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摘要：植物种间联结是植物群落重要的数量和结构特征之一，是植物群落结构形成和演化的基础。 研究种间联结，对于植物群

落的稳定与演替、植被的恢复与重建等具有重要的理论意义和应用价值。 为了便于探讨种间联结的形成机制，本文评述了种间

联结的研究内容、计算方法及其影响因素，同时指出了现研究存在的问题及今后的研究方向。 评述认为，植物种间联结受多方

面因素影响，既有人为取样尺度的影响，又有环境与生物自身的因素。 在群落演替的不同阶段，种间联结性往往有所不同。 为

此，可采用多尺度排序法分析不同尺度格局上复杂的种间联结关系，重点加强植物“利他作用”及入侵种种间联结的研究。 在

Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验的基础上，结合 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数来检验种对间的相关性，并利用生态位理论或从植物

生理、分子遗传的角度研究密度主导的种间联结的变化，可以准确揭示植物种间的内在关联性。
关键词：种间联结；利他作用；Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验；取样尺度；生态位
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ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ； ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ； Ｆｉｓｈｅｒ ｅｘａｃｔ ｔｅｓｔ； ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅ； ｎｉｃｈｅ ｔｈｅｏｒｙ

植物群落中各种群间的相互作用关系既有互助性［１］，也有对抗性［２］，它反映了种群在群落中的地位［３］。
种间联结是不同物种在空间分布上的相互关联性，它是植物群落重要的数量和结构特征之一，是群落结构形

成和演化的重要基础［４］。 植物种间联结性的研究，可以确定植物的种间关系，预测种群的消长动态，揭示群

落演替中植物替代关系的机制，对植被的恢复和重建、环境和物种多样性的保护、退化生态系统的防治及其相

关政策法规的实施等具有重要的理论意义和应用价值［５］。
种间联结有正联结和负联结之分。 种间联结理论认为，正联结是：（１）由于一个物种依赖于另一个物种；

（２）由于在异质的环境内几个物种对环境条件有相似的适应和反应；负联结是：（１）二者在竞争资源中互相排

斥；（２）环境需求的不相似性。 在同一环境条件下，正联结可能在某种程度上指示相互作用的存在对一方或

双方种是有利的，例如互惠共生或资源划分方面的互补；负联结可能表明不利于一方或双方的相互作用，例如

种间竞争、干扰。 二十世纪以来，关于植物群落种间关系的研究屡有报道。 在我国，植物种间联结研究始于七

十年代末，主要以二元数据为主；近年来，种间联结趋向于采用定量数据进行研究。 研究对象涉及到山

地［５⁃６］、草地［７］、湿地［８］、迹地［９］、荒漠［１０］等群落，对高寒地区植物群落种间联结性的研究却较少报道。 在国

外，种间联结理论已被广泛应用于生态学的许多领域，常见的如优势种群的关联性分析［１１⁃１２］、群落的动态研

究［１３⁃１５］等。 然而，种间联结是对物种关系外在现象的描述，展现的是种间竞争的结果或群落的现状，不能揭

示其过程。 为了便于探讨群落演替中植物替代关系的内在机制，本文对种间联结的研究内容、计算方法及其

影响因素进行了评述，并指出了现研究存在的问题及今后的研究方向。

１　 种间联结的研究内容

１．１　 利他作用

从干旱⁃半干旱灌丛地到稀树大草原、湿地、沼泽、沙漠等，植物的“利他作用” （Ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ）都存在，且随

着环境恶劣程度的增加而增强。 储诚进课题组［１６⁃１８］ 研究认为，植物可通过竞争水分和光照对林下植被产生

伤害，但当水分的增加和可用营养的提高超过对水分和光照的竞争时，“利他作用”便产生了。 灌丛植物的树

冠对降雨截留形成的灌丛雨和茎流含有丰富的矿质营养，再加之冠层的残枝落叶，从而增强植冠下土壤的肥

力，进而为其它定居物种的种子萌发与幼苗建成提供充足的养分和水分。 Ｂｅｎａｒｄ 和 Ｔｏｆｔ［１］ 通过实验发现，在
灌丛植冠下萌发的幼苗比灌丛间地萌发的幼苗长得大且存活率高，因为灌丛植物可以利用其树冠为幼苗提供

荫凉处，减弱强烈的光照，降低土壤表面的温度，减少土壤水分的蒸发，从而促进幼苗的萌发和存活。 可见，植
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物“利他作用”体现了重要的种间联结性。
１．２　 生物入侵

生物入侵是全球生物多样性丧失的重要原因，是二十一世纪全球最棘手的生态问题之一，已备受国际社

会的广泛关注。 西方国家对入侵种研究较多，内容包括普遍性的入侵路径、载体、自然和人工干扰的作用，以
及入侵种带来的危害等等。 国内对入侵种的调查及防除的研究也有较多报道，入侵植物方面大多是对薇甘菊

（Ｍｉｋａｎｉａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ） ［１９］、紫茎泽兰（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ ａｄｅｎｏｐｈｏｒｕｍ） ［２０］、凤眼蓝（Ｅｉｃｈｈｏｒｎｉａ ｃｒａｓｓｉｐｅｓ） ［２１］、空心莲子草

（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ） ［２２］、胜红蓟（Ａｇｅｒａｔｕｍ ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ） ［２３］等物种的入侵性和危害性进行研究，而对入侵

种与周围物种和环境关系的研究相对较少，还需加强入侵种种间联结的研究。
１．３　 生态种组

生态种组是群落生态习性相似的种的联合，能够更真实地反映群落和种群的关系以及种群对环境和主导

生态因素的适应方式。 现主要有两种方法划分生态种组：（１）根据种间联结和生态习性划分生态种组。 杨兆

静等［２４］按照相关性关系，根据秩相关系数检验结果，并结合物种各自的生态习性，将暴马丁香（ Ｓｙｒｉｎｇａ
ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）群落的 ３４ 个优势种划分为两大生态种组。 （ ２） 利用聚类与排序方法划分生态种组。 ＣＣＡ
（Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ）是当今生态学应用最广泛的直接梯度排序方法［２５］。 在进行 ＣＣＡ 排序前

要对次数据集的环境变量进行标准化，然后选用 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ 距离系数，利用 ＰＣ⁃ＯＲＤ 组平均法对样地内的所

有种群进行聚类［２６］。 聚类分析与 ＣＣＡ 排序共同揭示环境因子影响物种的分布，并通过生态习性表达出来。
因此，以排序和聚类方法为手段，结合植物种的生态习性及种间联结的相关分析，更能准确地划分生态种组。
１．４　 不同演替阶段的种间关系

群落种间总体关联性及其变化规律反映了群落演替的阶段和群落的稳定性。 然而，当群落逐渐向着顶极

群落发展时，种间联结性如何发生改变，不同学者说法不一。 黄世能和王伯荪［２７］ 认为，随着演替进展群落中

的物种总体向无关联发展；而张明霞等［２８］认为，种对间正联结比例越高，群落结构越趋于稳定。 导致结论不

一致的原因可能与生态系统类型、群落类型、群落所处的演替阶段、取样面积以及样方数量等有关。 一般而

言，随着植被群落演替的进展，群落结构及其种类组成将逐渐趋于完善和稳定，种间关系也将逐步趋向于正相

关，以求得物种间的稳定共存。 但事实上，群落种间联结性在群落演替的不同阶段有所不同。 群落发育初期，
物种间趋向于随机性，未形成特定的种间关系；随着演替进展到中期，群落中物种间的关系随着种间竞争的不

断加剧而发生复杂变化，表现较强的正联结和负联结。
１．５　 不同尺度格局的种间关系

自 Ｗａｔｔ［２９］《植物群落格局与过程》一文发表之后，有关植被格局的观点逐渐统一，绝大部分现代格局研

究方法均受 Ｗａｔｔ 观点的影响。 其基本思想是“自然界的许多植物种在不同尺度上是以斑块镶嵌式存在的，并
且这种斑块有一定的可预测性，可以进行定量描述”，即空间格局。 空间格局是自然植被研究的重要方面，对
植物种群间的联结关系产生重要影响，是现代植物生态学研究的主题之一［３０］。 物种间的联结关系会由于其

它种的出现或消失而改变［３１］，而多种群格局能更真实地反映植被空间结构的实质。 由 Ｖｅｒ Ｈｏｅｆ 和 Ｇｌｅｎｎ⁃
Ｌｅｗｉｎ［３２］修正的多尺度排序法，能有效地鉴别出多种群多尺度的空间格局，并能分析不同尺度格局上复杂的

种间联结关系，因而成为国内外研究多种群多尺度格局应用频率最高的方法之一。

２　 种间联结的计算方法

虽然人们很早就注意到植物间的相关现象，但对其定量研究是随着本世纪初概率论与数理统计学科的发

展和种间联结测定技术在植物生态学、植被分析中获得广泛应用而发展起来的。 种间联结的测定方法很多，
它们都各具特色，究竟哪一种方法是最合适的，至今仍没有定论。 现将使用较多的方法归纳如下：
２．１　 多物种种间联结显著性检验

１９８４ 年，Ｓｃｈｌｕｔｅｒ［３３］提出方差比率（Ｖａｒｉａｔｅ Ｒａｔｉｏ， ＶＲ）法测定多物种间的联结性，并用统计量 ｗ 来检验关

３　 ２４ 期 　 　 　 徐满厚　 等：植物种间联结研究内容与方法评述 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

联程度，其计算公式如下：

ＶＲ ＝
Ｓ２
Ｔ

Ｑ２
Ｔ

＝

１
Ｎ∑

Ｎ

ｊ ＝ １
（Ｔ ｊ⁃ｔ） ２

∑
Ｓ

ｉ ＝ １

ｎｉ

Ｎ
（１⁃

ｎｉ

Ｎ
）

（１）

式中，ｓ 为待测种群总数，Ｎ 为总样方数，ｎｉ为种群 ｉ 出现的样方数，Ｔ ｊ为样方 ｊ 内出现的种群数，ｔ 为样方中种

群的平均数，ｔ＝（ ｔ１＋ｔ２＋ ＋ｔＮ） ／ Ｎ。
ＶＲ 值作为全部物种的关联指数，在独立性零假设条件下，期望值为 １。 若 ＶＲ＞１，则表明种间表现出净的

正联结；若 ＶＲ＜１，则表明种间表现出净的负联结；若 ＶＲ＝ １，则符合所有种间无联结的零假设。 对测定结果还

需采用统计量 ｗ＝Ｎ×ＶＲ 来检验 ＶＲ 值偏离 １ 的显著程度，若物种不显著相关联，则 ｗ 落入由下面 ｘ２分布给出

的界限的概率为 ９０％： χ２
０．９５（Ｎ） ＜ｗ＜ χ２

０．０５（Ｎ） ，否则，总体相关。 该方法用于判定群落中各主要种群是否存在

显著的联结性，可以同时测定多个物种间的关联程度。
２．２　 成对物种种间联结测度指标

２ × ２ 联列表是种间联结测定的基础，通常是先把要测定的成对物种在取样中的存在与不存在数据排列

成 ２ × ２ 联列表，再将联列表内的数据代入有关数学公式进行计算，最后根据计算结果来分析确定成对物种

间的联结程度。
２．２．１　 ｘ２检验统计量

该方法以定性数据为基础，从表层角度揭示出种对联结的性质和显著程度，检验统计量按下式计算［３４］：

ｘ２ ＝ （ａｄ⁃ｂｃ） ２ｎ
（ａ ＋ ｂ）（ａ ＋ ｃ）（ｂ ＋ ｄ）（ｃ ＋ ｄ）

（２）

式中，ａ 为两个物种都出现的样方数，ｂ、ｃ 为只出现一个物种的样方数，ｄ 为两个物种都不出现的样方数。
ｘ２值在以下情况下被认为有偏差：（１）２×２ 列联表中任一小格期望值小于 １；（２）多于两个小格的期望值

小于 ５。 这种偏差可用 Ｙａｔｅｓ 连续校正系数来纠正［３５］：

ｘ２ ＝ （ ａｄ⁃ｂｃ ⁃０．５ｎ） ２ｎ
（ａ ＋ ｂ）（ａ ＋ ｃ）（ｂ ＋ ｄ）（ｃ ＋ ｄ）

（３）

若 ｘ２＜３．８４１（Ｐ＞０．０５），表示种对间无联结性，两种间基本独立；若 ３．８４１≤ｘ２＜６．６３５（０．０１＜Ｐ≤０．０５），表示

种对间联结性显著；若 ｘ２≥６．６３５（Ｐ≤０．０１），表示种对间联结性极显著。
ｘ２检验以二元数据作为联结性判断的标准，这样会丧失种间相关的多度信息，且 ｘ２检验只是对种间联结

性作出了一个概括性的结论，只能作定性判断，不能区分联结强度的大小。 但因其分析较简单，有明确的指

标，能比较准确客观地反映出种间联结性。
２．２．２　 Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验统计量

首先将原始数据矩阵转化为（０， １）形式的二元数据矩阵，然后分别构造物种的 ２ × ２ 列联表，对这些列

联表分别进行 Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验［３６］，其表达式如下：

Ｐ（ Ｉ） ＝ （ａ ＋ ｂ）！ （ａ ＋ ｃ）！ （ｂ ＋ ｄ）！ （ｃ ＋ ｄ）！
Ｎ！ ａ！ ｂ！ ｃ！ ｄ！

⑷

对于任一 ２ × ２ 列表，精确检验首先按公式求出 ｐ（１），然后在保持行、列总数（ａ＋ｂ，ｃ＋ｄ，ａ＋ｃ，ｂ＋ｄ）不变的

前提下，将表中最小的值逐个降低直到为 ０，每降低 １ 次，按公式求 ｐ（２）、ｐ（３）……ｐ（ｊ）……， Ｐ ＝ ∑
ｍ

ｉ ＝ １
ｐ（ ｉ） 即

精确检验的结果。
Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验也有其自身的局限性。 在植物群落当中，如果某一物种在所有样方中都存在，这时就无

法进行 Ｆｉｓｈｅｒ 精确检验以了解该物种与其它物种之间的相互关系，但这并不表明该物种与其它物种之间不存

在关联。 因此，在精确检验的基础上，结合相关系数和秩相关系数来检验种对间的相关性，可以揭示种间的关
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联关系。
２．２．３　 相关系数和秩相关系数

相关系数的测定是定性、定量数据相结合的方法。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数［３７］如下：

ｒｉｋ ＝
∑
Ｎ

ｊ ＝ １
（ｘｉｊ⁃ ｘｉ）（ｘｋｊ⁃ ｘｋ）

∑
Ｎ

ｊ ＝ １
（ｘｉｊ⁃ ｘｉ） ２∑

Ｎ

ｊ ＝ １
（ｘｋｊ⁃ ｘｋ） ２

（５）

式中，Ｎ 为样方数目；ｘｉｊ和 ｘｋｊ分别是种 ｉ 和种 ｋ 在样方 ｊ 中的多度值，它们分别组成两个向量 ｘｉ和 ｘｋ； ｘｉ 和 ｘｋ 分

别是种 ｉ 和种 ｋ 在所有样方中多度的平均值。 ｒｉｋ值域为［－１， １］，正值表示正相关，负值表示负相关。
秩相关系数是将多度向量变换为秩化向量，然后将秩化向量代入相关系数公式得到的。 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相

关系数［３７］如下：

ｒ（ ｉ，ｋ） ＝ １⁃
６∑

Ｎ

ｊ ＝ １
（ｘｉｊ⁃ ｘｉ） ２ （ｘｋｊ⁃ ｘｋ） ２

Ｎ３⁃Ｎ
（６）

式中，Ｎ 为样方总数；ｘｉｊ和 ｘｋｊ分别是种 ｉ 和种 ｋ 在样方 ｊ 中的秩。
ｘ２检验只能作定性描述，不能很好地反映两个变量在数量上的变化趋势，而相关系数和秩相关系数基于

数量数据，相关系数检验对 ｘ２检验可以进行有效地补充和完善。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析要求物种服从正态分布，但
自然界大多数物种服从集群分布，就使 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析有一定的局限性；而 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关分析属于非参

数检验，对物种的分布形式不做要求，而且比 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数检验灵敏度高，因此，可以弥补相关系数检验

的不足。
２．２．４　 联结系数和匹配系数

（１）联结系数（Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ＡＣ） ［３８］

若 ａｄ≥ｂｃ，则 ＡＣ ＝ ａｄ⁃ｂｃ
（ａ ＋ ｄ）（ｂ ＋ ｄ）

（７）

若 ｂｃ＞ａｄ 且 ｄ≥ａ，则 ＡＣ ＝ ａｄ⁃ｂｃ
（ａ ＋ ｂ）（ａ ＋ ｃ）

（８）

若 ｂｃ＞ａｄ 且 ｄ＜ａ，则 ＡＣ ＝ ａｄ⁃ｂｃ
（ｃ ＋ ｄ）（ｂ ＋ ｄ）

（９）

由于 ＡＣ 计算公式中分子为 （ａｄ ⁃ ｂｃ），当所研究群落中物种数目较多而调查样方面积较小时，仅能体现

较少的物种数，这样一方面会人为地减小了 ｂ 或 ｃ；另一方面也可能增加 ｄ，从而导致 ＡＣ 正值偏高。 当 ａｄ ＞ ｂｃ
时为正联结，ａｄ ＜ ｂｃ 时为负联结，ａｄ ＝ ｂｃ 时无联结。

（２）匹配系数［３９］

Ｉ． Ｊａｃｃａｒｄ 系数（ＪＩ）：

ＪＩ ＝ ａ
ａ ＋ ｂ ＋ ｃ

（１０）

ＩＩ． Ｄｉｃｅ 系数（ＤＩ）：

ＤＩ ＝ ２ａ
２ａ ＋ ｂ ＋ ｃ

（１１）

ＩＩＩ． Ｏｃｈｉａｉ 系数（ＯＩ）：

ＯＩ ＝ ａ
（ａ ＋ ｂ）（ａ ＋ ｃ）

（１２）

ＪＩ、ＤＩ、ＯＩ 三个指数都表示种对相伴随出现的机率和联结性程度，当 ａ ＝ ０ 时，取值为 ０，表明种间完全相
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异，不同时出现在同一样方中；当 ａ＝Ｓ（总种数）时，取值 １，表示同时出现在样方中。 ＪＩ、ＤＩ、ＯＩ 实质上是等效

的，在种数较多和取样数目较大时，ＯＩ、ＤＩ、ＪＩ 能避免 ｄ 值高所导致的 ＡＣ 偏高的缺点，更好的反映出关联性不

明显的物种间共同出现的机率，但 ＯＩ、ＤＩ、ＪＩ 仅能较准确地反映物种间的正联结性的强弱，在 ａ 较小时，会忽

略 ｄ 的存在，就夸大了 ａ、ｂ、ｃ 的作用，从而夸大了负联结性的强度。
２．２．５　 点相关系数 （Ｐｏｉｎｔ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ＰＣＣ） ［４０］

ＰＣＣ ＝ ａｄ⁃ｂｃ
（ａ ＋ ｂ）（ａ ＋ ｃ）（ｂ ＋ ｄ）（ｃ ＋ ｄ）

（１３）

ＰＣＣ 计算结果与 ＡＣ 值相接近，一般小于 ＡＣ。 ＡＣ、ＪＩ、ＤＩ、ＯＩ 能体现出那些由 ｘ２检验证明不显著的联结

性，且能反映种间联结性的相对强弱，但对强弱的等级划分缺少统一的标准，并且在物种出现次数少，特别是

当 ａ 较小时，会忽略 ｄ，从而夸大 ａ、ｂ、ｃ 在种间联结测定中的作用，甚至会得出不同结论。 而 ＰＣＣ 能降低上述

情况对联结性分析的影响。
２．３　 用样方中出现的个体数测算联结值［４１］

Ｉ ＝ １
Ｎ∑

Ｎ

ｉ ＝ １

ｎ１⁃ｎ２

ｎ１ ＋ ｎ２
（１４）

式中，Ｉ 为联结值，Ｎ 为样方数，ｎ１和 ｎ２分别代表两物种在某一样方中出现的个体数。
Ｉ 值取值区间为［０， １］，Ｉ 值越大，联结关系越小；反之，联结关系越大。 此方法有助于解释一些特例，但

它没有什么分级标准，且受取样面积的影响较大。

３　 种间联结的影响因素

群落物种间的联结性受多方面因素影响，既有人为取样尺度的影响，又有环境与生物自身的因素。 生物

本身特性（如竞争、化感作用）和特殊事件（如虫灾、灾难性天气）都会对种间联结性产生影响。
３．１　 人为取样因素

尺度对植物群落种间关系格局的形成具有决定性作用，在较大尺度内，环境异质性对种间关联起主要作

用；而在较小尺度内，种间竞争则起主导作用［４２］。 目前计算种间联结的方法大多基于 ２ × ２ 列联表，所以其测

定的精确性在很大程度上取决于样方的面积和数目。 取样过大，种间关系多为正联结；取样过小则不能包含

个体较大的两个物种，容易形成负联结。 对南亚热带常绿阔叶林种间测定研究表明，在南亚热带取样面积以

１００ ｍ２为宜，取样数目以 ３０—５０ 个为宜［３８］。 如果在研究取样过程中种群内不同种对间的正负联结数相差不

大，计算得到的正联结种对数占总种对的比例与负联结种对所占的比例的比值为 １，或趋近于 １，这就说明取

样尺度合理有效，此次取样能够准确反映调查地的植被分布状况。
另外，在决定样方大小时，首先要考虑研究的群落类型、优势种的生活型及植被的均匀性等。 从统计学上

讲，使用面积小而数目多或者面积大数目少的样方可以达到同样的精确度，但样方小，取样工作量增加，计算

也麻烦，同时许多样方的观测值可能很接近，给数量分析带来一定困难。 所以，样方大小要适当，一般用群落

的最小面积作为样方的大小。 表 １ 是一些植被类型群落最小面积的经验值。

表 １　 不同群落类型最小面积经验值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｍｉｎｉｍａｌ ａｒｅａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

群落最小面积
Ｍｉｎｉｍａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｔｙｐｅｓ

群落最小面积
Ｍｉｎｉｍａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

地衣群落 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ０．１—０．４ ｍ２ 苔藓群落 Ｍｏｓｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ １—４ ｍ２

沙丘草原 Ｓａｎｄ ｄｕｎｅｓ ｇｒａｓｓｌａｎｄ １—１０ ｍ２ 干草原 Ｓｔｅｐｐｅ １—２５ ｍ２

草甸 Ｍｅａｄｏｗ １—５０ ｍ２ 高草地 Ｐｒａｉｒｉｅ ｌａｎｄ ５—５０ ｍ２

灌丛 Ｂｕｓｈｗｏｏｄ １０—５０ ｍ２ 温带森林 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ２００—５００ ｍ２

热带雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ５００—４０００ ｍ２
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３．２　 生物自身因素

（１）种间竞争

自然群落中植物竞争是决定群落结构、物种丰富度、物种多样性和群落动态的动力之一。 Ｇｒｉｍｅ 的 Ｃ⁃Ｓ⁃Ｒ
生活史模型和 Ｔｉｌｍａｎ 的资源比例模型虽然被广泛验证，但是并没有完全揭示自然群落中植物竞争的机制［４３］。
在计算指标上，以百分数形式表示的相对生长速率和竞争强度被广泛用来反映和衡量植物对种间关系的响应

和植物之间相互作用的强度，即当竞争强度大于 ０，植物之间存在竞争；当竞争强度小于 ０，植物与其它物种共

存，生长得到促进［４４］。 李莉等［４５］采用去除试验研究了混播草地群落的种间竞争与共存关系，结果表明永久

性混播草地群落中，豆科牧草与禾草之间竞争不对等而实现竞争共存，豆科、禾草之间的不对称竞争是白三叶

长期维持合理比例和混播组分之间动态平衡的重要机制。 可见，植物竞争特性对种间联结性的影响可能与物

种对群落的选择和群落对生存物种的选择与淘汰有密切关系。
（２）化感作用

植物之间的化学相互作用关系———化感作用，是化学生态学研究的重要方面。 近年来，对植物化感作用

的研究越来越多，成为当今植物保护领域研究的热点。 任元丁等［４６］ 综合了我国主要草地类型化感作用的现

有研究成果，对已报道的化感植物、化感物质和化感物质释放途径的研究进行了综述。 然而，我国草地植物化

感作用的研究由于起步较晚、时间不足等因素，取得的成果仍然很少。 多数研究的焦点还集中在对化感植物

的分类以及化感物质的提取、分离和鉴定等方面，对于植物化感作用的机制与应用以及化感作用下的种间联

结性等方面的研究还不是很多［４７⁃５１］。 因此，在今后的研究中，应加强对草地上具有化感潜势的植物种的调查

评价和利用研究，深入探索化感植物在草地退化进程中的种间联结性和演变规律。
３．３　 特殊环境因素

虫害等一些特殊事件可对植物种间关系产生影响。 虫害爆发属于一种自然干扰，虫灾的爆发对群落的结

构和组成变化产生很大影响。 植被的变化引起昆虫种群数量的动态变化，而昆虫种群数量的动态变化又影响

植被的结构组成，它们之间互为反馈［５２］。 另外，一些极端气候事件（如南方灾害性天气）造成的第一层高大

乔木死亡亦对群落结构造成影响。 当灾害性天气（如雷暴）造成第一层高大乔木死亡导致了林窗的产生，这
也促进群落其它阳生性树种的发展。 但随着林窗的恢复，一部分阳生性树种被淘汰，中生性树种又开始发展。
同时，台风也加速了老弱病残树种的死亡，在一定程度上加速了群落的循环演替过程，造成种间关系变化及群

落结构波动［５２］。 因此，特殊环境在植物种间联结中所起的作用也是不容忽视的。

４　 种间联结存在的问题及今后的研究方向

４．１　 存在的问题

自 Ｆｏｒｂｅｓ 首次通过两物种间出现的频度定量开展种间联结测定以来，种间联结的测定与分析一直为生

态学家尤其是群落生态学家所青睐。 但 Ｆｏｒｂｅｓ 仅仅提供了一个松散的种间联结定义，而且其后诸多的种间

联结研究结论互相矛盾，以致有众多的修正公式出现。 因此，种间联结有其自身的局限性：
（１）测定结果受样方面积大小和样方数目多少的影响很大；
（２）仅能测定群落中两个物种间的相互关系；
（３）是对种群之间关系的外在现象的描述，反映的是种间竞争的结果或群落的现状，不能揭示其过程。

４．２　 今后的研究方向

我们今后可在以下几个方面加深对种间联结性的研究，探讨其形成机制：
（１）利用生态位理论研究种间联结，揭示生态位与种间联结的关系。
物种的联结性与其生态位有着密切联系：植物种对的正联结体现了植物利用资源的相似性和生态位的重

叠性；负联结体现了植物间的排斥性，也是生态位分离的反映。 生态位是一个复杂、抽象的概念，目前大家普

遍接受 Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ 提出的 ｎ 维生态位［４１］。 通常人们只选择几个甚至一个重要因子进行生态位分析，根据所
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选择的因子不同，得到的生态位结果也不一致，而种间联结的结果仅可能与“空间分布”生态位结果存在相关

性。 为合理解释种间联结，李丹雄等［９］认为，在固定样地中监测生态因子，并根据生态因子计算生态位，然后

讨论生态位与种间联结的关系，有助于揭示种间联结的内在机制。
（２）研究密度主导的种间联结的变化，阐释生境异质性与种间联结的关系。
到目前为止，有关群落中种间联结关系发生的具体机制是不清晰的。 种群内部物种间的联结关系机制可

能有密度决定的因素，而不同种群的种间联结关系则包括对生态资源的竞争和不同物种通过改变生境造成的

相互影响，这些机制可否通过定量化来确定，如何确定，如何设计实验或取样进行定量研究，这些都是值得探

讨的问题。 此外，种群内密度主导的种间联结关系变化定量研究，在边缘生态系统中用数量模型模拟种间联

结关系变化，以及对生境异质性与种间联结关系变化相互作用进行探讨等方面［５３］，也都是种间联结研究中应

予以特别关注的问题。
（３）从植物生理、分子遗传的角度研究种间联结，探讨种间联结产生的机制。
种间联结的进一步深入研究，仅用样方调查数据进行数学分析是远远不够的。 在运用常规的群落调查方

法对植物个体或种群本身进行长期定位研究的基础上，可以结合定量的实验生态学方法，如应用植物生理和

分子生物学手段开展光合作用的种间差异［５４⁃５５］及种间基因序列比较的研究［５６⁃５７］。 在种间基因序列比较研究

方面，可以利用 ＳＳＲ（Ｓｉｍｐｌｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅｐｅａｔｓ）标记技术和 ＲＡＰＤ（Ｒａｎｄｏｍ Ａｍｐｌｉｆｉｅｄ Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＤＮＡ）等技术

探究植物种群各物种的亲缘关系［５８⁃６２］，从遗传学角度确定植物的种间联结关系。 综合应用多种检测方法进

行遗传分析，全面准确地评价遗传差异，才能进一步揭示物种间联结关系的产生机制。
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