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吉林灌木群落物种多样性与气候和局域环境因子的
关系

张树斌，王襄平∗，吴　 鹏，孙　 晗，李巧燕，吴玉莲，韩　 威，武　 娴
北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室， 北京林业大学林学院， 北京　 １０００８３

摘要：为了研究气候和局域环境因子对物种多样性的相对作用大小，以及验证两种均匀度地理格局的假说在半湿润地区次生灌

丛的适用性，对吉林东、南部地区的灌木群落进行了研究。 共调查森林破坏后形成的次生灌丛样方 ４５ 个，结合气候数据和局域

环境因子数据，研究了气候、局域环境因子对群落、灌木层、草本层的物种丰富度、均匀度的影响，以及对不同水分生态型（旱
生、旱中生、湿中生）灌木影响的差异。 结果表明：１） 吉林次生灌丛的群落、草本层物种丰富度，以及草本层均匀度，随纬度增加

而显著上升。 ２）对物种多样性和气候、局域环境因子的分析表明，群落、草本层物种数主要受局域环境因子而不是气候的影

响；其物种丰富度与纬度的反常关系，是由于灌木层盖度随降水增加而上升，从而导致物种数下降。 灌木层物种数与纬度、气候

因子的相关性不显著，则是由于不同水分生态型对气候梯度的响应不一致，反映出功能群对多样性格局的影响。 ３）群落、灌木

层均匀度主要受气候因子的影响；而草本层均匀度主要受局域环境因子的影响，降水同样通过对灌木层盖度的影响间接作用于

草本均匀度。 但群落、灌木和草本层的结果，都支持均匀度随着环境条件改善而增加的假说，而不支持随着生产力增加、竞争加

剧，从而导致均匀度下降的假说。 结果表明，物种丰富度和均匀度的影响机制存在很大差异，但二者都受到局域环境因子的强

烈影响。 气候通过局域生物因素（如盖度、生活型）间接作用于多样性格局，是气候对多样性影响的一个重要方面，但尚未得到

应有的重视。 由于局域生物因素也随气候而变化，仅研究多样性和气候的表面关系，将无法准确预测气候变化对多样性的

影响。
关键词：气候；功能型；灌丛；物种丰富度；物种均匀度
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很多研究发现物种多样性从低纬度到高纬度、从低海拔到高海拔而逐渐减少的分布规律，其成因一直吸

引着生态学家和生物地理学家的兴趣［１⁃２］。 过去的几十年中，研究者们提出了很多假说，包括现代气候、地史

成因、几何限制假说等几类解释机制［３⁃１０］。 其中，以气候为基础的几种假说得到了最为广泛的支持，因此一些

研究认为气候因素可以作为预测物种多样性分布格局的首要因子［１１］。
目前多数的生物多样性地理格局的研究主要是探讨气候因素对于物种多样性的影响，而对局域环境因子

的影响的研究关注相对较少［１２⁃１４］。 然而，一些关于气候与局域环境相对影响的研究发现，物种多样性格局不

仅受到气候变量的影响，同时还受到冠层盖度、群落结构、人为干扰等局域环境因子的影响［１５⁃１６］。 如在森林

群落中对不同生活型多样性的研究发现，气候变量虽然对于木本植物具有较强的解释力，但局域环境因子对

于草本植物的解释力显著高于气候因子［１７］。 因此，气候和局域因素的相对作用大小，是随群落层次或生活型

的不同而异的。 在灌木群落中，虽然有一些研究探讨了物种丰富度和气候梯度的关系［１８］，但关于局域环境因

子和气候的相对作用大小的研究还很少。 这可能是由于灌丛的群落结构相对于森林来说要简单很多，因此群

落结构等局域因素对灌丛多样性的影响受到的重视不够。
生物多样性由物种丰富度和均匀度两方面组成，分别代表着群落中的物种数以及不同物种间多度分布的

均匀程度［１９］。 物种丰富度一般从低纬度到高纬度、从低海拔到高海拔而逐渐减少，而对于均匀度来说，不同

研究发现的格局差异很大［１９⁃２１］。 目前大多数关于生物多样性的研究都侧重于探究物种丰富度的分布格局及

影响因素，而关于均匀度分布格局的研究较少［２２］。 均匀度地理格局的解释机制也只是在少数研究中被提及，
而且这些解释机制往往也只考虑了气候因素对于物种均匀度的影响，并没有将局域环境的作用考虑进

去［２３⁃２４］。 这里，我们对两个关于均匀度地理格局的假说进行验证。 一种假说认为（假说 １），群落均匀度应当

随纬度的增加而增加；因为在热带生产力较高使得种间竞争加剧，导致均匀度降低［２０］。 但这一假说存在一定

问题，因为较高的生产力未必导致较强的种间竞争（见讨论）。 与此相反，在我国森林群落中的研究发现，群
落均匀度与温度正相关，即应随纬度的增加而下降［２１］。 我们认为，这一现象与北方森林多为单优群落、而南

方森林群落物种较多但优势种常不明显的事实一致。 这说明群落均匀度应当随着环境条件的改善而增加

（假说 ２），本文将利用灌木群落的数据中对此进行检验。
目前对于灌木群落多样性格局的研究主要集中在干旱区的地带性灌丛植被［１８，２５］。 本文的研究区域处于

我国半湿润气候区的吉林省，这里的灌木群落为森林破坏后形成、人为干扰的影响较大，与干旱区地带性的灌
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丛在起源、物种组成、群落结构上有很大差异。 关于这种半湿润地区次生灌丛的多样性地理格局，相关研究还

很少。 而本文将探究在这种次生灌木群落中，物种多样性的地理格局有什么特点？ 其解释机制是什么？
本研究对吉林省东部、南部的 ４５ 块灌木群落样地进行了调查，主要研究目的在于：１）探究气候因子以及

局域环境对物种多样性的相对作用大小；２）这些因素对不同水分生态型灌木丰富度的影响有什么差异？ ３）
物种丰富度和均匀度的影响因素有什么差异？

１　 研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于吉林省东部和南部，调查样地经纬度范围为 １２５． ５—１２９． ０° Ｅ、４１． ６—４４． ０°Ｎ，海拔范围为

６００—１３２７ ｍ（图 １）。 本研究区处于湿润、半湿润气候区，沿纬度、经度设置样线，以覆盖研究区的温度、水分

梯度，以研究气候、局域因子对灌丛群落的作用。 大部分地区年平均气温为 ３—５ ℃，最冷月均温在－１５．２—
１９．２ ℃之间，平均年活动积温 ２７００—３６００ ℃，年降水量 ５５０—９１０ ｍｍ。

本研究区域的灌丛主要为森林破坏后形成的次生灌丛，并经历了不同程度的人为干扰。 在调查的 ４５ 块

样方中，实际调查到灌木植物 ８８ 种，草本植物 ３２０ 种，并依据灌丛群落的优势种对灌丛类型进行划分命名，共
调查到灌丛类型有平榛灌丛、平榛⁃毛榛灌丛、柳⁃绣线菊灌丛、胡枝子灌丛、金露梅灌丛、山刺玫⁃ 平榛灌丛、柳
灌丛和平榛⁃胡枝子灌丛等共计 ２４ 种。

图 １　 灌丛群落采样样地位置图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ ｓａｍｐｌｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｅａｓｔ ａｎｄ ｓｏｕｔｈ ｐａｒｔ ｏｆ Ｊｉｌｉｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ， ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ

１．２　 样地调查

在吉林安图、敦化、蛟河、通化、抚松等地选取具有

代表性的灌丛群落类型进行调查，最终共设置 ４５ 个 １０
ｍ×１０ ｍ 灌丛样方。 群落调查按照方精云等［２６］ 制定的

技术规范执行，记录样地的地理坐标，海拔、坡度、坡向

（记录为 Ｎ、ＮＥ、Ｅ、ＳＥ、Ｓ、ＳＷ、Ｗ、ＮＷ 等） 以及样地干扰

程度（轻微、中度、重度）、土壤水分状况（干燥、湿润、中
度）等指标，并分为灌木、草本两层进行调查。 对于灌

木层调查，我们将灌丛样方划分为 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木

样方，记录每个灌木样方内出现的全部灌木种的种名、
平均高、株数和盖度等信息。 对于草本层，我们在每个

灌木样地的四角设置 ４ 个 １ ｍ× １ ｍ 样方，然后记录每

个样方中每个物种的物种名称、盖度、平均高度和多度。
１．３　 气候数据

目前一般认为，影响物种多样性的主要气候要素有［８，１７］：１） 能量和水分；水分—能量动态假说 （ｗａｔｅｒ－

ｅｎｅｒｇｙ ｄｙｎａｍｉｃ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）认为物种丰富度的地理格局是受水分和能量共同作用的结果。 ２） 冬季低温；寒冷

忍耐假说（ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）认为，在寒冷地区很多物种由于不能忍受冬季的寒冷而无法生存，因
此，随着冬季温度的降低物种多样性逐渐减少。 研究这些气候要素的作用、验证这些气候假说对我们理解物

种多样性分布格局具有重要的意义。
为此，我们对相关气候数据进行提取和计算。 根据调查样地的地理坐标，利用 ＡｒｃＧＩＳ １０．０ 中从全球高分

辨率气候数据库中提取各样地 １—１２ 月均温与降水量数据（１９５０—２０００ 年平均值），并计算下述指标：（１） 最

冷月均温ＭＴＣＭ （ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ， ℃），即冬季最冷月份的平均气温，反映冬季低温；（２）
年均降水量 ＭＡＰ （ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｍｍ），反映水分的有效性（ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ）；（３） 潜在蒸散量

ＰＥＴ （ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ｍｍ），是植被—气候关系分析重要的气候指标，反映能量有效性 （ ｅｎｅｒｇｙ
ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ），计算方法见方精云等［２７］。 这些气候指标的选取主要是根据热量积累、水分供给、低温限制等影

３　 ２２ 期 　 　 　 张树斌　 等：吉林灌木群落物种多样性与气候和局域环境因子的关系 　
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响因子对植物生理活动的限制作用，从而可能导致物种多样性的变化而确定的［２７⁃２８］。
１．４　 数据分析

本文研究了如下多样性指标和环境因子的关系：群落（灌木＋草本）、灌木层、草本层的物种丰富度，及
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｅｖｎｅｎｎｅｓｓ）。

物种丰富度计算：Ｓ＝出现在样方内的物种数

灌木层均匀度计算：每个地点灌丛样地是由 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方组成，将每个灌木样方中各个物种

的盖度相加求和，而后对 ４ 个灌木样方中各个物种的盖度和进行平均，作为每个灌木物种的重要值，随后运用

Ｐｉｅｌｏｕ 指数公式计算出均匀度。

Ｅ ＝－ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ ／ ｌｎＳ

式中，Ｐ ｉ 为种 ｉ 的重要值，Ｓ 为出现在样方内的物种数。
草本层均匀度计算：每个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方中有 ４ 个 １ ｍ× １ ｍ 的草本样方，将每个物种的盖度相加，

除以草本总样地数，而作为每个草本物种的重要值，而后进行均匀度计算。
群落均匀度计算：将草本物种重要值和灌木重要值，通过乘或除一定面积进行标准化，而得到样地群落的

物种重要值，而后进行均匀度计算。
同时，我们还对不同水分生态型灌木种的物种丰富度与环境的关系进行了分析以比较其差异。 有研究表

明，不同水分生态型与气候因子的关系可能相反，对灌丛多样性格局有重要影响［１８］。 灌木物种的水分生态型

根据《东北植物志》划分为湿中生、中生、旱中生。 由于只是将不同水分生态型的灌木种数进行分类统计，作
为不同水分生态型进行分析，划分后导致不少样地中有的水分生态型只有 １ 个物种，因此灌木不同水分生态

型的比较分析没有计算均匀度、而只针对物种丰富度。
首先采用单因素分析研究物种多样性和各气候、局域环境指标之间的关系。 由于单因素分析表明气候指

标并不能很好的解释研究区灌丛的多样性地理格局，所以运用一般线性模型分析以下两类变量对物种丰富度

和均匀度指数的相对影响大小：（１） 气候指标：ＰＥＴ、ＭＴＣＭ、ＭＡＰ；（２） 局域环境指标：坡度、坡向、土壤水分状

况、灌木层盖度、灌丛高度、人为干扰程度。 对这些指标采用基于 ＡＩＣ （Ａｋａｉｋｅ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ） 的模型选

择方法进行变量筛选，以研究影响灌木群落物种多样性的主要因子。
数据分析利用 Ｒ 软件进行［２９］。

２　 结果

２．１　 灌木群落物种多样性的地理格局

本研究中，群落物种丰富度随纬度和经度的增加而增加，均匀度随纬度和经度没有明显的变化（图 ２）。
对于灌木层来说，物种丰富度和均匀度指数随纬度和经度都没有显著的变化；对于草本层，物种丰富度和均匀

度指数都随纬度和经度的增加而增加。
２．２　 气候、局域环境因子对物种多样性的影响

与气候因子的相关分析表明，群落物种丰富度与降水 （ＭＡＰ） 呈显著负相关关系，而与冬季低温

（ＭＴＣＭ）、能量（ＰＥＴ）没有显著的相关性；灌木物种丰富度、均匀度与 ３ 个气候指标都没有显著的相关性；而
草本的物种丰富度、均匀度指数与 ＭＡＰ 均呈显著负相关关系，而与 ＭＴＣＭ、ＰＥＴ 没有显著关系（表 １、图 ３）。

对局域环境因子的相关分析表明，群落物种丰富度与灌木层盖度呈显著负相关关系，与土壤水分状况和

干扰程度呈显著正相关关系，与坡度、灌木层层高、坡向等局域环境指标都没有显著的相关性；群落均匀度指

数、灌木物种丰富度、均匀度指数与 ６ 个局域环境指标都没有显著的相关性；草本的物种丰富度只与干扰程度

和土壤水分状况呈显著的正相关关系，与其他几个局域环境指标都没有显著的相关性，而草本的均匀度指数

只与灌木层盖度呈显著的负相关关系，与干扰程度呈显著的正相关关系（表 １、图 ３）。
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图 ２　 样地物种丰富度、均匀度随纬度、经度的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｌａｔｉｔｕｄｅ， ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

实线、点线分别为群落、草本的回归线，图中给出的回归线均在 Ｐ ＜ ０．０５ 水平显著

表 １　 气候、局域环境因子对群落、灌木和草本及不同水分生态型灌木的物种丰富度、均匀度的解释力

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｌｏｃａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｈｅｒｂｓ， ａｎｄ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ

物种多样性指数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

单变量解释力 Ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｐｏｗｅｒ ／ ％

ＭＴＣＭ ＭＡＰ ＰＥＴ 坡度
Ｓｌｏｐｅ

灌木层层高
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

ｈｅｉｇｈｔ

灌木层盖度
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ
ｃｏｖｅｒａｇｅ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

干扰程度
Ｄｉｓｔｕｒｂ
ｄｅｇｒｅｅ

水分状况
Ｗａｔｅｒ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

群落 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ －３．０ －２６．０∗∗∗ ＋３．６ ＋０．４ ＋０．８ －１１．０∗ １４ ２６．２∗∗ ２６．９３∗∗

灌木 Ｓｈｒｕｂ －０．６ ＋２．０ －３．０ －２．０ －０．４ －０．２ ８ １．０ ２．０

草本 Ｈｅｒｂ －４．０ －３６．０∗ ＋６．０ ＋１．０ ＋１．７ －９．３∗ ２２′ ２６．３∗∗ ３０．６２∗∗

均匀度指数 Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

群落 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ －０．０９ ＋６．０ －７．０ －１．０ －２．０ －２．０ １０．９ ３．４ ４．０

灌木 Ｓｈｒｕｂ ＋４．０ ＋０．８ ＋０．００４ ＋１．３ －０．８ －３．０ １６．８ ８．５ ３．５

草本 Ｈｅｒｂ －６．０ －１０．２∗ ＋０．０４ －１．９ ＋１．３ －１５．９２∗∗ １０．３ ２０．６∗∗ １３．２

灌木不同水分生态型物种数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ

湿中生 Ｐｈｒｅａｔｏｐｈｙｔｅ⁃ ＋０．０４ ＋２５．０∗∗ －１４．０∗ －４．０ ＋０．３ ＋０．１ １３．４ ２．０ １．８

中生 Ｍｅｓｏｘｅｒｏ⁃ －２．３ －１．２ －０．０４ －０．９ －２．５ －１．０ ６ ２．０ ３．７

旱中生 Ｘｅｒｏ⁃ ＋０．３ －８．４ ＋１６．０∗∗ ＋５．８ －０．３ ＋０．０１ ４ ４．３ １．５
　 　 Ｐ ＜ ０．１； ∗Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗Ｐ ＜ ０．０１； ∗∗∗Ｐ ＜ ０．００１；前标“－”为负相关关系，“＋”为正相关关系。 未标者为类型变量； ＭＴＣＭ：最冷月均

温，ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ；ＭＡＰ：年均降水量，ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＰＥＴ：潜在蒸散量，ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ＡＩＣ 模型筛选的结果表明（表 ２），对于群落和草本物种丰富度来说，气候没有显著解释力，只有灌木层盖

度、干扰程度以及土壤水分状况等局域环境因子进入最终的解释模型，分别解释了 ４４％—４７％的变异。 灌木

层物种丰富度，则没有变量可以显著解释（见讨论）。
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图 ３　 物种丰富度和均匀度指数与年降水量（ＭＡＰ）、潜在蒸散量（ＰＥＴ）、最冷月低温（ＭＴＣＭ）等气候因子的关系

Ｆｉｇ．３ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｕｃｈ ａｓ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （ ＭＡＰ ）， ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ （ＰＥＴ）， ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ＭＴＣＭ） ａｎｄ ｓｏ ｏｎ

实线、点线分别为群落、草本的回归线，图中给出的回归线均在 Ｐ ＜ ０．０５ 水平显著

对于群落和灌木层均匀度，气候和局域环境因子都进入了模型，但气候因子（ＭＡＰ 或 ＭＴＣＭ）的解释力大

于后者。 对于草本层均匀度，气候因子则没有显著解释力，局域环境因子灌木层盖度和干扰程度分别解释了

１５．９％和 １２．８％的变异（表 ２）。
２．３　 不同水分生态型灌木物种丰富度的差异

把灌木划分为不同的水分生态型分别进行分析，湿中生灌木种的物种丰富度与 ＭＡＰ 显著正相关、与 ＰＥＴ
负相关，而旱中生灌木种的物种丰富度与 ＰＥＴ 显著正相关，中生种则与 ＭＡＰ、ＰＥＴ 和 ＭＴＣＭ 都没有显著相关

性（图 ４；表 １）。 逐步回归分析则表明（表 ３），ＭＡＰ、ＰＥＴ 分别是影响湿中生、旱中生灌木物种丰富度的主要因

素，分别解释了 ２０％和 １６．２％的变异。 中生灌木种的物种丰富度，则无变量可解释。
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表 ２　 ＡＩＣ 模型选择得到的物种丰富度和均匀度的解释模型

Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＩＣ ｍｏｄｅｌ ｔｏ ｓｅｌｅｃｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

物种多样性指数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

保留变量（解释百分率％）
Ｒｅｓｅｒｖｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅｓ （Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎｓ％）

模型解释力
Ｍｏｄｅｌ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｆｏｒｃｅ ／ ％

物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

群落 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ 灌木层盖度（－１０．６），干扰程度（１０．２），土壤水分状况（２３．３） ４４．１

灌木层 Ｓｈｒｕｂ 无 ０

草本层 Ｈｅｒｂ 灌木层盖度（－９．４），干扰程度（１０．１），土壤水分状况（２７．２） ４６．７

均匀度指数 Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

群落 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ＭＡＰ（＋９．７），灌木层盖度（－６．０） １３．７

灌木层 Ｓｈｒｕｂ ＭＴＣＭ（＋１３．７），土壤水分状况（３．４７） １７．２

草本层 Ｈｅｒｂ 灌木层盖度（－１５．９），干扰程度（１２．８３） ２８．７

　 　 １）前标“－”为负作用，“＋”为正作用。 未标者为类型变量；。 初始模型包含了 ３ 个气候因子（ＰＥＴ、ＭＡＰ 和 ＭＴＣＭ）以及 ６ 个局域环境因子

（灌木层盖度、土壤水分状况、人为干扰程度等，见研究方法）。 对于保留在模型中的变量，括号中给出了其解释力；对于数值变量，给出了其作用

方向（＋或－）

图 ４　 不同水分生态型灌木的物种丰富度与年降水量（ＭＡＰ）、潜在蒸散量（ＰＥＴ）、最冷月低温（ＭＴＣＭ）的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （ＭＡＰ）， ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ （ ＰＥＴ）， ｃｏｌｄｅｓｔ ｍｏｎｔｈ ｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ＭＴＣＭ） ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｔｙｐｅｓ

实线、点线分别为湿中生、旱中生的回归线，图中给出的回归线均在 Ｐ ＜ ０．０５ 水平显著

３　 讨论

３．１　 物种丰富度与气候因子以及局域环境的关系

以往的研究表明，气候因素与物种多样性分布格局有着密切的关系。 在众多的气候因素中，热量、水分和

冬季低温是决定大尺度上多样性格局的主导因子［８］。 在低纬度的地区，热量条件较高，水分条件也较好，往
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往其物种多样性也就越丰富［３０⁃３１］，而在本研究区中，灌木群落和草本的物种丰富度在低纬度地区反而较小，
并与水分呈负相关关系，与热量及冬季低温都没有显著关系（图 ２、３）。 这些都与以往研究的结果有着明显的

差异。

表 ３　 ＡＩＣ 模型选择得到的不同水分生态型灌木层物种丰富度的解释模型

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＩＣ ｍｏｄｅｌ ｔｏ ｓｅｌｅｃｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｔｙｐｅｓ

物种多样性指数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

保留变量（解释百分率％）
Ｒｅｓｅｒｖｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅｓ （Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎｓ％）

模型解释力
Ｍｏｄｅｌ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｆｏｒｃｅ ／ ％

灌木不同水分生态型物种数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ

湿中生灌木 Ｐｈｒｅａｔｏｐｈｙｔｅ⁃ ＭＡＰ（＋２０） ２０．０

中生灌木 Ｍｅｓｏｘｅｒｏ⁃ — —

旱中生灌木 Ｘｅｒｏ⁃ ＰＥＴ（＋１６．２） １６．２

　 　 前标“－”为负作用，“＋”为正作用。 未标者为类型变量；初始模型包含了 ３ 个气候因子（ＰＥＴ、ＭＡＰ 和 ＭＴＣＭ）以及 ６ 个局域环境因子（灌木

层盖度、土壤水分状况、人为干扰程度等，见研究方法）；对于保留在模型中的变量，括号中给出了其解释力；对于数值变量，给出了其作用方向

（＋或－）

本研究中（表 ２），对于群落和草本层的物种丰富度来说，气候因子并没有进入物种丰富度的解释模型，只
有灌木层盖度、干扰程度以及土壤水分状况等局域环境因子进入最终的模型。 进一步对局域环境因子进行的

分析表明，灌木层盖度与 ＭＡＰ 正相关，而群落和草本的物种丰富度与灌木层盖度负相关（图 ５）。 这说明随着

降水的增多灌木层盖度增大，草本层由于接受到的光照下降因而生产力降低，从而导致草本层的丰富度降

低［３２］。 在本研究区，降水从西南向东北减少，由于灌木层盖度随降水的变化，从而形成了草本物种丰富度随

纬度上升而上升的独特格局。 灌木群落中草本的物种数要远高于灌木层，群落物种丰富度大小主要是由草本

决定的，因此其地理格局、主要影响因子都和草本层相似。 以往的研究多注重分析物种丰富度和气候关系，而
对局域环境因子重视不够。 本文的结果表明，局域环境因子如灌木层盖度、干扰程度以及土壤水分状况对多

样性格局起主要作用，图 ２、３ 中群落和草本的物种丰富度与纬度、ＭＡＰ 之间的关系与一般的研究相反，充分

说明了局域环境因子的重要性：气候因子是通过灌木层盖度间接影响草本层多样性格局的。 因此，简单分析

多样性和气候之间的相关关系，有可能掩盖气候对多样性格局的真实影响机制。
本文中灌木物种丰富度与气候没有显著的关系，与以往对内蒙灌丛的研究一致［１８］。 但是，这并不意味着

气候对灌木物种丰富度没有影响。 对不同水分生态型灌木的分析表明（表 ３，图 ４），湿中生灌木丰富度主要

受降水影响，随降水增加而上升，并随 ＰＥＴ 上升而下降。 这种物种丰富度与降水和能量关系相反的现象，是
多样性受水分限制的典型表现，也常见于其他干旱到半湿润区的研究中［８，１８，２８］。 这是因为湿中生灌木对水分

要求相对较高，而能量上升导致蒸散增加，从而使得水分有效性降低、物种丰富度下降。 与此不同，旱中生灌

木由于对水分要求不高，因此其物种数随 ＰＥＴ 的增加而上升。 由此可见，不同水分生态型对气候梯度的响应

方向不同甚至相反（图 ４），是导致灌木的总物种丰富度与气候没有显著相关关系的一个重要原因。 代爽

等［１８］在对内蒙干旱灌丛的研究中也发现了相似的结果，并认为这反映了物种的生态特性以及种间相互作用

是在气候因子之外影响多样性地理格局的重要因素。 本研究的不同水分生态型灌木的差异支持该观点。 上

述研究结果再次表明，简单地分析气候因子和总物种数的相关性，还可能会掩盖植物功能型对气候响应的差

异、得到不适当的结论。
３．２　 物种均匀度与气候因子以及局域环境的关系

在以往的研究中，对于均匀度地理分布格局的研究相对较少，然而均匀度作为反映生物多样性变化的一

个方面，对于生态系统功能具有重要的影响。 比如，一些研究发现较高的均匀度可促进群落生产力［１９⁃２０，２３］。
这里我们利用本研究的调查数据，对引言中的两个假说进行了检验，以进一步理解群落均匀度地理变化的影

响机制。
本研究中，草本层均匀度与纬度显著正相关（图 ２）。 表面来看，这支持假说 １，即均匀度应随纬度的增加
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图 ５　 灌木层盖度与年降水量（ＭＡＰ）和物种丰富度、均匀度指数的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｃｏｖｅｒａｇｅ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （ＭＡＰ） ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

图 ａ 中实线为灌木层盖度和 ＭＡＰ （ｍｍ）的回归线；图 ｂ 和图 ｃ 中 实线和点线分别为群落和草本的回归线，图中给出的回归线均在 Ｐ ＜ ０．０５

水平显著

而增加［２０］。 但多元分析的结果表明，在考虑了局域环境因子后，群落和草本层均匀度都随降水或温度的上升

而上升（见表 ２ 中变量正负号）。 这一结果支持假说 ２，即均匀度在温度、水分条件较好的地方较高，也与 Ｑｉａｏ
等［２１］在中国纬度梯度上的森林群落中得到的结果一致。 至于草本层均匀度，表 ２ 表明局域环境因子是其主

要影响因子，气候因子则没有显著的解释力。 而且，草本层均匀度随灌木层盖度的增加而下降。 因此，图 ２ 中

草本层均匀度与纬度的显著正相关，也是由于灌木层盖度随水分增加而增加，导致草本层的光照减少、进而导

致草本层均匀度的下降（图 ５）。 因此，虽然本研究中草本均匀度和群落、灌木层均匀度主要的影响因子有明

显不同（后二者主要受降水和温度的影响），但本质上的影响机制是一致的，即均匀度在环境条件较好、生产

力较高的条件下较高。
因此，本文结论支持假说 ２，而并不支持假说 １ 所阐述的影响机制。 假说 １ 的问题在于，较高的生产力未

必导致较强的种间竞争。 这是因为，虽然生产力较高的地方往往物种较多，但较高的生产力也可提供更多的

资源以供不同的物种之间分配。 如很多研究表明，热带森林的群落空间结构要比北方的森林复杂的多，即可

以使得更多的物种通过生态位分化（避免竞争）而共存。 生态位分化是物种间减少竞争的有效机制，许多研

究认为这是高生产力地区能维持较高的生物多样性的重要原因［３３⁃３６］。 不过，关于这两个均匀度的假说还需

要进一步的检验，因为确实也有不少研究发现均匀度随纬度增加而上升或无显著变化，关于均匀度的地理格

局和成因还有着很大的争议［１９⁃２０］。 搞清不同研究之间为什么会有这些差异，对于理解生物多样性的形成机

制，有着重要的意义。

４　 结论

本文通过对半湿润区次生灌木群落的物种多样性进行调查，研究结果表明：

９　 ２２ 期 　 　 　 张树斌　 等：吉林灌木群落物种多样性与气候和局域环境因子的关系 　
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１）吉林灌丛物种丰富度主要受局域环境因子影响，草本丰富度与纬度、气候（ＭＡＰ）的关系与以往研究相

反，是由于灌木盖度随水分增加而上升，导致草本层物种数下降。 而灌木层总丰富度与气候无相关关系，是因

为不同水分生态型的灌木对气候梯度响应相反，反映出功能型对多样性格局的重要影响。
２）草本层均匀度随纬度增加而上升，与降水负相关，是因为气候通过对灌木层盖度的作用，导致草本层

生产力下降从而使均匀度降低；对于灌木群落和灌木层均匀度而言，气候有着较大的影响。 但不管是群落，还
是灌木、草本层均匀度，都支持随着环境条件的改善均匀度增加的假说。

３）本文的结果反映了气候对多样性格局影响机制的复杂性。 除了气候条件本身对多样性的影响外，气
候还可通过局域生物因素（如盖度）、及物种性状（如水分生态型） 作用于多样性格局，这种间接作用在以往

的气候－多样性关系的研究中没有得到足够的重视。 由于局域生物因素也随气候而变化，仅研究多样性和气

候的表面关系，是无法准确预测气候变化对多样性的影响的。
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