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大兴安岭不同演替阶段天然林物种多度格局模拟

苏文浩，王晓楠，董灵波∗

东北林业大学，哈尔滨　 １５００４０

摘要：为实现大兴安岭地区落叶松天然林的全周期可持续经营，以新林林业局翠岗林场 ３ 块 １００ｍ×１００ｍ 不同演替阶段（白桦

林、落叶松⁃白桦混交林和落叶松林）的天然林固定调查样地数据为基础，采用统计模型（对数正态模型）、生态位模型（断棍模

型、生态位优先占领模型、Ｚｉｐｆ 模型、Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型）和中性模型（群落零和多项式模型、Ｖｏｌｋｏｖ 模型）对不同演替阶段天

然林的乔木层、幼苗层和由乔木层划分的不同林层的物种多度格局进行拟合，并用 χ２检验和 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ 检验选择最佳

模型。 结果表明：（１） 在大兴安岭地区不同演替阶段的落叶松天然林群落中，Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型的拟合效果均最好。 （２） 对

数正态模型对于稳定的演替阶段白桦林和落叶松林的群落相较于过渡阶段群落落叶松⁃白桦混交林的物种多度分布的拟合效

果更好。 （３） 在大兴安岭地区落叶松天然林中，生境过滤主导群落构建，随着群落不断演替生境过滤和中性过程减弱。 （４） 天

然林群落乔木层的群落构建过程与乔木层内不同生长阶段林层的构建过程不同，生境过滤过程在落叶松林乔木层中逐渐减弱，
而在落叶松林不同生长阶段的林层和更新层中增强。
关键词：演替阶段；落叶松；物种多度格局；天然次生林
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次生林约占我国森林总面积的 ４０％以上，但与原始林相比，其普遍存在着结构稳定性差、天然更新不足、
林分质量低和生态功能弱等问题［１］。 因此对次生林开展科学合理的经营不仅有助于提升森林质量［２］，助力

双碳目标的达成，同时也对我国生态文明建设具有重要意义。 物种多度分布能揭示森林群落组织结构［３］，因
此量化不同演替阶段森林群落的物种多度格局的动态变化对科学指导次生林的经营具有重要意义。

物种多度格局的形成是群落构建过程的结果，群落构建（ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ）理论一直是生态学研究的

核心论题，群落构建理论包括传统的生态位理论和中性理论，传统的生态位理论认为群落构建是受到确定性

的过程影响，如生境过滤和竞争排除［４］，而中性理论则认为群落的构建过程受扩散和中性随机过程的影

响［５］。 随着研究的深入，越来越多的学者认识到生态位过程和中性过程同时存在于群落的构建过程，两种理

论互相补充，殊途同归［６—７］，但在不同的时间、空间和尺度下其相对重要性会有变化。 由于群落形成的复杂

性，群落构建背后的低级生态过程较多，直到 ２０１６ 年 Ｖｅｌｌｅｎｄ 提出将生态群落的构建过程整合为 ４ 个高阶过

程即扩散、生态漂变、选择、物种形成［８］。
物种多度格局与群落演替存在着非随机的关联性［９］，群落演替受到群落构建过程的影响［１０—１１］。 Ｂｈａｓｋａｒ

等［１２］研究中发现森林不同演替阶段有不同的群落构建机制，且次生林和原始林会表现出不同的构建机制。
Ｌａｎｔａ 等［１３］研究发现次生林演替恢复在很大程度上是确定性的，受到物种的生活史策略和种间竞争的驱动，
而不是环境限制和随机过程；不同森林群落的演替过程的主导生态过程不同，Ｗｈｉｔｆｅｌｄ 等［１４］ 研究发现在热带

森林的演替中生境过滤主导群落构建。 群落的物种多度格局可以用来指示群落的演替阶段，Ｖｉｌｌａ 等［１５］ 研究

发现生态位优先占领模型最适合解释森林演替早期阶段；Ｙｉｎ 等［１６］ 研究中发现物种多度分布模型不能直接

的确定森林群落的演替阶段，但可以通过森林群落物种多度分布变化判断群落的演替过程；任萍等［１７］研究发

现由于自然群落是复杂多样的，影响群落结构的因子较多，所以不同演替阶段群落森林结构变化时适合选用

多个模型进行拟合；闫琰等［１８］研究发现群落所处演替阶段决定温带森林植物群落物种组成的生态位过程；施
建敏等［１９］研究发现群落构建生态过程的转变是主导淡竹林演替序列物种多度格局变化的主要原因。 群落演

替过程受到各种生态过程和人为影响过多，因此群落的构建不能依靠一个模型去解释，多模型的拟合结果有

助于了解群落构建过程，且可以帮助我们判断森林群落的演替阶段。 因此本研究将对大兴安岭地区落叶松不

同演替阶段的群落的物种多度分布进行更深层次的研究。
大兴安岭是我国重要的天然林分布区和重点的用材林基地，但受长期严重林火和不当采伐干扰，该地区

大面积的天然原始林已逐渐退化为次生林。 为了促进大兴安岭地区次生林的恢复，研究人员开始围绕着大兴

安岭地区落叶松天然林的不同演替阶段的群落结构和多样性变化进行了研究［２０—２２］，但关于群落物种多度格

局的研究还鲜有报道。 因此，本研究以大兴安岭林区新林林业局翠岗林场 ３ 个不同演替阶段天然林的样地数

据为基础，采用物种多度格局研究对不同演替阶段天然原始群落的不同林层进行分析，为大兴安岭地区次生

林的恢复提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于黑龙江省大兴安岭地区新林林业局翠岗林场（５１°５５′—５２°０２′ Ｎ，１２４°１１′—１２４°５３′ Ｅ），平均
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海拔 ６００ ｍ，地势较平缓。 气候属于寒温带大陆性气候，年平均气温－２．６℃，年平均积温 １６００℃，植被属于大

兴安岭山地寒温带针叶林，是西伯利亚山地针叶林的南延部分，全区野生植物有 ７０ 科 ２３５ 属 ４６５ 种。 分布广

泛且具有代表性的乔木树种有落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ （Ｒｕｐｒｅｃｈｔ） Ｋｕｚｅｎｅｖａ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、樟子松

（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）和毛赤杨（Ａｌｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ）等。
１．２　 样地设置与调查

在全面踏查基础上，于 ２０１７ 年在大兴安岭林区新林林业局翠岗林场内交通不便远离乡镇和农村、进行封

山育林的林分下选取不同演替阶段的天然林设置固定调查样地，包括白桦林（先锋阶段，ＢＦ）、落叶松⁃白桦混

交林（过渡阶段，ＢＬＦ）和落叶松林（顶极阶段，ＬＦ）。 各样地面积均为 １ｈｍ２（１００ｍ×１００ｍ），采用相邻格网

（４００ 个５ｍ×５ｍ）调查法对样地内胸径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ 的乔木个体进行每木调查，包括树种、胸径、树高、冠幅、
坐标和生长状况等；对胸径（ＤＢＨ） ＜１ｃｍ 的乔木个体进行更新调查，包括树种、地径、树高、坐标和生长状况

等，样地基本信息和样地内树种基本概况如表 １ 和表 ２ 所示。

表 １　 不同演替阶段样地基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

先锋阶段
Ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ

过渡阶段
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ

顶级阶段
Ｔｏｐ ｓｔａｇｅ

树种组成 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ９ 白 １ 落⁃柳⁃杨⁃毛⁃钻 ６ 落 ４ 白⁃樟⁃云⁃杨⁃柳⁃枫⁃毛⁃杨 ７ 落 １ 樟 １ 云 １ 白＋山⁃柳⁃毛
经纬度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ １２４°５３′０６″ Ｎ， ５２°０４′１９″Ｅ １２４°５２′０２ Ｎ， ５２°０４′１４ Ｅ １２４°３９′３２ Ｎ， ５２°０１′４２Ｅ
海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ５６５．５ ５４６ ４５７

坡度 Ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ／ （°） ＜５ ＜５ ６

坡向 Ａｓｐｅｃｔ 无 无 北

土壤类型 Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ 暗棕壤 暗棕壤 暗棕壤

丰富度 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ ６ ８ ９

平均胸径 Ｍｅａｎ ＤＢＨ ／ ｃｍ ８．２２±５．９０ １１．４４±５．２８ ７．９３＋４．６５

平均树高 Ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ ９．４８±５．６６ １２．４４±４．４７ ９．２１±４．１５

最大胸经 Ｍａｘ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ ３５．５ ３４．１ ３４．４

最大树高 Ｍａｘ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ ２３．２ ２８．２ ２５．７

胸高断面积 Ｂａｓａｌ ａｒｅａ ／ （ｍ２ ／ ｈｍ２） １３．７０ １９．５０ ２１．１２

多度 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ（Ｎ） ２１４８ １６４９ ３２０３

　 　 ＤＢＨ： 胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ； 云： 云杉 Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ； 白： 白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｐｈｙｌｌａ； 落： 落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ （Ｒｕｐｒｅｃｈｔ） Ｋｕｚｅｎｅｖａ； 杨：

山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ； 樟： 樟子松 Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ； 柳： 柳树 Ｓａｌｉｘ ｂａｂｙｌｏｎｉｃａ； 毛： 毛赤杨 Ａｌｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ； 枫： 枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ； 钻：

钻天柳 Ｓａｌｉｘ ａｒｂｕｔｉｆｏｌｉａ

表 ２　 不同演替阶段样地主要树种基本概况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ Ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

演替阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

ＢＦ ＢＬＦ ＦＬ
落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ （Ｒｕｐｒｅｃｈｔ） Ｋｕｚｅｎｅｖａ Ｎ １６３ ８８０ ２０６８

ＩＶ １２．５５ ５０．７１ ５０．０８
白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｐｈｙｌｌａ Ｎ １１３０ ６０８ ３５８

ＩＶ ５９．８４ ３８．９３ １４．８
樟子松 Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｎ ８ ２３２

ＩＶ １．５３ １１．６２
云杉 Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ Ｎ ２ ４３２

ＩＶ ０．３８ １５．５２
山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｎ １４４ ５ ８８

ＩＶ ３．８５ ０．８８ ５．６
毛赤杨 Ａｌｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ Ｎ ６８０ １３９ ４

ＩＶ ２１．５８ ６．６０ ０．３
　 　 ＢＦ： 先锋阶段 Ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ； ＢＬＦ： 过渡阶段 Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ； ＦＬ： 顶级阶段 Ｔｏｐ ｓｔａｇｅ； Ｎ： 多度 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ； ＩＶ： 重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

４１４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１．３　 林层划分

基于大兴安岭实地测量数据，并参考 Ｈｕ 等［２３］的研究，将乔木按照生长阶段即胸径大小划分为不同层次，
包括乔木层（１ｃｍ≤ＤＢＨ）和幼苗层（ＤＢＨ＜１ｃｍ），并将乔木层依据胸径大小划分为大树层（１０ｃｍ≤ＤＢＨ）、小
树层（５ｃｍ＜ＤＢＨ≤１０ｃｍ）和幼树层（１ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ｃｍ）。
１．４　 相对重要值

物种的相对重要值（ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ， ＩＶ）是衡量物种在群落中地位和作用的综合指标［２４—２５］，相对重要值

利用物种的相对多度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ， ＲＡ）、相对频率（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ， ＲＦ）和相对优势度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｄｏｍｉｎａｎｃｅ， ＲＤ）计算。 计算公式为：

ＩＶ＝ ＲＡ＋ＲＦ＋ＲＤ( ) ／ ３×１００ （１）
１．５　 模型的选择

本研究选择拟合物种多度分布模型包括统计模型和机理模型，机理模型包括生态位模型和中性模型。 统

计模型：对数正态模型，生态位模型：断棍模型、生态位优先占领模型、Ｚｉｐｆ 模型、Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型和中性模

型：群落零和多项式模型和 Ｖｏｌｋｏｖ 模型。
１．５．１　 对数正态模型

对数正态模型（Ｌｏｇ ｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ， ＬＮＭ）在 １９４８ 年由 Ｐｒｅｓｔｏｎ 提出［２６］，该模型认为群落中每个物种的个

体数（Ｎ）的对数符合正态分布，群落内第 ｉ 个种的多度 Ｐ ｉ可表示为：
Ｐ ｉ ＝ ｅｌｏｇ μ( ) ＋ｌｏｇ（σ） Φ （２）

式中：Ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的多度； μ 和 σ 分别为正态分布的均值和方差； Φ 为正态偏差。
１．５．２　 断棍模型

断棍模型（Ｂｒｏｋｅｎ ｓｔｉｃｋ ｍｏｄｅｌ， ＢＳＭ）属于资源分配模型［２７］。 模型将整个群落中的环境资源总量视为 １，
群落物种丰富度为 ｎ，在棍子上随机设置 ｎ－１ 个点，将其分成 ｎ 段，每一段的长度即对应一个种的多度。 群落

内第 ｉ 个种的多度 Ｐ ｉ可表示为：

Ｐ ｉ ＝
１
Ｎ∑

ｎ

ｘ ＝ １

１
ｘ

（３）

１．５．３　 生态位优先占领模型

生态位优先占领模型（Ｎｉｃｈｅ ｐｒｅｅｍｐｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ， ＮＰＭ）又称几何级数模型［２８］。 ＮＰＭ 反映了群落中物种对

群落内资源和生态位的占有分配状况。 模型假设第一个物种占总生态位资源的 ｋ 份，第二个物种占剩余资源

的 ｋ 份，为 ｋ（１－ｋ） 份，Ｎ 为总生态位资源，以此可计算得到第 ｉ 个物种多度的期望值 Ｐ ｉ为：
Ｐ ｉ ＝ ｋ １－ｋ( ) ｉ －１ （４）

１．５．４　 Ｚｉｐｆ⁃模型

Ｚｉｐｆ⁃模型（Ｚｉｐｆ ｍｏｄｅ， ＺＭ）假定一个群落中物种的定殖是依赖于以前的环境和已存的物种，先锋种定殖

付出较低的代价，后期演替种的定殖要付出较高的代价。 群落内第 ｉ 个种的多度 Ｐ ｉ可表示为：
Ｐ ｉ ＝ ＪＰ１ ｉ

－α （５）
式中：α 为参数；Ｐ１是多度最大的种的多度；Ｐ ｉ是第 ｉ 个种的理论多度；Ｊ 是群落内总多度。
１．５．５　 Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型

Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型（Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ ｍｏｄｅｌ， ＺＭＭ）是根据 Ｚｉｐｆ 模型改进而来。 Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型中用

无意义的参数 ｃ 取代了表示模型预测的最丰富物种的多度所占比例的 Ｐ１，增加的参数 β 可理解为生态学上

的环境潜在多样性，如生态位多样性。 群落内第 ｉ 个种的多度 Ｐ ｉ可表示为：
Ｐ ｉ ＝ Ｊｃ１ ｉ＋β( ) －α （６）

１．５．６　 群落零和多项式模型

中性理论（Ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌ ｚｅｒｏ⁃ｓｕｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ， ＭＺＳＭ）认为群落内每个个体具有生态等价性，且群落
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一直处于饱和状态，群落内物种多度分布符合零和多项式分布。 模型中包含了取样范围内物种个体数 Ｊ 和基

本多样性指数 θ 等 ２ 种参数该模型表示在复合群落中， 任意取样地内多度为 ｎ 的物种数量 Ｓ 为：

Ｓ（ｎ）＝
θ
ｎ
∫ Ｊ

０ ｆｎ，１（ｙ）（１－
ｎ
ｊ
）

θ－１

ｄｙ；

ｆｎ，δ ＝
１

Γ（ｎ）δｎ
ｅｘｐ（－ ｙ

δ
）ｙｎ－１；

Γ（ ｚ）＝ ∫ ¥

０ ｔｚ
－１ｅ－ｔｄｔ

（７）

式中：Ｊ 为样地内的个体数；θ 是基本生物多样性指数；ｙ 为某个物种的多度；Γ（ｎ） 是 Ｇａｍｍａ 分布，它表示 Ｓ
个物种出现时所需的多度 ｎ 的分布；ｔ 是某个物种含有 ｎ 个个体的时间。
１．５．７　 Ｖｏｌｋｏｖ 模型

Ｖｏｌｋｏｖ 模型（Ｖｏｌｋｏｖ ｍｏｄｅｌ， ＶＭ）在复合群落零和多项式模型的基础上增加了参数迁移系数 ｍ ，并假设

物种从复合群落到局域群落的迁移系数 ｍ 是固定不变的。 模型中局域群落中多度为 ｎ 的物种数量 Ｓ 为：

Ｓ（ｎ）＝ θ Ｊ！
ｎ！ （Ｊ－ｎ）！

Γ（ｎ＋ｙ）
Γ（Ｊ＋γ）

Γ（Ｊ－ｎ＋γ－ｙ）
Γ（γ－ｙ）

ｅｘｐ（－ｙθ
γ
）ｄｙ

Γ（ ｚ）＝ ∫ ¥

０ ｔｚ
－１ｅ－ｔｄｔ

γ＝ｍ（Ｊ－１）
１－ｍ

（８）

式中： γ 为迁移到局域群落的个体数； ｍ 为迁移系数。
１．６　 数据处理

使用 Ｅｘｃｅｌ 整理数据，计算每个林层内的物种相对重要值（ ＩＶ）和相对多度，使用 Ｒ ４．３．１ 中的 ｓａｄ 和 ｖｅｇａｎ
包进行模型拟合，模型拟合得到理论的物种多度，再计算每个物种的理论重要值，使得每个林层的树种的理论

总重要值为 １００，用于方便进行不同林层的物种多度分布的比较。 通过卡方（ χ２）检验和 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ
检验（Ｋ⁃Ｓ 检验）对模型预测的理论物种多度分布和观察的物种多度分布进行比较，检验指标 χ２、Ｄ 值越小，Ｐ
值越大表明模型拟合效果越好。

２　 结果与分析

２．１　 不同林层的落叶松和白桦的重要值

随着演替的进行，落叶松在不同林层的重要值都呈现增加趋势，而白桦在不同林层的重要值则呈现减小

趋势（表 ３）。 在 ＢＦ 阶段，从大树层到小树层落叶松的重要值逐渐变大，白桦的重要值逐渐变小。 在 ＢＬＦ 阶

段，落叶松在三个林层的重要值分别为 ５４．４４、５６．４２ 和 ３９．６２，白桦在三个林层的重要值分别为 ４３．０６、４１．４３ 和

２１．３２，两个树种在幼树层的重要值都明显低于前两个林层；在 ＦＬ 阶段，落叶松和白桦在三个林层的重要值的

占比趋于稳定。

表 ３　 不同演替阶段不同林层的落叶松和白桦的重要值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

林层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ

ＢＦ ＢＬＦ ＦＬ ＢＦ ＢＬＦ ＦＬ

大树层 Ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ８８．１９ ４３．０６ ９．２４ ８．３６ ５４．４４ ５２．６３

小树层 Ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ７８．６５ ４１．４３ １９．１７ ９．９６ ５６．４２ ５９．５１

幼树层 Ｓａｐｌｉｎｇｓ ｌａｙｅｒ ２７．８１ ２１．３２ １５．６４ １５．４２ ３９．６２ ５４．７３

２．２　 先锋群落不同林层物种多度分布模型

ＢＦ 阶段的物种多度分布模型拟合结果如表 ４ 和图 １ 所示。 对 ＢＦ 阶段群落整个乔木层的物种多度分布
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进行拟合时，ＶＭ 模型的拟合效果最好，其次是 ＺＭＭ 模型和 ＬＮＭ 模型。 对大树层和小树层的物种多度分布

进行拟合，ＺＭＭ 模型的拟合效果最好，其次是 ＺＭ 模型和 ＬＮＭ 模型。 对幼树层的物种多度分布拟合时，ＮＰＭ
模型的拟合效果最佳，其次是 ＺＭＭ 模型。 对幼苗层的物种多度分布拟合，ＮＰＭ 模型和 ＺＭＭ 模型的 χ２值最

小，但两个中性模型的 Ｄ 值最小。 随着林层的减小，ＺＭＭ 模型的拟合效果逐渐下降，ＺＭＭ 模型对大树层拟合

效果最好，对幼苗层拟合效果最差。 ＶＭ 模型在乔木层的拟合效果最好，而在每个林层的中性模型拟合效果

都不如乔木层。

表 ４　 先锋阶段不同林层物种多度分布模型拟合检验统计量

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔｅｓｔｓ ｆｏｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ

林层
Ｆｏｒｅｓｔ ｌｅｖｅｌ

检验指标
Ｔｅｓｔ ｗａｙ ＶＭ ＭＺＳＭ ＢＳＭ ＮＰＭ ＬＮＭ ＺＭ ＺＭＭ

乔木层 χ２ ０．４９ ６．５９ １１．１４ ０．５４ ０．７１ ３．２３ ０．５４
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．９９ ０．２５ ０．０５ ０．９９ ０．９８ ０．６６ ０．９９

Ｄ ０．１７ ０．１７ ０．３３ ０．３３ ０．１７ ０．３３ ０．１７
大树层 χ２ ７．３６ ６．３９ ４２．３７ １．１６ ０．４０ ０．２０ ０．１７
Ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．１２ ０．１７ ＜０．０１ ０．８８ ０．９８ １．００ １．００

Ｄ ０．２０ ０．２０ ０．６０ ０．４０ ０．２０ ０．２０ ０．２０
小树层 χ２ ９．４５ ７．３２ ３０．１６ ５．２９ ２．４８ ０．７２ ０．７２
Ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．０９ ０．２０ ＜０．０１ ０．３８ ０．７８ ０．９８ ０．９８

Ｄ ０．１７ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３
幼树层 χ２ ７．０３ ２２．９２ ３．３８ ３．３３ ３．９７ ８．２５ ３．３４
Ｓａｐｌｉｎｇｓ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．２２ ０．００ ０．６４ ０．６５ ０．５５ ０．１４ ０．６５

Ｄ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３
幼苗层 χ２ １０．３２ １０．０９ ２２．８９ ５．８４ ８．６１ １２．８９ ５．８４
Ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．０４ ０．０４ ＜０．０１ ０．２１ ０．０７ ０．０１ ０．２１

Ｄ ０．２０ ０．２０ ０．６０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０
　 　 χ２表示卡方检验统计量 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ； Ｐ 为卡方检验的显著性 Ｓａｌｉｅｎｃｙ ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ； Ｄ 为 Ｋ⁃Ｓ 检验的统计量 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｋ⁃Ｓ

ｔｅｓｔ； ＶＭ： Ｖｏｌｋｏｖ 模型 Ｖｏｌｋｏｖ ｍｏｄｅｌ； ＭＺＳＭ：群落零和多项式模型 Ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌ ｚｅｒｏ⁃ｓｕｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ； ＢＳＭ：断棍模型 Ｂｒｏｋｅｎ ｓｔｉｃｋ ｍｏｄｅｌ；

ＮＰＭ：生态位优先占领模型 Ｎｉｃｈｅ ｐｒｅｅｍｐｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ； ＬＮＭ：对数正态模型 Ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ； ＺＭ：Ｚｉｐｆ⁃模型 Ｚｉｐｆ⁃ｍｏｄｅｌ； ＺＭＭ：Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ 模型

Ｚｉｐｆ⁃Ｍａｎｄｅｌｂｒｏｔ ｍｏｄｅｌ

２．３　 过渡阶段不同林层物种多度分布模型

　 　 ＢＬＦ阶段的物种多度分布模型拟合结果见表５和图２。对ＢＬＦ阶段群落整个乔木层的物种多度分布进

表 ５　 过渡阶段不同林层物种多度分布模型拟合检验统计量

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔｅｓｔｓ ｆｏｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ

林层
Ｆｏｒｅｓｔ ｌｅｖｅｌ

检验指标
Ｔｅｓｔ ｗａｙ ＶＭ ＭＺＳＭ ＢＳＭ ＮＰＭ ＬＮＭ ＺＭ ＺＭＭ

乔木层 χ２ ６．９０ ６．７１ ３１．５５ ６．１５ １０．８９ １４．７５ ５．８２
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．４４ ０．４６ ０．００ ０．５２ ０．１４ ０．０４ ０．５６

Ｄ ０．１４ ０．１４ ０．５７ ０．１４ ０．２９ ０．４３ ０．１４
大树层 χ２ １４．１４ １４．９６ ２７．１４ １３．２１ １６．９７ ２１．７２ １３．０８
Ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０１

Ｄ ０．２０ ０．２０ ０．６０ ０．４０ ０．４０ ０．６０ ０．４０
小树层 χ２ １４．１６ １３．４７ ３５．９５ １３．６６ １７．８９ ２１．８９ １３．５０
Ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．０１ ０．０２ ＜０．０１ ０．０２ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０２

Ｄ ０．３３ ０．３３ ０．６７ ０．３３ ０．３３ ０．５０ ０．３３
幼树层 χ２ ９．０９ １７．３０ ８．５９ ８．２９ １０．０３ １５．２８ ８．２３
Ｓａｐｌｉｎｇｓ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．０６ ０．００ ０．０７ ０．０８ ０．０４ ０．００ ０．０８

Ｄ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０
幼苗层 χ２ ２．７６ ６．９２ ９．８７ １．５５ ０．６１ ０．２３ ０．１９
Ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．６０ ０．１４ ０．０４ ０．８２ ０．９６ ０．９９ １．００

Ｄ ０．２０ ０．４０ ０．２０ ０．２０ ０．２０ ０．２０ ０．２０
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图 １　 先锋群落不同林层的物种多度分布及模型拟合

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ

行拟合，ＺＭＭ 模型的拟合效果最好，两个中性模型的拟合效果也较好，在对不同生长阶段的四个林层的物种

多度分布拟合中，除了小树层的最优模型为 ＭＺＳＭ，其余林层的最优模型均为 ＺＭＭ，且 ＮＰＭ 模型的拟合效果

也较好。 从大树层到幼苗层，本研究选用的物种多度分布模型的拟合效果逐渐变好，且由乔木层划分的三个

林层的拟合效果均差于乔木层。
２．４　 顶极阶段不同林层物种多度分布模型

ＬＦ 阶段的物种多度分布模型拟合结果见表 ６ 和图 ３，对 ＬＦ 阶段群落的乔木层的物种多度分布进行拟合，
模型拟合效果最好的是 ＬＮＭ 模型，其次是 ＺＭＭ 模型。 对大树层和小树层的物种多度分布进行拟合，其中模

型拟合效果最好的是 ＺＭ 模型和 ＺＭＭ 模型，其次是 ＬＮＭ。 对幼树层的物种多度分布进行拟合，ＬＮＭ 模型的

拟合效果最好，且 ＺＭＭ 模型、ＮＰＭ 模型和 ＶＭ 模型的拟合效果也较好。 对幼苗层的物种多度分布拟合，其中

ＺＭＭ 模型和 ＮＰＭ 模型模型拟合效果最好，其次是两个中性模型。 随着林层的下降，ＬＮＭ 模型、ＶＭ 模型和

ＮＰＭ 模型的拟合效果逐渐变好，而 ＢＳＭ 模型的拟合效果降低，选用的除 ＢＳＭ 模型外的其余四个生态模型对

于乔木层的物种多度分布的拟合差于由乔木层划分的三个林层。

３　 讨论

３．１　 不同演替阶段物种多度格局

综合以上研究发现，先锋阶段的乔木层的物种多度分布的最优模型为 ＶＭ 模型，过渡阶段和顶级阶段的

乔木层的最优机理模型为 ＺＭＭ 模型，ＺＭＭ 模型或 ＮＰＭ 模型对三个不同演替阶段的不同林层的拟合效果均

较好，其中 ＺＭＭ 模型对大兴安岭地区不同演替阶段的群落的拟合效果最好。 研究发现 ＮＰＭ 模型适合对物种
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图 ２　 过渡阶段不同林层的物种多度分布及模型拟合

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇ

表 ６　 顶级阶段不同林层物种多度分布模型拟合检验统计量

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔｅｓｔｓ ｆｏｒ ｆｉｔｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｔｏｐ ｓｔａｇｅ

林层
Ｆｏｒｅｓｔ ｌｅｖｅｌ

检验指标
Ｔｅｓｔ ｗａｙ ＶＭ ＭＺＳＭ ＢＳＭ ＮＰＭ ＬＮＭ ＺＭ ＺＭＭ

乔木层 χ２ ６．４１ １９．２２ ８．５３ ５．８７ ４．８６ ７．７１ ５．８７

Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．２７ ＜０．０１ ０．１３ ０．３２ ０．４３ ０．１７ ０．３２

Ｄ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３ ０．３３

大树层 χ２ １２．４９ ２２．３４ ３．８０ ３．４６ ２．５８ ０．８９ ０．８９

Ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．０１ ＜０．０１ ０．４３ ０．４８ ０．６３ ０．９３ ０．９３

Ｄ ０．４０ ０．６０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０ ０．４０

小树层 χ２ ３．９９ １３．４９ ４．６０ １．７８ ０．８７ １．８９ １．５２

Ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．４１ ０．０１ ０．３３ ０．７８ ０．９３ ０．７６ ０．８２

Ｄ ０．２０ ０．４０ ０．２０ ０．２０ ０．２０ ０．４０ ０．２０

幼树层 χ２ ２．１７ ６．０５ ９．３８ １．９２ １．４１ ２．８１ １．５６

Ｓａｐｌｉｎｇｓ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．９０ ０．４２ ０．１５ ０．９３ ０．９６ ０．８３ ０．９６

Ｄ ０．２９ ０．２９ ０．２９ ０．２９ ０．２９ ０．２９ ０．２９

幼苗层 χ２ ５．８１ ５．７５ ２６．１７ ３．９５ ８．４８ １３．１９ ３．９５

Ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｌａｙｅｒ Ｐ ０．６７ ０．６８ ＜０．０１ ０．８６ ０．３９ ０．１１ ０．８６

Ｄ ０．２２ ０．２２ ０．３３ ０．２２ ０．２２ ０．３３ ０．２２

数量少的群落或演替早期的群落进行拟合，ＺＭＭ 模型表示在群落中先锋种付出较低的代价完成定殖，后期演

替种的定殖要付出较高的代价［２９］。 大兴安岭地处寒温带，生境条件严苛，温度光照条件限制树种生存，生境

９１４４　 １０ 期 　 　 　 苏文浩　 等：大兴安岭不同演替阶段天然林物种多度格局模拟 　
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图 ３　 顶级阶段不同林层的物种多度分布及模型拟合

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｔｏｐ ｓｔａｇｅ

过滤主导群落构建［３０—３１］。 演替初期，通过环境过滤的树种较少，先锋树种白桦优先占领生态位并对环境进行

改变［２０］，生境异质性增加后落叶松等针叶树种进入群落定殖，中性过程与生态位过程共同主导；随着演替进

行，群落环境继续发生改变，落叶松适应能力增强，并与先锋树种白桦的生态位逐渐重叠，种间竞争增强；优势

种更换后种间竞争减弱，生境异质性继续增加，群落内生态位分化，生态位过程主导群落构建。
ＬＮＭ 模型对先锋阶段和顶级阶段林分的物种多度分布的拟合相较于过渡阶段林分的拟合效果更好，

ＬＮＭ 模型对较为稳定、种间竞争并不剧烈的群落拟合效果最好。 ＢＳＭ 模型随着演替拟合的效果变好，ＢＳＭ 模

型表示群落内物种并不丰富但生态位分布均匀，优势种没有占据极端主导地位，ＭａｃＡｒｔｈｕｒ［２８］ 研究发现 ＢＳＭ
模型适用于已达到平衡状态的近缘物种相对较小的群落，ＢＳＭ 模型会随着群落演替拟合效果越好，但由于大

兴安岭地区条件极端，优势种占据主导地位，ＢＳＭ 模型不会成为大兴安岭地区的最优模型。
３．２　 不同林层物种多度格局分析

通过对不同林层的物种多度分布模型拟合结果分析（图 １、２、３ 和表 ４、５、６），在 ＢＦ 阶段，从大树层到幼苗

层 ＬＮＭ 模型、ＺＭＭ 模型和 ＺＭ 模型的拟合效果逐渐变差。 在 ＢＬＦ 阶段研究选用的模型从大树层到幼苗层的

拟合效果逐渐变好。 在 ＦＬ 阶段，从大树层到小树层 ＶＭ 模型、ＬＮＭ 模型和 ＮＰＭ 模型的拟合效果逐渐变好，
ＢＳＭ 模型的拟合效果逐渐变差，这是由于较大树层相对于较小林层的生态位更稳定。 在 ＢＦ 阶段和 ＢＬＦ 阶

段，ＶＭ 模型对不同林层的拟合效果均差于对乔木层的拟合结果，在 ＬＦ 阶段 ＬＮＭ 模型、ＺＭＭ 模型、ＮＰＭ 模型

和 ＢＳＭ 模型对单一林层的拟合效果均好于对整个乔木层的拟合效果。 这是由于对林层的划分导致不同林层

的资源并不相同，不同林层的限制资源不同，较小林层的林层的限制资源是光照。 因此林层的划分可以近似

看成生态位的划分。 演替初期，群落内生态位单一，生境过滤强，中性作用强，随着演替进行群落内生态位增

加，生境过滤减弱，但是在单一林层中，由于近似于生态位划分，单一林层的生态位依旧较少，生境过滤过程和

０２４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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中性随机作用相对于整个乔木层更强。 这与 Ｍｅｎｇ 等人［３２］ 的研究类似，Ｍｅｎｇ 的研究发现群落稳定性随着演

替的深入逐渐升高，而观测局部群落时，不同物种随时间的波动也升高，导致小尺度上演替后期生态系统并未

趋于稳定。
在单一林层中的生态过程在整体中会减弱，局部作用强烈的生态过程在更大尺度上并不是主导生态过

程。 不同生长阶段的林层的物种多度格局不完全相同，相邻林层的拟合物种多度模型的拟合效果相似，林层

差距越大，拟合效果差距越大，证明了在森林中群落构建过程是连续的动态变化，不同生长阶段的林木个体受

到不完全相同的生态过程驱动，Ｈｕ 等［２３］在研究中发现群落构建中生态位过程和中性过程的相对重要性在不

同的生命阶段是不同的。
３．３　 物种多度格局的尺度效应

物种多度格局具有尺度效应，不同的观测尺度下，林分的群落构建过程不同，程佳佳等人［３３］ 研究发现取

样边长为 ６０ｍ 和 ８０ｍ 时，ＺＭＭ 模型为最优拟合模型，随着抽样尺度的增加，中性过程逐渐增强。 李超凡等

人［３４］研究认为随着研究尺度的增大，模型拟合效果会变差。 Ｔａｎ 等［３５］ 和 Ｗｕ 等［３６］ 研究均认为，中性模型在

相对较大尺度下的拟合效果会更好，而生态过程在较小尺度上作用更强。 在相关研究中，均认为中性随机作

用在大尺度上较为明显，本研究中选择的样地都为 １００ｍ×１００ｍ，均为较大尺度，所以中性模型在 ＢＦ 和 ＬＦ 阶

段的拟合效果均较好，若在较小尺度进行观测，可能中性模型拟合效果变差。
本文选择的生态位模型不能代表全部的生态过程和种间关系。 群落构建过程是一个复杂、连续的动态过

程，多种因素和机制都可能发挥作用，包括环境过滤、种间竞争和随机扩散等。 因此，解释群落构建需要综合

考虑多种模型和生态过程。 同一种物种多度格局形成的原因可能并不相同，不同尺度不同维度不同生境条件

下可能具有相似的物种多度分布，但其群落构建的驱动力可能并不相似，这是由于群落构建过程的复杂多样，
作为生态学研究者的我们希望去探索群落构建的机制，总结出一条统一且简单的衡量方法。

４　 结论

本研究以大兴安岭地区不同演替阶段的天然林为对象，基于 ３ 块不同演替阶段的样地的实测数据，利用

物种多度分布模型对群落乔木层和其中不同林层的物种多度分布拟合，通过不同模型的拟合结果分析大兴安

岭地区落叶松天然林的群落构建过程。 研究表明，ＺＭＭ 模型对于大兴安岭地区森林群落的拟合效果最好，表
明生境过滤是大兴安岭地区的主导群落构建过程。 随着群落演替生境过滤和中性过程在乔木层减弱但在单

一林层中增强，ＬＮＭ 模型对于稳定阶段的群落较过渡阶段的拟合效果较好。 群落构建过程随着演替和林层

变化逐渐变化，整个群落的主导生态过程与单一林层的生态过程不同。 本研究对大兴安岭地区的天然群落构

建机制进行了研究，通过研究天然群落不同演替阶段物种多度格局的动态变化指导大兴安岭地区大面积的退

化次生林的恢复，在森林经营中通过调整次生林的树种组成改善落叶松的胸径⁃树高关系、促进林木胸径生

长［３７］；补充优势种白桦、落叶松个体的更新数量，和稀有种的物种数量加快群落演替以达到促进次生林恢复

的目的。
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