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天童国家森林公园树种多样性的加性分配* 
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( 华东师范大学，上海 200062； 上海市城市化生态过程与生态恢复重点实验室，上海 200062) 

【摘要】 根据物种丰富度、Shannon指数和 Simpson指数建立的物种多样性分配方法。提出分异度系数．对 

天童森林公园内不同森林类型的树种多样性进行了分析．结果表明，基于物种丰富度指数。总体的多样性 

只有小部分归功于样方内多样性，而多样性大多分配在样方间、亚群丛间或群丛问，例如在木荷．栲树群丛 

中，样方内只贡献了 20．3％的物种丰富度．而在 Shannon指数和 Simpson指数中，多样性大多分配在样方 

内．这种差异主要是由于后两种指数不仅考虑了物种的存在与否。也考虑了其在样方内的多度．同时比较 

分析了加性分配与传统方法的结果． 

关键词 加性分配 天童森林公园 树种多样性 a多样性 8多样性 7多样性 

文章编号 1001—9332(2006)04—0567一O5 中图分类号 Q16 文献标识码 A 

Additive partitioning of tree species diversity in Tiantong National Forest Park．CHEN Xiaoyong 一。LU Huip． 
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Shanghai Key Laboratory for Ecological Processes and Restoration in Urban Area，Shanghai 200062，Chi— 

na)．一Chin．J．App1．Eco1．，2006，17(4)：567～571， 

In recent decade，the additive partitioning of species diversity has been revived。and used to describe a variety of 

diversity patterns．This paper analyzed the additive partitioning of tree species diversity in Tiantong National For． 

est Park，based on species richness，Shannon index and Simpson index．For species richness，small part was parti． 

tioned within plots，and most diversity was partitioned among plots or(sub-)associations．For example，in 

Schimeto-Castanopsietum fargesii association．only 20．3％ of the species richness was assigned within plots． 

However，for Shannon index and Simpson index，most diversity was partitioned within plots。because these indices 

gave consideration to both species number and its abundance in each plot．The results of additive partitioning were 

also compared tO those of traditional method in this paper． 

Key words Additive partitioning，Tiantong Forest Park，Tree species diversity，n diversity，8 diversity，7 di- 

versity． 

物种多样性已成为生态学研究的主要内容之 
-- [18]

，也是衡量不同单元优先保护的关键依据⋯． 

物种多样性的测定一般考虑物种的存在与否和各物 

种的多度两部分的数据；仅考虑前者多使用物种丰 

富度，而综合考虑两部分则常用 Simpson指数和 

Shannon信息度指数l9]．由于物种多样性涉及不同 

的空间层次，Whittaker[ J将其进一步定义为群落内 

(即 a多样性)、群落间多样性(即 口多样性)以及所 

有群落的总体多样性(即 7多样性)． 

尽管从定义上明确了a、 和7多样性三者问 

的关系，但在具体测定时如何测度存在不同的理解 

和策略，这些方法可以归纳为两类．一种是乘积方 

法，如 Whittaker[19]最早给出的关系：J8=y／a，即 y 

=a×J8．在此基础上发展了系列计算公式 ]．这类 

方法中，J8多样性反映了a多样性在单元间的变化 

率l8 J，其中一个不足就是 a、口不在一个可比的统一 

平台上，不容易解释，制约了 a、口和 y多样性研究 

的发展[16]，使得多数研究停留在简单的 a、口多样 

性参数的计算上．另一类方法是加性方式．该方法最 

早可以追溯到 MacArthur在 1966年[to]的工作，但 

未与多样性的分配联系起来．近几年，这种物种多样 

性的加性分配方法已引起学者们的重视_6· ]，先后 

提出了几种分配方法[2，6t ]，并在物种多样性的景 

观格局、生境层次格局以及时间格局等方面得到广 

泛应用[2t 3· t17]． 

关于多样性在单元内和单元问的分配，种群遗 

传学针对遗传多样性建立了成熟的体系．这些体系 

有严密的数理基础并被广泛采用，其中一些与生态 

学研究中的 a、口多样性加性分配方法相类似，如等 
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位基因数 目对应于物种丰富度，Nei’S基因多样性 

指数[ 】与 Simpson指数、Gini指数同形，只是分别 

采用等位基因频率与物种的个体数／重要值等的不 

同，因而可将不同层次遗传多样性的分配方法用于 

物种多样性的分配中．本文结合遗传多样性研究中 

的分配方法和原理，建立基于物种丰富度、Shannon 

指数和 Simpson指数的物种多样性加性分配方法， 

研究浙江天童国家森林公园内森林群落内树种多样 
一

}生． 

2 模型的建立 

2．1 物种多样性的加性分配原理和方法 

口、J9、)，多样性问的关系目前多采用 Whittaker[ ]建立 

的乘积关系：J9=)，／ ，以使 n和卢多样性具有不同的性质， 

不具可比性 ．宴际 上，Whittaker进一步做了修正，表述为：口 

=)，／ 一1[ · ．由此可以得到：)，= + ；可简写成：)，= 

+卢 ．卢 为Whittaker最初表述的、反映 n多样性变化率的 

多样性与n多样性均值的乘积，与 a多样性具有直接可 比 

HE[7]． 

n、口、)，多样性三者之问存在一种加性关系： 

y= +J9 

其中，a为单元(如图 l巾的惮方、样地、地点、生态区等)内 

多样性均值，J9为单元间的多样性，即单元之间的差异程度． 

当所有研究单元具有相同的物种时，以物种丰富度测定的 y 

口、口=0 

由于存在不同层次，某层次的物种多样性既足较低层次 

单元之和的 7多样性，也是组成更高层次的 多样性．因此 

有一般公式： 

口 1= ¨十卢 

其中， 和卢 分别是第”层次的n多样性的均值和J9多样性， 

+l是更高一个层次的n多洋性，也是所有 层次的)，多样 

性 ． 

在遗传多样性测定中，采用 G 测定遗传分化程度 ： 

Gsr= ( H )／H 

其中，H 、H 分别为物种和种群水平上的遗传多样性． 

类似地，也可以计算不同单元物种多样性的差异程度， 

暂且称之为分异度系数(D )．其算式为： 

D， = ／ +l= l—a ／a +l 

对于物种丰富度来说，以上指标分别用物种数(S)代入 

即可． 

Shannon指数： 

H =一∑ pi In Pt 

其中，A 为第i个物种重要值比率． 

Simpson指数： 

Hs ：1一∑ p 
较高层次的 Shannon多样性指数、Simpson指数根据较 

低层次数据合并后的总体平均 P 值计算 ． 

为了解加性关系和乘积关系计算的 口多样性的差异，利 

用乘积关系(J9=)，／n)计算 J9多样性(或者称为物种替换速 

率)． 

2．2 数据来源 

本文数据来自天童国家森林公园阔查的森林群落【 1． 

天童国家森林公园内森林群落可以划分为常绿阔叶林、常绿 

落叶阔叶混交林 、落叶阔叶林 、针叶林和竹林 5种类型 7个 

群丛、群 落．地带 性 植 被 为常 绿 阔 叶 林，有木 荷 栲 树 

(Schinzeto·Castanopsietum fargesii)群 丛、绵 槠一云 山 青 冈 

(Lithocarpet~Cyclobalanopsietum nubii)群丛 2种类型 ．其中 

木荷一栲树群丛义可划分为 3个亚群丛：典型亚群丛、含苦槠 

(Castanopsis sclerophyllae)的亚群丛和含扬梅叶蚊母树(Dis 

tylium myricoides)的亚群丛【 J．常绿阔叶林、常绿落叶阔叶 

t昆交林和落叶阔叶林采用每木调查法进行，计算相对重要 

值．针叶林和竹林采用法瑞学派的调查方法。得到综合多盖 

度值．Shannon指数和 Simpson指数计算时分别将重要值代 

入进行计算，以避免因个体数不能很好地反映不同种类在群 

落巾相对重要性的不足． 

层 次 
Scale 

l 域 
Regional 

{ 态 
Ecoregions 

地 、 
Sites 

样 地 

Stands 

样 方 
Plots 

训查多样性 分化多样性 本 殳中的 次 
Inventory(“) Differentiation(13) Relevant scale 

域多样件 

Regional diversity(0 ) 

l 

生态 内多样 + 牛态 问多样 H 
Within·ecoregion(q ) Between·ecoregion(B ) 

J f 

地点内多样性 + 地点『日j多样性 
Within·site(u 3) Between site(B 3) 

J -} 

样地或叶 境内多样性 + 样地或生境问多样性 
Within·habitat(Ⅱi) Between habitat(13 ) 

J -} 

样方内多样性 + 样山『口 多样性 
Within·plot(Ⅱ．) Between ·plot(B．) 

天童森林 
Tiantong rnrest 

群 丛 
Association 

IF,I~从 
SubassOciatiOn 

辑 
Pl0ts 

图 1 不同层次 a、 多样性的加性分配关系(改自Gering等，2003) 

及本文中的层次 

Fig．1 Additive partitioning of biodiverslty at different scs／es(modified 

from Gering et a1．，2003)． 

口l、口2、。3和 n 4分别为 Whittaker(1960)的点多样性、d多样性、 多 

样性和￡多样性，卢l、卢2和 岛 分别为 Whittaker(1960)的格局多样 

性、／3多样性和d多样性口l，口2，口3 and口4 are corresponding to point di 

versity，口diversity， diversity and e diversity；卢I'卢2 and I93 are pattern 

diversity，／3 diversity and diversity(Whittaker 1960)． 

3 结果与分析 

由图2可以看出，调查的样方中有64个为森林 

群落，各佯方内树种种类有 1～26个，平均为 12．31 

±6．73个，共有 105个树种．其中竹林中最少，只有 
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1个树种，常绿阔叶林 中最高，互补性最大的前 10 

个样方含有 80％以上的树种，前 26个样方中已涵 

盖了所有种类． 

尉 2 计冗样地 中累 汁附种数 日 

Fig．2 Accumulated number of tree species in surveyed plots． 

对物种丰富度分析表明，落叶阔叶林、常绿落叶 

阔叶林和常绿阔叶林中单位面积上树种数，均明显 

高于针叶林、竹林．其中又以含杨梅叶蚊母树的木荷 

栲树亚群丛最高，其次为绵储一云山青冈群丛．术荷一 

栲树群丛中，样方间 口多样性为 13．2±2．7～18．5 

±2．4(平均为 15．3±4．3)，亚群丛内样方间的多样 

性为 16．5～37．8，亚群丛间的多样性为 31．7(表 

1)．凶此，木荷一栲树群丛中物种丰富度反映的 y多 

样性为 75，其中样方间占 20．4％、亚群丛内样方问 

占37．3％、亚群丛间占42．3％，表明在群丛水平上， 

物种丰富度反映的多样性主要存在于亚群丛间． 

由于栲树群丛可进一步划分为 3个亚群丛，而 

其他群丛没有分出，因此考虑天童森林公园内树种 

丰富度的分配时，忽略栲树群丛中的亚群丛一级．样 

方内的物种丰富多样性仅占总体丰富度的9．8％， 

群丛内样方问占 7．9％，而分布于群丛间的丰富度 

达到 82．3％，反映了群丛之间物种丰富度存在很大 

的差异．事实上，竹林这一类型所有样方具有相同的 

树种，样方间的差异为 0，杉木林也有类似情况，除 1 

个样方有2个树种外，其余都只有 1个树种，与竹林 

的物种相似度为 0． 

采用基于物种丰富度的乘积关系计算的 多 

样性为：典型亚群丛 3．18、含苦储的亚群丛 3．49、含 

杨梅叶蚊母树亚群丛 1．89，大小趋势与加性关系得 

到的结果一致．不同群丛问物种丰富度的变化速率 

( 多样性)为 1．73． 

木荷一栲树群丛的3个亚群丛的 Shannon指数、 

Simpson指数高低与物种丰富度一致，含杨梅叶蚊 

母树亚群丛最高，典型亚群丛最低(表 1)．样方、亚 

群丛和群丛水平上的 Shannon指数分别为 2。257、 

2．857和3．183，因此，分配在样方内、亚群丛内样方 

间、群丛 内亚群 丛 间的分 别 占总体 的 70．9％、 

18．9％和 10．2％．Simpson指数则分别为 91．8％、 

6．1％和 2．2％． 

由于杉木林、竹林采用的是法瑞学派调查方法， 

难以获得重要值信息，因此 Shannon指数、Simpson 

指数计算的多样性分配中未包括这两种类型(图 

3)．从群丛水平来看，多样性大多分布于群丛内．天 

童森林公园森林群落的 Shannon指数较高，达到 

3．622，其中样方内、群丛内样方间、群丛间的比例分 

别为 6O．3％、15．3％和 24．5％．绵槠一云山青冈群 

丛、南酸枣(Choerospondiaetum a．Tillarii)群丛、鹅耳 

枥(Carpinus如rgesiana)群落和马尾松(Pinus 7has— 

soniana)群落的分异度系数分别为 18．7％、16．8％、 

20．6％和 22．3％．总体的Simpson指数为 0．955，其 

中样方 内、群丛内样方 间、群丛间的比例分别为 

86．5％、3．7％和 9．7％．绵槠一云山青 冈群丛、南酸 

枣群丛、鹅耳枥群落和马尾松群落的分异度系数分 

别为 4．3％、4．6％、4．0％和 7．2％． 

表 1 木荷．栲树群丛 3个物种多样性指标的加性分解 

Table 1 Additive partitioning of species diversity．based on species richness-Shannon index and Simpson index，in Schimeto-Castanopsietum fargesii 

association 

A：典型亚群丛 Typical subassociation；B：含苦储亚群丛 Castanopsietosum sclerophyllae subassociation；c：含杨梅叶蚊母树亚群丛 Distylietosum 

myricoides subassociation．aI、q2分别为样方和亚群丛水平的 q多样性 讧ll q2 are q diversity at plot and subassciationlevels，respectively；pI、比分别为 

样方和亚群丛水平的p多样性 pl，p2 are diversity at plot and subassciation levels，respectively；Dl、D2分别为样方和亚群丛水平的分异度系数 Dt 

and D2 are difference coefficients at plot and subassociation levels，respectively． 

∞ u盘 ∞ 2 lJ0 。吕 口口 曼j吕 吕 《 
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图 3 天童国家森林公园不同森林类型多样性分配 

Fig．3 Additive partitioning of tree species diversity in Tiantong National 

Forest Park． 

A：木荷 栲树群丛 Schimeto~Castanopsietum 向rgesii association；B：绵 

槠．云山青冈群丛 Lithocarpeto-Qwlobalanopsietum nubii association； 
C：南酸枣群丛 Choerospondiaetum axillarii association；D：鹅耳枥群 

落 C，向rgesii community；E：马尾松群落 P．massoniana community； 

T；所有森林类型 Total forest types． 

4 讨 论 

4．1 天童国家森林公园树种多样性 

天童国家森林公园面积不大，但树种多样性较 

丰富，在 64个样方中存在 105个树种．从树种性质 

来看，既有典型的大陆性气候种类，也有反映海洋性 

气候特征 的树种．这与天童所处的地理位置 有 

关[1 51． 

调查的物种多样性以常绿阔叶林最多，其中木 

荷一栲树群丛为顶极类型，按干扰程度、分布海拔划 

分出3个亚群丛．从空间分布来看，典型亚群丛位于 

含苦槠亚群丛和含杨梅叶蚊母树亚群丛之间[15]，其 

多样性略低于存在⋯定干扰的含苦储亚群丛，也低 

于分布略偏高、近山脊线防火道的含杨梅叶蚊母树 

亚群丛．这种格局符合中度干扰假说．含苦槠亚群丛 

和含杨梅叶蚊母树亚群丛分别位于顶级植被类型与 

其他群落类型的接壤处，边缘效应也会导致物种多 

样性增加． 

以物种丰富度指标测定树种多样性的分配，大 

多数多样性分配在不同的群落类型之间，反映了不 

同群落类型在主要组成种类方面存在较大的差异． 

从某种角度来讲，这种差异实际上已经在群落类型／ 

群丛的命名中得到反映．天童森林公园不同群落类 

型、群丛的划分采用的是法瑞学派的方法．该方法进 

行群落分类时特别重视对物种的区系组成分析，从 

中提出特征种、区分种，从而在此基础上划分出群落 

类型[1 ．以物种丰富度为基础进行物种多样性分配 

研究时，基本上都存在较大的a多样性，而 多样 

性往往较小，说明以该指标为基础存在共同的特点． 

4．2 物种多样性加性分配的优点 

多样性的关系测定是物种多样性研究的热点 

之一，并已建立了不同的测定方法_5 J．而这些方法 

基本上都是根据乘积关系建立起来的，反映的是物 

种替代速率．在这种关系中，a多样性与口多样性是 

不同性质的结果，无法衡量差异性(口多样性)和单 

元内的多样性(a多样性)在总体物种多样性中的丰甘 

对贡献，特别是无法阐析更多的生态学意义，使得对 

多样性的研究停留在指数的计算上． 

加性分配关系也将 y划分为两个可加的部分： 

样本内的物种多样性(a)和样本间多样性( )．它具 

有明显的优点_l ：1)由于 a多样性为样本内多样性 

的均值， 多样性为样本a多样性补集的平均值，因 

而不仅适合于物种丰富度指数，也适合 Shannon指 

数和 Simpson指数．2)由于 a多样性、口多样性都是 

平均值，因而可以简便地对两者进行比较，而传统的 

乘积关系中，a多样性、口多样性是不可比的．因为 

传统方法中的 a多样性、口多样性的单位不同，例如 

以丰富度来说，物种是 a多样性的单位，而 口多样 

性无量纲．另外，口多样性是根据样本间两两相比较 

计算的结果，即物种周转率．3)乘积关系中的 口多 

样性取决于对变化梯度的界定．对于同一组数据，不 

同的环境梯度得到的 口多样性不同，而采用加性关 

系，不论如何界定环境梯度，结果是一样的．4)加性 

分配中的 多样性的测定具有很强的可塑性，不用 

考虑是沿着空间尺度，还是时间尺度，甚至还可以根 

据几乎所有界定的类型(例如功能群、食性等)进行 

计算物种多样性的分配． 

4．3 不同多样性指数加性分配结果比较 

3个 测定 物种多样性 的指标 (物种 丰富度、 

Shannon指数和 Simpson指数)中，物种丰富度不考 

虑各物种的多度，具有简单可加性，不同样方之间的 

数据可以简单合并，不同层片的数据也可以简单合 

并，结果可比性强，但是其结果容易受样本数的影 

响．一般来讲，同一类型的样方数目越多，该类型可 

能包含的物种数越多，存在于样方间的物种数也越 

多，即 多样性较大；例如，本文中涉及的木荷一栲树 

群丛中的典型亚群丛有 9个样方，含杨梅叶蚊母树 

的亚群丛只有6个样方，尽管含杨梅叶蚊母树的亚 

0  5  0  5  0  5  0  O  9  8  7  6  5  

3 3  2  2  l  0  0  0  0  0  

x。pu—S ￡ x。pu g  AE n̂ 
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群丛平均每个样方含有 l8．5±2．4个树种，显著多 

于典型亚群丛的 13．2±2．7种(表 1)，但含杨梅叶 

蚊母树的亚群丛总树种数为 35种，少于典型亚群丛 

的42种．另外。具体样方的面积大小也明显影Ⅱ向着 

样方内的物种数，从而影响到 多样性．样方面积 

较大时，存在于各样方内的物种数将较多，样方间的 

差异较小，这样计算的 多样性将较低．样方面积 

大小带来的影响可以采用稀化技术(rarefaction)处 

理[41． 

Shannon指数和Simpson指数综合考虑了物种 

数日和各物种的多度，受样方面积大小、样本数的影 

响较小，但是不同样方间的结果不能简单相加，需要 

对具有可比性的原始数据进行合并汇总再进行计 

算。但是不同类型之间的数据能否简单合并值得斟 

酌．另外，乔木层、灌木层、草本层、层问植物的多样 

性指数也不能合并简单计算，再加上不同层片的数 

据往往采用不同大小的样方以及多度数据的测度方 

法不I划，因此，即使通过一定的手段(如赋予权重)加 

以综合，但是可比性也存在较大的问题， 
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