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庐山香果树毛竹混交林空间格局研究
彭焱松，张晓波，桂忠明，杜 娟，周赛霞*

( 江西省中国科学院庐山植物园，江西 庐山 332999 )

摘 要: 为了解庐山毛竹入侵对香果树的影响，采用 Ｒipley’s K( t) 函数分析香果树毛竹混交林群落空间分

布格局和种间关联关系。结果表明: 香果树幼树在较小的尺度上呈聚集分布，较大尺度上随机分布直至均匀

分布; 香果树成年树在较小的尺度上呈随机分布，较大尺度上聚集分布; 毛竹在所有的研究尺度上为显著聚集

分布，且随着尺度的增大，聚集强度增加。毛竹与香果树幼树在较小的尺度上没有明显关联性，在较大的尺度

上呈显著负相关; 毛竹与香果树成年树在一系列尺度上均表现为显著负相关。根据空间关联性分析结果，应

从幼龄起对生长有香果树的森林群落进行必要的管理，伐除毛竹及一些影响较大的其它乔木树种，挖除地下

竹鞭，为香果树提供良好的生长环境，进而恢复其种群的天然合理配置。否则，香果树这一珍贵的植物资源在

庐山将有灭绝的危险。
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Spatial distribution pattern in Emmenopterys henryi and
Phyllostachys edulis mixed forest in Lushan Mountain
PENG Yan-Song，ZHANG Xiao-Bo，GUI Zhong-Ming，DU Juan，ZHOU Sai-Xia*

( Lushan Botanical Garden，the Chinese Academy of Sciences，Lushan 332999，China )

Abstract: In order to understand the effects of Phyllostachys edulis expansion on Emmenopterys henryi in Lushan Mountain，

a typical plot of 50 m×50 m was surveyed and Ｒipley’s K( t) function was applied to diagnose spatial patterns and spatial
associations between species pairs． Phyllostachys edulis saplings showed aggregated distributions at relatively smaller scales
and tended to be randomly or regularly distribution at larger scales． Adult Emmenopterys henryi showed random distribution
at smaller scales and aggregated distribution at larger scales． The spatial pattern of Phyllostachys edulis was aggregated dis-
tribution at all scales，the aggregation degree increased with the scales． No significant correlation was observed between
Phyllostachys edulis and Emmenopterys henryi saplings at smaller scales，but there was generally a significantly negative cor-
relation between them on the larger scales． There was significantly negative correlation between adult Emmenopterys henryi
and Phyllostachys edulis at all scales． Population patterns and spatial association depended on spatial scales，individual si-
zes and so did their inter-specific． Necessary management should be taken to the forest communities where Emmenopterys
henry grew． Harvesting bamboos including rhizome and some other larger trees would provide a good environment for Emm-
enopterys henryi and restore its nature and reasonable population configuration． Otherwise，Emmenopterys henryi as a rare
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and endangered species would be in danger of extinction in Lushan Mountain．
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判定种群的空间分布类型和空间关联性是空间

格局研究的两个主要内容，空间分布类型和空间关联

性是种群生态关系在空间格局上的两种表现形式，且

两者具有一致性( 张金屯，2004; 杨洪晓等，2006) 。植

物种群空间分布有 3 种基本形式: 聚集分布、随机分

布和均匀分布。种群的空间关联也有 3 种表现方式:

空间正关联、空间负关联和空间无关联。聚集分布和

空间正关联体现了种群间或种群内相互有利的生态

关系，均匀分布和空间负关联反映了相互排斥的生态

关系，随机分布和空间无关联则意味着没有明确的生

态关系( Brission et al． ，1994; Kenkel，1988) 。种群空

间格局决定了种群之间的竞争势及其空间生态位，在

很大程度上决定了群落的稳定性、发展方向和经营管

理方式。Ｒipley( 1977) 提出的点格局方法能很好地

从多尺度上理解植物种群的分布格局。自 20 世纪 90
年代以来，我国学者陆续运用点格局分析法研究森林

或草地物种的种群分布类型或空间关联性( 刘振国

等，2004; 张金屯等，2004) 。
香果树( Emmenopterys henryi) 为茜草科高大落

叶乔木，我国特有单种属植物，第四纪冰川幸存古老

孑遗植物之一。香果树自然条件下种子萌发力极

低，天然更新能力差( 熊丹等，2006 ) ，现存数量有

限，濒于灭绝，被列为国家二级重点保护植物。庐山

香果树主要分布在庐山山体西南面和南面的部分地

段，单株或数株散生，数量很少，庐山黄龙寺前坦谷

现存较多，形成与毛竹( Phyllostachys edulis) 共优势

的群落。自然生态系统中的竹种物种多样性丰富，

空间结构复杂、稳定，然而在全球气候变化和人类活

动影响下，很容易发生区域性竹种入侵，影响区域生

态系统生物多样性( 李伟成等，2006) 。庐山毛竹林

面积正在逐渐扩大，并蚕食着周围各类型植被，已在

很大程度上破坏了庐山自然保护区的生物多样性及

珍稀濒危物种的保护。本文对庐山香果树与毛竹混

交林空间分布格局进行探讨，旨在阐明庐山最大的

香果树群落种群格局、生存状况及未来发展趋势，进

而为濒危植物香果树的种群恢复、科学保护提供理

论依据。

1 研究地区概况

庐山位于江西省九江市，地处长江南岸，鄱阳湖

西畔，位于长江与鄱阳湖交汇处，是屹立于长江中下

游大平原中心的一座独立的山体。庐山南北长约

28 km，东 西 宽 约 16 km，地 理 坐 标 为 29° 30'
～ 29°41' N，115°51' ～ 116°07' E。庐山冬长夏短，

春迟秋早，风大，降水及云雾多( 刘信中等，2010 ) 。
庐山地形复杂，垂直高度差异显著，海拔 1 100 m 的

庐山牯岭镇，年均温 11． 9 ℃，极端最高温 32 ℃，极

端最 低 温-16． 8 ℃，年 平 均 降 水 1 918 mm，雨

日 168 d，相对湿度 78%以上，云雾日 184 d，无霜期

仅 135 d，年平均日照量 1 932． 7 h，表现出独特的山

地气候特点，孕育了极其丰富的植物资源。庐山黄

龙寺前坦谷保留有成片的香果树林，是庐山现存最

大的香果树群落。群落冠层为落叶阔叶树，次林层

分布较多毛竹，下层灌木和草本覆盖度较高。土壤

为山地黄棕壤，pH 值 4． 5 ～ 5． 5，土壤质地疏松，常

呈潮湿状态，地表枯枝落叶层丰富，分解良好。目

前，该区在发展庐山旅游过程中，通过引种生长快，

绿化美化效果明显的毛竹，为当地创造了不少的观

赏价值。但由于不受人为控制，毛竹通过其快速无

性繁殖，迅速入侵香果树群落中，形成香果树毛竹混

交林，香果树原生生态环境遭到很大的破坏。

2 研究方法

2． 1 样地调查

数据采集点位于庐山黄龙寺前坦谷。2011 年 8
月，在黄龙寺前香果树比较集中地段设置大小为 50
m×50 m 的方形临时标准地，地理坐标为 29°32'0″
N，115°57'42． 8″ E，海拔 840 m，并对临时标准地采

用相邻网格法进行调查，网格大小为 5 m×5 m。调

查时对临时标准地内全部乔木个体( 包括毛竹) 及

乔木幼树进行定位。乔木起测胸径为 5 cm，记为成

年树，胸径 5 cm 以下记为幼树; 同时记录每株植物

物种名称、高度和盖度。香果树种群的更新苗包括

有性繁殖的实生苗和无性繁殖的萌生苗两种形式，

当萌生植株与原植株萌生部位在距基部 1． 3 m 以上

时，只记为一株，胸径测量部位仍为 1． 3 m 处，坐标

记录基部中心位置坐标; 当萌生部位在 1． 3 m 以下

时，分别作为独立植株记录胸径和坐标。
2． 2 分析方法

以样地调查数据为基础，利用统计软件 ADE4
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对样地内主要树种分别进行种内和种间的点格局分

析，讨论各树种空间分布的聚集度以及主要建群种

间的竞争格局; 处理数据时，林木个体坐标以每个样

方网格左下角为原点的实测坐标进行全局化处理后

得到。
通过调查数据，得到样地内各物种的相对位置

坐标。通过单变量和双变量 Ｒipley K 函数进行空间

点格局分析。Ｒipley 函数( Ｒipley，1977 ) 是生态学

研究中描述空间格局最常用的方法。K ( t) 和 K12

( t) 分别用于描述空间分布类型和空间关联性。为

了更直观地解释结果，一般将 K( t) 和 K12( t) 进行线

性化转换分别得到 L( t) 和 L12( t) 。用 L( t) -t 和 L12

( t) -t 作图，能够判断研究对象的空间格局，或者两

类点集的空间关系( Tirado et al． ，2003) 。空间分布

类型和空间关联性计算方法及公式意义解释见文献

Salas et al． ( 2006) 。本文步长设为 0． 25 m。Monte-
Carlo 模拟 200 次，95%的置信区间，代表 0． 05 水平

的显著性。以 t 为自变量，以 L( t) 和 L12( t) 作为因

变量分别作图，判断群落内乔木、乔木幼树、毛竹空

间格局以及空间关联性。如果在某一尺度处，L( t)
值高于置信区间的上限，该物种在该尺度是聚集性

分布; 若在置信区间之间，是随机分布; 低于置信区

间的下限，则是均匀分布。L( t) 第一个峰值所对应

的 t 值表示聚集的典型空间尺度，第一峰值的高度 L
( t) 值可以用来度量聚集分布强度。在双变量 L12

( t) 分析中，L12 ( t) 值落在置信区间以上，类间显著

正关联; 若在置信区间以内，则符合类间相互独立;

若在置信区间以下，则类间显著负关联。L12 ( t) 的

第一个峰值对应 t 值可以看作两者最大相关尺度

( 卢志军，2009) 。

3 结果与分析

3． 1 群落数量特征

经统计，样地内有胸径大于 5 cm 香果树 8 株，

平均胸径 48． 3 cm，胸径小于 5 cm 香果树幼树 70
株; 毛竹 354 株，平均胸径 11． 6 cm; 伴生其它乔木

树种 10 种 37 株，平均胸径 33． 5 cm，乔木树种幼树

32 种 398 株。乔木树种主要有杉木( Cunninghamia
lanceolata) 、枫 香 ( Liquidambar formosana ) 、橉 木 樱

( Padus buergerianna) 等，乔木幼树主要是枫香、拐枣

( Hovenia acerba) 、黄丹木姜子( Litsea elongata) 、鸡

爪槭( Acer palmatum) 和橉木樱等。乔木层中香果树

树体相对高大，枝繁叶茂，占有一定的优势，占据冠

层; 毛竹数量较多，但胸径、高度、冠幅相对较小，处

于亚冠层。
3． 2 空间分布类型分析

3． 2． 1 香果树空间分布类型分析 在 0 ～ 11． 75 m
的尺度上，以某棵香果树成年树为中心，以 t 为半径

的圆内观测到的香果树成年树观测数目与期望数目

差异不显著( P＞0． 05 ) ，香果树成年树符合随机分

布。而在 11． 75 ～ 25． 00 的尺度上，观测数目显著高

于符合随机分布的期望数目( P＜0． 05) ，在这个尺度

范围内，香果树成年树为聚集分布，聚集强度波动变

化( 图 1) 。由图 1 可知，在 0 ～ 18． 75 m 的尺度上，

香果树幼树呈聚集分布( P＜0． 05 ) ，在 18． 75 ～ 23．
50 m 尺度上随机分布( P＞0． 05) ，在 23． 50 ～ 25． 00
m 尺度上有均匀分布趋势( P＜0． 05) 。
3． 2． 2 毛竹空间分布类型 毛竹的分布格局在所有

的研究尺度 0 ～ 25． 00 m 上均为显著聚集分布( P＜
0． 05) ，且随着尺度的增大，聚集强度增加。
3． 2． 3 其它乔木树种分布类型 为了更好地了解香

果树在群落中所处的地位和作用，对其它乔木树种

也进行了分布格局研究。在较小的尺度内( 0 ～ 1．
50 m) ，乔木树种聚集分布( P＜0． 05 ) ，在较大的尺

度上( 1． 50 ～ 25． 00 m ) ，乔 木 树 种 随 机 分 布 ( P
＞0． 05) ; 乔木幼树在所有的尺度内( 0 ～ 25． 00 m) 均

为显著聚集分布( P＜0． 05 ) ，且随研究尺度的增加，

聚集强度没有明显变化。
3． 3 空间关联性分析

3． 3． 1 毛竹与香果树的关联性 毛竹与香果树成年

树在研究的一系列尺度上均表现为显著负相关( P＜
0． 05) ，毛竹与香果树幼树只在较小的尺度上( 0 ～
2． 75 m ) 表 现 为 无 明 显 空 间 关 联 性 ( P ＞ 0． 05 ) ，

在 2． 75 ～ 25． 00 m 一系列尺度上均表现出显著负关

联性( P＜0． 05) ( 图 2) 。
3． 2． 2 毛竹与其它乔木树种关联性 毛竹与其它乔

木树种成年树在所有尺度上正相关( P＜0． 05) ，毛竹

与其它乔木树种幼树表现出相似的空间关联性，仅

在 0 ～ 1． 00 m 尺度上相互独立( P＞0． 05) ，其它尺度

上正相关( P＜0． 05) 。
3． 2． 3 其它乔木树种与香果树空间关联性分析 乔

木树种成年树与香果树成年树在较小的尺度上( 0
～ 1． 75 m) 表现为正相关( P＜0． 05) ，1． 75 ～ 12． 25 m

尺度上无明显空间相关性( P＞0． 05 ) ，大于 12． 5 m
尺度上表现出负相关性( P＜0． 05) ; 乔木树种大树在
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图 1 树种的空间分布格局
Fig． 1 Spatial distribution patterns of tree species in Emmenopterys henryi and

Phyllostachys edulis mixed forest in Lushan Mountain

小于 7． 75 m 尺度内与香果树幼树无明显相关性( P
＜0． 05 ) ，在大于该尺度时则表现出负相关 性 ( P
＜0． 05) 。

其它乔木树种幼树与香果树成年树在 0 ～ 7． 25
m 尺度上表现出相互独立性( P＜0． 05) ，在较大尺度

上( 7． 25 ～ 25． 00 m) 为显著负相关性( P＜0． 05) ; 乔

木树种幼树与香果树幼树在 0 ～ 6 m 尺度上正相关

( P ＜ 0． 05 ) ，6． 00 ～ 9． 00 m 相 互 独 立 ( P ＞ 0．
05) ，9． 00 ～ 25． 00 m 显著负相关( P＜0． 05) 。
3． 2． 4 香果树空间关联性 香果树成年树与幼树在

0 ～ 25． 00 m 所有研究尺度上均表现出无明显关联

性( P＞0． 05) 。
3． 2． 5 毛竹与其它乔木树种关联性 毛竹对其它乔

木树种幼树在 0 ～ 1． 00 m 尺度上，表现为无明显关

联性( P＞0． 05 ) ; 在研究的其它尺度上，则表现为显

著正相关( P＜0． 05 ) 。毛竹与其它树种成年树在全

部 0 ～ 25． 00 m 尺度上为明显正相关( P＜0． 05) 。

4 讨论

4． 1 香果树的空间格局

香果树幼树在较小的尺度上聚集分布，较大尺

度上随机分布直至均匀分布; 而香果树成年树在较

小的尺度上随机分布，较大尺度上聚集分布，与康华

靖( 2007) 得出的结论基本一致，由于本文取样尺度

更大，更能阐明在较大尺度上的分布格局。一般来

说，决定种群分布格局的原因有多方面，比如环境条

件、物种的生物学特性，种内、种间竞争等( Condit et
al． ，2000) ; 物种在较低的林层呈明显的聚集分布，

而在较高的林层则呈随机或者均匀分布( Condit et
al． ，2000; 张健等，2007 ) 。香果树幼树主要呈聚集

分布，其分布格局主要是由它本身的生物学特性所

决定的。香果树繁殖方式有 2 种，一是种子萌发实

生苗长成的植株，二是由根系或树桩萌孽形成的植

株。香果树萌生能力较强，通常几株幼树萌生在同

一倒木上或大树的根际处，同时，香果树喜生长在沟

谷溪流两侧和阳光充足的疏林地，造成香果树实生

苗的聚集分布，这些均导致香果树在幼树阶段空间

分布聚集程度较高。当聚集程度增大时，种内竞争

加剧，相互间争夺光、水分和养分等资源，个体间趋

向于分散，导致香果树幼树在较大尺度随机分布的

格局。处于冠层的香果树成年树，在较小的尺度上，

可能是因为在自然状态下，竞争机会均等，通过长时

间的演替，个体趋向于随机分布; 从较大尺度来看，
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图 2 树种的空间关联性
Fig． 2 Spatial associations of tree species in Emmenopterys henryi and Phyllostachys edulis mixed forest in Lushan Mountain

香果树因其自身的生物学特性决定其生长在适合的

生境，本样地中香果树在沟谷两侧分布较多，呈现出

聚集分布状态。
4． 2 毛竹与香果树关联性分析

毛竹与香果树幼树在较小的尺度上没有明显相

关性，可能源于香果树忌强光直射，又需要一定阳光

的生物学特性，毛竹的冠幅与 2． 75 m 的尺度非常接

近，毛竹枝叶稀疏，透光性强，且根系多数分布在土

壤浅层( 郑成洋等，2003 ) ，推测毛竹对香果树幼树

的生长在目前状态下，在小尺度范围内未造成大的

影响。毛竹与香果树成年树和幼树大部分尺度之间

表现出强烈的负相关关系，作为该样地主要的竞争

种，这种相互排斥的空间分布可能是由两者的生物

学特性决定的。毛竹通过地下竹鞭进行无性繁殖，

其地下根状茎的生长能力和繁殖能力极强，每年从

土壤中吸收大量养分，而毛竹凋落物少，养分归还速

度慢，易引起地力衰退，形成板结、不透水、不透气的

状况( 吴家森等，2008; 王微等，2006 ) ，对香果树的

生长造成不利影响。香果树成年树树体高大，枝繁

叶茂，处于冠层，毛竹相对较矮，居于次林层，两者之

间发生重叠现象，产生对营养空间的竞争。
4． 3 其它树种与香果树关联性分析

除香果树之外的乔木树种在小尺度上对香果树

幼树和成年树无明显胁迫，关系松散。可能是由于

群落在长期的演替过程中，生态学特性的差异、种内

种间的竞争，各物种都占据有利于自己的位置，群落

组成成分逐渐趋于稳定，和谐共处，相互竞争力大为

减弱。样地中香果树多分布于雨水冲积沟两侧，其

它树种对环境要求不严，在样地中分布具有随机性，

各自占据适宜的生境条件，彼此相互独立分享生境

资源所致。在较大尺度上，其它乔木树种成年树与

香果树成年树及香果树幼树均为负相关，笔者推测

可能由于毛竹的介入，对样地环境造成相当大的影

响，在土壤、光照和水分等的资源利用方面引起了相
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对较大的竞争，由此推断林木群体正处于相互激烈

影响时期，强者生长迅速，弱者生长将明显受抑，林

分结构将发生很大变化。
4． 4 毛竹与其它乔木树种关联性分析

点格局的空间关联分析结果是种群空间关系的

表象，正负关联特征可能是物种间相互作用结果，也

可能是物 种 生 境 趋 同 或 趋 异 的 表 现 ( 王 伯 荪 等，

1989) 。其它乔木树种成年树或幼树与毛竹在所有

研究尺度上都为正相关，表明两类林木具有相似的

生态位，毛竹对其它乔木树种的生长和更新不存在

明显的空间竞争，两者可以生长在相同的环境中。

5 结论

Ｒipley 函数只考虑个体空间位置，对于林木胸

径、树冠面积、高度等指标未作分析，虽然物种的空

间格局及其关联性的分析提供了许多关于其潜在的

生态学过程的信息，但仅靠物种空间格局的分析不

能对很多问题给予合理的回答，因为不同的过程可

产生相同的格局，而相同的格局也许是几个生态学

过程的共同作用。毛竹作为特殊林种，通过地下竹

鞭进行快速无性繁殖，利用空间尺度表示的点格局

是否能较好地衡量毛竹香果树混交林中毛竹对香果

树和其它乔木树种的实际影响，有待进一步讨论。
根据空间关联性分析及香果树更新较困难的现状，

应从幼龄起对生长有香果树的森林群落进行必要的

抚育管理，伐除毛竹及挖除地下竹鞭，间伐一些影响

较大的其它乔木树种，为香果树提供良好的生长环

境，进而恢复其天然种群的合理配置。否则，随着毛

竹不断扩鞭繁殖，其它乔木树种更激烈的竞争，香果

树这一珍贵植物资源在庐山将有濒临灭绝的危险。
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