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中国西南喀斯特植物群落演替特征及驱动机制
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２ 中国科学院环江喀斯特生态系统观测研究站， 环江　 ５４７１００

３ 广西农科院资源与环境研究所， 南宁　 ５３００００

摘要：植被恢复是西南喀斯特石漠化治理和生态重建的关键步骤。 本文通过总结前人的研究结果和分析中国科学院环江喀斯

特试验站部分试验数据，研究了西南喀斯特植被演替过程中群落的动态特征，结果发现：西南喀斯特沿北、中、南亚热带至北热

带的海拔递减、气温和降雨量升高的梯度格局下，群落的高度、盖度增加，密度、科属种数量和物种多样性呈递减趋势；不同区域

沿草丛、灌丛、灌乔丛、乔丛的顺向演替方向上，群落的高度、盖度增加、密度减小，科属种数量及物种多样性除北亚热带持续增

加外，其他 ３ 个区域的最大值均出现在灌乔丛，乔丛反而有所下降；西南喀斯特植被演替是生物驱动因素与环境阻力相互作用

的结果，不同区域不同演替阶段植被演替的建群种和关键种不同，其植物群落的稳定性受多样性和结构性的共同控制，因地质

和生态环境恶劣，植被退化容易恢复难，充分理解和认识植被演替规律对西南喀斯特植被恢复和生态重建意义重大。
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ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ） ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ． Ｔｈｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｋｅｙ ｓｐｅｃｉｅ ｗｅｒｅ ｖａｒｉａｂｌｅ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ
ｒｅｇｉｏｎｓ． Ｗｉｔｈ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｃｌｉｍａｘ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｅｃａｍｅ ｒｉｃｈｅｒ， ａｎｄ ｔｈｅ ｋｅｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｄ ａ ｔｅｎｄｅｎｃｙ ｔｏ ｂｅ ｍｏｒｅ
ａｄｖａｎｃｅｄ， ｌａｒｇｅ ｉｎ ｓｉｚｅ， ａｎｄ ｌｏｎｇ－ｌｉｖｉｎｇ． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗａｓ ｍｏｒｅ
ｃｏｍｐｌｅｘ． Ｉｎ ｇｅｎｅｒａｌ， ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ， ｔｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｘ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｈａｎ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｅａｒｌｉｅｒ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ａｌｔｈｏｕｇｈ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｅｌｐｅｄ ｔｏ ｓｕｓｔａｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ， ａ ｓｔａｂｌｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗａｓ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ｈｉｇｈ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ， ｂｕｔ ａｌｓｏ ｂｙ ｒｅａｓｏｎａｂｌｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ． Ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ
ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ， ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ｆｏｕｎｄ ｔｏ ｄｅｇｒａｄｅ ｍｏｒｅ ｅａｓｉｌｙ ｔｈａｎ ｔｏ ｒｅｃｏｖｅｒ， ｏｗｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｄｕａｌ ｋａｒｓｔ ｆｌｏｗ
ｓｙｓｔｅｍｓ， ｈｉｇｈ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ， ａｎｄ ｆｒａｇｉｌｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ ｔｈｏｒｏｕｇｈｌｙ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅｄ ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ， ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ
ａｎｄ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｓｕｃｈ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｗｉｌｌ ｂｅ ｕｓｅｆｕｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈａｂｉｌｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｄｒｉｖｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ； ｃｌｉｍａｔｉｃ ｚｏｎｅ； ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ
Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ ｃｈｉｎａ

植物群落是指在特定空间和时间范围内，具有一定的植物种类组成和一定的外貌及结构与环境形成一定

相互关系并具有特定功能的植物集合体。 群落演替是一个植物群落被另一个植物群落所取代的过程，它是植

物群落动态的一个最重要的特征［１］。 植物群落最早由大分类学家林奈（Ｃａｒｏｌｕｓ Ｌｉｎｎａｅｕｓ）于 １８ 世纪中叶提

出［２］，经过近两百年特别是近百余年的积淀，产生了不同的植物群落学派，其中以 Ｃｌｅｍｅｎｔｓ 为代表，提出了整

体论观点和顶极群落概念［３，４］，而 Ｇｌｅａｓｏｎ 提出了群落的个体论观点，强调偶然性和随机性对群落形成和维持

的重要性［５，６］。 Ｃｌｅｍｅｎｔｓ 与 Ｇｌｅａｓｏｎ 之争实际上是群落构建中的确定性与随机性之争，也就是当今群落生态

学中的两个最重要的理论即生态位理论和中性理论的“较量”。 两种理论经过长期的竞争和演绎，进入 ２０ 世

纪 ９０ 年代后进化并发展了种库假说、中性理论、生态学代谢理论、中域效应假说等新观点、新假说和新理论，
生态位理论、能量假说、历史成因假说和稍早提出的 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则也在这一时期得到了大量数据的检验。

植被是一个地区植物的总体，是生态环境的综合反映，植被演替和分布的格局是多个生态过程的产物，这
些生态过程主要包括物种的进化（物种的形成、迁移及灭亡）、地理差异及环境因子（地质、地貌、气候、土壤）
等的控制［７，８］，同时不同程度上受到植被演化历史和干扰的影响［９］。 在气候、地形、地貌、土壤、干扰等自然、
人为作用和过程控制下，植被个体之间长期的相互作用导致了不同尺度、不同层次上的时空变异， 形成了有

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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规律的植被时空格局，其分布既反映植被对环境资源的利用与适应关系，也反映植被特性及更新、竞争等种内

种间关系［１０］。 植被在时间和空间上的分布是典型的分维数体［１１］，其尺度依赖性使得植被的分布格局表现为

空间上的不确定性和复杂性［１２］。
世界范围内中国西南喀斯特是世界上湿润一半湿润、热带一亚热带中高山、断陷盆地、高原、峡谷、峰丛洼

地、槽谷、峰林平原、溶丘洼地喀斯特地貌系列发育最好的地区［１３］。 各地貌类型景观异质性强，小生境复杂，
其特殊的地质、气候和干扰历史，演化出了石面、土面、石土面、石沟、石缝、石坑、石洞等多样小生境类型［１４］，
发育了各式各样的生态系统和生物多样性。 西南喀斯特具有从热带雨林到亚热带湿润、半湿润常绿阔叶林，
常绿阔叶＋落叶阔叶混交林，山地针叶、阔叶混交林，针叶林、灌丛、草甸等多样的植被类型，据不完全统计，中
国西南喀斯特有高等植物 ２２５ 科，１２１３ 属，４２８７ 种［１５］，分别占中国西南高等植物科的 ９０％，属的 ６０％及种的

３０％，其中包括 １４０ 种国家一级和二级保护植物。 中国西南喀斯特顶极群落为亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混

交林，由于受地球内动力、强烈的地质运动、高温多雨且分布不均、碳酸盐岩溶蚀性强、水文二维结构明显以及

其适生植物具有嗜钙性、耐旱性和石生性等限制特点的综合影响，生境和植被具有高度异质性，生态系统的稳

定性和抗干扰性差，与黄土、沙漠、寒漠并列为中国四大生态环境脆弱区，尖锐的人地矛盾导致了植物的正向、
反向演替，出现了稀疏草丛、草丛、草灌丛、藤刺灌丛、灌丛、乔灌丛、乔丛等各种不同演替阶段或生态群落的共

存局面［１６］，有许多地方甚至出现了生态环境退化十分严重的喀斯特石漠化现象，是我国植被恢复和生态重建

的重点和难点地区［１７，１８］，充分理解和认识西南喀斯特植被演替过程中群落的动态特征对岩溶植被退化生态

系统的恢复和重建意义重大。

１　 研究区概况与数据采集

西南喀斯特植被演替是一个极其漫长的过程，需要上百年甚至更长的时间［１９］，退化容易恢复难，不同气

候带、不同地貌类型、不同小生境、不同人为干扰等条件下植被演替的方向、格局和时间等不同［２０］。 本文以喀

斯特中亚热带的广西环江西南部喀斯特集中连片区为研究对象，在草丛、灌丛、灌乔丛、乔丛 ４ 个典型演替阶

段各选择 ２ 个代表性群落类型，草丛：水竹叶（Ｍｌｌｒｄａｎｎｉａ ｔｒｉｑｕｅｔｒａ）、白茅（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）；灌丛：黄荆

（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ）、盐肤木（Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）；灌乔丛：八角枫（Ａｌａｎｇｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、栀子皮（ Ｉｔｏａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）；乔丛：侧
柏（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、铁榄（Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ）。 在坡向、坡度、海拔等基本相同或相似的坡中

下位分别建立 ３ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样方，共计 ２４ 个样方。 用插值法将样方细分为 ４ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的小型样

方和 １６ 个 ５ ｍ × ５ ｍ 的微型样方，以 ５ ｍ× ５ ｍ 的微型样方为基本单元，调查每个胸径（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的个体，
记录树种名称、胸径、树高、冠幅和生长状况等；按梅花型随机抽取 ５ 个微型样方，调查灌木和草本的种类、数
量、高度和生长状况等。 同时，用高精度全球定位系统（ｇｌｏｂａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ，ＧＰＳ） （Ｅ６４０＋ＭｏｂｉｌｅＭａｐｐｅｒ）
记录样方内中心的经纬度、海拔等地理信息，调查记录其坡向、坡位、坡度、岩石裸露率、土层厚度等情况。 基

于气候带的分布和已有的研究状况，同时采集刘玉国等［２１］、司彬等［２２］、温远光等［２３］、区智等［２４］在西南喀斯特

北亚热带的云南富源和贵州普定、南亚热带的广西马山、北热带的广西弄岗的研究成果，研究西南喀斯特区域

尺度范围内不同演替阶段植被组成、物种多样性及结构的变化规律，从而为西南喀斯特植被的保护、恢复和石

漠化治理提供理论依据和参考。 不同研究区域基本概况见表 １。

２　 科属种组成

北亚热带、中亚热带、南亚热带和北热带的植物群落科属种的数量并非随着演替的不断深入而增大（表
２），而是从草丛阶段开始，科属种不断增加至灌乔丛阶段达到最大值，到达乔丛阶段时物种种数量却有一定

下降。 这是因为从草本植物侵人裸岩荒地形成草丛开始一直到灌乔丛阶段，随着生物对环境的作用，恶劣的

生态环境不断得到改善，使得环境的容纳量不断提高，故物种数量也不断地提高。 而达到乔丛之后，由于群落

的稳定性增大，群落建群种和各层优势种逐渐稳定，各物种分别占据分化了的生态位，群落内各种群的竞争趋

３　 １７ 期 　 　 　 作者　 等：中国西南喀斯特植物群落演替特征及驱动机制 　
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于稳定，物种浸入较困难，一些物种由于在对环境资源的利用竞争中处于劣势，而无法继续生存，逐渐退出群

落，因而科属种的数量又会有所降低，但这种降低，不是群落的衰退，相反是表明群落的成熟和稳定。 一般认

为，随着气候、土壤等环境条件的改善物种的多样性越来越高，结构性越来越好。 西南喀斯特由北亚热带、中
亚热带、南亚热至北热带海拔梯度下降，年均温、年降雨量增加的梯度，群落的高度和覆盖度越来越大、密度越

来越小、群落的结构越来越好，但由于海拔高度的降低，小生境相对均匀，因此物种多样性呈递减趋势（表 ２）。

表 １　 各研究区基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

气候带
Ｃｌｉｍａｔｉｃ
ｚｏｎｅｓ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

地形
Ｔｅｒｒａｉｎ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔 ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

土壤
Ｓｏｉｌ

年均温 ／ ℃
Ａｖｅｒａｇｅ
ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

年降水 ｍｍ
Ａｎｎｕａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

Ⅰ 云南富源 高原
１０３°５８′３７″—１０４°４９′４８″Ｅ
２５°０２′３０″—２５°５８′２２″Ｎ ２０１０—２５６０ 石灰土 １３．８ １３３２

贵州普定 高原峰丛洼地
１０５°２７′４９″—１０５°５８′５１″Ｅ
２６°９′３６″—２６°３１′４２″Ｎ １１００—１４００ 石灰土 １５．１ １３９０

Ⅱ 广西环江 峰丛洼地
１０７°５１′– １０８°４３′ Ｅ
２４°４４′– ２５°３３′ Ｎ ３００—６００ 石灰土 １５．７ １３８９

Ⅲ 广西马山 峰丛洼地
１０７°４１′—１０８°２９′Ｅ
２３°２４′—２４°２′Ｎ ２００—３００ 石灰土 ２１．３ １６６７

Ⅳ 广西弄岗
　 峰丛谷地、
峰丛洼地

１０６°４２′２８″—１０７°０４′５４″Ｅ
２２°１３′５６″—２２°３３′０９″Ｎ ２００—３００ 石灰土 ２２．４ １７９０

　 　 Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ 分别表示北亚热、中亚热带、南亚热带和北热带

表 ２　 不同区域不同演替阶段群落的科、属、种

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ， ｇｅｎｕｓ， ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

科 Ｆａｍｉｌｙ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

属 Ｇｅｎｕｓ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

种 Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

草丛 Ｇｒａｓｓｌａｎｄ ３１ １１ ２３ １２ ４８ ２０ ４０ ２１ ６３ ２４ ４５ ２５

灌丛 Ｓｃｒｕｂ ４１ ２４ ２６ ２７ ７８ ３５ ４０ ４２ ９３ ４０ ４２ ４５

灌乔丛 Ｓｈｒｕｂ ｐｌｅｘｕｓ ６３ ４９ ５０ ４１ １２１ ８４ ７０ ６１ １７６ １０１ ７９ ６５

乔丛 Ａｒｂｏｒｓ ７４ ５０ ２８ ３３ １４３ ７９ ３７ ４４ ２１２ ９８ ４１ ５６

　 　 Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ 分别表示北亚热、中亚热带、南亚热带和北热带

３　 物种组成

３．１　 乔丛

３．１．１　 北亚热带

北亚热带湿润季风气候区贵州普定县不存在这原始喀斯特森林植被，现存恢复最好的天然森林为乔丛乔

木林群落。 该群落主要是川钓樟以圆果化香树（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｌｏｎｇｉｐｅｓ）、窄叶石栎（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｏｎｆｉｎｉｓ）、滇鼠刺

（ Ｉｔｅａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、安顺润楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ）和槲栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ）为优势种的常绿落叶阔叶混交林。
常见的乔木树种还有短萼海桐（Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｂｒｅｖｉｃａｌｙｘ）、黑弹树（Ｃｅｌｔｉｓ ｂｕｎｇｅａｎａ）、朴树（Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、刺楸

（Ｋａｌｏｐａｎａｘ ｓｅｐｔｅｍｌｏｂｕｓ）、多脉猫乳（Ｒｈａｍｎｅｌｌａ ｍａｒｔｉｎｉｉ）和云贵鹅耳枥（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）等。 灌木层以异叶

鼠李（Ｒｈａｍｎｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、倒卵叶旌节花（ Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ ｏｂｏｖａｔｕｓ）、刺异叶花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｏｖａｌｉｆｏｌｉｕｍ ｖａｒ．
ｓｐｉｎｉｆｏｌｉｕｍ）、薄叶鼠李（Ｒｈａｍｎｕｓ ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ）、小叶菝葜（Ｓｍｉｌａｘ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）和小果蔷薇（Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓａ）为优势

种， 常见的其他灌木树种还有贵州花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ）、瑞香 （Ｄａｐｈｎｅ ｏｄｏｒａ）、珊瑚冬青 （ Ｌｌｅｘ
ｃｏｒａｌｌｉｎａ）、香叶树 （ Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ）、铁仔 （Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉｃａｎａ）、黑果菝葜 （ Ｓｍｉｌａｘ ｇｌａｕｃｏｃｈｉｎａ） 和杭子梢

（Ｃａｍｐｙｌｏｔｒｏｐｉｓ ｍａｃｒｏｃａｒｐａ）等。 草本层主要有大披针薹草（Ｃａｒｅｘ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、千里光（Ｓｅｎｅｃｉｏ ｓｃａｎｄｅｎｓ）、求米

草（Ｏｐｌｉｓｍｅｎｕｓ ｕｎｄｕｌａｔｉｆｏｌｉｕｓ）、阔叶山麦冬 （ Ｌｉｒｉｏｐｅ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、十字薹草 （Ｃａｒｅｘ ｃｒｕｃｉａｔａ）、野雉尾金粉蕨

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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（Ｏｎｙｃｈｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）、三脉紫菀 （ Ａｓｔｅｒ ａｇｅｒａｔｏｉｄｅｓ）、对马耳蕨 （ Ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｕｍ ｔｓｕｓ － ｓｉｍｅｎｓｅ）、三枝九叶草

（Ｅｐｉｍｅｄｉｕｍ ｓａｇｉｔｔａｔｕｍ）、茜草（Ｒｕｂｉａ ｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ）、分枝大油芒（Ｓｐｏｄｉｏｐｏｇｏｎ ｒａｍｏｓｕｓ）、大叶唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ
ｆａｂｅｒｉ）和画笔南星 （ Ａｒｉｓａｅｍａ ｐｅｎｉｃｉｌｌａｔｕｍ） 等。 藤本植物主要有香花崖豆藤 （Ｍｉｌｌｅｔｔｉａ ｄｉｅｌｓｉａｎａ）、青蛇藤

（Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｃａｌｏｐｈｙｌｌａ ）、 异叶爬山虎 （ Ｐａｒｔｈｅｎｏｃｉｓｓｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ ）、 藤黄檀 （ Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈａｎｃｅｉ）、 紫 花 络 石

（Ｔｒａｃｈｅｌｏｓｐｅｒｍｕｍ ａｘｉｌｌａｒｅ）、柱果铁线莲（Ｃｌｅｍａｔｉｓ ｕｎｃｉｎａｔａ）、地果（Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ）和常春藤（Ｈｅｄｅｒａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｖａｒ．
ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等。 林下岩石上主要生长着薜荔（Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ）、波缘冷水花（Ｐｉｌｅａ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ）和吊石苣苔（Ｌｙｓｉｏｎｏｔｕｓ
ｐａｕｃｉｆｌｏｒｕｓ） 等 攀 援 或 匍 匐 植 物 以 及 石 韦 （ Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｌｉｎｇｕａ ）、 瓦 韦 （ Ｌｅｐｉｓｏｒｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉａｎｕｓ ）、 抱 石 莲

（Ｌｅｐｉｄｏｇｒａｍｍｉｔｉｓ ｄｒｙｍｏｇｌｏｓｓｏｉｄｅｓ）、西南石韦（Ｐｙｒｒｏｓｉａ ｇｒａｌｌａ）、线裂铁角蕨（ Ａｓｐｌｅｎｉｕｍ ｃｏｅｎｏｂｉａｌｅ） 和肿足蕨

（Ｈｙｐｏｄｅｍａｔｉｕｍ ｃｒｅｎａｔｕｍ）等蕨类植物。
３．１．２　 中亚热带

中亚热带季风气候区广西环江成熟林乔木层主要包括青冈 （ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、伊桐 （ Ｉｔｏａ
ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、南酸枣 （ Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ）、 伞花木 （ Ｅｕｒｙｃｏｒｙｍｂｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ）、 圆果化香树 （ Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ
ｌｏｎｇｉｐｅｓ）、小梾木（ Ｓｗｉｄａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ）、单性木兰（Ｋｍｅｒｉａ ｓｅｐｔｅｎｔｒｉｏｎａｌｉｓ）、翠柏（Ｃａｌｏｃｅｄｒｕｓ ｍａｃｒｏｌｅｐｉｓ）、青檀

（Ｐｔｅｒｏｃｅｌｔｉｓ ｔａｔａｒｉｎｏｗｉｉ）、 铁榄 （ Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ ）、 东 女 贞 （ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ）、 小 叶 栾 树

（Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ）、掌叶木（Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）、菜豆树（Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｓｉｎｉｃａ）、广西密花树（Ｒａｐａｎｅａ
ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓ）、檵木（Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）等；灌木层主要包括齿叶黄皮（Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ）、九里香（Ｍｕｒｒａｙａ
ｅｘｏｔｉｃａ）、长叶水麻 （Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ）、白毛长叶紫珠 （Ｃａｌｌｉｃａｒｐａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｖａｒ． ｆｌｏｃｃｏｓａ）、石山苎麻 （
Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｓｔｒｉｇｏｓｉｆｏｌｉａ ）、 南 天 竹 （ Ｎａｎｄｉｎａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ ）、 紫 凌 木 （ Ｄｅｃａｓｐｅｒｍｕｍ ｆｒｕｔｉｃｏｓｕｍ ）、 金 樱 子 （ Ｒｏｓａ
ｌａｅｖｉｇａｔａ）、羊蹄甲（Ｂａｕｈｉｎｉａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）、石岩枫（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｒｅｐａｎｄｕｓ）、火麻（ Ｃｉｒａｒｄｉｎｉａ ｓｕｂｏｒｂｉｃｕｌａｔａ）、红背山麻

秆（Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ）、山乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｄｉｓｃｏｌｏｒ）、杜茎山（Ｍａｅｓａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、通脱木（Ｔｅｔｒａｐａｎａｘ ｐａｐｙｒｉｆｅｒ）等；
草本层包括大苞冷水花（Ｐｉｌｅａ ｂａｓｉｃｏｒｄａｔａ）、单座苣苔（Ｍｅｔａｂｒｉｇｇｓｉａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ）、淡竹叶（Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌｅ）、
石韦、 蜘蛛抱蛋 （ Ａｓｐｉｄｉｓｔｒａ ｅｌａｔｉｏｒ）、 火炭母 （ Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、 五节芒 （Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｆｌｏｒｉｄｕｌｕｓ）、 肾蕨

（Ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ ｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ ）、 卷 柏 （ Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｔａｍａｒｉｓｃｉｎａ ）、 千 里 光 （ Ｓｅｎｅｃｉｏ ｓｃａｎｄｅｎｓ ）、 珍 珠 茅 （ Ｓｃｌｅｒｉａ
ｈｅｒｂｅｃａｒｐａ）等。
３．１．３　 南亚热带

南亚热季风气候区广西马山县成熟林中乔木层有 １９ 种，以青冈栎、南酸枣、海红豆 （ Ａｄｅｎａｎｔｈｅｒａ
ｐａｖｏｎｉｎａ）、润楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｎａｎｍｕ）和仪花（Ｌｙｓｉｄｉｃｅ ｒｈｏｄｏｓｔｅｇｉａ）为主。 灌木层的种类共有 ２４ 种，主要以乔木幼

树为主，主要有青冈栎、西南山茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｐｉｔａｒｄｉｉ ｖａｒ． ｙｕｎｎａｎｉｃａ）、假鹰爪（Ｄｅｓｍｏｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、海红豆、九节

（Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ）、野桐 （Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ） 和润楠为主。 草本层的优势种分别为井栏边草 （ Ｐｔｅｒｉｓ
ｍｕｌｔｉｆｉｄａ）、 海 南 海 金 沙 （ Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｃｉｒｃｉｎｎａｔｕｍ ）、 灰 绿 耳 蕨 （ Ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｕｍ ａｎｏｍａｌｕｍ ）、 薯 蓣 （ Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ
ｐｏｌｙｓｔａｃｈｙａ）、薄叶卷柏（Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｄｅｌｉｃａｔｕｌａ）、崖姜（Ｐｓｅｕｄｏｄｒｙｎａｒｉａ ｃｏｒｏｎａｎｓ）和海南海金沙、灰绿耳蕨、团叶

鳞始蕨（Ｌｉｎｄｓａｅａ ｏｒｂｉｃｕｌａｔａ）、井栏边草、金粟兰（Ｃｈｌｏｒａｎｔｈｕｓ ｓｐｉｃａｔｕｓ）。
３．１．４　 北热带

北热带季风气候区广西弄岗由于阳性树种的生长，使得林下形成荫蔽环境，年幼时耐荫的中性树种增加，
例如：肥牛树（Ｃｅｐｈａｌｏｍａｐｐａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、蚬木（Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｈｓｉｅｎｍｕ）、闭花木（Ｃｌｅｉｓｔａｎｔｈｕｓ ｓｕｍａｔｒａｎｕｓ）、金丝

李（Ｇａｒｃｉｎｉａ ｐａｕｃｉｎｅｒｖｉｓ）等树种的幼树找到了合适的生存环境而侵人。 随着时间的推移，这些中性树种的幼

树幼苗生长成为大乔木，占据林内的上层，而阳性树种因在林内不能得到更新而逐渐消失，退出竞争舞台，林
下长人耐荫的灌木和草本植物。 至此，稳定的森林群落就形成了。
３．２　 灌乔丛

３．２．１　 北亚热带

贵州普定县的灌乔丛多为极度退化群落逐渐向乔丛演替的一个阶段，主要有圆果化香树、安顺润楠、滇鼠

５　 １７ 期 　 　 　 作者　 等：中国西南喀斯特植物群落演替特征及驱动机制 　
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刺、麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）、槲栎、朴树、刺楸、多脉猫乳、川钓樟（Ｌｉｎｄｅｒａ ｐｕｌｃｈｅｒｒｉｍａ ｖａｒ． ｈｅｍｓｌｅｙａｎａ）、窄叶

石栎和李（Ｐｒｕｎｕｓ ｓａｌｉｃｉｎａ）等；灌木树种主要有小果蔷薇、异叶鼠李、薄叶鼠李、倒卵叶旌节花、针齿铁仔

（Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｅｍｉｓｅｒｒａｔａ）、黑果菝葜、雀梅藤（Ｓａｇｅｒｅｔｉａ ｔｈｅａ）、杭子梢、川榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ ｖａｒ． ｓｕｔｃｈｕｅｎｅｎｓｉｓ）、
刺异叶花椒、香叶树和瘤枝密花树（Ｍｙｒｓｉｎｅ ｖｅｒｒｕｃｕｌｏｓａ）等；草本层植物主要有大披针薹草、千里光、阔叶山麦

冬、五节芒、对马耳蕨、野雉尾金粉蕨、降龙草（Ｈｅｍｉｂｏｅａ ｓｕｂｃａｐｉｔａｔａ）、分枝大油芒、求米草、十字薹草、三脉紫

菀和舌叶薹草（Ｃａｒｅｘ ｌｉｇｕｌａｔａ）等；岩石上生长着大量的石韦和抱石莲，藤本植物主要有香花崖豆藤、藤黄檀、
青蛇藤、紫花络石、异叶爬山虎和柱果铁线莲等。
３．２．２　 中亚热带

广西环江县灌乔丛多为有灌丛向灌乔丛过渡的阶段，乔木层主要树种包括野桐、八角枫（ Ａｌａｎｇｉｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、小叶女贞（Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ）、盐肤木（Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、灰毛浆果楝（Ｃｉｐａｄｅｓｓａ ｃｉｎｅｒａｓｃｅｎｓ）、菜豆树、
石山榕（Ｆｉｃｕｓ ｖｉｒｅｎｓ）等小乔木为主；灌木层代表性种类有黄荆、红背山麻秆、长叶柞木（Ｘｙｌｏｓｍａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉｕｍ）、
杜茎山、冻绿（Ｒｈａｍｎｕｓ ｕｔｉｌｉｓ）、东女贞、羊蹄甲、水冬瓜（Ｓａｕｒａｕｉａ ｏｌｄｈａｍｉｉ）、鸡矢藤（Ｐａｅｄｅｒｉａ ｓｃａｎｄｅｎｓ）、石山

苎麻、紫麻（Ｏｒｅｏｃｎｉｄｅ ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ）等；草本层主要包括素馨香（Ｊａｓｍｉｎｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ ｖａｒ． ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒｕｍ）、纤毛鸭舌草

（Ｍｕｒｄａｎｎｉａ ｔｒｉｑｕｅｔｒａ）、蕨 （ Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ ｖａｒ． ｌａｔｉｕｓｃｕｌｕｍ）、竹叶草 （Ｏｐｌｉｓｍｅｎｕｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｕｓ）、沿阶草

（Ｏｐｈｉｏｐｏｇｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）、楼梯草（Ｅｌａｔｏｓｔｅｍａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔｕｍ）、千里光、木贼（Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ）等。
３．２．３　 南亚热带

广西马山县乔丛共有 ２６ 种，以青冈栎、海红豆、苦木（ Ｐｉｃｒａｓｍａ ｑｕａｓｓｉｏｉｄｅｓ）、乌材（Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｅｒｉａｎｔｈａ）、厚
壳桂（Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ）、虎皮楠（Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｏｌｄｈａｍｉ）和仪花为主；灌木层的

种类最丰富，共 ５１ 种，主要有青冈栎、 假鹰爪、 九节、 网脉酸藤子 （ Ｅｍｂｅｌｉａ ｒｕｄｉｓ）、 龙须藤 （ Ｂａｕｈｉｎｉａ
ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ）、乌材、杜茎山、齿叶黄皮、山茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ）和海红豆；草本层的优势种与成熟林相似。
３．２．４　 北热带

广西弄岗灌乔丛由于灌木的定居与生长，使得光照、温度等环境条件进一步得到改善，为一些阳性树种的

生存提供条件。 任豆（Ｚｅｎｉａ ｉｎｓｉｇｎｉｓ）、东京桐（Ｄｅｕｔｚｉａｎｔｈｕｓ ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ）、海南椴（Ｄｉｐｌｏｄｉｓｃｕｓ ｔｒｉｃｈｏｓｐｅｒｍａ）、翻白

叶树（Ｐｔｅｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ）等主要树种得以发展。 继而，阳性的乔木树种生长，逐渐形成岩溶森林。
３．３　 灌丛

３．３．１　 北亚热带

贵州普定县的灌丛多为极度退化后的藤刺灌丛向灌乔丛演替的阶段，以小果蔷薇、火棘（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ
ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）、异叶鼠李、野拔子（Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｒｕｇｕｌｏｓａ）和竹叶花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍ）为优势种。 常见的灌木

树种还有六月雪（Ｓｅｒｉｓｓａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、多叶勾儿茶（Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ ｐｏｌｙｐｈｙｌｌａ）、马棘（ Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ ｐｓｅｕｄｏｔｉｎｃｔｏｒｉａ）、珍珠荚

蒾（Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｆｏｅｔｉｄｕｍ ｖａｒ． ｃｅａｎｏｔｈｏｉｄｅｓ）、铁仔、香薷（Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｃｉｌｉａｔａ）、中华绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、黄脉莓

（Ｒｕｂｕｓ ｘａｎｔｈｏｎｅｕｒｕｓ）、 金丝桃 （ Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ ｍｏｎｏｇｙｎｕｍ）、 马桑 （ Ｃｏｒｉａｒｉａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ）、 红叶木姜子 （ Ｌｉｔｓｅａ
ｒｕｂｅｓｃｅｎｓ）、来江藤（Ｂｒａｎｄｉｓｉａ ｈａｎｃｅｉ）、软条七蔷薇（Ｒｏｓａ ｈｅｎｒｙｉ）、薄叶鼠李、杭子梢、匍匐栒子（Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ
ａｄｐｒｅｓｓｕｓ）、黑果菝葜和悬钩子蔷薇 （Ｒｏｓａ ｒｕｂｕｓ） 等。 乔木树种较少，零星可见安顺润楠、滇鼠刺、构树

（Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）、香椿（Ｔｏｏｎａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、盐肤木、刺楸和圆果化香树等。 草本层物种丰富，主要有黄背

草（ Ｔｈｅｍｅｄａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、大披针薹草、对马耳蕨、矛叶荩草 （ Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｌａｎｃｅｏｌａｔｕｓ）、三脉紫菀、硬秆子草

（Ｃａｐｉｌｌｉｐｅｄｉｕｍ ａｓｓｉｍｉｌｅ）、千里光、臭根子草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｂｌａｄｈｉｉ）、大丁草（Ｇｅｒｂｅｒａ ａｎａｎｄｒｉａ）、牡蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｊａｐｏｎｉｃａ）、堇菜（Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｎｄａ）、五节芒、爵床（Ｊｕｓｔｉｃｉａ ｐｒｏｃｕｍｂｅｎｓ）、假俭草（Ｅｒｅｍｏｃｈｌｏａ ｏｐｈｉｕｒｏｉｄｅｓ）和蒲公英

（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）等。 层间植物种类较少，主要有地果（Ｆｉｃｕｓ ｔｉｋｏｕａ）和毛葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｈｅｙｎｅａｎａ）等。
３．３．２　 中亚热带

广西环 江 县 灌 丛 主 要 有 麻 疯 树 （ Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ ）、 白 竹 （ Ｆａｒｇｅｓｉａ ｓｅｍｉｃｏｒｉａｃｅａ ）、 桂 楠 （ Ｐｈｏｅｂｅ
ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓ）、黄荆、红背山麻杆、羊蹄甲、香叶树、粗糠柴（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｉｎｅｎｓｉｓ）、鸭脚木、算盘子（Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ
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ｐｕｂｅｒｕｍ）、粗叶悬钩子（Ｒｕｂｕｓ ａｌｃｅｉｆｏｌｉｕｓ）、密榴木（ Ｍｉｌｉｕｓａ ｃｈｕｎｉｉ）、紫麻、灰岩棒柄花（ Ｃｌｅｉｄｉｏｎ ｂｒａｃｔｅｏｓｕｍ）、石
山苎麻、圆叶乌桕（Ｓａｐｉｕｍ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉｕｍ）、假苹婆（Ｓｔｅｒｃｕｌｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、火棘、厚叶楤木（Ａｒａｌｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌｏｉｄｅｓ）、
老虎刺（Ｐｔｅｒｏｌｏｂｉｕｍ ｐｕｎｃｔａｔｕｍ）、小芸木（Ｍｉｃｒｏｍｅｌｕｍ ｉｎｔｅｇｅｒｒｉｍｕｍ）等；草本层主要有五节芒、珍珠茅、海金沙

（Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）、翠云草 （ Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｕｎｃｉｎａｔａ）、千里光、野葛 （ Ｐｕｅｒａｒｉａ ｍｏｎｔａｎａ）、肾蕨、蔓生莠竹

（Ｍｉｃｒｏｓｔｅｇｉｕｍ ｆａｓｃｉｃｕｌａｔｕｍ）、类芦（Ｎｅｙｒａｕｄｉａ ｒｅｙｎａｕｄｉａｎａ）、蜈蚣草（Ｅｒｅｍｏｃｈｌｏａ ｃｉｌｉａｒｉｓ）、纤毛鸭舌草等；少量乔

木树种包括粉苹婆（Ｓｔｅｒｃｕｌｉａ ｅｕｏｓｍａ）、虾公木（Ｂｒｉｄｅｌｉａ ｒｅｔｕｓａ）、菜豆树、小果白桐（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｓ）、麻楝

（Ｃｈｕｋｒａｓｉａ ｔａｂｕｌａｒｉｓ）、通脱木等。
３．３．３　 南亚热带

广西马山县灌丛阶段的灌木层物种也较丰富，共 ２１ 种，以黄荆、雀梅藤、红背山麻杆、地桃花（Ｕｒｅｎａ
ｌｏｂａｔａ）和花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ）为主。 灌丛阶段草本优势种有荩草（Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ）、蔓生莠竹、小
苦荬（Ｌｘｅｒｉｄｉｕｍ ｄｅｎｔａｔｕｍ）、兰香草（Ｃａｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｉｎｃａｎａ）和弓果黍（Ｃｙｒｔｏｃｏｃｃｕｍ ｐａｔｅｎｓ）。
３．３．４　 北热带

广西弄岗的灌丛主要以草丛向灌丛过渡的阶段为主，在草丛群落发展到一定时期，群落环境条件由于草

本植物与恶劣的环境发生了能量与物质的交换而得到一定的改善，一些喜光的阳性灌木藤本植物出现，例如

酒饼叶（ Ｍｏｓｌａ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ）、山石榴（Ｃａｔｕｎａｒｅｇａｍ ｓｐｉｎｏｓａ）、鸡爪簕（Ｏｘｙｃｅｒｏｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、斜叶澄广花（Ｏｒｏｐｈｅａ
ａｎｃｅｐｓ）、剑叶龙血树（Ｄｒａｃａｅｎａ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）等与一些高草混生形成灌草丛（也可认为是草丛阶段向灌丛阶

段演替的中间过渡阶段），以后灌木、藤本植物大量增加，占据优势成为灌丛群落。 这个阶段最明显的特征是

刺生藤本大量出现。
３．４　 草丛

３．４．１　 北亚热带

贵州普定县的草丛群落是植被恢复破坏后恢复的初始阶段，以黄背草、大披针薹草、黄茅（Ｈｅｔｅｒｏｐｏｇｏｎ
ｃｏｎｔｏｒｔｕｓ）和阔叶山麦冬为优势种。 其他常见草本植物主要有抱石莲、臭根子草、石韦、细柄草（Ｃａｐｉｌｌｉｐｅｄｉｕｍ
ｐａｒｖｉｆｌｏｒｕｍ）、千里光、东亚唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ｍｉｎｕｓ ｖａｒ． ｈｙｐｏｌｅｕｃｕｍ）、细锥香茶菜（Ｒａｂｄｏｓｉａ ｃｏｅｔｓａ）、火绒草

（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｏｉｄｅｓ）、矛叶荩草和野雉尾金粉蕨等。 灌木主要是杭子梢、金丝桃、马棘和野拔子等矮

小灌木或半灌木。
３．４．２　 中亚热带

广西环江县草丛主要有斑茅（Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅｕｍ）、白茅（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）、蔓生莠竹、五节芒、指
叶艾（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｕｂｄｉｇｉｔａｔａ）、毛蕨（Ｃｙｃｌｏｓｏｒｕｓ ｉｎｔｅｒｒｕｐｔｕｓ）、翠云草等；草丛内散生的灌木种类有冻绿、构树、盐肤

木、火棘、马桑、白饭树（Ｆｌｕｅｇｇｅａ ｖｉｒｏｓａ）等。
３．４．３　 南亚热带

广西马山县草丛优势种为臭根子草、类芦、弓果黍、蜈蚣草和荩草；草丛阶段灌木种类较丰富，有 ２６ 种，优
势种为黄荆、老鼠耳（Ｂｅｒｃｈｅｍｉａ ｌｉｎｅａｔａ）、黄牛木（Ｃｒａｔｏｘｙｌｕｍ ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｅ）、余甘子（Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ ｅｍｂｌｉｃａ）、岗
松（Ｂａｅｃｋｅａ ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ）、青篱柴（Ｔｉｒｐｉｔｚｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）和黄花稔（Ｓｉｄａ ａｃｕｔａ）。
３．３．４　 北热带

广西弄岗草丛撂荒地、裸岩荒山在没有人为干扰的情况下，首先是一年生草本定居，如：白花丹

（Ｐｌｕｍｂａｇｏ ｚｅｙｌａｎｉｃａ）、胜红蓟（ Ａｇｅｒａｔｕｍ ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ）等，然后一些喜阳、耐旱、抗逆性强的草本植物，例如：飞机

草（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ ｏｄｏｒａｔｕｍ）、蔓生莠竹、白茅等，能够适应裸岩石山的恶劣环境相继侵人定居，并形成优势群落。

４　 物种多样性

随着立地条件、气候等环境的改善和植被的顺向演替发展，群落的物种多样性增加，喀斯特地区不同区

域、不同演替阶段、不同层次的物种多样性不同（表 ３）。

７　 １７ 期 　 　 　 作者　 等：中国西南喀斯特植物群落演替特征及驱动机制 　
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表 ３　 不同区域不同演替阶段物种多样性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

层次
Ｌａｙｅｒｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｔｙｐｅｓ

丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

香农指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

辛普森指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

均匀度指数
Ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

草本层 草丛 ３２．００ ７．６７ １３．３３ ４．００ ３．５１ ０．８７ １．２８ １．３１ ０．８５ ０．３９ ０．２１ ０．３５ ０．７０ ０．３８ ０．４９ ０．２５

Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ 灌丛 ５３．００ ５．８８ １０．６７ ２．００ ４．３６ ０．９９ １．０２ ０．６８ ０．９１ ０．４６ ０．４７ ０．１９ ０．７６ ０．５４ ０．４５ ０．１３

灌乔丛 ４６．００ ６．６７ ６．３３ ４．００ ４．８６ １．３８ １．２９ １．３１ ０．９６ ０．６５ ０．３７ ０．３５ ０．８８ ０．７７ ０．７３ ０．２５

乔丛 ４８．００ ５．１７ ２．００ ２０．００ ４．５８ １．２１ ０．４５ ２．８５ ０．９３ ０．６３ ０．４２ １．６１ ０．８２ ０．７９ ０．２８ ０．５４

灌木层 草丛 — ３．３３ １４．６７ ２１．００ — ０．４８ ２．０８ ２．７８ — ０．２４ ０．４２ １．４１ — ０．２５ ０．７８ ０．５３

Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ 灌丛 ２３．００ １３．３３ １１．００ ４３．００ ３．７８ １．６５ １．４３ ３．３７ ０．９１ ０．６３ ０．３８ ０．６３ ０．８４ ０．６３ ０．６０ ０．６４

灌乔丛 ２６．００ ２１．６７ ３０．３３ ３１．００ ３．２４ ２．５５ ２．８４ ３．２２ ０．８２ ０．８５ ０．０７ ２．３６ ０．６９ ０．８３ ０．８４ ０．６１

乔丛 １５．００ １３．８３ １３．６７ ２７．００ ２．７４ ２．１９ １．９９ ２．８２ ０．７４ ０．８３ ０．１９ １．１８ ０．７０ ０．８６ ０．７７ ０．５３

乔木层 草丛 — — — — — — — — — — — — — — — —

Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ 灌丛 ５．００ １２．００ — — １．７３ １．９３ — — ０．６４ ０．８０ — — ０．７５ ０．７８ — —

灌乔丛 １４．００ １４．５０ １９．３３ ３０．００ ２．０６ １．７１ １．９５ ２．８１ ０．５８ ０．６８ ０．２６ １．０７ ０．５４ ０．６５ ０．６６ ０．４９

乔丛 １４．００ １７．５０ １２．３３ ９．００ ２．６４ １．５３ １．５８ １．６９ ０．７２ ０．４７ ０．３０ ０．４１ ０．６９ ０．４３ ０．６３ ０．３０

　 　 Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ 分别表示北亚热、中亚热带、南亚热带和北热带

草本层的丰富度总体上是北亚热带＞南亚热带＞中亚热带＞北热带，其中北亚热带灌丛最高，中亚热带差

别不大，南亚热带草丛最高，北热带乔丛最高；草本的多样性指数总体上是北亚热带＞北热带＞南亚热带＞中亚

热带，除北热带乔丛最高外，其他地区均以灌乔丛的多样性指数最高；植物群落的优势度变化趋势总体上与多

样性相反。
灌木层的物种丰富的总体趋势是北热带＞北亚热带＞南亚热带＞中亚热带，除北热带在灌丛阶段最高外，

其他演替阶段均以灌乔丛的物种丰富度最高；灌木层的多样性指数北热带和北亚热带差别不大，且均在灌丛

阶段最高，明显高于南亚热带和中亚热带，南亚热带和中亚热带以灌乔丛最大；灌木层植物群落生态优势度总

体趋势上以北热带最高，其他变化规律不强。
乔木层的物种丰富度随着北亚热带、南亚热带、中亚热带到北亚热带温度水分的提高而逐渐增大，其中

北、中亚热带灌乔丛和乔丛的差别不大，但在南亚热带和北热带灌乔丛的物种丰富度明显增高；乔木层的物种

多样性总的趋势是北热带和北亚热带大于中、南亚热带，其中除北亚热带灌乔丛的物种多样性最高外，其他 ３
个区域均以灌乔丛物种丰富度最大，群落优势度除南亚热带较低之外，其他区域及不同演替阶段变化规律

不强。

５　 群落结构

植物群落的高度受环境的影响较大，西南喀斯特植物群落随北亚热带、中亚热带、南亚热带由北向南气温

升高、降雨量增大梯度，草丛和灌丛的差异不大，但灌乔丛和乔丛植物的高度逐渐增加，其中乔丛的高度分别

为 ７．８５、８．７４、１１．５１ ｍ；各区域随草丛、灌乔丛、乔丛顺向演替，植物群落的高度明显增加（表 ４）。 不同区域不

同演替阶段植物群落的密度不同，喀斯特草丛的密度以中亚热带和北亚热带最高，但灌丛、灌乔丛和乔丛的密

度南亚热带明显增多；不同区域随植被的顺向演替密度均呈逐渐减小的趋势。
植物群落的盖度受气候的影响较小，不同区域盖度的变化不大，但盖度是高度和密度共同作用的结果，不

同演替阶段植物群落的盖度不同，在草本和灌丛阶段个体虽小，但密度较大，植物盖度较高；灌乔丛个体居中，
但密度较小，盖度下降，林内光照较好，有利于植被迅速生长；乔丛的密度虽小，但个体较大，其盖度最高

（表 ４）。

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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表 ４　 不同区域不同演替阶段群落结构

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅ

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ

高度 Ａｌｔｉｔｕｄｅ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ

盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ

草丛 Ｇｒａｓｓｌａｎｄ １６０．４０ １７４．８４ １８３．７６ ０．８３ １．１３ ０．６４ ８２．００ ７４．１７ ８１．００

灌丛 Ｓｃｒｕｂ ２３．７０ ２１．２２ １２０．８０ １．８９ ２．２２ ０．９２ ８４．００ ８２．５０ ８５．００

灌乔丛 Ｓｈｒｕｂ ｐｌｅｘｕｓ １．６６ ０．４２ ８．３６ ５．２８ ５．５２ ８．６１ ７８．００ ７７．５０ ８２．００

乔丛 Ａｒｂｏｒｓ １．１２ ０．５４ ３．１９ ７．８５ ８．７４ １１．５１ ８６．００ ８８．００ ９０．００

　 　 Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ 分别表示北亚热、中亚热带、南亚热带和北热带

６　 植物群落演替的驱动机制

６．１　 群落演替的过程与方向

中国西南喀斯特景观异质性强，岩石裸露率高、土层瘠薄且不连续、生态条件恶劣而导致其造林技术、造
林条件、造林成活率、生长抚育等各方面受诸多因子控制，植被恢复主要依靠自然演替，与常态地貌上植被演

替的一般规律一样分为 ６ 个阶段：草本群落阶段、灌草群落阶段、灌木群落阶段、灌木灌丛阶段、灌乔过渡阶

段、乔丛阶段。 其乔丛亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交林是基于光、热、水、土及地貌单元的组合差异与植物

生理生态生长习性长期竞争、适应演化而成的以不同常绿、落叶阔叶混交林为背景的各种植被的镶嵌格局，优
势种不明显，多为共有种群落，大多数植物具有喜钙性、石生性、耐旱性、耐瘠性［２５］。 由于喀斯特地区生境复

杂，能适应同一演替阶段生境物种不单是一个，而是具有相同适应性的多个物种构成的种组，主要包括先锋

种、次先锋种、过渡种、次顶极种、顶极种 ５ 个种组［２６］。
中国西南喀斯特石面、土面、石土面、石沟、石缝、石坑、石洞等各种各样的小生境导致产生了不同的基质

和斑块［１４］，能为不同演替阶段提供不同的物种种源，在演替初期阶段如草丛甚至还有顶极物种，其定居格局

没有遵循经典的演替原则，演替一开始就具有多阶段性，加上岩溶区经常性的人为干扰使任何物种能被其他

物种所代替，演替的方向并不单一，如草本群落可同时分别向灌丛、灌木林、乔木林等阶段发展。 目前多采用

的“空间代替时间”的研究方法很难证明不同演替阶段群落起源、发生、发展、经历的同质性，研究结果的普遍

性和真实性应更依赖于长期定位观测。 由于喀斯特生境的脆弱性，当干扰的强度、频度、持续时间超过一定的

阈值时群落极易发生逆向演替，植被产生双向的自然演替［２７］，又加上喀斯特地区二元结构明显、水土资源少

且流失快，逆向演替速度远比顺序演替的快，退化容易恢复难。
６．２　 群落演替的主要驱动力

植被演替驱动力的理论主要有种群竞争更替（生物）假说和环境变化适应（非生物）假说［２８，２９］。 一般认

为，区域尺度上，气候、母质、植物区系决定了植被类型，在景观及更小的尺度上，非地带性环境因子主导着植

被的演替和分布格局，其中地形、土壤理化性质和微生物环境是影响景观尺度植被演替和分布格局最主要的

因子之一，他们之间的协同作用形成了不同的植被演替和分布格局。 西南喀斯特植被恢复与气候、母质、土壤

等区域环境因子关系密切，但主要驱动力是高度的景观异质性、地形、土壤理化性状和微生物环境、物种的生

理生态生长特性及其相互竞争关系［２０，３０］。
６．２．１　 非生物因素

中国西南喀斯特地区水热条件优越，但受地球内动力、强烈的地质运动、高温多雨且分布不均、碳酸盐岩

溶蚀性强、水文二维结构明显与景观异质性高的影响，具有岩石裸露率和钙镁含量高，土壤瘠薄，季节性岩溶

干旱严重等自然胁迫环境，其适生植物具有石生性、嗜钙性、耐瘠性和耐旱性等限制性特点［３１］。
中国西南喀斯特景观异质性高，众多裸露的岩石附近形成了许多如窝窝土、凹面地形等极有利于植物进

入、定居和生长的“安全岛” ［３２］和“避风区” ［３３］，这些微区域风速较低，水流速度较慢，积水效应明显，突出的

岩石为水汽的凝结创造了条件，形成了相对优越的各种微区域环境，有利于植物的着落、萌发和生长。

９　 １７ 期 　 　 　 作者　 等：中国西南喀斯特植物群落演替特征及驱动机制 　
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土壤基质的理化特征在演替的早期阶段对侵入的物种有某种“过滤作用” ［３４］。 中国西南喀斯特土壤是

由碳酸盐岩发育而成的石灰土，钙镁含量与 ｐＨ 值高，植物具有嗜钙性和耐碱性，茶科植物、马尾松等地带性

酸性植物在石灰土上根本无法定居和生存。 土壤缺乏是植被难以生长的最主要因素，植被演替的关键是以土

壤为核心的土壤—水—植被紧密相关复合生态系统的养分积累，植物演替伴随着土壤累积。 但喀斯特地区碳

酸盐岩发育的石灰土缺乏 Ｃ 层，土壤与岩石之间直接刚性接触，其亲和力和粘着力差，极易产生水土流水和

块体滑移［３５］，二元结构明显导致地表径流虽小、但漏失现象严重，且碳酸盐岩溶蚀性强，成土速度缓慢，其成

土时间是其他母岩 １０ 倍以上［３６］，因此植物的自然定居过程极其缓慢，从草丛、灌丛等低级阶段演替进化到乔

丛群落少则需要几十年、多则上百年。
６．２．２　 生物因素

植物的入侵、定居和种间竞争对群落演替至关重要，早期阶段，生物之间的互助关系比竞争关系对演替的

进程影响更大［３７⁃３９］。 西南喀斯特众多裸露的岩石表面存在丰富的苔藓类植物，改善了土壤的水分、养分状

况，提高了土壤的有机质含量，降低了 ｐＨ 值，有利于维管束植物的定居、生存和发展［４０］。 同时一些高等植物

在演替的早期能够定居成功，得益于他们和一些具有特殊功能的微生物存在共生关系，如固碳细菌、菌根真

菌。 彭晚霞［４１］等基于喀斯特人工林、次生林、原生林 ３ 个不同的森林植被恢复阶段动态监测样地（２００ ｍ×４０
ｍ）调查发现，其豆科植物的重要值为 ３９．３８３、５．６０７、４．８７５，具有明显的下降趋势，这种高等植物与微生物之间

的互利关系在植物定居中的作用是目前该领域研究的热点之一。
西南喀斯特不同演替阶段的环境不同，种间竞争关系也不同，草丛阶段岩石裸露率高，土壤和植被的覆盖

度低，光、温、水、热变化剧烈，生境条件恶劣，喜光、耐寒、繁殖力强的草种成为驱动群落演替的关键种；随着草

丛群落覆盖度的提高和环境的改善，具有显著的有性和无性繁殖能力及克隆繁殖能力特别强的灌木是灌丛阶

段的关键种，不同区域草、灌木关键种不同，其中北亚热带草本为黄背草、大披针薹草、黄茅、阔叶山麦冬，灌木

为小果蔷薇、火棘、异叶鼠李、野拔子、竹叶花椒；中亚热带草本为斑茅、白茅、蔓生莠竹、指叶艾、干旱毛蕨

（Ｃｙｃｌｏｓｏｒｕｓ ａｒｉｄｕｓ）、鬼针草（Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ），灌木为黄荆、红背山麻秆、白竹、聚果羊蹄甲、麻疯树、桂楠；南亚热

带草本为臭根子草、类芦、弓果黍、蜈蚣草、荩草，灌木为黄荆、雀梅藤、红背山麻秆、地桃花、花椒；北热带草本

为白花丹、胜红蓟、飞机草、蔓生莠竹、白茅，灌木为酒饼叶、山石榴、鸡爪簕、斜叶澄广花、剑叶龙血树。 灌丛的

恢复和生长为乔木树种的定居创造了条件，在人为干扰较少，土壤种子库资源丰富（若干扰严重、资源缺乏，
灌木将长期保持其优势地位而阻止群落的正向演替）情况下，西南喀斯特保留较丰富的顶极群落的优势种和

关键种促进灌丛向灌乔丛和乔丛发展。 其中北亚热带的关键种为圆果化香、窄叶石栎、滇鼠刺、安顺润楠、槲
栎、朴树、刺楸中；亚热带：青冈、伊桐、南酸枣、圆果化香、单性木兰、铁榄、东女贞、小叶栾树、菜豆树、广西密花

树、檵木；南亚热带：青冈栎、南酸枣、海红豆、润楠、仪花、厚壳桂、乌桕；北热带：肥牛树、蚬木、闭花木、金丝李、
任豆树、东京桐、海南锻、翻白叶树。
６．３　 群落演替的物种多样性与稳定性

一般认为随着气候、土壤等环境条件的改善物种的多样性越来越高，结构性越来越好。 西南喀斯特由北

亚热带、中亚热带、南亚热至北热带年均温、年降雨量增加的梯度，群落的高度和覆盖度越来越大、密度越来越

小、群落的结构越来越好，从区域角度出发，物种的多样性越来越高，但由于受小环境和人为干扰的影响，从群

落水平来看物种多样性呈递减趋势。
生态学理论认为生态系统的稳定性与植物多样性密切相关［４２⁃４４］，在目前尚没有合适的指标对稳定性进

行衡量时，多数学者仍主要以群落的复杂性（多样性）作为衡量稳定性的指标［４５］，随着群落演替阶段发展，群
落的稳定性越来越好，物种多样性越来越高，顶极群落的稳定性一般要高于演替中的群落，植物物种多样性可

以导致群落稳定性［１６，２６，４６⁃５１］。 西南喀斯特不同区域随着草丛、灌丛、灌乔丛、乔丛正向演替发展，植物群落高

度和覆盖度增大，密度减小，结构越来越好；西南喀斯特亚热带季风湿润气候区的贵州普定没有发现原生性很

强的乔丛，只存在发育较成熟的灌乔丛，其植物群落的科属种数量及物种多样性随演替的深入而直线上升，但
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中亚热带、南亚热带和北热带不同层次的植物群落科属种数量和物种多样性并不完全随群落的顺向演替而升

高，其最大值出现在灌乔丛，至乔丛时反而有所下降。 研究结果说明西南喀斯特植物群落的稳定性与多样性

具有更为复杂的关系，植物多样性是群落稳定的基础或必要条件，但并不能完全代表群落的稳定性，群落的稳

定性既要有丰富的植物多样性，同时也要保证群落结构的合理性［５２，５３］。
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