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摘要:热带森林极高的物种多样性和结构复杂性给生态学研究带来了很多挑战。植物功能群是对特定环境响应相似或对主要

的生态过程具有相似作用的物种组合。应用植物功能群的方法是有效减少热带森林群落复杂性，并揭示其格局和过程的良好

途径。在介绍植物功能群概念和划分途径的基础上，分析了热带森林植物功能群的时空动态规律。一般来讲，划分植物功能群

通常有 3 种途径，并可通过 5 个步骤来完成。热带森林植物功能群的空间分布常受景观格局的制约，而环境异质性往往是影响

不同植物功能群组配比例变化的直接原因。不同类型的植物功能群随演替过程发生显著的替代，而干扰体系和全球气候变化

对功能群的动态过程具有重要的驱动作用。以功能群为基础的动态模型在模拟热带林群落动态和预测植被潜在分布等方面具

有广阔的发展前景。探索有效的植物功能分类方法、构建完善的植物功能性状数据库、开发更为精确的功能群动态模型以及加

强基于景观水平的植物功能群动态机制的认识等是未来热带森林植物功能群及其动态研究的重要方向。
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Abstract: The high species richness and complex community structure of tropical forests pose great challenges to ecologists

interested in the function and structure of tropical forests. Plant functional groups (PFGs) are defined as groups of species

that either exhibit similar responses to environmental perturbations or have similar effects on major ecosystem processes.

PFGs analysis is an effective approach to reduce the complexity of plant communities and to reveal general patterns and
processes in tropical forests. In this paper，the concept of PFGs is briefly introduced，the approaches and procedures of

aggregation for PFGs are described，and the spatiotemporal dynamics of PFGs in tropical forests are reviewed. PFGs are

identified by the functional traits of plants in forest ecosystems. Important functional traits of plants in tropical forests

include growth form，potential maximum height，wood density，seed size and dispersal syndrome，leaf size and habits

(evergreen or deciduous)，and buttress size etc. There are three approaches in aggregating plants into PFGs: intuitive，

deductive，and quantitative. Five steps are needed to complete the aggregation process. PFGs replace each other in

different successional stages and their relative proportions in the communities change significantly with the process of

succession in tropical forest. The assemblages of the PFGs are usually confined by the landscape configuration and

environmental heterogeneity. Dynamics of the PFGs are greatly influenced by disturbance regimes and global climate

change. In tropical forests，the models based on PFGs have been developed to simulate community dynamics and to predict

the potential distribution of vegetations. More detailed studies on PFGs dynamics in tropical forests are needed in the
future，in aspects of effective aggregation of PFGs，solid database construction for major functional traits，improvement of
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modeling based on PFGs，and PFGs-based planning at the landscape level. The PFGs approaches in tropical forests may be

extended to other complex forests (e. g. subtropical evergreen-leaved forests) .

Key Words: plant functional groups; forest dynamics; response mechanisms; prediction models; tropical forest

作为陆地上物种最丰富和结构最复杂的森林生态系统，热带森林在全球碳循环维持、生物多样性保护、商
品生产以及气候调节等方面都发挥着重要的作用。同时，热带森林也是遭受干扰最严重的植被类型之一，长

期破坏的结果，直接或间接的导致了生境质量、景观格局配置、物种组成和群落结构的变化，进而影响了生态

系统功能的正常发挥，同时也成为引起生物多样性减少的主要威胁因素之一
［1］。基于热带林的多样性、复杂

性和脆弱性等特征，开展热带森林恢复与保护以及生物多样性与生态系统功能关系等方面的研究面临着诸多

问题和挑战。当群落的物种组成数量巨大时，将不同种类的物种按照其结构或功能进行功能群( functional
groups，FGs)划分，在研究生态系统的结构、功能与动态时，显得非常必要。众多研究表明基于 FGs 途径的研

究思想不仅简便，而且利于揭示生物多样性与生态系统功能的深层次机理，同时 FGs 也能起到在天然林管理

和环境变化下森林植被动态良好的指示作用。构建基于 FGs 途径的热带森林动态理论将为更好的进行热带

林生物多样性保护和受损生态系统恢复提供科学依据。
1 功能群及相关概念

FGs 的概念起源于多物种组成群落中物种共存机制和生态位的研究。FGs 的基本含义为在生态系统中

具有相似功能的物种组合，也就是对某些环境因素具有相似响应或对某些生态过程具有相似作用的物种集

合
［2-3］，包括反应功能群和效应功能群。反应功能群是对特定环境因素( 如资源可利用性、干扰或气候变化

等)具有相似反应的物种组合
［4］，而效应功能群则是对一个或几个生态系统功能具有相似影响的物种集

合
［5］。20 世纪 60 年代以来，生态学家们先后又提出了许多有关物种功能分类的概念，如共同体

［6］、对策
［7］、

生态种组
［8］、功能型

［9］
等。功能型是根据国际地圈生物圈计划( IGBP) 的核心计划 GCTE(Global Change and

Terrestrial Ecosystem)提出来的
［9］，是具有相似生物学特性且在生态系统中扮演相似角色的物种组合，与生物

对环境的适应性密切相关
［10］。功能型概念常因时、空尺度及所要关注的问题而稍有不同

［10，11］，它在全球尺

度和草本植物中应用较为广泛。此外，在植物 FGs 研究中还常常涉及到功能性状和功能多样性的概念，植物

功能性状是指影响物种存活、生长、繁殖和最终适合度的生物特征
［12］，例如生长型、木材密度、板根大小、潜在

最大高度、落叶与否、光合能力、固氮能力、叶片氮磷含量、种子大小和散布方式等。功能多样性是指那些影响

生态系统功能的物种或个体性状的数值和范围
［13］。具体研究中如何应用不同的术语常常因研究的对象、目

的、尺度甚至研究者的偏好等而异
［14］。在中、小尺度范围内功能型和 FGs 的差异很小，大多数学者也不对它

们进行严格区分
［15］。在大多数热带林研究中 FGs 应用较多，为分析方便，本文也采用 FGs 的概念。

2 功能群划分

植物 FGs 的划分有不同的方法和途径。Gitay 和 Noble［16］
指出了 3 种类型的分类途径:即主观途径，演绎

途径和数量分类途径。主观途径是在对群落或生态系统进行详细观察的基础上，根据生态系统的重要过程或

特性划分 FGs。此途径简单实用，是被采用较多的方法。如根据生长型(乔木、灌木和草本等)的 FGs 划分，基

于生活史策略和种子萌发、幼苗建立及生长不同阶段光需求差异的划分( 如先锋种和顶级种) ［8］。此方法的

缺点是需要对重要的生态过程或物种特性进行了解，因而需要大量的野外观察和参阅大量的相关资料，对有

关特征的掌握在很大程度上取决于研究者的经验;演绎途径是对某一重要过程或特定的生态系统特性预先明

确基础上的分类
［17］。如 Gitay 等

［17］
基于种子生产和扩散机制、幼苗建立及生长条件以及二者的结合分别划

分了 4、3 和 5 个 FGs。此途径的缺点是主要生态过程的选择常常随研究者的不同而侧重点不同，并且不同人

对于物种在生态过程中所起作用的认识也不尽相同
［18］;数量分类途径是用数量分类和排序技术( 如判别分

析、聚类分析、DCA 或 TWINSPAN 等)对有关生态特性的数据集进行归类和 FGs 划分
［19］。此途径的客观性较
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强，因此比上述两种途径更容易让人接受
［13］。最近，一些研究又把数量分类途径进一步细分为监督分类和非

监督分类两部分，以能够同时对物种组成、环境梯度和功能属性数据集进行分析
［20-21］。此方法的缺点在于很

难解释 FGs 分类结果，而且选择的用于分类的指标可能已经预先确定了结果，因此用此方法确定的功能分类

也不完全是客观的
［17］。

FGs 划分通常包括 5 个步骤
［22］，即(1)定义 FGs:通常有效应功能群和反应功能群两种定义;(2) 选择物

种集:也就是确定哪些物种用于划分 FGs;(3) 选择所关注的功能:生态系统的功能很多，研究不同的功能作

用，就可以划分不同的 FGs，因此，在进行 FGs 分类之前，首先应确定以哪些功能为基础;(4)选择性状集:在确

定关注的功能后，选择那些能够反映相应功能的指标，如形态、生理等指标，构建指示生态过程的功能性状数

据库;(5) FGs 分类:在构建功能性状数据库的基础上，就可以选择不同的分类途径和方法。
3 热带森林植物功能群的时空动态规律

3. 1 森林演替与功能群更替

在热带森林中，植物的功能性状如相对演替地位
［23-24］、耐荫能力

［25］、生长型
［26］

等特征常常随群落演替的

过程而发生显著更替，它们是用来划分热带林植物 FGs 的有效指标。不同类别 FGs 随时间的替换决定着森

林演替的方向和速率。在热带森林群落演替初期，草本和灌木 FGs 占据显著优势，随着演替的进行，短寿命

的先锋树木 FGs 逐渐增多，其后林冠层在相当长的一段时间内也由较长寿命的高大先锋树木 FGs 所控制
［23］。

随着林冠的进一步郁闭，在演替初期阶段萌发和建立起来的具有较强耐荫特性的顶级树木 FGs 在演替中、后
期逐渐更替先锋功能群

［25］。值得一提的是热带林一旦被破坏后，通过次生演替过程使其群落结构和 FGs 组

成达到与原始老龄林相似的特征往往需要数百年甚至更长的时间
［27-28］。这在一定程度上表明，对现存热带

原始林的保护比等到其破坏后再恢复更加重要。
3. 2 景观格局与功能群分布

景观破碎化导致的热带林斑块在空间上的重新配置，对不同 FGs 在景观中的组成、结构、分布和维持等

产生了深远影响。在巴西南部，热带林景观格局的改变对耐荫种以及动物传播种和自重传播种产生了较大影

响，而对风传播种的影响不显著
［29］; Hill 和 Curran［30］

的研究表明，在加纳热带林景观中，相对于小的森林片

断，大的森林片断中分布有较高比例的稀有种，同时常绿树种和耐荫种的比例也较大，但各 FGs 对隔离度的

反应并没表现出明显的差异。景观格局对植物 FGs 的影响常常因所关注的植物类别、功能性状、环境条件、
干扰体系和时空尺度等的不同而发生变化，它可能会为有关生态学理论的发展提供新的机遇。
3. 3 环境异质性与功能群组配

环境(如土壤、光照、地形等)异质性在一定程度上塑造着植物个体的特征，同时也影响着物种之间的相

互作用及其在不同空间范围内的组配比例。不同的物种对不同环境条件具有不同的适应能力，从而形成了不

同的权衡策略
［31］。在光照充足的林隙中，短寿命、不耐荫种比长寿命、耐荫种具有更高的生长率

［32］。具有不

同生态策略的 FGs 对环境梯度变化具有不同的反应，形成了不同的组配格局
［33］。在马来西亚 Sabah 热带山

地森林，随着海拔梯度的变化，木本植物 FGs 在 600—900 m 海拔范围内，具有最高的物种多样性，蕨类和附生

植物 FGs 在 1200—1500 m 海拔范围内，物种丰富度达到最高。不同 FGs 在海拔梯度上的分布格局，反映了它

们对环境适应性的差异
［34］。另外不同的环境条件，也直接影响着 FGs 的生长和存活。如在加纳半落叶热带

林中，先锋种在降雨量充沛但肥力不高生境中的生长速度就明显低于降雨量较少但土壤较肥沃的生境
［32］;在

澳大利亚亚热带雨林，从北向坡到平地再到南向坡的生境，乔木耐荫种的生长率逐渐增加，反映了对土壤水分

梯度的适应;而喜光种从平地到东向坡再到西向坡生境生长率不断增加，则间接反映了对太阳辐射和温度变

化的适应
［35］。不同 FGs 对环境梯度的响应差异反映了其对资源利用效率及生态位占有的差别

［36］。热带林

高的生物多样性，是与其高的资源和环境异质性(如光、土壤肥力、水分等)，为 FGs 的生长提供了足够的资源

和环境生态位分不开的。生境异质性对 FGs 分布的影响程度也与研究的尺度紧密相关
［37］。在区域或较大的

空间尺度上，环境异质性较高，进而为多个 FGs 的共存提供了可能;在局域或较小的空间尺度上，环境异质性
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只解释 FGs 多样性的部分变异，更多的变异则可能取决于 FGs 之间的相互作用。
3. 4 干扰体系与功能群变化

干扰是热带地区广泛存在的事件，而且其存在形式多样，包括大型自然干扰( 如飓风、暴雨、滑坡、洪水

等)、小型自然干扰(如树倒等)和不同类型与规模的人为干扰(如刀耕火种、森林采伐等)。干扰体系在不同

的时空尺度上影响着热带林的物种组成和群落结构
［27］，也导致了不同植物 FGs 更新、生长及分布随不同干扰

梯度的差异
［38］。基于 FGs 途径探讨群落、生态系统以及生物多样性对干扰的响应有利于揭示热带林动态机

理。如在墨西哥半落叶热带干旱林，Dickinson 等
［38］

发现，喜光种在人为形成的林隙中占有显著优势，而在自

然干扰形成的林隙中由于下木层干扰强度较低和期前更新的损失率较小，耐荫种更新较好。在尼加拉瓜加勒

比海岸遭受飓风干扰的热带林中，Vandermeer 等
［39］

发现在飓风造成的干扰生境为先锋种提供了良好的更新

和补充空间，而非耐荫种更新不良。由于全球气候变暖，火灾在热带林的发生频率逐渐增加，对热带林的影响

也进一步加强
［40］。火干扰对热带林的影响在很大程度上取决于火烧后物种的萌发能力以及土壤种子库的保

存能力。Pausas 等
［41］

将这两种特性进行了两两的组合，构建了 4 个 FGs，并通过研究表明这 4 个 FGs 对火干

扰梯度具有不同的适应策略。采伐强度对 FGs 的分布格局有着明显影响，随着采伐强度的增大，热带森林先

锋种显著增加，而顶级种则显著减小
［38］。自然和人为干扰通过改变生物多样性和 FGs 分布进而对生态系统

功能产生影响。当生态系统 FGs 内的物种数较少时，如仅有一个关键种，这种影响程度将会进一步加强，甚

至会引起整个系统的崩溃
［42］。针对这一现象，Naeem［43］

提出了保险假说，也就是说，由不同 FGs 组成的群落，

当这些 FGs 内物种丰富度较高时，导致了 FGs 内物种的冗余度较高。由于干扰原因，FGs 内的一些物种消失，

并不会引起某个生态功能的丧失，因为其它冗余种会马上补充。这样的群落可能受干扰的影响较小，稳定性

较高。在此基础上，Vinebrooke 等
［44］

进一步对生物多样性与生态系统功能的关系进行了深入剖析。了解 FGs

与生态系统功能的关系，有利于认识生态系统自身调节机制及其对外界干扰响应的机理。
3. 5 气候变化与功能群响应

气候作为影响物种分布和生活史改变的主要驱动力，对种群动态、群落结构以及生态系统功能产生着深

远的影响
［45］。利用 FGs 途径研究气候变化对生物多样性的影响被证明是最有效的途径之一。如在巴拿马

Barro Colorado 岛，Condit 等
［46］

发现在干旱年份，落叶树种多度增加，而下层树种多度出现了下降趋势;在

Costa Rica 热带干旱低地森林，由木材密度和树干持水力划分的植物 FGs 分布与旱季干燥度紧密相关，同时在

干燥高地生长的硬木是唯一表现为强失水且在整个旱季生长基本停滞的 FGs［47］。全球气候变化在一定程度

上加剧了大多数热带森林地区旱季和湿季的相对变化幅度，同时导致大的气候活动的异常，如厄尔尼诺-南方

涛动(ENSO)活动。气候变化的异常直接影响了热带森林的组成、结构和 FGs 适应策略的变化。与此同时，

气候变化也能在种群水平上影响物种的开花和结实
［48］、增加热带树木的死亡率

［49］、加速热带次生林动态变

化等
［50］，因而加大热带森林植物 FGs 对气候变化响应机制的研究，有助于了解热带林未来的动向，从而对热

带林进行科学的保护和恢复。
3. 6 基于功能群的动态模拟

3. 6. 1 热带森林群落的动态模拟

相对于其它植被类型，由于热带林的异质性、多样性、复杂性以及长期实验数据的相对缺乏，使得研究热

带林群落动态非常困难。把数百种甚至上千种森林植物划分为几类或十几类 FGs，使得了解 FGs 之间的相互

关系及其在群落动态中的作用成为了可能，从而可以将许多物种及其相互关系的动态模型应用到热带林群落

动态模拟的研究中。近年来，一些学者从 FGs 途径出发对热带 林进行了动态模拟，如 Gourlet-Fleury 和 Houllier［51］

依据耐荫性和潜在最大高度等指标将热带林树种划分为 15 个 FGs，并在此基础上构建了群落的径级增长模

型;Chave［52］
利用基于 FGs 的空间明晰森林生长模型(TROLL) 以及 Bossel 和 Krieger［53］

利用基于 FGs 的垂直

和水平结构模型(FORMIX2)模拟了热带林的长期动态变化过程。研究表明，相对于单个物种(优势种) 的途

径，以 FGs 为基础进行热带森林动态模拟可以提高预测的精度和模拟的效率。
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3. 6. 2 植被的潜在分布预测

到目前为止，人们仅掌握了少部分物种分布与气候及其它地理因子之间的关系
［54］。随着景观破碎化的

加剧，原有的植被分布格局不断被改变。而对片断化植被的分布及其与环境因子之间的关系知之甚少
［55］。

利用基于植被-环境关系构建的各种分布模型可以探究物种或植被在未知区域分布的可能性
［19］。在预测物

种或植被潜在分布方面，生态学家构建了许多模型，如分类树模型
［56］、神经网络

［57］、广义线性模型
［58］

以及基

于遗传算法规则组合的预测模型
［59］

等。然而，这些模型大多是在物种数量很少时才能应用，或者在对群落详

细了解的基础上精确确定关键种并以其为基础进行模拟
［60］。在多样性极高的热带林中进行逐个物种的模拟

以及精确确定关键种都是不太现实的。采用 FGs 途径使得处理的对象大大减少，也就是将物种数量进行“降

维”，这样既可以使模型的应用成为可能，而且 FGs 的划分过程也考虑了热带林中的物种相互关系与冗余作

用
［61］。随着群落水平模拟方法的发展，以物种集合或 FGs 为基本单元，利用模型途径预测其潜在分布成为了

可能。如 Ferrier 等
［62］

把多个物种先划分成 FGs，再用 FGs 为单元进行潜在分布预测。在热带林中利用 FGs

途径代替单一物种进行潜在分布预测，具有以下优点:(1)提高了模型的处理速度，增加了生态学家对生物多

样性受环境变化响应机制的理解
［63］;(2)高效的利用了物种调查数据，避免了由于统计原因稀有种数据不能

在模型中使用的情况
［64］;(3)通过对相似分布的物种组合成一个基本单元从而对其进行预测，成功的解决了

在物种丰富度较高的热带林区，基于物种水平分布模型的低效问题;(4) 为自然植被分布图的绘制提供了一

个新的思路;(5)有利于模拟并揭示生物多样性与生态系统功能的关系以及气候变化对生态过程的影响机

制
［65］。基于以上优点，以 FGs 为基础的潜在分布模型代表着热带森林动态模拟发展的方向，正逐渐成为被关

注最多、应用最广泛并有可能取代以物种为基础的潜在分布模拟技术
［63］。

4 问题与展望

综上所述，基于植物 FGs 研究思想，对于揭示热带林演替机制、生物多样性与生态系统功能的关系以及

生物多样性对景观破碎化、环境异质性、自然和人为干扰、全球气候变化等的响应和适应机制提供了一个全新

途径。但是在实际研究中对于不同植物 FGs 在热带林作用中的认识还不统一，在实际操作中还存在着诸多

问题，主要体现在以下方面:(1) 植物 FGs 数量与研究的适用性和普遍性之间存在着权衡。在植物 FGs 分类

中，考虑的功能性状越多，所划分的 FGs 对外界环境变化或某一特定生态过程的预测可能更为准确。但同时

也增加了分类中 FGs 的数量，这无疑增加了研究难度、减小了研究的适用范围、不利于推广应用。而考虑的

功能性状越少，虽然所划分的 FGs 数量减少，但增加了同一 FGs 内物种间的变异，降低了对环境变化响应的

一致性
［16］;(2) 热带林内物种功能性状数据库尚待补充和完善。由于热带林物种众多，截止到目前，生态学

家只获得了部分物种的功能性状指标。鉴于此，众多研究多是采用间接的形态学指标( 例如生长型、种子大

小、木材密度等)对物种进行 FGs 划分，而这不利于对热带林内在规律的把握
［66］;(3) 目前，基于植物 FGs 研

究思想在样地、群落、区域乃至全球尺度研究较多，基于景观水平的保护、规划和管理相 关 研 究 不 多。
Chabrerie 等

［67］
认为基于植物 FGs 的景观生态途径在控制外来种入侵、设计管理计划等方面将发挥积极的作

用。在景观水平上，基于植物 FGs 的现状和潜在植被斑块重构是将来努力的方向之一;(4) 基于植物 FGs 的

模拟技术仍需提高。目前，基于植物 FGs 的模型多只单纯考虑了环境因素的制约，忽略了生态因子之间的相

互作用，而对 FGs 之间相互作用的考虑也不够充分。这种预测结果决定了只反映 FGs 的基础生态位，而不能

反映其实际生态位
［64］。一般来讲，生态因子之间的相互作用存在两种情况，一种是生物间的相互作用，包括

物种组内或组间的竞争、促进作用等;二是非生物间的相互作用，如单个环境因素对植物 FGs 分布的影响程

度取决于其它的环境因素。对于非生物因子间的相互作用可通过模型技术(如广义线性回归、分类树等) 较

好的解决
［68］，而对于生物之间相互作用的确定却存在相当大的难度，特别是在生物之间相互作用因素的选择

和定量化方面。虽然在局域水平上采用控制实验的方法可以定量确定生物相互作用的影响 ( 如种间竞

争) ［69］，但是随着空间尺度的增大，对生物相互作用因素的选择和定量化仍然没有较好的解决办法。
近年来，我国学者在植物 FGs 方面逐渐开展了一些研究工作，研究内容涉及生物多样性与生态系统功
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能
［70］、FGs 划分

［71-73］、FGs 分布与环境因子的动态关系
［74-76］

以及 FGs 对干扰的响应
［77］

等方面。虽然我国有

关植物 FGs 研究取得了较大进展，但仍有许多方面需要加强，主要体现在:(1) 大量工作集中在对草本植物的

研究，对木本植物的研究较少;(2) 研究尺度以局域水平为主，基于景观及以上尺度研究较少;(3) 研究内容

分散，系统性较差;(4) 研究方法多样，数据规范不统一，研究结果可比性较差;(5) 大多数有关植物 FGs 的研

究集中在我国北方地区，在生物多样性较高的南方热带地区研究较少。为此，开展热带森林、兼顾多尺度、数
据规范统一以及系统的植物 FGs 研究是目前亟需开展的工作。有关热带森林植物 FGs 研究的思路和方法对

其它的复杂森林群落(如亚热带常绿阔叶林)也具有重要的借鉴作用。
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