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摘  要  定量评估不同变量对群落组成的贡献是群落生态学分析的热点问题。但在具体的分析情景中, 因子间的共线性与解

释率的重叠对评估不同因子重要性造成了较大困难。基于这一问题, R程序包“rdacca.hp”通过引入层次分割法(HP)的理念, 在

所有可能的模型子集下为各解释变量(或解释变量组)分配单独效应, 为典范分析中共线性解释变量的相对重要性评估提供了

新的定量指标。目前, “rdacca.hp”包已经成为群落生态学分析的重要工具。为进一步促进用户对“rdacca.hp”包的理解与运用, 

该文通过引入一个分析塑造甲螨(Oribatida)群落的重要环境和空间驱动因素的实例, 重点展示了使用该程序包进行典范分析

的一般步骤。随后对近期应用“rdacca.hp”包开展分析的相关研究进行文献计量学分析, 结果表明该程序包自上线以来已被广

泛用作解决生态学、环境科学及相关学科问题的基本定量框架。最后, 该文对“rdacca.hp”包的未来应用和升级进行了展望。

总之, 该文旨在使国内学者们进一步加深对“rdacca.hp”包的认识和应用。 
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Abstract 
Quantitative estimation of the contribution of predictary variables to community composition is a hotspot in 
community ecology. However, multicollinearity and joint contributions among predictors make it difficult to 
estimate the importance of predictor in specific analysis scenarios. To address this issue, the “rdacca.hp” package 
provides a new quantitative indicator by introducing the concept of hierarchical partitioning (HP) to assign 
individual effects for individual predictors (or groups of predictors) across all possible model subsets. The 
package solves the problem of estimating the relative importance of predictors with multicollinearity in canonical 
analysis. The “rdacca.hp” package has become an important tool for community ecological analysis. To further 
promote users’ understanding and use of the “rdacca.hp” package, we demonstrate the general steps for using this 
package in canonical analysis with an example analyzing the important environmental and spatial drivers that 
shape the oribatid mites (Oribatida) community. Subsequently, we conduct a bibliometric analysis of recent 
studies using “rdacca.hp” package. The results show that, since its launch, the package has been widely used as a 
fundamental quantitative framework in ecology, environmental science and related disciplines. Finally, we discuss 
the further application and extension of the “rdacca.hp” package. In conclusion, this paper aims to advocate the 
understanding and application of the “rdacca.hp” package for domestic researchers. 
Key words  “rdacca.hp” package; canonical analysis; relative importance; hierarchical partitioning; community 
composition 
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探索多响应变量与多解释变量之间关系的约束

性排序类方法(或称典范分析, canonical analysis)已

被广泛用作生态学数据分析的基本框架, 具体包括

冗余分析(RDA)、典范对应分析(CCA)和基于距离的

冗余分析(db-RDA)等(Legendre & Legendre, 2012)。

在群落生态学研究中, 典范分析的主要目标之一是

定量给定环境因子(解释变量)对目标生物群落组成

(响应变量)的解释程度(即R2), 以揭示物种组成(多

样性)的环境响应机制。但除了模型的总体解释率之

外, 解释变量的相对重要性也是研究人员普遍感兴

趣的问题(Peres-Neto et al., 2006)。解释变量的相对

重要性的一种常用判断依据是每个变量对R2的贡献

比例(Johnson & LeBreton, 2004)。当所有解释变量彼

此完全相互独立(即相关系数为0), 则不同解释因子

的单独R2之和就等于总R2, 这种情况被称为R2可加

性(Genizi, 1993)。但这种情况在真实场景下很难出

现, 由于生态学数据多来自野外观测, 不同指标间

的相互关系错综复杂 , 存在共线性是普遍现象

(Graham, 2003)。以土壤理化数据为例, 土壤有机质

含量、总氮含量、pH等指标通常具有相关性, 如将

这些变量全部纳入模型中, 就会出现解释变量的共

线性。共线性对解释率的影响主要体现在不同因子

的解释变差会存在共同解释的部分, 统计上被称为

共享R2 (Legendre & Legendre, 2012)。共享R2的比例

越大, 说明共线性越强。由于共享R2的存在, 导致不

同环境因子的简单R2 (即单个解释变量作为唯一解

释变量时模型的R2)加和通常会大于模型的总体R2, 

因此, 有必要对共享R2进行分割, 以明确不同解释

变量对响应变量的独立贡献。 

分割共享R2的难点在于很难从数学上确定共享

R2由相关变量中的哪个引起, 因此就很难将共享的

R2准确分配给不同的变量。面对这一问题, 生态学

家通常采用模型筛选、变量顺序R2与变差分解3种方

法进行处理。其中, 模型筛选主要通过减少模型中

的共线性变量来降低模型的共线性(Burnhan & 

Anderson, 2004; Blanchet et al., 2008)。这一方法大

多基于一定的准则(如p值、赤池信息准则(AIC)值)

得到一个所谓的最优模型, 但这种仅通过统计学手

段得到的最优变量集合可能不具生态学意义, 且仍

可能存在共线性的问题。另一种替代方案是人为筛

选, 依据主成分分析(PCA)、方差膨胀因子(VIF)等

方法评估解释变量间的相关关系或共线性强弱, 并

综合考虑变量的身份以及其生物学意义, 最终人为

做出决策。但这种筛选变量的过程无疑带有主观判

断, 很难让人信服。变量顺序R2的方法是将解释变

量按一定的顺序加入模型中, 并观察R2的增加情况

来判断不同变量的贡献(图1A)。通常情况下, 按照p

值由小到大或增加的R2由大到小的顺序进行模型添

加, 加入变量前后R2的差值就被称为随机R2, 或条

件效应(conditional effect)(Šmilauer & Lepš, 2014)。

 

 
 

图1  以3组解释变量X1、X2和X3为例, 使用韦恩图概括了响应变量Y的总变差组成。A, 基于变量的顺序R2的方法, 根据分配

的顺序, [a]、[b]和[c]分别为X1、X2和X3的条件效应。B, 基于变差分解和层次分割法, [a]、[b]和[c]分别为X1、X2和X3的边际效

应, [d]、[e]和[f]分别为X1、X2和X3两两之间的共同效应, [g]为三者之间的共同效应, X1、X2和X3的单独效应分别为[a] + [d]/2 + 
[f]/2 + [g]/3、[b] + [d]/2 + [e]/2 + [g]/3以及[c] + [e]/2 + [f]/2 + [g]/3。残差[h]代表了未被X1、X2和X3解释的Y的变差部分。 
Fig. 1  Venn diagram representing the variation composition of a response matrix Y regressed against three correlated predictors of 
X1, X2, and X3. A, According to the order of assignment, [a], [b] and [c] are the conditional effect of X1, X2 and X3, respectively. B, 
Based on variation partitioning and hierarchical partitioning, [a], [b] and [c] are the marginal effect of X1, X2 and X3, respectively; [d], 
[e] and [f] are the common effect of X1, X2 and X3, respectively; [g] is the common effect among X1, X2 and X3; the individual effect of 
X1, X2 and X3 can be expressed as [a] + [d]/2 + [f]/2 + [g]/3, [b] + [d]/2 + [e]/2 + [g]/3 and [c] + [e]/2 + [f]/2 + [g]/3. Residual [h] 
represents the fraction of Y that is not explained by X1, X2 or X3. 
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CANOCO软件与R程序包“adespital”的forward.sel函

数均采用了这种方法, 在过去的研究中被广泛使

用。这种方法的问题在于解释变量所分配的顺序R2

显然取决于变量进入模型的顺序。如果解释变量存

在共线性, 共享R2更容易分配给先加入模型的解释

变量, 而后加入的解释变量所分配的共享R2变少, 

导致先加入模型的解释变量占更大的优势。除非分

析者具有极强的先验知识, 这种方法实际上存在一

定 问 题 。 第 三 种 方 法 是 变 差 分 解 (variation 

partitioning, VP), 也常称作方差分解, 最早出现于

20 世 纪 60 年 代 用 于 多 元 回 归 的 共 性 分 析

(commonality analysis)(Newton & Spurrell, 1967; 

Mood, 1969), 20世纪90年代被引入至典范分析中

(Borcard et al., 1992; Peres-Neto et al., 2006)。VP可

以将模型的R2分解为由每个变量(或变量组)所能独

自解释的组分(称为独自效应(unique effect), 或边际

效应(marginal effect)以及共同解释的组分(称为共

同效应(common effect))来理解解释变量之间复杂的

关系(图1B)。然而随着纳入的变量数目的增加将导

致计算量呈指数型增长, 因此VP分组数量经常受

到一定限制, 例如“vegan”包的varpart函数最多只能

纳入4组变量。此外, 即使不对分组进行限制, 也依

然无法解决共同效应的分割问题。 

事实上, “共线性解释变量相对重要性的比较”

在多元回归领域一直是活跃的主题。20世纪80年代, 

由Lindeman等(1980)、Cox Jr (1985)和Kruskal (1987)

分别独立地提出了一种“平均排序(averaging over 

orderings)” (也称LMG指数)的方法, 基于所有模型

子集获取解释变量的相对重要性。与Chevan和

Sutherland (1991) 提 出 的 层 次 分 割 (hierarchical 

partitioning, HP)结果一样, 并推广至广义线性模型

(GLM)。R程序包“relaimpo”可用于计算多元回归中

解释变量的LMG值, 并提供自举法检验LMG值的

显著性(Grömping, 2007)。“hier.part”包基于HP来估

计GLM中解释变量的相对重要性 (Mac Nally & 

Walsh, 2004)。最近, Lai等(2022a)将VP和HP建立数

学联系 , 首次将HP算法引入典范分析并开发了

“rdacca.hp”包来获取单个典范分析解释变量的解释

率, 同时实现了不限解释变量数量限制的VP。HP

强调基于所有可能的模型子集下各解释变量的单独

效应(individual effect), 等同于解释变量的边际效应

加上与其他解释变量的共同效应的平均分配值(图

1B), 为典范分析中评估共线性的解释变量的相对

重要性提供了新型定量指标。 

为进一步推广该方法在生态学领域的应用, 帮

助科学工作者在复杂环境背景下寻找关键因子, 本

文旨在: (1)介绍“rdacca.hp”包的主要功能; (2)通过

案例分析详解 “rdacca.hp” 包的使用 ; (3) 结合

“rdacca.hp”包自发布以来的相关进展对该程序包在

生态学及更多学科领域中的应用和升级进行展望。 

1  “rdacca.hp”包的结构 

截至目前, “rdacca.hp”包的最新版本为1.0-8 (发

布时间是2022年4月5日)。用户可以在R语言中输入

“install.packages("rdacca.hp")” 直 接 从 CRAN 安 装

“rdacca.hp” 包 , 或者使用 “devtools::install_github 

("laijiangshan/rdacca.hp")”在GitHub获取。该程序包

封装的函数及核心功能见表1, 各函数具体参数和

输出的解释可进一步参阅R文档。 

2  “rdacca.hp”包的操作案例——塑造甲螨

(Oribatida)群落的重要环境和空间驱动因素

分析 

下面使用“vegan”包附带的甲螨数据集演示

“rdacca.hp”包的使用。该案例数据由蒙特利尔大学

劳伦蒂斯生态研究站于1989年在Lac Geai湖边的泥 

 
表1  “rdacca.hp”包的函数介绍 
Table 1  Function of “rdacca.hp” package 

函数 
Function 

介绍 
Description 

rdacca.hp 运行不限制解释变量数量的变差分解和层次分割, 计算每组解释变量对典范分析中解释变异(R2或校正R2)的边际、共同和单独效应
Implements both variation partitioning and hierarchical partitioning in canonical analysis without limiting in the number of predictors/matrices 
of predictors. Output include the marginal, common, as well as individual effect of each (group) variables to total R2 or adjusted R2 

permu.hp 对解释变量的单独效应进行置换检验以评估其显著性 
Implements the significance testing for individual contribution from hierarchical partitioning by permutation routine 

plot.rdaccahp 基于“rdacca.hp”函数的输出, 绘制柱形图展示解释变量单独效应 
Plot a bar plot of the individual contribution of predictors based on the output of rdacca.hp() 
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表2  R语言“vegan”包的甲螨多度及环境和空间因子数据集 
Table 2  Oribatid mites abundance dataset with environmental and spatial variables in R package “vegan” 

数据框 
Data frame 

介绍 
Description 

mite 物种多度矩阵, 包含70个采样点的共计35种甲螨形态种的个体计数 
Species abundance matrix that contains the abundance of 35 oribatid mites morphospecies at 70 sampling sites 

mite.env 环境因子矩阵, 包含70个采样点的共计5种环境变量: 基质密度、基质含水量、基质类型、灌丛密度和微地形特征 
Environmental matrix that contains 5 environmental variables at 70 sampling sites, including substrate density, water content of the 
substrate, substrate type, shrub density, and microtopography 

mite.pcnm 空间因子矩阵, 基于70个采样点的地理坐标, 通过邻体矩阵主坐标分析(PCNM)构建的特征向量, 反映了70个采样点的潜在

空间结构 
Spatial matrix, which is based on the geographic coordinates of 70 sampling sites and constructed by principal coordinates of 
neighbour matrices (PCNM) (Borcard & Legendre, 2002), represents the potential spatial structure of 70 sampling points 

 
炭藓地采集的70个土壤样本构成, 调查甲螨多样性

并记录了采样点的环境特征和空间位置信息(表2) 

(Borcard et al., 1992)。下文分析的一个主要目的是揭

示该区域生物群落构建的关键环境或空间驱动因素。 

> data(mite, package="vegan") 

> data(mite.env, package="vegan") 

> data(mite.pcnm, package="vegan") 

2.1  单个解释变量的相对重要性分析 

我们首先通过典范分析确定环境异质性对甲螨

群落组成的影响。考虑到物种多度矩阵中存在较多0

值, 预先进行Hellinger转化以消除极端值的影响并

减少高丰度物种的权重 (Legendre & Gallagher, 

2001)。随后, 基于RDA的典范分析用于拟合物种多

度(作为响应变量)与所有5个环境因子(作为解释变

量)的多变量回归, 并通过VP和HP为各环境因子分

配相应的重要性指标。未对环境因子进行共线性评

估或者其他任何方式的筛选, 目的是确保获取所有

可能的模型子集, 同时比较了VP和HP方法的差异。 

> library(rdacca.hp) 

> mite.hel <- decostand(mite, method="hellinger") 

> mod <- rdacca.hp(mite.hel, mite.env, method 

="RDA", var.part=TRUE, type="adjR2") 

> UpSetVP::upset_vp(mod, plot.hp=TRUE, 

order.part="degree") 

> permu.hp(mite.hel, mite.env, method="RDA", 

type="adjR2", permutations=999) 

RDA显示5个环境因子共解释了物种多度总变

差的43.7% (校正R2 = 0.437) (图2)。“rdacca.hp”包成

功实现了大于4组解释变量的VP, 然而随着解释变

量数量的增加, 从中解读所有边际效应和共同效应

来理解变量间的复杂关系非常具有挑战性。相比之

下, HP通过继续分解并组合这些组分来分配单独效

应, 提供了更便捷的模型解读框架: 5个环境因子的

相对重要性排序依次为基质含水量(16.42%)、灌丛

密度(10.18%)、微地形特征(8.43%)、基质类型(5.43%)

和基质密度(3.2%)。所有环境因子的单独效应均显

著, 但必须注意的是, 由于解释变量的相对重要性

通常用作探索性框架而不是推理工具, 置换检验的

结果仅用作参考(Lai et al., 2022a)。尽管过去流行使

用VP的边际效应来估计解释变量的相对重要性, 

但片面的信息容易产生误报。例如, 仅比较边际效

应时, 灌丛密度(2.88%)则是对甲螨群落组成贡献最

小的环境因子。两种方法产生分歧的一个主要原因

在于灌丛密度和基质含水量以及微地形特征等其他

环境因子间存在较大的共同效应(归因于共线性), 

后者忽略这些共同解释的部分导致灌丛密度的贡献

被严重低估。此外, 出于解释变量之间的抑制效应或

校正R²等原因, 部分共同效应出现负值。观察到基

质密度的边际效应(3.63%) >单独效应(3.2%), 意味

着仅关注边际效应也会使个别解释变量的重要性被

高估。综上, HP在揭示变量的混杂关系中具有优势。 

2.2  解释变量组的相对重要性分析 

“rdacca.hp”包同样提供了用于解释变量组的VP

和HP。我们继续将空间因子纳入典范分析, 使用

RDA的VP和HP量化空间结构和环境异质性对甲螨

群落组成的贡献。 

> iv <- list(PCNM=mite.pcnm, ENV=mite.env) 

> mod <- rdacca.hp(mite.hel, iv, method="RDA", 

var.part=TRUE, type="adjR2") 

> UpSetVP::upset_vp(mod, plot.hp=TRUE, order.part 

="degree") 

> permu.hp(mite.hel, iv, method="RDA", type 

="adjR2", permutations=999) 

结果显示, 空间因子(单独效应27.39%, p <  
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图2  5种环境因子对甲螨物种多度影响的相对重要性。变差分解和层次分割分析结果使用UpSet图来呈现。右侧点阵图中, 每
行对应一个环境因子。对于每一列, 孤立黑点表示各环境因子的边际效应, 多点间连线表示这些环境因子间的共同效应, 各
组分解释的变差百分比(来自变差分解)展示在上方柱形图中。左侧柱形图为各环境因子的单独效应(来自层次分割), 其值等同

于该环境因子的边际效应加上与其他环境因子的共同效应的平均分配值。*, p < 0.05; ***, p < 0.001。 
Fig. 2  UpSet matrix layout of variation partitioning and hierarchical partitioning results to show the relative importance of five 
environmental factors on oribatid mites abundance. In the dot-matrix plot on the right, each row corresponds to an environmental 
factor. For each column, the isolated black dot represents the marginal effect of each environmental factor, lines connecting multiple 
dots represent the common effect among these corresponding environmental factors, and the percentage of variation explained by 
each component (from variation partitioning) are shown in the top column diagram. Column diagram on the left shows individual 
effect of each environmental factor (from hierarchical partitioning), its value is equal to its marginal effect plus its average shared 
common effect with other environmental factors. *, p < 0.05; ***, p < 0.001. 

 
0.001)和环境因子(单独效应26.41%, p < 0.001)均显

著影响甲螨群落组成, 二者共同解释了物种多度总

变差的53.8% (校正R2 = 0.538) (图3)。由于相差不足

1%, 暗示扩散限制和环境选择压力在塑造当地甲

螨群落中的重要性近似相等。值得注意的是两组解

释变量存在较高比例的共同效应(34.53%), 可能意

味着这些环境因子具有空间结构性, 促使群落形

成类似的空间格局, 或者其他空间结构过程(如历

史事件或生物相互作用)引发的环境和群落的一致

响应。 

3  “rdacca.hp”包的相关应用实例 

最后, 我们汇总了使用“rdacca.hp”包开展分析

的相关研究, 以进一步加深用户对该程序包应用场

景的认识。以Google学术为数据源检索关键词

“rdacca.hp”和“rdaenvpart” (“rdacca.hp”包的前身, 下

文统称为“rdacca.hp”)并根据内容进行甄别, 截至

2022 年 8 月 31 日共计 93 篇正式发表的论文。

“rdacca.hp”包自发布于CRAN以来便得到学术界的

高度关注, 被引次数呈现逐年递增趋势, 特别是

2022年1月该方法学论文(Lai et al., 2022a)在线发表

后被更多国内外学者所熟知(图4)。继续梳理相关研

究涉及的学科领域、研究区域或环境类型、典范分

析的响应变量和解释变量类别的关键词并进行共词

分析, 结果同样显示“rdacca.hp”包正在多学科交叉

的数据分析中流行(图5)。其中, 环境科学与生态学、

生物学和农林科学是“rdacca.hp”包集中出现的领域, 

并涵盖陆地、水域的多种自然系统以及耕地、城市

等人工系统, 部分面向微观系统或上升到景观尺

度。考虑到“rdacca.hp”包的主要目标是提供定量指

标量化响应变量和解释变量的关系, 下文依据这些

研究中典范分析的对象和目的, 举例讨论该程序包

的当前应用。 

3.1  生物多样性 

在所有典范分析的对象中, 生物多样性、群落

结构及其与环境、气候、地形或其他生物因子的关

系受到最多关注, 陆地生物群落的研究比水生生物

群落更广泛(图5, 图6)。揭示生物多样性和群落构建 
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图3  空间和环境因子对甲螨物种多度影响的相对重要性。

变差分解和层次分割分析结果使用UpSet图来呈现。右侧点

阵图中, 3列分别表示空间因子和环境因子的边际效应以及

二者的共同效应(来自变差分解)。左侧柱形图表示二者的单

独效应(来自层次分割)。***, p < 0.001。 
Fig. 3  UpSet matrix layout of variation partitioning and 
hierarchical partitioning results to show the relative 
importance of spatial and environmental factors on oribatid 
mites abundance. In the dot-matrix plot on the right, three 
columns represent the marginal effect of spatial factors, the 
marginal effect of environmental factors, and the common 
effect between them, respectively (from variation partitioning). 
Column diagram on the left shows individual effect of spatial 
and environmental factors (from hierarchical partitioning). ***, 
p < 0.001. 

 

 
 

图4  引用“rdacca.hp”包的论文发表时间及数量统计。虚线

表示“rdacca.hp”包相关的方法学论文的正式发表时间。 
Fig. 4  Statistics of published papers citing “rdacca.hp” 
package (publication time and number of published paper). 
Dashed line indicates the publication time of methodological 
paper related to “rdacca.hp” package. 

 
的驱动因素是生态学研究中的核心问题之一, 特别

是在当前全球变化背景下, 对于了解生态群落和相

关生态系统功能的变化至关重要(Kreft & Jetz, 2007; 

Hooper et al., 2012; Guo et al., 2018)。保护生态学更

注重对相对重要性的分析, 因为明确不同生态因子

的重要性对于制定保护策略具有重要价值。尽管不

同生物类群对资源需求和环境适应存在异质性响应, 

但多项研究的HP结果呈现出一些共性。例如, 地形

或气候条件通常比土壤理化因子更主导森林和草原

植被特征的变化(Liu et al., 2022b; Xie et al., 2022; 

Zhao et al., 2022)。淡水湖泊浮游植物群落受养分梯

度的强烈影响 , 氮是关键的驱动因素(Hu et al., 

2021; Zhang et al., 2023)。这些均暗示需要采取适应

措施以应对未来气候和营养负荷变化可能带来的不

利影响。 

虽然典范分析方法最初是为解决植物群落问题

而开发, 但“rdacca.hp”包更多被应用于微生物群落

分析(图6)。事实上, 很多植物生态学研究方法后来

均在微生物生态学中得到验证, 这得益于近年来分

子测序技术的发展推动微生物生态学研究成为热

点。与天然群落相比, 与农林牧有关的土壤微生物

更受青睐。在包括农田、人工林、牧场等在内的人

工生态系统中, β多样性和HP分析强调pH相较其他

理化属性对土壤细菌群落的影响更直接(Mei et al., 

2021; Xiao et al., 2021; Xu et al., 2021; Li et al., 

2022), 而土壤真菌群落对有机碳组分的响应更敏

感(Xu et al., 2021; Wang et al., 2022a, 2022d)。理解

土地利用或管理制度如何影响土壤性质以及微生物

功能, 有助于指导有益的农林牧实践并提升生态效

益。同时, 植物-微生物的相互作用也被广泛关注。

以根系相关微生物最具代表性, 植物种类和生理条

件的重要性通常大于非生物因子(Wang et al., 2022b, 

2022c, 2022d)。地上植被与地下微生物群落构成维

持生态功能的系统实体, 有益的生物协同作用促进

养分转化并提升生产力, 为可持续生态提供了更多

机会。此外, 在环境修复、发酵生产等工程领域也

偶见使用“rdacca.hp”包的方法分析微生物群落构建

的驱动因素, 由于相关文献数量尚少暂不讨论。 

3.2  生物地球化学 

作为生物与环境综合作用的结果, 生物地球化

学过程塑造地质和生物历史。除了群落生态学应用, 

典范分析也常用做环境中碳氮磷化学或生物产物及

其驱动因素的解释框架(图5, 图6)。生物多样性的变

化是否会导致生态系统功能和相关的生物地球化学

过程的改变同样是当代生态学中的关键问题(Isbell 

et al., 2018; van der Plas, 2019)。尽管当前案例尚少, 

但仍可根据HP得知林分结构显著影响土壤微生物

生物量、物种组成、酶活性以及化学计量(Xu et al., 

2021; Yan et al., 2022a), 改善森林结构和植物多样 
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图5  引用“rdacca.hp”包的论文所属的大类学科(红色)、论文中涉及的研究区域或环境类型(绿色)、典范分析的响应变量(蓝色)
和解释变量类别(橙色)关键词的共现网络。连线表示关键词的共现关系, 节点大小和连线粗细代表了对应文献的数量。典范

分析中解释变量的相对重要性分析均来自“rdacca.hp”包。 
Fig. 5  Co-occurrence network of subject (red), study area or environment type (green), response variables (blue) and predictor 
variables (orange) key words according to published papers citing “rdacca.hp” package. Lines represent the co-occurrence 
relationship of keywords, node size and line width represent the number of related papers. All of the relative importance of predictors 
in canonical analysis are from “rdacca.hp” package. 

 
性有助于减少土壤养分限制和多功能性的维持。类

似地, 河湖交错带的植被恢复通过重新分配有机

质、氮和生物有效磷组分, 缓解水体富营养化增强

流域系统的生态功能(Yan et al., 2022b)。仅考虑非生

物因子时, 有机质组分及氮库变动是影响土壤磷有

效性、氮矿化速率以及温室气体排放的重要环境参

数(Chen et al., 2021; Kong et al., 2022; Liu et al., 

2022a)。由于不可能将这些地球化学变化单独归因

于物理化学条件, 微生物的活动无疑是联系这些地

球化学变化的潜在桥梁。此外, 基于HP的分析还展

现了特定生物化学标志物在气候或环境建模中的应

用价值, 例如甘油二烷基甘油四醚表现出与温度、

降水和土壤pH的强相关关系(Duan et al., 2022a, 

2022b), 对于更好地理解生物地球化学循环和气候

反馈具有重要意义。 

3.3  植物生理 

从群落、种群至个体生态学层面, 以植物为代

表的生理学或表型相关研究也是一大侧重点(图5, 

图6)。这些典范分析案例中的一个主要部分是了解

植物性状变异与气候、环境因子等的相关性。其中, 

植物叶片作为光合作用的主要器官, 在生态系统中

起着决定植物生存和生产力的关键作用, 其形态结

构和营养状态成为研究重点。陆生和水生植物与环

境因子的HP均强调了环境过滤在塑造叶片性状方

面的重要性(Gao et al., 2021; Ren et al., 2021)。考虑

到不同植物类群的叶片性状具有独特的进化和生态

价值, 叶片性状和环境的关系对于解释和预测叶片

营养模式以及识别生态系统营养限制非常重要。淡

水的不同理化因子在调节浮游植物、潜水植物以及

沉水植物的生态化学计量中的贡献差异巨大(Rao et 
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图6  引用“rdacca.hp”包的论文中所涉及典范分析的响应变量类型及数量统计。CCA, 典范对应分析; db-RDA, 基于距离的冗

余分析; RDA, 冗余分析。 
Fig. 6  Statistics of published papers citing “rdacca.hp” package (type and number of response variables). CCA, canonical 
correspondence analysis; db-RDA, distance-based redundancy analysis; RDA, redundancy analysis. 

 

al., 2021; Zhang et al., 2021, 2023), 充分体现出3种

水生植物的生态位高度分化。另一主要部分是物候

学, 量化植物物候及其与气候的相互作用对于应对

气候变化和物候变化至关重要(Cleland et al., 2007; 

Richardson et al., 2013)。HP结果显示, 气候是控制

植物形态、物候和生理学变化的主要非生物因子

(Zhai et al., 2021; Cheng et al., 2022)。利用功能性状

评估沙漠植物开花物候的变异性, 为理解气候变化

与植物繁殖策略之间的关系提供了新的视角(Wang 

et al., 2020)。性状特征还可用于诠释生物多样性。

在一个中营养亚热带高原湖泊中, 通过将形态学鉴

定和分子生物学的遗传标记分型相结合来揭示浮游

植物生态策略, 为制定水华防控措施提供了依据

(Hu et al., 2021)。 

3.4  其他生态和环境应用 

典范分析的其他方面应用还包括对环境指标、

自然灾害或生态系统的建模(图5, 图6)。类似于生物

地球化学的分析, 环境指标的响应变量亦是一组物

理化学参数, 因受人类活动影响强烈而常用做评价

环境质量的指标, 如水透明度、空气PM2.5指数等

(Tao et al., 2021; Gao et al., 2022; Ke et al., 2022)。了

解这些指标变动的原因有助于制定相应的污染控制

措施来降低环境风险。面向自然灾害或生态系统的

研究大多上升到景观尺度, 综合调查了区域的自然

或人文属性。典范分析对象包括黄土高原的细沟侵

蚀、西南森林的火灾时空格局、三峡流域的生态系

统服务、黄河流域的土地利用及其与当地的地理地

貌、气候、区域环境、生物特征或社会经济驱动因

素的联系等(Xiong et al., 2020; Yang et al., 2020; 

Gou et al., 2021; Cui et al., 2022)。由于因素复杂, 在

景观尺度上整合多种生态系统服务仍存在一定挑

战。随着学科发展, 景观配置控制的生态系统服务

对景观多样性的影响和反馈可能是未来扩大研究的

领域。 

4  总结和展望 

“rdacca.hp”包的HP算法在评估典范分析中共线

性的解释变量的相对重要性中表现出优越性, 目前

正广泛用于生态学、环境科学和其他相关学科问题

的数据分析。本文可进一步加深国内学者对这一方

法及其应用的认识。尽管“rdacca.hp”包对输入的解

释变量的数量并无限制, 但进一步纳入置换检验评

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



142  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2023, 47 (1): 134-144 
 

www.plant-ecology.com 

估HP中单独效应的显著性时, 解释变量数量和置

换次数的增加使计算过程仍然复杂且耗时(Lai et al., 

2022a)。因此, 未来有待继续优化算法或开发多线

程模式以提高效率。此外, 截至当前应用“rdacca.hp”

包进行数据分析的公开发表的研究中绝大多数为国

人的成果, 国外暂且仅两篇引用(图4), 未来也有待

进一步推广至国际应用。此外, 考虑到“rdacca.hp”

包无法处理混合效应模型的相对重要性信息提取, 

基于同一思路的“glmm.hp”包已经发布至CRAN 

(https://cran.r-project.org/web/packages/glmm.hp) 和

GitHub (https://github.com/laijiangshan/glmm.hp) (Lai 

et al., 2022b), 进一步完善了这一方法体系。在可预

见的未来, 这一方法将会成为生态环境统计分析的

重要工具。 

致谢  感谢南京林业大学水杉英才项目的资助。 
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