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摘要: 物种丰富度格局的形成不仅依赖于群落的构建过程, 同样也依赖于群落中的物种组成(如稀有种和常见种)。
本文以黄土高原子午岭林区的辽东栎(Quercus wutaishanica)林为研究对象, 根据频度大小对物种进行排序, 形成

稀有–常见种和常见–稀有种两条物种序列, 通过逐一添加(去除)物种, 分析引起的总体物种丰富度及其成分(α多
样性和β多样性)的变化, 确定稀有种和常见种对物种丰富度格局的相对贡献。结果表明: (1)常见–稀有种序列与群

落总体物种丰富度的相关性呈先剧增后平稳的对数增长曲线, 而稀有–常见种序列与群落总体的相关性与前者刚

好相反, 呈先平稳后剧增的指数增长曲线; (2) α多样性在常见–稀有种序列中呈明显的对数变化曲线, 而在稀有–
常见种序列中呈指数增长曲线; (3)与α多样性变化相反, β多样性在常见–稀有种序列中随物种的进入先迅速降低后

逐渐平稳, 而在稀有–常见种序列中先平稳后急剧降低。可以看出, 常见种不仅主导群落的总体物种丰富度格局, 
同时也是α多样性和β多样性格局的重要贡献者。因此, 常见种是群落物种丰富度格局的指示者, 也应该是优先保

护的物种。 
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Abstract: Understanding how overall patterns of spatial variation in species richness are affected by species 
distributional is one of the key questions in species diversity research. In the present study, we investigated 
the relative contributions of common and rare species to overall plant species richness in the Liaodong oak 
(Quercus wutaishanica) forest, which is located in the Ziwu Mountains of Loess Plateau, northwestern 
China. Based on species frequency distribution, we developed rank sequences of the most common to the 
most rare and the most rare to the most common species. We then correlated the rank sequences with cumu-
lative species distributions. Our results showed that common species had a higher correlation with the cumu-
lative species distribution in comparison with rare species. Moreover, common species had stronger effects 
on species α diversity and species β diversity as compared with rare species. Although the number of rare 
species was greater than that of common species, the overall species richness pattern was better predicted by 
common species than rare species. Therefore, common species were confirmed to be good indicators of spe-
cies richness pattern and need to be protected priority. 
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物种多样性格局及其形成机制一直是植物生

态学家关注的焦点(Lennon et al, 2004; Freestone & 
Inouye, 2006; Kraft et al, 2011)。很多研究表明, 群落

物种多样性格局的形成不仅取决于生态过程, 如以

环境筛选为基础的确定性群落构建过程和以扩散

限制为基础的随机性群落构建过程(Hubbell, 2001; 
Freestone & Inouye, 2006; 牛克昌等, 2009), 还依赖

于群落中的物种组成, 如不同的功能群组成或不同

系统发育阶段的物种组成以及不同的稀有种和常

见种组成的相对贡献等(Lennon et al, 2004; Šizling 
et al, 2009; Pool et al, 2014)。其中, 有关稀有种和常

见种对物种多样性格局相对贡献的研究较多, 但也

颇具争议(Gaston, 2008)。这些研究主要采用相关性

分析法, 即通过添加或去除稀有种(或常见种)形成

一个“新”群落, 然后比较“新”群落物种丰富度与原

群落物种丰富度间相关系数的变化程度来间接度

量稀有种或常见种对群落总体物种丰富度的相对

贡献。 
基于相关系数法的很多研究发现, 添加或去除

常见种对相关系数的影响较大, 而添加或去除稀有

种对相关系数的影响相对较小, 表明常见种决定丰

富度格局(Lennon et al, 2004; Pearman & Weber, 
2007; Heegaard et al, 2013), 这似乎与人们的长期认

识相矛盾。一般认为, 物种丰富度格局主要由大量

分布范围较窄且物种频度(多度)较低的稀有种决定, 
而不是由少数分布范围广且物种频度(多度)大的常

见种决定(Berg & Tjernberg, 1996)。因此, 常见种决

定丰富度格局的普适性仍需进一步验证。同时, 区
域上的物种丰富度(γ多样性)由局域样方内的α多样

性和样方间的β多样性两种成分共同组成(Gering et 
al, 2003)。但是, 很多类似的研究都集中在α多样性

水平上而忽略了β多样性水平的研究。事实上, β多
样性也是很多生态系统物种多样性维持的重要成

分(Beck et al, 2012), 特别是在研究物种多样性格局

时应引起人们的足够重视。稀有种和常见种对α多
样性和β多样性这两种成分的相对贡献的大小仍是

一个悬而未决的问题。 
黄土高原是我国特有的地理区域, 该区环境恶

劣, 资源贫乏。由于水土流失以及人为活动干扰, 
其生态系统正处于极度退化的状态, 因此, 加速该

地区退化生态系统的恢复与重建是当务之急(李裕

元和邵明安, 2004), 而物种多样性的恢复与保护是

该区生态系统恢复与重建的重要基础。因此, 在黄

土高原进行物种多样性格局研究具有非常重要的

理论和现实意义。本研究以该区的顶极群落辽东栎

(Quercus wutaishanica)林为模式群落, 根据物种频

度序列通过逐一添加(或去除)稀有种或常见种的方

式, 探讨由此引起的群落总体物种多样性及其成分

(α多样性和β多样性)的变化程度, 以度量稀有种和

常见种对物种丰富度格局的相对贡献, 旨在验证常

见种对物种多样性格局决定性假说在黄土高原的

适用性, 比较稀有种和常见种对α多样性和β多样性

这两种成分相对贡献的差异性。 

1  研究方法 

1.1  数据来源 
在对子午岭植被类型进行全面考察的基础上, 

选择具有代表性的辽东栎林为研究样地进行随机

抽样调查。根据生长型和高度将样地中的植物划分

成乔木层(高度> 3 m)、灌木层(高度1–3 m)和草本层

(高度< 1 m)三层分别进行调查。共设置5个样地, 在
每个样地设置5个20 m × 20 m的样方调查乔木层植

物, 每个乔木层样方中分别设置5个4 m × 4 m和5个
1 m × 1 m的小样方调查灌木层和草本层植物。共调

查了乔木层样方25个, 灌木层和草本层样方各125
个。乔木层主要由乔木物种组成, 灌木层由灌木种

和少量乔木的幼树组成, 而草本层主要由草本植物

组成, 还包括部分乔木和灌木的幼苗。记录每个样

方的物种种类、盖度、数量、高度、乔木的胸径和

冠幅等数量指标, 同时记录样地的经纬度、海拔、

坡度、坡向、坡位以及林冠郁闭度等环境特征。 
1.2  分析方法 

稀有种和常见种的定义依赖于研究尺度和研

究目的, 一般根据物种的分布范围来定义, 如多度

和频度(Curnutt et al, 1994; 李智琦等, 2010)。但是, 
如果对群落中的物种进行直接分类, 可能会导致不

同种类物种数量的不均衡性, 这不利于物种类别间

的比较。为了研究稀有种和常见种对物种丰富度的

相对贡献, 本研究采用频度来定义物种的稀有性和

常见性, 按照频度由低到高或者由高到底的序列对

物种依次排序(Lennon et al, 2004; Heegaard et al, 
2013), 然后根据序列逐一添加(或去除)物种, 通过

比较物种添加(或去除)前后所引起的多样性变化程

度来确定该物种对物种丰富度格局的相对贡献。 
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1.2.1  稀有种和常见种对群落总体物种丰富度的

相对贡献 
此方法以相关系数为测度指标, 即通过添加或

去除稀有种(或常见种)形成一个“新”群落, 然后比

较“新”群落物种丰富度与原群落物种丰富度间相关

系数的变化程度来间接度量稀有种或常见种对群

落总体物种丰富度的贡献。其中, 群落由样方组成, 
每个样方的物种数即为该群落的物种丰富度, n个
样方可以理解为群落的n次重复, 添加或去除物种

并不改变样方个数而只改变每个样方中的物种数。

因而可以度量两个群落间的相关系数大小并通过

相关系数的变化间接度量稀有种和常见种的相对

贡献, 这也是研究该问题的经典方法(Lennon et al, 
2004)。    
1.2.2  稀有种和常见种对物种丰富度成分的相对

贡献 
通过比较添加或去除处理前后所引起的物种

丰富度成分(α多样性和β多样性)的直接变化来度量

稀有种和常见种对物种多样性格局的相对贡献。其

中, α多样性的值为各个样方中物种丰富度的平均

值。由于物种分布范围的不同, 导致样方间α多样性

的变化不同, 故α多样性可直接度量稀有种和常见

种对α多样性格局的相对贡献。 
同样地, 稀有种和常见种的不同分布也是导致

群落异质性的重要原因。因此, 物种添加(或去除)
前后群落异质性的变化也是度量稀有和常见种对

物种丰富度格局相对贡献的有效指标。而β多样性

既可以有效度量群落的异质性, 还是群落物种丰富

度的重要组成成分(Beck et al, 2012)。关于β多样性

的度量方式很多, 但是, 绝大多数β多样性指数的

大小常常依赖于α多样性的变化(Anderson et al, 
2011)。例如, 两个样方间的共有种常常随α多样性

的增加而增加, 即β多样性随α多样性的增加而减

小, 反之亦然(Chase et al, 2011)。因此, 通过常规的

β多样性指数不能有效比较稀有种和常见种二者的

效应大小。 
根据Vellend等(2007)的方法, 本研究引入一种

基于概率的β多样性指数βRC, 该指数通过随机方式

排除了不同样方间的α多样性差异, 可以反映β多样

性的真实变化。其计算过程如下: 假设群落由n个样

方组成, 其中, 样方x有i个物种, 样方y有j个物种。

首先计算两个样方的实际共有物种数, 然后每次从

“区域种库”中随机抽取i和j个物种分别赋予x和y两
个样方, 计算两个样方的期望共有物种数。重复此

过程9,999次, 以这9,999次重复中期望共有物种数

≥实际共有物种数的比例即βRC值作为样方x和样方

y间的真实β多样性度量。n个样方两两间形成的βRC

多样性矩阵的平均值即为该群落的β多样性(Vellend 
et al, 2007)。其中, 所有取样单元中的物种整合形成

一个“区域种库”, 种库中物种被选择的机率依赖于

物种频度大小。由于βRC指数不依赖于α多样性的大

小(Raup & Crick, 1979; Chase et al, 2011), 因此可 
以有效度量稀有和常见种对β多样性格局的相对   
贡献。 

2  结果 

乔、灌、草三层所有样方共记录到191个物种, 
其中, 乔木层物种29个, 灌木层物种87个, 草本层

物种110个。由于群落中稀有种较多, 乔、灌、草三

层都形成了明显右偏的物种频度分布格局(图1)。其

中, 频度≤ 2的物种占到各层物种总数的30%以上。

草本层的常见种为细叶薹草(Carex duriuscula)和紫

菀(Aster tataricus), 灌木层的常见种为土庄绣线菊

(Spiraea pubescens)、茶条槭(Acer ginnala)幼树、水

栒子(Cotoneaster multiflorus)和辽东栎幼树 , 乔木

层的常见种为辽东栎、甘肃山楂(Crataegus kan-
suensis)和茶条槭等。 
2.1  稀有种和常见种对群落总体物种丰富度的相

对贡献 
无论是稀有–常见种序列还是常见–稀有种序

列, 随着物种加入形成的“新”群落与群落总体物种

丰富度的相关性均逐渐增加。但是, 常见–稀有种序

列与群落总体的物种丰富度的相关系数较稀有–常
见种序列的相关性高, 且不同物种引起的相关系数

的增加程度明显不同(图2)。可以看出, 无论是稀有–
常见种序列还是常见–稀有种序列, “新”群落与原群

落相关性的急剧变化都表现在常见种逐渐加入的

阶段, 这一段的长度也明显依赖于常见种的数量, 
即常见种越多, 相关系数急剧增加的区域就越大。

同样, 稀有种的效应在稀有–常见种序列上表现比

较明显, 但其在该序列上的相关系数增加效应较常

见种的增加效应仍显缓慢, 且相关系数均小于0.5, 
在统计学上被认为是低度相关, 这一段的长度也明

显依赖于稀有种的数量, 即稀有种越多, 相关系数 
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图1  子午岭辽东栎群落各层物种频度分布 
Fig. 1  Species–frequency diagram for different layers of Quercus wutaishanica forests in the Ziwu Mountains of Loess Plateau 

图2  稀有种和常见种对总体物种丰富度格局的贡献。采用频度来定义物种的稀有性和常见性, 按照频度由低到高或者由高

到底的序列对物种依次排序, 然后根据序列逐一添加(或去除)物种, 通过比较物种添加(或去除)前后所引起的“新”群落与原

群落物种多样性间的相关性大小来度量稀有种和常见种对总体物种丰富度格局的贡献。 
Fig. 2  Contribution of rare and common species to overall pattern in species richness. Subsets of species were assembled by rank-
ing species by number of sampling plots occupied, starting with either the most common species or the rarest species. Successively 
rarer (or more common) species were added one by one to form nested subsets, until all species within a taxon were included in the 
last subset. Contribution of rare and common species to overall pattern in species richness measure as the sequential correlation be-
tween partial and full assemblage species richness patterns. 
 
 
缓慢增加的区域就越大。 
2.2  稀有种和常见种对物种丰富度成分的相对贡

献 
稀有种和常见种对物种丰富度成分的影响在

两种物种频度序列中均呈现了明显不同的变化趋

势, 这不仅表现在α多样性随物种的加入呈增长趋

势而β多样性随物种的加入呈递减趋势, 同时还表

现为稀有种和常见种对这两种丰富度成分的影响

截然不同。其中, α多样性的变化与相关系数的度量

结果相似, 在常见–稀有种序列中随物种的加入呈

明显的对数变化趋势, 而在稀有–常见种序列中随

物种的加入呈明显的指数增长趋势(图3)。 
β多样性在两个物种序列中呈现与α多样性完

全不同的变化趋势。在常见–稀有种序列中, β多样

性先迅速降低后逐步稳定; 而在稀有–常见种序列

中, β多样性先稳定后迅速降低(图4)。可以看出, 无
论是α多样性还是β多样性, 二者的急剧变化都表现

为在常见种的加入阶段, 而稀有种对两种物种多样

性成分的相对影响较小(图3, 图4)。 

3  讨论 

尽管关于物种丰富度格局的研究较多, 但是关

于群落内物种组成对丰富度格局影响的研究仍然

相对较少。与以往的研究不同, 本研究将总体物种

丰富度分解为α多样性和β多样性两种成分, 进一步

度量了稀有种和常见种对这两种多样性成分的相 



662 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 24 卷 

图3  稀有种和常见种对物种丰富度格局α多样性成分的贡献。采用频度来定义物种的稀有性和常见性, 按照频度由低到高或

者由高到底的序列对物种依次排序, 然后根据序列逐一添加(或去除)物种, 通过比较物种添加(或去除)前后所引起的α多样性

的大小来度量稀有种和常见种对物种丰富度格局α多样性成分的贡献。 
Fig. 3  Contribution of rare and common species to α diversity pattern in species richness. Subsets of species were assembled by 
ranking species by number of sampling plots occupied, starting with either the most common species  or the rarest species. Succes-
sively rarer (or more common) species were added one by one to form nested subsets, until all species within a taxon were included 
in the last subset. Contributions of rare and common species to β diversity as measured by the change of  variation in community 
composition between full and partial assemblage which was induced by the addition or removal of species. 

图4  稀有和常见种对物种丰富度格局β多样性成分的贡献。采用频度来定义物种的稀有性和常见性, 按照频度由低到高或者

由高到底的序列对物种依次排序, 然后根据序列逐一添加(或去除)物种, 通过比较物种添加(或去除)前后所引起的β多样性的

大小来度量稀有种和常见种对物种丰富度格局β多样性成分的贡献。 
Fig. 4  Contribution of rare and common species to β diversity pattern in species richness. Subsets of species were assembled by 
ranking species by number of sampling plots occupied, starting with either the most common species  or the rarest species. Succes-
sively rarer (or more common) species were added one by one to form nested subsets, until all species within a taxon were included 
in the last subset. Contributions of rare and common species to β diversity as measured by the change of  variation in community 
composition between full and partial assemblage which was induced by the addition or removal of species. 
 
 
对贡献。研究结果表明, 无论是稀有–常见种序列还

是常见–稀有种序列, “新”群落与原群落间物种多样

性相关性的急剧变化都表现在常见种逐渐加入的

阶段, 这一段的长度也明显依赖于常见种的数量, 
即常见种越多, 相关系数急剧增加的区域就越大。

同时, 无论是稀有–常见种序列还是常见–稀有种序

列, 由于物种的加入而引起的“新”群落与原群落间

物种多样性成分(α多样性和β多样性)的变化也均表

现在常见种逐渐加入的阶段。这与很多研究结果相

似, 说明常见种的确是植物群落物种丰富度格局的

重要贡献者(Lennon et al, 2004; Pearman & Weber, 
2007; Landi & Chiarucci, 2014)。不支持群落物种丰

富度格局主要由大量分布范围较窄且物种多度(频
度)较低的稀有种决定, 而不是由少数分布范围广

的常见种决定(Berg & Tjernberg, 1996; Gaston & 
Blackburn, 1996)的结论。因此, 常见种是群落物种

丰富度格局的指示者, 也应该是优先保护的物种

(Landi & Chiarucci, 2014)。 
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需要注意的是, 常见种对群落物种丰富度格局

的主导性并不依赖于稀有种和常见种在群落中的

相对比例。本研究中, 尽管稀有种的数量明显多于

常见种(图1), 但是群落总体的物种丰富度及其成分

的多样性格局仍然由常见种主导。这可能是因为, 
尽管常见种的物种数较稀有种少, 但其分布范围

广, 由此引起的多样性效应也就越大。一个常见种

的增加或者减少可以引起整个或者多个样方内的

物种变化, 这在α水平上十分明显。而稀有种则不

然, 由于其仅局限于个别的样方, 它的增加或减少

引起的整个群落物种丰富度的变化较小。尽管乔、

灌、草三层中常见种的影响都表现了相似的变化趋

势, 但是, 由于其在各层的比例不同, 趋势线也不

尽相同。一般地, 常见种的数量越多, 其效应越明

显, 对丰富度格局的贡献也就越大(图3)。 
群落的物种丰富度不仅依赖于α多样性, 而且

依赖于β多样性。很多研究表明, β多样性也是很多

群落物种丰富度的重要贡献者(Beck et al, 2012)。本

研究结果表明, 稀有种和常见种所引起的β多样性

的变化与α多样性变化方向完全相反。同时, 稀有种

的加入所引起的β多样性变化较小, 但随着常见种

的进入, β多样性急剧下降(图4)。这说明, 与α多样

性一样, 常见种也是β多样性格局的重要贡献者, 
这与人们的预期并不一致。群落中的稀有种数量较

多且与群落总物种数显著正相关(Berg & Tjernberg, 
1996; Gaston & Blackburn, 1996), 物种丰富度常常

呈现随取样面积增加而增加的内嵌式分布格局

(Wright et al, 1998)。一般认为, 两个群落间物种丰

富度的差异应该是β多样性间的差异。例如, 对北美

树栖甲虫群落物种丰富度的多尺度研究结果表明, 
大尺度上的β多样性强烈影响稀有种(物种多度< 
0.05%)的丰富度, 稀有种甚至主导了整个群落的丰

富度格局(Gering et al, 2003)。对稀有种主导整个群

落物种丰富度格局的一个可能解释是由于稀有种

占较大的比例(36%–47%)所致。 
与此研究相似, 本文中乔、灌、草三层的物种

分布格局也均为稀有种占绝大比例的右偏分布, 但
研究结论却不完全一致, 可能原因如下: (1)两个研

究中定义稀有种和常见种的方式不同, 尽管分布范

围广的物种多度也相对较大, 但是局域群落上的优

势种与大尺度上的常见种是不同的; (2)物种多样性

格局是尺度依赖的(Gering et al, 2003; Heegaard et 

al, 2013), 研究稀有种和常见种对多样性格局的相

对贡献应该充分考虑空间尺度的影响, 这也是下一

步应该亟需开展的重要工作; (3)两个研究中使用的

β多样性度量指数不同, 如前所述, 使用依赖于α 
多样性变化的β多样性指数不能真实度量β多样性  
大小。 

目前, 关于常见种和稀有种对物种丰富度格局

贡献差异的原因仍不是很清楚, 一个可能的解释是

常见种是群落物种丰富度的信号(signals)贡献者, 
而稀有种是物种丰富度的噪音 (noise) 贡献者

(Vázquez & Gaston, 2004)。尽管βRC多样性指数考虑

了α多样性的变化对β多样性的影响, 但是该指数仍

具一定的局限性(Chase et al, 2011)。首先, 该指数来

自于古生物学, 并没有很好地考虑群落内不同物种

多度的差异, 这对于群落生态学来说是一种不足; 
第二, 该方法没有考虑物种在大尺度上的出现概率

(Raup & Crick, 1979; Vellend et al, 2007)。一般来说, 
分布范围广的物种出现的概率更高, 但是βRC多样

性指数的随机模型没有考虑到这个权重。另外, 种
库大小也将明显影响βRC多样性指数的大小(Gotelli 
& Colwell, 2001)。 

物种多样性格局的形成不仅依赖于群落的构

建过程, 同样依赖于群落中的物种组成(如稀有种

和常见种)。稀有种和常见种对物种多样性格局的相

对贡献的研究表明, 常见种不仅主导群落的总体物

种丰富度格局, 同时也是α多样性和β多样性格局的

重要贡献者。尽管常见种对群落物种多样性格局具

有主导性, 但是这不能否定稀有种对群落多样性格

局的贡献, 很多研究表明, 稀有种也是群落功能的

重要载体。这也暗示我们, 仅确定稀有种和常见种

对群落多样性格局的相对贡献的价值可能有限, 要
得出有意义的结论还应结合其他信息综合分析。总

之, 稀有种和常见种对群落的贡献犹如一个硬币的

两个面, 二者对物种多样性格局的贡献应该是共同

的。在物种多样性的保护实践中, 应该根据物种的

不同性状采取不同的保护措施。 
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