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摘要: 物种多度分布是对群落内不同物种多度情况的数量描述, 作为理解群落性质的基石, 其形成机制受到广泛

关注。常绿与落叶物种是两类有着不同物候性状与生长策略的物种集合, 它们普遍共存于常绿阔叶林中。在天童

20 ha常绿阔叶林动态监测样地内, 虽然常绿物种在物种多度和胸高断面积等指标上占有绝对优势, 但其在物种丰

富度上却不及落叶物种。分析两者在常绿阔叶林中的物种多度分布特征, 能够为理解常绿阔叶林内物种多样性的

维持机制提供一个全新的视角。为此, 我们基于天童样地的植被调查数据, 一方面利用累积经验分布函数对两类

生活型植物的物种多度分布进行描述, 使用Kolmogorov-Smirnov检验(K-S检验)判断其差异性; 另一方面, 采用纯

统计模型、生态位模型和中性理论模型对二者的物种多度分布曲线进行拟合, 并基于K-S检验的结果以及AIC值进

行最优模型的筛选。结果显示: (1)常绿与落叶物种的物种多度分布曲线间并无显著差异。(2)在选用的3类模型中, 
中性理论模型对于两类物种多度分布曲线的拟合效果都最好, 而生态位模型的拟合效果则一般。从上述结果可以

看出, 尽管常绿与落叶物种在物种数量和多度等方面均存在差异, 但它们却有着近似的物种多度分布格局以及相

近的多样性维持机制。然而, 鉴于模型拟合的结果只能作为理解群落多样性构建机制的必要非充分条件, 故而只

能初步判定中性过程对于常绿与落叶物种的物种多样性格局影响更大, 却不能排除或衡量诸如生态位分化等其他

过程在两类生活型多样性格局形成中的贡献。 
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Abstract: Species abundance distribution (SAD) delineates abundance of all species sampled within a com-
munity. As one major stepping stone in understanding the community, the generation mechanisms of SAD 
have attracted much attention. Evergreen and deciduous plants are two types of species with distinct pheno-
logical traits and growth strategies. They widely coexist in evergreen broad-leaved forests (EBLFs). Com-
pared to deciduous plants, evergreen species have slightly lower species richness but substantially higher 
abundance and basal area in the 20 ha EBLF plot at Tiantong. This study independently analyzing their SAD 
characteristics provided a new perspective on the understanding of species diversity maintenance in EBLFs. 
Therefore, in order to compare SADs and determine reasons for differences, an empirical cumulative distri-

·研究报告· 



630 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 24 卷 

bution function (ECDF) was utilized to describe the SADs of evergreen and deciduous trees in Tiantong plot. 
A Kolmogorov-Smirnov test (K-S test) was employed to detect the significance of these differences. Addi-
tionally, three types of models, including statistic model (log-normal model and log-series model), niche 
model (broken-stick model and niche preemption model) and neutral theory model (metacommunity ze-
ro-sum multinomial distribution model and Volkov model), were used to fit the SAD of each lifeform. The 
K-S test and AIC values were applied to test the goodness of fit for each model. We found that the differences 
in SAD between the two life forms were not significant based on the results of the K-S test. Among the three 
types of models, the neutral theory model was the best fitting model, and the niche model was the poorest fit. 
Thus we conclude that evergreen and deciduous trees had similar SAD patterns, although they differed in 
species richness and abundance. However, the model fitting results were found to be a necessary but insuffi-
cient condition in understanding the maintenance mechanism of biodiversity. Hence we may only preliminar-
ily conclude that neutral processes had a major effect on the generation of biodiversity patterns of both ever-
green and deciduous trees, whereas the possible contributions made by other processes, such as niche differ-
entiations, could not be excluded and measured by this method. 
Key words: empirical cumulative distribution function; model fitting; neutral theory model; niche model; 
purely statistical model; species abundance distribution 

 
群落构建, 即群落内物种多样性的形成与维持

机制, 一直是生态学研究重点关注的内容(程佳佳

等, 2011)。作为描述群落多样性特征的重要方式之

一 , 物种多度分布(species abundance distribution, 
SAD)的形成机制备受瞩目 (Borda-de-Água et al, 
2012)。从概念上来说, 物种多度分布是对群落内不

同物种多度(个体数量)情况的数量描述(McGill et 
al, 2007)。一般地, 局域群落内大多数物种的多度较

低, 只有少量物种属于常见种, 这已成为生态学中

被广泛接受的法则之一(McGill et al, 2007; McGill, 
2010; Ulrich et al, 2010)。对于这一生态学中的重要

概念, 研究者们一方面对群落物种多度分布本身的

特征感兴趣, 另一方面更希望以它为理论基础继而

解释其他重要的宏观生态学格局, 如种–面积关系、

距离衰减关系甚至群落的构建等 (McGill et al, 
2007; Matthews & Whittaker, 2014, 2015)。 

马克明(2003)和McGill等(2007)均曾对物种多

度分布的研究历史作过简要回顾。Raunkiaer是最早

对物种多度分布进行定量分析的学者(McGill et al, 
2007)。Motonura (1932)则首次利用几何级数模型

(geommetric-series model)拟合了湖泊底栖动物的物

种多度分布。自20世纪40年代起, 各类新的模型不

断涌现, 对数级数模型(Log-series model) (Fisher et 
al, 1943)和对数正态模型(Log-normal model) (Pre-
ston, 1948)正是这期间纯统计模型(purely statistical 
model)的典型代表。MacArthur (1957)认为在解释实

际的物种多度分布时应重视模型的生物学机理, 并

提出了著名的断棍模型(broken-stick model)。在此之

后, 机理模型的研究进入了高速发展的阶段, 它们

可大致分为两类, 即生态位模型和中性理论模型。

生态位模型, 如断棍模型等, 所关注的是如何将生

态位理论与群落物种多度分布相结合; 中性理论模

型, 如零和多项式模型(zero-sum multinomial dis-
tribution model), 则更强调随机过程对于群落构建

的意义(Hubbell, 2001)。当前, 大多数有关物种多度

分布的研究主要集中于利用上述各类模型拟合观

测数据, 进而基于拟合效果去推断物种多样性的维

持机制 (McGill et al, 2007; Alonso et al, 2008; 
McGill, 2010; White et al, 2012)。 

自然界中, 常绿与落叶物种是较易辨识的两类

植物生活型。前者的换叶过程是逐步发生的, 因而

从生态外貌上看它们一年四季都是绿色的; 而后者

的“新叶”却通常在“老叶”集中掉落后才会生出, 期
间有时会相隔数月。常绿和落叶物种作为常绿阔叶

林内两种重要的生活型组分(Song, 1988; 宋永昌和

王祥荣, 1995), 对其物种多度分布格局进行分析, 
将有助于我们从新的视角理解常绿阔叶林内物种

多样性的形成与维持机制。以天童20 ha常绿阔叶林

样地内的常绿与落叶物种为例, 前者作为样地中的

优势组分 , 物种多度最大的细枝柃 (Eurya lo-
quaiana)共计20,414株 , 常绿稀有种(多度≤  1株
/ha)有18个, 占常绿物种总数的24.66%; 落叶物种

中多度最大的南酸枣(Choerospondias axillaris)仅有

1,352株, 落叶稀有种则有37个, 占到落叶总物种数
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的46.84%。基于此, 我们假设: (1)在天童常绿阔叶

林中, 常绿与落叶物种的物种多度分布之间应该有

着较为明显的差别; (2)主导两者物种多度分布及各

自多样性格局形成的生态学过程可能会有所不同。 
本文首先对天童20 ha常绿阔叶林样地内常绿

与落叶物种的物种多度分布曲线进行比较, 以判断

它们之间的差异性; 进而选择了6种常用模型对两

者的多度数据进行拟合, 旨在揭示和对比常绿与落

叶物种多度分布格局背后的生态学过程及其异同

点, 为深入理解亚热带常绿阔叶林内生物多样性的

维持机制提供基础。 

1  材料与方法 

1.1  研究区域概况 
研究样地位于浙江天童国家森林公园内, 距离

宁波市区28 km。区域内气候为典型的亚热带季风

性气候, 夏季炎热多雨, 冬季寒冷干燥(宋永昌和王

祥荣, 1995; Wang et al, 2007)。根据宁波市鄞州区气

象站的记录, 本地年平均温度为16.2°C, 最热月和

最冷月分别出现在7月(平均温度28.1°C)和1月(平均

温度4.2°C)。区域内的年均降水量为1,374.7 mm, 主
要集中于每年的5–8月(宋永昌和王祥荣, 1995)。 
1.2  样地的建立与调查 

天童20 ha常绿阔叶林动态监测样地建成于

2010年, 位于森林公园的核心区域(29°48.817ʹ N, 
121°47.116ʹ E)。样地内的植物群落结构完整, 发育

成熟, 为典型的中亚热带常绿阔叶林(杨庆松等 , 
2011; 宋永昌等, 2015)。整个样地东西长500 m, 南
北宽400 m, 地形较为复杂(杨庆松等, 2011)。 

样地内所有胸径(DBH) ≥ 1 cm的木本植物均

鉴定到种, 调查时测量其胸径并挂牌, 同时记录它

们在样地内的坐标(杨庆松等, 2011)。在2010年的调

查中, 共记录到木本植物152种, 隶属51科96属, 总
计94,605株(杨庆松等, 2011)。 
1.3  样地中的常绿与落叶物种 

前述的152个物种当中, 包括了79种落叶与73
种常绿木本植物(杨庆松等, 2011)。虽然常绿物种在

物种丰富度方面不及落叶物种, 但它在多度(8,6371
株)、胸高断面积(421,9057 cm2)和重要值(79.9)方面

却占据着绝对优势。样地内个体密度≤ 1株/ha的稀

有物种共有55种, 其中落叶的有37种(杨庆松等 , 
2011)。 

就物种多样性而言, 若从整个样地的水平进行

对比, 落叶种(Shannon–Wiener指数: 3.250; Simpson
指数: 0.936)要稍高于常绿种(Shannon-Wiener指数: 
2.906; Simpson指数: 0.903) (未发表数据); 但若先

将样地分割为500个20 m × 20 m的样方再进行对比, 
各样方内常绿种的多样性则要显著地高于落叶种

(Wilcox检验, P < 0.001)。 
1.4  物种多度分布的表示 

图示法可以简单直观地表示物种的多度分布。

通常情况下, 表示方法主要有3种, 分别是: 直方图

法(histogram plot)、多度等级分布(rank abundance 
distribution, RAD)以及累积经验分布函数(empirical 
cumulative distribution function, ECDF) (McGill, 
2010)。使用直方图法表示物种多度分布时, 需要将

物种个体数进行分组, 然而不同的分组方式会影响

到图形的表示以及对它的解释(Gray et al, 2006)。
RAD由Whittaker (1965)提出, 作图时x轴表示多度

的等级, y轴一般为对数化后的多度。该方法表示的

物种多度分布易于解释, 但依然存在两方面的问

题, 即进行数学处理时存在困难以及不同的RAD之

间不易比较(McGill, 2010)。由于ECDF能够克服

RAD的上述缺点, 尤其是能够很好地体现群落间

SAD的差异(Matthews & Whittaker, 2015), 因而受

到了生态学家的推荐(McGill, 2010)。本文即采用

ECDF来表示常绿与落叶物种的多度分布格局, 并
利用K-S检验(Kolmogorov-Smirnov test)对两者的差

异性进行比较。 
1.5  模型的选择 

本文选择了6种模型对常绿与落叶物种的物种

多度数据进行拟合, 分别为: 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(niche 
preemption model)、复合群落零和多项式模型

(metacommunity zero-sum multinomial distribution 
model, MZD model) 以 及 Volkov 模 型 (Volkov 
model)。其中前2个模型为纯统计模型, 中间2个为

生态位模型, 最后2个属于中性理论模型的范畴。 
1.5.1  纯统计模型 

(1)对数正态模型。最早由Preston (1948)将其引

入到对物种多度分布的研究当中。该模型假设群落

内物种个体数的对数符合正态分布, 即对数正态分

布。若将第i个物种的多度记作Ai, 则有:  
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  (i = 1, 2, 3,…, S)        (1) 

式中, μ和δ分别表示正态分布的均值和方差, Φ为正

态偏差。 
(2)对数级数模型。对数级数分布是负二项分布

在k = 0时的特殊情况, 该模型不考虑没有个体存在

的种(Fisher et al, 1943; 刘灿然等, 1995)。根据本模

型, 群落内多度为n的物种数S可表示为:  

                           (2) 
式中, α代表群落的物种多样性, 类似于物种丰富度

的概念(McGill, 2010); X为常数(0 < X ≤ 1), 与群

落的大小有关(张姗等, 2015)。 
1.5.2  生态位模型 

(1)断棍模型。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S段, 则代

表生态位被S个物种所占有(MacArthur, 1957; 程佳

佳等, 2011)。模型假定S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(程佳佳等, 2011; 
张姗等, 2015)。若以J表示群落内物种的个体总数, 
则可将第i个种的多度Ai表示为:  

  (i = 1, 2, 3,…, S)          (3) 

(2)生态位优先占领模型。模型假定种1先占用

群落总生态位的k份, 种2占用剩下的k(1–k)份, 种3
再继续占据余下的k(1–k)2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(Motonura, 
1932; 程佳佳等, 2011; 张姗等, 2015)。本模型中第i
个物种的多度Ai可表示为:  

  (i = 1, 2, 3,…, S)          (4) 

1.5.3  中性理论模型 
(1)复合群落零和多项式模型。该模型假定某一

样点的物种多度分布来自于中性复合群落的随机

漂变(Alonso & McKane, 2004)。模型中包括了两个

参数: 取样点内的个体数(J)和基本生物多样性指数

(fundamental biodiversity number, θ), 对数级数分布

就是本模型的一个特例(Hubbell, 2001), 因此两者

的拟合效果非常相似。根据该模型, 复合群落内任

一取样点内多度为n的物种数S可表达为:  

             (5) 

             (6) 
(2) Volkov模型。该模型在拟合群落的物种多度

分布时, 相较于复合群落零和多项式模型增加了迁

移系数(immigration rate, m) (Volkov et al, 2003), 并
假定此迁移系数在物种从复合群落到局域群落的

过程中是不变的(张姗等, 2015)。根据本模型, 局域

群落内多度为n的物种数S可表示为:  

 (7) 

                     (8) 

                         (9) 
式中, γ表示迁移到局域群落内的个体数(Volkov et 
al, 2003; 张姗等, 2015)。 
1.6  模型拟合效果检验 

本研究使用K-S检验对模型的拟合效果进行验

证。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 func-
tion)之间的距离(统计量D)来判断二者是否存在显

著差异。为了避免应用该检验方法时出现数据连结

的问题, 特别选用了基于bootstrap模拟方法的K-S
检验(Sekhon, 2008), bootstrap的次数为1,000次。当P 
< 0.05时, 表明该模型被拒绝。 

同时 , 我们还利用赤池信息准则(Akaike in-
formation criterion, AIC)来比较模型拟合的优劣。

AIC的优点在于其强调模型预测最优性的同时, 也
兼顾了模型的简约性。一般而言, AIC数值越小, 表
明拟合效果越好。 

数据处理过程均基于R-3.2.0 软件 (R Core 
Team, 2012)。其中, 模型拟合使用sads软件包完成; 
基于bootstrap的K-S检验利用Matching软件包完成。 

2  结果 

2.1  常绿与落叶物种的多度分布 

由样地内常绿与落叶物种的累积经验分布可

知(图1), 两者的ECDF均呈现出一定程度的S型。虽

然从图1中能够看出, 落叶物种相较于常绿物种有 
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表1  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 
Table 1  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  

对数正态模型 Log-normal model 1,047.339 0.096 0.875 

对数级数模型 Log-series model 1,038.469 0.164 0.257 

断棍模型 Broken-stick model 515,693.701 0.425 < 0.001

生态位优先占领模型 Niche preemption model 1,184.975 0.137 0.458 

复合群落零和多项式模型 Metacommunity zero-sum multinominal distribution model 1,038.246 0.164 0.244 

常绿物种 
Evergreen species 

Volkov模型 Volkov model 1,037.823 0.082 0.938 

对数正态模型 Log-normal model 821.012 0.089 0.878 

对数级数模型 Log-series model 813.648 0.089 0.862 

断棍模型 Broken-stick model 54,244.512 0.316 < 0.001

生态位优先占领模型 Niche preemption model 895.503 0.152 0.296 

复合群落零和多项式模型 Metacommunity zero-sum multinominal distribution model 813.426 0.089 0.857 

落叶物种 
Deciduous species 

Volkov模型 Volkov model 812.326 0.051 0.999 

AIC: 赤池信息准则; D: K-S检验统计量。 
AIC, Akaike information criterion; D, Statistic of K-S test. 
 

 

  
图1  天童20 ha常绿阔叶林样地内常绿与落叶物种的累积

经验分布函数。虚线与实线均为局部加权多项式的拟合线。 
Fig. 1  The empirical cumulative distribution function of ev-
ergreen and deciduous woody plants in Tiantong 20 ha ever-
green broad-leaved forest plot. The dashed and solid lines are 
fitted by local polynomial regression (LOESS). 
 
 

着更高的稀有种比例, 但结合K-S检验结果发现, 
两类生活型的ECDF之间并无显著差异(D = 0.210, 
P = 0.142)。 
2.2  常绿与落叶物种多度分布曲线的拟合 

根据K-S检验结果, 除生态位模型中的断棍模

型外(P < 0.001), 其余5个模型对常绿与落叶物种的

物种–多度分布曲线的拟合均可被接受(表1)。另外, 

经由AIC值判断, 这5个模型对于两类生活型物种

多度分布的拟合优度排序一致, 依次为: Volkov模
型>复合群落零和多项式模型>对数级数模型>对数

正态模型>生态位优先占领模型(表1)。无论是对于

常绿还是落叶物种而言, 对其物种多度分布拟合效

果较好的前3个模型之间的差别都非常小(AIC值之

间的差值最大为1.322) (表1)。进一步结合图2中的

拟合结果可知, 两个中性理论模型(具体参数见表2)
以及两个统计模型都能够较好地拟合常绿与落叶

物种的物种多度分布, 而生态位模型的拟合效果则

较为一般。两个中性模型的参数均显示, 相较于常

绿物种, 落叶物种有着更高的基本多样性指数和迁

移系数(表2)。 

3  讨论 

通过对天童常绿阔叶林样地内常绿与落叶物

种的物种多度分布格局进行对比和分析, 我们发

现: 虽然样地内的常绿与落叶物种在物种多样性和

重要值方面都存在不同程度的差异 (杨庆松等 , 
2011), 但从物种多度分布的角度来看(图1), 两者

却没有显著区别, 而且其最优拟合模型同为中性理

论模型(表1, 图2)。据此可推知, 尽管这两类物种在

天童常绿阔叶林群落中的地位与作用差别很大, 但
主导其各自物种多度分布格局形成的生态学过程

可能是类似的。 
天童样地内的79个落叶物种中, 稀有种的比例 
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图2  天童20 ha常绿阔叶林样地内常绿与落叶物种的物种多度分布及模型拟合。观测值用空心点表示。 
Fig. 2  The species–abundance distribution and model fitting for evergreen and deciduous woody plants in Tiantong 20 ha evergreen 
broad-leaved forest plot. Observed values are shown as open circles. MZD model, metacommunity zero-sum multinomial distribu-
tion model. 
 
 
表2  中性模型拟合的常绿与落叶物种的物种多度分布参数 
Table 2  Parameters of two neutral models in fitting the species–abundance distribution of evergreen and deciduous woody plants 

复合群落零和多项式模型 
Metacommunity zero-sum multinomial distribution model

Volkov模型 
Volkov model 

生活型 
Life form 

基本多样性指数 
Fundamental biodiversity number (θ) 

基本多样性指数  
Fundamental biodiversity number (θ) 

迁移系数  
Immigration rate (m)

常绿物种 Evergreen species 7.872 11.163 0.023 

落叶物种 Deciduous species 12.118 14.119 0.248 
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达46.8%, 而常绿物种中的稀有种只占到其总物种

数的24.7%。此外两者在总多度方面也有着十分明

显的差异。因此, 为何数量特征差别如此明显的两

类物种却有着相近的物种多度分布, 就成了我们所

关注的问题。自然界中, 物种组成差异明显但其多

度分布却近似相同的情况并不鲜见。例如, 张姗等

(2015)在对长白山阔叶红松林25 ha固定监测样地中

草本植物多度分布的研究中发现, 虽然随着季节变

化, 样地内林下草本层中的植物在组成和数量上有

较大差异, 但是不同季节草本层物种多度分布的模

型拟合结果却是相似的, 在一定程度上证明不同季

节的草本植物群落也可能有着类似的多样性维持

机制。McEwan和Muller (2011)在研究美国东北部温

带森林林下草本植物多样性的季节变化时亦发现, 
同一森林群落内草本植物的多样性格局并未随季

节发生明显改变: 在3次调查中(4月、6月和8月), 草
本层盖度的最大值均主要出现在海拔较低的阴坡

位置; 林下草本植物群落的多样性指标(物种丰富

度和均匀度等)在不同季节里也没有显著差异。他们

猜测这种情况可能是由于群落发展到顶极阶段后, 
草本植物的数量已接近其最大容纳量(maximum 
species packing), 从而使得草本植物虽然在种类组

成上具有季节性, 却有着相近的维持机制(McEwan 
& Muller, 2011)。天童样地内的森林为成熟的常绿

阔叶林, 因此无论是在当中占据绝对优势的常绿物

种, 还是通常以斑块形式存在于其内的落叶物种, 
同种生活型内的物种在数量比例等方面可能均已

经相对稳定, 所以即使两者在某些多样性指标等方

面有所差异, 也并不一定意味着其维持机制必然 

不同。 
此外, 生态学家们已经发现, 将具有不同生态

特性(如个体大小、扩散能力等)的物种合并考虑时, 
可能会造成某些格局(如物种多度分布)潜在的特殊

性被掩盖(Matthews et al, 2014; Matthews & Whit-
taker, 2015)。例如, Magurran和Henderson (2003)发
现, 群落整体的物种多度分布格局是其中持久种

(persistent species)或核心种(core species)与机会种

(occasional species)多度分布的综合体现。所谓持久

种(或核心种)是指个体多度较高且在区域内长期存

在的物种, 而机会种则不一定在每次调查时都会出

现且其多度一般较低 (Magurran & Henderson, 
2003)。Magurran和Henderson (2003)将在英国西部

一河口地区调查到的鱼类划分为持久种与机会种

后, 对它们的物种多度分布进行了分析, 结果显示, 
前者表现为对数正态分布, 而后者则呈现出对数级

数分布的特点; 但若不进行这类细分, 而是将所有

鱼类物种一并考虑的话, 这时的物种多度分布会表

现为一种负偏态(negative skew)的形式。虽然本研究

中将常绿与落叶物种的物种多度分布进行了独立

分析, 但在两种生活型内部, 也必然存在种间的差

异, 特别是在物种多度方面的差别。从多度排序上

看, 常绿物种中前20位物种的多度之和便已占到其

总多度的90.5%; 落叶物种中前26位物种的多度之

和也占到落叶物种总多度的近90%, 这说明两者也

存在由少数物种在群落中占据较大优势的情况。因

而, 根据Magurran和Henderson (2003)的研究结论, 
在将生活型内的物种进行混合考虑时, 由于不同的

多度分布之间相互重叠, 确实可能造成某些信息的

丢失, 从而得出两者物种多度分布格局差异不明显

的结论。若要验证并克服这一问题, 则需要在今后

的研究中对两种生活型内的物种进行更为细致的

划分与分析。 
生态位模型中的断棍模型无法通过K-S检验, 

生态位优先占领模型虽然能够通过K-S检验, 但根

据其AIC值可知, 它的拟合效果相比于另外几个模

型较为一般。谢玉彬等(2012)使用CCA排序的方法

分析了天童常绿阔叶林样地内常绿和落叶物种与3
类地形因子(海拔、坡度、地形凸度)之间的关系。

他们发现地形因子只能解释两者物种组成变异的

19.2% (常绿物种)和7% (落叶物种)。这表明至少在

地形这一维度上, 生态位理论并不能很好地解释二

者各自的多度分布格局, 从而在一定程度上支持了

本文的研究结论。此外, 在演替顶极阶段的群落内, 
无论是物种组成还是数量比例等都已较为稳定, 种
间竞争等生态位过程往往并不明显(闫琰等, 2012; 
张姗等, 2015), 而且同一功能群内部(如常绿或落叶

生活型)的各物种之间在生态习性上的差距也相对

较小(Siepielski et al, 2010; Matthews & Whittaker, 
2014), 这都有可能会降低生态位过程在常绿与落

叶物种多度格局形成过程中的重要性。 

相对地, 两个中性理论模型均能够较好地对天

童常绿阔叶林内常绿和落叶木本植物的物种多度

分布进行拟合, 这说明相对于生态位过程, 中性过

程在两者物种多度分布形成中的作用可能更大。已
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有研究表明, 生态位格局与中性格局并非是两种相

互排斥的群落物种多样性格局, 它们更像是一种连

续格局中的两个“端点”, 在两者之间存在着一个逐

渐过渡的阶段(Fisher & Mehta, 2014)。也就是说, 任
意群落或许都能够在“纯生态位结构到纯中性结构

连续体” (niche-neutrality continuum)上找到自己对

应的位置, 例如, 中性群落即可被认为是该连续体

上当种间适应性无差异, 且不存在稳定的生态位分

化时的特例(Bar-Massada et al, 2014; Matthews & 
Whittaker, 2014)。因而, 我们推测生态位过程和中

性过程在决定群落物种组成中所起的作用可能是

此消彼长的, 即当生态位过程的影响下降时, 可能

相应地伴随着中性过程作用的增强。 

在对物种多度分布的拟合效果方面, 之前的研

究中经常提到中性理论模型在某些条件下相对于

生态位模型具有优势。例如, 中性理论模型在大尺

度物种多度格局的拟合方面往往表现较好(程佳佳

等, 2011; 闫琰等, 2012; Cheng et al, 2012; Fisher & 
Mehta, 2014), 而且其对物种多样性较高的群落中

的物种多度分布拟合也较生态位模型更好

(Chisholm & Pacala, 2010)。根据前述的“生态位–中
性连续体”概念可推知, 这些结论或许是从不同的

侧面反映出当研究对象具备了上述的特点时, 便可

能造成生态位过程和中性过程在群落物种多度分

布格局形成中的相对重要性发生变化。 
常绿与落叶物种作为两类有着不同物候性状

与生长策略的物种集合, 在功能性状上也有着多方

面的不同。例如, 相较于常绿物种而言, 落叶物种

的比叶面积(specific leaf area, SLA)往往较大, 且其

叶片中水分以及氮磷元素的含量也更高(Bai et al, 
2015)。一般而言, 不同的功能性状对于不同的生态

学过程(如生态位过程和中性过程等)可能有着完全

相反的响应(Cornwell & Ackerly, 2010; 房帅等 , 
2014)。因此, 尽管我们在探讨天童样地内常绿与落

叶物种时, 发现两者多度分布的最优拟合模型相

同, 但当我们考虑样地内植物的其他功能性状时, 
则有可能得到不同的结果。 

生态学研究中, 格局和过程之间往往不是一一

对应的关系, 因此由格局反推其形成机制的做法存

在一定的局限性(Alonso et al, 2008; 张姗等, 2015)。
就物种多度格局而言, 对它的分析和理解有助于人

们深入认识群落多样性的构建机制, 然而在这过程

中它仅是一个必要非充分条件(McGill et al, 2007)。
实践中, 多个机理完全不同的模型在拟合同一组数

据时, 其效果可能都较好, 所以单纯基于物种多度

格局的模型拟合结果, 并无法充分验证其背后的生

态学机制(Volkov et al, 2003; Magurran, 2005)。因而, 
基于本文的分析, 我们只能初步认为在天童常绿阔

叶林中, 中性过程对常绿和落叶物种多样性格局的

形成可能起着更为重要的作用, 而它相对于其他生

态学机制(如生态位过程等)的贡献, 则需要结合一

系列环境因子、生物因子甚至空间因子进行更为深

入的分析(张姗等, 2015)。 
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