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侯嫚嫚，李晓宇，王均伟，刘帅，赵秀海．长白山针阔混交林不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构．生态学报，２０１７，３７（２２）：７５０３⁃７５１３．
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ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ， Ｃｈｉｎａ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１７，３７（２２）：７５０３⁃７５１３．

长白山针阔混交林不同演替阶段群落系统发育和功能
性状结构

侯嫚嫚１，李晓宇２，王均伟２，刘　 帅２，赵秀海１，∗

１ 北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室， 北京　 １０００８３

２ 北京林业大学理学院， 北京　 １０００８３

摘要：群落构建一直是生态学研究的热点，基于系统发育和功能性状量化生境过滤、竞争排斥以及随机过程在群落构建中的作

用，能够深入理解群落构建机制。 本研究以长白山针阔混交林不同演替阶段的 ３ 个 ５．２ ｈｍ２样地（次生杨桦林、次生针阔混交

林、原始椴树红松林）为平台，基于被子植物分类系统Ⅲ（Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ，ＡＰＧⅢ）构建的系统发育树和 ７ 个关

键功能性状（叶面积、比叶面积、叶片厚度、叶片氮含量、叶片磷含量、氮磷比、最大树高），结合环境数据，分析不同演替阶段群

落系统发育和功能性状结构。 研究表明：（１）各演替阶段 ７ 个植物功能性状都表现出显著的系统发育信号，表明植物功能性状

受系统发育历史影响；（２）系统发育和功能性状结构在不同演替阶段和不同径级均为非随机状态。 随着演替的推进群落系统

发育和功能性状结构由聚集走向发散；随着径级的增加，系统发育和功能性状结构的聚集程度减小，表明随着演替阶段的进行

和径级增大，竞争性排斥的作用逐渐明显；（３）各演替阶段系统发育和功能性状的周转都为非随机且不同因子对两者的解释力

度存在差异。 演替早期空间距离的解释力度小于环境距离，说明生境过滤在群落构建中的重要性，而在演替后期空间距离的解

释力度大于环境距离，验证了扩散限制在群落构建中的重要性。
关键词：系统发育；功能性状；群落构建；径级；演替
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ｅａｒｌｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ， ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ
ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ， ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｍｏｒｅ
ｔｈａｎ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ； ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ； ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

群落构建机制一直是生态学研究的热点问题［１］，生态位理论认为生境过滤、竞争排斥等确定性因素主导

群落构建［２］，中性理论则支持扩散和随机作用是群落构建的决定因素［３］。 根据系统发育生态位保守理论，群
落系统发育聚集结构可能是由于环境过滤为主的生态过程，而系统发育发散可能是由竞争排斥作用主

导［４⁃７］。 随机的系统发育结构可能是随机的群落构建过程产生或是生境过滤和竞争排斥综合作用的结

果［３，８］。 系统发育和功能性状结构的综合研究可以更好地揭示群落构建成因［９⁃１０］。
森林群落演替进程中，生态过程相对重要性发生变化，早期在群落中占据主导作用的生态过程可能不再

重要［１１］，因此，系统研究不同演替阶段群落构建机制十分必要。 近年来，生态学家在温带和热带森林开展了

系统发育和功能性状 α 多样性的研究，一些研究结果并不支持随机过程群落构建的作用［９⁃１０，１２］。 而

Ｓｃｈｌｅｉｃｈｅｒ 等发现不同演替阶段的功能性状的 α 多样性与随机的预测没有差别［１３］。 对亚热带森林演替阶段

系统发育 α 多样性的研究发现演替后期物种的亲缘关系比演替早期更远［８，１４⁃１５］。 此外，系统发育和功能性状

β 多样性也为探讨群落构建提供新视角。 Ｓｗｅｎｓｏｎ 针对 β 多样性研究发现，演替阶段之间的系统发育周转是

随机的，而功能性状的周转比预测的高或低［１６］。 Ｏｌｉｖｅｒ 等研究发现不同演替阶段之间的功能性状周转比预测

的高，表明不同演替阶段对群落构建起主导作用的因素不同［１７］。
早期对长白山针阔混交林不同演替阶段的研究主要基于物种的群落组成和性状变化［１１，１８⁃２２］。 然而，单纯

的基于物种类群的途径并没有考虑到物种之间的生态位差异，而基于性状的研究并未顾及到性状与进化之间

的关联性［２３⁃２４］。 这些限制可能会使群落构建过程的结论出现偏差［２５］。 群落系统发育和功能性状结构的综合

分析可以更好的理解演替动态的群落构建［８，１４⁃１５，２６⁃２７］。
本文采用空间代替时间的“年代序列样地法”构建了演替序列，以长白山区典型次生杨桦林（ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ）、次生针阔混交林（ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ）、原
始椴树红松林（Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ）建立的永久森林检测样地为研究对象，分
析了不同演替阶段不同径级水平下的群落系统发育和功能性状结构，探究以下内容：（１）各功能性状是否具

有系统发育信号；（２）不同演替阶段不同径级的系统发育和功能性状结构；（３）不同演替阶段主导群落构建的

生态学过程。

１　 材料与方法

１．１　 试验样地概况

本研究样地位于长白山自然保护区，该地区是受季风影响的温带大陆性山地气候；年平均气温为 ３．６℃，
最冷月 １ 月的平均气温为－ １５． ４℃，最热月 ７ 月的平均气温为 １９． ６℃，极端高温为 ３２． ３℃，极端低温为
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－３７．６℃；年降雨量为 ７０７ ｍｍ；该地区土壤类型为山地暗棕色森林土，土层厚度为 ２０—１００ ｃｍ［１９］。
１．２　 样地设置

于 ２００５、２００６ 和 ２００７ 年，分别在长白山地区典型的次生杨桦林、次生针阔混交林和原始椴树红松林内建

立 ５．２ ｈｍ２（２６０ ｍ × ２００ ｍ）固定监测样地，它们的林龄约为 ８０ ａ、１２０ ａ 和 ３００ ａ，构成了一个由次生林逐渐向

顶级植被类型过渡的典型演替系列［１９］。 将每个样地划分成 １３０ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样方，将样方内所有胸径

（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的木本植物挂牌标记，并调查其种类、胸径、树高和坐标等［１９］。 研究在 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的尺度进

行，以样地内所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物为研究对象，次生杨桦林利用 ２００９ 年的复测数据，次生针阔混交林

利用 ２０１１ 年的复测数据，原始椴树红松林利用 ２０１２ 年的复测数据。 样地概况如表 １ 所示［１１］。

表 １　 长白山永久监测样地概况［１１］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｐｅｒｍａｎｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

林型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ

ｌａｔｉｔｕｄｅ

平均海拔
Ａｖｅｒａｇｅ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

总胸高断面积
Ｔｏｔａｌ ｂａｓａｌ ａｒｅａ ／

（ｍ２ ／ ｈｍ２）

优势树种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

原始植被
Ｐｒｉｍａｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

次生杨桦林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃
Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ

４２°１９．１６２′ Ｎ
１２８°０７．８２′ Ｅ ８９９ ２４．７４

白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）
紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）
水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）
山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉａｎａ）

阔叶红松林
Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ

次生针阔混交林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃
ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

４２°２０．９１′ Ｎ
１２８°０７．９９′ Ｅ ７４８ ３２．０７

紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）
白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）
大青杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ）
臭松（Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）

原始椴树红松林
Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

４２°１３．６８′ Ｎ
１２８°０４．５７′ Ｅ １０４２ ５６．６４

红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）
蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）
紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）
水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）

１．３　 功能性状采集

本研究参照 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ 的功能性状采集手册［２８］，测量了长白山不同演替阶段各物种的 ６ 个功能性状：叶
面积（ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｃｍ２ ）、比叶面积 （ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ｃｍ２ ／ ｇ）、叶片厚度 （ ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ｍｍ）、最大树高

（ｍａｘｉｍｕｍ ｈｅｉｇｈｔ， ｍ）、叶片氮含量 （ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｍｇ ／ ｇ） 以及叶片磷含量 （ ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｍｇ ／ ｇ）。 在 ２０１５ 年 ７ 月初进行样品采集，采集对象为样地中胸径≥１ ｃｍ 的木本植物，每一个物

种选择 ６—１２ 株长势良好且尽量包含每一个径级的成年个体，使用高枝剪从个体的冠层且向阳面剪取至少 ２
根比较完整（包括当年叶和往年叶）的末端小枝，装入自封袋中带回室内进行处理。 树种径级划分如表 ２。

表 ２　 树种径级划分

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

径级划分
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

胸径 ／ ｃｍ
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

径级划分
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

胸径 ／ ｃｍ
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

小径级 Ｓｍａｌｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ １≤ＤＢＨ≤５ 大径级 Ｌａｒｇｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ＤＢＨ＞１５

中等径级 Ｍｅｄｉｕｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ５＜ＤＢＨ≤１５

处理方法：（１）叶面积代表了植物对光的捕获能力［２８］，在采集叶片的当天，每一个样本选取至少 ２０ 片完

整的叶片，剪去叶柄，利用佳能扫描仪（Ｌｉｄｅ１２０，Ｃａｎｏｎ，Ｊａｐａｎ）在 ３００ ｄｐｉ 灰度模式下扫描以计算叶面积。 （２）
比叶面积是单位质量叶片的面积，反映了植物叶片单位质量干物质所捕获光能的能力［２８］。 （３）叶片厚度反映

植物高投入和抗干扰的能力［２８］。 选用精度为 ０．０２ ｍｍ 的游标卡尺，在叶片上沿着主脉的方向均匀选 ３ 个点，
测量叶片主脉一侧约 ０．２５ ｃｍ 处的厚度，３ 个厚度的平均值即为叶片的厚度，每个物种 ２０ 片，其平均值即该物

种叶片的平均厚度。 （４）氮元素和磷元素影响植物的新陈代谢，对植物光合速率有重要作用［２９］。 叶片氮、磷
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含量使用流动分析仪测定。 （５）最大树高是和光竞争相关的重要功能性状指标［２８］。 在植物生长季结束后的

１１ 月初，样地内的每个物种选取最大胸径同等径级的植株 ２５ 株，利用测高仪测定每株树的树高，选取最大值

作为该物种的最大树高。
１．４　 系统发育树构建

本研究通过物种的科属信息，利用 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ 和 Ｐｈｙｌｏｃｏｍ 软件构建系统发育树。 将每个样地中的全部

物种的科属信息输入到网页版 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ 软件中，该软件以被子植物分类系统Ⅲ（ＡＰＧⅢ）为基础，自动构建

物种的系统发育拓扑结构［６］。 然后在 Ｐｈｙｌｏｃｏｍ 软件中按照 ＢＬＡＤＪ 算法［３０］，根据分子及化石定年数据，拟合

系统发育拓扑结构的分支结构，得到系统发育树［３１］。 不同演替阶段群落物种径级分布如图 １。
１．５　 功能性状聚类树构建

首先将功能性状数据标准化后进行主成分分析（ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ），选取能够解释变异

９５％的主成分，然后计算欧式距离，将功能性状矩阵转化为距离矩阵，最后根据功能性状距离进行层次聚类生

成功能性状聚类树［３２］。
１．６　 功能性状的系统发育信号检验

本文利用 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ 等提出的 Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ 进化模型 Ｋ 值检验系统发育信号［３２］。 Ｋ ＝ １ 对应布朗运动

（Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ）进化模型；Ｋ＞１，表明功能性状具有比按布朗运动模型进化更强的系统发育信号；Ｋ＜１，表明

功能性状具有比按布朗运动模型进化更弱的系统发育信号。 为了衡量功能性状系统发育信号的显著性，将系

统发育树分支末端的物种随机置换 ９９９ 次生成零模型，然后比较实际值与零模型的 Ｋ 值，如果实际值大于

９５％的零模型的系统发育信号（Ｐ＜０．０５），表示功能性状具有显著的系统发育信号，否则功能性状没有显著的

系统发育信号［３３］。
１．７　 群落系统发育和功能性状结构

本研究采用净亲缘关系指数（ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ， ＮＲＩ）来计算系统发育结构，并用平均成对性状距离指

数（ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ＰＷ）来计算功能性状结构。 首先计算样方中所有物种对的平均系统发育距离

和平均成对性状距离，保持物种数量及个体数目不变，将系统发育树或功能性状聚类树末端的物种随机置换

９９９ 次，从而获得样方中物种在随机零模型下各物种对的平均系统发育距离或平均成对性状距离，利用随机

分布结果将观察值标准化，获得 ＮＲＩ 和 Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ 的值［３３］。 其计算公式分别为：

ＮＲＩ＝ －１×
（ＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ（ＭＰＤｒａｎｄ））

ｓｄ（ＭＰＤｒａｎｄ）

Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ＝－１×
（ＰＷｏｂｓ－ｍｅａｎ（ＰＷｒａｎｄ））

ｓｄ（ＰＷｒａｎｄ）
ＭＰＤ 表示物种间的平均系统发育距离，ＭＰＤｏｂｓ代表实际观察到的 ＭＰＤ 值，ＭＰＤｒａｎｄ代表随机产生的 ９９９ 个零

群落的 ＭＰＤ 值，ｍｅａｎ（ＭＰＤｒａｎｄ）为零群落 ＭＰＤ 的平均值，ｓｄ（ＭＰＤｒａｎｄ）为零群落的 ＭＰＤ 的标准差。 ＰＷ 表示

平均成对性状距离［３３］。 ＰＷｏｂｓ 表示实际观察的 ＰＷ 值，ＰＷｒａｎｄ代表随机产生的 ９９９ 个零群落的 ＰＷ 值，ＰＷｒａｎｄ

为零群落 ＰＷ 的平均值，ｓｄ（ＰＷｒａｎｄ）为零群落的标准差［３３］。 ＮＲＩ＞０ 表示系统发育结构聚集；ＮＲＩ＜０ 表示系统

发育结构发散；ＮＲＩ＝ ０ 表示系统发育结构随机。 Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ＞０ 表示功能性状结构聚集；Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ＜０ 表示功能

性状结构发散；Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ＝０ 表示功能性状结构随机［３３］。
１．８　 群落系统发育和功能性状的 β 多样性

本研究采用平均成对距离（ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ， Ｄｐｗ）来表示 ３ 个不同演替阶段群落间系统发育和功能

性状的周转。 计算方式如下：

Ｄｐｗ ＝
∑
ｎｋ１

ｉ ＝ １
ｆｉ δｉｋ２ ＋ ∑

ｎｋ２

ｊ ＝ １
ｆ ｊ δ ｊｋ２

ｎｋ１ ＋ ｎｋ２
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图 １　 不同演替阶段各径级的物种分布

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

（ａ）：次生杨桦林 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ； （ ｂ）：次生针阔混交林 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；

（ｃ）：原始椴树红松林 Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＳＳ：小径级，Ｓｍａｌｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＭＳ：中等径级，Ｍｅｄｉｕｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＬＳ：大径

级，Ｌａｒｇｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ；黑色圆圈代表物种

其中，ｉｋ２表示群落 ｋ１ 中物种 ｉ 与群落 ｋ２ 中所有物种之间的平均成对距离；ｎｋ１ 表示群落 ｋ１ 的物种数目；ｆｉ表
示在群落 ｋ１ 物种 ｉ 的相对多度［３４］。 假定每个群落的物种数量不变，群落间共有的物种数量也不变，通过随机
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置换 ９９９ 次系统发育树和功能性状树末端的物种 来构建零模型，比较实际观测到的群落系统发育或功能性

状的 Ｄｐｗ与零模型产生的 Ｄｐｗ，以确认群落间系统发育和功能性状的周转是否随机。
计算每个样地 １３０ 个样方中心两两之间的欧式距离作为空间距离。 将土壤有机质、全氮、全磷、全钾、

ｐＨ、土壤水分、林分开阔度作为环境因子进行标准化处理，将标准化后环境矩阵的欧式距离作为环境距离。
计算 １３０ 个样方两两之间的平均成对距离，采用空间距离、环境距离以及两者结合的 ３ 种方式对群落系统发

育和功能性状的 β 多样性值进行方差分解，分析空间距离和环境距离对群落系统发育和功能性状结构的解

释程度。 这里使用 ＭＲＭ 算法（ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ， ＭＲＭ）进行方差分解，该算法是对偏

Ｍａｎｔｅｌ 检验（ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ）的简单扩展，可以有效地对多个矩阵进行方差分解［３３］。 具体计算使用 Ｒ⁃３．２．４
（Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ，２０１５）完成。

２　 结果

２．１　 功能性状系统发育信号的 Ｋ 值检验

长白山阔叶红松林不同演替阶段样地 ７ 类功能性状的系统发育信号强度如表 ３，结果表明：在 ３ 个样地

中，叶面积、比叶面积、叶片厚度、叶片氮含量、叶片磷含量、氮 ／磷和最大树高均能检测到显著的系统发育信号

（Ｐ＜０．０５），表明功能性状与物种的进化历史有密切的关系。 其中，比叶面积的 Ｋ 值最大，接近于 １；次生针阔

混交林的性状 Ｋ 值相对较大，且叶片氮含量和叶片磷含量的 Ｋ 值相对较大，分别为 ０．６２ 和 ０．５４；其余性状的

Ｋ 值均小于 １，低于布朗模型的预期值，说明分析的功能性状与随机模型比较具有显著的系统发育信号，即可

以认为亲缘关系相近的物种具有相似的功能性状。

表 ３　 不同演替阶段样地功能性状的系统发育信号检验结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

次生杨桦林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ

次生针阔混交林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃

ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

原始椴树红松林
Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

性状
平均值

Ｋ 值 Ｐ 值
性状

平均值
Ｋ 值 Ｐ 值

性状
平均值

Ｋ 值 Ｐ 值

叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ／ ｃｍ２ ２８．３ ０．２２ ０．０１８ ２６．１ ０．３５ ０．０２３ ２３．７ ０．２２ ０．０１９

比叶面积 ／ （ｃｍ２ ／ ｇ）
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

０．０ ０．９１ ０．０２３ ０．０ ０．８３ ０．０２１ ０．０ ０．９１ ０．０２１

叶片厚度 ／ ｍｍ
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．３ ０．４１ ０．０１３ ０．２ ０．８９ ０．００２ ０．２ ０．４１ ０．００７

叶片氮含量 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ １８．９ ０．１２ ０．００４ １７．７ ０．６２ ０．０３４ １９．１ ０．１２ ０．０１３

叶片磷含量 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ２４．６ ０．１８ ０．００２ ２４．６ ０．５４ ０．０２１ ２４．１ ０．１８ ０．０２４

氮 ／ 磷 Ｎ ／ Ｐ ０．８ ０．１８ ０．０１３ ０．８ ０．３８ ０．０１７ ０．８ ０．１８ ０．０３７

最大树高 ／ ｍ
Ｍａｘｉｍｕｍ ｈｅｉｇｈｔ １８．４ ０．１６ ０．０２２ １７．８ ０．３７ ０．０１９ ２１．８ ０．１４ ０．００４

２．２　 不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构的差异

不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构如图 ２，次生杨桦林和次生针阔混交林 ＮＲＩ＞０，而原始椴树

红松林 ＮＲＩ＜０，表明随着演替的进行，谱系结构由聚集到发散变化。 次生杨桦林和次生针阔混交林的 Ｓ．Ｅ．Ｓ
ＰＷ 均大于 ０，原始椴树红松林 Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ＜０，表明随着演替的进行，群落功能性状结构由聚集到发散变化。
２．３　 不同径级群落系统发育和功能性状结构的差异

不同径级群落系统发育和功能性状结构如图 ３，在各演替阶段，不同径级的系统发育结构均非随机（Ｐ＜
０．０５，图 ３ａ）。 小径级物种 ＮＲＩ 均为正值，表现出显著的聚集结构，随着径级的增加，ＮＲＩ 逐渐减小，直至变为
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图 ２　 长白山针阔混交林不同演替阶段群落的系统发育和功能性状结构

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
（ａ）：不同演替阶段群落系统发育结构（平均值±标准误；“∗”表示 Ｐ＜０．０５，“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１）；（ｂ）：不同演替阶段群落功能性状结构（平
均值±标准误；“∗”表示 Ｐ＜０．０５，“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１）；Ｓ１：次生杨桦林，Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ； Ｓ２：次生针阔混

交林，Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；Ｓ３：原始椴树红松林， Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

负值，谱系聚集程度减弱到发散的状态。 次生杨桦林和次生针阔混交林，小径级系统发育结构聚集，中等径级

和大径级系统发育结构发散。 原始椴树红松林小径级系统发育结构聚集，中等径级的群落系统发育结构发

散，而大径级群落系统发育结构聚集。 随着演替的推进，群落系统发育结构由聚集到发散变化，随着径级的增

加，系统发育结构也是由聚集到发散变化。

图 ３　 长白山针阔混交林不同演替阶段不同径级树种的系统发育和功能性状结构

Ｆｉｇ．３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ（ａ）ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ（ｂ）ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ
（ａ）：不同径级群落系统发育结构（平均值±标准误；“∗”表示 Ｐ＜０．０５，“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１）；（ｂ）：不同径级群落功能性状结构（平均值±标
准误；“∗”表示 Ｐ＜０．０５，“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１）；Ｓ１，次生杨桦林，Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ； Ｓ２：次生针阔混交林，
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；Ｓ３：原始椴树红松林， Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

不同径级的功能性状结构均非随机（Ｐ＜０．０５，图 ３ｂ）。 小径级物种的 Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ 均大于 ０，表现为功能性

状结构聚集；除原始椴树红松林外，次生杨桦林和次生针阔混交林中等径级和大径级物种的 Ｓ．Ｅ．Ｓ ＰＷ 均小于

０，表现为功能性状结构发散。 随着演替的推进，群落的功能性状结构由聚集到发散，且从小树到大树，物种的

功能性状结构也呈现由聚集到发散的变化。
２．４　 不同演替阶段群落系统发育和功能性状 β 多样性

不同演替阶段的系统发育和功能性状的标准化平均成对距离如表 ４，Ｓ．Ｅ．Ｓ．ＤＰＷ均偏离零值，说明系统发

育和功能性状的周转在各个演替阶段均为非随机。 系统发育和功能性状在各演替阶段之间的变化如图 ４。
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次生杨桦林和原始椴树红松林的系统发育 Ｓ．Ｅ．Ｓ．ＤＰＷ平均值均为正值，次生针阔混交林的系统发育 Ｓ．Ｅ．Ｓ．ＤＰＷ

平均值为负值，说明演替早期和演替后期的系统发育在各小样方之间的变化比预期的快，而演替中期系统发

育在各小样方之间的变化比预期的慢。 而各演替阶段的功能性状 Ｓ．Ｅ．Ｓ．ＤＰＷ平均值均为正值，说明各演替阶

段的功能性状在各小样方之间的周转比预期的快。

表 ４　 长白山针阔混交林各演替阶段群落系统发育和功能性状标准化平均成对距离（Ｓ．Ｅ．Ｓ． Ｄｐｗ平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ （ Ｓ． Ｅ． Ｓ． Ｄｐｗ ｍｅａｎ ± ＳＥ ） ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ

Ｃｈａｎｇｂａｉ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

样地 Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ
系统发育标准化平均成对距离

Ｓ．Ｅ．Ｓ． Ｄｐｗ ｏｆ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅ
功能性状标准化平均成对距离
Ｓ．Ｅ．Ｓ． Ｄｐｗ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏａｌ ｔｒａｉｔｓ

次生杨桦林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ ０．５０１±０．９１ ０．８３５±２．１４

次生针阔混交林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

－１．５５±１．８２ ０．７６４±２．４５

原始椴树红松林
Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ０．２３５±２．３４ ０．４５３±３．４２

图 ４　 长白山样地各演替阶段之间系统发育和功能性状的周转

Ｆｉｇ．４　 Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

（ａ）：系统发育结构周转（平均值±标准误）；（ ｂ）：功能性状周转（平均值±标准误）；Ｓ１：次生杨桦林，Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃Ｂｅｔｕｌａ

ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ； Ｓ２：次生针阔混交林，Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；Ｓ３：原始椴树红松林， Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

２．５　 不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构与环境因子的关系

长白山样地系统发育和功能性状 β 多样值与空间距离环境距离的方差分解检验结果如表 ５，次生杨桦

林：空间距离对系统发育和功能性状的 β 多样性的解释力度小于环境距离的解释力度；次生针阔混交林：空
间距离对系统发育 β 多样性的解释力度大于环境距离，而对功能性状的 β 多样性的解释力度小于环境距离；
原始椴树红松林：环境距离对系统发育和功能性状 β 多样性的解释力度小于空间距离。

随着演替的进行，空间距离对系统发育和功能性状结构转换的解释力度减弱，而环境距离对系统发育和

功能性状结构转换的解释力度增加，演替早期空间距离的解释力度小于环境距离，说明生境过滤在群落构建

中的重要性，而在演替后期空间距离的解释力度大于环境距离，验证了扩散限制在群落构建中的重要性。

３　 结论与讨论

３．１　 功能性状的系统发育信号

　 　 研究表明 ３ 个研究样地的 ７ 个功能性状均表现出显著的系统发育信号（表 ３），证明了群落植物种类功能
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性状的谱系保守性，即亲缘关系近的物种具有相似的功能性状，在此前提下，系统发育结构的聚集验证了环境

过滤作用在群落构建过程中的重要性［９，３５］，而发散则证明了竞争排斥在群落构建过程的重要性［３６］。

表 ５　 长白山样地系统发育和功能性状 β多样值与空间距离环境距离的方差分解检验结果

Ｔａｂｌｅ ５ 　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ

Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

解释变量
Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｖａｒｉａｂｌｅ

群落系统发育 β 多样性
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

群落功能性状 β 多样性
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

次生杨桦林 Ｍ．Ｓ．Ｅ ０．００３２ ０．００７９

Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ⁃ Ｍ．Ｓ ０．００２１ ０．００７６

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｆｏｒｅｓｔ Ｍ．Ｅ ０．００２０ ０．００１５

Ｍ．Ｐ．Ｓ ０．００１０ ０．００１３

Ｍ．Ｐ．Ｅ ０．００１４ ０．００４３

次生针阔混交林 Ｍ．Ｓ．Ｅ ０．００１９ ０．０３８６

Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ Ｍ．Ｓ ０．０００８ ０．００３２

ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ Ｍ．Ｅ ０．０００６ ０．０３６２

Ｍ．Ｐ．Ｓ ０．００１３ ０．００２４

Ｍ．Ｐ．Ｅ ０．００１０ ０．０３５５

原始椴树红松林 Ｍ．Ｓ．Ｅ ０．０２３５ ０．００５０

Ｐｒｉｍａｒｙ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ⁃Ｐｉｎｕｓ Ｍ．Ｓ ０．００７４ ０．００４７

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ Ｍ．Ｅ ０．０１７５ ０．０００６

Ｍ．Ｐ．Ｓ ０．０２６０ ０．０１０４

Ｍ．Ｐ．Ｅ ０．０１６１ ０．００４４

　 　 Ｍ．Ｓ．Ｅ：环境距离和空间距离解释的部分，Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｐａｃｅ； Ｍ．Ｓ：空间距离解释的部分，Ｍｕｌｔｉｐｌｅ

ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｆ ｓｐａｃｅ； Ｍ．Ｅ：环境距离解释的部分，Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ； Ｍ．Ｐ．Ｓ：去除环境距离影响

后空间距离解释的部分，Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｆ ｐｕｒｅ ｓｐａｃｅ； Ｍ．Ｐ．Ｅ：去除空间距离影响后环境距离解释的部分，Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｆ ｐｕｒｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

３．２　 不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构

植物的径级大小体现了物种生长的时间尺度［３７］。 本文研究已经证明共存物种间的功能性状具有显著的

系统发育信号，即是功能性状谱系保守。 在这一结论基础上，不同径级水平的系统发育结构支持随着个体发

育种间作用增强，大树之间由于对有限资源的争夺，导致发散的系统发育结构，说明了竞争排斥作用在径级尺

度上的群落构建过程中起作用。 Ｓｗｅｎｓｏｎ 等研究 ５ 个径级尺度下植物的系统发育结构，发现小径级的系统发

育结构聚集或随机，而大径级的系统发育结构则趋向于发散格局［１０］。 本文研究与前人研究结果相似：小径级

物种系统发育均表现出显著的聚集结构，随着径级的增加，聚集程度减弱到发散的状态，这可能是由于种子受

到扩散限制的影响，小树聚集生长，表现为系统发育结构聚集；随着个体的生长，树木彼此之间的竞争加强，存
活的物种之间地理距离变远，表现为系统发育结构发散［３８⁃３９］。

长白山针阔混交林不同发育阶段群落系统发育和功能性状结构存在较大差异，主导群落构建的生态学过

程也不同。 演替早期的次生杨桦林，先锋树种占主导作用，先锋树种种子小、传播广、生长快，对环境的适应能

力强，在干扰过后可以直接建立一个植物群落，使得早期群落是由亲缘关系相近的物种所组成，从而增强了次

生杨桦林聚集的谱系结构。 早期演替的先锋树种的寿命很短，导致森林更新过程中早期演替物种的减少，逐
渐被演替后期的物种所代替。 大多数演替后期的物种都有较好的耐阴性，并且种子的传播受扩散限制的作用

减弱，物种数目增加。 因此，物种对光、营养、水分等环境资源的竞争会增加，这一阶段物种间的竞争排斥作用

占主导。 竞争排斥作用会使拥有相似生态位的物种（亲缘关系近）分散，最终导致群落谱系的发散。 本研究

显示，随着演替的推进，群落系统发育和功能性状结构由聚集到发散发生变化，结果与前人的研究结果相一

致［１５，２６］，表明在演替早期环境过滤作用在群落构建过程中占主导，而在演替的后期阶段竞争排斥作用占主

１１５７　 ２２ 期 　 　 　 侯嫚嫚　 等：长白山针阔混交林不同演替阶段群落系统发育和功能性状结构 　
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导［１５］。 此外，ＭＲＭ 方差分解结果显示，次生林中环境距离对群落的系统发育和功能性状转换的解释力度较

高，而原始椴树红松林中空间距离对群落系统发育和功能性状转换的解释力度较高，验证了以上结论。
３．３　 群落构建中的生态学过程

Ｍｏ 等研究表明系统发育结构由演替早期的年轻次生林聚集到老的次生林中发散，最后在演替后期老龄

林中系统发育结构表现为随机状态［４０］，研究表明随机状态可能是由生境过滤和竞争排斥共同作用的结果，结
果与中性理论一致。 在本文的研究中，群落系统发育结构和功能性状结构在不同演替阶段均表现出非随机的

结构，这一结果与中性理论预测不一致。 而杨洁等的研究发现，在小尺度上（５ ｍ × ５ ｍ），中等径级树种呈现

随机的系统发育和功能性状结构［３９］。 说明中性过程可能在小尺度上发挥作用，而本文的研究尺度是 ２０ ｍ ×
２０ ｍ，中性过程在这一尺度不起作用或作用不明显。 因此，本研究的结果支持生态位过程在长白山针阔混交

林不同演替阶段群落构建过程中的作用。 综上所述，对系统发育和功能性状结构的研究表明，环境过滤和竞

争排斥过程对长白山针阔混交林不同演替阶段的的群落构建起到了重要作用，而中性过程并未表现出明显的

作用。
此外，闫琰等对长白山针阔混交林不同演替阶段多度分布格局的研究证实了中性过程在长白山温带针阔

混交林群落结构形成中具有重要作用，但未否认生态位机制在群落构建中的贡献［１９］。 原因可能是单纯基于

物种类群的途径并未考虑到生态位之间的差异，从而导致群落构建过程中的结论可能出现偏差，因此需要综

合分析群落系统发育和功能性状结构以便更好的理解演替动态的群落构建。
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