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摘要:【目的】为探究宁夏罗山森林植物多维（物种、系统发育及功能）多样性的变化及关联，揭示驱动群落构建的主导作

用。【方法】以青海云杉纯林、青海云杉油松混交林、油松纯林、油松山杨混交林和山杨纯林 5种典型森林群落为对象，采

用生物多样性多维度指标，结合功能性状与环境因子，解析多维多样性间的相关关系以及群落构建过程。【结果】（1）青海

云杉纯林的物种多样性（Simpson指数、Margalef丰富度指数）和功能多样性显著低于混交林（P < 0.05），各林型的系统发

育多样性无显著差异（P > 0.05）。（2）物种多样性指数分别与功能多样性和系统发育多样性指数显著正相关（P < 0.05），

而功能多样性与系统发育多样性之间无相关关系（P > 0.05）。（3）青海云杉纯林和油松纯林系统发育结构和功能性状结

构均发散，群落构建由竞争排斥主导；青海云杉油松混交林系统发育结构局部聚集与整体发散，油松山杨混交林功能性

状结构局部聚集与整体发散，二者群落构建均由竞争排斥和环境过滤共同主导；山杨纯林系统发育结构和功能性状结构

均聚集，群落构建由环境过滤主导。（4）7个叶功能性状的系统发育信号均小于 1，表明功能性状结构和系统发育结构不

具有一致性，其变异主要由环境异质性驱动。海拔、土壤 pH、有机碳和全氮是影响功能性状分异的关键环境因子。【结论】宁

夏罗山物种多样性分别与功能多样性和系统发育多样性正相关，但功能性状与系统发育呈现解耦关系。群落构建过程由

生态位理论主导，但不同林型主要驱动作用不同，针叶纯林群落构建由竞争排斥主导，阔叶纯林群落构建由环境过滤主

导，混交林群落构建由竞争排斥和环境过滤共同主导。
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Abstract: [Objective]  This  paper  aims  to  explore  the  changes  and  associations  of  multidimensional
diversity of forest plants in Luo Mountain, Ningxia of northwestern China, and reveal the dominant drivers
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of  community  construction.  [Method]  Five  typical  forest  communities  were  studied,  including  Picea
crassifolia pure forest, Picea crassifolia × Pinus tabuliformis mixed forest, Pinus tabuliformis pure forest,
Pinus  tabuliformis  ×  Populus  davidiana  mixed  forest,  and  Populus  davidiana  pure  forest.  This  study
employed  multidimensional  indices  of  biodiversity  combined  with  functional  traits  and  environmental
factors,  and  systematically  analyzed  the  correlations  among  multidimensional  diversity  and  community
construction  processes.  [Result]  (1)  Species  diversity  (Simpson  index,  Margalef  richness  index)  and
functional diversity of Picea crassifolia pure forest were significantly lower than those of mixed forests (P <
0.05), while there was no significant difference in phylogenetic diversity among different forest types (P >
0.05). (2) Species diversity index was significantly positively correlated with functional diversity index and
phylogenetic diversity index, respectively (P < 0.05), while there was no correlation between functional and
phylogenetic  diversity  (P  >  0.05).  (3)  Picea  crassifolia  and  Pinus  tabuliformis  pure  forest  exhibited
divergent  phylogenetic  and  functional  trait  structure,  indicating  community  construction  dominated  by
competitive  exclusion. Picea  crassifolia  × Pinus  tabuliformis mixed  forest  showed local  aggregation  with
overall  divergence  in  phylogenetic  structure,  and  Pinus  tabuliformis  ×  Populus  davidiana  mixed  forest
showed  local  aggregation  with  overall  divergence  in  functional  trait  structure,  which  both  suggested
community construction co-driven by competitive exclusion and environmental filtering. Populus davidiana
pure  forest  displayed  aggregated  phylogenetic  and  functional  trait  structure,  indicating  community
construction  dominated  by  environmental  filtering.  (4)  The  phylogenetic  signals  of  seven  leaf  functional
traits were all less than 1, indicating inconsistency between functional traits and phylogenetic structure and
their variations were mainly driven by environmental heterogeneity. Altitude, soil  pH, organic carbon, and
total  nitrogen  were  identified  as  the  key  environmental  factors  affecting  functional  trait  differentiation.
[Conclusion] Species diversity is positively correlated with functional diversity and phylogenetic diversity,
while  functional  traits  show  a  decoupled  relationship  with  phylogeny  in  Luo  Mountain,  Ningxia  of
northwestern China. Community construction process is primarily governed by niche theory, with dominant
drivers  varying  among  different  forest  types.  Specifically,  pure  coniferous  forest  is  dominated  by
competitive  exclusion,  pure  broadleaved forest  is  dominated by environmental  filtering,  and mixed forests
are co-driven by these two processes.
Key  words: Luo  Mountain  in  Ningxia;  multidimensional  diversity;  community  construction;  functional
traits; environmental factor

全球气候变化背景下，生物多样性丧失严重影

响生态系统功能[1]，研究生物多样性格局及其驱动机

制成为了群落生态学研究备受关注的领域，是保护

生物多样性的重要基础[2−3]。生物多样性包括物种、

系统发育和功能多样性多个维度，不同维度相互联

系而非独立[4]。物种多样性是维系森林生态系统服

务功能与生产能力的关键要素[5]，也是森林生态系统

恢复进程的关键表征[6]。系统发育多样性从进化与

生态维度出发，可弥补物种多样性研究的局限，其通

过梳理特定时空尺度下物种的系统发育轨迹，评估

类群整体的生态适应状态，进而为解析物种共存机

制与演化规律提供全新的认知视角[7]。功能多样性

可衡量功能性状空间，较好地反映竞争排斥或生境

胁迫对群落结构和生态系统功能的影响[8]。综合考

虑局域内物种、系统发育和功能多样性及其相关关

系，可以深入揭示驱动生物互作规律的关键机制[9]。

群落构建始终是生物多样性与生态学领域的核

心议题之一[10]。它主要研究生物群落形成、发展以

及维持其结构和功能稳定的内在和外在因素[11−12]。

群落构建过程涉及中性理论、竞争排斥、环境过滤等

多种生态过程的综合作用，这些过程在不同时空尺

度上塑造了群落的组成与结构[13]。生态学家为检验

群落构建假说，基于系统发育关系推断物种间的亲

缘程度，并通过功能性状测定量化物种的生态特征

差异，分别从进化历史和现实生态位两个层面揭示

群落构建机制[14]。但目前的研究多局限于系统发育

或功能性状单一维度分析，例如，李非凡等[15]聚焦植

物系统发育结构，对青藏高原东缘亚高山森林群落

进行研究，结果表明其系统发育结构趋于发散，群落

构建主要是竞争排斥起主导作用。王寅等[16]基于植

物功能性状，研究中国西北干旱区内陆河流域的植

物群落构建机制，发现该区域植物群落功能结构普

遍呈现聚集分布特征，其群落构建过程主要受环境

过滤效应驱动。单一维度的分析难以全面揭示生态
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过程的协同作用机制，而整合两个维度的分析框架，

通过系统发育结构与功能性状结构的双重表征，不

仅能阐明森林群落的构建规律，更能从多维生态位

理论视角揭示物种多样性维持的协同演化机制[14,17]。

罗山是宁夏中部干旱带上唯一的山地生态系统，

与贺兰山、六盘山共同构成宁夏“三山”生态安全屏

障，发挥着重要的水源涵养、水土保持和生态安全维

护功能，其独特的地理气候条件孕育了丰富的植被

类型和物种多样性[18]，为研究环境胁迫下群落构建

机制提供了理想场所。但是由于自然气候干旱化加

剧，加之人类活动对自然资源的不合理利用，使得保

护区内的生态系统遭受严重破坏，生物多样性加剧

丧失，整体生态环境呈现高度脆弱状态[19]。因此，亟

需明确其群落构建机制以优化生物多样性保护策略。

然而，目前关于该区域森林群落的研究多集中于物

种组成或单一维度多样性分析[20−21]，对谱系结构、功

能性状及其与环境因子的耦合关系缺乏系统性探讨，

限制了对多维多样性以及群落构建机制的深入理解。

因此，本研究以宁夏罗山 5种典型林型为对象，整合

物种多样性、系统发育多样性和功能多样性，结合植

物的功能性状、环境因子，从进化历史和生态过程的

角度，拟解决以下科学问题：（1）不同林型植物群落

多维度生物多样性之间存在怎样的变化规律及相关

关系？（2）主导不同林型的群落构建机制分别是什么？

（3）群落系统发育结构和功能格局是否协同一致？旨

在通过剖析多维度生物多样性的联动演变机制，为

区域生态修复与生物多样性保护工作提供科学理论

支撑。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区位于宁夏罗山国家级自然保护区（37°11′ ~
37°25′N，106°04′ ~ 106°24′E），属于宁夏吴忠市同心

县和红寺堡开发区境内，位处草原与荒漠的过渡带，

海拔 1 560 ~ 2 624 m，总面积 33 710 hm2，由南北走

向的大、小罗山两个山体构成。保护区土壤类型单

一，以灰褐土和灰钙土为主，森林覆盖率为 9.6%，总
蓄积量 2.03 × 105 m3。植被类型以森林、灌丛、草甸

和草原为主，主要森林类型有青海云杉 （Picea
crassifolia）、油松（Pinus tabuliformis）、山杨（Populus
davidiana）等 ，林 下 植 被 有 水 栒 子 （Cotoneaster
multiflorus）、虎榛子（Ostryopsis davidiana）和干生薹

草（Carex aridula）等。
 1.2    样地布设和植被调查

2024年 8月，运用典型样地法开展野外调查，

选取罗山 5种典型的森林群落进行研究，分别是青

海云杉纯林、青海云杉油松混交林、油松纯林、油松

山杨混交林以及山杨纯林。每种森林类型均设置郁

闭度相当、林相规整且具典型性的 3个重复样地，样

地规格为 20 m × 20 m，相邻样地相距 20 m以上，共

计 15个样地。记录样地海拔、坡度和土壤类型等基

本信息。样地基本概况如表 1。在每个样地内采用

对角线法设置 5个灌木样方（5 m × 5 m），每个灌木

样方中心设置 1个草本样方（1 m × 1 m），共计灌木

样方 75个、草本样方 75个。调查记录每个样地中

全部乔木的数量、株高（m）、胸径（cm）、冠幅（m）；调
 

表 1    罗山 5种森林群落调查样地基本信息

Tab. 1    Basic information of survey sample plots of five forest communities in Luo Mountain

林型 样地编号 海拔/m 坡度/(°) 土壤类型

青海云杉纯林 YS1 2 546.18 28 灰褐土

青海云杉纯林 YS2 2 538.03 33 灰褐土

青海云杉纯林 YS3 2 525.21 35 灰褐土

青海云杉 × 油松混交林 YS × P1 2 335.17 19 灰褐土

青海云杉 × 油松混交林 YS × P2 2 327.85 25 灰褐土

青海云杉 × 油松混交林 YS × P3 2 307.57 29 灰褐土

油松纯林 P1 2 244.97 6 灰褐土

油松纯林 P2 2 242.18 27 灰褐土

油松纯林 P3 2 240.53 6 灰褐土

油松 × 山杨混交林 SY × P1 2 219.27 14 灰褐土

油松 × 山杨混交林 SY × P2 2 143.09 6 灰褐土

油松 × 山杨混交林 SY × P3 2 124.04 6 灰褐土

山杨纯林 SY1 2 113.04 21 灰褐土

山杨纯林 SY2 2 111.21 20 灰褐土

山杨纯林 SY3 2 023.56 15 灰褐土
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查记录每个灌木样方中灌木的种类、数量、株高（m）、
基径（cm）、冠幅（m）以及盖度（%）；调查记录每个

草本样方中草本的种类、数量、株高（m）以及盖

度（%）。

 1.3    植物功能性状测定

选取每个样地内的优势物种 5 ~ 7株进行采样，

每株采集 5 ~ 7片完整、健康且无病虫害的成熟叶片，

采集时注意保持叶片平整。本研究分析植物叶片的

叶面积、比叶面积、比叶重、叶干物质含量、叶有机

碳含量、叶片氮含量、叶片磷含量 7个功能性状。叶

面积用叶面积仪测定；比叶面积为叶片单面面积与

其干质量的比值；比叶重为单位叶面积的叶片质量，

即叶片干质量/叶面积；叶干物质含量为叶干质量与

叶鲜质量的比值；叶有机碳含量和叶氮含量采用碳

氮元素分析仪测定；叶磷含量采用钼锑抗比色法测定。

 1.4    土壤样品采集及各指标的测定

在样地对角线两端和中心点，用土钻采集 0 ~
30 cm土层的土样，每个样地混合 5个点的土样装袋

带回实验室。风干去除杂质后，研磨并过筛，用于土

壤理化性质分析[22]。同时，在每个样方内，土壤容重

和土壤含水量使用环刀法测定；土壤 pH值采用 pH
计测定；土壤有机碳含量用重铬酸钾−外加热法测定，

土壤全氮含量用凯氏定氮法测定[23]。

 2   数据处理

 2.1    多样性指数计算

针对物种多样性、系统发育多样性、功能多样

性 3个维度分别选择多样性、均匀度和丰富度 3个
方面的指数进行度量，指标选择见表 2。
 2.1.1    物种多样性指数计算

由于不同生活型的物种个体大小、多度、高度、

盖度等对群落的贡献权重存在差异，本研究用相对

高度、相对优势度、相对盖度和相对频度分不同层次

分别计算了各物种的重要值，并采用相对重要值代

替相对多度来计算物种多样性指数[24−25]。物种多样

性选取 Simpson指数（D）、Pielou均匀度指数（J）和
Margalef丰富度指数（M）。

D = 1−
∑

P2
i (1)

J = −
∑

Pi ln Pi/ lnS (2)

M = (S −1)/lnN (3)

式中：Pi 为第 i 种物种的相对重要值；S 为物种数；N
为所有物种个体总数。

 2.1.2    系统发育多样性指数和系统发育结构指数计算

研究区内共有 38种植物，使用 R构建系统发育

树。基于系统发育树计算系统发育多样性和系统

发育结构指数。其中，选择平均谱系距离（mean
pairwise nodal distance，MPD）、系统发育物种均匀度

（phylogenetic  species  evenness，PSE）和谱系多样性

（phylogenetic diversity，PD）度量系统发育多样性[26]。

系统发育结构选用净谱系亲缘关系指数 NRI（R）和
净最近种间亲缘关系指数 NTI（T）度量，其中 NRI指
数侧重于物种之间相似度，NTI指数侧重于相似物

种间的影响[27]。

R = −1×
Xmpd−Mmpd

S mpd
(4)

T = −1× Xmntd−Mmntd

S mntd
(5)

式中：Xmpd 和 Xmntd 分别为平均谱系距离观测值和最

近相邻谱系距离平均观测值，Mmpd 和 Mmntd 分别为

通过软件随机 999次模拟出平均谱系距离和最近相

邻谱系距离的平均值，Smpd 和 Smntd 为对应随机模拟

值的标准差[28]。NRI和 NTI的正负值可表征群落系

统发育结构特征及其驱动机制：当两指数大于 0时，
系统发育显著聚集，反映近缘物种同域分布，指示环

境过滤主导；小于 0时系统发育显著分散，体现远缘

物种共存，由竞争排斥主导；趋近于 0则呈现随机结

构，支持中性过程主导。

 2.1.3    功能多样性指数和功能性状结构指数计算

基于本研究选取的 7个功能性状计算功能多样

性指数，用群落加权平均值表示群落的叶片功能性

状值 [15]。选取 RaoQ二次熵指数 （Rao’s  quadratic
entropy  index，RaoQ）、功能均匀度指数（functional
evenness index，FEve）和功能丰富度指数（functional
richness index，FRic）来衡量功能多样性 [15,29]。功能

性状结构指数选用平均配对性状距离的标准效应值

traitSESMPD（ZMPD）和平均最近相邻性状距离的标

 

表 2    生物多样性指数选择

Tab. 2    Selection of biodiversity indices

指标 多样性指数 均匀度指数 丰富度指数

物种多样性 Simpson指数（D） Pielou均匀度指数（J） Margalef丰富度指数（M）

系统发育多样性 平均谱系距离（MPD） 系统发育物种均匀度（PSE） 谱系多样性（PD）

功能多样性 RaoQ二次熵指数（RaoQ） 功能均匀度指数（FEve） 功能丰富度指数（FRic）

第 9 期 郭邵华等：宁夏罗山 5种典型林型多维度植物多样性及群落构建过程 49



准效应值 traitSESMNTD（ZMNTD），其基于功能性状

聚类树计算求得[17]。

ZMPD = −1×
Ompd−µmpd

σmpd
(6)

ZMNTD = −1× Omntd−µmntd

σmntd
(7)

式中：Ompd、Omntd 分别为实际观测到的 traitMPD和

traitMNTD值，μmpd、μmntd 为零模型下随机零群落

traitMPD和 traitMNTD的均值，σmpd、σmntd 为零模型

下随机零群落 traitMPD和 traitMNTD的标准差。功

能性状结构指数（traitSESMPD和 traitSESMNTD）大
于 0时，表示功能性状结构聚集；小于 0时，表示功

能性状结构发散；等于 0时，表示功能性状结构自由

扩散。

 2.2    功能性状的系统发育信号检测

功能性状的系统发育信号评估借助布朗运动随

机进化模型的 K 值实现。当 K = 1时，功能性状与进

化历史无显著关联，说明功能性状结构和系统发育

结构之间不存在统计学意义的关系。当 K > 1时，说
明功能性状与系统发育结构一致。当 K < 1时，功能

性状结构与系统发育结构并不完全一致[30]。由此可

得，K 值越大，物种特征越遵循进化谱系；K 值越小，

环境等因素对特征的影响越显著。

 2.3    数据统计与分析

使用 Excel 2003对数据和物种多样性指数进行

整理与计算。系统发育树采用 R 4.4.2软件中的

“plantlist”和“V.PhyloMaker2”包来构建，系统发育

多样性指数和系统发育结构指数用 R 4.4.2中的

“picante”包进行计算。功能多样性指数和功能性状

结构指数使用 R 4.4.2软件中的“FD”包进行计算。

单因素方差分析用于分析不同林型之间生物多样性

指数、系统发育结构指数和功能性状结构指数的差

异显著性，该分析采用 origin 2024软件完成并绘图。

功能性状的系统发育信号 K 用 R 4.4.2软件内的

“multiphylosignal”包进行计算。生物多样性指数间

的相关关系分析采用 origin 2024软件进行 Pearson
相关性分析后绘图。功能性状与环境因子之间的关

联采用第四角分析，用 R 4.4.2软件的“vegan”包完成。

 3   结果与分析

 3.1    不同林型物种、系统发育和功能多样性分析

不同林型的物种多样性（Simpson指数、Margalef
丰富度指数）和功能多样性（RaoQ二次熵指数、功能

均匀度、功能丰富度）差异显著（P < 0.05，图 1）。在
物种多样性维度（图 1a ~  c）中，青海云杉纯林的

Simpson指数（0.82）显著低于两种混交林（YS × P：
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不同小写字母表示组间差异显著（P < 0.05）。YS. 青海云杉林；P. 油松林；SY.山杨林。

图 1    不同林型植物群落物种（a、b、c）、系统发育（d、e、f）及功能（g、h、i）多样性

Fig. 1    Species (a,b, c), phylogenetic (d, e,f) and functional (g, h, i) diversity of plant communities in different forest types
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0.90、P × SY：0.91），Margalef丰富度指数（8.99）显著

低于油松山杨混交林（20.84），而各林型 Pielou均匀

度指数无显著差异（P > 0.05）。这说明青海云杉纯林

的物种多样性和物种数目均低于混交林，而各林型

的物种分布均匀程度无显著差异。

在系统发育多样性维度（图 1d ~ f）中，不同林型

的系统发育多样性差异不显著（P > 0.05），说明 5种
林型物种间的进化关系、谱系结构及演化历史关联

性较为接近，其在进化过程中可能受相似的环境筛

选或生物作用影响。

在功能多样性维度（图 1g ~ i）中，青海云杉纯林

的 RaoQ二次熵指数（2.54）显著低于两种混交林

（YS × P：7.98、P × SY：9.26），功能均匀度指数（0.26）
显著低于油松山杨混交林（0.72）和山杨纯林（0.77），
功能丰富度指数（5.06）显著低于两种混交林（YS × P：
16.70、P × SY：17.69）。这表明青海云杉纯林内物种

的功能性状组合范围狭窄，功能多样性较低，功能性

状分布不均，关键生态位存在空缺或冗余。相比之

下，混交林物种的功能性状覆盖更均衡，减少了生态

位重叠。

 3.2    生物多样性指数间的相关性分析

宁夏罗山不同林型群落物种多样性（D、M）与系

统发育多样性（PD）显著正相关，物种多样性（D、J）
与功能多样性（RaoQ）显著正相关，而系统发育多样

性与功能多样性无显著相关性（图 2）。这表明物种

多样性的增加会同步提升系统发育多样性和功能多

样性，但系统发育多样性与功能多样性的变化并不

一致，反映出群落中系统发育关系与功能特征解耦。

 3.3    不同林型植物系统发育和功能性状结构分析

宁夏罗山 5种林型所选样地中共调查到 38个
物种，隶属于 19科 29属，其中以蔷薇科植物为主。

物种的进化历史由各分支长度所代表，图 3呈现了

38种植物的亲缘关系与演化分支，分支越近的物种，

亲缘关系越近。

由图 4可知，青海云杉纯林和油松纯林的 NTI、
NRI、traitSESMPD和 traitSESMNTD指数均小于 0，
表明系统发育结构和功能性状结构均发散，群落构

建过程由竞争排斥主导。青海云杉油松混交林的系

统发育结构指数不一致，其中 NTI > 0，NRI < 0，说
明系统发育结构整体聚集局部发散，功能性状结构

指数 traitSESMPD和 traitSESMNTD均小于 0，说明

功能性状结构发散，群落构建由竞争排斥和环境过

滤共同主导。油松山杨混交林的功能性状结构指数

不一致，其中 traitSESMPD > 0，traitSESMNTD < 0，
说明功能性状结构整体聚集局部发散，系统发育结

构指数 NTI和 NRI均小于 0，说明系统发育结构发

散，竞争排斥和环境过滤共同主导群落构建。山杨

纯林的 NTI、NRI、 traitSESMPD和 traitSESMNTD
均大于 0，表明系统发育结构和功能性状结构均聚

集，环境过滤主导群落构建。

 3.4    功能性状的系统发育信号检测

7个叶功能性状的 K 值均小于 1，表明该地区森

林群落叶片功能性状的系统发育保守性较弱，性状

的变异主要受生境影响（表 3）。其中，比叶面积和叶

干物质含量的系统发育信号达到显著水平，其余性

状系统发育信号不显著，说明系统发育关系对比叶面

积和叶干物质含量种间变异的影响程度相对较大。

图 5显示：pH与叶面积、叶片氮含量、叶片磷含

量显著正相关（P < 0.05）；土壤有机碳与叶干物质含

量显著正相关（P < 0.05），与叶片氮含量显著负相关

（P < 0.05）；土壤全氮与叶干物质含量显著正相关

（P < 0.05），与叶片氮含量显著负相关（P < 0.05）；海
拔与叶面积、叶片氮含量、叶片磷含量显著正相关

（P < 0.05），与叶干物质含量显著负相关（P < 0.05）。
这些结果表明，叶片功能性状分异主要受海拔、土

壤 pH、有机碳及全氮影响。

 4   讨　　论

 4.1    不同林型植物生物多样性特征及相关性

植物群落类型的变化伴随着生物多样性的变化。

本研究表明，青海云杉纯林的物种多样性（Simpson
指数、Margalef丰富度指数）和功能多样性（RaoQ二

次熵指数、功能均匀度、功能丰富度）显著低于两种

混交林，这与金慧等[31]、胡玉昆等[32]、杨涛等[33]的研

 

D

D

J

J

M

M

MPD

MPD

PSE

PSE

PD

PD

RaoQ

RaoQ

FEve

FEve

FRic

FRic

相关系数
1.0

−1.0

0.8

−0.8

0.6

−0.6

0.4

−0.4

0.2

−0.2
0

D. Simpson指数；J. Pielou均匀度指数；M. 物种丰富度指数；MPD.
平均谱系距离；PSE. 系统发育物种均匀度；PD. 系统发育多样性指

数；RaoQ. RaoQ二次熵指数；FEve. 功能均匀度指数；FRic. 功能丰

富度指数。红色表示正相关，蓝色表示负相关；图形大小表示相关

性强弱；*P < 0.05，**P < 0.01，***P < 0.001。

图 2    生物多样性指数间的 Pearson相关性分析

Fig. 2    Pearson correlation analysis among
biodiversity indices
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究结果一致，可能是因为青海云杉纯林的海拔较高，

所处区域生境较其他森林类型恶劣，土壤养分含量

低，而低海拔区域的生境异质性和资源可利用性更

高，能够支持更多物种共存。同时混交林本身具有

比纯林更加复杂的冠层及根系结构、更丰富多样的

枯落物、更复杂的地上地下结构和更高的土壤肥力，

这些因素显著增加了其林下植物的物种种类及丰富

度，使功能生态位被更多物种占据[34]。此外，各林型

的系统发育多样性没有显著差异，可能的原因是纯

林保留了一些系统发育远缘的伴生种，如耐阴草本

或灌木，其进化分支的贡献抵消了物种多样性方面

的劣势，维持了系统发育多样性；而混交林中新增物

种可能集中于某些进化支，如亲缘较近的物种，导致

整体系统发育结构未显著改变。

通过分析可知，物种多样性（D）与功能多样性

（RaoQ）呈显著正相关关系，这与李非凡等[15]，薛倩

妮等[35]的研究结果一致，原因是物种多样性关注物

种的数量和分布，功能多样性关注物种的功能特征，

 

青海云杉 Picea crassifolia

山丹 Lilium pumilum

舞鹤草 Maianthemum bifolium

斑叶兰 Goodyera schlechtendaliana
唐松草 Thalictrum aquilegifolium var. sibiricum
小花草玉梅 Anemone rivularis var. floreminore
石椒草 Boenninghausenia sessilicarpa
黑水大戟 Euphorbia heishuiensis
早开堇菜 Viola prionantha
双花堇菜 Viola biflora

皂柳 Salix wallichiana
虎榛子 Ostryopsis davidiana
土庄绣线菊 Spiraea pubescens
毛叶水栒子 Cotoneaster submultiflorus

干生薹草 Carex aridula
蒙古韭 Allium mongolicum

玉竹 Polygonatum odoratum

山杨 Populus davidiana

全缘栒子 Cotoneaster integerrimus
灰栒子 Cotoneaster acutifolius
水栒子 Cotoneaster multiflorus
准噶尔栒子 Cotoneaster soongoricus
毛山楂 Crataegus maximowiczii
黄刺玫 Rosa xanthina
黄蔷薇 Rosa bella
单瓣黄刺玫 Rosa xanthina f. normalis
东方草莓 Fragaria orientalis
银露梅 Potentilla glabra
紫丁香 Syringa oblata
糙苏 Phlomis umbrosa
兰香草 Caryopteris incana
蒙古荚蒾 Viburnum mongolicum
小叶忍冬 Lonicera microphylla
葱皮忍冬 Lonicera ferdinandii
金花忍冬 Lonicera chrysantha
野胡萝卜 Daucus carota
小花风毛菊 Saussurea parviflora

油松 Pinus tabuliformis

图 3    基于不同林型的 38个物种构建的群落系统发育树

Fig. 3    A community phylogenetic tree constructed based on 38 species from different forest types
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图 4    植物群落系统发育结构和功能性状结构

Fig. 4    Phylogenetic structure and functional trait structure
of plant communities

 

表 3    功能性状的系统发育信号

Tab. 3    Phylogenetic signals of functional traits

功能性状 K值 P

叶面积 0.236 0.093

比叶面积 0.218 0.035*

比叶重 0.193 0.338

叶干物质含量 0.199 0.019*

叶有机碳含量 0.202 0.097

叶片氮含量 0.143 0.151

叶片磷含量 0.229 0.068

注：K. 系统发育信号；*表示P < 0.05。
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如果每个物种都有独特的功能，那么物种多样性的

增加会导致功能多样性的提高，即正相关。因此，物

种数的增加，使得功能性状的取值范围也相应扩大，

最终物种占据的功能生态位也增加[15,36-37]。物种多

样性（M）与系统发育多样性（PD）呈显著正相关，反

映了罗山森林群落中物种丰富度与进化谱系丰富度

的协同变化规律，这一结果与陈博等[38]对森林生态

系统的研究结论一致，这是因为随着群落物种数量

的增加，物种间生态位重叠加重，使种间竞争加剧，

系统发育变异增加 [21]，而系统发育多样性（MPD、
PSE、PD）与功能多样性（RaoQ、FEve、FRic）无显著

相关性，可能是因为功能性状在进化过程中表现出

趋同进化，系统发育关系与功能特征解耦，且系统发

育多样性是进化时间尺度上的分化，而功能多样性

反映当前生态功能的空间分布，二者可能在不同时

间维度上响应环境变化。

综上所述，宁夏罗山 5种林型中，植物群落的多

维多样性（物种多样性、系统发育多样性及功能性状

多样性）之间存在一定关联。因此，在植物多样性保

护工作中不仅需要关注物种数量，还应考量物种在

系统发育进程中的关键作用 [39−40]。从物种多样性、

系统发育多样性与功能多样性多维度出发，更利于

宁夏罗山国家级自然保护区生物多样性的保护。

 4.2    罗山森林群落构建机制

本研究发现，青海云杉纯林和油松纯林植物群

落的 NTI、NRI指数和 traitSESMPD、traitSESMNTD
指数均小于 0，系统发育结构和功能性状结构呈现

离散模式。这表明这些群落的物种亲缘关系较远，

支持了竞争排斥在群落构建中的主导作用，即亲缘

关系较远的物种因生态位分化而共存，从而减少资

源竞争[41]。相比之下，山杨纯林植物群落 NTI、NRI

和 traitSESMPD、traitSESMNTD均大于 0，系统发育

结构和功能性状结构均聚集，表明其物种亲缘关系

较近，说明环境过滤是主要的群落构建机制。在该

群落中，相似生态位的近缘物种能够共存，可能是由

于它们对特定环境条件，如光照、水分或土壤养分的

共同适应[42]。而青海云杉油松混交林植物群落系统

发育指数结果不一致，其中 NTI > 0，NRI < 0，功能

性状结构指数 traitSESMPD和 traitSESMNTD均小

于 0，这种不一致的原因在于，NRI亲缘指数是基于

群落整体水平的，反映的是整个系统发育树的发育

模式，而 NTI亲缘关系是基于系统进化树末端的最

近的系统发育关系[17,27]。在局部尺度上，环境过滤驱

动近缘物种（NTI > 0）聚集，而整体系统发育发散

（NRI < 0）源于远缘物种通过生态位分化实现共存，

这可能由趋同进化与弱系统发育信号（功能性状独

立于进化历史）共同导致，该群落构建机制由竞争排

斥与环境过滤共同作用。在油松山杨混交林中，植

物群落系统发育结构指数 NTI和 NRI均小于 0，
说明系统发育结构发散，但功能性状结构指数

traitSESMPD > 0，traitSESMNTD < 0，可能的原因是

两树种在系统发育上距离较远，导致 NTI和 NRI为
负，在功能性状上，比如叶片形态、生长速率等方面

有较大的差异，使得 traitSESMPD高，而某些其他性状

如木材密度或耐荫性等可能相似，致使 traitSESMNTD
低。或者，混交林中的其他伴生植物可能在系统发

育上分散，但在某些功能性状上趋同，该结果表明群

落构建为竞争排斥和环境过滤共同主导。

森林群落的构建机制具有显著的类型依赖性，

针叶纯林主要受环境过滤主导，阔叶纯林主要受竞

争排斥主导，而混交林的构建过程可能更为复杂，涉

及多种生态过程的交互作用。这一发现对理解森林

生物多样性维持机制及生态系统管理具有重要意义。

 4.3    功能性状的系统发育信号

分析物种演化历程与环境因素的相互关系时，

检测植物功能性状的系统发育信号，对探究物种共

存机制而言意义重大[43]。本研究在分析生物多样性

特征时发现，系统发育多样性和功能多样性不具显

著相关性，同时检测到 7个功能性状的系统发育信

号 K 值均小于 1，表明系统发育关系较近的物种间

未呈现显著的性状趋同现象。功能性状结构与系统

发育结构并不一致，这说明植物叶片功能属性的变

异主要受环境异质性驱动，与物种进化历史关联较

弱。这与李非凡等[15]在青藏高原东缘亚高山、苗乐

乐[43]在甘南藏族自治州、车应弟等[44]在亚高寒草甸

和王诗韵等[45]在艾比湖流域的研究结果一致。这种

现象可能是由多种原因造成的，其一，研究区地理环

 

LA

SLA

SLW

LDMC

LCC

LNC

LPC

SWC SOC STN ALTpH

LA. 叶面积；SLA. 比叶面积；SLW. 比叶重；LDMC. 叶干物质含量；

LCC. 叶有机碳含量；LNC. 叶片氮含量；LPC. 叶片磷含量；SWC. 土
壤含水量；SOC. 土壤有机碳；STN. 土壤全氮；ALT. 海拔。灰色

表示相关性不显著；红色表示显著正相关；蓝色表示显著负相关

（P < 0.05）。

图 5    第四角分析

Fig. 5    Fourth-corner analysis
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境的复杂性与植被类型的多样性，使得生境异质性

水平明显提高，植物在长期适应过程中通过功能性

状的趋同适应策略来实现对极端环境的生态响应。

其二，从物种层面分析，系统发育的演化程度与功能

性状的相似特征之间，不存在一致的对应关系 [14]。

其三，系统发育关系作为群落功能性状相似性的间

接测度指标[46]，无法完整涵盖物种功能性状的全部

信息，仅能反映部分进化历史信号。本研究中，虽然

比叶面积和叶干物质含量的 K 值小于 1，但统计差

异显著，说明系统发育关系对这两个性状的种间变

异仍有部分解释力，类似的结论在对青藏高原东缘

亚高山[15]和毛乌素沙地[28]的研究中均有出现，这是

因为遗传调控机制在叶片功能性状的变异过程中起

主导作用，环境筛选压力对比叶面积与叶干物质含

量的影响相对较小，致使其展现出较弱的系统发育

保守性。

 5   结　　论

宁夏罗山 5种林型中，青海云杉纯林的物种多

样性和功能多样性显著低于混交林，而系统发育多

样性在各林型间无显著差异。物种多样性分别与功

能多样性和系统发育多样性正相关，但功能多样性

与系统发育多样性之间呈现解耦关系，反映出功能

趋同进化与生态−进化时间尺度差异共同影响群落

组成。7个功能性状均未检测到较强的系统发育信

号，功能属性的变异主要受海拔、土壤 pH、有机碳

及全氮等环境因子影响，与物种进化历史关联较弱。

罗山森林群落构建主要由确定性过程控制，环境过

滤和相似性限制为主要驱动作用，其中针叶纯林（青

海云杉纯林、油松纯林）中竞争排斥起主导作用，阔

叶纯林（山杨纯林）中环境过滤起主导作用，混交林

（青海云杉油松混交林、油松山杨混交林）中竞争排

斥与环境过滤协同作用。本研究丰富了干旱半干旱

地区山地森林群落构建的理论框架，印证了生态位

理论对物种共存的重要意义。
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