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稀有种和常见种对黄土高原辽东栎群落物种多样性贡
献的多尺度分析
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摘要：明确物种多样性的多尺度格局及其形成过程是进行物种多样性保护的重要前提。 本研究通过加性分配的方法，在 α１（小
样方内）、β１（小样方间）、β２（样方间）、β３（样地间）４ 个空间尺度上，研究了黄土高原子午岭辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）群落

植物多样性的多尺度变化，确定了稀有种（频度＜５％）和常见种（频度＞２５％）对物种多样性格局的相对贡献及其尺度依赖性，旨
在阐明黄土高原辽东栎群落物种多样性的多尺度格局及其形成过程，为该区物种多样性的保护提供理论依据。 结果表明：（１）
乔、灌、草 ３ 层呈现了相似的物种多样性格局。 物种丰富度基本上呈现了随尺度的增大而增加的变化趋势，小样方尺度上的

α 多样性（α１）对群落物种丰富度的贡献最小，样地尺度上的 β 多样性（β３）对各层物种丰富度的贡献最大（β３ ＞ ５０％）。 （２）
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性呈现了与物种丰富度截然相反的格局，小样方尺度上的 α 多样性成分（α１）是 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的主要贡献者（α１
＞ ４５％），尔后随尺度的增大，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性逐渐减小。 （３）去除常见种引起的物种丰富度减小效应表现为随尺度的增加，影
响逐渐减小，其效应主要集中在小样方内（α１ 尺度）以及小样方间（β１ 尺度）２ 个尺度上；而去除稀有种引起的物种丰富度减小

效应表现为随尺度的增加，影响逐渐增大，其效应主要集中在样方间（β２）以及样地间（β３）２ 个尺度上。 （４）去除稀有种对

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的影响在每一尺度上均不明显，去除前后的曲线几乎重合，而去除常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的影响在每一尺度

上均十分明显。 其中，去除常见种，草本层 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性在每一尺度都相应增大，而对于灌木层和乔木层，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性则

表现为在 α１ 尺度上减小，而在其他尺度上增大。 本研究揭示了空间尺度在评价稀有种和常见种对植物群落物种多样性相对贡

献中的重要性。 稀有种主要在较大尺度（β２ 和 β３）上影响物种丰富度格局，而常见种不仅在小尺度（α１ 和 β１）上影响物种丰

富度，而且在较大尺度（β２ 和 β３）上影响物种均匀度。 同时，物种多样性的加性分配也是在多尺度上揭示物种多样性变化格局

以及变异来源的有效且比较简单的方法。
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ａｄｄｉｔｉｖｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｉｓ ａ ｓｉｍｐｌｅ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｔｏｏｌ ｔｏ ｕｎｒａｖｅｌ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｖｅｒ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ； ａｄｄｉｔｉｖｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ； β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

明确物种多样性格局及其形成过程是进行物种多样性保护的重要前提［１⁃２］。 近年来，物种多样性的很多

研究都集中在探索决定物种多样性空间格局的生态过程，如扩散限制［３］、环境筛选［４］以及二者相对作用的分

解等方面［５⁃７］。 事实上，群落中不同的物种类群组成也是决定物种多样性格局的重要因素，研究不同物种类

群组成对物种多样性空间格局的相对贡献也是探索物种多样性格局形成过程的另外一个重要途径［８⁃１０］。
近年来，学者们已经开展了大量有关物种类群组成，如不同的功能群组成［１１］、不同的稀有种和常见种比

例等［１２］对物种多样性空间格局影响的研究，诚然，稀有种（狭布种）和常见种（广布种）对物种多样性的相对

贡献争议最大［１２⁃１３］。 大量研究表明，常见种多样性与群落总体物种多样性的相关性要明显高于稀有

种［１０， １３⁃１５］。 将群落总体物种多样性进一步分解为 α 多样性和 β 多样两种成分，研究发现，常见种对 α 多样性

和 β 多样性的贡献也均明显大于稀有种［１５］。 因此，很多研究认为，常见种是决定物种多样性格局的主要成

分，这与人们的长期认识完全不同，即物种多样性应该由大量的分布受限的稀有种决定，而不是由数量不多但

是分布范围广且物种多度大的常见种决定［１６］。 关于常见种为什么不对称地决定群落总体物种多样性格局仍

没有很好的解释，一个直接的证据是常见种与群落环境的相关性明显高于稀有种，但也仅此而已［７， １７⁃１８］。 也

有研究表明，常见种对物种多样性较高的贡献率可能更多的是由于有偏差的取样效应引起的，而非真正的稀

有种和常见种的生物学差异所致［１９］。 但是，这些结论都是基于单一尺度上的研究，而物种多样性格局的形成

过程是尺度依赖性的，即存在尺度效应。 因此，在多尺度上研究稀有种和常见种对物种多样性的相对贡献可

能是解决争议的重要途径。 目前，有关物种多样性格局的多尺度研究［２０⁃２４］ 以及稀有种和常见种对物种多样

性相对贡献的研究相对较多［１０， １８］，而关于稀有种和常见种对物种多样性相对贡献的多尺度分析鲜有报道。
辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）隶属于壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ），是我国暖温带极为重要的森林建
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群种，也是我国暖温带落叶阔叶林的主要优势种和华北针阔混交林的主要成分［２５］。 目前，关于辽东栎群落物

种多样性的研究主要集中在物种多样性空间格局的研究方面［２５⁃２８］，而缺少对决定物种多样性格局的生态过

程的研究，特别是缺少多尺度上的研究。 β 多样性是度量生态梯度上的物种周转（ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ａｌｏｎｇ ａ
ｇｒａｄｉｅｎｔ）和非梯度上的物种组成变异（ｎｏｎｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ）的重要参数，其有效连结了局域尺度上的 α 多

样性和区域尺度上的 γ 多样性。 关于 β 多样性的测量指标有很多［２９］，本研究通过物种多样性加性分配方法

来构建 α、β、γ 三者之间的关系（γ＝α ＋ β）。 在加性分配模型中，α、β 和 γ 多样性都具有相同的表达方式和

量纲，可以进行直接比较，能在多个尺度上解释 α 和 β 多样性对区域总的 γ 多样性的相对贡献［３０］。
辽东栎是黄土高原子午岭林区气候顶极群落的建群种，以辽东栎为优势种的森林群落对区域内的物种多

样性的恢复与保护具有重要作用。 本研究以位于黄土高原中部子午岭的天然辽东栎群落为研究对象，通过物

种多样性的加性分配方式在多尺度上确定：（１）α 和 β 多样性对区域上总体 γ 多样性的相对贡献及其尺度依

赖性；（２）通过去除稀有种和常见种引起的物种多样性变化，确定稀有种和常见种对物种多样性格局的相对

贡献及其尺度依赖性，旨在阐明辽东栎群落物种多样性的多尺度格局及其形成过程，为该区物种多样性的保

护提供理论依据。

１　 研究方法

１．１　 样地设置

在对黄土高原中部子午岭全面考察的基础上，选择具有代表性的辽东栎林进行分层抽样调查，形成小样

方⁃样方⁃样地的 ３ 级取样，共设置 ５ 个样地。 其中，瞭望塔（３５°１６′ Ｎ，１０８°３６′ Ｅ）２ 个样地，朱家店（３５°１９′ Ｎ，
１０８°４１′ Ｅ）１ 个样地以及玉华宫（３５°１９′ Ｎ，１０８°５３′ Ｅ）２ 个样地。 为消除边缘效应，取样样方尽可能地设置在

样地中心位置，在瞭望塔的 ２ 个样地分别设置 ３ 个和 ５ 个样方，在玉华宫的 ２ 个样地分别设置 ６ 个和 ５ 个样

方，在朱家店样地设置 ５ 个样方，总共建立了 ２４ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方。 目前的研究中，群落中的物种多样性

是按照生长型分层调查的，但这样的不足是，忽略了物种本身对环境等其他生态过程的响应，因此，基于植物

的形态、生理、生活史或其他相关的生态系统过程以及与物种相联系的某些生物学特征，将群落中的物种划分

为不同的功能群更加合理［３１］。 本研究中，样方中的物种根据其生长型和分布的垂直结构，划分成乔木层（高
度＞３ ｍ）、灌木层（高度介于 １ ｍ 和 ３ ｍ 之间）和草本层（高度＜１ ｍ）３ 层作为功能群单元分别调查。 每个样方

分成 ４ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样方进行乔木层物种调查，在样方每个象限的中心分别设置 １ 个 ４ ｍ×４ ｍ 和 １ 个 １
ｍ×１ ｍ 的小样方进行灌木层和草本层物种调查，每层共计 ９６ 个小样方。 在每个小样方记录物种种类、盖度、
数量、高度等数量指标，同时记录样方的经纬度、海拔、坡度、坡向、坡位以及林冠郁闭度等环境特征（表 １）。

表 １　 辽东栎群落样地特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｍｔ． Ｚｉｗｕｌｉｎｇ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅ

瞭望塔 Ｌｉａｏｗａｎｇｔａ 玉华宫 Ｙｕｈｕａｇｏｎｇ 朱家店 Ｚｈｕｊｉａｄｉａｎ

样地 １ Ｓｉｔｅ １ （３） ａ 样地 ２ Ｓｉｔｅ ２ （５） 样地 ３ Ｓｉｔｅ ３ （５） 样地 ４ Ｓｉｔｅ ４ （６） 样地 ５ Ｓｉｔｅ ５ （５）

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ １５３７±２１ １４７１±１９ １４８８±１６ １４９８±４０ １４７４±１６

坡向 Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ ／ （°） ｂ ４５．０±１３．７ ３０３．０±１１．８ １５４．７±１７０．５ ２２２．０±６０．５ ２１６．２±５３．４

坡度 Ｓｌｏｐｅ ／ （°） ２１．０±４．５ ３１．６±９．２ ２４．３±２．３ ２０．２±２．８ ２６．５±１０．６

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ／ （１—３） ｃ ２ ＆ ３ ２ ＆ ３ ２ ＆ ３ １ ＆ ２ １ ＆ ３

林冠郁闭度 Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％ ４０±１０ ３７±６ ３６ ±１０ ３１±４ ２１±２

　 　 表中数据为平均值±标准差；ａ括号中数字为每一样地中的样方数；ｂ坡向的定义为：以北为零度起点，顺时针方向转 ３６０ 度；ｃ１—３ 分别表示

下、中和上坡位

１．２　 物种多样性的多尺度分析

根据物种多样性加性分配框架［２０，３２］，区域上物种多样性在小样方、样方和样地 ３ 取样个尺度上的分配关

系为（表 ２）：γ（区域尺度上总物种多样性，ｔｏｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）＝ α１（小样方内物种多样性，ｗｉｔｈｉｎ ｓｕｂｐｌｏｔ） ＋

３　 ２２ 期 　 　 　 王世雄　 等：稀有种和常见种对黄土高原辽东栎群落物种多样性贡献的多尺度分析 　
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β１（小样方间物种多样性，ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｂｐｌｏｔｓ） ＋ β２（样方间物种多样性，ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔｓ） ＋ β３（样地间物种多样

性，ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｉｔｅｓ）。
由于物种丰富度与生态系统的功能密切相关，常常被认为是度量物种多样性的代表性指数［３３］。 同样的，

物种均匀度也可以影响群落的构建过程以及生态系统功能［３４］。 因此，本研究选取物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性 ２ 种多样性指数进行研究，其中，物种丰富度以物种种类为测量特征，而 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数是反映群落

物种丰富度和均匀度的综合指标。

表 ２　 物种多样性加性分配框架下的不同尺度与物种多样性组分间的关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｍｏｄｅｌ

取样尺度 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅ α 多样性 Ｗｉｔｈｉｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ β 多样性 Ａｍｏｎｇ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ γ 多样性 Ｇａｍｍａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

小样方 Ｓｕｂｐｌｏｔ （ｎ＝ ９６） α１ （小样方内 Ｗｉｔｈｉｎ ｓｕｂｐｌｏｔｓ） β１ （小样方间 Ａｍｏｎｇ ｓｕｂｐｌｏｔｓ） α１ ＋ β１ ＝ α２ （ 样 方 内 Ｗｉｔｈｉｎ
ｐｌｏｔｓ）

样方 Ｐｌｏｔ （ｎ＝ ２４） α２ （样方内 Ｗｉｔｈｉｎ ｐｌｏｔｓ） β２ （样方间 Ａｍｏｎｇ ｐｌｏｔｓ） α２ ＋ β２ ＝ α３ （ 样 地 内 Ｗｉｔｈｉｎ
ｓｉｔｅｓ）

样地 Ｓｉｔｅ （ｎ＝ ５） α３ （样地内 Ｗｉｔｈｉｎ ｓｉｔｅｓ） β３ （样地间 Ａｍｏｎｇ ｓｉｔｅｓ） α３ ＋ β３ ＝ γ （总物种多样性 Ｔｏｔａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）

　 　 ｎ 为每一尺度上的取样单元数

１．３　 稀有种和常见种对物种多样性的相对贡献

为了研究稀有种和常见种对物种多样性的相对贡献，参照相关文献［３５］ 和子午岭辽东栎群落物种分布的

实际情况，本研究采用频度定义物种的稀有性和常见性，其中，９６ 个小样方中频度＜５％的物种为稀有种，频度

＞２５％的为常见种。 在 α１（小样方内）、β１（小样方间）、β２（样方间）、β３（样地间）４ 个尺度上，通过比较物种

去除前后所引起的多样性变化程度来确定该类物种（即稀有种和常见种）对物种多样性格局的相对贡献。

２　 结果

在 ９６ 个小样方中，记录到草本层植物 ８０ 种，灌木层植物 １０２ 种和乔木层植物 ３４ 种，共计 ２１６ 个物种。
其中，稀有种（频度＜５％）１３１ 种，占到各层物种比例的 ５３％—７１％；常见种（频度＞２５％）３２ 种，占到各层物种

比例的 ４％—２６％。 小样方中草本层的平均物种数为 ４．６８，灌木层为 １２．２６，乔木层为 ４．５９（表 ３）。

表 ３　 辽东栎群落小样方中的物种组成

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ９６ ｓｕｂｐｌｏｔｓ

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ

α 多样性
α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

总物种数
Ｔｏｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

稀有种数
Ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

常见种数
Ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

草本层 Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ ４．６８ ± ２．３８ ８０ ５７ ３

灌木层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ １２．２６ ± ３．１４ １０２ ５４ ２０

乔木层 Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ４．５９ ± １．５１ ３４ ２０ ９

合计 Ｔｏｔａｌ ２１．５３ ± ４．７４ ２１６ １３１ ３２

　 　 表中数据为平均值 ± 标准差；稀有种为 ９６ 个小样方中出现频度＜５％的物种，常见种为频度＞２５％的物种

２．１　 辽东栎群落物种多样性的多尺度格局

乔、灌、草 ３ 层物种丰富度的加性分配均呈现了相似的多样性格局。 物种丰富度基本上呈现了随尺度的

增大而增加的变化趋势，其中，小样方尺度上的 α 多样性（α１）对群落物种丰富度的贡献最小，样地尺度上的

β 多样性贡献最大（β３＞５０％）（图 １）。
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的加性分配呈现了与物种丰富度截然相反的多样性格局。 总体上，乔、灌、草 ３ 层都呈现

了较为相似的变化趋势，即随尺度的增大，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性逐渐减小（图 ２）。 在物种丰富度格局中，小样方尺

度上的 α 多样性（α１）对总体物种多样性的贡献＜１５％，而其对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的贡献则＞４５％，小样方尺度上

的 α 多样性成分（α１）是 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的最大贡献者（图 ２）。 需要注意的是，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性在不同层次间
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图 １　 辽东栎群落物种丰富度的多尺度格局

Ｆｉｇ．１　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ⁃ｓｃａｌｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

的变化也不尽相同，三层中灌木层在各尺度上均具有较草本层和乔木层较大的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性，同时，草本层

的 β３ 尺度上也具有较大的贡献值（图 ２）。

图 ２　 辽东栎群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的多尺度格局

Ｆｉｇ．２　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ⁃ｓｃａｌｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
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２．２　 稀有种和常见种对物种多样性的相对贡献

稀有种和常见种对物种丰富度的影响呈现了明显不同的变化趋势。 去除常见种引起的物种丰富度减小

效应表现为随尺度的增加，影响逐渐减小，其效应主要集中在小样方内（α１）以及小样方间（β１）２ 个尺度上。
而稀有种则刚好相反，去除稀有种引起的物种丰富度减小效应表现为随尺度的增加，影响逐渐增大，其效应主

要集中在样方（β２）以及样地（β３）２ 个尺度（图 ３）。

图 ３　 稀有种和常见种对物种丰富度格局的相对贡献

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｐａｔｔｅｒｎｓ

稀有种和常见种对群落物种多样性的影响不仅表现在去除二者成分引起的物种多样性变化的尺度依赖

性，还表现在二者对不同物种多样性指数的依赖性。 与物种丰富度不同，去除稀有种对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的影

响在每一尺度上均不明显，去除前后的曲线几乎重合，而去除常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的影响在每一尺度上

均十分明显（图 ４）。 其中，去除常见种，草本层 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性在每一尺度都相应增大，而对于灌木层和乔木

层，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性则表现为在 α１ 尺度上减小，而在其他尺度上增大。

３　 讨论

无论局域还是区域上都常常拥有大量的稀有种，却仅有较少的常见种，但是，越来越多的研究已经表明，
常见种才是决定群落物种多样性格局的重要类群，这是一个违背直觉的事实［３６］。 对黄土高原辽东栎群落物

种多样性的单一取样尺度上的研究表明，常见种不仅主导群落的总体物种丰富度格局，同时也是 α 多样性和

β 多样性格局的重要贡献者。 因此，常见种被认为是群落物种丰富度格局的指示者，也应该是优先保护的物

种［２８］。 然而，本研究在 α１（小样方内）、β１（小样方间）、β２（样方间）、β３（样地间）４ 个尺度上进行了物种多样

性分析，结果表明，常见种的确是物种多样性的重要贡献者，但决不能忽略稀有种在大尺度上对物种丰富度的

重要贡献，因为稀有种和常见种对物种多样性的贡献是尺度依赖的。 在物种多样性保护中应注意空间尺度的

重要性，物种多样性的加性分配方法是有效洞察物种多样性多尺度格局的有效途径［２０， ３２， ３７⁃３８］。
物种丰富度加性分配的结果表明，乔、灌、草 ３ 层均呈现了相似的物种多样性格局。 物种丰富度随尺度的

增加而增加，样地尺度上的 β 多样性（β３）对区域上总体物种多样性的贡献最大（图 １）。 这与很多群落物种
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图 ４　 稀有种和常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性格局的相对贡献

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ

多样性的多尺度格局相似，即物种丰富度的较大贡献者常常来源于大尺度上较大的 β 多样性［２０， ３２， ３９］。 例如，
Ｃｈａｎｄｙ 等［３９］的研究表明，对乔木层和林下木本层的物种多样性来说，较大的物种多样性贡献也来自于较大

尺度（样方尺度和研究自然区域尺度）的 β 多样性。 同样的，对北京东灵山辽东栎群落物种多样性的多尺度

研究也得到了相似的结果［２１］。 这些结果均暗示 β 多样性在区域物种多样性保护中的重要性。 β 多样性是指

取样单元间物种多样性的差异或者转换，因此，保持不同取样单元间的异质性将会极大地保护区域上的物种

多样性。 在本研究中，辽东栎群落的物种丰富度随取样尺度（α１、β１、β２、β３）的增加而增加（图 １），这主要是

因为黄土高原子午岭辽东栎林中的多数物种是局域分布的，少数物种是区域分布的，在多数样方内都是少数

相同的常见种组成，而绝大多数偶见种都仅仅在少数样方中出现，这就导致了取样单元间较高异质性（即物

种组成的不相似性），并且这种异质性随尺度的增加而增加。 因此，物种丰富度主要由稀有种的差异引起，且
主要在较大尺度上（如 β２、β３）起作用（图 ３；图 ５）。 在黄土高原，由于战争等历史原因，加之近年来人类活动

不断促进了新斑块的产生［４０］，天然辽东栎群落呈斑块状分布［４１］。 就植物种类本身而言，生境破碎化对群落

中稀有种的影响更大，由于该区较严重的生境破碎化［４２］，这直接限制了斑块间的物种扩散，增加了这些群落

中稀有种和特有种的数量［４３］，从而决定了区域尺度上较大的 β 多样性。 很多研究已经表明，β 多样性是大多

数生态系统物种多样性维持的重要成分［４４］，同时，β 多样性在物种多样性格局中的重要性与生境破碎化程度

有关［４３］，应该引起物种多样性保护工作者的足够重视。
与物种丰富度相反，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的加性分配呈现了与物种丰富度格局截然相反的多样性格局，随尺

度的增大，Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性逐渐减小，小样方尺度上的 α 多样性（α１）对总体 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的贡献最大（图
２）。 Ｃｒｉｓｔ 等［２０］的研究表明物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性呈现不同的格局反映了稀有种和常见种在群落中的

分布格局的差异性。 这个可以从去除稀有种和常见种对物种多样性格局的影响中进一步得以证实（图 ３ 和

图 ４）。
与物种丰富度指数相比，由于 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数以物种多度为权重而对常见种赋予了比稀有种更高的

权重，因此，小样方内 α 多样性（α１）对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的最大贡献性反映了常见种在小尺度上的主导性。 去
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除常见种对物种丰富度格局的明显变化主要集中在小尺度上（图 ３），而对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性的影响在每一尺度

上都比较大（图 ４）。 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数是反映群落物种丰富度和均匀度的综合指标。 由于去除常见种主要

在小尺度上影响群落物种丰富度，所以去除常见种引起的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性在小尺度上的变化可能是常见种的

丰富度变化所致；而大尺度上常见种对物种丰富度的贡献较小（图 ３ 和图 ５），因此，去除常见种引起的

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性在大尺度上的变化，可能是由于去除常见种而导致的物种均匀度变化而引起的。 可以看出，
常见种在物种多样性的形成过程中扮演了两个方面的重要角色：一是小尺度上决定物种丰富度的变化，二是

大尺度上主导物种均匀度的变化。 去除稀有种，主要表现在对大尺度上物种丰富度的影响，而对 Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性在各个尺度上的影响均较小，这说明稀有种主要在大尺度影响物种丰富度格局。 尽管稀有种分布范围窄

但其种类多，其种类随尺度的增大的而增加，从而明显地影响了大尺度上的物种丰富度格局（图 ５）。 因此，与
以前的很多研究相似，当引入多尺度后，常见种仍然是群落总体物种多样性的重要贡献者［１４， １５］，但也不能忽

视大尺度上稀有种的保护。
需要强调的是，稀有种和常见种对物种多样性指数贡献的明显不同，实质为稀有种和常见种对物种多样

性贡献的空间尺度差异性，并且这种差异不依赖于稀有种和常见种的相对比例，即并不是稀有种的物种数多

于常见种，就表现为稀有种对物种多样性的影响就大于常见种。 稀有种和常见种起主要作用的尺度明显不

同，体现在图中即为去除稀有种（或常见种）引起的物种多样性的开口方向不同（图 ３；图 ４），但是，在稀有种

（或常见种）起作用的特定尺度上，该类物种越多，其效应或贡献就越大。 尽管乔、灌、草 ３ 层呈现了基本相似

的多样性格局，但是，不同层次也有自己的特异性。 这可能由于不同层次的物种具有不同的功能性状，如不同

的扩散能力或者不同的环境耐受力，导致了不同层次的稀有种和常见种的比例差异（表 ３；图 ５）。 这也提示

我们，对于物种多样性格局的研究不能忽略物种本身性状的差异，不同性状的物种类群对物种多样性的贡献

在不同尺度是不一致的，这使得要形成普遍的生物多样性格局是十分困难的［４５］。

图 ５　 不同取样尺度上稀有种和常见种的比例

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｕｎｉｔｓ

研究群落物种多样性的多尺度格局及其形成过程可以指导物种多样性的保护和管理。 本研究的结果表
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明，大尺度上的 β 多样性是辽东栎群落物种多样性的重要成分，在森林管理和生物多样性保护中应该引起足

够重视。 稀有种和常见种对物种多样性格局的贡献具有明显差异性，并且这种差异不依赖于稀有种和常见种

的相对比例。 稀有种主要在较大尺度上影响物种丰富度格局；常见种不仅在小尺度上影响物种丰富度，而且

在较大尺度上影响物种均匀度。 本研究揭示了空间尺度在物种多样性保护和管理中的重要性，物种多样性的

加性分配是在多尺度上揭示物种多样性变化格局以及变异来源的有效且比较简单的方法。
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