
第 ３８ 卷第 ２ 期

２０１８ 年 １ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３８，Ｎｏ．２
Ｊａｎ．，２０１８

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：浙江省自然基金项目（ＬＹ１６Ｃ１６００３）；浙江省省院合作重大项目（２０１４ＳＹ０１）；浙江省重大科技专项重点农业项目（２０１５Ｃ０２０１６）

收稿日期：２０１６⁃０９⁃３０； 　 　 网络出版日期：２０１７⁃０９⁃１４

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： １８２４５３５４００＠ ｑｑ．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１６０９３０１９７７

吴初平，袁位高，盛卫星，黄玉洁，陈庆标，沈爱华，朱锦茹，江波．浙江省典型天然次生林主要树种空间分布格局及其关联性．生态学报，２０１８，３８
（２）：５３７⁃５４９．
Ｗｕ Ｃ Ｐ， Ｙｕａｎ Ｗ Ｇ， Ｓｈｅｎｇ Ｗ Ｘ， Ｈｕａｎ Ｙ Ｊ， Ｃｈｅｎ Ｑ Ｂ， Ｓｈｅｎ Ａ Ｈ， Ｚｈｕ Ｊ Ｒ， Ｊｉａｎｇ Ｂ．Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ
ｔｙｐｉｃａｌ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１８，３８（２）：５３７⁃５４９．

浙江省典型天然次生林主要树种空间分布格局及其关
联性
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摘要：松阔混交林和常绿阔叶林是亚热带地区天然次生林代表性的森林类型，通过研究主要树种分布变动趋势，可以有效地指

导森林经营措施。 在该地区 ４ 个 １ｈｍ２ 典型样地，在 ０—３０ｍ 尺度范围内综合分析了主要树种的空间分布格局及种间关联性，
并对同一树种分发育阶段在不同森林群落中的种群空间分布格局进行了比较，以探讨亚热带地区天然次生林群落空间格局形

成和种群维持机制。 样地 １ 和 ２ 为松阔混交林，其中样地 １ 的马尾松密度较低，样地 ３ 和 ４ 为常绿阔叶林。 研究结果表明：（１）
以完全随机模型为零假设时，样地 １ 的主要种群在小尺度（＜ １０ ｍ）呈聚集分布，随尺度增加呈随机分布；样地 ２—４ 的主要种群

在所有尺度呈聚集分布，随尺度增加聚集强度逐渐减弱；以异质泊松模型为零假设时，４ 个样地的主要种群在大部分尺度呈随

机分布；（２）青冈和苦槠的小树（５．０ ｃｍ≤ＤＢＨ＜１０．０ ｃｍ）在 ４ 样地的所有尺度以聚集分布为主，大树（ＤＢＨ≥１０．０ ｃｍ）在松阔混

交林样地呈随机分布趋势，但在常绿阔叶林样地青冈在 ０—２０ ｍ 尺度、苦槠在所有尺度呈聚集分布；（３）松阔混交林中建群种

马尾松和其他树种的种间关联性，在样地 １ 的小尺度为负相关，随尺度增加为不相关，在样地 ２ 的所有尺度为负相关；常绿阔叶

林中建群种青冈和其他树种的种间关联性在在样地 ３ 的小尺度为负相关，随尺度增加为不相关，在样地 ４ 的所有尺度为负相

关；所有伴生树种的种间关联性以负相关为主。 结果说明，种群空间分布格局及其关联性随群落结构和空间尺度的不同而出现

变化，在松阔混交林和常绿阔叶林群落格局形成中除了扩散限制和生境异质性以外，密度制约机制在松阔混交林中发挥了重要

作用，而在常绿阔叶林中其作用随着树木生活史阶段的提高而减弱。
关键词：次生林；空间格局；空间关联性；扩散限制；生境异质性；密度制约
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森林空间结构是指种群在森林群落内的分布格局及其属性在空间上的排列方式［１］，其中种群的空间分

布格局和种间的空间关联是研究空间格局的两个主要内容［２］。 植物种群的分布格局是指种群个体在植物群

落中的空间分布，往往是种群自身特性、种间关系以及环境条件综合作用的结果［３］，而种间关联性是指不同

种群在空间上的相互关系，通常是由生境差异影响物种分布引起的［４］。 研究种群的空间格局及其关联性可

以了解植物种群特征、种群间相互作用及种群与环境关系，是揭示群落演替的内在过程和机制的重要手

段［５，６］，比较同一物种在不同群落的分布格局，可以更深刻地认识群落演替的过程和机制。
生态学家用不少方法测定不同植物种群的格局，在进行固定样地的调查时，点格局分析方法较好地描述

了不同尺度下的种群分布特点［７］，能够全面有效、多尺度地反映种群的分布类型与空间尺度的关系［２，８］。 利

用点格局分析法，张俊艳等［９］对海南到热带天然针叶林主要树种的空间格局及关联性进行了研究，杨华等［１０］

对长白山云冷杉针阔混交林主要树种空间分布及其关联性进行了研究，沈志强等［１１］ 则分析了藏东南川滇高

山栎种群不同生长阶段的空间格局与关联性。 但是这些研究主要是针对单一群落分析物种的空间格局，对物

种在不同群落类型间空间格局特征的研究相对较少［４，１２］。
我国亚热带地区分布着大量的天然次生林，其中松阔混交林和 ５０ 年以下的常绿阔叶中幼龄林是非常具

有代表性的 ２ 种林分［１３，１４］。 关于该地区森林群落中种群的空间分布格局及其关联性的研究，主要集中在天

然常绿阔叶成熟林［１５⁃１８］，对常绿阔叶次生林［１９］ 以及多类型的天然次生林［２０，２１］ 的研究相对较少。 因此，本研

究以浙江省典型的天然次生林群落为例，运用空间点格局 Ｏ⁃ｒｉｎｇ 统计分析这 ２ 种次生林群落的树种空间分布

格局及其关联性，并比较同一物种在不同群落内的分布格局变化及种间关联性，为进一步科学管理不同恢复

阶段的次生林，并将之改造恢复为稳定的森林群落提供科学依据。

１　 研究地概况

研究所在地建德市位于浙江西部，属中亚热带海洋型季风气候区，气候温和，四季分明，雨量充沛，年平均
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气温 １７．４ ℃，年均总降水量 １６００ ｍｍ。 据《中国植被》区划，该地区森林植被属亚热带常绿阔叶林区域，地带

性植被为常绿阔叶林。 长期以来，由于人为的严重破坏，致使原生森林植被几乎被破坏殆尽。 近年来随着对

自然资源保护意识的增强和经济的发展，加强了对天然林的保护力度，通过封山育林，这些被破坏的天然林因

为立地条件、干扰历史以及原有林分类型的不同，逐渐恢复为马尾松林、松阔混交林和常绿阔叶中幼龄林为代

表的天然次生林。 其中，常绿阔叶中幼龄林多数为 ２０ 世纪 ５０—８０ 年代砍伐形成的灌丛直接演替而来。

２　 研究方法

２．１　 样地设置与样地调查

在建德市新安江林场和杨村桥镇分别选择天然次生的松阔混交林和常绿阔叶林，建立 ４ 个固定监测样

地，样地 ２ 因为地理限制样地大小为 ８０ ｍ × １２０ ｍ，其余均为 １００ ｍ × １００ ｍ（表 １）。 将每个样地内划分为

５ ｍ × ５ ｍ 的小样方进行每木检尺，对胸径≥５ｃｍ 的乔木记录树种名称、胸径、树高、冠幅、枝下高等测树因子，
并记录每棵树的位置坐标（ｘ，ｙ）。

表 １　 各样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ⁃ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

大小
Ｓｉｚｅ 海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ 坡度

Ｓｌｏｐｅ ／ （°）
坡向
Ａｓｐｅｃｔ

Ｐｌｏｔ１ 新安江林场朱家埠林区 １００ ｍ×１００ ｍ １６５ ３８ 东

Ｐｌｏｔ２ 新安江林场朱家埠林区 ８０ ｍ×１２０ ｍ １７７ ３９ 南

Ｐｌｏｔ３ 杨家桥镇徐坑村 １００ ｍ×１００ ｍ １８３ ４０ 西

Ｐｌｏｔ４ 杨家桥镇徐坑村 １００ ｍ×１００ ｍ １８０ ３９ 西

２．２　 统计分析方法

利用以下公式计算各样地乔木层的重要值。 乔木层的重要值 ＝ （相对密度＋相对胸高断面积之和＋相对

频度） ／ ３。 利用样地调查的胸径数据，在 Ｅｘｃｅｌ 中对样地林分进行径级结构分析。 对各样地林分整体以及重

要值前 ５ 位的主要树种分别进行空间分布格局分析，并分析主要树种两两间的种间关联性。 同时，选择 ４ 个

样地中均出现的青冈和苦槠分发育阶段分布进行空间分布格局分析。 鉴于该研究只调查了胸径 ５ｃｍ 以上的

个体，将青冈和苦槠分为小树（５．０ｃｍ≤ＤＢＨ＜１０．０ ｃｍ）和大树（ＤＢＨ≥１０．０ｃｍ）２ 个发育阶段。
空间格局分析使用 ２０１４ 版的 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ 软件完成，设定 １ ｍ × １ ｍ 的栅格来划分整个样地，用以取样的

圆环宽度设为 ３ ｍ，检验的尺度设为 ０—３０ ｍ。 以个体在空间的坐标为基本数据，每个个体都可以视为二维空

间的一个点，这样所有个体就组成空间分布的点图（ｐｏｉｎｔ ｍａｐ），以点图为基础进行格局分析，采用基于圆环

的 Ｏ⁃ｒｉｎｇ Ｏ （ ｒ） 函数［２２］ 并以完全空间随机 （ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ， ＣＳＲ） 模型和异质泊松模型

（Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎｐｒｏｃｅｓｓ， ＨＰ）为零模型来研究样地内优势种群的分布格局及种内种间关系。 完全随机

模型实质上是一种均质泊松过程，而异质泊松模型是一种排除了生境异质性的零模型。
通过使用 ９９ 次 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 模拟得到由两条包迹线围成的 ９９％的置信区间，对于种内关系，如果实际格

局的 Ｏ（ｒ）大于模型条件下 ９９％的置信区间，则判定该种群为聚集分布，如果实际格局的 Ｏ（ｒ）小于模型条件

下的置信区间，则判定该种群为均匀分布，如果实际格局的 Ｏ（ｒ）在模型条件下的置信区间内，则判定该种群

为随机分布。 对于种间关系，如果实际格局的 Ｏ（ｒ）大于模型条件下 ９９％的置信区间，则判定两个种为显著正

相关，如果实际格局的 Ｏ（ｒ）小于模型条件下的置信区间，则判定两者为显著负相关，如果实际格局的 Ｏ（ｒ）在
模型条件下的置信区间内，则判定两者关联性不大。

３　 结果与分析

３．１　 树种组成和结构特征

表 ２ 显示 ４ 个样地乔木层重要值 １％以上的树种，结果显示样地间的树种组成与结构特征有较大的差异。
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样地 １ 共有 ４０ 种树种，林分密度为 １８２６ 株 ／ ｈｍ２，其中马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）的平均胸径为 ２６．５ｃｍ，密度

为 １９５ 株 ／ ｈｍ２， 重要值为 ２０． １９％， 其 余 如 苦 槠 （ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ）、 檵 木 （ Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、 杉 木

（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）和石栎（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ）的重要值分别为 １８．１４％、１０．２９％、９．４６％和 ５．５５％。 样地

２ 共有 ４０ 种树种，林分密度为 ２２５１ 株 ／ ｈｍ２，马尾松的平均胸径为 ２０．３ｃｍ，密度为 ４４６ 株 ／ ｈｍ２，重要值为

３３．４４％，青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）（１４．９２％）、石栎（１１．９１）、苦槠（１０．３４％）等常绿阔叶树种的重要值达到

３７％以上，重要值第五的檵木仅 ４．７２％。 样地 ３ 共有 ３１ 种树种，林分密度为 ４３６０ 株 ／ ｈｍ２，青冈（４１．９１０％）、苦
槠（１６．３９９％）、石栎（９．７３３％）、木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）（６．８７３％）等常绿阔叶树种的重要值和达到 ７４％以上，其
中青冈的优势较明显，重要值第五的枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）为 ６．３４９％。 样地 ４ 中共有 ２９ 种树种，林分

密度为 ４４０６ 株 ／ ｈｍ２，重要值前五的树种分别为青冈 （ ４４． ６０％）、石栎 （ １５． ３２％）、苦槠 （ １３． ０９％）、木荷

（１２．０５％）和枫香（３．５２％），常绿阔叶树种的重要值和达到 ８５％以上，其中青冈的优势较明显。

表 ２　 各样地乔木层的物种组成

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅ

样地 １ Ｐｌｏｔ１ 样地 ２ Ｐｌｏｔ２ 样地 ３ Ｐｌｏｔ３ 样地 ４ Ｐｌｏｔ４
密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

重要值
ＩＶ ／ ％

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

重要值
ＩＶ ／ ％

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

重要值
ＩＶ ／ ％

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

重要值
ＩＶ ／ ％

马尾松 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ １９５ ２０．１９ ４４６ ３３．４４ ８ １．１１

苦槠 Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ３８７ １８．１４ ２７１ １０．３４ ６６８ １６．４０ ４８８ １３．０９

檵木 Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ ２３４ １０．２９ １１８ ４．７２

杉木 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ２１２ ９．４６ ４５ ３．３４

石栎 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ １６９ ５．５６ ３４３ １１．９１ ３９９ ９．７３ ６４７ １５．３２

山胡椒 Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ ８７ ４．６０

青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ １２０ ３．９４ ６２３ １４．９２ ２５７２ ４３．１７ ２５５１ ４４．６０

白栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ ３８ ３．４３ ５１ ３．８５ １２３ ５．８５

山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ ４２ ２．８３

黄檀 Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ ３７ ２．７２ ５０ ２．８９ ２１ １．５５

矩形叶鼠刺 Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ３７ ２．４１

拟赤杨 Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ ２９ ２．２６

檫树 Ｓａｓｓａｆｒａｓ ｔｚｕｍｕ ２０ １．８５ １３ １．０７

漆树 Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｖｅｒｎｉｃｉｆｌｕｕｍ ２２ １．５７ ５８ ２．２６ ６０ ２．７５

油茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ ２５ １．２９

柿树 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ １７ １．２６ ２４ ２．０１ ４２ ２．１

白背叶 Ｍａｌｌｏｔｕｓ ａｐｅｌｔａ ２２ １．２５ ４１ １．８６

香樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌｕｍ １５ １．１６ １６ １．０９ ２６ １．３５ １９ １．１３

格药柃 Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ １４ １．０７

枫香 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ １２８ ６．３５ ７２ ３．５２

栲树 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ ７１ ３．４７

木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ２０９ ６．８４ ３８０ １２．０５

甜槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ ４１ １．５３ ６２ １．４８

其他 １０４ ４．７５ １２２ ５．５９ １３２ ４．５０ ７８ ２．８５

合计 １８２６ １００ ２２５１ １００ ４３６０ １００ ４４０６ １００

３．２　 径级结构

如图 １ 所示，样地 １ 中马尾松主要分布在 ＤＢＨ１５ｃｍ 以上的径级，且各径级分布比较平均，５≤ＤＢＨ≤
１５ｃｍ 的个体数较少，苦槠等其他树种的径级分布均为倒“Ｊ”型。 样地 ２ 中马尾松各径级的数量较为平均，青
冈等其他树种的径级分布为倒“Ｊ”型。 样地 ３ 和样地 ４ 中的树种的径级分布为倒“Ｊ”型，５≤ＤＢＨ≤１０ｃｍ 的个

体数最多，其中青冈均在 ２５００ 株以上。
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图 １　 各样地种群径级分布图
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３．３　 树种的空间分布格局

３．３．１　 林分整体的空间分布格局

Ｏ 函数的分析结果表明，以完全随机模型为零假设时（见图 ２），样地 １ 林分整体的空间分布格局在小尺

度（０—１０ ｍ）呈聚集分布，在稍大尺度（１０ ｍ 以上）为随机分布乃至均匀分布。 样地 ２，３，４ 中林分空间分布格

局在所有尺度均为聚集分布，随着尺度的增加聚集强度逐渐减弱。 以异质泊松模型为零假设时（见图 ３），４
个样地林分整体的空间分布格局在大部分尺度范围内为随机分布或均匀分布。
３．３．２　 主要树种的空间分布格局

对所有样地主要树种的空间分布格局分析结果表明，以完全随机模型为零假设时（见图 ４），样地 １ 中马

尾松在 ０—１７ ｍ 尺度呈聚集分布，更大尺度为随机分布。 苦槠和檵木在 ０—１０ ｍ 尺度呈聚集分布，在 １０ ｍ 以

上尺度为随机分布。 杉木在 ０—２２ ｍ 尺度、石栎在 ０—２４ ｍ 尺度呈聚集分布，更大尺度为随机分布。 样地 ２
中马尾松、青冈、石栎、苦槠和檵木在所有尺度均呈聚集分布。 样地 ３ 中，青冈、苦槠、石栎和枫香在所有尺度

均呈聚集分布，木荷在 ０—２４ ｍ 尺度呈聚集分布，更大尺度为随机分布。 样地 ４ 中，青冈、苦槠、石栎和木荷在

所有尺度均呈聚集分布，枫香在 ０—２４ ｍ 尺度基本呈聚集分布，２４ ｍ 以上尺度呈随机分布。 以异质泊松模型

为零假设时（见图 ５），所有样地主要树种的空间分布格局在大部分尺度范围内为随机分布或均匀分布。
图 ６ 显示了青冈和苦槠大小树在各样地内的空间分布图。 结果显示，青冈的小树样地 １ 中在 １８ ｍ 内呈

聚集分布，随后为随机分布；在样地 ２，３，４ 的所有尺度为聚集分布。 青冈的大树在样地 １ 的所有尺度为随机

分布；在样地 ２ 的 ０—１０ ｍ 尺度以聚集分布为主，随后为随机分布；在样地 ３ 和样地 ４ 的 ０—２０ ｍ 尺度以聚集

分布为主，随后为随机分布。 苦槠的小树在样地 １ 的 ０—２ ｍ 尺度，在样地 ２ 在 ０—２２ ｍ 尺度呈聚集分布，随
后为随机分布，在样地 ３，４ 的所有尺度为聚集分布。 苦槠的大树在样地 １ 的 ０—１０ ｍ 尺度呈聚集分布，随后

为随机分布，而在样地 ２ 的所有尺度为随机分布，在样地 ３，４ 的所有尺度以聚集分布为主。
３．４　 树种的空间关联性

对各样地主要树种间的关联性进行分析结果表明（表 ３），样地 １ 中马尾松和苦槠、石栎等常绿阔叶树在 ０
ｍ 或 ４ ｍ 为负相关，２ ｍ 或 ６ ｍ 以上为不相关；和檵木在 １０ ｍ 内明显负相关，２２ ｍ 以上为正相关，其余为不相

１４５　 ２ 期 　 　 　 吴初平　 等：浙江省典型天然次生林主要树种空间分布格局及其关联性 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 各样地所有树种完全随机模型下的空间分布图
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图 ３　 各样地所有树种异质泊松模型下的空间分布图
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图 ４　 各样地主要树种完全随机模型下的空间分布图

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ

关；和杉木在所有尺度为负相关。 苦槠和檵木在 １０ ｍ 内为负相关，以上尺度为不相关；和石栎在 ４ ｍ 内为不

相关，其余尺度为负相关。 杉木和苦槠、檵木、石栎在 １８ ｍ、２４ ｍ、３０ ｍ 内为负相关，其余为不相关。 檵木和石

栎在 １８ ｍ 内为负相关，其余为不相关。
样地 ２ 中马尾松和青冈、檵木在所有尺度，和苦槠在 ２０ ｍ 内为负相关；和石栎在 ２０ ｍ 以上尺度明显正相

关。 青冈和石栎、苦槠、檵木在所有尺度均呈明显负相关。 檵木和石栎在所有尺度，和苦槠在 ２０ｍ 内明显负

相关。 苦槠和石栎在 ２ ｍ、１０ ｍ、１４ ｍ、１８ ｍ、２４ ｍ 及 ２８ ｍ 以上呈负相关。
样地 ３ 中青冈和苦槠、石栎、木荷、枫香，苦槠和石栎，石栎和木荷、枫香在所有尺度为负相关。 苦槠和木

荷、枫香在 １８ ｍ、４ ｍ 内负相关，木荷和枫香在 １０ ｍ 内负相关，其余为不相关。
样地 ４ 中，青冈和木荷在所有尺度，和石栎、枫香分别在 ８ ｍ、１０ ｍ 内呈负相关。 青冈和苦槠在 ６ ｍ 内呈
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图 ５　 各样地主要树种异质泊松模型下的空间分布图
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负相关，１６ ｍ 以上呈正相关。 石栎和苦槠，石栎和枫香，苦槠和木荷，木荷和枫香在所有尺度均呈负相关。 石

栎和木荷，苦槠和枫香基本无相关。

４　 讨论

４．１　 群落结构特征

在我国亚热带地区，松阔混交林和常绿阔叶林是具有代表性的天然次生林群落［１３，１４］，而青冈、石栎是亚

热带常绿阔叶林顶级群落的优势种［２３］。 样地 １ 和样地 ２ 主要树种有建群初期的马尾松，演替前期的落叶阔

叶树檵木、中期的苦槠以及后期的青冈、石栎等常绿阔叶树。 其中，样地 １ 马尾松的重要值占 ２０％，胸径 １５ｃｍ
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图 ６　 各样地青冈苦槠不同发育阶段的空间分布图
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以上的个体较多但缺少更新层，说明马尾松在林分中属于衰退趋势。 苦槠和石栎的重要值分别占 １８％和

５％，个体分布呈现为倒“Ｊ”型，落叶阔叶树种主要以檵木、白栎等为主，数量相对稀少也缺乏高大乔木。 样地

２ 马尾松的重要值为 ３３．４４％，各径级的数量较为平均，说明马尾松在林分中的优势仍能维持较长的时间。 同

时，苦槠、青冈、石栎等常绿阔叶树种的重要值超过了 ３７％，落叶阔叶树种同样数量相对稀少也缺乏高大乔

木。 以上结果可以得出，样地 １ 和样地 ２ 均为以常绿阔叶树为主的松阔混交林，但是从马尾松的数量和结构

看，样地 １ 的演替阶段略高于样地 ２。
样地 ３ 和样地 ４ 的主要树种主要有演替前期的枫香和木荷、中期的苦槠以及后期的青冈、石栎等常绿阔

叶树。 样地 ３ 和样地 ４ 的物种组成非常相似，青冈、石栎、苦槠、和木荷等常绿阔叶树种的重要值和在 ７４％以

上，其中青冈均超过了 ４０％。 两样地的密度均在 ４０００ 株 ／ ｈｍ２以上，各树种的径级分布为倒“Ｊ”型，５≤ＤＢＨ≤
１０ｃｍ 的个体数最多，说明该两样地均为以青冈为主的常绿阔叶林，林分林龄较为年轻，具有较大的生长空间，
种内或种间竞争较为激烈。
４．２　 空间分布格局

在天然林里，林分整体空间分布格局在向顶级群落演替过程中，一般种群空间格局由聚集分布过渡为随

机分布，长白山的次生林［２４］，温带阔叶红松林［２５］ 以及亚热带常绿阔叶林［２６］ 均呈现相同的趋势。 同时，种群

由小径级到大径级的发展过程中，分布格局一般也呈现聚集分布到随机分布的趋势，这种格局的变化源于群
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落中特定机制的发生［２７］。 在演替过程中，生境异质性［４，５］、密度制约［３，２８］、扩散限制［２９，３０］ 是影响种群格局发

生变化的重要因子和调节种群结构的重要驱动机制。 而群落的树种组成变化［３１］、树种的密度变化和传播特

性［３２］等因素也会影响群落功能和种群分布。 因此，影响群落的主要生态过程会因为演替阶段、林分类型以及

尺度的变化而发生变化［３３］。

表 ３　 树种的空间关联性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

样地
Ｐｌｏｔ

物种 １
Ｓｐｅｃｉｅ１

物种 ２
Ｓｐｅｃｉｅ２

尺度 Ｓｃａｌｅ ／ ｍ

０ ２ ４ ６ ８ １０ １２ １４ １６ １８ ２０ ２２ ２４ ２６ ２８ ３０

１ 马尾松 苦槠 － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
１ 马尾松 檵木 － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

１ 马尾松 杉木 － － － － － － － － － － － － － － － －

１ 马尾松 石栎 － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
１ 苦槠 檵木 － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ＋ ｒ ｒ
１ 苦槠 杉木 － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
１ 苦槠 石栎 － － － － － － － － － － － － － － － －

１ 檵木 杉木 － － － － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ
１ 檵木 石栎 － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
１ 杉木 石栎 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 马尾松 青冈 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 马尾松 石栎 － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ＋ ＋ ＋

２ 马尾松 苦槠 － － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
２ 马尾松 檵木 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 青冈 石栎 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 青冈 苦槠 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 青冈 檵木 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 石栎 苦槠 － － － － ｒ － ｒ － ｒ － ｒ ｒ － ｒ － －

２ 石栎 檵木 － － － － － － － － － － － － － － － －

２ 苦槠 檵木 － － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
３ 青冈 苦槠 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 青冈 石栎 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 青冈 木荷 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 青冈 枫香 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 苦槠 石栎 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 苦槠 木荷 － － － － － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
３ 苦槠 枫香 － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
３ 石栎 木荷 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 石栎 枫香 － － － － － － － － － － － － － － － －

３ 木荷 枫香 － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
４ 青冈 石栎 － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
４ 青冈 苦槠 － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

４ 青冈 木荷 － － － － － － － － － － － － － － － －

４ 青冈 枫香 － － － － － － ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
４ 石栎 苦槠 － － － － － － － － － － － － － － － －

４ 石栎 木荷 ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
４ 石栎 枫香 － － － － － － － － － － － － － － － －

４ 苦槠 木荷 － － － － － － － － － － － － － － － －

４ 苦槠 枫香 ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ
４ 木荷 枫香 － － － － － － － － － － － － － － － －

　 　 “＋”表示正相关，“ｒ”表示不相关，“－”表示负相关

６４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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本研究中，以完全随机模型为零假设时，样地 １ 林分整体的空间分布格局在小尺度呈聚集分布并随着尺

度的增加表现为随机分布乃至均匀分布，其他样地在所有尺度为聚集分布，并随着尺度的增加聚集强度逐渐

减弱。 所有样地的主要树种与林分整体均表现出相似的空间分布格局。 但是，在使用异质泊松过程作为零假

设后，所有样地的主要树种与林分整体在大部分尺度范围内呈随机分布或均匀分布的格局，说明在松阔混交

林和常绿阔叶林的群落格局形成中生境异质性起到了重要的作用。 研究表明［３４］，种群的空间分布格局可能

与样地地形的复杂性和不同树种的生境偏好性密切相关。 其他研究［１８，１９］ 也显示甜槠、木荷等常绿阔叶树种

有明显的生境偏好。 另外，种群在小尺度呈强烈聚集还与种子的扩散限制［３５］ 和自身生物学特性有关［３６］。 如

青冈和苦槠等树种种子粒大而重，多落在母株周围，萌生枝多且集中，青冈［３７，３８］ 和苦槠［３９］ 种群在小尺度基本

上都是聚集分布格局。 研究表明在亚热带常绿阔叶林群落格局形成中，小尺度上的聚集可能是种子扩散、种
内或种间相互作用造成的，大尺度上的聚集可能是生境异质性造成的［１８，１９，４０］。

树种早期种群分布格局受种子扩散限制以及生境的异质性的影响往往表现为聚集性分布格局， 而随着

个体径级的增大会加剧种内竞争，密度制约因素作用下的自然稀疏效应使个体数量递减，减弱种群分布的聚

集程度最终表现为随机或均匀分布［４１］。 这种密度制约的效应影响了松阔混交林（样地 １ 和样地 ２）建群种马

尾松乃至林分整体的空间分布特征。 在样地 ２ 中马尾松的数量相对较多径级较小，其分布格局在所有尺度为

聚集分布，在样地 １ 中马尾松数量较少但径级相对更大，其分布格局随着尺度的增加呈现随机分布。 主要伴

生树种青冈、苦槠和建群种马尾松一样，种群不同发育阶段个体的空间分布格局也表现出差异，小树在所有尺

度以聚集分布为主，而大树则呈随机分布的趋势。 该结果暗示在亚热带松阔混交林群落格局的形成中密度制

约起了重要的作用。
同一物种在不同群落的分布格局的差异，更好地说明了不同群落形成和维持机制。 在常绿阔叶林样地

（样地 ３ 和样地 ４）中青冈大树在 ０—２０ ｍ 尺度仍然以聚集分布为主，而主要的伴生树种苦槠不同发育阶段个

体在所有尺度均为聚集分布，密度制约机制表现的并不明显。 其他研究［４２］同样表明，在浙江省乌岩岭常绿阔

叶次生林中甜槠、褐叶青冈等主要乔木树种幼树阶段存在密度制约效应，但在小树阶段以后受密度制约的影

响较小。 以上结果充分说明在松阔混交林和常绿阔叶林群落格局形成中除了扩散限制和生境异质性以外，密
度制约机制在松阔混交林中发挥了重要作用，而在常绿阔叶林中对小树以上阶段个体影响较小。
４．３　 种群空间关联性

从树木种群的空间关联性看，群落结构的不同会导致种群间的空间关联性出现较大的差异［１２］。 我们发

现样地 １ 和样地 ２ 的建群种马尾松和其他伴生种的种间关联性差异明显。 样地 １ 中建群种马尾松和杉木在

所有尺度为负相关，说明在建群过程中马尾松和萌芽起源的杉木形成强烈的竞争。 马尾松作为次生林的先锋

树种入侵林地，其生存过程为其他树种的更新和生长创造条件，而马尾松自身却因为环境的改善而逐步退出

林分［１３，１４］。 这种演替机制导致马尾松和檵木、苦槠、石栎等不同演替阶段的树种均在小尺度表现为负相关，
随着尺度的增加，由于样地 １ 中马尾松以大树居多形成林分的主林层，与林下阔叶树种的种间竞争减小，为其

他树种的更新和生长创造条件从而表现为不相关。 相反，样地 ２ 中马尾松小径级个体相对较多，他们和其他

树种形成了激烈的竞争，所以马尾松和其他树种在不同尺度基本形成了种间负关联。
树种间的关联性是对环境和空间资源利用相适应的结果，生境依赖性往往会决定种间关联性［４３，４４］，从而

体现树种间的生态位重叠或分离。 样地 ３ 和样地 ４ 的建群种青冈结构非常相似，密度在 ２５００ 株 ／ ｈｍ２以上，重
要值达到 ４０％以上，均占据了较大的优势，和其他伴生树种在小尺度均表现了负相关。 这种对环境和空间资

源的竞争同时表现在伴生树种之间。 本研究中，松阔混交林和常绿阔叶林的 ４ 个样地中，多数伴生种之间在

大部分尺度表现为负相关。 但是，种间关联性的差异除了群落结构、生境依赖性以外还受其他因素影响［４５］。
样地 ３ 和样地 ４ 的建群种青冈和其他树种在大尺度表现了截然不同的关联性，伴生树种如石栎和木荷样地 ３
的所有尺度为负相关，在样地 ４ 的所有尺度则表现为不相关，充分说明了树种空间关联性的复杂性，需要在今

后做进一步的研究。

７４５　 ２ 期 　 　 　 吴初平　 等：浙江省典型天然次生林主要树种空间分布格局及其关联性 　
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５　 结论

在亚热带地区次生林已经成为森林资源的主体。 本研究的潜在应用意义在于通过典型天然次生林群落

优势树种分布变动趋势的研究，给人工促进天然更新、树种配置、抚育采伐时植株的去留等森林经营措施提供

科学依据，从而加速现有次生林的演替，缩短次生林恢复为地带性顶级群落的过程，提高森林生态系统的

功能。

致谢：浙江大学刘金亮帮助物种鉴定和数据分析，特此致谢。
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