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摘要：在贵州赤水桫椤国家级自然保护区的亚热带常绿阔叶林中设置 ０．９６ ｈｍ２的固定样地进行调查，将 ２２９９ 株乔木按树高分

级（林木下层、中层、上层），进行空间定位并记录胸径和冠幅等个体指标。 采用基于个体间距离的对数相关函数（ Ｐａｉｒ⁃
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ， ＰＣＦ）和基于个体胸径、冠幅的标记点格局分析（Ｍａｒｋｅｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ， ＭＣＦ）空间统计方法检测不同

高度层内和层间的空间分布格局和潜在的竞争，结果表明：（１）样地内上层树种呈现随机分布，中下层树种在 ０—６ ｍ 的小尺度

内呈聚集分布，在层间关系上表现为 ０—１ ｍ 尺度下显著的正相关关系。 （２）在群落内上层个体中没有检测到显著的层内竞

争，也未发现其与中、下层树种存在层间竞争关系。 （３）群落中、下层树种的层内和层间竞争对两者间空间分布格局和个体大

小均产生了一定影响，其相邻个体的胸径和冠幅呈现显著负相关关系。 这说明在贵州赤水地区常绿阔叶林中群落中不同层次

个体处于不同演替阶段，群落内层内和层间竞争对个体较大的林木上层物种的影响已经非常微弱，而主要发生在中、下层树种

内，导致了个体较小的中下层更新树种在层间和层内都出现了小尺度下聚集分布格局，这解释了研究地内不同高度级别树种间

竞争关系与共存策略，也验证了标记点格局分析方法在检测植物群落竞争中的敏感性。
关键词：亚热带常绿阔叶林；竞争；标记点格局分析；胸径和冠幅
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植物种群内个体的空间分布与形成该种群的生态学过程联系紧密［１⁃２］，对其空间分布格局研究不仅能够

描绘植物个体分布格局，而且有助于对产生这种分布模式的生态学过程（如种内和种间竞争、种子扩散、干扰

等）的进一步理解［２⁃５］。 竞争是形成特定群落结构、构成分布格局的基本驱动力之一，树种的空间分布和大小

并不是相互独立的，而是广泛受到竞争过程影响［６⁃７］。 检测群落中竞争的一个重要方法是使用空间点格局分

析法对森林空间分布模式生成“快照”（ｓｎａｐｓｈｏｔ），将其二维特性保持不变。 如果竞争在森林群落构造中是一

个重要的工作机制，则有以下两个假设：（１）树木个体的大小会与最近邻域距离呈现正相关关系。 （２）相比于

早期的演替阶段，树种空间分布会随着时间变化而趋于均匀分布［８⁃１２］。 这种现象不仅在相同年龄段的树种、
相同物种的纯林中出现，在林龄不同、物种不同的混交林中，以及不同高度层次的树种中也会发生［８］。 例如，
古田山中亚热带常绿阔叶林中的优势树种甜槠 （Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ）与木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）在空间上主要呈聚

集分布， 且随年龄阶段的增加， 聚集程度有降低的趋势［１２］；喀麦隆热带森林群落内的中、下层树在 ０．５ ｍ 的

尺度下主要呈现出均匀分布，而演替时间较长的上层树种则呈现出随机分布的格局［８］。 在森林的垂直结构

中，占据着不同高度级别的树种个体获得光照、水分等资源的机会不同，通过空间点格局研究方法描述其分布

格局，分析其个体和群体在空间上的相关关系，对理解森林垂直结构中不同高度层次林木在不同资源配置状

况下如何竞争和共存，形成不同的生活策略具有重要意义。
理解竞争对植物空间分布格局的贡献和其导致的变化是一项重要挑战［７］，有时，竞争的强度、空间异质

性或斑块性会导致空间格局分布模式与竞争间的关系模糊不清［１０］，这时则需要采用更加灵敏的方法来检测。
标记点格局分析［１３⁃１４］使用能够反映树木生长情况的一些连续的附加信息（胸径、树高、冠幅和生长量等），并
结合个体间的距离来分析群落内的竞争［１５⁃１７］。 相比于单一依靠树木间的距离进行检测，标记点格局分析能

够检测到森林群落内细微的竞争，可在植物个体空间分布上呈现出更加丰富的生长信息，这对于研究植物种

群特定空间格局的形成机制和演替中相邻个体间的竞争非常重要［８］。
本研究中，我们将树种个体按照树高分级（林木下层、中层、上层），使用基于距离和标记的空间点格局分

析方法，检测样地面积为 ０．９６ ｈｍ２的常绿阔叶林群落中层内和层间竞争对树种空间分布和生长的影响，采用

树种的胸径（Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ Ｂｒｅａｓｔ Ｈｅｉｇｈｔ， ＤＢＨ）和冠幅（Ｃｒｏｗｎ Ｗｉｄｔｈ， ＣＷ）做为附加标记来衡量不同个体生长

状况，主要研究以下两个问题：（１）赤水地区常绿阔叶林样地中，不同高度级别的树木空间分布格局的普遍性

规律和特点。 （２）竞争在不同高度层次树种个体间的大小和产生的原因。 赤水桫椤国家级自然保护区地处

亚热带，物种丰富，而目前该地区物种共存机制的研究仍然较少，研究其群落中植物个体空间分布和竞争具有

重要意义。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究样地设置具体地点位于贵州赤水桫椤国家级自然保护区，其始建于 １９８４ 年，位于贵州省赤水市与

习水县交界，紧邻赤水河畔，总面积为 １３３００ ｈｍ２，属野生植物类型自然保护区，以桫椤（Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ）、
小黄花茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｌｕｔｅｏｆｌｏｒａ）及其生境为主要保护对象。 研究地区属于中亚热带湿润季风气候区，河谷具有

类似南亚热带气候特征，大于 １０℃活动积温为 ４２００—５１００℃，大于 １０℃天数 ２００—２３０ ｄ，最冷月（１ 月）均温

２．０—５．０℃，年降水量 １２００—１３００ ｍｍ，相对湿度 ８６％—９０％。 土壤的发育深受地层与岩石性的制约，主要为

非地带性的紫色土，多为中性和微酸性，发育成熟且土层较深厚，海拔 ８００ ｍ 以上地区也局部分布有由紫色砂

页岩残留古风化壳母质发育而成的黄壤和黄棕壤。 植被类型上，樟科、安息香科、山茶科和桦木科等常绿乔木

在保护区海拔 ７００ ｍ 至 １４５５ ｍ 区域处于优势地位，是典型的中亚热带常绿阔叶林，但在一些次生性的林内，
亦有部分落叶树种如亮叶桦存在［１８］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置

２０１５ 年在研究区建立 １ 个 ０．９６ ｈｍ２固定样地（８０ ｍ×１２０ ｍ），样地中心海拔 ９２２ ｍ，样方设置和空间定位

方法按照《生物多样性观测技术导则⁃陆生维管植物》 （ＨＪ ７１０．１⁃ ２０１４）的样地建设规范［１９］，并参照巴拿马

（Ｂａｒｒｏ Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｉｓｌａｎｄ）５０ ｈｍ２热带雨林样地建设技术规范和经验，用森林罗盘确定样地的方向和基线，然后

用全站仪将固定样地划分成 ２０ ｍ×２０ ｍ 小样方，用卷尺、测绳或便携式激光测距仪将进一步将每个 ２０ ｍ×２０
ｍ 的小样方划分为 ５ ｍ×５ ｍ 小样方，这些 ５ ｍ×５ ｍ 样方作为胸径（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 乔木和灌木的基本观测单元

进行每木检尺记录树种，测量树高（Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ）、胸径（ＤＢＨ）和冠幅（ＣＷ），按照不同树高将样地内树种分为

上层、中层和下层 ３ 个高度层次［８］，其中树高小于或等于 ５ ｍ 的为下层树种（ｌｏｗｅｒ），树高在 ５ ｍ 和 １０ ｍ 之间

的为中层树种（ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ），树高大于 １０ ｍ 的为上层树种（ ｕｐｐｅｒ）。 样地内主要树种包括细枝柃（Ｅｕｒｙａ
ｌｏｑｕａｉａｎａ）、亮叶桦（Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ）、米槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ）等亚热带常绿阔叶林常见树种，由于该地区

在 ２０ 世纪 ８０ 年代保护区建立前存在一定的人类活动，群落内还包含了赤杨叶（Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ）、杉木

（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）等次生先锋树种［１８］，其中赤杨叶共有 ３１２ 株个体，杉木有 １４３ 株个体，主要占据了

群落中下层的空间，而上层空间主要被毛脉南酸枣（Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ）和亮叶桦等大树个体占据（表 １），
样地内群落空间分布格局见图 １。

表 １　 ３ 种高度层次下树木种群的数量特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ

高度层次
Ｈｅｉｇｈｔ
ｃｌａｓｓ

高度
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

／ ｍ

个体数
Ｎｏ． ｏｆ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

建群种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

物种数
Ｎｏ． ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

最近邻域距离
Ｎｅａｒｅｓｔ
ｎｅｉｇｈｂｏｒ

ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｍ

平均胸径
ＤＢＨ ／ ｃｍ

平均冠幅
ＣＷ／ ｍ

上层 Ｕｐｐｅｒ １０⁃２２ １６３ 毛脉南酸枣＋亮叶桦＋赤杨叶 ３５ ２．６４ １６．６８ ４．４０

中层 Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ５⁃１０ ７９４ 赤杨叶＋杉木＋亮叶桦 ７１ １．１４ ８．３８ ２．７５

下层 Ｌｏｗｅｒ ０⁃５ １３４２ 赤杨叶＋细枝柃＋米槠 ８８ ０．８３ ３．８８ １．６７

所有 Ａｌｌ ２２９９ １０５ ０．５９ ６．３４ ２．２４

１．２．２　 空间统计方法

基于距离的空间点格局分析（Ｐａｉｒ－ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ）
基于距离的空间点格局分析使用 ｇ 函数，其中，同一高度层次内树种空间分布格局研究拟采用单变量点

格局分析方法 ｇ（ ｒ）来进行，其采用 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数转化而来［２０］，公式如下：

ｇ（ ｒ） ＝ １
２πｒ

ｄＫ（ ｒ）
ｄｒ
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图 １　 基于树高、胸径和冠幅标记的样地内所有植物个体空间分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｍａｐｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ

示意图中菱形代表树高，圆形代表胸径，矩形代表冠幅，浅灰色代表上层树种，深灰色代表中层树种，黑色代表下层树种，不同标记的大小代

表不同个体树高、胸径和冠幅的大小

它是用指定宽度的圆环区域取代了 Ｒｉｐｌｅｙ 的 ｋ 函数中半径为 ｒ 的圆形区域，因此它是一个概率密度函

数［２０⁃２２］。 不同高度层次主要树种的空间关联使用双变量多元点格局分析方法 ｇｉｊ（ ｒ）来进行，通过计算以样地

内不同高度层次内树种个体 ｉ 在以自身为圆心、半径为 ｒ 的圆环区域内树种个体 ｊ 的分布数量来分析植物个

体 ｉ 和 ｊ 的相关关系［２０］，其中个体 ｉ 和 ｊ 是群落中不同高度层次中两个任意个体。 在本研究的单变量分析和

双变量分析中，若 ｇ（ ｒ）＝ １，则同一高度层次中植物群落的分布格局为随机分布（Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｓｐａｔｉａｌ Ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ，
ＣＳＲ）或者距离为 ｒ 的不同高度层次中的物种 ｉ 和物种 ｊ 的个体在空间格局上无关系；若 ｇ（ ｒ）＞１，则同一层次

内植物空间分布格局聚集性分布或不同高度层次中的个体呈现正相关关系；若 ｇ（ ｒ）＜１，为均匀分布或负相关

关系。 对测试结果进行 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合以检验其显著性。 本文还计算了样地内不同高度层次树种的最近邻

域距离（Ｎｅａｒｅｓｔ Ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ，ＮＮ－ｄｉｓ）。
基于距离和个体属性的标记点格局分析（Ｍａｒｋｅｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ）
经典的空间点格局分析方法仅基于距离来描述树种个体间的空间结构，然而，树木个体的胸径、树高、冠

幅和生长量等附加信息，在空间上往往存在相关关系，例如在个体间相互抑制的情况下距离较近的植物个体

的大小会低于整个群落的平均水平［１５］，所以对于同一种类型的植物群落来说，单变量标记点格局分析可以用

来检测种内竞争。 标记点格局分析同样可以拓展为双变量分析［２３］，可以用来研究两种类型植物间潜在的

竞争。
本文以群落的树高、冠幅作为标记属性，采用单变和双量标记点格局分析方法研究同一高度层次内和不

同高度层间的植物个体空间分布格局关系，使用 ｋ 函数进行计算，其可以用来探索因为密度效应引起的植物

个体在生长上的降低［１３⁃１４，２１］，公式如下：

ｋｍｉ，ｍｊ ｒ( ) ＝ １
ｃｔ

∑
ｎ

ｉ ＝ １，ｊ ＝ １
［ ｔ（ｍｉ，ｍ ｊ）］ｋ（ ｘｉ － ｘ ｊ － ｒ）

∑
ｎ

ｉ ＝ １，ｊ ＝ １
ｋ（ ｘｉ － ｘ ｊ － ｒ）

式中，ｔ（ｍｉ， ｍ ｊ） 是植物个体的标记 ｍｉ和 ｍ ｊ的假设检验函数［１３］，对于单变量分析，ｍｉ和 ｍ ｊ分别是同一高度层

次中两个植物个体的胸径和冠幅；对于双变量分析，ｍｉ和 ｍ ｊ分别是不同高度层次中的标记。 对于单变量和双
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变量标记点格局分析，当 ｋｍｉ，ｍｊ ｒ( ) ＝ １ 时，距离为 ｒ 的物种 ｉ 和 ｊ 的标记之间没有相关关系；当 ｋｍｉ，ｍｊ ｒ( ) ＞１ 时，
两者呈现正相关关系；当 ｋｍｉ，ｍｊ ｒ( ) ＜１ 时，标记之间为负相关关系，即距离为 ｒ 的两植物个体 ｉ 和 ｊ 的胸径或冠

幅的大小低于整个群落的平均水平，当个体 ｉ 和个体 ｊ 表示不同高度级别中的两个乔木个体，其结果可以用来

检测不同高度层次内的层内竞争和层间竞争。 测试结果同样进行 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合检验。
１．２．３　 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合和零模型选取

本文运用 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合检验计算上下包迹线（ｅｎｖｅｌｏｐｅｓ），用种群实际分布数据计算得到不同尺度下

的 ｇ（ ｒ）值以生成置信区间，对于不同检测来说，在单变量分析中，若检测结果在包迹线之间为随机分布，高于

上包迹线为显著聚集性分布，低于下包迹线为显著均匀分布；在双变量分析中，若在包迹线之间表示两类格局

或标记为无关联，高于上包迹线为显著性正相关，低于下包迹线为显著性负相关。 针对不同空间分析有针对

性的选取零模型类型是十分重要的，因为选取不恰当零模型来进行 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合往往会导致对空间格局

错误的解释。
对于单变量距离点格局分析，首先对样地内所有物种的混合分布格局进行检测，若发现不存在强烈的聚

集分布，选取完全随过程（ＣＳＲ）作为零模型的模拟点分布过程；若发现大部分点聚集分布于样地的部分空间

内，则使用基于异质泊松过程的零模型［２４］来进行 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合以形成置信区间。 选取异质泊松过程是因

为本研究样地受到第一序列异质性的影响，密度 λ 并不是一个近似于常数的值，而是随着（ｘ， ｙ）的位置在样

地内不断变化，因此运用宽度为 Ｒ 的圆形的移动窗口在样地内进行插值计算，估计出 λ（ｘ， ｙ）的值，代表空间

的一阶特征。 本研究发现中层和下层的树种在较大尺度上出现了聚集分布，说明其分布格局上存在一定的异

质性，故采用泊松异质模型（Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎｐｒｏｃｅｓｓ， ＨＰ）。 在双变量距离点格局分析中，研究样地内不

同层次树种年龄并不一致，其树高大小的分类实际上是定义其不同年龄群系的一种代指，是来自于不同过程

所产生的空间分布模式的一种 “先验”，因此将其看作两种独立的类群，采用种群独立零模型（Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ， ＰＩ）进行置信区间的拟合［２５］。 在标记点格局和变异系数分析中，我们将群落中的树高标记随

机标记在树木个体上，通过 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 方法不断拟合以探索树群落中高标记潜在的空间结构的置信区间［８］，
故采用完全随机零模型（ＣＳＲ）。

本研究中 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合检验采用拟合次数设定为为 １９９ 次，即 ９５％置信区间。 使用空间统计学软件

Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ、Ｒ 语言软件和 Ｅｘｃｅｌ 软件对数据进行分析统计和作图，其中 Ｒ 语言软件所使用的程序包主要包括

ｓｐａｔｓｔａｔ １．４８［２６］、ａｄｓ［２７］等。

２　 结果与分析

２．１　 不同高度层次树种空间分布格局

基于距离的单变量点格局分析发现本研究样地群落内 ３ 种不同高度层次物种在小尺度下主要呈现聚集

分布格局（图 ２ａ， ｂ， ｃ），其中上层树种在 ０—４０ ｍ 的尺度下基本呈现空间随机分布格局（图 ２ａ），而中层和下

层树种分别在 ０—６ ｍ 和 ０—４ ｍ 的尺度下聚集分布（图 ２ｂ， ｃ）。 同时，研究还发现乔木上层树种个体间的最

近邻域距离（２．６４ ｍ）远大于中下层个体，说明上层树种个体在群落空间内的距离要比中下层树种大。 上层树

种与中、下层树种在单一基于距离的个体空间点格局分布上的差异，表明不同高度层次树木正处于不同演替

阶段，上层树种的随机分布格局可能是由于其在长期演替中相邻个体间的竞争导致。
２．２　 不同高度层次内树种标记空间分布格局与层内竞争

基于胸径和冠幅的单变量标记点格局分析发现，样地中不同尺度下不同胸径和冠幅在上层树种内呈现出

随机分布格局（图 ２ｄ， ｇ），而中层树种内的胸径和冠幅分别在 ０—７ ｍ 和 ３—６ ｍ 的小尺度下（图 ２ｅ， ｈ）出现

了显著负相关关系，下层树种内的胸径和冠幅分别在 １—２ ｍ 和 ７—１４ ｍ 的小尺度下（图 ２ｆ， ｉ）出现了显著负

相关关系。 随着尺度的增加，中层树种的胸径和冠幅逐渐呈现正相关关系，分别在 ２７—２９ ｍ 和 ２８—２９ ｍ 的

尺度下（图 ２ｅ， ｈ）出现显著正相关关系。 这表明本研究中上层树种个体间胸径和冠幅的标记在全部尺度下
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图 ２　 ３ 种高度层次（上层，中层和下层）下基于距离的单变量点格局分析和基于胸径（ＤＢＨ）、冠幅（ＣＷ）的单变量标记点格局分析

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｓｔａｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ ａｎｄ ｍａｒｋ （ＤＢＨ， ＣＷ） ⁃ｂａｓｅｄ Ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ

黑色线条和黑色圆点代表单变量 ｇ 函数和 Ｋ 函数在不同距离尺度下的数值，灰色线条代表 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合检验形成的上下包迹线即置信

区间

没有显著的空间相关关系，即未检测到两者间的竞争。 而距离较近的中层个体间胸径和冠幅的标记呈现出显

著的负相关关系，即相邻的中层植物个体间在生长过程发生了相互影响，植物个体间的竞争降低了距离较近

个体在胸径和冠幅上的生长。 下层植物个体表现出和中层植物个体内一致的层内竞争现象。
２．３　 不同高度层次间树种标记空间分布格局与层间竞争

基于胸径和冠幅的双变量标记点格局分析发现，群落内上层植被和中层、下层植被在全部尺度上基本没

有相关关系（图 ３ｄ， ｅ， ｇ， ｈ），而中层和下层树种在胸径和冠幅上都在 ０—１０ ｍ 的小尺度下（图 ３ｆ， ｉ）呈现出

显著的负相关关系。 这表明在群落空间中距离较近的成对的中层和下层树种，其胸径和冠幅的大小要小于整

个群落的平均水平，说明小尺度下相邻的中下层树种存在相互影响、相互抑制的关系，群落的演替中产生的层

间竞争会影响距离较近的不同高度层次间树木个体的大小（胸径和冠幅）。 此外，对群落胸径、冠幅与树高的

相关关系分析发现，上层树种的胸径和树高相关关系要强于中、下层树种，而冠幅与树高的相关关系无明显变

化规律（图 ４），这说明随着高度的增加，群落内树木个体的胸径生长受到的影响逐渐减小。
基于距离的双变量点格局分析发现，不同高度层次下树种在小尺度下主要呈现显著的正相关关系，上层

和中层（图 ３ａ）、中层和下层在 ０—１ ｍ 的尺度下（图 ３ｃ）呈现显著正相关关系，而上层和下层树种中没有检测

到显著的相关关系（图 ３ｂ），这表明在 １ ｍ 以内的小尺度下上层和中层、中层和下层树种距离较近，即没有检

测到层间竞争。 同时，对于群落内中、下层树种层间个体的相关关系，基于胸径和冠幅的双变量标记点格局分

析结果与基于距离的双变量格局分析结果相反（图 ３ｃ， ｆ， ｉ），这表明不同的方法对本研究中树木个体层间竞

争关系的检测结果可能不同，两者间竞争关系有待进一步讨论和解释。
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图 ３　 ３ 种高度层次（上层，中层和下层）下基于距离的双变量点格局分析和基于胸径（ＤＢＨ）、冠幅（ＣＷ）的双变量标记点格局分析

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｓｔａｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ ａｎｄ ｍａｒｋ （ＤＢＨ， ＣＷ） －ｂａｓｅｄ Ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ

黑色线条和黑色圆点代表双变量 ｇ 函数和 Ｋ 函数在不同距离尺度下的数值，灰色线条代表 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 拟合检验形成的上下包迹线即置信

区间

３　 讨论

３．１　 群落上层树种空间分布格局与影响因素

　 　 很多研究表明［２８⁃３１］，森林中较为高大的树种（乔木上层）几乎在所有尺度下呈现随机或者均匀分布，而较

小级别（乔木中、下层）的树种在小尺度下呈现聚集分布格局，其原因被解释为上层树种的均匀、随机分布来

自于对光照、水分和养分等资源的竞争［３２⁃３５］。 本研究基于距离的单变量点格局分析结果也呈现出类似的现

象，即在群落中聚集分布距离较近的树木个体主要是中、下层树种，而上层树种在长期演替后基本呈现出随机

分布格局。 此外，基于胸径和冠幅的单变量标记点格局分析均未检测到上层树种存在层内竞争，双变量点格

局也未发现上层树种与中、下层树种存在层间竞争关系（图 ３ａ， ｂ），即在当前演替阶段上层树种与群落中其

他个体的竞争关系表现为非常微弱。 显然，一旦群落中的乔木树种超过一定的高度尤其是超越了中、下层树

种的林冠层高度后，将更多的获得阳光等其他自然资源，群落内的竞争对其产生的影响会下降至次要因素，其
分布格局也主要呈现随机分布［８］。 本研究中上层树种胸径与树高的相关关系比中、下层树种更强的结果也

支持了这种解释（图 ４），这说明随着高度的增加，树种生长受到的影响逐渐减小。 据牛克昌等报道［３６⁃３７］，群落

构建可以被认为是物种被筛选的过程，而环境条件和生物间的相互作用可以被看作是多个嵌套的筛子

（ｎｅｓｔｅｄ ｓｉｅｖｅｓ）。 因此也可以认为，研究样地在群落构建中对不同高度层次树种进行了环境筛选，导致了树高

相似的树种个体被筛入相同的生态位［３７⁃３９］，群落中物种的特征趋同现象（ｔｒａｉｔ ｃｏｎｖｅｒ－ｇｅｎｃｅ）通过形成不同高

度层次的树种得以表现，光照等自然资源可能是发生这种环境筛选的主要控制因子［８，２４］。
３．２　 群落中下层树种空间分布格局与竞争

使用单变量和双变量标记点格局分析发现了研究样地内中、下层树种的层内和层间个体均表现为显著的
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图 ４　 不同级别树高和胸径、冠幅的相关关系图

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ （ＤＢＨ） ａｎｄ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｉｚｅ ｃｌａｓｓｅｓ， ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ （ＣＷ） ａｎｄ

ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

○代表上层树种，□代表中层树种，△代表下层树种

负相关关系，竞争导致了群落内距离较近的中下、层树种的个体大小（胸径和冠幅）要小于群落内的平均水

平［１５］，即较小的个体距离更近，较大个体距离较远。 这种现象可以解释为中、下层树种对环境资源的需求相

近，所采取的生活策略类似，在同一层次内和两种不同层次间都表现为相互竞争的关系，例如距离较近的且根

系深度相似的个体，对群落内有限的水分、养分等自然资源相互争夺［８］。 本研究中树种（中、下层）在单变量

格局中小尺度下聚集分布的特点也是竞争对不同树种生长的影响在空间格局上的一种表现。 值得注意的是，
基于距离的双变量点格局分析并未检测到群落内各层级树种间的竞争关系，发现群落内各层植物间在小尺度

下呈现显著正相关或无相关关系（图 ３ ａ， ｂ， ｃ），尤其是中、下层树木呈现显著的正相关关系，这与标记点格

局检测到结果不相一致。 同时，基于距离的单变量点格局分析发现中、下层树木主要呈现聚集分布，并未出现

在竞争导致空间分布格局趋于更加规则化［８⁃１２］ 的现象，我们对此解释为：（１）标记点格局分析要比单一基于

距离的点格局分析更为灵敏，能够检测到物种间较为微弱的竞争。 对于样地中、下层植物来说，竞争强度尚不

足引发树种的大量死亡从而导致树种空间分布剧变，而仅是对树种的生长产生了影响，这种影响在本研究中

主要反映在胸径增粗和冠幅扩大上（上文已经论证），所以中、下层树种的层内和层间竞争也仅在以胸径和冠

幅为标记的标记点格局分析中检测到；（２）对上层树种而言，竞争会导致大树死亡，产生的林窗会导致后代

（中下层树木个体）更新呈现聚集分布格局［９，４０］，Ｇｅｔｚｉｎ， Ｓ 等［６］曾报道过在未成熟和过熟的花旗松种群中，竞
争和树种的聚集度呈正相关关系。 据此，我们认为本研究中随着不同层次个体大小的增加，最近邻域距离从

上层树种到下层逐渐降低（表 １），中、下层树种个体在有限空间的竞争进一步加剧，导致了个体较小的中下层

更新树种在层间和层内都出现了小尺度下聚集分布格局，从而在单一基于距离的单变量和双变量分析中都呈

显著的正相关关系。
综上所述，本文研究发现在贵州赤水地区常绿阔叶林群落中不高度同层次树种处于不同的演替阶段，群

落中的竞争对个体较大的林木上层物种的影响较弱，而主要发生在中、下层林木的层次内和层次间，这表明在

该地区亚热带常绿阔叶林中下层个体对资源、环境因子具有相似的需求，解释了群落中 ３ 种高度层次间树种

竞争与共存的不同策略。 同时，我们验证了标记点格局在检测群落微弱竞争中的敏感性，尤其是对于强度不

足以引发大量树种死亡而剧烈改变树种空间分布格局，而对树种本身胸径增粗和冠幅扩大等生长量属性产生

影响的情况；相对于单一依靠距离的空间点格局分析，标记点格局分析更能准确的反映群落不同层次、不同个

体间的相互关系和个体属性。 这在评价和研究森林种群及个体健康程度，确定森林经营的合理密度等生产实

践中具有重要指导意义，对理解植物个体属性的空间分布、不同种类及层次的树木个体间的竞争和共存机制
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等方面具有重要理论价值。
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