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黑石顶森林群落演替过程种间总体关联性分析
“

王永繁
,

余世孝
(中山大学生命科学学院

,

广 东广州 51 0 27 5 )

摘 要 : 应用 阮址
u

etr 的方差检验法
,

在 2种尺度下采用物种出现与否的二元数据及物种多度数据
,

对黑石顶

自然保护区森林群落演替过程 5个演替阶段种间联结动态进行了研究
。

同一尺度下采用 2类数据进行测定
,

对测

度结果表现出的差异所隐含的生态学意义进行了分析
,

认为这是由于多物种间环境适应性相同时
,

为降低种间

竞争强度而产生的一定程度的种间分离
。

研究结果显示
,

演替过程各个群落多物种间的总体关联性在 2 个尺度

下都表现为不同程度的正关联或无关联 ; 不同群落种间分离随正关联程度的增加而加大
,

表明植物群落可能是

一个自组织系统
,

通过 自我调节
,

实现多物种间的稳定共存
。
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以

使用 2 x 2 列联表 ( hT
e Z x Z e on ti n g e n c y abt le )

的 才统计量确定种间的联结性川
,

是最早用于测

定植物群落种间联结关系的方法
,

也是研究种间关

系时应用得最为广泛 的一种方法 2[
一 ` 〕。 植物群落本

身是一个整体
,

当群落物种数 S > 2 时
,

由于多物

种间相互作用的复杂性
,

种对间关联性的检验不是

相互独立的
,

因此得出的结论可能会产生偏差困
。

R el ou 设计了可同时测定多个物种种间关系的 2
`

列联表 (饭 Z K e o n t i
卿cn y 汕 l e ) L̀ 〕 ,

但是当物种数

达到 4 个或 5个以上时
,

该方法的可操作性变得极

差 s3[
。

此后
,

为了从整体上探讨研究种间关系的方

法
,

R el ou [̀ 」 、

D i
amo 记 & M盯〔, 〕 、

Jvar ien n [吕〕 及

阮 ih u

etr 叫相继独立地提出了
“

方差比较
”

( V iar an ce

c o m p a n

son ) 的思想
,

即通过比较某一尺度下全部

物种的实测方差 ( ( ) bse vr de
v
iar acn

e ) 与种间相互独

立分布的零假设 (仆
e

耐 l h拜刃 th es i ,
) 条件下方差

的差异
,

来确定种间联结存在与否
。

cs ih u et lsr 」在上

述工作的基础上
,

系统地提出了可以反映多物种间

总体关联性的方差检验法 ( V面acn
e t es t )

,

认为该

方法同时适用于物种存宙缺失数据 ( B吧记仪对曲能毗
daat ) 和物种多度数据 (巧四 l at i o n d e

sn it y dat a
)
。

应用 反hi ut e :
方差检验法测度群落种间总体关

联性时
,

一方面会出现尺度依赖问题
,

即不同取样

尺度下的测度结果会有差异 ; 另外
,

同一尺度下分

别采用二元数据 ( iB n aJ 甲 daat ) (或物种存在 /缺失

数据 ) 和物种多度数据
,

也可能会得出不 同的结

论
。

本文试图对上述两个问题进行探讨
,

在此基础

上研究广东黑石顶自然保护区森林群落演替过程种

间总体关联性的变化
,

并进一步探讨群落演替过程

稳定性的变化
。

1 研究方法

1
.

1 取样方法

广东黑石顶自然保护区的 自然条件描述请参见

文献 [ 10]
。

以空间演替系列替代时间演替序列
「, 1 ,

分别在黑石顶自然保护区具代表性的地段设置 5 个

64 m x
醉 m 的样地

。

依据马尾松 iP *
~ ~

在群落中重要值递减的顺序确定群落样地所处的演

替阶段
,

其中样地 lP 为马尾松群落
,

咫 为早期混

交林群落
,

仍 为中期混交林群落
,

4P 为后期混交

林群落
,

5P 为常绿阔叶林群落
。

对所设样地进行

常规群落学调查 (调查对象仅为 D B H 妻 1 c m 的立

木 )
,

调查内容包括种名
、

胸径
、

树高
、

坐标
。

为

减少地形因子的影响
,

各样地的海拔
、

坡向
、

坡度

尽量保持一致
。

将代表空间演替系列的群落样地

lP 一
5P

,

分别按 2 种尺度划分成面积不 同的样方
:

①研个 s m x s m 的样方单位 ; ② 16 个 16 m x l 6 m

的样方单位
。

1
.

2 多物种间总体关联性检验

采用 cS ill ut e :
的方差检验法

,

利用存在 /缺失数

据和种群密度数据 2 种数据类型
,

计算种间联结指

数 y ( In d e x of s

衅 i e s

~
iat i o n ,

V )
,

由此测定群

,
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落内所有调查种类的总体联结性
。

此法所依据的数

据矩阵如表 1所示囚
。

根据概率理论
,

多变量和的

方差等于各变量方差和加上 2倍的协方差之和
。

应

用于表 l
,

则有
:

Va
r
( T )

=

艺 Va
r
(戈 ) + 2艺伽 ( Xj

,

戈 ) ( l )
了二 I J < l

式中
,

xj 为物种 j 在样方 中的个体数
。

Var ( 州

及艺 Va ;
( xj ) 可通过样地的观测数据进行估计

:

、

习曰-一Nva (r )T
=

斗 二

=
( T , + 2T + … +

(界
一 t

几 ) /N

、

习间-一N
艺 va (r 戈 )

= 占李
=

J 二 l

N

咨`凡 一

分
在种间无联结的零假设 (肠

e
un u h卿

th e s i s of on

as二 iat ion
,

0H ) 条件下
,

( 1) 式的协方差之和为

O
,

方差比
:

v = S今/占夸 ( 2 )

可以用来测定多物种间的总体联结性
,

V 称为种间

联结指数囚
。

在 0H 条件下
,

v 二 1
,

表明种间无联

结
,

种在空间上的分布是相互独立 的 ; V > 1
,

种

间存在净的正联结 ; v < 1则表明种间存在净负联

结
。

值得注意的是
,

种间的正负关联可以相互抵

消
。

采用统计量 W (
二 N l z ) 来检验 V 值偏移 1 的

显著程度川
。

无论是二元数据或数量数据
,

在 0H

条件下
,

只要物种数 M 及样方数 N 都不是太小
,

根据中心极限定理 ( C en闹 il 而 t ht

~
)

,

表 1 中

的 T 都近似服从正态分布
,

W 近似呈 自由度为 N

的 才分布
,

如 茄
,

,

, ` w 鉴 x孟
。

,

,
的概率为 0

.

叩囚
。

表 I M 个物种在 N 个样方 中出现的数据矩阵
, )

户

】h 1)
.

1 xE an 甲le of da at aln 肠
x of M s

pe
c l es in N

~ len
e o

ll
e e it osn

性进行测定
,

结果见表 2 一 3
。

在较大 的尺 度下

(样方单位面积
: 16 m x 16 m )

,

2 种类型数据的测

度结果很接近 (表 2)
,

针叶林阶段 (样地 1P ) 多

物种间总体关联性都表现为极显著的正相关 ; 样地

2P 利用二元数据的测度结果
,

种间总体关联性表

现为极显著正相关
,

利用物种多度数据进行测定
,

种间总体关联性有所下降
,

呈显著正相关 ; 样地

玛 两种类型数据测定的结果
,

种间总体关联性的

方差比率 限 分别为 1
.

4 18 和 0
.

883
,

都接近 1
,

表

现为无相关性 ; 样地 4P 种间总体关联性都表现为

极显著正相关 ; 常绿阔叶林阶段 (样地 巧 )
,

种间

整体关联性的测定结果与样地 咫 类似
,

二元数据

的测度结果为极显著正相关
,

种群多度数据的测定

结果为显著正相关
。

在较小的尺度下 (样方单位面

积
: 8 m x s m )

,

2 种类型数据的测度结果见表 o3

应用二元数据测定结果
,

种间总体关联性均表现为

极显著正相关 ; 根据物种多度数据的计算结果
,

样

地 lP
、

2P 种间总体关联性表现为极显著正相关
,

样地 4P 表现为显著正相关
,

而样地 玛
、

巧 的方差

比率 VR Z 分别为 0
.

7 97
、

1
.

0 35
,

接近 1
,

表现为无

相关性
。

样方
物种

-
~ ~ 目~ . . . . . . . . .~ ~

1 ,
。 .

扩
。 。 。

月才

样方

物种数

兀几ùMM
.1,乙XX

.

2
.

劣 l -

戈 21

劣 12

X 22

双ù几

x 一J

x 2j

N x M x 砚 … x 芍 ” ’

x
服

…
nl 吸 二

`

i生 止兰一一卫竺一一一一一一

l) 、 表示物种 j 在样方￡中的多度或存在 /缺失数据 ;

nj = x . , + x 打 +
`

二 + x 芍 ; 界 = x 。 1 + 戈`2 + … + x *

2 结 果

对广东黑石顶自然保护区森林群落空间演替系

列群落样地 1P 一
5P 在 2 种尺度下 (样方单位面积

分别为 16 m x 16 m
,

8 m x s m )
,

分别采用物种的

存在 /缺失数据
、

物种多度数据
,

对种 间整体关联

3 讨 论

3
.

1 对 2 类数据测定结果的差异的分析

比较表 2
、

表 3
,

可以看出
,

同一植物群落在

同一尺度下采用二元数据和物种多度数据测定种间

总体关联性
,

其显著性测度结果
,

尤其是方差比率

出现了一定的差异
。

通过对差异出现的原因进行分

析
,

本文认为
,

在同一尺度下采用物种出现与否的

二元数据对种间总体关联性进行测定时
,

其测定结

果主要反映的是该尺度下各物种对环境条件的要

求
,

而采用物种多度数据的测度结果则较多地反映

了种间相互作用
。

若 A
、

B两个物种同在某些样方单位中出现
。

假设物种 A 个体多的样方
,

物种 B 个体少 ; 反之
,

物种 A 个体少的样方物种 B 出现的个体多
。

利用

方差检验法对这两个种的关联性进行分析
,

二元数

据的测度结果肯定会显示 A
、

B 两个种之间是正相

关关系
,

而采用物种多度数据进行分析
,

A
、

B 两

个种之间可能是负关联
,

或至少正关联的程度有所

下降
。

说明这两个种对环境的适应性相同或相似
,

但彼此之间又存在资源利用上的竞争
。

两物种个体

多度的负相关分布
,

则是利用种间一定程度的分

离
,

以降低竞争强度
。

如样方单位面积为 16 m x

16 m 时
,

样地 凡 二元数据的测度结果种间在整体

上表现为极显著的正相关
,

说明各物种对群落环境
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表 2 黑石 顶 自然保护区森林群落演替过程群落主要物种间的总体关联性
’ )

介 b
.

Z T卜e o v e l司 l

~
i如 on an 刃飞 面而脚

t t祀 e s s

卿 sie of of 化
s更

~
u

“ se of eth

~
) 司 sen se in H

e s h iid飞 N
a t l“℃ R

~
e

样地号 物种数 M 样方数 N
方差比率 限 1 检验统计量 W 测度结果

二元数据 多度数据

3
.

0弘

二元数据

8 3
.

对 9

多度数据

48
.

肠 5

二元数据 多度数据

十 + 十 + + +

+ 十 +

0

+ 十 + 十 + +

6
乙U`U
6

刁口1` ..1弓,i`

ee

16 4

5
.

20 3

2
.

95 0

1
.

4 18

.

8的
.

2%

1
.

仗科 47
.

21{巧

0
.

883 22
,

68 8

2
.

1 13 6 1
.

9 1 1

1
.

的8 68 7 3 5

2 7
.

的 7

1 4
.

126

33
.

阳2

27
.

174 + 十 十 + +

的958989100lP咫玛4P巧

l) 样方面积
: 16m 、 16 m ; 0

:

无关联 示甄
l。 = 9

.

31 2 < 下 <

杯
10

,

,。 二
23

.

542
; + :

正关联 茄
10

.

,。 二 23
.

542
< 『 <

茄
。

,

,。 二

26
.

296
; + 十 :

显著正关联 茄
。

.

1。 二
26

.

踢
< W <

成
。1

,

.。 =
32

.

姗
; + 十 十 :

极显著正关联 W >
痴

。 ,
,

,。 二
32

.

姗

表 3 黑石顶 自然保护区森林群落演替过程群落主要物种间的总体关联性
’ )

介b
.

3
护

n 祀 创 e
司 1

~
iiat on al 加

119 do m in a ll t 切吮 5 5户犯 ies of fo esrt 一
in it es of het ~ ess io耐 se ir es in eH ihs id gn N

a t切沱 Rese ver

样地号 物种数 M 样方数 N
方差比率 姗 1 检验统计量 W 测度结果

二元数据 多度数据 二元数据 多度数据 二元数据 多度数据

P I 的 麟 3
.

以1 1
.

6 4 2 195
.

0 13 1朋 刀Rg + + + + + +

94
.

88 7

5 1
.

0 2 5

88
.

倪8

肠
.

23 1

+ +

+ +

十 +

十 +

十 + 十

+ 0

.985柳.658溯179.97139130035385483797527812182脚砚醉醉醉958989100代玛4P巧

l) 样方面积
:

s m 、 s m ; 0
:

无关联 茄
,

,

, =
49

.

姚
< W <

成
。 ,64 = 78

.

粉
; 十 :

正关联 对
,

0,N
二

78
.

脚
< W <

成
。 ,64

二

83
.

675
; + + :

显著正关联 滋
。

,

, 二
83

.

67 5 < 『 <

成
。 :

,

, 二
93

.

21 7 ; + + + :

极显著正关联 w >

茄
。 1

,

64 = 93
.

21 7

有较一致的要求 ; 采用物种多度数据的进行测定
,

种间总体正相关的程度有所下降 (表 2 )
。

说明各

物种在大环境下虽然可以共存
,

但由于资源竞争导

致种间出现一定程度的分离
,

这可能是避免种间直

接竞争
、

维持群落稳定的一种方式
。

因此
,

有理由

认为
,

利用物种在样方中的存在 /缺失数据计算出

的方差比率 限 1与用物种多度数据计算出的方差

比率 限 2 之差
,

可以表示多物种在该尺度下的分

离程度
。

群落演替系列各群落种间分离情况见图
1
。

总体来看
,

种间正关联程度越大
,

种间分离越

明显
。

如种间正关联最高的群落样地 lP
,

种间分

离程度最大 ; 混交林中期阶段 (样地 玛 ) 种间正

关联程度最低
,

其种间分离也最低
。

3
.

2 群落演替过程稳定性分析

一般认为
,

随着植物群落演替的进展
,

种间关

系也将同步趋于正相关
,

以保证多物种之间的稳定

共存〔2川
,

或植物种间的相互作用随演替时间的推

移而增加 〔” 一 ” 〕 ,

但本文的研究结果不支持上述观

点
。

植物群落稳定性的维持并不需要多物种间很多

的正联结
,

而且
,

理论研究也已证明
,

种间联结程

度过高会削弱系统的稳定性 [’ 4〕。 本文认为
,

影响

种间关系的形成及其表现形式的是群落环境的空间

异质性程度
,

如演替初期的马尾松林阶段 (样地

6
亡,
4
,、J,二

芝芬习山决长

P 1 P Z P 3 4P P S

0-
,、1,工

芝瓣妇绷授

演林阶段

图 1 黑石顶森林群落演替过程种间分离的变化

iF g
.

I 竹祀 d y l

助石
e , of ient 。衅访 c eS g 吧 , I l

on of the

s u e e

樱 10朋 } se ir se in H e
i
s拓山 gn fo祀 st

~
in it se

A
:

样方单位面积为 16 m x 场 洲 B :

样方单位面积为

8 m x s m ; 一 . 一 限 1:

利用物种在样方中的存在 /缺失

数据计算的方差比率 ; 一 . 一 限 2
:

利用物种在样方的

多度数据计算的方差比率 ; 一▲一 嫂 1
一

嫂 2
:

种间分

离程度

lP ) 阳性环境占优势的情况下
,

以及演替后期常绿

阔叶林阶段 (样地 巧 ) 中生性环境占优势的情况
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下
,

生境条件相对一致
,

多物种间由于对环境反应

的相似性
,

在不同尺度上均表现出显著的正关联 ;

针阔叶混交林中期阶段 (样地 玛 )
,

群落生境的异

质性程度较高
,

种间关系在不同的尺度上呈现出不

同的表现形式
。

植物群落在不同的演替阶段可能都

是相对稳定的
,

只是在稳定性维持的机制上有所不

同
。

群落或生态系统是一个具有 自组织 ( S e l f -

0

卿
iazt io n ) 能力的动态 系统〔” 〕 ,

通过系统内部的

自身调节
,

达到与环境相适应
,

实现多物种间的稳

定共存
。

生境异质性较高的群落 (如 玛 )
,

可有效

地降低种间竞争 ; 在环境异质性低
、

种间总体正相

关程度高的时候
,

通过增加种间分离程度
,

降低种

间在资源利用上的竞争
,

以此维持系统的稳定性

(如 lP
、

巧 )
。

上述分析表明
,

种间正相关程度的

增加并非是多物种间稳定共存的基础
,

种间关系的

表现形式只是对群落生境的一种反应
。
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