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摘要：基于 PER-SIMPER 方法，Vilmi et al. (2020)开发了一种新的群落构建过程定量

指标，即扩散-生态位连续体指数(Dispersal-Niche Continuum Index，DNCI)，用于评估

扩散作用和生态位分化在群落构建过程中的相对贡献大小，进而使不同数据集中的群落

构建过程具有可比性。该指数可以广泛应用于不同营养级水平和扩散潜力的生物体中，

以一种简单和易于量化的方式揭示不同生物群落之间物种组成差异背后的驱动机制。 
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前言 

生物群落的构建机制是群落生态学和生物地理学中的热点问题。在全球变化背景下，

如何正确地回答这一问题对于生物群落的管理和保护有着重要的意义。生态位理论和中

性理论是目前较为成熟的两种群落构建理论，分别代表了群落构建中的确定性过程(如

生态位分化等)和随机性过程(如扩散作用等)。现有的研究表明，确定性过程和随机性过

程在群落构建中均发挥作用，二者是相容互补而不是绝对对立的。因此，越来越多的研
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究开始整合生态位理论和中性理论，并探究群落构建中确定性过程和随机性过程的相对

贡献大小。 

为了进一步将生态位理论和中性理论统一起来理解群落构建机制，Vellend(2010)提

出了一个概念框架，即群落的多样性和动态一般受到四个高级生态过程控制：选择

(Selection)、扩散(Dispersal)、物种形成/多样化(Speciation/Diversification)以及生态漂

变(Ecological drift)。为了量化不同生态过程的相对重要性，Stegen et al.(2013)基于

Chase et al.(2011)开发的分类学 Raup-Crick 指数 RCbray，结合系统发育 βNTI 指数，

建立了一种基于群落水平的零模型(Entire-community null model)方法，从而获取整个群

落的构建过程定量信息。由此，群落构建过程开始由“二分”法向“五分”法发展，具

体而言，Stegen et al.(2015)将其由基本的确定性过程和随机性过程进一步划分为同质

选择(Homogeneous selection，HoS)、异质选择(Heterogeneous selection，HeS)、扩

散限制(Dispersal limitation，DL)、均匀扩散(Homogenizing Dispersal，HD)和漂变(Drift，

DR)等五个部分(图 1)。在 Stegen 方法的基础上，考虑到不同的生态过程通常作用于更

精细的生物组织水平(如基因型或种群)，而非整个群落，Ning et al.(2020)建立了一种基

于系统发育分箱的零模型(Phylogenetic-bin-based null model)分析框架，通过将观察到

的物种类群划分为不同的 bin，根据单个 bin 在群落或样本间的周转情况，并结合 bin 的

相对多度，定量推断群落水平的构建过程。 
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图 1 群落构建过程的两种划分方法(“二分”法和“五分”法) 

 

群落构建过程由“二分”法向“五分”法的发展在很大程度上提升了我们对于群落

构建机制的认识，但是这种细致的划分使得分析结果相对复杂化。同时，现有的定量方

法仅关注 α 层次的群落构建过程，即群落组内不同生态过程的相对贡献大小，而忽略了

β 层次(群落组间)的群落构建过程。为了简化不同数据集中群落构建主导过程(确定性或

随机性过程)的识别，弥补现有方法学和数据上的不足，Gibert 和 Escarguel(2019)提出

了一种基于相似性百分比分析(SIMPER)的新方法 PER-SIMPER，可以仅根据物种有无

的观测矩阵(Empirical matrix)定性识别群落构建中的主导过程，从而对缺少系统发育信

息的生物群落依然适用。但是，由于多数生物群落的构建往往同时受到确定性过程和随

机性过程的影响，导致这一定性方法缺少灵敏性，且不利于不同群落之间进行精确比较。

因此，在 PER-SIMPER 方法的基础上，Vilmi et al.(2020)开发了一种新的群落构建过程

定量指标，即扩散-生态位连续体指数(DNCI)。DNCI 指数用于定量 β 层次的群落构建过

程，即群落组间而非群落组内，这与以往的群落构建定量方法迥异，从而突破了传统意

义上 α 层次的群落构建认知，发展了一个崭新视角定量评估群落构建特征(如图 2)。 

 

 
图 2 DNCI 指数和现有群落构建过程定量方法的比较 
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一、原理与方法 

1. SIMPER 和 PER-SIMPER 分析 

基于不同群落数据拼接出物种有无的观测矩阵，通过相似性百分比分析(SIMPER)

表征群落间物种组成的差异模式(Empirical SIMPER profile)，并识别出导致这种差异的

主要物种类群(图 3 和图 4)。 

 
图 3 SIMPER 和 PER-SIMPER 分析的关联 

 

PER-SIMPER 分析通过对物种有无的观测矩阵进行随机置换(Permutation)，生成

三种类型的零模型矩阵(图 3 和图 4)：(1)在保持物种可能扩散的样点数目(即列总和)不

变的基础上进行随机置换，即模拟物种在不同样点间进行迁移，以保留物种的潜在扩散

能力信息(模拟“扩散作用”驱动)；(2)在保持行和列总和不变的基础上进行随机置换，以

保留大部分的原始信息(模拟“扩散作用”和“生态位分化”共同驱动)；(3)在保持样点的物种

丰富度(即行总和)不变的基础上进行随机置换，以保留样点的潜在生态位数量信息(模拟

“生态位分化”驱动)。通过对三种零模型矩阵(默认1000次随机置换)进行SIMPER分析，

获取群落间物种组成的差异模式(Null model SIMPER profile)，并将其与观测的物种组

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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成差异模式进行做差比较，平方之后加和再取对数，从而得到 E-metric。 

𝐸𝐸 = Log10 �� �𝛾̅𝛾𝑖𝑖(null) − 𝛾̅𝛾𝑖𝑖(obs)�
2𝑖𝑖=𝑝𝑝

𝑖𝑖=1
� 

其中， 𝛾̅𝛾𝑖𝑖表示物种类群𝑖𝑖对两组或多组样点间观测到的总体平均不相似性(Overall 

average dissimilarity，OAD)的相对贡献；null 表示零模型矩阵；obs 表示观测矩阵。E

值越小，表明该类零模型的 SIMPER 分析结果与观测值的 SIMPER 分析结果之间差异

越小，进而可以定性判断群落构建的主要驱动过程。 

2. DNCI 指数的计算 

 由于 PER-SIMPER 分析是定性分析，其灵敏性较弱，且不利于不同数据集之间进

行精确比较。因此，Vilmi et al. (2020)提出了一种新的群落构建过程定量指标，即 DNCI

指数(图 4)。其计算公式为： 

DNCI = SES𝑑𝑑 − SES𝑛𝑛 =
1
𝑁𝑁
� �

𝐸𝐸𝑑𝑑(𝑖𝑖) − 𝐸𝐸𝑑𝑑𝑑𝑑�����
𝜎𝜎(𝐸𝐸𝑑𝑑𝑑𝑑)

�
𝑁𝑁

𝑖𝑖=1
−

1
𝑁𝑁
� �

𝐸𝐸𝑛𝑛(𝑖𝑖) − 𝐸𝐸𝑑𝑑𝑑𝑑�����
𝜎𝜎(𝐸𝐸𝑑𝑑𝑑𝑑)

�
𝑁𝑁

𝑖𝑖=1
 

其中，SESd和 SESn分别是 Ed和 En的标准效应值(Standard effect size)；Ed、En

和 Edn分别是 PER-SIMPER 分析中三种零模型(即模拟“扩散作用”驱动，模拟“生态位分

化”驱动以及模拟“扩散作用”和“生态位分化”共同驱动)的 E-metric；𝜎𝜎(𝐸𝐸𝑑𝑑𝑑𝑑)为 Edn 的标准

差；N 表示 PER-SIMPER 分析中零模型置换的次数。 

计 算 这 一 指 数 的 R 包 DNCImper 可 从 GitHub 网 站 获 取 ， 链 接 为

https://github.com/Corentin-Gibert-Paleontology/DNCImper。 
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图 4 DNCI 指数开发和计算的流程图(Vilmi et al. 2020) 
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二、操作与实践 

1. 仪器设备 

个人电脑(安装 Windows 10 操作系统) 

2. 软件 

R 语言(≥ 4.0) 

3. 操作步骤 

 本方法的最终计算结果为 DNCI 指数，能够反映生态位分化(确定性过程)和扩散作

用(随机性过程)在群落构建中的相对重要性。具体而言，DNCI 指数的正或负分别表示生

态位分化或扩散作用是群落构建的主导过程，而 DNCI 指数接近于零则表示生态位分化

和扩散作用在群落构建过程中发挥同等作用。DNCI 指数的绝对值越高，表明某一主导

过程在群落构建中的潜在作用强度越大。 

3.1 安装和加载 R 包 DNCImper 

  安装: devtools::install_github("Corentin-Gibert-Paleontology/DNCImper") 

  加载: library(DNCImper) 

3.2 示例数据及其结构 

本教程使用的数据来源于 R 包 DNCImper 中的示例数据。示例中分别包含

两组和四组群落数据及其分组信息。本教程借助示例数据介绍 DNCI 指数的计

算过程和应用情境。示例数据的查看代码如下： 

查看两组群落数据及分组信息：DNCImper::Matrix，DNCImper::Group ；

查 看 四 组 群 落 数 据 及 分 组 信 息 ： DNCImper::Matrix_4groups ，

DNCImper::Group4。 

DNCI 指数的计算主要基于物种有无的观测矩阵(Matrix)和样点的分组信息

(Group)。在物种有无的观测矩阵中，行是样点，列是物种类群；样点的分组信

息表明样点归属的组别，可根据采样区域或实验设计进行划分，例如

c(1,1,1,1,2,2,2,2,2)表明前 4 个样点属于第 1 组，后 5 个样点属于第 2 组。使用

实测数据进行计算时，需要将不同群落物种有无的观测矩阵拼接在一起，并指

明样点的组别(图 4)。 

3.3 DNCI 指数的计算 

使用 R 包 DNCImper 中的 DNCI_multigroup 函数计算多组群落(两组及以

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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上 ) 组 间 的 DNCI 指 数 。 使 用 DNCI.ses_overall 和

DNCI.ses_overall_symmetrized 函数计算多组群落(两组以上)整体的 DNCI 指

数。函数及参数设置如下： 

DNCImper:::DNCI_multigroup (x, grouping, id = “no_name”, Nperm = 1000,  

count = TRUE, symmetrize = FALSE, plotSIMPER = TRUE) 

DNCImper:::DNCI.ses_overall (x, grouping, id = "no_name", Nperm = 1000, 

count = TRUE, plotSIMPER = TRUE) 

DNCImper:::DNCI.ses_overall_symmetrized (x, grouping, id = "no_name", 

NbrReRun = 100, Nperm = 100, count = TRUE) 

其中，参数 x 为物种有无的观测矩阵；参数 grouping 为样点的分组信息；

参数 id 为数据集的名称，默认为“no_name”；参数 Nperm 为零模型的置换次

数，默认为 1000 或 100 次；参数 count 默认为 TRUE，运行时显示已完成的置

换次数；参数 symmetrize 默认为 FALSE，当其为 TRUE 时，将对进行分析的

两组中样点较多的组进行随机抽样，使两组的样点数一致，从而减少样点数差

异过大对计算结果的影响；参数 plotSIMPER 默认为 TRUE，运行后显示 PER-

SIMPER 分析的结果(如图 5)；参数 NbrReRun 表示对样点较多的组进行随机

抽样的次数，默认为 100 次。 

3.4 DNCI 指数的正负揭示群落组间的构建过程 

基于示例数据计算两组群落组间 DNCI 指数的代码如下： 

DNCImper:::DNCI_multigroup (x = Matrix, grouping = Group, symmetrize = T) 

  

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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其输出结果如下： 

 

 
图 5 三种零模型的 E 值 

 

如图 5 所示，Both fixed 是模拟扩散作用和生态位分化共同驱动的零模型，

Fixed columns 是模拟扩散作用驱动的零模型；Fixed rows 是模拟生态位分化

驱动的零模型。E 值越低，表示零模型中物种组成的差异模式与观测模式之间

越接近。 

 
表 1 两组群落组间的 DNCI 指数 

 
 

其中(1)DNCI: 扩散-生态位连续体指数 

(2)S.DNCI: DNCI 的标准差 

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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S. DNCI = 𝜎𝜎DNCI = �𝜎𝜎SES𝑑𝑑
2 + 𝜎𝜎SES𝑛𝑛

2  

(3)CI.DNCI: DNCI 的置信区间 

CI. DNCI = 2 ∗  S. DNCI 

依据本示例数据计算的 DNCI 指数为-14.72973，该值小于 0，表示扩散作

用(或随机性过程)在两个群落的构建过程中发挥主导作用。需要注意的是，这里

DNCI 指数的绝对值大小仅表示主导过程的潜在作用强度大小，并不能表示物种

的实际扩散速率等信息。 

3.5 DNCI 指数的绝对值大小反映群落组间的构建过程强度和环境差异 

基于示例数据计算四组群落组间 DNCI 指数的代码如下：  

DNCImper:::DNCI_multigroup (x = Matrix_4groups, grouping = Group4, 

symmetrize = T) 

其输出结果如下(由于四组示例数据两两之间的 PER-SIMPER 分析结果与图 5

类似，此处不再展示)： 

 
表 2. 四组群落组间的 DNCI 指数 

 
 

其中：group1 和 group2 代指进行比较的两组群落，与图 6 中的 Group1 和

Group2 并不一致。 

通过构建网络图可以直观展示群落组间的构建过程强度(图 6)。在四组示例

群落中，Group2 和 Group4 之间的扩散作用强度最大，而 Group1 和 Group3

之间的扩散作用强度最小。当 DNCI 指数应用于实际的控制实验时，可以通过

DNCI 指数的变化反映不同实验设置之间的条件差异以及这些差异如何影响群

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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落的构建过程。 

 

 
图 6. 四组群落组间的 DNCI 指数 

 

3.6 DNCI 指数反映多组群落整体的构建过程 

基于示例数据计算四组群落整体 DNCI 指数的代码如下： 

DNCImper:::DNCI.ses_overall (Matrix_4groups, Group4) 

其输出结果如下： 

 
表 3. 四组群落整体的 DNCI 指数 

 
 

为了使计算结果更稳健，通过如下代码对样点数较多的群落进行随机抽样，

从而使群落之间的样点数保持一致，并计算 DNCI 指数： 

DNCImper:::DNCI.ses_overall_symmetrized (Matrix_4groups, Group4, 

NbrReRun = 10) 

  

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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其输出结果如下： 

 
表 4. 随机抽样后四组群落整体的 DNCI 指数 

 
  

依据本示例数据计算的 DNCI 指数均小于 0，表示扩散作用(或随机性过程)

在四组群落整体的构建过程中发挥主导作用。 

 

三、应用与前景 

1. DNCI 指数的优势和局限性 

DNCI 指数与早期的零模型、方差分解和 PER-SIMPER 定性分析等方法相比具

有明显的优势。其优势在于：(1)仅考虑物种的分布信息而不是统计信息，具有更好

评估群落构建过程的潜力；(2)计算相对简单，不需要大量的环境或空间信息；(3)是

一种定量指标，在样点数和物种数差异较大的不同数据集之间仍具有可比性。因此，

DNCI 指数可以用于比较不同数据集中群落构建的主导过程及其作用强度是否存在

差异。 

DNCI 指数的局限性在于：(1)其仅考虑物种的有无信息，而不考虑丰度和环境

信息，可能在某些群落中低估了生态位分化(确定性过程)的作用强度；(2)无法直接

揭示何种环境因素引起了群落中物种组成的差异，但是可以借助 DNCI 指数的变化

反映群落间的环境差异以及这种差异如何影响群落的构建过程。 

2. DNCI 指数的应用和前景 

DNCI 指数在使用过程中应注意：(1)选择适当的研究尺度，确保所有群落至少

部分共享相同的区域物种库；(2)群落进行成对比较时，其物种数和样点数的差异分

别不应超过 40%和 30%。 

通过探讨 DNCI 指数的灵敏性可以用于指导未来的研究，以评估群落构建过程

http://www.bio-protocol.org/e1010201
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是由何种因素以何种方式影响的。这些因素可能包括：(1)研究区域的空间范围；(2)

群落内部和群落之间样点的空间距离；(3)生物类群、分类水平和功能性状(如扩散能

力、抗应激能力或摄食行为等)；(4)环境的异质性与同质性; (5)群落的演替阶段；(6)

季节变化；(7)短期的环境变化趋势(如富营养化，土地利用变化和气候变化等)。 

DNCI 指数是对群落构建过程定量方法的有力补充。通过将其应用于不同环境

和空间尺度的数据集，将进一步加深我们对自然界中生物群落构建过程的认识。 
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