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摘要: 生物多样性与生态系统多功能性(biodiversity and ecosystem multifunctionality, BEMF)之间的关系是目前生

态学研究的一个热点, 其中, 生态系统多功能性(EMF)的测度方法是研究该问题的技术关键。由于缺乏统一的认

识, 目前存在多个多功能性的测度方法, 这使人们对生物多样性与生态系统多功能性之间关系的理解复杂化。本

文介绍了国际上常用的单功能法、功能–物种替代法、平均值法、单阈值法、多阈值法、直系同源基因法和多元

模型法的原理及其特点, 并对其中较难理解的多阈值法进行了举例说明, 希望能对理解EMF的测度方法有所帮

助。本文按不同的EMF测度方法对已发表的有关文章进行了归类, 以期帮助读者更好地选择EMF的测度方法。由

于缺乏相对统一的、代表各个层次的生态系统功能的测度方法, 导致不同的研究结果难以相互比较, 严重限制了

生物多样性与生态系统多功能性研究的发展; 所以, 研发新的、具有普遍适用性的EMF测度方法已成为当务之急。 
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Abstract: The relationship between biodiversity and ecosystem multifunctionality (BEMF) is a hot issue in 
current ecological studies. The measurement of ecosystem multifunctionality (EMF) is a crucial aspect of 
BEMF research; however, the metrics of EMF have been inconsistent among previous studies. We reviewed 
seven approaches of quantifying EMF (single function approach, turnover approach, averaging approach, 
single threshold approach, multiple thresholds approach, orthologous approach and multivariate model ap-
proach) and classified the related studies based on the metrics of EMF used. We illustrated the mul-
tiple-threshold approach with published data from our previous work to help researchers better understand 
the approach. The inconsistent use of EMF metrics made it difficult to compare different studies, which con-
strains further development of BEMF research. Hence, there is an urgent need to develop a general approach 
to measuring multifunctionality appropriately. 
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传统的生物多样性与生态系统功能(biodiver- 

sity and ecosystem functioning, BEF)研究多关注植

物物种丰富度和生态系统净初级生产力(NPP)之间

的关系。显然, 单个生态系统功能指标(如NPP)并不

能完全反映多样性对生态系统功能的影响(Hector 

& Bagchi, 2007; Gamfeldt et al, 2008; Zavaleta et al, 

2010), 因为一个生态系统具有同时提供多种功能

和服务的能力 , 这被称为生态系统多功能性

(ecosystem multifunctionality, EMF) (Hector & Bag-

chi, 2007)。 

EMF概念的提出, 极大地丰富了人们对生物多

样性与生态系统功能的认识。与单个生态系统功能

相比, 一个生态系统需要更高的物种丰富度才能同

时维持多个生态系统功能(Hector & Bagchi, 2007; 

·综述· 
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Zavaleta et al, 2010)。单个生态系统功能的研究往往

会忽略不同功能之间的权衡 (trade-off)关系 , 而

EMF的提出引发研究者对这一问题进行了新的探

索(徐炜等, 2016)。不同功能之间的权衡会导致生态

系统同时提供多个功能能力的降低(Zavaleta et al, 

2010; Gamfeldt et al, 2013), 因为多个生态系统功能

很难同时达到较高水平。 

目前, 生物多样性与生态系统多功能性之间的

关系(biodiversity and ecosystem multifunctionality, 

BEMF)已成为生态学研究的热点之一; 但国际上对

研究这一问题的关键技术——EMF的量化方法存

在不一致性, 使得不同的研究之间难以进行比较

(Byrnes et al, 2014a), 限制了BEMF研究的进一步发

展。Hector和Bagchi (2007)首次用功能–物种替代法

(turnover approach)来量化EMF, 有着里程碑式的意

义。这一研究让BEMF走入人们的视野, 很多研究

者由此意识到EMF的量化对研究BEMF是不可或 

缺的。 

其实在Hector和Bagchi之前, 已经有研究者尝

试测度EMF。比如, Hooper和Vitousek (1998)最早利

用平均值法(averaging approach)量化EMF, 当时还

没有生态系统多功能性的概念, 他们将多个生态系

统功能的表现转换成一个能反映整体功能的指标, 

由此形成了现在使用最普遍的EMF测度方法——

平均值法。之后, 又出现了单功能法(single function 

approach) (Duffy et al, 2003), 这种方法源自经典的

BEF研究(Tilman et al, 1997a; Duffy et al, 2001; 

Downing, 2005; Spehn et al, 2005), 只是传统研究关

注的是多样性对单个功能的影响, 即便同时考虑了

多个功能, 也未涉及EMF。Duffy等(2003)最先用单

功能法描述了多个功能在同一时间内的表现水平。

然而, 该方法并没有对EMF进行定量分析, 而是采

用了定性描述, 因此, 这种方法在EMF研究中使用

不多。除上述方法外, 近期又出现了几种新的方法, 

包括单阈值法(single threshold approach) (Gamfeldt 

et al, 2008)、多阈值法(multiple-threshold approach) 

(Byrnes et al, 2014a)、直系同源基因法(orthologous 

approach) (Miki et al, 2014) 和 多 元 模 型 法

(multivariate model approach) (Dooley et al, 2015)。 

本文根据目前已发表的文献, 对其中报道的

EMF测度方法进行分类, 同时还对各方法的使用情

况进行了统计(表1)。 

根据表1的结果可知, 本文介绍的7种EMF测度

方法几乎涵盖了所有已发表文献中所用的方法。单

功能法可参考传统的BEF研究, 而直系同源基因法

因自身的特点(将在下文详细介绍)使用得较少。在

 
表1  生态系统多功能性(EMF)测度方法的分类及使用情况 
Table 1  The list of the metrics of ecosystem multifunctionality (EMF) and their uses in the literatures 

方法 
Approach 

重要刊物文献数量 
No. of papers published 
in top journals 

文献总数
Sum 

参考文献 
References 

单功能法 Single function 1 2 Duffy et al, 2003; Jing et al, 2015 

功能–物种替代法 Turnover  3 5 Hector & Bagchi, 2007; He et al, 2009; Isbell et al, 2011; van der Heijden et 
al, 2015; Lefcheck et al, 2015 

平均值法 Averaging 5 14 Hooper & Vitousek, 1998; Mouillot et al, 2011; Maestre et al, 2012a, b; Que-
ro et al, 2013; Bradford et al, 2014a; Pendleton et al, 2014; Soliveres et al, 
2014; Wagg et al, 2014; Constán-Nava et al, 2015; Jing et al, 2015; Lefcheck 
et al, 2015; Lundholm, 2015; Valencia et al, 2015 

单阈值法 Single threshold 3 5 Gamfeldt et al, 2008; Zavaleta et al, 2010; Peter et al, 2011; Pasari et al, 2013; 
Bradford et al, 2014a 

多阈值法 Multiple-threshold 3 5 Bradford et al, 2014a; Byrnes et al, 2014a; Jing et al, 2015; Lefcheck et al, 
2015; Perkins et al, 2015 

多元模型法  
Multivariate model 

0 1 Dooley et al, 2015 

直系同源基因法 Orthologue 0 1 Miki et al, 2014 

其他 Others 0 1 Bowker et al, 2013 

(1)重要刊物指Nature、Science、Nature Communications等综合性的国际重要期刊; (2) Bradford等(2014a), Lefcheck等(2015)以及Jing等(2015)
这3篇文章每篇都使用了3种EMF量化方法; (3)尽管Byrnes等(2014a)用了5种方法, 但其目的是为了引出多阈值法, 故只将其列入多阈值法的
文献中; (4)表中所统计的文献不包括评论文章。 
(1) The journals used in this survey include the top journals such as Nature, Science and Nature Communications; (2) Bradford et al (2014a), Lef-
check et al (2015) and Jing et al (2015) all used three metrics to qualify EMF; (3) Although Byrnes et al (2014a) used five metrics, the authors’ pur-
pose was to propose the multiple-threshold approach. Thus, this paper is only listed in the multiple-threshold approach; (4) Review articles are here 
excluded. 
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不考虑期刊影响因子差异的情况下, 平均值法在文

献中的使用频率显著高于其他方法, 这说明研究者

偏向于使用较为简单、直观的EMF量化方法; 若是

考虑到期刊影响因子的差异, 单从重要的综合性期

刊(如Nature、Science、Nature Communications等)上发

表的文章来看, 研究者倾向于多种方法(即单功能

法、功能–物种替代法、平均值法、单阈值法和多

阈值法这5种方法)并用; 除了单功能法, 其他几种

方法的使用频率相差较小。因多阈值法出现的时间

较晚(2014年), 所以当前的使用频率较低, 但未来

可能会有更多的应用。此外, 在多阈值法出现后, 

因其克服了单阈值法的缺点, 已基本取代了单阈值

法, 在2015年已发表的文献中, 没有研究者再采用

单阈值法来量化EMF。多元模型法在2015年才被提

出, 它克服了上述方法的一些缺陷, 分析过程中丢

失的信息最少, 但其实用性仍需要在未来的研究中

进行检验。 

上述提及的EMF的测度方法各有其优缺点, 每

种方法的侧重方面也不尽相同。研究者常常根据自

身研究的需要, 使用相对合适的方法。有的研究者

(如Bradford et al, 2014a; Jing et al, 2015; Lefcheck et 

al, 2015)则选择了1种以上的测度方法, 这样不同方

法可以互相补充。这虽然有助于更好地研究生物多

样性对EMF的潜在影响, 但是也突显了不同方法之

间存在的缺陷, 不利于研究间的对比。因此, 未来

研究的一个重要任务是开发一种具有普遍适用性

的EMF量化方法(Bradford et al, 2014b; Byrnes et al, 

2014b), 从而实现不同研究之间的整合分析, 促进

BEMF研究的发展。 

22年前, 《生物多样性》对生物群落多样性测

度方法的介绍(马克平, 1994)，在一定程度上促进了

国内对生物多样性的研究。在此启发下, 本文简述

了7种EMF量化方法的基本原理及其特点, 以帮助

研究者选择合适的测度方法。对于其中较难理解的

多阈值法, 将利用我们所收集的青藏高原样带数据

(Jing et al, 2015)说明其在BEMF研究中的应用。 

1  生态系统多功能性测度方法 

1.1  单功能法 

检验生物多样性对EMF的影响最简单的方法

是测定生态系统的各种功能, 进而与生物多样性建

立关系, 从而判定EMF与生物多样性的关系。研究

者常用一般线性模型(general linear model)进行分

析, 各个生态系统功能独立地和生物多样性建立回

归关系, 根据回归结果定性地判断EMF是否随着多

样性的增加而提高。 

单功能法源自经典的BEF实验, 最早由Duffy

等(2003)提出, 用于检验以海草为食的海生无脊椎

动物物种丰富度对生态系统功能的影响。结果发现,

当无脊椎动物的物种丰富度达到最高水平(6个物

种)时, 生态系统的多个功能能够同时达到最大值。

作者由此认为维持多个较高水平的生态系统功能

需要更多的物种来支持。 

该方法的结果易受到抽样效应(sampling effect)

和互补效应(complementarity)的共同影响(Tilman et 

al, 1997a; Loreau & Hector, 2001), 其中互补效应起

主要作用(详见Loreau & Hector, 2001; Cardinale et 

al, 2007; Fargione et al, 2007)。所谓抽样效应是一个

统计学的概念, 指在同一生境中, 竞争力强的物种

对资源的利用率更高, 故而有更高的生产力, 随着

物种丰富度的增加, 从物种库中抽到高产物种的概

率也将增大(Tilman et al, 1997b); 所以在随机抽样

的情况下, 高多样性的群落包含高产物种的概率更

大。将之推广到多功能性, 则可以理解为: 随着物

种丰富度的增加, 从物种库中得到对某几个功能或

所有功能都有很强促进作用的物种的概率会增大, 

从而得出物种丰富度增加会提高多功能性的结论。

互补效应则是指在一个群落中, 物种间存在生态位

差异, 故而群落中物种数越多, 所占据的“功能空

间” (functional space)范围越广(Tilman et al, 1997b)。

因此, 生态系统的物种丰富度越高, 对资源的利用

率就越高, 相应的生产力也会越高。将之推广到多

功能性, 则可以理解为: 随着物种丰富度的增加, 

物种间的生态位差异增大, 不同物种支持不同的功

能, 同样会得到因物种丰富度增加而多功能性提高

的结论。 

1.2  功能–物种替代法 
单功能法的缺陷之一是某些功能可能受到一

个或几个物种的影响较大。为了解决这个问题, 研

究者提出了功能–物种替代法(简称物种替代法)。所

谓物种替代, 即不同的功能是由不同的物种所驱

动, 即功能–物种替代。如果完全相同的物种驱动不

同的功能, 则不存在物种替代; 反之, 不同的功能

由不同的物种来驱动, 则存在完全物种替代。物种
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替代率的高低可根据物种重叠率(overlap)的高低来

判断, 该方法最早由Hector和Bagchi (2007)提出。 

该方法通过量化维持EMF的物种数和每个物

种对EMF贡献的冗余度来评估功能的替代, 其计算

分为两步:  

第一步, 通过模型模拟每个物种的作用, 以此

来量化物种对EMF的影响。依据最小AIC (Akaike 

Information Criterion)标准来选择模型, 用反向–剔

除多元回归分析(backward-elimination multiple re-

gression analysis)将物种依次从模型中剔除, 计算相

应的AIC值。通过比较各物种剔除前后的AIC值, 将

导致AIC值减小最多的物种彻底剔除, 不断重复此

过程, 直至剔除任意一个物种都会使AIC值增加, 

这时便得到了最优模型。未被剔除的物种集合就是

影响该生态系统功能的最简物种组合(Hector & 

Bagchi, 2007)。该模型对数据的要求较高, 通常要求

不同多样性梯度下都有很好的可重复性(Byrnes et 

al, 2014a)。 

利用上述分析得到的物种集合, 通过模型拟合

以检测对某一功能组合有影响的物种, 从而判断支

持不同功能的物种重叠度, 以此获取功能数与影响

一个或一个以上功能的最小物种数之间的关系

(Hector & Bagchi, 2007)。因不同功能间物种的替代

率与重叠度成反比, 故物种的替代率可由重叠度来

计算。影响每一对功能的物种 , 其重叠度可用

Sørenson指数o表示, 计算公式为: 

 
式中, |Ei|表示对功能i有贡献的物种数目, |Ej|表示对

对功能j有贡献的物种数目, |Ei∩Ej|表示对功能i和j 
都有贡献的物种数目。 

第二步, 进行生态系统多功能性分析。一般利

用泊松广义线性模型 (Poisson generalized linear 

model)计算影响单个生态系统功能的平均物种数目

X ; 利用二项广义线性模型(binomial generalized 

linear model)计算影响每对功能的物种集合的平均

重叠率 o。得到 X 和 o后, 生态系统功能数(E)与维

持这些功能所需的平均物种数(SE)之间的关系即可

根据以下公式计算:  

 

根据上式可以定量预测一个生态系统中, 随着

所考虑的生态系统功能数的增加, 维持这些功能所

需的平均物种数。当对所考虑的功能与维持这些功

能所需的物种数进行回归时, 有2种极端的情况: 

(1)如果一个物种只影响一个功能( o  = 0), 或者说

一个功能只受一个物种影响, 那么生态系统功能数

与平均物种数( X )之间存在正向线性关系, 其斜率

为1 (Hector & Bagchi, 2007); (2)如果生态系统所有

的功能都受同一物种集合的影响( o  = 1), 那么斜

率就变为0, 截距即是维持相应生态系统功能所需

的物种数目(Hector & Bagchi, 2007)。在实际研究中, 

结果往往介于两者之间, 表明物种和功能间存在一

定的替代(Hector & Bagchi, 2007; Isbell et al, 2011)。 

然而, 因为物种库中的物种对不同的功能有不

同的作用, 而多样性对多功能性的影响取决于正负

效应之间的权衡。若正效应大于负效应, 则随着多

样性的增加, 多功能性将增加; 反之则降低。Hector

和Bagchi (2007)的方法目前仅被用于各物种对生态

系统功能具有正效应的情况(He et al, 2009; Isbell et 

al, 2011), 而在很多情况下并非如此。当将负效应考

虑进来时, 就可以通过检验物种正效应是否强于、

等于或者弱于负效应以及是否有物种主导整体功

能的正负效应, 来更好地揭示BEMF的潜在关系。

为此, Byrnes等(2014a)提出了2个额外的分析步骤

来完善该方法:  

(1)分别测定各物种对不同生态系统功能的作

用, 及受这些物种显著影响的功能间的相关性。通

过检验可以评估功能之间潜在的权衡或者是否有

物种对生态系统功能有显著的正/负效应; (2)利用

上述数据, 通过检验各物种对其影响的所有功能的

平均正/负效应(均需标准化)间的关系, 进而量化功

能间的权衡关系。通过这两步就可以知道该物种集

合对生态系统整体功能正 /负效应的强弱关系

(Byrnes et al, 2014a)。当物种集合对不同的生态系统

功能有显著的正效应, 且不同功能的平均正效应大

于平均负效应, 那么物种替代很可能会对生物多样

性和生态系统多功能性的关系有正向作用。 

1.3  平均值法 

顾名思义, 该方法就是将不同功能的测定值进

行转化、平均, 最后得到一个可以代表所测功能平

均水平的指数, 即多功能性指数(multifunctionality 

index)。该方法最早由Hooper和Vitousek (1998)提出, 
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当时被称为相对资源利用指数(index of relative re-

source use), 可用于量化不同植物对养分的消耗。这

是研究者第一次将多个生态系统过程用一个指数

来进行表征, 实际上就是对多功能性的一种量化, 

因此该方法可以说是最早出现的多功能性量化方

法。其实, 用主成分分析的方法也可以得到类似的

多功能性指数: 对所有的生态系统功能作主成分分

析, 得到轴一、轴二的得分, 用其表示生态系统的

多功能性。目前, 这种量化方法还未有研究者使用, 

在未来的研究中可以作进一步的探索。 

用平均值法计算多功能性较为简单、直观, 先

将样方中的生态系统功能值进行转化, 然后将数据

标准化, 最后计算各个功能值的均值作为多功能性

指数。当样方面积较大(如30 m × 30 m)、植被覆盖

率较低时, 需先根据裸地面积和有植被覆盖区域面

积的比例对所测功能值进行加权平均, 然后进行转

化和标准化(Maestre et al, 2012b)。计算多功能性指

数MFa的公式为:  

1

1
( ( ))

F

a i i
i

MF g r f
F 

                       (3) 

式中, F表示测定的功能数, fi表示功能i的测定值, ri

是将fi转换成正值的数学函数, g表示将所有的测定
值标准化。由于有些功能值不能直接反映生态系统

的功能, 比如土壤N含量表征的是植物N吸收的能

力, 一般情况下, N含量越低, 植物N吸收能力越

高。因此 , ri(fi)可以采用max(fi) – fi的形式表示, 

max(fi)为前5%的观测值的平均值, 所得结果越大, 

表明植物N吸收能力越强。在求平均值之前, 所有

的功能值要先标准化, 以保证不同功能是在同一尺

度上进行相互比较。虽然功能值标准化的方法有很

多 , 但最终的结果都较为相近 (Maestre et al, 
2012b)。这里推荐最常用的两种标准化方法。一是

Z得分(Z Scores) (Mouillot et al, 2011; Maestre et al, 

2012b; Bradford et al, 2014a; Wagg et al, 2014): 即用

平均值和标准偏差来进行标准化(测定值减去平均

值后除以标准偏差); 二是用最大值转化(Hooper & 

Vitousek, 1998; Maestre et al, 2012a): 每个功能排名

前5%的测定值取平均值后作为该功能的最大值, 

然后计算每个测定值与最大值的比值。 

当然, 这两种标准化方法均存在一定的缺陷: Z

得分法使得功能值更适合用线性模型分析(Maestre 

et al, 2012b; Bradford et al, 2014a), 而用其他模型计

算时可能会产生较大的误差; 最大值转化则易受异

常值的影响。一般情况下, 在计算MFa时, 各个功能

值的权重是相同的, 研究者亦可根据研究需要对权

重进行调整; 例如Maestre等(2012b)曾根据样方内

植被覆盖面积和裸地面积的比值对所测功能赋以

不同的权重。 

1.4  单阈值法 

单阈值法的出现将多功能性的测度转向了另

一个方向, 即评估随着多样性的增加达到某一阈值

水平的功能数的变化。该方法通过计算每个生态系

统中达到某一阈值的功能数来求得一个指数, 该指

数表示在该阈值条件下这个生态系统整体功能的

水平(Zavaleta et al, 2010)。 

此方法的一个关键步骤是阈值的确定。阈值通

常是指每个功能所观测到的最大值的比例(如25%、

50%、75%等) (Zavaleta et al, 2010), 通常用最大值

法来确定某一功能在所研究生态系统中的最高水

平。实验中观测到的最大值因实验误差或其他原因

可能是异常值, 为此, 研究者常取某一个功能前n + 

1个观测值的平均值作为最大值(n表示单个物种处
理时的最小样本量) (Byrnes et al, 2014a; Perkins et 

al, 2015), 或取观测值前5%的均值作为最大值(与

平均值法中介绍的最大值转换类似) (Zavaleta et al, 

2010)。得到最大值之后, 下一步就是确定阈值ti, ti

由最大值乘以一定的百分比得到。研究者可根据研

究目的自行选择某一百分比。但必须注意的是, 对

于所选的百分比, 必须有合适的理由进行解释, 否

则不同的阈值可能导致不同的结果, 所得的结果难

以让人信服。 

Gamfeldt等(2008)最早使用该方法来评价生态

系统多功能性, 他们选择所测功能最大值的50%作

为阈值来评价每个功能在生态系统中的表现, 理由

有两点:  

(1)因为缺少一个普遍的标准去判断一个生态

系统功能是否处于危险状态(即该功能处于消失的

边缘), 他们借鉴生态毒理学中的半数致死效应浓

度 (concentration giving 50% of maximum effect, 

EC50), 选择了一个较低的阈值。如果一个生态系统

中包含能提供某个功能最大值50%的物种, 他们就

认为该生态系统能维持此功能。  

(2) 根 据 Cardinale 等 (2006) 的 整 合 分 析

(meta-analysis)结果: 对于任意一个功能(如养分吸
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收), 维持其过程的最大速率的60%, 一般需要1个

物种。因此, 当使用最大值的50%作为阈值时, 维持

一个功能将只需要1个物种, 这就能使各功能达到

阈值的概率最大化。 

在确定了每个功能的阈值后, 根据多功能性指

数计算公式, 即可求得对应阈值下的多功能性指

数。此方法与平均值法计算多功能性指数不同, 因

各个功能分别与对应的阈值进行比较, 这样各个功

能值不需要经过尺度上的转化。多功能性指数计算

公式如下:  

1

( ( ) )
F

t i i i
i

MF r f t


                       (4) 

式中, F表示总的功能数, fi表示某一生态系统内功

能i的值(用数学函数ri进行转换), ti表示阈值。由公

式(4)可知, 这是一个累加的方程, 可以根据需要对

不同的功能选择不同的阈值。在计算时只需改变对

应的阈值ti即可。 

1.5  多阈值法 

阈值的选择与最终得到的多功能性指数有直

接的关系, 但在实际应用中, 往往很难准确地选择

恰当的阈值, 于是便出现了多阈值法。多阈值法由

Byrnes等(2014a)提出, 计算多功能性指数MFt的方

法与单阈值法相同, 即计算达到阈值的功能数, 每

个阈值的确定也与单阈值法相同。两者的差异是多

阈值法有多个阈值, 包含了0–100%的所有阈值, 对

每个阈值都计算相应的多功能性指数。 

为了便于读者理解, 本文根据青藏高原样带数

据(Jing et al, 2015)进行说明。通过检验不同阈值下

丛枝菌根真菌多样性与多功能性指数MFt拟合曲线

的斜率变化(图1)来检测多样性对多功能性的影响。

将阈值与对应的拟合曲线的斜率建立关系(图2), 可

以得到多样性如何影响多功能性的大量信息, 而不

仅仅局限于何时多样性的作用最大(即斜率最大)。 

结合图1和图2的曲线, 可以获得一些关键的度

量指标来帮助理解多样性与多功能性之间的关系。

通过4个主要指标可以获得多样性如何影响多功能

性的信息; 而借助4个辅助指标可以对不同的系统

和实验进行对比(Byrnes et al, 2014a; Perkins et al, 

2015)。4个主要指标为:  

(1)最低阈值(minimum threshold, Tmin): 表示多

样性对多功能性有影响时(斜率显著大于或小于0)

最小的阈值。 

 
 
图1  丛枝菌根真菌(AMF)多样性和达到所测功能最大值的
某一阈值的功能数之间的关系。不同颜色表示不同的阈值, 
冷色调表示低阈值, 暖色调表示高阈值。Tmin表示斜率不等

于0的最小阈值, Tmde表示斜率最大时的阈值, Tmax是斜率与0
有显著差异时的最大阈值。带M的指标表示相应阈值下, 达
到该阈值的功能数(数据来自Jing et al, 2015)。 
Fig. 1  The relationship between diversity of arbuscular my-
corrhizal fungi (AMF) and the number of functions beyond a 
threshold of the maximum observed value. Different colors 
indicate different thresholds. Cooler colors imply lower thre-
sholds; and warmer colors higher thresholds. Tmin is the mini-
mum threshold whose slope is significantly different from 0. 
Tmde is the threshold with the steepest slope. Tmax is the maxi-
mum threshold where the slope is not significantly different 
from 0 again. All indices preceded by M indicate the number of 
functions at or beyond the threshold (Data from Jing et al, 
2015).  

 

  
 
图2  在不同的阈值下, 丛枝菌根真菌(AMF)多样性和达到
所测功能最大值的某一阈值的功能数之间关系的斜率。各个

点是拟合值, 阴影表示±1的置信区间。Tmin表示斜率不等于0
的最小阈值, Tmde表示斜率最大时的阈值, Tmax是斜率再次

不等于0时的最大阈值, Rmde表示在Tmde处估计的最大斜率

(数据来自Jing et al, 2015)。 
Fig. 2  The slope of the relationship between diversity of ar-
buscular mycorrhizal fungi (AMF) and the number of functions 
beyond a threshold of the maximum observed value at different 
thresholds. Points are the fitted values and shading indicated ±1 
CI. Tmin is the lowest threshold whose slope is significantly 
different from 0. Tmde is the threshold with the steepest slope. 
Tmax is the maximum threshold where the slope is not signifi-
cantly different from 0 again. Rmde indicates the maximum 
slope estimated at Tmde (Data are from Jing et al, 2015).  
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(2)最高阈值(maximum threshold, Tmax): 表示从

最低阈值开始, 随着阈值的增大, 多样性对多功能

性的影响变得不显著(斜率与0没有显著差异)时的

阈值, 即斜率不为0时的最大阈值。 

(3)多样性效应最大时的阈值 (threshold of 

maximum diversity, Tmde): 表示多样性具有最大的

正效应或负效应(斜率最大或最小)时的阈值。 

(4)多样性的最大效应(realized maximum effect 

of diversity, Rmde): 表示多样性对多功能性影响最大

时的斜率, 表征了生物多样性对达到阈值的功能数

的最大影响, 可在Tmde处计算。 

根据上述4个主要指标就可以判断多样性与多

功能性的关系: 当Tmin很小, Tmax很大, 且Tmde、Rmde

都较大时, 说明多样性可以有效地驱动多功能性

(Byrnes et al, 2014a)。为进行不同系统和实验之间的

对比, 需要结合以下4个辅助指标:  

(1)最低阈值处的多功能性(minimum diversi-

ty-independent multifunctionality, Mmin): 表示达到最

低阈值(Tmin)的功能数;  

(2)最高阈值处的多功能性(maximum diversi-

ty-independent multifunctionality, Mmax): 表示达到

最高阈值(Tmax)的功能数;  

(3)多样性作用最大时的多功能性 (diversity- 

maximized multifunctionality, Mmde): 多样性对多功

能性的作用最大(斜率最大或最小)时, 达到相应阈

值的功能数;  

(4)可能的最大多样性作用实现的百分比

(percentage of maximum possible diversity effect, 

Pmde): 即Rmde除以实验中可能出现的最大斜率(总

功能数除以总物种数), 表示多样性对多功能性的

相对重要性在实验中实现的百分比。 

在获得以上的辅助指标后, 结合Tmin和Mmin可

以判定一个生态系统中多样性对多功能性影响的

最低阈值, 及在该阈值水平下多样性对多功能性有

多大的影响; 结合Tmax和Mmax可以获得在该生态系

统中能同时维持的高水平功能数; 结合Tmde和Mmde

可以获得多样性作用最大时达到相应阈值的功能

数; 结合Rmde和Pmde可以获得多样性对多功能性的

相对重要性在该生态系统中实现的程度(Byrnes et 

al, 2014a)。通过以上分析就可以对比不同实验或生

态系统的多功能性。 

 

1.6  直系同源基因法 

直系同源基因是指不同物种中来自共同祖先

的基因, 通常认为其功能保守, 因此具有相似的功

能(Fang et al, 2010)。该方法由Miki等(2014)提出, 

用于测度微生物群落的多功能性, 直系同源基因丰

富度越高则群落的多功能性越高。Miki等(2014)先

在理论上进行探讨, 认为不同物种所拥有的同类直

系同源基因具有相似的功能, 不同类别的直系同源

基因具有不同的功能, 因此通过评估微生物群落中

直系同源基因的丰富度就能知道群落功能的大致

范围。之后, 他们通过微宇宙实验证明, 利用群落

中微生物的直系同源基因序列丰富度可以预测实

际的多功能性(Miki et al, 2014)。用该方法测度多功

能性时, 最好选择系统发生相近的微生物类群。 

该方法的第一步是根据研究需要从微生物基

因组数据库(microbial genome database, MBGD)中 

(http://mbgd.genome.ad.jp/)下载相关数据作为默认

序列表(default orthologue table) (Uchiyama et al, 

2010), 数据以碱基序列表征。因为一个物种可能会

有很多具有完全相同序列的基因组, 因此需要将每

个物种的序列簇表(orthologue cluster table)转换成

二进制的矩阵, 以1或0表示某一序列存在与否, 1表

示存在, 0表示不存在。转换后的表格就是简单的物

种×序列矩阵, 可以方便地对测定的每种微生物所

拥有的基因序列进行统计。 

根据预防原则(precautionary principle), 为避免

低估微生物群落的多功能性, 将群落中已知功能的

序列组和没有特定功能的序列组(通过假设蛋白或

没有特定功能的蛋白来预测直系同源基因)的总数

定义为多功能性指数MF, 以此来判断一个群落多

功能性的高低。 

之后, 可以根据一个群落中微生物物种丰富度

(species richness, SR)和多功能性指数MF建立幂指
数关系来估计群落的多功能冗余, 如下式所示:  

acSRMF =                           (5) 

式中, c表示群落中只有一个物种时的平均多功能
性, 即群落中每个物种所拥有的平均直系同源基因

数; a代表多功能冗余指数, a越小表示多功能冗余
越大, 根据该指数可以估计微生物群落的多功能冗

余情况。 

此方法目前应用不多, 仅有一篇文章(Miki et 
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al, 2014)采用了该方法。尽管如此, 从开发新的多功

能性量化方法的角度来看, 这种方法从基因的角
 度出发, 对量化微生物多功能性进行了有益的探
   索, 对未来建立具有普遍适用性的量化方法有启发
  作用。 

1.7  多元模型法 

以上介绍的6种方法, 在分析过程中或多或少

都会丢失一些重要的信息, 导致对EMF的分析不够

全面。为了尽可能全面地了解BEMF的关系, Dooley

等(2015)提出了以BEF研究中使用的多样性交互模

型(Kirwan et al, 2009)为基础扩展而成的多元模型

法。该方法克服了上述方法仅将物种丰富度作为多

样性的缺点, 在分析过程中考虑了不同方面的多样

性(如物种相对多度、均匀度、物种组成等)对EMF

的影响。同时, 该方法还可以分析功能之间的权衡

和相关性, 并能检验整体功能在何时达到最大值。 

多元模型法的基础是多样性交互模型(详见

Kirwan et al, 2009), 该模型可以评估物种属性和多

样性对生态系统功能的影响, 如下式所示:  

∑ ∑
s

i

s

ji
j,i

jiijii εppδAαpβy
1=

<
1=

+++=          (6) 

式中, y表示一个生态系统功能, Pi和Pj分别表示第i
和第j个物种的相对多度(i, j = 1, 2, …, s)。A包含了
群落多度或不同的处理, α则是一个包含了若干系

数的矢量。βi表示第i个物种在单作时该功能预期的

表现。δij表示物种i和j之间的相互作用。∑
s

ji
j,i

jiij ppδ
<

1=

表示多样性效应, ε为残差, 且ε ~ N(0, σ2)。 

公式(6)是针对一个生态系统功能的模型, 将之

推广到多个功能后, 任意一个功能可以表示为:  

∑ ∑
s

i

s

ji
j,i

kjiijkkikik εppδAαpβy
1=

<
1=

+++=        (7) 

式中, yk表示功能k, βik表示物种i在单作时, 功能k的
预期表现 , δijk表示物种 i和 j对功能k的交互作用
(Dooley et al, 2015)。为了减少模型系数, 使整个模

型更为简洁, 通过一些有生物学意义的假设, 可以

将表示物种间交互作用的系数δijk进行简化(Kirwan 

et al, 2009)。例如，假设功能群决定物种间的交互

作用, 以2个功能群为例, 当物种i, j都来自功能群1 

(功能群2)时, δijk = δwfg1k(δwfg2k); 当i, j来自不同功能
群时, δijk = δbfgk; 此处wfg表示属于同一个功能群, 

bfg表示2个不同的功能群(Dooley et al, 2015)。 

在用该方法分析前, 需先对所测的功能值进行

转化, 将不同功能转化到同一尺度, 转化方法可参

照前文平均值法。将原始值转化后代入上述模型, 

用最大似然法或限制性最大似然法对每个功能进

行拟合, 根据模型拟合的系数和预测能力, 对拟合

的模型进行检验和比较, 以期找出最优模型(最简

模型), 不同模型间的比较可用似然比值。 

在确定了最优模型后, 先用t检验对模型系数
进行比较, 但在比较过程中要注意多次成对比较所

带来的问题, 如比较3个功能e、f、k所得模型的系数
βie、βif和βik, 在比较时, 有3次成对t检验, 这时可以

用Bonferroni校验法来避免多次比较造成的误差

(Dooley et al, 2015)。之后, 根据不同物种相对多度、

物种组成、均匀度及所设置的处理, 利用上述模型, 

对各生态系统功能的表现进行预测, 并预先设置一

个阈值(尽量取值大一些, 如70%)来与各功能值进

行比较。根据对模型系数的分析和模型预测的各功

能的表现, 可以从不同角度探讨BEMF的关系。讨

论的内容主要包括两个方面:  

(1)单作时的多功能性。通过比较不同模型的系

数β, 可以得到不同物种在单作时各功能表现的差

异, 从而得到各物种对不同功能的相对重要性、不

同功能表现的变异性、相关性以及功能之间的权衡

(如单作时, 当某个功能值很高时, 其他的功能处于

相对较低水平, 说明这个功能与其他功能之间存在

权衡) (Dooley et al, 2015)。 

(2)混种时的多功能性。通过比较不同模型的系

数δ, 可以得到物种间的交互作用对各功能的影响, 

从而判断种间交互作用能否驱动某个功能。根据功

能值是否超过提前设定的阈值, 从而判断该功能是

否达到预期的水平, 因此, 可以在特定的物种均匀

度下, 根据不同的物种组成, 将预测的功能值与阈

值进行对比, 从而可以判断哪个物种为优势种时, 

各功能的表现最好。在不同的物种均匀度下, 可以

检验随着物种均匀度的增加, 各个功能的表现是否

也随之增加; 同时, 考虑到在一定的物种组成条件

下, 不同功能间可能存在较大的差异, 因此, 可以

检验随着物种均匀度的增加, 功能间的变异性是否
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发生变化。此外, 在相同的物种组成和均匀度下, 

则可以比较物种相对多度对各个功能的影响

(Dooley et al, 2015)。 

总的来讲, 通过以上两个方面的探讨, 研究者

可以同时掌握单个功能的信息和多个功能的整体

情况, 相当于是单功能法和平均值法的结合, 同时

又有物种替代法的优点, 可以获得不同物种对各个

功能相对重要性的信息, 还可以根据研究目的设置

阈值, 将功能值与阈值进行对比, 从而可以实现单

阈值法的功能。 

2  不同量化方法的特点 

2.1  单功能法 

该方法是阈值法的前身, 对生态系统的每个功

能和多样性之间的关系都进行了分析, 有助于阐明

多功能性是由哪一个功能所驱动的。但该方法有多

个方面的不足: (1)难以评估生态系统的整体功能; 

当一个实验中, 多样性对一个生态系统的不同功能

同时出现正、负效应时, 难以解释实验结果。(2)不

能完全体现生物多样性效应；对于一个具有高多样

性的群落而言, 有些物种对于一些功能来说可能是

冗余的, 而对于其他功能来说, 这些物种又起着一

定的作用。(3)只能作定性描述而不能进行定量分

析。(4)实验结果易受个别物种的影响。(5)未考虑功

能之间的相关性(Dooley et al, 2015)。(6)不同功能对

生态系统的重要性不同, 该方法未考虑不同功能的

权重。 

该方法单独使用时所得结果不易让人信服, 但

是可以作为辅助方法, 与其他测度方法(如平均值

法、单阈值法等)一起使用(Jing et al, 2015)。 

2.2  功能–物种替代法 

物种替代法主要关注不同的功能是否由不同

物种驱动以及维持一定数量的功能需要多少个物

种, 这和其他方法探讨在不同多样性水平下生态系

统能维持的功能数或整体功能水平是不同的。其最

大的优点是，能揭示不同的物种是否驱动不同的生

态系统功能, 并能检测每个物种对不同功能的重要

性。同时, 该方法还能对某一生态系统中维持特定

数量的功能所需的平均物种数进行定量预测

(Hector & Bagchi, 2007)。但是, 该方法同样存在缺

点: (1)未直接测定多功能性, 故不能用多功能性指

数来定量估计多样性改变对多功能性的影响。(2)

需要大量数据支持, 且对数据有较高的要求; 分析

每个物种对各个功能的作用, 需要一系列的多样性

梯度, 且每个梯度都要有很好的可重复性。(3)数据

分析步骤较繁琐。(4)未考虑不同功能的权重。 

2.3  平均值法 

该方法简单直观且所得结果容易解释, 可以较

明确地评估多样性的改变对生态系统多个功能的

平均影响，以及多个功能的平均水平是否随多样性

的增加而增加, 还能衡量群落同时维持多个生态系

统功能的能力(Maestre et al, 2012b)。但其缺点也很

明显: (1)该方法不能区分一个物种对不同功能重要

性的差异(Maestre et al, 2012b), 且无法分辨多样性

对单个功能的影响, 这将不能真实地反映生态系统

的基本情况。(2)虽然考虑了不同功能的权重, 但功

能间的权重不易衡量。多数情况下, 研究者将不同

功能视为相同的权重, 而事实上某个功能可能会对

最终的结果产生很大的影响。因不同生态系统中的

功能权重不尽相同, 即使确定了某一系统各功能的

权重, 也难以将之推广。(3)难以区分由相似水平的

几个功能所得的多功能性指数与部分较高水平和

部分较低水平的几个功能平均所得的多功能性指

数(Dooley et al, 2015)。(4)平均值法在计算时默认一

种功能的降低可以由另一种功能的上升来弥补, 而

在一个生态系统中, 不同的功能并非都可以互相替

代, 即某一功能的减弱并不一定能由另一功能的增

加来补偿 (Gamfeldt et al, 2008; Maestre et al, 

2012b)。 

鉴于上述缺陷, 在用平均值法量化多功能性

时, 可以结合单功能法建立各个功能与多样性之间

的关系。若条件允许, 再结合物种替代法分析每个

物种对不同功能的作用, 可以弥补该方法的一些 

不足。 

2.4  单阈值法 

该方法可以评估达到某一阈值的功能数是否

随多样性的增加而增加。其优点是较灵活, 因为测

定的是超过某一水平的功能数量, 故而多样性与多

功能性的关系不管是线性还是非线性都不影响测

定的结果, 即使功能间存在权衡、交互作用等问题, 

也能很好地获取达到阈值的功能数, 并且适用范围

广(Byrnes et al, 2014a)。但是单阈值法也有缺点: (1)

阈值的选择较随意, 研究者往往会选择有利于实验

结果表述的阈值, 而不同的阈值可能得到截然不同
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的结果。因此, 没有恰当的理由时, 单个阈值的结

果往往让人难以信服。(2)对每个功能的测度存在不

足, 不能反映超过阈值或低于阈值的程度, 只能体

现生态系统的整体功能达到了哪个水平(Gamfeldt 

et al, 2008)。(3)因缺少统一的标准, 在实际应用中

很难准确地判断哪个阈值最能反映多样性与多功

能性的关系(Gamfeldt et al, 2008), 只检验单个阈值

可能会丢失一些重要的阈值, 如多样性作用最强时

的阈值(Byrnes et al, 2014a)。(4)不能测定多样性对

单个生态系统功能的影响。(5)未考虑功能之间的 

相关性(Dooley et al, 2015)。(6)未考虑不同功能的   

权重。 

在应用单阈值法时, 为了尽量避免遗漏某些关

键的阈值信息, Zavaleta等(2010)在0–100%的范围

内选择了9个阈值: 10%、20%、30%、40%、50%、

60%、70%、80%、90%。这种阈值选择方式虽然没

有多阈值法所选择的阈值全面, 但是也覆盖了从低

到高的各个水平, 可以获得较多的信息, 增强对单

个功能超过或低于某阈值的程度的度量。但是, 对

于一些较小的阈值(如低于最大值30%), 几乎任何

多样性水平的群落都能实现所测定的功能, 因此, 

过小的阈值显得有些赘余; 相反, 可以在多样性与

多功能性的关系发生变化的拐点处多设置几个阈

值, 以确定最接近生态系统发生状态转变的阈值水

平。同时, 在用该方法测定多功能性时, 可以结合

单功能法分别建立各个功能与多样性之间的关系, 

从不同的角度进行分析, 从而找出多样性和多功能

性之间的潜在关系。 

2.5  多阈值法 

多阈值法在本质上与单阈值法是同一种方法, 

但它将所有的阈值都进行了计算, 因此比单阈值法

提供的信息更多, 不仅拥有单阈值法的优点, 并且

比单阈值法更灵活、全面(Byrnes et al, 2014a), 用该

方法测得的多功能性水平可以在不同实验间进行

直接比较。因为设置的阈值为0–100%, 因此不必考

虑阈值的选择, 可以在各个阈值水平检验多样性对

多功能性的影响。但其存在4个明显的缺点: (1)提供

了一系列的测度指标, 相对而言比较繁琐(Byrnes et 

al, 2014a)；(2)不能测定多样性对单个生态系统功能

的影响；(3)未考虑功能之间的相关性(Dooley et al, 

2015)；(4)未考虑不同功能的权重。 

同样, 在采用该方法测定多功能性时可以结合

单功能法, 这样有助于找出多样性和多功能性之间

的潜在关系。 

2.6  直系同源基因法 

直系同源基因法本质上衡量的是群落中物种

所拥有的功能基因的多样性, 而不是测度该群落真

正能够行使的功能。该方法是分辨不同微生物功能

的有效方法, 且不会低估微生物的功能, 可以定量

估计微生物群落多样性的改变对生态系统功能的

影响。同时, 直系同源基因法还能反映进化多样性, 

从进化的角度与生物多样性进行了结合 (Faith, 

1992; Hendry et al, 2010)。此外, 由于能从许多研究

地点获取直系同源基因丰富度的数据, 因此可以在

较大尺度上研究BEMF关系。 

直系同源基因法的主要缺点如下: (1)由于将所

有的直系同源基因计算在内, 没有考虑这些功能是

否在微生物基因组数据库(MBGD)里被预测过, 因

此对多功能性的预测能力较低, 若要提高预测能

力, 需要更详细的分析(Miki et al, 2014)。(2)微生物

的功能除受物种基因影响外, 还可能受到种间相互

作用和环境因素的影响, 单纯用直系同源基因丰富

度来估计, 可能会高估多功能性(可以采用基于物

种特征的功能多样性进行分析来弥补此缺点)。(3)

通过直系同源基因不能判断对应功能的强弱。(4)

对于微生物丰富度和直系同源基因变异较大的大

尺度实验, 还需阐明群落直系同源基因作为生态系

统多功能性指数的有效性(Miki et al, 2014)。(5)适用

范围小, 只能用于微生物群落多功能性的分析。 

2.7  多元模型法 

多元模型法是最新提出的一种检测BEMF关系

的方法, 也是目前最能充分利用数据信息的方法, 

它充分考虑了不同方面的多样性、功能间的权衡和

相关性对多功能性的影响, 可以从多个角度获得较

为全面的信息; 同时, 综合了单功能法、平均值法、

物种替代法和单阈值法的优点, 实现了以往的方法

没能达成的目标, 即在分析单个功能的同时量化生

态系统多功能性。此外 , 该方法的主要优点有

(Dooley et al, 2015): (1)可以检测生态系统整体功能

达到最大值时的物种组成和相对多度。(2)可以检测

功能之间的权衡和相关性, 更好地解释多样性与多

功能性的关系。(3)可以检测各物种及种间交互作用

对各个生态系统功能的作用及相对重要性。(4)具有

很强的预测能力, 如当物种丰富度相同时, 其他方
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法预测的多功能性是相同的, 但该方法根据不同的

物种组成和相对多度可以识别出不同的多功能性。

(5)该模型还可引入时间和空间变量来分析多功  

能性。 

尽管多元模型法有很多优点, 但其应用也有较

大局限性, 主要为: (1)该方法需要一系列多样性梯

度, 仅有单作和包含所有物种的混种这两个处理不

适用该方法。(2)当物种数量较多时, 会产生很多的

种间交互系数δ, 故而需要用一定的方法进行降维

处理, 如根据物种所属功能群来划分δ (其他的方法

可参考Kirwan et al, 2009)。(3)目前只适合功能数较

少(如3个功能)的研究, 在功能数较多时, 因分析时

会产生大量的系数, 使得模型变得很复杂, 因而不

适用这种方法(Dooley et al, 2015)。此外, 该方法也

同样没有考虑不同功能的权重问题。 

2.8  不同方法的应用 

根据对各方法原理和特点的分析, 研究者应根

据研究问题的需要以及实验所得的数据选择合适

的多功能性测度方法。事实上, 由于目前的每种方

法都存在相应的缺点, 大多数分析方法会损失关键

信息, 多元模型法虽然损失的信息较少, 但不适合

功能数量较多时的情况, 而常规的多功能性研究往

往功能数较多(Hector & Bagchi, 2007; Isbell et al, 

2011; Jing et al, 2015)。所以，仅靠一种方法很难对

BEMF进行全面分析。 

因此, 在多功能性量化方法有所突破之前, 在

条件允许的情况下, 功能数较少时, 可采用多元模

型法; 当功能数较多时, 研究者可根据不同方法的

特点, 结合多种分析方法, 取长补短。例如, 在用平

均值法量化多功能性时结合单功能法(Jing et al, 

2015), 则既能得到多样性改变对生态系统多个功

能的平均影响, 又可根据单功能法建立的每个功能

和多样性之间的关系得到每个功能如何随着多样

性的变化而变化, 从而有助于研究者发现BEMF的

潜在关系。 

本文介绍的前5种方法的多功能性数据的统计

分 析 可 以 使 用 R 中 的 “Multifunc” 程 序 包 。

“Multifunc”是由Byrnes等(2014a)开发, 免费开源的

程序包, 用于处理生物多样性与生态系统多功能性

数据(http://github.com/jebyrnes/multifunc)。多元模型

法使用的R代码和SAS代码可参考Dooley等(2015)

的附加代码。 

目前, BEMF研究正处于一个快速发展阶段, 

越来越多的研究者投入到BEMF的研究中。然而, 

与BEF相比, BEMF的研究数据仍相对缺乏。此外, 

因不同研究者采用不同的方法来测度多功能性, 使

得已有研究数据之间很难进行对比, 更加剧了这种

情况。为此, 希望在大力开展BEMF实验的同时, 能

开发一种简洁且具有兼顾单个功能和多功能性整

体水平的测度方法, 以实现不同研究之间的整合分

析, 从而促进BEMF研究的发展。 
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