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摘  要  植物功能性状通常是指能直接或间接影响植物生长、存活和繁殖的形态学、生理学和物候学等相对稳定和可测量的

特征参数。经过多年发展, 植物功能性状的定义、内涵以及测量手段已经科学化和规范化, 人们利用在不同地点、不同时间

测定的数据, 深入阐述了植物功能性状的种内与种间变异、区域乃至全球植物功能性状的空间变异规律及其调控机制、多种

功能性状间的协同与权衡以及植物功能性状的演化等。随着20世纪90年代开始的大尺度和全球整合型植物功能性状数据库的

逐步建成, 植物功能性状的研究已经不再局限于个体、特定群落和局域尺度: 一方面, 区域和全球的植物功能性状生物地理

学研究蓬勃发展; 另一方面, 植物功能性状研究也逐步被拓展到群落物种共存机制、生态系统功能形成与变异等的机理解释。

随着植物功能性状研究逐步深入到复杂的自然群落或生态系统, 科研人员发现传统“零星数据收集性数据库”难以很好地满

足相关数据要求, 迫切需要考虑与群落复杂性和植物不同器官功能性状相匹配的新型数据库, 该数据库的基本要求和特色是

基于原位群落调查和多种功能性状协同测量。随着科学概念和新型数据库的发展, 相关研究呈现出如下发展趋势: 1)进一步

强调了植物不同器官间功能性状的协同机制与权衡关系, 并力争从植物整体观探讨植物对资源环境变化的响应与适应机制; 

2)强调多种功能性状对资源环境变化的多维度响应与适应机制, 发展了植物功能性状网络理论体系和技术手段; 3)强调了植

物群落结构复杂性, 利用群落内部植物功能性状的分布和功能多样性指数探究群落构建机制; 4)完善了植物功能性状从器官-

物种-群落-生态系统拓展理论体系, 进一步搭建了以植物群落功能性为核心的宏观生态学与宏观地学等多学科的桥梁。这些

新发展趋势, 让传统功能性状研究逐步深入地走进自然生态系统、社会系统和经济系统, 进而推动以功能性状为基础的整合

生态学快速发展, 服务于区域生态环境问题的解决。 
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Abstract 
Plant functional traits are generally defined as relatively stable and measurable morphological, physiological, and 
phenological characteristics of plants that can indirectly affect plant growth, reproduction, and survival. Years of 
development have enabled the standardization of the definition, connotation, and measurement methods of plant 
functional traits. Now, the intraspecific and interspecific variation, biogeographic patterns, coordination, and the 
evolution of plant functional traits have been well explored. The gradual development of global plant functional 
trait databases since the 1990s has led to the expansion of plant functional traits beyond individual and local 
scales. Regional and global biogeographical studies on plant functional traits are gradually exploring community 
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species coexistence mechanisms and maintenance of ecosystem functions. Researchers have found that traditional 
plant trait databases, which were created from published studies, have insufficient data to provide answers to 
questions about natural ecosystems. Therefore, constructing a plant trait database that considers compatibility and 
orderliness is crucial. As new databases and scientific concepts have emerged, the following areas have become 
the focus of studies on plant functional traits: 1) coordination between functional traits of different plant organs, 
and holistic examination of plant response to environmental changes; 2) multi-dimensional response and 
adaptation of various plant functional traits, and proposal of the concept of a plant trait network; 3) consideration 
of the complexity of plant community structure, and exploration of community assembly using plant functional 
diversity and trait moments; and 4) refinement of the scaling method for different levels of ecological 
organization, and recognition of plant community and ecosystem traits as critical bridges between plant traits and 
macroecology. These directions have pushed for the application of traditional functional trait research to natural, 
social, and economic systems, thus promoting the rapid development of trait-based studies to further solve 
regional eco-environmental problems. 
Key words  trait; functional trait; plant community trait; functional trait network; biogeographical pattern; 
adaptation; response 
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性状(trait)是植物、动物和微生物等生命体对外

界环境长期适应和演化后所呈现的相对稳定并可度

量的外在特征, 具有非常重要的生态学意义, 是探

索生物对环境响应和适应的重要途径。植物功能性

状(plant functional traits)通常是指能间接影响植物

生长、存活和繁殖的形态学、生理学和物候学等的

相对稳定和可测量的特征参数; 在具体研究中, 科

研人员常将植物功能性状与植物性状几乎等同(何

念鹏等, 2018a; He et al., 2019)。植物性状研究长期

受到高度重视, 人们常常利用植物性状来解释生态

过程中的相关机理(Violle et al., 2007)。但植物功能

性状不仅与遗传因素密切相关, 同时也会受到外界

环境的影响。因此, 植物功能性状的时空变异规律, 

可以反映植物对资源环境变化的响应策略。目前, 

功能性状已经是植物学、遗传学和农学等学科的研

究热点, 也是在空间和时间尺度上解决生态学问题

的重要工具。 

近年来, 基于性状的生态学(trait-based ecology)

飞速发展, 生态学家也开始从植物功能性状的角度, 

揭示各个时空尺度的复杂生态过程; 相关中英文综

述类文章已有多篇, 从不同角度推动了相关领域快

速发展(刘晓娟和马克平, 2015; Martin & Isaac, 2015; 

He et al., 2019, 2020a; Hanisch et al., 2020; 何念鹏

等, 2020)。本文在系统梳理前人研究的基础上, 较

系统地梳理了“性状”的涵义及其发展的脉络, 总结

了植物功能性状的种内种间变异、功能性状间的协

同和权衡、功能性状与群落构建、功能性状与生态

系统功能等方面的重要研究进展, 并展望了未来植

物功能性状研究的发展趋势和新生长点。 

1  性状的起源与发展 

1.1  性状与人类的发展 

在远古时期, 人类就已经学会用质地坚硬的棍

棒、弹性较高的枝条制作的弓箭作为狩猎工具; 用

燃点低的叶片或树皮作为钻木取火的材料; 用热值

高或能够持续燃烧的树干在夜间取暖和驱赶野兽; 

用质地柔软的植物枝叶铺垫作为休息的温床。在神

话故事中, 神农氏尝遍百草, 发现草木有酸甜苦辣

等各种味道, 并将苦味的草用于治疗咳嗽, 酸味的

草用于治疗肠胃疾病。现在看来, 这些成功的实践

是利用了植物的化学性状。到农耕时期, 人类已经

学会将“性状”应用到农业生产: 例如, 筛选颗粒饱

满的种子, 以实现农作物的高产优质。到秦汉时期, 

人们根据“二十四节气”指导农业生产活动, 也是利

用了农作物相对稳定的物候性状。“人间四月芳菲尽, 

山寺桃花始盛开”, 这首白居易的诗所描述的是海

拔对植物花期的影响; 通常, 随着海拔的升高, 植

物花期会更晚。古代人类并没有科学地定义“性状”

这个名词, 也没有将“性状”定量化, 但“性状”早已

贯穿到人类发展史和生产活动中。 

1.2  性状研究的科学化与规范化 

1.2.1  性状定义的规范化 

1859年, 达尔文在《物种起源》中详细描绘加

拉帕戈斯群岛达尔文雀(Coerebini)鸟喙的大小和形
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状时, 就引入了“性状”的概念, 并指出“性状”是机

体行为的指示器, 这也是首次对“性状”定量化的研

究。随着群落生态学和生态系统生态学的发展, “性

状”的概念早已超越其原始的界限。基于性状的方法

(trait-based approaches)现在被用于从有机体到生态

系统的各个层次的研究中。 

即使是在生态学领域, “性状”这个术语的涵义

也经历了一个混乱的时期。Petchey等(2004)利用“性

状”解释物质生产(biomass production)的差异, 在这

些所谓的“性状”中, 8个性状在个体水平上(4个叶片

性状、3个整体性状和1个种子性状), 3个在群落水平

上(生物量、植物盖度和林冠高度)。Eviner (2004)

把生物量、土壤条件和微生物磷含量统称为“性状”, 

并探究了这些“性状”对凋落物、有机碳输入、土壤

温度和湿度的影响。在这两项研究中, 因变量都是

在生态系统水平上, 都被自变量“性状”所解释, 这

里的“性状”包含了植物个体、植物群落、微生物群

落的相关特征, 甚至还包括土壤条件。在使用相同

的术语“性状”时, 却包含了不同的生物水平以及生

态系统的不同组成部分, 使得在用“性状”探究群落

结构和生态系统功能机制时产生了不可避免的混

乱。为解决上述问题, Violle等(2007)在Oikos上发表

题为《Let the concept of trait be functional》的文章, 

文中指出, 大多数情况下“性状”一词应该用于生

物的个体水平, 但也可以用于群落的统计学特征

(图1), 但为避免混淆, 性状应该只应用于个体水

平。同时, 他们给出了性状明确的定义: 性状是指

在个体水平上测量的任何形态学的、生理学的和物

候学的特征 , 不涉及环境因子。 “功能性状 ” 

(functional traits)在植物生态学中也一直被广泛应

用, 但不同的科学家对其理解也不同。字面意思上, 

功能性状就是某个功能的代理者, 但科学家却难以

对“功能”的实际意义达成一致理解。“功能”可以是

影响机体的表现, 如比叶面积影响植物光合速率; 

可以是影响植物的适合度, 如比叶面积越大, 植物

生长速率越高; 也可以是影响生态系统的功能, 如

比叶面积与生态系统净初级生产力的正相关关系。

为明确“功能性状”的含义, Violle等(2007)进一步将

“功能性状”定义为: “任何影响植物、动物和微生物

等适合度的形态学的、生理学的和物候学的等相关

特征”。 

虽然Violle等(2007)对功能性状的定义目前已

经被大部分同行所接受, 但也有科学家持有不同的

意见。Mlambo (2014)强烈反对Violle等(2007)定义中

的“任何”二字, 他认为没有性状不与生物的适合度

有关, 因此这个概念也只是把“性状”全部转换为

“功能性状”的叫法而已, 把“生理性状” “行为性状”

和“生活史性状”等统一打上“功能性状”的标签, 反 

 

 
 

图1  性状定义的发展历程。 
Fig. 1  Development of trait definitions. 
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而损失了很多有效的信息。功能性状应该对生态系

统过程产生影响, 而不是适合度, 如果性状没有被

证明是“功能的(functional)”, 那么这个性状应该叫

做“生物学性状(biological traits)”。也就是说, 所有

的功能性状都是生物学性状, 但并不是所有的生物

学性状都可以叫做功能性状。功能性状只能是生物

学性状中, 明确对生态系统过程具有效应和响应的

性状, 需要经过严格的生物多样性-生态系统功能

关系实验进行检验。 

考虑到植物表型整合、选择压力的时空变化以

及基因型与环境交互对植物表型特征的影响时, 理

论上所有的性状都会对适合度有潜在的影响。因此, 

从演化角度上来说, 所有的植物性状都是功能性状

(Sobral, 2021)。目前, Violle等(2007)对功能性状的定

义已经被广大科研人员接受, 但性状与功能性状间

的界限仍没有严格的划分。考虑到性状起源与遗传

相关, 以及规范其在生态研究中的可比性, 我们将

植物功能性状定义为在个体水平上植物的形态、解

剖结构、生物化学、生理和物候学上可遗传的、相

对稳定的并可测量的特征参数 (He et al., 2019, 

2023)。大量研究表明自然界植物的生长、存活与繁

殖同时受到多种功能性状及其相互间复杂关系的影

响, 因此单个植物功能性状与适合度的关系并不是

一一映射的(何念鹏等, 2020)。 

1.2.2  性状测量的规范化与统一命名 

由于学科背景和实验条件的不同, 科研人员在

植物性状的测量方式上往往存在非常大的差异。这

种由于实验条件和操作手段的不同而引起的对同一

植物功能性状测量的误差, 不仅给功能性状自身研

究带来巨大困扰, 而且在一定程度上, 限制了功能

性状在生态学不同研究尺度和领域的应用。为减小

这种误差, Cornelissen等(2003)总结和介绍了28个植

物功能性状的测量方法, 揭开了植物功能性状规范

化测量的序幕。随着越来越多的证据表明植物性状

的变异以及性状-性状间的关系与生态系统的过程

和功能相关, 人们迫切需要统一更多的性状测量手

段, Pérez-Harguindeguy等(2013)总结了整株性状、叶

片性状、根系性状、茎干性状以及繁殖性状的测量

方法, 并强调了其生态意义。此外, Wigley等(2020)

对34个植物功能性状的测量方法以及测量误区进行

了阐述; Freschet等(2021)编制了植物根系功能性状

的测量手册, 对根系取样、测量和根系功能性状的

生态意义进行了系统总结。这些论著(表1)的发表, 

极大地规范了植物功能性状的测量准则, 提升了不

同研究间的数据可比性和可整合性, 拓展了植物功

能性状在复杂系统和大空间尺度的研究领域。在对

植物功能性状新定义中, 我们强调了其“可遗传的、

相对稳定的、可测量的”特性, 可进一步推进相关研

究的科学化和规范化。 

由于语言、学科背景、个人喜好等原因, 人们

对同一功能性状的命名和测定方法可能存在明显差

异。例如, 叶片大小(leaf size)可以由叶片面积(leaf 

area)、叶片质量(leaf mass)和叶片长度(leaf length)

等代表。名称和内涵的混乱, 极大地阻碍了植物功

能性状的整合和飞速发展。Garnier等(2017)呼吁对

植物功能性状的命名规范加以重视, 并开发Plant 

Trait Thesaurus网站对植物功能性状的名称进行编

码, 方便同行交流和使用。此外, 人们也积极开发一

些网站用以探讨植物功能性状名称和测量方法的规

范化, 如PrometheusWiki (https://prometheusprotocols. 

net/), 该网站由Sack等(2010)开发, 科研人员可以对

词条进行编辑和持续更新。目前国内外专家已经陆

续上传了各自所关注的植物功能性状的名称和具体

测量方法。 
 
表1  与植物功能性状规范化测量和名称统一化相关的论著 
Table 1  Papers related to standardized measurement and name unification of functional traits 

题目 Title 期刊 Journal 文献 Reference 

A handbook of protocols for standardised and easy measurement of plant functional traits 
worldwide 

Australian Journal of Botany Cornelissen et al., 2003 

New handbook for standardised measurement of plant functional traits worldwide Australian Journal of Botany Pérez-Harguindeguy et al., 2013

A handbook for the standardised sampling of plant functional traits in disturbance-prone 
ecosystems, with a focus on open ecosystems 

Australian Journal of Botany Wigley et al., 2020 

A starting guide to root ecology: strengthening ecological concepts and standardising root 
classification, sampling, processing and trait measurements 

New Phytologist Freschet et al., 2021 

Towards a thesaurus of plant characteristics: an ecological contribution Journal of Ecology Garnier et al., 2017 

A unique web resource for physiology, ecology and the environmental sciences: 
PrometheusWiki. 

Functional Plant Biology Sack et al., 2010 
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2  文献计量学下植物功能性状的研究进展 

通过上述探讨发现, 大多数研究都认为植物功

能性状与植物性状几乎等同, 没有必要过度强调其

差异。以“植物性状”或“植物功能性状”为关键词, 

我们检索了Web of Science 2000年以来的文献, 发

现与植物功能性状相关的发文量一直呈现快速增加

的趋势。2001年的发文量为499篇, 随后以平均每年

增加147篇的速度, 快速增长到2020年的3 000多篇

(图2), 表明植物性状研究处于高速发展阶段。“性

状”的研究目前主要涉及植物学、生态学和遗传学, 

主要发表在New Phytologist、Annals of Botany、

American Journal of Botany和Functional Ecology等

国际主流期刊。“性状”研究的高速发展离不开国内

外植物学家和生态学家的努力, 并在各个时期都出

现了突出的工作, 为“性状”研究的发展做出了巨大

的贡献。例如, Garnier等(2004)率先将植物功能性状

与群落结构相结合, 将植物功能性状推导至群落水

平, 并在群落尺度探究了植物功能性状与生态系统

功能的关系。Wright等(2004)率先提出了全球叶经济

谱, Cornwell等(2006)将植物功能性状与群落的构建

过程联系起来, Violle等(2007)在概念上澄清了“功

能性状”, Pérez-Harguindeguy等(2013)制定了植物功

能性状的测量标准。 

3  植物功能性状的主要研究进展 

经过20世纪90年代末以来的高速发展, 目前基

于植物功能性状的研究早已从传统的个体和物种水 
 

 
 

图2  植物功能性状相关文章发文量动态变化。 
Fig. 2  Changes in annual scientific publications related to 
plant functional trait. 

平尺度拓展到群落和生态系统水平, 并延伸到生态

学研究的各个方面。性状在宏观生态学中备受大家

关注的科学问题主要包括但不限于: 1)性状的变异

及其与环境的关系; 2)性状-性状间的关系; 3)性状

与群落构建; 4)性状与生态系统功能。 

3.1  植物功能性状的种内变异 

植物功能性状表现出了很强的种内变异, 反映

了植物的遗传变异和表型可塑性, 并且种内功能性

状变异可影响生物体之间以及生物体与其环境之间

的相互作用, 进而影响群落构建过程以及生态系统

功能(Bolnick et al., 2011; Siefert et al., 2015; Yang et 

al., 2018)。因此, 科学家逐步对植物功能性状的种

内变异产生了浓厚兴趣, 并将其应用于探究局部群

落构建、物种间的相互作用、群落对环境变化时空

动态的响应以及生态系统功能预测等领域(He et al., 

2018b; Luo et al., 2023)。Midolo等(2019)通过整合全

球不同海拔梯度下的109个物种的比叶面积、叶面

积、单位面积氮含量、单位质量氮含量、单位质量

磷含量和碳同位素组成(δ13C)发现, 随着海拔升高, 

单位叶面积氮含量、单位叶质量氮含量和δ13C显著

升高, 而比叶面积显著降低; 在全球变化的控制实

验中, 氮添加可使叶片氮含量和光合速率分别提升

18.4%和12.6% (Liang et al., 2020); CO2浓度升高会

显著促进植物光合速率、降低植物气孔导度, 从而

显著提升植物水分利用效率(Wang & Wang, 2021)。

Liu等(2022c)对光合速率、比叶面积和叶片氮含量的

研究发现, 叶片功能性状对全球变化因素响应的可

塑性并不受系统发育的约束。 

近期, 研究人员逐渐开始定量化植物功能性状

的种内变异, 进而探讨这些种内变异的影响因素。

Siefert等(2015)以全球629个植物群落、36个植物功

能性状为对象, 探究植物性状的种内变异, 发现种

内功能性状变异占群落内总性状变异的25%, 占群

落间总性状变异的32%。其中, 与植物个体大小相

关的功能性状(如树高)比器官水平的功能性状(如叶

片面积和厚度)和叶片功能元素(如氮含量、磷含量)

表现出更大的种内变异率。Thomas等(2020)发现苔

原6个植物功能性状的种内变异约占功能性状总体

变异的23.2%, 其中氮含量具有最大的种内变异率, 

可占功能性状总体变异的55%。每个植物物种通常

具有特定的分布范围, 物种内的个体在不同环境下

会调整其特定的功能性状以达到对环境的最优化适
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应。例如, 在自然状态下, 羊草(Leymus chinensis)

个体的叶片厚度、比叶面积、K+含量、Na+含量等

在样带尺度会随着温度和降水的变化而发生显著的

变化(Wang et al., 2011); 拟南芥(Arabidopsis thaliana)

的个体大小和相对生长速率也呈现一定的纬度变异

规律 , 且与气候密切相关(Li et al., 1998); 栎属

(Quercus)植物的叶片形态性状和功能元素组成与

降水量具有显著的相关关系 (Castro-Díez et al., 

1997)。 

在具体研究中何时应将种内性状变异考虑在内, 

目前仍存在争议(Bolnick et al., 2011)。考虑种内功能

性状变异, 势必会促进基于性状的研究方法的发展, 

但在具体生态学研究过程中衡量每个生态系统类型

和每种环境条件下功能性状的种内变异, 几乎是不

可行的。因此, 未来在基于功能性状种内变异来开

展群落构建或生态系统功能优化机制的研究中, 要

根据研究目的、研究尺度、人力物力等实际条件仔

细思考, 实现科学性与可行性的有机统一。 

3.2  植物功能性状种间变异规律及其空间格局 

植物功能性状的种间变异及其在不同功能群和

群落间的差异, 是当前研究最广泛的内容, 甚至可

称为植物功能性状研究的经典领域。Kattge等(2011)

报道了52个植物功能性状的种间变异, 并定量化评

估了每种功能性状的最大值、最小值和均值等统计

特征, 发现大部分植物功能性状在全球尺度呈现对

数正态分布。植物功能性状在不同功能群中的差异

也早已被明确探究: 人们发现落叶植物的比叶面

积、叶片氮含量和光合速率等显著高于常绿植物

(Wright et al., 2004), 被子植物的气孔密度和最大气

孔导度显著高于裸子植物(Liu et al., 2018), 木本植

物的根系组织密度显著高于非木本植物等(Ma et al., 

2018)。相关研究非常之多, 不一一赘述。 

近年来, 在区域和全球尺度上, 定量探究植物

功能性状的空间分布特征以及驱动因子是生物地理

学或宏观生态学研究的热点(He et al., 2018b)。Wang

等(2016)在中国东部森林样带测量了847种植物的

叶片面积、厚度、比叶面积等, 发现叶片面积和厚

度随着纬度的升高而降低, 而比叶面积随着纬度的

升高而增加。Han等(2011)通过搜集公开发表的中国

区域文献, 系统地分析了氮、磷、钾等11种植物功

能元素的计量特征、大尺度地理格局及其生态成因, 

明确了气候、土壤和植物功能群对植物化学计量特

征的相对贡献, 并提出了植物养分平衡假说或限制

元素稳定性假说 (stability of limiting elements 

hypothesis)。Paroshy等(2021)发现全球尺度乔木的树

干碳含量的分布主要受到年平均气温和年降水量的

影响, He等(2020b)发现全球尺度茎木质部水力学导

度受到生长季气温和降水的影响。Freschet等(2017)

揭示了全球植物根系性状变异特征, 发现气候、土

壤和植物功能型是植物根系性状空间变异的主要驱

动因子。此外, 科研人员还发现在全球尺度上种子

质量随着纬度的升高而降低, 植物功能群和植被类

型的变化是造成种子质量纬度变化的重要原因(Moles 

et al., 2007)。Song等(2022)发现全球花的寿命随着纬

度升高而增长, 而开花季节的温度是其主要气候驱

动因子。 

近年来, 随着植物功能性状实测数据的积累和

神经网络等机器学习算法的快速发展, 通过探究植

物功能性状的主控因子及其与系统发育的关系, 科

学家正逐渐将局域和区域样点尺度的植物功能性状

拓展到全球尺度上(Boonman et al., 2020)。此外, 全

球尺度比叶面积、树高、木质密度和叶片氮含量等

数据产品均已公开, 将极大地促进植物功能性状研

究的发展和影响力。 

3.3  植物功能性状间的关系  

植物功能性状间的相关关系目前倍受科研人员

关注, 是当前的研究热点之一。通常, 科研人员将性

状间的相关性归结为如下3种原因。第一, 功能性状

之间的关联性是结构优化的结果, 例如, 在结构与

生理功能的关系中, 结构数量与大小直接决定了植

物的特定生理速率或过程; 气孔大小和气孔密度的

协同变化, 共同促成植物具有稳定的气孔最大导度, 

以便更好、更快速地响应环境资源变化(Liu et al., 

2022b)。第二, 功能性状之间的关联性是功能平衡

的结果, 两个功能性状独立的对更高等级的功能有

所贡献, 例如气孔形态性状和叶脉性状都对水分的

传导和优化起到至关重要的作用。第三, 功能性状

之间的关联性是局部环境筛选而形成的生态位优化

的适应性结果, 例如, 在光受限的情况下, 主叶脉

分支的单子叶植物更容易结出肉质多汁的果实

(Sack & Scoffoni, 2013)。 

科研人员通过探究6种叶片功能性状之间的相

关关系, 如叶片氮磷含量、叶片寿命、比叶面积、

光合速率和呼吸速率等, 发展了经典的“叶经济谱
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(leaf economics spectrum)”: 它的一端代表着生长速

率快、寿命短的物种, 另一端代表着生长速率慢、

寿命长的物种(Wright et al., 2004)。进一步的研究还

证实, 叶片经济学性状间的关系受到局地气候的修

饰作用较小, 并且叶经济谱在苔原、青藏高原、湿

地, 甚至在全球变化实验的研究结果中都比较稳定

(Cui et al., 2020)。此后, 人们逐步发展了木材经济

谱(Chave et al., 2009)、根经济谱(Weemstra et al., 

2016)和花经济谱(Roddy et al., 2021)。其中, 根经济

谱把根系呼吸强度、比根长和氮含量等归为与资源

获取密切相关的性状(acquisitive traits), 而把根系干

物质含量、根系直径和木质素含量等归为保守性状

(Weemstra et al., 2016)。近年来, 越来越多的研究发

现根系-菌根间的合作打破了传统的根经济谱, 将

功能性状的协同与权衡关系从二维性状向多维性状

空间拓展, 同时, 该拓展也被认为是该研究领域的

重要进展。通过对全球1 810个物种的根系功能性状

数据深入分析, 人们证实了根系中存在着描述投资

收益快慢的保守性状轴(conservation gradient)和菌

根合作性状轴(collaboration gradient)。其中, 保守性

状轴一端代表着投资回报缓慢但寿命长、具有高组

织密度的物种, 另一端代表着投资回报快、寿命短, 

并具有高氮含量和高代谢速率的物种。同时, 菌根

合作性状轴的一端代表着具有高比根长、细根系的

物种, 另一端代表着根系粗并与菌根合作紧密的物

种(Bergmann et al., 2020)。 

叶片和根系性状间的关系早已被广泛关注。

Wang等(2017)发现叶片和根系的形态特征是分化的, 

而功能元素含量却是紧密相关的, Zhao等(2016)发

现叶片和根系的多种功能元素具有相似的控制机

制。相关研究开启了植物不同器官间功能性状的协

同关系及其区域变化特征研究的先河, 推动了人们

对植物环境变化的综合适应机理的认知。Valverde- 

Barrantes等(2020)通过整合全球植物根系和叶片性

状, 发现叶脉密度与细根直径、根组织密度和比根

长密切相关, 并且在历史演化中也保持着紧密的关

系。Weigelt等(2021)指出根系和叶片的保守梯度

(conservation gradient)是耦合的, 植株高度和根系

深度显著正相关。除了根叶性状间的关系, 其他器

官性状间的关系也引起了科研人员的重视。如Liu

等(2023)通过对蒿属(Artemisia)植物的叶片、茎和根

的碳、氮、磷含量等15个性状的研究, 发现即使环

境变化, 不同器官间性状的关系也较为稳健; Li等

(2021)基于6个树皮性状、7个茎性状和12个叶性状

发现器官性状间存在较好的关系, 并可以形成全株

植物经济谱; Zhang等(2020)在生物区系尺度分析了

叶、枝、干、根C:N的演化规律与气候驱动因素; Zhao

等(2020)分析了各个器官多种功能元素的异速分配

规律, 发现这些功能元素在不同器官的分配具有一

定的保守性。 

3.4  植物功能性状与植物群落构建机制 

群落内物种共存机制一直是生态学研究的核心

问题。理论上, 植物功能性状与物种分布和物种间

的相互作用密切相关, 从功能性状的角度揭示植物

群落构建机制是非常具有前景的。群落中具有不同

功能性状的物种更趋向于利用环境中的不同资源, 

或者在不同时间尺度上利用相同的资源, 促进群落

内物种共存。在具体研究过程中, 基于功能性状的

群落构建可划分为两种相反的作用机制, 分别是生

境过滤作用 (habitat filtering)和限制性相似作用

(limiting similarity)。由于环境的过滤作用, 具有极

端功能性状值的物种将会受到抑制甚至消失, 逐步

减小了群落内物种功能性状的分布范围, 进而导致

群落内功能性状趋同(trait convergence)。而限制性

相似作用通过增加功能性状间的差异, 减小物种间

的资源竞争, 导致群落内物种的功能性状趋异(trait 

divergence)。Kraft等(2015)基于102对多年生植物的

叶片、根系和种子性状证明了性状的差异确实会促

进多物种的共存。 

生境过滤和限制性相似作用会影响植物性状在

群落内的分布(如平均值、方差、分布范围、偏度和

峰度等)。Cornwell和Ackerly (2009)对加利福尼亚森

林群落的研究表明, 生境过滤使比叶面积和树高的

分布范围缩小, 而限制性相似作用使比叶面积、叶片

氮含量在群落内的分布更为均匀。基于群落加权平

均值和方差, Bernard-Verdier等(2012)沿着土壤深度

梯度发现叶片干物质含量在土层较浅的区域分布较

为发散, 而种子质量在土层较深的区域表现更为发

散。利用群落加权偏度(S)和峰度(K)的数学关系——

K ≥ S2 + 1, Gross等(2017)发现全球干旱地区的树

高和比叶面积的偏度和峰度均沿着K = S2 + 1二次

曲线分布, 表明树高和比叶面积在群落内部的分布

已经趋近于均匀化。Liu等(2020)发现水分可利用性

和温度分别决定了水力学性状和叶片经济学性状在
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群落内部的均匀程度, 并且群落内部功能性状的组

装过程提高了生态系统生产力。 

3.5  植物功能性状与生态系统功能的关系 

为了探索植物功能性状与不同尺度功能的定量

关系, Violle等(2007)将植物功能性状划分为响应性

状(response traits)和效应性状(effect traits)。响应性

状描述植物对环境变化的响应, 而效应性状描述植

物对生态系统功能的影响。因此, 一个特定的功能

性状可以反映植物的适应策略或其对生态系统功能

的影响。从理论上讲, 植物功能性状可以跟踪环境

变化, 在决定生态系统功能方面起着重要作用。因

此, 建立植物功能性状与生态系统功能之间的联系, 

一直是生态学研究的热点。目前而言, 响应性状和

效应性状虽然在定义上有明确的界限, 但在实际应

用中, 由于功能性状间存在着直接或间接的关系, 

二者在实际操作过程中难以区分, 而且在大部分情

况下, 一个性状可能既是响应性状, 又是效应性状。 

理论上, 植物功能性状通过多种途径影响生态

系统功能, 从而进一步影响生态系统服务(图3)。外

界环境条件和生物条件的变化, 会导致群落结构发

生改变, 进而影响群落物种的效应性状, 从而对生

态系统功能产生一定的影响; 同时, 外界环境条件

和生物条件的变化, 会导致植物响应性状受到影响, 

不同物种对环境的变化做出不同的响应, 进一步优

化群落结构, 最终通过效应性状对生态系统功能产

生影响。外界环境条件和生物条件的变化, 会导致

植物的响应性状受到影响, 植物响应性状和效应性

状间存在着一定的关系, 从而造成效应性状的变化, 

进一步影响生态系统的功能(Liu et al., 2021)。 

目前, 植物功能性状与生态系统功能的主要研

究途径有两种: 一种是基于物种相对多度或群落生物

量加权的植物功能性状平均值, 对应着环境对物种的

选择效应(selection effect); 另一种是功能性状的多

样性, 对应着生态位互补效应(niche complementarity 

effect)。受“质量比”假说的影响, 传统观点认为优势

种对生态系统功能的影响起决定作用, 而群落加权 
 

 
 

图3  植物功能性状对生态系统过程和功能的影响。 
Fig. 3   Influence of plant functional traits on ecosystem processes and functioning. 
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平均值也主要取决于优势物种的功能性状。相关研

究也发现了群落加权平均值与生态系统功能间的关

系, 如Liu等(2018)发现气孔密度与生态系统水分利

用效率间存在着显著的正相关关系。随着生态位理

论的发展, 人们逐渐意识到群落内的物种可能会通

过互补效应对生态系统功能产生影响, Li等(2022b)

发现生态系统生产力受到功能多样性指数的强烈影

响, Tang等(2022)基于大样地发现树种多样性和遗

传多样性对生产力的影响主要是通过功能多样性指

数实现的。选择效应和互补效应对生态系统功能的

贡献可能会随着时间和外界环境的变化而变化。例

如, Bongers等(2021)发现互补效应对森林生态系统

生产力的影响会随着林龄的增长而逐渐超过选择效

应。实际上, 选择效应和互补效应并不是对立的, 同

时考虑选择效应和互补效应对生态系统功能的影响, 

有助于深入探究群落构建法则和生态系统功能优化

机理。 

4  植物功能性状数据库的发展过程与方向 

无论是建立经验性或机理性的功能性状-环境

的关系, 还是对动态植被模型的参数优化或验证, 

都离不开大量的植物功能性状的实测数据。建立完

备的植物功能性状数据库一直是生态学家所追求的, 

同时也是推动植物功能性状研究发展的重要因素。

本文在此回顾植物功能性状数据库建设的发展, 探

讨植物功能性状研究快速发展的原因和未来发展方

向。主要可以归纳如下:  

4.1  物种水平数据库 

20世纪90年代初, 植物学家和生态学家陆续收

集和整理公开发表的数据, 构建植物功能性状数据

库。受传统植物功能性状数据仅能在器官水平进行

测试的限制, 这类零星或非配套的数据, 组成了第

一代物种水平的数据库。通常, 这类植物功能性状

数据库从一开始就由收集或捐献的零散数据组成, 

逐步发展到现在, 已进入整合全球范围内多种植物

功能性状的阶段。TRY植物功能性状数据库(TRY 

plant trait database, https://www.try-db.org/TryWeb/ 

Home.php)是其中的一个代表 , 该数据库初建于

2007年, 是一个进行数据标准化的公共平台。TRY

并不是字母缩写, 而是表达初创者们对整合如此庞

大的功能性状数据的尝试和彷徨心态。目前, TRY

共有1 100多万个功能性状记录, 记录内容超过400

万个植物个体, 涉及16万个物种、2 100余种功能性

状(Kattge et al., 2020)。在TRY中, 大约一半的数据

是与地理分布相关的, 测量点超过15 000个, 测量

范围覆盖全球。近年来, 研究人员基于TRY数据开

展了系列令人瞩目的开拓性研究工作。例如, Díaz

等(2016)采用来自TRY的423个科46 085种维管植物

数据, 共50万个植物个体, 80万条功能性状测量值, 

在全球范围内对与植物生长、存活和繁殖相关的性

状, 如成年株高、比茎质量、叶面积、比叶面积、

传播体质量等的关系进行了分析。Kunstler等(2016)

整合了TRY中木材密度、比叶面积和最大高度这3

种性状信息, 和全球14万个监测样地中超过300万

株树的生长数据, 发现功能性状对植物竞争能力的

影响具有一致性。此外, 我国科学家建立了区域或

全球的植物性状数据库, 并利用相关数据开展了大

量研究工作。例如, Tian等(2019)整理了全球3 227种

植物叶片氮、磷含量数据; Wang等(2018)整理了中国

122个野外样点的1 215个植物物种的植物形态、化

学特性和光合作用等的功能性状数据; 在上一版本

的基础上, Wang等(2022)更新了中国植物功能性状

数据库, 囊括了青藏高原在内的140个站点1 529个

物种的形态、物理、化学、光合和水力学性状。 

4.2  结合群落结构的植物功能性状数据库 

植物分布范围会因为生态系统的变化而发生改

变, 甚至有些物种会因为无法适应快速变化的环境

而灭绝。目前大多数植物功能性状数据集, 都是来

自单个研究人员或研究团队, 覆盖范围相对较小。

为了探究物种多样性地理分布的潜在机制, 并利用

越来越多的数据进行可重复的科学研究 , BIEN 

(Botanical Information and Ecology Network, https:// 

bien.nceas.ucsb.edu/bien/)从2008年开始就致力于通

过合作方式建立一个植物学研究的基础数据库。

BIEN数据库一直在更新, 目前最新版本BIEN 4.1包

括了2亿多个观测数据、364 477个样方数据和

485 902个物种记录。除此之外 , BIEN还开发了

“RBIEN”包, 使得研究人员可以免费在线获得所有

的数据以及数据产品, 包括物种的分布范围、进化

树、功能性状和样方数据等, 成为当前植物功能性

状研究的新锐数据库(Maitner et al., 2018)。 

此外, 科学家近期正努力将sPlot发展成为一个

新的全球植被分析工具。在具体操作过程中, sPlot

致力于整合全球植被样方数据, 分析群落水平上全
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球植物分类多样性、功能多样性和系统发育多样性

等时空格局及其变异规律(Bruelheide et al., 2019)。

目前, sPlot包含了1 121 244个植物样方数据, 其中

记录了23 586 216条植物的覆盖度和丰度等信息。通

过与TRY数据库相结合, sPlot已经将部分关键植物

功能性状推导到群落水平(Bruelheide et al., 2018)。 

4.3  基于原位群落调查和多性状测量的植物功能

性状数据库 

植物功能性状数据库建设理念和技术途径与研

究内容是协同发展的, 应与时俱进。如前所述, TRY

数据库是当前全球性状研究的最重要数据库之一。

目前, TRY数据库通过整合全球公开发表数据, 共

收录27.9万物种和1 185万条性状数据, 被广泛地应

用于各个领域或尺度 (Bjorkman et al., 2018; 

Bruelheide et al., 2018)。以TRY类型数据库为例, 在

研究前期其快速获取、数量大、空间代表性强等特

点, 使其成为推动植物功能性状研究的重要推手。

然而, 随着研究的深入, 相关研究逐渐从传统器官

水平拓展到复杂的自然群落或生态系统, 如近年来

结合群落结构数据和TRY性状数据的sPlot数据库, 

在一定程度上弥补了缺乏群落结构数据的缺陷。

TRY数据库或第二代组合型数据库真的很完美吗? 

深入分析后发现, 受数据库建设思路和数据源的限

制, 上述数据库主要收集了植物易于测定的性状数

据, 如叶片大小、厚度、比叶面积、碳含量、氮含

量、个体大小等, 而非常缺乏叶-枝-干-根配套的性

状数据; 同时, 也非常缺乏与群落结构相配套的物

种功能性状数据, 使其难以真正运用到自然群落结

构维持和生态系统功能优化的研究中。 

借鉴TRY数据库的构建经验, 并充分考虑自然

群落复杂性的特点, 中国科学院地理科学与资源研

究所何念鹏等提出了基于原位群落调查和多性状测

量为特色的植物功能性状数据库建设新思路。在该

思路下, 科研人员对中国典型区域100多个森林、灌

丛、草地、荒漠和农田生态系统开展了系统性的调

查和测定工作, 建立了由112种配套参数组成的中

国生态系统植物功能性状数据库(China_Traits数据

库) (He et al., 2018a)。在实际操作过程中, 不仅详细

调查了植物群落结构、土壤和土壤微生物属性等, 

也收集了每个样地所有物种叶 -枝 -干 -根样品

(>6 120个物种), 测定了所有样品碳、氮、磷、钾等

16种元素含量。并配套性地对叶片常规形态性状-

气孔性状-解剖结构性状-叶绿素含量-非结构性碳

水化合物含量, 以及根形态指标和同位素特征等

进行了调查和测量。此外, 在草地生态系统功能性

状调查中增加了蝗虫、土壤线虫、甲虫、跳虫、蚯

蚓等小型动物的调查和功能性状的测定, 但种子、

花等繁殖体功能性状参数仍需专门调查才能很好地

匹配。 

除了China_Traits数据库的系统性和配套性, 其

另一个特色是匹配了系统的群落结构数据、土壤微

生物数据、土壤理化性质数据等, 可帮助科研人员

从传统器官水平测定的功能性状尺度上推至群落和

生态系统, 开拓了“器官-物种-群落-生态系统”和

“单一功能性状-多种功能性状-功能性状网络”的功

能性状研究新领域, 进一步促进相关研究成果的创

新性和引领性(He et al., 2020a, 2023)。China_Traits

数据库克服了传统的以收集数据为主的数据库的一

大缺陷——缺乏配套性状数据和群落结构数据, 使

后续相关研究能够在物种、功能群和群落开展全新

视角的多维度性状研究。2018年1月, 功能性状领域

国际旗舰期刊Functional Ecology以“Functional traits 

along a transect”为专题, 报道了这套基于中国东部

森林样带配套的功能性状测试数据撰写的系列研究

论文, 打破了该刊创刊32年以来, “不发表基于实验

数据专题”的惯例。 

China_Traits数据库能够在物种、功能群和群落

开展全新视角的多维度性状研究, 进而更真实地揭

示大自然。随着类似于China_Traits数据库的发展和

完善, 这种基于原位群落调查和多性状测量的数据

库构建理念必将被更多科学家认可, 进而切实有力

地推动功能性状研究走向复杂的自然生态系统、服

务于区域生态环境问题的解决、助力生态系统结构

和功能对全球变化响应适应领域的研究。 

5  植物功能性状研究的潜在生长点 

二十年前, 整合全球数百个物种的功能性状进

行分析, 通常就会被认为是非常重要的研究。如今, 

利用功能性状数据库(如TRY)和全球生物多样性信

息网络(Global Biodiversity Information Facility, GBIF), 

根据坐标信息获得对应样地的气候 (WorldClim, 

http://www.worldclim.org/)和土壤(Harmonized World 

Soil Database)等多源数据, 科学家可以相对轻松地

阐释区域乃至全球植物功能性状的生物地理格局及
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其驱动因素。除此之外, 完备的系统发育树也是科

研人员探究植物的演化规律和演化机制的有效分析

工具(Jin & Qian, 2022)。 

经过黄金20年的高速发展, 植物功能性状研究

取得了令世人瞩目的研究成果, 逐步拓展到了生态

学研究的各个时空尺度, 形成了基于功能性状的生

态学的雏形。在赞赏和欢呼前人成绩时, 人们正面

临一系列巨大挑战: 植物功能性状研究下一阶段的

突破方向是什么? 如何实现原创性重大理论创新? 

如何让植物功能性状研究真正能服务于当前严峻的

生态环境问题的解决? 破解之路就是回归我们的科

研初心, 认识自然和揭示自然背后的调控规律。植

物功能性状研究必须走进复杂的自然群落或自然生

态系统, 直面自然植物群落的复杂性和多样性及其

周边自然环境条件多变性和诡异的极端干扰或灾害

事件。简言之, 就是让植物功能性状研究真正走进

复杂的自然, 揭示自然现象及其背后的调控机制, 

服务于区域生态环境问题的解决。 

在具体研究过程中, 建议从以下几个方面(图4)

着手: 1)不断发展新的功能性状参数, 拓展传统功

能性状研究的内涵与研究视角, 尤其应充分利用微

观的基因组学、宏观的遥感技术和大数据为基础的

新型算法; 2)突破传统理念的束缚, 创新发展新理

论体系并利用日益增多的多源数据, 全面实现植物

功能性状研究从单一功能性状到多种功能性状的多

维度拓展, 实现从单器官到多种器官的拓展; 3)通过

创新理论、方法和技术, 真正实现植物功能性状从

单物种到多物种的拓展应用, 揭示基于功能性状的

自然群落结构维持机制和响应机制; 4)除了推动结

构决定功能的传统认知, 更应深入探讨结构如何协同

功能性状来实现自然生态系统功能的优化与稳定。必

须指出, 系统性和配套型的植物功能性状数据库, 

是开展这些新领域研究的必要条件; 当然, 科研人

员应敢于打破传统束缚, 勇于发展新的概念、方法和

技术, 尤其是加强学科交叉融合的新技术和新方法。 

5.1  植物功能性状新参数的发展与应用 

大量植物功能性状参数已被广泛使用, 但在区

域乃至全球尺度使用的还多为一些易于测定的参

数。随着人们对植物功能性状认识的加深和各种观

测技术的发展, 越来越多的, 且与植物响应与适应

密切相关的参数会涌现出来。以气孔为例, 传统对

气孔形态性状的研究多集中于气孔密度和大小。事

实上, 在相同气孔密度和大小下, 气孔的空间排列

组合依然可以千变万化, 并影响叶片整体的最大气

孔导度和响应机制。Liu等(2021)基于叶片气孔间的

距离, 创新性地提出气孔分布的均匀度指数、离散

度指数和聚合度指数。这些新参数的加入, 不仅弥

补了传统参数研究的缺陷, 还为更好地探索农作物 

 

 
 

图4  植物功能性状研究的多维度拓展趋势。 
Fig. 4  Multi-dimensional expansion of plant functional traits in future. 
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培育、植物适应和演化提供了新思路。类似地, 叶

片pH也是新兴的植物功能性状参数(Cornelissen et al., 

2011): 叶片pH变化在物种间普遍存在, 其受到相

对稳定的原质体pH和对外界环境变化较为敏感的

质外体pH的共同调控。由于叶片pH测量的简易性及

其在养分循环和生理过程中的密切作用, 可能在未来

生态过程模型中被考虑或应用(Liu et al., 2019)。除了

器官水平的新参数外, 人们在拓展植物功能性状研

究尺度时, 也可能发展新的参数, 拓展新的研究领

域(何念鹏等, 2018a; He et al., 2019)。总而言之, 新参

数的发展与应用, 将是助推植物功能性状研究快速

发展的重要途径以及原始创新之源泉。 

5.2  叶-枝-干-根间功能性状协同适应与优化分配 

在自然群落中, 任何高等植物都是由不同器官

相互连接而构成的连续体, 不同器官各司其职, 相

互配合, 相互影响, 共同维持和调节着植物的各项

生命活动。其中, 叶片最重要的功能之一是光合作

用, 它通过从大气中吸收CO2, 释放O2, 同时产生

碳水化合物提供能量, 以支持植物自身以及生态系

统内其他生物的物质和能量需求。枝和干具有支撑

和贮存的作用, 其韧皮部和木质部分别承担着运输

养分和水分的重要功能; 根除了具有固定的功能外, 

更重要的是从土壤中吸收水分和养分。这些植物器

官在功能上各异, 互为补充, 分工协作而不可替代; 

在结构上彼此连接, 具有相同的养分和能量来源。

因此, 弄清植物不同器官协同演化和适应机制, 是

科学评估植物及其群落对资源环境变化响应或外界

扰动响应与适应的重要理论基础。 

虽然人们早就意识到植物叶-枝-干-根功能性状

协同与优化分配的普遍性和科学意义, 但真正在区

域乃至全球尺度开展多物种叶、枝、干、根联动分

析的研究还非常罕见。以功能元素含量为例, 元素

含量在不同器官间的协同和权衡是植物在长期演化

过程中的重要适应策略(Zhang et al., 2020)。弄清功

能元素在不同器官间的分配和调控机制, 有助于进

一步揭示植物内部的物质循环和能量流动规律, 并

对生态过程模型的优化提供重要帮助。在整个生长

发育过程中, 植物必需的功能元素大约有16种, 这

些功能元素以不同形式参与植物各种生理生化反应, 

与植物生命活动密切相关(Zhao et al., 2016)。各个元

素功能的差异及植物对其的需求可以体现在各元素

的平均含量上, 通常大量元素参与了更多也更基础

的生理生化过程(Fernández-Martínez, 2022)。基于最

小因子限制理论, 任何元素供应量小于最适平衡的

需求, 都可能会限制植物生长。植物多种元素含量

及变异规律可以有效地反映植物营养的调控分配策

略以及对环境变化的适应机制, 相关研究不应把不

同器官割裂开来, 而应该将“叶-枝-干-根”进行联动

分析, 否则可能会获得片面的结果。例如, 人们经常

从叶片氮含量角度探讨氮的限制性, 而忽略植物茎

/干氮含量应对“氮限制”的重要性。如果氮真是特定

植物群落生长的限制因子, 植物在保证基本光合生

理氮需求的前提下, 会把多余的氮储存在枝干或根

系中, 而不是冒险地把限制其种群繁衍的氮更多地

分配到叶片, 即维持相对低的、相对稳定的氮含量, 

才是植物应对氮限制情景下的长期生存优先策略, 

可概括为植物器官间功能元素优化分配与协调适应

原则(Zhang et al., 2018, 2020)。 

5.3  植物功能性状的多维度协同适应与响应机制 

大多数研究还局限在探究单一功能性状的变异

以及两两功能性状的关系上, 而植物生长、发育和

繁殖等每一个过程都需要多个功能性状的协同与权

衡。因此, 只有综合考虑多个功能性状间的复杂关

系, 才有望系统而全面地阐述植物对资源环境变化

的适应对策(He et al., 2020a; Li et al., 2022c)。目前, 

研究人员在对多种功能性状的研究中, 大多采用

“降维”的方式进行处理。如果多个功能性状呈现强

烈的相关性, 则可采用主成分分析等方法对这些功

能性状进行简化。例如, 植物叶经济谱被认为是沿

单轴变化的, 一端代表的是生长速度快、寿命短的

物种, 另一端代表的是生长速度缓慢但寿命长的物

种(Wright et al., 2004)。通过主成分对数据降维的分

析在表达上较为直观, 但缺陷是掩盖了多种功能性

状间真实的复杂关系。 

自然界中的植物以多维空间形式来响应复杂而

多变的资源环境。为了推动这方面的探索工作, He

等(2020a)发展了植物功能性状网络(plant functional 

trait networks)的理论体系, 系统地阐述了其定义、

关键参数及生态学意义。在新理论体系中, 植物功

能性状可以当作网络的“节点”, 性状-性状的关系可

以当作网络的“边”, 进而构建多维度的植物功能性

状网络, 可以用网络分析中的参数量化多性状间的

关系, 并鉴定其中重要的或敏感的功能性状。作为

一种新的理念或方法, 植物功能性状网络为一系列
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研究提供了新的视角, 如植物功能性状生物地理学

研究、植物群落演替过程研究、整合植物不同器官

关系研究、植物群落对全球变化响应研究等。Li等

(2022c)以中国东部森林植物35个叶片性状为研究

对象, 发现叶经济学性状是性状网络中的关键性状, 

并且其在网络中的中心位置受环境的影响较小。Liu

等(2022a)发现藤本植物性状网络的模块化程度显

著高于乔木的性状网络, 为全球变化条件下藤本植

物丰富度增加的现象提供了新的解释。Zhang等

(2021a)发现氮添加对草地群落结构的影响取决于

植物功能元素网络的可塑性, 可塑性高的物种在氮

添加下相对生物量增加, 反之亦然。总之, 植物性状

网络为揭示植物对资源环境变化和外界扰动的响应

提供了多维度的新视角, 可能发展成为未来植物功

能性状研究的新生长点和主流研究方法。 

5.4  从群落内部功能性状分布探究生态系统功能 

功能性状驱动理论(functional trait driver theory)

认为生物、非生物和中性过程的相对作用变化将导

致植物群落存在不同功能性状分布特征谱系, 从而

深刻影响生态系统过程和功能。受“质量比假说”影

响, 科研人员非常重视群落尺度的加权平均值, 这

在一定程度上可能夸大了优势物种的影响; 相反地, 

“生态位互补假说”强调了非优势物种, 甚至稀有物

种在群落中的作用。群落内植物功能性状分布(plant 

functional trait moment)可将优势种、非优势种和稀

有种的作用都考虑进来, 并用群落加权均值、方差、

偏度和峰度来量化。均值主要反映了植物群落对环

境适应的最优结果; 方差反映了植物群落功能性状

分散程度, 也就是功能离散度, 可衡量植物群落内

部生态位互补的程度; 偏度和峰度是性状频度分布

的两个形态参数, 偏度表征着性状频度分布的功能

稀有性, 峰度反映着功能性状频度分布的均匀度

(Liu et al., 2020)。 

植物功能性状分布可以帮助人们探究跨越多个

尺度植物群落结构的维持法则。在种群尺度上, 功

能性状分布反映的是种群对不同选择压力和其他演

化驱动力的响应; 在群落尺度上, 功能性状分布反

映的是局域选择的差异、物种的相互作用、与物种

共存和生态系统功能相关的不同生态驱动因素, 以

及过去的历史干扰、物种的迁移、灭绝和环境变化。

功能性状分布的理论基础已经相当成熟, 但受限于

系统性数据的缺乏, 人们目前还仅能使用比叶面积

和树高等常用功能性状分布来推断群落构建过程, 

以及种群、群落和生态系统对气候变化的响应

(Gross et al., 2021)。随着配套性和系统性植物功能

性状数据库的发展, Liu等(2022b)获得气孔面积指

数、最大气孔导度和气孔空间利用效率的群落加权

均值、方差、偏度和峰度, 并首次在区域尺度探究

气孔性状频度特征对生态系统生产力的影响。总而

言之, 植物功能性状分布既考虑了优势物种的选择

效应, 又考虑了非优势物种的生态位互补效应, 方

便纳入植物功能性状的种内变异, 因此在以功能性

状为基础的研究上具有广阔的应用前景。此外, 群

落内植物功能性状分布蕴含了复杂自然系统的丰富

信息, 其特征也有利于未来与光谱遥感等建立理论

联系, 不仅能从几个关键特征参数着手, 更能从性

状分布的微弱波动中揭示特定植物对资源环境变化

的敏感性, 反映植物群落结构变化, 进而推算和预

测生态系统功能。 

5.5  从植物功能性状到生态系统(多)功能 

“结构决定功能”是生态系统生态学的基本法则, 

然而, 在面对复杂群落或复杂的生态系统时, 弄清

“结构如何决定功能”远比空谈“结构决定功能”更重

要, 也更具有理论和实践价值。植物功能性状的微

弱变化以及多种功能性状的复杂关系, 是决定生态

系统结构和功能及其对全球变化响应的核心根源。

由于种种原因, 现有的植物功能型框架并未给予植

物功能性状应有的重要地位, 一定程度上阻碍了全

球植被动态模型的发展。植物功能性状不仅可以反

映植物对环境变化的响应与适应, 而且与生态系统

的结构和功能密切相关, 基于植物功能性状的途径

将可显著提升全球植被动态模型对生态系统过程的

模拟和功能的预测。 

在所有的生态系统功能中, 生产力的变异是最

受关注的话题, 而准确预测区域乃至全球生态系统

生产力, 是永恒的核心科学问题之一。传统上以大

叶模式(big-leaf model)为核心的生态过程模型来预

测生产力的时空变异, 并取得了重大进展。该途径

基于叶片组织水平光合和呼吸机理过程, 通过统一

性原理来模拟分析生态系统生产力, 并在环境变量

驱动下预测生产力时空尺度变异。它在单站点的预

测精度较高, 但在区域以及全球生产力时空变异预

测中存在高不确定性(He et al., 2019)。研究人员特

别指出: 植物功能性状, 如叶片大小、比叶面积、
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叶片碳氮比等, 在“器官—物种—功能群—群落—

生态系统”等多尺度上影响甚至决定植物生产力, 

是未来模型改进和发展的重要方向。近期, 科研人

员基于物理学经典的发动机功率模式和植物群落功

能性状二维特征, 发展了“数量性状×效率性状×生

长期 ” 为核心的生产力预测新框架 (trait-based 

productivity, TBP) (图5; He et al., 2023)。在新框架中, 

温度、降水和土壤养分等环境因子对生态系统生产

力的影响并不是直接的, 而是通过影响群落结构、

物种组成、种内功能性状变异等, 间接影响生态系

统生产力时空变异。最近的案例研究表明: 利用单

位土地面积标准化的群落叶绿素的数量性状和效率

性状, 能解释中国草地生态系统生产力60%的空间

变异(Zhang et al., 2021b); 利用叶片比叶面积的数

量性状和效率性状, 可以解释森林演替梯度上生态

系统生产力78%的变异(Li et al., 2021); 利用叶片氮

含量的数量性状和效率性状, 可以解释中国自然生

态系统生产力81%的空间变异(Yan et al., 2022)。随

着植物功能性状数据的积累和高光谱遥感等高新技

术的发展, 植物群落功能性状可能是预测生态系统

生产力(或多功能)的重要途径, 并有望成为未来新

一代机理过程模型的驱动核心。 

5.6  以功能性状为基础构建多学科融合发展的桥梁 

功能性状从其起源的标准化定义, 就囊括了所

有生物类群, 如植物、动物、微生物等(Violle et al., 

2007; 何念鹏等, 2018a; He et al., 2019)。在复杂的自

然生态系统中, 植物功能性状、动物功能性状、微

生物功能性状等既互相关联, 又相互独立, 且各具

特色。植物功能性状是学科交叉融合中发展相对更

快的领域, 其所发展的新概念、新方法、新技术可

以为动物功能性状和微生物功能性状的发展提供

借鉴。 

自然生态系统是由特定空间范围内植物、动物、

微生物等生物要素与非生物环境要素共同构成, 并

以物质循环和能量流动来串联这些生物要素和非生

物要素。近年来, 科研人员逐步收集和整编了与脊

椎动物(如爬行动物、鱼类、鸟类、两栖动物、哺乳

动物等)、无脊椎动物、珊瑚和真菌等相关的功能性

状数据库(Gallagher et al., 2020)。然而, 真正在生态

系统尺度深入探讨植物-动物-微生物功能性状关

系、空间变异规律及其对资源环境变化响应的研究

还非常罕见。大多数研究都是聚焦在植物、动物或

土壤微生物的某一类生物功能性状变异与适应机制

研究。如何基于功能性状研究框架, 对生态系统植

物-动物-微生物相互关系进行研究, 是当前所面临

的巨大挑战。近期发展的以群落功能性状

(community functional traits)为基础的生态系统功能

性状(ecosystem functional traits)理论框架, 提出了 

 

 
 

图5  基于植物群落功能性状的生态系统生产力时空变异预测新模式。 
Fig. 5  Using plant community functional traits to predict the spatio-temporal variability of ecosystem productivity. 
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单位土地面积标准化的植物性状新参数(He et al., 

2019; Zhang et al., 2021)。群落功能性状的提出和发

展, 为在生态系统尺度深入探讨植物、动物、土壤

微生物性状的内部关系、协同或趋异规律提供了新

思路, 也可用于探讨植物-动物-土壤微生物-土壤和

气候等的相互作用关系, 并从功能性状角度揭示植

物群落、动物群落和土壤微生物群落的构建与维持

机制(图6)。 

此外, 生态系统功能性状是一系列基于单位土

地面积群落性状的组合, 可以很好地解决长期以来

植物/动物/微生物功能性状数据与宏观尺度观测技

术空间尺度不匹配的问题。同时, 基于植物群落功

能性状的生态系统生产力框架构建、植物功能性状

网络理论体系等的发展, 与生态系统功能性状一起, 

突破了植物功能性状跨尺度(多物种、多性状、多尺

度)的研究壁垒, 拓展了基于功能性状生态学的研

究范畴。 

在新研究框架下, 科研人员可以充分利用各种

高新技术, 推动生态系统组分-结构-过程-功能-服

务级联关系的基于性状的整合生态学(trait-based 

integrative ecology)的理论框架构建(图7)。随着宏观

尺度的高新技术(遥感和通量观测)快速发展, 将可

能会产生更多的可用于解释生态系统结构、性状和

功能的参数, 如叶面积指数、比叶面积、荧光参数、

群落结构参数等。这些参数必将成为相关领域新的

生长点。总之, 生态系统功能性状(植物群落功能性

状、动物群落功能性状和土壤微生物群落功能性状

等)为构建地面测试参数与高新技术间的桥梁奠定

了坚实的基础, 不仅可推动生态系统生态学自身的

发展, 还有助于宏观生态、宏观地学和遥感科学等

多学科融合发展。 

6  总结 

基于植物功能性状的研究方法贯穿了生态学不 

 

 
 

图6  以群落功能性状为基础建立生态系统尺度植物-动物-微生物关系的研究框架。 
Fig. 6  A framework to explore plants-animals-microorganisms interactions on basis of plant community functional traits. 
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图7  以群落功能性状为核心构建整合生态学研究的理论框架。虚线代表“结构—过程—功能—服务”间的连接, 实线表示通过

生态系统功能性状连接“结构—过程—功能—服务”。 
Fig. 7  New framework of integrative ecology based on plant community functional traits. The dotted line represents the connection 
between “structure––process––function––service” and the solid line represents the connection between “structure––process––function––service” 
and ecosystem functional traits. 

 
同尺度的研究。本文从植物功能性状的概念发展开

始, 系统地阐述了植物功能性状的种内变异、种间

变异、性状-性状关系、性状-生态系统功能关系的

研究进展。在此基础之上, 提出了未来在植物功能

性状上应加强多器官间的协同关系的研究, 而植物

功能性状网络、植物群落功能系统性状、群落内植

物功能性状分布和基于群落功能预测生态系统(多)

功能等, 可能会成为下一阶段植物功能性状研究的

新增长点。除此之外, 建议未来应通过整合动物、

植物、微生物的群落功能性状, 深入探讨植物-动物

-土壤微生物-土壤和气候等的相互作用关系, 并从

功能性状角度揭示植物群落、动物群落和土壤微生

物群落的构建与维持机制。同时, 建议发展以群落

功能性状为核心的整合生态学研究的理论框架, 推

动以功能性状为基础的生态学的发展, 促进宏观生

态、地学和遥感科学等多学科融合, 使相关研究能

更好地服务于当前生态环境问题和全球变化问题的

解决。 
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