49  0.88  1.00  0.27  0.17  0.00  

POD 0.34  0.52  0.72  0.44  0.80  1.00  0.48  0.24  0.00  

SP 0.16  0.58  0.90  0.28  0.84  1.00  0.20  0.13  0.00  

Pro 0.97  0.95  0.73  1.00  0.98  0.51  0.66  0.33  0.00  

MDA 1.00  1.00  0.86  0.98  0.96  0.64  0.73  0.27  0.00  

均值 Mean value 0.34 0.55 0.57 0.53 0.97 0.70 0.22 0.21 0.03 

排序 Sort 6 4 3 5 1 2 7 8 9 

注：表中 DB、TB、RK+、RCa2+、RNa+、RMg2+、SK+、SCa2+、SNa+、SMg2+、YK+、YCa2+、YNa+、YMg2+分别代表地上

生物量、总生物量、根 K+含量、根 Ca2+含量、根 Na+含量、根 Mg2+含量、茎 K+含量、茎 Ca2+含量、茎 Na+含量、茎 Mg2+含量、

叶 K+含量、叶 Ca2+含量、叶 Na+含量、叶 Mg2+含量。Note: In the table DB, TB, RK+, RCa2+, RNa+, RMg2+, SK+, SCa2+, SNa+, SMg2+, 

YK+, YCa2+, YNa+, YMg2+ representing aboveground biomass, total biomass, root K+content, root Ca2+content, root Na+content, root 

Mg2+content, stem K+content, stem Ca2+content, stem Na+content, stem Mg2+content, leaf K+content, leaf Ca2+content, leaf Na+content, and 

leaf Mg2+content, respectively.  

3 讨 论 

3.1 不同岩溶生境及降雨间隔下白枪杆幼苗生物量及叶片性状特征 

生物量是体现植物能量积累的重要指标，各器官生物量分配可反映植物的生长策略[18]。

在这项研究中，白枪杆幼苗根生物量随岩溶裂隙的加深而增大，茎和叶则先增大后减少；3 

d 和 6 d 降雨间隔全土生境下白枪杆幼苗总生物量积累较 S1/2 岩溶生境差（图 1e），与 Zong

和 Shi[19]研究结果相似。可能是全土生境下，植物虽可获得较多的养分和生存空间，但土壤

透气性差且容易产生板结，进而造成一定程度深层水分的胁迫[20]。增加岩溶厚度可提高土壤

透性，使白枪杆幼苗能与氧气更好地接触，促进根系生长，使白枪杆幼苗生物量积累得到提

高。但是，重度石漠化(S3/4)处理明显抑制白枪杆幼苗茎、叶生物量的积累（图 1b，图 1c），

与 Wu 等[21]研究结果一致。可能是加重岩溶厚度后土壤透性虽得到提高，但加剧了土壤水分

及养分流失速度，进而出现干旱和养分匮乏问题，因此，抑制白枪杆茎叶生物量的积累。相
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反，白枪杆幼苗根生物量积累在重度石漠化中依然得到提高；S1/2 和 S3/4 岩溶生境下，白枪

杆幼苗各器官生物量分配由高到低依次为根、茎、叶（图 2），与 Zheng 等[18]研究结果一致。

这可能是植物为吸收深层水分与养分，且植物根系对幼苗起到固定与支撑作用，因此，植物

生长会产生一定的权衡策略，即将更多的养分分配给根，从而缓解岩溶裂隙带来的伤害，使

白枪杆幼苗能正常生长。 

植物叶片性状（LN、LA、LC、LL、LW）通常受土壤水分及养分的影响，叶片性状的

改变会间接或直接影响植物的生长与生理[7]。本研究发现，3 d 与 6 d 降雨间隔下，S1/2 岩溶

裂隙能促进白枪杆幼苗 LA、LC、LL 及 LW 的生长，但 9 d 降雨间隔 S3/4岩溶裂隙下出现抑

制现象（表 2）。可能是白枪杆属于深根系植物，其根系可沿裂隙生长，扩大养分吸收面积，

同时也获取更多的养分与水分，进一步提高植物根系活力，从而增强植物吸收养分与水分的

能力，为叶片生长提供充足的原料，间接地促进或推动 LA、LC、LL、LW 的增长。然而，

当延长降雨时间间隔（9 d），S3/4 岩溶裂隙下白枪杆幼苗叶片性状生长明显受到抑制（表 2）。

这可能是延长降雨间隔，植物长时间未得到水分的补充，加上岩溶厚度增加使植物处于一种

缺水状态，从而导致土壤水分匮乏，这一叶片性状结果与孙梅等[22]研究的生长在土壤养分匮

乏及水分短缺环境下的植物相似。而白枪杆幼苗为应对该变化，通过减少叶片数，缩小叶面

积来减少水分蒸发（表 2）；也有可能是白枪杆利用自身深根系的优势，使其根系充分利用

岩溶带的水分以在水分短缺时提供一定的水源[23]，使植物生长未受到严重抑制。 

3.2 不同岩溶生境及降雨间隔下白枪杆幼苗养分含量 

矿质营养元素，如 K+、Ca2+、Na+、Mg2+是植物生长发育的重要元素，当植物遭受胁迫

时，其矿质离子间的平衡是抵抗胁迫的重要生理调节机制[10]。K+、Ca2+、Na+、Mg2+等渗透

调节离子的积累能促进植物细胞渗透，从而防止细胞脱水；但这些离子浓度积累过多会造成

一定的离子毒害，尤其是 Na+。本研究表明，3 d 降雨间隔下，白枪杆幼苗 K+、Ca2+、Na+、

Mg2+在 S3/4岩溶生境下积累最高（图 3），可能是 3 d 降雨间隔属于高频率降雨且 S3/4岩溶生

境属于重度石漠化区，其岩石较多，多频率降雨会促进岩石中可溶性盐的溶解，加速岩石中

Ca2+、Mg2+等原生矿物质的释放[24]；此外，高频率降雨导致的淋溶现象会加强岩石表层次生

矿物的形成，比如长期风化释放的 K+[25]，这些离子以可溶性的形式在岩石或者土壤中大量

积累。并且，高频率降雨后，土壤水分很快达到饱和状态，但由于岩溶裂隙较大，水分流失

快，从而造成干湿交替较为频繁，植物为维持细胞内渗透压，会主动吸收可溶性离子来维持

水分，进而提高植物的抗旱性[10]。因为 K+与 Na+的离子半径和离子水化能量等物理化学性

质具有相似性，从而导致 K+与 Na+在细胞膜的结合位点上会产生竞争，但 Na+并不能取代 K+

所行使的生理生化功能，植物体内 K+积累大大减少时，细胞内的代谢活动会受影响[26]；并

且，Na+积累过多会对 K+、Ca2+、Mg2+产生拮抗作用，较高的 K+∶Na+值是判断植物耐盐碱

性的重要指标[27]。本研究中，全土生境白枪杆幼苗根、茎、叶中 K+∶Na+值相对较低，增加

岩溶裂隙后其值明显增加（表 3），这表明白枪杆幼苗通过增强 K+的吸收来减少对 Na+的积

累，从而提高植物的抗逆性。此外，Han 等[28]研究表明，植物为维持自身体内矿质营养元素

的平衡，通常会通过提高对微量元素的吸收与分配来应对胁迫。本研究发现，增加岩溶裂隙

明显促进 K+、Ca2+、Mg2+等阳离子的吸收（图 3），该结果进一步支持 Han 等[28]的观点。不

同岩溶生境处理下，白枪杆幼苗茎中 Na+含量高于茎与叶（图 3），这表明白枪杆幼苗为防止

根与叶被更多 Na+毒害，植物通过自身的生理调节机制，将 Na+逐步向茎中运输，从而减少

根系的损伤以促进白枪杆幼苗的生长，该结果与茶晓飞等[29]研究一致。 

3.3 不同岩溶生境及降雨间隔下白枪杆幼苗抗氧化酶活性 

SOD、POD 是植物体内清除自由基的重要保护酶，而 SOD 是细胞内最有效的酶，将有

毒的 O2-催化为 H2O2
[30]。MDA 是磷脂中不饱和脂肪酸过氧化的产物，脂质过氧化水平被用

作应激条件下自由基对细胞膜损伤的指标[31]。本研究发现，3 d 和 6 d 降雨间隔下，白枪杆
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幼苗 SOD、POD 和 SP 随岩溶厚度的增加逐渐增大（图 4），该结果与 Yin 等[32]研究一致。

这可能是岩溶裂隙增加使植物处于一种水分短缺状态，而水分短缺造成的干旱会促进活性氧

的积累，大量积累活性氧会对植物细胞膜、细胞核以及蛋白质产生氧化胁迫[33]，使植物生长

受到损伤；白枪杆幼苗通过增强 POD、SOD 酶活性来缓解岩溶裂隙带来的伤害，从而提高

其抗逆能力。此外，植物也可通过提高 SP 含量来降低自身细胞的渗透势，使白枪杆幼苗维

持细胞内水分平衡。延长降雨时间间隔的 S3/4 岩溶生境下，白枪杆幼苗 MDA 和 Pro 含量最

高（图 4），这与 Li 等[34]研究结果一致。表明延长降雨时间间隔、增加岩溶裂隙会破坏植物

细胞膜系统的完整性和细胞结构，促使植物叶绿体和类囊体结构遭到损害，导致光合色素降

解，影响植物的光合作用[35]，降低植物对养分的吸收，从而抑制植物生长。 

4 结 论 

白枪杆幼苗通过生物量分配优化（根生物量随岩溶裂隙增厚显著增加）来适应不同岩溶

生境与降雨间隔的复合胁迫，且降雨间隔与岩溶生境存在显著交互效应。6 d 与 9 d 降雨间

隔下重度石漠化（S3/4 岩溶生境）明显抑制白枪杆幼苗叶片性状及各器官 K+、Ca2+、Na+、

Mg2+含量的积累。此外，白枪杆幼苗通过采取器官间养分运输策略即 Na⁺ 向茎转移、

Ca²⁺ /Mg²⁺ 在叶富集及激活抗氧化酶系统（SOD、POD 和 SP）来应对岩溶裂隙厚度的增加。

研究表明，I6dS1/2（6 d 降雨间隔和半石半土生境）为幼苗最优生长组合，中度石漠化（S1/2）

与适度降雨频率（6 d）可促进其生长。本研究为西南岩溶区不同石漠化等级下白枪杆幼苗

的栽培与推广提供了理论依据，建议在中度石漠化区域采用 6 d 左右的补水间隔进行造林抚

育。 
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