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摘要: 达尔文归化难题是进行外来物种入侵预测的重要理论依据ꎬ然而ꎬ达尔文归化假说和预适应假说

却预测了 ２ 种截然不同的结果ꎮ 事实上ꎬ达尔文归化难题争论的焦点是物种间的差异性还是相似性促进

了外来物种的成功入侵ꎬ究其原因可能是忽略了功能性状的多维性ꎮ 所谓功能性状的多维性ꎬ就是不同

的功能性状可能代表着不同的生态功能轴ꎬ外来物种的入侵是多个维度上不同生态过程的综合结果ꎮ 本

研究以现代物种共存理论为基础ꎬ构建了一个基于环境过滤和适合度差异 ２ 个维度的入侵预测模型框

架ꎬ不同维度对应着不同的功能性状以及不同的种间相似性关系ꎮ 该预测模型表明ꎬ在环境过滤维度上

与本地物种性状趋同ꎬ同时ꎬ在适合度维度上与本地物种性状趋异的外来物种是潜在的入侵物种ꎬ而其危害程度主要取决

于本地群落的构建过程ꎮ 该模型框架可为外来物种入侵预警提供理论依据ꎬ也可为生物多样性保护、外来物种的防治与管

理等提供实践指导ꎮ
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　 　 全球贸易的持续增加以及全球气候变化给外

来物种的传播和建立提供了条件和机遇(Ｓｅｅｂｅｎｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ Ｓｈｅｐｐａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎬ导致了全球生物

多样性前所未有的变化(杨继和李博ꎬ２０１７ꎻ Ｍｏｌｎａｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 预测外来物种的潜在入侵性已成为

生物多样性保护的重要研究内容(郑珊珊等ꎬ２０１８ꎻ
Ｍａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｓｈｅｐｐａｒｄꎬ２０１９)ꎮ 利用物种性状

特征及其进化历史进行外来物种的入侵预测可以

追溯到达尔文假说(Ｌｅｍｏｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 达尔文

归化假说(Ｄａｒｗｉｎ′ｓ ｎａｔｕｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓꎬ ＤＮＨ)
认为ꎬ在含有同属本地物种较多的地方ꎬ外来物种

不太容易建立自我维持的可持续种群 ( Ｄａｅｈｌｅｒꎬ
２００１)ꎮ 因为较近的亲缘关系表现为较大的物种相

似性ꎬ这意味着强烈的种间竞争、共同的天敌以及

相似的病原菌ꎮ 因此ꎬ在引入的范围内于本地物种

没有近亲关系的外来物种应该有较高的入侵成功

率(Ｄａｒｗｉｎꎬ１８５９)ꎬ这可以用空余生态位、种间竞争

减少以及天敌缺乏来解释 ( Ｓｈｅｐｐａｒｄꎬ２０１９)ꎮ 同

时ꎬ达尔文也意识到ꎬ外来物种在含有较多同属本

地物种的生境成功入侵也是可能的ꎮ 相似的生态

特征意味着相似的生态需求ꎬ使得外来物种对当地

环境反而有更好的适应性而有利于成功入侵

(Ｐｒｏｃｈｅş ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 这就是预适应假说(ｐｒｅ￣ａｄ￣
ａｐｔａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓꎬ ＰＡＨ)ꎬ该假说可以通过环境过

滤机制解释ꎬ非生物环境条件会选择区域种库中具

有相似适应性状的物种的子集 ( Ｌｅｍｏｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 近年来ꎬ学者们对这 ２ 个假说进行了验证ꎬ
研究结果也呈现了多元化的结论(于文波和黎绍

鹏ꎬ２０２０):一部分研究表明ꎬ和本地物种功能性状

相似的外来物种更容易成功入侵 ( ＥＩ￣Ｂａｒｏｕｇｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２０)ꎬ另一部分研究却得出相反的结论(Ｅｓ￣
ｃｏｒｉｚａ ＆ Ｒｕｈíꎬ２０１６)ꎻ也有研究发现ꎬ外来物种与本

地物种功能性状的差异对生物入侵的影响是情景

依赖的ꎬ在不同入侵阶段有着不同的作用(Ｄｉｖíšｅｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 总体上ꎬ外来物种和本地物种的功能

性状差异如何影响生物入侵依旧是一个充满争议

和不确定性的问题( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ꎻ Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎬ达尔文归化假说和预适应

假说也被合称为达尔文归化难题(Ｄａｒｗｉｎ′ｓ ｃｏｎｕｎ￣
ｄｒｕｍ)(郑珊珊等ꎬ２０１８ꎻ Ｄｉｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ

事实上ꎬ达尔文归化难题争论的焦点是物种间

的差异性还是相似性促进了外来物种的成功入侵ꎮ

或者说ꎬ外来物种和本地物种间的差异性(或相似

性)何时促进外来物种的入侵以及何时又阻止ꎮ 这

些不一致的结论究其原因可能是忽略了外来物种

入侵过程和功能性状的多维性ꎮ 植物功能性状反

映了外来物种入侵的不同维度ꎬ入侵维度的引入将

使入侵科学中的假设检验更加清晰(Ｐａｌｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎮ 仅关注单一性状维度ꎬ忽略其他性状维度

的生态位分化ꎬ会限制功能性状对群落物种共存的

解释能力(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎮ 外来植物的成功入

侵与功能性状密切相关ꎬ入侵结果依赖于不同的功

能性状组合(韩月龙等ꎬ２０１９ꎻ 刘建等ꎬ２０１０)ꎮ 一

些性状(如种子质量)与入侵具有复杂的关系:它们

对入侵的不同维度有明显的促进、阻碍作用或没有

显著影响(Ｐａｌｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 例如ꎬ区域尺度上

的成功入侵与促进快速定殖的性状有关ꎬ而局域尺

度上的成功入侵与食草动物的适口性有关ꎮ 同时ꎬ
一些成功入侵者由于较强的耐受力和保守的生态

策略也表现了与本地物种极大的相似性( Ｌｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 物种在某些生态条件下使用的策略可

能是近乎最优的ꎬ但并非所有生态条件下都是最优

的ꎮ 因此ꎬ将外来物种入侵过程的多维性与描述物

种生理、形态和生活史策略的功能性状的多维特征

联系起来可能是破解达尔文归化难题的有效途径ꎮ
在综述前人研究成果的基础上ꎬ本研究提出了一个

基于物种功能性状的“阶段与维度”分步预测外来

物种入侵的研究框架ꎮ 该模型框架可为外来物种

入侵预警提供理论依据ꎬ也可为生物多样性保护、
外来入侵物种的防治与管理等提供实践指导ꎮ

１　 入侵过程的多维性
生物入侵在一定程度上可以看成是外来物种

和本地物种的共存问题(于文波和黎绍鹏ꎬ２０２０ꎻ
Ｌａｔｏｍｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎬ生物入侵的过程可以视为一

系列“过滤器”的筛选过程(图 １)ꎮ
在区域尺度上ꎬ扩散限制是决定外来物种入侵

的第一道“过滤器” (Ｆｕｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 扩散性状

可以决定物种库中存在哪些潜在入侵物种ꎮ 例如ꎬ
入侵物种可能具有与远距离扩散相关的特征ꎬ而本

地物种具有或不具有这些性状ꎮ 在局域尺度上ꎬ环
境过滤将是外来物种入侵的第二道“过滤器”(Ｋｅｄ￣
ｄｙꎬ１９９２ꎻ Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 最后ꎬ个体之间的竞

争排斥ꎬ即生物过滤ꎬ只发生在小范围内的邻近区

域ꎬ成为影响外来物种入侵的第三道“过滤器”ꎮ 由
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于极限相似性(Ａｂｒａｍｓꎬ１９８３ꎻ Ｄｉｖíšｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ
Ｖｉｏｌｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎬ共存的物种之间将出现性状差

异ꎮ 扩散限制、环境过滤和生物过滤决定了哪些功

能性状或特征值对于特定的环境是最优的ꎮ 这些

“过滤器”会限制群落中可行的生态策略的范围ꎬ并
决定群落内性状的不同分布(Ｆｕｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ

图 １　 外来物种入侵过程的多维性
Ｆｉｇ.１　 Ｉｎｖａｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ａｌｉｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒｅ

　 　 环境过滤和生物过滤在群落构建方面代表了

相反的力量ꎮ 环境过滤会使更接近于环境最适状

态、与本地物种相似的物种更丰富或更容易定居ꎬ
这将产生性状趋同ꎮ 相反ꎬ竞争排斥作为一种基本

的生物过滤ꎬ限制共同出现物种的性状相似性ꎬ并
产生 性 状 趋 异 而 呈 均 匀 分 布 ( Ｆｒａｎｚéｎꎬ ２００４ꎻ
Ｗｅｉｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎬ这种结果被称为生态位限制或

极限相似性ꎮ 当群落包含更多物种时ꎬ生态位空间

就会饱和ꎬ这一观点的延伸也构成了物种丰富度与

入侵抵抗力假设的基础(Ｃａｓｅꎬ１９９０)ꎮ 通过更有效

地获取资源ꎬ功能多样化的本地群落可以消除或减

少入侵者可用的空缺生态位(Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ
然而ꎬ如果物种入侵是随机的ꎬ那么它们与本

地群落的关系往往比预期的要小ꎬ这意味着与本地

物种的竞争是外来物种入侵成功的重要决定因素

(Ｌｅｍｏｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 现代物种共存理论认为ꎬ
物种间的竞争依赖于生态位差异和适合度差异 ２

个维度(Ｃｈｅｓｓｏｎꎬ２０００ꎻ ＭａｃＤｏｕｇａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ
通过对生物入侵过程的梳理ꎬ可发现生物入侵可以

在现代物种共存理论这个统一框架下进一步解读

和阐述ꎮ 其中ꎬ生态位差异强调的是物种在资源、
空间、时间和天敌等维度上的分化 (储诚进等ꎬ
２０１７)ꎮ 物种之间的生态位差异越大ꎬ种间竞争的

强度就越小ꎬ物种就越容易共存ꎮ 适合度差异强调

的是物种在资源利用效率、对抗天敌取食和生长繁

殖能力上的差异ꎬ可以通俗地理解为物种竞争能力

的差异(于文波和黎绍鹏ꎬ２０２０)ꎮ 适合度差异越大

的物种越难以共存ꎬ因为适合度高的物种总是倾向

于将适合度低的物种竞争排除ꎮ 因此ꎬ与本地物种

相比ꎬ成功入侵的外来物种通常具有适合度优势或

生态位差异ꎬ但是只有适合度优势才会对本地群落

产生重大影响(Ｓｈｅｐｐａｒｄꎬ２０１９)ꎮ
理论分析表明ꎬ并不是所有的物种都会平等地

与一个新物种竞争(ＭａｃＤｏｕｇａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 在使
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用的资源上与入侵物种有很大差异的本地物种不太

可能参与竞争和被取代ꎬ即生态位差异机制(Ｃａｒｂｏｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 此外ꎬ在争夺共同资源的物种中ꎬ对获

取资源适应性较差的物种ꎬ也就是在竞争等级中较

低的本地物种ꎬ很可能最先被入侵的优秀竞争物种

取代ꎬ即竞争优势机制(Ｃａｒｂｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 如果

本地群落是基于生态位分化构建的ꎬ假设一个外来

物种与本地某一物种的生态位高度重叠ꎬ那么它将

与该物种的竞争最激烈ꎮ 当这种情况发生时ꎬ本地

物种和外来物种之间的适合度差异决定了哪些物种

将被竞争排斥(图 ２Ａ)ꎮ 如果本地群落的构建是基

于扩散限制等中性过程ꎬ也就是说即使本地群落没

有生态位的分化ꎬ但是ꎬ只要外来物种与本地物种有

显著的适合度差异ꎬ外来物种的成功入侵也是可能

的ꎬ并且一旦成功入侵ꎬ将导致较多本地物种的竞争

排斥ꎬ从而造成十分巨大的危害(图 ２Ｂ)ꎮ 这 ２ 种机

制(生态位差异和竞争优势)将控制哪些物种及其生

态策略将与外来物种共存ꎬ哪些物种将被排除ꎬ从而

导致入侵群落功能构成的可预测变化(Ｋｕｅｂｂｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ Ｍｏｕｉｌｌｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ

图 ２　 入侵过程中的外来物种与本地物种间的相互作用机制
Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｉｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｏｎ

Ａ:生态位差异机制ꎻＢ:竞争优势机制ꎮ
Ａ: Ｎｉｃｈｅ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍꎻ Ｂ: Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｓｕｐｅｒｉｏｒｉｔｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ.

２　 功能性状的多维性
功能性状是影响生物体表现或适应性的形态、

生化、生理、结构、物候或行为特征(Ｒｏｓｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬ其决定了物种个体的存活、生长和繁殖(Ａｄ￣
ｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)以及物种间相互作用的强度和标志

(Ｋｕｎｓｔｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ可以作为定量物种生态位

参数的有效工具(Ｖｉｏｌｌｅ ＆ Ｊｉａｎｇꎬ２００９)ꎮ 所谓功能

性状的多维性(ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｔｒａｉｔｓ)ꎬ就是不同的功能性状可能代表着不同的生

态功能轴ꎬ甚至同一性状在不同情境下可能表征不

同生态功能(Ｂｉｔｔｅｂｉｅｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 研究发现ꎬ单
个种间性状差异与驱动物种排斥的竞争不对称之

间存在着若干关联ꎬ但没有发现与稳定物种共存的

生态位差异有关(Ｐéｒｅｚ￣Ｒａｍｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎻ但是ꎬ
当考虑性状变异的多个轴(如物候、种子大小、高
度、比根长)时生态位差异才被发现ꎬ这表明物种多

样性的维持具有多维性(Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 在比

较不同性状维度的结果时ꎬ缺乏一个普遍和一致的

模式ꎬ这表明功能性状在很大程度上取决于所考虑

的生态位轴ꎮ 考虑到这些多重功能ꎬ物种的功能性

状就是多维的ꎬ也就不能简化为与资源经济学谱相

关的一维轴(Ｖａｌｖｅｒｄｅ￣Ｂａｒｒａｎｔｅｓ ＆ Ｂｌａｃｋｗｏｏｄꎬ２０１６)ꎮ
具体来说ꎬ以往的研究主要集中在形态(多为

地上部分)性状ꎬ因为这些性状容易测量或在全球

数据库中容易获得ꎬ从而遗漏了其他一些关键性状

在物种共存中的重要性ꎮ 同时ꎬ这些性状可能只表

征了入侵的一个维度ꎬ而外来物种的入侵是多维度

的ꎮ 在不同维度上ꎬ功能性状的作用是不一样的ꎬ
在有些维度上ꎬ外来物种和本地物种间的功能相似

性对外来物种的入侵是重要的ꎬ相反ꎬ在另外一些

维度上ꎬ外来物种和本地物种间的功能相异性却是

重要的ꎮ 研究发现ꎬ外来植物入侵力由不同要素构

成ꎬ并由不同的功能性状所驱动(Ｌｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１):
能显著减少本地植物多度的入侵植物具有“理想杂

草”的特质ꎬ即具有强的资源获取能力和低的被取

食概率ꎻ相反地ꎬ一些在本地群落中具有优势或产

生巨大危害的外来植物甚至与本地优势植物类似ꎬ
采用了强胁迫耐受和保守性资源投资策略ꎮ 功能

性状多维性的缺失凸显了开展更大范围内物种功

能性状和环境条件研究的必要性ꎬ以便捕捉更广泛

的生态维度ꎬ使得能够检测和区分功能性状作为外

来物种入侵驱动因素的多维影响ꎮ 越来越多的研
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究表明ꎬ达尔文的 ２ 种对立假说并不一定相互排斥

(Ｃａｒｂｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ꎻ Ｐｒｏｃｈｅş ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 相反ꎬ每种假说都可以正确地预测生物

入侵在不同环境或空间尺度下的结果(Ｍｏｌｎａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 因此ꎬ选择功能性状的维度ꎬ确定哪些性状

彼此相关或不相关ꎬ以及哪些性状组合是最佳的至

关重要(Ｈｏｌｄａｗａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ

３　 基于功能性状多维性的入侵预测模型框架
理论上ꎬ可以在扩散限制、环境过滤和生物过

滤 ３ 个阶段上进行外来物种入侵的预测研究ꎮ 在

最初的扩散限制阶段ꎬ外来物种可能具有与远距离

扩散相关的特征性状就意味着潜在入侵可能性ꎮ
扩散轴上的性状独立于本地物种ꎬ也就是说本地物

种可能也具有或不具有这些性状ꎬ并不需要比较本

地物种和外来物种间的扩散性状差异就能初步预

测ꎮ 同时ꎬ这一轴上的预测准确性可能并不高ꎬ原
因是外来物种的扩散一部分依赖于自身的扩散性

状ꎬ还有一部分依赖于其他性状ꎬ如花色、用途等人

类偏好特征ꎬ因为人为有意的引进也是外来物种扩

散的重要途径ꎮ
如果外来物种能够突破扩散限制ꎬ那么决定外

来物种能否成功入侵的重要过程就是环境过滤和

生物过滤(包括生态位分化和适合度差异 ２ 个维

度)２ 个阶段ꎮ 生态位分化在外来物种入侵过程中

是重要的ꎬ但不是必需的ꎬ而真正决定外来物种定

居和造成入侵严重危害的是物种间的竞争力差异ꎬ
即适合度差异或者竞争优势ꎮ 因此ꎬ对于外来物种

的入侵预测可以进一步压缩为环境过滤和适合度

差异 ２ 个维度(图 ３)ꎮ

图 ３　 基于物种功能性状的入侵预测机制模型
Ｆｉｇ.３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ

ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

　 　 可以预测:在环境过滤维度上ꎬ需要外来物种

与本地物种性状趋同ꎬ这意味着外来物种可能比本

地物种更能适应新环境ꎬ导致外来物种更容易定居

和归化ꎻ相应地ꎬ在适合度差异维度上ꎬ要求表征外

来物种与本地物种竞争力的性状趋异ꎬ差异越大ꎬ
外来物种的竞争力越大ꎬ成为入侵物种的可能性越

大ꎬ同时ꎬ入侵成功后的危害程度也就越大ꎮ 因此ꎬ
在环境过滤维度上与本地物种性状趋同ꎬ同时ꎬ在
适合度维度上与本地物种性状趋异的外来物种很

有可能是潜在的入侵物种(图 ３)ꎮ 同时ꎬ这些潜在

入侵物种的危害程度取决于本地群落的构建过程:
如果本地群落是基于生态位分化的群落构建过程ꎬ
这些潜在入侵种可能只会导致与其生态位高度重

叠的本地种竞争排斥或者灭绝(图 ２Ａ)ꎻ而如果本

地群落是基于扩散限制等中性过程构建的ꎬ那么这

些潜在的入侵物种将可能导致本地群落中与其生

态位重叠的大多数物种的竞争排斥甚至灭绝ꎬ应该

引起足够的重视(图 ２Ｂ)ꎮ 研究表明ꎬ在中欧温带

地区的 ６ 种不同生境中ꎬ归化的外来物种往往在功

能性状上与同一生境类型中的本地物种极其相似ꎬ
但入侵物种与本地物种以及归化的外来物种都有

所不同ꎬ它们占据了每个生境中所代表植物功能性

状空间的外围ꎬ即性状空间的边缘(Ｄｉｖíšｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 比较本地物种、归化的外来物种和入侵物

种的性状差异发现ꎬ外来物种在本地植物群落中成

功建立的主要决定因素是环境过滤ꎮ 然而ꎬ外来物

种要想成为入侵物种ꎬ就需要有足够的差异性来占

据新的生态位空间(Ｄｉｖíšｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ这在一定

程度上印证了本研究提出的预测模型框架ꎮ

４　 研究展望
本研究基于功能性状的多维性呈现了一个比

较清晰的外来物种入侵预测的研究框架ꎬ但是ꎬ要
实现外来物种能否成功入侵的准确预测ꎬ依然存在

着很多挑战ꎮ 主要表现在如下几个方面ꎮ
４.１　 功能性状的多样性

尽管功能性状在植物策略中的作用变得越来

越清晰ꎬ但是ꎬ将功能性状应用到入侵预测中最大

的挑战在于识别最能代表群落中物种策略的性状ꎮ
长期以来ꎬ人们对于物种性状的研究仅仅停留在某

几个所谓的“关键性状” (如植株高度、比叶面积

等)ꎬ忽略了环境变化与性状响应的对应性以及性

状与功能的相关性ꎮ 一些研究使用了预先定义的
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功能性状ꎬ如用生长型来测试极限相似性(Ｓｈｅｌｅｙ ＆
Ｊａｍｅｓꎬ２０１７ꎻ Ｔｉｌｍａｎꎬ１９９７)ꎬ但这些性状是否真的

代表了所要表征的功能特征缺少明确的证据支持ꎮ
此外ꎬ性状的选择还要考虑性状功能的情景依赖

性ꎮ 例如ꎬ与资源有效利用相关的性状在胁迫条件

下使物种表现出更高的竞争优势ꎬ但在有利的环境

下并不一定表现出这样的竞争优势(Ｐéｒｅｚ￣Ｒａｍｏｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ有效的途径是测量大量的预选性

状ꎬ然后再进一步筛选ꎮ 例如ꎬ比叶面积、成熟高

度、种子质量以及与生活史策略相关的功能性状

(如寿命)等均被证明与植物入侵性相关(Ｂｙｕｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｗｅｓｔｏｂｙꎬ１９９８)ꎬ这些性状都要在基于物

种功能性状特征的研究中重点关注ꎮ 通过多元分

析方法(如典范对应分析等)对预选性状进行筛选ꎬ
建立起性状与生态功能维度间的显著对应关系ꎮ
对筛选出的功能性状进行下一步的研究才是基于

物种性状进行外来物种入侵预测研究的基础ꎮ
４.２　 功能性状的可塑性

本研究强调物种性状的多维性在外来物种入

侵中的重要性ꎬ但是ꎬ对于特定的功能性状ꎬ其本身

的变异性ꎬ即性状可塑性( ｔｒａｉｔ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ)也是决定

外来物种能否成功入侵的重要因素ꎮ 性状可塑性

可以有效避免或者缓冲种内竞争ꎬ是物种生存策略

的权衡ꎬ具有十分重要的进化和生态学意义(Ｍａｃ￣
ｋａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 这些性状及其可塑性可以增强

生态位差异或者适合度优势ꎬ并在物种间产生竞争

权衡ꎬ促进了物种在各种环境条件下的共存或者入

侵(Ｐéｒｅｚ￣Ｒａｍｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 将功能性状的种内

变异引入到外来物种的入侵ꎬ不仅可以极大提高外

来物种入侵过程检测的灵敏度( Ｊｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻ
Ｐａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎬ而且可以有效揭示入侵机制

(Ａｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ
研究表明ꎬ性状可塑性能够提高入侵植物对资

源的获取能力及使用效率ꎬ加速入侵物种的生长和

繁殖ꎬ从而增强其种群竞争能力ꎮ 与本地植物相

比ꎬ入侵植物常常具有较大的性状可塑性(潘玉梅

等ꎬ ２０１７ꎻ Ｄａｅｈｌｅｒꎬ ２００３ꎻ Ｍｏｚｄｚｅｒ ＆ Ｍｅｇｏｎｉｇａｌꎬ
２０１２)ꎬ约有 ５０％的外来植物的入侵能力与其性状

可塑性相关(刘建等ꎬ２０１０ꎻ 郑欣颖和薛立ꎬ２０１８ꎻ
Ｒｅｎ ＆ Ｚｈａｎｇꎬ２００９)ꎮ 表型可塑性进化假说(ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)认为外来植物在入侵地

可能进化出了更强的表型可塑性ꎬ从而促进其成功

入侵ꎮ 植物性状不仅对养分、水分、天敌等具有表

型可塑性ꎬ邻体植物的存在也会诱导其可塑性的表

达ꎮ 性状的种内变异与种间分化是外来物种适应

异质生境、实现成功入侵的不同但又不相矛盾的策

略ꎮ 同时ꎬ物种功能性状的多维性与可塑性间可能

存在交互作用ꎮ 因此ꎬ下一步ꎬ应该进一步明确不

同过程对外来物种成功入侵的相对贡献ꎮ
４.３　 功能性状的整合性

基于功能性状的物种入侵预测研究ꎬ实际上就

是要探明关键功能性状在局域尺度环境中特定的

表达式样以及不同功能性状间的内在联系和权衡

关系(杨继和李博ꎬ２０１７)ꎮ 表型整合性( ｔｒａｉｔ ｉｎｔｅ￣
ｇｒａｔｉｏｎ)ꎬ定义为不同性状之间的权衡关系ꎬ是赋予

外来物种入侵性的重要特征(Ｇｏｄｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ
表型整合性也已被证明是促进入侵成功的潜在因

素(Ｒｉｃｈａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎮ 研究表明ꎬ表型整合性

使得外来物种对环境变化的反应更有效ꎬ产生对环

境更适应的响应(Ｗａｉｔｔ ＆ Ｌｅｖｉｎꎬ１９９３)ꎮ 此外ꎬ表
型整合性还可以通过降低不适应或非适应可塑性

性状的成本来提高存活率(Ｐｏｏｔ ＆ Ｌａｍｂｅｒｓꎬ２００８)ꎮ
然而ꎬ目前关于表型整合性的经验知识很少ꎬ需要

做更多的工作来理解表型整合性在物种入侵中的

作用ꎮ 例如ꎬ以前的实证研究发现表型可塑性和表

型整合性之间存在负相关关系(Ｇｉａｎｏｌｉ ＆ Ｐａｌａｃｉｏ￣
Ｌóｐｅｚꎬ２００９)ꎬ这是一个令人惊讶的发现ꎬ因为从理

论上讲ꎬ两者都有利于植物的适应性(Ｇｏｄｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 因此ꎬ在不同入侵维度上进行预测研究ꎬ不
仅要关注特定功能性状的差异性或者相似性ꎬ还要

关注这些功能性状间的权衡与整合ꎬ甚至需要进一

步分解特定性状、性状可塑性以及性状整合在促进

外来物种入侵中的相对贡献ꎮ

５　 结语
鉴于入侵物种的全球化趋势ꎬ迫切需要预测外

来物种的潜在入侵性已成为生物多样性保护的重

要研究内容ꎮ 利用物种功能性状特征及其进化历

史是进行外来物种入侵预测的重要途径ꎬ但是ꎬ达
尔文归化难题却预测了 ２ 种截然不同的结果ꎮ 本

文解析了达尔文归化难题的内涵ꎬ提出将外来物种

入侵过程的多阶段性与描述物种生理、形态和生活

史策略的功能性状的多维特征联系起来可能是破

解达尔文归化难题的有效途径ꎮ 在综述前人研究

成果的基础上ꎬ本研究提出一个基于环境过滤和适
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合度差异的两维入侵预测模型框架ꎮ 该模型预测

表明ꎬ在环境过滤维度上与本地物种性状趋同ꎬ同
时ꎬ在适合度维度上与本地物种性状趋异的外来物

种是潜在的入侵物种ꎬ而其危害程度取决于本地群

落的构建过程ꎮ 该模型框架可为外来物种入侵预

警提供理论依据ꎬ也可为生物多样性保护、外来入

侵物种的防治与管理等提供实践指导ꎮ 但是ꎬ外来

物种的入侵预测仍然任重而道远ꎬ主要存在如下 ３
个方面的挑战:第一ꎬ功能性状的选择与分维ꎬ这是

基于功能性状多维性进行入侵预测的基础ꎻ第二ꎬ
功能性状可塑性在物种入侵预测中的重要性不应

因其多维性而被忽视ꎻ第三ꎬ不仅要关注特定性状

的差异性或者相似性ꎬ还要关注功能性状间的权衡

与整合ꎬ甚至需要进一步分解特定性状、性状可塑

性以及性状整合性在促进外来物种入侵中的相对

贡献ꎮ 本文在综述前人研究的基础上ꎬ引入功能性

状的多维性ꎬ构建了一个理论上可行的简单模型框

架ꎬ旨在抛砖引玉ꎬ希望更多的专家学者关注外来

物种的入侵预测ꎬ对这一模型框架进一步完善ꎬ并
推动其早日应用于实践工作ꎮ
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ＭＡＣＫ Ｒ Ｎꎬ ＳＩＭＢＥＲＬＯＦＦ Ｄꎬ ＭＡＲＫ ＬＯＮＳＤＡＬＥ Ｗꎬ ＥＶ￣
ＡＮＳ Ｈꎬ ＣＬＯＵＴ Ｍꎬ ＢＡＺＺＡＺ Ｆ Ａꎬ ２０００. Ｂｉｏｔｉｃ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ:
ｃａｕｓｅｓꎬ ｅｐｉｄｅｍｉｏｌｏｇｙꎬ ｇｌｏｂａｌ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎬ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ.
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓꎬ １０(３): ６８９－７１０.

ＭＡＣＫＡＹ Ｔ Ｆ Ｃꎬ ＳＴＯＮＥ Ｅ Ａꎬ ＡＹＲＯＬＥＳ Ｊ Ｆꎬ ２００９. Ｔｈｅ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ: ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ. Ｎａ￣
ｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １０(８): ５６５－５７７.

ＭＯＬＮＡＲ Ｊ Ｌꎬ ＧＡＭＢＯＡ Ｒ Ｌꎬ ＲＥＶＥＮＧＡ Ｃꎬ ＳＰＡＬＤＩＮＧ Ｍ
Ｄꎬ ２００８. Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｔｈｒｅａｔ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ
ｍａｒｉｎｅ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅｎｖｉｒｏｎ￣
ｍｅｎｔꎬ ６(９): ４８５－４９２.

ＭＯＯＲＥ Ｊ Ｌꎬ ＭＯＵＱＵＥＴ Ｎꎬ ＬＡＷＴＯＮ Ｊ Ｈꎬ ＬＯＲＥＡＵ Ｍꎬ
２００１. Ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅꎬ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ
ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｐｌａｎｔ ａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓ. Ｏｉｋｏｓꎬ ９４(２): ３０３－３１４.

ＭＯＵＩＬＬＯＴ Ｄꎬ ＧＲＡＨＡＭ Ｎ Ａ Ｊꎬ ＶＩＬＬ ＧＥＲ Ｓꎬ ＭＡＳＯＮ Ｎ Ｗ
Ｈꎬ ＢＥＬＬＷＯＯＤ Ｄ Ｒꎬ ２０１３. Ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｐｐｒｏａｃｈ ｒｅｖｅａｌｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆
Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２８(３): １６７－１７７.

ＭＯＺＤＺＥＲ Ｔ Ｊꎬ ＭＥＧＯＮＩＧＡＬ Ｊ Ｐꎬ ２０１２. Ｊａｃｋ￣ａｎｄ￣ｍａｓｔｅｒ ｔｒａｉｔ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ａｎｄ Ｎ: ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ
ａｎｄ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ７(１０):
ｅ４２７９４.

ＰÉＲＥＺ￣ＲＡＭＯＳ Ｉ Ｍꎬ ＭＡＴÍＡＳ Ｌꎬ Ｇ􀆕ＭＥＺ￣ＡＰＡＲＩＣＩＯ Ｌꎬ
ＧＯＤＯＹ Óꎬ ２０１９. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ
ｍｏｄｕｌａｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ａｃｒｏｓｓ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｏｎ￣
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ｄｉｔｉｏｎｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ １０(１): ２５５５.
ＰＡＩＮＥ Ｃ Ｅ Ｔꎬ ＢＡＲＡＬＯＴＯ Ｃꎬ ＣＨＡＶＥ Ｊꎬ Ｈ ＲＡＵＬＴ Ｂꎬ

２０１１. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｔｒｅｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ.
Ｏｉｋｏｓꎬ １２０(５): ７２０－７２７.

ＰＡＬＭＡ Ｅꎬ ＶＥＳＫ Ｐ Ａꎬ ＷＨＩＴＥ Ｍꎬ ＢＡＵＭＧＡＲＴＮＥＲ Ｊ Ｂꎬ ＣＡＴ￣
ＦＯＲＤ Ｊ Ａꎬ ２０２１. Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｆｌｅｃｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｍｅｎ￣
ｓｉｏｎｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｖｅｎｅｓｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １０２(５): ｅ０３３１７.

ＰＡＲＫ Ｄ Ｓꎬ ＦＥＮＧ Ｘꎬ ＭＡＩＴＮＥＲ Ｂ Ｓꎬ ＥＲＮＳＴ Ｋ Ｃꎬ ＥＮ￣
ＱＵＩＳＴ Ｂ Ｊꎬ ２０２０. Ｄａｒｗｉｎ′ｓ ｎａｔｕｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｎｕｎｄｒｕｍ ｃａｎ ｂｅ
ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄ￣
ｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １１７(２０): １０９０４－１０９１０.

ＰＯＯＴ Ｐꎬ ＬＡＭＢＥＲＳ Ｈꎬ ２００８. Ｓｈａｌｌｏｗ￣ｓｏｉｌ ｅｎｄｅｍｉｃｓ: ａｄａｐ￣
ｔｉｖｅ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｆ ａ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｒｏｏｔ￣ｓｙｓｔｅｍ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ １７８(２): ３７１－３８１.

ＰＲＯＣＨＥŞ Şꎬ ＷＩＬＳＯＮ Ｊ Ｒ Ｕꎬ ＲＩＣＨＡＲＤＳＯＮ Ｄ Ｍꎬ ＲＥＪＭ ＮＥＫ
Ｍꎬ ２００８. Ｓｅａｒｃｈｉｎｇ ｆｏｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｖａ￣
ｓｉｏｎｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ １７(１): ５－１０.

ＲＥＮ Ｍ Ｘꎬ ＺＨＡＮＧ Ｑ Ｇꎬ ２００９. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｒａｌｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｉｎｖａｓｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｆｕｔｕｒｅ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ.
Ｗｅｅｄ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ４９(５): ４４９－４６０.

ＲＩＣＨＡＲＤＳ Ｃ Ｌꎬ ＢＯＳＳＤＯＲＦ Ｏꎬ ＭＵＴＨ Ｎ Ｚꎬ ＧＵＲＥＶＩＴＣＨ
Ｊꎬ ＰＩＧＬＩＵＣＣＩ Ｍꎬ ２００６. Ｊａｃｋ ｏｆ ａｌｌ ｔｒａｄｅｓꎬ ｍａｓｔｅｒ ｏｆ ｓｏｍｅ?
Ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ. Ｅｃｏｌｏ￣
ｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ９(８): ９８１－９９３.

ＳＥＥＢＥＮＳ Ｈꎬ ＥＳＳＬ Ｆꎬ ＤＡＷＳＯＮ Ｗꎬ ＦＵＥＮＴＥＳ Ｎꎬ ＭＯＳＥＲ
Ｄꎬ ＰＥＲＧＬ Ｊꎬ ＰＹŠＥＫ Ｐꎬ ＶＡＮ ＫＬＥＵＮＥＮ Ｍꎬ ＷＥＢＥＲ Ｅꎬ
ＷＩＮＴＥＲ Ｍꎬ ＢＬＡＳＩＵＳ Ｂꎬ ２０１５. Ｇｌｏｂａｌ ｔｒａｄｅ ｗｉｌｌ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ
ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ ｉｎ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｅｃｏｎｏｍｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ.
Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２１(１１): ４１２８－４１４０.

ＳＨＥＬＥＹ Ｒ Ｌꎬ ＪＡＭＥＳ Ｊꎬ ２０１７. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｔｏ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｂｙ ｍｅｄｕｓａｈｅａｄ (Ｔａｅｎｉａｔｈｅｒｕｍ
ｃａｐｕｔ￣ｍｅｄｕｓａｅ). Ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ３
(３): ２９４－３００.

ＳＨＥＰＰＡＲＤ Ｃ Ｓꎬ ２０１９. Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｃｏ￣ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ

ａｌｉｅｎ ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｄｅｒｓ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ
ａｂｉｌｉｔｙ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｖａｓｉｏｎｓꎬ ２１
(４): １１０１－１１１４.

ＳＨＥＰＰＡＲＤ Ｃ Ｓꎬ ＢＵＲＮＳ Ｂ Ｒꎬ ＳＴＡＮＬＥＹ Ｍ Ｃꎬ ２０１４. Ｐｒｅｄｉｃ￣
ｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｉｎｖａｓｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ: ａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉ￣
ｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｖａｌｉｄａｔｅｄ ｂｙ ｆｉｅｌｄ ｔｒｉａｌｓ? Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２０(９): ２８００－２８１４.

ＴＩＬＭＡＮ Ｄꎬ １９９７. Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎｖａｓｉｂｉｌｉｔｙꎬ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｌｉｍｉｔａ￣
ｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ７８(１): ８１－９２.

ＶＡＬＶＥＲＤＥ￣ＢＡＲＲＡＮＴＥＳ Ｏ Ｊꎬ ＢＬＡＣＫＷＯＯＤ Ｃ Ｂꎬ ２０１６.
Ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ: ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ｉｓ ｉｎｄｅ￣
ｐｅｎｄｅｎｔ ｆｒｏｍ ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃ
ｓｐｅｃｔｒｕｍ: ｃｏｍｍｅｎｔａｒｙ ｏｎ Ｋｒａｍｅｒ￣Ｗａｌｔｅｒ ｅｔ ａｌ. ( ２０１６).
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １０４(５): １３１１－１３１３.

ＶＩＯＬＬＥ Ｃꎬ ＪＩＡＮＧ Ｌꎬ ２００９. Ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｔｒａｉｔ￣ｂａｓｅｄ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｉｃｈｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２(２): ８７－９３.

ＶＩＯＬＬＥ Ｃꎬ ＮＥＭＥＲＧＵＴ Ｄ Ｒꎬ ＰＵ Ｚꎬ ＪＩＡＮＧ Ｌꎬ ２０１１. Ｐｈｙｌｏ￣
ｇｅｎｅｔｉｃ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ. Ｅｃｏｌｏｇｙ
Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ １４(８): ７８２－７８７.

ＷＡＩＴＴ Ｄ Ｅꎬ ＬＥＶＩＮ Ｄ Ａꎬ １９９３. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｐｌａｓｔｉｃ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｐｈｌｏｘ ｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ (Ｐｏｌｅｍｏｎｉａｃｅａｅ).
Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ８０(１０): １２２４－１２３３.

ＷＡＮＧ Ｘ Ｚꎬ ＳＵＮ Ｓ Ｗꎬ ＳＥＤＩＯ Ｂ Ｅꎬ ＧＬＯＭＧＬＩＥＮＧ Ｓꎬ ＣＡＯ
Ｍꎬ ＣＡＯ Ｋ Ｆꎬ ＹＡＮＧ Ｊ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｌꎬ ＹＡＮＧ Ｊꎬ ２０２２.
Ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ￣ｔｒａｉｔ ｄｉｍｅｎ￣
ｓｉｏｎｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｈｉｇｈ ｌｏｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ ｉｎ
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ｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｒｕｌｅｓꎬ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｅｘ￣
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