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太行山北段地区荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛群落
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摘要: 灌丛是太行山地区 重要的生态系统类型之一, 灌丛群落生物多样性的维持及其生态系统服务功能对京津冀地区的

生态安全具有重要作用。本研究选择太行山 具代表性的两种灌木群落——荆条(Vitex negundo var. heterophylla)灌丛和三裂

绣线菊(Spiraea trilobata)灌丛为研究对象, 利用净亲缘关系指数(net relatedness index, NRI)和多元回归等方法探究了两种灌

丛群落构建机制的异同及主要的环境影响因子, 同时还利用谱系结构主坐标分析(principal coordinates of phylogenetic 

structure, PCPS)对决定群落谱系结构的关键系统发育节点进行了探究。结果表明: 两种灌丛群落内灌木植物的物种多样性没

有显著差异, 但谱系结构差异显著。三裂绣线菊群落表现出显著的谱系发散趋势, 而荆条群落谱系聚集程度高于三裂绣线菊

群落, 但未表现出显著的谱系结构。三裂绣线菊灌丛群落构建的驱动机制是生态位分化, 荆条灌丛中生境过滤作用有所增加, 

与生态位分化共同驱动其群落构建过程。与干旱胁迫相关的生境过滤因素增加是荆条灌丛群落谱系聚集程度增加的重要原

因。PCPS二维排序结果表明: 荆条灌丛群落谱系趋向聚集与其群落内缺乏蔷薇目、壳斗目等亲缘关系较远的类群有关, 而三

裂绣线菊灌丛群落内物种则包含较多的演化分支。总体而言, 环境过滤不是决定太行山地区灌丛群落构建的主要驱动因素, 

但水分条件仍然是影响区域群落谱系结构的重要因素。 
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ABSTRACT 

Aims: Shrublands are one of the most important ecosystems in Taihang Mountains region of China. Shrub communities 
play an important role in maintaining biodiversity, providing ecosystem services, and promoting ecological security in 
the Beijing-Tianjin-Hebei region.  
Methods: We explored differences in community assembly and associated environmental factors for two of the most 
representative shrub communities in the region, Vitex negundo var. heterophylla and Spiraea trilobata, by assessing 
their net relatedness index (NRI) and using multiple regression. We further used principal coordinates of phylogenetic 
structure (PCPS) to determine the key phylogenetic nodes giving rise to the community phylogenetic structure.  
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Results: We found that the phylogenetic structures of these two shrub communities were significantly different despite 
no detectable difference in their species diversity. The S. trilobata community showed significant phylogenetic 
overdispersion, whereas the V. negundo var. heterophylla community showed no significant phylogenetic structure, 
despite exhibiting a greater degree of clustering degree than S. trilobata community. Community assembly of S. 
trilobata shrubs was driven by niche differentiation. By contrast, habitat filtering together with niche differentiation 
drove community assembly of V. negundo var. heterophylla shrubs. Habitat filtering related to drought stress was the 
main reason for the increase in phylogenetic clustering of V. negundo var. heterophylla shrubs. The PCPS 
two-dimensional ranking results showed that the phylogenetic clustering trend of the V. negundo var. heterophylla shrub 
community was mainly attributed to the lack of distantly related groups, such as Rosales and Fagales, while the species 
comprising the S. trilobata shrub community contained more phylogenetic clades.  
Conclusion: Our results suggest that habitat filtering was not a major driver of shrub community assembly in the 
Taihang Mountains region and that water limitation was an important factor in determining regional community 
phylogenetic structure of shrubland ecosystems. 
Key words: community assembly; niche differentiation; habitat filtering; principal coordinates analysis; water limitation 

群落内的物种共存和生物多样性维持机制一

直是生态学家关注的重点 (Cavender-Bares et al, 

2009)。山地生态系统由于水热梯度变化较大, 并在

较小的空间尺度内拥有较高的空间异质性(Gaston, 

2000), 从而为众多物种提供了生存环境和栖息地。

因此山地一直是生物多样性研究的热点地区(Jump 

et al, 2009)。太行山生态涵养区是京津冀地区的重

要生态屏障, 也是华北平原重要的水源涵养地(迟

妍妍等, 2018)。其中位于北京、河北境内的太行山

北段地区由于靠近京津冀城市群, 经济社会活动频

繁, 承担着极大的人口和生态压力。其生态安全对

京津冀地区人民的生命财产安全、社会经济发展以

及生态系统稳定具有举足轻重的地位(杨永辉等, 

2002)。 

灌丛是太行山地区 重要的生态系统类型之

一, 其面积约占本地区山地植被总面积的1/3 (中国

科学院中国植被图编辑委员会, 2001)。其中, 荆条

(Vitex negundo var. heterophylla)灌丛和三裂绣线菊

(Spiraea trilobata)灌丛是本地区分布 广泛的灌丛

类型 (刘濂 , 1996; 崔国发等 , 2008; 余新晓等 , 

2008)。作为太行山地区地带性分布的灌丛, 这两种

群落对京津冀地区的生态安全、水土保持以及经济

社会的可持续发展有着极其重要的作用。对这两种

群落内的物种共存机制和群落稳定性进行研究, 有

助于区域尺度上的生态系统稳定以及生物多样性

的保护。 

关于群落构建的机制目前主要有三大理论, 即

生境过滤、生态位分化以及中性理论(Webb et al, 

2002)。近年来, 利用群落谱系结构探究群落构建和

物种共存机制获得越来越多学者的关注(Swenson et 

al, 2007; Verdú et al, 2009; 黄建雄等, 2010; Qian & 

Sandel, 2017)。群落谱系结构研究由于结合了共存

物种间的谱系关系, 因此能比仅基于物种多样性层

面的研究提供更多的信息(Webb et al, 2002)。由于亲

缘关系较近的物种往往有更相似的生态位, 对资源

的竞争也更加激烈(Webb, 2000), 因此可通过分析

群落内物种间的谱系关系来揭示群落的构建机制。

如果生态位分化在群落构建中起主要作用, 则群落

内种间生态位相差较大, 共存物种间的亲缘关系比

较远 , 表现为谱系发散 (phylogenetic over-disper- 

sion); 反之, 如果生境过滤占主导作用, 则会筛选

出具有相似生态位的物种, 群落内种间关系较近, 

表现为谱系聚集(phylogenetic clustering) (Webb et al, 

2002)。 

已有诸多学者对太行山及其邻近地区的群落

结构进行了研究(李军玲和张金屯, 2006; 刘红霞等, 

2009; 张维康等, 2013; 赵方莹等, 2016), 但群落谱

系层面的研究近年来才开始获得关注。如: 赵鸣飞

等(2017)对山西芦芽山地区林下草本层的群落谱系

结构进行研究, 发现海拔因素对群落谱系结构有明

显的影响, 高海拔地区的群落表现出谱系聚集的趋

势; 柴永福等(2019)对华北地区主要灌丛群落谱系

结构进行研究, 发现区域尺度上的气温和降水等生

境过滤作用是导致华北地区灌丛群落谱系聚集的

主要原因; 秦浩等(2019)对山西关帝山森林群落的

谱系结构进行研究, 发现环境过滤作用对该地区木

本植物谱系β多样性具有较强的作用。但总体而言, 

目前对京津冀地区灌丛群落谱系结构的研究还比
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较缺乏, 且决定该区域灌丛群落谱系结构的关键类

群尚不明确。 

本研究通过对太行山北段地区分布 为广泛

的荆条和三裂绣线菊灌丛群落的谱系结构进行研

究, 拟探讨如下科学问题: (1)太行山北段地区主要

灌丛群落的构建机制及其与环境因子的关系; (2)决

定本区域群落谱系结构的关键系统发育节点。 

 

1.1  研究区概况 

太行山地处我国中纬度的温带、暖温带地区, 

气候温和, 属典型的大陆性半湿润–半干旱山地气

候(杨永辉等, 2002), 年均温约7.3℃ (Zhang et al, 

2006)。本研究所指太行山北段地区行政区划上大体

包括北京及河北境内的太行山生物多样性保护优

先 区 域 ( 太 行 山 片 区 ), 地 理 范 围 介 于

113°42′–116°14′ E, 38°33′–40°27′ N, 年均降水量约

400–800 mm (吕国旭等, 2017)。本区域地势北高南

低, 地貌多为低山丘陵, 土壤类型以褐土为主(谭莉

梅等, 2010)。太行山植被类型丰富, 主要为温带阔

叶林和温带落叶灌丛(刘濂, 1996)。 

1.2  调查方法 

群落调查于2019年6–9月进行。在对研究区植

被进行整体普查的基础上, 选定典型样地进行样方

调查。样地布设尽量选择地势相对开阔、干扰较少

且群落灌木层中荆条或三裂绣线菊占优势的群落。

参照方精云等(2009)的群落调查方法, 在每个样地

设定若干5 m × 5 m的样方(对部分灌丛植株过大或

生境不均匀的样方可扩大至10 m × 10 m)。记录每

个样方内每种灌木物种(含灌木状的乔木和半灌木)

的平均高度、盖度和个体数。用GPS记录样方所处

的经纬度及海拔高度。 

本研究共调查16个样地39个样方, 其中荆条灌

丛16个样方, 三裂绣线菊灌丛23个样方(图1)。 

1.3  环境数据 

本研究使用的气候数据包括年均温、年均降水

量、 热月 高温、 冷月 低温、 干月降水量

及 湿月降水量。以上气候数据均是从CHELSA 

(Climatologies at high resolution for the earth’s land 

surface areas, http://chelsa-climate.org/)下载的基于

1 9 7 9 – 2 0 1 3年平均值的全球气候数据集获取

(Kargeret al, 2017)。潜在蒸散量和干旱度(aridity  

 
 

图1  太行山北段地区荆条灌丛(圆圈)和三裂绣线菊灌丛(三
角)样地分布示意图 
Fig. 1  Location of Vitex negundo var. heterophylla shrub 
(circle) and Spiraea trilobata shrub (triangle) sample sites in 
the North Taihang Mountains 
 

index, AI)数据来源于CGIAR-CSI (http://www.cgiar 

-csi.org), 是基于1970–2000年30年间的气象数据计

算得到的平均值(Zomer et al, 2008)。以上因子分辨

率均为30′。使用Esri公司的ArcGIS 10.2将以上气象

资料按经纬度提取到各样点。海拔、坡度及坡向使

用30 m分辨率数字高程模型DEM计算。各样点的基

本环境信息见图2及附录1。 

1.4  谱系数据及计算 

本研究涉及的所有物种系统发育树使用

V.PhyloMaker软件包构建(Jin & Qian, 2019)。

V.PhyloMaker包以APG IV系统 (Angiosperm 

Phylogeny Group, 2016)为基础, 参照Smith和Brown 

(2018)建立的GBOTB系统发育树确定分化时间。对

于系统中不存在的物种则将其绑定在该属节点的

基部(即设定"scenarios = S1") (Jin & Qian, 2019)。利

用净亲缘关系指数(net relatedness index, NRI)分析

群落的谱系结构。该指数首先计算出小样方中所有

物种对的平均谱系距离(mean phylogenetic distance, 

MPD), 然后与零模型进行比较。群落谱系关系的零

模型假定群落内物种间的谱系关系是随机的, 因此

可以保持小样方内的物种数量及物种个体数不变, 

随机交换群落间的物种名999次, 每次计算随机零 

1  材料与方法 
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图2  11项环境因子在主成分分析(PCA)前两轴上的分布 
Fig. 2  Distribution of 11 environmental factors on the first 
two axes of the principal components analysis (PCA). AI, 
Aridity index; Pmax, Precipitation of wettest month; AP, Annual 
precipitation; Pmin, Precipitation of driest month; Tmax, Max. 
temperature of warmest month; Tmin, Min. temperature of 
coldest month; MAT, Mean annual temperature; PET, Potential 
evapotranspiration. 
 

模型下群落的平均谱系距离值。 后利用随机分布

结果将观测值标准化, 从而获得NRI值(Webb et al, 

2002)。其计算公式为:  

NRI = –1 × (MPDobs – MPDrand)/SD(MPDrand)  (1) 

式中, MPDobs表示样方内物种间的平均谱系距离, 

MPDrand表示在谱系树上通过零模型随机化后获得

的平均谱系距离, SD表示标准偏差。若NRI > 0, 则

表示样方内物种间的平均谱系距离低于随机零模

型, 即群落谱系聚集; 若NRI < 0, 说明样方中物种

间的平均谱系距离高于随机零模型, 则群落谱系结

构发散; 若NRI ≈ 0, 则表明样地群落谱系随机, 或

未检测出明显的谱系结构 (Webb et al, 2002; 

Swenson et al, 2007)。本研究使用物种重要值加权后

的NRI。 

1.5  其他数据处理 

物种丰富度(species richness, SR)以样方内出现

的所有灌木物种(含灌木状的乔木)数表示。生物多

样性和重要值计算参照赵淑清等(2004)。 

Shannon-Wiener指数(H'):  

H' = –∑Pi × lnPi (2) 

式中, Pi = Ni/N, 其中N表示样方内出现的灌木植物

总物种数, Ni表示第i个物种的个体数。 

Pielou均匀度指数(E):  

E = H'/log(SR) (3) 

重要值(IV, %):  

IV = (相对多度 + 相对高度 + 相对盖度)/3 (4) 

为了消除环境因子间的多重共线性, 将方差膨

胀因子(variance inflation factor, VIF) > 10的变量剔

除(Marcoulides & Raykov, 2019), 终保留 冷月

低温、 湿月降水量、 干月降水量、海拔、坡

度和坡向(以其余弦值表示, 即值越大则越接近阴

坡)共6项环境因子进行多元回归分析。 

使用谱系结构主坐标分析(principal coordinates 

of phylogenetic structure, PCPS)分析影响群落谱系

结构的主要类群所属分支节点。PCPS利用谱系信息

加权的物种组成矩阵进行主坐标分析(Debastiani & 

Duarte, 2014), 每一个PCPS主坐标轴对应一个正交

的系统发育梯度并指出哪些进化分支与其相关。因

此可以对包含不同物种组成的群落进行相似性比

较和排序, 从而评估群落谱系结构与不同进化分支

之间的关系(Duarte, 2011)。详细原理和计算方法可

参见Duarte (2011)和赵鸣飞等(2017)。 

使用t检验比较不同群落类型间的生物多样性、

NRI等的差异, 用单尾t检验比较群落NRI平均值与

0的差异。使用Blomberg’s K指数检验物种株高的系

统发育信号(Blomberg et al, 2003)。以上所有数据分

析均在R version 3.5.3 (R Core Team, 2019)中完成, 

使用到的扩展包主要有vegan、picante、PCPS等

(Oksanen et al, 2007; Kembel et al, 2010; Debastiani 

& Duarte, 2014) (R代码见附录2) 

 

2.1  群落物种组成 

本研究共记录到灌木植物39种, 按APG IV系

统分属17科28属。39种灌木植物在谱系树上分为两

个主要的分支, 即: 超菊类分支(Superasterids)和超

蔷 薇 分 支 (Superrosids) (Angiosperm Phylogeny 

Group, 2016)。其中荆条所属的超菊类分支下包含物

种较多的科有菊科、忍冬科、绣球科、唇形科、木

樨科等; 三裂绣线菊所属的超蔷薇分支下包含物种

较多的科有豆科、蔷薇科、鼠李科、壳斗科、桦木

科、锦葵科、瑞香科等(图3, 附录3)。 

荆条灌丛样方内的灌木植物物种丰富度为2–8

种, 均值为4.6 ± 0.4种; 三裂绣线菊灌丛样方为

2  结果 
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2–13种, 均值为4.9 ± 0.5种。荆条灌丛和三裂绣线菊

灌丛群落内灌木植物的物种多样性、Shannon- 

Wiener指数以及Pielou均匀度指数均没有显著差异

(P > 0.05, 图4A–C)。 

2.2  群落谱系结构 

Blomberg’s K检验结果表明研究所包含的39种

植物具有显著的谱系信号(K = 0.28,  P < 0.05), 系

统发育接近的物种具有相似的株高。荆条灌丛群落

NRI介于–0.66至1.13之间, 均值为0.20 ± 0.13。16个

样方中NRI > 0的有9个(56.25%), 但未表现出明显

的谱系结构(P > 0.05); 三裂绣线菊灌丛群落NRI介

于–0.87至0.62之间, 均值为–0.39 ± 0.09。23个样方

中NRI < 0的有17个(73.91%), 表现为显著的谱系发

散(P < 0.05, 图4D)。此外由图4D还可发现, 三裂绣

线菊灌丛NRI显著低于荆条灌丛 (P  <  0 .05)。 

2.3  群落谱系结构与环境因子间的关系 

多元回归结果表明: 模型对群落NRI的总解释

率为60.11%, 其中 湿月降水量、坡向和海拔对模 

 

 
 

图3  本研究涉及的所有物种谱系树。Vitex和Spiraea分别表示一个典型的荆条灌丛(NRI = 0.05)和三裂绣线菊灌丛(NRI = 
–0.87)的群落组成。IV: 群落中对应物种的重要值(%)。节点A: 桔梗分支; 节点B: 唇形分支; 节点C: 超菊类分支下的其他

分支; 节点D: 豆科; 节点E: 超蔷薇分支下的其他分支。 
Fig. 3  Phylogenetic tree of all species involved in this study. Vitex and Spiraea represent the communities’ composition of a typical 
Vitex negundo var. heterophylla shrub (NRI = 0.05) and Spiraea trilobata shrub (NRI = –0.87), respectively. IV, Importance value (%) 
of the corresponding species in the communities. Clade-A, Campanulids; Clade-B, Lamiids; Clade-C, Other clades in Superasterids; 
Clade-D, Fabaceae; Clade-E, Other clades in Superrosids. 
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图4  荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛群落内物种丰富度(A)、Shannon-Wiener指数(B)、Pielou均匀度指数(C)、净亲缘关系指数

(D)以及谱系结构主坐标分析(PCPS)第一轴(E)和第二轴(F)分布。不同字母表示群落间差异显著(P < 0.05)。* 均值小于0 (P < 
0.05)。 
Fig. 4  Species richness (SR) (A), Shannon-Wiener index (H') (B), Pielou’s evenness index (E) (C), net relatedness index (NRI) (D), 
and first (E) and second (F) principal coordinates of phylogenetic structure (PCPS) axis of Vitex negundo var. heterophylla and 
Spiraea trilobata shrub communities. Different letters indicate significant difference between communities. * indicates mean is 
significantly less than 0. 

 
型的影响显著(P < 0.05), 分别解释了总变异的

29.01%、20.05%和5.93% (表1)。坡度、 干月降水

量和 冷月 低温对群落NRI的影响不显著。对两

种群落分别回归的结果表明, 湿月降水量和坡向

均是对群落谱系结构贡献 高的环境因子, 但只有

湿月降水量对荆条灌丛群落谱系结构的影响显

著(表2, 表3)。 

2.4  谱系结构主坐标分析 

PCPS 分析结果表明, 前两轴主成分累计解释

了总变异的 40.18%。根据 PCPS 分析, 可将所有物

种分为 5 个分支。其中节点 A 代表超菊类分支下的

桔梗分支(Campanulids, 含菊科和忍冬科); 节点 B

代表超菊类分支下的唇形分支(Lamiids, 含唇形科、

木樨科等); 节点 C 代表超菊类分支下的其他分支

(杜鹃花科、绣球科); 节点 D 代表超蔷薇分支下的

豆科; 节点 E 代表超蔷薇分支下的其他分支(含蔷

薇目下的蔷薇科、鼠李科等及壳斗目下的壳斗科、

桦木科等。图 3)。由图 5 可知, 第一主坐标轴(PCPS 

1)对菊类分支和桔梗分支有较好的区分度, 而群落

谱系结构差异主要在第二轴上(PCPS 2)显著分离

(附录 4)。此外荆条灌丛在 PCPS 2 上的载荷显著低

于三裂绣线菊灌丛(图 4F)。节点 A 和 D 在第二轴上

有较低的载荷值, 而节点 B 在第二轴上有 高的载

荷值(图 5)。与荆条所属的唇形科关系较近的菊科和

忍冬科(节点 A)对群落谱系趋向聚集贡献较大, 但

蔷薇目、壳斗目等亲缘关系较远的类群(节点 E)缺

乏。而三裂绣线菊灌丛群落中除三裂绣线菊所属的

节点 E 外, 在节点 B 和节点 D 处也有广泛分布。 
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表1  太行山北段地区荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛净亲缘关系指数(NRI)与环境因子的多元回归(仅展示影响显著的因子) 
Table 1  Multiple regression between Vitex negundo var. heterophylla shrubs’ and Spiraea trilobata shrubs’ net relatedness index 
(NRI) and environmental factors in the North Taihang Mountains (Only significant factors were listed) 

变量 
Variable 

自由度
df 

标准化回归系数 
Standardized regression coefficient

均方差 
Mean Sq 

方差贡献率 
Contribution rate of variance (%)

湿月降水量 Precipitation of wettest month (Pmax) 1 –0.68 11.02 29.01** 

坡向 Aspect 1 –0.50 7.62 20.05** 

海拔 Altitude 1 –0.13 2.25 5.93* 

残差 Residuals 32 – 0.47 39.89 

* P < 0.05; ** P < 0.01. 
 

表2  太行山北段地区荆条灌丛净亲缘关系指数(NRI)与环境因子的多元回归 
Table 2  Multiple regression between Vitex negundo var. heterophylla shrubs’ net relatedness index (NRI) and environmental factors 
in the North Taihang Mountains 

变量 
Variable 

自由度
df 

标准化回归系数 
Standardized regression coefficient

均方差 
Mean Sq 

方差贡献率 
Contribution rate of variance (%)

湿月降水量 Precipitation of wettest month (Pmax) 1 –1.35  4.69 31.25* 

干月降水量 Precipitation of driest month (Pmin) 1 0.20  0.19 1.25 

坡向 Aspect 1 –0.46  2.77 18.45 

海拔 Altitude 1 0.39  1.12 7.47 

坡度 Slope 1 –0.61  0.61 4.04 

冷月 低温 Min. temperature of coldest month 1 0.11  0.01 0.04 

残差 Residuals 9 – 0.63 37.50 

* P < 0.05; ** P < 0.01. 
 

表3  太行山北段地区三裂绣线菊灌丛净亲缘关系指数(NRI)与环境因子的多元回归 
Table 3  Multiple regression between Spiraea trilobata shrubs’ net relatedness index (NRI) and environmental factors in the North 
Taihang Mountains 

变量 
Variable 

自由度
df 

标准化回归系数 
Standardized regression coefficient

均方差 
Mean Sq 

方差贡献率 
Contribution rate of variance (%)

湿月降水量 Precipitation of wettest month (Pmax) 1 –0.73 2.09 9.50 

干月降水量 Precipitation of driest month (Pmin) 1 0.45 0.27 1.24 

坡向 Aspect 1 –0.52 3.36 15.28 

海拔 Altitude 1 –0.78 0.76 3.43 

坡度 Slope 1 –0.41 1.59 7.20 

冷月 低温 Min. temperature of coldest month 1 –0.69 0.93 4.25 

残差 Residuals 16 – 0.81 59.10 

* P < 0.05; ** P < 0.01. 

 

 

3.1  荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛群落谱系结构 

灌木层是太行山生态系统的重要组分之一(胡

实等, 2018)。本研究发现: 尽管荆条灌丛和三裂绣线

菊灌丛群落中的物种多样性差别不显著(图4A–C), 

但二者的群落谱系结构(NRI)却有显著差别(图4D)。

这表明谱系分析方法可能能提供比物种多样性更多

的信息, 从而更深入地揭示群落内物种间的关系及

群落构建的机制(Swenson et al, 2007)。此外, 本研究

所包含的39种植物的性状(株高)检测出了显著的谱

系信号(P < 0.05), 表明性状具有系统发育保守性, 

即亲缘关系接近的物种有更相似的功能性状

(Blomberg et al, 2003)。三裂绣线菊灌丛群落表现出

显著的发散趋势, 但荆条灌丛则没有表现出显著的

谱系结构。这表明生态位分化在三裂绣线菊灌丛的

群落构建中占主导作用, 而荆条灌丛的群落构建可

能是生境过滤和生态位分化共同作用的结果(Webb 

et al, 2002; Swenson et al, 2007)。此外, 通过对比两

种群落的谱系结构可以发现: 荆条灌丛NRI显著高

于三裂绣线菊灌丛(图4D), 也表明荆条灌丛中生境

过滤对群落构建的作用明显大于三裂绣线菊灌丛。

这可能是因为荆条灌丛往往是落叶阔叶林破坏后的

次生群落(唐丽丽等, 2019), 本身经过了砍伐、樵采 

3  讨论 
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图5  荆条灌丛(圆圈)和三裂绣线菊灌丛(三角)在PCPS前两

个主坐标轴上的分布。分支A–E包含物种见图3。 
Fig. 5  Scatter diagram between the first two axes of the 
principal coordinates of phylogenetic structure (PCPS) for Vitex 
negundo var. heterophylla (circle) and Spiraea trilobata 
(triangle) shrub communities. Species included in Clade A–E 
were shown in Fig. 3. 

 
等人为干扰的过滤作用, 因此谱系发散程度降低。值

得指出的是, 谱系发散的群落由于其物种占有更多

不同的生态位, 因此对资源的利用更加充分, 同时

也有更强的群落稳定性和抵抗力 (Cadotte et al, 

2012)。因此可以认为三裂绣线菊灌丛比荆条灌丛有

更高的群落稳定性。 

柴永福等(2019)对华北地区主要灌丛群落谱系

结构的研究结果表明, 区域落叶灌丛表现出谱系聚

集的趋势, 作者认为这是大尺度下的气候、土壤等

环境过滤作用导致的。尽管本研究中有部分群落的

NRI表现为正值, 但整体而言群落谱系没有明显的

聚集趋势。可能的原因是本研究关注的区域尺度相

对较小, 而在较大尺度范围下, 生境过滤往往是影

响群落构建的首要因素(Swenson et al, 2006)。这是

因为在大的空间尺度下, 必然会包含更多适应不同

环境的物种, 物种库内也会包含更多亲缘关系较远

的类群。考虑到本研究所使用的物种库较小, 我们

尝试把在太行山地区调查的其他群落样方中出现

的木本植物纳入到谱系树中进行分析。当物种库扩

大到148种后, 计算的NRI与只有39种时没有显著

差异(P = 0.60, 结果未展示)。因此我们认为在当前

研究尺度下, 生境过滤作用不构成区域灌丛群落构

建的主要驱动力。 

综上, 本研究认为, 种间竞争导致的生态位分

化是主导太行山北段地区地带性灌丛群落构建的

主要驱动力, 而生境过滤在部分荆条灌丛中与生态

位分化共同决定了其群落的构建过程。 

3.2  环境因素对荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛群落

谱系结构的影响 

多元回归结果表明: 与水分条件相关的降水量、

坡向等因素对荆条灌丛和三裂绣线菊灌丛群落的谱

系结构有较大的影响。其中 湿月降水量和坡向对

NRI的影响达到了极显著(P < 0.01, 表1), 分别解释

了NRI总变异的29.01%和20.05%。环境因子对两种

灌丛分别回归的结果也得出了类似的结论(表2, 表

3)。这表明 湿月降水量增加以及阴坡有利于群落谱

系趋向发散。本研究与柴永福等(2019)对华北地区主

要灌丛群落谱系结构的研究结果相符, 即: 热季

降水量增加会导致灌木层物种谱系结构趋向发散。

肖元明等(2018)对柴达木盆地荒漠群落的研究也发

现: 水分条件对群落谱系结构有重要影响, 其中水

分条件较好的河谷地区灌丛群落谱系发散; 而在较

干旱的荒漠生境中, 灌丛群落则呈谱系聚集趋势。 

有研究指出, 在山地生态系统中群落谱系结构

常随着海拔升高而趋向聚集(Qian et al, 2014; 赵鸣

飞等, 2017), 因为高海拔往往是物种生存重要的生

境过滤因素(Li et al, 2014)。随着海拔升高, 低温是导

致木本植物群落谱系聚集的重要因素(Qian et al, 

2014)。本研究发现海拔是影响荆条灌丛和三裂绣线

菊灌丛分布的重要因素(图2), 但海拔对群落谱系结

构的影响较小(仅解释了总变异的5.93%, 表1), 群落

谱系的聚集程度并没有随着海拔增加而增加。相反, 

处于更高海拔地区的三裂绣线菊灌丛反而呈现明显

的谱系发散趋势(图2, 图4D)。可能的原因是本研究

调查的区域海拔本身相对较低, 海拔增加的幅度并

没有达到形成生境过滤的临界点; 另一方面, 处于

低海拔地区的荆条灌丛可能受人为干扰更严重, 人

类干扰作为一种可能的生境过滤因素使荆条灌丛发

散程度降低(董雷, 2019)。 

3.3  影响荆条和三裂灌丛群落谱系结构的关键节点 

由图5可知, PCPS 2是决定两种群落谱系结构

差异的关键因素。与荆条所属的唇形科关系较近的

节点A对荆条灌丛群落谱系趋向聚集贡献较大。但
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由于亲缘关系较远的节点E缺乏, 因此有一半以上

(56.25%)的荆条灌丛表现出谱系聚集的趋势。而三

裂绣线菊灌丛群落中除三裂绣线菊所属的节点E外, 

在节点B和节点D处也有广泛分布。这表明群落内物

种所属多样化的谱系分支是三裂绣线菊灌丛表现

出谱系发散的重要原因。但不同节点对群落谱系结

构的贡献不同, 其中节点B和节点E对三裂绣线菊

灌丛群落谱系发散有重要贡献, 而节点D则有利于

谱系聚集。 

赵鸣飞等(2017)发现, 低海拔地区多样化的演

化分支是芦芽山地区林下草本群落谱系结构表现出

谱系发散趋势的主要原因。Aldana等(2017)研究发现, 

季节性洪水对单子叶和木兰亚纲类植物的过滤作用

是南美地区热带雨林谱系聚集的重要原因。其他一

些研究也发现了单子叶植物及其他较远类群节点的

缺失对群落谱系聚集有重要贡献(Duarte et al, 2012; 

Carlucci et al, 2017)。由于本研究不涉及单子叶植物, 

因此在更深层次分支下对影响群落谱系结构的节点

进行了研究。本研究证明: 与节点B和节点E相关的

类群对群落谱系发散有较大的贡献(图5), 而这两个

节点的缺失会导致群落谱系离散程度降低, 进而影

响群落稳定性。其中以蒙古栎(Quercus mongolica)为

代表的节点E为本区域地带性植被的演替顶极群落

之一(崔国发等, 2008), 在未来的恢复演替中具有重

要的作用。此外, 豆科植物对谱系聚集贡献 大, 可

能指示了太行山地区土壤氮缺乏的生境过滤作用, 

但仍需进一步分析研究。因此, 对这些类群的保护和

建植也是未来本区域生态恢复应当重点关注的。 

综上, 本文通过对太行山北段地区荆条灌丛和

三裂绣线菊灌丛群落谱系结构的研究发现: 两种灌

丛群落内的灌木植物物种多样性没有明显差异, 但

三裂绣线菊灌丛群落谱系离散程度显著高于荆条灌

丛, 表现为谱系发散。生态位分化是决定三裂绣线菊

灌丛群落构建的主要因素, 荆条灌丛则是在生境过

滤和生态位分化共同作用下形成的。与干旱胁迫相

关的生境过滤因素(如: 降水量、坡向等)是荆条灌丛

群落谱系发散程度降低的重要原因。PCPS分析表明

荆条灌丛群落谱系发散程度较低与其群落内缺乏蔷

薇目、壳斗目等亲缘关系较远的类群有关, 而三裂绣

线菊灌丛群落物种内则包含较多的演化分支。 
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