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摘要: 根据岛屿生物地理学理论及其物种—面积关系: S = cAz，构建数学生态模型，研究集约经营对毛竹林物种

多样性的影响。得出两点: ( 1) 竹林生物多样性对集约经营的响应具有一定的面积效应，即原粗放经营竹林的

面积越大，物种减少幅度就越大，原竹林越小，物种减少幅度就越小; ( 2 ) 毛竹林诱导扩张过程符合 Logistic 方

程，随着时间的延长，竹林内物种多样性会达到极限。
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Abstract: From a landscape perspective and based on the theory of island biogeography and its species －
area relationship: S = cAz，mathematic ecological models were established to analyze the changes of species di-
versity in Phyllostachys edulis forests or woody forests responses to the habitat destruction due to intensive man-
agement． Here the activity range of species apart from the borders of forests is also considered as a part of the
area in the species － area formula． The followings were found: ( 1) intensive management had an influence on
species diversity in the Ph． edulis forest ( i． e． the larger the area of forest was，the larger the species loss was;
the smaller the area of forest was，the smaller the species loss was during intensive management) ; ( 2) the ex-
pansion to woody forest of the Ph． edulis forest fulfilled the Logistic equation，and the loss of species diversity
could reach its limit as time went on．
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图 1 集约经营向粗放经营竹林扩展

Fig． 1 Expending illustration of the intensive management forest toward
to extensive management Ph． edulis forests

不断加剧的人类活动破坏了越来越多的生境，而生境毁坏进一步导致了全球范围的生物多样性丧

失，这使得生境毁坏对物种多样性的影响研究成为国际上生态学和生物多样性保护研究的热点内容之

一［1 － 3］。毛竹( Phyllostachys edulis) 是中国南方十分重要的经济价值很高的笋材两用竹种［4］。近年，随

着社会对其笋材需求急剧增加，对毛竹林逐渐进行集约经营( 劈山、复垦、施肥等方式) ，大面积天然粗

放的物种丰富的竹木混交林逐步被改造毛竹纯林［5］。许多结果表明，集约经营不但改变了竹林群落结

构、而且也改变了林内环境条件，从而导致林内动植物种类和数量发生了较大的变化［6 － 11］，但这些研究

都是从群落水平对毛竹林生物多样性的进行静态研究，不具有时空动态性。本文试根据岛屿生物地理

学理论，试从景观水平探讨纯林经营面积扩大和竹林向阔叶林诱导扩张过程，分析集约经营对毛竹林物

种多样性的影响，以期为毛竹林的科学经营和区域物种多样性保护提供依据。

1 理论基础与假设

岛屿生物地理学中关于物种—面积关系的经典公式［12］为

S = cAz ( 1)

其中 S 表示物种数目; A 表示栖息地岛( habitat island) 面积; z 是无维参数，在 0． 18 ～ 0． 35; c 是比例

常数。
假设粗放经营毛竹林、竹阔混交林或阔叶林中的一些物种可以在集约经营竹林中活动，但是这些物

种不能长久生活在这里，那么物种—面积关系公式中栖息地岛的面积还应该包括物种距离栖息地岛边

界向外活动的范围。

2 模型构建与分析

2． 1 毛竹林生物多样性对集约经营

的响应

为了方便分析，我们借鉴 Tilman
等［13］构建广义生态位模型 ( general-
ized niche model) 的思路，假设某天然

粗放毛竹林形状为矩形( 图 1 ) ，其长

为 a，宽为 b，面积为 A1，原林地的物

种数目为 S1 ; 正在进行集约经营的毛

竹林也是矩形，长为 D1，宽为 D2，物种

活动的距离为 d; 未被经营竹林面积

为 A2，保留有物种数为 S2，则有:
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如果正在集约经营的毛竹林的长宽总呈比例增长，令其长度为 D，其宽就为 Db /a，其面积为 q( 图

1) ，则公式( 2) 变为:
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将 S2 /S1 简记为 p，用来表示未被改造竹林内的物种数目占原天然竹林物种数目的比例，则 1 － p 就

表示集约经营对竹林物种多样性的影响程度。
在公式( 3) 中，当 D→a 时，D2b /a→ab，即有 q = ab，那么

p≈
2d + 5πd2

4( a + b)
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( A) a = 100，b = 100; ( B) a = 200，b = 50; ( C) a = 1 000，b = 1 000; ( D) a = 2 000，b = 500．
图 2 集约经营对不同形状和面积竹林物种多样性的影响

Fig． 2 Influence of intensive management on species diversity in Ph． edulis forest with different shapes and different areas

a = 100，b = 100．
图 3 不同 z 值下的灭绝债务

Fig． 3 Extinction debt under different z and q valuess

a 和 b 决定了竹林的形状和面积，当 a 和 b 较大而 d 较小时，则有:

p≈
2d

ab
a + b + 2







d

z

( 5)

由式( 5) 可看出，当 a，d≥2d 时，ab≥a + b。此时，若 ab / ( a + b) ＞ ＞ 2d 对 p 值产生影响的最大变

量是 a、b 和 z。图 2 直观地展示了这 3 个变量对 p 值的影响，由图可以清晰地看出在集约经营过程中竹

林形状对物种多样性的影响趋势类似，但这一过程具有面积效应，在经营干扰比例相同的情况下，较大

毛竹林相对于较小毛竹林而言，损失物种比例更大。

由图 2 还可看出，在 z 值正常的取值范围内，生物竹林生境的破坏都会引起灭绝债务问题，即当生

境破坏增大到一定临界值时，每增加一个单位的竹林生境破坏就会引起很多的物种灭绝［14 － 15］。
为了反映灭绝债务问题，可以对 1 － p 求偏导数，见式( 6) 。同时，给出了不同 z 值下的 Q 值随面积

q 增加的变化情况( 图 3) 。

Q = ( 1 － p)
q

= z
ab + 2d( a + b) + πd2 1 －

q + d2 － π4 d2

ab + 2d( a + b) + πd







2

z － 1

( 6)

由图 3 可以看出，当 q 在( 0，9 000) 内，Q 值

增加平缓; 当 q 在( 9 000，10 000) 的范围内 Q 迅

速激增，说明毛竹林在一定的集约经营面积范围

内，物种多样性受到的影响不大，仍然可保持在原

来物种数目 50%左右，但当 90%的竹林受到经营

干扰时，物种数目的快速减少，减少程度与原竹林

面积大小有密切的关系，即原有竹林的面积越大，

q 在其面积比例的( 9 /10，1) 处下降的幅度越大。
2． 2 毛竹林向阔叶林诱导扩张对生物多样性的

影响

在毛竹经营过程中，为了扩大竹林的面积，还
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( A) 毛竹林的扩张趋势 Explosive trend of Ph． edulis forest; ( B) 毛竹林扩张对剩余森林物种数目的影响。
Influence of expansion of Ph． edulis forest on the number of species in the remaining forest; a = 200，b = 50，d = 1，

D( 0) = 5，r = 0． 0005，m = 0． 05。
图 4 毛竹林扩张对剩余森林内物种多样性的影响

Fig． 4 Influence of expansion of Ph． edulis forest on the number of species in the remaining forest

采取了诱导毛竹林向阔叶林扩张措施，许多地方将竹林边缘的阔叶树环割致死，利用毛竹林强大的扩鞭

能力，引毛竹向阔叶林入侵扩张，同时，通过砍杂抚育限制阔叶树种更新恢复，这样就导致原阔叶林或竹

阔混交林逐渐转变成毛竹纯林［4 － 5，16］。假设仅阔叶林向毛竹林单向转变而不可逆，则有

d珘A2

dt = r珘A2 ( 珘A1 －珘A2 ) －m珘A2 ( 7)

其中 r 表示毛竹林的扩张率; m 表示环境对毛竹林扩张的抑制率，此处的 珘A1 和 珘A2 ( t) 分别指在 A1

和 A2 中不包含生物活动的范围，例如珘A2 ( t) 只表示在图 1 中不包括阴影部分的面积。那么，这个微分方

程的解为:

珘A2 ( t) =
珘A1 －m/r

1 +
珘A1 －m/r
珘A2 ( 0)( )－ 1 exp［( m －珘A1 r) t］

( 8)

其中珘A2 ( 0) 表示毛竹林的面积，是一个常数，令其为 D2 ( 0) b /a;珘A2 ( t) 表示扩张到 t 时刻的毛竹林面

积，即 D2 ( t) b /a;珘A1 表示原有包括竹林在内的森林面积，即 ab。公式( 8) 可以写成:

dD
dt =

D
2［r ab － b

a D( )2 －m］ ( 9)

这个方程的解为:

D2 ( t) = a2 － am / ( br)

1 +［
a2 － am / ( br)

D2 ( 0)
－ 1］exp［( m － abr) t］

( 10)

当 t→ + ∞时，在 ab≥m/r 的条件下，则:

D̂ = a2 － am
槡 br ( 11)

进而可以得到毛竹林增长的极限面积为:

b
a D̂2 = ab － m

r ( 12)

将( 11) 式的平方根代入( 3) 式，可用以分析一定时间内毛竹林扩张导致物种多样性减少的趋势。
毛竹林扩张过程造成对生物栖息地的影响，大多数物种只能生活在剩余森林中，物种多样的变化趋

势( 图 4) 。由图 4 － A、图 4 － B 可知，毛竹林诱导扩张过程符合 Logistic 方程，即( 0 － 1) 开始时间，毛竹

林面积增长比较缓慢，物种多样性受到的影响不大，p 值维持在 0． 9 以上水平; ( 1 － 2) 时间段，毛竹林面

积迅速扩张，物种多样性受到极大影响，p 值由下降至 0． 5 以下。随后( 2 ～ ∞ ) 毛竹林会逐渐占领全部

阔叶林，将整个研究区域全部转变成毛竹纯林。森林内物种多样性会降低到极限值，这一变化过程与 z
值有关，z 值越大，物种多样性下降越快，z 值越小，物种多样性下降就越慢。
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3 结论和讨论

假设岛屿生物地理学的物种—面积公式中，面积不但包括栖息地岛本身的面积，还包括栖息地内物

种沿边界所能活动的范围。同时假设竹林是一个简单的矩形，分析集约经营过程中，未被经营改造竹林

内物种的数目和原竹林物种的数目比值( 即 p) ，作为衡量集约经营对竹林栖息地破坏，进而导致物种多

样性减少的一个核心指标。模型分析表明，随着经营面积增加所发生的变化，原竹林面积的大小对 p 值

有重要影响，在集约经营过程中不同竹林形状对物种数目减少的影响相似，但原竹林面积越大，物种数

目减少幅度就越大。
另外，在自然和人工诱导的条件下，毛竹林不断向阔叶林扩张［16 － 17］。假设毛竹可以侵入阔叶林，而

后者不能转变成毛竹林，结果阔叶林逐渐转变成毛竹林，导致物种多样性减少。模型表明，毛竹林诱导

扩张符合 Logistic 方程，即存在初期扩张速度较慢，但一定时间速度明显加快，最后会扩张到一个极限面

积。在这一扩张过程中，随着时间的增加，区域森林内物种多样性因此也会发生相应地变化，最后也降

低到极限值。这一极限值与原森林的形状、面积以及毛竹林的扩散率和死亡率都有关系。
经营管理对毛竹林生物多样性的影响相当复杂，竹林本底生物多样性状况、经营强度、干扰频度等

因素都会对不同类型的生物造成不同程度的影响。本文在竹林形状或经营速度上作了等比例假设，对

竹林集约经营和扩张对生物多样性的影响作为了一个理论分析，没有对其具体的生物类型、具体的干扰

时间做详细验证，也没对集约竹林斑块状分布对当地整体生物多样性的影响做分析，这些都有待进一步

研究。
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