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摘  要  物种多样性的空间分布格局和维持机制是群落生态学的基本问题。为了探讨海南尖峰岭地区物种多样性空间分布格

局的尺度效应, 以海南尖峰岭热带山地雨林60 hm2样地为研究对象, 分析了物种丰富度、物种多度、Shannon-Wiener指数、

Simpson指数以及Pielou均匀度指数随6个空间取样尺度(5 m × 5 m、10 m × 10 m、20 m × 20 m、40 m × 40 m、100 m ×100 m、

200 m × 200 m)的变化。结果表明: 相比Simpson指数和Pielou均匀度指数, 物种丰富度、多度以及Shannon-Wiener指数具有更

为明显的空间尺度效应; 物种丰富度的方差随取样尺度增加呈现单峰分布特征, 并且在20 m × 20 m尺度上达到最大值, 而物

种多度的方差随取样尺度的增加而增大; 物种丰富度和多度的正相关性随着取样尺度的增加逐渐减小甚至消失, 这可能与随

取样尺度增加生境异质性增加有关; 取样尺度对3个物种多样性指数空间分布的影响可能与研究区域内稀有种的组成有关。 
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Abstract 

Aims  Spatial distribution patterns and formation mechanisms of species diversity are fundamental issues in 
community ecology. The objectives of this study are to assess the species diversity patterns at the different spatial 
scales in Jianfengling, Hainan Island, China. 
Methods  Based on the dataset from the 60 hm2 plot in the tropical montane rain forest in Jianfengling, Hainan 
Island, the spatial distribution patterns of species richness, species abundance, Shannon-Wiener, Simpson and 
Pielou’s evenness indices were analyzed at six spatial scales, including 5 m × 5 m, 10 m × 10 m, 20 m × 20 m, 40 
m × 40 m, 100 m × 100 m, and 200 m × 200 m, respectively. 
Important findings  Results showed that spatial distribution patterns of species richness, species abundance and 
Shannon-Wiener index were much more obviously changed with the spatial scales than Simpson and Pielou’s 
evenness indices. Change of variance of the species richness with the increase of spatial scales was unimodal, 
which had the maximum value at the 20 m × 20 m scale. Variance of the species abundance showed a linear rela-
tionship with the increase of spatial scales. The positive relationship between species richness and abundance 
gradually decreased and even disappeared with the increase of sampling scales, which may be correlated with the 
increase of habitat heterogeneity. The effects of spatial scales on Shannon-Wiener, Simpson, and Pielou’s even-
ness indices may be also correlated with the composition of rare species in the plot. 
Key words  Hainan; Jianfengling; tropical montane rain forest; species diversity; sampling scale; spatial distri-
bution patterns 
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生态学模式和生态学过程都具有明显的尺度效

应(Crawley & Harral, 2001; He et al., 2002; Rahbek, 
2005; Wang et al., 2008)。单独一个尺度并不能满足

所有科学问题的研究(Ray & Hastings, 1996), 例如

较小的局部近邻尺度较有利于邻体竞争的研究, 而
研究气候对物种多样性的影响时就需要扩展到更大

的区域尺度。近些年来, 在生物多样性方面关于尺

度效应的研究主要集中在5个方面: (1)不同研究区

域内, 最佳取样单元大小、形状以及取样范围的选

取(Mouillot & Leprêtre, 1999); (2)生物多样性热点

地区(biodiversity hotspot)的研究(Bartha et al., 1998; 
Fortin et al., 1999; Hurlbert & Jetz, 2007); (3)生物多

样性估算及多样性格局的尺度效应研究 (He & 
Legendre, 1996; Wilson et al., 1999; Harte et al., 
2009; Colwell et al., 2012; Xu et al., 2012); (4)不同尺

度下物种多样性格局形成的机理及相应生态学过程

的探究(程佳佳等, 2011); (5)物种、生态系统以及景

观不同层次多样性之间尺度效应的关系(彭羽等, 
2015)。这些问题的研究对探讨物种多样性的形成和

维持机制具有重要意义, 同时也可为生物多样性的

保护和有效管理提供科学依据(Willis & Whittaker, 
2002; Rahbek, 2005; Storch et al., 2007; Giladi et al., 
2011)。 

关于物种多样性空间分布格局的尺度效应, 国
内外已在热带雨林(He et al., 2002; Kallimanis et al., 
2008)、温带针阔混交林(Wang et al., 2008)、中亚热

带喀斯特森林(张忠华等, 2012)以及南亚热带常绿

阔叶林(王志高等, 2008)中开展过一些研究, 而针对

我国热带森林物种多样性的空间分布及其与尺度间

关系的研究比较缺乏。海南岛地处热带亚洲北缘, 
丰富的热带雨林物种组成使其成为全球生物多样性

研究的热点地区之一。本文以海南岛西南部尖峰岭

国家级自然保护区内建成的60 hm2热带山地雨林动

态监测样地为数据来源, 探讨了不同空间尺度下各

物种多样性指标的空间分布特征, 以期为进一步揭

示海南尖峰岭地区物种多样性的形成和维持机制提

供科学依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究地概况 
尖峰岭地区位于海南省西南部乐东黎族自治县

和东方市交界处(18.33°–18.95° N, 108.68°–109.20° 

E), 总面积约640 km2。尖峰岭处于低纬度热带岛屿

季风气候区, 干湿两季明显, 雨季从5月至10月, 旱
季从11月至翌年4月(李意德等, 2012)。该区年平均

降水量2 449 mm, 年平均气温19.8 ℃, 最冷月和最

热月平均温度分别为10.8 ℃和27.5 ℃ (蒋有绪和卢

俊培, 1991)。其中热带山地雨林主要分布于海拔

600–1 200 m的山地丘陵, 砖黄壤-黄壤是主要的土

壤类型。热带山地雨林也是尖峰岭地区分布面积最

大的植被类型(蒋有绪和卢俊培, 1991; 李意德等, 
2002)。 
1.2  样地设置及调查 

2012年底建设完成的60 hm2森林生物多样性动

态监测样地位于海南尖峰岭五分区的热带山地雨林

原始林内, 整个样地严格参照美国史密森热带研究

所(Smithsonian Institution)热带森林研究中心(Center 
for Tropical Forest Science, CTFS)的调查技术规范进

行建设(Condit, 1998)。样地东西长1 000 m, 南北宽

600 m (图1), 共划分为1 500个20 m × 20 m的样方进

行调查, 每个样方四个角均用全站仪测定了其在样

方中的坐标位置, 并用水泥桩作了永久标记。样地调

查以每个20 m × 20 m样方为单元, 记录了其中所有

胸径(DBH)≥1.0 cm的木本植物种名、DBH和坐标值, 
以后每隔5年复查一次。首次调查结果表明, 样地内

共记录到439 676株存活的DBH≥1.0 cm的乔灌木植

株, 包括391 686个独立植株、29 103个萌条和18 887
个分枝。它们当中除61个植株未确定种名外, 其他

分属于62科155属290种(许涵等, 2015)。 
1.3  数据处理与分析 

本研究中, 我们通过对物种丰富度、多度、物

种多样性指数(Shannon-Wiener指数、Simpson指数)
以及Pielou均匀度指数共5种多样性指标进行分析, 
来探讨尖峰岭热带山地雨林物种多样性的空间分布

特征及其尺度效应。 
整个60 hm2样地划分为以下6个空间尺度: 5 m 

× 5 m (24 000个样方)、10 m × 10 m (6 000个样方)、
20 m × 20 m (1 500个样方)、40 m × 40 m (375个样

方)、100 m × 100 m (60个样方)、200 m × 200 m (15
个样方), 分别计算每个尺度下各个样方水平的5种
多样性指标。 

根据计算结果, 绘制5种物种多样性测度指标

的空间分布图, 以对整个样地不同尺度下的物种多

样性分布特点及空间变化进行分析。计算每一尺度
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物种丰富度和多度的Spearman相关系数, 探讨物种

丰富度和多度的空间格局随尺度变化的分异。方差

和变异系数常常被用来寻找其中的拐点或峰值, 有
研究认为这样的拐点或峰值对于确定相应尺度下某

种潜在的物理或生态过程甚至群落的特征区域都是

很有作用的(Juhász-Nagy & Podani, 1983; Horne & 
Schneider, 1995)。同时利用多样性指标的方差和变

异系数对取样空间尺度(取样面积)的自然对数进行

做图, 以探讨尺度变化对物种多样性格局的影响。 
各物种多样性指数(Hill, 1973)以及方差和变异

系数的计算公式如下:  

 
Pielou均匀度指数: E = H / ln (S) 
方差: δ2 = (Ʃn

j = 1 (Xj – µ)2) / (n – 1) 
变异系数: CV = (sd /µ) × 100% 

式中Pi为单个样方内第i个物种的多度占所有物种

多度之和的比例, S为单个样方内的物种数, n为样方

总数, Xj为计算的第j个样方物种多样性指标的数值, 
µ为平均值, sd为标准差。 

数据通过R 2.15.3软件(https://cran.usthb.dz/)进
行分析。 

2  结果 

2.1  物种丰富度和多度的空间分布格局 
随着取样空间尺度的增加, 物种丰富度和多度

也随之增大(图2)。在小尺度上(小于20 m × 20 m), 
两者的空间分布格局表现出相当的一致性, 即两者

数值较高的样方均出现在山脊及其附近区域(图1, 
图2); 中等尺度上(40 m × 40 m), 这种区域分布的

一致性不再明显; 在较大尺度上(大于100 m × 100 
m), 两者数值大小趋势上的不一致性在灰度图上表

现得更为直观, 例如在200 m × 200 m尺度, 物种丰

富度最大的样方, 对应的物种多度却相对较小。此

外, 物种丰富度和多度的秩相关分析结果也表明,  

 
 
图1  海南尖峰岭60 hm2森林动态监测样地的地形图。 
Fig. 1  Topography of the 60 hm2 Jianfengling Forest Dynam-
ics Plot on Hainan Island. 
 
 
在小于40 m × 40 m尺度上, 物种丰富度和多度呈现

出极显著(p < 0.001)的正相关关系, 并且相关系数

在大于20 m × 20 m尺度时有明显减弱。当尺度超过

40 m × 40 m时, 两者的相关性则不再显著(表1)。 
2.2  物种多样性指数和均匀度指数的空间分布格局 

在不同取样空间尺度下, Shannon-Wiener指数

也表现出较高的空间异质性, 并且在小于10 m × 10 
m尺度上, 其数值较高的样方也多出现在山脊及其

附近区域, 随着尺度的增加, 这种现象也变得不再

明显(图1, 图3)。而Simpson指数和Pielou均匀度指数

的空间分布特征表现得较为相似(图3, 图4), 在较

小的空间尺度上(小于10 m × 10 m), 各个样方下两

者的数值都很高, 且十分相近, 甚至很难从灰度图

中区分出数值较高的样方。 
2.3  物种丰富度和多度空间变异随尺度的变化规律 

随着取样尺度的增加, 物种丰富度和多度的方

差有着明显不同的变化趋势(图5)。物种丰富度随着

尺度的增加表现出单峰型的变化特征, 且在20 m × 
20 m尺度上达到最大值, 而物种多度随取样尺度的

增加逐渐增大, 呈现出明显的线性关系。物种丰富

度和多度的变异系数均随着尺度的增加而下降, 其
中物种丰富度的变异系数随着尺度的增加呈现出线

性减小的趋势; 而多度在小于40 m × 40 m尺度上线 

 
表1  物种丰富度与物种多度的Spearman秩相关分析结果 
Table 1  Spearman rank correlation coefficients between species richness and abundance at different spatial scales 

取样尺度 Sampling scales 5 m × 5 m 10 m × 10 m 20 m × 20 m 40 m × 40 m 100 m × 100 m 200 m × 200 m

相关系数 Correlation coefficients 0.917 0.873 0.735 0.319 –0.024 0.300 

样方数 Number of quadrats 24 000 6 000 1 500 375 60 15 

p 0.000 0.000 0.000 0.000 0.856 0.277 
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图2  物种丰富度(A–F)和多度(G–L)在不同尺度下的空间分布格局。标尺代表不同样方物种丰富度或多度的数值。 
Fig. 2  Spatial distribution patterns of species richness (A–F) and abundance (G–L) at different scales. The sidebars represented the 
values of species richness or abundance at different plots, respectively. 
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图3  Shannon-Wiener指数(A–F)和Simpson指数(G–L)在不同尺度下的空间分布格局。标尺代表不同样方Shannon-Wiener指数

或Simpson指数的数值。 
Fig. 3  Spatial distribution patterns of Shannon-Wiener (A–F) and Simpson indices (G–L) at different scales. The sidebars repre-
sented the values of Shannon-Wiener or Simpson indices at different plots, respectively. 
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图4  Pielou均匀度指数在不同尺度下的空间分布格局。标尺代表不同样方Pielou均匀度指数的数值。 
Fig. 4  Spatial distribution patterns of Pielou’s evenness index at different scales. The sidebars represented the values of Pielou’s 
evenness index at different plots. 
 
 
性平缓减小, 之后则急剧减小。 
2.4  物种多样性指数和均匀度指数空间变异随尺

度的变化规律 
Shannon-Wiener指数、Simpson指数和Pielou均

匀度指数的方差和变异系数均呈现出随着取样空间

尺度的增加而减小的趋势(图6)。尽管如此, 相比

Shannon-Wiener指数而言, 各取样尺度下的Simpson
指数和Pielou均匀度指数的方差要小得多; 而变异

系数为标准差与平均数的比值, 三者的差异并不 
明显。 

3  讨论 

3.1  物种丰富度和多度格局随空间尺度的变化 
物种丰富度和多度的分布格局都是基于空间尺

度存在的。在小尺度上, 两者的空间分布表现出相

当的一致性, 即两者数值较高的样方均出现在山脊

及其附近区域, 随着尺度的增加, 这种一致性则不

再明显或消失。秩相关分析结果也表明, 在小于40 
m × 40 m尺度上, 物种丰富度和多度呈现出极显著

(p < 0.001)的正相关关系, 并且相关系数在大于20 
m × 20 m尺度时有明显减弱, 当尺度超过40 m × 40 
m时, 两者的相关性则不再显著, 这可能反映了决

定生物多样性格局的机制随尺度增加而发生了变

化。小尺度物种丰富度主要与样方内包含的木本植

物个体数量有关(Preston, 1962), 随着尺度增加, 生
境的异质性增加, 物种丰富度随面积的增加主要是

由于新生境的出现(Turner & Tjørve, 2005), 因而物

种丰富度和多度的相关性逐渐变得不显著。以往研

究发现, 尖峰岭热带山地雨林60 hm2大样地内, 不
同深度土层的13项土壤化学性质(全氮、全磷、全钾、 
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图5  物种丰富度(A, B)和多度(C, D)在不同尺度下的空间变异。 
Fig. 5  Spatial variation of species richness (A, B) and abundance (C, D) at different scales. 
 

 
有效氮、有效磷和速效钾等)以及8项土壤物理性质

(土壤容重、土壤含水量和土壤总孔隙等)空间自相

关变程大多都在20–40 m之间(时雷雷, 2012)。这反

映了土壤属性的空间自相关范围, 当尺度较小, 处
于变程内时, 各样方间的空间变异很小, 所提供的

生境类型在一个比较稳定的水平, 物种丰富度和多

度表现出了极显著的正相关, 当尺度超过变程时, 
土壤性质的分布则更多体现为一种随机性, 此时两

者的相关性逐渐减弱甚至消失。 
3.2  物种丰富度和多度方差与变异系数的比较 

尖峰岭60 hm2热带山地雨林样地中, 物种丰富

度和多度的方差随着空间尺度的变化表现出不同的

趋势。物种丰富度的方差随取样尺度增加呈现出单

峰分布特征, 并且在20 m × 20 m尺度上出现了峰

值, 而产生这一峰值的尺度与物种丰富度和多度格

局的分离尺度相一致, 这也在一定程度上印证了生

态学家通过方差分析中产生的拐点来确定相应尺度

下潜在的生态过程的合理性。类似的峰型曲线同样

出现在其他地区的热带森林(He et al., 2002)、温带

森林(Wang et al., 2008)以及中亚热带的喀斯特森林 
(张忠华等, 2012)中。而物种多度的方差则是随取样

尺度的增加呈线性增加趋势, 意味着不同尺度下影

响物种多度空间分布的生态过程变化不大。与方差

分析不同, 物种丰富度和多度的变异系数均随取样

尺度的增加而逐渐减小, 这主要是因为方差反映了

多样性测度的绝对变异程度, 而变异系数则反映了

多样性测度的相对变异程度。这些研究结果表明多

样性的绝对变异更能反映出生态过程对生物多样性

格局的影响。 
3.3  取样尺度对物种多样性指数和均匀度指数空

间分布的影响 
Shannon-Wiener指数、Simpson指数和Pielou均 
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图6  Shannon-Wiener指数(A, B)、Simpson指数(C, D)以及Pielou均匀度指数(E, F)在不同尺度下的空间变异。 
Fig. 6  Spatial variation of Shannon-Wiener (A, B), Simpson (C, D) and Pielou’s evenness indices (E, F) at different scales. 
 

 
匀度指数同样存在尺度效应, 这种尺度效应因研究

区域不同而有所差异, 但在同一研究区域内较为一

致。本研究中, 随着取样尺度的增加, 3种多样性指

数的方差和变异系数均呈现出减小的趋势。而在南

亚热带鼎湖山20 hm2常绿阔叶林内开展的类似研

究中, 3种多样性指数的方差随着取样尺度的增加

都表现出单峰型的变化特征(王志高等, 2008), 这
可能与两个样地内不同的稀有种组成有很大关系。

尖峰岭样地内的稀有物种数量为60种, 占总物种数

的20.7% (许涵等, 2015), 而鼎湖山样地内的稀有种

数量为110种 , 占总物种数的52.4% (叶万辉等 , 
2008)。位于马来西亚的Pasoh热带雨林50 hm2样地, 
其稀有种数量为301种, 占总种数的36.5%。He等
(1994)在该区域的研究发现, 相对较小以及较大尺

度而言, 稀有种对Shannon-Wiener指数尺度效应的

影响仅在10 m × 10 m到30 m × 30 m的尺度区间才

表现明显。鼎湖山样地以及Pasoh样地中稀有种的

组成较尖峰岭样地要高很多, 这很可能是导致物种

多样性指数空间分布格局产生差异的原因之一。此

外本研究中 , 不同取样空间尺度下 , Shannon-  
Wiener指数具有较大的空间变异, 而Simpson指数

与Pielou均匀度指数的变异均较小。这与Shannon- 
Wiener 指数和 Simpson 指数自身的性质有关 ,  
Shannon-Wiener指数与物种丰富度的关系最为密

切, 而Simpson指数则对均匀度更为敏感(马克平

等, 1995; 许晴等, 2011)。 
总的来说, 本文从空间尺度的层面上探讨了物

种多样性的空间分布格局, 但是对于这种变化过程

的内在机制有待进行更为深入的分析, 比如生境异

质性是如何以及在多大程度上影响物种的空间分

布。海南尖峰岭样地地形较为复杂, 整个样地20 m × 
20 m样方水平上的海拔和坡度分别在866.3–1 016.7 
m和1.7°–49.3°间变化, 许涵等(2015)在该样地的研

究发现有些物种的分布明显受地形影响, 例如变色

山 槟 榔 (Pinanga baviensis) 和 柏 拉 木 (Blastus 
cochichinensis)经常在沟谷地区聚集分布, 而有些种

则与土壤养分有紧密关系, 例如豆科的长脐红豆

(Ormosia balansae), 有些物种似乎受其他因素包括

微生物等影响, 例如海南蕈树(Altingia obovata)。物

种的生境偏好直接影响着物种多样性的空间分布格

局, 未来对这些物种的研究, 有助于进一步揭示尖

峰岭地区物种多样性的形成和维持机制。 
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