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喀斯特山区先锋植物叶片解剖特征及其生态适应性评价

� � � 以贵州花江峡谷区为例
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摘 � 要:通过研究贵州西南部典型喀斯特植被退化区花江峡谷植被现状, 选取具一定经济价值和推广价值的先锋

植物 ,采用生物显微制片技术与数理统计方法相结合, 报导了 6 科 10种分属不同生活型的植物叶片的解剖结构特

征,并进行了比较和解剖因子分析。结果表明研究区喀斯特先锋植物叶片在不同种类之间具有明显差异, 这些差

异除受遗传因子控制外,环境因子(主要为光照和水分)也有重要作用; 生活型不同对先锋植物叶片特征有一定影

响,但未表现出规律性。根据叶片适应特征的差异, 10 种先锋植物可分为 3 种类型, 即旱生或阳生叶类型的构树

( Br oussonetia papy r if er a)、火棘( Pyracantha f or tuneana )、刺槐 ( Robinia p seudoacacia)、白三叶 ( T r if olium r ep ens ) ;

偏中生叶类型 (香椿的 Toona sinensis )、顶坛花椒 ( Zanthoxylum p lanisp inum var� dingtanensis )、黔滇木蓝 ( I n-

digof era esquir olii )、忍冬( Lonicera japonica)、紫云英( A str agalus sinicus ) ; 偏阴生叶类型的繁缕( Stellar ia media)。
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� � 喀斯特系统是地球表层系统的重要组成部分,

全球喀斯特面积占陆地面积的 15%, 我国喀斯特面

积占国土面积的 1/ 3。中国南方喀斯特面积达 54 �

104 km2,仅贵州就有碳酸盐岩出露面积 13 � 104

km2,是我国乃至世界热带、亚热带喀斯特分布面积

最大、发育最强烈的高原山区省份
[ 1, 2]
。喀斯特地

区由于生态条件特殊, 其上的植被被破坏后不易恢

复。在喀斯特植被退化地区植物生态方面进行了大

量相关研究,内容包括喀斯特森林树种的水分生态、

种群生态、群落生态、种子库及区系等[ 2- 8] , 尤其对

茂兰喀斯特森林树种进行了大量研究。在喀斯特适

生植物方面也进行了少量研究[ 9] ;喀斯特植被恢复

模式的研究
[ 2- 4, 6- 12]

。对喀斯特森林树种叶片形

态结构方面虽见少量报道
[ 3]

, 但作为对环境最为敏

感器官的叶片
[ 13]

,其叶片解剖结构及其所指征的生

态意义方面的研究却较薄弱。在叶片结构性状特征

的变异性上, 袁永明等[ 14] ( 1991)在研究豆科黄华族

植物叶片解剖特征时曾区分出系统演替性状和生态

适应性状 2类,如叶片结构、气孔器密度和角质层厚

度等性状是生态适应性状, 并认为这两类性状之间

可能有明显的界限,系统演替性状是生态适应性状

长期发展的结果, 而生态适应性状也是发展中的系

统演替性状。本文通过对喀斯特山区生活型不同且

具有一定经济开发价值先锋植物叶片结构进行了解

剖学观察,并与其环境因子运用因子分析的方法进

行相关分析, 探讨它们对喀斯特生境的适应特性,为

退化喀斯特区生态重建植物种类的选择提供一定的

依据。



1 � 方法与材料

1�1 � 研究区概况
研究区位于贵州西南部关岭县以南、贞丰县以

北的北盘江花江河段峡谷两岸, 海拔 500 ~ 1 200

m,相对高度 700 m,喀斯特分布面积达 88�07%,是

贵州高原上一个典型的喀斯特峡谷区域。该区裸露

型喀斯特分布广,裸岩面积大, 山高水低, 地表干旱

缺水,植物生境严酷,同时也是中亚热带低热河谷的

喀斯特植被退化区;冬春温暖干旱, 夏秋湿热, 热量

资源丰富; �10 � 积温6 542 � ; 年均降水量1 100

mm,年均降雨量时空分布不均, 5~ 10 月降雨量占

全年总降雨量的 83% ;气候垂直分异明显,海拔 850

m以下为南亚热带干热河谷气候, 900 m 以上为中

亚热带河谷气候。

1�2 � 研究方法
1�2�1 � 植物解剖材料

退化生态系统的明显特征是土壤贫瘠, 生物种

类稀少,小气候的各项指标变幅大。早期适宜的先

锋植物种类对退化生态系统的生境治理具有重要的

作用。先锋树种具有适应性强的特性(即较其他种

类的多度、盖度高)。喀斯特地区先锋植物是指适应

生长在碳酸岩石区,受基岩影响而发育的隐域性岩

成石灰土的特定生境中的植物。这种植物在喀斯特

地区适应性强,发育良好,能优化环境[ 2- 4, 9]。

在对具典型喀斯特峡谷地貌景观的花江峡谷研

究区的植被进行初步调查, 结合其环境特点的基础

上, 初步筛选出适合喀斯特地区生长, 具有较高经济

价值,又能快速郁闭的几种先锋植物(表 1)。

表 1� 花江喀斯特峡谷区 10 种先锋植物概况

Table 1 � Summary of 10 species of pioneers in Huajiang karst gorge

种类 生活型 在群落中的分布 生境类型

香椿( Toona sinensi s) 落叶乔木 乔木上层

构树

( B roussonetia papyrif era )
落叶乔木 乔木中下层、灌木层

顶坛花椒[15]

( Zanthoxylum p lani spinum

var�dingtanensi s)

常绿灌木 灌木层

忍冬( Lonicera j aponica ) 落叶缠绕灌木 灌木层

花江峡谷海拔 850 m 以下石灰岩地区,属南亚热带干热

河谷气候,土层浅薄且不连片,石旮旯土比重大, 地表水

缺乏,喀斯特干旱严重,植株生长良好,能在较短时间内

郁闭成林

刺槐( Robinia p seud oacacia) 落叶乔木 乔木亚层

白三叶( T rif olium repens ) 多年生小型草本 草本层

紫云英( Ast ragalus sini cus) 多年生小型草本 草本层

繁缕( St ellaria media) 1~ 2 a 生小型草本 草本层

花江峡谷海拔约 900 m 以上的中亚热带气候区, 基岩为

碳酸盐岩夹碎屑岩,属于半喀斯特石漠化生态环境区,

农业生产条件相对较好,土山、土坡较多, 土层相对深

厚,土壤质地较好。由于受到干热河谷气候的影响, 热

量条件优越,但冬春有较长的干旱期

黔滇木蓝

( Indigof era esqui rol ii )
落叶灌木 灌木层

火棘( Pyracantha f ortuneana) 常绿灌木 灌木层

花江峡谷海拔 900 m 以上的中亚热带气候区,石灰岩及

碳酸盐岩夹碎屑岩地区均分布

1�2�2 � 叶片解剖指标设置的选定
1� 测定内容指标系统构建依据。指标系统构

建是进行因子分析研究过程的基础环节, 它关系到

最终分类结果的科学性。本研究根据以下 5点设定

叶片解剖结构测定指标系统: � 代表性 � � � 指标对
叶片解剖结构与环境类型的影响具有明确意义。 �

系统性 � � � 指标构成要反映叶片解剖结构与环境特

征形成要素的主要方面。 �变异性 � � � 如果选入了

叶片结构变异过小的指标会给分析带来困难。一般

地讲,在一组指标中叶片结构变异系数大的指标对

因子分析具有重要的意义, 因此可把变异系数的大

小作为指标选择的依据。�独立性 � � � 指标不是越

多越好,如果过多地选入了相关密切的指标不仅不

利于揭示类型特征, 还会产生认识上的偏差。严格

地讲,指标系统中应排除相关密切的指标, 只有选用

相互独立的指标才能获得最优的方案。因此, 进行
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分析之前需作指标间的相关性检验, 剔除相关系数

大的一些指标, 保留独立性强的指标。 � 操作性

� � � 指标具有可测性和可比性,指标的获取具有可

能性,一些对叶片环境分析有一定价值,但缺乏数据

支持的指标,则考虑用意义等同的指标替代。

2� 指标设置。在上述原则和方法的指导下,针

对不同地区具体的叶片解剖结构与环境的关系,制

定出符合该地区的 17种最佳指标体系,具体指标见

表 2。

1�2�3 � 实验方法
从每种先锋植物自然分布的(生长较一致的) 5

棵植株上各选择 1~ 2 片充分展开的成熟叶片, 用

FAA固定液固定, 用于石蜡制片。石蜡制片采取常

规方法,即固定后的材料经脱水、透明、透蜡、包埋、

切片后,进行脱蜡、复水, 经番红 � 固绿对染, 经再脱

水、透明等处理,最后用加拿大胶封固。显微镜观测

和统计叶片各部分形态结构和宽度, 并选取有代表

性的切片进行显微摄影。叶片、中脉、上下角质膜厚

度,表皮的层数、厚度,栅栏组织的层数和厚度,海绵

组织的厚度、细胞层数、栅栏细胞的高和宽, 以及叶

脉最大导管直径等, 每项指标重复测定 10次, 取其

平均值。

1�2�4 � 分析方法
叶片解剖结构数据经标准化后, 根据以上原则

和指标体系,采用综合评价方法,利用复合指标进行

聚类分析( PCA)与判别、因子分析,综合自下而上和

自上而下两种途径的结果,利用 Jhon A�拉德维格,

阳含熙等
[ 16, 17]

的方法及相关软件( SPSS)于计算机

上完成。

2 � 结果与分析

2�1 � 叶片结构的基本特征及其变异
10种先锋植物叶片均属中生的非等面叶, 但叶

片各部分结构仍存在很大差异, 观测结果如表 2。

具体分析如下:

2�1�1 � 角质层
角质层的厚薄通常反映了叶片对环境中水分和

温湿条件的适应状况, 在 10种先锋植物中除繁缕

外,其余 9种植物均具此结构。角质层是变异幅度

最大的一个性状,特别是上下角质层厚度,上角质膜

变异系数为 89�4%, 下角质层的变异系数为 90%。

上角质层最厚的是火棘 ( 5�97 �m) ,最薄的是构树

( 0�3 �m) , 最大相差 20 倍。下角质层最厚的是火

棘( 3�3 �m) , 最薄的是构树和刺槐 ( 0�4 �m)。而繁

缕则上下表皮具蜡质层结构(上表皮 6�4 �m, 下表

皮 5�9 �m)。

2�1�2 � 表皮
从横切面观, 上下表皮为单层细胞组成,细胞长

方形或近方形,但有的叶片上表皮细胞大小比较一

致, 如黔滇木蓝和忍冬, 有的则大小不等,差异很大,

如刺槐,较为特殊的是刺槐的表皮细胞向外呈凸透

镜形凸起, 这种形态被认为是对低光环境的适应

( Putz, M oonry, 1991) , 同时草本植物白三叶、紫云英

和繁缕的上表皮细胞也不同程度向外凸起, 表现出

对低光环境的适应。上表皮的平均厚度为 17�5
�m,最厚的是顶坛花椒 ( 31�6 �m) , 最薄的是火棘

( 5�12 �m) ; 表皮层厚度在被测先锋植物间的变异

幅度为 41�1%。下表皮细胞的形态、大小较上表皮
的规则、均匀, 但在不同植物间也存在一定差异; 下

表皮厚度变化在构树的 4�7 �m 与白三叶的 14�9
�m之间, 变异幅度为 47�2%。

一些测试种类上表皮较光滑,如香椿、刺槐、火

棘、顶坛花椒、白三叶、紫云英等,不具表皮毛; 另一

些上表皮具相对下表皮少的表皮毛(如构树、忍冬) ,

而下表皮多密被表皮毛, 这可能是对强光照及其伴

生的干燥空气环境的适应。

2�1�3 � 叶肉
叶肉是叶片结构中变异最大的部分,细胞形态、

数目和厚度以及栅栏组织和海绵组织的比例等在不

同先锋植物间均存在较大差异。其中栅栏组织细胞

的层数, 1~ 2层不等, 栅栏组织的厚度变化在 27�3
~ 70�8 �m 间, 平均为 46�9 �m, 变异幅度为

28�8%, 最大相差 2�6 倍。栅栏细胞的形态, 高/宽

比有很大的变化, 大多为长方形,从近方形, 如繁缕

(高/宽比为 2�1) ,到高/宽比十分悬殊( 7�9倍)的顶

坛花椒。栅栏细胞的形态影响到叶绿体的分布, 方

形细胞可以提高近轴面叶绿体分布的密度, 有利于

对低光环境的适应,被认为是对阴生环境的适应[ 18]。

海绵组织是 10种先锋植物变异较大的性状,其

厚度的变异幅度为 54�4% ,从 9�4 �m 的构树到顶
坛花椒的 70�8 �m, 最大相差 7�5 倍。海绵组织细
胞形态、排列层次和胞间隙大小等在不同植物间有

较大差异。
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叶肉是叶片光合的主要部位,栅栏组织和海绵

组织厚度、细胞层数及栅栏细胞的形态(高/宽)变化

等组合的差异必然影响到光合作用的效率。生长方

式相同或生长在相似光照下的先锋植物, 其叶肉结

构的组合也是不同的;如:顶坛花椒具有发达的栅栏

组织,同时也具有发达的海绵组织;而构树则具有较

厚的栅栏组织, 但海绵组织较不发达,而刺槐的栅栏

组织数量、厚度以及栅栏组织/海绵组织之比均较低

等;结构是功能的基础,这种差异反映了植物对光照

条件利用方式的不同, 或者说是适应方式的差异。

栅栏组织/海绵组织是叶肉指标特征中变异最大的

性状, 其变异幅度达 83�3%, 从忍冬的 0�5到构树
的 3�8。
2�1�4 � 中脉

中脉也是先锋植物叶片中差异或变化幅度较大

的一个性状, 中脉的厚度或直径可从繁缕的 179�3
�m 到香椿的 733 �m,相差 4倍,变异系数为 49%。

本研究所有先锋植物的维管束均为双子叶型,

但导管列数、大小不同植物间有一定的差异, 反映出

疏导能力不同。导管直径最大的是香椿( 32 �m)、

最小的是繁缕, 仅 8�2 �m。
综上所述, 叶片的解剖特征,如细胞形态、厚度

等在不同种类及不同生活型先锋植物间均存在较大

变化,各性状的变化幅度不同;其中变化幅度最大的

是角质层厚度, 变异系数为 90%, 其次是栅栏组织

厚度/海绵组织厚度( 83�3%)和栅栏细胞层数/海绵

细胞层数( 83% ) ,变化较小的是栅栏组织厚度和总

细胞层数,变异系数分别是 28�8%和 22�4%。但在
不同生长型生活型内的变异幅度并非一致, 如在乔

木类中变化较大的是海绵组织厚度(变异系数为

73�2%) , 其次是栅栏细胞层数/海绵细胞层数(变异

系数为 63�6% ) , 下表皮厚度和最大导管直径的变

化相对较小。栅栏组织厚度/海绵组织厚度的比值

在不同生态类型植物间的变化也是不同的, 其中灌

木和草本间变化相对较小,而乔木间的变化很大。

叶片细胞层数变化小于叶片厚度变化, 两者不

同步。这些变化主要是由叶肉细胞层数, 特别是栅

栏组织细胞的形态和层数变化所至。

角质膜厚薄、气孔数量和导管大小等是影响水

分蒸腾和输导、气体交换的主要结构指标。最大导

管直径在先锋植物中也不同, 最大相差近 4倍,如香

椿的最大导管直径为 32 �m, 而繁缕只有 8�2 �m。
此外,在本次叶片的解剖结构中,刺槐叶的横切

面上表现出较多的染色沉积, 这是该种植物叶片富

含鞣质( T ennin)的表现特征,表明刺槐可开发为鞣

料植物, 叶可作为浸提栲胶的颜料,为提高刺槐的经

济价值提供了一定依据。

2�2 � 叶片解剖特征因子分析
2�2�1 � PCA分析结果

对叶片解剖结构 17个指标进行主成分分析,其

中前 4个因子可以概括绝大部分信息,累计信息量

已达 87�3%, 故前 4 个主成分作为新的综合因子

系,反映植物生态适应特征。根据这些变量的原始

含义可以指出 4个主成分功能含义: Y1反映叶肉栅

栏组织与海绵组织的特征, 主要表现植物对光照强

度的适应; Y2反映叶片表皮特征、厚度及叶肉细胞

层数,主要表现植物对光照及空气环境的适应; Y3

反映叶片角质层特征, 主要表现植物的水分蒸腾;

Y4反映叶片疏导组织状况,主要表现植物对旱生环

境的适应。

主因子(主成分) 1、2的信息量(贡献率)分别为

39�9%和 25�7% , 以这两个因子为指标进行聚类,

结果如图 1。X轴反映叶肉栅栏组织与海绵组织的

特征,主要表现植物对光照强度的适应; Y轴反映叶

片表皮特征、厚度及叶肉细胞层数,主要表现植物对

光照及空气环境的适应。其聚类结果为:一类( 1、香

椿; 2、刺槐; 3、构树) ; 二类( 4、黔滇木蓝; 8、白三叶;

9、繁缕; 10、紫云英) ;三类( 5、火棘) ;四类( 6、顶坛花

椒; 7、忍冬)。从以上聚类结果看出乔、灌、草各层植

物叶片的解剖结构表现出差异性, 植物长期形成的

不同生活型植物叶的差异性大于环境短期对植物的

影响。尤其是乔木与草本差异明显,而灌木介于二

者之间, 且与草本植物的叶片更为相近,其中豆科植

物黔滇木蓝甚至与草本的白三叶、繁缕、紫云英聚为

一类。

2�2�2 � 因子间关系
通过检测 4个主因子间的相关性,即根据反映

叶肉特征的主因子 1与反映表皮特征的主因子 2、

与反映疏导组织特征的主因子 4、以及与反映角质

层特征的主因子 3之间的相关性, 作出被测先锋植

物主因子重叠相关图(图 2) , 反映叶片解剖结构特

征与环境特征之间的关系。X轴反映植株对光照条

件增强的适应,轴正向沿着栅栏组织、海绵组织厚度

增加; Y轴则综合反映植株对环境条件的适应。图

2显示了表示光照强度的叶肉组织, 包括栅栏组织、

海绵组织和栅栏细胞等指标的厚度和表皮细胞、叶
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图 1 � 先锋植物叶片解剖结构的主因子排序
Fig�1 � Factor taxis analysis of leaf anatomical characterist ics

注: � ��1~ 10表现随上、下角质层厚度的不同,植株对水分条件的适

应; � * �1~ 10表现疏导组织诸如导管直径等不同,植株对旱化环境

的适应; � �  1~ 10反映表皮、叶片厚度及细胞层数的变化对植物适

应空气环境及光照的影响。

图 2� 先锋植物叶片解剖特征的主因子重叠相关图
Fig�2 � Factor overlap correlation analysis of leaf anatomical characterist ics

片厚度,与反映水分蒸腾强度的上、下角质层厚度等

指标的相关性。如构树( 3)表现出对较低光照和干燥

环境的适应;火棘( 5)更倾向于较干燥环境的适应。

3 � 结论与讨论

3�1 � 叶片解剖特征的变异性
在被测先锋植物叶片解剖特征中,蔡永立[ 14]等

( 2001)对浙江天童山常绿阔叶林藤本植物叶片的解

剖特征认为不同藤本种类间存在明显变异, 其变异

系数> 50%的被认为是生态适应性状, 而变异系数

较小的是相对稳定的系统演替性状。本研究所测

10种喀斯特山区先锋植物, 栅栏组织厚度/海绵组

织厚度, 上、下角质层厚度,栅栏细胞宽度、栅栏细胞

层数/海绵细胞层数等的变异系数较大,均> 50%,

有的甚至达到 90%(下角质层厚度) ,是典型的生态

适应性状;而上、下表皮厚度在各自乔灌草系列的变

异系数均不足 30%, 是相对稳定的系统演替性状。

植物叶片的解剖性状在不同生活型的植物间表现出

一定的差异,但未表现出规律性。同种植物的不同

植物体间也存在差异,但远小于种间差异。

3�2 � 叶片的生态适应性
根据植物对水分条件的适应或依赖程度, Esau

(1977 )
[ 19]
指出可以将植物划分为旱生 ( Xero-

phy tes)、中生( Mesophytes)和水生 ( Hydrophytes) 3

大类型。

根据叶片结构适应分化程度的差异,将 10种先

锋植物分为 3类,即 I: 旱生或阳生叶类型, 如构树、

火棘、刺槐、白三叶等,表现出栅栏组织发达,海绵组

织排列紧密, 细胞间隙小,具有较厚的角质层或发达

的表皮毛,以适应干燥的生境或较强的光照; II: 偏

中生叶类型, 如香椿、顶坛花椒、黔滇木蓝、忍冬、紫

云英等, 叶片表现出较强的灵活性,如顶坛花椒的栅

栏组织排列紧密, 胞间隙小, 栅栏细胞长柱形, 具较

厚的表皮毛, 但海绵组织疏松, 胞间隙大; III: 偏阴

生叶类型,如繁缕,叶肉组织疏松,栅栏组织不发达,

胞间隙大,角质膜不发达, 很少表皮毛覆盖等, 适应

于较弱光照。

生长型相近的植物叶片特征并未表现出一致的

适应,如同样生长于乔木层的先锋植物,香椿具有扁

平,细胞近长方形的表皮细胞和胞间隙较大的海绵

组织等特征, 反映出对光湿条件相对较高的要求;而

刺槐具有小的叶片(指复叶中的小叶) ,凸透形表皮

细胞、发达的栅栏组织和排列紧密的海绵组织, 反映

出对低光和干燥环境的适应, 这与其生长于乔木亚

层的环境相适应。同时, 白三叶、紫云英、繁缕 3 种

草本的叶片表皮细胞也向外突起,呈凸透镜型, 但其

突起程度稍弱于刺槐, 说明这 3 种草本也适应低光

环境。

分布于群落同一层片的植物其适应异质环境的

解剖特征也表现出一定的差异性, 如生长于草本层

的繁缕与白三叶, 白三叶具有较厚的角质层、长柱形

的栅栏细胞, 发达的栅栏组织以适应较干旱环境;而

繁缕虽然没有角质层,但其表面不规则的分布着较

厚的蜡质层, 既可减少蒸腾, 也是适应恶劣环境表
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现。对于一些有害光的照射, 不同植物形成一些防

护机制,包括叶片和表皮蜡质增厚[ 18]。

位于群落不同层片的植物,在长期的生存竞争

中为获得有效支持, 进化适应所形成的一种特有的

生长方式及生理特征, 同时这些差异也影响到植物

在群落中的分布[ 20]。这种适应既有趋同的一面也

有多样性的一面,如同为乔木层的香椿、刺槐、构树,

却表现出中生、适阴或趋干的适应方式;草本层的紫

云英、繁缕的叶片表现出中生或偏阴的结构特征, 适

宜于林下透光环境的生长;灌木层如花椒、忍冬等叶

片解剖结构既表现出旱生类型的排列紧密的栅栏组

织,长柱形的栅栏细胞,同时表现出适应弱光或湿润

环境的发达的海绵组织胞间隙等特征, 即适应方式

的灵活性。以上都表现出先锋植物适应方式的多样

化。

喀斯特先锋植物叶片解剖结构所表现出的叶表

皮细胞旱化,叶肉分化明显,在环境和遗传因子的共

同作用下,表现出趋同和趋异两种演化趋势。先锋

植物为躲避和抵御外界环境胁迫所变异的结构与其

生理生态机能的相互结合, 是植物抗逆性的形态解

剖学将来研究的趋势和重点。
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Leaf Anatomical Characters and Its Ecological Adaptation

of the Pioneer Species in the Karst Mountain Area

� � � With a Special Reference to the Huajiang Canyon of Guizhou

RONG Li1, 2 , WANG Shijie1, L IU Ning2, YANG Long2

( 1. National K ey L aboratory of Environmatal Geochemitry , Geochemistry Institute of Chinese A cademy of Science,

Guiyang , Guizhou 550002, China; 2. Geogr ophy and Biology Science School of Guizhou Normal Univer sity ,

Guiyang, Guizhou 550001, China)

Abstract: The authors choose some volunteer plants w ith some economic values in Huajiang Canyon w ith a typ-i

cal degraded vegetation area in southw est Guizhou. The ecological adaptat ions and leaf characters of 10 species of

pioneer plant ( belong to 6 families) w ere studied in Huajiang gorg e, Guizhou Prov ince. Combining the methods

of mathemat ical stat istics w ith biological sect ioning technology. The results are as follow s: despite the meso-

phyte leaf form of the ten pioneer species there were significant dif ferences in leaf anatomical characters among

them and some dif ferences among different plants of an individual. T hese differences are mainly controlled by

genet ic factors, but environmental factors ( mainly light and w ater or hum idity) also had an important inf luence

on them and these may oppose forms required in living methods. Based on leaf adapt ive characters the 10 species

may be divided into 3 adapt ive kinds: sun-adapted taxa or xerophytes ( Broussonetia papyr if er a, Pyracantha

f ortuneana, Robinia pseudoacacia, Tr if olium rep ens ) ; mesophytes ( Toona sinensis , Zanthoxy lum

p lanisp inum var. dingtanensis , I ndigof er a esqui rol ii , L onicera japonica , A st ragalus sinicus ) ; and shade-

adapted taxa ( Stellaria media) .

Key words: karst; pioneers; leaf anatomical characters; ecological adaptat ion
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