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摘 要  在西双版纳热带地区选择了 4块不同演替年龄的刀耕火种弃耕地 ( 4 年、9 年、29年、大约 40 年) , 通过/ 空

间代替时间0的办法, 采用 Shannon_Wiener多样性指数(Hc)、Pielou 均匀度指数 ( E)、Margalef 丰富度指数( D )分别测

定其树种多样性,并进行了比较研究。结果表明, 群落的演替阶段不同,树种组成及其多样性也有明显差异。在重

要值最大的前 5个树种中, 山黄麻( Trema orientalis )群落全部都为先锋树种组成; 中平树 (Macaranga denticulata)群落

仍以先锋树种占优势,但已出现两个顶极树种; 在印度栲( Castanopsis indica)群落和刺栲( C . hystrix )群落中,很多先

锋树种都已消失,多数种类系当地季风常绿阔叶林的顶极种。在 9 年的中平树群落中, 其多样性指数、均匀度指

数、丰富度指数均为最大, 先锋种和演替中、后期的树种共存于这一群落中。可以看出, 此时正是种间竞争和树种

相互替代的高峰期,也是种类成分比较不稳定的阶段。随着演替年龄的增大, 群落的树种多样性指数又呈下降趋

势。通过分析初步认为, 4个群落在不同的发育阶段表现出不同的树种多样性特征,这可能是特定区域内群落演替

进程中不同生态学种组树种竞争的结果。并且,类似条件下的刀耕火种弃耕地具有较好的演替恢复能力。
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Abstract  The tree species diversity of swidden fields at 4 successional ages ( 4 years, 9 years, 29 years, U40 years )
following abandonment was measured by applying Shannon_Wiener index ( Hc) , Pielou evenness index ( E ) , Margalef

abundance index ( D ) . A comparison in the changes of tree species diversity and rank/ abundance in succession was also

conducted. The results showed that the 9_year_old Macaranga denticulata forest had the highest value of tree species d-i

versity in the four types. The presence of root sucker and above_ground sprout not only led to the earlier appearance of the

peak of tree species diversity, but also accelerated the process of the early succession. Swidden fields had still good abil-i

ty of forest recovery.
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  西双版纳是我国西南热带森林分布的主要地

区,而刀耕火种是当地山民普遍采用的传统耕作方

式之一。近半个世纪以来,由于人口的剧增, 刀耕火

种已成为当地毁林的主要原因之一,大面积的原生

植被已被不同演替阶段的次生植被所取代( Zhang &

Cao, 1995; Cao & Zhang, 1996)。因此, 开展刀耕火

种弃耕地的生态学研究, 不仅能够了解弃耕地上的

树木种群动态规律,而且还能为当地次生植被的恢

复与重建提供科学依据。近年来,关于西双版纳热

带地区刀耕火种弃耕地的土壤养分状况(沙丽清等,

1998)、不同演替群落的生物量(唐建维等, 1998; 冯

志立等, 1999)、不同类型次生林的土壤种子库特征

(曹敏等, 1997; 唐勇等, 1998; 2000; Cao et al . , 2000)

等已有相关研究。对于轮歇地演替中的生物多样性

也有部分前期研究报道( Long et al . , 1995; 许建初

等, 1997)。为进一步探讨刀耕火种弃耕地上的树种

多样性动态及其优势树种的变化(替代)趋势,我们

于 2001年 3月在西双版纳傣族自治州勐腊县关累

镇勐远办事处兰坪村附近, 选择了 4块不同演替年

龄的刀耕火种弃耕地( 4年、9年、29年、大约 40年)
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进行树种多样性的对比研究, 目的在于揭示各类次

生植物群落的树种多样性特征和优势种树木种群的

演替趋势,同时积累本地区生物多样性的背景资料,

为当地热带森林保护管理和可持续利用提供生态学

基础数据。

1  研究地区概况

研究地区位于西双版纳傣族自治州勐腊县, 地

理位置为 21b41c N, 101b25c E。地形为中低山间盆

地,坝区的平均海拔约为 600~ 700 m左右, 山地海

拔在 800~ 1900 m之间。该地区属北热带季风性气

候。年均温 21. 4 e ; 年降雨量为 1557 mm, 具有明

显的干季( 11~ 4月)和雨季( 5~ 10 月)交替,干季、

雨季的降雨量分别为 264 mm 和 1293 mm, 分配极不

均匀。地带性植被为热带季节雨林和季雨林, 海拔

1000~ 1500 m山地的原生植被多为季风常绿阔叶林

(云南植被编写组, 1987)。

所选择的 4块样地均位于兰坪村附近低山的中

上部。该村为傣族聚居地, 共有村民 17户, 由于水

田较少,目前仍以刀耕火种为其主要耕作方式,轮歇

时间一般为7~ 10年。该村附近低中山山地上(海

拔700~ 1000 m)有大面积的不同年龄的弃耕地(以

前为轮歇地,但现已划入自然保护区范围,今后不再

用于轮歇种植) ,时间最长的已达 40年以上,最短的

仅1~ 2年, 处于不同的演替阶段, 形成了优势种不

同的次生群落类型, 如飞机草( Chromolaena odorata)

草丛、山黄 麻 ( Trema orientalis ) 群 落、中 平 树

(Macaranga denticulata)群落、栲类( Castanopsis )次生

林等。我们所选择的 4块样地距离村寨大约 3 km,

海拔 830~ 910 m, 均为耕作 1~ 2年后的弃耕地, 弃

耕前曾种过旱稻或玉米。

在滇南热带季节雨林和季雨林区, 季风常绿阔

叶林一般分布在海拔 1000 ~ 1500 m的山地上,但由

于农业开发利用等原因, 其下方的热带植被受到破

坏,这一类型常常下延到低海拔地区(云南植被编写

组, 1987) ,并且部分群落片段带有很强的次生性质

(含有一些演替前期的先锋树种)。从植被分布的地

带性规律推测来看, 本项研究选择的 4块样地最早

的原生植被可能是季节雨林或山地雨林, 但由于样

地周围 900 m以下的原生植被早已被破坏, 研究样

地在弃耕前已被向下延伸的季风常绿阔叶林或栲类

次生林所取代,因此我们根据样地中残留树桩的萌

生幼树及更新幼树的种类推测, 4块样地弃耕前的

植被类型为季风常绿阔叶林或栲类次生林。

2  研究方法

2. 1  样地选择及调查方法
采用典型取样法, 选取保存相对完好并处于不

同演替年龄的4 个森林群落类型作为样地,即山黄

麻群落、中平树群落、印度栲( Castanopsis indica )群

落、刺栲( Castanop sis hystrix )群落。在每个群落类型

中各设置 5个 10 m @ 10 m 的样方, 因此, 每个群落

类型的调查样地总面积均为 500 m2。记录样方内

DBH \ 3 cm 的所有乔木的种名、高度和胸径。样

地概况见表 1。

2. 2  分析计算

重要值的计算采用如下公式:重要值( IV) = 相

对密度 + 相对优势度 + 相对频度( Curtis & McIn-

tosh, 1951)。对于树种多样性的测定, 本文采用以

下 3 种多样性指数: Shannon_Wiener. s 指数 ( Hc)、

Pielou. s 指数 ( E )、Margalef. s 指数 ( D ) ( Magurran,

1988)。公式分别为:

Hc= - E p i lnp i

E= Hc / lnS

D = ( S- 1) / lnN

式中, pi = N i / N , N i 为 i 树种的个体数, N 为样地

中所有树种个体数的总和, S 为样地中的树种数。

此外, 本文还选用重要值( IV)作为多样性指数的测

表 1 各样地概况

Table 1  Descript ion of the four sites

样地号

No. of site
  群落类型 Community

群落年龄

Age of

comm. ( a)

海拔

Alt itude (m)

坡向

Aspect

坡度

Slope

调查时间

Date of investigat ion

1 山黄麻群落 Comm. Trema orientalis 4 880 NW 15b 2001_03_08

2 中平树群落 Comm. Macaranga denticulata 9 840 NW 20b 2001_03_08

3 印度栲群落 Comm. Castanopsis indica 29 830 SE 15b 2001_03_19

4 刺栲群落 Comm. Castanopsis hystrix U 40 910 SE 12b 2001_03_20
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度指标( Whittaker, 1977) ,即 pi = IVi / IV, IVi 为 i 树

种的重要值, IV 为样地中所有树种重要值之和。

3  结果分析
3. 1  树种组成特征

从样地中重要值排在前 5位的树种来看, 山黄

麻群落的优势树种为山黄麻和草鞋木 ( Macaranga

henryi ) , 均为西双版纳热带地区最常见的先锋树种

(表 2) ;但除重要值排在前 5位的优势树种外, 已出

现了以栲类为主的 8种 15株萌生幼树(表3)。中平

树群落则为中平树单独占据优势, 但在其 5个重要

值最大的树种中也出现了印度栲和湄公栲( Cas-

tanopsis mekongensis) , 且多为萌生更新的幼树。在 4

个类型的演替群落中, 这一类型的萌生树种最多(表

3) ,这些树种多数无种子萌发形成的个体。在印度

栲群落中,印度栲的重要值最大,但并未占据突出的

地位,其它树种更未表现出明显的优势地位;在 5个

重要值最大的树种中, 除滇银柴 ( Aporusa yunnanen-

sis)之外, 其它 4个种都是栲属和石栎属( Lithocar-

pus )的树种,而很多先锋树种的个体已被淘汰,样地

中随处可见山黄麻、中平树等树种的枯立木。该群

落类型的萌生树种个体数在 4个类型中最多,同时

还出现了靠栎、栲类种子萌发更新的幼树。在刺栲

群落最重要的5 个树种中,滇银柴是次生性季风常

绿阔叶林内最常见的中、下层灌木或小乔木, 而刺

表 2 各样地优势树种的重要值

Table 2  The importance value ( IV ) of the dominant tree species in the four sites

样地号

No. of site

优势树种

Dominant tree species

总个体数

Total number

of t rees

平均胸径

Mean DBH

( cm)

相对密度

RDE

相对优势度

RDO

相对频度

RF

重要值

IV

山黄麻 Trema orientalis 68 6. 97 0. 25 0. 41 0. 09 0. 75

草鞋木 Macaranga henryi 78 4.01 0. 28 0. 15 0. 09 0.52

1 白背桐 Mallotus paniculatus 34 6.60 0. 12 0. 19 0. 07 0.38

华南吴茱萸 Euodia austro_sinensis 30 5. 01 0. 11 0. 10 0. 09 0. 30

中平树 Macaranga denticulata 16 3. 70 0. 06 0. 10 0. 09 0. 25

中平树 Macaranga denticulata 51 7. 42 0. 30 0. 36 0. 08 0. 74

白背桐 Mallotus paniculatus 13 8.68 0. 08 0. 14 0. 03 0.25

2 湄公栲 Castanopsis mekongensis 9 5.57 0. 05 0. 04 0. 08 0.17

盐肤木 Rhus chinensis 10 6. 21 0. 06 0. 05 0. 03 0. 14

印度栲 Castanopsis indica 6 6. 16 0. 04 0. 03 0. 06 0. 13

印度栲 Castanopsis indica 18 10. 97 0. 13 0. 18 0. 08 0. 39

滇银柴 Aporusa yunnanensis 22 5.20 0. 15 0. 04 0. 08 0.27

3 湄公栲 Castanopsis mekongensis 18 6.48 0. 13 0. 05 0. 08 0.26

白穗石栎 Lithocarpus leucostachyus 7 15. 97 0. 05 0. 14 0. 06 0. 25

刺栲 Castanopsis hystrix 5 19. 94 0. 04 0. 16 0. 05 0. 25

刺栲 Castanopsis hystrix 30 10. 59 0. 21 0. 30 0. 11 0. 62

滇银柴 Aporusa yunnanensis 44 6. 34 0. 31 0. 08 0. 11 0. 50

4 印度栲 Castanopsis indica 10 19. 36 0. 07 0. 16 0. 11 0. 34

湄公栲 Castanopsis mekongensis 11 16. 21 0. 08 0. 12 0. 09 0.29

红木荷 Schima walli chii 8 19. 86 0. 06 0. 13 0. 06 0. 25

DBH : Diameter at breast height  RDE : Relative density  RDO: Relative dominance RF : Relative frequency

表 3  萌生树种在各样地中所占的比例
Table 3  The proportion of sprout ing tree species in the four sites

样地号

No. of site

树种数

Number

of tree

species

萌生种数

Number of

sprouting

species

总个体数

Number of

individuals

萌生个体数

Number of

sprout ing

individuals

平均胸径

Mean

DBH ( cm)

平均高度

Mean

height ( m)

密度

Density

( individual#m- 2)

1 28 8(28. 57% ) 274 15(5. 47% ) 5. 22 8. 53 0. 55

2 40 18( 45. 00% ) 170 29(17. 06% ) 6. 58 8. 22 0. 34

3 26 14( 53. 85% ) 144 35(24. 31% ) 8. 57 9. 21 0. 29

4 23 9(39. 13% ) 140 21(15. 00% ) 10. 87 10. 43 0. 28
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栲、印度栲、红木荷( Schima wallichii )就是当地季风

常绿阔叶林的优势种;从树种结构来看,上层乔木的

平均高度已达 15~ 20 m, 平均胸径约为 10~ 20 cm

(表 3) ,说明该群落已处于演替的中、后期, 随着演

替的进一步发展, 有可能发展成为刺栲、印度栲林

(即季风常绿阔叶林的一种类型) (云南植被编写组,

1987)。

3. 2  树种多样性

3. 2. 1  多样性比较

我们选用个体数和重要值两个指标分别计算了

Shannon_Wiener 多样性指数(Hc)和 Pielou均匀度指

数( E)。两个测度指标计算的 Hc值无显著差别, 这

点可以从两条曲线的变化趋势相似来说明(图 1)。

E 值则有一定差别,此时应该采用重要值作为测度

指标以消除个体大小差异对 Pielou均匀度指数( E )

的影响。总体来看, Shannon_Wiener 多样性指数

(Hc)、Pielou 均匀度指数( E )、Margalef 丰富度指数

(D)、树种数( S )均在 9年时达到最大, 然后有缓慢

下降的趋势(图 1)。丰富度指数变化趋势比均匀度

指数显著, 且多样性指数和丰富度指数变化趋势较

相似,由此可见丰富度对多样性的贡献比均匀度大。

多样性值在 9年时最大,其根本原因在于萌生

树种的加入(表 3)。萌生的树种数量在 9 年时最

多,占该样地所有树种的 45%, 均为季风常绿阔叶

林的优势种或常见种。在群落中,以种子萌发更新

的个体均为先锋树种, 如中平树、白背桐( Mallotus

paniculatus)、盐肤木( Rhus chinensis )等。但一些壳斗

科的萌生树种, 如湄公栲、印度栲等已经成为优势树

种之一。一些学者认为, 群落演替过程中的多样性

峰值可以出现在演替过程的中期阶段( Louks, 1970;

Bazzaz, 1975; Denslow, 1980; Ricklefs, 1990) , 此时

先锋树种和顶极树种同时出现在群落中, 使得其树

种多样性增加, 但同时在具有不同生态学要求的树

种间也产生了激烈的竞争。多样性峰值在 9年的群

落中出现正是因为此时是先锋树种和顶极树种共存

的阶段。从这个角度来说, 本研究结果支持了这一

观点。

在29年的群落中, 萌生树种种数和个体数仍较

多,分别占 53. 85%和 24. 31%, 但它们基本上都同

时兼有种子萌发更新的个体, 加上仅靠种子萌发更

新的其它树种, 靠种子更新的个体已占优势, 并且此

时很多先锋树种已被淘汰, 因此在这一阶段树种多

样性的下降是与群落中顶极树种优势度的增加和多

数先锋树种被排挤出去密切相关的。从优势种重要

图 1  不同演替年龄树种多样性、均匀度和丰富度的比较

Fig. 1  Changes of tree species diversity, evenness and richness

at different successional ages

值的比较来看,印度栲在 29年的群落中的重要值最

大,刺栲位居第五;而在大约 40年的刺栲群落中,刺

栲的重要值达到最大, 印度栲仅居第三位 (表 2)。

大约 40 年时, 树种多样性指数仍呈缓慢下降的趋

势,这仍然和个体间的竞争作用是相关的。随着演

替年龄的增加,在一定程度上反映群落生物量的乔

木平均胸径逐步上升, 而密度则逐步下降 (表 3)。

此时群落中的树种个体较大,且分布较稀疏,在竞争

上处于劣势的前期、中期树种开始逐步被淘汰, 因而

导致了种类数量和个体数量的减少, 多样性指数也

逐步下降。由于刺栲在演替过程中自然更新较好、

生长迅速,此时已成为明显的优势树种,印度栲在大

约 40年群落中的重要值也低于它在 29年群落中的
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重要值,整个群落的结构和种类组成已基本接近于

该区普遍分布的刺栲、印度栲林。

3. 2. 2  种序图

在4年和 9年的样地中, 少数先锋树种占据突

出的优势地位。9年的中平树群落中,中平树的植

株最多( 51株,占总株数的 30%) ,仅有 1个植株的

树种达 20个, 占该样地树种总和的 50% ,为 4个类

型之最。在这一群落中, 先锋树种和顶极树种共存,

正是种间竞争和相互替代的高峰时期, 也是最不稳

定的阶段, 正是由于群落的不稳定性和生态位占据

的充分性才导致了树种多样性峰值在此时出现(图

2)。

29年的印度栲群落处于演替中期, 此时很多先

锋树种已被淘汰, 印度栲具有最大的重要值。滇银

柴的数量最多, 有 22株,占植株总数的 15. 28%, 但

其多为小乔木或灌木,因此其重要值仍低于印度栲。

这时群落仍处于相对不稳定的阶段。在大约 40 年

的群落中,刺栲占据明显的优势地位,而印度栲的重

要值却低于刺栲。同时湄公栲、红木荷等季风常绿

阔叶林的标志种也出现在重要值最大的前 5位树种

中,此时群落演替进入相对稳定的状态。从相对不

稳定到相对稳定,树种多样性逐步下降。

4  讨  论

4. 1  优势种变化趋势

4块样地在不同的年龄出现不同的优势种, 使

得它们的种类组成产生很大的差异(表 2、表 3)。随

着演替的进展,优势种的更替呈现出一定的连续性,

从时间上来看,一个阶段的优势种往往已经隐含在

前一阶段的非优势种中(图 3)。山黄麻在 4年时的

重要值为 0. 75, 而到了9年时只有0. 03; 中平树在 4

年时的重要值只有 0. 25, 而 9年时达到了 0. 74。可

见,先锋树种之间也有相互更替的现象。以 9年的

群落与 29年的群落相比较,印度栲的重要值从 0. 13

增长到了 0. 39。再以 29年与 40年的群落相比较,

刺栲的重要值在两个群落中分别为 0. 25和 0. 62,而

印度栲的重要值又分别是 0. 39和 0. 34。因此,由于

树种生物学特性的差异, 演替后期树种的优势地位

同样也存在差异(图 3)。

各演替阶段的群落都有自己显著的优势种存

在,演替也就在优势种的不断更替中进行着。对于

这 4块样地来说, 9 年以前的样地正处于先锋树种

间的更替阶段, 9年是两组生态学种组(即先锋树种

和顶极树种)竞争的关键时期。此时,演替中后期的

顶极树种凭借其萌生更新的能力开始了对先锋树种

的替代。两个生态学种组在群落中的共存,增加了

群落树种的多样性及种间竞争的复杂性, 群落的不

稳定性是显而易见的。由于先锋树种不能在林下更

新,竞争的结果必然是顶极树种取代先锋树种的优

势地位, 而先锋树种也就逐渐被排挤出去。对于 29

年的群落来说,尽管仍有部分先锋树种残存,但顶极

树种已经明显占据优势, 最终各树种间将达到相对

稳定的顶极群落。

研究结果表明, 在西双版纳热带地区刀耕火种

图 2  4个群落的树种种序图

Fig. 2  Rank/ abundance diagrams for the tree species of the four communities
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图 3  优势树种重要值比较(矩形长度代表树种重要值大小)

Fig. 3  Changes in importance value of dominant tree species at different ages of community

(The length of the rectangle indicates the importance value of the species)

轮歇地的演替过程中, 存在着先锋树种间的相互更

替、顶极树种对先锋树种的替代以及顶极树种间优

势地位的竞争转化这 3 个阶段。从这个意义上来

说,群落演替的过程实际上就是具有不同生活史对

策的树种之间的更替过程, 具有不同生态学要求的

物种竞争是群落演替的推动力。

4. 2  萌生对森林恢复的影响

萌生在森林植被恢复过程中的重要作用已经得

到广泛的认同 ( Rouw, 1993; Rijks et al . , 1998;

Kammesheidt, 1999)。在云南哀牢山的中山湿性常

绿阔叶林中,也发现约 70%被砍伐的树桩都具有萌

生更新的能力(何永涛等, 2000)。在科特迪瓦, 刀

耕火种地上的萌生主要是地下根部的萌生( Rouw,

1993)。在巴西的东亚马逊河流域, 在火烧强度不太

大的情况下, 也可能兼有地上树桩的萌生 ( Kauff-

man, 1991)。而砍伐过后, 某些树种主要利用其已

有的根系以及残留树桩迅速萌发、生长 ( Rijks et

al . , 1998)。Mesquita ( 2000)的研究结果表明, 森林

在砍伐后不经过刀耕火种具有更强的恢复能力, 其

根本原因在于这两种干扰机制产生的裸地或林窗起

始条件不同,从而导致了萌生数量和种类上的巨大

差异。因此,萌生数量的多寡和种类的差别导致了

这两种干扰机制对森林恢复影响的差异。森林砍伐

后比刀耕火种后恢复要快, 原因就在于其萌生数量

和萌生种类均优于刀耕火种。当然,影响森林植被

恢复的因素不仅仅是萌生能力, 土壤结构、养分状

况、林窗大小等都是不可忽视的因素,植被在演替过

程中也将受到诸如动物啃噬、人为砍伐、风雨雷电等

的干扰。

本项研究结果表明,萌生的存在导致了群落演

替前期具有较高的树种多样性, 使得先锋树种和顶

极树种较早共存于群落中。但到了演替中期,萌生

的种类开始进入种子繁殖阶段, 较多种子萌发的更

新个体出现、并迅速生长,所以萌生对森林植被恢复

的贡献开始减少。到了大约 40年前后,群落演替已

经进入中后期阶段。因此,当地的刀耕火种弃耕地

具有较好的森林植被恢复能力, 萌生对于演替前期

的影响和作用是显而易见的。

4. 3  有关/空间代替时间0的问题

/空间代替时间0是群落演替研究中的通行做
法,但在样地的选择上需要注意许多问题,不同的生

境将导致不同群落类型的出现 (刘玉成等, 1993)。

本次调查在样地的选择上进行了严格的控制,如海

拔控制在 830~ 910 m 的范围内, 均为耕作 1~ 2年

后的弃耕地,弃耕前均种植旱稻或玉米,演替过程中

所受干扰均较小, 这些都保证了演替起始条件的相

似性,从而保证了/ 空间代替时间0的可靠性。研究

结果表明,本次调查样地的选择是有科学性的。即

使是这样,我们也只能说本次调查的 4个类型有可

能是一个演替序列的不同阶段。由于热带地区树种

相当丰富,生态特征相似的树种很多,有时候微小的

生态因子变化也可能导致样地类型的差异。另外,

机遇也是一个重要因素。在树种相对贫乏的温带我

们完全可以预测一个演替序列的各个阶段类型, 但

是在热带我们没有十足的把握这样去做。
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