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通过种群互作阐释森林群落多样性格局

张春雨
(北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室)

摘要:生态位理论、中性理论和近中性理论等都倾向于从群落水平上解释群落构建。 目前利用种群互作和种群动

态理论解释群落生态学现象的理论基础仍旧十分薄弱。 建立种群生态与群落生态联系,推动种群生态和群落生态

学理论相互融合,必将大大促进群落构建理论的快速发展。 本文简单回顾了生态位理论和中性理论等群落构建理

论,重点梳理了建立在种群动态和种群互作基础上的群落构建研究进展。 种群动态过程包括出生、死亡、迁入和迁

出,在基本种群动态过程基础上,物种相对多度分布可用 Dirichlet 分布模型和中性模型进行描述。 ISAR( individual
species鄄area relationships)模型建立在种鄄鄄面积关系和 Ripley K 函数基础上,实现了从“植物个体冶角度描述一个物种

周围不同尺度上相邻物种的丰富度状况。 非对称竞争在植物群落邻体关系中普遍存在,描述了资源在竞争植物之

间进行的不平等分配。 结合 ISAR 模型和非对称竞争现象,从种群互作角度阐述了“邻域多样性冶格局构建的相关

评价方法和理论。
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Niche theory, the neutral theory and nearly neutral theory tend to explain community assemblage
mechanism at the community level. Theoretical foundations explaining the phenomenon of community
ecology using species interactions and population dynamics theory are still very weak. Establishing
relations between population ecology and community ecology and integrating the theories of population
ecology and community ecology, will greatly promote the rapid development of the theories on community
assemblage. This paper reviewed the development of community assemblage theories, including ecological
niche theory and the neutral theory, and mainly sorted out research advances of community assemblage
based on the population dynamics and species interactions. Population dynamics processes include birth,
death, immigration and emigration. On the basis of basic population dynamics process, the species
abundance distribution can be described by Dirichlet model and neutral theory model. With individual
species鄄area relationship (ISAR) model and Ripley K function, describing species richness around target
species at different scales from the perspective of individual plant becomes realized. Asymmetric
competition is common in adjacent relations of plant communities, which presents the unequal allocations
of resources among the competitive plants. Combining ISAR model and the phenomenon of asymmetric
competition, the evaluation methods and theories regarding the assemblage of neighborhood diversity were
discussed from the perspective of species interactions.
Key words摇 ecological niche theory; neutral theory; regional species pool theory; population dynamics
process; asymmetric competition
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摇 摇 群落构建规律和生物多样性形成机制一直是生

态学的核心命题。 目前大量综述性文献对生态位理

论、中性理论和种库理论的发展作了系统阐述[1鄄鄄5]。
生态学家们已经意识到生态位理论强调的确定性过

程与中性理论关注的随机过程可以共同发挥作用,
决定了群落的组装格局。 但目前还缺少普适性的理

论框架整合这两个生态学过程。 Harper[6] 提出以植

物生活史为纲的植物种群动态模型,标志着植物种

群生态学的诞生。 现代种群生态学主要研究种群时

空动态、种群之间的相互作用过程以及种群调节机

理;植物群落生态学则主要关注植物群落的结构、功
能、形成、动态及其与所处环境的关系。 种群生态学

是群落生态学的基础,二者在概念、理论和研究手段

上有着众多的交叉和联系;但建立种群生态与群落

生态之间的关系,用种群生态理论解释群落生态学

现象的理论基础还十分薄弱。 推动种群生态和群落

生态学理论相融合,必将大大促进群落构建理论的

快速发展。 本文简单回顾了生态位理论和中性理论

等群落构建理论,重点梳理了建立在种群动态和种

群互作基础上的群落组建研究进展。

1摇 经典群落构建理论

1郾 1摇 生态位理论

生态学家 Grinell 最早提出生态位概念,认为生

态位是“一个种或者一个亚种恰好能够占据的最后

分布单位冶,实际上属于空间生态位。 在此基础上,
相继出现了“营养生态位冶和“n 维超体积生态位冶
概念。 1932 年 Gause[7]在草履虫实验的基础上提出

竞争排斥法则,强调具有相似资源需求,即占有相同

生态位的物种无法共存。 根据竞争排斥法则 2 个共

存物种不可能完全相似,其相似性存在 1 个阈值,超
过阈值以后剧烈竞争将导致一方被排除,物种无法

共存,这个临界相似性被称为极限相似性[8]。 如果

不同物种占据不同的生态位[9],种间竞争就决定了

物种的存活和发育过程[10],因此极限相似性理论可

用于解释植物群落构建机制。
20 世纪 80 年代以后,生态学家们陆续发现很

多特殊生物群落无法用生态位理论加以解释。 最著

名的案例就是浮游生物悖论,在均质水体环境中大

量相似的浮游物种能够稳定共存[11]。 热带雨林拥

有极高的物种多样性,也无法用传统生态位理论加

以解释[12]。 虽然生态位理论不断受到挑战和质疑,
但直到现在生态位理论仍是解释群落构建的重要理

论基础[13鄄鄄14]。
1郾 2摇 中性理论

利用传统生态位理论对一些群落模式进行预测

时遇到困难,生态学家们就开始寻找其他途径来解

释群落组装格局。 MacArthur 等[15] 忽略物种间差

异,采用物种迁入、迁出速率和出生、死亡速率来解

释岛屿物种多样性。 Hubbell[16] 结合遗传学中性理

论形成了群落中性理论基本假设:中性理论假设群

落中各物种在生态功能上是等价的,所有物种具有

相同的出生率、死亡率、迁移率和物种形成速率。 中

性理论建立在扩散限制和生活史权衡的基础上,否
定了基于功能性状的物种生态位分化和种间作用对

群落构建的影响[17]。 大量研究显示植物群落构建

无法单独利用中性过程加以解释[18鄄鄄19]。 资源竞争

和物种入侵的随机过程共同决定了群落构建,将随

机过程与生态位相结合形成了随机生态位理论[20]。
Stokes 等[21]评估了生态位分化和中性随机过程在

灌木群落构建过程中的相对作用。 他们发现随机扩

散过程首先支配了灌木群落构建,随后物种互作过

程决定了群落结构发育。 因此,整合生态位和中性

理论可能是寻找群落构建普适性机制的发展方向。
此外,Zhou 等[22]发现随着群落大小增加,共存时间

随种间竞争能力差异增大而呈大幅下降趋势,而扩

散限制对竞争共存时间的影响相对较小。 他们提出

的近中性模型,进一步促进了基于随机过程的物种

多样性维持理论的发展。
1郾 3摇 区域过程理论

局域群落是指生活在局域空间中竞争相似或相

同有限资源的同一营养级的物种集合[1]。 岛屿生

物地理学理论的诞生使人们逐渐意识到区域过程在

局域群落构建中具有不容忽视的作用[23]。 景观生

态学[24]、中性理论[25]、宏生态学[26]以及集合群落理

论[27]的快速发展证实了大尺度格局和过程的存在。
Ricklefs[28]比较了局域群落和区域群落概念:局域

群落从“垂直视角冶描述了在一个随意划定的面积

内物种的出现,“垂直视角冶是指将出现于不同生境

的物种累加(或者说堆砌)起来形成局域群落集合;
区域群落则从“水平视角冶来描述种群沿着生态学

或地理学梯度的分布规律[29鄄鄄31] 。 该分布模式是在

与资源、竞争者和消费者协同进化过程中形成的,
综合反映了一个区域内生态环境的异质性状况、
生物个体对物理环境和植被类型的适应、生物个

体传播到一个与世隔绝的适宜生境的能力以及一

个种群的生产能力。 在区域群落尺度上,物种多

样性最终取决于出生与死亡、物种灭绝与新物种

分化的动态平衡。 方精云等[4] 从区域种库出发对

解释物种多样性维持的区域过程理论进行了系统

的阐述。
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2摇 以种群生态学理论为基础的群落构建

2郾 1摇 利用种群动态理论解释群落构建

生态学家们一直试图通过种群动态过程推导生

态学群落的组装规律,但这个目标很长时间都未能

实现。 Engen 等[32]率先开展了这方面的研究,利用

种群动态过程解释群落的物种多度分布格局。 采用

Gamma 模型拟合物种的多度分布格局;分别利用泊

松过程和逻辑斯谛增长方程模拟新物种分化和密度

制约效应;通过特定种群增长速率下获得的恒定环

境变异来模拟环境波动。 当物种平均增长率为正值

时,物种形成和灭绝速率达到稳定状态,此时物种相

对多度分布的稳态模型为 Dirichlet 分布。
种群动态基本过程包括出生、死亡、迁入和迁

出。 He[33]在基本种群动态过程的基础上推导出一

个描述相对多度分布的对称中性模型,证实了相对

物种多度格局可以通过基本种群动态过程加以推

导。 这个建立在种群动态基础上的中性模型完美地

拟合了热带森林、北美种禽、英国洛桑蚜虫、美国河

口鱼类的相对物种多度格局。 该模型将群落格局与

控制种群动态的 4 个基本过程联结在一起,有助于

在中性理论和生态位理论之间架起一座桥梁。 但他

同时指出中性领域和生态位世界中群落观察格局和

内在驱动机制并不是一一对应的关系,从观察格局

推导出的内在驱动机制的可靠性仍需要进一步加以

验证。
2郾 2摇 利用种间互作解释群落构建

经典生物多样性测度方法可在植物群落水平上

度量物种的丰富度和均匀度。 例如传统种鄄鄄面积关

系(SAR)描述了植物群落中物种丰富度随着样地面

积的变化规律,是为数不多的、被广泛接受的“植物

群落生态学的定律之一冶 [34]。 但这些传统方法很难

从单株植物角度捕获到多样性的空间变异[35鄄鄄36]。
大量控制植物群落构建的生态学过程主要发生在反

映植物邻体关系的局域尺度上[37],因此从植物种水

平检验生物多样性的形成与维持机制具有重要意

义[38鄄鄄39]。 植物间相互作用和繁殖体散布机制等都

会影响群落多样性的形成过程[36],但群落水平研究

很大程度上掩盖了这些机制所起的作用。
Rayburn 等[40]在种鄄鄄面积关系和 Ripley K 函数

基 础 上 提 出 ISAR ( Individual species鄄area
relationships)模型,综合考虑植物空间格局和邻体

尺度上物种数量和分布,描述了一个目标种周围不

同尺度上物种的丰富度状况,可称之为“邻域多样

性冶。 ISAR 模型框架从“植物个体冶角度评价了多

样性空间格局,并将其与潜在作用机制相联系[36],

使得研究植物种与群落维持之间的关系成为可能。
ISAR 形状由 3 个基本机制决定[40]:1)植物鄄鄄植物相

互作用。 目标种与其他种净相互作用为正值时,目
标种将导致比预期更高的邻域多样性;相反地,净负

相互作用则导致比预期更低的邻域多样性;当正负

相互作用平衡时,邻域多样性符合预期状态[36]。 由

于 ISAR 未将所有成对相互作用完全分离开,因此

即使一些成对相互作用很强,目标种仍会表现为中

性作用;2)植物鄄鄄环境相互作用。 当前植物格局可

以很好地利用环境控制理论加以解释[41鄄鄄42]。 植物

具有明显的生境资源依赖性,低营养、高光照、高温

以及干旱季节较低的土壤湿度成为幼苗建立和存活

的限制因子[43鄄鄄46]。 因此,当周围环境适合植物的生

长、发育和繁殖,或由于环境恶劣不适于植物生存

时,都会导致邻域多样性偏离中性状态;3)目标种

的空间分布格局。 受种子散布限制和环境异质性影

响,温带、热带和亚热带森林中绝大多数树种趋于聚

集性分布[47鄄鄄49]。 目标种的空间分布会影响到 ISAR
函数,目标种的局部优势性越强,邻域多样性则越

低。 因此,观察到的促进效应可能并不是来源于潜

在的种间正向作用,而是由目标种个体的聚集性分

布导致的。
2郾 3摇 利用非对称竞争解释群落构建

非对称竞争在植物群落邻体关系中普遍存在,
是指植物对空间、光照、水分和土壤营养等资源的竞

争过程中,资源在竞争植物之间进行不平等的分配。
在对光照资源竞争过程中,大植株通过遮荫作用对

小植株保持竞争优势,反之小植株则很难对大植株

形成竞争优势。 Hara[50] 认为邻体竞争虽然不是严

格意义上的单向竞争,小植株也会在一定程度上影

响大植株;但这种竞争绝对是非对称性的,大植株具

有明显的竞争优势[51]。 非对称竞争通常考虑单向

竞争,即一个种相对于其他种占据绝对优势[52鄄鄄53]。
以往研究通常关注不同物种在资源获取能力上的差

异,却忽视了个体水平上的非对称竞争[54鄄鄄55]。 非对

称性竞争中少数个体占据了绝大部分资源,作用机

制主要包括个体大小优势和高度优势[56]。 Zhang
等[57]在 ISAR 模型中增加 “非对称竞争冶 构建了

mISAR 模型,用以计算目标种周围不大于目标个体

的邻体的物种丰富度。
在邻体关系中,目标个体要想决定“邻域多样

性冶状况,植株必须足够大能够影响相邻个体的生

长和存活。 该假设可概括为大小关系:Di逸kD j(其
中:Di为目标个体胸径,k 为相对大小参数,D j为相

邻个体胸径)。 当 k > 1 时,目标个体相对于邻体具

有明显的大小优势。 因此,理论上 k 值的取值范围
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应为 0臆k臆1。 ISAR 和 mISAR 分别是 k = 0 和 k = 1
的特例:ISAR 中 k = 0,则 Di逸0;mISAR 中 k = 1,则
Di逸D j。 为了阐释 mISAR 框架下 k 值对邻体多样

性影响,在以目标个体 i 为圆心、r 为半径的圆形区

域内模拟了 12 个种共计 85 个邻体的数据(图 1),
模拟邻体的胸径大小结构如图 2 所示。

圆大小表示邻体植株的相对胸径值,颜色表示不同的物种。
图 1摇 邻体关系模拟示意图

Fig. 1摇 Schematic diagram of simulated neighboring relationships
摇

图 2摇 模拟邻体的胸径大小分布

Fig. 2摇 Size structure of DBH of simulated neighbors
摇

当 Di = 20 cm 和 Di = 40 cm 时,k 值几乎对邻域

多样性没有影响;当 Di = 5 cm 时,邻域多样性随着 k
值增大而减小(图 3)。 当目标个体越大时,剔除掉

的大于目标个体的邻体也就越少。 因此,邻域多样

性受目标个体大小和 k 取值的共同影响。 由于确定

k 值较困难,为使问题简单化 mISAR 采取了相对保

守的 k 值。

3摇 大样地监测实验平台

1980 年,Hubble 在巴拿马建立了世界首个 50
hm2森林动态监测样地。 目前,大型森林动态样地

已经成为检验生态学理论的重要平台。 在林业公益

性行业科研专项“典型森林生态系统样带监测与经

图 3摇 不同 k 值下邻域物种丰富度比较

Fig. 3摇 Comparison of species richness in neighborhoods
under different k values

摇

营技术研究冶的支持下,北京林业大学牵头构建了

东北阔叶红松林监测样带(黑龙江凉水样地、吉林

蛟河样地、吉林长白山样地)、中部油松林监测样带

(内蒙古克旗样地、内蒙古黑里河样地、内蒙古乌拉

山样地、北京松山样地、山西太岳山样地)、西部云

冷杉林监测样带(新疆西天山样地、甘肃祁连山样

地、四川九寨沟样地、云南老君山样地、云南玉龙雪

山样地),共计 26 块固定监测样地,分布于全国 10
个省(直辖市、自治区),合计面积 280 hm2。 样地中

全部 1 cm 以上木本植物都实现了空间定位监测。
基于上述森林监测样带数据,系统阐述了典型森林

的种子传播和幼苗建立,种群生长、发育和繁殖过

程,森林群落结构和多样性构建机制等。 针对东北

天然次生林生态系统经营粗放、森林生产力低和生

物多样性丧失加剧的客观现实,结合吉林蛟河大样

地开展森林采伐定位监测研究。 在中龄林、近熟林

和成熟林样地中开展采伐实验,将样地一半面积根

据“生态采伐原则冶进行采伐处理,对应的另一半作

为对照面积(图 4)。 从森林经营角度出发,拟合不

同树种的树高鄄鄄直径关系方程,发现增加林分密度

和林木位于垂直层的相对位置信息将显著提高模型

预测精度[58]。 通过采伐事件精准定位分析,探讨了

人类森林经营活动对森林结构的影响[59]。
本专栏组织了 6 篇文章利用吉林长白山、蛟河

大样地数据,采用 ISAR 理论框架分别从种群和群

落水平检验了温带森林群落“邻域多样性冶格局组

建过程中,生态位理论强调的确定性过程与中性理

论关注的随机过程的相对重要性。 吉林蛟河采用 3
个次生针阔混交林样地:1 个面积 520 m 伊 420 m 的

中龄林样地[60],2 个 660 m 伊 320 m 的近熟林样地

(图 4)。 近熟林对照样地和经营样地的林分环境和

林分结构基本一致,此时获得的邻域多样性构建机

制是否完全一致? 由于不涉及森林采伐问题,计算
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图 4摇 吉林蛟河样地的设置框架

Fig. 4摇 Framework of research plots in Jiaohe of Jilin Province
摇

使用近熟林经营样地采伐前的植被清查数据。 比较

2 个近熟林样地的研究结果[61鄄鄄62],可知种群水平上

同一树种对局域群落多样性的维持作用可能不尽相

同,但在群落水平上的累积效果却是惊人地一致。
吉林长白山则采用了 5 个不同林型的 260 m 伊200 m
监测样地数据[63鄄鄄65],这种设计有助于读者对不同林

型、不同海拔林分进行相互比较。 研究结果对于森

林经营实践中,通过林分结构调整来调控生物多样

性具有重要指导意义。
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