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提要　物种多度格局是群落结构的重要内容�但在目前的生态学研究中对其重视不够；多度格局研究早在30年代
就开始�在过去的数十年中得到了重要发展；现已建立了多种多度格局模型�它们各有所长；多度格局与物种多样
性指数结合�对群落结构研究更具意义；在多度格局研究中也有一些问题值得讨论。
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Abstract　　Species abundance pattern plays an important role on community structure．So far�less attention has been
paid to abundauce pattern in ecology study．Study on abundance patterns started in 1930s′ and has had a great
development during the past decades．Many descriptive models of abundance patterns with different features and
performances have been established．The combination of species abundance and species diversity indices is more meaningful
than treat them separately in community studies．Some points in species abundance pattern study need to be discussed and
viewed．
Key words　　abundance pattern�abundance rank�abundance distribution�community structure�species diversity

0　引言
在现代群落生态学和种群生态学研究中�

测定物种的多度是最基本的工作［1］。当一个群
落中全部物种的多度测得后�可以根据多度大
小由大到小将物种排成一个多度谱（spectrum
of abundance）�它反映了群落中物种间的多度
关系�是群落结构的重要特点�不同的群落具有
不同的多度组成�我们把一个群落中物种的多
度组成比例关系叫做该群落的多度格局

（abundance pattern）［2］�研究物种的多度格局对
理解群落的结构具有重要意义。对多度格局的
描述、模拟、形成机制及变化预测等的研究过程
叫做多度格局分析 （analysis of abundance
pattern）。对于简单的群落�种类较少�依种的
个体数目多寡次序�列出种及相应的个体数�称
做多度排列（abundance rank）；对于种类多、结
构复杂的群落则给出有 r 个个体种类数的观察
频率的分布�称为物种的多度分布（abundance

distribution）。在多度格局分析中�最重要的是
用数学的方法结合生态学意义建立多度格局模

型［2�3］�模拟多度格局在时间和空间上的变化。
1932年 Motomura 提出第一个几何级数模型
（geometric series model）�并在水生群落中应用。
近几十年中�多度格局分析得到了重大发展�建
立了许多模型�这些模型各有自己的特点�适用
于不同的群落类型�本文主要综述多度格局研
究的发展�重要模型的介绍及评价�并对多度格
局研究中存在的问题进行讨论。
1　多度格局研究的简要发展

多度格局研究的开创性工作是1932年
Motomura［4］提出了一个几何级数模型�当初他
的意图是用于描述群落类型在组成上的特点�
并且原文是用日文写成的�没有引起生态学者
的注意。直到50年代�一些学者在研究资源分
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配和生态位模型时�才重新提到他的工作。
1943年 Fisher 等［5］提出了对数级数模型

（log-series model）用于描述种的多度分布�该模
型有较广泛的应用�尤其对昆虫群落多度格局
的研究［6］�该模型中的系数α作为物种多样性
的指数�也经过了广泛的讨论。Preston［7］沿着
Fisher等人的思路�提出了对数正态分布模型
（log-normal model）�后来 Preston［8］把其叫做
“典范假设”�60～70年代�许多学者对该模型
感兴趣。1975年 May ［9］对该模型的数学原理
和特点做了详细的论述�他认为该模型的生物
学意义受到限制。Ugland 和 Gray ［10］也提出类
似的观点�认为研究结果决定了该模型的数学
特性�到80年代有些学者基于群落的生物学特
点�对该模型做了一些修改［3�11］。另一个统计
模型是负二项分布模型 （negative binomial
distribution model）�该模型被广泛用于描述种
群的空间分布格局［12�13］�但在种群多度格局中
用得较少。Pileou［14］对该模型的统计学原理及
在多度格局研究中的应用作了详细的分析讨

论。
MacArthur ［15］是第一个对生物学意义不明

确的统计模型提出质疑的学者�他认为对数级
数模型、对数正态分布模型及负二项分布模型
都强调了统计学分析过程�生物学和生态学意
义不明确�他结合生态位原理�提出了3种模
型：分割线段模型（broken-stick model）�重叠生
态位模型（overlapping-niche model）和生态位单
元模型（particulate niche model）。MacArthur自
己对第三种模型不大满意。对这3种模型有不
少人做过理论研究［16�17］�但对其在实际群落分
析中的应用并讨论所存在的问题是最近的工

作［3］。Frontier ［18］引入了一组模型叫做：“Zipf-
Mandelbrot 模型”�这组模型起初主要用于社会
经济学分析［19�20］�Frontier 用其分析了生态学
数据。但这组模型用的人较少�因为有人认为
它是纯数学的�生态意义还不如对数级数模型
和对数正态分布模型明确［2］。Hughes［21］认为
对数级数模型和对数正态分布模型不适于物种

多度格局分析�提出了动态模型 （dynamics
model）代替�他用它描述了222组群落数据�认
为拟合是较理想的［22］�生态学意义明确。

Tokeshi［2�3］特别注重生态意义�强调了生
态位模型的重要性�他详述了生态位模型的发
展。在他的研究中应用并比较了7个生态位模
型�其中有些是他新提出来的。这7个模型是
几何级数模型、生态位优先模型 （ niche
preemption model ）、随机分割模型 （ random
fraction model）、加权随机分割模型（weighted
random fraction model ）、优 势 分 解 模 型
（dominance decay model ）、随 机 分 配 模 型
（ random assortment model ） 和 复 合 模 型
（composite model）。1993年 Tokeshi 对各种模
型的性质、特点以及与生态位、物种多样性的联
系作了详尽的论述�现在多数学者喜欢使用生
态位模型�因为一个种在群落中的相对多度�反
映了其在资源利用、竞争能力、抗干扰能力等方
面的综合特征�这些特征多数在生态位占有上
可以表现出来。

在国际上�各种模型广泛存在于各种生态
学专著和教材中�国内涉及这方面内容的书较
少�部分早期模型可以在丁岩钦［23］、张金屯［24］

等所著的书中找到。
2　主要的物种多度格局模型

到目前为止�生态学者已建立了多种模型�
这里只对重要的模型作一简单的介绍�主要讨
论的是模型设计的思路和原理�不涉及模型的
数学推导。
2∙1　生态位模型

生态位模型也叫做资源分配模型�这类模
型把种的多度与生态位的占有（分配）密切地联
系起来�生态解释较容易。

（1） 几 何 级 数 模 型 （ geometric-series
model）：这一模型假定第一个种先占用群落总
生态位（资源）比额的 k 份�第二个种占用剩下
的 k 份�即 k（1－ k）�第三种再占用剩下的 k
份�即 k（1－ k）2�等等�以此类推。因此�第 i
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个种所占的比例为：p i＝k（1－k） i－1

如果仅考虑群落中最常见的一些种�则第
i个种所占的比例为：

p i＝ k（1－k） i－1
1－（1－k） i

对一个群落来讲�k 值应该是一定的。这一模
型适用于种类较少的群落分析。

（2） 分割线段模型（broken-stick model）：
MacArthur ［15］假定一个群落中的总生态位（资
源总量）是等于1的一条棍�在棍上随机设 n－
1个点�把棍分割为 n段�代表生态位被 n个种
所占有。该模型假定 n 个种分类地位接近�竞
争能力也相似�而且同时在群落中出现。所以�
该模型适用于种类少�简单的群落。该模型中
第 i个种的个体期望比例为：

p i＝1
n∑

n

x＝ i
1
x

（3） 生态位重叠模型 （overlapping-niche
model）：该模型仍然把群落生态位总量作为一
条棍�每个种的多度等于棍上随机的两点间的
距离�各个种是彼此独立的。现在不是把棍分
配给各个种�而是每个种取其所需资源比例�这
样群落的总生态位或资源总量不再是1�因为
各个种之间有重叠［15］。这一模型是用于资源
丰富的群落类型�但迄今为止�还没有人用实际
群落数据检验过这一模型�该模型第 i 个种所
占的多度比例可用递推公式表示为：

p i＝1－ 2i2i＋1（1－ p i＋1）
（4） 生态位单元模型 （particulate-niche

model）：假定一个群落有一定的生态位单元�
MacArthur称其为生态位粒子（niche particles）�
这些生态位单元随机地分配给各个种�因此�各
个种应得到相同的生态位单元�即具有一致的
多度�该模型适合于种类少�种群生长速度一
致�竞争能力弱的群落。理论上讲该模型导致
物种多度的波阿松分布［2］。

（5） 优势优先模型（dominance pre-emption
model）：该模型认为在群落中最优势的种类先
占用总生态位的一半以上�次优势种再占用剩

余的一半以上�以此类推。因此该模型实际上
是几何级数模型的特殊形式�即 k＞0．5�该模
型保证优势种类优先利用资源�所有种在生态
位占有上明显形成一个等级。Tokeshi［3］认为
该模型的 k 值应等于0∙75。

（6） 随 机 分 割 模 型 （ random-fraction
model）：这一模型仍假定群落的总生态位（资
源总量）为一条棍�首先是棍随机地被分为两
段�在这两段中随机选其中之一�再随机地把它
分为两部分�这样棍就被分为三段�再随机地选
其中之一继续分割�以此类推。这样�一个新侵
入的种可以侵占任何种的生态位�Tokeshi［3］用
淡水低等动物群落数据对这一模型进行了拟

合�结果较好。
（7） 加权随机分割模型（weighted random

fraction model）：这一模型的第一次分割是随机
的�即总生态位棍随机地分为两段�但这两段中
哪一个被第二次分割�不是随机地选取�而是根
据其生态位的大小�选生态位大者进行第二次
分割�则棍被分为三段�下次分割再选三段中生
态位大者（权重大者）继续分割�该模型含义是
新进入群落的种一般侵入多度丰富的种的生态

位�而前一模型中�新进入的种侵入每个种生态
位的机会是相等的�这一模型的结果可能与分
割线段模型一致�但生态意义不同�它认为群落
中的种是逐渐发展起来的而不是同时存在。

（8） 优 势 分 解 模 型 （ dominance-decay
model）：该模型与优势优先模型相反�认为群
落中最大生态位总是最先被分割占用�这样新
进入群落的种总是先侵占多度最大的种的生态

位�这一模型与加权随机模型有些类似�但分割
过程有异�它的第一次分割与分割线段模型相
同�但 k＞0．5�而不是随机的�第二次分割是 k
段被分割�而不是 k－1段被分割�第三次选生
态位最大的继续分割�以此类推�这一模型期望
物种的多度差异较小。

第（5）～（8）个模型实际上可以根据最大生
态位被分割的概率而区分开�这一概率顺序由
大到小可以排为：优势分解模型－加权随机分
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割模型－随机分割模型－优势优先模型。
（9） 随机分配模型 （random assortment

model）：该模型假定一个群落中各个种的多度
之间没有联系�种间竞争不存在�这有两种情
况�一是种的多度大小和生态位分配无关�这可
能在物种不饱和的群落中存在；二是由于环境
不断变化�生态位的分配是变化的�非等级的。
由于群落总生态位不断变化�多数情况下�物种
不能全部占用其生态位［25�26］�这样每个种的生
态位也总是在变化�该模型认为物种对 n 个独
立大小的生态位是随机的选取�这些生态位若
从大到小排列�最大的生态位记为1�次大的生
态位为小于1的一个值�第三大生态位是小于
第二个生态位的一个值�以此类推�这一排列关
系可以表示为：

N1＝1
N i＝ r iN i－1�　　　 i≥2

N i为第 i 个生态位的大小�r i为独立的随

机变量�介于（0�1）之间�N i的估计值为：
E（ N i）＝0．5i－1

当由 n个种组成的群落被考虑时�第 i 个
种的相对多度为：

p i＝ 0．5i

1－0．5n

因此�这一模型在数学上等同于 k＝0．5的
几何级数模型［3］。

（10） 复合模型（composite model）：这一模
型认为一个群落的结构组成不只遵循一种规

律。Tokeshi［3］认为最可能出现的情况是几个
多度最大的种（比如说多度最大的三个种）符合
生态位分割模型�而其余多度较小的种则符合
随机分配模型。所以在这种情况下�复合模型
实际上是两个其他模型的合成�这一模型是90
年代发表的新模型�它给我们提供了研究复杂
群落多度结构的一个新思路。
2∙2　统计模型

统计模型是在统计假设下用数学导出的生

物种多度分布模型�即使自然群落的数据吻合
很好�生态解释也较困难�这类模型一般在40

～50年代就已建立�多数学者较熟悉�它们适
合于描述种类多、个体数量大的群落。

（1） 对 数 级 数 分 布 模 型 （ log-series
distribution model）：该模型是 Fisher 等［5］提出
的一个离散分布模型�它适合描述不含0的正
整数�即没有个体存在的种不予考虑�这一模型
对有 r 个个体的种的频度预测为：

f i＝αX i

i 　　 i＝1�2�3�…�r
这里α代表群落的特点�可作为多样性指数�其
值＞0；0＜ X≤1是一常数�它与样品大小有
关�因 f r正比于对数展开式的项�故称对数级数
分布�这一模型曾大量用于昆虫群落的多度分
布研究。

（2） 对 数 正 态 分 布 模 型 （ log-normal
distribution model）：该模型认为种的个体数
（N）的对数形式符合正态分布�即 Z＝ln N 是
正态的�称为对数正态分布�Preston［7］观察到某
些群落个体数目中等多的种数最丰富�即不符
合对数级数分布。他认为用以2为底的对数转
换后拟合正态分布结果较好。但也有些学者认
为取样单位（样方）的大小对其结果影响较大�
比如样方较小时�稀有种数目就少�随着样方增
大�则个体少的种迅速增加［22］。

（3） 负二项分布模型 （negative binomial
destribution model）：该模型认为第 i 种的个体
构成参数为λi的 Poisson 分布。而λi对不同种

是不同的�它在群落中构成 s 个（ s 为群落中的
种数）来自Γ－分布的独立随机变量。具有 r
个个体的种数比例为：

f r＝Γ（k＋ r）
r iΓ（k） （ p1＋ p） r 1

（1＋ p） k－1
这是去零的负二项分布的通项�这一模型在实
际群落研究中用得较少。
2∙3　动态模型（dynamic model）

该模型认为群落是在发展变化的�其种群
多度也在变化�因此该模型是一动态模拟多度
格局的过程�在每一时间间隔内�模型用三个重
要因素表示某个种的多度�这三个因素可以组
成一个三维矩阵。第 i 个种在 t＋1时间内的
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多度可以由下式表示：
ni

t＋1＝ s〔ni
t＋R（1＋Zni

t） （k－Nt／k）〕
这一模型的详细原理可见文献 ［21］。这里 s 为
一生存参数�它代表种在环境变化中的生存能
力�它是三维矩阵的第一轴�代表潜在的恢复或
补充能力�包括新移入群落和繁殖的能力。 Z
为一与群落中已有个体数有关的参数�也代表
一种恢复能力�k 为环境容纳量�Nt为 t 时群落
中所有种个体总数。所以�这一模型也考虑了
环境的制约作用�Hughes［22］认为模型参数 R、
s、Z不能从实际群落数据中估计�而只能人为
地给定�在他的研究中建议它们的值应分别在
1～10�0∙1～0∙9�0～0∙5之间。
3　物种多度格局与物种多样性

在一个群落中�多度格局与多样性指数�是
密切相关的�因为它们基于同样的信息之上。
二者的主要区别在于�多样性指数是用一个数
量值来表示群落中物种的多样性�而多度格局
则用一组多度值及其排列来表示群落内的多样

性�通常可用多度排列图或多度分布图表示。
理论上讲�多度格局能更全面地反映群落特
征［27］�但实际研究中多样性指数为更多的学者
所关注�多样性一词在生态学文献中出现的频
率大大高于多度格局和多度分布。

现有的物种多样性指数计算公式已达数十

种之多［24］�有的侧重于物种的丰富度（richess）�
有的主要测定物种的均匀度（eveness）�有的二
者兼有之。对于物种丰富度和均匀度在物种多
度格局图上都能清楚地体现出来�种的数目和
个体数量是丰富度的主要内涵�也是多度格局
的主要分析内容�而均匀度可以从多度格局图
（曲线）的变化速度（曲线的陡度）上直观地反映
出来�把一个群落中多度最大的种到多度最小
的种排列（rank）在横坐标上�而纵坐标反映种
的多度大小�这样多度变化曲线是逐渐下降的�
如果多度下降很快�即曲线较陡�说明物种均匀
性较小�反之�若多度变化较缓�即曲线陡度较
小�说明群落中物种较为均匀一致［2］�这一点在

群落不同演替阶段的多度格局图上可以非常清

楚地看出来。Baxxaz ［28］分析了落叶阔叶林采
伐迹地上的恢复演替不同阶段的多度格局图�
结果清楚地表明�随着群落的演替和发展�物种
均匀度逐步增加。

如果将物种多度格局和多样性指数结合起

来�可能能更好地反映群落的结构特点。尤其
在结构复杂的群落研究中更是如此。
4　多度格局研究中的问题讨论
4∙1　模型选择问题

现有的物种多度格局模型有多种�且各有
自己的特点和长处�自然群落是复杂多样的�有
的模型对某些群落多度格局拟合很好�但对另
一些群落则效果较差�研究者最好能够选用3
个或3个以上模型进行拟合�并比较它们的结
果�然后确定最优模型。对于统计模型�尽管有
不少学者提出了批评�但确实有不少群落多度
格局符合其所描述的分布［22］�因此也应继续应
用并发展之。
4∙2　拟合效果检验

对一个模型拟合某个群落多度格局的结果

是否应进行一定的检验�不同的学者看法不一�
大多数模型在第一次应用时结果都是用多度格

局图或分布图表示�因此�一般都是用直观观察
的方法来检验拟合曲线与实际多度分布的吻合

情况［6�7�15�22］。在传统研究中�统计学检验没
有被重视［2］。但有些学者认为�模型的建立和
模拟�在很大程度上是数学过程�其结果不经过
数理统计检验�理论上难以被接受［14�29］。因
此�研究实践中也有些学者进行统计学检验。
检验的方法主要有χ2检验�计算实际观察值与
拟合值的χ2值；距离检验�计算观察值与拟合
值之间的距离系数；也有用方差分析来检验
的［2］。这些检验方法同样可用于两种模型的结
果比较。
4∙3　多度的单位

在早期多度格局研究中�“多度”均指的是
个体的数量�这对统计学模型是适合的�但一旦
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模型涉及到生态位占有和资源分配�个体数量
就有可能给不出满意的解释�因为一个群落中�
个体的大小会非常悬殊。当然如果结构简单�
种类个体大小基本一致的群落�个体数量仍不
失为一个有用的指标�在个体大小差异非常大
的群落中�生物量可作为多度的测定指标�生物
量是一个种资源占有、竞争能力等的综合体现。
因此�在生态位模型中应用是较理想的。在含
有个体间界线不明显的种的群落中�生物量更
具优越性［30～32］。但用生物量指标可能降低了
个体小、数量很大的种在群落中的作用�因此有
人建议用生物量和个体数量结合起来作为多度

的指标［3］�也有人用盖度作为多度的指标［33］。
MacArthur ［15］用重要值作为多度的指标�不过
这遭到某些学者的批评�认为研究多度格局而
不是重要性格局�后来的研究中使用的人很少。
生理生态学者建议用生产力、能流、CO2同化率
等作为多度指标�但这在实际研究中有一定困
难。
4∙4　研究的重点问题

过去多度格局研究的重点大多都放在模型

的建立及其数学原理论证上�即使用到一些群
落的数据�也多是为论证方法服务的［2］。研究
和发展模型是必要的�但发展模型是为了研究
实际群落的多度格局�从而揭示群落的结构关
系�利用模型研究群落结构才是多度格局研究
的真正目的。
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