
西双版纳石灰山季雨林的生物量及其分配规律
*

戚剑飞
1, 2

 唐建维
1* *

( 1中国科学院西双版纳热带植物园, 云南勐腊 666303; 2中国科学院研究生院, 北京 100039)

摘  要  通过 3块 2 500m
2
样地的调查资料,采用相对生长法 (乔木层 )和样方收获法 (灌

木层、草本层 ) ,研究西双版纳石灰山季雨林的生物量及其分配规律。建立了石灰山季雨林

优势种尖叶闭花木、缅桐、轮叶戟、短棒柄花、油朴及林分 2~ 5、5~ 20和 > 20 cm等 3种不

同径级的生物量回归方程。结果表明, 西双版纳石灰山季雨林的总生物量为 ( 3191158 ?
791740) t# hm

- 2
。其中,活体植物的贡献达 96132%, 粗死木质残体和地上凋落物的总量

占 3168%。乔木层生物量占活体植物的 96180% ,木质藤本占 2168%, 灌木层和草本层生

物量分别为 0139% 和 0112%。乔木层生物量的器官分配以茎为最高 ( 63172% )、根为

18182%、枝为 15163%, 叶的比例仅为 1184%。乔木层生物量的径级分配主要集中于中等
径级 ( 20[ D [ 40 cm )和大径级 (D > 40 cm )中,并集中分配于少量优势树种内。石灰山季

雨林的生物量处于该地区的较低水平,其叶面积指数为 71697 ? 11419。
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Abstract: The monsoon rain fo rest over limestone is one of the ma in trop ical forest vegetation

types in X ishuangbanna of Southw est China. To study the biomass and its a lloca tion of th is vege-

tation, three permanent plots ( 50m @ 50m ) w ere established at different sites. G rid m ethod

( 10m @ 10m ) w as used to record all the indiv iduals w ithD\ 210 cm in each p lo,t shrub and

herb species w ere invest igated in n ine 5m @ 5 m and 2m @ 2 m sub-quadrates, respectively.

The methods o f a llom etric dimension analysis and samp ling harvestw ere used to estimate the b io-

mass o f tree, shrub and herbage layers, respective ly. B iomass regression equat ions o f5 dom inant

tree spec ies, i. e. , C leistanthus sumatranus, Sumbaviop sis albicans, Lasiococca comberi, C leid ion

brevipetiolatum andC eltis w ightii, and of threeD c lasses ( 2- 5, 5- 20 and > 20 cm ) for the for-

est stands w ere estab lished. The resu lts show ed the tota l b iom ass of monsoon ra in forest over

limestone in X ishuangbanna w as ( 3191158 ? 791740 ) t# hm
- 2
. L iv ing b iom ass made up

96132% o f the tota l b iomass, and coarse w oody debris and litterfall hold the res.t Tree, w oody

v ine, shrub and herbage layers occup ied 96180% , 2168%, 0139% and 0112% of the living b-i

omass, respectively. In the a llocation of tree b iomass to var ious organs, stem accounted for

63172%, and roo,t branch and leafm ade up 18182%, 15163% and 1184% , respective ly. A-

mong differentD c lasses of tree layer, the b iom ass allocation concentrated on themedium ( 20[
D [ 40 cm ) and the largest c lasses (D > 40 cm ) . A few dom inan t species, in terms o f biomass,

made up ama jo rity o f the total b iom ass of tree layer, and themean leaf area index ( LA I) o f the

tree layerw as 71697 ? 11419. Compared w ith o ther trop ical fo rest types, the estimated b iomass
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of the monsoon rain forest lied in the low er range o f the published va lues for tropicalmo ist ra in

fores,t and w as low er than that of tropical seasona l rain forest in X ishuangbanna but h igher than

that in Puerto R ico andR io G rande karst forests.

Key words: b iomass; biomass a llocation; reg ression mode;l limestone; monsoon rain fores;t

X ishuangbanna.

  植物生物量不仅是整个生态系统运行的能量基

础和营养物质来源, 也是生态系统功能和结构的基

础。森林植被是陆地生物圈的主体, 森林生物量约

占全球陆地植被生物量的 90%。森林对维护区域

生态环境可持续发展和碳平衡起着重要作用 ( D ixon

et al. , 1994)。而且森林生物量的变化反映了森林

演替、人类活动和环境变化的影响,是衡量森林生态

系统可持续发展的重要指标。准确估算区域森林生

物量对研究区域陆地生态系统的生产力、碳循环、营

养元素格局和生物质能积累具有十分重要的意义。

热带雨林植被由于其具有复杂的层次结构, 太阳辐

射的利用效率极高,并具有极强的固碳能力,对地球

的碳循环起着重要的作用。许多学者对世界各地的

热带森林的生物量和生产力进行了大量的研究

( B rown& Lugo, 1982; C lark& C lark, 2000)。

石灰岩森林群落由于其特殊的生境条件, 如:区

域岩石裸露多,地表崎岖, 土壤呈斑块状散布于石块

中。受成土母岩影响,土壤中含数量不等的碳酸钙,

基岩多溶洞,不保水, 不易形成地表径流, 易遭干旱,

岩石裸露导致昼夜温差大, 由此造成了石灰山地区

植物群落和地带性群落上的差异 (喻勋林和肖育

檀, 1999)。近 40年, 各国学者对石灰岩森林进行了

广泛的研究 ( M urphy & Lugo, 1986; Zhu et al. ,

2003)。同时, 我国学者对云南、贵州、广西等地的

石灰岩植被类型的群落特征、区系成分和生态学特

点等问题也进行了一些探讨 (蓝开敏, 1987; 许兆

然, 1993; 李保贵等, 1996; 朱华等, 1996; 王洪等,

1997)。但对于石灰岩森林群落的生物量研究较

少,仅见对贵州茂兰地区喀斯特森林生物量的报道

(杨汉奎和程仕泽, 1991;朱守谦等, 1995)。

位于云南的西双版纳地区, 拥有我国最大面积

的热带雨林。由于其优越的自然条件, 造就了其丰

富的生态类型。热带季节雨林 ( tropical seasonal ra in

forest)、热带山地雨林 ( trop ical montane ra in forest)、

常绿阔叶林 ( everg reen broad- leave forest)和石灰山

季雨林 ( monsoon rainforest over limestone)是西双版

纳 4种主要的天然植被类型 ( Cao& Zhang, 1997)。

长期以来,许多学者对这些植被类型的群落特征及

生态学特点 ( Cao& Zhang, 1997; 李宗善等, 2004; 李

冬等, 2006)、区系成分 (朱华等, 1996, )、植物多样

性 (金振洲, 1997;李宗善等, 2004)及生物量和生产

力 (党承林等, 1997; 冯志立等, 1998, 1999; 唐建维

等, 1998, 2003;郑征等, 1999, 2000;吕晓涛等, 2007)

等多方面进行了研究。作为该地区主要的天然植被

类型之一,石灰山季雨林分布于该地区的石灰岩山

地上。西双版纳地区的石灰岩山地面积约 3 650

km
2
,占全区土地面积的 19% ,其中石灰岩山地森林

面积约为 570 km
2
,占西双版纳森林面积的 9% (李

保贵等, 1996)。一些学者已对其森林植被特征 (王

洪等, 1997)、植物区系 (朱华等, 1996)和蕨类区系

(李保贵等, 1996)以及建群种种群结构 (李保贵等,

1997)等方面进行了分析和探讨。

为了较全面的了解西双版纳石灰山季雨林生物

的组成和分配情况, 于 2005年 3月 ) 2006年 6月

在西双版纳的不同地点建立了 3块 50m @ 50m典

型石灰山季雨林固定样地。根据群落调查资料, 建

立相关回程方程以估算石灰山季雨林乔木层的生物

量, 并分析了石灰山季雨林群落生物量的组成及其

分配规律,以期为掌握和了解该生态系统的结构和

功能提供科学依据。

1 研究地区与研究方法

111 研究区概况

西双版纳地区位于 21b09cN ) 22b36cN, 99b58c

E) 101b50cE,本区地形的基本特征是随着山脉的

北南走向而海拔高度逐渐下降。西双版纳的石灰岩

山呈北南走向, 以块片状分布于本区东部海拔 600

~ 1 500 m的地带 (王洪等, 1997)。该区的石灰岩

山地形情况复杂,在同一坡面上也有显著变化,可分

为 2个主要类型,其一为典型的喀斯特石山, 这种石

山相对孤立且通常不与土山横向相联,山体主要由

岩石组成,土壤稀少,土壤和岩石的比例在不同的坡

度和坡向差异很大,但仍以岩石为主;其二为土壤丰

富的石山,此类石山通常较大,石山和周围的土山相
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联,山顶和山坡土壤丰富或为土壤所覆盖而有岩石

露头, 在山坡下部山石露头较多 (王洪等, 1997)。

该区气候具有典型的热带季风气候特征, 随海拔高

度的不同而变化显著。干、湿季变化明显,一年可分

为干热、湿热和雾凉 3季, 3) 5月为干热季, 气温较

高,雨量较少; 6) 10月为雨季 (湿热季 ) ,气候湿热,

此时期集中了全年降水的 85% ; 11月 ) 次年 2月为

雾凉季,降雨量较少, 但早晚有浓雾, 空气湿度较大,

可以弥补此时期降雨量的不足,以至该区虽然地处

的纬度和海拔较高,但仍然具备了热带的湿热气候。

年均温为 2114 e ,降雨量达 1 539 mm。由于地形

复杂, 土壤的多寡和岩石的裸露程度以及土壤覆盖

岩石的厚薄均有较大的不同,致使当地的小环境和

小气候差异显著 (王洪等, 1997)。

研究地点位于云南省西双版纳傣族自治州勐腊

县境内,所建立的 3块样地均在西双版纳国家级自

然保护区内,其中 1号样地、2号样地位于勐仑绿石

林片段内, 3号样地位于勐远片段内。样地土壤类

型为石灰性砖红壤,土层厚度一般为 30~ 60 cm,成

土母质为石灰岩风化的残积物和坡积物, 向下为石

灰岩母岩,地貌特征为喀斯特地貌。

表 1 西双版纳石灰山季雨林样地基本特征
Tab. 1  P lot characteristics of monsoon ra in fore st over

lim estone in Xshuangbanna

地点 样地号 纬度 经度
海拔
( m )

坡向
坡度
(b) 坡位

绿石林样地 1 Ñ 21 b54 c 101 b16 c 665 SW 15~ 20 上

绿石林样地 2 Ò 21 b54 c 101 b17 c 620 NW 30~ 35 中上

勐远样地 Ó 21 b43 c 101 b23 c 800 N 10~ 15 中

112 研究地的群落学特征
3块样地的植被类型为典型的石灰山季雨林。

群落的垂直结构可分为乔木层、灌木层、草本层和层

间植物。其中乔木层以大戟科 ( Euphorb iaceae)、番

荔枝科 ( Annonaceae)、樟科 ( Lauraceae)、楝科 (M e l-i

aceae)的物种占优势。其又可分为 2个亚层, 乔木

Ñ层一般高为 20~ 35m,盖度约为 60%。重要值相

对较高的树种有短棒柄花 (C leidion brevip etiolatum )、

尖叶闭花木 ( C leistanthus sumatranus )、缅桐 ( Sum-

baviop sis albicans)、轮叶戟 (Lasiococca comberi)、油朴

(C eltis w ightii)。除了上述优势种外, 其它重要值较

高的树种还有岩生厚壳桂 (C ryp tocarya calcicola )、毛

叶岭南酸枣 ( Spond ias lokouensis )、绒毛紫薇 ( Lager-

stroem ia tomem tosa)、勐仑琼楠 (B eilschm iedia brachy-

thy rsa )、红果葱臭木 (Dy soxy lum b inecterif erum )等; 乔

木Ò层高 5~ 15 m, 盖度约为 70%。主要是以少花

琼楠 (B eilschm ied ia paucif lora )、勐仑三宝木 (Trigo-

nostemon lii )、木姜叶暗罗 ( P olyalthia litseifolia )、勐

腊核实木 (Dryp etes hoaensis )、石山巴豆 ( Croton cav-

aleriei)、山蕉 (M itrephora maingay i)等树种组成。灌

木层主要由乔木的幼树组成, 高度 1~ 3 m, 盖度约

25% ,较常见的灌木种类有细基丸 (P olyalthia cera-

soides)、小林乌口树 (Tarenna sylvistris )、小叶臭黄皮

( C lausena ex cavata )、大花哥纳香 ( G onio thalamus

griff ithii)、雾水葛 ( Pouzolzia zey lanica )、细腺萼木

(M ycetia gracilis) 、小绿刺 ( Capparis urophy lla) 、大

叶野独活 (M iliusa velutina ) 、银钩花 (M itrephora

thorelii)、九里香 (M urraya paniculata ) 等; 草本层主

要由乔木的幼苗和蕨类植物组成,高度 015 m左右,

盖度约 15% ,较常见的草本种类有楼梯草 (E lato ste-

ma parvum )、山壳骨 (P seudoranthemum malaccense )、

长叶实蕨 (B olb ites heteroclita )、鳞毛蕨 (Dryop teris co-

chlaeta)等。层间植物丰富, 多以木质藤本为主, 藤

本植物种类主要有羽叶金合欢 (A cacia pennata )、扁

担藤 ( Tetrastigma planicau lum )、赤苍藤 ( E rythrop-

alum scandens)、大刺果藤 ( Byttneria grand ifolia)、东

京大叶藤 ( T inom iscium tonkinensis )、贵州香花藤

(Aganosma navaillei )、买麻藤 ( Gnetum montanum )

等。

113 研究方法

11311 样地调查  在各调查地段分别设置 1块

50m @ 50m的样地,对乔木进行每木调查。在每块

样地内采用相邻格子法,将其划分为 25个 10 m @

10m的样方,对样地内所有胸径\ 2 cm的植株个体

(乔木层和木质藤本 )进行编号、挂牌作永久标记后

进行测树学指标的调查, 内容包括: 种名、胸径、高

度、冠幅等;并将每株个体的位置按比例绘制于坐标

图上。在样地纵横 2个方向上, 从乔木层样方的左

下角开始, 每隔 1个 10 m @ 10 m的样方设置 1个

5m @ 5m的小样方 (共 9个 )进行灌木层种类的调

查,对胸径 210 cm以下,高度 110m 以上的植株个

体观测记录其名称、基径、高度、冠幅等,并挂牌、标

号。草本层种类的调查则在每个灌木层样方的左下

角设置 1个 2m @2 m的小样方,对样方中高度 110
m以下的植株个体测量记录植物名称、高度、盖度、

株 (丛 )数等。

11312 生物量

1) 乔木层。根据各样地的群落调查数据,并统
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计各树种在样地内的分布情况,样木的数量则根据

各树种在群落的重要值和相对比率以及不同径级的

个体数量来确定。在样地外围选择有代表性的植株

个体采用收获法以测定样木的生物量。在野外将样

木伐倒后, 树干锯断称量, 并在基部、胸径 ( 113 m )

处、树干中部和顶部各取一个圆盘,将圆盘在野外称

取鲜质量;对于野外不能直接称量的粗大树干,分段

测量并计算体积,取圆盘测其体积 (排水法 )和干质

量,计算密度,根据树干体积和密度得其干质量。将

根全部掘出,分根颈、主根和侧根称量; 另将新枝和

老枝、新叶和老叶分别称量。

由于乔木层植株的径级差别较大 ( 210~ 12310
cm ) ,为较客观全面地反映群落乔木层不同大小个

体的生物量,将所有样木按胸径大小划分为 3个径

级组 ( 2~ 5、5~ 20和 > 20 cm ) ,根据各种常见的线

性和非线性回归方程, 对样木各器官 (叶、枝、干、根

)的干质量和总干质量与样木胸径加以拟合, 从中

选取相关系数较高的方程作为优化回归模型。由于

石灰山季雨林中树木种类相对单调且优势种个体数

量较多,分别建立了重要值相对较高的尖叶闭花木、

轮叶戟、油朴、缅桐、短棒柄花等 5个优势树种各器

官及总生物量与样木胸径的生物量模型; 并分别建

立了林分 3个径级组的生物量模型。根据样地每木

调查的结果,在适用范围内, 5种优势树种的生物量

根据各自相应的生物量回归方程计算, 超出适用范

围的优势种和其它树种根据林分 3个径级的生物量

回归方程计算,并由此获得乔木层的总生物量。

2)灌木层和草本层。在每一样地的左右 2侧

分别设立 5个 5m @ 5m和 1 m @ 1 m的样方 (各 10

个 ) ,用收获法测定各样方灌木和草本的生物量,再

推算出 1 hm
2
样地灌木和草本生物量。

3)木质藤本。根据已建立的藤本生物量回归

模型 ( Zheng et al. , 2006) 及样地内木质藤本的调

查数据,计算木质藤本的生物量。

4)地上凋落物。在每一样地的 2侧各设立 5个

1 m @ 1 m小样方 (共 10个 ), 收集其内所有的地上

凋落物 (枯落叶、小枝 (小头直径 < 210 cm )、花果、

杂屑 )。在实验室中将各组分进行分捡, 烘干后称

量,得到每一样方内的凋落物量,再推算出 1 hm
2
样

地地上凋落物的生物量。

5)粗死木质残体。粗死木质残体包括枯立木

(D\ 210 cm )、倒木和枯落大枝 (小头直径 \ 210
cm )。对样地内所有枯立木进行调查, 测量记录其

胸径和树高,根据乔木树干生物量回归方程测算其

生物量。对均匀分布于样地中 9个 10 m @ 10 m样

方内的倒木残体进行收集并称取鲜质量。对样地内

所有完整倒木的长度以及基部、胸径、中部、顶端的

粗度等测量,按照乔木样木树干的取样方法进行取

样。对于能够直接野外称量的倒木直接称取湿质

量, 不能称量的则根据体积和密度 (排水法测定 )计

算其质量。在倒木残体调查的 9个样方的左下角

设置一个 5m @ 5m的样方, 对枯落大枝进行收集并

称取鲜质量。

在称取以上各组分鲜质量后,及时采集、称取各

组分的少量样品, 带回实验室内进行烘干处理, 茎、

根和枝的样品在 105 e 下, 叶和花果的样品在 75 e

下烘干至恒量后称取干质量。根据干鲜质量之比计

算各器官 (或组分 )的质量。

6)叶面积指数。采集样地内不同树种的树叶,

使用便携式叶面积仪 ( L I-3000A )测定其树叶叶面

积, 根据叶面积比重法测定群落的叶面积指数。

2 结果与分析

211 乔木层生物量回归模型的建立和选择

生物量模型的建立与选择应建立在自变量参数

与各器官生物量具有相关关系基础上。但由于热带

森林树种多样,树形特征差异较大,而且对于大树的

树高估计的误差可达于 5~ 10 m, 因而在进行生物

量估算时树高 (H )并不是一个很好的参数 ( Chave et

al. , 2001)。为避免因树高估测所带来的生物量估

算误差,故本文采用以胸径 (D )为单变量的回归方

程 (表 2)以计算乔木层的生物量。该方程能较真实

地反映生物量随胸径的变化趋势, 因而在生物量估

算中被广泛使用 ( Overman et a l. , 1994; 郑征等,

2000; Chave et al. , 2001)。木质藤本的生物量则根

据已建立的模型加以推算 ( Zheng et al. , 2006)。经

检验, 各回归模型的相关系数均达到极显著

(P < 01001)水平。
212 乔木层的生物量及其分配规律

根据 3块样地的乔木调查数据,由表 2所列乔

木的生物量回归模型直接推算出 3块样地的乔木

层生物量。 3 块样地乔木层的生物量分别为

2441075 t# hm
- 2

(样地 Ñ )、2611177 t# hm
- 2

(样地

Ò)、3871999 t# hm
- 2

(样地Ó ), 平均为 ( 2971750 ?

781624) t# hm
- 2

(表 3)。
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表 2 西双版纳石灰山季雨林乔木主要优势种及各径级样
木生物量相对生长方程

Tab. 2 A llom etric regressions used for estim ating biom ass

of dom inan t tree speices and tree samp les of d ifferen t clas-

ses in the monsoon rain forest over lim estone in X ishuang-

banna

名称 径级和样本数 器官 回归模型 相关系数

尖叶闭 2 10 cm [ D[ 2216 cm 叶 W L= 010134D 211335 019566* *

花木 枝 W B= 010208D 217383
019689* *

( n= 33) 干 W S= 01 1561D 212357
019916* *

根 WR = 010386D 211960
019846* *

总 WT= 012265D 213158 019914* *

短棒柄花 210 cm [ D[ 1510 cm 叶 W L= 012525D - 014528 019710* *

( n= 11) 枝 W B= 010395D 213327
019568* *

干 W S= 01 1143D 211188
019936* *

根 WR = 010436D 211235 019913* *

总 WT= 012573D 210935
019907* *

轮叶戟 2 10 cm [ D[ 2415 cm 叶 W L= 010174D 210665
019268* *

( n= 25) 枝 W
B
= 010252D 215202

019745* *

干 W S= 01 1022D 215046 019933* *

根 WR = 010262D 216211
019807* *

总 WT= 011741D 215002
019918* *

缅桐 210 cm [ D[ 1416 cm 叶 W L= 010286D 119907 019552* *

( n= 13) 枝 W B= 010386D 211784 019459* *

干 W S= 01 1549D 212208
019868* *

根 WR = 010571D 210560
019458* *

总 WT= 012883D 211594
019159* *

油朴 2 10 cm [ D[ 1217 cm 叶 W L= 010576D 115757
019771* *

( n= 15) 枝 W B= 010235D 215622 019808* *

干 W S= 01 1017D 215213 019813* *

根 WR = 010364D 214385 019965* *

总 W
T
= 012051D 214354

019880* *

各径级 210 cm[ D [ 510 cm 叶 W L= 011585D - 012387 017370* *

( n= 74) 枝 W B= 013399D - 015698 017840* *

干 W S= 01 1331D 212621
018876* *

根 WR = 013044D - 01 4382 018229* *

总 WT= 012295D 212311
018955* *

510 cm< D[ 2010 cm 叶 W L= 010433D 116843
018050* *

( n= 45) 枝 W B= 010146D 217327
018199* *

干 W S= 01 1187D 213312
018975* *

根 WR = 010277D 214688
019265* *

总 WT= 011808D 214027 019363* *

2010 cm<D [ 881 4 cm 叶 W L= 014224D - 011738 019502* *

( n= 12) 枝 W B= 911160D - 15713880 019707* *

干 W S= 01 1321D 213701 019765* *

根 WR = 010387D 213746
019671* *

总 WT= 012956D 212692
019776* *

木质藤本
( Zheng et
al. , 2006)

D\210 cm 总 WT= 010740(D 2L ) 018495 019756* *

* * P < 01001。

21211 器官分配  乔木层各器官的生物量及其所

占比例见表 3, 其大小顺序为: 树干的生物量最高,

为 ( 1891713 ? 561845) t# hm
- 2
,占乔木层生物量的

63172%;根次之,占 18182%; 枝占 15163% ;叶生物

量最小, 仅占乔木层生物量 1184% 左右。树干和树
根则占据了乔木层生物量的 82154%。经测定 3块

样地的乔木层叶面积指数分别为 81763、81241和
61087,平均为 71697 ? 11419。该结果大于西双版
纳原始热带季节雨林的叶面积指数 6191 (郑征等,

1999)和西双版纳热带湿性季节雨林的叶面积指数

51724(冯志立等, 1998)。

21212 径级分配  经统计 3块样地中 D\ 2 cm 的

乔木层植株个体的密度分别为 3 176株 # hm
- 2

(样

地Ñ )、1 860株 # hm
- 2

(样地 Ò )、1 820株 # hm
- 2

(样地 Ó )。各样地均以胸径 D < 5 cm 的植株个体

数量占绝对优势,约占乔木层植株数量的 52% 左

右, 但其生物量仅占乔木层总量的 1136% (表 4 )。

样地 Ñ的生物量随着径级的增加呈波浪式的变化,

在 10~ 20 cm径级呈现生物量的峰值 25173% , 此

后随着径级的增加, 生物量呈波动下降趋势。样地

Ò的生物量随径级增加而加大,其峰值出现在 20~

30 cm径级, 而后生物量随径级逐渐减少。样地 Ó

的生物量随径级的增加而逐渐增大, 从 2~ 5到 30

~ 40 cm,由 0183%逐渐增大到 15117% ,在中等径

级出现生物量的峰值。而 50 ~ 60、70~ 80和 D >

100 cm这 3个径级, 其株数仅分别为 6株、2株、1

株, 但它们生物量所占的比例分别达到了 15155%、
10159%和 18189%。
需要特别指出的是: 3块样地中小径级 ( D [

20 cm )的乔木个体占乔木层总株数的平均比例高

达 89173%, 而其生物量仅占 18178% ; 中等径级

( 20[ D [ 60 cm )的乔木株数所占比例为 9197% ,而

生物量所占比例最大, 高达 59148%; 大径级 (D >

60 cm )的乔木只有 7株, 只占乔木层总株数的

0142% , 而生物 量仅次 于中 等径级 树木, 达

21174%,说明了大径级乔木个体在群落功能和格局

上的重要性。样地 Ó的生物量比较高,也是由于大

径级的植株个体在样地Ó较多所致。这表明,石灰山

季雨林乔木层的生物量在小径级范围内虽然植株个

体数量较多,但其生物量所占的比例较少;随着径级

的增加,各径级个体数量急剧减少,但生物量则迅速

增大。当达到一个值峰后,又呈下降趋势。这与冯志

立 ( 1998)对热带湿性季节雨林的研究结果相似。
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表 3 石灰山季雨林活体生物量的层次分配和器官分配
Tab. 3 Living b iom ass a llocation am ong d ifferen t layers and organs in them onsoon rain forest over lim estone in X ishuang-

banna

层次 样地号

叶

生物量

( t# hm - 2)
%

枝

生物量

( t# hm - 2)
%

茎

生物量

( t# hm - 2 )
%

根

生物量

( t# hm - 2 )
%

总计

生物量

( t# hm - 2)

乔木层 Ñ 51679 2133 441583 18127 1511258 61197 421555 17144 2441075

Ò 51341 2104 441954 17121 1621872 62136 481011 18138 2611177

Ó 51396 1139 501065 12190 2551009 65172 771529 19198 3871999

平均 51472 ( 01181) 1184 461534 ( 31064) 15163 1891713 ( 561 845) 63172 561032 ( 181816) 18182 2971750 ( 781624)

灌木层 Ñ 01196 11136 01242 14102 01978 56166 01 309 17190 11726

Ò 01143 13192 01157 15129 01528 51141 01 199 19138 11027

Ó 01123 14115 01145 16167 01409 46185 01 195 22134 01873

平均 01154 ( 01038) 12176 01182 ( 01053) 15102 01638 ( 01300) 52181 01234 ( 01065) 19139 11209( 01455)

草本层 Ñ 01110 23168 - - 01219 47138 01 134 28194 01462

Ò 01095 25135 - - 01169 45139 01 109 29127 01373

Ó 01071 25165 - - 01125 44195 01 082 29140 01277

平均 01092 ( 01020) 24189 - - 01171 ( 01047) 45191 01108 ( 01026) 29120 01371 ( 01093)

木质藤本 Ñ - - - - - - - - 71397

Ò - - - - - - - - 91535

Ó - - - - - - - - 71841

平均 - - - - - - - - 81258 ( 11128)

总计 Ñ 51985 2143 441825 18120 1521455 61191 421998 17146 2531 660*

Ò 51579 2112 451111 17118 1631569 62129 481319 18140 2721 112*

Ó 51590 1144 501210 12190 2551543 65167 771806 19199 3961 990*

平均 51 718( 01231) 2100 461715( 31030) 16109 1901522( 561583) 63129 561374( 181 750) 18162 3071587* ( 771973)

* 包括木质藤本生物量; 括号内数值为标准差 ( n= 3)。

表 4 西双版纳石灰山季雨林乔木层植株个体数目及生物量的径级分布
Tab. 4 D istribution of ind ividua ls and b iom ass among variou s DBH c lasses for tree layer in the monsoon rain forest over

lim estone in X ishuangbanna

径级
( cm )

样地Ñ

个体数

(个# 2500 m - 2)

生物量

( t# hm - 2 )

样地Ò

个体数

(个# 2500 m - 2 )

生物量

( t# hm - 2)

样地Ó

个体数

(个# 2500 m - 2)

生物量

( t# hm - 2)

平均

个体数

(个# 2500 m - 2)

生物量

( t# hm - 2)

2~ 5 411 ( 51183) 51 701 ( 2134) 224 ( 48117) 31241 ( 1124) 261 ( 57136) 31225 ( 0183) 298167 ( 521 31) 41056 ( 1136)

5~ 10 181 ( 22182) 161 502 ( 6176) 98 ( 21108) 81439 ( 3123) 77 ( 16192) 51802 ( 1150) 118167 ( 201 78) 101248 ( 3144)

10~ 20 155 ( 19155) 621799 ( 25173) 76 ( 16134) 381119 ( 14160) 54 ( 11187) 231989 ( 6118) 95 ( 161 64) 411 636 ( 13198)

20~ 30 31 ( 3191) 481579 ( 19190) 44 ( 9146) 771252 ( 29158) 31 ( 6181) 571397 ( 14179) 35133 ( 61 19) 611 076 ( 20151)

30~ 40 7 ( 0188) 231 164 ( 9149) 14 ( 3101) 541556 ( 20189) 15 ( 3151 ) 581842 ( 15117) 12 ( 21 10) 451 521 ( 15129)

40~ 50 3 ( 0138) 181 487 ( 7157) 6 ( 1129) 371813 ( 14148) 7 ( 1154) 461874 ( 12108) 5133 ( 01 93) 341 391 ( 11155)

50~ 60 3 ( 0138) 291246 ( 11198) 2 ( 0143) 181713 ( 7116) 6 ( 1132) 601349 ( 15155) 3167 ( 01 64) 361 103 ( 12113)

60~ 70 1 ( 0113) 131 680 ( 5160) - - 1 ( 0122) 171120 ( 4141) 0167 ( 01 12) 101267 ( 3145)

70~ 80 - - 1 ( 0122) 231044 ( 8182) 2 ( 0144) 411105 ( 10159) 1 ( 01 18) 211383 ( 7118)

80~ 90 1 ( 0113) 251917 ( 10162) - - - - 0133 ( 01 06) 81639 ( 2190)

90~ 100 - - - - - - - -

> 100 - - - - 1 ( 0122) 731295 ( 18189) 0133 ( 01 06) 241432 ( 8121)

总计 793 ( 100) 2441075 ( 100) 465 ( 100) 2611177 ( 100) 455 ( 100) 3871 998 ( 100) 571 ( 100) 2971750 ( 100)

括号内数值为百分比。

21213 种类分配  相比于西双版纳地区其它天然

群落来说,石灰山季雨林结构相对简单,树种相对单

一,且具有很明显的优势种和建群种 (王洪等,

1997)。表 5反映了西双版纳石灰山季雨林中按生

物量排序前 10位的树种的个体数量及其生物量情

况。在西双版纳石灰山季雨林中, 少量的优势树种

聚积了较大的生物量,样地Ñ中, 尖叶闭花木占乔木

总株数的 65187%, 生物量占乔木层生物量的

34162%;样地Ò中, 尖叶闭花木和轮叶戟的株数分

别占乔木总株数的 44130%和 26145% ,而生物量占

乔木层生物量的 25185%和 29157% ; 样地 Ó中, 轮

叶戟和油朴的株数占乔木总株数的 261 6 9% 和
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表 5 西双版纳石灰山季雨林中主要树种的个体密度与生物量
Tab. 5 Ind ividual density and biom ass allocation of the m ain tree spec ies in the m onsoon ra in forest over lim estone in

X ishuangbanna

样地号 树种

植株个体密度

个体密度
(株# 2500 m- 2 )

占乔木层
(% )

生物量

t# hm - 2 占乔木层 (% )

Ñ 尖叶闭花木 523 65187 84151 34162

绒毛紫薇 3 0138 261593 10190

油朴 47 5192 261392 10181

岩生厚壳桂 40 5104 211058 8163

轮叶戟 31 3190 121146 4198

勐仑琼楠 1 0113 9195 4108

毛叶岭南酸枣 2 0125 81824 3162

黑毛柿 D iospyros a trotricha 11 1139 61788 2178

藤春 A lphon seam onogyna 5 0165 51642 2131

石山木楝 Am oora calcicola 1 0113 51584 2129

总计 664 83166 2071487 85101

Ò 轮叶戟 123 26145 771223 29157

尖叶闭花木 206 4413 671504 25185

绒毛紫薇 3 0165 411757 15199
山蕉 3 0165 151549 5195

油朴 16 3144 111447 4138

钝刀木 S tereospermum cola is 2 3144 81091 3110

光叶白头树 1 0122 61315 2142

破布木 1 0122 5142 2108

南紫薇 1 0122 41954 1190

石山巴豆 1 0122 41088 1157

总计 357 79181 2421348 92179

Ó 轮叶戟 126 26169 1421402 36170

油朴 75 16148 1011287 26110

番龙眼 P om etia tom en tosa 1 0122 731295 18189

石山木楝 1 0122 17112 4141

印度嘉赐树 C asearia ku rzii 1 0122 81819 2127

山牡荆 Vitex quinata 2 0144 81357 2115

缅桐 59 12197 7195 2105
红果葱臭木 2 0144 71162 1185

短棒柄花 140 30177 61095 1157

西南猫尾木 Dolichandrone stipulata 1 0122 41774 1123

总计 408 88167 3771261 97123

16148%, 二者分别占乔木层生物量的 36170%和
26110%。同时大径级树种尽管株数比较少,但由于

其个体生物量较大, 在群落总生物量中也占有较大

比例。在样地Ñ中, 绒毛紫薇和勐仑琼楠分别只占

了总株数的 0138% 和 0113%, 而生物量占乔木层

生物量的 10190%和 4108%;样地Ò中, 光叶白头树

(Garuga p ierrei)、破布木 (C ord ia dichotoma)、南紫薇

(Lagerstroem ia interm edia )、石山巴豆均只有 1株,每

种分别占群落株数的 0122% ,而生物量却占到了样

地的 2142%、2108%、1190% 和 1157% ; 样地 Ó中,

番龙眼只有 1株, 但其生物量达 731295 t# hm
- 2
,占

乔木层生物量的 18189%。可见优势树种和大径级
个体在石灰山季雨林中的重要生态地位。经计算,

生物量排序前 10位的树种占乔木层总生物量的

85101% (样地 Ñ )、92179% (样地 Ò )、97123% (样

地Ó ) ,平均为 91168%。
213 灌木层、草本层及木质藤本生物量

3块样地灌木层的生物量的平均值为 ( 11209 ?
01455) t# hm

- 2
(表 3 ) , 占群落活体生物量的

0139%。3地样地灌木层的生物量均以乔木幼树的

贡献为最大,真正灌木树种较少。其器官分配为:茎

为最大,为 ( 01638 ? 01300) t# hm
- 2
, 占灌木层生物

量的 52181%;根次之,为 ( 01234 ? 01065) t# hm
- 2
,

占 19139%; 枝 ( 01182 ? 01053 ) t # hm
- 2
, 占

15102%;叶 ( 01154 ? 01038) t# hm
- 2
,占 12176%。

草本层主要是由乔木和灌木的幼苗以及蕨类植
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物所组成。 3块样地草本层的生物量为 ( 01371 ?

01093) t# hm
- 2

(表 3 ), 占群落活体生物量的

0112%。其器官分配为: 茎为最大, 为 ( 01171 ?

01047 ) t# hm
- 2
,占草本层生物量的 45191%; 根次

之,为 ( 01108 ? 01026) t# hm
- 2
, 占 29120% ; 叶最

小,为 ( 01092 ? 01020) t# hm
- 2
, 占 24189%。在样

地 Ñ、Ò、Ó中,胸径 2 cm以上的木质藤本的植株数

量分别为 143、101、57株。木质藤本的生物量为

( 81258 ? 11128) t# hm
- 2

(表 3), 占群落活体生物

量的 2166%。
214 群落活体生物量及其分配规律

从表 3可知, 3块样地群落活体总生物量的平均值

为 ( 3071587 ? 771973) t# hm
- 2
。其中乔木层生物量占

活体植物生物量的比例最大, 达 2971750 t# hm
- 2

( 96180% );木质藤本次之,达 81258 t# hm
- 2

( 2168% ),

灌木层比例较小,为 11209 t# hm
- 2

( 0139% );草本层所

占比例最小,仅为 01371 t# hm
- 2

( 0112% )。

215 地上凋落物和粗死木质残体储量及组分分配

地上凋落物和粗死木质残体 (枯立木、倒木、枯

落大枝 )是森林生态系统的重要组成部分, 并发挥

着重要作用。 3块样地地上凋落物平均现存量为

( 51292 ? 11293) t# hm
- 2

(表 6), 在凋落物的组分

分配方面,以枯落叶和枯落枝占绝对优势,二者分别

占凋落物现存量的 55174%和 35150% ;花果和杂屑

比例较小,二者不足 9%。

  3块石灰山季雨林样地中粗死木质残体的储量

为 ( 61279 ? 31020) t# hm
- 2

(表 7)。但各样地中的

粗死木质残体的组分分配并不相同。在样地调查

中,只有样地Ó发现大倒木 2株,其余 2块样地 9个

小样方中均未观测到明显的倒木。使倒木在样地 Ó

中的储量较高, 占该样地粗死木质残体储量的

86113% ,而样地 Ñ和样地 Ò的枯立木生物量明显

大于样地 Ó。就 3块样地的平均水平来看, 组分分

配以枯立木为最高,大枝次之,倒木最低。

216 总生物量组成及其分配
群落的总生物量包括活体植物生物量、地上凋

落物及粗死木质残体的储量。从表 8可见, 3块样地

的总生物量分别为: 2631872、2831035和 4101 566

表 6 西双版纳石灰山季雨林地上凋落物生物量
Tab. 6 Stand ing crop of litterfall in the monsoon rain forest over lim estone in X ishuangbanna

样地

叶

生物量
( t# hm- 2 )

%

枝

生物量
( t# hm - 2 )

%

花果

生物量
( t# hm- 2 )

%

杂屑

生物量
( t# hm - 2 )

%

总计

生物量
( t# hm- 2 )

%

Ñ 31225 55125 21219 38101 01033 0156 0136 6117 51837 100

Ò 2191 46176 21695 43151 01229 3168 01389 6125 61223 100

Ó 21448 65122 01961 25118 01033 0187 01333 8173 31815 100

平均 21861( 01391 ) 55174 11958( 01896) 35150 01098( 01113 ) 1170 01361( 01028) 7105 51292( 11293 ) 100

括号内数值为标准差 ( n= 3 )。

表 7 西双版纳石灰山季雨林粗死木质残体储量及分配
Tab. 7 Biomass of coarse w oody debris and its a llocation in them onsoon rain forest over lim estone in X ishuangbanna

样地

枯立木

生物量
( t# hm- 2 )

%

倒木

生物量
( t# hm - 2 )

%

大枝

生物量
( t# hm - 2 )

%

总计

生物量
( t# hm- 2 )

%

Ñ 31734 85135 - - 01641 14165 41375 100

Ò 31417 72170 - - 11283 27130 41700 100

Ó 01631 6146 81407 86113 01723 7141 91761 100

平均 21594( 11707 ) 54184 21802 ( 41854) 28171 01882( 01349) 16145 61279 ( 31020 ) 100

括号内数值为标准差 ( n= 3 )。

表 8 西双版纳石灰山季雨林总生物量组成
Tab. 8 Mean value of total b iom ass in them onsoon rain forest over lim estone in Xishuangbanna

样地

活体生物量

生物量
( t# hm- 2 )

%

凋落物

生物量
( t# hm - 2 )

%

粗死木质残体

生物量
( t# hm - 2 )

%

总计

生物量
( t# hm- 2 )

%

Ñ 2531660 96113 51837 2121 41375 1166 2631872 100

Ò 2721112 96114 61223 2120 41700 1166 2831035 100

Ó 3961990 96169 31815 0193 91761 2138 4101566 100

平均 3071587( 771973) 96132 51292 ( 11293) 1178 61279( 31020) 1190 3191158( 791740 ) 100

括号内数值为标准差 ( n= 3 )。
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t# hm
- 2
,平均为 ( 3191158 ? 791740) t# hm

- 2
。其

中,活体植物的贡献达 96132%, 粗死木质残体和地

上凋落物的总量占 3168%。

3 讨  论

311 西双版纳石灰山季雨林生物量与其它热带森

林的比较

地处热带最北缘的西双版纳, 由于海拔和纬度

的影响,其热带雨林的分布已处于水分和热量的极

限 (朱华, 1992)。再之,特殊的喀斯特地貌, 使石灰

山季雨林在物种组成, 群落结构特征等方面与热带

湿润雨林有一定的差异 (朱华等, 1997)。就生物量

而言, 西双版纳石灰山季雨林的活体生物量

( 3071587 t# hm
- 2

)要低于印度的季节雨林 ( 360 t

# hm
- 2

) ( Iverson et al. , 1984), 而高于泰国的季节

雨林 ( 268 t# hm
- 2

) ( Ogaw a et al. , 1965)。本研究

中的地上生物量 ( 2431490 t# hm
- 2

)不仅低于 Gu-i

ana地区的热带雨林 ( 309 t# hm
- 2

) ( Chave et al. ,

2001) , 也低于 Panama地区的热带雨林 ( 281 t#

hm
- 2

) ( Chave et al. , 2003), 位于热带森林地上生物

量的较低水平 ( 245~ 513 t# hm
- 2

) ( B row n& Lugo,

1982)。

与世界其它地区相同类型的石灰岩森林群落的

生物量相比,本研究中的生物量远远大于波多黎各

的石灰岩雨林 ( 98 t# hm
- 2

) (M urphy& Lugo, 1986)

和 R io Grande地区的石灰岩森林 ( 57160 t# hm
- 2

)

( Lugo et al. , 2001),同时也高于贵州茂兰地区喀斯

特森林 ( 1461319~ 1901918 t# hm
- 2

) (杨汉奎和程

仕泽, 1991)。本研究的地上部分生物量亦高于茂

兰地区喀斯特森林的地上部分生物量 ( 168102 t#
hm

- 2
) (朱守谦等, 1995)。

与本地区的季节雨林群落的生物量相比, 本研

究中的生物量远低于西双版纳的热带季节雨林

( 335~ 692159 t# hm
- 2

) (党承林等, 1997; 冯志立

等, 1998;郑征等, 1999;吕晓涛等, 2007)以及热带人

工雨林 ( 39014 t# hm
- 2

) (唐建维等, 2003 )。这主

要是热带季节雨林生长在水湿条件较好的沟谷地

带;而石灰山季雨林生长在特殊的石灰山喀斯特地

貌上, 不仅土壤单薄,而且水分也不易蓄积, 在相同

的气候条件下,水分因子成为限制群落生物量的原

因 (杨汉奎等, 1991)。

另外, 石灰山季雨林群落灌木层的生物量

( 11209 t# hm
- 2

)也大大低于本地区的热带季节雨

林 ( 11815~ 51243 t# hm
- 2

) (冯志立等, 1998; 郑征

等, 1999; 吕晓涛等, 2007)。同时草本层的生物量

( 01371 t# hm
- 2

)也低于热带季节雨林 ( 01501 ~

21066 t# hm
- 2

) (冯志立等, 1998; 郑征等, 1999; 吕

晓涛等, 2007)。说明了石灰山季雨林与热带季节

雨林在林下植物层次结构上的差异。这是由于石灰

山特殊的地貌条件,岩石露头较多,可以利用的土壤

空间相对较小,而种子需要合适的土壤条件才能萌

发, 而石灰山季雨林林下石漠化的地表阻止了灌木

和草本植物的生长发育, 所以石灰山季雨林的灌木

和草本生物量相对较小 (刘方等, 2006)。

石灰山季雨林的根占乔木生物量的 18182%,

与本地区的其它群落类型相比, 要高于演替初期山

黄麻先锋植物群落 ( 15116% ~ 18115% ) (冯志立

等, 1999)、热带次生林 ( 16145% ~ 18126% ) (唐建

维等, 1998)和热带人工雨林 ( 1513% ) (唐建维等,

2003)以及西双版纳的热带季节雨林 ( 17147% ) (吕

晓涛等, 2007 ) , 但略低于热带湿性季节雨林

( 19129% ~ 21156% ) (冯志立等, 1998; 郑征等,

2000)。表明石灰山季雨林的根系生物量所占的比

例位于较高水平。这主要是由于石灰山季雨林特殊

的生境条件,土壤浅薄, 水分条件较差,植物为了生

存, 其根系较为发达, 致使其生物量小于、而根冠比

大于西双版纳的其它天然群落。

312 生境差异对群落生物量的影响

3块样地的生物量有较大的差异, 这主要是由

于石灰山地区的地形和生境变化较大,从而使此类

森林在区系成分及其林分径级结构组成上的不同所

造成的。位于绿石林片段内的样地 Ñ和样地 Ò分

别位于坡位的上部和中上部,而且坡度也较陡。而

样地 Ó位于向北阴湿的山坡的中部, 其坡度相对较

平缓,有利于水分的蓄积。虽然 3块样地均位于自

然保护区,且受到的人为干扰很少,但 3块样地水分

的差异不仅造成了群落物种组成上的不同 (表 5),

同时使群落中的植株个体发育及其乔木的径级结构

也产生较大差异 (表 4)。样地Ñ和样地Ò虽然在植

株个体数量上要多于样地 Ó, 但较大径级 ( \ 5010
cm )的个体较样地 Ó少, 因而样地 Ñ和样地 Ò的生

物量明显小于样地 Ó。朱守谦等 ( 1995)对贵州茂

兰喀斯特森林生物量的研究表明, 生境的严酷程度

不同,对于其上的生物量会产生巨大的影响。Laur-

ance等 ( 1999)在南美热带雨林中的研究中发现, 土

壤的持水和排水性能不仅与生物量的空间差异有着
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极为密切的关系,而且土壤的养分含量也显著地影

响森林的生物量及其对碳的吸收和贮存能力。此

外,有研究表明, 群落中大树 (D > 70 cm )的存在对

生物量会产生很大的影响, 尤其是大树对生物量的

贡献则是与其在样地中的个体数量不成比例的。

C lark和 C lark ( 2000)在对哥斯达黎加的热带雨林

生物量的研究中发现, 大树对乔木层生物量的贡献

为 14% ~ 30%。吕晓涛等 ( 2007)对西双版纳热带

季节雨林生物量的研究也表明,大树的生物量所占

比例甚至高达 43167%。在本研究的样地 Ó中, 出

现 1株大树 (D = 123 cm ) , 其生物量占乔木层生物

量的 18189%。由于大树的出现以及样地中较大径
级的个体多于样地Ñ和样地 Ò, 使样地 Ó的乔木层

总生物量为无大树出现的样地Ñ和样地Ò的 115~
116倍,可见大树对群落生物量的贡献。而样地 Ñ、

样地Ò生物量低的原因也就是缺少大树所致。不同
样地的生物量差别较大, 这在本地区热带季节雨林

生物量的研究中也得到同样的结果 (吕晓涛等,

2007)。这表明生境条件的差异及其所导致的群落

物种组成、结构特征等方面的不同,对群落的生物量

会产生较大的影响。因此, 对森林群落进行生物量

的测定,仅仅依靠单个样地来推断某一类型森林的

生物量得到的信息可靠性较低 ( Chave et al. ,

2003)。而本文采用了 3块样地的平均值,较全面地

反映了西双版纳石灰山季雨林生物量的平均水平。

313 石灰山季雨林优势种群的更新

由于石灰山季雨林特殊的生境条件, 如:石灰岩

基质的渗漏性使土壤干燥以及土层浅薄、钙离子丰

富、岩层淋溶、山体陡峭等。这些外界条件使石灰岩

植物和其它群落之间形成了障碍 (王发国等,

2006)。在长期的自然竞争中, 石灰山季雨林形成

了明显的优势种和建群种, 尖叶闭花木、轮叶戟、油

朴、短棒柄花等树种的重要值都很高。这些优势种

和建群种不仅在乔木层中分布多, 在灌木层和草本

层中, 也主要是由这些优势种的幼树及幼苗组成。

在群落中具有大量的天然更新苗及一定的预备种

群,说明了这些优势种和建群种在石灰山季雨林群

落中天然更新较好, 它们在石灰山季雨林中形成较

稳定的种群结构,对群落的演替和更新具有重要的

作用。

4 结  论

西双版纳石灰山季雨林生物量的变化范围在

2631872~ 4101566 t# hm
- 2
, 平均为 ( 3191158 ?

791740) t# hm
- 2
,虽高于其它石灰岩地区森林群落

生物量,但低于世界其它地区的热带雨林和本地区

的热带季节雨林和人工雨林。同时石灰山季雨林灌

木层和草本层生物量较小和根冠比较低也反映了石

灰山地区的喀斯特地貌对于其上的森林植被的限制

作用。

石灰山季雨林的生境条件特别复杂, 其林分的

生物量及其分配由于其生境的条件不同而差异较

大。对不同区域的石灰山季雨林来说,虽然均生长

在喀斯特地貌上, 但不同区域的水热因子的差异成

为影响其生物量的重要因子。对存在这些差异的影

响因子及不同因子各自的影响程度, 还有待进一步

的研究和探讨。
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