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南亚热带常绿阔叶林常见种和偶见种植物性状网络及
其适应策略
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摘要：植物功能性状表征了植物适应环境并在长期进化过程中所形成的关键特征，其与植物的生长、繁殖和生存紧密相关，植物

功能性状之间的相互作用共同决定了植物的功能。 许多研究已经证实，植物性状并非孤立存在，而是通过相互协作来实现其功

能。 植物叶片性状之间构成了一个错综复杂的关系网络，植物通过调节网络中性状的相互作用能够更好地适应生存环境。 本

研究以鼎湖山南亚热带常绿阔叶林中常见种和偶见种的植物性状作为研究对象，构建性状网络框架，揭示植物对环境的适应策

略。 选取 １１２ 个物种，根据多度划分为 ８４ 个常见种和 ２８ 个偶见种，测定了 ２０ 个植物性状并将其归类为经济性状、气孔性状和

能量性状。 同时通过计算性状的网络度、边密度、模块度指标，构建植物性状网络。 研究表明：（１）在不同的植物性状网络中，
模块的数量和组成具有差异性。 常见种的性状边密度介于 ０．０８—０．１６ 之间，较偶见种低；模块化程度介于 ０．２７—０．３８ 之间，较
偶见种高。 （２）常见种的单位质量叶片磷含量（Ｐｍａｓｓ）是植物性状网络中最重要的因子，表现出较高的网络度；叶片比水导率

（Ｋｌ）和单位面积气孔导度（ｇｓａ）的贡献最小，表现出较低的网络度。 偶见种比叶面积（ＳＬＡ）和叶片厚度（Ｔｈｋ）网络度最高，瞬
时用水效率（ＷＵＥｉ）和单位质量叶片氮含量（Ｎｍａｓｓ）网络度较低。 （３）常见种的经济性状最为重要；偶见种的能量性状最为重

要；气孔性状在常见种的性状网络中重要性最低。 常见种和偶见种的性状网络存在差异，反映出植物性状之间具有差异化协同

运作机制。 植物性状特征及其网络结构框架反映出常见种和偶见种不同的环境适应策略，常见种优先考虑经济性状之间的联

系，而偶见种优先考虑能量性状间的协同作用以适应环境变化。
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功能性状是与植物功能密切相关的属性［１］，包括植物的内在生理特征及其外在形态表现［２］。 植物性状

并非独立存在，而是彼此之间有着紧密的联系［３—４］，是对环境变化的适应性反应。 采用模型可以定量分析植

物性状之间的相互关系［５］。 性状网络展示的多性状协同变化之间的关联，有助于深入理解植物如何在不同

环境中优化自身的资源利用效率［６］。 植物性状的组合对多功能系统发挥作用，使得植物能够根据环境的变

化和可利用的资源调整其生长策略［７—８］。 构建多个植物性状之间的可视化网络结构不仅有助于揭示单个性

状与整个功能性状体系之间的关联，还可以阐明性状间的依赖性和权衡关系。 通过对这些复杂网络关系的分

析，能够更好地预测植物在不同环境和资源条件下的适应性反应，有助于深入理解植物如何在不断变化的环

境中生存和繁衍［９］，从而为生态系统的稳定性研究提供更为坚实的理论基础［１０］。
多种定量分析方法已经被广泛应用于揭示不同植物性状之间的相互依存关系［１１—１６］。 相关性分析［１２—１３］、

结构方程模型［１４—１６］和主成分分析等［１５］方法在评估植物多个性状之间的相互关系方面存在一定局限性。 而
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网络分析方法作为一种新兴的研究视角，为量化植物多性状之间的复杂关系提供了更为有效的途径。 网络分

析用于可视化多个植物性状与网络参数（如边密度和模块度）之间的相互依存关系，为解析植物在特定生态

环境下的适应性策略提供依据［６］。 边密度高的植物性状网络表明性状之间关系密切，多性状协同作用较强，
植物可以更加有效地获取资源［９，１７］。 模块度可以帮助识别植物性状之间的关联模式，能够明确哪些性状彼此

紧密相连、聚集成群［１８］。
近年来，网络分析方法在生态学研究领域的应用愈加广泛，逐渐成为探究植物性状之间的相互关系以及

不同环境条件下植物性状特征的重要手段［１１］，可以用来揭示对植物生长效率和环境适应性具有重要影响的

关键性状。 例如，Ｌｉ 等人运用网络参数分析方法，在全球经济性状数据集中精准识别出叶片寿命与叶片氮含

量扮演着枢纽性状的角色［１６］。 Ｋｌｅｙｅｒ 等人通过性状相关性网络分析，明确了生物量分配性状以及茎比长是

草本植物性状网络的关键性状［１７］，验证了网络分析法在分析植物关键性状方面的有效性。 Ｆｌｏｒｅｓ⁃Ｍｏｒｅｎｏ 等

人的研究表明陆生植物性状之间存在显著相关性，其中叶寿命和茎比密度在性状网络中表现出较高的中心性

特征［１８］。 这些研究结果加深了对植物性状之间相互关系的理解，为进一步探究植物适应性及生态策略提供

了重要依据。
在生态学领域研究中，偶见种的存在对于生态系统而言具有不可忽视的意义，其不仅在数量维度上增加

了生态系统内物种的丰富度，而且在基因层面上极大地丰富了基因库的多样性与复杂性［１９—２３］。 尽管偶见种

在群落中出现的频率较低，但它们可能在特定的生态过程中发挥着重要作用，成为维持生态系统平衡与稳定

的关键因素之一［２４］。 偶见种独特的植物性状网络会在特定环境条件下或生态系统的某些关键时期发挥独特

作用，如在极端气候条件下，某些偶见种因其特殊的根系性状，能够获取更深层土壤的水分和养分，从而在生

态系统的恢复过程中起到先锋作用，增加生态系统的稳定性［２５］。 常见种往往凭借其相对稳定且广泛的植物

性状网络，在生态系统的物质循环、能量流动以及生态系统生产力等方面发挥关键作用。 例如，常见种的叶面

积、气孔导度等与光合作用和蒸腾作用相关的功能性状，会影响整个生态系统的碳同化与水分循环过程［２６］。
鼎湖山南亚热带常绿阔叶林物种丰富，群落结构复杂多样，拥有地球上同纬度地区极其罕见的大面积原

始森林［２７］，其生态系统的完整性在全球范围内都具有显著的代表性和独特的研究价值。 在该区域开展常见

种和偶见种的植物性状网络研究对于深入理解南亚热带森林生态系统内在运行机制具有重要意义。 本研究

的科学问题旨在深入了解鼎湖山南亚热带森林常见种和偶见种的植物性状网络差异及其适应策略。 为此，以
鼎湖山南亚热带常绿阔叶林植物为研究对象，试图探究以下几个内容：（１）南亚热带常绿阔叶林常见种和偶

见种的植物性状网络差异；（２）南亚热带常绿阔叶林常见种和偶见种植物性状网络的中枢性状及其适应策

略；（３）经济性状、气孔性状和能量性状的重要性排序及其适应多变环境的优先程度。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

该研究区域位于广东省肇庆市的鼎湖山自然保护区，其地理位置优越（２３°０９′２１″—２３°１１′３０″Ｎ，１１２°３０′３９″—
１１２°３３′４１″Ｅ），属南亚热带季风气候，年降雨量丰富，相对湿度大［２７］。 该地区主要地形为丘陵和低山，坡度较

大，多在 ３５°—４５°之间。 海拔 １４．１—１０００．３ ｍ，地带性土壤为南亚热带赤红壤，区内物种丰富、群落结构复杂

多样，森林覆盖率高达 ７８．８％，植被类型为典型的南亚热带常绿阔叶林［２８］。
１．２　 功能性状选取与测量

物种多样性数据来源于 ２０１５ 年对鼎湖山大样地内胸径（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 物种及个体进行的每木检尺调查

结果，按照 ＣＴＦＳ（Ｃｅｎｔｅｒ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，现更名为 ＦｏｒｅｓｔＧＥＯ）在热带森林生物多样性长期监测研

究的方法实施样地调查。 测定了 ２０ 个主要功能性状用于构建植物功能性状网络，各植物性状如表 １ 所示。
分别对 ２０ 个植物性状进行了测量，叶片功能性状基础数据的测定方法参照 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ 等［２９］ 的研究，根据功

能将其分为经济、气孔和能量性状 ３ 大类［１６，１７，２１］。 分别测量了比叶面积（ＳＬＡ）、叶片厚度（Ｔｈｋ）、单位面积

１９８４　 １０ 期 　 　 　 王雪　 等：南亚热带常绿阔叶林常见种和偶见种植物性状网络及其适应策略 　
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ＣＯ２ 最大同化率（Ａａｒｅａ）、单位质量叶片磷含量（Ｐｍａｓｓ）、叶片叶绿素含量（Ｃｈｌ）、光合氮素利用效率（ＰＮＵＥ）、
光合磷利用效率（ＰＰＵＥ）、叶柄密度（Ｐｄ）、单位质量叶片氮含量（Ｎｍａｓｓ）、叶片比水导率（Ｋｌ）、茎部比水导率

（Ｋｓ）等见表 １。

表 １　 植物功能性状及其分类情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌａｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

序号
Ｎｏ

植物性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔｓ

性状分类
Ｔｒａｉｔ

ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

生态功能
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

１ 比叶面积 ＳＬＡ ｃｍ２ ／ ｇ 经济性状 表征叶片遮蔽度

２ 叶片厚度 Ｔｈｋ ｃｍ 经济性状 表征叶片抗逆保水性能

３ 单位面积 ＣＯ２ 最大同化率 Ａａｒｅａ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ 经济性状 表征光截获程度

４ 单位质量叶片磷含量 Ｐｍａｓｓ ｇ ／ ｇ 经济性状 表征磷素营养水平

５ 叶片叶绿素含量 Ｃｈｌ ｇ ／ ｍ２ 经济性状 表征光合能力强弱

６ 光合氮素利用效率 ＰＮＵＥ μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１ 经济性状 表征氮素光合效能

７ 光合磷利用效率 ＰＰＵＥ μｍｏｌ ｍｏｌ－１ ｓ－１ 经济性状 表征磷素光合效能

８ 叶柄密度 Ｐｄ ｇ ／ ｃｍ３ 经济性状 表征叶片支撑运输能力

９ 单位质量叶片氮含量 Ｎｍａｓｓ ｇ ／ ｇ 经济性状 表征氮素生理作用

１０ 叶片比水导率 Ｋｌ ｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１ 经济性状 表征水分运输快慢

１１ 茎部比水导率 Ｋｓ ｇ ｍ－１ ｓ－１ ＭＰａ－１ 经济性状 表征叶片整体水运能力

１２ 瞬时用水效率 ＷＵＥｉ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 经济性状 表征水分光合平衡

１３ 膨压丧失点水势 ＴＬＰ ＭＰａ 经济性状 表征叶片耐旱能力

１４ 单位面积气孔导度 ｇｓａ ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ 气孔性状 表征气体交换速率

１５ 单位质量的气孔导度 ｇｓｍａｓｓ ｍｍｏｌ ｇ－１ ｓ－１ 气孔性状 表征气体交换能力

１６ 叶柄干物质含量 Ｐｄｍ ｍｇ ／ ｋｇ 能量性状 表征叶柄强度韧性

１７ 木材密度 ＷＤ ｇ ／ ｃｍ３ 能量性状 表征机械支撑能力

１８ 叶片干物质含量 ＬＤＭＣ ｍｇ ／ ｃｍ２ 能量性状 表征叶片结构特性

１９ 叶柄长度 ＰＬ ｃｍ 能量性状 表征光获取的调节

２０ 叶面积 ＬＡ ｃｍ２ 能量性状 表征光捕获的范围

１．３　 构建植物性状网络

植物性状网络（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＰＴＮＳ）是以植物功能性状为节点，性状之间的关系连接线为边的生物

网络。 首先，计算不同植物性状间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数，检验其相关性并计算 Ｐ 值。 再根据 Ｐ 值设置两两性

状间的相关阈值，若 Ｐ＜０．０５，性状间的相关阈值设为 １，则两个性状有边相连；若 Ｐ≥０．０５ 则将阈值设为 ０［１７］，
则这两个性状没有边相连。 所有性状之间的关系通过边连接便构成了植物性状网络。
１．４　 选取植物性状网络参数

本研究考虑了三个功能性状网络参数，即网络度、边密度和模块度［１８］，它们是评估植物功能性状网络的

重要参数，共同决定了植物与环境的相互作用和适应性。
网络度用来描述性状节点（ｖ）衔接的边的数目，用于表征单个性状的重要程度［１８］，节点 ｖｉ 的网络度值记

为 ｋｉ。 在植物性状网络中，若某个性状的网络度最高，则代表该性状与其他性状之间连接的边最多，被认为是

网络的“中心性状”，其起着影响整个植物表型的中心调控作用。 计算公式如下：

ｋｉ ＝ ∑
ｊ≠ｉ

ａｉｊ （１）

式中，ａｉｊ表示节点 ｖｉ、ｖｊ 间的连接状态，若节点 ｉ 与节点 ｊ 相连，则ａｉｊ ＝ １，否则ａｉｊ ＝ ０。
边密度是指网络中所有节点实际连接的边数占理论连接最大边数的比例。 数值在 ０—１ 之间［１７］，用于表

征性状间联系的紧密程度。 在植物性状网络中，较高的边密度意味着植物物种之间通过各种性状相互联系的

程度较强，此时植物的资源利用效率或生产效率较高。 计算公式如下：
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Ｄ＝ ２Ｅ
ｎ ｎ－１( )

（２）

式中，Ｄ 表示边密度，Ｅ 为植物性状网络的实际边数，ｎ 为节点数。
模块度用于度量性状协变的良好程度以及不同的性状聚类模块间的分离程度［１６］。 在植物性状网络中，

模块度越高，代表模块内部连接越紧密且外部连接越松散，意味着性状清晰地被划分为不同的功能模块用于

执行特定功能。 计算公式如下：

Ｑ ＝ １
２ｍ∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １
Ａｉｊ －

ｋｉ ｋ ｊ

２ｍ
æ

è
ç

ö

ø
÷ δ （３）

式中， Ｑ 表示模块度，ｎ 为网络中的节点总数，Ａｉｊ是网络的邻接矩阵，表示节点 ｉ 与节点 ｊ 之间的连接情况，若
节点 ｉ 与节点 ｊ 相连，则Ａｉｊ ＝ １，否则Ａｉｊ ＝ ０；ｋｉ和ｋ ｊ分别是节点 ｉ 和节点 ｊ 的网络度；ｍ 是网络中边的总数；当节

点 ｉ 和节点 ｊ 在同一个模块时，δ＝ １，否则 δ＝ ０。
１．５　 划分常见种和偶见种

物种数据源于对鼎湖山 ２０ ｈｍ２样地内 １１２ 个树种的调查结果。 利用物种的多度来区分该大样地内的常

见种和偶见种。 划分的依据为：在该 ２０ ｈｍ２样地内，平均每公顷超过一个个体的物种认定为常见种（ ＞１ 个 ／
ｈｍ２），而每公顷少于一个个体的物种认定为偶见种（≤１ 个 ／ ｈｍ２） ［３０］。 划分结果为 ８４ 个常见种，２８ 个偶

见种。
１．６　 数据分析

以鼎湖山 ２０ ｈｍ２大样地 ２０ 个 １００ ｍ × １００ ｍ 的样方 １１２ 个物种为研究对象，通过 Ｒ 语言编程进行植物

功能性状的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性计算与显著性检验，计算所有种、常见种和偶见种的边密度、模块度、网络度，通过

这三个网络参数比较它们植物性状网络之间的差异。 使用 Ｒ ４．２．３ 件中“ ｉｇｒａｐｈ”包［３１］ 生成网络的邻接矩阵，
完成以上相关性网络的可视化，使用 ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 做植物性状网络度的横向与纵向柱状图。

２　 结果与分析

２．１　 常见种和偶见种植物性状网络差异

在鼎湖山自然保护区南亚热带森林，基于 ２０ 个植物性状的数据集，构建了包括 １１２ 个物种以及常见种、
偶见种的植物性状网络（图 １），并计算了相应的三种参数（表 ２、表 ３、图 ２）。 分析发现，不同的植物性状网络

中，模块的数量和组成存在差异性。 对于所有物种的植物性状网络，观察发现 ２０ 个性状之间的平均边密度相

对较低（０．０７），这意味着某些植物性状（如 Ｐｄｍ、 Ｎｍａｓｓ、ＬＤＭＣ）间的关联性较弱，而某些性状（如 Ｐｍａｓｓ）则可能

在植物适应环境的生存策略中起到更为关键的作用。 常见种的边密度范围在 ０．０１ 到０．１６之间，平均值为

０．０８；而偶见种的边密度范围在 ０．０１ 到 ０．２１ 之间，平均值为 ０．１１。 偶见种的边密度较常见种高，表明了偶见

种植物性状网络中功能性状之间的关系较为紧密。 常见种的模块化程度为 ０．２７，偶见种的模块化程度为

０．１６。 常见种比偶见种的植物性状网络呈现出更高的模块化特性，说明了南亚热带常绿阔叶林常见种的植物

性状网络模块内部连接较为紧密，结构更为稳固。

表 ２　 所有物种、常见种和偶见种植物性状网络边密度的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｅｄｇｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋ ｆｏｒ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

平均值
Ｍｅａｎ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

标准误
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

所有种 Ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．０７ ０．１４ ０．０１ ０．０４０ ０．００５

常见种 Ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．０８ ０．１６ ０．０１ ０．０４６ ０．００５

偶见种 Ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．１１ ０．２１ ０．０１ ０．０５２ ０．００７
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图 １　 所有物种、 常见种和偶见种的植物性状网络分析图

Ｆｉｇ．１　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物性状网络图中具有相同颜色的节点性状被划分为相同的模块，黑线表示同一模块的两个节点性状之间的连接，红线表示不同模块的节

点性状之间的连接；ＳＬＡ：比叶面积； Ｔｈｋ：叶片厚度；Ａａｒｅａ：单位面积 ＣＯ２ 同化率；Ｐｍａｓｓ：单位质量叶片磷含量；Ｃｈｌ：叶片叶绿素含量；ＰＮＵＥ：

光合氮素利用效率；ＰＰＵＥ：光合磷利用效率；Ｐｄ：叶柄密度； Ｎｍａｓｓ：单位质量叶片氮含量；Ｋｌ：叶片比水导率；Ｋｓ：叶片大小；ＷＵＥｉ：瞬时用水

效率；ＴＬＰ：膨压丧失点水势；ｇｓａ：单位面积气孔导度；ｇｓｍａｓｓ：单位质量的气孔导度；Ｐｄｍ ：叶柄干物质含量；ＷＤ：木材密度；ＬＤＭＣ：叶片干物

质含量； ＰＬ：叶柄长度；ＬＡ：叶面积

表 ３　 所有物种、常见种和偶见种植物性状网络模块度的变化

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｍｏｄｕｌａｒ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

平均值
Ｍｅａｎ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

标准误
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

所有种 Ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．２６ ０．３６ ０．０３ ０．０３４ ０．００４

常见种 Ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．２７ ０．３８ ０．０３ ０．０３８ ０．００５

偶见种 Ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．１６ ０．２１ ０．０２ ０．０２７ ０．００４

２．２　 常见种和偶见种植物性状网络的中心性

选取网络度评估植物性状在网络中的中心性发现（图 ２）：所有物种、常见种和偶见种的植物性状网络具

有最高网络度的性状不一致。 在所有物种的植物性状网络中，Ｐｍａ ｓｓ的网络度最高（ｋ＝ １４），是性状网络的中心

性状；ＳＬＡ 网络度为 １２，仅次于 Ｐｍａｓｓ， Ｎｍａｓｓ的贡献最小。 常见种的 Ｐｍａｓｓ网络度最高（ｋ ＝ １４），是性状网络的中

心性状。 ＳＬＡ 和 ＷＤ 对常见种的重要性仅次于 Ｐｍａｓｓ。 Ｋｌ 和 ｇｓａ 网络度最低，对常见种的贡献最小。 偶见种的

４９８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ 是性状关联网络中的中心性状， ＰＬ 的重要性仅次于 ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ，ＷＵＥｉ 和 Ｎｍａｓｓ的网络度最低（ｋ ＝
４），对偶见种的贡献最小。

图 ２　 所有物种、常见种和偶见种 ２０ 种植物性状的网络度（相同图案代表同一性状类型）

Ｆｉｇ．２　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ２０ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒａｉｔ ｔｙｐｅ）

２．３　 经济性状、气孔性状和能量性状在性状网络中的重要性

在鼎湖山南亚热带常绿阔叶林中，测定的 １１２ 个物种经济性状和能量性状表现出了较高的网络度，而气

孔性状的网络度较低（图 ３）。 常见种和偶见种的植物性状网络存在差异性，性状对常见种的重要性表现出：
经济性状 ＞ 能量性状 ＞ 气孔性状，三者网络度的平均值分别为：７、５、６．６；性状对偶见种的重要性表现为：能
量性状 ＞ 气孔性状 ＞ 经济性状，三者网络度的平均值分别为：８．８、８、７．８。 气孔性状对常见种的重要性最低。

３　 讨论

３．１　 常见种和偶见种性状网络的差异与联系

全球陆地植物性状之间具有高度的联系［２０］。 本研究发现南亚热带森林中常见种和偶见种的性状连接比
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图 ３　 所有物种、常见种和偶见种的不同性状类型网络度

Ｆｉｇ．３　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｉｔ ｔｙｐｅｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

例较低。 偶见种比常见种的植物性状网络边密度高，说明偶见种性状之间联系较为紧密，可能是因为偶见种

植物具有的独特的生长适应性策略需要多个性状紧密协同来实现［３２］。 而常见种可能因为竞争压力大等原

因，导致性状网络变得分散和复杂［３３］。
鼎湖山南亚热带常绿阔叶林偶见种的植物性状网络存在两个模块（图 １），Ａｃｋｅｒｌｙ 等人在描述植物性状

策略维度时也发现了至少两个独立的性状变异轴［３４］。 值得注意的是，一些植物性状组合，如 ＬＤＭＣ 和 ＬＡ，并
不总是出现在同一个模块中（图 １），表明模块中的性状组合并不总是具有代表性［１８］。 植物可以通过替代策

略，即不同性状的组合来适应环境［３５］。
植物为了适应多样化的环境条件，在不同性状之间形成了相对独立的模块［２１］。 采用模块度可以度量性

状协变的程度以及性状间的分离程度［１９］。 在鼎湖山南亚热带森林中，常见种的植物性状网络相较于偶见种

的模块化更明显，不同性状模块之间的联系较少，而内部联系较为紧密，表明性状网络中模块之间的独立性常

见种高于偶见种。 具有高度模块化的植物性状网络可以使植物更灵活地适应环境变化［１７］，因此鼎湖山南亚

热带常绿阔叶林常见种比偶见种更能适应多变的环境。 常见种的种群数量较大，基因流动较为频繁，这有助

于促进性状的整合和优化，形成更具模块化的性状网络［３３，３６］。
森林中多个性状模块的独立性可以允许更多可能的植物性状组合，促进植物适应策略的多样化和功能生

态位的分化，并促进物种共存［３１，３３］。 在本研究的偶见种网络中，性状之间的连接可能更为紧密，与偶见种的

生态位相比常见种较窄，需要多个性状间的紧密协同来适应环境变化［１８］。 尽管常见种和偶见种的性状网络

存在差异，但它们都反映了植物性状之间的复杂互动和协同作用，这些网络结构提供了一个框架，帮助我们理

解植物应对不断变化环境的适应性策略。
３．２　 植物性状网络的中枢性状

网络度作为一项关键指标，被广泛用于衡量性状在网络中所占据的重要程度，其重要性在众多研究中已
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

得到充分体现［１８］。 在植物性状网络的复杂体系里，性状之间的联系呈现出明显的非均一性特征。 那些边密

度较高的性状，在资源的传递过程中发挥着不可或缺的关键作用，这是由于它们位于许多最短路径之间，扮演

着连接不同性状的桥梁［２１］。 这些具有高边密度的性状极有可能代表着植物体内某些关键的生物学过程或重

要功能，无论是植物的生长发育阶段，还是其繁衍后代的关键时期，都对整体的生命进程产生着至关重要的影

响。 Ｗｒｉｇｈｔ 等人研究发现比叶面积和叶片厚度是高度相关的性状，这可能是因为它们与为植物提供能量的基

本活动碳同化相关［３７］。 此外，Ｍéｎｄｅｚ－Ａｌｏｎｚｏ 等人的研究成果也进一步揭示了植物性状与性状之间的紧密联

系，该研究聚焦于地中海灌木的叶片水力学性状与生物力学性状的协变关系，发现该协变主要由叶片密度驱

动。 高密度叶片通常具有更致密的细胞结构，从而增强了机械强度，但可能会降低导水效率；低密度叶片则通

过疏松的组织结构提高水分运输效率，但机械抗性较低［３８］。
本研究表明，在偶见种的性状网络中， ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ 为中心性状，碳同化为它们的光合作用提供了能量（图

３）。 ＳＬＡ 较高反映了偶见种的光照获取与利用策略。 ＳＬＡ 较高意味着叶片相对较薄且面积较大，这有利于植

物在弱光环境下增加光的吸收面积，提高光能利用效率，从而在光照不足的情况下更好地进行光合作用［３９］。
较高的 ＳＬＡ 与 Ｔｈｋ 体现了水分平衡策略，较高的 ＳＬＡ 可以减少叶片的水分散失，提高水分利用效率。 较厚的

叶片通常具有更发达的角质层、栅栏组织和海绵组织，可以有效减少水分蒸发，增强叶片的保水能力，使偶见

种在干旱或水分胁迫的环境中更好地保持水分平衡［４０］，较高的 ＳＬＡ 与 Ｔｈｋ 也反映了偶见种在资源利用上的

一种权衡策略，即通过增加 ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ，提高光合作用效率，增加光合产物的积累［４１］。
磷是植物体内的一个重要元素，可以组成细胞原生质。 磷还可以参与植物的光合作用过程，将阳光转化

为植物所需的能量，并参与糖和淀粉的利用，进一步传递能量［４２］。 Ｐｍａｓｓ在常见种的植物性状网络中被视为枢

纽性状，磷在植物的生长、发育和繁殖过程中扮演着非常重要的角色［４３］，较高的 Ｐｍａｓｓ通常意味着植物具有较

强的磷获取能力，反映了植物对于养分的获取与利用策略。 本研究发现，Ｐｍａｓｓ在所有物种和常见种的性状网

络中都作为枢纽性状，在偶见种性状网络中也扮演着较为重要的角色。 常见种的 ＳＬＡ 与 ＷＤ 较高，体现了常

见种的资源分配与权衡策略。 植物通过增加叶片磷含量和比叶面积，提高了光合作用效率，从而增加了光合

产物的累积，将部分光合产物分配到茎干中，增加木材密度，提高植物的防御能力和生存能力。
３．３　 经济性状、气孔性状和能量性状的重要性

本研究将 ２０ 种植物功能性状归为三大类，即经济性状、气孔性状以及能量性状。 在涵盖研究区 １１２ 个物

种所构建的植物性状网络里，通过深入探究发现，能量性状相较于其他性状占据着更为关键的地位（图 ３）。
在常见种的植物性状网络中，经济性状则凸显出其首要的重要性（图 ３），如叶片叶绿素含量、单位质量叶片氮

含量以及单位质量叶片磷含量等特征均隶属于经济性状范畴。 能量性状主要涉及植物的光合作用和呼吸作

用，相比经济性状，它们对植物的生长和发展影响程度较小［３７］，经济性状与植物的生长发育、繁殖过程以及环

境适应性紧密相连，其能够直接影响植物的生存状况与繁衍能力，故而在整个性状网络中展现出较高的连接

程度［４０］。 气孔性状相较于常见种的重要性最低。 在植物性状网络中，偶见种的能量性状网络度最高（图 ３），
这可能是因为在光照不足或温度过高的特定生境中，偶见种的光合作用和呼吸作用可能会受到较大的影响，
这时与能量获取紧密相关的性状对植物的生存和发展便显得尤为关键［４４—４５］。 总的来说，植物性状网络的重

要性取决于多个因素，经济性状更直接地影响着植物的生存和繁衍，因此在植物性状网络中占据着更为核心

的地位。 在本研究中，常见种优先考虑经济性状之间的联系以适应环境变化，偶见种优先考虑能量性状间的

协同作用以适应在多变环境中生存。

４　 结论

鼎湖山南亚热带常绿阔叶林常见种和偶见种植物性状网络存在差异，常见种的边密度较偶见种低，模块

化程度较偶见种高。 进一步分析发现，在二者各自的植物性状网络中，具有最高网络度的性状并不相同。 对

于常见种而言，Ｐｍａｓｓ是性状网络中的关键因子，网络度最高，是整个性状网络的枢纽性状。 其中，ＳＬＡ 和 ＷＤ

７９８４　 １０ 期 　 　 　 王雪　 等：南亚热带常绿阔叶林常见种和偶见种植物性状网络及其适应策略 　
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的网络度仅次于 Ｐｍａｓｓ，Ｋｌ 和 ｇｓａ 的网络度最低；而在偶见种的性状网络中，ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ 是最为重要的因子，ＰＬ
的网络度仅次于 ＳＬＡ 和 Ｔｈｋ， ＷＵＥｉ 和 Ｎｍａｓｓ的网络度相对较低。 从性状重要性来看，经济性状对于常见种至

关重要，能量性状则在偶见种中占据关键地位。 尽管常见种和偶见种的性状网络存在差异，但它们都反映了

植物性状之间的复杂关系与协同效应。 这些性状特征以及其构建的性状网络结构框架反映出常见种和偶见

种在适应环境时采用了不同策略，常见种优先考虑经济性状之间的联系以提升自身适应性，而偶见种优先考

虑能量性状间的协同作用以适应环境变化。
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