
退化天坑倒石堆阴坡植物群落垂直分布特征
———以云南沾益深陷塘为例
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摘　 要　 以深陷塘退化天坑倒石堆阴坡乔灌层植物群落为对象，研究倒石堆不同坡位的物种
多样性变化特征及其主要影响因子。 结果表明： 深陷塘南侧乔木层物种有 １３ 科 １７ 属 ２１ 种，
灌木层物种有 １４ 科 ２０ 属 ２０ 种，群落属于亚热带湿润针阔混交林类型；微气候环境使坑口与
坑坡植被差异明显，倒石堆上的二次崩塌使中坡位能够涵养更多的水分，为需水性植物提供
了优质的生态位。 各 α 多样性指数均在坑底边缘坡位达到最大值，Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数、
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数分别为 ３．５８、２．４７、０．７９、０．８６，但整体上差异较
小，变异系数最高仅为 ０．２２６；β 多样性指数波动较大，沿坑口、坑坡和坑底边缘间，Ｒｏｕｔｌｅｄｇｅ
指数、Ｗｈｉｌｓｏｎ⁃Ｓｈｍｉｄａ 指数均呈现减小⁃增大⁃减小趋势，其最大值分别为 １５．９５、１．２０，物种更替
率总体呈上升趋势，共有种的数量逐渐减少。 土壤是各坡位间差异最主要的影响因子，各坡
位上植物多样性主要与土壤全氮、全磷、有效磷、有机碳含量有关。
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　 　 植物与生境关系是生物地理学研究的热点，生
境变化对植物个体生长、繁殖和生存等方面产生重

要影响［１］。 生境特征的改变会导致植物群落物种

在时空分布上的规律性变化。 地形作为重要的非地

带性环境因子，与其他环境要素共同决定植物群落

结构及其分布特征［２］。 同时，地形也是局部生境温

湿度的良好指示，不仅影响光照、水分和土壤发育，
也影响地貌和群落的物种构成、结构和动态变

化［３］。 坡面微地形上，坡上部土壤细粒被侵蚀、重
力等作用搬运到坡下部，并在坡底发生沉积；因此坡

下部的土壤厚度大，有机质含量高，能为植物提供良

好的生长条件，导致不同坡位上植物群落结构和物

种特征均有较大差异［４］。 坡位作为决定生境异质

性的重要小尺度因子，其水热条件及其组合的空间

分布不同都会影响植物群落特征。 植物多样性作为

植物群落特征的重要指标，一直是重点研究内

容［５］，也反映了植物群落在物种组成、结构方面存

在的差异，以及不同环境因子与群落间的相互关

系［６］。
一直以来，大量环境因子用于解释大尺度多样

性的分布格局［７－８］。 在区域尺度上，地形、土壤养分

等环境因素是决定植物多样性的主要因素［９］，而导

致植物多样性形成的主要原因则是群落生境的异质

性［１０］。 分布于降水充沛的热带或亚热带的喀斯特

地区的喀斯特天坑［１１］，是一类规模宏大的地表负地

形，独特的生境条件能够满足更多具有不同生态位

的物种的需求。 根据天坑壁崩塌程度，可将喀斯特

天坑分为原生和退化天坑，坑壁完整的为原生天坑，
发生崩塌的是退化天坑，且相比其他负地形，退化天

坑物种多样性最为丰富［１２］。 由于受到地形的约束，
使天坑内部生境与外界环境相互独立，并在由退化

程度高的坑壁形成的倒石堆上形成了独特的植物群

落———天坑地下森林［１３］，这里是探索植物群落组成

和结构、植物多样性形成与维持以及物种分化的一

个理想场所［１４］，具有重要的科学价值。
目前，关于天坑环境因子与植物多样性之间关

系的研究相对较少。 李承义等［１５］ 以贵州猴耳天坑

苔类群落为对象，发现苔类群落物种数随天坑深度

加深呈增加趋势。 吴金等［１６］ 发现，空气湿度、光照

度、林冠郁闭度以及人为干扰度是影响天坑内孔雀

藓科植物分布的主要环境因子。 郭平平等［１７］ 基于

草灌层物种，发现土壤养分铵态氮、速效钾、有效磷

对天坑物种分布影响最显著。 本研究选择云南沾益

天坑群中的深陷塘退化天坑，以其南侧阴坡倒石堆

上乔灌群落为对象，倒石堆作为连接天坑内外纽带，
其不同坡位梯度上的物种多样性变化特征及主要影

响因子，为喀斯特生态脆弱区以及其他拥有相似生

境的区域在科学开展生态恢复、物种就地保护方面

提供科学依据。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

沾益天坑群 （ ２５° ３５′—２５° ５７′ Ｎ， １０３° ２９′—
１０３°３９′ Ｅ）位于云南省海峰自然保护区境内，其间

分布着数十个原生、退化天坑。 区域内地质条件较

为复杂，地质环境既具有岩石与地层的多样性又表

现出构造体系的多元性。 岩石以碳酸岩类和白云岩

为主，碎屑岩类的砂页岩次之，有少量岩浆与现代沉

积。 天坑群区内的土壤处于云南土壤的红壤水平

带，水平分布上没有明显变化，分布规律主要体现为

垂直性分布和区域性分布，主要有红壤、黄棕壤、紫
色土和石灰土等［１８］。 区域内气候为典型的亚热带

高原季风气候类型，年均温 １３．８ ～ １４ ℃，年降雨量

１０７３．５～１０８９．７ ｍｍ，年蒸发量 ２０６９．１ ｍｍ，相对湿度

７１％，年平均风速 ２．７ ｍ·ｓ－１，风向以西南风为主，具
有冬春干旱多风、夏秋湿暖多雨，年温差小、日温差

大的特点［１９］。
２０１９ 年 ４ 月，选取天坑群的东北部的深陷塘退

化天坑，坑底海拔 ２０２８～２０３１ ｍ，坑口长径 ４２１．９ ｍ，
短径 ３４８．７ ｍ，坑深 １４８．７ ｍ（图 １）。 坑底在 ２０ 世纪

９０ 年代曾进行农耕活动，现已退耕，植被已获得一

定程度的恢复；天坑北侧为一完全退化坑壁，现为陡

图 １　 沾益天坑群（Ａ）及深陷塘天坑（Ｂ）地理区位
Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｈａｎｙｉ ｔｉａｎｋｅｎｇ ｇｒｏｕｐ （Ａ） ａｎｄ
Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ ｔｉａｎｋｅｎｇ （Ｂ）．
Ⅰ： 海峰自然保护区 Ｈａｉｆｅｎｇ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ．
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石坡，为天坑的“入口”，植被主要为一些稀疏的灌

木；西侧为未退化垂直坑壁，几乎无植被；东侧为一

半退化坑壁（上部存在垂直坑壁，下部为倒石堆），
主要为乔灌相间的植被分布；南侧为完全退化坑壁，
存在因坑壁大面积崩塌堆积和坑外坡面径流侵蚀而

成的倒石堆，是连接天坑内部与外部区域的枢

纽［１７］，各类植被尤为丰富，主要有栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）、八角枫 （ Ａｌａｎｇｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、青冈 （ Ｃｙ⁃
ｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、头状四照花（Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ
ｃａｐｉｔａｔａ）、黄背栎 （Ｑ． ｐａｎｎｏｓａ）、水麻 （Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ
ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、长圆叶梾木（ Ｓｗｉｄａ ｏｂｌｏｎｇａ）、云南油杉

（Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ ｅｖｅｌｙｎｉａｎａ）、清香木（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉ⁃
ｆｏｌｉａ）、球核荚蒾（Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ）等亚热带湿

润针阔（常绿针、阔叶林）混交林物种，是深陷塘最

具完整天坑地下森林特征的倒石堆区域。
１􀆰 ２　 样方设置与调查

根据天坑南侧阴坡坑内、坑口植被分布情况和

地形特征，沿坑坡垂直设置一条 １ ｍ 的样线，其上等

间距设置 ５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的乔木样方，其中坑坡设

置 ４ 个样方，坑口设置 １ 个样方，在每个乔木样方内

分别按照“梅花型”设置 ５ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方，
共计得到 ５ 个乔木样方，２５ 个灌木样方（图 ２）。

调查记录样方内所有乔灌层物种、群落类型、科
属种及数量，计算各类多样性指数。 利用手持 ＧＰＳ
记录各样方的经纬度、海拔、坡位及坡度等地理信

息。 在每个乔木样方内随机选取 ３ 个采样点，土壤

除去腐殖质层，用环刀采集 ０ ～ １５ ｃｍ 土层土样，将
同一样方内的 ３ 份土样合并为 １ 份，共计得到 ５ 份

土样。
土壤风干后，委托青岛衡立环境技术研究院进

行土壤理化性质的测定。 通过 ２５ ｍＬ 酸性滴定管完

成对有机碳和全氮的检测，铵态氮、全磷和有效磷通

过 ＴＵ⁃１９０１ 紫外可见分光光度计检测，全钾和有效

钾通过ＴＡＳ⁃９９０Ｆ原子吸收分光光度计完成检测，

图 ２　 深陷塘样方示意图
Ｆｉｇ．２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ．
ＯＳ： 坑口 Ｐｉｔ； Ｓ１： 坑底 Ｐｉｔ ｂｏｔｔｏｍ； Ｓ２： 下坡位 Ｄｏｗｎｈｉｌｌ； Ｓ３： 中坡位
Ｍｉｄ⁃ｓｌｏｐｅ； Ｓ４： 上坡位 Ｕｐｈｉｌｌ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． Ａ： 天坑上部边界
Ｕｐｐｅｒ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ； Ｂ： 天坑中部边界 Ｃｅｎｔｒａｌ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｏｆ ｔｉａｎ⁃
ｋｅｎｇ； Ｃ： 天坑下部边界 Ｌｏｗｅｒ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ； Ｄ： 样线 Ｌｉｎｅ
ｔｒａｎｓｅｃｔ； Ｅ： 灌木样方 Ｓｈｒｕｂ ｑｕａｄｒａｔ； Ｆ： 坑内乔木样方 Ａｒｂｏｒ ｑｕａｄｒａｔ
ｉｎ ｔｉａｎｋｅｎｇ； Ｇ： 坑口灌木样方 Ｓｈｒｕｂ ｑｕａｄｒａｔ ｉｎ ｐｉｔ； Ｈ： 斜坡 Ｃｌｉｖｕｓ；
Ｉ： 陡坡 Ｓｔｅｅｐ ｓｌｏｐｅ； Ｋ： 植被 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ； Ｊ： 高程点 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ．

ｐＨ 值由 ＳＴ２１００ ｐＨ 计检测，土壤水分采用干湿比重

法测定，计算土壤容重。 土壤理化性质见表 １。
１􀆰 ３　 数据处理

１􀆰 ３􀆰 １ 游动分割窗技术　 游动分割窗技术（ＭＳＷＴ）
能客观反映样带上植被分布的不连续性［２０］。 以

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数作为距离系数计算的变量，分析天坑

坡位梯度上植物群落变化过程：
１） 利用乔木样方内的灌木样方数据，“梅花

型”的中心灌木样方的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数值作为该梯度

上的分析数据，而其角落的同一水平上两个灌木样

方的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数值取均值作为该梯度上的数值，
这样每个乔木样方得到 ３ 个不同梯度取样点数据，
沿坑坡垂直样线共得到 １５ 个等间距取样点数据；

２） 沿样线 １５ 个取样点，按坑底边缘至坑口方

向编号为 １～１５，计算相邻两点（Ａ 和 Ｂ）的宽度；
３） 计算Ａ和Ｂ两半窗之间天坑植物 Ｓｈａｎｎｏｎ

表 １　 深陷塘不同坡位的土壤特性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ

坡位
Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ＳＯＣ
（ｇ·ｋｇ－１）

ＴＮ
（ｇ·ｋｇ－１）

ＡＮ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

ＴＰ
（ｇ·ｋｇ－１）

ＡＰ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

ＴＫ
（ｇ·ｋｇ－１）

ＡＫ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

ｐＨ ＳＭ
（％）

ＳＶＷ
（ｃｍ３·ｇ－１）

Ｓ１ ４２．３ ２．５０ ５０．５ ０．６４ ７．２５ ２１．２０ １３７．０ ６．６４ ３０．８０ １．０６
Ｓ２ ４４．６ ２．７０ ８２．８ ０．４２ ６．９４ １４．４０ １９３．０ ６．７２ ２７．０５ １．２２
Ｓ３ ５８．２ ４．１０ ３７．６ ０．５４ ９．５８ １９．３０ ８５．１ ７．４９ ３３．３４ １．０３
Ｓ４ ４７．０ ３．４５ ３７．８ ０．４２ １３．４０ １５．５０ ４６．５ ６．９３ ３０．１７ ０．９５
ＯＳ ４０．６ ２．０４ ４３．８ ０．５２ ０．８３ ５．８９ １３．３ ６．３３ ２９．９５ １．１０
Ｓ１： 坑底 Ｐｉｔ ｂｏｔｔｏｍ； Ｓ２： 下坡位 Ｄｏｗｎｈｉｌｌ； Ｓ３： 中坡位 Ｍｉｄ⁃ｓｌｏｐｅ； Ｓ４： 上坡位 Ｕｐｈｉｌｌ； ＯＳ： 坑口 Ｐｉｔ． ＳＯＣ： 土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＴＮ： 全
氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＡＮ： 铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＴＰ： 全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＡＰ： 有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＴＫ： 全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＡＫ：
有效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＳＭ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ； ＳＶＷ： 土壤容重 Ｓｏｉｌ ｖｏｌｕｍｅ ｗｅｉｇｈｔ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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指数的平均值；
４） 计算 Ａ 和 Ｂ 之间 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数的相异系数，

此处采用欧式平方距离；
５） 将分割窗向前滑动一个取样点，重复 ３）、

４）；
最后，将所得的距离系数沿样带序列作图，游动

分割窗原理示意见图 ３。
１􀆰 ３􀆰 ２ α 多样性指数 　 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 （Ｈ）、
Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数（Ｃ）、Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数（Ｄ）、
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｊ）计算公式［２１］如下：

Ｈ ＝－ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （１）

Ｃ ＝ １ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ

２ （２）

Ｄ＝（Ｓ－１） ／ ｌｎＮ （３）

Ｊ ＝ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
（Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ） ／ ｌｎＳ （４）

式中：Ｐ ｉ为第 ｉ 个种在所有物种中的比例，即 Ｐ ｉ ＝
Ｎｉ ／ Ｎ，其中 Ｎｉ为第 ｉ 个种的个体数量；Ｎ 为总个体数

量；Ｓ 为物种总数。
１􀆰 ３􀆰 ３ β 多样性指数　 Ｒｏｕｔｌｅｄｇｅ 指数（βＲ）、Ｗｈｉｌｓｏｎ⁃
Ｓｈｍｉｄａ 指数（βＴ）、Ｓøｒｅｎｓｏｎ 系数（ＣＳ）计算公式［２２］

如下：

βＲ ＝
Ｓ２

２ｒ＋Ｓ
－１ （５）

βＴ ＝
ｇ（Ｈ）＋ｌ（Ｈ）

ｍａ
（６）

ＣＳ ＝ ２ｔ ／ （Ａ＋Ｂ） （７）
式中：ｍａ 为各样方或样本的平均物种数；ｇ（Ｈ）和

ｌ（Ｈ）是沿生境梯度 Ｈ 增加或失去的物种数目；ｒ 为
分布重叠的物种对数；ｔ 为 ２ 个群落或样地共有的物

种数；Ａ 为样地Ⅰ的物种总数；Ｂ 为样地Ⅱ的物种总

数。 Ｓøｒｅｎｓｏｎ 系数值的取值范围是 ０ ～ １（若为 ０，表
示两个群落种类完全不同；若为 １，则完全相同）。

图 ３　 游动分割窗分析原理
Ｆｉｇ．３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｖｉｎｇ ｓｐｌｉｔ ｗｉｎｄｏｗ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ．
Ａ、Ｂ： 土壤取样点 Ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔ．

　 　 数据分析采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件对

数据进行统计分析，采用单因素方差分析（ ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）比较不同数据组间的差异（α ＝ ０．０５）。 利

用 Ｒ 软件将各坡位梯度的植物多样性指数值矩阵

与土壤理化因子矩阵进行相关性分析。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ
９．０、Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件作图。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 退化天坑阴坡垂直梯度上植物物种组成

深陷塘阴坡垂直梯度上乔木层物种有 １３ 科 １７
属 ２１ 种，灌木层物种有 １４ 科 ２０ 属 ２０ 种。 植物群

落整体属于亚热带湿润针阔混交林类型，主要物种

组成及所属科、属信息见表 ２。
２􀆰 ２　 退化天坑坡位梯度上植物群落变化特征

选择窗体 ４、６、８、１０ 进行坡位群落特征分析，由
图 ４ 可以看出，当窗口宽度为 ４ 时，出现 ３ 个较为明

显的波峰，表现为两个渐变过渡型和一个突变型，分
别出现在 ５～７、８～１０、１０～１２ 样点间，交错带宽度分

别跨越了 ４、３ 和 ３ 个海拔梯度，样方 Ｓ２与 Ｓ３、Ｓ３与

Ｓ４间多样性变化较为明显，而在 Ｓ４样方内尤为明显；
当窗宽为 ６ 时，曲线波动也非常大，出现了 ２ 个波

峰，分别出现在 ４ ～ ６、９ ～ １２ 样点间，样方 Ｓ２内多样

性明显波动，并进一步说明 Ｓ３和 Ｓ４间多样性差异较

为明显；当窗宽为 ８ 时，仅出现了一个明显的波峰，
波峰出现在样点 ５～７ 之间，进一步说明样方 Ｓ２ ～ Ｓ３

间多样性变化较为明显；当窗宽为 １０ 时，出现了 ２
个波峰，但只有一个明显出现在 ５ ～ ８ 样点间，另一

个则表现不突出。 但以上曲线波动过大，尚不能确

定各样方的具体差异，因此分别将窗宽为 ４ 和 ６、８
和 １０ 的结果叠合，拟合效果发现窗宽为 ４ 和 ６ 时，
有一个共同波峰在样点１０ ～ １２之间，而窗宽为８和

图 ４　 平方欧氏距离（ＳＥＤ）的游动分割窗（ｗｉｎ）峰值图
Ｆｉｇ．４　 Ｐｅａｋ ｍａｐ ｏｆ ＭＳＷＴ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｑｕａｒｅ Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ
（ＳＥＤ）．
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表 ２　 深陷塘南侧阴坡乔木层与灌木层物种组成
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ａｒｂｏｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ｓｉｄｅ ｓｌｏｐｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ

项目
Ｉｔｅｍ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

项目
Ｉｔｅｍ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

乔木
Ａｒｂｏｒ

松科
Ｐｉｎａｃｅａｅ

松属
Ｐｉｎｕｓ

云南松 Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ、华
山松 Ｐ． ａｒｍａｎｄｉｉ

油杉属
Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ

云南油杉 Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ ｅｖｅｌｙｎｉａｎａ

壳斗科
Ｆａｇａｃｅａｅ

栎属
Ｑｕｅｒｃｕｓ

栓皮栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ、槲栎
Ｑ． ａｌｉｅｎａ、黄背栎 Ｑ． ｐａｎｎｏｓａ

青冈属
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ

青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ

山茱萸科
Ｃｏｒｎａｃｅａｅ

四照花属
Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ

头状四照花
Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ｃａｐｉｔａｔａ

梾木属
Ｓｗｉｄａ

长圆叶梾木 Ｓｗｉｄａ ｏｂｌｏｎｇａ

大风子科
Ｆｌａｃｏｕｒｔｉａｃｅａｅ

柞木属
Ｘｙｌｏｓｍａ

柞木 Ｘｙｌｏｓｍａ ｒａｃｅｍｏｓｕｍ

木犀科
Ｏｌｅａｃｅａｅ

梣属
Ｆｒａｘｉｎｕｓ

光蜡树 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ

流苏树属
Ｃｈｉｏｎａｎｔｈｕｓ

流苏树 Ｃｈｉｏｎａｎｔｈｕｓ ｒｅｔｕｓｕｓ

桑科
Ｍｏｒａｃｅａｅ

构属
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ

构树 Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

桦木科
Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ

鹅耳枥属
Ｃａｒｐｉｎｕｓ

云南鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｍｏｎｂｅｉ⁃
ｇｉａｎａ

榆科
Ｕｌｍａｃｅａｅ

朴属
Ｃｅｌｔｉｓ

四蕊朴 Ｃｅｌｔｉｓ ｔｅｔｒａｎｄｒａ

杨柳科
Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ

杨属
Ｐｏｐｕｌｕｓ

滇杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

蔷薇科
Ｒｏｓａｃｅａｅ

樱属
Ｃｅｒａｓｕｓ

崖樱桃 Ｃｅｒａｓｕｓ ｓｃｏｐｕｌｏｒｕｍ

柿科
Ｅｂｅｎａｃｅａｅ

柿属
Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ

君迁子 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｌｏｔｕｓ、野柿
Ｄ． ｋａｋｉ

芸香科
Ｒｕｔａｃｅａｅ

花椒属
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ

花椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ

柏科
Ｃｕｐｒｅｓｓａｃｅａｅ

刺柏属
Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ

刺柏 Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ

灌木
Ｓｈｒｕｂ

桑科
Ｍｏｒａｃｅａｅ

桑属
Ｍｏｒｕｓ

蒙桑 Ｍｏｒｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

漆树科
Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ

黄连木属
Ｐｉｓｔａｃｉａ

清香木 Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｆｏｌｉａ

灌木
Ｓｈｒｕｂ

盐肤木属
Ｒｈｕｓ

盐肤木 Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

杜鹃花科
Ｅｒｉｃａｃｅａｅ

杜鹃属
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ

爆杖 花 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｉｎｕ⁃
ｌｉｆｅｒｕｍ

萝藦科
Ａｓｃｌｅｐｉａｄａｃｅａｅ

娃儿藤属
Ｔｙｌｏｐｈｏｒａ

娃儿藤 Ｔｙｌｏｐｈｏｒａ ｏｖａｔａ

山茶科
Ｔｈｅａｃｅａｅ

厚皮香属
Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ

厚皮香 Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ ｇｙｍｎａｎ⁃
ｔｈｅｒａ

山茶属
Ｃａｍｅｌｌｉａ

西南红山茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｐｉｔａｒｄｉｉ

八角枫科
Ａｌａｎｇｉａｃｅａｅ

八角枫属
Ａｌａｎｇｉｕｍ

八角枫 Ａｌａｎｇｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

荨麻科
Ｕｒｔｉｃａｃｅａｅ

水麻属
Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ

水麻 Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ

滕黄科
Ｇｕｔｔｉｆｅｒａｅ

金丝桃属
Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ

尖萼金丝桃 Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ
ａｃｍｏｓｅｐａｌｕｍ

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

羊蹄甲属
Ｂａｕｈｉｎｉａ

鞍叶羊蹄甲 Ｂａｕｈｉｎｉａ ｂｒａｃｈｙ⁃
ｃａｒｐａ

忍冬科
Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ

荚蒾属
Ｖｉｂｕｒｎｕｍ

球核荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎ⁃
ｑｕｕｍ

紫金牛科
Ｍｙｒｓｉｎａｃｅａｅ

杜茎山属
Ｍａｅｓａ

杜茎山 Ｍａｅｓａ ｊａｐｏｎｉｃａ

铁仔属
Ｍｙｒｓｉｎｅ

铁仔 Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉｃａｎａ

小檗科
Ｂｅｒｂｅｒｉｄａｃｅａｅ

小檗属
Ｂｅｒｂｅｒｉｓ

粉叶小檗 ＤＢｅｒｂｅｒｉｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ

马桑科
Ｃｏｒｉａｒｉａｃｅａｅ

马桑属
Ｃｏｒｉａｒｉａ

马桑 Ｃｏｒｉａｒｉａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ

蔷薇科
Ｒｏｓａｃｅａｅ

石楠属
Ｐｈｏｔｉｎｉａ

带叶石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｌｏｒｉｆｏｒｍｉｓ

火棘属
Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ

火棘 Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ

杏属
Ａｒｍｅｎｉａｃａ

梅 Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｍｕｍｅ

悬钩子属
Ｒｕｂｕｓ

空心泡 Ｒｕｂｕｓ ｒｏｓａｅｆｏｌｉｕｓ

１０ 时，有一个共同波峰在样点 ５～７ 之间。 最后再分

别将窗宽 ４、６、８ 以及 ４、６、８、１０ 的结果叠合验证，发
现窗宽为 ４、６、８ 时拟合效果十分明显，仅存在一个

共同波峰在样点 １０ ～ １３ 之间，样方 Ｓ４ ～ ＯＳ 间多样

性变化尤为明显。
坑底边缘与下坡位样方间植物群落相近，但下

坡位与中坡位、中坡位与上坡位间植物群落逐渐发

生了变化，而上坡位与坑口样方间则表现出明显差

异，各自有不同的植物群落。 坑底边缘与下坡位样

方内是以云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、云南油杉为主

的乔木以及火棘（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）为主的灌

木组成的针阔混交林群落，中坡位样方是以头状四

照花乔木和以水麻为主的灌木组成的阔叶林群落，
且大量生长着适宜生长于湿润环境中的草本植物一

把伞南星（Ａｒｉｓａｅｍａ ｅｒｕｂｅｓｃｅｎｓ），上坡位样方内是以

青冈、黄背栎为主的乔木以及八角枫为主的灌木组

成的针阔混交林群落，坑口样方内则与坑坡区别明

显，是以清香木为主的灌木以及数量较少的刺柏

（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）为主的乔木组成的针阔混交

林群落。
２􀆰 ３　 退化天坑植物多样性随坡位变化

由图 ５ 可以看出，坑口、上坡位、中坡位、下坡位

和坑底边缘乔灌层物种的 Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ
和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数均在坑底边缘达到最大值，分别为

３．５８、２．４７、０．７９、０．８６，说明坑底边缘是物种最丰富

多样的地带。 整体上，α 多样性指数在各坡位间差

异较小，各变异系数值仅分别达到 ２２．６％、１４．８％、
１１．４％、１２．０％，其中 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数差异显著，
表现出从坑底边缘向坑口减小的趋势，而 Ｓｈａｎｎｏｎ
多样性指数也表现出略减小的趋势，但差异不显著；
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图 ５　 不同坡位的植物 α 多样性指数
Ｆｉｇ．５　 Ｐｌａｎｔ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）．
不同字母表示差异显著（Ｐ ＜ ０． ０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． Ｄ： Ｍａｒｇｌｅｆ 指数 Ｍａｒｇｌｅｆ ｉｎｄｅｘ； Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ 指
数 Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ； Ｊ： Ｐｉｅｌｏｕ 指数 Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ； Ｃ： Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 Ｓｉｍｐ⁃
ｓｏｎ ｉｎｄｅｘ．

此外，各坡位间 Ｐｉｅｌｏｕ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数总体差异不

显著，各物种间分布较为均匀。
　 　 由表 ３ 可以看出，沿坑口⁃坑坡⁃坑底边缘环境

梯度中，βＲ、βＴ指数波动较大，呈现出减小⁃增大⁃减
小的趋势，说明沿着坑位环境梯度，共有种的数量及

物种组成差异呈现波动式变化。 其中，βＴ在上坡位

与坑口间达到最大值 １．２０，上坡位与坑口差异最大，
共有种最少；而 βＲ则在下坡位与中坡位间达到最大

表 ３　 不同坡位植物 β多样性
Ｔａｂｌｅ ３　 β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

相邻样地
Ａｄｊａｃｅｎｔ ｐｌｏｔ

βＲ βＴ ＣＳ

Ｓ１ ⁃Ｓ２ １４．５２ ０．７３ ０．６４
Ｓ２ ⁃Ｓ３ １５．９５ １．０９ ０．４６
Ｓ３ ⁃Ｓ４ ８．５２ ０．５８ ０．７１
Ｓ４ ⁃ＯＳ １５．００ １．２０ ０．４０
βＲ： Ｒｏｕｔｌｅｄｇｅ 指数 Ｒｏｕｔｌｅｄｇｅ ｉｎｄｅｘ； βＴ： Ｗｈｉｌｓｏｎ⁃Ｓｈｍｉｄａ 指数 Ｗｈｉｌ⁃
ｓｏｎ⁃Ｓｈｍｉｄａ ｉｎｄｅｘ； ＣＳ： Ｓøｒｅｎｓｏｎ 指数 Ｓøｒｅｎｓｏｎ ｉｎｄｅｘ．

值 １５．９５，两样地间植物群落差异较大。 此外，在接

近天坑坑内生态系统中，由于局部小气候环境逐渐

变得相似，物种组成也趋于相似，坑坡各群落间植被

表现出极高的相似性，其中中坡位与上坡位间的相

似系数最高（ＣＳ ＝ ０．７１）。
２􀆰 ４　 植物多样性与土壤环境因子的关系

由表 ４ 可以看出，Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ
均匀度指数与全氮、全磷、有效磷呈显著负相关，
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数与有机碳、全钾呈显著正相关，
Ｍａｒｇｌｅｆ 丰富度指数与全磷呈显著负相关，而与全钾

呈显著正相关。 整体上，各坡位上植物多样性主要

与土壤的全氮、全磷、有效磷、有机碳等环境因子有

关，而与土壤含水量、土壤容重等环境因子无显著相

关关系。

表 ４　 不同坡位间植物多样性指数与土壤环境因子的相关系数
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

ＳＯＣ ＴＮ ＡＮ ＴＰ ＡＰ ＴＫ ＡＫ ＰＨ ＳＭ ＳＶＷ Ｄ Ｈ Ｊ

ＴＮ 　 ０．９４１∗∗

ＡＮ －０．３４０ －０．３８２
ＴＰ －０．０４５ －０．０８２ －０．３２４
ＡＰ ０．５４４ ０．７８４ －０．２２２ －０．３１２
ＴＫ ０．４８２ ０．５６０ －０．０５８ ０．３９３ ０．６６５
ＡＫ －０．０１７ －０．０２８ ０．８３６∗ －０．０１１ ０．１３８ ０．５２１
ｐＨ ０．９８０∗∗ ０．９８０∗∗ －０．３１０ －０．０５４ ０．６８５ ０．６２３ ０．０９２
ＳＭ ０．６７６ ０．５９１ －０．８３８∗ ０．５６３ ０．２３１ ０．４０８ －０．４６２ ０．６３１
ＳＶＷ －０．３６２ －０．５４７ ０．８９１∗ －０．１０９ －０．６１２ －０．２９１ ０．６３６ －０．４２５ －０．６８０
Ｄ －０．２２７ －０．０４８ ０．４４７ ０．０８７ ０．４６４ ０．６８８ ０．７２７ －０．０３９ －０．３３８ ０．０７２
Ｈ －０．４５３ －０．３３５ －０．２０６ ０．６４５ ０．０７８ ０．４３５ ０．０６１ －０．３３４ ０．１２２ －０．３０７ ０．６１４
Ｊ －０．３３２ －０．２７２ －０．６７６ ０．６７０ －０．１１２ ０．０８９ －０．５２４ －０．３０８ ０．４６１ －０．５７３ ０．０３６ ０．８０５∗

Ｃ －０．２６４ －０．２０１ －０．７４３ ０．６３７ －０．０５９ ０．０８８ －０．５８０ －０．２４２ ０．５１７ －０．６５５ －０．０２１ ０．７６０ ０．９９１∗∗
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３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 退化天坑特殊生境对倒石堆植物群落的影响

植物群落是植物与环境相互作用的产物［２３］，不
同环境梯度上物种的多样性对环境响应不一致，具
有不同的多样性格局。 多样性随着环境梯度的变化

体现了植物群落在物种分布格局、资源利用等方面

的协调与权衡［２４］，特别是在小尺度的研究区域，如
海岛、喀斯特天坑、洼地等［２５］，非生物因子对植物群

落的影响尤为明显。 喀斯特地区生境破碎化情况突

出，自然干扰下形成了众多破碎化及区域异质性的

生境［２６］。 分布于破碎化生境中的喀斯特退化天坑

１０５１５ 期　 　 　 　 　 　 　 朱粟锋等： 退化天坑倒石堆阴坡植物群落垂直分布特征———以云南沾益深陷塘为例　 　 　



犹如一个“陆岛” ［１８］，属于典型的负地形，圈闭化环

境以及受坑壁和坑深的影响，天坑内部坑底到坑口

的环境梯度上呈现不同的气候特征，造就了由各类

生物构成的独特循环生态系统［２６］，因此深陷塘南侧

倒石堆垂直梯度上的植被类型呈现出明显的差异。
倒石堆的形成与天坑漫长的地质运动中坑壁的多次

崩塌密切相关［１１］，一般情况下，倒石堆上坡脚的土

壤累积量最大，保水性最好，能为需水性植物提供优

质的生态位。 但本研究中，需水量最多的头状四照

花和一把伞南星却多生长在中坡位，而并非坡脚。
实地调查发现，中坡位样方内多为散布的乱石堆，区
域表面凹陷，为坑壁二次崩塌所造起，这样在坑坡原

有倒石堆上又形成了以中坡位为次坡脚的小型倒石

堆，这个小型倒石堆使凹陷区域能够涵养更多的水

分，也在一定程度上阻碍了水分向大坡脚运输，因此

在整个南侧垂直坡位上中坡位能成为需水量大的植

物栖息地，而其他样方则成为需水量较小的针阔混

交林。
综合 α 多样性指数发现，坑坡各样方多样性指

数均大于坑口，坑坡作为天坑底部与坑外的连接地

带，使坑底与坑口具有差异明显的生境特征，因此其

植物多样性差异也最明显。 此外，深陷塘坑底边缘

坡位样地的植物群落与其他坡位的 β 多样性指数

差异较大，说明在坑底边缘坡位生境类型多样，能量

流动较强，物种替代速率较快；而其他坡位上 β 多

样性指数较小，共有种较少，其植物群落结构最为稳

定，物种更替速率最小。 这可能是由于下坡位处于

灌丛向森林群落交错带，在很小的范围内形成了明

显的生境异质性，能为局域范围内植物群落物种多

样性的形成与维持提供一种重要的机制。
３􀆰 ２　 退化天坑倒石堆植物群落差异的主要影响

因子

深陷塘南侧垂直坡位间物种多样性表现出较为

明显的差异性，这种差异性与天坑内生境的诸多环

境因子有关。 南侧各坡位间土壤类型及土壤累积量

呈现出明显差异，土壤中全氮、全磷、有效磷、有机碳

对物种多样性有显著影响。 坡度会引起土壤水分条

件的变化，是导致物种多样性波动的重要因素［２７］。
深陷塘南坡的坑口侧面为呈凹型地带的种植耕地，
在雨水、风等自然因子的搬运下，坑内南坡随着坡位

的下降，石灰岩逐渐减少而土壤累积不断增多。 因

此与坑口相比，下坡位和坑底边缘的土壤累积量较

高，其植物生长状况良好，多样性及异质性也较高，
而坑口喀斯特区域，水分下渗较快，土壤含水量较

低，土壤较贫瘠，植物的水分和养分输送受到一定限

制，植物的多样性较低。 因此，在喀斯特地区，土壤

累积是植被生长与植物群落演替的关键条件，调控

着植被的物种组成、群落类型和生长发育状况［２８］。
光照因子也可能是植物群落差异性重要的影响

因子，喀斯特天坑作为宏大的地表负地形，其坍塌的

坑壁和圈闭化地形特征导致天坑内部不同坡位间的

光照条件存在差异，也可能间接影响不同坡位的植

物群落多样性，进而影响群落结构特征。 当然光照

因子是否真的会影响退化天坑不同坡位间物种多样

性以及是如何影响的，这需要进一步研究。 有研究

发现，人类活动对具有一定隔离的岛屿生境内的物

种多样性、丰富度具有重要影响［２９］。 由于可进入性

问题，天坑坑内受到适度干扰，因此人类影响也是不

可忽略的因素。 “中度干扰理论”认为，人类或自然

一定程度上的干扰是物种多样性增加的条件，林分

在经历中度干扰时也会一定程度上提高森林物种丰

富度［３０］。 本研究发现，相较于坑口，坑坡的多样性

指数更高，深陷塘是一个退化天坑，其坑内生态系统

一定程度受到人类活动干扰，而天坑群位于海峰自

然保护区内，人类活动强度受到限制，其坑内较高的

物种丰富度也符合“中度干扰论”。 正是由于天坑

较高的物种丰富度和多样性，因此拥有更为优越的

环境资源，更有利于植物的生长、繁衍和物种共存，
因而具有重要的物种多样性保护库价值，能够成为

喀斯特地区难得的物种多样性保护库。
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