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基于分层的典型中亚热带天然阔叶林分的局部生物多
样性

马志波１，黄清麟１，∗，庄崇洋１，郑群瑞２，王　 宏１

１ 中国林业科学研究院资源信息研究所，国家林业局林业遥感与信息技术重点实验室，北京　 １０００９１
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摘要：选择福建万木林保护区内两块典型中亚热带天然阔叶林样地为对象，按分层和不分层两种情形，研究了小尺度（＜２０ｍ）范
围内各组成树种的单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ），以探讨局部生物多样性格局及其维持机制。 结

果表明，两个群落的乔木层都可以划分出受光层和非受光层两个亚层。 以受光层林木为圆心进行 ＩＳＡＲ 分析，发现在小尺度范

围大多数受光层林木为局部生物多样性的中性种，只有个别树种在个别尺度上有显著的促进或排斥作用。 该研究途径避免了

对非随机作用在维持局部生物多样性中的相对重要性的高估。 不分层时，乔木层内同样以中性树种为主。 这些研究结果支持

小尺度范围内调查的典型中亚热带天然阔叶林的物种多样性由中性作用主导的结论。
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　 　 检验、区分确定性因素和随机因素在群落装配（ａｓｓｅｍｂｌｙ）、物种多样性维持中的相对重要性，是当前植物

群落学研究中广泛关注的一个问题，将一个物种作为目标种，分析相邻物种的多样性格局，是研究该问题的一

个方法［１⁃３］，可以用单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）进行描述［１］。 目前，ＩＳＡＲ 及其

衍生方法已用于分析具有丰富物种的森林或灌木群落［１，３⁃９］。 在群落中，不同大小林木之间的竞争是不对称

的，一般是通过划分径级的方式进行 ＩＳＡＲ 分析来避免由此带来的偏差［３，５⁃８］。 但是，在组成多样、结构复杂的

天然林中，胸径大小不一定能很好的代表个体的竞争力大小，因为复层混交林“树高⁃直径”关系变异性大［１０］，
相同直径（径级）对应的树高有大的变动幅度，可能由此改变林木在对生长和生存都极为重要的光资源竞争

中的地位———在光竞争中，竞争优势取决于个体的相对高度［１１］，较高的林木通过遮挡相邻木取得相对优

势［１２⁃１３］。 但是，目前对树高差异方面的考虑较少。
亚热带常绿阔叶林带是我国东部湿润森林区域内最大的植被带［１４］，在提供各种生态系统服务方面发挥

着不可替代的作用，但是从个体角度对局部生物多样性的相关研究尚不多见［６，９］。 另外，亚热带天然阔叶森

林的乔木层通常可以划分成 ２—３ 个亚层［１５⁃１８］，这种自然成层特征体现了林木高生长策略的差异、代表着林木

在光竞争中的地位，为 ＩＳＡＲ 的应用研究提供了天然分组，但是也没有引起足够的关注。
本研究在福建省建瓯万木林自然保护区设立典型中亚热带天然阔叶林样地，在乔木分层基础上进行

ＩＳＡＲ 分析，目的是：（１）检验通常认为的在小尺度范围内上层大树对下层小树的显著影响是否存在；（２）研究

群落中不同树种对局部生物多样性的作用，深入了解不同尺度上物种多样性的决定因素。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

福建省建瓯万木林自然保护区（２７°０２′２８″—２７°０３′３２″Ｎ，１１８°０８′２２″—１１８°０９′２３″Ｅ，）是 １９５６ 年林业部划

定的全国首批 １９ 个天然林禁伐区之一，已经有 ６００ 年以上有记载的保护史［１９］，保护区内森林植被以中亚热

带天然阔叶林即“典型常绿阔叶林” ［１７，２０］为主，在人类活动频繁的低海拔丘陵山地（保护区海拔 ２３０—５５６ｍ）
能得以保存，极其罕见。 保护区位于闽北武夷山和鹫峰山之间，面积 １８９ｈｍ２，属中亚热带季风气候，年均气温

１８．７℃，年降水量 １６７０ｍｍ，相对湿度 ８１％，全年无霜期 ２７７ｄ，日照时数 １８１２．７ｈ，土壤为花岗岩发育的红壤。
１．２　 样地设置与调查

２０１５ 年冬季在保护区内选择较平坦的典型天然森林群落地段，设置面积为 ５０ｍ×１００ｍ 的长方形原始林

样地 ２ 块。 将样地分成 １０ｍ×１０ｍ 样方，记录其中所有胸径≥５ｃｍ 的木本植物种名，测量胸径、树高并准确

定位。
１．３　 林层划分方法

本文采用最大受光面法［２１］将郁闭的复层混交林的乔木层划分为受光层（ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ， ＬＲＬ）和非

受光层（ｎｏｎ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ， ＮＬＲＬ）两个亚层。 在样地调查时，在排除林隙（林窗）情况下，将树冠能被垂

直光直接照射到的林木记录为受光层林木，否则为非受光层林木。 对于林窗内的林木，根据它们与林窗外相

邻树木的相对高度判断归属。
１．４　 单物种⁃面积关系分析方法

单物种面积关系（ＩＳＡＲ）计算公式［１］为

ＩＳＡＲ ｒ( ) ＝ ∑
Ｎ

ｊ ＝ １
１ － Ｐ ｔｊ ０，ｒ( )[ ]

式中，Ｐ ｔｊ（０， ｒ）为空概率，表示在以目标物种 ｔ 为圆心、ｒ 为半径的范围内不出现物种 ｊ 的概率，Ｎ 为总物种数，
求和计算过程中不计圆心。 通过设置缓冲区消除边缘效应［１］，本研究根据样地宽度设缓冲区边长为 １２ｍ，相
应的半径 ｒ 最大值也为 １２ｍ。 当关注 ＩＳＡＲ（ ｒ ）的相对大小而不是绝对值时，可不进行边缘校正［２］，此时半径 ｒ
的最大值为 ２０ｍ。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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本研究使用异质泊松过程（ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ， ＨＰＰ）作为零模型进行检验。 用 ＩＳＡＲ 程序

（２０１４ 版）完成所有计算，将运行 １９９ 次蒙特卡洛模拟生成的第 ５ 大 ／小的模拟值作为上 ／下包迹线［２］。 由于

只根据观测值与模拟值的相对大小判定是否偏离零假设时容易发生第一类错误膨胀（ ｔｙｐｅ Ⅰ ｅｒｒｏｒ ｉｎｆｌａｔｉｏｎ），
本研究使用 ＧｏＦ＿ｔｅｓｔ＿ｆｏｒ＿ＩＳＡＲ 软件［２］对运算结果做拟合优度检验［２２］。

２　 结果与分析

２．１　 不分层的 ＩＳＡＲ 分析

对样地中的树种逐一进行了 ＩＳＡＲ 分析，选择木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）和浙江桂（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃｈｅｋｉａｎｇｅｎｓｅ）
作为示例（图 １）进行说明。 木荷是 １ 号样地乔木层中重要值（为 ３５．０；所有树种重要值之和为 ３００，下同）最
大的树种，在样地内分布较为分散，但在下部（中下坡位）的个体数量较上部（中上坡位）略多（图 １ａ）。 不设

缓冲区情况下，木荷在小尺度范围（＜２０ｍ）主要为生物多样性的中性种，ＩＳＡＲ 值只在较小的尺度（３ｍ）与下包

迹线重合、表现出微弱的排斥作用（图 １ｂ）；设缓冲区情况下同样判定木荷主要为生物多样性的中性种（在
１２ｍ 尺度范围），同样在 ３ｍ 尺度上表现出微弱的排斥作用（图 １ｃ）。 浙江桂是 ２ 号样地乔木层中重要值（为
４５．９）最大的树种，在样地内的分布也较为分散（图 １ｄ）。 在小尺度范围（＜２０ｍ）浙江桂同样主要表现为中性

作用（图 １ｅ），仅在 ３ｍ 和 １０ｍ 尺度上表现出微弱的排斥作用（图 １ｅ、ｆ）。

图 １　 两个示例种的空间分布及其单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）分析

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ＩＳＡＲ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｗｏ ｅｘａｍｐｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

在 １ 号样地的乔木层内共有 ６５ 个树种，对生物多样性的显著作用主要发生在 ２—４ｍ 和 ９—１１ｍ 尺度范

围，且以 ３ｍ 尺度上最明显（图 ２），在 ３ｍ 尺度生物多样性促进种占 ７％、排斥种占 １３％、中性种占 ８０％，在＜
２０ｍ 的其它尺度上中性种占有的比例更高、均在 ９０％以上，基本符合与设立缓冲区、消除计算偏差后得到结

果。 设立缓冲区时主要在 ２—４ｍ 和 ５ｍ 尺度对生物多样性起显著作用，起显著作用的物种占有的比例低于
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５％，大部分树种为生物多样性的中性种（图 ３）。

图 ２　 ２０ｍ 尺度的单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）分析

Ｆｉｇ．２　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ＩＳＡＲ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ａ ｓｃａｌｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２０ｍ

图 ３　 １２ｍ 尺度的单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）分析

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ＩＳＡＲ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ａ ｓｃａｌｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ １２ｍ

在 ２ 号样地，乔木层有 ５３ 个树种，对生物多样性的显著作用主要发生在＜１０ｍ 尺度、且占有的比例较低，
除在 ２ｍ 和 ５ｍ 尺度促进种和排斥种合计超过 １０％（≈１１％）外，其他尺度上的比例均低于 １０％（图 ２），说明在

小尺度范围 ２ 号样地同样以对生物多样性起中性作用的种为主，各尺度上的中性树种占 ８９％以上。 设缓冲区

的分析结果也支持该结论（图 ３），各尺度上中性树种占 ９４％以上。
２．２　 分层的 ＩＳＡＲ 分析

由于树种丰富，两块调查样地内林木树高⁃胸径关系变异性都较大（图 ４），例如在 １ 号或 ２ 号样地直径

２０ｃｍ 的林木，对应树高的变动幅度约为 １０ｍ，说明在 １ 号和 ２ 号样地中，相同直径的林木不一定具有相同的

竞争力，尤其是对光资源的竞争力，根据径级进行 ＩＳＡＲ 分析不可避免的带来偏差，有必要考虑树高的差异。

图 ４　 样地林木树高⁃胸径关系散点图

Ｆｉｇ．４　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ⁃ｄｉａｍｅｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｌｏｔ
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根据最大受光面法，两块样地的乔木层都可以划分出明显不同的两个亚层，即受光层和非受光层。 １ 号

样地受光层与非受光层的临界高度为 １６．５ｍ，在受光层中有 ３３ 种 １４０ 株林木，占总株数的 ２７．７％，胸高断面积

占总数的 ８５．３％。 ２ 号样地受光层与非受光层的临界高度略低于 １ 号样地，为 １６．０ｍ，在受光层中有 ３０ 种 １５１
株林木，占总株数的 ２８．８％，占总胸高断面积的 ８６．２％。

以所有分布在受光层内的林木为圆心、分布在非受光层内的林木为相邻木进行 ＩＳＡＲ 分析，发现无论是 １
号样地还是 ２ 号样地，在小尺度范围内，分布于受光层中的树种同样以对生物多样性起中性作用的种为主

（图 ５），中性树种占有的比例在 ９３％以上。 比较可知，分层进行 ＩＳＡＲ 分析时（图 ５）中性树种占有的比例高于

不分层（图 ２、图 ３）的情况，说明忽略林木高度的差异，会高估物种相互作用（促进或者抑制）的相对重要性，
或者说低估中性作用的重要性。

图 ５　 以受光层林木为圆心的单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）分析

Ｆｉｇ．５　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ＩＳＡＲ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｈｅｎ ｓｅｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｔｒｅｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ ａｓ ｆｏｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

两块样地内共计只有 ６ 个受光层树种对局部物种多样性有显著作用（表 １），例如 １ 号样地的猴欢喜在

２ｍ 尺度有显著促进作用，２ 号样地的木荷在 ９—１２ｍ 尺度有显著抑制作用。 在 １ 号样地，受光层树种中米槠

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ）的 ＩＳＡＲ 值最大，深山含笑（Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ）的 ＩＳＡＲ 值最低，其它树种（如福建含笑 Ｍ．
ｆｕｊｉａｎｅｎｓｉｓ）的 ＩＳＡＲ 值分布在这两个树种之间（图 ６）。 在 ２ 号样地，受光层树种中木荷（Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ）的 ＩＳＡＲ 值

最大、华南桂（Ｃ． ａｕｓｔｒｏｓｉｎｅｎｓｅ）的最小，其它树种的 ＩＳＡＲ 值（如福建山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｆｕｋｉｅｎｅｎｓｉｓ）分布在两者之

间（图 ６）。

３　 讨论

基于分层（区分受光层和非受光层），对调查的中亚热带天然阔叶林群落进行 ＩＳＡＲ 分析时，只关注特定

的树种（以受光层树种为圆心），使本研究既能像常规 ＩＳＡＲ 分析那样充分利用样地林木个体的水平分布特

征，又能考虑它们在垂直空间中的分布特点，从而能从贴近林木的自然特性出发探讨它们在维持局部多样性

格局中的作用，避免高估种间相互（促进或抑制）作用在生物多样性维持中的相对重要性。
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表 １　 对生物多样性具有显著效应的受光层（ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ， ＬＲＬ）树种

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｌｏｃａｌ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ（ＬＲＬ）

种名 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ
在受光层内的密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ＬＲＬ ／ （株 ／ ｈｍ２）
作用类型及作用尺度

Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｃａｌｅ ／ ｍ

１ 号样地 Ｐｌｏｔ １

　 杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ ６ ＋ ２

　 猴欢喜 Ｓｌｏａｎｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ４４ ＋ ２

　 光叶山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｌａｎｃｉｆｏｌｉａ ６ － ４

２ 号样地 Ｐｌｏｔ ２

　 浙江桂 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃｈｅｋｉａｎｇｅｎｓｅ ９４ ＋ １

　 木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ６２ － （９—１２）

　 尖叶水丝梨 Ｓｙｃｏｐｓｉｓ ｄｕｎｎｉｉ １４ ＋ ２

　 　 ＋ ／ －： 生物多样性的促进 ／ 排斥种

图 ６　 以受光层林木为圆心的单物种⁃面积关系（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ＩＳＡＲ）分析及示例树种

Ｆｉｇ．６　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ＩＳＡＲ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｈｅｎ ｆｏｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｅｘａｍｐｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

受光层林木与非受光层林木之间明显具有不平衡的竞争关系，但是本研究中，以受光层林木为圆心，统计

比它们低的那些分布在非受光层的相邻木的物种丰富度时，发现大多数受光层林木为中性树种，只有个别受

光层树种在个别尺度对生物多样性有显著影响（表 １）。 该结果支持中性理论［２３］ 的描述，即不同物种的位置

（分布格局）是相互独立的［２４］。 原因可能在于物种多样性高的群落，随机作用可稀释物种之间的关联性，从
而使物种与物种之间趋于相互独立［２５］———物种越丰富，单独一个物种的密度越低，由此降低一个物种出现在

另一个物种周围的概率［３，９，２６⁃２７］。

４　 结论

本研究中，受长期封禁保护的典型天然常绿阔叶林群落内林木的树高－胸径关系复杂，先将林木划分为

受光层和非受光层两个亚层，然后进行 ＩＳＡＲ 分析，可以避免高估林木个体间的相互作用在生物多样性维持

中的相对重要性。 在光竞争中占有优势的受光层林木，以中性树种为主，只有个别树种对生物多样性起显著

促进或抑制作用，乔木层整体分析得到相近的结论。 可见，对所调查的森林群落类型而言，在小尺度范围内随

机作用对调查群落生物多样性的维持发挥主导作用。
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