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摘 要：基于梯度变化的生物多样性研究是生态学的研究热点之一，解析不同梯度下的多样性格局特征及驱动因子对

揭示群落动态与构建机制具有重要意义．以克里雅河尾闾达里雅布依绿洲为研究对象，通过划分地表水、地下水梯度

（A、B、C）的方式探讨了植物群落物种多样性与系统发育多样性的格局特征，并对多样性格局的驱动因子进行了分析．

结果表明：（1）物种多样性在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（B）最高，地表水干扰的加剧与地下水埋深的增加均

会降低物种的多样性；系统发育多样性在低地表水干扰与深地下水埋深梯度下（A）最低，随着地下水埋深的变浅与地

表水干扰的加剧，植物群落的系统发育多样性有所提升且系统发育结构愈发分散．（2）系统发育多样性指数（PD）与

物种多样性各指数之间均存在显著的相关关系，系统发育结构指数（NRI、NTI）仅与物种均匀度指数（Pielou）存在

显著的正相关．（3）随着地表水干扰与地下水埋深梯度的变化，物种与系统发育多样性格局的驱动因子也有所不同．在

低地表水干扰与深地下水埋深梯度下（A），土壤有机质（SOM）是驱动物种多样性与系统发育多样性格局的主导因子；

在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（B），驱动物种多样性格局的主导因子为土壤pH，驱动系统发育多样性格局的

主导因子除土壤pH外还有全磷（STP）；在高地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（C），土壤电导率（TDS）是驱动物种

多样性与系统发育多样性格局的主导因子．
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Abstract：Biodiversity research based on gradient change is one of the research hotspots in ecology. Analyzing
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the characteristics and driving factors of diversity patterns under different gradients is of great significance to re-

vealing community dynamics and construction mechanisms. In this study, we explored the pattern characteristics

of species diversity and phylogenetic diversity under different gradients by dividing surface water and groundwater

gradients(A, B, C) and analyzed the driving factors of diversity patterns and structures, using the Daliyabuyi

Oasis at the end of the Keriya River as the study object. The results show: (1) Species diversity is highest under

the gradient of low surface water disturbance and shallow groundwater depth gradient(B); Phylogenetic diversity

is lowest under low surface water disturbance and deep groundwater depth gradient(A), with the shallowing of

groundwater depth and the aggravation of surface water disturbance, the phylogenetic diversity of plant communi-

ties has increased and the phylogenetic structure has become more dispersed. (2) There is a significant correlation

between the phylogenetic diversity index(PD) and each index of species diversity, but phylogenetic structure in-

dices(NRI, NTI ) were only significantly positively correlated with species evenness index(Pielou). (3) The drivers

of species and phylogenetic diversity patterns vary with surface water disturbance and groundwater depth gradi-

ents. Under low surface water disturbance and deep groundwater depth gradient(A), soil organic matter(SOM) was

the dominant factor driving the pattern of species diversity and phylogenetic diversity; Under low surface water

disturbance and shallow groundwater depth gradient(B), the dominant factor driving species diversity pattern is

soil pH, and the dominant factor driving phylogenetic diversity pattern is total phosphorus(STP) in addition to

soil pH; Under high surface water disturbance and shallow groundwater depth gradient(C), soil conductivity(TDS)

was the dominant factor driving the pattern of species diversity and phylogenetic diversity.

Key words：Keriya River; surface water; groundwater; species diversity; phylogenetic diversity

0 引 言

生物多样性研究中，物种多样性与系统发育多样性均属于解析群落构建机制的基础指标之一[1−2]．物种多

样性研究指的是以物种为单元，以系统学为基础探讨物种的空间分布格局[3]．而系统发育多样性则包含了物种

之间的谱系关系与进化信息，在进化与保护生物学中占据着重要地位[4−5]．随着生物学、生态学与进化学等学

科的快速交叉与融合，以谱系研究为基础的系统发育研究方法在近些年被大量应用于群落生态学的相关研究之

中[6−7]．一般认为，系统发育多样性与物种多样性之间有着紧密的联系[8]，系统发育多样性既能够以进化与生

态的视角为物种多样性研究中的局限性提供补充信息，又能够在特定的时空范围内通过物种的系统发育进化

史对该类群的综合生长状况进行评估，为群落构建过程中的物种共存与演化特征提供进一步的视角[9]．除此之

外，群落的系统发育多样性研究还有助于掌握某一演替阶段的系统发育结构，净谱系亲缘关系指数和净最近种

间亲缘关系指数作为其中的主要指标[10]，可以用作明确系统发育结构聚集与分散特征的重要方法，从而在一定

程度上反映群落构建的内在机制[11−12]，这对理解局域尺度上物种的分布特征具有关键意义．

绿洲是干旱半干旱地区的典型景观，是以大尺度荒漠背景为基质，具有一定生物群落基础，且以“岛屿”

状存在于荒漠盆地或山前冲积平原的特有绿地[13]．水是制约绿洲规模的关键因素，水资源空间分布格局限定了

绿洲的格局，呈现出“有水则为绿洲，无水则为荒漠”的基本特征[14−16]．达里雅布依绿洲位于中国塔里木盆地，

是克里雅河深入到塔克拉玛干沙漠腹地形成的冲积绿洲．该绿洲除受地下水条件的制约外，每年丰水期还会受

到地表水干扰造成的漫溢影响，二者的联合作用形成了干旱区荒漠湿地生态系统，但在此背景下，绿洲植物群

落物种与系统发育多样性对环境的响应机制尚未明确．本文以达里雅布依绿洲为研究对象，通过设立地表水、

地下水影响梯度为主要手段，分析不同梯度下物种多样性与系统发育多样性的格局特征，并探讨不同梯度下多

样性格局的影响因素，旨在揭示不同环境因子在干旱区荒漠生态系统多样性维持中的作用及重要意义．

1 研究区概况

克里雅河是我国塔里木盆地南缘的第二大河流，地处新疆维吾尔自治区于田县境内，全长530 km．河流发

源于昆仑山主峰，经于田县绿洲后继续蜿蜒向北，深入塔克拉玛干沙漠腹地，并在尾闾形成达里雅布依绿洲．

该绿洲地理位置为38˚16′ ∼38˚37′ N、81˚05′ ∼81˚46′ E，海拔在1 100∼1 300 m之间，总面积约342 km2．达

里雅布依绿洲所在区域为典型的暖温带干旱沙漠气候，年均降水量低于20 mm，潜在蒸发量高于2 000 mm，年

均温12.1 ℃，昼夜温差大，气候极端干旱[17]．绿洲内部具有错综复杂的网状河相沉积特征，每年存在丰水期与

枯水期，受此影响导致绿洲在局域尺度上存在不同强度的地表水漫溢情况[18]．绿洲群落主要由胡杨（Populus

euphratica）、柽柳（Tamarix chinensis）、芦苇（Phragmites australis）等物种组成[19]，本课题组于绿洲内修建了

地下水监测井，为地表水、地下水梯度下的群落生态学研究提供了理想场地．
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2 研究方法

2.1 植被调查

为了充分考虑绿洲环境异质性对群落的影响，

2018年底，根据与主河道之间距离的远近设置了7条

由南向北分布的样带（图1）．参考绿洲形状与面积

的变化在每条样带内植被连续分布区域建造了数量不

同的地下水监测井，以此进行长时间序列的地下水埋

深监测．植被调查时间选在2021年夏季，在已建好的

监测井附近共选取了19处50 m×50 m的样地，并划分

为4个25 m×25 m的样方，共计76个．在每个样方内进

行植被调查工作，记录了各物种的数量、高度、冠幅

等指标．对于草本植物生长茂盛的区域，在样方内随

机布设了5个1 m×1 m的草本小样方，以此调查草本

植物的多度、高度、盖度等指标，在对取样面积与取

样个体进行换算后得出常规样方中草本植物的生态特

征；而对于草本植物稀疏的区域，则采用与乔灌木相 图 1 研究区概况

同的每株检尺调查方法．研究过程中发现存在5个单物种样方，受物种与系统发育多样性在指数计算与统计上

的限制影响将其剔除．调查结束后运用手持GPS记录各样地的经纬度信息．

2.2 土壤因子调查

每个样地中随机挖取3处深度为1 m的土壤剖面，分为6层（0∼5 cm、5∼20 cm、20∼40 cm、40∼60 cm、60∼80

cm、80∼100 cm），将不同剖面的同一深度土壤进行充分混合后，作为代表群落水平的土壤因子，并采用四分法

获取室内实验所需的土壤分量．将获取的土壤样品放置在铝盒与塑封袋内保存，用于测量土壤理化性质，具体

包括土壤含水率、pH值、电导率、有机质、全氮与全磷．

2.3 地表水、地下水梯度划分

对近5年（2017―2021年）的Landsant 8遥感影像的水体指数进行了提取，进行阈值分割后获取了地表水分

布的频次特征，为量化地表水对群落的干扰作用，创建公式如下：

SWD = ln
S∑

i=1

wi.

为充分考虑手持GPS在样地定位过程中存在的误

差，S代表记录的样点所在1 ha范围内地表水的像元数

量；wi代表第i个像元在监测时限内的频次；SWD代表

该局域范围内综合考虑漫溢频次与漫溢水量后的地表

水干扰程度．该值越高，表示群落尺度范围内造成的

地表水干扰程度越大．结合地下水监测井建成以来生

长季（4月至10月）的地下水埋深数据，通过K均值聚

类将地表水、地下水对绿洲群落的干扰程度划分梯度

（图2．A：低地表水干扰与深地下水埋深；B：低地表

水干扰与浅地下水埋深；C：高地表水干扰与浅地下

水埋深；Sp：样地编号）．
图 2 地表水干扰与地下水埋深K均值聚类结果

2.4 物种多样性计算方法

在事先求得不同群落物种重要值的前提条件下，选取Shannon-Wiener多样性指数（H）、Simpson多样性指

数（D）、Pielou均匀度指数（J）作为物种多样性计算的主要手段．其中：Shannon-Wiener指数来源于信息学，

在同时考虑物种丰富度与均匀度的情况下用以描述物种出现的随机性与不确定性[20]；Simpson指数来源于概率
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论，通过描述随机取样个体相同的可能性量化物种的多样性[21]；Pielou指数表示物种在相应群落中分布的均匀

程度[22]．三者的具体公式如下：

H =−
∑

Pi lnPi,

D =1−
∑

P 2
i ,

J =H/ lnS,

式中：Pi为对应群落中第i个物种的重要值；S为总物种数．

2.5 系统发育结构与多样性研究方法

运用R 4.1.2中的“plantlist”包，将绿洲统计到的所有物种通过APG Ⅲ被子植物分类系统进行校对[23]，在

修正好正确的物种名录后运用“V.PhyloMaker”包进行系统发育树的构建[24]，并导入MEGA 7.0中，对形成的系

统发育树进行可视化操作（图3）．

图 3 达里雅布依绿洲群落系统发育树（拓扑结构）

选取系统发育多样性指数（PD）、净谱系亲缘关系指数（NRI）、净最近种间亲缘关系指数（NTI）进行系

统发育多样性方面的研究[25]，具体公式如下：

PD =
∑

Lb,

NRI =−1× [(MPDs−MPDmds)/SD(MPDmds)],

NTI =−1× [(MNTDs−MNTDmds)/SD(MNTDmds)],

式中：Lb为系统发育树量化后的分支长度；MPDs和MNTDs分别为平均成对系统发育距离的观测值和最近相

邻系统发育距离的平均观测值；MPDmds和MNTDmds为随机999次模拟出的平均成对系统发育距离和最近相

邻系统发育距离的平均值；SD为标准差．若NRI与NTI的结果均大于0，则代表群落的系统发育结构趋于聚集；

若NRI与NTI的结果均小于0，则代表群落的系统发育结构趋于分散；若NRI与NTI的结果等于0，则代表系统

发育结构趋于随机．

2.6 驱动因子分析

在对地表水、地下水不同梯度下物种多样性与系统发育多样性的驱动因子进行分析前，采用R语言中的

“vegan”程序包进行DCA检验，结果显示第一轴的长度均小于3，因此采用基于线性模型的RDA分析进行解释

变量与响应变量之间的多元回归．为排除环境因子之间可能存在的共线性，由高到低依次筛选掉共线性诊断过

程中VIF>10的方差膨胀因子，将筛选后的环境因子纳入解释变量，并通过层次分割（Hierarchical Partitioning）

与999次的随机置换检验（Permutation Test）量化不同解释变量的贡献率与显著性[26]．
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3 结果与分析

3.1 物种与系统发育多样性在不同梯度下的格局特征

基于地表水与地下水形成的三种梯度，计算了不同梯度范围内物种Alpha多样性的具体特征（表1）．结果

表明：各梯度Shannon-Wiener指数与Simpson指数之间的差异特征趋于一致，均为低地表水干扰、浅地下水埋深

梯度下（B）的多样性指数最高，且与其它两个梯度存在显著性差异．而在物种的Pielou均匀度方面，第一梯度

（A）与第二梯度（B）之间的差异不大，二者均显著高于第三梯度（C）．绿洲群落的系统发育多样性的PD值在

第一梯度下（A）最低，其余两个梯度之间没有明显的差异；净谱系亲缘关系指数NRI与净最近种间亲缘关系指

数NTI随着梯度的顺序逐渐降低，系统发育结构呈分散格局．

表 1 绿洲群落物种多样性与系统发育多样性在不同地表水、地下水梯度下的变化

梯度 Shannon-Wiener指数 Simpson指数 Pielou均匀度指数
系统发育 净谱系 净最近种间

多样性指数 亲缘关系指数 亲缘关系指数

A 0.704±0.030b 0.474±0.014b 0.902±0.020a 284.637±13.231a -0.366±0.053a -0.377±0.070a

B 0.903±0.064a 0.550±0.024a 0.912±0.018a 357.158±24.444b -0.575±0.053b -0.566±0.074ab

C 0.733±0.052b 0.432±0.028b 0.739±0.040b 357.548±19.921b -0.721±0.063b -0.748±0.084b

注：同一列中不同字母代表各指数在地表水、地下水梯度间的显著差异性（P <0.05）．

3.2 物种多样性与系统发育多样性的相关性分析

进行不同变量相关性分析之前，对观测数据的总体正态性进行了检验，结果显示不符合正态分布，因此选

用Spearman相关性分析方法．相关性分析结果如图4所示．

图 4 物种多样性与系统发育多样性指数Spearman相关性

注：**表示P <0.01（下同），相关性显著．

物种多样性中，Shannon-Wiener指数与Simpson指数呈极显著的正相关关系（P <0.01），Simpson指数与Pielou

均匀度指数呈极显著的正相关关系（P <0.01）．系统发育多样性中，PD指数与NRI、NTI指数均呈极显著的负

相关关系，而NRI与NTI指数之间呈极显著的正相关关系（P <0.01）．物种多样性指数与系统发育多样性指数

之间，PD指数与Shannon-Wiener指数、Simpson指数之间均呈极显著的正相关关系（P <0.01），与Pielou指数之

间呈极显著的负相关关系（P <0.01），而NRI、NTI两个系统发育结构指数与Pielou指数之间也呈极显著的正相

关关系（P <0.01）．
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3.3 物种多样性格局的驱动因子分析

在低地表水干扰与深地下水埋深梯度下（A），环境变量共解释了35.51%的物种多样性格局特征，其中土壤

有机质的单独贡献率最高，为26.58%，经置换检验后显示该因子的层次分割结果显著，是该地表水、地下水梯度

下物种多样性格局的主要驱动因子．在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（B），环境变量共解释了44.76%的

物种多样性格局特征，其中：土壤pH的单独贡献率最高，为23.02%；其次是全磷的12.46%，但土壤全磷的置换

检验结果不显著，仅有土壤pH是该梯度下物种多样性格局的主导因子．在高地表水干扰与浅地下水埋深梯度

下（C），环境变量共解释了47.73%的物种多样性格局特征，其中土壤电导率具有23.59%的单独贡献率，且层次

分割后的置换检验结果显著，此外土壤全氮的贡献率也较高，为15.36%，但并不具备显著性，因此土壤电导率

是该梯度下物种多样性格局特征的主要驱动因子（图5）．

图 5 物种多样性RDA分析层次分割与置换检验结果

3.4 系统发育多样性格局的驱动因子分析

在低地表水干扰与深地下水埋深梯度下（A），环境变量共解释了28.86%的系统发育多样性格局特征．其中：

土壤有机质的单独贡献率最高，为19.57%；其次是土壤含水率，具有6.13%的单独贡献率；土壤pH的贡献率则

略低，为3.16%；土壤有机质在置换检验中呈现显著结果，系统发育多样性格局在此梯度下主要受该因子驱动．

在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（B），环境变量共解释了54.93%的系统发育多样性格局特征．其中：土

壤pH具有25.20%的单独贡献率；其次是土壤全磷，具有16.46%的单独贡献率；二者的置换检验结果显著，是该

梯度下系统发育多样性格局的主要驱动因子．在高地表水干扰与浅地下水埋深梯度下（C），环境变量共解释

了34.73%的系统发育多样性格局特征．其中土壤电导率的单独贡献部分占比最高，为19.56%，且置换检验结果

显著，是该梯度下驱动系统发育多样性格局的主要因子（图6）．

图 6 系统发育多样性RDA分析层次分割与置换检验结果

注：*表示P <0.05．

4 讨 论

4.1 地表水、地下水梯度变化下的物种多样性分布格局

通过对水资源丰富程度设立梯度，在此范围内同时考虑地表水与地下水过程，这是解析达里雅布依绿洲群
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落多样性格局的基础．物种多样性方面，低地表水干扰与浅地下水埋深这一梯度下（B）表现出了更适合多物种

共存的特性．而在此基础上加大地表水干扰的情况下（C），物种的多样性并未继续增加，Shannon-Wiener指数

与Simpson指数反而降为与第一梯度（A）同一水平，且均匀度指数降为三个梯度内的最低值．这是由于随着地

表水干扰的增加，部分群落会以耐水淹、耐盐性的多年生草本植物为主[27]，如本文中以芦苇为优势物种的顶级

群落均出现在这一梯度内，这与艾克热木·阿布拉等对于塔里木河生态输水条件下台特玛湖植被格局的变化研
究结果趋于一致[28]．此外还有研究表明，即使同处地表水干扰造成的河水漫溢区域，物种的共存状况还与该区

域是否为渍水区或冲刷区有关，长期渍水区域会使地表出现积盐，使得仅有耐盐能力突出的物种存活，而冲刷

区则会令浅根植物在尚未成功定殖时即被冲走，这两种机制均可能成为导致物种多样性降低的主要原因[29]．

4.2 系统发育结构变化及其成因

传统生态学中，生态位分化一直是群落构建的核心机制之一[30]，在物种共存理论中占据着重要地位．在

此基础上，关于群落的系统发育结构存在一个核心假设，即近缘种的共存主要受到环境过滤的影响，导致系

统发育结构呈聚集格局；而远缘种的共存则主要受到竞争排除的影响，导致系统发育结构呈分散趋势[31]．基

于此，随着达里雅布依绿洲地下水与地表水的增多，满足了更多物种对可利用资源的要求，然而研究结果显

示NRI与NTI的值逐渐降低，系统发育结构愈发分散，这反映了占据相似生态位的物种之间存在较为激烈的竞

争关系，最终在这两个梯度下促进了远缘物种的共存，此条件下的竞争排除作用很可能占据了主导地位．但需

要注意的是，竞争排除作用也极有可能会淘汰生态位相似但竞争能力较弱的远缘物种，理论上也会导致系统发

育结构的聚集[32]．在美国新泽西州一项利用50多年连续监测数据的群落谱系结构的研究中，研究者认为系统发

育结构的发散是由远缘物种不断定居造成的，物种的灭绝并非由于竞争排除作用，而是受随机过程主导[33]，这

在一定程度上满足了中性理论的假设[34]，也是对传统系统发育结构成因的挑战；该研究同时认为若群落在演替

过程中出现了环境改良作用（Environmental Modification），即会出现阶段性的远缘物种定殖，系统发育结构也

能够从聚集转为发散．不可否认的是，无论是基于已有资源的竞争排除还是环境改良导致的远缘种定殖，环境

因素均具有重要的作用．因此，在今后的研究中，如何平衡确定性过程与随机性过程将是本研究区域的工作重

点，进而科学且全面地揭示沙漠腹地绿洲群落构建的驱动机制．

5 结 论

（1）克里雅河尾闾形成的达里雅布依绿洲中，物种多样性在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下呈膨胀格

局．以此为基础，地表水干扰的增强与地下水埋深的增加均会降低物种的多样性．群落的系统发育多样性在低

地表水干扰与深地下水埋深的梯度下最低，随着地下水埋深的变浅与地表水干扰的加剧，系统发育多样性有所

提升且系统发育结构愈发分散．

（2）系统发育多样性指数（PD）与物种多样性各指数之间均具有显著的相关关系，而系统发育结构指数

（NRI、NTI）仅与物种多样性指数中的Pielou均匀度存在显著的正相关关系．

（3）在低地表水干扰与深地下水埋深梯度下，驱动物种多样性与系统发育多样性格局的主导因子均为土壤

有机质；在低地表水干扰与浅地下水埋深梯度下，驱动物种多样性格局的主导因子为土壤pH，驱动系统发育多

样性格局的主导因子除土壤pH外还有全磷；在高地表水干扰与浅地下水埋深梯度下，驱动物种多样性与系统发

育多样性格局的主导因子均为土壤电导率．
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