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广西大石围天坑群天坑森林主要木本植物种间关联性研究

黄林娟１ꎬ２ꎬ 于燕妹１ꎬ２ꎬ 安小菲１ꎬ２ꎬ 余林兰１ꎬ２ꎬ 薛跃规１ꎬ２∗

( １. 广西师范大学 生命科学学院ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ꎻ ２. 广西师范大学 珍稀濒危动植物

生态与环境保护教育部重点实验室ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ )

摘　 要: 为了解大石围天坑群天坑森林植物群落的种间联结特征ꎬ该文以大石围天坑群中 ７ 个典型天坑森

林为研究区建立 １８ 个样地ꎬ取其中重要值大于 １ 的木本植物为研究对象ꎬ采用方差比例、 χ２检验、Ｐｅａｒｓｏｎ
相关系数检验、Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数检验及 ＰＣＡ 排序方法ꎬ对天坑森林内的主要木本植物种间关联性和生

态种组进行定量分析ꎮ 结果表明:(１)乔木层总体联结性呈现显著正联结ꎬ灌木层总体联结性呈现不显著正

联结ꎬ群落总体关联性呈现显著正联结ꎬ表明天坑森林植物群落处于稳定的阶段ꎮ (２) χ２检验、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关

系数检验和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数检验发现ꎬ乔木层正联结种对多于负联结种对且显著联结种对占多数ꎬ灌
木层负联结种对多于正联结种对ꎬ且显著联结种对占多数ꎬ表明乔木层群落稳定性高于灌木层ꎬ乔木层种间

竞争合作强ꎬ灌木层种间竞争排斥性强ꎬ群落主要木本植物之间联结性强ꎬ种间保持紧密联结的联结特征ꎮ
(３)ＰＣＡ 排序将天坑森林植物分为四大生态种组ꎬ物种分布由天坑底部至顶部呈现圈层分布方式ꎬ且物种

分布方式总体受生境差异和物种自身特性影响ꎮ 可见ꎬ植物紧密的联结关系是天坑森林多样性维持机制之

一ꎬ而群落内部种间关联性的自我调控及物种对生境异质性的趋同适应是群落维持稳定的基础ꎮ
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　 　 种间联结是以物种与物种之间的相互作用为

基础ꎬ研究生境异质下物种在空间分布上的相互

联结性 (张金屯等ꎬ２００３ꎻＭｕｈａｍｅｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｙｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 由于不同的物种对生境因子

的需求不同ꎬ造成了物种间复杂的关系(王乃江

等ꎬ２０１０)ꎮ 对植物群落种间联结性的研究ꎬ有利

于了解种群在生境中的结构、功能和地位ꎬ预测种

群数量的动态变化和群落的演替ꎬ对退化喀斯特

地区植被的恢复、生物多样性的保护和森林资源

的可持续利用具有重要的意义(张金屯ꎬ２０１１ꎻ殷
声锋等ꎬ２０１６)ꎮ 因此ꎬ很多学者采用定性或定量

的方法ꎬ结合物种的多度、重要值等数量特征(徐

满厚等ꎬ２０１４)ꎬ对常态地貌上的植物群落进行了

大量种间关联性研究ꎬ但对一些特殊生境中的植

物群落种间关系的研究却较少ꎮ 例如ꎬ高寒草原

植物群落研究发现群落总体关联表现为不显著联

结ꎬ伴生种或杂草在群落中表现出很强的依赖性

(房 飞 等ꎬ ２０１２ )ꎬ 桂 西 南 喀 斯 特 山 地 蚬 木

(Ｅｘｃｅｎｔｒｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｏｎｋｉｍｅｎｓｅ)次生林群落总体种间

关 系 表 现 为 显 著 正 联 结ꎬ 枫 香 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ
ｆｏｒｍｏｓａｎａ)和麻栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)次生林群落

总体种间关系表现为不显著正关联植物群落ꎬ群
落中生态位重叠指数与种对间的显著正联结种对

在群落中所占比例有关(马丰丰等ꎬ２０１７)ꎮ
天坑森林ꎬ形成于天坑发育中晚期ꎬ为天坑负

地形中所形成的森林ꎬ主要分布在我国西南地区ꎬ
为特殊生境下的喀斯特森林生态系统(朱学稳等ꎬ
２００３ꎻ黄保健ꎬ ２００４)ꎮ 天坑特殊地形中土壤、水
分和光照等生态因子分布差异显著ꎬ物种经过长

期的相互作用与适应进化ꎬ形成了自己独特的天

坑森林植物群落(Ｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 作为负地形生

境下的原生性森林ꎬ其群落结构、群落外貌、区系

组成、垂直结构及群落的演替等方面均与一般的

喀斯特森林不同ꎬ为石灰岩植物区系的现代避难

所(冯慧喆ꎬ２０１５ꎻ苏宇乔等ꎬ２０１６)ꎮ 因此ꎬ探讨天

坑森林植物群落种间关系ꎬ在对深入了解喀斯特

负地形生境下物种的组合、种群进化和群落物种

多样性维持机制方面具有重要的作用 (林宇ꎬ
２００５ꎻ范蓓蓓ꎬ２０１４)ꎮ 本文首次对大石围天坑群

天坑森林主要木本植物种间联结性研究ꎬ主要探

究以下几个问题:(１)喀斯特负地形生境下植物群

落的分布方式ꎻ(２)负地形生境下植物群落种对间

６９６ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



的联结特征ꎻ(３)以种间联结特征为基础ꎬ进一步

探讨天坑森林物种多样性维持机制ꎮ

１　 研究区域概况

广西大石围天坑群 ( １０６° １０′—１０６° ５１′ Ｅꎬ
２４°３０′—２５°０３′ Ｎ)位于中国广西壮族自治区乐业

县ꎬ属桂西山原北部ꎬ由贵州高原向广西盆地过渡

的高峰深洼带ꎮ 该区域地理位置处于暖湿气流交

汇处ꎬ气候温和、降水丰富、干湿季分明ꎬ具有地方

特色的中亚热带温湿气候ꎻ水文条件优越ꎬ处于百

朗地下河“Ｓ”型褶皱中部ꎬ水利资源充沛ꎻ地形地貌

复杂、多样ꎬ主要以岩溶地貌形成的石山为主ꎬ包括

大大小小、形态各异的天坑溶洞和岩溶峰丛等ꎻ海
拔差异较大ꎬ天坑坑口集中出现在 １ ２００ ~ １ ２６６ ｍ
之间ꎻ土壤以石灰岩风化的石灰土为主ꎬｐＨ 一般呈

现中性或偏碱性ꎻ植被类型多样、复杂ꎬ主要为常绿

阔叶林和常绿落叶混叶交林ꎮ 天坑森林则分布在

天坑负地形结构上ꎬ以耐阴性和喜阳性常绿阔叶物

种居多ꎬ落叶物种数较少ꎬ且随着天坑坑口的开放

而逐渐增多(范蓓蓓ꎬ２０１４ꎻ朱学稳等ꎬ２０１８)ꎮ

２　 研究方法

２.１ 样地设置

在充分踏查了众多天坑森林的基础上ꎬ本次研

究结合天坑森林面积、群落结构和物种丰富度等特

点ꎬ选择了 ７ 个具有代表性的天坑森林为研究对象ꎬ
建立了 １８ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样地ꎬ样方情况如表 １
所示ꎬ并在此基础上将每个样地划分为 ４ 个 １０ ｍ ×
１０ ｍ 的小样方进行灌木调查ꎮ 对样方内所有胸径

≥２ ｃｍ 的木本植物进行全面调查ꎬ测量并记录物种

种名、胸径、高度和盖度等ꎬ同时记录每个样方的海

拔、经纬度、坡度、坡向等生境因子ꎮ
２.２ 数据处理

２.２.１ 群落总体联结性检验 　 本文分别选取天坑

森林内乔木层和灌木层重要值大于 １ 的 １６ 种和

１０ 种主要物种进行群落总体联结性分析与种间联

结性分析ꎮ 群落的总体联结性首先根据物种在样

方中是出现－不出现ꎬ将原始数据转换成(０ꎬ１)二

元数据矩阵ꎻ然后使用方差比率法来测量 ＶＲ 值ꎬ
并通过统计量 Ｗ 是否落入( χ２

０.９５ꎬχ２
０.０５)置信区间来

检验总体关联性是否显著ꎮ 详细方法及计算公式

参考 Ｓｃｈｌｕｔｅｒ(１９８４)和王伯荪和彭少麟(１９８５)ꎮ
２.２.２ 种间联结性检验 　 种间联结性采用 χ２检验

进行种对间的定性分析ꎬ基于物种在样方中存在－
不存在ꎬ将原始数据转换成(０ꎬ１)二元数据矩阵进

行计算ꎬ并进一步使用多度数据进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关

系数和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数检验ꎬ详细检验方法

及计算过程参考张金屯(２０１１)ꎮ
２.２.３ 生态种组 　 生态种组是一个群落中生态习

性相似和生物学形态类似的物种组合(张明等ꎬ
２０１７)ꎮ 本研究综合物种 χ２检验、Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关

系数、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数检验的结果ꎬ运用 ＰＣＡ 排

序ꎬ进行生态种组的划分ꎬ详细检验方法及计算过

程参考 Ｈｕｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ. (２０１０)ꎮ 本文所有数据处理

均在 ＷＰＳ Ｅｘｃｅｌ ２０２０ 和 Ｒ.４.０.０ 中处理ꎮ

３　 结果与分析

３.１ 群落总体联结性

大石围天坑群天坑森林植物群落的总体联结

(表 ３)显示ꎬ灌木层方差比例值(ＶＲ ＝ ２.５５６ ５)大

于 １ꎬ且检验值落入效应区间(９.３９ꎬ２８.８７)内ꎬ表
明灌木层总体联结呈现不显著的正联结ꎬ乔木层

(ＶＲ＝ １.２０９ ２)和群落总体(ＶＲ ＝ ３.２９８ ９)的方差

比例值大于 １ꎬ且检验值未落入效应区间( ９. ３９ꎬ
２８.８７)内ꎬ表明乔木层和群落总体种间联结呈现

显著的正联结ꎮ 以上结果说明了天坑森林木本植

物群落总体上处于相对稳定的阶段ꎬ且乔木层物

种稳定性要高于灌木层ꎮ
３.２ 种间联结性分析

３.２.１ 乔木层种间联结性　 从 χ２检验半矩阵图(图
１)可以看出ꎬ在乔木层 １２０ 对主要种对中ꎬ正联结

的有 ７８ 对ꎬ占总对数的 ６５％ꎻ负联结的有 ４２ 对ꎬ
占总种对数的 ３５％ꎻ正负联结比为 １.８６ꎮ 其中:极
显著正联结的有 ９ 对ꎬ包括短叶黄杉(Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ
ｂｒｅｖｉｆｏｌｉａ)与化香树(Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ)、香木莲

(Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ａｒｏｍａｔｉｃａ ) 与 多 核 鹅 掌 柴 ( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ
ｂｒｅｖｉｐｅｄｉｃｅｌｌａｔａ)、 南酸枣 (Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ) 与

７９６５ 期 黄林娟等: 广西大石围天坑群天坑森林主要木本植物种间关联性研究



表 １　 大石围天坑群天坑森林 １８个样方分布情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ １８ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｔｉａｎｋｅｎｇ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ Ｄａｓｈｉｗｅｉ Ｔｉａｎｋｅｎｇ Ｇｒｏｕｐ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

样地
Ｐｌｏｔｓ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

坡度
Ｓｌｏｐｅ
(°)

坡位
Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ

(％)

罗家天坑
Ｌｕｏｊｉａ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１ １ ３１６ ４５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

北坡 Ｎ ２５

罗家天坑
Ｌｕｏｊｉａ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ２ １ ２５０ ３５ 天坑顶部
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西南坡 ＷＳ ８５

神木天坑
Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ３ １ ２４７ ３５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ９０

神木天坑
Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ４ １ ３２１ ４５ 天坑顶部
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西南坡 ＷＳ ８０

神木天坑
Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ５ １ ２６３ １０ 天坑中部
Ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ７５

神木天坑
Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ６ １ ２４９ ３５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ８５

神木天坑
Ｓｈｅｎｍｕ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ７ １ ２８３ １５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西坡 Ｗ ８５

苏家天坑
Ｓｕｊｉａ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ８ １ ２９０ ２０ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ８５

苏家天坑
Ｓｕｊｉａ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ９ １ ３７５ ４５ 天坑顶部
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西北坡 ＷＮ ７５

大曹天坑
Ｄａｃａｏ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１０ １ １７３ ２０ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西南坡 ＷＳ ７５

穿洞天坑
Ｃｈｕａｎｇｄｏｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１１ １ ３００ ４５ 天坑顶部
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西北坡 ＷＮ ６０

穿洞天坑
Ｃｈｕａｎｇｄｏｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１２ １ ２８０ ６０ 天坑顶部
Ｔｏｐ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

北坡 Ｎ ４５

穿洞天坑
Ｃｈｕａｎｇｄｏｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１３ １ ２２０ ５０ 天坑中部
Ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ８５

穿洞天坑
Ｃｈｕａｎｇｄｏｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１４ １ ２７５ ６０ 天坑中部
Ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东南坡 ＥＳ ８０

穿洞天坑
Ｃｈｕａｎｇｄｏｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１５ １ １５０ ３０ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东北坡 ＥＮ ９５

邓家坨天坑
Ｄｅｎｇｊｉａｔｕｏ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１６ １ １７２ ４５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

南坡 Ｓ ８５

流星天坑
Ｌｉｕｘｉｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１７ １ １００ ３５ 天坑底部
Ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

东北坡 ＥＮ ８５

流星天坑
Ｌｉｕｘｉｎｇ Ｔｉａｎｋｅｎｇ

Ｑ１８ １ １６３ ２５ 天坑中部
Ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ

西北坡 ＷＮ ７０

灰岩润楠 (Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｌｃｉｃｏｌａ)、南酸枣与山胡椒

( Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ )、 掌 叶 木 ( Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)与簇叶新木姜子(Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｏｌｉａ)、
粉叶润楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｇｌａｕｃｉｆｏｌｉａ)与多核鹅掌柴、贵
州琼楠(Ｂｅｉｌｓｃｈｍｉｅｄｉａ ｋｗｅｉｃｈｏｗｅｎｓｉｓ )与灰岩润楠、
贵州琼楠与近轮 叶 木 姜 子 ( Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａ ｖａｒ.
ｓｕｂｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ)、近轮叶木姜子与山胡椒ꎬ占总种对

数的 ７.５％ꎻ极显著负联结的有 ３ 对ꎬ包括化香树与

掌叶木、化香树与短叶黄杉、短叶黄杉与灰岩润

楠ꎬ占总种对数的 ２.５％ꎻ显著联结的有 ８４ 对ꎬ占总

种对数的 ７０％ꎻ不显著联结的有 ３６ 对ꎬ占总种对

数的 ３０％ꎬ绝大多数种对呈现显著联结ꎮ 因此ꎬ天
坑森林乔木层主要物种之间的种间竞争合作较

强ꎬ种间联结紧密ꎮ
由 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验结果(图 ２:ａꎬ表 ４)得知ꎬ

在 １２０ 个种对中ꎬ正联结的有 ７３ 对ꎬ占总对数的

６０. ８３％ꎻ 负 联 结 的 有 ４７ 对ꎬ 占 总 种 对 数 的

３９.１７％ꎻ正负联结比为 １.５５ꎮ 其中ꎬ极显著正联结

的有 １０ 对ꎬ包括香木莲与簇叶新木姜子、香木莲

与日本杜英(Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ)、南酸枣与川钓

樟(Ｌｉｎｄｅｒａ ｐｕｌｃｈｅｒｒｉｍａ ｖａｒ. ｈｅｍｓｌｅｙａｎａ)、南酸枣与

山胡椒、簇叶新木姜子与日本杜英、 贵州琼楠与灰
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表 ２　 乔木层和灌木层主要木本植物缩写
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ 物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 缩写

Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

短叶黄杉 Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｂｒｅｖｉｆｏｌｉａ Ｐｂ 近轮叶木姜子 Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａ ｖａｒ. ｓｕｂｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ Ｌｓ

香木莲 Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ａｒｏｍａｔｉｃａ Ｍａ 日本杜英 Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ Ｅｊ

南酸枣 Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ Ｃａ 星毛鸭脚木 Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｍｉｎｕｔｉｓｔｅｌｌａｔａ Ｓｍ

掌叶木 Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ Ｈｂ 通脱木 Ｔｅｔｒａｐａｎａｘ ｐａｐｙｒｉｆｅｒ Ｔｐ

川钓樟 Ｌｉｎｄｅｒａ ｐｕｌｃｈｅｒｒｉｍａ ｖａｒ. ｈｅｍｓｌｅｙａｎａ Ｌｐ 乌冈栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ Ｑｐ

青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ Ｃｇ 化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ Ｐｓ

西桦 Ｂｅｔｕｌａ ａｌｎｏｉｄｅｓ Ｂａ 异叶梁王茶 Ｍｅｔａｐａｎａｘ ｄａｖｉｄｉｉ Ｍｄ

簇叶新木姜子 Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｃｏｎｆｅｒｔｉｆｏｌｉａ Ｎｃ 山胡椒 Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ Ｌｇ

粉叶润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｇｌａｕｃｉｆｏｌｉａ Ｍｇ 针齿铁仔 Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｅｍｉｓｅｒｒａｔａ Ｍｓ

贵州琼楠 Ｂｅｉｌｓｃｈｍｉｅｄｉａ ｋｗｅｉｃｈｏｗｅｎｓｉｓ Ｂｋ 珊瑚树 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍｕｍ Ｖｏ

多核鹅掌柴 Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｂｒｅｖｉｐｅｄｉｃｅｌｌａｔａ Ｓｂ 水同木 Ｆｉｃｕｓ ｆｉｓｔｕｌｏｓａ Ｆｆ

灰岩润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃａｌｃｉｃｏｌａ Ｍｃ 红果山胡椒 Ｌｉｎｄｅｒａ ｅｒｙｔｈｒｏｃａｒｐａ Ｌｅ

岩润楠、贵州琼楠与近轮叶木姜子、贵州琼楠与山

胡椒、近轮叶木姜子与灰岩润楠、近轮叶木姜子与

山胡椒ꎬ占总种对数的 ８.３３％ꎻ无极显著负联结种

对存在ꎻ显著联结种对有 ７７ 对ꎬ占总种对数的

６４.１％ꎻ不显著联结种对有 ４３ 对 ꎬ占总种对数的

３５.８３％ꎮ 绝大多数种对呈现显著联结ꎬ表明乔木

层主要物种之间的种间竞争合作较强ꎬ种间联结

紧密ꎬ此结果与乔木层 χ２检验的结果一致ꎮ
由 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数检验结果(图 ２:ｂꎬ表

４)得知ꎬ在 １２０ 个种对中ꎬ正联结的有 ７１ 对ꎬ占总

对数的 ５９.１７％ꎻ负联结的有 ４９ 对ꎬ占总种对数的

４０.８３％ꎻ正负联结比为 １.４５ꎮ 其中:极显著正联结

的有 ９ 对ꎬ包括香木莲与日本杜英、南酸枣与山胡

椒、簇叶新木姜子与日本杜英、簇叶新木姜子与灰

岩润楠、贵州琼楠与灰岩润楠、贵州琼楠与近轮叶

木姜子、贵州琼楠与山胡椒、近轮叶木姜子与灰岩

润楠、近轮叶木姜子与山胡椒ꎬ占总种对数的

７.５％ꎻ无极显著负联结种对存在ꎻ显著联结的有

８５ 对ꎬ占总种对数的 ７１％ꎻ不显著联结的有 ３５ 对ꎬ
占总种对数的 ２９％ꎮ 绝大多数种对呈现显著联

结ꎬ表明乔木层的主要物种之间的种间竞争合作

较强ꎬ种间联结紧密ꎬ此结果与乔木层 χ２ 检验和

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验结果一致ꎮ
３.２.２ 灌木层种间联结性　 从 χ２检验(图 ３)可以看

出ꎬ灌木层 ４５ 个种对间呈正联结的有 ３６ 对ꎬ占总

对数的 ８０％ꎻ负联结的有 ９ 对ꎬ占总对数的 ２０％ꎻ
正负联结比为 ４ꎮ 其中:极显著正联结的有 ３ 对ꎬ
包括通脱木(Ｔｅｔｒａｐａｎａｘ ｐａｐｙｒｉｆｅｒ)与水同木(Ｆｉｃｕｓ
ｆｉｓｔｕｌｏｓａ)、珊瑚树( Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍｕｍ)与红果

山胡椒(Ｌｉｎｄｅｒａ ｅｒｙｔｈｒｏｃａｒｐａ)、珊瑚树与水同木ꎬ占
总种对数的 ３％ꎻ无极显著负联结种对存在ꎻ显著

联结的有 ２４ 对ꎬ占总种对数的 ５３.３３％ꎻ不显著联

结的有 ２１ 对ꎬ占总种对数的 ４６.６７％ꎮ 绝大多数种

对呈现显著联结ꎬ天坑森林灌木层主要物种之间

的种间竞争排斥较强ꎬ种间联结紧密ꎮ
由 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验结果(图 ４:ａꎬ表 ５)得知ꎬ

在 ４５ 个种对中ꎬ正联结的有 １７ 对ꎬ占总对数的

３７.７８％ꎻ负联结的有 ２５ 对ꎬ占总种对数的 ５５.５６％ꎻ
正负联结比为 ０.６８ꎮ 其中:极显著正联结的有 ７ 对ꎬ
包括通脱木与珊瑚树、通脱木与水同木、通脱木与

红果山胡椒、乌冈栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒｅｏｉｄｅｓ) 与化香

树、珊瑚树与水同木、珊瑚树与红果山胡椒、水同木

与红果山胡椒ꎬ占总种对数的 ６％ꎻ无极显著负联结

种对出现ꎻ显著联结的有 １７ 对ꎬ占总种对数的

６８.８９％ꎻ不显著联结的有 １４ 对ꎬ占总种对数的

３１.１１％ꎮ 绝大多数种对呈现显著关联ꎬ表明灌木层

的主要物种之间的种间竞争排斥较强ꎬ种间联结紧

密ꎬ此结果与灌木层 χ２检验的结果一致ꎮ
由 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数检验结果(图 ４:ｂꎬ表

５) 得知ꎬ 在 ４５ 个种对中ꎬ 正联结的有 ２２ 对ꎬ占总
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表 ３　 天坑森林植物群落的总体关联性
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｏｖｅｒａｌｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｉａｎｋｅｎｇ ｆｏｒｅｓｔｓ

层次
Ｌｅｖｅｌ

方差比例
ＶＲ

检验统计量
Ｗ

χ２临界值
χ２ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ
( χ２

０.９５ꎬ χ２
０.０５)

结果
Ｒｅｓｕｌｔｓ

乔木层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

２.５５６ ５ ４６.０１６ ８ (９.３９ꎬ２８.８７) 显著性正联结
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

１.２０９ ２ ２１.７６４６ ７ (９.３９ꎬ２８.８７) 不显著性正联结
Ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

乔木层和灌木层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

３.２９８ ９ ５９.３８０ ２ (９.３９ꎬ２８.８７) 显著性正联结
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

●. 极显著正联结ꎻ ▲. 显著正联结ꎻ ■. 不显著正联结ꎻ □. 不显著负联结ꎻ △. 显著负联结ꎻ ○. 极显著负联结ꎮ 下同ꎮ
●. Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎻ▲. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎻ ■. Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎻ □. Ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎻ △.
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎻ ○. Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 乔木层主要木本植物种群间的 χ２ 检验半矩阵图
Ｆｉｇ. １　 χ２ ｔｅｓｔ ｓｅｍｉ￣ｍａｔｒｉｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

对数的 ４９％ꎻ负联结的有 ２３ 对ꎬ占总种对数的

５１％ꎻ正负联结比为 ０.９６ꎮ 其中:极显著正联结的

有 ５ 对ꎬ包括星毛鸭脚木( Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａ ｍｉｎｕｔｉｓｔｅｌｌａｔａ)
与通脱木、通脱木与水同木、珊瑚树与水同木、珊
瑚树与红果山胡椒、水同木与红果山胡椒ꎬ占总种

对数的 ３％ꎻ无极显著负联结种对出现ꎻ显著联结

的有 ３２ 对ꎬ占总种对数的 ７１.１１％ꎻ不显著联结的

有 １３ 对ꎬ占总种对数的 ２８.８９％ꎮ 绝大多数种对呈

现显著关联ꎬ表明灌木层的主要物种之间的种间

竞争排斥较强ꎬ种间联结紧密ꎬ此结果与灌木层 χ２

检验和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验结果一致ꎮ
３.３ 生态种组划分

本研究结合物种的生态习性、种间联结性及

其生境特征ꎬ利用 ＰＣＡ 排序将天坑森林内主要木

本植物分为四大生态种组(图 ５)ꎬ结合样地调查

结果发现ꎬ物种分布由负地形结构底部至顶部边

缘区呈现一定的圈层变化ꎬ主要木本植物逐渐由

第 Ｉ 生态种组ꎬ过渡到第Ⅱ和第Ⅲ生态种组ꎬ最后

为第Ⅳ生态种组ꎮ 第 Ｉ 生态种组包括香木莲、多核

鹅掌柴、星毛鸭脚木、通脱木、珊瑚树、水同木、红
果山胡椒、异叶梁王茶(Ｍｅｔａｐａｎａｘ ｄａｖｉｄｉｉ)ꎬ该组植

物喜湿喜肥、较耐阴ꎬ正联结种对较多ꎬ主要分布

于土壤聚集效应强、水分含量及土壤有机质含量

最高的天坑底部森林ꎬ物种生态习性与生境基本

一致ꎮ 第Ⅱ生态种组包括贵州琼楠、日本杜英、针
齿铁仔(Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｅｍｉｓｅｒｒａｔａ)、 灰岩润楠、 簇叶新木
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图 ２　 乔木层主要木本植物的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数 (ａ) 和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数 (ｂ) 半矩阵图
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｅｍｉ￣ｍａｔｒｉｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (ａ) ａｎｄ Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (ｂ) ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

表 ４　 乔木层主要木本植物 χ２检验、 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数、 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数比较
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ χ２ ｔｅｓｔꎬ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

检验方法
Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ

正联结
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

极显著
Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

显著
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

不显著
Ｎｏｔ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
总数
Ｓｕｍ

负联结
Ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

极显著
Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

显著
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

不显著
Ｎｏｔ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
总数
Ｓｕｍ

χ２检验
χ２ ｔｅｓｔ

９ ４５ ２４ ７８ ３ ２７ １２ ４２

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数
Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

１０ ３４ ２９ ７３ ０ ３３ １４ ４７

Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数
Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

９ ４２ ２０ ７１ ０ ３４ １５ ４９
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图 ３　 灌木层主要木本植物种群间的 χ２检验半矩阵图

Ｆｉｇ. ３　 χ２ ｔｅｓｔ ｓｅｍｉ￣ｍａｔｒｉｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍａｉｎ
ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

姜子ꎬ该生态组植物较喜湿耐阴ꎬ种对间呈现显著

正联结ꎬ种间联结性强ꎬ主要分布于岩石裸露、坡
度较大、土壤层较薄弱的天坑中部倒石坡ꎬ接近底

部森林ꎬ物种生态习性与生境基本一致ꎮ 第Ⅲ生

态种 组 包 括 川 钓 樟、 掌 叶 木、 南 酸 枣、 青 冈

(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)、西桦(Ｂｅｔｕｌａ ａｌｎｏｉｄｅｓ)、粉
叶润楠、山胡椒、近轮叶木姜子ꎬ该生态组植物略

喜阳ꎬ种对间既有正联结又有负联结ꎬ显著正联结

种对较多、种间联结性强ꎬ分布于岩石裸露、坡度

较大、土壤层薄弱的天坑中部倒石坡森林ꎬ 接近边

图 ４　 灌木层主要木本植物的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数 (ａ) 和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数 (ｂ) 半矩阵图
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｅｍｉ￣ｍａｔｒｉｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (ａ) ａｎｄ Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (ｂ) ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

图中物种的缩写具体见表 ２ꎮ
Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ ２.

图 ５　 乔木层和灌木层主要木本植物 ＰＣＡ 二维排序图
Ｆｉｇ. ５　 Ｔｗｏ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ＰＣＡ ｓｏｒｔｉｎｇ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｍａｉｎ

ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

缘森林ꎬ物种生态习性与生境基本一致ꎮ 第Ⅳ生

态种组包括短叶黄杉、乌冈栎、化香树ꎬ该组植物

喜阳耐贫瘠ꎬ种间联结呈显著正联结ꎬ种间联结性

强ꎬ主要分布在海拔高、光照充足的天坑顶部边缘

森林ꎬ生态习性与生境基本一致ꎮ 同一生态种组

的物种ꎬ生态习性、资源利用方式及对环境的适应

性均具有相似性ꎬ通过生态位分离方式ꎬ种对间具

有较强的正联结关系ꎬ不同的生态种组因自身生

物学特性、资源的利用及生态习性等方面的差异

性ꎬ对生境的适应程度不一致而导致生态位重叠ꎬ
种对间保持一定的负联结ꎮ

４　 讨论

４.１ 天坑森林物种圈层分布特征

生态种组的划分以种间联结性为基础ꎬ将群

落中生态习性相似的种联合起来ꎬ反映种群对环

境的适应及物种之间的协同进化(Ｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｖａｈｄａｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 在大石围天坑群天坑森林

分布区ꎬ 不同的生态种组物种集群分布于同一生

２０７ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 ５　 灌木层主要木本植物 χ２检验、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数比较
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ χ２ ｔｅｓｔꎬ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

检验方法
Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ

正联结
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

极显著
Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

显著
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

不显著
Ｎｏｔ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
总数
Ｓｕｍ

负联结
Ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

极显著
Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

显著
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

不显著
Ｎｏｔ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
总数
Ｓｕｍ

χ２检验
χ２ ｔｅｓｔ

３ １９ １４ ３６ ０ ２ ７ ９

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数
Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

７ ７ ３ １７ ０ １４ １１ ２５

Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系数
Ｓｐｅａｒｍａｎ ｒａｎｋ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

４ １０ ８ ２２ ０ １８ ５ ２３

境中ꎮ 在垂直方向上ꎬ天坑环境由负地形底部至

顶部ꎬ土壤、水分、光照、温度等环境因子呈现一定

的梯度分布差异ꎮ 首先ꎬ负地形结构上土壤的堆

积效应由天坑底部至顶部逐渐减弱ꎬ坑底的土壤

有机质含量、土壤肥力均高于其周边地形ꎻ其次ꎬ
天坑底部与地下河流连接ꎬ为植物的生长提供充

足的水分ꎬ且负地形底部有利于水分、热量的留

存ꎬ而顶部易于流失ꎻ最后ꎬ受负地形结构影响ꎬ坑
底受植物的遮挡较多ꎬ光照较少ꎬ以多核鹅掌柴、
水同木等喜湿喜肥较耐阴植物居多ꎬ中部为底部

和顶部植物的中间过渡带ꎬ光照被崖壁遮挡ꎬ物种

以香木莲、南酸枣等略喜阳耐阴物种为主ꎬ而到了

顶部ꎬ窗口全开ꎬ光照最为充足ꎬ多分布化香树、短
叶黄杉、乌冈栎等喜阳物种(冯慧喆ꎬ２０１５ꎻ朱学稳

等ꎬ２０１８)ꎮ 在垂直方向上ꎬ负地形结构上群落的

圈层分布加大了种间的相遇概率ꎬ使物种面对垂

直水平生境的差异时ꎬ可以通过对生境的适应和

生态位的互补ꎬ维持多物种共存ꎮ 在水平方向上ꎬ
天坑地形地貌特殊ꎬ生境多样化、复杂化ꎬ小尺度

下生境异质性加大了物种之间的组合方式ꎬ物种

通过种间竞争合作ꎬ使不同的物种共存于同一镶

嵌体( Ｔｉｌｍａｎꎬ ２０００)ꎮ 这种长期垂直和水平方向

上的物种共存状态ꎬ形成了天坑森林物种圈层分

布的特殊分布方式ꎮ
４.２ 天坑森林种间联结性分析

在环境条件相似的情况下ꎬ物种通过资源的

划分、习性互补等生态策略产生生态位的重叠ꎬ种

间关系表现为一方的偏利或双方互利的正联结

(徐晓峰等ꎬ２０１８)ꎮ 例如ꎬ在天坑森林种对中ꎬ短
叶黄杉与化香树ꎬ均处于乔木层第一层ꎬ对光照、
水分等环境资源的需求相似ꎬ两者通过种间合作

合理划分资源ꎬ种间关系呈现极显著正联结ꎻ掌叶

木与多核鹅掌柴ꎬ掌叶木喜阳而多核鹅掌柴喜湿

耐阴ꎬ当处于天坑同一微生境时ꎬ通过生态习性互

补ꎬ两者生态位重叠而呈现显著正联结ꎮ 在环境

条件差异较大的情况下ꎬ物种因生物学特性的不

同、生境差异和资源竞争压力而产生的生态位分

离ꎬ种间关系则表现为物种一方或双方的负联结

(Ｂａｒｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 例如ꎬ在天坑森林种对中ꎬ
化香树与香木莲ꎬ化香树对土壤肥力需求较弱ꎬ对
光照的需求较强ꎬ因此常分布在光照充足、地势较

高的天坑森林边缘区ꎬ而香木莲ꎬ喜阳喜肥ꎬ分布

在土壤有机质含量高的天坑森林核心区至边缘区

中间过渡带ꎬ两者因光照、土壤营养元素等生态因

子的差异而产生了生态位分离ꎬ种间关系呈现显

著负联结ꎻ种对通脱木与异叶梁王茶ꎬ均分布在天

坑森林底部林下层ꎬ两者因对同一空间剩余资源

的分配而产生激烈竞争ꎬ种间排斥性强ꎬ种间关系

呈现显著负联结ꎮ 种对间由于生态习性的相似

性、差异性和互补性ꎬ产生生态位重叠和生态位分

离ꎬ实现种对间联结ꎬ此结果与多数群落的种间联

结方式一致(刘润红等ꎬ２０１８)ꎮ
根据 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关系

数检验显示ꎬ乔木层正联结种对多于负联结种对
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且显著联结种对多于不显著联结种对ꎬ种间的联

结性强ꎬ这与乔木层的总体种间关联性一致ꎮ 因

为天坑森林是一个以乔木树种为主体的植物群

落ꎬ在长期的演替中ꎬ乔木层物种在群落组成、空
间分布等方面均占据优势地位(林宇ꎬ２００５)ꎬ生态

位重叠程度和分化程度高ꎬ种对间竞争合作强ꎬ从
而乔木层整体稳定性高ꎬ群落总体呈现显著的正

联结ꎮ 灌木层负联结种对多于正联结种对且显著

联结种对多于不显著联结种对ꎬ种间的联结性强ꎬ
这与灌木层的总体种间关联性不一致ꎮ 这是由于

灌木层物种自身空间分布、生物学特性方面处于

劣势ꎬ部分物种受乔木层物种调控ꎬ种对间存在有

利的竞争排斥作用ꎬ从而灌木层负联结种对较多ꎬ
稳定性较低ꎬ群落总体呈现不显著正联结ꎮ 例如ꎬ
乔木层物种山胡椒与灌木层珊瑚树、水同木与红

果山胡椒ꎬ种对间均为显著负联结ꎬ不仅增大了灌

木层的种间排斥性ꎬ而且也促进群落间的演替(范
蓓蓓ꎬ２０１４)ꎬ反映了乔木层主要种群对灌木层种

间关系的调控ꎮ 群落内部优势种群对其他种群种

间联结性的自我调控ꎬ进而维持群落总体紧密联

结的联结特征ꎮ
４.３ 群落演替与种间关系

种群间的总体关联性ꎬ反映了群落所处的演

替阶段以及群落的稳定性ꎬ当群落演替到顶级阶

段ꎬ众学者对此没有统一定论ꎮ 黄世能和王伯荪

(２０００)认为群落演替的总体朝向无关联发展ꎻ王
永繁和余世孝(２００５)认为群落演替在不同的尺度

下既可以表现为无关联ꎬ也可以表现为正联结ꎻ一
般而言ꎬ随着群落的演替ꎬ群落的正联结比例越

高ꎬ群落结构越稳定(刘秀珍等ꎬ２０１０)ꎮ 大石围天

坑群天坑森林主要种群乔木层总体呈显著联结ꎬ
灌木层呈不显著联结ꎬ总体呈现显著正联结ꎬ且显

著性联结的种对较多ꎬ种间的关联性强ꎬ表明大石

围天坑群天坑森林主要木本植物植物群落ꎬ乔木

层物种的组成及稳定性要优于灌木层ꎬ群落总体

处于相对稳定的群落阶段ꎬ物种间相互依存ꎬ种间

联结紧密ꎮ 这主要是由于天坑森林处于特殊的负

地形结构中ꎬ受到人类活动的影响较少ꎬ因此植物

的生长状况良好ꎬ使天坑森林内部群落总体呈现

稳定局面ꎬ这与 Ｂáｔｏｒｉ ｅｔ ａｌ. (２０１４)的研究结果一

致ꎮ 天坑独特的负地形结构为现代植物群落的生

长提供良好的水热条件(苏宇乔等ꎬ２０１６)ꎮ 因此ꎬ
天坑森林群落种间联结性的研究ꎬ对本地植物的

保护、保育及退化喀斯特地区的植被恢复具有重

要意义ꎮ
本文从 χ２入手ꎬ从一定的置信区间上检验种

间的联结性ꎬ结果显示种间正联结种对多于负联

结种对且显著联结种对多于不显著联结种对ꎬ表
明在植物群落自然演替过程中ꎬ群落的结构和物

种的组成已趋近于稳定ꎮ 种间联结的比例明显高

于其他地形下的植物群落 (郑振宇和龙翠玲ꎬ
２０１４)ꎬ其中的原因与天坑森林的自身特性及其特

殊负地形生境有关ꎮ 一方面ꎬ天坑森林以乔木树

种为主体ꎬ其自身的特性使其在群落演替过程中

占据竞争有利地位ꎬ并经过长期的植物之间的相

互作用及对生境的适应ꎬ在天坑内部形成特殊的

圈层分布方式ꎬ种间关联较强ꎮ 另一方面ꎬ天坑森

林独特的天坑负地形对内部物种起到保护和保育

作用ꎬ使其内部物种联结紧密ꎬ对外与周边的喀斯

特森林相连(朱学稳ꎬ２０１８)ꎬ组成大石围天坑群紧

密联结的森林植被分布系统ꎮ 因此ꎬ推断紧密的

联结关系可能是大石围天坑群天坑森林物种多样

性的维持机制之一ꎬ而群落内部种间关联性的自

我调控及物种对生境异质性的趋同适应是群落维

持稳定的基础ꎮ 天坑森林与周边的喀斯特森林毗

邻ꎬ但本文仅从天坑森林取样调查进行种间关系

的研究是不够的ꎬ未来需要进一步将天坑森林与

周边的喀斯特森林结合起来ꎬ在生态位理论和植

物生理生态方面进行种间联结性的研究(王昱等ꎬ
２０１８ꎻ杨勇等ꎬ２０１８)ꎬ进一步揭示特殊生境下植物

群落的内在联系ꎬ为天坑森林物种多样性的维持

机制提供参考意义ꎮ

５　 结论

(１)天坑森林物种分布由负地形结构底部至

顶部边缘区呈现一定的圈层分布特征ꎬ且其变化

原因与天坑垂直和水平方向生境差异有关ꎮ (２)
天坑森林乔木层物种种间竞争合作强ꎬ灌木层物

种竞争排斥性强ꎬ但群落内部优势种群对其他种

４０７ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



群种间联结性的自我调控ꎬ从而使群落总体维持

紧密的联结特征ꎮ (３)基于天坑森林物种分布方

式及其联结特征推断ꎬ紧密的联结关系是天坑森

林多样性维持机制之一ꎬ而群落内部种间关联性

的自我调控及物种对生境异质性的趋同适应是群

落维持稳定的基础ꎮ
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