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湖南省阳明山山顶苔藓矮林优势种空间分布格局

陈艳华１，２，龙岳林１，∗，彭重华３

１ 湖南农业大学园艺园林学院，长沙　 ４１０１２８

２ 湖南理工学院， 岳阳　 ４１４００６
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摘要：山顶苔藓矮林是亚热带山地常绿阔叶林区在极端气候与环境条件下发育的一种群落变型，通过研究优势植物的分布格局

与规模，可以有效地指导植被保护与管理活动。 在湖南阳明山国家级自然保护区的山顶苔藓矮林区设置 ３ 个样地，应用相邻格

子法对优势种云锦杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆｏｒｔｕｎｅｉ）进行每木调查，在不同取样尺度（面积）上采用方差 ／均值比率法（ ｖ ／ ｍ ）、负二项

参数（ｋ）、丛生指数（ Ｉ）、平均拥挤度（ｍ∗）、聚块性指数（ｍ∗ ／ ｍ）、聚集指数（Ｃａ）和格林指数（ＧＩ）等聚集强度指数对云锦杜鹃

种群分布格局进行分析。 结果表明：阳明山山顶苔藓矮林优势种云锦杜鹃种群在北、南、东三个方位上的空间分布格局总体上

为聚集分布，随着取样尺度的增大，聚集格局强度和规模依次减弱；而山顶苔藓矮林优势种群不同年龄阶段的空间分布特征为

随着种群年龄的增大，其空间分布格局呈聚集强向聚集弱、以至于向随机分布发展；阳明山山顶苔藓矮林优势种群及其分布格

局形成的主要原因是云锦杜鹃种群本身的种子繁殖及传播方式和类营养繁殖等生物学特性及方位、坡向等环境因子影响所致。
关键词：山顶苔藓矮林；云锦杜鹃；分布格局；聚集强度；格局规模；阳明山
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空间与数量是衡量种群是否繁盛的两个指标［１］，其中空间指标即种群空间分布格局，是群落个体在其生

活空间的位置状态或布局［２］，是种群特性、种群关系及其环境综合条件作用的体现［３］，影响物种生长发育、繁
殖、死亡、再生及资源利用，揭示潜在的生物学特性（如生活史对策、种子扩散方式、密度限制等）及其与环境

因子（如地形、方位等）的相互关系、格局成因，对维持森林群落景观的稳定和多样性具有重要意义。 种群空

间分布格局是种群生态学的核心内容，也是近年来生态学研究热点之一［４⁃５］。 种群空间分布格局，随方位、取
样尺度甚至不同年龄阶段的不同而有明显的差异［１，６］。 研究种群空间分布格局除判定种群的分布类型外，定
量化聚集强度和规模亦是重要内容［７］。 目前，已有国内学者对不同地带不同生物群区如热带［８］、亚热带阔叶

林［９］，温带阔叶林［１０］、不同生活型如乔木［１１⁃１２］、灌木［１３⁃１４］及草地［１５］的种群分布格局进行了研究，结果表明：自
然界中种群空间分布格局主要呈聚集分布，其格局的形成不仅受种间竞争、种子传播方式及动物集群行为等

生物因子的影响，还受资源分布、地形、方位变化等环境因子的影响。
山顶苔藓矮林，是亚热带山地常绿阔叶林在山顶或山脊、云雾线以上，以及湿度大、山风强烈、气温低、昼

夜温差大的环境条件下长期发育的一种特殊的群落变型，有＂天然水库＂之称，是天然的优良水源林［１６］；同时

由于生态系统独特，如遭到破坏，轻则发展成以原有植物为主的萌生灌丛，重则成为莎草科、禾本科、灯心草

科、蕨类等为主的湿性草地，从而发生空间替代，更严重的破坏会难以成林甚至消失，因而生态脆弱，不易恢

复，具有不可替代性［１７⁃１８］。 山顶苔藓矮林的植物类型以杜鹃花科植物为主要优势种，尤以猴头杜鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｉａｒｕｍ）居多［１９］，罕见云锦杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆｏｒｔｕｎｅｉ）矮林。 目前，有关山顶苔藓矮林的研

究集中在群落结构［１０⁃２１］、群落特征［２２⁃２５］及物种组成［１９，２６］、物种多样性、植物区系成分［１８，２７］、生境特点及土壤

种子库［２８⁃２９］等，鲜见山顶苔藓矮林种群分布格局及其规模方面的研究。 因此，本文采用多个取样尺度、多指

数综合判定的方法，探寻阳明山山顶苔藓矮林优势种群在不同方位的空间分布格局及其随取样尺度的变化情

况，分析山顶苔藓矮林优势种群不同年龄阶段的空间分布特征，拟了解山顶苔藓矮林优势种群及其分布格局

形成的生物学或环境机制，为深入认识山顶苔藓矮林的群落结构及其形成机制，进一步开展相关生态系统的

结构与功能研究及对这一特殊植被类型的保护和管理提供理论参考。

１　 研究区概况

阳明山国家级自然保护区位于潇水之东，湖南省西南部的永州市东郊，双牌县东北隅。 地理位置在北纬

２６°０２ ′ ００ ＂—２６°０６ ′ １５＂ ，东经 １１１°５１′ ３６ ＂—１１１°５７ ′ ３６＂ ，介于双牌县、宁远县、祁阳县三县交界处。 保护

区南北长 １５．６ ｋｍ，东西宽 １３．３ ｋｍ，总面积为 １１２６７．９ ｈｍ２。 阳明山属南岭山系支脉，地势东北高西南低，沟谷

纵横，山地破碎，峰峦起伏。 地质为花岗岩母质。 土壤为黄棕壤、黄壤和红壤。 阳明山属中亚热带季风湿润气

候，年均气温 １４．２ ℃，平均最高气温 １９．０ ℃，最低气温 １０．３ ℃，绝对最高气温 ３６．０ ℃。 绝对最低气温－１０．０
℃；１ 月最冷，月平均气温 ３．９ ℃，７、８ 月最热，月平均 ２３．６ ℃。 年均降水量为 １６０７．５ ｍｍ，阳明山年均相对湿

度 ８７％。 其地带性植被为中亚热带常绿阔叶林，如栲树（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ）林，甜槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ）林，短
柄青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｓｅｓｓｉｌｉｆｏｌｉａ）林，红楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ）林等；另有如映山红（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）灌
丛，鹿角杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｔｏｕｃｈｅａｅ）＋山柳（Ｓａｌｉｘ ｐｓｅｕｄｏｔａｎｇｉｉ）灌丛，水马桑（Ｗｅｉｇｅｌａ ｊａｐｏｎｉｃａ）灌丛，毛玉山
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竹（Ｙｕｓｈａｎｉａ ｂａｓｉｈｉｒｓｕｔａ）丛等；竹类林有楠竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｅｔｅｒｏｃｙｃｌａ ｃｖ． Ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）林、水竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｈｅｔｅｒｏｃｌａｄａ）林等。 分布在阳明山国家级自然保护区海拔 １３００ ｍ 以上区域的地带性山顶苔藓矮林，主要聚集

在阳明山山顶微波台东侧海拔 １４８０—１５２０ ｍ 处，面积达 ２—３ ｈｍ２［３０］。 云锦杜鹃为该林内主要优势种，伴生

小乔木主要有圆锥绣球（Ｈｙｄｒａｎｇｅａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ）、青榨槭（Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ）、交让木（Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｍａｃｒｏｐｏｄｕｍ）等。
林下灌木主要有茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、荚蒾（ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｄｉｌａｔａｔｕｍ）、映山红、细枝柃（Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ）白檀

（Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ）及草本植物淡竹叶 （ Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌｅ）、金线草 （ Ａｎｔｅｎｏｒｏｎ ｆｉｌｉｆｏｒｍｅ）、堇菜 （ Ｖｉｏｌａ
ｖｅｒｅｃｕｎｄａ）、峨嵋双蝴蝶（Ｔｒｉｐｔｅｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｃｏｒｄａｔｕｍ）、玉簪（Ｈｏｓｔａ ｐｌａｎｔａｇｉｎｅａ）、矮冷水花（Ｐｉｌｅａ ｐｅｐｌｏｉｄｅｓ）和藤本

植物寒莓（Ｒｕｂｕｓ ｂｕｅｒｇｅｒｉ）、日本薯蓣（Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ）等。

２　 数据来源与研究方法

图 １　 阳明山山顶苔藓矮林物种⁃面积关系

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎｔｏｐ ｍｏｓｓｙ ｄｗａｒｆ

ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｙａｎｇｍｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

２．１　 野外调查方法及样地设置

经阳明山国家级自然保护区管理人员的日常巡视、
管理和维护工作及作者的实地勘查发现，大面积的山顶

苔藓矮林目前仅发现这一处区域有分布。 根据前人在

亚热带常绿阔叶林样地取样面积的范例与经验［５，３１，４５］，
把阳明山山顶苔藓矮林物种的数目按取样面积的大小

作种－面积曲线图（图 １），确定最小取样面积为 ４００ ｍ２，
因此，在此区域的北侧（Ｎ）、南侧（Ｓ）和东侧（Ｅ）设置了

三个面积分别为 ２０ ｍ×３０ ｍ、２０ ｍ×２０ ｍ 和 ２０ ｍ×２０ ｍ
的样地，再采用相邻网格法划分成 ５ ｍ×５ ｍ 小样方进

行调查［３１］。 以小样方为单位，分别将高度在 ２．５ ｍ 以

上，胸径 ２ ｃｍ 以上的植物视为小乔木（因为地处山顶，
生境条件导致该处所有植物高度不超过 ７ ｍ），对所有

小乔木分别登记其植物名称、株数，测量树高、枝下高、基径和胸径（１３０ ｃｍ 处）、冠幅（长×宽）等，并在 ３ 个样

地内各选取一 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方登记灌木层植物名称、高度、盖度和株数等指标；选取 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的小样

方登记草本植物的名称、高度、多度和盖度等，同时记录出现在样地内的草本植物名称。 同时运用佳明 ２．０ 手

持式 ＧＰＳ 定位仪测定各样地边角点的经纬度及海拔，运用罗盘仪测定坡向和坡度等环境因子。
２．２　 种群龄级划分

由于阳明山山顶苔藓矮林优势种云锦杜鹃的生命周期较长，如运用生长锥或伐倒树木来确定树龄的破坏

性较大；虽然龄级和径级不同，但在相同环境下同一树种龄级和径级对环境的反应规律是一致的［３２］，因此，本
研究中运用径级代替龄级的方法。 在调查中发现整个样地内未见高度低于 ３３ ｃｍ 的小苗，且分枝平均高度

１００ ｃｍ 左右，多数离地 ５ ｃｍ 时分枝，１３０ ｃｍ 高度时已分成多枝，因此在分析时选取基径（ＤＧＨ）（离地 ５ ｃｍ 高

处）而不是胸径作为径级来进行分析。 依据云锦杜鹃的生活史特点及现状调查实际，参照相关研究中对亚热

带常绿阔叶林林冠层林木径级结构的划分标准［３３］，将阳明山自然保护区内的云锦杜鹃种群划分为以下 ４ 个

年龄阶段：Ⅰ为幼树：ＤＧＨ≤２．５ ｃｍ，ｈ＞３３ ｃｍ；Ⅱ为小树：２．５ ｃｍ＜ＤＧＨ≤７．５ ｃｍ；Ⅲ为中树：７．６ ｃｍ≤ＤＧＨ≤２２．５
ｃｍ；Ⅳ为大树和老树：ＤＧＨ＞２２．５ ｃｍ。
２．３　 种群空间分布格局测度方法与分析

利用相邻格子法，对阳明山山顶苔藓矮林优势种群，即云锦杜鹃种群进行 ７ 不同样方尺度（５ ｍ×５ ｍ、５ｍ×
１０ ｍ、５ ｍ×１５ ｍ、１０ ｍ×１０ ｍ、１０ ｍ×１５ ｍ、１５ ｍ×１５ ｍ、１５ ｍ×２０ ｍ）和三个不同方位调查，分析不同尺度下优势

种的空间分布格局。
种群空间分布格局类型采用方差均值比法，结合 ｔ 检验值进行判定。 在判定过程中，如果与实际有出入，
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再配合负二项式参数（ｋ） 、丛生指数（ Ｉ）、聚块性指数（ｍ∗ ／ ｍ） 、Ｃａｓｓｉｃ 指数（Ｃａ）和格林指数（ＧＩ）７ 个指数进

行综合判定；如果 ６ 个指数中有 ４ 个或 ４ 个以上符合判定结果，则判定该种群即为此分布格局。 种群聚集强

度则采用负二项式参数（ｋ）、结合丛生指数（ Ｉ）、Ｃａｓｓｉｃ 指数（Ｃａ）和聚块性指数（ｍ∗ ／ ｍ） 、格林指数（ＧＩ）进行

综合判定［１，５，７，１９，３４］。
（１）方差 ／均值比率（ ｖ ／ ｍ ）法：

ｖ ＝
∑ ｘ２ －

（∑ｘ） ２

ｎ
ｎ － １

； ｍ ＝
∑ｘ
ｎ

式中：ｖ 为优势种多度的方差，ｍ 为优势种多度的平均值；ｘ 为每个样方中观测到的个体数，ｎ 为样方数（下
同）。 ｖ ／ ｍ ＝ １，随机分布； ｖ ／ ｍ ＞１，集群分布； ｖ ／ ｍ ＜１，均匀分布。 在实际判断过程中，为确定 ｖ ／ ｍ 对 １ 的偏离

显著程度，可进行 ｔ－检验： ｔ ＝

ｖ
ｍ

－ １

２
ｎ － １

。 如果－ｔ０．０５≤ｔ≤＋ｔ０．０５，则符合随机分布； ｔ＞ｔ０．０５聚集分布； ｔ＜－ｔ０．０５，符合

均匀分布。
（２）负二项式参数（ｋ） 法

ｋ ＝ ｍ２

ｖ － ｍ
式中：当 ｋ＞０，则 ｋ 值愈小，聚集度愈大，如果 ｋ 值趋于无穷大（一般为 ８ 以上），则逼近泊松分布；ｋ＜０，则种群

呈均匀分布。 ｋ 值可以用于判别种群分布格局类型，还可度量聚集强度。
（３）丛生指数（ Ｉ）

Ｉ ＝ ｖ
ｍ

－ １

式中：Ｉ＝ ０，随机分布；Ｉ＞０，集聚分布；Ｉ＜０，均匀分布。
（４）Ｃａｓｓｉｃ 指数（Ｃａ）

Ｃａ ＝ １
ｋ

式中：ｋ 为二项式参数，Ｃａ→０，随机分布；Ｃａ＞０，集聚分布；Ｃａ＜０，均匀分布。
（５）聚块性指数（ｍ∗ ／ ｍ）

ｍ∗ ／ ｍ ＝ １ ＋ １
ｋ

式中：ｋ 为二项式参数，ｍ∗ ／ ｍ ＝ １，随机分布；ｍ∗ ／ ｍ＞１，聚集分布；ｍ∗ ／ ｍ＜１，均匀分布。 表示每个个体平均有

多少个其他个体对其产生拥挤的程度。
（６）格林指数（ＧＩ）

ＧＩ ＝

ｖ
ｍ

－ １

Ｎ － １
式中：Ｎ 为小样方数；ＧＩ＝ ０，随机分布；ＧＩ＞０，聚集分布，ＧＩ＝ １，最大聚集；ＧＩ＜０，均匀分布。
２．４　 种群分布格局规模

本研究运用相邻格子样方法，根据可变尺度相邻格子样方法划分区组，各区组内小样方的面积和个数见

表 １。 参照 Ｇｒｅｉｇ－Ｓｍｉｔｈ［４２］区组均方分析，加以修正： 计算每个区组观测值的平方和，将平方和取平均值后在

相邻两区组间求差； 用后一级区组的小样方个数去除相应的差值，得出前一级区组对应的均方值； 以均方值
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为纵坐标，以单元面积为横坐标作曲线，判定格局规模［３５］。

表 １　 种群空间格局规模分析的取样面积

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ａｒｅａ ｏｆ ｓｃａｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ

区组序号
Ｂｌｏｃｋ ｎｕｍｂｅｒ

小样方面积

Ｑｕａｄｒａｔ ａｒｅａ ／ ｍ２
小样方数

Ｑｕａｄｒａｔ ｎｕｍｂｅｒ
区组序号

Ｂｌｏｃｋ ｎｕｍｂｅｒ
小样方面积

Ｑｕａｄｒａｔ ａｒｅａ ／ ｍ２
小样方数

Ｑｕａｄｒａｔ ｎｕｍｂｅｒ

１ ２５（５×５） ５６ ５ １５０（１０×１５） ８

２ ５０（５×１０） ２８ ６ ２００（１０×２０） ７

３ ７５（５×１５） １８ ７ ２２５（１５×１５） ４

４ １００（１０×１０） １４ ８ ３００（１５×２０） ４

３　 结果

３．１　 不同取样尺度上种群分布格局

由表 ２ 可知，在 ８ 个取样尺度上，４ 个不同年龄阶段中除大树为随机分布外，幼树、小树和中树的分布格

局均为聚集分布，其聚集强度随取样尺度增大而顺序减小；而同一年龄阶段种群聚集强度也随取样尺度的增

大而减小，其中，幼树和小树的聚集强度在 ２５ ｍ２尺度上最大，１５０ ｍ２尺度上最小；中树的聚集强度在 ７５ ｍ２尺

度上最大，１５０ ｍ２尺度上最小；幼树、小树和中树随尺度进一步增大，聚集强度小幅增大后反弹减小而呈现波

动。 因此，阳明山山顶苔藓矮优势种的 ４ 个年龄阶段随取样尺度变化，聚集指数值大小存在波动，表明种群不

同年龄阶段的分布格局与取样尺度有关。

表 ２　 云锦杜鹃种群不同年龄阶段在不同取样尺度下的分布格局

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆｏｒｔｕｎｅｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃａｌｅｓ

大小级
Ｃｌａｓｓ

样方尺度
Ｑｕａｄｒａｔ
ｓｃａｌｅ

分布格局 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ 集聚强度 Ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
方差 ／
均值
ｖ ／ ｍ

ｔ⁃值
ｔ⁃ｖａｌｕｅ

ｔ０．０５
理论分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｐａｔｔｅｒｎ

负二项
式参数

ｋ

丛生指数
Ｉ

平均拥
挤指数

ｍ∗

Ｃａｓｓｉｃ
指标 Ｃａ

聚块
性指数

ｍ∗ ／ ｍ

格林
指数
ＧＩ

ｔｏｔａｌ ５×５ ２３．７７ １４．５６∗∗ ２．００ Ｃ １．７５ １３．５６ ３７．３３ ０．５７ １．５７ ０．０１

５×１０ ４７．５６ ８５．２１ ２．０５ Ｃ ２．０５ ２３．１９ ７０．７５ ０．４９ １．４９ ０．０２

５×１５ ３１．１７ ８７．９６ ２．１１ Ｃ ２．４３ ３０．１７ １０３．５０ ０．４１ １．４１ ０．０２

１０×１０ ４２．６４ １０６．１７ ２．１６ Ｃ ２．２８ ４１．６４ １３６．７１ ０．４４ １．４７ ０．０３

１０×１５ ５３．２５ ９７．７４ ２．３７ Ｃ ３．０４ ５２．２５ ２１０．８８ ０．３３ １．３３ ０．０４

１０×２０ ８１．８９ １４０．１０ ２．４５ Ｃ ２．３５ ８０．８９ ２７１．０３ ０．４３ １．４３ ０．０６

１５×１５ ９３．３０ １１３．０５ ３．１８ Ｃ ２．８９ ９２．３０ ３５９．３０ ０．３５ １．３５ ０．０９

１５×２０ １００．６４ １２２．０３ ３．１８ Ｃ ３．１８ ９９．６４ ４１６．８９ ０．３１ １．３１ ０．０８

Ⅰ ５×５ ５．９６ ２６．０２∗∗ ２．００ Ｃ ０．３４ ４．９６ ６．６２ ２．９９ ３．９９ ０．０５

５×１０ １０．５７ ３５．１８ ２．０５ Ｃ ０．３５ ９．５７ １２．９０ ２．８８ ３．８８ ０．１０

５×１５ １０．８９ ２８．８３ ２．１１ Ｃ ０．５２ ９．８９ １５．０６ １．９１ ２．９１ ０．１１

１０×１０ １４．２６ ３３．８０ ２．１６ Ｃ ０．５０ １３．２５７ １９．９０ １．９９ ２．９９ ０．１４

１０×１５ １５．２８ ２６．７１ ２．３７ Ｃ ０．８１ １４．２８ ２５．８０ １．２４ ２．２４ ０．１６

１０×２０ ２６．９６ ４４．９６ ２．４５ Ｃ ０．５１ ２５．９６ ３９．２５ １．９５ ２．９５ ０．２８

１５×１５ ２９．２７ ３４．６２ ３．１８ Ｃ ０．７４ ２８．２７ ４９．２７ １．３５ ２．３５ ０．３４

１５×２０ ３１．５１ ３７．３６ ３．１８ Ｃ ０．７５ ３０．５１ ５３．５１ １．３３ ２．３３ ０．３３

Ⅱ ５×５ １４．８４ １０５．０３∗∗ ２．００ Ｃ ０．７４ ２０．０３ ３４．８７ １．３５ ２．３５ ０．０２

５×１０ ３７．１７ １３２．９１ ２．０５ Ｃ ０．８２ ３６．７１ ６５．８５ １．２２ ２．２２ ０．０４

５×１５ ４７．６３ １３５．９４ ２．１１ Ｃ ０．９９ ４６．６３ ９２．８０ １．０１ ２．０１ ０．０６

１０×１０ ６６．８８ １６７．９６ ２．１６ Ｃ ０．９０ ６５．８８ １２５．２３ １．１１ ２．１１ ０．０８

１０×１５ ８８．２１ １６３．１５ ２．３７ Ｃ １．１８ ８７．２１ １９０．２１ １．８５ １．８５ ０．１１

５　 １８ 期 　 　 　 陈艳华　 等：湖南省阳明山山顶苔藓矮林优势种空间分布格局 　
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续表

大小级
Ｃｌａｓｓ

样方尺度
Ｑｕａｄｒａｔ
ｓｃａｌｅ

分布格局 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ 集聚强度 Ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
方差 ／
均值
ｖ ／ ｍ

ｔ⁃值
ｔ⁃ｖａｌｕｅ

ｔ０．０５
理论分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｐａｔｔｅｒｎ

负二项
式参数

ｋ

丛生指数
Ｉ

平均拥
挤指数

ｍ∗

Ｃａｓｓｉｃ
指标 Ｃａ

聚块
性指数

ｍ∗ ／ ｍ

格林
指数
ＧＩ

１０×２０ １３６．５３ ２３４．７４ ２．４５ Ｃ ０．８８ １３５．５３ ２５４．２４ １．１４ ２．１４ ０．１６

１５×１５ １４７．００ １７８．８１ ３．１８ Ｃ １．２５ １４６．００ ３２８．７５ ０．８０ １．８０ ０．２０

１５×２０ １７９．０７ ２１８．０９ ３．１８ Ｃ １．１６ １７８．０７ ３８４．０７ ０．８６ １．８６ ０．２２

Ⅲ ５×５ ７．０５ ３．５６∗∗ ２．００ Ｃ ２．７６ ２．５６ ９．６１ ０．３６ １．３６ ０．０１

５×１０ ５．４２ １６．２２ ２．０５ Ｃ ３．２０ ４．４２ １８．５２ ０．３１ １．３１ ０．０１

５×１５ ６．３７ １５．６７ ２．１１ Ｃ ３．９６ ５．３７ ２６．６５ ０．２５ １．２５ ０．０１

１０×１０ ８．８０ １９．８９ ２．１６ Ｃ ３．６２ ７．８０ ３６．０６ ０．２８ １．２８ ０．０２

１０×１５ ８．５９ １４．２０ ２．３７ Ｃ ５．６５ ７．５９ ５０．４７ ０．１８ １．１８ ０．０２

１０×２０ １２．８８ ２０．５８ ２．４５ Ｃ ４．７５ １１．８８ ６８．３１ ０．２１ １．２１ ０．０３

１５×１５ １５．８３ １８．１７ ３．１８ Ｃ ４．１６ １４．８３ ７６．５８ ０．２４ １．２４ ０．０６

１５×２０ １６．６４ １９．１５ ３．１８ Ｃ ５．５８ １５．６４ １０２．８９ ０．１８ １．１８ ０．０５

Ⅳ ５×５ ０．２１ １．３１ ２．００ Ｒ ０．６８ ０．３１ ０．５３ １．４６ ２．４６ ０．０３

５×１０ ０．４３ １．０４ ２．０５ Ｒ １．５２ ０．２８ ０．７１ ０．６６ １．６６ ０．０２

５×１５ １．４１ １．２０ ２．１１ Ｒ １．６２ ０．４１ １．０８ ０．６２ １．６２ ０．０３

１０×１０ １．５９ １．５１ ２．１６ Ｒ １．４５ ０．５９ １．４５ ０．６９ １．６９ ０．０５

１０×１５ １．３１ ０．５８ ２．３７ Ｒ ４．０１ ０．３１ １．５６ ０．２５ １．２５ ０．０３

１０×２０ １．１１ ０．１９ ２．４５ Ｒ １５．３９ ０．１１ １．８２ ０．０７ １．０７ ０．０１

１５×１５ ２．００ １．２３ ３．１８ Ｒ １．５０ １．００ ２．５０ ０．６７ １．６７ ０．１７

１５×２０ ２．８０ ２．２１ ３．１８ Ｒ １．３９ １．８０ ４．３０ ０．７２ １．７２ ０．１８

　 　 ∗∗表示 Ｐ＜０．０１．Ⅰ： 幼树， Ｓａｐｌｉｎｇ ｔｒｅｅ；Ⅱ： 小树， Ｙｏｕｎｇ ｔｒｅｅ；Ⅲ： 中树， Ｍｉｄｄｌｅ ｔｒｅｅ；Ⅳ： 大树， Ｂｉｇ ｔｒｅｅ； Ｒ： 随机分布 Ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ；

Ｃ： 聚集分布 Ｃｌｕｓｔｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ；Ｕ： 均匀分布 Ｕｎｉｆｏｒｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

根据方差均值比与 ｔ⁃检验值判定，总体上看，３ 个方位样地的优势种群分布格局除南样地在 １５０—２００ ｍ２

尺度上呈均匀分布外，其余均呈聚集分布（表 ３）。 根据各判定指数的性质，负二项参数（ｋ）值越小，丛生指数

（ Ｉ）、平均拥挤指数（ｍ∗）、聚集指数（Ｃａ）和聚块性指数（ｍ∗ ／ ｍ）值越大，种群聚集程度越大［３４］。 在 ２５—５０

ｍ２尺度上，北、南、东样地种群聚集程度顺序减小；在 ７５ ｍ２尺度上，北、南、东样地种群聚集程度顺序减小；在
１００ ｍ２尺度上， ｖ ／ ｍ 、Ｉ、ｍ∗和 ＧＩ 值按南、东、北顺序减小，即 ４ 个指数均可判定南样地种群聚集程度最大，北
样地种群聚集程度最小；当取样尺度达到 １５０—２００ ｍ２时，南样地呈均匀分布， ｖ ／ ｍ 、Ｉ、ｍ∗和 ＧＩ 按北、东顺序

减小，ｋ 值增大，即 ５ 个指数均可判定种群聚集强度北样地大于东样地（表 ３）。 可见随着取样尺度的增大，北、
东、南样地种群聚集强度依次减弱，甚至发展成随机或均匀分布，说明阳明山山顶苔藓矮林优势种群的分布格

局及强度与取样尺度有关［３４，３６］。
３．２　 种群格局规模

图 ２ 显示，三个方位样地内聚集分布的优势种群的 ７ 个取样尺度下不同年龄阶段的均方值出现 ２—３ 个

明显的峰值，其中在 ５０ｍ２尺度上，南样地幼树出现一小峰值，其均方值为 ０．４，东样地无幼树；在 １００ ｍ２尺度

上，南样地小树和中树、东样地中树出现一峰值，其均方值分别为 ８４８ 和 ９３４、２３２；在 １５０ ｍ２尺度上，仅北样地

幼树和中树均出现 １ 个明显峰值，其均方值分别为 ９３２ 和 １３１２；在 ２００ ｍ２尺度上，北样地小树、南样地小树和

东样地中树均出现 １ 个明显峰值，其均方值分别为 ２０３８６、３０６９ 和 ４９６０；由此可知，随着取样尺度的增大，种群

的聚集规模明显增强。
由图 ３ 可知，总体上，北样地、南样地、东样地种群聚集规模依次降低；其中，北样地在 １５０ｍ２尺度上聚集

规模最大，其均方值达 ８０６３３；南样地种群在 １００ｍ２尺度上小规模聚集后小幅下降，在 ２２５ｍ２尺度上达最大，其
最大均方值为 ２８４２４；东样地 ２００ｍ２尺度上最大，其均方值为 ６２５１。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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表 ３　 优势种群在不同方位的分布格局

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ

样地
Ｐｌｏｔｓ

样方尺度
Ｑｕａｄｒａｔ
ｓｃａｌｅ

分布格局 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ 集聚强度 Ａｇｇｒｅｇａｔｅｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
方差 ／
均值 ／
ｖ ／ ｍ

ｔ⁃值
ｔ⁃ｖａｌｕｅ

ｔ０．０５
理论分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｐａｔｔｅｒｎ

负二项
式参数

ｋ

丛生指数
Ｉ

平均拥
挤指数

ｍ∗

Ｃａｓｓｉｃ
指标
Ｃａ

聚块性
指数

ｍ∗ ／ ｍ

格林
指数
ＧＩ

Ｎ ５×５ ８．９０ ２６．８０∗∗ ２．０７ Ｃ ４．８０ ７．９０ ４５．７８ ０．２１ １．２１ ０．０４

５×１０ １１．８５ ２５．４５ ２．２０ Ｃ ６．９８ １０．８５ ８６．６０ ０．１４ １．１４ ０．０１

５×１５ １５．３３ ２６．８１ ２．３７ Ｃ ７．９３ １４．３３ １２７．９６ ０．１７ １．１３ ０．０２

１０×１０ １６．５０ ２４．５１ ２．５７ Ｃ ９．７８ １５．５０ １６６．９９ ０．１０ １．１０ ０．０２

１０×１５ ２８．４０ ３３．５６ ３．１８ Ｃ ８．３１ ２７．４０ ２５４．９０ ０．１２ １．１２ ０．０３

１０×２０ ３７．８８ ３６．８８ ４．３０ Ｃ ８．２２ ３６．８８ ３３９．８８ ０．１２ １．１２ ０．０４

１５×２０ ３６．０４ ２４．７８ １２．７１ Ｃ １２．９７ ３５．０４ ４８９．５４ ０．０８ １．０８ ０．０４

Ｓ ５×５ ９．０８ ２２．１４∗∗ ２．１３ Ｃ １．９８ ８．０８ ２４．０８ ０．５１ １．５１ ０．０３

５×１０ １４．２２ ２４．７４ ２．３７ Ｃ ２．４２ １３．２２ ４５．２２ ０．４１ １．４１ ０．０５

５×１５ ８．９３ １１．２１ ２．４５ Ｃ ３．３６ ７．９３ ５８．３３ ０．１６ １．１６ ０．０３

１０×１０ ２５．５７ ３０．１０ ２．５７ Ｃ ２．６０ ２４．５７ ８８．５７ ０．３８ １．３８ ０．１０

１０×１５ ０．５４ －０．３３ ３．１８ Ｕ －２４３．３９ －０．４６ １１２．０４ －０．００ １．００ －０．００２

１０×２０ ０．０２ －０．７０ １２．７１ Ｕ －１３０．０３ －０．９８ １２７．０１ －０．０１ ０．９９ －０．００４

Ｅ ５×５ ３．１５ ５．８８∗∗ ２．１３ Ｃ ４．８３ ２．１５ １２．５２ ０．２１ １．２１ ０．０１

５×１０ ５．３８ ８．２０ ２．３７ Ｃ ４．７４ ４．３８ ２５．１３ ０．２１ １．２１ ０．０３

５×１５ ４．９０ ５．５１ ２．４５ Ｃ ８．１６ ３．９０ ３５．７０ ０．１２ １．１２ ０．０３

１０×１０ ６．８２ ７．１３ ２．５７ Ｃ ７．１３ ５．８２ ４７．３２ ０．１４ １．１４ ０．０４

１０×１５ ８．３６ ５．２０ ３．１８ Ｃ ７．８２ ７．３６ ６４．８６ ０．１３ １．１３ ０．０６
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优势种群的 ４ 个年龄阶段里，除因大树（Ⅳ）呈随机分布，不分析其格局规模外，其余呈聚集分布的 ３ 个

年龄阶段均出现 １—３ 个不同程度规模的聚集。 其中在幼树阶段，北样地种群在 １５０ｍ２尺度上仅出现 １ 次规

模聚集，其均方值为 ９３２，而在南样地却分别在 ５０ｍ２、１００ｍ２、２２５ｍ２尺度上出现 ３ 次规模聚集，其均方值分别

为 ０．４、２、９；而在小树阶段，北样地仍然在 １５０ｍ２尺度上仅出现 １ 次聚集规模，其均方值最大，达 ２０３８６，而在

东、南两样地均出现 ２ 次规模聚集，且均出现在 １００ 和 ２００ 两个尺度上，其中南样地的聚集规模高于东样地；
在中树阶段，北样地还是仅出现 １ 次规模聚集，而东、南两样仍然出现 ２ 次规模聚集，东样地在 ５０ 和 ２００ 尺度

上出现，而南样地则在 １００ 和 ２２５ 尺度上出现，其中南样地种群在 ２２５ｍ２尺度上最大，其均方值为 ８８００。 可见

三个不同方位样地优势种群的聚集规模最大的是北样地，而东、南两样地在小尺度上小规模聚集后，在大尺度

上还会再次形成较大规模的聚集，而在小径级向大径级发展过程中，聚集规模出现的次数减小，甚至不聚集而

呈随机分布，聚集的面积却是增大的，这与调查实际相符。

４　 讨论

４．１　 山顶苔藓矮林优势种群的空间分布格局

种群分布格局具有尺度依赖性，与取样尺度紧密相关［２］。 如暖温带次生林种群随着取样尺度的增大，其
分布格局由聚集分布向随机和规则分布发展［１０］；太白山红桦（Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏ－ｓｉｎｅｎｓｉｓ）种群总体上在一定尺度内

呈聚集分布，超过该尺度则呈随机分布［１２］。 本研究中，在 ７ 个取样尺度上，优势种整体呈聚集分布，但聚集强

度则随尺度的增大而减弱，其原因可能是：实地调查发现，山顶苔藓矮林优势种云锦杜鹃既有种子繁殖特性还

有类营养繁殖的特性，一颗树有 ２—５ 个主干从基部丛生，最多的有 ７ 个主干丛生均发育成中树，甚至大树；有
些云锦杜鹃在动物绊倒或风倒后入地生根；云锦杜鹃蒴果较大，种子数量多，成熟后干燥开裂，多集中散布在

母树周围，可见山顶苔藓矮林优势种群整体呈聚集分布格局主要是由种群本身的生物学特性决定的［３７］。
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图 ２　 不同样地优势种群的格局规模
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Ⅰ：幼树 Ｓａｎｐｌｉｎｇｓ，Ⅱ：小树 Ｙｏｕｎｇ ｔｒｅｅｓ，Ⅲ：中树 Ｍａｔｕｒｅ ｔｒｅｅｓ， Ｎ：北方位 Ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｐｌｏｔｓ，Ｓ：南方位 Ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｐｌｏｔｓ，Ｅ：东方位 Ｅａｓｔｅｒｎ ｐｌｏｔｓ

图 ３　 ３ 个不同年龄阶段在不同样地的格局规模
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Ａ：样地内所有种群 Ａｌｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ， ｓｏｕｔｈｅｒｎ ａｎｄ ｅａｓｔｅｒｎ ｐｌｏｔｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

多数研究表明，在小尺度上，种群的空间分布格局主要受种群自身生物学特性的影响，而在大尺度上，种
群的空间分布格局更多是生境异质性及所在的微环境的作用［１１，３８⁃４０］。 阳明山山顶苔藓矮林优势种群在不同

方位呈聚集分布正是受种群的生物学特性所致；而随着方位的改变，其聚集强度和规模有差异却是由环境异
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图 ４　 优势种群 ３ 个不同年龄阶段的格局规模
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质性和所在的微环境作用而形成的。 其原因可能是：１）早期由于优势种种子繁殖及其类营养繁殖等生物学

特性形成苔藓矮林总体上呈聚集的空间分布格局；但随着时间的推移，由于方位和坡向不同（盘山公路环绕

东区半圈后，再正对西北部的微波台将苔藓矮林划分为南、北两区，且东区坡向为东向，坡度达 ３０°，北区坡向

为北向，南区一部分为北向，另一部分为东向）而导致土层与腐殖质层相较增厚、日照时间较另两方位增长、
温度升温快等资源分配优势，小树发展成中树，以至大树，但由于资源有限，种内密度限制、种间生态位分离及

放牧干扰等多方面的影响，只有部分小树长成中树或大树，因而，北样地内的所有年龄组呈聚集分布且聚集规

模大，强度强，而东向及南向样地的东南方内的中树的聚集强度减弱，大树甚至发展成随机分布。 ２）上世纪

九十年代，这一区域的西北方山峰最高处建设了微波台及其附属建筑，加上北方位样地内群落的蔽护，东方位

和南方位样地内的东边幼树少了凛冽西北风的影响，也利于少量的中树继续发展成大树，从而使大树呈随机

分布。 因此，山顶苔藓矮林优势种随着方位与坡向的不同，其聚集强度与规模有差异，是由所在的生境异质性

及其微环境作用而形成。
在天然林里，种群由小径级到大径级的发展过程中，空间分布格局发展的一般趋势为：聚集→随机→规

则［４１］。 对于生命期长的乔木类植物，同样如此。 如秃杉（Ｔａｉｗａｎｉａ ｆｌｏｕｓｉａｎａ）种群总体为聚集分布，从幼龄→
中龄→老龄的分布格局由聚集分布发展为随机分布［３６］。 山顶苔藓矮林优势种云锦杜鹃种群的幼树、小树和

中树在总体和 ７ 个尺度上均呈聚集分布，而大树表现出随机分布格局。 其原因可能与云锦杜鹃母树种子传播

距离有限和较大的蒴果成熟后自然开裂种子集中于母树周围萌发有关［４２］；其次，云锦杜鹃是阳性树种，林隙

光环境对幼树种群的建成有一定影响也可能使幼树和小树表现为聚集分布；而大树的随机分布，主要是因为

随着幼树和小树的长大，需要更多的光照、营养和空间，为争夺生存空间与资源，加剧了种内与种间竞争，优先

占有有限环境资源的个体在树高、胸径、冠幅上增大增强，导致林内幼树、小树不能获得生活所需的光照、营养

和空间时从而立地枯死（这在调查过程中多见），种群密度下降，存活下来的个体呈现扩散趋势，从而形成了

中树的聚集规模减弱，以至于大树的随机分布。
４．２　 种群格局规模

一般认为小规模聚集是由种群本身特征所决定的， 大规模聚集主要是种群个体从原分布中心扩散， 由
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环境因子的影响所决定的［４３］。 阳明山山顶苔藓矮林优势种群的格局规模在小尺度（５０—１００ｍ２）上的聚集，
正是由于优势种云锦杜鹃种群本身的生物学特征如繁殖习性所决定而形成，云锦杜鹃的蒴果大且成熟后干燥

自然开裂，种子量多质轻而散布在母树周围，即使有风的助摧，其散布距离仍有限；另外，调查中发现云锦杜鹃

具有类营养繁殖特性等，种群的这些繁殖特性必然形成小尺度上的规模聚集格局。 而大规模或大尺度

（１５０—２００ｍ２）上的聚集则是由云锦杜鹃个体由小径级向大径级的发展时以母树为中心的扩散、生态位分离

及环境因素如地形、方位及其小气候的影响而形成，尤其是东、南两样地由于方位与坡向的地形优势，加上微

波台建筑与北样地的庇护，形成两样地的光照、温度、空间及小气候等环境资源优势，使得两样地内个体由小

径级向大径级发展中获得更大的发展空间与资源，从而形成大尺度的聚集规模。 阳明山山顶苔藓矮林 ３ 个样

地内优势种种群的聚集规模随方位由北、南、东方位的变化而依次降低，如前所述，也是南、东两样地的地形与

环境资源优于北样地而导致的结果。 呈聚集分布的幼树、小树和中树的聚集规模，随着方位的改变依然是北、
南、东依次降低，显示出环境因子的影响结果，而 ３ 个方位的同一样地内随着径级的增大，聚集规模出现的频

率减小，但规模却是增大的，是因为云锦杜鹃种群的生物学特性所致。

５　 结论

在亚热带地区的山顶苔藓矮林是一类典型的、具有独特生境的地带性植被。 本研究通过运用多个取样尺

度、多指数综合判定的方法，研究阳明山山顶苔藓矮林优势种群在不同方位的空间分布格局及其随取样尺度

的变化情况，研究结果表明：在北、南、东三个方位上，阳明山山顶苔藓矮林优势种云锦杜鹃的空间分布格局总

体上为聚集分布，随着取样尺度的增大，聚集格局规模减弱；而山顶苔藓矮林优势种群不同年龄阶段的空间分

布特征为随着种群年龄的增大，其空间分布格局呈聚集强向聚集弱、以至于随机分布发展；阳明山山顶苔藓矮

林优势种群及其分布格局形成主要是云锦杜鹃种群本身的生物学特性及方位、坡向等环境因子影响所致。 该

研究为深入认识山顶苔藓矮林的群落结构及其形成机制，进一步开展相关生态系统的结构与功能研究及对这

一特殊植被类型的保护和管理提供理论参考。
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