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摘要: 为揭示森林群落系统发育结构在海拔梯度上的变化及其驱动因素, 本研究以云南哀牢山西坡的亚热带森林

群落为研究对象, 以APG III系统为基础框架, 结合DNA条形码序列信息解决末端分类单元亲缘关系的方法, 构建

了哀牢山森林群落系统发育进化树, 采用净亲缘指数(net relatedness index, NRI)和最近亲缘指数(nearest taxon in-
dex, NTI), 探讨了不同植被类型的森林群落系统发育结构和沿海拔梯度的变化规律。结果表明, 从整体的海拔变

化趋势上来看, 哀牢山森林群落系统发育结构随海拔上升由系统发育聚集(phylogenetic clustering)走向发散

(phylogenetic overdispersion)或聚集程度降低。在低海拔地区, 群落表现为系统发育聚集, 表明生态位理论中的生

境过滤作用在群落构建和生物多样性的维持中起着主导作用; 在中海拔地区, 出现了聚集与发散两种群落系统发

育结构并存的现象, 推测可能是生境过滤和竞争排斥两种生态过程共同作用的结果; 在高海拔地区, 群落的系统

发育结构因选择的指数不同而出现相反的结果, NRI表现出系统发育聚集, 而NTI却表现为随机或发散, 考虑到高

海拔地区的环境胁迫可能促使植物发生趋同进化, 推测其群落构建的生态学过程需要更为综合的研究。本研究揭

示群落系统发育结构沿海拔梯度确实存在显著的变化, 证明在生态群落的构建过程中非随机过程起到促进乃至关

键作用。 
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Abstract: Understanding the maintenance of biodiversity and community assembly is a central issue in 
community ecology. Here, we examined patterns of the community phylogenetic structure of subtropical for-
ests along an elevational gradient in the Ailao Mountains of southwest China. We surveyed all trees with di-
ameter at breast height ≥1 cm in 16 plots, and constructed a community phylogeny from DNA barcode se-
quence data with a constraint tree based on Angiosperm Phylogeny Group (APG) III. We found that the 
community structure changed from phylogenetically clustered to phylogenetically overdispersed with in-
creasing elevation. Co-occurring trees at low-elevation communities tended to be more closely related than 
expected by chance, implying that these communities were structured primarily by habitat filtering. Clustered 
and over-dispersed phylogenetic compositions were showed in mid-elevation communities, suggesting that 
these communities are structured by habitat filtering or competitive exclusion. At high-elevation sites, NRI 
(Net Relatedness Index) showed clustering, but NTI (Nearest Taxon Index) showed randomness or 
over-dispersion. We therefore interpreted our results with caution. It is possible that convergent evolution 
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may be occurred independently in distantly related lineages under higher environmental stress at high eleva-
tions. Taken together, the results of our study provide insight into the potential role of elevational gradients in 
shaping community composition and phylogenetic diversity. 
Key words: community phylogeny, DNA barcoding, elevational gradient, Ailao Mountains 

 
生物多样性维持机制即群落构建(community 

assembly)的成因, 一直以来都是群落生态学研究领

域的热点和焦点之一(牛克昌等, 2009)。生物群落的

形成和维持是一个长期的演化过程, 是进化过程与

生态过程共同作用的结果(Johnson & Stinchcombe, 
2007; 牛红玉等, 2011)。在20世纪90年代之前, 生态

学家主要从群落的环境条件和群落内的生态学过

程(如捕食、竞争、互利共生、干扰等)来解释现有

群落的结构、组成和多样性等特征, 几乎不考虑群

落构建过程中的历史因素(Monk et al., 1969; Loya, 
1972; Tunnicliffe, 1981; Goldberg & Miller, 1990)。但
是, 缺乏对群落构建历程具有重要影响的历史因素

的研究, 去探讨并解释群落构建的成因显然是不全

面的。 
群落系统发育(community phylogeny)研究将系

统发育生物学的方法运用到群落生态学中, 利用群

落内物种的系统发育状况来推测历史因素对现有

群落的影响, 通过分析群落内物种间的亲缘关系探

究影响群落构建的主要原因(Webb, 2000; Webb et 
al., 2002)。群落系统发育研究主要是通过两个群落

系统发育关系指数, 即净亲缘指数(net relatedness 
index, NRI)和最近亲缘指数(nearest taxon index, 
NTI), 将群落内物种间的系统发育距离和标准化零

模型(即假设物种随机分布)下的系统发育距离进行

比较, 统计二者间的差异, 用于检测群落是否存在

系统发育结构。如果群落系统发育关系指数与零模

型假设没有显著差异, 说明群落不存在系统发育结

构或系统发育随机 (phylogenetically randomness); 
如果显著大于零模型假设, 说明群落具有系统发育

结构, 表现为系统发育聚集(phylogeneticcally clus-
tering); 相反, 如果显著小于零模型假设, 说明群

落系统发育发散(phylogenetically over-dispersion)。
达尔文早在1859年就曾说过, 和属外的物种相比, 
同属内的物种在生活习性和结构上具有更近的相

似性, 当它们相互之间发生竞争时, 也比与属外物

种的竞争激烈得多(Darwin, 1859)。这一观点与群落

系统发育研究中生态位保守的假设(即亲缘关系越

近的物种, 生态特征越相似)是一致的。在一个群落

里, 如果是生境筛选作用占主导地位, 那么相同生

境将筛选出适应能力相似、亲缘关系偏近的物种, 
表现为系统发育聚集; 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, 表现为系统发育发散。据此, 在
生态性状保守的前提下, 我们就可以从群落现有的

系统发育表现形式, 推测群落构建过程中的主导因

素(表1)。 
在最初的群落系统发育研究中, 多数学者主要是

通过Phylomatic方法(Webb & Donoghue, 2005)来探究

群落内所有物种间的系统发育关系, 但这种方法也存

在一些不足。首先, 采用Phylomatic方法所构建的系统

发育树往往具有明显的多分支结构(polytomy), 尤其

是当同一科属所含物种数目较多时这种现象更加明

显; 其次, 基于APG系统构建的发育树缺乏裸子植物

的信息, 而有些裸子植物也是群落建群种, 如云南的

云南松(Pinus yunnanensis)林和长白山的阔叶红松(P. 
koraiensis)林等(裴男才等, 2011b)。 

DNA条形码的快速兴起, 极大地促进了群落系

统发育生态学的发展, 为精确地构建群落系统发育

关系提供了新的技术。其中比较典型的研究, 如
Kress等(2009)发现由DNA条形码建立的系统发育

树为末端的低阶分类阶元提供了更为准确的系统

位置, 并且得到的物种系统发育关系增加了拒绝零

假设的概率; Gonzalez等(2010)认为, DNA条形码所

构建的物种间精确的系统发育关系, 可以提高有关

群落结构计算的统计力 ;  Pei等(2011)和裴男才

(2012)综合使用进化速率不同的DNA条形码片段, 
相对准确地构建出鼎湖山南亚热带森林植物群落

的系统发育关系。然而, Kress等(2010)在亚热带地

区波多黎各森林样地的研究发现, 单独利用DNA 
条形码序列所构建的群落系统发育关系与APG系

统(APG III, 2009)相比, 在较高的分类阶元即目水

平上存在较大的出入, 需要利用APG系统的大框架

作为约束树(constraint tree), 并对各分支末端的类

群配合使用DNA条形码的建树方法, 才能获得群落 
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表1  不同生态性状进化特征和不同群落构建过程下的群落期望系统发育结构(参考Webb et al., 2002; Kraft et al., 2007) 
Table 1  Patterns of community phylogenetic dispersion predicted to be produced by various community assembly processes and 
different evolutionary characteristic of ecological traits (From Webb et al., 2002; Kraft et al., 2007) 

生态性状的进化特征 Evolutionary characteristic of ecological traits 群落构建过程 
Community assembly processes 系统发育保守 Phylogenetically conserved* 系统发育趋同 Phylogenetically convergent 

中性构建 Neutral assembly 系统发育随机 Random dispersion 系统发育随机 Random dispersion 
生境过滤作用 Habitat filtering 系统发育聚集 Cluster dispersion 系统发育发散 Over-dispersion 
竞争排斥作用 Competitive exclusion 系统发育发散 Over-dispersion 系统发育随机或系统发育聚集 

Random or cluster dispersion 
* 本研究未涉及群落中生态性状的问题, 均假设生态性状具有系统发育保守性。 
* Ecological traits were not included in our study, and were assumed to be phylogenetically conserved. 
 
 
物种间精确的系统发育关系(裴男才等, 2011)。 

生物多样性在大陆(continent)或地区(region)尺
度上随海拔的升高会出现较大的变化(Wiens et al., 
2007)。早期的研究认为, 这种海拔梯度变化格局与

纬度梯度变化格局相似, 即随着海拔的上升生物多

样性降低 (Kikkawa & Williams, 1971; Terborgh, 
1977)。但是之后在不同地区开展的大量研究却发

现, 随着海拔高度的不断升高, 物种丰富度呈现

“单峰”分布的格局(Rahbek, 1997; 王国宏, 2002; 
McCain, 2005; Oomen & Shanker, 2005; 牛跃等, 
2008)。海拔作为影响山地森林群落结构和物种组成

的重要因素之一, 集合了温度、水分、风力、光照

和土壤等诸多生态因子的综合影响(Gaston, 2000), 
并且在海拔梯度上温度的变化速率要比在纬度梯

度上快1,000倍(Walter, 1979)。研究生物在不同海拔

梯度下的变化规律, 对于揭示植物群落的环境梯度

变化规律、了解植物适应性和物种多样性沿海拔梯

度的变化趋势等具有重要意义。 
现在越来越多的研究采用群落系统发育的方

法 , 较好地解释了群落成分的空间变化(Stevens, 
2006; Emerson & Gillespie, 2008; Vamosi et al., 
2009)。其中一些研究从生物群落的系统发育角度来

推测多样性沿海拔变化的驱动因素(Bryant et al., 
2008; Graham et al., 2009; Machac et al., 2011)。如

Bryant等(2008)检测了北美落基山脉沿海拔梯度5个
地点的微生物和植物群落的系统发育结构, 发现微

生物群落全部表现为系统发育聚集, 而植物群落却

是随着海拔的升高由聚集走向发散, 并且发散程度

越来越显著; 而Graham等(2009)在厄瓜多尔的安第

斯山脉对189个蜂鸟的研究、Machac等(2011)对3个
温带山地蚂蚁群落的研究却表明, 群落系统发育结

构在高海拔地区表现为系统发育聚集, 在低海拔地

区表现为系统发育发散, 揭示了物种间竞争作用的

存在。虽然上述研究得出了截然相反的结论, 但是

均证实群落系统发育结构沿海拔梯度存在某种显

著的变化, 说明在生态群落的构建过程中有非随机

过程起着促进乃至关键作用, 这就为探讨生物多样

性格局的形成与维持机制、物种的共存与环境适应

以及物种灭绝的后果提供了新的角度和依据。 
哀牢山地处云贵高原、横断山脉和青藏高原三

大自然地理区域的结合部, 是生物多样性较丰富及

植物区系地理成分荟萃之地(牛跃等, 2008)。哀牢山

由于山体高大宽厚, 高差悬殊较大, 具有明显的垂

直气候特征, 且海拔梯度升高引起的气候因子变化

效应使得动物、植物以及土壤微生物等也相应呈现

垂直分带现象(吴征镒等, 1983)。哀牢山西坡的森林

植被类型多样, 根据物种组成、植被结构、气候以

及土壤环境等特征, 从海拔1,300–2,750 m大致可以

划分为3个植被带: 山体中下部的亚热带季风常绿

阔叶林(海拔高度1,300–2,100 m)、山体中部的中山

湿性常绿阔叶林(海拔高度2,100–2,600 m)和山顶部

的苔藓矮林(海拔高度2,600–2,750 m)。这种显著的

山体垂直分布格局是开展生物多样性沿海拔梯度

变化研究的理想场所。本研究以对温度变化极为敏

感的山地植被为研究对象 (Walter, 1979; Caven-
der-Bares et al., 2009), 开展哀牢山亚热带森林群落

系统发育研究, 分析不同植被类型的森林群落系统

发育结构和沿海拔梯度的变化, 从而推测群落构建

的生态学过程。 

1  方法 

1.1  野外样方建立与样品采集 
以哀牢山西坡作为主要研究区域, 在沿海拔梯

度分布的3种植被类型中选取16个群落样点(表2)。
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在每个样点上分别建立20 m×30 m的群落样方, 调
查和记录样方内所有胸径大于1 cm的乔木树种的

名称、树高、胸径等信息, 同时采集样方内每个树

种用于DNA提取的叶片或树皮材料、凭证标本以及

照片。哀牢山西坡16个样点共采集到144个树种, 涉
及49科(按APG III系统), 其中包含两种裸子植物。 
1.2  DNA提取、扩增及排序 

使用天根公司的试剂盒完成所有植物样品的

总DNA提取。选择叶绿体rbcL、matK、基因间隔区

trnH-psbA与核基因ITS等4个分子标记作为研究的

扩增片段。PCR参照国际生命DNA条形码联盟植物

工作组推荐的反应体系 (CBOL Plant Working 
Group, 2009), 并作出优化和调整。扩增产物送北京

六合华大基因科技有限公司(BGI)完成测序。得到的

序列使用软件Sequencher 4.14(Gene Codes Corpora-
tion, Ann Arbor, Mich.)进行拼接和校对, rbcL、matK
和ITS等3个DNA片段在Geneious 6.1.5(Biomatters 
Ltd.)中选择Clustal X(Larkin et al., 2007)排序, 而
trnH-psbA由于序列长度变化大, 用软件SATé(Liu 
et al., 2009)进行排序。 
1.3  哀牢山森林群落系统发育树构建 

构建方法主要参考Kress等(2010)的研究 , 以
APG III系统为大框架作“约束树”, 用4个分子标记

得到的DNA分子序列来解决末端分类单元确切的

系统位置。具体步骤是: 先将APG认可的物种名录

提交到Phylomatic在线软件上运行, 获得哀牢山森

林群落的简易系统发育关系, 以科为分类单元, 把
科内的所有物种平行化(collapse), 形成APG系统的

“约束树”; 再将4个DNA片段分别排序后合并成一

个联合矩阵, 即DNA序列超矩阵; 然后把DNA超矩

阵和“约束树”在CIPRES超级远程计算机(Miller et 
al., 2010)的RAxML程序上(Stamatakis, 2006)进行最

大似然方法ML分析, 并通过500次的重复来获得拓

扑结构上的节点支持率, 将各节点的支持率附在拓

扑结构最优的系统发育树上 ; 最后用 r8s软件包

(Sanderson, 2003)非参数速率平滑法(NPRS)对系统

发育树进行处理, 进而获得用于群落系统发育结构

分析的进化树。 
1.4  群落物种多样性和系统发育多样性分析 

依据样方调查材料 , 采用物种丰富度 (S)、
Shannon-Wiener指数(H)、Simpson优势度指数(D)和
Pielou均匀度指数(E)(马克平, 1994), 比较和评价哀

牢山3种典型植被森林群落多样性的差异。 
S = 样地内的植物物种总数 

)Ln(' i

s

i
i PPH ∑−=  (Shannon, 1949) 

 
 
表2  哀牢山西坡3种植被类型不同海拔梯度的样方信息 
Table 2  The information of samples collected from three vegetation types on the west slope of Ailao Mountains along an eleva-
tional gradient 

植被类型 
Vegetation types 

编号 
Number 

样方地点 
Location 

海拔 
Elevation (m) 

纬度 
Latitude 

经度 
Longitude 

Plot 1 响水河1 Xiangshuihe 1 1,393 24°27′9.5″N 100°54′55″E 
Plot 2 响水河2 Xiangshuihe 2 1,430 24°27′17″N 100°53′53″E 
Plot 3 道班 Daoban  1,440 24°26′13″N 100°54′09″E 
Plot 4 三棵桩 Sankezhuang 1,481 24°27′39″N 100°54′21″E 
Plot 5 大黑丫口1 Daheiyakou 1 2,015 24°30′12″N 100°53′01″E 
Plot 6 大黑丫口2 Daheiyakou 2 2,020 24°30′21″N 100°53′01″E 

山底季风常绿阔叶林 
Seasonal evergreen broad-leaved forest 

Plot 7 大黑丫口3 Daheiyakou 3 2,055 24°30′13″N 100°53′12″E 
Plot 8 生态站入口 Entrance to forest  

ecosystem research station 
2,395 24°31′07″N 101°0′53″E 

Plot 9 6 ha样地1 Plot 1 (6 ha) 2,495 24°32′12″N 101°01′36″E 
Plot 10 6 ha样地2 Plot 2 (6 ha) 2,500 24°32′18″N 101°01′32″E 
Plot 11 6 ha样地3 Plot 3 (6 ha) 2,505 24°32′22″N 101°01′16″E 
Plot 12 6 ha样地4 Plot 4 (6 ha) 2,510 24°32′18″N 101°01′41″E 
Plot 13 6 ha样地5 Plot 5 (6 ha) 2,516 24°32′33″N 101°01′11″E 

中山湿性常绿阔叶林 
Mountain humid evergreen broad- 
leaved forest 

Plot 14 小新厂低部 Foot of Xiaoxinchang 2,522 24°32′57″N 101°01′37″E 
Plot 15 三棵树山顶 Hilltop in Sankeshu 2,666 24°32′10″N 101°01′52″E 山顶苔藓矮林 

Mountain mossy evergreen broad- 
leaved forest 

Plot 16 小新厂山顶 Hilltop in Xiaoxinchang 2,720 24°33′48″N 101°01′26″E 
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∑−=
s

i
i

2
1 PD    (Simpson, 1949) 

SHE Ln/'=    (Pielou, 1969) 
对群落系统发育多样性的分析采用系统发育

多样性Faith’s PD指数(Faith, 1992)和系统发育beta
多样性PhyloSor指数来量化, 在R软件(R Develop-
ment Core Team, 2005)中完成计算。系统发育多样

性Faith’s PD指数是指某一样地中分类单元系统发

育分支长度之和(Faith, 1992; Kemble et al., 2010), 
值越小, 表明该样地内物种的系统发育多样性在整

个区域的系统发育多样性占有的比重越小, 在R程

序的软件包picante中计算得到。系统发育beta多样

性PhyloSor指数是指两个群落共有物种的枝长和占

两个群落所有物种的枝长和的比例, 计算公式为:  
PhyloSorij = 2BLij/(BLi+BLj) 

其中BLi、BLj分别为群落i和群落j内所有物种系统发

育结构的枝长和, BLij为两个群落内共有物种系统

发育结构的枝长和(Bryant et al., 2008)。PhyloSor比
值越大, 表明这两个群落间的相似性越高。 
1.5  群落系统发育结构 

为了测量群落内物种之间的亲缘关系, 使用R
软件中的picante软件包计算平均系统发育距离

(MPD)和平均最近系统发育类群的距离(MNPD)。这
两个参数可转换成净亲缘关系指数(NRI)和最近种

间亲缘关系指数(NTI)。采用的方法是: 先建立代表

森林群落物种库的超级系统发育树, 再将实际的每

个群落与标准化的零模型作比较, 统计实际观测值

与零假设期望值间的差异。零模型的构建采用群落

中所有物种于系统进化树末端随机置换999次的方

法, 保持每次零模型和生成的系统进化树具有相同

的物种数目。如果量化后的群落指数显著大于零模

型, 则反映出该群落系统发育聚集(物种之间的亲

缘关系比预期的近); 反之, 则表明该群落系统发育

发散(物种之间的亲缘关系比预期的远), 从而可推 
 

 
 

→  (转下页) 



第 4 期 卢孟孟等: 沿海拔梯度变化的哀牢山亚热带森林群落系统发育结构 443 

 
 
图1  利用DNA条形码与APG III系统相结合得到的哀牢山森林群落的16个样地144个物种系统发育进化树。每个节点靴带支

持率数值用星号(≥ 85%, 高度支持)、菱形(空白)(70–84%, 中度支持)、菱形(黑色填充)(50–69%, 较弱支持)表示。 
Fig. 1  A community phylogeny of 144 species from 16 plots along the elevational gradients in Ailao Mountains. The community 
phylogeny is constructed based on a maximum likelihood analysis of rbcL, matK, psbA-trnH and ITS sequence data with APG III as 
a constraint tree. Nodes with strong (≥ 85%), moderate (70–84%) and/or weak (50–69%) bootstrap support are indicated by an aster-
isk, a diamond filled with blank and a diamond filled with black, respectively. 
 
 
断群落装配的关键过程。NRI和NTI计算公式如下:  

)(
1

randsample

randsamplesample
sample

MPDSD
MPDMPDNRI −

×−=         (1) 

)(
1

randsample

randsamplesample
sample

MNTDSD
MNDMNTDNTI −

×−=       (2)     

本研究借鉴了Bryant等(2008)和Ghosh-Harihar
等(2014)的研究策略, 将调查得到的所有树种作为

物种库, 然后计算群落内物种间的谱系距离, 通过

统计方法检测其与随机模型下的谱系距离是否有

显著差异来获得谱系结构。使用Student t-检验, 确

定不同海拔梯度(低、中、高)的群落系统发育结构

是否显著不同于零模型。所有的NRI值和NTI值计算

时未进行多度加权。 

2  结果 

2.1  物种多样性和系统发育多样性沿海拔梯度的

变化 
对于哀牢山垂直分布的3种植被类型而言, 低

海拔的季风常绿阔叶林的丰富度和Shannon-Wiener
指数最高, 并随着海拔的升高呈现逐渐降低的趋
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势; 而Simpson优势度指数和Pielou均匀度指数变化

不明显(附图1)。应用DNA条形码并结合APG III系
统构建的包含144个物种的群落系统发育树如图1
所示。基于该发育关系得到的系统发育beta多样性

PhyloSor指数与空间距离呈明显的负相关关系(图
2)。而群落系统发育多样性PD指数在不同的植被类

型间没有显著的变化, 但海拔相近的样方之间差异

较为明显(图2)。 
2.2  群落系统发育结构沿海拔梯度的变化规律 

在整体的变化趋势上, 两个群落系统发育指数

NRI和NTI都支持哀牢山群落系统发育结构随着海

拔梯度的上升呈现出聚集程度逐渐降低至随机或

发散的变化规律, 但统计学上没有达到显著性(R2 = 
0.08, P = 0.294)。考虑到本研究在高海拔地区仅有

两个样方, 如去除这两个样方进行分析, 则发现由

NRI反映的聚集程度降低的趋势具有统计学上的显

著性(R2 = 0.34, P = 0.03)。在相同植被类型的不同样

方之间, 群落系统发育结构也存在一定的变化(图
3)。在低海拔季风常绿阔叶林中, 绝大多数群落NRI
和NTI显著大于零, 表现为系统发育聚集, 但随海

拔梯度的升高, 聚集程度降低, 个别样方甚至表现

为系统发育随机(如plot 7); 在中海拔2,400–2,550 m
上的中山湿性常绿阔叶林群落中, 出现了多种群落

系统发育结构, 一部分样地仍然是系统发育聚集, 

另一部分表现为系统发育发散; 在高海拔的山顶苔

藓矮林中, NRI指数大于零, 表现为系统发育聚集, 
但NTI指数接近或小于零, 表现为系统发育随机或

发散, 两个指数得出了相反的结果。 

3  讨论 

3.1  群落多样性和系统发育多样性沿海拔梯度的

变化 
本研究中选取的4个群落多样性指数更多地是

表现出了随海拔升高逐渐降低的变化趋势。这与施

济普等(2005)对该地区的研究结果一致, 但与牛跃

等(2008)得出的“单峰”格局不符。造成这一差异的

原因可能是, 本研究样方设置中对低海拔地区群落

样方的选取主要参考了施济普等(2005)的研究地点, 
而未选择牛跃等(2008)研究中所涉及的位于山体下

部(1,100–1,300m)、具有较低生物多样性的季风常

绿阔叶林这一海拔区域, 因为在野外调查时我们发

现该区域的季风常绿阔叶林破坏严重, 已经难以找

到保存完好的原生林。PhyloSor指数显示, 群落间

的相似性随着海拔差异的增加逐渐而降低的规律

在哀牢山亚热带森林群落中依然适用, 与之前诸多

研究结果也是一致的(如Soininen et al., 2007; Bryant 
et al., 2008), 表明群落系统发育beta多样性会随空

间距离增大而降低。 
 

 
 
图2  系统发育多样性PhyloSor指数和PD指数随海拔梯度变化的趋势 
Fig. 2  Variation in community phylogenetic diversity along the elevation gradient from two indices: PhyloSor and PD 



第 4 期 卢孟孟等: 沿海拔梯度变化的哀牢山亚热带森林群落系统发育结构 445 

 
图3  两个群落系统发育指数(NRI和NTI)随海拔梯度的变化趋势 
Fig. 3  Variation in community phylogenetic relatedness along the elevation gradient as measured with the NRI and NTI  
 

3.2  哀牢山森林群落沿海拔梯度的构建过程和驱

动因素 
哀牢山森林群落系统发育结构随着海拔梯度

的上升由系统发育聚集走向发散或聚集程度降低, 
呈现出非随机的状态, 说明中性理论预测群落随机

的系统发育结构在哀牢山地区并不适用, 暗示在该

地区森林中生态位过程对于群落的组成和维持更

加重要。在生态位理论中, 生境过滤和竞争排斥是

两个相反的过程, 前者使得物种间的系统发育结构

相对聚集, 而后者使得亲缘关系近的物种不能共

存, 系统发育结构相对发散(牛红玉等, 2011)。哀牢

山森林群落系统发育结构在低海拔表现出系统发

育聚集, 说明生境过滤作用起着主导作用。对此有

两种可能的解释: 其一, 低海拔地区受温度和水分

等的影响比高海拔地区小得多, 地形异质性和生境

异质性都较小, 促使进化程度相似的类群得以共

存; 其二, 低海拔地区的森林群落受到的人为干扰

较多(非破坏性的干扰), 干扰(如砍伐、火烧等)作为

一种环境过滤器会促使群落系统发育聚集(Mo et 
al., 2012), 这可能也是造成低海拔群落系统发育结

构聚集的一个重要因子(Dinnage, 2009; 牛红玉等, 
2011)。中海拔地区出现了多种系统发育结构(聚集、

发散和随机), 我们推测可能是由于随着海拔的上

升, 中海拔的生境异质性要比低海拔复杂得多, 群
落物种间会更倾向于采取不同的资源利用策略, 物

种间的竞争作用会加剧, 同时存在生境过滤和竞争

排斥两种生态过程的相互作用, 从而表现出了更多

的系统发育结构。 
两个群落系统发育指数NRI和NTI反映出的高

海拔地区群落(山顶苔藓矮林)的系统发育结构相反, 
NRI表现出系统发育聚集, 而NTI却表现为随机或

发散。NRI和NTI是两个相互联系却又有不同的系统

发育指数, 前者基于群落整体水平的亲缘关系, 反
映发生在整个系统树上的系统发育模式, 而后者仅

仅基于最近的系统发育关系, 主要针对系统进化树

的末端(Kraft et al., 2007)。NRI和NTI不一致或相反

的结果也出现在其他的研究中 , 例如Bryant等
(2008)发现这两个指数在检测高海拔地区的植物群

落系统发育时表现不一致, 通过NRI指数的变化趋

势, 认为在高海拔地区系统发育结构更趋向发散; 
Kress等(2009)在检测不同生境下不成熟森林的系

统发育时出现了NRI小于零, 而NTI大于零的现象, 
只是NTI的统计结果不显著(P = 0.17)。 

有研究显示, 哀牢山高海拔的山顶苔藓矮林由

于承受较强的紫外线辐射和大风等环境胁迫, 小叶

所占的比例要比中山湿性常绿阔叶林高
①; 同时, 

You等(2013)对哀牢山的山顶苔藓矮林开展了微气

象学研究, 发现植物在高海拔地区承受了更强的干

                                                        
①施济普 (2007) 云南山顶苔藓矮林群落生态学与生物地理学研究. 硕
士论文, 中国科学院西双版纳热带植物园, 昆明。 
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旱胁迫。以上研究结果反映在高强度的环境压力下, 
高海拔地区的物种可能发生了趋同进化。然而, 生境

过滤后虽聚集了性状相似的物种, 但它们之间的亲

缘关系并不相近, 表现为谱系发散; 而另外一些因

竞争排斥作用留下的具有不同性状的物种间亲缘关

系可能会没有规律, 表现为谱系随机或者谱系聚集, 
正如本研究NRI指数所反映的结果。 

鉴于NRI和NTI反映出来的趋势存在差异, 加之

本研究在高海拔地区样方过少, 我们认为进一步探

讨高海拔地区群落的系统发育结构及其驱动因素, 
还需要通过增加更多的取样, 并结合植物功能性状

进行综合研究。 
3.3  物种库和零模型对群落系统发育的影响 

物种库和零模型的选择对群落系统发育生态

学研究的结果有着很大影响(Kooyman et al., 2011)。
物种库是指一个地区可进入某一特定群落的潜在

物种数目(方精云等, 2009), 但在实际的研究中很难

验证一个群落的实际物种库, 本研究中选取群落内

所有物种作为小尺度物种库是目前来说相对合理

的一种选择。Swenson等(2006)研究发现, 物种库的

空间尺度越大, 越有可能发生系统发育聚集。在未

来的研究中, 针对不同的研究区域范围和类群, 如
何更为合理地选择物种库, 需要进一步改进。同时, 
目前选择的零模型也不完善, 应该全面考虑群落中

的物种丰富度和多度以及生态学特征, 并将进化特

征和群落生态学性状特征结合起来(Kraft et al., 
2007)。因此, 将来需要更多的研究来验证NRI和
NTI指数的准确性并寻找更加合理的模型, 增加统

计分析和解决问题的能力。 
本研究揭示了哀牢山森林群落的系统发育结

构随海拔梯度的升高呈现由聚集走向发散或聚集

程度降低的变化规律, 表明在亚热带森林中生态位

过程较中性过程而言对群落的构建发挥着更为重

要的作用。生境过滤在低海拔群落构建中起到主要

作用, 海拔梯度和较多的人为干扰可能是造成该地

区系统发育聚集的原因; 生境过滤和竞争排斥在中

海拔森林群落的构建中共同发挥作用; 高海拔群落

的系统发育结构及其驱动因素尚需进一步的研究。

利用群落系统发育方法来理解和探讨群落装配的

过程, 对全球气候变化下生物多样性的保护与维持

有着非常重要的意义, 但考虑到本研究还存在不足

之处, 如受客观条件的限制在高海拔地区选取的群

落样方过少, 以及缺乏小生境的环境因子和群落的

功能性状特征数据等, 在今后的研究中需要开展综

合的多维度研究来进一步深入探讨森林群落构建

的机制。 
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附录 Supplementary Material 
 
附图1  哀牢山亚热带不同植被类型的群落丰富度、优势度、均匀度和多样性指数 
Fig. S1  Species richness, evenness and species diversity of different vegetation types in Ailao Mountains 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/w2014-011-1.pdf 
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