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喀斯特常绿落叶阔叶混交林粗木质残体的空间分布
格局
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摘要：粗木质残体（ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ，ＣＷＤ）是森林生态系统中重要的结构性和功能性组成要素，是维护系统完整性和稳定性

的关键。 对 ＣＷＤ 空间格局的研究将有助于深入探索种群格局的形成和森林生态系统的维持机制。 采用 ｇ（ ｒ）函数对茂兰喀斯

特常绿落叶阔叶混交林 １．２８ ｈｍ２固定样地内不同径级、不同腐烂等级、不同存在形式的 ＣＷＤ 的空间分布格局及空间关联性进

行了研究。 结果表明：１）在 ４０ ｍ 的空间尺度内，ＣＷＤ 总体在 ０—１２ ｍ 尺度上表现为集群分布，随着尺度的增加格局强度降低，
趋于随机分布，剔除生境异质性后，格局尺度降低至 ７ ｍ。 ２）ＣＷＤ 径级格局表现为：小径级＞中径级＞大径级。 拔根倒和干中折

断在整个研究尺度上为随机分布，其他不同径级、不同腐烂等级、不同存在形式的 ＣＷＤ 均在小规模尺度（２—８ ｍ）表现为集群

分布，随着尺度的增加聚集强度急剧变小，趋于随机分布或均匀分布。 ３）除了干中折断与树段之间、大径级与小径级之间的

ＣＷＤ 在空间上相互独立，其他不同径级、不同腐烂等级或不同存在形式的 ＣＷＤ 之间均在小规模尺度（２—８ ｍ）上表现为显著

的正相关，随着尺度的增加空间关联性降低。 喀斯特常绿落叶阔叶混交林 ＣＷＤ 的分布格局可能是在小尺度内由密度制约、在
大尺度内由生境过滤和个体自然衰老等生态学过程所形成，大径级对临近的小径级、先死亡对后死亡、站杆对倒下的个体具有

一定的正向影响作用，在一定程度上揭示了该林型天然更新的作用和机制。
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植物种群空间格局分析是研究植物种群自身特征、种内种间相互作用及种群与环境关系的重要手

段［１⁃２］，对深化群落结构的认识，探索植物群落的生物多样性形成和维持机制有着重要意义［３］。 定量分析空

间格局的最重要、最常用的方法是点格局分析法，它可以分析任意尺度的空间分布格局，不受种群密度的影

响［４］。 在群落和格局研究中，活立木空间格局一直是研究的热点［５⁃８］，随着对种群内个体的不断生长、繁殖和

死亡，种群的空间格局以及种间关系变化等认识的增强［９⁃１１］，死亡木空间格局也逐渐受到关注［１２⁃１４］。
树木死亡是森林群落动态的重要环节，它对群落内物种组成、群落环境、森林生态系统物质循环以及物种

的空间分布有较大影响［１３，１５］，并在群落更新及演替过程中发挥着重要作用［１６］。 粗木质残体（Ｃｏａｒｓｅ Ｗｏｏｄｙ
Ｄｅｂｒｉｓ，ＣＷＤ）是树木死亡后留在森林生态系统中的，它们在森林生态系统中发挥着许多重要的、独特的生态

功能［１６⁃１７］。 树木的死亡直接影响了种群的数量特征，并改变了物种的空间位置［１８］。 若树木是随机死亡的，则
物种的空间格局不会发生明显改变［１９］；而竞争导致的死亡会使物种种内种间相关性发生显著改变［２０］。 近年

来，我国学者逐步开展对死亡木空间分布格局的研究，如刘妍妍和金光泽［２１］ 对小兴安岭阔叶红松林（Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）ＣＷＤ 点格局进行了研究；吕亚亚等［２２］对内蒙古大兴安岭典型混交林倒木空间点格局进行了分析；
韦博良等［２３］对河南省宝天曼锐齿槲栎林（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）树木死亡对空间格局及种间相关性

的影响进行了研究；郭屹立等［１３］对桂西南喀斯特季节性雨林枯立木的空间格局及生境关联性进行了分析；王
婷等［２４］研究了密度制约对宝天曼落叶阔叶林锐齿槲栎死亡前后分布格局的影响。 这些主要集中在对个体死

亡木的点格局或者不同物种间死亡木的关系研究上，对群落中不同径级、不同腐烂等级和不同存在形式死亡

木空间关联性的研究却少见报道。
喀斯特常绿阔叶混交林是亚热带地区的非地带性顶极群落，是保存最好、原生性较强的原始森林。 该森

林生境的高度异质性导致群落组成种类相对丰富、结构相对合理，但岩溶地貌显著，地形复杂，土层浅薄，它的

存在对喀斯特常绿阔叶混交林的稳定和发展至关重要。 目前，对喀斯特森林的研究主要集中在退化森林恢复

及群落动态［２５］、植被组成［２６］、树种的繁殖更新［２７⁃２８］、植被和土壤的空间异质性［２９⁃３０］、物种空间分布［３１⁃３２］ 等方

面，而在种群空间格局及空间关联性方面的研究较少［３３］，尤其是对该地区 ＣＷＤ 的存在及其空间分布格局研

究更是鲜见报道。 本文以茂兰国家级自然保护区喀斯特常绿阔叶混交林 １．２８ ｈｍ２国定样地为研究对象，研究

其内 ＣＷＤ 的不同径级、不同腐烂等级和不同存在形式的空间分布特征及关联性，阐明林木生长的动态变化，
为该区域森林生态系统保护和可持续管理提供理论依据。
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１　 研究地区和研究方法

１．１　 研究地区概况

茂兰国家级自然保护区（２５°０９′—２５°２１′Ｎ，１０７°５２′—０８°０５′Ｅ）位于贵州省黔南布依族苗族自治州荔波县

境内，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，区系成分复杂，生物种类极为丰富，
生态系统稳定，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。 区内有维

管束植物 １５４ 科 ５１４ 属 １２０３ 种，蕨类植物 １１ 科 ２０ 属 ３１ 种，种子植物 １４３ 科 ４９４ 属 １１７２ 种，裸子植物 ６ 科。
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。 该区具有中亚热带山地湿润气候特点，年平均气温

为 １５．３℃，全年降水量 １７５２．５ ｍｍ，太阳辐射年总量为 ６３２８９．８ ｋＷ ／ ｍ２。
１．２　 研究方法

１．２．１　 ＣＷＤ 的基础特征调查

本研究在茂兰国家级自然保护区 １．２８ ｈｍ２（１６０ ｍ×８０ ｍ）的阔叶红松林永久性固定样地中进行，将样地

设成 １２８ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样方，采用相邻网格法调查。 主要内容包括：１）调查直径大于 ２．５ ｃｍ 的 ＣＷＤ，立
木形式的测量胸径，倒伏的测量中央直径；２）确定 ＣＷＤ 的存在形式：拔根倒、干中折断、根桩、枯立木和树段；
３）测量枯立木高度，对倒伏形式的 ＣＷＤ 进行长度和树倒方向的测量；４）记录 ＣＷＤ 个体在 １０ ｍ×１０ ｍ 小样方

中的坐标；５）参考相关文献［２１，３４］，将腐烂等级划分为：未腐烂、轻度腐烂、中度腐烂、重度腐烂和完全腐烂

５ 级。
１．２．２　 ＣＷＤ 径级划分

以树木的 ＤＢＨ 大小作为表征树木不同生活史阶段的指标。 根据调查数据，把 ＣＷＤ 的 ＤＢＨ 分为 ３ 个等

级：径级Ⅰ，ｄ＜１０ ｃｍ（小树）；径级Ⅱ，１０ ｃｍ≤ｄ＜２０ ｃｍ（中树）；径级Ⅲ，ｄ≥２０ ｃｍ（大树）。
１．２．３　 点格局分析

采用单变量成对相关函数 ｇ（ ｒ）对整体、不同径级（小树、中树、成树）、不同腐烂等级和不同存在形式的

ＣＷＤ 进行空间点格局分析。 ｇ（ ｒ）函数是在 Ｋ 函数的基础上衍生而来，是 Ｋ 函数的概率密度函数，能区分特

定尺度上林木的空间关系（集群分布、随机分布或均匀分布），因其能有效剔除 Ｋ 函数小尺度上的累积效应而

得到广泛应用。 它是以任意 ＣＷＤ 为圆心，计算半径为 ｒ、指定宽度的圆环区域内 ＣＷＤ 数量的概率密度函数，
包括单变量和双变量分析，见公式 １ 和公式 ２［４，３５］：

ｇ（ ｒ）＝ （２πｒ） －１×ｄｋ（ ｒ） ／ ｄｒ其中 ｋ（ ｒ） ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ
ｗ －１

ｉｊ Ｉｒ（ｕｉ ｊ） （１）

式中，ｋ（ ｒ）为 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数；ｒ 为尺度；Ａ 是样方的面积；ｎ 为个体数；ｕｉｊ为两个点 ｉ 和 ｊ 之间的距离；Ｉｒ（ｕｉｊ）为
指示函数，当 ｕｉｊ≤ｒ 时，Ｉｒ（ｕｉｊ）＝ １，当 ｕｉｊ﹥ ｒ 时，Ｉｒ（ｕｉｊ）＝ ０；ｗ ｉｊ为权重值，用于边缘校正；ｄｋ（ ｒ）代表函数 ｋ（ ｒ）的
微分；ｄ（ ｒ）代表半径 ｒ 的微分。 零假设选择完全空间随机模型（ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ， ＣＳＲ）和异质性泊

松模型（Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ， ＨＰ）。 ＣＳＲ 假设物种的空间分布不受任何生物或非生物过程的影响，在研究

区域内各点出现的概率相同［３６⁃３７］。 ＨＰ 依据表示样地内任意一点位置的密度函数来排除大尺度环境异质性

的影响，本研究采用带宽 １０ｍ 的高斯核函数进行密度估计，与 ＣＳＲ 的结果做比较分析。 当 ｇ（ ｒ）＞１ 时，分析的

物种在尺度 ｒ 上呈聚集分布；当 ｇ（ ｒ）＝ １ 时，分析的物种在尺度 ｒ 上呈随机分布；当 ｇ（ ｒ）＜１ 时，分析的物种在

尺度 ｒ 上呈规则分布。
采用双变量成对相关函数 ｇ１２（ ｒ）对不同径级（小树、中树、成树）、不同腐烂等级和不同存在形式的 ＣＷＤ

空间关联性进行分析。 以前提条件假设（ａｎｔｅｃｅｄｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ，ＡＣ）作为零模型，描述一种格局对另一种格局

形成控制的情形，在这里用于检验不同腐烂等级树木之间的关联性。 即先死亡的个体对后死亡的个体的格局

形成是否有影响，因为高腐烂等级林木先于低腐烂等级林木在森林中定植，故假设低腐烂等级林木的空间分
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布受高腐烂等级林木位置的影响。 同理检验不同径级死亡木之间的关联性及不同存在形式死亡木之间的关

联性，因大树的死亡可能对小树的死亡有影响，根桩和干中折断等存在形式对树段等的存在位置及格局形成

可能有影响。 即在某一径级、某一腐烂等级或某一存在形式内以任意 ＣＷＤ 为圆心，计算半径为 ｒ 指定宽度的

圆环内另一径级、腐烂等级或不同存在形式的 ＣＷＤ 株数，以此判别两者之间在多个尺度上的空间关联性［３８］。

ｇ１２（ ｒ）＝ （２πｒ） －１×ｄＫ１２（ ｒ） ／ ｄｒ，其中 Ｋ１２（ ｒ） ＝ Ａ
ｎ１ｎ２

∑
ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ
ｗ －１

ｉｊ Ｉｒ（ｕｉ ｊ） （２）

式中，ｎ１和 ｎ２分别为不同腐烂等级 ／存在形式 ／径级的 ＣＷＤ 株数，ｉ 和 ｊ 分别代表不同腐烂等级 ／存在形式 ／径
级的 ＣＷＤ 林木个体，ｄＫ１２（ ｒ）代表函数 Ｋ１２（ ｒ）的微分，其余符号与式（１）一致。 当 ｇ１２（ ｒ）值位于置信区间之

上，两者呈正相关；ｇ１２（ ｒ）值位于置信区间之下，两者呈负相关；ｇ１２（ ｒ）值位于置信区间之内，两者相互独立。
利用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ ２０１４ 进行 ＣＷＤ 的空间点格局分析，通过重复计算 １９９ 次 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 随机模拟产生的最

大值和最小值得到 ９９％的置信区间，最大距离尺度为样地最小边长的一半（４０ ｍ），步长值为 １ ｍ。

２　 结果与分析

２．１　 ＣＷＤ 的基本统计特征

研究区 ＣＷＤ 的总密度为 ２１４６ 株 ／ ｈｍ２，断面积为 １６．９０ ｍ２ ／ ｈｍ２，径级结构呈现明显倒 Ｊ 型分布，且分布不

均（表 １）。 各径级密度差别很大，顺序为小树＞中树＞大树。 胸高断面积的顺序为大树＞小树＞中树。 随着腐

烂等级的升高，其断面积和密度整体呈波动上升趋势。 断面积和密度最大的为树段，其次是根桩，其他存在形

式的较小。

表 １　 喀斯特常绿落叶阔叶混交林 １．２８ ｈｍ２固定样地粗木质残体的基本统计特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｆｏｒ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｉｎ ａ １．２８ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ ｋａｒｓｔ ｍｉｘｅｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

分级
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

断面积

Ｂａｓａｌ ａｒｅａ ／ （ｍ２ ／ ｈｍ２）
密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２）

径级分布 小树（＜１０ ｃｍ） ３．７８ １７９０

Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ 中树（１０—２０ ｃｍ） ３．６７ ２５１

大树（＞２０ ｃｍ） ９．４６ １０５

腐烂等级 未腐朽 １．１２ ２５０

Ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ 轻度腐朽 ２．５９ ５６１

中度腐朽 １．４２ ２３２

重度腐朽 ８．３２ ７９５

完全腐朽 ３．４５ ３０９

存在形式 拔根倒 ０．５６ ３７

Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｆｏｒｍｓ 枯立木 ０．７１ １４６

干中折断 ０．１３ １３

根桩 ７．４７ ３７８

树段 ８．０３ １５７３

总体 Ｔｏｔａｌ １６．９０ ２１４６

２．２　 ＣＷＤ 的空间分布特征

２．２．１　 ＣＷＤ 总体的空间分布格局

分布在样地西北部的 ＣＷＤ 大多长度较长，密度较大，分布于东部地区的 ＣＷＤ 长度较短（图 １）。 ＣＷＤ 的

倒向没有呈现出明显的规律，这可能与样地内微地形的影响有关。 基于完全空间随机模型的成对相关函数分

析表明，在小于 ４０ ｍ 的一系列空间尺度上，样地内所有 ＣＷＤ 在 １２ ｍ 内呈集群分布，在大于 １２ ｍ 时接近随机

和均匀分布，尺度越小格局强度越大；剔除生境异质性的异质泊松模型的成对相关函数分析结果显示，ＣＷＤ
在不同尺度上的统计分布与完全空间随机模型生成的分布趋势相似，只是格局尺度由 １２ ｍ 降低至 ７ ｍ
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图 １　 粗木质残体空间分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ

　 箭头方向代表倒木形式 ＣＷＤ 的实际倒向，点代表站立的枯木（枯

立木、干中折断和根桩）

（图 ２），说明生境异质性对 ＣＷＤ 在大尺度上的分布有

一定的影响。 因此，后文中的 ＣＷＤ 格局分布单变量研

究均采用剔除生境异质性的异质性泊松零模型。
２．２．２　 不同径级 ＣＷＤ 的空间分布格局

异质性泊松零模型的成对相关函数分析结果表明，
小径级的 ＣＷＤ 在小于 ８ ｍ 尺度上为聚集分布，大于 ８
ｍ 为随机分布；中径级的 ＣＷＤ 在小于 ４ ｍ 尺度上为聚

集分布，大于 ４ ｍ 趋于随机分布；大径级的 ＣＷＤ 在小于

２ ｍ 尺度上为聚集分布，大于 ２ ｍ 趋于随机分布。 格局

尺度的关系为小径级＞中径级＞大径级。 从聚集强度来

看，３ 种径级 ＣＷＤ 的尺度越小格局强度越大，随着尺度

的增大聚集强度急剧减小（图 ３）。
２．２．３　 不同腐烂等级 ＣＷＤ 的空间分布格局

随着尺度的增大，各腐烂等级的 ＣＷＤ 均由集群分

布转变为随机分布。 ４ ｍ 左右为未腐烂和中度腐烂的

ＣＷＤ 由集群分布趋于随机分布的分界尺度，７ ｍ 左右为轻度腐烂的 ＣＷＤ 由集群分布趋于随机分布的分界尺

度，５ ｍ 左右为重度腐烂和完全腐烂的 ＣＷＤ 由集群分布趋于随机分布的分界尺度（图 ４）。

图 ２　 粗木质残体点格局分布图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐａｔｉａｌ ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ

２．２．４　 不同存在形式 ＣＷＤ 分布格局

对不同存在形式的 ＣＷＤ 空间格局分析表明，除拔根倒和干中折断在 ０—４０ ｍ 空间尺度上为随机分布外，
其他形式 ＣＷＤ 的双变量函数值在小尺度范围内均超出包迹线的范围，呈现集群分布；枯立木在小于 ２ ｍ 的

较小尺度上聚集分布，大于 ２ ｍ 趋于随机分布；根桩在小于 ５ ｍ 尺度上聚集分布，大于 ５ ｍ 趋于随机分布；树
段在小于 ８ ｍ 尺度上聚集分布，大于 ８ ｍ 趋于随机分布。 从聚集强度来看，枯立木、树段和根桩尺度越小格局

强度越大，随尺度的增大格局强度急剧减小（图 ５）。
２．３　 ＣＷＤ 的空间关联性

２．３．１　 不同径级 ＣＷＤ 的空间关联性

大中径级和小径级的 ＣＷＤ 在 ０—２ｍ 尺度上呈正相关，２—１２ ｍ 相互独立，大于 １２ ｍ 呈负相关；大径级和

中小径级的 ＣＷＤ 在 ２ ｍ 尺度内呈正相关，２—１７ ｍ 及大于 ２８ ｍ 时相互独立，１７—２８ ｍ 呈负相关；中径级和小

径级的 ＣＷＤ 空间关联趋势和大中径级与小径级的 ＣＷＤ 空间关联趋势相似；大径级和中径级的 ＣＷＤ 在小于

５ ｍ 尺度呈正相关，大于 ５ ｍ 时相互独立；大径级和小径级的 ＣＷＤ 在 ０—１７ ｍ 及大于 ２５ ｍ 时相互独立，１７—
２５ ｍ 呈负相关（图 ６）。
２．３．２　 不同腐烂等级 ＣＷＤ 的空间关联性

已腐烂与未腐烂的 ＣＷＤ 在 ０—３ ｍ 尺度上呈正相关，３—１３ｍ 及大于 ２５ ｍ 时相互独立，１３—２５ ｍ 呈负相
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图 ３　 不同径级粗木质残体空间分布格局

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

图 ４　 不同腐烂等级粗木质残体空间分布格局

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ

关；完全腐烂与重度腐烂的 ＣＷＤ 在 ０—２ ｍ 尺度上呈正相关，大于 ２ ｍ 时相互独立；完全腐烂、重度腐烂与中

度腐烂的 ＣＷＤ 在 ２ ｍ 尺度内呈正相关，２—１９ ｍ 及大于 ２９ ｍ 时相互独立，１９—２９ ｍ 呈负相关；完全腐烂与重

度腐烂、中度腐烂、轻度腐烂及未腐烂的 ＣＷＤ 在小于 ５ ｍ 时呈正相关，大于 ５ ｍ 相互独立；完全腐烂、重度腐

烂与中度腐烂、轻度腐烂及未腐烂的 ＣＷＤ 在小于 ４ ｍ 时呈正相关，４—１３ ｍ、２５—３０ ｍ 及大于 ３５ ｍ 时相互独

立；完全腐烂、重度腐烂、中度腐烂与轻度腐烂、未腐烂 ＣＷＤ 在小于 ７ ｍ 时呈正相关，大于 ７ ｍ 时相互独立

（图 ７）。
２．３．３　 不同存在形式 ＣＷＤ 的空间关联性

拔根倒与树段在小于 ２ ｍ 尺度及 ５—８ ｍ 尺度上呈正相关，其他尺度相互独立；干中折断与树段在整个
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图 ５　 不同存在形式粗木质残体空间分布格局

Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｆｏｒｍｓ

图 ６　 不同径级粗木质残体空间相关性

Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

Ａ，大中径级和小径级 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｂ，大径级和中小径级 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｃ，中径级和小径级 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｄ，大径级和

中径级 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｅ，大径级和小径级 ＣＷＤ 的空间关联性

４０ ｍ 空间尺度上相互独立；根桩与树段在小于 ２ ｍ 尺度上呈正相关，大于 ２ ｍ 相互独立；枯立木与树段在小

于 ５ ｍ 时呈正相关，大于 ５ ｍ 相互独立（图 ８）。

３　 讨论

３．１　 ＣＷＤ 的空间分布格局

　 　 种群分布格局的形成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［３９］。 在对喀斯特常

绿阔叶混交林 ＣＷＤ 总体点格局的分析中，异质泊松零模型与完全空间随机模型相比，格局尺度由 １２ ｍ 降低
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图 ７　 不同腐烂等级粗木质残体的空间相关性

Ｆｉｇ．７　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ

Ａ，已腐烂（完全腐烂、重度腐烂、中度腐烂、轻度腐烂）与未腐烂 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｂ，完全腐烂与重度腐烂 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｃ，完全腐

烂、重度腐烂与中度腐烂 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｄ，完全腐烂与重度腐烂、中度腐烂、轻度腐烂、未腐烂 ＣＷＤ 之间的空间关联性；Ｅ，完全腐烂、

重度腐烂与中度腐烂、轻度腐烂及未腐烂 ＣＷＤ 之间的空间关联性；Ｆ，完全腐烂、重度腐烂、中度腐烂与轻度腐烂和未腐烂 ＣＷＤ 之间的空间

关联性

图 ８　 不同存在形式粗木质残体的空间相关性

Ｆｉｇ．８　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｒｓｅ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｆｏｒｍｓ

Ａ，拔根倒与树段形式 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｂ，干中折与树段形式 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｃ，根桩与树段形式 ＣＷＤ 的空间关联性；Ｄ，枯立木与

树段形式 ＣＷＤ 的空间关联性

至 ７ ｍ，揭示了该区域小生境的强度异质性。 即在大于 ７ ｍ 尺度上，地形、土壤、水分、光照等环境因子对 ＣＷＤ
分布的影响较大，在小于 ７ ｍ 的较小尺度上，不同程度的种内或种间竞争等因素占主导作用［４０⁃４１］。 本研究结

果与郭屹立等［１３］研究的桂西南喀斯特季节性雨林枯立木在小尺度内表现为聚集分布的格局有相似趋势，与
北方原始阔叶红松林 ＣＷＤ 的分布虽然总体趋势［２１］ 相近，格局尺度却相差较大。 北方原始阔叶红松林 ＣＷＤ
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的格局尺度在几十米至上百米之间，本地区 ＣＷＤ 的格局尺度却小的多，仅在 １２ ｍ 内，原因可能与南北区域气

候条件以及群落结构和类型的差异有关。
不同发育阶段、不同存在形式的 ＣＷＤ 空间格局反映了群落的动态干扰格局和树木的死亡格局［２１］，径级

的大小间接反映了植物的不同生活史阶段。 喀斯特常绿落叶阔叶混交林 ＣＷＤ 各径级密度分布差异明显，小
径级个体密度最大，中径级次之，大径级最小（表 １）。 结合径级分布的点格局分析得出，随着径级的增大，
ＣＷＤ 格局尺度降低，说明植物生长利用生境方式的转变和不同生长阶段种内和种间竞争的关系。 幼树生长

和存活依赖于动物取食、养分和水分资源的分布。 随着年龄的增长，种内和种间竞争增强，个体对环境资源的

要求加剧，大量幼树死亡，少数成长为中树和大树，在稍大尺度上相互关系逐渐缓和，并达到成熟稳定的状态。
除了拔根倒和干中折断在 ４０ ｍ 内的空间尺度上为随机分布外，其他不同径级、不同腐烂等级和不同存在

形式的 ＣＷＤ 均由小尺度集群分布转变为大尺度随机分布，反映了树木的干扰、死亡及其对种群格局的响

应［２，４２］。 本文分析得出格局尺度内种内和种间竞争导致的树木死亡占主导地位，而枯立木则是种内和种间竞

争的主要发生形式。 因喀斯特地形复杂，生境异质性高，ＣＷＤ 存在的每个阶段均能受到一个或多个生态因子

的支配，随着时间的推移，很多枯立木逐渐倒下或折断，转变为干中折断、根桩和树段等，使得这些存在形式的

ＣＷＤ 所占比例增加。 在调查时我们发现该区域干中折断形式的 ＣＷＤ 存在数量很少，很多活立木发生干中折

断后，保留的树桩可萌生枝条，即干中折断后保留的大部分树桩作为林木更新（萌生）的基础继续“存活”。 所

以拔根倒和干中折断形式 ＣＷＤ 的密度和胸高断面积较小，根桩和树段占比较大（表 １）。 该地区土壤浅薄不

连续，岩石裸露率高，生存环境艰苦，其上生长的林木由于资源竞争激烈，生长较慢［４３］，所以林木的更新除了

以种子繁殖外，还以萌孽为主，这是喀斯特常绿阔叶混交林区别于以实生天然更新为主的非喀斯特区原始林

的主要更新策略，也是喀斯特森林适应环境和维持生存的调节机制。
３．２　 ＣＷＤ 的空间关联性

空间关联分析用以描述种群的空间关系，正负关联特征可能是物种间相互作用的结果，也可能是物种生

境趋同或趋异的表现［４４］。 区内大径级和中径级、中径级和小径级的 ＣＷＤ 在小尺度内表现出显著的正关联

性，说明树木死亡和径级大小有关。 大径级木的死亡会压倒周围的中径级木，中径级木死亡也对周围的小径

级木的存活产生影响。 但结果中大径阶和小径级的 ＣＷＤ 在 ４０ ｍ 空间尺度内却未表现出显著的关联性。 究

其原因可能是样地内大径级 ＣＷＤ 的个体数量较少（表 １），中径阶死亡的干扰或被压缺少阳光等因素对小径

级 ＣＷＤ 的影响更占主导作用。 这种空间关联与吕亚亚等［２２］研究大兴安岭典型混交林不同径级倒木相互关

系以小尺度显著负相关，大尺度相关性减小为主要分布关系的结论不同。 吕亚亚等研究的北方原始林树种组

成较单一，种间竞争大，研究对象以倒木为主。 本研究区物种丰富，研究对象除了倒木还包括枯立木、干中折

断和根桩等多种存在形式。
不同腐烂等级的 ＣＷＤ 在小尺度（２—５ ｍ）内呈显著的正相关，表明前期死亡的 ＣＷＤ 对后期死亡树木的

密度大小和格局分布有一定的影响，这很可能与活立木的空间分布格局有关。 树木死亡后给林木的生长提供

了较好的养分和空间，其周围新增树木密度增大，资源竞争激烈，死亡率不减。 随尺度增大，林木对资源的竞

争减弱，先死亡个体对后死亡个体的影响降低，具体需要结合活立木的空间分布做进一步分析。
干中折断与树段在研究尺度内相互独立，其他存在形式及其组合的 ＣＷＤ 均和树段在小尺度内（２—７ ｍ）

呈显著的正相关，验证了不同存在形式的 ＣＷＤ 形成过程之间的关系。 因为树段主要包括无头无尾的倒木和

大枝，无头无尾的倒木由根桩和干中折断引起，大枝则由枯立木、根桩、干中折断和活立木掉落的大枝引起。
本研究区中干中折断与树段在研究尺度内相互独立可以从两方面来解释，一方面是因为部分树段由根桩引

起，另一方面是大部分干中折断后保留的树桩作为萌孽的根基仍然“存活”而未被计算在内。
ＣＷＤ 的格局变化与种群发育阶段、生境条件、种间竞争等具有密切的关系［１７］，同时也是众多因素作用的

外在表现。 因此，不同存在形式、不同径级、不同腐烂等级 ＣＷＤ 的空间格局及其空间关联性与空间尺度的关

系，可能与形成 ＣＷＤ 及其邻近的活立木种群与空间尺度的依赖性有关［２１］。 为深入探索不同 ＣＷＤ 存在的格

９　 １３ 期 　 　 　 戚玉娇　 等：喀斯特常绿落叶阔叶混交林粗木质残体的空间分布格局 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

局及成因，需进一步开展其与周围活立木的密度及分布关系的研究，为喀斯特常绿阔叶混交林维持机制的深

入探索做重要补充。

４　 结论

（１）去除空间异质性后，喀斯特常绿落叶阔叶混交林 ＣＷＤ 总体格局尺度由 １２ ｍ 降低至 ７ ｍ，说明树木死

亡可能是小尺度内密度制约（０—７ ｍ）、稍大尺度上（７—１２ ｍ）生境过滤和大尺度上（１２—４０ ｍ）个体自然衰老

等生态学过程所形成。
（２）除了拔根倒和干中折断，其他不同径级、不同腐烂等级、不同存在形式的 ＣＷＤ 均在小规模尺度（２—８

ｍ）表现为集群分布，随着尺度的增加聚集强度急剧减少，趋于随机分布或均匀分布，符合种群动态分布规律。
（３）大径级对临近的小径级、先死亡对后死亡、枯立木对倒下的个体具有一定的正向影响作用。 主要表

现在：不同径级、不同腐烂等级或不同存在形式的 ＣＷＤ 之间在小规模尺度（２—８ ｍ）上表现为显著的正相关，
随着尺度的增加空间关联性降低。
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