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植物群落构建机制研究进展
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摘要：群落构建研究对于解释物种共存和物种多样性的维持是至关重要的，因此一直是生态学研究的中心论题。 尽管近年来关

于生态位和中性理论的验证研究已经取得了显著的成果，但对于局域群落构建机制的认识仍存在很大争议。 随着统计和理论

上的进步使得用功能性状和群落谱系结构解释群落构建机制变为可能，主要是通过验证共存物种的性状和谱系距离分布模式

来实现。 然而，谱系和功能性状不能相互替代，多种生物和非生物因子同时控制着群落构建，基于中性理论的扩散限制、基于生

态位的环境过滤和竞争排斥等多个过程可能同时影响着群落的构建。 所以，综合考虑多种方法和影响因素探讨植物群落的构

建机制，对于预测和解释植被对干扰的响应，理解生物多样性维持机制有重要意义。 本文试图在简要回顾群落构建理论及研究

方法发展的基础上，梳理其最新研究进展，并探讨整合功能性状及群落谱系结构的研究方法，解释群落构建和物种多样性维持

机制的可能途径。 我们认为，在结合功能性状和谱系结构研究群落构建时，除了考虑空间尺度、环境因子、植被类型外，还应该

关注时间尺度、选择性状的种类和数量、性状的种内变异、以及人为干扰等因素对群落构建的影响。
关键词：群落构建；功能性状；谱系结构；环境过滤；相似性限制
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群落构建（ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ）研究对于解释物种共存和物种多样性的维持是至关重要的，因此一直是

生态学研究的中心论题，但同时也是充满争议的论题［１］。 基于物种的生态位理论（ｎｉｃｈｅ ｔｈｅｏｒｙ）和中性理论

（ｎｅｕｔｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ）是解释群落构建的两个主要理论，但是由于中性理论对传统生态位理论的严重挑战［２］，导致

了群落构建研究经历了反对、争辩和整合群落中性理论的蓬勃发展之十年。 之后以 Ｖｅｌｌｅｎｄ［３］ 提出群落生态

学的概念框架为标志性转折点，群落构建的研究进入了以中性群落构建为基点，探究群落构建中多种随机和

生态位过程的新阶段［４］。 近年来，大多数生态学家倾向于将中性理论和生态位理论的关键要素进行整合［５］，
并希望能构建同时包含随机性和确定性过程的综合模型。 为此，在每个关键阶段国内群落构建研究领域的同

仁也及时地介绍了当前研究的进展，例如周淑荣和张大勇［６］介绍了群落中性理论、牛克昌等［５］介绍了群落构

建生态位理论和中性理论的争论和整合、朱璧如和张大勇［７］介绍了群落生态学的理论框架、牛红玉等［８］介绍

了基于谱系分析的群落构建研究进展。 这些综述为群落构建的研究提供了很好的研究思路。
近 ５ 年来由于一系列基于功能性状（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ）、谱系结构（ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ）和尺度效应分析研

究的快速发展，群落构建研究也取得了一些新的研究进展，例如区域和局域种库对群落构建的影响［９⁃１０］、气候

和土壤等非生物环境筛的重要性［１１⁃１２］、竞争导致的（性状 ／谱系结构 ／物种）趋同和趋异并存［１３⁃１４］、生态位过程

和随机作用重要性随尺度的改变［１５］、适合度分化和平衡化作用的重要性［１６⁃１７］、竞争能力的等级性和群落构

建［１８］、扩散作用和集合群落［１５］，等等。 这也使得将生态位理论扩展到物种丰富度较高的生态系统中变为可

能［１９］，同时为整合中性理论和生态位理论奠定了很好的基础。 因此，综合考虑多种方法和影响因素探讨植物

群落的构建机制，对于预测和解释植被对干扰的响应，理解生物多样性减少、气候变化、入侵物种对群落动态

的影响有重要的科学意义［２０］。
本文试图在简要回顾群落构建理论及研究方法发展的基础上，梳理其最新研究进展，并探讨整合功能性

状及群落谱系结构的研究方法，解释群落构建和多样性维持的可能途径。

１　 群落构建理论的主要内涵及发展

１．１　 生态位理论

１９１０ 年 Ｊｏｈｎｓｏｎ 首次提出了生态位（ｎｉｃｈｅ）概念。 Ｇｒｉｎｎｅｌｌ 将其定义为群落中物种所占据的限制性环境

因子单元。 Ｇａｕｓｅ［２１］强调了群落中物种间的相互作用，提出了竞争排斥原理（ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ）。
基于生态位理论，Ｄｉａｍｏｎｄ［２２］首次正式提出了群落构建规则（ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｒｕｌｅｓ），认为群落构建是大区

域物种库中物种经过多层环境过滤和生物作用选入小局域的筛选过程。 在生态位理论的验证中，人们研究了

除生境中的可利用资源外，时间［２３］、空间［２４］、环境因子等其他因素对生态位分化及物种共存的影响［２５⁃２６］。 随

之，环境过滤（ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ）和相似性限制（ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ）两个相反的作用力被认为是局域植物
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群落组成的基本驱动力［２７］。 许多研究已经通过构建零模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）等方法证明了环境过滤和相似性限

制的存在［１３，２８⁃２９］。
近年来学者们还根据不同的生态位模型对生态位理论进行了验证和补充。 Ａｄｌｅｒ 等［３０］、Ｔａｎｇ 和 Ｚｈｏｕ［３１］

分别构建群落动态模型，量化了生态位分化在大尺度及物种丰富度高的群落中对物种共存的重要性。 Ｋｙｌａｆｉｓ
和 Ｌｏｒｅａｕ［３２］提出生态位构建（ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ）的概念，认为基于生态位理论研究物种的共存，不仅应该考

虑生态因子对物种的影响，还应该考虑物种对生态因子的影响。 随后，Ｖａｎｎｅｔｔｅ 和 Ｆｕｋａｍｉ［３３］提出了生态位构

建假说，认为如果将物种的生态位分为物种间的生态位重叠（ｎｉｃｈｅ ｏｖｅｒｌａｐ）、对环境的影响生态位（ ｉｍｐａｃｔ
ｎｉｃｈｅ）及对环境资源的需求生态位（ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ｎｉｃｈｅ）三个部分，基于生态位对群落构建的预测将更准确。
Ｔｕｒｎｂｕｌｌ ［３４］等基于资源的生态位模型研究也表明，群落中物种间互补效应（ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ）的出现是

由于共存物种的生态位差异导致的，但是这种互补效应可能是短暂的，并不能保证物种稳定的共存。 所以，群
落的构建过程可能是在某一时间轴上的动态过程，不同的时期的构建过程可能不同。
１．２　 中性理论

中性理论是 Ｈｕｂｂｅｌｌ［２］基于遗传学家 Ｋｉｍｕｒａ 的分子进化中性学说提出的。 中性理论认为群落中相同营

养等级的所有个体在生态位上等价，群落动态是随机的零和过程，并认为扩散限制（ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ）对群

落结构有着决定性的作用［２，３５］。 以往研究已经从物种等价性［３６］、零和多项模型［３７］和扩散限制［３８］等角度对中

性理论进行了验证和讨论。 但是，有学者认为如果中性理论对个体对等性的假设成立，物种在生活史、竞争能

力上的差异将不复存在，其它维持群落稳定的因素比如密度依赖也将被忽略［３９］。

　 图 １　 中性随机和生态位过程在群落构建过程中的作用模式（图

右仿自 Ｓｔｏｋｅｓ ＆Ａｒｃｈｅｒ， ２０１０）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｂｏｔｈ ｎｅｕｔｒａｌ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ａｎｄｎｉｃｈｅ

ｐｒｏｃｅｓｓｅｓｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ （ｒｉｇｈｔ ｐａｒｔ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｔｏｋｅｓ＆Ａｒｃｈｅｒ， ２０１０）

近年来，人们在中性理论的验证中又考虑了空间尺度、环境因子、物种互利、密度依赖等因子对群落构建

的影响。 例如，Ｃｈａｓｅ［４０］证明了在生产力较高的环境中，随机的群落构建过程能维持更高的物种多样性。 Ｍａｙ
等［４１］基于种⁃面积曲线的分析表明，在局域和集合群落尺度上扩散能力和物种多样性的关系会随着研究尺度

的不同而改变。 Ｘｉａｏ 等［４２］指出促进作用（Ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ）对物种多样性有负影响，应作为中性理论的考虑因素。
Ｇｒａｖｅｌ 等［４３］证明了中性理论在沼泽生态系统群落构建中的预测能力。 同时，Ｒｏｓｉｎｄｅｌｌ［４４］ 认为很多生态学家

误解了中性理论，因为中性理论并不强调物种个体的生态位等价性，它只是想通过简单的假设使大家能更好

的理解复杂的生态系统。 总之，模式并不等于过程，已有的发现都是物种分布模式的描述，这并不能代表群落

构建的过程，因为不同的过程可能导致相同的构建结果［４４］。 所以，应该尽可能的搜集更多类型的数据，特别

是群落动态的数据来验证中性理论的实用性。

１．３　 生态位理论和中性理论的整合

如今，越来越多的生态学家认为群落构建的生态位

理论与中性理论之争的最终归宿应该是二者的整

合［４５⁃４７］（图 １）。 因为，尽管中性理论对许多事实无法解

释，但其合理的部分可以弥补生态位理论的关键缺

陷［３６，４８⁃４９］。 比如，中性理论强调了群落构建中容易被忽

略的过程，如扩散限制、迁入和迁出概率、生态漂变

等［５０］，为在个体水平上探讨群落构建搭建了理论框架。
Ｇöｔｚｅｎｂｅｒｇｅｒ 等［４］ 对 ５９ 篇植物群落构建研究论文的

ｍｅｔａ 分析也表明，物种的非随机共存并不是普遍现象。
这也间接证明了中性理论存在的合理性。

由于中性理论所表述的是在纯随机作用下的群落

构建状态［５１］，所以在整合生态位理论和中性理论的过

程中，一些研究者主张将中性理论作为群落构建的零模

型［５２⁃５３，４４］。 Ｒｏｓｉｎｄｅｌｌ 等认为中性模型可以用作零模型
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或近似值，但不能二者兼顾［４４］。 Ｔｉｌｍａｎ［５４］和 Ｇｒａｖｅｌ［５５］分别提出了中性 生态位连续体假说和随机生态位假

说。 基于这些假说，Ｓｔｏｋｅｓ 和 Ａｒｃｈｅｒ［５６］提出了新的群落构建过滤框架（ ｆｉｌｔｅｒ ｐａｒａｄｉｇｍ），此框架同时考虑了随

机扩散和生态位分化，空间和时间尺度对群落构建的影响，并以热带草原的灌木群落为研究对象对其进行了

验证。 Ｗｅｉｈｅｒ［５７］等通过移栽实验证明了扩散、生态位分化和功能性状对群落功能构建有同等的重要性。
Ｍｕｔｓｈｉｎｄａ ＆ Ｏ′Ｈａｒａ ［５８］通过建模的方法将物种的多度变化分解为基于生态位和随机因子调控的两部分来整

合中性理论和生态位理论，并用模拟数据做了验证。 Ｓｍｉｔｈ 和 Ｌｕｎｄｈｏｌｍ ［５９］，Ｔｕｏｍｉｓｔｏ 等［６０］ 和 Ｄｉｎｉｚ⁃Ｆｉｌｈｏ
等［６１］则认为用变异分解的方法区分中性和生态位过程对群落构建的影响并不可靠，因为这些结果很容易受

到环境的空间自相关和取样差异的影响。 尽管这些假说和整合后的理论框架还没有得到很统一的认识，在实

际群落中也没有被充分验证，但是这些都为后期中性理论和生态位理论的整合奠定了很好的基础。
中性理论和生态位理论的整合已经成为一种必然趋势，生态位和中性理论争论的核心问题已经是生态位

分化和随机作用在群落构建中的相对贡献大小的问题。 今后需要用尽可能多的生态系统的数据来对已有的

整合模型进行验证，以更好地理解确定性过程和随机过程在群落构建和生物多样性维持中的作用。

２　 群落构建的研究方法及进展

２．１　 基于物种的方法

物种的有无和多度数据是群落生态学分析中最基本的数据，基于此数据矩阵，可以通过计算共存指数

（ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｉｎｄｅｘ）反映物种空间上的分离或聚集。 但基于共存物种对数的均值计算的共存指数，并不能

反映群落的实际情况，因为用不同的共存指数得出的结果可能不同。 而且，物种分离既可能是由于竞争导致，
也可能是由环境的变异造成的［４］。 所以如果所研究的地点不能控制其环境异质性，用这些共存指数得出的

结果可能无法解释。
物种多样性的提出使人们能够定量地描述群落的组成结构及其变化，其度量及分析方法已有大量研究，

并不断用来验证中性理论中扩散限制对物种多样性的影响［６２⁃６３］。 近年来，已有研究基于物种多样性从不同

尺度、植被类型和海拔等方面探讨了群落构建机制过程中确定性因子和随机作用的相对重要性（表 １）。
Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ 等［６４］对中国古田山阔叶林的研究表明，物种的丰富度和组成受随机扩散作用影响，在群落演替的

过程中每个物种都有相同的随机迁入率（表 １）。 Ｍｙｅｒｓ 等［６５］将温带和热带森林的构建过程做了对比，发现热

带森林构建过程支持扩散限制理论，而温带森林支持环境过滤理论。 而 Ｍｏｒｉ 等［６６］ 对日本北海道的温带森林

的研究发现，高海拔群落构建是确定性过程，低海拔群落构建是随机过程。 在尺度方面，Ｗａｎｇ［６７］ 对中国森林

的研究表明，在区域尺度到局域尺度群落的构建中环境过滤和扩散限制比种间竞争的作用大。 Ｄｅ Ｃａｃｅｒｅｓ
等［６８］关于全球森林的研究发现，全球尺度物种 β 多样性变化模式和 γ 多样性变化模式相同，主要是由于 γ 多

样性的变化受局域尺度群落的随机构建过程影响。
２．２　 基于谱系结构的方法

群落内现有物种组成是进化过程和生态过程共同作用的结果， 分析物种间亲缘关系可以从进化角度深

入地分析群落物种组成现状和原因［６９］。 以往，生态学家常用物种的多样性指数和种属比来反映群落中物种

的丰富度及其亲缘关系［７０］。 但是，种属比并不能反应同属内物种间的亲缘关系，所以以此推断群落构建的成

因不够准确。
Ｗｅｂｂ［７１］首次试验性地将谱系树（ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ ｔｒｅｅ）运用到群落生态学研究。 随后， Ｗｅｂｂ 等［２７］ 又进一

步系统地阐述了群落谱系结构研究的具体操作方法， 主要是通过比较群落内物种间的谱系距离与随机模型

下的谱系距离是否有显著差异来揭示群落构建机制［８］。 如果生境过滤作用占主导地位， 则相同生境将筛选

出适应能力相似、亲缘关系偏近的物种，会表现为谱系的聚集（ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ）；相反， 竞争排斥作

用会使生态位相似的物种无法共存于同一环境， 则群落内物种亲缘关系较远，表现为谱系的发散

（ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｏｖｅｒｄｉｓｐｅｒｓｅｄ）。
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Ｇｒａｈａｍ 和 Ｆｉｎｅ［７２］将传统的 β 多样性和群落谱系学整合， 提出了谱系 β 多样性（ｐｈｙｌｏｂｅｔａｄｉｖｅｒｓｉｔｙ），从局

域过程和区域过程两方面共同揭示现有生物多样性格局。 Ｇｏｎｚáｌｅｚ⁃Ｃａｒｏ 等［７３］进一步提出了谱系 α 和 β 多样

性，证明了南美西北部热带森林构建过程中环境梯度是谱系 α 和 β 多样性变化的主要驱动因子。 近年来，基
于谱系结构的研究多用来探讨环境过滤和竞争排斥在群落构建过程中的相对重要性（表 １）。 比如，Ｗｈｉｔｆｅｌｄ
等［７４］对新几内亚热带森林的研究发现，热带森林演替过程中环境过滤是主要的群落构建驱动因子。 在我国，
Ｑｉａｎ 等［７５］和 Ｈｕａｎｇ［７６］分别对中国长白山温带森林和南部亚热带森林的研究也表明，环境因子是木本群落物

种谱系 α 和 β 多样性变化的主要驱动因素，而且在温带森林中环境因子对木本群落的影响要强于对草本群

落的影响。
然而，用物种谱系距离代表特征距离是基于群落谱系结构推断构建过程的前提假设，此假设的合理性后

来受到质疑。 Ｗｅｂｂ 等［２７］提出生态性状的进化特征会影响群落的构建过程，同时认为功能性状按进化特征应

该划分为与亲缘关系有关的保守性状（ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｔｒａｉｔｓ）和与亲缘关系无关的趋同性状（ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ）。
虽然很多研究表明，大多数生态性状是谱系保守的［７７⁃７８］， 但是仍有一些生态性状被发现是进化易变的［７９］。
所以，谱系距离不能代表物种的特征距离，仅仅考虑谱系结构而忽略功能性状的群落分析结果对群落构建的

解释是有限的［５７］。
总之，直接用物种之间的亲缘关系距离分析群落多样性的维持机制时， 一定要注意其前提假设。 在具体

研究中， 可以适当选择一系列与研究目的相关的生态性状， 分析其进化特征后， 结合谱系研究结果， 共同揭

示群落构建成因。
２．３　 基于功能性状的方法

植物功能性状（ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ）是指那些能够影响植物个体适合度的形态、生理、物候等特征［８０］。
植物功能性状的差异不仅能够客观表达植物自身生理过程及对外部环境的适应策略的不同［８１⁃８２］，而且也可

以将群落结构与群落环境、生态系统过程等联系起来［８３］。 基于功能性状的群落构建主要被两个非随机的生

态位过程所驱动：环境过滤和相似性限制。 如果共存物种性状的分布模式相对于零模型表现为性状的聚集

（ｔｒａｉｔ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ），那么环境过滤是群落构建的主要驱动者［８４］，即非生物的构建机制。 相反，如果表现为性

状的发散（ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ），那么相似性限制起主导作用。
许多研究已经基于功能性状证明了生境过滤和相似性限制的存在［２８，８５⁃８６］（表 １）。 Ａｃｋｅｒｌｙ 和 Ｃｏｒｎｗｅｌｌ［８４］

为了区分群落性状沿着环境梯度和群落内部的变异大小，利用性状梯度分析（ ｔｒａｉｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ）方法将性

状分为样地内 α 和样地间 β 两部分，证明了加利福尼亚森林构建过程中比叶面积、木质密度和植株最大高度

对环境的响应更加明显。 之后多项研究用性状梯度的方法验证了环境过滤在澳大利亚藤本和灌木［８７］、退化

草地［８８⁃８９］等群落构建中的作用。 然而，Ｙａｎ 等［９０］基于性状分别对生态位理论和中性理论做了验证，表明在亚

高山的森林群落构建中相似性限制更能决定物种的共存。 Ｄａｎｔｅ 等［２８］ 基于花性状对弃耕地的群落构建过程

的研究表明，样地间资源的变异对花性状的分布模式影响并不大，而生态位分化（相似性限制）可能是影响共

存物种花性状变异的主要因子（表 １）。
但是还有一些研究认为，扩散限制可能是区域群落构成的主要调控因子［１２１］。 支持扩散限制理论的研究

多以种子性状的研究较多。 Ｌｅｉｓｈｍａｎ［１２２］研究表明，种子的大小和数量的权衡决定了群落的结构。 Ｄａｌｌｉｎｇ 和

Ｈｕｂｂｅｌｌ［１２３］、Ｆｏｓｔｅｒ 等［２９］基于种子及繁殖性状分别对森林和草本群落演替过程的构建机制做了研究，表明种

子大小的权衡会影响先锋群落的物种组成，而且扩散限制可能是维持区域物种多样性的主要因子。
在区域尺度上性状的聚集和发散在共存物种间也是可以同时存在的（表 １）。 Ｇｒｉｍｅ［１２４］ 对草地群落构建

的研究表明，和生产力相关的性状会表现出性状的聚集，和生理及繁殖相关的性状会表现出性状的发散。
Ｃｏｒｎｗｅｌｌ 和 Ａｃｋｅｒｌｙ［１２５］对加利福尼亚森林群落的研究表明，生境过滤和相似性限制能同时影响群里的构建和

性状的分布，而且二者的贡献值决定于所研究样地的非生物因子的变化。 Ｎａａｆ 和 Ｗｕｌｆ［９６］ 对林下草本构建过

程的研究也表明，随着土壤资源可利用性和光照强度的增加冠层高度的性状表现为性状聚集，而繁殖性状表
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现为性状的离散。 因此，群落的构建过程可能不存在功能上的冗余，多个构建过程可以同时进行（表 １）。

表 １　 近 ４ 年植物群落构建主要研究概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｆｏｒ ｒｅｃｅｎｔ ｆｏｕｒ ｙｅａｒｓ

方法
Ｍｅｔｈｏｄ

地点
Ｓｉｔｅ

植被类型 ／ 类群
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ ／
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

性状数量
Ｔｒａｉｔ ｎｕｍｂｅｒ

主要结论
Ｍａｊｏｒ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ 中国浙江 阔叶林

群落中物种的丰富度和组成是随机扩散决
定的

［６４］

宾夕法尼亚州 次生林
环境因子限制了群落不同功能群的盖度，影
响着群落构建

［９１］

中国 森林
区域到局域尺度群落的构建，环境过滤和扩
散限制比种间竞争的作用大

［６７］

意大利中部 地中海常绿林
环境胁迫下共存物种的互利作用会驱动群
落的构建，反之，竞争作用驱动群落构建

［９２］

全球 全球森林
全球尺度 γ 多样性的变化受局域尺度群落
的随机构建过程影响

［６８］

玻 利 维 亚 和 密
苏里

温带和热带森林 热带森林：扩散限制温带森林：环境过滤 ［６５］

日本北海道国家
公园

温带森林
高海拔群落构建是确定性过程，低海拔群落
构建是随机过程

［６６］

谱系 新几内亚 热带森林 热带森林演替符合环境过滤的构建过程 ［７４］

Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ 加拿大亚伯达 热带草原
在自然草原群落中竞争不会导致谱系的
发散

［９３］

德国耶拿 控制实验 生态位互补在群落构建中十分重要 ［９４］

南美西北部 热带森林
环境梯度是谱系 α 和 β 多样性变化的主要
驱动因子

［７３］

中国长白山 温带森林
环境因子对木本群落系统发育 α 和 β 多样
性的影响大于对草本群落的影响

［７５］

中国南部
热 带 和 亚 热 带
森林

在中国的亚热带森林中，非生物因子过滤是
主要的群落构建机制

［７６］

性状 Ｔｒａｉｔ 全球
从亚北极高地到
热带雨林的 ９ 个
生物群区

２（叶片：２）

从全球到区域群落构建性状的聚集程度是
从区域到局域构建的两倍，性状的聚集和发
散是生物和非生物驱动因子共同作用的
结果

［９５］

瑞典东南部 草原
５ （叶片：１；种子：
２；植株：２）

物种的相互作用和扩散限制同时影响区域
到局域的群落构建

［８９］

比利时南部 草原
２８（叶片：１；种子：
１６；花：３；植株：８）

草本群落演替过程中基于性状的群落构建
是一个确定性过程

［８８］

澳大利亚东部 雨林
４（叶片：３；种子：
１）

同一群落中的优势物种基于不同的性状组
合可以有不同的构建模式

［８７］

德国西北部
原始森林中的草
本层群落

７（花：３；种子：２；
植株：２）

多个构建机制可以同时进行，繁殖性状表现
出性状的发散，而冠层高度则表现出性状的
聚集

［９６］

新西兰 常绿林 ４（叶片：４）
在高营养样地中资源利用策略的不同是物
种共存的必要条件，但在低营养的样地中
不是

［９７］

马来西亚 热带雨林
９（叶片：５；种子：
１；茎：２；植株：１）

土壤资源可利用性是热带雨林的主要环境
过滤因子

［９８］

台湾北部
亚 热 带 常 绿 阔
叶林

５（叶片：３；茎：１；
植株：１）

基于的性状的环境过滤是物种共存和群落
组成的主要驱动因子

［８５］

瑞典东南部
弃耕地和半自然
草地

３（叶片：２；种子：
１）

草本群落的构建是随机的，但是物种的多度
受环境和性状影响

［９９］

加拿大安大略湖 弃耕地植物群落 １（花：１） 共存物种在开花时间上并没有表现出生态
位的分化

［２８］
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续表

方法
Ｍｅｔｈｏｄ

地点
Ｓｉｔｅ

植被类型 ／ 类群
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ ／
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

性状数量
Ｔｒａｉｔ ｎｕｍｂｅｒ

主要结论
Ｍａｊｏｒ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

德国图林根州 中湿型草原
１８（叶片：６；茎：２；
种子： ２；花： ３；植
株：５）

群落构建过程中，物种会通过生态位分化和
竞争排斥维持物种的多样性和功能多样性
的最大化

［１００］

中国青藏高原 亚高山草甸
２（种子：１；叶片：
１）

局域尺度亚高山草甸群落的构建过程不受
环境和空间的影响

［１０１］

墨西哥南部 干旱和湿润雨林
１１（叶片：８；茎：１；
种子：２）

水分是干旱森林演替的主要环境过滤因子，
光是湿润雨林演替的主要过滤因子

［１０２］

北美东部 温带森林
４（叶片：１；茎：１；
种子：１；植株：１）

基于功能性状的环境过滤是群落构建的主
要机制

［１０３］

苏格兰南部
地 中 海 灌 木 和
草原

４（叶片：１；植株：
１；种子：２） 环境过滤导致了性状的收敛 ［１０４］

新西兰 半干旱草原
１４（叶片：８；种子：
１；植株：４；花：１）

环境过滤和相似性限制作用于不同的尺度
上，集合群落尺度上环境过滤起作用，局域
尺度上相似性限制起作用［１０５］

性状
哥斯达黎加、美国
亚利桑那州和俄
勒冈州

干旱热带雨林 １（叶片：１）
生物因子是低海拔群落构建主要驱动因子，
非生物因子是高海拔群落构建主要驱动
因子

［１０６］

Ｔｒａｉｔ 捷克波希米亚
北部

山地草原 ７（植株：７） 草原群落中物种的替代过程是一个中性的
过程

［１０７］

法国阿尔卑斯
山脉

草原、灌丛、森林
５（叶片：３；种子：
１；植株：１）

大尺度上环境过滤在构建过程中起主要
作用

［１０８］

瑞士阿尔卑斯
山脉

草本群落
３（叶片：２；植株：
１）

高海拔支持环境过滤，低海拔环境过滤、相
似性限制、随机构建共同作用

［１０９］

中国 季节性洪水林
１５ （ 叶 片： １２； 树
皮：１；茎：１；根：１）

环境过滤是物种丰富度高的热带森林中功
能群组成的主要驱动因子

［８６］

墨西哥太平洋
海岸

热带落叶林 ３（叶片：２；茎：１） 森林演替早期和后期有不同的群落构建机
制，人为管理因素会影响群落构建过程

［１１０］

意大利亚平宁
山脉

钙质草原
１７（叶片：４；花：２；
种子：１；根：１；茎：
１；植株：８）

群落构建是非随机过程，生物过滤和竞争排
斥共同作用

［１１１］

苏格兰 沙质草原
１２（叶片：２；种子：
２；植株：５；花：４）

土地利用的改变和群落的管理会影响后期
的群落构建过程

［１１２］

谱系＋性状
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ＋ 法属圭亚那 新热带森林

１７（叶片： １０；茎：
５；植株：１）

环境过滤在物种丰富度高的生态系统中起
主要作用

［１９］

Ｔｒａｉｔ
巴拿马和波多
黎各

两种不同演替阶
段的热带森林

８（叶片：５；种子：
１；茎：１；植株：１）

群落构建在系统发育上是随机的，在功能性
方面是非随机的，环境过滤调控着森林的
演替

［１１３］

中国南部海南岛
热带原始林和次
生林

１１（叶片：４；茎：１；
种子： ２；果实： １；
植株：３）

随着研究尺度的增加，性状分布会更加聚
集；在原始林中，多个构建过程可以同时
进行

［１１４］

瑞典厄兰岛 草原
１１（叶片：３；种子：
５；植株：３）

干扰后群落的恢复构建过程是一个确定性
的过程，早期环境过滤起主要作用，后期竞
争排斥作用更明显

［１１５］

中国东北和美国
中北部

温带森林
６（叶片：４；茎：１；
植株：１）

在温带森林的构建过程中，群落的构建机制
受研究尺度的影响，大尺度上表现为环境过
滤和扩散限制，小尺度上表现竞争排斥

［１１６］

亚得里亚海北部 草原
１３（叶片：７；花：２；
植株：４）

功能性状：牧草群落支持环境过滤，草甸支
持相似性限制。 谱系结构：牧草支持相似性
限制，草甸支持环境过滤

［１１７］
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续表

方法
Ｍｅｔｈｏｄ

地点
Ｓｉｔｅ

植被类型 ／ 类群
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ ／
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

性状数量
Ｔｒａｉｔ ｎｕｍｂｅｒ

主要结论
Ｍａｊｏｒ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

中国东南部 亚热带森林
５（叶片：２；种子：
１；茎：１；植株：１）

在局域尺度上，非生物过滤和扩散限制比群
落的谱系结构对群落构建的影响大

［１１８］

意大利第勒尼安
海岸

海岸沙丘群落
１６（叶片：６；种子：
３；花：２；植株：５） 谱系结构不能代表群落功能的结构 ［１１９］

中国西南部 热带森林
１０（叶片：５；种子：
２；茎：１；植株：２）

在空间尺度上群落的构建过程是确定性过
程，大尺度上非生物因子决定群落构建，小
尺度上生物因子决定构建过程

［１２０］

尽管如此，这些模式是受所选择分析的性状种类、数量、竞争能力等级和研究尺度影响的。 原因有两点：
（１）性状的聚集和发散有很强的尺度依赖性，同时也和群落内部物种竞争能力的等级有关。 在相对同质的环

境中，性状的聚集也可能是由对有低竞争力性状物种的排除造成的。 （２）所选择性状的数量和性状的本征维

度（ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｉｔｙ）也可能影响着群落构建的结果。
２．４　 功能性状与谱系结构相结合

已有研究结果表明，基于中性理论的扩散限制、基于生态位的环境过滤和竞争排斥等多个过程可能同时

影响着群落的构建。 谱系和功能性状不能相互替代［１２６］，在研究的过程中应该尽可能选择功能性状和谱系结

构结合的方法来推断群落的构建过程［５７］。 Ｃａｄｏｔｔｅ［１１９］ 将功能性状距离和谱系结构距离整合为功能—谱系距

离（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ⁃ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ），并在高山植被群落构建中证明了方法的可行性。
近年来已有学者开始用谱系和功能性状结合的方法来研究群落构建，主要包括不同尺度上、不同群落类

型和演替过程中的群落构建（表 １）。 例如，Ｂａｒａｌｏｔｏ［１９］用谱系和功能性状相结合的方法研究了物种丰富度较

高的法国新热带森林群落的构建机制，结果表明共存物种实际的功能性状和谱系结构距离比期望值要更加相

似，证明环境过滤是该区群落构建的主导因子。 而 Ｓｗｅｎｓｏｎ 等［１１３］对巴拿马和波多黎各两种不同演替阶段热

带森林的研究表明，群落构建在谱系上是随机的，在功能性方面是非随机的。 瑞典厄兰岛草原恢复演替过程

中，早期表现为环境过滤，后期表现为竞争排斥［１１５］，而亚得里亚海北部草原群落的构建过程中，谱系和功能

性状都表现出了环境过滤和相似性限制的共同作用［１１７］。 同样是热带森林，厄瓜多尔西部的森林在小尺度和

中等尺度上环境因子和生态位分化（相似性限制）共同决定了物种的共存模式［１２７］，但是中国西南部热带森林

在空间尺度上群落的构建过程是确定性过程而非两个过程的共同作用［１２０］。 温带森林的构建过程也受研究

尺度的影响，大尺度上表现环境过滤和扩散限制，小尺度上表现竞争排斥［１１６］。 同时，局域尺度上非生物过滤

和扩散限制比群落的谱系结构对亚热带森林群落构建的影响更大［１１８］。

３　 群落构建与研究尺度的关系

综合以上结果不难看出，在众多群落结构的研究中出现了各种结果，构建随机、性状或谱系的聚集或发

散。 这主要是由于群落构建的成因受多种因素的影响和控制，例如，尺度依赖性就是一个重要的影响因子。
基于植物功能性状的研究逐渐表明，性状的聚集和发散有很强的尺度依赖性。 Ｚｈａｎｇ 等［１２８］ 对中国东北

温带森林的研究表明，在小尺度上物种的多度和尺度都要比期望值高，而大尺度上与期望值没有显著差异，这
表明小尺度群落中物种间的竞争更强烈。 Ｆｒｅｓｃｈｅｔ 等［９５］对全球森林的研究也发现，从全球到区域群落构建性

状的聚集程度是从区域到局域构建的两倍。 所以，群落的构建机制可能有很多种，但是在小尺度上竞争可能

是最重要的构建机制。 Ｍüｎｋｅｍüｌｌｅｒ 等［１２９］的研究还表明空间尺度（样方大小）、环境尺度（土壤类型）和生物

尺度（生长型、植被层）的不同都会影响群落构建的过程，不同的生态系统对不同尺度变化的响应也不尽

相同。
在谱系结构方面，群落的谱系结构和空间尺度也具有一定的相关性。 已有研究表明，小尺度上亲缘关系
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较近的物种不易共存，会呈现出显著的谱系发散［１３０］。 而随着群落空间尺度的增大， 谱系结构有从发散逐渐

转为聚集［７８］，这种趋势在热带雨林的植物群落中更为明显［３６］。 Ｓｗｅｎｓｏｎ 等［７８］还发现，１００ｍ２可能是群落谱系

变化的临界值，小于 １００ｍ２群落谱系趋于发散，反之趋于聚集。 国内学者黄建雄等［７３］ 研究了古田山常绿阔叶

林群落不同尺度下的谱系结构， 均发现大尺度上群落呈现显著的谱系聚集。 不同尺度下群落生境、可利用资

源及其它环境因子的变化可能是谱系结构随着空间尺度变化的主要原因［１３１］。 群落的谱系结构也与分类群

尺度（ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｓｃａｌｅ）和时间尺度有关。 随着分类群尺度的降低， 谱系结构会越来越发散［１３２］；随着物种生长

时间的增加，植物的径级会逐渐增大，群落谱系结构也会趋于发散［７８］。 另外，演替也是群落构建的一个重要

时间尺度，研究发现随着演替的进行， 谱系结构会更加趋于发散［１３３］。
所以， 群落构建的研究需要考虑多种尺度的影响， 不同空间、时间、分类群尺度下的群落构建成因不同。

４　 其他因素对群落构建的影响

环境因子：前已述及，环境因素对群落内物种组成有着非常重要的作用，不同的生境可形成不同的构建机

制。 Ｍｙｅｒｓ 等［６５］比较了温带和热带森林的群落构建机制，结果表明在热带森林群落构建过程中扩散限制占优

势，而在温带森林的群落构建过程中环境过滤占优势。 而且，同样是热带森林，雨林和干旱森林在演替过程中

的群落构建机制变化是完全不一样的［１１０］。 因为在雨林中光是群落演替的主要驱动因子，而在干旱森林中水

分是主要驱动因子。 另外海拔的不同也会影响群落的构建机制，Ｋｅｍｂｅｌ 和 Ｈｕｂｂｅｌｌ［１３４］ 研究发现巴拿马大样

地内高海拔生境下的植物群落表现为谱系聚集，低海拔沼泽和斜坡生境的群落则为谱系发散。 总之， 不同的

生境可能形成不同的构建机制， 但是目前并没有统一的规律来说明一种生境一定会对应一种特定的构建机

制。 这是因为一个群落的物种组成不仅受环境条件、生物间相互作用等局域因素的影响， 还受到地史过程、
物种形成等区域过程的影响［１２１］。

种内变异（ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ）：基于功能性状的研究方法越来越多地被用于群落构建的研究，但多数

研究都以平均性状来描述物种特征，而忽略种内变异。 已有证据表明，种内变异和遗传多样性一样，能显著的

影响群落的构建和稳定性［１３５⁃１３７］。 Ｊｕｎｇ［１３８］的研究表明，在整个群落构建过程中种内变异占群落水平上物种

性状变异的 ４４％，并认为种内变异会通过减轻物种被生物和非生物因子的过滤促进物种的共存。 Ａｌｂｅｒｔ
等［１３９］认为种内性状变异能否忽略（用均值代替）取决于所研究的生态系统、选择的性状、物种和研究目的决

定的。 Ｘｉａｏ 等［４２，１４０］发现无论在基于生态位构建的群落中还是随机构建的群落中，促进作用都有助于物种的

共存和群落生物多样性的维持，而促进作用很大程度来源于种内的变异。 所以，在基于性状的群落生态学研

究中种内性状应该作为一个影响因子被考虑。
性状的本征维度：性状的数量和种类的选择对研究结果有很大的影响，如何才能选择合适的种类和数量

来反映群落构建的真实过程。 在众多已测的功能性状中，很多性状是共变的，比如在全球叶片经济型谱（ ｌｅａｆ
ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ）中提到的 ６ 大叶性状［１４１］。 这些性状都具有强烈的正或负相关，在分析中完全可以用一个

性状轴来代替。 植物性状的本征维度是能描述植物功能性状变异的最少性状轴［１４２］。 明确植物性状的本征

维度不仅能够降低研究性状的数量，更能准确的预测植物对环境的响应，理解群落的构建机制［１４３］。
Ｌａｕｇｈｌｉｎ［１４２］认为植物性状的本征维度不会超过 ６，这就表明植物性状的维度是有可控的上限的。 为了准确有

效的理解基于性状的群落构建过程，我们应该最小化性状的数量，最大化维度的数量。 植物的不同器官承载

着植物不同的功能，每个器官都包含植物对环境响应的潜在信息。 叶片是最明显也是人们最关注的器官，它
表明了植物沿着环境梯度在叶寿命和最大光合能力上的权衡［１４１］。 种子的扩散能力是物种扩散和繁殖的保

障，种子大小（ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ）和种子重量（ｓｅｅｄ ｍａｓｓ）的权衡是植物适应环境的基本策略，而且种子的大小和形状

的权衡是植物繁殖策略的象征［１４４］。 茎杆密度是植物水分利用效率和抗旱、抗冻能力的权衡，同时也是生长

速率和存活率的权衡［１４５］。 植物的根性状，比如比根长（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ）、根密度也是植物的重要性状，反
映了植物生长速率、生活史及增殖扩散能力［１４６］。 花的物候学性状也是植物的关键功能，开花时间以及花期
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受环境和发育调控，反映了共存物种的相互作用［１４７］。 ＬＨＳ（ ｌｅａｆ －ｈｅｉｇｈｔ － ｓｅｅｄ）植物策略表提出比叶面积

（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）、植株高度（ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ）和种子重量三个性状影响着植物的散布、生长和抗性［１４８］， 分别代

表了独立的多元性状轴。 Ｗｅｓｔｏｂｙ 和他的团队随后又增加了叶面积、木质密度（ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ）和根的性状［１４９］

作为重要的植物策略维度。 所以，在研究的过程中应该尽可能的选择植物不同器官的性状，特别是根、茎、叶、
花的性状。

５　 研究展望

群落构建机制的研究是一个长期而艰巨的课题，中性理论和生态位理论之争的最终归宿将是二者的整

合。 虽然零模型和中性－生态位连续体假说及随机生态位假说的提出为这种耦合提供了很好的开端，但是由

于研究尺度、环境因子、性状选择及其它影响因子的不确定，以至于所得结果仍然没有一定的规律性［４］。 综

合这些生态因子，结合性状和群落谱系结构的研究方法是阐明生态位分化的确定性过程和中性作用的随机过

程如何耦合，共同形成和维持物种多样性的必经之路。 综合已有的研究成果，我们认为：
（１）同时考虑空间和时间尺度下植物群落的构建过程对完整地理解构建机制很有必要。 植物群落构建

是一个带有时间轴的动态过程，在物种逐渐替代、更新的过程中，不同时期可能有不同的构建机制，因此仅仅

通过现有现象得出的结果难免会忽略构建机制的演变过程。 比如在演替的早期，由于先锋物种都处在高光的

环境中，土壤营养的可利用性是确定群落物种组成的环境筛，随着演替的进行，物种多样性的增加，物种间的

相互作用可能会逐渐优于环境因子成为群落结构的决定因子。 然而，不同生态系统在时间梯度上的群落构建

过程也不同，比如干旱森林和雨林在次生演替过程就表型出完全不同的构建机制［１１０，１０２］。
（２）在选择性状时，应该增加性状的维度，减少性状的数量，所选的性状应该尽可涉及植物的多个器官。

近年来，人们一直在通过测定物种的生理生态、形态学和生活策略等功能性状理解群落构建。 已有研究也已

经测量了植物的很多性状，但是很多性状只反映了植物的同一种功能策略。 植物的不同器官承载着植物不同

的功能，每个器官都包含植物对环境响应的独立的潜在信息。 所以，多种器官的选择方式可以作为增加维度

的参考。
（３）进一步理解基于功能性状物种的共存机制。 虽然基于性状对群落构建的研究有很大的进展，但是最

终还没能提出一个完善的机制来预测全球和地方气候变化对物种多样性的影响。 现在基于性状的方法主要

是通过分析性状的分布模式来确定环境过滤和生态位分化二者的重要性。 虽然性状的分布能解释物种多样

性的维持，但是没有任何的预测能力。 比如要基于性状预测氮沉降对物种多样性的影响，就要知道所研究群

落的共存机制。 如果资源共享是群落的共存机制，那么氮沉降就会影响群落中物种的多样性，如果土壤的温

度的变化是物种共存的原因，那么氮沉降就不会影响物种的多样性［１５０］。 所以，要达到群落生态学的最终目

的，需要从关注性状的现象学研究转为基于性状对共存机制的验证研究［１５１］。
（４）综合考虑环境变量、人为干扰等其他生态过程深入探讨群落构建成因。 不同的生态系统中群落构建

的驱动因子不同，对于干旱森林而言，水分是群落构建的主要驱动因子，而对于热带雨林，光是群落结构组成

的主要决定性因子［１０２］。 同时，人为的干扰也会改变群落的构建过程。 比如 Ｂｈａｓｋａｒ［１１０］ 的研究表明，人为造

成的次生演替林和原始老林会表现出不同的构建机制。 所以，结合不同生态系统的环境因子、人为干扰等其

他生态过程对准确理解群落构建的具体过程有重要作用。
（５）将种内变异作为群落构建过程的影响因子。 基于功能性状探讨群落构建的机制已有了很大的进展，

但是多数研究中的物种性状都是用性状平均值来代替，这样就忽视了种内变异对群落构建的影响。 但是，近
几年的很多研究已经表明种内变异对群落的动态和生态系统的功能有显著的影响［１５２，１３５］。 所以，在以后的研

究中应该重视种内变异对群落构建的影响。
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