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陆地植物群落物种多样性的梯度变化特征


贺金生　　陈伟烈

（中国科学院植物研究所，北京，１０００９３）

摘要　研究陆地植物群落物种多样性随环境因子及群落演替梯度的变化特征是揭示生物多样性与生态因

子相互关系的重要方面。根据近期国内外的文献，综述了这方面的研究进展。随纬度的降低，通常物种多

样性随之增加；随着水分梯度的变化，物种多样性的变化有６种趋势；随海拔高度的变化，物种多样性有

５种模式；随土壤养分梯度的变化，表现出不同的规律；演替过程中物种多样性的变化趋势相似。关于植

物群落物种多样性梯度格局的机制有多种假说，但仍需进一步研究。
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生物多样性是指一个区域内所有的植物、动物、微生物、以及各个物种所拥有的基因和由各种生物

与环境相互作用形成的生态系统，包括 ３个层次，即遗传多样性、物种多样性和生态系统多样性［１，２］。物

种多样性在地球表面的丰富程度因地而异，这是由于地球表面的物理因子的变化影响的结果，由于这些

物理因子的作用，限制了有机体的分布，从而制约着物种的多样性［２］。

植物群落物种多样性的梯度特征是指在群落组织水平上物种多样性的大小随着某一生态因子梯度的

有规律性的变化。对于一个地区（区域尺度），影响物种多样性梯度变化的生态因子主要可分为 ４类：（１）

可作为资源的生态因子，如土壤养分，水分条件及光照等；（２）对植物有直接生理作用的生态因子，但不

能作为资源被消费，如温度、胁迫（毒性，土壤ｐＨ值等）；（３）干扰及异质性［３，４］；（４）生物因子，如竞争、

演替状态、捕食等。对于一个大的地理尺度，地质历史时期一些事件的影响也应该考虑在内［５，６］。尽管如

此，在研究物种多样性的梯度特征时，很难把这些因子之间的作用区分开来，往往是几个因子的综合作

用，如沿着海拔梯度，不仅温度条件发生变化，同时也经常伴随着水分、光照条件的改变［７，８］。本文所综

述的生物多样性的梯度特征则主要集中在易于观察研究的生态因子梯度，在这方面研究也较多，主要有

纬度梯度、水分梯度、海拔梯度、土壤养分梯度和演替梯度。

　陆地植物群落物种多样性的梯度变化

１．１　纬度梯度

尽管生态学家Ｍａｙ认为，即使近似地估计地球上物种的数目都是不可能的［９］，但热带地区比寒冷地

区拥有更多的物种数目却是有目共睹的，这种物种丰富度和多样性随纬度梯度的变化特征基本上是公认

的事实［１０～１５］。对很多动物类群物种丰富度和多样性的研究结果表明，它们也存在着非常明显的纬度梯

度，尽管有些山区动物物种较丰富而一些岛屿动物种类却较贫乏［１３，１６，１７］。

系统地研究植物群落物种多样性随纬度梯度的变化规律存在着很多困难，原因之一是植物群落物种

多样性及丰富度的计算依赖于样方的大小，而对这方面的系统研究依赖于一定的可比较的样方积累，但

也有一些成功的例子。Ｃｕｒｒｉｅ及Ｐａｑｕｉｎ系统研究了北美树木物种多样性随纬度梯度的分布特征［１８］，采用

的方法是把北美大陆分成３３６个小方格，纬度５０°Ｎ以南，每个小方格２．５°×２．５°（经度）；纬度５０°Ｎ以

北，每个小方格２．５°×５°（经度），然后绘出北美的等物种丰富度线图。结果表明，在北美东部，存在着明

显的纬度梯度，在西部由于地形等因素的影响，这种梯度特征表现不太明显，结果还表明，物种丰富度与

年蒸散（Ａｎｎｕａｌｒｅａｌｉｚｅｄｅｖａｐｏｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ）关系极密切，与地形和距海洋的远近也相关，通过这３个参数

可以很好地预测北美的树木种类的丰富度，大不列颠和爱尔兰的树木多样性也可用同样关系进行很好地

预测。

Ｇｅｎｔｒｙ利用积累的全球范围的７４个１０００ｍ２的样方（海拔 １０００ｍ以下），研究了植物群落物种多样

性随纬度梯度的变化规律［１９］。图１是根据Ｇｅｎｔｒｙ的数据绘的图。由图可以看出，除了从高纬度到低纬度

表现出的植物群落物种多样性和丰富度明显增加外，还可以看出不同的热带森林之间的物种多样性之间

的差异要远比温带森林和多样性较低的热带森林之间差异要大。如温带森林一般样方中有 １５～２５个种，

而热带干性森林（ｄｒｙｆｏｒｅｓｔ）一般在 ５０～６０个种，而湿性森林一般在 １５０个种左右，有时可达 ２５０个以

上。Ｇｅｎｔｒｙ的研究还表明，在南北半球，从低纬度向高纬度生物多样性的减少速率是不对称的；和热带森

林群落物种多样性之间存在着极大差异相比，温带森林之间物种多样性差异较小；南半球的温带森林和

北半球相比，多样性较低；即便是物种贫乏的热带森林也比物种丰富的温带森林多样性要高得多。

　　Ｍａｌｙｓｈｅｖ等也用Ｃｕｒｒｉｅ及Ｐａｑｕｉｎ的方法［１８］研究了大不列颠、西德及东欧 ２０°～３０°Ｅ范围内植物物

种丰富度的纬度梯度变化特征［２０］，对于不列颠群岛（ＴｈｅＢｒｉｔｉｓｈＩｓｌｅｓ），可以得到爞１００＝２４６９．６－３８．５１５

爧牃牠（牜＝０．９７２，牕＝２０，爞１００为 １００ｋｍ２内物种数目，爧牃牠为纬度），并且物种丰富度与生长季节的积温（＞

１０℃）存在着线性关系：爞１０００＝２１５．５＋０．２６４３９爴＞１０（牕＝３５，牜＝０．９４８，爴＞１０为大于 １０℃的积温，爞１０００为

１０００ｋｍ２内物种数目）。

在我国，谢晋阳、陈灵芝对南、中、北部温带森林植物群落的物种多样性研究的结果表明，随着从北

到南纬度的不断降低，落叶阔叶林的物种多样性指数不断增加，其中乔木层、灌木层的物种多样性指数

遵循上述规律，草本层的物种多样性先增加后又降低［２１］。黄建辉、陈灵芝对温带和亚热带森林群落物种
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多样性研究的结果也符合上述的纬度梯度特征［２２］。

图１　植物群落物种多样性随纬度的变化

（Ａ）物种多样性随纬度的变化，爣′为Ｓｈａｎｎｏｎ

Ｗｉｅｎｅｒ指数；（Ｂ）物种丰富度随纬度的变化。

所有样方面积均为１０００ｍ２，

海拔＜１０００ｍ（根据Ｇｅｎｔｒｙ的数据绘图）。

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｐｅｃｉｅｓｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ａｌｏｎｇｌａｔｉｔｕｄｅ（Ａ）Ｓｐｅｃｉｅｓｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｓｈａｎｎｏｎ

ＷｉｅｎｅｒＩｎｄｅｘ，爣′）．（Ｂ）Ｓｐｅｃｉｅｓｒｉｃｈｎｅｓｓ．

１０００ｍ２ｓａｍｐｌｅｓ，ｅｌｅｖａｔｉｏｎｕｎｄｅｒ１０００ｍ２．

　　综上所述，对于全球范围［１９］、北美［１８］、欧

洲［２０］、及我国［２１，２２］植物群落物种多样性的研

究结果都表现出明显的纬度梯度，并且对于

北美、欧洲植物物种丰富度可以用数学公式

进行很好的预测。

．　水分梯度

地球表面，从大的尺度来讲，水热条件及

其组合是决定植物群落分布的主要因素，这

是公认的事实。然而探讨植物群落物种多样

性与水分梯度的关系，却是非常困难的，这不

仅是因为水分因子经常和其他生态因子一起

发生作用，还因为对大多数研究者来讲缺乏

公认的有效的水分因子指示指标，如有的用

年度降雨量［１９，２３］，有的用湿度［２４］，同时在地

球表面还有隐域的湿地等。

根据已有的文献，本文把植物物种多样

性与水分梯度的关系归结为下述６种情况：

（１）植物物种多样性与年降雨量显著正

相关，研究实例如新热带，森林类型［２５］；

（２）植物物种多样性与年降雨量不存在

相关关系，研究实例如热带亚洲，森林类

型［２５］；

（３）沿湿度梯度中间位置物种多样性高，

研究实例如低地ｌｏｗｌａｎｄ，＜１０００ｍ［２６，２７］沿山

地垂直带［２８］盐沼、沙生植被［２９］森林群落 Ｆｏｒ

ｅｓｔｔｙｐｅｓ［２３］；

（４）湿度大物种多样性高，但不存在明显

相关关系，研究实例如沟谷地带［３０～３２］；

（５）最干燥坡向，物种多样性高，研究实

例如疏林类型［３０～３３］；

（６）不受周期性干旱、不受周期性水淹的中间地带，物种多样性高，研究实例如森林［２４］。

由上可以看出，不同的地区、不同的地形条件表现出的关系是不一致的。ＧｌｅｎｎＬｅｗｉｎ通过用贯穿北

美大陆的 １００多个森林样方所做的相关分析发现，多样性与环境之间在一个海拔地带或地区可能存在着

一定的关系，而在另外一些地方，这些关系可能发生变化甚至变得相反。利用的样方范围越大，越减弱而

不是加强在特定地区存在的关系［３４］。植物群落物种多样性与水分梯度的关系在不同地区是不一致的，这

种规律性和ＧｌｅｎｎＬｅｗｉｎ的结论［３４］是一致的。

附生植物物种多样性与水分梯度的关系，尽管附生植物可以在高的大气湿度低的降水量生境下生长

良好，如Ｓｌｅｅｇｅ及Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ［３５］对Ｇｕｙａｎａ雨林内附生植被的研究表明，附生植被与土壤所决定的湿度

条件和所附生的植物种类（附主）有相关关系。但Ｇｅｎｔｒｙ＆Ｄｏｄｓｏｎ的数据却得出仅降雨量就是非常好的

预测附生植物多样性的指标［３６］。苔藓植物的物种多样性与水分条件也关系密切［３７］。

．　海拔梯度

山地植被植物群落物种多样性随海拔高度的变化规律一直是生态学家感兴趣的问题。这方面的资料
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也很多，但研究结果是不一致的。关于山地植被植物群落物种多样性随海拔高度的变化模式，本文初步

划分为５种。

．．　植物群落物种多样性与海拔高度负相关，即随海拔高度的升高，植物群落物种多样性降低。这是

通常情况，很多山脉都有这样的变化规律［１９，３０，３１，３８～４２］，有时与纬度有相似之处。比较经典的例子是Ｙｏｄａ

对尼泊尔喜马拉雅山脉维管植物物种多样性的研究，随着海拔升高，物种多样性呈直线下降［３８］。

．．　植物群落物种多样性在中等海拔高度最大，也有学者称之为“中间高度膨胀 （ｍｉｄａｌｔｉｔｕｄｅ

ｂｕｌｇｅ）”［１９，２１，２３，３０，３６，３９，４３］，如图２。在西南俄勒岗Ｓｉｓｋｉｙｏｕ山脉，在湿润海洋性气候条件下，所有海拔高

度，都被森林覆盖。木本植物的多样性随海拔增高而减少；草本植物多样性在中度海拔的地方最高，在海

拔较低处，在较郁闭的硬叶林下，草本层多样性最低。这两种趋势组合的结果，最大多样性出现在中海拔

中生条件的森林中，多样性第２个高峰出现在海拔最低处［３０］。

．．　植物群落物种多样性在中等海拔高度较低，如图 ３。落基山脉国家公园 ＦｒｏｎｔＲａｎｇｅ山脉的东

坡［３９］，为干旱、大陆性气候，森林郁闭度较低，多样性在中等海拔及山坡中部的森林中较低，在沟谷中的

森林，向高山草甸过渡地带，地形干旱较开阔的地方，多样性较高［３９］。

图２　沿海拔梯度中间地带物种多样性高

（Ｓｉｓｋｉｙｏｕ山脉）［３０］（图中数字为１０００ｍ２样方内物种数）

Ｆｉｇ．２　Ｈｉｇｈｅｒｓｐｅｃｉｅｓｄｉｖｅｒｓｉｔｙａｔｍｉｄｅｌｅｖａｔｉｏｎｇｒａｄｉ

ｅｎｔ［３０］

（Ｄａｔａａｒｅｎｕｍｂｅｒｓｏｆｖａｓｃｕｌａｒｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓｉｎ１０００ｍ２

ｑｕａｄｒａｔｓ）

．．　植物群落物种多样性与海拔高度正相

关，即随海拔高度的升高，植物群落物种多样

性增加。这种情况比较少，研究地区气候比较

湿润，海拔增高，引起物种多样性增加。有些

是比较极端情况，如在新西兰的 ＲｅｄＭｏｕｎ

ｔａｉｎ，在片麻岩基质上，由于海拔增高引起的

风、积雪及土壤的不同，引起异质性增加，导

致物种多样性增高［３９，４２～４４］。

．．　植物群落物种多样性与海拔高度无

关。仅有一例，在新西兰Ｄｕｎｅｄｉｎ地区，由于

是海洋性气候，在所研究的山体上，植物群落

物种多样性随海拔升高，无规律性变化［４５］。

植 物 群 落 不 同 的 结 构 群 （ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｇｒｏｕｐ）物种多样性随海拔高度的变化规律性

是不同的，如 ＤａｕｂｅｎｍｉｒｅＲ＆ＤａｕｂｅｎｍｉｒｅＪ

Ｂ研究的结果，随海拔升高乔木层物种多样性

增加，而草本和灌木物种多样性则表现出中

间高度膨胀的现象［４３］。这种差异有些学者认

为 是 海 拔 梯 度 水 分 梯 度 相 交 错 的 结

果［１１，３４，３９，４１，４６］。Ｗｉｌｓｏｎ的研究表明了不同的

土壤基质（片麻岩，蛇纹岩）上植物群落物种

多样性随海拔高度的变化也是不同的［４１］。不

同的水分条件，群落物种多样性随海拔高度

的变化规律也差异很大［３９，４７］。

不仅植物群落物种多样性随海拔高度的

变化趋势不同，在群落外貌、结构等方面随海

拔的变化也非常大。即是存在不同海拔高度

物种多样性相似，但在组成方面也会差异甚大，如Ｇｅｎｔｒｙ的研究就表明，在海拔１８００ｍ附近，群落中的

半附生植物就显著增加，而攀援藤本则显著减少，有时这种增加和减少可能会相当，虽然多样性指数变

化不大，但群落结构方面已发生很大变化［１９］。
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．　土壤养分梯度

土壤养分水平与植物群落物种多样性之间的关系，也是生态学家感兴趣的内容［４８］。与鸟类、兽类不

同，对于一个给定的植物群落来说，它们都利用几乎同样的土壤养分，因此植物群落物种多样性与土壤

养分的关系就变得非常重要。

Ａｓｈｔｏｎ［１９］及Ｇａｒｔｌａｎ等［４９］的研究显示土壤中Ｐ、Ｍｇ、Ｋ的水平与热带植物群落物种多样性之间存在

着显著的相关关系，Ｇａｒｔｌａｎ等［４９］也发现，土壤中可溶性Ｋ与物种多样性显著相关，但Ｇｅｎｔｒｙ的结果［１９］

图３　沿海拔梯度中间地带生物多样性低

（落基山国家公园 ＦｒｏｎｔＲａｎｇｅ）［３９］

（图中数字为１０００ｍ２样方内物种数）

Ｆｉｇ．３　Ｌｏｗｅｒｓｐｅｃｉｅｓｄｉｖｅｒｓｉｔｙａｔｍｉｄｅｌｅｖａｔｉｏｎｇｒａｄｉｅｎｔ

（ＣｏｌｏｒａｄｏＦｒｏｎｔＲａｎｇｅｉｎ ＲｏｃｋｙＭｏｕｎｔａｉｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ

Ｐａｒｋ）［３９］

（Ｄａｔａａｒｅｎｕｍｂｅｒｓｏｆｖａｓｃｕｌａｒｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓｉｎ１０００ｍ２

ｑｕａｄｒａｔｓ）

却显示，在新热带，决定植物群落物种多样性

的首先是生物地理因子或年降雨量，其次才

是土壤养分。Ｓｔａｒｋ等（ｃｉｔｅｄｂｙＧｅｎｔｒｙ［１９］）对

３１个新热带地区样地的多元分析得到如下公

式：

物种丰富度＝８４．４８＋０．２５（年平均降雨

量）－０．１００（土壤中可溶性Ｋ）

（爲２＝０．７６，爫＝３１）

有研究显示，植物群落高的物种多样性

出现在土壤养分梯度的中间位置［１９］，但 Ｇｅｎ

ｔｒｙ研究的结果，随着土壤肥沃程度的增加，

并没表现出生物多样性降低，相反，物种多样

性最高的植物群落却是在土壤最肥沃的地方。

从这些研究可看，土壤养分水平与植物

群落物种多样性的关系是复杂的，并且得到

的规律性不一致。即使土壤养分水平对植物

群落生物多样性水平作用不大，但它们毫无

疑问对植物群落 犝多样性水平起很重要作

用［５０，５１］。最近也有研究涉及人为增加系统中

的养分对生物多样性的影响［６，５２］。

．　演替梯度

有关植物群落演替的概念和理论，一直

是生态学理论的中心问题［５５］，然而大部分研

究都集中在对不同演替阶段群落的物种组成，

物种组成与环境因子的关系以及演替模型方

面，对演替过程中物种多样性变化的研究，资

料非常有限，但的确是非常有趣的问题。

Ｏｄｕｍ在南卡（ｓｏｕｔｈＣａｒｏｌｉｎａ）研究了演

替过程中物种多样性的变化［５３］，结果表明在

演替的前 ７ａ，随着演替的时间进程，建群种

数量增加。Ａｕｃｌａｉｒ＆Ｇｏｆｆ的研究表明，在比较干燥的生境条件下，随着演替的进程物种多样性稳定增

加；在中生条件下，物种多样性先上升到一个峰值，然后慢慢下降。中间类型的生境，在演替的后期，物

种多样性趋向一个稳定值（渐近线）［２７］。Ｌｏｕｃｋｓ对威斯康辛南部的森林群落的演替研究结果表明，在 １００

ａ的演替过程中，物种多样性首先增加，然后下降，并且峰值出现在演替过程中阳性树种和阴性树种同时

出现在群落中的阶段，物种多样性的降低是由于群落中阴性树种优势度的增加和由此引起的阳性树种的

逐步被淘汰［５４］。Ｂａｚｚａｚ对Ｉｌｌｉｎｏｉｓ南部落叶阔叶林区弃耕地演替过程中物种多样性的研究表明，随着演替

进程，物种多样性通常增加，当群落结构多样性最大（草本层、灌木层、乔木层同时存在），并且阳性树种
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和阴性树种在群落中同时出现，群落物种多样性达到最大值。对于演替过程中的群落，当垂直和水平的

异质性最大时，群落物种多样性可达到最大。对于演替后期的群落，当存在有很强的优势种，或优势种存

在化学他感作用时群落物种多样性可能会很低。在演替过程中，群落的物种多度分布曲线由演替早期的几

何级数分布逐渐变为对数正态型［５５］。

这些研究，结合Ｍａｒｇａｌｅｆ［５６］、Ｏｄｕｍ［５７］、Ｒｅｉｎｅｒｓ牉牠牃牓［５８］、Ｔｒａｍｅｒ［５９］、Ｗｅｓｔｍａｎ［６０］、朱守谦［６１］、Ｐｅｅｔ

＆Ｃｈｒｉｓｔｅｎｓｅｎ［６２］等的研究，有关植物群落演替过程中物种多样性的变化可以得到如下结论：

（１）在群落演替的早期，随着演替进程，物种多样性增加。在群落演替的后期当群落中出现非常强的

优势种时，多样性会降低。群落中物种多样性最大值出现在耐阴物种（ｓｈａｄｅｔｏｌｅｒａｎｔ）和不耐阴物种

（ｓｈａｄｅｉｎｔｏｌｅｒａｎｔ）同时在群落中出现的阶段。

（２）演替过程中的群落，在垂直和水平微环境异质性较大时，可出现较高的物种多样性。结构复杂性

越大，意味着有更多种方式利用环境资源。

（３）演替过程中，由于优势种的他感作用，在某些阶段，可能会出现物种多样性的降低［５５］。

（４）演替系列群落的优势度多样性曲线在早期是几何级数分布，随着物种的增加曲线变得越来越

缓，到演替的后期，变成对数正态分布。

　结论
上面讨论了陆地植物群落物种多样性的梯度变化特征。事实上，影响植物群落物种多样性的还有土

壤的盐分梯度、岛屿内陆的梯度等［２，６３］。

关于植物群落物种多样性的纬度梯度特征，一般的研究结论都是比较一致的，即随着纬度的降低，

群落物种多样性逐渐增加，对于不同的区域，可能有些差异，但整体都符合上述规律。植物群落物种多样

性的水分梯度特征，不同地区、不同的环境因子组合结果可能不一致，本文归结为６种情况。群落物种多

样性随海拔梯度的变化本文划分为 ５种模式。群落物种多样性随土壤养分梯度的变化规律，目前研究不

多，结果也不一致。对于演替过程中群落物种多样性的变化规律，结果基本上是一致的，具体到不同的水

分条件，可能有些差异，但趋势是一样的。

对于植物群落物种多样性的梯度格局的机制，有很多假说［６４～６９］。最近Ｒｏｈｄｅ对有关物种多样性的纬

度梯度格局的机制的假说详细地进行了评论，最后认为这些假说都不能很完美地解释这些现象［１３］。因此

对物种多样性梯度格局的机制，还有待进一步研究。
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信息

全国首届植物分子生态学学术研讨会会议纪要

由中国植物学会青年工作委员会与与东北林业大学森林植物生态学（国家教委）开放研究实验共同举

办的“全国首届植物分子生态学学术研究讨”于 １９９６年 １０月 ２１日至 ２３日在黑龙江省哈尔滨市东北林业

大学召开。来自北京、上海、云南、山东、辽宁、吉林等１７个单位，从事分子生态学及其相关领域研究的

５０余位专家、学者及有关人员参加了会议。

会议分为 ３个部分：（１）学术报告；（２）现场实验技术交流；（３）学术论坛。大会的学术报告以中国

植物分子生态学的研究现状与进展为主题。中科院院士洪德元教授做了题为“关于植物分子生态学若干问

题”的发言。中国科学院植物研究所胡志昂研究员做了题为“分子生态学的两种前途”；东北林业大学祖元

刚教授做了题为“分子生态学的形成与发展”；中国科学院植物研究所马克平研究员做了题为“生物安全与

分子生态学”的专题报告，引起与会者的浓厚兴趣。东北师范大学黄百渠教授、中国科学院植物研究所王

洪新研究员等 ９位专家在大会上做了学术报告。会议期间结合东北林业大学森林植物生态学开放研究实

验室核酸实验室的仪器进行了现场实验技术交流和操作演示。

本次会议就植物分子生态学的概念、原理、技术与方法以及分子生态学的应用和发展前景等方面进

行了讨论。学者们对分子生态学的不同侧面，结合自己的具体工作和对分子生态学的理解，展开了广泛

而深入的探讨，主要包括以下４方面内容：

１．分子生态学的形成与发展；２．分子生态学的概念、内涵及研究内容；３．分子生态学的研究方法；

４．中国分子生态学的现状与发展战略。

本次会议在热烈的学术气氛中圆满结束。

东北林业大学森林植物生态学（国家教委）开放研究实验室

（阎秀峰　高亦珂　供稿）
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