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荒漠植物性状权衡策略及功能多样性研究进展

李善家１ꎬ２ꎬ∗ꎬ王子濠１ꎬ苏培玺２ꎬ王　 辉１ꎬ王福祥１ꎬ崔莉娟１

１ 兰州理工大学生命科学与工程学院ꎬ兰州　 ７３００５０

２ 中国科学院西北生态环境资源研究院ꎬ兰州　 ７３００００

摘要:荒漠植物是干旱区具有独特功能性状与资源权衡表征的地带性植物ꎮ 植物功能性状及其多样性格局与资源权衡策略对

群落结构优化和生态系统功能改善起着关键作用ꎮ 该综述主要从荒漠植物组织、器官功能性状特征、功能性状权衡策略、功能

多样性组分及测度 ３ 个方面梳理了荒漠植物性状权衡策略与功能多样性研究的进展脉络:１) 荒漠植物独特的根、茎、叶功能性

状特征揭露了植被对环境变化的响应以及对生态系统功能的影响ꎬ基于植物功能性状的研究有助于解决许多生态学的关键性

问题ꎻ２) 作为植物功能性状之间存在的最普遍的联系ꎬ权衡策略是经过自然筛选后形成的性状组合ꎬ关键性状已经被发掘并创

造性的提出了“经济谱”概念ꎮ 荒漠植物研究过程中ꎬ应分析其根、茎、叶的特征属性筛选关键性状ꎬ着眼于关键性状间及整株

植物性状间的权衡策略ꎻ３) 功能多样性是影响生态系统运行和发挥作用的生物多样性的重要组成部分ꎬ荒漠植物功能多样性

能预测和指示群落中物种对于荒漠生态系统功能发挥和过程变化的影响ꎮ 功能多样性的组分可以从不同角度反映群落的生态

位占据状况和资源利用程度ꎬ指数的选择要体现在群落内部物种的功能特征之间的差异程度ꎬ同时要考虑这些物种自身在群落

内的优势程度ꎮ 本研究为未来荒漠植物功能性状及多样性研究梳理了一些新的研究方向和内容ꎬ期望为荒漠植物生理生态学

研究的选题和发展提供一些新的思路ꎮ
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干旱区生态系统蒸发强烈、多风沙暴、高光高温、土壤贫瘠盐渍化ꎬ环境异常严酷ꎬ这一特殊生境孕育了广

袤而丰富的旱生、超旱生、盐生和沙生的荒漠植被资源ꎮ 荒漠植被是由荒漠地区干旱的气候及其特定的自然

条件综合作用形成的地带性植被ꎬ指示着干旱地区生态与环境的变化规律ꎬ对环境变迁、气候变化及人为影响

的敏感性较强ꎮ 经过长期的环境适应和自身演化ꎬ荒漠植被在形态结构、生理生态等方面形成了独特的适应

特征并表现出相应的功能对策[１]ꎮ 因此ꎬ研究荒漠植物的适应策略对于植物特殊功能的发现、脆弱生态环境

保护、荒漠环境演化历史、抗逆基因提取及资源可持续利用等方面都有着至关重要的意义ꎮ
植物功能性状(ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ)是植物体生命周期中获取、利用、保留资源的一系列关键属性ꎬ它可

以单独或协同指示植物生长策略对环境变化做出响应ꎬ还可以反映生态系统功能和过程的变化[２—３]ꎮ 植物的

功能性状是动态的ꎬ会随着物种进化而发生适应性分化ꎬ在器官、个体、种群、群落和生态系统尺度上ꎬ已成为

解决生态学热点问题的可靠途径ꎮ 植物功能性状的分类方法众多ꎬ根据植物对环境的相应对策可分为营养性

状和繁殖性状ꎬ根据与生态系统的关联可分为响应性状和效应性状[４]ꎮ 响应性状和效应性状是近年来新提

出的植物功能性状分类方法ꎬ它们分别定义了植物响应环境梯度变化和植物影响生态系统功能的物种性状ꎮ
目前被广泛接受的分类方法还包括软性状和硬性状ꎬ软性状通常指那些可以轻易得到并能够快速测定的植物

性状ꎬ如株高、比叶面积等ꎻ而硬性状则指那些难以定量的特征ꎬ如光合作用效率、植物耐寒耐阴性等[２]ꎮ 与

软性状相比ꎬ硬性状虽然获得方法困难但却能更准确的反映生态系统功能特征[４]ꎮ
本文主要从荒漠植物组织、器官功能性状特征、性状权衡策略、功能多样性组分及选择 ３ 个方面梳理了荒

漠植物研究的进展脉络:１) 荒漠植物独特的组织、器官功能性状特征体现了植被对环境的适应策略ꎻ２) 荒漠

植物的性状权衡策略是在特定生境下形成的性状组合ꎬ关键性状已经被发掘并创造性的提出了“经济谱”概
念ꎻ３) 荒漠植物功能多样性能对荒漠生态系统功能产生影响ꎬ功能多样性的组分可以从不同角度反映群落的

生态位占据状况和资源利用程度ꎬ指数的选择要体现在群落内部物种的功能特征之间的差异程度ꎬ同时要考

虑这些物种自身在群落内的优势程度ꎮ 这三个方面是近年来有关荒漠植物研究的重点内容ꎬ开展相关综述性

工作具有一定的借鉴和启发意义ꎮ

１　 荒漠植物独特的组织和器官功能性状特征

地球陆地表面约 １ / ３ 是干旱荒漠生态系统ꎬ孕育出了形态独特、物种多样的荒漠植物ꎮ 本综述着眼于荒

漠植物根、茎、叶等 ３ 个器官的功能性状特征ꎬ介绍了荒漠植物功能性状研究在近 ２０ 余年来的发展概况

(表 １)ꎮ 对荒漠植物的功能性状进行研究ꎬ可以揭露植被对环境变化的响应以及对生态系统功能的影响[２５]ꎮ
研究表明ꎬ基于植物功能性状的研究有助于解决许多生态学的关键性问题[２６]ꎬ如 Ｃａｄｏｔｔｅ 等通过对植物性状

多样性的测定和理解ꎬ优化了生态系统保护和恢复策略[２７]ꎻ何念鹏等将传统功能性状特征与宏观生态学联系
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起来ꎬ创造性的提出了“生态系统特征”的概念等[３]ꎮ 因此ꎬ对荒漠植物组织、器官功能性状特征的研究就显

得尤为重要ꎮ

表 １　 荒漠植物功能性状研究现状对比

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｔａｔｕｓ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔｓ

组织
Ｔｉｓｓｕｅ

采集地点或数据来源
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ｏｒ ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ

植被类群
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

关键性状
Ｋｅｙ ｔｒａｉｔｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

根 Ｒｏｏｔ 塔里木盆地北缘 盐生植物等 化学计量特征 [５]

黄土丘壑沟壑区等 灌木、半灌木 细根长、细根生物量 [６]

宁夏引黄灌区 盐生植物 比根长、比根面积 [７]

乌兰布和沙漠 草本植物、灌木 根冠比 [８]

奇瓦瓦沙漠北缘 草本植物、灌木等 比根长 [９]

莫哈维沙漠 灌木 根体积 [１０]

Ｔｅｌｔｅｃａ 保护区 草本植物 地上根比、日伸长率、根长密度 [１１]

茎 Ｓｔｅｍ 烟台、石家庄、银川、吐鲁番 沙生灌木 茎比密度、茎水分含量 [１２]

河西走廊中段 沙生灌木 茎干液流 [１３]

加利福尼亚 小乔木、灌木 比茎面积 [１４]

加利福尼亚及地中海区域 乔木、灌木 茎型性状 [１５]

叶 Ｌｅａｆ 塔克拉玛干沙漠南缘 灌木 相对含水量、水势、失水速率 [１６]

新疆 乔木、灌木、草本植物 化学计量特征 [１７]

艾比湖 小乔木、灌木、草本植物 叶绿素含量 [１８]

黑河流域 半灌木 叶水势、相对含水量 [１９]

晋西北黄土丘陵区 半灌木、小半灌木、草本植物 叶干物质含量、比叶面积 [２０]

奇瓦瓦沙漠 灌木、草本植物 叶面积指数 [２１]

埃及地中海沿岸 灌木、草本植物等 叶脉厚度、叶脉容积 [２２]

沙特阿拉伯吉达地区 Ｃ３ 植物 气孔导度 [２３]

索诺拉沙漠 小乔木、灌木 化学计量特征 [２４]

植物叶片是维持陆地生态系统功能的基本元素ꎬ同时也是维护植物碳水耦合权衡的重要器官[２８]ꎬ叶片的

功能性状对植物个体、群落、生态系统、地球生物化学循环具有“源动力”性的作用[２９]ꎮ 植物叶片在植物进化

过程中对环境的变化比较敏感ꎬ具有更强的可塑性ꎬ其结构与功能特性不仅展现了植物对环境的相应对策及

植物利用资源的能力[３０]ꎬ更展现了植物为获取最大化碳收益所采用的生存适应性策略[３１]ꎮ 荒漠植物叶片

(或同化枝)表皮的基本特征是:具有丰富的表皮附属物ꎬ包括大量表皮绒毛、角质膜蜡质片层或晶体颗粒、表
面结节或疣状突起、气孔器相对凹陷、密度低[３２]ꎮ 荒漠植物为了适应极端干旱和高量盐分的环境ꎬ有些叶片

缩小甚至演化成为薄鳞片状或硬刺状ꎻ有些叶片肉质化且形状多为不规则柱状体或锥状体ꎻ有些叶片发生强

烈的分裂现象、出现白色茸毛、气孔深陷等从而减少水分的散失ꎻ有些叶片已经退化ꎬ以当年的嫩枝进行光合

作用[３３]ꎮ 然而ꎬ在测量叶面积等常用指标时ꎬ存在实际的困难ꎬ即使是非肉质化旱生植物叶片ꎬ由于耐旱的需

要ꎬ不同程度上会发生对折、卷曲或被覆大量表皮毛ꎬ这对于光合表面积作为量化植物功能的参比是非常不利

的ꎮ 研究发现ꎬ对于荒漠植物而言ꎬ需要建立以叶体积为基础(ｖｏｌｕｍｅ￣ｂａｓｅｄ)的标准化性状指标来进行叶性

状功能和数量化方法的研究以阐明植物功能性状间对有限资源进行的权衡作用[３３]ꎮ Ｗａｎｇ 等人测定了灌木

的叶、茎和根性状之间的关系ꎬ得出叶片性状是整个植物性状的有力替代ꎬ植物适应环境的策略可能在很大程

度上反映在叶片的功能性状上[３４]ꎮ 因此ꎬ在研究荒漠植物适应性的过程中ꎬ要综合考虑不同叶片性状因子之

间的相互关系ꎬ同时要探寻一些关键叶片性状进行描述来反映荒漠植物的环境适应特征ꎮ 深入探讨荒漠植物

叶片形态、功能和与环境的联系ꎬ对研究荒漠植物特殊的生态适应性具有重要理论意义ꎬ同时可以为干旱生态

系统的维持及服务功能的稳定发挥提供理论支撑ꎮ
茎是植物根系和叶片之间的养分运输桥梁ꎬ同时对植物体起到支持和承载作用[３５]ꎮ 荒漠植物器官茎为
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了适应极端环境而形成了独特的结构特征[３６]ꎬ其功能性状往往反映了植物水分利用能力、生长能力、抵抗逆

境能力间的权衡[３７]ꎮ 茎往往被周皮包裹(幼茎为不同程度的角质层)以抑制植物体内的蒸腾作用ꎻ表皮皮层

中普遍含有绿色同化组织ꎬ可显著提高荒漠植物的光合效力ꎻ茎的输导组织十分发达以储存和运输水分ꎻ茎中

有大量薄壁细胞ꎬ有些含有粘液细胞或晶体等特殊物质ꎬ通过提高细胞的渗透压和保水性ꎬ以适应干旱胁迫ꎻ
茎普遍存在异常结构ꎬ如盐囊泡(一种盐腺的类型)、表皮毛等ꎬ这对于荒漠植物长久在极端环境下的生长发

育尤为重要ꎻ部分荒漠植物的维管组织具有韧皮纤维ꎬ呈环状排列ꎬ韧皮部与木质部之间存在明显的形成层

带ꎬ增强了轴器官的支持力ꎬ可有效缓解恶劣环境对轴器官造成的损伤[３６]ꎮ 生态学家们发现ꎬ抵抗逆境能力

强的荒漠植物往往具有高的茎干密度和机械强度[３５]ꎮ
根是植物在地下进行物质分配和交换的重要营养器官[３８]ꎬＨｏｌｄａｗａｙ 等通过对根长和根平均直径等相关

性状的研究发现植物地下根系与土壤之间存在物质交换[３９]ꎬ其功能性状能够显现出根系对营养成分的吸收

和运输效率[４０]ꎮ 荒漠植物为了在极端环境下得以生存ꎬ其根的形态结构往往不同于其他植物ꎬ有些荒漠植物

根系为了适应极度缺水、土壤盐渍化的生理环境ꎬ根系极发达且具有较强的抗旱能力ꎬ地下深度可达数米[５]ꎻ
有些荒漠植物根系呈现空间网状结构ꎬ分支结构复杂且次级分支多[４１]ꎻ有些荒漠植物根系连接长度较长以汲

取更多营养来供给地上部分的正常生长发育[４２]ꎮ 由于荒漠植物的根系结构十分复杂又位于地下深处ꎬ因而

不同于其他功能性状能从其外观得到一个基本的认识和了解ꎬ所以学者们通常以根组织密度、比根长、根冠

比、根系拓扑结构等指标来体现荒漠植物的根系生长情况ꎮ 近期的研究结果表明ꎬ根的功能性状之间存在着

“根经济谱(ＲＥＳ)”ꎬ如 Ｒｅｉｃｈ 通过分析根氮浓度与根寿命、根呼吸及根形态性状的相关性发现存在根生长与

细根持久性之间权衡的 ＲＥＳ[４３]ꎮ Ｒｏｕｍｅｔ 等在研究包括草本植物、矮小灌木和高大灌木等 ７４ 种植物根结构与

功能的关系时ꎬ揭示了根系形态与呼吸和碳收支两个过程之间的联系ꎬ明确了多种共变性状ꎬ并证明根呼吸与

剩余根量负相关ꎬ７４ 种植物的数据支持基于碳模式的 ＲＥＳ 的存在[４４]ꎮ ＲＥＳ 很好的反映了在物种水平上根对

营养获取和建成代价之间的权衡[３７]ꎮ

２　 荒漠植物性状权衡策略

植物功能性状之间通常存在一种权衡性关系ꎬ这种权衡策略是经过自然的不断筛选而逐渐形成的ꎬ也可

以称之为“生态策略”ꎬ它最终可以在不同的生态系统和生物群落间表现为沿基础资源轴排列ꎬ资源轴即代表

各种环境因子ꎬ资源轴的一端聚集了资源快速获取的生态策略ꎬ为“快速投资￣收益”型物种”型物种ꎻ另一端

则聚集资源高度保存的生态策略ꎬ为“缓慢投资￣收益”型物种ꎬ沿这条主轴分布的连续变化的植物功能性状组

合则被称为“经济谱” [４５—４６]ꎮ 植物有效地获取所需资源的生态策略ꎬ以及将有限的可利用资源优化配置的方

式被称为植物资源权衡策略[４７—４８]ꎮ 植物功能性状的重要指示意义在于量化表达了“资源权衡策略”这个抽

象的生态学概念[４３]ꎬ研究植物功能性状间的权衡策略不仅能够了解植物生态策略在不同环境内和环境间的

差异ꎬ更可以深入探索生态位分化和物种共存的内在机制ꎬ而且有助于理解生态系统中能量流动与物质循环

的发展和变化[６ꎬ４９]ꎮ 以植物功能性状为研究对象的功能多样性和权衡策略的理论正在扮演承上启下———联

系宏观和微观的生态学功能与过程、实现尺度互推的重要角色ꎬ最终通过模型模拟建立全面、客观的植物与环

境的关系网络(图 １)ꎮ
从近些年的研究来看ꎬ对植物功能性状的研究已经从单一或成组性状衍生到植物功能性状之间关系的研

究[５１]ꎬ这种关系一般认为包含其内在联系和权衡策略[５２]ꎬ而权衡策略则是植物功能性状之间存在的最普遍

的联系[２６]ꎮ 对于荒漠植物而言ꎬ其生境多呈营养匮乏、干旱少雨及盐渍化特征[５３]ꎬ为了生存ꎬ荒漠植物长期

的演绎进化形成了独特的适应特征并表现出相应的功能对策[５４]ꎮ 不同类型的植物会根据其功能需求的不

同ꎬ在自身的功能性状之间对资源进行权衡分配ꎬ继而达到对资源的有效利用[４]ꎮ 最近几年ꎬ通过对荒漠植

物功能性状之间关系的研究发现ꎬ对荒漠植物“生态策略”的研究有助于:揭示荒漠植物的生长策略及资源分

配模式ꎬ探索在荒漠生态系统中植物生理生态过程的内在机制[５１]ꎻ了解荒漠植物在不同环境间和同一环境内
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图 １　 荒漠植物经济谱性状的权衡策略网络(参考陈莹婷等ꎬ ２０１４[５０] )

Ｆｉｇ.１　 Ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｔｒａｉｔｓ(Ｒｅｆｅｒ ｔｏ Ｃｈｅｎ Ｙｉｎｇｔｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４[５０] )

的生态策略差异ꎬ进而探求生态位分化和物种共存的内在机理[５５]ꎻ预测全球气候变化对荒漠植物的影响ꎬ探
讨荒漠生态系统功能的原理[５１]ꎮ

在功能多样性及权衡策略研究中ꎬ筛选出与特定生态系统过程相关联的植物功能性状是关键ꎬ只有与资

源的获取、利用和保护直接相关的功能性状才被认为是关键性状[４３]ꎮ Ｗｒｉｇｈｔ 等通过收集全世界 １７５ 个地区

２５４８ 种植物叶功能性状数据形成了“叶经济谱(ＬＥＳ)”理论ꎬ提炼出了 ６ 个重要的性状ꎬ即叶寿命、比叶重、净
光合速率、暗呼吸速率、叶氮含量与叶磷含量[５６]ꎮ Ｃｕｉ 等在模拟气候变暖、干旱、ＣＯ２升高和氮沉降的 ２１０ 个

实验中研究了 ５１５ 个物种的叶片经济性状之间的双变量相关性ꎬ准确描述了植物叶片功能性状间的权衡策

略ꎬ并由此揭示了其对全球环境变化的响应在不同的研究尺度上存在的不同格局与机制ꎬ研究结果对全球环

境变化的响应规律、陆地生态系统生产力的预测都具有重要指示意义[５７]ꎮ Ｈｅ 等以青藏高原草地上维管植物

叶片为研究对象ꎬ发现在该生境下植物叶片有更高的氮浓度和更强的光合作用能力ꎬ叶片性状间关系与 ＬＥＳ
一致[５８]ꎮ Ｙｉｎ 等人对黄土高原半干旱地区的 ４７ 种木本植物的研究表明:气孔保卫细胞长度与叶片厚度和比

叶重显著正相关ꎬ荒漠植物的经济性状与水力性状会协同调整以适应干旱条件[５９]ꎮ 李镯等以吉兰泰盐湖地

区生长的荒漠植物为研究对象发现ꎬ荒漠植物通过较高的干物质质量分数(ＬＤＭＣ)、较低的比叶面积(ＳＬＡ)
和叶片含水量(ＬＷＣ)来适应荒漠环境胁迫ꎬ这三个指标相结合可作为荒漠植物筛选的主要性状指标[６０]ꎮ 李

军军等以芨芨草为实验对象ꎬ通过盆栽实验得出土壤养分添加水平和氮磷比共同影响着芨芨草的叶片养分生

态化学计量学特征和养分回收[６１]ꎮ 刘玉冰等对中国干旱半干旱荒漠区 １１７ 种的植物叶片(或同化枝)表皮微

形态进行了研究ꎬ得出荒漠植物通过表皮附属物与表皮结构的相互协调作用来提高荒漠植物对干旱胁迫的抗

性[３２]ꎮ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ￣Ｇａｌｌｅｇｏ 等发现 ７８ 种沿海沙丘植物叶片的 ＳＬＡ 与氮、磷含量呈正相关关系[６２]ꎮ 叶功能性状

反映叶片寿命、建成代价与光合作用能力间的权衡策略[５２ꎬ５６]ꎮ
Ｃｈａｖｅ 等通过对世界尺度植物的茎干性状进行分析ꎬ得出了具有较高茎干密度和机械强度的物种属于

“缓慢投资￣收益”型物种ꎬ这些植物在干旱胁迫下通常具有较强的抵抗力ꎬ并提出“茎干经济谱” [３５] 概念ꎮ
Ｒｅｉｃｈ 等基于全球范围内 ２８７ 种草本及木本植物的研究发现ꎬ单位质量下茎和根的氮浓度与暗呼吸速率具有

强相关性ꎬ但是在相同的氮浓度条件下ꎬ叶片的平均呼吸速率明显低于茎和根ꎬ主要是因为茎和根需要将更多
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的氮投资到呼吸代谢中ꎬ用于转化非结构性碳水化合物[６３]ꎮ Ｉｓｈｉｄａ 等发现小笠原群岛上抗旱物种的木质密度

与叶片 ＳＬＡ 显著负相关[６４]ꎮ Ｒｉｖａ 等对地中海地区 ３８ 种木本植物的研究发现ꎬ根、茎、叶的形态性状具有显著

相关性ꎬ且这种相关性在群落水平上更加紧密[６５]ꎮ 茎干的功能性状反映了植物在水分利用能力、生长能力、
抵抗逆境能力间的权衡策略[６６]ꎮ

近几年来ꎬ“根经济谱”概念也被多次提到ꎬＰｒｉｅｔｏ 和 Ｒｏｕｍｅｔ 等人研究发现比根长能够很好的与其他根系

结构性状相联系ꎬ与根干物质含量、根系平均直径、分枝强度正相关ꎬ与根系组织密度呈负相关[４４ꎬ６７]ꎮ 马芳等

通过测定内蒙古草原中 ２２ 种优势植物根的形态和构型属性ꎬ得出根直径与侧根长度显著正相关ꎬ而与分支

强度负相关的结论ꎬ体现了草本植物根构建成本较低的特点[６８]ꎮ 马泽清等收集了全球 ３６９ 种植物一级根数

据ꎬ发现在水分胁迫较强的荒漠中ꎬ根系多样性由于资源供应的季节性波动而出现下降[６９]ꎮ 郑慧玲等利用

Ａｒｃ ＧＩＳ 建立研究区域的数字高程模型ꎬ研究了祁连山荒漠草原不同坡向红砂根系分叉数和分支角度的关系ꎬ
结果表明不同坡向红砂根系与连接长度和分支角度之间存在合理的权衡策略ꎬ这种资源配置模式反映了异质

生境中植物种群对环境生态的适应机制[７０]ꎮ Ｋｏｎｇ 等利用全球 ８００ 多种植物根系性状数据ꎬ首次在全球尺度

上对根系经济学谱假说进行了验证ꎬ这对于理解植物根系的结构、功能与进化等具有重要意义[７１]ꎮ 根性状往

往代表了物种繁殖能力、养分利用能力、建成代价间的权衡[７２]ꎮ
Ｒｅｉｃｈ 试图通过建立植物根￣茎￣叶系统的碳￣养分￣水资源的整株资源权衡策略ꎬ但其试用的尺度及植物个

体与群落、生态系统功能结构上的耦合机制仍不确定[４３]ꎮ Ｔｈｏｍａｓ 等通过建立目前为止最大的冻土带植物性

状数据库ꎬ发现极端环境下的苔原植物同样表现出非常相似的资源经济性状ꎬ并且表现出相同两个维度的性

状变异ꎬ因此植物性状关系可以概括到全球性状空间的边缘ꎬ为全球植物群落变化的预测提供信息[７３]ꎮ
Ｄｗｙｅｒ 和 Ｌａｕｇｈｌｉｎ 提出了环境压力梯度与性状关联之间的关系ꎬ得出在生境严苛的地区ꎬ植物性状的关联程

度会更高[７４]ꎮ Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ 等建立了全球植物功能性状分类体系及其详细的测量方法ꎬ挑选出具有代表性的

对环境改变有较强预测能力且能解决大尺度生态问题的 ２８ 种关键功能性状指标[２]ꎬＰéｒｅｚ￣Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ 等补

充扩展并细化了该体系ꎬ完善了包括植物整体(根、茎、叶)功能性状、地上部分和地下部分功能性状的植物功

能性状研究体系[７５]ꎮ 孟婷婷等根据区域生态系统特征补充修订了适合于我国植物功能性状的分类体系[７６]ꎮ
荒漠植物研究过程中ꎬ如何针对性的选择性状的优化类型与最佳数量来研究群落构建和生态系统功能ꎬ

国际目前尚无定论[７７]ꎮ 综合植物功能性状分类体系与指标手册中的标准方法(用于全球范围内植物功能性

状间的可比性) [２ꎬ７５]ꎬ荒漠植物功能性状主要分为形态结构、化学计量、水力特征、生理生态功能性状四种类

型ꎮ 我们认为荒漠植物功能性状权衡策略的研究今后将集中在以下几个方面ꎬ主要包括:在自然环境中优势

种植物叶片性状间、叶片与茎枝性状间、叶片与根性状间以及整株植物性状间的权衡策略ꎻ优势种荒漠植物地

上、地下关键性状相互权衡及联系ꎻ优势种荒漠植物在种内、种间水平上对于环境梯度的权衡作用与性状调

整ꎻ植物资源权衡策略驱使的功能性状的形成和演变可能依赖于不同研究尺度和环境因子的差异ꎻ分析植物

功能性状在器官、个体、物种、群落间的变异与成因ꎻ考虑到植物叶片在荒漠区环境中的功能特征和敏感地位ꎬ
主要研究在干旱区降水梯度下叶片性状间的权衡ꎬ整株各部分根￣茎￣叶￣植株性状相互之间交互作用及协同关

系需深入研究ꎻ环境因子对植物资源获取方式的限制性作用ꎬ土壤结构与营养对权衡策略的影响ꎻ最终阐明荒

漠植物特有的生态策略和相应的性状关系ꎮ

３　 荒漠植物功能多样性组分及测度

３.１　 荒漠植物功能性状多样性

功能多样性作为一种影响群落结构和生态系统功能的成分ꎬ或有机体性状的数值、范围和分布ꎬ强调了物

种之间功能性的总体区别或多样性ꎬ表征群落功能性空间变化的特征[７８]ꎮ 功能多样性是生态系统运行与发

挥作用的重要因素ꎬ研究功能多样性可以有效地把个体或物种的功能性状与群落和生态系统的功能特征联系

在一起[７９]ꎻ能够预测群落中物种的过程变化对生态系统的影响[８０—８１]ꎮ 生物多样性对生态系统的影响ꎬ应归
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功于植物个体的功能性状(数值、大小及范围)以及其相互作用(如直接或间接的竞争、生物自身对环境的适

应、生物改善环境的能力等)ꎬ而不仅仅是单一物种本身的数量[８２—８３]ꎮ 植物的功能特性和它的功能多样性被

认为是解释生物多样性与生态系统的功能关联之有效途径ꎬ相对于物种多样性ꎬ功能多样性对环境胁迫或扰

动更加敏感ꎬ更能指示生态系统功能的变化[８３—８４]ꎮ 对荒漠植物功能性状及功能多样性的研究可增加对干旱

区荒漠植物物种竞争共存、群落结构优化、生物多样性维持、生态系统功能改善的新认识ꎬ同时也可以为荒漠

生态系统的管理和资源保护以及可持续利用提供理论基础和科学依据ꎮ 近年来随着对功能多样性认知的发

展ꎬ在全球范围内围绕功能多样性主题开展了提供生态理解ꎬ预测环境变化ꎬ评估人类干扰ꎬ优化管理与保护

实践ꎬ评价恢复工程等方面的生态学研究工作ꎻ在生境梯度水平下主要被应用于山地、草地、灌丛、农田、湿地、
冻土、海岸、河岸植物群落研究中[８５]ꎮ 功能多样性研究的核心是选择最适合的功能多样性指数(即组分)来
预测和评估生态系统不同功能[８６]ꎬ然而ꎬ功能多样性最佳表达指数以及功能冗余机理仍然不清楚[８７]ꎬＭａｓｏｎ
和 Ｖｉｌｌｅｇｅｒ 等强调ꎬ衡量功能多样性可能没有一个“最佳”指数ꎬ并倡导功能多样性指数应灵活选择且应该基

于具体的科学研究目的和对象[８８—８９]ꎮ 量化功能多样性指数对了解荒漠植被生物多样性、生态系统功能及其

环境关联性而言十分重要ꎬ并有助于揭示生物地理中的生态系统功能的变化机制[９０]ꎮ
３.２　 荒漠植物功能性状多样性测度

荒漠植物功能多样性指数的选择要考虑这些物种自身在群落内的优势程度ꎮ 根据荒漠植物的关键功能

性状量化功能多样性指数ꎬ在选择指数模型时需要考虑:植物关键性状的选择ꎻ性状在群落中的比例ꎻ性状多

样性的统计测定是否有合理的数学特点ꎻ不同尺度上植物性状的整合ꎮ 功能多样性指数能够解释和预测生态

系统特征的变异ꎬ并通过统计学检验各项指数的预测能力ꎮ 只选少数优势种功能多样性指数的计算结果会偏

低估计其真实功能多样性ꎬ根据环境梯度优化功能多样性指标ꎬ同时根据性状测定手册ꎬ选择的物种应按照多

度大小顺序选择ꎬ涵盖总生物量的 ８０％以上ꎮ
衡量功能多样性最为广泛接受和使用的是 Ｍａｓｏｎ 提出的方法ꎬ功能多样性包含四个相互联系的组分:群

落均值加权后的性状值(ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎꎬ ＣＷＭ)、功能丰富度( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓꎬ ＦＲｉｃ)、功能均匀

度(ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓꎬ ＦＥｖｅ)ꎬ功能分歧度( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅꎬ ＦＤｉｖ) [８８]ꎮ 功能多样性的不同组分可以从

不同角度反映群落的生态位占据状况和资源利用程度[９１]ꎬ功能丰富性代表现有物种所占据的生态空间规模ꎬ
而较低的表示群落中有部分可利用的生态位没有被利用或部分资源未被利用ꎬ反之群落内所有资源都得到了

充分利用[９２]ꎻ功能均匀度衡量物种性状平均值在性状空间里分布的是否规律ꎬ该组分较高表示群落性状分布

较为规律均匀ꎬ各种资源均被充分利用ꎻ功能分歧度描述性状空间内物种簇间的距离或差异程度ꎬ功能分歧度

较高的群落可以通过提高资源利用率来增加生态系统的功能[９３]ꎻ特别值得注意的是 Ｒａｏ′ｓ 二次熵函数ꎬ它包

含了功能丰富度和功能分歧度ꎬ决定于功能空间的占据范围以及物种之间的相似度[９４]ꎮ 这些组分反映了性

状在空间分布的互补性ꎬ正确识别这些组分的偏向性可以避免得出错误的结论并剔除一些冗余指数ꎬ单一组

分无法准确代表功能多样性ꎬ应该对各组分分别定量计算[９５](表 ２)ꎮ
群落水平功能性状值(ＣＷＭ)是由测定的物种水平的功能性状值ꎬ以物种多度为基础加权平均得到各个

性状在群落水平的平均值[３]ꎮ 根据确定的关键性状值计算 ＣＷＭ 以代表功能多样性的不同方面ꎮ

ＣＷＭ ＝ ∑ ｉ
Ｐ ｉ Ｔｉ

ＣＷＭ ＝
∑ ｉ

Ｐ ｉ∑ＮＩＶｉ

ｊ ＝ １
ｔｉｊ / ＮＩＶｉ( )

Ｐｃｏｖｅｒ
　 　 ＮＩＶｉ ≥ １( )

式中ꎬＰ ｉ是群落中物种 ｉ 的相对多度ꎬＴｉ是观测样地中物种 ｉ 的性状值ꎬＮＩＶ 是物种 ｉ 的性状个体值的数量ꎬｔｉｊ
是物种 ｉ 中 Ｆ 给定性状值 ｊꎬＰｃｏｖｅｒ是给定群落中所有物种的比例累计相对多度值ꎮ 物种的相对多度定义为每

个物种的生物量以样方中所有物种的生物量总和ꎮ
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表 ２　 各功能多样性指数的计算公式、属性及特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍｕｌａꎬ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

指数
Ｉｎｄｅｘ

计算公式
Ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｆｏｒｍｕｌａ

描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

含多度
Ｃｏｎｔａｉｎｓ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ

参数含义
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ
ｍｅａｎｉｎｇ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

功能丰富度
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ＦＲ＝
ｍａｘｓ∈Ｓｃ Ｘｔｓ( ) － ｍｉｎｓ∈Ｓｃ Ｘｔｓ( )

ｍａｘｓ∈∪Ｓｃ Ｘｔｓ( ) － ｍｉｎｓ∈∪Ｓｃ Ｘｔｓ( )
个体的功能范围 否

ｓ ꎬ物种ꎻ ｃ ꎬ群落ꎻ ｔ ꎬ性状ꎻ Ｘｔｓ ꎬ
物种 ｓ 的平均性状[８８] 一维度

ＦＲｉｃ＝包含功能性状空间内所有物种的最小功能体积 功能体积 否
包含功能性状空间内所有物种

的最小功能体积[９６]
多维度、物种数需要多
余性状数
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∑Ｎ

ｉ ＝ １
Ｘｉａ － Ｘｉｂ( )

２ 聚类树图分支长度
总和

否
Ｘｉａ ꎬ Ｘｉｂ 是物种 ａ ꎬ ｂ 的性状 ｉ
的值[９４]

多维度、很难解释且计
算复杂

功能均匀度
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性状值均匀度 是

Ｓｃ ꎬ群 落 ｃ 中 的 物 种 数ꎬ
Ａｔｓ ꎬ按照性状 ｔ 排序的物种丰

富度[８８]

一维度
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聚类最小分支长均
匀度

是
Ｐｉ′ 为物种 ｉ ′ 相对性状值ꎻ Ｓ 为

物种数[８９] 多维度

功能分歧度
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
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Ｔ ∑

Ｔ

ｔ ＝ １∑ｓ∈ｓｃ

Ａｓ
Ａ

(ｌｎ Ｘｔｓ ± ｌｎ Ｘｔｓ) ２( )[ ] 性状的对数变异 是

ｔ ꎬ性状ꎻ Ｘｔｓ ꎬ物种 ｓ 的平均性

状ꎻ Ａｔｓ ꎬ按照性状 ｔ排序的物种

丰富度[９７]
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Ａｓ
Ａ

Ｘｔｓ － Ｘｔｓ( ) ２ 性状变异 是

ｔ ꎬ性状ꎻ Ｘｔｓ ꎬ物种 Ｓ 的平均性

状ꎻ Ａｔｓ ꎬ按照性状 ｔ排序的物种
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ａ

距离重心的方差 是

Ｔ 为所有的功能性状ꎬ Ｘｉｋ 为物

种 ｉ 在性状轴 ｋ 上的位置ꎬ ｖ 为
物种 ｉ 占据的功能空间体积ꎬ
ｗｉ 为物种 ｉ 的相对丰度[８９]

多维度

Ｒａｏ′ｓ 二次熵函数指数集中了物种丰富性和物种之间的功能性状差异ꎬ比其他功能多样性指数更适合于

表征群落中的种间趋异性ꎬ并更好的将物种丧失与生态系统的功能变化联系在一起ꎮ 该指数包括两个重要信

息:如果一个群落内包含了若干个物种ꎬ那么该群落中每两个物种之间的功能性距离总和可以被视为该群落

功能多样性的一个指标ꎬ同时也包含了每个物种在群落内的相对多度的信息ꎮ 使用 Ｒ 软件进行计算ꎬＲａｏ′ｓ
二次熵指数 (Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙꎬ ＦＤＱ)计算公式如下:

ＦＤＱ ＝ ∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
∑

Ｓ

ｊ ＝ ｉ＋１
ｄｉｊ ｐｉ ｐ ｊ

式中ꎬＳ 为群落样方内的物种数ꎬ ｐｉ 和 ｐ ｊ 分别为第 ｉ 和第 ｊ 个物种的物种丰富度ꎬ即相对多度ꎬ则∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐｉ ＝ １ꎬ ｄｉｊ

表示物种 ｉ 和 ｊ 的差异距离ꎬ ｄｉｊ 有不同的计算方法ꎬ是性状的函数ꎮ

ｄｉｊ ＝
１
ｎ∑

ｎ

ｋ ＝ １
Ｘ ｉｋ － Ｘ ｊｋ( ) ２

ｄｉｊ ＝
１
ｎ∑

ｎ

ｋ ＝ １
｜ Ｘ ｉｋ － Ｘ ｊｋ ｜

式中ꎬｎ 为性状数ꎬ Ｘ ｉｋ 为物种 ｉ 的 ｋ 性状值ꎮ

５１３７　 １８ 期 　 　 　 李善家　 等:荒漠植物性状权衡策略及功能多样性研究进展 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

所有功能多样性指数均可通过 Ｒ(Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ２０１３)软件 ｖｅｇａｎ 包和 ＦＤ 包量化计算[９９]ꎮ

４　 展望

随着对荒漠植物特殊功能机制认识的深入ꎬ必须从区域尺度上探讨功能多样性与资源权衡策略的科学问

题ꎬ从而阐释群落结构优化与生态系统功能改善的机理ꎬ这是全新的途径和研究思路ꎬ在这一新思路指导下探

寻并筛选反映荒漠植物特征的关键性状并用其量化功能多样性进而分析与资源权衡策略的关系是今后研究

的重点和难点ꎮ
综上所述ꎬ荒漠生态系统是重要的生态屏障ꎬ承载着巨大、多样的生态系统服务功能ꎬ选择这一特殊生境

甄选和鉴定关键的生活史性状是亟待努力的方向ꎻ探讨不同水平与尺度之间的性状差异与关联的原因及后果

是植物功能生态学的重要旨趣ꎻ探索植物功能性状分布及多样性格局是理解群落结构及构建最有力的手段之

一ꎬ将为物种共存与生物多样性维持运行机制提供深刻的洞见ꎻ阐释功能性状组合对有限资源利用的权衡及

协变策略是反映荒漠植物适应极端生境、表现特殊功能的必要前提ꎻ阐明环境因素与功能性状的关系可谓是

生态学中历久弥新的议题ꎮ
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