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中国东部海岛黑松群落功能多样性的纬度变异及

其影响因素 
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摘  要  黑松(Pinus thunbergii)群落在中国东海和黄海海域的海岛广泛分布, 研究其功能多样性的纬度变化特征及其影响因

素, 有助于揭示是否在高度隔离的片断化景观中, 同一植物群落类型的生物多样性也具有显著的纬度地带性特征。该研究调

查和测定了中国东部海域跨越13个纬度的27个海岛60个黑松群落的物种组成和植物功能性状, 分析了生物因素(黑松优势度

和物种多样性)与非生物因素(年平均气温、总太阳辐射和干旱指数)与黑松群落功能多样性的关系, 并利用广义线性回归和方

差分解揭示了各影响因素对黑松群落功能多样性的相对影响。主要结果: 随纬度升高, 群落的黑松优势度和物种丰富度, 以

及枝干性状和枝叶性状总体的功能丰富度、功能分散度、Rao二次熵均显著降低, 但叶片功能多样性无显著变化趋势。黑松

优势度、物种多样性和气候综合解释了枝叶性状总体功能丰富度、分散度和Rao二次熵变异的63%、47%和39%, 枝干性状功

能丰富度、分散度和Rao二次熵变异的56%、67%和53%, 对叶片性状功能多样性的综合解释度较低(21%–30%)。物种丰富度

和辛普森多样性显著增加叶功能多样性, 香农-维纳多样性显著降低叶功能丰富度。干旱度显著增加枝叶性状总体和枝干功

能多样性, 年平均气温显著降低枝干功能分散度和Rao二次熵。该结果表明, 中国东部海岛黑松群落的功能多样性具有明显

的纬度格局, 气候因素和物种丰富度是决定黑松群落功能多样性纬度变异的重要因素。 

关键词  功能分散度; 气候因素; Rao二次熵; 物种多样性; 植物功能性状 

石娇星, 许洺山, 方晓晨, 郑丽婷, 张宇, 鲍迪峰, 杨安娜, 阎恩荣 (2021). 中国东部海岛黑松群落功能多样性的纬度变异及其影响因素. 植物生态学

报, 45, 163-173. DOI: 10.17521/cjpe.2020.0227 

Latitudinal variability and driving factors of functional diversity in Pinus thunbergii commu-
nities across sea-islands in Eastern China 

SHI Jiao-Xing1, XU Ming-Shan1, FANG Xiao-Chen1, ZHENG Li-Ting1, ZHANG Yu1, BAO Di-Feng1, YANG An-Na1, 
and YAN En-Rong1,2* 
1School of Ecological and Environmental Sciences, East China Normal University, Shanghai 200241, China; and 2Zhejiang Putuo Forest Ecosystem Research 
and Observation Station, Zhoushan, Zhejiang 316000, China 

Abstract 

Aims  The Pinus thunbergii communities is widespread across islands in both Yellow Sea and East China Sea. 
The objective of this study is to examine the latitudinal pattern of functional diversity and abiotic and biotic driv-
ers of P. thunbergii communities. Our aims are to advance understanding of whether the zonal character of lati-
tude oriented pattern of biodiversity still holds in the same community type across the highly isolated and frag-
mented landscape. 
Methods  We investigated community structure and measured plant functional traits across 60 P. thunbergii 
communities in 27 islands, spanning 13 degree in latitudes of Eastern China. Linear regression was used to ana-
lyze the relationships between functional diversity of the P. thunbergii community and each of the biotic factors 
(the dominance of P. thunbergii and species diversity) and abiotic factors (annual mean temperature, total solar 
radiation and aridity index). The relative importance of abiotic and biotic factors on the functional diversity of P. 
thunbergii communities was determined by using the generalized linear model and variance decomposition. 
Important findings  With the increasing latitude, the dominance of P. thunbergii, species richness, and func-
tional richness, functional dispersion and Raoʼs quadratic entropy (RaoQ) of stem traits alone and stem and leaf 
traits in combination decreased significantly but those of leaf traits did not show clear trend, across P. thunbergii 
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communities. The dominance of P. thunbergii, species richness and climatic factors jointly explained 63%, 47% 
and 39% of variation in each of functional richness, functional dispersion and RaoQ of the combination of leaf 
and stem traits, and 56%, 67% and 53% of variation in each of functional richness, functional dispersion and 
RaoQ of stem traits, but small variations in leaf traits (21%–30%). Species richness and Simpson diversity sig-
nificantly increased but Shannon-Wiener diversity significantly decreased leaf functional richness. Aridity sig-
nificantly increased functional diversity of stem traits and the combination of leaf and stem traits. Annual mean 
temperature significantly decreased functional dispersion and RaoQ of wood traits. These results indicate that 
there is a clear latitudinal pattern of functional diversity in P. thunbergii communities across islands. Climate and 
species richness play the key roles for shaping the latitudinal variations in functional diversity of P. thunbergii 
communities across islands in Eastern China. 
Key words  functional dispersion; climatic factor; Raoʼs quadratic entropy (RaoQ); species diversity; plant func-
tional trait 

Shi JX, Xu MS, Fang XC, Zheng LT, Zhang Y, Bao DF, Yang AN, Yan ER (2021). Latitudinal variability and driving factors of 
functional diversity in Pinus thunbergii communities across sea-islands in Eastern China. Chinese Journal of Plant Ecology, 45, 
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海岛在维持生物多样性方面扮演着重要角色

(Courchamp et al., 2014; Patiño et al., 2017)。我国是

海岛大国, 拥有1万多个大小不同的岛屿。在东部海

域, 海岛经历了长期的人类干扰和开发利用, 除少

数无人小岛由于人类难以利用, 以及个别海岛由于

寺庙保护而保留少量海岛特有植被外, 大部分海岛

的天然森林和灌丛被严重破坏(妥彬等, 2019)。由于

海岛环境条件一般比较恶劣, 且与大陆隔离, 天然

植被种源难以自然传播, 因此, 长期以来, 我国东

部海岛植被处于退化和半退化状态, 能够用于植被

恢复的树种资源非常有限。 

黑松(Pinus thunbergii)具有优良的抗风、耐盐碱

特性, 适合在土壤养分贫瘠的海岛生长, 对温度的

适应范围广(张丹等, 2011), 因此被作为我国南北海

岛植被恢复的优先推广树种。20世纪60年代开始, 

通过人工种植和飞播等手段, 在沿海地区和海岛营

造了大量的黑松林(许景伟等, 2003), 并成为了我国

东部海域海岛的主要植被类型。经过长期自然更新, 

黑松林下逐渐发育形成了地带性阔叶木本植物组成

的灌木层, 从而有效扭转了海岛生态退化的不利局

面, 在生物多样性维持、防风、固土、降盐碱和水

源涵养等方面发挥着重要生态功能。然而, 自1996

年以来, 松材线虫病在我国东部地区大规模暴发, 

对黑松林构成了灭顶之灾, 导致绝大多数海岛黑松

大树的死亡, 黑松在森林群落中的比例严重下降。

与这个不利的方面相比, 黑松的大量消退却为林下

被长期压制的地带性树种打开了生长空间, 经过近

20年的自然演替, 黑松林的群落结构和物种组成已

发生了显著改变。例如, 经过13年的自然恢复, 舟山

群岛松材线虫灾害迹地的黑松林已演替为针阔混交

林或阔叶林, 乔木层的物种多样性增加(王国明等, 

2011)。在温带地区, 黑松群落的天然更新过程受到

土壤、坡度、坡向等的影响(韩广轩等, 2010)。 

气候和物种成分是影响大尺度植物群落多样性

分布格局的重要因素。在我国的近岸海域, 海岛黑

松林分布纬度自北向南跨越30°, 形成了典型的纬

度地带梯度。同时, 这些海岛的海拔较低(除台湾岛

外), 且经度变幅小, 一定程度上可以剔除海拔和经

度变化对生物多样性的影响。因此, 研究我国东部

海岛纬度梯度上黑松群落的物种和功能多样性的变

化特征, 尤其是物种组成和气候等因素对功能多样

性的影响, 有助于深入理解海岛植被结构和功能的

维持机制。 

大陆纬度梯度上植物功能多样性变化特征的研

究表明, 在非生物因素的作用下, 随纬度上升, 植

物群落功能丰富度降低, 功能均匀度增加(Schumm 

et al., 2019)。气候(温度、降水及光照)在纬度上的差

异会导致植物功能群的变化(孟婷婷等, 2007), 通常, 

常绿植物倾向于在低纬度分布, 而落叶植物更多出

现在中高纬度(Givnish, 2002)。同时, 低纬度地区比

高纬度地区拥有更高的物种多样性 (MacArthur, 

1965)。一般来讲, 物种多样性与功能多样性显著正

关联(Whittaker et al., 2014; Kumordzi et al., 2015; 

郑丽婷等, 2018), 但是, 当受环境胁迫或生物竞争

等影响时, 二者的关系也可能为负相关或者不相关

(de Bello et al., 2006; 李晓刚等, 2011)。基于此, 我

们预测, 在中国东部海岛纬度梯度上, 随着年平均

气温和降水量的减少, 黑松群落的物种多样性会显
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著下降; 同时, 黑松属于偏暖性树种, 其在群落中

的优势度也会随纬度升高而下降。我们进一步预测

(零假说), 在环境梯度上, 由于植物不同器官的性

状分异性大, 某些性状更能体现其对环境变化的适

应, 而有些性状对环境梯度的响应性差(Wright et 

al., 2001), 甚至, 如果枝干和叶片性状对环境的响

应模式不一致(Kang et al., 2014), 那么黑松群落的

功能多样性有可能不随纬度而变化。反之, 如果黑

松群落的功能结构受气候和物种多样性的共同影响, 

那么其功能多样性会随纬度梯度上物种多样性的减

少而下降(备择假说)。 

本研究以中国东海和黄海的27个海岛上的60个

黑松群落为研究对象, 在探索群落物种和功能多样

性纬度变化特征的基础上, 分析群落物种多样性和

黑松优势度等生物因素, 以及干旱指数、年平均气

温、总太阳辐射等非生物因素对群落功能丰富度、

分散度和Rao二次熵的相对贡献, 以期揭示海岛纬

度梯度上黑松群落功能多样性变化的驱动因素。本

研究的开展有助于理解大尺度海岛的生物多样性维

持机制, 也可为我国东部海岛的植被恢复提供理论

支撑。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

依据纬度梯度, 本研究选取我国黄海和东海海

域从山东到福建的 27个海岛 (25.06°–37.98° N, 

119.13°–122.79° E), 依次跨越暖温带、北亚热带、

中亚热带和南亚热带气候区(图1)。随纬度上升, 年

太阳辐射量和年平均风速增大, 年平均气温、年降

水量和湿润度减小。年平均风速变化范围为3.4–4.8 

m·s–1, 年平均气温变化范围为11.3–20.5 ℃, 年降

水量变化范围为484–1 523 mm。土壤类型从北到南

依次从棕壤、黄壤过渡到红壤。根据国家林业和草

原科学数据共享服务平台(http://www.forestdata.cn)

记载, 黑松在研究区均有分布, 分布面积从北到南

呈减小趋势。 

1.2  样地调查和气候因子获取 

2016–2019年的每年7–8月, 在对各海岛植被踏

查后, 选取典型黑松群落设置样地, 森林样方大小

为20 m × 20 m, 灌丛样方大小为10 m × 10 m。样地

建立后, 记录和测量所有高度大于0.5 m的木本植

物名称、基径、胸径、高度、冠幅、枝下高、叶下

高和郁闭度等群落学特征, 以及地形、地貌和土壤

类型等。此外, 对于难以攀登的悬崖上的黑松群落, 

采用法瑞学派的无样地调查法记录物种组成、物种

的多盖度和聚集度, 以及群落分层情况(高度和盖

度)等。本研究共调查了21个海岛的52个黑松群落样

地, 另外, 从《福建海岛植被》(孔繁昇等, 1999)摘

录了6个海岛8个黑松群落的样地资料用以合并分析, 

详细信息见表1。本研究涉及的木本植物总计126种, 

隶属51科93属。需要指出的是, 我国东部海域海岛

主要集中分布在东南沿海, 而北部海域海岛数量偏

少, 如果按照北部海域的海岛数量设置取样原则, 

就需要牺牲南部海域的海岛样本数, 从而不能完全

反映其整体特征。根据这种现实, 我们尽量将北部

海域有黑松分布的海岛全纳入调查范围, 而在南方, 

由于海岛数量太多, 尽量选取不同面积、不同隔离

度的海岛来反映其整体状况。 

纬度梯度上水热变化最为显著, 与年降水量相

比, 干旱指数能更好地表征环境的湿润和干旱胁迫

程度, 因此本研究主要分析年平均气温、总太阳辐

射和干旱指数对黑松群落生物多样性的影响。各样

地的气候信息从全球气候图层数据库(http://www. 

wordclim.org和https://cgiarcsi.community)下载获得。

首先, 下载数据图层, 依据每个样地的经纬度, 在

ArcGIS 10.1中用提取工具获得各样地的气候因子, 

主要包括: 年平均气温、总太阳辐射量、年降水量

和年潜在蒸发量。其中, 干旱指数为年潜在蒸发量

除以年降水量。 

1.3  植物功能性状测定 

与黑松群落学特征调查同步 ,  参照P é r e z -  

Harguindeguy等(2013)的方法测量以下植物功能性

状: 单叶面积、比叶面积、叶干物质含量、单位质

量叶稠密度、比枝长、小枝含水率、小枝密度、干

材密度以及胡伯尔值。在每个样地, 随机挑选各木

本物种的健康植株3株(不足3株的在样地周围选取), 

在没有明显遮阴的树冠剪取3–5个枝条, 摘取20片

成熟叶片、当年生小枝和较粗枝条, 分别装进密封

袋中带回驻地。在室内, 称量成熟叶鲜质量后, 用

LI-3100C叶面积仪(LI-COR, Lincoln, USA)测量叶

面积。之后, 将叶片风干, 尽快运回华东师范大学, 

放置于75 ℃烘箱烘干48 h至恒质量, 称量叶干质量, 

分别计算叶干物质含量(干质量除以叶片饱和鲜质

量)和比叶面积(叶面积除以叶干质量)。在叶面积测 
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图1  中国东部27个海岛与黑松群落研究样地(红/橙色圆点)的地理分布。 
Fig. 1  Geographic locations of studied plots of Pinus thunbergii community across 27 islands in Eastern China. 

 
定同时测定叶片厚度、叶柄长度等。 

对于当年生小枝, 先记录脱叶痕与当年生叶片

的数量, 再将当年生叶片摘下, 为了减小误差, 枝长

和直径用游标卡尺在不同位置测量3次, 然后计算

枝横截面积和体积。之后, 称量其鲜质量, 装入信封, 

放置于75 ℃烘箱中烘干至恒质量, 称量干质量。 
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表1  中国东部27个海岛的黑松群落样地概况 
Table 1  Plot information of Pinus thunbergii communities across 27 islands in Eastern China 

区域 
Region 

海岛 
Island 

纬度/经度 
Latitude/Longitude

样地数
Number 
of plots

物种 
丰富度
Species 
richness

年平均降水量
Mean annual 
precipitation

(mm) 

干旱 
指数 

Aridity 
index 

年平均气温 
Mean annual air 
temperature (℃) 

总太阳辐射
Total solar 
radiation 

(MJ·m–2·a–1)

1 北长山岛、南长山岛、庙岛、大黑山岛 
Beichangshan island, Nanchangshan 
island, Miao island, Daheishan island 

37.92°–37.99° N/ 
120.61°–120.74° E

12 5–10 480–505 1.78–1.88 11.3–11.8 43 566–43 944

2 秦山岛 Qinshan island 34.87° N/119.28° E 2 5–6 913 0.99 13.9 27 158 

3 册子岛、大长涂岛、岱山岛、枸杞岛、

花鸟岛、盘峙岛、普陀山岛、青浜岛、

衢山岛、泗礁岛、外马廊岛、秀山岛、

摘箬山岛 
Cezi island, Dachangtu island, Daishan 
island, Gouqi island, Huaniao island, Pan-
zhi island, Putuoshan island, Qingbang 
island, Qushan island, Sijiao island, 
Waimalang island, Xiushan island, 
Zhairuoshan island 

29.95°–30.85° N/ 
121.93°–122.79° E

28 8–21 981–1 275 0.86–1.12 15.8–16.8 32 469–33 335

4 大屿岛、大嵛岛*、烽火岛、西洋岛* 

Dayu island, Dayú island*, Fenghuo island, 
Xiyang island* 

26.51°–26.95° N/ 
119.93°–120.36° E

10 5–19 1 405–1 523 0.92–0.99 17–18.9 33 784–34 852

5 东庠岛*、海坛岛*、湄洲岛*、南日岛*、

屿头岛 
Dongxiang island*, Haitan island*, Meizhou 
island*, Nanri island*, Yutou island 

25.06°–25.65° N/ 
119.13°–119.88° E

8 7–20 1 116–1 258 1.09–1.25 19.6–20.5 18 036–35 862

*为孔繁昇等(1999)所调查的海岛。 
* is the island investigated by Kong et al. (1999). 

 
根据小枝叶片数(包括叶痕)、枝干质量和枝体

积, 计算单位质量叶稠密度、小枝含水率、比枝长、

枝密度。另外, 将当年生叶片摘下, 测量总叶面积, 

根据其与小枝横截面积比值计算胡伯尔值。 

最后, 在野外取样过程中, 截取大枝条茎段, 

在室内用游标卡尺在3个不同位置测量直径, 然后

用美工刀削去树皮, 在称量鲜质量后, 用排水法测

量枝条茎段体积, 之后, 放入105 ℃烘箱烘干48 h

后称量其干质量, 计算干材密度(干质量除以体积)。 

需要说明的是, 对于摘录自孔繁昇等(1999)的8

个黑松群落, 本研究按照以下步骤对各群落物种性

状进行赋值。首先, 按照就近原则, 利用本研究在福

建烽火岛和大屿岛的植物性状测量值, 对8个群落

中相应的物种赋值。其次, 若福建区域没有测量某

物种的性状, 则利用本研究所测全部海岛中该物种

的平均值代替。最后, 对于本研究所有海岛没有测

量到 的物种 , 则利用全 球植物性 状数据 库

(https://www.try-db.org/TryWeb/Home.php)补充。 

1.4  群落物种多样性和功能多样性指数计算 

选用物种丰富度、香农-维纳指数和辛普森指数

反映黑松群落的物种多样性情况, 具体计算方法参

见张金屯(2011)。此外, 采用黑松在群落内的相对多

度表示黑松的优势度。 

本研究采用多维性状计算各群落的功能丰富

度、功能分散度(Laliberté & Legengdre, 2010)和Rao

二次熵(RaoQ)(Villéger et al., 2008)。考虑到枝叶性

状对环境梯度的不同响应强度, 本研究在计算群落

总体性状功能多样性的同时, 也分别单独计算基于

叶片性状(单叶面积、比叶面积、干物质含量、单位

质量叶稠密度)和枝干性状(比枝长、小枝含水率、

小枝密度、干材密度以及胡伯尔值)的功能多样性。 

功能丰富度(FRic)反映了群落内物种对多维生

态空间的利用程度, 根据多维性状空间内生成的最

小多边形的体积或面积计算, 如公式(1)所示:  

/ic ci cFR SF R    (1) 

式中, SFci为群落i内性状c所占据的功能性状空间的

大小; Rc为所有群落中性状c占据的生态位空间。 

功能分散度(FDis)反映了在多维空间中每个物

种与重心的平均加权距离, 计算方法见公式(2):  

j j
is

j

a z
FD

a
 


    (2) 

式中, aj是物种j的相对多度, zj是物种j到重心g的加

权距离。 

Rao二次熵(RaoQ)反映的是群落内物种功能性

状的趋异性, 计算方法见公式(3):  
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1 1

Rao
S S

ij i j
i j

Q d P P
 

   (3) 

式中, Pi和Pj分别为群落中物种i和物种j的个体数占

总个体数的百分比; dij为物种i和物种j的功能性状距

离(dij在0–1之间); S为群落的总物种数。 

1.5  数据处理和统计分析 

利用R 4.0.2中的vegan、FD软件包计算群落的

物种和功能多样性。为了揭示黑松群落物种多样性

和功能多样性的纬度梯度格局, 同时考虑到数据分

布的非正态和齐性等问题, 利用广义线性回归模型

拟合了物种多样性、功能多样性与样地纬度的关系。

为了确定生物和非生物因子对黑松群落功能多样性

的影响, 采用广义线性回归和方差分解分析了黑松

优势度、物种多样性和气候因子对群落功能多样性

的相对影响。其中, 方差分解用相对效应量化的参

数估计值与所有参数之和的百分比表示。在每个模

型中, 方差分为黑松优势度、物种多样性和气候3个

类别。所有分析在R 4.0.2中完成。 

2  结果 

2.1  黑松群落物种和功能多样性的纬度变异趋势 

随纬度增大, 海岛黑松群落香农-维纳多样性 

和辛普森多样性无显著变化趋势(p > 0.05)(图2A、

2B), 物种丰富度和黑松优势度显著降低(p < 0.05) 

(图2C、2D)。 

对于功能多样性, 枝叶性状总体和枝干的功能

丰富度(图3A、3D)、离散度(图3B、3E)和Rao二次

熵(图3C、3F)均随纬度增大显著下降(p < 0.05), 总

体而言, 枝干功能多样性比总体性状功能多样性与

纬度具有更高的拟合度(R2)。叶片功能多样性在纬

度上无显著变化趋势(p > 0.05, 图3G–3I)。 

2.2  生物和非生物因子对黑松群落功能多样性的

相对影响 

对于枝叶性状总体(图4A), 黑松优势度、物种

多样性和气候综合解释了功能丰富度、分散度和

RaoQ变异的63%、47%和39%。其中, 物种多样性(物

种丰富度、辛普森和香农-维纳多样性)对功能丰富

度、分散度和RaoQ的解释贡献率分别为53%、36%

和31%。与之相比, 黑松优势度单独对功能多样性

的解释度很低(<1%)。气候因子(总太阳辐射、年平

均气温和干旱度)对功能丰富度、分散度和RaoQ的

解释贡献率分别为8%、11%和7%。其中, 随干旱强

度增加, 功能丰富度(5%)和RaoQ (2%)显著增大(p < 

0.05)。 

对于枝干性状(图4B), 黑松优势度、物种多样

性和气候综合解释了功能丰富度、分散度和RaoQ变 
 

 
 

图2  中国东部海岛黑松群落物种多样性沿纬度的变化。 
Fig. 2  Latitudinal variation in species diversity of Pinus thunbergii communities across sea-islands in Eastern China. 
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图3  中国东部海岛黑松群落功能多样性沿纬度的变化。 
Fig. 3  Latitudinal variation in functional diversity of Pinus thunbergii communities across sea-islands in Eastern China. 

 
异的56%、67%和53%。其中, 物种多样性对功能丰

富度、分散度和RaoQ的解释度分别为32%、27%和

22%; 气候因子对功能丰富度、分散度和RaoQ的解

释贡献率分别为5%、24%和12%。干旱度显著增加

功能多样性(p < 0.01), 年平均气温显著降低功能分

散度(22%)和RaoQ (11%)(p < 0.05), 香农-维纳多样

性减少功能丰富度(20%)(p < 0.05)。 

对叶片性状而言(图4C), 黑松优势度、物种多

样性和气候对功能多样性的综合解释度较低

(21%–30%)。香农-维纳多样性显著降低功能丰富度

(5%)(p < 0.05), 辛普森多样性显著增加功能丰富度

(10%)(p < 0.05), 物种丰富度显著增加功能分散度

(7%)和RaoQ (10%)(p < 0.05)。 

3  讨论 

对中国东部海岛黑松林这一特殊植物群落的研

究发现, 物种丰富度、枝叶总体功能多样性、枝干

功能多样性随纬度升高而显著下降, 这与全球大陆

生态系统的变化格局基本一致(Clarke & Gaston, 

2006)。与以往全球或生物群区水平上所揭示的生物

多样性纬度地带性相比, 本研究所揭示的物种和功

能多样性纬度梯度格局仅限于单一群落类型, 这在

一定程度上说明了在纬度梯度上, 生物多样性的变

化规律无论是在区域植被类型或复合群落水平, 还

是在单一群落水平, 都是保持一致的。更重要的是, 

本研究区属于海岛生态系统类型, 相对于大陆生态

系统的连续性和广袤性, 海岛不仅与大陆保持隔离, 

且面积不等和相互独立(刘翔宇等, 2019)。在这种特

殊景观格局中, 同一植物群落类型的物种多样性和

功能多样性也表现出了明显的纬度地带性特征。这

进一步说明了生物多样性的纬度梯度地带性既不取

决于生态系统或景观是否连续还是间断, 也不依赖

于生态系统的分类等级高低(植被型或群落)。 

需要指出的是, 本研究中黑松群落的枝干功能 
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图4  生物与非生物因子对中国东部海岛黑松群落功能多样性变异的相对影响。柱状图为各影响因子对功能多样性变异的相

对贡献量, 其右侧坐标图指示各因子的影响效应量和方向(正或负)。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
Fig. 4  Relative effect of abiotic and biotic factors on functional diversity variability of Pinus thunbergii communities across 
sea-islands in Eastern China. Histograms describe the relative contribution of different factors on functional diversity variability; 
coordinate graphs in right of histograms denote the effect size and direction (positive or negative) of different factors. *, p < 0.05; **, 
p < 0.01; ***, p < 0.001. 

 

多样性随纬度升高而显著下降, 但是叶片功能多样

性并未随纬度升高而表现出显著的规律性。究其原

因, 一方面是由于枝干性状比叶片性状更为保守, 

而后者对生物竞争和环境过滤的响应更为敏感

(Wright et al., 2001; Kang et al., 2014)。如果不同叶

片性状对纬度梯度上生物和非生物环境变化的响应

不一致, 那么不同方向的响应模式就会模糊多维性

状功能多样性的纬度梯度规律(Butterfield & Suding, 

2013)。另一方面, 本研究对象为以黑松为优势种的

同一群落类型, 尽管表现出了一定的物种多样性和

枝干功能多样性纬度梯度特征, 但黑松本身是针叶

树种, 其叶性状的环境可塑性不高, 这也可能是导

致其叶片功能多样性纬度地带性差的原因之一。以

上两方面的原因也解释了, 在本研究中, 为什么随

纬度升高, 枝叶性状总体比枝干性状单独的功能多

样性变异更低, 这主要是枝叶性状总体功能多样性

包含了叶性状。 

在众多解释物种多样性大尺度格局的生态机制

中, “能量假说”认为, 优越的水热条件适合更多物

种的生存(Currie, 1991; Currie et al., 2004)。在温度

(太阳辐射)较高的地区, 更多的能量供应可提高物

种的繁衍能力, 降低物种灭绝率, 从而提高物种多

样性(Schumm et al., 2019)。本研究显示, 黑松群落

功能多样性的纬度梯度变化特征受到气候因子的显

著影响, 年平均气温显著降低枝干功能多样性, 这

意味着枝干功能多样性随环境的变化体现了植物群

落物种在资源利用策略等方面的生态权衡, 以及对

环境变化的响应(Garnier et al., 2004)。这表明在大尺

度的温度等环境过滤作用下, 低纬度海岛的黑松群

落物种具有更强的资源利用能力(de Bello et al., 

2013)。本研究也发现, 干旱程度显著增加了黑松群

落枝叶总体和枝干功能多样性。在纬度较高的海岛, 

干旱程度高, 根据胁迫梯度假说, 植物多维性状的

整合度高(Dwyer & Laughlin, 2017), 从而压缩功能
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或生态位空间(Stahl et al., 2014), 可维持的物种多

样性也就较低(Marks et al., 2016)。 

在中国东部海岛纬度梯度上, 黑松群落的功能

多样性变化特征除与大范围的气候差异有关, 也与

群落本身的物种多样性变化有关。叶片功能多样性

与物种多样性显著关联, 辛普森多样性和物种丰富

度的增加, 导致了叶片功能丰富度、分散度和RaoQ

的升高(图4)。这与其他研究结果一致, 即: 物种多

样性的增大可提高群落功能多样性(Whittaker et al., 

2014; Kumordzi et al., 2015)。群落功能多样性(功能

空间)是以物种功能特征为基础的, 而群落内没有

任何两个物种具有完全相同的功能特征(Díaz & 

Cabido, 2001)。功能丰富度反映了群落内物种占据

功能空间的大小, 功能分散度和RaoQ均体现了物

种在功能性状空间分布的差异程度 (Laliberté & 

Legendre, 2010), 其值越高, 表明物种间的生态位

互补程度越高 (Díaz & Cabido, 2001; Petchey & 

Gaston, 2002), 因而, 可以维持更高的物种多样性

(Petchey & Gaston, 2006)。 

海岛纬度梯度上黑松群落功能多样性的变化不

是气候或物种多样性单独影响的结果, 而是两者的

综合作用。其中, 气候因子、黑松优势度和物种多

样性可以综合解释枝叶性状总体和枝干功能多样性

变异的39%–67%, 但对叶片功能多样性的综合解释

度较低。该结果反映了以下事实: 生物与非生物因

素对海岛纬度梯度上黑松群落功能多样性变异的影

响程度取决于植物性状类型。相对而言, 物种多样

性对叶片功能多样性的影响更为显著, 而气候对枝

干功能多样性影响更显著。从枝叶综合功能多样性

看 , 尽管物种多样性可以解释其纬度变异的

31%–53%, 但其显著性不高, 这说明, 在区域大尺

度, 气候因子(尤其是干旱)是影响群落功能多样性

的关键因素。可以理解的是, 功能丰富度、功能分

散度和RaoQ综合反映了环境过滤作用下群落共存

物种间适应资源生态位的多样性 (Laliberté & 

Legendre, 2010; de Bello et al., 2013), 因此, 气候因

子可以较好地解释其变异特征。需要提及的是, 气

候、黑松优势度和物种多样性不能解释的功能多样

性变异部分(即残差), 可能是不同黑松群落的人类

干扰强度、群落层次结构和土壤因素等的差异造成

的, 该部分需要后续进一步澄清。 

值得注意的是, 本研究的回归分析显示, 物种

香农-维纳多样性对叶片功能丰富度具有负向的影

响, 但郑丽婷等(2018)发现功能丰富度与香农-维纳

多样性正相关。造成不同结果的原因可能是由于香

农-维纳多样性是对物种丰富度和均匀度两者的综

合度量, 当一个群落既具有高的物种数又具有平均

的个体数时, 在理想情况下, 则理应具有高的功能

丰富度(Mason et al., 2005), 这也是本研究所反映的

情形。相反, 当一个群落虽然具有高的物种数, 但物

种的个体数并不均匀时, 例如本研究低纬度海岛的

黑松群落, 其物种丰富度高, 黑松的优势度也高(图

2), 则其并不能增加群落的功能丰富度。以上相反

的分析结果提醒我们, 在研究群落功能多样性的影

响机制时, 需要综合考虑物种多样性不同方面的叠

加效应, 尤其需要将生物和非生物因素全部纳入分

析框架, 才能比较客观地区分物种丰富度和均匀度

两者的相对影响。 

综上所述, 本研究揭示了中国东部海岛黑松群

落功能多样性的纬度变异特征及其影响因素, 一定

程度上确认了即使在隔离于大陆的海岛单一植被类

型中, 物种和功能多样性仍然遵守传统的生物多样

性纬度地带性格局。本研究有助于深入理解中国东

部海岛植物多样性的生物地理格局和潜在的生态维

持机制。 
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