
生物多样性  2011, 19 (2): 143–150                                                        Doi: 10.3724/SP.J.1003.2011.08313 
Biodiversity Science                                                              http: //www.biodiversity-science.net 
 

—————————————————— 
收稿日期: 2010-12-20; 接受日期: 2011-03-23 
基金项目: 中国科学院创新项目“哀牢山亚热带森林生态系统研究站强化建设项目”、国家自然科学基金青年科学基金项目(31000201)和云南省科技计

划项目(2010CD111) 
* 通讯作者 Author for correspondence. E-mail: gonghd@xtbg.ac.cn 

哀牢山常绿阔叶林树种多样性              
及空间分布格局 

巩合德1,2*  杨国平1  鲁志云1  刘玉洪1 
1 (中国科学院西双版纳热带植物园 热带森林生态学重点实验室, 云南勐腊  666303) 

2 (中国科学院研究生院, 北京  100049) 

摘要: 为了探究哀牢山中山湿性常绿阔叶林树种多样性特点及优势种群空间分布特征, 2008年, 中国科学院西双

版纳热带植物园在哀牢山生态站附近的常绿阔叶林建立了一块6 ha的森林动态监测样地, 逐一测量并记录了样地

中所有胸径(DBH)≥1 cm的树木的胸径, 并对其挂牌标记、鉴定和确定坐标位置。应用 Ripley’s L-Function分析了

样地内4个上层优势种的空间分布格局。结果表明, 样地内共有DBH≥1 cm的乔木12,131株, 隶属于25科49属68
种。样地内硬壳柯(Lithocarpus hancei)的重要值最大, 其胸高断面积也最大; 其次为变色锥(Castanopsis wattii); 排
在第三位的为云南连蕊茶(Camellia forrestii), 有1,712个个体, 是样地内个体数量最多的树种。和同类型森林相比, 
哀牢山中山湿性常绿阔叶林是多优种类型, 物种总数较少, 稀有种所占比例也较小。样地内4个上层优势种的小径

级个体数量较多, 而大径级个体数量较少, 而且在空间上呈现互补特征。对样地中符合条件的26个树种(生活史期

间的树木株数≥40株)的空间格局进行分析, 53个生长时期中有37个表现为集群分布, 表明在树种多样性维持方

面, 密度制约机制可能不是主要原因, 生境异质性可能起着重要作用。 
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Abstract: All free-standing trees within a 6-ha plot with diameter at breast height (DBH)≥1 cm were 
tagged, mapped, measured and identified to species. The spatial distribution patterns of four dominant canopy 
tree species in the plot were analyzed using a point pattern analysis Ripley’s L-function. A total of 12,131 
free-standing individuals were recorded, including 68 species belonging to 49 genera and 25 families. Litho-
carpus hancei had the highest basal area and the largest importance value. The second was Castanopsis wat-
tii. Camellia forrestii, an understory tree species, ranked third in terms of importance value, although it 
showed the highest abundance (1,712 individuals). And this evergreen broad-leaved forest did not contain an 
obviously dominant species. The four dominant canopy species had a large number of seedlings and saplings 
and tended to be patchily distributed. We also examined the spatial distribution of 26 tree species with ≥40 

individuals at each growth period (DBH ≥1 cm). Thirty-seven of 53 life history stages showed aggregated 
distribution pattern, suggesting that habitat heterogeneity may be more important than density dependence for 
regulating the population spatial structure of most tree species in the subtropical forest studied here.  
Key words: tree species diversity, density dependence, habitat heterogeneity, aggregated distribution  
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常绿阔叶林是发育在亚热带气候条件下的一

种顶极森林植被, 它是全球亚热带大陆东岸湿润气

候和季风气候条件下的产物(吴征镒, 1980)。由于常

绿阔叶林在我国分布的区域正好处于人口稠密、工

农业生产发展速度较快的地区, 通过近半个世纪的

经济开发, 分布面积已经大大缩小, 目前多数地区

已被人为开垦利用, 或已经被转换为城乡建设用

地, 森林分布格局多为片断化、斑块状。哀牢山自

然保护区的常绿阔叶林面积达到504 km2, 是我国

亚热带常绿阔叶林面积最大的保护区之一(Young 
& Wang, 1989)。由于地处我国青藏高原东南侧以

及云南亚热带与热带北缘的过渡区, 热带、亚热

带、温带(亚高山)区系成分在这里交错汇集, 而且

具有较多的特有成分, 形成了生物多样性极为丰

富和植物区系地理成分极为复杂的格局(邱学忠, 
1998)。 

游承侠 (1983)、钱洪强 (1983)和Young(1989, 
1992, 1995)等先后对哀牢山中山湿性常绿阔叶林树

种多样性进行了研究, 何永涛等(2000)比较了哀牢

山中山湿性常绿阔叶林和滇中地区半湿润常绿阔

叶林及广东鼎湖山的南亚热带常绿阔叶林的树种

多样性特征, 邱学忠(1998)研究了此类森林不同层

次的多样性特征。这些研究显示, 常绿阔叶林的物

种多样性在群落水平上也存在着较大的变异, 并
且不同层次物种多样性的分布格局也具有较大的

不确定性。这是否真实反映了这些森林类型树种的

自然分布规律？目前还没有足够的数据和证据可

以得出一个明确的结论。因为取样技术的不统一会

导致不同的研究结果, 其中样地面积大小也是影

响研究结果的重要因素之一。2008年, 中国科学院

西双版纳热带植物园在哀牢山生态站附近的中山

湿性常绿阔叶林建立了一块6 ha的森林动态监测

样地, 本文利用此样地的树种清查数据, 对该地

的物种多样性及优势种群的空间分布格局进行了

分析, 旨在全面认识哀牢山中山湿性常绿阔叶林树

种多样性的特点以及优势种群在常绿阔叶林中的

地位。 

1  材料与方法 

1.1  研究区域概况 
研究区域位于哀牢山国家级自然保护区核心

区的徐家坝地区, 地理位置为24°32′ N, 101°01′ E, 

海拔2,400–2,600 m。根据哀牢山森林生态系统研究

站的资料, 该区域年平均降雨量为1,931 mm, 干、

雨季分明, 雨季(5–10月)降雨量占年降雨量的85%, 
年平均蒸发量1,485 mm。年平均温度11.3℃, 最热

月(7月)气温为16.4℃, 最冷月(1月)气温为5.4℃, 无
霜期200 d。成土母质由片岩、片麻岩和闪长岩组成, 
多发育为典型的黄棕壤, 土壤肥沃, 偏酸性(pH为

4.4–4.9), 土壤表面由凋落物层(厚度3–7 cm)覆盖, 
土壤有机碳、全氮和全磷含量分别为12.91%、0.52%
和0.06%, 土壤表面的C/N比为14.4, 30–50 cm深度

C/N比为15.3 (Liu et al., 2002)。 
中山湿性常绿阔叶林主要由壳斗科、茶科、樟

科和木兰科的树种组成, 其中, 壳斗科的硬壳柯

(Lithocarpus hancei)、木果柯(L. xylocarpus)、变色

锥 (Castanopsis wattii), 茶科的南洋木荷 (Schima 
noronhae)、翅柄紫茎(Stewartia pteropetiolata)、云

南 连 蕊 茶 (Camellia forrestii), 樟 科 的 黄 心 树

(Machilus gamblei)、黄丹木姜子(Litsea elongata), 
木兰科的红花木莲(Manglietia insignis)、多花含笑

(Michelia floribunda)是乔木层的主要优势种。此外, 
林中藤本植物和附生植物也相当发达, 层间植物以

木质大藤本为常见, 附生植物以苔藓和蕨类植物为

主, 形成奇特的森林景观(邱学忠, 1998)。 
1.2  调查方法 

在研究区域的成熟林中建立1个6 ha(东西长

200 m, 南北长300 m)的永久固定样地(图1), 建设

技术按照美国史密森热带研究所的热带森林研究

中心1980年在巴拿马 Barro Colorado Island建立 
50 ha样地的技术规范进行(Condit, 1995)。 

样地的地理位置为101°01′34.7″–101°01′42.0″ 
E, 24°32′9.9″–24°32′20.3″ N, 样地内最低海拔为

2,488.2 m, 最高海拔为2,537.8 m, 相对高差为49.6 
m。采用全站仪(Topcon GTS-336)将整个样地划分为

150个20 m × 20 m的样方, 记录并鉴定每个20 m × 
20 m样方内的所有乔木, 于高度1.3 m处漆上红漆, 
用测树钢围尺(205型)测量植物的胸径, 并记录植物

的编号、树种名称、树高、胸径、样区位置。整个

样地以东西方向为X轴, 南北方向为Y轴, 用钢卷

尺测量每株树木在5 m × 5 m小样方中的x, y坐标值, 
精确到0.1 m。树高在10 m 及以下的用标尺测量, 
大于10 m的估测, 精确到0.1 m。 

样地测量工作于2007年11月完成, 野外调查工 
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图1  哀牢山常绿阔叶林动态监测样地等高线图(等高线间

距为10 m) 
Fig. 1  The topographic map of the evergreen broad-leaved 
forest dynamic plot in the Ailao Mountains (with 10 m contour 
intervals) 
 

 
作于2008年4–5月完成。数据录入采用同一数据由不

同人员录入的方法, 利用Excel Compare对两份数据

进行比较, 从而最大限度提高录入数据的精确度。 
1.3  数据分析 
1.3.1  重要值的计算 

乔木重要值 = (相对密度+相对频度+相对优势

度)/3(孙儒泳等, 2002), 其中计算相对频度的总样

方数为150个(20 m × 20 m)。 
1.3.2  群落物种多样性的测定 

多样性指数采用Shannon-Wiener指数 (H)、
Pielou均匀度指数(E)(Magurran, 1988)。 
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其中S为总物种数, pi为属于物种i的个体在全部个

体中占的比例。  
1.3.3  种–面积曲线 

从原始基准点开始分别选择面积1,200 m2、

2,400 m2、3,600 m2、4,800 m2、6,000 m2 ……等为

单位, 逐渐扩大取样面积, 结合树种数量的增加过

程, 绘制种–面积曲线(孙儒泳等, 2002)。根据种–面
积曲线拟合相应方程(颜文洪和胡玉佳, 2004)。 
1.3.4  乔木分层及生活史划分  

根据乔木树种树高的最大值区分灌木层树种、

乔木下层树种和乔木上层树种, 灌木层树种: 1.3 m 
≤ 树高﹤5 m, 乔木下层树种: 5 m ≤ 树高 < 15 m, 
乔木上层树种: 树高 ≥ 15 m(Zhu et al., 2010)。乔木

上层优势种由该层各树种的多度计算。 
灌木层树种: (1) 幼树(saplings): 1 cm ≤ DBH < 

1.5 cm; (2) 中树(poles): 1.5 cm ≤ DBH < 5 cm; (3) 
成树(adults): DBH ≥ 5 cm。乔木下层树种: (1) 幼树: 
1 cm ≤ DBH < 2.5 cm; (2) 中树: 2.5 cm ≤ DBH < 10 
cm; (3) 成树: DBH ≥ 10 cm。乔木上层树种: (1) 幼
树: 1 cm ≤ DBH < 5 cm; (2) 中树: 5 cm ≤ DBH < 30 
cm; (3) 成树: DBH ≥ 30 cm。 
1.3.5  优势种群空间分布格局 

本文应用 Ripley’s K-Function的单种点格局分

析法分析样地内优势树种的空间分布格局, 并用 
Monte-Carlo拟合检验计算上下包迹线(即置信区

间), 拟合次数为99次, 得到的置信水平为99%(兰
国玉等, 2008), 数据统计用R(2.7.2版本)软件(http:// 
r-user.org/)。 

2  结果 

2.1  种–面积曲线及树种多样性 
共记录了胸径 ≥ 1 cm的乔木个体12,131株, 平

均每公顷有2,022株。共有68种(包括54个常绿阔叶

树种、13个落叶阔叶树种和1个常绿针叶树种), 隶
属于25科49属。 

当样地面积从3,600 m2增加到4,800 m2时, 物
种数增加了9种; 当面积从4,800 m2增加到6,000 m2

时, 增加了4种; 但当面积从6,000 m2增加到7,200 
m2时, 只增加了1种。要覆盖研究样地80%的树种, 
需要的取样面积为9,600 m2。根据种–面积曲线拟合

相应方程, 方程: y = 10.614 ln(x) – 46.133 (R2 = 
0.937, P<0.001), 拟合效果最好(图2)。在取基本面积

为6,000 m2, 得到群落的Shannon-Wiener指数为2.95 
± 0.11, Pielou均匀度指数为0.78 ± 0.02。 
2.2  树种多度和优势种 

样地内个体数量大于500的树种有6种, 仅占总

种数的8.82%, 但个体数量占56.65%。个体数量最多 
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图2  哀牢山样地的种–面积曲线 
Fig. 2  Species–area curve in the evergreen broad-leaved for-
est dynamic plot in the Ailao Mountains 
 
 
的为云南连蕊茶, 随后依次为云南越桔(Vaccinium 
duclouxii)、多花山矾(Symplocos ramosissima)、山矾

(S. sumuntia)、硬壳柯和变色锥。样地内个体数量仅

有1株的有6种, 占树种总数的8.82%, 根据Hubbell
和Foster(1986)关于稀有种的定义, 平均每公顷个体

数少于1的树种为稀有种, 样地内的稀有种有17种, 
占25.00%。 

硬壳柯的重要值最大, 有953个个体, 胸高断

面积为13.25 m2/ha, 是样地内胸高断面积最大的树

种; 其次为变色锥; 排在第三位的为云南连蕊茶, 
有1,712个个体, 也是样地内个体数量最多的树种, 
其胸高断面积为0.49 m2/ha (表1)。 

2.3  属的分布区类型 
根据吴征镒等(2006)属的分布区类型的划分, 

样地内有热带成分的属有23个, 而温带属性的属有

22个(表2)。 
2.4  树种的径级分布 

样地内DBH ≥1 cm的树木的总胸高断面积为

48.22 m2/ha。从径级结构可以看出, DBH ≤10 cm的

个体数量较多(图3), 占总个体数量的68.84%, DBH
＞10 cm的个体比例为31.16%, 样地内乔木最大胸

径为213.4 cm(木果柯)。林冠层树种重要值在前4位
的树种依次为: 硬壳柯、变色锥、木果柯和南洋   
木荷。 
2.5  上层优势种空间分布格局 

用点格局的K-Function分析了4个上层优势树

种在不同生长时期的分布格局的变化规律, 结果

(图4)表明, 硬壳柯的幼树和成树均表现明显的随机

分布, 而中龄树和整个种群则变现为集群分布; 变
色锥幼树表现随机分布, 中树、成树和整个种群则

主要表现集群分布; 木果柯中树、成树和整个种群

都表现集群分布(幼树仅26棵); 南洋木荷幼树表现

随机分布, 中树、成树和整个种群则表现明显的集

群分布(图4)。 
对样地符合条件的26个树种(生活史期间的树

木株数≥40株)的空间格局进行分析(表3), 23个树

种的幼树有13种表现集群分布, 21个树种的中树有
 
 
 
 
表1  哀牢山常绿阔叶林动态监测样地重要值在前10位的树种 
Table 1  Top ten tree species with the highest importance values in the evergreen broad-leaved forest dynamic plot in the Ailao 
Mountains 

 

 种名 
Species 

个体数 
Number 

相对密度 
 Relative 
density 

相对频度 
 Relative  
frequency 

胸高断面积 
 Basal area 

(m2/ha) 

相对优势度   
Relative  

dominance 

重要值 
Importance 

value 
1 硬壳柯 Lithocarpus hancei 953 7.86 5.01 13.25 27.48 13.45 
2 变色锥 Castanopsis wattii 541 4.46 4.75 7.74 16.06 8.42 
3 云南连蕊茶 Camellia forrestii 1,712 14.11 5.19 0.49 1.02 6.77 
4 云南越桔 Vaccinium duclouxii 1,355 11.17 4.48 1.48 3.06 6.24 
5 木果柯 Lithocarpus xylocarpus 242 1.99 3.70 5.83 12.10 5.93 
6 多花山矾 Symplocos ramosissima 1,198 9.88 4.52 0.89 1.84 5.41 
7 山矾 S. sumuntia 1,113 9.17 4.97 0.70 1.46 5.20 
8 南洋木荷 Schima noronhae 179 1.48 3.29 3.53 7.31 4.03 
9 滇润楠 Machilus yunnanensis 390 3.21 4.97 1.63 3.38 3.86 

10 珊瑚冬青 Ilex corallina 389 3.21 3.62 1.75 3.62 3.48 

 合计 Total 12,131 100 100 48.22 100 100 
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图3  4个林冠层优势种的径级分布 
Fig. 3  DBH distribution of four dominant canopy species in 
the evergreen broad-leaved forest dynamic plot in the Ailao 
Mountains 

 
 

18种表现集群分布, 9个树种的成树有6种表现集群

分布(表3)。随着径级增加, 只有2个树种的集群程度

随径级增大而降低。 

3  讨论 

3.1  树种丰富度和优势种 
虽然云南连蕊茶在样地内个体数量最多, 但由

于其处于群落林冠的下层, 多为小乔木, 径级较小,  

 
●: 1 cm ≤ DBH < 5 cm, ○: 5 cm ≤ DBH < 30 cm, 

○: DBH ≥ 30 cm 
 
图4  Ripley’s K-Function的单种点格局分析4个林冠层优

势种不同生长时期的空间分布格局  
Fig. 4  Spatial distribution maps of four dominant canopy 
species in the evergreen broad-leaved forest dynamic plot in the 
Ailao Mountains analyzed by using a point pattern analysis 
Ripley’s K-Function.  
 

 
而硬壳柯处于群落林冠的上层, 径级较大, 因而对

群落的影响要远大于云南连蕊茶。哀牢山常绿阔叶

林群落为多优种类型, 优势树种不明显, 不同于鼎

湖山南亚热带常绿阔叶林(叶万辉等, 2008)和古田

山中亚热带常绿阔叶林(祝燕等, 2008), 后二者均有

明显的优势树种; 另外本森林群落的稀有种比例

(25.00%)也明显低于鼎湖山南亚热带常绿阔叶林

(52.38%)和古田山中亚热带常绿阔叶林(37.10%)。 
从哀牢山常绿阔叶林样地种–面积关系看, 随着取

样面积增加, 树种数量同步增加, 但树种数量先迅

速增加后趋于稳定, 到样地面积为6 ha时, 树种数

量变化趋于平缓, 说明以6 ha作为样地研究尺度对

研究哀牢山中山湿性常绿阔叶林具有一定代表性

和完整性。按照种–面积曲线方程拟合, 在样地面积 
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表2  哀牢山常绿阔叶林动态监测样地木本植物地理成分分析统计 
Table 2  Distribution patterns of seed plants in the evergreen broad-leaved forest dynamic plot in the Ailao Mountains 
分布区类型 Areal-types 属数 No. of genera  % 

1 世界广布 Cosmopolitan 1      – 

2 泛热带 Pantropic 5 10.42 

3 东亚(热带、亚热带)及热带南美间断  
Tropical and Subtropical East Asia and (South) Tropical America disjuncted 

6 12.50 

4 热带亚洲至热带大洋洲分布 Tropical Asia to Tropical Australasia 1 2.08 

5 热带亚洲至热带非洲 Tropical Asia to Tropical Africa 1 2.08 

6 热带亚洲(热带东南亚至印度―马来, 太平洋诸岛)  
Tropical Asia (Tropical South-east Asia + Indo-Malaya + Tropical South and Southwest) 

10 20.83 

热带成分(2–6) Tropical elements (2–6) 23 47.91 

7 北温带 North temperature 14 29.17 

8 东亚及北美间断 East Asia and North America disjuncted 7 14.59 

9 旧世界温带分部 Old World Temperate 1 2.08 

温带成分(7–9) Temperate elements (7–9) 22 45.84 

10 东亚 East Asia 3 6.25 

合计 Total 49 100.00 

 
 

 
表3  26个树种不同生长时期的空间分布 
Table 3  Spatial distribution patterns of 26 tree species in dif-
ferent growth periods 
生长时期 
Growth period 

集群分布 
Aggregated 
distribution 

随机分布 
Random dis-

tribution 

均匀分布 
Uniform  

distribution 

幼树 Seedling 13 10 0 

中树 Sapling 18  3 0 

成树 Adult  6  3 0 

 
 

为20 ha时, 仅有80个树种, 也远少于鼎湖山南亚热

带常绿阔叶林(210种)和古田山中亚热带常绿阔叶

林(159种)。这说明哀牢山中山湿性常绿阔叶林与鼎

湖山南亚热带常绿阔叶林和古田山中亚热带常绿

阔叶林的树种多样性有很大不同, 其原因还有待进

一步研究。以往的研究结果表明, 哀牢山常绿阔叶

林乔木树种主要由壳斗科、茶科、樟科及木兰科组

成(中国科学院昆明分院生态研究室, 1983; 邱学忠, 
1998), 但本研究中重要值前10位的树种主要是壳

斗科、樟科、茶科、越桔科和山矾科的植物, 并没

有木兰科树种, 这可能与以前的研究取样面积较小

有关系。 
3.2  属的分布区类型 

从样地中群落看, 研究区域森林类型是典型的

亚热带常绿阔叶林, 从树种属的分布区类型看, 哀
牢山常绿阔叶林与热带区系和温带区系均有较密

切的联系, 反映出样地内植物区系由热带向温带过

渡的性质(表2)。 
3.3  树种的径级分布 

径级结构是植物群落稳定性和生长发育状况

的重要指标(叶万辉等, 2008)。样地内DBH ≥ 1 cm的

树木的总胸高断面积为48.22 m2/ha, 大于鼎湖山南

亚热带常绿阔叶林的30.17 m2/ha(叶万辉等, 2008)
和古田山中亚热带常绿阔叶林的36.9 m2/ha(祝燕等, 
2008), 这反映了研究样地森林的原始性。DBH＞10 
cm的个体比例为31.16%, 也远大于鼎湖山南亚热

带常绿阔叶林的16.42%(叶万辉等, 2008)。重要值前

4位上层树种的中小径级个体数量较多, 而大径级

个体数量较少, 表明4个树种有足够数量的幼苗和

幼树, 也表明该森林群落处于相对稳定状态(图3)。 
3.4  树种空间分布格局及密度制约机制 

林冠层优势树种不同生长时期空间分布格局

没有规律(图4), 这是各树种在不同微环境条件下生

长、存活以及竞争影响的结果(Frelich et al., 1993), 
也是由于每个树种各个生长时期不同微环境条件

造成的(Manabe et al., 2000); 空间分布格局随尺度

变化不大, 说明尺度并不是制约该样地树种空间分

布格局的关键因子。但相比较而言, 从整个种群来

看, 4个林冠层优势种都表现了比较明显的集群分

布特征, 说明了优势种群与集群分布的高度相关性

(汤孟平等, 2006)。样地内分析的26个树种, 53个生
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长时期中共有37个表现出集群分布 (占总数的

69.81%), 因此可以认为哀牢山常绿阔叶林大多数

树种的幼苗和母树均表现为集群分布, 这和以前在

鼎湖山常绿阔叶林的研究一致(Li et al., 2009), 研
究样地内树种的生活史时期也可能是影响树种空

间分布格局的重要因素。 
对样地内26个树种不同生长时期进行空间分

布格局分析发现, 只有2个树种表现出随径级增大, 
树种由集群分布转而表现为随机分布, 样地内并没

有树种表现出均匀分布, 表明研究样地密度制约机

制表现并不明显, 可能是其他机制(生境异质性和

林窗干扰等)在起主要作用, 但Zhu等(2010)对古田

山中亚热带常绿阔叶林24 ha样地研究后认为, 密
度制约机制对大多数树种的空间分布有调节作用。 
3.5  林冠层优势种空间分布特征 

哀牢山常绿阔叶林林冠层优势种在空间上呈

现互补特征, 如硬壳柯和变色锥(图4), 这与叶万辉

等(2008)的研究结果一致, 这可能是种间竞争作用

的结果; 但同一树种不同径级之间的空间分布并未

发现明显的互补, 这和叶万辉等(2008)的研究结果

不相同。有的优势种表现出明显的生境偏好, 表明

生态位分化机制在研究样地森林群落生物多样性

维持中可能有重要作用(祝燕等, 2008)。 
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