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摘  要  森林群落的构建即多样性维持机制是当今生态学研究的热点问题。然而, 当前群落构建和群落多样性的研究多在间

接梯度上进行, 而在水、热等影响物种在区域内定植的关键且直接的环境梯度上研究群落构建和多样性模式则鲜有报道。结

合环境因子, 基于物种组成和谱系方法探讨不同群落的分布成因, 有助于解释群落构建过程中的关键问题。该研究基于华北

森林群落调查数据和环境数据, 涉及7个省市区的29个以壳斗科、桦木科为优势种的群落, 探讨了直接环境梯度上的群落构建

和多样性模式, 同时用典范对应分析研究了不同群落分布的环境解释。结果发现, 相似的群落具有相似的生境偏好, 相似的

生境条件会形成物种组成相同或相似的群落。环境热量主导了本区域的谱系关系, 在年平均气温较低的地区, 群落构建主要

表现为生境过滤的模式。此外, 随着年降水量的增加, 生境过滤作用逐渐增加。在温度梯度上, 谱系多样性表现为钟形模式, 
而降水量的增加能导致谱系多样性的增加。 
关键词  群落构建; 谱系多样性; 水热条件; 物种组成 
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Abstract 
Aims  To understand the key processes driving the community assembly and diversity patterns in North China. 
Methods  We investigated species composition of 87 plots from 29 sites. We applied phylogenetic approach, 
combined with community distribution information, to assess the community structure and diversity along envi-
ronmental gradients. We then performed a variance partition to explore the relative importance of each environ-
mental factor that influencing the patterns of community assembly and diversity process and a canonical corre-
spondence analysis to analyze reason of community distributions. 
Important findings  Similar communities showed similar habitat preferences, demonstrating that environments 
may shape species composition of the communities. The phylogenetic diversity showed a uni-modal pattern with 
the mean annual temperature (MAT), but increased with the mean annual precipitation (MAP), partly because of 
the strong disturbance in high-MAT regions. Temperature dominated the phylogenetic structure of the broad- 
leaved forests in North China. Environmental filtering dominate the community assembly processes in the areas 
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with relatively low MAT. In addition, the effect of environment filtering increased with MAP. 
Key words  community assembly; phylogenetic diversity; hydrothermal condition; species composition 

Xu JS, Chai YF, Liu X, Yue M, Guo YX, Kang MY, Liu QR, Zheng CY, Ji CJ, Yan M, Zhang F, Gao XM, Wang RQ, Shi FC, 
Zhang QD, Wang M (2019). Community assembly, diversity patterns and distributions of broad-leaved forests in North China. 
Chinese Journal of Plant Ecology, 43, 732–741. DOI: 10.17521/cjpe.2018.0183 

群落构建即群落物种多样性的维持机制, 一直

是群落生态学的研究热点(Chase, 2003)。然而, 群落

构建的形式尚存在争论(宫贵权等, 2011)。目前, 基
于确定性过程的生态位理论和基于随机过程的中性

理论是最常用来检验群落构建模式的两个假说

(Kelly et al., 2008; Kylafis & Loreau, 2011)。由于群

落构建过程中往往受到多种因子控制, 基于生态位

理论的环境过滤、竞争排除(Webb et al., 2002)与基

于中性理论的扩散限制(Wehncke et al., 2010)等作

用可能同时影响着群落构建。 
群落内物种的多度反映了该物种在群落中的相

对重要性, 代表了该物种占有资源的能力(Grime, 
1998; 曹科等, 2013)。基于物种组成数据, 可以探究

相似物种组成的群落的分布模式。群落内的生物多

样性则与多种环境因子有关(Qian et al., 2014; 车应

弟等, 2017)。通过多样性分析, 可以探究群落内物

种形成、共存及时空变化规律(Swenson et al., 2012)。
因此, 研究环境因子与群落物种组成及多样性之间

的关系 , 有助于预测多样性的动态(Yang & Da, 
2006; 周晓果等, 2014), 进而理解群落构建的过程。 

群落内的物种组成是进化过程与生态过程共同

作用的结果(黄建雄等, 2010), 以群落内物种的亲缘

关系即谱系为载体进行群落构建研究, 能够较好地

从进化角度反映群落构建过程中的生态学机制

(Park & Potter, 2015)。基于系统发育的谱系多样性

考虑了不同生物类群间的谱系关系及进化历史等信

息, 能够较好地从进化角度反映群落的多样性模式

(Cavender-Bares et al., 2009; 杨洁等, 2014), 并揭示

多样性维持机制(即群落构建过程)(Purschke et al., 
2013; 贾鹏和杜国祯, 2014)。群落内物种可能因环

境过滤或竞争排除而使谱系聚集或发散, 从而表现

出特定的谱系结构(Webb, 2000; Swenson et al., 
2012)。例如, 环境过滤作用主导群落构建时, 筛选

出的群落内物种亲缘关系可能较近, 从而适应当前

生境(卢孟孟等, 2014), 其谱系结构表现为聚集; 竞
争排除作用主导群落构建时, 亲缘关系较近的物种

无法占用相似的生态位(Wiens & Graham, 2005), 从

而排除部分近缘种, 其谱系结构表现为发散; 扩散

限制作用主导群落构建时, 群落的形成与环境因子

及生物间相互作用无关(Hubbell, 2001), 其谱系结

构表现为随机(柴永福和岳明, 2016)。先前的许多研

究通过构建零模型来判断谱系结构的聚集与发散

(牛红玉等, 2011), 从而证明环境过滤、竞争排除或

扩散限制的存在, 阐明不同作用在群落构建过程中

的相对重要性(Foster et al., 2004; Cavender-Bares et 
al., 2009; Mayfield & Levine, 2010; 姜晓燕等 , 
2016)。基于此方法, 先前的研究认为, 环境因子造

成的环境过滤往往主导了构建过程(Huang et al., 
2014), 尤其在生境条件比较苛刻的地区, 如高海拔

区域(Mori et al., 2013; Xu et al., 2017; 赵鸣飞等, 
2017)。然而, 海拔毕竟是一个间接化的生境因子, 
其与温度、降水、紫外辐射强度、风速、土壤养分

等诸多因子相关(Xu et al., 2018)。探讨单一的水热

梯度上群落构建的变化模式, 能够更清晰地阐明群

落与水热因子的关系, 从而明确区域尺度上群落的

构建模式。然而, 这方面的研究却鲜有报道。 
在较大的空间尺度上基于水热梯度进行物种组

成、构建机制的研究, 有助于分析区域尺度内的物

种多样性及其分布规律, 理解本区域内水热条件与

森林类型间的耦合关系。本研究基于华北群落调查

数据及环境数据构建本区域的生境梯度, 拟通过分

析群落内物种组成及系统发育结构等手段, 分析华

北区域环境梯度上温带典型落叶阔叶林在水热梯度

上物种组成、谱系多样性和谱系结构的变化规律, 
试图回答以下问题: 1)相似的环境条件是否会发育

相似的森林群落？2)在本区域内水/热是否驱动物

种组成或群落构建模式变化？如何变化？通过研究

及解释这些问题, 可为相似生态区域内植被恢复、

森林保护和林业生产提供有效的理论支持。 

1  材料和方法 

1.1  研究地点 
本研究的研究地点全部位于广义华北区域, 涉

及河北、河南、山西、陕西、天津、山东、宁夏等7
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个省市自治区。研究区域内有太行山脉、秦岭山脉、

燕山山脉及华北平原、黄土高原等地理单元, 地形

复杂多样, 海拔范围350–2 500 m。受调查地点海拔

和经纬度的影响, 研究区域内样方年平均气温和年

降水量变化很大, 具体样方及环境信息见表1。从以

下研究地点中, 选择了优势种属于壳斗科和桦木科

的森林群落作为本研究的研究对象, 这些森林群落

的优势种有辽东栎(Quercus wutaishanica)、栓皮栎

(Q. variabilis)、麻栎(Q. acutissima)、锐齿槲栎(Q. 
aliena var. acuteserrata)、蒙栎(Q. mongolica)、白桦

(Betula platyphylla)、红桦(B. albosinensis)、糙皮桦

(B. utilis)、鹅耳枥(Carpinus turczaninowii)、千金榆

(C. cordata)等。 
1.2  野外调查方法 

2011–2015年, 在29个样地展开群落调查, 每个

样地按优势种群落布置3个30 m × 20 m的森林样方, 
共计布置87个样方。记录样方内胸径(DBH) ≥ 3 cm的

木本植物的种名、多度、盖度、胸径、高度。此外, 记
录每个样方的经纬度、海拔、坡度、坡位、坡向等

地理因子。共调查物种234个, 详见附录I。 
1.3  环境数据 

除野外调查记录的地理因子数据外, 根据样方

经纬度, 在WorldClim数据库(http://www.worldclim. 
org/)中提取了5 km × 5 km网格化地图的其他环境 

 
表1  华北区域阔叶林样地信息 
Table 1  Information of study sites of broad-leaved forests in North China 

样地 
Site 

群落类型 
Community type 

地点 
Site 

平均海拔 
Mean elevation (m) 

年平均气温 
MAT (℃) 

年降水量 
MAP (mm)

JLQ 蒙栎林 Quercus mongolica forest  河北隆化 Longhua, Hebei 1 085 5.5 466 

JWA 红桦林 Betula albosinensis forest 河北涿鹿 Zhuolu, Hebei 2 302 –0.8 624 

JFL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 河北阜平 Fuping, Hebei 1 550 4.4 513 

JFE 鹅耳枥林 Carpinus turczaninowii forest 河北阜平 Fuping, Hebei 1 517 4.4 513 

JLB 白桦林 Betula platyphylla forest 河北涞源 Laiyuan, Hebei 1 819 7.1 491 

JSC 糙皮桦林 Betula utilis forest 河北灵寿 Lingshou, Hebei 1 693 4.1 527 

YWS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 河南卫辉 Weihui, Henan 371 13.8 593 

NGB 白桦林 Betula platyphylla forest 宁夏固原 Guyuan, Ningxia 2 370 4.2 591 

QFL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 陕西富县 Fu Xian, Shaanxi 1 166 9.4 527 

LTM 麻栎林 Quercus acutissima forest 山东泰安 Tai’an, Shandong 516 10.1 833 

LPS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 山东平邑 Pingyi, Shandong 557 12.3 805 

SZL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 山西左权 Zuoquan, Shanxi 1 896 5.0 636 

SCL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 山西陵川 Lingchuan, Shanxi 1 093 9.0 703 

SQA 红桦林 Betula albosinensis forest 山西沁水 Qinshui, Shanxi 2 170 5.4 731 

SLE 鹅耳枥林 Carpinus turczaninowii forest 山西临县 Lin Xian, Shanxi 1 038 8.3 595 

SLS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 山西临县 Lin Xian, Shanxi 1 077 8.3 595 

SQE 鹅耳枥林 Carpinus turczaninowii forest 山西沁水 Qinshui, Shanxi 1 344 9.2 635 

SQB 白桦林 Betula platyphylla forest 山西沁水 Qinshui, Shanxi 1 638 7.7 673 

SYS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 山西垣曲 Yuanqu, Shanxi 872 11.1 584 

SSJ 千金榆林 Carpinus cordata forest 山西灵石 Lingshi, Shanxi 1 288 6.7 578 

SJL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 山西交城 Jiaocheng, Shanxi 1 731 4.9 518 

SQL 辽东栎林 Quercus wutaishanica forest 山西沁水 Qinshui, Shanxi 1 140 9.8 623 

YSS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 河南嵩县 Song Xian, Henan 1 099 9.4 778 

YTR 锐齿槲栎林 Quercus aliena var. acuteserrata forest 河南桐柏 Tongbai, Henan 817 12.9 1 011 

YXS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 河南信阳 Xinyang, Henan 155 15.4 1 077 

YGS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 河南舞钢 Wugang, Henan 132 14.8 784 

YYM 麻栎林 Quercus acutissima forest 河南驻马店 Zhumadian, Henan 124 14.8 840 

YNR 锐齿槲栎林 Quercus aliena var. acuteserrata forest 河南内乡 Neixiang, Henan 1 369 8.9 917 

TJS 栓皮栎林 Quercus variabilis forest 天津蓟县 Ji Xian, Tianjin 193 10.1 590 

MAT, mean annual temperature; MAP, mean annual precipitation. 
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因子, 包含年平均气温、月平均气温极差、等温性、

气温季节变化率、最暖月最高气温、最冷月最低气

温、年气温变化值、最湿季平均气温、最干季平均

气温、最暖季平均气温、最冷季平均气温、年降水

量、最湿月降水量、最干月降水量、降水季节变化

量、最湿季降水量、最干季降水量、最暖季降水量、

最冷季降水量等19个水热因子。以上数据通过R 
3.1.1软件的“raster”程序包获得。 
1.4  数据分析 

为探讨物种组成相同(或相似)群落是否具有生

境选择的一致性偏好, 采用典范对应分析(CCA)对
环境因子进行进一步降维, 并对环境-物种关系进

行解析。CCA及制图在Canoco 4.5软件中进行。 
为分析样方的谱系结构和谱系多样性, 需要构

建谱系树。将附录I中的物种作为骨架, 基于APGIII
系统, 使用在线工具Phylomatic构建研究区域的超

级谱系树(Webb & Donohue, 2005)。在Phylocom 3.0
软件中, 将所构建的超级谱系树用BLADJ方法拟合

物种的进化枝长(Wikström et al., 2001)。带有进化枝

长的超级谱系树即为构建零模型所用的本底数据。

在Phylocom 3.0软件中运用COMSTRUCT模块计算

净种间亲缘关系指数(NRI)和净最近种间亲缘关系

指数(NTI)代表谱系结构, 计算运行999次。NRI和
NTI的具体计算方法如下:  

s mds
s

mds
1

( )
MPD MPDNRI

SD MPD


    (1) 

s mds
s

mds
1

( )
MNTD MNTDNTI

SD MPD


    (2) 

式中, MPD与MNTD为样方物种平均谱系距离和平

均最近相邻谱系距离(Kraft et al., 2007), 下角标S代
表实际观察值, mds代表软件的随机模拟值, SD为其

标准偏差。NRI/NTI > 0, 谱系聚集; NRI/NTI < 0, 谱
系发散; NRI/NTI = 0, 谱系随机(Kraft et al., 2007)。 

谱系多样性用Faith’s PD (Faith, 1992)描述。

Faith’s PD用Phylocom 3.0中的PD模块计算。Faith’s 
PD计算的是群落内所有物种的进化枝总长。 

为探究环境尤其是水热梯度是否影响群落谱系

结构、谱系多样性和物种组成, 用方差分解法计算

环境因子对群落MPD变化的解释程度。为避免多重

共线性的影响, 在进行方差分解前, 用SPSS 19.0软
件对参与分析的环境因子进行了多重共线性检验, 
最终选取了年平均气温、年降水量、月平均气温极

差、降水季节变化量、坡度和坡向作为参与分析的

环境因子。根据方差分解的结果, 即可得出影响研

究区域内样方谱系关系的主要环境因子, 并将主要

环境因子与群落的谱系结构、谱系多样性指标做了

拟合。在拟合过程中, 我们也区分了不同森林类型

(表1), 拟探讨不同森林类型的群落谱系变化。但由

于桦木科为主的森林群落样本数较少, 其涉及的梯

度区间也有限, 在分析过程中与壳斗科为主的群落

相比并未表现出明显的、有统计学意义的差异, 结
果中未予显示。方差分解在R 3.1.1软件下基于

“hier.part” 程序包完成 , 拟合与 ANOVA 分析在

Origin 8.0软件中完成。 

2  结果 

2.1  群落类型与环境的关系 
CCA 1轴能解释环境和物种总变化的27.3%, 

CCA 2轴能解释环境和物种总变化的20.5%, CCA前

两轴能解释环境和物种总变化的47.8%。CCA的1轴
与 2轴均与年降水量 (MAP)、月平均气温极差

(MMTD)、平均气温(MAT)及降水季节变化量(SVP)
有关, 但坡度(Slope)只与CCA 2轴有关(附录II)。因

此, CCA的1轴和2轴可以看作综合的环境变量。在

进行群落分析时, 我们选择了样方数较多的辽东

栎、栓皮栎群落作为壳斗科物种为优势种森林的代

表群落; 选择了白桦和鹅耳枥群落作为桦木科物

种为优势种森林的代表群落。群落的CCA结果见图

1。对于壳斗科物种为优势种的群落, 辽东栎林基

本落在CCA 1轴的负半轴上, 栓皮栎林基本落在

CCA 1轴的正半轴上。壳斗科物种为优势种的群落

在4个象限均有分布。对于桦木科物种为优势种的

群落, 白桦与鹅耳枥林均基本落在CCA 1轴的负半

轴上, 且其在几个象限中的分布比栎林局限。其他

的桦木科物种为优势种的群落全部分布在第二象

限(图1)。 
2.2  影响区域内样方内谱系关系的主要环境因子 

基于方差分解结果(表2), MAT能够解释MPD变

化的48.04%, 是影响区域内样方内谱系关系的最主

要环境因子。MMTD能够解释MPD变化的16.43%。

此外, 坡向和MAP也在一定程度上影响了样方内物

种的谱系关系。由于MMTD与MAP相关性较强

(Pearson系数= 0.801, p < 0.01), 因此, 接下来的分

析中, 重点讨论MAT和MAP梯度, 即水热梯度。 
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图1  华北地区阔叶林样方物种组成变化的典范对应分析

(CCA)结果。 
Fig. 1  Result of canonical correspondence analysis (CCA) of 
species composition among plots of broad-leaved forests in 
North China. 

 
表2  华北地区阔叶林环境因子对样方平均谱系距离(MPD)的方差分解

结果 
Table 2  Result of variance decomposition of environment factors to mean 
phylogenetic distance (MPD) of broad-leaved forests in North China 

环境因子 Factor 解释程度 Explanation (%) 

坡度 Slope 3.200 3 

坡向 Aspect 15.643 7 

年平均气温 MAT 48.043 8 

月平均气温极差 MMTD 16.433 6 

年降水量 MAP 15.065 3 

降水季节变化量 SVP 1.613 2 

MAP, mean annual precipitation; MAT, mean annual temperature; MMTD, 
mean month temperature difference; SVP, seasonal variation of precipitation. 

 
2.3  水热梯度上群落谱系结构模式 

通过回归分析 , 明确了在MAT和MAP梯度上

NRI和NTI的变化。结果见图2、图3。 
由图2可知, NRI与NTI在MAT梯度上表现相似。

在整个研究区域内, 大多数的样方表现出了谱系聚

集的模式。随MAT的升高, NRI和NTI都基本表现出

由聚集到随机的趋势, 且NRI的趋势更加明显。然而, 
在MAP梯度上, NTI和NRI的表现模式有所差异。随

MAP的增加, NTI表现出逐渐聚集的模式, 而NRI的
变化不大(图3)。 

 
 

图2  华北地区阔叶林谱系结构与年平均气温的关系。NRI,
净种间亲缘关系指数; NTI, 净最近种间亲缘关系指数。0值
上的点状线为0预期的谱系结构。 
Fig. 2  Pattern of the relationship between phylogenetic struc-
ture and mean annual temperature (MAT) of broad-leaved for-
ests in North China. NRI, net relatedness index; NTI, nearest 
taxon index. The dotted line on 0 represented null expectation 
of phylogenetic structure.  
 

 
 

图3  华北地区阔叶林谱系结构与年降水量的关系。虚线为

NRI的拟合线, 实线为NTI的拟合线。0值上的点状线为0预期

的谱系结构。 
Fig. 3  Pattern of the relationship between phylogenetic struc-
ture and mean annual precipitation (MAP) of broad-leaved for-
ests in North China. The dotted line on 0 represented null 
expectation of phylogenetic structure.  
 
2.4  水热梯度上的谱系多样性模式 

Faith’s PD随MAT的上升, 表现出开口向下的抛

物线模式, 其顶点在10 ℃左右。即在年平均气温较

低和较高的区域, 群落谱系多样性较低, 而MAT在
7–11 ℃时, 群落谱系多样性较高(图4)。Faith’s PD
在MAP梯度上表现出单调上升的趋势(图5), 即随着

MAP的增加, 群落的谱系多样性也增加。 
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图4  华北地区阔叶林谱系多样性指数(Faith’s PD)与年平均

气温的关系。图中的黑点为样方的Faith’s PD值, 实线为谱系

多样性的拟合线。 
Fig. 4  Pattern of the relationship between phylogenetic diver-
sity (Faith’s PD) and mean annual temperature (MAT). Solid 
circles represent the value of Faithʼs PD. The solid curve repre-
sent regression curve of phylogenetic diversity.  
 

 
 

图5  华北地区阔叶林谱系多样性指数(Faith’s PD)与年降水

量的关系。图中的黑点为样方的Faith’s PD值, 实线为谱系多

样性的拟合线。 
Fig. 5  Pattern of the relationship between phylogenetic diver-
sity (Faith’s PD) and mean annual precipitation (MAP). Solid 
circles represent the value of Faithʼs PD. The solid line repre-
sent regression curve of phylogenetic diversity. 
 

3  讨论 

3.1  华北区域内相似的阔叶林群落具有相似的生

态条件 
群落构建研究的主要目的之一就是要回答是否 

在相似的生境条件下会形成相似的群落。Chase 
(2003)认为, 即使在相似的环境下, 由于优先效应

的存在, 其物种组成也是不一致的。因此, 探究相似

的群落物种组成是否具有相似的生境条件, 也是当

今生态学研究的主要焦点之一。在本研究中, 基于

CCA, 可以探索相同或相似的群落是否具有相似的

环境条件。例如, 在较大的层面上, 以壳斗科物种为

优势种的森林群落比以桦木科为优势种的森林群落

的生态幅更宽(图1), 可以适应更宽范围的生境条件, 
而以桦木科物种为优势种的森林群落局限于第二、

三象限。其中, 红桦、糙皮桦和千金榆(图1中的白

色圆圈)等物种仅局限于第二象限, 而第二象限与

低温、低降水量、高温差、大坡度等生境条件有关, 
这些条件正是较高的山地中具有的生态条件。因此, 
以桦木科为优势种的群落的生态幅是较窄的, 只能

出现在特定的生境中。 
在较小的层面上, 以同一科属下不同物种为优

势种的森林群落的分布范围也有差别。例如, 辽东

栎和栓皮栎也有各自的生态偏好。在图1中, 辽东栎

与栓皮栎的分布范围重叠非常小, 说明二者具有比

较明显的分布生态界限, 占用着不同的生态位(袁
秀等, 2011)。而同一优势种的森林群落之间则具有

明显的环境聚集模式。因此, 相同或相似物种组成

的群落, 其分布地的生态条件是相似的。 
3.2  热量是影响华北区域阔叶林群落构建的主要

因素 
热量与水分条件是驱动群落构建的最主要、最

直接的因素(Xu et al., 2018)。前人对于群落构建的

研究发现, 海拔和纬度能够驱动群落构建(Qiao et 
al., 2015; Xu et al., 2017), 是因为海拔与纬度同热

量条件呈明显的负相关关系(唐志尧等, 2004)。在本

研究区域内, 由于纬度跨度大, MAT也有很大差异。

因此, 海拔和纬度同时影响了研究样地的MAT。本

研究发现, 造成华北区域内阔叶林群落谱系关系变

化的主要因子是MAT, 且还与MMTD有关(表2)。对

NRI、NTI及PD与MAT的显著拟合回归结果也证明了

这一点(图2, 图4)。另外, 谱系变化还与坡向有关(表
2), 而坡向的差异正是导致群落热量差异的因素之

一。因此, 热量是影响华北区域阔叶林群落构建的

最主要因素。除此之外, 水分(如本研究中的MAP)
也在较大程度上影响着群落构建的过程(表2)。 
3.3  华北区域阔叶林群落水热梯度上的群落构建

模式 
单纯从水热梯度上进行群落构建研究的报道较

少, 然而, 有大量的基于经纬度、海拔等地理因子梯

度研究群落构建模式的报道。由于海拔与经纬度等
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信息中均包含了水热因素, 因此本研究可与这些研

究做类比。例如, 大部分研究发现, 高海拔(意味着

较低的温度, 由于凝冻, 也有较低的水分可用性)区
域主要受到环境过滤的作用, 而低海拔(意味着较

高的温度)区域则可以表现出中性或竞争排除的作

用(Hulshof et al., 2013; Mori et al., 2013; Pottier et 
al., 2013; Xu et al., 2017); 而高纬度(意味着较低的

温度、较少的降水)区域的构建模式应该是聚集的

(Hodkinson et al., 2003)。然而, 也有部分研究得出

了不一致的结论, 例如, Zhang等(2013)发现, 亚高

山草甸的群落构建模式与海拔等非生物因素无关, 
而卢孟孟等(2014)发现, 哀牢山干热河谷的群落的

谱系结构在高海拔区域趋于发散, 即在温度较低、

水分可用性也较低的区域并未受到环境过滤的   
作用。 

本研究发现, 在MAT梯度上, 群落的谱系结构

逐渐由聚集转向随机, 表明受到的环境过滤作用随

MAT的增加而逐渐降低。这说明, 温度是主导华北

区域内温度较低地区群落构建过程的主要生境因

子。在这些地区, 由于MAT较低, 有效积温不足, 严
酷的环境只能筛选出适应该低温条件的物种, 从而

表现出环境过滤作用。值得注意的是, 在MAT较高

的地区, 倾向于随机的构建模式并不一定是由扩散

限制等中性作用导致的, 也可能是由与之相反的非

中性作用叠加的结果(Mayfield & Levine, 2010; 房
帅等, 2014)。 

然而, 在MAP梯度上, NRI和NTI所表现出的变

化模式不同, 这与前人得出的NRI与NTI表现模式不

符(Swenson et al., 2007), 但也说明了二者的适用范

围和敏感程度不一致, 有必要分别进行研究(Tucker 
et al., 2017)。由于NRI的取值均未达到与零模型有显

著差异的水平, NRI在MAP梯度上并未表现出明显

的变化趋势; 而NTI则随MAP的增加表现出聚集的

趋势, 表明受到了环境过滤的作用。一般而言, MAP
较高的区域, 纬度更低, 更接近海岸, 且可能有较

低的海拔。就本研究而言, MAP最高的几个样地位

于河南、山东等省海拔较低的地区(表1), 而海拔较

低的区域往往有更严重的人为扰动(Xu et al., 2018), 
从而导致这些样地内的环境条件较差(Lessard et al., 
2009), 使群落受到环境过滤的作用。 
3.4  华北区域阔叶林群落谱系多样性的水热格局 

在本研究中, 谱系多样性在水热梯度上表现出

了不一致的模式。一般而言, 在温度梯度上, 随着样

方可用热量的上升, 谱系多样性一般表现为上升的

模式(Qiao et al., 2015)。然而, 本研究中谱系多样性

最高的点落在MAT ≈ 10 ℃的区域, 之后随着MAT
的上升, 谱系多样性又呈现下降的趋势(图3)。参照

表1, 本研究中MAT > 10 ℃的样地中的群落无一例

外是本区域的顶极群落栎林, 而之前的研究已经发

现, 随着演替向顶极群落的进行, 群落中的多样性

水平逐渐降低(Chai et al., 2016), 因此, 本区域内

MAT较高地区多样性水平的下降也可由此解释。在

本研究中, 谱系多样性随MAP升高, 表明在华北区

域, 水分仍是导致群落内多样性水平变化的重要 
因子。 

4  结论 

本研究基于环境梯度上物种组成、谱系结构和

谱系多样性的变化, 探究了华北区域直接环境梯度

上群落构建的模式及群落的形成原因。研究发现, 
相似的生境条件可以形成相似的群落。MAT与MAP
是导致华北区域群落谱系变化的主要因子。在水热

梯度上的研究发现, 在华北区域内, 生境过滤是木

本植物群落构建的主要驱动过程。此外, MAT和
MAP均能影响华北区域的群落谱系多样性。在环境

梯度上基于物种、谱系进行群落构建和多样性变化

研究, 有助于为华北区域植被恢复和人工林营造提

供理论依据。 
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附录I 华北森林群落各样方中出现的物种及其所属科 

Supplement I The species and its family in plots of forest community in North China  

物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

老鸹铃 Styrax hemsleyanus 安息香科 Styracaceae 

野茉莉 Styrax japonicus  

瓜木 Alangium plataaifoliam 八角枫科 Alangiaceae 

短梗菝葜 Smilax scobinicaulis 百合科 Liliaceae 

鞘柄菝葜 Smilax stans  

托柄菝葜 Smilax discotis  

侧柏 Platycladus orientalis 柏科 Cupressaceae 

白背叶 Mallotus apelta 大戟科 Euphorbiaceae 

雀儿舌头 Leptopus chinenais  

白刺花 Sophora davidii 豆科 Leguminosae 

刺槐 Robinia pseudoacacia  

多花胡枝子 Lespedeza floribunda  

杭子梢 Campylotropis macrocarpa  

合欢 Albizia julibrissin  

红花锦鸡儿 Caragana rosea  

胡枝子 Lespedeza bicolor  

黄檀 Dalbergia hupeana  

绿叶胡枝子 Lespedeza buergeri  

美丽胡枝子 Lespedeza formosa  

山槐 Albizia kalkora  

细梗胡枝子 Lespedeza virgata  

长叶胡枝子 Lespedeza caraganae  

杜鹃 Rhododendron simsii 杜鹃花科 Ericaceae 

迎红杜鹃 Rhododendron mucronulatum  

照山白 Rhododendron micranthum  

扁担杆 Grewia biloba 椴树科 Tiliaceae 

椴树 Tilia tuan  

蒙椴 Tilia mongolica  

小花扁担杆 Grewia biloba var. parviflora  

小叶椴 Tilia mongolica  

核桃 Juglans regia 胡桃科 Juglandaceae 

核桃楸 Juglans mandshurica  
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物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

化香树 Platycarya strobilacea  

牛奶子 Elaeagnus umbellata 胡颓子科 laeagnaceae 

沙棘 Hippophae rhamnoides  

大枝绣球 Hydrangea gracilis 虎耳草科 Saxifragaceae 

东北茶藨子 Ribes mandshuricum  

东陵绣球 Hydrangea bretschneideri  

钩齿溲疏 Deutzia hamata  

瘤糖茶藨子 Ribes himalense var. verruculosum  

山梅花 Philadelphus incanus  

太平花 Philadelphus pekinensis  

小果茶藨子 Ribes vilmorinii  

小花溲疏 Deutzia crassifolia var. pauciflora  

白桦 Betula platyphylla 桦木科 Betulaceae 

糙皮桦 Betula utilis  

鹅耳枥 Carpinus turczaninowii  

红桦 Betula albosinensis  

毛榛 Corylus mandshurica  

千金榆 Carpinus cordata  

榛 Corylus heterophylla  

牛鼻栓 Fortunearia sinensis 金缕梅科 Hamamelidaceae 

华帚菊 Pertya sinensis 菊科 Composieae 

蚂蚱腿子 Myripnois dioica  

白栎 Quercus fabri 壳斗科 Fagaceae 

板栗 Castanea mollissima  

短柄枹栎 Quercus serrata var. brevipetiolata  

槲栎 Quercus aliena  

槲树 Quercus dentata  

辽东栎 Quercus wutaishanica  

麻栎 Quercus acutissima  

锐齿槲栎 Quercus aliena var. acuteserrata  

栓皮栎 Quercus variabilis  

臭椿 Ailanthus altissima 苦木科 Simaroubaceae 

楝树 Melia azedarach 楝科 Meliaceae 

杠柳 Periploca sepium 萝藦科 Asclepiadaceae 

荆条 Vitex negundo var. heterophylla 马鞭草科 Verbenaceae 

粗齿铁线莲 Clematis argentilucida 毛茛科 Ranunculaceae 

多花木兰 Magnolia multiflora 木兰科 Magnoliaceae 

白蜡 Fraxinus chinensis 木犀科 Oleaceae 

暴马丁香 Syringa reticulata var. amurensis  

北京丁香 Syringa pekinensis  

丁香 Syringa oblata  

花曲柳 Fraxinus rhynchophylla  
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物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

连翘 Forsythia suspensa  

毛丁香 Syringa tomentella  

小叶白蜡 Fraxinus bungeana  

葎叶蛇葡萄 Ampelopsis humulifolia 葡萄科 Vitaceae 

掌叶蛇葡萄 Ampelopsis delavayana  

黄连木 Pistacia chinensis 漆树科 Anacardiaceae 

黄栌 Cotinus coggygria  

漆 Toxicodendron vernicifluum  

青麸杨 Rhus potaninii  

盐肤木 Rhus chinensis  

茶条槭 Acer ginnala subsp. ginnala 槭树科 Aceraceae 

葛萝槭 Acer grosseri var. grosseri  

鸡爪槭 Acer palmatum var. palmatum  

青榨槭 Acer davidii  

色木槭 Acer mono  

细裂槭 Acer stenolobum  

细叶槭 Acer leptophyllum  

元宝槭 Acer truncatum  

六月雪 Serissa japonica 茜草科 Rubiaceae 

香果树 Emmenopterys henryi  

白鹃梅 Exochorda racemosa 蔷薇科 Rosaceae 

白叶莓 Rubus innominatus  

北京花楸 Sorbus discolor  

稠李 Padus racemosa  

刺梨 Rosa roxburghii  

豆梨 Pyrus calleryana  

杜梨 Pyrus betulaefolia  

复盆子 Rubus idaeus  

甘肃山楂 Crataegus kansuensis  

高粱泡 Rubus lambertianus  

河南海棠 Malus honanensis  

褐梨 Pyrus phaeocarpa  

湖北山楂 Crataegus hupehensis  

花楸 Sorbus pohuashanensis  

华北绣线菊 Spiraea fritschiana var. angulata  

华中山楂 Crataegus wilsonii  

黄刺玫 Rosa xanthina  

灰栒子 Cotoneaster acutifolius var. villosulus  

麦李 Cerasus glandulosa  

毛叶绣线菊 Spiraea mollifolia  

茅莓 Rubus parvifolius  

美蔷薇 Rosa bella  
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物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

木梨 Pyrus xerophila  

牛叠肚 Rubus crataegifolius  

三裂绣线菊 Spiraea trilobata  

山荆子 Malus baccata  

山莓 Rubus corchorifolius  

山桃 Amygdalus davidiana  

山杏 Armeniaca sibirica  

山楂 Crataegus pinnatifida  

水栒子 Cotoneaster submultiflorus  

土庄绣线菊 Spiraea pubescens  

托叶樱桃 Cerasus stipulacea  

微毛樱桃 Cerasus clarofolia  

尾叶樱 Cerasus dielsiana  

西北栒子 Cotoneaster zabelii  

毛杏 Armeniaca sibirica  

野蔷薇 Rosa multiflora var. multiflora  

野山楂 Crataegus cuneata  

华空木 Stephanandra chinensis  

银露梅 Potentilla glabra  

郁李 Cerasus japonica  

长腺樱桃 Cerasus claviculata  

北京忍冬 Lonicera elisae 忍冬科 Caprifoliaceae 

刚毛忍冬 Lonicera hispida  

黑果荚蒾 Viburnum melanocarpum  

桦叶荚蒾 Viburnum betulifolium  

鸡树条荚蒾 Viburnum opulus var. calvescens  

接骨木 Sambucus williamsii  

金花忍冬 Lonicera chrysantha  

金银忍冬 Lonicera maackii  

蓝靛果忍冬 Lonicera caerulea var. edulis  

六道木 Abelia biflora  

蒙古荚蒾 Viburnum mongolicum  

盘叶忍冬 Lonicera tragophylla  

忍冬 Lonicera japonica  

陕西荚蒾 Viburnum schensianum  

唐古特忍冬 Lonicera tangutica  

五台忍冬 Lonicera Kungana  

苦糖果 Lonicera fragrantissima subsp. standishii  

粘毛忍冬 Lonicera fargesii  

粗榧 Cephalotaxus sinensis 三尖杉科 Cephalotaxaceae 

构树 Broussonetia papyifera 桑科 Moraceae 

华桑 Morus cathayana  
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物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

鸡桑 Morus australis  

蒙桑 Morus mongolica  

桑 Morus alba  

白檀 Symplocos paniculata 山矾科 Symplocaceae 

黑椋子 Swida hemsleyi 山茱萸科 Cornaceae 

红瑞木 Swida alba  

梾木 Swida macrophpla  

毛梾 Swida walteri  

四照花 Dendrobenthamia japonica var. chinensis  

沙梾 Swida bretschneideri  

君迁子 Diospyros lotus 柿树科 Ebenaceae 

油柿 Diospyros oleifera  

大绿鼠李 Rhamnus utilis 鼠李科 Rhamnaceae 

刺鼠李 Rhamnus dumetorum  

鼠李 Rhamnus davurica  

酸枣 Ziziphus jujuba var. spinosa  

小叶鼠李 Rhamnus parvifolia  

白皮松 Pinus bungeana 松科 Pinaceae 

赤松 Pinus densiflora  

臭冷杉 Abies nephrolepis  

黑松 Pinus thunbergii  

华北落叶松 Larix principisrupprechtii  

华山松 Pinus armandi  

马尾松 Pinus massoniana  

青扦 Picea wilsonii  

油松 Pinus tabulaeformis var. mukdensis  

黄心子 Euonymus macropterus 卫矛科 Celastraceae 

南蛇藤 Celastrus orbiculatus  

栓翅卫矛 Euonymus phellomanus  

卫矛 Euonymus alatus  

栾树 Koelreuteria paniculata 无患子科 Sapindaceae 

梧桐 Firmiana platanifolia 梧桐科 Sterculiaceae 

刺楸 Kalopanax septemlobus 五加科 Araliaceae 

黄芦木 Berberis amurensis 小檗科 Berberidaceae 

齿叶黄花柳 Salix sinica var. dentata  

黄花柳 Salix caprea  

秦岭柳 Salix alfredi  

山柳 Salix pseudotangii  

山杨 Populus davidiana  

大果榆 Ulmus macrocarpa 榆科 Ulmaceae 

大叶朴 Celtis koraiensis  

黄果朴 Celiis labilis  
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物种名 

Species 

拉丁名 

Latin name 

所属科 

Family 

旱榆 Ulmus glaucescens  

朴 Celtis sinensis  

脱皮榆 Ulmus lamellosa  

小果朴 Celtis cerasifera  

小叶朴 Celtis bungeana  

榆树 Ulmus pumila  

臭檀 Evodia daniellii 芸香科 Rutaceae 

吴茱萸 Evodia rutaecarpa  

野花椒 Zanthoxylum simulans  

绿叶甘僵 Lindera fruticosa var. fruticosa 樟科 Lauraceae 

三桠乌药 Lindera obtusiloba  

山胡椒 Lindera glauca  

棕榈 Trachycarpus fortunei 棕榈科Palmae 
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