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图 ３　 弄岗样地 ２０２１ 年物种丰富度分布图

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎｏｎｇｇａｎｇ ｐｌｏｔ ｉｎ ２０２１
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图 ４　 ２０２１ 年 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数在 ６ 种取样尺度下的空间分布特征

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｓｉｘ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ２０２１

颜色越深表示数值越大

图 ５　 ２０２１ 年 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在 ６ 种取样尺度下的空间分布特征

Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｓｉｘ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ２０２１

颜色越深表示数值越大

２．２　 尺度变化对物种多样性空间分布的影响

所有多样性指标随尺度的增大均呈现增加趋势（图 ２—图 ６）。 而且随着尺度变化，不同多样性指数出现

峰值的区域会发生转变。 例如，丰富度在 ５ ｍ×５ ｍ 尺度时，峰值出现于样地西北部，但在 １００ ｍ×１００ ｍ 尺度
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图 ６　 ２０２１ 年 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在 ６ 种取样尺度下的空间分布特征

Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｉｅｌｏｕ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｓｉｘ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅｓ ｉｎ ２０２１

颜色越深表示数值越大

时，峰值出现于样地西南部；Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在 １０ ｍ×１０ ｍ 尺度时，峰值出现于样地西北部，但在 １００ ｍ×
１００ ｍ 尺度时，峰值出现于样地西部和东侧中部。 从同一多样性指数不同尺度的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析也可发

现，小尺度（如 ５ ｍ×５ ｍ）与大尺度（如 １００ ｍ×１００ ｍ） 的物种多样性相关系数明显降低，说明尺度变化对物种

多样性高值和低值的空间分布具有明显影响（图 ７）。
从表 １ 的结果可见，各多样性指数的空间分布在小尺度时常有较高的相关性，但大尺度时相关性则通常

变为不显著。 而且，不同多样性指数空间分布的相关关系也会随尺度发生改变，例如丰富度和多度之间在

２０ ｍ×２０ ｍ 以下尺度时为显著的正相关，但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 以上尺度时可能会转变为负相关；其它如多度与

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数之间在 ５ ｍ×５ ｍ 小尺度下显著正相关，但随着尺度增大转为负相关或不显著（如 ２０２１ 年

５０ ｍ×５０ ｍ 尺度）；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数之间在所有尺度下均保持极强正相关，表明两者

关系高度稳定，不受尺度影响；丰富度与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数之间在 ５ ｍ×５ ｍ 尺度下呈弱正相关且显著，但
１００ ｍ×１００ ｍ 时相关性减弱且不显著。

各多样性指数间的空间相关性也存在着时间变化。 如多度与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度下，
２０１１ 年相关性不显著（－０．２２０，Ｐ ＝ ０．０９１），但 ２０２１ 年转为显著负相关（ －０．２５９，Ｐ ＝ ０．０４６）；多度与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｅｉｎｅｒ 指数在 ２５ ｍ×２５ ｍ 尺度下，２０１１ 年相关性不显著（－０．１２０，Ｐ＝ ０．０６３），但 ２０１６ 年（－０．１８５，Ｐ＝ ０．００４）和
２０２１ 年（－０．２２３，Ｐ＝ ０．０００）显著负相关。
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图 ７　 各多样性指数在不同尺度的秩相关分析

Ｆｉｇ．７　 Ｒａｎｋ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃａｌｅｓ
∗：显著性水平 Ｐ≤０．０５，∗∗：显著性水平 Ｐ≤０．０１，∗∗∗：显著性水平 Ｐ≤０．００１

２．３　 物种多样性的空间变异及其时间动态

随着尺度的增加，物种多度和丰富度空间变异趋势明显不同（图 ８），物种丰富度方差为单峰趋势，在
５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上达到峰值，而多度的方差为线性增加趋势。 物种多度和丰富度的变异系数两者均随着取样

尺度的增加呈现减小的趋势，且两者均在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度后急剧降低。 从图 ９ 的结果可见，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ
指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数的方差均为线性减少趋势，但各指数间的变化存在区别，Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数

和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在 ５ ｍ×５ ｍ 至 １０ ｍ×１０ ｍ 尺度急剧下降，而后趋缓，但在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度后再次急剧

降低；Ｐｉｅｌｏｕ 指数则在 ５ ｍ×５ ｍ 至 １０ ｍ×１０ ｍ 尺度急剧下降，而后趋缓呈线性降低趋势。 三个多样性指数的

变异系数则随着尺度的增加呈线性下降趋势，且在 ５ ｍ×５ ｍ 至 １０ ｍ×１０ ｍ 尺度上急剧下降，而后趋缓，并在

５０ ｍ×５０ ｍ 尺度再次急剧降低。
在 ２０１１、２０１６ 及 ２０２１ 年，不同多样性指数的空间变异随尺度的变化趋势基本相同，但丰富度的空间变异

趋势存在时间差异，２０１１ 和 ２０１６ 年的丰富度变异趋势为单峰型，而 ２０２１ 年的趋势为线性增加型。 从成对 ｔ
检验的结果来看，不同多样性指数空间变异存在较大的时间差异。 丰富度和多度的方差均为后期显著低于前

期，多度的变异系数为后期显著高于前期，而丰富度的变异系数在不同时期的差异不显著；Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、
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Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数的方差和变异系数均为 ２０１６ 和 ２０２１ 年显著高于 ２０１１ 年，但 ２０１６
年和 ２０２１ 年之间无显著差异。

图 ８　 物种多度和丰富度的空间变异

Ｆｉｇ．８　 Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

图中方差和面积进行了对数转换

３　 讨论

３．１　 物种多样性空间分布随尺度的变化

弄岗喀斯特季节性雨林物种多样性的空间分布存在明显的异质性，且不同指数衡量的物种多样性随尺度

增加表现出各异的空间变化。 不同地貌部位来看，山坡区域的物种多样性明显高于洼地及山顶区域，且其沿

海拔梯度呈现典型的单峰分布模式，峰值位于坡腰地带，这一研究结果与中亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交

林的结果一致［１８］。 表明地形条件变化导致的生境异质性对喀斯特森林物种多样性的空间分布具有强烈影

响。 就同一多样性指数而言，大尺度上的多样性一般高于小尺度的多样性，具有累积效应的多样性指数（如
物种多度）表现尤为明显（图 ２—图 ６）；同时，小尺度的多样性（如 ５ ｍ×５ ｍ）与大尺度的多样性（如 １００ ｍ×
１００ ｍ）空间分布的相关性通常很低（图 ７），这些研究结果与其它森林如热带山地雨林和温带森林的相关研究

结果相似［１３， ３６］，显示喀斯特季节性雨林物种多样性存在空间分布的尺度依赖性和不连续性。 物种多样性的

空间分布格局通常与研究区域、生境异质性和取样尺度等有关［２４］。 小面积取样时，受限于空间容纳量，物种

的多度通常较少，多样性较低［２０］，而随取样面积增加，新的生境数量不断增加，能容纳的物种多样性随之不断

增加［３７］。 弄岗喀斯特季节性雨林地处北热带气候区，其独特的“峰丛—洼地”地形造就了多样化生境梯度，
峰丛山顶的岩石裸露度高、蒸发强烈，洼地土层深厚、湿度高但光照受限且存在季节性水淹，而山坡地带因水

热条件均衡、土层厚度适中［２８—２９］。 之前的研究发现，喀斯特森林海拔梯度通过调控水热条件与生境异质性，
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图 ９　 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数的方差和空间变异

Ｆｉｇ．９　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ， Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ， ａｎｄ Ｐｉｅｌｏｕ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

图中方差和面积进行了对数转换

深刻影响多样性指数空间格局［３８—３９］。 低海拔光照限制与中海拔资源最优化的共同作用［２８—２９］，使得喀斯特坡

腰部分出现多样性峰值；另外“水分驱动－高海拔生境过滤”双重调控机制［２８—２９］，使得低海拔和高海拔的部位

的物种多样性较低。 因此生境异质性可能是造就喀斯特季节性雨林物种多样性空间分布尺度依赖性和不连

续性的重要原因之一。 这一研究结果表明，在进行喀斯特季节性雨林生物多样性“热点”地区和重点保护区

域划定评估时，需要综合考虑多个尺度的研究结果，才能更好地指导其生物多样性保护和管理实践。
就不同多样性指数之间空间分布的相关性而言，本研究发现小尺度时物种多样性指数之间一般具有较高

的正相关关系，但随尺度增加，部分多样性指数之间的相关关系不断降低，甚至转变为负相关关系，如丰富度

与多度之间及多度与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数之间；另外，丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数之间、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指
数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数之间在不同的尺度均具有极高的显著正相关关系（相关系数＞０．５），丰富度与 Ｐｉｅｌｏｕ
均匀度指数之间在所有研究尺度下具有较高的显著正相关关系（相关系数在 ０．２—０．５ 之间），而多度与 Ｐｉｅｌｏｕ
均匀度指数之间在所有尺度均为负相关关系。 其中，丰富度和多度之间的相关关系与其它森林的结果相

似［１３， ４０—４１］，而丰富度和多度与其它多样性指数之间的空间相关关系未发现其它研究涉及。
３．２　 不同多样性指数空间变异方差与变异系数的比较

弄岗 １５ ｈｍ２北热带喀斯特季节性雨林样地中，物种多样性的方差随着空间尺度的变化表现出不同的趋

势。 物种丰富度方差为单峰趋势，在 ５０ ｍ×５０ ｍ 尺度上达到峰值，而多度的方差为线性增加趋势，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｅｉｎｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数则呈现线性减少的趋势。 物种丰富度方差的单峰曲线在其他

地区的热带森林［４２］、温带森林［３５］以及中亚热带喀斯特森林［４３］中也有出现，但其峰值出现的拐点尺度存在较

大差异，以往的研究出现峰值的拐点尺度有 ２０ ｍ×２０ ｍ、２５ ｍ×２５ ｍ、１００ ｍ×１００ ｍ 及 １２５ ｍ×１２５ ｍ 等，本研究

的拐点尺度与之前的研究均不一致。 以往的研究认为，物种多样性方差的峰值拐点尺度可能与驱动多样性分

布格局形成的潜在生态过程的转换有关［４４—４５］。 一方面，假设不同种群在某一取样范围均为随机或规则分布，
则物种多样性的空间变异就不会表现出尺度变化［４６］，而聚集分布则会导致多样性空间变异的尺度变化［６］。

０８６１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４６ 卷　
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植物种群在空间上的随机或规则分布格局主要与植物的种内种间竞争有关［４７—４８］，而聚集分布格局主要由扩

散限制或生境异质性造成［４９］。 之前的研究表明，弄岗喀斯特季节性雨林大部分植物种群均为聚集分布格局，
其主要形成机制与生境异质性和扩散限制有关［５０］。 因此，本研究验证了通过方差分析中形成的拐点来确定

相应尺度下物种多样性格局形成的潜在生态过程具有一定的合理性。 物种多度的方差随取样尺度的增加呈

线性增加趋势，表明在不同尺度下影响物种多度空间分布的生态过程相对稳定。
与方差分析不同，物种丰富度、多度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数的变异系数

随着取样尺度的增大均呈现逐步降低的趋势。 这一研究结果与其它类似的研究结果一致［５１］，主要由于方差

关注的是多样性指标的绝对变异幅度，而变异系数是方差和均值的比值，关注的是相对变异幅度，因而随尺度

的增加而不断减小［２４］。 描述生态学变量空间变异的方法较多，变异系数和方差是利用传统统计学的描述方

法［７， １１， １３］，选取何种描述方法应取决于研究目的［２３， ３２， ５２］。
３．３　 不同多样性指数空间变异的时间动态

在 ２０１１—２０２１ 年，弄岗喀斯特季节性雨林各多样性指数的空间变异随尺度的变化趋势基本相似，但丰富

度空间变异随尺度变化的趋势在 ２０１１ 和 ２０１６ 年为单峰型，而 ２０２１ 年转为线性增加型，这一研究结果暗示驱

动物种多样性空间分布形成的潜在生态过程在 ２０１６—２０２１ 年期间可能发生了改变。 弄岗喀斯特季节性雨林

中，不同多样性指数空间变异的时间动态存在较大差别。 丰富度和多度的方差均为后期显著低于前期，丰富

度的变异系数在不同时期的差异不显著，而 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数的方差和

变异系数在 ２０１１—２０１６ 年均表现显著下降，２０１６ 年后趋于动态平衡。 这种变化的原因可能与不同物种的数

量动态及空间分布变化有关。 由于物种丰富度和多度的方差与绝对数量变化密切相关［１６， ２４， ３６， ４３］，弄岗

１５ ｈｍ２喀斯特季节性雨林样地中的多度由 ２０１１ 年的 ６７９３３ 株降至 ２０２１ 年的 ５４０７０ 株、丰富度则由 ２２２ 种降

至 ２０８ 种［５３］，两者绝对数量的变化导致其空间分布的方差显著降低。 相比于丰富度和多度，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ
指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数与物种的相对丰度及空间分布均匀程度密切相关［５４—５５］，其中，
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数对常见种的变化最为敏感，Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数对优势种的变化更为敏感［５６］，而 Ｐｉｅｌｏｕ 指数主

要反映物种分布的均匀性［３１， ３３， ５７］。 因此，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数空间变异随时间的显著增加，
表明常见种和优势种在空间分布上更为聚集，Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数空间变异随时间的显著增加也进一步说明了

物种在空间分布上更不均匀。 植物群落演替理论认为，随着种内种间竞争的加剧，植物物种的聚集程度会不

断降低，会逐渐趋于均匀分布［５８］。 本研究的结果与演替理论预测的情况不符，因而，竞争可能不是弄岗喀斯

特季节性雨林物种多样性空间变异显著增加的主要原因，Ｇｕｏ 等人的研究也证实喀斯特季节性雨林种内和种

间存在正的促进作用［５９］。 树种空间的聚集程度随时间加剧的现象在其它森林的优势种群中曾有出现［６０］，但
相关的研究报道还很少，因此其可能并不是一种普遍现象。 优势种聚集程度随时间加剧的机制可能与植物的

大开花及干扰增加有关［６１—６２］。 植物大开花导致结实大年并形成大量小树，因此会导致小径级个体的聚集程

度增加，如果大树等个体的格局变化不大，则会导致种群整体的聚集程度增加。 另外，自然干扰增加导致异质

性生境数量增加，进而使得物种更聚集分布于干扰形成的生境中，最终也会导致优势种的空间分布更聚集。
弄岗喀斯特季节性雨林存在大量的林隙干扰，而林隙干扰会显著增加生境异质性［６３］，近年来频繁出现的极端

气候可能导致了喀斯特季节性雨林林隙数量的增加，而林隙等高光照生境有利于幼苗和幼树的生长发育［６３］，
使得大量优势种群个体聚集分布于林隙中，最终导致种群整体的聚集程度增加。 因此，林隙等自然干扰及种

群结实大年等可能是物种多样性空间变异随时间显著增加的重要原因。
本研究通过固定网格法（５ ｍ×５ ｍ 至 １００ ｍ×１００ ｍ 尺度）分析了喀斯特森林物种多样性的空间变异特

征，揭示了多样性指数的尺度依赖性。 固定网格法能规则均匀覆盖整个研究区域，具有空间采样均匀、可重复

性强及计算效率高等特点，以往的相关研究广泛应用这一方法，本研究采用这一方法也便于与相关研究结果

进行对比，但由于人为网格划分，在描述连续空间格局及小尺度微生境效应方面可能存在一定局限。 目前部

分研究采用移动窗口法，通过滑动采样保留空间连续性［６４］，在解析连续空间及小尺度格局时有一定优势，未
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来可多方法结合对比研究，从而更深入理解喀斯特等复杂生态系统生物多样性的空间格局与维持机制。
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