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摘要: Beta多样性能够度量物种组成的时空变化格局, 其驱动因子(例如空间与环境)一直是生态学研究的热点之一。然而, 林

分结构作为森林群落重要的特征参数, 其对木本植物beta多样性的驱动作用还知之甚少。本研究以云南纳板河热带季节雨林

20 ha动态样地的木本植物为研究对象, 在不同取样尺度将beta多样性分解为物种周转组分和物种丰富度差异组分, 通过基于

距离矩阵的多元回归分析和方差分解, 解析空间、环境和林分结构在beta多样性及其两个组分格局形成中的相对作用。结果

表明: (1) Beta多样性、物种周转组分和物种丰富度差异组分随取样尺度的增大而减小, 物种周转组分始终在beta多样性构成

中占主导部分。(2)环境距离对beta多样性和物种周转组分具有相对较高的解释率, 随着取样尺度增大, 单纯的环境距离对beta

多样性的解释率从8.8%增长到23.9%, 对物种周转组分的解释率从5.1%增长到26.5%; 而环境距离对物种丰富度差异组分几

乎没有作用。(3)不同取样尺度林分结构距离对beta多样性均具有相对较高的解释率(11.3%‒25.1%), 并且对物种周转组分和物

种丰富度差异组分始终保持一定的解释率。同时, 无论是否包含林分结构距离作为解释变量, 单纯的空间距离对beta多样性

及其两个组分的解释率都很低。本研究支持环境过滤对beta多样性和物种周转组分的相对重要性随着取样尺度的增大而增大

的观点, 同时发现扩散限制在局域尺度beta多样性格局形成中的作用却十分有限。本研究进一步揭示了能够指示光的可利用

性和异质性的林分结构, 与地形、土壤等其他环境因子一样, 也是beta多样性格局形成的重要驱动力, 建议未来深入研究林分

结构在木本植物多样性格局形成中的作用机制。 

关键词: 物种周转组分; 物种丰富度差异组分; 环境过滤; 扩散限制; 方差分解; 取样尺度 
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ABSTRACT 

Aims: Beta diversity measures the pattern of spatial and temporal changes in species composition. The factors driving 

beta diversity, such as spatial distance and environment conditions, are key topics in ecological research. However, as 

an important characteristic parameter of forest community, the driving effect of forest stand structure in shaping woody 

plants beta diversity remains largely unexplored. This study aims to address the contribution of forest stand structure, 

alongside space and environment, to beta diversity and its components.  

Methods: Focusing on woody plants in the 20 ha tropical seasonal rainforest dynamics plot in Nabanhe, Yunnan, this 

study decomposed beta diversity into two components: Species turnover and species richness difference, across 

different sampling scales. By using multivariate regression based on distance matrices and variance partitioning, we 

revealed the relative contributions of spatial, environmental, and forest stand structure factors in shaping beta diversity 

and its two components.  

Results: The results showed that: (1) beta diversity and its species turnover component and species richness difference 

component decreased with the increase increasing sampling scale, with species turnover consistently dominating beta 

diversity. (2) Environmental distance had a relatively high explanatory power for beta diversity and its species turnover 

component, with its influence increasing from 8.8% to 23.9% for beta diversity and from 5.1% to 26.5% for species 

turnover as the sampling scale expanded. However, environmental distance had little effect on species richness 

difference component. (3) Forest stand structure demonstrated relatively high explanatory power for beta diversity 

(11.3%‒25.1%) and maintained a certain degree of explanatory power for both species turnover component and species 

richness difference component across all scales. At the same time, pure spatial distance, whether or not stand structure 

was included, had a low explanatory power for beta diversity and its components.  

Conclusion: This study supports the viewpoint that the relative importance of environmental filtering in beta diversity, 

particularly the species turnover component, increases with sampling scale. In contrast, dispersal limitation plays a 

limited role at local scales. This study further reveals that forest stand structure indicating the light availability and 

heterogeneity is also an important driving force for beta diversity, similar to environmental factors such as topography 

and soil. Future research should focus on elucidating the mechanisms by which stand structure influence woody plant 

beta diversity in the future. 

Key words: species turnover component; species richness difference component; environmental filtering; dispersal 

limitation; variation partitioning; sampling scales 

Beta多样性表征某个区域内不同群落间的物种

组成变化(Whittaker, 1960), 其格局成因一直是生态

学研究的热点之一(Anderson et al, 2011)。探究beta

多样性格局的方法主要通过典范分析 (canonical 

analysis)和方差分解(variation partitioning)或基于距

离矩阵的多元回归分析(multivariate regression based 

on distance matrix, MRM)和方差分解, 将beta多样

性(相异性或相似性)划分为环境变量和空间变量解

释的部分, 由各个变量对物种组成变化的解释力度

来反映环境过滤和扩散限制的作用大小(Legendre et 

al, 2005; Chang et al, 2013), 并进一步探究环境过滤

和扩散限制对beta多样性格局形成的驱动机制

(Duivenvoorden et al, 2002; Legendre et al, 2009; 姚

志良等, 2020)。 

目前, 生态学家们普遍形成一个共识, 即群落

物种组成变化是由环境过滤、生物相互作用和扩散

限制等多种生态过程共同决定的(Whittaker et al, 

2001; Jones et al, 2008; Legendre et al, 2009; 陈圣宾

等, 2010; Catano et al, 2017)。局域尺度上, 环境异质

性塑造了群落中物种的环境生态位空间, 并筛选适

合的物种进入群落中(HilleRisLambers et al, 2012)。

物种的扩散能力则受到空间距离和物种本身传播

方式的影响, 因此群落间物种组成的差异也会受到

群落间空间距离远近的影响 (Levine & Murrell, 

2003; Qian, 2009)。生物间相互作用, 如竞争或捕食, 

将进一步淘汰竞争劣势种, 从而影响群落间的物种

组成变化(Mouquet & Loreau, 2003)。另外, 不同生

态过程的相对作用不仅受到研究区域空间尺度大

小的影响(Tuomisto et al, 2003; Bin et al, 2010; 姚志

良等, 2020), 驱动beta多样性格局形成的生态过程

对于不同的生态系统也可能存在较大差异。例如, 

Myers等(2013)发现扩散限制是驱动热带森林物种
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组成变化的主要生态过程, 而在温带森林中环境过

滤则是主要生态过程。局域群落物种组成的空间变

化格局是由多种生态过程作用的结果。目前, 不同

生态过程在驱动beta多样性格局形成中的相对重要

性仍未有普适性的结论(Condit et al, 2002)。 

Harrison等(1992)、Williams (1996)和Lennon等

(2001)提出群落间物种组成变化实际上来源于物种

替换(species replacement)或周转(turnover)和丰富度

差异(richness difference)或嵌套(nestedness)两个组

分。其中, 物种替换组分会影响群落间共有物种和

独有物种的数量(Lennon et al, 2001), 物种丰富度差

异组分会导致群落间物种的减少或增加, 并影响群

落中物种的相对多度(Wang et al, 2010; Staniczenko 

et al, 2013; Yao et al, 2023)。将beta多样性分解为物

种周转组分和物种丰富度差异组分, 探究两个组分

对beta多样性的贡献和驱动两个组分格局形成背后

的主要生态过程, 有助于更加全面地揭示beta多样

性格局形成的潜在驱动力(斯幸峰等, 2017; Page & 

Shanker, 2018)。 

林分结构能够表征森林群落的光环境, 特别是

光的可利用性和异质性(Ali et al, 2016; Fang et al, 

2018; Almeida et al, 2019), 并能同时反映小气候、

森林干扰历史等群落内部的环境特征(Ehbrecht et al, 

2017; Zhang et al, 2022)。可以说, 林分结构涵盖了

很多地形因子和土壤因子等无法反映的重要群落

特征信息(Fahey et al, 2019)。不少研究发现林分结

构与森林生态系统的许多特征存在很强的相关性

(Ali et al, 2016), 例如, 地上生物量、生产力、森林

发展阶段等(McElhinny et al, 2005; Zhang et al, 

2016a; Bohn & Huth, 2017)。研究还发现林分结构与

物种组成具有较强的相关性(Fotis et al, 2018; Zhang 

et al, 2022), 如森林郁闭度(canopy closes)和林冠高

度偏差(skewness canopy index)对物种丰富度具有

显著影响(Zhang et al, 2016b)。周昌艳等(2020)研究

发现林冠结构是木本植物功能beta多样性形成的重

要驱动力, 更新了环境异质性和空间距离是驱动功

能性状beta多样性格局形成的主要因素的认知。在

局域尺度和区域尺度beta多样性研究中, 也证明了

林分结构是驱动物种beta多样性格局形成的重要因

素之一(杨欣等, 2023)。储诚进等(2018)基于35个大

型森林动态样地的研究也发现局域尺度上的物种

丰富度受到林分结构的影响。林分结构指示的光的

可利用性和异质性是决定林下树木多样性的重要

因素(Aponte et al, 2020; Matsuo et al, 2021)。林下光

的异质性通过提供更多的“光生态位”以容纳更多的

物种共存(Kumar et al, 2018), 进而影响森林物种多

样性和生物量(Nielsen et al, 2004)。较多的研究揭示

了林分结构和物种alpha多样性之间的关系(Zhang 

et al, 2016b; 储诚进等, 2018), 但林分结构对物种

beta多样性及其两个组分格局形成的影响还知之甚

少。因此量化林分结构驱动物种beta多样性及其两

个组分格局形成的作用, 有助于进一步理解森林群

落物种多样性的维持机制。 

本研究以云南纳板河热带季节雨林20 ha动态

样地(以下简称纳板河样地)为研究平台, 通过量化

不同取样尺度下木本植物的beta多样性及物种周

转组分和物种丰富度差异组分, 结合基于距离矩

阵的多元回归分析和方差分解, 旨在回答如下两

个科学问题: (1)环境过滤和扩散限制在热带季节

雨林木本植物beta多样性及两个组分格局形成中

的相对贡献。(2)林分结构指示的光的可利用性和

异质性如何驱动beta多样性及其两个组分的空间

格局演变。 

 

1.1  研究区概况 

纳板河流域国家级自然保护区地处云南西双

版 纳 傣 族 自 治 州 中 北 部 (22°04′‒22°17′ N, 

100°32′‒100°44′ E), 气候类型以热带季风气候为主, 

年降雨量1,200‒1,900 mm, 干、湿季节分明, 在长达

半年的干季中因气温低、雾浓露重形成了一个“雾凉

季”; 年均温度18‒22℃; 年日照时数为1,800‒2,100 h, 

日照辐射充足(刘峰和杨树华, 2015)。整个保护区的

地形复杂多变, 海拔跨度达1,702 m, 呈西北高东南

低走向, 形成山体环绕的宽阔盆地(西双版纳纳板

河流域国家级自然保护区管理所和云南省环境保

护局, 2006)。保护区内发育的自然土壤有砖红壤、

赤红壤、红壤、黄壤和棕壤等, 植被类型丰富, 涵

盖了热带雨林、热带季节雨林和常绿阔叶林等8个

植被类型(刘峰和杨树华, 2015)。 

1.2  样地概况 

纳板河样地位于纳板河流域国家级自然保护

1  材料和方法 
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区缓冲区内(原点桩位于22°14′ N, 100°36′ E), 面积

为400 m × 500 m, 海拔范围为821.4‒1,043.0 m, 样

地内有两条河流从高到低汇入低处的主沟, 地形呈

山脊和沟谷交错分布(图1)。优势种主要为无患子科

的番龙眼 (Pometia pinnata) 和假山萝 (Harpullia 

cupanioides)、樟科的普文楠(Phoebe puwenensis)和

大戟科的粗糠柴(Machilus philippensis)等, 植物区

系具有热带北缘的特点, 以热带成分为主, 温带成

分较少(施国杉等, 2021)。纳板河样地的建设参照美

国史密森热带研究所热带森林科学中心(Center for 

Tropical Forest Science, CTFS)大型动态样地的建设

标准, 用全站仪将整个样地划分成20 m × 20 m的小

样方, 再将20 m × 20 m的小样方划分成5 m × 5 m的

测量单元, 对样方中DBH ≥ 1 cm的木本植物进行胸

径测量、挂牌标记、定位和物种鉴定等(Condit, 1998)。 

1.3  环境因子和林分结构参数的测定 

本研究以20 m × 20 m、50 m × 50 m和100 m × 

100 m 3个取样尺度来度量群落环境因子和林分结

构。群落生境包括了地形因子和土壤因子, 地形因

子主要包括海拔(elevation)、凹凸度(convexity)、坡

度(slope)、坡向(aspect)和地形湿度指数(topographic 

wetness index, TWI)。地形因子基于10 m桩海拔数据

计算, TWI参考Tarboron (1997)和Sørensen等(2006)

提出的上坡贡献面积与坡度之比得到; 海拔为该样

方4个顶点海拔的平均值; 凹凸度是该样方海拔减

去与该样方周围8个相邻样方的平均海拔, 处在边

缘样方的凹凸度则为该样方的平均海拔减去该样

方周围若干相邻样方的平均海拔; 坡度计算为样方

任意3个角所构成的平面与样方投影水平面夹角的

平均值(Harms et al, 2001; Valencia et al, 2004)。坡向

采用以下公式进行计算:  

( )
180

180 arctan 90 /
π

■ ■ ■ ■
= - × + ×| | | |

■ ■■ ■

y
y x

x

f
Aspect f f

f
(1) 

式中, fy和fx分别代表该样方从北到南和从东到西的

海拔差。坡向的取值范围是[0, 2π]的环形变量, 进行

正余弦转化后纳入后续计算。地形因子计算在R 

4.0.5软件CTFS程序包和RSAGA程序包中完成(Hall, 

2006; Brenning et al, 2018; R Core Team, 2021)。 

以纳板河样地400 m × 500 m的样地布局为基

础, 划分成40 m × 40 m的网格。在每个40 m × 40 m

网格的(10 m, 10 m)位置处设置一个基本采样点, 

随机选择基本采样点X轴、Y轴和XY轴对角线中的

一个方向, 并随机匹配5 m、10 m和20 m中的一个距

离作为随机采样点, 最终得到260个采样点。在每个 

 

 
 
图1  云南纳板河热带季节雨林20 ha动态样地示意图(A)和地形图(B)。A图中000_000、400_000、000_500、400_500分别表

示样方4个顶点的坐标。B图中曲线表示等高线, X和Y分别表示样方投影距离。 

Fig. 1  Diagrammatic (A) and topographic map (B) of the 20 ha tropical seasonal rainforest dynamics plot in Nabanhe, Yunnan. In 

figure A, 000_000, 400_000, 000_500 and 400_500 represent the coordinates of the four vertices of the sample, and in figure B, the 

curves represent the contour lines, and X and Y represent the projection distance of the sample, respectively. 
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取样点取样时, 清除地上凋落物和腐殖质层, 用土

壤环刀取3个土芯(5 cm直径和10 cm深度)混合为一

个土壤样品。将取样后的新鲜土样装入自封袋内, 

将所有土样带回实验室测定土壤理化性质。共测定

12个土壤理化指标: pH值、全氮(TN)、全碳(TC)、

全磷(TP)、有效铁(AFe)、有效铝(AAl)、有效钾(AK)、

有效钙(ACa)、有效锰(AMn)、有效镁(AMg)、有效

硫(AS)和有效磷(AP)。pH值的测定使用pH计在1 : 2.5 

(w/v)悬浮液中测量。TN和TC使用元素分析仪(Vario 

MAX CN)进行分析。TP使用硝酸-高氯酸-氢氟酸消

解并用元素分析仪(iCAP 7400 ICP-OES)测定。AFe、

AAl、AK、ACa、AMn、AMg、AS和AP采用Mehlich 

3 (M3)法测定(Ziadi & Tran, 2007)。不同大小分析单

元的土壤因子采用基于半变异函数的普通Kriging

法(ordinary Kriging)进行插值计算得到, 上述计算

在R 4.0.5软件gstat程序包中完成(Pebesma & Graeler, 

2020; R Core Team, 2021)。 

本研究将地形因子和土壤因子共同作为表征各

取样尺度的环境因子, 为了降低环境因子间的共线

性, 对合并后的环境因子进行主成分分析(principal 

components analysis, PCA)。在进行PCA分析之前, 

需要对环境因子进行数据转化和标准化处理以消

除量纲等的影响, 再根据Kaiser-Guttman准则选择

前5个主成分轴作为度量不同取样尺度的环境因子

(Jackson, 1993)。 

本研究基于无人机机载激光雷达(light detection 

and ranging, LiDAR)获取的点云数据和样地的物种

清查数据, 计算胸径变异系数(coefficient of variation 

of tree DBH)、最大林冠高度 (maximum canopy 

height)、林冠高度标准差 (standard deviation of 

canopy height)等11个林分结构参数(附录1)。对于激

光雷达获取的点云数据进行去噪、滤波和归一化等

预处理, 得到所需的栅格数据; 确定纳板河样地

的坐标系的起始点, 使用ArcMap的“创建渔网”工

具创建初始网络, 通过空间转化形成符合样地系

统的1 m × 1 m网格并进行匹配、处理和填补等一

系列处理, 最终得到分辨率1 m × 1 m且匹配到纳

板河样地坐标系统的林冠高度栅格数据(Zhao et al, 

2016), 以上分析主要在LiDAR360 3.1和ArcGIS 

10.2中完成。 

本研究对林分结构参数进行PCA分析, 并根据

Kaiser-Guttman准则选择前2个主成分轴作为林分结

构参数进入下一步分析(Jackson, 1993), 并得到各

个林分结构参数的载荷以判断主成分指示的生态

意义(附录2)。PCA分析在R 4.0.5软件中完成(R Core 

Team, 2021)。 

1.4  Beta多样性及其两个组分的度量 

为避免林分结构参数用于解释包含冠层个体

(林分结构的主要塑造者)的物种组成变异, 度量

beta多样性及其两个组分时剔除了DBH在90%分位

数以上的冠层个体。本研究采用基于多度的Sørensen

指数(又称Bray-Curtis指数)度量配对样方之间的

beta多样性, 通过Podani和Schmera (2011)、Carvalho

等(2012)提出的beta多样性分解方法(POD法, 总体

beta多样性分解为物种周转组分和丰富度差异组

分), 并结合Legendre (2014)对该方法的改进 , 将

beta多样性(用Btotal表示)分解为物种周转组分(用

Repl表示)和物种丰富度差异组分(用AbDiff表示), 

具体计算公式如下:  

2
total

B C
B

A B C

+
=

+ +
  (2) 

( )2min ,

2

B C
Repl

A B C
=

+ +
  (3) 

2

B C
AbDiff

A B C

-
=

+ +
  (4) 

式中, A表示的是两个配对样方中每个物种的最小

多度的总和; B表示的是样方1的总多度减去A的差, 

C表示的是样方2的总多度减去A的差。Beta多样性分

解用R 4.0.5软件的adespatial程序包的beta.div.comp

函数来计算(Dray et al, 2018)。 

1.5  数据分析 

本研究采用基于距离矩阵的多元回归分析和

方差分解来解析beta多样性及两个组分的相对作

用。将环境距离、空间距离、林分结构距离作为解

释变量, beta多样性、物种周转组分、物种丰富度差

异组分作为响应变量, 并比较加入林分结构前后

MRM模型中各个解释变量对beta多样性、物种周转

组分、物种丰富度差异组分解释率的差异。以上分

析在R 4.0.5软件vegan程序包和ecodist程序包中完

成(Goslee & Urban, 2020; Oksanen et al, 2020; R 

Core Team, 2021)。 
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2.1  Beta多样性及其两个组分的贡献 

在不同取样尺度, beta多样性及其两个组分均

随着取样尺度的增大而减小(图2)。物种周转组分是

beta多样性的主要部分, 在不同取样尺度对beta多

样性的贡献率均达到70%以上。例如 , 在20 m × 

20 m尺度上 , 配对样方间的物种周转组分 (Repl, 

mean = 0.514, SD = 0.173)在beta多样性(Btotal, mean = 

0.728, SD = 0.123)中贡献率为70.7%, 物种丰富度

差异组分(AbDiff, mean = 0.214, SD = 0.163)贡献率

为29.3% (图2A, 图3)。同时, 物种周转组分对beta

多样性的贡献随着取样尺度的增加呈现逐渐增加

的趋势, 而物种丰富度差异组分的贡献则随着取样

尺度的增加呈现逐渐减小的趋势(图3)。 

2.2  环境距离和空间距离对beta多样性及其两个

组分的驱动力 

在未考虑林分结构的情况下, 单纯的环境距离

对beta多样性的解释率随取样尺度增加而增加

(10.5%‒27.2%), 对物种周转组分的解释率也随着

取样尺度的增加而增加(5.3%‒28.3%)。单纯的空间

距离随取样尺度的增加无明显变化, 在不同取样尺

度上仅能解释beta多样性的1.3%‒1.5%。单纯的空间

距离对物种周转组分和物种丰富度差异组分的解

释率几乎可以忽略不计(图4)。 

2.3  环境距离、空间距离和林分结构距离对beta多

样性及其两个组分的驱动力 

在纳板河样地中, 单纯的环境距离对beta多样

性的解释率随取样尺度的增大而逐渐增加

(8.8%‒23.9%) (图5A‒C), 对物种周转组分的解释率

也随着取样尺度的增大而逐渐增加(5.1%‒26.5%) 

(图5D‒F), 单纯的环境距离对物种丰富度差异组分

的解释率几乎为零 (图5G‒I)。随着取样尺度的增大, 

单纯的林分结构距离对beta多样性及其物种周转组

分的解释率均呈现先增加后减小的趋势  (图

5A‒F)。在50 m × 50 m尺度, 单纯的林分结构距离

对beta多样性和物种周转组分的解释率最大, 分别

为25.1%和12.0% (图5B, E)。单纯的林分结构距离对

物种丰富度差异组分的解释率随取样尺度增大呈

现先减小后增大的趋势, 100 m × 100 m尺度的解释

率最大(7.7%) (图5G‒I)。在不同取样尺度, 单纯的

空间距离对beta多样性、物种周转组分和物种丰富

度差异组分的解释率均较低, 几乎可以忽略不计

(图5)。 

 

本研究发现纳板河样地木本植物的beta多样性

及其两个组分具有尺度依赖性(图2), 然而, 不论哪

个取样尺度, 物种周转组分都贡献了beta多样性的

绝大部分(图3), 表明纳板河样地物种组成的空间变 

 

 

 
图2  不同取样尺度的beta多样性及其两个组分的三元图。黑色小点表示一个样方对, 由物种组成相似性(1–Btotal)、物种周转

组分(Repl)、物种丰富度差异组分(AbDiff) 3个值决定, 其和等于1; 红色圆点表示所有黑色小点的质心, 较大的黑点表示3个

组分的均值。A, B, C分别为20 m × 20 m、50 m × 50 m、100 m × 100 m的取样尺度。  

Fig. 2  Triangular plots of beta diversity and its two components at different sampling scales. Each small black dot represents a pair 

of sites. Their positions were determined by a triplet of values from the species composition similarity (1–Btotal), species turnover 

component (Repl), species richness difference component (AbDiff). Each triplet sums to 1. The large red dot in each graph is the 

centroid of all the black points. The larger black dots represent the mean values of the 1–Btotal, Repl, and AbDiff components. A, B, 

and C represent 20 m × 20 m, 50 m × 50 m, and 100 m × 100 m sampling scales, respectively. 

2  结果 

3  讨论 
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化主要是来源于群落间的物种替换。在局域尺度上,

群落间的物种丰富度组分差异较小, 与以往其他森

林生态系统的研究结果一致(Soininen et al, 2018; 

姚志良等, 2020; 曲梦君等, 2022)。同时, 随着取样

尺度增大, 物种周转组分对beta多样性的贡献进一

步增加, 物种丰富度差异组分的贡献进一步减小。

较大的取样尺度意味着群落间的生境差异大(Heino 

et al, 2015), 进而强化了群落间的物种周转格局, 

最终对beta多样性产生较大的贡献(Legendre et al, 

2009)。 

 

 

 
图3  不同取样尺度下物种丰富度差异组分和物种周转组分

在beta多样性中占比 

Fig. 3  The proportion of two components in beta diversity at 

different sampling scales  

本研究将纳板河样地的beta多样性分解为物种

周转组分和物种丰富度差异组分两个来源, 探讨驱

动beta多样性及其两个组分格局形成背后的生态过

程, 能更加全面揭示beta多样性格局的形成机制(斯

幸峰等, 2017; Soininen et al, 2018)。本研究发现, 只

考虑环境距离和空间距离作为解释变量时, beta多

样性和物种周转组分的大部分变异主要是由环境

距离贡献(图4), 即环境过滤是beta多样性格局形成

的主要驱动力。将林分结构距离作为解释变量纳入

分析后发现, 和环境距离一样, 林分结构距离同样

是beta多样性的重要贡献者, 特别是在中小取样尺

度上, 解释率甚至超过了环境距离(图5A‒C)。并且, 

林分结构解释的部分和环境距离解释的部分存在

的重叠部分很小。由于我们采用的林分结构参数主

要指示了光的可利用性和异质性, 对环境距离反映

的地形和土壤异质性是一个重要的补充, 说明光环

境和其他环境因子一样, 同样是驱动beta多样性格

局形成的重要驱动力。本研究结果进一步强化了环

境过滤是驱动热带季节雨林群落木本植物beta多样

性和物种周转组分格局形成的主要生态过程之一

的认知。同时发现, 环境过滤的相对作用大小具有

很强的尺度依赖性, 即随着取样尺度的增大, 群落

间的生境异质性增加, 环境过滤的作用随之增强

(Legendre et al, 2009; Yao et al, 2023; Liang et al, 

2024), 这与纳板河样地呈现山脊和沟谷交错分布 

 

 

 
图4  环境距离和空间距离对beta多样性、物种周转组分和物种丰富度差异组分的解释率(结果 < 0的部分未显示) 

Fig. 4  The explanation values of environmental distance and spatial distance on the beta diversity, species turnover component, and 

species richness difference component at different sampling scales (values < 0 are not shown) 
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图5  不同取样尺度的环境距离、空间距离和林分结构距离对beta多样性、物种周转组分和物种丰富度差异组分的解释率(未

显示的部分为负值)。A‒C、D‒F、G‒I分别表示不同取样尺度的beta多样性、物种周转组分和物种丰富度差异组分的方差分

解结果。 

Fig. 5  The explanation of environmental distance, spatial distance and forest stand structure distance on the species beta diversity, 

species turnover component and species richness difference component at different sampling scales (values < 0 not shown). A‒C, 

D‒F, and G‒I represent the variation partitioning of beta diversity, species turnover component, and species richness difference 

component at different sampling scales, respectively. 

 
的地形特征紧密相关(施国杉等, 2021), 复杂的地形

使得样地内的土壤水分和养分的可利用性在空间

分布上具有较高的异质性。本研究进一步支持了环

境过滤对beta多样性和物种周转组分的相对重要性

随着取样尺度的增大而增大的观点。本研究未发现

能显著驱动物种丰富度差异组分的因子(图4, 图

5G‒I), 可能和本研究未考虑生物相互作用以及其

他未知的生态过程有关(Hill et al, 2017; Wang et al, 

2018), 物种丰富度差异组分格局的形成机制有待

进一步研究。 

林分结构作为森林群落重要的特征因子, 反映

了森林群落的光环境特征, 特别是光的可利用性和

异质性(Aber et al, 1982; Atkins et al, 2018)。本研究

采用的林分结构参数的第一主成分轴和第二主成

分轴能够分别指示光的可利用性和光的异质性(附

录1–2)。以林分结构的两个不同主成分轴来间接度

量森林群落的光环境, 能较好地解释beta多样性及

其两个组分形成的驱动机制。在加入林分结构作为
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解释变量后发现, beta多样性、物种周转组分和物种

丰富度差异组分能被解释的部分明显增加(图4–5), 

这表明林分结构是纳板河样地木本植物物种组成

空间变化的重要驱动力, 与以往的研究结果一致

(杨欣等, 2023; Yao et al, 2023)。在物种丰富度差异

组分的解释上, 环境距离几乎没有贡献, 而林分结

构距离却具有相对较高的解释率。可能是不同群落

间具有不同的光的异质性水平, 从而导致了群落间

的物种丰富度差异, 而物种周转组分则主要来自于

群落间具有的不同的光的可利用性。热带季节雨林

冠层的不连续性特征较为明显, 特别是不同时期由

倒木形成的林窗会导致不同发展阶段的群落在空

间上镶嵌分布, 对物种组成的空间变化具有重要作

用(Gray et al, 2012)。处于不同发展阶段的森林群落

具有不同的光环境, 特别是为林下树种提供了不同

的更新生态位, 即群落间不同的光环境导致其具有

不同的光资源利用方式的物种(Schnitzer & Carson, 

2001)。在生物多样性较高的热带雨林中, 光资源往

往是很多植物生长的限制因子, 物种间对光资源的

竞争十分激烈(Hubbell et al, 1999; Onoda et al, 2014; 

Ali et al, 2019)。以往的研究主要考虑将易于获得的

地形因子和土壤因子用于解析环境过滤在物种组

成空间变化中的相对作用 (Legendre et al, 2005, 

2009; 陈圣宾等, 2011), 而忽略光环境这一重要驱

动因子(De Cácereset et al, 2012; Dray et al, 2012)。因

此, 林分结构作为传统采用的环境因子的重要补充

(附录3–4), 加入分析后能更好地解析了环境过滤在

物种组成空间变化中的相对重要性。同时, 本研究

还发现林分结构距离与空间距离共同解释的部分

较小, 可能是由于林分结构作为指示光环境特征的

生态因子, 相对独立于空间距离, 即林分结构的变

化和空间距离的相关性较小, 因此二者共同解释的

部分几乎可以忽略不计(图5)。 

本研究还发现在不同取样尺度上, 随着物种径

级的增加, 单纯的林分结构距离对beta多样性的解

释率会随之增加(附录5)。可能是由于林分结构指示

的光的可利用性和异质性对植物生长的影响具有

时间上的累积性。纳板河样地胸径处于1‒5 cm的个

体数占总个体数的68.9%, 即小径级个体较多, 群

落的更新储备充足。小径级个体在生长过程中受到

强烈的光资源限制(Ashton, 2015), 冠层个体截取了

大部分的光资源, 并且不同的林分结构导致林下光

环境具有很大的差异, 从而调控冠层个体以外的林

下个体在空间分布上的变化(Yi et al, 2022)。本研究

排除了冠层个体进入beta多样性的分析结果印证了

这一点。因此, 研究林分结构对于了解驱动局域尺

度上beta多样性格局形成机制具有重要意义。 

不论是否考虑林分结构距离作为解释变量, 单

纯的空间距离对beta多样性及其两个组分的解释率

都远远低于单纯的环境距离和单纯的林分结构距

离的解释率, 几乎可以忽略不计(图4–5)。与以往小

尺度上单纯的空间距离是物种beta多样性主要的驱

动力的研究结果不一致(Legendre et al, 2005, 2009; 

姚志良等, 2020; 杨欣等, 2023)。然而, 周昌艳等

(2020)在西双版纳热带雨林功能性状beta多样性研

究中发现, 扩散限制在不同取样尺度的功能性状

beta多样性格局形成中的相对作用较小。本研究采

用的基于距离矩阵的多元回归分析局限于通过计

算配对样方的空间距离来度量单纯的空间距离对

物种组成差异的解释能力, 可能会低估扩散限制在

物种beta多样性格局形成中的相对作用(Lichstein, 

2007; 附录6)。由于物种的扩散不仅受到空间距离

的影响, 还受到种子大小、种子散布方式等的影响

(Condit et al, 2000; Cheng et al, 2014), 因此扩散限制

在beta多样性格局形成中的作用还有待进一步研究。 

综上所述, 群落间的物种周转是纳板河样地木

本植物beta多样性的主要组分, 环境过滤是驱动木

本植物beta多样性和物种周转组分的主要生态过程, 

扩散限制在热带季节雨林木本植物beta多样性及其

两个组分格局形成中的重要性还有待进一步探究。

本研究发现指示光的可利用性和光的异质性的林

分结构参数, 和其他环境因子一样, 是beta多样性

和物种周转组分格局形成的重要驱动力, 更新了传

统上木本植物beta多样性形成机制的认知。本研究

建议未来进一步探究林分结构在木本植物多样性

格局形成中的驱动作用, 深入探讨光环境在beta多

样性格局形成中的作用机制。 

致谢: 感谢所有参与样地建设的野外工作人员、感
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