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桂林岩溶石山青冈群落植物功能性状的种间和种内变
异研究
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摘要：研究植物功能性状的种间和种内变异，有助于揭示植物对环境的适应策略及其群落构建机制研究。 以桂林岩溶石山青冈

群落主要木本植物为研究对象，选取叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶厚度（ＬＴ）、比叶面积（ＳＬＡ）和木材密度（ＷＤ） ４ 个功能性状，采
用混合线性模型结合方差分解方法对其在种内和种间尺度的变异程度和相对贡献进行分析，同时运用零模型方法探讨驱动岩

溶石山青冈群落构建的潜在机制。 结果表明：（１）ＬＤＭＣ，ＬＴ，ＳＬＡ 和 ＷＤ 这 ４ 个性状在种内和种间水平上均存在不同程度的变

异幅度，种间变异大于种内变异，但种内变异亦不容忽略。 （２）零模型检验表明，将种内变异纳入考虑的环境过滤检测得到改

善，基于个体性状值的尺度考虑群落构建机制研究是必要的。 （３）对于桂林岩溶石山青冈群落，环境过滤作用确实是群落构建

的重要驱动机制，与相似性限制作用和随机作用共同塑造了以青冈为优势物种的群落构建。
关键词：青冈群落；功能性状；尺度变异；群落构建
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一个多世纪以来，生物多样性的形成和维持机理即群落构建机制一直是生态学研究的核心论题。 相比大

多数基于植物分类和数量的研究，植物功能性状考虑了共存物种的冗余和互补，反映了物种在功能属性方面

的差异，已成为揭示群落物种共存和多样性维持机制的可靠途径［１⁃２］。 植物功能性状是指植物体具有的与其

定植、生长、存活和死亡等紧密相关的一系列核心植物功能属性，且这些属性与环境适应后表现出的性状变异

不仅能够显著影响生态系统功能，而且可以将群落结构与群落环境、生态系统过程等联系起来［３⁃４］。 通过植

物功能性状可以探明环境变异与物种分布之间的机理性关联［５⁃７］，而探讨功能性状在种间和种内尺度上是否

存在差异及其形成原因是理解群落构建的重要环节［８］。
目前，已有大量的研究表明种内变异对群落动态变化以及生态系统特征具有显著的影响，其与种间变异

同等重要［９⁃１０］。 Ｓｉｅｆｅｒｔ 等［１１］对植物群落种内性状变异相对程度的全球荟萃分析表明，种内性状变异平均占群

落内总性状变异的 ２５％，占群落间总性状变异的 ３２％。 不少研究表明，种内性状变异可能是物种定居新环境

或抵抗环境变化能力的主要因素［１２⁃１３］。 种内性状变异可通过遗传变异和表型可塑性来响应局部选择压力使

物种内性状发生适应性变化，相较于利用物种性状均值进行的种间研究更能反映出植物种群的性状变异能

力［１４⁃１５］。 而 Ｎｉｕ 等［１６］对西藏高山草甸的研究也表明了，种内性状变异在植物群落中的功能重要性会随着环

境的恶劣程度而增加。 因此，将种内性状变异和种间性状变异相结合才能更真实地反映群落构建过程中物种

对生境变化和资源竞争的响应，并更准确地理解物种多样性维持机制及生态系统特征［１７⁃１９］。 基于功能性状

的群落构建机制通常将群落视为是确定性过程或随机性过程或两者结合的物种分选过程的结果［２０⁃２２］。 确定

性过程侧重于两个选择性过程：环境过滤和相似性限制（生态位分化） ［２３］。 环境过滤被视为定向选择的一种

形式，即非生物环境选择特定的性状值，从而导致生境内的性状趋同［２４］。 相似性限制则被视为密度制约的一

种选择形式，通过竞争和其他生物相互作用以避免与相邻物种的性征值过于相似［２５］。 而如果群落主要受到

扩散限制的影响，则随机过程将起主导作用［２１，２６］。 通常，检验群落内物种共存机制的方法可利用实际观测的

性状分布与零模型随机模拟得出性状分布进行比较［２７］。 近几年来基于功能性状结合零模型探讨群落构建机

制的研究已经有很多，但检测水平大多还停留在物种水平、种群水平［１８，２８］，综合考虑种内变异基于个体水平

的零模型检测还少有报道。
桂林岩溶石山地貌区生态系统特征典型，其岩溶发育强烈、生态系统稳定性差、岩石裸露率较高，地形破

碎、土层浅薄、土壤贫瘠、水分渗漏严重和石漠化加剧，是世界岩溶区域演化最具典型性和普遍性的代表地之

一［２９⁃３１］。 由于该区域的生态环境恶劣，植物的生长与繁殖受到了限制［３２］。 青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）为壳

斗科青冈属常绿阔叶树种，具有较强的耐贫瘠、耐旱性、石生性和嗜钙性等特点，容易成为岩溶生态系统顶极

群落的建群种，在岩溶森林植被中具有重要的地位和作用［３３⁃３４］。 鉴于此，青冈群落为探讨岩溶森林植被的性

状变异及其背后的生态学机理提供了良好的研究对象。 通过以桂林岩溶石山青冈群落木本植物为研究对象，
基于 ４ 个植物功能性状（叶干物质含量 ＬＤＭＣ、叶厚度 ＬＴ、叶面积 ＳＬＡ 和木材密度 ＷＤ），采用混合线性模型

结合方差分解的统计检验分析功能性状在种间和种内 ２ 个尺度变异程度及比重；其次，针对其在种内和种间

２ 个尺度的变异及比重的不同，基于零模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）方法检验桂林岩溶石山青冈优势群落构建机制，主要
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探讨以下 ３ 个科学问题：（１）植物功能性状的种间和种内变异程度及比重如何？ （２）结合个体性状值将种内

变异纳入考虑的群落机制检测是否得到改善？ （３）桂林岩溶石山青冈群落构建过程中的潜在驱动机制是什

么？ 通过对以上问题的研究，希望能初步揭示桂林岩溶石山青冈群落种内种间性状分布模式和维持机制，为
桂林岩溶石山森林保护与管理提供科学依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究区位于桂林岩溶区处于演替后期的青冈群落内，地处广西壮族自治区东北部（１１０°１４′—１１０°４２′ Ｅ，
２４°４３′—２５°２０′ Ｎ）。 该区域属于中亚热带湿润季风气候，雨量充沛，气候温和，具有显著的岩溶地区特性，年
平均气温为 １８—１９ ℃，最冷 １ 月份平均气温为 ８ ℃，最热 ８ 月份平均气温为 ２８ ℃，全年无霜期达 ３０９ ｄ，年降

雨量为 １８５６．７ ｍｍ，降雨量全年分配不均匀，春夏湿润多雨，年平均蒸发量为 １４５８．４ ｍｍ［３５］。 该区域乔木层主

要以青冈为建群种，伴生种主要有扁片海桐 （Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｐｌａｎｉｌｏｂｕｍ）；灌木层主要以一叶萩 （ Ｆｌｕｅｇｇｅａ
ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、粗糠柴（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ）、红背山麻杆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ）、干花豆（Ｆｏｒｄｉａ ｃａｕｌｉｆｌｏｒａ）、檵木

（Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）等为主；木质藤本以龙须藤（Ｂａｕｈｉｎｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ）为主。
１．２　 群落调查

２０１７ 年 ７—９ 月在桂林阳朔县葡萄镇碑头村（ＢＴＣ）、桂林阳朔县白沙镇富里湾（ＦＬＷ）、桂林市郊芦笛岩

张家村（ＺＪＣ）和桂林市郊演坡山（ＹＰＳ） ４ 个采样点共建立了 ２０ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方，各样方基本概况如表 １
所示。 调查时，将每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方划分成 ４ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样方，对每个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、空间坐标、高度、胸径、基径、冠幅等指标；灌木层植

株记录种名、空间坐标、高度、基径等指标。 同时，记录各样方的土壤类型、海拔、岩石裸露率、砾石直径、干扰

程度等生境特征。 所有样方共记录了 ４１９０ 株植物个体，隶属 ３６ 科，５７ 属，１０５ 种。 其中乔木 ２３７２ 株，灌木

１８１８ 株。

表 １　 样地基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

样地
Ｓｉｔｅ

群落编号
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

岩石裸露率 ／ ％
Ｇｒａｖｅｌ ｅｘｐｏｓｕｒｅ

ＢＴＣ Ｑ１ １１０°２５′１９．８７″ ２４°４４′４２．９３″ １７３ ３０ ５６
ＢＴＣ Ｑ２ １１０°２５′１８．８４″ ２４°４４′４３．４４″ １８８ ３２ ５０
ＢＴＣ Ｑ３ １１０°２５′１９．５６″ ２４°４４′４３．６７″ １８７ ３０ ４２
ＢＴＣ Ｑ４ １１０°２５′１９．７１″ ２４°４４′４３．４０″ １９８ ３０ ４２
ＢＴＣ Ｑ５ １１０°２５′１９．８７″ ２４°４４′４２．７８″ １９８ ３０ ３６
ＢＴＣ Ｑ６ １１０°２５′２２．３０″ ２４°４４′４２．４６″ １９８ ２９ ４８
ＢＴＣ Ｑ７ １１０°２５′２２．３２″ ２４°４４′４２．４２″ ２０８ ２７ ５３
ＦＬＷ Ｑ８ １１０°２２′４３．７４″ ２４°４９′５２．９９″ ２５７ ２０ ５０
ＦＬＷ Ｑ９ １１０°２２′４７．５１″ ２４°４９′５３．１０″ ２４１ ２４ ６０
ＦＬＷ Ｑ１０ １１０°２２′４４．１７″ ２４°４９′５２．１０″ ２４４ ２１ ４５
ＦＬＷ Ｑ１１ １１０°２２′４４．１４″ ２４°４９′５３．５１″ ２４０ ２０ ５６
ＺＪＣ Ｑ１２ １１０°１５′４９．３４″ ２５°１８′１９．４３″ １８５ １９ ５６
ＺＪＣ Ｑ１３ １１０°１５′４８．３５″ ２５°１８′１９．４４″ １７９ １８ ７２
ＺＪＣ Ｑ１４ １１０°１５′４５．２５″ ２５°１８′１７．４２″ １９３ １９ ６５
ＹＰＳ Ｑ１５ １１０°１５′１９．０６″ ２５°１９′１０．０８″ ２３４ １６ ５１
ＹＰＳ Ｑ１６ １１０°１５′１９．２６″ ２５°１９′９．３５″ ２３７ ２０ ５４
ＹＰＳ Ｑ１７ １１０°１５′１８．８２″ ２５°１９′０８．６７″ ２３７ １８ ７６
ＹＰＳ Ｑ１８ １１０°１５′１７．８５″ ２５°１９′０８．３２″ ２４０ １５ ６７
ＹＰＳ Ｑ１９ １１０°１５′１８．５９″ ２５°１９′０７．２０″ ２５４ １８ ６０
ＹＰＳ Ｑ２０ １１０°１５′１８．２７″ ２５°１９′０７．６７″ ２６８ １８ ５８
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１．３　 功能性状数据采集和测定

１．３．１　 功能性状数据采集

由于植株的叶片生长状况、个体发育阶段、冠层位置以及荫蔽度等会对植物的叶性状差异造成影响，因
此，本研究中采集了样方内所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物个体树冠顶端 ３ 片完全展开的健康向阳叶片，为避免

年份和季节等时间因素造成植物的功能性状变异，研究数据均于 ２０１７ 年 ７—９ 月采集完成。 木材样本采自与

叶片样本相同的个体，使用枝剪截取树冠外围 ３ 小段非当年生小枝。 为保持叶片和枝条的水分饱和，室内功

能性状测定均在样本采回 ８ 小时内完成。 本研究共计有 １２５７０ 片叶片和木材样品，来自 １０５ 个种的 ４１９０ 株

植物个体。
１．３．２　 功能性状数据的测定

本研究选取叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶厚度（ＬＴ）、比叶面积（ＳＬＡ）和木材密度（ＷＤ） ４ 个功能性状进行

植物功能性状的种间和种内变异研究。 其中，ＳＬＡ 和 ＬＤＭＣ 是叶片经济谱的核心性状，代表植物获取资源的

能力；ＬＴ 决定着叶片物理抵抗能力；ＷＤ 是与机械稳定性、生长速率以及耐旱和耐荫策略相关的关键性

状［１５， ３６］。 功能性状各指标测定方法如下：ＬＤＭＣ 用精度为 ０．０００１ ｇ 的电子天秤（ＢＳＭ⁃ ２２０．４，Ｚｈｕｏｊｉｎｇ，Ｃｈｉｎａ）
称量叶片的鲜重，然后将叶片样品编号置于 ８０ ℃烘箱中烘 ４８ ｈ 至恒重，称量并记录其叶片干重，根据叶片干

重（ｇ）与叶片鲜重（ ｇ）的比值获得叶干物质含量；ＬＴ 用精度为 ０．０１ ｍｍ 的电子数显卡尺（ ＳＦ２０００，Ｇｕｉｌｉｎ，
Ｃｈｉｎａ）测量其叶厚度，每个叶片避开叶片主脉测量其前端、中端和末端，然后将三者的平均值作为所测叶片的

叶厚度值；ＳＬＡ 由便携式叶面积仪（Ｙａｘｉｎ⁃１２４１，Ｙａｘｉｎ，Ｃｈｉｎａ）测得叶片叶面积，由电子天秤测得烘干后的叶片

干重，根据叶片面积（ｃｍ２）与叶片干重（ｇ）的比值获得比叶面积；ＷＤ 根据 Ｓｗｅｎｓｏｎ 和 Ｅｎｑｕｉｓｔ 的研究［３７］，利用

测定的枝条密度代替木材密度，即取回的枝条将其表面的树皮削去后，用电子天平称量并记录枝条鲜重，利用

量筒排水法测其体积，然后对其编号并放入 ８０ ℃烘箱中烘干至恒重后，称量并记录枝条干重，根据枝条干重

与体积的比值计算枝条密度（ｇ ／ ｃｍ３）。
１．４　 土壤取样和理化性质测定

本研究选取土壤含水量（ＳＷＣ）、有机质（ＳＯＭ）、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 个土壤理化性质进行测定。 在 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方中心位置处用环刀采集

０—２０ ｃｍ 的土样用于测定土壤含水量。 土壤化学成分则采用“梅花五点法”采样，在每个样方的四个顶点和

中心位置清除表层枯落物和腐殖质层后，用土钻钻取 ０—２０ ｃｍ 表层土样 １ ｋｇ 左右，运用四分法混合均匀后

装入密封袋带回实验室用于土壤化学性质的测定。 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、０．２５、１．４ ｍｍ）
的土壤筛，对预处理后的土样进行分析测定。 测定方法参照《土壤农业化学常规分析方法》 ［３８］。 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，本研究筛选出个体数大于 ３ 的 ７１ 个主要物种进行植物功能性状的种间和种内 ２ 个尺度上的变异

分析。 考虑数据需要满足方差齐性和正态性，本研究分别对叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、叶厚度（ＬＴ）、比叶面积

（ＳＬＡ）和木材密度（ＷＤ）这 ４ 个性状进行对数转换。 利用混合线性模型和方差分解方法分析其在种间和种

内 ２ 个尺度上贡献程度。 该模型通过限制最大似然来拟合，相应的性状作为响应变量，两个尺度（即种间和

种内）作为嵌套随机因素。 方差成分之间的比例表示每个尺度导致的变化的比例贡献。 针对 ４ 个性状在种

间和种内 ２ 个尺度上贡献的不同，本研究采用①性状的范围（Ｒａｎｇｅ）矩阵（作为检验环境筛选的标准）和②性

状轴上最近邻体距离变异系数（ＣＶ＿ＮＮＤ）矩阵（作为检验相似性限制的标准）在种间和种内 ２ 个尺度上进行

观测值与零期望 ９９９９ 次随机模拟值比较分析。 预计环境过滤和相似性限制会使观测到的性状值范围和最近

邻体距离变异系数低于零期望值，本研究采用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号单侧秩检验法比较观测群落与随机群落是否存

在显著差异性，进而从统计学角度验证群落构建机制理论。 考虑到环境过滤对相似性限制检验可能产生的附
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加影响，在随机筛选性状数据时执行一个“限制零模型”，即从受约束的物种库中随机筛选物种性状的分布范

围与指定群落性状分布范围相同。 理论上，与随机分布相比，环境过滤在理论上会改变实际群落的性状均值

以及引起性状的范围变窄；而相似性限制则会使物种沿性状轴分布得更加均匀，因而会降低实际群落的最近

邻体距离变异系数［２２， ３９］。 对于每个群落，利用 ＳＥＳ 值（ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ）量化了实际群落性状分布的标

准值对随机群落性状分布零期望偏离的程度：
ＳＥＳ＝（ Ｉｏｂｓ－Ｉｎｕｌｌ） ／ σｎｕｌｌ （１）

其中，Ｉｏｂｓ代表实际群落的观测值，Ｉｎｕｌｌ和 σｎｕｌｌ分别代表随机群落的平均值和标准差，而 ＳＥＳ 值的正负则刻画了

实际群落性状分布的标准值对随机群性状分布零期望偏离的方向。
功能性状与土壤因子的关系采用多元逐步线性回归分析，以土壤含水量（ＳＷＣ）、土壤有机质（ＳＯＭ）、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，以叶干物质含量、叶厚度、比叶面积、木材密度的群落加权平均性状值（ＣＷＭ）为因变量，
根据 ＡＩＣ 值、模型决定系数（Ｒ２）及 Ｐ 值大小选择最优模型，筛选出影响桂林岩溶石山青冈群落植物功能性状

的关键环境因子。 以上所有数据统计分析与制图均在 Ｒ ４．０．２ 软件中完成，其中混合线性模型的拟合用

“ｎｌｍｅ”包，方差分解用“ａｄｅ”包的“ｖａｒｃｏｍｐ”函数，性状的群落加权平均计算用“ＦＤ”包。

２　 结果和分析

２．１　 植物功能性状的分布和变异

如表 ２ 所示，４ 个功能性状的变异程度存在很大的差异，其中 ＳＬＡ 的变异最大（６０．８１％），其次是 ＬＴ（３７．
５８％）和 ＬＤＭＣ（２５．１３％），ＷＤ 的变异最小（２１．０３％）。 而方差分解和混合线性模型结果表明：４ 个植物功能性

状在种间和种内 ２ 个尺度变异的大小表现出一致的规律（图 １），均体现种间＞种内。 三个叶性状（ＳＬＡ，ＬＴ 和

ＬＤＭＣ）的变化主要来源于种间（５０．４２％—７１．９０％），种内的贡献较小（２３．６５％—４２．６１％）；而木材性状（ＷＤ）
的变化在种间（４７．８２％）和种内（４４．８６％）的贡献相近。 总体来看，桂林岩溶石山青冈群落植物功能性状的种

间变异（５９．４８％）要高于种内变异（３４．６１％），种间变异是植物功能性状变异的主要来源，但种内变异亦不容

忽视。

表 ２　 ４ 个植物功能性状的分布特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ４ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

平均值
Ｍｅａｎ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

变异系数 ／ ％
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｇ） ０．４６ ０．１２ ０．１３ ０．８９ ２５．１３

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．１２ ０．０５ ０．０７ ０．３４ ３７．５８

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ２１４．２６ １３０．２９ ４６．８５ １０２５．０８ ６０．８１

木材密度 Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） ０．６３ ０．１３ ０．１６ １．３８ ２１．０３

２．２　 零模型检验

如图 ２ 所示，在结合物种性状均值种间尺度上的环境过滤检验中，ＳＬＡ 和 ＷＤ 的分布范围与随机零模型

相比显著减小，呈现聚集分布，表明环境因子对植物的性状分布具有限制作用；但是 ＬＤＭＣ 和 ＬＴ 的分布范围

与随机零模型相比差异性不显著。 在种间尺度的相似性限制检验中，仅 ＷＤ 的最近邻体距离变异系数与随机

零模型相比显著减小，呈现均匀分布，这与相似性限制理论预测的结果一致；但其余性状与随机零模型相比差

异不显著，呈现随机分布。
在结合个体性状值的种内和种间尺度的环境过滤检验中，ＬＤＭＣ，ＬＴ 和 ＳＬＡ 的分布范围与随机零模型相

比显著减小，呈现聚集分布；ＷＤ 的分布范围与随机零模型相比差异不显著。 在种内和种间尺度上的相似性

限制检验中，ＬＤＭＣ，ＬＴ，ＳＬＡ 和 ＷＤ 的最近邻体距离变异系数与随机零模型相比差异都不显著，呈现随机
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图 １　 不同功能性状在种间和种内尺度上的方差分解图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ

ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｃａｌｅｓ

分布。
２．３　 功能性状与土壤因子的关系

多元逐步线性回归分析结果表明，桂林岩溶石山青

冈群落植物功能性状与土壤有机质、含水量、ｐＨ 和氮磷

钾含量等环境因子密切相关（表 ３）。 其中，叶干物质含

量与土壤含水量、全磷和全钾含量显著相关；叶厚度与

土壤全磷、含水量、有机质和全钾含量显著相关；比叶面

积与土壤 ｐＨ 显著相关；木材密度与土壤全磷、全氮和

全钾含量显著相关。

３　 讨论

３．１　 植物功能性状的种间和种内变异分析

从研究结果来看，不同性状的变异程度表现出了较

大的差异，这表明不同功能性状受到的环境作用的影响

程度是存在差异的。 通过 ４ 个性状在种内和种间水平

上的变异检测，进一步表明了桂林岩溶石山青冈群落植

物功能性状的主要变异来源是种间变异。 其次，相比木

材性状（ＷＤ），三个叶性状（ＬＤＭＣ，ＬＴ 和 ＳＬＡ）拥有更

高的种间变异。 植物性状是由遗传因素与环境条件共

同决定的［４０］，不同遗传背景的物种（分类单元不同）其
性状在种间差异较大，尤其是叶性状［４１］。 本文叶性状

（ＳＬＡ，ＬＤＭＣ 和 ＬＴ）在种间变异分析结果符合上述客观

规律，说明其主要受到遗传因素限制，具有稳定的变化

特征。 另一方面，本研究发现性状的可塑性降低可能是由于倾向不利生境的专性化而引起的，表明低变异的

物种更常见于恶劣的生境［４２］。 桂林岩溶石山相对恶劣的生境特点，导致了其更倾向于选择性状可塑性低的

物种［１０， ３３］，这意味着植物对特殊环境的变化敏感，因而可能存在特殊的适应环境方式。 但木材性状 ＷＤ 种内

变异的贡献接近其种间的贡献，根据生态位理论，植物功能性状的变异程度受环境过滤和相似性限制作用的

共同影响［４３⁃４４］。 环境过滤作用能够降低性状的变异程度，使得具有相似性状的物种在局域生境中共存，共存

物种的性状在功能上往往表现出趋同的一面，而相似性限制作用使这些共存物种通过种内变异来增强生态位

的分化，从而呈现某些生态策略的趋异性来降低生物竞争强度［２８， ４５］。 对比本研究中的 ４ 个植物功能性状，种
间尺度的变异虽然占据了主导地位，但也有如 ＷＤ 种内变异贡献（４４．８６％）接近其种间贡献（４７．８２％）的性

状。 这表明了性状的种内变异并非是无足轻重，而是重要且不容忽视的变异来源之一。 故在今后的基于性状

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
自由度

Ｆ Ｐ

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ Ｙ＝－１．１５＋０．００２ＳＷＣ＋０．１５ＴＫ－０．０９ＴＰ ０．５４ ６．４９ ０．００３

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ Ｙ＝－２．０４＋０．１９ＴＰ－０．００３ＳＷＣ－０．００１ＳＯＭ－０．０１７ＴＫ ０．７５ １５．３９ ＜０．００１

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ Ｙ＝ ６．１３－０．１２ｐＨ ０．４３ １５．５９ ＜０．００１

木材密度 Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ Ｙ＝－０．４３＋０．０８ＴＰ－０．０１ＴＮ－０．００７ＴＫ ０．６１ １０．９４ ＜０．００１

　 　 ＳＯＭ，土壤有机质；ＳＷＣ，土壤含水量；ｐＨ，土壤 ｐＨ；ＴＮ，土壤全氮；ＴＰ，土壤全磷；ＴＫ，土壤全钾；Ｙ 分别表示叶干物质含量、比叶面积、叶厚度、

木材密度的群落加权平均性状值（ＣＷＭ）
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图 ２　 功能性状在不同群落的零模型比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

∗代表观测群落与零模型随机群落在 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号秩检验下呈显著差异，∗ Ｐ ＜０．０５，∗∗∗ Ｐ ＜０．０１，ｎｓ 代表差异不显著

的生态学研究中，不能简单地使用物种水平的功能性状平均值代替个体数据而忽略种内变异，应基于个体水

平采样并整合功能性状的种内和种间变异来研究植物对环境的适应策略，以期更好地揭示植物群落构建和生

物多样性维持机制。
３．２　 种内种间变异对群落构建的响应

通过比较零模型结果来看，种内变异对改善群落构建机制的检测有着一定的影响。 基于个体水平将种内

变异纳入考虑的环境过滤检测确实得到了改善，三个叶性状都表现出更强的收敛模式，极显著低于零模型模

拟。 但与 Ｓｉｅｆｅｒｔ 等［１９］在美国纽约废弃农田的植物群落中的实验结果相似，在使用个体性状数据对相似性限

制检测没有得出相似的结论，性状在局域群落中更趋向于随机分布而不是均匀分布。 这一研究结果表明在桂

林岩溶石山青冈群落种内和种间尺度上性状分布除了受到环境过滤这个确定性过程的主要影响外，还受到一

定的以扩散限制为主的中性随机过程的影响。 这可能与桂林岩溶石山相对特殊（极端）的生境有关。 一方

面，研究表明物种在所处生境受到的胁迫性越高所需的耐受性也就越高，那么其性状专化程度亦会相应的表

现得较高［４２， ４６］，因此岩溶区的植物群落容易表现出较强烈的环境过滤作用；另一方面，正如 Ｃｏｎｒａｄｉ 等［４７］ 在

温带草原上的田间试验发现：随机过程是营养贫瘠土壤上群落物种组成的有效驱动力，因此在岩溶石山相对

贫瘠的土壤环境上随机过程必然也在起着一定的作用。 同时，通过多元逐步线性回归的功能性状与土壤因子

的关系分析，发现土壤有机质、含水量、ｐＨ 和氮磷钾含量等环境因子与功能性状之间密切相关，这一结果也很

好地佐证了环境过滤在桂林岩溶石山青冈群落构建中的驱动作用。
此外，本研究发现在种间尺度的零模型检验中，ＷＤ 不仅体现环境筛选，同时体现限制相似性作用，但在

种内和种间尺度的零模型检验中 ＷＤ 却显示随机的分布格局。 根据 Ａｌｂｅｒｔ 等［４８］ 提出的“性状空间变异分割

假说”，随着空间尺度的增加，环境异质性和个体数量逐步增加，表型可塑性也随之增加，从而导致种内变异
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的程度逐步增大，而种内变异与环境过滤过程呈负相关，与相似性限制作用成正比。 因此，本研究推断这可能

是由于考虑了种内变异，相似性限制作用的检测得到了加强，其与环境过滤的作用力相互抵消，导致了随机格

局的产生。 尽管确定性机制似乎是群落构建的重要因素，但在自然系统中，只要其他因素施加有意义的影响，
它们的信号就可能被稀释和掩盖，要令人满意地解释在自然群落中观察到的群落构建模式，必须综合考虑确

定性过程和随机过程的共存模式［４９］。 共存理论的最新发展认识到，随机性过程和基于生态位的确定性过程

在塑造群落中同时起作用［４３， ５０］，但是要恒量这两个过程在不同物种组，不同生境和生物群落以及不同空间尺

度的相对贡献仍然是一个困难。 因此，在今后基于功能性状的生态学研究中，注重在个体水平采样将种内性

状变异和种间性状变异相结合的同时，亦要注重构建生态位分化的确定性过程和中性作用的随机性过程的耦

合关系模型，量化环境过滤、相似性限制和扩散限制作用的相对贡献率，结合空间结构、环境因子和系统发育

深入探究植物功能性状变异的来源与潜在驱动机制，以期更好地揭示植物对环境的适应策略以及植物群落构

建和生物多样性维持机制。

４　 结论

综上所述，本研究的结论如下：（１）桂林岩溶石山青冈群落植物功能性状的种间变异最大，但种内变异亦

不容忽略；（２）基于个体性状值来考虑种内变异是有必要的，虽然没有提高相似性限制作用的检测能力，但环

境过滤作用的检测明显得到了改善；（３）对于桂林岩溶石山青冈群落，环境过滤作用确实是群落构建的重要

驱动机制，与相似性限制作用和随机作用共同塑造了以青冈为优势物种的群落构建，不过要具体量化不同过

程在群落构建过程的相对重要性还是一个困难。 因此，未来的研究中，应注重在个体水平采样将种内性状变

异和种间性状变异相结合，进一步构建生态位分化的确定性过程和中性作用的随机性过程耦合关系模型，不
断引入和开发新模型新方法来量化环境过滤、相似性限制和扩散限制作用的相对贡献率，加强群落构建机制

的定量分析研究，为揭示植物对环境的适应策略和理解群落构建的具体过程提供深刻的见解。
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