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摘要: 揭示群落物种组成与环境的关联性对于理解物种共存机制具有重要意义。传统生态种组划分不仅带有主观

性, 且难以定量种组–环境的关联程度。本研究以浙江天童31个处于不同生境的植物群落为研究材料, 以群落实际

物种组成作为研究对象, 利用物种多度分别构建了各群落的最大、实际和相对环境选择性指数, 并以随机模拟的

群落环境关联性作为零假设, 通过与实际群落相比较来揭示群落物种组成的环境关联程度; 最后, 利用环境选择

指数(environmental dependence index)与群落生境马氏距离(Mahalanobis distance)的相关分析来确认群落物种组成

与环境的关联性。结果表明: 最大环境选择指数反映的是现有生境在理论上的最优群落配置组合的环境选择性, 

实际选择指数可反映群落物种组成对现状生境的选择性, 相对环境选择指数可综合反映群落物种组成与环境间的

关联性; 相对环境选择指数与单独生境因子的相关性不显著, 而与表征综合环境特征的Mahalanobis距离显著正相

关; 随生境异质性增大, 群落物种组成的环境专一性更强。此结果为天童常绿阔叶林的群落物种组成与生境关联

性提供了新证据, 也为如何完善物种与环境之间关系的定量化研究提供了借鉴。 
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Abstract: Revealing associations between species composition and environmental characteristics is crucial 
for understanding species coexistence. In past studies, traditional ecological species groups have been classi-
fied subjectively, and the associations between species groups and environment characteristics were not de-
termined quantitatively. In this study, we evaluated environmental relationships of plant species composition 
among 31 plant communities within different habitats in Tiantong region, Zhejiang Province. Maximum, ac-
tual, and relative environmental dependence indices were defined respectively on the basis of plant abun-
dance. We tested the actual association between species composition and environment using a random null 
hypothesis. The community type–environmental association was confirmed by Pearson correlation between 
relative environmental dependence index and Mahalanobis distance. The results showed that: (1) the maxi-
mum environmental dependence index is an idex of premium community type’s combination from randomi-
zation under current conditions and actual environmental dependence, which may be used to indicate prefer-
ence of species composition to actual habitat conditions. The association between species composition and 
environmental characteristics may be denoted effectively by the relative environmental dependence index; 
(2) the relative environmental dependence index did not correlate with most single environmental variables, 
but significantly correlated with Mahalanobis distance; and (3) if habitat properties were more heterogene-
ous, species composition–environment association was more unique. These findings provide new evidence 
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for relationships between plant species composition and environment characteristics in the evergreen 
broad-leaved forests in Tiantong region and an ameliorative reference for how to quantitatively determine 
species–environmental associations. 
Key words: species composition, environmental dependence, stochastic process, ecological species group, 
community type, Mahalanobis distance 

 

生态种组(ecological species group)是对生境因

子具有相似要求、生态习性类似的物种组合, 是高

于物种的群落组成单位, 是研究群落与环境关系的

一个重要方面 (宋永昌 , 2001; 张金屯和焦蓉 , 

2003)。 

生态种组的确定很早就引起了国内外学者的

关注, 并且从不同角度提出了划分方法。例如, Elle- 

nberg(1950, 1952)曾根据环境梯度与植物生态习性

的相关性, 将所研究的农田杂草群落内物种划分为

6个与pH值相关的种组; 焦磊和张峰(2011)则根据

种间关联性将汾河连伯滩湿地的21个优势种划分

出4个与水分梯度相关的生态种组。综合来看, 这些

生态种组的划分方法都是为了确定物种组成与环

境之间的关联性, 而将某些物种抽象地定性为一个

种组, 人为主观性较大(宋永昌, 2001), 已有学者对

于这种人为划分种组的合理性提出了质疑。例如: 

张金屯(2011)认为, 用种间关联性方法确定的生态

种组在某些环境下表现为正相关, 但在某些生境中

这种正相关性会变弱, 甚至表现为负相关。另外, 

现有的研究往往采用定性的方法描述多个生态种

组对某种生境类型的偏好 (Abella & Shelburne, 

2004; Abella & Covington, 2006; Ozkan, 2009), 而对

其偏好程度则不能定量化, 这对进一步研究生态种

组的环境选择性造成了一定困难。 

为了克服以上缺点, 我们直接以群落内实际的

物种组成作为基本划分单位, 将物种的多度等信息

作为定量化指标, 建立群落物种组成单位与生境选

择性的数量关系, 来揭示群落的物种组成与特定生

境间的关联性, 而不再按照传统方法(如关联分析

和相关分析)将其进一步划分成生态种组, 这在一

定程度上可以弥补传统生态种组划分方法缺乏定

量化的不足。 

另外, 由于生境类型的复杂性, 物种组成和生

境之间的依赖性不是一成不变的, 需要选择一个合

理的标准, 把环境的异质性排除掉, 在相同的参照

系下来评价物种组成与环境的关联性。在现有的生

态学理论中, 中性理论的随机观点认为物种共存与

环境之间没有明显的关联性 (Hubbell & Foster, 

1986; Hubbell et al., 1999; Hubbell, 2001; Chave, 

2004), 这恰好符合本研究中所期望选择的参照标

准。因此, 我们借鉴中性随机思想, 以浙江天童地

区的31个处于不同生境地段的植物群落为例, 以随

机模拟的群落与环境因子的关联性作为零假设(也

就是参照系), 再通过与实际群落环境关联性的比

较, 来揭示群落物种组成的环境选择性程度。 

1  材料与方法 

1.1  样地概况 

研究地位于浙江宁波天童国家森林公园及周

边的南山和北仑林场区域(29°41′–50′ N, 121°36′– 

52′ E)。该地区森林植被保存良好, 属亚热带季风气

候区, 年平均温度为16.2℃。全年无霜期为237.8 d, 

≥10℃的活动积温为5,166.2℃ , 年平均降雨量为

1,374.7 mm。主要土壤为山地黄红壤(王祥荣, 1993; 

Yan et al., 2006)。研究区域的地带性植被为常绿阔

叶林 , 天童森林公园内主要以木荷+栲树群丛

(Schimeto–Castanopsietum fargesii Association)占优

势(宋永昌和王祥荣, 1995), 公园外围和北仑林场发

育着处于不同演替阶段的次生常绿阔叶林、灌丛、

灌草丛和马尾松(Pinus massoniana)针叶林等群落

类型(丁圣彦, 1999)。 

为了研究不同群落物种组成的生境选择性, 我

们选取该地区31个典型群落, 以其中的木本植物组

成作为研究对象, 各样地概况见表1。 

1.2  群落调查与环境因子测定 

2008年7–8月对31个样地的群落学特征和环境

因子进行了调查与测定。样地大小为20 m×20 m。

调查并记录样地中所有乔木和高度大于2 m或胸径

大于1.0 cm的灌木的种类、个体数(实测)、盖度(估

测)、胸径(实测)和基径(实测)和树高(估测)。31个样

地共记录到99个木本植物种。 

在调查时, 同时记录海拔、地貌和群落微环境 
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特征。并使用双辐射测量仪(Model DRM-FQ)测量了

群落内光强(单位为μmolm–2s–1), 使用TES-1361型

便携式气候测定仪测量了空气温度。最后, 利用5

点法在每个样地采集了5个土壤样品, 带回实验室

测定其物理特性, 土壤容重采用环刀法、含水率采

用烘干法测定, 土壤pH值采用DELTA型pH计测量。 

1.3  数据分析 

1.3.1  构建环境选择指数, 量化群落物种组成的环

境选择性 

物种对环境的适应性可以反映在多度、盖度、

高度和生物量等方面, 而群落类型则主要表现为物

种的组成和比例关系。本研究综合利用群落物种组

成、丰富度和多度3个指标, 通过构建环境选择指数

来定量物种与群落类型对环境的选择性大小。 

为定量某物种对所在群落生境的依赖度, 使用

此物种在该群落的丰富度与其在31个群落丰富度

之和的比例(Sij), 来表征物种水平的环境选择性。如

公式(1)所示:  

Sij = abundij/abuntj                      (1) 

其中, i和j分别为物种号和群落号, abundij代表物种i

在群落j的多度, abundi=∑jabundij代表物种i在所有

样地上的多度之和。 

以此为基础, 再使用群落各物种的环境选择指

数均值, 来定量群落类型对所在生境的依赖度。如

公式(2)所示:  

mean(Pj) = ∑i
sSij / Nj                   (2) 

其中, mean(Pj)表示群落类型的环境选择指数, Sij为

物种水平的环境选择性, Nj为样地j上的物种数。 

1.3.2  通过随机模拟确立最大和相对环境选择指数 

环境异质性影响群落类型的环境选择性, 只有

在排除环境异质性的影响后, 在同一参照系内比较

才可较为真实地反映群落类型对环境的依赖性。鉴

于此, 我们借鉴中性理论的随机观点, 即: 物种–环

境关联是一个随机过程, 以随机模拟的群落与环境

因子的关联性作为零假设(也就是参照系), 再通过

与实际群落环境关联性的比较, 来揭示环境异质性

对群落类型环境选择性的影响。 

    在定量物种环境选择指数的基础上(公式1), 以

群落物种丰富度作为表征环境异质性大小的模拟

条件(详见讨论部分), 通过多次随机模拟来计算群

落类型环境选择指数的最大值(公式2), 以表征最优

配置群落类型–环境关系。然后, 再通过与实际群落

环境选择指数的比较, 即: 实际群落类型环境选择

指数除以随机群落环境选择指数的最大值, 从而得

到相对群落类型环境选择指数, 见公式(3), 用以评

价实际群落逼近最优配置群落的程度。 

Pj
relative = Pj / Pj

max                      (3) 

其中, Pj
relative表示相对群落类型环境选择性指数, Pj

表示实际环境选择性指数, Pj
max是通过计算机多次

模拟的最大值, 即最大环境选择性指数。 

随机模拟过程借鉴Gotelli(2000)的物种共存模

拟算法, 分别从物种或群落的角度根据等可能、总

和固定、等比例3种模拟方式两两组合共得到9种算

法。由于总和固定的方式限制过于严苛, 一般较少

采用。本文采用了群落按丰富度等比例, 而物种按

等可能的SIM6算法进行模拟, 在保持群落异质性

(物种丰富度不同)特点的前提下, 最大限度地放宽

多度进入物种的限制条件, 尽可能模拟该群落所能

达到的最大环境选择指数。当仅考虑单个物种的环

境选择性时, 可使用按各物种的出现频率等比例的

方法进行模拟。但由于本文拟研究的重点在于群落

物种组成的环境选择性, 而每次计算机模拟后都会

利用公式(2)将物种水平的选择性值“打包”成为群

落水平选择性值, 因此将弱化物种水平的环境选择

性, 且以物种出现频率构建零群落将损失一部分模

拟的自由度, 不利于发现群落潜在的模拟极大值, 

另因为该零模型所对应的机制较为复杂, 不易于阐

明, 已超出本文所研究的核心焦点所在, 因此虽然

该模拟方法也是可选的方案之一, 但并没有为本文

所采用。 

具体模拟过程如下: 以各群落实际物种丰富度

作为限定条件, 用430个实际多度(即实测各物种的

多度)以等概率随机进入某一特定群落, 见Gotelli 

(2000)的方法SIM6。在本研究中, 对31个群落99个

物种共模拟了9,999次。每次随机模拟均根据公式(2)

计算群落类型环境选择指数, 最后选取9,999次模

拟中各群落的最大值, 作为该生境下最优配置的群

落类型–环境关系。其中模拟次数(9,999次模拟)的确

定办法, 是通过观察每千次模拟结果最大环境选择

性指数的递增情况, 随着次数的不断增多, 大部分

群落前后两次最大指数递增幅度逐渐缩小, 渐趋达

到稳定, 以此作为判断本研究模拟次数是否足够充

分的条件。模拟过程在R软件中编程实现(R De-

velopment Core Team, 2012), 具体程序见附录I(http:// 
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1.pdf)。 

1.3.3  最大和相对环境选择指数的校正 

随机模拟是以物种丰富度作为条件进行的, 模

拟结果显示物种丰富度与模拟获得的最大环境选

择指数间存在非线性负相关关系(图1), 在确保充分

模拟的前提下(参见1.3.2节关于模拟次数9,999次的

确定办法), 通过数理逻辑推断, 相同模拟条件的群

落应具有相同最大环境选择性指数, 也即相同物种

丰富度(模拟条件)的群落最大环境选择性指数也相

等, 但由于计算机模拟所不可避免的精度和随机性

等问题, 实际模拟结果很难达到上述要求。为弥补

上述原因造成的误差(图1), 使研究结果符合逻辑, 

我们以物种丰富度作为自变量, 最大环境选择指数

为因变量, 拟合两者的回归关系, 以消除由计算机

随机性所产生的随机误差, 并利用拟合模型的重新 

 

图1  最大环境选择指数与物种丰富度的非线性回归关系 
Fig. 1  Nonlinear regression between index of maximum en-
vironmental dependence and species richness 
   
 

预测, 使用预测值(拟合最大环境选择指数)来代替

观测值(最大环境选择指数), 并以拟合后的预测值

根据公式(3)重新计算出校正后的相对环境选择指

数, 即拟合相对环境选择指数。 

根据图1散点的趋势特征与实际经验判断, 分

别选取了4种能较好反映该散点趋势特征的非线性

回归模型(表2)对两者进行拟合, 最后, 综合拟合曲

线与散点的符合程度及相应统计量来检验模型的

优劣, 确定其中最优的回归模型, 并利用最优模型

的预测值作为进一步校正的依据。 

1.3.4  相对环境选择指数与生境特征的关联分析 

相对环境选择性客观反映了群落类型(物种组

成和配比)对环境的适应程度, 且考虑了生境异质

性的影响, 我们从以下两个方面验证其有效性： 

首先, 对校正后的相对环境选择性指数与6个

环境因子(海拔、光照、气温、土温、土壤含水率和

pH值)进行Pearson相关分析。 

其次, 利用以上6个环境因子构造协方差矩阵, 

分别计算31个群落环境因子与总体均值(中性生境)

的马氏距离(Mahalanobis, 1936), 用来反映31个群

落的综合环境特征。通过进一步分析该综合环境特

征与校正后的相对环境选择性指数相关性程度, 予

以揭示群落类型的环境关联性。马氏距离的计算如

公式(4)所示:  

D2 = (x–μ)T∑–1(x–μ)                    (4) 

其中, D2为列向量x相对于均值向量μ的Mahalanobis

距离; x=(x1, x2, x3……x31)为31个群落的6个环境因

子构成的列向量, μ为x的均值向量, ∑–1为6个环境

因子构成的样本协方差矩阵的逆为列向量x相对于

均值向量μ的Mahalanobis距离。 

 
表2  拟合最大环境选择指数与物种丰富度关系的4种非线性回归模型 
Table 2  Four nonlinear regression models used to fitting species richness against indices of maximum environmental dependence 

非线性回归模型 
Nonlinear regression model 

模型公式 
Model 

指数模型 Exponential y=y0 + Ae-x/t  

幂函数模型 Power y=axb 

对数模型 Logarithm y=a – bln(x + c) 

多项式模型 Polynomial y=a0 + a1x + a2x
2 + a3x

3 

各回归模型公式中y表示最大环境选择指数, x表示物种丰富度。 
Among four models, y represents indices of maximum environmental dependence and x represents species richness. 
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2  结果 

2.1  群落物种组成的实际、最大和相对环境选择指数 

由图2和表3可知, 实际群落物种组成环境选择

指数的均值、最小值和最大值分别为0.242、0.029

和0.714, 表明在现实异质性环境中, 31个群落类型

对生境的平均选择性为24.2%, 最低仅为2.90%, 最

高则达71.4%, 该结果反映了不同群落物种组成生

境选择的变异极大。群落的环境选择指数越大, 表

明其物种组成对生境的专一性愈强，多度的比重相

对于其他群落更大; 而在其他群落中, 这些种和群

落物种组成的比例则相对较低, 这在一定程度上反

映了环境对物种和物种组成的筛选作用。 

随机模拟的最大环境选择指数的平均值、最小

值和最大值分别为0.673、0.517和1.023, 显著大于

实际环境选择指数, 表明了异质性生境与各群落物

种组成的潜在最大关联性。一般情况下, 随机模拟

的最大环境选择指数小于或等于1, 只有当模拟群

落包含的所有物种出现在该群落, 而不出现在其他

群落时, 模拟值才会等于1。因此, 不同群落最大环

境选择指数的差异, 一方面反映了各群落物种组成

对异质性生境的敏感程度, 另一方面也取决于群落

内物种丰富度。因为如果某群落物种丰富度很高, 

那么该群落成员出现在其他群落的可能性也就越

大, 这显然会降低最大环境选择指数的取值。比如, 

 
 

图2  浙江天童及周边地区31个群落类型的实际、最大和相
对环境选择指数比较。群落编号见表1。 
Fig. 2  Comparisons of actual, maximum and relative indices 
in environmental dependence among 31 plant communities in 
the Tiantong and surrounding areas. Community codes listed in 
Table 1. 
 

表3  浙江天童及周边地区31个植物群落类型环境选择指数 
Table 3  Indices of environmental dependence for 31 plant 
communities in the Tiantong region and surrounding area 

群落号 
Community 

code 

实际值
Actual

最大
Maximum 

相对值 
Relative 

拟合最

大值a 
Fitted 

maximum

拟合相

对值a

Fitted
relative

1 0.258 0.734  0.351  0.805  0.320  

2 0.100  0.583  0.172  0.588  0.170  

3 0.029  0.596  0.049  0.678  0.043  

4 0.164  0.730  0.224  0.649  0.252  

5 0.196  0.606  0.324  0.678  0.289  

6 0.169  1.000  0.169  0.865  0.195  

7 0.252  0.520  0.484  0.517  0.487  

8 0.330  0.525  0.628  0.523  0.630  

9 0.178  0.664  0.268  0.588  0.302  

10 0.266  0.783  0.339  0.678  0.391  

11 0.279  0.664  0.421  0.625  0.447  

12 0.293  0.619  0.473  0.713  0.410  

13 0.243  0.906  0.269  0.937  0.260  

14 0.121  0.532  0.227  0.544  0.222  

15 0.172  0.618  0.278  0.605  0.284  

16 0.179  0.562  0.318  0.562  0.318  

17 0.175  0.630  0.278  0.649  0.270  

18 0.465  1.000  0.465  1.023  0.454  

19 0.097  0.583  0.166  0.605  0.160  

20 0.052  0.647  0.081  0.625  0.084  

21 0.225  0.559  0.402  0.574  0.392  

22 0.714  0.982  0.727  0.937  0.762  

23 0.685  0.599  1.144  0.605  1.132  

24 0.366  0.617  0.594  0.649  0.564  

25 0.165  0.773  0.213  0.713  0.231  

26 0.229  0.631  0.363  0.649  0.352  

27 0.262  0.591  0.443  0.625  0.419  

28 0.161  0.652  0.247  0.588  0.274  

29 0.253  0.525  0.481  0.544  0.465  

30 0.142  0.536  0.266  0.588  0.242  

31 0.270  0.906  0.298  0.937  0.289  

均值 Mean 0.242  0.673  0.360  0.673  0.358  

标准差 SD. 0.152  0.145  0.212  0.135  0.209  

范围 Range 0.685  0.480  1.095  0.506  1.089  

最大值 Max. 0.714  1.000  1.144  1.023  1.132  

最小值 Min. 0.029  0.520  0.049  0.517  0.043  

a: 拟合预测与校正参数的模型均为指数模型。群落代号同表1。 
a, Both predict and adjust models based on the exponential model. 
Community code is the same to Table 1. 
 

本研究中的栲树群落(7和8)的物种丰富度最高, 但

其最大环境选择指数较低, 而落叶灌丛的物种丰富

度较低, 但最大环境选择指数却较高。 
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由于最大环境选择指数反映了群落在随机情

况下潜在的最大环境关联性, 而实际选择指数反映

了群落对现状生境的选择性, 因此, 两者结合形成

的相对环境选择指数可以综合反映以上两方面的

情况。如表3所示, 31个群落类型相对环境选择指数

的均值为0.360, 最小为0.049, 最大为1.144, 标准

差为0.212, 变异幅度大于实际环境选择指数, 体现

出较好的指示性, 反映了现实环境选择性逼近潜在

最大生境选择性的程度。也就是说, 相对环境选择

指数可较准确地反映群落物种组成与环境之间的

关联性, 而实际环境选择指数可能会低估或高估群

落物种组成对生境的依存程度。例如: 本研究31个

群落类型实际环境选择指数均值(0.242)小于相对环

境选择指数均值(0.360), 总体上低估了群落类型的

生境关联性。 

2.2  相对环境选择指数的拟合与校正 

物种丰富度与最大环境选择指数间具有非线

性负相关关系(图1、方法1.3.3及结果2.1)。为消除最

大环境选择指数受计算机模拟随机性和精度等因

素的影响, 利用表2中四种非线性模型对上述两者

进行拟合(图1和表4)。 

总体来看, 4个模型都能较好地拟合散点趋势

特点(图1和表4), 并且统计量上也较为合理。其中, 

指数模型不仅均方误差(Reduced Chi-Square)最小, 

而校正R2(Adj. R-Square)也最大, 说明其不但较好

地消除了随机误差, 且预测值与实际值的相关性最

大。而且指数模型右下角部分相比其他3类模型与

散点趋势都更为贴合(图1)。因此, 我们选取指数模

型作为进一步预测最大环境选择指数和校正相对

环境选择指数的最优模型, 并分别重新计算了拟合

最大环境选择指数与拟合相对环境选择指数(表3)。 

可以看出, 经指数模型校正后的各群落的拟合最大

环境选择指数和相对环境选择指数跟非校正结果

相比大小格局基本未发生显著变化, 总体均值相

等, 但标准差减小, 结果更趋稳定。 

2.3  相对环境选择指数与生境特征的相关分析 

(1) 与环境因子的 Pearson相关分析。拟合后的

相对环境选择指数与 6 个环境因子的 Pearson 相关

结果如表 4 所示, 相对环境选择指数仅与空气温度

显著负相关(P<0.01), 与其他 5 个环境因子的相关

性不显著。 

(2) 与马氏距离的Pearson相关分析。马氏距离

表征了群落生境变异的综合特征, 其值越小, 表明

生境越接近于31个群落生境的中等情况, 相反, 其

值越大, 表明该生境越趋向极端特征。31个群落生

境的马氏距离如表1所示, 其中群落2(灌丛)和10(马

尾松群落)的马氏距离小于1, 说明它们的生境是最

接近中性的 , 而南酸枣 (Choerospondias axillaris, 

23)和云山青冈(Cyclobalanopsis sessilifolia, 27)群落

的马氏距离大于15, 表明其生境类型完全不同于其

他群落。这一结果也与事实相符, 即: 南酸枣群落

和云山青冈群落分别处在沟谷和山顶生境；是31个

群落中生境最为特殊极端的类型。 

相对环境选择指数与马氏距离的Pearson相关

分析显示 , 两者存在显著的正相关关系(R2=0.47, 

P<0.01), 表明生境综合特征显著影响群落类型相

对环境选择指数, 回归结果见图3。 

3  讨论 

3.1  基于物种多度定量化群落物种组成与环境的关系 

利用物种多度研究物种–生境关联的常用方法

是Torus转换检验(Harms et al., 2001), 其基本思想

是使用多度来定量物种在不同生境中的相对密度, 

进而检验真实分布在随机分布条件下的概率, 通过

概率来确定物种是否与某类生境显著相关(王伟等, 

2011)。但是, 该方法多应用在大型动态样地中物种

与生境的关联性研究, 而在区域尺度上不连续分布

的群落类型的环境关联性研究中应用较少。另外, 
 
 
表4  相对环境选择指数与6个环境因子的Pearson相关分析结果 
Table 4  Pearson correlations between index of relative environmental dependence and each of 6 environmental variables 

 海拔高度 
Altitude 

土壤水分 
Soil water content 

光照强度 
Light intensity 

土壤pH 
Soil pH 

土壤温度 
Soil temperature 

空气温度 
Air temperature 

R2 0.075 0.149 –0.105 0.167 –0.337 –0.524 

P 0.689 0.424 0.575 0.370 0.063 0.002* 

95% CI (–0.287, 0.418) (–0.217, 0.478) (–0.442, 0.259) (–0.199, 0.492) (–0.618, 0.019) (–0.741, –0.208) 

* P<0.005 
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图3  相对环境选择指数与生境马氏距离的回归分析 
Fig. 3  Regression relationship between index of relative en-
vironmental dependence and Mahalanobis distance 

 

Torus转换检验法需要定义生境类型, 有主观成分

的影响。 

本研究采用的基于物种多度来量化群落物种

组成–环境关系的方法, 是Torus转换检验思想的进

一步发展。首先, 定量单个物种在跨生境群落的多

度相对比例, 具有与Torus检验中计算物种在不同

生境中的相对密度类似的功效。其次, 将群落内不

同的物种–环境关联性量化为群落水平的环境关联

性, 从而弥补了Torus检验仅停留在物种水平的不

足。另外, 有别于Torus检验所采用的小样方平移式

的模拟手段, 本研究采用的是显式定义的、以群落

物种丰富度为概率条件的多度在物种间进行随机

模拟, 从而消除了环境异质性对种团–环境选择性

的影响。 

一般认为, 环境条件越优越, 种的丰富度或饱

和度也越大 (MacArthur, 1965; Whittaker, 1965; 

McIntosh, 1967; 宋永昌, 2001)。本研究中在计算环

境选择性指数时除使用多度变量外, 也使用物种丰

富度表征环境异质性, 这是由于物种丰富度可以解

释不同环境条件与群落的相互关系。因此, 该方法

不但弥补了Torus检验在非连续的独立群落间无法

进行平移推进模拟的不足, 且易于厘清环境异质性

(本文中的物种丰富度)。但是, 该方法同时也可能忽

略影响环境异质性的其他因素, 因此, 在使用物种

丰富度表征环境异质性时需要慎重。 

另外需要特别指出的是, 群落物种分布在空间

上必然呈现一定的自相关性(王伟等, 2011), 即空间

距离较近的群落往往物种组成上也较为类似。如果

在群落取样时忽略了该问题, 则会违反统计学关于

重复独立性样本的要求, 并造成错误高估群落物种

组成–环境关联性的可能, 即I型统计错误。Torus方

法在检验物种生境关联性时, 使用的办法是比较物

种在每个生境下的实际密度与模拟条件下密度的

差异。由于Torus转化法使用小样地不断递推的方式

进行模拟, 因而在每次模拟过程中能够保持原有的

空间自相关性, 使得在实际分布与模拟分布的比较

过程中不至于发生上述统计错误。而本文所研究的

31个样地虽然分布的地理位置大部分较远, 但也有

一部分样地空间位置较近, 且同处于一类生境, 群

落类型较为相似, 存在空间自相关现象。此外, 本

文的工作尚且停留在量化指数这一方面, 并没有深

入细化出分布函数, 或对不同样地间指数差异做显

著性检验, 否则可能会产生I型统计错误等问题, 这

也是本研究存在的不足和尚待进一步完善的方面。

因此在今后的研究中, 应该在空间距离较远的不同

地段上重复本文的方法, 这样所得到的分析结果将

更为可靠。 

总体来说, 以物种为单位的环境关联性确定, 

对于认识不同物种对生境的偏好具有重要的理论

和实际意义。但实际的植物群落往往不是由单一物

种形成的, 而是多物种共存, 并包含有复杂的种内

种间关系, 而这又会对群落水平的环境关联性起到

促进或抑制作用。因此, 相较于物种水平, 把包括

了物种组成和种内种间关系等综合因素的群落实

际物种组成作为一个有机整体, 来理解群落–环境

关系具有更为重要的理论意义。 

本研究是群落类型–环境关联性研究的初步探

索, 我们认为还需在以下几方面进一步摸索和改

进, 以适应特定的研究需要。 

第一, 多度指标既可采用物种个体数, 也可用

生物量(Harper, 1977; Hughes, 1988)。本研究仅采用

了物种多度指标, 在反映植物的生境适宜性方面仍

然存在不足, 如果采用生物量指标, 或可更显著地

建立群落类型与生境的关联程度。而在利用公式(2)

计算群落水平的环境关联性时, 考虑到本研究中稀

有种往往以较小的相对多度出现在不同生境类型

中的实际情况, 而稀有种相对于常见种对生境类型

具有更独特的指示作用, 因此没有使用群落内不同

物种的相对多度对公式(2)进行加权处理, 以克服广
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布种对群落类型–生境关联性的弱化作用。但假设

每个物种权重一致, 那么其应用于某些研究可能是

不适合的, 因此公式(2)在未来的应用中有待进一步

调整。 

第二, 本研究使用Gotelli(2000)的算法SIM6进

行模拟, 如果在确知所研究群落物种共存机制的情

况下, 则可适当地采用其他算法模拟, 特别是在物

种水平讨论环境关联性问题时, 除了大片连续样地

中应用Torus转换检验方法外, 鉴于灵活性和适合

性考虑, 可优先考虑以各物种的出现频率为条件构

建零群落。 

第三, 当所研究的群落内物种个体的多度在数

量级上存在明显差异时, 例如, 当研究的群落类型

有4个, 某一物种在4个群落中各有1个个体, 与另

一物种在4群落中各有100个个体, 根据公式1和2, 

这两个物种对所在群落生境的依赖度是一样的, 这

时就需要考虑到数量较少的稀有种可能来自对某

种生境的特化, 也可能来自随机传播等问题。 

第四, 本研究在调查的样地问题上, 其群落的

发育年龄差距较大, 有可能对结果产生一定的影

响。如果未来研究能在同一发育年龄段内的样地进

行比较, 结果会更有说服力。同时也需要指出的是, 

本文所得出的相对环境选择指数, 其大小只在所研

究的多个样地内相对可比, 如果过度区分年龄层

次, 进行分组计算, 虽然各组内可比, 但组与组之

间完全丧失了可比性。就这一点而言, 在今后的研

究中也要从其相对的概念来把握研究的结论, 当脱

离了这个参照系后, 所得出的相对选择指数将没有

任何意义。 

3.2  群落与生境的关联性 

本研究的Pearson相关分析发现, 相对环境选择

指数与空气温度显著相关。但这种相关性并不足以

作为群落类型–环境关联性的直接证据。由于群落

内物种组成是与所处环境长期协同进化形成的, 而

空气温度作为较弱的外部变量, 很难主导这种长期

的协同进化过程。因而这种相关性应该是由其他没

有参与分析的环境因子相互作用造成的。 

研究同时发现, 相对环境选择指数与其他环境

因子(土壤温度、海拔、光照强度、土壤水分和土壤

pH值等)的相关性不显著。这与以往的大部分研究

结果基本一致, 即: 通过简单的Pearson相关分析, 

很难界定植物的环境关联性 (Westoby & Wright, 

2006; Moles, 2009; Ordoñez et al., 2009; Quesada et 

al., 2009)。这可能与Pearson相关分析方法固有的特

点有关, 它需要两变量间具有较高的对应变化关

系, 但是, 影响物种环境关系的因素非常复杂, 尤

其是群落生境特征是多因素的综合体, 而通过随机

抽样调查获得的变量则非常随机, 因此, 少数随机

样本的估计变量很难满足相关分析的需要。 

为了解决以上问题, 本研究采用群落马氏距离

来表征环境的综合特征, 结果表明, 相对环境选择

指数与马氏距离间显著正相关, 由于马氏距离表征

群落生境的综合特征, 因此说明生境综合特征与群

落物种组成特征间具有显著关联。随环境异质性增

加, 相应生境的物种组成对环境的专一性也更强。

进一步的回归分析发现, 马氏距离等于0时(图3), 

回归截距为0.23, 即中性生境的种团相对环境选择

性为23%。另外, 回归方程的斜率非常小(0.021), 说

明随生境异质性逐渐增加, 相对环境选择性仅仅以

每单位2.16%的速率缓慢递增, 没有表现出急速变

化的趋势。这种现象可能与本研究中31个群落生境

特征的差异不足够大有关。一般而言, 生境特征愈

趋向极端化, 此时相对环境选择性较高。例如: 南

酸枣群落(23)为31个群落中特有的沟谷生境, 其较

极端的生境类型使物种组成类型专一性更强。但是, 

本研究中类似南酸枣这样处于相对极端生境的群

落数量很少, 大部分群落虽然处于不同的生境类

型, 但各微环境因素的变异程度不同, 导致此类群

落生境类型虽偏离中性, 而其变化趋势较缓慢, 也

就造成了相对环境选择性与生境异质性关系的变

动趋势较为缓慢。总体而言, 本研究的相对环境选

择性与生境异质性关系表明, 生境类型越偏离中

性, 群落类型的环境专一性越强。 

致谢: 感谢周武、郭明和仲强等在野外采样和室内
测量工作中的帮助。 
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附录I  基于植物多度的群落物种组成与环境关联性模拟程序(模拟过程在R软件中编程实现) 
Appendix I  Simulation program for Analysis of plant abundance-based association between community species composition and 
environment properties(R Development Core Team, 2012) 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/w2012-132-1.pdf 


