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摘要: 物种相异性(species dissimilarity)主要反映了群落物种组成的时空变化, 其与随机和确定性因素之间的关系

能揭示群落构建及生物多样性形成和维持的机理。本文以独龙江流域植物群落为研究对象, 以群落间Jaccard物种

相异性指数为指标, 分析它同地理距离、气候和海拔差异之间的关系及各类因子影响的权重。结果表明, 群落间

Jaccard物种相异性指数变化范围为0.42–1, 且随自然对数转换的地理距离、海拔和气候差异(多年日平均温度, 年

平均降水量)的增大而呈显著的线性增加趋势; 地理距离、气候差异和海拔差异可以解释独龙江流域群落物种相异

性指数将近30%的变异。地理距离单独解释度为18.80%, 气候差异和海拔差异分别可以解释3.47%和0.10%。研究

结果表明, 独龙江流域群落物种在空间上的更替是环境限制和扩散限制综合作用的结果。群落间物种相异性较大, 

且影响物种更替的因素中地理距离占有较大的权重, 说明在对该地区进行生物多样性保护时, 在综合考虑环境因

素影响的基础上, 还应充分考虑地形的阻隔作用和繁殖体扩散能力的大小。 
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Abstract: Species dissimilarity mainly reflects temporal and spatial variation in community composition. Its 
relationship with random and deterministic factors reveals community assembly, biodiversity formation, and 
maintenance mechanisms. In this study, we analyzed relationships between species dissimilarity of plant 
communities and influencing factors in the Dulongjiang River Watershed Area. Jaccard species dissimilarity, 
geographic distance, difference in climate (Mean Annual Temperature and Mean Annual Precipitation), and 
altitude between any two communities were calculated. Results showed that the species turnover rate varied 
from 0.42 to 1. Species turnover significantly linearly increased with Ln-transformed geographic distance 
and differences in climate and altitude. Results from partial regression analysis showed that these three kinds 
of factors together can explain nearly 30% of species differences of vascular plant communities in the Du-
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longjiang River Watershed Area; independent effects of geographical distance, elevation difference, and cli-
matic differences were 18.80%, 3.47%, and 0.10%, respectively. Species dissimilarity in the Dulongjiang 
Watershed Area results from the combination of environmental and dispersal limitations, which plays an im-
portant role in the conservation of plant biodiversity in the Dulongjiang Watershed Area. When biodiversity 
conservation is undertaken in the area, on the basis of considering the impact of environmental factors, the 
effects of topographical barriers and dispersal abilities of propagules should be fully considered. 
Key words: biological diversity; community assembly; dispersal limitation; environmental filtering; beta di-
versity; species turnover 

作为生态系统各种功能和服务的主要载体, 生

物多样性是人类赖以生存的重要物质基础之一(马

克平等, 1995)。一个多世纪以来, 这方面的研究始

终为生态学家所关注(Whittaker, 1960; 李新辉等, 

2016; Murphy et al, 2016; Marion et al, 2017)。生物

多样性分为alpha、beta和gamma多样性(Whittaker, 

1960)。其中, beta多样性表示群落组分在空间或时

间上的变化(Whittaker, 1960; McCain & Beck, 2016; 

李新辉等, 2016; Ulrich et al, 2017), 并能在一定程

度上解释群落的构建过程, 因此, beta多样性是生物

多样性研究的焦点之一(陈圣宾等, 2010; Pandit & 

Kolasa, 2012)。陈圣宾等(2010)总结了大量的文献, 

发现度量beta多样性的指标有40多个。这些指标中, 

基于物种相似性或相异性指数来计算的物种更替

(species turnover)(McGlinn & Palmer, 2011; Jones et 

al, 2016)反映了物种组成的时空变化, 影响和决定

着全球不同尺度上的生物多样性格局 (Qian & 

Ricklefs, 2012), 所以这方面的研究在宏观生态学和

保护生物学中处于重要地位。 

物种在空间上的更替在很大程度上受环境异

质性和扩散限制的控制(Freestone & Inouye, 2006; 

Qian & Ricklefs, 2012; Blundo et al, 2016)。前者涉及

生态位过程, 而后者则事关中性过程。按照生态位

理论, 在特定的生态系统中, 历史过程决定了区域

的物种库, 环境因素决定着物种在群落中的共存

(Blundo et al, 2016)。也就是说, 所有物种都有各自

适应的环境, 那么, 在环境相似的地方应该有着相

近或相似的物种组成; 并且随着环境差异的增大, 

物种组成在空间上也会发生相应的变化(Tuomisto 

et al, 2003; 牛克昌等, 2009)。作为重要的环境因子, 

气候对不同物种空间更替的影响一直为研究者所

重视(Jones et al, 2016; Liu et al, 2016)。在不同尺度

上, 许多研究者验证了气候对物种空间更替, 特别

是植物物种空间更替的作用(Jones et al, 2016; Liu 

et al, 2016)。中性理论是基于生态位等价和零假设

的群落构建理论(Hubbell, 2001; Chave et al, 2002)。

按照该理论, 物种的随机扩散过程是植物群落构建

的重要机制之一(Hubbell, 2001)。在这种机制的作用

之下, 随地理距离增加, 物种的扩散能力会呈现衰

减的趋势, 即物种在空间上存在着扩散限制。一般

认为, 地理距离是物种扩散限制最重要的度量指标

(Blundo et al, 2016; Jones et al, 2016)。由于扩散限制

的存在, 群落物种组成的相似程度应该随着地理距

离的增加而减小(牛克昌等, 2009)。不少研究表明, 

地理距离对不同尺度上的植物物种空间更替的影

响都占有相当的权重(Qian & Shimono, 2012; Chen 

et al, 2016; Jones et al, 2016; Liu et al, 2016)。另外, 

地形是个比较复杂的环境因素, 特别是其中的海拔

高度, 它既可能增加包括气候在内的环境要素的异

质性, 又可能增加物种的空间隔离度, 进而降低区

域或群落间的相似性(Qian & Ricklefs, 2012), 所以

也有研究者将其单独作为一类因子考虑, 并且发现, 

在区域尺度上, 随着海拔高度差异的增大, 群落间

植物物种相似性指数呈现出减小的趋势(Blundo et 

al, 2016; 赵鸣飞等, 2017)。 

在不同尺度上, 物种具有不同的分布和替代特

征(马克平等, 1997)。为了更好地探索区域尺度上生

物多样性的格局、起源和变化及其驱动因素(马克平, 

2016), 提供完善的生物多样性保育和保护方案, 有

必要针对不同特点的完整的地域单元进行研究。在

中国, 地处西南部的独龙江流域的植被不同于其他

同纬度的亚热带区域。在西南季风带来的印度洋暖

湿气流和复杂地形影响下(田宏, 1994), 独龙江流域

植被类型众多, 植物物种非常丰富(王崇云等, 2013), 

其中特有种多达169种(李恒, 1996), 是我国具有全

球意义的生物资源和生物多样性关键地区之一, 具

有很高的保护和科研价值。目前, 对该区域植物物

种多样性的调查和地理区系分析已经比较充分, 也
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有少量文献涉及植物物种多样性随海拔和温度的

变化情况, 并得出了随着海拔的升高, 物种丰富度

呈线性下降的趋势, 且海拔升高和温度下降导致了

物种分布幅度的增大和物种密度的下降等结论(冯

建孟等, 2006)。所有这些工作虽然对于了解中国植

物区系的起源和演化具有特殊意义, 然而, 对独龙

江流域物种多样性形成过程中确定性和随机性机

制的揭示不足, 使得该区域的生物多样性保护工作

仍存在一定的局限性。本文以独龙江流域的植物群

落为对象, 研究气候、海拔差异和空间距离对其物种

空间更替的影响, 并将这些因素各自作用的权重进

行区分, 深入揭示亚热带植物群落构建机制, 以期

为该流域生物多样性保护策略的制定提供科学依据。 

1  方法 

1.1  研究区概况 

独龙江流域地处横断山区的腹心地带, 东起云

南省维西县, 西至缅甸北部克钦邦, 南北方向从福

贡县至西藏自治区察隅地区。地理范围为

9806'18''–9854'12'' E, 2724'54''–2818' N, 总面积

达43,977.93 km², 大部分位于高黎贡山国家级自然

保护区内。独龙江流域是典型的高山峡谷地貌, 地

形起伏较大, 海拔最低为1,390 m, 最高为3,420 m, 

整体呈北高南低的趋势。独龙江河谷向南印度洋开

口并且距离相对较近(直线距离约900 km), 成为印

度洋暖湿气流的天然通道。北部的青藏高原阻挡了

冬季寒潮南侵, 而南支槽的槽前西南季风时常将印

度洋孟加拉湾暖湿气流引入怒江河谷和独龙江河

谷, 使得南部河谷地区冬季较为温暖。气温年较差

较小, 冬暖夏凉, 呈明显的海洋性气候。独龙江流

域从南到北, 随着海拔的升高, 气温随之降低。受

西南季风和地形影响, 独龙江流域是中国著名的多

雨中心之一(田宏, 1994)。 

该流域自然植被类型共有9种, 即常绿阔叶林、

落叶阔叶林、温性针阔混交林、暖性针叶林、温性

针叶林、竹林、稀树灌木草丛、灌丛和草甸。研究

区域的生态背景较为复杂, 生物多样性丰富, 共有

蕨类42科117属418种, 裸子植物6科14属20种, 被

子植物143科662属2,365种(王崇云等, 2013)。 

1.2  数据来源 

本研究44个群落采用的经度、纬度、海拔高度

以及物种组成等数据(附录1)均源自《独龙江流域及

邻近区域植被与植物研究》(王崇云等, 2013)一书。

该书编著者对独龙江流域及其临近区域的植被进

行了全面调查。 

气候数据从WorldClim全球数据库(version1.4, 

www.worldclim.org)(McGlinn & Palmer, 2011; Hardy 

et al, 2012)获得。该数据库的空间分辨率为1 km。

读取的数据为1–12月的平均气温和降水量。多年

平均气温和降水量根据读取的每月气温和降水量

计算。 

1.3  数据分析 

采用Jaccard相异性指数(Jd)来测量群落间物种

相异性, 公式如下: 

1d
a

J
a b c

 
 

 (1) 

式中, a为两群落共有的物种数, b, c分别是各群落

特有的物种数。 

两群落间的地理距离(D)采用如下2个公式确

定: 

C = sin(90LatA) × sin(90 – LatB) × cos(LonA –  

LonB) + cos(90 – LatA) × cos(90 – LatB) (2) 

D = R × Arccos(C) × Pi/180 (3) 

式中, R为地球半径(6,371.004 km), LonA和LonB分

别代表A、B群落的经度, LatA和LatB分别代表A、B

群落的纬度, Pi为圆周率。 

两群落间气候、海拔的差异采用如下公式计算: 

d A BV V V   (4) 

式中, Vd 为两群落气温、降水或海拔等变量的差异, 

VA和 VB为两群落所在地的气温、降水或海拔值。 

对于上述每两个群落间物种相异性指数、空间

距离、气温差异、降水差异和海拔差异等变量, 各

得到946个数据。在以往的研究中, 物种组成的相似

性随着地理距离的增加而呈对数形式降低

(Ruokolainen & Tuomisto, 2002), 因此在分析空间

距离和物种更替的关系时对地理距离进行自然对

数转换。采用多年日平均温度(mean annual tem-

perature, MAT, ℃)和多年平均降水量(mean annual 

temperature, MAP, mm)作为气候的代表性因子。由

于研究区域内地形较为陡峭, 地理距离相差不大的

样点之间, 由于海拔变化, 温度相差较大。使用

ArcGIS软件, 结合研究区的DEM来将大尺度的气

候数据降维到100 m的尺度, 从而达到提高数据灵
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敏度的目的(Dodson & Marks, 1997)。本研究中, 采

用线性回归对物种相异性指数同地理距离、MAT、

MAP和海拔差异之间的关系进行分析。 

鉴于偏回归的方法被广泛应用于物种更替中

各影响因素的区分(Ruokolainen & Tuomisto, 2002; 

Leps et al, 2011), 我们采用该方法区分地理距离、气

候和海拔差异对独龙江流域植物群落物种空间更

替各自或共同的影响(Oksanen et al, 2007)。以上所

有分析都在R软件中完成。 

2  结果 

2.1  地理距离与植物物种空间更替的关系 

独龙江流域植物群落间Jaccard物种相异性指

数变化范围为0.42–1。将物种更替与自然对数转换

后的地理距离进行回归分析发现, 群落物种相异性

指数随着地理距离增加而显著增大, 且线性模型能

较好地模拟二者之间的关系 (R2
adj = 0.224, P < 

0.0001)(图1)。这说明对于独龙江流域植物群落的物

种组成而言, 扩散限制是个重要的影响因素。 

2.2  海拔差异与植物物种空间更替的关系 

随着海拔差异增加, 独龙江流域植物群落之间

的物种差异相应线性增长。二者之间的线性关系达

到极显著水平(P < 0.0001)(图2)。  

2.3  气候差异与植物物种空间更替的关系 

以年平均温度(MAT)和年平均降水量(MAP)为

例分析发现, 气候因素的差异对独龙江流域植物群

落间的物种相异性指数也有着显著影响 (P < 

0.0001), 二者的解释度分别为4.89%和6.39% (图3)。

这一结果表明, 气候差异越明显, 群落之间的物种

差异也越大。 

 

 
 

图1  植物物种更替与自然对数转换的地理距离的关系 
Fig. 1  Relationship between species turnover of plants and 
Ln-transformed geographic distance 

 
 

图2  植物物种更替与海拔差异的关系 
Fig. 2  Relationship between species turnover of plants and 
altitude difference 

 

 
 

图3  植物物种更替与气候差异的关系 
Fig. 3  Relationship between species turnover of plants and 
climate differences 

 
2.4  地理距离、海拔和气候差异对物种空间更替的

影响 

采用偏回归分析对地理距离、海拔及气候差异

的效应进行区分, 结果表明, 三者对独龙江流域植

物群落物种相异性指数共有将近30%的解释度。其

中, 这三类因素的解释度分别为22.42%, 8.40%和

6.48%; 而各自独立的解释度分别为18.80%, 3.47%

和0.10%; 未能解释部分约占70%。这一结果说明, 

三类变量中, 以地理距离的解释度最大, 而海拔的

独立解释度居中, 气候的独立解释度最小, 另两两

之间或三者之间的解释度也占有一定的比重。较大

的未能解释部分说明, 对于独龙江流域植物群落空

间上的物种更替而言, 可能还有其他的影响因子

(图4)。 

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



第 12 期 蒙洋等: 地理距离、海拔和气候差异对独龙江流域维管植物群落物种空间相异性的影响 1317 

   

 
 

图4  群落之间地理距离(D)、海拔差异(A)以及气候差异(C)
对物种更替的解释。 
Fig. 4  Partitional effects of Ln-transformed geographic dis-
tance (D), altitude difference (A) and climatic difference (C) on 
species turnover of plants.  
 

3  讨论 

环境梯度和随机过程是形成不同尺度上群落 

空间结构的两个重要因素(Freestone & Inouye, 2006; 

Blundo et al, 2016; Liu et al, 2016)。作为主要随机过

程之一, 物种扩散与群落间距离相关。近些年来, 

以地理距离作为度量扩散限制的指标被广泛应用

于物种空间更替方面的研究(Blundo et al, 2016; 

Jones et al, 2016)。我们发现, 独龙江流域任意两个

植物群落的物种相异性指数随着地理距离的增大

而上升; 偏回归的结果显示, 在所有分析的因素中, 

地理距离独立解释度最高, 为18.80%, 与其他因子

的共同解释度为5.66%, 说明该区域物种的扩散能

力很小, 扩散限制在物种空间更替中有着显著的作

用。我们的这一结果同绝大多数关于植物物种更替

与地理距离之间关系的研究结果相近。例如Blundo

等(2016)对阿根廷的亚热带季节性雨林、Gueze等

(2013)对南亚马逊热带雨林和Qian和Shimono (2012)

对青藏高原草甸草原的研究中都发现了物种相似

性指数随着地理距离的增大而减小, 或者物种相异

性指数随着地理空间距离的增大而增大的现象。然

而, 也有少量的研究发现地理距离对物种更替的影

响甚微。例如Jones等(2006)对热带雨林蕨类植物物

种空间更替的研究中发现, 地理距离及其同环境因

子的混合作用的解释度仅有0.7–1.1%。之所以出现

这些不同的结果, 是因为决定群落格局的生态学过

程随空间尺度的变化而不同(程佳佳等, 2011)。Qian 

和 Shimono (2012)认为, 作为重要的生态学过程之

一, 扩散对物种更替的作用要受到所在研究区域的

空间尺度制约。他们推测, Jones等(2006)的结果中地

理距离对热带雨林蕨类植物物种空间上更替影响

很小, 主要是由研究区域的尺度过小(不到2,000 m)

所致。本研究中, 任意两个群落之间最大距离为

112.7 km, 虽然低于Qian和Shimono (2012)在青藏

高原的研究尺度, 但远大于Jones等(2006)的研究尺

度。独龙江流域地理距离对物种更替的解释度介于

二者之间, 这一结果基本上验证了Qian和Shimono 

(2012)的观点。 

作为关键的环境因素, 气候对植物群落物种组

成空间变化的影响已被许多研究所证实(Gueze et al, 

2013; Aiello-Lammens et al, 2016; Liu et al, 2016)。本

项研究中, 独龙江流域年平均降水量和年均温的差

异同植物群落物种相异性指数均呈显著的正向线

性关系, 且二者对独龙江流域总共有6.48%的解释

度。许多研究表明, 度量群落物种空间更替的指标

一般会随着气候差异的增大而增大。例如, Wang等

(2013)的研究表明气候因素在中国黄土高原橡树林

植物群落物种组成中发挥着作用。我们的结果与这

些研究一致。然而, 方差分解的结果表明, 气候独

立的解释度仅占0.10%。该结果可能更多地反映了

温度和降水在水平和垂直方向上的空间分异规律。

独龙江流域由南部到北部, 随着海拔的升高, 气温

降低, 年降水量递减(田宏, 1994; 王崇云等, 2013), 

因此, 气候因素的影响更多地表现为它与地理距离

和海拔的共同影响。 

地形和地势, 特别是海拔高度, 一直被当作一

类特殊的环境因素, 因为它是包括温度、水分和光

照条件等因素在内的综合反映(冯建孟等, 2006)。有

研究表明, 海拔对包括啮齿类动物在内的类群空间

上的物种更替和物种组成中的影响方面都占有相

当的分量(Mena & Vazquez-Dominguez, 2005; Qian 

et al, 2009; McCain & Beck, 2016)。在对植物群落物

种空间更替的研究方面, 海拔高度也常常被纳入影

响因素之中(Jones et al, 2006; Qian & Shimono, 

2012)。Qian和Shimono发现, 青藏高原草甸草原植

物群落的物种空间更替随海拔高度的增加而呈线

性增加趋势, 且海拔高度差异具有26.9%的解释度。
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本项研究的44个群落海拔最大差值为2,030 m。对于

独龙江流域植物群落物种组成而言, 海拔高度差异

的增加加大了其在空间上的更替速率。它与空间距

离约5%的共同解释度, 以及同气候差异之间将近

6%的共同解释度, 极有可能更多地反映了独龙江

流域北高南低的地势, 以及气候随海拔升高导致的

垂直方向上的分异。此外, 我们的研究中, 群落间

物种相异性指数从0.42到1, 偏高的群落间物种相

异性指数固然与扩散限制以及气候差异有关, 地形

造成物种在空间上的隔离也应起到了重要作用。这

是因为独龙江流域地形极其复杂, 作为横断山脉向

青藏高原的过渡地带, 残存高原面、高耸的断块山

地、深邃的峡谷、狭长的山间河谷盆地等大的地貌

单元在平面上呈相间分布格局(李先之, 1996)。 

在我们的研究中, 地理距离、海拔和气候差异

一起可以解释近30%的独龙江流域植物群落物种空

间更替, 另有约70%不能从这些变量中得到解释。

我们推测, 更多的未能解释部分可能主要源自于包

括土壤在内的其他环境因素和小生境的作用。已有

不少研究发现, 土壤的理化性质对植物物种组成在

空间上的变化有着一定的影响(Jones et al, 2006; 

Hager, 2010; McGlinn & Palmer, 2011; Gueze et al, 

2013; Zemunik et al, 2016)。同时, 小生境在植物群

落生物多样性形成中的作用也被许多研究所证实

(Michel & Winter, 2009; Fahrig et al, 2011; Loke et al, 

2017)。可以预见, 如果将这些环境变量和小生境纳

入进来, 所有因素对独龙江流域植物群落物种空间

更替的解释度肯定会得到显著提高。因此, 在将来

的研究中, 为了更深入地揭示物种在空间上更替的

内在机制, 有必要考虑更多的影响因素。 

综上所述, 本研究结果证实了环境因素和扩散

限制在植物物种空间更替中的作用。随着空间距

离、气候和海拔高度差异的增大, 独龙江流域植物

群落物种相异性指数都相应上升; 这三类因素中, 

以地理距离单独解释度最高, 它们两两之间和三者

共同作用也占了一定比例, 气候和海拔高度的单独

作用相对较弱。这些结果说明, 独龙江流域群落物

种在空间上的更替是环境限制和扩散限制综合作

用的结果。群落间较大的相异性指数以及影响物种

更替因素中地理距离占有较大的权重, 说明地形的

阻隔和较弱的繁殖体扩散能力是该区域物种扩散

的重要限制性因素, 因此, 在对该地区进行生物多

样性保护时, 在综合考虑环境因素影响的基础上, 

还应该充分考虑地形的阻隔作用和繁殖体扩散  

能力。 
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附录1  独龙江流域样地经纬度 
Appendix 1  Distribution of sample sites in Dulongjiang River Watershed Area  
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附录1  独龙江流域样地经纬度 
Appendix 1  Distribution of sample sites in Dulongjiang River Watershed Area 
样地编号 Sample ID 经度 Longitude  纬度 Latitude 样地编号 Sample ID 经度 Longitude 纬度 Latitude 

1 98.3541°  27.6644°  23 98.3345° 28.2119° 
2 98.4066°  27.7299°  24 98.3292° 28.1924° 
3 98.3339°  28.2122°  25 98.6220° 27.6319° 

4 98.5578°  27.7125°  26 98.3247° 27.9869° 
5 98.3492°  27.6922°  27 98.6429° 27.9989° 
6 98.5777°  27.7195°  28 98.6538° 27.9540° 

7 98.3220°  28.0061°  29 98.6851° 27.8649° 
8 98.3497°  27.6699°  30 98.3186° 28.1184° 
9 98.3496°  27.6702°  31 98.6117° 27.7816° 

10 98.6507°  27.6287°  32 98.3335° 28.2116° 
11 98.6677°  28.6227°  33 98.4847° 27.6952° 
12 98.3721°  27.6584°  34 98.5863° 27.6209° 

13 98.3778º  27.6557°  35 98.6007° 27.6338° 
14 98.3120º  27.6583°  36 98.2391° 28.1297° 
15 98.3341°  28.2117°  37 98.5761° 27.6220° 

16 98.2874°  28.1477°  38 98.3484° 27.6715° 
17 98.3336°  28.0621°  39 98.4065° 27.7300° 
18 98.3332°  27.9307°  40 98.3157° 28.0281° 

19 98.3254°  28.2453°  41 98.3116° 28.0237° 
20 98.3266°  28.1007°  42 98.3253° 27.9811° 
21 98.3477°  27.7300°  43 98.3651° 28.2299° 

22 98.3500°  27.7266°  44 98.3621° 28.2282° 
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