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暖温带鄄北亚热带生态过渡区物种生境相关性分析

袁志良1,陈摇 云1,韦博良1,张斌强2,汪东亚1,叶永忠1,*

(1. 河南农业大学 生命科学学院, 郑州摇 450002; 2. 三门峡市陕州公园管理处,三门峡摇 472000)

摘要:物种生境相关性分析有利于更好的理解群落构建机制。 以暖温带鄄北亚热带过渡区的宝天曼自然保护区 1 ha 固定监测样

地调查数据为依托,选择胸径(DBH)逸1 cm、个体数逸5 的 43 种木本植物作为分析对象,选择 4 个地形因子和 15 个土壤因子作

为两类环境因子,用典范对应分析(CCA)研究了地形因子和土壤因子对物种分布的影响,用 Torus鄄translation 检验来分析物种与

不同生境的关联。 结果如下:(1) CCA 分析表明地形因子对物种分布的解释量为 7.3%,土壤因子对物种分布的解释量为

16郾 2%。 (2)Torus鄄translation 检验结果表明,被检验的 43 个物种中,23.3%的物种与地形 4 个生境关联,其中正相关物种数最多

的是山脊,占正相关数的 57%;46.5%的物种与土壤 6 个生境关联,正相关物种数最多的是两个主分量中的高浓度区,占正相关

数的 52.6%,明显高于中浓度区和低浓度区正相关的物种数,负相关物种数最多的仍是高浓度区,占负相关数的 42郾 8%,其次为

低浓度区,占 26.3%。 结果表明,土壤生境分化对暖温带鄄北亚热带过渡区物种的空间分布有着重要作用;样地内大部分物种存

在生境分化,这不仅是对地形生境分化的利用,而且更多的是对土壤生境分化的利用;研究结果支持物种共存机制中的生态位

理论,地形和土壤生境分化是宝天曼暖温带鄄北亚热带过渡区物种共存的重要机制之一,在一定程度上解释了该区物种多样性

的维持机制。
关键词:生境关联; 地形; 土壤; 物种分布; 生态位理论

Species habitat correlation analysis in temperate鄄subtropical ecological transition
zone
YUAN Zhiliang1, CHEN Yun1, WEI Boliang1, ZHANG Binqiang2, WANG Dongya1, YE Yongzhong1,*

1 College of life sciences, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China

2 Management Department of Shanzhou Park, Sanmenxia 472000, China

Abstract: Species habitat correlation analysis is important for understanding the mechanism behind community assemblages.
The relationship between environmental factors and species distribution have important implications for developing optimal
strategies for conservation of species diversity, sustainable management and utilizing plant resources. Baotianman Nature
Reserve (BNR) is located in the warm temperate and subtropical transition zone. Due to the geographic location, there are
complex communities and high species richness. BNR is the most well preserved natural broad鄄leaved forest areas in east
China. However, studies on species and environmental correlation have not been reported in the warm temperate and
subtropical transition zone. In the following study, 43 wood species with 逸5 individuals and diameter at breast height
(DBH) 逸 1.0 cm were selected in a 1鄄hm2 plot to study the correlation of species distribution and environmental factors
including four topographic factors and 15 soil factors. Topographic factors included mean elevation, mean slope, mean
aspect, mean convexity and soil factors included Al, Cu, Fe, Mg, Mn, S, Zn, Ca, pH, MO, C, TN, P, K, JN.
Canonical Correspondence Analysis (CCA) was used to explore the influence of topographic and soil factors on species
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spatial distribution. Torus鄄translation test was employed to test the significance of the species鄄topography and species鄄soil
association. CCA analysis showed that the topographic factors explained 7.3%, and soil factors explained 16.2% of the
species distribution. Torus鄄translation test showed that 23. 3% of species showed significant associations with the four
habitats of topographical environment. Ridge habitat had the most positive species association, accounting for 57% of the
positive association number. Forty seven percent of species showed significant associations with the six habitats of soil
environment. High concentration habitat had the most positive species association accounting for 52. 6% of the positive
association number, and was significantly higher than the medium concentration and low concentration habitat. High
concentration habitat also had the most negative association number accounting for 42. 8% of the negative association
number, followed by low concentration habitat, which accounted for 26.3%. The above results suggest that soil habitat has
significant effects on the spatial distribution of species in the warm temperate and subtropical transition zone. Species鄄
topographic associations also contribute to species distribution but to a lesser extent. The results support the ecological niche
theory as an important mechanism of species coexistence in the warm temperate and subtropical transition zone.

Key Words: habitat association; topographic; soil; species distribution; niche theory

物种如何在有限空间内共存一直是群落生态学研究的核心内容[1鄄4],所有物种共存理论中,生态位理论

和群落中性理论目前最受关注[5鄄9]。 生态位理论认为,不同的物种适应于不同的生境,并受不同生境因子的

限制,物种通过占有不同资源和时间、空间来实现共存,所以在生态位主导的植物群落中,不同的物种会进化

至适应各自特定的环境,从而表现出一定的生境相关性[10鄄14]。 然而中性理论主导的群落物种与各类生境间

则没有明显的相关性存在[15鄄16]。 因此,物种生境关联研究有助于加深对物种共存机制的理解和认识。
近年来,国内外森林样地中陆续开展了一系列有关物种生境关联的研究工作,但多集中在单一气候带内,

如热带[17鄄19]、亚热带[20鄄21]和温带[22],相邻气候带间生态过渡区内的此类研究则少有报道。 而生态过渡区群

落不仅具有相邻区域的一些特性,而且具有独特性和较高的丰富度,加之其对全球气候变化反应的敏感性,使
生态过渡区物种的研究在全球物种共存机制研究中占有非常重要的地位。

宝天曼国家级自然保护区地处典型的暖温带鄄北亚热带过渡区,以及我国第二级地貌阶梯向第三级地貌

阶梯过渡的边缘,其植被属暖温带落叶阔叶林向亚热带常绿阔叶林的过渡型[23],复杂多样的气候、地形条件

促进了不同植物区系的交汇和融合,使得本区成为我国同纬度生态结构保存最完整的地区,同时也是我国十

大生物多样性分布区之一。 对其物种共存机制的研究将有助于进一步理解生态过渡区物种分布和共存特点,
对实施物种多样性保护具有重要意义。

许多研究表明地形对物种形成不同的格局有着重要的作用[24鄄26],然而土壤是作用于植物的直接因素,地
形是间接因素[21],因此本研究选取地形与土壤两类环境因子,研究了生态过渡区内主要物种生境相关性,探
讨(1)物种生境特化在暖温带鄄北亚热带过渡区森林生态系统生物多样性维持的作用;(2)对比地形因子和土

壤因子对物种空间分布影响;(3)样地中树种与各类生境的相关性怎样,哪类生境在样地中发挥更重要的

作用?
1摇 材料及研究方法

1.1摇 研究区概况

宝天曼国家级自然保护区位于河南省西南部,地处秦岭东段,伏牛山南坡,地理坐标为 111毅46忆55义—112毅
03忆32义E,33毅35忆43义—33毅20忆12义N,南北长 24.3 km,东西宽 25.9 km,总面积 23198 hm2。 山体呈东南西北走向,
最高峰宝天曼海拔 1830 m。 年均气温 15.1益,年均降水量 885.6 mm,年均蒸发量 99.6 mm。 土壤可划分为山

地棕壤、山地黄棕壤和山地褐土 3 种,土壤 pH 值为 6.5 左右。
1.2摇 样地调查

2008 年至 2009 年的 6—10 月间,在保护区的核心区内选取群落保护较好的区域,参照 BCI 50 hm2 样地

0287 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 33 卷摇
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图 1摇 样地等高线图

Fig.1摇 Contour map of the sample plot

(CTFS)的技术规范[27],建立了本样地(100 m伊100 m)
(图 1)。 用全站仪将样地分成 25 个 20 m伊20 m 的样

方,每个样方又进一步分为 16 个 5 m伊5 m 的小样方。
测量样方内所有胸径逸1 cm 的木本植物的胸径和坐

标,定位并挂牌。 测量每个 5 m伊5 m 的小样方的 4 个顶

点的海拔高度,以计算样地微地形。
参照 CTFS 的土壤采样方案进行土壤采样[28]:以

20 m伊20 m 样方的 4 个顶点为基准点,在此基准点的 8
个方向(东、南、西、北、东南、东北、西南、西北)中随机

选取一个方向,并在此方向随机选取一个坐标延伸 5 m
或 10 m 的样点,共有 72 个土壤采集点,样品带回实验

室,参照《土壤农化分析》 [29]测定其全碳、全氮、有效镁、
有效钾、有效铁、有效锰、有效硫、有效钼、有效磷、有效

氮、有效锌、有效铜、有效钙、 pH、有效铝 15 个土壤

因子。
1.3摇 数据分析

选择样地内胸径逸1 cm、个体数逸5 的 43 种木本植物作为研究对象。 选择 4 个地形因子和 15 个土壤因

子作为两类环境因子。 用典范对应分析 CCA 分别研究两类环境因子对树种分布的影响差异,并用随机化排

列检验[30]来分析两类环境因子对树种分布影响的显著性;用 Torus鄄translation 检验分别研究树种对两类环境

下不同生境的选择差异。 数据分析采用 R2.15.3 软件实现。

摇 图 2摇 宝天曼 1 hm2 样地 100 个样方 4 类地形生境分类后图示

Fig.2摇 The 100 quadrats of the 1鄄hm2 plot in Baotianman divided

into four habitat types

不同颜色的方块及数字代表不同的生境类别:1:沟谷;2:山脊;3:

缓坡;4:陡坡

1.3.1摇 环境因子对树种分布的影响

CCA 分析中的物种矩阵由每个树种在 10 m伊10 m 样方中的多度组成。 通过样点的土壤因子对整个样方

的土壤因子用克里格[31]进行插值估计,得到每个 10 m伊10 m 样方土壤因子的估计值,作为土壤因子矩阵。 用

调查得到的海拔数据计算每个 10 m伊10 m 样方的平均海拔、凹凸度、坡度和坡向 4 个生境指标作为地形因子

矩阵。

样方 平 均 海 拔 是 样 方 4 个 顶 点 海 拔 的 平 均

值[17,32];从样方 4 个顶点取 3 个顶点组成一个平面,4
个顶点可以组合成 4 个不同的平面,这 4 个平面与样方

投影面夹角的平均值和与正北方向角度的平均值分别

为样方的坡度与坡向值[33];样方的凹凸度是样方的平

均海拔减去与该样方相邻的 8 个样方平均海拔的平均

值,处于样地边缘样方的凹凸度为样方中心的海拔减去

4 个顶点海拔的平均值[34]。
1.3.2摇 生境分类

在物种—地形生境相关性分析过程中,选取 4 个地

形因子,结合地形图的识别,利用多元回归树[35]作为地

形生境划分的辅助方法,把宝天曼 1 hm2 样地分为沟

谷,缓坡,陡坡和山脊 4 种生境类型(图 2),其所占的样

方数分别为 28、46、13 和 13 个,总面积分别为 2800、
4600、1300 m2和 1300 m2。

15 个土壤因子之间存在很大相关性,为了压缩和
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提取出土壤因子的主要的信息,本研究对土壤因子进行主成分分析,从而获得代表土壤因子大部分信息的主

分量,并将其代表土壤生境状况。 本文提取的前两个主分量代表 99%土壤因子的信息,其中第一主分量

(PC1)代表总体信息的 92%,第二主分量(PC2)代表 7%。 因此,第一主分量为最重要的主分量,这一主分量

与有效铝、有效铁具有正相关关系,与有效钙、有效镁有负相关关系。 第二主分量与有效铜、有效锰、有效硫、
全碳、全氮、pH 具有正相关关系。 两个主分量的空间异质性如图 3 所示。 两主分量空间变化趋势明显,结合

此图,以两个主分量的中值划分生境的方法[19,36],把两主分量分别划为高浓度区,中浓度区和低浓度区 3 个

生境,具体生境参数如表 1 所示。

图 3摇 宝天曼 1 hm2 样地土壤因子 2 个主分量空间分布图

Fig.3摇 Maps of 2 PCs at Baotianman plot

表 1摇 宝天曼 1 hm2 样地中几类土壤生境参数统计

Table 1摇 The physical parameters of several soil habitat categories in the 1 hm2 Baotianman plot

主分量
Principal components

生境类型
Habitat types

样方数
Number of quadrat

浓度
Concentration

总面积

Total area / m2

PC1 高浓度 High concentration 34 [0.198689,0.65485] 3400

中浓度 Medium concentration 60 [-0.48978,0.198689) 6000

低浓度 Low concentration 6 [-0.96477,-0.48978) 600

PC2 高浓度 High concentration 25 [0.190416,0.690843] 2500

中浓度 Medium concentration 66 [-0.40511,0.190416) 6600

低浓度 Low concentration 9 [-0.85179,-0.40511) 900

1.3.3摇 树种与两类环境下不同生境的关联分析

Torus鄄translation 检验是目前最常用的检验物种与生境关联的方法[12,19,36鄄38]。 和常规的方法不同,这种方

法的优点在于能够较大程度上排除生境和物种分布的空间自相关,从而使检验更加敏感[17]。 其基本思想是

计算出一个物种在每个生境中的真实分布在随机分布条件下的概率,通过概率确定一个物种是否与某一类生

境显著相关。
2摇 结果分析

2.1摇 两类环境因子对树种分布的影响

以 CCA 的结果进行 Monte Carlo 检验,分析 4 个地形因子和 15 个土壤因子对物种分布的解释量,显著性

都小于 1,说明排序的结果可以接受环境因子对物种分布的解释量。 用随机化排列检验对两类环境因子前 2
个排序轴进行检验,排序轴较好的体现了生境梯度。

物种和两类环境不同生境排序结果及特征值分别见图 4 和表 2,第 1 轴(CCA1)为水平轴,第 2 轴

(CCA2)为垂直轴。 地形因子对树种分布的解释量为 7.3%,4 个轴依次解释了 13.1%、4.3%、2.8%和 2.3%的
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变异。 可解释的树种分布与土壤因子的关系为 16.1%,第一轴解释了 14.1%,第二轴解释了 10.3%。 物种在

排序轴上的分布基本反映了群落空间分布特征随环境梯度的变化趋势。
2.2摇 树种与两类环境下不同生境的关联

基于 Torus鄄translation 检验表明,在被检验的 43 个物种中,23.3%的物种与地形 4 个生境关联,46.5%的物

种与土壤 6 个生境关联。 与两类环境因子下不同生境关联的物种数占总物种数的比例如图 5 所示。
正相关关系中,与高浓度区、中浓度区和低浓度区正相关物种数最多的是两个主分量中的高浓度区,占正

相关数的 52.6%,明显高于中浓度区和低浓度区正相关物种数,而在地形生境中,正相关物种数最多的是山

脊,占正相关数的 57%。 负相关关系中,与土壤生境负相关物种数最多的仍是高浓度区,占负相关数的

42郾 8%,其次为低浓度区,占 26.3%,在地形 4 类生境中表现负相关的物种很少,只有 4 种。

表 2摇 物种 CCA 排序结果及其特征值

Table 2摇 Results of CCA and eigenvalues of species

环境类型
Environment type

生境因子解释的
总变异

Variation explained
by factors

限制性轴特征值
Eigenvalues for constrained axes

地形 Topographic 0.22353(7.3%) CCA1 CCA2 CCA3 CCA4

0.1306 0.0429 0.0271 0.0229

土壤 Soil 0.4936(16.2%) CCA1 CCA2 CCA3 CCA4 CCA5 CCA6 CCA7 CCA8 CCA9 CCA10

0.1414 0.1028 0.0668 0.0510 0.0384 0.0332 0.0217 0.0178 0.0105 0.0099

图 4摇 43 种木本植物和地形因子与土壤因子 CCA 排序图

Fig.4摇 CCA biplot of the 43 species and topographic factors and soil factors

3摇 讨论

3.1摇 土壤生境分化对暖温带鄄北亚热带过渡区物种空间分布有重要作用

通过对样地土壤因子进行主成分分析,提取出来的前两个主分量不能作为一个严格的土壤生境分类方

法[21],但是总体上反映了不同土壤因子特征。 Torus鄄translation 检验表明,有 30.2%的物种空间分布与第一主

分量显著相关,说明第一主分量中有效铝、有效铁、有效钼、全碳、全氮、有效磷、有效钾、有效氮的空间异质性

对样地物种空间分布影响明显。 其他微量元素的空间异质性主要表现在第二主分量,虽然只代表了所有土壤

因子信息的 7.6%,却对物种空间分布的作用不小,有 30.2%的物种与其显著相关。 由此可以看出,微量元素

虽然含量少,但其空间异质性对于物种空间分布具有重要的作用[39]。
共有 46.5%的物种空间分布与两个主分量显著正相关或显著负相关,所以样地土壤生境分化影响着物种

的空间分布。 John 等分析了土壤因子空间异质性对热带森林 3 个大样地物种空间分布的影响[28](50 hm2 BCI
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图 5摇 43 种木本植物与地形因子和土壤因子不同生境相关联

Fig.5摇 43 species of woody plants are associated in different habitats with topographic factors and soil factors

样地、25 hm2 La Planada 样地和 25 hm2 Yasuni 样地),分别有 40%、36%、51% 的物种空间分布和土壤因子存

在显著相关,证实了土壤养分在热带雨林中对物种空间分布起到重要的作用。 张俪文分析了土壤因子空间异

质性对亚热带古田山大样地物种空间分布的影响,发现有 88.2%的常见种的空间分布表现出与四个主分量有

相关性,得出古田山样地土壤因子的空间异质性影响着物种的空间分布[21]。 宝天曼样地内近一半的物种空

间分布与土壤生境表现出显著正相关或显著负相关,所以有理由推断土壤生境分化对暖温带鄄北亚热带过渡

区物种的空间分布也有着重要作用。
3.2摇 土壤因子与地形因子对物种分布影响比较

CCA 分析显示 4 种地形因子对物种空间分布的解释量为 7.3%,15 种土壤因子解释量为 16.1%。 通过

Torus鄄translation 方法与生境的相关性进行检验,23.3%的物种至少与地形中一类生境类型显著相关,46.5%的

物种至少与土壤中一类生境类型显著相关。 从 CCA 分析和 Torus鄄translation 检验结果可以发现,土壤因子对

物种分布的影响要远远大于地形因子对物种分布的影响。 这可能是因为样地面积相对于其它样地较小,地形

变化不大,没能显现出地形对所有物种分布的影响。 然而,很多物种与地形生境关联性研究都表明地形作为

环境因子只能解释部分原因[20,40]。 土壤的空间异质性和地形是密切相关的,地形造成了土壤中可获取的水

分和养分的梯度[41鄄43],但土壤因子是作用于植物的直接因素,地形是间接因素。
通过对比 4 类地形生境划分图(图 2)与土壤因子 2 个主分量空间分布图(图 3),可发现第一主分量高浓

度区主要分布在低海拔沟谷与缓坡生境,低浓度区主要分布在高海拔山脊和陡坡。 也就是说沟谷、缓坡养分

含量相对于山脊、陡坡更丰富,这与 Clark 等研究结果相似[44鄄45];而第二主分量高浓度区主要分布在高海拔陡

坡,低浓度区主要分布在低海拔沟谷和缓坡,这是因为第二主分量所包含的元素主要都属于微量元素,含量都

特别低。 15 个土壤因子不仅反应了样地地形部分信息,还反应了很多土壤因素信息。 本文从更直接的角度

证实了宝天曼 1 hm2 样地内大部分物种存在生境分化,这不仅是对地形生境分化的利用,而且更多的是对土

壤生境利用的分化,这与古田山张俪文研究结果一致[21]。
3.3摇 物种生境选择差异与物种共存

由 Torus鄄translation 检验表明,地形和土壤生境分化是本区物种共存的主要机制之一。 在 4 类地形生境表

现显著正相关的物种中,85.7%的物种与山脊和陡坡正相关,而对沟谷和缓坡也没有明显的排斥作用。 因为

样地处于北坡,接受的阳光相对较少,相对于氮、磷、钾等资源,光照成为样地的限制因子,这可能是大部分物

种会选择在山脊和陡坡生境中生长的原因。
在土壤生境中,表现显著正相关或负相关的物种主要集中在两个主分量的高浓度区或低浓度区,与两个

高浓度区显著正相关的物种占到所有与土壤生境相关物种数的 50%,与低浓度区负相关的物种数占所有相

关物种数的 25%;而与高浓度区表现负相关的物种占所有相关物种数的 30%,与低浓度区显著正相关的的物
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种占所有相关物种数的 25%。 这说明物种对生境的选择差异主要集中在土壤高浓度与低浓度区。 其中与高

浓度区表现负相关的物种有:鹅耳枥(Carpinus turczaninowii)、锐齿栎(Quercus aliena var. acutiserrata)、三桠乌

药(Lindera obtusiloba var. obtusiloba)、白檀( Symplocos paniculata)、桦叶荚蒾(Viburnum betulifolium)、四照花

(Dendrobenthamia japonica var. chinensis),与低浓度区表现正相关的物种有:柳叶卫矛(Euonymus cornutus
Hemsl)、白檀( Symplocos paniculata)、大叶朴(Celtis koraiersi)、桦叶荚蒾 ( Viburnum betulifolium)、水榆花楸

(Sorbus alnifolia)。 高浓度区有着丰富的植物生长所需的营养元素,如全碳、全氮、有效磷、有效钾、有效氮、有
效钼等,这在一定程度上能够解释为什么树种会更偏好在高浓度区,这与本文的假设相符;但有一部分物种倾

向于选择在低浓度区,并且主要是与第二主分量低浓度正相关,这部分物种在样地内大部分属于优势种,耐受

性强,生态位宽度大,并且可能与有效铜、有效锰、有效硫等微量元素以及 pH 有关。
4摇 结论

本文对地形因子和土壤因子在暖温带鄄北亚热带过渡区物种多样性的维持机制进行研究,结果支持物种

共存机制中的生态位理论,地形和土壤生境分化是宝天曼暖温带鄄北亚热带过渡区物种共存的重要机制之一,
在一定程度上解释了该区物种多样性的维持。 研究结果将有助于进一步理解生态过渡区物种分布和共存特

点,对实施物种多样性保护具有重要意义。
然而,CCA 分析表明了土壤因子和地形因子只能解释物种分布和共存的部分原因,其它的环境因素,如

水分、光照等对物种分布和共存的影响都有待进一步研究。 此外,本文主要从物种整体水平上研究了与各类

生境关联情况,如果考虑到物种本身的特性对生境选择的差异影响,生态位理论可能解释更多的物种共存

机制。
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