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摘要：为探讨群落结构与环境因子对红楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ 在浙江省分布及发展的影响，采用双向指示种分类（ＴＷＩＮＳＰＡＮ）、
典范对应分析（ＣＣＡ）并结合种间联结分析，对浙江省 １７２ 个红楠生境地群落进行数量分类排序与环境解析。 结果表明：（１）
ＴＷＩＮＳＰＡＮ 将 １７２ 个样地群落分成 ８ 个群落类型，红楠在群落中为优势种或主要伴生种。 群落类型的不同是影响红楠生长及

更新的重要原因。 （２）海拔高度及坡度是决定红楠分布及发展的主导环境因子。 红楠作为优势种的生境地主要特征为海拔

９００ｍ 以下、坡度 ３５°以下。 （３）甜槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ）、青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）为群落中的稳定优

势种，种间联结结果显示与红楠均为显著正关联。
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红楠为樟科润楠属的常绿阔叶乔木，是亚热带和暖温带地区常绿阔叶林的主要建群种或者伴生种，常散

生于山地阔叶混交林中［１⁃２］。 红楠不仅被广泛用作绿化树种和用材树种，因其十分复杂的树体化学成分，还
多用于香料提取、药品制备等领域［３⁃５］。 但由于红楠天然资源及其生态环境的严重破坏，使该植物逐渐成为

渐危树种［６］。 国内对红楠群落的研究主要集中在局部区域的群落调查。 黄宗安［７］ 和曾繁茂［８］ 调查发现福建

省尤溪县境内的红楠种群呈随机分布，发展稳定。 陈子林等［９］ 发现红楠种群在浙江省六十田自然保护区呈

聚集分布状态。 廖承川等［１０］发现浙江九龙山国家级自然保护区红楠群落以樟科和山茶科植物为主，并且群

落中红楠将长期处于优势地位。 但是以上研究仅直观的反映局部区域红楠的生境与分布状况，并不能归纳出

红楠的典型生境和解释环境因子对红楠种群分布及发展的影响。 另外红楠林是浙江省典型森林类型，研究红

楠林环境与结构是天然林恢复、珍贵树种等林业工程建设中急需解决的科学问题，对指导林业生态建设具有

重要意义。
植被群落的数量分类和排序是揭示群落与环境关系的重要工具，双向指示种分析（ＴＷＩＮＳＰＡＮ） 和典范

对应分析（ＣＣＡ）是目前国际上常用的研究方法［１１⁃１２］。 杨国栋等［１３］ 通过 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类和 ＤＣＣＡ 排序研究

了四川省宝兴县东拉山短丝木犀 （Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｓｅｒｒｕｌａｔｕｓ） 植物群落的演替变化趋势；商天其等［１４］ 采用

ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类和 ＣＣＡ 方法对嵊州市公益林群落进行数量分类与排序，发现以马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）为
建群种的群落是该区域主要的优势群落类型；李婷婷等［１５］对东北阔叶红松林区的 ＣＣＡ 排序结果显示其变化

格局主要受温度和降水的影响。 目前关于红楠群落的排序研究鲜有报道。
探究群落内部优势种之间的关系，对揭示群落结构特征及反映群落的稳定程度具有重要意义［１６⁃１７］。 梁

林峰等［１８］对山西省文冠果（Ｘａｎｔｈｏｃｅｒａｓ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）群落优势种的种间关联性进行定量研究，发现群落整体结

构不稳定，优势物种处于演替变化过程中；俞筱押等［１９］ 对贵州茂兰国家级自然保护区内濒危植物四药门花

（Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｓｕｂｃｏｒｄａｔｕｍ）群落各层次优势种群的种间联结性进行了分析，发现四药门花在该群落中表现出

较强的独立性；高浩杰等［２０］对舟山桃花岛次生林优势种红楠的种内和种间竞争强度进行定量分析，发现其受

到的种内和种间竞争压力均衡。 但是红楠与群落物种间的关联关系未见研究。
总体来说，目前关于红楠群落的研究多集中于局部区域的种群分布和群落结构方面，而群落类型、群落分

布与环境关系、群落内部种间关系等研究较为缺乏，群落结构、环境因子对红楠分布及生长的影响尚不能解

释。 本研究从覆盖浙江省 １１ 个辖区下属大部分县级行政区的 ３１８１ 个监测样地中，仅筛选出 １７２ 个有红楠分

布的样地，说明样地环境、群落结构等对红楠在浙江省的分布及生长有重要影响。 因此本文运用双向指示种

分类（ＴＷＩＮＳＰＡＮ）、典范对应分析（ＣＣＡ）并结合种间联结，对浙江省 １７２ 个红楠生境地群落进行分析，探讨群

落类型、环境因子、种间关系对浙江省红楠分布及生长的影响，以期在省级层次上更为全面的为红楠天然资源

的恢复和发展提供科学依据。

１　 研究区概况

浙江省境内地形起伏较大，西南、西北部地区群山峻岭，中部、东南地区以丘陵和盆地为主，东北地区地势

较低，以平原为主。 浙江省属亚热带季风气候，年平均气温 １５—１８℃，光照较多，年平均日照时数 １７１０—２１００
ｈ，降雨丰沛，年平均雨量 ９８０—２０００ ｍｍ，空气湿润，气候资源配制多样。 浙江省物种组成丰富，植被类型主要

为常绿阔叶林、针叶林、针阔混交林、落叶阔叶林、常绿落叶阔叶混交林等［１⁃２］。

２　 研究方法

２．１　 样地设置与调查

　 　 ２００９—２０１６ 年间设置的覆盖浙江全省范围的 ３１８１ 个监测样地，每 ５ 年调查 １ 次，本文采用最近 １ 次
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（２０１３—２０１６ 年）调查数据，筛选出有红楠分布的样地共 １７２ 个（表 １、图 １）。 样地面积 ４００ ｍ２（２０ ｍ×２０ ｍ），
调查内容包括胸径≥５ ｃｍ 个体的胸径、高度、冠幅等物种数据，海拔、坡度、坡向、土层厚度等环境数据。 气候

数据通过样地所在县气象站获取。

表 １　 浙江省含红楠样地的分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｉｎ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

地区
Ｒｅｇｉｏｎ

含红楠样地数 ／ 个
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ

Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ

总样地数 ／ 个
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

地区
Ｒｅｇｉｏｎ

含红楠样地数 ／ 个
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ

Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ

总样地数 ／ 个
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

富阳 １ ８８ 武义 １１ １３１

桐庐 １ １４５ 新昌 １ ５５

柯城 １ ５２ 德清 １ ３１

建德 ２ １６６ 龙游 ３ ４６

泰顺 ５ １６０ 仙居 １１ １２３

景宁 ４４ １８１ 龙泉 １６ １６０

松阳 ９ １３３ 黄岩 ６ ９５

遂昌 ２６ ２２５ 临海 ３ １５０

云和 ９ ９５ 定海 ２ ５８

磬安 ３ １２５ 普陀 １７ ７７

图 １　 调查样地分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

红楠分布的 １７２ 个样地大部分集中于浙西南丘陵

山地区域。 样地各环境因子的主要特征如表 ２ 所示，
８４．３％的红楠分布在坡度为 １７°—３５°的范围内，９５．３５％
的红楠分布在海拔 １０００ ｍ 以下的范围内。 另外枯落物

厚度 ５ ｃｍ 以下、腐殖质厚度 ５—１０ ｃｍ、土壤厚度 ３０—
５０ ｃｍ 的红壤条件下有较多分布。
２．２　 数据处理

２．２．１　 重要值

重要 值 指 标 计 算 在 Ｅｘｃｃｅｌ 中 完 成。 计 算 公

式为［２１⁃２２］：
相对多度 ＝ 某一植物种类株数 ／所有植物种类株

数×１００％；
相对显著度＝某一树种的胸径平方和 ／所有树种的

胸径平方和×１００％；
相对频度＝某一树种的频度 ／所有树种的频度×１００％；

乔木重要值＝（相对显著度＋相对频度＋相对多度） ／ ３。
２．２．２　 双向指示种分析 ＴＷＩＮＳＰＡＮ

分类软件采用 ＷｉｎＴＷＩＮＳ ２．３，依据每个样地所有物种重要值数据，整理成物种编号为横坐标，样地号为

纵坐标的矩阵数据［２３］进行载入分析。
２．２．３　 典范对应分析 ＣＣＡ

采用国际通用软件 ＣＡＮＯＣＯ ４．５ 完成 ＣＣＡ 排序。 ＣＣＡ 要求两个数据矩阵，一个是环境数据矩阵，一个是

物种数据矩阵［２３⁃２４］。 本文选取年均气温、年均降水量、坡度、坡向、海拔高度、土壤类型、土壤质地、土壤厚度、
腐殖质厚度、枯落物厚度建立环境因子矩阵，坡向、土壤类型、土壤质地以数字等级表示，其他环境指标以实际

观测值表示［１３⁃１５］。 植被数据矩阵为 Ｐ×Ｎ 维的物种重要值矩阵，其中 Ｐ 为植物的种数，Ｎ 为样地数。

９７２５　 １５ 期 　 　 　 任晴　 等：浙江省红楠生境地群落数量分类和环境解析 　
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表 ２　 红楠分布区各环境因子的总体特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｐｌｏｔｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ

分类
Ｃｌａｓｓ

数量百分比 ／ ％
Ｎｕｍｂｅｒ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ

分类
Ｃｌａｓｓ

数量百分比 ／ ％
Ｎｕｍｂｅｒ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

坡度 ／ （ °） １７—２５ ３４．３０ 海拔 ／ ｍ ＜２００ １３．９５

Ｓｌｏｐｅ ２５—３５ ４７．６７ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ２００—５００ １３．９５

３５—４５ １５．７０ ５００—１０００ ６７．４５

＞４５ ２．３３ ＞１０００ ４．６５

枯落物厚度 ／ ｃｍ ＜５ ５６．９８ 土壤厚度 ／ ｃｍ ＜３０ ８．７２

Ｌｉｔｔｅｒ ｌａｙｅｒ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ５—１０ ４１．２８ Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ３０—５０ ５３．４９

＞１０ １．７４ ＞５０ ３７．７９

腐殖质厚度 ／ ｃｍ ＜５ ３１．９８ 土壤质地 壤土 ６８．０２

Ｈｕｍｕｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ５—１０ ６１．０５ Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ 黏土 ２．３３

＞１０ ６．９７ 砂土 ２９．６５

坡向 阴坡 ／ 半阴坡 ３１．９８ 土壤类型 红壤 ７３．２６

Ａｓｐｅｃｔ 阳坡 ／ 半阳坡 ６８．０２ Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ 黄壤 ２６．７４

２．２．４　 种间联结

根据物种在样方内是否出现的二元数据矩阵作为原始数据，以卡方检验（c
２）为基础，结合联结系数（ＡＣ）

和共同出现百分率（ＰＣ）对群落优势种进行种间联结分析［１７⁃１９］。 在计算c
２及联结系数 ＡＣ 时，为避免 ａ、ｃ、ｄ 为

０，导致c
２及 ＡＣ 出现无法比较关联程度的情况，把 ａ、ｃ、ｄ 为 ０ 的数值都加权为 １。 由于本研究的取样方法为非

连续性取样，使用非连续性数据的 Ｙａｔｅｓ 连续校正公式计算c
２值。

c
２ ＝ ａｄ － ｂｃ － ０．５ｎ( ) ２ｎ

ａ ＋ ｂ( ) ａ ＋ ｃ( ) ｂ ＋ ｄ( ) ｃ ＋ ｄ( )

式中 ｎ 为取样总数。 当 ａｄ＞ｂｃ 时， 两物种为正关联， 存在较弱的竞争；当 ａｄ＜ｂｃ 时， 两物种为负关联， 物种之

间存在较强竞争。 根据c
２查表，当c

２ ＝ ０ 时， 表明两物种间相互独立，基本上无关联；当 Ｐ＞０．０５，即c
２＜３．８４１

时，种间联结独立，表现出不显著关联性；当 ０．０１≤Ｐ≤０．０５，即 ３．８４１≤c
２≤６．６３５ 时，种间联结显著，表现出显

著关联性；当 Ｐ＜０．０１，即c
２＞６．６３５ 时，两物种间表现出极显著关联性。

联结系数（ＡＣ）计算公式为：

当 ａｄ ≥ ｂｃ， ＡＣ ＝ ａｄ － ｂｃ( )

ａ ＋ ｂ( ) ｂ ＋ ｄ( )
；当 ｂｃ ＞ ａｄ 且 ｄ ≥ ａ， ＡＣ ＝ ａｄ － ｂｃ( )

ａ ＋ ｂ( ) ａ ＋ ｃ( )
；

当 ｂｃ ＞ ａｄ 且 ｄ ＜ ａ， ＡＣ ＝ ａｄ － ｂｃ( )

ｂ ＋ ｄ( ) ｄ ＋ ｃ( )

ＡＣ 的值域为［－１， １］，其值越接近 １，种对间的正联结性越强；其值越接近－１，物种间的负联结性越强；其
值越接近 ０，种对间的联结性越弱；当 ＡＣ 值为 ０，种对间完全独立。

共同出现百分率（ＰＣ）计算公式为：

ＰＣ ＝ ａ
ａ ＋ ｂ ＋ ｃ( )

ＰＣ 的值域为［０， １］， 其值越接近 １，种对之间的正联结关系越强；其值越接近 ０， 该种对的正联结关系

越弱。

３　 结果与分析

３．１　 群落物种组成与重要值

１７２ 个样地中记录到 ５４ 科 １２０ 属 １６７ 种植物，其中乔木 １１９ 种，灌木或小乔木 ４８ 种。 物种组成以壳斗

０８２５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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科、樟科、蔷薇科、桑科、大戟科等科的植物为主（图 ２），其中尤以壳斗科（１８ 种）和樟科（１８ 种）植物最为显

著。 对整理好的 １７２ 个样地所有物种数据统一进行重要值计算，重要值大于 １％的共有 １６ 个物种（表 ３）。

图 ２　 物种科属分布图

Ｆｉｇ．２　 Ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ Ｇｅｎｕｓ Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｍａｐ

表 ３　 １６ 个优势种列表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｉｓｔ ｏｆ １６ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

植物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ ／ ％

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

植物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ ／ ％

１ 杉木 杉科 杉木属 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ２５．４９ ９ 枫香 金缕梅科 枫香树属 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ １．８９

２ 木荷 山茶科 木荷属 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ８．８６ １０ 合欢 豆科 合欢属 Ａｌｂｉｚｉａ ｊｕｌｉｂｒｉｓｓｉｎ １．５６

３ 青冈 壳斗科 青冈属 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ７．６４ １１ 苦槠 壳斗科 锥属 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ １．２７

４ 马尾松 松科 松属 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ６．１７ １２ 榆树 榆科 榆属 Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ １．１３

５ 甜槠 壳斗科 锥属 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ ５．４７ １３ 漆树 漆树科 漆属 Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｖｅｒｎｉｃｉｆｌｕｕｍ １．０７

６ 红楠 樟科 润楠属 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ４．５４ １４ 化香 胡桃科 化香树属 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ １．０２

７ 石栎 壳斗科 石栎属 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ ２．３０ １５ 黄山松 松科 松属 Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ １．００

８ 白栎 壳斗科 栎属 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ １．９１ １６ 赤杨叶 安息香科 赤杨叶属 Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ １．００

３．２　 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 分类结果与群落类型

根据 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 的分类结果（图 ３），采取第 ５ 级水平的划分，结合生态学意义，得到根据不同优势种确

定的 ８ 种群落类型：
Ⅰ为杉木＋红楠＋木荷林，共计 ３３ 个样方，伴生种有青冈、甜槠、苦槠、白栎、枫香、漆树、合欢等。 该群落

分布于年均气温 １７．２℃，年均降水量 １６７３ ｍｍ 的地区，坡度 ２２°—３８°的阳坡或半阳坡，海拔高度 ３５０—９５０ ｍ，
平均海拔 ６７６．２ ｍ，土壤为红壤或黄壤。

Ⅱ为杉木林，共计 ２１ 个样方，伴生种有红楠、木荷、甜槠、石栎、赤杨叶、漆树、三角槭（Ａｃｅｒ ｂｕｅｒｇｅｒｉａｎｕｍ）

１８２５　 １５ 期 　 　 　 任晴　 等：浙江省红楠生境地群落数量分类和环境解析 　
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图 ３　 浙江省 １７２ 个红楠生境地群落的双向指示种分类树状图

Ｆｉｇ．３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｔｒｅｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ １７２ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

Ｄ：样地分组；Ｎ：组内样地数；１—１７２：样地编号；Ⅰ—Ⅷ：群落编号

等。 该群落分布于年均气温 １７．３℃，年均降水量约 １５９３ ｍｍ 的地区，坡度 ２５°—４４°的半阳坡，海拔高度 ３００—
９００ ｍ，平均海拔 ６１６．６２ ｍ，土壤为红壤。

Ⅲ为青冈＋甜槠＋木荷林，共计 ６１ 个样方，伴生种有红楠、石栎、乌冈栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒａｅｏｉｄｅｓ）、冬青（ Ｉｌｅｘ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、杜英（Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ）、赤杨叶、漆树等。 该群落分布于年均气温 １７．２℃，年均降水量约 １６２２
ｍｍ 的地区，坡度 ２５°—４７°的半阳坡或半阴坡，海拔高度 ４００—１３００ｍ，平均海拔 ７３１．８ｍ，土壤为红壤或黄壤。

Ⅳ为马尾松＋木荷林，共计 ２３ 个样方，伴生种有青冈、甜槠、苦槠、红楠、黄山松、乌冈栎、枫香、石栎等。 该

群落样地分布于年均气温 １７．４℃，年均降水量 １５７０ ｍｍ 的地区，坡度 ２５°—４２°的阳坡或半阳坡，海拔高度

１００—８００ ｍ，平均海拔 ４４０．１ ｍ，土壤类型为红壤。
Ⅴ为甜槠＋红楠＋青冈林，共计 ８ 个样方，伴生树种主要有石栎、香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）、木荷、山矾

（Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ）、三角槭、白栎。 该群落分布于年均气温 １７．１℃，年均降水量约 １５４４ ｍｍ 的地区，坡度

２５°—４５°的阴坡或半阳坡，海拔高度 ５５０—１２５０ ｍ，平均海拔 ８３１．１ ｍ，土壤为砂质黄壤。
Ⅵ为青冈＋枫香林，共计 ６ 个样方，伴生种有合欢、白栎、红楠、冬青、化香、黄檀（Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ）、山

矾、木荷等。 该群落分布于年均气温 １６．１℃，年均降水量约 １２２８ ｍｍ 的地区，坡度 １７°—２５°的半阴坡或半阳

坡，海拔高度 ４５—１３５ ｍ，平均海拔 ７０．２ ｍ，土壤为红壤。
Ⅶ为红楠＋榆树林，共计 １３ 个样方，伴生种有香樟、黄檀、化香、野桐（Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）、臭椿（Ａｉｌａｎｔｈｕｓ

ａｌｔｉｓｓｉｍａ）、冬青、山矾等。 该群落分布于年均气温 １６．１℃，年均降水量约 １２４２ ｍｍ 的地区，坡度 １７°—３３°的半
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阴坡或半阳坡，海拔高度 ２４—２２０ ｍ，平均海拔 ８７．１ ｍ，土壤为红壤。
Ⅷ为红楠＋白栎林，共计 ７ 个样方，伴生种有苦槠、黄檀、化香、盐肤木（Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、山胡椒（Ｌｉｎｄｅｒａ

ｇｌａｕｃａ）等。 该群落分布于年均气温 １６．４℃，年均降水量约 １４８９ ｍｍ 的地区，坡度 ２２°—３５°的阴坡或半阳坡，
海拔高度 ７５—８００ ｍ，平均海拔 ４３７ｍ，土壤类型为红壤。
３．３　 ＣＣＡ 排序

运用 Ｃａｎｏｃｏ ４．５ 软件对红楠生境地的环境数据和所有物种数据进行排序。 ＤＣＡ 排序结果表明，所有轴

的梯度长度最大为 ４．２１４，应选择单峰模型（ＣＣＡ）。 ４ 个排序轴的特征值分别为 ０．５１３、０．３７７、０．２３９、０．１８８，前
３ 个排序轴特征值占总特征值的 ８５．７％，包含了绝大部分信息，表明本研究选取的环境因子对群落分布具有

较好的解释意义。
ＣＣＡ 排序（表 ４）结果说明环境因子对群落中物种分布具有显著影响（Ｐ＝ ０．００２）。 物种 ＣＣＡ 排序轴第一

轴特征值为 ０．２７４。 物种⁃环境相关性系数为 ０．７５９。 前四轴物种⁃环境关系方差累计贡献率为 ８９．８％，其中前

两轴就达到 ７６．４％，说明 ＣＣＡ 前两轴已能较好地反映出研究区群落样地、物种与其环境之间的关系。 根据 １０
个环境因子与 ＣＣＡ 排序轴的相关性分析（表 ５）可知，海拔高度与 ＣＣＡ 第 １ 轴极显著负相关，与 ＣＣＡ 第 １ 轴

相关性最强，相关系数为－０．７６０８，其次是坡度，相关系数为－０．６４０５，与 ＣＣＡ 第 １ 轴呈显著负相关关系。 第二

轴与土壤类型的相关系数最高。

表 ４　 ＣＣＡ 排序轴的特征值和累积百分比

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ａｎｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ＣＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ａｘｅｓ

排序轴 Ａｘｉｅｓ 第一轴
Ａｘｉｅｓ Ｉ

第二轴
Ａｘｉｅｓ ＩＩ

第三轴
Ａｘｉｅｓ ＩＩＩ

第四轴
Ａｘｉｅｓ ＩＶ

特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ０．２７４ ０．０６８ ０．０３２ ０．０２８

物种⁃环境相关性 Ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ０．７５９ ０．４４３ ０．３９６ ０．３１１

物种数据累计百分比方差
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄａｔａ ８．８ １１．０ １２．０ １２．９

物种⁃环境因子关系数据累计百分比方差
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ－ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｉｏｎ ６１．２ ７６．４ ８３．５ ８９．８

所有典范轴的显著性检验
Ｔｅｓｔ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ａｌｌ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ａｘｅｓ Ｆ⁃ｒａｔｉｏ ＝ ２．６８９　 Ｐ⁃ｖａｌｕｅ＝ ０．００２０

表 ５　 环境因子与排序轴的相关关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ａｘｉｓ

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ 第一轴
Ａｘｉｅｓ Ｉ

第二轴
Ａｘｉｅｓ ＩＩ

第三轴
Ａｘｉｅｓ ＩＩＩ

第四轴
Ａｘｉｅｓ ＩＶ

年平均气温 Ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ（ＡＡＴ） －０．４５９６ －０．０５３６ －０．１３４０ －０．２６５４

年平均降水量 Ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ（ＡＡＰ） －０．５０９９∗ ０．４０９９ －０．３９６０ ０．３７０９

坡度 Ｓｌｏｐｅ（ＳＬ） －０．６４０５∗ ０．１３４４ ０．１１１１ －０．３４６９

坡向 Ａｓｐｅｃｔ（ＡＳＰ） ０．０６３７ －０．２２８８ －０．１２０９ －０．１２６７

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ（ＥＬＥ） －０．７６０８∗∗ －０．４４４０ －０．１７５３ ０．０１１０

土壤类型 Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ（ＳＯＬ ＴＹＰ） －０．３０１６ ０．４８５５∗ ０．３７８７ ０．３４１８

土壤质地 Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ（ＳＯＬ ＴＥＸ） ０．０２４７ －０．０８６３ ０．０８５３ －０．５５４１∗

土壤厚度 Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ＳＯＩ ＴＨＩＣ） ０．０２８９ ０．１２５９ －０．５４０２∗ －０．０７３８

腐殖质厚度 Ｈｕｍｕｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ＨＵＭ ＴＨＩＣ） －０．１０３０ －０．２９２７ －０．４７９６∗ ０．２３４６

枯落物厚度 Ｌｉｔｔｅｒ ｌａｙｅｒ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ（ ＬＬＴ） ０．０９６６ －０．２７６７ ０．３０５０ ０．５５２２∗

　 　 ∗Ｐ＜０．０５， ∗∗Ｐ＜０．０１

３．３．１　 样地与环境因子排序

通过 ＣａｎｏＤＲＡＷ 分别对样地、优势种与环境因子关系进行分析绘制（图 ４、图 ５）。 由图 ４ 可知，第一轴反
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图 ４　 样地与环境因子排序图

　 Ｆｉｇ．４　 ＣＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒｓ　

１—１７２ 为样地编号； 箭头表示环境因子，箭头所指的方向表示该

环境因子的变化趋势，箭头所处象限表示地形因子与排序轴相关

性的正负，箭头连线的长短表示群落分布与环境因子相关性的大

小，越长表示环境因素对样方分布的影响就越大。 箭头和排序轴

的夹角代表某个环境因子与排序轴的相关性大小［１５］

映了红楠生境地群落所在生境的海拔、坡度及年平均降

水量的情况，即沿着 ＣＣＡ 第一轴从左往右，海拔、坡度

逐渐降低，光热条件逐渐变好，年均降水逐渐减少，海拔

为主要影响因子。 第二轴基本上表现了群落所在生境

土壤类型的变化趋势，即沿着 ＣＣＡ 第二轴从上往下群

落物种对红壤的倾向减小，对黄壤的倾向增加，但红壤

类型下样地数更多，群落多样性更加显著，表明浙江省

内有红楠分布样地土壤多为红壤类型。 图中 ８ 个群落

类型未能有清晰地界线区分，存在明显的聚集和交错现

象，这可能是由于样地内物种组成和环境条件的相似性

导致的。
３．３．２　 优势种与环境因子排序

由图 ５ 可知，榆树、枫香、合欢分布于第一轴右端，
其生境为坡度平缓、光照条件较好、年均降水量相对较

少的低海拔区域；而第一轴的左端并没有物种的倾向性

分布，说明 １６ 种优势树种并不适生于高海拔地区，红楠

与白栎第一轴位置接近，说明二者对海拔、坡度要求相

近。 土壤类型与第二轴相关性最高，沿 ＣＣＡ 的第二轴

由下往上对土壤要求从黄壤向红壤转变。 红楠与木荷、
杉木、白栎在第二轴位置接近，说明这些物种对土壤要

图 ５　 优势种与环境因子排序图

　 Ｆｉｇ．５　 ＣＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

１—１６ 为树种编号

求相近。
３．４　 优势种种间关系

种间联结能够更直观地反映种群之间相互关系，
多物种间总体关联性在一定程度上反映了群落的稳

定性［１４］。
１６ 个优势树种组成的 １２０ 个种对的c

２检验结果

（表 ６）显示所有种对间都为正关联关系，极显著正相关

的有 １６ 个种对，显著正关联的有 １２ 个种对，不显著正

关联的有 ９２ 个种对。 大多数种对的种间联结并没有达

到显著程度，显著率（包括极显著）为 ２３．３％，表明种群

间联结较为松散。 红楠、青冈、甜槠三者互有极显著正

关联，红楠与木荷为显著正关联，与其他优势种间为不

显著正关联。
联结系数 ＡＣ 结果（表 ６、图 ６）中，共 ３９ 个正联结种对，３４ 个负联结种对，正负关联比为 １．１∶１，无关联种

对有 ４７ 个。 红楠与甜槠的 ＡＣ 值结果为极显著正关联，与木荷、青冈为显著正关联，与杉木为不显著正关联，
与黄山松为不显著负关联；黄山松⁃合欢、榆树⁃苦槠、化香⁃苦槠、赤杨叶⁃白栎的 ＡＣ 值结果为极显著负关联。

共同出现率 ＰＣ 结果（表 ６、图 ７）中显著率（包括极显著）为 ８．３％，不显著正关联的有 ５０ 个种对。 无关联

的有 ６０ 个种对，占 ５０％。 由此可见，主要优势种间的正联结程度不高。 红楠⁃杉木、红楠⁃青冈、红楠⁃木荷、杉
木⁃木荷、木荷⁃青冈显示为极显著正关联。 显著正关联的种对分别是红楠⁃甜槠、杉木⁃甜槠、青冈⁃甜槠、木荷⁃
甜槠、杉木⁃青冈。
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表 ６　 １６ 个优势物种的卡方检验、联结系数（ＡＣ）和共同出现百分率（ＰＣ）

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ、 ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ＡＣ） ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ （ＰＣ） ｏｆ １６ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
检验方法
Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

正联结
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

负联结
Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

无关联
Ｎｏｎｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ

c２ c２≥６．６３５ ３．８４１＜c２＜６．６３５ ０＜c２≤３．８４１ c２≤－６．６３５ －６．６３５＜c２≤－３．８４１ －３．８４１＜c２＜０ c２＝０

种对数 Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ １６ １２ ９２ ０ ０ ０ ０

ＡＣ ＡＣ≥０．６ ０．２≤ＡＣ＜０．６ ０．０５≤ＡＣ＜０．２ ＡＣ＜－０．６ －０．６≤ＡＣ＜－０．２ －０．２≤ＡＣ＜－０．０５ －０．０５≤ＡＣ＜０．０５

种对数 Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ １ １３ ２５ ４ １７ １３ ４７

ＰＣ ＰＣ≥０．６ ０．４≤ＰＣ＜０．６ ０．２≤ＰＣ＜０．４ － － － ０≤ＰＣ＜０．２

种对数 Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐａｉｒｓ ５ ５ ５０ － － － ６０

图 ６　 优势种种间关联的 ＡＣ 半矩阵图

　 Ｆｉｇ．６　 Ｓｅｍｉ⁃ｍａｔｒｉｘ ｇｒａｐｈ ｏｆ ＡＣ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ
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１—１６ 为树种编号

图 ７　 优势种种间关联的 ＰＣ 半矩阵图
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１—１６ 为树种编号

４　 讨论

本研究利用 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 等级分类，将浙江省内 １７２ 个红楠生境地群落划分为 ８ 个类型，分别归属于浙江

省四种典型的植被类型：针阔混交林、杉木林、常绿阔叶林、常绿落叶阔叶混交林。 从演替角度来看，不同群落

在环境因子影响下可能会向特定的方向演替发展。 因此，环境状况不同的区域可以指示不同的植被群落类

型［１５］。 而随着演替进展导致的群落内部环境改变（如光照）也有可能是影响红楠分布及发展的主要原因［２５］。
针阔混交林包括杉木、红楠、木荷同为共建种的群落Ⅰ和马尾松、木荷为共建种的群落Ⅳ，分布在坡度

４２°以下、海拔 １０００ ｍ 以下的低山区域。 速生强阳性树种杉木、马尾松和喜光树种木荷占据林冠层，与同层弱

阳性树种红楠对光照资源需求互补。 群落Ⅰ优势种种间联结紧密，红楠、杉木、木荷、青冈、甜槠之间均有显著

关联，红楠在群落中为优势种，处于林分上层，群落组成较稳定。 群落Ⅳ中红楠与木荷、青冈、甜槠有显著正关

联，与马尾松无显著关联，与黄山松为不显著负关联，群落稳定性有待提高。 两类群落分别由杉木林和马尾松

林演替而来，正处于向常绿阔叶林发展的过渡阶段，群落物种组成丰富，已储存了常绿阔叶林的大部分物种，
种群结构稳定，更新良好。

群落Ⅱ属于杉木林，样地集中于坡度 ３７°以下、海拔 ９００ ｍ 以下的低山区域。 这一群落以杉木为主，物种

丰富度低，仍属于演替初级阶段，林分整体质量较差，通过调整杉木密度，加快下层树种进入乔木层，进行杉木

林的阔叶化改造，可以提高群落稳定性。 随演替进展，耐阴树种红楠优势度会逐渐增大，此时应注意红楠种群
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密度并疏伐上层高大乔木，增加林窗或林缘，增强红楠与林下阳性植物的竞争力，提高红楠种群的更新能力。
常绿阔叶林包括以青冈、甜槠、木荷为建群种的群落Ⅲ和以甜槠、红楠、青冈为建群种的群落Ⅴ，多分布在

坡度 ３９°以下、海拔 １３００ ｍ 以下的中低山区域。 红楠处于林分中上层，与优势种青冈、甜槠、木荷均有显著正

关联。 两类群落乔木层树种主要集中在木荷属、栲属、栎属，仅有少量的白栎、赤杨叶等落叶树种间杂在林分

上层。 虽然林分中下层多样性较丰富，但由于常绿阔叶林郁闭度较高，林下光照较弱，容易出现林分断层现

象，应该适当疏伐上层高大乔木，促进群落结构优化，保证红楠幼苗的补充连续性。
阔叶混交林包括青冈、枫香为共建种的群落Ⅵ，红楠、榆树同为建群种的群落Ⅶ，红楠、白栎同为建群种的

群落Ⅷ。 群落Ⅵ和群落Ⅶ均分布于浙东南沿海岛屿坡度较缓、温暖避风的低海拔区域，群落Ⅷ分布于坡度较

缓的低山区域。 物种组成上，由于常年受海风胁迫，相对于内陆地区海岛植被物种多样性较低，主要物种与大

陆相似，以壳斗科、山茶科占优势。 这三类群落处于阔叶混交林幼龄阶段，乔木层树种资源较少，但灌木层成

分较多，红楠作为防风树种，能够在多样性相对较低的海岛植被中占据林分上层优势地位，增长潜力大，但应

注意控制种群密度，防止种内竞争。
从环境因子来看，红楠生存群落的分布受到多种环境因子如海拔、坡度、降水的影响，主导因子是海拔高

度。 红楠的生存群落在坡度较缓的低山区域有较明显倾向性分布，体现了水热条件对于红楠在浙江省分布及

发展的重要性，这与张志敏等［３］、胡绍庆［４］、江香梅和俞湘［６］、徐振东等［２６］ 对红楠分布环境的描述相符。 在

温度及降水条件基本相同的地域，林下微环境决定了种群的更新和生长状况［２７］。 腐殖质厚度反映了土壤肥

力的不同，枯落物从一定程度上影响了地表温度、含水量［２８⁃２９］ 以及植被幼苗的萌发，厚而致密的枯落物阻碍

了种子着陆也影响了光向落叶层下的传播［２７］。 因此红楠在相对腐殖质更厚、枯落物更薄的群落Ⅴ、群落Ⅶ中

的生长明显比在群落Ⅲ、群落Ⅵ生长更占优势，表明了土壤肥力、林下光照对于红楠幼苗更新生长的重要性。
充足的光照能够提高红楠幼苗的存活率，因此相比于郁闭度较大的群落Ⅳ，红楠在林窗较多的群落Ⅰ中优势

更为明显。
从种间关系来看，一定空间范围内的不同植物个体之间存在相互作用。 甜槠、木荷、青冈是红楠生存群落

中出现频率最高、优势地位最为显著的树种，同时也是浙江省森林群落中十分稳定的优势种［３０⁃３２］。 红楠与青

冈、木荷、甜槠等群落优势种具有较紧密的联结关系，再加上相对稳定的自然环境和低干扰性能够增强群落结

构的稳定性，因此红楠能够在这几类优势种群落中占据较为有利的优势地位。 但红楠、杉木、木荷、白栎对海

拔、坡度、降水等环境因子的要求相近，因此对资源的抢夺也可能会导致种间竞争，影响红楠的生长与更新。
而且联结结果显示大多数种对种间联结程度不显著或者无关联，表明红楠群落整体结构不够稳定。 因此在群

落恢复和发展过程中，选择配置联结性高的树种以增强群落稳定性的同时，要注意环境资源的均衡分配。 另外

在环境条件基本一致的植被群落中，邻株植物功能类型对红楠的生长也有显著影响，邻株植物为落叶阔叶型物

种时会促进红楠的生长［３３］，这可能是红楠能够在以榆树、白栎为优势种的群落中占据优势地位的重要原因。
本研究还存在一定的局限性。 研究中仅系统讨论了红楠生境地群落类型，下一步仍需对红楠优势林群落

和伴生林群落进行比较分析，以探究影响红楠发展的因素。 此外由于本研究仅针对浙江省红楠生境样地，忽
略了其他类型样地中制约红楠分布的生物及非生物因素。 在以后的研究中，可以对浙江省不同类型样地统一

考虑，再根据结果对分布红楠的主要类型区进行环境解析。 全面分析的结果也可以和单独分析红楠生境地群

落的结果进行比对，探究是否忽略了其他影响因素。

５　 结论

（１）通过 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 将 １７２ 个红楠生境地群落划分成 ８ 个群落类型。 由于群落类型不同，随着演替而导

致的群落内部环境改变（如光照）也有可能是影响红楠分布及发展的主要原因。 在不同的演替阶段，通过人

工疏伐或补植等措施，能够为红楠创造更加有利的生长环境，提高红楠种群的更新能力。
（２）海拔高度及坡度是决定红楠分布及发展的主导环境因子。 红楠作为优势种的生境地主要特征为海
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拔 ９００ｍ 以下、坡度 ３５°以下。 在水热条件基本相同的地域，郁闭度、枯落物厚度等决定的林下微环境决定了

种群的更新和生长状况，因此红楠的分布也要考虑光照、土壤等其他环境因素的影响。
（３）青冈、木荷、甜槠均为构成浙江省典型森林群落的稳定优势种。 种间联结初步分析显示，红楠与青

冈、木荷、甜槠等群落优势种具有显著正关联。 由以上树种构成的群落，加上相对稳定的自然环境和低干扰

性，能够增强结构稳定性，但应注意环境资源的均衡分配，减少种间竞争。
基于物种重要值的 ＴＷＩＮＳＰＡＮ 群落分类法结合 ＣＣＡ 排序法，对浙江省红楠生境地群落取得了良好的分

类结果，归纳出浙江省红楠生境地的主要群落类型和环境特征，解释了环境因子和种间关系对红楠分布及发

展的影响，同时从群落演替的角度提出促进红楠生长及发展的对策，可为浙江省红楠天然资源的恢复和人工

林的经营提供数据支撑。
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