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喀斯特原生林和次生林中稀有种与常见种对植物多样
性的贡献及其尺度效应

陈　 凤１，２，胡　 刚１，２，倪　 健３，吴洋洋４，胡　 聪１，２，徐超昊１，２，郄亚栋１，２，张忠华１，２，∗

１ 南宁师范大学北部湾环境演变与资源利用教育部重点实验室，南宁　 ５３０１００

２ 南宁师范大学广西地表过程与智能模拟重点实验室，南宁　 ５３０１００

３ 浙江师范大学生命科学学院， 金华　 ３２１００４

４ 贵州师范学院地理与资源学院，贵阳　 ５５００１８

摘要：理解森林群落中稀有种和常见种对植物多样性的贡献有助于明晰物种共存机制并为制定森林保护和管理措施提供依据。
本研究对比分析了亚热带喀斯特原生林与次生林中木本植物稀有种和常见种在 ３ 个空间尺度上（１０ ｍ×１０ ｍ、２０ ｍ×２０ ｍ、５０ ｍ
×５０ ｍ）对群落物种和谱系多样性格局的贡献。 结果表明：（１）原生林木本植物丰富度（２７８ 种）和稀有种数量（１８２ 种）远高于

次生林（６６ 种和 ３２ 种），且两类森林间物种组成差异明显。 （２）种⁃面积关系分析表明，原生林去除稀有种和去除常见种的物种

增加趋势与包含所有物种时观察到的趋势相似，物种数量最初急剧增加，随后趋于稳定；次生林中，去除稀有种时物种随取样面

积的增加也呈先剧增后平缓的趋势，但去除常见种时物种数随取样面积的增加无明显剧增。 （３）去除常见种对原生林和次生

林物种和谱系多样性的影响在 ３ 个尺度上均表现明显；去除稀有种对原生林物种和谱系多样性的影响主要集中在 ５０ ｍ×５０ ｍ
尺度上，但对次生林物种和谱系多样性的影响在 ３ 个尺度上均不显著。 本研究表明，稀有种主要在较大尺度上对高物种丰富度

森林的物种和谱系多样性格局存在较大影响，而无论群落的物种丰富度高低，常见种在不同尺度上均对群落的物种和谱系多样

性格局具有重要贡献。
关键词：喀斯特森林；稀有种；常见种；种⁃面积关系；物种多样性；谱系多样性
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ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｈｉｇｈ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｆｏｒｅｓｔｓ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ａｔ ｌａｒｇｅｒ ｓｐａｔｉａｌ
ｓｃａｌｅｓ． Ｉｎ ｃｏｎｔｒａｓｔ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｌａｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｓｈａｐｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ， ｒｅｇａｒｄｌｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ′ｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ． Ｍｏｒｅｏｖｅｒ， ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｅｎｈａｎｃｅ ｏｕｒ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｃｏｎｓｅｒｖｅ
ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍａｎａｇｅ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ； ｒａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ； ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ； ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ；
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

生物多样性是生态系统功能形成和维持的重要物质基础，而明确物种和谱系多样性格局及其形成过程是

进行生物多样性保护的重要前提［１—２］。 群落物种和谱系多样性格局的形成不仅取决于环境过滤和扩散限制

等生态过程，还与群落中不同的物种类群组成密切相关，如不同系统发育阶段的物种组成、不同功能群类型及

稀有种与常见种组成等［３—４］。 因此，研究不同物种类群组成对植物多样性格局的相对贡献是探索物种分布和

共存格局的重要途径之一［５］。
作为生态学和生物地理学研究的核心议题之一，稀有种与常见种在维持生物多样性和调控生态系统功能

方面的相对贡献一直受到众多学者的广泛关注。 这一科学问题的探讨不仅关乎生物多样性保护的理论基础，
也对生态系统管理和服务功能的维持具有重要指导意义［６］。 迄今为止，国内外众多学者针对无脊椎动物、植
物和微生物群落中稀有种和（或）常见种对不同生物类群多样性的影响开展了较多研究［７—９］。 就植物多样性

而言，有学者从植物群落物种多度格局、丰富度、功能多样性以及谱系多样性等不同维度探讨了稀有种和常见

种的相对贡献［１０—１２］。 但目前关于稀有种和常见种对群落多样性格局的相对贡献仍存在较大争议［１３—１４］。 传

统观点认为，群落的多样性格局主要是由大量分布有限且丰度低的物种驱动，而不是由丰度高且分布广泛的

少数物种驱动［１５］，如刘旻霞等［１６］发现甘南亚高寒草甸中稀有种对物种多样性的相对贡献高于常见种。 尽管

稀有种的重要性在保护生物多样性中不容忽视，但多数研究认为，常见种可能在决定物种多样性格局中发挥

更加主导的作用［１７—１８］，然而作用原因仍然不清［１９］。 一种观点认为，常见种对生物多样性格局的贡献大于稀

有种是取样问题，而不是生物学问题［２０］。 但是，以往关于稀有种和常见种对植物多样性相对贡献的研究多是
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基于单一尺度的［１１，２１］，而生态学过程和现象往往具有尺度效应，与任何特定尺度有关的格局都有其特定的潜

在机制和生物学意义［２２］。 因此，在不同尺度上深入研究稀有种和常见种对植物多样性格局的相对贡献，不仅

有助于我们理解生态系统的复杂性和多样性，还能为区域生物多样性保护和森林生态系统管理提供更有效的

措施。
以贵州为中心的中国西南地区是全球喀斯特地貌集中分布区面积最大、岩溶发育最强烈的区域之

一［２３—２４］。 分布在该区域的喀斯特森林群落结构复杂，物种组成丰富且拥有大量的特有物种，是全球生物多样

性保护的重点区域之一［２５］。 喀斯特森林对维持该脆弱生态系统的结构和功能稳定性极为重要，同时也是石

漠化地区植被恢复的重要参考样本［２６］。 近年来，关于西南喀斯特森林群落植物多样性的研究主要集中在植

物多样性时空格局及其潜在形成机制方面［２７—２８］。 例如，兰斯安等［２９］对广西木论喀斯特森林木本植物多样性

垂直格局进行了研究，结果显示物种多样性随海拔升高呈先增大后降低的“单峰格局”；Ｆｕ 等［３０］ 对广西弄岗

北热带喀斯特植被的研究发现，物种多样性和谱系多样性随演替的发展呈先增加后降低的变化趋势，系统发

育结构由聚集转为分散，功能多样性在灌丛和幼林阶段最高。 然而，目前针对喀斯特森林群落中稀有种和常

见种的物种多度格局及其对群落物种和谱系多样性的贡献尚不清楚。 此外，对于喀斯特森林群落植物多样性

格局的生态过程的研究，特别是多尺度上的研究仍缺乏报道。
贵州省荔波县茂兰国家级自然保护区和普定县天龙山都分布有典型的喀斯特森林，其前者为物种高度丰

富的原生林，后者为丰富度较低的次生林，两类森林群落均为亚热带喀斯特地区典型的常绿落叶阔叶混交

林［３１—３２］。 以往对这两类森林群落进行了较为丰富的研究，内容涉及物种组成、群落结构、种群空间格局、物种

多度与丰富度空间分布的尺度效应等方面［３２—３３］，然而，有关稀有种和常见种对两类森林群落植物多样性的贡

献仍不清楚。 为此，本研究以上述两类喀斯特森林为研究对象，以建立的 ２ 块 ２ ｈｍ２样地为数据来源，比较了

稀有种和常见种对两类森林木本植物物种和谱系多样性的相对贡献及其尺度效应。 本研究的目的是：（１）比
较分析两类喀斯特森林群落中稀有种和常见种对分类多样性和种面积关系的影响；（２）探讨两类喀斯特森林

中稀有种和常见种对物种多样性和谱系多样性的相对贡献及其与空间尺度的关系。 研究结果可对理解喀斯

特森林植物多样性维持机制以及森林管理和保护提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究的地点位于贵州省荔波县的茂兰国家级自然保护区（２２５°０９′２０′′—２５°２０′５０″Ｎ，１０７°５２′１０″—
１０８°０５′４０″Ｅ）和普定县的天龙山（２６°１４′４０″Ｎ，１０５°４５′４５″Ｅ）（图 １）。 两地都为处于亚热带湿润气候区的典型

喀斯特石灰岩峰丛洼地地貌，岩石裸露率高，土壤类型主要为黑色或棕色石灰土。 其中，茂兰国家级自然保护

区总面积约 ２１２．８５ ｋｍ２，拥有地球同纬度地区残存下来的连片面积最大、保存完整且原生性强的喀斯特森林

生态系统。 该区气候温和，雨量充沛，年平均气温约 １５．３ ℃，平均年降水量约 １３２０．５ ｍｍ，平均年蒸发量约

１３４３．６ ｍｍ，年日照时数约 １２７２．８ ｈ。 天龙山位于普定县马官镇下坝村，该山分布有干扰后形成的喀斯特次生

常绿落叶阔叶混交林。 该区域气候条件与茂兰国家级自然保护区相似，气候温和，雨量充沛，年平均降水量

１３４１ ｍｍ，全年日照时数仅 １１８９ ｈ，年平均气温 １５．１ ℃。
１．２　 样地调查

使用全站仪（Ｔｏｐｃｏｎ ＧＴＳ⁃３３６）或罗盘仪（ＤＱＬ⁃１６Ｚ）分别在茂兰的原生常绿落叶阔叶混交林和普定的次

生常绿落叶阔叶混交林内各建立面积为 ２ ｈｍ２的固定动态监测样地。 其中，在茂兰国家级自然保护区内建立

２ 个 １ ｈｍ２样地（１００ ｍ×１００ ｍ），在普定县天龙山建立 １ 个 ２ ｈｍ２样地（１００ ｍ×２００ ｍ）。 将样地划分为 ２００ 个

１０ ｍ×１０ ｍ 的样方调查单元，并对样方内所有胸径（Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ Ｂｒｅａｓｔ Ｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ）≥ １ ｃｍ 的木本植物进行

挂牌和鉴定，记录植物的种名、胸径、树高、冠幅、个体相对坐标以及每个样方的经纬度、海拔、坡度、坡向、坡位

等信息。 两地森林样地的基本信息可见文献 Ｚｈａｎｇ 等［３４］和张忠华等［３２］。
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图 １　 贵州省天龙山和茂兰国家级自然保护区及其森林样地的位置

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｉａｎｌｏｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ａｎｄ Ｍａｏｌａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔｓ

１．３　 稀有种和常见种的确定

参照王世雄等［３５］和 Ｘｉａｏ 等［３６］对稀有种和常见种的定义，并结合喀斯特原生林和次生林样地的实际情

况，本研究根据物种的频度定义其稀有性和常见性：将原生林和次生林 ２００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方调查单元中，频
度≤１０ 的物种定义为稀有种，频度 ＞ ４０ 的物种定义为常见种。 在 １０ ｍ×１０ ｍ（２００ 个样方），２０ ｍ×２０ ｍ（５０
个样方）和 ５０ ｍ×５０ ｍ（８ 个样方） ３ 个尺度上，通过比较去除稀有种或常见种前后所引起的多样性变化程度，
确定该类物种对植物多样性的相对贡献及其尺度效应。
１．４　 数据分析

１．４．１　 种⁃面积关系分析

本研究以 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方为基础，采用巢式样方法分别对原生林和次生林的两个 ２ ｈｍ２样地进行组

合，依次统计不同取样面积时的物种数量，并比较两类森林样地中不同物种类群组成（全部物种、去除稀有

种、去除常见种）所拟合出的种⁃面积关系［３７］。 采用 Ｒ ４．３．３ 软件的 ｖｅｇａｎ 包进行种⁃面积关系分析［３８］。
１．４．２　 物种多样性的多尺度分析

将两种森林的样地按照 １０ ｍ×１０ ｍ，２０ ｍ×２０ ｍ，５０ ｍ×５０ ｍ 三个尺度进行划分，并计算每个尺度下各样

方内的物种多样性指数，包括 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数（Ｒ）、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 （Ｈ′）、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀

度指数（Ｅ），进而度量每个尺度下群落物种丰富度和均匀度的变化［３９］。
（１）Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数（Ｒ）通过量化单位个体数下的物种数量，反映群落的物种丰富程度，是对物种丰富度的

一种标准化度量［４０］，其计测公式为：
Ｒ＝ Ｓ－１( ) ／ ｌｎＮ （１）

（２）Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数（Ｈ′）可利用信息论原理度量群落的物种多样性。 通过综合考虑物种丰富度和

均匀度反映群落的物种多样性，强调稀有种对物种多样性的贡献［４１］，该指数的计测公式为：

Ｈ′ ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ( ) （２）
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（３）Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）基于物种在群落中的相对多度，评估随机抽取两个个体属于不同物种的概率，以此

反映群落的物种多样性。 该指数同样综合了物种丰富度和均匀度，但更侧重优势种对物种多样性的贡献［４２］，
其计测公式为：

Ｄ ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ( ) ２ （３）

（４）Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｅ）表示实测的群落物种多样性与在相同物种数下达到最大可能多样性的比值，
反映了物种个体数在群落中分配的均匀程度［４３］，其计测公式为：

Ｅ＝Ｈ′ ／ ｌｎＳ （４）
式中，Ｎ 为总个体数，Ｓ 为总物种数，Ｐ ｉ ＝ Ｎｉ ／ Ｎ，Ｎｉ为第 ｉ 个物种的个体数目，Ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的多度占所有物

种多度之和的比例。 上述 ４ 种物种多样性指数在 Ｒ ４．３．３ 软件中运行 ｖｅｇａｎ 包进行分析。
１．４．３　 谱系多样性的多尺度分析

分析 ３ 个尺度中（１０ ｍ×１０ ｍ，２０ ｍ×２０ ｍ，５０ ｍ×５０ ｍ）两类森林的谱系多样性特征。 使用 Ｒ ４．３．３ 软件中

的 Ｖ．ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ 包生成以“ＧＢＯＴＢ．ｅｘｔｅｎｄｅｄ． ｔｒｅ”为骨架的具有进化枝长的巨型维管植物谱系树［４４］。 选择

Ｆａｉｔｈ 多样性（ＰＤ）作为系统发育多样性指数，系统发育结构指数则采用净亲缘关系指数（ＮＲＩ）来表征［４５］。 系

统发育结构指数的具体计算方法为：通过群落物种库合成的超级系统发育树，再将实际的每个群落与标准化

的零模型作比较，统计实际观测值与零假设期望值间的差异。 零模型的构建采用群落中所有物种于系统进化

树末端分支随机置换 ９９９ 次的方法，保持每次零模型和生成的系统进化树具有相同的物种数目。 ＮＲＩ 指数侧

重于从系统发育树整体上来衡量群落谱系结构［４６］。 ＰＤ 和 ＮＲＩ 的具体计算公式如下：

ＰＤ ＝ ∑ Ｌｂ （５）

ＮＲＩ＝ －１×
ＭＰＤｏｂｓｅｒｖｅｄ－ＭＰＤｒａｎｄｏｍｉｚｅｄ

ｓｄＭＰＤｒａｎｄｏｍｉｚｅｄ
（６）

式中，Ｌｂ表示连接物种树上物种的分支长度，ＭＰＤｏｂｓｅｒｖｅｄ为各样地平均成对谱系距离观测值，ＭＰＤｒａｎｄｏｍｉｚｅｄ为群落

随机构建零模型得到的平均成对谱系距离平均值，ｓｄＭＰＤｒａｎｄｏｍｉｚｅｄ为群落随机构建零模型得到的平均成对谱系

距离标准差。
当 ＮＲＩ ＞ ０ 时，群落谱系结构表现为聚集，即亲缘关系较近的物种聚集在一起；当 ＮＲＩ＜ ０ 时，群落谱系结

构表现为发散，即群落中存在较多亲缘关系远的物种；当 ＮＲＩ＝ ０ 时，群落中的物种组成是随机的［４７］。 上述谱

系多样性指数计测在 Ｒ ４．３．３ 软件中利用 ｐｉｃａｎｔｅ 包和 ａｐｅ 包进行分析［４８］。
１．４．４　 统计分析

采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）或非参数 Ｋｒｕｓｋａｌ－Ｗａｌｌｉｓ 检验方法分析物种和谱系多样性的差

异显著性，如服从正态分布的数据采用单因素方差分析比较数据间的差异，不服从正态分布的数据采用非参

数检验比较数据间的差异，在 Ｐ＜ ０．０５ 时确定显著性差异。 上述统计分析在 Ｒ ４．３．３ 软件中完成。

２　 结果

２．１　 稀有种和常见种对分类多样性的影响

喀斯特原生林样地内共记录到 ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ 的木本植物 ２７８ 种，隶属于 ６９ 科 １６７ 属（图 ２），个体总数为

８ １３８ 株。 其中，稀有种 １８２ 种，隶属于 ６０ 科 １２２ 属，稀有种独立个体数仅占样地个体总数的 ７．９５％，主要来

自樟科、豆科、冬青科和茜草科植物。 常见种 ３５ 种，隶属于 ２３ 科 ３０ 属，常见种个体数占原生林样地独立个体

总数的 ６６．２０％，主要来自壳斗科、樟科和无患子科等。 喀斯特次生林样地内 ＤＢＨ ≥１ ｃｍ 的木本植物仅 ６６
种，隶属于 ３４ 科 ５５ 属，个体总数为 １４ ０２５ 株。 其中，稀有种 ３２ 种，隶属于 ２２ 科 ２８ 属，个体数仅占总个体数

的 ３．８４％，主要来自于豆科、蔷薇科和菝葜科。 常见种 １４ 种，隶属于 １２ 科 １４ 属，个体数占总个体数的 ７９．１２％
（图 ２）。
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图 ２　 喀斯特原生林和次生林中稀有种和常见种的科属种数量

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆａｍｉｌｉｅｓ， ｇｅｎｅｒａ， ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

２．２　 稀有种和常见种对种⁃面积关系的影响

原生林去除稀有种和去除常见种的物种增加趋势与包含所有物种时的物种增加趋势相似，在取样面积达

到 ０．２ ｈｍ２时，曲线由陡峭上升逐渐趋于平缓（图 ３）。 在次生林中，去除稀有种的物种增加趋势也与包含所有

物种时相似，呈现先剧增后平缓的趋势，但去除常见种时物种数随取样面积的增加无明显剧增（图 ３）。

图 ３　 喀斯特原生林和次生林稀有种和常见种对种－面积关系的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

２．３　 稀有种和常见种对物种多样性的影响及其尺度效应

稀有种和常见种对物种多样性的影响呈现了明显不同的变化趋势。 在原生林中，去除稀有种对

Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在 １０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上均不明显，去除前

后无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５），但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上表现明显，与去除前相比具有显著降低（Ｐ ＜ ０．０５）（图 ４）。
去除常见种对 Ｍａｒｇａｌｅｆ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在 ３ 个尺度上均较为明显，与去除前差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。 其

中，Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数在 ３ 个尺度上均显著减小；Ｐｉｅｌｏｕ 指数在 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上显著减小，在其他尺度上显著增

大。 去除常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的影响在 １０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上表现明显，与去

除前相比具有显著降低（Ｐ ＜ ０．０５），但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上表现不明显，去除前后差异不显著（Ｐ ＞ ０．０５）
（图 ４）。
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图 ４　 喀斯特原生林不同空间尺度稀有种和常见种对物种多样性的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ

不同大写字母表示相同物种去除方式不同空间尺度的差异显著（Ｐ＜ ０．０５），不同小写字母表示相同空间尺度不同物种去除方式的差异显著

（Ｐ＜ ０．０５）

在次生林中，去除稀有种对 Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在 ３ 个尺度上均不明

显，去除前后无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５）。 去除常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在 ３ 个尺

度上均表现明显。 其中，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数在 １０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上显著减小，
而在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上显著增大；Ｐｉｅｌｏｕ 指数则在 ３ 个尺度上均表现为显著增大。 去除常见种对 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指
数的影响在 １０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上表现明显，与去除前相比显著减小（Ｐ ＜ ０．０５）（图 ５）。
２．４　 稀有种和常见种对谱系多样性的影响及其尺度效应

原生林和次生林中不去除、去除稀有种和去除常见种的 ＰＤ 指数均随空间尺度的增加呈逐渐升高的变化

趋势，且不同尺度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。 两种森林去除常见种对 ＰＤ 指数的影响在 ３ 个尺度上均表现明显，
去除常见种的 ＰＤ 指数显著低于不去除和去除稀有种（Ｐ ＜ ０．０５）。 原生林去除稀有种对 ＰＤ 指数的影响在

１０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ 尺度上不显著，但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上表现明显，与去除前相比显著减小（Ｐ ＜ ０．
０５）；次生林去除稀有种对 ＰＤ 指数的影响在 ３ 个尺度上均不明显，与去除前相比无显著差异，但在 ５０ ｍ×５０
ｍ 尺度上去除稀有种的 ＰＤ 指数与去除前相比相对较低（图 ６）。

原生林不去除和去除稀有种的 ＮＲＩ 指数在 ３ 个尺度上均表现为聚集结构，其中，不去除的 ＮＲＩ 指数随尺

度的增加而增大，而去除稀有种的 ＮＲＩ 指数随尺度的增加呈先增大后降低的趋势；去除常见种的 ＮＲＩ 指数在

１０ ｍ×１０ ｍ 尺度上趋于随机，但随尺度的增加有逐渐趋于聚集的趋势（图 ７）。 次生林不去除的 ＮＲＩ 指数在 ３
个尺度上均呈聚集结构，且聚集程度随尺度的增加而增加；去除稀有种的 ＮＲＩ 指数在 １０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×
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图 ５　 喀斯特次生林不同空间尺度稀有种和常见种对物种多样性的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ

图 ６　 喀斯特原生林和次生林不同空间尺度稀有种和常见种对谱系多样性的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ

ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

２０ ｍ尺度上发散，但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上表现为聚集结构；去除常见种的 ＮＲＩ 指数在 １０ ｍ×１０ ｍ 尺度上趋于

随机，但在 ２０ ｍ×２０ ｍ 和 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上表现为聚集结构，且聚集程度随尺度的增加而增加（图 ７）。
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图 ７　 喀斯特原生林和次生林样地中不同空间尺度下稀有种和常见种对净亲缘关系指数的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ

ｋａｒｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

３　 讨论

稀有种和常见种对植物多样性的相对贡献是近年来生态学者关注的热点问题［５，１０］。 本研究表明，在亚热

带喀斯特地区典型的常绿落叶阔叶混交林中，无论其物种丰富度高低，常见种在不同空间尺度上都是物种和

谱系多样性的重要贡献者，但仍不能忽略高物种丰富度森林中稀有种在较大尺度上对物种和谱系多样性的重

要贡献。 这一结果与王世雄等人对黄土高原蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）群落稀有种和常见种对物种多样性贡

献的多尺度分析结果较为相似［３５］。
本研究中，去除常见种对原生林和次生林群落物种多样性和谱系多样性的影响在 ３ 个尺度上均表现明

显，原因可能在于，常见种在群落中通常占据广泛的生态位和空间区域，能够在多样生境中占据主导地位［３６］。
常见种可以通过长期生态过程，如竞争、种间互作、资源分配等适应多样的生境条件，促进物种共存，进而提高

群落的物种多样性水平［１９，２２］。 此外，常见种往往处于较老的谱系分支上，这意味着它们代表了较早期的进化

分支，维持了大量进化历史［３］。 其广泛分布使这些进化分支在不同空间尺度的群落中得以保留，从而在不同

的空间尺度上贡献于谱系多样性［４９］。 因此无论在高物种丰富度还是低物种丰富度的森林中，常见种不仅维

持了物种的数量多样性，还通过谱系关系承载了群落的进化历史，显著影响了不同空间尺度上的多样性

格局［１，５０］。
与常见种不同，去除稀有种对原生林物种和谱系多样性的影响主要集中在大尺度上（５０ ｍ×５０ ｍ），但在

次生林中去除稀有种对物种和谱系多样性的影响在各尺度均不明显。 在具有较高物种丰富度的稳定群落中，
稀有种由于其特定的生态位和独特的谱系背景，往往能够在较大空间尺度上通过增加遗传多样性和填补生态

功能空缺，丰富群落的生态结构和进化潜力，因此在较大尺度上对物种和谱系多样性格局具有重要贡献［８，５１］。
在物种丰富度较低的群落中，稀有种丰度也相对较低，稀有种的局部生态作用可能被更具优势的物种所掩盖。
因此，在不同尺度上，稀有种对次生林群落的物种和谱系多样性格局的影响都相对较小［３，５２］。

稀有种和常见种对群落物种多样性的影响不仅表现在去除二者引起的物种多样性变化的尺度依赖性，还
表现在二者对不同物种多样性指数的差异化响应上［２２］。 就常见种而言，在原生林中，去除常见种对综合反映

物种丰富度与均匀度的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的影响主要局限于较小尺度上（１０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×
２０ ｍ）。 这可能是由于去除常见种引起的小尺度上物种丰富度的急剧下降主导了这些指数的变化［３５］。 然而，
在更大尺度上（５０ ｍ×５０ ｍ），去除常见种对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数无显著影响。 这是因为大尺度上

９　 ８ 期 　 　 　 陈凤　 等：喀斯特原生林和次生林中稀有种与常见种对植物多样性的贡献及其尺度效应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

去除常见种虽然降低了物种丰富度，却也显著提升了物种的均匀度，而 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 作为综合

指数，其在较大尺度上去除常见种导致的物种均匀度显著提升很大程度上有效补偿了物种丰富度下降对这两

个综合性指数的影响［５３］。 相反，原生林去除常见种对仅依赖物种丰富度的 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数和仅反映均匀度的

Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在所有尺度上都较为显著，这清晰体现了单一维度指数对其目标属性变化的直接响应［５４］。
在次生林中，去除常见种同样显著降低了小尺度上（１０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ）的物种丰富度，但对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｉｅｎｅｒ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响则在 ３ 个尺度上都表现明显。 由于次生林的群落结构相对简单、稳定性

较差，去除常见种对其 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数的影响在不同尺度上都难以得到有效缓冲，所
以表现得更为显著和广泛［１７］。 次生林的 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数仅在小尺度显著下降，这可能与次生林大尺度上物种

库较小且均质化有关［５５］。 总体而言，在原生林和次生林群落中，去除常见种对物种多样性和谱系多样性格局

的影响在不同尺度上都较为显著，这与以往的很多研究相似［１１，１８］，但仍不能忽视去除稀有种在大尺度上对原

生林物种多样性和谱系多样性格局的重要影响。
在谱系结构方面，原生林和次生林的整体群落谱系结构在不同尺度上均表现为聚集，且聚集程度随尺度

的增加而增加。 有研究表明，在不同空间尺度（１０ ｍ×１０ ｍ、２０ ｍ×２０ ｍ 和 ５０ ｍ×５０ ｍ）上，台湾水青冈（Ｆａｇｕｓ
ｈａｙａｔａｅ）群落表现为显著的谱系聚集，且随着空间尺度的增加愈加聚集［５２］，这与本研究结果相似。 需要强调

的是，不同森林群落中稀有种和常见种对群落谱系结构的影响在不同空间尺度上存在较大变化。 去除常见种

后，原生林和次生林的谱系结构在小尺度上均趋于随机，但随尺度的增加逐渐趋于聚集，且次生林表现出更强

烈的聚集趋势。 在去除常见种后，小尺度上谱系结构趋于随机，这可能是由于常见种的移除降低了生态位主

导效应，使剩余物种的分布受随机扩散影响较大［５６］。 随着空间尺度的增加，谱系聚集性逐渐增强，这可能源

于较大尺度下生境异质性（如土壤、地形等）对物种功能性状的选择作用增强，而稀有种在资源利用和竞争方

面有特定的适应性，更容易聚集在特定的微环境中，随着空间尺度的增加，使其形成较高的密度，聚集程度也

相应有所增强［３］。 此外，次生林在较大尺度上表现出比原生林更强烈的谱系聚集趋势，这可能与其干扰历史

和演替阶段特性相关，次生林的干扰历史导致群落的生境异质性更显著，促使适应斑块化生境的物种聚

集［５５］。 去除稀有种时，原生林的谱系结构在不同尺度上呈聚集结构，但聚集程度随尺度的增加呈先增加后下

降的格局。 这可能与茂兰喀斯特原生林高度的生境异质性有关，由于地形复杂、微生境多样，在去除稀有种所

形成的群落中，较小尺度上主要分布着通过共同的环境适应性而逐渐聚集的常见物种。 然而，随着研究尺度

的增大，环境异质性增加，群落中大量亲缘关系较远的物种得以共存，导致聚集程度下降［５７］。 而次生林去除

稀有种的谱系结构则表现为小尺度上（１０ ｍ×１０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ）发散，大尺度上（５０ ｍ×５０ ｍ）聚集，即随着

群落空间尺度的增大，谱系结构从发散逐渐转为聚集。 这可能是次生林较大的干扰和生境异质性较强所致。
小尺度上微生境的严重破坏使得生物多样性减少，常见种组成趋于同质化，物种之间的资源利用重叠较高，导
致种间竞争加剧，优势种通过资源占有排斥劣势种，从而影响其局部分布［５８］。 而在较大尺度上，生境过滤则

发挥更大作用，人为干扰导致生态系统的连通性被打破，同时由于栖息地破碎化，导致不同种群根据其适应性

选择适合的生境，从而形成大尺度上的物种分布格局［５９］。

４　 结论

本研究基于植物分类多样性、种－面积关系、物种多样性指数和谱系多样性指数，比较分析了稀有种和常

见种对喀斯特原生林和次生林中植物多样性的影响，结果证实了稀有种和常见种对不同喀斯特森林类型中物

种多度及群落物种和谱系多样性格局的贡献均具有显著差异。 稀有种和常见种对植物多样性的贡献具有明

显的尺度效应，其中稀有种主要在较大尺度上对高物种丰富度森林的物种和谱系多样性具有显著影响，然而

无论是高物种丰富度森林还是低物种丰富度森林，常见种在不同尺度上对群落物种和谱系多样性的影响都较

为明显。 稀有种对原生林植物多样性的贡献度更高，因此原生林需更加注重对稀有种组成与分布的动态监测

并制定针对性的保育措施。 此外，稀有种与常见种的比例可能在评价次生林恢复成效中发挥重要的指示作
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用。 在未来的研究中，需要对喀斯特森林中不同营养级的稀有种和常见种对单一或整体生物类群多样性格局

的贡献及驱动机制进行综合分析，以充分描述稀有种和常见种对维持生物多样性的重要意义。
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