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生境异质性对鼎湖山植物群落多样性的影响
彭闪江1, 2, 黄忠良13 , 徐国良1, 欧阳学军1, 张　池1
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摘　要: 根据鼎湖山永久样地的调查资料, 探讨生境尺度异质性对植物群落物种多样性的影响。结果显示多

样性指数随着生境异质性的变化而产生较大的差异。群落多样性指数随地形差异而表现出南坡> 北坡、坡底

> 坡中> 坡顶的变化趋势。海拔梯度与多样性指数的线性关系不很明显, 但仍有随海拔升高而下降的倾向。以

Shannon2W iener 多样性指数为权重参数的主成分分析结果表明, 影响植物群落多样性指数的第一主成分中,

干扰体系和坡向造成的异质性生境影响最大, 其贡献率为 42. 95%。影响群落多样性的第二主成分因子主要

是土壤类型和海拔梯度的变化, 贡献率为 26. 24%。
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Abstract: Based on long2t im e invest igat ion of perm anen t p lo t in D inghushan B io sphere R eserve, w e detected

the effects of hab itat heterogeneity on p lan t comm unity diversity. R esu lts indicated that diversity index

show ed a great difference in differen t fo rest comm unit ies that caused by variat ion of hab itat at t ribu tes. Com 2
m unity diversity o rder co rrelated w ith topography at t ribu tes w as: sou thern expo sure> no rthern expo sure, low 2
er slope> m iddle slope > upper slope. D iversity index show ed a tendency that value of diversity index de2
creased w ith increasing elevat ion, though linear co rrelat ion betw een them w as no t clear. R esu lts of p rincipal

component analyses show ed that distu rbance regim es and expo sure w ere the impo rtan t facto rs as the first

component had effects on comm unity diversity, and its con tribu t ion is up to 42. 95%. T he second p rincipal

component (con tribu t ion is up to 26. 24% ) m ay reflect so il types and elevat ion gradien t co rrelated w ith com 2
m unity diversity.

Key words: so il types; species diversity; D inghushan; topography characterist ics; elevat ion gradien t; d istu r2
bance regim es

　　生境异质性被认为是生态系统生物多样性得以

维持的重要因素。关于物理环境空间异质性在某些

空间尺度上与多样性存在正向线性关系争议不大

(Cham bers 等, 1990; P ring le, 1990)。空间异质性程
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度越高, 意味着有更多的小生境及小气候条件, 所以

能满足更多具有不同生态位的物种的需要, 从而实

现多物种的共存。地形变化是产生异质性的生境的

重要因素, 给不同生活史策略和生理生态要求的物

种提供了定居的生态位, 有利于生物多样性的维持

(Eh renfeld, 1995; N akam u ra 等, 1997)。干扰同样是

影响生物多样性的重要因素。干扰体系特征包括尺

度 (大小)、频度和数量等的变化, 能引起时间和空间

的异质性, 而使组成群落的物种产生变化响应, 影响

到植物种群结构及物种多样性 (Sak io , 1997; 施济普

等, 2002; 张金屯等, 1995; Stoh lgren 等, 1998)。

大多数实例研究和一些理论模型研究检测的是

单一的干扰或空间异质性对物种多样性的影响, 而

忽略了他们之间的交互作用。本文试图以鼎湖山的

森林群落为研究对象, 分析生境异质性对植物群落

多样性的影响以及干扰体系与生境异质性共同作用

下植物群落多样性的变化规律, 探讨群落多样性的

维持机制。

鼎湖山生物圈保护区具有南亚热带地带性植被

——季风常绿阔叶林和其它多种植被类型, 不同植

被中明显存在生境条件和干扰体系的差异。例如, 河

岸林和针叶林在水分、温度条件和土壤类型等的差

异 (何金海等, 1982)。各植被中干扰体系也存在差

别。沟谷林和河岸林中可能只存在洪流单一的自然

干扰体系, 而在季风常绿阔叶林内则存在山体滑坡

和虫害等多种干扰体系 (黄忠良, 2000)。干扰体系的

差异进一步导致了异质性的生境, 进而影响不同植

被类型中群落组成结构和多样性的差异。有关本区

群落多样性的研究已有一些报道 (彭少麟, 1987; 黄

忠良等, 2000) , 但较多的是分析群落组成结构、物种

多样性的分布格局, 或是探讨人为干扰和演替对群

落物种多样性的影响, 而缺少在生境尺度上的异质

性特征及其同干扰体系之间相互关系对群落物种多

样性影响的相关研究, 本文从异质性角度入手, 并采

用主成分分析方法, 评价生境异质性特征在影响物

种多样性的相对作用, 为本区的生物多样性保护和

持续利用提供相关理论参考。

1　样地概况

本研究的鼎湖山生物圈保护区位于广东省中

部, 毗邻珠江三角洲, 居 23°09′21″～ 23°11′30″N ,

112°30′39″～ 112°33′41″E。全区总面积 1 155 hm 2,

为大起伏山地丘陵, 呈东北—西南走向。山峰海拔一

般为 450～ 600 m , 最高峰鸡笼山海拔 1 000. 3 m , 坡

度平均为 30°～ 45°。

鼎湖山的土壤由砂岩、砂页岩发育而成, 从低到

高海拔依次分布有赤红壤、黄壤和山地灌层草甸土。

本区属南亚热带湿润季风型气候, 水热条件丰富。年

太阳总辐射约 4 665 M Jm 22a21, 年平均日照时数约 1

433 h, 年平均气温 20. 9 ℃, 最冷月 (1 月) 和最热月

(7 月)的平均气温分别为 12. 6 ℃和 28. 1 ℃。其东

南濒临太平洋, 西南面朝印度洋, 温暖湿润的季风气

候给鼎湖山带来了丰沛的雨量, 其年平均降雨量达

1 927 mm , 但分布不均, 其中 3～ 8 月的湿季降雨量

占全年的 75% 以上, 而 12 月到次年 2 月仅占 6%。

年蒸发量 1 115 mm , 年相对湿度 81. 5% (黄展帆

等, 1982)。

2　研究方法

2. 1 样地调查和方法

利用在鼎湖山自然保护区 3 个 10 000 m 2 永久

样地 (2 个在季风常绿阔叶林, 1 个在混交林)内调查

记录的数据资料, 测定群落多样性并进行分析。探讨

不同坡向对植物群落多样性的影响, 将季风常绿阔

叶林中两个同龄的锥栗 (Castanop sis ch inensis)、厚

壳桂 ( C ryp toca ry a ch inensis )、黑 桫 椤 ( Cy a thea

p od op hy lla)群落 (分布在三宝峰的北坡) 及黄果厚

壳桂 (C ryp toca ry a concinna ) 群落 (同龄的分布在三

宝峰南坡)相比较。为测度微尺度上海拔高差对群落

物种多样性的影响是否显著, 我们将各永久样地内

样方 (20 m ×20 m ) 依 30 m 的海拔差异排列分为 5

组 (每组 5 个样方) , 第 1 组为海拔最低的一组, 依

次, 海拔最高的为第 5 组, 计算各组的多样性指数并

进行比较。分析中尺度海拔梯度对群落多样性的影

响, 以 80～ 100 m 的海拔梯度进行分级。水分条件

的差异, 主要以距离水沟的远近和大气相对湿度作

为指标。分析土壤类型对群落多样性的影响, 则依据

鼎湖山保护区土壤的成土条件与过程、土壤发育阶

段性和土壤有机质及厚度等性质差异, 分为赤红壤、

水化赤红壤、黄壤及山地草甸土等类型, 以比较各类

型中群落多样性的差异。

2. 2 多样性测度公式

多样性指数的计算使用如下公式: (1) Sim p son

指数公式为: D = 1- 2P i
2; (2) Shannon2W iener 指数
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公式为: H = 22P i lnP i。以上式中, P i 为某种个体数

占群落 (样地)总个体数的比例 (马克平, 1997)。

2. 3 分析方法

选取坡向、干扰体系、水分条件、微尺度海拔、中

尺度海拔梯度、土壤类型和地形位置七个相关因子

作为特征向量, 以 Shannon2W iener 多样性指数为

权重参数, 用D PS 软件包进行主成分分析。

3　结果与分析

3. 1 地形对群落结构和物种多样性的影响

3. 1. 1 鼎湖山植物群落结构和分布与坡位的关系　

　　鼎湖山的植物群落结构和分布明显与地形相

关, 如蒲桃 (S y zy g ium jam bos)、水翁 (C leistoca ly x

op ercu la tus) 群落仅分布在河溪两侧, 凸脉榕 (F icus

nervosa)、鱼尾葵 (Ca ry ota och land ra ) 群落分布在较

宽阔的沟谷地带, 鸡笼山山顶分布的是鼎湖杜鹃

(R hod od end ron ting huense )、五节芒 (M iscan thus

f lorid u lus)灌丛。

　　为分析坡位对群落多样性的影响, 将鼎湖山的

植物群落根据地形分为坡底、坡中、坡顶 4 组。沟谷

地带海拔较低, 遭受了较大的人为干扰, 另外, 沟谷

地带湿度较大, 限制了一些植物种类在此定居。图 1

显示了坡位对群落物种多样性指数的影响。不难发

现, 坡中和坡底的多样性指数较高, 坡顶最低。可见,

地形因子对群落多样性具有一定影响, 基本上生境

条件好的地方, 多样性指数较高。

3. 1. 2 坡向对物种多样性的影响　坡向主要影响光

照条件, 也间接影响到土壤、水分、温度和湿度等条

件, 特别是南坡和北坡, 这种差异更为明显, 因而影

响到不同坡向的植物群落组成结构和多样性。为探

讨不同坡向对植物群落多样性的影响, 我们将分别

位于南坡和北坡的两个季风常绿阔叶林群落的多样

性指数进行了比较 (年龄相近) , 结果见表 1。

图 1　地形对群落物种多样性的影响

F ig. 1　Effects of topography locat ion on species diversity in D inghushan p lan t comm unit ies
　H′= Shannon2W iener index; D′= Simp son diversity index.

表 1　不同坡向对季风常绿阔叶林两个植物群落物种多样性的影响
T able 1　Effects of expo sure on species diversity of two comm unit ies in

D inghushan monsoon evergreen broad2leaved fo rests

坡向 Expo sure 层次L ayer 香农指数 Shannon Index Simp son 指数 Simp son Index 物种数 Species

南坡 South 乔木层 T ree layer 2. 82 0. 89 42

灌木层 Shrub layer 2. 6 0. 89 30

苗木草本层Herb and seedling layer 2. 31 0. 8 30

北坡No rth 乔木层 T ree layer 3. 01 0. 93 32

灌木层 Shrub layer 2. 08 0. 77 19

苗木草本层Herb and seedling layer 2. 25 0. 79 24

　注: 样方面积: 乔木层 1 200 m
2; 灌木层 120 m

2; 苗木草本层 50 m
2。

　No te: P lo t area: T ree layer= 1 200 m
2; Shrub layer= 120 m

2; Herb and seedling layer= 50 m
2.
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　　很明显, 北坡的群落物种丰富度在各个层次均

较低, 而多样性指数在各个层次不一样, 北坡乔木层

的多样性指数较南坡高, 但灌木层和苗木草本层则

是南坡大于北坡。显然, 南坡的光照条件充足, 适合

更多种类生存。

3. 2 水分条件对鼎湖山南坡植物群落组成和多样性

的影响

林内的微生境是异质性的, 异质性环境有利于

维持物种多样性。距水沟 (小溪)的远近, 引起水分条

件的差异, 会影响植物群落组成结构和物种多样性。

从图 2 可以看出, 从距水沟最远的第一组, 到距水沟

最近的第 5 组, 物种丰富度和多样性指数基本呈下

降的趋势。

3. 3 土壤类型对群落多样性的影响

鼎湖山主要的土壤类型有赤红壤和黄壤。赤红

壤是南亚热带的地带性土壤, 分布在鼎湖山草塘、飞

水潭等地。在保护较好的谷坡及水沟边, 分布着水化

赤红壤。黄壤分布于海拔 300 m 以上, 可达 980 m

的山地。在最高峰鸡笼山山顶上, 还分布着面积较小

的山地灌丛草甸土。不同土壤类型上分布的植物群

图 2　微地形对季风常绿阔叶林典型群落物种多样性的影响
F ig. 2　Effects of m icro2topography on species diversity of monsoon evergreen broad2leaved fo rest

图 3　土壤类型对植物群落多样性的影响
F ig. 3　Effects of so il types on p lan t comm unity diversity

落的物种多样性指数见图 3。其中以赤红壤类型的

Shannon2W iener 指数和 Sim p son 指数最高。而水化

赤红壤区群落多样性指数最低, 可能是因为水化赤

红壤分布在溪涧谷地, 林地非常阴暗潮湿, 森林郁闭

度大, 光照不足的缘故所致。

3. 4 海拔梯度上的物种多样性变化趋势

3. 4. 1 微尺度海拔梯度对群落物种多样性的影响　

　　图 4 为各样地各组的物种丰富度和 Shannon2
W iener 指数状况。微尺度上海拔高差对物种丰富度

和多样性指数的影响比较复杂。混交林的物种丰富

度有随海拔增高而增高的趋势, 第一组样方出现例

外是因边缘效应而较高, 而混交林的 Shannon2
W iener 指数则呈相反趋势——随海拔升高而下降。

季风常绿阔叶林 1 号样地 Shannon2W iener 指数也

有类似趋势, 但其第 1 组值较低。

3. 4. 2 中尺度海拔影响群落结构和物种多样性　从

海拔最低的蒲桃、水翁群落到海拔最高的鸡笼山顶

的鼎湖杜鹃、五节芒群落, 形成一垂直梯度。各群落
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的气候条件差异较大, 鸡笼山山顶的气温较低。据测

定, 鼎湖山马尾松林、针阔叶混交林、沟谷常绿阔叶

林和常绿阔叶林年平均气温和大气相对湿度依次为

22. 7 ℃、80% , 20. 9 ℃、82% , 20. 4 ℃、87% 和 19. 2

℃、81%。年平均日较差依次为 5. 9、4. 6、3. 6、3. 1

℃, 气候因子的差异, 对群落的物种多样性产生一定

的影响。

　　图 5 显示, 海拔高度与群落多样性指数并不呈

明显的线性关系。但仍有随海拔升高多样性指数下

降的趋势。海拔最低的蒲桃—水翁群落多样性指数

较高, 海拔中等的格木群落的多样性指数最高, 其后

有一段呈随海拔升高多样性指数下降的趋势。表现

了随着海拔升高, 水湿条件变差, 引起群落物种多样

性下降的格局。有些样地出现例外, 都与人为干扰有

关。凸脉榕- 鱼尾葵群落多样性指数低便是由于人

为干扰太大的缘故。此外, 海拔最高的两个群落多样

性指数高, 也是因为它们位于保护区的核心区内, 人

为干扰较小的原因。

图 4　微尺度海拔高差对鼎湖山群落物种多样性的影响

F ig. 4　Effects of m icro2scale of elevat ion on species diversity in D inghushan fo rest
——×　混交林B road2leaved m ixed fo rest; - □- 季风林 1 M onsoon broad2leaved fo rest 1; ——▲　季风林 2 M onsoon broad2leaved fo rest 2.

图 5　鼎湖山不同海拔梯度上的群落物种多样性指数变化
F ig. 5　Change of species diversity indices of comm unit ies along the elevat ion gradien t

3. 5 不同干扰体系下的植物群落多样性变化

鼎湖山常绿阔叶林包含有四种不同的植被类

型, 分别为季风常绿阔叶林、山地常绿阔叶林、沟谷

常绿阔叶林和河岸林。不同林型存在着不同类型与

强度的干扰体系, 例如, 在沟谷林内可能只存在单一

的洪流干扰, 在山地林和季风常绿阔叶林内, 存在山

体滑坡、虫害及林窗等干扰类型。干扰体系的差异以

及生境异质性的相互作用, 导致了物种组成结构和

多样性格局的不同。从图 6 可以发现, 干扰体系较为

单一的沟谷林与河岸林, 其乔木层的香农多样性指

数明显低于山地林和季风常绿阔叶林, 而灌木层显

示了同样的趋势, 但多样性值普遍高于乔木层。

3. 6 主成分分析结果

　　从表 2 可以看出主成分比较突出, 只需取前两

个主成分, 就已经使累计贡献率达到 69. 19% , 而且

第一主成分非常高, 达到了 42. 95%。其中特征向量

绝对值较大的是干扰体系和坡向。因此, 群落多样性

的差异主要反映的是干扰体系和坡向的影响, 这与
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黄忠良等人的研究结果是一致的 (Stoh lt ren 等,

1998)。水分条件和地形位置的异质性对多样性的影

响也不容忽视。第二主成分中反映的是土壤类型和

中尺度海拔梯度对多样性影响的程度, 其贡献率达

到了 26. 24%。我们的结果表明, 各种生境条件的组

合所形成异质的环境, 促进了不同生理生态需求和

生活史特征的植物物种生态位的分化, 有利于物种

共存及物种多样性的维持。

图 6　鼎湖山不同干扰体系下的植物群落多样性指数
F ig. 6　P lan t comm unity diversity indexes in differen t
distu rbance regim es of D inghushan evergreen fo rests

4　结论与讨论

生境异质性对物种多样性影响, 可能是因为物

种对物理因素的反应中, 或者是对两种甚至更多有

限资源的竞争能力上存在的一种权衡, 这种权衡作

用, 促使不同物种存在于空间不同的点上, 从而允许

无共存和多样性的维持 (R eyo lds 等, 1997; L i 等,

1995)。这种假说能很好的应用于植物群落, 因为土

壤理化性质和土壤资源的空间异质性是自然环境的

普遍特征, 几乎在各个尺度上都存在, 并且, 由于植

物本身的生活史特征和它们在地上和地下的分布格

局, 对资源的争夺使得植物之间不可避免地产生一

种权衡。本研究结果也表明, 物种多样性随着土壤、

水分、坡向等异质性特征而产生明显的差异。这进一

步证实了生境异质性是影响森林群落多样性的一个

重要因素。

　　T itu s (1990) 对自然淡水湿地群落的研究发现,

地形是影响群落结构的主要因素之一, 可能显著地

影响多样性。Johnes 等 (1994) 研究中认为, 植被结

构和多样性格局可能是地形的特征而起决定作用,

N akash izuka 等 (1995)在温带落叶阔叶林内的相关

表 2　主成分分析的结果
T able 2　R esu lts of p rincipal component analyses

特征因子
Characterist ic facto rs

第一主成分
The first
component

第二主成分
The second
component

第三主成分
The th ird
component

第四主成分
The fourth
component

第五主成分
The fifth
component

第六主成分
The six th
component

坡向 Expo sure 0. 453 0 0. 037 5 0. 551 9 20. 205 2 0. 320 3 20. 236 1

坡位 Topograph ic locat ion 20. 394 0 20. 273 18 0. 348 9 0. 485 8 0. 560 5 20. 311 8

微尺度海拔 F ine2scale elevation 20. 263 3 20. 383 66 0. 393 1 20. 697 9 20. 051 7 0. 048 6

水分条件M o istu re 0. 402 9 20. 268 69 0. 415 7 0. 359 6 0. 594 3 0. 309 2

中尺度海拔M iddle2scale elevation 0. 328 9 20. 447 99 20. 454 4 20. 244 7 0. 201 5 0. 564 6

土壤类型 So il types 20. 183 5 0. 648 33 0. 198 4 20. 213 5 20. 105 5 0. 648 2

干扰体系D istu rbance regim e 20. 555 6 20. 288 55 20. 018 1 0. 005 6 20. 418 8 0. 099 6

特征值Characterist ic values 3. 006 8 1. 836 8 1. 034 9 0. 739 1 0. 265 2 0. 116 9

百分率Rates (% ) 42. 95 26. 24 14. 78 10. 55 3. 78 1. 68

累计贡献率 (% )Cum ulated con tribu tions 42. 95 69. 19 83. 98 94. 53 98. 32 100. 00

研究也得到了类似的结论。而在鼎湖山, 山体走向或

者是地势的变化, 造成两侧植物群落所接受的光照、

水分和种子源等方面的因子的不同而产生变化, 形

成不同的群落组成以及物种多样性在坡底> 坡中>

坡顶的格局。前人研究的一些结论在本文研究中得

以进一步证实。

尺度是生态学研究中永恒的主题。在研究生境

异质性与物种多样性格局之间的关系时, 必需充分

考虑尺度问题。在大尺度上, 海拔梯度在研究森林植

被组成中一直扮演重要的作用, 因为它能影响温度、

湿度等小气候环境因子的变化, 另外, 海拔高度的变

化也可以反映人类活动强度的变化, 即由低海拔向

高海拔减弱 (M o ra l 等, 1978)。随着海拔高度的增

加, 生境条件逐渐变得严酷, 导致物种丰富度随着垂

直高度的变化而降低。亦有认为垂直高度梯度与物

种丰富度的纬度梯度相似, 但有一些例外 (谢晋阳
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等, 1994)。我们的结果表明小尺度海拔对群落物种

多样性的影响程度甚小, 而中尺度海拔显著影响多

样性格局。图 5 显示了 Shannon2W einer 多样性指数

和 Sim p son 指数随海拔而波动的趋势。在较高海拔

的位置, 一些群落多样性指数比较高, 可能反映的是

干扰和生境异质性综合因素的结果。这同高贤明等

(1998)对东灵山辽东栎群落多样性变化研究的结果

基本是一致的。

Grego ry 等 (1991) 报道了河岸林植被的物种多

样性明显高于山地林的物种多样性, N ilsson 等

(1991)也发现沿着河岸的维管植物物种数比邻近的

山地林内高于 13% (> 260 个物种) , T abacch i 等

(1990)在法国的研究也得到了类似的结论。我们的

研究结果表明, 山地林和季风常绿阔叶林内的物种

多样性 (香农多样性指数分别为 2. 56、2. 76) 都高于

河岸林及沟谷林 (香农多样性指数分别为 2123、

2119) , 并不支持上述格局。造成这种差异的原因, 可

能是因为不同研究地点洪流干扰的强度和频度等原

因所致。由于鼎湖山河岸林和沟谷林多处于河溪两

侧各 10～ 20 m 的范围内, 明显呈带状。夏季时节溪

流涨水, 林内常被水淹而造成一些种类更新与定居

非常困难, 因而, 林内物种组成相对简单, 优势种明

显。在河岸林内主要由蒲桃 (S y zy g ium jam bos)和水

翁 (C leistoca ly x op ercu la tus) 组成, 而在沟谷林内则

主要分布着凸脉榕 (F icus nervosa)、鱼尾葵 (Ca ry ota

och land ra ) 和橄榄 (Cana rium a lbum )、肥荚红豆

(O rm osia f ord iana )两种群落类型。

已有报道表明, 土壤特征是最有可能影响热带

山地雨林物种组成和多样性动态的因子 (So llin s,

1998)。我们进行主成分分析的结果却发现, 群落多

样性的变化主要反映的是干扰体系的影响 (人为干

扰对本区群落多样性的影响报道见 (黄忠良等,

2000) ) , 不同土壤类型对多样性的影响位于第二主

成分内。实际上, 没有任何单一的理论体系, 能够提

供足够的证据来解释森林群落组成和多样性格局。

因此, 综合生境异质性、干扰体系、气候和植物本身

的生活史策略等相关因子的研究, 将有利于理解其

对森林群落组成和多样性动态的影响。
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