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生态因子对大理苍山种子植物多样性分布格局的影响
杨    涛1    尹志坚2    李新辉1

( 1. 西南林业大学生态与水土保持学院，云南 昆明 650233；2. 国家林业局昆明勘察设计院，云南 昆明 650216)

摘要： 运用物种丰富度、Shannon 指数表征 alpha（α）多样性，用 Bray-curtis 指数表征 beta（β）多

样性，同时运用距离矩阵多重回归和方差分解的方法，探讨大理苍山种子植物的 α 多样性和 β 多样

性与年平均降水量、年平均温度、坡度、坡向、岩石类型和土壤类型等环境因子之间的关系。结果

表明：苍山地区种子植物物种丰富度与属丰富度分布格局相同，且丰富度与海拔高度呈单峰曲线关

系，属最大丰富度在海拔 2 000 m 左右，物种最大丰富度在海拔 2 500 m 左右；α 多样性和 β 多样性

与各环境因子之间显著相关；对 α 多样性来讲，年平均降水量和岩石类型联合的相对解释能力最

大，两者共同解释比例为 85%；β 多样性的解释能力最强的为年平均降水量，其解释率为 83%，岩

性的解释率为 78%，两者共同作用的解释率为 88%。因此，本研究表明研究区域的种子植物多样性

主要是由气候、土壤以及地形共同影响下形成的。无论是 α 还是 β 多样性，环境变量的解释量都占

了绝大部分，故推测生态位作用对本区群落的形成和维持具有重要影响。
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Abstract: Species richness, Shannon index to characterize alpha (α) diversity, Bray-curtis index to character-
ize beta (β) diversity and distance matrix multiple regression and variance decomposition methods were used to
explore the relationship between α diversity and β diversity of  seed plants  in  Dali  Cangshan and environmental
factors such as annual mean precipitation, annual mean temperature, slope, aspect, rock type and soil type. Res-
ults show that the species richness and genus richness distribution pattern of seed plants in Cangshan area are the
same, and the richness has a single-peak curve relationship with altitude. The maximum abundance is about 2 000 m
above sea level, and the maximum richness of species is about 2 500 m above sea level. There is a significant cor-
relation between α diversity and β diversity and various environmental factors. For α diversity, the annual relative
precipitation and rock type combination have the highest relative interpretation ability, and the common interpret-
ation ratio is 85%. The most interpretative ability of β diversity is the annual average precipitation, the interpreta-
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tion rate is 83%, the interpretation rate of lithology is 78%, and the interpretation rate of the 2 is 88%. Therefore,
this study indicates that the diversity of seed plants in the study area is mainly formed by the combination of cli-
mate, soil and topography. Regardless of the α or β diversity, the explanatory variables of environmental variables
account  for  the  majority,  so  it  is  speculated  that  the  niche  effect  has  an  important  impact  on  the  formation  and
maintenance of the community in this area.

Key words: species diversity；richness；α diversity；β diversity；Cangshan

物种是构成生物多样性的基本单元，也是

探讨物种多样性演变、自然资源和生态功能发

挥作用的基本单位 [1]，物种 α多样性衡量了生境

内或者样方内物种的组成情况，物种丰富度和

Shannon多样性指数是经常使用的衡量指标。大

部分的研究表明，物种丰富度与海拔之间呈现

先上升后下降的单峰曲线格局 [2]，这些格局的

形成很可能与降水量、温度、地形等因素有

关系 [3]。

物种 Beta多样性则是用来表征物种组成在时

空尺度上的变化，即不同区域、样方或时间之间

的物种变化的量度。一般情况下，环境的异质性

越高，β多样性也会越高。β多样性的衡量方法很

多，如 Bray-curtis指数、Jaccard相异指数等，它

主要与降水量差异、温度变化、地形差异、地理

距离等因素有关[4 -5]。

研究物种 α和 β多样性与环境因子之间的关

系、以及内在的影响因素是当前生物多样性研究

的重点之一。本研究关注苍山地区植物物种 α多

样性和 β多样性的变化样式及其影响因素，研究

了植物多样性与年平均降水量、年平均温度、坡

度、坡向、岩石类型和土壤类型等因子的关系，

分析它们对植物多样性的解释能力，推测本研究

区植物多样性的形成原因和维持机制。

1    研究区概况

苍山位于云南省大理白族自治州境内，由

19座海拔 3 074～4 122 m的山峰组成，地跨大理

市、洱源县和漾濞县 3县（市），地处东经

99°55′～100°12′、北纬 25°34′～26°00′，最高峰马

龙峰（4 122 m）与东坡的大理湖盆（1 966 m）相

对高差 2 156 m[6]。

苍山处于低纬度高原，气候属亚热带高原季

风气候，分为旱雨两季。年均气温 15.1 ℃，年平

均降水量 1 000～1 100 mm，相对湿度 65%[7]。山

麓到山顶分布有亚热带、暖温带、温带以及寒

温带。

2    研究方法

2.1    数据来源

植物物种以及各种植物分布的海拔范围信息

是本研究的基础，根据《大理苍山种子植物区系

的研究》 [8]，删除没有海拔记录的物种，建立参

与分析的种子植物名录，共有种子植物 131科

596属约 1 519种，并录入其分布海拔范围等信息

数据建立物种数据库。

年平均温度和年平均降水量的数据来源于网

站 http://www.worldclim.org/；DEM数据（Digital
Elevation Model）来自于 http://gdem.ersdac.jspacesy-
stems.or.jp/feature.jsp，分辨率为 30 m×30 m。本研

究所使用的土壤类型和岩性类型数据来源为

http://www.isric.org/data/data-download。
2.2    分析方法

2.2.1    地形分异特征

首先，由低海拔到高海拔，根据苍山地区的

海拔特征可将该区分为若干个海拔段。最高峰马

龙峰 4 122 m，东坡大理湖盆 1 966 m，所以从

2 000 m开始划分海拔段，同时由于苍山地区海拔

在 4 000 m以上的面积比较小，因此将 4 000 m以

上单独作为 1个海拔段。本研究从 2 000 m开始，

每 100 m为 1个海拔段，共 21个海拔段。

2.2.2    环境因子及地形因子计算

为了研究苍山地区植物群落与环境因子（以

年平均降水量和年平均温度为代表）之间的关

系，从WorldClim v1.4（http://www.worldclim.org）
这一数据库中获得每个海拔段内各个点的降水

量、温度等数据，并求得各海拔段内的年平均降

水量、年平均温度。环境因子之间差异则是通过

对各海拔段内年平均降水量、年平均温度，运用

R软件 fossil软件包[9] 计算得出。

DEM以及由此生成的 DEM模型能够容易地

提取坡向、坡度等各种地形特征参数，同时能够

对具有不同地形特征的区域面积进行计算[10]。为

此基于研究区的 DEM模型以及土壤和岩石图
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层，利用 ArcGIS，在每一个海拔段内，计算每一

度的坡度（0°～90°）所占有的面积、每一度坡向

的面积（0°～259°，以正南为 0°）、每一种土壤

类型及每一种岩石类型所占有的面积。使用 Shan-
non公式计算每一个海拔段内的岩石、土壤、坡

度 、 坡 向 的 α多 样 性 指 数 ， 同 时 使 用 Bray-
curtis公式计算各海拔段之间的岩石、土壤、坡

度、坡向的 Bray-curtis指数。将年平均降水量、

年平均温度、岩石、土壤、坡度、坡向、坡位或

者相关的差异作为解释变量本别对 Shannon多样

性和 Beta多样性进行分析。

为了分解物种多样性矩阵总的变异，将坡

向、坡度、岩性、土壤、年平均温度差异、年降

量差异这 6个因子经过 packfor[11] 软件包中的 for-
ward.sel函数对因子进行筛选，保留相关性显著的

因子。然后将这些因子使用 vegan软件包中的

varpart这一函数进行进行进一步的分析，该方法

可以将一个变量的变异划分为 2～4个解释变量的

解释力及组合，各个因素解释力的大小则是用

RDA分析校正了的 R2 来衡量的[12]。

2.2.3    物种多样性测度方法

1）α多样性测度方法。

Shannon指数：

H = −
s∑

i=1

Pi ln Pi

式中：Pi 为种 i的相对比例，s为物种数目。

2）β多样性测度方法。

Bray-curtis指数（CN）：
CN = (A+B−2J)/(A+B)

式中：A为样地 a的物种数；B为样地 b的物种

数；J为样地 a和 b共有物种数。

3    结果与分析

3.1    属、种丰富度随海拔梯度的变化

通过计算在不同的海拔段属、种的丰富度发

现，2个分类群水准的丰富度具有相似的变化规

律；属、种丰富度与海拔梯度均呈现单峰曲线关

系，在低海拔区域，随着海拔的升高，丰富度呈

逐渐上升趋势，而在高海拔区域随海拔的升高，

丰富度呈逐渐下降趋势，即在中间海拔区域丰富

度最高，其中，物种丰富度的最大值出现在海拔

2 500 m左右，属的丰富度的最大值出现在 2 400 m
左右（图 1）。
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图 1    苍山地区种子植物属和种的丰富度

沿海拔梯度变化
Fig. 1　The genus and species richness of seed plants in

Cangshan area vary along the elevation gradient
 

苍山地区沿海拔森林类型依次为暖性云南松

林（ 2 000  m左右）、半湿性暖性常绿阔叶林

（2 500 m左右）、温凉针阔混交林（2 800 m左

右）、温凉针叶林（3 100 m左右）、苍山冷杉林

（3 500 m左右）、杜鹃灌木林（3 800左右）以及

杜鹃灌丛和草甸（4 000 m以上）直至马龙山顶[13]。

在各海拔带中菊科（Asteraceae）植物优势明显，

各海拔带内也均有优势明显的属（表 1）。

表 1    苍山地区各海拔带内物种数以及主要科属统计

Table 1    Number of species and major families in various altitude zones in Cangshan area

海拔带/m 物种总数 超过50种的科 物种数 超过10种的属 物种数

2 000～2 100 661 菊科（Asteraceae） 53 铁线莲属（Clematis） 11

蝶形花科（Fabaceae） 53 榕属（Ficus） 10

蓼属（Polygonum） 10

2 100～2 200 685 菊科（Asteraceae） 58 铁线莲属（Clematis） 10

蝶形花科（Fabaceae） 50 蓼属（Polygonum） 10
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　续表 1    
海拔带/m 物种总数 超过50种的科 物种数 超过10种的属 物种数

2 200～2 300 737 菊科（Asteraceae） 68 铁线莲属（Clematis） 10

蓼属（Polygonum） 10

蝶形花科（Fabaceae） 52 杜鹃属（Rhododendron） 10

千里光属（Senecio） 10

2 300～2 400 748 菊科（Asteraceae） 71 杜鹃属（Rhododendron） 11

铁线莲属（Clematis） 10

珍珠菜属（Lysimachia） 10

马先蒿属（Pedicularis） 10

2 400～2 500 762 菊科（Asteraceae） 77 杜鹃属（Rhododendron） 12

珍珠菜属（Lysimachia） 11

蓼属（Polygonum） 10

2 500～2 600 778 菊科（Asteraceae） 73 杜鹃属（Rhododendron） 14

珍珠菜属（Lysimachia） 12

铁线莲属（Clematis） 11

凤仙花属（Impatiens） 10

马先蒿属（Pedicularis） 10

蓼属（Polygonum） 10

2 600～2 700 796 菊科（Asteraceae） 74 马先蒿属（Pedicularis） 12

蓼属（Polygonum） 12

杜鹃属（Rhododendron） 12

凤仙花属（Impatiens） 11

蔷薇科（Rosaceae） 52 珍珠菜属（Lysimachia） 11

铁线莲属（Clematis） 10

卫矛属（Euonymus） 10

金丝桃属（Hypericum） 10

2 700～2 800 770 菊科（Asteraceae） 72 蓼属（Polygonum） 14

杜鹃属（Rhododendron） 12

卫矛属（Euonymus） 11

紫菀属（Aster） 10

铁线莲属（Clematis） 10

马先蒿属（Pedicularis） 10

2 800～2 900 746 菊科（Asteraceae） 71 蓼属（Polygonum） 15

杜鹃属（Rhododendron） 14

卫矛属（Euonymus） 12
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3.2    α 多样性

由 Pearson相关矩阵不仅可以看出 α多样性与

环境因子之间的变化关系，还可知 Shannon多样

性指数与年平均降水量、年平均温度、岩性相关

　续表 1    
海拔带/m 物种总数 超过50种的科 物种数 超过10种的属 物种数

马先蒿属（Pedicularis） 12

紫菀属（Aster） 10

铁线莲属（Clematis） 10

2 900～3 000 714 菊科（Asteraceae） 71 杜鹃属（Rhododendron） 20

马先蒿属（Pedicularis） 14

蓼属（Polygonum） 14

紫菀属（Aster） 11

卫矛属（Euonymus） 11

灯心草属（Juncus） 11

3 000～3 100 660 菊科（Asteraceae） 67 杜鹃属（Rhododendron） 21

马先蒿属（Pedicularis） 13

蓼属（Polygonum） 13

紫菀属（Aster） 10

卫矛属（Euonymus） 10

灯心草属（Juncus） 10

3 100～3 200 549 菊科（Asteraceae） 59 杜鹃属（Rhododendron） 16

马先蒿属（Pedicularis） 12

紫堇属（Corydalis） 11

蓼属（Polygonum） 11

3 200～3 300 457 / / 杜鹃属（Rhododendron） 15

马先蒿属（Pedicularis） 12

紫堇属（Corydalis） 11

蓼属（Polygonum） 10

3 300～3 400 387 / / 杜鹃属（Rhododendron） 15

马先蒿属（Pedicularis） 13

紫堇属（Corydalis） 11

蓼属（Polygonum） 10

3 400～3 500 341 / / 杜鹃属（Rhododendron） 16

马先蒿属（Pedicularis） 12

蓼属（Polygonum） 10

3 500～3 600 290 / / 杜鹃属（Rhododendron） 15

3 600～3 700 252 / / 杜鹃属（Rhododendron） 13
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性最大（图 2）。其中，与年平均温度和岩性

呈正相关，其 Pearson相关系数分别为 0.872（P<
0.01）和 0.835（P<0.01）；与年平均降水量呈负

相关，相关系数为−0.893（P<0.01）。
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图 2    Shannon 多样性指数与各环境因子之间、及各环境因子之间的相关性

Fig. 2　Correlation between Shannon diversity index and various environmental factors, and
the correlation among environmental factors

经过因子筛选，平均降水量和岩石类型的组

合对 Shannon多样性的解释量最大，年平均降水

量对 α多样性的解释比例为 79%；坡向对 α多样

性的解释比例为 68%，两者共同解释比例为 85%
（图 3）。
3.3    β 多样性

苍山地区 β多样性与各环境因子之间均呈显

著的相关性，β多样性与各环境因子之间、各环

境因子之间均呈正相关（图 4）。其中，β多样性

与各环境因子之间的相关性中，Pearson相关系数

最大的为年平均降水量、年平均温度、岩性，分

别 为 0.912（ P<0.01）、 0.908（ P<0.01）、 0.885
（P<0.01）。

  

0.17 0.62 0.06

降水 岩石类型

Shannon 指数 残值 = 0.15

图 3    年平均降水量、岩石类型对

α 多样性的解释比例
Fig. 3　Interpretation of the annual average precipitation

and lithology to α diversity
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年平均降水量变化、岩性差异组合对 β多样

性的解释量最大，年平均降水量变化对 β多样性

的解释率为 83%，岩性差异对 β多样性的解释率

为 78%，两者共同作用的解释率为 89%（图 5）。
 
 

海拔
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图 4    β 多样性与各环境因子之间、各环境因子之间的相关性

Fig. 4　Correlation between β diversity and various environmental factors, and the correlation among environmental factors

 
 

0.10 0.73 0.05

降水变化 岩石类型差异

β 多样性 残值 = 0.11

图 5    年平均降水量、岩性对 β 多样性的解释比例
Fig. 5　Interpretation ratio of annual average precipita-

tion and lithology to β diversity

4    结论与讨论

物种丰富度是表示物种多样性最真实、最客

观的指标之一[14]。大多数的研究表明中海拔水平

拥有最高的位置丰富度 [15-17]。在本研究中，物种

丰富度随海拔的升高呈现单峰曲线关系，也就是

说中海拔物种丰富度水平最高，属的丰富度也显

示了相近的趋势。苍山地区种子植物的物种丰富

度随海拔的升高呈现先增加后减少的分布格局，

在海拔 2 500 m左右物种丰富度最大。海拔梯度

的变化事实上对应着降水和热量条件的梯度变

化 [18-19]，所以海拔的影响事实上响应了气候因子
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的综合影响 [20-21]。在大多情况下，低海拔的湖盆

地区（2 100 m以下）受河谷气候条件和特殊的地

形环境影响，这一区域温度较高而降水相对较

少，植物生长季节所需的热量充足而水分常相对

缺少，而且这一区域受人为干扰程度较大；相

反，在高海拔地段水分虽然充足，但植物分布的

主要限制因子或许又变成了热量，该区域的寒冷

气候使土壤生成和植物生长缓慢，加之又有各种

自然灾害，严酷的环境超出了绝大多数物种生存

所能够忍受的极限，故而物种也较少。相比于低

海拔和高海拔区域，在中海拔地段可能是热量和

水分分配最适合的生境，是两个极端区域植物种

类分异的过渡区域，再加上人为干扰较少，从而

使资源的可利用率提高，因此中海拔区域物种多

样性较高[22]。

群落或生境的物种结构及组成的复杂程度能

够用 Shannon多样性指数来全面反映。在本研究

中，采用 Shannon多样性指数研究苍山地区种子

植物 α多样性，它与物种丰富度一样，随海拔上

升呈现相似的单峰曲线关系。通过因子的选择和

方差分析表明对 Shannon多样性指数解释力最大

的组合是年平均降水量和岩石类型两个因子，而

不是显著性最高的 2个因子组合（年平均降水

量、年平均温度），这是由于因子之间的共线性

关系导致的，正如年平均降水量和年平均温度之

间有明显的共线性关系，而年平均降水量和岩石

类型之间没有显著的共线性关系，而且通过因子

的选择发现，除了年平均降水量这个最大的因素

外，岩石类型的贡献最大而达到显著，故它们的

组合能解释研究区最多的种子植物 α多样性，联

合达到了 85%。

β多样性的格局是由样方或区域之间的环境

或者地理差异作用下形成及维持的。本区域的种

子植物 β多样性与年平均降水量差异、年平均温

度差异、岩石类型差异、土壤类型差异、坡度差

异和坡向的差异都有极显著的关系，说明这些因

子差异都在一定程度上影响了研究区 β多样性的

形成或维持，其中与年平均降水量差异的关系最

大。而经过因子的选择和方差分析表明对 β多样

性指数解释力最大的组合是降水和岩石类型的差

异，而不是降水差异和温度差异两个显著性最高

因子组合，这是由于降水差异和温度差异两者具

有显著的共线性关系，在去除降水差异对 β多样

性影响之后，温度差异对 β多样性将不具有显著

的影响，而是岩石类型的差异对其有显著的影响。

苍山地区各海拔带之间的 β多样性形成和维

持机制主要是由于环境因子的差异，即符合生态

位理论的预测。各海拔带内环境因子的差异导致

处在这一生态位的物种之间的差异 [23-24]，如碟形

花科、榕属、铁线莲属等科属需要较高的温度，

使它们在相对低海拔带优势明显；而菊科、蓼属

等科属由于生态位宽度较宽使它们在各海拔带均

优势明显；而杜鹃花科、紫堇属、杜鹃属等科属

适应不了高温，对降水量要求更高所以主要分布

于较高的海拔带。另有中性理论认为群落内物种

生物学特征类似时，由于扩散限制也能产生相似

度随地理距离增加而减小的格局，即地理距离就

能很好地解释 β多样性。本研究由于无法取得各

海拔段之间的实际距离，故而也就无法衡量中性

理论对本区垂直海拔带的物种 β多样性的作用，

但是用各海拔带之间的垂直距离差异作为解释变

量时，虽然与物种 β多样性具有显著的相关，但

是做因子筛选时被筛除。而且对物种 β多样性解

释量最大的组合是属于环境因子的组合，达到了

89%，所以本区垂直方向上的 β多样性格局符合

生态位理论的预测，生态位过程对本区的 β多样

性形成和维持起着主要的作用。

人为干扰程度的增加，对生物的生境造成威

胁，影响了一些物种的正常生存和繁衍，对区域

生物多样性造成了威胁[25]，加之在全球气候变化

的背景下，对生物多样性热点地区或是生态环境

性脆弱地区进行生物多样性相关研究，对生物多

样性保护、保护区建立以及保护方案的制定能提

供理论依据，意义重大。生境异质性对多样性格

局的影响力可能在一定程度上取决于植物的生物

地理分布区性质[26]，本研究表明研究区域物种丰

富度、属的丰富度以及物种的 Shannon多样性随

海拔都呈现出先增加后减小的单峰曲线格局，这

与随海拔而发生变化的环境因子有密切的关系，

其中年平均降水量和岩石类型的组合能最大地解

释本区种子植物 α多样性格局。β多样性随环境

距离的增大而增大，降水差异和岩石类型差异对

β多样性具有最大的解释量组合，生态位对本区

β多样性形成和维持起主要作用。
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