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摘　 要: 为了解落叶阔叶林森林植被的群落类型和组成结构ꎬ该文在桂林阳朔县和灵川县岩溶生境典型的

落叶阔叶林内设置 ４９ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的随机样方ꎬ在野外调查基础上进行群落数量分类和排序ꎬ对其群落

类型进行划分ꎬ并对不同类型的群落种类组成、结构及其分布与环境因子的耦合关系进行分析ꎮ 结果表明:
(１)桂林岩溶石山落叶阔叶林可划分为 ３ 个群丛组类型ꎬ即群丛组 Ａ:南酸枣－喜树＋巴豆群丛组(ＡＳＳ.
Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ－Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ＋Ｃｒｏｔｏｎ ｔｉｇｌｉｕｍ)ꎬ群丛组 Ｂ:光皮梾木－喜树群丛组(ＡＳＳ. Ｓｗｉｄａ
ｗｉｌｓｏｎｉａｎａ－ Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ)ꎬ群丛组 Ｃ:麻栎 －檵木群丛组 ( ＡＳＳ. Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ － Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ)ꎮ (２)不同群落类型中常绿和落叶物种的丰富度、多度、胸高断面积及重要值的变化:在乔木层中ꎬ
３ 个群丛组均为落叶物种占优势ꎻ在灌木层中ꎬ群丛组 Ａ、Ｂ 以落叶物种占优势ꎬ群丛组 Ｃ 以常绿物种占优

势ꎮ (３)在 １~ ５ ｃｍ 和 ５~ １０ ｃｍ 径级内ꎬ群丛组 Ａ、Ｂ 的落叶物种在 ４ 个度量指标上均大于常绿物种ꎬ群丛组

Ｃ 除物种丰富度外ꎬ均为常绿物种大于落叶物种ꎻ在 ≥１０ ｃｍ 径级中ꎬ除群丛组 Ｂ 的物种丰富度外ꎬ３ 个群丛

组中的各项指标均为落叶物种占主导地位ꎮ (４)岩石裸露率、海拔、坡向、土壤含水量、土壤 ｐＨ、土壤有机

质、全氮、速效氮、速效钾、林冠开阔度和人为干扰是影响研究区不同类型群落分布的主要环境因子ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅꎬ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓꎬ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ
ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓ

　 　 植物群落的数量分析作为植被生态学研究的

重要手段之一ꎬ能够合理和准确地揭露植物组成

种类、植物群落和植被与环境之间的复杂生态关

系(苏日古嘎等ꎬ２０１０)ꎮ 关于群落性质ꎬ植物生态

学家一直存在着两种不同的观点ꎮ “有机体派”学
者认为ꎬ植物群落是自然单位ꎬ因具备明确的边界

而与其他群落间断、可分ꎬ可以像物种那样分类ꎻ
而“个体派”学者认为ꎬ群落和生境是连续的ꎬ他们

采取生境梯度分析的方法ꎬ运用排序的手段来研

究连续群落的变化ꎮ 而实际上ꎬ植物群落的间断

性和连续性是并存的ꎮ 群落的间断性可用分类来

揭示ꎬ而连续性用排序来揭示(梁士楚ꎬ２０１５)ꎮ 目

前ꎬ 国 际 上 常 采 用 双 向 指 示 种 分 析 法

(ＴＷＩＮＳＰＡＮ)与除趋势对应分析法(ＤＣＡ)相结合

来进行数量分类和排序ꎬ对于分类结果而言ꎬ这两

种方法的结合使用不仅起到了交叉验证的作用ꎬ
而且还更深刻地反映了植物群落及环境之间的生

态关系(张金屯ꎬ２０１８)ꎮ
落叶阔叶林( ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ)是

温带地带性植被类型ꎬ主要分布在中纬度地区(梁
士楚ꎬ２０１５)ꎻ落叶阔叶林是组成亚热带海拔较高

的山地垂直植被带谱的重要类型 (刘亚兰等ꎬ
２０１０)ꎮ 它具有明显的季相变化ꎬ其最明显的特征

表现为树木的生长仅在温暖的季节ꎬ树叶在入冬

前枯死并凋落ꎮ 树木可以通过落叶来躲避极端生

境对自身生长造成的伤害和不利影响ꎬ可以说是

物种适应环境胁迫的一种重要手段 ( Ｐｏｏｒｔｅｒ ＆
Ｍａｒｋｅｓｔｅｉｊｎꎬ ２００８)ꎮ 在大范围的地理学尺度上ꎬ
虽然决定树木落叶的最主要因素是气候条件(丁

易和臧润国ꎬ２００８)ꎬ但是在小范围的局部尺度下ꎬ
环境异质性和森林演替状况是影响群落中落叶树

种数量的重要因素之一ꎮ 例如ꎬ在中亚热带石灰

岩地区ꎬ植物常常由于土壤水分的缺乏和低温等

胁迫而导致落叶( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 落叶树种对

于整个群落结构、物种组成及更新、养分和物质的

循环等方面具有重要意义ꎮ 例如ꎬ落叶树种在落

叶季节能增加林下光照ꎬ使原有的物种种类组成

和更新情况得以改变ꎬ不仅增加了植物群落对光

９５７５ 期 林红玲等: 桂林岩溶石山落叶阔叶林种类组成及其环境解释



照、空间、营养物质的利用能力ꎬ而且还提高了群

落中的生物多样性(林庆凯ꎬ２０１７)ꎮ
桂林位于广西壮族自治区东北部ꎬ具有典型

的岩溶地貌特征ꎬ石质荒漠化程度高且生态环境

极其脆弱(袁道先和章程ꎬ ２００８)ꎬ具有景观异质

性高、水文地质结构明显、岩石裸露率高、碳酸盐

溶蚀性强和土壤贫瘠等特征(胡芳等ꎬ２０１８)ꎮ 而

落叶阔叶林是亚热带岩溶石山的主要群落组类型

之一(苏宗明和李先琨ꎬ２００３)ꎬ它是在岩溶地区特

殊生境下所形成的一种典型的森林植被类型ꎬ在
岩溶森林生态系统的恢复和保护中具有难以替代

的作用和地位ꎬ对防止岩溶石山石质荒漠化、调节

表层岩溶带的蓄水功能、调节森林碳库等多项生

态功能发挥重要作用(李梦德ꎬ２０１６)ꎮ 因此ꎬ本文

以桂林岩溶石山落叶阔叶林为研究对象ꎮ 首先ꎬ
运用 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类和 ＤＣＡ 排序对其群落类型

进行科学的划分ꎮ 其次ꎬ分析不同群落类型的群

落种类组成和结构ꎬ运用冗余分析的方法对不同

群落类型与环境因子的耦合关系进行分析ꎬ以解

决以下科学问题:(１)不同群落类型的物种组成和

群落结构是怎样的? (２)影响不同群落类型变化

和分布的环境因子是什么? 合理解答这两个科学

问题ꎬ可以揭示桂林岩溶石山落叶阔叶林植物群

落与环境之间的关系ꎬ从而为探索岩溶石山落叶

阔叶林的物种共存及其维持机制ꎬ以及为岩溶植

被资源的管理与保护和退化植被生态修复提供科

学合理的依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究区位于广西壮族自治区东北部的桂林市

阳朔 县 葡 萄 镇 禄 迪 村 ( １１０° ２２′ ５９. ５９″ Ｅ、
２４°５７′１４.２８″ Ｎ)和灵川县辇田尾村(１１０°２６′５.８８″
Ｅ、２５°１８′３４.９２″ Ｎ)ꎬ其村落后山均为典型的裸露

型岩溶地貌ꎬ具有土层薄、蓄水能力弱、碳酸钙含

量高及环境容纳量低等生境特点 (李月娟等ꎬ
２０１９)ꎮ 气候类型属于中亚热带湿润气候ꎬ全年雨

水充裕ꎬ主要集中在夏季ꎬ年降雨量为 １ ８１４ ~
１ ９４１ ｍｍꎬ全年光照充足ꎬ年蒸发量为 １ ３３７ ~

１ ８５７ ｍｍꎬ年平均湿度为 ７３％ ~７９％ꎮ 年平均气温

为 １７.４ ~ ２１ ℃ꎬ年极端最低和最高气温分布范围

为－３.９ ~ １.３ ℃和 ３７.６ ~ ３９ ℃(梁士楚等ꎬ２０１８)ꎮ
１.２ 样地的建立与调查方法

在充分踏查的基础上ꎬ于 ２０１９ 年 ７—９ 月在桂

林市区阳朔县禄迪村和灵川县辇田尾村的岩溶石

山落叶阔叶林内ꎬ选择 ４９ 个长和宽各为 ２０ ｍ 的样

方进行群落学调查ꎬ其中禄迪村设置了 ２４ 个随机

样方ꎬ辇田尾村设置了 ２５ 个随机样方ꎮ 对样方内

所有胸径(ＤＢＨ)≥１ ｃｍ 的乔木、灌木和木质藤本

等木本植物个体开展每木检尺ꎬ记录内容包括物

种名称、个体在样方内的相对坐标ꎬ其中乔木记录

物种的胸径和基径ꎬ灌木记录物种的基径ꎮ 利用

精度为 ０.０１ 的可触式智能双星导航仪(Ｔｏｕｃｈ３５)ꎬ
获取海拔、坡向、坡度、经纬度的数据ꎬ同时记录岩

石裸露率环境特征ꎮ 本次调查共记录到的木本植

物 ８２ 种ꎬ隶属于 ３７ 科 ７０ 属ꎬ其中常绿植物 ３７ 种、
落叶植物 ４５ 种ꎮ
１.３ 土壤样品的采集与测定

利用田字法将每个样方分割成 １６ 个长、宽各为

５ ｍ 的小样方ꎬ清除土壤表层的枯枝落叶等杂质后ꎬ
运用环刀法采集土样ꎬ并测定土壤含水量(ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＷＣꎬ ％)ꎻ采用五点法采集表层的土壤样

品ꎬ待实验室风干处理后进行土壤养分指标的测

定ꎮ 测定土壤 ｐＨ 值 ( ｓｏｉｌ ｐＨ)、土壤有机质 ( ｓｏｉｌ
ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒꎬ ＳＯＭꎬ ｇ􀅰ｋｇ￣１)、全氮( ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ
ＴＮꎬ ｇ􀅰ｋｇ￣１)、速效氮(ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＡＮꎬ ｍｇ􀅰
ｋｇ￣１)、速效钾( ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎬ ＡＫꎬ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１)
５ 个指标ꎮ 土壤养分指标的测定方法均详见鲍士旦

(２０００)ꎮ 对每份土壤样品平行测定 ３ 次ꎬ取平均值

作为本研究的土壤环境因子分析的基础数据ꎮ
１.４ 数据处理

首先ꎬ以样方为单位分别计算乔木和灌木的

物种重要值ꎮ 计算公式(梁士楚ꎬ２０１５ꎻ刘润红等ꎬ
２０１９):乔木重要值 ＝ (相对多度＋相对显著度＋相
对频度) / ３ꎻ灌木重要值 ＝ (相对多度＋相对频度) /
２ꎮ 其次ꎬ基于物种在样方中的重要值ꎬ利用 Ｒ 软

件中 ｔｗｉｎｓｐａｎＲ 程序包中的 ｔｗｉｎｓｐａｎ 函数与 ｖｅｇａｎ
程序包中的 ｄｅｃｏｒａｎａ 函数进行双向指示种分析和

ＤＣＡ 排序ꎮ 为了更好地比较不同群落类型的物种

０６７ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



组成和群落结构特征ꎬ我们选择物种的丰富度、多
度、胸高断面积、重要值指标作为度量标准ꎬ将植

物个体胸径(ＤＢＨ)划分为小径级(１ ｃｍ≤ＤＢＨ<５
ｃｍ)、中径级(５ ｃｍ≤ＤＢＨ<１０ ｃｍ)和大径级 ( ≥
１０ ｃｍ) ３ 个等级(龙文兴ꎬ２０１１ꎻ黄永涛ꎬ２０１５)ꎮ
为了探究海拔、坡向、岩石裸露率、林冠开阔度、人
为干扰、土壤 ｐＨ、土壤有机质、全氮、速效氮和速

效钾等环境因子对物种分布是否具有显著的影

响ꎬ 我 们 采 用 ＲＤＡ 排 序 ( Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
Ａｎａｌｙｓｉｓ)结合随机化排列分析两者之间的关系ꎬ
通过 ｖｅｇａｎ 包中的 ｅｎｖｆｉｔ 函数ꎬ进行蒙特卡洛置换

检验(随机模拟 ９９９ 次)检验环境因子的显著性ꎮ
将不同环境因子变量对物种分布的影响进行变差

分解ꎬ得到不同环境因子以及环境因子之间的解

释能力ꎮ 其中ꎬ海拔为样方 ４ 个顶点及样方中心

位置的海拔平均值ꎻ岩石裸露率为样方内裸露于

地表的基岩面积与样方面积的比值(Ｎｅｅꎬ ２００５)ꎬ
人为干扰梯度以数字等级来划分ꎬ分为 １ ~ ３ 个等

级ꎬ数字越大ꎬ表示干扰程度越严重ꎻ在每个 ２０ ｍ ×
２０ ｍ 的样方中心位置ꎬ使用外带 １８０°鱼眼镜头变

换器的数码相机(Ｃａｎｏｎ ＥＯＳ ５Ｄ)ꎬ在离地面 １.３ ｍ
处向上对林分冠层进行拍摄取像ꎬ运用 Ｇａｐ Ｌｉｇｈｔ
Ａｎａｌｙｚｅｒ ( ＧＬＡ) 分析处理图像计算林冠开阔度

(ＣＯꎬ ％)(朱教君等ꎬ２００５ꎻ李根柱等ꎬ２００９)ꎮ 统

计分析与绘图均在 Ｒ ３.６.３ 软件中进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 群落类型及其物种组成

应用 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类结合 ＤＣＡ 排序的结果

(图 １ꎬ图 ２)表明ꎬ在落叶阔叶林内共调查 ４９ 个样

方可以被划分为 ３ 个群丛组类型ꎮ
群丛组 Ａ:南酸枣 －喜树 ＋巴豆群丛组 ( ＡＳＳ.

Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ－Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ＋Ｃｒｏｔｏｎ
ｔｉｇｌｉｕｍ)ꎬ包括样方 １ ~ ５ 和样方 ７ꎬ共 ６ 个ꎮ 该群丛

组位于阳朔县禄迪村ꎬ乔木层优势种为南酸枣

( Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ)ꎬ 伴 生 种 有 光 皮 梾 木

(Ｓｗｉｄａ ｗｉｌｓｏｎｉａｎａ)、 巴 豆 ( Ｃｒｏｔｏｎ ｔｉｇｌｉｕｍ)、 朴 树

( Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ) 等ꎬ 灌 木 层 优 势 种 为 喜 树

(Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ)、巴豆ꎬ其他伴生种有朴

树、牡荆(Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ. Ｃａｎｎａｂｉｆｏｌｉａ)、薄叶鼠

李(Ｒｈａｍｎｕｓ ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ)和柞木(Ｘｙｌｏｓｍａ ｃｏｎｇｅｓｔａ)
等ꎮ 群丛组 Ｂ:光皮梾木－喜树群丛组(ＡＳＳ. Ｓｗｉｄａ
ｗｉｌｓｏｎｉａｎａ－Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔａ)ꎬ包括样方 ６ 和

样方 ８ ~ ２４ꎬ共 １８ 个ꎮ 该群丛组位于阳朔县禄迪

村ꎬ乔木层优势种为光皮梾木ꎬ伴生种有南酸枣、
枫香(Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ)、朴树等ꎬ灌木层优势

种为喜树ꎬ其他伴生种有光皮梾木、红背山麻杆

(Ａｌｃｈｏｒｎｅａ ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ)、牡荆、柞木和干花豆(Ｃｅｌｔｉｓ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ)等ꎮ 群丛组 Ｃ:麻栎 －檵木群丛组 ( ＡＳＳ.
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ－Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)ꎬ包括样方

２５ ~ ４９ꎬ共 ２５ 个ꎮ 该群丛组位于灵川县辇田尾村ꎬ
乔木层优势种为麻栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)ꎬ伴生种

有 光 蜡 树 ( Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ )、 枫 香、 花 榈 木

( Ｏｒｍｏｓｉａ ｈｅｎｒｙｉ ) 等ꎬ 灌 木 层 优 势 种 为 檵 木

(Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)ꎬ 其 他 伴 生 种 有 粗 糠 柴

(Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ)、柃木(Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ)、光蜡

树和短序荚蒾(Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｂｒａｃｈｙｂｏｔｒｙｕｍ)等ꎮ

Ｄ. 分类次数ꎻ Ｎ. 样方数ꎮ
Ｄ. Ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒꎻ Ｎ. Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ.

图 １　 ４９ 个样方的 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类树状图
Ｆｉｇ. １　 Ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ ＴＷＩＮＳＰＡＮ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ ４９ ｐｌｏｔｓ

２.２ 群落物种组成结构及其变化

如图(３:Ａ－Ｄ)所示ꎬ在乔木层ꎬ群丛组 Ａ、Ｂ、Ｃ
的物种丰富度、多度、胸高断面积和重要值在 ４ 个

度量指标上均表现为落叶物种大于常绿物种ꎬ乔
木层个体高度分布区间 ３ ~ ２４ ｍꎬ以落叶物种占主

导地位ꎬ主要优势物种包括光皮梾木、南酸枣、麻
栎、枫香、光蜡树和朴树等ꎮ 在灌木层ꎬ群丛组 Ａ、
Ｂ 的落叶物种在这 ４ 个指标上均大于常绿物种ꎬ灌
木个体高度分布区间 ０.７５ ~ ３ ｍꎬ主要由落叶物种
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图 ２　 ４９ 个样方的 ＤＣＡ 二维排序图
Ｆｉｇ. ２　 Ｔｗｏ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ＤＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｆｏｒ ４９ ｐｌｏｔｓ

喜树、光皮梾木、干花豆和常绿物种粗糠柴、巴豆

和柞木组成ꎮ 群丛组 Ｃ 则表现出相反的变化趋

势ꎬ即在 ４ 个度量指标上常绿物种所占比例大于

落叶物种ꎬ常绿物种檵木占优势地位ꎬ其次是粗糠

柴、柃木、短序荚蒾和落叶物种光蜡树ꎮ
从物种丰富度方面来看ꎬ除了群丛组 Ｂ≥１０

ｃｍ 的径级外ꎬ其余均为落叶物种占优势 (图 ４:
Ａ)ꎮ 从多度、胸高断面积和重要值 ３ 个指标(图

４:Ｂ－Ｄ)来看ꎬ除了群丛组 Ｃ 的 １ ~ ５ ｃｍ 径级和 ５ ~
１０ ｃｍ 径级内常绿物种比例大于落叶物种外ꎬ其余

均显示为落叶物种大于常绿物种ꎮ
２.３ 群落物种组成与环境因子的关系

采用物种多度和环境因子两个数据矩阵ꎬ对
桂林岩溶石山落叶阔叶林进行 ＲＤＡ 排序ꎬ前两轴

的累计解释率达到 ５３.７％ꎬ包含了 １１ 个环境因子

的大部分信息解读ꎻ采用前两轴绘制 ＲＤＡ 二维排

序图ꎬ结果如图 ５ 所示ꎮ ４９ 个样方在排序图中分

布结果与前文数量分类的研究结果相符ꎬ反映了 ３
种不同群丛组类型所处的环境梯度ꎮ 第一排序轴

主要反映了植物群落分布格局在土壤养分含量、
岩石裸露率、土壤含水量等环境因子梯度上的变

化ꎬ第二排序轴主要反映的是干扰等环境因子在

梯度上的变化ꎮ 综合表 １ 的结果看ꎬ岩石裸露率、
海拔、坡向、土壤含水量、土壤 ｐＨ、土壤有机质、全
氮、速效氮、速效钾、林冠开阔度和人为干扰是影

响研究区不同类型群落分布的主要环境因子ꎮ
环境因子的变差分解结果(图 ６)显示ꎬ１１ 个

环境因子对物种分布的解释能力为 ６４. ３％ꎮ 其

中ꎬ地形因子占 １０.４％ꎬ土壤因子占 ７.５％ꎬ干扰因

子占 ０.８％ꎬ地形因子和土壤因子耦合作用的解释

率占 ４１.３％ꎬ土壤因子和干扰因子耦合作用的解

释率占 ０.６％ꎬ干扰因子和地形因子耦合作用的解

释率占 １.４％ꎬ三者共同作用的解释率占 ２.３％ꎬ未
能解释的部分比例占 ３５.７％ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 岩溶石山落叶阔叶林数量分类与排序

数量分类和排序是研究植被生态学最为常用

的数量分析手段ꎮ 迄今为止ꎬ许多学者通过对各

种数量分类方法的对比和研究应用ꎬ均认为理论

上较为完善和应用效果较好的方法是双向指示种

分析法(ＴＷＩＮＳＰＡＮ)和除趋势对应分析法(ＤＣＡ)
(孙小伟ꎬ２０１８)ꎮ 前者作为目前群落分类史上较

为理想的分类方法之一ꎬ采用数字量化样方的方

法直接给出具体群落的分类个数ꎬ同时以此为依

据得出详细的优势群落类型ꎬ具有简单直接ꎬ通俗

易懂的分类特点ꎮ 后者利用样方间在物种组成上

的相似性ꎬ将物种进行排列使其反映出一定的生

态梯 度ꎬ 产 生 直 观 可 视 的 二 维 分 类 排 序 图

(Ｂｒａａｋ ＆ Ｓｍｉｌａｕｅｒꎬ ２０１２ꎻ张金屯ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ
二者的结合使用可以更准确地相互印证、相互补

充、相互完善ꎬ能够让我们得到更加符合野外实际

情况的解释ꎬ客观准确地揭示出植被、植物群落与

植物群落和环境因子的生态关系(黄永涛ꎬ２０１５ꎻ
张金屯ꎬ２０１８)ꎮ 本研究通过二者结合的方法将桂

林岩溶石山落叶阔叶林内的 ４９ 个样方分为 ３ 个群

丛组ꎬ分类结果在 ＤＣＡ 可视化二维图上清晰的表

达出来ꎮ 本研究分析结果系统地反映了岩溶石山

落叶林群落类型的多样性ꎬ同时进一步了解了群

落间的物种分布随环境因子梯度变化的替换过程ꎮ
桂林坐落于典型岩溶石山地貌区ꎬ 是广西区岩溶石
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横坐标轴上的 Ａ、Ｂ、Ｃ 表示 ３ 个群丛组ꎮ 下同ꎮ ａ. 乔木层ꎻ ｂ. 灌木层ꎮ
Ａꎬ Ｂꎬ Ｃ ｏｎ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓａ ａｘｉｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. ａ. Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒꎻ ｂ. Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ.

图 ３　 ３ 个群丛组的常绿和落叶物种丰富度、多度、胸高断面积和重要值
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓꎬ ａｂｕｎｄａｎｃｅꎬ ｂａｓａｌ ａｒｅａ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ

山分布的主要地区之一ꎬ生境异质性高ꎬ使得该地

区的植物群落结构多样、物种组成丰富(宋同清

等ꎬ２０１０ꎻ胡芳等ꎬ２０１８)ꎮ 本研究依据排序与分类

的结果显示ꎬ与实际调查结论基本吻合ꎬ证明数量

化分析方法的结果是可信的ꎮ
３.２ 物种组成和群落结构与环境之间的关系

本研究中ꎬ变差分解结果表明环境是影响研

究区物种分布的主要原因ꎬ而 ＲＤＡ 排序的结果也

较好地揭示了桂林岩溶石山落叶阔叶林植物群落

中组成的物种差异以及分布与环境因子之间的相

互关系ꎬ具有一定的生态学意义ꎮ 生态学家们普

遍认为ꎬ常绿与落叶物种由于在资源利用方式上

有着不同的偏好ꎬ所以在生境的选择上可能有所

差异ꎮ 群丛组 Ａ 分布在土壤水分含量低、干扰程

度较低以及岩石裸露率、土壤 ｐＨ、土壤养分含量、
林冠开度较高的阳坡ꎻ群丛组 Ｂ 分布在土壤水分
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ａ. 胸径 １~ ５ ｃｍꎻ ｂ. 胸径 ５~ １０ ｃｍꎻ ｃ. 胸径≥１０ ｃｍꎮ
ａ. ＤＢＨ １－５ ｃｍꎻ ｂ. ＤＢＨ ５－１０ ｃｍꎻ ｃ. ＤＢＨ≥１０ ｃｍ.

图 ４　 ３ 个群丛组的常绿和落叶物种不同径级的丰富度、多度、胸高断面积和重要值百分比
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓꎬ ａｂｕｎｄａｎｃｅꎬ ｂａｓａｌ ａｒｅａ ａｎｄ

ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｗｉｔｈ ｓｉｚｅ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ

量低以及土壤 ｐＨ、岩石裸露率、土壤养分含量、干
扰程度较高的阳坡ꎻ群丛组 Ｃ 则是分布在土壤

ｐＨ、岩石裸露率、林冠开度、土壤养分含量相对偏

低以及土壤水分含量和干扰程度较高的区域ꎮ
群落的垂直结构指的是群落在垂直方向上的

配置状态ꎬ对于了解群落更新和动态特征有着重

要的作用(杨晓东ꎬ２０１４ꎻ 梁士楚ꎬ２０１５)ꎮ 本研究

发现ꎬ在垂直结构上ꎬＡ、Ｂ、Ｃ ３ 个群丛组乔木层的

落叶物种在我们选择的 ４ 个度量指标中均大于常

绿物种ꎬ其中优势物种均为高大的阳性乔木ꎻ而常

绿物种在乔木层中处于较低的亚层处ꎬ这些物种

在乔木层中个体数较少ꎬ多以小乔木和大型灌木

的形式存在ꎬ导致常绿物种不能在乔木层占据优

势地位ꎮ 在光照条件较好的区域ꎬ乔木层落叶物

种种类更多ꎬ而落叶树物种在乔木层占优势ꎬ往往

影响着林下植物的光照条件(Ｃｈａｂｏｔ ＆ Ｈｉｃｋｓꎬ １９８２ꎻ
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表 １　 环境因子的蒙特卡洛置换检验
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒ

环境因子与排序轴的相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｏｒｔｉｎｇ ａｘｉｓ

轴 １ Ａｘｉｓ １ 轴 ２ Ａｘｉｓ２

决定系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

(Ｒ２)

显著性检验
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

ｔｅｓｔ
(Ｐ)

人为干扰 Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ (Ｄｉｓ) －０.５１ ０.８６ ０.４２４ ５ ０.００１∗∗∗

岩石裸露率 Ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ｒａｔｉｏ (ＢＲＲ) ０.７７ －０.６４ ０.５６１ ４ ０.００１∗∗∗

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＳＷＣ) －０.９２ －０.０９ ０.３９８ １ ０.００１∗∗∗

土壤 ｐＨ ０.９３ －０.０２ ０.７６８ ０ ０.００１∗∗∗

土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ (ＳＯＭ) ０.８４ －０.３６ ０.４８１ ５ ０.００１∗∗∗

全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (ＴＮ) ０.９５ ０.０４ ０.２６７ ７ ０.００２∗∗

速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (ＡＮ) ０.８２ －０.４４ ０.４６３ ０ ０.００１∗∗∗

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ (ＡＫ) ０.９０ －０.１０ ０.４７９ ９ ０.００１∗∗∗

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ (Ｅｌｅ) ０.７０ －０.７２ ０.３９０ ２ ０.００１∗∗∗

坡向 Ａｓｐｅｃｔ (Ａｓｐ) ０.９２ ０.０８ ０.９６４ ２ ０.００１∗∗∗

林冠开阔度 Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ (ＣＯ) ０.９０ ０.２３ ０.１６８ ４ ０.０１７∗

　 注: ∗∗∗表示在 ０.００１ 水平上显著ꎻ∗∗表示在 ０.０１ 水平上显著ꎻ∗表示在 ０.０５ 水平上显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗∗∗ｍｅａｎｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０. ００１ ｌｅｖｅｌꎻ ∗∗ ｍｅａｎｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０. ０１ ｌｅｖｅｌꎻ ∗ ｍｅａｎｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

Ｑｕｉｇｌｅｙ ＆ Ｐｌａｔｔꎬ ２００３)ꎮ 与常绿物种相比ꎬ落叶物

种更适合生长在光照较强和土壤养分较高的环

境ꎬ因为其采取高生长的生态策略ꎬ对资源的利用

效率高ꎬ所以在生长季节能快速获取更多的光照、
水分和营养物质等资源以满足自身的快速生长

(白坤栋等ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ落叶物种还能以落叶的

方式克服极端生境对树木生长造成的危害和不良

影 响 ( Ｐｏｏｔｅｒ ＆ Ｍａｒｋｅｓｔｅｉｊｎꎬ ２００８ꎻ 黄 永 涛ꎬ
２０１５)ꎬ因此其在与常绿物种竞争的过程中占优势

地位ꎮ 在我们的调查中发现ꎬ首先ꎬ群丛组 Ａ 和群

丛组 Ｂ 位于海拔较高的阳坡生境ꎬ随着海拔梯度

的升高ꎬ光照强度逐渐增加ꎬ适合的水热条件促进

了落叶物种的生长ꎮ 其次ꎬ从物种组成以及多度

来看ꎬ占据乔木层优势地位的落叶物种南酸枣、光
皮梾木和光蜡树等均是岩溶石山区典型的先锋物

种(司彬ꎬ２００７)ꎬ并且样地内树木的胸径偏低ꎬ矮
小植物的个体数量多ꎬ高大植物个体的数量相对

偏少ꎮ 这些现象都表明群丛组 Ａ、Ｂ 处于干扰后自

然恢复初期阶段ꎬ群丛组 Ｃ 处于扰后自然恢复中

期阶段ꎮ 在灌木层中ꎬ群丛组 Ａ、Ｂ 在丰富度等 ４
个度量指标均表现为落叶物种大于常绿物种ꎬ而
群丛组 Ｃ 则相反ꎮ 群丛组 Ａ 的优势种以落叶物种

喜树为主ꎬ其次是常绿物种巴豆和落叶物种光皮

梾木ꎻ而群丛组 Ｂ 的优势种以落叶物种喜树和光

皮梾木为主ꎬ其次是常绿物种粗糠柴ꎮ 这两个群

丛组的灌木层都是落叶物种占优势ꎬ其中光皮梾

木和喜树均以更新苗的形式存在ꎬ群落的天然更

新状态良好ꎮ 群丛组 Ｃ 的优势种以常绿物种檵木

为主ꎬ在灌木层中占据绝对的优势地位ꎬ其次是落

叶物种光蜡树ꎮ 由于群丛 Ａ、 Ｂ 位于林冠开度

(ＣＯ)较大的阳坡生境ꎬ乔木层主要以落叶物种占

主导地位ꎮ 因此ꎬ与群丛组 Ｃ 位于海拔偏低的阴

坡生境相比ꎬ较强的林下光照对于灌木层中阳生

性落叶物种的萌发和生长起了促进作用ꎬ而中生

耐阴常绿植物的萌发和生长则受到了抑制ꎬ导致

了喜光落叶物种的增加ꎮ 尽管群丛组 Ｃ 林内光照

条件相对较差ꎬ但适宜的低光生境促进了常绿物

种在灌木层中迅速生长的格局ꎮ
径级结构通常作为衡量植物群落生长发育和

演替状况的重要指标(陈列ꎬ２０１４ꎻ伏捷等ꎬ２０１８)ꎮ
群丛组 Ａ、Ｂ 的 ３ 个径级区间的落叶物种在 ４ 个量

度指标上均大于常绿物种ꎬ群丛组 Ｃ 内中小径级

区间的常绿物种在 ３ 个度量指标上大于落叶物种

(物种丰富度除外)ꎬ但是在径级≥１０ ｃｍ 个体上 ４
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ＳＷＣ. 土壤含水量ꎻ ＢＲＲ. 岩石裸露率ꎻ Ｅｌｅ. 海拔ꎻ Ａｓｐ. 坡
向ꎻ ＣＯ. 林冠开阔度ꎻ ｐＨ. 土壤酸碱度ꎻ ＴＮ. 全氮ꎻ ＡＮ. 速
效氮ꎻ ＡＫ. 速效钾ꎻ ＳＯＭ. 土壤有机质ꎻ Ｄｉｓ. 人为干扰ꎮ
ＳＷＣ. Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＢＲＲ. Ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ｒａｔｉｏꎻ Ｅｌｅ. Ｅｌｅｖａｔｉｏｎꎻ
Ａｓｐ. Ａｓｐｅｃｔꎻ ＣＯ. Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓꎻ ｐＨ. Ｓｏｉｌ ｐＨ ｖａｌｕｅꎻ
ＴＮ. Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＡＮ. Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＡＫ. Ａｖａｉｌａｂｌｅ
ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎻ ＳＯＭ. Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒꎻ Ｄｉｓ. Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ.

图 ５　 桂林岩溶石山落叶阔叶林样方与
环境因子的 ＲＤＡ 二维排序图

Ｆｉｇ. ５　 Ｔｗｏ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ＲＤＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ

ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｈｉｌｌｓ ｏｆ Ｇｕｉｌｉｎ

个度量指标都呈现相反的变化趋势ꎬ即落叶物种

大于常绿物种ꎮ 导致这样的分布格局不仅与常绿

和落叶物种的生活型属性有关ꎬ而且还与群落类

型所处的干扰后自然恢复所处阶段以及相对应的

环境梯度的改变ꎬ如土壤养分含量、地形因子、干
扰等组合的异质性生境有关 (丁易和臧润国ꎬ
２００８ꎻ康敏明ꎬ２０１０)ꎮ 本研究区 ３ 个群丛组内ꎬ小
中径级个体主要是由小乔木和灌木构成ꎬ由于构

成群丛组 Ａ、Ｂ 的小乔木和灌木物种主要是落叶物

种ꎬ因此出现了中小径级内落叶物种在 ４ 个度量

指标上占比高的现象ꎮ 而群丛组 Ｃ 内小乔木和灌

木物种是以常绿树种为主ꎬ在中小径级内除物种

丰富度外ꎬ在其余 ３ 个指标上均展示出常绿物种

大于落叶物种的变化趋势ꎮ 丁易和臧润国(２００８)

图 ６　 环境因子对物种分布影响的变差分解韦恩图
Ｆｉｇ. ６　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

对海南岛热带低地雨林的研究表明ꎬ程度较高干

扰可能是导致群落中落叶树种数量增加的原因之

一ꎻ黄永涛(２０１５)对湖北星斗山和木林子两个国

家级自然保护区的常绿落叶阔叶混交林的研究表

明ꎬ干扰能够显著地改变群落结构和物种组成ꎬ从
而影响群落发展的方向ꎮ 群丛组 Ａ、Ｂ 的中小径级

在各个指标上都是落叶树种占优势ꎬ这说明人为

干扰在一定程度上影响着群落的更新和演替ꎬ使
得长期以内落叶物种都会在这两个群丛组中占据

主导地位ꎮ 群丛组 Ｃ 的常绿物种在中小径级区间

占据了优势地位ꎬ暗示在未来的资源竞争中ꎬ常绿

物种将在群落中占主导ꎬ具有逐渐发展到乔木层

替换部分落叶物种的演替趋势ꎬ进而完成岩溶石

山落叶林向常绿落叶阔叶混交林的演替发展过程

(欧祖兰等ꎬ２００５)ꎮ

３.３ 结论

(１)桂林岩溶石山落叶阔叶林 ４９ 个样方可划

分 ３ 个群丛组类型ꎬ即(Ａ)南酸枣－喜树＋巴豆群

丛组、(Ｂ)光皮梾木－喜树群丛组、(Ｃ)麻栎－檵木

群丛组ꎮ (２)垂直结构上ꎬ在乔木层中ꎬ３ 个群丛

组均是落叶物种占优势ꎻ在灌木层中ꎬ群丛组 Ａ 和

群丛组 Ｂ 以落叶物种占优势ꎬ群丛组 Ｃ 则以常绿

物种占优势ꎮ 径级结构上ꎬ在 １ ~ ５ ｃｍ 和 ５ ~ １０ ｃｍ

６６７ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



径级内ꎬ群丛组 Ａ 和群丛组 Ｂ 均是落叶物种占优

势ꎬ群丛组 Ｃ 除了物种丰富度以外ꎬ均是常绿物种

占据优势地位ꎻ在≥１０ ｃｍ 径级中ꎬ除了群丛组 Ｂ
的物种丰富度以外ꎬ３ 个群丛组中的各项指标均为

落叶物种占主导地位ꎮ (３)冗余分析的结果表明ꎬ
岩石裸露率、土壤含水量、海拔、坡向、土壤 ｐＨ、土
壤有机质、全氮、速效氮、速效钾、林冠开度和人为

干扰都是影响研究区不同类型群落分布的主要环

境因子ꎮ
本研究结果既为进一步探讨岩溶石山落叶阔

叶林内不同落叶树种以及落叶树种与常绿树种共

存机制以及落叶阔叶林向常绿落叶阔叶混交林进

展演替过程奠定了基础ꎬ也进一步丰富了桂林岩

溶石山森林植被生态学研究的资料ꎬ可为岩溶石

山森林生物多样性保护管理提供参考依据ꎮ
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