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森林群落复杂性分析：以广东黑石顶森林为例
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摘要：本文将森林群落复杂性定义为消除群落中任意一个树木个体的种名及层次不确定性所需的平均信息量，提

出用联合 熵 !（ "，#）测 度 群 落 复 杂 性。!（ "，#）$ !（ "）% !（ # & "），其 中 !（ "）$ ’ #
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），分别为树种组成复杂性和树种结构复杂性。式中 ( 为森林群落树种数，+ 为森林

群落的树木总株数，*)（ ) $ )，"，⋯，(）为第 ) 个树种的株数，*),（ , $ )，"，%，$）为第 ) 个树种在第 , 层次的株数。用联

合熵分析了广东省封开县黑石顶自然保护区针叶林、针阔混交林和常绿阔叶林等 % 种典型森林类型的复杂性。结

果表明，群落复杂性的顺序为：常绿阔叶林 . 针阔混交林 . 针叶林。同时，各森林类型的群落复杂性 !（"，#）与取

样尺度之间具有较好的分形关系。
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" " 生态复杂性（’*%0%4.*50 *%+/0’1.)2）是指生态系

统内不同层次上的结构与功能的多样性、自组织及

有序性，是 生 态 学 研 究 的 重 要 内 容（ 张 知 彬 等，

6778）。群落作为生态系统的一个组织层次，其复

杂性的直观概念已较好地建立。植物群落的复杂性

主要用多组分（+5-29/5&)’:-’((）、时间 ; 空间异质性

（(/5).50 ; )’+/%&50 <’)’&%4’-’.)2）和响应与相互作用

的非线性（-%-0.-’5&.)2 %$ &’(/%-(’，.-)’&5*).%-(）来表

征（ =00’- > ?20’)%，678!；@<.00./(，678# ）。@.++
（678A）曾采用物种丰富度、连接度（ *%--’*)5-*’）、

相互作用强度（ .-)’&5*).%- ()&’-4)<）和均匀度来表征

群落的复杂性。尽管复杂性的这些特征在直观上似

乎相当简单，但是其概念的操作性和定量化却远非

一件 简 单 事 情，原 因 有 以 下 几 个 方 面（ =-5-: >
B&0C*.，677D）：（6）复杂性有许多种表现形式。这显

然是由于复杂性的各种定义，并因此带来了诸如设

计（:’(.4-）、功能（ $,-*).%-）、组织性（ %&45-.E5).%-）、

多样性（:.F’&(.)2）和异质性（<’)’&%4’-’.)2）等各种各

样的特征；（G）包含在若干个时空尺度上的特征交

织（*%-F%0,).%-(）在一起；（!）现有的工具不够。

67D# 年 H%0+%4%&%F 提出了一种关于数据串复

杂性的理论。若令 ! 是有限长度二元字符串，! 表

示一个通用计算机，"（ !）表示字 符 串 ! 的 长 度，

!（#）表示计算机在程序 # 之下的输出，则字符串 !
相对于通用计算机 ! 的 H%0+%4%&%F 复杂性定义为：

$!（!）% +.-
#：!（#）% !

"（#）

就是说 $!（!）等于打印出 ! 后所有程序中最短的长

度，换句话说，也等于由计算机 ! 给出的关于 ! 精确

描述的最短程序长度，即把数据串的复杂性定义为

计算机产生这个数据串所需的最短二元程序的长

度。这种复杂性理论构成了客体描述理论的基础

（仇佩亮，6777）。H%0+%4%&%F 复杂性后来被称为算

法复杂性（ 504%&.)<+.* *%+/0’1.)2）（IJ$4&’-，67KK）。

对于一个系统状态的复杂度，就是“ 用最佳的算法

表示系统的状态序所需的最短程序的长度”，它度

量的是系统的某一确定状态的复杂程度，而不是系

统状态的不确定程度（ 王彬，677A），并预测会应用

于生物学各研究领域（?.*L’-，67K7）。

对植物群落而言，虽然算法复杂性的两个初始

条件可相应地转变为群落组分（ 例如种群）的数目

和各组分个体的分布比例，但仍很难用于测度群落

的复杂性，仅是一个定性的术语（=-5-: > B&0C*.，
677D）。

群落的复杂性曾采用基于熵函数的多样性测度

公式来测度（M*N-)%(<，67DK），主要有：

O<5--%-（67A8）熵函数

& % ’#
(

) % 6
#) 0%4G#)

式中 ( 表示群落组分（如树种，生长型）数，*) 为第 )
组分的比例；

PQ-2.（67D6）广义熵函数

&" %
6

6 R "
0%4G#

(

) % 6
#")

式中 " 称为熵阶数，"%6。

然而，群落多样性与复杂性是不同的（S.-’9
45&:-’&，678!），用多样性测度式虽然可以提供关于

群落复杂性的某些认识，但是却不充分（=-5-: >
B&0C*.，677D）。

=-5-: 和 B&0C*.（677D）在更广的意义上考虑群

落复杂性的概念，提出群落总复杂性（ )%)50 *%+/0’1.9
)2）可分为基于无序的复杂性（ :.(%&:’&9T5(’: *%+9
/0’1.)2）和结构复杂性（ ()&,*),&50 *%+/0’1.)2），并用

描述群落的最小剩余码（/5&(.+%-.%,( *%:’）的平均

码长（+）来测度群落总复杂性，即

+ %#
(

) % 6
#) ")

式中 #) 表示第 ) 个物种的相对多度，") 为 #) 的码字

长度（U，6 字符的数目）；( 为群落的物种数。而基

于无序的复杂性可采用 O<5--%- 熵（&）或 PQ-2. 广

义熵（&"）来测度；群落结构复杂性则用群落总复杂

性与基于无序的复杂性的差值（# % + ’ &）来表示。

但是，用最小剩余码的平均码长（+）测度的群落总

复杂 性 属 于 算 法 复 杂 性 范 畴（ =-5-: > B&0C*.，
GUUU）。从本质上来说，+ 度量的是群落某一状态的

确定复杂程度，而 & 或 &" 则是度量群落某一状态

的不确定复杂程度，因此，群落总复杂性与基于无序

的复杂性是不同性质的复杂性，那么，用 ! 测度群

落结构复杂性是欠妥的。

本文在前人的研究基础上，对森林群落的复杂

性重新进行定义并提出具体的测度公式，进而利用

分形方法对群落复杂性测度中的尺度效应进行探
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讨，旨在为今后进一步比较和分析不同森林群落的

组成和结构的整体信息提供量化的工具。

!" 研究样地

黑石顶自然保护区位于广东省封开县，地理位

置为 &!’&"( ) &!’!*( +，%%%’,-( ) %%%’""( .，海拔

%"* ) /&0 1；气候属南亚热带湿润季风气候，年均气

温 %/2 # 3，年均降水量 %0,!2 - 11；土壤多为红壤

和山地黄壤；水平地带性植被为南亚热带常绿阔叶

林（余世孝等，&***）。

在保护区内的针叶林、针阔混交林和常绿阔叶

林中分别设置一块大小为 #* 1 4#* 1 的样地，对样

地中所有乔、灌木（ 胸径 567$% 81）进行每木调

查，包括种名、胸径、树高和冠幅，并记录个体在样地

中的坐标位置。

对每个样地的资料进行内业整理时，首先将样

地虚拟地划分为 &&" 个 , 1 4 , 1 的小样方用以统

计种群的频数，取重要值最高的前 ! 个树种作为群

落的主要优势种，重要值 9 相对多度 : 相对频度 :
相对显著度。各样地具体情况见表 %。然后，采用

巢式排列法取样，即从坐标原点（样地左下角）开始

逐步增加取样大小，第一个样方为 %& 1 4 %& 1，第

二个为 %# 1 4%# 1，依此类推至 #* 1 4#* 1。

#" 分析方法

#$ !" 复杂性的测度方法

森林群落的主要实体是树木个体，个体的种名

及胸径、树高和冠幅等因子的差异构成了森林群落

树种繁多和结构复杂的特征，因此，在探讨森林群落

复杂性时，不仅要考虑各树种的株数多少，而且还应

考虑各树种株数在不同层次中的分布比例。森林群

落的分层标准有多种，但相对而言，树木胸径量测比

较准确，依树木的胸径大小对森林群落分层较适宜，

本文参照余世孝等（&**%）的方法，将树木按照胸径

（567）大小划分为 , 个层次，即 " 81 ; 567$%
81、%* 81 ; 567$" 81、!* 81 ; 567$%* 81 和

567$!* 81。

基于上述认识，森林群落复杂性可理解为消除

群落中任意一个树木个体的种名及层次不确定性所

需的平均信息量；信息量愈大，复杂性愈高，反之，则

愈低。因此，可采用联合熵（ 王彬，%//,）来测度森

林群落复杂性，即

.（/，0）1 .（/）2 .（0 3 /） （%）

其中：

.（/）1 4#
+

" 1 %

-"

5 <=>&（
-"

5 ）

.（0 3 /）1 4#
+

" 1 %

-"

5#
,

6 1 %

-"6

-"
<=>&（

-"6

-"
）

式中 + 为森林群落包含的树种数，5 为森林群落内

的树木总株数，-"（ " 1 %，&，⋯，+）为第 " 个树种的株

数，-"6（ 6 1 %，&，!，,）为第 " 个树种在第 6 层次（0）的

株数。.（/）即为 ?@ABB=B 熵，它测度了森林群落基

于无序的复杂性，可称为树种组成复杂性（ 一定意

义上的树种多样性）；.（0 3 /）称为已知种名条件下

层次不确定性的条件熵，它测度了消除森林群落中

任意一个树种的个体层次分布不确定性所需的平均

表 !" 黑石顶各样地的森林类型及主要优势种
CAD<E %$ 5=1FBABG HIE8FEH =J G@KEE J=KEHG GLIEH FB 7EFH@FMFB> +AGNKE OEHEKPE，QNAB>M=B>

样地序号
R<=G +=2

海拔
S<GFGNME
（1）

坡度
?<=IE

物种数
+=2 =J
HIE8FEH

个体数
+=2 =J

FBMFPFMNA<H

森林类型
T=KEHG GLIE

主要优势种
5=1FBABG HIE8FEH

种名
?IE8FEH

重要值
U1I=KGAB8E PA<NE

R% %0* !" ) ,*’ ", %%*" 针叶林 V=BFJEK=NH J=KEHG 马尾松 7"-8( 9:((#-":-: %!#2 0,
三叉苦 ;%#$": <&=): &#2 ,!

桃金娘 >?#$#9*’)8( )#9&-)#(: %"2 "0

R& #%" !" ) ,*’ -% &*#" 针阔混交林
WFXEM 8=BFJEK=NH ABM DK=AMY
<EAPEM J=KEHG

马尾松 7"-8( 9:((#-":-: #-2 0*

桃金娘 >?#$#9*’)8( )#9&-)#(: &!2 *,

鼠刺 @)&: ,?"-&-("( %/2 "/

R! ",* !* ) !"’ /! %-** 常绿阔叶林
.PEK>KEEB DK=AMY
<EAPEM J=KEHG

黄枝木 /:-)?#=?*<<89 ?:"-:-&-("( &/2 "-

水栗 A:():-#=("( -"B’&(,&-( &&2 %,

长叶木姜子 C")(&: &<#-B:): &%2 !!
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信息量，这在一定程度上度量了森林群落的层次结

构复杂性，可称之为树种结构复杂性。

显然，当森林群落中没有一个树种分布在两层

或两层以上时，!（" # $）% %，则 !（$，"）% !（$），表

明用树种组成复杂性反映群落复杂性并不充分，但

这仅是一种特例。

为了考察公式（&）对森林群落复杂性的测度效

果，假设群落内有 # 个树种，总株数为 &%%，分 ’ 层，

分别设计 ! 种不同类型，并用（&）式计算 ! 个模拟

森林群落的复杂性，结果见表 (。

从表 ( 看出，因群落 ) 和群落 * 的共有树种的

株数相同，两者的树种组成复杂性 !（$）相等，但两

者的共有树种的株数在不同层中的分布状况不同

（$& 除外），它们的树种结构复杂性 !（" # $）不等，

从而导致群落 ) 和群落 * 的复杂性 !（$，"）不相

等；群落 + 无论是各树种株数还是树种在各层中的

分布都与群落 ) 和群落 * 有较大差异，因此，其

!（$）、!（" # $）和 !（$，"）均与群落 ) 和群落 * 不

同。全面比较有 !（$）& , !（$）’ - !（$）(，表明

!（$）的 确 只 能 测 度 群 落 的 树 种 组 成 复 杂 性；

!（" # $）& - !（" # $）’ - !（" # $）(，表征 !（" # $）可

以 度 量 群 落 的 树 种 结 构 复 杂 性；!（ $，"）& -
!（$，"）’ - !（$，"）(，说明 !（$，"）能够敏感地反

映群落复杂性。因而用公式（&）测度森林群落复杂

性是有效可行的。

!" !# 分形分析方法

采用分形分析方法（./01/，&22&）分析森林群落

复杂性 !（$，"）是否随取样尺度变化而变化，若

!（$，"）值与取样尺度 )（ ) 为样方边长）之间存在统

计意义上的幂律关系，即

!（$，"）% *)+

式中 * 为常数，+ 为分形维数（自相似规律的数量化

表征），则表明森林群落复杂性在二维空间的分布

具自相似规律。可用 !（$，"）与 ) 在双对数坐标上

进行直线拟合，若所得拟合方程的回归检验达显著

性水平，则表明 !（$，"）与尺度 ) 之间存在着很好

的分形关系。所得拟合直线斜率的绝对值即为分形

维数的估计值，这是一个独立于尺度的特征值，是群

落在不同尺度上复杂性测度的一种共性，从而可以

揭示不同尺度上群落复杂性之间的联系和规律性。

$# 结果

用公式（&）分别计算黑石顶 ! 种森林类型的复

杂性结果列于表 !。可以看出，在一定的尺度域内，

针叶林、针阔混交林和常绿阔叶林的树种组成复杂

性 !（$）和树种结构复杂性 !（" # $）均随着取样尺

度的不同而不同，表明 !（$）和 !（" # $）具有空间变

异。比较而言，在各个取样尺度上针阔混交林!（$）

表 !# 三种模拟森林群落的复杂性（单位：比特）
3456/ (" 37/ 89:;6/<0=0/> 0? =7@// >0:A64=/1 B9@/>= 89::A?0=0/>（A?0=：50=>）

森林群落
C9@/>= 89::A?0=D

物种
E;/80/>

各层个体数
F?10G01A46 ?A:5/@ 0? /487 64D/@

H& H( H! H’

合计
39=46 !（$） !（" # $） !（$，"）

I& # # # # (%
I( # # # # (%

) I! # # # # (% (J !(( (J %%% ’J !((
I’ # # # # (%
I# # # # # (%
I& # # # # (%
I( ’ ! K $ (%

* I! ( L & 2 (% (J !(( &J $2& ’J &&!
I’ # K $ ( (%
I# L ! ’ # (%
I& K % % % K
I( % L ( % &%

+ I! % % &$ &( (2 (J &%! &J !(K !J ’(2
I’ % ’ $ && ((
I# &( 2 $ # !!

!（$）：树种组成复杂性；!（" # $）：树种结构复杂性；!（$，"）：群落复杂性
!（$），+9:;6/<0=D 9B =@// >;/80/> 89:;9>0=09?；!（" # $），+9:;6/<0=D 9B =@// >;/80/> >=@A8=A@/；!（$，"），+9:;6/<0=D 9B B9@/>= 89::A?0=D
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表 !" 广东黑石顶三种森林类型的复杂性（单位：比特）
’()*+ !$ ,-./*+0121+3 -4 256++ 4-6+32 27/+3 18 9+1351:18; <(2=6+ >+3+6?+，@=(8;:-8;（=812：)123）

样方大小（.& ）

A=(:6(2 31B+（.& ）

针叶林
,-814+6-=3 4-6+32

.（/） .（0 1 /） .（/，0）

针阔混交林
C10+: D-814+6-=3 (8: )6-(:E

*+(?+: 4-6+32
.（/） .（0 1 /） .（/，0）

常绿阔叶林
F?+6;6++8 )6-(:E*+(?+: 4-6+32

.（/） .（0 1 /） .（/，0）

%& G %& !H IJ"% IH #&!" !H #K#K "H I%!& IH KJKL "H KKI% JH &&L# IH KI"J JH #!"&
%K G %K &H KMJ! IH #!I# !H "I"% "H IM!# IH #%"% "H ###L JH KL#M IH #LKM "H "L"J

&I G &I !H %M"& IH M##% !H LK!! "H %LLK IH L"JL KH %"J" JH #&%# %H I!IK "H #"&J

&J G &J !H &L"J IH #%IJ JH %I"# "H &IJI %H IKK! KH &MI! JH ##&# %H IM"" "H L"#!

&# G &# !H "&J# IH #&!I JH !JM# "H %"IM %H ILK" KH &JM& JH L%J& %H %""" KH IKLM

!& G !& !H K%&& IH #%"J JH J&MK "H %&&M %H &%"J KH !!#% JH LIKL %H &IK# KH %%!M

!K G !K !H K#L" IH #&JJ JH "%!L "H II!J %H &#JK KH &##I "H IK"M %H &KLK KH !!"!

JI G JI !H K!#" IH #I"I JH JJ!" JH L!&& %H &LLM KH &!%L "H %II& %H &#"! KH !#""

JJ G JJ !H M!!% IH #%%K JH "JJM JH L%IL %H !!IL KH &J%# "H %#L% %H !KK& KH """!

J# G J# !H #I%L IH #!!! JH K!"& "H I%%" %H !!J# KH !JK! "H &KIJ %H !LJI KH K"JJ

"& G "& !H ##MI IH #!%J JH M%#J "H I!&I %H !%LK KH !"%K "H &##& %H J%%L KH MII%

"K G "K JH II"J IH #MJ" JH #MLL "H I!"J %H !&MM KH !K!% "H !J#! %H J%IK KH M"#L

KI G KI JH I!"M IH #K#! JH LIJI "H IK!% %H &"#% KH !&%& "H JI%% %H J&&I KH #&!%

和常绿阔叶林 .（/）均大于针叶林 .（/），而常绿阔

叶林 .（/）和针阔混交林 .（/）的关系较复杂，在取

样面积大于 !& . G!& . 以后常绿阔叶林.（/）N 针

阔混交林 .（/）。同时，这 ! 种森林类型.（0 1 /）的

关系也表现出类似规律。

! 种森林类型的群落 .（/，0）也具有空间变异

性（表 !），但在各个取样面积上常绿阔叶林.（/，0）

和针阔混交林 .（/，0）均大于针叶林 .（/，0），而针

阔混交林 .（/，0）与常绿阔叶林 .（/，0）在取样面

积为 !K . G!K . 处有一交点（图 %），当取样面积小

于 !K . G!K . 时，针阔混交林 .（/，0）N 常绿阔叶

林 .（/，0）；取样面积大于 !K . G !K . 时，常绿阔

叶林 .（/，0）N 针阔混交林 .（/，0）。考虑到南亚

热带常绿阔叶林最小取样面积应不小于 %&II .&

（王伯荪等，%L#&），可以认为这 ! 种森林 类 型 的

.（/，0）关系是：常绿阔叶林 N 针阔混交林 N 针叶

林。按空间演替序列代替时间演替序列的观点（ 彭

少麟和方炜，%LL"），这一结果表明群落演替初期随

着演替的进程群落复杂性逐渐增加，到常绿阔叶林

达到最大。

分形分析结果表明（图 &），针叶林、针阔混交林

和常绿阔叶林的 *;.（/，0）与 *;’ 直线拟合的相关

系数分别为 IH L!M&、IH #"JL 和 IH LKMM，O 检验均达

极显著性水平（2 P IH I%），说明线性关系极显著，表

明在取样尺度范围内，这 ! 种森林类型的群落复杂

性 .（/，0）自相似规律非常明显，因而用 .（/，0）测

度森林群落复杂性可以有效地揭示森林群落复杂性

的部分与整体之间的内在联系。

图 #" 三种森林类型的群落复杂性随样方大小的变化
O1;H %$ ,-./*+0121+3 6+*(21?+ 2- Q=(:6(2 31B+ 18 256++ 4-6+32 D-.E
.=8121+3 18 9+1351:18; <(2=6+ >+3+6?+，@=(8;:-8;
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图 !" 三种森林群落的 #$!（"，#）$#$% 关系
%&’( )" *+, -’!（"，#）$-’% .,-/0&123+&43 15 0+.,, 064,3 15 51.,30
!，针叶林 712&5,.183 51.,30；"，针阔混交林 9&:,; <12&5,.=
183 /2; >.1/;=-,/?,; 51.,30；#，常绿阔叶林 @?,.’.,,2 >.1/;=
-,/?,; 51.,30

%" 结论

森林群落复杂性是生态复杂性的重要组成部

分。群落复杂性的直观概念虽然已经建立，但对它

进行定量描述而不只是给出一个替代的术语却远不

是一件简单的事（李镇清，)AAB）。本文提出将森林

群落复杂性理解为消除群落中任意一个树木个体的

种名及层次不确定性所需的平均信息量，并用联合

熵 !（"，#）对其测度；而 !（"，#）的两个组成部分

!（"）和 !（# & "）分别表征了树种组成复杂性和树

种结构复杂性。该方法不仅具有严格的数学论证，

而且既反映了物种决定的复杂性，也反映了层次的

复杂性，将会比单考虑物种提供更多的信息。

黑石顶自然保护区 ! 种典型森林类型的群落复

杂性 !（"，#）排序为常绿阔叶林 C 针阔混交林 C 针

叶林，但考虑到空间异质性的影响，这一结果是否具

有普遍性，尚需森林群落次生演替永久样地的长期

观测数据予以验证。另外，! 种森林类型的群落复

杂性 !（"，#）与取样之间具有较好的分形关系，表

明 !（"，#）在取样范围内的尺度不变性，但森林群

落是通过物种相互作用而有机联系的整体，在森林

群落结构的组建过程中，环境、空间、生物和随机因

素都不同程度地起作用，因此，关于森林群落复杂性

的维持机制仍有待深入探讨。

不同植被类型由于各自的组成结构特征不同，

应采用不同的方法测度其复杂性，试图用一个统一

的标准是不现实的。用本文提出的方法比较不同森

林群落复杂性时，应保证群落间取样面积和分层标

准的一致性，否则，!（"，#）就不具可比性。
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