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摘  要  灌丛是亚热带一种重要的自然植被类型, 有关其植物生活型方面的研究资料较少。该文采用分层随机抽样方法布设

688个样点, 系统调查了亚热带常绿阔叶林区域内灌丛维管植物生活型组成, 分析其生活型谱特征、地理格局及其与水热因子

间的关系。研究发现: (1)亚热带灌丛中, 木本植物种数占总种数的56.37%, 其中落叶和常绿木本植物种数各占33.88%和

22.49%; 草本植物占43.63%, 以多年生草本为主, 占35.15%; 生活型组成以高位芽植物为主, 其次为地面芽植物, 生活型谱

表现为高位芽植物>地面芽植物>一年生草本>隐芽植物>地上芽植物。(2)植物生活型主要表现为经度和海拔格局; 高位芽植

物随经度增加逐渐增多, 地面芽植物、隐芽植物和一年生植物随经度增加而减少; 地面芽植物和隐芽植物随海拔升高而逐渐

增加, 高位芽植物、地上芽植物和一年生植物随海拔升高而逐渐减少。(3)气候因子中, 最热月平均气温和最冷月降水量与高

位芽植物、地面芽植物、隐芽植物和一年生植物的相关性最大; 随着最热月平均气温的升高和最冷月降水量增多, 高位芽植

物比例增加, 地面芽植物、隐芽植物和一年生植物减少; 最热月平均气温和最冷月降水量可解释亚热带灌丛生活型谱地理格

局变异的41.97%, 其中28.35%由两者共同贡献。研究结果表明: 高位芽植物和地面芽植物受温度和降水共同影响, 隐芽植物

对温度梯度的反应更加灵敏, 一年生植物对降水的响应更加强烈, 地上芽植物不随水热梯度发生大的波动; 最热月平均气温

和最冷月降水量是影响灌丛植物生活型谱地理格局最重要的水热因子。 
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Abstract 

Aims  Shrubland is one of the most important vegetation types in subtropical region, but studies on its life-form 
composition and geographic patterns are scarce. In this paper, we addressed the following questions: what are the 
characteristics of the composition of plant life forms of subtropical shrublands in China? And what are the relation- 
ships between the life form compositions, geographic patterns of subtropical shrublands and hydrothermal factors? 
Methods  A total of 688 plots, designed with the stratified random sampling method, were systematically set and 
investigated in subtropical shrublands in China. Life forms were identified based on Raunkiaer’s (1934) life form 
systems. Life form spectrums were compiled at each sampling site and within the whole shrubland, respectively. 
Partial correlation analysis was applied to reveal the latitudinal, longitudinal and altitudinal patterns of each life 
form. Pearson’s correlation analysis was adopted to evaluate the relationships between each life form and hydro-
thermal factors. Further, redundancy analysis (RDA) was used to distinguish the effect of temperature and pre-
cipitation on geographical variations of life forms. 
Important findings  (1) In subtropical shrublands in China, 56.37% of the total species were woody species, 
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among which 33.88% were deciduous species and 22.49% were evergreen species. The remaining 43.63% of the 
total species were herbaceous species, dominated by 35.15% perennials. Generally, phaenerophytes (Ph) was the 
most dominant component, while the second dominant one was hemicryptophytes (H). The life form spectrum 
showed a pattern of Ph (55.74%) > H (31.03%) > T (therophytes 8.80%) > Cr (cryptophytes 4.08%) > Ch 
(chamaephytes 1.34%). (2) Plant life forms mainly exhibited longitudinal and altitudinal patterns. With the in-
crease of longitude, the percentage of Ph tended to increase while H, Cr and T tended to decrease. Furthermore, an 
increase in altitude would lead to an increase in H and Cr but a decrease in Ph, Ch and T. (3) Among all the inves-
tigated climatic factors, the mean temperature of the warmest month (MWT) and the mean precipitation of the 
coldest month (MCP) had the greatest impact on Ph, H, Cr and T. With an increase of MWT and MCP, Ph would 
increase while H, Cr and T would decrease. Taken together, MWT and MCP could explain 41.97% of the varia-
tion of life form spectrum, among which 28.35% was attributed to their joint-effect. The results suggested that Ph 
and H were mainly influenced by both temperature and precipitation, and that Cr was more sensitive to tempera-
ture gradients. Besides, T was more sensitive to precipitation, and Ch showed little fluctuation along hydrothermal 
gradients. In conclusion, MWT and MCP are the most important hydrothermic factors that determine the geo-
graphic patterns of life forms in subtropical shrublands in China. 
Key words  plant life-form spectra; geographic patterns; sensitivity; environmental gradients; RDA ordination 
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生活型是植物通过对环境条件长期适应, 在其

生理、结构, 尤其是外部形态上的一种具体表现(生
态适应性), 其组成是群落层片结构划分的主要依

据, 群落中优势植物生活型决定了群落的外貌形态

(高贤明和陈灵芝, 1998; 宋永昌, 2004; Raju et al., 
2014)。常用的植物生活型系统是Raunkiaer分类系统

(Raunkiaer, 1934)。该系统认为植物在不良季节休眠

芽所在的位置是表达其适应不利季节的最好方式

(Pavón et al., 2000; Odland, 2009)。由于植物长期对

区域综合自然环境条件的趋同适应, 植物生活型谱

可以较清楚地反映出当地的气候特征, 并与植被类

型有着密切的联系。不同地区相同群落类型由于环

境条件的差异形成不同的植物生活型谱(王梅峒, 
1987; 郭泉水等, 1999; Vashistha et al., 2011; Amjad 
et al., 2016); 同一地区处于不同演替阶段的植物群

落, 生活型谱也有差异(张光富和宋永昌, 2001; 雷
泞菲等, 2002; Hedwall et al., 2015)。因此, 分析植被

生活型组成特点及其地理格局有助于我们认识区域

气候环境特点及其地域分异规律, 理解植物对环境

的适应策略(郭柯等, 1998; Chen et al., 2005; Raju et 
al., 2014)。 

植物生活型的地理格局(即地带性规律), 反映

了植物群落物种组成在经度、纬度或海拔梯度上的

变化规律, 是水分、热量及水热综合作用的结果(刘
守江等, 2003)。目前, 大部分关于植物生活型的研

究多在热带、亚热带、温带以及干旱半干旱地区地

带性植被中开展(王梅峒, 1987; 高贤明和陈灵芝, 
1998; Wang et al., 2003; 胡正华等, 2004; Raju et al., 
2014; Hedwall et al., 2015)。众多研究发现, 随着纬

度和海拔的增加, 高位芽植物和一年生植物比例逐

渐减小 , 地面芽植物、地下芽植物相应地增多

(Raunkiaer, 1934; 郭泉水等 , 1999; Wang et al., 
2003; Mahdavi et al., 2012); 亦有一年生植物随海拔

梯度逐渐增加的报道(Pavón et al., 2000)。在同一植

被区域内, 由于植被类型和环境因子差异不大, 生
活型谱在纬度和海拔梯度上没有显著差异, 但随着

植被演替阶段的正向更替, 高位芽植物的比例呈递

增趋势, 地面芽植物、地下芽和一年生植物有所减

少(雷泞菲等, 2002)。造成这种差异的主要原因与各

生活型植物对水热梯度的响应方式(郭柯等, 1998; 
Swaine & Becker, 1999; Chen et al., 2005; Raju et al., 
2014), 以及与各研究区域内受限制的环境梯度(郭
泉水等, 1999; Mahdavi et al., 2012)有关。以往基于

局域群落或较大范围的全部维管植物生活型的研究

不仅反映了区域环境特点, 而且得到生活型谱随环

境梯度变化的定性结果(王梅峒, 1987; 郭泉水等, 
1999; Wang et al., 2003; Batalha & Martins, 2004), 
但特定生态系统在较大地理范围内的定量研究结果

较为少见, 尤其是湿润地区非地带性优势植被类型

(如灌丛)的资料极为缺乏。 
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中国亚热带常绿阔叶林区域为中低纬度上一狭

长的自然植被带, 东部临海, 西部毗连喜马拉雅山

脉, 自西向东地势抬升, 气候受大陆影响的程度逐

渐增大, 造就了区域内显著的降水(经度)梯度和温

度(海拔)梯度。优越的水热条件孕育了丰富的物种

和多样性的植被类型, 其中灌丛是目前区域内分布

最广、面积最大的植被类型(中国科学院中国植被图

编辑委员会, 2007), 但关于灌丛植物生活型方面的

研究资料较少(张光富和宋永昌, 2001)。本文对亚热

带灌丛进行了系统的抽样调查, 旨在揭示灌丛植物

生活型谱特征、地理格局及其与水热因子之间的相

关关系, 拟回答以下问题: 亚热带灌丛植物生活型

谱特征是什么？灌丛植物生活型的地理格局及其与

水热因子间有何关系？ 

1  研究区域概况 

中国亚热带常绿阔叶林区域位于全球面积最

大的湿润型亚热带季风气候区, 地理范围在21.80°– 
34.00° N、92.00°–123.00° E之间(图1)。该区域年平

均气温在16 ℃以上; 最冷月平均气温为0–15 ;℃   

≥10 ℃年积温4 500–7 500 ;℃  无霜期250–350天; 
年降水量在1 000 mm以上, 最高可达3 000 mm, 降
水主要集中在夏、秋两季。土壤主要有黄褐土、黄

棕壤、黄壤、红壤、砖红壤性红壤、铁质砖红壤性

红壤、石灰土和山地草甸土, 在海拔梯度上表现为: 
700 m以下为红黄壤, 700–1 400 m为黄壤和灰化黄

壤, 1 300–1 700 m或1 400–1 900 m为山地黄棕壤, 
1 900–2 300 m为灰棕壤, 2 300 m以上的山顶或山脊

为山地灌丛草甸土(赵济, 1995)。地带性植被是亚热

带常绿阔叶林, 现存植被以次生天然林、人工林和灌

丛为主。目前灌丛总面积约0.58 × 106 km2, 相当于该

区域总面积(2.46 × 106 km2)的1/4 (中国科学院中国

植被图编辑委员会, 2007)。根据聚类和指示种分析, 
亚热带灌丛可划分为低山丘陵灌丛、石灰岩灌丛和

亚高山中山灌丛3个植被亚型(李家湘, 2016)。 

2  研究方法 

2.1  数据采集 
亚热带灌丛的群落学调查在2011–2013年采用

分层随机抽样方法进行, 范围涉及浙江、福建、江 
 

 
图1  亚热带常绿阔叶林区域灌丛样点分布。 
Fig. 1  Distribution of sampling sites for shrubland investigation in subtropical broadleaf evergreen forest region. 
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苏、上海、江西、湖南、湖北、重庆、四川、贵州、

云南等省市, 共布设了688个样点(图1)。每个样点上

选择结构一致的群落, 设置1块25 m × 25 m的样地, 
沿样地对角线选择3个5 m × 5 m的样方调查灌木种

类, 在每个样方的四角和中心共设置5个1 m × 1 m
的小样方调查草本种类(谢宗强和唐志尧, 2015)。样

方内所有维管植物均鉴定到种, 对未鉴定到种的植

物在科或属等级计数, 同时确定每种植物的生活

型。经统计, 688个样点共记录维管植物1 863种(包
括未鉴定到属的28种), 隶属于182科741属(李家湘, 
2016)。 

样点的气候数据来源于世界气象网站上的0.5°× 
0.5°的气象栅格数据(Hijmans et al., 2005), 基于每

个样点的经纬度信息 , 在 Arc GIS 9.2 (ESRI, 
Redlands, California, USA) 中提取月平均气温

(MMT)和月降水量(MMP), 并以此来计算年平均气

温(MAT)、最热月平均气温(MWT)、最冷月平均气

温(MCT)、年降水量(MAP)、最热月降水量(MWP)、
最冷月降水量(MCP)以及生长季降水量(MGP)。 
2.2  生活型划分 

植物生活型根据Raunkiaer (1934)的植物生活

型系统划分为高位芽植物、地上芽植物、地面芽植

物、隐芽植物和一年生植物五大类。由于亚热带灌

丛多为森林砍伐后所形成的次生植被, 其种类组成

与其前身各种森林存在密切联系(吴征镒, 1980; 张
光富和宋永昌, 2001), 以灌木占优势, 但某些乔木

树种零星生长而盖度小, 或因樵采或火烧, 在相当

长时期内保持灌木状(祁承经和肖育檀, 1990)。因此, 
在进行生活型划分时, 我们首先将维管植物划分为

常绿乔木、落叶乔木、常绿灌木、落叶灌木、常绿

木质藤本、落叶木质藤本、亚灌木、多年生草本、

一年生草本、多年生草质藤本和一年生草质藤本等

生长型(Whittaker, 1970); 然后根据植物生长的实际

高度、习性、冬芽的位置等特征将所有生长型进一

步归类到生活型系统中。根据公式“某群落某生活型

的百分数(%) = 该群落内某生活型种数 /该群落  
内植物总种数×100”计算生活型比例, 并绘制生活

型谱。 
2.3  数据分析 

为了揭示各生活型的地理格局, 对样点上的生

活型组成与纬度、经度和海拔间进行偏相关分析。

偏相关分析能在控制其他变量的线性影响条件下分

析两变量间的线性相关性, 可用来评估格局的独立

性和显著性(国志兴等, 2007)。对生活型比例与经度

进行偏相关分析时, 将纬度和海拔选择为控制变

量; 反之, 将其他变量选择为控制变量, 即得到经

度、纬度或海拔与物种丰富度的偏相关系数。 
为了分析温度和降水对各生活型组成的影响, 

采用Pearson相关系数评估单个水热因子与各生活

型的关系, 运用双尾t检验检验相关系数的显著性, 
所有p值用Holm法(Holm, 1979)进行校正。同时采用

RDA排序分析来分析亚热带灌丛生活型组成在水

热梯度上的变化规律和主要水热因子, 排序分析以

及水热因子与排序轴之间的关系均用Monte-Carlo
置换999次进行显著性检验(p < 0.001)(Legendre et 
al., 2011)。用基于偏RDA分析的变差分解来衡量温

度和降水用对亚热带灌丛生活型组成变异的相对贡

献量(Borcard et al., 2011)。因同类水热因子间存在

较强的共线性, 在RDA排序和偏RDA分析时, 仅选

择了影响最大的温度和降水因子参与分析。 
所有统计分析在Excel 2013和R 3.2.1软件中进

行。 

3  结果 

3.1  亚热带灌丛植物生活型谱 
亚热带灌丛中, 木本(乔木、灌木、亚灌木和木

质藤本)和草本植物(草质藤本和草本)分别占总种数

的56.37%和43.63% (表1)。其中落叶木本和常绿木

本植物分别占33.88%和22.49%。乔木习性的树种占

总种数的15.14%; 灌木树种占37.15%; 藤本植物占

4.08%, 其中不乏大型木质藤本, 如崖豆藤属(Mille- 
ttia)、瓜馥木属(Fissistigma)、羊蹄甲属(Bauhinia)
等。草本物种以多年生草本最丰富, 占总种数的

35.15% (包括草质藤本2.09%)。植物生活型以高位

芽植物为主, 占总种数的54.75%; 其次为地面芽植

物, 占31.03%; 一年生植物、隐芽植物和地上芽植

物分别占8.80%、4.08%和1.34% (图2)。 
3.2  生活型与地理因子的相关性 

灌丛中生活型与纬度、经度和海拔之间不同程

度地相关, 总体上各生活型与经度和海拔的相关性

均显著大于纬度(表2)。其中, 高位芽植物与经度显

著正相关(r = 0.42, p < 0.001), 与纬度(r = –0.13, p < 
0.001)和海拔(r = –0.18, p < 0.001)显著负相关; 地
上芽植物和一年生植物与经度和海拔均呈显著负相 
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表1  亚热带灌丛维管植物生长型 
Table 1  Growth forms of vascular plants in subtropical shrublands 

生长型 Growth form 常绿 Evergreen 落叶 Deciduous 多年生 Perennial 一年生 Annual 合计 Total 

乔木 Tree 128 (6.87) 154 (8.27)   282 (15.14) 

灌木 Shrub 268 (14.39) 411 (22.06)   679 (36.45) 

亚灌木 Sub-shrub  13 (0.70)   13 (0.70) 

木质藤本 Woody vine 23 (1.23) 53 (2.84)   76 (4.08) 

草质藤本 Herbaceous vine   31 (1.66)   8 (0.43) 39 (2.09) 

草本植物 Herb   624 (33.49) 150 (8.05) 774 (41.54) 

合计 Total 419 (22.49) 631 (33.87) 655 (35.15) 158 (8.48) 1 863 (100.00) 

括号内数字为各生长型所占总种数的比例(%)。 
The numbers in parentheses indicate the proportion (%) of each growth form in total species. 
 

 

  
图2  亚热带灌丛植物生活型谱。Ch、Cr、H、Ph和T分别代

表地上芽植物、隐芽植物、地面芽植物、高位芽植物和一年

生植物。 
Fig. 2  The spectrum of life-forms of shrublands across sub- 
tropical region. Ch, Cr, H, Ph and T represents chamaephytes, 
cryptophytes, hemicryptophytes, phanerophytes, and therophy- 
tes, respectively. 
 
表2  各生活型比例与经纬度和海拔的偏相关系数 
Table 2  Partial correlation coefficients between each life-form and 
latitude, longitude and altitude 
生活型 Life-form 纬度  

Latitude (°) 
经度  
Longitude (°) 

海拔  
Altitude (m)

高位芽植物 Phanerophyte  –0.13*** 0.42*** –0.18*** 

地上芽植物 Chamaephyte –0.05 –0.26*** –0.25*** 

地面芽植物 Hemicryptophyte 0.08* –0.27*** 0.25*** 

隐芽植物 Cryptophyte 0.00 0.02 0.39*** 

一年生植物 Therophyte 0.15*** –0.33*** –0.17*** 

***、**和*分别表示回归显著性水平p < 0.001、p < 0.01和p < 0.05。  
***, ** and * represent significant level p < 0.001, p < 0.01 and p < 0.05, 
respectively. 

 
关关系(p < 0.001), 但前者未表现出显著的纬度相

关性 (p > 0.05), 后者则与纬度显著正相关 (p < 

0.001); 地面芽植物与经度显著负相关(p < 0.001), 
而与纬度(p < 0.05)和海拔(p < 0.001)显著正相关; 
然而, 隐芽植物仅与海拔显著正相关(r = 0.39, p < 
0.001), 而与纬度和经度没有显著相关关系 (p < 
0.05)。尽管高位芽植物、地面芽植物和一年生植物

也都表现出一定的纬度相关性, 但其相关系数(依
次为–0.13、0.08和0.15)却显著低于经度(0.42、–0.27
和–0.33)和海拔(–0.18、0.25和–0.17)。 

RDA排序(图3A)也显示出经度和海拔是影响

灌丛生活型组成变异的主要地理因子, 排序图从

左到右主要反映随经度减少和海拔升高, 高位芽

植物比例逐渐减少, 地面芽植物、隐芽植物、一年

生植物逐渐增加的地理格局; 地上芽植物位于排

序图的中心点附近, 说明其不随地理梯度发生较

大变异。 
3.3  水热因子对灌丛生活型组成的影响 

各生活型比例均不同程度地受水热因子的显著

影响(表3)。从相关系数大小来看, 高位芽植物对温

度和降水变化的响应最为强烈, 其次是地面芽植物

和隐芽植物, 而地上芽植物受温度和降水的影响最

小。7个气候因子中, MWT和MCP为影响最大的温

度和降水指标, 与高位芽植物、地面芽植物、隐芽

植物和一年生植物的相关系数在同类因子中均最

大。高位芽植物与MWT和MCP显著正相关(相关系

数均为0.65), 地面芽植物、隐芽植物和一年生植物

与MWT和MCP显著负相关, 地面芽植物与MWT的
相关性 (–0.60)略大于MCP (–0.54), 隐芽植物与

MWT更为相关(–0.55), 而一年生植物与MCP相关

性更大(–0.36)。然而 , 温度(MAT和MCT)和降水

(MCP)对地上芽植物的影响趋势相反, 前者与其正

相关, 后者与其负相关。 
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图3  生活型谱与地理变量(A)和主要水热因子(B)的冗余分析(RDA)排序图。Ch、Cr、H、Ph和T分别代表地上芽植物、隐芽

植物、地面芽植物、高位芽植物和一年生植物。MCP和MWT为平均最冷月降水量和最热月平均气温。 
Fig. 3  Redundancy analysis (RDA) ordination biplots between life-form spectrum and geographical factors (A) and the main 
hydrothermal factors (B). Ch, Cr, H, Ph and T represents chamaephytes, cryptophytes, hemicryptophytes, phanerophytes, and 
therophytes, respectively. MCP and MWT are mean precipitation of the coldest month and mean temperature of the warmest month, 
respectively. 
 

表3  各水热因子与生活型的Pearson相关系数 
Table 3  Pearson’s coefficients between hydrothermic factors and each life-form 

气候指标 Climate factor Ph Ch H Cr T 

年平均气温 Mean annual temperature (MAT, ℃)  0.56*** 0.14*** –0.54*** –0.50*** –0.13*** 

最冷月平均气温 Mean temperature of the coldest month (MCT, ℃) 0.42*** 0.17*** –0.43*** –0.40*** –0.08* 

最热月平均气温 Mean temperature of the warmest month (MWT, ℃) 0.65*** 0.07 –0.60*** –0.55*** –0.19*** 

年降水量 Mean annual precipitation (MAP, mm) 0.60*** –0.03 –0.51*** –0.37*** –0.31*** 

最冷月降水量  Mean precipitation of the coldest month (MCP, mm) 0.65*** –0.10** –0.54*** –0.37*** –0.36*** 

最热月降水量 Mean precipitation of the warmest month (MWP, mm) –0.25*** 0.05 0.18*** 0.25*** 0.13*** 

生长季降水量  Mean precipitation of growing season (MGP, mm) 0.59*** 0.02 –0.53*** –0.37*** –0.28*** 

Ch、Cr、H、Ph和T分别代表地上芽植物、隐芽植物、地面芽植物、高位芽植物和一年生植物。***、**和*分别表示回归显著性水平p < 0.001、p < 0.01
和p < 0.05。 
Ch, Cr, H, Ph and T represents chamaephytes, cryptophytes, hemicryptophytes, phanerophytes, and therophytes, respectively. ***, ** and * represent significant 
level p < 0.001, p < 0.01 and p < 0.05, respectively. 

 

RDA排序(图3B)轴1从左到右反映温度和降水

逐渐增加的水热趋势, 占排序总解释量的98.21%, 
可代表排序的主要环境梯度, 可解释生活型组成变

异的41.38%。MWT和MCP间的夹角小于45°, 说明

温度和降水共同决定了灌丛生活型的组成变异。从

左到右随着MWT和MCP增加, 高位芽植物逐渐增

多, 地面芽植物逐渐减少; 一年生植物和隐芽植物

分别位于MCP和MWT的反向延长线上, 与MCP和
MWT负相关; 地上芽植物位于排序图的中心位置, 
受温度和降水的影响微弱。同时, 排序共解释了亚

热带灌丛生活型组成变异的41.97%, 主要来源于

MCP和MWT的共同贡献(28.35%), 各自独立贡献

仅为7.60%和6.03% (图4)。 

 
图4  最热月平均气温(MWT)和最冷月降水量(MCP)对灌丛

生活型组成贡献的变差分解。 
Fig. 4  Variation partitioning results of the contribution of 
mean temperature of the warmest month (MWT) and mean 
precipitation of the coldest month (MCP) to the life-form 
composition in shrublands. 
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4  讨论 
4.1  高位芽植物和地面芽植物是中国亚热带灌丛

生活型的优势组成 
生活型体现了植物生态习性, 群落生活型组成

可反映群落的外貌和结构特点(宋永昌, 2004)。亚热

带灌丛植物由11类生长型组成(未记录腐生和寄生

植物)(表1), 足见其群落物种的多样性; 其中以木

本植物为主(1 055种, 占总种数的56.63%), 常绿木

本和落叶木本分别占22.49%和33.87%, 反映了亚热

带灌丛常绿、落叶和常绿落叶混交的外貌特点; 草本

种类占43.37%, 说明亚热带灌丛草本层极为发达; 
同时, 丰富的藤本植物(占7.17%)比例与亚热带常绿

阔叶林(7.18%)(陈卫娟, 2006)相似, 亦是亚热带温暖

湿润气候下植被外貌的良好反映。而乔木生活型的

植物种类众多(15.14%), 特别是一些本可为乔木的

树种如栎属(Quercus)因频繁樵采亦呈灌木状, 说明

亚热带众多灌丛是森林受到频繁干扰而具有不同程

度的次生特性, 与森林群落之间关系密切。 
亚热带灌丛植被生活型谱以高位芽植物为主, 

地面芽植物次之, 生活型规律表现为: 高位芽植物

>地面芽植物>一年生植物>隐芽植物>地上芽植物, 
与Raunkiaer标准型谱相似(图2)。比较而言, 亚热带

灌丛中高位芽植物和地面芽植物比例较Raunkiaer
标准型谱高, 其他生活型比例较低, 尤其是地上芽

植物。这种生活型谱与森林群落间差异显著, 其高

位芽植物(54.75%)较华北地区大尺度森林群落的结

果(46.04%)(王艳红等, 2016)高, 显著低于亚热带常

绿阔叶林以及常绿落叶阔叶林(80.0%–89.6%); 而
地面芽植物 (31.03%) 却与暖温带落叶阔叶林

(38.00%, 秦岭北坡) (郭泉水等, 1999)和华北地区

(32.86%)(王艳红等, 2016)相当, 一年生植物比例

(8.80%)显著高于常绿阔叶林和其他森林群落

(0.00%–1.81%)(雷泞菲等, 2002; 王旭等, 2011)。由

此构成的亚热带灌丛植物生活型谱正是亚热带东西

气候分异以及干扰频繁的区域环境特点的综合反

映, 即植物生活型受气候和干扰的双重影响。一方

面亚热带东部为低山丘陵地貌, 毗连太平洋, 降水

量与气温均较高, 极利于各类高位芽植物生长, 高
比例的高位芽植物正是区域内温暖湿润气候的结

果; 西部主要为中山和亚高山地貌, 气候温凉, 生
长期较短, 多年生草本要籍冰雪覆盖或地温越冬, 
导致分布于亚高山中山的灌丛以地面芽植物较多, 

高位芽植物较东部区域有所减少。另一方面, 群落

生活型谱在同一地区顺着植被的正向演替, 高位芽

植物将增多, 而地面芽植物、隐芽植物和一年生植

物减少(王梅峒, 1987; 雷泞菲等, 2002); 亚热带人

口密集, 对自然植被的过度利用持续时间长, 植被

退化严重, 灌丛多系次生群落, 其高位芽植物和地

面芽植物为优势生活型特征正是其所处演替阶段的

真实反映。 
4.2  亚热带灌丛生活型主要表现为经度和海拔格局 

本研究发现, 经度和海拔格局是亚热带灌丛植

物生活型谱所表现出的主要地理格局, 而纬度格局

相对较弱(表2; 图3A)。以往的研究主要针对植物生

活型的纬度和海拔格局, 较多的结果表明高位芽植

物随纬度和海拔的增加而减少, 地面芽植物和一年

生植物随纬度和海拔的增加而增加 (Raunkiaer, 
1934; 曲仲湘, 1983; 郭泉水等, 1999); 但在不同区

域内亦有不同的纬度和海拔地带性, 如东北地区蒙

古栎(Quercus mongolica)群落地下芽植物比例与纬

度和海拔有关, 并且与纬度的关系比海拔更为密切

(于顺利等, 2000), 半干旱的陡峭植被区一年生植物

随海拔升高而降低, 地面芽植物和地上芽植物随海

拔升高而降低(Mahdavi et al., 2012), 喀喇昆仑山地

区高位芽植物、一年生植物和隐芽植物在生活型谱

中所占的比例随海拔升高而下降, 地面芽植物和地

上芽植物所占的比例随海拔升高而增加(郭柯等, 
1998)。然而本研究所涉及亚热带常绿阔叶林区域跨

越12个纬度、25个经度, 相对高差近5 000 m, 由纬

度、经度和海拔引起的热量、水分和水热综合变化

势必引起植物群落组成在水平和垂直方向上的分

异, 从而表现出显著的纬度、经度和海拔格局, 但各

生活型与经度和海拔的相关系数均高于纬度, 表明

经度和海拔地带性是亚热带灌丛植物生活型的主要

地理格局。究其成因, 该格局与亚热带区域的地形

地貌特征关系紧密。其一, 亚热带为狭长的内陆地

区, 西有喜马拉雅山脉、南有南岭山地、北有秦巴

山地, 仅东部临海, 受太平洋季风和西南季风湿润

气候的影响, 降水格局与经度存在显著的相关关系, 
自东向西逐渐减少, 形成明显的降水梯度; 且由于

地形地貌的影响, 随纬度的增加温度和降水的差异

却较小; 其二, 亚热带东部为低山、丘陵地貌, 西部

为云贵高原, 毗连青藏高原的东缘, 自东向西海拔

逐渐升高, 因此也带动温度的降低, 形成连续的温
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度梯度。因此, 亚热带灌丛中高位芽植物比例随经

度而增加, 随海拔而减少; 地上芽植物、地面芽植

物和一年生植物比例随经度而减少; 地面芽植物和

隐芽植物比例随海拔而增加(表2)。 
4.3  MWT和MCP是驱动亚热带灌丛生活型地理

格局的关键水热因子 
植物生活型是对环境因子趋同适应的结果, 与

以往研究结果(Raunkiaer, 1934; 郭泉水等, 1999; 雷
泞菲等, 2002; Vashistha et al., 2011; Mahdavi et al., 
2012)一致, 不同生活型植物对水热因子具有强烈

的依赖性。本研究结果发现亚热带灌丛中高位芽植

物和地面芽植物受温度和降水的共同影响, 隐芽植

物受温度的影响更大, 一年生植物则主要与降水相

关。然而, 雷泞菲等(2002)的研究认为亚热带地区高

位芽植物与温度和降水之间关系不显著, 且降水对

各生活型没有显著影响。这可能是两者研究的对象

和范围不同 , 雷泞菲等(2002)所涉及的亚热带东  
部少数几个森林群落高位芽植物比例在67.2%– 
87.86%之间, 研究地点的环境梯度较小, 其组成变

化可能与样点布设和统计上的随机性有关。本研究

以灌丛为对象, 在亚热带全区范围内分层布设样点, 
构建了较为完整的水热梯度, 结果更能真实地反映

植物生活型与水热因子之间的关系。 
相对于生活型谱特征反映区域气候特点的定性

描述(王梅峒, 1987; 郭泉水等, 1999; 胡正华等, 
2004), 在亚热带地区探讨决定植物生活型地理格

局的关键水热因子的研究较为少见 (雷泞菲等 , 
2002)。本文的研究结果(表2; 图3, 图4)表明MWT
和MCP是影响亚热带灌丛植物生活型地理格局的

主要水热因子。高位芽植物和地面芽植物与MWT
和MCP的相关系数持平或相当 , 前者随MWT和

MCP的增加而显著增加, 后者随MWT和MCP的增

加而显著减少, 说明高位芽植物与较高的生长季节

温度和冬季降水关系紧密, 而地面芽植物是低温和

干旱共同作用的结果。隐芽植物更多地受温度的影

响, 对温度梯度的反应较水分梯度更加灵敏, 说明

该生活型是生长季低温的反映; 一年生植物与MCP
的相关系数较大, 说明该生活型与冬季干旱环境的

关系更加紧密。然而, 地上芽植物与水热因子的关

系较为微弱, 说明该生活型不随植物群落和水热梯

度发生大的波动, 显示出强大的地带约束力(江洪, 
1994; 王艳红等 , 2016)。然而 , RDA排序结果有

58.03%的变异不能被MWT和MCP所解释, 这可能

是因为植物群落组成受干扰和局域生境的强烈影响

所致, 今后的研究应加强干扰与环境因子对灌丛植

物生活型组成影响的实证研究。 

基金项目   中国科学院战略性先导科技专项
(XDA05050302)。 
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