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摘  要  生物量-物种多样性关系是生态学研究的热点之一，其具体模式目前还未形成共识，背后机制也存在较大争议. 
在川西贡嘎山海螺沟冰川退缩区原生演替序列上建立样地，以空间代替时间的方法，对冰川退缩后第6、27、37、47、
53、59、87、127、157年期间9个演替阶段（T1-T9）进行生物量和物种多样性调查，分析冰川退缩区植被原生演替过程中

物种多样性演化格局及与植被生物量的关系. 结果显示：（1）海螺沟冰川退缩区物种丰富，共记录植物27目31科58属68
种，但不同演替阶段植物物种组成差异较大；（2）群落尺度上植物物种丰富度、Shannon-Wiener指数和E. Pielou指数呈

“单峰”型，峰值分别出现在59年（29.00 ± 2.00）、87年（2.68 ± 0.21）和87年（0.88 ± 0.07）；（3）植物群落生物量介

于0.95-207.80 t/hm2之间，呈波动上升，在87年达到峰值；（4）群落尺度上生物量与物种多样性具有长期正线性相关关

系，而乔、灌、草不同层次生物量-物种多样性关系无显著相关，仅少数呈负相关. 本研究为生物量-物种多样性关系假

说提供了一个实例，并表明不同演替阶段物种组成差异大，群落生物量-物种多样性关系存在正相关，但各层次内部无

统一趋势. （图3 表4 参35）
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Abstract   The relationship between biomass and diversity is a hotspot of ecological research. The specific 
model describing this relationship has not yet reached a consensus, and the underlying mechanism remains 
controversial. This study investigated the variation in plant biodiversity and the relationships between species 
diversity and biomass along a primary vegetation successional chronosequence in the foreland of the Hailuogou 
Glacier in West Sichuan of China. The results indicated a high abundance of plants at the successional 
chronosequence, with 68 species, 58 genera, 31 families, and 27 orders recorded across successional stages. 
At the community level, a humped shape in the variation of plant species richness, Shannon-Wiener index, and 
E. Pielou index along the successional chronosequence was observed, with peaks at the 59 (29.00 ± 2.00), 87 
(2.68 ± 0.21)- and 87 (0.88 ± 0.07)-year time points. Moreover, the vegetation biomass varied at 0.95-207.80 
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物种多样性是生态系统最基本的特征之一，生物量是衡

量生态系统生产力的重要指标[1]. 在全球变化和人类活动共同

影响下，生态系统物种灭绝和物种多样性丧失加剧，物种多样

性与生物量等生态系统功能的关系成为生态学研究的核心内

容之一 [2-3]. 研究植物物种多样性与生物量的关系，对于阐明物

种多样性对生态系统功能的作用具有重要意义 [4]. 已有研究表

明，植物生态系统生物量与物种多样性具有一定关系，常见的

模式有“单峰”型[5-6]、正线性相关型[7-10]、负线性相关型[2, 11]等

多种类型，另有少数研究发现二者无显著关系[12-15]. 生物量与

物种多样性的关系总体上具有时空尺度上的依赖性，但具体

的模式目前还未形成共识，这种关系背后的因果机制也存在

较大争议  [16]，而且相关研究大多在草地群落进行. 事实上，随

着全球变化、自然灾害及人为干扰的加剧，特别是火灾、泥石

流等自然灾害以及冰川退缩等现象的发生，大量的原生和次

生裸地不断形成，并随时间发育成具有不同年龄的植被演化

序列 [17]，为生态系统形态结构和功能演化研究提供了理想的

场所. 对于这些森林生态系统，目前的研究主要集中在土壤理

化特性、物种组成、植物化学计量特征、植物物种种间关系以

及土壤微生物群落结构演变等方面 [18-21]，对生态系统演化过

程中植物物种多样性演变及与生物量关系的研究和调查目前

还比较缺乏 [22]. 
本研究以海螺沟冰川退缩区植被原生演替区为例，采用

空间代替时间的方法，分析川西亚高山区域冰川退缩迹地植

被原生演替过程中，物种多样性演变规律及与生物量间的关

系，为揭示区域生态系统植被正向演化过程中物种多样性和

生态功能演进关系提供基础，同时为川西亚高山生态系统结

构和功能维护以及退化生态系统的恢复提供科学依据. 

1  材料与方法

1.1  研究区概况
海螺沟冰川地处青藏高原东缘，位于四川省甘孜藏族自

治州贡嘎山东坡（29°20′-30°20′N，101°30′-102°15′E）. 海螺

沟冰川自小冰期以来持续退缩，在冰川前缘形成了长约2 km、

宽约0.6 km的冰川退缩迹地，平均海拔约2.8 km. 该区水热

条件好，气候相对暖湿，属于山地寒温带气候类型，年平均降

水量1 500-1 900 mm，年平均气温5-8 °C，1月平均气温最低

（-4.4 °C），7月平均气温最高（11.9 °C），气温年较差大，日

较差小 [23].  土壤成土母质主要是冰碛物，质地普遍疏松、粗

糙，砂砾等新生体含量高，黏粒含量低，硅铝和硅铝铁率较

高，土壤发育较为年轻 [23]. 随着演替进行，土壤中营养元素增

加，土壤逐渐向山地暗棕壤发. 植被在过去130年的时间中，

形成了一个完整的从裸地到先锋群落再到顶级群落的连续植

被原生演替序列[24]. 根据植被演化特征，该区域植被演化过程

被分为9个阶段（表1）：（1）T1阶段，苔藓生物结皮及非常稀

疏的先锋植物柳树（Salix）、冬瓜杨（Populus purdomii）和

沙棘（Hippophae rhamnoides）群落阶段；（2）T2阶段，苔藓

结皮、黄芪（Astragalus membranaceus）、柳树、冬瓜杨和少

t/hm2 along the chronosequence, with fluctuations along the succession, peaking at 87 years. Across the 
successional chronosequence, there was a positive linear correlation between plant biomass and diversity at 
the community level and a negative or no significant correlation at the canopy, mid, or ground layers. This study 
provides empirical evidence supporting the biomass diversity hypothesis in forest ecosystems, thus contributing 
to extending the generality of this framework. The results showed significant differences in species composition 
at different succession stages and a positive correlation between community biomass and species diversity; 
however, there was no unified trend within each level.

Keywords    primary succession; biodiversity; biomass; species composition; lacier retreat area

表1  样地基本信息

Table 1  Basic information of the sample plots

退缩时间
Retreat time

演替时间
Succession 
time (t/a)*

样地编号
Plot No.

海拔
Altitude 

(h/m)

林分密度
Forest density

(n/hm-2 )
主要树种

Main trees

2011 6 T1 2974
冬瓜杨、柳树、沙棘幼苗、黄芪、苔藓 
Populus purdomii, Salix, Hippophae rhamnoides seedlings, Astragalus 
membranaceus, and moss

1990 27 T2 2955 4100 冬瓜杨、柳树、沙棘小树、茶藨子 
P. purdomii, Salix, H. rhamnoides young trees, and Ribes

1980 37 T3 2949 3300
冬瓜杨、柳树、沙棘小树、桦树、冷杉幼苗、忍冬 
P. purdomii, Salix, H. rhamnoides young trees, Betula, Abies fabri seedlings, and 
Lonicera japonica

1970 47 T4 2902 3400
冬瓜杨、柳树、沙棘中大树、桦树、冷杉幼树 
P. purdomii, Salix, H. rhamnoides young and adult trees, Betula, and A. fabri 
young trees

1966 53 T5 2934 1550
冬瓜杨、柳树、沙棘大树、桦树、冷杉、杜鹃 
P. purdomii, Salix, H. rhamnoides adult trees, Betula, A. fabri, and Rhododendron 
simsii

1958 59 T6 2897 1000 冬瓜杨大树、云冷杉中树、桦树、荚迷 P. purdomii, Picea brachytyla and A. fabri 
medium trees, Betula, and Viburnum dilatatum

1930 87 T7 2867 1267 冬瓜杨大树、云冷杉大树、桦树、槭树 
P. purdomii, P. brachytyla and A. fabri adult trees, Betula, and Acer

1890 127 T8 2832 1300 云冷杉顶级群落 P. brachytyla - A. fabri climax community
1860 157 T9 2820 1200 云冷杉顶级群落 P. brachytyla - A. fabri climax community

*演替时间为截止至2017年. *The succession time is up to 2017.
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量沙棘为主的开敞群落；（3）T3阶段，相对密闭的柳树、沙棘

和冬瓜杨幼树群落；（4）T4-T5阶段，柳树、沙棘和冬瓜杨中

树群落；（5）T6阶段，冬瓜杨凭借其高生长速度和较高的光

合速率，占据更多的空间，柳树和沙棘逐渐演变为衰退种群；

（6）T7阶段，随着群落郁闭度增加，峨眉冷杉（Abies fabri）
和麦吊杉（Picea brachytyla）先后进入林地，群落随后进入

以冬瓜杨和峨眉冷杉为优势种的针阔混交林阶段；（7）T8-T9
阶段，最终形成以峨眉冷杉和麦吊云杉为优势种的针叶林顶

级群落. 不同演替阶段的年龄通过对冰川退缩过程的前期观

测，结合不同演替阶段树木年龄获得. 
1.2  试验设计和样品采集

于2017年8月在上述9个演替阶段分别设置样地. 在每个

演替阶段随机布设3个10 m × 10 m乔木实验样方，调查DBH
（胸径）≥ 5 cm的所有乔木植物个体，记录种名、编号、胸径

等. 在每个乔木样方内随机设置3个3 m × 3 m的灌木实验样

方和3个1 m × 1 m的草本实验样方，记录样方内所有植物物

种数、盖度及高度等，并用GPS仪记录位置和海拔. 其中乔木

生物量使用生物量模型计算 [6]. 灌木和草本植物生物量用收获

法测定[25]. 
1.3  植被物种多样性计算

每个样方的物种多样性采用物种丰富度（S）、Shannon-
Wiener多样性指数（H ′）以及E. Pielou 均匀度指数（E）表

示，计算公式如下  [22, 25]. 
IVtree = (RD + RF + RS)/3                     （1）   

式中，IVtree为乔木重要值，RD是相对密度，RF是相对频度，

RS是相对显著度.    
IVshrub and herb = (RC + RH)/2                   （2）

式中，IVshrub and herb为灌草重要值，RC是相对盖度，RH是相对

高度. 
S = N                                                    （3）

式中，S为物种丰富度，N为样方内出现的植物物种数. 
H' = -∑ Piln Pi                                      （4）

式中，Pi是一个样方中第i个物种的重要值的比例.
E = H'/lnS                                            （5）   

1.4  数据处理
运用统计软件Excel 2019对各演替阶段采样数据进行

均值和标准误处理，同时使用SigmPlot 14.0以及Excel 2019
软件进行绘图.  运用SPSS 25.0软件进行单因素方差分析

（one way ANOVA）和最小显著差异法（least-significant 
difference，LSD）对各演替阶段采集的数据进行差异显著性

检验，利用皮尔逊相关分析对生物量与物种多样性进行分析

拟合. 

2  结果与分析 
2.1  冰川退缩区植物物种组成

海螺沟冰川退缩区植物共27目31科58属68种，占贡嘎

山植物 [22]总科数的20.5%、总属数的8.4%、总种数的2.8%
（表2）.  这些植物中，中国特有种6种，其中包括四川特有

种1种（峨眉冷杉, A. fabri）；另外大叶柳（Salix magnifica 
Hemsl）、黄芪为渐危种，是国家三级保护植物. 从植物区系

组成看，各科含属数差异悬殊，含3个属以上的科有4个，占总

科数的12.9%；含3个种以上的科有7个，占总科数的22.6%. 
研究区中寡种属和单种属的科、属较多，只有1种的属有50个，

占总属数的86.2%，占总种数的73.5%，反映了本研究区植被

物种的多样性和复杂性. 依据种子植物科的分布区类型划分，

海螺沟冰川退缩区31科种子植物可分为 5个分布区类型和3个
变型（表2）[26]. 依据吴征镒先生关于中国种子植物属分布区

类型的划分，海螺沟冰川退缩区53属种子植物可以划分为8个
类型和3个变型[27]. 

不同演替阶段植物物种组成差异较大（表3）.  T1阶段

树木以柳树、沙棘和冬瓜杨幼树为主，重要值分别为0.525、
0.275和0.200，无DBH ≥ 5 cm的树种. T2-T3阶段，植被以柳

树、沙棘和冬瓜杨为主导；T4-T5阶段乔木层以冬瓜杨、柳树和

沙棘为主导，同时含有少量桦树（Betula）；T6阶段冬瓜杨重

要值达到最大值（0.819），同时桦树重要值达到0.181；T7-T8
阶段乔木层主要以峨眉冷杉为主导，重要值为0.924-0.469；
T9阶段峨眉冷杉为主导（重要值0.902），同时含有少量麦吊

云杉（P. brachytyla）（重要值0.098）. 总体上，乔木群落经

历了冬瓜杨-柳树-沙棘落叶阔叶林、冬瓜杨-桦树-槭树-峨眉

冷杉针阔叶混交林、云冷杉顶极群落暗针叶林的演替过程. 
灌木层总体上经历了茶藨子—忍冬、忍冬—插田泡、荚

蒾—荚蒾叶的演替过程. T1阶段除银背柳（Salix ernesti）、

沙棘和少量冬瓜杨幼树外，无灌木层；T2-T3阶段植被以茶

藨子（Ribes）和忍冬（Lonicera japonica）为主；T4阶段忍

冬重要值达到最大（0.501），荚蒾（Viburnum dilatatum）

表 2  演替区种子植物科属种组成统计表

Table 2  Statistic table of families, genus, and species composition in the study area
科名

Family
属数

Genus
种数

Species
占比

Percentage (P/%)
科名

Family
属数

Genus
种数

Species
占比

Percentage (P/%)
百合科 Liliaeea 5 6 8.82 猕猴桃科 Actinidiaceae 1 1 1.47
唇形科 Labiatae 1 1 1.47 槭树科 Aceraceae 1 1 1.47
豆科 Leguminosae 1 1 1.47 茜草科 Rubiaceae 2 1 1.47
杜鹃花科 Erieaeaea 1 2 2.94 蔷薇科 Rosaceae 7 10 14.71
凤仙花科 Balsaminaceae 1 2 2.94 忍冬科 Caprifoliaceae 2 2 2.94
禾本科 Graminea 2 2 2.94 伞形科 Umbellifela 2 2 2.94
胡颓子科 Elaeagnaceae 1 1 1.47 莎草科 Cyperaceae 1 1 1.47
虎耳草科 Saxifragaceae 5 5 7.35 山茱萸科 Cornaceae 1 1 1.47
桦木科 Betulacea 1 1 1.47 石松科 Lycopodiaceae 1 1 1.47
菊科 Compositae 6 6 8.82 书带蕨科 Vittariaceae 1 1 1.47
兰科 Orehidacaea 2 2 2.94 松科 Pinaceae 2 3 4.41
鳞毛蕨Dryopteridaceae 2 3 4.41 天南星科 Araceae 1 2 2.94
柳叶菜科 Onagraceae 1 1 1.47 卫矛科 Celastraceae 1 1 1.47
鹿蹄草科 Pyrolaceae 1 1 1.47 杨柳科 Salieaca 2 4 5.88
马钱科 Loganiaceae 1 1 1.47 酢浆草科 Oxalidaceae 1 1 1.47
毛茛科 Ranunculaeea 2 2 2.94 　 　 　 　
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表 3  不同演替阶段各植被层主要物种重要值

Table 3  Important values of main species in different vegetation layers at different succession stages
阶段 Stage 物种 Species 草本重要值 IVherb 灌木重要值 IVshrub 乔木重要值 IVtree

T1
　

草本层
Herb layer

黄芪 Astragalus propinquus 0.669   -   -
雀稗 Paspalum thunbergii 0.318   -   -
柳叶菜 Epelobium hirsutum 0.013   -   -

灌木层
Shrub layer

沙棘(幼树) Hippophae rhamnoides   - 0.275   -
银背柳(幼树) Salix ernesti   - 0.525   -
冬瓜杨(幼树) Populus purdomii   - 0.200   -
其他 Others   -   -   -

T2
　

草本层
Herb layer

鹿蹄草 Pyrola calliantha 0.805   -   -
猪殃殃 Galium spurium 0.105   -   -
华蟹甲草 Sinacalia tangutica 0.034   -   -

灌木层
Shrub layer

忍冬 Lonicera japonica   - 0.376   -
茶藨子 Ribes   - 0.624   -

乔木层
Tree layer
　

沙棘 H. rhamnoides   -   - 0.224 
柳树 Salix   -   - 0.675 
冬瓜杨 P. purdomii   -   - 0.101 
其他 Others 0.056   -   -

T3
　

草本层
Herb layer

鹿蹄草 Pyrola calliantha 0.191   -   -
凤仙花 Impatiens balsamina 0.398   -   -
猪殃殃 G. spurium 0.410   -   -

灌木层
Shrub layer

忍冬 L. japonica   - 0.279   -
茶藨子 Ribes   - 0.414   -
杜鹃 Rhododendron simsii   - 0.166   -

乔木层
Tree layer

沙棘 H. rhamnoides   -   - 0.445 
柳树 Salix   -   - 0.300 
冬瓜杨 P. purdomii   -   - 0.255 
其他 Others 0.002 0.141   -

T4
　

草本层
Herb layer

鹿蹄草 Pyrola calliantha 0.774   -   -
褐鳞鳞毛蕨 Dryopteris squamifera 0.036   -   -
猪殃殃 G. spurium 0.145   -   -

灌木层
Shrub layer

忍冬 L. japonica   - 0.501   -
荚蒾 Viburnum dilatatum   - 0.130   -
茶藨子 Ribes    - 0.124   -

乔木层
Tree layer
　

沙棘 H. rhamnoides   -   - 0.193 
柳树 Salix   -   - 0.334 
冬瓜杨 P. purdomii   -   - 0.408 
其他 Others 0.045 0.245 0.065 

T5
　

草本层
Herb layer

鹿蹄草 Pyrola calliantha 0.835   -   -
茜草 Rubia cordifolia 0.123   -   -
猪殃殃 G. spurium 0.015   -   -

灌木层
Shrub layer

忍冬 L. japonica   - 0.184   -
插田泡 Rubus coreanus   - 0.562   -
荚蒾 V. dilatatum   - 0.142   -

乔木层
Tree layer
　

沙棘 H. rhamnoides   -   - 0.034 
柳树 Salix    -   - 0.428 
冬瓜杨 P. purdomii   -   - 0.463 
其他 Others 0.027 0.112 0.075 

T6
　

草本层
Herb layer

鹿蹄草 Pyrola calliantha 0.651   -   -
象鼻南星 Arisaema elephas 0.084   -   -
紫苑 A. tataricus 0.089   -   -

灌木层
Shrub layer

荚蒾 V. dilatatum   - 0.454   -
忍冬 L. japonica   - 0.109   -
茅莓 Rubus parvifolius   - 0.215   -

乔木层
Tree layer
　

冬瓜杨 P. purdomii   -   - 0.819 
桦树 Betula   -   - 0.181 
其他 Others 0.176 0.222   -

T7
　

草本层
Herb layer

黄精 Polygonatum sibiricum 0.172   -   -
石杉 Huperzia 0.175   -   -
天名精 Carpesium abrotanoides 0.314   -   -

灌木层
Shrub layer

荚蒾 V. dilatatum   - 0.621   -
青荚叶 Helwingia japonica   - 0.095   -
忍冬 L. japonica   - 0.095   -

乔木层
Tree layer
　

桦树 Betula   -   - 0.034 
槭树 Acer   -   - 0.032 
峨眉冷杉 Abies fabri   -   - 0.924 
其他 Others 0.339 0.189 0.010 
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和茶藨子重要值分别为0.130和0.124；T5阶段灌木优势物种

为插田泡（Rubus coreanus）、忍冬和荚蒾，重要值分别为

0.562、0.184和0.142；T6和T7阶段，荚蒾逐步取代忍冬（重

要值0.109）、插田泡等，成为最优势灌木物种，重要值分别为

0.454和0.621；T8-T9阶段，灌木层由青荚叶和荚蒾共同主导

逐渐演化为青荚叶主导（重要值0.885）（表3）. 
随着演替进行，T1阶段草本层以黄芪和雀稗（Paspalum 

thunbergii）为主，重要值分别为0.669和0.318，同时含有

少量和柳叶菜（Epelobium hirsutum）；T2-T6阶段草本植

物基本以鹿蹄草（Pyrola calliantha）为主，重要值分别为

0.805、0.191、0.774、0.835和0.651；T7阶段草本层以天

名精（Carpesium abrotanoides）、石杉（Huperzia）和黄

精（Polygonatum sibiricum）为主，重要值分别为0.314、
0.175、0.172；T8 -T9阶段草本植物以山酢浆草（Oxal is 
acetosella）、东方野草莓（Fragaria orientalis）和七筋姑

（Clintonia udensis）为主. 总体上，草本群落优势物种经历

了从黄芪—雀稗、鹿蹄草—猪殃殃—凤仙花、天名精—石杉—

黄精、山酢浆草—东方野草莓—七筋姑的演替过程（表3）. 
2.2  物种多样性随演替的变化特征

随演替的进行，植被Shannon-Wiener指数、物种丰富度

指数和E. Pielou均匀度指数均呈“单峰”型分布（图1），峰值

出现在T6-T7阶段，分别为2.68 ± 0.21、29.00 ± 2.00和0.88 
± 0.07. 然而，植被林冠层（乔木）、中间层（灌木）和地被层

（草本）不同层次群落物种多样性随演替的变化趋势有较大

差别（图2）. 其中，乔木层Shannon-Wiener指数、物种丰富度

指数和E. Pielou均匀度指数峰值主要出现在T4-T5阶段，分别

为1.23 ± 0.06、4.00 ± 0.20和0.97 ± 0.05；灌木层Shannon-
Wiener指数、物种丰富度指数和E. Pielou均匀度指数峰值

主要出现在T1-T3阶段，分别为1.72 ± 0.14、12 ± 1.5和0.99 
± 0.08；草本层Shannon-Wiener指数、物种丰富度指数和E. 
Pielou均匀度指数峰值主要出现在T6-T7阶段，分别为1.92 ± 
0.09、16.00 ± 3.00和0.70 ± 0.04. 
2.3  植被演替过程中生物量变化特征

海螺沟冰川退缩区原生演替不同阶段植被总生物量介

于0.95-207.80 t /hm2之间（图3），其中乔木层生物量介于

0-206.90 t/hm2之间，灌木层生物量介于0.21-7.17 t/hm2之间，

草本层生物量介于0.17-0.29 t/hm2之间.  随着演替进行，冰

川退缩区植被总生物量逐渐增加，最大值出现在T7阶段（图

3）；演替时间增加时植被总生物量和乔木生物量略有下降. 
除T1阶段外，各演替阶段乔木层生物量占总生物量97%以上. 
是不同演替阶段生物量的主体. 
2.4  冰川退缩区物种多样性与生物量的关系

群落总体生物量与Shannon-Wiener指数（P < 0.05）、物

种丰富度指数（P < 0.05）和E. Pielou均匀度指数（P < 0.01）
呈正的线性相关（表4）. 乔木层生物量与均匀度呈负相关（P 
< 0.05），与Shannon-Wiener指数和物种丰富度指数无显著

阶段 Stage 物种 Species 草本重要值 IVherb 灌木重要值 IVshrub 乔木重要值 IVtree

T8
　

草本层
Herb layer

山酢浆草 Oxalis acetosella 0.429   -   -
囊瓣芹 Pternopetalum davidii 0.092   -   -
东方野草莓 Fragaria orientalis 0.330   -   -

灌木层
Shrub layer

荚蒾 V. dilatatum 0.421   -
青荚叶 H. japonica 0.472   -
忍冬 L. japonica 0.083   -

乔木层
Tree layer
　

桦树 Betula   -   - 0.319 
槭树 Acer   -   - 0.213 
峨眉冷杉 A. fabri   -   - 0.469 
其他 Others 0.146 0.024   -

T9
　

草本层
Herb layer

七筋姑 Clintonia udensis 0.305   -   -
山酢浆草 Oxalis acetosella 0.374   -   -
东方野草莓 Fragaria orientalis 0.151   -   -

灌木层
Shrub layer

青荚叶 H. japonica - 0.885   -
荚蒾 V. dilatatum - 0.029   -
鞘柄菝葜 Smilax stans - 0.042   -

乔木层
Tree layer
　

峨眉冷杉 A. fabri - - 0.902 
麦吊云杉 Picea brachytyla - - 0.098 
其他 Others 0.170 0.072   -

其他物种为重要值远小于0.1的物种；T1阶段沙棘、柳树、冬瓜杨胸径远小于5 cm，因此归类为灌木. 
Other species’ importance value is much less than 0.1. The diameter at breast height of Hippophae rhamnoides, Salix, and Populus purdomii is 
much less than 5 cm at T1 stage, so they are classified as shrubs.

图1  不同演替阶段群落总体物种多样性特征. 图中小写字母表示显著性差异（P < 0.05）；N = 3；平均值±标准误差. 
Fig. 1  Community species diversity characteristics at different succession stages. The lowercase letters in the picture represent significant 
differences (P < 0.05); N = 3; mean ± SE. 
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相关性；灌木层生物量与Shannon-Wiener指数、物种丰富度

和均匀度指数均无显著相关关系；草本层生物量与Shannon-
Wiener指数和物种丰富度呈负相关（P < 0.05），与均匀度无

显著相关关系. 物种间可能存在一系列复杂的跨层次相互作

用，从而导致整体群落的生物量-物种多样性呈正线性相关，

而各层次内生物量-多样性关系大多不具相关性，仅少数呈现

负相关. 

3  讨 论
海螺沟冰川退缩区植被调查结果显示，随着植被原生演

替的进行，植物物种丰富度逐渐增大，演替区整个植被生物量

和物种多样性随演替时间增加呈“单峰”型分布，生物量、物

种多样性指数峰值出现在T6-T7阶段（图1，图3）. 这一结果与

Zhang等人对中国西南亚高山针叶林的植物物种多样性分析

结果 [19]一致. T1-T2阶段环境处于极端状态，苔藓和一些固氮

植物（如黄芪、沙棘等）是主要的地被植物. 它们通过增加土

壤水分和养分、减少霜冻破坏，提供比周围环境更好的微生

境，增强其他植物物种的存活和生长 [28]. T6-T7阶段，植被演

化为区域顶级群落，以峨眉冷杉和麦吊杉为主的针叶树种占

图2  各植被层不同演替阶段的物种多样性特征. 图中小写字母表示显著性差异（P < 0.05）；N = 3；平均值±标准误. 
Fig. 2  Species diversity characteristics of different vegetation layers at different succession stages. The lowercase letters in the picture 
represent significant differences(P < 0.05); N = 3; mean ± SE. 

图3  各演替阶段各植被层总生物量变化及分配. 
Fig. 3  Total biomass of each vegetation layer and its allocation in each succession stage.
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表4  演替区群落生物量与物种多样性的相关系数

Table 4  Correlation coefficient between biomass and species 
diversity in succession zone 
    层次 Layer 生物量 Biomass Sig.

草本层 Herb layer
H' -0.725 0.04*
S -0.249 0.05*
E -0.382 0.31

灌木层 Shrub layer
H' -0.219 0.57
S -0.095 0.82
E -0.496 0.18

乔木层 Tree layer
H' -0.680 0.06
S -0.014 0.97
E -0.749 0.03*

群落 Community
H' 0.658 0.05*
S 0.693 0.05*
E 0.829 0.01**

H'：Shannon-Wiener指数；S：物种丰富度；E：E. Pielou指数；*：在0.05
级别显著；**：在0.01级别显著.
H': Shannon-Wiener index; S: species richness; E: E. Pielou index; 
* Significant at the 0.05 level; ** Significant at the 0.01 level.
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据优势，一些次生树种和灌木仍持续存在，因此物种多样性

仍能维持较高水平 [29]. 然而，这种具有高物种多样性和生物量

的森林不可能无限期地存在 [22, 30]；T8-T9阶段，受竞争机制的

影响，生物量和物种多样性均下降 [29]. 同时，不同层次物种多

样性峰值在不同演替阶段出现交替互补，即在T1-T2阶段，光

照充足但土壤养分不足，固氮类灌木物种多样性较为丰富； 
T3-T5阶段，乔木开始发育，草本植物发展空间较小，草本物

种多样性降低；T6-T7阶段，乔木之间竞争激烈、优胜劣汰，给

予了草本植物发展空间，故草本物种多样性增加而灌木和乔

木物种多样性下降（图1，图2）. 
演替至T6-T7阶段，乔木物种多样性下降，而林下灌木草

本的物种多样性上升，其原因可能是，随着演替的进行，物

种间对土壤养分、光照等的竞争作用加剧，乔木物种多样性

通常会受限制；同时由于林窗增加，林下灌木、草本物种多样

性反而很可能增加 [30-31]. 通常情况下物种丰富度与Shannon-
Wiener指数具有相似的变化趋势，但本研究中乔木层和灌木

层存在这两种指数相悖的情况，其可能是由于物种均匀度的

差异导致的 [32-33]. 例如，灌木层T8阶段物种丰富度低于T9阶
段，而T8阶段Shannon-Wiener指数高于T9阶段，是因为T8
阶段物种的均匀度要远高于T9阶段（P < 0.05），而物种多样

性指数具有二元性，低丰富度高均匀性的生境和高丰富度低

均匀性的生境在物种多样性指数的计算中可能具有同样的

多样性，因此无法仅用一元特征进行评估 [8].  同样，乔木层

Shannon-Wiener指数在T7-T9阶段数值较低，也是因为这几

个阶段物种均匀度显著下降. 可见，物种多样性需要多元特征

共同评估[32-33]. 
生物量-物种多样性关系在生态学研究中颇具争议，物种

多样性结合生物量分布格局和数量比例，可以反映出更丰富的

群落动态变化情况 [34]. 本研究表明，植被原生演替过程中植物

总体物种多样性与生物量呈正相关（表4），这一结果与过去国

内外对森林群落的部分研究结果 [13, 15, 22, 35]一致. 同时，大多数

植物多样性与生物量存在积极效应的试验都是短期试验 [3]. 然
而，本研究在一个较长的时间序列内对整个森林植被原生演

替过程研究发现，物种多样性和生物量之间呈正相关关系，这

与Ruijven等人分析的8年植物多样性实验数据研究结果 [8]类

似. 
本研究涉及的乔、灌、草3个层次中，任何一个层次上，生

物量与物种多样性间无显著关系，然而在生态系统整体尺度

上，生物量与物种多样性间具有显著正相关关系. 生态系统不

同尺度上生物量-生物多样性关系存在差别的原因可能是：生

态系统不同物种间的相互作用强度大，不仅各个层次内的物

种会相互影响，层次间的物种也会相互影响，比如一方面乔木

根系可能会分泌有益物质促进其他层次植物生物量积累，另

一方面也会拦截大量阳光，从而导致林下层灌、草植物缺乏充

足的光照资源，阻碍生物量积累[14]，所以很难确定单一层次内

部的生物量-物种多样性关系. 该结果也说明物种多样性与生

物量之间的关系不是直接的，而可能是由一系列复杂的相互

作用将这两个变量联系起来，即一些生态系统中干扰和生境

异质性等环境因素可能对生物量-物种多样性关系的影响更

加强烈[8, 10]. 此外，部分研究认为，植被生物量-生物量关系还

可能存在取样效应和生态位互补效应两种效应：其中前者认

为植物物种多样性高的群落更有可能包含高产物种且被其控

制，后者认为物种多样性高的群落能更完整地利用该群落的

资源以及物种间存在促进等正相互作用[7-8]. 本研究中，当生物

量较高时，物种丰富度与均匀度等指数均较高，且根据各层次

重要值可以发现不同演替阶段优势物种多样，不存在大量单

一优势种（表3）. 同时，研究区域处于高海拔严寒地区且环境

恶劣，根据压力梯度假说（植物间相互关系会随着环境压力而

在互惠和竞争间转化，低海拔非生物胁迫小的生境以竞争为

主，而高海拔非生物胁迫大的生境以互惠为主），物种间的互

补作用强度大，从而排除取样效应，较为支持是由生态位互补

效应造成的群落生物量-物种多样性的正线性相关. 此外，各

层次内部生物量-物种多样性关系与前人研究 [2, 11-13]类似，即

呈负相关或者无显著关系. 

4  结 论
对海螺沟冰川退缩区植被演替过程的研究表明，整个演

替序列植物物种组成差异较大，主要结论如下：（1）从演替

初期到末期，乔木群落经历了冬瓜杨—柳树—沙棘落叶阔叶

林、冬瓜杨—桦树—槭树—峨眉冷杉针阔叶混交林、云冷杉顶

极群落暗针叶林的演替过程；灌木群落优势物种经历了茶藨

子—忍冬、忍冬—插田泡、荚蒾—荚蒾叶的演替过程；草本群

落优势物种经历了从黄芪—雀稗、鹿蹄草—猪殃殃、天名精—

石杉—黄精、山酢浆草—七筋姑的演替过程；（2）随着演替的

进行，植被生物量不断累积并呈波动性上升随后下降，整个群

落的物种丰富度、Shannon-Wiener指数和E. Pielou均匀度指

数随演替呈“单峰”型分布，乔木、灌木、草本植物不同层次

植物物种多样性变化并无统一趋势；（3）生态系统尺度上物

种多样性与生物量呈长期的正相关，但乔、灌、草不同层次内

的生物量-物种多样性关系存在差异. 以上结论说明生态位互

补效应是植物群落生物量-物种多样性假说的一个重要机制. 
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