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摘要：理解植物功能性状和功能实体在森林群落的分布，有助于探讨物种丧失对森林生态系统功能、冗余和恢复力的影响。 为

了解脆弱的岩溶石山森林在应对生物多样性丧失的生态系统反馈，对桂林岩溶石山两块 １ｈｍ２的常绿落叶阔叶混交林的木本植

物数据进行了分析。 包括基于功能性状计算功能多样性、构建功能实体计算功能冗余以及采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析和 Ｍａｎｔｅｌ 检
验评估物种多样性指标在生态系统的维持机制。 结果显示：（１）青冈＋大叶榉树群落的功能多样性指标均低于鱼骨木＋青冈＋圆
叶乌桕群落，且两个群落间功能均匀度不相关（Ｐ＞０．０５），功能丰富度、功能离散度和 Ｒａｏ′ｓ 二次熵呈现极显著相关性（Ｐ＜
０．００１），功能分散度呈现显著相关性（Ｐ＜０．０５）。 （２）两个群落的物种丰富度与功能冗余指标表现出相似的线性关系，即物种丰

富度与功能实体等级、功能冗余、功能超冗余呈正相关，与功能脆弱性呈负相关关系。 （３）不同植物功能性状间、不同功能多样

性指标间和不同功能冗余指标间的相关性较强，功能多样性指标和功能冗余指标间无显著相关性，但功能性状与功能多样性指

标、功能性状与功能冗余指标均存在不同程度的相关性。 而在功能实体与物种多样性指标的相关性方面，呈现出同物种丰富度

与物种多样性指标相似的显著度。 另外，物种多度与物种丰富度、功能分散度、功能离散度、Ｒａｏ′ｓ 二次熵及功能脆弱性均显著

相关。 总之，在岩溶石山常绿落叶阔叶混交林中，高功能多样性的群落存在高功能冗余的现象，但功能多样性和功能冗余是相

互独立的因素；物种丰富度高的群落所提供的保险效应无法抵消其生态系统的脆弱性。 因此，不能仅通过保护物种丰富度来维

持生态系统的特有功能，还应充分考虑多度对生态系统功能的贡献，以更有效地实现对岩溶石山森林生态系统的保护。
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ｗｅｒｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｉｔ ｉｓ ｎｏｔｅｗｏｒｔｈｙ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｉｎｓｕｒａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｂｙ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ ｆｕｌｌｙ ｏｆｆｓｅｔ ｔｈｅ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ． Ｔｏ ｒｅａｌｉｚｅ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓ
ｍｏｒｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｍａｉｎｔａｉｎ ｔｈｅ ｕｎｉｑｕｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｏｎｌｙ ｂｙ ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｂｕｔ ａｌｓｏ
ｓｈｏｕｌｄ ｆｕｌｌｙ ｃｏｎｓｉｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ； ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓ； ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ － ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；
ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

地球正在进入由人类干扰引发的第六个灭绝期［１］。 全球物种丧失引起生物多样性降低的过程中，不仅

存在个体层面的物种损失，物种所对应的特定功能性状遗失也是威胁生态系统功能的主要方面［２—３］。 尽管有

大量证据表明物种多样性（ＳＤ）与生态系统功能存在积极关系［４—６］，但小比例的物种能否执行生态系统大多

数的关键功能，仍是生态科学争论的核心问题之一［４，７］。 与之相关的，物种损失能否缓冲生态系统功能和服

务的影响也成为学者们持续探索的主题［８］。
为应对生物多样性加速丧失的担忧，目前，学者们已从理论和经验两方面加强了对物种丰富度（ＲＩＣＨ）、

植物功能性状（ＰＦＴ）、生态过程和生态系统稳定性之间的关注和理解［１，９—１１］。 首先，不同性状组合的物种可

能发挥不同的功能，导致生物物种多样性丧失直接影响生态系统功能［１２］。 因此，人们将能够反映个体在生境

中生长、存活和繁殖适合度的植物功能性状纳入了生物多样性的衡量指标［１３］。 其次，基于功能性状的功能多

样性（ＦＤ）成为反映生态系统资源动态性、稳定性、抗干扰能力的重要指标，用于描述功能空间中性状的不同

方面［１４—１６］。 另外，功能冗余（ＦＲ）也是理解生物多样性生态价值的关键指标［９］，是将生态系统功能变化与物

种损失联系起来的理论核心，用以评估群落物种所具备的相似性状在抵抗外界干扰时的复原力［１２，１７］。
研究功能性状、功能多样性和功能冗余是理解生态系统的运行方式以及如何维持其功能和稳定性的有效

手段［９］。 有意义的性状及其数量和类型的选择，对了解植物性状在生态系统的运作至关重要。 因此，本文选

择优于分类性状的连续性状作为研究基准［１８］。 功能多样性将植物个体与生态系统连接起来，已广泛应用于

评估生态系统稳定和生态系统多功能等方面，是发展较为成熟的计算模型［１９—２０］。 但是，代表物种在功能相似

方面的功能冗余的定量化研究还相对缺乏［２１］，主要集中于两个方面，一是 Ｒｉｃｏｔｔａ 等提出用“唯一值”的补充

来总结单个物种对生物群落总体冗余度的贡献［２］；二是 Ｍｏｕｉｌｌｏｔ 等基于 ６ 种功能性状的独特组合确定不同的

“功能实体”以计算物种丰富度与功能实体数量间的比率［４］。 另外，也有学者认为 ＦＲ 和 ＦＤ 之间可能存在一
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定的关系并进行探究，比如用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验或多元回归评估所有功能指数间的相关性［５，９］。 同时，考虑到

生物量比率假说，有学者认为物种性状对生态系统性状和功能的影响取决于群落多度（Ａｂｕｎｄａｎｃｅ） ［４，１２，２２］，但
涉及物种多度的研究还较少。

目前，关于喀斯特植物群落的研究主要集中在物种多样性和功能多样性的单一方面［２１，２３］，对功能多样性

与功能冗余之间的关系探究尚不充分，同时，物种多度是否与生态系统管理和保护相关的问题也亟需解决。
因此，本文以岩溶石山生态系统主体之一的常绿落叶阔叶混交林为研究对象，基于物种多度和功能性状计算

功能多样性指标；依据性状相似性构建功能实体，并根据功能实体的物种分布评估功能冗余指标；最后，以
Ｐｅａｒｓｏｎ 分析和 Ｍａｎｔｅｌ 检验探讨各指标间的相互关系，以期能对脆弱的岩溶石山在应对物种损失过程中所表

现出的生态系统敏感性、冗余性和复原力有所了解。 具体探究以下三个问题：（１）桂林岩溶石山常绿落叶阔

叶混交林群落在生态功能上的差异性；（２）能否通过功能冗余来解释物种丰富度与生态系统功能间的关系？
（３）功能性状、功能多样性和功能冗余能否为维持生态系统的平衡与稳定提供可行的策略支持？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于桂林市永福县和阳朔县 ２４°４７′—２４°５６′Ｎ，１１０°０５′—１１０°２９′Ｅ，该地为中亚热带季风性气候，
四季分明，雨热同期。 研究区两块样地的生境岩石均为纯质石灰岩，具有岩石裸露率较高、土层较薄且分布不

连续、成土速度慢、保水保肥能力差等特点。 同时，该生境下的植物通常表现为耐旱性、石生性和嗜钙性等特

征。 于永福县建立的样地为青冈＋大叶榉树群落，常绿落叶阔叶树种比例为 ５４．５％：４５．５％；于阳朔县建立的

样地为鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落，常绿落叶阔叶树种比例为 ６６．２％：３３．８％，两个群落均属于常绿落叶阔叶

混交林。 青冈＋大叶榉树群落的主要优势物种有常绿植物青冈（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ）和落叶植物大叶榉树（Ｚｅｌｋｏｖａ
ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉａｎａ），伴生种以黑壳楠（Ｌｉｎｄｅｒａ ｍｅｇａｐｈｙｌｌａ）、粗糠柴（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ）和翅荚香槐（Ｐｌａｔｙｏｓｐｒｉｏｎ
ｐｌａｔｙｃａｒｐｕｍ）为主；鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落乔木层以鱼骨木（Ｐｓｙｄｒａｘ ｄｉｃｏｃｃａ）、青冈和圆叶乌桕（Ｔｒｉａｄｉｃａ
ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ）为建群种，其他种类主要有粗糠柴、黄梨木（Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ）、干花豆（Ｆｏｒｄｉａ ｃａｕｌｉｆｌｏｒａ）和红

背山麻秆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ），两个群落木质藤本都以龙须藤（Ｐｈａｎｅｒａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ）和老虎刺（Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ
ｐｕｎｃｔａｔｕｍ）为主。
１．２　 群落学调查

在对桂林岩溶石山的植被类型、石山分布情况做系统查阅和实地踏查的基础上，于 ２０２２ 年 ７ 月—９ 月在

永福县永福镇和阳朔县阳朔镇选取了 ２ 个属于岩溶石山的、具有较高原生性的、且生态系统发育相对完整的

森林群落作为采样点（图 １），建立样地。 每个样地采用相邻格子法划分为 ２５ 个 ２０ｍ×２０ｍ 的大样方，并在大

样方内进一步划分为 １０ｍ×１０ｍ 的小样方，作为群落学调查的基本单位。 对胸径≥１ｃｍ 的所有木本植物（即乔

木、灌木和藤本植物）进行记录、测量和物种鉴定，具体包括物种名称、基径、胸径、冠幅和树高等。 其中，青冈

＋大叶榉树群落共记录到 ８２ 个物种的 １８５８ 株植物，鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落共记录到 ７９ 个物种的 ３４３３
株植物。 利用可触式智能双星导航仪（Ｔｏｕｃｈ３５）记录样方海拔、经纬度、坡度等，同时记录样方岩石裸露率和

调落物厚度等环境特征。 调查结果发现，两个群落的岩石裸露率差异最大，将群落不同样方的岩石裸露率进

行可视化（图 １）。
１．３　 植物功能性状测定

获取植物功能性状信息的方法对理解生态系统功能如何被植物群落填充和维持的至关重要［２４］。 功能性

状实地采集方法同何雁一文［２５］。 具体测量方法为：使用叶绿素含量测定仪（ ＳＰＡＤ⁃ ５０２）测量叶绿素含量

（Ｃｈｌ）；采用叶面积仪（Ｙａｘｉｎ⁃１２４１，Ｙａｘｉｎ，Ｃｈｉｎａ）测得新鲜叶片表面积，烘干后测得叶片的干重，根据叶片表

面积与叶干重获得比叶面积（ＳＬＡ）；叶片干物质含量（ＬＤＭＣ）通过使用精度为 ０．０００１ｇ 的电子天秤（ＢＳＭ⁃２２０．
４，Ｚｈｕｏｊｉｎｇ，Ｃｈｉｎａ）称取新鲜叶片鲜重和烘至恒重的干重之比值获取；木材密度（ＷＤ）参考 Ｓｅｎｓｏｎ 提出的枝条
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密度代替木材密度的方法［２６］，根据枝条干重与体积的比值获取；叶片磷含量（ＬＰＣ）和叶片氮含量（ＬＮＣ）通过

钒钼黄比色法和奈氏比色法测得［２７］。

图 １　 样地信息图

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

ｘ：为样地样方横轴； ｙ：样地样方纵轴

１．４　 数据处理

１．４．１　 功能多样性指标

主要包括功能丰富度指数（ＦＲｉｃ）、功能均匀度指数（ＦＥｖｅ）、功能分散度指数（ＦＤｉｖ）、功能离散度指数

（ＦＤｉｓ）和 Ｒａｏ′ｓ 二次熵指数（ＲａｏＱ）。 以上指数运用较为广泛且同张树梓一文［２８］，故暂不赘述。
１．４．２　 构建功能实体

选取了 ６ 个与生态系统养分循环、生产力、碳储量、土壤肥力和自然灾害预防有强关联性的植物功能性状

（表 １），并根据性状特征对功能性状指标进行分级［１２，３６］。 基于分级标准对六个功能性状进行等级组合，以构

建功能实体（ＦＥ）的方法评估功能冗余指标［４］。 理论上，六种功能性状的分级标准共产生 ３２４ 种独特的特征

值组合（即 ＦＥ）。 研究区的 １１１ 个物种共填充了 ６２ 个功能实体，占全部功能实体数的 １９．１４％。
１．４．３　 功能冗余指标

为检验不同物种的不同功能性状如何从功能冗余层面对森林生态系统功能贡献造成影响，拟从以下指标

进行测定［４］：（１）功能冗余（ＦＲ）是每个功能实体的平均物种数量；（２）功能脆弱性（ＦＶ）指只有一个物种的功

能实体所占的百分比；（３）功能超冗余（ＦＯＲ）是功能实体中，由于功能冗余而产生的物种数量超出预期的物

种百分比。 本研究将 ＦＲ、ＦＶ 和 ＦＯＲ 统称为功能冗余指标。

ＦＲ ＝
∑ ＦＥ

ｉ
ｎｉ

ＦＥ
　 　 　 　 （１）

ＦＶ ＝
ＦＥ － ∑ ＦＥ

ｉ
ｍｉｎ （ｎｉ － １，１）

ＦＥ
（２）

ＦＯＲ ＝
∑ ＦＥ

ｉ
［ｍａｘ ｎｉ，ＦＲ( ) － ＦＲ］

Ｓ
（３）

式中，ＦＥ 表示功能实体总数，ｎｉ指第 ｉ 个功能实体的物种数，Ｓ 为群落物种总数。
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表 １　 功能性状指标的表述及划分

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

单位
Ｕｎｉｔ

指示
Ｄｅｓｃｒｉｐｉｔｏｎ

分级标准
Ｃｌａｓｓｆｉｃａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉａ

叶绿素含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ（Ｃｈｌ） ％

反映了植物的光合作用能力、环境胁迫、营
养状态［２９］ ＜５０； ≥５０

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ（ＳＬＡ） ｃｍ２ ／ ｇ

决定植物对光、水分和二氧化碳的获取和利

用能力［３０］ ≤２００； ２００—３００； ≥３００

叶片干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＤＭＣ） ｇ ／ ｇ 植物获取资源的能力［３１］ ，改变凋落物的分

解速率［３２］ ≤０．４； ０．４—０．５； ≥０．５

木材密度
Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ（ＷＤ） ｇ ／ ｃｍ３ 与植物稳定性、生长速率以及耐旱和耐荫策

略相关［３３］ ≤０．０５； ０．０５—０．０６； ≥０．０６

叶片磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＰＣ） ｍｇ ／ ｇ 植物对磷资源的利用策略和适应性［３４］ ＜２； ≥２

叶片氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＮＣ） ｍｇ ／ ｇ 能够促进凋落物分解、增加土壤肥力［３５］ ≤２０； ２０—３０； ≥３０

１．５　 统计与分析

首先，利用 ｂｄＦＤ 函数实现对群落功能多样性指标的计算，运用单因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）进行差异显著

性检测，获得基于植物功能性状的功能多样性量化。 其次，对不同群落样方物种丰富度与功能冗余指标进行

线性拟合，检验群落功能结构的构建模式。 最后，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析和 Ｍａｎｔｅｌ 检验判断多度、功能性

状、功能多样性和功能冗余指标的内在关系，并将这一过程涉及到的所有指标统称为本研究的“物种多样性

指标”。 以上统计与作图均在 ＭｙＳＱＬ（ＭｙＳＱＬ Ｗｏｒｋｂｅｎｃｈ ８．０ ＣＥ，瑞典）与 Ｒ ４．２．３ 软件中完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同群落功能多样性的差异及相关性

对不同群落功能多样性对比（图 ２）可知，青冈＋大叶榉树群落的功能多样性指标均低于鱼骨木＋青冈＋圆
叶乌桕群落。 具体为：青冈＋大叶榉树群落的 ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ、ＦＤｉｖ、ＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ 的均值为 ３．７７、０．６４、０．７６、１．７８ 和

３．３８，小于鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落对应的功能多样性值（１０．３９、０．６５、０．８２、１．８７ 和 ４）。 同时，鱼骨木＋青
冈＋圆叶乌桕群落整体上更具正态分布特征，即除 ＦＲｉｃ 外，青冈＋大叶榉树群落的四分位间距（ＩＱＲ）均大于鱼

骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落，数值上为青冈＋大叶榉树群落 ＦＥｖｅ、ＦＤｉｖ、ＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ 的 ＩＱＲ 分别为 ０．０７、０．１２、
０．２１ 和 ０．７７，大于鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落相应的 ０．０５、０．０７、０．０７ 和 ０．２９，代表鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群

落的离散程度和分散程度更小。 另外，鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落的 ＦＲｉｃ、ＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ 与青冈＋大叶榉树

群落的相关指数表现出极显著（Ｐ＜０．００１）的关系，而两个群落的 ＦＥｖｅ 无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 不同群落物种丰富度与功能冗余拟合

由图 ３ 可知，两个森林群落的物种丰富度与功能冗余指标表现出相似的线性关系，即在整体上，物种丰富

度与功能实体等级、功能冗余、功能超冗余呈正相关，与功能脆弱性呈负相关。 鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落

不同样方的 ＲＩＣＨ 为 １５—３１，青冈＋大叶榉树群落样方的 ＲＩＣＨ 为 ２２—４１。 在此基础上，ＲＩＣＨ 较高的鱼骨木

＋青冈＋圆叶乌桕群落样方具有更多的功能实体等级，但 ＲＩＣＨ 较低群落样方依然占据了不少等级的功能实体

（当样方 ＲＩＣＨ 为 １５ 时仍有 １２ 个 ＦＥ），以维持群落植物生长和其在生态系统持续发展的能力。 同时，两个森

林群落中 ＦＥ 的增加速度都比 ＲＩＣＨ 增长更慢（线性回归斜率为 ０．５），意味着平均每额外增加 ２ 个物种才能产

生另一个功能实体。 因此，在 ＲＩＣＨ 高的群落样方通常具有更高的 ＦＲ，即鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落的 ＦＲ
（１．２—１．６）略高于青冈＋大叶榉树群落 ＦＲ（１．１—１．５），但其冗余程度随物种丰富度变化更为平缓。 而沿物种

丰富度梯度增加的 ＦＲ 并未导致较丰富的群落样方具有更低的脆弱性，即鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落样方中

只有一个物种的所占据的最低功能实体比例 ＦＶ（０．７—０．８）并不低于青冈＋大叶榉树群落 ＦＶ（０．６—０．９）。 另
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图 ２　 不同群落功能多样性比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＱＺＣ：青冈＋大叶榉树群落 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ＋Ｚｅｌｋｏｖａ ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉａｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ＰＱＴＣ：鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落 Ｐｓｙｄｒａｘ ｄｉｃｏｃｃａ＋Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ

＋Ｔｒｉａｄｉｃａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；∗∗∗：Ｐ＜０．００１； ∗∗：Ｐ＜０．０１； ∗：Ｐ＜０．０５； ＮＳ：Ｐ＞０．０５

外，采用 ＦＯＲ 来描述物种在功能实体中的分布，研究结果显示，两个群落的 ＦＯＲ 水平都保持在一个极狭窄的

范围（４１—４６％），即无论 ＲＩＣＨ 如何，有近一半的物种对 ＦＯＲ 有贡献。

２．３　 物种多样性指标的内在联系及多度响应

由图 ４ 可知，不同植物功能性状间、不同功能多样性指标间和不同功能冗余指标间的相关性较强，功能多

样性指标和功能冗余指标间无显著相关性，但功能性状与功能多样性指标、功能性状与功能冗余指标均存在

一定相关性。 主要表现为，Ｃｈｌ 影响 ＦＤｉｖ；ＷＤ 主要影响 ＦＲ、ＦＲｉｃ 和 ＦＤｉｖ；ＳＬＡ 影响 ＦＲ，且为负相关；ＬＤＭＣ 主

要影响 ＦＲ、ＦＲｉｃ、ＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ；ＬＰＣ 影响 ＦＶ、ＦＥｖｅ 和 ＲａｏＱ；ＬＮＣ 主要影响 ＦＲ、ＦＲｉｃ、ＦＤｉｖ 和 ＲａｏＱ，且为负相

关。 另外，ＦＥ 是划分群落各物种不同功能性状范围所得，相关性的结果显示，ＦＥ 与物种多样性指标的相关性

方面，同 ＲＩＣＨ 与物种多样性指标呈现出相似的显著度，说明 ＦＥ 的划分结果在一定程度上保留了物种对生态

系统中所提供的不同功能，能够从区分物种分类的角度验证植物功能对生态系统的作用。 同时，Ｍａｎｔｅｌ 检验

结果指示，多度与功能冗余指标中的 ＦＲ 和 ＦＯＲ 不相关性，与功能多样性指标中 ＦＲｉｃ、ＦＤｉｖ、ＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ 均

呈现显著相关。
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图 ３　 不同群落物种丰富度与功能冗余指标的拟合

Ｆｉｇ．３　 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＱＺＣ：青冈＋大叶榉树群落 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ＋Ｚｅｌｋｏｖａ ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉａｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ＰＱＴＣ：鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落 Ｐｓｙｄｒａｘ ｄｉｃｏｃｃａ＋Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ＋

Ｔｒｉａｄｉｃａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；线性拟合中的阴影部分表示 ９５％置信区间

３　 讨论

３．１　 功能多样性指标的差异性及其多元化成因

　 　 功能多样性指标反馈了功能性状空间中物种分布信息的不同方面［３７］。 一方面，青冈＋大叶榉树群落功能

丰富度和功能均匀度较低，意味着群落内物种多度分布不均匀，物种对资源的利用效率更低以及不同物种的

生态功能差异性较大［２８］。 另一方面，鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落的功能分散度和功能离散度较高，说明群

落内的物种拥有更多种不同性状或其功能性状有更大的差异性，能够为生态系统多样性提供更多的可能［３８］。
同时，较高的 Ｒａｏ′ｓ 二次熵表明鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落内的物种组成在功能上更为多样化，尽管其物种

丰富度较小，但该群落物种所能提供的生态系统功能更多［３９］。
造成上述结果的因素是多元化的，包括物种组成、地质条件和植物适应性等。 首先，Ｂｏｎｉｌｌａ⁃Ｖａｌｅｎｃｉａ

等［３２］指出功能多样性指标所代表的生态系统功能解释与物种组成高度相关。 因为一个物种可能具有一种或

多种功能，而多个物种也可能会呈现类似或相同的功能，故不同物种组成会影响群落和生态系统的多样

性［９］。 本研究的 Ｒａｏ′ｓ 二次熵结果也支持了这一观点。 尽管青冈＋大叶榉树群落具有更高的物种丰富度，但
并未表现出更高的功能多样性，这与 Ｍｏｕｉｌｌｏｔ 等［４］的研究结果一致，认为群落物种组成的高度可变性，导致功

能多样性的相对稳定性并不仅由物种之间的分类相似性所决定。 其次，地质条件是制约岩溶生态的主要因

素，而岩石裸露率则是一个重要的地质参数［４０］。 岩溶生境通常以高大尖锐的岩石和稀薄的土壤覆盖为特征，
使植物容易面临栖息地稳定性、水分和土壤养分等挑战。 调查发现青冈＋大叶榉树群落的岩石裸露率明显高

于鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落（图 １），说明这种地质条件更大程度地限制了青冈＋大叶榉树群落内的植物及

其功能性状在空间上的分布范围，表现出植物群落分布均匀度不一，形成功能丰富度和功能均匀度较低的结

果。 另外，功能多样性指标能够反映植物在生态系统中的适应性，从而支持生物多样性［２８］。 在森林群落中，
植物个体为适应不同的生态环境和生态位，通常采取不同的生活策略和生存机制，以确保其在生态系统中的
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图 ４　 物种多样性指标间的相关分析

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

ＱＺＣ：青冈＋大叶榉树群落 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ＋Ｚｅｌｋｏｖａ ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉａｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ＰＱＴＣ：鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落 Ｐｓｙｄｒａｘ ｄｉｃｏｃｃａ＋Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｌａｕｃａ

＋Ｔｒｉａｄｉｃａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ＲＩＣＨ：物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； ＦＥ：功能实体 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｔｉｔｙ； ＦＲ：功能冗余 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ；

ＦＯＲ：功能超冗余 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｏｖｅｒ－ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ； ＦＶ：功能脆弱性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ； ＦＲｉｃ：功能丰富度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； ＦＥｖｅ：功能均匀

度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＦＤｉｖ：功能分散度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ； ＦＤｉｓ：功能离散度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ； ＲａｏＱ：Ｒａｏ′ｓ 二次熵 Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ

ｅｎｔｒｏｐｙ； Ｃｈｌ：叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＷＤ：木材密度 Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＤＭＣ：叶片干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ

ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＰＣ：叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＮＣ：叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；∗∗∗：Ｐ＜０．００１；∗∗：Ｐ＜０．０１； ∗：Ｐ＜０．０５

生存繁衍［４１］。 比如，青冈＋大叶榉树群落以青冈、大叶榉树和黑壳楠等高大的乔木为主，占领森林高层开放的

生态位空间、获取更多的阳光，以提高生产力和竞争力，适应对岩溶生境中有限资源的利用；而鱼骨木＋青冈＋
圆叶乌桕群落以乔灌木为主，群落样方内的物种丰富度和多度较高，意味着物种间受到的竞争或群落内相互

作用相似性较高，对资源的利用越充分［３７］，因为不同物种在相似的环境条件下共存，能够最大程度地减少资

源竞争。
３．２　 物种丰富度与功能冗余的生态平衡问题

功能冗余指标作为一种有效评估植物多样性与群落稳定性联系的因果模型［９］，可以确保物种损失导致

的生态系统功能损失得到补偿，即能够调节当地物种损失对群落稳定性和平衡性的影响［４，１２］。 本文的研究结

果显示，不同的功能冗余指标受到物种丰富度的影响程度不一。 首先，物种丰富度通过影响功能实体的组合，
导致功能冗余指标的变化。 不同物种为功能实体的等级组合提供了更多的潜在形式，根据功能实体组合模式

的不同，群落展现出不同的抵御未来干扰的能力［２８］。 其次，物种丰富度与功能冗余呈正相关关系，说明物种

丰富度越高的群落样方内，存在更多执行类似功能的物种，在应对潜在物种丧失的敏感性更低，有利于维持生

态系统的稳定性［１２］。 然而，两个群落的功能超冗余都处于一个极小的范围内，表明这两个群落中功能实体在

物种丰富度层面上的过度表现情况是相似的［４］，但要达到同一超冗余程度，鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落需要

更多物种丰富度的支持。 另外，功能脆弱性随物种丰富度的增加而减少，表明物种丰富度大的群落样方更具

备缓冲群落部分功能下降、维持生态系统平衡的能力，这也是物种适应非生物和生物胁迫的不同生态策略

７０４４　 １０ 期 　 　 　 李玉玲　 等：基于功能性状的中亚热带岩溶常绿落叶阔叶混交林物种多样性维持研究 　
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表现［３５］。
拟从多方面探讨功能冗余与生态系统功能的平衡问题。 已有证据表明，群落一小部分物种会对生态系统

产生大部分的功能贡献，因为这小部分的物种所具有的特定功能性状以最佳的状态执行生态系统功

能［２８，３５，４２—４３］。 本研究中有近一半的功能实体处于超冗余中，即超过一半的物种不成比例地聚集在少数功能

实体中，使得其他功能只能靠仅有一个物种的功能实体所执行，这与 Ｂｕｎｋｅｒ 等［４２］ 的观点相同。 不仅如此，
Ｇｉｏｒｄａｎｉ 也认为生态功能的过度冗余（即大多数物种倾向于聚集在几个代表性过强的功能实体中），可能会使

许多功能的代表性不足［４４］。 同时，Ｍｏｕｉｌｌｏｔａ 基于系统发育性状保守假说也提出了相关观点，认为具有多个物

种组成的功能实体可能是由一些特定物种的科或属所构成的，而单一物种的功能实体是仅由一个物种的属所

组成的［４］。 即本研究应该有 ３４ 个功能实体（即有 ５４．８％的功能实体中至少有 ２ 个物种）中的物种至少属于 ２
个科 ／属，以表现群落间的系统发育保守性和科属之间的趋同功能，但是这一观点并未在本研究结果中得到体

现。 而在功能脆弱性方面，虽然两个混交林的功能脆弱性和物种丰富度间存在一定程度的负相关，但仍不可

忽视功能脆弱性的程度［２８］。 比如，物种丰富度最低的样方（物种丰富度为 １５）功能脆弱性为 ７５％，物种丰富

度最高的样方（物种丰富度为 ４１）功能脆弱性为 ６５．４％，表明尽管物种丰富的群落存在功能脆弱性的适度降

低，但物种丰富度的增加不足以抵消功能的脆弱性下降。 因此，即使少数物种的丧失也会减少功能空间的宽

度 ／广度，影响生态系统的功能平衡［４，２８］。 同时，森林的演替进化过程本身会有选择地导致生态位的填补和功

能的恢复，从长时间尺度上降低群落功能脆弱性，这需要进一步研究。 不可忽视的是，人类活动也会直接或间

接地影响生态系统。 比如，鱼骨木＋青冈＋圆叶乌桕群落出现多株被砍伐的粗糠柴等植株以用于人类的生产

建设，青冈＋大叶榉树群落有一定数量的山羊长期放养于森林群落。 当类似的人类活动干扰引起群落内功能

稀有的物种丧失时，群落很难对这些不可替代的物种及其功能性状实现增补，意味着物种损失可能会对其相

应的生态系统功能产生较为强烈的影响［４５—４６］。 总之，即使物种丰富度发生了两倍的变化，仍有超过 ５０％的

物种处于过度代表的功能实体中，即能填补功能区和提供功能保障的物种较少。 因此，当人们在呼吁通过保

护高物种丰富度来保护生态系统平衡时，应注意物种丰富度所提供的保险效应并没有预估的那么强，这与

Ｍｏｕｉｌｌｏｔ 和张树梓等［４，１２］的研究结果一致。
３．３　 物种多样性指标对生态系统的综合影响

功能性状、功能多样性和功能冗余对生态系统功能、物种共存、资源利用和生态系统过程等多方面具有综

合影响。 首先，研究中植物功能性状相互间表现出了一定相关性，考虑是物种经自然筛选后形成的一种“生
态策略”的权衡关系［４７—４８］，表现了物种共存和生态位分化的内在机理，体现了同一地点物种共存其实是多种

生活策略稳定组合的表现［４８］。 其次，植物功能性状仅与功能多样性中的功能丰富度有显著相关性，这与张自

浩等［４９］认为功能多样性指标中仅有功能丰富度是可预测的结论相关，故其建议谨慎使用功能多样性的其他

指数。 另外，功能冗余指标中仅有功能冗余与功能性状具有相关性，同 Ｂｅｌｌｏ 等［５０］研究认为，功能冗余展示的

是物种多样性与功能多样性的差异，本文拟将这样的相关性视为功能多样性和功能冗余间联系地一种探讨。
在群落功能多样性和功能冗余中，一般认为，高功能多样性群落中的物种共存更易受生物相互作用（如

竞争）的支配，以促进生态位分配机制（即限制相似性），阻止具有相似性状的物种出现，即阻止低功能冗余物

种的组合［３６］。 但本研究发现，在岩溶石山的两个常绿落叶阔叶混交林中，高功能多样性的鱼骨木＋青冈＋圆
叶乌桕群落也同时具有高功能冗余（图 ２ 和图 ３），这种高功能多样性与高功能冗余同时存在的情况，说明该

群落物种在多个不同的生态功能上表现出差异性，且在某些功能上表现出重叠或冗余。 即群落在某些生态功

能上有备用的物种，使生态功能会比消失的物种更持久，为群落提供更大的稳定性和适应性［５１］。 但这并不代

表功能冗余和功能多样性是密切相关的，因为 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性显示，除功能丰富度和功能冗余存在显著关系

外，其他功能多样性指数（功能均匀度、功能分散度、功能离散度和 Ｒａｏ′ｓ 二次熵）与功能冗余指标中的功能超

冗余和功能脆弱性未显示相关关系。 事实上，Ｍａｊｉｄ 等［９］已经证明功能多样性和功能冗余确实是相互独立的

因素。
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物种灭绝是一个非随机的过程，密切依赖于多度和地理范围的大小［４］。 因此，为更好地提出对生态系统

关键功能具有指导性的保护策略，本文尝试探讨多度与物种多样性的关系。 将 Ｍａｎｔｅｌ 检验和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性

结合分析发现，在功能多样性指标中，功能丰富度仅与物种丰富度相关，与多度无关，而其它与物种丰富度无

关的功能均匀度、功能分散度、功能离散度和 ＲａｏＱ 二次熵均与两个群落的多度存在相关性，意味着多度对于

衡量植物功能性状如何决定生态系统过程、特性和功能有着举足轻重的地位［５２］。 功能冗余指标中，物种多度

仅与功能脆弱性有显著相关关系，说明群落物种多度越大，生态系统更不易丢失其所具有的功能，因为生物多

样性的丧失远远超过物种丰富度的降低［３５，４５］。 另外，尽管多度中的常见种和稀有种可能会对群落造成保险

效益的差别，但在物种丰富度相差较小的群落，物种多度越高的群落具有更强的生态系统稳定性［５，３５］。
３．４　 中亚热带岩溶石山物种多样性保护策略

我国是岩溶大国，岩溶面积占国土面积的近 １ ／ ３，掌握岩溶生态系统的运行规律对岩溶地区的生物多样

性保护、应对全球气候气象变化等具有重要意义［４０］。 本研究的结果表明，桂林岩溶石山常绿落叶阔叶混交林

的不同群落，表现出不同的功能多样性和功能冗余。 同时，岩溶石山物种丰富度的功能保险效益无法抵消群

落功能的脆弱性，即功能指数极易受物种损失的影响。 所以，本研究认为在抗干扰能力弱、恢复难度高和脆弱

性大的岩溶石山物种多样性保护中，不能仅通过保护物种丰富度来维持生态系统的特有功能，还应充分考虑

多度对生态系统功能的贡献，实行严格的封山育林，减弱人为干扰。
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