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甘南亚高寒草甸不同坡位植物群落物种共存机制
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摘要：研究植物群落的系统发育和功能性状结构对于解释物种共存及生物多样性维持机制至关重要。 坡位梯度会在有限的垂

直地理空间内压缩海拔、地形等因子，进而影响植物的分布、结构及功能。 以甘南亚高寒草甸不同坡位植被群落为研究对象，结
合环境因子、群落调查及功能性状测定，计算净亲缘关系指数（Ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ， ＮＲＩ）、最近亲缘关系指数（Ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ
ｉｎｄｅｘ， ＮＴＩ）和标准化效应值的平均配对性状距离（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ｏｆ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ， ＳＥＳＭＰＤ）等来分析系

统发育和功能性状结构随坡位梯度的变化，进而揭示甘南亚高寒草甸不同坡位物种共存机制。 结果表明：（１）物种丰富度、
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和谱系 α 多样性指数随坡位的升高而显著降低（Ｐ＜０．０５），物种均匀度指数随坡位的升高没有显著的变化

（Ｐ＞０．０５）；（２）系统发育结构整体上表现为聚集状态（ＮＲＩ＞０，ＮＴＩ＞０），主要受生境过滤作用主导群落物种共存，ＮＴＩ 指数呈“Ｖ”
型变化，表明生境过滤作用随坡位的增加先减弱后增强，群落系统发育结构聚集程度同样先减弱后增强；（３）功能性状结构由

平滩与下坡位的发散状态（ＳＥＳＭＰＤ＜０）转为中、上坡位的聚集状态（ＳＥＳＭＰＤ＞０），平滩至下坡位的物种间的相互作用明显，中
坡位至上坡位的生境过滤作用占优势；（４）７ 种植物功能性状中只有叶碳含量和叶磷含量表现出显著微弱的系统发育信号（Ｐ＜
０．０５），表明该研究区植物群落受进化历史影响较小，群落系统发育和功能性状格局并不完全一致。 总的来说，确定性过程是甘

南亚高寒草甸坡位梯度植物群落物种的共存机制。 土壤含水量是调控不同坡位植物功能性状结构相对重要环境因素，随土壤

含水量的降低，功能性状结构由发散转为聚集，研究为甘南亚高寒草甸的物种共存机制提供了更加充实的理论依据。
关键词：物种多样性；系统发育结构；功能性状结构；坡位；系统发育信号
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解释植物群落物种共存机制是群落生态学领域研究的一个中心论题［１］。 其中占据主要地位的两大理论

饱受争议，分别是生态位理论和中性理论。 生态位理论认为植物群落构建主要是由环境过滤和相似性限制这

两大首要因素决定，强调确定性过程；而中性理论认为群落构建是由扩散和随机作用非确定性因素所决定。
现如今，大多数生态学家将生态位理论和中性理论二者结合充分互补，为群落构建机制的研究提供了新的思

路［２］。 传统的生态学研究仅基于物种的方法来分析植物群落物种共存机制，忽略了历史进化因素和功能性

状信息，在解释群落物种共存及生物多样性维持机制方面存在局限性［３］。 物种系统发育关系通常可以间接

估计其功能特征相似性，包括潜在重要但未确定或未测量的功能特征［４—６］。 利用物种的系统发育状况来分析

群落内是否存在特定的物种亲缘模式，推测影响群落物种组成的生态机制至关重要。 并且人们认识到物种的

功能特征决定了它们的表现和与其他物种的相互作用［７］，植物功能性状是植物与环境长期相互作用的结

果［８］，能够对植物的生长、发育和繁殖产生单独或协同作用，对环境的变化做出响应，反映植物生态策略，是
衡量植物适应环境的重要指标［９—１０］，对揭示植物群落物种共存及生物多样性维持机制具有重要作用。 如今，
生态学家将系统发育关系与功能性状相结合的方式来推断群落物种共存及生物多样性的形成及维持机制。
其已被证明有助于更好地理解驱动群落物种聚集的生态和进化过程［１１—１３］，更深入地理解群落内物种间的相

互作用和适应性、更准确地预测群落对未来环境变化的响应，同时有助于我们更全面地认识和理解群落的构

建机制，为生态保护和恢复工作提供有力的支持。
目前，学者们对于不同坡位上物种共存机制的研究大多是基于物种和系统发育的方法来讨论的。 如肖元

明等［１４］关于坡位对高寒灌丛群落谱系多样性和谱系结构的影响的研究结果表明坡位主要通过改变草本植物

群落物种组成来影响灌丛群落谱系多样性，而群落谱系结构受坡位影响较小；金一兰等［１５］在坡位对群落系统

发育多样性的影响的研究结果发现生境过滤是群落构建的主导因素；韩润燕等［１６］ 对不同微地形固定沙丘地

上植被、土壤种子库和土壤含水量的分布特征研究中表明土壤种子库和地上植被物种数、密度、相似性及地上

植被覆盖度都随着坡位的增加而降低的趋势。 以上研究虽然很好的解释了不同坡位上的群落物种组成，但忽

略了植物功能性状对群落物种组成的影响，不能准确的揭示物种共存及生物多样性维持机制［１７］，对于植被群

落在坡位梯度上物种共存机制研究仍显不足，亚高寒草甸群落系统发育和功能性状结构在坡位上的分布规律

仍不明确。 因此，本研究将结合物种、系统发育和功能多样性三种方法，利用线性混合效应模型（ Ｌｉｎｅａｒ
ｍｉｘｅｄ⁃ｅｆｆｅｃｔｓ ｍｏｄｅｌ， ＬＭＭ），分析生物与非生物因素对系统发育和功能性状结构的影响。 并结合结构方程模
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型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ， ＳＥＭ）来分析其之间的因果关系，最终确定该地群落物种共存是由哪种机制来主

导的。
甘南亚高寒草甸位于青藏高原东北部，多为高山草甸。 有研究表明，山地生态系统具有栖息地高度异质

性的特点，能够在有限的垂直地理空间内压缩海拔、地形等因子，导致温度、气候、土壤等环境条件的变化［１８］。
甘南亚高寒草甸山地生态系统地孕育着丰富的植物物种，形成了独特的植物多样性［１９］。 但是由于近年来人

为干扰、过度放牧、旅游开发等活动严重破坏了当地的植被生态系统，使植被严重退化。 因此，本文通过研究

甘南亚高寒草甸不同坡位植物群落物种共存机制有助于完善相关理论，对甘南亚高寒草甸的草地生态系统植

被恢复与重建、资源合理开发利用具有更重要的参考价值。 并且通过对不同坡位物种共存机制的研究试图解

决以下科学问题：（１）甘南亚高寒草甸植物群落在不同坡位的系统发育和功能性状结构如何变化？ （２）不同

坡位植物群落的系统发育与功能性状格局是否一致？ （３）不同坡位物种共存主要由哪些生态过程主导？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究区位于甘肃省甘南藏族自治州合作市（图 １），青藏高原的东北边缘（１００°４４′４５″Ｅ—１０４°４５′３０″Ｅ，
３３°０６′３０″Ｎ—３５°３２′３５″Ｎ），平均海拔高度为 ２９６０ｍ。 年均气温为 ２．１℃，最冷月 １２ 月至次年 ２ 月平均气温为

－８．８℃，最热月 ６ 月至 ８ 月的平均气温为 １１．６℃，≥０℃的年积温为 １７３２℃。 其年降水量为 ５５８ｍｍ，降水主要

集中在 ６ 至 ８ 月份，雨热同期，主要的气候类型为寒冷湿润的高原气候，主要的土壤类型为高山草甸土［２０］。
主要的优势种有草玉梅（Ａｎｅｍｏｎｅ ｒｉｖｕｌａｒｉｓ）、小羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ）、鹅绒委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ）、嵩草

（Ｃａｒｅｘ ｍｙｏｓｕｒｏｉｄｅｓ）、垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）等。

图 １　 研究区地理位置

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．２　 样方设置与采集

本研究于 ２０２０ 年 ７ 月中旬至 ８ 月中旬植被生长旺盛时期进行野外调查采样，选取坡向一致，坡度相似，
畜群结构相似，植被发育状况及长势相对一致的山体北坡进行样方采集。 将山体分为上坡位、中坡位、下坡位
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和平滩地。 坡位的测定参照丁伊定义的方法，将待测点相对高度与分水岭相对高度的比值标出待测点的坡位

信息［２１］，其比值介于 ０—１ ／ ３ 则定义为下坡，１ ／ ３—２ ／ ３ 定义为中坡位，大于 ２ ／ ３，则定义为上坡位，山脚下定义

为平滩地比值为 ０。 每座山坡的每个坡位随机设置 ３ 个样方，样方大小为 ５０ｃｍ×５０ｃｍ，３ 个山坡作为 ３ 个重

复。 记录每个样方的物种数、多度、盖度及高度，在每个样方内取 ０ 到 ２０ｃｍ 深土壤用于后续土壤因子理化性

质的检测。

表 １　 不同山坡基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅｓ

山坡
Ｈｉｌｌｓｉｄｅｓ

海拔范围 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ

经度 ／ 纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ Ｌａｔｉｔｕｄｅ

坡向
Ｓｌｏｐｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

坡度
Ｓｌｏｐｅ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

１ ３０５４—３１１２ １０２．８８Ｅ ／ ３５．０７Ｎ 阴坡 ２５ 小羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ
嵩草 Ｃａｒｅｘ ｍｙｏｓｕｒｏｉｄｅｓ

２ ３０６７—３１２９ １０２．９６Ｅ ／ ３４．９８Ｎ 阴坡 ２６ 小羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ
垂穗披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ

３ ３０７１—３１３４ １０３．００Ｅ ／ ３５．０６Ｎ 阴坡 ２８ 小羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ
嵩草 Ｃａｒｅｘ ｍｙｏｓｕｒｏｉｄｅｓ

１．３　 植物功能性状与土壤因子的选取与测定

本研究选取对环境变化较为敏感的植物功能性状，包括叶片有机碳含量（ＬＯＣ）、叶片全氮含量（ＬＮＣ）、叶
片全磷含量（ＬＰＣ）、叶片干物质含量（ＬＤＭＣ）、比叶面积（ＳＬＡ）、植株高度（Ｈｅｉｇｈｔ）和相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ）
７ 个植物功能性状。 每种植株采集 １０ 片成熟完整健康的叶片，用扫描仪（ＣａｎｏＳｃａｎ ＬＩＤＥ １１０，北京，中国）扫
描后保存图像，回到实验室用软件 ＩｍａｇｅＪ 计算叶片面积，将扫描后的植物叶片在实验室烘干箱中烘干至恒重

后，称量叶片质量，计算比叶面积和叶片干物质含量；相对叶绿素含量采用便携式叶绿素仪（ ＳＰＡＤ⁃ ５０２，
Ｍｉｎｏｌｔａ Ｃａｍｅｒａ Ｃｏ， Ｏｓａｋａ， Ｊａｐａｎ）进行测量；植株高度的测量在样本中选取三个有高度差异的植株进行平均

值计算；剩余烘干叶片将其研磨成粉末状进行植物叶片碳、氮和磷的测定，叶片有机碳含量的测定用重铬酸钾

容量法测定；叶片全氮含量用凯氏定氮法测定；叶片全磷含量用钼锑抗比色法测定［２２］。
在选取的样方中进行土壤样品的采集，带回实验室进行土壤理化性质的测定，主要包括土壤含水量

（ＳＷＣ）、土壤电导率（ＥＣ）、土壤 ｐＨ、土壤有机碳（ＳＯＣ）、土壤全氮（ＳＴＮ）、土壤全磷（ＳＴＰ）。 土壤含水量采用

烘干法测定，土壤电导率用电导率仪（ＤＤＳ⁃８０１Ａ，上海仪电科学仪器股份有限公司，上海）进行测定，土壤 ｐＨ
用 ｐＨ 计（ＳＴ３１００，上海仪电科学仪器股份有限公司，上海）进行测定，土壤有机碳、全氮和全磷的测定方法同

植物叶片。
１．４　 系统发育树的构建

通过对研究地植物的调查，统计出样地出现的所有植物物种，根据 Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｓｔ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｔｈｅ ｐｌａｎｔ
ｌｉｓｔ．ｏｒｇ ／ ）对调查到的所有物种进行物种名录核对。 然后整理好科 ／属 ／种信息，通过 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ⁃ａｗｋ 软件，基于

Ｚａｎｎｅ２０１４ 谱系数据库得到物种进化关系，用软件 ＦｉｇＴｒｅｅ１．４．４ 构建系统发育树。
１．５　 系统发育多样性与功能多样性指数的选择与计算

系统发育 α 多样性用 Ｆａｉｔｈ′ｓ 谱系多样性指数（ＰＤ）来度量，ＰＤ 是指群落内所有物种进化分支长度总

和［２３］。 物种 α 多样性指数用 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｈ），物种均匀度（Ｅ）来度量，计算公式如下：

Ｈ ＝－ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ （１）

Ｅ ＝ Ｈ
ｌｎＳ

（２）

式中，Ｓ 为物种数目，Ｐ ｉ为属于物种 ｉ 的个体在全部个体中的比例。
使用净亲缘关系指数（ＮＲＩ）、最近亲缘关系指数（ＮＴＩ）和标准化效应值的 ＰＤ（ＳＥＳＰＤ）来表示系统发育

结构［２４］，使用标准化效应值的平均配对性状距离 ＳＥＳＭＰＤ 来表示功能性状结构。 ＮＲＩ 是将群落内的物种两
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两间系统发育平均距离与零模型随机化之后的结果进行比较得到的。 ＮＴＩ 是将每个群落内的物种与其系统

发育关系最近的物种间的距离与随机化之后的结果进行比较得到的［２５］。 ＳＥＳＭＰＤ 通过平均配对性状距离与

功能性状聚类树末端随机置换 ９９９ 次获得的零模型比较所产生的标准化距离［２６］。 ＮＲＩ、ＮＴＩ、ＳＥＳＰＤ 和

ＳＥＳＭＰＤ 计算公式如下：

ＮＲＩ＝ －１×
ＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ ＭＰＤｒａｎｄ( )

ｓｄ ＭＮＴＤｒａｎｄ( )

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú （３）

ＮＴＩ＝ －１×
ＭＮＴＤｏｂｓ－ｍｅａｎ ＭＮＴＤｒａｎｄ( )

ｓｄ ＭＮＴＤｒａｎｄ( )

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú （４）

ＳＥＳ·ＰＤ＝
ＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ（ＰＤｒａｎｄ）

ｓｄ（ＰＤｒａｎｄ )
（５）

ＳＥＳ·ＭＰＤ＝－１×
ＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ ＭＰＤｒａｎｄ( )

ｓｄ ＭＰＤｒａｎｄ( )

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú （６）

式中，ＭＰＤｏｂｓ 表示实际观测到的平均系统发育距离；ＭＰＤｒａｎｄ 表示 ９９９ 个随机生成组合的平均 ＭＰＤ； ｓｄ
（ＭＰＤｒａｎｄ）表示在 ９９９ 个随机生成的组合下 ＭＰＤ 的标准差。 这 ９９９ 个随机组合是使用独立的交换零模型生

成的。 计算 ＮＴＩ、ＳＥＳＰＤ 和 ＳＥＳＭＰＤ 公式中各值同理。 当 ＮＲＩ、ＮＴＩ＞０，ＳＥＳＰＤ＜０ 时，系统发育结构聚集；当
ＮＲＩ、ＮＴＩ＜０，ＳＥＳＰＤ＞０ 时，系统发育结构发散，当 ＮＲＩ、ＮＴＩ、ＳＥＳＰＤ ＝ ０ 时，系统发育结构随机。 当 ＳＥＳＭＰＤ＞０
时，表示功能结构聚集；当 ＳＥＳＭＰＤ＜０ 时，表示功能结构发散；当 ＳＥＳＭＰＤ＝ ０ 时，表示功能结构随机［２４］。
１．６　 植物功能性状的系统发育信号检测

采用 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ′ｓ Ｋ［２７］检验研究区功能性状的系统发育信号强度。 功能性状的系统发育信号显著性采用

与零模型比较的方法检验。 若 Ｋ＝ １，表示该功能性状按布朗运动模型的方式随机进化，系统发育和功能性状

结构没有关系；若 Ｋ＜１，则表示该功能性状表现出比按布朗运动模型更弱的方式进化，即群落系统发育和性状

格局并不一致；若 Ｋ＞１，则表示该功能性状表现出比按布朗运动模型更强的系统发育信号，即群落系统发育结

构和功能性状结构具有一致性，表现出功能性状保守［２８］。
１．７　 数据统计与分析

首先使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 对样方数据及环境因子数据进行整理和统计计算。 使用 Ｒ 软件中的 Ｋｃａｌｃ、ｖｅｇａｎ、
ａｐｅ 和 ｐｉｃａｎｔｅ 包进行系统发育信号、物种多样性和系统发育多样性指数的计算。 使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５
分别对系统发育和功能性状结构与环境因子进行多元回归分析，通过多元回归分析筛选出对二者具有显著影

响的环境因子，用 Ｒ 软件中的 ｌｍｅ４ 包进行系统发育多样性与影响显著环境因子之间的线性混合效应模型分

析，并用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包作图。 利用结构方程模型（ＳＥＭ）探讨了本研究的实验操作影响植物群落多样性与功能结

构不同方面（物种丰富度、谱系 α 多样性和 ＳＥＳＭＰＤ）的因果途径。 我们考虑了所有可能的先验全 ＳＥＭ，并排

除没有任何显著路径的因子，直到获得最终的最优模型。 采用齐方检验和近似均方根误差对模型的拟合优度

进行了评价。 用 Ｒ 软件中的 ｌａｖａａｎ 包进行 ＳＥＭ 分析。

２　 结果与分析

２．１　 植物群落物种谱系组成

本研究样地中共调查到 ２８ 科 ６７ 属 ８６ 种物种，基于 ＡＰＧⅢ植物分类系统构建系统发育树如图 ２ 所示，其
中支长的长短代表物种历史进化时间的长短，节点代表分化时间，从系统发育树中能够直观的观察到物种间

的系统发育关系。 其中禾本科和菊科植物为本研究区群落中的主要优势种。 风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ）与长

毛风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）分化的时间最短，菖蒲（Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ）的分化时间最长。
２．２　 群落物种多样性和谱系多样性随坡位梯度的变化

如图 ３ 所示，通过线性拟合可以看出随着坡位的升高物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、谱系多样性指数
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图 ２　 亚高寒草甸不同坡位系统发育树

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ

ＰＤ 显著（Ｐ＜０．０５）降低。 虽然通过线性拟合得出 ＳＲ、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ、ＰＤ 随坡位变化趋势变化趋势一致，但
三者的最大值均出现在下坡位，最小值均出现在上坡位。 物种均匀度指数 Ｐｉｅｌｏｕ 并没有表现出显著（Ｐ＞
０．０５）的变化趋势。
２．３　 系统发育结构及功能性状结构随坡位梯度的变化

如图 ４ 所示，最近亲缘关系指数 ＮＴＩ 随着坡位的上升呈现出先减小后增加的趋势，在下坡位的 ＮＴＩ 指数

最低，整体的系统发育结构呈现聚集状态（ＮＴＩ＞０）；净亲缘关系指数 ＮＲＩ 与 ＳＥＳＰＤ 随坡位的上升的变化趋势

并不明显（Ｐ＞０．０５），整体上系统发育结构呈现聚集的状态（ＮＲＩ＞０，ＳＥＳＰＤ＜０）。 功能多样性指数 ＳＥＳＭＰＤ 随

坡位的上升显著增高，表现出由平滩和下坡位小于 ０ 功能结构发散，到中坡位和上坡位大于 ０ 功能结构聚集

的显著变化（Ｐ＜０．０５）。
２．４　 生物与非生物因素对系统发育和功能性状结构的影响

通过多元回归分析得出土壤含水量、土壤电导率、土壤 ｐＨ 值、土壤全氮、土壤全磷和土壤有机碳含量六

个土壤因子中只有土壤电导率与 ＮＴＩ 有显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），其余的土壤因子与系统发育多样性指数

ＮＲＩ、ＮＴＩ 均不具有显著相关性，且解释能力分别仅为 １．９％与 ２．７％，但功能性状结构的解释率为 ７１％（表 ２）。
因此，选取相对重要的生态因子与功能结构来拟合一个线性混合效应模型，以评估生态因子对群落功能结构

的影响（表 ３，图 ５）。 研究发现，坡位、土壤全磷含量均单独与功能结构呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）；土壤含

水量单独与功能结构呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）；坡位、土壤全磷含量和土壤含水量三者的交互作用与功能

结构呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。
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图 ３　 不同坡位植物群落物种及谱系多样性的比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅａｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

阴影部分表示 ９５％置信区间

表 ２　 环境因子对系统发育和功能性状结构的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

系统发育 ／ 功能结构
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ／ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ Ｒ２ ／ ％

显著因子个数 （Ｐ＜０．０５）
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ

显著因子
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｆａｃｔｏｒ

净亲缘关系指数 Ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ （ＮＲＩ） １．９ ０

最近亲缘关系指数 Ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｉｎｄｅｘ （ＮＴＩ） ２．７ １ ＥＣ

标准化效应值的平均配对性状距离
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ｏｆ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ
（ＳＥＳＭＰＤ）

７１ ８ ＳＰ、ＳＷＣ、 ｐＨ、 ＳＴＮ、 ＳＴＰ、 ＳＯＣ、 ＳＲ、
ＰＤ、ＥＣ

　 　 ＳＰ： 坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ； ＳＴＰ： 土壤全磷含量 ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｐＨ： 土壤酸碱度 ｓｏｉｌ ｐＨ； ＳＴＮ： 土壤

全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＳＯＣ： 土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＥＣ： 土壤电导率 Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ＳＲ： 物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； ＰＤ： 系统

发育多样性多样性 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

结构方程模型结果显示（图 ６）坡位通过降低土壤含水量对物种丰富度，功能性状结构和谱系多样性指数

产生因果效应。 结构方程模型（ＳＥＭ）表明，坡位对物种丰富度、ＳＥＳＭＰＤ 和谱系多样性指数的正面和负面影

响是通过土壤含水量来介导的。 ＳＥＭ 还显示物种丰富度和谱系多样性与 ＳＥＳＭＰＤ 无关，但 ＳＥＳＭＰＤ 和土壤

含水量之间存在较强的负相关关系。 模型拟合结果：χ２ ＝ １．０２，Ｐ＝ ０．９０１，近似均方根误差（ＲＭＳＥＡ）＜０．０５。
２．５　 功能性状的系统发育信号 Ｋ 值检验

选取的植物功能性状系统发育信号检验结果如表 ４、图 ７ 所示，样地中 ７ 种植物功能性状的系统发育信

号 Ｋ 值均小于 １，表明该样地植被群落功能性状均不具有较强的系统发育保守性。 叶片有机碳、叶片全磷表

现出显著的比随机进化模型更微弱的系统发育信号（Ｋ＜１，Ｐ＜０．０５），表明系统发系育对叶片有机碳和叶片全

磷种间变异相较于其他 ５ 个功能性状影响较大。
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表 ３　 群落功能结构与生态因子的线性混合效应模型

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

随机项为样地； Ｒ２ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ＝ ０．７５； Ｒ２ ｍａｒｇｉｎａｌ ＝ ０．６７

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｄｆ ｄｄｆ Ｆ Ｐ 估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ （ＳＰ） １ ２０．３６ ６９．０５ ＜０．００１ ０．０５

物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ （ＳＲ） １ ２３．８４ １．８７ ０．１８３ －０．０２

谱系多样性 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＰＤ） １ ２４．７７ ０．４５ ０．５１０ ０．０９

土壤全磷含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＴＰ） １ ２０．４２ ６．７２ ０．０１７ ０．２３

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＷＣ） １ ２１．６６ ２２．０８ ＜０．００１ －０．９６

坡位×物种丰富度 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ×Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ （ＳＰ×ＳＲ） １ ２４．５５ ２．２８ ０．１４４ －０．２３

坡位×谱系多样性 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ×Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＳＰ×ＰＤ） １ ２４．３５ ０．２１ ０．６５６ －０．０１

坡位×土壤全磷含量
Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ×Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＰ×ＳＴＰ） １ ２４．５７ ０．３３ ０．５７１ －０．２９

坡位×土壤含水量 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ×Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ＳＰ×ＳＷＣ） １ ２３．３７ ０．１８ ０．８９５ ０．３５

坡位×土壤全磷含量×土壤含水量
Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ×Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ×Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ ＳＰ×
ＳＴＰ×ＳＷＣ）

１ ２２．１２ ６．８０ ０．０１６ ０．９７

　 　 ｄｆ（分子自由度），ｄｄｆ（分母自由度），Ｆ（方差比），Ｐ（显著性 Ｐ 值）； Ｒ２ ｍａｒｇｉｎａｌ 用固定因子解释的方差； Ｒ２ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ 由固定项和随机项解

释的方差，×表示交互作用；随机项为样地，固定项为生态因子

图 ４　 不同坡位植物群落系统发育与功能结构指数的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

∗，∗∗∗，∗∗∗分别表示 Ｐ＜０．０５，０．０１，０．００１

３　 讨论

３．１　 不同坡位上谱系多样性与物种多样性的变化

群落谱系 α 多样性（ＰＤ）结合了物种丰富度和系统发育信息，从而提供了一种比传统物种多样性指标更
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　 图 ５　 从线性混合效应模型中获取得的自举标准化系数应用于简

化的功能结构

Ｆｉｇ．５　 Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｎｏｒｍａｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌｓ ｔｏ ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｔｒａｉｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ

ＳＰ： 坡位； ＳＲ： 物种丰富度； ＰＤ： 系统发育多样性多， ＳＴＰ： 土壤

全磷含量； ＳＷＣ： 土壤含水量

综合的评估方式，给生物多样性研究提供了全新视

角［２９］。 在本研究中的系统发育信息可以看出，风毛菊

（ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ ） 与 长 毛 风 毛 菊 （ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）首先聚为一类，其分化的时间最短约为

０．３１Ｍａ，随后与飞廉（Ｃａｒｄｕｕｓ ｎｕｔａｎｓ）在 ２．１Ｍａ 时聚为

一类，最终与细叶亚菊 （ Ａｊａｎｉａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ）、乳白香青

（Ａｎａｐｈａｌｉｓ ｌａｃｔｅａ）等 １３ 种菊科植物在 ８３．７Ｍａ 时聚为一

类，它们由共同的祖先进化而来。 菖蒲科的菖蒲

（Ａｃｏｒｕｓ ｃａｌａｍｕｓ）的分化时间最长，约为 １７１．３Ｍａ 年（图
２）。 并且随着坡位的升高 ＰＤ 呈现先升高后降低的变

化趋势，但整体上是降低的，这与肖元明在坡位对高寒

灌丛群落谱系多样性的研究结果一致［１４］。 且物种丰富

度与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 同样表现出随坡位的升高而显著

降低（Ｐ＜０．０５）的变化趋势（图 ３）。 这种随着坡位的升

高表现出明显的变化趋势的原因，是因为我们调查的植

物群落主要是草本植物为主，草本植物相较于木本植物

对环境的变化感知更加敏感［１４］，而且随着坡位的升高

环境因子也会发生明显的变化，环境因子能够决定植物

群落的组成［３０］，如光照强度会随着坡位的增加而增强、
土壤含水量也会降低、土壤养分通过雨水冲刷作用变得

贫瘠［３１］，导致物种多样性与谱系 α 多样性的降低。

图 ６　 生态因子与植物群落多样性、功能结构的影响机理

Ｆｉｇ．６　 Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＳＥＳＭＰＤ： 标准化效应值的平均配对性状距离； 箭头表示显著（实线，Ｐ＜０．０５）和不显著（虚线，Ｐ＞０．０５）关系；箭头的宽度表示因果效应的强

度； 箭头上方的数字表示路径系数（∗，∗∗∗，∗∗∗分别表示 Ｐ＜０．０５，０．０１，０．００１）； Ｒ２值表示每个变量解释的方差比例

３．２　 不同坡位植物群落的系统发育与功能性状结构

通过对群落系统发育和功能结构的研究，可以了解群落中物种的起源和演化历史，以及物种之间的相互

作用和生态位分配，有助于更好地理解群落的组织原则、功能和响应机制［３２］。 在本研究中，ＮＲＩ 和 ＳＥＳＰＤ 指

数随着坡位的升高无显著（Ｐ＞０．０５）变化趋势；
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表 ４　 植物功能性状的系统发育信号检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能性状 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｋ Ｐ

植株高度 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ（Ｈｅｉｇｈｔ） ０．３１ ０．１５８

叶片碳含量 Ｌｅａｆ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＯＣ） ０．５２ ０．０４１∗

叶片磷含量 Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＰＣ） ０．５４ ０．０４３∗

叶片氮含量 Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＮＣ） ０．３２ ０．１５６

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ（ＳＬＡ） ０．４３ ０．０６５

叶片干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＬＤＭＣ） ０．３４ ０．１４３

相对叶绿素 Ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ａｎａｌｙｚｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ（ＳＰＡＤ） ０．２６ ０．１０２

　 　 ∗表示具有显著性 Ｐ＜０．０５

图 ７　 系统发育信号可视化图

Ｆｉｇ．７　 Ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｉｇｎａｌｓ

ＳＰＡＤ： 相对叶绿素含量； ＬＰＣ： 叶片磷含量； ＬＮＣ： 叶片氮含量； ＬＯＣ： 叶片碳含量； ＬＤＭＣ： 叶片干物质含量； ＳＬＡ： 比叶面积； Ｈｅｉｇｈｔ： 植

株高度； 末端节点表示 ７ 个功能性状的平均值，对数据进行中心标准化，黑色实心圆为正值，白色空心圆为负值，圆的大小表示绝对值大小，

∗表示具有系统发育信号

ＮＴＩ 指数随坡位升高呈现“Ｖ”型变化趋势（图 ４）。 结合 ＮＲＩ、ＮＴＩ 和 ＳＥＳＰＤ 系统发育结构指数综合来看，本研

究区系统发育结构整体呈现聚集的状态，表明大多是植物群落由亲缘关系较近的物种构成。 本研究区位于青

藏高原东北部，高海拔地区的极端环境条件对植物的生长和适应提出了挑战，植物需要具备特殊的适应性机

制才能在这样的环境中存活和繁衍［２５］。 在这种生境条件下迫使生物学特性相近即亲缘关系相近的物种聚

集，使得植物群落系统发育结构呈现出聚集的特点［３３］。 从 ＮＴＩ 指数可以看出，下坡位低于平滩地 ＮＴＩ 指数，
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下坡位是山坡与平滩地的交错地带，因此存在适应两种地形的物种共存，且从图 ３ａ 中可以看出下坡位存在更

多的物种多样性，这可能导致了系统发育不太相关的物种共存［１５］，因此下坡位的系统发育结构聚集程度要

弱。 下坡位至上坡位群落系统发育结构聚集程度增大。 因为随着坡位的升高，太阳辐射强度增强，且由于高

坡位的风力较强，加之地表径流和雨水冲刷的作用，导致土壤含水量和土壤养分含量降低［３４］，加强了环境过

滤作用，这种环境选择了具有相似适应能力亲缘关系更近的物种共存，导致系统发育结构聚集程度增大。 这

是在坡位这种微环境下综合各种环境因子共同作用的结果。
功能多样性指数在中、上坡位要高于随机预期（ＳＥＳＭＰＤ＞０），表现出功能结构聚集；在平滩和下坡位表现

为功能结构发散（ＳＥＳＭＰＤ＜０，图 ４）。 在坡位较高的中、上坡位植物群落性状格局的形成主要受环境过滤的

作用影响，这是由于中、上坡位的植物生存环境比较恶劣，环境过滤作用使植物功能性状发生收敛进化［３５］，导
致功能结构聚集。 这与王诗韵［３６］在艾比湖典型群落植物研究中，在环境限制的植物群落中，环境过滤作用通

常会主导群落构建过程的研究结果较一致。 平滩与下坡位的植物群落功能结构发散说明这两个坡位的植物

群落内的物种间的相互作用占主导地位，这两个坡位位于山的底端，水热及营养条件趋于温和，这种条件通常

会增加物种间的相互作用的重要性［３７］。 总的来说，本研究区的植物群落系统发育结构与功能结构在坡位梯

度上并不完全一致，即系统发育与功能性状格局并不具有较强的契合度。
３．３　 系统发育和功能结构对生物与非生物因素的响应特征

王诗韵等［３６］在对环境因子与多样性指数进行相关性分析中发现，环境因子与系统发育结构相关性较弱，
而与功能结构的相关性较强，本研究结果与其一致。 通过多元回归分析发现，环境因子对系统发育结构解释

度极低仅为 １．９％与 ２．７％，但对功能结构的解释度为 ７１％（表 １）。 这可能是多种原因导致的，首先，造成这种

结果的原因可能更多地受到物种种内遗传变异的影响，种内变异的增加通过选择效应和同种谱系之间的种内

生态位互补性提高了物种的入侵和抵抗入侵的能力，从而在不匹配的竞争者中创造了排斥的可能性，同时种

内变异也增加了资源分割的范围，创造了谱系相近物种稳定共存的可能性［３８］，从而导致了系统发育与功能性

状信息的不完全匹配［３９］。 其次，不同生态因子对群落中物种组成，系统发育关系以及功能性状组合的选择和

影响是不同的［４０］。 功能性状直接反映植物对环境因子的适应策略，因此环境因子对功能结构的解释度较高。
因此选取了相对重要的生态因子与群落功能多样性指数拟合线性混合效应模型，来评估生态因子与功能结构

之间的相关关系（图 ５）。 土壤含水量与功能结构呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），水资源的可利用性被认为

是决定植物群落构建的关键因素［４１］，可能是因为在土壤水分含量较高的地方，适宜植物群落生长、发育与繁

衍，在这种生境中物种间的相互作用主导了群落构建［４２］。 坡位、土壤全磷含量和土壤含水量的交互作用与植

物功能性状结构呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），而含有物种和谱系多样性的交互项对功能性状结构却不具有

显著影响（Ｐ＞０．０５）。 这表明了亚高寒草甸植被功能性状结构在坡位梯度上受非生物因素的影响较大，生物

因素影响较小。 在此基础上，我们通过使用结构方程模型来探讨环境因子对物种丰富度，功能性状结构和谱

系多样性指数产生的因果关系（图 ６）。 坡位对物种丰富度、ＳＥＳＭＰＤ 和谱系多样性指数的正面和负面影响是

通过土壤含水量来介导的。 坡位升高会加剧有限的土壤水分供应对植物生长的制约作用［３５］，这促进了强烈

的环境过滤作用。 这些研究结果表明，坡位的升高会倾向于使我们研究的亚高寒草甸草原同质化。
３．４　 功能性状的系统发育信号

当功能性状在系统发育树上呈现出特定的模式时，可以暗示这些功能性状受到了共同祖先的遗传影响，
即存在系统发育信号。 这样的信号可能是由于共同祖先传递了某些功能性状，或者由于相似的环境选择导致

了功能性状的收敛进化。 因此，通过计算植物群落功能性状的系统发育信号，可以准确地推断出群落物种共

存的主要生态学过程［４３］。
本研究中的 ７ 种植物功能性状指标中只有 ＬＰＣ 和 ＬＯＣ 表现出显著的系统发育信号（Ｐ＜０．０５），且 Ｋ 值均

小于 １，表明该研究区植被群落功能性状均不具有较强的系统发育保守性，植物群落受进化历史影响较小，受
环境因素影响较大，群落系统发育和性状格局缺乏一致性。 这与车应弟［２８］、苗乐乐［４４］ 在亚高寒草甸和不同
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纬度植物群落的研究结果一致。 这是由于群落结构受环境因素的影响，随着坡位的变化环境条件发生了改

变，进而影响功能性状的差异［４５］；或者是物种间的相互作用（如竞争，共生等）来影响彼此的生态位和生活史

策略［４６］，导致群落的系统发育和性状格局不一致。 此外，由于对环境的长期适应，可以使亲缘关系较远的物

种产生趋同进化，这些功能性状有时则不表现出系统发育信号［３６］。 因此，在本研究中，群落植被功能性状受

历史进化影响不大，且并不具有较强的系统发育保守性，受生态过程影响较大。

４　 结论

甘南亚高寒草甸植被群落随着坡位的升高，物种多样性、谱系多样性、系统发育及功能性状结构表现出了

不同的变化规律，在坡位梯度上，系统发育结构与功能性状结构并不具有一致性，总体受生态位过程主导群落

构建。 功能性状结构受环境因子的影响相较于系统发育结构更大。 随着坡位的升高功能性状结构由发散转

为聚集，表明物种间的相互作用逐渐减弱，环境过滤作用逐渐增强。 系统发育结构整体上表现为聚集状态，物
种共存机制主要受确定性过程主导。 本研究为甘南亚高寒草甸的物种共存机制提供了更加充实的理论依据。
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