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摘要：植物功能性状是指能够反映植物碳获取、水分传递、养分循环等的重要生命活动的属性，包括植物生理、形态和物候

等方面的特征。通过植物功能性状探讨物种分布格局、生长策略和存活机制及其对全球变化的响应与适应，是近年来生态学

研究的热点之一。然而，不同尺度下植物功能性状与环境因子的关系存在差异，并且性状之间的关系也不尽相同。从物种、

种群、群落、植被区系到全球尺度，围绕植物功能性状之间的相互关系及其对气候环境变化响应的热点问题进行了综述，梳

理了近年来植物功能性状研究领域的进展，并讨论了目前植物功能性状研究的局限性和该领域未来的发展趋势。 
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Plant Functional Traits: From Individual Plant to Global Scale 
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Abstract: Plant functional traits (PFTs) are plant attributes that can reflect plant life history processes, such as 

carbon acquisition, water transport and nutrient cycling, including plant features associated with plant physiology, 

morphology and phenology. Employing functional traits to answer questions regarding plant distribution, growth 

and survival, as well as to explore the mechanisms underlying plants’ response to global climate change, remains a 

hot research topic in ecology over the past decades. However, it has been shown that trait-trait correlation and its 

association with environmental factors are rather variable or even reverse across ecological scales. The research 

progresses related to PFTs at different scales, i.e., within species, across species, across communities and across 

biomes globally were summarized. The limitations of current research of PFTs and proposed future research 

directions in this field were also discussed. 
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1859 年，达尔文在《物种起源》中描述加拉

帕戈斯群岛达尔文雀(Coerebini)鸟喙的大小和形

状时第一次引入了性状的概念 [1]，而功能性状

(functional trait)正式提出则是在 1946 年卡特尔对

人格的构成和测量的心理学研究中[2]。近 20年来，

植物功能性状的研究得到广泛关注和迅速发展[3]。
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植物功能性状包括了植物形态、生理、物候等特

性[4]，通过植物功能性状可以解释植物对不同环

境的适应机理[5–6]，预测植物的分布格局[7–8]，探

究群落的组成和功能 [9–10]，以及评估生态系统的

功能和服务[11–12]。 

目前比较常用的植物功能性状包括植物叶片

经济学和植物水力结构有关的特征。具体而言，叶

片经济学性状包括叶片光合速率、叶片比叶重、叶

片寿命、叶片呼吸速率、叶片氮磷含量等[13]；植物

水力结构有关的性状则包括木质部的导水率、叶片

凌晨和中午水势、叶片膨压丧失点、植物导水率丧

失 50%时的水势、水力安全系数(hydraulic safety 

margin)、木材密度等[14]。本文主要针对这些与植物

的生长和分布密切相关的植物水力学和经济学功

能性状，围绕气候因子对植物功能性状的影响以及

功能性状之间的相互联系，从植物个体到全球尺度

水平进行梳理和讨论。 

 

1 种内水平植物功能性状与环境因子

的关系 

 

1.1 种内水平功能性状的空间变化 

研究单种植物功能性状随环境因子的变化有

助于理解气候变化条件下植物适应环境的生理生

态学机制，对认识植物的迁移和分布有着重要的指

导意义。随着干旱的加剧，欧洲山毛榉(Fagus sylva- 

tica)种群的枝条抗气穴化能力增加，纹孔膜的厚度

增加，但导管直径变窄，说明植物可以增强自身抗

气穴化能力, 有效应对干旱胁迫[15]。Liang 等[16]对我

国南方常绿阔叶林优势树种丝栗栲 (Castanopsis 

fargesii)的研究表明，随着降水的增加，植物枝条的

导水率、叶片密度和叶片膨压丧失点都显著升高,

说明植物的水力功能性状具有很强的可塑性，有助

于植物适应气候变化背景下降水的改变，包括强

度、频度和起始时间上的变化。此外, Schreiber 等[17]

对加拿大西部 4 个地点颤杨(Populus tremuloides)导

管直径的研究也表明，导管直径具有很强的表型可

塑性，与夏季降水具有显著的正相关关系。  

 

1.2 时间尺度上种内植物功能性状与环境因子的关系 

研究植物种内功能性状与环境因子的关系在

时间尺度上的变化，是揭示植物适应环境变化尤其

当地气候变化的重要手段。有关植物功能性状随气

候动态变化的相关研究较多，尤以年际动态和季节

动态的研究居多，研究结果对如何保护和可持续利

用当地森林具有科学指导意义。对加拿大颤杨树轮

宽度的研究表明，由气候变暖引发的干旱降低了植

物的径向生长，因此, 需要制定有效的灌溉措施

以保护现有的森林[18]。此外，Gao 等[19]研究了干旱

对美国西南部 3 树种(Pseudotsuga menziesii, Pinus 

ponderosa, Pinus edulis)年轮径向生长的影响，认为

干旱过程对植物的影响非常复杂，干旱频率和干旱

时长的增加对树木的生长具有“累加效应”，即两者

同时存在扩大了干旱对树木的影响，并降低了树木

的抗旱性；而干旱起始时间和干旱强度的增加则对

树木的径向生长具有“遗留效应”，即显著地影响树

木后续的径向生长, 这说明除了干旱胁迫程度外,

不同的干旱过程对树木的影响也具有显著的差异。 

 

1.3 物种的驯化与适应在功能性状上的差异 

物种的驯化(acclimation)是指在一个相对较短

的时间内物种表型的可塑性，而物种的适应

(adaptation)是指在长期的物种进化过程中物种多基

因、多性状和多功能的改变[20–21]。驯化的对象一般

指的是同一物种，而适应的对象一般指的是不同物

种。这两个过程往往对植物性状有着不同甚至相反

的影响。植物在高光驯化条件下，叶子会变厚、机

械抗性会增强[22–23]，而在光照充足的环境条件下, 

常绿植物的适应往往表现为叶子变薄、机械抗性降

低的特征[24–26]。另外，Rosas 等[27]对西班牙加泰罗

尼亚 3 种壳斗科(Fagaceae)和 3 种松科(Pinaceae)木

本植物的研究表明，在湿润地区植物的适应表现为

具有高的枝条导水率丧失50%时的水势(P50; 与植物

的抗旱密切相关)，而植物在驯化条件下 P50 则没有

显著变化。 

 

2 属和科水平植物功能性状的研究 
 

2.1 同属植物功能性状随环境因子的变化 

同属植物虽然相比同种植物的基因型变化更

大，但是研究同属植物功能性状的变化相比同种植

物的取材范围更大，同时，相比跨属植物的研究,

又大大降低了基因型的差异对植物功能性状的影

响。最近几年，研究环境因子对同属植物功能性状

的影响也越来越多。Pfautsch 等[28]对澳大利亚桉属

(Eucalyptus)的 28 个种群导管直径的研究表明，植
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物的导管直径随着湿润指数的增加而增加, 植物木

质部导水率也随之升高。Larter 等[29]对世界上抗旱能

力最强的 23 种澳洲柏属(Callitris)植物的研究表明,

该属植物木质部抗旱能力随着干旱程度的增加而增

加，但植物木质部导水率与干旱指数无关。 

 

2.2 同科植物功能性状的关系及其随环境因子的变化 

对一些具有特殊属性(如进化的原始性、分布的

广泛性)的单一科植物进行研究，可以为物种的保育

提供理论支持。Zhang 等[30]对 33 种苏铁科(Cycada- 

ceae)植物的研究表明，与被子植物相比, 苏铁科植

物的叶片光合速率同样与叶片比叶面积、叶片氮磷

含量呈正相关，但不同的是苏铁科植物的叶片光合

速率与叶片导水速率不相关。Cao 等[31]对具有浅根

系且对土壤水分敏感的 59种竹子(Bambusoideae)研

究表明，竹子的高度受植物根压的影响。Kawai 等[32]

对温带森林广泛分布的 8 种壳斗科(Fagaceae)植物叶

脉分级与叶片机械抗性、水力特征的关系进行研究，

结果表明叶片一、二级叶脉影响叶片机械抗性，而

末端叶脉影响叶片水分利用效率。Liu 等[33]研究了

27 种木兰科(Magnoliaceae)植物的功能性状和进化

的关系，结果表明木兰科植物与导水和养分利用有

关的性状具有很强的进化生态位保守性，相比木莲

属(Manglietia)、含笑属(Michelia)和木兰属(Magnolia)

植物，玉兰属(Yulania)植物具有较高的导水速率和光

合作用，但这是以牺牲抗旱能力为代价的。  

 

3 不同类型植物功能性状的差异 
 

3.1 裸子植物和被子植物 

裸子植物和被子植物由于进化时间的不同，不

仅在结实方式上不同，在植物功能性状上也差异显

著。被子植物的导管细胞管腔直径一般比较宽，所

以导水效率高，而裸子植物的筛胞管腔比较细窄, 

因此导水效率低[34–36]。但也正因为如此，裸子植物

的木质部更不易发生气穴化，抗旱能力也更强[37–38]。

研究表明，世界上最抗旱的植物便是裸子植物

Callitris tuberculate[39]。 

 

3.2 常绿植物和落叶植物 

常绿和落叶代表了植物叶片的两种不同生活

型，常绿植物一般生长在较稳定的环境条件下，而

落叶植物则常常生活在季节性比较强的环境中，根

据引起落叶的原因不同，又分为干旱引起的落叶植

物和低温引起的落叶植物。常绿植物和落叶植物由

于叶片生长和存活时间的不同，导致了植物功能性

状上的显著差异。常绿植物的叶片构建成本往往比

落叶植物高，而比叶面积比落叶植物低[40–41]。Wang

等对我国植物叶片碳稳定同位素(δ13C)的研究表

明，常绿灌木的叶片 δ13C 要高于落叶灌木[42]。不仅

如此，常绿植物与落叶植物在性状与环境的关系上

也会出现不同甚至相反的结果，Kikuzawa 等[43]报道

常绿植物的叶片寿命跟温度呈负相关，而落叶植物

的叶片寿命跟温度呈正相关，而与叶片氮含量的关

系则正好相反。另外，有研究表明[44]落叶植物的叶

片比叶重(LMA)在低光条件下比较低，这无论在同

种还是不同种中都是成立的，而在同种常绿植物中

也有相同结果，但不同种常绿植物在低光条件下

LMA 比较高。 

 

3.3 阴生植物和阳生植物 

由于光环境不同，阴生植物和阳生植物往往表

现出不同的生理特性，阴生植物在荫蔽环境条件下

采取资源保守利用策略，而阳生植物则在光照充足

的条件下发展出快速获取资源的策略。He 等[26]对亚

热带常绿林 57 种木本植物叶片功能性状的研究表明, 

阴生植物的叶片机械抗性、叶片寿命比阳生植物

高，而光合速率则比阳生植物低。Zhu 等[45]对蕨类

植物的叶片成本-收益分析表明，阳生蕨类植物的叶

片营养元素利用效率比阴生蕨类更高，并且碳的偿

还时间也更快。 

 

3.4 C3和 C4植物 

C3 植物和 C4 植物由于光合途径的不同，二者

往往表现出对温度、水分、CO2 等不同的敏感性。

一年生 C3草本植物的叶片水力导度、气孔密度比 C4

草本植物更低，但是导管密度比C4草本植物更高[46]。

Taylor等[47]报道C4植物比C3植物具有更高的光合速

率、水分利用效率和氮的利用效率，但是气孔导度

较低。不仅如此，C3和 C4植物对 CO2浓度升高的响

应也不同，有研究表明在 CO2 升高条件下，C4 草本

植物叶片面积比 C3草本植物增加得更大，而 C3草本

植物的分蘖则比 C4 草本植物更多[48]。此外，Reich

等[49]对 8 种多年生草本植物(C3和 C4植物各 4 种)长

达20年的研究表明，前12年C3植物的生物量在CO2

升高条件下，生物量显著升高, 而 C4 植物则没有显
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著变化，而之后的 8 年，情况则发生了反转，即 C4

植物的生物量在 CO2升高条件下显著提高，而 C3植

物的则没有发生很大变化，这说明无论 C3 还是 C4

植物对大气 CO2浓度的升高都是敏感的，从而挑战

了在短期控制试验中得出的关于C4植物对CO2升高

不敏感的经典研究结论。 

 

3.5 木质藤本与直立木本植物 

在热带雨林中，藤本植物具有非常高的丰富

度，往往比可自我支撑的木本植物在光照、水分和

营养获取等方面具有竞争优势。有研究表明，在旱

季，木质藤本植物可以利用更深层的土壤水分，相

比同一生境的直立木本植物，木质藤本植物具有更

高的边材导水率[50]，且具有更高的气孔调节能力以

减少水分的丧失；而在雨季其光合能力显著高于直

立木本植物，从而保证了藤本植物的竞争优势[51]。

另外，有研究表明木质藤本植物在旱季比直立木本

植物生长速率更快[52]，并且，与直立木本不同的是，

木质藤本植物水力效率与水力安全之间不存在权

衡关系，有利于藤本植物保持高的光合速率，同时

不易受到干旱的胁迫[53]。 

 

4 不同植被区系植物功能性状的差异 
 

气候的差异往往会促使植物形成不同的植被

功能区系，如热带雨林、温带落叶森林、荒漠植被、

北方苔原等。不同的植被类型除了在物种多样性、

植被分层和土壤理化性质上不同之外，植物的功能

性状也发生了很大的变化。Yuan 等[54]对植物细根氮

磷含量的研究表明，热带雨林植物的细根磷含量低

于荒漠植被、苔原和北方森林，而细根氮磷比则高

于后者。Bartlett 等[55]对与植物叶片抗旱性密切相关

的叶片膨压丧失点的水势和叶片饱和渗透势的研

究表明，荒漠植物的这两种叶片性状的数值比热带

雨林植物更低，说明荒漠植物的叶片具有更强抗旱

能力。Choat 等[37]报道地中海地区植物和温带森林

植物的枝条水力安全系数比热带雨林更高，从而证

明前者比后者更耐旱。另外，还有研究表明，我国

南亚热带常绿林优势树种的水力安全系数比热带

干旱森林和地中海地区植物更高，说明南亚热带常

绿林植物在气候变化条件下，更不容易遭受水分胁

迫的危害[56]。此外，地中海地区植被、温带季节森

林物种比热带雨林物种的叶片导水率丧失 50%时

的水势与枝条导水率丧失 50%时的水势之差更大,

说明干旱森林植物存在脆弱性分区，从而有利于干

旱地区的植物叶片更有效地应对干旱胁迫[57]。 

 

5 植物功能性状与群落动态变化 
 

5.1 植物功能性状与群落演替 

不同森林演替阶段由于光环境、土壤养分、水

分和温度的不同，植物的功能性状往往发生显著的

变化。研究不同演替阶段植物功能性状的变化不仅

可以深入理解植物随时间更替的过程，也有利于为

森林的管理和重建提供指导[58]。Zhu 等[6]研究了我

国鼎湖山地区南亚热带森林不同演替阶段 34 种优

势树种光合和水力特征，认为演替早期阶段植物叶

片光合速率、气孔导度和枝条的导水率要显著高于

演替晚期阶段的树种。Navas 等[59]对法国南部 42

种植物的叶片功能性状的研究表明，随着演替的进

行，叶片寿命增加，而叶片构建成本没有显著差异。

此外，Poorter 等[60]对拉丁美洲 50 个样点 1 403 个样

方超过 16 000 棵树木材密度的研究表明，木材密度

在干旱森林与湿润森林随演替的变化正好呈现相

反的趋势，并随着演替时间的延长趋于收敛，即在

湿润森林木材密度随演替的增加而增加，而在干旱

森林木材密度随演替的增加而降低。这跟森林演替

早期阶段的生境过滤有密切关系，干旱森林演替早

期阶段木材密度的增加有利于提高植物抗干旱和

防火能力，晚期阶段随着湿度增加、温度降低, 有利

于产生具有低的木材密度的物种，而湿润森林演替

早期阶段木材密度偏低则是为了更快的获取光照、

营养物质并快速生长，演替晚期阶段木材密度的增

加则有利于提高植物耐阴和抵抗病原菌的感染。 

 

5.2 植物功能性状与物种多样性 

随着 CO2 浓度的升高、温度上升、氮沉降的增

加、降水的改变，植物群落的组成也发生了明显的

变化。例如，Zhou 等[61–62]对我国鼎湖山地区常绿阔

叶林 32 年(1978-2010 年)的群落监测数据表明, 我

国南亚热带成熟林随着氮沉降加剧、无降雨日数增

加、土壤湿度降低、大气 CO2浓度增加等环境变化，

群落中大树(胸径 >20 cm)的生物量和个体数在减

少，而小树(1 cm≤胸径≤ 10 cm)的生物量和个体

数在增加。Li 等[10]的研究进一步表明，该地区森林

植物在叶片光合和水力特征方面存在显著差异，近
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30 多年来，与多度减少的物种相比，多度增加的物

种具有更高的光合能力、叶片氮磷含量、枝条导水

率和叶片膨压丧失点时的水势，从而更有利于适应

气候的变化。类似的，Soudzilovskaia 等[63]对俄罗

斯西北高加索高山植物群落 29 年的研究也表明, 叶

片比叶面积、叶片厚度、种子质量、根的氮含量和

比根长度等功能性状可以用来解释物种多度与温

度变化的关系。 

     

5.3 植物功能性状与物种的生长和死亡 

物种的生长和死亡始终是生态学的核心问题,

已有大量的研究表明植物的生长和死亡除了与环

境因子有关之外，与植物的功能性状也密切相关。

有研究表明种子质量、叶片氮含量、比叶面积、叶

片光合速率、树高等性状与植物的生长和死亡密切

相关[64–69]。关于水力特征和水力安全对植物的生长

和死亡影响方面，Fan 等[70]研究了中国西南西双版

纳 40 种热带树种，认为植物导管性状比木材密度

可以更好地预测植物的生长速率。Liu 等[71]对我国

古田山 24 hm2 样地 80 树种 1 300 个体的研究表明，

植物的枝条导水率也可以预测植物的生长速率。

Anderegg等[72]研究了全球 33个地点的 475种植物，

认为具有较低水力安全系数、木质部容易发生气穴

化的植物，在全球变化背景下更容易死亡。 

 

6 全球植被植物功能性状与环境因子

的关系 
   

6.1 植物功能性状谱系 

资源获取的快慢是物种的一个基本特性[73]。

在资源缺乏的地区，植物叶片往往具有较长寿命和

较强的抵抗力，而在资源丰富的地区植物往往具有

高的碳同化速率，但植物叶片更易脱落[7]，构成了

叶片经济学谱的核心观点[13]。与叶片经济学谱相

似，植物还存在根经济学谱——根的呼吸与根的氮

含量、比根长呈正相关，而与根的干物质含量呈

负相关[74]；沙漠植物具有光合能力的枝条在碳的

获取、水分传输和水分丧失之间存在着茎经济学

谱 [75]；水力经济学谱是指木质部的生长与脆弱性

之间的权衡关系[76]；木材经济学谱表明具有高木

材密度的物种存活率较高，而具有低木材密度的物

种生长速率较高[77]。所有这些器官或组织的经济

学谱组成了植物经济学谱[73]，即具有快速资源获

取策略的物种无论在器官还是个体水平，植物组织

密度较低、水分传输速率较高、组织的寿命较短、

资源周转速率较快，而具有慢速资源获取策略的物

种则相反。 

   

6.2 全球尺度上植物功能性状之间的关系 

除了功能性状经济学谱概念的提出，在全球尺

度上，植物功能性状之间还存在着众多重要的关

系，如植物抗旱性状、叶片膨压丧失点时的水势、

叶片导水率丧失 50%时的水势和枝条导水率丧失

50%时的水势之间的协同关系[78]；全球树高与水力

特征，如导管直径、导管密度、枝条导水率丧失 50%

时的水势、枝条导水率、胡波尔值、木材密度之间

的关系[79]；不同级叶脉密度、叶脉直径与叶片大小

的关系[80]；全球植被叶片机械力与叶片寿命之间呈

正相关关系[81]等。同时，有些植物功能性状之间虽然

在理论上应该有很强的关系，但研究结果表明关系很

弱或没有关系，即二者关系相对独立，如在全球尺度

上，植物的水分传输速率与水力安全之间仅存在微弱

的权衡关系[82]；比叶面积、木材密度和种子质量与幼

树的生长速率相关性不显著[83]; 植物形态特征(叶片

大小、树高和种子质量)与叶片经济学谱特征(叶片氮

含量和叶片比叶重)呈现解偶联的关系[84]。 

 

6.3 环境因子对全球植物功能性状的影响 

随着世界经济的全球化与高速发展，科技也实

现了大繁荣、大融合，并向着大数据发展。最近 20

年，在全球尺度上研究植物功能性状随环境因子的

变化受到越来越多的关注，可以说涉及到了植物生

态学领域的各个方面。Choat 等[37]对全球 81 个地点

226 种植物的研究表明，大多数物种的水力安全系

数很窄，说明无论该地点的降水条件如何，气候变

化条件下物种都容易受到干旱胁迫。Wright 等[85]

研究了全球 682 个地点 7 670 物种 13 705 个样本的

叶片大小，认为叶片在湿润、温暖且光照较好的条

件下较大，而在干旱的条件下较小，在高纬度和高

海拔地区也偏小。Maire 等[86]对全球 288 个地点的

1 509 种植物叶片光合作用的研究表明，植物的光合

速率受土壤 pH 的影响，而与土壤氮磷含量无关。

Morris 等[87]研究了全球 2 332 种木本被子植物的导

管直径与气候的关系，认为植物的导管直径随温度

和降水的升高而升高。除此之外，有关植物功能性状

与环境因子之间关系的研究也很多，如叶片呼吸与温
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度的关系[88–89]、叶片 13C 含量与降水的变化[90–91]、植

物高度与温度的关系[92]、森林林冠高度与降水的关

系[93]、叶片氮磷含量与温度、纬度的关系[94]、叶片

氮磷含量、比叶面积与土壤因子的关系[95]、叶片光

合氮的利用效率与土壤氮含量的关系[96]、营养元素

重吸收速率与温度、降水的关系[97]、细根氮磷含量

随纬度的变化[54]、叶片寿命与温度的关系[43]、叶片

机械抗性随温度、降水的变化[81]、叶片厚度、密度

和叶片比叶重与环境因子的关系[98]、气候对叶片灰

分含量的影响[99]、温度对生物量的影响[100]等。 

 

7 展望 
  

本文从个体、科、属水平到群落、全球尺度综

述了植物功能性状在性状-性状、性状-环境关系方

面的最新研究进展(图 1)。虽然在每个尺度上都已经

有大量的关于植物功能性状的研究，然而，以往对

植物功能性状的研究，往往局限在研究单一尺度, 

由于不同尺度植物功能性状的变异程度不同 [101], 

物种内、物种间以及不同植被功能型之间性状的关

系往往存在着很大的差异[102]。Anderegg 等[103]对全

球叶片经济学的有关性状研究表明，种内性状的关

系与全球植被种间的叶片经济学谱关系不同，有很

多种植物的性状关系甚至是相反的，从而在种内水

平挑战了叶片经济学谱的普适性规律。这是因为物

种的进化和环境对性状都起到了至关重要的作用,

虽然研究种内植物功能性状的变化可排除进化的

作用，但同时考虑基因型和环境对植物功能性状的

影响是该研究领域未来发展的趋势。 

另外，比较种间性状的不同，尤其在野外复杂

的光、水和土壤环境条件下，不仅物种的适应在起

作用，同时物种的驯化也在起作用，两者对植物性

状影响的相对大小，直接决定了种间性状与环境之

间的关系以及性状之间的关系[27,104]。Umaña 等[105]

对波多黎各亚热带湿润森林 16 个不同海拔固定样

地的植物叶片大小、叶片氮含量等的研究表明，性

状之间的关系在种内不同个体、种间和种群水平上

都是不同的，不能简单理解为种内功能性状之间的

关系可以缩小种间功能性状之间的差异。因此，同

时研究和比较种内不同个体水平、种间水平和种群

水平植物功能性状与环境因子之间的关系，在将来

的研究中是非常有必要的。 

 

 

图 1 植物功能性状在不同尺度上的研究概念图 

Fig. 1 Conceptual framework of plant functional traits at different scales 
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