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摘要:群落物种共存机制是生态学研究的重要论题。共存物种的生态和进化相似性是用于验证群落构建机制的

关键信息之一,生态学家常用系统发育和基于功能性状的方法间接或直接估算相似性,从而揭示驱动群落构建

的主要生态学过程。系统发育分析方法和基于功能性状的方法均能检验生境过滤和竞争排斥过程在群落构建

中的作用,并为解决生态位理论和中性理论之争提供新的视角。根据现代物种共存理论,在不同的功能性状进

化模式下,不同生态过程构建的群落功能结构和系统发育结构可能不同,聚集的群落系统发育结构可能在性状

进化保守的情况下由生境过滤过程构建,也有可能在性状趋同进化的情况下由竞争排斥过程构建而成,因此检

验功能性状系统发育信号对于推断群落构建机制显得十分必要,联合系统发育和功能性状的研究将能更加精确

地推断驱动群落构建的主要生态过程。联合系统发育和功能性状研究干扰和次生林演替对群落系统发育结构

物种共存机制的影响,将有助于认识群落物种多样性对干扰的响应及不同演替阶段群落的构建机制,为群落的

管理和恢复提供依据。
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Abstract:The mechanism of species co-occurrence has long been an important issue in ecology.
The ecological and evolutional similarity of co-occurring species is the crucial information for
testing community assembly mechanism.Ecologists have increasingly utilized phylogenetic
trees and functional traits to estimate the ecological similarity of species in order to test mecha-
nistic community assembly hypotheses.Both the phylogenetic analysis and trait-based method
can help to examine the effect of habitat filtering and limiting similarity on the community as-
sembly,and provide the novel perspective on the solving of the debate of niche-based and neu-
tral theory.According to the modern species co-occurrence theory,the community functional
and phylogenetic structure driven by different ecological progresses should be different under
different functional traits evolutional pattern.That is phylogenetic clustering should be whether
the result of habitat filtering under trait evolutional conservation,or the result of competitive
excluding under trait convergent evolution.So,examining the phylogenetic signal of functional

traits is critical for inferring community
assembly mechanism. The combination of
phylogeny and functional traits can help to accu-
rately reveal the maj or ecological processes driv-
ing species co-occurrence in community.Merging
phylogeny and functional traits to investigat in-
fluence of disturbance and secondary forest suc-
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cession on species co-occurring mechanism can help to reveal the response of species diversity
to disturbance and assembly mechanism during succession,and then provide suggestions for
community management and recovery.
Key words:phylogenetic structure,functional traits,community assembly mechanism,habitat
filtering,competitive excluding

  生物多样性的形成与维持机制,即群落构建

(community assembly)的成因,一直是群落生态学

研究的重要论题。在过去的一个世纪里,生态学家一

直在考虑和尝试验证到底是非随机的生物、非生物相

互作用还是随机过程在主导群落的组成。人们常常

会问,到底是植物-土壤、植物之间及植物-食草动物

的相互作用还是扩散限制和随机作用是植物分布及

共存格局的主要决定因子,解决这些问题对于从根本

上认识生物多样性本身及预测生物多样性的未来分

布及动态至关重要。共存物种的生态和进化相似性

是用于验证群落构建机制的关键信息之一[1~4]。例

如,如果物种生态极限相似控制群落构建和物种共

存,生态相似的物种往往不会共存[5];相反,如果仅有

少数生态策略适合于非生物环境,生态相似的物种则

得以共存[6]。

  目前,生态学家常用两种不同的方法来估算物种

的相似性以验证群落构建假说。一种方法是在过去

一个世纪里群落生态学中常用的方法,即基于物种亲

缘关系间接估算相似性[7];另一种方法是通过量化 1
个或数个形态或生理性状(功能性状)直接测量物种

相似性[8~1 5]。这两种即分别为系统发育和基于功能

性状的方法,广泛应用于群落生态学,尤其是用于研

究物种丰富度极高的热带森林的群落构建[1,1 6]。

1 利用群落系统发育分析研究群落构建

  在过去一个世纪中,生态学家常用物种亲缘关系

作为生态相似性的度量[1,7,1 7,1 8],假设亲缘关系近的

物种较亲缘关系远的物种更相似。这并不是说亲缘

关系很近的物种是生态同一的,而是假设其较亲缘关

系远的物种更相似。虽然这种间接的方法有其局限

性,但它是粗略估算相似性的一种快速和实用的方

法。尤其是在热带森林群落中,要一一量化上百个物

种的生态相似性几乎是不可能的[18,1 9]。

  数十年来,物种比例,如属种比或科属比,被用来

估算群落中共存物种的总体相似性[7]。低的属种比

或科属比表明物种亲缘关系近,因此可能生态相似,
物种得以共存。高的属种比或科属比表明物种亲缘

关系远,因此可能生态不相似,物种得以共存。抛开

亲缘关系与生态相似性的关系不说,物种比例取决于

其排序,尤其是并不是所有的属或科都是起源于同一

时期。因此,这会得出其他不切实际的假设(如不同

世系的功能进化速率在时间上保持一致),两个相对

年轻的属的两个物种较之较年老的属的两个物种会

更加相似。解决这一问题的潜在方法是在量化共存

物种系统发育亲缘关系时整合系统发育树上的枝长

信息。直到 2000 年以后,随着方法和技术的进步,系
统发育树得以构建,这一潜在方法才得以广泛应

用[1]。

  Phylomatic 方法[20]使得研究者能够快速地粗略

估算任何群落中所有物种的系统发育相似性。Phy-
lomatic 软件以基于科水平的被子植物系统发育群

(APG)为骨架,将已知的系统发育拓扑结构或分类

群添加到该骨架以创建群落的进化分枝图谱,该图谱

能通过估算的节点支持率附上进化时间。该方法的

实现重新激发了生态学家对共存物种亲缘关系研究

的兴趣,数以百计的论文发表推动了群落系统发育学

这一新兴学科的发展。

  随着 DNA 条形码技术的发展及基因测序费用

的降低,热带森林固定样地群落分子系统发育关系得

以重建[21~27]。利用 DNA 条形码技术构建的分子系

统发育树具有更好的末端分枝解决能力,能分辨到种

水平,其分析结果较 Phylomatic 方法构建的进化树

更加精确[21,28]。总之,在过去十年中,随着方法和技

术的发展,过去在热带森林群落构建研究中,难于估

算多样性极高的群落的系统发育关系的困境已得以

解决,极大地促进了热带森林群落构建的研究。

  Webb 及其同事率先开展了森林群落构建的群

落系统发育分析的开创性工作。Webb[18]为了揭示

群落物种多样性维持机制中的确定性过程,提出将系

统发育、性状进化和群落结构 3 方面结合起来,采用

群落系统发育结构建立了一个启发式理论框架。该

框架提出了一个简化的假设,即性状-环境的匹配

(环境筛),以及种间竞争是构建群落结构的两个主要

驱动力,它们决定着生态排序过程,并在系统发育亲

缘关系方面,导致了非随机物种组合。当亲缘关系密

切的物种聚集程度超过期望值,即系统发育聚集

(phylogenetic clustering)时,表明生境过滤是群落生

物多样性维持的驱动力,具有相同生理耐性的物种共
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存于群落中;反之,当群落中物种亲缘关系比预期小

时(系 统 发 育 过 度 离 散,phylogenetic overdisper-
sion),则竞争排斥是群落构建的主要生态过程,也可

能是 生 境 对 生 态 学 上 重 要 趋 同 性 状(convergent
traits)筛选的结果[1,1 9]。在这一理论框架的基础上,

Webb 等[1]进一步提出利用亲缘关系指数计算物种

间的系统发育距离:净亲缘指数 (net relatedness in-
dex,NRI)是标准化样方内所有物种对的平均系统发

育距离 (mean phylogenetic distance,MPD),最近亲

缘指数 (nearest taxon index,NTI )则是标准化样方

内每个物种的最近系统发育距离的平均值。通过统

计检测 NRI 及 NTI 与零假设期望值的差异,即可检

测群落是否存在系统发育结构。若 NTI、NRI>0,说
明物种在系统发育结构上聚集,群落由亲缘关系比较

密切、性状比较接近的种构成,群落构建成因主要是

由于生境滤过作用,导致生态位的聚集;若 NTI、NRI
<0,说明物种系统发育结构发散,群落由亲缘关系较

远的种构成,群落成因主要是由于物种极限相似性的

排斥,导致生态位的发散与分离;若 NTI、NRI=0,说
明物种在系统发育结构上呈现随机状态,中性作用或

环境因素和生物因素的共同作用驱动群落生物多样

性的维持[1,2 9]。同时,有学者认为生态性状应该分为

保守性状(conserved traits)和趋同性状(convergence
traits),前者与亲缘关系呈正相关,符合以上的描述,
但后者是由于物种对同一环境的适应,由起源不同的

性状独立进化而来,与系统发育无关。因此,如果选

用趋同性状,生境滤过作用下的群落系统发育结构是

发散的,而竞争排斥作用下的群落系统发育结构可能

呈现随机或聚集格局[1]。

  系统发育结构研究的零假设,假定群落是由从物

种库随机选取的与实际物种数目相等的物种构成,群
落内物种组成是随机构建的,类似中性理论的内涵。
而在生态位保守假说的前提下,系统发育聚集或者发

散揭示的生境过滤或者竞争排斥作用则强调了物种

的非等价性,承认了生态位理论。因此,群落系统发

育结构为验证中性理论,甚至为解决两个理论之争议

提供了一个新的途径[1 6]。但在实际应用中需要注

意,系统发育随机可能是生境过滤和竞争排斥的中和

产物[30],因此不能简单地将系统发育随机确认为中

性过程在群落构建中起主导作用,而应该考虑环境因

素等作进一步细致分析。

  目前,Phylomatic、Phylocom 及 R 软件相关模块

的不断完善促进了大量研究,在多空间尺度和分类群

尺度上不断地证明了群落中显著非随机的系统发育

结构[3 1~47]。

2 利用功能性状研究群落构建

  在森林生态学中以性状(trait)为基础的研究历

史远比基于系统发育的研究更久远。根据达尔文的

提法,性状最初主要是用于个体生物表现的一个指

标。在过去 30 年中,随着群落和生态系统研究方法

和内容的发展,性状的定义超出了其原有的界限,以
性状为基础的生态学研究法从个体水平扩展到生态

系统水平,在众多文献中对于性状有许多混用的情

况。如 Petchey[48]在检验功能多样性的不同指标如

何解释生产力的差异的研究中,用了很多所谓的性状

来计算功能多样性的指标:其中 8 个是测量于植物个

体水平(4 个叶性状、3 个表述植物形态的性状以及种

子质量),另外 3 个却是测量于样地水平(生物量、植
被盖度以及植被高度)。Eviner[49]在研究植物生产

力、土壤条件和微生物磷对生态系统功能的影响中,
将每一个因素都称为性状。赋予性状如此不同的特

征混淆了群落功能的不同层次,为揭示影响群落结构

和生态系统功能的潜在机制造成很大困扰。因此,

Violle 等[50]将性状定义为个体水平,即从细胞到植

株水平,植物所表现出的进化、生理或形态特征,不涉

及环境或其它组织水平(例如种群、群落或生态系

统),至于种群水平则用“demographic parameter”
(种群参数)来替代性状;在群落或生态系统功能水

平,则用“property”(性能)来表明任何特征或进程,
例如群落多样性、生产力或土壤可利用资源。在此基

础上,他们进一步将功能性状定义为:间接的通过影

响物种的“生长-生殖-生存”3 方面的个体表现,而影

响物 种 适 合 度 的 任 何 一 种 “形 态-生 理-物 候”
(morpho-physio-phenological)性状。

  20 世纪 60 年代以来,群落生态学的研究往往是

针对一个地区成对物种的种群动态研究,针对整个群

落所有物种的研究非常少[5 1]。以性状为基础的研究

使得生态学家得以从种群统计为基础的群落学研究

中脱离 出 来,研 究 群 落 物 种 的 共 存 机 制。McGill
等[2]甚至提出性状是重新构建群落生态学的核心基

石。Diamond[52]首次正式从性状角度提出了群落构

建规则,随后一些学者进一步提出从性状出发找寻群

落构建、物种分布格局及共存的规则,并对群落构建

规则做出了进一步的完善[6,1 1,5 3~5 5]。

  如果从性状角度考虑物种-物种间或物种-环境

间的相互作用,那么驱动群落物种共存的主要过程是

生境过滤(environment filtering)和限制相似性(lim-
iting similarity)或物种间相互作用(interspecific in-
teraction)[5 6~5 8]。这两种过程对群落内共存物种的
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类型具有相反的作用。在生境过滤过程中,物种按照

它们的性状值通过“环境过滤筛”被选择,过滤因子包

括生物因素、非生物因素、扩散、生物地理因素。性

状,而非系统命名法的分类名,是物种从区域物种库

内被筛选的基本单位。群落构建可以被认为是物种

筛选的过程,环境条件和生物间的相互作用可以被看

作一个个相互嵌套的筛子,区域物种库中的物种经过

这些筛子的筛选,只有那些具有特定性状以符合环境

的特定物种才能进入局域群落中[6]。生境过滤过程

使群落内共存的物种具有适应所处生境的性状从而

能在特定的环境中生存下来。这些共存物种具有生

态上的相似性(similarity),生境过滤提高了共存物

种之间的相似性。性状的这种分布趋势被称为性状

趋同(trait convergence)。但是,根据生态位理论,物
种在群落中的共存是以生态位的分化为前提的,在物

种过于相似的情况下,生态位相同的物种可能因竞争

共同的资源而发生竞争排斥,不能稳定共存。为了通

过资源的互补利用达到物种间的稳定共存,限制相似

性便通过物种间相互作用发挥作用,它增大了物种之

间的不相似性(dissimilarity),使物种在资源需求重

叠太大的情况下也可以稳定共存,性状的这种分布趋

势即为性状趋异(trait divergence)。虽然近年来,以

Hubbell 为 代 表 的 生 态 学 家 提 出 了 群 落 中 性 理

性[5 9~62],并以其简约性和可预测能力迅速赢得许多

生态学家的青睐,成为了过去几年来关注度极高的生

态学理论热点。然而,大量的实验研究表明,群落各

物种并非如中性理论所假设的那样在功能上等价,基
于功能性状的物种生态位分化和种间作用在群落构

建多样性维持中起着决定性作用。

3 联合系统发育结构及植物功能性状推断

群落构建机制

  Webb 等[1]在其构建的群落系统发育结构分析

理论框架中提出,生态性状在进化保守的情况下,生
境过滤为主的生态过程产生聚集的群落系统发育结

构,而竞争排斥为主的生态过程产生发散的群落系统

发育结构;在生态性状趋同进化的情况下,生境过滤

为主的生态过程则产生发散的群落系统发育结构,而
竞争排斥则产生随机的群落系统发育结构。基于该

框架,聚集的群落系统发育结构只由生态位保守情况

下的生境过滤构建而成,因此早期的群落系统发育结

构研究大都采用生态位保守假设,并没有检验群落内

物种功能性状是否在系统发育上是保守的,即是否具

有系统发育信号。

  Cavender-Bares 等[32]认为,在不同的功能性状

进化模式下,不同生态过程构建的群落功能结构和系

统发育结构可能不同,聚集的群落系统发育结构可能

在性状进化保守的情况下由生境过滤过程构建,也有

可能在性状趋同进化的情况下由竞争排斥过程构建

而成,因此检验功能性状系统发育信号对于推断群落

构建机制就显得十分必要。而且生态位保守在大的

空间和分类尺度上得到验证,但是在群落尺度上生态

位保守假设的普遍性受到质疑。Losos[63]对生态位

保守假设检验的研究进行综述,发现生态相似性与亲

缘关系并不总是相关的。他建议生态学家不要默认

生态位保守假设的存在,而是要严格地检验生态位保

守假设是否在群落水平存在。因此在群落系统发育

结构研究中,检验功能性状的系统发育信号已经成为

推断群落构建机制非常关键的一环。

  近年来,许多学者利用森林大型固定样地研究群

落构建机制时采用联合系统发育结构和功能结构的

方法,发现并非所有检测的功能性状均具有系统发育

信号,群落功能结构与系统发育结构也并不总是一致

的[3,1 5,2 6,2 7,41,46,64~72]。由于热带森林群落高多样性的

物种的性状相似性较之温带森林具有更广泛的变异,
因此在热带森林群落构建机制研究中更应该考虑功

能性状的信息,联合系统发育结构和功能结构的分析

将能更加精确地推断驱动物种共存的主要生态过

程[4,73]。

4 联合系统发育和功能性状研究干扰和次生

林演替对群落物种共存的影响

  干扰通过移除部分植被,释放空间和资源,从而

暂时减少种间竞争压力,随着植物群落的重建,群落

系统发育结构也将改变[74]。Verdú和 Pausas[39]对
地中海盆地木本植物群落的研究发现,具有硬种壳、
晚熟球果特性的植物能在火灾中幸存下来,并在火干

扰后迅速更新。免受火灾侵害是一个进化上保守的

性状,在高频火灾发生地区,火是引起群落系统发育

结构聚集的重要驱动因子;而在低频火灾地区,其他

生态学过程如种间竞争排斥导致发散的群落系统发

育结构。但 Silva 和 Batalha[75]对比分析了巴西中部

和东南部不同火灾发生频度的热带稀树草原及季节

性半落叶森林群落的系统发育结构,发现火干扰并未

促进系统发育结构聚集,他们认为火干扰后群落系统

发育结构发散的主要原因是,群落中存在来自不同谱

系分支的长寿命的强萌芽力物种。Cianciaruso 等[71]

在对位于巴西中部高原的热带稀树草原不同火灾发

生频率的木本植物的群落系统发育结构和功能结构

的研究中,也发现过高频率的火干扰导致了群落系统
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发育结构的发散和功能结构的聚集。

  演替阶段的不同会导致群落系统发育结构的不

同。Letcher[76]对哥斯达黎加东北部的热带低地潮

湿雨林进行研究,以不同年龄的次生林及老龄林组成

一个时间序列,分析不同演替阶段森林不同径级树种

的系统发育结构,发现演替早期群落的系统发育结构

发散,随着径级的增加,群落系统发育结构更加发散;
她认为在生态位保守的假设下,除演替早期以外群落

物种共存由较强的竞争排斥过程驱动,这与演替中后

期的林下层竞争排斥阶段和林下层重新初始化阶段

的生态过程相一致。随后,Letcher 等[77]比较哥斯达

黎加、墨西哥和巴西 3 个新热带地区次生林不同演替

阶段的群落系统发育结构也得到了类似的结论。

Norden 等[78]对哥斯达黎加东北部低地次生林的长

期监测研究发现,在短时间尺度上,先锋树种优势度

降低导致群落均匀度的增加;在长时间尺度上,幼苗

不断定居的过程导致群落系统发育结构的发散;由此

可以预测,在演替后期,成熟个体间的系统发育结构

发散程度将增加。Whitfeld 等[79]以新几内亚低地雨

林中年轻次生林、老次生林及原始林群落组成的演替

序列进行研究,发现次生林群落系统发育结构为聚

集,而原始林为发散,表明在热带森林中,随着演替的

进行,以生境过滤为主的群落构建过程最终逐渐为其

他包括密度制约在内的过程所取代。Purschke 等[80]

研究了波罗的海岛上的次生林,发现演替过程中早中

期次生林群落的物种多样性增加,但系统发育和功能

α多样性随着演替的进行并未增加;演替早期和早中

期物种的功能相似性高于零模型的预测值,表明早中

期生境过滤是群落构建的主导过程;演替中后期和后

期物种多样性不再增加,但功能α多样性和系统发育

α多样性增加,表明演替中后期竞争排斥是群落构建

的主导过程。

  国内学者利用森林大型固定样地也开展了大量

关于次生林干扰与演替过程群落系统发育结构变化

的研究。宋凯等[81]分析了浙江古田山自然保护区亚

热带常绿阔叶林内沿不同人为干扰梯度 1 2 个 1hm 2

样地的群落系统发育结构,以 20m×20m 为研究尺

度,发现人工林(砍伐清理之后人工种植的杉木林,林
龄约 20 年)的系统发育结构发散,间伐林(50 年前皆

伐后自然更新,20 年前择伐抚育)、自然恢复林(50 年

前皆伐后自然更新)和老龄林(林龄>100 年)则为系

统发育结构聚集,且以间伐林和老龄林的聚集度最

高。他们推测造成这种差异的原因可能是:由于人工

林尚处于演替早期,生境同质性强,群落内种间竞争

作用强烈,因此系统发育结构发散;而其余类型群落

系统发育结构聚集,表明生境过滤是这些群落物种共

存的主要驱动因子。Feng 等[46]对古田山自然保护

区内的间伐林、自然恢复林和老龄林样地进一步进行

不同人为采伐干扰下群落系统发育结构和功能结构

的研究,发现裸子植物对群落功能结构没有显著影

响;但干扰后群落演替早期裸子植物先锋树种马尾松

和杉木共存显著地影响群落的系统发育结构,在包括

裸子植物时,次生林大径级群落系统发育结构比仅包

括被子植物的群落更加发散。在仅考虑被子植物的

群落中,随着干扰后恢复时间的增加,群落系统发育

和功能结构的聚集程度均降低,在未受干扰的老龄林

中,系统发育和功能结构更为发散。Ding 等[69]比较

了海南霸王岭热带次生林和老龄林的群落系统发育

结构和功能结构,发现干扰严重的次生林不同径级群

落系统发育结构和功能结构均为聚集,其他森林类型

的群落系统发育结构和功能结构都相对比较发散,这
表明强干扰后的森林由生境过滤主导群落构建过程,
干扰较轻的森林和老龄林则由竞争排斥主导群落的

构建过程。Yang 等[82]以青藏高原地区经历过土地

利用变化(施肥和放牧)的高山植物群落为研究对象,
发现高山植物群落中植株高度和组织氮含量表现为

聚集结构,但比叶面积表现为发散结构,表明环境过

滤和竞争排斥同时作用于群落构建过程。该研究没

有发现系统发育生态位保守性与高强度土地利用有

关的证据,但发现植物群落系统发育结构影响群落加

权平均性状数值,表明进化约束作用显著地驱动着群

落构建过程,由此可见,在土地利用状况加剧的背景

下,进化过程和生态过程可能独立影响着高山植物群

落。Mo 等[29]在西双版纳纳版河自然保护区对人为

干扰后恢复程度不同的森林群落研究发现,演替程度

较高的群落系统发育趋向于随机分布,中性作用的影

响更大。卜文圣等[72]在海南岛尖峰岭自然保护区以

热带山地雨林老龄林及经过择伐和皆伐后自然恢复

约 40 年的次生林为研究对象,分析不同干扰方式对

群落组成及系统发育结构的影响,发现从不受采伐干

扰的老龄林、择伐后恢复的次生林到皆伐后恢复的次

生林,群落幼树(1≤DBH<5cm)和总体的系统发育

结构由聚集转向发散,而成年树(DBH≥10cm)的系

统发育结构则由发散转为聚集,小树(5 ≤DBH<
10cm)的系统发育结构基本上是随机的。他们认为,
老龄林中,成年树往往受到生态位分化或竞争作用等

物种间相互作用的影响,因而成年树的谱系结构是发

散的。由于群落冠层高度地郁闭,林下只能生存耐荫

性的树种,因而,幼树谱系结构的聚集状态有可能由

于生境过滤作用所导致。该研究还发现,皆伐干扰后
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的次生林历经长达 40 年的恢复,绝大多数大径级树

种仍然为先锋树种,由于先锋树种依旧在群落中起着

主导作用,因而其成年树的谱系结构是聚集的;且由

于同时生存了先锋树种和耐荫性树种的幼树,因而其

幼树的谱系关系呈现发散状态。而择伐后恢复的次

生林在幼树成年树和总体的谱系结构中均处于接近

随机状态,可能由于处于中等干扰强度下的择伐林同

时受到环境筛和竞争作用的影响,而使群落的谱系结

构趋于随机。

  随着全球变化速度的加快,森林生态系统受到的

自然及人为干扰加剧。干扰发生后,次生林的演替由

一系列复杂的生态位过程和中性过程相互作用组成,
研究干扰和次生林演替对群落物种共存的影响,将有

助于认识群落物种多样性对干扰的响应及不同演替

阶段群落的构建机制,为群落的管理和恢复提供依

据。
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