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摘    要： 为了揭示江西大岗山常绿阔叶林内常绿和落叶物种的多度分布格局，以及主导两类生活型物种群落

构建的主要生态学过程，建立 2 hm2 长期固定样地并进行群落生态学调查。使用累积经验分布函数量化两类

生活型物种的分布特征，利用 6 种物种分布模型进行数据拟合，采用 Akaike 信息准则 (AIC) 和 Kolmogorov-
Smirnov 检验拟合效果。结果表明，在大岗山常绿阔叶林内，常绿树种重要值前 3 位分别是丝栗栲（Casta-
nopsis fargesii）、青冈（Cyclobalanopsis glauca）、鹿角杜鹃（Rhododendron latoucheae）；落叶物种重要值前 3 位

分别是赤杨叶（Alniphyllum fortunei）、山乌桕（Sapium discolor）和木油桐（Vcmicia Montana）。两类生活型物种

多度分布曲线均呈现出一定的 S 形，两者之间并无显著差异，除了生态位模型外，纯统计模型和中性理论模型

均可接受。中性过程对两类生活型物种的物种多度分布格局形成有重要影响。
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群落物种多样性的形成与维持机制一直是生态学研究的热点[1 − 3]。物种多度分布（species abundance

distribution, SAD）是描述给定生态群落内物种个体数量变化的简单而有力的方法[4]，已经广泛应用于研究

生态位差异、扩散、密度依赖、物种形成和灭绝对生态群落结构和动态的影响[5]，在生物多样性和生物地

理学的研究中发挥了重要作用[6]。自从 MOTOMURA[7] 首次试图揭示物种多度曲线的潜在机制以来，现

已出现了至少 27 种不同的物种多度模型[6]。这些模型大致可分为 3 类：（1）纯统计模型，根据统计假设方

法推导出来的物种多度分布模型，可以很好地拟合自然群落内的物种多度数据，但是难以解释其中的生

态学意义，其中使用最早和最广泛的两个模型是对数级数模型（The logseries model）[8] 和对数正态模型

（The lognormal model）[9]。（2）生态学模型，也叫生态位模型，根据物种的多度和生态位占有之间的关系推

导出的物种分布模型，可以阐释物种多度数据背后的生态学过程意义。其中断棍模型（Broken-stick
model）[10] 和生态位优先占领模型（Niche preemption model）[7] 已被广泛应用与物种多度分布的研究中。

（3）中性理论模型，以中性理论为基础的模型，如零和多项式模型 (zero-sum multinomial distribution model）[11]

和 Volkov 模型[12]。然而，生态位理论和中性理论在解释维持物种多样性的不同过程方面一直存在争

议。生态位理论认为，在处于平衡状态的群落中，每个物种必须占据不同的生态位，强调环境过滤或物种

相互作用在决定物种组成中的重要性[13]。中性理论则相反，假设空间过程单独决定物种组成，强调随机

过程的重要性[14]。近年来对物种多度分布的研究主要集中在根据样地实测数据，使用物种多度分布模型

对数据拟合，然后根据它们各自的拟合效果推断维持物种多样性的机制[15]。
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亚热带常绿阔叶林是世界上分布广泛、生物多样性高的主要生物群落，其群落结构和物种组成与热

带和温带森林大不相同[16]。常绿与落叶物种是亚热带常绿阔叶林中较易分辨的两类生活型，两者对生物

因子和非生物因子有着不同的响应手段[17 − 19]。在常绿阔叶林中，常绿树种往往占绝对优势，只有极少数

落叶树种零星分布在群落中[20]。姚良锦等的研究表明，两类生活型树种川陕鹅耳枥和多脉青冈具有相反

的多度分布情况[21]。落叶树种的多度分布格局更易受到生境异质性的影响，而常绿树种多度分布格局对

生境变化的响应不大[22]。笔者对大岗山 2 ha 常绿阔叶林样地群落生态学数据进行分析，使用 6 个模型进

行不同生活型物种多度格局的拟合，每个模型都代表决定群落行为的基本过程。假设在大岗山常绿阔叶

林中，常绿和落叶树种的多度分布应该有着明显的差别，主导落叶树种多度分布格局的主要机制是生态

位过程，主导常绿树种多度分布格局的主要机制是中性过程。对常绿和落叶树种的多度分布格局进行研

究，将有助于从新视角理解常绿阔叶林内物种多样性与维持机制。 

1    材料与方法
 

1.1    研究区域概况    研究区位于江西大岗山森林生态系统国家野外科学观测研究站（简称大岗山森林

生态站），地理坐标为 114°30′～114°45′E，27°30′～27°50′N。属于亚热带季风湿润区，日照充足，雨量充

沛。土壤类型为红壤和黄壤，植被类型主要由常绿阔叶林、杉木林、毛竹林等构成，其中常绿阔叶林为演

替成熟的顶级次生林，由于受到人为干扰，几乎已经找不到未被破坏的原始林，经过几十年的自然演替，

次生林林冠已全封闭。 

1.2    样地设置    在江西大岗山森林生态站内，选择具有典型代常绿阔叶林区域设置样地，样地面积为

2 hm2。按照国家标准《森林生态系统长期定位观测方法》(GB/T33027—2016) 中的相关规范进行样地设

置，将样地划分为 20 m×20 m 标准的 50 个样方。在每个样方中进行植物普查，对胸径（DBH）≥1 cm 的

树干进行标记、鉴定，并测量其胸径、树高、冠幅、物种名称、健康状况和空间坐标。 

1.3    优势种组成    采用重要值（importance value，IV）衡量物种的优势度。以样地群落数据为基础，分别

计算常绿与落叶两种生活型树种的重要值。重要值=（相对多度+相对显著度+相对频度）÷3。 

1.4    物种多度表示方法    物种多度表示方法通常以直方图法 (histogram plot)、多度等级分布 (rank abun-
dance distribution, RAD) 以及累积经验分布函数 (empirical cumulative distribution function, ECDF) 为主[6]。

前两种方法在进行数学处理和解释时会造成困难而难以比较不同的物种分布[23]，因此，笔者采用 ECDF
来表示两类生活型物种的多度分布格局，使用 K-S（Kolmogorov-Smirnov test）检验比较两者差异。 

1.5    模型选择    生态位和中性理论分别强调了维持物种多样性的不同过程[24]。为了评价两种理论在两

类生活型物种群落构建过程中的相对重要性，使用纯统计模型、生态位模型和中性理论模型 3 种类型的

模型来解释和量化物种多度分布的模式和过程。分别为对数级数模型（Log-series model）、对数正态模型

（Poisson-lognormal model）、生态位优先占领模型（Niche preemption model）、断棍模型（Broken-stick model）、
复合群落零和多项式模型（metacommunity zero-sum multinomial distribution model）、Volkov 模型 (Volkov
model)。

（1）对数级数模型：

S (n) = α
Xn

n
;

S (n) n α X X式中， 为群落中多度为 的物种数， 代表群落内物种多样性； 为常数（0< ≤1）[8]。

（2）对数正态模型：

Ai = elog(µ)+log(δ)Φ

(i = 1,2,3, · · · ,S ) ;

Ai i µ δ Φ式中， 为第 个物种的多度， 和 分别表示正态分布的均值和方差， 为正态偏差[9]。
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（3）生态位优先占领模型：

AI = A1(1− k)i−1

(i = 1,2,3, · · · ,S ) ;

k k(1− k)

k(1− k)2

式中，模型假定种 1 先占用群落总生态位的 份，种 2 占用剩下的 份，种 3 再继续占据余下的

份，依次类推，直至剩余资源无法继续维持另一个物种的生存[7]。

（4）断棍模型：

Ai =
J
S

S∑
x=i

1
x

(i = 1,2,3, · · · ,S ) ;

S S

S J

Ai i

式中，该模型假设某一群落内的总生态位是长度为 1 的一条短棍，若将其分割为 段，则代表生态位被 个

物种所占有，模型假定 个物种的分类地位和竞争能力均相似，且在群落中同时出现。 表示群落内物种

的个体总数， 表示第 物种的多度[10]。

（5）复合群落零和多项式模型：

S (n) =
θ

n

w J

0
fn,1 (y)

(
1− y

J

)
;

fn,δ (y) =
1

Γ (n)δn
exp
(
−y
δ

)
yn−1。

S (n) n

θ J

式中，该模型假定某一样点的物种多度分布来自中性复合群落的随机漂变。 为群落中多度为 的物种

数， 代表群落内物种多样性； 为取样点内个体数[11]。

（6）Volkov 模型：

S (n) = θ
J!

n! (J−n)!
Γ (γ)
Γ (J+γ)

w γ
0

Γ (n+ y)
Γ (1+ y)

Γ (J−n+γ− y)
Γ (γ− y)

dy;

Γ (z) =
w ∞

0
tz−1e−tdt;

γ =
m(J−1)

1−m
。

m S (n) n γ式中，相较于复合群落零和多项式模型增加了迁移系数 ， 为群落中多度为 的物种数， 表示迁移到

局域群落内的个体数[12]。 

1.6    模型拟合效果检验    同时使用 K-S 检验[25] 和赤池信息准则 (Akaike information criterion, AIC) 两种

方法判断模型的拟合效果。K-S 检验是一种非参数检验的方法，它通过计算两个样本经验分布函数

(Empirical distribution function) 之间的距离 (统计量 D) 来判断二者是否存在显著差异。为了避免 K-S 检

验中常出现的数据连结的问题，使用通过 bootstrap 优化后 K-S 进行检验（bootstrap 的次数为 1 000 次。

当 P<0.05 时，表明该模型被拒绝）[26]。AIC 检验中，计算的 AIC 数值越小，表明拟合效果越好。数据处理

过程均基于 R-4.0.2 软件 (R CoreTeam, 2012)，使用的软件包有 sads 包和 Matching 包。 

2    结果与分析
 

2.1    常绿与落叶树种物种组成    在大岗山常绿阔叶林样地内共调查到乔木个体 10 603 株，其中常绿树

种 9 242 株，落叶树种 1 361 株，常绿物种占明显优势。木本植物 165 种，其中常绿植物 95 种，落叶植物

70 种。分别计算两类生活型树种的重要值，两类生活型树种都具有明显的优势种（表 1），常绿植物重要

值前三位分别是丝栗栲（castanopsis fargesii）、青冈（Cyclobalanopsis glauca）、鹿角杜鹃（Rhododendron
latoucheae）；落叶植物重要值前三位分别是赤杨叶（Alniphyllum fortunei）、山乌桕（Sapium discolor）和木

油桐（Vcmicia Montana）。 

2.2    大岗山常绿阔叶林常绿与落叶物种的多度分布    大岗山 2 hm2 样地内 95 种常绿物种与 70 种落叶
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物种的累计经验分布如图 1 所示，常绿与落叶物种

的 ECDF 均呈现出一定程度的 S 型。两种生活型

树种有着相似的稀有种比例，常绿物种相比于落叶

物种，有着更高的常见种比例，基于 bootstrap 模拟

方法的 K-S 检验表明，常绿树种与落叶树种的 ECDF
之间并无显著性差异（D=0.203，P=0.087）。 

2.3    两类生活型物种多度分布曲线的拟合    通过

拟合 6 种模型来估计常绿与落叶物种的物种多度

分布格局。经 K-S 检验，6 个模型除了断棍模型和

生态位优先占领模型两个生态位模型外，其余 4 个

模型均在可接受范围内，且都很好地拟合了数据，

并且 AIC 值在模型之间保持了很小的差异（表 2）。
根据 AIC 值和 K-S 检验结果判断，在常绿物种中，

 
表 1    大岗山 2 ha样地内两种生活型物种中重要值排名前十的木本植物

Tab. 1    The top 10 species of evergreen and deciduous woody plants arranged by the
importance value at a 2 ha plot in Dagang Mountain

排名 Rank 常绿物种 Evergreen species 重要值 IV 排名 Rank 落叶树种 Deciduous species 重要值 IV

1 丝栗栲（Castanopsis fargesii） 13.35 1 赤杨叶（Alniphyllum fortunei） 10.98
2 青冈（Cyclobalanopsis glauca） 13.00 2 山乌桕（Sapium discolor） 9.98
3 鹿角杜鹃（Rhododendron latoucheae） 8.86 3 木油桐（Vernicia montana） 8.98
4 木荷(Schima superba) 4.54 4 野漆（Toxicodendron succedaneum） 4.81
5 黄牛奶树（Symplocos laurina） 4.50 5 八角枫（Alangium chinense） 4.62
6 刨花润楠(Machilus pauhoi) 4.27 6 枫香树（Liquidambar formosana） 3.84
7 油茶(Camellia oleifera) 3.87 7 野茉莉（Tyrax japonicus） 3.79
8 杉木(Cunninghamia lanceolata) 3.52 8 雷公鹅耳枥（Carpinus viminea） 3.61
9 细枝柃(Eurya loquaiana) 3.49 9 浙江柿（Diospyros glaucifolia） 2.84
10 格药柃（Eurya muricata） 2.88 10 檫木（Sassafras tzumu） 2.84
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图 1    大岗山 2 hm2 样地内常绿与落叶物种的累计经验分

布函数

Fig. 1    The  cumulative  empirical  distribution  function  of
evergreen  and  deciduous  species  at  the  2  ha  plot  in
Dagang Mountain

 

 
表 2    6个模型对常绿与落叶物种的物种–多度分布拟合优度检验

Tab. 2    Goodness-of-fit test of six models for the species-abundance distribution of evergreen and deciduous woody plants

生活型 Life form 模型 Model AIC D P
常绿物种
Evergreen species

对数级数模型 Log-series model 884.8 0.084 0.793
对数正态模型 Poisson-lognormal model 888.0 0.053 0.991
断棍模型 Broken-stick model 1 065.7 0.432 <0.001
生态位优先占领模型 Niche preemption model 1 060.6 0.432 <0.001
复合群落零和多项式模型
Metacommunity zero-sum multinominal distribution model 885.0 0.084 0.817

Volkov 模型 Volkov model 888.3 0.095 0.699
落叶树种
Deciduous species

对数级数模型 Log-series model 445.5 0.063 0.988
对数正态模型 Poisson-lognormal model 451.5 0.063 0.986
生态位优先占领模型 Niche preemption model 478.2 0.234 0.044
断棍模型 Broken-stick model 481.5 0.234 0.043
复合群落零和多项式模型
Metacommunity zero-sum multinominal distribution model 445.3 0.063 0.993

Volkov 模型 Volkov model 447.5 0.047 0.999
　　注：AIC为赤池信息准则；D为K-S检验统计量。
　　Note: AIC means Akaike information criterion; D means Statistic of K-S test.
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剩余 4 种模型对物种多度分布的拟合优度排序依次是：对数级数模型>复合群落零和多项式模型>对数正

态模型>Volkov 模型，断棍模型和生态位优先占领模型的 K-S 检验 P 值<0.001，2 个被拒绝；在落叶树种

中，剩余 4 种模型对物种-多度分布的拟合优度排序依次是：复合群落零和多项式模型>对数级数模型>
Volkov 模型>对数正态模型，断棍模型和生态位优先占领模型的 K-S 检验 P 值均小于 0.05，分别为

0.043 和 0.044，2 个模型被拒绝。不同的模型对两类生活型中常见种、中间种和稀有种有着不同的拟合

效果（图 3）。 

3    结　论

累计经验函数分布图可以突出不同生活型树种之间的物种多度分布格局差异，解释稀有种、中间种

和常见种的物种组成[23]。多种模型拟合的物种多度分布格局的应用可以更好地解释群落的生态学意

义[27]。对大岗山 2 hm2 样地中两类生活型物种分布格局进行对比和分析，结果表明，两类生活型物种在数

量比例、重要值方面存在明显差异。在物种分布格局的角度来说，两类生活型物种没有显著区别（图 1）。
由此推论：尽管这两类生活型物种在大岗山常绿阔叶林群落中的重要性差别很大，但主导其各自物种多

度分布格局形成的生态学过程有可能是相似的，这与笔者在文中的假设恰恰相反。在大岗山样地内的

70 个落叶树种中，稀有种的比例占 13.55%，而常绿树种中，稀有种比例为 13.85%，两种生活型树种稀有

种比例相似，这与朱强等[28] 在常绿落叶阔叶混交林中的研究结果相反，说明常绿阔叶林与常绿阔叶落叶

混交林之间物种组成的差异。而方晓峰等[29] 的在常绿阔叶林的研究中，常绿树种和落叶树种的稀有种比

例分别为 24.7% 和 46.8%，与本研究结果在数值存在极大的差异，说明不同地区常绿阔叶林群落组成受

到生境异质性的影响。从多度排序上看，常绿物种中前 23 位物种的多度之和便占到常绿物种总多度的

90%；落叶树种中的前 29 位多度之和也占到落叶物质的总多度的 90%，说明两类生活型树种都存在少数

物种占较大优势的情况。

纯统计模型和中性理论模型可以很好地拟合两类生活型物种的多度分布格局，但是两个生态位模型

则被拒绝，这可能是由于大岗山森林的群落维持机制更多是由中性过程主导的，大岗山样地森林为成熟

的常绿阔叶林，其常绿树种和落叶树种的数量比例等都已相对稳定，生态位过程可能并不明显[30]。本研

究的结果与天童山样地中的结果基本相似[22]。而在温带的针阔混交林中，则出现了相反的结果[31]，这可

能与环境异质性有关。例如，热带森林群落比亚热带森林受中性过程的影响更大，中性理论模型能更好

地解释其中机理[32]。在北方针叶林中，生态位模型适用于解释油松林的分布机制，但对于其中的乔、灌、

草 3 层，中性理论模型均不被接受[25]。有研究结果表明，针叶林和阔叶混交林群落在不同演替阶段的随

机过程是决定中、大样本尺度下物种多度分布格局模式的主要生态驱动力，草本层的物种多度分布模式
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图 3    大岗山 2 hm2 样地内常绿与落叶物种多度分布及模型拟合

A 为常绿树种，B 为落叶树种。

Fig. 3    The  species–abundance  distribution  and  model  fitting  for  evergreen  and  deciduous  species  at  the  2  ha  plot  in  Dagang
Mountain

A and B represent evergreen species and deciduous species, respectively.
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随生长季节而变化，在长白山北温带森林阔叶红松混交群落中，中性模型的表现优于生态位模型[33 − 35]。

此外，取样尺度也会影响物种分布格局，在不同的取样尺度下存在着不同的生态过程[36]。在较小的取样

尺度下，中性模型和生态位模型比纯统计模型有更好的拟合优度，随着取样面积的增大，生态位模型的拟

合效果会明显减弱直至被淘汰[37]。随着空间尺度的增加，中性过程逐渐取代生态位过程，成为维持物种

分布格局的主要机制[38]。这也解释了生态位过程和中性过程并非两种相互排斥的极端，它们之间会随着

取样尺度不断转化[39]。因此，取样尺度可能对生态位-中性连续体中群落的最终位置产生重要影响。一个

群落的位置不仅取决于其内在特征，而且取决于驱动群落动态的生态位和中性过程的相互作用。虽然群

落可能或多或少是中性的，但没有任何一个群落是真正中性的或完全基于生态位的；因此生态位-中性连

续体的顶端只存在于理论上[40]。

在生态学中，格局和过程的关系并非一一对应，而根据格局反推其形成机制的方法必然存在局限

性[41]。不同物种之间在生态习性、复杂地形、竞争排斥、生态位分化和演替过程上的明显差异可能导致

某些模式潜在的特异性被掩盖，因此，单纯地利用物种多度分布格局无法完全解释其背后的生态学机

制。基于此，笔者初步认为在大岗山常绿阔叶林中，相比于生态位过程，中性过程对常绿和落叶两类生活

型物种的多度分布格局的起着更重要的作用。
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Distribution of species abundance of different plant life forms in the
evergreen broadleaf forest in Dagang Mountain

BAI Haonan1,2,3,4,   NIU Xiang2,3,4,   WANG Bing2,3,4,   SONG Qingfeng2,3,4,   LONG Wenxing1

（1. College of Plant Protection, Hainan University, Haikou, Hainan 570228; 2. Research Institute of Forest Ecology, Environment and Protection, Chinese
Academy of Forestry Sciences, Beijing 100091; 3. Key Laboratory of Forest Ecology and Environment, National Forestry and Grassland Administration,

Beijing 100091; 4. Dagangshan National Key Experimental Station for Forest Ecosystem, Fenyi, Jiangxi 336606）

Abstract： In  order  to  reveal  abundance  distribution  patterns  of  evergreen  and  deciduous  trees  in  the  same
community  and  the  major  ecologic  process  of  the  community  establishment  by  plant  species  of  two  leading
plant life forms, a community ecological survey was conducted at the permanent plot with an area of 2 ha at the
broadleaf evergreen forest in Dagan Mountain, Jiangxi Province. The distribution features of the plants of two
different life forms were quantified by using the cumulative empirical distribution function, and fitted by using
6 distribution models.  The goodness of fit  of the 6 models were tested by using Akaike information criterion
(AIC) and Kolmogorov-Smimov Test. The results showed that the top three evergreen tree species arranged by
the  importance  value  are Castanopsis  fargesii, Cyclobalanopsis  glauca and Rhododendron  latoucheae in  the
broadleaf  evergreen  forest  in  Dagang  Mountain,  while  the  three  deciduous  tree  species  arranged  by  the
importance value are Alniphyllum fortune, Sapium discolor and Vernicia montana.  The distribution curves of
the  plant  species  of  the  two life  forms in  Dagang Mountain  were  all  in  a  S  shape and were  not  significantly
different. The pure statistical model and the neutral theoretical model except the niche models were acceptable.
Neutral  processes  play  an  important  role  in  the  formation  of  species-abundance  distribution  patterns  of  two
plant life forms.
Keywords：species abundance distribution；model fitting；niche model；Dagang Mountain
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