
 

岩溶生态系统中的植物

曹建华 1,2，袁道先 1,2，杨　慧 1,2，黄　芬 1,2，朱同彬 1,2，
梁建宏 1,2，周孟霞 1,2，罗劬侃 1,2，吴　夏 1,2

（1. 中国地质科学院岩溶地质研究所/自然资源部、广西岩溶动力学重点实验室, 广西 桂林  541004；
2. 联合国教科文组织国际岩溶研究中心, 广西 桂林  541004）

摘　要：岩溶生态系统是受岩溶环境制约的生态系统，是脆弱的生态系统，缺水、少土、富钙是岩溶

生态系统无机环境的基本特征，植物与岩溶环境长期的相互作用，演化出独特的岩溶植物。岩溶植

物具有喜钙性、石生性、旱生性，其多样性表现为少属科、寡种属和特有种，更有岩溶生态系统中特

有的洞穴弱光带、天坑植物群落。植物是生态系统的生产者，肩负着生态系统的生产力、生态服务

功能的重任，退化岩溶生态系统的修复，需要根据中国岩溶生态系统发育特色，探索发展具有仿自然

特色的生态产业，走出岩溶区“绿水青山就是金山银山”的道路，完善中国岩溶生态系统理论。
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0    引　言

岩溶生态系统是受岩溶环境制约的生态系统，

支撑的岩石是碳酸盐岩，其由无机环境和生命系统

两个部分组成。无机环境有两个特点：一是碳酸盐

岩的富钙性，成土物质先天不足，土壤资源短缺、富

钙偏碱性；二是地表、地下双层结构，水资源以地下

水资源为主。而无机环境的两个特征诱发生命系统

的两个特征：一是旱生、石生和喜钙的岩溶植被；二

是无光、潮湿，在相对恒温条件下的地下生物群[1−2]。

碳酸盐岩的化学组成和岩溶地质结构深刻影响岩溶

生态系统的生产者、消费者和分解者，影响养分、水

分的迁移和转化，具明显的地质印迹[3−4]。

生态系统是指一个生物群落及其周边地质地理

环境相互作用的自然系统，生态系统由无机环境、

生产者、消费者和分解者 4部分组成，生物群落适

应周边环境而生存、发育和演化[5]。植物是生态系

统的生产者，对维持生态系统的物质循环、群落演

替起到至关重要作用，长期进化和自然选择产生的

岩溶植被独具特色[6]。本文从岩溶生态系统中植物

的喜钙性、石生性、旱生性、养分生态计量、多样性

和特有性、生态系统碳汇功能的协同性等方面进行

论述，最后介绍两种特有的天坑植物群落和洞口植

物群落，以期深入认识岩溶植被特点、形成机制，对

脆弱岩溶生态系统的保护和修复、功能的发挥起到

促进作用[7]。 

1    岩溶生态系统植物的喜钙性

岩溶生态系统的富钙属性，起源于碳酸盐岩的
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富钙性，虽然不同地质时代的碳酸盐岩化学组分有

一定差异 (其 CaO的含量为 27.3%~54.33%，MgO的

含量为 0.49%~19.66%，酸不溶物的含量为 0.41%~
10.53%)[8]，但与玄武岩、花岗岩相比具有一个共同特

征，那就是钙、镁含量高，在碳酸盐岩上孕育的岩溶

生态系统中，无论是大气降雨、河水−泉水−地下

水、土壤和植物体中，其钙含量均为硅酸盐岩上孕育

的地带性生态系统类型中的几倍至十几倍[9−11]。

钙在植物生长发育的需求上为大量元素，但在

细胞水平上属于微量元素[12]。植物体内钙的含量为

0.1%~0.5%，大部分存在于细胞壁上，Ca2+对细胞壁的

稳定性、细胞的完整性，以及对细胞反应中的调控作

用，在植物个体生长发育过程中起着不可替代的作

用[13−15]。

植物细胞外的 Ca2+是 mmol·L−1 水平，细胞内

Ca2+约是 μmol·L−1 水平或更低，细胞内的钙主要分布

在液泡中，细胞质中钙含量较少（以防钙与磷酸形成

磷酸钙沉淀），其次是细胞器（线粒体、内质网和叶绿

体），这些钙素处于动态平衡状态，以调节细胞外的

离子环境与质膜的结构与功能[13−17]。

根据植物生长对土壤钙质的依赖程度，可定性

地将植物划分为 5类：①嗜钙植物（Calciphile）：只分

布在富含碳酸钙的基质上；②喜钙植物（Calcicole）：
在多钙土壤上才能生长正常，较少生长在酸性土壤；

③嫌钙植物（Calcifuge）：在酸性土壤生长良好，土中

含钙稍多即受毒害作用；④亚嫌钙性植物：在酸性土

壤上生长茂盛，很少见于石灰岩或强钙性土壤上；

⑤中间型（不择土性植物）：对土壤含钙量多少没有

明显反应[18−19]。根据调查资料的系统整理，依据《中

国植被志》的分类原则，在群系尺度上编制中国岩溶

植被分类系统，可分为：3个植被型组、13个植被型

和 554个群系[7]。

贵州茂兰自然保护区是亚热带岩溶森林保护区，

是研究岩溶植被群落特征理想的野外场所，其森林

群落结构为常绿落叶阔叶林，其不同于亚热带常绿

阔叶林，异于北亚热带和亚热带中常绿落叶混交林[20]，

采集岩溶区、非岩溶区植物品种各 13种，其中岩溶

区与非岩溶区共有品种 7种中间型植物。通过测定

其植物叶片的钙总量、不同钙素形态含量、亚细胞

组分钙含量及根际土土壤钙含量和 pH等多项指标，

揭示喜钙植物、嫌钙植物和中间植物品种间的定量

差异性（表 1）。
 
 

表 1　嗜钙植物、嫌钙植物和中间植物与钙相关指标的对比[15]

Table 1　Comparison of calcium-related indexes among Calciphile, Calcifuge and intermediate plants

指标
嗜钙植物 中间型植物 嫌钙植物

含量 平均值/占比/% 含量 平均值/占比/% 含量 平均值/占比/%

叶片总钙含量/mg·kg−1 1 193.37~1 711.62 1 356.52 719.87~1 515.75 956.23 398.62~1 037.25 743.33

不同钙素
形态含量/
mg·kg−1

水溶性钙 216.54~238.51 15.93~16.53 28.23~53.63 3.17~6.07 50.81~135.29 8.08~18.55
果胶酸钙 379.55~473.64 27.91~32.82 61.85~105.70 3.78~10.60 85.91~105.70 13.65~14.49
磷酸钙+
碳酸钙 154.69~206.28 10.72~15.17 48.39~103.34 5.64~9.81 71.39~81.46 11.17~11.35

草酸钙 325.80~338.59 23.46~23.96 201.16~264.76 22.49~26.23 216.05~245.69 33.69~34.34
硅酸钙 202.35~210.08 14.02~15.45 403.39~663.43 47.48~60.87 141.12~191.58 19.35~30.45
其他 21.44~35.30 −− 19.58~33.30 −− 13.43~19.98 −−

亚细胞
含量/
mg·kg−1

细胞壁 802.92~956.36 59.05~66.54 292.63~562.02 34.95~53.03 261.73~277.65 38.07~41.60
细胞质 339.08~350.22 23.60~25.76 340.26~473.83 32.11~43.48 284.49~335.53 45.22~46.01
细胞器 141.63~206.55 9.86~15.19 157.54~198.35 14.86~23.69 82.95~116.14 13.18~15.92

根际土钙含量/mg·kg−1 28 684~35 475 32 594 12 262~29 313 20 808 9 643~16 582 10 724
根际土pH 8.24~8.83 8.64 6.25~8.52 7.43 6.83~6.02 6.07

 

嗜钙植物叶片钙质含量平均为 1 356.52 mg·kg−1，
比嫌钙植物高出 82.49%；嗜钙植物叶片中钙以果胶

酸钙形态为主，其含量占总钙量的 27.91%~32.82%，

其次是草酸钙（23.46%~23.96%），嫌钙植物叶片中钙

主要以草酸钙为主，其含量占总钙量的 33.69%~
34.34%，其次是硅酸钙（19.35%~30.45%）；嗜钙植物

叶片中钙主要赋存在细胞壁，其含量占总钙量

59.05%~66.54%，其次是细胞质（23.60%~25.76%），嫌
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钙植物叶片中钙主要赋存在细胞质中，其含量占

总钙量 45.22%~46.01%，其次是细胞壁（ 38.07%~
41.60%）。

嗜钙植物叶片中果胶酸钙、草酸钙是两大主要

形态，果胶酸钙是活性钙，有利于钙离子的迁移、转

化和吸收，在提高细胞壁刚性，维持细胞膜的稳定性

方面具有重要作用[21−22]，草酸钙是惰性钙，可在液胞

内形成异晶细胞，也可在细胞间隙形成针状、柱状等

各种形状的晶体沉积[23]，这与高钙岩溶环境和嗜钙

植物生理特性是吻合的，有利于植被吸收大量的钙、

有利于调控细胞内外钙素的平衡关系。嫌钙型植物

叶片中主要以草酸钙、硅酸钙为主，草酸钙、硅酸钙

均为惰性钙，难以转移、吸收和再利用，这或许就是

嫌钙型植物缓解过量钙产生毒害的调节策略。

根据已有研究结果揭示，岩溶植物对高钙岩溶

环境的适应策略主要包括耐受（容忍）、排除和阻断。

耐受机制是植物细胞间隙存在相对较高的游离羧基，

具有较高的阳离子交换量，使得植物可容纳较高含

量的钙量[23]；排除机制有两方面，一是提高钙调蛋白

酶的活性，如细胞质膜上 Ca2+-ATPase（腺苷三磷酸酶）

活性增强，能将细胞质中的钙运送出细胞，在细胞壁

中储存[12, 24]，二是钙通道的特异性，形成泌钙腺体、

甚至气孔[25−26]，将多余的钙素排出细胞外 [27−28]；阻断

机制是指植物将从土壤中吸收的过量钙固定在根际

周围，形成钙化根，限制其向地上部运输[20, 29]。

由于岩溶生态系统中的钙库巨大，影响着岩溶

生态系统的系列特征。土壤钙对有害重金属存在拮

抗作用，酸沉降可缓解有害金属的影响，有利于维持

生态系统的健康[30]；钙素对岩溶生态系统中的养分

循环具有强烈影响，土壤钙甚至被认为对岩溶生态

系统退化过程具有指示作用[31]。例如，美国南部亚

特兰大 (Atlanta)州 Panola山区森林生态系统中的钙

每年流失量为 12.76 kg·ha−1，以此速度 80 a后，森林

生态系统的钙营养将失衡。 

2    岩溶生态系统中植物的石生性

岩溶生态系统被认为是生长在碳酸盐岩之上的

生态系统[11]，这意味着岩溶植物群落系统具有发达、

丰富的地下生物量以支撑地上生物体。贵州茂兰自

然保护区岩溶植被的根系生物量调查结果显示：地

上生物量比同纬度的非岩溶区森林低，仅相当于温

带森林区；但地下生物量则不仅比同纬度非岩溶区

森林的高，而且比温带、热带非岩溶区森林的都高，

达 57.49~58.15 mg·hm−2，绝对量是温带、热带非岩溶

区森林的近 2倍[32]。

植物根系越发达，从土壤、岩石深层吸收的水分

和养分越多，越能适应干旱和贫瘠环境[32−33]。低等植

物壳状地衣是常见的殖居在碳酸盐岩浅表层的先锋

植物，它是藻类和真菌的结合体，藻类主要生存在最

表层 1 mm，通过光合作用向地衣提供养分，真菌则

可在浅表层 1~2 cm内生存，汲取更多水分，互利共

生。而地衣殖居可使碳酸盐岩风化速率增强

24%~64%[34]，同时提高岩石浅表层的持水率和岩石

表面养分的富集程度，在改造微生境的同时，诱导高

等植物萌发[34]。

高等植物群落具有相似的功能性状。通过对亚

热带桂林岩溶区 16个洞穴调查，可观察到植物的根

系沿岩隙或湿润的岩壁下延达数十米深，采集 81个

洞穴植物根系样本，经 DNA测序表明根系样品分属

38个植物品种，其中有 12种植物根系下扎深度大

于 10 m。而黄连木（Pistacia chinensis Bunge）、乌桕

（Sapium sebiferum (Linn.) Roxb.）拥有最长根，长度可

达 29 m[35−36]。深根系植物可利用岩石裂隙水或地下

河水，而浅根系植物主要利用表层带水和土壤水；在

同一群落中植物根系结构和分布差异对水分吸收和

再分配具有重要作用，存在互利共存机制[37]，从而维

持自然生态系统中物种多样性和群落稳定性。

岩溶植物的石生性还表现在岩石类型、构造特

征对植被群落结构组成的强烈影响上。因钙、镁含

量的差异性，碳酸盐岩可分为石灰岩、白云岩两大类，

在溶解风化过程中，碳酸盐岩 90% 以上的物质会随

水带走，残留下来形成土壤的一般在 4%~10%，因岩

石钙、镁和酸不溶物含量的小量差异，在形成土壤过

程中得到了重组和放大，对植物群落组成产生明显

影响[38]。贵州荔波县茂兰岩溶森林区 4 000 m2 范围

内共记录到维管植物 84科 180属 344种：纯灰岩区

主要以槭树科、樟科、胡桃科为主，十个重要值最大

的科占总重要值的 60.69%；纯白云岩区则以榛科、

壳斗科、槭树科和山茱萸科为主，十个重要值最大的

科占总重要值的 66.10%；不纯碳酸盐岩区以漆树科、

壳斗科、樟科为主[39]（表 2）。
石灰岩的矿物组分为斜六边体的方解石，白云

岩的矿物组分是正六面体的白云石，石灰岩更易溶
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解风化、更易形成溶蚀裂隙和管道，且向地下具有更

大的延伸，趋于不均匀风化，而岩石深部的溶蚀裂隙

可为木本植物根系的发育提供更大的物理空间，获

取深层地下水；白云岩抗溶解风化能力较强，趋于均

匀风化，地表的土壤更趋均匀覆盖，有利于浅根系植

物的发育。贵州省普定县调查统计结果显示：石灰

岩为主的地区木本植物覆盖度高、植被活动强, 但生

产力水平较低；而白云岩为主的地区草本植物覆盖

度高、植被活动弱，但生产力水平较高[40]。 

3    岩溶生态系统中植物的旱生性

中国南方岩溶生态系统的干旱是岩溶水文地质

结构性干旱。岩溶含水介质在垂向上可依次发育为：

岩溶表层带、包气垂直渗流带、季节波动径流带、饱

水潜流带[41]。表层岩溶带是地表强烈岩溶作用过程

的产物，表层岩溶带溶隙率、孔隙率可达 20%~60%，

厚度多在几米至十几米[42−43]。表层岩溶带的密集溶

隙率、孔隙率，加上竖井、落水洞、漏斗等的发育导

致降雨迅速垂直入渗、汇入地下，很少产生坡面径

流[44]。桂林岩溶区能产生坡面流的最低日降雨量为

64 mm，全年坡面径流量约占流域年径流量的 1%，表

层带径流量约占流域年径流量的 8%[45]。

地下含水空间以溶蚀裂隙（含孔隙）为主，岩溶

洞穴或岩溶管道主要起传输作用，如贵州普定后寨

地下河流域六谷、老黑潭等水文站流量实测资料进

行的统测分析显示，六谷站汇水范围的岩溶管道容

积占储水空间的 7.47%~9.40%，而溶蚀裂隙的容积

占 92.53%；老黑潭站汇水范围的岩溶管道占储水

空间的 7.49%~11.60%，溶蚀裂隙的容积占 88.4%~
92.5%[46]。

而水是限制植物生长和分布的最主要因素[31,47]。

地下水丰富、地表水短缺，成为岩溶区植物在旱季生

态需水量不足的地质原因。岩溶区的植物主要通过

生态、生理的调控来适应岩溶干旱。

植物通过对生态性状的调控，以提高适应岩溶

区干旱能力。一是植物根（系）生态性状的调控，延

长根（系）长度和量，获取更深层的水分[33]；二是植物

木质部生态性状的调控，木质部主要由导管、薄壁组

织和纤维组成，导管输送水分、薄壁组织储存水分、

纤维机械支撑[48]，缩小导管直径、丰富薄壁组织，能

够在缺水环境下维持水分运输，从而维持叶片和枝

条的生理功能作用[49−50]，甚至有些岩溶植物（如薄叶

羊蹄甲 Bauhinia tenuiflora）的木质部导管具有独特

的“二元性” ，即同时具有粗大的导管 (>400 μｍ)和
众多细小导管 (<30 μｍ) ，以适应不同水分条件下，

植物水分传输、利用方式[51]；三是植物叶片的生态性

状的调控，岩溶植物的叶片、尤其是干旱条件更为严

重的山顶植物，以植物叶片变小、角质层增厚（甚至

发育蜡质层）、气孔指数降低，发达的表皮毛、栅栏

组织等来减少水分丧失[52]。

广西马山弄拉鸡蛋堡的山顶和山腰上均生长青

冈栎，两者的高度相差仅为几十米，但是其辐射、气

温、水分或湿度等条件截然不同。山顶条件恶劣，因

此，山顶植物叶片宽度、长度仅为山腰的 57.30%、

54.49%，叶片的厚度、角质层增厚增加 39.70%、

84.67%，气孔指数降低 22.22%[53]（表 3）。
广西弄岗岩溶峰丛洼地森林区，年均气温为

22 ℃，年降水量为 1 150~1 550 mm，选择同一植物品

种苹婆 (Sterculia monosperma)，对比不同生境植物群

落水分利用效率，分布于洼地的植物水分利用效率

（WUE）为  28.12±16.30 μmol·mol−1，山腰的为 44.26±

 

表 2　贵州荔波县茂兰岩溶森林区群落乔木层和灌木层主要科的重要值[39]

Table 2　Important values of main families in arbor layer and shrub layer in Maolan karst forest area, Libo county, Guizhou Province

纯灰岩区 纯白云岩区 不纯碳酸盐岩区

乔木层 灌木层 乔木层 灌木层 乔木层 灌木层

科名 重要值 科名 重要值 科名 重要值 科名 重要值 科名 重要值 科名 重要值

槭树科 29.02 禾本科 72.00 榛科 39.21 禾本科 93.93 漆树科 40.59 禾本科 145.62
樟科 28.24 蔷薇科 49.32 壳斗科 29.80 紫金牛科 55.25 壳斗科 34.06 蔷薇科 31.46

胡桃科 25.49 小蘖科 37.14 槭树科 21.68 海桐花科 15.36 樟科 28.95 小蘖科 28.15
榆科 21.45 壳斗科 10.82 山茱萸科 21.03 山龙眼科 14.21 胡桃科 24.38 菝葜科 22.56

壳斗科 21.12 紫金牛科 10.77 柿科 19.78 棕榈科 14.17 芸香科 23.26 苏木科 17.96
合计 125.32 180.05 131.50 192.92 151.24 245.75
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7.04 μmol·mol−1、山顶的为 46.52±8.60 μmol·mol−1，从
洼地到山顶，苹婆水分利用效率显著提高。4种山顶

优势植物的水分利用效率比洼地的高 65%[54]（表 4）。
通过植物分泌生物酶、激素等，调控植物生理过

程，提高适应岩溶区干旱能力。例如，对亚热带岩溶

区常见植物青冈 (Cyclobalanopsis glaucea)、圆叶乌

桕 (Sapium rotundifolium Hemsl.  )、火棘 (Pyracantha
fortuneana (Maxim.) Li)和小果蔷薇 (Rosa cymosa)的
研究发现，随着干旱加剧，这些植物通过积累脯氨酸、

可溶性糖等有机渗透调节剂调控质膜渗透势，维护

细胞膜稳定，减少水分胁迫对细胞的伤害，同时累积

钠、钾等无机离子调节液泡渗透势，维持细胞膨压[55]。

岩溶区不同演替阶段代表性植物蚬木 (Excentroden-
dron  hsienmu (Chun  et  How)  H.  T.  Chang  et  R.  H.
Miau)、构树 (Broussonetia papyrifeera)和火棘等在适

度干旱条件下依靠增加体内超氧化物歧化酶（SOD）、

过氧化物酶 (POD)和过氧化氢酶 (CAT)的含量，以

清除活性氧自由基降低膜脂过氧化程度，避免干旱

对其造成伤害，达到缓解植物干旱状况的目的[56−57]，

提高岩溶植物叶片碳酸酐酶活性，将细胞内碳酸氢

根离子转化成水和 CO2，补充干旱引起的叶片水分不

足和胞间 CO2 减少，在提高植物水力安全的同时维

持光合产物的合成，提高岩溶植物的干旱适应性[58]。 

4    岩溶生态系统中植物的多样性

岩溶环境的生境异质性在不同的空间尺度上均

存在，不同岩溶景观类型、不同地貌部位、不同坡向、

小生境水分和养分的差异性等，生境的异质性可影

响植物多样性的形成，甚至成为植物多样性维持的

主导因子[59−60]。

岩溶生态系统中的植物多样性常表现为少属科、

寡种属。云南西双版纳热带岩溶区面积约为 3 600
km2，占土地面积的 19%，海拔为 600~1 600 m；岩溶

区森林调查结果显示：拥有维管束植物 153科、

640属、1 394种，分别占区系总科数的 77.7%、属数

的 56.1% 和种数的 37.9%[61]。

广西弄岗北热带岩溶森林区面积 100 km2 的深

入调查结果显示，维管束植被有 184科、810属、1 752
种[62−63]， 分 别 占 广 西 植 物 区 系 的 80.7%、 72.3%、

58.7%[6]；广西木论中亚热带岩溶森林区植物区系维

管束植被有 175科、528属、906种，分别占广西植物

区系的 76.8%、47.1%、30.4%[64]；广西岩溶区面积约

8.2万 km2，占土地面积的 34.8%，早期调查揭示广西

岩溶植被的区系由 175科、662属、1 500种组成 [65]，

占广西植物区系（228科、 1  120属、 2  983种）的

76.8%、59.1%、50.3%[6]。

荔波县茂兰中亚热带岩溶森林区面积 200 km2，

维管束植物有 154 科、514 属、1 203种 [20],占贵州省

植物区系的 61.6%、33.1%、21.1%[66]；贵州岩溶区面

积约 11.6万 km2，占土地面积的 61.2%，已有调查结

果显示贵州共有维管束植物 250科、1 551属以及

5 691 种[67]。

贵州、广西、云南三省（区）岩溶地区的维管束植

物共有 195科、1 213属、4 287种，其中包括许多特

有属和特有种[61, 68−69]，植物种属比为 3.8，显著低于全

国 8.5的水平，反映出岩溶生态系统中植物种属的多

样性。

岩溶生态系统中植物多样性的另一个重要特征

是物种的特有性。如果将岩溶区生长发育的植物称

 

表 3　不同地貌条件下青冈栎的抗旱性特征比较[53]

Table 3　Comparison of drought resistance characteristics of Cyclobalanopsis glauca under different geomorphic conditions

位置 叶平均宽度/cm 叶平均长度/cm 叶平均厚度/μm 角质层厚度/μm 气孔指数/% 含水量/% 水势/巴

山腰 2.74 9.42 267 4.37 29.3 45.5 −9.7
山顶 1.57 5.17 373 8.07 22.7 31.9 −17.3

 

表 4　广西弄岗峰丛洼地不同生境植物群落水分利用效率[54]

Table 4　Water use efficiency of plant communities in different habitats in Nonggang peak cluster depression, Guangxi

类型 物种数（种） 植物叶片平均碳同位素（δ13 C） 水分利用效率/μmol·mol−1

山顶 4                          −30.79±0.77                  46.52 ± 8.60
山腰 4 −30.99±0.63 44.26±7.04
洼地 4 −34.13±1.45 28.12±16.30

第 41 卷　第 3 期 曹建华等：岩溶生态系统中的植物 369



为岩溶植物，则岩溶植物的组成可分为三种：特有种

或专有种，即只能在岩溶区生存，在非岩溶区则无法

生存；适宜或适应岩溶环境的适宜种，植物在岩溶区

生长很好，在非岩溶区生长不好、但能生存；随遇种，

即植物品种具有很强的适应能力，在岩溶区和非岩

溶区均能良好生长。

根据植物学家的调查分类，西双版纳岩溶区已

有调查的植被品种 1 394种，特有种 141种、适宜种

170种 [70]，分别占区系植物种数的 10.1% 和 12.2%；

广西弄岗北热带岩溶森林区已有调查的植被品种 1 752
种，特有种 278种、适宜种 350种 [63]，分别占区系植

物种数的 15.9%、20.0%；换言之，具有岩溶特色的植

物品种占区系品种 30% 以上，如果岩溶生境遭遇破

坏，则 30% 的具有特色的植物品种首先丧失，且恢复

难度十分困难。例如，贵州荔波县茂兰岩溶森林保

护区，被列入 IUCN物种名录和中国物种红色名录的

植物种类涉及 27科、67属、121种，在 121种中，濒

危植物有 83种，占总数的 68.6%，包括贵州山核桃

（Carya  Kweichowensis） 、 狭 叶 含 笑 （ Michelia
angustioblonga）、荔波瘤果茶（Camellia rubinuricata）、
白花兜兰（Paphiopedium emersonii）等[71]。 

5    岩溶生态系统中两类特有植物群落
 

5.1    岩溶洞穴弱光带植物

岩溶洞穴植物，是指岩溶洞穴生境中自然分布

的植物。根据光照强度和外部气候影响程度，洞穴

可被分为 3个区域：洞口带（cave entrance zone）、弱

光带（cave twilight zone）和黑暗带（cave dark zone）[72]。

由于黑暗带的光照强度几乎为 0，仅能生长极少的、

缺乏叶绿素的植物和一些真菌、细菌等，因此岩溶洞

穴植物大多分布于洞口带和弱光带。

据不完全统计，中国从 2001-2021年间洞穴植物

新种发表超过了 80种，其中描述最多新物种的前 4
人（第一定名人）分别是张丽兵（23种蕨类植物）、温

放（20种种子植物）、王文采（17种种子植物）、刘演

（11种种子植物）。

调查中国西南地区的 60多个岩溶洞穴，发现 83
科 186属 418种维管束植物，其中 31种（7%）为洞穴

特有种、37% 为中国特有种。88% 的种类为草本、

8% 为灌木、4% 为藤本，其中物种最丰富的科包括：

荨麻科（73种）、苦苣苔科（37种）、秋海棠科（22种）、

凤尾蕨科（20种）、鳞毛蕨科（20种）；最丰富的属包

括：楼梯草属（42种）、秋海棠属（22种）、耳蕨属

（19种）、报春苣苔属（19种）、冷水花属（13种）[73]。

广西植物研究所植物多样性研究团队研究了岩

溶洞穴代表类群报春苣苔属植物对低光环境的分子

适应机制，发现与光合作用相关的光敏色素家族

PHYE 基因的两个位点受到正向选择，因而推测该功

能基因在其适应洞穴环境的过程中可能起到关键作

用，岩溶洞穴为植物物种的形成和适应性进化提供

有利条件的场所[74]。洞穴植物叶片元素含量对洞穴

环境是趋同适应[75]。 

5.2    岩溶天坑植物群

天坑是岩溶地下河大厅顶板崩塌，由天窗逐渐

演变而来，天坑的深度通常大于 100 m，天坑环境相

对封闭，底部与地下河相连，能更好地调节天坑内的

温度、湿度，维持小气候，使其较少受外界气候变化

干扰，为植物生存、发育提供良好、稳定的环境，能

保育更多过去遗留下来的植物群落成分。经调查统

计，广西乐业天坑植物群落种子植物有 137科、

445属、863种，温带科和热带科之比为 1∶2.31，温
带属和热带属之比为 1∶1.5；与坑外植被群落（177
科 945属 2 406种；温带科和热带科之比为 1∶2.79；
温带属和热带属之比为 1∶2.18）相比，多样性在科、

属、种水平上分别降低 22.59%、52.91%、64.13%，但

坑内植物群落中温带成分比例更高，暗示着随着全

球气候变暖，地表植被群落中热带组分不断增加，而

坑内植物群落热带组分增加滞后。这为研究区域植

物群落演替提供了更多样本[76−77]。

天坑植物区系的演化相比天坑地质发育滞后：

天坑发育前期，地下大厅开始崩塌，坑口面积小于坑

底面积，天坑形状呈倒置漏斗状，透入的光照少、空

气潮湿，光照强度由坑口向坑内逐渐递减。天坑内

植被区系起源经历苔藓植物阶段、藤类植物阶段和

耐阴草本−灌木阶段；天坑发育中期，天坑口与天坑

底面积相近，此时天坑保温、保湿效果较好，从天坑

口透入的光照增多、空气潮湿、土壤加厚。此时天

坑植物区系具有强烈的热带性，热带性质的属的比

例高达 70%，比地表植物区系热带属的比例高 10%，

相反，温带属的比例比天坑外温带属的比例小 7%；

天坑发育后期，天坑退化，悬崖不断崩落，坑底不断
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被垫，形状呈漏斗状，坑口部面积大于底部面积，天

坑所产生的湿热小环境特征变得不明显，环境变得

和地表趋于一致。此时，植被群落热带属的比例为

65%，但是仍然比地表植物区系热带属的比例要高 5
个百分点。而温带属的比例升高，达到 25%，逐渐接

近外界植物区系中温带属比例，但仍要小 3个百分

点[76, 78−79]。 

6    展　望

（1）学科交叉，完善岩溶生态系统理论 影响生态

系统形成、演变的因素中，气候因素、水文因素是塑

造生态系统长期的、缓慢的驱动力，而地质、地貌因

素则是生态系统得以存在和发展的载体和物质基础。

岩溶生态系统明显受地质条件的制约，植物作为生

态系统的初级生产者，其生产力关乎整个生态系统

的物质和能量供给。植物生存发育的前提条件是具

有足够的水分和养分，而岩溶区是缺土少水、富钙偏

碱的岩溶环境，深入了解植物适应岩溶环境的内在

机制，从元素生物地球化学循环的角度揭示岩石−
土壤−植物间水分、养分、元素迁移和富集规律，不

仅要将焦点关注岩溶表层带岩石−土壤−根系融合

体系对植物生产者的支撑作用，更要加深揭示植

物−岩石间相互作用所带来的生理、生态特性，这就

需要生态工作者与地学工作者密切合作。多学科交

叉渗透，尤其是充分发挥中国岩溶研究的地域优势，

尽快获得中国不同纬度、不同海拔植物对岩溶环境

的适应机制和其生理生态特性，以充分利用岩溶生

态系统结构特征，认识同一地区植物群落演替过程

和内在规律，尤其是当前全球气候变暖、极端天气频

发的形势下，完善中国岩溶生态系统理论。

（2）退化岩溶生态系统修复技术亟需研发 岩溶

生态系统是脆弱的生态系统，在人为干扰下，在 20
世纪末至 21世纪初，中国西南岩溶区出现大面积的

石漠化现象，土地生产力严重下降，“一方水土养活

不了一方人”。为实践“绿水青山就是金山银山”的

生态文明理念，退化岩溶生态系统（极端表现形式是

重度石漠化）面临两大科学问题：一是在地质−气候

不同配置下，揭示其植物生态修复瓶颈技术的科学

基础，以及仿自然植被群落快速恢复人工培育技术

的研发。二是筛选适应性、适宜性经济植物，尤其富

钙经济植物的培育，发展富钙食品经济，揭示其对地

质−气候不同配置下的生长、发育和演替更新过程

和机制；研发消除障碍、特色生态肥料、延长其生态

经济“生命周期”的系列技术；研发“互利共赢”的套

种、间种技术，探索可持续发展途径。

中国西南岩溶区保存有贵州茂兰、广西木论和

弄岗、云南西双版纳等原始的岩溶森林保护区，其为

探索脆弱岩溶生态系统中发展具仿自然特色的生态

产业，改善当地居民生产生活条件，实践“绿水青山

就是金山银山”道路，提供了植物“种源库”和“基因

库”，鉴于岩溶生境强烈的空间异质性，水土资源空

间配置的差异性，还有大量的科学问题、技术问题亟

需解决，更多岩溶区生态经济协调协同、且可持续途

径亟需探索。
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Karst ecosystem and its plants

CAO Jianhua1,2，YUAN Daoxian1,2，YANG Hui1,2，HUANG Fen1,2，ZHU Tongbin1,2，
LIANG Jianhong1,2，ZHOU Mengxia1,2，LUO Qukan1,2，WU Xia1,2

（1. Institute of Karst Geology, CAGS/Key Laboratory of Karst Dynamics, MNR&GZAR, Guilin, Guangxi 541004, China；

2. International Research Centre on Karst under the Auspices of UNESCO, Guilin, Guangxi 541004, China）

Abstract      Karst  ecosystem  is  a  vulnerable  ecosystem  constrained  by  a  karst  environment  that  is  characterized  as
being  rich  in  calcium,  short  of  soil  resources  and  insufficient  for  water  resources  (less  surface  water  and  rich
groundwater  water).  Compared with  silicate  rocks,  carbonate  rocks  are  soluble,  rich  in  calcium and magnesium,  but
lacking  silicon,  iron  and  aluminum.  Carbonate  rocks  averagely  contain  27.30%-54.33%  of  CaO,  0.49%-19.66%  of
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MgO, and 0.41%-10.53% of insoluble matter. Thus, the vulnerability of karst ecosystem is ascribed to these geological
properties.  With the long-term interaction between plants and karst  environment,  surviving plants finally evolve into
unique karst plants, featuring xerophyte, calciphilia and chomophyte.
　　 CALCIPHILIA of karst plants is demonstrated by Calciphile plants only growing on substrates rich in calcium
carbonate and limestone soils, and Calcicole plants growing very well in Calcareous soil, but worse in acidic soil.
　　 Tolerance, exclusion and blocking mainly contribute the adaptation of karst plants to rich calcium environment.
As  relatively  high  free  carboxyl  existing  in  the  intercellular  space  of  plants,  tolerance  has  high  cation  exchange
capacity.  Karst  plants  can accommodate a  high content  of  calcium. There are  two approaches in  terms of  exclusion.
One  is  to  improve  the  calcium  protease  activity,  such  as  the  cytoplasm  membrane  Ca2+-ATPase  (ATPase)  activity.
Exclusion  can  transport  calcium from cytoplasm out  of  the  cell,  and  then  store  calcuim in  the  cell-wall.  By  another
approach, excess calcium is ejected out of the cell through calcium channels, calcium secretion glands and even stoma.
Blocking refers to a phenomenon that karst plants immobilize excess calcium around the rhizosphere to form calcified
roots and restrict the transport of excess calcium to the living bodies mentioned above.
　　 CHOMOPHYE of karst plants means there exists much more underground biomass in karst ecosystem. Results
of  underground  biomass  investigation  of  karst  vegetation  in  Maolan  Nature  Reserve  show  that  biomass  of  karst
vegetation is lower than that of non-karst forest in the same latitude, and only equivalent to that of temperate forest.
However, underground biomass, reaching 57.49-58.15 mg·hm-2, is not only higher than that of non-karst forests in the
same latitude,  but  also  higher  than  that  of  non-karst  forests  both  in  temperate  and  tropical  regions,  and  the  absolute
amount is nearly twice as large as that of non-karst forests in temperate tropical regions.
　　 Limestone  and  dolomite  are  two  major  carbonate  rocks.  Limestone  is  more  likely  to  dissolve  to  form  karstic
fissures  and  conduits  which  can  provide  greater  physical  space  for  the  growth  of  woody  plant  roots.  The  low  anti-
solubility,  the  aptness  to  the  well-distributed  weathering,  and  the  uniform  surface  soil  covering  of  dolomite  are
conducive to the development of shallow root plants. Survey results of Puding county in Guizhou Province show the
high woody plant coverage and strong vegetation activity, but low ecosystem productivity in the limestone-dominated
area.  However,  herbaceous and bush vegetation coverage is  high,  and the vegetation activity is  weak, but ecosystem
productivity is high in the dolomite-dominated area.
　　 XEROSPHYTE is  the  property  for  karst  plants  to  adapt  themselves  to  karst  drought,  on  account  of  the  karst
hydrogeological structure with double layers of the epikarst and underground river. Consequently, ecological water is
insufficient to meet the needs of the karst plants in karst areas in the dry season.
　　 The adaptive mechanism of karst  plants mainly includes ecological  regulation and physiologic regulation.  The
regulation of ecological  traits  of  karst  plants primarily involves prolonging roots to absorb deep water from soil  and
rock fissure, even underground river; decreasing the diameter of ducts and enriching parenchyma in xylem to reduce
moisture  transpiration;  decreasing  stomatal  index to  shrink  leaves,  and  thickening  cuticles  and waxy layers  to  lower
water loss.
　　 The regulation of physiologic traits of karst plants mainly includes,(1) accumulating proline, soluble sugar and
other  organic  osmotic  regulators  to  regulate  the  osmotic  potential  of  plasma membrane and maintain  cell  membrane
stability.  The  more  contents  of  superoxide  dismutase  (SOD)  peroxidase  (POD)  and  catalase  (CAT)  are,  the  more
reactive oxyradicals are produced, and the lower degree of membrane lipid peroxidation is. (2) Improving the activity
of  carbonic  anhydrase  in  leaves,  converting  intracellular  bicarbonate  ions  into  water  and  CO2,  supplementing  water
shortage in leaves and reducing intercellular CO2 during the dry season. These methods of regulation can improve the
adaptability of karst plants to drought and avoid harzards.
　　 The diversity of karst plants presents minor genera families and a small number of species genera and endemic
species. For example, in Xishuangbanna, Yunnan Province, the karst terrain covers an area of 3,600 km2,  accounting
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for 19% of the total land area. Results of the forest survey show that karst vegetation includes 153 families, 640 genera
and 1,394 species  of  vascular  plants,  accounting for  77.7% of  the  total  family,  56.1% of  the  genera  and 37.9  of  the
species, respectively. In Guangxi, the karst terrain covers an area of 82,100 km2, accounting for 34.8% of the total land
area.  The forest  survey reveals that  karst  vegetation includes 175 families,  662 genera and 1,500 species of vascular
plants, accounting for 76.75% of the total family, 59.11% of the genera and 50.28% of the species, respectively.
　　 Karst plants growing in cave twilight zone give their increasingly weak luminous intensity. Preliminary results
show  their  species  composition  of  herbs  (88%),  shrubs  (8%)  and  vines  (4%).  The  most  abundant  families  include
Urticaria  (73  species),  Gesneriaceae  (37  species),  Begoniaceae  (22  species),  Pterophoraceae  (20  species)  and
Pterophoraceae  (20  species).  The  most  abundant  genera  include  Stairweeds  (42  species),  Begonias  (22  species),
Auricerns (19 species), Primula Nerneris (19 species) and Coldwater flowers (13 species).
　　  Karst  plants  growing  in  Tiankeng  (big  collapse  doline)  provide  possible  access  to  the  understanding  of  a
succession of regional plant communities. In Leye Tiankeng, 863 species of seed plants belonging to 445 genera and
137 families  are  found.  Ratios  of  temperate  to  tropical  components  are  1:2.31 in  families  and 1:1.5  in  genera  inside
Tiankeng.  Ratios  of  temperate  components  inside  to  outside  Tiankeng  are  1:2.79  and  1:2.18  respectively,  showing
higer  proportion  temperate  components  inside  Tiankeng.  The  results  suggest  that  with  global  warming,  tropical
components of a vegetation community outside Tiankeng increase continuously, while those inside Tiankeng develop
slowly.
　　 Plants are producers of ecosystem, and their importance lies in their productivity and ecological service function.
In order to restore the degraded karst ecosystem, we should find a proper approach to develop eco-industries with a win-
win  strategy  for  both  environment  and  economy,  based  on  natural  karst.  We  should  practice  the  principle  of  "lucid
waters  and  lush  mountains  are  invaluable  assets"  in  the  karst  area,  and  improve  and  solidify  the  theory  of  karst
ecosystem in China.

Key words    karst plant，calciphilia，chomophyte，xerophyte，diversity，eco-industry
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