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木论喀斯特常绿落叶阔叶混交林木本植物群落动态
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尹力初１

１ 湖南农业大学资源学院，长沙　 ４１０１２８

２ 中国科学院环江喀斯特生态系统观测研究站，广西喀斯特生态过程与服务重点实验室，河池环江农田生态系统广西野外科学观测研究站，环江

　 ５４７１００

３ 中国科学院亚热带农业生态研究所，长沙　 ４１０１２５

４ 广西木论国家级自然保护区管理中心，环江　 ５４７１００

５ 环江毛南族自治县华山林场，环江　 ５４７１００

摘要：探究森林群落的动态变化，对于理解森林生态系统的保护、维持机制和促进生态系统恢复具有重要意义。 基于 ２００７、

２０１２、２０１７ 和 ２０２２ 年对木论国家级自然保护区内 １ｈｍ２ 的喀斯特常绿落叶阔叶混交林样地胸径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ 的木本植物的 ４

次调查数据，分析了植物群落组成、重要值、径级结构、生物多样性和种群动态的变化规律。 结果表明：（１）１５ 年间植株个体数

从 ３３８０（４１ 科 ８１ 属 ９９ 种）减少到 ２１２８（４２ 科 ７９ 属 ９８ 种），物种组成相对稳定；物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指

数逐渐降低，Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数呈先上升后下降的趋势。 （２）群落中小径级个体数逐渐减少，大径级个体数增加，中小径级以常

绿树种为主，大径级以落叶树种为主。 结构多样性指标（胸径变异系数和胸径基尼系数）呈先降后升的变化模式。 （３）种群动

态发现，重要值排名前 １４ 位的物种仅粗糠柴逐渐退出；相比前 １０ 年，后 ５ 年重要值前 １４ 位的物种死亡率有所下降，增补率上

升，种群变化率上升；不同径级表现出明显的动态分化特征，小径级年均死亡率为 ３．１８％，增补率从 ０．３６％提升至 ２．１４％，中径级

年均死亡率为 １．４４％，大径级年均死亡率仅为 ０．１７％，中大径级年均增补率为 １．３８％，表明径级越大，种群稳定性越强。 研究结

果揭示了喀斯特森林在环境胁迫下的独特演替模式，为亚热带喀斯特森林生物多样性保护及生态恢复提供科学依据。
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ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｖａｒｉｅｄ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｗｉｔｈ ｔｒｅｅ ｓｉｚｅ： ｓｍａｌｌ⁃ｄｉａｍｅｔｅｒ ｔｒｅｅｓ
ｈａｄ ａ ｈｉｇｈ ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ （３．１８％） ａｎｄ ａ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅ ｔｈａｔ ｒｏｓｅ ｆｒｏｍ ０．３６％ ｔｏ ２．１４％． Ｍｅｄｉｕｍ⁃ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｔｒｅｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｍｏｄｅｒａｔｅ ａｎｎｕａｌ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ （ １． ４４％）， ａｎｄ ｌａｒｇｅ⁃ｄｉａｍｅｔｅｒ ｔｒｅｅｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｌｙ ｓｔａｂｌｅ， ｗｉｔｈ ａｎ ａｎｎｕａｌ
ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｏｆ ｏｎｌｙ ０．１７％． Ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ ｌａｒｇｅ⁃ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｈａｄ ａｎ ａｎｎｕａｌ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅ ｏｆ １．３８％．
Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｌｅａｒｌｙ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅ ｔｈａｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｓｔｒｅｎｇｔｈｅｎｓ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｅ ｓｉｚｅ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， ｔｈｉｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ
ｅｌｕｃｉｄａｔｅｓ ｔｈｅ ｕｎｉｑｕｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｔｒａｊｅｃｔｏｒｙ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｒｅｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｚｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ ｓｈｉｆｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｇｕｉｄｉｎｇ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｋａｒｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ；ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ；ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ；ｋａｒｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ；Ｍｕｌｕｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

森林是陆地生态系统的核心组成部分，在固持土壤、调节水循环及净化大气等方面有着不可替代的作用，
同时，森林也是重要的碳库，贡献了陆地生态系统近一半的净初级生产量［１］。 我国西南地区森林资源丰富，
森林生态系统功能提升潜力巨大［２］，有研究发现西南地区是近 ２０ 年来全球植被覆盖“变绿”的热点区之

一［３］。 该区域喀斯特地貌广布，占我国国土面积的 ３６％，其植被为典型的非地带性植被类型，受喀斯特高岩

石出露率、土层浅薄等胁迫环境的影响，植物类群通过长期的趋异演化形成了嗜钙性、耐瘠性、耐旱性、石生性

等适应特征［４］。 探究高异质性生境下喀斯特森林动态变化和维持机制对区域生物多样性保护和生态系统恢

复具有重要意义。
森林动态是森林生态学研究的热点问题之一［５］，其演替过程和机制一直备受关注。 群落演替主要受到

优势物种更新策略调控，通过分析群落组成和结构的时间动态，可以更深入地认识森林生态系统的演替机

制［６］。 鉴于森林生态系统演替较长的特性，建立固定样地开展长期监测成为研究森林动态的重要手段［７］，通
过采集物种组成、生物多样性等关键参数，分析森林群落演替轨迹和优势物种的发展趋势，可为森林资源保

育、适应性经营和生态系统研究提供理论依据［８—９］。 物种组成决定群落基本特征和生态位空间格局［１０］；径级

结构反映群落更新潜力和年龄结构特征，影响群落稳定性维持［１１］；生物多样性通过生态位互补和选择效应增
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强生态系统功能［１１—１３］，是评估群落健康的核心指标［１４］；种群动态反映了主要树种的消长动态［１５］，其为预测

群落演替轨迹提供重要依据［１６］。 近年来，我国学者在古田山［１７］、鼎湖山［１８］、长白山［９， １４］、乌岩岭［１９］等地基于

长期森林动态样地监测，对不同森林类型的群落动态特征和演替规律开展了深入研究，阐明了我国森林典型

群落在生长过程中呈现出的多样化动态规律。 这些研究表明，气候变化和人为干扰是驱动多数森林群落演替

的主要因素。 然而，喀斯特森林因其极端的生境异质性和资源限制条件，在群落动态特征和演替驱动机制上

可能与地带性森林存在差异。 目前针对喀斯特森林群落动态的长期研究相对匮乏，现有研究多基于短期调查

或空间替代时间的方法，对喀斯特森林群落组成变化、物种更替规律及其演替阶段特征的认识仍然不足。
峰丛洼地作为我国西南喀斯特地区最大的地貌类型，所在的亚热带区域分布着非地带性顶极群落—喀斯

特常绿落叶阔叶混交林，其中位于广西环江毛南族自治县的木论国家级自然保护区保存着原生性最强的喀斯

特森林，这为探究喀斯特森林群落动态提供了理想的研究平台。 因此，本研究基于木论保护区 １ ｈａ 长期动态

监测样地 １５ 年 ４ 次的群落每木调查，探讨喀斯特常绿落叶阔叶混交林的物种组成、多样性、群落结构和种群

动态变化特征，为亚热带喀斯特森林生态系统保护和喀斯特脆弱生态系统恢复提供科学依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

研究地点位于广西壮族自治区环江县西北部的木论国家级自然保护区（２５°０６′０９″Ｎ—２５°１２′２５″Ｎ，１０７°
５３′２９″Ｅ—１０８°０５′４２″Ｅ），该保护区与贵州茂兰国家级自然保护区连片接壤共同构成世界同纬度地区连片面

积最大、原生性最强、保存最完好的喀斯特森林生态系统，其顶极群落为喀斯特常绿落叶阔叶混交林。 木论保

护区林区总面积达 １０８２９．７ｈｍ２，森林覆盖率达 ９５．４％，海拔高度为 ２５０—１０２８ｍ，森林群落处于演替中晚期。
该地区属亚热带季风气候，年均气温在 １９．４℃，年均降雨量在 １５３０ｍｍ，降雨主要集中在 ４—８ 月，９ 至次年 ３
月为旱季，林内山坡岩石出露面积高达 ８０％，只有零星分布的土壤，土壤类型主要为碳酸盐岩发育的深色或

棕褐色石灰土［４， ２０］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置与植被调查

２００７ 年，在保护区从洼地向坡顶建立一块投影面积为 １００ｍ×１００ｍ 的动态监测样地。 用全站仪将整个样

地划分为 ２５ 个 ２０ｍ×２０ｍ 的样方，并在四个角用 ＰＶＣ 管标记。 再将 ２０ｍ×２０ｍ 的样地划分为 １６ 个 ５ｍ×５ｍ 的

小样方［２１］。 以 ５ｍ×５ｍ 的小样方为基本单元，按 ＦｏｒｅｓｔＧＥＯ （Ｆｏｒｅｓｔ Ｇｌｏｂａｌ Ｅａｒｔｈ Ｏｂｓｅｒｖａｔｏｒｙ） 标准（ｈｔｔｐ： ／ ／
ｆｏｒｅｓｔｇｅｏ．ｓｉ．ｅｄｕ ／ ） 进行植被调查，按顺时针挂牌标记每个胸径 ＤＢＨ（Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ）≥ １ｃｍ 的个体，
记录树种名称、胸径、树高、冠幅、坐标和生长状况等，并挂牌标记［２２］，每隔五年复查一次，后续共进行 ３ 次

复查。
１．２．２　 数据统计分析

重要值计算基于相对频度、相对多度和相对显著度，反映物种在群落中的生态重要性。 为了研究群落中

植物的径级结构以及结构多样性中的垂直分层的差异，将不同大小的胸径的树木划分为小径级（１ｃｍ≤ＤＢＨ＜
５ｃｍ）、中径级（５ｃｍ≤ＤＢＨ＜１５ｃｍ）和大径级（１５ｃｍ≤ＤＢＨ＜２５ｃｍ、２５ｃｍ≤ＤＢＨ＜３５ｃｍ、ＤＢＨ≥３５ｃｍ）３ 个径级类

型。 根据叶生活型将所有物种划分为常绿型和落叶型两种。
以 ２０ｍ×２０ｍ 的样方为取样单元，计算各样方内的物种个数及生物多样性。 群落中的物种多样性采用丰

富度指数（Ｓ）、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数（Ｈ′）、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｊ）４ 个测定指标来进行分析，
分别反映群落的物种数量、信息多样性、优势度集中程度和物种分布均匀性，按照方精云、刘璐等［２３—２４］计算物

种多样性。
群落中的结构多样性采用胸径变异系数 Ｖｄ（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＢＨ）和胸径基尼系数 Ｇｄ（ＤＢＨ Ｇｉｎｉ

ｉｎｄｅｘ）两个指标测定，反映群落垂直结构复杂性和个体大小分布不均匀性，指示群落演替阶段和竞争状况，按
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照庞荣荣、Ｄǎｎｅｓｃｕ Ａ 等［２５—２６］计算结构多样性。
群落的种群动态采用死亡率（Ｍ）、增补率（Ｒ）以及种群变化（λ）三个指标分析，用来量化群落更新过程

中个体的损失、补充和净变化，反映群落稳定性和演替趋势，按照徐玮泽等［２７］计算种群动态。
本研究的数据基础统计在 Ｅｘｃｅｌ 中完成，采用 Ｒ４．４．３［２８］进行数据分析与作图。 利用 ｖｅｇａｎ 包计算物种多

样性、利用 ｄｐｌｙｒ 包计算结构多样性，并通过单因素方差分析来探究不同年份间物种多样性和结构多样性的显

著性水平（Ｐ＜０．０５），利用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包进行绘图。

２　 结果

２．１　 群落物种组成和多样性变化

２．１．１　 物种组成变化

在 ２００７—２０２２ 年四次调查期间，研究样地中共发现了 １０３ 个种隶属于 ４３ 科 ８４ 属。 其中，２００７、２０１２、
２０１７ 和 ２０２２ 年的物种数分别为 ９９、１０１、９９ 和 ９８ 种，整个样地的物种数略微减少。 与 ２００７ 年相比，２０１２ 年

新增了两个物种为刺叶冬青和光腺合欢，总体增加一个科和两个属；与 ２０１２ 年相比，２０１７ 年有三个物种消

失，分别为楤木、南方紫金牛和竹叶花椒，新增了一个物种为小花梾木，总体增加一个科，减少两个属；与 ２０１７
年相比，２０２２ 年有两个物种消失，分别为八角枫和盐肤木，新增了一个物种为香叶树，总体减少了一个科和两

个属。

图 １　 群落物种多样性的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

箱体代表四分位距，箱子内的水平线代表平均值，箱型上下方横线分别为上下四分位数加减标准差（ＳＤ）；不同小写字母表示组间差异显著

（Ｐ＜０．０５）

２．１．２　 物种多样性变化

由图 １ 可知，２００７—２０２２ 年 ４ 次调查期间，群落的平均丰富度指数显著降低（Ｐ＜０．０５），分别为 ３２．９２０、
３１．３６０、２８．２００ 和 ２６．７２０；平均 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数逐渐降低，分别为 ２．９８２、２．９４５、２．８９３ 和 ２．８４２，但差异不显
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著（Ｐ＞０．０５）；平均 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数逐渐降低，分别为 ０．９２４、０．９２１、０．９１９ 和 ０．９１５，但差异不显著（Ｐ＞０．０５）；平均

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数由 ２００７ 年的 ０．８６１ 上升至 ２０１２ 年的 ０．８６２，再上升至 ２０１７ 的 ０．８７５，但差异均不显著（Ｐ＞
０．０５），与 ２０１７ 年相比，２０２２ 年的 Ｐｉｅｌｏｕ 指数下降至 ０．８７４，但差异不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 群落结构特征变化

２．２．１　 径级结构变化

径级结构分析发现（图 ２），群落中的小径级个体处于优势地位，中、大径级个体较少，群落呈现倒“Ｊ”级结

构。 随着群落的演替，小径级的个体比例呈大幅下降趋势，常绿树种的小径级个体减少 ４０．５％，落叶树种的个

体锐减 ６４．３％，群落整体的个体减少近 ５０．２％；中径级的个体比例仅 ２００７—２０１２ 年间常绿树种的个体略微增

加，其余年份呈现下降趋势，常绿树种的个体整体减少 １０．４％，落叶树种的个体减少 ３０．８％，群落整体的个体

减少 １９．８％；而大径级的个体比例呈现上升趋势，仅部分年份略微下降，常绿树种的个体增长了 ２７．９％，落叶

树种的个体增长 ３０．１％，群落整体的个体增加 ２９．６％。 １５ 年间，小径级和中径级的个体仍以常绿树种为主，但
大径级以落叶树种主导，特别是 ＤＢＨ≥３５ｃｍ 的个体中，常绿树种个体数始终未突破 １ 株，落叶树种占据绝对

的主导地位。

图 ２　 常绿和落叶树种径级结构变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＤＢＨ：胸高处直径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

２．２．２　 结构多样性变化

由图 ３ 可知，１５ 年间，群落的胸径变异系数（Ｖｄ）与胸径基尼系数（Ｇｄ）变化趋势一致，都是在 ２００７ 年—

２０１２ 年间下降，在 ２０１２—２０２２ 年间上升，且 ２００７ 年和 ２０２２ 年相对较高。 其中 ２００７ 年和 ２０２２ 年 Ｖｄ分别为

９１．８０６ 和 ９２．６１３，与 ２０１２ 年的 Ｖｄ８３．９８６ 有显著差异（Ｐ＜０．０５），与 ２０１７ 年 ８７．３２３ 没有显著差异（Ｐ＞０．０５）；
２００７ 年和 ２０２２ 年 Ｇｄ分别为 ０．７３６ 和 ０．７４０，与 ２０１２ 年的 Ｇｄ ０．７０４ 有显著差异（Ｐ＜０．０５），与 ２０１７ 年 ０．７１８ 没

有显著差异（Ｐ＞０．０５）。

２６６１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４６ 卷　
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图 ３　 群落结构多样性的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

２．３　 种群动态变化

２．３．１　 优势种重要值变化

　 　 重要值分析发现，１５ 年间重要值排名前 １４ 位的物种中仅岩樟的排序未发生变化，其余物种的排序均发

生变化 （表 １）。 其中铁榄和小叶栾树是群落中最重要的两个物种，铁榄的重要值在 ２０１２ 年达到最高后开始

下降，但始终位于重要值的前两位，而小叶栾树的重要值逐年上升，并在 ２０１７ 和 ２０２２ 年升至第一。 从 ２００７
年到 ２０１２ 年，３ 个物种重要值排序上升，５ 个物种重要值排序下降，除小叶女贞、掌叶木、榔榆、粗糠柴、岩樟和

青檀 ６ 个物种重要值降低，其余 ８ 个物种重要值均增加；从 ２０１２ 年到 ２０１７ 年，７ 个物种重要值排序上升，５ 个

物种重要值排序下降，除铁榄、小叶女贞、朴树和粗糠柴 ４ 个物种重要值降低，其余 １０ 个物种重要值增加；从
２０１７ 年到 ２０２２ 年，４ 个物种重要值排序上升，２ 个物种重要值排序下降，除铁榄、小叶女贞、掌叶木和罗伞 ４
个物种重要值降低，其余 １０ 个物种重要值增加。 值得注意的是，在 １５ 年间，仅粗糠柴的重要值排序在 ２０１２
年后下降至 １４ 名外，小花山小橘进入前 １４ 位，其余物种保持优势或较优势的物种。

表 １　 重要值前 １４ 位树种组成变化

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １４ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｅｒａ

生长型
Ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ

重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ 重要值排序 Ｏｒｄｅｒ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ

２００７ ２０１２ ２０１７ ２０２２ ２００７ ２０１２ ２０１７ ２０２２

铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ 山榄科 铁榄属 落叶 ８．２９ ８．７８ ８．１４ ７．１１ １ １ ２ ２

小叶栾树 Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ 无患子科 黄梨木属 落叶 ７．３４ ７．６０ ８．７８ ９．０４ ２ ２ １ １

小叶女贞 Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 木犀科 女贞属 常绿 ６．２６ ６．２１ ４．９６ ４．０７ ３ ３ ３ ６

广西密花树 Ｒａｐａｎｅａ ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓ 紫金牛科 密花树属 常绿 ４．６３ ４．６５ ４．７３ ５．０５ ４ ４ ４ ３

掌叶木 Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ 无患子科 掌叶木属 落叶 ３．５０ ３．２５ ３．２６ ３．０９ ５ ６ ８ ８

千里香 Ｍｕｒｒａｙａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ 芸香科 九里香属 常绿 ３．１０ ３．２１ ３．９６ ５．０１ ６ ７ ５ ４

菜豆树 Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｓｉｎｉｃａ 紫葳科 菜豆树属 落叶 ３．０８ ３．４２ ３．７８ ４．２３ ７ ５ ６ ５

榔榆 Ｕｌｍｕｓ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ 榆科 榆属 落叶 ３．０７ ２．６２ ３．５３ ３．６５ ８ ９ ７ ７

粗糠柴 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ 大戟科 野桐属 常绿 ２．７９ ２．３９ １．７０ １．３２ ９ １０ １８ ２２

朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ 榆科 朴属 落叶 ２．７６ ２．９０ ２．９１ ２．９５ １０ ８ ９ ９

粉苹婆 Ｓｔｅｒｃｕｌｉａ ｅｕｏｓｍａ 梧桐科 苹婆属 常绿 ２．２５ ２．３３ ２．５７ ２．５８ １１ １１ １０ １０

岩樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｓａｘａｔｉｌｅ 樟科 樟属 常绿 ２．２１ ２．２１ ２．３０ ２．４８ １２ １２ １２ １２

青檀 Ｐｔｅｒｏｃｅｌｔｉｓ ｔａｔａｒｉｎｏｗｉｉ 榆科 青檀属 落叶 ２．１９ ２．１１ ２．２１ ２．４１ １３ １１ １０ １０

罗伞 Ｂｒａｓｓａｉｏｐｓｉｓ ｇｌｏｍｅｒｕｌａｔａ 五加科 罗伞属 常绿 ２．１５ ２．２０ ２．４９ ２．３８ １４ １３ １１ １４

　 　 除粗糠柴外，表中选取的大部分物种为 ２００７—２０２２ 年间重要值均大于 ２ 的物种

３６６１　 ４ 期 　 　 　 占志立　 等：木论喀斯特常绿落叶阔叶混交林木本植物群落动态 　
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２．３．２　 群落水平种群动态

由表 ２ 可知，２００７—２０１７ 年，群落中重要值前 １４ 位的物种中除小叶栾树、粉苹婆和青檀外其余物种的死

亡率升至最高，并在 ２０１７—２０２２ 年间呈下降趋势；而在 ２００７—２０１７ 年，除朴树外的其余物种补员率均有一定

程度的上升，并在 ２０１７—２０２２ 年除罗伞外补员率均高于 ２００７—２０１２ 年；在 ２００７—２０２２ 年间除了铁榄、小叶

女贞、广西密花树和粗糠柴这几个物种的种群变化率在部分年间大于 ５％，其余物种均保持较稳定的一个状

态，而广西密花树、千里香、菜豆树、榔榆、粉苹婆、青檀的种群变化率逐年递增，特别是千里香在 １５ 年间种群

变化率由－３．２％增长到 ４．６％，优势地位增加。 １５ 年间，平均死亡率在 ２００７—２０１７ 年由 ４．５％增长到 ７．４％，随
后在 ２０１７—２０２２ 年下降到 ４．２％；平均补员率逐年递增，由 ０．６％增长到 ２．２％；平均种群变化率在 ２００７—２０１７
年由－３．９％下降到－５．５％，随后在 ２０１７—２０２２ 年增长到－２．０％。

表 ２　 群落主要树种的死亡率、补员率及种群变化率的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅｓ， ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ， ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅｓ ｏｆ Ｍａｊｏｒ Ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

死亡率
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ／ ％

增补率
Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅ ／ ％

种群变化率
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅ ／ ％

２０１２ ２０１７ ２０２２ ２０１２ ２０１７ ２０２２ ２０１２ ２０１７ ２０２２

铁榄 Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ １０．６ ２６．８ １６．８ ２．６ ３．８ ３．８ －８ －２３ －１３

小叶栾树 Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｎｕｓ ３．６ ３．２ ４ ０．６ ３．４ ２．６ －３ ０．２ －１．４

小叶女贞 Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ １０ １９．６ １０．６ １．２ １．２ ３．８ －８．８ －１８．４ －６．８

广西密花树 Ｒａｐａｎｅａ ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓ ８ １３．４ ５．４ １．２ ５ ５ －６．８ －８．４ －０．４

掌叶木 Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ １ １．８ １．６ ０ ０．２ ０．６ －１ －１．６ －１

千里香 Ｍｕｒｒａｙａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ ３．８ ６．４ ４ ０．６ ５．６ ８．６ －３．２ －０．８ ４．６

菜豆树 Ｒａｄｅｒｍａｃｈｅｒａ ｓｉｎｉｃａ ２．８ ３．４ １．６ ０．２ １ ０．８ －２．６ －２．４ －０．８

榔榆 Ｕｌｍｕｓ ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ ０．８ １ ０．８ ０ ０．２ ０．６ －０．８ －０．８ －０．２

粗糠柴 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ ７．６ ９．４ ４ ０ １ ０．６ －７．６ －８．４ －３．４

朴树 Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ １．８ ３．８ １．４ ０．４ ０ ０．２ －１．４ －３．８ －１．２

粉苹婆 Ｓｔｅｒｃｕｌｉａ ｅｕｏｓｍａ １．８ １．６ １．２ ０ ０．２ ０．４ －１．８ －１．４ －０．８

岩樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｓａｘａｔｉｌｅ ４ ６．６ ２．６ ０．２ １．８ １．６ －３．８ －４．８ －１

青檀 Ｐｔｅｒｏｃｅｌｔｉｓ ｔａｔａｒｉｎｏｗｉｉ ２．８ ２．２ １．４ ０．２ １．２ １．４ －２．６ －１ ０

罗伞 Ｂｒａｓｓａｉｏｐｓｉｓ ｇｌｏｍｅｒｕｌａｔａ ３．８ ４ ３．６ ０．８ １．８ ０．６ －３ －２．２ －３

总平均 Ｔｏｔａｌ ａｖｅｒａｇｅ ４．５ ７．４ ４．２ ０．６ １．９ ２．２ －３．９ －５．５ －２．０

　 　 表中 ２０１２、２０１７、２０２２ 分别表示某物种在 ２００７—２０１２、２０１２—２０１７、２０１７—２０２２ 的变化情况

２．３．３　 不同径级种群动态特征

由图 ４ 可知，群落的死亡率和增补率均随径级增大而逐渐减少，不同径级表现出明显的动态分化特征。
小径级在 １５ 年间年均死亡率为 ３． １８％，其中 ２００７—２０１２ 年年均死亡率为 ３． ０２％，２０１２—２０１７ 年上升至

４．３８％，２０１７—２０２２ 年降至 ２．３５％。 小径级增补率呈持续上升趋势，从 ２００７—２０１２ 年的年均 ０．３６％提升至

２０１２—２０１７ 年的 １．６１％，进一步提升至 ２０１７—２０２２ 年的 ２．１４％。 中径级动态相对稳定，１５ 年间年均死亡率为

１．４４％，增补率在 ２０１２—２０１７ 年短暂下降至 ０．１７％后，于 ２０１７—２０２２ 年回升至 ０．２９％。 大径级表现出最强的

稳定性，１５ 年间年均死亡率仅为 ０．１７％，２０１７—２０２２ 年年均增补率为 ０．０２％。

３　 讨论

３．１　 群落组成和结构变化

４ 次调查数据显示，随着群落的演替，群落中物种的数量由 ９９ 种微降至 ９８ 种，科属的数量有着一定的波

动，但群落整体的个体数量呈下降趋势。 新增的刺叶冬青等 ３ 个物种以及消失的楤木等 ８ 个物种数量均没有

超过 ５ 株，都属于稀有种或偶见种，群落物种数量的波动主要受稀有种或偶见种的动态来驱动，因其种群更易

受到个体的存活情况而更替［２９—３０］。 古田山常绿阔叶林 ２４ｈｍ２ 样地 １５ 年监测发现，群落物种组成高度稳定，
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图 ４　 群落不同径级个体死亡和增补率

Ｆｉｇ．４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

优势种地位几乎无变化［３１］；鼎湖山南亚热带森林 ２０ 年动态显示，气候变化导致部分先锋种重要值上升［１８］。
相比之下，木论喀斯特森林优势种排序波动更为明显，反映了喀斯特环境的高度异质性对种群动态的强烈影

响。 但粗糠柴作为唯一退出的优势种，其衰退可能与该种对水分胁迫的敏感性有关，而其余的 １３ 个物种重要

值排序大多也发生一定的波动情况，也可能是与这种环境胁迫和种间竞争密切及物种间不同的性状相关［３２］，
但整体优势种对群落的主导越来越强［１９］。

群落的径级结构能反映未来的演替趋势［３３］。 木论 １ｈｍ２ 样地的物种个体集中在小径级，四次调查小径级

个体分别占比 ６５．４％、５７．５％、５２．９％、５１．７％，尽管小径级个体的比例逐渐下降，中大径级个体比例持续增加，
但群落仍保持倒“Ｊ”型径级结构，表明群落当前以及未来更新良好。 通过对叶生活型分类，我们发现常绿物

种在中小径级一直占主导，而大径级个体则以落叶物种主导，这与天童山［３４］、鼎湖山［１８］ 和八大公山［３５］ 相似，
但与湖北神农架样地的情况相反［３６］。 这可能由于常绿树种具有光合连续性优势，全年都能进行光合作用有

利于幼苗在林下低光环境中生存，同时常绿叶片的长期保持减少了养分周转成本，其具有较高的萌蘖能力，有
利于在干扰后快速恢复，而落叶树种资源获取能力强，深根系和高比叶面积有利于获取深层土壤水分和养分，
抗逆性强，落叶习性有助于度过干旱和低温胁迫，同时寿命较长，一旦建立种群能够长期维持竞争优势［３７］。
这种径级结构分化模式在喀斯特森林中尤为明显，反映了水分和养分双重限制环境下的物种共存机制。 常绿

树种通过占据更新层维持种群延续，落叶树种通过占据冠层空间获得长期竞争优势。
３．２　 群落生物多样性变化

本研究中，群落物种多样性的变化模式体现了喀斯特森林演替的特殊性质。 丰富度指数显著下降反映了

环境筛选的强化效应，在水分和养分双重限制的喀斯特环境中，只有具备特定适应性状的物种能够维持稳定

种群。 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的逐渐降低表明群落内部竞争格局的重构，优势种通过资源竞争

优势扩大种群规模，群落结构趋于简化。 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数先升后降的复杂变化模式可能与喀斯特环境的多

重胁迫因子有关，初期环境筛选可能促进了物种间的均匀分布，但随着演替进程，优势种的竞争优势逐渐显

现，导致均匀度下降，这一模式与传统森林演替理论（长白山、ＢＣＩ 样地［３８］等）存在差异，反映了喀斯特生态系
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统的独特演替轨迹［３５］。 但与天目山［３９］和钱江源国家公园的研究相似，这可能是由于群落在演替过程中受到

了一定的干扰［８］。
结构多样性的先降后升模式更加明确地揭示了群落演替的阶段性特征。 ２００７—２０１２ 年结构多样性的下

降可能与外部干扰或气候事件相关，导致群落结构趋于单一化［４０］。 而在 ２０１２ 年后结构多样性的持续上升表

明群落进入了竞争分化阶段，不同物种通过占据不同的垂直空间实现共存，这种垂直结构复杂化是群落趋于

成熟的重要标志［４１］。 不同层次物种共存，个体的差异变大，表明群落可能处于竞争最激烈的阶段［４２］，结构多

样性的增加也反映了物种对有限空间资源的充分利用，体现了喀斯特森林高效的空间配置策略［４３］。
３．３　 群落种群动态变化

群落的死亡率和增补率是反映群落更新状况的直接指标［１９］。 巴拿马 Ｂａｒｒｏ Ｃｏｌｏｒａｄｏ（ＢＣＩ）样地［４４］ 中

ＤＢＨ≥１ｃｍ 的个体年死亡率为 ２．６４％、年增补率为 ２．８７％，马来西亚 Ｐａｓｏｈ 样地［４４］分别为 １．４６％和 １．６５％，乌
岩岭样地［１９］分别为 ２．７３％和 ０．３１％，古田山样地［４５］ 分别为 ２．０２％和 ６．６５％，百山祖样地［４６］ 分别为 １．４５％和

０．６２％。 本研究中，ＤＢＨ≥１ｃｍ 的个体年死亡率为 ４．８７％、年增补率为 １．５１％、年种群变化率为－３．３６％，与其

他的一些常绿阔叶林相比，有着较高的年死亡率以及种群变化率。 这可能归因于喀斯特森林的环境胁迫和空

间异质性的综合作用，喀斯特地貌的高度破碎化导致微生境条件差异极大，岩石出露率高达 ８０％，土壤分布

呈斑块状，形成了水分和养分的强烈空间变异。 在干旱季节，土壤水分严重不足，加上土层浅薄导致的保水能

力差，使得大量个体面临水分胁迫死亡［４７］。 此外，喀斯特地区频繁的极端天气事件，如干旱、暴雨和大风等，
直接导致树木死亡率上升。 土壤侵蚀和根系裸露现象在坡度较大的区域尤为严重，进一步增加了个体死亡风

险。 虽然种间竞争在群落动态中发挥重要作用，但在喀斯特环境中，非生物环境胁迫往往是决定个体存活的

主导因子。 较高的死亡率实际上反映了喀斯特森林群落对极端环境的适应过程，是维持群落长期稳定性的重

要机制［４８］。
不同径级的种群动态特征显示出明显的分化模式。 小径级表现出最高的死亡率和最活跃的更新动态，１５

年间年均死亡率为 ３．１８％，其中在 ２０１２—２０１７ 年间达到峰值 ４．３８％，随后在 ２０１７—２０２２ 年降至 ２．３５％。 值得

注意的是，小径级增补率呈现持续上升趋势，从 ２００７—２０１２ 年的 ０．３６％提升至 ２０１７—２０２２ 年的 ２．１４％，表明

尽管更新层个体面临强烈的环境筛选压力，但群落的更新潜力正在逐步恢复。 中径级的动态相对稳定，年均

死亡率为 １．４４％，增补率从 ２００７—２０１２ 的 ０．２４％下降至 ２０１２—２０１７ 年的 ０．０７％后，于 ２０１７—２０２２ 年回升至

０．２９％，反映出中径级个体已经度过了环境筛选的关键期。 大径级表现出最强的稳定性，１５ 年间年均死亡率

仅为 ０．１７％，年均增补率为 ０．０２％，表明成年树木对喀斯特环境具有较强的适应性和抵抗力。 这种径级分化

的动态模式与喀斯特环境的资源异质性密切相关，小径级个体主要分布在土壤浅薄的微生境中，对水分波动

和养分限制更为敏感，而大径级个体通过发达的根系能够获取深层土壤资源，在干旱等极端环境下具有更强

的缓冲能力。
通过对群落中重要值前 １４ 位的种群动态分析发现，部分优势种如铁榄、小叶女贞等死亡率和种群变化率

一直≥５％，优势地位衰退，这可能与其对喀斯特环境胁迫的敏感性差异有关。 铁榄作为落叶树种，虽然在冠

层占据优势位置，但其幼苗对土壤水分波动的耐受性较低，导致更新层死亡率较高。 小叶女贞作为常绿树种，
在小径级虽占据数量优势，但其浅根系特征使其在干旱胁迫下竞争力减弱。 相比之下，千里香等物种的种群

变化率从负值转为正值，表明其通过有效的资源获取策略在竞争中获得优势。 整体上年死亡率和年变化率先

上升后下降，而年补员率稳步上升，虽然暂时补员数量有限，但衰退速度可以控制，表明群落正在向更稳定的

阶段过渡，但整体并未达到动态平衡。 这种动态模式表明群落正处于从环境胁迫主导向竞争平衡主导的过渡

阶段，但由于喀斯特环境的持续筛选作用和资源限制，群落短期内难以达到完全的动态平衡。

４　 结论

基于 １５ 年长期监测数据，木论喀斯特常绿落叶阔叶混交林呈现以下关键动态特征：群落物种组成相对稳
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定，径级结构保持倒“Ｊ”型但趋向成熟化，常绿树种主导更新层，落叶树种主导冠层；物种多样性总体下降但

结构多样性增加，反映了环境筛选与空间分化的双重作用；种群动态表现出强烈的径级分化特征，高死亡率体

现了喀斯特环境的筛选压力，但增补率的提升显示群落更新潜力正在恢复。 研究结果揭示了喀斯特森林独特

的演替模式，为脆弱生态系统的保护和恢复提供了重要的科学依据。
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