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摘要: 综述了植物功能多样性与功能群研究的最新进展。介绍了植物功能群的定义及植物功能群的划分方

法。在功能多样性与生态系统资源动态关系方面, 抽样效应和生态位互补效应用来解释植物多样性在生态

系统资源动态中的作用。功能多样性与生态系统的稳定性间的关系可以用生态冗余或生态保险概念来解

释, 这两个概念是一个问题的两个侧面, 是多样性与生态系统功能争论的焦点。
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Trends and advances in researches on plan t functiona l d ivers ity and

functiona l groups
SUN Guo2Jun1, 2, ZHAN G Rong2, ZHOU L i1 　 (1. N orthw est P la teau Institu te of B iology , Ch inese

A cad emy of S ciences, X in ing　810001, Ch ina; 2. T he L abora tory of A rid A g roecology , L anz hou U n iversity , L anz hou　

730000, Ch ina). A cta Ecolog ica S in ica , 2003, 23 (7) : 1430～ 1435.

Abstract: T he paper review ed the advances of studies on p lan t functional diversity and functional group

rela ted to eco system p rocesses, function and stab ility. C lassificat ion of functional group s is m ain ly

dependen t upon physio logy, mo rpho logy, life h isto ry, o r o ther tra its relevan t to con tro ls on an eco system

p rocess. M o st functional classificat ion schem es have their goals in p redict ing patterns in species

distribu tions rather than in p redict ing the effects of diversity on the p rovision o r m ain tenance of eco system

function. In th is sense, these schem es are mo re co rrectly labeled p lan t2eco logy2stra tegy schem es than

p lan t2function2stra tegy schem es. A lthough functional group s are no t alw ays clear2cu t, they help to

elucidate m echan ism s by w h ich p lan t species influence eco system p rocesses, generalize such m echan ism s

acro ss species, and simp lify studies in system s w ith a h igh diversity of p lan t species. T he link s betw een

p lan t diversity and eco system function rem ain h igh ly con troversia l. T here is a grow ing consensus,

how ever, that functional diversity, ra ther than species num bers per se, strongly determ ines eco system

function. D esp ite its impo rtance, functional diversity has been studied in rela t ively few cases. A pp roaches

based on bo th species richness and functional tra its and types have been ex trem ely p roductive in recen t

years, bu t a t temp ts to connect their findings have been rare.

M ajo r advances have been m ade in describ ing the rela t ionsh ip betw een species diversity and eco system

p rocesses and functions, in iden tifying functionally impo rtan t species, and in revealing the underlying

m echan ism s. D ifferences in p lan t compo sit ion exp lained mo re of the varia t ion in p roduction and n itrogen

dynam ics than did the num ber of species at p resen t. It is po ssib le to iden tify and differen tia te among
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po ten tia l m echan ism s underlying patterns of eco system response to varia t ion in p lan t diversity w ith

imp licat ions fo r resource m anagem ent. Perhap s the mo st substan tia l con tribu tion of the p lan t functional

tra it app roach to eco system and comm unity studies is that it w ould p rovide a m uch stronger insigh t in to the

link s betw een comm unity structu re and eco system function than did the considerat ion of species richness

alone. A n in tegrat ion of these tw o app roaches is a p rom ising w ay to gain m echan ist ic insigh t in to the link s

betw een p lan t diversity and eco system p rocesses and to con tribu ting to p ractical m anagem ent fo r the

conservation of diversity and eco system services.
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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 [1 ]。一般认为生物多样性包括: 特定生态系统中基因型、物种、功能群

和景观单元的数量及其组成。然而在当前的研究中生物多样性常常等同于物种多样性, 其他生物多样性组

成部分往往被忽略[2 ]。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。

植物多样性在生态系统功能中的作用一直是争论的焦点 [3 ]。多数关于生物多样性与生态系统功能相

互关系的研究均以不同的方式涉及生态系统中物种的生物量或生产量。一些研究表明, 物种多度的年度变

化可以稳定群落生物量; 另一些研究则仅考虑生态系统功能, 而对不同物种的功能特征及其表现涉及较

少。目前人们已认识到生态系统功能的形成可能与群落中的物种组成有关, 而与物种的数量多样性的关系

较小[4 ]。因此为了促进对生态系统中生物多样性与功能多样性关系的了解, 还需要按照是否具有一定的功

能特征对物种重新分类, 按植物群落中物种功能属性的差异将植物划分为不同功能群。

国内关于生物多样性与生态系统功能之间关系的争论已有较详细的介绍 [5, 6 ]。近年来相关的实验研究

也有很多, 如用微宇宙实验研究方法探讨了生产力、可靠度与物种多样性之间的关系。用功能群分析的方

法研究了内蒙古地区草原群落植物功能群组成对比及与群落初级生产力的关系 [7～ 9 ]。虽然国内外学者开始

意识到功能多样性是解释多样性影响生态系统功能的关键, 但仍没有标准的方法来进行定量研究。功能群

的界定和区分、功能多样性的计测都有很多困难。这一局面造成的结果是, 种多样性仍不恰当的被用来代

替功能多样性。

1　植物功能群的定义及划分

功能群被定义为对特定环境因素有相似反应的一类物种 (分类群)。它是基于生理、形态、生活史或其

它对某一生态系统过程相关以及与物种行为相联系的一些生物学特性来划分的, 其生物学特性的选择应

该基于野外调查。虽然功能群时常并未得到清晰的划分, 它却能帮助解释物种对生态系统过程影响的机

理, 而且可以简化对具有众多物种生态系统的研究 [10 ]。

有关功能群的文献大都集中在预测植物类型的分布或物种如何在不同生态系统中长久存在。关于功

能多样性对生态系统特定功能的影响方面的研究则较少。迄今为止, 按物种在生态系统中的功能进行分类

的研究论文还很少。大多数功能群分类方法均以预测物种分布模式为目标, 从而忽略了功能多样性对生态

系统功能的影响。多数植物功能群确定主要体现在植物2生态对策2类型划分 (p lan t2eco logy2stra tegy2
schem es PESs)上, 但从植物2功能2类型划分上却不是很理想 (p lan t2function2type2schem es PFT s)。

Grim e [15 ]提出的三角形模型 ( triangu lar model)是描述植物适应环境最著名的模型。该模型基于下面 3

种通用的反应对策: 竞争性 (competit iveness)、速生性 (w eediness)和存活力 (su rvival) [11 ]。W estoby 1998 年

提出了一个明确的三维 PFT 模型, 即测量植物的叶面积、冠层高度和种子大小 3 个性状, 以便能够准确、方

便地进行植物种分类[12 ]。这种分类方法的价值在于它的简单通用性; 这种简单通用性是所有研究生态系统

PFT 模型所必须具备的特性, 尽管W estoby 的 3 个性状确实在一定程度反映了物种的功能贡献, 但其初衷

主要是为了解释种群在环境中的形成、持续出现的普遍对策。这种持续出现的普遍对策, 可能与植物的功
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能属性有关。

Box 介绍了一个用来预测 90 个植物种的存在度 (p resence) 的模型。该模型是根据 8 个生物气候学指

标组成的“环境包层 (environm ent envelope)”得到的, 可用来描述植被的生长过程。这种描述与植物种群地

理学相比确实能够更加有效地解释生态系统的功能。与此类似, L eishm an 从澳大利亚新威尔士西北的半

干旱围栏林地判定大约 300 个物种可分为 5 组与生长特性有关的功能群, 反映了植物对其生存环境的适

应[12 ]。

国际全球生物圈计划 ( IGM P) 资助出版的《植物功能类型》一书, 其大部分涉及 PFT s 在植被变化动态

模型研究中的应用。该书主旨就是获得描述全球植被变化的模型, 以增进人们对植被与大气相互作用的理

解。该书中提出的一些模型和概念既包括种群统计学也兼有生态功能属性。Scho les 认为南非草原上 18 种

牧草的功能属性可作为划分功能群的指标, 其组合特性与环境空间中杂草的分布、杂草对干扰的反应和生

态系统功能 (如生产力)有关[12 ]。

L avo rel 在其综述文章中把植物功能属性分为 4 种, 其中之一就是关于植物的功能表现。具有这种功

能属性的物种不仅与生态过程有关而且与环境变化相联系。根据W alker 提出的“反应功能”与“反馈功能”

的定义, 认为这两种功能存在差异显著, 正是这种差异保持了生态系统的稳定 [13 ]。组成群落的优势种和次

要种在对生态系统功能的贡献上可能是相似的, 但其反应却是不同的。这样“恢复力库 ( reservo ir of

resilience)”就能够在变化的条件下保持生态系统功能的稳定。H urlburt 的研究表明, 优势种对“生物群落”

具有重要的意义并提供了测量物种功能重要性的方法。他将物种功能定义为: 当某些特定功能种从生物群

落中丧失时所有物种生产力变化的总和就是该种的功能, 但是他同时也指出这种功能值是不可能根据经

验方法测定的[14 ]。

2　功能群的划分方法

Pah l 提出了测量功能重要性的方法 [15 ] , 即“功能多样性及其动力学测量”。提出了生态系统网络理论

( theo ry of eco system s as netw o rk s) , 并用信息论指导测量生态系统的组织层次 (即冗余度)。该理论认为,

所有有机体均属“功能重叠群 (overlapp ing group s)”, 按照“动态分类 (dynam ic classes)”根据物种周转时间

和“功能生态位”在多个“空间尺度”内是否共同出现来限定功能群的划分。尽管提出“营养动态单元

( troph ic dynam ic modules)”的概念, 但其多样性的测量却难以应用, 因为它与任何特定功能均没有联系,

而且难于获得把它应用于任何一个生态系统时所需要的信息 [15 ]。

L avo rel 发展了多元统计方法, 分析用物种功能属性来解释植物群落组成对干扰的响应, 以功能属性

为基础确定对干扰具有相似反应的功能群。这种方法使得进一步用典型相关分析确定相关性状最终与环

境变量相联系成为可能[16 ]。

W alker 选用 5 个决定植物碳和水流量的功能属性——高度、生物量、叶面积、生活周期和枯落物特性

作变量, 计算了澳大利亚南部一个轻度放牧和一个过度放牧草原中每种禾草的功能属性。功能相似性或生

态距离是用物种间的功能属性空间距离, 即物种的几何距离来计量的。结果表明优势种间的功能差异以及

功能相似物种在多度等级上的分离, 比原来想象的以群落中平均生态距离为基础而计算的结果更显著 [12 ]。

3　物种丰富度、功能丰富度和功能组成

某种植物功能属性的存在及其丰富度与生态系统过程的频率及强度存在着很强的关联, 这种联系在

很多生态系统都有报道[17 ]。例如: 具有复杂地上结构和广大根系的林木, 对水土保持、气候缓冲和动物多样

性具有重要作用[1 ]; 禾草和苔藓对冻原生态系统的 C、N 循环具有不同作用[18 ]; 丰富的高草丛控制着半自

然植被的火灾体系。生态系统的抗干扰力及恢复力强烈地受控于优势植物种的功能属性。群落优势种生长

速度快生态系统就具有高的恢复力和低的抗干扰力; 相反群落优势种生长速度慢生态系统就具有高的抗

干扰力和低的恢复力。目前这类知识已被合并于多样性的研究中, 其中物种多样性被当作主体 (通常是唯

一的因素)来研究。这反映出在 20 世纪的很长时期里生态学的研究存在两种平行的方式。其一, 以种为基

础的方法强调群落中每个种的独特作用, 影响着多样性在生态系统功能中作用的研究设计; 其二, 以功能

群为基础的方法关注许多不同亲缘关系的种对同一生态环境压力的共同适应方式 [4 ]。这种缺少交融的情
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形可以部分说明当前争论出现的原因, 以及虽然功能多样性是解释多样性影响生态系统功能的关键但仍

没有满意的标准方法来定量研究。这一局面造成的结果是种多样性仍被不恰当地用来代表功能多样性。

近期实验结果显示物种多样性与生态系统过程具有正相关关系, 这一点在地上初级生产力方面尤其

显著。然而这种关系并不是简单和普遍的, 有计划的生态系统研究存在着时空格局的局限性 (多数为人为

组合的草本群落) [19 ]。只有一小部分研究直接检验了功能多样性和功能组成在多样性中的作用; 更少的研

究专注于多样性的所有组成。造成以上结果的部分原因是物种多样性、功能多样性及功能组成在实验中造

成的影响难于区分, 并且它们的相对贡献也受实验设计的影响 [20 ]。一般来讲, 涉及到以上 3 种组成的研究

结果认为, 功能多样性及功能组成对生态系统过程的影响大于物种多样性, 功能组成被认为比功能多样性

更易影响生态系统过程。这可能具有深远的生态学意义, 也可能归结于功能多样性被关注的太少。研究结

果还显现出以下趋势, 植物所具有的功能属性及分类 (例如: 豆科固氮植物、丛状禾草及莲座状杂草) 是生

态系统过程的强驱动者, 这种情况即使在那些功能类型少的地区, 以及由人为维持的非自然群落中也是一

样的[21 ]。

4　功能多样性与资源动态

有两种主要机理可用来解释植物多样性在生态系统资源动态中的作用。其一为抽样效应“select ion

effect”: 植物群落中种多样性越高具有特殊性状并且支配生态系统功能的种出现的几率也越高。其二为生

态位互补效应“niche comp lem entarity effect”: 在种多样性高时植物群落中不同植物存在着多种功能属性,

为有效利用时空变化环境中的资源提供了机会 [22 ]。对抽样效应存在争论的焦点是, 这种效应是一种重要的

生物学机理还是由人为取样造成的? 多数学者认为生态位互补效应可以在量及速率上提高对资源的利用。

理论与模型显示由种间功能属性差异造成的功能互补是所有机理的关键基础 [4 ]。抽样效应强调了某一特

征的价值而互补效应强调了特征间的差异。与单一功能型相比随功能群的增加互补程度也增加, 功能多样

性对生态系统功能的影响更加显现。只有当每个种对生态系统功能的作用都是独特的并且贡献相等时, 生

态系统过程的速率才可能随种多样性线性增加。如果种对环境的反应以及对生态系统过程的影响在不同

的种 (组)间存在很大差异 (生态位空间是以聚合种形式占据的) , 这时两者的关系不是线性的。多数情况下

种对生态系统过程的贡献存在大的差异, 少数关键种影响着大部分的生态系统功能 [23 ]。功能属性及其数量

的差异使得在系统中增减一个种的反应是非线性的。完全失去一个功能群 (例如: 气候变化、干扰可以造成

类型的完全不同)对生态系统造成的冲击, 是失去相同数量但来源于不同功能群的种所造成影响所不能比

的。在物种添加实验中结果也如此, 物种结合形成的新功能群可以使生态系统功能产生剧烈的变化。由土

地利用的“自然实验”得到的经验支持这种理论上的猜测。生态入侵的实例说明极小数量的物种 (通常是一

个种)增加可以造成生态系统过程产生剧烈的变化 [4 ]。

植物功能群数量与组成在初级生产力形成和土壤氮库动态变化中的作用已经被实验证实。物种组成

上的不同说明了净初级生产力和氮动力学的变化关系, 而且这种解释比功能群数目所能证明的更有效。因

此在资源管理过程中对不同生态系统动态过程中的潜在机制进行鉴定和区别是可能的。生态系统中这些

不同的机理正是对植物多样性变化的反应 [4 ]。

Hooper 的研究得到两个主要结论: 第一, 功能群的不同比仅在功能群多样性上的不同对生态系统过

程有更大影响。成分的不同在农业作物间作和林学中的作用已经得到广泛认同。在这两个领域更多的时间

和财力被投入到寻找新种或寻求基因变化上以增进农业生态系统多样性从而提高总产量 [24 ]。这表明特定

的物种和功能群 (及其成分)比多样性本身更能控制作物产量和营养使用。第二, 因为物种成分的差异与物

种多样性的差异相关联, 所以需要既注意物种或功能群单独生长的情况, 又要了解它们在更具多样性的混

种条件下的情况, 从而了解多样性对生态系统过程影响的机制。

5　功能多样性与生态系统的稳定性

现在对以下问题仍存在争论: 在任一时间内通常是全部物种还是少数代表物种的功能属性决定着资

源动态? 理论和实验证明不同的物种对特定环境因子有不同的反应, 特别在自然条件下这种反应的差异维

持着生态系统功能[22 ]。这一现象已经用生态冗余或生态保险概念来解释。这两个概念是一个问题的两个侧
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面是多样性与生态系统功能关系问题争论的焦点处。

如果去除一个或多个种不显著影响生态系统过程, 留下的种可以补偿它们的作用, 这些去除种被称作

是冗余的[22 ]。这一概念曾经被W alker 赋予多余的含义[25 ]。后来W alker 和N aeem 认为冗余是增加系统恢

复力的一种方法。在这种含义上冗余不是多余, 功能冗余起到了一种保险作用可以防止由于物种的丧失产

生的功能丧失[26, 27 ]。一群落中功能相似的物种越多, 环境变化时至少有一些种可以存活的概率也越大, 生

态系统保持稳定的概率也越大。与功能冗余概念紧密联系的是保险假说, 一群落中物种间的差异越大物种

多样性所需的生态系统缓冲越少。在这种情况下功能多样性 (这里指种间反应差异)具有保险作用, 因为功

能多样性的增加可以提高至少某些种在不同的条件下和环境动荡时有不同反应的几率 [22, 26, 27 ]。

功能冗余和功能保险从根本上反应了功能多样性间联系的不同侧面, 即功能作用和功能反应间的区

别。对于特定生态系统过程功能作用类型存在一定程度的冗余。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 [1, 26 ]。有作者

指出虽然多数生态系统的资源动态在一具体时间内受少数优势种支配, 各功能群中的次优种在维持生态

系统的资源动态方面也具有相似的作用。同时这些次优种对气候与干扰因子又具有不同反应, 暗示它们对

生态系统稳定具有重要作用 [15, 23 ]。

6　结语

由上面的论述可以看出对植物功能群的研究越来越受到研究者的重视。但存在的问题是, 大多数研究

者的研究对象是人为组成群落, 其研究重点为功能群在生态系统中的营养作用。只有一小部分研究直接检

验了功能多样性和功能组成在多样性中的作用; 更少的研究专注于多样性的所有组成。造成以上结果的部

分原因是物种多样性、功能多样性及功能组成在实验中造成的影响难于区分, 并且它们的相对贡献也受实

验设计的影响。虽然国内外学者已经意识到功能多样性是解释多样性影响生态系统功能的关键, 但仍没有

标准的方法来定量研究。功能群的界定和区分、功能多样性的计测都有很多困难。这一局面造成的结果是,

种多样性仍不恰当地被用来代替功能多样性。在研究生物多样性与生态系统关系时不能只是单独的去处

理“物种多样性”的问题, 这种由种丰富度或香农2威纳指数所衡量的方法忽略了物种组成因素。因为任何

生态系统的组成物种, 其功能特征在维持具决定性的生态系统过程和生态系统服务功能上, 至少和物种的

数量有同样重要的作用。在这一领域今后的研究重点是建立标准的方法来定量功能多样性、功能群界定和

区分, 从而使功能群组成与生态系统功能之间关系的研究得到进一步发展。
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