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封面图说: 冬天低空飞翔的丹顶鹤———丹顶鹤是鹤类中的一种,因头顶有“红肉冠冶而得名。 是东亚地区特有的鸟种,因体态优
雅、颜色分明,在这一地区的文化中具有吉祥、忠贞、长寿的象征,是传说中的仙鹤,国家一级保护动物。 丹顶鹤具备
鹤类的特征,即三长———嘴长、颈长、腿长。 成鸟除颈部和飞羽后端为黑色外,全身洁白,头顶皮肤裸露,呈鲜红色。
丹顶鹤每年要在繁殖地和越冬地之间进行迁徙,只有在日本北海道等地是留鸟,不进行迁徙,这可能与冬季当地人
有组织地投喂食物,食物来源充足有关。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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喀斯特常绿落叶阔叶混交林物种多度与

丰富度空间分布的尺度效应

张忠华1,胡摇 刚1,祝介东2,3,倪摇 健4,5,*

(1. 广西师范学院化学与生命科学学院,南宁摇 530001;2. 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室,北京摇 100093;

3. 中国科学院研究生院,北京摇 100049;4. 中国科学院地球化学研究所环境地球化学国家重点实验室,贵阳摇 550002;

5. 华东师范大学环境科学系,上海摇 200062)

摘要:物种多样性的空间分布格局及其尺度效应是生态学研究的重点,对于理解物种多样性的形成和维持机制以及生物多样性

的管理和保护均具有重要意义。 以贵州茂兰国家级自然保护区分布的亚热带原生性喀斯特常绿落叶阔叶混交林为研究对象,

分析了 2 个 1hm2(100m伊100m)样地中物种多度和丰富度的空间分布特征及其与取样尺度的关系,采用方差和变异系数描述多

度和丰富度在 5 个尺度(5m伊5m,10m伊10m,20m伊20m,25m伊25m,50m伊50m)上的空间变异性。 结果表明:(1)两个样地的物种

多度和丰富度具有尺度依赖性特征;(2)由于多度具有叠加性,物种多度的方差随着尺度的增加呈线性增加,而变异系数呈线

性下降;(3)丰富度的方差随尺度的增加表现出单峰分布的特征,在 25 m伊25 m 尺度上达到最大值,变异系数则随取样尺度的

增加而呈线性下降。 研究表明,物种多度具有尺度推演规律,而丰富度却没有,因此,应慎重进行物种丰富度的尺度推演。 在分

析喀斯特森林物种多样性时,应注重尺度效应带来的影响。

关键词:喀斯特森林;尺度依赖性;多度;丰富度;物种多样性

Scale鄄dependent spatial variation of species abundance and richness in two mixed
evergreen鄄deciduous broad鄄leaved karst forests, Southwest China
ZHANG Zhonghua1, HU Gang1, ZHU Jiedong2,3, NI Jian4,5,*

1 School of Chemistry and Life Science, Guangxi Teachers Education University, Nanning 530001, China

2 State Key Laboratory of Vegetation and Environmental Change, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China

3 Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

4 State Key Laboratory of Environmental Geochemistry, Institute of Geochemistry, Chinese Academy of Sciences, Guiyang, 550002, China

5 Department of Environmental Science, East China Normal University, Shanghai 200062, China

Abstract: Understanding patterns of species diversity and its scale effects is a central goal of ecology and a fundamental to
the management and reservation of biodiversity. The relationship between patterns of species diversity and scale is also
significant for understanding formation and maintenance mechanisms of species diversity. Species abundance and richness
are the two most basic diversity variables, which represent two categories of variables that have a different spatial property.
The former is additive when aggregated across spatial scale while the latter is non鄄additive. In other words, their usefulness
in measuring biodiversity depends in large part on their response to scale effects. Therefore, it is essential to investigate the
spatial variation of species abundance and richness and their differences across spatial scales in different forest types. The
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karst forest in Maolan National Natural Reserve of Guizhou Province, southwestern China is a rare, original forest remnant
in the mid鄄subtropics of the world. In order to investigate the changes in the spatial patterns of abundance and richness of
species across multiple scales in karst forest, two 1hm2 forest plots in the core zone of Maolan Reserve were established. All
woody species with the diameter at breast height (DBH) 逸1cm were mapped, identified to species and measured. Two
1hm2 plots were divided into a grid system using five quadrat sizes: 5 m 伊 5 m (400 quadrats), 10 m 伊 10 m (100
quadrats), 20 m伊20 m (25 quadrats), 25 m伊25 m (16 quadrats) and 50 m伊50 m (4 quadrats), and then the species
abundance and richness in each quadrat were counted for each grain size. Spearman rank correlation coefficients were
calculated to assess the relationship between abundance and richness at different grain sizes. In the meantime, spatial
variance and coefficient of variation (the standard deviation divided by the mean, CV) of abundance and richness were also
calculated. And then, the variance and CV were plotted against the grain size in order to examine the effect of spatial scale
on the spatial variability in abundance and richness. The results showed that: 1) species abundance and richness were
dependent on spatial scales in mixed evergreen鄄deciduous broad鄄leaved karst forests. 2) Species abundance showed a linear
relationship with scale due to the additive nature, variance of the species abundance linearly increased with scales, whereas
the coefficient of variation decreased. 3) Variance of the species richness was unimodal with increasing scale, and was
maximum at the 25 m伊25 m scale, the coefficient of variation of species richness decreased with increasing scale. In all,
with respect to additive variables, it is relatively easy to extrapolate them from one spatial scale to another spatial scale, as
they and the spatial scale usually form a linear relationship. In contrast, non鄄additive variables are difficult to extrapolate
across spatial scales, because they often respond nonlinearly to spatial scale changes. All these indicated that large鄄scale
species abundance can be estimated though extrapolation from smaller scales, whereas richness can not be estimated. That
meant high species richness observed at a particular spatial scale may became low at another spatial scale in mixed
evergreen鄄deciduous broad鄄leaved karst forests. This was because the fine鄄scale species richness could not be simply added
when scaling up. This inconsistency made it quite difficult to extrapolate species richness from one spatial scale to another
spatial scale. Our results suggested that it is necessary to take spatial scale into account when making plans for the diversity
management and conservation.

Key Words: karst forest; scale鄄dependence; abundance; richness; species diversity

物种多样性与空间尺度的关系一直是生物多样性研究中备受关注的重要问题[1鄄5]。 生态学家一直试图

解释为什么在不同空间尺度上丰富的植物物种可以共存,这种共存机制如何促进并维系了较高的物种多度和

丰富度[6鄄7]。 研究者提出许多生态学理论和假说,如生态位和中性理论[8鄄9]、Janzen鄄Connell 假说[10鄄11]、种库假

说[12]和中度干扰假说[13]等,并尝试运用于解释不同植被类型中物种多样性的驱动机制。 但这些理论或假说

对物种共存或物种多样性维持内在机制的解释往往是有限的或者存在一定的片面性,一个重要原因是在不同

研究区域起作用的生态过程可能不尽相同,即便同一区域,不同时空尺度内起作用的机制也可能不同[14鄄15]。
因此,生态格局和过程均与尺度密切相关,不同的尺度下可能会得出不同的定性或定量结果[16]。 研究尺度与

物种多样性之间的关系,探索物种多样性空间分布的内在机制,有助于理解群落的结构格局和构建过程,对探

究物种共存或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有效管理和保护提供科

学依据[1鄄5]。
关于物种多样性空间分布的尺度效应,国内外学者已有过一定探索。 He 等[17]研究了马来西亚 Pasoh 热

带雨林中物种多度和丰富度在不同尺度上的变化,结果表明多度随取样尺度的增加呈线性变化,而丰富度随

取样尺度的变化较为复杂,呈非线性变化。 Kallimanis 等[18]通过分析希腊 Holomontas 山橡木林物种多样性在

不同尺度上的空间格局,发现物种多样性的空间格局随着尺度的改变而改变。 Wang 等[19]以我国长白山温带

阔叶红松林为例,分析了空间尺度和取样区域对物种多度和丰富度的影响,结果表明多度和丰富度不仅具有
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尺度依赖性,而且与取样区域有关。 王志高等[20]研究了鼎湖山南亚热带季风常绿阔叶林中物种多样性指数

的空间分布特征,发现 Simpson 指数、Shannon鄄Weiner 指数和 Pielou 均匀度指数均表现出较强的区域性分布特

征,且这种区域性特征与取样尺度有关。 不同植被类型中物种多样性空间分布的尺度依赖效应可能存在差

异,这种差异是对区域性的植物区系组成、生境异质性、人为干扰和植物生物学特性等因素的综合响应[17,21],
其研究对于了解区域尺度上的物种多样性形成和维持机制具有重要意义。 但现有的研究仅检验了热带雨

林[1,17]、温带针阔混交林[19]以及南亚热带常绿阔叶林[20]等少数森林类型中物种多样性的空间分布及其尺度

依赖效应,而在其他气候区域或植被类型中却少有报道。
位于我国贵州南部茂兰地区的中亚热带喀斯特森林,是同纬度上仅存的保存最为完好的非地带性喀斯特

植被。 由于其独特的石灰岩地质地貌背景和多样的生境类型,所形成的植物区系组成特殊,植物种类极为丰

富,结构复杂,对维持喀斯特生态系统结构和功能的稳定极为重要[22鄄23]。 但迄今为止,对非地带性的喀斯特

森林中植物多样性方面研究却远不如非喀斯特森林类型(如地带性的热带、亚热带和温带森林)深入[6,7,23鄄25],
并且针对喀斯特森林物种多样性的空间分布及其与尺度间关系的研究未见有报道。 本文以茂兰国家级自然

保护区残存的亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交林为研究对象,以建立的 2 块 1hm2(100m伊100m)永久样地为

数据来源,采用方差和变异系数等方法来揭示物种多度和丰富度的空间分布特征及其尺度效应。 其主要研究

目的是:(1)探讨在不同尺度下物种多度和丰富度的空间分布特征;(2)分析物种多样性空间变异形成的原

因。 本研究可进一步揭示喀斯特森林的物种多样性形成和维持机制,同时为制定物种多样性的管理和保护措

施提供科学依据。
1摇 研究区域与方法

1. 1摇 研究地概况

茂兰国家级喀斯特森林自然保护区位于贵州省南部黔、桂交界处(25毅09忆—25毅21忆N,107毅52忆—108毅05忆
E),总面积约 20000hm2,最高海拔 1078. 6m,最低 430m,平均 800m 以上。 全区除局部地点覆盖有少量砂页岩

外,主要是由纯质石灰岩及白云岩构成的典型的裸露型喀斯特地貌。 该区气候属于中亚热带季风湿润气候,
气候温和,雨量充沛。 年平均气温为 15. 3益,7 月平均气温 26. 4益,1 月平均气温 8. 3益,逸10益 积温

5727郾 9益,平均年降水量 1320. 5mm,平均年蒸发量 1343. 6mm,全年平均相对湿度 83%,年日照时数 1272. 8h,日
照百分率 29%。 土壤以黑色石灰土为主,土层浅薄,地面岩石裸露,土被不连续,pH 7. 5—8. 0,土壤有机质和全

氮、磷含量丰富。 区内喀斯特常绿落叶阔叶混交林集中连片,原生性强,是一种稳定的土壤地形顶极群落[22]。
1. 2摇 样地设置与调查

位于茂兰国家级自然保护区核心地带的董歌(25毅18忆25义N, 107毅57忆48义E)和更正(25毅18忆07义N, 107毅57忆21义
E)2 个地点保存有完好的原生性中亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交林。 于 2008 年 7—10 月期间使用森林罗

盘仪(DQL鄄1 型,哈尔滨市光学仪器厂)在上述 2 个地点各建立 1 个 1 hm2(100m伊100m)样地(分别编号为 P1
和 P2),并将每个样地划分为 400 个 5m伊5m 的样方调查单元,调查每个样方内所有胸径 DBH逸1cm 的木本植

物个体,记录其种名、个体相对坐标、DBH、树高以及海拔、坡度、坡向和岩石裸露率等指标。 两块样地地形复

杂,其中 P1 样地位于一个山峰的坡面上,平均海拔 876m,坡度较大,岩石裸露率极高,样地的最低点位于山

脚,最高点接近山顶;P2 样地主要位于另一山峰的顶部,海拔约 915m,部分地段较为平坦,土面相对较多,自
然干扰略多于 P1 样地。 初步调查表明,两样地的物种组成丰富,种类差异明显,其中 P1 样地共有木本植物

199 种,4281 株活个体,分属于 63 科 140 属。 依据优势种划分群落类型,该样地为圆果化香+天峨槭+齿叶黄

皮群落(Comm. Platycarya longipes+Acer wangchii+Clausena dunniana)。 P2 样地共有 191 种,3857 株活个体,
分属于 58 科 121 属,该样地形成西南米槠+细叶青冈+杨梅叶蚊母树群落(Comm. Castanopsis carlesii var.
spinulosa+Cyclobalanopsis myrsinaefolia+Distylium myricoides)。 两个样地详细的物种组成与群落结构特征可参

见文献[26]。 由群落优势种可看出,P1 和 P2 两个样地分别代表了中亚热带喀斯特森林中两种典型的顶极常

绿落叶阔叶混交林群落类型[27]。
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1. 3摇 数据处理与分析

物种多样性常用的测度指标包括物种多度、丰富度、Simpson 指数和 Shannon鄄Weiner 指数等,这些指标会随

着空间尺度的变化表现出不同的变化趋势[18鄄19]。 其中,多度和丰富度是表征物种多样性的基础变量,具有尺度

依赖性,且与取样区域有关[17,28]。 因此,本研究选取物种多度和丰富度作为反映物种多样性空间分布及其尺度

效应的指标。 将 P1 和 P2 两个样地分别按照以下尺度进行划分:5m伊5m(400 个样方),10m伊10m(100 个样方),
20m伊20m(25 个样方),25m伊25m(16 个样方),50m伊50m(4 个样方),并分别计算每个尺度下各样方内的植物物

种多度和丰富度。 此外,采用 Spearman 秩相关系数检验上述 5 个尺度中物种多度和丰富度间的相关性。
采用方差和变异系数来度量物种多度和丰富度的空间变异,其计算方法如下:

方差 啄2 = 移 xi -( )滋 2

n - 1

变异系数 CV = sd
滋

伊 100%

式中,xi 为某一尺度上第 i 个变量的数值,滋 为平均值,sd 为标准差。
根据每个尺度每个样方下的个体数和物种数,及其空间变异系数和方差,以取样尺度为横坐标,每个尺度

下的物种多度和丰富度为纵坐标作图,分析物种多度和丰富度在整个样地中的分布特点和不同尺度下的空间

变化。 同时,利用空间变异系数和方差对尺度(面积)作图,探讨尺度变化对物种多度和丰富度的影响。
上述数据分析采用 R 2. 11. 1 软件[29]编程完成。

2摇 结果

图 1摇 P1 样地在 4 个尺度上的物种多度图

Fig. 1摇 Maps of species abundance in plot P1 at four quadrat sizes

2. 1摇 物种多度和丰富度的空间分布特征

P1 和 P2 两个样地物种多度和丰富度在 5m伊5m 至 20m伊20m 尺度上均表现出了较高的空间异质性,但
在不同空间尺度上的具体分布表现出不同的变化趋势(图 1—图 4)。 其中,P1 样地在 50m伊50 m 尺度上,样
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地北部的物种多度最高,东南部最低;而物种丰富度是样地西北部最高,东北部最低。 小尺度上(臆 10m伊
10m),样地南部区域的多度高于北部,而丰富度是北部区域高于南部区域(图 1,图 2)。 P2 样地在大尺度上

(50m伊50m),西南部的物种多度最高,西北部最低;而物种丰富度是样地东北部最高,东南部最低。 小尺度上

(臆 10m伊10m),样地的物种多度和丰富度均表现为西南部最高(图 3,图 4)。 随着尺度的增大,两个样地小

尺度上物种多度和丰富度的差异则由于平均化作用而被掩盖。

图 2摇 P1 样地在 4 个尺度上的物种丰富度图

Fig. 2摇 Maps of species richness in plot P1 at four quadrat sizes

2. 2摇 尺度变化对物种多度和丰富度的影响

从物种多度和丰富度的方差变化来看,P1 和 P2 两个样地在小尺度上的物种多度和丰富度的方差均较

小,然而,在空间尺度上两个变量有着显著的不同,多度随着尺度的增大而逐渐增大,而丰富度表现出单峰型

的变化特征,在 25m伊25m 尺度上达到最大值(图 5,图 6)。 相反,两个样地物种多度和丰富度的变异系数在

小尺度上最大,随着取样尺度的增加而单调下降。 两个样地的多度和丰富度之间的相关性检验均表明,在小

尺度下(臆 10m伊10m),多度和丰富度的相关程度达到极显著水平(P<0. 0001),随着取样尺度的增加,多度和

丰富度之间的相关性显著下降(表 1)。

表 1摇 物种多度和丰富度间的 Spearman 秩相关系数检测结果

Table 1摇 Spearman rank correlation coefficients between abundance and richness at five quadrat sizes
样地 Plots 尺度 Scale 5 m伊5m 10 m伊10m 20 m伊20m 25 m伊25m 50 m伊50m

P1 相关系数 Correlation coefficients 0. 912 0. 701 0. 461 0. 457 0. 400
样方数 Number of quadrats 400 100 25 16 4
显著性 Significance level <0. 0001 <0. 0001 0. 017 0. 075 0. 600

P2 相关系数 Correlation coefficients 0. 897 0. 802 0. 490 0. 315 0. 280
样方数 Number of quadrats 400 100 25 16 4
显著性 Significance level <0. 0001 <0. 0001 0. 013 0. 234 0. 400
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图 3摇 P2 样地在 4 个尺度上的物种多度图
Fig. 3摇 Maps of species abundance in plot P2 at four quadrat sizes

图 4摇 P2 样地在 4 个尺度上的物种丰富度图
Fig. 4摇 Maps of species abundance in plot P2 at four quadrat sizes
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图 5摇 P1 样地中物种多度和丰富度的空间变异

Fig. 5摇 Spatial variances and coefficients of variation of species abundance and richness in plot P1 across five quadrat sizes (5m伊5m, 10m伊

10m, 20m伊20m, 25m伊25m, 50m伊50m)

图 6摇 P2 样地中物种多度和丰富度的空间变异

Fig. 6摇 Spatial variances and coefficients of variation of species abundance and richness in plot P2 across five quadrat sizes(5m伊5m, 10m伊

10m, 20m伊20m, 25m伊25m, 50m伊50m)

9665摇 18 期 摇 摇 摇 张忠华摇 等:喀斯特常绿落叶阔叶混交林物种多度与丰富度空间分布的尺度效应 摇



http: / / www. ecologica. cn

3摇 讨论

时空尺度是生态学中重要的研究问题之一,因为生态格局和过程往往与尺度密切相关[3,16-17]。 在小尺度

上物种多度和丰富度的空间分布差异不大,这主要由于取样面积较小时,空间容纳的样本量有限,但随着取样

面积的增大,空间异质性也随之增大,导致群落的多样性增大,从而使得空间分布的差异也逐渐增加。 当取样

面积到达一定的阈值后,物种多度和丰富度的空间差异反而变小[20]。 本研究表明,喀斯特常绿落叶阔叶混交

林中,物种多度与丰富度的方差和变异系数随空间尺度的变化而不同,物种多度的方差从小尺度到大尺度呈

现线性增加,意味物种多度随着尺度的增加精确度下降,主要是由于在大尺度上多度是累积和平均化的,从而

导致了信息的丢失。 相反,物种多度的变异系数从小尺度到大尺度是呈线性下降的,表明小尺度比大尺度有

着更高的可变性[17]。 方差和变异系数的差异也体现在物种丰富度上,物种丰富度在小尺度的变异系数较大,
然而,物种丰富度的方差并不总是随着空间尺度的增加而呈线性增加,相反,丰富度的方差在 25m伊25m 尺度

呈现峰型曲线,类似的峰型曲线在热带雨林和温带森林中也存在,但是最大值发生在 250m伊250m 尺度[17,19]。
因此,一些学者建议变异系数比方差更可靠,它虽然不如方差更常用,但更能反应出变量的变异程度[30]。 由

于变异系数是方差和均值的比值,故而随尺度的增加而逐渐减小,但方差也可以体现生态学变量的尺度变化

特征,这两种描述方法的选取应取决于研究目的[17]。 本文中用方差和变异系数来描述物种多样性(多度和丰

富度)的空间变异,尽管表现形式有所不同,但均较好地描述了喀斯特常绿落叶阔叶混交林物种多样性的空

间分布特征及其尺度效应。
物种多样性的空间变异随着尺度急剧变化,这主要是物种多样性空间格局变化的结果。 物种多样性的空

间分布格局与取样区域、取样面积、生境异质性、干扰以及生物区系等有关[20]。 假设各植物种群在某一取样

面积内均呈现随机或规则分布,那么物种多样性的空间变异就不会随尺度改变而变化[19]。 茂兰的喀斯特地

形地貌复杂,生境的异质程度极高,地形的变化导致环境因子的空间变异,如光照、温度、水分和土壤养分等生

态因子均随着地形或海拔的变化而存在差异[26]。 P1 和 P2 两个样地的地形起伏明显,微地形复杂多变,石
槽、石沟和石面等小生境类型多样且分布不均匀,岩石裸露呈现一定的斑块状,这导致光照、微气候、岩石裸露

率、土壤水分和养分等生境因子在空间上具有不均匀性、不连续性和复杂多样性,致使植物组成和种群密度在

空间分布上会产生明显差异。 种群在空间分布上的随机或规则格局主要由于植物对资源(光、水分或者营养

等)需求而形成种内或者种间竞争引起的[31鄄33],而集群格局主要是因为生境异质性的差异[34鄄35]或者种子扩散

限制引起的[36鄄37]。 研究发现喀斯特生境的异质性如海拔的变化、岩石裸露率的差异等是导致样地中大多数

物种呈现集群分布的主要原因[23]。 因此,生境异质性在喀斯特森林群落的结构和构建过程中起重要作用,物
种多度和丰富度的空间分布同样与生境异质性密切相关。 其他因素如扩散限制[38]、Janzen鄄Connell 空间过

程[10鄄11]等在茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林物种多样性的空间分布中是否起作用还需要进一步的研究

证实。
本研究表明,喀斯特常绿落叶阔叶混交林中物种多度和丰富度的空间分布具有尺度依赖性特征。 P1 和

P2 两个样地中物种多度与尺度的线性关系,说明了作为叠加变量的多度虽然存在着空间变异,但具有强烈的

尺度推演规律。 然而,尽管物种丰富度也随着空间尺度增加,但在特定的空间尺度上观察到较高的物种丰富

度可能会在另一个空间尺度上表现为较低,这是因为当尺度增大时,小尺度的物种丰富度不能简单的叠加。
这一结果表明不能简单地从一个取样尺度的物种丰富度来估测另一个取样尺度的物种丰富度,某一尺度上生

物多样性高的区域并不意味着随着尺度的增加,多样性会保持较高的水平。 因此,在生物多样性的保护和管

理中,进行生物多样性“热点冶地区的评估需要谨慎,在多个尺度上估测是非常必要的[17,39]。
致谢:感谢茂兰国家级自然保护区管理局冉景丞局长、魏鲁明副局长和余登利主任等的支持和帮助,感谢吉首
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