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喀斯特退耕地演替早期草本植物功能性状对土壤资源
异质性的响应及其尺度效应
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摘要：深入探讨植物功能性状对土壤资源异质性的响应及其尺度效应，可以为弃耕地演替早期群落恢复提供理论依据。 本研究

以喀斯特退耕地植被恢复的演替早期草本群落为研究对象，基于 ４ 种空间尺度（１ ｍ×１ ｍ、５ ｍ×５ ｍ、１０ ｍ×１０ ｍ、１５ ｍ×１５ ｍ），研
究物种功能性状结构、群落加权均值对综合土壤资源异质性的响应，以阐明影响植物功能性状格局的生态机制及群落中共存物

种对资源异质性的适应策略。 结果显示：（１）高异质性生境中，较大尺度（１０ ｍ×１０ ｍ 或 １５ ｍ×１５ ｍ）下，植株高度、叶面积、叶
干物质含量和叶氮含量表现出性状聚集，而叶厚度则性状发散；在小尺度（１ ｍ×１ ｍ）下，叶干物质含量表现性状聚集，比叶面积

和植株高度表现出性状发散。 （２）大尺度（１５ ｍ×１５ ｍ）高异质生境中，禾本科增多，景天科和豆科植物减少；小尺度（１ ｍ×１ ｍ）
高异质生境中，景天科和豆科增多，禾本科植物和伞形科减少。 研究表明：在喀斯特高度资源异质环境下，物种功能性状结构、
群落加权均值与综合资源异质性变化模式均具有空间尺度效应。 生境过滤在大尺度下具有主导效应，限制相似性和生境过滤

则共同作用于小尺度群落构建。 大尺度下植物通过偏向获取性策略而小尺度下更趋于保守性策略以适应喀斯特的异质性

生境。
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Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｉｔｓ
ｓｃａｌｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｋａｒｓｔ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｆａｒｍｌａｎｄ
ＺＨＡＯ Ｙｉｊｉｅ， ＧＵＯ Ｘｕｍａｎ， ＤＵ Ｈａｏｈａｎ， ＬＵＯ Ｊｉｅ， ＬＵＯ Ｗｅｉｘｕｅ， ＬＩ Ｚｏｎｇｆｅｎｇ， ＴＡＯ Ｊｉａｎｐｉｎｇ， ＬＩＵ Ｊｉｎｃｈｕｎ∗

Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ｒｅｇｉｏｎ （Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎ）， Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ

４００７１５， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ｗｉｄｅｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ， ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｈｉｇｈ ｓｏｉｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｗｉｔｈ ｌｏｗ
ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ｒａｔｉｏ， ｓｅｒｉｏｕｓ ｓｏｉｌ ｅｒｏｓｉｏｎ， ａｎｄ ｈｉｇｈ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ． Ｉｎ ｒｅｃｅｎｔ ｙｅａｒｓ，
ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｒｏｓｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ｒｕｒａｌ ａｎｄ ｕｒｂａｎ ａｒｅａｓ， ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｌａｎｄ ｈａｓ ｒｅｄｕｃｅｄ ｓｈａｒｐｌｙ
ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ， ｗｉｔｈ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｌａｎｄ ａｒｅａｓ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ａｎｎｕａｌｌｙ． Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｋａｒｓｔ
ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｆａｒｍｌａｎｄ， ｐｌａｎｔ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｈａｖｅ ａ ｐｒｏｆｏｕｎｄ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅ． Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｆｅｒ ｔｏ ａｌｌ ｔｈｅ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ
ｔｈａｔ ｈａｖｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｓｅｔｔｌｅｍｅｎｔ， ｓｕｒｖｉｖａｌ， ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ． Ｔｈｅｙ ｃａｎ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ
ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ． Ａｓ ａ
ｎｅｗ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｍｅｔｈｏｄ， ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｗｉｄｅｌｙ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ， ａｎｄ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｓｈｏｗｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｃａｌｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｒｅｍａｉｎｓ ｕｎｃｌｅａｒ， ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｌａｎｄ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， ｗｅ ｔｏｏｋ ｔｈｅ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ
ｓｔａｇｅ ｏｆ ｋａｒｓｔ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｆａｒｍｌａｎｄ ａｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｆｏｕｒ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ （１ ｍ×１ ｍ， ５ ｍ×５ ｍ， １０ ｍ×１０ ｍ，
１５ ｍ×１５ ｍ）， ｗｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｔｈｅ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ， ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｅｌｕｃｉｄａｔｅ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏ⁃ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｏ ｔｈｅ ｓｏｉｌ
ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ． Ｗｅ ｈｏｐｅ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．
Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ： （１） Ｉｎ ｈｉｇｈｌｙ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ， ａｔ ｌａｒｇｅｒ ｓｃａｌｅｓ （１０ ｍ×１０ ｍ ｏｒ １５ ｍ×１５ ｍ）， ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ，
ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｓｈｏｗｅｄ ｔｒａｉｔ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｒａｉｔ
ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ． Ａｔ ｓｍａｌｌｅｒ ｓｃａｌｅｓ （１ ｍ×１ ｍ）， ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｓｈｏｗｅｄ ｔｒａｉｔ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｎｄ
ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｓｈｏｗｅｄ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ． Ａｔ ｔｈｅ ｍｅｄｉｕｍ ｓｃａｌｅ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ
ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ． （２） Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ Ｓｅｄｕｍ ａｎｄ Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｌａｒｇｅ⁃ｓｃａｌｅ （１５
ｍ×１５ ｍ） ｈｉｇｈｌｙ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ． Ｓｅｄｕｍ ａｎｄ Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｗｈｉｌｅ Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ａｎｄ Ａｐｉａｃｅａｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ
ｓｍａｌｌ⁃ｓｃａｌｅ （１ ｍ×１ ｍ） ｈｉｇｈｌｙ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎｓ， ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｌｌ ｈａｄ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｒｅｓｏｕｒｃｅ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ ｋａｒｓｔ． Ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ｈａｄ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ａｔ ｌａｒｇｅ ｓｃａｌｅｓ， ｗｈｉｌｅ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ａｎｄ
ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ａｃｔｅｄ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｉｎ ｓｍａｌｌ⁃ｓｃａｌｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ａｄａｐｔｅｄ ｔｏ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｏｒｉｅｎｔｅｄ ｔｏｗａｒｄｓ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｔ ｌａｒｇｅ ｓｃａｌｅｓ， ａｎｄ ｍｏｒｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｔ ｓｍａｌｌ
ｓｃａｌｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ； ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎｓ； ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ

近年来，由于土地撂荒及退耕还草还林工程的施行［１—３］，喀斯特地区退耕地日益增多。 退耕地的植被自

然恢复成为喀斯特地区生态建设的重要内容。 在退耕地的自然恢复过程中，演替早期是一个不可忽视的阶

段，这一时期植物的定植与群落组成对后期演替有深远影响［４］。 另一方面，喀斯特地区由于基岩大面积裸

露、地形极度破碎、岩石与少量土壤镶嵌分布、土被不连续，形成了石面、石沟、石缝等各种小生境［５—７］，从而引

发了高度的土壤水分、养分等资源异质性［８—１０］。 高度的资源异质性对喀斯特地区植物的生长、群落的动态、
生物多样性的维持及生态系统功能的发挥起到非常重要的作用［１１—１２］。 植物功能性状能够反映植物对环境变

化的生存策略［１３］，决定植物对环境条件的耐受性［１４］，且能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，揭示植物对生态系统过程与功能的影响［１５］。 基于植物功能性状的研究对于解决各种生态问题

如植被恢复［１６］、全球气候变化［１７］等具有巨大潜力。 因此，开展喀斯特退耕地演替早期植物功能性状对资源

异质性的响应研究，具有重要的理论和实践意义。
植物群落功能性状组成对环境变化的响应是生态学工作者长期感兴趣的研究主题［１８］。 功能性状组成与

环境梯度之间关系往往通过量化不同群落中功能性状的群落加权平均值的变化来实现［１９—２０］。 性状的群落加

权平均值能够反映群落中优势植物物种的功能特性［２１］。 研究表明，在资源均匀且可用性较高（非生物条件不

恶劣）的群落中，植物性状的群落加权平均值往往较高，植物采取积极的资源获取策略，比如具有高生长速率

和高光合速率［２２］；而在资源破碎且可用性较低（非生物条件恶劣）的群落中，植物性状的群落加权平均值较

低，即植物往往采取保守的资源利用策略，比如具有较小的叶面积和比叶面积、较厚的叶厚度和较高的叶干物

质含量［２３］。 喀斯特地区土壤瘠薄、岩溶干旱时常发生，资源量低且异质性高［２４］，该地区植物可能更倾向于采

取保守的资源利用策略。 然而，Ｚｈａｎｇ 等［２５］研究发现，喀斯特地区的先锋植物能够快速获取资源，具有较高
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的比叶面积和叶氮浓度。 也有其他研究证实，当环境越来越干旱时，植物反而会转向资源获取策略［２６］。 可

见，在资源量低且高度异质的喀斯特地区，植物群落功能性状如何响应，仍然有待研究。
基于功能性状探讨群落内物种的共存机制是目前研究的一个热点问题。 基于生态位理论的确定性过程

认为环境过滤和相似性限制两个相反的作用力是区域物种共存的基本驱动力。 环境过滤往往导致性状趋同，
反映具有相同耐受性的物种集合［２７］，群落内性状表现出聚集分布的特征；相似性限制通过物种间的竞争排斥

发挥作用，群落内性状表现为发散分布的特征。 研究认为，在资源分配均匀的地区，生物竞争排斥较弱的竞争

者，可能会产生强烈的性状趋同［２８］，导致偏向与强竞争能力相关的性状；而在群落环境压力大、异质性程度高

的地区，环境过滤的生态机制更为重要［２９—３０］。 然而，有研究表明，有利的环境条件也可能促使种间竞争加剧，
限制共存物种的功能相似性，促进具有相反性状的物种共存，使群落在功能上的差异比偶然预期的要大，导致

生态位分化［３１］。 可见，环境资源变化对群落共存机制（环境过滤 ／相似性限制）的影响结果并不唯一。 由于

喀斯特地区生境条件恶劣［３２］，我们推测环境过滤（即植物功能性状更倾向于聚集）可能主导喀斯特地区的植

物群落构建。 近年来，也有部分研究证实环境过滤在维持喀斯特物种共存中的重要作用［３３］。 然而，在资源高

度异质的喀斯特退耕地演替早期草本群落中，基于功能性状的群落构建机制并未明确。
在群落构建中，环境过滤和相似性限制的相对重要性可能会随空间尺度的改变而改变［３４］。 环境过滤通

常在较大的尺度上起作用［３５］，而与相似性限制和弱竞争者排除有关的生态过程则在较小的空间尺度上占主

导地位，因为植物更容易与邻近植物产生竞争。 在喀斯特地区，群落在精细尺度上环境条件也可能高度异质，
即小范围内也会表现出较大的微环境变化［２４，３６］。 有研究表明，为了响应这种小尺度的异质性，功能相似的物

种可能会占据环境条件相似的微环境，从而导致空间聚集和性状趋同［３７］，即环境过滤在小尺度也可能在影响

群落功能性状格局上起到重要作用。
综上，本研究以喀斯特退耕地植被恢复早期的草本植物群落为研究对象，基于不同空间尺度，通过植物群

落学调查和叶片功能性状的测定及分析，试图探究以下 ２ 个科学问题：（１）喀斯特退耕地演替早期草本植物

功能性状对土壤资源异质性有何响应是否具有尺度依赖？ （２）不同土壤资源异质性条件下，群落共存物种具

有怎样的性状适应策略？ 期望研究结果为喀斯特植被恢复与生物多样性保护提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于重庆市北碚区中梁山槽上综合观测场（１０６°２７′１０″Ｅ，２９°４７′２６″Ｎ）。 该观测场隶属于重庆金

佛山喀斯特生态系统国家野外科学观测研究站，为典型的喀斯特槽谷区，海拔高度约为 ５５５ ｍ（图 １）。 气候

类型属于亚热带季风湿润气候，年均气温约为 １８．３℃，年均降水约为 １ ２５０ ｍｍ。 观测场于 ２０１８ 年建立在大

片退耕农田上。 由于外部进行了围封，观测场内部植被呈自然恢复状态，非实验区域（边缘地带）已恢复至草

灌阶段，实验区（中心区域）有极少部分木本植物幼苗出现，但草本植物仍占据绝对优势地位。
１．２　 样地设置及植物调查

于 ２０２２ 年 ３ 月在观测场内建设 ３０ ｍ ×４０ ｍ 固定样地。 整个样地被划分成 ４８ 个 ５ ｍ×５ ｍ 样方，样方四

角用钢管作长久标记。 每个 ５ ｍ×５ ｍ 样方又细分为 ２５ 个 １ ｍ×１ ｍ 小样方（图 １）。 野外调查以 １ ｍ×１ ｍ 小

样方为单元，共记录了 １ ２００ 个调查单元的相对坐标和一年生及多年生草本植物的物种名、高度和盖度。
１．３　 土壤采样与指标测定

对 ４８ 个 ５ ｍ×５ ｍ 样方进行表层土（０—１０ ｃｍ）采集。
１ ｍ×１ ｍ 小尺度：于每个 ５ ｍ×５ ｍ 样方内选择一个小样方（图 １，土壤采集图，深灰色），随机选取 ３ 点取

样，分开带回，独立测量，３ 个独立测量值用来代表该 １ ｍ×１ ｍ 小样方的土壤数据。
５ ｍ×５ ｍ 尺度：保留原 １ ｍ×１ ｍ 小样方的土壤数据为其中一个测定值，再于每个 ５ ｍ×５ ｍ 样方内另外选

取 ３ 个 １ ｍ×１ ｍ 小样方（图 １，土壤采集图，浅灰色），每个小样方内随机选 ３ 点取样，混合后取 １ ／ ３ 带回，共获
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图 １　 固定样地地理位置、样方航拍图和土壤采集图

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｅｒｉａｌ ｐｈｏｔｏ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｆｉｘｅｄ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｉｎ ｔｈｅ ｓｉｔｅ

土壤采集图中四个灰色单元格（１ ｍ×１ ｍ）代表四个土壤采样样方。 在一个单元格（深灰色）中进行三点分别取土，在另外三个单元格（浅灰

色）的每个单元格中三点混合成 １ 个土壤样品

得 ３ 份土壤样品。 这样，总共 ４ 份土壤数据作为该 ５ ｍ×５ ｍ 样方的土壤数据。
以此类推，用 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 样方的土壤数据做较大样方（１０ ｍ×１０ ｍ）的数据分析值，用 ９ 个 ５ ｍ×５ ｍ 样

方的土壤数据就可以做大样方（１５ ｍ×１５ ｍ）的数据分析值。 由于 ２ 个取样单元的裸岩率为 １００％，实际共采

集 ２８６ 份土样。 采用标准土壤测定方法［３８］测定了土壤理化性质，包括 ｐＨ、总碳 ＴＣ、总氮 ＴＮ、速效氮 ＡＮ，而土

壤水分（ＳＷＣ）用烘干法定量。 每个取土单元中选 ３ 个位点用钢钎测量土壤深度 ＳＤ。
１．４　 植物性状数据采集

２０２２ 年 ７ 月，在固定样地收集了植物性状数据。 样地共记录 ６５ 种草本植物，收集了 ５３ 个物种的性状数

据，在所有研究尺度下每个样方内这些物种的盖度之和占样方总盖度的 ９５％以上。 选择了与植物生态策略

相关的 ７ 个关键功能性状（表 １），使用 Ｐéｒｅｚ⁃Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ［３９］的标准化方法进行性状测量。

表 １　 植物功能性状指标的选择

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

类型
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

性状
Ｔｒａｉｔ

单位
Ｕｎｉｔ

英文缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

功能作用
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｏｌｅ

资源获取型 株高 ｃｍ Ｈ 光竞争［４０］

Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ 比叶面积 ｍｍ２ ／ ｍｇ ＳＬＡ 光合速率，叶寿命，植物生长速率［４１—４２］

叶氮含量 ｇ ／ ｋｇ ＬＮＣ 光合速率，植物生长和存活［４１］

叶面积 ｃｍ２ ＬＡ 水热平衡［４０］

资源保持型 叶碳含量 ｇ ／ ｋｇ ＬＣＣ 结构碳投资，保持单位面积叶质量［４２］

Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ 叶厚度 ｍｍ ＬＴ 对干旱和贫瘠土壤的抗性［４０］

叶干物质含量 ｍｇ ／ ｇ ＬＤＭＣ 胁迫耐受，叶片物理抗性［４３］

　 　 Ｈ： 株高 Ｈｅｉｇｈｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＮＣ： 叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＡ： 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＣＣ： 叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＴ： 叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

１．５　 数据分析

因采用允许样方间部分重叠的嵌套空间取样设计［４４］，样地的 １ ２００ 个小样方可以组合为一系列从小到

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

大的不同尺度。 研究根据一系列尺度进行了丰富度⁃面积、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数⁃面积曲线的绘制。 结果表明，
随空间尺度增大，丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数都表现为对数函数增长趋势。 丰富度⁃面积曲线表明，丰富度

于 １５ ｍ×１５ ｍ 尺度达到平台期。 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数⁃面积曲线表明，５ ｍ×５ ｍ 尺度为步入平台期拐点。 据

此结果，我们选取了 ４ 个代表性的尺度（１ ｍ×１ ｍ、５ ｍ×５ ｍ、１０ ｍ×１０ ｍ、１５ ｍ×１５ ｍ）来完成问题探究。 ４ 个尺

度的具体样本数量分别为 ４８、４８、３５、２４。
１．５．１　 综合资源异质性计算

利用各个尺度取样单元所包含的测量值计算每个变量的均值和异质性程度，异质性程度用测量值的变异

系数（ＣＶ）衡量［４５］。
使用方差分解分析来量化影响物种丰富度的各环境因子变异系数的相对重要性。 将所有环境因子的值

归一化到［０，１］，根据物种丰富度的方差分解结果对各环境因子变异系数进行加权，计算得到综合资源异质

性得分［４６］。 方差分解分析在 Ｒ ３．６．１ 中的 ｈｉｅｒ．ｐａｒｔ 包进行。
１．５．２　 零模型

通过计算每个物种所有采集样本性状的平均值作为该物种的性状值。 使用欧式距离计算每对物种之间

的性状差异。 分析前对所选性状进行了 ｌｎ 转换，以使所有性状数据通过 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 正态检验。 然后，将观

测到的样方内物种之间性状的平均成对距离（ＭＰＤ）与使用零模型生成的随机期望值进行比较，来检测不同

空间尺度群落组装的主要过程，区分环境过滤和限制相似性。 首先，使用包含固定样地的所有物种的物种库

来生成随机群落。 在每个空间尺度下，利用 Ｒ ３．６．１ 中 ｐｉｃａｎｔｅ 包采用 ｔｒｉａｌ⁃ｓｗａｐ 算法随机化群落数据矩阵，保
持物种出现频率和样方物种丰富度，并以相对盖度加权。 每个尺度进行 ９９９ 次随机化。 功能性状结构采用每

个性状的标准化平均成对距离（ＳＥＳ）来表示［４７］：

ＳＥＳ＝ＭＰＤｏｂｓ－ＭＰＤｅｘｐ
ＳＤ（ＭＰＤｅｘｐ）

其中 ＭＰＤｏｂｓ 是在各尺度所有样方中观察到的 ＭＰＤ。 ＭＰＤｅｘｐ 是零模型对各尺度样地期望的平均 ＭＰＤ。
ＳＤ（ＭＰＤｅｘｐ）是各尺度样地的平均 ＭＰＤｅｘｐ 值的标准差。 ＳＥＳ ＞ ０ 表示性状趋异（即共存物种在功能上比预

期更不相似），ＳＥＳ ＜ ０ 表示性状趋同（即共存物种在功能上比预期更相似），ＳＥＳ ＝ ０ 表示性状随机。
１．５．３　 群落加权均值

计算每个空间尺度下各个性状群落加权均值（ＣＷＭ）。 使用 ＦＤ 程序包中的 ｄｂＦＤ 函数进行群落加权均

值计算，计算在 Ｒ ３．６．１ 中进行。
１．５．４　 数据统计分析

为了检验综合资源异质性对物种功能性状结构的影响，采用线性回归检验综合资源异质性与各功能性状

标准化平均成对距离（ＳＥＳ）的关系；为了进一步确定低、中、高异质性分组内样方平均 ＳＥＳ 值是否与 ０ 有显著

差异，在各空间尺度进行 ｔ 检验。 为了阐明群落物种对资源异质性的适应策略，通过线性回归分别检验各个

尺度下综合资源异质性与性状加权均值的关系；为了探究 ４ 个空间尺度下群落加权均值变化规律的驱动物

种，选取各尺度中平均盖度 ＞ １％的主要物种进行分析，并绘制主要物种及其所属的科在高异质样方与中低

异质样方中的盖度对比柱形图。 数据处理分析和图形绘制均在 Ｒ ３．６．１ 中完成。

２　 结果与分析

２．１　 植物功能性状描述统计

样地内共获得到 ５３ 种草本植物的功能性状数据。 统计结果显示，株高、叶面积、叶厚度、叶氮含量为高度

变异（ＣＶ ＞ ３６％）；比叶面积、叶干物质含量为中等变异（１５％ ≤ ＣＶ ≤ ３６％）；叶碳含量为低变异（ＣＶ ＜ １５％）
（表 ２）。
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表 ２　 喀斯特退耕地恢复早期植物功能性状基本统计

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｋａｒｓｔ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｆａｒｍｌａｎｄ

性状
Ｔｒａｉｔ

平均值
Ｍｅａｎ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｆａｒｉａｔｉｏｎ ／ ％

株高 Ｈｅｉｇｈｔ ３０．５４ ２０．０４ ６．２０ ９０．４３ ６５．６３

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ２８．２８ ９．３６ ９．２４ ５５．４２ ３３．１１

叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ２８．０３ １０．１８ １０．４０ ５４．３０ ３６．３１

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ １５．５７ ２４．４６ ０．４１ １６４．０４ １５７．０６

叶碳含量 Ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ４３０．４０ １９．６７ ３８４．２０ ４７１．４０ ４．５７

叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．２９ ０．２２ ０．０８ １．０８ ７４．４７

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ２１０．５３ ７２．１１ ５３．０９ ３５４．０１ ３４．２５

２．２　 植物功能性状结构对综合资源异质性的响应及其尺度效应

较大尺度（１０ ｍ×１０ ｍ 或 １５ ｍ×１５ ｍ）下，样地内物种的株高、叶面积、叶干物质含量、叶碳含量和叶氮含

量的标准化平均成对距离（ＳＥＳ）随综合资源异质性程度升高而呈降低（或显著降低）趋势，而叶厚度的 ＳＥＳ
随综合资源异质性程度升高呈升高（或显著升高）趋势（图 ２）；中尺度（５ ｍ×５ ｍ）下，株高的 ＳＥＳ 随综合资源

异质性程度升高而显著降低，其他性状的 ＳＥＳ 没有发生显著变化；小尺度（１ ｍ×１ ｍ）下，叶干物质含量和叶厚

度的 ＳＥＳ 随综合资源异质性程度升高而显著降低，而比叶面积和株高的 ＳＥＳ 随综合资源异质性程度升高而

显著升高（图 ２）。
较大尺度（１０ ｍ×１０ ｍ 或 １５ ｍ×１５ ｍ）下，样地内物种的株高、叶面积、叶干物质含量、叶碳含量和叶氮含

量的 ＳＥＳ 值都在低异质性样方（综合异质性得分 ０—０．２５）与 ０ 无显著差异，但在高异质性样方（综合异质性

得分 ０．４５—１）显著低于 ０；相反，叶厚度的 ＳＥＳ 值在低异质性样方与 ０ 无显著差异，而在高异质性样方显著高

于 ０（图 ３）。 小尺度（１ ｍ×１ ｍ）下，比叶面积和株高的 ＳＥＳ 值在低异质性样方与 ０ 无显著差异，而在高异质性

样方显著高于 ０；叶干物质含量的 ＳＥＳ 值在低异质性样方与 ０ 无显著差异，而在高异质性样方显著低于 ０（图
３）。
２．３　 植物性状群落加权均值对综合资源异质性的响应及其尺度效应

较大尺度下，株高、叶面积的群落加权均值随异质性程度增加而显著提高，但比叶面积、叶氮浓度则显著

降低（图 ４）；中等尺度下，群落加权均值并没有随异质性程度变化而发生显著变化；小尺度下，株高、叶面积、
叶干物质含量、叶碳浓度的群落加权均值随异质性程度增加而降低，而叶厚度和叶氮浓度的群落加权均值随

异质性程度增加而显著提高（图 ４）。
大尺度（１５ ｍ×１５ ｍ）高异质环境中，高的禾本科（芒、柔枝莠竹、雀麦）植物增多，低的景天科（凹叶景天）

和豆科植物（小苜蓿、野豌豆）减少（图 ５）；小尺度（１ ｍ×１ ｍ）高异质环境中，叶片最厚且低矮的景天科（凹叶

景天、垂盆草）和叶片较小且低矮的豆科（小苜蓿）植物增多，叶片薄且较高的禾本科（披碱草、芒、柔枝莠竹、
雀麦）和伞形科（野胡萝卜）植物减少（图 ５）。

３　 讨论

３．１　 生境异质性对植物功能性状的影响及其尺度依赖

在较大尺度（１０ ｍ×１０ ｍ 或 １５ ｍ×１５ ｍ）下，本研究中 ５ 个植物功能性状（ＬＴ 和 ＳＬＡ 除外）在高资源异质

生境中均表现为性状趋同。 研究表明植物功能性状趋同（收敛性）通常由环境过滤来解释［２７，４８］，即环境因子

（温度、水分、土壤养分等）充当过滤器的作用，导致性状和功能相似的物种被筛选进入相近的生态位，使群落

内各物种的特征趋同［４９］。 在较大尺度下，喀斯特地区高的生境异质性将增加生态位空间，进而驱动群落物种

在该尺度上的稳定共存，而土壤和地形因子等往往是对植物筛选的主要因子［５０］。 同时，经典的群落构建理论

认为，环境过滤在群落演替的早期作用较强，决定了群落的物种组成［５１］。 尽管有研究认为生物过滤，即种间
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图 ２　 各空间尺度下综合资源异质性与功能性状 ＳＥＳ 值线性回归

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ＳＥＳ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ

虚线表示线性回归不显著（Ｐ ＞ ０．０５），实线表示线性回归结果显著（Ｐ＜０．０５）； ＳＥＳ：性状的标准化平均成对距离

竞争或种内功能性状变异导致的群落中物种组分的生态位分化和适合度差异，也可以解释植物功能性状的趋

同模式［５２—５４］，但较大尺度下植物相互作用的强度以及可能性均很低，并且如果生物过滤效应存在，那么在低
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图 ３　 各空间尺度下低、中、高综合资源异质水平下功能性状 ＳＥＳ 均值与 ０ 的 ｔ 检验

Ｆｉｇ ３　 Ｔｈｅ ｔ ｔｅｓｔ ｏｆ ０ ａｎｄ ＳＥＳ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｌｏｗ， ｍｏｄｅｒａｔｅ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ

∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；ＳＥＳ：性状的标准化平均成对距离

异质生境中也应该表现出来，但本研究中并没有发现这一现象。 另一方面，在大尺度中也检测到有限的相似

性，具体表现为 ＬＴ 随着综合资源异质性程度升高而发散。 这表明草本群落中竞争效应在大尺度也有一定的

作用，但大尺度由于草本群落相互作用的距离有限，可能是空间分割过程造成的［５５］。 因此，环境过滤在较大

尺度下喀斯特退耕地演替早期起到更为重要的作用。
小尺度（１ ｍ×１ ｍ）下，Ｈ 和 ＳＬＡ 随综合资源异质性升高而愈发发散，表明限制相似性在小尺度起作用，即

物种竞争导致了群落的主要组装过程［５６—５７］。 然而，小尺度下 ＬＴ 和 ＬＤＭＣ 也检测到生境过滤信号。 尽管大

多数研究都将小尺度生境视为更加同质，但在喀斯特地区，小尺度异质性也很明显［５６］，功能相似物种占据环

境相似的微环境［３６］。 因此，小尺度下限制相似性和生境过滤可能共同塑造着群落的构建［５８］。
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图 ４　 各空间尺度下综合资源异质性与性状群落加权均值线性回归

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ－ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ （ＣＷＭ） ｏｆ ｅａｃｈ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｔｒａｉｔ ａｔ ｅａｃｈ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅ
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图 ５　 １ ｍ×１ ｍ和 １５ ｍ×１５ ｍ 尺度下平均盖度＞ １％的物种及其所属的科在高综合资源异质性与中低综合资源异质性样方中的盖度对比图

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｖｅｒｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｖｅｒ ＞ １％ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｍｏｄｅｒａｔｅ⁃ｌｏｗ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｏｕｓ

ｑｕａｄｒａｔｓ ａｔ １ ｍ×１ ｍ ａｎｄ １５ ｍ×１５ ｍ ｓｃａｌｅ

３．２　 植物功能性状对综合资源异质性的适应策略

在较大尺度下，高资源异质生境中 Ｈ、ＬＡ、ＴＮ 显示生境过滤信号（即性状趋同）。 大尺度高异质环境中岩

石裸露率高，植物总盖度减少，土壤资源异质性程度高，但整体土壤资源有效性更受限制［５９］。 先前研究表明，
在养分受限的土壤中，植物的叶性状更具有保守性［６０］。 然而，也有研究表明，干旱情况下植物更具资源获取

性策略，如通过提高叶绿素浓度来抵消随着干旱增加而降低的非结构碳水化合物浓度和净地上初级生产

力［６１］。 在喀斯特退耕地的演替初期，较大尺度下，高资源异质生境中更丰富的生态位允许群落性状采取获取

性策略［６２］，植物通过增加株高、增大叶片面积来获取更多光能且提高叶片水热平衡能力，以更好地获取资源

供自身生长发育。 研究表明，不同土壤资源梯度下，性状变化由物种更替的变化决定［６３—６４］。 本研究大尺度高

资源异质生境中，高的禾本科（芒、柔枝莠竹、雀麦）植物增多，低的景天科（凹叶景天）和豆科植物（小苜蓿、野
豌豆）减少，进一步表明了该尺度生境中，植物倾向于采取资源获取性策略。

与大尺度下大块岩石和土壤镶嵌分布而形成的高异质生境不同，小尺度高资源异质生境很大程度体现在

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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片状岩石倾斜于土体内部而使得小块样方内拥有一系列土壤深度。 在降雨事件之后，喀斯特地区干旱程度比

非喀斯特地区更为明显［６５］，因为岩体附近浅薄土层雨水更容易下渗，土壤保水能力更差。 在小尺度样方中响

应岩溶干旱频发时，叶性状与叶经济学谱一致，更具保守性［６６］，具体体现为 ＬＤＭＣ、ＬＴ 显示生境过滤信号（性
状趋同）。 尽管叶自身物理抗性 ＬＤＭＣ 降低，但反映对干旱、贫瘠土壤抗性的叶性状 ＬＴ 提高。 本研究中 ＬＴ
最高但 ＬＤＭＣ 最低的景天科（凹叶景天、垂盆草）和 ＬＤＭＣ 中等的豆科（小苜蓿）增多，ＬＴ 最低但 ＬＤＭＣ 高的

禾本科植物（披碱草、芒、柔枝莠竹、雀麦）和 ＬＤＭＣ 中等的伞形科（野胡萝卜）减少，说明了植物的资源保守性

策略。 尽管在小尺度高异质环境中株高 Ｈ 显示限制相似性信号（性状趋异），但 ＣＷＭ⁃Ｈ 显著下降，植物整体

上也是采取降低株高的保守策略。

４　 结论及展望

在喀斯特退耕地恢复中的演替早期阶段，各尺度下植物功能性状在高资源异质性生境中表现出显著的性

状趋同或趋异，而在中、低资源异质性程度下未表现出显著的趋同或趋异格局。 生境过滤是大尺度高资源异

质生境的主导效应，而限制相似性和生境过滤共同作用小尺度高资源异质生境的群落构建。 同时，综合资源

异质性对群落加权均值有显著影响。 大尺度下植物趋向于获取性策略性状（株高和叶面积），且随着综合异

质程度增加而升高，而小尺度下表现保守性策略性状（叶厚度），且随异质程度增加而升高。 可见，喀斯特退

耕地演替早期的草本植物群落对土壤资源异质性的适应策略也具有空间尺度效应。
尽管本研究讨论了不同尺度下植物性状对土壤资源异质性的响应，但相对于非喀斯特地区的森林群落而

言，本研究的尺度仍然是小尺度甚至可以说是精细尺度上的。 同时，研究关注的是典型退耕地植被恢复中的

演替早期即草本植物植物群落阶段。 因此，本研究只选择了一个 ３０ ｍ×４０ ｍ 固定样地，其结果也一定程度地

反映了喀斯特退耕地恢复早期的真实情况，这相比于包含多个临时样点的研究来说，应该更加深入和可

信［６７］。 但在今后的研究中，增设更多的固定样地并拓展研究尺度，无疑是必要且重要的。 另一方面，研究仅

对围封 ４ 年的喀斯特退耕地恢复早期群落进行了初步探索。 然而群落演替在持续进行，生态过程将随演替的

进行而发生变化。 因此，未来需要的研究工作需要关注更长时间尺度上，同时从地上地下功能性状入手，研究

时间尺度上土壤资源波动对于群落物种共存模式以及物种更替的作用，明确分析生境异质性与植物功能性状

及群落构建的内部关联，继续丰富和深化本研究结论。
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