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井冈山鹿角杜鹃群落灌木层功能多样性及其随海拔梯
度的变化

向　 琳１，陈芳清１，∗，官守鹏１，王玉兵１，吕坤１

１ 湖北省三峡地区生态保护与治理国际联合研究中心，三峡大学， 宜昌　 ４４３００２

２ 三峡库区教育部生态环境工程中心，三峡大学， 宜昌　 ４４３００２

摘要：研究植物群落功能多样性沿环境梯度的变化可以揭示功能多样性与生态系统功能间的关系及维持机制。 本研究以井冈

山地区鹿角杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｔｏｕｃｈｅａｅ）群落为研究对象，通过调查不同海拔梯度群落灌木层植物的物种组成与结构特征，研
究了该群落类型灌木层植物的物种多样性、功能多样性、环境因子的特征及其相互之间的关系。 结果表明：１）群落类型灌木层

植物物种多样性和功能多样性沿海拔梯度呈现不同的变化趋势。 物种多样性指数均随着海拔的升高呈减小趋势，而功能多样

性指数的变化却较为复杂。 其中 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ 和 ＦＤｉｓ 随着海拔的升高显著减小，ＦＤｉｖ 和 Ｒａｏ 却随海拔的升高而增加；２）群落中

物种多样性和功能多样性呈现复杂的相关性。 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ 与丰富度指数呈显著正相关，而 Ｒａｏ、ＦＤｉｓ、ＦＤｉｖ 与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指

数呈线性相关关系，且具有显著相关性；３）群落所分布的坡位及土壤氮与磷含量等环境因子对灌木植物的功能多样性有着重

要的影响。 鹿角杜鹃群落灌木层植物的物种多样性和功能多样性的相互关系及其对环境变化的响应共同决定了群落的生态系

统功能。
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功能多样性（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）是指某一群落内物种或特定生态系统内所有物种功能特征数值和分布

的变化范围［１］。 植物的功能性状是生态系统多性状环境适应策略的稳定组合，对生态系统功能有着重要影

响［２］。 功能多样性的变化可以通过功能性状变化反映出来［３］，而功能多样性对生态系统功能影响的研究可

以通过量化功能性状来实现［４］。 相较于物种多样性主要体现的是生物与环境间的复杂关系以及生物种类的

丰富程度［５］，功能多样性更多地强调群落内不同物种功能性状间的差异，反映共存物种的互补和冗余［６］，并
可以根据物种的性状特征来表征不同的生态系统功能［７］。 物种多样性和功能多样性的特征及其相互之间的

关系是生态系统功能研究的重要内容［８］。 有研究表明群落生态系统多样性很大程度上取决于其功能多样

性［９，１０］，但也有人认为将基于功能性状的功能多样性与基于物种的物种多样性结合研究，能更好的认识和了

解群落植物多样性与生态系统功能的关系［１１，１２］。 由于不同环境梯度上光照强度、温度、降水等生态因子有着

较大的变化，群落的物种多样性和功能多样性常随着环境梯度发生变化［１３，１４］。 海拔梯度是一种能够在较小

的空间范围呈现出不同生境类型的环境梯度。 伴随着海拔梯度的变化，各环境因子呈现出梯度性变化，并由

此引起植物功能性状发生相应的变化［１５］。 开展物种多样性、功能多样性与以海拔为主导的小尺度空间环境

因子之间关系的研究，能较好地揭示海拔梯度上功能多样性与生态系统功能的关系及其维持机制，对深刻认

识群落的多样性和资源的可持续利用具有重要的指导意义［７］。
井冈山位于南岭山地罗霄山脉中段，是江西境内分布的典型二元山体结构，地形多样，具有特殊的盆岭相

间格架。 复杂的地形地貌孕育了丰富的物种多样性，该地区是我国生物多样性分布的关键区域之一［１６］。 杜

鹃属（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ）植物是江西省分布最广、类型最多、面积最大的一类灌丛植物。 鹿角杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｌａｔｏｕｃｈｅａｅ）是杜鹃花属中垂直分布最宽的种类之一，对环境的变化具有较强的适应性。 灌丛群落物种多样性

随海拔梯度的变化已经有了较多的研究［１７，１８］，而对于不同海拔梯度下灌丛群落功能多样性的研究相对较少。
本文以鹿角杜鹃灌丛群落为研究对象，对分布于井冈山地区不同海拔的该群落灌木层的植物种类及其功能性

状进行了实地调查与分析，旨在解决以下科学问题：鹿角杜鹃群落灌木层植物物种多样性和功能多样性随着

海拔梯度的变化有何适应性变化；鹿角杜鹃群落灌木层植物物种多样性和功能多样性间有何相关性；地形及

土壤因子对鹿角杜鹃群落灌木层植物功能多样性有何影响规律。 期望通过解答这些科学问题，揭示该群落物

种多样性、功能多样性的特征及其相互关系以及该群落类型对环境变化的响应趋势，为井冈山鹿角杜鹃群落

资源和生物多样性的保护和管理提供科学依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究地概况

井冈山地处 ２６°２７′—２６°４０′ Ｎ，１１３°３９′—１１４°２３′ Ｅ，整个山体呈东北⁃西南走向，最高海拔为 １ ８４１ ｍ，最
低海拔为 ２０２ ｍ，相对高差较大。 该地区位于南亚热带与中亚热带的过渡地带，为亚热带湿润季风气候。 土

壤以山地黄壤为主，其他各类土壤随海拔梯度的增加呈现有规律的垂直带谱分布。 年平均气温为 １４℃—
１７℃，年降雨量 １ ８５６．２ ｍｍ。 区域内的典型植被为常绿阔叶林，拥有灌木林、山顶矮林、针叶林、针阔叶混交
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林、落叶阔叶林等多种森林群落类型，森林覆盖率高达 ８１．２％［１６，１９］。 以杜鹃属植物为建群种的群落主要分布

在井冈山较高海拔的山地，其中鹿角杜鹃主要分布于 ３００—１２００ ｍ 的范围内，群落环境具有湿度高、温度低、
营养资源丰富的特点。
１．２　 样地调查与样品采集

以井冈山地区海拔 ６００—１５００ ｍ 为研究区域。 在低海拔、中海拔和高海拔梯度挑选具有代表性的鹿角杜

鹃群落，各设置 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样地，在每个样地随机设置 ３ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的样方。 调查与测量样方内灌木

层各植株的种类、株数、高度、盖度、冠幅，并且测量各样地的经纬度、含水量、海拔等环境因子。 海拔、坡度、土
壤相关含量的数据均以现场测量值表示。 其中坡位数据以 １、２、３ 分别代表上坡位、中坡位和下坡位；坡向数

据以朝东为起点（即为 ０°）顺时针旋转，每 ４５°为一个区间：１ 表示北坡（２４７．５°—２９２．５°），２ 表示东北坡

（２９２．５°—３３７．５°），３ 表示西北坡 （２０２． ５°—２４７． ５°），４ 表示东坡 （３３７． ５°—２２． ５°），５ 表示西坡 （ １６７． ５°—
２０２．５°），６ 表示东南坡 （２２．５°—６７．５°），７ 表示西南坡（１１２．５°—１６７．５°），８ 表示南坡（６７．５°—１１２．５°），数字越

大，代表越向阳，越干热［２０］。 本研究中各样地的生态环境特征见表 １。 各样地均无高大乔木出现，草本层不

发达。 低海拔样地草本层优势种为麦冬（Ｏｐｈｉｏｐｏｇｏｎ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）和芒萁（Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｃｈｏｔｏｍａ），中海拔草本

层优势种为贯众 （ Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ） 和十字薹草 （ Ｃａｒｅｘ ｃｒｕｃｉａｔａ）， 高海拔草本层优势种为淡竹叶

（Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌｅ）、双蝴蝶（Ｔｒｉｐｔｅｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）和华南毛蕨（Ｃｙｃｌｏｓｏｒｕｓ ｐａｒａｓｉｔｉｃｕｓ）。
１．３　 物种多样性计算

选取了 ４ 个常见的物种多样性指数来评估井冈山鹿角杜鹃群落灌木层物种多样性状况［２１］。 先计算群落

中各物种的重要值，然后再分别计算各物种多样性指数。
物种丰富度： Ｓ＝样地内物种数

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数： Ｈ ＝－ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数： Ｅ ＝ Ｈ
ｌｎＳ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数： Ｄ ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ

２

式中，Ｐｉ 为种 ｉ 的相对重要值；Ｓ 为种 ｉ 所在样方的物种总数。
１．４　 功能多样性计算

参照董世魁［８］等的研究方法，选取 １３ 种植物形态特征和生殖特征作为其功能特征（表 ２）。 其中植物的

高度和盖度通过野外调查获得，其他功能特征通过查阅《中国植物志》 ［２２］获得。
Ｍａｓｏｎ［２３］等将植物功能多样性分为功能丰富度、功能均匀度和功能离散度。 其中功能丰富度主要衡量群

落中现有物种占据的生态位空间大小，功能均匀度主要测量物种性状在所占据性状空间的分布是否规律，而
功能离散度主要描述群落功能性状的多度分布在性状空间中的最大离散程度。 本研究功能丰富度指数选用

功能体积 ＦＲｉｃ［２４］来作为代表，功能均匀度用多维功能均匀度指数 ＦＥｖｅ［２４］ 来表征，功能离散度选取常用的二

次熵指数 Ｒａｏ［２５］、功能分散指数 ＦＤｉｓ［２４］和功能离散指数 ＦＤｉｖ［２４］这 ３ 个指数来表征。 将植物功能性状中的名

称数据赋值转变为数值数据（表 ２），然后利用 Ｒ３．４．４ ＦＤ 软件包中的 ｄｂＦＤ 函数计算上述 ５ 个功能多样性

指数。
（１）多维功能丰富度指数 ＦＲｉｃ：计算性状空间内生成的最小多边形的体积或面积。
（２）多维功能均匀度指数 ＦＥｖｅ：

ＥＷｌ ＝
ｄｉｓｔ（ ｉ，ｊ）
Ｗｉ ＋ Ｗ ｊ

ＰＥＷｌ ＝
ＥＷｌ

∑
ｓ－１

ｌ ＝ １
ＥＷｌ
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表 ２　 植物功能特征类型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能特征
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

数据类型
Ｄａｔａ ｔｙｐｅ

功能特征类型
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｔｙｐｅ

种子扩散方式 Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ 名称数据 １．自动散播；２．重力散播；３．风力散播；４．动物散播

传粉方式 Ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ 名称数据 １．风媒；２．虫媒．

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ 数值数据 以厘米为单位

盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ 数值数据 盖度百分比

生长型 Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｔｙｐｅ 名称数据 １．乔木；２．灌木；３．藤本

叶片形状 Ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ 名称数据
１．卵形；２．卵状椭圆形；３．倒卵形；４．长圆状椭圆形；５．三角状卵形；６．披针状卵形；
７．宽卵形；８．披针状椭圆形；９．针叶形

叶片硬度 Ｂｌａｄｅ ｈａｒｄｎｅｓｓ 名称数据 １．纸质；２．革质；３．肉质；４．膜质

果实类型 Ｆｒｕｉｔ ｔｙｐｅ 名称数据 １．核果；２．浆果；３．蓇葖果；４．坚果；５．蒴果；６．荚果；７．瘦果；８．翅果；９．球果

果实形状 Ｆｒｕｉｔ ｓｈａｐｅ 名称数据 １．椭圆形；２．卵球形；３．圆球形；４．倒卵形；５．圆柱形；６．扁球形；７．翅形

果熟期 Ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ 数值数据 果实成熟的月份

开花期 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ 数值数据 开花的月份

开花时长 Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ 数值数据 开花的月份数量

植株被刺 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ｓｔａｂｂｅｄ 名称数据 ０．有；１．无

ＦＥｖｅ ＝
∑ｍｉｎ ＰＥＷｌ，

１
ｓ － １

æ

è
ç

ö

ø
÷ － １

ｓ － １

１ － １
ｓ － １

式中，ＥＷ 为均匀度，Ｗｉ为物种 ｊ 的相对多度。
（３）二次熵指数 Ｒａｏ：

ｄｉｊ ＝
　

∑
Ｎ

ｉ ＝ １
（Ｘ ｔｉ － Ｘ ｔｊ） ２

Ｒａｏ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
∑

ｓ

ｊ ＝ １
ｄｉｊ ｐｉ ｐ ｊ

式中，ｐｉ为 ｉ 种的个体数占群落中总物种个体数的比例。
（４）功能分散指数 ＦＤｉｓ：

ｃ ＝
∑ ａ ｊ ｘｉｊ

∑ ａ ｊ

ＦＤｉｓ ＝
∑ ａ ｊ ｚ ｊ

∑ ａ ｊ

式中，ａ ｊ为物种 ｊ 的相对多度，ｘｉｊ为物种 ｊ 第 ｉ 个性状值。 ｚ ｊ是物种 ｊ 到重心 ｃ 的加权距离。
（５）功能离散指数 ＦＤｉｖ

ｇｋ ＝
１
Ｓ∑

ｓ

ｉ ＝ １
ｘｉｋ

ｄＧ ｉ

　

∑
Ｔ

ｋ ＝ １
（ｘｉｋ － ｇｋ） ２

ｄＧ ＝ １
Ｓ∑

ｓ

ｉ ＝ １
ｄＧ ｉ

Δｄ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
ｗ ｉΔ（ｄＧ ｉ － ｄＧ）
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Δ ｄ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
ｗ ｉΔ ｄＧ ｉ － ｄＧ

ＦＤｉｖ ＝
Δｄ ＋ ｄＧ

Δ ｄ ＋ ｄＧ

式中，Ｓ 为物种数目，ｘｉｋ为物种 ｉ 性状 ｋ 的值，ｇｋ为性状 ｋ 的中心，Ｔ 为性状数量， ｄＧ 为物种 ｉ 与重心的平均距

离，ｄ 为以多度为权重的离散度，ｗ ｉ为物种 ｉ 的相对多度。
１．５　 数据分析

利用 ＳＰＳＳ １９．０ 统计分析软件进行以下数据分析：１）单因素方差分析法（Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）。 以海拔梯

度为自变量，以群落的物种多样性指数和功能多样性指数为因变量进行差异显著性分析，揭示海拔梯度对物

种多样性指数和功能多样性指数的影响；２）功能多样性指数与物种多样性指数间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析；３）
环境因子与功能多样性指数的逐步回归分析。 将环境因子作为自变量，功能多样性指数作为因变量建立线性

回归模型，通过将环境因子逐个引入模型进行逐步回归分析。 并利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行功能多样性指

数与物种多样性指数间的关系拟合及作图。

２　 结果和分析

２．１　 不同海拔梯度鹿角杜鹃植物群落的物种多样性

不同海拔梯度鹿角杜鹃群落的丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数

变化趋势基本一致，均随着海拔的升高呈减小趋势（表 ３）。 其中丰富度指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在不同海拔

间的差异不显著（Ｐ＜０．０５）；中海拔与低海拔和高海拔的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数不具有显著性差异，但是低海拔

与高海拔间具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）；低海拔和中海拔的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数间不存在显著性差异，但两者

与高海拔之间存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）。 丰富度指数在 ６４７ｍ 处最大，１３４０ｍ 处最小，分别为 ２３、１０；Ｓｈａｎｎｏｎ
多样性指数在 ６４７ｍ 处达到最大值 ２．７３３６，在 ８４５ｍ 处达到最小值 １．８２１９；Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数在 ６４７ｍ 处达到

最大值，在 １３９４ｍ 处达到最小值，分别为 ０．９０５７ 和 ０．７９６９。

表 ３　 不同海拔梯度鹿角杜鹃群落的物种多样性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ

海拔梯度
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

海拔高度
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

丰富度指数 Ｓ
Ｓｐｅｃｉｅｓｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 Ｈ
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 Ｅ
Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 Ｄ
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

低海拔 ６４７ ２３ ２．７３３６ ０．８７１８ ０．９０５７

Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ６６２ １５ ２．４２９９ ０．８９７３ ０．８９３５

６８８ １７ ２．４８５２ ０．８７７２ ０．８９４１

合计 ４５ａ ３．２０２９ａ ０．８４２４ａ ０．９２７２ａ

中海拔 ８２０ １７ ２．４２２８ ０．８５５１ ０．８６６４

Ｍｉｄｄｌｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ８４５ １３ １．８２１９ ０．８３００ ０．８３７４

８６０ １４ ２．３３３２ ０．８８４１ ０．８６５１

合计 ３１ａ ２．７７１１ａｂ ０．８３７０ａ ０．８９６３ａ

高海拔 １３４０ １０ １．９７６５ ０．８５８４ ０．８２２３

Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ １３７０ １２ ２．１６８９ ０．８７２８ ０．８５７２

１３９４ １３ １．９８７０ ０．８２４７ ０．７９６９

合计 ２６ａ ２．７０６５ｂ ０．８３０９ａ ０．８７８０ｂ

　 　 不同字母代表物种多样性指数在不同海拔间的显著性差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同海拔梯度鹿角杜鹃植物群落功能多样性

鹿角杜鹃群落的功能多样性指数在海拔梯度上呈现不同的变化趋势（图 １），其中 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ、ＦＤｉｓ 和 Ｒａｏ
在不同海拔梯度上具有显著差异性（Ｐ＜０．０５），而 ＦＤｉｖ 在不同海拔之间的差异不显著。 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ 和 ＦＤｉｓ 均
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随着海拔的升高而减少，从低海拔到高海拔群落，ＦＲｉｃ 均值分别为 １．０３７、０．６４１、０．０９０，ＦＥｖｅ 均值分别为

０．９０１、０．９０２、０．８５５，ＦＤｉｓ 均值为 ３．４３３、３．３６７、３．２９３，高海拔的 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ、ＦＤｉｓ 分别比低海拔的减少 ９１．３％、
５．１％、４．１％；Ｒａｏ 随海拔的升高而增加，从低海拔到高海拔分别为 ０．６６３、０．７５４、０．８１６，高海拔比低海拔增加了

２３．０％；ＦＤｉｖ 随着海拔升高呈现增加趋势，高海拔比低海拔增加了 ６．０％。

图 １　 鹿角杜鹃群落植物功能多样性随海拔梯度的空间变化

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｒ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ

ＦＲｉｃ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｏｌｕｍｅ； ＦＥｖｅ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＦＤｉｖ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ； ＦＤｉｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ； Ｒａｏ： ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ

２．３　 植物群落功能多样性和物种多样性间的相关性

对不同海拔所有样地群落功能多样性和物种多样性指数的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验显示（表 ４ ），ＦＲｉｃ 与丰富度

指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数呈显著正相关；ＦＥｖｅ 与丰富度指数呈显著正相关；Ｒａｏ 与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数和

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数呈显著负相关；ＦＤｉｓ 与丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数呈极显著正相关，与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势

度指数呈显著正相关；ＦＤｉｖ 与 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数均呈显著负相关。
其他功能多样性指数与物种多样性指数间无显著相关关系。

对海拔梯度上鹿角杜鹃群落植物功能多样性指数和物种多样性指数进行回归分析，得到 ５ 种功能多样性

指数与 ４ 种物种多样性指数间的拟合关系（表 ５）。 ＦＲｉｃ 与丰富度指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数具有较强的相

关性，与丰富度指数具有最优拟合对数方程；ＦＥｖｅ 与丰富度指数存在较强的对数函数关系，与另外 ３ 种物种
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多样性指数不具有显著相关性；Ｒａｏ 与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数均存在线性负相关关系，与
Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度拟合效果最好；ＦＤｉｓ 与丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数均具有显著相关

性，与 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数最佳拟合方程为线性函数，而与丰富度指数的最优拟合方程

为对数函数，且拟合度最高；ＦＤｉｖ 与 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数均具有显

著负相关关系，与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数具有最优拟合线性函数。

表 ４　 群落功能多样性指数和物种多样性指数间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

丰富度指数 （Ｓ） Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ） Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ）

功能丰富度指数 （ＦＲｉｃ） ０．７０２∗ ０．５４１ ０．３０４ ０．７５６∗

功能均匀度指数 （ＦＥｖｅ） ０．６８１∗ ０．４２８ ０．０３３ ０．４９１

二次熵指数 （Ｒａｏ） －０．３７６ －０．６１８ －０．７５７∗ －０．７７７∗

功能分散指数 （ＦＤｉｓ） ０．８９６∗∗ ０．８２６∗∗ ０．３１７ ０．７３７∗

功能离散指数 （ＦＤｉｖ） －０．４１６ －０．７０２∗ －０．７８４∗ －０．７６３∗

　 　 ∗ Ｐ＜ ０． ０５； ∗∗Ｐ＜ ０． ０１； Ｓ： Ｓｐｅｃｉｅｓｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ； Ｅ： Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ； Ｄ： Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ； ＦＲｉｃ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｏｌｕｍｅ； ＦＥｖｅ：

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＦＤｉｖ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ； ＦＤｉｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ； Ｒａｏ： ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ

表 ５　 群落功能多样性指数和物种多样性指数的关系拟合

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

功能多样性指数
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

物种多样性指数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

拟合方程
Ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２ Ｐ

功能丰富度指数 （ＦＲｉｃ） 丰富度指数 （Ｓ） ｙ＝ １．３３０１ｌｎ（ｘ）－２．９６７５ ０．４５０５ ０．０２６

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ） ｙ＝ ３．２７１６ｘ２－１４．０６３ｘ ＋ １５．４０８ ０．４８９８ ０．１１４

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） ｙ＝ ２．６１５１ｘ１３．８２５ ０．０９１２ ０．２５４

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ） ｙ＝ ８．８５９７ｘ－７．０２８６ ０．４４７３ ０．０１９

功能均匀度指数 （ＦＥｖｅ） 丰富度指数 （Ｓ） ｙ＝ ０．０７６９ｌｎ（ｘ） ＋ ０．６８０５ ０．４７９１ ０．０３９

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ） ｙ＝ ０．１８８６ｘ２－０．８１２９ｘ ＋ １．７４５４ ０．４９６ ０．１２８

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） ｙ＝ ０．０３６４ｘ ＋ ０．８５４７ ０．００１１ ０．９３３

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ） ｙ＝ ０．３６４９ｘ ＋ ０．５７２４ ０．２４１５ ０．１７９

二次熵指数 （Ｒａｏ） 丰富度指数 （Ｓ） ｙ＝ ０．００１１ｘ２－０．０３９ｘ ＋ １．１７８３ ０．５１１３ ０．１１７

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ） ｙ＝－０．１４３ｌｎ（ｘ） ＋ ０．９６７５ ０．４０３６ ０．０６６

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） ｙ＝－０．９２８２ｘ ＋ １．６５３７ ０．５７２４ ０．０１８

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ） ｙ＝－０．６３７７ｘ ＋ １．４００５ ０．６０４３ ０．０１４

功能分散指数 （ＦＤｉｓ） 丰富度指数 （Ｓ） ｙ＝ ０．２７１５ｌｎ（ｘ） ＋ ２．６３８２ ０．８４ ０．００１

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ） ｙ＝ ０．２００５ｘ ＋ ２．９１０８ ０．６８２４ ０．００６

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） ｙ＝ ０．８０７５ｌｎ（ｘ） ＋ ３．４８３１ ０．１００９ ０．４０５

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ） ｙ＝ １．４５９４ｘ ＋ ２．１０９４ ０．５４３２ ０．０２３

功能离散指数 （ＦＤｉｖ） 丰富度指数 （Ｓ） ｙ＝ ０．００３３ｘ２－０．１１９ｘ ＋ １．７４５ ０．５５６９ ０．０８７

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 Ｈ ｙ＝－２．４４４ｌｎ（ｘ） ＋ ０．３８４９ ０．６０８５ ０．０２８

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 （Ｅ） ｙ＝－２．８６２１ｘ ＋ ３．２１５９ ０．６１４３ ０．０１２

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 （Ｄ） ｙ＝－１．８６３６ｘ ＋ ２．３４６９ ０．５８２５ ０．０１７
　 　 Ｓ： Ｓｐｅｃｉｅｓｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ； Ｅ： Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ； Ｄ： Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ； ＦＲｉｃ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｏｌｕｍｅ； ＦＥｖｅ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＦＤｉｖ：

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ； ＦＤｉｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ； Ｒａｏ： ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ

２．４　 海拔梯度上功能多样性与环境因子的逐步回归分析

对功能多样性与环境因子进行逐步回归分析进一步表明海拔是影响功能多样性的一个重要因素（表 ６）。
海拔对 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ、Ｒａｏ、ＦＤｉｓ、ＦＤｉｖ 的标准偏回归系数分别为－０．９４６、－０．７４０、１．０１５、－０．８３５、１．０４９。 除海拔因

素以外，ＦＥｖｅ 还受到坡位的影响，标准偏回归系数为 ０．４８１；土壤 Ｐ 对 ＦＲｉｃ、Ｒａｏ、ＦＤｉｖ 也有显著有影响，标准

偏回归系数分别为－０．８２４、１．２７７、０．８２８；ＦＤｉｓ 也受到土壤 Ｎ 的影响，标准偏回归系数为－０．７７２。 其他环境因

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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子对功能多样性指数的影响不显著。

表 ６　 功能多样性指数与环境因子间的逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

功能多样性指数
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

地形因子 Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒ 土壤理化性质 Ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
海拔

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
坡度

Ｇｒａｄｉｅｎｔ
坡位

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ
坡向

Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ
Ａｄｊｕｓｔｅｄ

Ｒ２
土壤 Ｎ
Ｓｏｉｌ Ｎ

土壤 Ｐ
Ｓｏｉｌ Ｐ

土壤水分
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ

Ａｄｊｕｓｔｅｄ
Ｒ２

功能丰富度指数 ＦＲｉｃ ｂ －０．９４６ ０．８８０ －０．８２４ ０．６３４

ｐ ０．０００ ０．００６

功能均匀度指数 ＦＥｖｅ ｂ －０．７４０ ０．４８１ ０．８８０

ｐ ０．００７ ０．０２８

二次熵指数 Ｒａｏ ｂ １．０１５ ０．５２６ １．２７７ ０．７４１

ｐ ０．０１７ ０．００５

功能分散指数 ＦＤｉｓ ｂ －０．８３５ ０．６５３ －０．７７２ ０．５３８

ｐ ０．００５ ０．０１５

功能离散指数 ＦＤｉｖ ｂ １．０４９ ０．６８９ ０．８２８ ０．６４２

ｐ ０．０１１ ０．００６

　 　 ｂ： 标准偏回归系数 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｐａｔｒｉａｌ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ＦＲｉｃ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｏｌｕｍｅ； ＦＥｖｅ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＦＤｉｖ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ； ＦＤｉｓ：

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ； Ｒａｏ： ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ

３　 讨论

３．１　 群落植物功能多样性与物种多样性间的关系

群落中物种多样性和功能多样性往往具有复杂的相关性，在不同的群落类型和环境下会表现出不同的关

系［２６⁃２８］。 功能丰富度 ＦＲｉｃ 与物种丰富度往往具有显著正相关关系［２９，３０］，早前的研究中普遍认为物种丰富度

可以代替功能丰富度［３１，３２］。 随着相关研究的逐步深入，该结论被其他研究所质疑。 Ｌｉ 等［３３］和 Ｎｉｕ［３４］ 等认为

物种丰富度并不能够完全代替功能丰富度，因为功能多样性能够提供一些不同于物种多样性的关于形态、生
理、繁殖等信息；功能均匀度指数 ＦＥｖｅ 与物种丰富度之间一般被认为无显著相关性［７，３５，３６］，因为 ＦＥｖｅ 更多地

反映性状所占据的空间分布均匀程度［２１］，然而姚兰［３７］和郑丽婷等［３８］的研究却发现 ＦＥｖｅ 与物种丰富度呈负

相关关系；邵丹［３９］对云蒙山国家森林公园植被的多样性进行研究时发现只有二次熵指数 Ｒａｏ 和功能离散指

数 ＦＤｉｖ 与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数有显著相关性，而功能分散指数 ＦＤｉｓ 与物种丰富度、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性均没有显著相关性；赵小娜等［４０］在研究山西文峪河上中游森林群落的多样性时发现物种多样性指数与

功能多样性指数间的相关性不显著，只有 ＦＤｉｖ 与 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数呈显著负相关，而造成这个的原因是环

境变化引起的物种增加往往为亲缘关系相近种，对功能多样性并没有显著影响；董世魁等［８］在研究高寒草地

植物时发现高寒草原植物的 ＦＤｉｓ 和 ＦＤｉｖ 与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数具有显著相关性，而在高寒草甸中却没有此

现象。 物种多样性和功能多样性呈现出较高的相关性，也有可能是因为其运算方法上的相似性造成的。 因为

测量功能多样性所使用的方法与物种丰富度具有显著相关关系，各功能多样性指数均要在物种特征及其物种

丰富度的基础上进行计算［４１，４２］。
本研究与以上研究结果不尽相同，鹿角杜鹃群落的功能丰富度指数 ＦＲｉｃ 与物种丰富度呈显著正相关，其

拟合方程为对数函数，表明物种丰富度并不能够完全代替功能丰富度。 鹿角杜鹃群落的功能均匀度指数

ＦＥｖｅ 与物种多样性的相关性相对较低，只与物种丰富度具有正相关关系，与其他物种多样性指数无显著相关

性，造成这个现象的原因可能是因为不同的群落类型在不同的环境下物种的丰富程度对其分布的均匀程度也

有一定的影响。 鹿角杜鹃群落的功能离散度指数 Ｒａｏ、ＦＤｉｓ、ＦＤｉｖ 均与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数呈线性相关关系且

具有显著相关性，从空间尺度上看群落的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数可以基本表征功能离散度。 优势度高的群落优

势种相对多度高，性状相对更加集中，功能离散度相对较小。

９　 ２１ 期 　 　 　 向琳　 等：井冈山鹿角杜鹃群落灌木层功能多样性及其随海拔梯度的变化 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３．２　 群落植物功能多样性对海拔梯度的响应

海拔是重要的地形因子，不同海拔梯度的太阳辐射强度、土壤养分、降水量等水热环境因子常存在异质性

变化。 海拔梯度的变化会影响植物的生长发育，并引起植物性状发生复杂的适应性变化，使植物形成不同功

能性状组合的生活策略［１５］。 综合功能多样性指数常沿海拔梯度发生空间变化，大多数功能多样性指数随着

海拔的升高呈减小趋势，与物种多样性的变化趋势一致［７，２０］。 本研究中，功能丰富度指数 ＦＲｉｃ、功能均匀度指

数 ＦＥｖｅ、功能离散度指数 ＦＤｉｓ、Ｒａｏ 均与海拔具有显著线性关系，表明海拔梯度对功能多样性具有重要的影

响，这与 Ｚｈａｎｇ ［４３］关于海拔是群落结构分布、生物多样性的关键影响因素的结论一致。 在井冈山鹿角杜鹃群

落中，随着海拔的增加，群落的物种多样性呈下降的趋势，功能丰富度指数 ＦＲｉｃ、功能均匀度指数 ＦＥｖｅ、功能

分散指数 ＦＤｉｓ 也随之减小，这与国内外研究结论一致［７，４０］。 造成 ＦＲｉｃ 随着海拔升高而减少的原因可能是因

为海拔的升高导致温度降低，温度限制了植物的生长发育，造成物种种数减少，而物种的减少限制了功能性状

的数值和范围［４４］，进而引起 ＦＲｉｃ 的减少。 ＦＥｖｅ 主要体现了植物对环境资源的利用效率［１１］，随着海拔的升

高，ＦＥｖｅ 逐渐减少，说明高海拔地区鹿角杜鹃群落灌木层植物在低温环境下对环境资源的利用效率低，群落

共存物种对资源的竞争更加激烈，群落一旦受到干扰，往往难以恢复。
ＦＤｉｖ 和 Ｒａｏ 定量描述了群落中物种功能性状特征的异质性［４５］。 本研究中，功能离散度指数 ＦＤｉｖ、Ｒａｏ 均

随着海拔的升高呈增加趋势，该结果与卜圣文［４６］、Ｂａｉ 等［７］研究结论不一致，但与姚兰［３７］ 和张钦弟等［２０］ 的研

究结论一致。 ＦＤｉｖ 和 Ｒａｏ 随海拔的升高而增加，可能是由于高海拔地区温度较低，能够适应低温环境的物种

较少，群落物种数量相应减小。 在低效率高竞争的环境压力下，物种逐渐演变成为相似的能适应低温的形态，
物种间功能特征相似性增加。 该结果进一步表明了群落在高海拔更容易受到限制相似性的影响［２３］。 但 Ｒａｏ
的增加会导致功能多样性（ＦＤ）的降低［４５］。
３．３　 群落植物功能多样性与环境因子的关系

海拔、坡位、坡度、坡向等地形因子主要是通过改变太阳辐射强度、温度、降水量以及土壤的条件来间接影

响植物群落在物种分布格局、资源利用等方面的协调与平衡，这些非生物因子对植物群落的影响在小尺度区

域中更加明显［３８］。 影响群落功能多样性的环境因子因群落类型及其分布地的不同有较大变化。 朱云云

等［４７］认为坡向对黄土高坡草地群落功能多样性有很大的影响，田平等［１４］ 认为坡位是影响太岳山辽东栎次生

林灌木层功能多样性的主要因子。 而 Ｂａｉ 等［７］认为海拔高度对小五台山森林群落功能多样性具有重要影响，
段晓梅［４８］对太岳山脱皮榆群落物种的相关研究也得到了相近的结论。 本研究对井冈山地区鹿角杜鹃群落灌

木层植物功能多样性与地形因子逐步回归分析发现海拔高度对功能多样性具有显著影响，而其他大部分地形

因子的影响不显著，证明了海拔是影响群落组成结构和多样性的重要环境因子［４９］。 该结论的获得可能是本

研究就是在海拔梯度的基础上研究功能多样性，一定程度影响到其他一些地形因子效应的表现。 群落功能多

样性在不同海拔表现出来的差异性并不仅仅只有海拔变化的影响，而是其他环境因子综合作用的结果。 本研

究还表明，ＦＥｖｅ 还受到坡位的显著影响，上坡位往往光照较强，温度较高，植物都能够很好地获取阳光，植物

群落性状分布相对更加均匀，而在下坡位植物为了争取更多的阳光，可能会更多的生长在阳光充足的地方，物
种多度分布不均导致 ＦＥｖｅ 的减小［５０］。

植物的生存往往也受到土壤因子的影响，土壤条件的变化影响了植物对营养元素的获取策略，并引起植

物性状的变异，形成相适应的生存方式［５１］。 不同的群落功能多样性受土壤因子的影响不同。 么旭阳［５２］ 在研

究长白山阔叶红松林功能多样性时发现土壤氮含量对植物群落生物多样性影响最大，而土壤磷含量对群落功

能多样性影响最大。 郑丽婷［３８］在研究庙岛群岛植物群落多样性时认为土壤含水量是影响植物群落最重要的

土壤因素。 田平［１４］在对太岳山功能多样性研究时发现华北落叶松－白桦混交林灌木层的功能多样性主要受

到土壤 ＰＨ 的影响。 与上述研究不尽相同，井冈山鹿角杜鹃群落灌木层植物 ＦＲｉｃ、Ｒａｏ、ＦＤｉｖ 主要受到土壤 Ｐ
的影响，ＦＤｉｓ 主要受到土壤 Ｎ 的影响。 自然条件下生态系统的功能往往受到环境因子和植物功能性状的共

同作用［５３］，海拔梯度、土壤化学成分等环境因子对井冈山地区鹿角杜鹃群落灌木层的功能多样性有着显著的
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影响，环境因子的变化会引起群落功能多样性的变化。
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