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植物功能性状网络：概念体系发展与应用进展
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摘要：自然界中，任何植物都具有多种多样的功能性状，这些功能性状协同或互补地帮助植物适应外界复杂多变的环境。 因此，
多种功能性状间的复杂关系变化规律，很大程度上可以体现植物生存、生长和繁殖等方面的适应策略及其对环境的响应机制。
目前，大多数研究局限于单一或特定几个性状间的简单关系，多维度思维及其量化方法在植物功能性状研究中还非常罕见，制
约了人们对植物多维度适应机制的深入认知。 传统的分析方法，如相关分析、主成分分析、通径分析、结构方程模型等，都难以

阐明多种功能性状间的复杂关系。 针对该科学难题，科研人员创新性地引入多维度网络分析理念、发展了“植物功能性状网

络”的理论体系（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＰＴＮｓ），拓展了从功能性状网络的角度揭示植物适应策略的新方法。 植物功能性状网络被

定义为由多种功能性状间相互关系构成的多维度网络，它采用其自身的整体特征或节点特征来表征植物性状之间的复杂关系、
以及植物个体、功能群、群落对环境变化或干扰等的响应与适应途径。 在此基础上，科研人员发展了 ＰＴＮｓ 的 ５ 个网络整体参数

和 ４ 个核心节点参数，并定义了其生理生态意义。 植物功能性状网络分析具有多维度捕获和可视化植物多性状间关系的潜力，
为揭示植物对环境或资源变化响应与适应策略提供了全新的视角。 本文在介绍 ＰＴＮｓ 的概念、理论、参数和方法的基础上，结
合中国东部南北森林样带数据和全球叶片功能性状数据等，从多个角度阐述了 ＰＴＮｓ 的科学性与适应性。 在深入解读先前植

物功能性状网络概念体系、理论意义和潜在挑战的基础上，结合最新应用进展进行了补充，希望通过广泛讨论，完善植物功能性

状网络概念体系，为探究植物不同尺度的多维度适应机制、及其对全球变化的响应等问题提供新的解决方案，切实推动植物功

能性状领域的发展。
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ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ， ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ｃｏｕｐｌｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｌａｔｅｓｔ ａｄｖａｎｃｅｍｅｎｔｓ，
ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ａｉｍｓ ｔｏ ｒｅｆｉｎｅ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｕｎｄｅｒｐｉｎｎｉｎｇｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｄｉｓｃｏｕｒｓｅ．
Ｕｌｔｉｍａｔｅｌｙ， ｔｈｅ ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ ｉｓ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｎｏｖａｔｉｖｅ ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ′ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ａｄａｐｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃａｌｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ， ｔｈｅｒｅｂｙ ａｄｖａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｃｏｍｐｌｅｘ ｎｅｔｗｏｒｋｓ； ａｄａｐｔａｔｉｏｎ； ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｉｔｙ

植物功能性状是植物在长期的进化和演化过程中，表现出来可度量的、相对稳定的、且与植物各功能密切

相关的特征参数［１—５］。 在自然界中，任何植物均具有种类繁多的功能性状；例如，叶片大小、叶片厚度、叶片各

种功能元素含量、植株高度、根系直径、根系长度、种子大小、种子质量等等［６］。 这些功能性状既相互独立，又
相互关联；协同、权衡、耦合或解耦等，总之，彼此之间的关系非常复杂［７—１０］。

２０ 世纪 ９０ 年代以来，植物功能性状研究取得了一系列突破性进展，为其高速发展注入了新的活力，如化

学计量理论、叶经济型谱理论、代谢理论等一系列的理论的提出［１１—１３］。 然而，纵观前期的研究，绝大多数还是

聚焦于单一功能性状的变异规律或几个功能性状间的协同、权衡关系及其与环境之间的关系。 在复杂的自然

界中，理论上任何单一功能性状的改变都不足以实现植物对复杂环境变化的响应与适应。 植物为了实现长期

生存与繁衍的需求，必须通过多种功能性状相互作用实现其单一功能优化或者多种功能平衡，形成多种适应

机制以及生长策略，以应对复杂多变的外界环境。 大量研究表明，多性状之间存在紧密的联系，然而以往的分

析方法大多仅重视单一或两两性状之间相关性的变化，却忽略了多性状间复杂的关系［５， ７， １４—１６］。 理论上，只
有综合考虑多性状间这些庞杂的关系，才有望从性状的角度深入揭示植物对环境变化的适应对策（图 １）。

还原论指向事物的微观性质，重在从宏观走向微观；而系统论反其道而行，把目光指向事物的宏观性质和

复杂性，重在从微观走向宏观。 复杂科学以复杂系统为研究对象，尝试采用跨学科的方法来揭示复杂系统背

后的统一性规律［１７］。 当前，是还原论科学一统天下的时代，科学理论整体重分析而轻综合。 相对而言，复杂

论还很年轻，甚至还没有一个普遍公认的概念体系和学科框架；然而，其跨学科范式、多尺度视角以及整体论

的世界观，为揭示各种复杂的自然系统、各类复杂的社会问题等提供了新的科学范式。 １９７７ 年，著名科学家

伊利亚·普利高津（Ｉｌｙａ Ｐｒｉｇｏｇｉｎｅ）就凭借“耗散结构论”这一复杂科学的开创性理论成果获得诺贝尔化学奖。
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图 １　 植物功能性状网络将是揭示多种功能性状复杂关系的有效途径

Ｆｉｇ．１　 Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｗｉｌｌ ｂｅ ａｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｃｏｍｐｌｅｘ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｖａｒｉｏｕｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

２０２１ 年，复杂科学再次受到了诺贝尔奖的青睐，由日裔美籍科学家真锅淑郎（Ｓｙｕｋｕｒｏ Ｍａｎａｂｅ）等建立的“地
球气候的物理模型、量化其可变性并可靠地预测全球变暖”获奖。 在复杂科学研究中，复杂网络（Ｃｏｍｐｌｅｘ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ）对于科学研究而言是一种相对较新的思想和理念，同时对于研究复杂系统而言又是一种新的技术

和方法。
目前，复杂网络已经广泛应用于分子生物学、社会科学、生物科学和交通运输等各个领域［５］。 人们通过

对复杂网络的研究，可以对自然界各种复杂关系进行量化和预测。 受到复杂科学的启发并结合对植物自身作

为一个复杂系统的判断，Ｈｅ 等［９］提出，复杂网络可以提供一种有效的方式探究植物多性状的复杂关系，并有

助于揭示植物对环境变化的多维度适应策略。 尽管目前网络分析已广泛应用于多个领域，但是在植物功能性

状研究的应用却非常罕见；除了缺乏完善的植物功能性状网络的概念与方法外，系统性和配套性的植物功能

性状数据缺失也是重要原因。
为突破上述两大难题，何念鹏团队近期将复杂网络的理念运用到植物功能性状的研究中，构建了植物功

能性状网络（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＰＴＮｓ）的理论体系和方法，为植物功能性状的研究提供了一种新的思路和方

法［９］。 本文系统梳理了 ＰＴＮｓ 的理论框架、核心参数和计算方法，并介绍了近期几个 ＰＴＮｓ 在自然生态系统的

应用案例，希望能推动该领域的快速发展。

１　 植物功能性状网络思维的萌芽

众所周知，植物功能性状是植物在长期的进化和发展过程中，与环境相互作用而形成的与植物生长、发
育、存活和繁殖等过程相关的形态结构和生理特征参数［３—５］。 由于它与植物自身的遗传信息密切相关，对特

定植物功能性状而言首先是具有相对稳定性，并以此为基础应对环境变化时表现出了一定的时空变异性或可

塑性［１， １８］。 植物功能性状这种相对稳定性和应对外界环境变化的可塑性，使人们可以通过观测植物功能性

状的变来揭示植物在各个层面（从器官、物种、群落到生态系统）适应环境的策略和机制［２， １９］。 这也是植物功

能性状当前受到越来越多关注的重要原因之一，人们甚至希望以功能性状为媒介，打通生态学研究不同时空

尺度研究间的壁垒，推动整个学科的全面、快速发展。
近年来，国内外学者对植物单一功能性状的时空变异，功能性状间的关联以及植物功能性状网络进行了

大量研究，并取得了卓有成效的成果［７， ９， １３—１４， ２０—２１］，其发展过程大致如图 ２ 所示。
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图 ２　 植物功能性状研究进展：从单一功能性状到功能性状网络

Ｆｉｇ．２　 Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｒｅｓｅａｒｃｈ⁃ｆｒｏｍ ｓｉｎｇｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

事实上，植物功能性状具有其自身的多功能性（ｍｕｌｔｉ⁃ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ）。 一方面，植物任一种功能性状均具有

多种功能和作用机制。 以气孔为例，气孔常被比喻为 ＣＯ２和水分进出叶片的闸门。 作为植物与外界环境进行

气体交换的重要通道，气孔的形态和行为与光能利用效率、水分利用效率和热量平衡等多种功能都密切相

关［２２］。 叶片上的微毛具有多功能性，它们不仅可以通过反射太阳辐射来减少叶片受损，同时还有效地防止叶

片水分的蒸发散失［２３］。 另一方面，植物的各种功能并非仅仅依赖于单一的性状、组织或器官。 以光合作用为

例，它并非由栅栏组织或海绵组织单独完成，而是由二者相互协调、优化的结果。 大量研究表明，植物的多种

功能性状之间密切相关，甚至可以共同调控同一功能。 举例来说，叶脉性状和气孔性状之间存在着密切的相

关性，它们共同影响着植物的水分利用效率［２４—２５］。 由此可见，在植物适应外部环境变化的过程中，单一功能

性状的改变并不足以满足其所有的适应需求，而是需要多种功能性状之间的协同作用，才能共同实现植物功

能的平衡与优化［５］。
目前，植物功能性状的研究对象已经逐渐从单一功能性状转变为多种功能性状［２６—２８］。 最具有代表性的

研究成果之一是由 Ｗｒｉｇｈｔ 等人提出的叶经济型谱理论［１３， １６］。 此后，许多学者陆续扩展了该理论，涵盖了植物

其他器官的经济型谱，如干经济型谱、根经济型谱，以及一些生理性状谱系（如水力学特征等），甚至是整体的

植物经济型谱［７， １０， ２９—３２］。 然而，许多研究表明，这些功能性状间的复杂关系会受到功能群和环境的影响而变

化［３３］，具有明显的多维度特征［５， ９］。
在还原论指导下，即使在多种功能性状“集合（ｃｏｎｓｔｅｌｌａｔｉｏｎ）”备受关注的当下，植物多种功能性状的研究

仍然趋向于简单化的趋势，即“降维处理”。 在具体操作过程中，如果多功能性状紧密相关，则可将它们共同

降为一个简单的维度。 诸如主成分分析这类方法，为降维处理提供了理论和分析的支撑。 植物叶经济型谱则

是降维处理的典型案例，叶经济型谱通常被认为是沿单轴的变化，从快速生长、组织寿命短的一端到缓慢生

长、组织寿命长的另一端［５， １３］。
单一维度的简化方法似乎存在一定的局限性，可能会掩盖自然界植物的整体适应模式。 正如前文所述，
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植物的功能性状通常与其他性状相互作用，共同影响多个功能，从而提高植物的生存、逆境应对和繁殖等能

力，并非仅限于对单一功能的影响［２３， ２６， ２８］。 只有解开多种功能性状之间错综复杂的关系，才能从功能性状整

合的角度深入阐释植物整体表型的适应机制（图 １ 和图 ３）。 然而，探究多种功能性状之间的错综复杂关系，
以及这些关系如何随着物种、生境和环境的变化而变化，依然是一个极具挑战性的科学难题。

图 ３　 自然界多种植物功能性状间复杂的关系与植物适合度

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐｌｅｘ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｖａｒｉｏｕｓ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｍｐａｃｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｆｉｔｎｅｓｓ ｉｎ ｎａｔｕｒｅ

２　 网络思维的相关技术发展

自牛顿力学问世以来，还原论的研究方法曾在现代科学的多个领域占据主导地位。 这种方法将系统分解

为许多基本单元，通过对系统的“分析”和“分解”，深入探究系统的细节，揭示系统的组成元素或部件。 然而，
这种方法忽视了这些元素是如何相互作用和组合成系统的。 因此，还原论方法在处理“简单系统”时表现出

色，但在面对复杂系统时存在很大的局限性。 随着时间的推移，复杂网络作为一种新兴的研究途径应运而生，
并在 ２１ 世纪变得越来越重要。 复杂网络理论认识到一切复杂系统的结构都可以被描述为复杂网络。 自然界

中存在着大量的复杂系统，这些系统可以通过各种形式的网络来加以描述。 因此，复杂网络的出现填补了还

原论方法在处理复杂系统时的不足，为更好地理解和分析复杂系统提供了一种新的方法。
复杂网络的概念起源于图论，并逐渐演变成解决现实世界中复杂系统问题的重要工具。 网络由节点和边

组成，节点代表系统中的个体或基本单元，而边则表示节点之间的连接或关联关系。 随着小世界网络（Ｓｍａｌｌ⁃
ｗｏｒｌｄ ｎｅｔｗｏｒｋ）模型和无标度网络（Ｓｃａｌｅ⁃ｆｒｅｅ ｎｅｔｗｏｒｋ）模型的提出，网络研究进入了一个新的时代［３４—３６］。 一切

复杂系统的结构都是复杂网络，自然界中存在的大量复杂系统都可以通过形形色色的网络加以描述。
目前，复杂网络的思想和理念已经被广泛应用于各个学科领域。 在社会科学中，人与人之间的关系被视

为社会网络，研究人们之间的联系、交流和组织结构［３７］。 在系统生物学领域，代谢网络被用于研究生物体内

部的化学反应和新陈代谢过程，从而揭示生物体内部各种分子之间的相互作用［３８］。 此外，复杂网络还广泛应

用于代谢网络外［３９］、交通运输网络［４０—４１］、基因网络［４２］、微生物网络［４３—４４］ 等多个领域，为研究者提供了深入

理解系统结构和功能的新途径［５］。 为便于理解，我们在此列举了几种常见的复杂网络在其它领域的应用，包
括节点、边以及相关网络的定义（表 １）。
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表 １　 复杂网络在不同领域的应用

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｆｉｅｌｄｓ

网络
Ｎｅｔｗｏｒｋｓ

节点
Ｎｏｄｅｓ

边
Ｅｄｇｅｓ

定义
Ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

社会网络
Ｓｏｃｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ 人、社会岗位

亲缘关系、业务往来
关系、朋友关系

社会网络是指社会个体成员之间由于
互动而形成的相对稳定的关系体系，社
会网络关注的是人与人之间的互动和
联系，社会互动会影响人们的社会行为

［３７］

交通网络
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ 交通站点 地铁线、飞机航线等

交通网络指各种运输网、邮电网构成的
整体交通网，亦称运输网络

［４０—４１］

蛋白质互作网络
Ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｎｅｔｗｏｒｋ

蛋白质分子 分子间的相互作用

蛋白质互作网络是指由单独蛋白通过
彼此之间的相互作用构成的互作网络，
从而参与生物信号传递、基因表达调
节、能量和物质代谢及细胞周期调控等
环节

［４５］

微生物网络
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ 微生物种类 微生物间相互作用

微生物网络是指可以探究出不同环境
中的不同微生物种间作用关系或者物
种的共存模式

［４４］

代谢网络
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ 分子 生化反应

代谢网络是指细胞内所有生化反应所
构成的网络，反映了所有参与代谢过程
的化合物之间以及所有催化酶之间的
相互作用

［３８—３９］

信息网络
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ 网站页面、作者论著

网络链接地址、文献
引用

信息网络专指电子信息传输的通道，是
构成这种通道的线路、设备的总称

［４６］

植物功能性状网络
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋ 植物功能性状

功能性状之间的协
同与权衡关系

根据植物多种功能性状间相互关系构
成的多维度网络，其整体特征可反映植
物个体和群落对环境的响应与适应机
制、植物群落结构维持和生产力优化的
机制

［９］

在传统的生态学研究领域，Ｐｒｏｕｌｘ 等人［４７］ 率先提出了将复杂网络理论和方法运用于生态和进化研究的

设想。 该文回顾了网络思想在基因和蛋白质领域的最新应用，并指出这些研究通过应用现有的网络分析技

术，对生物系统的组织和功能提供了新的见解。 此外，文章还指出，认识到网络思维和理念在进化和生态应用

中的共性以创建生物网络的预测科学是未来的巨大挑战。 遗憾的是，他仅仅建议将复杂网络思想应用到生态

学研究中，但并未给出具体定义、参数和实施方案。
对于植物功能性状而言，网络分析有助于可视化多个功能性状之间相互依赖的多维度关系，而非与传统

方法一样只关注单一或两两性状之间的二维关系［１３，２１］。 在前人研究的启发下，一些近期的研究已经开始勾

勒出植物功能性状网络的雏形［４８］，并尝试以网络化的形式展示多个性状之间的相互依赖关系［２０，２９， ４９—５３］。 此

外，科研人员也在逐步开始尝试应用具体的网络参数来量化这种复杂关系［４９， ５４］。 然而，植物功能性状网络目

前仍处于起步阶段，其理论框架、构建方法以及生态意义的网络参数都有待进一步研究和完善。 特别是对于

自然群落，尤其是在大尺度上，不同生活型及功能群植物通过植物功能性状间关系的改变适应环境的策略尚

不清楚［５， ９］。
生态学致力于研究生物与生物、生物与环境之间的关系。 植物是生态系统（包括人类）赖以生存的物质

和能量来源，因此，植物适应环境及群落生产力形成与稳定机制一直是相关学科的核心科学问题之一。 如上

所述，功能性状是植物对环境适应的表现，功能性状之间存在着紧密的关系，单一功能性状的改变并不能实现

植物对环境的响应与适应。 尽管从单个或多个功能性状指标自身变化规律的研究具有其特定的科学价值和

进步意义，但却难以真实地揭示功能性状整体关系与多维响应机制。 因此，如何将复杂网络的研究理念运用

到植物功能性状的研究中，进而构建新型的植物功能性状网络，是解决植物多种功能性状间复杂关系及其综

合适应途径的一条有效途径。

９４９７　 １８ 期 　 　 　 李颖　 等：植物功能性状网络：概念体系发展与应用进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３　 植物功能性状网络的定义和内涵

何念鹏等人基于前人的研究，将复杂网络的理念引入了植物功能性状的研究，并首次提出了植物功能性

状网络的概念［９］。 植物功能性状网络（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＰＴＮｓ）被定义为由多种功能性状之间的相互关系

构成的多维度网络，其整体特征或节点特征能够表征植物性状之间的复杂关系，揭示植物个体、功能群以及群

落对环境变化或干扰等的响应与适应途径（图 ４） ［５］。 在 ＰＴＮｓ 中，节点代表着各种功能性状，而边则代表着

两两功能性状之间的关系。

图 ４　 多维植物功能性状网络的构建

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

ＬＴＮ，Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋ，叶片性状网络；ｒ２１表示性状 １ 和性状 ２ 之间的相关系数

　 图 ５　 植物功能性状网络理论体系为植物适应环境研究提供了多

维度、定量化、可视化的新途径

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ， ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ， ａｎｄ
ｖｉｓｕａｌｉｚｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ　

通过空间拓扑技术，ＰＴＮｓ 具有全面捕获和可视化

植物性状之间联系的潜力，从多维度的角度为揭示植物

对环境或资源变化响应与适应策略提供新的视角（见
图 ４） ［５， ９］。 在具体操作过程，ＰＴＮｓ 可以进一步细分为

更具有可操作性的叶片功能性状网络 （ Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＬＴＮｓ ）、 根 系 功 能 性 状 网 络 （ Ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＲＴＮｓ ）、 花 功 能 性 状 网 络 （ Ｆｌｏｗｅｒ ｔｒａｉｔ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＦＴＮｓ ）、 功 能 元 素 网 络 （ Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ， ＭＥＮｓ）以及其它性状网络。 但无论如何分

类，其核心本质均是利用多维度网络的思维以及网络特

征参数来探讨植物对环境适应机制与响应方向。 简言

之，植物功能性状网络理论体系的建立，为植物适应环

境研究提供了多维度、定量化、可视化的新途径，它可以

与生态学的经典途径“进化历史、环境过滤、竞争分化”
相结合，去发展、检验相关的机理、假说或探讨植物响应

与适应途径（图 ５）。
植物功能性状网络通常应具备以下基本特征［５］：

（１）在特定的环境中，任何一个植物功能性状都有可能

成为网络中具有重要意义的中枢性状，具有不可替代或
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不可或缺性；（２）功能性状之间的相互作用应具有生态意义，反映植物对环境的响应和适应策略；（３）基于

ＰＴＮｓ 的整体参数和关键节点参数可以观测到由单一功能性状或两两功能性状之间相关性无法完全体现的适

应机制［９］。 参照植物功能性状的分类，ＰＴＮｓ 可以按植物不同器官进行分类，如叶片功能性状网络、根系功能

性状网络等；也可以按功能系统划分为经济性状网络或水力性状网络等；以及根据其它分类标准进行多种分

类，功能元素网络等。 在具体研究过程中，可以根据科学目的或数据可获取性等加以灵活应用。
植物功能性状网络理论体系也蕴含或包容了许多生态学的经典理论。 以植物叶片功能元素网络为

例［５５—５６］，它可以在一定程度上反映李比希最小因子定律（Ｌｉｅｂｉｇ′ｓ ｌａｗ ｏｆ ｍｉｎｉｍｕｍ［５７］ ）和生态化学计量理论

（Ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ），尤其是与限制元素相关的假设［１１， ５８］。 当外界资源或环境发生较大变化

时，植物会通过调节功能性状网络来适应环境，因此功能性状网络并非一成不变，而是随着环境的变化而变

化。 假设在理想情况下植物具有一个最收敛或相对稳定的球形元素网络，则植物可以通过调节网络中的复杂

关系，改变整体形状（网络整体参数）或核心功能元素（网络节点参数）来适应环境，从而提高植物适合度（图
６） ［２， ５］。 当外界资源、环境发生变化时，植物功能元素网络可能会沿着改变的资源或环境而发生变形，凹陷或

拉伸等，但偏移的程度是有限的。 在一般环境变化或扰动中，植物可以通过关键节点的移动和功能性状网络

的整体变形来适应环境，实现生存、生长和长期繁衍的多种功能需求。 然而，当外部资源或环境变化超出了网

络的适应能力时，整个功能元素网络可能会瓦解，导致植物死亡并从群落中消失［５］。

图 ６　 叶片多元素网络对变化的资源和环境的潜在响应

Ｆｉｇ．６　 Ｌｅａｆ ｍｕｌｔｉｅｌｅｍｅｎｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ′ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

ＰＴＮｓ 的应用将提升我们对植物多维适应策略的理解［２， ５， ５９］：
（１）可视化多种功能性状之间的复杂关系。 ＰＴＮｓ 通过边和节点来描述多种功能性状之间的复杂关系，

将多种功能性状间的复杂关系可视化并使其易于理解［２０—２１， ４８，５２］。
（２）阐明多种功能性状所构成的“谱”或“维度”。 ＰＴＮｓ 包含了多个功能模块，高度相关的功能性状将被

汇总到一个“功能模块”中，而每一个“功能模块”可能对应于一个或多个“功能性状谱”。 在 ＰＴＮｓ 中，“叶经
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济型谱”显然被组装成单独的模块，该模块侧重于关键经济功能性状之间的关系［１３， ６０］，可能对应于与生产力

相关的维度（见图 ４）。 而 ＰＴＮｓ 可以突出植物多个维度的适应方式，包括生产力维度、温度维度、水分维度等，
未来可以统一或兼容当前多种不同的理论或观点（图 ４）。

（３）量化多个功能性状之间的整体依赖性［５， ９］。 并非所有功能性状都可以直接相连，两个功能性状之间

的间接相连可能需要一个甚至多个中间功能性状作为桥梁。 因此，具有更高的边密度，更短平均路径长度和

更短直径的 ＰＴＮｓ，意味着多个功能性状之间具有更强的协调性［５３］。 通过分析 ＰＴＮｓ 的拓扑结构特征，如边密

度、平均路径长度和直径，可以量化多个功能性状之间的整体依赖关系，从而揭示出植物功能性状的协同性。
（４）识别关键功能性状［５］。 通过计算 ＰＴＮｓ 的节点参数（度、紧密度、介数、聚类系数等），可识别网络中

的关键性状。 具有较高连接度的功能性状称为“中心性状”（ｈｕｂ ｔｒａｉｔｓ），具有较高介数的功能性状则是“中介

性状” ［４９］。 Ｌｉ 等［５９］发现在中国东部森林叶片功能性状网络中，与叶片厚度相关的叶经济性状是网络中的中

心性状。
（５）探索功能性状及其关系对不同环境的响应与适应。 功能性状间的关系并非一成不变，而是会随着环

境的变化而发生变化，例如经济功能性状和水力功能性状在比较干燥的地方耦合而在较湿润的地区解

耦［２８，３１， ６１］。 Ｌｉ 等［５８］发现功能性状网络在温水条件较好的森林叶片功能性状网络中关系更加紧密且复杂。
（６）量化植株的表型整合。 表型整合的研究旨在确定单个功能单元内（或功能模块内）的功能性状是否

存在密切相关性，并辨识不同模块之间的关联性［６２］。 ＰＴＮｓ 的模块性可被用来评估功能性状模块之间的联

系，进而有助于解释表型整合的问题［９， ６２］。 此外，ＰＴＮｓ 还蕴含着更多未来可探索和拓展的应用。 总之，通过

揭示功能性状之间的关联，ＰＴＮｓ 为我们提供了一种更为有效的途径来理解植物在多个维度上的适应性［５］。

４　 植物功能性状网络的构建方法及关键参数

４．１　 植物功能性状网络的构建方法

网络通常是由一系列节点和边所共同构成。 因此，研究人员将植物功能性状视为节点，而功能性状⁃功能

性状的关系作为边，从而构建植物功能性状网络（ＰＴＮｓ） ［５］。 为了构建 ＰＴＮｓ，首先需要计算功能性状⁃功能性

状关系矩阵。 对于功能性状之间的双变量关系，可以使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数、Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数、系统发育相

关系数以及其它参数检验方法对其进行量化［４９， ５４］。 有一点需要特别指出：植物功能性状之间存在紧密关系，
原因主要分为三类［３２， ６３］。 第一，功能性状之间的关联性是结构优化的结果，如结构与生理之间的关系，结构

的数量与大小直接决定了植物的生理速率或生长过程。 第二，功能性状之间的关联性是功能平衡的结果，两
个独立的功能性状对更高等级的功能可能具有更大的贡献。 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环境筛选而形成的生态位优化适应选择的结

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。
为了避免功能性状之间的虚假相关性，研究人员需要设置一个阈值（例如 ｜ ｒ ｜ ＞ ０．２，Ｐ＜０．０５），以确定功能

性状之间是否真的存在相关性［５０］。 然后，将超过阈值的关系设为 １，将低于阈值的关系设为 ０，从而建立邻接

矩阵 Ａ＝［ａｉ，ｊ］且 ａｉ，ｊ∈［０，１］；因此，邻接矩阵 Ａ 仅显示了成对植物功能性状之间是否存在联系［５］。 最后，通
过借助于 Ｒ 语言软件中的“ｉｇｒａｐｈ”软件包，通过编程完成 ＰＴＮｓ 可视化并计算 ＰＴＮｓ 的相关参数，目前已完成

“ＰＴＮ”Ｒ 包的主体代码，预期于近日公开发表（图 ７）。
４．２　 植物功能性状网络的参数

通常，科研人员利用网络的节点参数来进一步识别 ＰＴＮｓ 关键节点，利用网络的整体参数来表征功能性

状间的紧密关系。 在此，本文重点介绍 ＰＴＮｓ 的 ４ 种节点参数和 ５ 种整体参数的定义、计算方法和生态意义

（见表 ２）。 其中，ＰＴＮｓ 的拓扑角色通常可通过度（Ｄｅｇｒｅｅ）、紧密度（Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ）、介数（Ｂｅｔｗｅｅｎｎｅｓｓ）和聚类系

数（Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）等参数来识别，而网络的连通性和复杂性则可通过边密度（Ｅｄｇｅ ｄｅｎｓｉｔｙ）、平均路径

长度（ Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｌｅｎｇｔｈ ）、 直径 （ Ｄｉａｍｅｔｅｒ ）、 平 均 聚 类 系 数、 （ Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ）、 模 块 度

２５９７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

（Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ）来量化［５］（见图 ７）。

图 ７　 植物功能性状网络的关键参数

Ｆｉｇ．７　 Ｋｅｙ Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

图中每个圆圈代表特定植物功能性状，边代表功能性状之间的关系；对于每个参数而言，从左到右三个网络代表参数值依次增大）

５　 植物功能性状研究的应用案例

５．１　 中国东部森林植物叶片功能性状网络的空间变异及其机制

植物通过多种功能性状的协同 ／优化来适应环境，这些功能性状间的复杂关系可以表示为以一个相关关

系为依托的多维度网络。 目前，关于不同气候梯度下群落间功能性状网络结构并未开展任何研究，人们对其

空间变异规律、影响因素或调控机制仍然不清楚［９］。 基于先前的生态生理学理论，研究人员提出了几个假

设：森林叶片功能性状网络（Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ，ＬＴＮｓ）的模块化复杂性将随着物种丰富度、气候温暖度和湿度

的增加而增加，这反映了该气候条件对表型的限制减少和生态位分化的机会增加［５］。 此外，由于叶片厚度及

其相关的叶片经济功能性状对植物的多种功能具有不成比例的贡献，这些功能性状可能是 ＬＴＮｓ 的中心性

状，它们的变异可能会引起植物表型随之发生明显改变［５， ５８］。
为探究以上假设，Ｌｉ 等［５９］ 以叶片性状网络为研究对象，利用距离长达 ３７００ ｋｍ 的中国东部南北样带

（Ｎｏｒｔｈ－Ｓｏｕｔｈ Ｔｒａｎｓｅｃｔ ｏｆ Ｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ， ＮＳＴＥＣ）中九个典型森林 ３９４ 个树种的 ３５ 种性状数据，构建每个植物

群落的 ＬＴＮｓ，并计算网络的边密度、直径、平均路径长度、平均聚类系数和模块度，揭示叶片功能性状间关系

的紧密性和复杂性，结合群落物种丰富度和气候数据，验证上述科学假设（图 ８）。 同时，计算网络中每个节点
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的度、紧密度、介数和聚类系数识别网络中的关键功能性状。 结果表明，由于表型约束的减少和生态位分化机

会的增加，ＬＴＮｓ 会随着物种丰富度和气候温暖湿度的增加而增加模块化复杂性。 此外，通过节点参数识别出

叶片厚度及其相关的叶经济性状与其他性状具有更多的关联，这些性状是 ＬＴＮｓ 中的关键性状和骨架，其稳

定性最高，难以随环境的改变而改变［５， ５９］。

表 ２　 植物功能性状网络的常用参数及其生态意义［５］

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

分类
Ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

定义
Ｄｅｆｉｎｉｔｉｏｎ

公式
Ｆｏｒｍｕｌａ

公式注释
Ｆｏｒｍｕｌａ ｎｏｔｅｓ

生态意义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

网络整体参数
Ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｖｅｒａｌｌ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

边密度 性状网络中观测到
的边的数量与最大
潜在边数量的比值

ＥＤ＝ ２Ｌ
ｎ× ｎ－１( )

式中，Ｌ 是网络的实际边
数，ｎ 是节点数。

较高的边密度意味着性状
间的协同性较好，此时植
物的资源利用效率或生产
效率较高

平均路径长度 性状网络中连接两
个性状的路径中，最
短一条称为最短路
径，所有最短路径平
均值即为平均路径
长度

ＡＬ ＝ １
ｎ × ｎ － １( )

∑ ｉ≠ｊ
ｄ ｉｊ

式中，ｄ ｉｊ表示节点 ｖ ｉ和 ｖ ｊ
间的距离，ｎ 表示网络中
节点的个数。

较短的平均路径长度意味
着性状间的协同性较好，
此时植物的资源利用效率
或生产效率较高

直径 性状网络中所有最
短 路 径 中 最 长 的
一条

Ｄ＝ｍａｘ｛ｄ ｉｊ｝ ｉ≠ｊ( )

式中，ｄ ｉｊ表示节点 ｖ ｉ和 ｖ ｊ
间的距离。

较短的直径意味着性状间
的协同性较好，此时植物
的资源利用效率或生产效
率较高

平均聚类系数 网络所有节点聚类
系数的均值

ＡＣ ＝ １
ｎ ∑

ｎ

ｉ ＝ １

２ ｌｉ
ｔｉ（ ｔｉ － １）

式中，对于节点 ｖ ｉ，ｌｉ指节

点ｖ ｉ的邻居节点间实际

相连的边数； ｔｉ指节点 ｖ ｉ
的邻居的数目。

较低的平均聚类系数意味
着特定性状间的协同性较
好，反之，更倾向于组成功
能小团体实现特定功能

模块度 性状网络可以划分
为子网络或模块，模
块度用来形容子网
络（或模块）间分离
的程度

Ｑ ＝
∑ Ａ ｉｊ －

ｋ ｉ × ｋ ｊ
２ｍ( ) × τ[ ]

２ｍ

式中，ｍ 是边的数量，Ａ ｉｊ

是第 ｉ 行和第 ｊ 列的 Ａ
邻接矩阵的元素，ｋ ｉ是 ｉ
的阶数，ｋ ｊ是 ｊ 的阶数；如
果 ｊ 和 ｉ 相同，则是 １，否
则为 ０。

较高的模块度代表功能模
块界限清晰，功能模块内
部连接紧密，功能模块间
的连接很弱，意味着特定
的性状所构成的功能模块
执行特定的功能

网络节点参数
Ｎｅｔｗｏｒｋ ｎｏｄｅ
ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

度 与该节点相连的所
有边的数量

ｋ ｉ ＝ ∑ ｊ≠ｉ
ａ ｉｊ

式中，ａ ｉｊ表示节点ｖ ｉ、ｖ ｊ间
的关系强度。

网络中与其它性状连接最
多的性状度最高，是网络
的“中心性状”，可能起着
影响整个表型的中心调控
作用

紧密度 该性状与其它性状
相连的最短路径的
平均值的倒数

Ｃ ｉ ＝ ｎ － １

∑ｎ－１

ｊ ＝ １
ｄ ｉｊ

（ ｉ ≠ ｊ）
式中，ｃ ｉ是指节点 ｉ 的紧

密度，ｄ ｉｊ是指节点 ｖ ｉ和 ｖ ｊ
之间的最短距离，ｎ 是指
网络中节点的总集。

性状拥有较高的紧密度意
味着该性状与网络中较多
性状具有紧密的联系，也
是网络中的中心性状

介数 通过该节点的所有
最短路径的数量

Ｂ ｉ ＝ ∑ ｊｋ
（ ｊ，ｉ，ｋ）

式中， ｊ，ｉ，ｋ( ) 指节点 ｖ ｊ
和ｖｋ之间最短路径经过

节点ｖ ｉ的数目。

性状拥有较高的介数，意
味着该性状是连接功能模
块的“桥梁”或“中介”，环
境对该性状的筛选能够很
大程度影响多个功能模块
间的协调关系

聚类系数 与该性状相连的性
状为该性状的邻接
性状，聚类系数为邻
接性状之间相连的
概率

ＣＣ ｉ＝
２ ｌｉ

ｔｉ ｔｉ－１( )

式中，对于节点 ｖ ｉ，ｌｉ指节

点ｖ ｉ的邻节点间实际相

连的边数； ｔｉ指节点 ｖ ｉ的
邻接性状的数目。

性状具有较高的聚类系
数，则意味着该性状是网
络功能模块的中心性状，
在实现某一特定功能时起
重要作用
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图 ８　 中国东部 ９ 个森林群落的叶片功能性状网络

Ｆｉｇ．８　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ

５．２　 叶片经济性状网络的全球变异及其适应机制

在自然界中，植物通过调节多种叶片功能性状及其相互间的关系，共同优化光合作用以实现维持成本与

获取收益之间的平衡。 因此，多种功能性状之间的复杂关系可能形成一个庞大的关系网络，并通过功能性状

网络的整体参数和核心节点参数来适应环境。 在该网络中，节点代表全球尺度的叶片功能性状，而边代表两

两功能性状间的关系；其中，边的宽度和长度对于该功能性状网络而言也是十分重要的参数。 更重要的是，由
于叶片功能性状之间的关系在不同区域中存在着明显的差异（方向或强度），因此亟需建立基于功能性状间

关系强弱进行加权的新型叶片功能性状网络，以更准确地表达和量化各种叶片功能性状间的相互依赖性

（图 ９）。
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图 ９　 用于计算叶片功能性状网络的理论基础和方法

Ｆｉｇ．９　 Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｃａｌｃｕｌａｔｉｎｇ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

植物通过叶片相互作用的多性状协调适应环境或优化功能，整合的植物性状网络（ＬＴＮｓ）可以帮助捕获不同性状之间的复杂关系，并探索

植物的适应策略；将植物性状间复杂的关系可视化为植物性状网络；图中 ＬＴＮ 可以表示为由边（线）连接的一组节点（圆圈）；图中不同颜色

的圆圈代表不同叶片性状。 由于性状之间的距离和强度不同，准确量化性状间的关系有助于我们更好的了解植物的适应策略；因此，我们

用边（红线）的宽度代表性状间关系的强弱，用边的长度代表性状间的距离，以此对无权重性状网络进行加权，从而得到加权的性状网络

基于上述考虑，Ｌｉ 等［６４］利用上述方法和参数，构建了基于全球尺度 ２０００ 多种植物六个叶片功能性状的

叶片功能性状网络（ＬＴＮｓ）；通过 ＬＴＮｓ 可视化了所有功能性状间的复杂关系，并通过网络参数量化它们之间

的差异［６４］。 实验结果表明：在全球尺度，不同生活型和生长型的 ＬＴＮｓ 存在显著差异，表明不同类型的植物其

生长和生存策略存在明显的差异（图 １０）。 结果显示阔叶树种的功能性状关系比针叶树更紧密，这表明阔叶

树可能比针叶树在实现吸收和传递物质等功能时更有效率。 而灌木的功能性状关系比乔木更紧密，可能是由

于灌木需要多种功能性状的有效合作才能使其在有限的资源中实现多种功能。 此外，叶片氮浓度和叶片寿命

在 ＬＴＮｓ 中具有最高的中心性。 因此，这两个性状的变异可能影响植物的整体表型，未来应给予更多的关注

和重视。
５．３　 植物功能性状网络的其它应用

目前，科研人员对藤本植物和乔木之间的功能差异做了大量的探究工作并取得系列进展。 然而，关于藤

本植物和乔木的多种功能性状是如何整合在一起的研究却很少。 随着功能性状相关网络的发展，研究人员根

据多个功能性状的拓扑关系，利用网络分析来区分它们的差异。 在具体操作中，本研究使用了公开发表的数

据集，其中包括 １６ 种藤本植物和 １６ 种乔木的 １７ 个植物功能性状，含 １２ 个叶片功能性状，３ 个茎干功能性状

和 ２ 个枝条功能性状［６５］。 研究结果表明：叶柄长度是乔木性状网络中高度连接的性状，而磷是藤本植物性状

网络中高度连接的性状。 与乔木相比，在两种森林类型中，藤本植物的特征网络都具有更强的模块化，表明环

境变化对藤本植物的影响小于乔木。 如果将植物功能性状重新划分为经济性状、水力性状和机械性状，则藤

本植物的经济性状具有较高的连通性，而乔木的水力性状则具有较高的连通性。 因此，当资源条件较差时，增
加植物特定关键功能性状的连通性是具有成本效益的［６６］。 功能性状模块的数量和组成随生活型和环境条件

的不同而改变，植物通常可以选择不同的性状组合来适应当地的环境。 该研究表明植物功能性状网络的变异
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图 １０　 不同生长型和生活型植物叶片性状网络

Ｆｉｇ．１０　 Ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ

ＬＬ：叶片寿命；ＬＭＡ：比叶重；Ｎｍａｓｓ：叶片氮含量；Ｐｍａｓｓ：叶片磷含量；Ａｍａｓｓ：光合速率；Ｒｍａｓｓ：暗呼吸速率

会提高植物的适应性，也从一个独特的角度为解释全球变化下藤本植物丰富度增加的现象提供了新的见解。
此外，研究人员借鉴功能性状网络的思维，提出功能元素网络假设（Ｍｕｌｔｉ⁃ｅｌｅｍｅｎｔ ｎｅｔｗｏｒｋ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ），即

多元素网络的高可塑性可以使植物快速响应环境变化，从而更具竞争力，使植物在群落中具有较高优势度，表
现为更高的相对生物量［６７］。 具体研究中，研究者基于内蒙生态站的 Ｎ 沉降模拟实验样地采集的 ５ 个物种 １８
种元素及长期的生物量测定数据，采用间隔分析和矩阵对矩阵的方法对多元素网络的特点进行了探究，并验

证了功能元素网络假说。 实验数据表明：植物功能元素网络具有独特性，不同物种在不同氮添加梯度下均可

通过多元素网络被识别。 不同物种对模拟氮添加的响应不同，若其多元素网络可以随 Ｎ 添加增加而快速响

应（即可塑性较高），其在群落中的相对生物量呈增加趋势或保持不变，相反，若多元素网络可塑性较低，其相

对生物量则呈下降趋势［６７］。 该研究成功地将功能元素网络应用到全球变化梯度控制研究中，可能成为未来

全球气候变化下预测群落结构和功能变化的新思路。

６　 植物功能性状网络的潜在应用领域展望

ＰＴＮｓ 为植物功能性状的研究提供了综合视角，实现了单个功能性状到多个功能性状拓展的尝试，开辟了

新的方法阐明植物对环境和资源变化的多维度响应和适应机制。 基于多方面考虑，本研究认为植物功能性状

网络可能在诸多领域具有巨大的应用潜力（见图 １１），具体但不限于如下几个方面［５， ９， ５９］：
（１）探究大尺度下自然群落植物功能性状网络的时空变异特征及其影响因素，从功能性状网络的角度揭

示植物对不同环境的多维度适应机制（见图 ８）。
（２）揭示不同植被类型、功能群、生活型植物功能性状网络的差异，探讨在区域或全球尺度上植物功能性

状网络可能存在的可预测规律性变化，并基于功能性状网络对复杂自然群落或生态系统进行量化和预测。
（３）探索叶片功能性状网络和根系功能性状网络的关联，研究二者在结构上的异同以及其对环境变化的

７５９７　 １８ 期 　 　 　 李颖　 等：植物功能性状网络：概念体系发展与应用进展 　
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图 １１　 植物功能性状网络的潜在应用领域展望

Ｆｉｇ．１１　 Ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

响应是否存在差异，为深入探究植物地上与地下关系提供新的有效途径。
（４）在植物由种子萌发到开花结果的不同生长阶段，研究植物功能性状网络的变化方向以及关键节点是

否会发生变化，以理解植物对不同生长阶段的适应策略。
（５）利用植物功能性状网络探究植物群落演替或恢复过程中植物对环境的适应策略，为不同演替阶段植

物的响应策略提供科学解释，同时可能对模型改进具有重要意义。
（６）在全球变化的大背景下，通过控制实验探讨植物对气候变化的响应机制，将植物功能性状网络与模

拟全球变化情景相结合，有助于更好地理解当前状态并预测未来变化趋势，这可能是蕴含重大原创性突破而

特别值得期待的领域。
（７）植物功能性状网络的研究方法为表型整合（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ）研究提供明确的量化手段，为花性

状及表型之间关系的可视化提供新的思路，为表型整合研究甚至“物种、群落、生态系统、区域”整合研究提供

有效手段和研究方向的指引。
综上所述，植物功能性状网络是植物性状研究的一个新领域，目前看还是比较超前的。 在此，本研究大胆

预测其方法学上的创新，未来甚至可能会比肩 １９９０ｓ 的通径分析 （ Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｅｓ） 或 ２０００ｓ 的结构方程

（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ， ＳＥＭ）。 在应用上，未来将不仅局限于上述 ７ 个领域；其核心思维方式将可能拓

展到传统生态系统网络结构的各个领域，如食物链、食物网、植物不同器官间的关系、不同生物类群间的关系

等。 无论未来进展如何，多维度网络分析所提供的新的理念、技术和参数，将在一定程度上更好地揭示复杂的

８５９７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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自然界。 在此也必须指出，开展植物功能性状网络的相关研究需要“系统性和配套性”植物功能性状数据，很
难通过简单的收集数据来获得；诸如世界著名性状数据库 ＴＲＹ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｔｒｙ⁃ｄｂ．ｏｒｇ） ［６８］，目前都难以完美

地操作和运行 ＰＴＮｓ。 因此，如何在野外调查和控制实验中获取符合要求的数据，快速拓展数据源，是当前发

展和检验植物功能性状网络最大的难题。 未来，人们可以利用全球广泛分布的长期野外生态站、生物多样性

大样地、自然保护区和国家公园等，快速构建系统性数据库，突破该数据障碍。

７　 结论

植物具有多种功能性状，且这些功能性状具有多适应途径、多功能性的特征，彼此之间联系密切，使植物

可以维持长期生存以及适应进化过程中所面临的多种胁迫、扰动、甚至突发性灾害。 在面对复杂系统时，传统

的相关分析、冗余分析、通径分析、结构方程模型等都难以揭示植物多维度适应机制。 此外，在植物环境适应

与功能优化研究中，人们先后提出了许多科学假设（如最小限制性法测、生态位分化理论、生态位互补理论、
经济型谱理论等），如何在更高维度实现多种理论的统一，是目前生态学理论研究面临的巨大挑战。 在前人

研究的基础上发展的植物性状网络理论框架（ＰＴＮｓ），将利用网络化思维更好地阐明多个植物功能性状之间

的复杂关系。 本文在先前《Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ》观点论文的基础上，系统地梳理了植物功能性状网

络的理论基础、构建方法、核心参数及其生态意义；同时，结合近几年案例研究对 ＰＴＮｓ 的潜在应用领域进行

了展望，为未来探究植物大尺度的适应、群落演替、对全球变化的响应等问题提供了新的解决方案。 目前如何

快速建设“系统性和配套性”的新型植物功能性状数据库，是推动 ＰＴＮｓ 理论发展和扩大应用范围的关键。
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