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摘要:【目的】探究长白山地区群落物种的多度分布格局及其驱动过程，以及多度分布与性状分布之间的关系，为当地森林

经营与修复策略的制定提供理论依据。【方法】以长白山不同林分类型的 3块 5.2 hm2（次生山杨白桦林、次生针阔混交林、

原始红松紫椴林）和 1块 5 hm2 原始阔叶红松林固定监测样地为研究对象，通过采集样地内木本个体的 6个关键功能性

状（叶面积、比叶面积、叶片厚度、最大树高、叶片氮含量、叶片磷含量），分析样地的物种多度分布格局、功能性状分布格

局以及二者之间的关系。【结果】不同林分类型中通过统计检验的模型种类各异，但所有最优模型均为统计模型。在性状

分布格局中，最大树高、比叶面积和叶磷含量在 4块样地均呈现正态分布。然而，功能性状分布格局转化得到的物种分

布格局模型显示，尽管部分模型通过了统计检验，但与多度分布结果拟合度不高。【结论】在长白山地区，物种多样性的

形成并非主要由随机过程驱动，而是受到竞争作用的显著影响，这决定了演替过程中群落物种组成的变化情况。虽然功

能性状分布与物种多度分布之间存在一定的联系，但直接通过群落水平性状分布格局推断物种多度的方法尚不准确。
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Abstract: [Objective] The study expored the species abundance distribution pattern and its driving process,
as  well  as  the  relationship  between  species  abundance  distribution  and  trait  distribution,  so  as  to  provide
theoretical  support  for  strategies  formulation  of  local  forest  management  and  restoration  strategies.
[Method]  The  study  objects  were  three  forest  plots  of  5.2  ha  (secondary  Populus  davidiana-Betula
platyphylla mixed forest, secondary coniferous and broadleaved mixed forest, primary Pinus koraiensis-Tilia
amurensis mixed  forest)  and  one  forest  plot  of  5  ha  (primary  broadleaved-Pinus  koraiensis mixed  forest).
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Six  functional  traits,  including  leaf  area,  specific  leaf  area,  leaf  thickness,  max.  tree  height,  leaf  nitrogen
concentration,  and  leaf  phosphorus  concentration,  were  measured  to  analyze  the  distribution  patterns  of
species abundance and functional traits in the sample plot, as well as their relationship. [Result] Although
the types of  the models  that  had passed statistical  tests  varied in  different  stands,  all  optimal  models  were
statistical  models.  In  the  distribution  patterns  of  traits,  the  max.  tree  height,  specific  leaf  area,  and  leaf
phosphorus concentration of the 4 sample plots showed a normal distribution. However, the model of species
distribution converted from the functional traits distribution showed that although some models had passed
statistical tests, it could not fit the real species abundance distribution well. [Conclusion] Random process
is  not  the  main  mechanism  driving  the  formation  of  species  diversity  in  Changbai  Mountain.  Instead,
competition has a significant effect on species diversity, which determines the change of community species
composition during forest succession. There is a correlation between functional trait distribution and species
abundance distribution, but community-level trait distribution cannot be applied to infer species abundance
distribution directly.
Key  words: forestry  management;  species-abundance  distribution;  functional  traits;  ecological  model;
broadleaved-Korean pine mixed forests

物种多度分布机制是群落生态学研究的核心

问题之一。McGill等 [1]认为物种多度分布（species
abundance distribution，SAD）是对一个群落中每个物

种的多度值的描述，它展示了群落中所有不同物种

的多度分布情况[1−3]。因此，SAD是生态群落基本描

述之一。通常，物种多度分布通过多度排序图（rank-
abundance diagram，RAD）进行可视化展示，即将经

过对数转化的多度值绘制在 y 轴上，同时将物种序

列按照顺序绘制在 x 轴上。当绘制多度排序图或者

多度分布直方图时，群落的物种多度分布常呈现经

典的 J型曲线或者凹型曲线[1,4−5]。这表明群落的物

种多度分布是不均匀的，其中常见种的个体数量较

多但种类数量相对较少，而稀有种的个体数量较少

但种类数量却相对较多[6−7]。解释这种不均匀性产生

的原因是群落生态学的重要任务之一[8−12]。

物种多度分布的形成机制与群落构建机制密切

相关，可以分为确定性过程与非确定性过程。确定

性过程包括竞争与限制相似作用[13−16]、非生物过滤

作用[10,17]以及其他种间相互作用[18]；而非确定性过

程主要是指随机过程[11]。理解物种多度分布是理解

群落构建过程的一个重要基础。物种多度分布格局

不仅描述了群落内所有物种的多度分布情况[1,19]，还

可以用来检验生态位分化、扩散限制、密度制约等生

态学假说[20]。通过分析物种多度分布格局，我们可

以更深入理解这些生态学过程和机制。

自 20世纪 70年代以来，出现了大量解释物种

多度分布凹型曲线形成机制的研究[21−24]。但描述物

种多度分布的模型时，不仅应考虑模型的拟合效果，

还应考虑其与生态位或资源轴的关系[25]。物种的功

能性状与资源使用策略和适应性密切相关[26−27]，因

此，这些功能性状也应与物种多度有所关联[28]。

关于物种的功能性状与环境资源的关系，存在

两种不同的猜想。在异质性较高的环境中，常见种

可能是那些能够适应多种环境条件的物种。因此这

些物种的功能性状应该具有较大的变异性，使它们

能够更好地适应各种非生物和生物环境。与此同

时，稀有种可能具有更特殊的表型性状，只能利用那

些在空间或时间上较为稀少的资源，进而限制了它

们定殖和生存的能力 [29]。而在异质性较低的环境

中，常见种可能因为具有更为优势的表型而被稳定

选择；稀有物种则可能因为其表型不适应大多数可

用生境，从而表现出更大的变异性[30]。

然而，基于整合分析的相关研究表明，物种的性

状通常与其在群落中的相对多度没有直接关系[31]。

这表明将性状与多度关联起来是一项复杂的任务。

尽管一些尝试将二者联系起来的研究受到了质疑[32−33]

（可能是由于方法论的局限或数据的不足），但群落

生态学家仍在努力寻找它们之间的联系[34−36]。因此，

深入理解功能性状与物种多度格局之间的关系及其

影响机制，对于生态学研究具有重要的理论意义。

长期以来，长白山地区森林植被长期遭受不合

理采伐，导致大面积的次生林群落形成，进而导致

生物多样性严重丧失和生态系统服务能力显著下

降[37−38]。因此，了解该地区的群落结构和群落物种

多度形成的驱动过程，对于制定有效的森林经营与

修复策略至关重要。尽管已有较多研究关注长白山

阔叶红松林群落的物种多样性及其功能性状[39−41]，

例如张姗等[42]、闫琰等[43]分别对长白山阔叶红松林

草本层和木本层物种的多度分布格局进行了探究。

但目前关于功能性状与物种多度分布之间联系的研
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究仍相对缺乏。

本研究采用统计模型、生态位模型、中性模型，

对长白山阔叶红松林及其次生林群落的物种相对多

度分布进行了拟合，并探讨了性状分布与物种多度

分布之间的关系。旨在探究以下问题：（1）长白山地

区原始林和次生林物种多度分布是否适用相同的最

优拟合模型，物种分布格局是否存在差异？（2）长白

山地区原始林和次生林的性状分布格局具有哪些特

点？（3）性状分布格局和物种分布格局是否相关联，

以及是否能够基于性状分布来估计物种分布格局。 

1   研究区概况及研究方法
 

1.1    研究区概况

选取中国东北长白山地区的天然阔叶红松林群

落为研究对象。研究样地分别坐落在吉林省长白山

自然保护区与白河林业局光明林场内。该区域内有

大面积温带原始森林，自然资源丰富，为各种珍稀的

动植物资源提供了宝贵的自然栖息环境。

研究区属受季风影响的温带大陆性山地气候，

年平均气温 3.6 ℃，7月为最热月，平均气温 19.6 ℃，
1月为最冷月，平均气温–15.4 ℃。年均降水量约

707 mm。在气候条件和山地环境的影响下，保护区

内植被类型表现出明显的垂直地带性规律，沿海拔

梯度由下及上依次为落叶阔叶林、针阔混交林、暗针

叶林、岳桦林和高山苔原。土壤类型为典型的山地

暗棕色森林土，土层厚度在 20 ~ 100 mm之间。 

1.2    研究样地布设

样地布设参照热带森林研究中心（center  for
tropical  forest  science，CTFS）建设标准，于 2005—
2014年，分别选择次生山杨白桦林（42°19 ′10″N，
128°07 ′50 ″E，林龄约 80年 ）、次生针阔混交林

（42°21′00″N，128°08′00″E，林龄约 120年）、原始红

松紫椴林（42°13′45″N，128°04′33″E，林龄约 300年）
各 5.2 hm2（200 m × 260 m），以及原始阔叶红松林

（42°20′01″N，127°54′47″E，林龄约 300年） 40 hm2

（500 m × 800 m），建立永久监测样地。本研究从

40 hm2 样地中随机选取 5 hm2 进行采样调查。

在样地调查时，首先使用全站仪将每块研究样

地划分为 20 m × 20 m的连续小样方，并用水泥桩标

记结点位置。在样地建立后的夏季调查样地内所有

胸径 ≥ 1 cm的木本植物的种类、胸径、树高，并挂

牌标记。测量每个植株在小样方中的位置，并换算

为其在整个样地内的相对坐标。于 2017年 7—8月，
对次生杨桦林、次生针阔混交林、原始红松紫椴林

进行了复测调查，本研究基于该次调查数据；于

2019年 7—8月，对原始阔叶红松林进行了复测调

查，本研究基于该次调查数据。样地基本信息参见

文献 [44−45]。 

1.3    功能性状采集

参照 Cornelissen等[46]功能性状采集手册，本研

究测定了叶面积、比叶面积、叶片厚度、叶片氮含

量、叶片磷含量以及最大树高 6个功能性状指标。

样品采集工作于 2016—2018年每年的 7月中旬至

8月中旬进行。采样时，将样地划分为 20 m × 20 m
的小样方，每间隔 20 m选取一个小样方进行采样。

在每个小样方内，随机选取一株胸径≥1 cm的个

体，采集其南面向阳的枝条，并记录采样个体的胸径

和物种名称，同时使用测高仪（TruPulse360B，Laser
Technology Inc.，USA）测定该个体的树高。选取每

个物种测定的所有树高的最大值作该物种的最大树

高。所有目标样方全部采集完成后，对样地内较为

稀少的物种进行了补充采样。本研究共采集样品

1 473份，涵盖 19科 31属 47种。
在采集叶片时，阔叶树种选取 20片，针叶树种

选取 100片较为完整的植物叶片。除去叶柄后，使

用扫描仪对叶片进行扫描并计算其投影面积。将扫

描后的叶片装入信封，放入烘箱烘干。烘干过程中，

首先在 85 ℃ 下烘干 30 min进行杀青处理，接着在

65 ℃ 下烘干至恒质量。烘干后，称量叶片的干质

量。比叶面积是通过叶片面积与相应的叶片干质量

的比值得到的。

测定叶片厚度时，每株树木选取 10 ~ 20片健康成

熟的叶片，将叶片叠放整齐后，使用精度为 0.02 mm
的游标卡尺，在分别叶片的上部，中部和下部选取

3个点测量其厚度，并将 3个厚度值的平均值记录

为该植物个体的叶片厚度。

测量叶片氮含量和磷含量。首先将烘干后的植

物叶片用粉碎机充分研磨粉碎，随后将粉碎产物通

过 60目的筛子，以去除无法完全粉碎的叶脉等部

分。得到的分析样品通过浓硫酸–过氧化氢法进行消

煮，然后使用流动分析仪测定元素含量。最后，将测

定结果换算为单位质量叶片中的元素含量。 

1.4    多度分布模型

对数正态分布模型（log-normal model）和对数级

数模型（log-series model）属于纯统计模型。此类模

型的建立并不依赖于生态学理论与过程，而是单独

采用某些常见的统计分布函数，如正态分布。或者

基于某些统计分布的组合，如连续的 Gamma分布和

对数正态分布与离散二项分布结合，或与负二项分

布、泊松分布等结合。其中，对数正态分布模型由

Preston[47]提出, 认为物种个体数的对数值符合正态

分布。密度函数 p（x）表示一个物种具有 x 个个体的
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概率，其累积分布函数为 g（y）。

p (x) =
exµ+ x2σ

2 (2πσ)1/2

x!
g (y) (1)

g (y) =
w ∞
−∞

e−ey e(−y−µ−xσ)2

2σ
dy (2)

式中：μ 和 σ 均分别表示正态分布的均值和方差。

对数级数模型是 Fisher等[48]提出的。该模型是

负二项式的极限，其中负二项式的离散参数趋于

零。生物群落样本中的预期物种数与样本大小的关

系为

f (x) = α
Xx

x
(3)

式中：f(x)表示群落中具有 x 个个体的物种的预期数

量，α 是对数级数分布的单个参数，通常用作多样性

指数。X 则是参数 α 和样本量 N 的函数，随着 N 的
增加逐渐趋近于 1，其函数关系为

X =
N
α+N

(4)

断棍模型（broken stick model）和生态位优先模

型（niche preemption model），是基于生态位过程建立

的模型，这类模型通常是基于对一维生态位轴进行

分割的不同方式而建立的一系列模型。其中，断棍

模型由MacArthur[49]提出，是一种资源分配模型。

n(i) =
N
S

∑S

j=i
1/ j (5)

式中：n（i）是第 i 个物种的多度，S 表示物种丰富度。

而第 i 个物种的概率则表示为

p(i) =
n(i)
N
= S −1

∑S

j=i
1/ j (6)

生态位优先模型，即几何级数模型（geometric
series model），由Motomura[50]提出。模型中第 i 个物

种的概率表示为

p (i) =Ck(1− k)i−1 (7)

式中：k 为模型参数，取值范围为 0到 1之间；C 是

使 p（i）之和等于 1的归一化常数。

C =
1

1− (1− k)N (8)

Frontier[51]最 早 引 用 Z-M分 布 模 型 （Zipf-
Mandelbrodt distribution model）分析了生态学数据。

该模型属于分支过程模型 （branching  processes
model）。这类模型的建立基于分支过程以及现存个

体总是来源于祖先个体这一基本认知，能够反映群

落构建过程中的某些生态过程。Zipf-Mandelbrodt分
布是一个幂分布，描述了在具有 N 个元素的集合

中，某种元素出现的概率或频率。这个概率与集合

中元素频率秩的 s 次幂成反比。其密度函数为

p (x) =
(x+ v)−s∑S

i=1
(i+ v)−s

(9)

式中：s 和 v 为模型参数。

中性理论模型 （neutral  theory  model）是基于

Hubbell[11]提出的物种多样性中性理论的多度分布模

型。本研究采用 Volkov等[52]提出的分析解法。它的

解是从一组物种的随机动力学模型中推导出来的，

并且适用如下规则：使用局域后代取代死亡的个体，

其概率最大为（1−m）；使用一个迁入个体来取代一

个死亡的个体，其概率为 m。 

1.5    功能性状数据转换

Koffel等[53]提出了一个使用性状数据拟合物种

多度分布格局的研究思路。该模型首先将个体水平

性状多度分布数据转化为洛伦兹函数（Lorentzian
function），并求得其相关参数的值，进而求解物种多

度分布函数。其物种多度分布模型为

s (ln n) = ρw
eln n(x∗)−ln n
√

eln n(x∗)−ln n−1
(10)

式中：n 表示物种多度，ρ 表示物种出现的概率密度

（通常情况下，其值等于物种多度 n 与物种总数 N 之

比），w 代表洛伦兹函数的特征参数—宽度的大小，

n（x*）代表洛伦兹函数的峰值大小。

本研究中使用的单个物种的性状数据样本量有

限，故难以基于个体水平的性状数据进行准确分

析。因此，在后续分析中将 Koffel的工作进行了简

化，对群落水平的性状数据进行了正态拟合，并使用

得到的特征参数拟合物种多度分布函数。 

1.6    统计检验

单一的统计检验方法不足以全面评估模型的拟

合优度。本研究选用 χ2 检验（Chi-squared test）和 K-S
检验（Kolmogorov-Smirnov test）两种方法，对不同多

度分布模型拟合的结果进行统计检验。若两种检验

的显著性概率小于 0.05（P < 0.05），则表示该模型被

拒绝；反之则表示模型被接受，即可用该模型描述实

测数据的分布格局。

赤池信息量准则（Akaike  information  criterion，
AIC）或贝叶斯信息准则（Bayesian information criterion，
BIC）指数，常被用于某些生态学模型的筛选[54]。考

虑到本研究中的多度分布模型具有不同的生态学理

论基础，为避免参数的数量差异导致的惩罚项差异

影响模型评价，未使用 AIC或 BIC指数评价模型优

度，而直接通过模拟值与观测值的残差平方和的平

均值（mean of residual sum of squared，RSS）进行模型

优度评价。本研究使用了两种不同的计算方法。
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RSS1 = ln


∑

(Nobs−Nmodel)2

S

 (11)

RSS2 =

∑
(lnNobs−Nmodel)2

S
(12)

式中：Nobs 代表物种多度数据的实际值，Nmodel 代表

模型拟合的结果，S 代表物种丰富度。式 11将计算

后的平均残差平方和进行了对数转换，为 RSS1；式

12先将原始数据进行对数转换，而后计算平均残差

平方和，为 RSS2。

对于功能性状数据采用 K-S检验和 S-W正态

性检验（Shapiro-Wilk normality test）检验性状数据分

布的正态性。P < 0.05，则表示该数据分布不具有正

态性；若 P > 0.05，则表示数据的分布格局符合正态

分布。本研究中的计算均使用 R 4.1.3 （R Development
Core Team，2016）完成，其中 Z-M分布模型和中性

理论模型的计算，使用了 sads软件包。 

2   结果与分析
 

2.1    物种多度分布格局

4块样地的物种多度分布拟合结果如图 1所
示，结合统计检验结果（表 1）可知，对数正态模型的

拟合结果与实际数据显著相关，且在除原始红松紫

椴林之外的其他 3块样地中，该模型具有最小的平

均残差平方和（RSS2），是最优模型。对于原始红松紫

椴林，对数级数模型提供了最优拟合。然而，在对数

级数模型的统计检验中，由于部分模拟值为 0，χ2 值
无法计算。4块样地中，只有原始红松紫椴林样地的

拟合显著契合该模型。生态位优先和 Z-M分布模型

对的拟合情况在所有样地中均通过统计检验，且

RSS1 值均小于比其他模型。断棍模型和中性理论模

型的拟合结果则不理想，其中断棍模型被除原始阔

叶红松林外的其余样地拒绝，而中性理论模型在所

有样地中均未能通过 K-S检验。 

2.2    性状数据分布

研究分别计算了 6种功能性状在群落水平的平

均值和标准差大小（表 2）。并检验了每种性状在群

落水平的分布是否具有正态性（表 3）。结果表明最

大树高、叶片厚度和叶片磷含量的性状分布格局在

4块样地之间未表现出明显的差异。而叶面积在次

生山杨白桦林表现出了较大的变异性，比叶面积在

原始红松紫椴林具有较大的变异性，且原始椴树红

松林的平均叶片氮含量较其他 3块地低。正态性检

验的结果表明最大树高、比叶面积、叶片磷含量在

4块样地中均表现出一定的正态性分布。而在原始

红松紫椴林中，叶片氮含量也具有一定的正态性。 

2.3    转化性状多度分布到物种多度分布

研究使用符合正态性分布的性状数据进行进一

步的分析，并将对数正态转换后的性状数据与物种

多度分布数据进行拟合。统计分析结果（表 4）显示，

所有的拟合结果均不能通过 K-S检验。但是对于 χ2
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次生针阔混交林
Secondary coniferous and broadleaved mixed forest (SCBF)
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 断棍模型 Broken stick model (BS)
生态位优先模型 Niche preemption model (NP) Z-M 分布模型 Zipf-Mandelbrodt distribution model (ZM)  中性理论模型 Neutral theory model (NT)

次生山杨白桦林
Secondary Populus davidiana-Betula platyphylla forest (SPBF)

对数正态模型 Log-normal model (LN) 对数级数模型 Log-series model (LS)

空心圆点为实测数据。 Hollow circles are measured data.

图 1    物种多度分布模型拟合结果

Fig. 1    Fitting results of species abundance distribution models
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表 1    物种多度分布模型统计检验结果

Tab. 1    Statistical test results of species abundance distribution models

模型
Model

指标
Index

次生山杨白桦林
SBPF

次生针阔混交林
SCBF

原始红松紫椴林
PTF

原始阔叶红松林
BPF

对数正态模型
Log-normal model

D 0.087 0.073 0.150 0.125

χ2 1.293 0.688 1.628 1.959

RSS1 13.217 12.206 12.910 12.335

RSS2 0.054 0.074 0.555 0.148

对数级数模型
Log-series model

D 0.217 0.122 0.150 0.250

χ2 NA NA NA NA

RSS1 10.954 9.670 10.806 10.047

RSS2 1.180 0.325 0.375 1.006

断棍模型
Broken stick model

D 0.370 0.390 0.450 0.281

χ2 20.740 25.960 33.810 15.150

RSS1 12.453 11.789 13.417 11.323

RSS2 1.942 2.634 8.301 1.797

生态位优先模型
Niche preemption model

D 0.174 0.122 0.200 0.188

χ2 28.830 0.174 4.591 6.879

RSS1 9.970 9.726 11.324 9.121

RSS2 0.664 0.175 0.429 0.473

Z-M分布模型
Zipf-Mandelbrodt distribution model

D 0.174 0.146 0.350 0.188

χ2 6.830 3.830 10.380 7.380

RSS1 8.894 7.937 9.989 9.137

RSS2 0.394 0.172 1.070 0.600

中性理论模型
Neutral theory model

D 0.413 0.488 0.450 0.344

χ2 23.920 26.140 29.100 18.630

RSS1 13.418 12.456 13.990 12.467

RSS2 2.409 2.666 6.421 2.415

注：D为K-S检验计算得到的统计量；χ2为χ2检验计算得到的统计量。RSS1.平均残差平方和1；RSS2.平均残差平方和2。黑体数字表示通过K-S检验
或χ2检验（P < 0.05）。NA表示统计量无法被计算。下同。Notes: D is the statistical result calculated from K-S test; χ2 value is the statistical result
calculated from the χ2 test. RSS1, residual sum of squared 1; RSS2, residual sum of squared 2. Numbers in bold font indicate passing the K-S test or χ2 test
(P < 0.05). NA indicates that the statistical result cannot be calculated. The same below.
 

表 2    功能性状数据

Tab. 2    Data of functional traits

样地
Sample plot

项目
Item

最大树高
Max. tree
height/m

叶片厚度
Leaf

thickness/mm

叶面积
Leaf

area/mm2

比叶面积
Specific leaf

area/(mm2·mg–1)

叶片氮含量
Leaf nitrogen

concentration/(mg·g–1)

叶片磷含量
Leaf phosphorus

concentration/(mg·g–1)

次生山杨白桦林
SBPF

平均值 Mean 19.17 0.18 69.91 233.45 19.22 2.76

标准差 SD 11.01 0.13 126.09 87.50 4.66 0.63

次生针阔混交林
SCBF

平均值 Mean 20.34 0.19 50.66 231.12 19.16 2.77

标准差 SD 10.68 0.14 61.42 88.39 4.67 0.62

原始红松紫椴林
PTF

平均值 Mean 21.59 0.23 41.16 226.66 17.90 2.62

标准差 SD 10.28 0.19 41.71 108.41 4.15 0.46

原始阔叶红松林
BPF

平均值 Mean 19.22 0.16 65.22 259.30 19.63 2.78

标准差 SD 11.88 0.09 74.18 76.66 4.56 0.54
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检验，除原始椴树红松林外，其余 3块样地的比叶面

积和叶磷含量虽均能通过统计检验，但不能显著拟

合观测到的物种多度分布数据。且使用 meanRSS2
评价模型结果时，比叶面积拟合的结果略好于叶磷

含量。而原始椴树红松林的所有计算的功能性状均

不能通过统计检验。 

3   讨　　论
 

3.1    物种多度分布格局驱动机制

本研究使用了统计模型（对数正态模型和对数

级数模型）、生态位模型（生态位优先模型、断棍模型

和 Z-M分布模型）和中性模型（中性理论模型） 3类
分布模型对长白阔叶红松林群落及其次生林群落物

种相对多度分布进行了拟合与统计检验。结果显示

4块样地的驱动机制大体一致，3类模型中，纯统计

模型的拟合效果最好，而中性理论模型的适用性最

低。这与其他基于温带和亚热带森林的研究结果一

致[55−57]，同时表明随机过程不是驱动长白山地区物

种多度形成的主要驱动因素。这也与其他长白山地

区基于谱系分析和功能性状研究的结果相一致[58−60]。

本研究选用了两块次生林样地和两块原始林样

地，其中两块次生林样地（次生山杨白桦林、次生针

阔混交林）的最优模型均为对数正态分布模型。虽然

两块原始林样地（原始红松紫椴林、原始阔叶红松

林）的最优模型也均为纯统计模型，但是生态位模型

的模拟效果与之相差不大。特别是物种数量较少的

原始红松紫椴林，生态位优先模型的模拟效果与最

优的对数级数模型相差不大。这表明，随着演替的

进行决定物种多度分布的机制在逐渐变化，竞争作

用在演替顶极群落的构建机制中起了重要作用。这

与其他基于长白山地区[58−60]和其他地区[61−62]的研究

结果一致，即在演替的早期和中期阶段，群落内的物

种丰富度较高，但由于环境过滤作用表现出一定的

相似性。而随着演替的进行，先锋树种由于竞争排

除作用而被淘汰，群落中剩余的物种占据了不同的

生态位，群落的多度分布结构逐渐契合生态位模型。

值得注意的是，本研究使用了不同的统计检验

和模型评价方式。结果表明不同的模型评价方式得

到的最优模型具有较大区别[54]。使用原始数据计算

残差平方和的方式会过分夸大常见种的影响，即在

多度排序中靠前的物种的影响。对常见种预测结果

更为接近的模型，评价会更好。基于 RSS1 的结果，在

 

表 3    功能性状数据正态性检验

Tab. 3    Normality test of functional trait data

样地
Sample plot

统计量
Statistics

最大树高
Max. tree height

叶片厚度
Leaf thickness

叶面积
Leaf area

比叶面积
Specific leaf area

叶片氮含量
Leaf nitrogen
concentration

叶片磷含量
Leaf phosphorus
concentration

次生山杨白桦林 SBPF
W 0.952 0.581 0.479 0.976 0.911 0.962
D 0.083 0.282 0.321 0.075 0.134 0.097

次生针阔混交林 SCBF
W 0.955 0.573 0.677 0.975 0.882 0.965
D 0.087 0.305 0.263 0.072 0.162 0.082

原始红松紫椴林 PTF
W 0.943 0.692 0.819 0.932 0.943 0.978
D 0.137 0.274 0.241 0.139 0.178 0.094

原始阔叶红松林 BPF W 0.927 0.545 0.699 0.983 0.849 0.975
D 0.109 0.317 0.278 0.072 0.152 0.104

注：W为S-W正态性检验计算得到的统计量。Note: W is the statistical result calculated from the Shapiro-Wilk normality test.

 

表 4    基于性状数据的模型统计检验结果

Tab. 4    Statistical testing results of models based on trait data

样地 Sample plot 功能性状 Functional trait D χ2 RSS1 RSS2

次生山杨白桦林 SBPF
最大树高 Max. tree height 0.541 NA 12.684 3.007
比叶面积 Specific leaf area 0.587 39.911 12.538 4.850
叶片磷含量 Leaf phosphorus concentration 0.630 44.177 12.464 5.685

次生针阔混交林 SCBF
最大树高 Max. tree height 0.550 NA 11.730 4.500
比叶面积 Specific leaf area 0.610 44.778 11.622 5.702
叶片磷含量 Leaf phosphorus concentration 0.707 49.266 11.540 6.613

原始红松紫椴林 PTF

最大树高 Max. tree height 0.650 41.622 12.940 11.903
比叶面积 Specific leaf area 0.650 41.672 12.937 11.887
叶片氮含量 Leaf nitrogen concentration 0.750 45.541 12.802 13.980
叶片磷含量 Leaf phosphorus concentration 0.750 46.140 12.781 14.316

原始阔叶红松林 BPF
比叶面积 Specific leaf area 0.594 30.132 11.618 5.017
叶片磷含量 Leaf phosphorus concentration 0.688 31.927 11.578 5.525

第 8 期 李晓宇等：长白山主要林分物种多度分布与性状分布的关系 53



本研究中得到的最优模型均为生态位模型，其中 Z-
M模型的拟合结果好。这在一定程度上表明了，群

落中优势物种间的共存机制是竞争作用。而 RSS2 的

结果进行分析时，由于缩小了样本间的数值差距，可

以更可靠的分析模型的整体拟合效果。此外，由于

计算对数转化后的残差时，本研究中各个模型的平

均残差平方和基本都小于 1。因此，如果使用 AIC
或 BIC评价模型时，惩罚项的影响会非常大，导致

影响模型评价的主要因素不是拟合程度的优劣而是

模型参数的多少。 

3.2    功能性状分布及其与物种多度分布的联系

本研究中，4块样地的功能性状分布未表现出

明显的差异性，这可能由于在局域尺度上，环境过滤

作用的影响较大[60]，因此样地间的物种组成具有较

大的相似性，其功能性状分布也较为接近。本研究

所选用的 6个功能性状指标均与植被对光资源的利

用能力相关。同时，群落水平的性状分布还受到乔

木和灌木种类的相对数量的影响。次生山杨白桦林

和原始阔叶红松林的最大树高和叶片厚度相对较

低，即为灌木种类相对较多所导致的。原始红松紫

椴林具有较低的叶氮含量，可能是由于样地内豆科

植物较少，不具有高叶氮含量的物种所导致。

4块样地的大部分性状都表现出了一定的正态

性分布格局。其中，次生山杨白桦林样地的叶面积

具有较大的种间差异性，可能是由于该样地处于演

替的早期阶段，具有较高的物种多样性和较多的林

下耐阴小灌木导致的。由于比叶面积往往反映了物种

之间不同的生存策略[61]，而在占用不同生态位的物

种之间往往具有较大的差异性。因此原始红松紫椴

林样地的比叶面积具有较大的种间差异性，可能是

由于其较小的物种多样性和较高的种间竞争导致的。

通过性状分布格局拟合物种多度分布格局的结

果表明。使用部分性状（如比叶面积、叶磷含量）的

分布格局可以预测群落物种多度分布，并能通过统

计检验。但模型预测的结果比经典的多度分布模型

差。而最大树高、叶氮含量也能在一定程度上反映

物种多度分布的情况。这表明，功能性状确实能在

一定程度上解释物种多度分布格局 [62−63]。特别是，

比叶面积这类能够反映物种生活史策略的性状，往

往是环境过滤作用筛选的对象[44]，进而影响物种的

存在情况。4块样地中，功能性状分布对原始椴树红

松林的物种多度分布情况拟合的效果最差。这可能

是由于该样地的物种相对较少，其多度分布与经典

的 J型曲线差异较大有关。

然而，不同水平的功能性状的往往表现出不同

分布格局[64]，尤其计算群落水平的性状数据时，是否

使用物种多度进行加权，结果往往具有很大的差异

性[65]。此外，功能性状种内变异的大小[66]，性状之间

的重叠和差异性[60]都是探究物种多度格局和局域群

落物种构建机制的重要方法。仅从群落水平的功能

性状分布格局推断物种多度分布格局的分析方法，

不能完全展现出功能性状驱动多样性形成的具体机

制。因此，基于不同性状水平的，以及不同尺度和维

度的研究是十分必要的。 

4   结　　论

本研究探讨了长白山地区阔叶红松林及其次生

林群落物种多度形成的机制及其与性状分布的关

系。研究表明，确定性过程是驱动长白山地区物种

多样性形成的主要机制。随着演替的进行，竞争作

用的重要性明显增加。功能性状分布格局与物种多

度分布格局之间存在联系。特别是比叶面积和叶磷

含量与群落物种多度格局显著相关，但直接通过群

落水平的性状分布格局对物种多度进行预测的结果

尚不准确。
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