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陆地植物群落物种多样性演替研究进展
X
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(四川省环境科学与生物多样性保护重点实验室,四川师范学院生物多样性研究中心,中国四川 南充  637002)

摘  要:植物群落物种多样性在不同梯度上,其变化规律不一致. 物种多样性与纬度呈反相关关系,与水分关

系密切,表现出不同变化规律, 与海拔主要表现为反相关关系和中间高度膨胀规律. 土壤盐度、水分、肥力对物

种多样性也有影响.在不同演替阶段物种多样性出现不同变化规律,群落结构最复杂的演替阶段, 物种多样性

最高.
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Research Progress of Species Diversity in Land Plant Community
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Abstract:The regular patterns of plant community species diversity are different among different gradients. The

species diversity is opposite relationship with latitude. There is a close relationship between species diversity and

moisture, and the patterns are differenrt. The major patterns with altitude are opposite relat ionship and mid- altitude

bluge. The salinity, moisture, fert ility of soil can affect plant species diversity. There are different patterns in differ-

ent developing stages. When the structure of plant community is the most complex, the developing stage has the high-

est species diversity.

Key words: plant community; species diversity ; evolution, ; progress

( Life Science Research, 2001, 5( Suppl) : 125~ 128)

  生物多样性保护, 全球变化和可持续发展是

当今世界关注的 3大热点问题[ 1] .生物多样性是

指一定空间和范围内多种多样活有机体(动物、植

物、微生物)有规律地结合在一起的总称
[ 2]

.它既

是生物之间以及与其生存环境之间复杂的相互关

系的体现,也是生物资源丰富多彩的标志,同时还

是对自然界生态平衡基本规律的一个简明概括.

生物多样性的研究重点在 3个水平层次上,即遗

传多样性( Genet ic diversity ) , 物种多样性 ( Species

diversity) ,生态系统多样性( Ecosystem diversity)和

景观多样性( Landscape diversity) .遗传多样性侧重

于遗传基因的研究, 属于分子生物学的研究范畴,

全世界基因大约有 1 @ 109 之多; 生态系统是一个

动态系统, 边界难以确定, 而且系统内生物之间、

生物与环境之间关系非常复杂, 导致生态系统多

样性研究难度很大; 而物种多样性代表着物种演

化的空间范围和对特定环境的生态适应,是进化

机制的最主要产物, 因而被认为是最适合研究生

物多样性的生命层次[ 3] .实际上生物多样性研究

在这个层次上也进行得最多. 传统的估计全球物
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种在 500万种以上( Biological diversity unit 1996) ,

而实际物种可能还要多得多, 目前已描述过的物

种有 170万种[ 3] . 但是, 由于人口急剧增加, 工业

化和城市化的无节制发展,大量物种正在灭绝.人

类活动导致的物种灭绝速度比自然灭绝速度至少

大1 000倍[ 4] . 这使生态学家们忧心忡忡,生物多

样性的研究与保护也越来越受到有识之士的重

视.目前,生物多样性较高的/热点0区域研究较

多,如热带海洋, 热带雨林等, 各种自然保护区也

得到了优先研究
[ 4~ 22 ]

.生物多样性在各种梯度上

的演替研究也较多, 尤其是在水平方向和垂直方

向上的演替研究最多.

1  生物多样性的空间格局研究

空间格局是指物种多样性在水平方向上和垂

直方向上的分布规律, 水平方向上沿着东西方向

和南北方向气候因子都会发生有规律的递变, 水

热组合的变化产生不同的生境, 从而引起不同地

带生物多样性的差异.垂直方向上随海拔的升高,

水热组合也发生相类似的变化, 从而导致不同海

拔高度出现不同物种, 生物多样性也随着海拔高

度的变化而变化.

1. 1  生物多样性格局成因研究

1. 1. 1  历史原因  历史悠久而环境稳定的区域

一般而言拥有更多的物种.如深海由于年龄古老

而环境稳定,其物种比较丰富[ 3] .另外山系走向也

关系重大,如东亚的中国多东西走向山地,而北美

多南北走向山地,在冰期到来时,东西走向山地对

南部的生物而言是天然屏障, 能起到保护伞的作

用,而北美冰川长趋南下,大量物种因为降温而灭

绝,因而东亚物种多样性比北美高.

1. 1. 2  环境异质性与资源多样性  D. Tilman[ 3]

提出资源比假说( resourse ratio hypothesis) ,认为环

境中如果含有不同的资源比(如土壤中 N和 P 之

比)就会形成更丰富的生境,也就会有较多的物种

共存[ 3] .越来越多的研究表明:微环境异质性较高

的区域,往往物种多样性也较高.

1. 1. 3  岛屿与生物地理学理论  美国生态学家

R. H. MacArthur 等[ 3] 提出: 岛屿面积越大以及与

大陆距离越近, 其物种多样性越高,该理论目前已

被广泛接受.

1. 1. 4  生物因素  包括生物与生物之间的相互

关系,如共生、寄生、传粉、捕食、竞争等.

1. 2  生物多样性的水平格局研究

大多数学者认为陆地上生物多样性的水平格

局与纬度呈反相关关系,即物种丰富度从赤道向

高纬度地区有规律地递减.这种规律形成的重要

因子是热量. 黄建辉、高贤明对比研究了东灵山、

太白山、黄山和西双版纳乔木层、灌木层和草本层

的物种多样性, 发现乔木层物种多样性完全符合

这一规律,灌木层则以亚热带最高,而草本层则与

乔木层几乎相反[ 3] . R. B. Primach 对比研究了热

带和温带哺乳动物物种的丰富度, 结论是低纬度

的哺乳动物物种远较高纬度高
[ 2]

. Rex 等还研究

了海洋中物种与纬度的关系, 结果发现海洋中物

种丰富度的变化规律与陆地上非常相似,

Segerstrale与 Kinne还研究过海水盐度与物种丰富

度的关系, 他们发现海水盐度高于或低于3. 5%,

物种都会减少[ 2] . 水平方向上的另一种变化规律

是经向的, 这一规律的主导因子是水分. 如我国

内蒙古自治区从东向西的自然景观依次为草原 )
荒漠草原 ) 荒漠, 李博以内蒙古高原为例, 揭示

了干旱、半干旱地区生物多样性随干旱程度的增

加而降低的规律
[ 3]

. 贺金生、陈伟烈
[ 23]
总结了

前人的研究成果, 认为纬向生物多样性与纬度呈

负相关关系, 研究实例较多, 如 Currie & Paquin

系统研究了北美树木物种多样性的纬度方向变化

规律, 发现北美东部生物多样性变化规律完全符

合这一规律, 而西部则由于地形等因素的影响,

变化规律不明显[ 24] . Gentry 利用积累的全球范围

的 74个 1 000 m2的样方(海拔 1 000 m 以下)数据

研究了植物群落物种多样性随纬度梯度的变化规

律,从高纬度到低纬度物种多样性明显增加,而且

不同的热带森林之间的差异大于不同的温带森林

之间的差异
[ 25]

. Malyshev 等也用 Currie & Paquin

的方法研究了大不列颠、西德及东欧 20b~ 30bE

范围内植物物种多样性的纬向变化特征,发现物

种丰富度与纬度和大于 10 e 积温都存在线性关

系
[ 23]

.谢晋阳、陈灵芝对我国暖温带、温带、寒温

带森林植物群落的物种多样性研究结果表明: 从

北到南乔木层、灌木层的物种多样性指数增加,草

本层先增加后减少
[ 23]

,黄建辉, 陈灵芝对我国亚

热带、温带森林群落物种多样性的研究结果也符

合上述规律[ 23] . 贺金生、陈伟烈还总结出沿经度

方向的物种多样性变化规律, 这一方向上的变化

主要受水分因子的限制,但水分多少衡量的标准

不一致,一般借助降雨量或湿度来描述.物种多样
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性与水分的关系主要有 6种模式:多样性与降雨

量呈明显正相关关系(新热带类型) [ 26] ; 多样性与

降雨量不存在相关关系(热带亚洲森林类型) [ 26] ;

沿湿度梯度多样性呈现/中间高度膨胀0规律(如

lowland < 1 000 m海拔) [ 27~ 28] ;湿度大多样性高但

相关关系不明显(沟谷地带) ; 最干燥坡向,多样性

最高(如疏林类型) ; 不受周期性干旱和周期性水

淹的中间地带, 物种多样性高(如森林) .以上模式

提示我们, 植物群落物种多样性同水分之间的关

系在不同地区是不一致的.而且不同植物群落或

物种与水分的相关关系也是不一样的. Gentry A H

& Dodson的数据表明,对附生植物而言,仅降雨量

就是非常好的多样性预测指标[ 29] ,苔藓植物的物

种多样性与水分条件也有密切关系
[ 30]

.

以上研究提示我们, 经度方向和纬度方向的

物种多样性变化规律有一定的总体趋势,但也要

因地而异, 尤其是不同植物群落的变化规律更是

千差万别,不能一概而论.

1. 3  生物多样性的垂直格局研究

生物多样性的垂直格局是指生物多样性随海

拔高度的变化而发生的相应变化规律. 大多数人

认为生物多样性与海拔呈负相关关系, 因为随着

海拔高度的增加水热组合越来越差, 生物多样性

逐渐降低.而实际上,垂直方向上的生物多样性变

化规律远非如此简单. 贺金生, 陈伟烈
[ 25]
总结了

物种多样性与海拔的关系模式总共有 5种: 1)负

相关关系. 即随着海拔的增加物种多样性降低.

Kikkawa & Williams, Terborgh研究了南美安第斯山

脉鸟类种数与海拔的关系,发现鸟类种数随海拔

增加而直线下降[ 3] ,还有一个经典例子就是 Yoda

对尼泊尔喜玛拉雅山维管植物多样性的研究, 发

现随海拔增加物种多样性也直线下降
[ 31]

. 大多数

山地具有这样的变化规律,这种规律正如纬向变

化规律的缩影; 2) /中间膨胀0规律( mid- altitude

bulge) . 也就是在中度海拔处生物多样性最高.

1975年 Whittaker & Niering 研究了美国亚利桑那

Samtacatalina山植被种数与海拔的关系,发现植物

种数随海拔高度的变化曲线为一开口向下的抛物

线(物种数为纵轴, 海拔高度为横轴)
[ 3]

; 美国的

Siskiyou山脉也有相似的变化规律[ 21] . 这种变化

规律的山地在全世界分布也比较广泛; 3) /中间萎

缩0规律.即在中度海拔处生物多样性最低.这种

规律与第二个规律恰好相反, 研究实例如美国落

基山脉中的 Front range 山脉的东坡, 为干旱大陆

性气候,生物多样性在沟谷和高山草甸过度地带

较高, 而在中度海拔的疏林地带最低[ 23] ; 4)正相

关关系. 即海拔越高,生物多样性越高. 这是少见

的情况, 新西兰的 Red mountain 是一个研究实

例[ 23] ; 5)无明显相关关系. 这种情况也很少见,目

前新西兰的 Dunedin 地区是唯一的研究实例[ 14] .

另外垂直方向上植被和土壤的垂直带谱研究较

多.王献溥研究了川西北高山峡谷地区垂直方向

上的主要植被带[ 2] ; 蔡绪慎、黄加福、周以良、李旭

光、缪世利、刘玉成、方任吉等分别研究了卧龙自

然保护区、大兴安岭、四川峨眉山、重庆缙云山、南

川金佛山等地的植被垂直分布规律[ 32] .

1. 4  生物多样性在土壤梯度上的演替研究

土壤是植物赖以生长的自然物质基础, 土壤

的物理化学性质对植物的生长产生直接影响. 土

壤梯度可以分为3个层次,即水份梯度、肥力梯度

和盐份梯度.在水份梯度上, 一般在中等梯度(即

干湿适度)上生物多样性最高(如森林) ,而干旱环

境(如沙漠、荒漠)和水湿环境(如周期性被水淹的

江河湖岸)的生物多样性相对较低.肥力梯度则主

要指土壤中植物可吸收的 N、P、K的含量与组合,

Ashton & Gartlan的研究表明: 物种多样性与土壤

中的Mg、P、K有明显的相关性[ 32] . 但肥力与多样

性的研究结论有些差异, 一些研究认为:物种多样

性峰值应出现在肥力梯度的中间位置, 也有研究

表明物种多样性出现在最肥沃的地方. 有一点是

可以肯定的:土壤肥力与物种多样性的关系很复

杂,对 B多样性而言,毫无疑问土壤肥力起着重要

的影响作用
[ 33]

.不少学者认为土壤对生物多样性

的影响是次要的, 主要的因子还是生物地理因子

或降雨量.盐度梯度的研究目前报道比较少.

1. 5  生物多样性在群落不同演替梯度上的演替
研究

  群落的演替是一个动态过程, 在这个过程中,

群落物种和结构逐步发生变化, 从而导致群落生

物多样性发生变化. 过去的生物多样性研究大多

是研究某一群落在某一演替阶段的物种组成以及

与环境因子的相互关系,很少有人对演替整个过

程的生物多样性进行过跟踪研究, 原因是每一个

群落的演替要达到顶级群落都需要较长时间, 从

而要求长时期的野外跟踪调查, 而且关于顶级群

落的理论目前还有不一致的意见, 这些因素使不

同演替阶段生物多样性的比较研究难度增大. 但

也有人根据长期积累的数据和资料对某些地区进
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行过生物多样性在演替梯度上的研究, 结果发现

在演替的前期生物多样性增加, 在中后期达到一

个峰值,这时的群落并未达到顶级群落而是群落

结构多样性最高的时期(如森林群落就是乔木层、

灌木草本层同时具备的时期) ,此时群落中喜阴物

种和喜阳植物同时并存.在以后向顶级群落演替

过程中喜阳物种逐渐被淘汰, 群落优势种逐渐明

显,均匀度降低, 加上优势种的他感作用, 群落物

种减少,多样性降低[ 28, 34, 35] . 贺金生, 陈伟烈总结

出演替梯度上生物多样性变化的 4条规律:

1)在群落演替早期,随着演替进程,生物多样

性逐渐增加;

2)演替过程中,在垂直和水平微环境异质性

较大时,可能出现较高物种多样性;

3)演替过程中,由于优势种的他感作用, 局部

阶段可能会出现物种多样性的降低;

4)演替系列群落的优势度- 多样性曲线早期

是几何级数分布,后期成为对数正态分布.

2  讨论

1)样地设置  样地的选择与设置关系到最终
结果和结论,因而显得尤其关键.目前常用的种 )

面积曲线外推法,理论上来讲是可行的,但既然是

抽样调查,其理论前提是研究领域为均质性的,这

实际上是不可能的, 也就是说只要样地小于研究

领域,都存在物种漏计, 因而误差不可避免.为解

决这一问题, 马克平, 刘灿然等[ 22] 介绍过用刀切

法和自助法改进多样性指数计算方法. 另外, 样地

选择与大小确定是否妥当,与研究人员野外工作

经验也有关系.

2)生物多样性的测度方法众多,不同的方法

可能得出不同结论. 在选择指数计算方法时应以

数据丰富程度和研究领域的范围为主要依据. 同

时要考虑实际情况, 对某些计算方法进行改进,如

为避免计算对象的个体差异, 可用生物量、重要值

等取代.

3)生物多样性的空间格局虽然有一定规律可

循,但无论是水平方向还是垂直方向,生境因子的

渐变是不能一概而论的,各个研究领域有自己不

同于其他地区的主导因子,因而生物多样性的渐

变规律也不可能完全吻合.不同群落生物多样性

在水平方向和垂直方向上的变化规律更是千差万

别,各不相同.

4)陆地植物群落生物多样性的影响因素是多

种多样的,当然各种因子所起的作用有大有小,但

某一地域的生物多样性是各种因子综合影响的结

果,试图用某种模式概括生物多样性的演替规律

是不可能的.尽管在经向、纬向和垂直方向上生物

多样性的演替有一定的总体趋势, 植物群落生物

多样性与环境因子、气候因子复杂的内在联系仍

有待于进一步研究.
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