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长白山暗针叶林群落物种多样性维持机制

强亚琪ꎬ范春雨∗ꎬ张春雨
北京林业大学国家林业和草原局森林经营工程技术研究中心ꎬ北京　 １０００８３

摘要:植物群落物种多样性维持机制一直是生态学研究的热点话题ꎬ其中生态位理论和中性理论是被普遍接受的两种理论观

点ꎬ但是目前关于生态位理论和中性理论在群落物种多样性维持中的相对重要性还没有统一定论ꎮ 基于长白山暗针叶林群落

数据ꎬ采用单物种￣面积关系模型探究特定树种对邻域物种丰富度的影响ꎬ并借助同质性和异质性泊松零模型检验其显著性ꎮ

(１)群落水平上ꎬ在 ３—１５ ｍ 空间尺度上ꎬ促进种占据优势地位ꎬ在>１５ ｍ 空间尺度上ꎬ中性种逐渐取代促进种起主导作用ꎬ抑制

种比例较低ꎬ并且随着空间尺度变化幅度不大ꎮ (２)物种水平上ꎬ采用同质性泊松零模型检验树种对邻域物种丰富度的影响ꎬ

臭冷杉、花楷槭、青楷槭在 ０—２０ ｍ 空间尺度上对邻域物种丰富度增加起促进作用ꎬ黄花落叶松、鱼鳞云杉在 ０—２０ ｍ 空间尺度

上抑制了邻域物种丰富度增加ꎮ 花楸树、黑桦和硕桦在全部研究尺度上表现为中性种ꎬ髭脉槭、大青杨、红松等在不同研究尺度

上表现为不同的作用效果ꎮ 剔除了生境过滤作用的异质性泊松零模型检验结果与同质性泊松零模型结果差异不显著ꎬ表明研

究样地内生境过滤作用对多样性格局形成影响不大ꎬ各树种间的相互作用对群落物种组成影响较大ꎬ进一步证明了生态位理论

能够解释长白山暗针叶林物种多样性维持ꎮ

关键词:单物种￣面积关系模型ꎻ物种多样性ꎻ生境过滤ꎻ种间互作
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物种多样性形成和维持机制一直是生态学领域的研究热点[１—２]ꎮ 生态学家对此提出了众多的理论和假

说ꎬ如中性理论、生态位理论、区域过程理论等ꎬ其中被普遍接受的两种理论是生态位理论和中性理论ꎮ 生态

位理论主要强调种内和种间的竞争作用[３—４]ꎮ 中性理论则强调群落个体水平的随机统计性ꎬ其与生态位理论

最鲜明的不同点就是它不依靠环境因子和物种特性来解释群落物种多样性的成因[５]ꎮ 虽然两种理论的根本

观点不同ꎬ但有研究表明这两种理论不是互相排斥的[６]ꎬ而是在群落中共同发挥作用ꎮ 因此ꎬ借助群落物种

组成结构探究生态位理论和中性理论在物种多样性维持中的相对重要性具有重要的理论意义ꎮ
群落物种共存与物种在空间的排列有关ꎬ物种的空间分布信息反映了很多生态学过程ꎮ 随着空间统计技

术的发展ꎬ人们能够利用的空间信息日渐增多ꎬ大量的生物学模型被应用到空间过程模拟之中ꎬ将这些模型与

空间统计量结合有助于深入理解格局背后的生态学过程[７]ꎮ 单物种￣面积关系模型(ＩＳＡＲ)是在传统的种－面
积关系(ＳＡＲ)和 Ｒｉｐｌｅｙ′Ｋ 函数基础上提出的[８]ꎮ 模型主要受到三种作用机制的影响:其一是植物种间互作ꎻ
其二是植物与环境之间的相互作用ꎻ其三是目标物种空间分布[９]ꎮ 通过对比实际群落与零假设群落树木个

体邻域内物种数量的高低ꎬ对物种多样性格局进行评价ꎬ如果目标种的邻域物种丰富度高(低)于期望值范

围ꎬ那就认定它为促进(抑制)种ꎻ如果它的邻域物种丰富度在期望值范围内ꎬ则为中性种[１０]ꎮ 单物种￣面积关

系直观地表达了单个树种对邻域多样性的影响ꎬ结合空间随机模型可以量化种间互作、生境过滤等不同生态

学过程对于群落物种多样性维持的影响[１１]ꎮ 目前使用单物种￣面积关系模型的研究有很多ꎬ如 Ｗｉｅｇａｎｄ 等针

对巴拿马巴洛科罗拉多岛的 ５０ ｈｍ２样地和斯里兰卡的 ２５ ｈｍ２样地建立了单物种￣面积模型ꎬ结果显示在大尺

度上大多数树种表现为中性作用[１０]ꎮ 徐卫等在对吉林蛟河近熟林的研究得到温带针阔混交林群落中ꎬ中性

种和促进种共同决定群落局域物种多样性的组成[１２]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等在研究温带森林群落中也通过构建单物种￣面
积模型发现促进种在温带针阔混交林物种多样性构建中起到了主导作用[１１]ꎮ

零模型的选择对于利用单物种￣面积关系识别促进种、抑制种和中性种十分重要ꎬ空间数据模拟最为常用

的两类模型是同质性和异质性泊松零模型ꎮ 同质性泊松零模型能够产生完全随机的点格局分布ꎬ该零模型模

拟下研究区域内任意点都具有相同的点密度特征ꎬ可以有效模拟种群空间分布ꎮ 异质性泊松零模型在进行空

间格局拟合时ꎬ根据样地实际的点分布密度函数随机确定个体分布位置ꎬ从而模拟生境过滤这一生态学过程ꎬ
可以排除由生境异质性导致的种间促进或抑制作用的假象[１３]ꎮ

以往对物种多样性的研究多是从群落角度出发ꎬ从种群角度来解释群落生态学的现象理论相对薄弱[９]ꎬ
利用单物种￣面积关系不仅可以从植物种水平检验物种多样性的形成与维持机制ꎬ也可以显示出单个物种在

维持群落物种多样性稳定上的贡献ꎬ具有很高的应用价值ꎮ 目前ꎬ对长白山北坡落叶松林ꎬ暗针叶林的群落结

构和物种格局已有很多研究ꎬ而对暗针叶林群落水平上物种多样性维持机制的研究较少[１４—１９]ꎮ 暗针叶林主

要由云冷杉等耐荫常绿针叶树种组成[２０—２１]ꎬ林下光照弱ꎬ阴暗潮湿ꎬ林下植物以苔藓为主ꎬ因此能够较少的受

到火灾影响ꎬ有“生物多样性避难所”之称[２２]ꎬ而其独特的物种组成特征ꎬ不仅对全球气候变化十分敏感ꎬ在
涵养水源、保持水土、调节气候、野生动物保护、防风固沙等方面也具有十分重要的作用[２３]ꎮ 本文基于单物

种￣面积关系模型ꎬ以长白山暗针叶林群落物种为研究对象ꎬ从单个物种角度分析物种对群落物种多样性格局

的影响ꎬ讨论生境异质性和种间互作在多样性维持中的作用ꎬ以期对温带针阔混交林群落物种多样性的维持
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与保护提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区位于吉林省长白山地区(４１°４１′４９″—４２°２５′１８″Ｎꎬ１２７°４２′５５″—１２８°１６′４８″Ｅ)ꎬ该地区属于受季风

影响的温带大陆性山地气候ꎬ除具有一般山地气候的特点外ꎬ还有明显的垂直气候变化ꎮ 总的特点是冬季漫

长寒冷ꎬ夏季短暂温凉ꎬ春季风大干燥ꎬ秋季多雾凉爽ꎮ 年均温在－７℃至 ３℃之间ꎬ７ 月份平均气温不超过

１０℃ꎬ１ 月平均气温在－２０℃左右ꎬ年均降水量在 ７００—１４００ ｍｍ 之间ꎬ降水主要集中在 ６—８ 月ꎮ 土壤类型为

山地棕色针叶林土ꎬ有机质含量较高ꎬ土壤显酸性或微酸性ꎮ 主要树种有臭冷杉(Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ)、鱼鳞云杉

(Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ)、花楸树(Ｓｏｒｂｕｓ ｐｏｈｕａｓｈａｎｅｎｓｉｓ)、花楷槭(Ａｃｅｒ ｕｋｕｒｕｎｄｕｅｎｓｅ)、红松(Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ)、青楷槭

(Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ)、髭脉槭(Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ)、黄花落叶松(Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ)、硕桦(Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ)、小楷槭(Ａｃｅｒ
ｋｏｍａｒｏｖｉｉ)、黑桦(Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ)、大青杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ)、紫花槭(Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ)等ꎮ
１.２　 研究样地

２００８ 年ꎬ在暗针叶林群落中建立 ５.２ ｈｍ２固定样地ꎮ 采用全站仪将监测样地划分为 ２０ ｍ×２０ ｍ 的连续样

地ꎬ用水泥桩标记 ２０ ｍ 结点位置ꎮ 为了便于测量植株的相对位置ꎬ将每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样地进一步划分成

１６ 个５ ｍ×５ ｍ 样方ꎬ记录样地内所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物种名、胸径、树高、冠幅(东西冠幅长、南北冠幅

长)及枝下高ꎬ并挂牌标记ꎮ 测量植株到 ５ ｍ×５ ｍ 样方 ４ 个顶点的距离ꎬ并换算为其在整个样地内的相对坐

标ꎮ 样地中共监测到 １９ 个树种ꎬ其中 １３ 个树种株数大于 ３０ 个ꎬ另外 ６ 个树种株数均小于 ３０ꎬ数量过少ꎬ代表

性较低ꎬ所以本文选取 １３ 个株数大于 ３０ 的树种进行研究ꎮ
１.３　 数据分析

用 ＩＳＡＲ 模型计算以目标种任意个体为圆心、ｒ 为半径的圆内所有物种数量[１０]ꎮ 研究尺度设置为 ０—
２０ ｍꎬ步长为 １ ｍꎮ 确定与研究半径相同的缓冲区域以保证所有选定个体均在研究样地内ꎮ 采用泊松点格局

零模型ꎬ检验目标树种对邻域范围物种多样性的影响及其显著性(促进、抑制或中性)ꎮ 零模型所模拟的空间

格局中点与点之间不存在相互作用ꎬ为了排除环境筛选作用影响ꎬ进一步比较同质性泊松零模型和异质性泊

松零模型的检验结果ꎮ 计算过程如下:
(１)计算单物种￣面积关系函数值:

ＩＳＡＲ ｒ( ) ＝ ∑
Ｎ

ｊ ＝ １
１ － Ｐ ｉｊ ０ꎬｒ( )[ ]

其中ꎬＰ ｉｊ(０ꎬｒ)表示物种 ｊ 不出现在以目标个体 ｉ 为圆心ꎬｒ 为半径的圆区域内概率ꎬＮ 为物种个体数ꎮ
(２)零模型结果检验

首先使用同质性和异质性泊松零模型分别计算 １３ 个物种 １—２０ ｍ 尺度上的的单物种￣面积关系值ꎮ 为

了判断目标树种为多样性促进种、抑制种或者中性种ꎬ计算每个研究尺度上 ９５％的置信区间ꎬ与由实际样地

数据计算的 ＩＳＡＲ 值进行比较ꎮ 最后ꎬ使用配对 ｔ 检验分析两个泊松零模型在不同尺度上促进种、中性种和抑

制种比例差异显著性ꎬ以此检验生境过滤对物种空间分布影响ꎮ
１.４　 数据处理

采用 Ｒ ４.０.２ 软件的 ｓｐａｔｓｔａｔ 包和 ｓｐａｔｉａｌ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ 包进行单物种￣面积关系函数不同零模型的点格局计

算ꎬ并且使用 Ｒ ４.０.２ 软件的 ｇｇｐｌｏｔ２ 包进行绘图ꎮ 其他数据处理采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＩＳＡＲ 模型结果分析

在 ５.２ ｈｍ２研究样地内不同树种的 ＩＳＡＲ 值差异较明显ꎮ 综合所有尺度ꎬ紫花槭邻域范围内物种丰富度最
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高ꎬ黄花落叶松最低ꎮ 相较于阔叶树种ꎬ针叶树种的 ＩＳＡＲ 值明显偏低ꎬ除花楸树的 ＩＳＡＲ 值稍小于臭冷杉外ꎬ
其他阔叶树种的 ＩＳＡＲ 值均大于针叶树种(图 １)ꎮ 不同树种 ＩＳＡＲ 曲线变化趋势基本一致ꎬ在 １０ ｍ 样圆半径

内逐渐上升至最大值ꎬ之后趋于平缓(图 ２)ꎮ

图 １　 １３ 个树种的 ＩＳＡＲ 均值

Ｆｉｇ.１　 ＩＳＡＲ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ １３ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＩＳＡＲ:单物种￣面积关系模型 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｍｏｄｅｌ

　 图 ２　 １３ 个树种的 ＩＳＡＲ 模型分析结果及三个示例树种 ＩＳＡＲ

曲线

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ＩＳＡＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ １３ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ (ｇｒａｙ

ｌｉｎｅｓ) ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｅｘａｍｐｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

利用异质性泊松零模型检验偏离中性状态显著性ꎬ
即将 ＩＳＡＲ 观测值与异质性泊松零模型获得的 ９５％置

信区间相比较ꎮ 硕桦 ＩＳＡＲ 值落在 ９５％置信区间内为

中性种ꎻ青楷槭 ＩＳＡＲ 值大于置信区间上限为多样性促

进种ꎻ黄花落叶松 ＩＳＡＲ 值小于置信区间下限为抑制种

(图 ３)ꎮ
２.２　 群落水平物种多样性格局组建分析

比较同质性泊松零模型和异质性泊松零模型得出

的促进种、抑制种和中性种比例(图 ４)ꎮ 在同质性泊松

零模型检验下ꎬ０—２ ｍ 尺度上中性种比例高于促进种

和抑制种ꎬ３—１５ ｍ 尺度上促进种比例稍高于中性种和

抑制种ꎬ在 １６—２０ ｍ 尺度上中性种的比例高于促进种

和抑制种ꎻ在异质性泊松零模型检验下ꎬ０—１ ｍ 尺度上

中性种比例高于促进种和抑制种ꎬ２—１２ ｍ 尺度上促进

种比例高于中性种和抑制种ꎬ１４—２０ ｍ 尺度上中性种

比例高于促进种和抑制种ꎮ 综合来看ꎬ中性种在 ０—２
ｍ 较小尺度和 １６—２０ ｍ 较大尺度上占优势ꎬ多样性促进种在 ３—１５ ｍ 尺度上占优势ꎮ 同质性泊松零模型与

异质性泊松零模型检验获得的群落物种多样性结构相似ꎬ但在部分尺度上存在差异ꎮ
采用配对样本 ｔ 检验分析两种泊松零模型下群落物种多样性结构差异(图 ５)ꎮ 异质性泊松零模型下促

进种、抑制种和中性种的比例与同质性泊松零模型下的比例没有显著差异(Ｐ>０.０５)ꎮ 异质性泊松零模型虽

然剔除了生境过滤影响ꎬ但两种零模型所得结果仍没有显著差异ꎬ表明生境过滤作用对长白山暗针叶林群落

物种多样性构建和维持的影响效果不显著ꎮ
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图 ３　 示例树种 ＩＳＡＲ 模型分析及植株空间分布图

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ＩＳＡＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｒｅｅ ｅｘａｍｐｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌｏｔ

图中蓝色实线代表实际观测数据计算的 ＩＳＡＲ 值ꎬ红色虚线代表同质性泊松零模型计算的 ９５％置信区间

图 ４　 不同零模型检验到的群落促进种、抑制种和中性种的比例

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｎｅｕｔｒａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｘａｍｉｎｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｚｅｒｏ ｍｏｄｅｌｓ

２.３　 物种水平多样性格局组建分析

采用同质性泊松零模型来检验不同树种对邻域多样性的影响(表 １)ꎬ臭冷杉、花楷槭、青楷槭在 ０—２０ ｍ
空间尺度上对邻域物种丰富度增加起促进作用ꎬ黄花落叶松、鱼鳞云杉在 ０—２０ ｍ 空间尺度上抑制了邻域物

种丰富度的增加ꎮ 花楸树、黑桦和硕桦在 ０—２０ ｍ 研究尺度上表现为中性种ꎬ其他树种均在不同研究尺度上

具有不同的属性(促进种、抑制种或中性种)ꎬ如红松在 ０—１０ ｍ 尺度上为中性种ꎬ在 １１—２０ ｍ 尺度上为抑制

种ꎻ小楷槭在<１５ ｍ 尺度上促进了邻域物种丰富度的增加ꎬ而在≥１６ ｍ 尺度上则表现为中性种ꎻ大青杨与小

楷槭情况相反ꎬ在 ０—１０ ｍ 尺度上表现为中性种ꎬ在>１０ ｍ 尺度上却表现为促进种ꎮ
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图 ５　 配对样本 ｔ 检验得到的同质性泊松零模型和异质性泊松零模型下的群落物种多样性结构差异

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｏｍｏｇｅｎｏｕｓ ｐｏｉｓｓｏｎ′ｓ ｚｅｒｏ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｐｏｉｓｓｏｎ′ｓ ｚｅｒｏ

ｍｏｄｅｌ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｂｙ ｐａｉｒｅｄ ｓａｍｐｌｅ ｔ ｔｅｓｔ

表 １　 同质性泊松零模型检验下不同树种的 ＩＳＡＲ 分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 ＩＳＡＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｏｍｏｇｅｎｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｍｏｄｅｌ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

平均胸径 / ｃｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ

总株数 / 株
Ｔｏｔａｌ Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

密度 / (株 / ｈｍ２)
Ｄｅｎｓｉｔｙ

尺度 Ｓｃａｌｅ / ｍ

１—５ ６—１０ １１—１５ １６—２０

髭脉槭 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ ３.４ ３１８ ６１.２ ａ ａ ｎ ｎ

臭冷杉 Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ ７ ６２６０ １２０３.８ ａ ａ ａ ａ

硕桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ １８ １１２ ２１.５ ｎ ｎ ｎ ｎ

黑桦 Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ １３.７ ６９ １３.５ ｎ ａ ｎ ｎ

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ３１.３ ６０８ １１６.９ ｎ ｎ ｒ ｒ

花楷槭 Ａｃｅｒ ｕｋｕｒｕｎｄｕｅｎｓｅ ４.７ １８９９ ３６５.２ ａ ａ ａ ａ

花楸树 Ｓｏｒｂｕｓ ｐｏｈｕａｓｈａｎｅｎｓｉｓ １２.５ ４３ ８.３ ｎ ｎ ｎ ｎ

紫花槭 Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ ４.３ ３１ ６ ｎ ａ ｎ ｎ

黄花落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ４０.９ ２１５ ４１.３ ｒ ｒ ｒ ｒ

青楷槭 Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ ３.８ ５８６ １１２.７ ａ ａ ａ ａ

大青杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ ４４.３ ３５ ６.７ ｎ ｎ ａ ａ

小楷槭 Ａｃｅｒ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ ６.６ ９０ １７.３ ａ ａ ａ ｎ

鱼鳞云杉 Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ １６.７ ２３８９ ４５９.４ ｒ ｒ ｒ ｒ
　 　 ａ:促进种 Ａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒꎻｒ:抑制种 Ｒｅｐｅｌｌｅｒꎻｎ:中性种 ＮｅｕｔｒａｌꎻＩＳＡＲ:单物种￣面积关系模型 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｍｏｄｅｌ

３　 讨论

３.１　 群落水平物种多样性格局组建讨论

本研究使用单物种￣面积关系模型结合同质性泊松零模型和异质性泊松零模型检验长白山暗针叶林特定

树种对邻域物种丰富度的影响ꎮ 异质性泊松零模型剔除了生境过滤影响ꎬ能够更好地检验特定树种对于邻域

物种多样性维持作用ꎮ 通过异质性泊松零模型的检验结果发现ꎬ促进种在 ３—１５ ｍ 尺度上起主要作用ꎬ在
０—２ ｍ 和 １６—２０ ｍ 尺度上大多数物种表现为中性作用ꎬ即中性作用分别体现在较小尺度和较大尺度上ꎮ 在

９８８１　 ５ 期 　 　 　 强亚琪　 等:长白山暗针叶林群落物种多样性维持机制 　
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吉林蛟河近熟林的一项研究表明ꎬ０—２０ ｍ 空间尺度上促进种占优势地位ꎬ在>２０ ｍ 尺度上中性种占据主导

地位[１３]ꎮ 本研究与之不同的结果是中性种在 ０—２ ｍ 小尺度上占据了相对优势ꎬ该结果与生态场的弥散性和

叠加性理论有关ꎬ任何物种在相距一定距离时会发生相互作用ꎬ距离越近ꎬ相互作用越强ꎬ随着距离扩大ꎬ相互

作用也会逐渐减弱ꎮ 同时ꎬ生态场的叠加性经常伴随消减性叠加的情况[２４]ꎮ 因此ꎬ０—２ ｍ 尺度上主要体现

中性作用可能是多个物种间复合效应的消减性叠加导致的ꎮ 本研究结果也进一步印证了在温带森林群落构

建过程中ꎬ小尺度上种间互作显著ꎬ但是在大尺度上占主导作用的仍是中性过程[２５]ꎮ
异质性泊松零模型相较于同质性泊松零模型剔除了生境过滤作用的影响ꎬ但两种模型的检验结果不存在

显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ这一结果说明在长白山暗针叶林森林群落中ꎬ生境过滤的影响对于群落水平上的物种多

样性组建作用并不显著ꎬ大多数个体均生长在其适宜的生境中ꎮ 而魏彦波等在使用同质性泊松和异质性泊松

零模型对吉林蛟河针阔混交林 １—５０ ｍ 尺度的研究中得到生境异质性对群落中物种多样性格局有较大的影

响[２６]ꎮ 目前ꎬ对生境过滤作用的研究中ꎬＭｙｅｒｓ 等发现在温带森林中生境过滤作用较为显著[２７]ꎬ但强度受空

间尺度影响较大ꎮ Ｗａｎｇ 等[２８]的研究中发现ꎬ大尺度的研究更适用于对生境过滤等生态学过程的检测ꎬ小尺

度则无法区分种间互作和生境过滤现象的影响ꎬ因此ꎬ对生境过滤现象的研究要注重对空间尺度的选择ꎮ
自 Ｈｕｂｂｅｌｌ 等生态学家提出中性理论以来ꎬ围绕生态位理论和中性理论的争论一直没有停止ꎬ随着研究

的深入ꎬ研究者们发现生态位理论和中性理论可以融合起来共同解释群落构建和维持的机制[２９]ꎮ 同一植物

群落中ꎬ中性过程和生态位过程可以在不同的空间尺度上起作用[２６ꎬ３０]ꎬ本文的研究结果也表明生态位理论和

中性理论可以共同解释群落多样性的构建过程ꎬ二者的相对作用与空间尺度密切相关ꎮ
３.２　 物种水平多样性格局组建讨论

从单个物种角度探究影响邻域多样性构建的因素有助于揭示局域尺度上的邻体关系ꎮ 树木之间的相互

作用主要受到树种特性的影响ꎮ 据表 １ 可知ꎬ树种对邻域范围多样性的贡献程度ꎬ与树木个体大小有关ꎮ 在

生态位理论中ꎬ占据相同生态位的物种ꎬ一般存在很强的竞争作用ꎬ不能实现共存[３１]ꎮ 树木之间的竞争主要

体现在对周围资源的占有和利用上[３２—３３]ꎬ存在明显的非对称性ꎬ竞争力较强的树木ꎬ一般生长状况良好ꎬ表现

为树高和胸径的绝对优势ꎮ 该群落中径级较小的树种ꎬ包括青楷槭、臭冷杉、花楷槭、髭脉槭ꎬ小楷槭平均胸径

均<１０ ｃｍꎬ它们均在一定尺度范围内表现为促进邻域物种多样性ꎮ 产生这一结果的原因是这些树种在与其

他树种的资源竞争中处于劣势ꎬ不会造成生存威胁ꎮ 红松、大青杨的平均胸径均>２０ ｃｍꎬ它们对邻域物种多

样性的作用随尺度的变化一致ꎬ在 ０—１０ ｍ 尺度上表现为中性ꎬ在 １１—２０ ｍ 尺度上起抑制作用ꎮ 相对于其他

树种ꎬ这两个树种对于资源的竞争明显占据主导地位ꎬ按照非对称性竞争理论ꎬ其对邻域物种的影响应主要表

现为中性或抑制作用ꎮ
据图 １ 和表 １ꎬ阔叶树种的 ＩＳＡＲ 值明显高于针叶树种ꎬ且阔叶树种对邻域物种丰富度的影响多表现为促

进或中性作用ꎬ在各尺度上均没有出现明显的抑制作用ꎮ 通过这一结论可以推断ꎬ树木对邻域物种丰富度的

影响与树木种类有关ꎮ 鱼鳞云杉和黄花落叶松都是长白山森林中分布较为广泛的树种ꎬ二者在 ０—２０ ｍ 研究

尺度上均表现为抑制作用ꎮ 而根据云杉属物种的生物学和生态学特性ꎬ云杉属物种是浅根性树种ꎬ主根不明

显ꎬ侧根发达ꎬ较耐荫耐寒ꎬ有较强的适应性ꎬ多分布于气候干冷ꎬ土壤为酸性而湿润的地方[１５]ꎬ同时ꎬ形成的

林层郁闭度高ꎬ林下较为阴暗ꎮ 黄花落叶松的枯枝落叶中含有树脂和叶酸ꎬ进入土壤后ꎬ在松脂和叶酸逐年积

累作用下ꎬ会造成土壤酸性化ꎬ结构紧密ꎬ板结ꎬ透气性差等ꎬ从而限制了种子发芽和幼苗生长ꎮ 许多研究表

明ꎬ阔叶林相较于针叶林分解地表枯落物的速率更快[３４]ꎬ因此提高了邻域土壤养分和含水量ꎬ进而能够对邻

域物种生长在一定程度上起到促进作用ꎮ 此外ꎬ部分树种如硕桦等在暗针叶林中种子扩散受到一定限制ꎬ呈
聚集状态分布ꎬ且种子萌发率较低[３５]ꎬ也在一定程度上影响了邻域物种丰富度ꎮ

４　 结论

本研究基于长白山暗针叶林 ５.２ ｈｍ２ 的样地数据ꎬ运用单物种￣面积关系模型结合同质性和异质性泊松零

０９８１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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模型检验结果分别在群落水平和物种水平讨论群落物种多样性的维持机制ꎬ得到结论如下:(１)在群落物种

多样性格局构建过程中ꎬ中性种和促进种的相对优势随尺度变化而变化ꎬ代表生态位过程和中性过程的主导

地位与尺度密切相关ꎻ(２)生境过滤现象对该群落物种多样性维持的影响较不显著ꎮ
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