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浙江遂昌马尾松林物种和谱系 β多样性驱动因子分析

李大标１ꎬ 钟毓萍２ꎬ 龚笑飞３ꎬ 仲　 磊２ꎬ４ꎬ 韦博良２ꎬ 吴初平５ꎬ
刘金亮６ꎬ 江　 波５ꎬ 余水生３∗ꎬ 于明坚２

( １. 遂昌县自然资源和规划局ꎬ 浙江 丽水 ３２３３００ꎻ ２. 浙江大学 生命科学学院ꎬ 杭州 ３１００５８ꎻ ３. 遂昌县生态林业发展中心ꎬ
浙江 丽水 ３２３３００ꎻ ４. 浙江乌岩岭国家级自然保护区管理中心ꎬ 浙江 温州 ３２５５００ꎻ ５. 浙江省林业科学研究院ꎬ

杭州 ３１００２３ꎻ ６. 温州大学 生命与环境科学学院ꎬ 浙江 温州 ３２５０３５ )

摘　 要: 生境过滤和扩散限制是影响森林群落间物种组成差异(β 多样性)的主要生态过程ꎮ 为了探究生

境过滤和扩散限制对亚热带马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)群落物种和谱系 β 多样性的相对贡献ꎬ该文以浙江省

遂昌县 ３７ 个马尾松林样地为研究对象ꎬ结合物种和谱系 β 多样性分析ꎬ探讨了影响群落间物种组成差异主

要生态机制ꎻ通过计算群落内物种 β 多样性指数(Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数)和谱系 β 多样性指数(Ｄｎｎ 指数和 Ｄｐｗ
指数)ꎬ分析土壤、地形等生境因子和地理距离与物种和谱系 β 多样性之间的相关性ꎬ并通过方差分解分析

生境因子和地理距离对物种和谱系 β 多样性的相对作用大小ꎻ此外ꎬ还进行了不同径级和生长型的上述相

关性分析和方差分解ꎮ 结果表明:(１)Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数与土壤、地形因子和地理距离均显著正相关ꎬＤｎｎ 指

数仅与地理距离显著正相关ꎬＤｐｗ 指数与土壤因子和地理距离均显著正相关ꎮ (２)环境因子对 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ
指数和 Ｄｐｗ 指数的解释度均高于地理距离的解释度ꎮ (３)从物种多样性角度来说ꎬ生境因子对不同生长阶

段 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数的解释度均高于地理距离的解释度ꎻ从谱系多样性角度来说ꎬ地理距离对幼树阶段的 Ｄｎｎ
指数和 Ｄｐｗ 指数的解释度更高ꎬ生境因子则对成树阶段的 Ｄｐｗ 指数的解释度更高ꎮ 由此可以推论ꎬ生境过

滤是驱动该地区马尾松林物种和谱系 β 多样性的主要生态机制ꎬ扩散限制仅在幼树阶段对马尾松林谱系 β
多样性起主导作用ꎮ
关键词: 马尾松林ꎬ 扩散限制ꎬ β 多样性ꎬ 谱系结构ꎬ 物种组成
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ｒｅｇｉｏｎ. Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｐｌａｙｓ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｍａｓｓｏｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｎｌｙ ａｔ ｔｈｅ ｓａｐｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ. Ｔｈｅ
ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｉｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｄｒｉｖｅｓ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ
Ｍａｓｓｏｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔꎬ ｗｈｉｃｈ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ｔｈｅ ｎｅｃｅｓｓｉｔｙ ｏｆ ｊｏｉｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ β
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｔｈｉｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｌｓｏ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｄｒｉｖｅｓ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍａｙ ｃｈａｎｇｅ ａｓ ｐｌａｎｔｓ ｓｈｉｆｔ
ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｓｓｏｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

　 　 β 多样性是指沿着某一环境梯度的物种替代程

度ꎬ反映了群落物种组成的周转情况ꎬ它连接了局

域(α 多样性)和区域(γ 多样性)尺度上的物种多

样性ꎬ对其形成和维持机制进行分析可以揭示推动

群落构建的生态过程(Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ ２０１９)ꎮ 当前ꎬ主
要有两种理论解释群落 β 多样性形成和维持机制:
一种认为某种生境对具有适应该生境性状相似的

一类物种进行了选择ꎬ即生境因子在空间上的变异

驱动ꎬ这一过程被称为生境过滤ꎻ另一种则认为物

种本身ꎬ尤其是扩散限制的作用驱动了群落 β 多样

性格局ꎮ 扩散限制即种子在离开母体后ꎬ因传播距

离有限等原因而无法到达合适的萌发地点的过程

(李宁等ꎬ２０１１)ꎮ 然而ꎬ最近的研究表明ꎬ群落 β 多

样性格局不是由生境过滤或扩散限制单独解释ꎬ而

是由二者共同驱动形成(Ｑｉａｎꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＳｈｉ ｅｔ
ａｌꎬ ２０２１)ꎮ 只不过ꎬ随着群落和尺度的变化ꎬ两种

生态机制对群落 β 多样性形成和维持的相对重要

性存在差异ꎮ 因地理距离而造成的扩散限制和生

境因子塑造的生态位稳定性共同影响了物种分化

和形成的过程ꎬ进而塑造了群落的多样性格局

( Ｓｗｅｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｇｒａｈａｍ ＆ Ｆｉｎｅꎬ ２００８ꎻ
Ｓｗｅｎｓｏｎꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ通过分解各种因子的贡献ꎬ
可以阐明生境过滤和扩散限制两种机制在群落构

建过程中的相对影响(Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
群落的物种组成实际上是长期进化与短期生

态过程共同作用的结果 (Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ
Ｒｉｃｋｌｅｆｓꎬ ２００４)ꎮ 以往许多关于群落 β 多样性的研

究往往基于物种分类数据ꎬ但不同物种之间在进化
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上并非完全独立的ꎬ传统的物种 β 多样性无法揭示

群落的进化历史对群落构建的影响ꎮ 而结合了物

种亲缘关系远近的谱系多样性可以反映不同群落

间系统发育上的相异程度ꎬ有利于从历史角度了解

群落物种多样性的格局及其形成机制ꎮ 此外ꎬ相同

的生态机制可能导致不一致的物种 β 多样性和谱

系 β 多样性ꎮ 例如ꎬＯｌｉｖｅｉｒａ 等(２０１３)发现亲缘关

系非常相近的物种可能占据不同的生境ꎬ从而导致

群落间的谱系多样性低而物种多样性高ꎮ 因此ꎬ联
合分析物种和谱系 β 多样性如何随生境因子和地

理距离变动ꎬ可以更全面地推断生境过滤和扩散限

制在群落构建过程中的相对重要性ꎮ 例如ꎬ中国南

方天然林的物种和谱系 β 多样性主要由生境过滤

过程塑造ꎬ并且群落间的物种周转主要由近缘种的

周转形成(Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻＧｕｅｖａｒａ 等(２０２１)的研

究发现ꎬ亚马逊森林的物种和谱系 β 多样性的驱动

因素在不同尺度上存在差异ꎮ 此外ꎬ土壤性质是植

物物种组成差异的主要驱动因素ꎮ 然而ꎬ关于土壤

因子对马尾松群落物种和谱系 β 多样性的影响ꎬ目
前尚缺乏相关的研究ꎮ

马尾松林是我国主要的森林类型之一ꎬ属于

森林群落演替的早期阶段ꎬ广泛分布于我国的亚

热带地区(周政贤ꎬ ２００１)ꎮ 亚热带地带性植被常

绿阔叶林遭受破坏、形成裸地后ꎬ马尾松以其适应

性强、耐干旱瘠薄的优势ꎬ成为优势先锋植物ꎬ逐
渐形成次生马尾松林ꎮ 一般而言ꎬ随着演替的进

行ꎬ马尾松林将朝着常绿阔叶林演替ꎬ但这个过程

往往很长ꎬＹｕ 等(２０１０)的研究表明ꎬ浙江古田山

自然保护区的马尾松林年龄可在 １５０ ａ 以上ꎮ 对

马尾松林群落的 β 多样性研究ꎬ国内多基于物种

分类数据进行群落 β 多样性及其影响因素的分

析ꎬ少部分研究虽然分析了物种和谱系两个方面

的群落组成格局ꎬ但未深入探究其形成机制(冯广

等ꎬ ２０２０)ꎮ 因此ꎬ探究生境过滤和扩散限制对马

尾松群落 β 多样性格局的影响ꎬ有助于了解马尾

松次生林群落构建过程中的主要驱动因素ꎬ从而

加深对我国马尾松林群落空间格局形成和维持机

制的理解ꎬ为次生林的管理提供科学依据ꎮ
本研究于 ２０１９—２０２０ 年以浙江省丽水市遂昌

县的 ３７ 个马尾松群落样地为对象ꎬ从物种和谱系

两个维度出发ꎬ探究生境过滤和扩散限制对该地

区马尾松次生林群落 β 多样性形成和维持的作

用ꎬ拟探讨:(１)驱动马尾松群落 β 多样性形成和

维持的主要生态机制ꎻ(２)对于马尾松群落内个体

的不同生长阶段ꎬ驱动群落 β 多样性的主要生态

机制有何不同ꎮ

１　 研究区域与研究方法

１.１ 研究区域

浙江省遂昌县(１１８°４１′—１１９°３０′ Ｅ、２８°１３′—
２８°４９′ Ｎ)属于中亚热带湿润季风区ꎬ年平均降水量

１ ５１０ ｍｍꎬ日平均气温 １６.９ ℃ꎬ极端最低气温－９.７
℃ꎬ极端最高气温 ４０.１ ℃ꎬ年平均无霜期 ２５０ ｄꎮ 该

县土地总面积 ２５.４ 万 ｈｍ２ꎬ林地面积 ２２.１ 万 ｈｍ２ꎬ
森林覆盖率 ８３.４７％ꎬ松林面积 ４.３ 万 ｈｍ２ꎬ占林地总

面积的 １９.４３％ꎬ以马尾松林为主ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 群落调查　 在浙江省遂昌县内选取 ３７ 个群

落生境相似的马尾松林样点ꎬ根据森林资源二类

调查数据ꎬ尽量保证所选群落各马尾松林的林龄

相近ꎬ进行样地设置与群落调查ꎮ 每个样点分别

设置 １ 个 ３０ ｍ × ３０ ｍ 的固定样地ꎬ并且每 ２ 个样

地之间直线距离不少于 ３００ ｍꎮ 对样地内所有胸

径(ＤＢＨ) ≥ １ ｃｍ 的木本植物个体进行每木调

查ꎬ记录物种名称ꎬ测定胸径等参数ꎮ
１.２.２ 地形和土壤因子测量 　 记录 ３７ 个样地的经

纬度和海拔ꎮ 将每个 ３０ ｍ × ３０ ｍ 样地划分为 ９ 个

１０ ｍ × １０ ｍ 的小样方ꎬ在每个小样方中心分别记录

一个坡向和坡度数据ꎻ去除凋落物层后ꎬ在每个小

样方中心周围随机采集 ３ 个 ０ ~ １０ ｃｍ 深的土芯ꎬ
充分混合过 ２ ｍｍ 目筛后为一个土样ꎮ 共采集土壤

样品 ２２２ 个(６ 个样方 × ３７ 个样方)ꎮ 本研究测定

了土壤全氮(ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＴＮ)、全碳(ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ
ｃａｒｂｏｎꎬ ＴＣ)、全磷( ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＴＰ)、有效

磷(ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ＡＰ)、氨态氮(ＮＨ３－Ｎ)
和硝态氮(ＮＯ３－Ｎ)的含量ꎬ共 ６ 个土壤化学性质指

标ꎮ ＴＣ 和 ＴＮ 浓度由元素分析仪 ( Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ
Ｃｕｂｅꎬ Ｅｌｅｍｅｎｔａｒꎬ德国)测定ꎮ ＮＨ３－Ｎ 和 ＮＯ３－Ｎ 通

过氯化钾萃取后ꎬ采用连续流动分析仪( Ｓａｎ ＋ ＋ꎬ
Ｓｋａｌａｒꎬ Ｈｏｌｌａｎｄ)定量测定ꎮ 采用电感耦合等离子体

光谱法 (Ｏｐｔｉｍａ８３００ꎬ ＰｅｒｋｉｎＥｌｍｅｒꎬ Ｗａｌｔｈａｍꎬ ＭＡꎬ
ＵＳＡ)定量测定 ＴＰ 和 ＡＰꎮ
１.２.３ 数据分析

１.２.３.１ 谱系树构建 　 物种定名参考 ＦＯＣ 中国植

物志网站( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｉｐｌａｎｔ. ｃｎ / ｆｏｃ)ꎬ并对照 ＴＰＬ

０６２１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



(Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｓｔ)规范物种名录ꎮ 谱系树采用 Ｑｉａｎ
和 Ｊｉｎ( ２０１６) 编写的 “ Ｓ. ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ” 函数中的

“Ｓｃｅｎａｒｉｏ ３”进行构建ꎮ
１.２.３.２ 土壤因子、地形因子和地理距离 　 本研究

测量了 ＴＮ、ＴＣ、ＴＰ、ＡＰ、ＮＨ３ －Ｎ 和 ＮＯ３ －Ｎ 共 ６ 个

土壤因子数据ꎬ以及海拔、坡向、坡度共 ３ 个地形

因子数据ꎮ 参考 Ｖｉｎｃｅｎｔｙ(１９７５)的球面坐标转换

原理ꎬ使用 ＳｏＤＡ 包中的 ｇｅｏＸＹ 函数将样地经纬度

信息转换为笛卡尔平面坐标信息ꎬ通过邻体矩阵

主 坐 标 分 析 ( ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒ
ｍａｔｒｉｃｅｓꎬ ＰＣＮＭ)和变量筛选ꎬ得到具有显著正特

征值的 ３ 个主成分轴ꎬ经欧几里得转化得到地理

距离矩阵( ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｇｅｏＤｉｓｔ)ꎬ作为空

间特征解释变量ꎮ
１.２.３.３ β 多样性指数 　 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 相异性指数是

一种根据两个群落出现的物种量化其物种组成差

异的方法ꎬ是衡量物种 β 多样性的指数之一(Ｂｒａｙ ＆
Ｃｕｒｔｉｓꎬ １９５７)ꎮ 其优点是在计算时ꎬ不仅考虑了样

本中物种的有无ꎬ而且考虑了不同物种的相对

丰度ꎮ
计算谱系 β 多样性的指数有很多ꎬ大致上可分

为两类:一类强调谱系树根部的分支情况ꎬ更多地

反映了历史上发生的进化事件ꎬ如 Ｄｐｗ、Ｒａｏｓ Ｄ 和

Ｒａｏｓ Ｈ 指数ꎻ另一类强调在谱系树末端附近的分支

情况ꎬ反映了最近的进化事件ꎬ如 ＰｈｙｌｏＳｏｒ、ＵｎｉＦｒａｃ、
Ｄｎｎ 指数ꎮ 本研究选取最近邻体指数(Ｄｎｎ 指数)
和平均成对指数(Ｄｐｗ 指数)ꎬ分别从谱系的历史与

最近进化事件两方面度量谱系 β 多样性ꎮ
Ｄｎｎ、Ｄｐｗ 指数分别用 ｐｉｃａｎｔｅ 包 ( Ｋｅｍｂｅｌ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０１０)中的 ｃｏｍｄｉｓｔ 和 ｃｏｍｄｉｓｔｎｔ 函数计算ꎬ基
于群落物种丰度的 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 相异性矩阵用 ｄｉｓｔ
函数计算ꎮ
１.２.３.４ Ｍａｎｔｅｌ 多元分析　 分别以 ６ 种土壤因子的

欧几里得距离、３ 种地形因子的欧几里得距离和地

理距离作为解释变量ꎬ将 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ、Ｄｐｗ 和 Ｄｎｎ
作为响应变量ꎬ用 Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ 检验( ｅｃｏｄｉｓｔ 包中

的 ｍａｎｔｅｌ 函数) 来分析土壤因子 ( ｓｏｉｌ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ
ｓｏｉｌＤｉｓｔ)、地形( ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｔｏｐｏＤｉｓｔ)和地

理距离( ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｇｅｏＤｉｓｔ)与 β 多样性

之间的相关关系(Ｇｏｓｌｅｅ ＆ Ｕｒｂａｎꎬ ２００７)ꎮ
１.２.３. ５ 方差分解( ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ) 　 方差分

解是探索生境过滤和扩散限制相对重要性的重要

手段ꎮ 用样方之间的地理距离指示扩散限制的作

用ꎬ用环境因子指示生境异质性的作用ꎬ经方差分

解即可得到二者的相对贡献( Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
将土壤与地形共 ９ 个因子合并为总的生境变量

(ｈａｂｉｔａｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｈａｂＤｉｓｔ)ꎬ之后进行基于距离的

冗 余 分 析 ( ｄｉｓｔａｎｃｅ￣ｂａｓｅｄ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ｄｂＲＤＡ)ꎬ将 β 多样性分解为由生境变量解释的部

分和地理距离解释的部分以及尚未解释的部分ꎮ
为避免对解释方差的过度估计ꎬ使用向前选择法

( ｆｏｒｗａｒｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)筛选出 ８ 个显著的主成分轴作

为生境解释变量ꎮ 将生境因子和地理距离作为自

变量ꎬＢｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ、Ｄｐｗ 和 Ｄｎｎ 作为响应变量进行

方差分解ꎮ 向前选择使用了 ｖｅｇａｎ 包的 ｏｒｄｉｓｔｅｐ 函

数ꎬ方 差 分 解 使 用 了 ｖｅｇａｎ 包 的 ｖａｒｐａｒｔ 函 数

(Ｏｋｓａｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
此外ꎬ将所有木本植物按照生长型和径级划

分为幼树和成树 ２ 个生长阶段ꎬ其中成树定义为

灌木胸径≥２ ｃｍꎬ小乔木胸径≥５ ｃｍꎬ乔木胸径≥
１０ ｃｍꎬ 小 于 此 径 级 定 义 为 幼 树 ( Ｍｉｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 同样ꎬ使用如上所述的 Ｍａｎｔｅｌ 多元分析和

方差分解法ꎬ分别对样地中的幼树和成树的 β 多

样性进行分析ꎮ 为避免群落个体数差异对计算结

果产生影响ꎬ在进行多样性指数计算前对群落多

度数据均进行了稀疏化处理ꎮ
以上所有分析均在 Ｒ ４.０.４ 软件中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ Ｍａｎｔｅｌ 相关性检验

由图 １ 可知ꎬＢｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数与土壤因子、地
形因子和地理距离均呈显著正相关ꎻＤｎｎ 指数仅

与地理距离呈显著正相关ꎻＤｐｗ 指数与土壤因子

和地理距离均呈显著正相关ꎮ
２.２ 方差分解

由图 ２ 可知ꎬ对于物种 β 多样性而言ꎬ生境因

子(ｈａｂＤｉｓｔ)和地理距离(ｇｅｏＤｉｓｔ)共同解释了 ４８％
的 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数ꎬ其余 ５２％无法被现有变量所

解释ꎬ生境因子的单独解释度(２３％)高于地理距

离的单独解释度(１５％)ꎻ对于谱系 β 多样性而言ꎬ
生境和地理距离共同解释了 ３％的 Ｄｎｎ 指数和

５７％的 Ｄｐｗ 指数ꎻＤｐｗ 的生境因子解释度为 ２７％ꎬ
高于地理距离的解释度 ２３％ꎮ
２.３ 不同生长阶段的 β多样性

由表 １ 可知ꎬ 划分生长阶段后ꎬ在 ２９ 个样地
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ｒ 为 ｐａｒｔｉａｌ ｍａｎｔｅｌ 的回归系数ꎬ ｒ>０ 表示正相关ꎬ ｒ<０ 表示负相关ꎻ ∗表示结果显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ
ｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｐａｒｔｉａｌ ｍａｎｔｅｌ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎬ ｒ > ０ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎬ ｒ < ０ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎻ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ (Ｐ<０.０５).

图 １　 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ、Ｄｎｎ、Ｄｐｗ 指数与地形因子( ｔｏｐｏＤｉｓｔ)、土壤因子(ｓｏｉｌＤｉｓｔ)和
地理距离(ｇｅｏＤｉｓｔ)的 Ｍａｎｔｅｌ 检验结果

Ｆｉｇ. １　 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓꎬ Ｄｎｎ ａｎｄ Ｄｐｗ ｉｎｄｅｘｅｓ ｗｉｔｈ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ( ｔｏｐｏＤｉｓｔ)
ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒｓ ( ｓｏｉｌＤｉｓｔ)ꎬ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ (ｇｅｏＤｉｓｔ)

中ꎬ共有成树７ １２２棵、幼苗 ９ ２９８ 棵ꎮ 幼树和成树

的物种 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指数与土壤因子之间的相关性

均不再显著ꎬ而与地形因子和地理距离的相关性

仍然显著ꎻ幼树和成树的谱系多样性指数 Ｄｎｎ 和

Ｄｐｗ 均与地理距离显著相关ꎮ 值得注意的是ꎬ成
树的 Ｄｐｗ 与土壤因子显著相关ꎬ但幼树与土壤因

子之间却无显著相关性ꎮ
同样地ꎬ 将幼树和成树的 β 多样性指数依据
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图 ２　 β多样性依据生境(ｈａｂＤｉｓｔ)和地理距离(ｇｅｏＤｉｓｔ)变量进行方差分解的结果
Ｆｉｇ. ２　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｈａｂｉｔａｔ (ｈａｂＤｉｓｔ) ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ (ｇｅｏＤｉｓｔ) ｖａｒｉａｂｌｅｓ

表 １　 幼树和成树与生境和地理距离

变量的 Ｍａｎｔｅｌ 检验结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｎｄ ａｄｕｌｔ
ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

变量
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

成树 Ａｄｕｌｔ ｔｒｅｅ

相关系数
ｒ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

幼树 Ｓａｐｌｉｎｇ

相关系数
ｒ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓꎬ ｔｏｐｏＤｉｓｔ ０.１２５ ０.００９∗ ０.２２０ ０.００１∗

Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓꎬ ｈａｂＤｉｓｔ ０.０７０ ０.３５５ ０.１２６ ０.１７７

Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓꎬ ｇｅｏＤｉｓｔ ０.３４５ ０.００１∗ ０.４５４ ０.００１∗

Ｄｎｎꎬ ｔｏｐｏＤｉｓｔ －０.０１９ ０.７７２ －０.１０６ ０.０９１

Ｄｎｎꎬ ｈａｂＤｉｓｔ ０.０１６ ０.９０８ ０.０４８ ０.７３０

Ｄｎｎꎬ ｇｅｏＤｉｓｔ ０.３８１ ０.００７∗ ０.５４１ ０.００１∗

Ｄｐｗꎬ ｔｏｐｏＤｉｓｔ ０.０９５ ０.０５８ －０.００１ ０.９９５

Ｄｐｗꎬ ｈａｂＤｉｓｔ ０.３０５ ０.００１∗ ０.１２７ ０.２７０

Ｄｐｗꎬ ｇｅｏＤｉｓｔ ０.３３７ ０.００１∗ ０.５２４ ０.００１∗

　 注: Ｐ 值带∗并加粗表示结果显著 (Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｂｏｌｄ ｗｉｔｈ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ
(Ｐ <０.０５) .

生境和地理距离变量进行方差分解(图 ３)ꎮ 由图

３ 可知ꎬ对于成树和幼树的物种 β 多样性而言ꎬ生
境因子的解释度仍然高于地理距离的解释度ꎬ但

相对而言ꎬ地理距离对幼树的解释度比成树更高ꎮ
对于幼树的谱系 β 多样性而言ꎬ无论是 Ｄｎｎ 还是

Ｄｐｗꎬ地理距离的解释度均高于生境因子的解释

度ꎬ但对于成树而言ꎬ地理距离与生境因子对 Ｄｎｎ
的解释度相当ꎬ生境因子对 Ｄｐｗ 的解释度比地理

距离解释度高ꎮ

３　 讨论与结论

本研究从物种和谱系 ２ 个维度出发ꎬ探究了亚

热带马尾松林群落 β 多样性格局的形成机制ꎮ 以

往的许多研究往往从分类学角度出发ꎬ探究物种 β
多样性随生境梯度的变化ꎮ 然而ꎬ在物种 β 多样

性中ꎬ由于所有物种都被视为进化上独立且生态

上等效ꎬ因此仅仅对物种多样性一个维度进行分

析ꎬ有时可能导致物种－生境关系被错误地解读ꎮ
本研究中ꎬ对于塑造物种 β 多样性和谱系 β 多样

性而言ꎬ生境过滤和扩散限制所发挥的相对重要

性存在一定程度上的差别ꎮ 其一ꎬ由 Ｍａｎｔｅｌ 相关

性分析可知ꎬ生境因子与物种多样性之间的相关

性系数更高ꎬ而与谱系多样性之间相关系数则较

低ꎮ 其二ꎬ当把物种按照生长阶段区分开后发现ꎬ
驱动幼树物种多样性和谱系多样性的主导机制是

不同的ꎮ 这印证了联合分析物种和谱系 β 多样性

的必要性ꎮ
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图 ３　 幼树和成树的 β多样性依据生境(ｈａｂＤｉｓｔ)和地理距离(ｇｅｏＤｉｓｔ)变量进行方差分解的结果
Ｆｉｇ. ３　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓａｐｌｉｎｇｓ ａｎｄ ａｄｕｌｔ ｔｒｅｅｓ’ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｂａｓｅｄ ｏｎ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

３.１ 生境过滤对马尾松林物种和谱系 β多样性均

起主导作用

从 Ｍａｎｔｅｌ 相关性分析可以看出ꎬＢｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 指

数与土壤因子、地形因子和地理距离的正相关均

十分显著ꎬ这说明马尾松群落的物种 β 多样性格

局可能同时受到生境过滤和地理距离的影响ꎬ并
且物种 β 多样性随距离增大而衰减ꎮ 对于谱系 β
多样性而言:一方面ꎬＤｎｎ 和 Ｄｐｗ 指数均与地理距

离显著正相关ꎬ这说明扩散限制在谱系 β 多样性

的形成过程中发挥了显著作用ꎻ另一方面ꎬ生境因

子和地形因子对 Ｄｎｎ 均无显著影响ꎬ生境因子对

Ｄｐｗ 产生了显著影响ꎬ这可能说明生境过滤在进

化历史上对谱系 β 多样性未产生显著影响ꎬ但在

最近进化事件中对谱系 β 多样性产生了影响ꎮ 对

浙江省古田山亚热带常绿阔叶林的研究发现ꎬ群
落的物种及系统发育多样性均存在明显的距离衰

减格局ꎮ
本研究结果表明ꎬ生境变量比地理距离变量

对物种和谱系 β 多样性的影响相对更大ꎮ 由 Ｂｒａｙ￣
Ｃｕｒｔｉｓ 指数和 Ｄｐｗ 指数方差分解的结果可知ꎬ无论

是物种还是谱系 β 多样性ꎬ生境因子的单独解释

度均大于地理距离的单独解释度ꎬ这说明生境过

滤对马尾松群落的物种和谱系 β 多样性格局的构

建均起着主要作用ꎮ Ｄｎｎ 指数的方差分解解释度
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总体很低ꎬ仅有 ３％ꎮ 这可能是由于马尾松属于较

为原始的裸子植物ꎬ在进化树上的支长较长ꎬ因此

相比较而言ꎬ马尾松与其他的物种谱系距离更大ꎬ
而 Ｄｎｎ 指数主要反映谱系树基部的周转情况

(Ｓｗｅｎｓｏｎꎬ ２０１１)ꎮ 因此ꎬ对该地区生境和地理距

离变量影响的检测能力较弱ꎬ解释度较低ꎬ相对而

言反映最近分支情况的 Ｄｐｗ 指数对生境和地理距

离变量的影响更为敏感ꎮ
３.２ 不同生长阶段的马尾松林谱系 β多样性驱动

因子存在差异

幼苗和幼树是树木的早期阶段ꎬ与成树相比ꎬ
幼树更易受到植食、害虫和病原菌的侵害而死亡ꎮ
幼树转变为成树是一个重要的瓶颈阶段ꎬ能够成

功度过此阶段存活下来的个体反映了此物种成树

种群的重要特征(Ｈａｒｐｅｒꎬ １９７７ꎻ Ｇｒｅｅｎ ＆ Ｈａｒｍｓꎬ
２０１８)ꎮ 因此ꎬ将群落中的个体划分为幼树与成树

２ 个生活阶段进行对比ꎬ有助于揭示影响这一重要

阶段的关键因素ꎮ 按照径级和生长型将群落中的

个体分成成树和幼树 ２ 个生长阶段后发现ꎬ成树

或幼树物种 β 多样性与土壤因子之间不再存在显

著相关性ꎬ但与地形因子和地理距离之间的相关

性仍然显著ꎬ这说明地形因子可能在生境过滤中

发挥的作用更为重要ꎮ 与此同时ꎬ方差分解的结

果显示ꎬ在区分生长阶段后ꎬ生境过滤对物种 β 多

样性的解释度仍然高于地理距离的解释度ꎬ这说

明生境过滤作用在木本植物不同生长阶段对物种

β 多样性的构建均起着主要作用ꎮ 此外ꎬ地理距离

对幼树的解释度略高于成树ꎬ说明随着幼树向成

树逐渐转变ꎬ扩散限制的影响可能逐步降低ꎮ 因

此ꎬ生境过滤作用可能是决定此马尾松林群落演

替方向的主要因素ꎮ
成树和幼树的谱系 β 多样性指数 Ｄｎｎ 和 Ｄｐｗ

均与地理距离显著相关ꎬＤｐｗ 的方差分解结果显

示ꎬ对幼树来说ꎬ地理距离的解释度高于生境因子

的解释度ꎬ而成树则正好相反ꎮ 这说明在马尾松

群落木本植物的不同生长阶段ꎬ起主要作用的生

态机制发生了转变ꎬ对于早期幼树阶段ꎬ扩散限制

是驱动其谱系 β 多样性的主要机制ꎬ而到了后期

成树阶段ꎬ生境过滤却成了驱动其谱系 β 多样性

的主要机制ꎮ
综上所述ꎬ生境过滤对此区域的马尾松次生

林的群落 β 多样性起着决定性作用ꎮ 虽然在幼树

生长阶段ꎬ扩散限制主导了群落的谱系多样性组

成ꎬ但随着群落中个体向成树的转变ꎬ最终生境过

滤作用占据了主导地位ꎮ 物种和谱系 β 多样性均

与生境因子显著相关ꎬ而与地理距离无显著相关ꎬ
这与本研究结果相似(Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 同样ꎬ
以马尾松林为研究对象ꎬＺｈｏｎｇ 等(２０２１)对千岛湖

马尾松次生林群落的研究与本研究结果却不相

同ꎬ他们发现ꎬ地理距离是影响大陆物种组成的主

要影响因素ꎬ而生境过滤则是岛屿物种组成的主

要影响因素ꎮ 这表明即使是同一类型的群落ꎬ在
不同的研究区域之间可能存在不同的结果ꎬ并且

类似生境片段化这样的重大干扰事件可能会改变

生境过滤的作用强度ꎮ 饶米德等(２０１３)对古田山

亚热带常绿阔叶林的研究表明ꎬ在较小尺度(２０ ｍ ×
２０ ｍ)上ꎬ生境过滤和扩散限制共同作用对群落系

统发育 β 多样性解释度最高ꎬ但随尺度增大(４０ ｍ ×
４０ ｍ)ꎬ生境过滤成为了解释群落系统发育结构的

主要过程ꎮ 虽然在本研究的尺度(３０ ｍ × ３０ ｍ)
上ꎬ生境过滤为解释马尾松次生林谱系结构的主

要过程ꎬ但不排除存在尺度效应的可能ꎮ 因此ꎬ尺
度效应和干扰的作用及其机制还有待进一步

研究ꎮ
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