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喀斯特栎类老龄林的空间结构分析
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摘要：[目的 ] 研究喀斯特栎类老龄林的分布格局、空间关联和标记特征，探明垂直分层在喀斯特森林生物多样

性维系中的作用。[方法 ] 在中国西南地区南盘江流域的喀斯特老龄林（> 300 a）中建立 1块面积为 200 m ×

110 m 的固定样地，依据树高和物种组分将树木划分为林分上层和林分下层，用负指数函数分析了径阶与物种

多度和丰富度的数量关系，用双相关函数 g(r) 分析林分上层、林分下层以及它们各自主要种群的分布格局和空

间关联，用标记相关函数 kmm(r) 分析树种和树木大小的空间分布。[结果 ]（1）林分、林分上层和林分下层

的径阶分布均呈倒 J型，林分和林分下层的物种丰富度随径阶的增大而减小，而林分上层则呈先升后降的趋

势；（2）林分上层在多数尺度上呈规则或随机分布，仅在小尺度（r = 0～1 m、4～6 m）上表现为聚集分

布，林分下层的聚集强度和尺度皆大于林分上层；（3）林分上层和林分下层之间，以及它们各自的主要种群

之间均以随机关联为主，只有个别种间对在小尺度（r = 0～2 m）上呈正关联或负关联；（4）林分和林分下层

在所有观测尺度上表现为同种聚集，强度明显大于林分上层；林分和林分上层的个体大小分化明显，小径木聚

集。林分下层的个体大小相近，在多数尺度上混生。[结论 ] 垂直分层决定了林分上层、林分下层的物种组

分、多度、分布格局和空间关联，在物种共存和多样性维持中扮演重要角色。
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喀斯特森林深受生物（如，竞争、种子扩散限

制、负密度制约等）和非生物因子（如，生境过滤

和人为干扰等）的双重影响[1]，它们在区域、地区

水平上的类型相差很大。有关喀斯特原始林或老龄

林的物种组分和结构的研究正处于快速发展中，主

要聚焦在群落和林分水平，包括活立木种群或是同

属物种的分布格局和空间关联[2-5]、生境或立地类

型对生物多样性和活立木分布格局的影响[6-7]、地

上和地下生物量的分配模式[8] 以及枯死木的分布格

局 [9]。这些研究侧重于分析喀斯特森林的水平结

构，但很少涉及垂直结构。

中国西南地区是全球喀斯特发育的典范和三大

集中区域之一[10-11]。由于人口密度大、开荒和放牧

等诸多原因，该区域的大部分森林曾遭受过严重破

坏，甚至产生石漠化现象，仅在一些偏远地区或自

然保护区留存有少量老龄林或原始林 [8-9]。其中，

南盘江流域的喀斯特老龄林包含多个栎类树

种[6-7,12-13]。栎类树种广泛分布于全球其他国家和地

区 [14-15]。一些栎类林分呈现出明显的垂直分层现

象[6]，即数种栎类（如，栓皮栎（Quercus variabilis
Blume）、白栎（Quercus fabri Hance））占据林

分上层，珍珠花属（Lyonia Nutt.）的灌木以及一

些小乔木和更新占据了林分下层。这些喀斯特老龄

林的垂直分层缺乏量化研究，形成机理也尚不清

楚。垂直分层作为喀斯森林的重要结构特征，对探

究生境——物种关联以及当地植被恢复与重建、石
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漠化的治理十分重要。

在缺乏明显外源干扰的条件下，森林结构主要

受生境、种子分布限制、演替阶段和邻体交互作用

的影响[10,16]。本研究假设喀斯特栎类老龄林的林分

上层、林分下层以及它们各自主要种群的分布格局

呈聚集状态，并且林分下层的聚集强度比林分上层

更大，物种多样性也更高（假设 1）。另外，许多

非喀斯特森林的研究表明，种间关联随垂直层升高

或林龄增加趋向于缓和[12,17-18]，甚至一些喀斯特森

林与生境关系不甚紧密，部分种间呈现负关联或随

机关联现象[2,5]。因此，本研究也假设喀斯特栎类

老龄林的种间关系较弱，其中林分上层的种间关联

比林分下层的更偏向随机（假设 2），目的是探明

垂直分层在喀斯特森林生物多样性维系中的作用。

 1　 材料与方法

 1.1    试验地概况与样地建立

试验区域坐落于广西雅长兰科植物国家级自然

保护区（106°11'31"～106°27'04" E, 24°44'16"～
24°53'58" N）的花坪保护站，属于中国西南地区

的滇、黔、桂 3省接壤之地，也是云贵高原向广西

丘陵地过渡的山原地带。该保护站年均气温 16.3 ℃，

极端高温可达 41.1 ℃，极端低温为−3 ℃，冬季时

有霜雪，年均日照 1 467.0 h，年均降水量 1 051.7
mm，降水集中在夏季，春秋两季干旱少雨。植被

以天然次生林为主，一些高山区域存在数量极少的

老龄林（最老树龄 > 300 a），郁闭度在 90%以

上[6-7]。栎类树种在老龄林占据绝对优势，常见伴

生种包括化香树（Platycarya strobilacea Sieb. et
Zucc.）、铁坚油杉（Keteleeria davidiana（Bertr.）
Beissn.）、盐肤木（Rhus  chinensis  Mill.）、西

南桦（Betula alnoides Buch.-Ham. ex D. Don）、

枫香（Liquidambar formosana Hance）、灯台树

（Cornus controversa Hemsley）等。灌木层以珍

珠 花 属 （ 珍 珠 花 （ Lyonia  ovalifolia（ Wall.）
Drude）、毛叶珍珠花（Lyonia villosa（Wall.  ex
C. B. Clarke）Hand.-Mazz.））为优势种，其伴生

树种主要有水红木（Viburnum cylindricum Buch.-
Ham.  ex  D.  Don）、 大 叶 紫 珠 （ Callicarpa
macrophylla  Vahl）、 猴 耳 环 （ Archidendron
clypearia（Jack）I. C. Nielsen）等。草本植物盖

度低，以五节芒（Miscanthus floridulus（Lab.）

Warb. ex Schum et Laut.）和数种小蕨类为主。藤

本植物主要由粗叶悬钩子（Rubus  alceaefolius
Poiret）、插田泡（Rubus coreanus Miq.）、爬山

虎（Parthenocissus tricuspidata（Siebold & Zucc.）
Planch.）、 金 花 忍 冬 （ Lonicera  chrysantha
Turcz.）构成，但数量不多。

本研究根据 CTFS（Center for Tropical Forest
Science）样地建设标准，在喀斯特栎类老龄林中

建立了一个面积为 200 m × 110 m的样地[4]（图 1）。
首先，用全站仪（南方测绘公司，型号 NTS-
372R10）沿着坡面水平方向定位样地的第一条边

界（200 m），再逆时针旋转机器确定剩余 3条边

界，形成闭合差小于 1/400的样地。其次，用全站

仪将样地划分为 220 个 10 m × 10 m的小样方，

在每个小样方的顶点钉入 60 cm长的 PVC管，用

螺纹钢加固作为标记，并在各个标记之间用塑料红

绳连接划分小样方边界。最后，逐一定位每个小样

方内所有活树（树高 1.3 m，DBH ≥ 1 cm）的相

对坐标（x, y, z），检尺活立木的胸径、树高。为

每株 DBH ≥ 5 cm的活立木钉上带有唯一编号的

铝牌，为幼树和幼苗挂上带编号的塑料红牌。该样

地共有 4 596株活立木，分别属于 62种（表 1）。
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图 1    树木点分布
Fig. 1    distribution of tree points

 

 1.2    数据分析

 1.2.1    分层及优势种的确定　树高和生活型（即

乔木或灌木）是划分垂直结构的重要依据[12-13,19]。

树高分布图显示 6 m可作为林分上层和林分下层

的界限（图 2e）。用负指数函数拟合了林分、林

分上层和林分下层的径阶分布，用重要值（IV）
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（式 1）计算每个树种在分层中的重要性，并选择

重要值排名前 3的树种作为该林层的优势种。林分

上层的优势种为白栎、栓皮栎和化香树，林分下层

的优势种为化香树、珍珠花和栓皮栎。这些树种的

重要值总和高于 50%，多度（N）也明显大于其他

树种，较好地反映林分、林分上层和林分下层的物

种构成基本情况（表 1）。

重要值 =

相对频度 +相对多度 +相对胸高断面积
3

× 100%
(1)

式中，相对频度是指某一物种的频度与所有物种频

度总和的百分比，相对多度是指某一物种的多度与

所有物种多度的百分比，相对胸高断面积指某一物

种的胸高断面积占样地面积的百分比。

 1.2.2    空间格局分析　空间格局用成对相关函数

g(r) 分析（式 2）。g(r) 量化了样方内以任一点为

圆心、半径为 r 的圆环区域上成对树木之间的距离

关系，消除了 K(r) 函数（式 3）的统计积累误差效

应，有效解决物种分布对尺度的依赖难题，很好地

解释了树木点分布随尺度的变化，备受推崇[10,15]。

因试验样地生境异质性十分突出（图 2a～d），零

模型使用泊松异质性零模型（HP），用 g(r) 的单

变量函数 g11(r) 分析林分上层、林分下层和各层优

势种的分布格局。当观测值落在包迹线之内、之上

和之下分别表示随机、聚集和规则分布；用 g(r)
的双变量函数 g12(r) 分析层间、层间优势种和层内

优势种的空间关联。当观测值落在包迹线之内、之

上和之下分别表示无关联或随机关联、正关联和负

关联[10,15]。

表 1    栎类老龄林的分层属性

  Table 1    Vertical attributes of old growth oak forest

分层
Stratification

主要树种
Main species

重要值
IV/%

多度
N

胸径 DBH/cm 树高 Tree height/m

最大值/均值/最小值
Max./Mean/Min.

最大值/均值/最小值
Max./Mean/Min.

林分上层
Overstory

白栎 Q. fabri 51.96 630 69.00/26.97/5.10 24.80/15.89/6.00

栓皮栎 Q. variabilis 16.82 255 64.60/16.00/2.79 23.60/11.92/6.00

化香树 P. strobilacea 10.90 266 36.80/6.95/1.24 21.00/9.09/6.00

铁坚油杉 K. davidiana 4.10 54 28.00/12.52/3.27 20.90/9.99/6.00

盐肤木 R. chinensis 3.31 59 15.80/6.03/2.48 17.50/8.33/6.00

珍珠花 L. ovalifolia 1.72 25 5.40/3.30/1.33 8.00/6.57/6.00

西南桦 B. alnoides 1.20 17 21.50/7.28/2.30 19.20/9.05/6.00

水红木 V. cylindricum 1.17 19 11.90/5.21/2.77 18.00/7.44/6.00

椿树 A. altissima 1.03 13 36.00/15.14/4.58 24.00/14.52/7.00

大叶紫珠 C. macrophylla 0.94 17 7.00/3.86/2.47 8.60/7.02/6.10

其他树种 Other species 6.84 92 39.50/9.55/2.59 23.20/10.21/6.00

林分下层
Understory

化香树 P. strobilacea 23.17 1 101 13.20/1.97/1.00 5.90/3.40/1.60

珍珠花 L. ovalifolia 18.76 804 9.40/2.11/1.00 5.90/3.20/1.30

栓皮栎 Q. variabilis 17.12 382 15.50/3.48/1.00 5.80/3.47/1.50

铁坚油杉 K. davidiana 5.77 84 13.60/4.09/1.17 5.70/3.46/1.30

水红木 V. cylindricum 5.12 107 9.00/3.00/1.15 5.80/3.62/1.60

白栎 Q. fabri 5.03 68 13.20/5.05/1.01 5.80/3.81/1.70

盐肤木 R. chinensis 4.49 143 6.00/2.51/1.07 5.80/3.70/1.30

大叶紫珠 C. macrophylla 3.98 123 4.44/2.01/1.01 5.90/3.69/1.80

大叶香樟 C. septentrionale 3.09 54 10.20/2.60/1.01 5.80/2.97/1.70

千年桐 V. Montana 2.49 52 6.50/2.13/1.00 5.50/2.74/1.30

其他树种 Other species 4.56 221 16.76/2.47/1.04 5.90/3.24/1.40
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g (r) = 1
2πr

dK (r)
d (r) (2)

K (r) = A∑N

i=1
∑N

j=1

wij (d)
N2 (3)

g12 (r) = 1
2πr

dK12 (r)
d (r) (4)

其中，N 为株数，r 为样圆半径，wij 为树木 i 与树

木 j 之间的权重，A 为样地面积。

 1.2.3    标记特征分析　任意两株树木之间的种类

和个体大小随观测尺度的变化用基于点过程的标记

相关函数（MCF）kf(r) 分析（式 5），即分析了距

离 r 上第 i 和第 j 两株相邻木标记特征的空间自相

关性。其原理是采用了一个具有 2参数 f(m1, m2)
的检验函数 f 分析距离 r 上 2个标记点之间的乘积

或类别与对应期望值之间的差异。公式 5中，Eij

为点过程中相距 r 的第 i 和 j 株树的条件期望值，

m(i) 和 m(j) 为第 i, j 株树上的属性，m 和 m' 是独

立地从标记的边缘分布中抽取的随机标记。当标记

点为定性属性（例如，树种）时， f(m1,  m2)  =
1(m1 = m2)。若观测值落在包迹线之内，表示种间

相互独立，即任何一株树木 i 的相邻木 j 是其同种

或异种的概率相等；若观测值落在包迹线之上，表

示同种聚集或异种排斥；若观测值落在包迹线之

下，表示异种聚集或同种排斥。当标记点为定量属

性（例如，胸径）时，f(m1, m2) = m1 × m2。若观

测值落在包迹线之内，表示尺度 r 上树木大小相互

独立，即不同大小的树木混生；若观测值落在包迹

线之上，表示两棵树的胸径之间成正相关；若观测

值落在包迹线之下，则认为两棵树的胸径之间成负

相关，即尺度 r 上两棵树的胸径乘积小于全部树木

胸径的均值[16]。

kf (r) = Eij [f(m (i) ,m(j) )]
E [f(m,m′ )] (5)

空间格局和标记特征的分析过程均用蒙特卡罗

（MC）方法随机模拟任意观测尺度上的观测值

199次，产生置信度为 95% 的包迹线，以判断观

测值偏离理论值的显著程度。为了便于统计，在分

析空间格局和标记特征时，将 r 的等间距离设为

0.001 m；分析空间关联时，将 r 的等间距离设为

1 m。数据分析和图形处理均在 R语言（https://
www.R-project.org）的 spatstat数据包中完成。

 2　 结果与分析

 2.1    物种多度和丰富度的分布特征

总体上，林分、林分上层和林分下层的径阶分

布都呈倒 J型，即多度随胸径的增大而减小，并逐

渐趋于平缓（图 3a～c）。稍有不同的是，林分上

层多度的变化比林分和林分下层的更平缓，且缺乏
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the boxplot of tree height distribution, indicating stratification occurred around 6 m.

图 2    树高分布

Fig. 2    tree height distribution
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部分小径木。相似的情形也出现在物种丰富度的分

布中，即林分的物种丰富度随胸径的增大而减小，

当径阶为 1～3 cm时有最大值，为 51种（图 3a）。
林分上层的物种丰富度呈先上升后下降的变化趋

势，在径阶 7～9 cm时达最大值 24，随后减小至

0（图 3b）。林分下层的物种丰富度变化与林分的

相似，即在径阶为 1～3 cm时为最大值 49，随后

减小至 0（图 3c）。
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图 3    物种多度和丰富度的分布

Fig. 3    Distribution of species abundance and richness
 

 2.2    分层及优势种的分布格局

林分上层仅在小尺度（r = 0～0.5 m、4～6 m）

上呈现聚集分布，而在多数尺度（r = 0.5～4 m、

6～50 m）上为规则和随机分布（图 4a）。优势

种白栎在所有尺度上都是随机分布（图 4b）。化

香树在 r = 0～8 m为聚集分布，在 r = 8～10 m、

16～18 m为随机分布，而在其他尺度上为规则分

布（图 4c）。栓皮栎仅在 r = 0～1 m上为聚集分

布，在 r = 1～12 m、13～19 m、23～32 m、33～
45 m上为随机分布，而在其他尺度上为规则分布

（图 4d）。林分下层在小尺度（r = 0～7.5 m）上

为聚集分布，且聚集强度随尺度的增大而减小，

在 r = 7.5～46 m为随机分布，随后转为规则分布

（图 4e）。优势种化香树、珍珠花和栓皮栎的分

布格局变化趋势相同，即随尺度的增大由聚集分布

过渡为随机分布，随后转变为规则分布（图 4f～
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图 4    林分上层、林分下层以及各自主要树种的空间分布

Fig. 4    Spatial distributions of overstory, understory and their main populations
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h）。不同的是栓皮栎的聚集分布尺度（r = 0～34 m）

和随机分布尺度（r = 35～48 m）大于化香树和珍

珠花。

 2.3    层间、层内主要树种的空间关联

林分上层和林分下层之间的关系以随机关联为

主，仅在部分小尺度（r = 3～4 m）上为正关联

（图 5a）。它们的主要种群也以随机关联为主，

只有个别种间对在小尺度上呈现为正关联或负关联

（图 5b～j）。除了林分上层的白栎与林分下层的

化香树在小尺度 r = 0～2 m上呈现为负关联，层

间栓皮栎在尺度 r = 2～3 m上为正关联，而层间

其他树种之间为随机关联。林分上层主要树种之间

以随机关联为主，仅有白栎和化香树在小尺度 r =
0～2 m、白栎和栓皮栎在小尺度 r = 0～1 m上表

现为负关联（图 5k～m）。林分下层主要树种之

间在所有尺度上均为随机关联（图 5n～p）。
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图 5    层间和层内的空间关联

Fig. 5    Spatial associations of main populations in and among overstory and understory
 

 2.4    林分及分层的树种和胸径的分布

林分的树种在每个观测尺度上均表现为同种聚

集（图 6a）。林分上层的树种在尺度 r = 0～21 m

上为同种聚集，在尺度 r = 21～30 m上种间相互
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独（图 6b）。林分下层的树种分布与林分高度相

似（图 6c）。在林分水平上，小树在 r = 0～25 m范

围内相互聚集，不同大小的树木在 r = 25～38.5 m
上混生，而大树在 r = 38.5～50 m上聚集（图 6d）。
林分上层的树木大小展现出与林分相似的特征

（图 6e）。相比之下，林分下层的观测值在 r =
0～16 m上更接近 95% MC模拟区间，并在大范

围内（r = 16～50 m）呈不同大小树木混生的状态

（图 6f）。
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图 6    林分、林分上层、林分下层的树种和胸径标记特征

Fig. 6    Mark character of tree species and DBH of the stand, overstory and understory
 

 3　 讨论

 3.1    喀斯特森林的基础结构特征

径级结构是物种对生境长期适应的结果，综合

反映群落受干扰状况、稳定性以及演替发展的趋

势[14]。中国西南地区南盘江流域喀斯特栎类老龄林

的径阶分布呈倒 J型，其 q 值远大于前人提出的理

想值 1.2～1.5或 1.3～1.7[20]，说明林分下层个体

数量异常丰富。林分下层的径阶分布曲线陡峭，亦

反映小树株数多，常表示更新充足 [21-22]。本研究

中，尽管样地存在不少乔木树种的更新，但林分下

层主要由乔木的小树和小乔木组成（表 1）。相

反，林分上层的径阶分布平缓很多，分布范围较

宽，径阶变异大，其 q 值小于理想值。显然，除了

径阶距之外[23]，q 值的大小还取决于分析群体，这

在以前的研究中尚未提及。胸径的倒 J型分布可能

是个体增大，种间竞争加强的结果[24]。总体上，该

喀斯特林分的径阶结构与同一地区的其他喀斯特常

绿落叶阔叶混交林[10,21-22]、次生林[5] 以及非喀斯特

地区的栎类阔叶林 [25]、栎类天然混交林 [14] 相似，

共同反映了区域林分的生长特征，并且这种特性似

乎不受物种组分、多样性和生境的影响。尽管林分

径阶分布已经有了许多的研究，但很少涉及生境。

林分下层的物种丰富度和多度均高于林分上

层，接近林分的数量，支持假设 1，也与邻近松栎

混交林 [12-13] 和亚热带其他分层研究结果相似 [26]。

林冠层结构使林分下层形成复杂的光影空间[27]，另

加上突出的喀斯特异质性[1,7]，共同为林下物种的

生存提供了大量的微生境。但一些生境缺乏足够多

的基质和水分，不能支撑大树生存，只适合小树生

长[4]。负密度制约也可能是导致林分下层物种比林

分上层更加丰富的另一个原因[24,28]。它主要发生在

小树阶段，促进多物种共存。相反，大树阶段的负

密度制约可能不明显，体现在丰富度随径阶增加而

缓慢减少。然而，一些热带岛屿上，森林物种丰富

度在垂直方向的分布与本研究结果相反[29]，暗示陆
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地与岛屿上森林物种多样性和结构之间的关系不

同，毕竟它们的演替驱动力不同。本研究还发现

DBH = 1～3 cm的小树的丰富度远低于相邻径

阶，该处是林分上层和林分下层在物种组分上的分

界，可能由少量乔木的小树引起，反应了林分在垂

直方向上不存在绝对的分层界线，而是一种相对的

过渡状态，与林地实际情况相符。

 3.2    喀斯特森林水平分布格局对分层的响应

在排除生境异质性以后，林分上层以随机分布

为主，暗示竞争较小，与相邻区域的松栎混交林研

究结果相似[13]。随机分布常见于林分上层，而少见

于林分下层，被认为是树木竞争的结果[15,30]。种间

或种内对光照、水分和营养等生境资源的竞争引发

自疏，掩盖了由种子分布限制和更新产生的格

局[15,31]，使分布格局趋向于非聚集性分布。同一种

群不同生活史的空间格局亦表明，大径木比中小径

木更接近随机分布[30,32]。林分下层及其 3个主要种

群在中小尺度上呈聚集分布，支持假设 1，可由许

多因素导致，例如生境偏好、生境异质性、生境过

滤、外源干扰以及动物取食[11-13]。小乔木的有限植

株高度及乔木的大粒种子重力进一步限制了种子传

播距离，加强林分下层的聚集强度 [33-34]。除此之

外，当前异质性模型无法排除的微生境也可能影响

林分下层物种组分与分布[35]。优势种群的分布格局

可能完全不同，这种现象广泛发生[11,36]，但很少有

人关注其差异形成的原因。本研究中林分上层的化

香树在小尺度上呈聚集分布，而白栎和栓皮栎呈随

机分布或以随机分布为主，或许是种间的发育阶

段、个体数量、种间关系、生理和生长特性以及环

境的适应能力差异造成[27-28]，可能利于物种共存，

提高群落稳定性。

 3.3    喀斯特森林种间关联的分层响应

林分上层与林分下层、层间主要树种均以随机

关联为主，说明层间竞争和依赖不明显，支持假

设 2，与温带、亚热带、中亚热带森林的分层研究

相符[12,33,36]。林分上层和林分下层的树种对光照的

依赖不同[27]，有效避免了直接竞争，可能是它们保

持随机关联的主因。欧洲橡木（Quercus petraea）
和水青冈（Fagus sylvatica）混交林有类似现象[15]。

此外，垂直分层减少种间竞争[12,27]，不同的分层方

法亦有可能影响层间的物种关系[36]。林分上层优势

种以随机关联为主，只有白栎与化香树、栓皮栎在

小尺度上为负关联，表明种间存在微弱的竞争关

系。林分演替到后期，生态位分化减弱种间竞争和

依赖[17,24]，暗示林分上层主要种群可能长期保存。

林分下层主要树种之间在所有观测尺度上均为随机

关联，与 Li 等人[13] 在同区域松栎次生林的分层研

究结果相似。这可能与它们各自种内聚集程度有

关，种内聚集意味着种间分离，产生交互作用的概

率降低 [2-7]。在中国东北长白山阔叶红松混交林

中，同属树种呈聚集分布，无论种间还是它们不同

大小个体几乎都呈随机关联[34]，与本研究的结果一

致。种间关联向随机方向发展或保持随机关系是自

然界植被群落演替的重要趋势[17]，也体现在喀斯特

栎类老龄林中。

 3.4    喀斯特森林树种和大小的空间分布对分层的

响应

同种聚集在南盘江流域的喀斯特老龄林中十分

普遍。阳性树种（如，白栎、化香树、栓皮栎）和

耐阴树种分别偏好生长在遮荫少和多的地方，易形

成种内聚集。同时，受裸露岩石和地形的阻挡，种

子难以扩散，聚集性加强。林分上层种内聚集程度

比林分下层低，暗示林分上层树种周围是其他树种

的概率比林分下层的大，即大树混交度高，而小树

混交度低。Wang 等人[24] 和 Pommerening 等人[37]

发现大树周围多是异种，而小树周围多是同种，Li
等人[25] 亦发现松栎混交林的树木大小和混交度均

呈显著正相关，皆支持本研究的结果。这种现象可

能与负密度制约有关[31]，也有人将其解释为竞争效

应[38]。邻体死亡为其他树种的到来和生存提供了机

会，也使存活的树木分布格局趋向规则分布。林分

上层的个体大小差异明显，小径木聚集，而林分下

层多为同种小乔木和乔木的小树，个体大小相近。

林分上层的小径木可能比大径木生长缓慢，加速个

体大小分化[39]。物种生活史阶段和生物特性的差异

也可以导致上下层树木大小分化[12]。较大的分化也

说明林分上层承受的竞争压力大于林分下层，与它

们的分布格局相符，即大小分化随演替的进行而越

明显[40]。垂直分层上的树木大小分化以及物种分配

可更好地占据和利用生长空间[37]。

 4　 结论

垂直结构分析有助于认知喀斯特森林层内、层

间的物种数量、组分和关联以及群落构建，从而揭

示物种多样性形成和共存机理。中国西南地区喀斯

特栎类老龄林的垂直分层明显，呈上下两层。林分
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上层主要由乔木树种组成，径阶分布范围广，物种

多度和丰富度远低于林分下层。林分下层的小乔

木、幼苗、幼树数量充足，更新状态良好，每个径

阶都有足够多的物种和个体，强力支撑群落的物种

多样性和稳定。排除生境异质性的影响，林分上层

主要呈随机分布，层内竞争较弱。层间的物种组

成、个体数量及物种多样性不同，与种间和上下层

的分布格局有关。层间以及主要树种之间以随机关

联为主，种间竞争缓和，垂直分层有利于物种共存

和提高群落稳定性。林分上层和林分下层的同种、

小树聚集，表明大小分化在喀斯特森林的物种分配

和生境资源利用方面起关键作用，可能是群落演替

的重要驱动力。这些发现丰富了有关喀斯特植被和

林分垂直结构的研究，强调了垂直分层可能是物种

共存和群落维持的重要机制，应在喀斯特森林植被

恢复、群落重建和生物多样性保护中予以重视。
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Spatial Structure of An Old-growth Oak Forest on Karst Terrain

LUO Xiu-qiong1, HE Ji-an1, LI Yuan-fa1,2

(1. Guangxi Key Laboratory of Forest Ecology and Conservation, College of Forestry, Guangxi University, Nanning　530004,
Guangxi, China; 2. Laibin Jinxiu Dayaoshan Forest Ecosystem Observation and

Research Station of Guangxi, Laibin　545700, Guangxi, China)

Abstract: [Objective] To investigate the distribution pattern, species association and marker characterist-
ics of  karst  oak  old-growth  forests,  and  to  explore  the  role  of  vertical  stratification  in  maintaining   biod-
iversity in karst forests. [Method] A 200 m × 110 m fixed plot was established in an old growth karst forest
(> 300 years) in the Nanpanjiang River basin, southwest China. Trees were divided into overstory and un-
derstory  based  on  height  and  species  composition.  Relationships  between  diameter  class  and  species
abundance,  and  between  diameter  class  and  richness  were  analyzed  by  negative  exponential  function.
The distribution patterns of overstory, understory and their main populations were analyzed by pair correla-
tion  function g(r),  and  spatial  correlations  between overstory  and  understory,  and  their  main  populations
were also analyzed. The mark character of tree species and tree size were detected by mark correlation
function kmm(r). [Result]  (1) The diameter distribution of  the stand, over-story and understory all  showed
an inverted J-shaped pattern. Species richness of the stand and understory decreased with increasing dia-
meter  classes,  while  that  of  the  overstory  increased first  and then decreased;  (2)  The overstory  exhibits
regular  or  random distribution on most  scales,  and only  exhibits  aggregation distribution on small  scales
(r = 0～1 m, 4～6 m). The understory had higher aggregation intensity at large scale when compared to the
overstory;  (3)  Random correlation  dominated  the  overstory  and  understory,  and  their  major  populations.
Only a few pairs had positive or negative correlation at small scale (r = 0～2 m); (4) The stand and under-
story  shared  a  characteristic  of  conspecific  aggregation  at  all  scales,  and  their  intensity  were  obviously
higher than that of the overstory. Tree sizes of the stand and overstory differentiated obviously and small
trees were strongly aggregated. The understory contained a similar size of small trees that were randomly
distributed at most scales. [Conclusion] These results suggest that vertical stratification largely determine
species composition,  abundance,  distribution pattern  and the spatial  association of  overstory  and under-
story, which plays an important role in species coexistence and diversity maintenance.
Keywords: karst; old growth forest; vertical stratification; size differentiation; distribution pattern
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