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南亚热带森林常见种和偶见种的功能多样性特征
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摘要：群落特征可能取决于物种在功能实体功能特征的独特组合（ＦＥ）中的分布。 了解这些分布是保护生物多样性和维持生态

系统功能的基础。 鼎湖山南亚热带常绿阔叶林群落物种丰富，根据物种的多度来区分常见种（每 ｈｍ２超过一个个体）和偶见种

（每 ｈｍ２少于一个个体）。 基于功能实体，分别计算功能实体数量、功能冗余度、功能脆弱度和功能过度冗余度来描述每个样方

中常见种和偶见种的功能多样性。 采用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 检验检测常见种和偶见种功能性状的差异，通过线性回归分析常见种和偶见

种的功能多样性与物种数量的关系，采用冗余分析（ＲＤＡ）影响常见种和偶见种的功能多样性的环境因子。 研究结果表明：（１）
鼎湖山南亚热带常绿阔叶林群落中功能性状在常见种和偶见种间差异显著。 （２）群落中数量较低的偶见种保持着较高比例的

功能实体数量。 功能实体数量、功能冗余度与常见种和偶见种数量显著正相关，功能过度冗余度与偶见种数量显著正相关，功
能脆弱度与常见种和偶见种的物种数量呈显著负相关。 （３）海拔是影响常见种功能多样性最关键的地形因子，凹凸度是影响

偶见种功能多样性最关键的地形因子。 土壤含水量是影响常见种功能多样性最关键的土壤因子，速效钾是影响偶见种功能多

样性最关键的环境因子。 研究结果表明，尽管物种丰富的热带森林具有较高的功能冗余，但其提供的保险效应不能抵消生态系

统的功能脆弱性。 减少具有独特功能实体和偶见种的损失是避免热带森林生态系统功能损失的有效和必要的方法。
关键词：功能性状；功能实体；功能冗余度；偶见种
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ｒｅｄｕｃｅｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｒｉｃｈ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ．
（３） Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｒｅｌｉｅｆ ｗａｓ ａ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒ
ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｆａｓｔ⁃ａｃｔｉｎｇ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｗａｓ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ
ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｅｄ ｔｈａｔ ａｌｔｈｏｕｇｈ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｒｉｃｈ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｈａｄ ｈｉｇｈ
ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ， ｔｈｅ ｉｎｓｕｒａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｂｙ ｔｈａｔ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ ｏｆｆｓｅｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｌｏｓｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｕｎｉｑｕｅ ｔｒａｉｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｏｃｃａｓｉｏｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ ａｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｎｄ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｗａｙ
ｔｏ ａｖｏｉｄ ｔｈｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｔｉｔｉｅｓ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ； ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

地球正在进入人类干扰引发的第六次灭绝期［１—２］，偶见种被视为最脆弱的物种，受到了保护生物学家的

极大关注［３］。 偶见种通常被定义为一定范围内多度较小、地理范围受限或栖息地容忍度较窄的物种［３］。 在

局部尺度上，物种的多度通常被用来区分常见种和偶见种［４］。 通常认为低多度物种的消失对生态系统过程

和功能产生的影响并不显著。 然而，理论和实证研究表明情况可能并非总是如此［５—８］。 通过评估常见种和偶

见种的功能特征和功能实体功能特征的独特组合（ＦＥ），确定偶见种对生态系统功能是否具有不成比例的贡

献具有重要的生态意义［４—５］。
人类社会的发展伴随着物种及其自然栖息地的丧失［９］，生物多样性的丧失将对生态系统功能产生直接

影响。 因此，量化和理解生物多样性与生态系统功能之间的关系有助于森林生态系统的保护［１０］。 了解生态

系统功能不仅要考虑物种的数量，还要考虑每个物种的功能性状。 功能性状被定义为形态⁃生理⁃物候性状，
反映了物种对环境变化的响应［１１］。 功能多样性是指群落内物种间功能的总体差异及其多样性［１２］。 功能多

样性是影响生态系统维持和功能的重要因素，可以反映生态系统的资源动态、稳定性、抗干扰能力和恢复能

力［１３—１４］。 功能多样性结合了物种和功能性状的特性，因此可以通过不同的性状组合来分析各种生态系统功

能，这对于揭示生物多样性与生态系统功能之间的相互作用机制具有重要作用［１５］。
热带森林在维持生物多样性和调节气候方面发挥着重要作用［１６］。 近几十年来，许多热带森林的面积有

所缩小和退化，导致人们对这些变化对栖息地、物种和相关价值的影响产生了重大担忧［１７—１９］。 长期以来，人
们一直认为，当物种丰富的热带森林失去其物种时，其后果可能会因发挥相似作用的物种之间的冗余而有所

缓冲［２０］。 但是，需要注意的是，如果一个群落中的大多数物种都贡献了群落众多功能中的几个或少数特定功

能，那么这些特定功能就会过度冗余（即功能冗余度），从而导致许多其它功能将仅由少数物种维持（即功能

００７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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脆弱度）。 因此，如果丧失的物种具有与某些特定群落功能相关的独特且不可替代的特征，那么生物多样性

丧失可能会影响生态系统功能［２１—２３］。 提供特定功能的物种的丧失可能比其他物种的丧失对维持生态系统过

程和价值的威胁更大［２４］。 相关研究表明，偶见种的丧失可能会影响当地的生态系统过程，包括有机质退化、
生物扰动、生物侵蚀和生态系统生产力［２５—２７］，并且偶见种可以显著促进生态系统功能多样化［２８］。 以上研究

多集中于热带森林，对于亚热带森林的相关研究还有待加强。 因此，了解常见种和偶见种对亚热带森林功能

多样性和功能冗余的贡献，对于在不断变化环境中的森林生态系统的保护和恢复具有重要意义。
基于鼎湖山南亚热带常绿阔叶林大型固定样地大尺度的物种和功能性状监测数据，采用功能实体来评价

森林群落中具有不同多度的物种的功能变异。 根据功能实体在常见种和偶见种的分布，评估了常见种和偶见

种的功能实体数量、功能冗余度、功能过度冗余度和功能脆弱度。 本研究的目的是描述和推断在这些物种丰

富的森林中具有独特功能性状组合的物种的重要性。 假设具有不同功能性状组合的物种在森林生态系统的

功能中发挥不同的作用。 拟解决以下问题：（１）常见种和偶见种的功能实体是否存在差异？ （２）常见种和偶

见种的功能实体数量、功能冗余度、功能过度冗余度和功能脆弱度随着物种数量如何变化？ （３）环境因子对

常见种和偶见种功能多样性有哪些影响？

１　 材料与方法

１．１　 研究区自然概况

本研究选取位于广东省肇庆市鼎湖山国家级自然保护区的 ２０ ｈｍ２南亚热带常绿阔叶林群落，即 ＤＨＳ
（ＤｉｎＨｕＳｈａｎ）大型固定样地（２３°０９′２１″—２３°１１′３０″Ｎ，１１２°３０′３９″—１１２°３３′４１″Ｅ）。 整个鼎湖山自然保护区面

积为 １１５５ ｈｍ２，地处我国南亚热带，属南亚热带湿润季风型气候，水热资源丰富，干湿季分明，年平均气温 ２０．９
℃，年降雨量 １８６０ ｍｍ，年均蒸发量 １１１５ ｍｍ，年均相对湿度 ８２％［２９］。 保护区内生物多样性丰富，森林覆盖率

高达 ７８．８％，拥有地球上同纬度地区极其罕见的大面积原始森林，多种森林类型保存完好［２０］。
１．２　 常见种和偶见种

物种多样性数据源自于 ２０１５ 年对鼎湖山大样地内胸径（ＤＢＨ）大于 １ ｃｍ 的植株个体的每木检尺调查结

果，样地调查按照美国史密森热带森林研究中心（ＣＴＦＳ）在热带森林生物多样性长期监测研究的方法实

施［２０］。 获取 ＤＨＳ 大样地中胸径大于等于 １ ｃｍ 的物种有 １７７ 种，总个体数为 ８０９３７ 株。
为了区分常见种和偶见种对群落功能多样性的作用，利用物种的多度来区分每个 １００ ｍ×１００ ｍ 的样方

的常见种和偶见种（表 １）。 每 ｈｍ２超过一个个体的物种认定为常见种（ ＞１ 个体 ／ ｈｍ２），而每 ｈｍ２少于一个个

体的物种认定为偶见种（≤１ 个体 ／ ｈｍ２） ［３０］。
１．３　 功能性状测定方法

选取该样地乔木的常见种和偶见种测定 ５ 种功能性状（表 ２）。 每个物种选取 ３—５ 株成熟的个体，每株

个体抽取 １０ 片完全展开并暴露在阳光下的叶片。 使用扫描仪（ＣａｎｏＳｃａｎ ＬｉＤＥ ７００Ｆ）测定叶片面积。 用千分

尺在每片叶子最宽的地方（避开主脉）测量主脉两侧的叶子薄层厚度。 叶子在 ７０ ℃下干燥 ７２ ｈ，称量确定叶

子的干重。 比叶面积为叶面积除以叶干重，而叶片干物质含量为叶干重除以叶鲜重。 最大高度通过群落调查

以及查询中国植物志获得。 对叶片性状的测量工作在植物生长旺盛期进行，每次每个指标测定 ３ 组数据，最
后结果取平均值。 因为物种之间的功能性状差异大于物种内部的差异，同时为了避免物种种内存在差异，使
用每个物种 ３—５ 个成熟个体的性状的平均值来代表该物种的功能性状［３１］。
１．４　 环境因子测定方法

地形因子选取海拔高度、凹凸度、坡向和坡度（表 ３）。 使用全站仪测量每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方四个角的海拔，
每个样方的海拔计算为其四个角的平均海拔。 目标样方的海拔减去与之相邻的 ８ 个样方的海拔平均值为该样

方的凹凸度，其中，山脊为正值，洼地为负值［３２］；分别连接每个样方的 ３ 个顶点形成 ４ 个三角形平面，每个平面与

该样方投影夹角的平均值为目标样方的坡度；４ 个平面与正北方向的角度平均值为目标样方的坡向［３３］。

１０７　 ２ 期 　 　 　 周景钢　 等：南亚热带森林常见种和偶见种的功能多样性特征 　
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表 １　 ＤＨＳ 大样地各个 １００ ｍ×１００ ｍ 样方的常见种和偶见种的数量及其功能实体的数量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｔｉｔｉｅｓ ｉｎ １００ ｍ×１００ ｍ ｉｎ ｔｈｅ ＤＨＳ ｌａｒｇｅｓｃａｌｅ ｐｌｏｔ

样方序号
Ｎｏ

常见种数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ

常见种功能实体数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＦＥ

偶见种数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒａｒｅ

偶见种功能实体数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＦＥ

１ ７０ ２１ ３ ３
２ ６３ ２０ ２ ２
３ ６０ ２２ ２ ２
４ ５８ ２１ ３ ３
５ ７２ ２３ ５ ５
６ ７２ ２２ ５ ４
７ ７５ ２１ ２ ２
８ ６０ ２０ ２ ２
９ ５８ １９ ３ ２

１０ ７１ ２４ ４ ４
１１ ７３ ２２ ８ ６
１２ ７８ ２２ ４ ４
１３ ７２ ２２ １０ ７
１４ ５９ ２０ ５ ４
１５ ５５ ２０ ６ ４
１６ ６１ ２０ ９ ７
１７ ６７ ２２ ６ ４
１８ ６５ ２４ ７ ６
１９ ５６ ２３ ３ ３
２０ ６０ ２１ ５ ４

　 　 ＤＨＳ（ＤｉｎＨｕＳｈａｎ）：鼎湖山；ＦＥ：功能实体 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｔｉｔｉｅｓ

表 ２　 功能性状及其表征的生态功能

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

单位
Ｕｎｉｔｓ

生态功能
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

分类标准
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉａ

比叶面积 ＳＬＡ ｃｍ２ ／ ｇ 表征叶片遮蔽度 １．＜１６０ ｃｍ２ ／ ｇ； ２．＞１６０ ｃｍ２ ／ ｇ
叶干物质含量 ＬＤＭＣ ｇ ／ ｇ 表征植物获取光的策略 １．＜０．５ ｇ ／ ｇ； ２．＞０．５ ｇ ／ ｇ
叶面积 ＬＡ ｃｍ２ 表征光捕获策略 １．＜８１ ｃｍ２；２． ８１—２６５ ｃｍ２；３．＞２６５ ｃｍ２

叶片厚度 Ｔｈｋ ｍｍ 表征叶片寿命、养分循环 １．＜０．２１ ｍｍ；２．＞ ０．２１ ｍｍ
最大高度 Ｈｍａｘ ｍ 表征生长和竞争策略 １．＜６ ｍ；２． ６—１５ ｍ； ３．＞１５ ｍ

　 　 ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＡ：叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ； Ｔｈｋ：叶片厚度 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；Ｈｍａｘ最大高度

Ｍａｘｉｍｕｍ ｈｅｉｇｈｔ

表 ３　 鼎湖山 ＤＨＳ 样地中每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 大样方中的土壤因子与地形因子

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｅａｃｈ ２０ ｍ × ２０ ｍ ｑｕａｄｒａｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ＤＨＳ ｐｌｏｔ

类型
Ｔｙｐｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ

类型
Ｔｙｐｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ

土壤因子 速效钾 ＡＫ 容重 ＶＷ
Ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ 速效氮 ＡＮ 土壤含水量 ＲＳＷ

速效磷 ＡＰ 土壤 ｐＨ ｐＨ
有机质 ＴＯ 地形因子 坡向 Ａｓｐｅｃｔ
全磷 ＴＰ Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ 海拔 Ｍｅａｎｅｌｅｖ
全钾 ＴＫ 凹凸度 Ｃｏｎｖｅｘ
全氮 ＴＮ 坡度 Ｓｌｏｐｅ

　 　 ＡＫ：速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＡＮ：速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＰ：速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＯ：有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＫ：全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＶＷ：容重 Ｖｏｌｕｍｅ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｏｉｌ；ＲＳＷ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｍａｔｅｒ；ｐＨ：土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ

ｐＨ；Ａｓｐｅｃｔ：坡向；Ｍｅａｎｅｌｖｅ：海拔；Ｃｏｎｖｅｘ：凹凸度；Ｓｌｏｐｅ：坡度

土壤因子选取土壤含水量、容重、ｐＨ、土壤有机质以及土壤中钾、磷、氮的含量（表 ２）。 土壤因子测定时

在 ２０ ｈｍ２样地内每隔 ３０ ｍ 随机布设土壤采样点，在每个采样点中，随机选择 ８ 个方向中的一个方向，在 ２ ｍ、
５ ｍ 或 １５ ｍ 三个距离中随机取 ２ 个采样点。 在鼎湖山共布设了 ７１４ 个采样点［３４］。 取表层 ０—１０ ｃｍ 的表土
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用于测定土壤指标。 所有土壤特性均按照先前研究中的描述进行测定［３４］。 使用普通克里金插值法计算每

２０ ｍ×２０ ｍ 样方的土壤性质［３４］。
由于地形和土壤性状的数据为 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度，将 ２５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方环境因子的均值作为 １００ ｍ×

１００ ｍ 样方的数据。
１．５　 常见种和偶见种的功能性状差异

为了评估常见物种和偶见种功能性状的差异，计算植物群落加权均值（ＣＷＭ）。 ＣＷＭ 值用于表征群落层

面的功能特征（公式 １） ［３５］。 ＣＷＭ 值的计算公式如下：

ＣＷＭ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｗｉ × Ｘ ｉ （１）

式中，Ｗｉ为物种 ｉ 在群落中的相对多度，Ｘ ｉ为物种 ｉ 的性状值，其中相对多度是衡量单位空间内植物性状的相

对指标，可以预测群落的动态。
１．６　 功能实体以及功能多样性指数

根据特征相似度构建了功能实体来替换功能组。 根据 Ｍｏｕｉｌｌｏｔ 等的方法［４］，使用 Ｋ 均值聚类算法将物种

的 ５ 个功能性状分为不同的级别（表 ２）。 不同级别代表相应功能性状的相似性程度，以便于后续功能实体的

计算。 例如，将功能性状比叶面积（ＳＬＡ）分为＜ １６０ ｃｍ２ ／ ｇ 和＞１６０ ｃｍ２ ／ ｇ 两类，分别代表叶片遮蔽度能力的强

弱。 对不同级别的功能性状进行排列组合，将每个独特的功能性状级别组合视为功能实体（ＦＥ） ［４］。 理论上，
所研究的 ５ 个功能性状可以组成 ７２ 个独特的性状组合，每个组合都是一个功能实体（表 ２）。 例如 ＳＬＡ＜１６０
ｃｍ２ ／ ｋｇ、叶干物质量（ＬＤＭＣ）＜０．５ ｇ ／ ｇ、叶面积（ＬＡ）＜８１ ｃｍ２、叶片厚度（Ｔｈｋ）＜０．２１ ｍｍ、最大高度（Ｈｍａｘ）＜ ６ ｍ
的性状组合为一个功能实体。

使用三个指标功能冗余度、功能脆弱度和功能过度冗余度来描述每个样方中常见种或偶见种的功能多样

性。 功能冗余是指会有一些物种执行相似的功能以维持生态系统，因此某种物种丧失对生态系统功能的影响

会很小［３６］。 同时，功能实体中物种并不是均匀分布的，物种倾向于不成比例地分布在几个特定的功能实体中

导致功能过度冗余，某些功能实体中可能只有一个物种导致功能脆弱。 功能冗余度（ＦＲ）使用每个功能实体

种常见种或偶见种的平均数量表示（公式 ２）。 功能脆弱度（ＦＶ）使用仅具有一种常见种或偶见种的功能实体

占功能实体总数的百分比表示（公式 ３）；功能过度冗余度（ＦＯＲ）使用超过功能实体中物种的平均数量（即功

能冗余度，ＦＲ）的功能实体占功能实体总数的百分比来表示（公式 ４）。

ＦＲ ＝
∑
ＦＥ

ｉ
ｎｉ

ＦＥ
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 （２）

ＦＶ ＝
ＦＥ － ∑

ＦＥ

ｉ
ｍｉｎ ｎｉ － １，１( )

ＦＥ
× １００ （３）

ＦＯＲ ＝
∑
ＦＥ

ｉ
ｍａｘ ｎｉ，ＦＲ( ) － ＦＲ[ ]

Ｓ
× １００ （４）

式中，Ｓ 是每个样地中常见种或偶见种的总数，ＦＥ 是功能实体的总数，ｎ ｉ是功能实体 ｉ 中的常见种或偶见种的数量。

由于常见种和偶见种根据 １ ｈｍ２内的多度区分，因此以鼎湖山 ２０ ｈｍ２大样地 ２０ 个 １００ ｍ×１００ ｍ 的样方

为研究对象。 使用“ｍＦＤ” Ｒ 包计算每个样方功能实体数量、功能冗余度、功能过度冗余度以及功能脆弱

度［３７］。 使用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 检验检测常见种和偶见种功能性状间是否存在显著性差异。 使用“ｖｅｇａｎ”包运用冗余

分析（ＲＤＡ）分析常见种和偶见种功能多样性与环境因子的关系［３８］。 上述所有数据均使用 Ｒ ４．１ 软件进行计

算和统计检验［３９］。
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２　 结果与分析

２．１　 常见种和偶见种的功能性状差异

研究结果表明常见种和偶见种之间 ５ 个功能性状存在显著差异（图 １）。 偶见种的 ＣＷＭ＿ＳＬＡ 极极显著

高于常见种。 常见种的 ＣＷＭ＿ＬＤＭＣ、ＣＷＭ＿ＬＡ、ＣＷＭ＿Ｔｈｋ、ＣＷＭ＿Ｈｍａｘ极极显著高于偶见种。

图 １　 常见种和偶见种功能性状的变化
Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
∗∗∗∗表示两者差异达到极极显著

２．２　 物种数量对常见种和偶见种的功能多样性的影响

常见种和偶见种的功能多样性与物种数量的线性关系如图所示（图 ２），功能实体数量分别与常见种和偶

见种的物种数量呈显著正相关，常见种的功能实体数量为 １９—２４，偶见种的功能实体数量为 ２—７。 功能冗余

度分别与常见种和偶见种的物种数量呈显著正相关，常见种的功能冗余度为 ２．４—３．６，偶见种的功能冗余度

为 １—１．５。 功能过度冗余度与常见种的物种数量没有显著相关性，常见种的功能过度冗余度为 ２７．４％—
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３４．６％：功能过度冗余度与偶见种的物种数量呈显著正相关，偶见种的功能过度冗余度为 ０％—２５％。 功能脆

弱度分别与常见种和偶见种的物种数量呈显著正相关，常见种的功能脆弱为 ２５．０％—５２．２％，偶见种的功能脆

弱度为 ５０％—１００％。
２．３　 环境因子对功能多样性的影响

环境因子与常见种的功能多样性指数的 ＲＤＡ 分析表明，环境因子对常见种的功能多样性指数的影响不

同（图 ３）。 在地形因子方面，海拔（Ｍｅａｎｅｌｅｖ）是影响常见种功能多样性最关键的地形因子，其次是凹凸度

（Ｃｏｎｖｅｘ）＞坡向（Ａｓｐｅｃｔ）＞坡度（Ｓｌｏｐｅ）。 在土壤因子方面，土壤含水量（ＲＳＷ）是影响常见种功能多样性最关

键的土壤因子，其次是全氮（ＴＮ）＞速效钾（ＡＫ）＞速效氮（ＡＮ）＞全磷（ＴＰ）＞土壤 ｐＨ（ｐＨ）＞有机质（ＴＯ）＞全钾

（ＴＫ）＞速效磷（ＡＰ）＞容重（ＶＷ）。 ＴＯ 与 ＦＥ 的夹角最小，ＦＥ 与 ＴＫ、ＴＮ、ＴＯ、ＡＮ、ＴＰ、ＡＫ 呈正相关，与 ＡＰ、ｐＨ、
ＶＷ、ＲＳＷ、ＡＳＰＥＣＴ 呈负相关。 ＴＮ、ＴＫ 与 ＦＲ 的夹角最小，ＦＲ 与 ＡＮ、ＴＯ、ＴＫ、ＴＮ 呈正相关，与 ＡＰ、ｐＨ、ＶＷ、
ＲＳＷ 呈负相关。 海拔与 ＦＯＲ 的夹角最小，ＦＯＲ 与海拔呈正相关，且受海拔影响较大。 ＡＰ 与 ＦＶ 的夹角最小，
ＦＶ 与 ｐＨ、ＡＰ 呈正相关。

环境因子与偶见种的功能多样性指数的 ＲＤＡ 分析表明，环境因子对偶见种的功能多样性指数的影响不

同（图 ４）。 在地形因子方面，Ｃｏｎｖｅｘ 是影响偶见种功能多样性最关键的地形因子，其次是 Ｓｌｏｐｅ＞Ａｓｐｅｃｔ ＞
Ｍｅａｎｅｌｅｖ 在土壤因子方面，ＡＫ 是影响偶见种功能多样性最关键的土壤因子，其次是 ＴＰ＞ＡＮ＞ＴＫ＞ＴＮ＞ＴＯ＞ＶＷ
＞ＲＳＷ＞ｐＨ＞ＡＰ。 ＡＮ、ＴＰ 与 ＦＥ 的夹角最小，ＦＥ 与 ＡＫ、ＡＮ、ＴＰ、ＴＮ、ＴＯ 呈正相关，与 ＡＰ、ｐＨ、ＶＷ、Ｍｅａｎｅｌｅｖ 呈

负相关。 ＴＫ 与 ＦＲ 的夹角最小，ＦＲ 与 ＡＮ、ＴＯ、ＴＫ、ＴＮ 呈正相关，与 ＡＰ、ｐＨ、ＶＷ、ＲＳＷ 呈负相关。 ＴＫ 与 ＦＯＲ
的夹角最小，ＦＯＲ 与 ＴＫ 呈正相关，且受 ＴＫ 影响较大。 Ｓｌｏｐｅ 与 ＦＶ 的夹角最小，ＦＶ 与 Ｓｌｏｐｅ 呈正相关，且受

Ｓｌｏｐｅ 影响较大。

３　 讨论和结论

３．１　 常见种和偶见种的功能性状差异

群落水平植物功能性状是将植物个体水平功能性状与物种相对多度相结合，用于描述群落对环境变化的

响应规律［４０］。 群落加权平均性状能够对环境过滤作用作出响应，可以与环境变化、生态系统服务相联系，从
而影响生态系统功能［４１—４２］。 在本研究中，发现在群落水平上，植物功能性状在常见种和偶见种之间存在显著

差异（图 １）。 偶见种的 ＣＷＭ＿ＳＬＡ 显著高于常见种，这是由于 ＳＬＡ 与叶经济谱和叶寿命相关，较高的 ＳＬＡ 通

常具有较高的代谢和生长速率，有助于数量稀少的偶见种在群落中生存［４３］。 常见种的 ＣＷＭ＿ＬＤＭＣ、ＣＷＭ＿
ＬＡ、ＣＷＭ＿Ｔｈｋ、ＣＷＭ＿Ｈｍａｘ显著高于偶见种，这是由于这些性状与植物的繁殖力和光的竞争关系密切。 常见种

的数量在群落中处于优势地位，物种竞争能力大于偶见种。
３．２　 物种丰富度对常见种和偶见种的功能多样性的影响

就物种数量而言，样地中常见种数量是偶见种数量的 １０ 倍左右，但就功能实体数量而言，常见种功能实

体数量仅为偶见种的 ５ 倍左右。 因此，群落中数量较低的偶见种保持着较高比例的功能实体数量。 本研究结

果表明，尽管常见种和偶见种都对功能实体做出了贡献，但数量较低的偶见种的贡献较大。 功能实体数量与

常见种和偶见种数量显著正相关，而且功能实体丰富度随着偶见种数量的增长速度远大于常见种。 因此，物
种丰富度更高的群落（含有偶见种比例更高）森林具有更多的功能实体，这表明高丰富度的群落对物种丧失

的敏感性更低。
功能冗余度是衡量群落恢复力的关键属性［２０］，功能性状组成功能实体的冗余可以作为一种防护，防止因

群落物种丰富度下降而导致功能多样性丧失，同时增加群落面对不断变化的环境条件的稳定性和可靠性［３６］。
由于功能冗余的物种占据了相似的功能空间部分，在群落中失去一个功能冗余的物种不会显著降低群落的功

能多样性［４４］。 相关研究表明，物种丰富的热带森林类型往往比物种贫乏的热带森林类型具有更多的功能冗

余，这表明物种丰富度对群落的功能和稳定性有积极影响［４５］。 本研究结果表明，功能冗余度与常见种和偶见

种数量呈显著正相关（图 ２），表明物种数量高的森林具有更强的抵抗干扰的能力。 此外，功能实体数量和物
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种丰富度之间的线性回归斜率表明，功能实体数量的增长速度慢于物种丰富度的增长速度。

图 ２　 物种数量对功能多样性的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒｓ ｅｆｆｅｃｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

阴影区域代表 ９５％的置信区间

６０７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 环境因子与常见种功能多样性指数之间 ＲＤＡ 分析
Ｆｉｇ．３　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ
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Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｍａｔｅｒ；ｐＨ：土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ ｐＨ；Ａｓｐｅｃｔ：坡向；Ｍｅａｎｅｌｖｅ：海拔；Ｃｏｎｖｅｘ：凹凸度；Ｓｌｏｐｅ：坡度

图 ４　 环境因子与偶见种功能多样性指数之间 ＲＤＡ 分析
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群落的稳定性和可靠性取决于物种在功能实体中的分布方式［４６］。 在功能冗余度的基础上，使用功能过度冗

余度来进一步描述功能实体的物种分布模式［４］。 本研究结果表明，常见种的功能过度冗余度为 ２７．４％—３４．
６％，偶见种的功能过度冗余度为 ０％—２５％（图 ２），这意味着常见种和偶见种都有部分物种更密集地堆积在

更少的功能实体中，所有物种都高度相似，即使其它物种丧失，某些物种仍能保持某些特定功能［４７］。 功能过

度冗余度与偶见种数量呈显著正相关，表明偶见种的功能实体中的物种更加密集。
即使在物种丰富的森林生态系统中，也不能再假设物种丧失的影响可以被功能冗余所抵消，因为物种倾

向于不成比例地分布在几个特定的功能实体中，导致某些功能实体中只有一个物种。 使用功能脆弱度表示仅

具有一个物种的功能实体的百分比。 相关研究表明，小部分物种对大多数特定生态系统功能都具有特定的贡

献［４８］，并且该部分物种通常具有特定的功能性状值以最佳地实现这些功能［１１，４］。 六种原始热带森林类型的

研究表明，高功能冗余（或功能过度冗余）仅局限于少数功能实体，功能脆弱性的总体水平很高［４９］。 本研究

结果表明，功能脆弱度与物种数量呈显著负相关（图 ２），表明物种丰富的群落适度降低了潜在的功能脆弱性，
但是物种丰富的群落脆弱性程度仍然较高。

生物多样性与生态系统功能之间的关系与生态系统中物种的功能多样性有关［５０］。 前人研究表明，与物

种数量丰富且分布广泛的群落相比，物种丰富度较低的群落（例如偶见种比例较低）对自然和人为干扰（例如

全球环境变化、栖息地丧失）的敏感性更高［５１］。 一些关键物种对生态系统功能具有不成比例的影响［５２］。 本

研究结果表明，具有独特性状组合的物种的消失可能会对群落功能多样性产生强烈影响，物种丧失对生态系

统功能的影响可能取决于物种功能的稀有性。 研究表明，自然或人为干扰（例如气候变化、栖息地退化和人

类的直接影响）可能导致群落重组或物种丧失［５３］。 当偶见种消失时，意味着不可替代的性状组合将丢失，相
应的独特生态系统功能可能会受到强烈影响［２，５２］。 本研究表明，数量较少的偶见种具有更多的功能实体，这
些物种可能对南亚热带森林生态系统的潜在多样化功能做出不成比例的贡献（图 ２）。 因此，支持特定生态系

统功能的物种（尤其是功能稀有且多度较低的物种）应该是优先保护的物种，减少因人为干扰造成的具有独

特性状组合和偶见种损失是维持南亚热带森林生态系统功能的有效途径。
３．３　 环境因子对功能多样性的影响

地形或土壤等环境因素通过影响植物功能性状的空间分布，进而影响植物功能多样性［５４—５５］。 在小尺度

上，海拔和凹凸度是影响南亚热带常绿阔叶林植物功能性状最重要的两个地形因子，而土壤含水量和全氮含

量是影响植物功能性状最重要的土壤因子［５５］。 本研究中，海拔是影响常见种功能多样性的最关键的地形因

子，凹凸度是影响偶见种功能多样性的最关键的地形因子。 此外，除地形因子之外的其它土壤因子也影响了

ＤＨＳ 南亚热带常绿阔叶林群落的功能多样性。 在土壤因子方面，土壤含水量是影响常见种功能多样性最关

键的土壤因子，其次是 ＴＮ＞ＡＫ＞ＡＮ＞ＴＰ＞Ｐｈ＞ＴＯ＞ＴＫ＞ＡＰ＞ＶＷ。 Ｎ、Ｐ、Ｋ 是植物生长必需的营养元素，土壤中营

养元素的含量和形态也显著影响植物的功能性状［５６］。 磷是世界上许多森林地区的主要限制因素，因为土壤

中严重缺磷会影响某些光合作用过程［５４—５５］。 中国热带和亚热带地区土壤总磷（ＴＰ）含量低于其他地区。 在

我们对偶见种功能多样性的研究中，ＡＫ 和 ＴＰ 是影响偶见种功能多样性的最关键的环境因子，其次是 ＡＮ＞ＴＫ
＞ＴＮ＞ＴＯ＞ＶＷ＞ＲＳＷ＞Ｐｈ＞ＡＰ。

综上所述，鼎湖山南亚热带常绿阔叶林群落中功能性状在常见种和偶见种间差异显著。 群落中数量较少

的偶见种保持着较高比例的功能实体数量。 功能实体数量与常见种和偶见种数量显著正相关，而且功能实体

丰富度随着偶见种数量的增长速度远大于常见种，这表明高丰富度的群落对物种丧失的敏感性更低。 功能冗

余度与常见种和偶见种的物种数量显著正相关，表明物种数量高的南亚热带森林具有更强的抵抗干扰的能

力。 功能过度冗余度与偶见种数量显著正相关，表明偶见种的功能实体中的物种更加密集。 功能脆弱度与常

见种和偶见种数量呈显著负相关，表明物种丰富的群落降低了潜在的功能脆弱性，但是物种丰富群落的脆弱

程度仍然较高。 在地形因子方面，海拔是影响常见种功能多样性的最关键地形因子，凹凸度是影响偶见种功

能多样性的最关键地形因子。 在土壤因子方面，ＲＳＷ 是影响常见种功能多样性的最关键土壤因子，ＡＫ 是影

８０７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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响偶见种功能多样性的最关键环境因子。 研究结果表明，尽管物种丰富的热带森林具有较高的功能冗余，但
其提供的保险效应不能抵消生态系统的功能脆弱性。 减少具有独特功能实体和偶见种的损失是避免热带森

林生态系统功能损失的有效和必要的方法。
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