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封面图说: 古田山常绿阔叶林景观———亚热带常绿阔叶林是我国独特的植被类型,生物多样性仅次于热带雨林。 古田山地处

中亚热带东部,浙、赣、皖三省交界处,由于其特殊复杂的地理环境位置,分布着典型的中亚热带常绿阔叶林,是生物

繁衍栖息的理想场所,生物多样性十分突出。 中国科学院在这里建立了古田山森林生物多样性与气候变化研究站,

主要定位于研究和探索中国亚热带森林植物群落物种共存机制,阐释生物多样性对森林生态系统功能的影响,以及

监测气候变化对于亚热带森林及其碳库和碳通量的影响。
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环境和扩散对草地群落构建的影响

王摇 丹, 王孝安*, 郭摇 华, 王世雄, 郑维娜, 刘史力
(陕西师范大学 生命科学学院, 西安摇 710062)

摘要:植物群落构建机制是生态学研究的热点之一。 长久以来这个难题并没有得到很好的解释,且争议较多。 生态位理论或中

性理论,或是二者的共同作用,这样的结论在不同的研究中都有印证。 以黄土高原子午岭地区的草地群落为例,对 3 种不同的

草地群落(5a 的弃耕地、阴坡和阳坡的草地)进行了野外群落学调查,采用 Mantel test 和主轴邻距法(PCNM)分析方法,研究了

空间地理距离和环境资源差异对于草本植物群落分布的影响,结果表明:地理距离和环境差异共同解释了群落组成相似性的

79. 3% ,剔除环境因子的影响,地理距离解释了群落组成相似性的 33. 8% ;而剔除地理距离的影响,环境因子解释了群落组成

相似性的 14. 2% 。 无论是生态位理论还是中性理论,其在黄土高原草本群落构建过程中都有作用,但中性理论扮演了更为重

要的角色。
关键词:群落构建;环境距离;地理距离;黄土高原

Effect of species dispersal and environmental factors on species assemblages in
grassland communities
WANG Dan, WANG Xiao忆an*, GUO Hua, WANG Shixiong, ZHENG Weina, LIU Shili
College of Life Science, Shaanxi Normal University, Xi忆an 710062, China

Abstract: The construction mechanisms of plant communities are a hot topic in the field of ecology. However, the question
of how communities are constructed has not yet been adequately explained. Whether these mechanisms are driven by niche
theory, neutral theory, or a combination of the two has been confirmed in a variety of research studies; most of them
concentrated on the study of tropical rain forests. So we looket at grassland communities on China忆 s Loess Plateau as
example, hoping to provide some grounds for answering this question in this paper. Three different grass habitats were
selected: land which had been abandoned for five years, north鄄facing slopes and south鄄facing slopes. The Mantel test
analysis was applied to test the correlation between similarity in community composition, geographic distance and
environment distance. The result of our research suggested that geographic distance has a significant effect on the community
composition (P<0. 01); there is a correlation between environment distance and community composition (P<0. 01), but
the function of environment distance is not as good as geographic distance. In order to further explore the influence, PCNM
analysis was used to test for fitness: the percentage of community assembly can be explained in terms of the geographic
distance and environmental distance. The results indicate the distribution of plants are highly variable and more strongly
related to geographical distance rather than to environmental differences. Together, geographical distance and environmental
distance explained 79. 3% of the variation in floristic similarity. Pure geographic distance or pure environmental distance
alone explained 33. 8% and 14. 2% of the variation in floristic similarity, respectively. The neutral theory plays a strong
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role in the species assemblages within ecological communities, but the function of the niche can忆t be ignored.

Key Words: community assembly; environmental distance; geographic distance; Loess Plateau

如何解释人们观察到的物种时空分布模式一直是群落生态学的核心内容之一。 在这个领域内,最关键的

问题是物种共存机制[1鄄5]。 过去人们一直在生态位理论和中性理论间争论不休。 生态位理论认为每个物种

都有自身最为适宜的生境,物种根据自己的存活能力,在不同的资源条件下进行权衡[6鄄7], 物种的特性是其对

物理和生物环境进化适应的一种体现[8鄄9],因而环境限制是生态位理论的一个重要方面。 而中性理论假定所

有个体在同一营养级内是功能等价的[4,10鄄12],强调扩散和随机作用的重要性[13],扩散限制的空间表现即为地

理距离。 但近年来,越来越多的生态学家则认为物种共存机制应是二者的整合[14]。
对于上述观点,不同的研究得到了不同的结果。 Hanna 等[15] 在对亚马逊西部森林的研究中指出,环境变

量能更多的解释不同样地之间植物群落组成的差异;空间自相关的随机、斑块和环境的共同作用对物种的分

布和组成也有很好的诠释。 Benjamin 等[16]研究表明对于物种多度和物种分布的影响,生态位理论占主导地

位,而中性理论几乎没有得到支持。 Turnbull[17] 通过对白垩草地播种试验的研究表明,在先锋物种定居的过

程中,不同大小的种子通过占有不同的生态位而达到共存,即使到了成年阶段,种间也不存在明显的竞争。
Jaana 等[18]从植物的多样性和优势种入手,研究了亚马逊西部植物的共存机制,发现扩散和环境对物种的组

成都有影响,但扩散作用更为显著。
类似的研究还有很多,而得到的结果并不一致。 且大部分试验都集中在物种丰富的热带雨林地区,对于

群落组成相对简单,气候条件相对苛刻的黄土高原来说,这样的研究还没有报道。 鉴于此,本文以黄土高原子

午岭地区 3 种草地群落(5a 的弃耕地、阴坡和阳坡的草地)为例,拟通过植物群落的野外调查分析,探讨扩散

和环境对该地区群落构建的影响,以期为这一问题的解决提供理论依据。
1摇 材料和方法

图 1摇 样地空间分布模拟图

摇 Fig. 1摇 Simulation diagram of spatial distribution of sampling sets

玉,域,芋为研究样地编号

1. 1摇 研究区域概况

马栏林区位于陕西省旬邑县的东北部,地处黄土高原中部。 地理位置为 108毅27忆—108毅52忆E,35毅9忆—35毅
33忆N,东西宽约 40 km,南北长约 43 km,海拔为 1 200—1 700 m,坡度约为 25毅。 该地区的土壤类型为成土母

质的风积黄土,结构疏松,机械组成多为中壤,富含钙质,土层深约 50 cm,pH 值在 7—9 范围。 该区的气候特

点属于暖温带半湿润地区,据气象站记载,这里全年平均气温在 7. 4—8. 5 益,最低气温为-27. 7 益,最高气温

为 36. 7 益。 年平均降雨量为 580 mm,多集中在 7 月、8 月和 9 月,干旱季节为 12 月、1 月和 2 月,光照充足,
湿热同期,益于林木生长。 但是降水季节分布不均,容易出现春旱和伏旱,影响林木种子的萌发和造林成活

率,对森林更新有一定影响[19]。
该地区的植被类型复杂多样,有次生的辽东栎

(Quercus wutaishanica)林、油松(Pinus tabulaeformis)林、
油松 + 辽东栎混交林,和少量的次生山杨 ( Populus
davidiana)林、白桦(Betula platyphylla)林以及二者与辽

东栎 的 混 交 林、 人 工 油 松 林、 人 工 刺 槐 ( Robinia
pseudoacacia)林和灌丛、草地、退耕地等。
1. 2摇 试验设计和样本采集

在对子午岭植被类型进行全面考察的基础上,选择

3 块完全由草本构成的山坡作为研究样地(图 1),分别

编号为玉、域、芋,其面积分别为 1. 2、1. 5、1. 5 hm2。 沿

着与坡向垂直的方向,在每块山坡的上坡位、中坡位和

0144 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 33 卷摇
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下坡位分别设置长 5 m、宽 1 m 的样带,即每条样带包含 5 个 1 m 伊 1 m 的样方。 在每条样带中记录物种种

类、数量、高度和盖度数量指标,同时记录样地的经纬度、每个样地中样带的坡度、坡向、坡位和海拔等环境指

标,以及所有样地九条样带中任意两条样带之间的距离。 在每条样带中随机选择 3 点,用 Hydra 土壤水分 /盐
分测定仪分别测定每条样带中这 3 点的土壤温度、湿度、电解质和电导率,待该点土壤指标测完后,用土钻在

该点进行 20 cm 深度的取土,将 3 个样方的土壤混匀后装袋,低温保存,带回实验室阴干,去除石砾、落叶等杂

物,研磨后过筛。 按照鲍士旦[20] 的土壤处理方法,用 SYSTEA 公司生产的第三代连续流动分析仪(Flowsys
芋)测定速效氮含量。

表 1摇 3 个样地中重要值大于 0. 05 的物种组成

摇 摇 Table 1 摇 Species whose importance value is more than 0. 05 in the

three sites

样地编号
Sample number 物种 Species 重要值

Important value

玉 针苔草 Carex onoei 0. 61
扫帚艾蒿 Artemisia scoparia 0. 17
堇菜 Viola verecumda 0. 16
水棘针 Amethystea caerulea 0. 15
火绒草 Leontopodium leontopodioides 0. 12
鹿蹄草 Pyrola rotundifolia 0. 10
苜蓿 Medicago sativa 0. 10
野豌豆 Vicia sepium 0. 11
柳叶蒿 Artemisia integrifolia 0. 09
香青兰 Dracocephalum moldavica 0. 08
草木樨 Melilotus suaveolens 0. 08
无芒雀麦 Bromus inermis 0. 07
狗牙根 Cynodon dactylon 0. 07
野胡萝卜 Daucus carota 0. 55
委陵菜 Potentilla chinensis 0. 18
茵陈蒿 Artemisia capillaris 0. 51

域 轮叶马先蒿 Pedicularis verticillata 0. 27
野燕麦 Avena fatua 0. 56
风毛菊 Saussurea japonica 0. 34
绢毛细蔓委陵菜 Potentilla reptans 0. 31
扫帚艾蒿 Artemisia scoparia 0. 20
鹿蹄草 Pyrola rotundifolia 0. 23
柳叶蒿 Artemisia integrifolia 0. 06
问荆 Equisetum arvense 0. 20
老鹳草 Geranium wilfordii maxim 0. 17
车前 Plantago asiatica 0. 09
山苦荬 Ixeris chinensis 0. 08
苜蓿 Medicago sativa 0. 07

芋 针苔草 Carex onoei 0. 92
无芒雀麦 Bromus inermis 0. 32
百里香 Thymus mongolicus 0. 28
杭子梢 Campylotropis macrocarpa 0. 26
大披针苔草 Carex lanceolata 0. 25
扫帚艾蒿 Artemisia scoparia 0. 21
达乌里胡枝子 Lespedeza davurica 0. 10
香青 Anaphalis sinica 0. 12
狗牙根 Cynodon dactylon 0. 08
绢毛细蔓委陵菜 Potentilla reptans 0. 07

统计每个样地物种的重要值,剔除重要值小于 0郾 05 的物种,建立植物群落数据库(表 1),重要值算法

如下:
草本的重要值 =(相对密度+相对盖度+相对频度) / 300
1. 3摇 数据分析方法

在坡向定值时,参考王孝安[21] 的转换方法,其数

值越大,表示越向阳、越干热。 样地的坡向、坡度、海
拔、温度、湿度、电解质、电导率和速效氮构成环境因

子矩阵。 Mantel test 用于分析物种相似矩阵与环境矩

阵、物种相似矩阵与距离矩阵、距离矩阵与环境矩阵

之间的相关程度,其中物种相似性选择 Bray鄄Curtis 指

标,环境矩阵和空间距离矩阵都转化为欧氏距离矩

阵。 主轴邻距法利用空间变量结合环境因子,通过方

差分解方法,分析各变量对物种组成的相对影响[22]。
典范对应分析(CCA)用于分析每一个环境因子对物

种组成的影响。 以上分析分别在 R鄄2. 15. 1 软件中

完成。
2摇 结果

2. 1摇 环境和扩散与草地群落构建的相关性

由 Mantel test 分析可以得到如下结果:空间地理

距离与群落组成相似性的相关值为 0. 7542,P 值为

0郾 0026;而纯粹的地理距离与群落组成相似性的相关

值为 0. 6531,P 值为 0. 0048。 环境距离与群落组成相

似性的相关值为 0. 5554,P 值为 0. 0100;而纯粹的环

境距离与群落组成相似性的相关值为 0郾 4162,P 值为

0. 0124。 由此可以看出样方间群落组成的相似性与

地理距离和环境距离都显著相关,且与空间地理距离

的相关程度高于环境距离(表 2)。
2. 2摇 环境和扩散对草地群落构建的解释量

为探究环境变量和空间地理距离对群落构建的

影响,通过主轴邻距法将环境因子和空间距离进行方

差分解,分析各变量对物种组成的独立贡献率。 首先

对环境因子进行前向选择,结果表明速效氮和土壤湿

度对物种组成的影响是显著。 为了进一步了解各个

环境因子的作用,将其进行 CCA 排序,通过 CCA 排序
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结果表明土壤湿度和速效氮对物种分布有影响,尤其是速效氮( r2 = 0. 8178,P = 0. 01)的作用较为突出(表
3)。

摇 表 2摇 群落组成的相似性与地理距离和环境距离之间的相关性

Table 2摇 Correlations between similarity in community

composition, geographic distance and environment distance

Mantel r P

地理距离 Geographic distance 0. 7542 0. 0026**

环境距离 Environmental diatance 0. 5554 0. 0100**

纯粹的地理距离
Prue geographic distance 0. 6531 0. 0048**

纯粹的环境距离
Prue environmental distance 0. 4162 0. 0124*

摇 摇 **表示研究变量与群落组成相似性的相关程度是极显著(P <

0. 01);* 表示研究变量与群落组成相似性的相关程度是显著(P<

0郾 05)

表 3摇 环境因子对物种分布的影响

Table 3摇 The influence of environmental factors on species distribution

r2 P

坡向 Aspect 0. 3924 0. 223

坡度 Slope 0. 5109 0. 091

海拔 Altitude 0. 3045 0. 301

土壤温度 Soil temperature 0. 4141 0. 191

土壤湿度 Soil humidity 0. 6596 0. 042*

电解质 Electrolyte 0. 5847 0. 059

电导率 Electric conductivity 0. 6269 0. 067

速效氮 Available nitrogen 0. 9078 0. 010**

摇 摇 r2表示环境因子对物种分布的决定系数; ** 表示环境因子对物

种分布的影响是极显著 (P < 0. 01); *表示环境因子对物种分布的

影响是显著(P < 0. 05)

图 2摇 方差分解图

Fig. 2摇 Variation partitioning results

摇 摇 方差分析结果如图 2 所示。 环境变量和 PCNM 变

量二者共同解释了群落构建的 79郾 3% ,而未被解释的

为 20. 7% ,其分别独立解释量为 14. 2%和 33. 8% ,而和

彼此配合后的解释量为 45. 5% 和 65. 1% ,说明 PCNM
变量的影响大于环境变量的影响,且环境变量与之协同

作用。 即物种组成受空间距离的影响大于环境的影响。
2. 3摇 环境和扩散对草地群落构建的相对影响

地理距离和环境因子合力解释了物种组成的

79郾 3% (图 2)。 纯粹的地理距离解释了绝大部分物种

组成,其值为 33. 8% ,而纯粹的环境因子解释的物种组

成为 14. 2% ,前者是后者的 2 倍多(图 2)。 由曲线相关

图分析可知:整体而言,样方间植物相似性随地理距离

的增加而下降,但在地理距离大约为 2800 m 的 C 点和

3000 m 的 D 点时,植物相似性高于地理距离约为 2200 m 的 B 点(图 3);而在此处 C 点和 D 点的环境相似性

值也成反弹趋势,高于 B 点(图 4)。 说明环境变量解释了植物组成相似性的部分原因。 而随着环境差异性的

增大,植物相似性表现为下降趋势(图 5)。
3摇 讨论

生态学的核心是群落生态学,而群落生态学的核心是物种共存。 长期以来,人们对于这一问题的研究和

争论从未停止,而结论尚未达成一致。 自 20 世纪 60 年代以来,生态位理论已在种间关系、群落结构和生物多

样性中得到了广泛的应用[23]。 在本研究中环境变量对植物相似性的解释量为 45. 5% (图 2),表明生态位对

群落构建有一定的作用,但是剔除空间距离后,其解释量为 14. 2% (图 2),作用比较小。 而之前在很多表明

生态位占主导作用的研究中,都提到土壤类型在决定物种分布时扮演了重要的角色[24鄄30]。 而子午岭地区土

壤类型较一致,均为风积黄土,各样地间差异不明显,反而是速效氮在所有的环境因子中的作用最为显著。 这

与 Tilman[31]的研究结果一致,其在 1984 年对草地群落进行研究表明:在草地群落中,土壤中的氮元素是主要

的限制资源。 在本研究中土壤湿度对植物相似性也有一定的影响,由于阳坡较阴坡日照时间长,土壤温度高,
所以土壤湿度相对较低,使得处于半干旱区的黄土高原的植被组成,对于土壤湿度表现出一定的响应。 整体

而言随着地理距离的增加,环境相似性表现为下降趋势(图 4),存在较为明显的环境梯度,即存在生态位的分
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化;但环境变量对植物相似性的解释量很小,说明生态位理论对该地区植物群落的构建作用不显著。

图 3摇 植物相似性与地理距离间的曲线相关图

Fig. 3 摇 The relevant figure curve between floristic similarity and

geographic distance

A 每个样地内的比较; B 样地域和样地芋之间的比较; C 样地玉和

样地芋之间的比较;D 样地玉和样地域之间的比较

图 4摇 环境相似性与地理距离间的曲线相关图

Fig. 4摇 The relevant figure curve between environmental similarity

and geographic distance

A 每个样地内的比较; B 样地域和样地芋之间的比较; C 样地玉和

样地芋之间的比较; D 样地玉和样地域之间的比较

0 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30 0.35 0.40

图 5摇 植物相似性与环境距离的曲线相关图

摇 Fig. 5摇 The relevant figure curve between floristic similarity and

environmental distance

中性理论认为物种组成是物种入侵和灭绝的结果,
空间距离制约了种子的扩散,从而导致随着地理距离的

增加,样方间植物的相似性下降[4,32鄄33]。 本研究中地理

距离和环境距离共同解释了植物相似性的 79. 3% (图
2),剔除环境因子的影响,地理距离解释了植物相似性

的 33. 8% (图 2);即去除空间解释的群落组成相似性

中由环境解释的部分后,其解释组分仍然较大,这提供

了对中性理论的支持[34],随着地理距离的增加,植物相

似性表现为明显的下降趋势(图 3),说明距离限制的确

是该地区植物构建过程中的限制因素;从而很好地印证

了中性理论在该地区植物群落构建中的作用。 这与

Chave[13]以及 Condit[33] 等以热带雨林为研究目标所得

到的结果一致。 一方面由于黄土高原经受流水侵蚀,形
成沟壑纵横,墚、峁广布的破碎地貌,因而在不同的时间

尺度上影响着基因、个体、种群和物种的运动[35鄄36];另
一方面,黄土高原气候脆弱,降雨年际变化大,且年内不均[19],使多数树木不落叶,枯枝落叶层难以形成,甲
虫、蜗牛等因缺乏栖息地而减少,近而影响物种扩散[37]。 此外本文选取的草地群落处于演替前期,而演替前

期的物种繁殖力较高,传播距离相对较远,可先定居环境[38],所以会得到中性理论扮演了更为重要的角色的

结果。
中性理论与生态位理论在群落构建过程中的作用一直存在争议,在本研究中二者对子午岭地区草地群落

构建都起作用,虽然大量的数据表明中性理论占据着主导地位,但不可否认生态位理论对其的影响。 近年来,
研究者倾向于认为生态位分化与中性理论对群落的构建都有作用,源于二者的相对贡献与研究尺度和生态系

统类型有关[39]。 因而提出将生态位理论与中性理论整合,同时发展包含随机的生态位模型或者近中性模型。
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正如 Chase[40]所提到的,如能将中性理论和生态位理论的关键要素结合起来解释群落多样性模式,将会是一

次真正的生态学突破。
4摇 结论

为了探讨植物群落的构建机制,本文以黄土高原子午岭地区草地植物群落为例,研究了样方间植物相似

性与空间地理距离和环境差异之间的关系,比较距离限制的中性理论和环境资源分化的生态位理论二者的相

对贡献。 结果表明:扩散和环境对黄土高原草地群落构建都有影响,但扩散作用占据主导地位。
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