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摘要：植物功能多样性是近年来生态学研究的热点之一。综述了植物功能多样性的研究进展，在前人研究的基

础上，提出了一个新的功能多样性概念；re述了功能多样性与生态系统过程的关系；介绍和评述了现有的功能多样

性研究方法；对功能多样性研究中的主要问题进行了分析讨论，对以后的研究提出了展望。
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当前全球水平的生物多样性正在以超出人们想

象的速度降低，这一结果已经成为受人类影响的宏

观生态过程及自然生态系统维持的威胁。物种多样

性是生物多样性的最主要内容，其是从分类学、系统

学和生物地理学角度对一定区域内物种的状况进行

研究¨‘2 J。物种多样性的现状，物种多样性的形成、

演化及维持机制等是物种多样性的主要研究内容。

物种多样性的大小并不仅仅是与物种的数目有关，

还和各个种的数量、分布、相互之问的关系有关，也

与物种的各自功能有关，即与物种功能多样性

(Functional diversity)有关。

近年来，生物多样性与生态系统功能关系成为

了生态学领域内的一个重大科学问题。随着全球性

的物种灭绝速度的加快，生态系统中物种的减少会

对生态系统造成什么影响成为了备受关注的话

题旧J。针对物种多样性与生态系统功能的若干关

键问题的观察、实验、理论研究已经广泛展开，并且

得出了一些有意义的结果。但目前还没有哪个结论

得到普遍的认可，在许多问题上还存在激烈的争论

H1。对于物种多样性与生态系统功能之间关系的

认识，有的生态学家认为生态系统的功能受到物种

多样性的影响或控制，他们开展了一些实验模拟物

种多样性的丧失，并监测系统功能(系统生产力、营

养维持力、分解速率等)的变化¨。6 J。而另一些生

态学家认为在物种多样性对生态系统的功能的影响

研究中，将伴随物种多样性共同变化的其他因素的

效应与物种多样性的效应混淆了。可能是“抽样效

应”，而不是物种多样性本身导致生态系统功能的

变化。他们还认为，生态系统功能更多地是受到物

种组成(物种的生物学特征)等因素的控制，在物种

多样性与系统功能之间可能不存在必然联系或存在

不确定关系"一。这说明物种功能多样性更为重要。

事实上，功能多样性在以往的研究中没有得到应有

的重视，现在功能多样性作为决定生态系统过程至

关紧要的概念被提出。在过去的十年中，“功能多

样性”这个专业术语的使用呈指数增长，功能多样

性的广泛使用表明在生态学的研究中功能多样性的

概念正在获得日益重要的地位。

1 物种功能多样性的概念及其内涵

尽管功能多样性的重要性越来越被认同，对功

能多样性的研究也越来越多，但是对功能多样性的

定义仍存在很多争论，不同学者有不同的理解。
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对于物种功能多样性，Tesfaye et al(2003)

旧1将其定义为：群落中的功能多样化。这一概念简

单、清楚，但没有详细的内涵界定，难以量化分析。
Diaz and Cabido(2001)一1定义为：生态系统中生物

有机体所形成和执行的功能类型、数量分布；Tilman

(2001)¨叩将其定义为：功能多样性是影响生态系统

功能和运行的生物多样性的功能组分。他认为一个

生境中的生物多样性的内涵较为丰富，它包括该生

境中的全部物种，全部物种的所有基因型和表型的

差异和全部物种在该群落和生态系统中的时间和空

间的差异。根据该定义，可以认为：功能多样性较高

的生态系统将会有较高的生产力，较强的恢复力和

较强的入侵抵抗力¨1|。但此概念含义较为复杂，

可以涵盖生物群落或生态系统的各个方面，如微生

物或植物功能特征的变化，食物链的复杂性，以及植

物功能群的数量等，根据此定义也难以对功能多样

性进行定量的描述¨2|。‘

目前研究者较为广泛接受的一个功能多样性的

定义是指特定生态系统中物种功能特征的数值和范

围，也叫功能特性多样性(Functional trait diversity，

FTD)，强调群落中物种功能的差异¨3‘141。据此，可

以说功能多样性是生物多样性的最重要的组成部

分，也是反映生态系统功能的重要特征一’15 J。

我们认为功能多样性是指群落中物种功能的变

化，物种功能是物种为完成自身生命历程所表现出

来的功能特征(Functional trait)，这些功能特征的类

型、变化幅度、稳定性等的差异反映了群落的物种功

能多样性大小，他们对群落或生态系统的功能起到

一定的作用。因此，群落或生态系统中物种功能多

样性与生态系统功能是有联系的不同概念。

物种功能多样性也可以划分为功能丰富度

(functional richness)和功能均匀性(functional even．

ness)016]。丰富度和均匀度各自有独特的生态意

义，同时二者又共同表明了同一群落或生态系统的

特性。Mason等(2005)¨副提出需要将功能多样性

组分的划分与生态系统功能联系起来，这样功能多

样性可以有效地检验多样性和生态系统功能的机

理。于是将功能多样性的内涵划分为功能丰富度、

功能均匀度和功能分离度(functional divergence)。

群落的功能丰富度既取决于物种所占据的功能

生态位，也取决于功能特征值的范围。功能丰富度

表明了物种在群落中所占据的功能空间的大小。功

能均匀度体现了群落内物种对有效资源的全方位的

利用效率，表明了在生态空间中，群落内物种功能特

征分布的均匀程度¨6|。功能分离度反应了从一个

群落中随机抽取两个物种，它们功能特征相同的概

率，同时也体现出了物种问的生态位的互补程度，定

量地表示了群落中特征值的异质性。较高的功能分

离度暗示生态位重叠的效应较弱，生态系统中的资

源竞争比较弱。因此功能分离度较高的群落，由于

资源利用效率较高，可以增加生态系统的功能。

2功能多样性与生态系统过程的关系

植物功能多样性对生态系统功能的作用近年来

一直是研究的热点，主要是功能多样性对生态系统

或群落生产力和资源动态的短期效应研究，以及对

生态系统稳定性和抵抗性的长期效应研究。实际研

究中，关于功能途径选择、功能特征选择、实验设计、

结果的统计分析、实验中因素的控制以及尺度对实

验的影响等是不同结果和结论的重要方面，因此产

生了不同的理论和机制H o。
2．1 功能多样性与生态系统生产力

群落生产力是生态系统功能的主要体现ot7]，

多个研究结果表明物种功能群多样性是群落生产力

的基础。Tilman et a1．(1997，2001)¨’101进行了物

种丰富度、功能群多样性和功能组成对群落植物的

初级生产力、植物的N比、植物的总N和光合速率

等生态过程的探究。实验结果表明：物种丰富度、功

能多样性和功能组成3个因子对生态系统过程都有

影响，但是功能组成和功能多样性是其中的主导因

子。Diaz和Cabido(2001)旧。分析总结了世界上科

学家研究过的物种多样性、功能多样性和功能组成

对生态系统过程效应的25个实验的结果，其中17

个实验是在人为构建的生态系统下进行的，8个实

验是在人为控制的自然生态系统进行的。同样得出

了这样的结论：功能组成和功能丰富度与物种丰富

度相比前二者对生态系统过程的影响作用更大【9]。

功能多样性对生产力的潜在效应有两种主要的

机理可以解释。其一为抽样效应(selection effect)

¨1，即极端功能特征物种的抽取效应，抽样效应模

型假设物种在竞争力上存在差异，竞争性强的物种

具有较高的生产力，群落功能多样性越高，具有较强

竞争功能特征的物种出现的几率也越高，因此群落

的生产力也会越高¨0|。在一个群落中物种之间的

差异越大，功能多样性对系统功能的影响就会越大

¨8|。其二为生态位互补效应(niche complementarity

effect)，即生境具有时空的异质性，物种功能特征的

差异导致了它们对于异质性具有不同的反应。每个

物种在最适的生态位空间上都是较优的竞争者，较
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强的生产者。因此在一个生境中允许有功能特征差

异的大量物种共存，这就导致生态系统生产力的增

加。例如：土壤pH值和土壤营养，会限制物种的丰

富度。不同的物种对这两个环境因子值有不同的要

求，在一个环境中环境因子的差异性允许不同的物

种存在，单一的一个物种不可能完全利用环境中的

全部有效资源。

抽样效应模型和生态位互补效应模型的差别在

于：抽样效应模型中，物种综合特征竞争力最强的单

一物种的样地的生产力最大，即不存在超产现象，该

种情况只出现在高生产力的农田生态系统中；生态

位互补效应模型中，2个物种的功能特征多于单个

物种的功能特征，因此2个物种样地的生产力高于

单个物种的样地，3个物种的功能特征多于2个物

种功能特征，前者生产力高于后者，依次类推，越是

混合的系统生产力越大。该理论适合于所有的自然

生态系统¨⋯。

2．2功能多样性与生态系统资源动态

功能多样性的大小影响着生态系统内的资源动

态，其机理也可以用抽样效应和生态位互补效应来

解释。抽样效应认为：一个群落的物种丰富度越高，

那么在群落中出现具有特殊性状并且支配生态系统

的功能种的几率也会越高¨引，它强调的是某一特

征种的价值；而互补效应认为：在物种丰富度较高的

群落中，不同的植物种存在多种功能特征，有效利用

了时空变化中的环境资源。生态位互补理论强调了

特征种间的差异性，在量及速率上提高了环境资源

的利用效率p-。

当一个生态系统中的所有物种的功能贡献都是

独特的并且贡献度相等时，物种多样性的增加会导

致生态系统过程的速率的线性增加。但是，如果不

同的种(组)问对环境的反应以及对生态系统过程

的影响有差异时，这时物种数量和生态系统的过程

之间的关系不是线性的。因此，与单一功能类型相

比，具有较多功能群的生态系统的资源利用的互补

程度会增加，这时功能多样性对生态系统功能的影

响更加显现。

在绝大多数情况下，少数的关键种影响着主要

的生态系统功能，完全失去一个功能群与失去相同

数量但来源于不同功能群的种相比，前者对生态系

统造成的冲击更大。物种添加实验的结果也证明，

生态系统中增加新功能群可以导致生态系统功能的

显著的变化。由土地利用的“自然实验”得到的经

验也支持这种理论上的推测。

2．3功能多样性与生态系统的复杂性和稳定性

功能多样性与生态系统的复杂性和稳定性有密

切关系，一般认为功能多样性越丰富，系统就越复

杂，就越接近顶级类型，稳定性也就越强Ll9l。但其

影响过程仍然存在着争论。Mokany等(2008)¨刚研
究了自然生态系统中物种多样性和物种功能特征对

地上净初级生产力、枯枝落叶物分解速率、土壤湿度

和植物的光合速率的影响效应，发现优势种的功能

特征对上述生态系统过程和动态有显著的影响，即

功能多样性对生态系统的复杂性和稳定性有重要作

用。功能多样性对生态系统的复杂性和稳定性的作

用机制存在着几点假说。

多样性一稳定性假说：由MacArthur(1955)¨8J

提出，认为稳定性与特征多样性之间具有严格的线

性关系，生态系统的稳定性将随着物种特征丰富度

的增加而增加。

铆钉假说：由Ehrlich and Ehrlich(1981)Ⅲ1提

出。他们认为存在于生态系统中的每一个物种对该

生态系统的功能贡献都是独特的，系统中全部的物

种在功能的维持上都有虽小但十分重要的作用。任

何一个生态系统的功能(机器)将会由于物种功能

特征(铆钉)的丢失而受到影响，物种功能特征数量

的减少，会导致系统受损害的程度逐渐加速地上升。

生态冗余或生态保险假说：这两个概念是一个

问题的两个面，是多样性与生态系统功能关系问题

争论的焦点。生态冗余：一个生态系统存在一个物

种功能多样性的下限，这个下限是维持生态系统正

常功能所必需的。当系统的多样性高于此下线时，

物种数的增加或减少对系统的功能没有多少影响，

这些增加或减少的物种被称为冗余物种口1|。
Walker et a1．(1999)嵋引认为功能冗余起到了一种

保险作用，其可以防止由于物种的丧失产生的功能

丧失，在该意义上来说冗余并不是多余。群落中功

能有异的物种越多，环境变化时可以存活的种的概

率也越大，生态系统保持稳定的概率也越大r 7|。

与功能冗余概念紧密联系的是保险假说。物种

间存在对环境响应的不同步性，也就是说有时间生

态位的分化。当生态系统经受剧烈的环境变化时，

物种间生态位差异可以使不同物种风险分摊¨8|。

在这种情况下功能多样性具有保险作用，因为功能

多样性的增加可以提高某些种在不同的条件下和环

境动荡时有不同反应的几率¨J。

功能冗余和功能保险反应了功能作用和功能反

应间的区别，从根本上反映了功能多样性间联系的

不同侧面，即对于特定生态系统功能作用类型存在
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一定程度的冗余。丧失少量物种在短期不会造成生

态系统功能的重大变化，这是因为留下的种会对环

境的变化作出不同反应。虽然功能冗余对生态系统

的剧烈变化起到缓冲器的作用，但不同功能作用类

型的组合对维持生态系统功能的长期稳定起着重要

作用‘引。

3功能多样性分析方法

近几年来基于物种功能特征的物种功能多样性

研究方法在生态学受到重视，有不少研究开始这一

方面的尝试团‘珥]。物种功能多样性测定方法不仅

要计测功能多样性的大小，而且要能够预测功能多

样性的变化对群落的组成、结构和生态系统生态功

能过程的影响一，11，蚓。现在已有几种功能多样性

测定方法，主要是计算功能多样性指数，他们都是以

各物种功能特征为基础的。

3．1功能丰富度指数

某群落的功能丰富度(functional richness)既取

决于物种所占据的功能生态位，也取决于功能特征

值的范围。功能丰富度表明了物种在群落中所占据

的功能空问的大小。其计算公式如下¨副

SF

FR。。=予 (1)
n。

式中FRd为群落i中植物功能特征c的功能丰富

度，SF。i为群落i内物种所占据的生态位空问，兄。为

特征c的绝对值范围。

3．2功能均匀度指数

功能均匀度体现了群落内物种对有效资源的全

方位的利用效率，表明了在生态空间中，群落内物种

功能特征分布的均匀程度¨6【。对于一个功能特征

来说，其计算公式如下
S 1

0=．min(P。，÷) (2)
I=I L)

式中Pi为种i的相对特征值，5为物种数。对于

具有c个功能组来说，其公式
C 1

FRO=∑min(Pi，去) (3)
‘=I 乙

P。为第i功能组对群落的贡献率(生物量)，C为功

能组数。

3．3功能分歧度指数

Mason等(2003)心纠提出了以丰富度权重的平

方和为基础的功能分歧度(functional divergence)计

算方法。该方法使用了群落中每个物种特征的平均

值旧6|。其公式如下

FD。=--三arcatn[5×荟[(1nC。一lnx)2×Ai]](4)

式中 FD。为包含多项功能特征的功能分歧度指

数，G为第i项功能特征的数值；Ai为第i项功能特

征的相对丰富度，lnx为物种特征值自然对数的加权

平均(即以种的多度为权重)，Ⅳ为群落中的物种

数。功能分离度反应了从一个群落中随机抽取两个

物种，它们功能特征相同的概率，同时也体现了物种

问的生态位的互补程度，定量地描述了群落中特征

值的异质性。较高的功能分歧度暗示生态位重叠的

效应较弱，生态系统中的资源竞争比较弱。因此功

能分离度较高的群落，由于资源利用效率较高，可以

增加生态系统的功能。

3．4 Walker功能多样性指数(FAD)

Walker功能多样性指数乜21也叫功能属性多样

性(functional attribute diversity)指数，属性是指功能

特征，该指数是物种对之间的距离之和

FAD=∑dii (5)

dii为物种之间的功能特征距离系数，dii变化于

0(两物种具有完全相同的特征)与1(两物种具备

完全不同的特征)之间。这里距离矩阵D={di0是

用功能特征(Ⅳ)与种类(|s)组成的矩阵为基础而计

算的，多个距离系数可以选择。

3．5 Rao’s二次方程指数

Rao’S二次方程整合了物种丰富度和物种对之

问的功能特征差异的信息心7|。

1．a功能多样性指数
S S

FD。=誊乏d护ipi (6)

式中 肋。为群落的仅功能多样性指数，dii为物种i
和物种歹功能特征距离。Pi和pi分别为种i和种，

的个体数占群落总物种个体数的比例。s为群落中
总物种数。

Rao’s指数中物种丰富度的增加会导致FD值

的降低，因为群落物种数量的增加会导致随机抽取

的两个物种的特征差异平均距离减小。

2．y功能多样性指数
S S

FD，=乏乏如P。匕 (7)
‘2U 21

N N

其中，P。=，苫P谴／N，pd，三JP肚／Ⅳ

这里FD，是y功能多样性指数，k是样方的序

号，Ⅳ是样方的数量。

3．6 Mason功能多样性指数

1．Mason a功能多样性指数(2003)心叫
S——

，乙=∑Pi(戈i一戈) (8)
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式中戈i是第i个种特征指标的平均值，戈=∑P。戈。，

是群落平均值。P。为种i个体数占群落总物种个体

数的比例。s为群落中总物种数。

2．Masoll口功能多样性指数(2005)¨5
N 1 一 一 ．

％=，羞÷(戈t—Xreg加)2 (9)
^一1 Jb

这里％是卢功能多样性指数，石。第k样方的平均

值，region是研究区的平均值，Ⅳ是样方的数量。
3．7 CWM指数

群落的植物特征加权平均数指数(Community

Weighted Mean，CWM)，定义为群落内植物功能特

征的加权平均值[4 3。CWM的计算也是以各物种的

特征值及物种相对丰富度为基础而进行的，对于一

个特征(trait)而言，其公式如下
5

CWM=∑pi×traiti (10)

式中Pi为种i的相对贡献率(相对丰富度或相对

生物量)，traiti为种i的特征值，s为群落中物种数。

研究表明，CWM指数对于评价群落的动态及生态

系统过程具有重要意义。

3．8树状图距离功能多样性指数

Petchey等(2002)。14o年提出了一种以树状图为

基础的功能多样性的度量方法，该方法包括4步：首

先获得功能特征矩阵．s，该矩阵包含了所有的物种

功能特征信息；将物种特征矩阵．s转化为S×S物种

距离矩阵；通过等级聚类方法对物种进行聚类分析，

得到物种功能聚类树状图；植物的功能多样性(FD)

就是功能树状图的分支长度的总和¨引。如图1是

7个物种的功能聚类树状图，功能多样性FD=a

+b+C+d+e+．厂+g+h+i+i+k+Z。

a

}^
1 2 3 4

k l

5 6 7

图1 功能多样性树状图示例

Fig．1 The dendrogram of functional diversity

该指数度量方法中对距离公式和聚类方法的选

择有极大的争论，因为距离公式和聚类方法种类较

多，距离公式和聚类方法计算的差异以及二者不同

的组合方式会影响最终的功能多样性的值。在生态

学中有很多的距离公式，Bray—Curtis距离、Euclid．
ean距离和Gower距离公式较为常用[28J。

3．9基于最小生成树的功能多样性指数

Ricotta and Moretti(2008)。2引提出了以最小生

成树(minimum spanning tree，MST)为基础的功能多

样性度量方法。求最小生成树就是要在一个连通赋

权网络中，寻找最小权数的支撑树。现在求最小生

成树的算法已经相当成熟，经典的算法有破圈法、边

割法、避圈法等。最小生成树MST也是通过物种之

间的功能特征距离矩阵来计算。在MST中，每一个

节点有它的生物学意义，代表了一个物种。S个物

种的MST由S一1个边构成，每个边的长度以种问

距离为权重，MST的总的边长和就是功能多样性指

数。

以上是目前文献中出现的功能多样性分析方

法，它们的理论基础都是严密的，理论上得到了大多

数学者的认可∽J。有些已在研究实践中应用过，

取得了较好的效果，而有的只用模拟数据进行过分

析，其应用效果有待于检验。物种功能多样性研究

在实践中受到限制的一个原因就是有效的研究方法

还不多，近几年来基于物种功能特征的物种功能多

样性研究方法在生态学受到重视，有不少研究开始
这一方面的尝试旧”⋯。

4讨论与展望

4．1 物种功能特征的选择问题

物种功能多样性是以物种功能特征为基础的，

功能特征被定义为物种功能多样性的单位，因此功

能特征的选择在很大程度上影响着物种功能多样性

的大小㈦’30 J。物种功能特征主要指植物种在生理

上、形态上、生态上、物候上等方面的特异性∞1I。也

有人认为个体大小(生物量)、资源利用率、生长速

度或生活史特征可以看作这样的功能特征∞2|。有

人用实验的方法确足物种功能特征¨9。，也有人用

理论模型确定功能特征㈣，33 J。一般植物功能特征

有三类：1．植株形态特征：如生长型、生活型、植株

高度、克隆能力及地下的贮藏器官、植株被刺或被

毛、易燃性、叶片的大小、叶硬度、叶的寿命、树皮的

厚度、根长度和直径等。2．植物生殖特征：如花粉

数量与大小、传粉方式、种子的形状和大小、扩散方
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式、种子的重量、萌蘖能力等。3．植物生理特征：叶

N和P含量、叶绿素含量、光合速率、呼吸速率、生物

量、植物的固氮能力等。有人认为植物生理特征是

最好的功能特征，但在一个群落中对所有植物种类

同时测定生理特征是困难的。另外，生理指标很容

易受到环境因子的影响，不太稳定。在种类较少的

实验群落中应用较多，比如微生物群落研究方面生

理特征用的较多。在自然植物群落中，植株形态特

征和生殖特征用的较多ⅢJ。实际研究中选用什么

特征指标，应根据所研究群落的类型、复杂性等综合

考虑。选用不同特征指标进行比较研究是今后研究

的一个课题H0‘34]。

4．2物种功能多样性与物种丰富度关系

物种功能多样性与物种丰富度是不同的概念，

前者是指群落中物种功能的变化大小，物种功能是

物种为完成自身生命历程所表现出来的功能特征；

后者是指群落中物种数量的多少。有的学者认为物

种功能多样性与物种丰富度是一致的，这显然不符

合二者的定义和内涵旧J。另有学者认为，功能多
样性与物种丰富度是相互独立的，没有必然联系。

因此，功能多样性分析方法也应独立于物种丰富度，

也就是说功能多样性的大小不能与物种丰富度有显

著的相关关系旧J，现有方法测定的功能多样性与

物种丰富度大多都有相关关系，他们认为这在理论

上是明显的缺点四，35J。这一点我们认为，群落中

没有任何两个种具有完全相同的功能特征，因此物

种数量越多，群落功能特征的变化就必然越大，功能

多样性也越大，所以功能多样性与物种丰富度应该

是相互关联的，这一点将在未来的研究中逐步被证

实。

4．3物种功能多样性方法的发展

物种功能多样性研究是目前研究热点之一，但

所有学者都接受的有效研究方法还较少，发展新的

分析方法是未来的一个方向ⅢJ。在数学理论方

面，模糊数学和SOFM神经网络理论可能会提供新

的较理想的功能多样性研究方法，因为在理论上它

们最适合于研究复杂的生态系统L36。38 J。另外，多

种方法的应用与比较是必要的。
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Development of Species Functional Diversity and Its Measurement Methods

ZHANG Jintun，FAN Lihong

(College ofLife Sciences，Belling Normal University，Beijing 100875，China)

Abstract：Plant functional diversity in community is a key point in ecology study recently．The development of spe—

cies functional diversity was reviewed in the present work．Based on the former studies，a new definition for func—

tional diversity was put forward；the relationships between functional diversity and ecological process in ecosystems

was stated；the present quantitative methods for functional diversity analysis were introduced and evaluated；the

questions and problems in functional diversity studies were discussed；and the perspectives for functional diversity

research in the future were also discussed．

Key words：functional diversity；community structure；ecosystem function；quantitative methodology
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