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植物性状研究的机遇与挑战： 从器官到群落

何念鹏１，２，∗，刘聪聪１，２，张佳慧１，２，徐　 丽１，于贵瑞１，２

１ 中国科学院地理科学与资源研究所 生态系统网络观测与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学 资源与环境学院， 北京　 １０００４９

摘要：植物性状（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ）或植物功能性状（Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ）通常是指植物对外界环境长期适应与进化后所表现出的可量

度、且与生产力优化或环境适应等密切相关的属性。 近几十年来，植物性状研究在性状⁃生产力、性状⁃养分、性状间相互关系、
性状⁃群落结构维持等方面取得了卓越成就。 然而，由于大多数性状调查都是以植物群落内优势种或亚优势种为对象，使其在

探讨群落尺度的性状⁃功能关系、性状数据如何用于改进或优化模型、性状数据如何与遥感连接等问题时，存在空间尺度和量纲

不匹配的极大挑战。 为了破解上述难题，亟需发展新的、基于单位土地面积的群落性状（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｒａｉｔ）概念体系、数据源和计

算方法等，推动植物性状数据与快速发展的宏观生态学新技术（遥感、模型和通量观测等）相结合，既拓展了植物性状研究范

畴，又可推动其更好地服务于区域生态环境问题的解决。 所定义的群落性状（如叶片氮含量、磷含量、比叶面积、气孔密度、叶

绿素含量等），是在充分考虑群落内所有物种的性状实测数据，再结合比叶面积、生物量异速生长方程和群落结构数据等，推导

而成的基于单位土地面积的群落性状。 受测试方法的影响，传统的直接算术平均法或相对生物量加权平均法所获得的群落水

平的植物性状（如叶片氮含量 ｇ ／ ｋｇ 或％），虽然可以有效地探讨群落结构维持机制，由于无法实现对群落性状在量纲上向单位

土地面积转换，使它很难与模型和遥感数据相匹配。 基于单位土地面积的群落性状，可在空间尺度匹配（或量纲匹配）的前提

下实现个体水平测定的植物性状数据与生态模型和遥感观测相联系，更好地探讨区域尺度下自然生态系统结构和功能的关系

及其对全球变化的响应与适应。 同时，它也可更好地建立群落水平的性状⁃功能的定量关系（非物种水平），为更好地探讨自然

群落结构维持机制和生产力优化机制提供了新思路。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｒａｉｔ； ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

１　 植物性状及其研究进展

１．１　 植物性状及其主要研究方向

植物性状（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ）或植物功能性状（Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ）是植物对外界环境长期响应与适应后所呈现

出来的可量度的特征［１］。 在实际研究过程中，人们更多关注与植物生长、繁殖、存活或与资源获得、利用及其

利用效率密切相关的性状。 植物是陆地生态系统初级生产力的主要参与者和贡献者，因此大多数研究均围绕

植物性状如何适应环境、优化资源利用或优化生产力而开展［２］。 在指标上，更多选择了能体现植物对环境适

应并（或）影响植物生产力的特定属性，如叶片形态特征（叶片大小、厚度、比叶面积和光合速率等）、根属性

（根大小、比根长和元素含量等）和种子大小与质量等［３⁃５］。
植物性状研究可追溯到原始农业时期，人们通过对比发现与农作物产量和品质密切相关的性状，再通过

选育实现高产与优质。 在生态学萌芽期开始，植物生态学家就开始了对自然群落的植物性状的研究，重点关

注植物如何通过特定性状或多种性状协同来实现群落结构稳定与生产力优化［４］。 ２０ 世纪 ８０ 年代后，植物性

状研究作为生物学、地学和环境科学交叉研究的纽带，成为研究热点。 近年来，定量研究植物性状（涉及碳收

支、养分利用和水分经济学）在不同尺度的空间变异规律、如何实现植物生产力优化是其中的重要研究内容，
探讨植被群落或植物多样性对全球变化（气候变化、氮沉降和酸沉降等）的响应与适应是重要的发展方

向［５⁃７］。 受篇幅限制，本文对植物性状的评述主要集中在陆地生态系统的自然群落性状研究。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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１．２　 植物性状研究的主要进展

近年来，植物性状研究取得了一系列成就（如 ＴＲＹ 全球植物性状数据库、叶片经济学谱系、植物性状的空

间分布与影响因素等），针对其研究内容或理论已经有大量的中英文综述，本文仅对植物性状研究进展简要

评述。
１．２．１　 种内和种间性状变异及其空间格局

植物性状种内与种间变异是当前最广泛的研究内容。 在控制实验中，植物叶片形态（面积、厚度和比叶

面积）、解剖结构（栅栏组织、海绵组织和表皮细胞）和气孔都会随着光照、温度和 ＣＯ２浓度变化而做出适应性

的变化［８⁃１１］。 在自然状态下，羊草的叶片厚度、比叶面积、脯氨酸和 Ｋ＋ ／ Ｎａ＋随着温度和降水的变化而发生显

著的变化［１２］；拟南芥的个体大小和相对生长速率也呈现一定的纬度变异［１３］；光泽柳的比叶面积随着土壤水

分含量的增大而增大［１４］；３ 种栎属植物的叶片形态和化学组成与降水具有显著的相关性［１５］。 与常绿植物相

比，落叶植物的比叶面积更大［１６］；阔叶植物比针叶植物具有更高的气孔密度［１７］；最大气孔导度呈现出乔木＞
灌木＞草本，落叶＞常绿，阔叶＞针叶［１８］。 Ｃｏｒｎｗｅｌｌ 和 Ａｃｋｅｒｌｙ［１４］发现植物性状沿环境梯度呈现的规律主要来自

于种间变异，而种内变异的影响较小。
科研人员围绕植物叶片性状（叶片大小、叶片厚度、比叶面积、氮含量（Ｎ）、磷含量（Ｐ）、光合速率和光响

应饱和曲线）和根性状（根分级特征、根大小、根长度、比根长、Ｎ、Ｐ、根瘤特征和菌根真菌特征），探讨了植物

性状在不同生境的变异规律、特定物种（属或科）根叶性状沿环境梯度的变化规律［１９⁃２１］。 Ｗａｎｇ 等［２０］利用 ８４７
种植物的实际调查数据，探讨了叶面积大小、叶厚度、比叶面积和叶片干物质含量 ４ 个性状沿 ３７００ｋｍ 的中国

东部森林样带（ＮＳＴＥＣ）的变化规律。 Ｗａｎｇ 等［１７］ 采用了压痕法调查了 ＮＳＴＥＣ 样带 ７６０ 种植物的气孔性状

（气孔密度和气孔大小），首次探讨了区域尺度叶片气孔特征，并从物种⁃功能群⁃群落层次揭示了植物气孔性

状沿纬度变异规律及其主要影响因素。 Ｔｉａｎ 等［２２］ 对 ＮＳＴＥＣ 样带优势乔木的叶片解剖结构性状进行了调查

分析（上表皮厚度、下表皮厚度、栅栏组织厚度和海绵组织厚度等），阐明了叶片解剖性状的纬度格局与影响

因素。 上述研究基本形成了叶片常规形态性状⁃气孔性状⁃解剖结构性状的由表及里的指标体系。
近年来，科学家围绕叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的空间格局及其影响机制开展了较多研究。 例如，Ｏｒｄｏｎｅｚ 等［２３］通

过数据收集整合分析了全球尺度植物比叶面积、叶片 Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 的空间格局及其影响因素。 Ｈｅ 等［１９］ 通过

分析内蒙古、西藏和新疆 ３ 个地区 ２１３ 种草原植物 Ｃ、Ｎ 及其 Ｃ ∶Ｎ，发现 ３ 个地区间草原植物的 Ｃ ∶Ｎ 是相对稳

定的，气候通过改变植物组成来影响草原植物叶 Ｎ 含量。 Ｃｈｅｎ 等［２４］ 调查了中国 １４ 个森林 ３８６ 种木本植物

叶片 Ｎ、Ｐ 含量及其 Ｎ ∶Ｐ 比，并从气候、土壤和植物生活型角度探讨了其影响因素。 Ｈａｎ 等［２５⁃２６］ 通过收集文

献数据，探讨了中国区域植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 化学计量特征以及叶片多元素的生物地理格局及其影响因素。
根性状及其生物地理格局也是当前植物性状研究的热点之一，相关研究提高了人们对植物如何适应环境

和养分利用策略的认识。 Ｃｏｍａｓ 和 Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ［２７］报道了 ２５ 个共存物种的比根长特征。 Ｇｏｒｄｏｎ 和 Ｊａｃｋｓｏｎ［２８］针

对植物细根元素含量（Ｃ、Ｎ 和 Ｐ）及 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 进行研究，揭示了植物根系在元素周转中的作用。 郭大立研究小

组围绕中国森林植物根形态、根瘤和外生菌根等开展了系统的研究工作，较深入地揭示了植物对养分利用策

略，并深入探讨了中国从南到北优势乔木细根形态的空间变异特征［２９⁃３２］。
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［３３］；Ｍｏｌｅｓ 等［３４］发现植物最大高度会随着纬度升高而发生明显的变化。
１．２．２　 植物多种性状协同与权衡

在自然环境中能长期生存并繁衍的植物，既需要具有适应环境变化的能力，还必须具备能获得其生长和

繁殖所必需光、水和养分的能力，是通过植物多种性状协同与权衡来实现的。 植物叶片和根系具有很多可测

量的性状，每个性状都能不同程度的反映植物对环境的适应或者植物对资源的获取能力。 例如，比叶面积和

叶片 Ｎ 含量等多种性状都对植物光合速率具有较大的影响［１２］；同时，叶片气孔密度和解剖结构等间接影响植

物光合速率和水分利用效率［１８，３５⁃３６］。 类似地，细根是植物获取养分的最重要器官；其中，根长度、比根长和根

３　 １９ 期 　 　 　 何念鹏　 等：植物性状研究的机遇与挑战： 从器官到群落 　
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瘤特征与养分获取能力密切相关，同时也与植物蒸腾能力等间接相关。 植物不仅通过特定器官内部的多种性

状的协同（如比叶面积与 Ｎ 含量） ［３７］；还通过叶⁃根之间 １６ 种元素的协同控制机制，来实现对环境的响应与适

应［３８］。 Ｗａｎｇ 等［３９］发现叶和根的形态特征趋异而元素含量趋同是植物叶⁃根协同的重要机制。 虽然相关研究

已经取得了长足进展，但由于植物性状的多样性及其所面临环境的复杂性，还有许多问题仍待解决。
Ｗｒｉｇｈｔ 等［１６，４０］利用全球叶片性状数据库提出了著名的叶经济型谱（Ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ， ＬＥＳ）；植物

叶片性状沿着一条连续变化的功能性状组合谱有序排列， 其一端代表着比叶重小、含 Ｎ 量高、光合速率大、呼
吸速率高、叶寿命短的“快速投资⁃收益型”策略；而另一端代表着寿命长、比叶重大、含 Ｎ 量低、光合速率和呼

吸速率都偏低的“缓慢投资⁃收益型”策略。 在此基础上，Ｄｉａｚ 等［６］ 利用 ４．６ 万种成年植物高度、叶面积、叶 Ｎ
含量等 ６ 个指标，从物种水平验证与发展了叶经济型谱理论，并发现树高⁃种子质量维度与叶经济谱系维度相

互独立。 ＬＥＳ 的提出与发展，极大地提高了人们对植物通过性状协同实现生产力优化机制的认识，尤其是为

解释碳氮元素在植物内固定、利用和流动提供了重要的理论依据。 然而，关于 ＬＥＳ 的形成动力仍存在较大的

争议；一方面，Ｍａｉｒｅ 等［４１］认为环境梯度引发植物资源权衡效应，植物通过自我调节来响应环境变化，因此

ＬＥＳ 主要受环境因子主导；另一方面，目前 ＬＥＳ 还多集中在资源获取的维度，然而自然群落中影响植物光合作

用的因素是多维的，未来还应考虑水分维度和温度维度等［４２］。
近期，根系经济学谱系（Ｒｏｏｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ， ＲＥＳ） 和木材经济学谱系（Ｗｏｏｄ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ，

ＷＥＳ）也被提出。 ＲＥＳ 把根系的呼吸强度、比根长和 Ｎ 含量等归为获得性强的性状（Ａｃｑｕｉｓｉｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ），而把

根系干物质含量、根系直径和木质素 ／ Ｎ 含量归为更保守的性状［４３］。 ＷＥＳ 认为：较高的木质密度有利于抵挡

害虫和病原体的侵害，更加具有生物力学上的稳定性，从而提高了物种的寿命；较低的木质密度和较高的水分

含量意味着更少的投资成本，因此物种有较高的树高和直径生长速度［４４］。
１．２．３　 植物性状与功能的关系

自然群落中的植物性状研究不应局限在特定器官、特定物种或特定科属上，而应重点探讨多种植物如何

通过特定性状或多种性状协同，来实现群落结构稳定与功能优化机制。 目前，植物性状⁃功能研究大多是建立

在器官水平，如叶片 Ｎ 含量与光合速率的关系、叶片比叶面积与光合速率关系、叶片叶绿素含量与光合速率

的关系，这些个体或者物种水平得出的结论能否适用于到群落水平，还有待实测数据证实。 近年来，如何将个

体或者物种水平测定的性状与群落结构和功能相结合，或从性状角度解释群落结构构建机制，是当前植物性

状研究的热点与难点［４５］。 Ｋｕｎｓｔｌｅｒ 等［４６］通过分析全球 １４ 万个样地、３００ 万颗树的最大生长速率、密度、高度

和比叶面积数据，发现在区域和全球尺度上述性状与竞争关系整体表现出较好的一致性，为预测森林物种间

相互关系提供了美好的愿景；同时发现性状的不相似性（ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ）在局部群落对生产力影响方面的作用较

小，但这种不相似性导致的权衡（Ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）确是影响物种间竞争和促进物种共存的重要基础。 Ｃａｄｏｔｔｅ 等［４７］

通过 ４５ 个乔木物种 １５ 种性状的分析，发现在物种水平叶片 ６ 种功能性状与光合速率具有显著的相关性。 功

能性状的群落加权平均值一直被认为是获得群落水平性状的潜在的重要途径，丰富度指数的加权方式最为常

见，但这种加权方式忽略了自然群落中物种个体间的差异，基于物种生物量异速生长方程的群落生物量加权

方式可很大程度克服上述不足。 Ｗａｎｇ 等［２０］通过结合生物量异速生长方程的群落生物量加权方式，探讨了森

林植物叶片大小、比叶面积等的纬度格局，发现气候因素和土壤 Ｎ 含量具有重要影响。 此外，气孔性状的群

落生物量加权平均值与生态系统水分利用效率显著正关性［１８］；叶片解剖结构的群落加权平均值与生态系统

生产力和水分利用效率具有紧密的联系［３６］。
最近，中国科学院地理资源研究所的何念鹏研究团队，借助中国东部南北样带 ９ 个典型森林生态系统全

面系统的调查数据（包括群落结构数据、样地内 １１２０ 多个物种叶⁃枝⁃干⁃根样品的 １６ 种元素含量、叶片常规性

状⁃气孔性状⁃解剖结构性状、叶片热值⁃叶绿素⁃非结构性碳水化合物、１—５ 级细根形态性状⁃元素含量等），借
助群落结构数据＋生物量异速生长方程＋比叶面积数据，实现了部分植物性状从器官⁃物种⁃功能群⁃群落的推

导，并进一步建立了天然森林群落植物性状与功能的联系。 ２０１８ 年 １ 月，其 １０ 篇核心论文将在《Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｅｃｏｌｏｇｙ》集中发表，这些阶段性成果初步揭示了天然森林群落中特定性状与功能的定量关系，具有一定的理

论和实践意义［１８，３６］。 然而，目前有关天然森林群落植物性状与功能联系的研究，仍集中在单一性状，未来更

应从多性状协同角度探讨大尺度下森林群落性状与功能的关系。
１．２．４　 植物性状如何表征陆地植被对全球变化的响应与适应

结合陆地生态系统植被的结构和功能，定量分析植物性状对全球变化（气候变化、氮沉降和酸沉降等）的
响应与适应是生态学近年来的研究热点。 为提高模型模拟精度，将部分重要的植物性状纳入模型正逐渐成为

未来模型发展的重要方向［３８，４１］。 然而，由于传统的植物性状研究大多在物种水平进行，缺乏群落尺度的数

据，一定程度地制约着模型在大尺度上的发展和应用。
植物化学计量特征为科学家探讨全球变化的效应提供了重要途径。 Ｅｌｓｅｒ 等［４８⁃４９］通过整合分析不同湖泊

和全球控制实验（Ｎ 或 Ｐ 添加），揭示了海洋和陆地生态系统中的磷限制性效应；并在此基础上，定量评估未

来 Ｎ 沉降增加情景下陆地生态系统净初级生产力的变化。 Ｙａｎ 等［５０］通过整合分析全球淡水中植物 Ｎ 和 Ｐ 累

积及其生态效应，发现在大气沉降和人为富营养化情况下，淡水系统的 Ｐ 累积远高于 Ｎ 累积，从而对淡水生

态系统生产力形成巨大的负效应，需要加强治理力度使这些淡水系统尽快恢复到初始状态。 Ｚｈｕ 等［５１］ 基于

实测数据发现中国区域大气沉降 Ｎ ∶Ｐ 远高于植被和土壤，并预测不平衡的 Ｎ ∶Ｐ 输入将进一步增强陆地生态

系统磷元素的限制效应。 此外，叶片 Ｎ ∶Ｐ 比常用于确定不同地区的限制性元素，当 Ｎ ∶Ｐ ＜ １４ 是为氮限制，当
Ｎ ∶Ｐ ＞ １６ 时为磷限制。 近年来，国内外科学家从个体或群落尺度都开展了很多相关研究［２５，５２⁃５３］。 同时，随着

生态化学计量学的日益成熟，科研人员提出可用植物群落不同组分 Ｃ ∶Ｎ 比值，结合 Ｎ 沉降通量来构建陆地生

态系统固碳效应的理论框架［５４］；最近，Ｚｈｕ 等［５５］基于中国区域氮沉降量以及 ＮＥＳＣＴ 样带 ９ 个典型森林生态

系统不同植物组分 Ｃ ∶Ｎ 比值，基于化学计量学基本理论评估了大气氮沉降量对中国森林生态系统的固碳

效应。

２　 植物性状研究面临的机遇与挑战

国内外科学家已经在植物性状研究领域开展了大量的研究工作，并取得了丰硕的成果。 然而，如果仔细

分析上述 ４ 个主要进展的数据源，我们会发现在这些研究依然以优势种为主体与重点，并未考虑天然森林群

落结构与物种组成的复杂性。 近年来，国内研究人员提出利用长期固定监测样地开展系统的性状调查工作

（如中国生态系统研究网络（ＣＥＲＮ）、中国国家生态系统观测研究网络（ＣＮＥＲＮ）、中国森林生态系统定位观

测网络（ＣＴＥＲＮ）、中国森林生物多样性监测网络（ＣＦｏｒＢｉｏ）），这此平台为我们开展森林植物性状、性状⁃功能

关系提供了非常理想的平台，但近期其成果能尺度上推到森林群落的还很少［６，１６］。 总之，个体水平所获得的

性状⁃功能的关系，在自然群落中是否适用还有待证实；同时，植物多种性状协同（或权衡）是植物对环境响应

与适应的重要途径，但该思想在实际研究中很少被贯彻，未来可从如下几个方面深入思考与探索。
２．１　 重视多种性状协同或趋异规律的研究

以叶片为例，前期科研人员非常重视叶片常规性状、元素含量、光合特性等研究［６，１６，２３］。 但长期忽视叶片

气孔属性（气孔大小、气孔密度和气孔比面积）和叶片解剖属性（上表皮厚度、下表皮厚度和栅栏组织厚度

等）。 未来的研究不仅要从各个性状的种内、种间、区域变异分析，还更应该深入探讨多种性状的协同规律，
从植物对环境的响应和适应角度分析。
２．２　 以植物群落构造为基础，开展系统性的植物性状调查

即在群落调查时，建议尽可能覆盖所有物种，并且每个物种尽可能涵盖叶、枝、茎、根和种子等。 目前，在
包括比较权威的世界植物属性数据库（ＴＲＹ 数据库），均是以收集公开发表数据为基础而建立的，每个群落一

般仅搜集一个或几个物种的数据；由于未考虑群落结构，相关研究是将物种水平等同于群落水平［６，１６，４６］。 此

外，ＴＲＹ 数据库的植物属性数据，绝大多数集中在叶片，非常缺乏植物叶⁃枝⁃茎⁃根⁃种子的配套数据。
２．３　 在群落尺度开展性状⁃功能关系研究，突破性状研究的难点

受测试技术与研究手段的限制，前期研究多是在个体水平探讨性状⁃功能的关系；在生态系统、区域或全
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球尺度上，一直存在性状数据与功能数据空间不匹配的问题［４５］。 例如，植物性状的测定大多在个体或者种群

水平开展，而大尺度研究的功能更多在群落或生态系统水平进行，二者间存在空间尺度与量纲间的不匹配。
因此，如何实现植物性状从个体或者物种⁃功能群⁃群落⁃生态系统水平的尺度拓展，建立性状⁃生态系统功能的

定量联系，是揭示生态系统对外界环境和资源变化响应与适应机制的基础，也是改进和优化模型、提高其预测

精度的重要条件。 近期，国外科学家正在尝试建立了植物性状与生态系统功能之间的关系［１８，３６⁃３７，５６⁃５９］。 总体

来说，这方面的研究还非常少，且研究方法和主要结论仍需要进一步改进与证实。 为了加快这一过程，我们认

为需要发展新的概念体系、指标体系，真正实现植物性状与宏观生态学的联系；通过与高新技术的结合，既拓

展植物性状研究的范畴，又使植物性状研究能更好地服务于区域甚至全球生态环境问题的解决。

３　 群落性状或生态系统性状的定义与内涵

当前，生态学研究正在快速向宏观方向发展，关注的最基本尺度是群落或生态系统；另外，全球变化对陆

地生态系统的影响评估也是以群落或生态系统结构与功能为重要对象。 现阶段大多数的植物性状研究主要

集中在植物器官或者个体水平，仅有少数研究将它们拓展到群落水平；在拓展过程中有 ３ 种方法：１）简单算数

平均法；２）相对生物量或多度加权平均法；３）生物量加权平均法。 方法 １ 和方法 ２ 所获得的群落水平的植物

性状（如叶片氮含量 ｇ ／ ｋｇ 或％），虽然可以有效地探讨群落结构维持机制，由于无法实现对群落性状在量纲上

向单位土地面积转换，使它很难与模型和遥感数据相匹配。 而方法 ３ 可以获得基于单位土地面积的群落性

状，在空间尺度匹配（或量纲匹配）的前提下实现个体水平测定的植物性状数据与生态模型和遥感观测相联

系，更好地探讨区域尺度下自然生态系统结构和功能的关系及其对全球变化的响应与适应［３６］。 植物性状研

究的壁垒和宏观生态学发展的现实需求，促使我们重新思考植物性状研究的尺度问题；需要将植物性状统一

到群落尺度或单位土地面积尺度，才能与宏观生态学研究的主要观测手段紧密联系起来（通量观测、模型模

拟和遥感观测），推动相关学科发展。
群落性状（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｒａｉｔ）可定义为：在群落尺度能体现植物对环境适应性和生产力优化的性状（其定

义也适用于动物或土壤微生物等）。 其核心内涵：１）群落性状均被转化为以单位土地面积为基数的性状，如
叶片大小、叶片生物量、叶片气孔密度、叶片 Ｎ 和 Ｐ 含量等；２）任何群落性状均是可测量或可推导，原则上均

是采用群落生物量加权平均的方法进行推导的；３）群落性状应能从不同层面反映植物对环境的适应或生产

力的优化，即具有明确的生态学意义。 群落性状的提出和发展，一方面有利于将各种植物性状在单位土地面

积上标准化，便于深入探讨不同性状间的内部关系、协同或趋异规律，进而更好地从性状角度揭示植物群落的

构建与维持机制。 另一方面，通过建立单位土地面积群落性状，可解决长期以来植物性状数据与宏观生态学

主要测试数据（遥感、通量观测和模型等）空间尺度不匹配的问题，推动宏观生态学的发展、更好地服务于区

域生态环境问题的解决。 从长远看，只有充分利用各种高新技术的学科，才能获得更快的发展；因此，我们坚

信群落性状提出与发展将为成为相关领域新的生长点。 为了更好地统筹自然生态系统中的植物、动物、微生

物、土壤等要素，未来应进一步发展以单位面积为基础的生态系统性状（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｔｒａｉｔ），生态系统性状将在

相对统一的空间尺度和量纲上获得植物群落性状、动物群落性状、土壤微生物群落性状、土壤属性和气候要素

等，为深入研究不同尺度生物⁃非生物性状间的关系奠定坚实基础，并以群落性状为核心连接宏观生态学的主

要研究途径（遥感观测、通量观测和模型模拟），推动传统性状指标与宏观生态学的应用相结合。

４　 群落性状指标体系初探

图 １ 给出了一个典型森林生态系统的性状指标的基本框架图，并展示了生态系统性状、生态系统结构和

生态系统功能的整体构架及其相互关系。 在生态系统结构参数的协助下，我们可利用植物群落生物量加权法

（非传统的直接算术平均法和相对生物量加权平均法），将器官水平测定的植物性状参数推导至群落水平，从
而在同一尺度建立生态系统内植被⁃大气间的功能参数（总初级生产力、净初级生产力和蒸腾速率等）和土壤⁃
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大气界面的功能参数的定量关系，构建群落性状⁃功能间的桥梁。

图 １　 森林群落性状与功能的基本框架图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｇｉｃａｌ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ｆｏｒｅｓｔ

图中植物群落性状参数均是通过群落结构参数，利用生物量加权法将器官水平测定的性状推导到整个群落，并以单位土地面积为基础参数

按图 １ 的框架，我们尝试性地建立了生态系统性状⁃结构⁃功能的基本指标体系、测试途径和推导方法（表
１）。 以叶片性状为例，建议从叶片形态性状（叶形状、叶大小和比叶面积等）、气孔形状（气孔大小、气孔密度、
气孔比面积等）、解剖结构性状（上表皮厚度、栅栏组织厚度、下表皮厚度等）和多元素含量性状（Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

等）着手。 在系统测试的基础上，再利用比叶面积＋异速生长方程＋群落结构数据推导获得各种基于单位土地

面积的群落性状。 需要指出的是，我们目前建议的指标体系，在未来发展过程中会逐步增加与完善。 例如我

们此次没有包括叶片光合速率，理由如下：１）叶片光合速率受温度和水分影响非常大，在短时间内都存在较

大的差异；２）叶片光合速率在群落或生态系统水平常用总初级生产力、净初级生产力等指标来替代，并可通

过通量观测系统测定。 在实际操作过程中，个体或器官水平测定的光合速率难以推导到自然群落水平；虽然

植物最大光合速率是一个相对稳定的指标，但自然界中由于物种冗余、相互竞争等因素，植物最大光合速率与

群落净初级生产力的关系非常复杂，不同地点和不同生态系统类型间存在显著变异。
植物性状要实现从器官⁃群落的推导，理论上需要满足两个基本条件：１）调查应覆盖植物群落出现的所有

物种；２）详细的植被群落结构调查数据。 在实际操作过程中，针对每个群落需要开展详细的调查，这是通过

文献搜集数据难以实现尺度上推的重要原因。 前言提到网络化长期定监测样地（ＣＥＲＮ、ＣＮＥＲＮ、ＣＴＥＲＮ 和

ＣＦｏｒＢｉｏ）为开展系统性植物性状测定提供了较为理想的平台，伴随着“群落性状”概念的提出和推导方法的逐

步成熟，必将有助于建立传统性状研究与宏观生态学的桥梁，值得期待。 近期，何念鹏研究团队利用热带⁃寒
温带 ９ 个典型森林生态系统详细的调查数据，并尝试性地利用生物量加权法将叶片气孔从器官推导至群落水

平，并发现群落水平的气孔性状呈现出明显的纬度格局，且与生态系统总初级生产力和水分利用效率显著相

关［１８，３５⁃３６］，提供了天然森林群落性状与功能联系的直接证据。 Ｚｈａｎｇ 等［５３］利用该方法获得了中国东部 ８ 个森

７　 １９ 期 　 　 　 何念鹏　 等：植物性状研究的机遇与挑战： 从器官到群落 　
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林叶⁃枝⁃干⁃根和土壤的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的加权平均值，并发现其结果与前期收集数据（数据直接平均法）所获得

结果差异显著。 如前言所讨论所示，过去几年基于数据直接平均法或生物量相对加权法的研究较多，但真正

基于群落生物量加权法的研究还仅在少数几个站点实现；尤其是在如何实现由点至面拓展、天然群落性状⁃功
能定量评估、群落性状与快速发展的宏观生态学观测技术的联系等方面，还有很长的路要走。

５　 群落性状的应用前景与展望

（基于单位土地面积的）群落性状作为一个新概念，其指标体系和应用将会是一个逐渐深入和拓展的过

程。 随着调查数据的逐渐丰富，它在如下几方面具有较好的应用前景：１）群落性状将有利于更好地探讨自然

群落的性状与功能间的定量。 在传统研究中，大多数研究都是在物种水平测试植物性状并探讨性状与功能的

关系，并将这种物种水平的定量关系直接应用于自然群落（物种水平＝群落水平）；在复杂的自然群落中，这种

简单替换的定量关系的可信度还有待实测数据的进一步证实。 ２）群落性状将有利于揭示全球变化对生态系

统结构和功能的影响。 由于群落性状能与通量观测、近地面遥感和卫星遥感的观测数据在单位土地面积上匹

配，使性状研究可更好地结合或服务于相关的新技术，即推动新技术的发展，又为性状研究提供新的生长点。
当前，全球变化的生态效应多是在生态系统水平进行评估的；在利用 Ｎ ∶Ｐ 比变化来探讨养分限制性或未来氮

磷沉降不对称的生态效应时，如果能用群落水平的 Ｎ ∶Ｐ 比（群落内不同物种长期适应与权衡的整体表现形

式），其评估结果应该可以更准确。 ３）为生态模型提供更多和更准确的关键参数，提高模型模拟精度。 以 Ｃ ∶
Ｎ 比为例，由于群落水平数据难以获得，大多数生态模型均使用个别物种数据或少数物种算数平均会值来替

代，如能提供更精确的群落水平 Ｃ ∶Ｎ，应该可以提高相关模型的预测精度。 ４）群落性状的提出能促使更多植

被性状纳入生态模型，为开发新一代模型奠定坚实基础［６０］。 目前，许多模型专家已经意识到纳入更多性状参

数是提高预测精度的有效措施，随着群落性状数据的逐步增多，未来一定会有更多性状参数被纳入模型以提

高模型精度。
如果未来能进一步发展生态系统性状，以单位土地面积为基础，建立植物群落性状、动物群落性状、土壤

微生物群落性状、土壤属性和气候特征的联系，将有利于从新视角探讨生态系统内部生物和非生物间的有机

联系。 在实际调查过程，许多科学家在特定地点或多个地点，都开展了系统的群落结构与性状调查，但由于传

统概念与个人理解的差异，这类数据或群落性状很少被公布并积累下来，这是性状研究巨大的损失。 有鉴于

此，本文抛砖引玉地探讨了群落性状的定义及其潜在应用，虽然部分观点仍有待商榷，但希望能引起国内同行

对性状研究概念与方法的思考，推动性状研究从物种水平向群落水平的跨越，甚至拓展到区域或全球水平。
同时，希望新的概念体系能逐步将传统性状与高速发展的新技术（定量遥感、通量观测、生态模型）相结合，更
好地服务于区域生态环境问题的解决，拓展性状研究的新生长点。
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