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生态系统基于性状调节的物种间接作用：特征、成因及
后果

朱　 玉１， ２，王德利１， ２，∗，钟志伟１， ２
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摘要：物种之间的间接作用关系是维持生物群落结构以及生态系统功能的关键因素。 目前的理论模型和实验性研究均认为，物
种间接作用的传递主要是由物种的密度变化所引起。 但大量的实验证据表明，生物个体在形态、生理、行为和生活史性状的适

应性变化，是物种间形成间接互作关系的另一个重要机制。 生态学家把这种基于物种性状调控的种间关系称为性状调节的间

接作用。 深入了解性状调节的间接作用类型，发生机制和作用途径，有助于阐释自然界中多物种种间关系的复杂性和多样性形

成机制。 对性状调节的概念和性状的分类进行系统的总结，指出性状可塑性和物种特异性是物种间性状调节关系形成的两个

重要机制。 与其他类型的种间互作一样，性状调节的种间作用是驱动物种进化的重要力量。 此外，分析了性状调节在自然群落

中传递的几个重要途径，并强调这些间接作用在影响和调节生态系统功能和过程中的重要作用。 最后，就性状调节种间关系的

研究对象、研究尺度、以及研究方法等问题提出若干建议，为今后对这一问题的研究提供相关参考。
关键词：性状调节；间接作用；可塑性；适应；种间关系
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物种间接作用是指一个物种通过另一个物种（介导物种）而对第三个物种产生的影响［１］。 间接作用可以

发生在相同营养级的物种间，如竞争和互惠；也存在于不同营养级的物种间，如级联效应（ｃａｓｃａｄｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ）。
与物种间的直接作用相比，间接作用通常更为复杂而隐蔽，并容易受到物种特异性，时空异质性以及环境状况

等因素的影响［２］。 越来越多的理论与实验性研究表明，间接作用不但是生态系统复杂性的重要来源，还是影

响物种分布格局、群落结构以及生态系统功能的重要因素［３⁃５］。
早期的研究认为，间接作用主要是由介导物种数量的变化所调节的［６⁃８］，并将这种作用方式称为密度调

节的间接作用［９⁃１０］。 经典的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型及其衍生模型便基于这个背景产生。 自然系统中一

些常见的种间关系，如资源利用竞争、似然竞争、关键种捕食者效应与营养级联效应等，也都被认为是由密度

调节的间接作用［１１］。 在森林生态系统中，狼对鹿的捕食降低了鹿的种群数量，从而间接减轻了植物被后者的

采食压力。 这是密度调节的间接作用（营养级联效应）的一个典型案例（图 １）。

图 １　 密度调节和性状调节的间接关系的比较

　 Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ａｎｄ ｔｒａｉｔ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ

ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ

基于密度调节的间接作用的研究，极大地促进了研

究者对群落中物种相互作用关系的认识［８， １１⁃１２］。 然而，
越来越多的证据表明，基于密度调节的种间互作研究并

不足以完整地刻画自然界中物种间复杂的间接相互作

用［１３⁃１５］。 随着研究的深入，人们逐渐认识到，在物种互

作过程中，即使介导物种的密度没有发生变化，但其个

体性状的变化，也可以导致物种间产生显著的间接互作

关系［１６⁃１８］。 生态学家将这种间接作用方式称为性状调

节的间接作用［９⁃１０］。 性状调节的间接作用在自然界普

遍存在，其在维持群落结构和生态系统功能方面的重要

性，可以等同甚至超过密度调节的间接作用［１９⁃２０］。 在

上面的例子中，狼一方面可以通过捕食降低鹿的种群大

小而减轻后者对植被的采食压力；同时，狼的捕食威胁

也会迫使鹿转移生境，即导致其个体行为方式的改变，从而间接调节鹿对生境中植被的影响（图 １）。
当前，性状调节间接关系的在自然系统中的普遍性和重要性已经得到生态学研究者的公认，相关研究在

国外也已在不同生态系统中广泛开展［２１⁃２４］，但国内对该领域的关注尚少。 本文将结合近年来有关性状调节

在种间关系的研究，阐述性状调节的概念与分类，系统总结性状调节关系的发生机制及其传递途径。 最后，本
文对性状调节关系对生态系统功能的影响以及该领域未来的研究方向给以展望。

１　 性状调节的概念与性状分类

１．１　 性状调节概念

在物种间性状调节的关系中，物种的“性状”通常是指个体能够被直接观察或检测出的一系列属性，如：

形态，结构，功能和生存对策等［３］。 性状的形成是生物在长期进化历史中适应环境的结果。 每个生物体可以

抽象成众多性状组成的集合体，而每个性状的集合都是独一无二的，这与 Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ 提出的“ｎ⁃维生态位”的
概念相类似。 物种的性状可以强烈影响物种相互作用的方向和强度。 例如，捕食者对猎物的作用既取决捕食

２８７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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者的性状（捕食者的体尺、捕猎速度、搜索效率），又取决猎物的性状（猎物的体尺、逃脱速度、防御策略）。 物

种的相互作用又会通过性状的改变，间接影响到与之关联的其他物种，即形成性状调节的间接作用。
Ｐｅａｃｏｒ 和 Ｗｅｒｎｅｒ 较早地阐释了基于性状调节的间接作用，并将之定义为：一个物种（或种群）因其他物种

的存在而改变自身的表型性状，这个产生变化的物种（或种群）中的每一个个体又会影响到和其他物种的互

作关系［１０］。 人们最初在捕食者⁃猎物系统中发现性状调节的作用，即捕食者可以对猎物的行为产生影响，据
此将性状调节称为行为介导的间接作用［１０］。 其后，性状调节的现象在植物⁃植食者系统研究中被广泛关注，
即非行为介导的性状调节作用［２］。 一般认为，植食者对植物的非致死作用以及植物较强的表型可塑性使得

性状调节可以在该系统中普遍存在［２５］。 Ｏｈｇｕｓｈｉ 将引起植物性状变化的植食者称为发起者，将性状发生变化

的植物称为传递者，将受到性状变化影响的另一个植食者称为接受者。 他认为性状调节的间接作用指的是，
发起者引起传递者一系列性状产生变化，传递者性状的改变进一步对接受者产生影响［２］。

物种间的性状调节具有两个鲜明特点：第一，性状调节关系是物种在长期进化过程中逐渐形成的共存方

式，它体现了一个物种对特定生物胁迫（如竞争和捕食）的适应；第二，性状调节关系通常体现出依赖物种的

特异性，在每对相互作用的物种中，其性状调节的方式、方向、和强度均随着物种属性的差异而不同。 性状调

节的种间关系是对传统物种共存理论的重要补充和拓展［１０， ２６］。 事实上，物种的性状变化不仅存在于生物个

体之间，也需要从物种或种群的遗传基础上分析，因为个体的表型性状是由遗传基因的表达和环境共同作用

决定的。 迄今，对性状调节现象的野外观察与实验都表明，性状调节的间接作用涉及从基因、个体、种群、群
落，到生态系统的多个层次或水平［２， ２７⁃２８］，这一问题已经成为生态学研究的各个领域的交点。
１．２　 性状的分类

生物物种的性状，基于现有的研究认识通常分为几个类型：行为型、生理型、形态型，以及生活史型［３， １０］。
行为性状　 行为性状又可分为采食和生境选择。 处于食物链中间的物种在捕食风险和能量摄入两方面

存在权衡（如面对捕食者时，要花费更多的时间躲避而减少进食量），因此其采食行为受到上下营养级物种关

系的操控。 在一项蜘蛛⁃蝗虫⁃植物关系的实验中，蜘蛛的口器被研究者用胶水封住，此时蜘蛛不能通过捕食

蝗虫而降低蝗虫数量；但蜘蛛的存在可以使蝗虫的采食活动明显减少，因此对植物产生显著的影响［２９］。 还有

研究发现，拟寄生蜂的幼虫可以通过刺激其宿主对植物的采食率而间接抑制植物种子产量［３０］。 生境选择是

另一个易于被观察的行为性状。 Ｓｃｈｍｉｔｚ 等（２００４）认为，在营养级联效应中 ５０％的性状调节涉及到中间营养

级物种生境选择的变化。 生境利用的转变会对转移后生境中的物种产生不利影响［１９］。 Ｒｉｐｐｌｅ 等在美国的黄

石公园中对杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐｐ．）种群更新情况的调查发现，狼从公园中被去除后，麋鹿（Ｃｅｒｖｕｓ ｅｌａｐｈｕｓ）对生境

的利用逐渐转移至河谷，麋鹿对河谷内杨树的采食使得该地区杨树的生长几乎停止［３１⁃３２］。
生理性状　 生理性状的研究多集中在植物上，尤其是植物的诱导性防御反应［３３⁃３４］，即植物在被采食后才

产生或激活防御物质［３５］。 其实对于植物，诱导性防御仅是众多生理性状的一类。 Ｏｈｇｕｓｈｉ 将植食者可改变的

植物生理性状分为次级代谢物抵抗性或易感性、营养质量的提高或降低，以及补偿生长［３］，并且认为它们之

间可存在内在联系。 例如，植物补偿生长往往伴随植物营养含量提高［３６］。 无论是大型哺乳动物，小型昆虫，
还是植物病原体都可以通过对植物的生理性状的改变影响其他植食者，进而对其他营养级物种产生

影响［３７⁃３９］。
形态性状 　 形态性状常随生物生理性状同时改变。 例如，蛀茎蛾 （ Ａｒｃｈａｎａｒａ ｇｅｍｉｎｉｐｕｎｃｔａ） 对芦苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）的损伤可以引发芦苇侧枝的补偿生长，增加芦苇叶片的氮含量和水分含量，有利于随后

采食的昆虫以及更高营养级的捕食者［４０］。 植食者也常会影响植物的构型。 例如，植物被动物采食后可以快

速抽穗或分枝，以补偿营养和生殖部分损失的生物量。 有研究表明，春天黑尾鹿和驼鹿的采食可以增加吉利

花（ Ｉｐｏｍｏｐｓｉｓ ａｒｉｚｏｎｉｃａ）的花序，从而增加以吉利花果实为食的夜蛾幼虫的数量［４１］。 在日本东部的森林生态系

统，麋鹿的采食降低了树木枝条的复杂度，导致织网型蜘蛛无法找到足够的支撑物织网捕食而数量减少［４２］。
也有少数研究报道了动物形态性状的改变［４３］。 例如，植物可以改变蚜虫的体尺而影响初级拟寄生者的体尺，

３８７７　 ２３ 期 　 　 　 朱玉　 等：生态系统基于性状调节的物种间接作用：特征、成因及后果 　
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较小的初级拟寄生者可使次级拟寄生者转移目标，寻找更大的猎物［４４］。
此外，草食动物的生态工程师作用可以为其他动物提供一系列新的栖息地或庇护所［４５］。 这种作用不是

植物自身对植食者的直接响应，而是通过草食动物对植物结构的改变而影响植物的性状［２］，进而对物种多样

性和生物群落产生深远的影响［４６］。
生活史性状　 生活史性状调节的研究实例并不多，目前重点关注自身具有复杂生活周期的物种。 例如，

蚜虫会在生活史的不同阶段产生有翅型和无翅型两种，这是蚜虫在扩散和生长间权衡的表现。 蚜虫的这种生

活史性状既会随环境条件，也会在面对不同捕食压力下发生变化。 对宿主⁃拟寄生者系统的研究中发现，存在

专性拟寄生者时，蚜虫会从无翅型转变为有翅型，有翅型蚜虫的迁移会使当地种群数量下降；并且，蚜虫提高

迁飞能力的同时其繁殖力也会下降，从而有利于当地的植物［４７］。

２　 物种间性状调节的发生机制

物种的性状可塑性（ｔｒａｉｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ）和物种的特异性是性状调节种间关系形成重要机制；而性状调节关系

的形成，可对互作物种的进化轨迹产生深远影响。
性状可塑性被认为是性状调节关系中最重要的内在机制［１０， ４８］。 它不仅与物种自身的遗传结构有关，还

与物种的发育分化以及环境的时空异质性有关［４９］；同时，在不同的环境条件以及生物个体的不同成长阶段，
性状的变化也依赖于个体的生存对策。 这意味着物种的某个性状的提高可以导致其他某个性状的降低（如
采食和防御之间，生长和繁殖之间），生物个体性状间的权衡也是形成种间互作关系的重要方面［１０， １２］。

物种的可塑性可分为行为可塑性和发育可塑性［９］。 但两者的作用范围和发生尺度有明显差异。 一般，
行为可塑性在捕食者⁃猎物系统中较为普遍，反映的是物种性状的瞬时变化，如猎物出于对捕食者的恐惧会立

即在取食和生境选择等行为上做出改变；而发育可塑性在植物⁃植食动物系统中较为常见，是指个体在一段时

期内对自身内稳态的快速调整，涉及生理和形态等方面。 Ｄｅｎｎｏ 等发现，一种叶蝉（Ｐｒｏｋｅｌｉｓｉａ ｄｏｌｕｓ）采食后的

芦苇，其营养质量会显著降低，导致随后采食同株芦苇的另一种叶蝉（Ｐ． ｍａｒｇｉｎａｔａ）生产性能下降［５０］。 Ｄｅｎｎｏ
和 Ｋａｐｌａｎ 的研究表明，植物的发育可塑性深刻影响植食性昆虫间的竞争关系，这种竞争结果通常体现不对称

性［５１］。 除了植物，动物也具有发育可塑性。 Ｒａｉｍｏｎｄｉ 等发现，一种肉食的海螺（Ａｃａｎｔｈｉｎａ ａｎｇｅｌｉｃａ）对藤壶

（Ｃｈｔｈａｍａｌｕｓ ａｎｉｓｏｐｏｍａ）的捕食可以引发藤壶形态从易于被捕食的圆锥形转变为不易被捕食的弯曲形，进而

影响和它竞争同一空间的藻类（Ｒａｌｆｓｉａ ｓｐ．）的分布［５２］。 在同一系统中，行为可塑性和发育可塑性常同时发挥

作用。 例如，Ｈａｗｌｅｎａ 和 Ｓｃｈｍｉｔｚ 发现一种黑蝗属蝗虫（Ｍｅｌａｎｏｐｌｕｓ ｆｅｍｕｒｒｕｂｒｕｍ）面对猎蛛（Ｐｉｓｕａｒｉｎａ ｍｉｒａ）时，
不仅会产生行为的改变（转移生境避免被捕食），其新陈代谢率也会显著提高［５３］。

物种特异性是性状调节关系的另一个重要机制。 不同介导物种的性状对同一干扰的响应存在很大差异。
例如，面对动物的采食，植物会采取不同的防御策略，性状会产生不同变化：有些植物会利用自身形态结构进

行机械式的物理防御［５４］，有些则利用自身存在的或经诱导合成的代谢产物进行化学防御［３５］，还有些会通过

加快光合速率，增加分蘖分枝而补偿伤害［３６］。 不同物种对介导物种性状的响应存在差异，其相互作用的结果

会截然不同。 例如，植食者采食引起植物次生代谢物的增加，对昆虫来说通常是不利的，但有时这却可成为某

些昆虫抵御天敌的生化武器。 有研究发现， 一些专食性叶甲 （ Ｃｈｒｙｓｏｍｅｌａ ｃｏｎｆｌｕｅｎｓ， Ｐｈｙｌｌｏｔｒｅｔａ ａｔｒａ，
Ｐ． ｕｎｄｕｌａｔａ）喜欢采食富集次级代谢物的叶片，这一行为使其在抵御捕食者的攻击时获利［５５⁃５６］。 一般认为，植
物的营养含量升高对昆虫的影响是有利的。 但 Ｃｅａｓｅ 等研究中发现，在内蒙古草原，重度放牧可降低植物氮

含量，但促进亚洲小车蝗（Ｏｅｄａｌｅｕｓ ａｓｉａｔｉｃｕｓ）种群数量的爆发，控制实验进一步表明，增加草地氮含量，可显著

降低该种蝗虫的生产性能［５７］。 本研究团队在东北松嫩平原的实验显示，牛的适度采食会导致羊草（Ｌｅｙｍｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）营养含量增加（氮含量增加，碳氮比降低），这对本地的主要采食羊草的素色异爪蝗（Ｅｕｃｈｏｒｔｈｉｐｐｕｓ
ｕｎｉｃｏｌｏｒ）产生了负面影响，不仅降低了蝗虫的生产性能，也抑制了蝗虫种群的密度。 因此性状调节的种间作

用既取决于影响性状的变化又取决于响应性状的反馈。

４８７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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性状调节的种间关系可在影响性状和响应性状之间进行不断反馈，从而在较长的时间尺度上对互作物种

的进化轨迹产生深刻影响。 Ｃｒａｉｇ 等研究发现，黑头山雀的存在迫使造瘿蝇类进化出直径较小的虫瘿，使得产

卵在虫瘿上的拟寄生蜂进化出更短的产卵器；而当黑头山雀缺失时，拟寄生蜂的产卵器和虫瘿直径存在正反

馈，拟寄生蜂进化出更长的产卵器［５８］。 目前关于进化的间接关系的研究还十分有限，因为物种的进化特征都

是经过若干年的适应而产生的遗传结构不可逆变化的结果，其过程一般都十分漫长，短期的控制实验难以进

行检验［４８］。 尽管如此，生态学家们对各物种以进化形式表现的互作关系仍展示出极大的兴趣，通过对自然进

化过程中物种行为和生理的适应性研究，以期更好地理解种间共存机制和群落进化进程。

　 图 ２ 　 几种性状调节的间接关系的传递路径（仿自 Ｗｅｒｎｅｒ ａｎｄ

Ｐｅａｃｏｒ［１０］ ）

Ｆｉｇ．２　 Ｓｅｖｅｒａｌ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｐａｔｈｓ ｏｆ ｔｒａｉｔ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ

ｅｆｆｅｃｔｓ （Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｗｅｒｎｅｒ ａｎｄ Ｐｅａｃｏｒ［１０］ ）

３　 性状调节在自然群落中的传递路径

相对于仅描述营养级关系的传统食物网模型，物种

性状调节的种间相互作用可以把自然群落中同一营养

级和不同营养级中的物种“粘合”在一起，形成复杂的

物种互作网络［２］。 性状调节关系在物种互作网络中的

传递途径复杂而多样，一些生态学家对其传播路径做出

总结［３， １０］。 图 ２ 为几种常见的性状调节间接作用的传

递路径。 按照物种的数量和互作的方式，性状调节关系

可以分为：级联效应（图 ２ａ， ｂ， ｃ）、资源利用竞争（图
２ｄ）和似然竞争（图 ２ｅ）、非营养的三物种互作关系（图
２ｆ， ｇ， ｈ），以及多物种互作关系（图 ２ｉ， ｊ， ｋ， ｌ）。 图中

实心圆表示性状发生变化的物种。 实线箭头指向能量

传递的方向，而弧形的虚线表示物种之间的性状调节

（箭头从引起性状改变的物种指向性状产生响应的

物种）。
３．１　 级联效应

在性状调节关系的研究中，营养级联效应是目前研

究最多、也是分布最广泛的物种间接关系［５， １０， １９］。 级

联效应一般涉及 ３ 个营养级内的 ３ 个物种：顶层物种采食中间物种，中间物种采食底层物种，因此处于中间物

种的性状即可能受到来自顶层，也可能受到来自底层物种的影响，这就分别构成了营养级联的下行效应（图
２ａ）或上行效应（图 ２ｂ）。 在级联效应中，同时也存在物种的跨级影响（底层物种直接影响上层物种），诸如，
植物可以影响捕食者的采食行为，进而影响草食者（图 ２ｃ）。 Ｈｏｌｔ 等发现，狮子在植物繁茂的条件下，对野牛

的捕食效率更高，导致野牛种群数量下降，从而形成一个性状调节的正反馈环［５９］。
３．２　 资源利用竞争和似然竞争

资源利用竞争和似然竞争都涉及到 ２ 个营养级的 ３ 个物种。 对于资源利用竞争，其性状调节间接作用的

结果很难预测，既与互作物种的特异性又与互作物种所处的环境条件相关（图 ２ｄ）。 在植物⁃植食者系统中，
植食者对植物的采食会改变植物的性状（改变其营养含量或防御物质），然后对共享该植物的其他植食者产

生正向或负向影响［４６］。 在捕食者⁃猎物系统中，有研究发现当叶片上和地面上捕食者都存在时，它们对蚜虫

（Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ）的捕食率会产生累加效应。 叶片上的捕食者会使蚜虫掉落到地面，增加地面捕食者的

捕食率［６０］；也有研究发现当几种非致命（被关在笼子里而不能进行捕食）的水虿（Ａｎａｘ ｊｕｎｉｕｓ 和 Ａ． ｌｏｎｇｉｐｅｓ）出
现时，青铜蛙（Ｒａｎａ ｃｌａｍｉｔａｎｓ）的蝌蚪的活动性减弱，导致另一种水虿（Ｔｒａｍｅａ ｌａｃｅｒａｔａ）的捕食率下降［６１］。 对

于似然竞争中的性状调节关系，报道相对较少（图 ２ｅ）。 但 Ｈａｒｍｏｎ 等发现，瓢虫（Ｃｏｌｅｏｍｅｇｉｌｌａ ｍａｃｕｌａｔａ）既可

以采食蒲公英花蜜又可以采食在蒲公英上活动的豌豆蚜虫，瓢虫在蒲公英上驻留的时间越长，对蚜虫的捕食

５８７７　 ２３ 期 　 　 　 朱玉　 等：生态系统基于性状调节的物种间接作用：特征、成因及后果 　
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率就越大［６２］。
３．３　 非营养的三物种互作关系

非营养联系的种间作用开始受到越来越多的关注，常常以干扰竞争的形式体现，诸如植物间的化感作用

与动物的保护领域行为。 性状调节的干扰竞争是指一个猎物可以影响另一个猎物的性状，进而影响它们的捕

食者（图 ２ｆ）；或者两个猎物之间彼此干扰，进而影响它们共享的资源（图 ２ｇ）。 具体表现为一种竞争优势者可

以将另一种竞争者驱逐出庇护地，从而增加捕食者对后者的捕食或减少后者对资源的消耗［６３⁃６４］。 在美国密

歇根的一个溪流生态系统中，研究者发现，蓝镖鲈（Ｅｔｈｅｏｓｔｏｍａ ｃａｅｒｕｌｅｕｍ）的存在降低了淡水鳌虾（Ｏｒｃｏｎｅｃｔｅｓ
ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｓ）对底栖的大型无脊椎动物的捕食［６５］。 另外捕食者对一种猎物的影响，会影响该猎物和其他竞争

者的关系，猎物之间的竞争关系也是一种非营养级链接［５２， ６１］（图 ２ｈ）。
３．４　 多物种互作关系

线性的级联效应是最常见的多物种关系（图 ２ｉ）。 例如，成年鲈鱼的去除可使种群内幼年鲈鱼的数量剧

增，迫使体型更小的鲦鱼转移到更浅的水域，使原生境内的浮游动物免于被捕食，从而降低了原生境的藻类数

量［６６］。 线性的级联效应中也可存在非营养关系，在植物⁃共生菌关系中有相关报道（图 ２ｊ）。 植物共生菌和植

物并无直接的营养关系，植物共生菌可提高植物的质量进而有利于植食昆虫及它们的捕食者。
四物种组成的菱形关系网也很常见，包括一个捕食者，两个植食者和资源（图 ２ｋ）。 具体表现为当两个植

食者面对捕食者时，两者的性状响应不同，其竞争关系也会发生改变，竞争优胜者可以占据更多的资源。 在内

盖夫沙漠，研究者利用训练好的仓鸮对两种沙鼠（Ｇｅｒｂｉｌｌｕｓ ａｌｌｅｎｂｙｉ 和 Ｇ． ｐｙｒａｍｉｄｕｍ）产生可控的捕食威胁。 仓

鸮的出现会明显改变后者的行为性状进而改变它们对资源的影响［６７］。 在淡水生态系统中，水虿（ Ａｎａｘ
ｊｕｎｉｕｓ）的出现改变美国牛蛙（Ｒａｎａ ｃａｔｅｓｂｅｉａｎａ）蝌蚪和青铜蛙（Ｒａｎａ ｃｌａｍｉｔａｎｓ）蝌蚪的竞争关系［６１］。 如果在这

个 ４ 物种组成的关系网中，再加入一个顶级捕食者，形成 ５ 个物种组成的间接关系网，则物种间的关系会变得

更加复杂（图 ２ｌ）。 猎物对来自 ２ 个不同营养级的捕食者的响应会进一步影响彼此间的竞争关系［１０］。

４　 性状调节与生态系统功能

物种的性状既是构建种间关系和群落结构的基础，又可以通过食物网的能量流动和物质循环对维持生态

系统功能产生重要影响［６８⁃６９］。 据统计，对于陆地植物来说，仅有 １０％的生物量被草食动物直接采食，剩余

９０％的植物虽然没被采食，但它们的功能性状都能受到草食动物的调节，并间接地对植物群落的结构和生态

系统功能产生影响［７０⁃７１］。 草食动物可改变植物的众多性状，如采食或践踏引起的植物功能群、植物枯落物质

量、植物根系分泌物和植物营养重吸收等发生改变［７２⁃７７］。 同时，植物性状（质量）的改变常伴随植物密度（数
量）的变化一起作用于生态系统功能［７８⁃８１］。

植物性状调节的动物⁃植物关系极大的影响了植物群落的演替和外来物种的入侵。 一种本地的植食者可

以和外来入侵的红藻（ｒｅｄ ａｌｇａ）形成兼性互利关系，进而增大对其他本地水藻的采食，而增加了外来红藻的入

侵机会［８２］。 植物性状调节的动物⁃植物关系也可影响植物多样性和生产力，同时对养分循环产生影响［７２， ７８］。
Ｓｃｈｍｉｔｚ 研究发现，捕食者蜘蛛不同的捕猎模式对植食者蝗虫的行为会产生不同的影响，进一步作用于草地生

态系统功能。 主动出击型的蜘蛛最终可以降低植物物种多样性，提高地上净初级生产力和氮矿化速率；而埋

伏型的蜘蛛有相反的作用［５］。 在地下的碎屑食物网中，当具有关键生态功能的土壤动物的性状发生改变，也
会对生态系统造成深远的影响。 在青藏高原高寒草甸的研究表明，蚯蚓（Ｐｈｅｒｅｔｉｍａ ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｍ）在捕食型步甲

（Ａｇｏｎｕｍ ｉｍｐｒｅｓｓ）存在的情况下被迫向下层土壤移动，由此降低下层土壤的容重，增加土壤水分与氮可利用

率，最终提高植物地上生物量［８３］。 在非营养联系的种间作用研究中，物种间性状调节对土壤养分循环，植物

多样性和生产力的影响的研究也屡有报道。 在珊瑚礁中活动的黄眼雀鲷（Ｓｔｅｇａｓｔｅｓ ｆａｓｃｉｏｌａｔｕｓ）会在自己的领

地内攻击其他植食性鱼类（如鹦嘴鱼属 Ｓｃａｒｕｓ ｓｐｐ．和刺尾鱼属 Ａｃａｎｔｈｕｒｕｓ ｓｐｐ．），导致领地内水藻的多样性显

著增加［８４］。 一种领地性的社会性昆虫⁃弓背蚁（Ｃａｍｐｏｎｏｔｕｓ ｈｅｒｃｕｌｅａｎｕｓ），会攻击领地内的不同体型的粪食性

６８７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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甲虫（Ｏｎｔｈｏｐｈａｇｕｓ ｙｕｂａｒｉｎｕｓ 和 Ｏ． ｔａｂｉｄｕｓ），使其数量显著降低，进而降低了牛粪分解速率和土壤中营养的可

利用性，最终降低了植物的地上生物量［６３］。

５　 展望

物种的间接作用是构建生物群落和影响生态系统的关键因素。 而对于间接作用的产生机制和传递方式，
早期的研究工作多集中在密度调节介导的种间关系。 随研究的不断拓展，生态学家开始以进化的角度去思考

物种的适应性性状，并且意识到物种性状的可塑性和特异性对于种间关系的传递，生物群落的构建以及生态

系统的维持具有重要生态学意义。
有关性状调节的间接关系虽已积累了相当多的理论认识和实验证据，但还存在着很大的局限性。 第一，

迄今的研究主要关注的是物种的行为和生理性状，关于物种形态、生活史等方面的性状尚缺少足够的研究；第
二，性状可塑性的反馈相对物种的密度变化，有较大的时间差异：物种的行为性状可以快速响应，而生理和形

态性状的响应则相对漫长，甚至要经过世代选择。 如何在恰当的时间尺度内解析物种密度和性状对种间关系

的作用有待于深入探讨。 第三，现有的研究很少关注性状调节对种群动态和生态系统的长期影响，更多关注

性状调节对个体适合度的作用（如生存和生长率等）。
尽管性状调节的间接关系已被广泛承认是由物种表型可塑性引起的功能变异，但关于这些性状变化背后

的遗传基础还所知甚少。 了解个体的性状的遗传背景，特别是其表型和基因型的关系，必将为解释种间性状

调节的机制提供深层次的依据。 有关物种性状调节的机理，需要在更复杂的群落中进行深入探索，以期更好

地反映自然群落中物种间真实的互作过程。 但是，研究的群落越复杂，物种连接的途径越繁多，检验性状调节

的作用就越困难。 目前种间关系的研究多局限在 ３ 个物种，对 ４ 个物种及以上的系统还鲜有报道；因此，如何

利用现代生态学理论去预测种间关系作用结果以及关系网络拓扑结构显得尤为重要。 研究者应多关注理论

中函数关系的构建，而不仅限于描述一个实验现象。 如果可以从机制的角度量化系统内的种间关系，将有益

于了解整个系统的构建和运行，也可以更好地将理论模型与实际生态过程进行有机结合。
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