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中亚热带喀斯特常绿落叶阔叶林空间结构特征
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摘 要:喀斯特常绿落叶阔叶林是中国西南喀斯特地区非地带性顶极森林群落,该研究基于相邻木关系的角尺度、

混交度和大小比数3个结构参数,对木论国家级自然保护区常绿落叶阔叶林25
 

hm2 大型固定监测样地整体、上木

层、下木层及其优势物种的空间结构特征进行了分析,以期揭示其森林空间结构现状,为喀斯特植被恢复重建提供

依据。结果表明:(1)样地群落整体为轻度聚集分布格局,接近随机分布,物种高度混交且个体间大小分化程度相

近,上木层呈现随机分布、强度混交和中庸偏亚优势状态,下木层呈现聚集分布、强度混交和中庸偏劣势状态。(2)

样地内优势物种大多处于轻度聚集分布、强度混交且中庸偏劣势的状态。(3)林木大小比数与胸径、树高均呈显著

负相关关系,混交度与胸径、树高均呈显著正相关关系,随林木的生长发育,树种优势度逐渐增大,物种多样性逐渐

增强。研究认为,木论常绿落叶阔叶林空间结构尚未完全稳定,正处于演替中后期,具有发育成顶极群落的潜力。
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中图分类号:Q948.15+7 文献标志码:A

Spatial
 

Structural
 

Characteristics
 

of
 

Mixed
 

Evergreen
 

and
 

Deciduous
 

Broad-leaved
 

Forest
 

in
 

Mid-subtropical
 

Karst,
 

China

GAN
 

Jiang1,2,3,
 

DU
 

Hu1,2,
 

SONG
 

Tongqing1,2,
 

PENG
 

Wanxia1,2,
 

ZENG
 

Fuping1,2,
 

HUANG
 

Guoqin1*

(1
 

Research
 

Center
 

on
 

Ecological
 

Sciences,
 

Jiangxi
 

Agricultural
 

University,
 

Nanchang
 

330045,
 

China;
 

2
 

Key
 

Laboratory
 

of
 

Agro-ecological
 

Processes
 

in
 

Subtropical
 

Region,
 

Institute
 

of
 

Subtropical
 

Agriculture,
 

Chinese
 

Academic
 

of
 

Sciences,
 

Changsha
 

410125,
 

China;
 

3
 

Guangxi
 

Key
 

Laboratory
 

of
 

Karst
 

Ecological
 

Processes
 

and
 

Services,
 

Huanjiang
 

Karst
 

Ecosystem
 

Observation
 

and
 

Research
 

Station,
 

Chinese
 

Academy
 

of
 

Sciences,
 

Huanjiang,
 

Guangxi
 

547100,
 

China)

Abstract:
 

The
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest
 

in
 

karst
 

is
 

a
 

non-zonal
 

climax
 

forest
 

com-
munity

 

in
 

southwest
 

China.
 

This
 

study
 

used
 

three
 

structural
 

parameters
 

based
 

on
 

the
 

relationship
 

between
 

adjacent
 

trees
 

to
 

analyze
 

the
 

spatial
 

structural
 

characteristics
 

of
 

the
 

overall,
 

canopy,
 

and
 

understory
 

and
 

dominant
 

species
 

in
 

a
 

25
 

hm2
 

fixed
 

monitoring
 

plot
 

of
 

the
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

for-
est,

 

in
 

order
 

to
 

reveal
 

the
 

spatial
 

structural
 

status
 

of
 

the
 

forest
 

and
 

provide
 

a
 

scientific
 

basis
 

for
 

karst
 

vege-
tation

 

restoration
 

and
 

reconstruction.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

the
 

overall
 

distribution
 

pattern
 

of
 

the
 

plot
 

community
 

was
 

slightly
 

aggregated
 

and
 

close
 

to
 

random
 

distribution,
 

with
 

highly
 

mixed
 

species
 

and
 

similar
 

size
 

differentiation
 

among
 

individuals.
 

The
 

upper
 

wood
 

layer
 

showed
 

random
 

distribution,
 

mixed
 



intensity,
 

and
 

moderate
 

subdominant,
 

while
 

the
 

lower
 

wood
 

layer
 

showed
 

aggregated
 

distribution,
 

mixed
 

intensity,
 

and
 

moderate
 

partial
 

dominance.
 

(2)
 

Most
 

of
 

the
 

dominant
 

species
 

in
 

the
 

plots
 

were
 

in
 

the
 

state
 

of
 

mild
 

aggregation
 

distribution,
 

mixed
 

intensity,
 

and
 

moderate
 

to
 

inferior.
 

(3)
 

The
 

ratio
 

of
 

tree
 

size
 

was
 

significant
 

negatively
 

correlated
 

with
 

DBH
 

and
 

tree
 

height,
 

while
 

the
 

degree
 

of
 

mixing
 

was
 

significant
 

posi-
tively

 

correlated
 

with
 

DBH
 

and
 

tree
 

height.
 

With
 

the
 

growth
 

and
 

development
 

of
 

trees,
 

the
 

dominance
 

of
 

tree
 

species
 

gradually
 

increased,
 

and
 

species
 

diversity
 

gradually
 

increased.It
 

was
 

concluded
 

that
 

the
 

spatial
 

structural
 

of
 

the
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest
 

has
 

not
 

been
 

completely
 

stable,
 

is
 

in
 

the
 

middle
 

and
 

late
 

succession,
 

and
 

has
 

the
 

potential
 

to
 

develop
 

into
 

a
 

climax
 

community.
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  林分空间结构是指树木在林地上的分布格局及

其属性在空间上的排列方式,是森林发展过程中的

重要驱动因子,它不仅对林木间的竞争状况及空间

生态位起着决定性作用,还在很大程度上决定了森

林的稳定性、发展的可能性和经营空间大小[1-3]。掌

握林分空间结构特征,有助于了解森林的发展历史、
现状和生态系统未来的发展方向[4],在改善现有森

林群落结构、促进森林可持续发展、充分发挥森林生

态系统功能等方面均具有重要意义。
森林空间分布格局的相关研究一直是生态学的

研究热点,目前,研究方法主要有 Moran指数法、

Getis系数法、Ripley􀆳s
 

K(r)函数以及最近邻体分析

法等[5],但这些方法大多仅对林木水平分布格局进

行研究,不能准确完整地反映森林空间结构特征。
中国学者惠刚盈等[6]提出了基于相邻木关系的林分

空间结构参数,可简洁地量化描述林木个体的空间

分布格局、树种隔离状况和生长优劣程度,被广泛应

用于森林空间结构研究。近年来,许多学者利用角

尺度、混交度和大小比数3个空间结构参数,对不同

气候带、不同类型的森林空间结构特征开展了大量

研究,但这些研究大多采用结构参数一元分布法及

均值分析法,仅能单独地描述林分某一方面的结构

特征[7],且研究对象多集中于小面积样地,难以覆盖

森林群落组成中的大多数木本植物[8]。因此,以大

型固定森林样地为研究平台,采用结构参数二元分

布法分析森林上木层和下木层空间结构,更有利于

准确而全面地了解林木微观结构特征。
位于广西北部的木论国家级自然保护区保存着

原生性最强的喀斯特非地带性顶极群落———亚热带

常绿落叶阔叶林,景观异质性强,岩溶作用强烈,生
境类型复杂,物种构成丰富,群落结构合理[9],是研

究喀斯特背景下森林群落问题的理想场所。前期有

学者从物种组成[10]、空间格局[11]、多样性[12]、群落

更新[13]等方面对喀斯特常绿落叶阔叶林进行了诸

多研究,而较少关注空间结构特征。本研究以木论

国家级自然保护区内中亚热带喀斯特常绿落叶阔叶

林25
 

hm2 大型固定监测样地为研究对象,基于每

木调查数据,利用角尺度、混交度和大小比数3个空

间参数进行量化分析,以期深入研究喀斯特森林种

群格局和构建机制奠定基础,为脆弱区喀斯特植被

恢复重建提供科学依据。

1 研究区域与研究方法

1.1 研究区概况

研究区位于广西环江毛南族自治县境内的木论

国家级自然保护区(25°07'-25°12'N,107°54'-
108°5'E),保护区总面积约89.69

 

km2,海拔在400
~1

 

000
 

m之间,平均坡度为35°。研究区属于中亚

热带季风气候,全年气候温和,雨量充沛,年平均气

温19.4
 

℃,年降雨量1
 

500
 

mm,主要集中在4-9
月,年平均日照时数1

 

451
 

h,平均相对湿度76%。
区内土层浅薄,岩石出露率高,土壤类型主要以碳酸

盐岩发育的深色或棕色石灰土为主[14]。该区域为

典型喀斯特常绿落叶阔叶林分布区,森林覆盖率达

94.8%,以 小 果 厚 壳 桂 (Cryptocarya
 

metcalfi-
ana)、栀子皮(Itoa

 

orientalis)、香 叶 树(Lindera
 

communis)和圆果化香(Platycarya
 

longipes)等为

群落优势种,常见乔木树种还有掌叶木(Handelio-
dendron

 

bodinieri)、灰岩棒柄花(Cleidion
 

bracteo-
sum)、青 冈 (Cyclobalanopsis

 

glauca)、南 酸 枣

(Choerospondias
 

axillaris)、伞花木(Eurycorym-
bus

 

cavaleriei)等[15]。

1.2 样地设置与调查

2014年,按照CTFS全球森林生物多样性监测

规范,在研究区内建立了1块25
 

hm2(500
 

m×500
 

m)的森林动态监测样地,并对整个样地进行植被调

查。首先利用全站仪和 RTK将整个样地划分为

625个20
 

m×20
 

m的样方,样方四角用水泥桩做永

久标记,再将每个样方分成16个5
 

m×5
 

m的小样

方,精确测量每个小样方内所有胸径(DBH)≥1
 

cm
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的木本植物的坐标并挂牌编号,记录每个挂牌个体

的编号、种名、坐标、胸径、树高等信息。

1.3 数据处理

本研究采用惠刚盈等[6]提出的基于4株最近相

邻木关系的林分空间结构参数来对样地整体、下木

层和上木层进行空间结构的量化分析,即用角尺度

(uniform
 

angle
 

index,
 

W)来描述林木个体在水平

地面上的分布格局[16],用混交度(mingling,
 

M)来
体现树种空间隔离程度[17]和用大小比数(domi-
nance,

 

U)来反映林木个体的大小分化程度[18],具
体计算方法[19]如下:

(1)角尺度:Wi=
1
4∑

4

j=1
Zij,其中,Zij 为离散型

变量,其含义为当相邻木j的ɑ 角大于标准角ɑ0=
72°时,Zij=0;否则Zij=1。Wi 取值有5种情况0、

0.25、0.50、0.75和1,分别代表很均匀、均匀、随机、
不均匀和很不均匀分布。W 表示群落平均角尺度,

计算式为W=
1
N∑

4

j=1
Zij,式中,N 为群落中参照木总

株数,W 取值在区间[0.475,0.517]内表示林木为

随机分布,小于0.475为均匀分布,大于0.517为聚

集分布[20]。

(2)混交度:Mi=
1
4∑

4

j=1
Zij,其中,Zij 为离散型

变量,其含义为当参照木i 与相邻木j 同树种时,

Zij=0;否则Zij=1。Mi 取值有5种情况0、0.25、

0.50、0.75和1,分别代表零度、弱度、中度、强度和

极强度混交。M 表示群落平均混交度,计算式为M

=
1
N∑

N

i=1
Mi,式中,N 为群落中参照木总株数。

(3)大小比数:Ui=
1
4∑

4

j=1
Zij,其中,Zij 为离散

型变量,其含义为当相邻木j 比参照木i小时,Zij

=0;否则 Zij=1。Ui 取值有5种情况0、0.25、

0.50、0.75和1,分别代表优势、亚优势、中庸、劣势

和绝对劣势。U 表示群落平均大小比数,计算式为

U=
1
N∑

N

i=1
Zij,式中,N 为群落中参照木总株数。

本研究依据Du等[21]提出的木论25
 

hm2 样地

林木层次划分标准,按照胸径大小将样地内全部乔

木分为上木层(DBH≥8
 

cm)和下木层(1
 

cm≤DBH
<8

 

cm)进行空间结构分析。利用空间结构分析软

件 Winkelmass1.0计算样地内全部林木的角尺度、
混交度和大小比数数值,计算时设置5

 

m缓冲区以

避免边缘效应对群落空间结构的影响。利用Excel

对样地整体、上层和下层林木的一元分布和二元分

布频率分布值进行统计,并利用K-S 法检验不同群

落间的差异显著性,采用 Origin
 

2018绘图。同时,
对样地内重要值前10位的优势物种的空间结构参

数进行统计分析,其中物种重要值=(相对多度+相

对频度+相对盖度)/3[22]。最后,利用SPSS
 

23.0
软件对样地内全部林木的角尺度、混交度、大小比

数、胸径和树高进行Person相关性分析,显著水平

为0.01。

2 结果与分析

2.1 样地空间结构一元分布特征

由图1可知,样地整体、上木层和下木层在水平

分布格局上存在较大相似性,角尺度频率值均随等

级的增大而先增大后减小,在随机分布轴(Wi=
0.50)上取得最大频率值,整体和下木层均为轴线右

端频率值略高于左端,而上木层则是左端频率值略

高于右端,3类群落各等级频率值均介于0.006~
0.571之间,其中处于很均匀分布(Wi=0.00)和很

不均匀分布(Wi=1.00)的林木株数均较少,共占总

数的3%~8%,处于随机分布状态(Wi=0.50)的林

木比例最高,均在56%以上。在树种隔离程度方

面,整体和下木层的混交度频率值均表现为先上升

后下降,而上木层频率值则是随角尺度等级的增大

而迅速增大,整体、下木层和上木层各等级频率值均

介于0.088~0.517之间,在零度混交(M=0.00)、
弱度混交(M=0.25)和中度混交(M=0.50)状态下

的林木分布频率值最小为0.318,而强度、极强度混

交(Mi=0.75、Mi=1.00)状态的林木分布频率值最

大为0.682。在树种竞争态势方面,样地整体、上木

层和下木层在5个大小比数等级上的频率值均接近

0.200,且呈现先下降后上升的变化趋势,其中整体

和下木层均为绝对劣势木(Ui=1.00)数量最多,劣
势木(Ui=0.75)数量最少,而上木层则是处于优势

(Ui=0.00)状态的林木株数最多,处于亚优势(Ui=
0.25)状态的林木株数最少。此外,样地整体林木的

W、M 和U 分别为0.532、0.713和0.500,下层林

木的W、M 和U 分别为0.533、0.688和0.502,冠
层林 木 的 W、M 和 U 分 别 为 0.492、0.765 和

0.499,群落不同层次之间3种空间结构参数的分布

差异均不显著(P>0.05)。

2.2 样地空间结构二元分布特征

2.2.1 样地整体空间结构二元分布 从样地整体

M-W二元分布图可以看出(图2),每列混交度上的
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频率值随角尺度的降低而先增大后减小,并在随机

分布轴(W=0.50)上,各混交度频率值之和达最大

值为0.566,轴线左右两端频率值接近。处于中度

混交(M=0.50)和很均匀分布(W=0.00)的林木株

数最少,约为0.05%,处于极强度混交(M=1.00)
和随机分布(W =0.50)的 林 木 株 数 最 多,约 为

28.9%。由样地整体 M-U二元分布图可知(图2),
在同一大小比数等级上,频率值随混交度等级的降

低而先减小后增大,处于非强度混交(Mi=0.00、Mi

=0.25和Mi=0.50)的林木株数相差不大,均占总

株数10%左右,林木大多处于强度混交(M=0.75)
和极强度混交(M=1.00)状态,比例约为68.2%。
在极强度混交(M=1.00)状态和绝对劣势(U=
1.00)状 态 的 组 合 中,林 木 分 布 频 率 值 最 大 为

0.104,与极强度混交(M=1.00)状态下优势木(U
=0.00)的分布频率值仅相差0.0002,在中度混交

(M=0.50)状态和亚劣势(U=0.75)状态的组合

中,林木分布频率值最小为0.018。在样地整体 W-

U的组合中(图2),随着角尺度等级的提高,每行大

小比数对应的频率值先增加后减少,并在随机分布

轴(M=0.50)上达到最大值,处于零度混交(W=
0.00)和极强度混交(W=1.00)状态下林木的大小

比数各等级频率值均较低,样地内随机分布的绝对

劣势木(W=0.50,U=1.00)株数最多,占总株数的

11.5%左右,很均匀分布分布的劣势木(W=0.00,

U=0.75)株数最少,约为0.1%。

2.2.2 样地上木层空间结构二元分布 由样地上

木层 M-W二元分布图可以看出(图3),每列混交度

上的频率值均随角尺度等级的增加而先增大后减

小,呈正态分布。在随机分布轴(W=0.50)上,混交

度各频率值之和最大为57.1%,而很均匀分布(W
=0.00)的林木比例不足1%,很不均匀分布(W=
1.00)的林木株数也较少,仅占总数的3.2%左右,
处于随机分布的极强度混交(M=1.00,W=0.50)
林木组合数量最多,约为29.5%,处于很均匀分布

的零度混交(M=0.00,W=0.00)林木组合数量最

图1 常绿落叶阔叶林空间结构参数一元分布

Fig.1 The
 

univariate
 

distribution
 

of
 

spatial
 

structural
 

parameters
 

of
 

the
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest

图2 常绿落叶阔叶林整体空间结构参数二元分布

Fig.2 The
 

binary
 

distribution
 

of
 

spatial
 

structural
 

parameters
 

of
 

the
 

overall
 

stand
 

of
 

the
 

mixed
 

ever

green
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest
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少,几乎为零。在样地上木层 M-U组合中(图3),
随着混交度等级的增加,每行大小比数对应的林木

株数逐渐增加,增幅也在增大,在空间结构特征为极

强度混交(M=1.00)和优势状态(U=0.00)时,林
木分布频率值达最大值,约为10.5%,为零度混交

(M=0.00)和亚优势状态(U=0.25)时,林木分布

频率值取最小值,约为0.09%。在样地上木层W-U
的二元分布图中(图3),随着角尺度等级的提高,大
小比数频率值先增加后减小,并在W=0.50时频率

值最大,总和为57.1%,上层林木分布频率值随角

尺度等级的增加变化不明显,在 W=0.50和U=
0.00的 组 合 上 林 木 株 数 最 多,约 占 总 株 数 的

11.6%,在W=0.00和U=0.25的组合上林木株

数最少,约占总株数的0.2%。

2.2.3 样地下木层空间结构二元分布 由样地下

木层 M-W二元分布图可知(图4),混交度变化趋势

与整体和上木层相似,每列角尺度上频率值都随混

交度等级的提高而先减小后增大,中度混交(M=
0.50)状态的林木总数最少,仅占8.8%,强度混交

(M=1.00)状态的林木株数最多,约为49.2%。在

25个 M-W频率分布组合中,林木为极强度混交且

随机分布(M=1.00,W=0.50)组合的频率值最大

为27.8%,远高于其他组合,处于中度混交且均匀

分布(M=0.50,W=0.00)状态的林木株数最少,不
足50株。在样地下木层的 M-U的组合中(图4),
弱度混交(M=0.25)的频率值之和与中度混交(M
=0.50)的频率值之和大致相等,均在10.0%上下,
极强度混交状态下林木的大小比数频率值均在

10.0%左右,最大频率值出现在极强度混交的绝对

劣势木(M=1.00,U=1.00)中为10.1%,最小频率

值出现在中度混交的劣势木(M=0.05,U=0.75)
中为1.7%。由样地下木层 W-U二元分布图可知

(图4),随着大小比数等级的提高,每行角尺度对应

的频率值先减小后增大,但各等级上分布频率值基

本相等,均为劣势木(U=0.75)的频率值最小,绝对

劣势木(U=1.00)的频率值最大,下层林木中随机

分布的绝对劣势木(W=0.50,U=1.00)株数最多,
约占总株数的11.7%,均匀分布的劣势木(W=0.00,

图3 常绿落叶阔叶林上木层空间结构参数二元分布

Fig.3 The
 

binary
 

distribution
 

of
 

spatial
 

structure
 

parameters
 

of
 

the
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of
 

the
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and
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forest

图4 常绿落叶阔叶林下木层空间结构参数二元分布

Fig.4 The
 

binary
 

distribution
 

of
 

spatial
 

structure
 

parameters
 

of
 

the
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of
 

the
 

mixed
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and
 

deciduous
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forest
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表1 常绿落叶阔叶林优势物种的3种空间结构参数

Table
 

1 Three
 

spatial
 

structural
 

parameters
 

of
 

dominant
 

species
 

of
 

the
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest

树种
Species

角尺度
Uniform

 

angle
 

index

混交度
Mingling

大小比数
Dominance

平均树高
Average

 

trees
 

height/m

平均胸径
Average

 

DBH/cm

重要值
Important

 

value,
 

IV/%
个体数

Individuals

小果厚壳桂
 

Cryptocarya
 

metcalfiana 0.522 0.275 0.546 4.182 4.855 15.520 31734

香叶树
 

Lindera
 

communis 0.530 0.858 0.497 4.066 5.479 3.371 4186

圆果化香
 

Platycarya
 

longipes 0.552 0.798 0.338 6.637 5.951 2.238 3530

栀子皮
 

Itoa
 

orientalis 0.523 0.908 0.258 9.886 8.675 4.365 3044

罗伞
 

Brassaiopsis
 

glomerulata 0.527 0.821 0.550 4.311 4.377 2.058 2898

子楝
 

Decaspermum
 

gracilentum 0.533 0.890 0.573 2.943 4.130 1.549 2787

齿叶黄皮
 

Clausena
 

dunniana 0.549 0.740 0.579 2.944 3.893 1.404 2685

小叶山柿
 

Diospyros
 

dumetorum 0.531 0.928 0.588 3.357 4.310 1.777 2549

火棘
 

Pyracantha
 

fortuneana 0.541 0.866 0.539 2.734 4.323 1.461 2151

密花树
 

Rapanea
 

neriifolia 0.552 0.884 0.593 3.015 3.886 1.102 1926

表2 常绿落叶阔叶林空间结构参数与树高、胸径的相关性

Table
 

2 Correlation
 

between
 

spatial
 

structural
 

parameters
 

and
 

tree
 

height
 

and
 

DBH
 

of
 

the
 

mixed
 

evergreen
 

and
 

deciduous
 

broad-leaved
 

forest

空间结构参数
Spatial

 

structure
 

parameter

角尺度
Uniform

 

angle
 

index

混交度
Mingling

大小比数
Dominance

胸径
DBH

混交度 Mingling
 

 0.023** 1  

大小比数Dominance -0.020** -0.057** 1  

胸径DBH 0.002 0.095** -0.617** 1  

树高Tree
 

height -0.005 0.063** -0.585** 0.794**

注:**表示
 

在
 

0.01
 

级别(双尾),相关性显著

Note:
 

**
 

means
 

the
 

correlation
 

is
 

significant
 

at
 

the
 

0.01
 

level
 

(two-

tailed) 

U=0.75)株数最少,约占总株数的1.1%。

2.3 样地优势物种的空间结构特征

由表1可知,样地内重要值前10位的物种平均

角尺度均高于0.517,为轻度聚集分布G格局,其中

小果厚壳桂的平均角尺度最小为0.522,圆果化香

的平均角尺度最大为0.552。在平均混交度方面,
除小果厚壳桂为0.275,呈弱度混交状态外,其他优

势种平均混交度均超过0.740,处于强度混交或极

强度混交状态。从平均大小比数可以看出,优势物

种与相邻木间的分化程度大多接近,基本处于中庸

偏劣势状态,仅圆果化香和栀子皮处于亚优势水平。

2.4 样地整体空间结构参数的相关性

由表2可知,大小比数与胸径、树高之间均存在

显著负相关性(P
 

<0.01),而混交度则与胸径、树
高均呈显著正相关(P

 

<0.01)。在空间结构参数

之间,大小比数与角尺度、混交度之间均呈显著负相

关(P
 

<0.01),而角尺度与混交度之间则表现为显

著正相关(P<0.01)。

3 讨 论

林木空间分布格局是种群生物学特性、种内种

间关系以及环境等综合作用的结果,反映了种群个

体在水平空间上的相互关系[23-24],主要有聚集分

布、随机分布和均匀分布3种类型。一般来说,原生

林在演替成顶极群落的过程中,其水平分布格局通

常是由聚集分布向随机分布 扩 散[25-26]。张 岗 岗

等[27]研究结果显示小陇山油松天然林和锐齿栎天

然林经过长期发展后,最终会形成随机分布的典型

天然林群落分布格局;薛卫星等[28]研究发现,鄂西

南天然林整体空间分布格局趋于随机分布,将逐渐

演替为顶极群落;Li等[29]研究表明,随着演替的不

断进行,西南南盘江森林群落冠层物种的分布格局

会逐渐向随机分布转变;McDonald等[30]在对美国

杜克森林2
 

hm2 样地空间格局的研究中也指出,随
着红槭和栎树不断的生长发育,其水平分布格局逐

渐由聚集分布演化为随机分布。本研究中木论常绿

落叶阔叶混交林群落平均角尺度为0.532,表现为

轻度聚集分布格局,大部分林木趋于随机分布,表明

该样地为典型的近熟期原生林,空间结构总体较为

稳定,但与成熟的顶极原生林群落[31-33]相比仍有差

距,处于演替阶段的中后期,经过长期自然演替发

展,林木聚集强度可能会逐渐减弱,分布可能会逐渐

趋于稀疏,群落结构稳定性逐渐增强,最终有可能发
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育成典型的中亚热带非地带性喀斯特常绿落叶阔叶

混交林顶极群落。
木论常绿落叶阔叶林不同层次空间结构特征的

研究结果显示,下木层空间结构特征与群落整体基

本相同,均呈现强度混交、中庸态势的轻度聚集分布

格局,但群落整体物种多样性略高、优势度稍明显,
而上木层则处于强度混交、中庸偏亚优势的随机分

布状态,相比群落整体林木物种异质性和生长优势

度均更强,由此可见,群落整体空间结构主要是由下

木层决定的。同时,这也表明与下木层相比,上木层

分布逐渐趋于稀疏,相邻木中几乎不会出现同一物

种,个体竞争能力更强,空间结构更为理想。这可能

是由于上木层物种的环境适应能力更强,资源利用

效率更高,从而占据了群落的上层空间,获得了更充

分的光照、水分和营养等生长资源,且林木在生长过

程中受到的竞争压力也会随胸径的增大而减小[34]。
通过将角尺度、混交度和大小比数两两联合建

立结构参数二元分布,可以同时提供森林群落更多

的空间结构信息[35-36]。从样地整体的 M-W 二元分

布图可以很直观地看出,处于随机分布的林木在极

强度混交状态的频率值远远高于其他24四种组合,
也就是说群落中处于随机分布状态的极强度混交林

木株数远远多于其他分布状态。通过 W-U二元分

布图可知,处于随机分布的林木在大小比数各等级

上的分布频率值均在0.10左右,表明处于随机分布

的林木株数在大小比数各等级上的相差不大。从上

木层和下木层空间结构参数的二元分布来看,上木

层和下木层中处于随机分布状态的中庸木所占比例

分别约为11%和10%,处于强、极强度混交状态的

中庸木所占比例分别约为13%和10%,处于强、极
强度混交状态且呈随机分布格局的林木所占比例约

为41%和28%。通常情况下,天然林群落在向顶级

群落演替的过程中,林木混交程度越高,大小分化差

异越明显,空间分布格局越趋于随机分布,其林分空

间结构就越合理[37]。因此,可认为本研究中上木层

空间结构优于下木层,更接近相对稳定状态。
本研究中,10个优势物种的平均角尺度介于

0.522~0.552之间,均高于0.517,说明样地内优势

物种均为轻度聚集的分布格局,与Du等[21]、Zhang
等[38]关于喀斯特常绿落叶阔叶林大部分原生物种

具有聚集分布特征的观点相似。有学者认为,生境

异质性和种子扩散限制均会导致林木种群的聚集分

布[39]。木论喀斯特常绿落叶阔叶林土壤养分含量

较低、岩石出露率较高、地形起伏较大、生境异质程

度极高[12],因此形成了复杂多样的微生境,为林木

生长发育提供了丰富的生态位选择,优势物种因其

不同的适应能力和生长习性在不同生境中聚集分

布。如喜阴耐湿的小果厚壳桂和栀子皮在洼地广泛

分布,而罗伞主要生长在土层浅薄、岩石出露率高的

山坡,耐旱性强的圆果化香和密花树则常见于环境

条件恶劣的山顶。从平均混交度来看,除小果厚壳

桂外,其他优势树种均处于强、极强度混交状态,这
是由于样地内存有大面积洼地,土肥条件较好,温度

和湿度适宜,但阳光资源稀缺,极其适合小果厚壳桂

生长[10],所以其个体数量最多且远多于其他树种,
林分密度极高,种内竞争较弱,因此表现为弱度混交

状态。在平均大小比数方面,除栀子皮和圆果化香

为亚优势态势外,其他优势树种均为中庸偏劣势态

势,个体间生长优势差异不明显,这是由于栀子皮和

圆果化香在样地内个体数量多且树形高大,占据了

群落的上层空间,能获取充足的生长资源,同时这也

说明了样地下层林木存在更为激烈的种间与种内

竞争。
相关性结果显示,林木大小比数与其胸径、树高

均呈显著负相关性,即大小比数随胸径和树高的增

大而减小,说明在森林演替过程中,林木胸高断面积

越大,越能占据上层空间,其竞争能力就越强,群落

空间结构就越可能趋于稳定,与Li等[40]关于西南

松栎混交林林木优势度会随其个体大小的增加而增

加的研究结果类似。而林木混交度与其胸径、树高

则呈现显著正相关性也就是说随着林木胸径和树高

的增大,混交强度呈现增强的趋势,与陈婷婷等[41]

关于武夷山常绿阔叶林空间结构参数相关性的研究

结果相同,这可能是由于受到密度制约机制的影

响[42-43],随着林木的生长发育,同树种个体间竞争

加剧,导致死亡率上升,随后竞争压力逐渐减小,参
照木周围出现同种相邻木的概率降低。在3个空间

结构参数中,大小比数与角尺度之间呈显著负相关,
即随着林木大小分化程度加深,其越可能趋于聚集

分布,这证实了上文中该样地群落形成过程中优势

物种多表现以聚集分布形式存在的结果,前人关于

本样地物种分布格局的研究也有相似的结果[12]。
近年来,以大型固定监测样地为主的森林多样

性监测方法可为森林群落演替、物种共存和生物多

样性保护等研究提供丰富、翔实的科学数据作为支

撑,是当前生态学研究中最活跃的领域之一[44]。本

研究基于25
 

hm2 样地对中亚热带喀斯特常绿落叶

阔叶混交林进行空间结构研究,结果发现该群落经
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过长期自然演替,空间结构相对较为稳定,整体处于

轻度聚集分布、强度混交和中庸偏亚优势的状态,且
上木层空间结构优于下木层,正朝着顶极群落发展,
该结果为研究喀斯特森林植物种类组成、种群动态

和群落演替及恢复提供了参考依据。但本研究缺少

对林木密集度的研究[45],尚不能直观地体现林木个

体间的疏密程度,在今后长期监测过程中将增加相

关指标调查,补充相关数据,以期未来通过角尺度、
混交度、大小比数和密集度4个空间结构参数相互

联合,建立结构参数多元分布,更全面系统地分析中

亚热带喀斯特常绿落叶阔叶林的空间结构特征。
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