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竞争⁃耐胁迫⁃杂草型植物对策理论及其应用研究进展

姚　 忠，吴永明，游海林，辛在军∗

江西省科学院微生物研究所，南昌　 ３３００９６

摘要：竞争⁃耐胁迫⁃杂草型植物（ＣＳＲ）对策理论主要研究植物对环境胁迫和干扰的适应性特化。 从功能生态学角度讲，ＣＳＲ 理

论是通过解释各种功能性状协同变异的主导维度来反映植物的生态对策。 而物种所采取的生态对策将决定其在群落中的生态

位，并最终会影响生态系统过程与功能。 自 １９７４ 年 Ｇｒｉｍｅ 首次提出 ＣＳＲ 对策的概念以来，ＣＳＲ 对策思想就受到了生态学家很

大的关注，经过近半个世纪的发展，目前已经形成了比较完整的理论和研究方法体系。 试图在回顾 ＣＳＲ 理论及其研究方法发

展的基础上，阐述其基本内涵，并重点从功能性状变异空间、植物适应性、群落过程和生态系统特性等 ４ 个方面概述 ＣＳＲ 理论

及其分析模型的验证及应用，梳理其最新研究进展。 ＣＳＲ 理论已经得到了很多研究的广泛验证并应用于多种尺度上的植物生

态学研究，但仍有一些方面值得进一步发展完善，如第四区缺失问题、功能性状变异主轴以外的变异、ＣＳＲ 对策与功能性状种内

变异和谱系关系的联系等方面需要深入研究。
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自 １９７４ 年 Ｇｒｉｍｅ 首次提出 ＣＳＲ 对策的概念以来，ＣＳＲ 对策思想就受到了生态学家很大的关注［１—２］。 特

别是在当前全球变化和生态保护研究的强烈需求背景下，有越来越多的研究关注气候变化或土地利用变化对

物种分布、群落构建和生态系统功能的影响［３—４］。 ＣＳＲ 对策反映了植物在一定生境生产力和干扰水平下的适

应性响应［５］，是植物与环境相互作用的结果［６］。 从功能生态学角度讲，ＣＳＲ 理论是通过解释各种功能性状协

同变异的主导维度来反映植物的生态对策［３］。 而物种所采取的生态对策将决定其在群落中的生态位，并最

终会影响生态系统过程与功能［７—８］。 因此，ＣＳＲ 理论及其模型不仅可用于植物功能性分类和预测环境变化对

植被的影响，也可以作为一个概念性框架进行比较植物生态学研究，从而实现在共同的基础上评估环境因素

或管理方式对生物多样性、生态系统稳定性等的影响。
ＣＳＲ 理论经过近半个世纪的发展，已经形成比较完整的理论和方法体系。 由于其理论假设简明、分析方

法实用，目前已作为一个实用的生态学工具被广泛应用于物种适应性、群落过程和生态系统特性等相关研究

中，但国内相关研究较少。 本文在简要回顾 ＣＳＲ 理论及其分析模型发展的基础上，梳理其在植物生态学研究

中的应用进展，并探讨当前研究的不足之处以及未来发展的方向，以供国内相关研究者参考。

１　 ＣＳＲ 理论及其分析模型的发展

１．１　 ＣＳＲ 理论的形成及其基本内涵

１９７４ 年 Ｇｒｉｍｅ 在《Ｎａｔｕｒｅ》发表了《基于对策的植被分类》，首次提出 ＣＳＲ 对策思想［９］。 １９７９ 年 Ｇｒｉｍｅ 出

版《植物对策与植被过程》，初步论述了 ＣＳＲ 理论［５］。 ２００１ 年 Ｇｒｉｍｅ 出版该书的第二版《植物对策、植被过程

和生态系统特性》 ［１０］。 ２０１２ 年 Ｇｒｉｍｅ 和 Ｐｉｅｒｃｅ 共同出版了《塑造生态系统的进化对策》，提出了普适性适应

对策观点，将植物对策理论进一步延伸到包括对微生物、动物在内的各种生物适应对策分析［８］。 因此，ＣＳＲ
理论是由 Ｇｒｉｍｅ 及其团队共同建立的关于植物生态对策的理论，其具有以下 ４ 方面基本内涵：

（１）ＣＳＲ 理论假设胁迫和干扰是影响植物适合度的两个主要环境因素。 Ｇｒｉｍｅ［１１］ 认为，胁迫是限制植物

干物质增长的环境因素（如养分不足），而干扰是破坏植物生物量积累的外力（如放牧），将胁迫和干扰水平进

行不同组合可以形成适合植物生长的 ３ 种基本生境类型，但植物不能长期生存在同时受高度胁迫和干扰作用

的极端生境中（图 １）。
（２）ＣＳＲ 理论所建立的植物对策类型谱包括 ３ 种基本对策和 １６ 种次级对策（图 １）。 ３ 种基本生境类型

对应竞争型植物 Ｃ（Ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ）、耐胁迫型植物 Ｓ（Ｓｔｒｅｓｓ⁃ｔｏｌｅｒａｔｏｒ）和杂草型植物 Ｒ（Ｒｕｄｅｒａｌ）这 ３ 种基本对策

型植物，占据三角模型（ｔｒｉａｎｇｕｌａｒ ｍｏｄｅｌ）的 ３ 个角，是植物对极端环境的适应性特化；而适应于不同水平的胁

迫和干扰之间的特定平衡，植物进化出多种次级对策占据三角形的中间区域，如竞争型杂草类植物（ＣＲ 对策

者）等［１２］。
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图 １　 植物 ＣＳＲ 对策的基本分类体系

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＣＳＲ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

Ｃ， 竞争型植物 ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ； Ｓ， 耐胁迫型植物 ｓｔｒｅｓｓ⁃ｔｏｌｅｒａｔｏｒ； Ｒ， 杂草型植物 ｒｕｄｅｒａｌ． （ａ） ＣＳＲ 理论假设的植物沿生境生产力和干扰梯度的生

态位分布（仿自 Ｇｒｉｍｅ［５］ ）；（ｂ） ＣＳＲ 分类空间中的 １９ 种对策类型（仿自 Ｈｏｄｇｓｏｎ 等［１１］ ），以小空心圆表示

（３）植物的 ＣＳＲ 对策表现是物种在不同功能间权衡资源配置的结果。 植物必需权衡有限资源在提高竞

争能力、耐胁迫能力和抗干扰能力之间的投资分配问题，而权衡的结果是在一种情形下能增加物种适合度的

性状组合将不可避免地降低其在另外情形下的适合度，如在贫瘠生境中植物主要表现为增强耐胁迫性而降低

其对养分的竞争能力［８］。
（４）ＣＳＲ 理论主要研究植物在定居阶段的适应性特化。 很多研究发现，植物在定居阶段和繁殖更新阶段

的性状间存在弱相关性［２］，但各阶段的性状变异是高度集中的［１３—１４］。
１．２　 ＣＳＲ 分析模型的发展

最初 Ｇｒｉｍｅ 提出 ＣＳＲ 对策概念时，对 Ｃ 对策者的界定是基于冠层高、侧向扩展和枯落物积累量的综合形

态指数，而用最大相对生长率界定 Ｓ 对策者，但对 Ｒ 对策者没有明确界定［９］。 之后 Ｇｒｉｍｅ 又利用形态、生理和

繁殖等 ２０ 种特征建立了二叉式检索表来判别植物的 ＣＳＲ 对策类型，但这需要通过费时费力地野外调查和实

验室分析来采集足够的数据。 近些年来功能生态学的发展，为 ＣＳＲ 三角模型的定量分析提供了新的思考

角度。
１．２．１　 Ｈｏｄｇｓｏｎ 等的模型

１９９９ 年，Ｈｏｄｇｓｏｎ 等［１２］基于冠层高、叶干物质含量、开花时间、花期、侧向扩展、叶干重和比叶面积 ７ 种功

能性状与竞争性、耐胁迫性和杂草性的相关性，实现了对植物 ＣＳＲ 对策类型的界定。 通过该模型与 Ｇｒｉｍｅ 的

二叉式检索表对英国 ４９３ 种草本植物的 ＣＳＲ 对策类型分析，发现两种方法的分类结果一致性达到了 ９６％。
Ｈｏｄｇｓｏｎ 等建立的 ＣＳＲ 分析方法首次将 ＣＳＲ 理论转化为一种实用的生态学方法，由于该模型简单，且创

建了定制表格工具，因此迅速从英国应用到全球各地的生态学研究中，也进一步扩大了 ＣＳＲ 理论的影响

力［１５—１６］。 但该模型至少存在 ４ 方面问题：（１）用于分析的性状有定类变量，如花期、开花时间等；（２）模型中

开花时间不能用于比较寒带、温带和热带植物，也不能严格地应用到南半球；（３）由于要利用冠层高，该模型

只适用于草本植物而没有涵盖木本植物；（４）对一些特殊植物的 ＣＳＲ 类型界定可能存在问题，如肉质植物、盐
生植物、以茎为主要光合作用器官的植物等。
１．２．２　 Ｐｉｅｒｃｅ 等的模型

针对 Ｈｏｄｇｓｏｎ 等的模型存在的问题，Ｐｉｅｒｃｅ 等［１７］利用叶干物质含量、比叶面积和叶面积 ３ 种叶性状与多

种功能性状的变异主轴进行回归分析，从而建立了与 ＣＳＲ 理论相对应的生态对策分析模型。 ２０１７ 年 Ｐｉｅｒｃｅ
等利用收集于 ６ 个大陆的 ３０６８ 种植物的这 ３ 种叶性状值建立了全球校正的 ＣＳＲ 分类系统［３］，并形成了电子

表格工具“ＳｔｒａｔｅＦｙ”，从而实现了在一个通用框架下对不同地理区域的植物 ＣＳＲ 对策进行分析比较。
相对于 Ｈｏｄｇｓｏｎ 等的模型，Ｐｉｅｒｃｅ 等建立的 ＣＳＲ 分析模型虽仍对一些特殊植物的 ＣＳＲ 类型界定存在问
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题，但表现出 ３ 个方面的突出优点：（１）选用的都为数量性状，不仅直观、易测定，而且适用于各种植物类群；
（２）可应用于一般的维管束植物，包括木本、草本、蕨类和水生植物，同时适用于群落内物种和种群内个体比

较；（３）基于功能生态学理论，利用主成分分析方法（ＰＣＡ）实现将功能性状变异空间转化为与 ＣＳＲ 理论相对

应的三角形排序空间。 因此，Ｐｉｅｒｃｅ 等建立的 ＣＳＲ 模型同时具有理论和实际应用价值。

２　 ＣＳＲ 理论及其模型的验证及应用

ＣＳＲ 对策思想自提出以来，虽受到一些学者的质疑，但 ＣＳＲ 理论及其分析模型的有效性就在于其简单明

确的假设和客观的多变量分析方法［１８—２０］。 目前 ＣＳＲ 理论及其模型已经被广泛应用于物种适应性、群落过程

和生态系统特性等相关的理论和实践研究中，同时这些研究也为 ＣＳＲ 理论提供了实证支持和扩展补充。
２．１　 功能性状的变异空间

由于没有预先的比较基准，事实上很难对 ＣＳＲ 分析模型的有效性作出定量估计，而基于功能生态学对性

状变异进行多变量分析正试图提供这样一个基线，ＣＳＲ 理论也是首个提出可以通过性状空间降维进行植物生

态对策分析的理论。
很多研究发现，植物功能性状的变异主轴可以概括为经济型谱（ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ） 和大小谱（ ｓｉｚｅ

ｓｐｅｃｔｒｕｍ）。 如 Ｌａｕｇｈｌｉｎ 等［２１］对北美 １３３ 种植物的 １０ 种功能性状、Ｄíａｚ 等［１］对收集于全球 ４６０８５ 种植物的 ６
种性状的研究；在群落水平上，Ｄｏｕｍａ 等［２２］对分布于荷兰多种生境的 ７６４４ 个植被样方的 １２ 种功能性状的研

究，都发现类似的性状变异格局。 即使是对功能性状数据采用不同的转换方法，也不会改变经济型谱与大小

谱在性状变异空间中的正交关系［１５，２３］。 可见，功能性状变异的这两条主轴是广泛存在的，是植物功能权衡的

高度代表，并在很大程度上独立于地理梯度、植物区系、系统发育群或生活型。 其中，经济型谱是一条有关植

物资源利用对策的特化轴［２４］，大小谱反映植物对优势度的控制，而其它营养性状和繁殖性状等都可以协同变

化而成为这两个主轴的组分［２２，２５］。 Ｄíａｚ 等［１］ 认为，功能性状间的权衡决定了植物的生态对策。 从功能生态

学角度讲，ＣＳＲ 理论正是通过最大可能地解释各种功能性状的协同变异来反映植物的生态对策［１， ３］。 因此通

过客观的多变量分析方法如 ＰＣＡ 确定的性状变异轴与 ＣＳＲ 对策类型的变异轴应具有高度一致性［２３］。
Ｃｅｒａｂｏｌｉｎｉ 等［１５］利用 ＰＣＡ 对分布于欧洲 ５０６ 种植物的 １１ 种功能性状进行分析，发现性状变异主轴与物种的

ＣＳＲ 对策类型呈显著相关性，第一主成分与竞争型策略组分显著正相关而与杂草型和耐胁迫型策略组分负相

关，第二主成分与耐胁迫型策略组分正相关而与杂草型策略组分负相关，很好地验证了 ＣＳＲ 对策可以反映植

物功能性状之间的权衡决定的适应性特化。
叶经济型谱和叶大小谱变异也是普遍存在的［２３］，而且各种叶性状间的权衡与根、茎、花以及植株整体性

状间的权衡都存在密切相关［１，２６—２７］。 对来自全球 ３７１ 种植物的研究发现，分别由 １４ 种性状与叶干物质含量、
比叶面积和叶面积这 ３ 种叶性状组成的两种变异空间之间存在明显的一致性［３］。 因此，可以合理地假设由这

３ 种叶性状描述的多变量功能空间就能代表植物整体的功能变异，从而支持 Ｐｉｅｒｃｅ 等建立的 ＣＳＲ 模型。
２．２　 ＣＳＲ 对策与植物适应性的关系

ＣＳＲ 理论认为植物适应性的差异可由生境生产力和干扰予以解释和预测，ＣＳＲ 对策是反映植物对各种

环境条件综合适应的一个妥协策略［８，２８］。
２．２．１　 植物的资源利用对策

Ｇｒｉｍｅ 认为［１４］，植物对生境生产力响应的差异主要表现在 ＣＳＲ 体系中的 Ｃ⁃Ｓ 轴上，反映了植物在资源竞

争与耐胁迫性之间的权衡，但不存在同时具有高或低的竞争力和耐胁迫能力的物种。 植物资源利用对策的这

种权衡可以对应于叶片的“快－慢”经济型谱［２９—３０］。
生境生产力决定了植物采取特定的 ＣＳＲ 对策类型。 在肥沃生境中 Ｃ 对策者是优势种［３１］，但在养分脉冲

式变化的生境中 Ｓ 对策者将成为优势种［３２］，而在长期贫瘠的生境中植物将表现出典型的耐胁迫性［１３］。 如贫

瘠土壤作为砾质土草地和砂质土草地共同的主要环境筛，导致这两类草地都以耐胁迫性植物为优势种［３３］。
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水分梯度强烈影响湿地植物生态对策的分布格局。 如对斯洛文尼亚一个湿地的研究发现，具有 Ｃ 和 ＣＲ 对策

的植物比例与湿度负相关而与高程正相关，ＣＳ 对策者比例与湿度正相关而与高程负相关［３４］。 而在较大尺度

上，气候条件可能是反映环境胁迫的关键指标，如降水对黄土高原旱作农业区农田杂草［３５］、气温对巴西南部

亚热带森林［３６］等形成独特的 ＣＳＲ 对策类型具有重要影响。 在多种环境胁迫下植被将形成多样化的生态对

策。 如林下植物针对光合有效辐射和土壤水分的不同胁迫水平采取了不同的生态对策，受中低程度土壤水分

和光照胁迫的生境更适于 Ｃ 对策者，中等光胁迫强度而土壤水分充足的生境更适于中间型的 ＣＳＲ 对策者，而
高光和中等干旱的生境更适于 ＣＳ 对策者［３７］。 但不同植物即使具有相近的 ＣＳＲ 对策类型也可能以不同方式

响应环境胁迫。 如对 ４ 种海岸沙丘植物的研究发现，这些植物虽都表现为 Ｒ ／ ＣＲ 或 Ｃ ／ ＣＲ 对策，但它们或通

过形成非腺性毛状体以避免高温和干旱胁迫，或通过产生次生代谢物以应对胁迫［３８］。
２．２．２　 植物的抗干扰对策

ＣＳＲ 三角模型中的 Ｒ 轴反映植物对不同干扰的响应［３９］，Ｒ 对策者具有良好的拓殖能力，表现为快速发

芽、短的生活周期、开花早和繁殖投入大等特征，这类植物在受干扰的裸地生长良好，但随着干扰减少生境中

的这类植物也将减少［５］。
ＣＳＲ 对策可以反映植物对干扰的响应。 在高放牧压力下植物主要通过表现出 Ｒ 对策以躲避牧食，而不

是形成高成本的防御性结构或不利适口性的次生代谢物［４０］。 适度放牧将压制优势种而增加机会种。 如对阿

尔卑斯山草地的研究发现，相对于未放牧的单优势种天然草地，受放牧干扰的草地有 ５ 个共优种，具有更多的

从属种和 ＣＳＲ 对策类型；且放牧草地上出现了较多的 Ｒ 对策者和特有的 ＣＲ 对策者，说明畜肥改善了高山贫

瘠的生境条件［４１］。 但畜肥过高将不利于生物多样性。 如在低畜肥而高放牧强度的草地，ＣＳＲ 对策的丰富度

和均匀度都要高于高畜肥而低放牧强度的草地，而且 ＣＳＲ 对策的均匀度要比物种均匀度的变异更显著，表明

ＣＳＲ 对策均匀度可以作为评价群落利用不同生态位能力的更直接测度［４２］。 相对于放牧，刈割不仅可以选择

性地去除大量高的草本植物而促进杂草型植物生长［４３］，而且割草引起的土壤养分流失也将有利于耐胁迫型

植物生长［４４］，表明割草通过显著降低生物量生产和物种的竞争性而为弱竞争者提供生长机会。 物种响应干

扰的 ＣＳＲ 对策可以反映其受损害程度。 如对北美阿巴拉契亚山脉的冰雪风暴灾害研究发现，Ｃ 对策者遭受

的损害最为严重，特别是枝条折断，但是这类树种能通过快速重建冠层而抵抗突发的灾害事件，因而死亡率较

低和灾后恢复力较强；Ｓ 对策者受损害程度最小，而 Ｒ 对策者与冰雪风暴损害的相关性不明显［４５］。 Ｇｒｉｍｅ［１０］

也认为，具有 Ｃ 对策的草本植物能通过快速重建高而稠密的株丛而幸存于不频发但严重的破坏事件，因而具

有较强的表型可塑性和灾后恢复力。
近几十年来由于传统农林系统的变化导致全球范围的抛荒和停止放牧等现象，对生物多样性造成了不利

影响［４６—４７］。 如对丹麦半自然草地的研究发现，随着传统的自由放牧转变为夏季放牧，一些 Ｃ 对策者的盖度

增加，但更多具有 Ｓ 对策的低矮草本植物的盖度减少，表明夏季放牧方式不足以有效保护草地植物多样

性［４８］。 对英国休耕地植被的调查也发现，随着休耕年限增加，植被的竞争型对策组分值增加而杂草型对策组

分值减小［４９］，证实了 Ｇｒｉｍｅ 的土地抛荒将促进竞争型植物出现的观点［１０］。 外来物种入侵被认为是导致生态

系统变化的最重要因素之一［５０—５１］。 很多研究都发现，外来植物和本地植物的生态对策存在明显不同，外来入

侵种主要表现出 Ｒ 和 Ｃ 选择，而 Ｓ 选择相对较少［５２—５３］，表明外来种成功入侵与其自身具有较强的资源竞争

力和抗干扰能力密切相关。 因此，ＣＳＲ 对策分析有助于辨识具有较高入侵性的外来种，以更好地保护生物多

样性。
２．３　 ＣＳＲ 对策与群落过程的关系

Ｇｒｉｍｅ 在其专著《植物对策、植被过程和生态系统特性》中，重点从优势性、群落构建、物种珍稀性和灭绝、
拓殖和入侵、演替、物种共存 ６ 个方面论述了植物对策与群落过程之间的相关性［１０］。 很多研究也表明 ＣＳＲ 对

策与植被动态性之间存在可预测的相关性，Ｗｉｌｓｏｎ 等认为 ＣＳＲ 理论是目前群落生态学中最具综合性和系统

性的一个理论［５４］。
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２．３．１　 ＣＳＲ 对策与群落构建

群落构建一直是植物生态学研究的热点论题［５５—５６］。 很多研究表明，基于中性理论的扩散限制、基于生态

位理论的环境滤筛和竞争排斥等多个过程共同影响群落构建［５７—５８］，但目前对群落构建机制尚无统一的认

识［５９］。 群落构建的不同驱动力并不是相互对立的，它们可能对不同性状或在不同空间尺度上发挥作

用［６０—６２］。 ＣＳＲ 对策反映植物各种功能性状协同变异的主轴，可以为理解群落构建提供一个总体框架。 为此，
Ｇｒｉｍｅ 等［８］提出了群落构建的双重滤筛模型（ ｔｗｉｎ－ｆｉｌｔｅｒ ｍｏｄｅｌ），认为第一级滤筛与 ＣＳＲ 对策有关（又称为

ＣＳＲ 筛），促使进入该群落的物种关键性状趋同；第二级滤筛主要与持久力、存活力、繁殖更新等性状相关而

与 ＣＳＲ 性状不直接相关，将导致共存物种的这些性状趋异。 Ｐｉｅｒｃｅ 等［２７］对意大利 ３７１ 种植物的 １５ 种性状进

行 ＰＣＡ 分析发现，前两个主成分分别代表经济型谱和大小谱，但第二主成分还与种子性状存在弱相关，第三

主成分则与种子性状存在显著相关性而形成一个种子权衡维，表明除了 ＣＳＲ 对策代表的基本轴外，还有未被

包含的性状变异存在。 这与双重滤筛模型的假设是一致的，说明植物在 ＣＳＲ 三角形内进行各种关键功能之

间的权衡而形成基本对策，同时可能也需要将基本对策与局域环境特殊性间的关系予以调和，因而将植物的

生态对策归并为 ＣＳＲ 对策所产生的局限性并不妨碍进一步生态细化，特别是为应对局域环境的特异性而形

成独特的繁殖对策、物候对策或共生对策等［６３—６５］。
ＣＳＲ 对策分析可以为洞察群落构建提供一个直接联系。 对阿尔卑斯山的放牧草地和自然草地的对比研

究发现，在同一类型草地内植物主要表现出响应放牧有无的 Ｒ 或 Ｓ 对策，但不同类型的草地植物都主要表现

出响应高山胁迫环境的 Ｓ 选择，表明环境筛将导致共存物种在总体 ＣＳＲ 对策类型上趋同，而放牧将促使局域

植物的 ＣＳＲ 对策类型多样化和生态位分化［４１］。 Ｇｒｉｍｅ 认为［６６］，干扰是局域尺度上性状分异和物种共存的重

要驱动力，而生境生产力引起的性状趋同可同时作用在群落和生态系统水平上。 但沿着资源可利用性梯度可

能不一定存在功能变化的一致性趋势。 如在极端高或低生境生产力下，群落表现出 Ｃ 或 Ｒ 的趋同对策，而在

中等生境生产力下群落则表现出许多次级对策，表明生物和非生物制约的释放而允许多种生态对策的共

存［６７］。 可见，群落构建是多种生态滤筛综合作用的过程，ＣＳＲ 对策分析可以为研究和理解群落构建提供一个

强有力的生态学工具。
２．３．２　 ＣＳＲ 对策与群落演替

演替是动态的群落构建，目前对于群落结构是确定性的还是历史偶然性的观点虽仍有争议［６８］，但很多研

究表明，演替过程中物种组成往往是不可预测的，但功能性变化是确定性的［６９—７０］。 因此，群落的功能性变化

分析可能更有助于反映演替过程及其驱动力。
原生演替发生在从未有过任何生物的裸地。 对冰川前陆的原生演替研究发现，早期由于雪崩、冰川融水

等干扰，先锋植物以 Ｒ 对策者为优势种，而在演替中后期则以 Ｓ 对策者为优势种，表明在高山严酷环境中，相
对于竞争，有效的耐胁迫能力和资源保存与利用能力显得更为重要［１６］。 但演替过程中新出现的干扰会影响

这种轨迹。 如对阿尔卑斯山岩屑区的原生演替研究发现，群落对策从早期的 Ｒ 选择到后期的 Ｓ 选择，但在放

牧影响下，后期群落又进一步特化形成多种生态对策，包括 Ｃ ／ ＣＲ、Ｒ ／ ＣＲ 和 ＣＲ ／ ＣＳＲ，表明食草动物在抑制或

加速演替进程中有重要作用［３］。 与资源贫瘠的高山环境相反，受火山泥流干扰的生境具有一定养分，因此在

其演替过程中，群落功能性的主要变化虽然仍是 Ｒ 对策组分值不断降低而 Ｓ 对策组分值逐渐增加，但 Ｃ 对策

组分在整个演替过程中都占优势［７１］。 可见，环境胁迫和干扰作用的相对重要性决定了演替过程中植物生态

对策的变化格局。
与原生演替不同，次生演替发生在原有植被人为破坏后的次生裸地。 Ｇｒｉｍｅ［１１］ 认为，次生演替早期以 Ｒ

对策者而在后期则以 Ｓ 对策者为优势种，而 Ｃ 对策的重要性取决于生境生产力。 对苜蓿农牧地抛荒的研究

发现类似演替轨迹，但竞争性由于群落优势种一直是竞争力强的多年生植物而变化不大［７２］。 与抛荒牧地不

同，抛荒耕地由于农作残留肥力因而物种竞争较激烈，但群落的耐胁迫性变化不明显，表明土地利用历史对演

替有重要影响［７３］。 但较高的农作残留肥力不利于 Ｓ 对策者，如抑制了英国低地草地的耐胁迫型植物生

９２　 １ 期 　 　 　 姚忠　 等：竞争⁃耐胁迫⁃杂草型植物对策理论及其应用研究进展 　
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长［７４］。 也有研究发现，次生演替早期的优势种不一定具有 Ｒ 对策。 如对延河流域森林草原区的植被恢复研

究发现，ＳＲ 对策者在整个恢复期都占据优势地位并呈增多趋势，而 Ｃ 和 ＳＣ 对策者则均逐渐减少，这可能是

因为土壤养分含量虽总体呈上升趋势，但植物的生存环境并未改善到不存在胁迫的程度［７５］。 对牧地抛荒后

自然成林的研究也发现，植被呈现出草本群落⁃灌木群落⁃乔木群落的演替过程，群落总体的生态对策也相应

地发生了 Ｓ⁃ＳＣ⁃Ｃ ／ ＳＣ 的变化［７６］。 因此，群落演替轨迹可能不存在一致的模式，而 ＣＳＲ 对策分析可以指示演

替阶段和方向而无需考虑具体的物种组成，因此有助于探究演替过程中的群落构建机制。
２．４　 ＣＳＲ 对策与生态系统特性的关系

ＣＳＲ 对策反映了植物各种功能性状协同变异的主导维度，而植物的功能性状可与生态系统过程与功能联

系起来，如叶凋落物分解是地球化学循环中的一个重要过程［７７］。 Ｇｒｉｍｅ 在专著《植物对策、植被过程和生态

系统特性》中，重点从营养结构、生产力和稳定性等 ３ 个方面论述了植物生态对策与生态系统特性之间的

联系［１０］。
凋落物分解是陆地生态系统碳和养分循环的关键过程［７８—７９］。 研究发现，耐胁迫性高的植物由于产生较

多的支持组织，其凋落物分解较慢，从而影响养分循环、土壤形成等［２５］。 这与 Ｒｅｉｃｈ［２９］ 提出的“慢”对策物种

与“慢”的生态系统过程相联系的观点一致，即具有较高组织密度、较长组织生活周期的资源保守性物种（即 Ｓ
对策者），其凋落物分解也比较慢。 凋落物的分解速率影响碳周转。 对分布于全球 ８１８ 种植物的叶性状与其

凋落物分解的相关性研究发现，资源保守性物种将获得较“慢”的碳投资回报，表现出长寿命、较高的比叶重

和较低的叶氮含量，这种关联性为植物整体碳策略和生物地球化学循环之间建立了一个新的联系［８０］。 事实

上，生态对策可以在一定程度上直接反映植物自身的碳分配格局。 如对湿地植物的研究发现，相比 Ｃ 和 Ｒ 对

策者，Ｓ 对策者具有较高的结构性成分（如木质素），而 Ｃ 和 Ｓ 对策者比 Ｒ 对策者具有更高的存储性成分（如
淀粉），且具有不同生态对策的植物其碳水化合物分配受生境养分含量变化的影响也不同，表明生态对策和

生境养分水平可能是植物碳分配的关键驱动因素［８１］。 因此，探索凋落物可分解性与植物 ＣＳＲ 对策之间的联

系，有助于深入理解植被⁃土壤反馈机理和改进全球碳循环模型。
植被净初级生产力（ＮＰＰ）对理解碳循环及其对气候变化的响应是至关重要的［８２］。 ＣＳＲ 理论认为，ＮＰＰ

与生物量之间存在 Ｓ 形关系，曲线较高的渐近线部分对应于 Ｃ 对策者，较低的渐近线部分对应于 Ｓ 或 Ｒ 对策

者，而次级对策者对应于曲线的陡峭部分［８］。 Ｊｅｎｋｉｎｓ 等［８３］对收集于全球 ７０９ 条植被 ＮＰＰ 与生物量的成对数

据进行分析，发现相对于基于生态学代谢理论的线性模型和非对称性竞争假说的二次曲线模型，基于 ＣＳＲ 理

论的 Ｓ 形曲线模型能更好地预测 ＮＰＰ 与生物量的异速比例关系，表明植物的生态对策及其生长环境通过级

联作用向上调节 ＮＰＰ，因此可以基于碳循环与植物生态对策之间的联系来解释和预测全球生物量生产和碳

循环格局。 生物多样性一直被认为对生物量生产有正效应［８４—８５］，虽然目前对两者关系仍没有统一模式［８６］，
但 Ｇｒｉｍｅ［８７］提出的“驼背”模型受到了广泛关注。 这种模式在对意大利北部草地的研究中得到了很好地印

证，并发现中等生物量的群落具有最高的物种丰富度和 ＣＳＲ 对策类型多样性；而在极端低或高生物量的群落

中，物种丰富度较低，并分别以 Ｒ 和 Ｃ 对策者为优势种，表明在极端生物量情况下植物将为生存而表现出高

度的适应性特化［６７］。 Ｋｅｌｅｍｅｎ 等［８８］对匈牙利大平原的研究也发现类似格局，但低生物量群落是以 Ｓ 对策者

为优势种，这是因为这类群落受土壤湿度的高季节性变异和土壤高碱度的共同胁迫影响。 因此，植物的 ＣＳＲ
对策分析有助于深入理解生物量⁃生物多样性关系。

植被是地表能量收支过程中的基本参量［８９—９０］。 对森林热力学效率的研究发现，相比具有较高杂草型对

策组分值的幼林或人工林，天然成熟林具有较高比例的竞争型和耐胁迫型对策组分，不仅生物量存储高，而且

能更有效地耗散表面温度，表明 ＣＳＲ 模型可与生态系统的热力学动态相关联来指示生态系统的复杂性［９１］。
ＣＳＲ 理论认为植被抵抗力与耐胁迫型植物、植被恢复力与杂草型植物和竞争型植物的特性间存在可预测的关

系，因而可预测植被的稳定性［１０，４５］。 如受干扰严重的森林中，具有 Ｒ 对策和次级 ＣＳＲ 对策的植物频繁出现，
林分结构趋于简单，生物量存储低，从而降低了生态系统的能量耗散能力，这可能将导致生态系统状态失调而
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损害生态系统的稳定性和生态系统服务功能的供给［９２］。 在许多海岸带，也出现由于水位波动加剧导致竞争

型和耐胁迫型植物减少而杂草型植物增加的现象，对湿地生态系统过程与功能产生了不利影响［９３］。 因此，利
用 ＣＳＲ 理论可分析预测气候变化和人为活动对植被及生态系统的潜在影响，从而有针对性地采取适应性管

理对策。

３　 问题与展望

自 １９７４ 年 Ｇｒｉｍｅ 首次提出 ＣＳＲ 对策的概念以来，经过近半个世纪的发展，已经形成了比较完整的理论和

方法体系。 综合已有的研究成果，ＣＳＲ 理论具有三方面的突出优势：（１）与经济型谱和大小谱作为植物主导

功能谱的实证结果相一致，而目前还没有其它的生态对策理论可以同时解释功能谱的这两条主轴；（２）将植

物的生态对策与功能性状的变异空间建立联系，因此可以利用性状的尺度灵活性，将 ＣＳＲ 对策分析应用于物

种、群落和生态系统等不同水平的生态学研究；（３）ＣＳＲ 对策可以作为一个通用概念，在全球尺度上对各种实

验结果进行比较研究，从而形成一般性结论。 同时，ＣＳＲ 理论为物种功能和自然选择之间提供了一个理论联

系，暗示了在生物圈内普遍存在的选择压力，因此可以成为普适性理论而延伸到对其它生物生态对策的研

究［８］。 尽管 ＣＳＲ 理论已经得到很多研究的广泛验证并应用于多种尺度上的生态学研究，但仍有一些问题值

得进一步深入探讨。
３．１　 第四区缺失问题

ＣＳＲ 三角模型中的那个缺失象限一直受到质疑（图 １） ［３２，３９］。 因为直观上，如在遭受高干扰和高胁迫的

荒漠地区，仍有沙生柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｔａｋｌａｍａｋａｎｅｎｓｉｓ）生存［９４］。 而本质上，第四区缺失问题是对于胁迫和干扰的

界定仍存有争议。 首先，ＣＳＲ 理论假设植物对胁迫或干扰具有一致性的响应特征，但事实上不同物种的响应

是不同的。 如在沙漠中，仙人掌通过肉质茎增强抗旱性，短命植物则通过成熟植株死亡以避免干旱［５４］。 而干

扰还存在频率和强度的不同［９５］，并往往与胁迫交互作用［９６—９７］。 对中欧植物区系的研究发现，生境生产力与

干扰强度对物种生态位存在正交互效应，但与干扰频率的交互性不明显，因此有很多物种可以生活在受频繁

干扰的贫瘠生境，但很少有物种可以生活在受严重干扰的贫瘠生境（支持 ＣＳＲ 理论） ［９８］。 Ｌａｕｇｈｌｉｎ［９９］ 认为，
考虑到胁迫和干扰的多维特性，ＣＳＲ 理论对于植物性状多维变异的解释可能过于简单化。 事实上，相对于生

产力⁃多样性关系的研究，目前对于干扰⁃多样性关系以及干扰对生产力⁃多样性关系的影响等相关研究明显不

足［１００—１０２］。 因此，今后需要综合考虑不同生境生产力、干扰频率和强度下的植物生态对策和多样性变化。
３．２　 性状变异主轴以外的变异

ＣＳＲ 对策反映植物功能性状变异的主轴，但不能解释所有的性状变异，这也是 ＣＳＲ 理论遭受争议的一个

方面［５４， １０３］。 首先，性状变异维度既有性状数量上的权衡，还包括根、茎、叶、果实等多个器官性状间的权

衡［１０４—１０５］。 如有研究发现，叶片、果实和种子的大小之间可能形成三角权衡关系［１０６］，根、茎、叶 ３ 种器官的关

键性状在资源利用上存在相互权衡和补偿［１０７］，等。 但目前还不能确定根、茎、果实的性状变异是受叶性状的

直接影响，还是各器官的性状协同变异只是因为受共同的环境因素影响，以及各器官的性状变异能否协调一

致地反映植物整体的生态对策。 再者，ＣＳＲ 理论主要针对植物在定居成熟阶段的生态对策，但繁殖更新阶段

的生态对策对种群适应力和持久力具有决定意义［１０８—１０９］。 虽然 ＣＳＲ 理论并不排除性状变异主轴外其它变异

轴的存在，如性状变异空间第三维特化为种子权衡轴［２７］，但目前对于共存物种的繁殖更新如何与营养生长协

同进化知之甚少［１１０—１１２］。 已有研究发现这些次变异轴对理解物种适应性和群落构建可能是至关重要的，如
对于 ＣＳＲ 对策相近的两种兰科植物（Ｏｐｈｒｙｓ ｂｅｎａｃｅｎｓｉｓ 和 Ｏｐｈｒｙｓ ｓｐｈｅｇｏｄｅｓ）需结合它们特有的繁殖特征才能进

一步解释这两个物种共存与多度差异［１１３］。 因此，从多器官和生活史等多方面增加性状的维度，有助于更好

地理解植物的生态对策，也将进一步发展和完善 ＣＳＲ 理论。
３．３　 性状的种内变异和谱系关系

以往 ＣＳＲ 对策的相关研究多基于性状的物种均值，近年来越来越多的研究认为，植物生态学研究中应考
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虑种内性状变异［１１４—１１５］。 一些功能性状的可塑性明显要比其它性状大，如比叶面积［１１６］，这将导致同一物种

在不同生境可能会具有不同的生态对策。 如阿尔卑斯山风铃草 （ Ｃａｍｐａｎｕｌａ ｅｌａｔｉｎｏｉｄｅｓ） ［１１７］、拟南芥

（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） ［１１８］、高山石竹（Ｄｉａｎｔｈｕｓ ｐｓｅｕｄｏｃｒｉｎｉｔｕｓ） ［１１９］ 等，都发现他们的 ＣＳＲ 对策存在种内变异。
种内性状变异信息可用于评价物种生态对策的宽度和多样性［１７］，有助于更好地理解植物对环境异质性的适

应［１２０—１２１］。 同时，功能性状又是与物种系统发育史息息相关，可以说是先天遗传因素和后天环境因素共同作

用的结果［１２２—１２３］。 因此在对植物适应性进化进行相关研究时，有必要对谱系关系和环境因素进行区

别［１２４—１２６］。 生态对策反映影响物种适合度的功能性状间权衡，这也为生态学和进化生物学提供了一个概念

性联系，从而将短时期内局地尺度的生态学过程和全球尺度进化史上发生的生态学过程联系在一起，揭示群

落物种共存和生物多样性的形成机制［１２７—１２８］。 因此，今后在基于功能性状的植物生态对策研究中应该重视

种内变异和谱系关系。
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［１００］ 　 Ｍｉｌｌｅｒ Ａ Ｄ， Ｒｏｘｂｕｒｇｈ Ｓ Ｈ， Ｓｈｅａ Ｋ． Ｈｏｗ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｓｈａｐｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ⁃ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ

ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１１， １０８（１４）： ５６４３⁃５６４８．
［１０１］ 　 刘志民， 陈怀顺， 刘新民． 干扰与植被关系研究的特点和面临的挑战． 地球科学进展， ２００２， １７（４）： ５８２⁃５８７．
［１０２］ 　 Ｈｕｓｔｏｎ Ｍ Ａ． Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ， ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ： ｅｍｐｉｒｉｃｉｓｍ ｖｓ． ｌｏｇｉｃ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｈｅｏｒｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１４， ９５（９）： ２３８２⁃２３９６．
［１０３］ 　 Ｗａｌｋｅｒ Ａ Ｐ， ＭｃＣｏｒｍａｃｋ Ｍ Ｌ， Ｍｅｓｓｉｅｒ Ｊ， Ｍｙｅｒｓ⁃Ｓｍｉｔｈ Ｉ Ｈ， Ｗｕｌｌｓｃｈｌｅｇｅｒ Ｓ Ｄ． Ｔｒａｉｔ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ： ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｗａｒｐ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ？ Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１７， ２１６（４）： ９７６⁃９８０．
［１０４］ 　 Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊ． Ｔｈｅ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ⁃ｔｗｉｇ ｓｉｚｅ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｐｅｃｔｒａ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，

２００３， １３５（４）： ６２１⁃６２８．
［１０５］ 　 Ｋｌｅｙｅｒ Ｍ， Ｍｉｎｄｅｎ Ｖ． Ｗｈｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ ｓｈｏｕｌｄ ｃｏｎｓｉｄｅｒ ａｌｌ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ： ａｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ⁃ ｂａｓｅｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ． Ｂａｓｉｃ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ，

５３　 １ 期 　 　 　 姚忠　 等：竞争⁃耐胁迫⁃杂草型植物对策理论及其应用研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

２０１５， １６（１）： １⁃９．
［１０６］ 　 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃ． Ａ ｔｒｉａｎｇｕｌａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｍｏｎｇ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ： ａｌｌｏｍｅｔｒｙ， ｏｎｔｏｇｅｎｙ， ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔａｘｏｎｏｍｙ．

Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９９， １１８（２）： ２４８⁃２５５．
［１０７］ 　 Ｆｏｒｔｕｎｅｌ Ｃ， Ｆｉｎｅ Ｐ Ｖ Ａ， Ｂａｒａｌｏｔｏ Ｃ． Ｌｅａｆ， ｓｔｅｍ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｃｒｏｓｓ ７５８ ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１２， ２６（５）：

１１５３⁃１１６１．
［１０８］ 　 Ｅｒｉｋｓｓｏｎ Ｏ， Ｊａｋｏｂｓｓｏｎ Ａ． Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９９， １３（ ４）：

４１１⁃４２３．
［１０９］ 　 Ｓａｌｇｕｅｒｏ⁃Ｇóｍｅｚ Ｒ． Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｓｔ⁃ｓｌｏｗ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｉｅｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１７， ２１３

（４）： １６１８⁃１６２４．
［１１０］ 　 Ｄａｙｒｅｌｌ Ｒ Ｌ Ｃ， Ａｒｒｕｄａ Ａ Ｊ， Ｐｉｅｒｃｅ Ｓ， Ｎｅｇｒｅｉｒｏｓ Ｄ， Ｍｅｙｅｒ Ｐ Ｂ， Ｌａｍｂｅｒｓ Ｈ， Ｓｉｌｖｅｉｒａ Ｆ Ａ Ｏ． Ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ．

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１８， ３２（１２）： ２７３０⁃２７４１．
［１１１］ 　 Ｍｏｌｅｓ Ａ Ｔ， Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍ． Ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ． Ｏｉｋｏｓ， ２００６， １１３（１）： ９１⁃１０５．
［１１２］ 　 Ｒüｇｅｒ Ｎ， Ｃｏｍｉｔａ Ｌ Ｓ， Ｃｏｎｄｉｔ Ｒ， Ｐｕｒｖｅｓ Ｄ， Ｒｏｓｅｎｂａｕｍ Ｂ， Ｖｉｓｓｅｒ Ｍ Ｄ， Ｗｒｉｇｈｔ Ｓ Ｊ， Ｗｉｒｔｈ Ｃ． Ｂｅｙｏｎｄ ｔｈｅ ｆａｓｔ⁃ｓｌｏｗ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ： ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ

ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２０１８， ２１（７）： １０７５⁃１０８４．
［１１３］ 　 Ｐｉｅｒｃｅ Ｓ， Ｖａｇｇｅ Ｉ， Ｂｒｕｓａ Ｇ， Ｃｅｒａｂｏｌｉｎｉ Ｂ Ｅ Ｌ． Ｔｈｅ ｉｎｔｉｍａｃｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｘｕａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ Ｇｒｉｍｅ′ｓ ＣＳＲ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ ｏｒｃｈｉｄｓ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｉｎ ｓｅｍｉ⁃

ｎａｔｕｒａｌ ｃａｌｃａｒｅｏｕｓ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ａｔ ｔｈｅ Ｏｌｉｖｅ Ｌａｗｎ． Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１４， ２１５（５）： ４９５⁃５０５．
［１１４］ 　 Ａｌｂｅｒｔ Ｃ Ｈ， ｄｅ Ｂｅｌｌｏ Ｆ， Ｂｏｕｌａｎｇｅａｔ Ｉ， Ｐｅｌｌｅｔ Ｇ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ， Ｔｈｕｉｌｌｅｒ Ｗ． Ｏｎ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｏｉｋｏｓ， ２０１２， １２１（１）： １１６⁃１２６．
［１１５］ 　 Ｔａｕｔｅｎｈａｈｎ Ｓ， Ｇｒüｎ⁃Ｗｅｎｚｅｌ Ｃ， Ｊｕｎｇ Ｍ， Ｈｉｇｇｉｎｓ Ｓ， Ｒöｍｅｒｍａｎｎ Ｃ． Ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｉｔ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ – ａ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ５６ ｄｒｙ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｉｔｅｓ ａｃｒｏｓｓ Ｅｕｒｏｐｅ． Ｆｌｏｒａ， ２０１９， ２５４： １６１⁃１７２．
［１１６］ 　 Ｓｈｉｐｌｅｙ Ｂ． Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ａ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０００， ２３（１１）：

１２０７⁃１２１６．
［１１７］ 　 Ｇｉｕｐｐｏｎｉ Ｌ． Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｏｆ Ｃａｍｐａｎｕｌａ ｅｌａｔｉｎｏｉｄｅｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ． Ｆｌｏｒａ， ２０２０，

２６８： １５１６０５．
［１１８］ 　 Ｍａｙ Ｒ Ｌ， Ｗａｒｎｅｒ Ｓ， Ｗｉｎｇｌｅｒ Ａ． Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｔｒａ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ

Ｂｏｔａｎｙ， ２０１７， １１９（８）： １３４３⁃１３５２．
［１１９］ 　 Ｂｅｈｒｏｏｚｉａｎ Ｍ， Ｅｊｔｅｈａｄｉ Ｈ， Ｍｅｍａｒｉａｎｉ Ｆ， Ｐｉｅｒｃｅ Ｓ， Ｍｅｓｄａｇｈｉ Ｍ． Ａｒｅ ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｉｌｙ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｐｅｃｉａｌｉｓｔｓ？ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ

ａｎｄ ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄ Ｄｉａｎｔｈｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｎｔａｎｅ ｓｔｅｐｐｅｓ ｏｆ ｎｏｒｔｈｅａｓｔｅｒｎ Ｉｒａｎ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０２０， １０（１）： １１７７４．
［１２０］ 　 Ｊｕｎｇ Ｖ， Ｖｉｏｌｌｅ Ｃ， Ｍｏｎｄｙ Ｃ， Ｈｏｆｆｍａｎｎ Ｌ， Ｍｕｌｌｅｒ Ｓ． Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｒａｉｔ⁃ｂａｓｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１０， ９８

（５）： １１３４⁃１１４０．
［１２１］ 　 Ａｓｔｕｔｉ Ｇ， Ｃｉｃｃａｒｅｌｌｉ Ｄ， Ｒｏｍａ⁃Ｍａｒｚｉｏ Ｆ， Ｔｒｉｎｃｏ Ａ， Ｐｅｒｕｚｚｉ Ｌ． Ｎａｒｒｏｗ ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｂｅｌｌｅｖａｌｉａ ｗｅｂｂｉａｎａ ｓｈｏｗｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

ｉｎ ｔｅｒｔｉａｒｙ ＣＳＲ ｓｔｒａｔｅｇｙ． Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ⁃Ａｎ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ Ｄｅａｌｉｎｇ ｗｉｔｈ ａｌｌ Ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１９， １５３（１）： １２⁃１８．
［１２２］ 　 刘晓娟， 马克平． 植物功能性状研究进展． 中国科学： 生命科学， ２０１５， ４５（４）： ３２５⁃３３９．
［１２３］ 　 Ｒｏｓａｄｏ Ｂ Ｈ Ｐ， Ｍａｔｏｓ Ｉ Ｓ， ｄｅ Ａ Ａｍｏｒｉｍ Ｔ． Ａ ｍａｔｔｅｒ ｏｆ ｓｃａｌｅ ａｎｄ ｔｒａｉｔｓ： ａ ｃｏｍｍｅｎｔ ｏｎ ‘Ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｅｄ ｆｏｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ “ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎｓ” ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｔｒａｉｔ⁃ｂａｓｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ′ ｂｙ ｄｅ Ｂｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ． （２０１５） ． Ｆｏｌｉａ Ｇｅｏｂｏｔａｎｉｃａ， ２０１６， ５１（４）： ３８３⁃３８７．
［１２４］ 　 曹科， 饶米德， 余建中， 刘晓娟， 米湘成， 陈建华． 古田山木本植物功能性状的系统发育信号及其对群落结构的影响． 生物多样性，

２０１３， ２１（５）： ５６４⁃５７１．
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