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亚热带针阔混交林优势种黄山松和马褂木的空间格局
———以浙江景宁草鱼塘为例
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摘要：基于浙江景宁草鱼塘亚热带针阔混交林动态监测样地（１ ｈｍ２）群落的调查数据，采用点格局分析方法等，以
径级替代年龄层次，研究样地内优势树种黄山松与马褂木不同年龄段在样地的分布情况和空间关联性。 结果显

示：（１）黄山松和马褂木种群的径级分布均呈反“Ｊ”型。 （２）样地中整个黄山松种群主要呈聚集分布，且聚集程度

随着种群年龄的增加，表现出相应的减弱趋势。 黄山松种群中树、小树在大尺度上显现出随机分布；样地中不同年

龄段的马褂木种群均表现出随机分布的趋势。 （３）小尺度上，黄山松种群大树对小树、大树对中树出现显著的空间

负相关；小尺度上，马褂木种群中树对小树、大树对小树表现为空间正相关。 （４）黄山松各径级个体在小尺度上均

对马褂木个体呈显著负相关，随着尺度的增加，转变成无显著相关性。 小尺度上，马褂木种群中树对黄山松种群小

树、中树表现为空间负相关，马褂木大树对黄山松种群中树和大树在任何尺度上表现为无显著相关性。 发现针阔

混交林优势树种通过密度制约、化感作用和生态适应性对策来形成特定的空间分布格局，实现物种间的共存和竞

争作用。
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　 　 基于不同种群的空间分布特征和格局动态研

究，探究种群间的共存机制和种群对生境条件的适

应程度［１⁃３］，有助于对种群动态和外来物种的入侵

和定居提供理论指导。 物种的生长状况和对资源

的利用情况及群落结构的影响均能通过空间分布

格局展现出来［４⁃６］，能够更好地了解物种独特的生

境喜好和种内与种间相互关系。 森林群落中的优

势种作为群落的建群种，决定了群落结构和环境的

形成，是控制森林群落外貌特征和群落类型的关键

因素［７⁃９］，对生境有着较大的影响和较大的资源利

用率。 对优势物种进行空间格局动态分析，有利于

对群落结构的形成和多样性维持机制有更深入的

认识。
森林群落中的多数物种在资源的利用、寄生或

被捕食以及物种的繁殖特性等均能从空间分布的

聚集程度上体现出来，而空间分布格局又受到尺度

的影响，随着距离的变化，物种可能由聚集分布转

变为随机分布或均匀分布［４］。 物种间的相关性也

在不同尺度上表现出差异性，受尺度影响由正相关

性转变成负相关性或无明显相关性［１０］。 点格局分

析法［１１⁃１３］通过以物种个体分布的空间坐标为基础，
对任意距离尺度下的种群分布格局和种间相互关

系进行合理分析。 目前，多尺度分析比较集中在对

热带森林群落的研究，一般采用空间点格局方法来

探究群落中不同物种的空间分布格局和空间关联

性［３，９，１４⁃１６］。 虽然亚热带地区森林群落生物多样性

更为丰富，但是受地形等限制，大面积的物种空间

数据取样较难获取，因此，关于通过多尺度格局动

态分析亚热带天然森林植被的研究相对较少。
植物的生物学特性、生境条件以及森林系统植

物间的化感效应等显著影响了群落结构和物种分

布格局［１７⁃１８］。 植物间的化感作用在生态修复和重

建过程中越来越受到重视［１９⁃２０］，显著影响着森林群

落的天然更新。 植物化感作用是指供体植物（如松

科植物）等通过挥发、分泌、淋溶和降解等方式释放

次生化合物并进入环境（特别是土壤和空气）中，从
而对邻近受体植物（如田间杂草等）生长发育形成

抑制或相互促进关系的化学生态学现象［２１⁃２２］。
Ｌｏｄｈｉ［２３］通过研究不同优势树种间的化感作用，发
现不同树种释放的植物化学物质会累积在空气或

土壤中，改变了附近的微生境条件，抑制或促进其

他植物的生长发育。 松科树种能分泌刺激性化学

物质，被认为对其他物种具有很强的化感作用，造
成群落结构简单、物种组成单一、林地生产力下降

和地力退化［２４］。 化感作用能明显形成密度制约效

应［２５］，形成开阔的空间和环境，给其他树种的定植

和生长给予空间和资源。
浙江省亚热带针阔混交林样地是介于阔叶林

（常绿和落叶）和针叶林之间的过渡性类型，在浙江

省主要分布于高海拔山地，群落内物种组成丰富，
群落结构复杂。 该区域原生植被受早期农耕或木

材采伐等人为干扰造成了很大的破坏，后经建立自

然保护区实施封育天保工程，森林植被得以修复，
形成了目前的针阔混交林群落。 黄山松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｉ⁃
ｗａｎｅｎｓｉｓ）种群与马褂木（Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）种群

是针阔混交林样地中的优势种和建群种，黄山松和

马褂木是落叶乔木，作为森林植被类型中的演替先

锋树种，在森林恢复中发挥着积极的作用。 对次生

林优势种群的研究，对了解森林演替的一般规律具

一定的价值［２６⁃２８］。 本文以浙江景宁草鱼塘为例，运
用 Ｒｉｐｌｅｙ’ｓ Ｌ⁃函数分析我国亚热带针阔混交林固定

样地内优势种群黄山松与马褂木不同径级结构的

空间分布格局特征，采用双变量成对相关函数（ｐａｉｒ
ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ，ＰＣＦ）分析不同物种间的空间关

联性，以期研究我国亚热带针阔混交林优势种的空

间分布特征，以及这些空间分布特征在亚热带针阔

混交林群落构建、物种共存或生物多样性维持机制

中的作用。

１２
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１　 材料与方法

１􀆰 １　 研究区域概况

研究区域位于浙江省景宁畲族自治县东南

部草鱼塘林场内 （ 东经 １１９° ３８′ ２８″—１１９° ４１′
１２″、北纬 ２７°５４′４″—２７°５５′４８″） ，属亚热带海洋

性季风气候区，沿海山地湿润型气候，温暖湿润，
雨量充沛，四季分明，自然气热条件十分优越。
年平均气温１２􀆰 ８ ℃ ， １ 月平均气温 ２􀆰 ８ ℃ ， ７ 月

平均气温２２􀆰 ６ ℃ 。 无霜期１９６ ｄ左右。 年日照时

数１ ６１７􀆰 ６ ｈ，大于 ０ ℃的年积温６ ４０１．４ ℃ ，大于

１０ ℃ 年积 温 ５ ４９３􀆰 ５ ℃ 。 年 降 水 量 １ ９１８ ｍｍ。
森林覆盖率９６．８５％，主要树种为马褂木、云锦杜

鹃 （Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆｏｒｔｕｎｅ） 、微毛柃 （ Ｅｕｒｙａ ｈｅｂｅ⁃
ｃｌａｄｏｓ） 、黄山松、红豆树（Ｏｒｍｏｓｉａ ｈｏｓｉｅｉ）等。
１􀆰 ２　 数据收集

２０１８ 年 ５—７ 月，在浙江景宁草鱼塘建立 １ 个 １
ｈｍ２（１００ ｍ ×１００ ｍ）的亚热带针阔混交林动态监测

样地，进行群落调查。 采用径级结构来替代年龄结

构进行种群的空间格局动态分析。 结合浙江省针

阔混交林中实际的径级情况，按胸径（ＤＢＨ）的大小

来划分年龄段，分别为径级 Ｉ （幼树， １ ｃｍ ≤ ＤＢＨ
≤５ ｃｍ）、径级 ＩＩ （中树， ５ ｃｍ ≤ＤＢＨ ≤１０ ｃｍ）、径
级 ＩＩＩ （大树， ＤＢＨ ≥１０ ｃｍ） ３ 个生长阶段［９，２９］。
１􀆰 ３　 点格局分析与零模型

运用 Ｒｉｐｌｅｙ’ｓ Ｋ 函数描述样地中树木的空间分

布特征［３０］。 Ｒｉｐｌｅｙ’ｓ Ｋ 函数为［１１］：

Ｋ^ ｄ( ) ＝ １
Ａ∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑
ｊ≠１

Ｗｉｊ

Ｍ２ Ｉ

式中，Ｍ 为样地内研究物种的总个体数；ｄ 为以

研究目标个体为圆点的取样圆半径；Ｉ 为指示函数，
ｄｉｊ为树木个体 ｉ 和 ｊ 之间的距离。 当 ｄｉｊ≤ｄ 时，Ｉ＝
１􀆰 ０；当 ｄｉｊ＞ ｄ 时，Ｉ ＝ ０ ［３０⁃３１］；Ｗｉｊ为边界效应的校正

系数，是以树木 ｉ 为圆心，以 ｄｉｊ为半径的圆在样地中

的周长与圆的周长之比的倒数；Ａ 为研究样地的

面积。
本文对 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数进行了线性化（ ｌｉｎｅａｒｉ⁃

ｓａｔｉｏｎ）和方差稳定校正（ ｖａｒｉａｎｃｅ⁃ｓｔａｂｉｌｉｓｉｎｇ ｃｏｒｒｅｃ⁃

ｔｉｏｎ），即 Ｌ^（ｄ） 函数来分析物种的空间分布格局。

Ｌ^（ｄ） ＝ Ｋ^（ｄ）
π

－ ｄ

当 Ｌ^（ｄ） ＝ ０ 时，群落中物种呈随机分布；当

Ｌ^（ｄ） ＞０ 时，群落中物种呈聚集分布；当 Ｌ^（ｄ） ＜ ０
时，群落中物种呈均匀分布。

利用 ＰＣＦ 来研究不同物种间的空间关联

性［３０］。 即： Ｌ^１２（ｄ） ＝
Ｋ^１２（ｄ）

π
－ ｄ

当 Ｌ^ １２（ｄ）＝ ０ 时，表明 ２ 个研究对象之间无明

显相关性；当 Ｌ^ １２（ｄ）＞０ 时，表示这 ２ 个研究对象之

间正相关；当 Ｌ^ １２（ｄ）＜０ 时，表示这 ２ 个研究对象之

间为负相关。 实际观测分布的 Ｌ^（ｄ） 或 Ｌ^ １２（ｄ）偏离

０ 的 ９５％上下包迹线即置信区间采用 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ
方法［３２⁃３３］。 若 Ｌ^（ｄ） 或 Ｌ^ １２（ｄ）的实际分布值落在包

迹线内，则为随机分布或无明显相关性；若 Ｌ^（ｄ） 或

Ｌ^ １２（ｄ）的实际分布值落在包迹线上方，则为聚集分

布或正相关；若 Ｌ^（ｄ） 或 Ｌ^ １２（ｄ）的实际分布值落在

包迹线下方，则为均匀分布或负相关。 零模型（ｎｕｌｌ
ｍｏｄｅｌ）是模型分析的前提，因为它能提供对组内相

关系数的估计，从而判断多水平模型的构建是否有

其必要性。 在案例中，使用基于异质泊松（ＨＰ）来

进行零模型的检验［３，９］，消除较大规模的环境异质

性的影响。 本文采用的点格局分析法最大距离尺

度取 １００ ｍ［３４⁃３５］，用 Ｒ 语言［３６］ ＳＰＡＴＳＴＡＴ 程序包进

行数据处理。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 黄山松与马褂木的径级结构

整个样地中黄山松２ １１２ 株，马褂木 ５６７ 株。
从图 １ 可以看出，黄山松与马褂木的径级结构均

呈反“Ｊ”型。 黄山松种群中存在大量的胸径在 １—
２􀆰 ５ ｃｍ的小树，４９􀆰 ５％的黄山松个体胸径在 １—
５ ｃｍ之间，胸径在 ３０ ｃｍ 以上的黄山松有 １８ 株；马
褂木种群幼小植株更多，７０􀆰 ９％的马褂木个体胸

径在 １—５ ｃｍ 之间，胸径在 ３０ ｃｍ 以上的马褂木仅

有 １１ 株。 黄山松的各年龄段个体数量上趋于相

对接近；马褂木的各年龄段数量从小树到大树逐

渐减少。
２􀆰 ２　 黄山松种群与马褂木种群空间分布格局

在 ０—３０ ｍ 的空间尺度上，黄山松种群表现出

聚集分布，且随着空间距离的增大，聚集程度降低

至随机分布（如图 ２⁃Ａ）。 具体来看，小尺度上的黄

山松小树和中树表现出聚集状态，大尺度上表现出

随机分布（如图 ３⁃Ａ，⁃Ｂ），而大树在 ０—１００ ｍ 的尺

２２
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Ａ 黄山松，Ｂ 马褂木

图 １　 黄山松与马褂木种群的径级分布

度上呈现出随机分布（如图 ３⁃Ｃ）；马褂木种群在

０—１００ ｍ 的尺度上呈随机分布（如图 ２⁃Ｂ）。 小尺

度上马褂木小树、中树和大树均呈现聚集分布，且随

着距离的增大，聚集程度降低至随机分布 （如图

３⁃Ｄ，⁃Ｅ， ⁃Ｆ）。
２􀆰 ３　 黄山松种群与马褂木种群不同径级间的空间

关联

当 ｄ≤１９ ｍ 时，黄山松种群中树对小树表现为正

相关，ｄ 在 ２０—３０ ｍ 时呈现出显著负相关，当ｄ＞３０ ｍ
时表现出无显著相关性（如图 ４⁃Ａ）。 当 ｄ≤ ２５ ｍ 时，
黄山松种群大树对小树和中树表现为负相关，当 ｄ＞
３８ ｍ 时表现出无显著相关性（如图 ４⁃Ｂ，⁃Ｃ）。 当

ｄ≤１４ ｍ时，马褂木种群大树和中树对小树表现为

正相关，在 １９—３５ ｍ 时呈现出负相关，当ｄ＞４０ ｍ时

表现出无显著相关性（如图 ４⁃Ｄ，⁃Ｅ）。 当 ｄ≤３５ ｍ
时，大树对中树呈显著负相关，大尺度上（ｄ＞３５ ｍ）
无显著相关性（如图 ４⁃Ｆ）。

注：横坐标表示空间距离，实线Ｌ^（ｄ）值表示实际计算值，虚包迹线为由异质 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型拟合模拟产生的 ９５％置信区间的上限和下限。 （Ａ
黄山松，Ｂ 马褂木）

图 ２　 黄山松与马褂木种群所有个体的分布格局

注：横坐标表示空间距离，实线Ｌ^（ｄ）值表示实际计算值， 虚包迹线为由异质 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型拟合模拟产生的 ９５％置信区间的上限和下限。 （Ａ，
Ｂ，Ｃ 分别为黄山松小树、中树、大树；Ｄ，Ｅ，Ｆ 分别为马褂木小树、中树、大树）

图 ３　 黄山松种群与马褂木种群不同径级结构的空间分布

３２
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注：横坐标表示空间距离，实线Ｌ^（ｄ）值表示实测观察值， 虚包迹线为由异质 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型拟合模拟产生的 ９５％置信区间的上限和下限。 （Ａ
黄山松种群的中树对小树；Ｂ 黄山松种群的大树对小树；Ｃ 黄山松种群的大树对中树；Ｄ 马褂木种群的中树对小树；Ｅ 马褂木种群大树对小

树；Ｆ 马褂木种群的大树对中树）

图 ４　 黄山松和马褂木种群不同径级间空间相关性

２􀆰 ４　 黄山松与马褂木种群不同径级间的空间关

联性

黄山松种群对马褂木种群的各个径级段在小

尺度上（ｄ≤２０ ｍ）都表现为显著负相关性，随着尺

度的增大，相关性减弱直至无显著相关性（如图 ５）。
马褂木种群小树对黄山松种群小树和马褂木种群

大树对黄山松种群大树在任何尺度上均表现出无

显著相关性（如图 ６⁃Ａ，⁃Ｆ）。 马褂木种群中树对黄

山松种群小树和中树在小尺度上（ｄ≤３５ ｍ）呈显著

负相关，在大尺度上（ｄ＞４０ ｍ）无显著相关性（如图

６⁃Ｂ，⁃Ｃ）。 而马褂木种群大树对黄山松种群小树和

中树在小尺度上（ｄ≤１０ ｍ）表现出显著正相关，随
着尺度的增大（ｄ＞１５ ｍ），表现出无显著相关性（如
图 ６⁃Ｄ，⁃Ｅ）。

注：横坐标表示空间距离，实线Ｌ^１２（ｄ）值表示实际计算值， 虚包迹线为由异质 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型拟合模拟产生的 ９５％置信区间的上限和下限。 （Ａ

黄山松小树对马褂木小树；Ｂ 黄山松中树对马褂木小树；Ｃ 黄山松中树对马褂木中树；Ｄ 黄山松大树对马褂木小树；Ｅ 黄山松大树对马褂木

中树；Ｆ 黄山松大树对马褂木大树）

图 ５　 黄山松种群对马褂木种群不同径级间空间关联性

４２
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注：横坐标表示空间距离，实线Ｌ^１２（ｄ）值表示实际计算值， 虚包迹线为由异质 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型拟合模拟产生的 ９５％置信区间的上限和下限。 （Ａ

马褂木小树对黄山松小树；Ｂ 马褂木中树对黄山松小树；Ｃ 马褂木中树对黄山松中树；Ｄ 马褂木大树对黄山松小树；Ｅ 马褂木大树对黄山松

中树；Ｆ 马褂木大树对黄山松大树）

图 ６　 马褂木种群对黄山松种群不同径级间空间关联性

３　 讨论

浙江针阔混交林样地内优势树种黄山松和马

褂木在径级分布上都是呈反” Ｊ”型，黄山松和马褂

木种群在各径级上的个体数量呈增长型。 这 ２ 个树

种都有着良好的天然更新，符合演替过程中稳定群

落物种逐渐在群落中占据生长优势，在演替后期演

替先锋种生长优势逐渐展现出弱化的趋势。 黄山

松种群和马褂木种群都是以种子更新为主要更新

方式，萌芽更新较少。 浙江景宁亚热带针阔混交林

样地属于典型演替早期次生样地，样地内大径级木

（胸径≥３０ ｃｍ）的较少，黄山松与马褂木每年会产

生大量的种子，故样地林分恢复良好，以小径级木

（胸径≤１０ ｃｍ）为主要林分构成。 物种的空间分布

上可以看出其特殊的生境喜好。 黄山松作为该地

区典型的演替先锋树种，具有快速扩散和繁殖的能

力；在山脊位置较好，光照充足的环境条件更有利

于黄山松的更新和生长发育。 马褂木一般生长在

山坡等水分含量较高，地质条件较好的生境条件

下；而在样地中海拔较高区域内，由于受人为干扰

严重，林地恢复年限较短，恢复程度较慢，马褂木作

为阔叶树种，可能受生境的影响，尚未分布于该区

域内。
树种的空间分布格局主要是由生物过程和非

生物过程决定。 生物过程包括了更新、繁殖、扩散

和竞争等；非生物过程有生境异质性、干扰或促使

物种个体非随机分布的随机事件等。 在对这 ２ 个优

势树种的空间格局动态分析的研究中，发现它们在

总体上以及不同年龄阶段上主要呈聚集分布，这可

能与种子扩散的限制或生物学特性有关。 黄山松

种群大树母株产生大量种子，由于黄山松种子受动

物的喜食，传播范围更广。 并且黄山松种群小树具

有较强的喜光性，使得其幼苗和中树大部分都在林

地内光照条件较好和林隙较大的区域内聚集分布。
本研究发现黄山松和马褂木种群的聚集程度随着

径级的增加均表现出下降的趋势。 黄山松种群大

树和马褂木种群中树在较大取样尺度上均出现随

机分布。 物种对外界资源 （光照、水分、营养、空间

等） 的需求随着径级的增大而增多，加剧种内与种

间的相互作用程度［９，３７］，引起群落中植物自疏或它

疏现象，降低物种的聚集程度。 因此，在不同径级

阶段的树种对生境条件表现出不同的生境需求。
小树、中树更多聚集于生境条件较好的地区，更有

利于其生长发育繁殖；中树，大树因为对生境空间

需求更大，竞争更大，聚集程度相对较小，在样地中

较大距离尺度上多表现为随机分布［３］。 这 ２ 种物

种对生境的适应性，都表现在更有利于物种的生长

和繁育。 黄山松和马褂木种群小树到大树的聚集

强度逐渐减弱，表现出不同物种间在空间尺度上不

同的聚集表现。 径级的增大加强了密度制约效应

５２
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或病原体的影响将导致种群聚集强度的减小和使

相邻个体间的距离增大。 这一过程在幼苗阶段到

大树阶段一直存在［３８⁃３９］。 这 ２ 个物种的空间格局

动态与李立所研究的古田山优势树种甜槠和木荷

以及汤孟平在天目山的优势树种所做的研究在一

定的空间尺度上的研究结果基本一致。
环境筛选（ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ）和生物竞争

（ｂｉｏｔｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ）是群落构建中 ２ 个最主要的机

制［１］。 环境筛选作用首先决定了进入群落的物种

性状分布范围，生物竞争作用则通过提高物种性状

差异来减少竞争强度［４０］。 黄山松种群大树和中树

对小树均在较大距离尺度上出现负相关性，即不对

称竞争加剧，出现大树或中树制约小树的生长；而
马褂木的大树和中树对小树在小尺度上均表现为

正相关性，即对称性竞争，促进马褂木小树的生长。
这可能与不同物种的生物学特性有关。 黄山松是

演替先锋种，生长发育较为迅速，需要从外界获取

大量的光照和营养物质等，个体间相互竞争加剧影

响了小树的生长；并且大树、中树中携带的病虫菌

等有害物质较多，而小树对外界的抵抗能力较差，
受到病虫害的威胁更大，抑制了小树与中树和大树

之间的共存，造成小树有较高的死亡率。 说明了黄

山松的大树和中树是抑制小树生长的瓶颈，对后期

的森林恢复和抚育有很重要的影响。
植物的竞争是一种邻域的现象，受尺度和自身

特性影响着植物的分布格局［４１］。 从黄山松种群与

马褂木种群间的空间相关性来看，黄山松种群对马

褂木种群的个体之间有着明显的不对称竞争，对它

们的生长发育有着明显的抑制作用，这可能与针叶

树种的化感作用有关。 植物化感作用对群落的植

物组成及分布及其演替过程具有重要作用［２１⁃２２］。
基于不同树种间的空间关联性结果，发现黄山松对

马褂木种群有着极显著的种间竞争作用。 种间竞

争一直是热带和亚热带森林群落稳定共存的重要

驱动机制［４２⁃４３］。 黄山松一般多采用次生代谢的方

式释放化学物质（酚类、萜类、生物碱等） ［４４］，通过

化感作用抑制邻体物种生长，满足自身生长需求。
化感作用是导致密度制约效应主要原因之一，阔叶

树种（马褂木）受针叶树种的化感作用抑制生长，形
成密度制约效应［２５］，提供资源和空间以利于其他树

种的生长。 在本文所研究的针阔混交林群落中，针
叶树种林下植物种类和数量极少，草本层盖度在

３０％以下，且主要零星簇状分布在相对坑洼的区域。

这可能是因为针叶树种的化感物质产生的植物毒

素不断积累，降低了群落内的生物多样性，造成了

整体林分生产力的下降和林地的地力退化［２３⁃２４］。
因此，在针阔混交林的天然更新与林业经营中要充

分考虑化感作用的影响。
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