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摘  要  利用地理信息系统技术与空间统计相结合的方法，研究了柳属物种多样性在中国区域尺度上的空间分布

格局，并且采用逐步广义线性回归分析方法研究了柳属物种多样性与主要气候因子的关系。结果表明：1）柳属    

物种多样性在中国的分布格局表现为区域广泛，局部聚集：聚集区分布在新疆阿勒泰地区、东北地区和西南地区，

其中西南分布区的青藏高原与横断山脉毗连处为中国柳属物种多样性分布中心。2）柳属物种多样性在经度、纬度、

气温、降水、蒸散量等气候气候因子一维格局上的分布随着因子梯度先增加后减小，均存在一个最适区间。3）柳

属物种多样性与水分因子呈正相关、与能量因子呈负相关关系。水分因子是影响柳属物种多样性的主导因子，能

量与水分间的交互作用对物种多样性影响微弱。4）结论部分地支持了水—热动态假说和生态位保守假说，但柳属

物种多样性格局成因并非由任何单一假说来完全地解释，这表明其他因子如历史因素、地形异质性、土壤因素或

扰动等也可能是形成柳属物种多样性格局的重要因素。 
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Abstract  The geographical distribution of the species diversity of the genus Salix L. in China is studied using the 
geographical information system and spatial statistics. The relationship between the Salix L. species diversity pattern and 
climate is analyzed using (stepwise) generalized linear regression analysis. The results show that: 1) The genus Salix L. 
species is predominantly extensive on the regional scale and clustered on the local scale. The aggregation areas are located 
in northeastern and southwestern China and some areas of Altay Diqu in Xinjiang. 2) The diversity center of the Salix L. 
species is located in the adjacent area of the southwestern Qinghai-Tibetan Plateau and southern Hengduan Mountains in 
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the latitudinal and longitudinal bands of (25°N−35°N, 95°E−105°E), with 19 sections including 173 species, accounting 
for more than 60% of the total in China. 3) The species richness of the Salix L. is the greatest, affected by single factor 
where the amount of energy or moisture is respectively optimized, and decreases as the amount of energy and moisture 
moves above or below the optimal condition. 4) Given the combined effect of energy and moisture, climate accounted for 
44% (adjusted R2; P＜0.0001) of the Salix L. species diversity variation, and moisture is the dominant factor. Species 
diversity of Salix L. increases as the amount of moisture increases and the regression coefficient of mean annual 
precipitation is 0.66. The conclusion of this study partly supports the water-energy dynamic hypothesis and niche 
conservative hypothesis. However, the cause of the species diversity pattern of Salix L. species cannot be completely 
explained by any single hypothesis, which indicates that other factors like historical factors, terrain heterogeneity, soil 
factors or disturbances etc. are also important factors in shaping the diversity pattern of Salix L. species. 
Keywords  Distribution pattern, Distribution center, Species diversity, Genus Salix L. 

 
 
1  引言 

 
物种多样性的大尺度格局分布特征是物种空

间分布最显著的特征之一（王志恒，2008；Tittensor 
et al.，2010；Kivlin et al.，2011）。如果不同类     
群、或不同尺度下物种多样性格局表现出普遍一致

性，则可以推断这可能是由同时影响所有物种的几

个主要环境因子作用的结果（Gauch，1982；Brown，
1998；Dale，1999；Tittensor et al.，2010）。最普遍

和显著的现象便是全球物种多样性的纬度梯度 
性，全球物种最丰富的地区集中于赤道附近的热

带，随着纬度升高，物种丰富度逐渐降低

（Rosenzweig，1992；Gentry，1992；Groombridge，
1992；Miller，1994；Gaston，1996，2000）。因此，

物种多样性的大尺度地理格局研究既是概括和预

测物种在自然界的组成和分布及其普遍发生过程

的基础，也能为理解环境变量对物种分布作用机制

和物种本身的进化潜力提供有力证据（Brown and 
Maurer，1989；Myklestad，1993；Hamilton，2005；
Maclaurin and Sterelny，2008）。在探讨“是什么因

素决定物种多样性地理分布格局差异”这个问题的

过程中，前人提出很多假说来解释物种多样性的大

尺度格局的成因机制，其中讨论和研究涉及最多的

是气候因子（Shmida and Wilson，1985；O’Brien，
1993，1998；Wiens and Donoghue，2004；冯建孟，

2008；Wiens et al.，2010）。大量研究表明物种多样

性分布格局与气候具有显著相关性（Hawkins et al.， 
2003；Field et al.，2005；Kreft and Jetz，2007；Wang 
et al.，2009，2011；2017；Kivlin et al.，2011；徐

晓婷，2013；Qian，2013；Becerra，2016）。其中，

在全球尺度上，研究发现动植物、维管植物物种  
丰富度最高的地区并非能量或水分单因子的极值

区，而往往是在能量和水分配置的最优区，如全球

栎属多样性中心在 25°N 的东南亚地区和墨西哥

地区（徐晓婷，2013）。研究表明水分—能量动态

对较大类群物种多样性格局具有主导性作用，其中

水分条件与物种多样性显著相关。但在水分或能量

的一维梯度上物种多样性并非表现为简单递增或

递减趋势，而是单峰曲线变化形式（Taylor，1990；
Hawkins et al.，2003；Kreft and Jetz，2007；徐晓婷，

2013）。在区域尺度上，对中国和智利的木本植物

和乔木类群的研究发现木本植物物种多样性具有明

显的纬度梯度性，均表现为由南向北物种多样性逐

渐降低；在海拔梯度上，中国木本植物物种多样性

山区高于平原，后者却相反。但两者同时表明物种

多样性与气温因子呈显著正相关，尤其是冬季低温

对物种多样性分布格局具有限制性影响（应俊生，

2001；王志恒，2008；Wang et al.，2009，2011；Qian，
2013；杨洁，2013；刘哲等，2015；Becerra，2016）。 

关于柳属物种的大尺度格局研究，方振富和赵

士洞（1981）利用文献和化石资料从形态学角度研

究了柳属在全球各大洲的分布、原始类群和起源。

根据分布和形态推断多雄蕊柳群为最原始的种群，

我国南部、西南部和中南半岛的北部地区可能为柳

属物种的发祥地；全球柳属 4 个分布中心分别为白

令海周围地区、中欧、喜马拉雅和中欧以及太平洋

区（赵士洞，1987；Swingland，2013）。赵士洞（1987）
从属、组、种分别在中国各地区和植被区的分布出

发，分析了柳属在中国区域尺度上的地理分布，发

现我国柳属主要分布在西北、东北和西南地区，分

别对应于柳属全球分布区的中亚分布区、东北亚分

布区和喜马拉雅分布区。其中，青藏高原既是中国

柳属的一个重要分布中心，又可能是形成中国柳属

总体分布格局的重要原因。从最原始的四子柳和纤

序柳的热带亚洲分布来看，根据生态位保守性假说
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推断柳属可能起源于东南亚的热带山区（赵士洞，

1987）。但前人对中国柳属地理分布的研究主要从

生态、形态和生物地理学的角度进行，缺少对柳属

物种多样性分布成因的深入探讨，尤其是气候对其

多样性格局的影响。20 世纪 90 年代研究者用双向

指示种分析法和去趋势法先后对欧洲和芬诺斯坎

底亚（Fennoscandia）柳属区域尺度分布格局及其

与气候和地理因子关系进行了研究，试图从不同的

地理尺度上描述柳属在区域尺度上的分布格局并

揭示物种多样性分布格局与气候或地理因子的相

关性，结果发现欧洲柳属物种分布并未表现出明显

的纬度梯度性，而是在高纬度地区物种多样性较

大，多样性分布中心位于欧洲中南部。在区域尺度

上，物种分布面积与柳属物种多样性相关性最大，解

释力为 45%；其次为纬度和最热月平均气温，解释力

分别为 30%和 23%，最冷月平均气温和平均降水量也

是影响柳属物种多样性的重要因子（Myklestad and 
Birks，1993）。对芬诺斯坎底亚柳属物种多样性的

研究发现在局地尺度上，高山和南部地区柳属物种

多样性较高，气候因子对多样性的影响与在欧洲区

域尺度上结果一致（Myklestad，1993）。上述研究

采用数值分析法探索了区域尺度上柳属物种多样

性分布格局及其主要影响因子，对于探索物种多样

性大尺度分布格局研究方法具有启发意义，但研究

的出发点是在假定柳属物种多样性与复合环境变

量的关系呈高斯面分布，这意味将生态和生物地理

学问题完全数量化分析，因此不可避免地忽略历史

因子在物种分布格局中的作用。此后，研究者用广

义线性模型分别从现代气候、历史气候变化和生境

异质性几个方面分析了东亚柳属物种多样性格局

成因机制，表明东亚区域尺度上，山区柳属物种多

样性高于低地，其中青藏高原东部、横断山脉以及

两者毗连地带是柳属物种多样性最高的地区。柳属

物种多样性与年平均气温呈负相关关系，物种组成

受气候的强烈影响，而多样性格局的形成更多地受

到生境异质性的影响（Wang et al.，2017）。中国柳

属是东亚柳属的重要组成部分，中国区域尺度上的

柳属物种多样性格局与气候的关系有待进一步研

究。 
柳属（Salix.L）是杨柳科（Salicaceae）中最大

的属，广泛分布于欧洲、亚洲和北美洲的广大北温

带地区，又延伸到热带和亚热带的高山及北极地

区，物种数和个体数都很多（Meikle，1984；赵士

洞，1987）。中国也是柳属的重要分布区，有 280
多种，约占全球柳属种数的 52%以上；目前收集到

1900～2008年间采集于全国各地的标本共26000多
份。柳属在中国的分布又非常广泛，几乎遍及所有

地区的不同生态条件。同时，由于其特殊的生理特

性如生长迅速、虫媒传播、易于营养繁殖、根系对

水分和土壤耐受范围广以及对重金属如镉（Cd）较

强的累积能力等，柳属成为极具潜力的环境修复物

种（Kuzovkina and Quigley，2005；周晓星，2012； 
FAO，2016）。因此，中国柳属不仅为研究区域尺度

上物种多样性格局提供了充分和必要条件，而且了

解柳属物种多样性现状、演化和适应机制及预测未

来物种分布能够为柳属物种的保护、栽培和利用提

供数据支持。本文拟在前人研究基础上，从柳属物

种地理分布出发，结合统计方法分析中国柳属物种

多样性分布格局与主要气候因子的关系，作为对前

人研究的补充和进一步探索。 
 

2  数据来源 
 
2.1  柳属物种数据 

柳属物种信息主要来自中国植物志（中国科学

院中国植物志编辑委员会，1984）、中国国家标本

资源平台（NSII）（http://www.nsii.org.cn/[2017-08- 
08]）和中国木本植物图集（Atlas of Woody Plants in 
China）（Fang et al.，2011）。所有标本信息进行校

对后（赵能，1980；郑万均，1985；马毓泉等，1985；
杨昌友，1993；Fang et al.，2011，He et al.，2014；
刘丽娟等，2016）（http://foc.iplant.cn/content.aspx? 
TaxonId=10787[2017-08-05]），建立柳属物种数据集

和分类表。 
标本采集于 1900～2008 年间、覆盖中国大陆

1036 个县及港澳台地区，其中没有标本记录的县存

在两种可能：1）该县没有柳属物种生长或没有采

集到；2）采集时没有到过该地。本文利用尽可能

多年的标本数据即根据重复采样原理，在大尺度格

地理格局上尽可能减少物种遗漏。 
关于柳属物种数量，据《中国植物志》记载中

国有 257 种柳属物种（http://foc.iplant.cn/content. 
aspx?TaxonId=10787[2017-08-05]），赵士洞统计有

255 种（赵士洞，1987），方精云等统计有 331 种（含

变种）（Fang et al.，2011）。由于不同研究者按照不

同的分类等级统计或者所参考的标本来源不同，可
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能出现物种数量不同的结果。 
到目前为止，本研究统计到的中国柳属物种数

量共 287 种（其中包括栽培种和天然杂交种，152
种变种和变型均计入原种），分为 37 组（表 1）（陈

家辉等，2008）。已知中国本土物种 257 种（赵士

洞，1987；He et al.，2014），其中，190 种为我国

特有种（赵士洞，1987；刘丽娟等，2016）。 

表 1  中国柳属物种分组组成 
Table 1  The sections of Genus Salix L. in China 
组号 组别 学名 物种数

1 四子柳组 Sect.Tetraspermae C.K.Schneider 2 
2 大白柳组 Sect. Urbanianae (Seemen) C.K.Schneider 1 
3 紫柳组 Sect. Wilsonianae K.S. Hao ex C. F. Fang et al. 

Skvortsov 
15 

4 五蕊柳组 Pentandrae C.K. Schneider 4 
5 三蕊柳组 Sect. Amygdalinae W. Koch 3 
6 柳组 Sect. Salix 24 
7 褐毛柳组 Sect. Fulvopubescentes C.F. Fang 7 
8 大叶柳 Sect.Magnificae C.K. Schneid 9 
9 繁柳组 Sect.Denticulatae Schneid 33 
10 青藏矮柳组 Sect.Floccosae Hao 11 
11 青藏垫柳组 Sect.Lindleyanae Schneid 18 
12 硬叶柳组 Sect.Sclerophyllae 22 
13 裸柱头柳组 Sect.Psilostigmatae Schneid 22 
14 绵毛柳组 Sect. Eriocladae Hao 9 
15 紫枝柳组 Sect. Heterochromae 6 
16 长白柳组 Sect. Retusae A. Kern 3 
17 越桔柳组 Sect. Myrtilloides Koeh 1 
18 皱纹柳组 Sect. Chamaetia Dum.Bijdr. Nat .Wetensch 1 
19 绿叶柳组 Sect. Glaucae Pax 3 
20 北极柳组 Sect. Diplodictyae 1 
21 欧越桔柳组 Sect. Myrtosalix 2 
22 鹿蹄柳组 Sect. Hastatae 4 
23 灌木柳组 Sect.Arbuscella Ser. Ex Duby 4 
24 黄花柳组 Sect.Vetrix Dum.Bijdr. NatuurkWetensch 13 
25 毛柳组 Sect.Lanatae Koeh. Deutsche Dendro 3 
26 粉枝柳组 Sect. Daphnella Ser. Duby 4 
27 银柳组 Sect. Argyraceae Ch.Y.Yang 2 
28 蒿柳组 Sect. VimenDum.Bijdr. Natuurk. Wetensch 8 

29 沼柳组 Sect. Incubaceae A. Kern. Werh. Zool. Bot. Ges 2 
30 川柳组 Sect.Sieboldianae (Seemen) Schneid. 3 
31 细柱柳组 Sect. Subviminales (Seemen) Schneid 7 

32 杞柳组 Sect.Caesiae A. Kern. 4 
33 秋华柳组 Sect. Variegatae Hao 2 
34 乌柳组 Sect. Cheilophilae Hao 3 

35 郝柳组 Sect. Haoanae C. Wang et Ch. Y. Yang 6 
36 筐柳组 Sect. Helix Dum. 21 
37 黄柳组 Sect. Flavidae Y.L. Chang et Skv 1 
总计   284 

 
2.2  气候数据 

文中使用的气候数据主要来自世界气候数据

网的 WorldClim Version2 的生物气候学变量（http:// 
worldclim.org/version2[2018-08-08] ）， 分 辨 率 为

0.0083°（纬度）×0.0083°（经度）（赤道附近约为

1 km2
）。该数据使用了 1970～2000 年全球已有的

9000～60000 个气象站点数据进行插值。以往的气

候插值通常是在二维地理空间，即经度和纬度空间

进行的，而忽略了其他因素如海拔对气候，特别是

对温度和降水的影响。该数据集插值时将海拔、与

海岸线距离以及 MODIS 卫星数据中陆面温度的极

大值和极小值以及云量作为协变量来进行；同时根

据全球气象站点的分布密度，将全球分为 23 个区

域，分别为每个区域和变量选择最优模型来构建全

球数据集，结果较使用单一模型来对全球气象站点

的数据插值略有提高。因此，该数据集与以往的全

球气候数据相比，其精度更高(Fick and Hijmans, 
2017)。其中，年潜在蒸散量采用 Hargreaves et 
al.(1985)的计算方法，该方法使用参数较少，能够

大大降低气候变量输入误差的敏感性(Hargreaves 
and Allen, 2003)，与其他方法计算结果相近(Allen et al., 
1998)。年实际蒸散量是根据潜在蒸散量、植被特征和

土壤水分特征参数计算 (https://cgiarcsi.community 
[2017-08-05])。年最大潜在蒸散量（PET）计算公式

为 
12

0.5
ET A mean D

1

0.0023 ( 17.8) ,
i i i

i

P R T T=
=

⎡ ⎤× +⎣ ⎦∑ × × （1） 

年实际蒸散量（AET）计算公式为 
12

ET ET veg soil
1

( ) ,
i

i

A P K K
=

= ∑ × ×       （2） 

其中，RA 为地外辐射；Tmean 为月平均温度；TD 为

平均温度月较差；Kveg 为植被系数，是关于植被特

征的参数，当研究对象为典型农作物和乔木时取值

为 1；Ksoil为关于土壤容积含水量的换算系数，取值

范围为 0～1。 
本文选取了多年平均温度（ Mean annual 

temperature，MAT）、多年平均降水量（Mean annual 
precipitation，MAP）、最热月（7 月）平均气温（Max 
temperature of warmest month，Tmax）、最冷月（1 月）

平均气温（Min temperature of coldest month，Tmin）、

多 年 平 均 潜 在 蒸 散 量 （ Total Potential 
Evapotranspiration，PET）和年平均实际蒸散量

（Annual Evapotranspiration，AET）几个被普遍认为

对物种多样性格局具有重要影响的气候因子作为

分析因子，并利用 ArcGIS（ESRI Inc.）软件，计
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算了每个 100 km×100 km网格内的平均气候特征。 
 

3  研究方法 
 
3.1  物种分布图的绘制 

本文提供了两种不同形式的物种分布数据，以县

为分布单元的物种分布区和 100 km×100 km 的等面

积网格为基础的分布区（图 1）。按照全国有 2367 个

县统计（考虑到面积大小，为方便计算，将港澳台地

区计入县级尺度），各县的面积呈极度右偏分布（偏

度 skewness=9.82），绝大多数县的面积较小，面积较

大的县仅集中在新疆南部塔克拉玛干沙漠周边地区、

青藏高原北部高原腹地、内蒙古大部分地区和大兴安

岭东北部。其中，最大县的面积大于 20.7×104 km2
，

最小的仅为 1 km2
左右，所有县的面积中值为 1867 

km2
。为了减小面积较大的县对物种分布区精度的影

响，并考虑物种大尺度格局研究中满足相邻地理单位

间存在气候梯度差异（Shmida and Wilson，1985；
O’Brien，1993），本研究采用了 100 km×100 km
（10000 km2

）的等面积网格系统，该网格系统的物

种分布数据是在县级尺度分布基础上通过转化和校

正形成的，等面积网格较经纬网格更严格地控制了面

积的影响（Whittaker et al.，2001）。 

3.2  物种丰富度统计方法 
根据柳属物种数据集中记录的每个物种所在

县，计算县级尺度上物种丰富度时，筛选各县所有

物种记录，去掉重复物种记录使每个物种在各县具

有唯一性，然后计算各县所有物种数量。 
在经纬度方向上，分别计算每隔 5°带内物种丰

富度时，首先计算出各县中心经纬度，分别统计哪

些县中心经度、纬度落在该经度、纬度带内，取这

些县内所有柳属物种的并集，计算物种数量，以此

来表示该经度、纬度带内柳属物种丰富度。 
计算柳属物种在气候因子一维梯度下的分布

时，在县级分布基础上，分别将年均温度（MAT）、

7 月平均最高温（Tmax）、1 月平均最低温（Tmin）、

最大潜在蒸散量（PET）和年实际蒸散量（AET）按

连续相等间隔划分为带状区间，分别对不同因子带

内的物种进行不重复计数。其中，MAT、Tmax 和 Tmin

按照每 2 °C 划分，Map 按每 150 mm 划分，PET和

AET年实际蒸散量均以每隔 100 mm 划分。 
3.3  一元广义线性回归和逐步多元广义线性回归 

为了评估所选择的主要气候因子对柳属物种

在中国的多样性分布格局中的解释力，并探索其主

导因子，分别选择一元广义线性线性回归和逐步广

义线性回归来分析，结果采用 t 检验检验回归系数

的显著性。为了消除所选择的气候因子间存在共线

性关系的影响，选择逐步回归法来选取“最优”方

程（Gauch，1982）。在 100 km×100 km 等面积格点

物种分布数据基础上，利用逐步广义线性回归，每

一步回归用 F 检验所有回归系数的显著性（图 2）。 
 

4   结果分析 
 
4.1  柳属物种组成及空间分布特征 

4.1.1  物种空间分布特征 

柳属是杨柳科中进化水平最高和最大的属，全

球约 560 多种。它所具有的特征变异性最大，在生

态适应方面比其它两属更宽，因此获得了更大的生

存优势，在本科植物中占据了最大的分布区（丁托

娅，1995）。 
该属物种广泛分布于中国所有省区，目前统计

到 287 种，分布范围遍及 299 个市，1036 个县。分

布最集中区域在（25ºN～35ºN，95ºE～105ºE）之间

（图 2）。尤其在青藏高原东南部与横断山脉交界处

物种丰富度最高。 
其中，从行政区域来看，柳属物种数目超过 100

种的地区主要集中于四川、西藏和云南，前者为 173
种，后两者均为 137 种。这 3 个地区的物种总数达

258 种，占全国所有物种数量的 89%以上。甘肃、

陕西和内蒙古地区物种丰富度次之，物种丰富度均

在 80～100 种之间，共计 174 种。物种分布相对稀

少的地区在福建、广东、上海、海南和香港等地，

丰富度均不到 10 种。 
从县级尺度上看，只有旱柳一种分布区超过

200 个县；6 种分布区在 100～200 个县之间；149
种物种分布区在 10～100 个县，其中 193 个物种分

布区小于 10 个县，125 个物种只分布于一个县内。

各物种所占的格点数量呈右偏分布（skewness = 
3.64）（图略）。这表明柳属中大多数物种分布范围

较小，2/3 的柳属物种分布范围不到 33 个格点，中

国柳属种内分布除分布中心外，可能呈离散型。 
柳属物种多样性在中国区域的分布主要表现

如下：1）柳属物种在中国区域尺度上分布较广泛，

几乎遍及中国所有地区，但在区域尺度上呈离散分

布。2）物种丰富度最高的地方在西南地区，尤其
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是从西藏东南部与横断山脉交界处分别向西北和

东北延伸至甘肃和陕西，物种数量达 300 多种。根

据吴征镒先生在 1984 年在“植物区系地理学”（丁

托娅，1995）中阐述的原则：以种类分布最多的地

区和（属组）分布最多的地区为物种分布中心，因

此推断上述地区为中国柳属分布中心。3）从局地

分布格局来看，分布中心区集中于藏东南与横断山

脉交界处，并非均匀分布于西藏所有地区。这表明

柳属物种多样性在局地尺度上呈现聚集型分布（图

1），而且从分布中心到其他分布区，物种丰富度并

图 1  柳属物种多样性在中国 100 km×100 km 网格尺度的空间分布 

Fig. 1  Spatial distribution of genus Salix L. species diversity on the scale of equal-area grids of 100 km×100 km in China 

图 2  逐步广义线性回归流程图 

Fig. 2  The flowchart of generalized linear regression model by stepwise regression 
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非缓慢递减，而是急剧下降后在其他分布区逐渐减  
少。因此推断分布中心区物种与其他地区联系较微

弱，物种扩散可能是就地发生。这可能与青藏高原

隆起有关。一方面，海拔梯度可能通过温度、湿度

和太阳辐射等环境因子影响物种多样性分布规 
律，另一方面特殊的地形地貌可能对物种扩散具有

一定隔离作用。 
4.1.2  物种分组分布特征 

根据生物系统发生学理论与传统的形态学理

论，国际上比较一致的结论将柳属划分为 37 组

(http://foc.iplant.cn/content.aspx?TaxonId=10787[201
7-08-05])（陈家辉，2006）。按照物种从低级到高级

的进化历史，如表 1 依次排序。已有研究发现上述

37 组物种在中国均有分布。如图 3 示，柳组物种分

布最广，黄花柳组次之。从分组的分布区来看，可

以概括为 4 种分布特征：四子柳组、大叶柳组、青

藏矮柳组、青藏垫柳组、硬叶柳组、绵毛柳组、毛

柳组和细柱柳组主要分布于藏东南与横断山脉交

界处，其他地区鲜有分布；大白柳组、三蕊柳组、

越桔柳组、和粉枝柳组却只分布于东北地区；黄花

柳组、蒿柳组和秋华柳组分布特征与杨属分布特征

极其相似，主要分布于黑腾线两侧和新疆西北地

区；柳组分布范围最广，几乎遍及全国各地。其中

有 19 组出现在西南青藏高原与横断山区附近，占

中国所有柳组的一半以上。 
4.2  柳属物种多样性在中国区域的分布格局 

图 4 已清楚表明，随着经度、纬度的增加，柳

属物种数量先增加后减少，均呈单峰曲线分布。在

纬度方向上，物种丰富度最高的区间在 25°N～

35°N，该区间面积覆盖中国土地面积约 362×104 
km2

，物种数量为 214 种，平均约 1.69×104 km2
面

积内分布一种柳树。在丰富度最高地区以北物种丰

富度高于以南地区。经度方向上丰富度最大的区间

集中于 95°E～110°E，该区覆盖中国土地面积约 174
×104 km2

，分布 176种柳属物种，平均约 1×104 km2

面积内分布一种柳树。该区间以东物种丰富度较以

西高。可见，在经度方向上柳属物种分布更密集。 
气候一维梯度下柳属物种分布结果表明，只考

虑气候因子的作用时，柳属物种丰富度与主要气候

因子关系均呈单峰曲线，除与年最大潜在蒸散量较

近似高斯关系，与其余因子均近似为二次关系，物

种丰富度表现为随着气候变量的增大先增加后减

小，各因子对物种多样性分布的解释力达 70%～

90%以上（P＜0.001）（图 5）。其中潜在蒸散量单

因子对柳属物种多样性的解释力最高，达 97%，其

次为实际蒸散量，解释力为 96%。7 月平均最高温

对柳属物种多样性的解释力最低，为 79%。柳属物

种多样性峰值发生在年均温为 4～6 °C 和年均降水

量为 600～800 mm 的区间内，潜在蒸散和实际蒸散

的柳属物种多样性最适区间分别为 800～1000 mm
和 400～800 mm（图 4）。其中，在潜在蒸散量最适

区间内，物种多样性高于其在降水和实际蒸散最适

区间内。可见，柳属物种多样性不仅对温度和降水

的需求各自有一个最适区间，而且可能存在一个不

同因子间的最佳配置区间，在此区间内，才是柳属

物种多样性实际峰值所在。 
4.3  气候对中国柳属物种多样性格局的作用 

一元广义线性回归结果表明，在本研究所选择

的 6 个主要气候因子中，柳属物种丰富度随着实际

蒸散量和 7 月平均最高气温增加而增加，且实际蒸

散量影响力最强，方差解释力为 17%；7 月平均最

高气温次之，解释力 11%。年均温和潜在蒸散量对

物种多样性均呈正相关，这两个因子解释力分别为

7%和 9%。降水与柳属物种丰富度呈微弱的正相关

关系，其解释力 0.18%。柳属物种丰富度随着 1 月

平均最低温的升高而降低，后者对前者解释力为

4%（表 2），说明低温可能对柳属物种丰富度具有

微弱的限制作用。 
根据植物生长和繁殖的基础条件，能量和水分

是其关键生态因子，而温度和降水分别作为能量和

水分因子的常用表征量在植物繁殖、生长和分化中

的作用尤为重要。为了进一步探索气候因子综合作

用下对柳属物种多样性格局的影响，并规避不同因

子之间的共线性影响，采用逐步广义线性回归，分

析不同气候因子独立或交互作用及所有因子的综

合作用对柳属物种丰富度的影响。 
结果表明在 6 个因子的共同影响下，从影响方

向上看，与物种多样性呈正相关的独立因子包括年

降水量和实际蒸散量，但后者的解释力并不显著

（见表 3），交互因子包括：年均温分别与 7 月平均

最高温、年最大潜在蒸散量和 1 月平均最低温，7
月平均最高温分别与 1 月平均最低温、潜在蒸散量

和年实际蒸散量；与多样性呈负相关的独立因子包

括年平均温度、7 月平均最高温、1 月平均最低温

和潜在蒸散量，交互因子有年均温与年降水量、年

降水量分别与 7 月平均最高温和实际蒸散量，以及 
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图 3  柳属物种在中国的分组空间分布 

Fig. 3  Spatial distributions of different sections of genus Salix L. in China 
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图 3  （续） 

Fig. 3  (Continued) 
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1 月最低温与实际蒸散量。从因子的解释力上看，

水分因子的影响力最强，其中，年降水量达 66%，

其次为潜在蒸散量和 1 月平均对低温，影响力分别

为－22.7%和－20.2%，不同气候因子间的交互作用

对丰富度的影响比较微弱，相对而言，温度和降水

的交互作用对多样性的影响最大，达 0.2%左右。柳

属物种多样性与气候因子的关系总体表现为：气候

因子对柳树物种多样性的独立影响具有显著效应，

但随温度相关因子的升高而减少，随水分相关因子

的增加而增加。其他因子可能减弱降水对多样性的

图 3  （续） 

Fig. 3  (Continued) 

图 4  柳属物种丰富度与经度、纬度关系 

Fig. 4  The relationship between genus richness of Salix L. and latitude and longitude bands in China 
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影响。本文所研究的 6 个气候因子解释了柳属物种

丰富度总方差的 44.44%（R2=0.4444，P<0.0001）。 
 

5  结论 
 

本文利用采集于 1905～2008 年的柳属物种标

本信息，对柳属物种组成和地理分布格局及其与主

要气候因子的关系进行了系统研究。主要结论如

下： 
（1）柳属物种多样性在中国的分布格局表现

为：整体区域分布广泛，局部呈聚集型分布，聚集

区主要分布于新疆阿勒泰地区、东北地区和西南地 

图 5  中国柳属物种多样性在主要气候因子带上的分布特征：（a）年均温度；（b）年均降水量；（c）7 月平均最高温度；（d）1 月平均最低温；（e）

潜在蒸散量；（f）实际蒸散量 

Fig. 5  Diversity distributions of Salix L. in different climatic bands in China: (a) Mean annual temperature (MAT); (b) mean annual precipitation (MAP); (c) 

max temperature of the warmest month (Tmax); (d) min temperature of the coldest month (Tmin); (e) total potential evapotranspiration (PET); (f) annual 

evapotranspiration (AET) 
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表 2  一元广义线性回归各气候因子对中国 100 km×100 
km 格点柳属物种多样性的解释力 
Table 2  Explanatory power (R2) of the predictors for Salix 
L. species diversity with a spatial resolution of 100 km×100 
km evaluated by generalized linear regression model 

气候变量 R2 P 值 

MAT 7.23% (＋) ＜0.0001 
MAP 0.18% (＋) ＜0.0001 
Tmax 11.13% (＋) ＜0.0001 
Tmin 4.73% (－) ＜0.0001 
PET 9.59% (＋) ＜0.0001 
AET 17.02% (＋) ＜0.0001 

注：R2 表示回归方程的决定系数，“＋”、“－”分别表示系数的正负。 

表 3  100 km×100 km 分辨率下柳属物种多样性逐步多元

广义线性回归模型参数估计 
Table 3  Estimated coefficients of the predictors for Salix L. 
species diversity with a spatial resolution of 100×100 km 
evaluated by generalized linear regression model by 
stepwise models 
气候变量 系数估计值 标准误差 t 检验值 P 值 

常数项 4.68×100  4.95×10−1 9.44×100 3.6873×10−21*
MAT －8.35×10−2 1.79×10−2 －4.66×100 3.1643×10−06 *
MAP 6.6×10−1  3.25×10−2 2.03×10 5.3994×10−92*
Tmax －4.77×10−3 3.14×10−4 －1.52×10 2.9231×10−52*
Tmin －2.27×10−1 1.91×10−2 －1.19×10 1.1473×10−32*
PET －2.02×10−1 1.33×10−2 －1.52×10 7.1792×10−52*
AET 5.31×10−4 6.86×10−4 7.74×10 4.3888×10−1 
MAT×MAP －2.88×10−3 6.20×10−4 －4.64×100 3.5291×10−06*
MAT×Tmax 1.92×10−4 1.11×10−5 1.72×10 1.235×10−66* 
MAT×AET 8.89×10−5 2.32×10−5 3.83×100 1.2928×10−4* 
MAP×Tmax －4.97×10−4 3.77×10−5 －1.32×10 9.2026×10−40*
MAP×Tmin 5.94×10−3 4.60×10−4 1.29×10 4.2805×10−38*
MAP×AET －2.33×10−4 2.07×10−5 －1.12×10 2.7371×10−29*
Tmax×Tmin 7.38×10−5 2.02×10−5 3.65×10 2.6021×10−4* 
Tmax×PET 2.69×10−4 2.07×10−5 1.30×10 9.6596×10−39*
Tmax×AET 4.18×10−6 2.75×10−7 1.52×10 6.2208×10−52*
Tmin×AET －1.17×10−4 1.56×10−5 －7.54×100 4.6528×10−14*

注：*表示在 0.05 水平上具有显著差异。 
 
区。其中，西南分布区柳属物种最丰富，地理范围

为（25ºN～35°N，95ºE～105ºE），同时，集中于青

藏高原东南段与横断山脉毗连地带，有柳属 19 组，

173 种，其中包括特有种 108 种。根据吴征镒物种

分布中心判定条件（丁托娅，1995），确定该区为

中国柳属的分布中心。 
（2）柳属物种多样性在经度、纬度、气温、降

水、蒸散量等气候气候因子一维格局上的分布随着

因子梯度增加先增加后减小，并呈单峰关系。 
（3）能量和水分因子共同解释了中国柳属物种

丰富度方差的 44%。其中，水分是关键因子，随着

水分的增加多样性增多，影响力达 66%。物种多样

性与能量因子成负相关关系，最冷月平均温度与年

潜在蒸散量分别解释了物种丰富度方差的 23%和

20%。能量和水分因子间的交互作用对物种多样性

影响微弱。本文研究结果与水—热动态假说和生态

位保守假说基本一致。 
 

6  讨论 
 
从中国区域整体来看，柳属物种丰富度主要聚

集区分别为东北、新疆的阿勒泰地区和西南地区 3
个地区。研究表明：1）根据东亚地区是世界杨柳

科分化最剧烈地区，并结合化石、古地理和古气候

资料等依据，推断我国东北可能在杨柳科起源地范

围内（方振富，1987；丁托娅，1995），而西南分

布区的聚集地——喜马拉雅东段和横断山区南段

主要是中国喜马拉雅植物区系中柳属的分布和演

化中心，该地区柳属物种可能是在青藏高原隆起过

程中的次生发育中心，青藏高原的物种主要是由这

里迁移并在特殊的高原生境下特化而成的（方振富

和赵士洞，1981；赵士洞，1987）。2）根据青藏高

原及其邻近地区包括横断山脉南段、东北和北部边

界山脊外侧中国特有柳属物种最多，而且是最原始

的物种——四子柳和纤序柳的集中分布区，因此推

断柳属可能起源于东南亚热带山区（赵士洞，

1987）。 

柳属物种多样性与气候因子的一维梯度格局，

尤其是与能量因子间的关系——随着环境能量的

提高，多样性逐渐增加，但在环境能量达到某一个

域值后，物种多样性也会达到一个上限；此后，随

能量提高，多样性或变化很小，或逐渐下降。这种

格局与前人对南非乔木多样的研究和全球栎属的

研究结果保持一致（O’Brien，1993，1998；Field et 
al.，2005）。同时，根据生态位保守假说，同一演

化分支的物种在与起源种气候生态位越近的气候

条件下多样性越高，反之，多样性降低。前人根据

化石资料推断柳属可能起源于温带性湿润环境

（Taylor，1990；Collinson，1992），而柳属的分布

格局及其与气候的关系也揭示柳属物种在过分干

燥或过分湿润、热带或高寒地区多样性相对较小，

对气候的这种适应特征可能验证了柳属物种的温

带起源推断（Wiens and Donoghue，2004；Wiens et 
al.，2010）。 
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本研究的结果与前人对东亚柳属多样性格局

和能量相关因子关系的研究结果保持一致，均表明

柳属物种多样性与年均温呈负相关关系（Wang et 
al.，2017）。从逐步多元广义线性回归结果来看，

可以推断气候并不是中国区域尺度上柳属物种多

样性格局成因的唯一因素，某个类群物种的多样性

分布格局并不是由单一因素决定，因此也并非只能

用一种成因假说来解释（孙儒泳等，2002）。尤其

如青藏高原、横断山脉等特殊地形的局地尺度，其

他因素如物种类群的生物学特性（李智琦等，2010；
Westgate et al.，2014）、地形异质性、历史因素、土

壤因素或人类活动都会对物种的多样性格局产生

影响，这些在本研究均没有涉及，也是未来研究的

一个重要探索方向。 
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