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摘　 要: 种群空间分布格局是研究种群特征、种间相互作用以及种群与环境关系的重要手段ꎮ 青冈

(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)是岩溶生态系统顶极群落的建种群ꎬ为进一步了解其种群空间分布格局特征ꎬ该研

究根据样地调查规范对面积为 ６０ ｍ × ６０ ｍ 样地中的木本植物进行空间定位且进行每木调查ꎬ并运用点格

局方法中的 ｇ( ｒ)和 Ｌ１２( ｒ)函数对青冈幼苗(ＤＢＨ<２ ｃｍ)、幼树(２ ｃｍ≤ＤＢＨ<１０ ｃｍ)和成树(１０ ｃｍ≤ＤＢＨ)
进行空间分布特征和关联性分析ꎮ 结果表明:(１)青冈种群的径级结构符合倒“ Ｊ”型分布ꎮ (２)幼苗、幼树

和成树在较小尺度上表现为聚集分布ꎬ而幼树和成树在中、大尺度上基本表现为随机分布ꎮ (３)不同径级个

体空间关联性主要表现为幼苗与幼树在 ０~ １５ ｍ 尺度上呈正相关ꎻ幼树与成树在 ０~ １０ ｍ 尺度上呈不相关ꎬ
而在 １０~ １５ ｍ 尺度上呈正相关ꎻ幼苗与成树在 ０~ ２ ｍ 尺度上呈不相关ꎬ而在 ２ ~ １５ ｍ 尺度上呈正相关ꎮ 因

此ꎬ青冈种群的分布格局及其关联性随空间尺度和发育阶段而变化ꎬ这是由种群自身的生物学特性、种内种

间关系以及环境条件共同作用的结果ꎮ 该研究结果为该区域植物群落形成和维持机制及资源利用研究提

供了基础资料ꎮ
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　 　 某一特定时间组成种群所有植株个体在二维

空间上的分布状况或布局称之为种群空间分布格

局(Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ 高福元等ꎬ ２０１２)ꎬ通常在群

落中有随机分布、聚集分布和均匀分布 ３ 种基本

类型ꎮ 种群空间分布格局是分析种群与环境关系

的重要手段ꎬ对解释种群本身生态学过程、结构发

展历史和环境变迁具有重要意义(Ｈｕｂｂｅｌｌꎬ ２００１ꎻ
张金屯等ꎬ ２００４ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 有研究表

明ꎬ种群空间分布格局与尺度有关(Ｈａｒｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１ꎻ Ｗｉｅｇａｎｄ ＆ Ｍｏｌｏｎｅｙꎬ ２００４)ꎬ在某一尺度上

可能呈随机分布或聚集分布ꎬ而在另一尺度上可

能呈均匀分布( Ｓｔｏｙａｎ ＆ Ｐｅｎｔｔｉｎｅｎꎬ ２０００)ꎮ 种群

空间分布格局除与尺度有关外ꎬ还受到扩散限制

( ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ) 和 生 境 异 质 性 ( ｈａｂｉｔａｔ
ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ)的影响ꎬ在较小的尺度上可能受种内

竞争、种间竞争、扩散限制等因素影响ꎬ而在较大

尺度上则可能由种群分布区环境的异质性决定

(Ｈａｒｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
目前ꎬ国内外学者已在种群空间分布格局和

关联方面做了不少研究ꎮ 例如ꎬＲｉｐｌｅｙ(１９８１)利用

Ｋ 函数的单因素和双因素函数分析个体的空间分

布格局ꎻＣａｌｌ 和 Ｎｉｌｓｅｎ(２００３)采用 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数

分析美国布莱克斯堡 ２ 个优势种的空间关联性ꎻ

Ｓｃｈｌｅｉｃｈｅｒ 等(２０１１)运用 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ 函数研究热带

草原不同土地类型对 ２ 种灌木种群生长和空间分

布的影响ꎻ苏松锦等(２０１４)运用 Ｏ￣ｒｉｎｇ 函数分析

戴云山黄山松种群空间分布格局和关联ꎻＺｈａｏ 等

(２０１０)采用 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数分析常绿阔叶林优势

种的空间分布格局ꎮ 但是ꎬ目前文献资料显示均

以大尺度研究为主ꎬ而小尺度研究较为缺乏ꎮ 宋

于洋等(２０１０)研究认为ꎬ小尺度种群空间分布格

局与关联是揭示种群生态学过程的关键尺度ꎬ即
小尺度范围内的种群空间分布格局和关联分析结

果更能准确地从生物学背景上提供和解释植物个

体周围的局部空间结构ꎮ 因此ꎬ研究小尺度种群

空间分布格局和关联性对深入理解种内种间的相

互作用、群落组成及其形成和维持机制具有重要

意义ꎮ
桂林位于广西东北部ꎬ是广西岩溶石山地貌

聚集地之一ꎬ也是我国石漠化水土治理和植被恢

复的重点区域(刘彦随等ꎬ ２００６)ꎮ 其典型的岩溶

生态特征表现为岩石裸露率高、土壤贫瘠、土壤少

且不连续和地表水缺乏等ꎬ其脆弱的生态系统备

受全球关注(王明章ꎬ ２００４ꎻ 胡芳等ꎬ ２０１８)ꎮ 该

生态系统的植被是在碳酸盐类岩石风化壳发育形

成的钙质土壤中生长的ꎬ植被形成时间十分缓慢

８２５ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 徐艳芳等ꎬ ２０１６)ꎮ 若该生态

系统遭到破坏ꎬ其植被容易退化且难以修复ꎮ 独

特的岩溶地质背景和高异质性的生境类型ꎬ形成

了特有的植物区系组成及结构ꎬ这对维持岩溶生

态系统的稳定极为重要ꎮ 但是ꎬ岩溶石山的地形、
植被组成和研究手段等是限制岩溶石山野外调查

的重要因素ꎮ 目前ꎬ关于岩溶石山植物种群空间

格局方面的研究远不如非岩溶石山植被的深入ꎮ
青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)是我国南方亚热带地

区常绿落叶阔叶混交林的主要树种之一ꎬ是岩溶

生态系统顶级群落的建群种ꎬ具有良好的抗旱性、
喜钙性、耐贫瘠性和发达根系等特点ꎬ在防止岩溶

石山石漠化、维持脆弱生态系统稳定、调节区域碳

平衡和维持物种多样性等方面具有重要的生态学

意义(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎬ ２０１７ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 鉴

于此ꎬ本研究以桂林岩溶石山青冈优势种群为对

象ꎬ采用空间点格局方法中的 ｇ( ｒ)函数和 Ｌ１２( ｒ) 函

数ꎬ拟探讨幼苗、幼树和成树的空间分布格局变

化ꎬ以及幼苗、幼树和成树之间存在的关联性ꎬ以
期为岩溶石山森林资源的保护、营林管理、生物多

样性保护以及岩溶石山退化植被生态系统修复提

供科学依据ꎮ

１　 研究区域与研究方法

１.１ 研究区域概况

本 研 究 区 域 位 于 桂 林 市 郊 的 演 坡 山

(１１０°１５′１７″—１１０°１５′１９″ Ｅ、 ２５°１９′７″—２５°１９′１０″ Ｎ)ꎬ
为典型的岩溶石山地貌ꎬ海拔大多在 ２００ ~ ４００ ｍꎮ
该区域岩溶地貌特征显著ꎬ地貌类型以碳酸盐溶

蚀所形成的峰丛洼地和峰丛谷地为主ꎬ具有成土

速度缓慢、土壤钙含量高、地表土蓄水能力差及环

境容纳量低等特点ꎻ属于亚热带湿润季风气候ꎬ气
候温和ꎬ雨量充沛ꎬ年均降雨量为１ ８５６.７ ｍｍꎬ降
雨量年分配不均ꎬ降雨主要集中在 ４—７ 月ꎬ年均

蒸发量为 １ ４５８.４ ｍｍꎬ年均气温为 １９ ℃ꎬ无霜期

长达 ３００ ｄꎬ全年以偏北风为主ꎬ平均风速为 ２. ７
ｍｓ￣１ꎮ 土壤主要为红壤、棕壤等砂质土ꎮ 典型植

被以壳斗科的青冈为主ꎬ其伴生种主要有檵木

(Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)、干花豆(Ｆｏｒｄｉａ ｃａｕｌｉｆｌｏｒａ)、
扁 片 海 桐 ( Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｐｌａｎｉｌｏｂｕｍ )、 粗 糠 柴

(Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ )、 红 背 山 麻 杆 ( Ａｌｃｈｏｒｎｅａ
ｔｒｅｗｉｏｉｄｅｓ)、朴树(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)等ꎮ

１.２ 试验设计和调查方法

２０１７ 年 ７—９ 月ꎬ经过实地踏勘ꎬ结合青冈群

落特点及生境情况ꎬ选取最具有代表性且分布较

集中的青冈群落作为研究对象ꎮ 但是ꎬ由于受到

地形和植被的限制ꎬ即岩溶石山山体整体偏小ꎬ山
体中上部位较为陡峭ꎻ在样地踏查过程中ꎬ发现山

体中上部位较少有青冈的分布ꎬ主要分布着檵木、
龙须藤和金樱子等藤本和小灌木ꎬ而青冈主要分

布在山底至山中部位ꎮ 因此ꎬ结合青冈的分布情

况和地形条件确定以 １１０°１５′１７″ Ｅ、２５°１９′７″ Ｎ 为

样地原点坐标ꎬ设置一个面积为 ６０ ｍ × ６０ ｍ 的样

地ꎮ 虽然整个研究样地相对偏小ꎬ但这是目前找

到保存相对完好、原生性较强、生长较为集中的青

冈种群样地ꎮ 为了便于野外调查ꎬ采用相邻格子

调查方法将整个样地分成 ９ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样

方ꎬ各样方的基本概况如表 １ 所示ꎮ 调查时对每

个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样方进行每木检尺ꎬ记录样方内

胸径≥１ ｃｍ 乔木物种和基径≥１ ｃｍ 灌木物种的种

名、胸径、基径、株高及生长状况ꎬ并测量每个植株

的空间位置坐标ꎮ 同时ꎬ记录每个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 样

方的经纬度、坡向、海拔、岩石裸露率等环境特征ꎮ

表 １　 各样方的基本概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｑｕａｄｒａｔ

样方
编号
Ｎｏ. ｏｆ
ｑｕａｄｒａｔｓ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ
(ｐｌａｎｔ
ｈｍ￣２)

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

岩石
裸露率
Ｒｏｃｋ

ｅｘｐｏｓｕｒｅ
ｒａｔｅ
(％)

土壤
含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

Ｐ １ ２３ １０ ６５０ ２５５ ５６ ２１.３９

Ｐ ２ ２２ １１ ２２５ ２５８ ６５ ２１.４５

Ｐ ３ ２３ ８ ２５０ ２１９ ７２ １９.７１

Ｐ ４ １７ ９ ０２５ ２３４ ５１ ３２.８５

Ｐ ５ ２１ ２９ １００ ２３７ ５４ ２１.６６

Ｐ ６ １９ ６ ５２５ ２３７ ７６ ２１.７３

Ｐ ７ １９ ７ ３００ ２４０ ６７ ２４.０２

Ｐ ８ ２４ ６ １７５ ２５４ ６０ １９.８３

Ｐ ９ １８ ６ ４００ ２６８ ５８ ３３.５１

１.３ 径级划分

不同物种其径级的划分标准不相同ꎬ需根据

物种的生物学特性和生长状况进行划分(何增丽

等ꎬ ２０１７)ꎮ 生长在相似立地条件下相同物种的

９２５３ 期 盘远方等: 桂林岩溶石山青冈优势种群空间分布格局及关联分析



龄级和径级对环境的反映规律具有一致性(任毅

华等ꎬ ２０２１)ꎮ 因此ꎬ该研究采用空间代替时间的

方法ꎬ将青冈调查数据(样地中ꎬ青冈的平均胸径

为 ８.６３ ｃｍꎬ最大胸径为 ４７.７２ ｃｍ)划分为 ３ 个径

级阶段ꎬ即幼苗的胸径 ＤＢＨ<２ ｃｍꎻ幼树的胸径为

２ ｃｍ≤ＤＢＨ<１０ ｃｍꎻ成树的胸径 １０ ｃｍ≤ＤＢＨꎬ以
不同径级结构代替年龄结构分析青冈种群不同年

龄结构的空间分布格局ꎮ 虽然这样划分径级并不

能非常科学准确地定义幼苗、幼树和成树ꎬ但有利

于分析的简化ꎮ
１.４ 数据处理和分析

１.４.１ 不同径级青冈的空间格局 　 Ｌ ( ｒ) 函数和

ｇ( ｒ)函数是由 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数衍化而来(Ｒｉｐｉｅｙꎬ
１９７７)ꎬ 即 以 Ｒｉｐｌｅｙ ’ ｓ Ｋ 函 数 为 基 础ꎬ 通 过 对

Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数进行方差校正和线性化得到 Ｌ( ｒ)
函数ꎬ运用 Ｌ( ｒ)函数来判断不同径级个体在各尺

度上的空间分布格局ꎮ 但是ꎬＬ( ｒ)函数为积累分

布函数ꎬ在分析大尺度的空间分布格局时容易受

到小尺度积累效应的影响ꎬ使得格局分析复杂化

(王鑫厅等ꎬ２０１２ꎬ２０２２)ꎮ ｇ( ｒ)函数用环代替了

Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数中的圆ꎬ它利用两圆心之间的距

离ꎬ计算任一点为圆心、ｒ 为半径的圆环区域内点

的数量来进行点格局分析ꎬ计算过程中消除了累

积效应 (郭屹立等ꎬ ２０１５)ꎮ 因此ꎬ本研究使用

ｇ( ｒ)函数来描述青冈种群不同径级个体在各空间

尺度上的分布格局ꎮ 其中ꎬＲｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数、Ｌ( ｒ)
函数和 ｇ( ｒ)函数公式如下:

Ｋ ｒ( ) ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

Ｉｒ ｕ ｉｊ( )

ｗ ｉｊ
ｉ ≠ ｊ( ) ꎻ

Ｌ ｒ( ) ＝ Ｋ( ｒ) / π － ｒ ꎻ ｇ ｒ( ) ＝ ｄＫ( ｒ)
２πｒｄｒ

ꎮ

式中:Ａ 表示样地面积ꎻｎ 为样地内个体总数ꎻ
ｒ 表示空间尺度ꎻｗ ｉｊ为消除边界效应的权重ꎻｕ ｉｊ为

点 ｉ 到点 ｊ 之间的距离ꎻＩ 为指示函数ꎮ 当 ｇ( ｒ)＝ ０
时ꎬ个体在 ｒ 尺度上呈完全空间随机分布ꎻｇ( ｒ) <０
时ꎬ为均匀分布ꎻｇ( ｒ) >０ 时ꎬ为聚集分布ꎮ
１.４.２ 不同径级青冈的空间关联性 　 在分析物种

间的空间关联时ꎬＤｉｇｇｌｅ(１９８３)在 Ｒｉｐｌｅｙ’ ｓ Ｋ 函数

基础上引入了 Ｋ１２( ｒ)函数ꎮ 同样ꎬ对 Ｋ１２( ｒ)函数

进行方差校正和线性化得到 Ｌ１２( ｒ)函数ꎮ 因此ꎬ本
研究利用分析物种间空间关联的方法来分析青冈

种群不同径级间的空间关联ꎮ 其中ꎬＫ１２( ｒ)函数和

Ｌ１２( ｒ)函数公式如下:

Ｋ１２ ｒ( ) ＝ Ａ
ｎ１ ｎ２

∑
ｎ１

ｉ ＝ １
∑
ｎ２

ｊ ＝ １

Ｉｒ(ｄ ｉｊ)
ｗ ｉｊ

( ｉ ≠ ｊ) ꎻ

Ｌ１２ ｒ( ) ＝ Ｋ１２( ｒ) / π － ｒ ꎮ
式中:ｎ１、ｎ２表示两个不同径级的青冈植株个

体数ꎻｉ 和 ｊ 表示两个不同径级的植株ꎮ Ｌ１２ ＝ ０ 时ꎬ
表明两个径级植株之间相互独立或无显著相关

性ꎻＬ１２<０ 时ꎬ表明两个径级的植株在 ｒ 尺度上呈显

著负相关ꎻＬ１２>０ 时ꎬ表明两个径级的植株在 ｒ 尺度

上呈显著正相关ꎮ
本研 究 采 用 完 全 空 间 随 机 模 型 ( ｃｏｍｐｌｅｔｅ

ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓꎬ ＣＳＲ)ꎬ使用 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 进行

１００ 次的随机模拟ꎬ利用模拟得出的最大值和最小

值来计算上下包迹线分布的估计范围ꎬ并根据其

分布的区间截取 ９５％的置信水平ꎮ 若实际分布的

ｇ( ｒ)值和 Ｌ１２( ｒ)值落在包迹线内ꎬ则青冈呈随机

分布或两径级之间相互独立ꎬ无空间相关性ꎻ若在

包迹线以上ꎬ则为聚集分布或两径级之间呈空间

正相关ꎻ若在包迹线以下ꎬ则为均匀分布或两径级

之间呈空间负相关ꎮ 数据分析过程在 Ｒ３.６.３ 软件

中的 ｓｐａｔｓｔａｔ 软件包中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 青冈种群及其所在群落的空间分布

如图 １ 和表 ２ 所示ꎬ本次调查共记录到 ＤＢＨ≥
１ ｃｍ 的植株个体 ４ ３８４ 株ꎬ隶属于 ２９ 科 ４３ 属 ５０
种ꎬ密度为 １２ １７７ 株ｈｍ ￣２ꎬ平均胸径为 ６.１２ ｃｍꎬ
幼苗、幼树和成树的个体数分别是 ２ ９８２、９６４、４３８
株ꎬ分别约占总个体数的 ６８.１％、２１.９％和 ９.９％ꎮ
其中ꎬ青冈个体 ２ ２３９ 株ꎬ密度为 ６ ２１９ 株ｈｍ ￣２ꎬ
种群平均胸径为 ８.６３ ｃｍꎬ幼苗、幼树和成树的个

体数分别是 １ ５４０、３７０、３２９ 株ꎬ分别约占青冈总个

体数的 ６８.８％、１６.５％和 １４.７％ꎮ 从径级分布趋势

可以看出ꎬ样地内有大量的小径级个体储备ꎬ个体

数量随径级的增大而逐渐减少ꎬ种群的径级结构

更接近于倒“ Ｊ”型ꎬ种群属于增长型ꎬ种群的更新

状态良好ꎮ
２.２ 不同径级青冈种群的空间分布格局

如图 ２ 所示ꎬ幼苗在 ０ ~ １５ ｍ 尺度上表现为聚

集分布ꎻ幼树在 ０ ~ ５.５ ｍ、８ ~ １０ ｍ 和 １２ ~ １５ ｍ 尺

度上表现为聚集分布ꎬ在 ５.５ ~ ８ ｍ 和 １０ ~ １２ ｍ 尺

度上表现为随机分布ꎻ成树在 ０ ~ ４ ｍ 尺度上表现

为聚集分布ꎬ在 ４ ~ １５ ｍ 尺度上以随机分布为主ꎮ
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图 １　 不同径级结构的青冈群落及种群在样地的分布
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

表 ２　 不同径级青冈群落和青冈种群的个体数目分布情况
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

类型 Ｔｙｐｅ

生长阶段 Ｌｉｆｅ ｓｔａｇｅ

幼苗
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ

比例
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

幼树
Ｓａｐｌｉｎｇ

比例
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

成树
Ａｄｕｌｔ ｔｒｅｅ

比例
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

合计
Ｔｏｔａｌ

青冈群落
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

２ ９８２ ６８.１ ９６４ ２１.９ ４３８ ９.９ ４ ３８４

青冈种群
Ｃ. ｇｌａｕｃａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

１ ５４０ ６８.８ ３７０ １６.５ ３２９ １４.７ ２ ２３９

合计 Ｔｏｔａｌ ４ ５２２ １３６.９ １ ３３４ ３８.４ ７６７ ２４.６ ６ ６２３

不同径级的青冈种群在小尺度上均表现为聚集分

布ꎬ除幼苗外ꎬ幼树和成树在较大尺度上主要表现

为随机分布ꎮ
２.３ 不同径级青冈种群的空间关联

如图 ３ 所示ꎬ幼苗与幼树在 ０ ~ １５ ｍ 尺度上表

现为正相关ꎻ幼树与成树在 ０ ~ １０ ｍ 尺度上表现为

不相关ꎬ在 １０ ~ １５ ｍ 尺度上表现为正相关ꎻ幼苗与

成树在 ０ ~ ２ ｍ 尺度上表现为不相关ꎬ在 ２ ~ １５ ｍ
尺度上表现为正相关ꎮ

３　 讨论

３.１ 青冈种群的径级结构

种群的径级结构是指植株按径级大小的分配

状况或各径级大小在种群内所占据的比例(拓锋

等ꎬ ２０２０)ꎮ 它是种群重要的结构特征之一ꎬ也是

种群的繁殖特性对不同环境因子长期适应的结

果ꎬ在一定程度上可以反映群落结构现状和更新

策略ꎬ更是预测种群或群落动态发展趋势的有效

途径(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｍｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 本研

究发现ꎬ青冈种群径级结构为倒“ Ｊ”型ꎬ说明小径

级的青冈幼苗数量储备较为丰富ꎬ其种群属于增

长型ꎬ具有较强的自我更新和维持能力ꎬ若不受强

烈的干扰ꎬ将来该种群数量会保持稳定ꎬ这与汪国

海等(２０２１)的研究结果相同ꎮ 青冈种群小径级个

体所占的比例最高ꎮ 一方面ꎬ由其繁殖特性决定ꎬ
青冈成树产生的成熟种子在重力作用下大多都聚

集于母株冠幅下方ꎬ而自然条件下萌发形成大量

小径级个体也集中分布在母株冠幅周围ꎬ在母树

的庇护下ꎬ占据着有利的资源ꎬ 有利于青冈幼苗个

１３５３ 期 盘远方等: 桂林岩溶石山青冈优势种群空间分布格局及关联分析



ｇｏｂｓ( ｒ) . 成对相关函数 ｇ( ｒ)的函数值ꎻ － － ｇ ｔｈｅｏ( ｒ) . ｇ( ｒ)函数的期望值ꎻ ─ ｇｈｉ( ｒ) . ｇ( ｒ)函数 ９５％置信区间上包迹线ꎻ
— ｇ ｌｏ( ｒ) . ｇ( ｒ)函数 ９５％置信区间下包迹线ꎻ ｒ. 以目标树为圆点的取样圆半径ꎮ

ｇｏｂｓ(ｒ). Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｉｒ￣ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ [ｇ(ｒ)]ꎻ － － ｇｔｈｅｏ(ｒ). Ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ [ｇ( ｒ)]ꎻ ─ ｇｈｉ(ｒ). Ｕｐｐｅｒ
ｌｉｍｉｔ ｏｎ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ [ｇ(ｒ)]ꎻ — ｇｌｏ(ｒ). Ｌｏｗｅｒ ｌｉｍｉｔ ｏｎ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ [ｇ( ｒ)]ꎻ
ｒ. Ｒａｄｉｕｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｃｉｒｃｌｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｔｒｅｅ ａｓ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒｏｉｄ.

图 ２　 不同径级青冈种群的空间格局分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

Ｌ１２ｏｂｓ( ｒ) . 成对相关函数 Ｌ１２ 的函数值ꎻ － －Ｌ１２ｔｈｅｏ( ｒ) . Ｌ１２ 函数的期望值ꎻ — Ｌ１２ ｈｉ( ｒ) . Ｌ１２ 函数 ９５％置信区间上包迹线ꎻ
—Ｌ１２ｌｏ( ｒ) . Ｌ１２函数 ９５％置信区间下包迹线ꎻ ｒ. 以目标树为圆点的取样圆半径ꎮ

Ｌ１２ｏｂｓ(ｒ). Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｉｒ－ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ (Ｌ１２)ꎻ － －Ｌ１２ｔｈｅｏ(ｒ). Ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ (Ｌ１２)ꎻ — Ｌ１２ｈｉ(ｒ). Ｕｐｐｅｒ
ｌｉｍｉｔ ｏｎ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ (Ｌ１２)ꎻ —Ｌ１２ｌｏ(ｒ). Ｌｏｗｅｒ ｌｉｍｉｔ ｏｎ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ (Ｌ１２).
ｒ. Ｒａｄｉｕｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｃｉｒｃｌｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｔｒｅｅ ａｓ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒｏｉｄ.

图 ３　 不同径级青冈种群的空间关联性
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｐａｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ
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体与其他种群竞争过程中发挥群体效应ꎮ 另一方

面ꎬ由于岩溶石山土壤水分缺乏、土壤浅薄、岩石

裸露、碳酸盐溶蚀和土壤贫瘠等特点 (王明章ꎬ
２００４ꎻ胡芳等ꎬ２０１８)ꎬ严重制约了青冈种子的萌发

和幼苗的更新ꎮ 有研究表明ꎬ幼苗是森林更新过

程中最重要和最敏感的阶段ꎬ随着幼苗个体的生

长ꎬ同种个体对光照、养分、水分及空间等资源的

利用方式相同ꎬ但由于岩溶石山生境资源有限ꎬ种
内种间竞争加剧ꎬ因此出现强烈的自疏效应(Ｄａｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 由于幼苗在生长

过程中竞争能力较弱的幼苗个体会大量死亡ꎬ只
有少量个体能够成功向幼树阶段转化ꎬ所以样地

内存在大量的幼苗ꎬ而幼树和成树的数量却较少

(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 这样的种群径级结构分布能

够维持种群持续健康发展ꎬ保持良好的更新潜力ꎬ
这对该种群的稳定具有积极意义ꎮ
３.２ 青冈种群的空间分布格局

种群的空间分布格局是种群在二维空间上布

局的一个定量描述ꎬ研究其特征有助于阐明种群

空间分布格局的形成机制 ( Ｃｏｍｉｔａ ＆ Ｈｕｂｂｅｌｌꎬ
２００９)ꎮ 种群的空间分布格局与尺度存在密切的

关系ꎬ随着尺度的变化而变化 (张华等ꎬ ２０１６)ꎮ
本研究发现ꎬ青冈种群在小尺度上均表现为聚集

分布ꎬ随尺度增加ꎬ其聚集强度逐渐减弱ꎬ在中、大
尺度上以随机分布为主(幼苗除外)ꎮ 这与拓锋等

(２０２０)、张华等(２０１６)、任毅华等(２０２１)的研究

结果具有一致性ꎮ 一方面ꎬ小尺度上的物种分布

格局主要受到种群自身的生物学特性影响( Ｚｈａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ如青冈成树成熟种

子呈卵形、长卵形或椭圆形且无毛或被薄毛ꎬ主要

靠重力传播ꎬ大部分成熟种子因重力作用而直接

沉积在母株冠幅下方ꎬ而高度裸露的岩石形成地

漏、石缝、石槽等地理屏障ꎬ从而限制了青冈成熟

种子的传播距离ꎮ 另一方面ꎬ岩溶石山微地形复

杂、土壤总量少且斑块化ꎬ使得水分、养分资源等

生态因子的再分配呈很高的空间异质性ꎬ在空间

上形成更多的微生境隔离(Ｗｉｅｇａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ这样青冈成树的成熟种子能到

达适宜萌发的微生境的概率大大降低ꎬ从而导致

幼苗呈聚集分布ꎮ 虽然幼苗的聚集分布会加剧种

内不同个体之间对光照、养分、水分和空间等资源

的竞争ꎬ但这种聚集分布有利于种群发挥群体效

应ꎬ能加快区域贫瘠环境的营养积累和幼苗因竞

争而发生死亡后营养元素的循环ꎬ使得该环境更

有利于更新幼苗的生长ꎬ从而提高植物的种间竞

争和抵抗外界不良环境的能力 ( Ｒｉｐｌｅｙꎬ １９８１ꎻ
Ｈａｒｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ

随着植株个体年龄增长ꎬ植株对养分等资源的

需求逐渐增大ꎬ个体之间的竞争也会逐渐增加ꎬ种
内和种间的个体之间因竞争激烈而出现大量的个

体死亡现象(即自疏和他疏现象)ꎬ最终导致种群密

度的大大降低ꎬ其聚集强度也逐渐减弱(Ｎａｔｈａｎ ＆
Ｍｕｌｌｅｒ￣Ｌａｎｄａｕꎬ ２０００ꎻ Ｃｏｍｉｔａ ＆ Ｈｕｂｂｅｌｌꎬ ２００９)ꎮ 因

此ꎬ随着年龄增长ꎬ种群由聚集分布向随机分布或

均匀分布转化ꎮ 另外ꎬ中、大径级青冈种群之所以

在较大尺度上呈随机分布ꎬ可能是因为青冈种群为

优势树种且占据林冠层ꎬ而青冈成树的树冠和根系

延伸到一定范围内基本定型ꎬ因种内和种间竞争加

剧ꎬ自疏和他疏效应使得该种群由聚集分布向随机

分布转化(Ｗｉｅｇａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ汪国海等ꎬ２０２１)ꎮ
３.３ 青冈种群的空间关联性

植物种群不同径级个体的空间关联可以揭示

种群内部个体间在某一特定时间内的空间分布和

功能关系ꎬ这是种群个体与周围环境长期相互作

用的结果ꎬ对同一种群不同径级个体的空间关联

研究有利于描述种群的现状并预测种群的动态状

况(Ｓｃｈｌｅｉｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ 王慧杰等ꎬ２０１６)ꎮ 本

研究结果发现ꎬ幼苗与幼树在 ０ ~ １５ ｍ 尺度上呈显

著正相关ꎬ说明幼苗与幼树之间存在正向或相互

有利的生态关系ꎮ 由于幼苗、幼树对光照、水分等

资源的竞争能力都比较弱ꎬ但为了生存ꎬ他们不得

不采取协同策略来适应不利的生境ꎬ因此体现出

一种互相帮助或互相 “庇护” 的互利共生关系

(Ｃｏｍｉｔａ ＆ Ｈｕｂｂｅｌｌꎬ ２００９)ꎮ Ｄａｓ 等(２０１１)研究表

明ꎬ小径级个体之间的空间关联性呈正关联ꎬ表明

他们对环境资源的选择具有一致性ꎬ它们在空间

分布上通常结伴出现或相互依存ꎮ 另外ꎬ小径级

个体之间的生长发育阶段较为接近ꎬ对环境资源

的需求具有相似性且存在生态位重叠的现象ꎬ而
幼树相对幼苗来说ꎬ对光照、水分、养分等资源的

竞争相对较强ꎬ仍然需要借助高大的成树进行庇

护(Ｈａｒｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ 宋于洋等ꎬ ２０１０)ꎮ 因此ꎬ
幼苗与幼树个体需要采取互惠的生态关系来适应

资源有限的岩溶石山生境ꎬ从而提高幼苗与幼树

的成活率ꎮ 幼树与成树在 ０ ~ １０ ｍ 尺度上无显著

关联性ꎬ在 １０ ~ １５ ｍ 尺度上呈正相关性ꎬ这主要是

３３５３ 期 盘远方等: 桂林岩溶石山青冈优势种群空间分布格局及关联分析



成树占据林分的主林层ꎬ幼树与成树占据不同的

生态位空间ꎬ进而对光照等资源的竞争不激烈ꎬ能
够彼此相对独立的分享生境资源ꎬ表现出种群处

于一种较稳定发展状态(李明辉等ꎬ ２０１１ꎻＬａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 幼苗与成树在 ０ ~ ２ ｍ 尺度上表现出

无显著关联性ꎬ在 ２ ~ １５ ｍ 尺度上表现出正相关ꎬ
这是由种子扩散限制或种间竞争引起的(Ｗｉｅｇａｎｄ ＆
Ｍｏｌｏｎｅｙꎬ ２００４)ꎮ 幼苗与成树的关联性变化与青

冈种子自身的生物学特性有关ꎬ青冈成树能够产

生大量种子ꎬ主要通过重力散播ꎬ而幼苗的分布范

围在一定程度上体现了成熟种子的分布情况ꎮ

４　 结论

本研究结果表明径级结构呈倒“ Ｊ”型分布ꎬ说
明该种群处于稳定发展阶段且具有一定自我维持

和更新的能力ꎮ 幼苗、幼树和成树在较小尺度上表

现为聚集分布ꎬ但幼树和成树在中、大尺度上基本

表现为随机分布ꎮ 这表明岩溶石山生境贫瘠ꎬ聚集

分布有利于种群在竞争有限资源时发挥群体效应ꎬ
从而提高种群的存活率ꎮ 而幼苗与幼树和成树之

间主要呈空间正相关ꎬ说明幼苗对环境资源的需求

与幼树和成树具有相似性和互补性ꎬ但由于幼苗竞

争能力弱ꎬ因此需要借助大树进行庇护才能生存ꎮ
本研究结果揭示了岩溶石山脆弱生态系统青冈种

群不同发育阶段的空间分布规律及其空间关联情

况ꎬ为我国西南岩溶石山地区植被重建与恢复以及

生态系统服务功能的评价提供了科学依据ꎮ
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