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植物功能性状对放牧干扰的响应
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摘 要 放牧是草地生态系统的主要利用方式。植物通过其功能性状的改变来响应放牧
的干扰，研究主要集中于地上茎、叶等功能构件不同生态性状对放牧干扰的差异性响应，体
现了植物在放牧压力下资源获取最大化的适应对策，也是物种应对干扰所表现出的各自独
特生存策略。这种以个体生态学特征为依据的研究方法，弥补了传统分类方法在生态学应
用方面的不足，为开展放牧干扰生态研究提供了崭新的视角，具有重要的生态学和生物进
化意义。本文介绍了植物功能性状的定义及其构建模式，总结了不同放牧强度下植物功能
性状的表型可塑性表达，归纳了放牧干扰下功能性状的权衡策略，强调了个体功能性状对
于大尺度草地放牧利用中体现出的独特价值，最后提出相关研究中存在的问题及未来发展
方向。
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Abstract: Grazing is a major mode of grassland use． Plants are likely to respond positively to
grazing disturbance through changes in their functional traits． The researches of plant traits mainly
focus on different responses of ecological traits of above-ground functional components，such as
stem and leaf，to grazing disturbance． The changes of plant traits reflect the adaptive strategy of
maximum resources gain rate，and even are specific manifestation about their own unique survival
strategy under grazing pressures． This research method，based on individual ecological character-
istics，makes up for some deficiencies of the traditional classification method and is an important
tool to study grazing disturbance ecology，and even has the important significance of ecology and
evolutionary biology． This paper introduces the definition of plant functional trait and its assembly
pattern，summarizes the phenotypic plasticity of plant functional traits，sums up their trade-off
strategy under different grazing intensities，emphasizes the unique value of individual plant func-
tional traits to grassland use，and ultimately puts forward the existing problems and development
direction in the future．
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放牧是国内外普遍运用的草地管理工具，地球

陆地面积的 40%以上处于放牧管理和利用之下，它

不仅维系着草地的生态健康，同时为草食动物提供

食物，生产动物产品，以获得可持续的经济效益( 林

慧龙等，2008) 。然而，目前草地生态系统正在经历

着放牧方式的巨大变化，这种变化在尺度和速率上

都是史无前例的，而且专家预测变化将加剧，以满足

全球人口对畜产品的加倍需求( FAO，2005) 。作为

一种高度复杂的干扰方式，放牧对草地生态系统的

影响是多方面的。家畜通过偏食性、粪尿排泄和畜

蹄践踏来干扰草原环境，使草地的群落结构、物种组

成和形态特征发生变化，种群的优势地位发生更替，

植被组成趋于单一化( Hobbs，1991) ; 通过植物地上

部和地下部对于干扰信息的反馈从而诱发不同性状

之间的级联效应，最终改变草地生态系统进程和碳

氮循环( Smith et al．，2014) 。
放牧干扰是驱动生态系统演替进程的一个重要

组成因素，伴随着一系列以物种与资源重组为核心

的极其复杂的生态过程。近几十年来，种群及其以

上尺度单元对放牧干扰的研究较多( von Wehrden et
al．，2012) 。近年来，在生态系统结构与功能的研究

中，基于进化历史的系统进化分类法在处理大尺度

的生态学问题时表现出诸多的限制( Korner，1993) 。
然而，基于植物性状的功能生态学方法对于追踪生

态系统尺度、景观尺度甚至生物圈等大尺度上的生

态学问题体现出了重要的价值 ( Gitay et al．，1997;

Cornelissen et al．，2003) 。
物种是具有行为表现和功能表达的个体集合

体，将物种的作用和响应与其自身生物学信息结合

起来，通过植物性状来消除物种的不确定性。依靠

植物性状能够帮助理解生态系统功能的决定机制，

以及理解群落应对放牧干扰的响应模式。无论在植

物响应环境变化方面还是植物自身对生态系统进程

的作用方面，植物性状均表现出了强烈的预测能力

( Cornelissen et al．，2003) 。使用植物性状作为理论

框架来研究物种在放牧干扰下的适应性，预测群落

和生态系统功能对于人类放牧干扰的响应，已经成

为生态学研究的发展趋势，对于生态学机理和机制

的研究具有十分重要的意义。然而，从植物生物学

的微观角度来研究个体尺度上的放牧响应尚显不足

( Stahlheber et al．，2013) 。本文回顾了放牧干扰下

草原植物主要功能性状的表型可塑性和构建模式，

通过植物功能性状的分异性表达和不同性状间的权

衡策略，提出了放牧干扰下生物学的响应本质，同时

分析了植物功能性状研究方法的利弊，并对未来研

究进行了展望。

1 植物功能性状的研究内容

1. 1 植物功能性状的提出

自 20 世纪 60 年代以来，生态学家在经典分类

学的基础上，将具有相似形态学、生理学和生态学特

征及环境响应的一类物种或群体进行合并，引入了

功能群的概念。因为单个物种对生态系统过程的作

用大小和贡献性质变异很大，做出一般性的预测很

难( 白永飞等，2002) ，功能群( 功能型) 的划分比传

统的分类方法在研究植物对生态系统功能的作用及

其对 多 变 环 境 的 响 应 模 式 中 更 具 优 势、更 适 用

( Hector et al．，1999) 。然而，功能群的研究在解释

不同功能群组成对生态系统过程的相对重要性方面

受到了限制，也不能充分地解释植物与环境的关系，

而且在大尺度模型预测中也出现了很多问题。后来

生态学家们意识到，同一功能群物种具有的相似功

能和响应模式主要是因为那些物种同时拥有某些关

键的功能性状( Pausas et al．，2003) 。于是人们在探

索功能群间相互作用及其对生态系统功能的维持机

制时，为了更好地理解功能群的结构及其功能特征，

开始深入剖析和研究植物功能分类划分的最基本单

元———植物功能性状。
1. 2 植物功能性状的定义及其构建模式

植物在漫长的进化和发展过程中，与环境相互

作用逐渐形成了许多内在生理和外在形态方面的适

应对策，以最大程度地减小环境的不利影响，这些适

应对策的表现即为植物性状 ( plant trait ) ( 孟婷婷

等，2007) 。植物性状作为植物及其器官的形态学、
解剖学、生理学、生物化学、繁殖学和物候学的个体

性能，会受到外部环境压力的选择，从而影响物种行

为的发生，进而潜在地影响植物适合度 ( Lavorel et
al．，2007) 。那些能够反映物种所在生态系统功能

特征的性状被称为植物功能性状 ( plant functional
trait) ，具体来说，植物功能性状是指一切对植物的

定居、生存和适应有着潜在重要影响的，或与获取、
利用和保存资源的能力有关的属性 ( Violle et al．，
2007) ，即对有机体表现或个体适合度有影响的性

状，并对生态系统功能的形成产生影响的性状( Diaz
et al．，2001) ，如叶片大小、扩散模式和植株高度等，

它们对表征生态系统功能具有指示作用( Lavorel et
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al．，2011) 。植物功能性状是连接植物与环境的桥

梁，这些性状影响着生态系统过程和结构功能，可以

较客观地反映植物对环境的适应能力以及植物内部

不同功能之间的进化与平衡( Lienin et al．，2012) 。
植物功能性状的形成是气候、环境和生物条件

共同筛选的结果。环境扰动可能是特定功能性状形

成的直接幕后操纵者 ( Schellberg et al．，2012) 。在

特定环境条件下，物种一般会表现出性状的趋同构

建( trait-convergence assembly pattern，TCAP ) ，进而

引起生态位重叠; 生态位重叠又势必引起种间竞争

加剧，物种必将发生性状分离来实现其性状的趋异

构建( trait-divergence assembly pattern，TDAP ) ，达到

群落的持久稳定 ( 李燕等，2013) 。实际上，物种本

身就是沿着趋同和趋异两种途径逐渐演化的，稳定

的自然群落是性状趋同和趋异构建模式的动态平

衡。放牧干扰对于植物性状的分布和构建起到环境

的筛滤作用。物种功能性状的可塑性变化，客观地

表达植物对外部环境的适应性，不同的性状组合对

应着不同的生态学现象，形成不同环境干扰梯度下

的生态对策，充分发挥植物的生态指示作用。
1. 3 植物功能性状的研究方法

1. 3. 1 群落中物种选择的原则 一般情况下选择

生态系统中多度( 优势度和重要值) 高的物种进行

相关属性的观察，因为这些物种可以更好地代表生

态系统或者植物群落，也可以将观察到的个体属性

更好地放大到群落水平。然而，群落中的稀有物种

虽然不能产生更多的生物量，但是对于特定的分析

也是至关重要的，某些场合也需要考虑。对于进化

生态学家来说，物种的选择又可能更多地偏好于不

同的进化发育类群而非优势群。总之，物种的选择

依据研究目的、研究区域及实验仪器等条件具体确

定。另外，对于复杂的生态系统而言，需要尽可能多

的物种进行属性观察( Cornelissen et al．，2003) 。大

量的物种能够提供足够大的样本，来检验性状间或

性状与环境间的统计关系; 同时从这种关系中寻找

普遍规律( Keddy，1992) 。另外，当由于实验仪器等

原因无法得到某些关键性状的数据时，可以借助植

物系统发生学的工具来提供有价值的属性数据信

息，因为驱动群落相互作用的决定性性状往往存在

强烈的系统发生学信号，它们在系统进化过程中经

常被保留下来( Flynn et al．，2011) 。
1. 3. 2 物种内个体选择的原则 采用样带法进行

不同物种个体的选择，样带的空间布局一般根据研

究者的经验和判断来设置，这是一种系统的等距离

取样而非随机样带取点。选择发育良好、无病虫害

且未遮阴的具有代表性的植物个体进行属性观察。
当植物个体很难界定时，选择的基本原则为地上独

立分离的无性系分株作为一个观察个体。另外，如

果没有符合条件的个体落在样带上时，则选择对应

样点最近的植物个体进行替代 ( Cornelissen et al．，
2003) 。物种内个体数目的确定主要取决于观测属

性的自然变异程度。
1. 3. 3 功能性状的分析方法 基于性状格局的研

究是一种能够用于探索包含植物群落内全部物种抵

御干扰和干扰恢复的有效方法，因为功能性状可以

在植物的任意个体中测量，功能性状的方法不仅跨

越了物种分类的界限，同时可以放大到更高一级的

组织水平( Violle et al．，2007) ，能够较好地理解特定

性状的进化与干扰的联系，甚至能在一种极端的环

境中提供关于群落生态适应性和存活机制的信息。
另外，以功能性状为基础的方法也使得用典型相关

分析确定相关性状与环境变量之间的关系成为可能

( Sandra et al．，1998) 。
通过测定大量物种的多量性状，来搜集一套能

够体现物种关键生态学效应和响应的功能属性是功

能性状研究体系的核心。理论上来说，种间的性状

变异往往大于相同性状的种内变异。最初生态学家

为了消除这种差异通常采用单重复的多物种取样，

或者保守地采用多重复的多物种取样方法，每一个

性状由种间的平均属性值代替，不考虑种内的属性

变异，即每个性状值的计算由相对多度不同的物种

加权平均属性值表示。这种传统的功能性状评估方

法，既考虑物种的成分，同时还需提供一套基于物种

的属性值; 或者聚焦于一套功能性状或者界定在植

物功能群 的 层 面 ( Saatkamp et al．，2010; Wesuls et
al．，2012) 。而且，在功能生态学、群落生态学、干扰

生态学等领域开展的大量研究都是基于一个前提:

比较种间变异来说，性状的种内变异往往被忽略。
传统意义上性状的分配单位是物种而非个体，性状

数据分析往往是基于物种水平上的平均属性值。虽

然，这种方法在识别和划分单一植物功能性状响应

干扰方面是有价值的，而且也已经作为联系生态系

统进程的一种手段( Fortunel et al．，2009) 。然而，家

畜的偏食性往往会导致同一功能性状在不同物种间

的分异差异( Diaz et al．，1992) ，甚至导致在同一物

种内的不同个体间也会存在较大波动。有时种内性
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状的变异能够显著地影响群落构建、群落结构、群落

动态、稳定性和群落的物理环境。Kühner 等( 2008)

曾对使用物种的平均属性值分析产生过质疑。因为

性状的种内变异有时占到总变异的 40%，甚至个别

性状会高达全部变异的 75% ( Kattge et al．，2011) 。
正如 Saatkamp 等( 2010) 也指出，个体性状对于放牧

的响应可能存在高度的变异性。因此，基于性状的

群落生态学研究需要考虑性状的种内变异。Albert
等( 2010) 也强调，在单性状和多性状分析结合的方

法中，当功能性状的种内变异占到全部变异的 30%
时，种内变异原则上不能被忽略。虽然没有影响到

一般的功能性状权衡策略，但是种内变异已经足以

达到 改 变 物 种 排 序 分 类 的 潜 力 ( Cadotte et al．，
2011) 。种内性状变异是否被忽略，即性状值是用

物种的平均属性值还是物种的多变量属性分布来表

示，更多地依靠研究系统、性状种类以及研究目的来

决定。
目前，在草地生态学研究中已经开始应用一种

“免于分类法”和“性状样带法”相结合的综合分析

法，此法可以忽略植物组成，且能够同时考虑由于物

种丰富度引起的性状表达差异，也考虑种内的性状

变异，成为快速评价复杂群落属性的有效方法。功

能性状的综合分析法不仅跨越了物种分类的界限，

也考虑了种间性状表达差异和种内性状变异，同时

可以放大到更高一级的组织水平，它能够在非常宽

泛的植物类群间进行植物性状功能比较，研究方法

连贯，因此对植物表现具有较好的理解和预测范式

( Duart et al．，1995) ，促进了生态学模式的推广，对

于大尺度评估功能性状的环境响应也表现出了极高

的价值( Gaucherand et al．，2007) 。然而，此种方法

也存在诸如物种功能性状间相关性变弱以及功能性

状对压力源的敏感性降低等问题。最近 10 年间，基

于性状的方法被作为一种理论框架来理解物种在干

扰下的适应机制。通过研究群落水平的加权平均属

性或者多变量属性分布等指标，理解不同干扰梯度

下物种各生态位的分化模式和群落构建的发展机

制，预测群落和生态系统功能对于人类干扰的响应

( Diaz et al．，2007) ，从而预测在将来土地使用变化

下植被分布情况，为构建群落的响应模式及其隐藏

机理的探索开辟了新道路( Castro et al．，2010) 。

2 植物功能性状在生态学研究中的重要作用

将近 100 年的草地研究一直致力于探索物种对

放牧干扰的响应机制和植物的适应性策略。探讨植

物功能性状对扰动因子的适应性和生态对策是生态

学研究由表面现象向内部生理机制转变的突破口。
从功能性状变化来探索植物对放牧的响应机制近年

来受到广泛关注( Bernard-Verdier et al．，2012) ，功能

性状的方法能够改进我们对于潜在隐藏机制的理

解。植物个体性状是研究种群和群落结构的基础，

是种群、群落与生态系统联系的桥梁，通过植物的生

物学 属 性 来 反 映 植 物 对 生 长 环 境 的 适 应。早 在

1898 年就已经提出在变化生境中不同物种生存的

关键在于它们具有不同的性状。Chapin 等 ( 1996)

指出，在影响生态系统功能方面，任何物种的重要性

是与它们是否能够创建群落中不连续性分布的属性

有关，物种功能性状是生物体适应特定环境变化的

可靠指标。Westoby( 1999) 用植物叶面积、冠层高度

和种子大小 3 个性状来解释种群的形成和持续共存

的现 象，强 调 了 物 种 属 性 的 功 能 贡 献。Hector
( 2000) 指出，物种的某些功能性状是生态系统过程

的强驱动者。植物群落对干扰的响应本质上是通过

植物功能性状的变化来实现的。功能性状丰富的群

落，不仅表现为形态性状的多样化，而且还具有多样

化的生理生化功能以及完善的生态适应性，在外界

环境的干扰下更容易做出较多的选择和应变来降低

干扰，在一定程度上有利于维持生态系统的功能

( 周鹏等，2010) 。功能性状将物种的进化历史和生

态发展历史整合到一起，对生物体的行为表现影响

很大，植物性状是群落生态学研究的基石( McGill et
al．，2006) 。基于性状的方法使群落生态学成为了

一般性和预测性的科学 ( Webb et al．，2010) 。近年

来，性状的研究已经涉及到从生物个体到生态系统

的各个组织水平，从群落生态学、植物地理学到干扰

生态学等各个领域。功能生态学也已经发展成为一

门独立的学科，将植物功能的方法从经典分类学中

抽提出来应用到生态系统进程中，为植物功能性状、
干扰响应生态和系统功能的关系研究提供了新契机

( Lavorel et al．，2011; Moreno Garcia et al．，2014) 。

3 植物功能性状对放牧干扰的响应模式

3. 1 放牧干扰下植物功能性状的表型可塑性表达

植物功能性状与环境之间的关系是近年来功能

性状研究的核心问题 ( Bullock et al．，2001; Bernard-
Verdier et al．，2012) ，主要围绕植物功能性状与水

热、气象、土壤、地形等环境因子及其性状间的相互
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关系方面( 尧婷婷等，2010; 施宇等，2011; 刘旻霞等，

2012) ，研究植物性状对气候环境梯度的适应对策

与规 律 ( van Kleunen et al．，2010; Lindborg et al．，
2012) 。从个体组织水平植物功能性状的角度来探

索草原植物对放牧的响应与适应机制，并利用功能

性状的方法重建群落生态学的研究是草原生态学一

个新兴和前沿的领域( Zheng et al．，2010) 。植物通

过某些形态结构和生理特征来响应放牧的干扰，主

要体现在植株、叶片、根系等植物性状的差别上。随

牧压强度的不同，物种会通过地上、地下等不同功能

器官资源分配模式和繁殖分配策略的变化达到表型

性状的改变，最终使自己朝着有利于提高种群适合

度的方向发展。放牧干扰下，地上植株表现出株丛

破碎化、丛幅减小、株丛枝条数下降等特性，加之牲

畜采食降低了牧草的顶端优势，使植物的分蘖增多，

株丛密度增加( Hglind et al．，1998) ; 或表现出冠丛

幅减少、根茎节间变短、萌蘖枝条增多、茎叶性状矮

型化等特性 ( 王炜等，2000) ，甚至在高强度放牧下

表现的俯卧状生长特性。过度放牧下植物的矮型化

和俯卧生长现象，是植物防御家畜采食，避免机械损

伤的主动逃避策略 ( 李西良等，2014) ，也是植物表

型性状改变的具体体现，正如 Diaz 等 ( 2007) 指出

的，植株高度是反映植物生存策略的重要指示性状，

能够反映植物在不同放牧干扰梯度下获取资源的能

力，明确反映植物的生长与养分利用信息。但也有

研究表明，单一性状并不能充分表征和指示植被的

变化( Klimeová et al．，2008; 李燕等，2013 ) 。继续

增加放牧强度，克隆植物以其低矮的匍匐枝优势，通

过缩短枝间距和节间距来增加营养枝数目，刺激更

新芽的生根及萌蘖，使无性系达到频度和盖度的最

大化，占据大面积生境，通过增加其营养繁殖的再生

能力来提高其耐牧性，特别在牧草返青时期提供较

高的牧草品质( 高的叶片氮含量、低碳氮比、低的结

构性成分) ( Ｒmermann et al．，2009) 。另外，叶片功

能性状在响应干扰方面也发挥着重要的指示作用。
叶片的高度和位置的变化直接体现了植物性状对不

同草食家畜采食的抵御能力( Westoby，1999) 。叶片

氮含量、叶片干物质含量、叶片厚度和叶面积指数等

性状间接地体现了植物性状对草食家畜干扰后的恢

复能力( Ｒusch et al．，2009) 。在低强度放牧干扰下，

植物可以维持叶片的正常生长，在短时间达到物流

平衡暂稳态，但长期过度采食叶片会导致植物叶数

下降，叶面积指数下降，光合能力下降，牧草的再生

能力 降 低，叶 片 的 生 活 力 减 弱，叶 片 生 物 量 降 低

( Smith，1998) ，为了补偿因采食而引起的光合作用

的下降，植物通过调节其资源分配策略将新产生的

光合产物继续优先分配给地上部分( Wilsey，1996) ，

进而引发植物地下部芽和根系等功能性状的相应改

变( Klumpp et al．，2009) 。有研究表明，放牧会刺激

植物休眠芽的萌发( 韩建国等，2000) 。也有研究表

明，随着放牧强度的增加，植物更新芽的位置降低

( Piqueray et al．，2015) ; 根系生物量降低( Gao et al．，
2008) ; 根冠比降低以及根系的可溶性碳水化合物

降低( Guo et al．，2012) 。另外，放牧可导致须根及

浅根系植物生长受限，轴根型和根蘖型根能较好地

适应放牧干扰 ( 梁金华，2012) 。然而，植物性状对

放牧的响应也不可一概而论。有研究表明，随放牧

强度的增大，植物地下根系生物量并未降低反而有

增加的趋势，增加的幅度甚至达到相当可观的程度

( 杨持等，2001) ; 放牧也导致植物根冠比增大( Kooi-
jman et al．，2001) ; 或者植物性状对动物采食和践踏

并没有明显的响应规律( Patty et al．，2010) 。另有研

究表明，放牧对植物根内氮、磷、碳等元素的影响会

随着物种或者放牧强度的不同而产生较大差异。中

等强度的放牧有利于根中氮含量的积累 ( 李金花

等，2003) ; 而高强度放牧下根氮含量降低 ( 白可喻

等，2000) 。另外，放牧干扰也会改变不同植物的繁

殖对策。对于许多可同时进行无性繁殖和有性繁殖

的植物，放牧明显降低或抑制有性繁殖，而增加无性

繁殖的资源分配比例 ( Damhoureyeh et al．，2002 ) 。
但也有不同观点，放牧干扰会增加有性繁殖能力

( 刘建秀等，2005) 或者使有性和无性繁殖能力都增

加( 包国章等，2002) 。物种功能性状的差异化特征

是植物响应放牧干扰的重要调节方式。不同植物功

能性状对草食动物的牧食行为存在优先选择性原则

( Bullock et al．，2001) ，具有被家畜优先利用的性状

在高强度放牧下会显著降低，甚至会导致当地家畜

有偏好的性状灭绝( Wang et al．，2011) 。过度放牧

引起植物个体功能性状的丧失是导致生态系统结构

和功能衰退的重要原因，因为一个物种占据一个生

态位，如果物种灭绝了，将会引起功能性状丢失或功

能性状空间维度减小。普遍认为放牧下群落的变化

主要决定于家畜长期的过度选择性采食( He et al．，
2011) 。家畜的偏食性行为通过改变植物的资源分

配模式，来修改地上部植物营养器官及繁殖器官的

形态、生理及物候等功能性状; 进而间接地影响植物
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根系形态特征、空间分布和根系构型等地下功能性

状，由此带来的级联效应最终调节整个植株的个体

行为( Klumpp et al．，2009) ，性状之间的联动响应是

放牧下植物表型可塑性的重要机制( de Kroon et al．，
2005) 。
3. 2 植物功能性状在放牧干扰下的生态策略

植物性状常随放牧梯度发生变化，但因为资源

的异质性，植物性状无时无刻不在进行着权衡，通过

表型可塑性达到对异质生境的适应是植物的一种生

态对策( 李西良等，2014) 。植物对食草动物的取食

一般 采 取 忍 耐 和 抵 抗 两 种 对 策 ( Belsky et al．，
1993) ，通过植物性状变化来逃避或者忍受家畜的

采食。一方面，植物通过植株矮小、叶数减少、叶片

变小、低的特定叶面积、高的叶片干物质含量、丛生

生长、坚硬的齿状叶片等性状，来适应贫瘠的土壤条

件和高强度的家畜践踏，植物属性朝着低营养价值

的方向收敛，降低由于家畜采食而导致的资源损耗，

植物表现出更强的避牧能力。另一方面，植物通过

低的组织密度、低的叶片干物质含量、高的特定叶面

积、柔软的叶片、匍匐多茎、克隆繁殖和短暂的生活

史性状( Quetier et al．，2007) ，高效获得光和营养，快

速生长并迅速恢复损失的组织，增大植物地上部的

快速再生能力，提高草食动物的选择性，植物表现出

更强的耐牧能力。与快速生长策略相关的耐牧性性

状在较高放牧强度下会暂时变得盛行( Cruz et al．，
2010 ) 。正如 Westoby( 1999) 的研究发现，重度非选

择性放牧活动有利于高生长速率、高适口性的耐牧

性植物存活。然而，耐牧性物种具有较低的繁殖产

量( Graff et al．，2014) 。较耐牧性物种来说，避牧性

性状在放牧干扰下虽然暂时不具有优势，但避牧性

物种在群落中的多度会随着干扰时间的推移越来越

多。从植物生活史的角度来说，多年生植物通过芽

和根等储藏器官有效地缓冲压力源，虽具有较低的

适合度和竞争力，但却具有较高的抵抗力。一年生

物种在资源的保护方面投资较少，但生长迅速，具有

较高的恢复力，继续增加放牧强度，大面积的裸地为

一年生和两年生短命物种的有性繁殖提供了发芽的

条件，短期内会成为群落的优势种 ( Ｒuppert et al．，
2015) 。然而，长期的过度放牧将会导致一年生植

物无法完成其生活史，促使种子库的匮乏，最终导致

一年生植物的灭绝( Miehe et al．，2010) ，植物生活史

完成与否可以作为放牧干扰强有力的报警器 ( Zhu
et al．，2012) 。

当暴露在低强度的放牧梯度时，物种具有低的

特定叶面积和叶片氮含量以及高的结构性成分，从

而具有低的光合能力和营养周转速率，显示出对资

源利用的保守性策略。当暴露在高强度的放牧梯度

时，物种具有高的特定叶面积、叶片氮含量和低的叶

片碳含量、叶片碳氮比、高的光合速率，从而显示出

迅速恢复、快速生长的资源利用策略。研究也发现

这些快速资源获得型群落具有叶片早衰、高的再循

环能力和高的内部营养分配，从器官到整个植物水

平上异速生长和生理限制都达到最小化 ( Maire et
al．，2013) 。然而，这些与快速资源获取相关的性状

对草食动物的破坏却又具有较高的敏感性( Carmo-
na et al．，2011) 。植物通过从生理到形态的性状间

的配置达到“有效资源保持型”和“快速资源获得

型”两类生存策略权衡的植物。植物功能性状的快

速生长和慢速恢复方式共存，快回报与慢回报的生

存策略共存，在很大程度上调节着食草动物的产量

( Fynn，2012) 。“快速资源获得型”物种使草地具有

快速的恢复功能，能够更好地保持草地景观; 而“有

效资源保持型”物种建立起来的自然饲草储备，对

于每年资源短缺时期草食动物营养的维持又具有重

要意义( Wiegand et al．，2004) 。植物通过不同功能

性状间的权衡( trade off) ，达到最优的生活策略，在

生态系统亚稳态下，充分利用环境资源供给，通过各

植物功能性状之间的权衡和组合来完成植物的生活

史，以 及 占 据 各 物 种 在 群 落 中 所 占 有 的 生 态 位

( niche) ，进而影响到多物种的稳定共存 ( Silver-
town，2004) ，是植物在特定环境下进化出的一种生

态对策( Mooney et al．，2010) 。草食动物的选择性、
植物的耐受性和抵御性与植物的某些功能性状相联

系，通过对物种性状的研究可以为理解物种响应放

牧隐藏机制提供重要途径。

4 植物功能性状对草地饲用评价的贡献

不同类型生态系统和植物个体对人类活动干扰

的预测能力一直都是生态学家和保护管理者所关注

的问题( Quetier et al．，2007) 。预测在物种组成上完

全不同的群落对土地利用响应时，需要在植物属性

层面上去理解和分析。植物功能性状不仅作为草地

生态系统响应放牧强度的指示物，同时也能够通过

植物功能性状提供的牧草营养品质来衡量和预测当

年家畜膘情和来年家畜的越冬能力高低 ( Moreno
Garcia et al．，2014) ，为家畜牧食反映及牧食预测提
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供有效信息( Diaze et al．，2007) ，因此个体功能性状

对于预测大尺度草地放牧利用是一种有效的工具

( Garnie et al．，2006 ) 。Tobler 等 ( 2003 ) 指出，持续

放牧通常会消耗掉群落中一些适口性高的物种，同

时被一些适口性差的物种所取代，因此导致草地营

养品质的降低。高质量的牧草品质才是影响家畜产

量的决定因素( Vetter et al．，2012) 。适口性高的物

种一般具有较高的叶片氮、钙、钾、磷含量以及高的

特定叶面积，因为叶片氮含量和特定叶面积与叶绿

素含量成正比，叶绿素作为光合路径的关键酶，影响

着植物的光合能力。叶片氮含量作为植物对光照、
温度和土壤营养体系的最优产物，与木质素含量呈

反比，可以较好地预测牧草的消化率。也有研究表

明，高的比叶面积和叶片氮含量会加速凋落物分解，

它们可以很好地预测物种的养分循环( Moreno Gar-
cia et al．，2014) 。然而，适口性差的物种具有坚硬

的叶片、高的叶片干物质含量和大量的碳化合物

( Freschet et al．，2013) ，叶片干物质含量反映着植

物的支撑结构以及对草食动物的防御能力，有较高

干物质含量的叶片，木质素和纤维素成分相应较高，

叶片相对较硬，不利于反刍动物的消化代谢。而且

高的叶片干物质含量也会降低凋落物的分解，叶片

干物质含量曾一度成为土地使用变化和营养循环速

率大小的有力代表。叶片寿命和开花时间也能够指

示植物营养生长的快慢和生活史的周转速率，对于

理解禾草干物质积累和家畜的营养消化也具有关键

的指示作用( Quetier et al．，2007) 。植物高度也可以

作为 预 测 物 种 营 养 品 质 的 另 一 指 标 ( Westoby，

1999) ，因为高大的植物往往具有高的糖分和氨基

酸含量( Perez-Harguindeguy et al．，2003) 。这些影响

物种营养和结构成分的功能性状，会显著地影响牧

草的营养释放及其在动物体内的消化代谢( Kazakou
et al．，2009) 。在不进行任何取样的前提下，通过特

定属性 的 性 状 表 现 来 直 观 地 判 断 草 地 营 养 状 况

( Quetier et al．，2007) ，是一项快速且简单地评价草

地牧用价值的好方法。

5 植物功能性状研究中存在的问题与展望

5. 1 植物功能性状研究方法展望

以往的实验研究多是短期尺度的，关于长期持

久放牧下草原植物性状可塑性变化的跟踪报道不多

( Stahlheber et al．，2013) 。随着时间尺度的延长，关

于物种不同性状对放牧干扰的敏感度分异( 惰性性

状、敏感性状) 以及放牧耐受性和避牧性相关性状

分别在维持物种生存策略和特定生态过程中的重要

性知之甚少，同时对物种功能性状的非对称响应

( asymmetric responses) 及功能冗余机制重视程度不

足，这些都成为限制解析放牧下草原植物生物学响

应机制的重要瓶颈 ( 李西良等，2014) 。因此，对于

将来的性状研究，应该逐步建立和完善植物功能性

状研究的方法和体系，在不同组织尺度上开展物种

功能性状的关系、不同功能构件间功能性状的关联

程度、物种不同个体间性状变异以及不同干扰强度

下相同物种功能性状的分布等研究，以助于理解植

物性状间的相互作用机理和植物功能性状对干扰的

适应策略机制( Webb et al．，2010) 。
5. 2 植物功能性状研究中的几个突破口

性状是植物个体构成的基本单元，从性状角度

揭示植物个体特征对放牧干扰的响应和适应机制尤

为重要。今后的研究工作应从以下几个方面重点突

破: ( 1) 食草作用直接作用于植物地上部分茎、叶及

繁殖部分花和果实，叶片作为家畜采食植物的主要

部分，也是植物光合作用的主要器官，承载着一定的

环境扰动信息，结合叶片经济型谱的新理论( Wright
et al．，2004) ，以叶片性状为切入点来深入剖析放牧

对植物功能性状权衡关系调控机理的研究; ( 2) 土

壤因子是影响植物性状发育和变化的重要因子( 杨

士梭等，2014) ，从土壤-植被界面整体考虑放牧对土

壤理化性质及根际微生物生态系统中物质循环的影

响，通过土壤资源的可利用性来决定植物资源的利

用策略，从而理解物种对于种群建成、生态系统物质

循环进程表现出的独特作用，进一步筛选出放牧扰

动和土壤资源梯度上耐牧与避牧、资源利用与竞争

等响应的植物敏感性状，明确植物性状与关键资源

的耦合关系( 李西良等，2015) ; ( 3) 目前植物功能性

状的研究主要是以植物地上部的茎、叶的功能构件

为研究对象，而对地下部分根系的功能性状变化及

其与地上部分茎、叶功能性状之间关系的研究很少，

通过加强植物地上部分和地下部分植物性状之间的

协变关系的相关工作，有助于全面认识植物的生活

史策略及物种在放牧干扰下的进化机制; ( 4) 确定

和量化各物种重要植物性状的生态变量相关性的主

导维度( leading dimensions) ，来帮助理解物种生活

史特征在放牧干扰梯度上的权衡，以及由此导致的

性状趋同和趋异构建模式下的种间生态位分离，揭

示植 物 对 放 牧 干 扰 的 响 应 模 式 ( Wright et al．，
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2007) ; ( 5) 加强植物功能性状在植株及其构件单元

不同发育阶段的动态研究。目前植物功能性状的研

究多是“静态变量”的观测，而忽略了在植株个体和

构件单元( 如茎和叶) 的不同发育时期的动态变化，

正如研究发现，不同龄级株丛的分蘖密度性状存在

很大差异( 安渊等，2002) 。所以以往研究中单单对

某一发育阶段性状的“静态”研究，不能够全面地反

映植物功能性状的总体变化规律，也无助于更深刻

地认识和控制植物功能性状变化的内在遗传因素和

外在环境因素，揭示植物对环境的适应机制 ( 杨冬

梅等，2012) ; ( 6) 现有的研究更多地关注于家畜的

偏食性引起的地上部功能性状的改变，然而性状行

为的变化是通过植物资源分配模式的改变来实现

的。鉴于资源分配模式所具有生态适应意义，今后

应加强从资源分配和功能响应的角度来探讨个体水

平上植物对放牧的生态适应对策; ( 7) 最后利用近

年来新兴的分子生物学方法，通过 DNA 甲基化和组

蛋白修饰等表观遗传调控途径，加强分子生物学学

科在本研究领域中的介入，从分子水平上快速验证

植物功能性状的表型可塑性修饰机理，充分实现学

科间的交叉。
总之，放牧干扰将会在分子水平、叶片水平、个

体水平、群落水平、陆地生态系统水平及至全球水平

上产生广泛而深远的影响，开展植物功能性状间的

互利、竞争和替代关系的研究，物种通过其不同器官

功能性状的改变来决定其种间竞争格局、自然选择

方向和存活模式，是草原群落发生退化演替过程中

种群个体行为的具体表现，也是物种实施多种适应

机理后表现出的各自独特的生存策略。基于功能性

状来研究草地生态系统在干扰下的演替趋势和动

因，对于理解放牧干扰下植物对变化环境的适应机

制、多物种共存机理、生物多样性维持具有理论意

义，可为更好地保护草原生态平衡，为放牧管理决策

系统的建立和天然草地的健康管理提供科学依据，

更重要的是以此为据做出较好的保护和恢复决策。
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