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热带岩溶森林内露石表面微生境及其殖居植物
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摘 要：露石是岩溶生态系统的一个典型特征物，其上发育着多样的微生境并殖居着多样的

植物，但殖居植物与微生境之间的关系尚不清楚。该文以西双版纳的一片发育在石灰山上的

热带季节性湿润林为研究对象，测量 586个露石微生境的自身特征与外界环境因子，并调查

其上殖居植物的物种组成情况，采用 Pearson相关性分析与冗余分析（RDA）来揭示露石微

生境特征及环境因子对殖居植物的影响。结果表明：（1）热带岩溶森林中露石微生境的土

深（4.92±4.00）cm、面积（532.28±1 575.10）cm2等特征值变异性较大。（2）微生境中共

调查到 44 科 82属 90种 1 518株乔、灌、草植物，其中在岩溶基质中具有优势的适宜种占

总物种数的 35.6%。（3）微生境的面积与土深对殖居植物物种组成及丰富度的解释度大于

70%。（4）露石微生境内的殖居植物物种丰富度与面积之间，存在明显的递衰指数型种-

面积关系。综上所述，热带岩溶森林内露石表面微生境存在高度异质性，面积和土深是影响

植物殖居的关键因子，种-面积关系主导了露石表面微生境的物种丰富度格局。
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Microhabitats and their colonized plants on rock outcrops
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Abstract: Rock outcrop is a typical feature of karst ecosystem, on which there are complex
microhabitats and various colonized plants, but the relationship between these plants and
microhabitats is not clear. Taking a tropical seasonal humid forest in Xishuangbanna as the
research object in this study, we measured the morphological characteristics and external
environmental factors of 586 microhabitats on rock outcrops surface. All colonized vascular
species on these microhabitats were identified and counted. Then, Pearson correlation analysis and
redundancy analysis (RDA) were used to reveal the relationship between microhabitats (including
morphological characteristics and environmental factors) and vascular plants richness. The results
were as follows: (1) In tropical karst forest, the microhabitat characteristic such as soil depth
[(4.92±4.00)] cm and area [(532.28±1 575.10) cm2] have great variability. (2) A total of 1 518
individuals of 90 species belonging to 82 genera and 44 families were recorded in all
microhabitats, and karst preferent species that dominants on limestone accounted for 35.6%. (3)
The area size and soil depth of microhabitat can explain more than 70% of species composition
and colonized plants richness in RDA model. (4) The species-area relationship between the
richness of the colonized plants and the area of rock outcrops microhabitats shows an obvious
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exponential decay. In conclusion, microhabitats on rock outcrops in the tropical karst forest is
highly heterogeneous, the area size and soil depth are the key factors affecting plant colonization,
and the species-area relationship dominates the species richness pattern on rock outcrops
microhabitats.
Key words: karst, rock outcrop, microhabitat, habitat heterogeneity, karst characteristic species,
species-area relationship

中国热带、亚热带的碳酸盐经水力作用，形成了多样的岩溶地貌（Ford &Williams, 2007;
De Waele et al., 2009; Parise, 2011）。此类地貌的自然林、人工林、石漠化迹地常见裸露的岩

体（如石牙、溶峰、散落碎块），沈有信等（2018）将其称之为露石。在差异化溶蚀条件下，

岩溶露石表面（高于地表以上）及露石之间形成多种外部形态可明显区分、在长宽方向上仅

数十厘米至数米的小生境，如石面、石缝、石沟、石洞、石坑等（朱守谦等，2002），露石

表面微生境通常面积较小，在植物群落学的研究中通常被忽略。

露石表面微生境可以截留大气沉降物、植被凋落物和部分岩石风化产物，形成石冠腐殖

土，为植物的殖居提供一定物质基础和生存、栖息空间（侯满福和蒋忠诚，2006；朱习爱等，

2016）。当植物的种子、孢子经过各种散布途径到达这些微生境时，其可能萌发、存活并定

居于这些微生境，即为殖居植物。露石表面微生境上的殖居植物种类丰富，包括苔藓、藻类

和维管束植物，为局域生态系统的生物多样性维持做出贡献（王德炉等，2003；曹建华等，

2022）。露石上殖居植物通常被视为石附生植物。徐海清等（2006）在云南石林的半湿润常

绿阔叶林内调查到 16科 17种岩石表面附生维管束植物；朱习爱等（2016）在云南石林的石

漠化、人工林和自然林内的各 60个 2 m × 2 m露石样方内分别调查到 15科 21属 21种、

15科 25属 25种和 28科 39属 41种维管束植物。

我国西南湿润的热带亚热带岩溶地区是世界上面积最大、岩溶发育最强烈的岩溶区，

也是我国四大生态脆弱区之一（李阳兵等，2002；Wang et al., 2019）。生境与植物的关系是

解释岩溶区生物多样性形成与维持机制，也是探寻石漠化治理的重要基础（戈峰，2008；曹

建华等，2022）。岩溶区干旱、土壤瘠薄、富钙的环境特征在露石表面微生境中进一步极端

化，因此对殖居植物的岩溶适应性提出了更严格的要求（陈洪松等，2018）。

植物生存的栖息地内的小尺度差异，即生境异质性，是决定局域生态系统内植物多样

性的一个重要基础（Heidrich et al., 2020）。露石微生境的外部形态特征与外界环境因子的

多样性组合，形成了水平空间上较高的生境异质性（郭柯等，2011；陈洪松等，2013），推

测其影响着殖居植物的生长、生存，从而影响物种的组成与分布（沈有信等，2018）。然而，

目前鲜有关于局域岩溶系统内的生境异质性与殖居植物关系的研究。

本研究以西双版纳热带岩溶森林中的露石表面微生境为研究对象，依托样点调查法获

取殖居植物的物种数据，采用 Pearson相关性分析及冗余分析，通过探究外界环境因子（郁

闭度、海拔、坡位、坡向、坡度、高度、石位比）与微生境自身形态特征（面积、深度、深

宽比及圆符合度）对殖居植物物种组成、多样性的影响，拟探讨以下问题：（1）露石表面

微生境外界环境因子及自身形态特征对殖居植物物种丰富度的影响程度；（2）对于不同生

活型、岩溶适应性类群的殖居植物，物种丰富度对微生境外界环境因子及自身形态特征的响

应程度有何变化。旨在为揭示岩溶区生物多样性格局及其维持机制提供数据支撑。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

研究区位于西双版纳国家级自然保护区勐仑子保护区内，二叠系碳酸盐，面积约 300
hm2，海拔 600 ~ 800 m，部分地表的岩石裸露率大于 90％；属北热带季风气候，年平均气



温 21.5 ℃，年降水量 1 557 mm，年相对湿度 86％，一年中干湿季分明（吴毅，2019）。

该区森林群落的人工干扰程度小，森林覆盖率达 95％以上，植被类型为热带季节性湿润林。

群落的乔木下层覆盖度＞80％，以闭花木（Cleistanthus sumatranus）占绝对优势，轮叶戟

（Lasiococca comberi var. pseudoverticillata）次之，伴生有大果油朴（Celtis philippensis）等；

在林下灌木层中，闭花木幼树占优势；林内木质藤本丰富，常见厚叶的维管附生植物（朱华

等，2015）。

研究区内露石与植物“和谐相处”，形成了典型的“岩石-土壤-植物” 岩溶森林生态

系统（沈有信等，2018）。研究区的土壤是在石灰岩基质上发育形成的淋溶腐殖质碳酸盐土

（杨霖等，2018），中性偏酸，土层浅薄不连续；而微生境中的石冠腐殖土以黑色、棕色石

灰土为主，中性偏碱。

1.2 调查方法

研究区域雨季、旱季分明，岩溶作用强烈，为排除雨季过高的水热条件对露石表面微生

境的干扰，实验在 11—12月的旱季开展。野外调查分两次进行，第一次寻找并定位微生境，

第二次记录生境及植物信息，两次工作间隔两周。研究时选择露石集中且远离人为干扰的区

域，以减少因为人为干扰导致的地形、微地貌、森林郁闭度、周围植物群落组成等差异。总

计调查到 586个微生境（图 1：A），所选择的微生境均为有植物生长且植物根系限定其中

的封闭生境（图 1：B、C），排除那些植物根系已经超出或边界不明确的微生境；同时在

微生境样点集中区建立无露石对照样地（5 m×5 m），调查其环境特征及物种组成。

A. 调查点分布；B. 露石及微生境示意图；C. 露石表面微生境。

A. Distribution of rock outcrops survey sites; B. Schematic diagram of rock outcrops and microhabitats; C.

microhabitats on rock outcrops surfaces.

图 1 研究区调查点分布及露石表面微生境概况图

Fig.1 Distribution of survey sites and microhabitats on rock outcrops surfaces in the
research area

生境异质性的评估有两种方法，一种是通过一定面积上生境类型及其数量来估计

（Triantis et al., 2006; Sfenthourakis & Triantis, 2009）；由于环境因子会影响植物的空间分布

状况（Sheng et al., 2018），因此另一种方法是用环境因子替代变量来代表（Ricklefs & Lovettel,
1999），常用海拔、坡度衡量地形上的空间异质性，用归一化植被指数（normalized difference
vegetation index, NDVI）代表生境内植物群落差异形成的空间异质性（Yan et al., 2023）。本

实验的研究对象仅为露石表面微生境，且位于同一热带岩溶森林中，植被群落单一而稳定，



因此用露石微生境的本身的特征值及其所在林内的环境指标来定义生境异质性。

测定露石表面微生境上方的林冠郁闭度、微生境所在的地形因子（海拔、坡位、坡向、

坡度、高度、石位比）以及自身形态特征（面积、深度、深宽比及圆符合度）。通过比对

12:00—14:00的调查样点与无遮阴空地的 3—5点的光合有效辐射平均值，计算林冠郁闭度。

使用便携式 GPS，测量经纬度和海拔；根据山体划分坡位，分为下坡位、中坡位、上坡位、

坡顶。用指南针测得坡向，分为阴坡（337.5° ~ 67.5°）、半阴坡（67.5° ~ 112.5°、292.5° ~ 337.5°）、
半阳坡（112.5° ~ 157.5°、247.5° ~ 292.5°）、阳坡（157.5° ~ 247.5°）。用水平仪测得坡度。

用卷尺测量露石高度，计量微生境所在位置的高度与露石高度的比值（石位比），来判断微

生境在整个露石上的相对位置。

微生境的形态特征值是利用图像处理软件 image J来评估（刘娟等，2018）。对每个微

生境中附加比例尺后进行垂直拍摄（图 1：C），将照片导入软件，通过照片中比例尺的像

素点数量来校准单位长度，之后通过套索工具框选微生境范围，获取微生境的长、宽、面积、

圆符合度（即微生境表面形状与标准圆的接近程度）数据。为减小人为误差，每张图片重复

三次，计算平均值。用带刻度的铁签测量 3 ~ 5个点的土深值，求得平均值作为最终微生境

土深。平均土深与生境的长边长度的比值为深宽比，体积为面积与土深的乘积。

识别并记录每个微生境中殖居的维管束植物的种类及数量，分为乔木、灌木与草本三类

生活型。通过查阅植物志、并请教西双版纳热带植物园内的专家，完成所调查到物种的岩溶

适应性分类。将研究区殖居植物根据岩溶生境适应性分为三类：专有种、适宜种和随遇种；

专有种植物对碳酸盐岩基质具有专一性，其他生境不生长；适宜种植物对碳酸盐岩基质有较

高的选择性，常在岩溶生境中长势旺盛，在酸性或其他基质生境则发育不良；随遇种植物对

基质生境选择具有随意性，在植物地理学意义上没有明显的地域空间界限（屠玉麟，1995；
Zhu et al., 2003；朱华等，2007）。

1.3 数据处理

物种数即物种丰富度；株数即多度；根据殖居植物组成的生活型和岩溶适应性类群分类，

分别计数出现相应物种组成的微生境，计算其在总微生境数中的百分比，作为该物种组成的

殖居率。利用 Excel 软件进行初步数据整理、分析。由于微生境与对照样方的环境因子数

据正态性不强且对照组数据集较小，因此采用 Origin 2023 软件的非参数检验功能，对微生

境与对照样方的环境因子作Mann-Whitney方差分析，以此判断二者的差异显著性（袁铁象

等，2014）。利用 Origin 2023 软件的 Pearson相关性分析功能，绘制各数据集间的相关性

热图。

建立环境因子及形态特征矩阵与各物种组成及丰富度矩阵，通过约束性的降维排序方法，

探究岩溶生境异质性对殖居植物分布格局的影响。通过 R语言程序包 vegan的消除趋势对

应分析（detrended correspondence analysis，DCA）方法，分析物种组成及丰富度矩阵，生活

型与岩溶适应性类群的 DCA梯度轴长的第一轴值分别为 1.23、1.27，可判定各物种组成及

丰富度之间更倾向于线性关系，而非适用于单峰模型的典范对应分析（ canonical
correspondence analysis，CCA）方法，故选择基于线性模型的冗余分析（redundancy analysis，
RDA）方法，分析微生境各环境因子与物种组成及丰富度的关系，检验各环境因子的影响

显著性，做影响效应层次分析以确定各因子的模型解释度，绘制 RDA排序图（龙健等，2012）。
利用 Origin 2023 软件的指数拟合函数，拟合露石微生境的物种-面积关系（specie-area
relationship，SAR）曲线，绘制 SAR 散点图。



2 结果与分析

2.1 露石表面微生境及其环境特征

经非参数检验比对 586个露石微生境及对照样地的环境因子后发现，海拔、坡位、坡向、

坡度与郁闭度之间没有显著差异（表 1），并且这些环境特征值变异系数均较小。微生境的

形态特征值变异程度较大，如面积、体积、长度、深长比，变异系数均大于 100%；体积的

变异系数最大，为 611.89%；其次是面积，为 295.92%，其范围跨度为 0.14~ 20 154.41 cm2。

总体看，石面微生境相对较小，类似于一个“花盆”，其平均深度仅有 4.92 cm，平均长度

为 24.02 cm，平均面积为 532.28 cm2，与标准圆的平均接近程度（圆符合度）达到 0.52。微

生境形态特征与环境因子间的 Pearson相关性分析显示，海拔与坡位、面积与体积、面积与

长度之间均有高度相关性（图 2），其余特征值之间相关性较中等或不明显。

表 1 对照样方及露石表面微生境的形态特征与环境因子值

Table 1 Morphological characteristics and environmental factors of control checks and rock
outcrops microhabitats

影响因子

Factor
生境类型

Habitat type
平均值

Average value
标准差

SD

变异

系数

CV
(%)

海拔

Altitude (m)
CKa 610.42 30.90 5.06

MHa 626.66 23.56 3.76

坡位

Gradient
CKa 1.80 0.84 46.48

MHa 2.51 0.93 37.14

坡向

Aspect
CKa 3.20 0.84 26.15

MHa 2.24 1.05 46.79

坡度

Slope (°)
CKa 19.00 7.04 37.03

MHa 16.74 16.69 99.72
郁闭度

Canopy density
(%)

CKa 84.37 12.24 14.51

MHa 77.25 14.04 18.17

高度

Height (cm)
MH 127.70 98.16 76.87

石位比

MSR
MH 0.59 0.26 44.06

土深

Depth (cm)
MH 4.92 4.00 81.27

面积

Area (cm2)
MH 532.28 1 575.10 295.92

体积

Volume (cm3)
MH 5 148.33 31 501.92 611.89

长度

Length (cm)
MH 24.02 29.08 121.03

深宽比

DWR
MH 0.39 0.43 109.10

圆符合度

Circular
coincidence (%)

MH 0.52 0.20 37.24

注: CK. 对照样方；MH. 露石表面微生境；a为 CK与MH间各影响因子的差异显著性标记，均为 a表示

差异不显著。

Note: CK. Control checks; MH. Rock outcrops microhabitats; a indicates the significant difference level in each

factor between CK and MH, the same a means that differences are not significant.



MSR. 石位比；DWR. 深宽比。*表示显著水平 P＜0.05；**表示极显著水平 P＜0.01；***表示极显著水平

P＜0.001。下同。

MSR. Microhabitat-stone ratio; DWR. Depth-width ratio. * indicates significant level at P＜0.05; ** indicates

extremely significant level at P＜0.01; *** indicates extremely significant level at P＜0.001．The same below.

图 2 微生境形态特征及环境因子 Pearson相关性

Fig.2 Pearson correlations between morphological characters and environmental factors
rock outcrops microhabitats

2.2 殖居植物特征

在 586个露石微生境中，共调查到 1 545株维管束植物个体，平均每个生境 2.6株。其

中 27株个体尚在幼苗期难以鉴定，故未计入，其余 1 518株个体分属 44科 82属 90种。殖

居植物的草本物种数（36种）>灌木（31种）>乔木（23种），但乔木多度（763株）>灌
木（494株）>草本（261株），乔木的多度约为灌木的两倍；殖居率为灌木（66.0%）>乔
木（55.3%）>草本（30.5%）（表 2）。仅有 1种 1株岩溶专有种，为喜鹊苣苔（Ornithoboea
henryi），随遇种（34科 54属 57种）的科、属、种数均高于适宜种（20科 30属 32种），

而适宜种多度（986 株）约为随遇种（531 株）的两倍，适宜种的殖居率（86.0%）大于随

遇种（65.5%）（表 2）。乔木中以适宜种为主，而灌木中以随遇种为主，草本中随遇种相

对适宜种更占优势（表 2）。

殖居植物中，大戟科（Euphorbiaceae）和荨麻科（Urticaceae）物种数最多，均有 6种。

多度占比前三的物种依次为闭花木（Cleistanthus sumatranus）（33.5%，乔木，适宜种）、

多花山壳骨（Pseuderanthemum polyanthum）（7.4%，灌木，随遇种）与轮叶戟（Lasiococca
comberi var. pseudoverticillata）（7.3%，乔木，适宜种）。殖居率前三依次为闭花木（29.4%，

乔木，适宜种）、多花山壳骨（15.5%，灌木，随遇种）、二籽扁蒴藤（Reissantia arborea）
（9.2%，灌木，适宜种）。

表 2 露石微生境殖居植物的生活型及岩溶适应性类群组成（n=586）
Table 2 The life forms and karst adaptability types of colonizing plants in rock outcrops

microhabitats (n=586)
生活型

Life
form

岩溶适应

性类群

Karst
adaptability

group

科占比

Family
ratio
(%)

属占比

Genus
ratio
(%)

物种占比

Species
ratio
(%)

多度占比

Abundance
ratio
(%)

殖居率

Distribution
ratio
(%)

乔木 专有种 0 0 0 0 0



Trees Exclusives

适宜种

Preferents
15.9 14.6 14.4 49.4 53.2

随遇种

Indifferents
22.7 12.2 11.1 0.9 2.0

小计

Sum
38.6 26.8 25.6 50.3 55.3

灌木

Shrubs

专有种

Exclusives
0 0 0 0 0

适宜种

Preferents
15.9 11.0 10.0 8.6 18.1

随遇种

Indifferents
31.8 24.4 24.4 23.9 48.0

小计

Sum
40.9 35.4 34.4 32.5 66.0

草本

Herbs

专有种

Exclusives
2.3 1.2 1.1 0.1 0.2

适宜种

Preferents
20.5 11.0 11.1 6.9 14.7

随遇种

Indifferents
38.6 29.3 27.8 10.2 15.7

小计

Sum
50.0 37.8 40.0 17.2 30.5

注：科占比（%）= 各植物类型的科数/总科数×100；属占比（%）= 各植物类型的属数/总属数×100；物种

占比（%）= 各植物类型的物种数/总物种数×100；多度占比（%）= 各植物类型的多度/总多度×100；殖居

率（%）= 各植物类型殖居的微生境数/总微生境数×100。

Note: Family ratio (%) = Number of families by each plant type / Total number of families ×100; Genus ratio (%)

= Number of genus by each plant type / Total number of genus ×100; Species ratio (%) = Number of species by

each plant type / Total number of species ×100; Abundance ratio (%) = Abundance of each plant type / Total

abundance × 100; Distribution ratio (%) = Microhabitats number of each plant type / Total microhabitats number

×100.

2.3 露石微生境与殖居植物的关系

Pearson相关性结果显示，相比于外界环境因子（海拔、坡位、坡向、坡度、郁闭度、

生境高度、石位比），微生境的形态特征（土深、面积、体积、长度、深宽比、圆符合度）

对各生活型和岩溶适应性类群殖居植物的丰富度影响更加显著（图 3），其中面积、长度、

体积、土深与物种丰富度有较大正相关性。

微生境的长度与面积、体积与面积、坡位与海拔，两两之间共线性较高，依次排除长度、

体积、坡位，之后做微生境环境因子与各物种组成及其丰富度的冗余分析（RDA）（图 4），
RDA1轴的解释度均超过 90%，面积对 RDA1轴的贡献最大（表 3）；面积对模型的解释度

最大，均高达 50%，其次是土深，超 20%，面积、土深的解释度远远超过其他微生境特征

值且均为极显著影响。



图 3 露石微生境影响因子与殖居植物物种丰富度的 Pearson相关性

Fig.3 Pearson correlation between factors and species composition richness in rock outcrop
microhabitats

A. 生活型 RDA 排序图；B. 岩溶适应性类群 RDA 排序图。

A. RDA ordering map of life form; B. RDA ranking map of karst adaptability types.

图 4 露石微生境影响因子与殖居物种丰富度的 RDA排序图

Fig.4 RDA ordination map of factors and species composition richness in rock outcrop
microhabitats

表 3 露石微生境影响因子与物种组成丰富度 RDA重要性排序和显著性检验

Table 3 Results of RDA importance ranking and significance testing of factors and species
composition richness in rock outcrops microhabitats

影响因子

Factor

生活型

Life form
岩溶适应性类群

Karst adaptability group
重要性

排序

Importance
ranking

解释变量

Explanatory
variable
(%)

F值

F value
P值

P value

重要性

排序

Importance
ranking

解释变量

Explanatory
variable
(%)

F值

F value
P值

P value

海拔

Altitude (m)
4 1.6 4.4 0.014* 8 0.2 0.5 0.598



坡向

Aspect
5 1.4 3.8 0.041* 7 0.6 1.8 0.154

坡度

Slope (°)
8 1.1 3.0 0.051 4 1.0 3.0 0.071

郁闭度

Canopy
density (%)

9 1.0 2.7 0.060 9 0.1 0.4 0.642

高度

Height (cm)
3 2.0 5.6 0.009** 3 1.4 4.2 0.024*

石位比

MSR
10 0.5 1.3 0.250 10 0.0 0.1 0.863

土深

Depth (cm)
2 25.5 71.4 0.001*** 2 23.8 70.2 0.001***

面积

Area (cm2)
1 50.1 140.1 0.001*** 1 50.5 149.2 0.001***

深宽比

DWR
7 1.1 3.2 0.035* 5 1.0 2.9 0.066

圆符合度

Circular
coincidence

(%)

6 1.4 3.8 0.024* 6 0.9 2.7 0.096

注：MSR. 石位比；DWR. 深宽比。*表示显著水平 P＜0.05；**表示极显著水平 P＜0.01；***表示极显著

水平 P＜0.001。

Note: MSR. Microhabitat-stone ratio; DWR. Depth-width ratio. * indicates a significant level at P＜ 0.05; **

indicates a very significant level at P＜0.01; *** indicates a very significant level at P＜0.001．

通过最优模型拟合发现，微生境的种-面积关系为一个递衰型指数拟合关系

（ 8306e96.713.9
x

y


 ，R2=0.56），随着面积的增大，物种数呈先快速增长而后缓慢增长最后趋

于稳定的变化趋势（图 5）。随着面积的增大，露石微生境最大殖居物种数为 10，而对照无

石样地（5 m × 5 m）的平均物种数为 9.6种，二者相近。此外，累积约 88%的数据聚集在

物种数为 1和 2区域；在面积小于 2 000 cm2处汇集了约 93%的数据，而 70%的数据集中在

面积小于 200 cm2。

图 5 露石微生境的种-面积关系

Fig.5 Species-area relationship of rock outcrops microhabitats



3 讨论

3.1 岩溶露石表面微生境具有高度异质性

生境异质性是岩溶区形成丰富物种的关键因素（Ben-Hur et al., 2020），众多研究主要

通过样方法来定性或定量探究宏观尺度中生境异质性与植物多样性的关系（谭淇毓，2021），
忽略了露石这一极端生境，露石表面着生有丰富的植物类型（沈有信等，2018）。朱守谦等

（2002）最早根据喀斯特地表小生境的外部形态特征划分岩溶小生境类型，在西南亚热带岩

溶区的小生境研究中得到广泛应用。本研究以岩溶森林中露石表面面积较小的微生境为载体，

探究其生境异质性与物种丰富度的关系。

很多研究已经揭示了岩溶地表小生境异质性与小生境之间的地形因子、土壤因子、气

候因子差异之间的关系（王世杰等，2007；廖洪凯等，2010；刘方等，2016；吴求生等，2018）。
归结起来，岩溶露石微生境的异质性可体现在其本身特征值的高度变异性，如深度、长度、

面积、体积、形状（深宽比、圆符合度），也可体现在这些微生境所在环境因子的差异。本

研究的露石微生境位于海拔差仅约 100 m的热带岩溶森林中，植被是成熟稳定的顶极群落且

森林覆盖率达 95％以上，使得局域尺度下水热条件无明显差异，即环境因子对微生境异质

性的贡献相对较小，也使得对照样方与微生境的环境因子无显著差异。因此，本研究中的露

石表面微生境的异质性主要由其自身特征值决定，尤其是面积和深度。当跨越不同的植被类

型时，露石表面微生境的环境因子差异或许会增大，可能环境因子对微生境异质性的贡献也

随之增大。

3.2 殖居维管植物的物种组成特征

本研究中，露石微生境上的殖居维管植物种属比 1.1；同区域的热带岩溶森林区拥有维

管束植物种属比 2.2（朱华等，2007）；广西弄岗北热带岩溶森林区维管束植物种属比 2.2
（黄俞淞等，2013）。对比发现，露石上殖居维管植物的种属比低于热带、亚热带岩溶森林

中的维管束植物的种属比，表现出非常明显的寡种属特征。

露石微生境上的植物生活型组成中，乔木、灌木的森林优势种以及藤本植物具有殖居

优势。微生境上殖居植物的组成特征与地带性土壤上情况相似，闭花木幼苗、轮叶戟幼苗在

林下占优势（朱华等，2015）。森林优势种的种子能较好地适应岩溶的环境胁迫（叶天木等，

2023），即使在土壤瘠薄的露石微生境中能较好地萌发并形成幼苗，为森林个体增补提供丰

富的种源。草本植物物种丰富度最大，但微生境殖居率和多度占比均远低于乔木、灌木，考

虑到研究区的森林郁闭度较高，低矮的草本植物难以与高大的乔灌植物竞争光热资源。乔木、

灌木在微生境中占据绝对优势，可能是因为生长于热带岩溶森林中的木本植物根系较发达，

可在岩石缝隙中扎根生长，从中吸收养分和水分（徐良等，1997）。藤本在研究区域和微生

境中均广布，微生境的殖居灌木中近 58%为藤本植物，这些具有攀缘特性的物种可以在坡

度较大的微生境中顽强生长（魏兴琥等，2014）。有研究表明在石漠化演替恢复的早期阶段，

藤本植物可有效地覆盖石面、石缝、石沟等，对微生境有限资源进行最大化的利用（吴易雄

等，2015）。

岩溶生境严苛，植物为适应这样的生境形成了独特的水分、养分吸收和利用策略（Huang
et al., 2011），通过占有特定的资源和空间以实现共存（Nakashizuka，2001），使不同的岩

溶植物发展出独特的环境偏好（胡刚等，2017）。本研究发现岩溶特征种能更好地适应露石

微生境并占据优势；尽管其中岩溶专有种比例很低，仅占 1.1%，可能与历史上的人为破坏

有关；但是岩溶适宜种比例很高，占比高达 35.6%，例如在海拔较高的岩溶丘顶的露石上，

分布着大量岩溶适宜种——锈色蛛毛苣苔（Paraboea rufescens）与石筋草（Pilea plataniflora）。
本研究的露石微生境中岩溶特征种的组成比例明显高于其他植物区系的研究结果，如 Zhu
等（2003）报道的西双版纳岩溶植物的岩溶专有种 10.1%，岩溶适宜种 12.2%；朱华等（2007）



报道的中国南方岩溶植物区系中岩溶特征种（专有种+适宜种）占区系总种数的 20% ~ 30%。

这种较高的岩溶特征种优势，可能与露石微生境的极端环境限制相关，岩溶生境干旱、多石

而薄土、富钙的环境特征在露石微生境上进一步极端化，对植物的筛选作用愈加明显，只有

与岩溶极端环境相适应的植物种和个体方能着生、正常生长（苏宗明和李先琨，2003）。

3.3 热带岩溶露石表面微生境与植物殖居

露石表面形成微生境并有植物殖居是一件难度较大的事件，只有露石受到一定的岩溶作

用形成沟壑，且可以有效阻截雨水、土壤、养分资源，才能形成微生境；当附近有效种源的

植物种子、孢子飘落并且能适应该露石微生境严苛的环境条件，方可成功殖居（李小双等，

2007）。对于这样一个脆弱的微生境来说，外界的一点“风吹草动”都有极大概率令其覆灭，

因此微生境对外界环境差异的响应理应是高度敏感的。

在本研究中，外界环境因子对露石表面微生境殖居植物物种组成及丰富度的影响解释度

较低。普遍研究中，海拔、坡向、坡度、郁闭度、高度等环境因子，可通过影响光照、水分

与土壤养分资源的再分配，间接影响植物的组成与分布（黄甫昭等，2016；朱习爱等，2016；
张婷等，2023）。由于研究区位于热带岩溶森林内，较好的水热条件使得立地条件较差的微

生境内也能支撑某些物种的种子萌发和幼苗生存，数量庞大且季节性不明显的种子雨供给

（窦丽娜等，2018），保证了种子的有效补给，大大提高植物殖居存活率，从而有效缓冲环

境因子差异。

微生境本身的特征值（面积、土深、深宽比、圆符合度）对其上殖居植物组成与分布影

响更显著、解释度更高。面积对物种丰富度的解释度压倒性地高于其他环境因子，其次是土

深，说明面积、土深是露石微生境物种多样性的主要决定因子。较大的面积和土深能提升土

壤对水分与矿物养分的保持能力（Belcher et al., 1995；李程程等，2012），其内的土壤微生

物种类更丰富、土壤质量更高（周玮等，2018），能为植物根系提供更多的生存空间（刘媛，

2020），从而支持更多植物殖居，与本研究结果一致。

进一步的模拟结果显示，微生境的面积与殖居植物的丰富度之间存在“岛屿地理学”里

的种-面积关系（MacArthur& Wilson, 1967；Lomolino &Weiser, 2001）。因此，露石及其表

面的微生境可以看作是镶嵌在岩溶地带土壤上的生境岛，每个生境岛是隔离的。种-面积关

系隐含着复杂的生态过程，与物种的形成、灭绝和迁移扩散等密切相关（Chave et al., 2002;
Zurlini et al., 2002; Ricklefs & Bermingham, 2004），研究结果表明，面积对于微生境中殖居

维管植物的物种丰富度具有良好的指示作用。随着微生境受到的内外营力加剧，面积不断增

大，微生境逐渐与露石周围土壤斑块相接，其上殖居植物物种数也趋于稳定。此外，大量数

据集中在小面积（<2 000 cm2）与少物种（1和 2）处，主要是微生境的选择受限，随之面

积的增大，微生境更易与露石周围土壤斑块相接，其中殖居植物更高大且根系会穿插露石裂

隙，难以辨认供养其生长的微生境区域，故未纳入调查范围。

一般生境异质性的研究都是基于景观尺度的，选用海拔、坡度评估生境异质性（Yan et al.,
2022）。本研究结果表明，对于小尺度的岩溶露石表面微生境，应该考虑选取微生境形态特

征值作为评估生境异质性的替代量，面积与土深应该作为最主要的评价指标。然而本研究中

尚未计量微生境的养分、水分的时空变异性、微生境的各种承载力、林内种子雨供应及其有

效性变异等，以及缺少对不同植被类型岩溶微生境的调查研究。未来需要增加这些内容，更

加全面地与殖居植物的生物量、丰富度、密度等关联，相信可以为揭秘岩溶植物多样性与生

境异质性关系提供更为充分的证据。

4 结论

通过对热带岩溶森林内的 586个露石表面微生境及其殖居植物的调查与相关关系分析，

得出以下结论：（1）热带岩溶森林中，露石表面微生境具有高度生境异质性，尤其是微生



境的形态特征——体积、面积的变异性非常高。（2）露石表面微生境中殖居植物的乔、灌、

草物种丰富，具有寡种属、多岩溶特征种特征，森林优势种及岩溶适宜种占据主体地位。（3）
露石表面微生境中，面积及土深对殖居植物物种组成及丰富度影响极其显著且解释度较高。

（4）物种丰富度与面积有非常明显的递衰型指数拟合关系，即微生境的面积对物种丰富度

有很好的指示作用。
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