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芦芽山寒温性针叶林冠层下植被 ｂｅｔａ 多样性格局及其
成因

赵鸣飞１，２，邢开雄１，２，王宇航１，２，王国义１，２，薛　 峰１，２，左婉怡１，２，康慕谊１，２，∗

１ 北京师范大学地表过程与资源生态国家重点实验室， 北京　 １００８７５

２ 北京师范大学资源学院， 北京　 １００８７５

摘要：群落构建机制是生态学的中心议题之一。 对山地植被 ｂｅｔａ 多样性格局及其成因的探究有助于加深对此问题的认识。 以

芦芽山寒温性针叶林群落冠层下植被为研究对象，结合野外调查与室内实验获取的详细数据，运用 Ｍａｎｔｅｌ 检验、普通最小二乘

回归和典范对应分析（ＣＣＡ）等统计方法，探讨了林下植被的 ｂｅｔａ 多样性格局及其成因，结果显示：（１）沿海拔梯度相邻群落间

草本层物种周转率呈现递减格局，而灌木层变化规律不明显；（２）灌、草层 ｂｅｔａ 多样性与海拔差异、地理距离呈显著正相关关

系，而与局地环境异质性关系不显著。 控制海拔作用后发现，灌、草层 ｂｅｔａ 多样性与地理距离关系依然显著，而当消除地理距

离的线性影响后，ｂｅｔａ 多样性与海拔关系也变得不显著（３） ＣＣＡ 模型中，环境因子共解释了物种组成变异的 ７４．４％，其中，海
拔、坡度、凋落物厚度、乔木密度与总干面积对林下灌、草植被物种组成具有显著影响，但土壤因子的作用未见显著。 综上，生境

筛滤与扩散限制共同主导了芦芽山寒温性针叶林冠层下群落构建过程，但扩散限制的影响强于生境筛滤作用。
关键词：海拔梯度；物种周转率；群落构建；扩散限制；生境筛滤
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ｉｎ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｏｆ ｂｏｒｅａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｗｉｔｈｉｎ Ｌｕｙａ Ｍｏｕｎｔａｉｎ， ｗｉｔｈ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｐｌａｙｉｎｇ ａ ｍｏｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｕｒｎｏｖｅｒ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ； ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ； ｎｉｃｈｅ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ

理解并阐释群落构建机制一直是生态学的核心问题之一［１⁃３］。 在当前由人类活动所主导的全球气候变

化、生物第六次大灭绝背景下，对该问题的研究显得尤为紧迫［４⁃５］。 探索群落间物种多样性的空间变化格局，
也即 ｂｅｔａ 多样性的成因，是解决该问题的关键所在。 “生态位理论”和“群落中性理论”已成为解释物种共存

机制的两种主流观点。 前者认为“生境筛滤”（ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ）以及种间相互作用等确定性因素决定群

落的构建［２］，而后者则强调与随机因素有关的空间过程，“扩散限制”（ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ）同样能够刻画群落

物种组成与时空动态［６］。 目前，学界倾向于将二者整合起来，共同对 ｂｅｔａ 多样性成因给予定量解释［７⁃１０］。 然

而，环境因子自身往往具有地理结构［１１］，这种天然的空间自相关属性使得分离上述两类作用存在困难［８，１０， ２］。
因此，在不同的研究尺度下区分二者的“作用力”大小已成为当今生态学界的研究热点［８⁃９，１３］。

山地系统在相对有限的空间内通常具有宽广的水热梯度和较大的生境异质性［１４⁃１５］。 海拔梯度能够表征

温度、湿度、光照和土壤等诸多生境要素。 例如，垂直方向上的气温变率约比在纬向上快一千倍［１６］。 因此，山
地是探索物种形成、群落建构以及多样性渐变等关键机制的理想之地［１４，１７］。 总体而言，以往有关山地多样性

的经验研究更多聚焦于物种丰富度格局［１８］，而对于山地 ｂｅｔａ 多样性格局及其形成机制的探讨相对

不足［１０，１７⁃１８］。
山西芦芽山具有较大相对垂直高差，并保存有大面积完好典型的寒温性针叶林，这些森林属于演替后期

相对稳定的顶级群落，其建群种组成简单，因此为冠层下物种创造了同质性较高的生境条件［１９］。 本文以芦芽

山针叶林群落林冠下各层植物的 ｂｅｔａ 多样性为研究对象，基于详细的野外调查和室内实验数据，尝试回答以

下科学问题：（１）冠层下物种 ｂｅｔａ 多样性所呈现的海拔周转格局；（２）海拔差异、地理距离以及局地生境异质

性差异对 ｂｅｔａ 多样性的影响；（３）物种组成与环境因子的定量关系。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于山西省西北部吕梁山脉北端芦芽山（３８°３６′—３９°０２′Ｎ， １１１°４６′—１１２°５４′Ｅ），其主峰荷叶坪

海拔 ２７８３ ｍ。 该地域属暖温带半湿润区，气候的大陆性特征显著，夏季凉爽多雨，冬季寒冷干燥。 年平均气
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温 ５—８℃，１ 月平均气温－１２—－８℃，７ 月平温 ２０—２５℃，无霜期 １３０—１７０ ｄ；年降水量 ３５０—５００ ｍｍ，主要集

中于 ６—８ 月。 芦芽山植被具有明显的垂直地带性，低中山以暖温带落叶阔叶林和灌草丛为主；海拔 １７５０—
２６００ ｍ 一带覆盖着茂密的寒温性针叶林，其建群种由青杄（Ｐｉｃｅａ ｗｉｌｓｏｎｉｉ）、白杄（Ｐｉｃｅａ ｍｅｙｅｒｉ）和华北落叶松

（Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ－ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）组成；２４５０ ｍ 以上开始出现亚高山灌丛草甸，直至峰顶［２０］。 对应植被带变化，土壤

亦呈垂直地带性分布，从低海拔起依次为：山地褐土、山地淋溶褐土、棕色森林土和亚高山草甸土［１９］。

１．２　 样地设置及取样方法

野外样地布设于海拔 １８００—２６５０ ｍ 的典型针叶林带，从下至上，海拔每升高 ５０ ｍ 设置 ２０ ｍ×３０ ｍ 样地

一个（进一步划分为 ６ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样格），共计 １７ 个。 对样方内胸径大于 ３ ｃｍ 的乔木进行每木调查，记录

其树名、胸径、高度和枝下高等特征。 选择两个对角位置的 １０ ｍ×１０ ｍ 样格作为灌木样方，调查其内灌木种

类、高度和盖度（注：最高处两个样地未发现灌木种）。 于每样格中间位置设置 １ ｍ×１ ｍ 草本样方（共 ６ 个），
统计其种类、盖度与高度。 同时利用 ＧＰＳ 记录样地经纬度、海拔高度，并利用罗盘记录其坡度、坡向等信息。
分析时依余弦公式［２１］将坡向转换为 ０—１ 之间的数据，以反映生境的干湿程度。 在进行植被调查的同时，于
每一样格随机选取 ３ 个点（共 １８ 个重复），使用钢尺测量凋落物厚度。 利用环刀收集 ０—２０ ｃｍ 层土壤样品，
带回实验室经风干、研磨过筛后，分别采用“湿燃烧法”、“凯氏定氮法”和“钼锑抗比色法”测定土壤有机碳、
全氮与全磷含量。 调查记录到维管植物 １６６ 种，其中乔木 １５ 种、灌木 ２４ 种、草本 １２７ 种。
１．３　 统计分析

１．３．１　 物种周转率与环境距离

本研究利用物种“有－无”的二元数据，通过计算样地间 Ｓｉｍｐｓｏｎ 相异性指数（ｂｅｔａ－ｓｉｍ） 来度量物种周转

率［２２］，也即 ｂｅｔａ 多样性。 其计算公式如下：
ｂｅｔａ－ｓｉｍ＝ｍｉｎ（ｂ， ｃ） ／ ［ａ ＋ ｍｉｎ（ｂ， ｃ）］

其中 ａ 为两样地共有种，ｂ 和 ｃ 分别为两样地独有种。 该指数在样地物种数不均衡的情况下仍旧表现稳

健，因而被广泛应用于生态学以及生物地理学领域［２２⁃２３］。 基于样地间海拔差异计算得到“海拔距离矩阵”；基
于经纬度数据计算得到样地之间水平“地理距离矩阵”；类似的，以坡度、坡向、土壤深度、土壤元素、凋落物厚

度、平均冠层高（平均树高与平均枝下高之差）、总干面积（由胸径计算得到）和立木密度等 １０ 个指标作为环

境异质性因子，经标准化消除量纲影响后，按欧氏距离综合计算获得样地间“环境距离矩阵”。
为探究灌草群落沿海拔方向的物种周转率格局，笔者计算了空间上相邻样地之间的 ｂｅｔａ⁃ｓｉｍ 指数，并进

一步通过 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 秩和检验来比较灌、草层之间 ｂｅｔａ 多样性大小。
１．３．２　 回归分析与 Ｍａｎｔｅｌ 检验

首先使用普通最小二乘回归分别考察灌木层和草本层 ｂｅｔａ 多样性与海拔差异、地理距离及环境距离之

间的相互关系。 由于点对数据之间并不独立，使用基于置换检验的 Ｍａｎｔｅｌ － ｔｅｓｔ 作为补充，并利用 Ｐａｒｔｉａｌ
Ｍａｎｔｅｌ⁃ｔｅｓｔ 来分析各距离矩阵对 ｂｅｔａ 多样性的独立影响（９９９９ 次置换）。 相关性由标准化 Ｍａｎｔｅｌ 系数（基于

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数）度量［２４］。

１．３．３　 排序

利用典范对应分析（Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＣＣＡ）综合分析了冠层群落物种组成与环境因子

的关系。 参与计算的植物种仅包括样方内详细记录有属性数据的 ９５ 个物种。 排序之前，首先依据“膨胀因

子”来评估自变量之间可能存在的“多重共线性”。 经计算，所有变量的“膨胀因子”均小于 １０，也即该问题不

会显著影响分析结果。 定量物种数据矩阵由重要值组成，本文对各灌、草植物种重要值采用统一计算公式

如下：
重要值＝（相对高度＋相对盖度） ／ ２

以上统计分析由 Ｒ 软件完成，并涉及 ｖｅｇａｎ 软件包。
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２　 结果

２．１　 Ｂｅｔａ 多样性沿海拔方向上的分布格局

　 　 随着海拔的升高，灌木层物种的 ｂｅｔａ⁃ｓｉｍ 并无明显趋势（图 １）；而草本层物种则呈现显著的递减格局。
平均来看，相邻样地间灌木 ｂｅｔａ⁃ｓｉｍ 多样性指数为 ０．３９３±０．１５２，草本为 ０．３５８±０．１０３，二者之间周转率相当，
并无显著差异（ＫＷ⁃ｔｅｓｔ， Ｐ＝ ０．２８７）。

图 １　 相邻样地灌木层和草本层 ｂｅｔａ 多样性沿海拔梯度的分布格局

Ｆｉｇ．１　 Ｂｅｔａ⁃ｓｉｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｉｒｅｄ⁃ａｄｊａｃｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｈｅｒｂｓ

图中曲线为 Ｌｏｅｓｓ 拟合趋势线（ｓｐａｎ＝ ０．７５）

２．２　 Ｂｅｔａ 多样性与海拔差异、水平距离及环境距离的相关性

总体而言，冠层下植被两两样地间 ｂｅｔａ 多样性均随海拔差异、地理距离的增大而具有增加趋势（图 ２ａ，ｂ，
ｄ，ｅ，Ｐ＜０．００１），地理距离对冠层下植被 ｂｅｔａ 变异的线性解释率尤为突出。 具体来说，海拔差异对灌木的解释

率为 ０．２６５（调整后决定系数 Ｒ２⁃ａｄｊ，下同），草本为 ０．６２３；而地理距离则分别达 ０．３４２ 和 ０．７５８。 而群落局地

生境异质性差异与灌、草的 ｂｅｔａ 虽然也呈正相关趋势，但并不显著（图 ２ｃ，ｆ，Ｐ＞０．０５）。
Ｍａｎｔｅｌ 检验与回归分析结果相一致（表 １），灌、草 ｂｅｔａ 多样性均与海拔变化、地理距离以及环境距离呈正

相关关系，前二者同样达极显著水平（Ｐ＜０．００１），而与环境距离则并不显著（Ｐ ＝ ０．０７１）。 然而，当通过 Ｐａｒｔｉａｌ
－Ｍａｎｔｅｌ 检验控制水平距离影响仅考虑海拔的净效应时，其关系也变得不显著；相反情况，水平距离与灌、草
ｂｅｔａ 多样性则依然呈显著正相关（表 １，Ｐ＜０．００１）。
２．３　 群落物种组成与环境因子的关系

ＣＣＡ 模型全局 Ｆ 检验达到显著水平（Ｆ⁃ｐｓｅｕｄｏ＝ １．３２０，Ｐ＝ ０．００４，９９９９ 次置换），共解释灌、草层物种组成

变异的 ７４．４％（总惯量为 ３．６９５）。 前两轴（特征值分别为 ０．６０９ 和 ０．２５１）累积解释总变异的 ２３．３％。 环境因

子中的海拔、凋落物厚度、坡度、乔木密度与总干面积对林下灌、草植被构成具有显著影响（图 ３，表 ２），而土

壤因子的作用却均不显著。 排序第一轴主要代表了海拔（相关系数：０．９９８，下同）、总干面积（０．８９２）和坡度

（－０．９９６）；第二轴主要同乔木密度（０．８４３）和凋落物厚度（－０．９７０）有关。

３　 讨论

物种周转率描述了群落沿生境梯度上的物种替代速率［２５］。 随着海拔的升高，相邻群落草本层 ｂｅｔａ 呈现
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图 ２　 Ｂｅｔａ 多样性与海拔差异、地理距离、环境距离之间的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ａｇａｉｎｓｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

图中直线为线性回归拟合线（虚线表示关系不显著）

表 １　 Ｂｅｔａ 多样性与海拔差异、地理距离及环境距离之间的相关性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｍａｎｔｅｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ， ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

解释变量
Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒｓ

灌木 Ｓｈｒｕｂ 草本 Ｈｅｒｂ

Ｍａｎｔｅｌ ｒ Ｐ Ｍａｎｔｅｌ ｒ Ｐ

（ａ） Ｍａｎｔｅｌ 检验 Ｓｉｍｐｌｅ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ
海拔差异 ０．４８５ ＜０．００１ ０．７７５ ＜０．００１
地理距离 ０．５４３ ＜０．００１ ０．８４５ ＜０．００１
环境距离 ０．１８１ ０．０５３ ０．１５４ ０．０７１

（ｂ） 偏 Ｍａｎｔｅｌ 检验 Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ
海拔差异 地理距离 ０．２９３ ０．００３ ０．５５３ ＜０．００１
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ 环境距离 ０．００４ ０．４５８ －０．１５６ ０．９１７
地理距离 海拔差异 －０．０８８ ０．７５８ －０．１７９ ０．９１８
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ 环境距离 －０．０２７ ０．５７２ －０．２２８ ０．９８５
环境距离 海拔差异 ０．４５７ ＜０．００１ ０．７７５ ＜０．００１
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ 地理距离 ０．５２１ ＜０．００１ ０．８４９ ＜０．００１

表 ２　 环境因子与 ＣＣＡ 前两排序轴的关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｗｏ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ａｘｅｓ （ＣＣＡ１， ＣＣＡ２） ｂａｓｅｄ ｏｎ ＣＣＡ

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 第 １ 轴 ＣＣＡ １ 第 ２ 轴 ＣＣＡ ２ Ｒ２ Ｐ

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ０．９９８ －０．０５５ ０．９６７１ ＜０．００１

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ０．５１５ ０．８５７ ０．１９６５ ０．１９６

坡度 Ｓｌｏｐｅ －０．９９６ ０．０９３ ０．４３３４ ０．０１９

冠层高 Ｄｅｌｔａ ｈｅｉｇｈｔ －０．３７９ －０．９２５ ０．１４２４ ０．３０９

５　 １０ 期 　 　 　 赵鸣飞　 等：芦芽山寒温性针叶林冠层下植被 ｂｅｔａ 多样性格局及其成因 　
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续表

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 第 １ 轴 ＣＣＡ １ 第 ２ 轴 ＣＣＡ ２ Ｒ２ Ｐ

总干面积 Ｂａｓｅｌ ａｒｅａ ０．８９２ －０．４５２ ０．６８４７ ＜０．００１

立木密度 Ｓｔｅｍ ｄｅｎｓｉｔｙ －０．５３７ ０．８４３ ０．４６２７ ０．０１１

土壤深度 Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ０．４０３ －０．９１５ ０．０５５６ ０．６６８

凋落物厚度 Ｌｉｔｔｅｒ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．２４１ －０．９７０ ０．７４５ ＜０．００１

土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ０．６３７ －０．７７１ ０．０７７８ ０．５７３

土壤总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ －０．１７８ －０．９８４ ０．０３７８ ０．７７５

土壤总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ０．９３８ ０．３４５ ０．２０６６ ０．２０１

　 　 环境因子与排序轴之间相关关系的显著性基于 ９９９９ 次置换检验

　 图 ３　 针叶林群落冠层下植被与环境因子关系的 ＣＣＡ 排序图

Ｆｉｇ． ３ 　 ＣＣＡ ｔｒｉｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｏｆ ｂｏｒｅａｌ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｖａｒｉａｔｅｓ

单调递减格局（图 １），这与多数经验案例相符合［２６⁃２８］。
一方面低海拔地区有着相对良好的水热条件，可容纳更

多物种共存；另一方面，低海拔地区易受到更大强度的

人为干扰，生境异质性更高，从而导致 ｂｅｔａ 多样性增

加。 当然，递减格局也可以由“Ｒａｐｏｐｏｒｔ”法则解释，能
够分布在高海拔地区的物种其生态幅较为宽广，因此相

邻海拔段的群落物种组成趋同，进而 ｂｅｔａ 多样性

降低［２９］。
生态位理论认为，生境差异主导了 ｂｅｔａ 多样性格

局［３０］。 而中性理论主张，群落建构主要取决于物种的

扩散能力，所以，空间距离可以看做 ｂｅｔａ 多样性的关键

成因［３１］。 本研究结果显示，灌木、草本层的 ｂｅｔａ 多样性

均与水平方向上的地理距离、垂直方向上的海拔差异极

显著相关。 然而，海拔本身代表空间的一个维度，同时

又与环境因子之间存在很强的协变关系，特别是与温

度，二者之间几乎完全共线。 因此，海拔距离本身虽然

对 ｂｅｔａ 多样性存在较高解释量（图 ２ａ，ｄ），但却难以厘

清生态位过程或中性过程的相对贡献。 而上述问题对于群落之间的水平地理距离并不明显。 通过偏 Ｍａｎｔｅｌ
检验排除海拔的线性影响后，地理距离对 ｂｅｔａ 的“纯作用”依然显著（表 １）。 这意味着山地系统自身的特殊

性可能对空间作用具有“放大效应”。
一方面，从宏生态观点来看，山地系统作为可见天然屏障对物种长距离扩散起着十分显著的阻隔作

用［３２］。 即便对于山地生态系统内部而言，由于地形崎岖复杂，使其较之其他相对连通的地理单元（如平原、河
岸带等）对繁殖体短距离迁移阻力要大得多。 扩散受阻意味着不同斑块内种群之间的基因流强度减弱，加之

复杂地形增加了生境异质性，有利于提高物种形成速率。 因此，山地系统特有种丰富［３３⁃３４］，加之局地斑块孤

立性较高进而提高了群落间的 ｂｅｔａ 多样性。 另一方面，生态位过程与扩散限制对群落间 ｂｅｔａ 多样性影响力

大小具有尺度依赖特性［３５］。 研究尺度越小，生态漂变、空间自相关等中性过程的作用将被凸显；而随着尺度

增大，环境梯度作用才逐渐凸显出来［３５⁃３６］。 在本研究中，样地间最远距离仅为 １０ｋｍ，属于小尺度案例［３７］，这
有利于观测到空间因子对物种聚集的影响。 另外，我们还发现，以土壤、地形和生物因子为代表的局地生境异

质性与 ｂｅｔａ 多样性之间并无显著关系。 这可能由于芦芽山寒温性针叶林多处于演替后期，乔木层物种组成

相对单一，从而创造了一致性程度较高的林下生境，因此，对物种的筛选作用趋同。 综上，我们认为，扩散限制

可能是芦芽山冠层下植被 ｂｅｔａ 多样性形成的主要机制。
然而，局地尺度生境异质性与 ｂｅｔａ 多样性变异关系不显著并非意味其对群落物种组成没有贡献。 由

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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ＣＣＡ 分析可以看出，除海拔（间接代表了水热梯度）外，来自林冠层优势种（乔木层密度，总干面积，凋落物厚

度）以及地形因子（坡度）的影响与灌、草层植被均有显著的定量关系（图 ３，表 ２）。 由此表明，局地异质性因

子对该区下层植被结构、物种组成以及 ａｌｐｈａ 多样性同样具有重要影响。 特别是来自林冠的调节作用，其结

构能够改变冠层下的光照条件［３８］，同时作为地表凋落物的主要来源也会间接影响到下层物种多样性［３９］。 例

如，林下环境生长的木本植物对光线需求一般高于草本植物。 通过调查发现，芦芽山云杉林具有非常高的郁

闭度，导致灌木层物种普遍受到光资源胁迫，进而增加了物种组成的不确定性（样地灌木物种丰富度变异系

数为 ３７．４％，高于草本的 ２８．１％）。 这在一定程度上解释了本文所涉及的统计分析中，灌木模型的残差为何均

高于草本。

４　 结论

本研究揭示了芦芽山寒温性针叶林群落冠层下植被的 ｂｅｔａ 多样性沿海拔、空间以及环境梯度的变化格

局，发现以扩散限制为代表的中性过程可能比生境筛滤等生态位过程对研究区的群落构建更为重要。 同时作

为补充，ＣＣＡ 模型展示了局地生境异质性因子对冠下层物种组成的显著影响。 基于对 ｂｅｔａ 多样性变异来源

的剖析，有助于加深我们对于群落物种集聚过程的理解，这对于全球气候变化背景下的生物多样性保育与维

持具有非常重要的理论意义和应用价值。 由于 ｂｅｔａ 多样性格局具有尺度依赖的特点，导致本研究存在一定

程度的局限性。 因此，今后的研究可以尝试不同的取样方法（例如大样地监测）和更多的理论视角（如谱系、
功能属性等），将助益于有关群落构建机制问题深入阐释。
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