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摘要：研究植物功能性状变异，有助于揭示植物对环境的适应策略以及群落构建机制。 以漓江河岸带木本植物为研究对象，利

用广义线性模型和“ｖａｒｃｏｍｐ”函数对漓江河岸带主要木本植物的 ３ 个叶功能性状（比叶面积 ＳＬＡ；叶面积 ＬＡ；叶厚度 ＬＴＨ）跨不

同组织尺度（样方、物种、个体、叶）变异进行方差分解，分析各尺度的相对贡献及变异的主要来源。 结果表明：（１）植物功能性

状在 ４ 个巢式尺度的解释方差规律较一致，均表现为物种（０．５１—０．７０）＞个体（０．２１—０．２２）＞叶和残差（０．０９—０．２０） ＞样方（０—

０．０７）；（２）４ 个功能性状种间尺度的解释方差均最大（ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ６４％、７０％和 ５１％）；其次种内尺度的解释方差

（ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ３４％、３０％和 ４２％）仅次于种间。 （３）样方尺度的解释方差很小甚至为零。 本研究发现：（１）植物功能

性状变异主要由种间变异驱动；（２）种内性状变异是功能性状变异的重要且不容忽视的来源；（３）生境过滤并非直接作用于群

落间物种组成，而可能是通过直接作用于植物功能性状的总体分布来影响植物群落构建过程，基于功能性状的生境过滤可能在

漓江河岸带植物群落构建中起重要作用。
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植物功能性状（ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）是植物在长期进化过程中适应周围环境而形成的，对植物体定植、
存活、生长、繁殖、死亡和最终适合度存在显著影响的任何形态、生理和物候等属性［１］。 植物功能性状变异不

仅能够客观地反映植物自身生理过程及其对外部环境适应策略的差异，而且可以有效地将群落结构与环境以

及生态系统过程等密切联系起来，反映个体、种群、群落和生态系统等水平上生物之间、生物与环境之间的相

互作用，揭示生物对生态系统过程与功能的影响，从而为研究群落构建、生物多样性维持机制等诸多生态学热

点问题提供了重要的突破口［２⁃３］。
植物功能性状变异是不同尺度下进化和环境共同驱动的产物，其广泛存在于单一植株个体内、种内、物种

间和群落间等不同群落组织水平和空间尺度，从而难以区分各水平的相对贡献［４］。 然而，相对而言，先前大

多数基于功能性状的研究，多采用群落中少数个体的性状平均值来代表物种性状值。 这种基于物种水平的功

能性状研究方法通常隐含假设条件，即种内变异相比种间变异可以忽略不计，因此无论环境或遗传情况如何，
物种性状值都可以用少数个体的平均性状值表示［５⁃７］。 然而最近大量研究表明，种间性状变异研究具有一定

的局限性，只有结合种间和种内变异才能够准确地理解群落构建机制和生态系统功能［８⁃９］。 基于功能性状的

植物群落构建主要被 ２ 个非随机的生态位过程（生境过滤（ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ）和相似性限制（ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ））
驱动，但这两种不同的机制对共存物种的生态策略和生态功能常产生不同的影响［１０］。 一方面，生境过滤作用

筛选出一系列适合环境条件的具有相似功能性状的物种，导致群落内共存物种性状的趋同性；而另一方面，由
于群落内植物间的相互作用使得过于相似的物种发生竞争排斥，以减少物种间生态位的重叠和资源竞争压

力，导致相似生境中群落物种的性状趋异［１１⁃１２］。 基于功能性状来推断群落构建机制的主要方法是通过比较

实际群落与零模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）模拟群落中功能性状值分布范围来实现［１３］。 如果实际群落的物种功能性状

分布范围显著小于零模型产生的随机因素下功能性状分布范围，即实际群落内共存物种性状的分布模式相对

于零模型表现为性状的聚集，那么生境过滤是群落构建的主要驱动力（非生物的构建机制）。 相反，实际的物

种功能性状分布范围显著大于零模型产生的功能性状分布范围，即表现为性状的发散，那么相似性限制起主

导作用［１０， １３⁃１４］。
河岸带是水生生态系统与陆生生态系统之间进行物质、能量和信息交换的重要缓冲区，具有独特的植被、

土壤、地形、地貌和水文特征［１５］。 如，河溪的水文周期会随着时空变化而产生不定期的变化；其次，水生与陆

生环境明显不同；最后，距离河溪的远近也会导致水流对河岸的冲刷侵蚀程度差异，造成河流横断面分布不同

生境类型［１６⁃１７］，这些特性决定了河岸带植物适应其生境的独特性，形成了特殊的植物功能性状组合。 如，黄
端等［１８］研究发现漓江水陆交错带重度淹没区相比微度淹没区，植物叶片具有较大的最大净光合速率、叶片氮
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和磷含量，植物通过提高叶片光合效率和相关营养水平，以应对淹没期的深度水淹胁迫。 因此，漓江河岸带植

物功能性状的分异规律可能与地带性植被不同，这为研究功能性状跨组织尺度变异提供了良好的研究区，然
而目前关于漓江河岸带植物功能性状变异研究尚未见报道。 鉴于此，本研究以漓江河岸带主要木本植物为研

究对象，利用广义线性模型和“ｖａｒｃｏｍｐ”函数对漓江河岸带木本植物跨 ４ 个巢式尺度（样方、物种、个体和叶）
功能性状分异大小进行方差分解，并用零模型检验了生境过滤是否在漓江河岸带植物群落构建过程中起主导

作用，主要探讨以下 ４ 个科学问题：①４ 个巢式尺度对漓江河岸带木本植物功能性状变异的相对贡献大小？
②不同功能性状在不同组织尺度功能性状变异的主要来源是什么？ ③与种间变异相比，种内功能性状变异是

否可以忽略不计？ ④生境过滤是否在漓江河岸带植物群落构建中起主导作用？ 这些科学问题的合理解答，不
但可以揭示环境筛选与生物相互作用在群落构建中的地位与作用，而且也能为预测物种分布提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

漓江地处广西壮族自治区东北部，位于珠江流域西江水系的一级支流—桂江的上游河段，地理坐标为

２４°１８′—２５°４１′Ｎ，１０９°４５′—１１０°４０′Ｅ。 该区域属中亚热带湿润季风气候区，境内气候温和，四季分明，年平均

气温 １７．８—１９．１℃，最冷 １ 月平均气温约 ８—９℃，最热 ８ 月平均气温约 ２８℃，雨量充沛，且雨热基本同季，年降

雨量 １８１４—１９４１ ｍｍ，年蒸发量 １３７７—１８５７ ｍｍ，年平均相对湿度为 ７３—７９％，全年风向以偏北风为主，平均

风速为 ２．２—２．７ ｍ ／ ｓ，无春旱，无霜期长达 ３０９ ｄ，全年光照充足，年平均日照时数为 １６７０ ｈ［１９］。 漓江属于雨源

型山区河流，径流多为降雨所形成，年径流量较丰富，但年内分布极不均匀，汛期为 ３—８ 月，占年径流量的

８０％，其中 ５—６ 月占年径流量的 ４０％，枯水期为 ９—翌年 ２ 月，最枯月 １ 月径流量仅占年径流量的 ２％［２０］。 该

区域土壤类型以山地黄壤为主，经过江水的持续冲刷和沉积，其土壤具有石砾含量高、土层浅薄、土层厚度分

布不均等特点［２１⁃２２］。 漓江河岸带常见乔木有枫杨（Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ）、乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）、朴树（Ｃｅｌｔｉｓ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、阴香（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉｉ）、樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）等，主要灌木有石榕树（Ｆｉｃｕｓ ａｂｅｌｉｉ）、牡
荆（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ． ｃａｎｎａｂｉｆｏｌｉａ）、白饭树（Ｆｌｕｅｇｇｅａ ｖｉｒｏｓａ）、萝芙木（Ｒａｕｖｏｌｆｉａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）、细叶水团花（Ａｄｉｎａ
ｒｕｂｅｌｌａ）等，主要草本有狗牙根（Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ）、水蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｈｙｄｒｏｐｉｐｅｒ）、喜旱莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ
ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）、竹叶草（Ｏｐｌｉｓｍｅｎｕｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｕｓ）、麦冬（Ｏｐｈｉｏｐｏｇｏｎ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）、红花酢浆草（Ｏｘａｌｉｓ ｃｏｒｙｍｂｏｓａ）、酢
浆草（Ｏｘａｌｉｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ）、葎草（Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ）、皱叶狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｐｌｉｃａｔａ）等［２３⁃２４］。
１．２　 群落调查

于 ２０１６ 年 ９—１０ 月，在实地踏查的基础上，随机在漓江河岸带上游 ４ 个样地—阳家村（ＹＪＣ：１１０°２２′３０．
０８″Ｅ，２５°２４′４８．８７″Ｎ）、南昌村（ＮＣＣ：１１０°２１′５４．１７″Ｅ，２５°２２′５７．７３″Ｎ）、上南洲（ＳＮＺ：１１０°１９′４９．４８″Ｅ，２５°２０′２３．
８３″Ｎ）和大河村（ＤＨＣ：１１０°１９′２１．７６″Ｅ，２５°１９′２９．３０″Ｎ）（图 １ 和表 １）建立了 １９ 个大小为 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方，
相同样地内的样方间存在一定距离间隔（６０ ｍ、６５ ｍ 或 ７０ ｍ）。 将每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方划分成 ４ 个 １０ ｍ×
１０ ｍ 的小样方，进行常规群落学调查，内容主要包括：对乔木层植株进行每木检尺，记录种名、相对坐标、高
度、胸径、冠幅等指标；灌木层植株记录种名、相对坐标、高度、基径等指标。 同时，记录各样方的土壤类型、海
拔、距河距离、砾石裸露率、砾石直径、干扰程度等生境特征。

调查结果表明，１９ 个样方内的木本植物平均物种丰富度为 １４．３７ ± ４．３７，最大值和最小值分别为 ２４ 和 ５，
平均 Ｓｏｒｅｎｓｏｎ 相似性指数（ＣＳ）为 ０．３６ ± ０．１０，各样方间的物种组成相似性程度相对较低。 其中，阳家村样地

主要优势物种为枫杨、石榕树等，砾石裸露率较高，各样方的 ＣＳ相似性指数为 ０．４２ ± ０．１３；南昌村样地的砾石

裸露率较低，物种相对较丰富，主要优势物种为枫杨、构树 （ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）、八角枫 （ Ａｌａｎｇｉｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、地桃花（Ｕｒｅｎａ ｌｏｂａｔａ）、空心泡（Ｒｕｂｕｓ ｒｏｓａｅｆｏｌｉｕｓ）等，各样方的 ＣＳ相似性指数为 ０．３６ ± ０．０４；上南洲

样地主要优势物种为枫杨、石榕树、朴树、构树、萝芙木等，各样方的 ＣＳ相似性指数为 ０．３１±０．０７；大河村样地

的物种相对较丰富，主要优势物种为枫杨、阴香、石榕树、萝芙木等。
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图 １　 研究区地理位置示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｒｉｐａｒｉａｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｌｉｊｉａｎｇ Ｒｉｖｅｒ

表 １　 各样方基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

样方号
Ｎｏ．ｏｆ ｓａｍｐｌｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

木本植物
物种数

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

砾石裸露率 ／ ％
Ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｏｆ

ｇｒａｖｅｌ

阳家村 Ｐ１ １１０°２２′３０．０８″ Ｅ ２５°２４′４８．８７″ Ｎ １６１ １８ ２８．５

阳家村 Ｐ２ １１０°２２′３１．８９″ Ｅ ２５°２４′４３．０１″ Ｎ １６２ １４ ２９．８

阳家村 Ｐ３ １１０°２２′３１．６５″ Ｅ ２５°２４′４３．６９″ Ｎ １６２ １７ ２９．５

阳家村 Ｐ４ １１０°２２′３１．８５″ Ｅ ２５°２４′４３．８０″ Ｎ １６３ １７ ３５．５

阳家村 Ｐ５ １１０°２２′３２．９４″ Ｅ ２５°２４′４５．８１″ Ｎ １６３ ７ ２８．８

阳家村 Ｐ６ １１０°２２′３３．１４″ Ｅ ２５°２４′４６．６４″ Ｎ １６２ ５ ２５

南昌村 Ｐ７ １１０°２１′５４．１７″ Ｅ ２５°２２′５７．７３″ Ｎ １５９ １４ ０．４

南昌村 Ｐ８ １１０°２１′５５．２２″ Ｅ ２５°２２′５７．２３″ Ｎ １５９ １８ ０．３

南昌村 Ｐ９ １１０°２１′５６．３９″ Ｅ ２５°２２′５６．６９″ Ｎ １５９ ２０ ０．１

上南洲 Ｐ１ ０ １１０°１９′４９．４８″ Ｅ ２５°２０′２３．８３″ Ｎ １５５ ２４ ０．１

上南洲 Ｐ１ １ １１０°１９′５０．１３″ Ｅ ２５°２０′２３．５３″ Ｎ １５５ １５ ０

上南洲 Ｐ１ ２ １１０°１９′５０．２３″ Ｅ ２５°２０′２３．２０″ Ｎ １５６ １４ ０

上南洲 Ｐ１ ３ １１０°１９′５０．３９″ Ｅ ２５°２０′２１．９６″ Ｎ １５６ １４ ０

大河村 Ｐ１４ １１０°１９′２２．９９″ Ｅ ２５°１９′３１．８７″ Ｎ １５３ １２ １．２

大河村 Ｐ１５ １１０°１９′２２．２０″ Ｅ ２５°１９′３１．７５″ Ｎ １５２ １２ ５．１

大河村 Ｐ１６ １１０°１９′２１．９４″ Ｅ ２５°１９′３０．７４″ Ｎ １５４ １２ １．８

大河村 Ｐ１７ １１０°１９′２１．５９″ Ｅ ２５°１９′３０．１８″ Ｎ １５３ １５ ０

大河村 Ｐ１８ １１０°１９′２１．７６″ Ｅ ２５°１９′２９．３０″ Ｎ １５３ １５ ３．６

大河村 Ｐ１９ １１０°１９′２３．２８″ Ｅ ２５°１９′３０．４８″ Ｎ １５２ １０ ２１．７
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１．３　 数据收集

本研究分析了植物功能性状跨 ４ 个嵌套组织尺度的变异：即①同一株植物的不同叶片之间（叶）；②同一

物种的不同植株个体之间（个体）；③样方中的不同物种之间（物种）；④同一个样地内的样方之间（样方）。
这四个嵌套尺度中包含生物分类（物种）以及无明显环境梯度的空间尺度（叶、个体和样方）。

本研究选取比叶面积（ＳＬＡ）、叶面积（ＬＡ）、叶片厚度（ＬＴＨ） ３ 个能够较好地反映植物资源利用方式、生
长速率和对环境抗逆能力的功能性状进行跨组织水平功能性状变异研究。 测定样方内所有胸径≥１ ｃｍ 的木

本植物植株个体的功能性状（包括乔、灌木和木质藤本）。 为了尽量减少由于叶龄、个体发育、冠层位置或遮

阴等引起的性状变异，对所有 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 木本植物个体选取冠层顶端 ３ 片完全展开的当年成熟阳叶放入自

封袋内，置于阴暗环境下并迅速带回实验室进行功能性状测定。 为了控制季节和年份等时间因素造成的功能

性状变异，所有功能性状数据均在 ２０１６ 年 ９—１０ 月测定。 本研究共测量 ４ 个样地，１９ 个样方，５１ 个物种，
５４１８ 株个体和 １６２５４ 片叶片的功能性状数据。 对于叶性状的测定，首先利用叶面积仪（Ｙａｘｉｎ⁃ １２４１，Ｙａｘｉｎ，
Ｃｈｉｎａ）测量每片叶片的叶面积（ｃｍ２）；接着分别在叶片沿主脉方向均匀选择 ３ 个点，利用精度为 ０．０１ ｍｍ 的电

子数显卡尺（ＳＦ２０００，Ｇｕｉｌｉｎ，Ｃｈｉｎａ）测量叶厚度（ｍｍ），叶厚度取 ３ 点的平均值，随后将叶片样品编号后置于

８０℃烘箱中烘 ７２ ｈ 至恒重后，称量叶干重。 根据叶面积与叶干重比值计算比叶面积（ｃｍ２ ／ ｇ）。
１．４　 土壤取样和理化性质测定

土壤采样以 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方为基本单位，采用“梅花五点法”，在每个样方的 ４ 个顶点和中心位置，清除

表层枯落物和腐殖质层后，用直径 １０ ｃｍ 的土钻钻取 ０—２０ ｃｍ 土层土样，运用四分法混合均匀后用于土壤养

分的测定。 将采集的新鲜土样放置于室内阴凉通风处自然干燥，待风干后，剔除其中的根系、石块、钙核及动

植物残体等杂物后倒入研钵中研细，过不同孔径（０．１５ ｍｍ、０．２５ ｍｍ、１．４ ｍｍ）的土壤筛，对预处理后的土样进

行土壤 ｐＨ 值、全氮、速效氮、全磷、速效磷、全钾、速效钾等 ７ 个土壤化学性质指标的测定，测定方法参照《土
壤农业化学常规分析方法》 ［２５］。 土壤含水量采用烘干法，在 １０５℃下烘干至恒重进行测定。 每个土壤样品重

复测定 ３ 次后取其平均值作为本研究分析的数据。
１．５　 统计与分析

首先对数据进行 ｌｏｇ１０转换，使数据呈正态分布。 为了探索跨 ４ 个嵌套尺度对功能性状变异的相对贡献，

利用 Ｒ ３．４．３ 软件“ｎｌｍｅ”包中限制最大似然法（ＲＥＭＬ），运用广义线性模型和“ｖａｒｃｏｍｐ”函数对叶、个体、物种

和样方 ４ 个嵌套尺度上的功能性状变异进行方差分解。 然而方差分解的结果并没有给出 Ｐ 值，需通过非参数

ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 法来确定方差分量值的 ９５％置信区间。 众所周知，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 是一种无偏且准确性较高的重采样方

法，主要依赖对观测样本进行重抽样（ｒｅｓａｍｐｌｉｎｇ），计算每次抽取样本的方差或均值，构建其估计的置信区间

进而对结果进行评估。 本文采用 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 自助法来验证不同组织尺度功能性状的方差分解分量是否在 ９５％
的置信区间内。 首先，从原始数据集中有放回的随机均匀抽取 １６２５４ 个数据值组成伪样本；然后对伪样本数

据进行方差分解。 上述过程重复 １０００ 次，将产生的方差分量值从小到大进行排序，并找出样本方差分量值的

２．５％和 ９７．５％分位点，从而确定其 ９５％的置信区间。
群落间功能性状的差异可能是由于环境差异或物种组成差异所造成的。 由于漓江河岸带物种多样性相

对较高，物种组成差异比较大，物种组成差异对功能性状变异的影响可能会大于环境差异。 因此，我们基于

０ ／ １ 数据结构，采用 Ｓｏｒｅｎｓｏｎ 相似性指数（ＣＳ）计算了不同样方间物种组成的相似比例，以评估群落间物种转

换速率的高低。 其计算公式［２６］如下：

ＣＳ ＝ ｂ ＋ ｃ
２ａ ＋ ｂ ＋ ｃ

（１）

式中，ａ 是 ２ 个群落共有的物种数，ｂ 和 ｃ 分别是 ｂ 群落中出现但不出现在 ｃ 群落和出现在 ｃ 群落中但不出现

在 ｂ 群落的物种数。
为了便于分析各个样方的性状变异特征，利用单个植株的功能性状值频度分布来比较每个样方及所有样
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方中功能性状的频度分布特征和平均值大小。 最后，为确定是生境过滤还是相似性限制在漓江河岸带植物群

落构建中起主导作用，采用零模型随机模拟的方法进行检验，即根据实际观测所得的木本植物丰富度，建立一

个漓江河岸带木本植物物种库，然后随机抽取与之相同数目的物种（不放回），计算其功能性状值的分布范

围。 重复上述过程 ９９９ 次，得到功能性状值分布范围的次数，计算次数的 ５％和 ９５％的置信区间，若在置信区

间内，表明漓江河岸带木本植物功能性状与随机群落无显著差异，物种呈随机分布格局；若次数小于 ５％的置

信区间，表明群落内物种呈明显的聚集分布格局；若次数大于 ９５％的置信区间，表明物种受限制相似性影响。
此外，为了分析哪些环境因子对功能性状变异起主导作用，以土壤含水量（ＳＷＣ）、砾石裸露率（ＥＧ）、土

壤 ｐＨ 值（ｐＨ）、全氮（ＴＮ）、速效氮（ＡＮ）、全磷（ＴＰ）、速效磷（ＡＰ）、全钾（ＴＫ）、速效钾（ＡＫ）等 ９ 个土壤理化

性质指标为自变量，以比叶面积、叶面积、叶厚度的群落加权平均性状值（ＣＷＭ）为因变量，进行多元逐步线性

回归分析。 根据 ＡＩＣ 值、模型决定系数（Ｒ２）及 Ｐ 值大小选择最优模型，筛选出影响漓江河岸带植物功能性状

的关键环境因子。 所有统计分析与制图均在 Ｒ ３．４．３ 软件［２７］中完成。

图 ２　 ３ 种功能性状跨 ４ 个生态尺度上的方差分解图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ

ｆｏｕｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｃａｌｅｓ

２　 结果与分析

如图 ２ 和表 ２ 所示，３ 个功能性状在 ４ 个尺度的分

异大小表现出一致规律，即物种（０．５１—０．７０） ＞个体（０．
２１—０．２２）＞叶和残差（０．０９—０．２０） ＞样方（０—０．０７）。 ３
个功能性状的种间变异（ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ６４％、
７０％和 ５１％）高于种内变异（ ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为

３４％、３０％、４２％），且样方尺度的解释方差为 ０ 或很小。
如图 ３ 所示，频度分布图表明每个样方不仅具有相

似的功能性状值，而且具有相似的性状值频度分布，即
总体功能性状分布在样方水平上相对一致。 零模型检

验结果表明实际群落中共存植物的功能性状多数都小

于零模型模拟的随机群落的功能性状分布范围（图 ４）。
叶面积在除 １５ 号和 １６ 号样方外的 １７ 个样方中均表现

为实测和随机模拟差异显著（Ｐ ＜０．０５），说明生境过滤

作用显著影响叶面积。
多元逐步线性回归分析结果表明，漓江河岸带木本

植物功能性状与土壤有机质、氮磷钾含量、土壤含水量

和砾石裸露率等环境因子密切相关（表 ３）。 其中，比叶

面积与土壤有机质、全氮、速效氮含量以及砾石裸露率

显著相关；叶面积与土壤速效钾含量显著相关；叶厚度

与土壤含水量和土壤全磷含量显著相关。

表 ２　 ３ 种功能性状跨 ４ 个生态尺度上的方差分解结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｔｒａｉｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｆｏｕｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｃａｌｅｓ

生态尺度
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｃａｌｅ

各尺度性状的方差成分［９５％置信区间］ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｔｒａｉｔ ［９５％ Ｃ．Ｉ．］

Ｌｏｇ ＳＬＡ ｌｏｇ ＬＡ ｌｏｇ ＬＴＨ

叶和残差 Ｌｅａｆ ＆ ｅｒｒｏｒ １３［１２—１５］ ９［５—１０］ ２０［１７—２２］

个体 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ２１［１９—２２］ ２１［１８—２３］ ２２［１８—２４］

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ６４［６２—６６］ ７０［６５—７１］ ５１［５０—５７］

样方 Ｐｌｏｔ ２ ［０—４］ ０ ［０—０］ ７［３—８］
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图 ３　 ３ 种功能性状频度分布图

Ｆｉｇ．３　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｆｕｎｃｔｉｏａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｖｅｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｐｌｏｔ

实线表示所有样方的功能性状值频度分布曲线，虚线表示各样方功能性状值频度分布曲线

图 ４　 漓江河岸带木本植物功能性状分布范围与零模型比较

Ｆｉｇ．４ 　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｒａｎｄｏｍ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｉｐａｒｉａｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ

Ｌｉｊｉａｎｇ Ｒｉｖｅｒ

黑色实心点代表零模型随机模拟 ９９９ 次数据，黑色圆圈代表实际测量数据

表 ３　 功能性状与土壤养分多元逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ

决定系数

Ｒ２
Ｆ

（自由度） Ｐ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ Ｙ＝ ２２７．９８－１．２０ ＳＯＭ－３９．８４ ＴＮ＋１．４２ ＡＮ－０．９１ ＥＧ ０．８１ １９．７４ ＜０．００１

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ Ｙ＝－４．６６＋０．２４ ＡＫ ０．４１ １１．９６ ０．００３

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ Ｙ＝ ０．１３＋０．００１ ＳＷＣ－０．０８ ＴＰ ０．７１ ２２．８ ＜０．００１

　 　 ＳＯＭ：土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＮ：土壤全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＮ：土壤速效氮 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＥＧ：砾石裸露率 Ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｏｆ

ｇｒａｖｅｌ；ＡＫ：速效钾 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＰ：全磷 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｙ 分别表示比叶面积、叶面积、叶厚度

的群落加权平均性状值（ＣＷＭ）
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３　 讨论

３．１　 种间变异起主导作用

所有性状的种间水平解释方差较大（ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ６４％、７０％和 ５１％），说明种间水平的功能性

状变化对植物叶功能性状的影响最大，这与大多数先前的研究结果一致［７，２８⁃３１］。 种间变异是指不同物种之间

功能性状的差异，其变异可能来源于环境条件和遗传的差异［３２］。 一方面，由于植物对环境条件的适应能力存

在差异，进而导致群落内的物种组成会沿环境梯度的变化而改变，进而造成物种间功能性状值的差异。 如丁

曼等［３３］研究黄土丘陵地区植物功能性状的尺度变化与依赖发现，随着降水增加和温度升高，物种叶面积逐渐

增大，比叶面积逐渐减小。 又如，康勇等［２９］对海南热带山地云雾林植物功能性状分异规律进行研究，发现土

壤有机质、氮和磷含量等养分含量对云雾林的种间功能性状变异具有显著影响。 河岸带的主要特点在于它介

于河流与陆地之间的过渡地带， 其生境受水文等因素的影响，不同海拔梯度的土壤厚度、淹水时间长短、土壤

湿度等环境因子存在明显差异，生境具有高度异质性，植被间断分布于河岸带的狭长地带，成缀块形式相嵌分

布［３４］。 本研究基于不同采样地点的相似性检验得出各样方间的物种组成相似性程度相对较低，说明随着环

境梯度的变化物种的周转速率相对较高，暗示不同组织水平的性状贡献主要被分配到种间尺度。 另一方面，
植物功能性状变异还受到物种进化历史等遗传因素的显著影响，通常，亲缘关系近的物种间性状变异较小，亲
缘关系较远的物种功能性状变异较大［３５］。 如，房帅等［３６］研究长白山阔叶红松林中木本植物系统发育与功能

性状结构发现，叶面积、比叶面积、叶片氮含量、叶片磷含量、木材密度、最大树高等功能性状都可以检测到显

著的系统发育信号，表明功能性状与物种的进化历史密切相关。 然而本研究由于实验条件等方面因素的限

制，没有通过系统发育方法对功能性状变异进行研究，这是未来值得深入研究的方向。
３．２　 种内变异研究的重要性

种内变异是指同种生物不同个体间的遗传或表型差异［６］。 从发育和遗传机制来看，种内变异可能源于

个体之间的遗传变异或不同环境条件下产生的表型可塑性［２８］。 本研究发现，尽管所有叶性状的种内变异低

于种间变异（所有出现在物种尺度以下的变异总和，ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ３４％、３０％和 ４２％），但它仍占很

大比例甚至某些性状已经接近种间变异。 并且对这 ３ 个性状来说，都是个体尺度种内性状变异所占总的种内

性状变异比例最大，与其他在不同生态尺度上测量种内性状变异的研究结果类似，说明了种内性状变异的重

要性［６， ３７］。 此外，种内变异的相对重要性不是决定种内变异是否会影响生态过程以及影响生态过程的唯一

因素，即使种内变异相对较低，它在群落尺度上也可能有很大的影响［９］。 如，李远智［３８］ 研究亚高寒草甸不同

空间尺度种内性状变异与群落构建机制，发现尽管种内性状变异小于种间性状变异，但种内性状变异对群落

水平性状梯度关系的贡献率远远超过了种间性状变异。 因此，种内变异是功能性状变异的重要而非次要来

源。 如前文所述，漓江河岸带植物群落的生境复杂多变，植物通过增强其种内性状变异，提高物种的扩散能

力，扩大了物种的分布范围。 但是，在先前大多数的研究中，植物性状变异研究主要集中在种间水平上，而种

内变异被长期忽略，这仅体现了由于环境差异造成的物种组成及其功能性状值的变化，低估了物种间生态位

和功能性状值的重叠幅度，从而严重低估物种在竞争中的相对作用［３９⁃４０］。 相反，考虑种内变异则能够反映由

于个体基因型变异和生境异质性等因素产生的表型可塑性，有助于更深刻地理解植物群落构建的具体生态学

过程及其变化规律［７， １１］。
３．３　 样方尺度的功能性状变异最低

就本研究的 ３ 个功能性状而言，尽管样方间的物种转换速率相对较高，但是样方尺度的解释方差很小甚

至不存在（ＳＬＡ、ＬＡ 和 ＬＴＨ 分别为 ２％、０％和 ７％）。 结合图 ３ 发现 ３ 个功能性状在样方尺度上的功能性状频

度分布及均值相对一致。 这些证据表明在局部 ／小尺度（如，物种、个体、树枝和叶龄）上可能存在较大的功能

性状变异，而不是存在较大生态尺度上（如，样方），暗示植物功能性状值在样方尺度上主要受到生境过滤的

影响。 据此我们推测基于功能性状的生境过滤可能在漓江河岸带植物群落构建中起重要作用。 对 ３ 个功能

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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性状进行零模型检测，发现实际群落中共存物种的 ３ 个功能性状值的分布范围几乎都小于零模型模拟的功能

性状值的分布范围（图 ４），印证了功能性状在样方尺度上受到生境过滤的影响，其中叶面积在 １９ 个样方中的

１７ 个均表现为实测和随机模拟差异显著（Ｐ＜０．０５），说明生境过滤作用显著影响叶面积。 尽管反映物种周转

速率的 Ｓｏｒｅｎｓｏｎ 相似性指数表明样方间的物种组成差异较大，但根据功能性状值的频率分布图发现生境过滤

并非直接作用于物种组成，而可能是通过作用于功能性状的总体分布来影响植物群落构建过程［２９］。 生境过

滤可以被看做是作用于群落中物种组配的“筛子”或“过滤器”，将具有相近功能性状值的物种筛选到同一生

境中，因此每个物种的叶性状具有显著但有限的变异程度［３８］。 此外，多元逐步线性回归分析结果表明，比叶

面积与土壤有机质、全氮、速效氮含量以及砾石裸露率显著相关；叶面积与土壤速效钾含量显著相关；叶厚度

与土壤含水量和土壤全磷含量显著相关。 这一结果也很好地佐证了基于功能性状的生境过滤可能在漓江河

岸带植物群落构建中起重要作用。

４　 结论

综上所述，本研究的结论主要有以下 ３ 点：①３ 个功能性状种间尺度的解释方差最大，表明这些性状的变

异主要由种间变异驱动。 ②种内变异是功能性状变异的重要而非次要来源，种内变异不容忽视。 因此，在以

后的基于功能性状的研究中，应基于个体水平采样来研究功能性状跨多尺度变异，以期更好地揭示群落构建

和物种共存机制。 ③样方尺度功能性状变异很小甚至为零，表明生境过滤并不是直接作用于物种组成，而可

能是通过作用于功能性状的总体分布来影响植物群落构建过程，结合零模型检验和多元逐步线性回归分析的

结果进一步证明了基于功能性状的生境过滤在漓江河岸带植物群落构建中起重要作用。
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