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亚热带喀斯特地区不同地形植物群落物种多度分布格局
田　 力１ꎬ２ꎬ 安明态１ꎬ２∗ꎬ 余江洪１ꎬ２ꎬ 吴墨栩１ꎬ２

( １. 贵州大学 林学院ꎬ 贵阳 ５５００２５ꎻ ２. 贵州大学 生物多样性与自然保护研究中心ꎬ 贵阳 ５５００２５ )

摘　 要: 为探究亚热带喀斯特地区不同地形下植物群落物种多度分布格局ꎬ揭示不同地形下群落的物种多

度格局形成的作用机制ꎬ丰富该地区植物群落构建理论ꎬ该文以贵州茂兰喀斯特地区山脊、槽谷、鞍部、洼地

４ 种典型地形下植物群落的乔木层与灌木层为对象ꎬ统计物种多度ꎬ采用累计经验分布曲线(ＥＣＤＦ)表征多

度分布格局ꎬ采取 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验探究不同地形之间物种多度的差异性ꎮ 采用不同生态学模型进行多度

拟合ꎬ利用 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ￣Ｓｍｉｒｎｏｖ(Ｋ￣Ｓ)检验与赤池信息量准则(ＡＩＣ)检验模型接受与拟合优度ꎮ 结果表明:
(１) 不同地形下植物群落的个体数量与物种数存在差异ꎬ鞍部个体数最多ꎬ洼地的物种数最多ꎬ山脊的个体

数、物种数均最少ꎮ (２) 不同地形下植物群落的乔木层物种多度格局无显著差异ꎬ灌木层之间出现显著差

异ꎬ山脊与鞍部、洼部ꎬ鞍部与槽谷、洼部都存在显著差异ꎮ (３) 不同地形下乔木层物种多度对中性模型接

受较好ꎬ其中山脊拟合最优ꎬ对生态位模型接受较差ꎬ仅山脊与鞍部通过两种生态位模型ꎬ拟合优度不及中

性模型ꎮ 灌木层对中性模型接受也较好ꎬ鞍部拟合最优ꎬ对生态位模型接受较差ꎬ仅洼地通过断棍模型ꎮ 整

体而言ꎬ乔木层比灌木层能更好地接受两种生态学模型ꎬ可能乔木层物种多度格局有更明显生态过程的印

记ꎬ但不同地形下灌木层拟合优度差异更大ꎬ可能与灌木层物种对环境变化更剧烈有关ꎮ 不同地形会引起

群落构建不同程度的生态学过程ꎬ物种多度分布格局会逐渐适应地形ꎮ
关键词: 地形ꎬ 物种多度ꎬ 模型拟合ꎬ 喀斯特森林ꎬ 茂兰
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　 　 自从群落构建的确定性进程的问题被提出以

来ꎬ针对这一方向的探索一直从未间断ꎬ也被认为

是群落生态学研究领域的关键方向( Ｃｈｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 对于这一过程的研究产生了许多理论与

假设ꎬ其中最具争议的当属生态位理论与中性理

论(Ｄａｗｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ传统生态位理论提出群落

中所有物种得以共存主要依赖于物种生态位的分

化ꎬ是物种及其所处环境互相影响的结果(柴永福

和岳明ꎬ２０１６)ꎬ但在研究过程中ꎬ某些物种生态位

的生态性状产生相似性的重叠影响了研究成效

(Ｎｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ因此适用性受到质疑ꎮ 群落

中性理论的提出者 Ｈｕｂｂｅｌｌ 等人则认为群落中各

物种不存在生态功能的差异ꎬ随机效应和扩散限

制才是控制物种分布方面的主导因素ꎬ这一理论

在群落构建研究中另辟蹊径ꎬ为传统生态位观点

的不足提供了较为完善的补充说明ꎬ但是中性理

论过度强调随机性假设而忽略确定性过程的发掘

(刘浩栋等ꎬ２０２０)ꎬ因此也饱受质疑ꎮ 尽管过去两

种理论在持久的争论中逐渐相互完善ꎬ但是都不

能完全兼容群落构建中的现象ꎬ因此ꎬ近年来大多

数生态学家逐渐将精力从两种理论的争论转向了

两种理论的整合(牛克昌等ꎬ２００９)ꎮ
群落物种的多度格局在群落生态学研究中作

为基础特征之一ꎬ是揭示物种组成结构、探索构建

过程的关键手段ꎬ相较于多样性系数量化群落特

性的作用ꎬ物种多度格局分析更为直观 (苏强ꎬ
２０１５)ꎮ 最初物种多度格局用于动物群落结构研

究ꎬ后引入植物群落ꎬ在揭示群落物种多度过程

中ꎬ不断有新的理论与模型被提出ꎬ丰富了群落物

种多度分布的研究方法ꎬ建立物种多度拟合模型

分析群落构建的生态学过程是目前流行的研究方

式(臧丽鹏ꎬ２０１９)ꎮ 模型按照生态学意义可以大

致可以分为生态位模型、中性模型与数学纯统计

模型三大类ꎬ而数学纯统计模型由于其生态学意

义未明晰(李全弟等ꎬ２０１９)ꎬ因此中性模型与生态

位模型成为解释物种多度的两大重要模型ꎬ代表

着两种生态学过程ꎮ 目前物种多度格局研究聚焦

于群落水平和物种水平ꎬ由于研究对象的多样性ꎬ
对于物种多度内容仍在不断扩展ꎬ如程佳佳等

(２０１１)研究了物种多度格局对取样尺度的响应表

明了模型拟合效果随取样尺度发生变化ꎬ再有闫

琰等(２０１２)研究发现物种多度分布也受群落演替

阶段的影响ꎬ此外ꎬ植物生活型(白浩楠等ꎬ２０２１)、
稀有种比例(刘旻霞等ꎬ２０２０)等因素也是物种多

度分布的控制因素ꎬ但物种多度格局的构建是一

个复杂的演替进程ꎬ其形成过程也与诸多环境因
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素密不可分ꎮ 在大尺度上受气候控制ꎬ在小尺度

上受区域环境的诸多因素干扰ꎬ如地形、海拔等

(王家鸣等ꎬ２０１８)ꎬ尤其地形异质性是影响群落物

种多度格局重要因素ꎬ但是目前对这方面的研究

较少ꎬ这限制了我们理解群落物种多度格局形成

机制与环境的关联ꎮ
地形是控制物种多度分布的主要因素(孙永

光等ꎬ２０１５)ꎬ地形异质性会直接影响光照、土壤养

分(廖全兰等ꎬ２０２０)、群落特征(赵鹏等ꎬ２０１９)、
植物功能性状等(陈晨等ꎬ２０１５)ꎬ进而影响群落多

样性与空间分布特征ꎬ因此地形异质性对群落变

化影响的研究已有先例ꎬ但是这方面的研究多数

聚焦于常态地貌ꎬ对于喀斯特地形异质性的关注

较为薄弱(张忠华等ꎬ２０１１)ꎬ相较于常态地貌ꎬ后
者的生境变异较大ꎬ地形态势起伏不定ꎬ因此与环

境资源的分布产生重要联系(黄明芝等ꎬ２０２１)ꎬ与
群落特征的关联性更强ꎮ 贵州荔波作为中国南方

喀斯特地貌主要组成之一ꎬ在喀斯特地貌世界地

理分布上有重要地位(盛茂银等ꎬ２０１５)ꎬ该地区溶

岩发育典型且强烈ꎬ峰丛错综复杂ꎬ土壤瘠薄并且

临时性干旱频发(罗丝琼等ꎬ２０２０)ꎬ在这样严酷生

境下ꎬ经过长期演替ꎬ形成了典型的、原始的喀斯

特顶极森林群落ꎮ 该地区物种丰富多样ꎬ生理生

态特性高度适应当地环境ꎬ其独特的群落结构与

形成机制一直是中外学者研究的重点ꎬ但是当前

对该地区研究集中于土壤水热格局ꎬ凋落物动态ꎬ
微生物等(秦随涛等ꎬ２０１８)ꎬ但是对该地区群落物

种多度格局的研究分析较少ꎬ而对于该地区地形

异质性下物种多度格局的研究更是欠缺ꎬ这限制

了我们对亚热带喀斯特群落物种多度构建机制的

认识ꎬ这也限制了我们了解环境因素对于群落物

种多度格局的影响ꎮ
本研究以贵州茂兰国家级自然保护区喀斯特

顶极森林群落为研究区域ꎬ依托该地区山脊、槽
谷、鞍部、洼地 ４ 种典型喀斯特地形下森林群落ꎬ
采用物种调查与多度拟合的方法ꎬ通过 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ
秩和检验、Ｋ￣Ｓ 检验、赤池信息准则检验研究结果ꎬ
拟探讨以下问题:(１) 该地区不同群落主要物种

组成、不同地形下物种数与个体数量及形成因素ꎻ
(２) ４ 种典型喀斯特地形下群落物种多度格局的

差异及影响因素ꎻ(３) 不同地形下群落物种多度

构建的生态学过程ꎮ 以期揭示该地区地形异质性

下群落物种多度分布特征与物种多度格局形成过

程ꎬ为亚热带喀斯特森林群落构建过程的研究提

供理论基础ꎮ

１　 研究区概况与方法

１.１ 研究区概况

研究开展于贵州省南部的茂兰国家级自然保

护区(图 １)ꎬ保护区的经纬度为 １０７°５２′—１０８°０５′
Ｅꎬ２５°０９′—２５°２０′ Ｎꎮ 保护区最高海拔与最低海

拔差约 ６００ ｍꎬ平均海拔 ８００ ｍ 左右ꎮ 该地区的喀

斯特溶岩形成强烈ꎬ并且该区域温湿适宜ꎬ拥有充

沛的光水热资源ꎬ全年平均温度 １５.３ ℃ ꎬ降水量充

沛ꎬ全年总计达 １ ７５０.５ ｍｍꎮ 保护区森林植被构

成复杂ꎬ乔木层物种丰富ꎬ林下物种多样ꎬ空间利

用率高ꎮ 形成了在地球上同纬度地带少见的喀斯

特森林生态系统ꎮ
１.２ 样地设置和物种调查

经考察选中茂兰国家级自然保护区白鹇山附

近ꎬ该区域植被原生性好并兼具多种地形ꎮ 参照

李宗发(２０１１)对贵州喀斯特地貌形态特征的界

定ꎬ结合实际调查ꎬ选中山脊、槽谷、鞍部、洼地 ４
种典型喀斯特地形ꎬ地形之间间隔大于 １５０ ｍ 且

均未受人为干扰ꎮ 样地面积以种－面积曲线为依

据ꎬ设置样地调查最小面积 ９００ ｍ２ꎮ 按照国家标

准«森林生态系统长期定位观测方法» ( ＧＢ / Ｔ
３３０２７—２０１６)中的相关规范设置样地ꎮ 每种地形

设置 ３ 个 ３０ ｍ × ３０ ｍ 相连的标准样地ꎬ将每个样

地划分为 ９ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 样方ꎮ
在调查中发现ꎬ该地区群落分层明显ꎬ为避免

植物生长状况引起统计偏差ꎬ因此参照袁泉等

(２０２１)对于植物生长型界定ꎬ以群落中木本植物为

对象ꎬ计树高(Ｈ)≥５ ｍ 且胸径(ＤＢＨ)≥５ ｃｍ 记录

为乔木层ꎬ树高(Ｈ)<５ ｍ 且胸径<５ ｃｍ 的木本植物

为灌木层ꎬ为避免统计遗漏ꎬ部分个体树高(Ｈ)≥５
ｍ 但胸径<５ ｃｍ 作为亚乔木种计入乔木层ꎬ树高<５
ｍ 但胸径≥５ ｃｍ 的植株则计入灌木层ꎮ 在统计物

种种类、株数、胸径、基径、高度的同时ꎬ记录每种地

形的海拔、坡向、土壤类型、坡位等信息(表 １)ꎮ
１.３ 物种多度表示方法

为避免模型在进行数学处理和解释时会造成

困难而难以比较不同的物种分布ꎬ因此本研究采

用 累 积 经 验 分 布 函 数 ( ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ＥＣＤＦ) (陈俊等ꎬ２０１８)ꎬ使用
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图 １　 研究区示意图
Ｆｉｇ. １　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

表 １　 样地基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

地形类型
Ｔｅｒｒａｉｎ ｔｙｐｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

坡度
Ｓｌｏｐｅ
( °)

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

调查面积
Ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ａｒｅａ

(ｍ２)

山脊 Ｒｉｄｇｅ ７５９ ４５ 南 Ｓｏｕｔｈ 石灰土 Ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｓｏｉｌ ２ ７００

槽谷 Ｔｒｏｕｇｈ ｖａｌｌｅｙ ８５０ ４０ 西南 Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ 石灰土 Ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｓｏｉｌ ２ ７００

鞍部 Ｓａｄｄｌｅ ８６９ ２１ 南 Ｓｏｕｔｈ 石灰土 Ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｓｏｉｌ ２ ７００

洼地 Ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ８４５ １３ 全向 Ｏｍｎｉｂｅａｒｉｎｇ 石灰土 Ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｓｏｉｌ ２ ７００

Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验对比不同地形的群落之间的物

种多度差异ꎮ
１.４ 主要种组成

采用物种重要值( ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅꎬＩＶ)衡量群

落中物种的重要程度(张田田等ꎬ２０２０)ꎮ 以 ４ 种

地形群落样地物种数据为基础ꎬ计算不同地形下

乔木层与灌木层树种的重要值ꎮ 重要值 ＝ (相对

多度＋相对频度＋相对显著度) / ３ꎮ 其中ꎬ相对多

度 ＝某一物种多度 /所有物种多度和ꎬ相对频度 ＝
某一物种出现频率 /所有物种出现频率ꎬ乔木层物

种的相对显著度 ＝某一物种胸高断总面积 /所有物

种胸高断总面积ꎬ灌木层物种的相对显著度 ＝某一

物种基部总面积 /所有物种基部总面积ꎮ

１.５ 多度模型拟合及检验

１.５.１ 中性模型 　 ( １)复合群落零和多项式模型

(ｍｅｔａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｚｅｒｏ￣ｓｕｍ ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌꎬｍｚｓｍ)零和

多项式模型存在两点假设:一是假设在群落中所

有生物的个体数总体没有变动ꎬ群落中不同物种

多度变化是一个零和过程( Ｌｕíｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ如
果一个物种多度的增加ꎬ会导致另一物种多度等

量减少ꎬ双方得失相抵ꎬ总数为零ꎻ二是群落中个

体物种的生存以及物种形成速率一致ꎮ 该模型是

中性模型的代表:

Ｓ ｎ( ) ＝ θ
ｎ ∫

ｊ

０

ｆｎꎬ１(ｙ) (１ － ｙ
Ｊ
)

θ－１

ｄｙ (１)
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ｆｎꎬδ ｙ( ) ＝ １
Γ(ｎ) δｎ

ｅｘｐ － ｙ
δ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｙｎ－１ (２)

Γ ｚ( ) ＝ ∫
¥

０

ｔｚ－１ ｅ －ｔｄｔ (３)

式中:Ｊ 为样地内的个体数ꎬθ 是基本生物多样

性指数ꎮ
(２)Ｖｏｌｋｏｖ 模型(Ｖｏｌｋｏｖ ｍｏｄｅｌꎬＶｏｌｋｏｖ)
Ｖｏｌｋｏｖ 模型是基于零和多项式模型提出的ꎬ

该模型相较于后者多了 １ 个迁移系数( Ｖｏｌｋｏｖ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００３)ꎬＶｏｌｋｏｖ 模型公式如下:

Ｓ(ｎ) ＝ θ Ｊ!
ｎ! Ｊ － ｎ( ) !

Γ(ｎ ＋ ｙ)
Γ(Ｊ ＋ γ)∫

γ

０

Γ(ｎ ＋ ｙ)
Γ １ ＋ ｙ( )

Γ(Ｊ － ｎ ＋ γ － ｙ)
Γ γ － ｙ( )

ｅｘｐ( － ｙθ
γ
)ｄｙ (４)

Γ ｚ( ) ＝ ∫
¥

０

ｔｚ－１ ｅ －ｔｄｔ (５)

γ ＝ ｍ(Ｊ － １)
１ － ｍ

(６)

式中:γ 为迁徙的总个体数ꎻｍ 为迁移系数ꎮ
１.５.２ 生态位模型　 (１)生态位优先模型或几何级

数模型(ｇｅｏｍｅｔｒｉｃ ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎬｇｓ)
该模型假设最先进入的物种优先占有群落资

源总和的 ｋ 份ꎬ而第 ２ 个进入的物种又占有余下总

资源的 ｋ 份ꎬ即 ｋ(１－ｋ)ꎮ 后面的物种依次占据先

前物种进入后余下总资源的 ｋ 份ꎬ直到资源殆尽ꎬ
群落达到饱和无法再容纳下一物种截止ꎮ Ａ ｉ 为第 ｉ
个种的多度(Ｗｈｉｔｔａｋｅｒꎬ １９６５)ꎮ 公式如下:

Ａ ｉ １ － ｋ( ) ｉ －１( ｉ ＝ １ꎬ２ꎬ３􀆺ꎬＳ) (７)
(２)断棍模型(ｂｒｏｋｅｎ￣ｓｔｉｃｋ ｍｏｄｅｌꎬｂｓ)
该模型假设某一环境的群落所有生态位为长

为 １ 的小棍ꎬ将这一小棍分为 ｓ 段ꎬ代表着总体生

态位被 ｓ 个物种占据ꎬ模型假定 ｓ 个物种拥有相等

的系统分类地位与竞争力ꎬ且在群落中同时出现ꎮ
ｊ 表示群落内物种的个体总数ꎬ Ａ ｉ 表示第 ｉ 物种的

多度(Ｒｏｂｅｒｔꎬ １９５７)ꎮ 公式如下:

Ａ ｉ ＝
ｊ
ｓ ∑

ｓ

ｘ ＝ ｉ

１
ｘ

( ｉ＝ １ꎬ２ꎬ３􀆺ꎬＳ) (８)

１.５.３ 纯统计模型

(１)对数级数模型( ｌｏｇ￣ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎬｌｓ) (马克

平等ꎬ１９９７)ꎬ公式如下:

Ｓ ｎ( ) ＝ α Ｘｎ

ｎ
　 (ｎ＝ １ꎬ２ꎬ３ꎬ４ 􀆺) (９)

式中:Ｓ(ｎ)表示多为 ｎ 的物种数ꎻα 代表群落

内物种多样性ꎮ
(２) 对数正态分布模型 ( ｌｏｇ ｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌꎬ

ｌｎｏｒｍ)(Ｐｒｅｓｔｏｎꎬ １９４８)ꎬ公式如下:
Ａ ｉ ＝ ｅｌｏｇ μ( ) ＋ ｌｏｇ δ( ) φ 　 ( ｉ＝ １ꎬ２ꎬ３ꎬ􀆺ꎬＳ) (１０)
式中: μ 为正态分布的均值ꎻ δ 代表方差ꎻＡ ｉ 为

第 ｉ 个物种的多度ꎮ
１.６ 拟合效果检验

采取 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ￣Ｓｍｉｒｎｏｖ 检验(Ｋ￣Ｓ)来检验模

型拟合接受情况ꎬ通过比较各自检验的显著性概率

(Ｐ)ꎻ 采用赤池信息量准则 ( Ａｋａｉｋｅ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎꎬ ＡＩＣ)来验证拟合优度ꎬ其公式为: ＡＩＣ ＝
－ ２ｌｎ Ｌ( ) ＋ ２ｋ ꎬ通过该公式计算出的值来比较物种

多度的拟合程度ꎬＡＩＣ 兼具简约性与最优性ꎮ 本研

究的数据处理与分析在软件 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 中完成ꎬ拟
合与检验与绘图均在 Ｒ￣３.６.３ 软件中进行ꎬ其中模

型拟合、绘图与 ＡＩＣ 检验在“ｓａｄｓ”包中完成ꎬＫ￣Ｓ 检

验在“Ｍａｔｃｈｉｎｇ”包完成(Ａｎｃｈｉꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 群落物种组成

在 ４ 种地形群落样地内共调查到乔木 １ ４４２
株ꎬ根据计算重要值可知(表 ２)ꎬ在乔木层存在黄

梨木 ( Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ )、 化 香 树 ( Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ
ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ)、光皮梾木(Ｃｏｒｎｕｓ ｗｉｌｓｏｎｉａｎａ)、齿叶黄

皮(Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ)、多脉青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ
ｍｕｌｔｉｎｅｒｖｉｓ)等主要物种ꎻ调查到灌木 ９ ００５ 株ꎬ灌
木层有九里香(Ｍｕｒｒａｙａ ｅｘｏｔｉｃａ)、南天竹(Ｎａｎｄｉｎａ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ)、川桂 ( Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｗｉｌｓｏｎｉｉ)、小叶柿

(Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｍｏｌｌｉｓ )、 黄 花 恋 岩 花 ( Ｅｃｈｉｎａｃａｎｔｈｕｓ
ｌｏｆｏｕｅｎｓｉｓ)等主要物种ꎻ４ 种地形的群落个体数与

物种组成见表 ３ꎬ由表 ３ 可知ꎬ鞍部群落的个体数

最高( ３ ４８３ 株)ꎮ 其次是槽谷( ２ ８６４ 株)、山脊

(１ ６２６株)ꎬ个体数最低的是洼地(２ ４７４ 株)ꎬ不同

地形物种数也存在差异ꎬ在乔木层ꎬ物种数量顺序

为洼地>槽谷>鞍部>山脊ꎬ在灌木层ꎬ物种数顺序

为洼地>鞍部>槽谷>山脊ꎬ两个群落层次在物种数

量呈相似的格局ꎬ且灌木层的物种数在不同地形

下均高于乔木层的物种数ꎬ其中洼地群落的个体

数虽然最少ꎬ但是其物种最为丰富(乔木 ６５ 种ꎬ灌
木 １４０ 种)ꎬ而山脊地形的群落个体数与物种数均

较低ꎮ
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表 ２　 群落主要物种组成
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

排名
Ｒａｎｋ

乔木
Ｔｒｅｅ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

灌木
Ｓｈｒｕｂ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

１ 黄梨木 Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ ７.０８ 九里香 Ｍｕｒｒａｙａ ｅｘｏｔｉｃａ １７.１７

２ 化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ ６.６０ 南天竹 Ｎａｎｄｉｎａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ １０.９７

３ 光皮梾木 Ｃｏｒｎｕｓ ｗｉｌｓｏｎｉａｎａ ６.５８ 川桂 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｗｉｌｓｏｎｉｉ ９.５２

４ 齿叶黄皮 Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ ５.９９ 小叶柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｍｏｌｌｉｓ ５.４６

５ 多脉青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｕｌｔｉｎｅｒｖｉｓ ４.５１ 黄花恋岩花 Ｅｃｈｉｎａｃａｎｔｈｕｓ ｌｏｆｏｕｅｎｓｉｓ ４.５７

６ 裂果卫矛 Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｄｉｅｌｓｉａｎｕｓ ４.４８ 齿叶黄皮 Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ ２.７８

７ 天峨槭 Ａｃｅｒ ｗａｎｇｃｈｉｉ ４.０３ 香叶树 Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ １.８２

８ 小果润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ ３.８６ 杨梅叶蚊母树 Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｍｙｒｉｃｏｉｄｅｓ １.８０

９ 铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ ３.２８ 狭叶方竹 Ｃｈｉｍｏｎｏｂａｍｂｕｓａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ １.６４

１０ 小叶柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｍｏｌｌｉｓ ２.８０ 密花树 Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｅｇｕｉｎｉｉ １.３９

表 ３　 不同地形群落的物种组成
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎｓ

地形类型
Ｔｅｒｒａｉｎ ｔｙｐｅ

个体数
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ
ｎｕｍｂｅｒ

乔木层 Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

科 Ｆａｍｉｌｙ 属 Ｇｅｎｕｓ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ

灌木层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

科 Ｆａｍｉｌｙ 属 Ｇｅｎｕｓ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ

山脊 Ｒｉｄｇｅ １ ６２６ ３０ ４２ ４７ ５０ ７６ ９２

槽谷 Ｔｒｏｕｇｈ ｖａｌｌｅｙ ２ ８６４ ３４ ４１ ５３ ６１ １００ １３２

鞍部 Ｓａｄｄｌｅ ３ ４８３ ３０ ４１ ５１ ６３ １０５ １３４

洼地 Ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ２ ４７４ ３９ ５５ ６５ ６１ １０５ １４０

２.２ 不同地形下群落物种多度分布格局

茂兰喀斯特森林群落 ４ 种喀斯特典型地形下群

落物种的累计经验分布如图 ２ 所示ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ
不同地形下群落两种生长型物种的 ＥＣＤＦ 均呈现一

定程度的 Ｓ 型ꎬ所有地形下群落均有较高的稀有种

比例ꎬ且不同地形下群落的稀有种比例相近ꎬ而灌

木层的比例比乔木层更高ꎮ 根据 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检

验得知ꎬ不同地形下群落的乔木层 ＥＣＤＦ 之间并无

显著性差异(Ｐ>０.０５)ꎬ４ 种地形下群落的灌木层的

物种多度存在显著差异ꎬ其中山脊与鞍部 ( Ｐ ＝
０.０４９)、洼部(Ｐ ＝ ０.００４ ８)差异显著ꎬ鞍部与槽谷

(Ｐ＝ ０.００１ ２６)、洼部(Ｐ＝ ０.０００ １)也存在显著不同ꎮ
２.３ 不同地形下群落物种多度模型拟合

２.３.１ 不同地形植物群落乔木层物种多度模型拟合

　 ４ 种喀斯特典型地形下森林群落乔木层的物种

多度分布格局模型拟合效果见表 ４ꎮ 经 Ｋ￣Ｓ 检验

与 ＡＩＣ 检验发现ꎬ山脊的拟合优度顺序为中性模

型>纯统计模型>生态位模型ꎬ其中对复合群落零

和多项式模型接受最好(ＡＩＣ ＝ ２４２.１)ꎬ对断棍模

型拟合也较好(ＡＩＣ ＝ ２６０.９)ꎬ而对于几何级数模

型接受最差(ＡＩＣ ＝ １ ８６２.６)ꎬ从图 ３ 中也可直观看

出:山脊地形的物种多度等级与几种模型多度等

级的拟合效果ꎬ表明山脊地形下的物种多度构建

机制不仅受中性过程控制ꎬ还受一定程度的生态

位过程影响ꎻ槽谷对于中性模型与纯统计模型接

受较好ꎬ且两种模型拟合效果差异很小ꎬ而对于生

态位模型接受较差ꎬ断棍模型的拟合值为 ３１９.１ꎬ
拒绝了几何级数模型ꎬ说明该地形下乔木层的物

种多度构建主要以中性过程为主ꎬ断棍模型代表

的生态位过程也发挥作用ꎬ几何级数模型代表的

过程未明晰ꎻ鞍部对不同模型拟合效果与山脊相

似ꎬ同时受生态位过程与中性过程控制ꎬ拟合优度

的顺序为中性模型>纯统计模型>生态位模型ꎬ中
性过程更加强烈ꎻ而洼地仅对中性模型接受较好ꎬ
拒绝了两种生态位模型和纯统计模型中的对数正

态分布模型ꎬ表明该地形物种多度构建的生态位

过程不明晰或被掩盖ꎬ中性过程成为主要作用机

制ꎮ 由上述可知ꎬ 山脊、鞍部这两种地形下乔木层
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Ａ. 乔木层ꎻ Ｂ. 灌木层ꎮ
Ａ. Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒꎻ Ｂ. Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ.

图 ２　 不同地形群落物种的累计经验分布函数
Ｆｉｇ. ２　 ＥＣＤＦ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ｍｚｓｍ. 复合群落零和多项式模型ꎻ Ｖｏｌｋｏｖ. Ｖｏｌｋｏｖ 模型ꎻ ｂｓ. 断棍模型ꎻ ｇｓ. 几何级数模型ꎻ ｌｓ. 对数级数模型ꎻ ｌｎｏｒｍ. 对数正态

分布模型ꎻ 观测值表示物种多度ꎮ 下同ꎮ
ｍｚｓｍ. Ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｚｅｒｏ￣ｓｕｍ ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎻ Ｖｏｌｋｏｖ. Ｖｏｌｋｏｖ ｍｏｄｅｌꎻ ｂｓ. Ｂｒｏｋｅｎ￣ｓｔｉｃｋ ｍｏｄｅｌꎻ ｇｓ. Ｇｅｏｍｅｔｒｉｃ ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎻ
ｌｓ. Ｌｏｇ￣ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎻ ｌｎｏｒｍ. Ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ. Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｖａｌｕｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 不同地形下乔木层物种多度分布及模型拟合
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎｓ
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表 ４　 不同地形植物群落乔木层物种多度的模型拟合
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎｓ

地形类型
Ｔｅｒｒａｉｎ ｔｙｐｅ θ ｍ 检验方法

Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ ｍｚｓｍ Ｖｏｌｋｏｖ ｂｓ ｇｓ ｌｓ ｌｎｏｒｍ

山脊 Ｒｉｄｇｅ １４.９４ ０.８８ ＡＩＣ ２４２.１ ２４４.２ ２６０.９ １ ８６２.６ ２４２.２２ ２５１.８

Ｄ ０.０２２ ０.０２２ ０.２１７ ０.２６１ ０.０２２ ０.１７４

Ｐ １ １ ０.２２７ ０.０８７３ １ ０.４９

槽谷 Ｔｒｏｕｇｈ ｖａｌｌｅｙ １５.９３ １ ＡＩＣ ２８７.９ ２８９.８ ３１９.１ ２ ５３７ ２８７.８ ２９７.７

Ｄ ０.０７５ ０.０７５ ０.２４５ ０.３２１ ０.０７５ ０.１７

Ｐ １ １ ０.０８２ <０.０５∗ １ ０.４３

鞍部 Ｓａｄｄｌｅ １９.６５ ０.８８ ＡＩＣ ２９６.９ ２９９ ３１８.５ ２ ３４２.６ ２９７.１ ３０９

Ｄ ０.０８６ ０.０８６ ０.２２４ ０.２４１ ０.０８６ ０.１９

Ｐ ０.９８ ０.９８ ０.１０９ ０.０６８ ０.９８ ０.２５

洼地 Ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ２６.５４ １ ＡＩＣ ３４４ ３４５.９ ３８６.３ ２ ７３２.９ ３４３.８ ３６３.９

Ｄ ０.０８１ ０.０８１ ０.２５７ ０.３２４ ０.０８１ ０.２５７

Ｐ ０.９７ ０.９７ <０.０５∗ <０.０５∗ ０.９７ <０.０５∗

　 注: θ. 基础多样性指数ꎻ ｍ. 群落迁移系数ꎻ ＡＩＣ. 赤池信息准则ꎻ Ｄ. ｋ￣ｓ 检验统计量ꎮ ∗Ｐ<０.０５ꎬ∗∗Ｐ<０.０１ꎬ表示拒绝该模型ꎻ
ｍｚｓｍ. 复合群落零和多项式模型ꎻ Ｖｏｌｋｏｖ. Ｖｏｌｋｏｖ 模型ꎻ ｂｓ. 断棍模型ꎻ ｇｓ. 几何级数模型ꎻ ｌｓ. 对数级数模型ꎻ ｌｎｏｒｍ. 对数正态分布
模型ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: θ. Ｂａｓｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ ｍ. Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎻ ＡＩＣ. Ａｋａｉｋｅ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎꎻ Ｄ. Ｓｔａｔｉｓｔｉｃ ｏｆ ｋ￣ｓ ｔｅｓｔ. ∗ Ｐ <
０.０５ꎬ ∗∗ Ｐ < ０.０１ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｉｓ ｒｅｊｅｃｔｅｄꎻ ｍｚｓｍ. Ｍｅｔａｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｚｅｒｏ￣ｓｕｍ ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎻ Ｖｏｌｋｏｖ. Ｖｏｌｋｏｖ
ｍｏｄｅｌꎻ ｂｓ. Ｂｒｏｋｅｎ￣ｓｔｉｃｋ ｍｏｄｅｌꎻ ｇｓ. Ｇｅｏｍｅｔｒｉｃ ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎻ ｌｓ. Ｌｏｇ￣ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌꎻ ｌｎｏｒｍ. Ｌｏｇ ｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

的多度构建机制比较复杂ꎬ受两种生态学过程控

制ꎬ槽谷、洼地则主要受中性过程控制ꎮ 此外ꎬ不
同地形下的群落有不同的基础多样性指数 θ 与迁

移系数 ｍꎬ这与喀斯特地区较高的生境异质性

有关ꎮ
２.３.２ 不同地形植物群落灌木层物种多度模型拟合

　 ４ 种喀斯特典型地形下森林群落灌木层的物种

多度分布格局模型拟合效果见表 ５ꎬ经 Ｋ￣Ｓ 检验与

ＡＩＣ 检验发现ꎬ山脊对于中性模型与纯统计模型接

受较好且拟合优度接近ꎬ而拒绝了两种生态位模

型ꎻ槽谷与鞍部对于 ３ 种理论模型的拟合接受情

况与山脊相似ꎬ对于中性模型与纯统计模型的接

受优于生态位模型ꎻ洼地对中性模型与纯统计模

型的接受较好ꎬ拒绝生态位理论的几何级数模型ꎬ
仅接受断棍模型的拟合(Ｐ ＝ ０.５７４)ꎬ可知洼地灌

木层物种多度的构建主要受中性过程主导ꎬ断棍

模型代表的生态学过程也具有一定作用(图 ４)ꎮ
由上述可知ꎬ４ 种地形下植物群落灌木层的物种多

度对几种理论模型的接受拟合情况与乔木层相

似ꎬ中性模型、纯统计模型的适用性优于生态位模

型ꎬ表明 ４ 种地形下植物群落灌木层的物种多度

构建也主要以中性过程为主ꎬ灌木层物种多度对

于生态位模型接受情况比乔木层更差ꎬ表明生态

位过程在 ４ 种地形下灌木层物种多度构建的作用

更弱或更难被揭示ꎮ 而对比不同地形下两种生长

型植物的物种多度拟合值发现ꎬ乔木层对于模型

拟合值要优于灌木层ꎬ灌木层物种多度模型拟合

值随地形的不同波动也更大ꎮ 不同地形下植物群

落的灌木层也有更高的基础多样性指数ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 群落物种组成

群落主要物种组成是决定群落性质的基本要

素ꎬ而重要值是衡量群落中物种优势度的常用指

标(郑俊鸣等ꎬ２０２１)ꎮ 调查发现ꎬ乔木层存在黄梨

木、化香树、光皮梾木、齿叶黄皮、多脉青冈等主要

物种ꎬ在灌木层存在九里香、南天竹、川桂、小叶

柿、黄花恋岩花等主要物种ꎬ群落的垂直层次存在

差异ꎮ 该地区整体坡度与小生境凹凸度较大ꎬ导
致群落存在间隙为灌木物种提供生长空间ꎬ因此

该地区森林群落不同生长型的物种组成差异明显ꎻ
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表 ５　 不同地形植物群落灌木层物种多度的模型拟合
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎｓ

地形类型
Ｔｅｒｒａｉｎ ｔｙｐｅ θ ｍ 检验方法

Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ ｍｚｓｍ Ｖｏｌｋｏｖ ｂｓ ｇｓ ｌｓ ｌｎｏｒｍ

山脊 Ｒｉｄｇｅ ２０.１ ０.７２ ＡＩＣ ６３５.８ ６３６.３ ７２３.５ １１ ５７９ ６３４.９ ６４２.４

Ｄ ０.０７６ ０.０７６ ０.３１５ ０.３５９ ０.０７６ ０.０９８

Ｐ ０.９５ ０.９５ <０.０１∗∗ <０.０１∗∗ ０.９５ ０.７７

槽谷 Ｔｒｏｕｇｈ ｖａｌｌｅｙ ２９.１ １ ＡＩＣ ８６２.９ ８６３.８ １０４９.４ １７ ９３３ ８６１.８ ８８７.４

Ｄ ０.１２８ ０.１２ ０.３８３ ０.４５１ ０.１２ ０.１５

Ｐ ０.２３ ０.２９ <０.０１∗∗ <０.０１∗∗ ０.２９ ０.１

鞍部 Ｓａｄｄｌｅ ９.４４ ０.２２ ＡＩＣ ３４１.２ ３３４ ３５１.７ ５ ０３５.３ ３４０.９ ３１９

Ｄ ０.２５ ０.１８２ ０.３４１ ０.３１８ ０.２７３ ０.１８２

Ｐ ０.１３ ０.４６ <０.０５∗ <０.０５∗ ０.０８ ０.４６

洼地 Ｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ ３５.３６ ０.２３ ＡＩＣ ４９８.９ ４９７.３ ５２１.７ ４ ２２８.５ ４９９.２ ５０５.７

Ｄ ０.０７１ ０.０５１ ０.１１１ ０.２０２ ０.０７１ ０.１７２

Ｐ ０.９７ １ ０.５７４ <０.０５∗ ０.９７ ０.１１

不同地形下群落有着不同的物种数量与个体数ꎬ
在喀斯特地区土壤条件比常态地貌严峻ꎬ因此水

热条件群落维持群落个体数量的重要条件( Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ洼地、槽谷属于低洼地势ꎬ坡度较小ꎬ
有利于水热能源的积累ꎬ因此环境能支持更多个体

存活ꎬ山脊水土流失性大ꎬ因此引起地形之间的群

落个体数量差异ꎮ 群落物种最丰富的是洼地ꎬ乔木

层与灌木层的物种数均高于其他地形ꎬ该地形地势

平坦ꎬ空间变异性小ꎬ为物种进入与共存创造了稳

定环境(王艳红等ꎬ２０２０)ꎬ槽谷与鞍部这两种地形

不仅开阔ꎬ其结构也适合水分保持ꎬ因此两种地形

物种数也较高ꎬ山脊由于不利于水土养分积累而限

制了物种的丰富度与种群扩大ꎮ
３.２ 不同地形下群落物种多度分布

累计经验函数分布函数与 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验

可以表现并验证群落的物种多度分布差异ꎬ解释

稀有种、一般种和常见种的组成特征( Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 本研究结果表明ꎬ４ 种喀斯特典型地

形下群落的乔木层与灌木层均拥有较高稀有种比

例ꎬ与白浩楠等(２０１６)、方晓峰等(２０２１)对同纬

度带常态地貌下群落的物种多度研究结果相似ꎬ
而该地区的典型喀斯特地形下的森林群落有更高

稀有种比例ꎮ 茂兰喀斯特森林群落位于亚热带季

风气候区ꎬ受东南季风影响ꎬ雨热充沛ꎬ为植物生

长提供养分ꎬ而该地区空间异质性较高ꎬ限制了优

势种的扩散ꎬ为稀有种进入创造了机会ꎬ一些种群

在竞争中也逐渐成为稀有种ꎬ因此该地区存在着

较高比例的稀有种ꎮ 此外ꎬ稀有种相较于常见种

在群 落 物 种 多 度 中 具 有 显 著 贡 献ꎬ 刘 旻 霞 等

(２０２０)在对甘南亚高寒草甸稀有种的研究时已验

证ꎻ经 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验发现ꎬ４ 种地形下群落乔

木层的物种多度分布不存在显著差异ꎬ可能研究

对象均处于同一地区ꎬ该地区虽然土壤贫瘠稀少ꎬ
但是充足的雨热、光照资源是该地区鲜明的特征ꎬ
植物对于资源的需求极大地提升空间和资源利用

率ꎬ因此乔木层的物种多度格局虽然受地形异质

性影响ꎬ但是经过长期适应有了更加明显的地区

资源格局特征ꎮ 而灌木层之间的物种多度随地形

差异出现显著不同ꎬ灌木层的物种进入环境的初

期ꎬ并处于生长阶段ꎬ因此对地形异质性带来的资

源差异的响应更加剧烈ꎮ
３.３ 不同地形下群落物种多度模型拟合

４ 种典型地形下群落的物种多度格局能很好

地接受中性模型与纯统计模型ꎬ且不同地形对模

型的拟合优度存在差异ꎬ而对于生态位模型接受

较差ꎮ 虽然纯统计模型通过数学与生态学结合的

方法拟合群落物种多度格局ꎬ对于量化生态学过

程、表征群落多样性有作用ꎬ但是该模型对物种多

度构建机制解释不足ꎮ 本研究的纯统计模型对物

种多度拟合结果较优ꎬ与康佳鹏等(２０２１)、郭跃东

(２０２１)等研究结果相似ꎬ丰富了该模型的适用范

围ꎻ本研究也验证了中性理论在该地区森林群落
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图 ４　 不同地形下灌木层物种多度分布及模型拟合
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｒｒａｉｎｓ

的物种多度格局构建过程中的重要作用ꎬ该地区

的环境相异性较高ꎬ加之溶岩形成微生境较多ꎬ所
以扩散限制与随机过程发挥作用ꎮ 各群落的拟合

值也随地形不同发生变化ꎬ表明中性理论的作用

强度受生境异质性影响ꎬ其中山脊的拟合最优ꎬ可
能由于该地形生境严酷导致中性过程更强烈ꎮ 此

外ꎬ乔木层比灌木层能更好拟合中性模型ꎬ乔木层

的物种经历中性过程作用达到稳定ꎬ因此其物种

多度格局有更深的中性过程印记ꎮ 而灌木层的物

种处于进入、生长时期ꎬ扩散限制的作用未显现ꎬ
导致中性过程未被模型量化出来ꎬ加之灌木层的

物种较丰富ꎬ物种的生态性状重叠也影响了模型

拟合ꎻ４ 种典型地形群落的物种多度格局对于生态

位模型接受较差ꎬ是由于该地区群落属于顶极演

替阶段ꎬ物种已达到稳定共存ꎬ生态位过程已弱

化ꎬ尤其是洼地、槽谷两种地形的地势平坦ꎬ资源

相对丰富ꎮ 但是ꎬ不同地形下群落的灌木层多数

拒绝了生态位模型ꎬ仅洼地接受断棍模型ꎬ是因为

洼地部位地势平坦ꎬ环境相对稳定ꎬ利于物种总体

生态位的分割ꎬ而其他地形的环境异质性较高ꎬ物
种多度构建受到随机因素影响较深ꎬ因此生态位

过程表现不明显或被掩盖ꎮ
虽然本研究利用不同模型解释了喀斯特地区

典型地形下群落的物种多度分布格局ꎬ但是作用

过程有待进一步揭示( Ｌａｒｏｃｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎬ并且

用物种多度分布格局推测其后形成的生态学机制

也存在一定的不确定性ꎬ因为不同的生态学过程

共同作用可能会导致相同或相似的物种多度格局

(Ｅｔｉｅｎｎｅꎬ ２０１０)ꎮ 此外ꎬ两种理论都不具有良好

的兼容性ꎬ因此仅用模型拟合去探究群落物种多
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度分布格局形成具有局限性ꎬ目前研究学者更倾

向于探索两种理论的整合ꎬ量化不同群落组合机

制的相对重要性ꎬ完善并丰富理论 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 当然ꎬ群落物种多度格局的构建是一个伴

随着演替且复杂的生态学进程ꎬ受影响的因素极

多ꎬ除了关注理论的创新ꎬ还需要综合考虑环境因

素ꎬ取样尺度和研究方法、土壤因子以及功能性状

等因素也会影响研究结果ꎮ
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ＭＡ ＫＰꎬ ＬＩＵ ＣＲꎬ ＹＵ ＳＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７. Ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇꎬ Ｃｈｉｎａ Ⅲ. Ｓｐｅｃｉｅｓ￣
ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ １７(６): ５７３－５８３. [马克平ꎬ 刘灿然ꎬ
于顺利ꎬ 等ꎬ １９９７. 北京东灵山地区植物群落多样性的研

究 Ⅲ. 几种类型森林群落的种－多度关系研究[Ｊ]. 生态

学报ꎬ １７(６): ５８４－５９２.]
ＮＩＮＧ ＤＬꎬ ＹＵＡＮ ＭＴꎬ ＷＵ ＬＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ

ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｒｅｖｅａｌｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ [Ｊ]. Ｎａｔ Ｃｏｍｍꎬ
１１(１): ２０－３３.

ＮＩＵ ＨＤꎬ ＣＨＥＮ Ｑꎬ ＸＵ ＺＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ
ｐｅｃｔｉｎａｔｕｍ ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｂａｗａｎｇｌｉｎｇꎬ Ｈａｉｎａｎ ｉｓｌａｎｄ

[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３９(２): ３９４－４０３. [刘浩栋ꎬ 陈巧ꎬ 徐志

扬ꎬ 等ꎬ ２０２０. 海南岛霸王岭陆均松天然群落物种多样性

及地形因子的解释 [Ｊ]. 生态学杂志ꎬ ３９(２): ３９４－４０３.]
ＰＲＥＳＴＯＮ ＦＷꎬ １９４８. Ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎｎｅｓｓ ａｎｄ ｒａｒｉｔｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

[Ｊ]. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２９(３): ２５４－２８３.
ＱＩＮ ＳＴꎬ ＬＯＮＧ ＣＬꎬ ＷＵ ＢＬꎬ ２０１８. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ

ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｋａｒｓｔ
ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｍａｏｌａｎ ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [ Ｊ]. Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ
Ｆｏｒ Ｕｎｉｖꎬ ４０(７): １８－ ２６. [秦随涛ꎬ 龙翠玲ꎬ 吴邦利ꎬ
２０１８. 地形部位对贵州茂兰喀斯特森林群落结构及物种

多样性的影响 [Ｊ]. 北京林业大学学报ꎬ ４０(７): １８－２６.]
ＲＯＢＥＲＴ ＨＭꎬ １９５７. Ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｂｉｒｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

[Ｊ]. ＰＮＡＳꎬ ４３(３): ２９３－２９５.
ＳＨＥＮＧ ＭＹꎬ ＸＩＯＮＧ ＫＮꎬ ＣＵＩ ＧＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｐｌａｎｔ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｏｃｋｙ
ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｒｅａ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ
３５( ２): ４３４ － ４４８. [盛茂 银ꎬ 熊 康 宁ꎬ 崔 高 仰ꎬ 等ꎬ
２０１５. 贵州喀斯特石漠化地区植物多样性与土壤理化性

质 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３５(２): ４３４－４４８. ]
ＳＵ Ｑꎬ ２０１５. Ｆｒａｃｔａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

ｐａｔｔｅｒｎ [Ｊ]. Ｐｒｏｇ Ｇｅｏｇｒꎬ ３０ (１０): １１４４ － １１５０. [苏强ꎬ
２０１５. 群落物种多度格局的分形解析 [Ｊ]. 地球科学进

展ꎬ ３０(１０): １１４４－１１５０.]
ＳＵＮ ＹＧꎬ ＫＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ ＷＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ

ｓｐａｔｉａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｉｓｌａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｔｏ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ — ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
Ｄａｃｈａｎｇｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ３４(６): １７０５－１７１２.

ＴＨＯＭＡＳ ＪＭꎬ ＲＯＢＥＲＴ ＪＷꎬ ２０１５. Ｏｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ａｐｐｌｉｅｄ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ
[Ｊ]. Ｊ Ａｐｐｌ Ｅｃｏｌꎬ ５２(２): ４４３－４５４.

ＶＯＬＫＯＶ Ｉꎬ ＢＡＮＡＶＡＲ ＪＲꎬ ＨＵＢＢＥＬＬ ＳＰꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３.
Ｎｅｕｔｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ
[Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ４２４(６９５２): １０３５－１０３７.

ＷＡＮＧ ＹＨꎬ ＬＩ ＳＦꎬ ＬＡＮＧ ＸＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｏｎｓｏｏｎ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｐｕｅｒꎬ Ｙｕｎｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ
[Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ４４(１０): １０１５－１０２７. [王艳红ꎬ 李

帅锋ꎬ 郎学东ꎬ 等ꎬ ２０２０. 地形异质性对云南普洱季风常

绿阔叶林物种多样性的影响 [ Ｊ]. 植物生态学报ꎬ
４４(１０): １０１５－１０２７.]

ＷＡＮＧ ＪＭꎬ ＸＵ Ｈꎬ ＬＩ ＹＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｗｏｏｄｙ
ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｔａｎｅ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ [ Ｊ]. Ｓｃｉ
Ｓｉｌｖ Ｓｉｎꎬ ５４(１): １－ １１. [王家鸣ꎬ 许涵ꎬ 李意德ꎬ 等ꎬ
２０１８. 地形异质性对尖峰岭热带山地雨林木本植物群落

结构及多样性的影响 [Ｊ]. 林业科学ꎬ ５４(１): １－１１.]
ＷＨＩＴＴＡＫＥＲ ＲＨꎬ １９６５. Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｌａｎｄ ｐｌａｎｔ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ: ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓ ｔｈｅ
ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ

４９９ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １４７(３６５５): ２５０－２６０.
ＸＵ ＹＤꎬ ＤＯＮＧ ＳＫꎬ ＬＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ ３９(７): ２２６７－２２８１. [许驭

丹ꎬ 董世魁ꎬ 李帅ꎬ 等ꎬ ２０１９. 植物群落构建的生态过滤

机制研究进展 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ３９(７): ２２６７－２２８１.]
ＹＡＮ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ ＣＹꎬ ＺＨＡＯ ＸＨꎬ ２０１２. Ｓｐｅｃｉｅｓ￣ａｂｕｎｄａｎｃｅ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｃｏｎｉｆｅｒ
ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ
ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ Ｃｈｉｎａ [Ｊ]. Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ３６(９): ９２３－９３４. [闫
琰ꎬ 张春雨ꎬ 赵秀海ꎬ ２０１２. 长白山不同演替阶段针阔混

交林群落物种多度分布格局 [ Ｊ]. 植物生态学报ꎬ
３６(９): ９２３－９３４.]

ＹＵＡＮ Ｑꎬ ＣＡＯ ＪＹꎬ ＬＩＵ ＪＦꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｂｉａｓ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｃｈｅｍｅｓ [ Ｊ]. Ａｃｔａ Ｅｃｏｌ Ｓｉｎꎬ
４１(３): １１０６ － １１１５. [袁 泉ꎬ 曹 嘉 瑜ꎬ 刘 建 峰ꎬ 等ꎬ
２０２１. 生长型分类方案不同导致森林生态系统植物功能

性状的统计偏差 [Ｊ]. 生态学报ꎬ ４１(３): １１０６－１１１５.]
ＺＡＮＧ ＬＰꎬ ２０１９. Ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ

ｍｏｕｎｔａｉｎ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｉｎ Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇꎬ Ｈａｉｎａｎ
Ｉｓｌａｎｄ [ Ｄ ]. Ｂｅｉｊｉｎｇ: Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ. [臧丽鹏ꎬ ２０１９. 海南岛尖峰岭热带山地雨林大

样地内空间异质性分析 [Ｄ]. 北京: 中国林业科学研

究院.]
ＺＨＡＮＧ ＴＴꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ＪＩＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ

ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｇｕｔｉａｎｓｈａｎ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｅａｓｔｅｒｎ

ｔｙｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ ].
Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４０(８): １０６１－１０７０. [张田田ꎬ 王璇ꎬ 金毅ꎬ 等ꎬ
２０２０. 古田山与中国其他东部典型常绿阔叶林物种组成

特征的比较 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ４０(８): １０６１－１０７０.]
ＺＨＡＮＧ ＺＨꎬ ＨＵ Ｇꎬ ＺＨＵ ＪＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｓｐａｔｉａｌ

ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ
ｏｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｃｈｉｎ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ３５(１０):
１０３８－１０４９. [张忠华ꎬ 胡刚ꎬ 祝介东ꎬ 等ꎬ ２０１１. 喀斯特森

林土壤养分的空间异质性及其对树种分布的影响

[Ｊ]. 植物生态学报ꎬ ３５(１０): １０３８－１０４９.]
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