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摘要: 草本层是森林生态系统的重要组成部分, 对维持森林生物多样性具有重要意义。本文以长白山阔叶红松

(Pinus koraiensis)林25 ha固定监测样地为研究平台, 运用不同的统计模型(对数正态模型和对数级数模型)及机理

模型(包括生态位模型: 断棍模型和生态位优先占领模型; 中性模型: 复合群落零和多项式模型和Volkov模型), 对
不同季节草本物种多度分布进行拟合。采用Kolmogorov-Smirnov和AIC检验确定最优模型, 以揭示草本层物种多

度分布格局随季节的变化规律, 探讨草本层物种组成与结构背后的生态学过程。结果表明: (1)草本层物种多度分

布季节差异明显。春季各多度级物种数差异不大, 夏季中间种较多, 秋季则是稀有种较多; (2)模型拟合结果显示, 
不同季节草本层物种多度分布的最优拟合模型相近。统计模型中对数级数模型表现最优, 机理模型中中性模型的

拟合效果优于生态位模型。复合群落零和多项式模型较好地拟合了春夏季草本物种多度分布, Volkov模型较好地

拟合了秋季草本物种多度分布。综上所述, 尽管长白山阔叶红松林草本植物不同季节的物种多度分布格局不尽一

致, 但其背后的构建机制相似, 中性随机过程在草本层物种多样性维持过程中显得更为重要。 
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Abstract: The herbaceous layer is an important component of forest ecosystems and plays an important role 
in maintaining forest biodiversity. To understand the mechanisms shaping the forest herb community patterns 
over multiple growing seasons, we used herbaceous data collected in a 25 ha broad-leaved Korean pine 
(Pinus koraiensis) mixed forest plot in Changbai Mountain, Northeast China and fitted species abundance 
distributions (SADs) using different models. We used both pure statistical models including log-normal, 
log-series, and mechanistic models, including two niche models (broken-stick and niche preemption) and two 
neutral models (metacommunity zero-sum multinomial distribution and Volkov model). Further, we applied 
the AIC and Kolmogorov-Smirnov tests to compare the goodness-of-fit of these models. Our results showed: 
(1) The observed SADs of the herb layer varied by season. While there were similar proportions of rare and 
common species in spring, there were more species with moderate abundances in summer and more rare species 
in autumn. (2) The best-fitting models of SADs were similar in different seasons. In our analyses, the log-series 
model was the best pure statistical model across the three seasons. For the mechanistic models, neutral models 
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performed better at explaining patterns of SADs than niche models. The metacommunity zero-sum multinomial 
distribution model was the best model in spring and summer and the Volkov model was the best one in autumn. 
This indicates that stochastic processes may play a dominant role in maintaining the herb species abundance 
distributions. Our study showed that although the SAD patterns varied over growing seasons for the herb layer 
in the broad-leaved Korean pine mixed forest, the underlying mechanisms governing these patterns are similar 
and neutral models always perform better than niche models in fitting the SADs.  
Key words: forest herb layer, niche process, neutral process, statistical model, model fitting 

 

草本层是森林生态系统的重要组成部分。热带

森林中草本植物的丰富度一般可占整个森林维管

植物的14–40% (Costa, 2004), 而温带森林中超过

80% 的维管植物是草本植物 (Whigham, 2004; 
Gilliam, 2007), 可见草本层植物对维持森林生态系

统物种多样性具有重要意义。 
物种多度分布是对群落物种多样性的基本描

述之一, 它反映了物种在一定时空尺度上的分布及

多度格局, 可用于探讨群落构建背后可能存在的生

态学过程, 从而进一步理解生态系统物种多样性的

形成及维持机制(Borda-de-Água et al., 2012)。物种

多度格局的研究始于20世纪30年代 , Motomura 
(1932)首先提出几何级数模型拟合物种多度分布曲

线, 此后各种新的模型相继出现。常用的模型大致

可分为纯统计模型和机理模型。纯统计模型对物种

多度分布提供经验拟合, 但生物学和生态学意义不

明确 , 如常用的对数级数模型 (log-series model) 
(Fisher et al., 1943)与对数正态模型 (log-normal 
model) (Preston, 1948)等。而机理模型重视模型的生

物学意义, 不同的模型反映不同的生态学过程。机

理模型又可进一步分为中性模型和生态位模型, 其
中中性模型强调随机过程的重要性, 为在个体水平

上探讨群落组成搭建了理论框架, 如零和多项式模

型 (zero-sum multinomial distribution model, ZSM 
model)(Hubbell, 2001)等; 生态位模型则把物种多

度与生态位理论密切联系起来 , 如断棍模型

(broken-stick model) (MacArthur, 1957, 1960)等。 
很多关于物种多度分布的研究均致力于发展

不同的理论模型, 利用这些模型去拟合实际观测数

据, 再根据拟合效果进一步推测物种多样性的形成

机制(McGill et al., 2007; White et al., 2012)。近几十

年来, 物种多度分布模型在各类生态群落中得到广

泛应用, 包括植物群落和昆虫、鱼类及微生物等非

植物群落(Böhning-Gaese & Bauer, 1996; Hill & 
Hamer, 1998; Magurran & Henderson, 2003; Gans et 

al., 2005)。国内关于物种多度模型拟合的研究大多

集中于森林群落中的木本植物(冯云等, 2007; 程佳

佳等, 2011; 闫琰等, 2012), 这些研究对于理解群落

多样性维持机制, 以及从时空尺度、资源有效性和

干扰的角度, 解释物种组成改变对生态系统功能的

影响具有重要意义(McGill et al., 2007), 但是有关

森林草本层物种多度分布格局与维持机理的研究

还较少。 
温带森林草本层的一个显著特征是其物种组

成的季节差异明显, 但目前许多相关研究往往仅以

某个季节的草本层为对象 , 忽视了季节动态

(Roberts, 2004; Yu & Sun, 2013)。一般来说, 在一个

生长季中, 林下草本植物由最初的喜光早春短命植

物逐渐过渡到耐阴的早夏和晚夏植物(Crozier & 
Boerner, 1984; Yorks & Dabydeen, 1999)。阔叶红松 
(Pinus koraiensis)林是长白山区地带性森林植被, 
与北温带同纬度其他地区的森林相比, 其建群种更

加独特、物种多样性更为丰富(郝占庆等, 2002)。在

长白山阔叶红松林内, 不同季节草本层优势种与物

种丰富度差异明显, 夏季草本物种数最多, 物种多

度从早春到秋季逐渐减少(郝占庆等, 1994; 李步杭

等, 2008; 夏富才等, 2012)。目前针对长白山阔叶红

松林物种多度的研究大多集中于木本植物(Wang et 
al., 2008a, b; Yuan et al., 2011)。关于长白山阔叶红

松林内草本植物组成季节动态及分布格局背后的

生态学过程, 目前仍无研究。 
本文以长白山阔叶红松林25 ha样地内不同季

节草本植物为研究对象, 选取2个纯统计模型(对数

正态模型和对数级数模型)、2个中性模型(复合群落

零和多项式模型 (metacommunity zero-sum multi-
nomial distribution model, MZSM model)和Volkov模
型(Volkov model))以及2个生态位模型(断棍模型和

生态位优先占领模型(niche preemption model)), 对
草本层物种多度曲线进行拟合, 试图阐述阔叶红松

林草本层物种多度格局随季节变化的规律, 探讨草
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本层物种分布格局形成的生态学过程, 以期更充分

地理解阔叶红松林群落结构与多样性格局。 

1  研究地区概况 

研究地位于长白山北坡的长白山自然保护区

内, 地理位置为42º12' N、128º32' E, 气候为受季风

影响的温带大陆性气候, 冬季漫长而寒冷, 夏季温

暖多雨且短暂。年平均气温3.6℃, 年平均降水量

700 mm, 且多集中在夏季(张弥等, 2005)。土壤为山

地暗棕色森林土(徐广山等, 1980)。 

2  方法 

2.1  样地建立与调查 
2004年夏, 我们参照BCI 50 ha样地的技术规

范, 在长白山自然保护区阔叶红松林内建立了1块
500 m × 500 m的固定样地, 并对样地内胸径(DBH) 
≥1 cm的所有木本植物的种类、胸径、坐标位置进

行调查记录, 此后每5年复查1次。样地平均海拔为

801.5 m, 最高海拔809.5 m, 最低海拔791.8 m。整个

样地较为平缓, 但局部地区有一些小的起伏(Hao et 
al., 2007)。 
2.2  草本样方设置与调查 

2005年在25 ha固定样地内设置了150个相对均

匀分布的种子收集器(张健等, 2008)。2014年在每个

种子收集器的西面与北面2 m处各设置1个1 m × 1 
m的样方, 调查样方内所有草本物种种类和多度。

具体调查时间为: 4月24–27日(春季), 6月26–29日
(夏季), 8月31日–9月2日(秋季), 共计调查了148个
种子收集器(其中2个受倒木干扰并未设置草本调查

样方)所对应的296个小样方。 
2.3  模型拟合 

对记录到的不同季节草本层物种多度数据分

别构建对数正态模型、对数级数模型、断棍模型、

生态位优先占领模型、集合群落零和多项式模型和

Volkov模型, 拟合物种多度分布曲线。各模型简介

如下:  
(1) 对数正态模型。由Preston (1948)提出, 该模

型认为群落中总个体数(N)的对数符合正态分布, 
则第i个物种的多度为: 

Ni = e[log(μ) + log(σ)Φ]                              (1) 
式中, μ和σ分别表示正态分布的均值和方差, Φ表示

正态偏差。 

(2) 对数级数模型。由Fisher等(1943)提出, 该
模型是一个离散分布模型, 它适合描述不含0的正

整数, 即没有个体存在的种不予考虑。则群落中多

度为n的物种数量S为:  

                             
(2)

 
模型中α代表群落的多样性指数; 0<X≤1, X是常数, 
与群落大小有关。 

(3) 断棍模型。由MacArthur (1957, 1960)提出, 
该模型假定一个群落中的总生态位(资源总量)是等

于1的一条棍, 在棍上随机设N – 1个点, 把棍分割

为N段, 代表生态位被N个物种所占有。该模型假定

N个物种分类地位接近, 竞争能力也相似, 而且同

时在群落中出现, 群落中物种的总个体数为J, 则
该模型中第i个物种的多度为:  

                         
(3)

 
(4) 生态位优先占领模型(Whittaker, 1965)。该

模型认为在群落中最优势的物种先占用总生态位

的k份, 次优势种再占用剩余的k份, 即k(1 – k), 以
此类推, 直到剩下的资源不能再维持一个物种的生

存为止。该模型保证优势种优先利用资源, 所有种

在生态位占有上明显形成一个等级。以N1表示模型

中最优势种的物种多度, 则该模型中第i个物种的

多度为:  
Ni = N1 (1 – k)i–1                        (4) 
(5) 复合群落零和多项式模型(Hubbell, 2001; 

Alonso & McKane, 2004)。该模型认为任意取样点

(random sample)的物种多度分布是中性复合群落在

随机生态漂变作用下的产物, 模型包括两个参数: 
取样点物种的个体数(J)和基本多样性指数(funda- 
mental biodiversity number, θ)。在一个群落中, 任意

一个个体死亡后, 它被1个新物种取代的概率是v, 
而被任意一个余下个体的后代取代的概率是 1 – v, 
则θ = 2Jv。由于取样点的物种个体数J是确定的, 因
此该模型只包含一个不确定参数θ。该模型认为复

合群落中, 任意取样点内多度为n的物种数量S为:  

          

(5)
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(6) Volkov模型(Volkov et al., 2003)。该模型在

复合群落零和多项式模型的基础上增加了参数迁

移系数m, 并假设物种从复合群落到局域群落的迁

移系数m是固定不变的。模型中局域群落中多度为n
的物种数量S为:  

(6) 

式中, γ为迁移到局域群落的个体数。 
2.4  模型拟合效果检验 

采用Kolmogorov-Smirnov检验模型拟合结果与

实际观测分布的差异, 若P < 0.01, 则表示该模型被

拒绝。 
2.5  AIC准则 

AIC准则(Akaike information criterion, AIC)是
评估统计模型拟合优良性的一个标准, 在模型选择

时, 含有的参数越少、概率密度分布与真实数据越

接近, 则AIC值越小, 模型被认为是最优模型。 
2.6  数据处理 

将物种的多度以2为底进行对数转换, 并合并

相邻多度区间进行分组。 
文中所有的统计分析与模型拟合均采用

R-3.1.2(R Development Core Team, 2014)中的软件

包“sads”完成。 

3  结果 

3.1  草本植物多度分布 
长白山阔叶红松林草本植物不同季节的物种

多度分布结果表明, 春季常见种与稀有种的种数差

异并不显著。夏季中间种较多, 秋季稀有种较多 
(图1)。 
3.2  草本植物多度分布曲线拟合 

采用6个模型对3个季节草本层物种多度进行

拟合, 结果显示: K-S检验接受了2个纯统计模型和2
个中性模型, 拒绝了2个生态位模型。从K-S检验接

受的模型中, 选取AIC值小的模型为较优模型, 则
在纯统计模型中, 对数级数模型是3个季节草本植

物多度分布的最优拟合模型。而在中性模型中, 复
合群落零和多项式模型是春季和夏季的最优拟合

模型; Volkov模型为秋季的最优拟合模型(表1)。 
阔叶红松林草本层物种多度分布模型拟合效果

如图2所示。在纯统计模型中, 对数正态模型和对数

级数模型与不同季节的草本物种多度分布曲线大

致吻合, 而对数级数模型对于稀有种的拟合要优于

对数正态模型。在中性模型中, 复合群落零和多项

式模型和Volkov模型都能很好地拟合春季和秋季实

际草本物种多度分布; 夏季, 复合群落零和多项式

模型对草本物种多度的拟合良好, Volkov模型对低

多度级物种的拟合较好, 对中多度级和高多度级物

种的拟合与实际情况相差较大(中性模型参数见表

2)。生态位模型对不同季节草本层物种多度分布的

拟合效果都较差。 

4 讨论 

与郝占庆等(1994)的结果一致, 我们的研究也

表明长白山阔叶红松林草本层物种多度分布季节

差异明显, 产生这一现象的原因可能是由于不同季

节林下草本层物种组成不同。在温带森林中, 由于

植物的物候特征, 草本植物在一年中的变化很大: 
早春短命植物在乔灌木展叶之前完成其年生活史;  

    
表1  不同季节6种模型的拟合优度检验 
Table 1  Goodness-of-fit test of six models in different seasons 
季节  
Season 

对数正态模型  
Log-normal  

model 

对数级数模型  
Log-series model 

断棍模型      
Broken-stick model

生态位优先占领模型
Niche preemption 

model 

复合群落零和多项式模型    
Metacommunity zero-sum multi-

nomial distribution model 

Volkov模型 
Volkov model

  AIC值 D  AIC值 D  AIC值 D AIC值 D AIC值 D  AIC值 D 

春季  
Spring 

901.3 0.11 885.3 0.08 1,102.9 0.51** 307,698.7 0.31** 885.5 0.08 888.9 0.11

夏季  
Summer 

883.2 0.08 876.8 0.08 1,038.3 0.46** 112,380.8 0.34** 877.3 0.08 938.0 0.20

秋季  
Autumn 

801.2 0.10 789.5 0.10 981.6 0.57** 63,593.5 0.44** 790.1 0.11 789.9 0.12

AIC, 赤池信息准则; D, K-S检验统计值。** P<0.01。 
AIC, Akaike information criterion; D, Statistic of K-S test. 
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图1  长白山阔叶红松林草本植物不同季节物种多度直方图 
Fig. 1  Species abundance histograms in different seasons in the broad-leaved Korean pine mixed forest in Changbai Mountain 
  
 
表2  长白山阔叶红松林不同季节中性模型参数 
Table 2  Parameters of neutral model in different seasons in 
the broad-leaved Korean pine mixed forest in Changbai Moun-
tain 

复合群落零和多项式

模型 Metacommunity 
zero-sum multinomial 

distribution model 

Volkov 模型 
Volkov model 

季节  
Season 

θ  θ m 

春季 Spring 7.78 355.00 1×10–3 

夏季 Summer 10.12 75.96 0.25 

秋季 Autumn 11.50 11.68 0.50 

θ指基本多样性指数, m指迁移系数。 
θ represents fundamental biodiversity number and m represents immi-
gration rate. 

 

早夏植物在乔灌木展叶前开始生长, 秋季凋零; 晚
夏植物在乔灌层展叶之后开始萌芽, 在秋季结束生

活史(Moore & Vankat, 1986; Murphy & McCarthy, 
2014)。虽然不同季节的草本层物种多度分布有差

异, 但模型的拟合结果相似, 表明不同季节的草本

层可能具有相似的维持机制。在美国东北部温带森

林关于草本植物多样性与季节动态的研究也得出

了类似的结论: 在物种组成不同的前提下, 林下草

本层物种多样性的季节差异并不显著; 占用同一资

源的草本物种数以及草本群落的主要结构并不随

着季节的变化而变化; 春季与夏季草本优势种在空

间上的显著相关性表明不同季节草本优势种可能

有着相同的分布喜好 (Bratton, 1976; McEwan & 
Muller, 2011)。导致不同季节草本层多样性维持机

制相似的原因目前还不清楚 , McEwan和Muller 
(2011)提出一种假设: 温带森林经过漫长的演替, 
群落中草本植物数量接近群落的最大容纳量, 尽管

不同季节草本物种组成不同, 但维持群落最大物种

承载量的机制可能是类似的, 目前该假设的正确性

并没有得到验证。 
中性模型能够很好地拟合长白山阔叶红松林

各个季节草本层物种多度分布, 表明随机过程可能

在草本群落的构建过程中发挥重要作用。阔叶红松

林是该区域群落演替的顶极阶段, 群落结构复杂, 
物种组成和数量比例相对稳定, 种间作用并不强

烈。因此, 在草本层物种多度分布格局的形成过程

中, 物种间生态位分化的作用可能并不大, 代表中

性过程的随机扩散对群落构建的作用更大。已有的

研究也表明扩散和定植是温带森林草本群落构建

的重要影响因子, 草本植物的分布可以看作是斑块 
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图2  不同季节长白山阔叶红松林草本的物种多度分布及模型拟合。观测值以点表示, 图中Log-normal指对数正态模型, 
Log-series指对数级数模型, Preemption指生态位优先占领模型, Broken-stick指断棍模型, MZSM指复合群落零和多项式模

型, Volkov指Volkov模型。 
Fig. 2  Herb species abundance distributions and model fittings in different seasons in the broad-leaved Korean pine mixed forest in 
Changbai Mountain. Observed values are shown by points, Log-normal, Log-series, Preemption, Broken-stick, MZSM and Volkov 
represent log-normal model, log-series model, niche preemption model, broken-stick model, metacommunity zero-sum multinomial 
distribution model and Volkov model, respectively. 

 
 
生境内以及斑块生境间物种传播的结果(Ehrlén & 
Eriksson, 2000; Svenning et al., 2008)。 

很多研究认为生态位理论和中性理论并不是

相互排斥的, 它们在群落构建中共同起作用(Chave 
et al., 2002; Harpole & Tilman, 2006; Legendre et al., 
2009; Dumbrell et al., 2010), 但是本研究并未发现

生态位模型能够很好地拟合长白山阔叶红松林林

下草本层物种多度格局的证据。这可能与长白山样

地本身的特点有关, 我们的样地地形平坦, 25 ha样

地最大高差不足18 m, 而地形是环境异质性的重要

评价标准, 地形平坦的样地环境异质性相对较低

(Brown et al., 2013)。此前对样地内木本植物的研究

也表明扩散限制比环境异质性能解释木本植物多

样性格局更多的变异(Zhang et al., 2009; Yuan et al., 
2011; Wang et al., 2011)。而在地形复杂、环境异质

性较大的古田山亚热带常绿阔叶林24 ha样地开展

的类似研究表明, 仅地形因子就可以解释样地内木

本植物多样性30%的变异, 与中性过程贡献相当
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(Legendre et al., 2009)。由此推断, 和木本植物类似, 
地形平坦的长白山样地本身环境较为均质, 缺乏有

效的生境过滤因子, 草本植物物种多度分布格局可

能受确定性的生态位过程影响不大。 
虽然物种多度分布是描述群落组成的基本方

法, 也是理解群落结构的基石, 但由于通过格局来

推断其形成机制具有一定的局限性, 如不同的机制

可能会产生相同的格局, 所以仅依据物种多度分布

曲线的模型拟合结果就确定群落维持机制的方法

并不完善。物种多度分布是解释群落构建机制的

“必要非充分”条件(McGill et al., 2007), 模型与实

际数据的拟合效果良好也并不能完全验证理论

(Magurran, 2005; Volkov et al., 2005)。因此, 本文的

分析只能初步得出中性随机过程在长白山阔叶红

松林草本层的构建中起主导作用, 若想进一步明确

中性随机过程和确定性过程在群落形成过程中的

相对贡献, 需要研究地形、土壤等环境因子和周边

木本植物等生物因子以及空间因子对草本植物组

成与结构的影响。 
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