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美洲森林群落 beta 多样性的纬度梯度性

陈圣宾, 欧阳志云*, 郑　 华, 肖　 燚, 徐卫华
(中国科学院生态环境研究中心城市与区域生态国家重点实验室,北京　 100085)

摘要:Beta 多样性度量不同时空尺度物种组成的变化,是生物多样性的重要组成部分;理解其地理格局和形成机制已成为当前

生物多样性研究的热点问题。 基于 Alwyn H. Gentry 在美洲收集的 131 个森林样方数据,采用倍性和加性分配方法度量群落

beta 多样性,检验 beta 多样性随纬度的变化趋势,并分析其形成机制。 研究表明:(1) 美洲森林群落 beta 多样性随纬度增加显

著下降,热带和亚热带地区 beta 多样性高于温带地区;此格局可由物种分布范围的纬度梯度性和不同粒度(grain)下物种丰富

度与纬度回归斜率的差异推论得出;(2) 加性分配方法表明 beta 多样性对各个温度带森林群落 gamma 多样性的相对贡献率平

均为 78. 2% ,并且随纬度升高而降低;(3) 美洲南半球森林群落 beta 多样性高于其北半球,这可能反映了区域间物种进化和环

境变迁历史的差异。 此外,还探讨了不同 beta 多样性计算方法的适用情景,首次证实了森林生态系统群落水平 beta 多样性的

纬度梯度性,这对研究生物多样性的形成机制和生物多样性保护都具有重要的意义。
关键词:森林群落;纬度梯度;形成机制;倍性分配;加性分配

Latitudinal gradient in beta diversity of forest communities in America
CHEN Shengbin, OUYANG Zhiyun*,ZHENG Hua, XIAO Yi, XU Weihua
State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco-Environmental Sciences, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100085, China

Abstract: Beta diversity is an important component of biological diversity, measuring compositional change in species
assemblages across temporal and spatial scales. Understanding spatial variation in beta diversity and the underlying
mechanism(s) has become the focus of biodiversity studies in recent years. Although many studies have proved latitudinal
gradient in species richness, whether beta diversity shows latitudinal trends still remain controversial. In the present study,
we assessed the latitudinal gradient in beta diversity at community level. We selected inventory data of 131 0. 1 hm2 forest
plots from South and North America, including various types of forest communities. These forest plots were a subset of 226
mature forest plots which were systematically gathered by late Alwyn H. Gentry during 22 years. We formulated two
theoretical frameworks to facilitate the analyses. First, since species range size generally increase with latitude, there will
be more obvious overlapping in species distribution toward the pole; this in turn will lead to latitudinal gradient in beta
diversity. Second, since latitudinal decline in species richness at larger spatial grain is more abrupt than that at smaller
spatial grain, the discrepancy in species richness of different spatial grains (beta diversity) will decrease with latitude. To
catch more information of spatial variation in species composition within communities, we used both multiplicative and
additive partitioning methods to calculate beta diversity. Simple correlation and regression were used to test the relationships
between latitude and species diversity. The results showed that ( 1 ) beta diversity increased significantly along with
decreasing latitude, irrespective which partitioning method was used. Generally, beta diversity in tropical and subtropical
forests was comparable, and was much higher than that of temperate forests. This pattern can be easily derived by the
latitudinal decrease in species range size measured by mean number of subplots occupied by all species within community,
and the differences between regression slopes of species richness against latitude at larger and smaller grains; (2) gamma
diversity of the studied communities was mainly contributed by beta diversity, with an average of 78. 2% . Along with
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increasing latitude, the relative contributes of beta diversity to total gamma diversity decreased significantly; (3) beta
diversity in south hemisphere was relatively higher than that of north hemisphere. This might reflect the regional differences
in the histories of species evolution and environmental changes. In addition, we discussed the proper usage of multiplicative
and additive partitioning methods. To our knowledge, this is the first attempt to test latitudinal gradient in beta diversity of
forest ecosystems at community level. The results of our study have important implications for not only understanding the
determinants of spatial variation in biodiversity but also for biodiversity conservation.

Key Words: forest community; latitudinal gradient; formation mechanism; multiplicative partitioning; additive partitioning

Beta(或 β)多样性度量物种组成在时空尺度上的变化,是一定区域的物种丰富度(γ 或 gamma)和区域内

各个取样点的平均物种丰富度(α 或 alpha)的函数[1-3]。 许多研究均已阐明,在各个粒度(grain)上,物种丰富

度均具有纬度梯度性,即从赤道到两极递减[4]。 而对 beta 多样性是否具有相似的纬度梯度性尚未达成共

识[3]。 因此,beta 多样性的地理格局及其形成机制已成为当前生物多样性研究的热点问题[3, 5]。
目前关于 beta 多样性地理格局的研究大都针对脊椎动物,对植物关注较少;分析粒度主要为区域尺度,

群落水平的分析很少[3];而 beta 多样性是与类群和尺度密切相关的[6-9]。 为深入理解 beta 多样性的地理格

局,基于 Alwyn H. Gentry 的森林样方数据,本文采用倍性分配方法 β =γ / α[1]和加性分配方法 β =γ-α[2] 度量

群落 beta 多样性,检验其纬度梯度性,并据此分析不同纬度森林群落生物多样性形成机制。
1　 材料与方法

1. 1　 分析框架

由于高纬度地区生境异质性较低,而低纬度地区生境异质性较高,所以对于某一生物类群而言,物种分布

范围随纬度升高增大,这也符合 Rapoport 法则(Rapoport′s rule) [10-11]。 因此,在高纬度地区,物种分布趋于重

叠,区域间物种组成变化较小,导致 beta 多样性较低;而在低纬度地区则反之(图 1)。 另外,有研究表明,分析

粒度越大,物种丰富度随纬度下降的趋势越明显[12-13]。 以物种数为应变量时,两个回归曲线间的差异是加性

分配所得 beta 多样性;由于 lnβ= lnγ-lnα,则以物种数的自然对数值为应变量时,两个回归曲线间的差异则为

倍性分配所得 beta 多样性的对数值(图 2)。 据此推论,群落尺度 beta 多样性应该具有纬度梯度性。

图 1　 物种分布范围和 beta 多样性的纬度梯度性

Fig. 1　 Latitudinal gradients in species range size and beta diversity

1. 2　 群落样方数据

Alwyn H. Gentry 及其同事调查了全球 226 个 0. 1hm2 成熟均一的森林群落样方(http: / / www. wlbcenter.
org / gentry_data. htm)。 样方由 10 个以 Z 字型排列的 2m×50m 小样格组成。 他们记录了样方内所有胸径大于

2. 5cm 的乔木、灌木、藤本和半附生植物在各个样格内的分布。 为了降低样方内生境异质性,他们尽量选择较

小的海拔梯度范围和同一土壤类型,并避免人为干扰和一些处于早期演替阶段的森林群落。 这样,0. 1hm2 的

样方就可以代表研究群落的状况,而较少受林内小尺度斑块的影响。 因此,可以认为这些样方数据代表了群

落所在区域的平均状况,而且在不同的区域间是可比的。 从这个数据库选择了属于南北美洲大陆(S40°—
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图 2　 不同粒度下 alpha,beta 和 gamma 多样性的组成随纬度的变化趋势

Fig. 2　 Latitudinal gradients in alpha, beta, and gamma diversity at different grains

N40°)的 131 个样方。 其中热带地区(S12°—N12°)的样方最多,为 84 个,其次是亚热带地区(S12°—S23. 45°
和 N12°—N23. 45°)的样方为 31 个,而温带地区(S23. 45°—S40°和 N23. 45°—N40°)的样方为 16 个。
1. 3　 beta 多样性度量方法

采用倍性分配方法 β=γ / α[1]和加性分配方法 β=γ-α[2]度量群落的 beta 多样性。 其中,γ 是 0． 1hm2 样方

内的总物种数,α 是 10 个 0. 01hm2 样格内物种数的平均值。 为了区别,将倍性分配所得 β 记为 betaM,而将加

性分配所得的 β 记为 betaA。 根据定义,1 / betaM为平均每个物种的分布点占区域内总分布点的比例。 则在本

研究中,物种平均分布范围为 10 / betaM,即群落内每个物种分布的平均样格数,记为 Nsub。 加性分配方法将总

的物种多样性(gamma)分解为样格内( alpha)和样格间(beta)的多样性。 由于加性分配用同样的单位度量

alpha 和 beta 多样性, 所以它们的相对重要性很容易得以量化和解释[14]。 beta 多样性对 gamma 多样性的相

对贡献为 betaA / gamma×100% ,记为 Cbeta。
1. 4　 统计分析

运用 Pearson 相关系数建立所有变量间的相关性矩阵;运用线性回归模型检验 gamma、alpha、betaM、betaA、

Nsub和 Cbeta与纬度间的关系,以及 betaM和 betaA与 gamma 的关系。 由于所分析的数据具有一定的空间自相关,
所以采用 Dutilleul 的方法重新估计自由度,然后检验相关和回归的显著性[15]。 所有分析均在免费软件 SAM
(Spatial Analysis in Macroecology)中完成[16]。

表 1　 本文所用变量的基本统计特征

Table 1　 Basic statistics of the variables used in this study

变量
Variables

最小值
Minimum

最大值
Maximum

平均值
Mean

标准误
Standard deviation

变异系数 / %
Coefficient of variation

gamma 15. 0 270. 0 115. 0 66. 6 57. 9

alpha 4. 5 43. 7 21. 6 9. 1 42. 1
betaM 2. 3 8. 3 5. 0 1. 3 26. 0
betaA 10. 5 234. 7 93. 3 58. 2 62. 4
Nsub 1. 2 4. 3 2. 2 0. 7 30. 2
Cbeta 57. 4% 87. 9% 78. 2% 6. 6 8. 4

　 　 gamma:0. 1hm2 样方内的物种数;alpha:0. 01hm2 样格内的平均物种数;betaM:倍性分配所得 beta 多样性;betaA:加性分配所得 beta 多样性;

Nsub:群落内每个物种分布的平均样格数;Cbeta:beta 多样性对 gamma 多样性的相对贡献

2　 结果

在所有的 131 个 0. 1hm2 森林群落样方内,gamma 多样性最高为 270 种,最低为 15 种,平均为 115 种。 而

0. 01hm2 的样格内,alpha 多样性最高为平均 43. 7 种,最低为平均 4. 5 种,平均为 21. 6 种。 betaM介于 2. 3 和

8． 3 之间,平均为 5. 0;而 betaA介于 10. 5 和 234. 7 之间,平均为 93. 3。 物种分布范围(Nsub)最大为 4. 3,最小

为 1. 2,平均为 2. 2。 beta 多样性对 gamma 多样性的贡献(Cbeta)均大于 50% ,最小为 57. 4% ,最大为 87. 9% ,
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平均为 78. 2% 。 在这些变量中,betaA变异系数最大(62. 4% ),而 Cbeta变异系数最小(8. 4% )。

表 2　 物种多样性指数之间的 Pearson 线性相关关系

　 　 Table 2 　 The Pearson linear correlations between species diversity

indices　

gamma alpha betaM

alpha 0. 937***

betaM 0. 819*** 0. 625***

betaA 0. 998*** 0. 916*** 0. 841***

　 　 *:0. 01<P<0. 05;**:0. 001<P<0. 01;***:P<0. 001

Gamma、alpha、betaM 和 betaA 之间均显著正相关

(P<0. 001),尤其在 gamma 和 betaA 之间(表 2, r =
0． 998,P<0. 001)。 特别注意 betaM和 betaA之间的显

著正相关(图 1, r = 0. 841,P <0. 001)。 Gamma 和

alpha 多样性及其对数值均随纬度增加而降低,但
gamma 多样性降低的速率(即回归曲线的斜率)总大

于 alpha,特别是以丰富度进行检验时(图 3)。 这导致

betaM和 betaA均随纬度升高显著降低(图 4);纬度分

别能解释 betaM和 betaA总体方差的 28. 6%和 26. 9% 。
热带地区的 betaM均值为 5. 3,与亚热带地区的 betaM

(4. 9)差异不显著,均显著高于温带地区的均值 3. 1(图 5)。 betaA表现出同样的趋势,热带地区为 108. 7,亚热

带地区为 91. 0,而温带地区仅为 17. 3(图 5)。 在相同的纬度上,南美森林群落的 beta 多样性总是高于北美,
并且不受 beta 多样性度量方式的影响(图 6)。 随着纬度升高,Nsub显著增加( r2 = 0. 371,P<0． 001),而 Cbeta显

著降低( r2 = 0. 371,P<0. 001)(图 7)。

图 3　 美洲森林群落物种多样性随纬度的变化趋势

Fig. 3　 Latitudinal gradients in alpha, beta, and gamma diversity of forest communities in America

图 4　 美洲森林群落 beta 多样性与纬度的关系

Fig. 4　 The relationships between beta diversity of forest communities in America and latitude
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图 5　 不同气候带的 beta 多样性

Fig. 5　 beta diversity in different climate zones

图 6　 南半球和北半球森林群落 beta 多样性与纬度的关系

Fig. 6　 The relationships between beta latitude and diversity in south and north hemisphere

3　 讨论

beta 多样性度量不同时空尺度物种组成的变化[3],而本文是在更高一个层次上分析群落内物种组成变化

幅度(即 beta 多样性)的地理空间分异。 许多研究试图阐明 beta 多样性的地理格局,并检验其纬度梯度性[3]。
有些研究表明 beta 多样性确实表现出一定的纬度梯度性,并在一定程度上与物种丰富度的地理格局相似[3]。
但他们所使用的数据大多为物种分布图和区域性物种名录,分析粒度较大,而且研究对象大多为脊椎动

物[3]。 本文采用大尺度范围的样方数据,采用多样性的倍性分配和加性分配方法计算 beta 多样性,表明群落

水平 beta 多样性随纬度升高显著降低,这能为理解森林群落生物多样性的形成机制和生物多样性保护提供

重要的信息。
Rapoport 法则(Rapoport′s rule)是指,动植物的纬向分布宽度随纬度升高而逐渐变宽的现象[10-11]。 本文

所用的数据并不严格符合 Rapoport 法则的定义,且也无意于检验此法则。 分析结果表明,以样方内物种分布

样格数平均值度量的分布范围(Nsub)随纬度升高显著增加(图 7)。 因此 betaM随纬度升高显著下降(图 4, 5,

6)。 结果表明,即使在 0. 1hm2(区域)和 0. 01hm2(局域)的尺度上,物种丰富度的纬度梯度性仍然是尺度依赖

的,区域尺度的物种多样性随纬度增加下降的速率大于局域尺度(图 3),从而导致 betaM和 betaA均随纬度升

高显著降低(图 4)。 因此,beta 多样性的纬度梯度性可由物种分布范围的纬度梯度性,以及物种丰富度纬度

梯度性的粒度依赖性推论而来[13]。
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图 7　 群落内物种平均分布范围(Nsub)和 beta 多样性对 gamma 多样性的贡献(Cbeta)与纬度的关系

Fig. 7　 The relationships between mean range size (Nsub), relative contributions of beta diversity to gamma diversity (Cbeta)

beta 多样性对 gamma 多样性的相对贡献同样具有一定的纬度梯度性(图 7)。 在热带地区,gamma 多样性

的 80. 3%来自 beta 多样性,而在亚热带和温带地区分别降低到 78. 3% 和 67. 9% 。 总体而言,在所研究的尺

度上,森林群落 gamma 多样性的 78. 2%来自 beta 多样性。 这表明在 0. 01hm2 样格内物种组成随纬度发生系

统性的变化,即在热带和亚热带地区,更多地由偶见种组成,而在温带地区,常见种的比例增加。 因此,低纬度

森林丰富的物种多样性主要来自其较高的 beta 多样性。
生境异质性和物种对环境梯度的特异性响应都会导致 beta 多样性。 beta 多样性的纬度梯度性表明,对植

物而言,低纬度地区的环境异质性可能更强。 虽然 Gentry 在调查样方时试图降低样方内的异质性,但并不能

完全去除小尺度上地形、土壤因子和林窗干扰历史的变化。 而这些因子都是森林群落内植物分布的重要限制

因子[17-19]。 另外一方面,beta 多样性的纬度梯度性也反映了不同地区植物的生态位宽度。 植物的生态位在

低纬度地区较窄,并随着纬度增加而变宽。 从而导致 Nsub随纬度升高显著增加(图 7)。
在相同的纬度上,南美洲森林群落的 beta 多样性总是高于北美洲(图 6),可能反映了南北美在物种进化

和环境变化历史方面的差异。 首先,赤道以南的美洲地区为连续的大陆,而赤道以北的许多地区(特别是中

美洲地区)是狭长的陆地和岛屿。 因此,在相同纬度上,北美洲较南美洲面积小,而狭小的面积限制了物种进

化,增加了灭绝风险,最终降低了植物区系的特有性。 其次,南美安第斯山脉的隆起促进了物种分化,形成许

多地区特有种[20]。 而北美缺乏类似的物种进化事件。 再者,大部分北美大陆在末次冰期被冰雪覆盖,现在的

植物区系主要由自低纬度扩散来的广布种组成;而南美洲受末次冰期影响较小。 这些因素共同作用导致不同

半球间森林群落 beta 多样性的差异。 可以推测,群落水平 beta 多样性的地理分异可能记录了物种进化和环

境变迁的历史。 当然,这一格局及其潜在机制需要更细致的研究来反复检验。
目前,beta 多样性的度量方法非常多样,估计不下 40 种[3]。 倍性分配和加性分配是较为常用的两个方

法[3,21]。 采用这两种方法,许多研究发现 beta 多样性的纬度梯度性[8, 22-24]。 Soininen 等发现采用倍性分配方

法计算的 beta 多样性随纬度升高而降低,但并不显著。 这可能是由于他们的分析包涵了各种生物类群,区域

和局域间面积差异变化较大,而生物学特征(如个体大小和扩散方式)和不同区域 /局域面积比例都会显著影

响 beta 多样性[8]。
主要类群均为乔木,区域和局域间面积差异一致(均为 10 ∶1),故无论采用倍性还是加性分配方法,beta

多样性均具有纬度梯度性,且二者间具有显著的正相关(表 2),但 betaA变异系数较大(表 1),这体现了它们

测度的是 beta 多样性的不同侧面。 比较而言,betaA与 gamma 和 alpha 多样性的相关性均较强(表 2),即 betaA

对 gamma 和 alpha 多样性具有较强的依赖性。 因此,在进行区域间比较时,由于 betaM不依赖物种丰富度,因
此可能比 betaA更具优势[25],虽然其变异系数较低(表 1);而在探讨不同尺度生态过程在物种多样性形成机

制中的作用时,betaA更具优势,因为它能区分不同尺度多样性的贡献[14]。
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本文首次在大洲的地理尺度上,证实了森林生态系统群落水平 beta 多样性的纬度梯度性,这对研究生物

多样性的形成机制和生物多样性保护都具有重要的意义。
致谢:感谢 Missouri Botanical Garden 的 Alwyn H. Gentry 及其同事采集、整理和公开森林样方数据;感谢中国

科学院植物研究所张金龙博士在数据获取和分析方面提供的帮助。
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