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石生植物生长影响因素及其适应策略：研究进展与展望
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摘  要： ［目的］ 系统梳理、总结、分析岩石-土壤-植物三者协同作用的研究现状，重点探讨植物在石质化土

壤环境下的适应机制，以期为石质生境植被生长及生态环境修复提供理论支撑和科学依据。  ［方法］ 从内

因岩石碎片体积分数及所处位置、外因植被类型与降雨气候条件等不同维度，深入分析石质土壤对植物生

长的综合效应，揭示石质生境下植物在形态、生理及分子层面的适应策略。  ［结果］ 石质土壤对植物生长

的调控作用与岩石形状、体积分数、埋深及气候条件、植物类型等因素密切相关。石质土壤中植物生长受

限的主要因素是土壤水分流失和养分匮乏。在此情形下，植物通过调节自身生长性状及生理代谢以更好

地应对环境胁迫。  ［结论］ 未来相关研究可从 3 个方面拓展和深化：1）石质土壤中不同属性微生物对植物

生长发育的协同作用效果及植物的遗传适应机制。2）寻求石质土壤环境下适宜植物生长的最佳岩石碎片

参数组合。3）未来的研究应致力于特定区域适生植物的优化筛选，选取具有强抗逆性的植物品种，以促进

区域植物稳定定植，进而逐步改良并提升生态环境质量。
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Abstract: ［Objective］ To systematically categorize， summarize， and analyze the current understanding of 
synergistic interactions among rocks， soil， and plants， discuss the mechanisms of plants ′ adaptation to lithified 
soil environments， in order to provide theoretical support and scientific evidence for the growth of vegetation and 
ecological environment restoration in stony habitats. ［Methods］ From different dimensions such as the content and 
burial depth of internal rock fragments， external vegetation types， and rainfall and climatic conditions， a 
comprehensive analysis of the effects of rocky soil on plant growth was conducted to reveal the adaptive strategies 
of plants at the morphological， physiological， and molecular levels in the rocky habitats. ［Results］ The regulatory 
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effect of stony soil on plant growth is closely related to factors such as rock shape， content， burial depth， climatic 
conditions， and plant types. The main limiting factors for plants in stony soil are soil moisture and nutrient scarcity. 
Under such circumstances， plants will better cope with environmental stress by regulating their own growth traits 
and physiological metabolism. ［Conclusion］ The following three aspects can be expanded and deepened in the 
future. 1） The synergistic effects of different types of microorganisms in rocky soil on plant growth and 
development， as well as the genetic adaptation mechanism of plants. 2） Seeking the optimal combination of rock 
fragment parameters suitable for plant growth in rocky soil environments. 3） Future research should focus on 
optimizing and screening suitable plants for specific regions， selecting plant varieties with strong stress resistance 
to promote stable plant colonization in the area， and gradually improving and enhancing the quality of the 
ecological environment.
Keywords: stony habitat； environmental stress； plant adaptation strategies
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石质土壤通常是指岩石碎片体积分数超过 30%
的土壤，展现出全球性的分布格局，尤其是在山地和

高原等地区中普遍存在［1-2］。土壤中岩石碎片（直径

>2 mm 的土壤矿物颗粒，包括砾石、鹅卵石、石头和

巨石）空间分配、粒度分布、形态特征、风化程度及相

对丰度共同塑造复杂的土壤物理结构，对土壤水热、

养 分 及 微 生 物 环 境 有 着 直 接 或 间 接 的 影 响 ，进 而 决

定 根 系 对 营 养 物 质 的 可 获 取 性 ，是 植 物 立 地 和 生 长

的关键因素之一［3-4］。

石质土壤中岩石与细土界面处所形成的特殊孔

隙结构，显著影响土壤热质量，增强土壤保温与绝热

效果，进而有效提升土壤的热惰性［5］。土壤岩石碎片

的 存 在 显 著 影 响 石 质 土 壤 持 水 性 、水 力 特 性 及 其 水

文过程［1］。有研究［6］表明，石质土壤相较于其他土壤

类 型 ，其 贮 水 能 力 明 显 不 足 。 室 内 模 拟 石 质 土 壤 水

分 运 动 的 相 关 试 验 中 ，岩 石 碎 屑 体 积 分 数 是 一 个 极

其 重 要 的 变 量 ，土 壤 水 分 入 渗 速 率 及 剖 面 水 分 体 积

分数受岩石碎屑体积分数的调控作用显著［7-8］。田间

监测过程中，石质土壤保水、持水性能也随土壤中砾

石体积分数的增加而降低［9］。值得注意的是，在中度

干 旱 阶 段 ，岩 石 碎 片 自 身 贮 水 性 能 为 植 物 提 供 一 定

的 水 分 补 给 ，植 物 可 以 直 接 吸 收 或 者 水 分 通 过 细 土

传递至植物［10］。通常认为岩石碎片对土壤水分具有

惰性影响［11-12］。但关于岩石碎片对土壤水分的影响，

前 人 的 研 究 结 论 并 非 一 致 ，这 可 能 是 因 为 岩 石 碎 片

大小、种类、体积分数及在土壤中的分布等因素引起

的研究间异质性所致，除此之外，石质土壤中岩石碎

片自然成土化过程对土壤环境的调控作用也不容忽

视 。 由 于 土 壤 中 砾 石 的 自 然 风 化 成 土 作 用 ，石 生 植

物 体 内 元 素 质 量 分 数 及 种 类 有 明 显 的 继 承 性 ，即 基

岩-根 际 土 壤-植 物 三 者 之 间 的 元 素 传 递［13-14］。 石 质

土 壤 能 够 通 过 改 变 土 壤 水 力 特 性 调 控 土 壤 中 氮 循

环 ，进 而 影 响 土 壤 中 有 机 质 分 解 速 率 及 其 稳 定

性［15-16］。 有 研 究［17］表 明 ，石 质 土 壤 表 层 有 机 质 受 砾

石 体 积 分 数 的 约 束 ，有 机 质 主 要 发 生 在 砾 石 集 中 区

域 。 在 石 质 土 壤 微 生 物 生 态 学 研 究 领 域 ，岩 石 表 面

及其内部存在的微生物群落是石质土壤微生物不可

忽 视 的 重 要 组 成 部 分 。 据 研 究［18］揭 示 ，石 质 土 壤 中

微生物种类及丰度同非石质土壤中微生物群落存在

显 著 差 异 。 岩 石 孔 隙 特 征 与 水 分 保 持 能 力 ，能 够 为

微生物提供关键的生存环境，促进其生长与繁衍，微

生物生长与土壤水分状况密切相关［19］。

石质土壤环境由于岩石碎片的存在形成独特的

土壤环境，土壤水热、土壤有机质及土壤微生物环境

同非石质土壤差异显著。植物在面对石质土壤这一

特 殊 的 生 长 环 境 时 会 调 整 自 身 形 态 以 适 应 环 境 胁

迫［20］，对 生 态 修 复 与 农 业 生 产 有 潜 在 的 应 用 价 值 。

当前研究重点聚焦在岩石碎片对土壤环境的影响效

应，而对岩石-土壤-植物三者之间关联机制缺乏统筹

性 研 究 。 鉴 于 此 ，本 文 对 石 质 生 境 下 植 物 生 长 及 其

影 响 因 素 展 开 全 方 位 描 述 总 结 ，并 对 重 度 石 质 化 环

境中植物适应策略从植物群落构建、生物量分配、生

长 性 状 和 生 理 代 谢 等 层 面 进 行 系 统 阐 述 ，旨 在 为 生

态修复和植物生长提供科学依据和理论支持。

1　石质土壤环境对植物生长发育的影响
1.1　岩 石 碎 片 体 积 分 数 对 石 质 土 壤 中 植 物 生 长 的

影响

石质土壤中岩石碎片占比对植物生长发育起到

关 键 作 用 ，岩 石 碎 片 存 在 所 营 造 的 土 壤 物 理 结 构 和

孔隙大小对植物根系生长的干预程度较植物基因型

及 土 壤 施 氮 量 影 响 更 加 显 著［21］（图 1）。 石 质 土 壤 在

欧洲广泛分布，欧洲 41% 的土壤中含有超过 10% 的
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石 头［22］。 有 研 究［23］表 明 ，植 物 根 深 与 土 壤 中 砾 石 体

积分数呈线性负相关，岩石碎片体积分数越高，植物

根 尖 受 到 的 物 理 阻 碍 效 应 越 强 ，最 终 导 致 植 物 根 深

相较于岩石碎片低的石质土壤中较浅。根系生长发

育 状 况 与 土 壤 孔 隙 结 构 及 土 壤 强 度 显 著 相 关 ，岩 石

碎 片 体 积 分 数 较 低 的 石 质 土 壤 中 ，土 壤 强 度 较 低 且

孔 隙 结 构 较 发 达 ，植 物 根 系 可 随 着 土 壤 孔 隙 而 延

伸［24］。可能是由于根系在孔隙中生长遇到的阻力相

对 较 小 ，且 孔 隙 在 降 雨 过 后 短 时 间 内 能 够 储 存 更 多

的 水 分 ，根 系 从 孔 隙 中 能 够 更 加 高 效 地 获 取 生 长 发

育 所 需 水 分［25］。 同 时 ，高 岩 石 碎 片 占 比 使 土 壤 水 热

条 件 有 限 ，致 使 土 壤 肥 力 低 下 、养 分 循 环 受 限 ，土 壤

养分低也是植物根系生长的限制因素之一［26］。针对

石 质 土 壤 中 植 物 生 长 的 研 究 多 聚 焦 于 细 土 分 析 ，通

过岩石碎片对土壤环境的间接影响探讨其与植物生

长 的 关 联 程 度 ，极 少 直 接 考 察 岩 石 碎 片 本 身 的 生 态

作用。ZHENG 等［27］运用 X 射线层析成像技术，揭示

岩 石 体 积 分 数 在 一 定 阈 值 范 围 内 ，其 形 状 因 子 能 显

著 促 进 植 物 地 下 生 物 量 的 增 长 ，对 提 升 土 壤 环 境 质

量和促进植物生长具有积极效应。

石质土壤对植物茎叶生长和植物多种生物特性

均 有 影 响 ，不 同 岩 石 碎 片 体 积 分 数 下 所 营 造 的 特 殊

土壤水热条件是调控植物地上部分生长发育的核心

因子［28］。土壤中岩石碎片体积分数达到 50% 和 75%
时，不仅限制植物茎干的水分运输效能，而且因土壤

热 惰 性 的 增 强 ，对 叶 片 的 光 合 作 用 产 生 负 面 影

响［11，29］。喀斯特地区岩石体积分数极高的情况下，细

土占比过少导致土壤保水、持水性能不足，干旱胁迫

致 使 植 物 茎 和 叶 的 水 分 体 积 分 数 下 降 ，无 法 满 足 叶

片 光 合 作 用 的 需 求 ，进 而 使 得 植 物 地 上 部 分 生 物 量

减 少［12］。 ZHANG 等［30］在 植物叶片水力特性对土壤

岩石碎片体积分数响应的研究中也指出，岩石碎片过

高的石质土壤中，水分可利用性限制植物叶片单位面

积质量，对植物地上部分生长发育影响显著。岩石碎

片对根系的物理限制作用导致土壤水分利用效率低

下，也是植物生长受限的主要因素之一。作为叶片-

根系之间养分传输的重要器官，环境变化对植物茎的

影响明显强于对植物根系的影响［20］。植物生长所需

水分的缺失，最终导致植物冠层的生长受到抑制，并

使冠层导度下降［31］。土壤有机质是构成土壤固相部

分的重要组分，在维持土壤肥力、促进植物生长等方

面发挥着重要作用，其形成及稳定性是由有机化合物

的分子多样性及其在空间和时间上异质性的相互作

用所决定［32-33］。土壤中 N、P 元素质量分数在很大程

度上是由土壤有机质决定，重度石质化土壤土层厚度

有限，细土占比较少，土壤中速效氮、磷和微量元素质

量分数远不及非石质土壤，是植物发病死亡的主要原

因［34］。有研究［35］表明，劣质土壤中掺杂一定量的岩石

碎片可作为土壤改良措施，为根系生长营造良好的生

存环境。经过多年种植后，土壤中岩石碎片由于风化

成土作用，粗颗粒最终使得土壤中的粉粒、砂粒占比

提高，土壤形成大量的团聚体，土壤质量得到提升，对

植物生长起到积极作用［36］。岩石碎片体积分数不超

过阈值下的非重度石质土壤，其独特的物理结构为植

物提供根系生长空间的同时，可营造良好的空气和水

分环境［10］，对植物生长起到积极作用［37-38］。岩石矿物

组成和风化程度对土壤化学特性有重要的影响［39-40］，

其 化 学 特 性 决 定 对 植 物 的 影 响 效 应 是 否 积 极 正 向 。

刘巧玲［14］通过干湿淋溶物理措施有效地加快岩石碎

片成土化进程，土壤中植物生长必需元素和营养元素

质量分数升高，为植物生长、果实成熟提供帮助。喀

斯特等重度石质化山区植物生长受限的因素除岩石

碎片体积分数过高外，其碳酸盐岩组成导致土壤 pH
普遍较高，也是植物生长受限的主要因素［13，20］。

注：蓝色线条表示正向效应；红色线条表示负向效应；黑色线条表示目前研究不明确。

图 1　岩石碎片对土壤环境的调控途径

Fig. 1　Pathways of the regulation of soil environment by the presence of rock fragments
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1.2　岩石碎片埋深对石质土壤中植物生长的影响

石质土壤中岩石碎片埋深对植物根系发育及植

被覆盖度具有决定性影响。植物根系与土壤直接接

触，是植物从土壤汲取水分和养分的直接器官［41-42］。

石 质 土 壤 中 ，植 物 根 系 生 长 发 育 受 到 岩 石 碎 片 的 局

部 限 制 ，石 质 土 壤 上 层 对 植 物 根 系 的 生 长 具 有 阻 碍

作 用 ，而 位 于 石 质 土 壤 下 层 的 基 岩 裂 隙 及 孔 洞 对 根

系 生 长 有 一 定 促 进 作 用 ，究 其 原 因 主 要 是 由 于 石 质

土壤下层基岩孔隙水及潜在地下水能够为植物根系

提供良好的水分环境［36］。SIM 等［31］通过苜蓿在不同

砾 石 埋 深 土 壤 中 的 生 长 状 况 表 明 ，当 岩 石 碎 片 处 于

1.8~3.5 m 深 度 时 ，可 界 定 为 非 石 质 土 壤 ，有 利 于 根

系正常生长与扩展；而位于 2.3 m 深度以内定义为石

质土壤，虽对根系存在一定挑战，但并未形成根本性

障 碍 ；当 岩 石 分 布 于 距 地 表 仅 0.5 m 深 度 时 ，土 壤 进

入 重 度 石 质 化 状 态 ，直 接 对 根 系 生 长 构 成 物 理 性 阻

碍，根尖遇到难以穿透的障碍时，根系主动躲避障碍

物，同时侧根和须根数量显著增加，以增强土壤抓握

力及养分吸收效率，使根系分布失去规律性，呈现出

更 为 复 杂 的 空 间 布 局 。 相 较 于 非 石 质 土 壤 ，石 质 土

壤 的 植 被 覆 盖 率 普 遍 较 低 ，岩 层 的 埋 深 同 植 被 覆 盖

率呈负相关［43］。主要是由于石质土壤的结构阻碍植

物根系的扩展，限制土壤保水能力，进而影响土壤资

源的有效利用。植物生长对岩石碎片埋深的响应还

受 到 植 物 根 系 和 岩 石 岩 性 的 影 响 ，是 引 起 不 同 研 究

间异质性的主要原因。土壤微生物作为联系植物与

土 壤 之 间 的 桥 梁 ，微 生 物 群 落 的 组 成 在 一 定 程 度 上

由 土 壤 理 化 性 质 决 定 ，根 际 微 生 物 群 落 同 植 物 生 长

发 育 及 其 抗 性 密 切 相 关［44］，表 现 出 十 分 显 著 的 生 态

特 性 和 功 能［45］。 与 此 同 时 ，微 生 物 对 土 壤 有 机 质 合

成、养分分布起到重要作用，二者之间存在明显的互

作机制［46］。不同埋藏深度下岩石碎片承载的微生物

定 殖 状 态 显 现 异 质 性 ，定 殖 率 与 岩 石 碎 片 的 埋 深 及

尺 寸 呈 负 相 关 。 微 小 岩 石 碎 片 表 层 通 常 密 布 菌 丝 ，

象征其经历更高度的风化与蚀变过程；相较之下，深

层 岩 石 碎 片 表 面 鲜 见 微 生 物 踪 迹 ，对 土 壤 总 体 微 生

物 量 几 乎 无 影 响［19］，表 明 石 质 土 壤 因 微 生 物 对 岩 石

碎 片 的 定 殖 ，孕 育 出 与 非 石 质 土 壤 截 然 不 同 的 微 生

物群落，展现出数量与多样性上的显著区别，石质土

壤 特 有 的 岩 石 风 化 细 菌 经 由 分 解 还 原 酶 的 作 用 ，高

效 降 解 硫 酸 盐 或 亚 硫 酸 盐 ，生 成 小 分 子 化 合 物 以 溶

解岩石，从而提升土壤有机质与全碳质量分数，丰富

养分供给，加之石质土壤中根瘤菌丰度远超常态，其

不 仅 固 氮 效 能 卓 著 ，更 能 通 过 激 素 分 泌 激 发 植 物 块

状根茎的蓬勃生长，深化植物与环境的共生纽带［18］。

岩石碎片在土壤中的埋藏深度直接影响植物根

系的拓张，形成物理性障碍，障碍力度随植物种属与

根系繁盛状态波动。石质土壤中微生物群落同岩石

碎 片 埋 深 及 其 体 积 分 数 关 系 密 切 ，定 殖 于 岩 石 碎 片

表面或裂缝中的微生物对土壤微生物群落组成及其

多样性均有一定影响。风化细菌在石质土壤中表现

出 独 特 的 生 态 功 能 ，通 过 促 进 岩 石 风 化 提 高 土 壤 养

分 ，并 促 进 植 物 生 长 。 岩 石 风 化 程 度 主 要 取 决 于 岩

石碎片的埋深，随着岩石碎片埋藏深度的增加，其所

承载的微生物数量呈递减趋势，相应地，岩石的风化

与蚀变程度亦随之减弱。

1.3　植被类型对石质土壤中植物生长的影响

石质土壤中植被分布及生长状态与植物种属的

生态适应性紧密相连，彰显植物对环境需求的生物学

特质。拥有发达根系且水分需求低的植物，其在石质

生境中的生长表现往往优于非石质黏质土环境，得益

于石质土壤特有的多孔隙结构，为根系扩展提供优越

的生长空间，进而促进植物的健康发育［38］。植物的空

间格局是植物种群的基本特征之一，石生植物通常呈

现聚集分布，体现种群内相互有利的生态关系，也反

映种群对特定生境的适应策略［6］。陈育［47］在落日花群

落的考察研究中已证实这一现象。落日花的分布与

石质、砾石质土壤紧密相关，其种群及其各年龄段在

中小尺度上呈聚集分布，这种聚集分布可能是因为石

质土壤的物理特性限制种子的扩散和幼苗的生长，从

而导致种群更新困难。群落物种多样性和群落生物

量是反映群落结构特征的重要指标，石质土壤养分、

质量状况对群落结构特征有重要影响［48］。随着生长

环境的改变，植物群落及植物的生长发育状况在空间

分布上呈现出明显差异性［49］。通过石质土壤中砾石

体积分数对苔藓植物多样性的影响研究发现，砾石体

积分数与苔藓植物多样性呈负相关，土壤中砾石体积

分 数 越 高 ，苔 藓 植 物 Shannon 指 数 越 低［50］。 也 有 研

究［51］表 明 ，只 有 当 地 表 砾 石 体 积 分 数 超 过 一 定 阈 值

时，裸果木群落生物学特性才明显降低，且裸果木群

落 Shannon-Wiener 多样性指数随地表砾石体积分数

没有明显差异。这种研究结论的异质性可能是由于

植物种类及其生物学特性之间的差异引起的，苔藓植

物对生长环境中岩石碎片体积分数的敏感性较高，因

此 ，苔 藓 植 物 多 样 性 变 动 对 石 质 生 境 的 响 应 更 加 强

烈［52］。诸多学者［6，53-54］发现，植物群落丰富度与生长环

境的响应并不显著，植物群落丰富度及群落布局是植

物种类、种间水分和养分竞争等多因素耦合作用后的

结果，与土壤基质的关系不大，不同土壤基质中植物

群落也可以呈现相同的分布格局。由于地区间岩石
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碎片自身特性及其分布、植物种类等因素的差异，使

得当前研究局限于特定条件下的植物群落分析。植

物群落特性对土壤石质化梯度的响应各异，主要原因

在于各物种具备特异的生物属性与环境适应力。植

物 群 落 特 征 是 多 因 素 耦 合 作 用 下 的 产 物 ，具 有 多

变性。

1.4　气候条件对石质土壤中植物生长的影响

中国气候体系多元，降水与蒸发分布不均，构筑

湿 润 与 干 燥 二 元 格 局 。 湿 润 区 细 分 为 湿 润 、半 湿 润

地 带 ，干 旱 领 域 则 涵 盖 旱 区 、半 干 旱 区 ，凸 显 地 域 生

态环境的广袤差异。气候条件差异对石质生境下植

物 生 长 的 调 控 作 用 不 可 忽 视［23］。 在 雨 季 内 石 质 土

壤 剖 面 含 水 量 受 砾 石 体 积 分 数 的 调 控 作 用 愈 加 显

著 ，而 全 季 节 上 对 土 壤 的 连 续 增 温 效 果 相 同［11］。 干

旱 、半 干 旱 地 区 降 雨 少 且 较 为 集 中 、蒸 发 强 烈 ，致 使

土 壤 表 层 容 易 形 成 结 皮 ，导 致 雨 水 入 渗 困 难 ，因 此 ，

石 质 土 壤 表 层 0~20 cm 土 壤 水 分 状 况 较 好 ，植 物 根

系 趋 向 于 浅 层 生 长 ，并 产 生 大 量 细 根［41］。 区 域 微 气

候 变 更 ，特 别 是 局 部 的 光 照 、温 度 、湿 度 等 因 素 对 植

物生长差异影响显著。石质土壤地势不同的前提下

降 雨 对 植 物 的 生 长 影 响 更 加 显 著 ，当 植 物 生 长 地 势

较高时，降雨侵蚀导致石质土壤中细土、土壤碳和氮

流 向 地 势 较 低 的 区 域 ，使 生 长 在 地 势 较 低 的 石 生 植

物 根 系 生 长 得 到 促 进［29］。 植 物 根 系 生 长 也 受 到 温

度的调控，最佳温度具有生物学特性，但石生植物生

育期内石质土壤中存在的土壤孔隙相较于土壤中岩

石 导 致 的 土 壤 水 热 变 化 对 植 物 根 深 的 影 响 更 大［23］。

时 空 维 度 上 强 烈 的 季 节 性 气 候 温 度 变 化 ，对 石 生 植

物 地 上 部 分 生 物 量 及 其 叶 面 积 指 数 影 响 显 著 ，土 壤

中岩石碎片的存在，通过增强土壤热惰性，进一步加

剧 土 壤 温 度 和 强 度 对 植 物 生 长 的 调 控 效 应 。 春 季 ，

较 高 的 岩 石 体积分 数 延 缓 土 壤 升 温 ，抑 制 植 物 地 上

部 分 生 长 ；冬 季 ，土 壤 硬 化 同 样 使 得 植 物 生 长 受 限 ，

这种影响相较于粉质土壤更为明显［28］。

大尺度下的降雨量级与小尺度下的微环境波动，

对相同石质化水平土壤中植物生长状况的探察是跨地

域、跨季节下植物持续生存的关键环节。因此，探讨石

质生境下特定的外界气候特征对土壤环境和植物生长

调节的作用在农业和生态发展具有重要的意义。

2　石质土壤生境下的植物适应过程及

自我调节机制
2.1　石质土壤生境下的植物形态特征

2.1.1　植物根系结构特征　植物根系构型是指根系

在 土 壤 中 伸 展 形 成 的 三 维 空 间 结 构 ，一 定 程 度 上 能

够 体 现 植 物 根 系 对 土 壤 资 源 的 利 用 效 率 ，反 映 植 物

适 应 能 力 强 弱 、根 系 的 分 支 密 度 、根 长 、根 直 径 及 根

尖 分 布 等 特 征 ，是 根 系 构 型 的 重 要 组 成 部 分［55］。 石

质土壤中植物自身抗性使得植物根系更加倾向于大

面积、浅层生长，且须根数量及分支密度均有显著变

化（图 2）。研究［56］表明，石质化严重的喀斯特地区土

壤中裸露岩石较多，土层厚度有限，植物根系普遍都

是 浅 根 型 ，比 根 长 较 小 ，细 根 组 织 密 度 较 大 ，根 系 物

质储贮能力强，水分吸收能力高，可以满足植物生长

对水分和养分的需求。通过拓扑指数可实现对根系

构 型 的 量 化 ，使 得 植 物 对 环 境 适 应 的 相 关 研 究 更 进

一步［57］。拓扑指数是描述根系构型复杂性的定量参

数 ，其 值 接 近 1 时 ，根 系 呈 鲱 鱼 骨 状 ，值 接 近 0 或 0.5
时 ，根 系 构 型 为 叉 状 分 支 结 构［58］。 鲱 鱼 骨 和 叉 状 分

支 结 构 均 可 提 高 植 物 根 系 对 土 壤 中 资 源 的 吸 收 范

围 ，通 过 增 加 土 壤 养 分 汲 取 途 径 提 高 植 物 对 土 壤 养

分 的 利 用 效 率 。 鲱 骨 结 构 深 探 土 壤 ，增 加 深 层 土 壤

的 养 分 吸 收［59］，叉 状 结 构 扩 大 根 系 与 近 地 表 土 壤 的

接触面积，提升浅层养分的获取效率［55］。韦柳端［3］通

过石质山地 5 种植物根系的研究发现，多数植物根系

构型在石质土壤中均为叉状分支构型。不同植物类

型 面 对 石 质 土 壤 环 境 所 采 取 的 适 应 措 施 不 同 ，且 差

异显著，随着土壤中砾石体积分数的增加，土壤贫瘠

程 度 越 严 重 。 不 同 植 物 根 系 分 支 强 度 、连 接 长 度 及

其 他 根 系 性 状 指 标 不 尽 相 同 ，是 植 物 的 遗 传 差 异 性

所导致。

2.1.2　植物茎、叶形态特征　 植 物 的 茎 叶 是 其 主 要

的 营 养 器 官 。 植 物 茎 对 叶 片 起 到 支 撑 作 用 ，并 负 责

养分的传输。某些植物的茎，甚至具有繁殖功能，而

植 物 叶 片 则 是 与 外 界 进 行 物 质 交 换 的 重 要 器 官 ，为

植物的生长和存活提供必需的物质基础。当土壤中

岩 石 碎 片 体 积 分 数 超 过 植 物 所 能 接 受 的 阈 值 时 ，植

物通过降低与外界之间的物质交换速率来应对土壤

养分贫瘠和水分匮乏的生长环境。通过对黔中喀斯

特 木 本 植 物 功 能 性 状 的 研 究［60］发 现 ，10 种 植 物 在 适

应 石 质 土 壤 的 生 长 环 境 时 ，普 遍 表 现 出 较 小 的 叶 面

积、较大的叶干物质量和较高的叶组织密度，以此来

减 少 蒸 发 并 储 存 养 分 ，维 持 自 身 存 活 。 通 过 植 物 叶

片 水 力 特 性 的 研 究［61］表 明 ，土 壤 岩 石 碎 片 增 多 所 导

致 的 水 分 胁 迫 ，促 使 植 物 在 叶 片 安 全 性 和 水 力 效 率

间进行重新分配，并达到平衡，具体表现为调整木质

部 内 外 水 分 传 导 途 径 ，牺 牲 部 分 水 力 效 率 为 代 价 以

优先确保叶片安全性。在重度石质化地区喀斯特中

适 生 植 物 木 质 化 现 象 普 遍 存 在 ，植 物 茎 的 木 质 化 使

水分和养分的传输过程更加高效［56］。
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2.2　石质土壤生境下的植物生理特性

2.2.1　植物根系生理特性　 石 质 土 壤 条 件 下 ，植 物

生长面临显著挑战，其存活难度显著提升，主要归因

于养分与水分的极端匮乏。为了更好地适应石质土

壤环境，植物将较大的生物量投入到细根当中，使根

系生长得更好，加大与土壤的接触面积，以此获取更

多 生 长 所 需 的 水 分 和 养 分［62-63］。 刘 航 江［4］在 不 同 基

质 下 对 葎 草 扦 插 苗 构 件 形 状 的 研 究 指 出 ，葎 草 在 面

临 石 质 土 壤 有 机 质 质 量 分 数 较 少 的 情 况 时 ，葎 草 生

出更多的根须，加大与土壤的接触面积，从而汲取更

多 的 土 壤养分以保证自身的存活。植物细根分解过

程展现出复杂的动态特征，细根分解使养分回归到土

壤中维持土壤养分在相对水平，土壤石质化程度较轻

时，细根分解速率随石质化程度的加剧而升高；在极

端石质化生境下，植物优先保障自身生存而非细根分

解，土壤养分水平始终保持在较低状态，形成一种自

我调节机制以适应环境胁迫［64］。细根分解速率在不

同阶段表现出显著差异，前期由于根系富含易分解的

碳水化合物，分解速率高；而后期因木质化程度提高，

分解速率显著减缓，此类阶段性变化体现出植物适应

复杂环境的生物学智慧［65-66］。通过改变根系形态，调

节自身生理特性以保证从土壤中捕获有限的资源，提

高根系对土壤养分汲取效率，维持根系自身的养分。

根系独特的适应机制是通过内部及外部不同功能形

状共同作用下实现对环境胁迫的适应［67］。

2.2.2　植物茎、叶生理特性　 植 物 通 过 协 调 并 权 衡

多种功能性状以提高整体的环境适应能力［63］。当土

壤 条 件 不 能 同 时 满 足 作 物 生 长 需 求 和 安 全 性 时 ，植

物通过重新分配叶片中的养分和水分以保证关键器

官 工 作 正 常 维 持 植 物 存 活 ，这 种 资 源 的 重 分 配 及 折

中 展 现 其 对 不 利 环 境 的 适 应 策 略 ，不 仅 体 现 在 异 器

官当中，而且在同一器官不同细胞间同样存在。

植 物 茎 作 为 传 输 水 分 的 重 要 器 官 ，应 对 水 分 匮

乏的自我调节措施主要是增加植物汲水途径及提高

水 分 、养 分 的 传 输 速 率 。 喀 斯 特 地 区 石 质 土 壤 的 主

要特点是岩层厚、土壤稀薄，植物可利用的水资源有

限，是石质土壤研究中的重要组成部分。LIU 等［12］通

过研究喀斯特地区的藤本植物（Ficus tikoua）在遭受

干 旱 胁 迫 时 其 茎 功 能 性 状 的 相 关 研 究 发 现 ，水 分 胁

迫 促 进 茎 状 根 的 子 代 产 生 更 多 不 定 根 ，增 强 植 物 从

土 壤 中 获 取 水 分 的 途 径 ，以 应 对 石 质 土 壤 中 水 分 短

缺 的 问 题 。 在 石 质 土 壤 水 分 亏 缺 、养 分 不 足 的 情 况

下，植物调节更多的水分到植物茎当中，牺牲植物叶

片的光合速率以维持根-叶间的水分传输，进而保证

植物存活［4］。从微观层面来看，在石质土壤中生长的

植物其叶片细胞通常更小，这种小细胞结构有利于增

强植物代谢，提高植物与外界环境的物质交换，有效

促进植物生物量的积累；同时，较小的叶片细胞能够

降低气孔密度和气孔指数，从而减少水分的流失［68］。

叶片分泌的蜡质层在植物面对环境胁迫的响应中担

任重要角色，有研究［69］表明，植物叶片在石质生境下

分泌蜡质层以减少叶片水分流失，并使植物能够避免

光氧化危害，进而保证植物叶片维持存活。植物还通

过提高细胞中光合色素质量分数或者通过调节细胞

壁同光合器官间的氮分配以保证叶片光合作用［3，70］。

丙二醛常被用作植物细胞氧化损伤分析，是重要的脂

质过氧化产物之一，具有强氧化性和毒性［71］。植物受

到 环 境 胁 迫 时 细 胞 渗 透 调 节 物 质 如 可 溶 性 糖 、脯 氨

酸、可溶性蛋白协同抗氧化酶如超氧化物歧化酶、过

氧化氢酶、过氧化物酶有效防止细胞受到由活性氧引

图  2　石质化土壤环境中植物适应机制

Fig. 2　Mechanisms of plants’ adaptation to lithified soil environments
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发的氧化胁迫伤害，石质生境下植物体内抗氧化酶活

性显著提高，细胞渗透调节物质质量分数较低，使得

丙二醛质量分数维持在植物可接受的安全范围内，保

证植物在石质生境下能够正常生长发育［4］。

2.3　石质土壤生境下的植物分子机理

转录组学技术，尤其是转录组测序技术，已成为

解析植物适应复杂环境的分子机制提供强有力的工

具［71］。 在 喀 斯 特 地 貌 的 极 端 条 件 下 ，采 用 转 录 组 测

序技术揭示植物通过表达一系列抗逆性和水分平衡

相 关 基 因 来 精 细 调 控 其 对 环 境 压 力 的 响 应 ，阳 性 选

择 基 因 通 常 指 在 自 然 选 择 过 程 中 ，由 于 其 在 基 因 中

频率的增加为生物体的生存和繁殖中提供优势。其

中很多涉及细胞离子稳态、钙离子转运及水分保持，

展 现 植 物 对 环 境 压 力 的 精 细 调 控［68］，如 钙 调 蛋 白 激

酶 13（CPK 13）、干旱响应诱导蛋白 2（DRIP 2）、晚胚

胎期丰富蛋白 6（LEA 6）等基因的表达，在水分保持

和 逆 境 适 应 中 扮 演 核 心 角 色 ，强 调 植 物 遗 传 基 础 的

重要性；钙调蛋白激酶 13 作为信号转导的关键因子，

正向调控植物对冷、盐和干旱胁迫的响应；而晚胚胎

期丰富蛋白 6 则在维管植物的干旱适应中扮演重要

角 色 ，共 同 揭 示 植 物 如 何 通 过 遗 传 机 制 增 强 其 适 应

性和生存能力。

总体来看，石质土壤环境中植物地上、地下部分

展 现 出 高 度 可 塑 性 ，通 过 形 态 和 生 理 调 整 适 应 恶 劣

环 境 ，进 而 确 保 自 身 存 活 。 植 物 在 面 临 环 境 胁 迫 时

常通过提高根冠比来优化资源分配［72］。石质环境下

的 植 物 适 应 性 研 究 始 终 备 受 关 注 ，对 筛 选 强 适 应 性

物 种 及 修 复 生 态 环 境 至 关 重 要 。 然 而 ，驱 动 植 物 在

石 质 土 壤 中 适 应 与 进 化 的 遗 传 机 制 研 究 尚 浅 ，未 来

研究应深入探究石生植物进化中遗传因素的作用。

3　结论与展望
石 质 土 壤 在 全 球 范 围 内 广 泛 分 布 ，以 其 独 特 的

岩 石 碎 片 体 积 分 数 与 分 布 ，显 著 影 响 土 壤 环 境 理 化

特性及微生物环境，进而对植物生长产生深远影响。

土壤中岩石碎片的空间分布、体积分数、种类及大小

对 土 壤 水 热 环 境 有 直 接 影 响 效 应 ，通 过 改 变 石 质 土

壤 内 微 环 境 及 土 壤 孔 隙 结 构 对 土 壤 中 有 机 质 、微 生

物 群 落 起 到 调 控 作 用 ，从 而 影 响 植 物 群 落 分 布 及 生

长状况。石生植物生长状况的检测还应综合考虑时

空维度上气候条件及植物种属的作用效果。石质土

壤 广 泛 分 布 于 全 球 ，其 生 态 修 复 、农 业 生 产 、人 工 景

观 及 边 坡 稳 定 等 方 面 的 研 究 受 到 国 际 学 术 界 的 关

注 。 当 前 研 究 虽 取 得 一 定 进 展 ，但 在 时 空 尺 度 和 研

究方法上仍有不足。为深化理解岩石碎片-土壤-植

物系统的协同作用，未来的理论与技术研究需从 3 个

方面不断深化与拓展。

1）石生植物生长影响效应综合系统分析。植物

在 石 质 与 非 石 质 土 壤 中 的 表 现 差 异 明 显 ，石 生 环 境

对 植 物 生 长 的 正 负 效 应 界 定 较 为 模 糊 ，区 域 尺 度 内

独 特 的 石 质 化 土 壤 、特 定 的 适 生 植 物 种 属 及 其 多 样

化 的 气 候 条 件 为 深 入 研 究 设 下 障 碍 。 当 前 ，石 质 土

壤 研 究 多 聚 焦 于 特 定 物 种 、特 定 土 壤 环 境 条 件 及 特

定 地 理 区 域 ，导 致 石 质 土 壤 对 植 物 生 长 正 负 效 应 影

响 阈 值 探 索 受 阻 ，且 缺 乏 全 面 系 统 化 的 理 论 框 架 来

阐明其对植物生长的综合效应。

2）岩石碎片自身对植物生长的调控机制。岩石

碎片在调控石质土壤性质及影响植物生长方面的作

用 机 制 受 限 于 现 有 的 研 究 技 术 ，目 前 的 研 究 多 集 中

于土壤理化性质与微生境分析。岩石碎片的形貌特

征 、理 化 属 性 及 其 表 面 与 内 部 微 生 物 活 动 对 植 物 影

响 的 研 究 相 对 匮 乏 ，特 别 是 石 质 土 壤 孔 隙 结 构 与 保

水 能 力 对 植 物 生 长 影 响 的 探 索 不 足 ，对 土 壤 中 全 微

生物群落的相关研究尚不完善。未来研究应利用非

侵入性检测技术，无须破坏土壤结构，即可精准掌握

岩 石 分 布 、形 貌 及 其 调 控 土 壤 与 植 物 生 长 状 态 的 作

用 机 制 ，以 期 全 面 揭 示 岩 石 碎 片 在 石 质 土 壤 生 态 系

统中的复杂角色。

3）区域适生植物的优化筛选。未来的研究应继

续 致 力 于 特 定 区 域 适 生 植 物 的 优 化 筛 选 ，特 别 是 那

些具有强抗逆性的植物品种。深入研究植物生态适

应 性 和 功 能 性 状 ，分 析 总 结 植 物 对 特 定 环 境 的 适 应

机制，采用生物技术手段如基因编辑和转基因技术，

加速植物的遗传改良进程。筛选植物优势种对改良

生态环境、提高农业种植具有实际应用价值，同时为

石质土壤的生态恢复和植物资源的合理利用提供科

学依据。
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