
生物多样性  2016, 24 (4): 440–452                                                         doi: 10.17520/biods.2015361 
Biodiversity Science                                                              http: //www.biodiversity-science.net 
 

—————————————————— 
收稿日期: 2015-12-18; 接受日期: 2016-04-11 
基金项目: 国家自然科学基金(41371190)、交通运输部西部计划项目(2008 318 799 17) 
∗ 通讯作者 Author for correspondence. E-mail: shzh@urban.pku.edu.cn 

三江并流地区干旱河谷植物物种多样性 
海拔梯度格局比较 

杨  阳1  韩  杰1  刘  晔3  忠永茨仁2  石松林4  斯那此里2   
许  玥1  应凌霄1  张婉君1  沈泽昊1* 

1 (北京大学城市与环境学院生态学系, 地表过程分析与模拟教育部重点实验室, 北京 100871) 
2 (云南白马雪山国家级自然保护区管理局, 云南德勤 674500) 

3 (北京大学深圳研究生院城市规划与设计学院, 广东深圳 518055) 
4 (中国科学院生态环境研究中心城市与区域生态国家重点实验室, 北京 100085) 

摘要: 在滇西北三江并流地区典型干旱河谷段, 在怒江、澜沧江和金沙江的东、西坡共设置了6条海拔梯度样带, 
通过标准样地的植物群落调查, 分析各条样带植物的物种丰富度、物种更替率的海拔梯度格局, 并比较了地理和

植被变量对分布格局的解释。干旱河谷植被带位于海拔3,000 m以下, 以灌丛和灌草丛为主, 其在各河谷的分布上

限自西向东依次升高。植物物种丰富度的分布主要与海拔、流域、经纬度和植被带有关, 沿纬度和海拔梯度升高

而显著增加的格局主要表现在草本层和灌木层, 灌木物种丰富度还呈现自西向东显著增加的趋势。怒江的灌木和

草本种物种丰富度显著高于金沙江和澜沧江, 三条江的乔木种丰富度差异则不显著。森林带的样方草本物种丰富

度显著低于灌草丛带样方, 并且还拥有后者没有的乔木种。不同样带的植物物种更替速率呈现了不一致的海拔梯

度格局, 但均在样带海拔下部的灌草丛群落与海拔上部森林群落之间的交错带出现峰值。森林–灌草丛植被交错带

在怒江样带处于海拔1,900–2,100 m处, 在澜沧江河谷位于海拔2,300–2,400 m, 在金沙江河谷位于海拔2,700–2,900 
m。所有海拔样带的森林段或灌草丛段相对于同一样带不同植被段之间的物种更替程度为最小, 不仅小于同一流

域不同样带相同植被段之间物种更替率的均值, 更小于所有样带相同植被段之间的更替率均值。在三条河流6条海

拔样带的12个植被带段之间的物种更替变化中, 空间隔离因素可以解释34.2%, 而植被类型差异仅能解释不到

0.5%。本研究结果显示了环境差异对不同植被类型物种丰富度的首要影响, 和各河流之间的空间隔离对植物群落

构建和物种构成的主要作用。 
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Abstract: In the typical dry valleys of the Three Parallel Rivers region, northwest Yunnan Province, we in-
vestigated vegetation using six sampling transects, each comprised of ten standard plots, along altitudinal 
gradients on the eastern and the western aspects of Nu River, Langcang River, and Jinsha River. With these 
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data, we compared the elevation-related distribution of plant species richness and species turnover rates along 
the six transects, and explained the patterns using geography and vegetation variables. The dry-warm vegeta-
tion zone was dominated by shrubs and herbs and located below the altitude of 3,000 m a.s.l. At higher eleva-
tions, shrub and herbs were replaced with a forest zone. The spatial distribution of plant species richness in-
creased with elevation and latitude, especially for herb and shrub species, and was also related to river, vege-
tation zones, and longitude. The species richness of shrubs also increased significantly across the region, 
from west to east. Species richness of herbs and shrubs in the Nu River were higher than those in the Lan-
cang River and the Jinsha River, whereas the difference of species richness among three rivers was not sig-
nificant for trees. Herb species richness in the forest zone was less than that in the shrub and herb zones. Spe-
cies turnover rate of different zones presented inconsistent altitudinal gradient patterns, but all peak values 
appeared in the ecotones between shrub communities, in the lower altitudes of the transect, and forest com-
munities, in the higher altitudes. The forest-shrub ecotone is located at an altitude range of 1,900–2,100 m in 
the Nu River valley, at an altitude range of 2,300–2,400 m in the Lancang River valley and at an altitude 
range of 2,700–2,900 m in the Jinsha River valley. The mean species turnover rates between shrub & herb 
section and forest section within each transect were less than the mean turnover rates of the same vegetation 
section between different transects within the same basin, and also less than the mean turnover rates for same 
vegetation section in all six transects. Spatial isolation could explain 34.2% of the variation in species turn-
over rate among the 12 vegetation sections of the six altitudinal transects, while vegetation differences ex-
plained less than 0.5% of the variation. These results show the primary role of environment difference in de-
termining the species richness between vegetation types, whereas geographical isolation between the rivers as 
a dominant factor in the assembly (e.g. species composition) of plant communities. 
Key words: Three Parallel Rivers; dry valleys; species richness; altitudinal patterns; community structure 

 
生物多样性的空间分布格局及其潜在机制是

生态学和生物地理学领域的重要研究内容

(Whittaker, 1960; MacArthur, 1972)。过去30年来, 山
地生物多样性随海拔梯度的变化规律及其影响因

素在国内外生态学界受到广泛关注(贺金生和陈伟

烈, 1997; 沈泽昊和张新时, 2000; 方精云, 2004; 
Rahbek, 2005), 并成为检验各种生物多样性机制假

说的“模式对象”(Stevens, 1996; Colwell et al, 2004; 
Yang et al, 2016)。 

海拔对物种丰富度垂直格局的影响随着区域

位置和植物类群的不同而存在较大差异(Kessler, 
2000; 唐志尧和方精云, 2004), 主要有4种形式: 单
调下降、先平台后下降、中部隆起(hump-shaped)以
及先下降后升高(inverse hump-shaped curves)。迄今

为止, 大多数研究的结果表明, 山地气温和降水梯

度的综合效应决定最优生境在海拔梯度上的分布, 
这对应于物种丰富度的峰值海拔; 地形海拔上下限

制所造成的“中域效应”决定物种丰富度在海拔中部

达到最大, 但其影响大小尚不确定(Grytnes et al, 
2008; Beck & Chey, 2008)。最近研究发现进化因素

也是物种丰富度的高峰值出现的机制之一(Wu et al, 
2014)。然而目前诸多成因对物种丰富度垂直格局的

影响大小还没有形成一致结论, 因此不同山体、不

同区域生物多样性的比较研究对于阐明物种丰富

度和海拔关系十分必要(Grytnes, 2003; Beck & Kitch-
ing, 2009)。 

在我国滇西北三江并流地区具有平行岭谷地

貌格局, 大致南北走向、自西向东平行排列的山脉

与镶嵌其中的江河谷底之间形成悬殊的海拔梯度。

从河谷到山顶显著的气候垂直分异, 主导了包含热

带、亚热带、温带到高山寒带等多个植被类型的植

被垂直带谱(Wang et al, 2004; 冯建孟等, 2006), 并
普遍为海拔基带干旱炎热、西南季风影响下干湿季

明显的气候特征(张荣祖, 1992)。横断山脉是我国和

全球生物多样性的热点区域之一(Myers et al, 2000; 
Barthlott et al, 2007), 滇西北地区位于其东南端, 这
一地区也是云南省两大生物多样性中心之一(李锡

文, 1995)。本区域已有不少关于生物多样性海拔梯

度格局的研究, 如王志恒等(2004)对高黎贡山种子

植物物种丰富度沿海拔梯度的分布格局研究, 张志

明等(2009)对梅里雪山植被空间格局与环境因子关

系的分析, 冯建孟等(2006)对玉龙雪山植物物种多

样性沿海拔梯度的分布格局研究, Yang等(2016)用
白马雪山东、西坡植物多样性梯度格局的比较验证
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了不同机制性假说。Alicia等(2015)曾指出, 空间异

质性对于局地物种多样性的解释高于宏观气候因

子, Bram等(2013)也指出, 空间隔离通过阻止物种

的扩散形成了物种间的较大差别。纵向岭谷区域具

有峡谷和山峰交错分布的特点, 为生物提供南北通

道的同时对其东西分布形成了空间隔离(欧晓昆, 
2009)。但是, 对于区域内植物多样性海拔梯度格局

沿南北纬度梯度的变化和自西向东不同流域之间

的差异, 以及平行岭谷的地貌隔离对植物群落物种

多样性的影响, 现有研究还尚未涉及。 
本研究沿着海拔梯度分别在金沙江、澜沧江和

怒江的干旱河谷区域设置样地, 对于3个河谷垂直

方向均完全覆盖, 且不同河谷、不同经纬度之间形

成海拔梯度的对比。研究三江并流地区干旱河谷的

群落类型结构和物种多样性的垂直变化格局及其

水平对比(McCain, 2010), 旨在探讨以下3个方面的

问题: (1)该地区植物多样性的海拔格局及不同山地

之间的差异; (2)影响三江并流地区植物群落α和β多
样性格局的空间和地形因子; (3)探讨平行的纵向岭

谷地形对植物群落物种构成所产生的隔离效应。通

过探寻该区域植物多样性的垂直分布规律及区域

差异, 本研究可为该区域生物多样性保护重点的选

择提供依据。 

1  研究区域与方法 

1.1  研究区概况 
研究区域位于滇西北三江并流地区, 地理坐标

范围为26°25′–28°24′ N, 97°55′–100°22′ E, 在北、东

方向分别与西藏的林芝地区、四川甘孜藏族自治州

和凉山彝族自治州毗邻, 西面与缅甸接壤。行政上

这一区域包含怒江傈僳族自治州、迪庆藏族自治州

和丽江市的11个县市。发源于青藏高原的怒江、澜

沧江、金沙江3条大河南北贯穿本区域, 与自西向东

平行排列的高黎贡山、怒山–碧罗雪山、云岭–老君

山、雪山4条山脉, 形成“三江并流”的纵向平行岭谷

地貌。境内最高点为海拔6,740 m的梅里雪山, 位于

怒山–碧罗雪山北端, 亦是云南省最高峰; 最低点

位于泸水县怒江河谷, 海拔600 m以下(何永彬等, 
2000; 明庆忠和史庆涛, 2007)。 

三江并流区的气候受西南季风、东南季风和青

藏高原大陆性高寒气候的交互影响, 加之地表相对

高差显著, 因而气候具有强烈的季节性变化, 且垂

直分化十分明显。高海拔地带冬春季长、夏秋季短, 
而河谷低地则相反。该区域日温差和年温差大。普

遍干湿季分明, 降雨集中于夏季, 暴雨多, 立体气

候显著。据区内贡山(海拔1,583.3 m)、泸水(1,804.7 
m)、奔子栏(2,005 m)和兰坪(2,344.9 m)四地气象台

站的长期观测数据, 年均温度10.7–16.6℃, 月均温

年较差12.5–17.8℃; 年平均降雨量自西向东降低, 
且沿海拔梯度自下而上增加, 其中, 怒江流域年降

水量>1,000 mm (贡山县1,772.4 mm), 澜沧江、金沙

江流域依次减少(兰坪1,008.2 mm, 香格里拉619.9 
mm, 金沙江河谷奔子栏仅285.6 mm)(图1)。 

区域在高山深谷地貌和立体气候的影响下, 植
被沿海拔显示了层次分明的垂直带谱。各河流两侧

沿海拔梯度自下而上分布着河谷(疏林)灌丛带、森

林带、高山灌丛草甸带和冰雪带。区内三条江河谷

底部的高度差不同, 怒江河谷水面海拔700–1,700 
m, 澜沧江河谷海拔1,200–2,000 m, 金沙江河谷海

拔1,600–2,000 m。怒江河谷低地以云南松(Pinus 
yunnanensis)次生林和半湿润的常绿阔叶林为主 , 
而澜沧江和金沙江河谷植被群落外貌多为灌丛或

稀树草地, 无明显乔木层(欧晓昆和金振洲, 1996)。
由于气候普遍干热, 河谷低地主要的土壤类型有燥

红土、褐红壤、赤红壤、紫色土等(王克勤等, 2004；
刘方炎, 2010)。 
1.2  野外调查 

根据野外调查条件的不同, 在怒江、澜沧江和

金沙江河谷的不同地点和坡向共设置了6条沿海拔

梯度的非连续样带(图1, 表1)。其中, 金沙江河谷样

带(J1)在白马雪山东坡、金沙江西岸奔子栏镇附近; 
澜沧江河谷样带分别设置在兰坪营盘镇(L1)、维西

白济汛乡(L2)和德钦县云岭乡(L3); 怒江河谷样带

设置在泸水县片马(N1)和贡山县(N2)。每条样带依

托一条翻山公路, 沿公路从江边开始布置样方。一

般情况下海拔每上升100 m, 在公路两侧100 m以外

选择人为干扰不明显的生境, 布置2–5个面积100 
m2的样方。有些区域由于地形陡峭或人为干扰较大

等因素, 样方间的海拔梯度间隔较大。 
以10 m×10 m的样方为调查单元, 清查每个样

方中出现的物种。对于乔木, 记录每株的种名, 并
测量其胸径和高度; 对于草本和灌木, 记录每个物

种的种名、个体数或多度, 并目测其百分比盖度。

对于每个调查样方, 用GPS测定地理坐标和海拔, 
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图1  研究区域内河流、地貌及植被调查的海拔样带位置图。N1: 片马; N2: 贡山; L1: 兰坪; L2: 维西; L3: 德钦; J1: 奔子栏。 
Fig. 1  The geomorphology, rivers and the locations of altitudinal transects of vegetation survey in the study area. N1, Pianma; N2, 
Gongshan; L1, Lanping; L2, Weixi; L3, Deqin; J1, Benzilan. 
 
 
表1  三江并流干旱河谷样方基本信息 
Table 1  The features of six transects of vegetation survey in the Three Parallel River Region 

海拔范围 Elevation range (m) 河流 
River 

样带 
Transect 

样带地点 
Location 

坡面 
Aspect 灌丛 Shrubs 森林 Forest 

样方数 
No. of plots

N1 片马 Pianma 西坡 West 900–2,100 2,200–3,100 39 怒江 Nu River 
N2 贡山 Gongshan 西坡 West 1,100–1,900 2,000–2,900 27 
L1 兰坪 Lanping 东坡 East 1,700–2,400 2,500–3,100 32 
L2 维西 Weixi 东坡 East 2,000–2,300 2,400–2,800 28 

澜沧江 Lancang River 

L3 德钦 Deqin 东坡 East 2,000–2,600 2,700–3,200 34 

金沙江 Jinsha River J1 奔子栏 Benzilan 西坡 West 2,000–2,700 2,800–3,200 32 

 
 
罗盘测量地形的坡向和坡度。 

由于河谷干旱气候与山地湿润气候的差异, 加
上低海拔地区长期的人为活动影响, 各条海拔样带

上的植物群落样方都可以分为2个植被类型, 即低

海拔的灌草丛和中山以上的森林群落。各样带因基

带气候和人为干扰强度的差异, 2种植被类型的分

界海拔不同。 
1.3  数据分析 
1.3.1  多样性指标计算 

α多样性采用单位面积样方中的物种丰富度

值。分别统计各调查样方中全部维管束植物以及乔

木、灌木和草本植物(含蕨类)的物种丰富度。每条

样带上某一海拔的植物群落物种丰富度及草本、灌

木、乔木物种丰富度分别为该海拔全部样方物种丰

富度的平均值。 
β多样性包含两个样本之间由于物种数量减少

(nestedness)和物种更替(turnover)两个可加性成分

(Koleffet al, 2003)。在诸多β多样性指数中, Sim- 
pson相异性指数(βsim)反映了样本之间物种构成的

更替速率, 且不受样方物种丰富度的影响(Baselga, 
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2010; Baselga & Leprieur, 2015), 故用来描述同一

样带内不同海拔样方群落之间的物种更替。 

 
其中, a表示两个样方间共有的物种数, b表示在第

一个样方中出现但是在第二个样方中不出现的物

种数, c表示在第二个样方中出现但是在第一个样

方中不出现的物种数。 
计算同一样带相邻海拔间的物种更替速率时, 

由于每个海拔有2–5个样方不等, 故计算两个海拔

之间所有成对样方组合之间的βsim并求平均值。如

A、B是同一样带内的相邻海拔, A处有2个样方a1、
a2, Ｂ处有3个样方b1、b2、b3 , 则海拔Ａ、B之间

共6种a、b样方组合, 求此6种样方对之间的βsim平均

值, 得到A、B海拔之间的β多样性。 
根据野外对调查样带的植被类型划分, 用βsim

计算6条样带和2种植被类型(即低海拔的灌草丛和

中山森林), 总共12个样带段之间的β多样性。由于

不同样带段内的样方数量不同, 为了减少基数不同

导致的误差, 此处使用重复随机抽样, 每次从每条

样带段中各抽出5个样方。而后以各条样带段的5个
样方中出现的物种计算12个样带段之间的βsim。重

复抽样1,000次并计算结果的平均值, 作为样带段

间的β多样性指数。 
1.3.2  物种多样性与构成变化的环境解释和方差

分析 
运用通用线性回归模型, 分析草本、灌木、乔

木和全部物种丰富度的海拔梯度格局受相关环境

因子的影响及其区域差异。解释变量包括: (1)定量

变量: 经纬度、海拔、坡向、坡度; (2)类型变量: 流
域(金沙江、澜沧江、怒江)、植被类型(灌草丛、森

林)。其中坡向δ作三角函数变换为cos (δ), 代表光照

影响, 值域为[–1, 1], 正北为–1, 正南为1; 作三角

函数变换为sin(δ), 代表东西坡, 值域为[–1, 1], 正
西为–1, 正东为1。 

分析β多样性时, 针对3个类型变量:  
(1)植被类型差别: 0 = 相同, 1 = 不同; (2)空间

隔离: 1 = 同一样带, 2 = 同流域不同样带, 3 = 相
邻流域样带, 4 = 间隔流域样带; (3)样带植被类型: 
1 = 灌草丛带, 2 = 森林带。 

运用方差分析, 解析前述12个样带段之间的β
多样性来源。 

文中所有的计算都在R软件包中进行, βsim指数

的计算使用软件中的vegan包完成, 重复抽样的实

现则是通过在R语言中编写循环程序完成。 

2  结果 

2.1  植物物种丰富度的基本信息 
L1 (兰坪)的灌草丛带是以清香木(Pistacia wei- 

nmannifolia)、马棘(Indigofera pseudotinctoria)、胡

枝子(Lespedeza spp.) + 荩草(Arthraxon hispidus)、白
茅(Imperata cylindrica)、野艾蒿(Artemisia lavan-
dulaefolia)为优势种的干旱河谷植被类型, 森林带

是以云南松(Pinus yunnanensis)、华山松(Pinus ar-
mandii)、滇杨(Populus yunnanensis) + 野艾蒿、白

车轴草(Trifolium repens)、画眉草(Eragrostis pilosa)
为优势种的温带针阔叶混交林。 

L2 (维西)的灌草丛带是以截叶铁扫帚(Les- 
pedeza cuneata)、马棘、地菍(Melastoma dodecan-
drum) + 荩草、鬼针草(Bidens spp.)、野艾蒿为优势

种的干旱河谷植被类型, 森林带是以云南松、槲树

(Quercus dentata) + 野艾蒿、白茅为优势种的温带

针阔叶混交林。 
L3 (德钦)的灌草丛带是以川西白刺花(Sophora 

davidii var. chuansiensis)、小叶灰毛莸(Caryopteris 
forrestii var. minor) 、 华 西 小 石 积 (Osteomeles 
schwerinae) + 荩草、画眉草、阿尔泰狗娃花

(Heteropappus altaicus)为优势种的干旱河谷植被类

型, 森林带是以高山松(Pinus densata)、华山松、黄

背栎(Quercus pannosa) + 画眉草、槲蕨(Drynaria 
fortunei)、火绒草(Leontopodium spp.)为优势种的温

带针阔叶混交林。 
N1 (片马)的灌草丛带是以地菍、地桃花(Urena 

lobata)、山柳(Clethra spp.) + 荩草、白茅、鬼针草

为优势种的干旱河谷植被类型, 森林带是以尼泊尔

桤木(Alnus nepalensis)、高山桦(Betula delavayi)、云

南铁杉(Tsuga dumosa) + 常山(Dichroa febrifuga)、
箭竹(Fargesia spp.)、鼠麯草(Gnaphalium spp.)为优

势种的温带针阔叶混交林。 
N2 (贡山)的灌草丛带是以地菍、地桃花、饿蚂

蝗 (Desmodium multiflorum) + 荩 草 、 五 月 艾

(Artemisia indica)、鬼针草为优势种的干旱河谷植被

类型, 森林带是以云南松、桤木、润楠(Machilus 
spp.) + 常山、滇北悬钩子(Rubus bonatianus)、竹叶
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茅(Microstegium nudum)为优势种的温带针阔叶混

交林。 
J1 (奔子栏)的灌草丛带是以川滇野丁香(Lept- 

odermis pilosa)、川西白刺花、马棘+荩草、草沙蚕

(Tripogon spp.)、垫状卷柏(Selaginella pulvinata)为优

势种的干旱河谷植被类型, 森林带是以高山松、华

山松、山杨(Populus spp.) + 槲蕨、菝葜(Smilax spp.)、
苔草(Carex spp.)为优势种的温带针阔叶混交林。 

按流域来看, 怒江两条样带100 m2样方面积上

的平均植物物种丰富度分别为N1 (片马) 36.0 ± 13.8
和N2 (贡山) 46.4 ± 15.4种, 高于澜沧江L1 (兰坪) 
34.7 ± 9.1种、L2 (维西) 32.7 ± 14.2种和L3 (德钦) 
18.1 ± 6.2种, 其中怒江贡山样带的平均物种丰富度

最高。白马雪山东坡的J1样带平均物种丰富度18.7 ± 
8.1种, 与其西坡相对的L3样带的物种丰富度值彼

此接近且最低。同一流域内不同样带相比, 怒江北

段的样方物种平均丰富度高于南段, 而在澜沧江是

南段的该值高于北段。 
按植物生长型比较, 草本植物物种丰富度普遍

较高, 怒江两条样带样方平均的草本物种丰富度大

约为灌木种的2.5倍(附录1); 在澜沧江中、南部的2
条样带, 样方草本种与灌木种的平均丰富度约2:1; 
但在澜沧江北部样带和金沙江样带中, 样方草本物

种与灌木物种的丰富度接近1:1。草本种与灌木种丰

富度的比值从西向东沿着怒江、澜沧江、金沙江逐

渐下降, 主要是草本种丰富度显著降低。乔木种丰

富度则在各个流域较为相近 , 在6条样带均处于

0.5–2.8种/100 m2范围。 
按植被带比较, 怒江流域森林带与灌草丛带草

本物种数目的差异最大, 澜沧江和金沙江流域森林

带与灌草丛带草本物种数目较为相近; 所有流域的

森林带灌木物种数目基本都要大于灌草丛带, 但数

目差异与草本数目相比差异不大; 森林带和灌草丛

带的乔木物种数目差异显著, 灌草丛带乔木物种数

很少乃至为零。 
2.2  植物物种丰富度的海拔梯度格局 

6条样带植物物种丰富度在海拔梯度上具有不

太一致的格局(图2), 其中怒江两条样带都分别在

2,000 m及以下和在2,800 m附近出现峰值; 澜沧江

南部和北部样带的丰富度峰值出现在海拔2,700– 
2,800 m, 而中部样带的峰值在海拔2,000 m以下; 
金沙江样带的物种丰富度从2,300 m以上随海拔上

升而增加, 在3,300 m处达到峰值。 
从不同的植物生长型来看, 对于草本植物, 金

沙江样带和澜沧江北部样带丰富度最低, 澜沧江

中、南部两条样带丰富度与怒江样带接近, 但怒江2
条样带在海拔2,000 m以下分别出现1个显著的高峰

值。除此之外, 其余样带的海拔梯度格局不明显。

对于灌木种, 海拔梯度格局同样不明显, 但各条样

带都在海拔2,300–2,400 m出现较低值, 怒江2条样

带灌木种丰富度高峰值出现在海拔2,600–2,800 m, 
澜沧江样带的灌木种丰富度海拔梯度格局均不明

显, 而金沙江样带灌木种丰富度随海拔上升而增

加。乔木种丰富度除金沙江样带呈现随海拔上升而

增加的趋势外, 其余样带峰值都在海拔2,300–2,900 
m出现。 
2.3  植物物种丰富度格局的地理环境解释 

区内植物物种分布格局受到地理环境因子的

影响, 如表2所示。总体来讲, 各层植物物种均沿着

纬度和海拔梯度升高而丰富度显著增加, 其中草本

层和灌木层增加更为显著, 但乔木种基本不随着地

理梯度的变化而变化; 相比草本层和乔木层, 灌木

物种丰富度沿着经度自西向东显著增加。从流域方

面分析, 澜沧江样带样方的物种丰富度整体上与金

沙江样带没有显著区别, 尽管草本多样性偏高, 灌
木多样性偏低, 但只有乔木种丰富度显著低于金沙

江样带。尽管怒江样带的样方中全部种、灌木和草

本种丰富度显著高于金沙江和澜沧江样带, 但乔木

种丰富度的差异并不显著。从植被类型方面来分析, 
森林带内样方中的草本物种丰富度显著低于灌草

丛带样方, 而且拥有后者不具备的乔木种, 但灌木

种丰富度的多样性差别并不显著, 而森林带与灌草

丛带的物种丰富度在整体上也没有显著差异。 
在样方尺度上, 地形特征影响物种丰富度的分

布。坡向与样方草本层物种和物种总数显著负相关, 
即北坡草本物种数高于南坡。坡度对灌木和草本物

种数都有接近显著的影响, 坡度越大, 草本物种多

样性越低, 而灌木种多样性越高, 但对乔木种和总

种数影响不显著。以上模型变量总共解释了草本生

物多样性67.13%的变异, 解释了灌木生物多样性的

34.10%, 解释了乔木生物多样性的40.65%, 解释了

总体植物生物多样性的71.26%。 
2.4  植物β多样性的空间格局 

总体来看, 三个流域的6条样带中物种更替的 
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图2  三个流域6条植被样带中全部植物和不同生长型物种丰富度的海拔梯度分布。N1: 怒江片马; N2: 怒江贡山; L1: 澜沧

江兰坪; L2: 澜沧江维西; L3: 澜沧江德钦; J1: 金沙江奔子栏。 
Fig. 2  Elevational gradients of species richness of all plants and different growth-forms for the six vegetation transects in the three 
watersheds. N1, Nu River Pianma; N2, Nu River Gongshan; L1, Lancang River Lanping; L2, Lancang River Weixi; L3, Lancang 
River Deqin; J1, Jinsha River Benzilan. 
 
 
 
表2  植物群落样带物种丰富度格局GLM模型的回归系数及其统计显著性(† 代表类别变量, 对应的系数代表类别变量不同

水平与模型缺省水平, 即截距的差异值, 这对应的河流是金沙江, 对应的植被带是灌草丛带。统计检验的显著性: ***P<0.001; 
** P<0.01; * P<0.05; # 0.05< P<0.1)。 
Table 2  The coefficients and corresponding statistic significance of the generalized linear models for species richness patterns of 
the plant communities transects. † refers to categorical variable, the corresponding coefficient equals to the intercept difference be-
tween the referring level and the default level, which is the Jinsha River when considering the variable “river”, and the Shrub & Herb 
section when considering the variable “vegetation type”. 
环境因子 
Environmental factors 

草本种 
Herb species 

灌木种 
Shrub species 

乔木种 
Tree species 

全部种 
Total species 

纬度 Latitude 0.233*** 0.332*** 0.404*** 0.286*** 
经度 Longitude –0.561 1.417** 0.775 0.227 
海拔 Elevation 3.11E-4*** 4.01E-4** 4.54E-4 3.71E-4*** 
坡向 余弦 Aspect cos –0.124*** 0.033 0.021 –0.078** 
坡向 正弦 Aspect sin –0.019 0.204*** 0.562*** 0.084** 
坡度 Slope –2.851E-3# 4.501E-3# –4.989E-5 –0.550E-3 
澜沧江 Lancang River† 0.308 –0.685** –2.046*** –0.201 
怒江 Nu River† 1.783*** 1.190*** 0.622 1.554*** 
森林段 Forest section† –0.221* 0.061 1.074*** –0.062 
Adj.-R2 0.671 0.341 0.407 0.713 
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图3  不同样带植被沿海拔梯度的物种更替率(以Simpson指数表示) 
Fig. 3  The species turnover rate (Simpson index) of plant community along the elevational transects of vegetation 
 
 
平均水平存在明显的差异。对于怒江西坡, 北部贡

山样带的βsim (0.870±0.095)大于南部的片马样带; 
而对于澜沧江东坡的3条样带, 海拔梯度上βsim平均

值从南向北有降低趋势, 分别为0.915 ± 0.033 (兰
坪), 0.863 ± 0.037 (维西)和0.581 ± 0.108 (德钦); 金
沙江样带处于白马雪山东坡, 与澜沧江的德钦样带

(L3)处在同一纬度, 但βsim(0.731 ± 0.098)高于后者。 
6条样带的物种更替速率也呈现了不一致的海

拔梯度格局(图3)。位于白马雪山东、西坡的金沙江

样带J1和澜沧江样带L3, 其βsim大致呈现了单峰格

局, 且两者的最高值都出现在海拔2,800 m; 澜沧江

样带L2的βsim峰值下降到海拔2,300–2,400 m处, 而
澜沧江样带L1的βsim却在此海拔位置以上继续增

大。怒江南北两条样带的物种更替速率呈现相反的

海拔梯度格局。在南部片马的样带N1, βsim有大致向

上的单峰格局, 高值区在海拔2,100–2,800 m之间; 
而北部贡山的样带N2, βsim却表现了一个明显的倒

单峰格局 , 在低海拔段数值最高 , 而在海拔

2,400–2,600 m段最低。 
2.5  样带间植物β多样性的格局 

12个样带段的随机抽样(重复1,000次)统计表明

(附录2), 群落间物种构成的变异性很大, βsim值为

0.845 ± 0.118。总体上, 样带森林段之间的物种更替

率与低海拔灌草丛段相近 , βsim值分别为0.844 ± 
0.105和0.850 ± 0.121, 并且单一因素的差异在统计

上不显著。 

所有样带的森林段或灌草丛段, 都是与同一样

带的另一部分(灌草丛段或森林段)之间的物种更替

率最小, βsim均值为0.687, 小于同一流域不同样带

相同植被段之间物种更替率的均值(灌草丛段之间 
= 0.797; 森林段之间 = 0.776), 更小于所有样带相

同植被段之间的更替率均值 (灌草丛段之间  = 
0.850; 森林段之间 = 0.844)。 

金沙江样带两段与相邻的澜沧江6个样带段之

间的βsim(0.905 ± 0.055)小于其与怒江4个样带段βsim

的均值(0.958 ± 0.015); 而所有澜沧江样带段与怒

江样带段之间βsim值0.846 ± 0.086, 小于其与金沙江

样带段之间的指数均值0.905 ± 0.055。 
方差分析结果表明, 以样带植被带段为统计单

位的物种更替的所有变化中, 空间隔离因素可以解

释34.2%, 而植被类型差异仅能解释不到0.5%。 

3  讨论 

3.1  植物α多样性海拔梯度的比较和影响因素 
作为生物多样性的全球热点区域, 滇西北三江

并流地区的植被和生物多样性分布格局引人注目, 
尤其是独具特色的平行岭谷地貌带来的显著海拔

梯度分异(明庆忠和史正涛, 2007)。此前, 对于境内

的高黎贡山(王志恒等, 2004; 孙振华等, 2007; Wang 
et al, 2007)、梅里雪山(张志明等, 2009)、玉龙雪山

(冯建孟等, 2006)等已有不少相关的研究, 但都是基

于区域物种分布海拔范围数据推算的结果, 均发现



448 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 24 卷 

这些山地植物物种丰富度的海拔分布呈现单峰格

局。Yang等(2016)基于1,000 m2样带对白马雪山东西

坡物种丰富度进行的对比分析也大致反映了类似

的趋势。但是, 本文比较3个流域中分布在南北不同

纬度的6条海拔样带的α多样性格局, 发现局部尺度

的物种丰富度海拔格局并不一致。其中怒江2条样

带和澜沧江中、南部的2条样带都显示了在海拔

2,000 m左右的高峰值, 并特别表现在灌木种和草

本种, 而位于区域东北部白马雪山东西坡的金沙江

样带(J1)和澜沧江样带(L3)都显示α多样性峰值在海

拔3,000 m以上, 特别是木本植物。 
这两种α多样性海拔梯度模式的存在与区域气

候的整体格局应有密切联系。由于印度洋季风对区

域气候的主导性影响, 区域内降水整体上呈现西高

东低、南高北低的趋势(吴绍洪等, 2009), 高黎贡山

北段西坡和白马雪山北段东坡分别成为区域的“湿
极”和“旱极”, 因此在海拔梯度的下部, 流域内从西

向东、从南向北所受的干旱胁迫渐趋严重, 而山地

中上部的森林带内湿度差逐渐减小。这种环境变化

可以解释诸样带之间灌木种丰富度自西向东显著

增加, 而草本种和乔木种丰富度(不显著)降低的格

局(表2); 而灌木和草本种丰富度随海拔上升而显

著增加的趋势也应与水分条件同方向改善有直接

的联系。同时, 水分条件的限制也强化了局部地形

特征对物种丰富度的影响, 如草本和乔木种的丰富

度从北坡向南坡降低, 灌木种则相反; 草本和乔木

种丰富度随坡度增大而减少, 灌木种则增加。这3
种生长型的种丰富度在局部和区域尺度上的差异

性变化具有一致性的格局, 显示水分条件在不同尺

度上对区内植物物种多样性分布具有突出的限制

作用, 以及灌木生长型对干旱气候的适应。灌草丛

带的植被极为特殊, 与非洲和印度等地大量分布的

稀树干草原(Savanna)植被的外貌、结构和区系等相

似(欧晓昆和金振洲, 1996)。灌木生长型主要存在于

灌草丛带, 其优势种以马棘、清香木、地菍、地桃

花、川西白刺花等适应干旱气候的灌木为主, 自西

向东不同流域水分减少, 使得适应湿润气候的草本

和乔木物种减少, 适应干旱气候的灌木物种优势突

出, 稀树干草原植被更为典型, 从而造成了灌木生

长型与木本和草本的分布差异。 
3.2  物种更替的区域格局与主导因素 

不同植被类型之间的交错带通常导致海拔梯

度上β多样性的峰值 (沈泽昊等 , 2004; Rossatto, 
2009)。在研究区内三个流域的6条植被样带上, β多
样性同样显示了多种海拔梯度格局, 包括单峰、上

升梯度、平台甚至中部低谷等(图3)。不同位置的样

带所显示出的β多样性海拔梯度变化均有不同, 这
主要与样带每个海拔梯度上所取样方较少从而导

致物种随机变化较大有关。但总体来看, 这些起伏

之中存在的峰值都与样带上不同植被类型之间的

过渡带海拔密切相关。白马雪山东、西坡样带(J1
和L3)处于同一纬度, 灌丛带过渡到森林带的海拔

都在2,700–2,900 m。澜沧江中、南段的两条样带L1
和L2上这一植被交错带在2,300–2,400 m之间也对

应于β多样性峰值。怒江北部N2样带的β多样性海拔

梯度在1,900–2,000 m出现峰值, 南部N1样带的β多
样性海拔梯度在2,100–2,200 m出现峰值, 均对应于

两条样带的植被交错带。β多样性主要受到空间距

离和环境距离的影响, 本研究中样带内样方之间的

空间距离基本相近, 差别在于环境距离不同。环境

距离是由环境因子差异所产生, 各海拔梯度之间海

拔距离相近, 依赖于海拔变化所产生的温度和降水

变化也相近, 因此植被类型的变化便成为了影响环

境变化的主要因素。在剧烈的环境变化条件下, 植
物物种的β多样性也会显示出峰值。也正是这些原

因形成了β多样性随海拔呈波浪式变化, 且在植被

类型过渡带处呈现峰值的特点。 
群落物种构成的更替主要受环境差异和距离

产生的扩散限制影响(Graham & Fine, 2008; Novillo 
& Ojeda, 2014); 且在区域尺度上, 扩散限制的成因

往往不仅仅是空间几何距离(Qian et al, 2009; Sven-
ning et al, 2010)。分隔在3条河流中的6条样带12个
植被带段之间的物种更替显示了3方面因素的影响, 
但最为突出的显然是地形隔离对物种分布的影响

(附录2)。一方面, 因为不同河流样带段之间的几何

距离常常小于同一河流不同样带段之间的距离, 如
N1–N2的距离就大于N1–L1、N1–L2、N2–L1、N2– 
L2、N2–L3以及N2–J1, 而L3–J1的距离小于L2–L3
和L1–L3, 但不同河流之间样带段的物种更替率明

显较大; 而同一样带上、下两段之间主要由于气候

差异产生的物种更替率效应远低于区域隔离的效

应。另一方面, 位于海拔梯度下部的干旱河谷灌草

丛植被之间比中部森林带之间的隔离程度应该更

强。可见在研究区域尺度上, 岭谷地形隔离对植物
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群落的物种更替具有最重要的影响。当然, 由于经、

纬度方向上明显的气温和降水梯度的存在, 区域环

境(特别是气候)梯度可能是未能解释的物种更替格

局变异性的另一重要原因。 
怒江、澜沧江和金沙江三个流域6条样带植物

种α和β多样性海拔梯度的变化格局, 反映了它们与

区域内显著的地形起伏隔离、气候垂直梯度与地理

分异之间的联系, 这也许正是区内生物多样性丰富

的重要成因。大量的生物多样性区域研究也都证实

了气候和环境隔离因素的贡献(Peixoto et al, 2014; 
Yang et al, 2016)。本研究没有直接分析物种丰富度

和物种更替的空间格局与气候因子的定量关系, 主
要是因为在这一地形起伏剧烈的区域, 缺少高空间

分辨率的气候数据来准确描述气温和降水的地理

变异, 而基于少数气象台站的观测数据难以胜任相

关的分析。随着更多观测数据的积累, 未来有望更

细致地分析和理解本区生物多样性及其分异格局

的环境机制。 
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附录1  怒江、澜沧江和金沙江6条样带的植物物种丰富度的均值(100 m2样方内)和变化范围(括号内), 包括全部种、乔木、灌

木和草本(含蕨类)种类。 
Appendix 1  The mean values and value ranges (in parenses) of species richness within the plot area 100 m2 of the six altitudinal 
transects in Nu River, Lancang River and Jinsha River, including total species richness and those of trees, shrubs, herbs (ferns). 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2015361-1.pdf 
 
附录2  不同样带段之间的物种更替率(Simpson指数)。样地代号见表1。s: 灌草丛段; f: 森林段。 
Appendix 2 Species turnover rate (Simpson index) between sections of the sampled transects. The plot codes refer to Table 1. S, 
Shrubs and herbs section of the transect; f, Forest section of the transect. 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2015361-2.pdf 
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附录1  怒江、澜沧江和金沙江6条样带的植物物种丰富度的均值(100 m2样方内)和变化范围(括号内), 包括全部种、乔木、灌

木和草本(含蕨类)种类。 
Appendix 1  The mean values and value ranges (in parenses) of species richness within the plot area 100 m2 of the six altitudinal 
transects in Nu River, Lancang River and Jinsha River, including total species richness and those of trees, shrubs, herbs (ferns). 
样带  
Transect 

全部物种 
Total species 

乔木种数 
Tree species 

灌木种数 
Shrub species 

草本种数 
Herb species 

J1 8.7 (1–24) 8.2 (2–18) 1.9 (0–11) 18.7 (6–47) 
L1 21.6 (6–39) 11.2 (0–25) 1.9 (0–10) 34.7 (19–51) 
L2 22.9 (0–54) 9.3 (0–24) 0.5 (0–4) 32.7 (1–69) 
L3 9.6 (1–25) 7.9 (2–15) 0.5 (0–4) 18.1 (7–39) 
N1 30.9 (12–66) 13.4 (4–29) 2.2 (0–14) 46.4 (27–91) 
N2 23.7 (9–59) 9.7 (2–24) 2.8 (0–14) 36.0 (15–68) 
 
 
 
附录2  不同样带段之间的物种更替率(Simpson指数)。样地代号见表1。s: 灌草丛段; f: 森林段。 
Appendix 2  Species turnover rate (Simpson index) between sections of the sampled transects. The plot codes refer to Table 1. S, 
Shrubs and herbs section of the transect, f, Forest section of the transect. 

 J1-s J1-f L1-s L1-f L2-s L2-f L3-s L3-f N1-s N1-f N2-s 
J1-f 0.608           
L1-s 0.959 0.959          
L1-f 0.955 0.907 0.822         
L2-s 0.926 0.929 0.697 0.634        
L2-f 0.932 0.918 0.738 0.660 0.520       
L3-s 0.787 0.827 0.957 0.945 0.928 0.940      
L3-f 0.916 0.846 0.950 0.884 0.903 0.935 0.825     
N1-s 0.968 0.949 0.779 0.819 0.725 0.742 0.960 0.975    
N1-f 0.978 0.965 0.924 0.799 0.787 0.824 0.972 0.940 0.685   
N2-s 0.967 0.955 0.807 0.802 0.739 0.781 0.950 0.923 0.606 0.652  
N2-f 0.958 0.928 0.883 0.738 0.798 0.779 0.954 0.910 0.725 0.628 0.664 
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