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摘要: 群落内的多物种如何共存是群落生态学的核心研究内容之一。经典的物种共存理论强调物种之间的生态位

分化, 注重具体共存机制的研究。这种以具体共存机制为研究对象的方法一定程度上促进了当代物种共存理论框

架的形成。在当代物种共存理论框架下, 物种间的差异被划分为两类综合性的抽象差异——生态位差异和平均适

合度差异, 前者促进物种共存, 对应稳定化机制; 后者导致竞争排除, 对应均等化机制。本文在简要回顾经典物种

共存理论的基础上, 介绍了当代物种共存理论的框架(包括理论的形成和定义)、基于该理论的部分实验验证工作

及其在一些重要生态学问题中的应用。当代物种共存理论不仅揭示了群落内物种是如何共存的这一基本理论问题, 

更重要的是在全球变化的背景下该理论对生物多样性的保护和管理具有重要的应用价值。期望本文的介绍有助于

国内生态学和生物多样性工作者了解当代物种共存理论, 并将其应用于群落构建和生物多样性维持机制等方面的

研究。 
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Abstract: How species coexist locally is a fundamental question in community ecology. Classical coexis-
tence theory underscores the importance of niche differentiation between species and focuses on specific co-
existence mechanisms. Studies on these specific coexistence mechanisms have profoundly contributed to 
understanding species coexistence at the local scale and inspired ecologists to create a more general contem-
porary coexistence theory. Under the contemporary coexistence theory, species differences are categorized 
into two groups: niche differences and average fitness differences. Niche differences serve as stabilizing 
mechanisms that promote species coexistence, whereas average fitness differences are related to equalizing 
mechanisms that drive competitive exclusion. In this paper we provide a detailed review of contemporary 
coexistence theory, including its definition and theoretical models, empirical tests of these models and their 
applications to biodiversity studies. Coexistence theory has applications in a number of other areas including 
biodiversity conservation and management in a changing world beyond the basic concept of how communi-
ties are structured. We show how contemporary coexistence theory has advanced the niche-based classic co-
existence theory, helping us to better understand the underlying mechanisms of community assembly and bi-
odiversity maintenance. 
Key words: niche; stabilizing mechanisms; equalizing mechanisms; niche differences; average fitness differ-
ences 
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解释多物种如何在现实群落中的共存是群落

生态学和生物多样性研究的核心内容。自2006年以

来, 国内一些有关群落构建和生物多样性维持机制

的综述对此有所介绍(周淑荣和张大勇, 2006; 牛克

昌等 , 2009; 牛红玉等 , 2011; 朱璧如和张大勇 , 

2011; 陈磊等, 2014)。周淑荣和张大勇(2006)介绍了

群落中性理论的前提假设、预测能力和物种形成等

方面的研究进展, 分析了扩散限制条件下群落中性

构建中物种共存的可能机制; 牛克昌等(2009)在回

顾生态位理论和群落中性理论发展的基础上, 分析

了二者之间的主要分歧和互补性, 梳理了二者整合

的可能途径, 提出群落的多物种共存可能是随机过

程和确定性作用的共同结果, 而针对具体群落需要

深入研究二者的相对贡献; 牛红玉等(2011)综述了

群落谱系生态学的相关理论和研究进展, 讨论了如

何理解长期进化过程对群落中多物种共存的影响; 

朱璧如和张大勇(2011)对Vellend (2010)提出的基于

过程的群落构建概念框架进行了介绍, 为国内工作

者理解格局与过程之间的关系提供了新视角; 陈磊

等(2014)介绍了生态位分化在物种多样性维持过程

中的作用, 提出在将来的研究中需要考虑个体分化

对局域群落构建的影响。这些综述性论文为国内从

事群落生态学和生物多样性研究的工作者理解群

落构建和生物多样性的维持机制起到了积极的推

动作用。然而, 以上综述均没有专门介绍当代物种

共存理论这一近十年来群落生态学发展最为活跃

的主题。 

局域尺度上的物种共存问题是群落构建和生

物多样性维持机制研究的重要组成部分。人们常常

将物种共存、群落构建和生物多样性维持相提并

论、混淆使用, 但实际上物种共存问题与后两者的

研究存在着研究尺度上的差异。物种共存通常以较

小尺度上的群落为研究对象, 根据Vellend (2010)的

群落综合概念框架, 其侧重于非生物环境和生物选

择下群落内相互作用的组分种之间的关系, 而较少

考虑局域生态漂变的影响、物种扩散的作用以及物

种形成的贡献。简而言之, 物种共存理论主要研究

生物和非生物选择下群落组分种的生态位分化和

适合度差异。 

本文首先简要回顾了经典的物种共存理论及

其局限性; 在此基础上, 介绍了Chesson (2000)提出

的当代物种共存理论, 包括理论框架的定义和部分

实验验证工作; 进而探讨当代物种共存理论在群落

生态学和全球变化生态学中的应用, 包括如何更好

地从格局来推断内在的群落构建过程和生物多样

性维持机制, 以及如何应用当代物种共存理论来预

测气候变化的影响等; 最后通过介绍当代物种共存

理论与当代生态位理论、群落构建和生物多样性维

持机制理论之间的联系, 试图阐明以物种共存为核

心的群落生态学未来可能的研究方向。 

1  经典的物种共存理论 

经典物种共存理论强调具体的物种共存机制, 

比如植物物种对土壤资源的分化利用、物种的时间

生态位分化和空间生态位分化等, 其历史可追溯到

生态位概念的提出(Grinnell, 1917)。Grinnell的生态

位概念侧重物种对外界环境条件的“需求” (需求生

态位, requirement niche), 而Elton (1927)的生态位概

念则强调物种在群落中的作用和对环境的“影响” 

(影响生态位, impact niche)。尽管人们对生态位概念

本身的认识存在诸多分歧 (Grinnell, 1917; Elton, 

1927; Gause, 1934; Hutchinson, 1957; Leibold, 1995; 

Chase & Leibold, 2003; Soberón, 2007), 但是生态位

分化对于物种共存的重要性是普遍认可的。Lotka- 

Volterra竞争模型在理论上表明了种内竞争与种间

竞争的相对强度决定了物种是稳定共存还是发生

竞争排除(Lotka, 1925; Volterra, 1926)。俄国生物学家

Gause (1934)通过草履虫实验验证了Lotka-Volterra

竞争模型的预测结果, 这意味着物种对资源的分化

利用是维持物种共存的必要条件, 即“竞争排除法

则” (Hardin, 1960)。 

在Grinnell (1917)生态位概念的影响下, Hut-

chinson (1957)提出了超体积生态位的概念, 即物种

的适合度是由多个因素所共同决定的, 相对较为定

量地描述了物种对外界环境的需求。在这个框架下, 

Hutchinson试图寻找影响共存物种间相似性的因素, 

其中具有重要影响的工作是关于动物体型大小的

Hutchinson比例: 当两个相似的物种共存时, 较大

的物种体型是较小物种的1.3倍: 竞争使得物种个体

大小发生了变化。MacArthur等在Hutchinson生态位概

念的基础上开展了一系列时至今日仍对生态学有

重要影响的研究工作(MacArthur & Levins, 1967; 

MacArthur, 1969, 1972; May & MacArthur, 1972), 

也促使当时的生态学家开始测量和计算物种的生
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态位宽度、生态位重叠程度等。极限相似性假说即

为一例, 其假定能够稳定共存的两个物种之间的相

似性程度存在一个上限, 超过此上限, 物种间即发

生竞争排除从而不能稳定共存(MacArthur & Levins, 

1967)。换言之, 共存物种之间的生态位不能无限重

叠。从Grinnell (1917)到Hutchinson (1957)再到

MacArthur (1969), 都侧重于物种对环境的需求, 这

是经典物种共存理论发展的其中一条主线, 其本质

主要是以Lotka-Volterra竞争模型为基础。Lotka- 

Volterra竞争模型是现象模型, 以竞争系数这个抽

象的指数来笼统代表具体机制对物种共存的影响

(Chase & Leibold, 2003)。 

另外一条主线以机理模型为基础 , 主要是

MacArthur提出的消费者 –资源模型 (MacArthur, 

1972)。机理模型相对现象模型的优势在于同时考虑

了物种对环境的“需求”和“影响”, 这也是生态位概

念的一次完善, 是Grinnell生态位概念和Elton生态

位概念的综合。以机理模型为基础解释物种共存的

工作始于MacArthur (1972), 而让该模型人所共知

的是Tilman (1980, 1982), 比如其提出的R*理论和

资源比例假说便是生态学发展史上的一个重要节

点。在机理模型中, 物种能否共存取决于3个方面: 

资源的供给率、物种对环境的需求以及物种对环境

的影响。换言之, 物种受不同资源的限制, 且该物

种消耗最多的资源恰好是限制其增长的那个资源。

理论上, MacArthur的消费者–资源模型可以解释无

数物种在群落内的共存问题(Tilman, 1982)。然而, 

这种理论上的完美性伴随的是其在实际群落中较

低的可操作性, 较难进行实验验证。 

无论是基于现象模型还是基于机理模型的物

种共存理论都为生态位分化和竞争在物种共存中

的作用提供了一个相对综合性的理论框架。然而, 

在20世纪80–90年代, 这两类模型都遭到了强烈的

质疑(Strong et al, 1979; Simberloff & Boecklen, 1981; 

Lewin, 1983)。研究发现, 很多格局, 如Hutchinson

比例, 实际上并不具有统计上的显著性, 这意味着

生态位分化或者竞争对物种共存的作用并非像之

前假定的那么重要。因此, 人们转而倾向于认为物

种共存机制依赖于具体的群落类型。回顾群落生态

学的发展, 人们的确发现不同群落类型物种共存的

具体机制是不同的。对一些群落而言, 土壤的营养

元素含量和比例很重要(Tilman, 1982), 而在另外一

些群落中物种对光照的竞争则起着主要作用(New-

man, 1973)。此外, 物种的空间生态位的分离(Mac-

Arthur, 1958)和时间生态位的分化(Chesson, 1985)

是维持某些群落物种共存的关键。同时, 对于某个

具体的群落而言, 物种共存与否是多个因素共同作

用的结果, 包括因素的独立影响、不同因素之间的

交互影响以及这些因素时空变异的作用。这一度让

一些生态学家陷入了绝望的境地: 关于物种共存机

制还存在普适性的理论框架吗(Lawton, 1999)？ 

因此, 在20世纪末群落生态学中是否存在普适

性的理论成为了争论的焦点。回溯这次争论, 我们

发现群落生态学迎来了新一轮的快速发展。 

2  当代物种共存理论 

当代物种共存理论忽略了具体的共存机制, 转

而关注影响物种共存的一般性规律。伴随着上述争

论, 关于物种共存发展出两类相对独立的理论框

架。一是Chesson提出的关于物种共存的综合性理论

框架, 也就是大家现在俗称的“当代物种共存理论” 

(Chesson, 2000, 2013); 二是群落中性理论 (Bell, 

2001; Hubbell, 2001), 它忽略物种间的差异或者假

定物种间差异对于物种共存没有重要影响。尽管中

性理论有很好的拟合观测数据的能力, 但是其关键

的前提假定与人们的常识相悖。因已有多篇综述性

论文对中性理论进行过详细的介绍(周淑荣和张大

勇, 2006; 牛克昌等, 2009), 所以本文不再赘述。下

面, 我们单就Chesson的当代物种共存理论作出详

尽说明。 

2.1  生态位差异和平均适合度差异 

相对于中性理论假定物种功能等同, 当代物种

共存理论将物种之间的差异分为两类: 生态位差异

(niche difference, ND)和平均适合度差异(average 

fitness difference, AFD) (Chesson, 2000; 2013) (图1)。

生态位差异和平均适合度差异是两个非常抽象的

概念, 均不涉及具体的物种差异而是对真实的物种

差异的高度概括和抽象。对于生态位差异, 我们可

以作如下理解: 深根系物种与浅根系物种通过根系

的长短实现对资源的分化利用; 对于平均适合度差

异, 类似地我们可以将其设想为物种对相同资源在

利用效率上的差异(HilleRisLambers et al, 2012)。 

由此可见, 当代物种共存理论中的生态位差异包

括了经典的物种共存理论的精髓, 即生态位分化  
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图1  当代物种共存理论框架。物种间差异分为生态位差异

和平均适合度差异, 前者促进物种共存, 后者利于竞争排

除。物种能否稳定共存取决于生态位差异和平均适合度差异

的相对大小 : 灰色区域 , 生态位差异大于平均适合度差   
异——稳定共存; 白色区域, 平均适合度差异大于生态位差

异——竞争排除。生态位差异对应稳定化机制, 平均适合度

差异对应均等化机制。 
Fig. 1  The conceptual diagram of contemporary coexistence 
theory. Species differences are categorized into two groups: 
niche differences and average fitness differences. Niche differ-
ences maintain species stable coexistence, and average fitness 
differences drive competitive exclusion. For a given community, 
the balance between niche differences and average fitness dif-
ferences determines the outcome of competition. In the gray 
region, niche differences are larger than average fitness differ-
ences, which results in stable coexistence. In the white region, 
average fitness differences are stronger than niche differences, 
which results in competitive exclusion. Niche differences cor-
respond to stabilizing mechanisms, and average fitness differ-
ences correspond to equalizing mechanisms.  

 
(Letten et al, 2017)。对于稳定的物种共存而言, 生态

位差异越大越好, 而平均适合度差异则越小越好。

换言之, 生态位差异越大越有利于稳定共存, 而平

均适合度差异越大则越有利于竞争排除。对于任何

一个现实的群落, 生态位差异和平均适合度差异的

相对大小决定了物种是稳定共存还是会发生竞争

排除(Adler et al, 2007), 这是当代物种共存理论最

为核心的内容。当物种既无生态位差异也无适合度

差异的时候, 群落即为中性格局。从这个意义上来

讲, 中性理论和当代物种共存理论本质上是不冲突

的, 前者只是后者的一个特例(Adler et al, 2007)。 
2.2  理论定义 

如上所述, 生态位差异(ND)和平均适合度差异

(AFD)是两类抽象的物种间差异, 如何量化这两类

差异是当代物种共存理论框架的关键。Chesson 

(2000, 2013)在提出当代物种共存理论框架的同时, 

给出了基于现象模型即Lotka-Volterra竞争模型的计

算公式:  
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 (2) 

其中, αii和αjj为种内竞争系数, αij和αji为种间竞争系 

数; ρ表示生态位重叠, 1 – ρ即为生态位差异; κj/κi 

表示适合度差异 (κ读音为Kappa, 不同于Lotka- 

Volterra竞争模型中的环境容纳量K)。物种稳定共存的

标准为种内竞争系数同时大于种间竞争系数: αii > αji

并且αjj > αij。 

Carroll等(2011)从机理模型即MacArthur的消费

者–资源模型出发, 基于种群的入侵增长率, 提出

了另外一种量化生态位差异(ND)和平均适合度差

异(AFD)的方法:  

1/
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ND 1
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n
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其中, n为群落内的物种数, S表示某物种对竞争的

敏感性, 通过下面的公式计算:  

1 invasion

alone

pgr
S

pgr
   (5) 

其中, pgrinvasion为种群的入侵增长率, pgralone为种群

的内禀增长率。实际上, 此处的生态位差异ND是1

减去物种竞争敏感性S的几何平均数, 而平均适合

度差异AFD则是物种竞争敏感性S的几何标准差。

物种稳定共存需要满足AFD ≤ 1/(1 – ND)。 

生态位差异的取值范围为0–1, 0表示物种生态

位完全重叠, 1表示物种生态位完全分离; 平均适

合度差异的取值范围为≥ 1, 1表示物种间的适合度

相等即没有适合度的差异。因此, 当生态位差异

ND = 0且平均适合适度差异AFD = 1的时候, 群落

即为中性。 

自2000年Chesson提出当代物种共存的理论框

架之后将近10年左右的时间内, 该框架一直停留在

理论层面而鲜有实验验证, 这可能有以下3个方面

的原因: 第一, 在实际工作中无论是测量竞争系数

还是种群的内禀增长率和入侵增长率都具有很大 
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的挑战性, 一定程度上限制了对生态位差异和平均

适合度差异的量化和理解; 第二, Hubbell于2001年

提出的群落中性理论因其简洁性和解释力改变了

群落生态学的发展轨迹, 使得很多优秀的群落生态

学家的注意力被吸引到中性理论与生态位理论的

争论之上; 第三, Chesson于2000年发表的原始论文

相对比较晦涩, 虽然这一点并不是主要原因, 但从

整个学界的反馈来看确实也是一个不容忽视的影

响因素。 

2.3  稳定化机制和均等化机制 

物种的生态位差异导致了稳定化机制, 平均适

合度差异导致了均等化机制。如上所述, 在当代物

种共存理论当中, 稳定化机制与均等化机制共同决

定了物种能否实现稳定共存(Chesson, 2000, 2013): 

稳定化机制通过物种之间的生态位分化减弱或者

消除竞争的影响, 而均等化机制通过降低物种之间

的适合度差异来促进共存。 

种群增长的负密度制约或者稀有种优势是稳

定化机制的体现: 在一个稳定的群落中, 如果任何

一个物种变得特别稀少, 那么该物种的种群数量将

会表现出增加的趋势(Siepielski & McPeek, 2010)。

在Lotka-Volterra竞争模型中, 种内竞争强于种间竞

争是生态位分化和稳定化机制的具体体现; 当且仅

当种内竞争大于种间竞争时, 物种才会实现稳定的

共存(Lotka, 1925; Volterra, 1926)。稳定化机制涵盖

了大部分经典的有关物种共存的假设和理论, 包括物

种间的时间生态位分化(Chesson, 1994)、空间生态

位分化(MacArthur, 1958)、资源分化(Tilman, 1982)

和物种特异性天敌(Janzen, 1970; Connell, 1971)等。 

均等化机制是通过降低物种之间的适合度差

异或者物种在竞争能力方面的差异来促进共存的。

以对资源的竞争为例, 物种对资源的竞争能力可以

通过R*值来表示, 即某物种在群落中能够维持下去

所需的最低的资源水平(Tilman, 1982)。当多个物种

同时利用相同的限制性资源时, 具有最低R*值的物

种将竞争排除掉所有其他的物种。因此, 任何能减

少物种之间R*值差异的因子都可被归为均等化的

机制, 比如对竞争优势种的部分去除等。不同于稳

定化机制, 均等化机制不会导致负密度制约。经典

物种共存理论的工作几乎都是以稳定化机制为研

究对象的, 强调物种之间的生态位分化, 却很少关

注均等化机制。实际上, 均等化机制的研究是在群

落中性理论提出后才得到了较为快速的发展的(Ch-

ave, 2004; Turnbull et al, 2008; Ostling, 2012)。 

2.4  实验验证 

对当代物种共存理论的实验验证是该理论框

架日趋成熟和为人所接受的重要一步。下面我们将

简要回顾部分验证工作, 一方面阐明该领域所取得

的进展, 另一方面是希望通过研究案例的方式介绍

如何开展实验来验证当代物种共存理论。 

从2.2节介绍的两类量化生态位差异和平均适

合度差异的方法可以看出, 验证的关键是获取种内

和种间竞争系数或者种群的内禀和入侵增长率。目

前针对当代物种共存理论的实验验证主要来自一

年生草地植物群落(Levine & HilleRisLambers, 2009; 

Godoy et al, 2014; Godoy & Levine, 2014; Kraft et al, 

2015; Germain et al, 2016), 这主要是因为一年生植

物群落的实验周期短, 易于获取种群增长和竞争系

数的相关数据。Levine和HilleRisLambers (2009)通

过在美国加利福尼亚州的野外控制实验将理论模

型参数化, 然后在理论模型中设置种内竞争系数等

于种间竞争系数。如上所述, 稳定共存需要满足种

内竞争系数大于种间竞争系数, 所以这种处理相当

于去除了物种间生态位的差异。结果表明, 去除生

态位差异后, 能共存的物种数目明显下降, 这进一

步说明了生态位差异对于物种共存的重要性。Kraft

等(2015)利用类似的方法, 通过物种单播和两两混

种的方式获得了种内竞争系数和种间竞争系数, 进

而量化了物种间的生态位差异和平均适合度差异。

实验结果支持了当代物种共存理论的预测: 生态位

差异和平均适合度差异共同决定了物种竞争的结局。 

相比于一年生草地植物群落, 当代物种共存理

论在多年生植物群落中的验证得益于长期观测数

据的积累(Adler et al, 2010; Chu et al, 2014)。Chu和

Adler (2015)收集了北美5套长期定位观测的草地野

外数据, 构建了种群统计学参数模型(包括存活率、

生长率和更新率), 然后通过积分投影模型(integral 

projection model)的手段计算种群入侵增长率, 进而

量化生态位差异和平均适合度差异。分析结果同样

支持了当代物种共存理论的预测, 同时还发现在这

些自然群落中物种间的生态位差异非常大而平均

适合度差异相对比较小, 这也就意味着这些多年生

草地植物群落受物种间生态位差异的强烈影响, 相

对来说非常稳定(Chu & Adler, 2015)。 
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此外, 还有研究者采用其他更易操作的实验系

统, 比如微生物系统(Zhao et al, 2016)和藻类系统

(Narwani et al, 2013)来验证当代物种共存理论。所

有这些研究都从实验的角度支持了当代物种共存

理论的预期, 也为当代物种共存理论的传播及其被

认可提供了基础。 

3  当代物种共存理论的应用 

当代物种共存理论在提出后先是度过了将近

10年的沉寂期, 此后便引起了越来越多的生态学家

的兴趣和关注。这不仅仅是因为它为物种共存提供

了一个综合性、普适性的理论框架, 更为重要的是

具有非常重要的应用价值, 为解决生态学中很多关

键的科学问题都提供了新的思路和视角(Chesson, 

2013)。在此, 我们列举两个方面的应用: 群落构建

机制的推断和预测气候变化的间接影响。 

3.1  基于格局推断过程 

群落生态学的一项重要任务是从群落格局推

断内在的群落构建机制。一是基于功能性状的分布

格局来探讨环境过滤和竞争在群落构建过程中的

相对作用: 如果共存物种的性状分布相对于零模型

来说表现为聚集的格局, 那么推断环境过滤是群落

构建的主要驱动力; 反之, 如果性状分布表现为发

散的格局, 那么物种之间的竞争则起着主导作用

(Ackerly & Cornwell, 2007)。二是基于亲缘关系的谱

系群落生态学, 与基于功能性状的方法类似: 如果

生境过滤作用占主导地位, 那么相似生境将筛选出

适应能力相似、亲缘关系较近的物种, 从而表现为

谱系的聚集; 相反, 竞争排斥会使得生态位相似的

物种无法共存于同一环境, 群落内物种的亲缘关系

则较远, 表现为谱系的发散(Webb et al, 2002)。这种

从格局推断过程的方法在2002年Webb等发表其综

述性论文后被普遍采纳。同时, 在谱系群落生态学

中有一个非常常见的重要前提假定, 即亲缘关系越

近竞争越强, 亲缘关系越远竞争越弱。 

然而, 这种简洁的“一一对应”的关系在自然群

落中是否成立？Mayfield和Levine (2010)对此提出

了质疑: 竞争如果排除的是亲缘关系较近的物种

(如亲缘关系较近的物种具有相似的生态位需求), 

那么会使群落谱系呈发散格局; 反之, 竞争若排除

的是亲缘关系较远的物种(如亲缘关系较远的物种 

在竞争能力上可能差异较大), 则会使群落谱系呈

现聚集的格局。换言之, 竞争和环境过滤都有可能

产生聚集式的格局, 上述“一一对应”的关系并非是

普遍存在的(Mayfield & Levine, 2010)。 

当代物种共存理论为解决这个问题提供了最

直接和最有效的方法。在当代物种共存理论中, 物

种间的差异分为生态位差异和平均适合度差异, 而

这两类差异真实地代表了物种共存的两类驱动力。

我们可以将这两类差异视为抽象的性状。如果能够

将这两类抽象性状与具体性状如根系深浅结合在

一起(谱系距离可依此类推), 找到二者之间的联系, 

就能有效地揭示内在的群落构建机制(Adler et al, 

2013; Kraft et al, 2015)。比如, 如果平均适合度差异

与谱系距离差异呈现负相关关系, 那么就意味着亲

缘关系越近的物种其适合度差异越大, 而平均适合

度差异越大物种间竞争越强, 越不容易稳定共存。

目前已有一些工作报道了相关的研究成果。以一年

生草本植物为研究对象, Kraft等(2015)发现在其选

择的11个功能性状中, 大部分功能性状与平均适合

度差异之间的相关性很强, 而与生态位差异的相关

性不明显, 这意味着这些功能性状主要体现的是物

种之间的适合度差异。以绿藻群落为研究对象 , 

Narwani等(2013)发现物种间的谱系距离与生态位

差异和平均适合度差异均无明显相关关系, 与物种

是否共存也不相关。这表明基于谱系距离来推断竞

争的重要性并不合适, 即上述的“亲缘关系越近竞

争越强, 亲缘关系越远竞争越弱”的假定可能是不

成立的。Germain等(2016)也发现谱系距离与生态位

差异和平均适合度差异并无一一对应的关系。 

3.2  预测气候变化的间接影响 

温度和降水等环境条件既可以通过影响光合

作用和呼吸作用等对植物产生直接的影响, 也可以

通过影响生物间的相互作用如竞争产生间接的影

响(Chu et al, 2016)。这种因环境变化所导致的间接

效应已成为预测气候变化影响的重要的不确定性

来源(Gilman et al, 2010; Adler et al, 2012; Angert et 

al, 2013)。那么如何有效地预测气候因子间接影响

的强度呢？对该问题的回答能够为判断是否需要

考虑气候的间接影响提供依据(Adler et al, 2012; 

Kleinhesselink & Adler, 2015)。由于这种间接影响是

通过种间相互作用来调节的, 因此基于当代物种共

存理论, 我们可以做出如下预测: 物种间的生态位

差异越大, 物种间的竞争可能越弱, 气候的间接影
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响就越小; 而物种间的生态位差异越小, 物种间的

竞争可能越强, 则气候的间接影响越大。换言之, 

可以通过物种间的生态位差异来预测气候间接影

响的强度。基于长期的野外观测数据, 结合积分投

影模型等手段, Chu等(2016)发现物种间的生态位差

异确实与气候间接影响的强度呈现一定的相关关

系: 当生态位差异很大的时候, 气候间接影响的强

度将变得很小。这也就意味着在物种间生态位差异

较大的情况下, 气候对植物群落的直接影响将强于

通过物种间相互作用所产生的间接影响, 此时就可

以忽略气候的间接影响。 

4  研究展望 

从前面的介绍中我们可以看到, 当代物种共存

理论为局域群落物种共存提供了一个普适性的理

论框架: 从纷繁复杂的具体的共存机制中抽象出物

种的两类差异, 生态位差异促进物种共存, 平均适

合度差异促进竞争排除。所有有关物种共存的研究

均可以放到这个框架中进行理解和解释。然而, 这

样一个“万能”的理论本身实际上也并非是“万能”的, 

而是存在着一定的局限。下面我们将从3个方面入

手探讨如何更好地应用当代物种共存理论来解决

群落生态学家所关注的问题。 

4.1  对理论框架本身的检验 

经过近20年的发展, 当代物种共存理论本身已

相对成熟, 这主要体现在两个方面: 一是无论是基

于现象模型(如Lotka-Volterra模型)还是机理模型(如

消费者–资源模型), 量化物种间的生态位差异和平

均适合度差异在理论上和实践中都是可行的(Carroll 

et al, 2011; Chesson, 2013; Narwani et al, 2013; 

Godoy et al, 2014; Chu & Adler, 2015); 二是越来越

多的群落生态学家对当代物种共存理论的接受和

认可部分源于中性理论的影响逐渐消退。然而, 正

如我们前面所提到的, 无论是测量竞争系数还是种

群入侵增长率, 在实际操作中都存在着很大的困难, 

这也是为什么到目前为止针对该理论的实验验证

都主要集中在相对简单的系统, 如一年生草地植物

群落、微生物群落和藻类群落。 

在当代物种共存理论中, 物种间竞争的结局有

两类: 稳定共存或者竞争排除。而在自然群落中, 

要观察到竞争排除或者稳定共存通常都需要相对

较长的时间, 这实际上是很难实现的。但任何一个

物种种群的增长或消亡最终都要体现在种群的统

计学参数上, 包括个体的存活率、生长率和繁殖率, 

所以相对于观察稳定共存或竞争排除, 转而关注竞

争对种群统计学参数的影响是目前检验当代物种

共存理论的替代方法(Harms et al, 2000; Funk & 

Wolf, 2016)。这是其一。 

同时, 从理论上来说, 量化生态位差异和平均

适合度差异需要测量竞争系数或者种群的入侵增

长率。而在复杂的自然系统中, 这一点同样很难实

现。为此我们同样需要寻找一个替代的方案。对于

功能性状而言, 假设有两个物种A和B, 其性状值分

别为TA和TB。人们提出了用物种间绝对性状距离

(性状间差异的绝对值, |TATB|)来代表生态位差异, 

而用物种间等级性状距离(性状间差异, TATB)来代

表平均适合度差异。换言之, 绝对性状距离是没有

方向的, 只要存在差异就有利于物种的共存, 体现

的是物种间生态位的分化; 而等级性状距离具有方

向, 体现的是物种间适合度的差异(Kunstler et al, 

2012)。这是其二。 

通过上述两个方面的替代, 就可以对当代物种

共存理论开展行之有效的验证。利用法国全国林业

调查的数据, Kunstler等(2012)发现物种间的竞争强

度主要受性状等级(等级性状距离)所驱动, 而与性

状或谱系的相似性(性状相似性即绝对性状距离)没

有明显的相关关系。Gross等(2015)在新西兰开展的

草地实验表明, 性状间的差异主要体现的是竞争的

等级, 即在该实验中所选取的性状如植株高度和特

定叶面积指数代表的主要是物种间的平均适合度

差异。 

需要指出的是, 这种替代方法只是对当代物种

共存理论的一个近似验证。随着长期观测数据的积

累, 在复杂自然群落中直接检验当代物种共存理论

将会逐渐成为现实, 也为更准确和全面地揭示群落

内在的构建机制提供了可能。 

4.2  与具体物种共存机制研究的结合 

当代物种共存理论是对过去所有具体共存机

制的综合、抽象和升华, 生态位差异和平均适合度

差异是对物种功能性状的简化处理。伴随当代物种

共存理论“万能”解释能力的是对具体物种共存机制

的忽略。例如, 假定有一个自然群落, 我们知道了

其物种间生态位差异是0.9, 平均适合度差异是2.6, 

那么我们能够从中得到多少有关该群落的有价值
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的信息？很少！再者, 这个群落主要受什么因素  

的影响？物种间的性状和谱系差异如何？群落对

于环境条件的变化会做出什么样的响应？都不得

而知。 

将当代物种共存理论与具体共存机制相结合

是当代物种共存理论发展的必然。而具体物种共存

机制正是生态位理论的核心。生态位理论按照生态

位的定义大体上可以划分为经典生态位理论和当

代生态位理论, 这在本文的第一部分均有介绍。经

典生态位理论主要是以现象模型如Lotka-Volterra模

型为基础, 侧重物种对环境的需求。当代生态位理

论以机理模型如消费者–资源模型为基础, 既包含

了物种对环境的需求, 又包含了物种对环境的影

响。这里我们侧重当代物种共存理论与当代生态位

理论的结合, 而这两个理论正是通过生态位的概念

密切联系在一起(Kleinhesselink & Adler, 2015; Let-

ten et al, 2017)。在当代生态位理论中, 物种能否共

存取决于3个方面: 资源的供给率、物种对环境的需

求以及物种对环境的影响。那么这3个因素与当代

物种共存理论中的生态位差异(稳定化机制)和平均

适合度差异(均等化机制)有什么关系？Letten等

(2017)发现资源的供给率体现的是均等化的机制, 

物种对环境的影响体现的是稳定化的机制, 而物种

对环境的需求可能是均等化机制也可能是稳定化

机制。这也就是说当代物种共存理论与当代生态位

理论确实是可以有机地结合在一起的; 也只有将二

者紧密结合才能最大限度地发挥二者的作用, 从而

为更全面地理解物种共存提供基础。 

4.3  与基于过程的群落构建机制研究的整合 

从格局推断过程因其不具有唯一性而显得非

常复杂和不可靠。比如前面所介绍的从功能性状或

谱系结构推断群落内在的构建机制。群落生态学在

一定程度上过于注重对格局的发现和描述, 比如物

种多度分布, 而忽视了对内在过程的深入探讨。这

解释了中性理论在其提出后的十多年里在群落生

态学的研究中占据的主导地位。如果一直按照“从

格局推断过程”这一思路发展下去, 那么群落生态

学可能就只会原地踏步。当代物种共存理论在这个

方面前进了一步, 其与功能性状和谱系关系的结合

将能更可靠地揭示出竞争的相对重要性。 
Vellend (2010, 2016)提出的基于过程的群落构

建框架被认为是关于群落构建机制普适性理论的

有益尝试。朱璧如和张大勇(2011)对该理论构建框

架进行了详细的介绍。简言之, 该理论框架以过程

为出发点, 认为群落的构建由4个基本过程所共同

决定: 选择、漂变、扩散和成种。在不同的群落中

各个过程的相对重要性可能不同。其中, 平衡选择

(负密度制约或负频度制约)所对应的正是我们所熟

知的生态位理论和当代物种共存理论。如何将当代

物种共存理论和生态位理论与基于过程的群落构

建框架有机地结合在一起, 从而揭示群落构建和生

物多样性维持的内在机制, 是未来研究工作的一个

重要发展方向。随着当代物种共存理论和基于过程

的群落构建框架日趋成熟和完善, 群落生态学正在

迎来一个新的发展时期。 
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