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不同纬度植物群落系统发育与功能性状结构研究

苗乐乐，刘旻霞∗，肖音迪，杨春亮，王千月，王　 敏
西北师范大学地理与环境科学学院，兰州　 ７３００７０

摘要：研究植物群落系统发育和功能性状结构有助于了解植物多样性维持机制及物种间的亲缘关系。 甘肃省地理环境复杂，显
著而多变的气候梯度形成了区域植被和环境差异，丰富了栖息地类型，具有显著的纵向连通性和纬度隔离性，以甘肃省典型纬

度梯度植物群落为研究对象，通过对其进行群落学调查和功能性状测定，计算净亲缘关系指数（Ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ，ＮＲＩ）和平

均成对性状距离（Ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＰＷ）来分析植物群落系统发育结构和功能性状格局对不同纬度的响应。 结果表

明：（１） Ｓｈａｎｎｏｎ－Ｗｅｉｎｅｒ 多样性指数，物种丰富度，谱系 α 多样性指数表现出随纬度增加而显著降低的变化趋势（Ｐ＜０．０５），
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数随纬度的升高没有显著的变化趋势； （２） 系统发育结构在高、低纬度上趋于发散状态（ＮＲＩ＜０），在中纬度上

又表现出聚集（ＮＲＩ＞０）的谱系结构，表明种间竞争作用减弱，环境过滤作用逐渐增强，随纬度继续升高相似性限制作用在物种

聚集过程中占优势；而群落的功能性状结构随着纬度增加表现出与谱系结构相反的状态，因此植物群落的系统发育和功能性状

结构不一致；（３）植物高度表现出微弱的系统发育信号（Ｐ＜０．０５），其他性状均未表现出显著的系统发育信号，表明植物功能性

状受环境因素影响大，与系统发育关系不大。 总体而言，甘肃省典型纬度梯度植物群落物种多样性维持机制由确定性过程主

导，支持生态位理论，其中环境过滤和竞争排斥作用在大多数群落物种聚集过程中占优势地位。 土壤含水量、土壤酸碱度和年

平均气温等环境因子对植物性状格局影响较大，本研究有助于了解不同气候带植物多样性的地理分布格局和潜在的生态维持

机制。
关键词：纬度梯度； 系统发育结构； 功能性状； 环境因子； 系统发育信号
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群落中物种的聚集是生态和进化过程共同作用的结果［１］，考虑到当地生境条件，群落只能包含环境耐受

性允许其存在的物种，同时物种在特定生态条件范围内的生存能力又受到其进化历史的制约。 因此量化共存

物种的生态和进化相似性对于阐明推动群落聚集的过程至关重要［２］。 目前，生态学家一般是基于物种的系

统发育相关性来间接估计相似性［３］，或者通过量化多个功能特征来直接测量物种的相似性［２，４］，这两种方法

目前在群落生态学中得到广泛应用，而且研究表明物种系统发育关系与其功能属性相结合的方法提高了预测

物种相互作用结果以及这些结果对进化过程影响的能力，同时对于预测生物多样性未来分布动态、生态系统

功能和对全球变化的反应以及保护生物资源显示出越来越广阔的前景［５］。
以往对植物群落系统发育结构模式的研究普遍发现，在压力较大、资源有限的条件下，群落在物种之间表

现出较高的系统发育相关性（聚类），因为环境过滤和系统发育生态位保守性相结合，会选择更适合植物群落

的物种来适应这些极端环境［６］。 相比之下，系统发育过度分散表明，竞争排斥和生态位进化可能占主导地

位，因为在系统发育上更相关的物种被认为会更强烈地竞争群落中的有限资源［７—８］。 Ｗｅｂｂ 等［９］ 在阐述谱系

结构研究方法时，指出生态性状的进化特征对群落构建的解释有着重要影响。 植物功能性状是植物与环境长

期互相影响的结果，作为影响植物体适应性的形态和物候特征属性［１０］，它可以进一步反映植物的养分权衡方

式以及生存和适应策略。 因此，可以将多种植物功能特性结合起来，以反映其沿环境梯度的响应特征，并揭示

植物群落聚集的主要驱动因素［１１］。
研究证实植物的叶片功能性状沿着环境梯度（气候、土壤等）表现出显著的梯度格局，而且处于相同环境

条件下的不同的植物物种功能性状也存在一定差异［１２］。 纬度梯度作为包含多种环境因素的梯度效应，研究

物种多样性的纬度模式对于探索物种对环境的动态响应、理解不同气候区群落聚集过程、预测气候变化对生

物多样性的未来影响至关重要［１３］。 目前，生态学家对于不同气候带生境中的物种共存机制的研究大多是分

散在各个纬度带上的独立讨论。 比如在热带，程毅康等［１４］ 对海南岛霸王岭热带云雾林群落谱系多样性和功

能多样性的研究结果证明了生境过滤是驱动群落构建的关键因子；Ｋｅｍｂｅｌ 和 Ｈｕｂｂｅｌ 研究发现巴拿马热带雨

林植物群落的谱系结构随着空间尺度的增大逐渐聚集［１５］。 在亚热带，对哀牢山森林群落的系统发育结构分

析证实了生态位过程在群落构建中起到重要作用［１６］；在温带，对长白山针阔混交林不同演替阶段群落结构的

研究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［１７］。 以上研究结果虽然较好地解释

了对应地带群落的研究问题，但是由于缺乏研究尺度上的连续性，结论有待基于不同纬度群落的连续研究进

行验证和拓展。
甘肃省地理环境复杂，植被类型多样，由于栖息地的高度异质性和较少的人为干扰，兼具原始性和脆弱性
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两方面特征，成为了研究植被动态及其对环境变化响应的理想场所［１８］。 因此，本文以甘肃省不同纬度梯度的

植物群落为研究对象，从甘南高山草甸延伸到黄土高原沟壑地区，显著而多变的气候梯度形成了区域植被和

环境差异，丰富了栖息地类型，具有显著的纵向连通性和纬度隔离性，本研究基于物种、系统发育和功能性状

拟探究以下内容：（１）群落的系统发育结构和功能性状结构是如何沿纬度梯度变化的？ （２）群落系统发育结

构和功能格局是否一致？ （３） 通过研究密切相关的物种对环境变化的响应特征（即系统发育信号）的相似程

度，来评估生态和进化过程对植物群落中物种聚集的相对贡献。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究区域选择了甘肃省甘南藏族自治州的玛曲县和合作市、临夏回族自治州的和政县、兰州市等地

（图 １），研究区位于中纬度温带（３３°０６′Ｎ—３６°６１′Ｎ， １００°４４′Ｅ—１０４°４５′Ｅ），南北跨度 ５００ ｋｍ，海拔 １４７４—
４７７６ ｍ，该区域的气候类型为温带大陆性气候和亚高寒湿润性气候，年平均气温为 ０—１０．３℃，年降水量为

２６６—６１５．５ ｍｍ，主要集中在 ６—８ 月，雨热同期。 土壤类型以亚高山草甸土、黄绵土和棕钙土为主，研究区优

势种为矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、长毛风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）、小花草玉梅（Ａｎｅｍｏｎｅ ｒｉｖｕｌａｒｉｓ）、白氏马

先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｐａｉａｎａ）、西北针茅（Ｓｔｉｐａ ｓａｒｅｐｔａｎａ）和蓍状亚菊（Ａｊａｎｉａ ａｃｈｉｌｌｅｏｉｄｅｓ）。

图 １　 研究区概况图

Ｆｉｇ．１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．２　 野外调查和试验设计

２０２１ 年 ７ 月中旬至 ８ 月中旬进行野外群落学调查，通过实地考察，沿不同纬度（３３°６０′Ｎ—３６°６１′Ｎ）选择

坡向一致的 ３ 座山地作为重复，分别在每座山地的北坡随机选取 ９ 个 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的样方，记录每个样方的

海拔、地理位置和样方内物种个数，多度，高度和盖度，采集 １０ 片完全熟透的叶子，暂时储存于自封袋中，并
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于 １２ ｈ 内扫描植物叶片，并用环刀法取 ０—１０ ｃｍ 土深的土壤样品。 样地概况如表 １ 所示。

表 １　 采样点沿纬度梯度的分布情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

区域
Ｒｅｇｉｏｎ

样地
Ｐｌｏｔｓ

经度 ／ 纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

年均降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／

ｍｍ

年平均温度
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／

℃

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

物种丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ

主要草本植物类型
Ｔｈｅ ｍａｉｎ
ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ
ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅｓ

玛曲县 Ａ １０１．６８°Ｅ ／
３３．６０°Ｎ ３５３０ ４６ 垂穗披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ

嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍａｃｒａｎｔｈａ

Ｂ １０１．８７°Ｅ ／
３３．６７°Ｎ ５６８—７１３ ２．９—４．４ ３５５１ ５３ 长毛风毛菊 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ

阿拉伯婆婆纳 Ｖｅｒｏｎｉｃａ ｄｉｄｙｍａ

Ｃ １０１．９５°Ｅ ／
３３．９１°Ｎ ３５９３ ４１ 莓叶委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒａｇａｒｉｏｉｄｅｓ

华丽龙胆 Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｉｎｏｏｒｎａｔａ

合作市 Ｄ １０２．９７°Ｅ ／
３４．６５°Ｎ ３１７２ ３３ 鹅绒委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ

小羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ

Ｅ １０２．９８°Ｅ ／
３４．９７°Ｎ ５１３—６５１ ３．９—４．３ ３１５８ ３８ 草玉梅 Ａｎｅｍｏｎｅ ｒｉｖｕｌａｒｉｓ

老鹳草 Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ

Ｆ １０３．１９°Ｅ ／
３５．１３°Ｎ ２９６２ ３１ 草玉梅 Ａｎｅｍｏｎｅ ｒｉｖｕｌａｒｉｓ

垂穗披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ

和政县 Ｇ １０３．１４°Ｅ ／
３５．２４°Ｎ ２５７０ ３０ 珠芽蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ

密花早熟禾 Ｐｏａ ｐａｃｈｙａｎｔｈａ

Ｈ １０３．２４°Ｅ ／
３５．３９°Ｎ ４８１—５９１ ６．３—７．１ ２５３５ ２４ 老鹳草 Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ

珠芽蓼 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ

Ｉ １０３．２４°Ｅ ／
３５．４０°Ｎ ２５８３ １７ 老鹳草 Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ

莓叶委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒａｇａｒｉｏｉｄｅｓ

兰州市 Ｊ １０３．６８°Ｅ ／
３６．０１°Ｎ ３２４ １０．３ １８５０ １１ 扁穗冰草 Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ

皋兰县 Ｋ １０３．８７°Ｅ ／
３６．１８°Ｎ ２７６—３４８ ７．９—８．５ １８８７ ６ 西北针茅 Ｓｔｉｐａ ｓａｒｅｐｔａｎａ

细叶亚菊 Ａｊａｎｉａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ

Ｌ １０３．８２°Ｅ ／
３６．２７°Ｎ １８４９ ６ 西北针茅 Ｓｔｉｐａ ｓａｒｅｐｔａｎａ

阿尔泰狗娃花 Ａｓｔｅｒ ａｌｔａｉｃｕｓ

永登县 Ｍ １０３．５８°Ｅ ／
３６．３９°Ｎ ２９０ ５．９ ２２４０ ８ 短花针茅 Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ

绵刺 Ｐｏｔａｎｉｎｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

Ｎ １０３．４１°Ｅ ／
３６．４６°Ｎ ２２５９ １０ 短花针茅 Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ

Ｏ １０３．３３°Ｅ ／
３６．６１°Ｎ ２２９０ ５ 猪毛蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ

红砂 Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ

用烘干法测定土壤含水量，用 ｐＨ 计（ＳＴ３１００，上海仪电科学仪器股份有限公司，上海）和电导仪（ＤＤＳ⁃
８０１Ａ，上海仪电科学仪器股份有限公司，上海）分别测量土壤 ｐＨ 和电导率。 土壤全氮含量采用微量凯氏法测

定，土壤有机碳含量采用重铬酸钾容量法测定，土壤全磷含量采用钼锑抗比色法测定［１９］。
降水量和气温数据由中国气象科学数据共享服务网平台提供（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ． ｃｍａ． ｃｎ ／ ），质量可靠。 根据

ＰéｒｅｚＨａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ 等［２０］的植物功能性状采集手册，选取代表群落物种叶性状和茎干性状的共 ７ 类关键功能

性状（表 ２）。 选择样品中的 １０ 个完全成熟个体来测定植物高度，选用精度为 ０．０２ ｍｍ 的游标卡尺测量叶片

厚度，使用扫描仪（ＣａｎｏＳｃａｎ ＬＩＤＥ １１０，北京，中国） 测量了每个物种，并用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算叶面积，比叶面

积，将扫描后的叶片放入烘箱，烘干至恒重后称量叶片干重，计算叶干物质含量；叶片碳含量、叶片磷含量和叶

片氮含量的测定同土壤［１９］。
１．３　 群落物种多样性和谱系多样性的计算

群落物种多样性采用物种丰富度指数（Ｓ）、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｈ）、物种均匀度（Ｅ） ［２１］ 来进行表示，谱
系 α 多样性采用 Ｆａｉｔｈ′ｓ ＰＤ 指数量化，多样性指数 Ｈ 和均匀性指数 Ｅ 的具体计算公式分别如下：
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表 ２　 植物功能性状的系统发育信号

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

植物性状 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｋ Ｐ 植物性状 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｋ Ｐ

植物高度 Ｈｅｉｇｈｔ ０．６３５ ０．０４１ 叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．３０１ ０．１１２

叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．４１３ ０．０６２ 叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．２４５ ０．１７８

叶有机碳含量 Ｌｅａｆ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．１３４ ０．２９３ 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０．１４８ ０．２１７

叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．２２２ ０．２３６

Ｈ ＝－ ∑ Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ （１）

Ｅ ＝ Ｈ ／ ｌｎＳ （２）
式中，Ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的相对重要值，Ｓ 表示样本内物种总数。
１．４　 谱系树构建

通过调查研究样地中共出现了 １０４ 个物种，在 ＴＰＬ（Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｓｔ）网站（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｌｉｓｔ．ｏｒｇ ／ ）对
物种定名进行规范。 然后将校正后的物种按科属种的格式输入到 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ⁃ａｗｋ 软件中，基于 Ｚａｎｎｅ ２０１４ 谱

系数据库生成具有进化信息的系统发育树框架，用软件 ＦｉｇＴｒｅｅ１．４．４ 构建系统发育树。
１．５　 群落谱系结构和功能性状结构

采用净亲缘关系指数（Ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ，ＮＲＩ）和平均成对性状距离（Ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＰＷ）
来表示群落系统发育结构和功能性状结构。 ＮＲＩ 是将群落内的物种两两间系统发育平均距离（ Ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ
ｎｏｄａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＭＰＤ）与零模型随机化之后的结果进行比较得到的。 （Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ）是将平均成对性状距离与功

能性状聚类树末端的物种随机置换 ９９９ 次获得的零模型比较所产生的标准化距离［２２］。 计算公式分别为：

ＮＲＩ＝ －１×
ＭＰＤｓａｍｐｌｅ－ｍｅａｎ（ＭＰＤｒａｎｄｓａｍｐｌｅ）
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式中，ＭＰＤ 表示物种平均系统发育距离，ＭＰＤｓａｍｐｌｅ和 ＭＰＤｒａｎｄｓａｍｐｌｅ分别代表实际观测值和随机模拟的零群落的

平均谱系距离，ｍｅａｎ（ＭＰＤｒａｎｄｓａｍｐｌｅ）代表零群落的 ＭＰＤ 的平均值，ｓｄ（ＭＰＤｒａｎｄｓａｍｐｌｅ）为随机模拟下群落的标准

差；性状中各值含义同理。 若 ＮＲＩ＞０，说明物种在系统发育结构上聚集，ＮＲＩ＜０，说明物种在系统发育结构上

发散，ＮＲＩ＝ ０，说明系统发育结构随机；Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ＞０，代表物种功能性状结构聚集，Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ＜０，代表物种功能

性状结构发散，Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ＝０，代表物种功能性状结构随机。
１．６　 系统发育信号检测

本研究采用 Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ 进化模型的 Ｋ 值检验功能性状的系统发育信号［２３］。 若 Ｋ＞１，则表明物种的

功能性状比布朗运动模型预测的要近，显示存在系统发育信号，功能性状表现出系统发育保守性。 若 Ｋ ＝ １，
则表明功能性状和系统发育结构没有关系；若 Ｋ＜１，则表示系统发育相近的物种，它们的功能性状比布朗运动

模型预测的要远，群落系统发育结构和功能性状结构不一致。 功能性状系统发育信号的显著性采用与零模型

比较的方式来衡量，若是实际值大于零模型值的次数达到 ９５０ 次以上（Ｐ＜０．０５），就认为功能性状表现出显著

的系统发育信号。
１．７　 数据的统计与分析

植物群落的物种以及系统发育多样性指数分别用 Ｒ 软件的程序包 ｖｅｇａｎ、ＦＤ 和 ｐｉｃｎａｔｅ 计算。 用 ＩＢＭ
ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５ 对不同纬度的系统发育指数和功能性状结构指数进行单因素方差分析判断其显著性差异，
所有统计分析的显著水平设定为 Ｐ＜０．０５。 使用统计软件 Ｒ４．１．２ 中 Ｋｃａｌｃ 和 ｍｕｌｔｉＰｈｙｌｏｓｉｇｎａｌ 函数分析获取 Ｋ
值并检验系统发育信号的显著性，用 ＲＬＱ（Ｒ⁃ｍｏｄｅ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ Ｑ⁃ｍｏｄｅ）结合第四角分析（Ｆｏｕｒｔｈ⁃Ｃｏｒｎｅｒ）的方法
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将样方、环境变量和植物功能性状 ３ 种数据集组合成一个可描述性状—环境关联矩阵，进而确定物种丰度关

联的环境梯度与物种性状之间的关系，使用 Ｒ 语言中的 ｇｇｐｌｏｔ２ 包作图。

２　 结果

２．１　 不同纬度物种多样性和谱系多样性的变化

由图 ２ 可以看出， Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数随纬度增大显著降低 （Ｐ ＜ ０． ０５），最大值出现在低纬度地区

（３３．６°Ｎ），这说明在低纬度梯度上有较高的物种多样性。 植物群落的物种丰富度、谱系 α 多样性随纬度增加

有相同的变化趋势，即从低纬度到高纬度物种数显著减少（Ｐ＜０．０５），谱系多样性也减小，最小值均出现于高

纬度梯度。 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数随纬度的增加无显著变化趋势。

图 ２　 不同纬度植物群落物种及谱系 α多样性的比较（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｌｉｎｅａｇｅ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｔｉｔｕｄｅｓ（ｍｅａｎ±ＳＤ）

２．２　 植物群落物种谱系组成

基于被子植物的分类系统 ＡＰＧＩＩＩ 对研究区 １０４ 种草本植物构建的系统发育树如图 ３。 系统发育树包括

结点和进化分支两部分，其中分支节点表明历史物种的结束以及新物种的开始，各分支代表不同的亲缘关系，
分支长度代表物种的进化历史。 其中菊科和禾本科植物为群落优势种，在纬度 ３３．６°Ｎ—３６．７°Ｎ 的研究区域

内均有分布。 群落内分化时间最短的风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ）和长毛风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）大约在

０．３ Ｍａ 时首先聚为一类，随后又与大刺儿菜（Ｃｉｒｓｉｕｍ ｓｅｔｏｓｕｍ）在 ０．６ Ｍａ 时聚类，最终与蒲公英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ
ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）、火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｏｉｄｅｓ）与细叶亚菊（Ａｊａｎｉａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ）等 １７ 种菊科植物在 ４５．７ Ｍａ
时聚为一类，表明它们由共同的祖先进化而来。 像甘肃马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ）、蒙古芯芭（Ｃｙｍｂａｒｉａ
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）和白氏马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｐａｉａｎａ）同属列当科，具有同一节点，分支长度相同，表明其进化时间

相同。
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图 ３　 不同纬度植物群落系统发育树

Ｆｉｇ．３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｔｉｔｕｄｅｓ
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Ｐｌａｎｔａｇｏ ａｓｉａｔｉｃａ：车前； Ｖｅｒｏｎｉｃａ ｄｉｄｙｍａ：阿拉伯婆婆纳； Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ：老鹳草； Ｅｒｏｄｉｕｍ ｓｔｅｐｈａｎｉａｎｕｍ：牻牛儿苗； Ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ ｓｔｒｉｃｔａ：沙
参； Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ：拉拉藤； Ｄｅｓｃｕｒａｉｎｉａ ｓｏｐｈｉａ：播娘蒿； Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ：天门冬； Ｖｉｏｌａ ｄｉｆｆｕｓａ：七星莲； Ｖｉｏｌａ ｓｔｒｉａｔｅｌｌａ：圆叶堇菜；
Ｖｉｏｌａ ｄｉｓｓｅｃｔａ：裂叶堇菜； Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｆｉｓｃｈｅｒｉａｎａ：狼毒； Ａｌｌｉｕｍ ｓｉｋｋｉｍｅｎｓｅ：高山韭； Ｌｙｃｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ：枸杞； Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌｕｍ ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ：蝎虎驼蹄瓣；
Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ：黄花角蒿； Ｐｅｇａｎｕｍ ｈａｒｍａｌａ：骆驼蓬； Ｌｉｎｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ：宿根亚麻； Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｍｍａｎｎｉｉ：银灰旋花； Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ：红
砂； Ｋａｌｉｄｉｕｍ ｆｏｌｉａｔｕｍ：盐爪爪； Ａｎｄｒｏｓａｃｅ ｕｍｂｅｌｌａｔａ：小花点地梅
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２．３　 植物叶片性状沿纬度梯度的分布规律

将叶片性状与物种组成和环境变量联系起来的 ＲＬＱ 分析表明（图 ４），轴 １ 表征了从降水充沛、有机碳含

量高的低纬度生境到位于温暖干燥的高纬度地区的偏碱性土壤的土壤养分梯度，高大的植物一般分布在温度

较高的地区和相对贫瘠的土壤中，而矮小且比叶面积大的植物则出现在比较肥沃的土壤中，除了降水和温度

梯度，植物也沿着土壤电导率和土壤氮磷梯度分布，如第二 ＲＬＱ 轴所示，叶片氮含量高的物种更容易出现在

土壤电导率较低的富氮土壤中。

图 ４　 物种叶片性状得分和环境变量得分的 ＲＬＱ 分析的前两个轴的排序图

Ｆｉｇ．４　 Ｓｏｒｔｉｎｇ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｗｏ ａｘｅｓ ｏｆ ＲＬＱ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔ ｓｃｏｒｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅ ｓｃｏｒｅｓ

ＳＴＮ：土壤全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＴＰ：土壤全磷 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＭＡＴ：年平均温度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ

ｃａｒｂｏｎ；ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ｐＨ：土壤酸碱度 Ｓｏｉｌ ｐＨ；ＭＡＰ：年平均降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＥＣ：土壤电导率 Ｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；ＬＡＴ：纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ；ＥＬＥ：海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ；Ｈｅｉｇｈｔ：植株高度 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ；ＬＤＭＣ：叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＯＣ：叶有机

碳含量 Ｌｅａｆ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＰＣ：叶磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＮＣ：叶氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＴ：叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；

ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

多变量排列检验（图 ５）揭示了不同纬度植物叶片性状和环境变量之间显著但微弱的整体关系（模型 ２，
Ｐ＝ ０．００１，模型 ４，Ｐ＝ ０．５７２）。 植物高度与温度显著正相关，比叶面积与土壤含水量显著正相关。 个体叶片性

状与环境因子之间的这种弱双变量关联可以解释植物整体的功能聚类。
２．４　 不同纬度植物群落系统发育结构和功能性状结构

不同纬度群落系统发育和功能性状结构如图 ６ 所示，不同纬度的谱系结构均非随机（Ｓｔｕｄｅｎｔ ｔ 检验，Ｐ＜
０．０５）。 纬度小于 ３５．５°Ｎ 时，系统发育多样性指数 ＮＲＩ＜０，随着纬度的增加，ＮＲＩ 逐渐增大直至 ３６．０°Ｎ 处变为

正值，表明群落系统发育结构随着纬度增大发散程度减弱到聚集的变化趋势，在纬度 ３６．４°Ｎ 处，群落系统发

育结构又变为发散状态。 所有植物群落的功能结构均非随机（Ｓｔｕｄｅｎｔ ｔ 检验，Ｐ＜０．０５），在低纬度和高纬度处

Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ 都大于 ０，表现为功能聚集，在中纬度（３５．２°Ｎ—３５．５°Ｎ）主要表现为功能发散（Ｓ．Ｅ．ＳＰＷ＜０）。
２．５　 功能性状的系统发育信号

本研究区不同纬度植物群落的 ７ 个功能性状的 Ｋ 值均小于 １，说明该区域的植物群落未表现出较强的系

统发育保守性。 其中叶干物质含量、叶片碳含量、叶片磷含量、叶片氮含量、叶片厚度和比叶面积不具有显著

性的系统发育信号，只有植物高度表现出微弱的系统发育信号且种间差异大（Ｐ＜０．０５）（表 ２、图 ７），说明植物

功能性状与物种遗传进化关系不大， 而环境因素对其种间变异有一定的影响。

３　 讨论

３．１　 群落物种多样性和谱系多样性沿纬度梯度的变化

纬度梯度上水热条件变化显著，研究物种多样性的纬度模式对于探索物种对环境动态的响应、理解群落
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图 ５　 ＦＤＲ （Ｆａｌｓｅ Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ Ｒａｔｅ）方法进行 Ｐ 值校正的第四角方法检验结果

Ｆｉｇ．５　 Ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒｔｈ ｃｏｒｎｅｒ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ Ｐ⁃ｖａｌｕｅ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ＦＤＲ ｍｅｔｈｏｄ

Ｐ＝ ０．０５ 显著水平，红色表示功能性状与环境变量呈显著正相关，蓝色表示功能性状与环境变量呈显著负相关

图 ６　 植物群落的系统发育和功能性状结构在不同纬度上的分布

Ｆｉｇ．６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｔｉｔｕｄｅｓ

基于系统发育距离和成对性状距离的标准效应值的平均值±９５％置信区间表征系统发育和功能性状结构，∗∗∗，Ｐ＜０．００１；∗∗，Ｐ＜０．０１；

∗，Ｐ＜０．０５

聚集过程、预测气候变化对生物多样性的未来影响至关重要［１３］。 相关研究表明一般大尺度上群落物种多样

性的纬度梯度格局表现为随纬度增加由赤道到高纬地区物种多样性逐渐减少的趋势［２４］。 本研究通过对甘肃

不同纬度植物群落研究发现，Ｓｈａｎｎｏｎ－Ｗｅｉｎｅｒ 指数，物种丰富度和谱系 α 多样性随纬度增加而显著降低（Ｐ＜
０．０５）（图 ２），这与全球大陆生态系统的变化格局一致，也与石娇星等［２５］ 对中国东部海岛黑松群落的研究结

果符合。 这主要是因为低纬度处的高寒草甸降水量丰富，光照充足，水热条件相对优越，根据“能量假说”，优
越的水热条件适合更多的物种生存［２６］。 而较高纬度地区降水稀少且集中，蒸发量大，土壤表层盐碱累积强

烈，植被受水盐双重胁迫［２７］， 生态环境脆弱并容易受外界干扰，可维持的物种多样性也就较低（图 ３）。
３．２　 植物叶片性状对纬度变化的响应特征

叶子是植物光合作用的重要功能器官，也是与周围环境接触最多的器官。 利用叶片性状的变化来研究植
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图 ７　 植物群落系统发育信号的可视化分析

Ｆｉｇ．７　 Ｖｉｓｕａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｓ

末端节点表示 ７ 个功能性状的平均值，数据进行中心标准化，实心圆为正值，空心圆为负值，性状大小代表绝对值的大小，∗ 表示有系统发

育信号

物对环境的适应性已成为研究植物群落结构的重要手段之一［２８］。 本研究结果表明在有机质和降水量丰富的

土壤中，植物叶片的氮磷含量更高（图 ４），这是因为植物地上部分元素特征通常与土壤养分含量有一定的相

关性（图 ５），高寒草甸属于低纬度寒冷湿润区，微生物活性偏低，植物残体、有机质等分解速率较慢，腐殖层较

厚，土壤养分条件优越，植物通过根系吸收土壤养分，又以凋落物的形式将 Ｃ、Ｎ、Ｐ 归还土壤，形成生态系统养

分转化的有效循环过程［２９］。 而在黄土高原半干旱区较为贫瘠的偏碱性土壤中，比叶面积较小、叶干物质含量

高的植株更为普遍，这表明植物对干旱和贫瘠环境具有高度的适应性和耐受性。 植物为了维持自身新陈代

谢，倾向于更好的保护内部资源，而采取减小比叶面积，增加叶厚度的生存策略以减少水分蒸腾，提高水分利

用率，并且为了增强耐旱性会积累更多的干物质来抵抗不利环境［３０—３１］。
３．３　 系统发育和功能性状结构沿纬度的变化

物种的形成是生态与进化过程共同作用的结果，通过对群落系统发育和物种功能特征的研究，有助于我

们从进化历史和生态适应的角度理解群落聚集过程［３２］。 在本研究中植物群落的系统发育相关性随着纬度增

加先增大后减小（图 ６），在纬度梯度上表现出明显的谱系结构（Ｐ＜０．０５）。 低纬度处高寒草甸植物群落的系

统发育结构是发散的，这是因为此处水热条件适宜，人为干扰较少，所以种间竞争排斥作用增强［９］，从而驱动

共存物种的生态位分化使各物种间的相似性受限以减少竞争。 这与郝淑君［３３］ 和王诗韵等［３４］ 的研究结果一

致；另一种原因是当物种间促进作用（如保育效应）有助于耐受恶劣环境时，物种间生态位重叠极大，补充了

资源的各种利用方式，基于此系统发育结构也可能过度分散［３５］，这与 ｌｕｏ［３６］ 在玉龙雪山发现种间促进作用有

助于植物适应极端高山气候并保持物种丰富度的研究一致。 随着纬度增加植物群落系统发育结构聚集，说明

在高纬度上非生物过滤在物种形成过程中占优势［６］，主要原因是黄土高原干旱少雨，土壤贫瘠，而且容易受

到放牧压力，植物受到强烈的环境胁迫同时生境过滤作用会选择与干旱条件相适应的物种生存，从而导致亲

缘关系较近的物种聚集在一起形成谱系聚集的结构，在纬度 ３６．４°Ｎ 处，物种间系统发育相关性降低，该区域
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年平均温度 ５．９℃，降水量小于 ３００ ｍｍ，气候干旱，生境恶劣，但是群落表现出发散的谱系结构，说明相似性限

制在物种聚集过程中起重要作用［９］。 有研究表明，资源匮乏条件下物种生存的核心是对地下资源（尤其是地

下水）的获取［３７］，而对有限资源的激烈竞争必然导致相同生态位的物种难以共存。 以红砂 （Ｒｅａｕｍｕｒｉａ
ｓｏｎｇａｒｉｃａ）＋绵刺（Ｐｏｔａｎｉｎｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）群落为例，红砂为浅根性植物，侧根较多，根系多分布在地下 ２０—６０ ｃｍ
的范围内；而绵刺主根发达，可以利用地下 ８０ ｃｍ 以下的水分［３８］。 即亲缘关系较远的物种分别利用不同层次

的资源，从而导致谱系发散。
植物群落功能多样性指数在高、低纬度上均高于恶劣环境下的随机预期，表现出功能聚集，而在中低纬度

上显示为功能发散。 这表明在低纬度和高纬度上环境过滤对于物种性状格局的形成起重要作用［６］。 由于环

境过滤作用，植物性状发生收敛进化，最终不同谱系的物种以相似的功能特性适应恶劣环境。 与王寅等［３９］在

干旱内陆河流域的植物群落中，环境筛选在群落构建过程中发挥主导作用的研究结果一致。 这些研究表明，
群落倾向于沿着环境压力增加的梯度进行功能性状聚类［４０］。 中纬度上植物功能结构发散说明种间竞争作用

占优势，该区域地处青藏高原与黄土高原交汇地带，环境条件趋于温和，当土壤肥力较高时，竞争通常会增加

其重要性［４１］。 因此，本研究中植物群落系统发育结构和功能性状格局在纬度梯度上并不一致，就生物相互作

用、非生物过滤以及环境变化和物种形成的历史过程而言，沿纬度梯度的群落聚集模式在区域之间是复杂多

变的。
３．４　 功能性状的系统发育信号

植物功能性状作为系统发育结构的一部分，它是区分物种生态位的主要属性，性状的变化取决于系统发

育过程以及环境条件。 因此，通过检验植物功能性状的系统发育信号来分析物种进化历史和环境之间的关系

对于研究物种共存过程至关重要。
在本研究选取的 ７ 个植物功能性状中，只有植物高度表现出微弱的系统发育信号（Ｐ＜０．０５）（表 ２），这可

能源于植物普遍需要长高和获得更高的光照环境，其他性状都没有检测出显著的系统发育信号（图 ７），这表

明植物叶片性状主要受环境因素影响，与物种进化关系不大，亲缘关系相近的物种并没有表现出相似的性状

特征，功能性状格局与系统发育结构不一致，这与王诗韵［３４］、车应弟等［４２］ 在艾比湖流域和亚高寒草甸的研究

结果一致。 这是因为研究区域地理环境复杂，植被类型多样，导致生境异质性增大，植物为了适应恶劣的生

境，从而表现出功能性状上的一致性。 以往有研究表明多数功能性状具有显著的系统发育信号［４３—４４］，当然系

统发育和功能特征的不一致模式可能源于功能特征采样的不完整，从而观察到的数据不能完全代表物种的实

际生态位。

４　 结论

纬度梯度上植物群落的功能性状格局与系统发育结构不一致。 随着纬度增加，系统发育结构先由发散趋

于聚集状态，随后在高纬度上又表现出发散的谱系结构，表明种间竞争作用减弱，环境过滤作用逐渐增强，随
纬度继续升高相似性限制作用在物种聚集过程中占优势；而功能性状在中低纬度上发散，其他纬度上表现为

聚集结构，说明植物群落形成过程中环境过滤作用明显。 土壤含水量、土壤酸碱度和年平均气温等环境因子

对植物性状格局影响较大，不同的气候条件和土壤养分特点发育了与之相适应的物种。 本研究有助于了解不

同气候带植物多样性的地理分布格局和潜在的生态维持机制。
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