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摘  要 

物种多样性是目前生态学研究的热点问题之一，其形成与发展离不开环境因子和群落的自然演替。自第
二次工业革命以来，人类活动愈加复杂，相应的人为干扰给物种多样性带来了巨大的影响。为深入了解

环境因子及群落动态对物种多样性的影响，本文综述了国内外近年来相关的研究成果，详细分析了水平

梯度(纬度)、垂直梯度(海拔)、土壤因子(土壤厚度、土壤养分、土壤pH值等)、地形因子(坡度、坡位、

坡向)、演替和干扰等对物种多样的影响。在今后的研究中，要注重长期定点研究，为科学评估物种多样

性发生和维持机制提供相应参考数据。 
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Abstract 
Species diversity is one of the hot issues in ecological research. Its formation and development 
cannot be separated from environmental factors and natural succession of communities. Since the 
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Second Industrial Revolution, human activities have become more complex, and the correspond-
ing human disturbances have had a huge impact on species diversity. For understanding the envi-
ronment factor and dynamic effects on species diversity, community related research results at 
home and abroad in recent years was reviewed in this paper, a detailed analysis of the horizontal 
gradient (latitude), vertical gradient (altitude), soil factors (soil thickness, soil nutrient, soil pH, 
etc.), terrain factors (slope, slope position and slope direction), succession and interference effects 
on species diversity. In the future, long-term fixed-point studies should be paid attention to pro-
vide relevant reference data for scientific evaluation of the mechanism of species diversity occur-
rence and maintenance. 
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1. 引言 

随着人类活动的加剧，大量原始森林遭到破坏，处于演替过程中，由此引发了一系列次生环境问题

[1] [2]。导致物种灭绝的速度不断加快，生物多样性受到严重威胁[3] [4]。生物多样性是由遗传多样性，

物种多样性，生态系统多样性组成。而物种多样性是生物多样性的核心，是地区生物多样性的简单度量

和一个群落结构和功能的复杂性的衡量指标[5]。因此，近几年来，物种多样性的研究成为国内外科学和

政治关注的热点问题之一[6]。国外主要就多样性与生产力的关系以及多样性内物种共存、协同进化和群

落内异质性进行研究，并在此基础上形成一系列的假说。而我国在多样性的研究起步较晚，大多是从生

物因子的角度出发，探索物种多样性受生产力的影响和种间各种关系的影响，以及它们之间的相互关系。

对于环境因子和群落演替方面的研究还不是很完善。 
物种多样性的格局主要由水和养分可利用性、地形、气候、干扰和生物相互作用[7]、景观异质性[8]

等来决定，将其统称为内外两个原因。内因是生态学特性之间的差异；外因则是生境的异质性[9]。生境

是由各种环境因子综合作用的结果[9] [10]。因此，环境因子对物种多样性具有重要影响。环境因子又可

分为气候因子(光照、温度、水分) [11]、土壤因子(有机质积累、pH 值、N 含量及 P 含量等) [12]和地形因

子(海拔、坡位、坡向、坡度等) [13]。各因子之间的关系错综复杂，相互作用[14]。有学者认为海拔和纬

度作为环境影响因子，尺度过大，两者对物种多样性的影响，追根溯源是气候等因子综合作用的影响[15]。
因此对于单独研究海拔和纬度对物种多样性的影响具有重要意义。 

生境异质性会因植物群落受到干扰而改变，从而影响物种多样性[16]。因此，干扰被认为是调节物种

多样性的主要因子。干扰分为自然干扰和人为干扰，常见的一些干扰如火烧、洪水、风等自然干扰；森

林采伐、放牧、湿地排水等人为干扰[17]。而演替也被认为是一种时间范围上的自然干扰形式，植物群落

演替的过程就是植物群落不断发生变化、群落环境生化的过程[18]。物种多样性在受到不同的干扰会表现

出不同的情况，相同情况而不同程度的干扰也会出现不同的状况[18] [19]。尚未得到统一，因此对其的研

究具有重要意义。 
本文在前人的基础上，系统的梳理环境因子及群落动态(干扰和演替)对于物种多样性的影响，主要从
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纬度、海拔、土壤因子、地形因子、演替和干扰的角度，深入探讨两者之间的关系，并对当前研究中可

能存在的问题进行分析讨论，以期为以后的研究提供基础。 

2. 环境因子对于植物物种多样性的影响 

2.1. 水平梯度对植物物种多样性的影响 

在水平梯度上，纬度较之经度对物种多样性的影响更大[20]。贺金生等[21]对陆地植物物种多样性的

研究表明：随着纬度的增加，植物物种多样性逐渐降低。这一规律得到国内外众多学者研究证明，得出

“纬度梯度假说”：从地球两极向赤道靠拢，植物物种多样性逐渐升高，在赤道时，物种丰富度达到最

高[22]。对于这一原因的解释，其一是随着纬度的上升，温度和湿度逐渐降低，一些耐受度低的植物不适

应生境条件退出群落，或者是竞争力过大，无法适应下被淘汰[23] [24]。其二是赤道地区比其他地区拥有

更大的地理区域所致[25] [26]。Gary 等[27]对热带与温带森林群落物种多样性研究也证明热带地区的物种

形成速度更快，多样性更高。这一现象与上述结论一致，遵循纬度梯度假说。 
但是也有研究发现随着纬度的增加，物种多样性呈现正相关的关系或不明显关系。长江上游滇西北

地区裸子植物物种多样性随着纬度由南向北呈递增的趋势，在经度上未呈现出明显变化[28]。中亚热带常

绿阔叶林北部也呈现出比南部物种多样性高[29]。究其原因可能因为该区域受到人为干扰，植物群落处于

次级演替阶段，物种多样性呈递增情况。另外，位于过渡带的贵州茂兰、广西三十六弄——陇均和弄岗

3 个喀斯特森林在纬度相差不大的情况下，无论纬度是递增或递减，物种 α 多样性始终呈现出变化不显

著的规律[30]，其原因可能是因为该区域处于过渡带，交叉区域植物种类繁多，会增加物种多样性，从而

削弱纬度对物种多样性的影响；而 β多样性则随纬度差异的减少而减少[30]。李林等[31]对亚热带物种多

样性研究也证实了纬度对于物种 β多样性也有一定的影响，纬度差异越大，群落多样性越大。 
综上所述，一般情况下，物种多样性会随着纬度的升高而降低。但是，在纬度增加悬殊小的地区，

会受到当地的气候、土壤、海拔等因素的影响，削弱纬度对物种多样性的影响；区域内降水条件、热量

状况的配合可能更有利于某一些草甸植物的生长，从而形成优势树种，影响物种多样性；或者是人为干

扰因素使得纬度梯度的影响不明显，物种多样性表现出正相关的关系或者无明显变化情况。因此，纬度

对物种多样性的影响不是单一化的因素，综合其他因素的影响。 

2.2. 垂直梯度对植物物种多样性的影响 

在垂直梯度上，水分、热量和海拔等环境因子会导致环境异质性，从而影响物种多样性的变化[32]。
而海拔的变化又可以直接影响水分和热量，因此，海拔是一个影响物种多样性的综合因子[33]。海拔对物

种多样性的研究已经成为经典的生态学课题，但是至今众说纷纭，一直没有得到统一的结论[34]。对于国

内外研究进行综述，发现两者关系最普遍的一种结果是随着海拔的升高而呈下降趋势[35]。唐志尧等[36]
对我国秦岭山脉进行物种多样性研究，发现木本植物与海拔呈现负相关的关系，而在群落层次中，物种

丰富度随海拔的升高，灌木层 > 乔木层。究其根本是由于当地年均气温随着海拔升高而不断下降，温度

越低，植物耐受性承受的越大，不适应的植物无法生存，导致多样性降低。Unger 等[37]对厄瓜多尔东北

部低地到山地森林的研究发现海拔越高，P 的含量越低，N 的含量越高，植物对于营养物质的需求量越

低，反映了生产力的降低，物种多样性降低。而相对应的有效氮与有效磷的比率大幅下降。Claudine 等[38]、
岳明等[39]研究与上述结论一致。 

此外，还有大量文献研究表示物种多样性和海拔之间的驼峰关系，单峰分布格局或者双峰分布格

局。俗称“中间高度膨胀理论”：物种多样性在中海拔地区最高，两端最低。蕨类植物从 1000 m 到

1500 m 是随着海拔增加呈现正相关关系，但是随着能量的增加，导致水分的过度损失，蕨类植物的多
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样性开始减少，最终呈现出驼峰形式[34]。挪威医学博士[40]在马拉西亚山区研究表示海拔最低地区多

样性较低，且随着海拔增加而出现递增趋势，在海拔 1400~2000 米出现显著的一个峰值，然后开始出

现递减趋势，到达海拔的顶部时，峰值可达 700 米左右[34]。单峰模式已经成为一种常态[41]。但在极

少数小空间，尺度很大时，可能会因为不同生物群落包含多个重叠，而出现双峰或多峰模式。如吴裕

鹏等[42]对海南尖峰岭研究表明，原始林因其当地光照、温度等其他群落结构影响，物种多样性呈现

双峰模式。 
也有少数研究结论不同于上述两者情况。物种多样性与海拔呈现正相关或无相关性。Aiba 等对婆罗

洲基纳巴卢山研究发现物种多样性呈现出正相关关系，因其当地特殊的地理环境，超碱性基质上的树种

多样性通常比非超碱性基质上的更低，海拔越高，碱性越低[43]。奥赫勒米勒和威尔逊在新西兰的一项研

究中，发现草本物种丰富度和海拔之间没有关系[44]。 
综上所述，一般情况下随着海拔的升高，温度越来越低，土壤中营养物质降低，导致物种多样性降

低。但是，不同种类的植物对于温度和养分的需求不同，大多数植物可能达到某一海拔峰值的时候，进

入舒适区，使得物种多样性达到最高。而在一些特殊地理环境下，其特殊性会直接影响物种多样性，从

而削弱海拔对其的影响。 

2.3. 土壤因子对植物物种多样性的影响 

土壤是植物赖以生存的重要条件之一，土壤的理化性质会影响植物群落的发生、发育并作用于植物

群落的演替，同时土壤环境异质性还会引起物种多样性的变化[10]。因此，土壤因子也是物种多样性的重

要影响因素。 

2.3.1. 土壤厚度对植物物种多样性的影响 
不同的土壤厚度对植物的生长发育有所不同，植物根系在深土中觅食，越深的土壤层具有更潜在

植物根系，从而得到更丰富的物种群落。并且深土中具有充足的水分和养分，有利于深根性植物生长；

浅土中，厚度受到限制，水肥不充分，植物生长受限，种间竞争力下降，植物生产力降低[45] [46]。
Mathew 等[45]对北美高草草原土壤厚度研究发现，物种多样性与土壤深度呈现正相关的关系，这是因

为土壤深度的增加，土壤中的水分和养分的总量增加，地上竞争和竞争排斥增加，支持更多的植物生

物量，杂类植物比草类植物更依赖于从深土中吸取水分。高土壤湿度时，土壤资源更加的丰富，草类

植物在土壤层表层即可获得大部分水分，物种种间对于土壤资源竞争变得不那么重要；相对应增加了

浅土的不稳定性，优势草竞争的能力下降。土壤深度的增加，物种丰富度增加，均匀度减少，导致植

物多样性无显著变化[47]。李周等[46]对我国喀斯特地貌土壤厚度对物种多样性研究与上述结论一致，

无显著变化。 

2.3.2. 土壤养分对植物物种多样性的影响 
土壤养分与物种多样性总体呈现负相关的关系，主要是因为土壤中的 P、N、等是植物生长发育不可

或缺的元素[10]。李晓娜等[48]对北京延庆区荒滩地的研究发现，随着氮含量的增加，物种多样性呈现正

相关的关系；而磷含量对其的影响恰恰相反，随着磷的增加，物种多样性逐渐降低。原因可能是当地土

壤的退化，氮素成为引起该区域演替的关键因素，而有效磷的供给可能要小于凋落物的矿化。在不限制

氮的情况下，磷的有效性会限制植物的生长，导致物种丰富度的下降[49]。除此之外，Franco-vizcain 等

[50]对加利福利亚沙漠研究发现，土壤中钙、镁的比例对物种多样性也具有一定的影响。 

2.3.3. 土壤 pH 值对植物物种多样性的影响 
土壤 pH 值决定土壤的酸碱性，同时 pH 值也是影响植物群落演替的主要因子[10]。土壤 pH 值增加，
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物种丰富度增加；pH 值在 7~8 之后物种丰富度开始出现下降趋势。其原因可能是过碱时，土壤中有大量

植物无法吸收的重金属元素，必然会导致植物的生长发育受到限制[51]。中欧植物区系中存在大量喜钙物

种，因此最酸性土壤的物种多样性低于最碱性[10]。Partel 等[52]对高酸、高碱土壤的温带地区研究表明，

酸性土壤的当地植物群落低于碱性土壤。但是在这种环境下，若是存在富含矿物质的泉水，一定程度上

会降低物种丰富度，从而认为矿物质对植物的生长发育是存在负反馈效应[10]。除此之外，还有一些研究

表明，物种多样性随着酸碱度的增加而降低或者呈现出不显著关系，大多数情况下是因为受到人为干扰，

影响植物生产力以及种间竞争[51]。 

2.3.4. 其他土壤因子对植物物种多样性的影响 
在干旱和贫瘠环境下，土壤的含水量对物种多样性有一定的作用。众所周知，沙漠化会抑制林下植

物和附生植物的物种多样性，阔叶林随着含水量的增加而增加，芦苇丛随着含水量的增加而降低，而沼

泽地的物种多样性与含水量呈现驼峰的关系[49]。土壤酶活性对缙云山物种多样性研究发现，随着土壤酶

活性的增加，物种多样性呈现正相关的关系，而在亚热带植物群落演替中，乔木层 > 草本层 > 灌木层

[53]。除此之外，土壤中的菌根对物种多样性也有一定的影响[49]。 

2.4. 地形因子对植物物种多样性的影响 

地形因子一般分为坡度、坡向和坡位，也有些分类是将海拔和纬度也归为地形因子中的一种。在其

他环境因子不变的情况下，地形因子对物种多样性起着决定性的作用[13]。 

2.4.1. 坡度对植物物种多样性影响 
在自然情况下，坡度主要影响太阳折射角，导致环境异质性。坡度越缓，土壤含土量越多，更有利

于植物的生长，从而影响物种多样性[54]。坡度也会受到海拔的影响，在亚热带山地地区，海拔在

1300~1700 米之间，坡度会达到一个峰值，土壤水分的变化使得植物的格局发生很大的变化[10]。Bazyar
等[54]对扎格罗斯北部研究发现，当北部海拔到达 1400~1800 米时，坡度为 30˚，物种多样性达到最高。

当坡度越缓时，物种生存面积越大，优势种越突出，物种丰富度越大[13]。伊朗 Nowshahr 和东部 Hyrcanian
森林的植物物种多样性随坡度的增加而增加[54]。而苏志尧等对粤北山地森林研究得出与上述不同的结

论，坡度对蕨类、木质藤本和草本植物均无显著影响[55]。 

2.4.2. 坡向对植物物种多样性的影响 
坡向主要在自然情况下影响太阳辐射的强度，引起水热的差异，从而影响到物种多样性。Olivero 等

[56]对俄亥俄州的研究发现，从北到南，物种的组成更具丰富，物种多样性呈现增加趋势。而苔藓植物的

研究与上述结果有所差异，在山坡西南方向物种多样性高于东北方向。其原因可能是苔藓植物更耐阴，

更喜湿，西南方向光照辐射程度高于东北，水分、养分更适乔、灌木的生长，给苔藓植物营造了更湿的

林下环境，因此更适合其生长。温佩颖等[57]对阔叶红松林在坡向作用下对物种多样性研究发现，乔木在

阴坡向阳坡的递进中，物种多样性呈现递减的趋势。生长在阴坡的灌木，受到光照弱、湿度大，但因灌

木长期处于乔木的林下部分，习惯阴坡的环境，故其物种多样性高于平地[13]。 

2.4.3. 坡位对植物物种多样性的影响 
坡位主要会影响土壤含水量的变化，导致环境异质性，不同的坡位物种多样性有所不同。在上坡和

山顶地段，阳光充足，多为喜阳植物生长，山底和下坡地段，与其相反，大多生长耐阴性植物[13]。植物

根系对土壤具有根系作用，植物根系的土拱，为上坡的土壤做支撑，使边坡更加稳定；下坡的植物可以

更好地加固斜坡，并且因为坡度的原因，水分沉积在下坡，使得下坡的物种多样性更大[58]。 
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3. 群落动态对于植物物种多样性的影响 

3.1. 演替对植物物种多样性的影响 

演替会影响群落的物种结构，造成环境的异质性，进而影响物种多样性[9]。早期大多数对于演替研

究是关于演替和环境因子之间的相互关系，而在十九世纪五十年代左右，对于演替与物种多样性的研究

得到了涉及[18]。Mac Arthur 和 Elton 提出了“稳定性假说”，即群落物种多样性越丰富，群落越稳定[24]。
当群落演替达到顶级群落时，群落越稳定，故而随着群落的演替，物种多样性越高[59]。北京东灵山物种

多样性测度研究发现，随着群落演替的进行，物种多样性越来越丰富，并逐渐趋于稳定；垂直结构上，

草本层 > 灌木层 > 乔木层[60]。Bazzaz 等[61]对 Illinois 研究与“稳定性假说”一致。 
近几年，有大量的研究发现演替对物种多样性的影响与上述结论不同。他们认为物种多样性随着演

替的进行呈现出单峰的模式，在演替的初期，物种多样性随着演替的进行出现增加的趋势，而演替到了

中后期(乔灌林阶段)出现一个峰值，随后演替进入顶级群落形式(乔灌草阶段)，群落达到最稳定状态。由

于在群落竞争中，喜阳物种逐渐消失，优势种突出，生态位逐渐饱和，无法侵入新的物种，物种多样性

开始降低。而这种程度的降低是群落稳定、成熟的表现[62]。Odum 等[63]对生态演替的研究发现在演替

的初、中期物种多样性增加，随着演替的进行，出现稳定的生态系统，生态位饱和，物种多样性降低。

此外，威斯康星森林生态系统的进化可以适应环境的异质性，使得物种进行一次次的演替，周而复始的

循环，伴随着物种多样性的变化，因此每次稳定的峰值都有所变化[64]而刘冠成等[24]对我国小兴安岭的

五个自然保护区的研究发现，随着演替的进行物种多样性先增加后降低，演替前期草本相比于其他要更

高。太白山弃地与上述情况一致却又有些不同，随着演替物种的多样性达到顶峰后呈现下降趋势，演替

进入最后阶段时，物种多样性又出现了一定的回升[65]。其原因可能是植物种类和环境之间的相互作用，

使得林下耐阴植物种类的增多，物种多样性出现了回升。 

3.2. 干扰对植物物种多样性的影响 

美国学者 Connell [66]于 1978 年对于干扰提出了“中间干扰假说”，该假说认为物种丰富度在中等

干扰水平下达到最大化。因为发生干扰太频繁，不耐受干扰的物种将会灭绝，丰富度降低；群落不受到

干扰，优势种淘汰弱竞争者，丰富度下降[67]。 
自然干扰是生态系统中无法忽视的存在，火烧、洪水、飓风、外来物种入侵等都会对物种多样性造

成一定的干扰。火是一个常见并且非常重要的自然扰动，已被证实可以提高生产力，减少环境异质性。

Collins 等[15]对北美本土高草草原火灾燃烧和物种多样性的实验，所得出结论与“中间干扰假说”相矛

盾，火会降低物种多样性，且火灾频率比火灾强度的影响更大。火灾强度低且频繁燃烧的地方与不经常

燃烧却火灾程度较高的地方相比较，物种多样较低，原因是频繁的燃烧使得物种数量急剧减少，并且燃

烧了土壤上的枯枝落叶层，变黑的土壤将直接暴露在太阳下，水分的流失加快，土壤肥力也会降低。洪

水也是自然界中无法控制的干扰，对于洪水的研究表明，在中等频率的洪水下，物种多样性是最高的；

而受到长期洪水或者较小的洪水下，物种多样性降低，这一现象符合中间干扰假说[68]。飓风对生态系统

过程、植被和动物产生重大影响。Pascarella 等[69]对波多黎受到飓风后物种多样性研究发现，飓风发生

后短期内物种多样性降低，但是随后物种多样性开始增加，飓风每毁掉 2～10 个物种就会有 1～4 个新物

种的增加。原因可能是飓风连根拔起和折断树干，间接影响林下物种。然而值得一提的是，频繁的飓风

可能会使得稀有非先锋物种灭绝[70]。外来物种的入侵会改变当地的群落结构，严重威胁世界荒地。一般

来说，外来入侵会减少物种多样性。但是，一些生态学家们认为随着外来物种的入侵，生物多样性得到

了改善[1]。 
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人类的活动对物种多样性具有一定的影响，通过研究显示人类加剧了物种的灭亡速度，如森林砍伐、

草原放牧、湿地排水等。森林砍伐对物种多样性的影响是复杂的，在长期砍伐的铁路伐木时期，东部森

林物种多样性仍然增多[71]。Cingolani 等[72]对阿根廷中部山地草原放牧与物种多样性研究发现，在中度

到高度的放牧情况与轻度或无放牧的情况相比，植物与环境的关系更加契合，会随着放牧的增加，物种

多样性降低。其原因可能是牧羊等动物对于草原的践踏和啃食，使得草丛受到破坏，逐渐被取代。 

4. 结论 

物种多样性作为生态学的热点话题之一，环境因子及群落动态作为影响它的两大重要因素，始终备

受关注。各个环境因子之间错综复杂，不同的环境背景下，对某单一变量的研究都离不开其他变量的作

用，形成一种双向互动的关系。每个环境因子在特定条件下所总结出来的理论假设都不是绝对的。例如

纬度的“纬度梯度假说”和海拔的“中间膨胀理论”，虽然有着大量的研究证明，但是可能会因为受到

其他因子的影响，削弱纬度或海拔自身的影响，从而与理论相悖之。不仅仅是环境因子，群落动态也出

现相同的情况，也会因为群落演替过程中，林下植物喜阴、耐阳的变化以及外来物种入侵，从而影响演

替对其的影响；而干扰更会因为干扰方式和程度的不同，而情况不同。因此，确定单一的因素对物种多

样性的影响十分困难，还需要进行长期的定位研究。 
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