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摘要：表型可塑性已成为生态进化发育生物学的核心概念，很大程度上由于植物可塑性研究的主要贡献，但人们仍远未完全了

解表型可塑性的原因和结果。 从整体角度理出表型可塑性研究发展的基本脉络，介绍研究内容、途径和简史，聚焦于几个主要

方面的研究进展及发展方向。 现代可塑性研究的兴盛始于关于可塑性的进化学重要性的一篇综述，从现象的描述、对其遗传基

础和可塑性本身进化的讨论，发展到探索其背后的发育机制、植物生长与适应策略、生态学影响等。 未来可塑性研究应在重新

理解和评价表型可塑性及其适应性的基础上，更关注自然条件下环境因子和可塑响应的复杂性。 表型可塑性的生态⁃进化学意

义仍将是未来研究的重点。
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基因型变异和表型变异，都被认为是进化学变化的来源。 表型可塑性，是表型变异的重要来源之一。 尽

管最初被认为是对基因型准确表达的干扰，随着几篇开创性综述的发表［１⁃４］，表型可塑性的重要性开始广受

关注。 植物可以典型地反映环境条件对表型的影响，以植物为对象的研究成为对可塑性知识的主要贡献。 从

现象描述，到对可塑性的进化及其进化⁃生态学意义的探讨，植物表型可塑性研究不仅涉及研究对象的不同层

面和水平、包含各种非生物与生物环境因子，还与物种的生长与适应策略等理论相联系，使可塑性的概念渗入

越来越多的研究领域，成为新兴的生态⁃进化⁃发育生物学的核心内容［５］。
尽管如此，人们仍远未完全理解表型可塑性的原因和结果［６］。 这从很大程度上缘于可塑性研究在最基

本问题（如可塑性的量化、适应性等［７⁃９］）上缺少一致性，需要一篇宏观视角的综述性文章对可塑性的研究内

容、进展，以及研究中存在的主要问题进行系统的论述，以促进未来研究向更有利的方向发展。 然而，目前很

多文章集中于与可塑性相关的某个或某些研究领域的进展，缺少从整体角度介绍可塑性研究情况的综述。 基

于以上考虑，本文避免了大量具体研究实例的陈列，试图理出一条可塑性研究发展的脉络，介绍研究内容、途
径和简史的同时，阐述可塑性的机制、适应性、进化及进化⁃生态学意义等主要方面的研究进展及发展趋势，希
望有利于对表型可塑性及相关问题的深入理解和探索，推动植物可塑性研究在国内的发展。

１　 表型可塑性研究

１．１　 研究内容

表型可塑性，指一个基因型在不同环境下产生不同表型的现象或能力［１，１０］，也被定义为一个基因型在环

境作用下能表达的表型范围［１１］，或有机体在响应环境过程中改变表型的能力［５］。 表型可塑性可按不同方式

分类，比如基于目标特征的特性（如形态学，生理学，行为等），发育系统所解读的环境信号的特性（如食物，种
群密度，稳定和光周期等），在生态学背景中有机体的表现（躲避捕食者 ／防御，扩散和资源获取）等；还可依据

表型是可逆［１２］还是不可逆［１３］，对环境信号有敏感性的时期在发育早期［１４］还是晚期［１５］，是由个体大小或生长

速率不同造成的表观可塑还是异速关系变化的真正的可塑［１６］。 当然，任何分类方式都不可能穷举涉及可塑

性的生物过程多样性的所有现象，不同分类下的可塑性也并非严格地相互独立［１７］。
可塑性的表达方式有很多，最基本的一种是计算不同环境下特征平均值差异，很多目前常用的公式衍生

于此。 此外，还可直接用方差分析（ＡＮＯＶＡ ／ ＡＮＣＯＶＡ）得出的环境因子导致的特征变异程度评价可塑性［１８］。
Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ 等总结了量化可塑性常用的 １７ 种方法，并提出了相对距离可塑性指标和环境标准化可塑性指标，
认为其既与其他指标有较强的相关度，又在比较不同物种时有较高的敏感性［１９］（表 １）。
１．２　 研究途径

可塑性的研究对象是有机体个体，因此离不开具体特征，包括整体和构件水平的性状或特征。 环境诱导

的表型变化（表型可塑）常常是在构件（指植物个体重复的、经常有半自主性的结构和功能的子单元）水平上

发生的，植物整体的可塑性是环境诱导的所有构件的局部响应加上构件之间沟通和行为整合带来的相互作用

效应的总和［３３］。 在同样的环境变异的影响下，不同构件特征的局部响应可能有很大差异。 因此可塑性研究

是以特征为具体目标，从形态、生理特征和生物量特征的描述到大量功能特征、结构特征、生活史特征等的

评价。
早期可塑性研究主要在室内或野外条件下，研究植物对单一环境因子或者两个以上环境因子交互作用的

响应［３４⁃３６］。 诱导可塑响应的非生物环境因素包括光照、温度、土壤营养和水分等；生物环境因素包括密度或

竞争、动物采食、根瘤菌及微生物等。 自然条件下，物种生境各种环境因子的变化对物种的影响是复杂的：环
境因子本身有高度的时间、空间异质性；某一环境因子信号对有机体的影响还依赖于其可预测性，可靠性及有

机体的响应时间等，这些也是限制可塑性发展的因素［３７⁃３８］。 研究环境背景复杂性的重要意义早已被反复强

调，这一点也是可塑性研究要解决的主要问题之一。

２６１８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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表 １　 表型可塑性的量化指标

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ Ｅｓｔｉｍａｔｏｒｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

可塑性指标
Ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ

计算方法
Ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ

复合性
Ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ
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平均值的标准差 ／ 平均值的均值 简单 ［２３⁃２４］

环境中值的变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｖｅｒ ｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ， ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍｅｄｉａｎｓ （ＣＶｍ ｄ）

中值的标准差 ／ 中值的均值 简单 ［１９］

总可塑性 Ｇｒａｎｄ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ （Ｐｉ）
平均值的标准差 ／ 以生物量为共变量而调整
后的平均值的均值

简单 ［２５］

基于最小平方均值的可塑性指标 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ，
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅ ｍｅａｎｓ （ＰＰＦ）

１００×（一个环境中的最小平方均值－另一个
环境中的最小平方均值） ／ 前一个环境中的
最小平方均值

中等 ［２６］

基于最大和最小均值的可塑性指标 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ，
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ｍｅａｎｓ （ＰＩｖ）

（最大平均值－最小平均值） ／ 最大平均值 简单 ［２７⁃２９］

基于最大和最小中值的可塑性指标 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ，
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ｍｅｄｉａｎｓ （ＰＩｍｄ）

（最大中值－最小中值） ／ 最大中值 简单 ［１９］

基于最小平方均值的最大和最小值的可塑性指标
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ， ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ
ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅ ｍｅａｎｓ （ＰＩＬＳＭ）

（最小平方平均值的最大值 －最小值） ／ 最
大值

中等 ［１９］

相对特征范围 Ｒｅｌａｔｉｖｅ Ｔｒａｉｔ Ｒａｎｇｅ （ＲＴＲ） （环境梯度一端的平均值－相反一端的平均
值） ／ 最大值的绝对值

简单 ［３０］

表型可塑性指标 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ （ＰＩＲ）
（最大平均值－最小平均值）最大生长速率
下的平均值

中等 ［３１］

表型惰性 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｉｎｅｒｔｉａ （ＰＩＮ）
（∑（存活ｉ∗表现ｉ）） ／ （ｎ∗ＳＤ）计算 ｎ 个环

境的每个（ ｉ）环境
复杂 ［３２］

相对距离可塑性指标 Ｒｅｌａｔｉｖｅ Ｄｉｓｔａｎｃｅｓ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ （ＲＤＰＩ） 不同环境的同一基因型的个体间表型距离
的绝对值，除以两个表型值的和（∗） 中等 ［１９］

简化 的 相 对 距 离 可 塑 性 指 标 Ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ Ｒｅｌａｔｉｖｅ Ｄｉｓｔａｎｃｅｓ
Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ （ＲＤＰＩｓ）

不同环境的同一基因型的平均值之间表型
距离的绝对值，除以两个表型平均值的和

简单 ［１９］

环境标准化可塑性指标 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｌｙ Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ
Ｉｎｄｅｘ （ＥＳＰＩ）

（最大平均值－最小平均值） ／ 最大值和最小
值所在的环境值之间的绝对距离（∗） 简单 ［１９］

个体间距离的环境标准化可塑性指标 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｌｙ
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ ｆｏｒ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ （ＥＳＰＩＩＤ）

不同环境的同一基因型的个体间表型距离
的绝对值，除以环境值之间的绝对距离（∗） 复杂 ［１９］

　 　 ∗ 除有星号标记的以外，所有指标都基于一个环境内不同个体特征平均值

１．３　 研究简史

表型可塑性研究始于 Ｗｏｌｔｅｒｅｃｋ 对水蚤头部高度响应于营养水平变化的观测［３９］。 但作为一个严肃的科

学领域，表型可塑性研究的兴起较慢，至少部分由于 １９ 世纪 ３０、４０ 年代强调基因型与表型之间关系的种群遗

传学理论的发展［４０⁃４１］。 随着进化综合理论的提出，一些论述表型可塑性的重要文章发表于进化生物学领域，
但现代表型可塑性研究的开拓还归功于 １９６５ 年 Ｂｒａｄｓｈａｗ 的综述［１］。 ２０ 世纪 ８０ 年代，进化的量化遗传学和

最优化理论的发展导致表型可塑性研究的爆发，大多基于进化学观点。 这个时期以解决研究领域中各种问题

的积极争论为特点，很多争论涉及可塑性本身是否是自然选择的目标（以及类似“可塑性基因”是否有意义的

问题） ［４１］。 目前争论仍在持续，但新想法、新技术的提出和旧想法的修改，为表型可塑性研究领域增添了新的
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争论。 进化⁃发育生物学的兴起，使人们对表型变异产生的过程（相对于关注变异的大致结果）更感兴趣。 同

时，表型可塑性背后的发育、分子机制也是一个活跃领域［４２⁃４３］。 可塑性的成本与限制，表型整合与可塑性之

间的关系等成为人们感兴趣的问题。 早期研究主要强调可塑性的进化，关于可塑性在进化过程（种群特化、
分化及物种形成等）、生态学问题（物种入侵性、多样性和分布等）中重要作用的研究已经从理论假设阶段发

展到实证阶段。

２　 研究进展

２．１　 表型可塑性的遗传机制

表型可塑性被认为受遗传控制，包括基因和表观遗传调控机制［４４］。 基因水平的调控模式主要有结构基

因和调控基因两种［４５⁃４６］。 其中，结构基因是构成性表达的，表达水平直接受环境影响，不同等位基因对环境

的敏感性也有很大变化。 这种观点认为，对特征值的直接选择作用导致特征可塑性强烈的相关响应，可塑性

是很多结构基因的环境敏感性相结合的结果，没有特定的“可塑性基因” ［４６］。 相对照，调控基因模式的支持

者认为结构基因的表达是由调节基因介导的，例如编码控制多种结构基因表达水平的转录因子的基因。 调节

基因起作用的机制是，来自外部环境的知觉信息被有机体转换成内部可感受的信号，刺激神经内分泌系统召

集不同的转录因子，激活不同基因［４７］，产生不同的基因产物及最终表型，从而形成有机体对不同环境信息的

响应。 如果调节基因的活性在环境控制下，它们就可作为可塑性基因，对结构基因的表达进行环境依赖性的

控制，可塑响应的形式就可独立于平均值而进化［２３，４５，４８］。
可塑性受表观遗传学机制调控的证据是代际间可传递的可塑性［４９］，说明表型可塑性有可遗传性［５０］。 表

观遗传学过程，如 ＤＮＡ 甲基化，可以通过 ＤＮＡ 修饰控制基因表达。 Ｂｏｓｓｄｏｒｆ 等把表观遗传学研究领域的实例

包含到表型可塑性的生态学研究中［５１］。 例如，去甲基化试剂处理对拟南芥不同基因型开花时间、开花时大小

和植物生物量对营养水平的敏感性有显著影响［５２］。
２．２　 表型可塑性的发育过程机制

除了遗传学上的控制，可塑性还是有机体发育过程自我调节的结果。 其本质是，有机体在整个生命周期

中，通过发育过程与环境之间不断的交互作用，发育程序的改变产生的生理、形态等方面的调整和变化［５］。
无论从短期还是长期看，可塑响应都是一个动态过程，包括环境条件的持续影响、有机体内对环境信号的感知

和整合，以及一系列内在的传导途径的作用［５３］。 这方面研究已经形成一个新的交叉学科领域———生态⁃进化⁃
发育生物学，旨在理解有机体的基因组与环境之间的交互作用如何形成发育中的个体，以及这种对环境有响

应性的发育过程如何影响生态学过程和进化［５４］。 植物生态⁃发育学研究的目标首先是精确地判断植物如何

感受并响应于真实世界中的环境变化［５４⁃５６］。 研究指向复合的、环境信号和基因调控网络之间交互作用的本

质，并强调将现实环境变异包含到发育过程研究的重要性。 这个领域中，植物激素，作为通过复杂的分子交互

作用产生重要生态学响应的协调因子，引起了研究者们新的兴趣［５３，５７⁃５８］。
２．３　 表型可塑性的适应性

由于对不同方法的评价、遗传机制及可塑性受自然选择影响的方式的观点不同，人们对适应性表型可塑

性的理解受到阻碍［８］。 可塑性的适应性依赖于具体环境、物种和特征［５９］。 假设一种可塑响应在一种环境下

是适应性的，其在另一种环境下可能是非适应性的［６０］；一些特征的响应是适应性的，有利于适合度的提高，另
一些则是对生理过程或资源限制的消极响应［１６，３８］。 即便是单独一个特征，其对同一个环境因子也可能同时

有多种正向和负向响应趋势［３８］。 自然条件下，表型可塑性不仅来自多种积极和消极环境因素的综合影响，还
是有机体通过自身的调控机制缓冲、平衡、抵抗或促进环境影响的整合性结果［３８］。 实际上，是不同情况下可

测的积极响应相对于消极响应的程度决定了特征可塑性的适应性。 因此，可塑性的适应性意义有高度可变

性［３８，６１］，常用的对可塑性的适应性的评价方法（图 １）与可塑性成本评价方法的混淆使问题更加复杂化。 控

制实验条件下的研究背景由于不包括所有潜在的环境选择力，可塑性的总体适应性意义经常是不确定的［５９］。
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最好评价自然种群中的可塑性及其结果［６２］，并探索哪些条件下可塑性有最大的适应性价值，以及这种适应性

是相对于特定环境或阶段还是适用于有机体整个生命周期［５９］。

图 １　 通过（平均）适合度与表型特征值或可塑性程度（绝对值或某个指标）的回归分析检测适应性可塑［１１］

Ｆｉｇ．１ 　 Ｔｅｓｔｉｎｇ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｂｙ ｒｅｇｒｅｓｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ （ ａｖｅｒａｇｅ） ｆｉｔｎｅｓｓ ａｇａｉｎｓｔ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ａ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔ， ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｉｔｓ

ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ （ａｂｓｏｌｕｔｅ ｏｒ ａｎ ｉｎｄｅｘ）

２．４　 表型可塑性的成本和限制

与可塑性的适应性相关但不同的另一个问题是，可塑性的成本和限制。 无论可塑性是适应性的，还是非

适应性的（不适应性的和中性的），都可能涉及产生和维持的成本和限制［３７⁃３８］。 评估可塑性成本的方法是将

环境中的适合度与特征值及可塑性进行相关分析（多重回归模型） ［１１，３７，６３⁃６４］（图 １）：一个环境下的特征值和环

境之间的特征值差异都作为预测变量；控制特征平均值时，通过适合度与环境之间特征值差异的偏回归系数

估计可塑性成本［６５］。 当系数是负值时，表示有成本产生；系数是正值时，有收益产生。 然而，经验研究发现，
可塑性的成本和限制是高度可变的，经常较弱，难以被检测到［６４，６６］。 因为可塑性，包括适应性可塑，其产生往

往同时带来收益与成本［３７］，相关研究结果是收益与成本的总和；只有当成本大于收益时，可塑性成本才能被

检测到。 而分离可塑性的限制、成本和收益是困难的，可能由于各种因素的交互作用及其背景依赖性［６７］。
２．５　 表型可塑性的进化

表型可塑性有遗传基础，可以不依赖于平均值而进化的观点已得到普遍认可［１０，６８］。 Ｂａｌｄｗｉｎ 认为自然选

择可以作用于可塑性的变化方向，使可塑性程度增强或不变［６９⁃７０］，Ｓｉｍｐｓｏｎ 将其定义为“Ｂａｌｄｗｉｎ 效应” ［７１］。
然而，Ｗａｄｄｉｎｇｔｏｎ 认为环境诱导的适应性可塑程度会被反复出现的环境选择降低，变成可继承的表型（即渠

道化），被称为“遗传同化” ［７２⁃７３］。 哪一种机制在自然界中更普遍还不清楚。 Ｂｒａｄｓｈａｗ 提出了支持可塑性的条

件，即适应性可塑发生的情况，包括破坏性选择，方向性选择和稳定性选择，以及不支持可塑性的条件［１］。 尽

管有大量关于可塑性进化的理论假设，仍缺少实验数据的支持。 大多数研究只关注两个环境，缺乏环境范围

的数据，例如自然种群普遍经历的环境和选择压力的变化。
２．６　 表型可塑性的进化⁃生态学意义

可塑性被认为可能是潜在的、推动宏观进化的重要机制［７，７４］。 “可塑性先行”假设认为，起初，当外界环

境发生变化时，有机体可以通过某些特征的可塑响应使表型在新的环境下发生改变，以免由于难以适应环境

变化而死亡。 随后，通过表型与环境之间不断的交互作用，发育系统的可塑性产生对这种表型改变的适应

（包括表型适应和遗传适应）或遗传同化［７５⁃７６］。 因为普遍缺乏来自自然种群的综合性检验，这个假设目前还

存在争议。 另一方面，正兴起的生态⁃发育生物学领域中，可塑性在促进多样化与物种形成中的重要性已被普

遍接受［５４］。 但表型可塑可能阻碍还是促进作用于多样化的选择仍是很多进化生物学家们长期争论的问题。
关于其生态学意义，表型可塑性被认为对一些入侵性植物的建植与散布有重要贡献［１， ７７⁃８０］，支持［８１⁃８２］ 与

不支持［８３⁃８５］的研究证据都有。 Ｈｅｎｄｒｙ 认为可塑性有时候有助于在新环境下的定植和对生境环境变化的响
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应，但在这些背景中可塑响应不总是必要或足够的［５９］。 这从一定程度上反映了数据的欠缺：关于面对环境变

化时可塑性对种群动态贡献的研究很少。 还需要关于可塑性与物种当前（当代或多代）生境适应、物种交互

作用等问题之间关系的广泛研究［８５］。 另外，对于这类问题以及全球变化背景下的可塑响应［１１］ 的探讨，可塑

性的变化可能比可塑性程度更重要［８５］。

３　 研究展望

虽然可塑性被认为是有机体适应环境的主要机制之一［８６］，且已有大量相关研究，人们距完全理解表型可

塑性的原因和结果仍很远［６］。 这主要有几个方面原因：首先，人们对可塑性量化和自然选择对反应规范的影

响等方面的问题还缺少共识［７］，在可塑性的适应性和进化意义的问题上还没有清晰、一致的结论［８⁃９］。 一方

面，尽管很多定义中暗示表型可塑性是有机体通过生理、形态等方面的调整应对环境变化的能力，其量化表达

方式仍基于特征的表型差异。 然而，表型变与不变背后，都既可能是一种自我调节能力的不足或失败，也可能

是相对更成功的积极响应。 表型的可塑性和稳定性都可反映这种能力的高低，两个过程的概念和量化方式都

需重新考虑。 另一方面，可塑性必然包含环境影响和个体响应两个方面，表型差异不显著可能因为个体响应

的方向与环境影响的方向相反，相互抵消［３８］。 从表型变异中区分环境影响和有机体响应两个组分，是有效衡

量有机体响应环境能力的前提。 这种区分也同时有利于可塑性的适应性及成本的评价。 此外，无论可塑响应

的产生，还是其成本和限制，不仅依赖于具体构件和特征，还受制于特征之间的相关性，即表型整合作用。 衡

量一个物种的可塑性及其适应性，要从整体角度综合性评价多种特征的局部响应及整合作用。
其次，可塑性的环境背景和有机体响应的复杂性。 自然环境包括多种因素的共同影响和同时、异时的交

互作用，室内控制实验中往往只观测对单一环境因子的可塑响应，且与植物生境的真实情况有很大差

距［３４，５３］。 同时，有机体响应于环境的过程包括多方面多水平的特征调控和变化及其交互作用，且有特征、物
种依赖性［１，３３］。 要准确判断可塑性的形式，研究其生态学和进化学意义，必须更好地把握表型表达的环境背

景的复杂性。 例如，通过更真实的环境背景下的野外实验和 ／或复杂的多因子实验［５３，８７⁃８９］，研究与特征响应相

联系的具体环境情况，包括环境变异的类型、空间尺度、时间安排、有效信号和可靠性、响应的速度和成本及可

逆转性等［８８］。 另外，物种对当下环境的可塑响应离不开其生境背景及早期环境经历的影响，例如引发或训

练、胁迫记忆［６，８５］。 可塑性研究不仅要关注诱导可塑性当时的环境背景，还应联系物种经历过的环境事件及

生境特点［８５］。
目前，表型可塑性研究对象同时向更微观与更宏观水平发展。 微观方向上，结合与基因型、表观基因型有

关的知识很重要，很多细节有待阐述［６］；细胞可塑性研究也开始出现［９０］。 还需更多研究提供在分子和细胞水

平上与可塑响应产生相关的信号感受、传导途径和机制上的解释，以及对个体内和代际之间各种表型特征如

何准确表达的理解［８７］。 宏观上，可塑性研究正朝向与更大尺度上的生态⁃进化学过程和现象相联系的方向发

展。 全球气候变化与植物可塑性的关系受到越来越多关注［１１，９１］。 另外，很多可塑性研究局限于个别物种，忽
略了物种之间复杂的交互作用网络。 需要将可塑性概念整合到多营养级关系，如食物网或生态群落中［６］。
鉴于种群内潜在的大量物种交互作用和有可塑性表现的个体特征，这可能很有挑战性。
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