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摘要：β多样性反映群落间物种组成的相异性，是生态学研究的热点问题。通过对乌兰布和沙漠 46个样地植物群

落的调查数据进行分析，运用 Sørensen相异性指数衡量该地区植物群落 β多样性格局，并通过主成分分析、Mantel

及Partial Mantel检验等方法来衡量各环境因子差异（包括气候和土壤）和群落地理距离对该区域植物群落 β多样性

格局的影响。结果表明：乌兰布和沙漠植物群落之间物种组成差异较大，物种周转（βsim）主导植物群落 β多样性。

气候因素、土壤因素和地理距离对植物群落 β多样性及其周转组分有显著影响，物种周转对其响应与植物群落 β多

样性保持一致。乌兰布和沙漠植物群落物种在空间上的周转是环境限制和扩散限制综合作用的结果，环境过滤对

植物群落β多样性及组分的影响超过扩散限制。
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0 引言

生物多样性对环境因子的响应已经成为生态

学研究的热点［1-2］。β多样性表示不同群落间物种组

成差异，是联系 α多样性与 γ多样性的桥梁和纽

带［3-4］，能较为直观地反映环境与物种多样性的相互

作用［5］。β多样性格局的形成可以分为两种途径。

一是物种的周转，表示不同群落间物种的替换；二

是物种的嵌套，表示一个低丰富度的群落是另一高

丰富度群落非随机物种丢失的结果，前者是后者的

子集，形成嵌套［6］。为了量化两种途径，基于

Sørensen相异性指数，β多样性可被分解为周转和嵌

套两部分［7-8］。该分解方法有利于我们更好地了解 β

多样性的形成机制。

一般认为物种 β多样性主要由生态位过程和扩

散过程共同作用形成［9-10］。按照生态位理论，历史过

程决定了区域的物种库，环境因素决定着群落中物

种的共存［11］。不同的物种有着各自适应的生境，生

境差异越大，物种组成差异也越大［12］。气候作为重

要的环境因子，对不同物种空间更替的作用一直是

研究的热点［13-14］。除了气候，土壤异质性在小尺度上

也是影响植被特征的重要因子［15］。中性理论认为，

物种随机扩散过程是植物群落构建的重要机制［16］。

在研究群落周转中，广泛采用地理距离来表征物种

扩散限制［17］。在扩散限制的影响下，群落物种组成

的相似性随着地理距离增加而减小［12］。环境过滤和

扩散限制对植物群落β多样性的形成至关重要。

干旱区、半干旱区占全球陆地面积的25%，是陆

地生态系统的重要组成部分。干旱区、半干旱区生

态系统脆弱，是研究生物多样性的重点区域［18］。荒

漠植被的生存和分布受到气候、土壤和水分的影

响［19-20］。乌兰布和沙漠是中国第八大沙漠，目前对该

区域物种组成、群落类型和多样性的调查已经比较

充分［21-23］。这些研究为乌兰布和沙漠植被资源保护

奠定了基础。但是，在乌兰布和沙漠中植物群落β多

样性形成机制未见报道。本研究通过分析乌兰布和

沙漠植物群落β多样性的格局及影响因素，定量评价

样地间气候、土壤和地理距离与植物群落β多样性的

关系，以期深入了解该区域植物群落对特殊环境的

适应及群落维持机制，为沙漠地区的植物群落β多样

性形成和维持机制的研究提供事实证据。
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1 研究区与研究方法

1.1 研究区概况

乌兰布和沙漠（海拔 1 030—1 474 m）位于内蒙

古自治区西部的阿拉善盟和巴彦淖尔市境内，南连

贺兰山、吉兰泰盐池，西至阿木乌苏拉乌山、哈乌拉

山、浩温多尔山，东临黄河磴口-临河段，北到狼山、

河套平原，面积约 10 000 km2。沙漠南部多为戈壁、

盐碱地和沙山，北部多为半流动和半固定沙地［24-25］。

地貌以沙漠、山地和戈壁为主。该地区属温带大陆

性气候，年降水量 110—160 mm，年潜在蒸发量

2 400—3 200 mm，降水多在6—9月；年平均气温7.5

—8.5 ℃，昼夜温差较大。主要土壤为风沙土［26］。

优势植物为梭梭（Haloxylon ammodendron）、沙冬青

（Ammopiptanthus mongolicus）、白刺（Nitraria tang‐

utorum）、霸王（Sarcozygium xanthoxylon）、红砂（Re‐

aumuria soongarica）和 芦 苇（Phragmites austra‐

lis）等。

1.2 研究方法

1.2.1 样地设置与植被调查

本次调查于 2020年 8月中旬进行，结合遥感影

像，设计调查路线。按 15 km×15 km网格调查，排除

分布在人工绿洲和流动沙丘的样点，共计 46个调查

点（图 1）。在每个调查点上，选择典型荒漠植物群

落，布设一块 100 m×100 m的样方，样方内沿对角线

设置 3 个 10 m×10 m 的小样方，记录每个小样方内

所有灌木层的种名、高度、冠幅；记录小样方内所有

维管植物的种名、高度、多度、丛幅，汇总每个调查点

出现的植物种数；同时利用GPS测定调查点的地理

坐标和海拔，记录坡度、坡向、坡位和地形等信息。

1.2.2 土壤调查与取样

在调查点的每个小样方中，沿对角线用土钻钻

取 3钻土，取样深度为 10 cm，将每个小样方的土壤

样品混合均匀，保证每个调查点有 3个土壤样品用

于理化性质测定。将混合均匀的土壤样品带回实

验室风干，过 2 mm土壤筛，剔除土壤中的根系和杂

质等。经 H2SO4-HClO4法消煮后，用钼锑抗比色法

测定全磷（STP）含量；经H2SO4-H2O2法消煮后，运用

图1 乌兰布和沙漠研究区采样点分布

Fig.1 Distribution map of sampling points in Ulan Buh Desert
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凯氏定氮法测定全氮（STN）；经 HF-HClO4法消煮

后，运用火焰光度计法测定全钾（STK）；有机质

（SOM）采用重铬酸钾氧还原滴定法测定；速效磷

（SAP）测定用碳酸氢钠提取-钼锑抗比色法；速效

钾（SAK）测定用醋酸铵浸提-火焰光度法［27］。

1.2.3 气候数据获取

本文所需的气候数据从世界气候数据网站

（http：//www. worldclim.org/）中获取，根据样地经纬

度坐标，用 R 语言 raster 包中 cellFromXY 函数确定

采样点栅格位置提取气候因子，包括年平均气温

（MAT）、最暖月最高气温（MTWM）、最冷月最低气

温（MTCM）、年降水量（MAP）、最湿润月降水量

（PWM）、最干旱月降水量（PDM）、最湿润季降水量

（PWQ）和最干旱季降水量（PDQ）。

1.2.4 数据分析

本文基于物种有无计算 Sørensen相异性指数，

使用 R语言中 betapart包［28］将总体 β多样性 βsor分解

为物种周转（βsim）和嵌套（βnes）两部分。

Sørensen相异性指数 βsor=
b + c

2a + b + c
（1）

周转组分 βsim=
min (b，c )

a + min (b，c )
（2）

嵌套组分 βnes=βsor-βsim （3）

式中：a为群落中共有物种数；b、c为群落中特有种

数；min（b，c）表示a、b两个数中的最小值。

为了研究环境因子与植物群落 β多样性及其组

分之间的关系，首先，运用主成分分析对所获得的

气候、土壤和海拔数据进行筛选，将筛选后的环境

因子根据性质分别划入气候因素和土壤因素中，对

获得的气候因素和土壤因素进行标准化处理，然后

分别计算其欧式距离矩阵，构建气候差异矩阵和土

壤差异矩阵。使用 R 语言中的 fossi 包基于样地经

纬度计算不同样地的地理距离矩阵。

采用 Mantel 分别检验植物群落 β多样性与气

候、土壤因素和地理因素的相关关系；使用 Partial

Mantel 控制特定变量对其他特定变量与响应变量

（植物群落 β多样性及其组分）之间相关性的影响，

并评估两个变量（如植物群落 β多样性与气候因素）

之间线性关联的强度。

所有的计算均通过 R4.1.2 软件完成，并利用 R

软件“Violin plot 包”完成基于 Sørensen 相异性指数

算法的 βsim 和 βnes及其在 βsor中所占比例分布图的绘

制，利用SigmaPlot 14.0完成柱状图。

2 结果与分析

2.1 植物群落β多样性及组分

此次调查共记录种子植物 65 种，隶属于 16 科

52 属。其中裸子植物 1 种，为膜果麻黄（Ephedra

przewalskii）；被子植物 15科 51属（双子叶植物 13科

39 属，单子叶植物 2 科 12 属）。数量优势科依次是

藜科、禾本科、豆科、蒺藜科和菊科，共计 5科，各占

总科、总属、总种数的 31.25%、71%、70.8%。这几个

科在区域群落物种组成上处于核心地位。

采用 Sørensen 相异性指数进行计算的结果表

明，βsor最大值为 1，最小值为 0.22，平均值为 0.81；βsim

最大值为1，最小值为0，平均值为0.71，βsim在βsor的比

例平均为 84%；βnes最大值为 1，最小值为 0，平均值为

0.1，βnes在 βsor的比例平均为 16%（图 2）。这说明乌兰

布和沙漠具有明显的物种更替，在研究区β多样性的

两个组分之中，相比于嵌套，物种的周转更为重要，

乌兰布和沙漠植物群落 β多样性可能主要来自物种

周转。

2.2 环境因子对植物群落β多样性的影响

对可能影响乌兰布和沙漠植物群落 β多样性的

环境因子进行 KMO 和 Bartlett 的球形检验（表 1）。

特征值大于 1的 4个主成分的贡献率分别为 35.8%、

17.3%、14.6% 和 7.8%，累积贡献率达 75.5%。第 1

主成分特征值为 5.37，载荷量较大的 3 个因子是年

降水量（-0.413）、最湿润月降水量（-0.406）和最湿

润季降水量（-0.412）。第2主成分的特征值为2.60，

载荷量较大的因子是土壤有机质（-0.555）。第 3主

成分的特征值为 2.19，载荷量较大的是最干旱月降

水量（0.586）和最干旱季降水量（0.584）。第 4 主成

分的特征值为 1.17，载荷量较大的因子是土壤全钾

（-0.66）。影响乌兰布和沙漠 β多样性的主要环境

因子是年降水量、最湿润月降水量、最湿润季降水

量、最干旱季降水量、最干旱月降水量、土壤有机质

和土壤全钾。

2.3 气候、土壤和空间距离对植物群落 β多样性及

组分的相对作用

Mantel及Partial Mantel检验结果显示植物群落

β多样性（βsor）和周转（βsim）与气候因素、土壤因素和

地理距离均显著正相关（图3）。
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当控制了气候因素的影响后，土壤因素与 βsor和

βsim间的正相关关系（r=0.18 和 r=0.16，P<0.01）显著

减弱（r=0.06 和 r=0.064，P>0.05），地理距离与 βsor和

βsim间的正相关关系（r=0.15 和 r=0.13，P<0.01）显著

减弱（r=0.02和 r=0.01，P>0.05）。与之相反，即使控

制土壤因素和地理距离的影响，气候因素与 βsor和

βsim间的正相关关系仍然显著（r=0.20 和 r=0.16，P<

0.01；r=0.215和0.17，P<0.01）。

当控制了土壤因素的影响后，地理距离与群落

βsor和 βsim正相关性关系（r=0.15和 r=0.13，P<0.01）显

著减弱（r=-0.017和 r=-0.018，P>0.05）。

控制了地理距离影响后，土壤因素与群落 βsor和

βsim的正相关性关系（r=0.18 和 r=0.16，P<0.01）显著

减弱（r=0.10和 r=0.10，P>0.05）。

气候因素、土壤因素和地理距离对 βnes无明显

影响。

偏相关分析的结果表明气候因素是影响群落

βsor和 βsim以及地理距离与 βsor和 βsim之间关系的最重

要因素。

3 讨论

3.1 乌兰布和沙漠植物群落β多样性及其组分

β多样性不仅代表着一个地区物种多样性的分

布情况，而且还体现着物种与环境之间的关

系［3，10，16，29］。通过对乌兰布和沙漠植物群落的研究，

利用 Sørensen 相异性指数来表征植物群落 β多样

性。结果发现该区域植物群落相异性指数较大（均

值为 0.82，图 2），表明该区域植物群落的物种组成

之间存在较大差异［30］。为了量化植物群落 β多样性

的过程，将总体 β多样性（βsor）分解为周转（βsim）和嵌

套（βnes）两部分，发现周转占有很大比例，嵌套比例

较低。这与库姆塔格沙漠南缘的植物群落 β多样性

研究结果一致［30］。因此乌兰布和沙漠的植物群落 β

图2 基于Sørensen 指数算法的周转组分（βsim）和 嵌套组分（βnes）及其在总体β多样性（βsor）中所占比例分布

Fig.2 Distribution of βsim，βnes and their proportion in βsor based on Sørensen index

表1 乌兰布和沙漠环境因子的主成分分析

Table 1 Principal component analysis of environmental

factors in Ulan Buh Desert

环境因子

年均气温（MAT）

最暖月最高气温 (MTWM)

最冷月最低气温(MTCM)

年降水量(MAP)

最湿润月降水量 (PWM)

最干旱月降水量 (PDM)

最湿润季降水量(PWQ)

最干旱季降水量(PDQ)

全氮(STN)

全磷(STP)

全钾(STK)

有机质(SOM)

速效磷(SAP)

速效钾(SAK)

海拔

特征值

贡献率/%

累积贡献率/%

主成分

1

0.358

0.330

0.226

-0.413

-0.406

-0.151

-0.412

-0.181

<0.1

0.164

0.150

<0.1

0.149

<0.1

-0.263

5.37

35.8

35.8

2

0.143

0.139

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

-0.365

-0.481

-0.219

-0.555

-0.231

-0.399

-0.149

2.60

17.3

53.1

3

0.222

0.308

-0.272

<0.1

<0.1

0.586

<0.1

0.584

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

<0.1

-0.277

2.19

14.6

66.7

4

0.16

<0.1

0.454

0.114

0.109

<0.1

0.123

<0.1

<0.1

<0.1

-0.66

<0.1

0.444

0.244

-0.152

1.17

7.8

75.5
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多样性可能主要受植物群落物种在空间上或群落

间的周转影响。

3.2 环境及地理因素对乌兰布和沙漠植物群落 β

多样性及其组分的影响

通过主成分分析，最终筛选出影响乌兰布和沙

漠植物群落 β多样性的主要气候因子，主要包括年

降水量、最湿润月降水量、最湿润季降水量、最干旱

季降水量、最干旱月降水量，说明这些气候因子是

造成植物群落差异的重要变量。有研究发现，降水

是影响干旱区和半干旱区生态系统的重要因

子［31-32］。在乌兰布和沙漠，降水也是影响本地区植

物群落 β多样性和周转组分的主要气候因子。我们

调查发现，降水差异影响植物的分布，沙冬青群落

生 长 在 降 水 较 好 的 条 件 下 ，白 沙 蒿（Artemisia

sphaerocephala）群落的生境条件极为恶劣。此外，

水资源的利用方式也会影响植物群落的物种组成，

如荒漠区深根系的植物利用的是地下水，浅根系植

物利用的是土壤表层水和地下水，水分利用策略也

使物种组成有较大差异［33］。

一些研究表明，土壤的变化在小尺度上是植被

特征的重要决定因子［15］。本研究结果表明，土壤因

素对植物群落 β多样性及周转组分有显著影响，但

对嵌套组分影响不显著。相对气候而言，土壤因素

相关性较低，这与在古尔班通古特沙漠的研究结果

相同［34］。这说明在大尺度上，沙漠土壤异质性对植

被组成变化影响较小。

目前学者们普遍认为扩散限制和生境过滤对

植物群落 β多样性的形成均起作用［16，10，35］。但有研

究表明，地理距离对植物群落 β多样性的形成的作

用不显著［36］。本研究结果表明，地理距离的改变对

乌兰布和沙漠植物群落 β多样性存在显著作用，随

着地理距离的增大，植物群落的相异性增大。进一

步分析表明，地理距离与植物群落 β多样性的相关

系数始终低于环境因子的影响。这说明在所研究

的范围内，生境条件复杂多变，如梭梭、沙冬青和白

刺等群落，其生境中沙粒含量较高；盐爪爪（Kalidi‐

um foliatum）、马蔺（Iris lactea）和红砂群落等，其生

图3 群落β多样性及其组分与气候因素（A）、土壤因素（B）和地理距离（C）间Mantel及Partial Mantel检验的

相关性（*：P<0.05；**：P<0.01；***：P<0.001）

Fig.3 Mantel and Partial Mantel tests（*：P<0.05；** ：P<0.01；*** ：P<0.001）showed that β diversity and

its components were correlated with climatic factors（A），soil factors（B）and geographical distance（C）
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境中土壤水分、盐分和黏粒含量较高［21］。地理距离

的改变对植物群落结构有一定的影响，但不是主导

因素。在库姆塔格沙漠南缘、古尔班通古特沙漠和

新疆艾比湖荒漠植被的研究也证实环境条件是影

响荒漠植物群落β多样性的主导因素［10，33-34］。

3.3 环境过滤和扩散限制对植物群落 β多样性的

相对作用

一般认为 β多样性主要由扩散过程和生态位过

程两种机制共同作用形成［9-10］。生态位理论认为物

种组成差异由生境变化导致，扩散理论认为物种分

布格局完全由其扩散能力确定［5］。扩散限制和生境

过滤并不是互斥关系，有时同时起着作用［37］。本文

研究表明环境差异和地理距离均与乌兰布和沙漠

植物群落 β多样性及其组分存在显著的相关性（图

3）。在荒漠生态系统中，干旱起着强烈的环境过滤

作用［38］。随着干旱程度的增加，有利于比叶面积小

和根系能在短时间获取最大养分和水分的植物生

存［39-40］。植物（如梭梭、沙拐枣等）会通过减少地上

生物量的分配和叶片退化减少水分的散失，并把更

多光合作用产物分配给地下部分［41］。物种相似性

随着地理距离的增大而减小，说明扩散限制在植物

群落 β多样性中起一定作用。但二者对于研究区植

物群落 β多样性及其周转组分的影响存在差异，与

气候因素、土壤因素的相关系数分别为 0.26、0.18，

与地理距离的相关系数是 0.16（图 3）。环境筛选作

用远大于扩散限制，在荒漠区的库姆塔格沙漠南缘

和古尔班通古特沙漠研究中也得到过类似结

果［30，34］。这说明在环境贫瘠、物种结构简单的乌兰

布和沙漠，环境过滤作用对植物群落 β多样性的作

用大。值得注意的是，在研究区域中物种周转主导

植物群落 β多样性的变化，且对环境变量的响应与

植物群落 β多样性一致。因此，随着环境距离（包括

气候和土壤等环境条件的差异）和地理距离的增

加，空间异质性也明显增强，植物种子的扩散受到

限制［42］，在长期自然选择和群落演替中，不同生境

下形成与之相适应的物种［43］。本研究表明，以环境

过滤为主，加之扩散限制共同影响着乌兰布和沙漠

的植物群落 β多样性的格局，即生态位理论和中性

理论共同驱动乌兰布和沙漠植物群落的构建。

本研究虽发现环境过滤和扩散限制是影响植

物群落 β多样性及周转（βsim）的重要过程，但相关性

均较低。这表明存在未测量的因子起着作用［10］。

如植物群落的自身特性［36，44］、人为干扰［34］、研究尺

度［45-47］都会在不同程度上影响植物群落β多样性。

4 结论

本研究通过对乌兰布和沙漠植物群落进行调

查，证实了环境过滤和扩散限制在植物群落 β多样

性及其组分中的作用，为该地区植物群落构建提供

了理论依据。乌兰布和沙漠植物群落的 β多样性主

要来源于物种周转（βsim），物种嵌套起的作用很小。

环境过滤和扩散限制对乌兰布和沙漠植物群落 β多

样性及其周转（βsim）组分均有显著影响。随着气候

因素、土壤因素和地理距离差异的增大，乌兰布和

植物群落的相异性指数随之上升。在这 3 类因素

中，气候因素作用最强，土壤因素和地理距离也起

一定作用。这些结果说明，乌兰布和沙漠植物群落

β多样性及其周转组分（βsim）受环境过滤和扩散限制

的共同影响，但在植物群落 β多样性形成中环境过

滤占有较大比重，环境的异质性是影响该地区物种

差异的重要因素。
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Plant community heterogeneity and its influencing factors

in the Ulan Buh Desert

Li Xingab，Ma Yuanab，Li Xingab，Gao Junliangab，Xin Zhimingab，Lu Qiac

（a.Experimental Center of Desert Forestry / b.Inner Mongolia Dengkou Desert Ecosystem / c.Institute of Desertification，

Chinese Academy of Forestry，Beijing 100091，China）

Abstract：β diversity reflects the heterogeneity of species composition in communities，and is a hot topic in eco‐

logical research. In this study，we investigated plant communities from 46 sites in Ulan Buh Desert and used

Sørensen heterogeneity index to measure β diversity patterns. Principal component analysis（PCA），Mantel and

Partial Mantel tests were used to evaluate the effects of different environmental factors（including climate and

soil）and community spatial distance on β diversity. The results showed that species composition differed greatly

between ulan Bu and desert plant communities，and species turnover dominated the β diversity. Climate，soil and

spatial distance had significant effects on β diversity and its turnover components，and the response of species

turnover to β diversity was consistent with β diversity. The spatial alternation of plant species in Ulan Buh Desert

is the result of the combined effects of environmental and dispersal limits，but the effects of environmental filtra‐

tion on β diversity and composition exceed dispersal limits.

Key words：β diversity；environmental filtration；diffusion restriction；turnover；nested；Ulan Buh Desert
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