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摘要: 生态学模式和生态学过程都具有尺度效应, 研究取样尺度与物种多样性之间的关系, 探索物种多样性空间

分布的内在机制有助于更好地理解植物群落结构及其组织方式。作者研究了鼎湖山季风常绿阔叶林20 ha样地中

Simpson指数、Shannon-Weiner指数和Pielou均匀度指数在空间上的分布特征及其与取样尺度的关系, 并采用方差

和变异系数描述它们的空间变异特征。结果表明, 这3种指数均表现出较强的区域性分布特征, 且这种区域性特征

与取样尺度有关。它们的方差随尺度的增加都表现出单峰分布的特征, 在80 m×100 m尺度上达到最大值; 而变异

系数则随尺度的增加而减小, 其中Shannon-Weiner指数和Pielou均匀度指数在＜20 m×25 m尺度上, 其变异系数急

剧减小, 之后则较为平缓。本研究结果表明在分析鼎湖山季风常绿阔叶林20 ha样地物种多样性时应考虑尺度效应

和取样区域。 
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Abstract: Sampling scale is important in exploring the structure and dynamics of plant communities. Spatial 
patterns and formation mechanisms of species diversity are fundamental issues in community ecology. The 
effect of scale on species diversity patterns and their interpretation has attracted particular attention. In this 
paper, we studied spatial distribution patterns of Simpson, Shannon-Weiner, and Pielou’s evenness indices 
within a 20-ha plot as well as relationships of these indices with sampling size in a monsoon evergreen 
broadleaved forest at Dinghushan Mountain, Guangdong Province. The three indices all strongly depended 
on region of the study area, and such a regional pattern was scale dependent. Spatial distribution patterns also 
differed depending on which of two measures of diversity variation, viz. variance and coefficient of variation, 
we used. Variance of the three indices was unimodal with increasing scale, and was maximum at the 80 
m×100 m scale, while the coefficient of variation decreased with increasing scale. For the Shannon-Weiner 
and Pielou’s evenness indices, coefficient of variation dramatically reduced when the scale size was less than 
20 m × 25 m, and then followed by a more gentle change. Our results showed that sampling scale and region 
should be taken into account when studying species diversity in this 20 ha monsoon evergreen broadleaved 
forest. 
Key words: sampling scale, species diversity index, spatial distribution, Dinghushan Mountain 
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生态学模式和生态学过程与取样尺度密切相

关(Wiens, 1989), 尺度研究对于了解影响群落结构

和动态的生态学机制具有重要意义(Bellehumeur et 
al., 1997)。生态学研究过程中涉及的生物多样性“热
点”的确定、取样面积的设置以及研究方法的选择

等都离不开尺度的研究(Whittaker, 1972; Condit et 
al., 1996; He & Legendre, 1996; Fortin et al., 1999; 
Crawley & Harral, 2001; Willis & Whittaker, 2002)。
生态学研究中, 研究区域的大小或范围, 取样单元

面积的大小(grain size)和范围(extent), 及取样单元

之 间 的 距 离 (lag) 等 是 常 用 的 尺 度 度 量 方 法

(Weins,1989)。取样尺度的变化导致生态学变量空间

变异程度的变化, 是尺度效应的一个方面(Dungan 
et al., 2002)。 

物种多样性是群落结构的重要特征, 物种多样

性的空间格局及其成因是研究物种多样性的基础

和重要内容。研究取样尺度与物种多样性之间的关

系, 探索物种多样性空间分布的内在机制，有助于

更好地理解群落结构及其组织方式。在群落物种多

样性研究中, 通常采用的测度指标如丰富度、多度、

Simpson多样性指数和Shannon-Weiner指数等随着

尺度的变化表现出不同的变化趋势。尺度变化对

Shannon-Weiner指数具有明显的影响 (He et al., 
1994; 叶万辉等, 1998a; 朱锦懋和姜志林, 1999), 
其空间变异随取样尺度的增大而减弱(叶万辉等, 
1998a); 多度和丰富度不仅具有尺度依赖性, 而且

与取样区域有关(He et al., 2002; Wang et al., 2008)。
单一取样尺度下的物种多样性测度只是反映一个

特定尺度的群落多样性特征, 难以全面客观地描述

整个群落的组成结构特征(Whittaker, 1972; 叶万辉

等, 1998a; 周红章, 2000; Cushman & McGarigal, 
2004), 而且某一尺度上的研究结果很难应用到其

他尺度的研究中去。这就使得物种多样性的估测面

临极大的困难, 尽管目前在这方面已经做了大量工

作, 但是对于生态学家来说依然是个重点和难点问

题(He et al., 2002)。 
物种多样性空间分布的内在机制较为复杂, 不同

尺度下起作用的生态学过程(如栖息地异质性、扩散

限制、竞争、Janzen-Connell空间过程等)可能不同, 而
且特定尺度下生态学过程在不同研究区域可能也不

完全相同(MacArthur & Wilson, 1967; Janzen, 1970; 
Connell, 1971; He et al., 2002; Wang et al., 2008)。 

本文采用方差和变异系数描述物种多样性指

数(Simpson多样性指数、Shannon-Weiner多样性指

数和Pielou均匀度指数)的空间变异特征, 研究了鼎

湖山季风常绿阔叶林20 ha样地物种多样性指数的

空间分布及其随取样面积的变化特征, 并对其形成

原因作了分析, 为进一步研究该区域群落物种多样

性维持机制提供借鉴。 

1  样地概况 

研究样地由中国科学院生物多样性委员会和

中国科学院华南植物园于2005年在鼎湖山自然保

护区建立, 为研究南亚热带季风常绿阔叶林提供了

一个很好的研究平台, 在该样地中有关物种多样性

及其维持机制的研究将会陆续开展。整个样地南北

长500 m, 东西长400 m，共划分了50个20 m×20 m
样方, 每个样方四个角均用全站仪精确测定了其在

样方中的坐标位置, 并用水泥桩作了永久标记。在

植物调查时又将每个20 m×20 m划分为16个5 m×5 
m的样方, 记录了其中所有胸径1 cm以上(≥1 cm)的
木本植物种名、胸径和坐标值。首次调查结果表明, 
群落内共有木本植物210 种, 71,617株活的个体, 
分属于56科119属。其南亚热带的区系成分占绝对

优势, 并呈现出由亚热带向热带过渡的趋势。整个

样地地形多变, 群落结构复杂, 不同地段的物种组

成差异较大。有关该样地更为详细的介绍参见叶万

辉等(2008)。 

2  研究方法 

首先将整个20 ha样地按以下7个尺度进行划

分: 200 m×250 m (4个样方), 100 m×125 m (16个样

方), 80 m×100 m (25个样方), 40 m×50 m (100个样

方), 20 m×25 m (400个样方), 8 m×10 m (2,500个样

方), 4 m×5 m (10,000个样方)。分别计算每个尺度下

各样方内的物种多样性指数 , 计算公式如下

(Simpson, 1949; Pielou, 1975):  
Simpson指数: 
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Pielou 均匀度指数:  

)ln(S
HE =                             (3) 

式中, Pi 为第i个物种的多度占所有物种多度之和

的比例, S为物种总数。 
用方差和变异系数来度量物种多样性指数的

空间变异, 其计算方法如下:  

方差
1

)( 2
2

−
−∑

=
n
χδ i μ                   (4) 

变异系数 ％100×=
μ
sdCV               (5) 

式中xi为某一尺度上第i个变量的数值, μ为平均值, 
sd为标准差。 

根据各尺度上的每个小样方的物种多样性指

数及其空间变异系数和方差, 以取样尺度为横坐

标, 每个尺度下的物种多样性指数为纵坐标作图, 
分析物种多样性指数在整个样地中的分布特点和

不同尺度下的空间变化; 利用空间变异系数和方差

对尺度(面积)作图, 探讨尺度变化对物种多样性指

数的影响。 

3  结果 
3.1  物种多样性指数的空间分布特征 

100 m×125 m至20 m×25 m尺度上, 3个物种多

样性指数均表现出了较高的空间异质性, 但在不同

尺度上的具体分布表现出不同的趋势。 
Simpson指数和Shannon-Weiner指数随着取样

尺度的变化表现出相似的趋势 (图1, 2)。在200 
m×250 m尺度上样地西南部的物种多样性最高; 东
半部明显高于西半部; 中等尺度上(100 m×125 m至

40 m×50 m)则表现为样地中部大于东西两边地区; 
小尺度上(≤20 m×25 m)与大尺度上相似, 即样地西

边区域的多样性高于东边。随着尺度的增大, 样地

小尺度上物种多样性的差异被掩盖。 
Pielou均匀度指数的分布则与上述两个指数不

完全相同。在200 m×250 m尺度上, 样地的西北部最

大, 东南部最小; 样地北半部高于南半部; 中等尺

度上(100 m×125 m至40 m×50 m), 物种多样性的区

域性分布不明显; 小尺度上(≤20 m×25 m)样地西侧

区域高于东侧 (图3)。尺度的增大同样也导致了小

尺度上物种多样性信息的丢失。 

3.2  尺度变化对物种多样性指数的影响 
从Simpson指数、Shannon-Weiner指数和Pielou

均匀度指数的方差变化来看, 3个指数的方差都随

着取样尺度的增加而表现出单峰型的变化特征, 且
均在80 m×100 m尺度上达到最大值。而3个指数的

变异系数则随着取样尺度的增加而单调下降, 其中

Simpson指数的变异系数随着尺度的增加表现出线

性减小的趋势; 而另两个指数在小于20 m×25 m尺

度上急剧减小, 之后则较为平缓(图4)。 

4  讨论 

物种多样性的空间分布格局及其与尺度的关

系研究对于了解群落物种多样性形成机制具有重

要意义。当取样面积较小时, 由于空间容纳的样本

量有限, 物种多样性的空间分布差异不大; 随着取

样面积的增加, 空间异质性增大, 导致群落的α多
样性增大, 其空间分布的差异也逐渐增加; 当取样

面积增加到一个阈值(如本文中的80 m×100 m尺度)
后, 种－面积曲线在一定范围内逐渐趋于稳定, 物
种多样性空间差异反而变小。本研究结果表明鼎湖

山季风常绿阔叶林20 ha样地中物种多样性的空间

分布具有尺度依赖性特征，随着取样尺度的增加, 
小尺度上的物种多样性信息被掩盖。 

物种多样性的空间分布格局与面积、栖息地异

质性、人为干扰以及生物区系有关(周红章, 2000)。
在鼎湖山季风常绿阔叶林中, 植被类型、海拔高度、

人为干扰、演替阶段、生境条件差异均对物种多样

性指数及均匀度指数产生一定的影响(黄忠良等, 
2000; 彭闪江等, 2003; 李林等, 2006)。在这一区域 
1 ha季风常绿阔叶林固定样地的研究也表明, 群落

结构具有明显的小尺度差异(叶万辉等, 1998b)。但

尺度对物种多样性的影响是非线性的, 随着取样尺

度的增加, 空间异质性增大, 小尺度上的物种多样

性信息也会丢失(He et al., 1994)。鼎湖山季风常绿

阔叶林20 ha样地的海拔为230–470 m, 坡度为

30–50º, 地形起伏较大, 生境复杂(叶万辉等, 2008), 
其物种多样性在空间分布上的差异较大。

Janzen-Connell空间过程、扩散限制和栖息地异质性

导致鼎湖山季风常绿阔叶林样地中的绝大多数物

种呈聚集分布(Li et al., 待发表)。由于扩散限制的

存在, 种子不能扩散到适合其分布的地区, 使得群    
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图1 Simpson指数在6种取样尺度下的空间分布特征。颜色越深表示数值越大。 
Fig. 1 Spatial distribution of Simpson index at six sampling scales. The darker, the bigger value.  

 
 
图2  Shannon-Weiner指数在6种取样尺度下的空间分布特征。颜色越深表示数值越大。 
Fig. 2 Spatial distribution of Shannon-Weiner index at six scales. The darker, the bigger value.  
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图3  Pielou均匀度指数在6种取样尺度下的空间分布特征。颜色越深表示数值越大。 
Fig. 3 Spatial distribution of Pielou eveness index at six scales. The darker, the bigger value. 

  
 

落中的物种分布呈斑块状分布(Harms et al., 2001)。
随着取样尺度的增大, 空间自相关的强度逐渐减小

(Bellehumeur et al., 1997), 物种的聚集分布强度由

大变小, 其空间变异也应存在这种趋势。但是鼎湖

山季风常绿阔叶林20 ha样地中有关空间自相关以

及扩散限制的作用范围有待于进一步的研究证实。 
Janzen-Connell假说认为种子的萌发率和幼苗

成活率在距母树特定的距离上最高, 群落中的物种

呈规则分布，其物种多样性在某个特定尺度上的变

异将会达到最大(单峰型)(He et al., 2002)。杜彦军等

(2007)对鼎湖山针阔混交林的研究也表明被病原体

侵染的锥栗(Castanopsis chinensis)种子的命运受距

离制约, 支持了Janzen-Connell假说。但对鼎湖山季

风常绿阔叶林20 ha样地中的研究却表明大多数的

物种都呈聚集分布 (Li et al., 待发表 )。这与

Hubbell(1979) 在热带干旱森林的研究结果一致,。
Hubbell(1979)认为在在热带干旱森林中, 幼苗密度

与距母树的距离呈指数下降, 且所有的物种都呈聚

集或随机分布, 从而否定了Janzen-Connell空间过

程在维持热带雨林物种多样性中的作用。He和 
Legendre(1996)以及Condit等(2000)的研究也表明热

带雨林中大多数的物种都呈聚集分布。但Hyatt等
(2003)指出生育率随着离开母树的距离而升高的现

象在种群生物学中具有重要的意义, 可能只有一些

特定的物种才会出现这种现象, 在群落水平上并不

是一种普遍的规律。本文结果表明物种多样性的变

异具有尺度依赖性, 但有关Janzen-Connell空间过

程在鼎湖山季风常绿阔叶林中群落结构构建中是

否起作用还需要进一步的研究证实。 
描述生态学变量空间变异的方法很多, 如变异

函数(variograms)(Rossi et al., 1992)、谱分析(spectral 
analysis)(Kenkel, 1988)、分形分析 (fractal analy-
sis)(Palmer, 1988)、聚集指数(aggregation indices) 
(Taylor et al., 1988)等。利用传统的统计学方法如变 
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图4  Simpson指数, Shannon-Weiner指数和Pielou均匀度指数的空间变异。A1, B1, C1分别表示Simpson指数，Shannon-Weiner
指数和Pielou均匀度指数的方差；A2, B2, C2分别表示Simpson指数，Shannon-Weiner 指数和Pielou均匀度指数的变异系数。

纵坐标的7个尺度从左至右依次为4 m×5 m, 8 m×10 m, 20 m×25 m, 40 m×50 m, 80 m×100 m, 100 m×125 m 和200 m×250 m。 
Fig. 4  Spatial variation of Simpson, Shannon-Weiner and Pielou evenness indices at seven scales. A1, B1 and C1 represent the 
variance of Simpson index, Shannon-Weiner index and Pielou’s evenness index respectively; A2, B2, C2 represent the coefficiency 
of variance of Simpson index, Shannon-Weiner index and Pielou’s evenness index respectively. The seven scales of Y-axis represent 
4 m×5 m, 8 m×10 m, 20 m×25 m, 40 m×50 m, 80 m×100 m, 100 m×125 m and 200 m×250 m from left to right. 
 

 
异系数和方差也可以体现生态学变量的尺度变化

特征(叶万辉等, 1998a; He et al., 2002; Wang et al., 
2008), 这两种描述方法的选取应取决于研究目的

(叶万辉等, 1998a; He et al., 2002; Wang et al., 
2008)。在描述变量的变异时, 变异系数虽然不如方

差更常用(He et al., 2002), 但更能反应出变量的变

异程度(Taylor, 1977)。变异系数由于是方差和均值

的比值, 故而随尺度的增加而逐渐减小。本文中用

方差和变异系数来描述物种多样性指数的空间变

异, 尽管表现形式有所不同, 但均较好地描述了本

研究区域的物种多样性空间分布特征。其中

Shannon-Weiner指数由于考虑了群落中种群个体数

量上的绝对差异, 因此其变异系数随着尺度增加的

变化趋势与Simpson指数有所不同(图4), 从这个意

义上说Shannon-Weiner指数更适用于本研究。 
本研究所采用的3个物种多样性指数是生物多

样性研究中最常用的几个指数。这3个指数并没有

叠加的特性, 在本研究中随着尺度的变化均表现出

不连续的变化。这一结果意味着在生物多样性保护

和管理时所谓的生物多样性“热点”地区的评估需要

谨慎, 需要在多个尺度上进行评估(He et al., 2002)。
另外, 在使用物种多样性指数时, 人们往往选择所

谓最常用的指数(比如本文所采用的3个指数), 但目

前的各种物种多样性指数都不能完全客观地反映

群落生物多样性的现状(Tóthmérész, 1995)。正如本

研究结果所显示, 不同的物种多样性指数得出的结

果不完全相同。所以物种多样性指数的选择也应当

慎重。利用多维分形(multifractal)的方法来选择合适
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的物种多样性指数是一种有效的方法(Borda-de- 
Água et al., 2002), 但是同样需要考虑尺度问题。 

需要指出的是, 不同的研究目的所需的尺度也

是不同的, 比如对于研究种群竞争来说, 小尺度上

研究结果可能更为可靠, 而研究气候变化对植被的

影响则需要考虑大尺度的研究(Buckland & Elston, 
1993)。 
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