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茂兰喀斯特森林林隙物种多样性的动态规律

龙翠玲
(贵州师范大学地理与环境科学学院 ,贵州贵阳 550001)

摘　要:分析了茂兰喀斯特森林不同大小和发育阶段林隙物种多样性的动态变化规律。结果表明:林隙中乔木 、

灌木 、草本和藤本植物的多样性指数 H′在 140 ～ 210 m2时最大 , 随林隙面积的进一步扩大 , H′呈下降趋势。乔木 、

灌木和草本的多样性指数 H′在林隙形成的 20 ～ 30 a间达最大值 , 随林隙年龄的增加而减小。藤本植物的多样性

指数 H′在林隙形成初期至 40 a时逐渐增加 , 在 40 a时达最大值 ,最大值出现时间较其他生长型滞后。各生长型物

种丰富度指数 R1和均匀度指数 J的变化趋势总体上与物种多样性指数相一致 ,生态优势度 λ值与物种多样性指

数几乎相反。乔木和藤本植物的多样性指数随林隙大小和年龄的变化趋势较灌木和草本植物和缓 , 灌木和草本植

物对林隙环境的时空变化最为敏感。
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生物多样性保护已成为世界各国关注的全球三

大环境问题之一 ,天然林物种多样性动态规律的研

究 ,是开展生物多样性保护的基础 ,保护生物多样性

也已成为森林可持续经营的一个重要目标
[ 1]
。森

林内部的林隙形成引起林隙内的环境变化 ,从而导

致林下的植物种类及数量发生变化;而林隙的特征 ,

如大小 、发育期等会影响林隙的更新和林隙植被的

物种多样性 。自然干扰(特别是产生林隙的树冠干

扰)与森林物种多样性关系的研究 ,是近年来国外

森林动态学和保护生物学研究的一个重要方向
[ 2]
。

开展林隙与森林生物多样性相关关系的研究 ,有利

于揭示生物多样性的形成和维持机制以及森林更新

和演替规律 ,尤其是人为模仿林隙干扰和利用林隙

天然更新规律 ,对森林生物多样性保护和实现可持

续经营具有重要意义 。

喀斯特森林是一类特殊的森林生态系统 ,是我

国的主要植被类型之一 ,蕴藏着丰富的生物多样性 。

喀斯特森林同常态地貌上的森林植被相比 ,无论在

生态环境 、森林群落性质 、群落外貌 、区系组成 、水

平 、垂直结构以及演替更新动态 ,乃至系统内动物区

系 、种群发展以及生态系统对环境的影响等方面都

有显著不同
[ 3]
。因此 ,对喀斯特森林林隙更新与物

种维持机制的研究具有重要的现实意义 。有关喀斯

特森林的植被类型 、群落学特点 、物种多样性特征等

方面有了一些研究工作
[ 4-6]

,在此基础上开展林隙

与物种多样性的研究 ,将有助于深入分析喀斯特森

林生物多样性的维持机制。本研究探讨了茂兰喀斯

特森林不同年龄和不同大小林隙物种多样性的动态

变化规律 ,为喀斯特森林的合理保护与可持续经营

提供科学依据 。

1　研究地点与研究方法

.　研究地点概况

研究地位于贵州省南部黔 、桂交界处的茂兰国

家级喀斯特森林自然保护区 (25°09′～ 25°20′N,



107°52′～ 108°05′E)。区内为典型的喀斯特峰丛地

貌 ,最高海拔 1 078.6m,最低海拔 430 m,平均海拔

800m以上。成土母岩以中下石炭纪白云岩及石灰

岩为主 。年均温 15.3℃, 7月均温 26.4℃, 1月均温

8.3℃, ≥10℃积温 5 727.9℃,年均降雨量 1 320.5

mm。全年平均相对湿度 83%。土壤以黑色石灰土

为主 ,土层浅薄 ,地面岩石裸露 , pH7.5 ～ 8.0,有机

质达 11.23%,全氮含量 0.606%。具体调查区域在

保护区核心区顶极常绿落叶阔叶林内进行 ,主要植

被以耐旱 、喜钙类型为主 。林分郁闭度 0.95,平均

树高 20 m,平均胸径约 25 cm,优势乔木高达 30.5

m,胸径达 45 cm。群落主要由翅荚香槐 (Cladrastis

platycarpa)、青 冈 (Quercusglarca)、齿 叶 黄皮

(Clausenadunniana)、湖北十大功劳(Mahoniacon-

fusa)、翠云草(Selaginellauncinata)等物种组成 。

.　研究方法

1.2.1　野外调查

在茂兰保护区核心区选取典型地段设置标准

地 ,面积约为 3.0 hm
2
,再分成 10m×10m的小样方

进行调查(网格法)。对样方内高度 10m以上的乔

木树种依次按一定的比例尺定位于坐标纸上 ,测量

各乔木树种的种名 、胸径 、冠幅 、树高 ,在坐标纸上绘

出树干定位和树冠投影图。林隙大小由周围边缘木

组成的多边形求算。在图上确认林隙后 ,记载其环

境特征和林隙形成木的种类 、数量 、胸径 、高度及形

成方式和腐烂等级等特征。由于调查时条件的限

制 ,我们采用以倒木或枯立木腐烂级的调查与附近

林区 1974年择伐时遗留的伐倒木腐烂程度进行对

照
[ 2]
,以及通过询问当地护林员的方式来大致估测

林隙形成木的年龄。分别记载林隙内的乔木 、灌木

的种类 、个体数 、高度 、冠幅 ,以及各样方中草本 、乔

灌幼苗的种类 、个体数和盖度等内容 ,在样地中共调

查到林隙 60个 。

1.2.2　分析方法

以研究区域 60个林隙的物种个体数为基础 ,根

据调查的林隙面积大小和年龄分布状况 ,把林隙按

6个大小级(以 70m
2
为一个大小级)和 5个年龄级

(以 10 a为一个年龄级)分别进行归类统计 ,各等级

林隙数量见表 1。

表 1　各等级林隙数量(个)

Table1　Distributionofgapnumberofdifferentsizeandageclass

大小级 Sizeclass(m2) 年龄级 Ageclass(a)

<70 70～ 140 140 ～ 210 210 ～ 280 280～ 350 ≥ 350 <10 10 ～ 20 20～ 30 30～ 40 ≥ 40

10 12 12 10 8 8 16 15 10 10 9

　　应用下列多样性测定指标对每个林隙的乔木

层 、灌木层 、草本层和藤本的物种多样性进行测度 ,

然后将不同等级内所有林隙不同层次的多样性指数

分别进行加权平均 ,得到各级平均每个林隙的各层

次多样性指数值 ,以此为基础分析茂兰喀斯特森林

林隙的物种多样性特征。

1.Marglef物种丰富度指数(R1)
[ 7]

R1=(S-1)/log2 N

式中　S为物种数 , N为所有物种的个体数之和 。

2.Shannon-Wiener指数(H′)
[ 8]

H′=– ΢Pilog2 Pi

式中　Pi=ni/Ni代表第 i个物种的个体数 ni占所

有个体总数 Ni的比例 , S同 1)式 。

3.Pielou均匀度指数(J)
[ 9]

J=H′/log2 S

式中　H′同 2)式 , S同 1)式 。

4.生态优势度(λ)
[ 10]

λ=΢ni(ni– 1)/N(N-1)

式中　N, ni同 2)式 , S同 1)式 。

2　结果与分析

.　不同大小级林隙各生长型的物种多样性变化

不同大小级林隙中各层次的多样性指标见图

1。经方差分析检验 , 6种大小级林隙的多样性指数

存在明显差异(p<0.05)。由图 1a、 b、c可知 ,茂兰

喀斯特森林林隙灌木和草本植物的丰富度指数 R1、

多样性指数 H′和均匀度指数 J随林隙大小梯度的

变化趋势基本一致。 <70 m
2
时较大 ,在 70 ～ 140

m
2
范围内稍有下降 , 140 ～ 210m

2
的林隙内上升 ,且

达到最大值 。随林隙面积的进一步扩大 , R1、H′、J

均呈下降趋势 ,在 280 ～ 350 m
2
林隙中最小 ,但在大
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于 350m
2
范围内又有所增加 。乔木和藤本植物的

丰富度指数 R1、多样性指数 H′和均匀度指数 J随林

隙大小梯度的变化趋势基本一致 。在 70 ～ 140 m
2

的林隙大小范围内缓慢增加 ,林隙面积增加至 140

～ 210 m
2
时达最大值 , 随着林隙面积的进一步扩

大 ,乔木和藤本的 R1、H′、J均呈下降趋势 。总的来

看 ,各生长型物种多样性指数随林隙面积的变化呈

单峰型 ,且略有下降趋势。图 1d显示了各生长型生

态优势度 λ在林隙面积梯度上的变化 ,生态优势度

λ值与物种多样性指数几乎相反 。虽然灌木和草本

植物的 λ变化幅度不一 ,但变化趋势基本相同 ,均

呈双峰型 ,峰值分别出现在 70 ～ 140m
2
和 280 ～ 350

m
2
。藤本和乔木的 λ变化趋势呈凹形 ,即中间低 ,

两头高 ,表明藤本和乔木在较小和较大面积的林隙

中优势种突出 。

在同一大小级林隙中 ,由于不同种类对此林隙

环境的适应要求不一样 ,因而各生长型的多样性分

配比例也不同 ,体现为它们在林隙大小梯度上的变

化幅度存在差异。由表 2可知 ,草本植物的丰富度

指数 R1、多样性指数 H′和均匀度指数 J在林隙大小

图 1　不同生长型物种多样性指数在林隙大小梯度上的分布

Fig.1　Distributionofdiversityindexesofdifferentgrowthformsalonggapssizegradient

表 2　各生长型物种多样性指数的林隙大小间变异
Table2　Variationofspeciesdiversityindexesofgrowthformsamongdifferentsizegaps

物种多样性指数

Speciesdiversityindex

乔木 Arbor 灌木 Shrub 草本 Herb 藤本 Liana

A CV A CV A CV A CV

R1 2.727 0.166 2.470 0.248 1.817 0.263 1.666 0.205

H′ 3.426 0.114 3.170 0.171 2.643 0.223 2.648 0.156

J 0.816 0.076 0.809 0.140 0.755 0.162 0.806 0.114

λ 0.135 0.386 0.166 1.338 0.253 0.491 0.189 0.352

　　　注:A为各大小级林隙平均值;CV为变异系数 , CV=标准差 /A。

　　　Note:A.averagevalueofdifferentsizegaps;CV.Coefficientofvariation, CV=SD/A.
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图 2　不同生长型物种多样性指数在林隙年龄梯度上的分布

Fig.2　Distributionofdiversityindexesofdifferentgrowthformsalonggapsagegradient

间的变异系数最大 ,其次为灌木和藤本植物 ,乔木的

最小。灌木的生态优势度 λ在不同面积林隙间的

变异系数最大 ,其次为草本植物和乔木 ,最小为藤本

植物。可见 ,茂兰喀斯特森林不同面积林隙各生长

型的物种多样性指数变化幅度不一 ,表现为草本 >

灌木 >藤本 >乔木 ,生态优势度 λ表现为灌木 >草

本 >乔木 >藤本 ,表明草本植物和灌木对不同面积

林隙生态环境的变化反应比乔木和藤本植物更为敏

感 ,尤其灌木优势种的分布在不同大小林隙间的变

化更为突出 。

.　不同发育阶段林隙各生长型物种多样性的变化

不同发育阶段林隙不同生长型的物种多样性指

标(图 2)。经方差分析检验 , 5种年龄级林隙的多

样性测度也存在明显差异 (p<0.05)。从图 2可

知 ,相对于林隙物种多样性指数随林隙面积梯度的

变化趋势而言 ,随林隙年龄梯度的变化规律较为明

显 。林隙各生长型的丰富度指数 R1、多样性指数

H′和均匀度指数 J随林隙年龄的变化曲线总体呈中

间高 、两头低(图 2a, b, c)。灌木和草本的 R1、H′和

J在林隙形成最初的 10 a内较大 , 10 ～ 20 a间稍有

下降 , 20 ～ 30 a间逐渐增加 ,并达最大值 , 30 ～ 40 a

间又逐渐下降 , 40 a后最小 。乔木的 R1、H′和 J在

林隙形成的 20 a内缓慢增加 ,在 20 ～ 30 a时最大 ,

之后逐渐减小 , 40 a达到最小值 。藤本植物的 R1、

H′和 J随林隙年龄梯度的变化与其他生长型稍有不

同 ,在林隙形成初期至 40 a时逐渐增加 ,在 40 a时

达最大值 , 40a后有下降趋势 ,最大值出现时间较其

他生长型滞后。各生长型的生态优势度 λ值与物

种多样性指数基本相反 ,且各生长型的生态优势度

在林隙发育 40a后均有上升趋势 (图 2d), 表明随

着林隙的发育 ,各层次物种的优势地位逐渐得以确

立 ,群落结构趋于完善 ,稳定性增强 。

林隙的发育过程是生态环境不断变化的过程 ,

由于不同物种具有不同的生物生态学特性 ,因而对

林隙发育过程中环境条件变化的适应能力也存在差

异。由表 3可知 ,不同生长型丰富度指数 R1、多样

性指数 H′和均匀度指数 J在不同年龄林隙间的变

异系数从大到小顺序为草本 、灌木 、藤本和乔木。各

生长型生态优势度 λ变异系数从大到小的顺序为

藤本 、灌木 、乔木和草本 。
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表 3　不同生长型物种多样性指数的林隙年龄间变异

Table3　Variationofspeciesdiversityindexesofgrowthformsamongdifferentagegaps

物种多样性指数

Speciesdiversityindex

乔木 Arbor 灌木 Shrub 草本 Herb 藤本 Liana

A CV A CV A CV A CV

R1 2.771 0.169 2.701 0.273 1.850 0.320 1.589 0.228

H′ 3.319 0.143 3.439 0.177 2.609 0.233 2.644 0.169

J 0.779 0.108 0.839 0.155 0.737 0.171 0.836 0.118

λ 0.155 0.510 0.128 0.514 0.249 0.365 0.198 0.783

　　　注:A为各年龄级林隙平均值;CV为变异系数 , CV=标准差 /A。

　　　Note:A.averagevalueofdifferentagegaps;CV.Coefficientofvariation, CV=SD/A.

3　讨论

林隙大小是表征林隙内生态环境特征的重要指

标之一 ,不同大小的林隙中 ,光照 、温度 、水分和土壤

营养条件等生态因子组合不同 ,对各种植物的生长

和繁殖产生不同的作用 ,进而使更新植物的种类和

数量也发生相应的变化 ,表现出物种多样性特征产

生明显差异
[ 11]
。茂兰喀斯特森林林隙各生长型的

物种多样性随林隙大小的变化总体上呈现单峰型的

变化规律 ,面积在 140 ～ 210 m
2
范围内拥有最大的

物种多样性 。茂兰喀斯特森林林隙的乔木层 、灌木

层 、草本层和藤本植物的物种多样性随林隙面积的

变化规律与南亚热带常绿阔叶林林隙物种多样性的

变化规律一致
[ 2]
,但两类森林类型中物种多样性最

大值出现的林隙面积有较大差异 ,南亚热带常绿阔

叶林林隙的物种多样性最大值出现在 400 ～ 500 m
2

范围内 ,远大于茂兰喀斯特森林的林隙面积 ,由于茂

兰喀斯特森林地貌类型复杂 ,小生境类型及组合丰

富多样 。由于受石面 、石沟 、石缝等小生境分布的随

机性和不均匀性的影响 ,群落水平结构复杂 ,导致在

较小面积的林隙中拥有较大的物种多样性 。灌木和

草本在 <70 m
2
和 >350m

2
的林隙内物种多样性均

较大 ,其原因可能是一些树种的幼苗和草本植物需

要在较郁闭的环境下生存 ,林隙的形成又为喜光物

种的萌发创造了条件 ,因此在 <70 m
2
的较小面积

林隙中物种多样性指数相对较大。而当林隙面积 >

350m
2
时 ,环境资源丰富 ,为大量外来物种的侵入

提供了条件 ,因而草本和灌木物种多样性指数也相

对较高 。但太大或太小的林隙都不能拥有最大的多

样性 ,可能与林隙内生态因子 ,特别是光因子的变化

有关。太小的林隙内光照较弱 ,更有利于耐荫性较

大的物种占优势 ,而不利于耐荫性较小物种的生存

和发展 ,反之 ,太大的林隙内光照较强 ,则又有利于

耐荫性较小的物种占优势 ,而不利于耐荫性较大物

种的生存和发展
[ 2]
,而只有一定大小(如 210 m

2
左

右)的林隙内 ,光照达到一定的数量时 ,才能使不同

耐荫性的物种都有一定程度的发展 ,从而使如此大

的林隙总体上拥有最大的物种多样性。据作者研究

得知茂兰喀斯特森林林隙的面积大部分小于 200

m
2 [ 12]

,林隙的形成对其物种多样性的维持具有重

要意义。

各生长型多样性指数随林隙发育阶段呈中间

高 、两头低的变化趋势。这种变化可能与树种对林

隙发育阶段的更新反应规律有一定的对应关系。在

林隙形成的 20 a以内 ,乔木 、灌木和草本种类相对

较少 、多样性及均匀度较低 ,而生态优势度较高 ,表

明这一阶段林隙中更新的优势种比较明显。因为林

隙形成后 ,光照条件忽然改善 ,大量阳性草本植物和

灌木树种萌发生长 ,草本和灌木的生态优势度 λ在

<10 a的林隙内达最大 ,使林隙具低的均匀度 。在

20 ～ 30 a,是林隙种类更新 ,丰富度较大 ,为种间竞

争 、林隙填充和发育的重要阶段 。因随林隙的不断

发育 ,环境条件逐渐改善 ,不但有利于耐荫性较小的

物种的生存 ,还有利于耐荫性较大的物种生长发育 ,

因而此阶段乔木 、灌木和草本的多样性及均匀度都

达到最大 ,而生态优势度相对最低 ,表明林隙种类组

成和结构向着复杂化方向发展 ,优势种相对不明显 ,

个体数在不同种类间的分布较为均匀。大约在 40a

以后 ,林隙内的乔木 、灌木和草本物种丰富度较低 ,

多样性 、均匀度都维持在最低水平 ,生态优势度虽有

上升趋势 ,但总体上不如其他林隙阶段 ,这一结果也

体现了茂兰喀斯特森林种类组成丰富而优势种不明

显的群落学特点
[ 4]
。藤本植物多样性指数随林隙

发育的变化趋势与其他三种生长型的变化趋势有所

不同 ,多样性指数最大值出现的年龄较晚 ,表明藤本
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植物在林隙中的生长繁殖比其他生长型滞后 ,这与

茂兰喀斯特森林中大部分藤本植物耐荫闭的特性有

关 。随着林隙的发育 ,郁闭度增加 ,更有利于藤本植

物生长 ,因而其达到最大物种多样性的年龄较晚 。

茂兰喀斯特森林林隙物种多样性随林隙年龄的变化

规律与南亚热带常绿阔叶林林隙物种多样性的变化

规律一致
[ 2]
,体现了不同森林类型中物种对林隙的

发育具有相同的更新反应规律 。

林隙是森林群落中具有时空动态特征的综合

体 ,其动态规律体现在物种与林隙环境协同进化的

过程中 。本文对茂兰喀斯特森林林隙乔木 、灌木 、草

本和藤本植物物种多样性指数随林隙时空变化的研

究结果表明:无论是随林隙大小梯度还是年龄梯度

的变化 ,均为草本植物和灌木树种的反应较乔木和

藤本植物敏感。其原因为灌木层处于更新层 ,该层

物种利用林隙的能力差异较大以及物种大多在林隙

形成后生长和发育;而草本植物的生活史周期较短 ,

能够对林隙环境的变化尽快地作出反应 ,也可能与

草本植物和灌木的繁殖体资源丰富 ,生长繁殖比较

迅速的原因有关 。张艳华等
[ 13]
对林隙中草本植物

多样性的研究结果也表明:草本植物对林隙环境的

反映最敏感 ,林隙植被总体的多样性 、丰富度和均匀

度主要是由草本层来决定 ,草本植物多样性指数的

高低直接影响整个群落多样性指数的高低 。虽然茂

兰喀斯特森林的草本植物并不十分丰富 ,但草本植

物也是林隙更新过程的主要参与者 ,在林隙环境资

源的改善和森林物种多样性维持等方面扮演重要角

色 。

茂兰喀斯特森林地貌类型复杂 ,小生境类型及

组合丰富多样
[ 4]
,由于受石面 、石沟 、石缝等小生境

分布的随机性和不均匀性的影响 ,群落水平结构复

杂 ,主要表现在植株的成丛性明显 ,群落内的植株通

常是成丛生长于石沟 、石缝之中 ,植丛的大小 、丛间

距离及其分布极不规则 ,物种的生长和分布具有很

大的随机性 。因此 ,各生长型物种多样性特征随林

隙时空变化的规律性不如常态地貌上的明显 ,变化

趋势更为复杂 ,物种的分布除受林隙环境时空变化

影响外 ,可能还与土面 、石面 、石沟 、石缝等小生境的

分布格局有关。因此 ,喀斯特森林中生境异质性对

群落物种多样性的影响还有待于进一步研究。

致 谢:野外调查中得到茂兰保护区管理局的大

力支持 ,特此致谢!
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StudyonDynamicPatternofSpeciesDiversityinGapsofKarstForest
inMaolanNaturalReserve, GuizhouProvince

LONGCuiling
(SchoolofGeographyandLifeScience, GuizhouNormalUniversity, Guiyang550001, Guizhou, China)

Abstract:Thechangepatternofspeciesdiversityofdifferentgrowthformsingapsofdifferentsizesanddevelop-

mentalstagesinMaolanKarstforestwasmeasuredandanalyzedbymeansofMarglefindex, Shannon-Wienerin-

dex, PielouindexandSimpsonindex.Theresultsshowedthatthespeciesdiversityindex(Shannon-Wiener)ofar-

bor, shrub, herbandlianareachedthehighestingapsizeof140 ～ 210m
2
, anddecreasedwithgapsizebeinglar-

ger.Thespeciesdiversityindexofarbor, shrubandherbreachedthehighestinthegapageof20 ～ 30years, and

decreasedwithgapage.Thespeciesdiversityindexoflianaincreasedgraduallywithgapdevelopmentandreached

thehighestin40years.Thehighestvalueappearedmuchlaterthanthoseofothergrowthforms.Thegeneraltrends

ofspeciesrichnessindexofdifferentgrowthformswerecorrespondentwiththoseofspeciesdiversityindex, and

speciesevennessindexwereinoppositetothoseofecologicaldominanceindex.Speciesdiversityindexofarborand

lianadidnotchangemuchmoresignificantthanthoseofshrubandherbwithchangeofgapsizeandgapage.Shrub

andherbweremuchsensitivetotemporalandspatialenvironmentalchangeofgaps.

Keywords:karstforest;gaps;speciesdiversity;dynamicpattern

封面照片说明:川中丘陵区的桤柏混交林

四川盆地普遍出露白垩纪(K)和侏罗纪(J)的紫红色岩层 ,岩性以泥岩 、页岩 、粉砂岩 、砂岩为主 ,有 “红

色盆地 ”之称 。盆地内地貌以丘陵为主 ,广泛分布着由紫红色岩层风化形成的紫色土 。紫色土土壤矿物质

肥力较高 ,盆地的亚热带湿润季风气候与非地带性紫色土的组合 ,使四川盆地成为我国最佳的农业组合区之

一;因此 ,该区人口密集 ,农耕活跃 ,是全国六大商品粮基地之一。由于红色岩层岩性松软 ,抗风化能力弱 ,土

壤抗蚀性差 ,加之人为活动强烈 ,以及不合理的荒地开垦 ,导致环境退化 、水土流失异常严重。

从 20世纪 70年代开始 ,为治理水土流失和改善环境 ,在盆地丘陵区广泛培育桤柏混交林。桤柏混交林

的大面积栽培 ,对增加四川盆地丘陵区的植被覆盖度 、改善生态环境 、防治水土流失 ,起到了积极作用 。照片

为川中丘陵区盐亭县的桤柏混交林。

(山 水)
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