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茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林树种的空间分布格局
及其分形特征

张忠华１，２，胡　 刚１，２，倪　 健３，４，∗

１ 广西师范学院环境与生命科学学院，南宁　 ５３０００１

２ 广西师范学院北部湾环境演变与资源利用教育部重点实验室，南宁　 ５３０００１

３ 中国科学院地球化学研究所环境地球化学国家重点实验室，贵阳　 ５５０００２

４ 中国科学院普定喀斯特生态系统观测研究站，普定　 ５６２１００

摘要：分析种群的空间分布格局有助于推断格局形成的潜在生态过程和机制，是生态学研究的重要内容。 本文采用 ４ 种格局强

度指数（聚块性指数、格林指数、扩散系数和负二项参数）以及分形维数中的计盒维数（Ｄｂ）和信息维数（Ｄｉ），对贵州茂兰国家级

自然保护区亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交林中 ３０ 种乔木的种群空间分布格局及其分形特征进行了分析，同时分析了不同生

长阶段（幼树、中树和成树）空间分布的分形维数变化，比较了 ２ 种分形维数与 ５ 种种群结构参数和 ４ 种格局强度指数间的相关

关系。 结果表明：（１）３０ 种树种中，除皱叶海桐（Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｃｒｉｓｐｕｌｕｍ）和油柿（Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｏｌｅｉｆｅｒａ）外，其余 ２８ 种乔木树种的种群

空间分布格局均呈现聚集分布，这种普遍的聚集性与喀斯特生境的高度异质性和种子扩散限制密切相关；（２）３０ 种树种空间分

布的 Ｄｂ值介于 ０．５８９—１．８７０，Ｄｉ值介于 ０．４９８—１．７１１。 分形维数值越大，表征种群对空间环境的占据利用能力越强，个体空间聚

集强度越强，在群落中往往处于优势地位；反之则表明其对环境的占据能力弱，个体聚集程度越低，往往处于伴生地位；（３）从
幼树、中树到成树阶段，３０ 种树种空间分布的 Ｄｂ和 Ｄｉ平均值呈极显著的降低趋势，这可能与种内和种间的密度制约性死亡效

应有关，导致种群随年龄的增加其聚集度和空间占据能力逐渐减弱；（４）相关分析表明，３０ 种树种的种群多度和重要值与 Ｄｂ和

Ｄｉ均呈现显著正相关关系，表明种群多度和重要值的变化与种群空间占据能力和聚集程度存在密切关系。 ４ 种格局强度指数

中，除聚块性指数外，其余 ３ 种指数与 Ｄｂ和 Ｄｉ值呈现显著或极显著相关性，表明分形维数 Ｄｂ和 Ｄｉ值可以用于表征种群空间分

布的聚集程度。 本研究利用格局强度指数和分形维数准确量化了茂兰喀斯特森林树种的空间分布格局，其结果有助于揭示喀

斯特森林群落物种共存的潜在维持机制。
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ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃａｎ ｂｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｆｒａｃｔａｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ Ｄｂａｎｄ
Ｄｉ ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｃｃｕｒａｔｅｌｙ ｑｕａｎｔｉｆｉｅｄ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ａ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｂｙ ａｐｐｌｙｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎｄｅｘｅｓ ａｎｄ
ｆｒａｃｔａｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ． Ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ａ ｃｌｅａｒｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ； ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ⁃ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ； ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ； ｆｒａｃｔａｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ；
Ｍａｏｌａｎ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ

植物种群的空间分布格局及其形成机制是生态学研究的重要内容［１⁃２］。 通过空间分布格局研究可以分

析种群的生物学特征、种内和种间的竞争关系、种群的动态、群落的构建以及植被的演变过程等信息，从而推

断种群时空格局形成的潜在生态过程和驱动机制［３⁃５］。 种群的空间分布格局不仅因种而异，并且同一种在不

同生长阶段、不同生境条件下也有明显差异，种群空间格局是时空尺度上生物与非生物因素及其交互作用结

果的综合体现。 因此，判断格局形成的关键因素和过程往往较为困难［４］。 近年来，伴随格局类型判定的计测

方法不断改进，国内外学者在全球的热带、亚热带和温带等区域的森林生态系统中进行了广泛的种群空间分

布格局方面研究［２，６⁃９］，但对格局形成机制的认识仍然十分有限。
植物种群的空间分布格局主要包括聚集、随机和均匀 ３ 种类型，其量化判定方法主要包括以植物个体频

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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度和多度为数据基础的方差均值比、负二项分布等方法、以个体距离数据为基础的角尺度法和最近邻体法以

及以个体空间相对坐标位点为数据基础的点格局分析法［１］。 ２０ 世纪 ７０ 年代，分形几何学中提出的分形维数

可用于量度和刻画对象的几何复杂程度和充斥空间的能力，可对不规则但又具自相似特性的几何形体的复杂

程度进行定量的分析和比较［１０］。 作为分析空间复杂性和变异程度的有效方法，分形维数已被广泛应用于定

量描述植物体的形态结构［１１］、种群空间分布［１２］、群落结构动态［１３］以及大尺度景观格局［１４］等生态学领域。 植

物种群的空间分布形态可看作分形体，可运用分形维数来量度其空间结构的不规则性和复杂性［１５⁃１６］。 我国

学者马克明［１７］和祖元刚［１８］较早将分形理论引入植物生态学领域，并在羊草（Ａｎｅｕｒｏｌｅｐｉｄｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）草原的

群落格局研究方面取得了良好效果。 张文辉［１９］、梁士楚［２０］ 和宋于洋［２１］ 等学者分别对裂叶沙参（Ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ
ｌｏｂｏｐｈｙｌｌａ）、木榄（Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｈｉｚａ）和梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ）等不同植被类型中的优势种群分布

格局的分形特征进行了研究，发现分形理论是研究种群空间分布格局的一种有效办法，弥补了传统方法中的

某些不足。 虽然，上述研究利用分形理论在不同生态系统中对种群空间分布进行了丰富探索，并推论出诸多

重要研究结果，但也存在一定的不足。 首先，多数研究仅选取群落中的某一建群种或少数几个优势种为研究

对象，缺乏对群落中不同种群空间分布分形特征的整体认识；其次，罕有研究揭示树木不同生长阶段空间分布

格局的分形属性变化规律；再次，种群空间分布格局的分形维数与种群聚集程度之间的相关关系也鲜有文献

报道。
位于我国黔南茂兰国家级自然保护区的中亚热带喀斯特森林，是同纬度上仅存的保存最为完好的非地带

性喀斯特植被，已知的维管植物多达 １４３ 科 ５０１ 属 １２０３ 种［２２］。 由于其独特的石灰岩地质地貌背景和复杂多

样的生境类型，形成了丰富的植物种类组成、特殊的植物区系成份和复杂的群落结构，喀斯特植被对维持岩溶

生态系统结构和功能的稳定性极为重要，同时对探索岩溶地质背景下诸多生态过程与驱动机制具有极高科研

价值。 目前为止，国内学者对茂兰喀斯特森林的植物种类组成［２２⁃２４］、种群结构与动态［２５⁃２６］、群落分布与环境

关系［２７⁃２８］以及植被恢复重建［２９⁃３０］等进行了丰富的研究。 笔者曾运用点格局方法探讨茂兰喀斯特森林树种的

空间分布格局［５，２６］，但空间格局的分形特征尚未报道。 本研究以茂兰国家级自然保护区的中亚热带喀斯特常

绿落叶阔叶混交林为研究对象，以建立的 １ ｈｍ２（１００ ｍ×１００ ｍ）永久样地为数据来源，在运用 ４ 种格局强度指

数对样地中 ３０ 种树木进行空间分布格局分析的基础上，着重应用分形理论中的计盒维数和信息维数分析空

间分布的分形属性。 本研究主要关注如下问题：（１）茂兰中亚热带喀斯特常绿落叶阔叶混交林中树种有着何

种类型的空间分布格局及其分形特征？ （２）树木不同生长阶段（幼树、中树和成树）空间分布的分形维数如何

变化？ （３）种群空间分布的分形维数是否可以表征聚集强度和多度等种群结构属性？

１　 研究区概况

茂兰国家级自然保护区位于贵州省南部黔、桂交界处（２５°０９′—２５°２１′Ｎ，１０７°５２′—０８°０５′Ｅ），总面积约

２１２．８５ ｋｍ２，属于中亚热带石灰岩区常绿落叶阔叶混交林生态系统，是世界上喀斯特地貌区幸存的连片面积

最大、保存完整且原生性强的喀斯特森林，该保护区于 １９９６ 年加入联合国教科文组织“人与生物圈”保护区

网，２００７ 年被联合国教科文组织审定为世界自然文化遗产。 保护区地貌类型以峰丛洼地和峰丛漏斗为主，海
拔 ４３０—１０７８．６ ｍ，森林覆盖率约为 ８７％。 全区除局部地点覆盖有少量砂页岩外，主要是由纯质石灰岩及白云

岩构成的典型喀斯特地貌，岩石裸露率可达 ９０％以上。 该区气候属于中亚热带季风湿润气候，气候温和，雨
量充沛。 年平均气温为 １５．３ ℃，７ 月平均气温 ２６．４ ℃，１ 月平均气温 ８．３ ℃，≥１０ ℃积温 ５７２７．９ ℃，平均年降

水量 １７５０ ｍｍ，平均年蒸发量 １３４３．６ ｍｍ，全年平均相对湿度 ８３％，年日照时数 １２７２．８ ｈ，日照百分率 ２９％。

２　 研究方法

２．１　 样地设置

于 ２００８ 年 ７—１０ 月份在茂兰国家级自然保护区内建立 １ 个 １ ｈｍ２（１００ ｍ×１００ ｍ）的永久样地（２５°１８′２５″

３　 ２４ 期 　 　 　 张忠华　 等：茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林树种的空间分布格局及其分形特征 　
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Ｎ，１０７°５７′４８″Ｅ），该样地保存有相对完好的原生性常绿落叶阔叶混交林，人为干扰少，样地位于一个山峰的坡

面上，地形复杂，坡度较大，岩石裸露率高，样地的最低点位于山脚，最高点接近山顶。 使用森林罗盘仪（ＤＱＬ⁃
１，哈尔滨市光学仪器厂）建立样地，并将样地划分为 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方，再将样方划分为 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ
调查单元，调查每个样方内所有胸径（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的木本植物，记录其种名、个体相对坐标、胸径、树高、冠
幅、生长状况以及岩石裸露率、小生境类型、坡度和土壤厚度等指标。 对于 ＤＢＨ＜１ ｃｍ 的乔木幼树和灌木以及

草本层植物，记录其种类组成与盖度等特征。
２．２　 数据分析

２．２．１　 物种选择与龄级划分

样地调查共记录到 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植物 １９９ 种，４２８１ 株活个体，隶属于 ６３ 科 １４０ 属。 计测所有物种

的重要值，计测方法和结果参见文献［２４］。 选取重要值较大的前 ３０ 种乔木树种为研究对象（表 １），分析种群

空间分布格局及其分形特征。 同时，为分析不同龄级树种空间分布的分形特征变化，我们以径级代替龄级，将
３０ 种树种中的小乔木和大乔木树种分别按照如下方式进行龄级划分：（１）小乔木树种：１ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ ２．５ ｃｍ
定为幼树；２．５ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ １０ ｃｍ 为中树；ＤＢＨ ≥ １０ ｃｍ 为成树。 （２）大乔木树种：１ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ ５ ｃｍ 定为

幼树；５ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ １５ ｃｍ 为中树；ＤＢＨ ≥ １５ ｃｍ 为成树。 虽然龄级和径级是不同的， 但在相对一致的环境

条件下同一树种龄级和径级对环境的反应规律具有一致性［３１］。 因此，在年龄难以准确确定情况下，多数学者

采用径级代替龄级进行分析［３，３１］。
２．２．２　 格局强度指数的计测

测定种群分布格局的聚集强度，判断分布格局的类型。 这里以 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方中的物种多度数据

为基础，选取 ４ 种常用的格局强度指数来分析 ３０ 种树种的种群分布格局类型。 ４ 种指数分别为：聚块性指数

（ｐａｔｃｈｉｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ，ｍ∗ ／ ｍ）、格林指数 （ ｇｒｅｅｎ′ ｓ ｉｎｄｅｘ，ＧＩ）、扩散系数 （ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ，Ｃ） 和负二项参数

（ｎｅｇａｔｉｖｅ ｂｉｎｏｍｉａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ，Ｋ），其详细计测过程可参见有关文献［３２］。 其中，当聚块性指数 ｍ∗ ／ ｍ ＜ １ 时判定

为逼近均匀分布，ｍ∗ ／ ｍ ＝ １ 时为随机分布，ｍ∗ ／ ｍ ＞ １ 时为逼近聚集分布；格林指数 ＧＩ值介于 ０—１ 之间，ＧＩ
趋于 ０ 时表示逼近随机分布，趋于 １ 时为逼近最大聚集分布；扩散系数 Ｃ ＜ １ 时趋于均匀分布，Ｃ ＝ １ 趋于随

机分布，Ｃ ＞ １ 趋于聚集分布；负二项参数 Ｋ ＜ ０ 时趋于均匀分布，Ｋ ＞ ０ 时趋于聚集分布，当 Ｋ→＋∞ （一般为

８ 以上）则逼近随机分布。 ４ 种格局强度指数的计算结果可进行对比分析，以确保格局分析结果的可靠性。
上述 ４ 种格局强度指数利用 Ｅｘｃｅｌ 自带的 Ｖｉｓｕａｌ Ｂａｓｉｃ 编辑器进行编程运算完成。
２．２．３　 分形维数的计测

分形维数是对分形体空间填充程度的反映，其中计盒维数和信息维数是常用于刻画种群空间分布特征的

两种重要指标［１５］。 其中计盒维数揭示出种群个体对水平空间的占据程度，信息维数揭示格局强度的尺度变

化程度以及个体分布的非均匀状况［３３］。 计盒维数的计算公式为：

Ｄｂ ＝ － ｌｉ ｍ
ε→０

ＩｎＮ（ε）
Ｉｎε

式中，Ｄｂ为计盒维数，ε 为对样地进行栅格化处理时的网格边长，Ｎ （ε）为对应于尺度 ε 的非空格子数。 将样

方边长 １００ ｍ 从 ２ 等分至 ５０ 等分，所对应的尺度 ε 边长分别为 ５０、３３．３３、２５……２ ｍ，统计每个尺度 ε 所对应

的非空格子数 Ｎ （ε），两者在双对数坐标下进行直线拟合，所得的直线拟合斜率的绝对值即为计盒维数的估

计值。
在计盒维数的基础上，信息维数进一步考虑了每一非空格子中的个体数，并通过信息量公式给出尺度及

其对应信息量间的幂律关系［１３］，其计算公式为：

ＤＩ ＝ － ｌｉ ｍ
ε→０

Ｉ（ε）
Ｉｎε

式中，Ｄｉ为信息维数，Ｉ （ε）为总的信息量， 计算公式为 Ｉ （ε） ＝∑ Ｉｉ １。 信息量 Ｉｉ ＝ －Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ，Ｐ ｉ ＝ Ｎｉ ／ Ｎ（Ｎｉ为
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非空格子内的个体数，Ｎ 为样地内总的个体数）。 利用所得的 ε 和 Ｉ （ε）数据，在双对数坐标下进行直线拟

合，所得拟合直线斜率的绝对值即为信息维数的估计值。 计盒维数和信息维数的计测在 Ｍａｔｌａｂ ｖ６．５ 软件中

完成。
我们计测所选取 ３０ 种树种中每种树木及其不同龄级（幼树、中树和成树）种群空间分布的计盒维数和信

息维数，同时对不同种群各龄级间分形维数值的差异显著性进行多重比较（ＬＳＤ 法）。 并且，利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相

关分析（双尾检验）揭示分形维数（计盒维数和信息维数）与 ５ 种种群结构参数（多度、频度、平均高度、平均胸

径和重要值）和 ４ 种格局强度指数间的相关关系。 多重比较和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析在统计软件 ＳＰＳＳ １７．０ 中

完成。

３　 结果与分析

３．１　 种群的空间分布格局类型

根据聚块性指数、格林指数、扩散系数和负二项参数综合判定茂兰 １ ｈｍ２森林样地中 ３０ 种树种的格局类

型，结果表明 ２８ 种树种的空间分布格局呈现聚集分布，仅皱叶海桐和油柿种群表现为随机分布（表 １）。 格局

强度指数虽难以反映格局类型随尺度变化的依赖关系，但也能准确量化不同树木聚集强度的变化，本研究结

果与我们早期运用点格局方法甄别茂兰森林树种空间格局类型的结果基本一致［５］。 茂兰中亚热带喀斯特森

林树种以聚集格局为主，其格局的形成与所处的岩溶生境以及物种的生物和生态习性密切相关。
３．２　 种群空间分布的分形维数

计盒维数是采用网格覆盖方法得到的分形维数，反映了分形体占据面积随尺度变化的规律。 因此，计盒

维数揭示了种群对空间的占据程度和利用空间的能力。 计盒维数的大小一般介于 ０—２ 之间，当值等于 ２ 时

表明该物种已占据了整个水平空间。 由表 １ 可见，３０ 种树种种群在不同尺度与非空格子数（即种群占据的格

子）的直线拟合达到了极显著相关水平，种群的空间分布格局具有明显的分形特征。 ３０ 种乔木种群的 Ｄｂ值

介于 ０．５８９—１．８７０ 之间，Ｄｂ值较大的为天峨槭（１．８７０），其次为齿叶黄皮（１．７６７）、短序荚蒾（１．６８１）、青冈

（１．６４７）和黄杞（１．６１８）等，其 Ｄｂ值＞１．６，其中，天峨槭的 Ｄｂ值最大，接近 ２，表明该种在样地中对空间的占据能

力最强，其次是齿叶黄皮和短序荚蒾。 Ｄｂ值较小的物种为油柿（０．５８９）、掌叶木（０．５９０）、小叶柿（０．７６８）、日本

杜英（０．８１３）、毛萼红果树（０．８９１）和细叶青冈（０．９１６），其 Ｄｂ值＜１，说明这些种群对空间占据以及利用能力

较弱。

图 １　 喀斯特常绿落叶阔叶混交林 ３０ 种树种不同龄级的分形维数

　 Ｆｉｇ． １　 Ｆｒａｃｔａｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ３０ ｔｒｅｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ⁃ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｋａｒｓｔ
ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｍａｏｌａｎ

　 　 信息维数表是计盒维数的推广，其不但考虑所取格

子是“空”还是“非空”，而且考虑了不同的非空格子所提

供的信息量大小，从而反映种群空间分布的非均匀性程

度［３４］。 信息维数的大小可表征种群聚集格局的强度［１５］。
３０ 个树种空间分布格局的信息维数计算结果见表 １，不
同尺度与信息量的直线拟合效果均达到极显著水平。 ３０
种乔木种群的 Ｄｉ值介于 ０．４９８—１．７１１ 之间，Ｄｉ值较大的

为天峨槭（１．７１１）、齿叶黄皮（１．６６９）、青冈（１．５０５）、短序

荚蒾（１．４８８）等；Ｄｉ值较小的树种为油柿（０．４９８）、掌叶木

（０．５４７）、小叶柿（０．６８４）、日本杜英（０．７３４），这说明天峨

槭种群非均匀性强，聚集程度最高，齿叶黄皮聚集也较

强，油柿种群格局的聚集程度最低。
３．３　 不同龄级种群空间分布的分形维数变化

对 ３０ 种树种 ３ 个龄级空间分布的分形维数进行多

重比较。 从结果可看出，从幼树、中树到成树阶段，随着树龄的增加，３０ 种树种的 Ｄｂ和 Ｄｉ平均值显著降低
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（图 １）。 这一结果表明，随着树龄的增加，种群的空间占据能力显著减弱，个体分布趋于均匀，格局的强度明

显降低。 此外，Ｄｂ和 Ｄｉ值在各龄级内无显著差异，表明虽然 Ｄｂ和 Ｄｉ计测方法有差别，但均能较灵敏地量化种

群空间分布的格局变化。 随树龄的增加，种群往往由聚集分布逐渐转变为随机分布［３５］。 在本研究中，各龄级

间分形维数的显著降低同样也印证了这一规律。
３．４　 分形维数与种群结构参数和格局强度指数的相关关系

２ 种分形维数与 ５ 种种群结构参数和 ４ 种格局强度指数间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析表明（表 ２），种群多度和

重要值与计盒维数和信息维数间均呈现极显著正相关关系，说明个体数越多、重要值越大的树种，即处于优势

地位的树种，其分形维数值往往较高。 因此，种群多度和重要值的变化与种群生态空间占据能力和聚集程度

存在密切关系。 而频度、平均高度和平均胸径与 ２ 种分形维数间无显著相关性。 格林指数、扩散系数和负二

项参数等指标均与分形维数存在极显著或显著的相关关系，而聚块性指数与分形维数间无显著相关关系。 这

一结果表明，分形维数的大小可以在一定程度上反映种群空间格局的变化，较大的分形维数值表明种群个体

的聚集强度较高，而较小的分形维数则表明聚集强度相对较弱。 此外，虽然频度和聚块性指标与分形维数间

未达到统计学上的显著程度，但其 Ｐ 值均接近 ０．０５，表明它们之间也存在一定的相关关系。

表 ２　 分形维数与种群结构参数和格局强度指数间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｒａｃｔａｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎｄｅｘ

种群结构参数与格局指数
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｉｎｄｅｘ

计盒维数
Ｂｏｘ⁃ｃｏｕｎｔｉｎｇ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

信息维数
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌ

多度 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ０．７１２ Ｐ ＜ ０．０１ ０．６８１ Ｐ ＜ ０．０１

频度 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ０．３５１ Ｐ ＝ ０．０５７ ０．３２１ Ｐ ＝ ０．０８３

平均高度 Ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ －０．２１８ Ｐ ＞ ０．０５ －０．２０５ Ｐ ＞ ０．０５

平均胸径 Ｍｅａｎ ＤＢＨ －０．２１２ Ｐ ＞ ０．０５ －０．２０１ Ｐ ＞ ０．０５

重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ０．５４６ Ｐ ＜ ０．０１ ０．５４６ Ｐ ＜ ０．０１

聚块性指数 Ｐａｔｃｈｉｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ０．３２９ Ｐ ＝ ０．０７５ ０．３４４ Ｐ ＝ ０．０６２

格林指数 Ｇｒｅｅｎ′ ｓ ｉｎｄｅｘ ０．７２９ Ｐ ＜ ０．０１ ０．７０８ Ｐ ＜ ０．０１

扩散系数 Ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ０．７２９ Ｐ ＜ ０．０１ ０．７２９ Ｐ ＜ ０．０１

负二项参数 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｂｉｎｏｍｉａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ －０．３８７ Ｐ ＜ ０．０５ －０．４３４ Ｐ ＜ ０．０５

４　 讨论

４．１　 茂兰喀斯特森林树种的空间分布格局

聚集分布是森林生态系统中最为普遍的植物种群空间分布格局类型［２⁃５］。 例如，Ｃｏｎｄｉｔ 等［２］ 检验了 ６ 块

热带森林大样地中 １７６８ 种树木的空间分布格局，发现大部分物种是聚集分布而非随机分布。 Ｌｉ 等［８］和 Ｗａｎｇ
等［９］发现我国鼎湖山的亚热带森林和长白山温带林树木的空间分布主要呈现聚集格局，同时随树龄的增加，
聚集强度下降。 笔者曾运用 Ｃｏｎｄｉｔ 等［２］提出的相对邻体密度系数（ｒｅｌａｔｉｖｅ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ）分析了

茂兰喀斯特森林 ４３ 种木本植物的空间分布，结果表明 ９３．０％、８１．３％和 ６９．８％的树种分别在 ０—１０ ｍ、１０—２０
ｍ 和 ２０—３０ ｍ 空间尺度内表现为聚集分布［５］。 本研究中，茂兰 １ ｈｍ２喀斯特森林样地 ３０ 种树种中，２８ 种树

种表现为聚集分布，仅 ２ 种为随机分布，这一结果进一步表明喀斯特森林树种的聚集分布特征。
生境异质性和扩散限制是导致植物种群聚集分布的两大主要原因［３６］。 茂兰喀斯特生境的岩石裸露高、

地形起伏较大，微地形环境复杂，土壤分布极为不均，小生境异质性强。 地形和生境的变化导致环境因子的空

间变异，如光照、温度、水分、土壤厚度和养分等生态因子都随着地形或海拔的变化而存在差异［２７，３７］。 因此，
这种复杂多样的生境变化结合不同植物的适合度（ ｆｉｔｎｅｓｓ），致使多数物种在不同生境斑块内维持生存［３８］。
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如，圆果化香、齿叶黄皮和云贵鹅耳枥等多分布于样地中干旱瘠薄、海拔较高和多岩石的生境中，而短序荚蒾、
小花梾木和山矾等树种在中低海拔区域分布较多。 扩散限制是影响同种聚集的另一主要因素。 本研究中的

３０ 种乔木树种，多数依靠重力传播种子，其种子初始扩散的范围以母树冠幅附近为主。 此外，石槽、石沟和石

缝等母树周围的岩溶小生境会阻止种子在地面的进一步扩散。 局部扩散导致多数种子落在母株附近，即使天

敌（食草动物、昆虫和病原菌）引起的距离和密度制约效应会降低母树周围种子的萌发率和幼苗的存活

率［３９⁃４０］，但大部分新增补的个体仍会聚集在母树周围， 导致种群的聚集分布［４１］。
本研究认为，喀斯特森林树种的聚集分布与生境存在密切关联，多数树种表现出生境偏好性，同时扩散限

制也助推了聚集格局的形成。 生境异质性和扩散限制分别是生态位分化理论和中性理论所强调的植物群落

构建方式。 因此，生态位和中性过程在喀斯特森林树种空间分布与物种共存方面均具有重要贡献，但 ２ 种过

程孰轻孰重还有待进一步研究。
４．２　 树种空间分布的分形特征

计盒维数和信息维数分别从种群的空间占据能力及种群个体分布的非均匀性的角度来揭示种群分布格

局的变化特征，２ 种分形维数相辅相承相互补充，为深入理解种群格局提供了丰富信息［３４］。 张建亮等［４２］研究

表明，广西木论喀斯特森林中铁榄（Ｓｉｎｏｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ ｐｅｄｕｎｃｕｌａｔｕｍ）种群的计盒维数与生境关系密切，铁榄种群

在石面、石沟、石缝、石槽及其相互间的组合的生境中具有极强的生存适合度，因而对生境的占据能力最强。
本研究同样发现，种群对空间环境的占据和利用能力大小、种群个体的分布不均匀和格局的聚集程度与所处

的喀斯特生境条件及种群生物和生态习性密切相关。
天峨槭和齿叶黄皮种群的个体数分别为 ２８５ 株和 ２０６ 株，在群落中处于优势地位，适应多种小生境类型，

特别对岩石裸露较高生境的占据及利用能力较强。 因此，与其它种群相比，天峨槭和齿叶黄皮对环境的占据

与利用能力最强，生长状况和更新状况较佳。 短序荚蒾和青冈种群在群落中也处于优势地位，种群密度大，个
体数分别为 ２１５ 株和 ２８９ 株，对土层较多和多岩石的生境的占据及利用能力较强，其计盒维数值较大。 此外，
天峨槭、齿叶黄皮、短序荚蒾和青冈等树种的果实相对较重且结实量大，扩散限制使得种子萌发成幼苗以及生

长成为幼树、小树后在母树周围形成聚集分布，因此信息维数较大。 而油柿和掌叶木种群的计盒维数和信息

维数均较小，对空间环境的占据与利用能力弱，受到其它优势种的竞争排斥，个体数较少（掌叶木仅有 ２６ 株个

体），多分布在岩石裸露多的严酷生境，而且这些生境的空间分布不连续，个体之间聚集程度相对较低，在群

落中处于劣势伴生地位。
从上述结果看，计盒维数和信息维数较为准确地量化了 ３０ 种树种的种群空间占据能力和聚集（非均匀分

布）强度的变化。 分形维数值越大，表征种群对空间环境的占据利用能力越强，个体空间聚集强度越强，在群

落中往往处于优势地位；反之则表明其对环境的占据能力弱，个体聚集程度越低，往往处于伴生地位。
４．３　 不同龄级种群空间分布的分形维数变化

树种在不同生长阶段会表现出不同的空间格局，这与竞争、Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 效应、干扰以及环境的变化有

密切关系［５］。 通过对 ３０ 种树种不同龄级空间分布的分形维数分析，表明从幼树、中树到成树阶段的计盒维数

和信息维数值呈显著降低趋势。 许多研究均发现随树龄的增大，聚集强度会下降［３，８⁃９］，本研究中的分形维数

变化也可清晰地表明这一现象。
一般情况下，以母株为中心的繁殖方式使幼树呈现聚集分布，但随着植物个体径级的增大，其对环境资

源，如光、水、营养元素和空间等的需求也随之加剧，导致种内和种间相互作用增强而造成竞争性密度制约死

亡效应。 同时，幼年阶段的高密度植株也可能会增加天敌的种类和多度，从而也会造成非竞争性（天敌引起）
的密度制约死亡效应［３９⁃４０］。 竞争性和非竞争性因素造成的密度制约性死亡效应是导致种群随径级的增加而

聚集强度逐渐减弱的主要原因［４３⁃４４］。 从幼树到成树的种群个体数和聚集强度逐渐降低，其分形维数值也相

应减小。 因此，分形维数在不同龄级间的变化也可在一定程度上反映出种群的更新动态。 中树和大树聚集强

度的降低有利于幼树获得足够的环境资源，种群聚集强度的变化是种群的一种生存策略或适应机制［４５］。

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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４．４　 分形维数与格局强度指数的相关关系

种群空间分布的分形维数是否可以表征其格局强度和多度等生态属性，少数学者做了相关研究。 如，向
悟生等［３４］研究表明，负二项参数、扩散系数等指标测定的聚集强度与信息维数存在显著的相关关系，较大的

信息维数表明种群的聚集强度较高，而较小的信息维数则反映出较弱的聚集强度。 而王瑞波等［４６］ 将格局强

度指数与计盒维数相结合分析了 ２ 种百合（Ｌｉｌｉｕｍ ｓｐ．）种群的空间分布格局，结果表明 ２ 种格局分析方法的

结果基本一致，说明计盒维数可以很好地反映种群的空间分布格局和种群动态。 本研究中，除了聚块性指数

外，计盒维数和信息维数值分别与 ３ 种格局强度指数（格林指数、扩散系数和负二项参数）间呈现显著或极显

著相关性，表明计盒维数和信息维数值均能够较为客观地表征茂兰喀斯特森林样地中种群分布的空间占据能

力和聚集程度。 因此，综合上述结果表明，计盒维数和信息维数 ２ 种分形分维方法结合格局强度指数在量化

种群空间分布格局方面具有较高的准确性和可靠性。
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