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神农架米心水青冈一曼青冈群落的

    地形异质性及其生态影响

张 谧‘,2，熊高明’，陈志刚‘，樊大勇‘，谢宗强‘’
(1.中国科学院植物研究所植被数量生态学重点实验室，北京 100093;2.中国科学院研究生院，北京 100039)

摘要:地貌单元和地形的局部变化严重制约着光照、温度、水分甚至土壤资源的再分配，从而对植被的分布产生影响。以永久性

监测样地为基础，利用数字高程模型模拟0. 96 hm'样地的地形表面，在地理信息系统的支持下分析了米心水青冈一曼青冈群落

的地形异质性状况，并结合群落调查的结果探讨了地形因素对群落组成的影响。结果表明研究范围内样方的平均坡度在18.2

一74. 6̀之间。坡向可以分为南坡、西南坡及东南坡3部分，坡度及坡向差异显著。对坡度、坡向等地形因素及群落的物种组成进

行半方差分析，发现三者的空间异质性尺度分别为285. 8 m,280. 5 m及6. 1 m。地形因素的变化尺度远大于植被组成的变化，

说明小尺度下地形因素不是影响群落内种群分布格局的唯一因素。坡度和坡向因子的块金值分别为21.8及498.0,说明两者

在小尺度下的某些过程不能忽视。植物与地形因素的相关分析表明不同的种对地形的适应性不同，群落中的24种主要植物可

以分为4个生态种组。因此，群落的物种组成变化受到多种因素的影响，这种影响可以在地形变化中得到反映。
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The topography heterogeneity of Fagus engleriana-Cyclobalanopsis oxyodon

community in Shennong jia region
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Abstract. Micro-site heterogeneity was one of the important mechanisms of maintaining species diversity in community.

Topography as asource of heterogeneity did not receive enough attention. In this paper,a terrain surface

simulated

      The

using Data Elevation Model (DEM) to analysis how landform influences community structure in

96 hm'.

scale.

research site was located in Shengnongjia area of Hubei Province(31019'4"N，110029'44"E).This area

transitional zone

was established

topographic data

      A DEM was

from middle to northern subtropics，and wasone of biodiversity hotspots of China. A permanent forest

to 2001，which wasdominated by Fagus engleriana and Cyclobalanopsis oxyodon.  Based on plot marks，

were collected from 425 sample points.

built using interpolation method，and its precision was 0.

DEM showed strong heterogeneity. The slope varied from 18.20 to 74.60,

southeast.

4m in elevation. The slope and aspect driven from

with aspects varied from south, to southwest and

Semivariance analysis wasused to measure the heterogeneity scale. The range and nuggetvariance of semivariograms of

slope and aspect were 285.8, 280.5，21.8, and 498, respectively. The high value of nuggetvariance indicated that the
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influence of topographic in the small scale could not be ignorant. The heterogeneity scale of the species composition was 6. 10

Twenty four species werechosen to calculate correlation coefficient between slope，aspect and position. The topographic

adaptation of these species was different，for example Fagus engleriana positively associated with slope，and Sorbus

alnifolia

classified

      The

w as

in to

positively associated with aspect and so on.  According to

six groups using hierarchical cluster analysis.

w as

theirrespect to topography，these species were

w as not

variance scale of species was different strongly from that of topographic factors. This indicated that the topography

the only factor influencing species distribution in the community. Seed distributions，inter-species and intra-species

competition，the disturbance of tree-fall gap and other heterogeneity factors might all give the contribution to the community

patterns. On the other hand，the high value of nugget variance of slope and aspect，and different adaptation of the species to

the topography indicated that topography does influence on the patterns of plant community.

Key words: topographic factors;Shennongjia;Fagus engleriana;heterogeneity

文章编号:1000-0933(2004)12-2686-07 中图分类号:Q948 文献标识码:A

    群落内的生物多样性维持机制一直是生态学研究的热点问题之一，异质的环境因子是大量物种得以在群落中稳定共存的

重要因素川，而地形作为一种异质性因素正逐步受到重视。地貌单元和局部的地形变化限制及影响着其它环境因子的分布与组

合，景观尺度上它造成环境的时空异质性，影响植被分布及群落的组成〔2一‘〕。群落尺度上，地形因素的影响主要集中在坡向及

坡度两个方面。坡度不仅造成倾斜度上的不同，而且影响土壤的水、热及养分的再分配Is]。引人注意的是群落尺度下地形因素的

异质性状况如何?在这一尺度下它是否对群落的组成产生影响?对于这些问题的研究要求研究方法能够反映地形的细微变化，

并能确定连续变化的地形因素的值。数字高程模型(DEM, Digital Elevation Model)作为一种地学工具为地形的分析与模拟提

供了极大的便利，近年来在生物学领域得到了广泛的应用[C6. 77。本文将其引人小尺度的生物多样性研究，建立。. 96hm2永久性

监测样地的DEM模型，并应用半方差函数分析米心水青冈一曼青冈群落的地形异质性，结合群落调查资料探讨群落组成及主

要乔木树种与地形因素的关系。

1 研究地点概况

    研究地点位于湖北省西部的神农架地区(31'19'4'N，110029'44乍，海拔1750 m)，该地区处于我国中亚热带与北亚热带过

渡地带。根据中国科学院神农架生物多样性定位研究站气象资料(海拔1290 m)，年平均气温为10.6C，年降水量为1306-2-

1722. 0 mm (1996̂ 2001年)。同时它也是我国中部山地与东部丘陵低山区的过渡地带，在地质构造上属大巴山山脉褶皱带，南

坡较为平缓，北坡较为陡峭，地貌上具有山高、坡陡、谷深等特点。独特的地理位置加之受第四纪冰川的影响较小，造就了这里植

物物种的丰富性与古老性，是我国生物多样性保护关键区域之一〔8--10。该地区山地植被垂直带谱完整，由低海拔到高海拔依次

分布有常绿阔叶林、常绿落叶阔叶混交林、针阔混交林、针叶林及杜鹃箭竹灌丛巨’·’2〕。本文涉及的米心水青冈一曼青冈常绿落叶

阔叶混交群落是神农架地区一种重要的山地植被类型。

2 研究方法

2. 1数据采集

    研究样地以0. 96 hm2固定样地为基础，该样地建立于2001年8月，胸径1 cm以上的乔木每木测量、挂牌并定位，记录其

胸径、树高及冠幅。群落中共有乔木 46种，分属 22科 27属，优势树种为米心水青冈(Fagus engleriana)及曼青冈

(Cyclobalanopsis ozyodon)。其它树种还有粉白杜鹃(Rhododendron hypoglaucum)、石栋(Lithocarpus glaber)、四照花(Cornus

kusa var. chinensis)、香椿(Toona sinensis)、小叶青皮械(Acer cappadocicum),鄂锻(Tilia oliveri)及血皮械(Acer griseum)等。依

据重要值选择其中24种乔木树种进行分析。地形数据结合样地的建立采集，用GPS测定样地四角点的经纬度坐标及海拔高度

作为控制点，以384个5m X 5m样方的四角作为采样点，用DQL-1型森林罗盘仪测得各样点的相对位置及高程(二，y, z)，共采

样 425个。

2.2 数据处理

2.2.1 数字高程模型的建立 数字高程模型是通过地表点集的空间坐标(二，y, z)及其属性数据表示地形表面特征的地学模

型，它是构建地理信息系统的核心部分[[13]。通过表面建模(插值)的方法，DEM可以利用地面采集的离散样点模拟实际的地形

表面，并可以提取坡度及坡向等地形因素的值。本文DEM的建立在Arcview地理信息系统软件上完成，其插值方法为反距离

加权法((Inverse Distance Weighted, IDW)。该算法认为与未采样点距离最近的若干个点对未采样点值的贡献最大，其贡献与距

离成反比[[141。计算公式为:
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一(}, (D )nzr)/(:} i         i=1 (Dr)0)
式中，Z为估计值，Z，为第i个样本((i=1,... ,n),D、为距离，p为距离的幂。

    DEM中，Slope-和Slopes有多种算法〔15]，其定义式为〔16]

Slope

Aspect

=tan了Slope +Slopem

=Slope,�,/Slope-

常用的计算式为Horn [1'，的公式:

Slope.,=

Slope,�=

(e8+2e1+e5)一 (e,+2e3+e6)
            8只cellsize

(e,+Zen+e8)一 (e6+2e2+e5)
8 X cellsize

式中，e为样点的高程值。

DEM精度评价常用的方法为检查点法，即事先将检查点按网格或任意形式进行分布，对生成的DEM在这些点处进行检

查[[131。将这些点的内插高程和实际高程逐一比较得到各个点的误差，然后算出中误差。公式为:

JDEM 今 告艺(R*一Zk)2

式中，Zk(k = 1,2,---, n)为检查点的高程，R，为内插点的高程。

2.2.2 半方差分析 半方差函数是以区域化变量理论为基础，分析自然现象空间变异和空间相关的地统计学方法，它的相关

参数具有明确的生态学意义，可以用于分析生物特征的空间异质性尺度[[18一217。大量生态学研究证明半方差函数是描述空间数

据的有效方法[22一27]。本文分别对坡度、坡向及群落的物种组成进行半方差分析。坡度及坡向值由DEM导出，群落物种组成变化

的半方差分析则以样方为基础，统计384个样方中出现的全部乔木的种数，以样方的中点为坐标值。半方差函数的计算公式为:

Y(h，一1   }[Z (x,2N(h),=, )一Z(二，+h)]2

式中，Y(h)是半方差函数，h为两样本间的分离距离，Z (x;)和Z(二+h)分别为随机变量Z在空间位置x、和二+h上的取值，N

(h)为在分离距离为h时的样本对总数。常用的半方差函数模型有球形模型(Spherical model)、指数模型(Exponential model),

高斯模型(Gaussian model)、线性模型(Linear model)及非对称模型(Anisotropy model)等。

    通过半方差函数及半方差函数曲线图可以得到变程(a)、基台值(Co+ C)、块金值C。等重要的参数。块金值C。表示随机部

分的空间异质性，其值较大表明较小尺度上的某种过程不可忽视。与基台值相似，块金值也不能用于比较不同变量间的随机性

方面的差异。块金值与基台值之比Co/CO+C反映块金值占总空间异质性变异的大小，如果该比值较高，说明随机作用占主导

地位[281。半方差分析的计算过程在GS+软件上完成。

2.2.3 相关及聚类分析 根据地形分析结果，按不同的坡度、坡向及坡位将0. 96 hm“的研究样地划分为不同的区域，统计各

树种在这些区域的密度，并分别与坡度、坡向及坡位因子进行相关分析，以检验群落中不同的种对地形的适应性。以各种与坡

度、坡向及坡位的相关系数为基础进行聚类分析，将对地形因素适应性相同的种归并在一起。计算过程在SPSS软件上完成。

    相关分析采用Pearson相关系数，公式为:

ry(i, j)一(艺(X*一X;) (X，一X;))/、/万(X,。一X; )2艺(X;。一X, )2

    相关系数用t检验，公式为:t=r Vn一2/ /1一:2 0

Euclidean Distance)，计算公式为: SEUCLI D (x , y)

聚类方法采用分层聚类法

一,>:" (x一，、):

算法为欧式距离平方法(Squared

3 结果与分析

3.1 群落的地形特征

    以样地总高差及投影边长计算样地总坡度为40. 01 '，利用DEM计算样地的平均坡为48.70(V=87.57,t=6.265,to.oi=

2.358,n= 123)，样地中最大坡度为74. 60，最小坡度为18. 20。将坡度的变化范围分成5等份，其中坡度为44̂-54“的样地面积最

大，占51.2%(图1)。以左边界为基线，样地总坡向为西偏北300。整个样地的坡向为磁方向角M209-3490，坡向变化范围为

1400，将其分成3等分，样地的坡向可以划分为3个部分。第1部分为M302-3490，占总面积的34. 4 %。第2部分为M255-

3020，占总面积53.5%。第3部分为M209-2550，占总面积的12.10o(图2)。研究范围以半阴半阳坡为主，样地随山势起伏，上

部近山顶处平缓，下部陡峭，部分样地处于山坳中。
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口 1 曰 2 姗 3 翻 4 即  5 暖 1 国 2

      图1  0. 96 hm“固定样地的坡度分布图

Fig. 1  Slop distribution of 0. 96 hm2 permanent plot
          图2  0. 96 hmz固定样地的坡向分布图

Fig. 2 aspect distribution map of 0. 96 hmz. permanent plot
图例中1的坡度为24-340,2的坡度为34-

54', 4的坡度为54̂ 640, 5的坡度为64̂-740

44o,3的坡度为 44-

The slope of

1 was from 24 to 34 degree; sample 2 was from 34 to 44

sample

degree;

图例中1的坡向为M302-3490, 2的坡向M255-3020, 3的坡向为

M209一255'. The slope of rank 1 was from M302 to M349 degree;

rank 2 was from M255 to M302 degree; rank 3 was from M209 to
sample

degree;

3 was from 44 to 54 degree; sample 4 was from 54 to 64 M255 degree
sample 5 was from 64 to 74 degree

3.2 地形异质性分析

    坡度及坡向因子的半方差值用球形模型拟合最好(R轰度一。.967,R岌向=0. 947)，物种组成用指数模型拟合(R2=0. 281)。坡

度、坡向及物种组成的块金值分别为21. 8,498及0.39;基台值分别为174.9 , 2047.。及4. 3。坡度和坡向的块金值较高，表明小

尺度上的某些过程不能忽视[29]。基台值反映在抽样尺度上各因子的空间异质性的高低，0. 96 hm2范围内，坡向的异质性最高，

坡度次之，物种的异质性最低。块金值与基台值之比(C./C. +C)，表示随机部分的空间异质性占总空间异质性的程度，物种组

成的块金值与基台值比值最高为0. 910，坡度次之为。. 883，坡向最低为0. 757，三者的块金值与基台值比的值均较高，表明随机

作用起主导作用。半方差函数中的变程(a)用于指示空间异质性的尺度，坡度、坡向及物种组成的异质性尺度分别为285.8 m,

280.5 m及 6. 10 m.

    以上结果表明地形因素及群落物种组成均有较高的异质性。地形因素的异质性尺度明显大于群落组成的异质性尺度，说明

群落组成的格局还受到其它因素的影响。同时注意到异质性格局中随机因素占了较大成分，但地形因素在小尺度下的作用却不

能忽视。

3.3 群落中的主要乔木树种对地形因素的响应

    根据地形分析的结果，利用地理信息系统软件的可视化功能，分别以图1及图2为底图，按坡度及坡向等级分别划分样地

区域(划分时尽可能保持样地面积最大)，坡度分为:34 -440,44-540,54-64“及64-74“等4个等级;坡向分为M302-3490,

M255 ̂3020及M209-2550等3个等级;上坡位取样地顶部10 mX 120 m范围，中坡位取距样地顶部40̂-50 m位置，面积同样

为10 m X 120 m，下坡位取样地底部10 m X 120 m范围，即距样地顶部70 -80 m位置，计算米心水青冈、曼青冈等24种乔木在

这些区域的密度，并分别与坡度、坡向及坡位因子进行相关分析。

Table 1

项目Items

        表1 地形及群落组成半方差函数的主要参数表

Parameters of semivariance to topographic factors and the species numbers

模型 Model        Co             C。十C               CO/CO+C

坡度Slope

坡向Aspect
种数Numbers of species

21.80

498.00

0.39

174. 90

2047. 00

4. 319

0.883

0. 757

0. 910

285. 80

280. 50

6. 10

0. 967

0. 947

0. 281

S

S

S:球形模型Spherical model; E:指数模型Exponential model; Co:块金值Nugget variance; Co+C:基台值Still; Co/Co+C:块金值/基台

值Ratio of nugget variance to still; a:变程Range

    与坡度正相关的种有米心水青冈((r=0. 994)、扇叶械(r=0. 981)、香椿(;一。. 797)、小叶青皮械(r=0.871),

0.846)、巴东栋(r=0. 841)及鸡爪械(r=0. 757)。与坡度呈负相关的种有三枉乌药(Lindera obtusiloba)(r=-0. 954),

( Sorbus alnifolia) (r=-0. 970)、山白树(Sinowilsonia henryi)(r=-0.909)、锥栗(r二一0. 943)、石灰花揪 (Sorbus

--0. 901)、粉白杜鹃((r- -0.887)及灯台((r=-0. 815)。与坡向呈正相关的有香椿((r=0. 975),株木((r= 0

993 ),曼青冈((r=0. 913)、石栋(r=0. 895)及巴东栋(r =0. 81。与坡向呈负相关的有粉白杜鹃((r= - 0.

.961)、

977)、

鄂锻(r=

水榆花揪

folgneri )

化香(r=

紫径(r=

r

.

2‘
、

0
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-0. 969)及锥栗((r=一0. 813)。与坡位呈正相关的是鄂锻(r=

0. 993)、领春木(r=0. 952)、香椿(r=0. 721)、华棒(r=0.866),

巴东栋(r=0. 866)、化香(r=0. 866)、灯台(r=0. 866)及扇叶械

(二一0.866)。与坡位呈现负相关的有四照花(二一一。. 993)、粉白

杜鹃(r=一0. 870)、三枉乌药((r-一。.866)、水榆花揪(r=

一0.866)及石灰花揪(r=一0. 933)等。

    地形对于群落中植物分布的影响集中在两个方面:一方面

是地形的直接影响，这里主要指坡度，它直接影响着植被的立地

条件;另一方面，地形因素影响着其它非生物资源的分配。如前

所述地形影响着光照、温度、水分及土壤资源的再分配，一般认

为上坡位(近山顶处)光照较强、水分较差、湿度偏高、昼夜温差

较大，土层薄肥效低;中坡位次之;下坡位则相反。当然，这些条

件都是相对的，并且受到研究尺度及坡位划分的影响。为了反映

乔木树种对坡度、坡向及坡位3种因素的综合反应，以各种与各

地形因素的相关系数为数值进行组间聚类，聚类值等于10时群

落中的主要乔木树种可以分成4个类群(图4)。第1类群包括:

粉白杜鹃、锥栗、三枉乌药、山白树、石灰花揪、血皮械及紫茎等。

这一类群中除血皮械和紫茎外，其它种均倾向于出现在坡度较

小的区域，且多近山顶 (样地的上部)。由于样地上部的地势较

缓，使得这些种在坡度和坡位的选择趋于一致。除山白树和石灰

花揪外，其它种多集中于西北坡。但由于这一类群分布于近山顶

处，增加了采光的机会，而样地上部的水分条件相对较差，因此
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图3 坡度、坡向及群落组成种数的半方差图

Fig. 3 Semivariograms for slope, aspect and species numbers

a 坡度Slope; b 坡向Aspect;。 物种组成The composition of

species

这一类群具有喜光、喜干燥等特点。血皮械和紫茎对坡度不敏

感，多出现在样地的中部、西北坡向，说明与同组的其它种相比它们具有较强的耐阴性。山白树及石灰花揪倾向于西坡，它们比

同组的其它种喜光。第2类群包括 曼青冈、四照花及水榆花揪，它们均倾向于出现在样地的上部。曼青冈及四照花对坡度均不

敏感，水榆花揪倾向于出现在坡度较小的地区。这说明曼青冈及四照花出现在样地的上部主要受到其它生态因素的影响，如水

分和光线等，而水榆花揪则更多的受到地形因素的直接影响。曼青冈为常绿树种，在群落中处于乔木层的第2层，它对坡向比较

敏感，喜出现在西南坡。说明它虽然具有一定的耐阴性，但适度的光照对其生长有利。四照花是小乔木，在群落中处于乔木层的

最下层，且倾向于出现在西北坡，说明它的耐阴性较强。第3类群包括 石栋、灯台、稠李、华棒、领春木、香椿、小叶青皮械、巴东

栋、株木及化香。这一类群对于坡度的适应性不同，说明它们受地形的直接影响不大。它们均出现在样地的下部，坡度多为西南

坡，具有喜光耐湿的特性。第4类群包括:鄂锻、扇叶械、小叶青皮械及米心水冈。这些种在较大坡度下乃能正常生长，坡向多为

西北坡，大多分布在样地的中下部。它们对坡度的适应性强，具有一定的耐阴及耐湿性。

    总之，第2类群和第3类群受地形的直接影响不大，它们的分布规律更多的受到其它生物及非生物条件的限制，第1和第4

类群则受到地形因素的直接影响。这些类群的划分是群落中各种对于地形因素适应性的综合体现，反映了各个种的生态习性。

因此，地形因素对于判断种的生态习性也具有一定的指示作用。

4 讨论

    地形因素对于植被空间格局的影响引起了众多学者的关注[3]，但受技术条件的限制以往的研究中地形因子只能作为不连

续的因子介人，研究尺度一般也较大。本文将数字高程模型引人到群落水平的生物多样性研究，在它的基础上实现坡度、坡向因

子的提取。对神农架米心水青冈一曼青冈群落地形的研究结果表明，0. 96 hm“的范围内地形因子存在明显的异质性，因此探讨

地形因子与群落内植被分布间的关系具有十分重要的意义。DEM在地形分析中的优势十分明显，将其应用于群落水平研究的

最大障碍是原数据的采集问题。原则上，尺度越小对精度要求就越高，现有的地形数据自动采集设备，如UPS、全站仪等，在林

下很难达到测量所需的精度。这使得部分数据不得不人工采集，因此工作量较大，研究规模受到一定限制。用加测点((n=153)作

为检验数据，将内插高程和实测高程逐一比较，计算中误差。各样点的平均高差为4. 43m,DEM插值误差为0. 4m。比较中国国

家测绘局1:10000山地DEM精度标准为3级(地形图基本等高距5m，地面坡度 6̂ 250，允许误差5m)，认为这一精度可以应

用于坡度和坡向的分析。DEM的建立采用插值的方法，但实际地形表面并无一定的数学规律可以遵循，插值的方法无疑会导致

部分地形信息的损失，影响DEM精度[[307。尽管如此，DEM仍旧为在小尺度下研究地形因素对群落内的生物多样性的影响提供
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Fig. 4  The hierarchical cluster map for

群落主要乔木树种对地形适应性的分层聚类图

the adaptation of the main tree species to the topographic factors in the community

了切实可行的方案。

    大量研究证明，环境因子在空间分布上普遍具有异质性[[311，同样的，本次研究中0. 96 hm2范围内地形因素也存在着明显

的差异，半方差分析结果显示坡度和坡向等地形因子的空间变化尺度远大于物种组成的变化，说明地形因素不是导致群落组成

异质性的唯一因素。有关研究表明种源状况、种子的传播[32. 331，种间竞争[341，干扰因素[[351，以及土壤养分的异质性[[36〕等等都会

影响到群落内部物种组成的变化，这些因子有时比地形因素的影响还要重要。但是坡度、坡向因子的块金值较大，说明这些因子

在小尺度下的作用不能忽视。从种与地形因子的相关性分析也可以看出，尽管坡度和坡向因子的异质性斑块出现在更大的尺度

上，但不同的种对地形的适应性仍然表现出明显的不同。

    群落中的主要乔木树种可以分成4个类群，种的分布与地形因素有着密切的关系。但是相关分析中大部分乔木树种与坡度

及坡向的相关系数检验不显著，说明在小尺度下地形对植物分布的影响不是绝对的。相关系数的差异则反映不同种对地形的适

应性不同，坡度主要影响了植被的立地条件，大部分种在坡度较缓的区域都可以生长，而有些种即使是在坡度较大的区域也有

很强的生长能力，这样不同地形条件下种的竞争能力就产生了差异，从而部分的导致了群落组成的异质性。坡向及坡位的影响

则是多方面的，不同坡向及坡位的组合反应了不同的光照和水分条件，这些都会影响到种在群落中的分布。

    另外，环境因素影响着物种的适应性，进而改变和塑造着物种的生态位。种群个体的生长情况说明着它们的适应程度，对于

演替过程中的群落类型，当前的分布只能说明时空条件下某一阶段的情况，有的个体的适应性随个体年龄而变化，有些种则在演

替过程中逐步被淘汰。因此，群落组成的异质性受到多种因素的影响，地形因素不是唯一的影响因素但却扮演着重要的角色。
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