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摘要: 生物多样性的维持机制一直是群落生态学研究的核心内容。目前利用负密度制约和生境过滤分别解释群落

多样性空间分布格局的研究较多, 但结合这两种机制来解释功能多样性格局年际变化的研究还很少。本文以古田

山亚热带常绿阔叶林24 ha动态监测样地的木本植物幼苗为研究对象, 利用2006年和2007年的幼苗动态监测数据, 

比较了幼苗功能α和β多样性随时间推移而变化的趋势。结果表明: 2006–2007年间, 随着时间的变化, 幼苗群落内

与木质密度、比叶面积、叶片氮含量、叶片磷含量4种功能性状相关的功能α多样性显著增加, 与气孔密度相关的α

多样性变化不显著; 幼苗群落间基于5种功能性状的β多样性均呈显著增加趋势。综合分析表明, 负密度制约能够

促进古田山木本植物幼苗群落内的功能α多样性, 而生境过滤只能在一定程度上解释群落的功能β多样性。该结论

还需要更长期的调查数据来验证。 
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Abstract: How forest communities maintain their biodiversity has been challenged ecologists during the last 
few decades. Negative density-dependence and habitat filtering have been proposed as key players in com-
munity assembly. However, few studies have explored how negative density dependence and habitat filtering 
impact seedling dynamics over time. To test the relative roles of these two mechanisms in community as-
sembly, we analyzed the temporal trends of functional α and β diversity in seedling communities in the 24 ha 
Gutianshan forest dynamics plot during 2006–2007. We found that functional α diversity within communities 
significantly increased over time except for functional α diversity associated with stomatal density. Func-
tional β diversity significantly increased with time for five traits (such as wood density, specific leaf area, 
leaf nitrogen content, leaf phosphorus content and stomatal density) between communities. Our results sug-
gest that negative density dependence can promote functional α diversity at local scales, while habitat filter-
ing can partly explain functional β diversity. 
Key words: subtropical evergreen broad-leaved forest; seedling; Gutianshan; functional alpha diversity; 
functional beta diversity; community assembly 
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群落生物多样性的维持机制是群落生态学的

核心问题之一。目前解释群落多样性维持机理的理

论和假说有很多, 其中负密度制约(negative density- 

dependence)和生境过滤(habitat filtering)是两个比较

重要的假说(Silvertown, 2004)。负密度制约假说是

指同种或亲缘关系较近的物种由于竞争相似的资

源、化感作用、病虫害传播等导致相互损害, 从而

为其他物种提供生存空间和资源, 进而提高了群落

生物多样性(祝燕等, 2008)。生境过滤是指在排除生

物相互作用的情况下, 非生物环境对该环境中的生

物进行适应性筛选, 得到一组具有表现型相似的物

种的生态学过程(Kraft et al, 2015)。目前, 在大部分

研究中生境过滤也指由于种间的相互作用, 在特定

的生境中具有某一类表现型相似且适应性较强的

物种逐渐淘汰适应性较差物种的生态学过程

(Gonzalez et al, 2010)。很多研究已经从物种水平上

验证了负密度制约和生境过滤在群落构建中的重

要作用(Beckage & Clark, 2003; Chen et al, 2010; 

Zhu et al, 2010)。 

植物功能性状是指植物响应生存环境的变化

并对生态系统功能有较大影响的植物性状, 如叶片

的氮磷含量、比叶面积等(Wright et al, 2004)。随着

研究的不断深入, 植物功能性状分析已成为揭示生

物多样性维持机制的重要手段(刘晓娟和马克平, 

2015)。目前已经有较多的研究利用功能性状来探讨

负密度制约和生境过滤对群落结构的影响(Reich, 

2014)。如Uriarte等(2010)发现邻体的生长和存活受

物种间平均功能性状距离的影响显著, 但受种间系

统发育距离的影响较小。Fortunel等(2016)发现在生

物多样性很高的热带雨林里, 种间功能性状的差异

可以反映物种间潜在最大生长速率的差异、部分物

种间相互作用的强度以及对邻体密度制约作用的

敏感程度。这些研究都表明同种或近缘种的密度制

约在群落构建中有重要作用。同时, 当生境过滤作

用很强时 , 群落内物种的功能性状会比较相似

(Shen et al, 2016)。如Lebrija-Trejos等(2010)发现, 在

墨西哥的热带次生林中, 群落生境和优势物种功能

性状之间的密切关系反映了生境过滤在次生林群

落构建过程中的重要作用。 

但是在较小尺度上, 种内和近缘种间的负密度

制约作用可能会掩盖较大尺度上的生境过滤作用。

如Wang等(2016)研究了长白山、古田山、Panama 

(BCI)等5个大型森林样地的系统发育和功能结构, 

发现在热带森林中小尺度上更强烈的种内和近缘

种之间的相互作用可以与生境过滤过程产生协同

作用, 使物种的空间分布近似独立于它们的生物邻

体。如果生境过滤在植物达到幼苗阶段之前已经产

生作用, 或者几个不同作用机制间彼此平衡, 则幼

苗到成树过渡期间的物种多样性可能不会发生改

变。因此, 只比较群落间物种多样性高低的变化不

足以区分不同的作用机制(Gonzalez et al, 2010)。目

前大多数研究采用群落的空间格局来推断负密度

制约与生境过滤的相对作用, 很少有研究从群落在

时间序列上的变化来研究这两个过程的相对作用。 

幼苗阶段是影响物种的定居、更新和物种多样

性维持过程的关键时期。在幼苗阶段, 病菌和昆虫

等有害生物产生的负密度制约效应能够显著影响

同种个体的生长和存活, 因此负密度制约对幼苗的

影响最明显(Gilbert et al, 2001; Wright, 2002)。在古

田山亚热带森林中, Zhu等(2010)发现83%的物种都

受密度制约效应的影响, Chen等(2010)发现密度制

约和生境过滤共同作用于幼苗的群落动态。幼苗群

落谱系多样性的变化也受生境过滤和密度制约作

用的共同影响(王薇等, 2014)。但是谱系多样性表示

的是种间亲缘关系的差异, 粗略地代表了种间的生

态位差异, 而目前还不清楚负密度制约和生境过滤

对幼苗群落的功能多样性是否有显著的影响。 

基于以上考虑, 本研究以古田山24 ha森林动

态监测样地中的幼苗为研究对象, 预测样地幼苗的

功能多样性变化: 在群落内, 如果负密度制约起主

导作用, 那么功能性状相似的物种之间相互排斥, 

同一生境的群落功能结构变得更加发散, 物种的功

能α多样性增加; 如果生境过滤起主导作用, 群落

会淘汰不适应该生境的物种, 随着时间的推移, 同

一生境中群落的功能结构变得更加聚集, 物种功能

α多样性降低。类似地, 如果生境过滤起主导作用,  

随着时间的推移, 同一生境内群落之间的β多样性

会降低; 如果生境过滤不起主导作用, 而负密度制

约效应主要在小尺度上起作用(一般认为 < 50 m), 

则随着时间的推移, 同一生境内的群落间功能β多

样性将不发生显著变化。本文拟通过检验该样地木

本植物幼苗功能多样性的变化趋势, 进一步加深对

群落生物多样性维持机制的认识, 试图为中亚热带

森林群落的生物保护和生态恢复提供理论基础。 
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1  材料与方法 

1.1  样地概况 

古田山国家级自然保护区位于浙江开化县, 总

面积8,107 ha, 主峰青尖海拔1,258 m, 植被为中亚

热带常绿阔叶林。该保护区年均降水量1,963.7 mm, 

年平均气温15.3℃, 主要土壤类型为红壤、黄红壤、

红黄壤和沼泽土, 呈酸性(胡正华等, 2003)。 

古田山24 ha森林动态监测样地(2915.102 

2915.344 N, 11807.01011807.400 E)东西长600 

m, 南北宽400 m, 地形极为复杂, 最大海拔高差

268.6 m。参照CTFS (Center for Tropical Forest Sci-

ence)样地建设标准(Condit, 1998), 对样地内所有胸

径(DBH) ≥ 1 cm的木本植物进行定位、挂牌, 记录

其树种名称、DBH、坐标等。2005年完成首次调查。

样地内垂直结构清晰, 主要由林冠层、亚乔木层和

灌木层组成(祝燕等, 2008)。 

1.2  方法 

1.2.1  幼苗调查 

2006年在古田山24 ha森林动态监测样地内共

设立169个0.5 m2的种子雨收集器, 每个收集器周边

2 m处设立3个1 m2的幼苗样方(合称为1个幼苗监测

站), 样地内共有507个幼苗样方, 169个幼苗监测

站。对样方内所有高度 ≥ 10 cm且DBH < 1 cm的幼

苗进行标记。于2006年和2007年的5、8和11月对所

有幼苗样方进行调查, 两年调查到幼苗物种数 > 1的

幼苗监测站分别为122个和114个, 共计66个物种。 

根据土壤和地形因子数据, 通过多元回归树

(Graham & Fine, 2008)以及指示种分析(Hardy & 

Senterre, 2007)的方法, 将古田山24 ha森林动态监

测样地分为5种生境类型(Chen et al, 2010)。其中低

海拔山谷(生境类型1)中共有51个幼苗监测站, 低海

拔山脊(生境类型2)中有56个; 其他3种生境(中海拔

斜坡、高海拔斜坡和高海拔山脊)由于幼苗样方数量

不足, 没有进行分析。2007年筛选出的114个幼苗

监测站包含在2006年的122个幼苗监测站之中。 

1.2.2  样品采集和功能性状的测量 

由于植物具有可塑性, 其功能性状沿环境梯度

有较大的变化(Hulshof & Swenson, 2010)。本研究共

调查了59个物种的1,100个幼苗个体, 其中采集20

株以上幼苗个体的有53种, 另有较为稀有的6个物

种每种采集了10株以上。用枝剪从幼苗的中上部剪

下长10 cm左右的茎, 包括至少10片完整的叶片或

复叶中的小叶, 装入自封袋中带回实验站点处理。 

测量指标主要有木质密度、气孔密度、比叶面

积、叶氮含量和叶磷含量, 这些都是指示植物生活

史策略、光合速率等的重要指标, 能很好地代表植

物的竞争能力和生活史策略。(1)木质密度的测量: 

在采样当天用排水法测量木质样本的鲜体积(Wright 

et al, 2010), 随后在烘箱中65℃烘干48–72 h至恒重, 

然后测量其干重(Liu et al, 2012)。(2)气孔密度的测

量: 选取2–3片结构完整、长势健康的叶片, 置于显

微镜下观察, 区域面积与气孔个数的比值即为气孔

密度, 用同一物种所有样本的气孔密度平均值代表

物种水平的气孔密度(郑淑霞和上官周平, 2004)。(3)

比叶面积的计算: 将叶片剪去叶柄后用扫描仪(Lide 

25, Canon, Japan)扫描, 在300 dpi灰度模式下记录叶

片图像, 然后通过WinFOLIA软件(Regent, Canada)

计算叶片的投影面积即叶面积, 叶面积除以对应的

叶片干重即比叶面积。(4)叶片氮浓度使用凯氏定氮

法测定(Kjeltec 2200, FOSS, Sweden), 叶片磷浓度

使用钼锑抗分光光度法测定。 

1.2.3  数据分析方法 

(1)功能性状树的建立。根据系统发育树的建立

方法, 用功能性状数据建立功能性状树(Swenson & 

Enquist, 2009)。将每个物种的各个功能性状取平均

值代表物种水平上的功能性状值, 使用R中hclust()

函数分别对每个功能性状采用Ward的最小方差法

进行聚类, 进而建立5个功能性状树, 分别用来计

算功能α多样性和功能β多样性。 

(2)功能α多样性指数。使用成对功能性状关系

指数(pairwise trait dispersion, SES.PW) (Swenson 

et al, 2012)来表示。首先需要计算出每个幼苗监测

站中所有物种对的平均功能距离(mean trait distance, 

MTD), 为了排除由于群落间的物种数不同而造成 

的误差, 需要对MTD进行标准化, 再将功能性状树

上的物种名随机交换999次, 获得随机零模型下该

样方物种的MTD分布, 利用随机分布结果标准化

MTDobs, 最后获得SES.PW。计算公式如下:  

 

 
 

obs null

null

MTD mean MTD
SES.PW 1

sd MTD


  

 
(1) 

其中, MTDobs代表观测值, MTDnull代表物种在系统

发育树上随机交换末端的物种名后计算得到群落
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的MTD, sd(MTDnull)为标准差。若SES.PW > 0, 表示

群落中的物种在功能结构上聚集, 功能α多样性低

于随机过程的期望值; 若SES.PW < 0, 表示群落中

的物种在功能结构上发散, 功能α多样性高于随机

过程的期望值; 若SES.PW = 0, 表示群落中的物种

在功能结构上是随机的。 

(3)功能β多样性指数。使用平均成对功能性状

距离(mean pairwise distance, Dpw) (Swenson et al, 

2012)指数来表示。Dpw计算的是两个群落不同物种

之间的平均功能性状距离, 计算方法如下:  

 

1 2

2 1

1 2

1 1Dpw

k kn n

ik jk
i j

k kn n

 
 





 
 (2) 

其中
2ik 表示群落k1中物种i与群落k2中全部物种的

平均成对功能性状距离; 
1kn 表示群落k1中的物种数。 

功能β多样性的标准化方法如下:  

  
obs null

null

β β
SES.Dpw

sd β


  (3) 

其中, obsβ 代表观测值(Dpw), nullβ 代表通过随机 

交换功能性状树上的物种999次后获得的平均值, 

 nullsd β 为标准差(Swenson et al, 2012)。若SES. 

Dpw > 0, 则说明群落间的物种在功能性状结构上

距离较大, 功能β多样性高于随机过程的期望值; 

若SES.Dpw < 0, 则说明群落间的物种在功能结构

上距离较小, 功能β多样性低于随机过程的期望值; 

若SES.Dpw = 0, 则说明群落间的物种在功能结构

上是随机的。 

采用线性回归模型分析不同年份和生境对功

能α和β多样性的影响, 并采用多重比较来分析年际

间的功能多样性变化。数据分析和制图均在R 3.1.3

中进行。 

2  结果 

2.1  2006年和2007年功能α多样性的变化格局 

从图1中可以看出, 2006年和2007年的木质密

度(图1A)、比叶面积(图1C)、叶片氮含量(图1D)和

叶片磷含量(图1E)的功能α多样性的SES.PW值均大

于零, 且2007年的SES.PW值显著小于2006年(P < 

0.01), 说明2007年的这些功能性状的α多样性比 

 

 
 

图1  2006年和2007年古田山24 ha森林动态监测样地幼苗的成对功能性状关系指数(SES.PW) (α多样性)的变化趋势。不同字

母表示差异显著(P < 0.01)。 
Fig.1  Changes of pairwise trait dispersion (SES.PW) (α diversity) within seedling community in the 24 ha Gutianshan forest dy-
namics plot in 2006 and 2007. Different letters indicate significant difference (P < 0.01). 
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图2  古田山24 ha森林动态监测样地幼苗2006和2007年样方间成对功能性状关系指数(SES.Dpw) (β多样性)的变化趋势。不同

字母表示差异显著(P < 0.01)。 
Fig. 2  Changes of mean pairwise distance (SES.Dpw) (β diversity) within seedling community in the 24 ha Gutianshan forest dy-
namics plot in 2006 and 2007. Different letters indicate significant difference (P < 0.01). 

 
2006年的显著发散 , 即功能α多样性从2006年到

2007年呈变大的趋势。2007年气孔密度功能α多样

性的SES.PW值也小于2006年的 , 但是并不显著

(P = 0.055) (图1B), 说明气孔密度功能α多样性从

2006年到2007年的变化趋势不显著。 

2.2  2006年和2007年功能β多样性的变化格局 

图2中是2006年和2007年低海拔山谷(生境类型

1)和低海拔山脊(生境类型2)内样方间的功能β多样

性SES.Dpw值的比较。从图中可以看出, 2007年的5个

指标的功能β多样性的SES.Dpw值极显著大于2006年

(P < 0.001), 所以由平均成对功能性状距离

(SES.Dpw)表示的5个功能β多样性从2006年到2007

年是显著增加的。 

3  讨论 

3.1  负密度制约对幼苗功能α多样性的影响 

从本研究结果来看(图1), 除气孔密度外, 2007

年的木质密度、比叶面积、叶片氮含量和叶片磷含

量4个性状所代表的功能α多样性都显著大于2006

年, 说明功能α多样性随着时间的推移而增加, 这

与本研究的预测相符, 即负密度制约作用使得物种

的功能α多样性随着时间的推移而升高。这与前人

的类似研究的结果是一致的。如: Stubbs和Wilson 

(2004)在新西兰沙丘灌木群落中验证了由于竞争

作用等过程的存在, 群落内物种的功能结构是发散

的。Grime等(2006)分析了加州木本植物群落物种的

功能性状数据, 发现由于竞争作用, 群落内的功能

结构也是发散的 , 即功能α多样性较高。王薇等

(2014)在古田山的研究发现群落内幼苗的系统发育

α多样性随时间的推移显著增加, 这与功能多样性

的分析结果是一致的, 即负密度制约增加了群落内

的α多样性。 

3.2  生境过滤对幼苗功能β多样性的影响 

从图2中可以看出, 用平均成对功能性状距离

(Dpw)计算出的功能β多样性均呈显著上升趋势。这

与生境过滤和负密度制约假说对功能β多样性的预

测不相符。许多研究表明: 由于生境过滤的作用, 

导致同一生境内物种的功能性状相似(Webb, 2000; 

Cavender-Bares et al, 2004; Guevara et al, 2016)。在

古田山森林中, 王薇等(2014)也发现生境过滤可导

致同一生境中群落间的系统发育多样性随时间的

推移而降低, 这与本研究的结果是相反的。造成系



© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e

964 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 25 卷 

   

统发育多样性和功能多样性结果相反的原因可

能有: (1)古田山24 ha森林动态监测样地大部分物种

的功能性状都有显著的系统发育信号 (曹科等 , 

2013), 但是系统发育信号的强度K值均小于1, 即

系统发育信号较弱, 因此引起功能结构与系统发育

结构变化的生态学过程可能不同; (2)功能性状对微

环境的响应可能更为敏感。由于古田山样地的生境

异质性较强, 同一生境内不同幼苗群落微环境的差

异可能也较大, 经过不同微环境生境筛选, 导致存

活下来的幼苗的性状较上一年变得更加特化, 使得

2007年群落间的功能差异显著大于2006年, 但该假

设还需要进一步验证。 

综合分析表明, 2006–2007年间的负密度制约

促进了古田山木本植物幼苗群落内的功能多样性, 

而生境过滤只能在一定程度上解释群落的功能β多

样性变化。另外, 本研究的结果仅基于两年的幼苗

动态, 不同年际气候变化对研究结果也可能会产生

一定影响, 该结论还需要更长期的调查数据来进一

步验证。 

致谢: 感谢浙江大学于明坚教授、责任编委和两位

审稿专家对本文提出的修改意见。 
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