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摘要:一个群落可以看作是由物种相互连接的复杂系统,刻画其网络结构有助于深入揭示系统性质以及结构与功能之间的关

系。 在生态学中,复杂网络理论已被成功应用于食物网与互利网络的结构研究,但尚未检验其刻画生物多样性格局的能力。 采

用复杂网络理论研究了北京东灵山森林乔木层、灌木层、草本层植物关联关系的网络结构特征及其差异。 结果表明,植物物种

的共同出现是非随机的,并表现出一定的小世界模式;乔木层、灌木层、草本层植物共同出现的网络在结构特征上存在明显差

异,草本层网络比乔木层和灌木层网络更松散且平均路径更长,灌木层和草本层网络的聚类系数高于乔木层且存在度的幂律分

布。 皆表明复杂网络理论具备反映不同层植物多样性格局差异的能力。
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Abstract: Community can be regard as a complex system which is built with different connecting species. Exploring the
pattern of the structure is the basis of system modeling, which contributes to our understanding of the system property and
the relationship between structure and function of the system. Complex network theory has been used in studying food webs
and mutualistic networks, but the use of network theory in describing the pattern of forest plant diversity hasn忆t been tested.
In this study, using the network theory, we analyzed the network structure of species diversity pattern of woody, shrub, and
herb in a warm temperate deciduous broad鄄leaved forest of Dongling Mountain, Beijing. The results showed that the pattern
of species co鄄occurrence is non鄄random, showed an so called “small world冶 pattern. The co鄄occurrence species networks of
herb, shrub and wood are significant different. The net work for herb is looser, it has longer average path length than the
shrub and wood layer. These results indicate that the network theory is useful in analyzing the diversity pattern of different
layers of species among associated communities.
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种间联结(物种联结性)是指不同物种在空间分布上的相互关联性,通常是由于群落生境的差异影响了

物种的分布而引起的[1]。 这样种间联结性就是对各个物种在不同生境中相互影响相互作用所形成的有机联

系的反映。 研究群落种间联结和分布格局不但有助于更深刻地认识群落的结构、功能、演替和分类,而且对于
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维持群落稳定性、生物多样性和制订珍稀濒危物种保护措施均有重要理论价值[2]。
目前,针对种间联结性的研究集中在种间关系上,主要是通过统计学的手段考察某两个物种共同出现的

或正或负的相关性[3鄄8]。 然而具有相互作用的个体联系起来也可以看作是一个系统。 复杂系统理论认为,大
量个体(更典型的是具有适应性的主体)所组成的复杂系统,在没有中心控制、非完全信息、仅仅存在局域相

互作用的条件下,通过个体之间的非线性相互作用,可以在宏观层次上表现出一定的结构和功能,产生涌现特

性。 就像生命从无机物中涌现,意识从动物群体中涌现,社会组织从个体行为中涌现[9]。 把群落看作是一个

复杂系统有助于发掘一些传统方法尚未注意到的特性,并能从更深的层面探讨物种之间的相互作用。
如果把所有具有关联关系的群落看作是一个复杂系统,就不能仅仅依靠常规统计分析手段来进行研究。

为了理解系统的行为,需要理解系统的拓扑结构。 而复杂网络理论近年来的发展,使得其可以被用于理解系

统的拓扑结构。 复杂网络理论在 21 世纪以来取得了十分重大的进展。 其中最为重要的发现就是,在现实世

界中,许多网络虽然节点代表的对象不同,却体现出了相似的统计特性[10]。 这个发现之所以重要有两个原

因:首先,这说明所有的复杂系统可能存在一个共有的结构模式。 其次,结构决定功能,弄清楚系统的结构模

式有助于人们更进一步了解系统的运行机制。 复杂网络理论已经作为一种新方法在各个领域发挥着作用。
例如,分子生物学家曾受制于一次只能研究少数几个基因的作用,而现在他们可以做出描述基因相互依赖关

系的图谱来实现例如基因活化这一类的基因控制[11]。 生态学家通过将复杂网络应用于食物网研究,发现了

“二度分割冶现象[12],即在食物网中节点的平均路径长度是 2。 也就是说,在食物网中,一个物种平均只需要

通过两个物种就能对另一个物种产生影响。 还有人在食物网中发现了“小世界冶模式[13],即在大的食物网中

存在着若干个相对致密的子网络。 这是由于节点自身特性导致其倾向于跟同一类的节点发生连接,形成所谓

的“小世界冶。 这些发现都说明食物网中的各个物种都处于紧密连接的状态[14]。 而在对互利网络的研究中

也发现了其具有高度的“嵌套式冶结构[15]。 种间关联的研究也有着类似的问题,即只局限于个别几个物种之

间的关系研究。 可见,通过引入复杂网络理论,有助于从整体上了解种间关联遵循什么样的模式。
这种模式即体现为物种分布格局。 研究认为,物种分布格局的形成受物种生物学特性和环境条件的影

响[16鄄17]。 它们将导致物种可能呈现集群或者随机分布[18]。 Diamond 曾通过零模型预言了共有物种的分布格

局呈现非随机分布[19],随后 Gotelli 对 96 个种间关联矩阵进行 Meta鄄Analysis 验证了 Diamond 的预言[20]。
Smith 认为只有在环境条件均匀的少数地区才可能出现随机分布[21]。 目前,对于物种分布格局的探讨往往局

限于群落优势种或者珍稀种的分布[22鄄26],其结论也就局限于所研究的物种。 而将研究对象根据生活型分为

草本、灌木、乔木三层,分别刻画其网络结构特征,将有助于了解网络分析方法刻画植物多样性格局的能力以

及不同层植物多样性格局的差异性。

1摇 研究区域与调查方法

1.1摇 研究区域

研究地点位于北京市门头沟区东灵山小龙门林场的中国科学院北京森林生态系统定位研究站(图 1)。
年降雨量为 500—650 mm。 研究区域为该地的一个小流域,位于 39毅56忆58义—39毅57忆28义 N, 115毅25忆18义—115毅
25忆55义 E,海拔高度范围在 1252—1530 m,面积约为 1km2。 暖温带落叶阔叶林是典型地带性植被,主要类型包

括辽东栎林(Quercus wutaishanica)、山杨林(Populus davidiana)、桦木林(Betula spp.),其主要伴生树种包括槭

树(Acer spp.)、椴树(Tilia spp.)、大叶白腊(Fraxinus rhynchophylla)以及核桃楸(Juglans mandshurica)等。
1.2摇 调查方法

区分不同斑块,对该小流域中的全部森林类型进行群落调查。 采取 20 m 伊 20 m 样方调查方式,根据群

落组成,随机设置共 76 个标准样方,包括不同坡位及坡向。 逐一记录各乔木树种的名称、树高、冠幅、胸径等;
在每个乔木样方内设置 3 个 5 m 伊 5 m 灌木样方沿主对角线方向等间距分布,记录各灌木物种的名称、高度、
冠幅、盖度等;在每个灌木样方内 3 个 1 m 伊 1 m 草本样方,同样沿主对角线方向等间距设置,分别记录物种
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名、株高、盖度。 研究区域的植被及样地分布如图 1 所示。

图 1摇 研究区位置、植被及样地分布,图中原点代表样地

Fig.1摇 Research area location and distribution of plant and sample plot in research area, which plots represents sample plot

2摇 数据处理方法

为了研究该区域物种共同出现的结构模式,将 76 个标准样地视为 76 个节点。 再逐一对比各个样地中物

种的关联情况,分别考察乔木层、灌木层、及草本层。 如果两个样地间具有共有物种,则视为具有连接,并以共

有物种的数目来定义连接强度。 以此分别构建其乔木层、灌木层、以及草本层 3 个网络。 为了使各个层的结

构能够更为清晰显现,在不影响研究结果的前提下,按照乔灌草最大连线值之比,删除了连线值低于 6、8、10
的连线所对应的节点。 然后再分别考察 3 个网络的属性和结构特征,包括:(1)平均路径长度、(2)平均聚类

系数、和(3)度分布。
曾有研究通过统计学方法证明了生态网络的不均匀性对于维持系统稳定的重要性[27]。 分析这些网络属

性,可以帮助我们检测复杂网络理论是否可用于种间关系研究。 通过与随机网络的结构属性进行对比,了解

种间关联的网络是否也具有不均匀性。
2.1摇 平均路径长度[28]

在复杂网络理论中,对于路径长度的定义是从一个节点到另一个节点所经历的最少的边的数目,通常表

示为 dij。 网络的平均路径长度的定义为任意两个点之间路径长度的平均值,即:

L = 1
1
2
N(N + 1)

移
i > j

dij (1)

式中,N 为网络的节点数目。 就共有物种网络而言,网络的平均路径长度衡量了样地间的相似性。
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2.2摇 聚类系数

聚类系数[28]是用来衡量网络中相对密集情况的系数。 在共有物种网络中,相对密集的子网络中的点代

表了一类具有共性的点相互连接所体现出的特征。 通过分析聚类系数可进一步从整体上了解节点的关联性,
即样地中共有物种的关联程度。 假设一个网络中的节点 i 有 ki个节点直接与其相连。 这 ki个节点就称为 i 的
邻点。 而在这 ki个节点之间最多可能有 k(k-1) / 2 条边。 而这 ki个节点之间实际存在的边数 E i比上总的可

能的边数 k(k-1) / 2 就是节点 i 的聚类系数 C i,即:
C i = 2E i / ki(ki-1) (2)

从几何上看,上式也可等价理解为:

Ci = 与点 i 相连的三角形的数量
与点 i 相连的三元组的数量

(3)

而与点 i 相连的三元组表示的是点 i 以及与其相连的两个节点。 它们应该至少含有两条边。
整个网络的聚类系数 C 就是单个节点的聚类系数 C i相加之后取的平均值:

C = 1
n移i

Ci (4)

2.3摇 度与度分布[29]

节点 i 的度 ki的定义为该节点连接的其它节点的数目。 在共有物种网络中,一个节点的度越大则说明该

节点所代表的样地越能够体现样地之间的共有物种。 网络中所有节点 i 的度 ki的平均值称为网络的(节点)
平均度,记为<k>。 网络中节点的分布情况可用分布函数 P(k)来描述。 P(k)表示的是一个随机选定的节点

的度恰好为 k 的概率。
对于随机网络而言,度分布函数 P(k)服从泊松分布,记为:

P(k) = e - < k > 姿kk
k!

(5)

其形状在远离均值<k>处下降。 这意味着当 k垌<k>时,度为 k 的节点是不存在的。 这样的网络属于均匀

网络。
而近年来的研究表明,许多现实网络包括互联网、社会网、食物网、新陈代谢等网络的度分布都不同于泊

松分布而呈现幂律分布,记为:
P(k) = cx -琢 (c,琢 为正数) (6)

通过对上式两端进行对数变换可以得到

ln ( )P x = - 琢lnx + lnc (7)
可以看出,在双对数坐标下幂律分布则表现为一条直线。 通过将实验数据在双对数坐标下做线性回归分

析,可以判断其是否服从幂律分布[30]。
服从幂律分布是“小世界冶模式网络的主要特征,而明确有别于随机网络。 除此之外,具有“小世界冶模式

的网络具有较高的聚类现象,而任意两个节点的距离一般相对较短。 而对于随机网络(由节点按照一定概率

随机连接而成)而言,节点距离同样较短,但不存在聚类现象。 因此,通过跟随机网络的特征进行比较,可以

判断共有物种形成的网络是遵循某种模式,还是随机连接构成。
分别计算乔、灌、草 3 层不同的植物所构成的共有物种网络的属性之后,再用 Pajek 软件针对每一层生成

节点数相同的随机网络各 1000 个,得到它们的网络属性之后取平均值,再与共有物种网络进行比较。

3摇 结果

将图 2 和图 3 进行比较可以看出,共有物种网络的平均路径长度和随机网络接近。 但是草本层和灌木层

的聚类系数远高于随机网络,其聚类系数之比分别为 3.37 和 2.90;而乔木层的聚类系数跟随机网络相比则较

为接近一些,聚类系数比为 1.67。
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图 2摇 共有物种网络和相应随机网络的平均路径

摇 Fig.2摇 Co鄄occurrence species network and corresponding random
network average path length

图 3摇 共有物种网络和相应随机网络的聚类系数

摇 Fig. 3 摇 Co鄄occurrence species network and corresponding
random network clustering coefficient

对 k 和 P(k)取对数以后进行的回归分析表明,草本层和灌木层服从幂律分布。 而乔木层不服从(图 4 和

表 1)。

图 4摇 不同层植物连接度分布

Fig.4摇 Degree distribution of different vegetation layers

表 1摇 不层植物幂律分布拟合方程

Table 1摇 Power law distribution fit of different layers of vegetation

植物层
Plant layer

拟合方程
Fitting equation r2 P

草本 Herb ( )P x = 2.83x -0.53 0.558 <0.001

灌木 Shrub ( )P x = 3.24x -0.56 0.548 <0.001

乔木 Wood ( )P x = 1.01x0.38 0.21 0.1128

横向比较乔、灌、草三层的网络属性则可以发现,这 3 个网络的结构特征跟其节点的属性有关。 从乔木到

灌木再到草本,这三类不同层的植物,个体寿命和大小依此递减,平均路径长度和聚类系数却分别呈现递增和

递减的分布。
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4摇 讨论

复杂网络理论用于物种多样性分布格局(种间关联)研究,可以获得以往研究所不能发现的新结果,具有

一定理论价值。 通过比较同一区域中乔灌草三层的网络特性,可以从拓扑学的角度揭示不同生活型的植物在

相同的环境条件下所表现出的不同的物种多样性格局特征。
首先,从不同层植物多样性的关联网络的平均路径递增和聚类系数递减的结果可以看出,在共有物种网

络中存在“小世界冶模式。
通过将共有物种网络跟随机网络进行比较可以发现,草本植物和灌木植物组成的共有物种网络表现出一

定的“小世界冶特性。 其平均路径距离跟随机网络接近而聚类系数远大于随机网络。 这说明网络中存在相对

密集的子网络,节点之间体现出了关联的偏好。 而对于乔木而言,其平均路径最低且聚类系数最大。 但是整

个网络中的点都是紧密连接在一起的,节点的关联偏好并不如草灌明显。
共有物种网络所产生的聚类现象是因为样地所具有的相似特性,以共有物种的数量表现出来,共有物种

越多说明越相似。 现实网络中的聚类现象在人类社会中就体现在“物以类聚,人以群分冶,在一个大网络下形

成若干相对密集的子网络。 在一个具有“小世界冶模式的大肠杆菌的新陈代谢网络中,聚类系数可以达到随

机网络系数的 17 倍以上[11]。 但是本研究中的共有物种网络只有 3 倍多,差异程度不如其它非生态网络

明显。
其次,共有物种网络的连接度服从幂律分布说明植物多样性分布的不均匀特性。
服从幂律分布从直观上来看就是大部分节点跟其它节点连接较少,而少数节点却跟大多数节点都有连

接。 幂律分布的发现者 Barabasi 和 Albert 把这种服从幂律分布的网络又叫做“无标度(scale鄄free)网络冶 [29],
因为在这个分布中的点在横跨几个标度的数量级下依然保持增长特性,而明显有别于随机网络服从的泊松分

布。 在随机网络的泊松分布中,节点的度是在平均值<k>处达到波峰,而 k 的极大值和极小值出现概率都是

随着其极端程度增大而减小的。 而“无标度冶网络中是越小的 k 值出现的概率越大,且大部分的 k 值都比

较小。
这种不均匀特性产生的一个问题就是,在物种节点是遵循了怎样的连接原则使得其能够在不同标度下都

产生了相同的特性? 这种不均匀的网络特征是如何形成的? Watts 和 Strogatz 在模拟“小世界冶网络的动态过

程中提出的“优先连接冶模型,可能是一个潜在的解决方案。 这个算法设计的原则就是节点会优先连接那些

点度高的节点[28]。 这种模型已经被证明可以用来解释技术网络以及新陈代谢网络的形成机制[29鄄30]。
但是这个原则跟生态系统的规律有不容的地方。 按照生态位理论[31],一个区域的生态位是有限的,能够

容纳的物种数量也是有限的。 当区域中一部分物种率先占领了各自的生态位以后,新加入的物种就会在这些

生态位上形成竞争。 而竞争将限制新的物种的涌入,于是物种可能会选择出现在其它区域。 在这个规律的限

制线下,物种的数目不可能突破几个数量级增长。 因此,从本研究数据的表现上来看就是幂指数的值小于非

生态网络的值。 在共有物种网络中幂律指数的值是 0.53 和 0.65,而通常的非生态网络幂指数的值在 2 到 3
之间[32]。 因此未来研究应该结合种间关联的数据,考虑种间竞争或互利作用来进一步探讨幂律分布是如何

被影响的。
同时乔木层的网络度分布既不服从幂律分布也不服从泊松分布,点度高的点出现的概率也高,且乔木网

络具有最高的聚类系数,说明乔木虽然种类有限,但是在各个样地中都能占到一席之地。 草本灌木相对乔木

而言,对于环境变化的指示作用更为明显。
最后,在共有物种网络中,不同层植物由于其自身特性而产生了结构上的差异。 这一发现对于深入理解

生物多样性格局与群落演替过程、物种生态位、种子传播等之间的关系提供了新角度。
在同一区域中,寿命较长和个体较大的乔木倾向于出现有限的几个种,而灌木和草本相对来说则更为多

样化一些。 乔木和灌木相比草本在适应气候变化的速度上更慢,草本的演替速度是木本的 2 到 10 倍[33]。 因
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为年龄越大的木本植物生活繁殖周期就越长,许多树木需要较长的营养生长时间之后,才能进行生殖生长,于
是其累积基因变化的速率也就越慢。 而这样就导致木本植物相比草本植物的突变率较低,产生的种类就比草

本植物要少。 又由于草本的数量多且更新速度快,在漫长的演替过程中,当环境发生变化时,往往也是草本植

物更能适应环境,于是有更多的种类保存下来。 即使是在相对稳定的环境,由于乔灌木体积和生物量较大,对
生境质量的要求相对较高。

除此之外,乔木的生存还涉及到对共生生物的要求,比如真菌以及传播种子的动物。 相比而言,能够容纳

草本植物的生态位则更为多样。 比如树木的阴影,岩石缝隙或者土壤养分较为贫乏的区域,虽然无法满足乔

灌木的生长条件,却可能让某一种草本植物留存下来。 又由于草本植物大多通过风媒传播,扩散速度更快,传
播范围也大于果实体积较大的乔木(例如辽东栎)。 这就导致一个区域内的草本植物能够散播在更多的地

方,占领更多乔木无法占领的生态位,同时其它区域的草本植物也更容易突破地理条件的限制来到这片区

域中。
总之,共有物种网络中表现出的小世界模式,说明物种多样性分布格局是非随机的。 相比以往研究,本研

究将物种关联关系看做是一个复杂网络,是对关联关系从全局上更为清晰的界定,并且在此基础上揭示了小

世界模式和幂律分布规律。 把复杂系统看做是一个网络进行研究,不仅可以发掘其中的模式,还能在此基础

上对其动态行为进行预测或者研究其崩溃的信号。 这也是复杂网络理论相比传统研究方法的优势所在。

5摇 问题与展望

本研究成功刻画了小流域森林群落共有物种的网络结构,发现其做为复杂系统所存在的特性:小世界模

式和度的幂律分布,也发现了不同层的植物网络结构所存在的差异,说明复杂网络方法具有描述物种多样性

分布格局的能力。 但本研究仍存在不足之处。 因计算方法限制,本研究对于网络属性的探讨是删除了部分强

度较低的连线之后进行的,而这些连线对网络属性的影响尚缺乏定量研究。 同时,样本数量,在其它度的幂律

分布的网络中,比如人类社会或者互联网的节点数量往往是达到数万甚至上亿,在探索“小世界冶模式的食物

网的节点数量也都有 100 个左右,而本研究中网络节点只有 76 个,这在揭示幂律分布的“无标度冶特性上是

否有所限制,也有待进一步研究。
目前,复杂网络还是一门新兴的交叉学科,小世界模式和度的幂律分布这两个特征同时也在出现在其它

领域的复杂网络研究中。 这种不同领域间的研究所发现的共性,说明各学科正在从不同角度接近更为本质的

问题。 不同学科从各自的角度进入网络科学可以互为补充,又可以深化各自的研究问题。 未来研究应该在此

基础上,通过建模探讨网络演化,进一步阐明系统性质以及结构与功能之间的关系。 这需要将物种间的竞争

或互利作用以及环境因子的影响引入,最终实现对系统行为进行预测和调控的目的。 同时,未来还应将复杂

网络方法更多地应用于生态学研究中,这一探索过程也是逐步完善复杂网络理论的过程。
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