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五针白皮松在群落演替过程中的种间联结性分析
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摘要：通过方差分析、!" 检验和共同出现百分率 !" 等的计算，对五针白皮松（!#$%& &’%()(*(）分布的群落中主要

树种间的种间联结性进行了定量分析。研究结果表明：" 个五针白皮松分布的群落总体种间关联性为显著正相关，

其中半阳坡上的群落为正相关，阴坡上的群落为显著正相关。由于半阳坡上的群落为针阔叶混交林，而阴坡上的

群落为常绿阔叶林，表明五针白皮松分布的群落有从针阔叶混交林向常绿阔叶林演替的趋势。!" 检验和共同出现

百分率 !" 的结果说明，阴坡群落的树种间有较密切的正相关，五针白皮松与其他树种总体上无关联性，表明五针

白皮松是一个阳性先锋树种，它与其他物种的共同出现往往是由于随机的因素。同时，通过五针白皮松年龄结构

并联系云南松（!#$%& +%$$($,$&#&）与其他物种关系的分析得出结论，五针白皮松的濒危状况可能是在长期的植被演

化过程中被阔叶树种排挤所造成的。
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! ! 植物群落是由在时间和空间上彼此相关联的
共存物种组成的，群落中各物种间的关系决定着群

落的结构特征和群落的动态。种间联结（ 7;G@HDM@8
Q7N7Q EDD:Q7EG7:;）是指不同物种在空间上的相互关联
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性，通常是由于群落生境的差异影响了物种的分布

而引起的（王伯荪等，!%%&；’()*+,-.*/0，!%12）。这
种联结性是对各物种在不同生境中相互影响、相互

作用所形成的有机联系的反映，测定不同种个体间

的联结性的大小，对研究群落动态和物种间的相互

作用具有重要意义。

五针白皮松（."-/( (0/121)1）是 "3 世纪 %3 年
代发现的仅分布于我国云南省巧家县的珍稀树种

（李乡旺，!%%"），目前天然状态下仅剩立木 2" 株、
幼苗 4 株，!%%% 年被列为国家一级保护植物!。五

针白皮松隶属松属（."-/(）白松亚属（ 567+)89 +)’#3
4/(）白皮松组（ 5):/9 .1’’*1）白皮松亚组（ 5675):/9
5&’1’$"1-1&）（;(*:) &) 169，!%%1），是一种古老的树
种，具有重要的研究价值和潜在的观赏和材用等经

济价值。邓莉兰等（!%%&）曾对五针白皮松的一些
群落学基本特征作了初步调查，但未深入调查和讨

论该群落各树种间的关系和群落的动态，尤其是五

针白皮松与群落中其他主要树种的关系以及它在群

落演替中的作用。本文拟通过对五针白皮松种群与

其他主要树种间的总体关联性分析、成对物种间联

结性 "" 检验和共同出现百分率 .7 的测定，用静态
的空间联结性来探讨五针白皮松分布的群落动态以

及群落中各主要树种间，尤其是五针白皮松与其他

树种间的相互关系，以期为五针白皮松种群的保护

和重建提供科学依据。

!" 研究地区自然概况

五针白皮松分布在我国云南省巧家县新华镇杨

家湾村（半阳坡）和中寨乡富山村（阴坡）交界的山

脊两侧（!32<33=>，"#<&4=?，海拔 "333 @ ""33 .）。
邓莉兰等（!%%&）根据巧家县有关气象资料推算，五
针白皮松生长地年降雨量 !"33 @ !233 ..，雨季集
中在 & @ !3 月；年均气温 !&A，极端高温 21A，极端
低温 B &A，大于 !3A的年积温为 2!##9 2A；年日照
时数为 !#33 0，大于 !3A的有效光照时数为 13%9 &
0。土壤主要为发育在玄武岩基质上的黄棕壤和红
壤，土层厚度 !2# @ !3C :.，土壤肥力中等，DE 值在
#9 3 @ #9 & 之间。植被类型为云南松（ ."-/( */-3
-1-&-("(）3华山松（ .8 1’21-$""）3五针白皮松3滇青
冈（7*,6#4161-#9("( :61/,#"$&(）林（半阳坡）和滇青冈
3滇石栎（ ;")<#,1’9/( $&1641)/(）3五针白皮松林（阴
坡），人为干扰在半阳坡处比阴坡严重。

#" 研究方法

#$ !" 取样方法
种间联结测定的精确性在很大程度上取决于取

样面积和取样数目。对南亚热带常绿阔叶林种间测

定研究表明，在南亚热带，取样面积为 !33 ."，取样

数目 23 @ &3 个样方较为适宜（彭少麟，王伯荪，
!%1&）。由于同处亚热带，我们采用了这种取样方
法，即在五针白皮松立木附近随机设置 2! 个 !3 .
F !3 . 样方，但并非每一个样方内都包含五针白皮
松植株，其中半阳坡 !& 个，阴坡 !# 个。在样方内分
别调查树种的种类和数量。

#$ #" 测度方法
#% #% !" 多物种间的总体关联性检验
根据 -:0G6/)(（!%14）提出的基于出现,不出现数

据的方差比例，检验所有样方、半阳坡 !& 个样方和
阴坡 !# 个样方的多物种间的总体关联性。计算公
式为：

!"
= >#
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."（! B ."），." > -" ? @

+"
= > ! ? @#

@

A > !
（=A B )）"

CD > +"
= ? !
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其中 + 为总物种数，@ 为总样方数，=A 为样方 A 内出
现的研究物种的总数，-" 为物种 " 出现的样方数，)
为样方中种的平均数。

CD E ! 表示物种间表现出正的关联，CD F ! 表
示物种间存在负的净关联。种间的正负关联可以相

互抵消。采用统计量 G（G > @·CD）来检验 CD 值
偏移 ! 的显著程度。例如 G 落入由下面 "" 分布给

出的界限内的概率有 %&H，""
3 8 %&，@ F G F ""

3 8 3&，@。

#% #% #" 成对物种间联结性检验———!# 检验

根据所有样方得出的 " F " 列表，由 "" 确定被

测成对种间的联结性，由于取样的非连续性，常用

HI/)5 的连续性校正公式计算 "" 值（J6)GG)(,KL.7L*5
M >GG)87)(+，!%1#；王伯荪，彭少麟，!%1&；’()*+,
-.*/0，!%12），公式为：

"" > @（ I 1$ B 4, I B @ ? "）"

（1 J 4）（ , J $）（1 J ,）（ 4 J $）
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式中，! 为取样总数，" 为 ! 个种都出现的样方数，#
为种 % 出现但种 & 不出现的样方数，$ 为种 & 出现
但种 % 不出现的样方数，% 为 ! 个种都不出现的样
方数。种间联结显著性判定采用以下标准（张思

玉，郑世群，!’’!）：
当 !! ( !!

’) ’"，" * !) #’+，种间独立；当 !!
’) ’"，"$!!

( !!
’) ’,，" * -) ./" 时，种间有一定的联结性；当 !!%

!!
’) ’,，"时，种间有显著的联结性。由于 !! 本身没有

负值，判定正、负联结的方法是：当 "% & #$ 时为正联
结，反之则为负联结。

!" !" #$ 种间共同出现百分率 !" 的测定
种间共同出现百分率 ’( 的计算公式为（王伯

荪，彭少麟，"0.,）：

’( ) "
" * # * $

+ "’’,（"，#，$ 的意义同前）

以上各指标的计算中，群落中出现的木本植物

并没有全部参与计算，只有在 -" 个样方中至少出现
- 次的树种才参与分析，因此保留了 /" 个树种作为
两个群落的主要树种。

#$ 结果与分析

#" %$ 主要树种间的总体关联分析
从主要树种的总体关联分析的结果（表 "）可以

看出，两个五针白皮松分布的群落中所有主要树种

间呈现显著正相关，阴坡的群落主要树种间也表现

出显著正相关，而半阳坡上的群落树种间的正相关

却没有达到显著的水平。从群落类型来看，半阳坡

为云南松、华山松、五针白皮松和一些常绿阔叶树种

如滇青冈、滇石栎组成的针阔叶混交林，阳性针叶树

的覆盖有利于阔叶树种的生长，因此各树种表现出

一定的正相关性。相对而言，阴坡的群落类型是以

滇青冈、滇石栎为主的常绿阔叶林，混杂少量的云

南松、五针白皮松等针叶树种，这种群落在当地是顶

极群落。一般来说，顶极群落是某一气候带内各种

植物长期相互作用的产物，各种植物间有着密切的

相互关系，因此各种植物表现出强烈的正相关。我

们的结果正好符合这种规律。周先叶等（!’’’）对
广东黑石顶自然保护区森林次生演替过程中群落的

种间联结性分析结果表明：当群落处于针阔叶混交

林阶段时，群落中各树种表现一定的正相关，但达不

到显著的程度；而在中生性常绿阔叶林中，各树种间

的总体关联性则达到显著的正相关。我们的结果支

持了他们的分析。

#" !$ 主要树种种对间的关联性
种间联结的 !! 检验是群落物种间关联性分析

中应用较为广泛而有效的参数（王伯荪，彭少麟，

"0.,）。五针白皮松在 ! 个群落中 !! 检验达到显著

的种对列于表 !。从表 ! 的数据可以看出，正联结
达到显著水平的有 /+ 个种对，远远大于负联结显著
的 !+ 个种对。由此可见，由 -. 值得出的 ! 个群落
中各树种总体正相关的结论是有一定根据的。但是

在这些 !! 检验显著的种对中，没有一对包含了五针

白皮松，也就是说，五针白皮松与其他树种间没有很

大的相关性。实际上，五针白皮松与所有其他树种

之间都未达到相关水平，即 !! ( !) #’+。
#" #$ 主要树种间共同出现的百分率 !"

’( 值是用来测定物种间正联结程度强弱的指
标，其值域为［’，"’’1］，’( 值越接近 "’’1，表明
两物种间的正联结程度越高，两物种共同出现或不

出现的可能性越大，两物种的生态习性和对环境的

需求越一致。五针白皮松种群与其他主要树种组成

的 .!" 个种对的 ’( 值见图 "。
在图 " 中，’(%+’, 的仅有 "’ 个树种对，但

/’,$’( / +’, 的种对较多，有 ++ 对，!’, / ’(
/ /’,有 "0# 对，其余的 ,/. 对都是 ’($!’,的种
对。相对于 !! 值，五针白皮松与其他树种的 ’( 值
要稍高一些，其中五针白皮松和山蚂蝗（01234%563
2576"863）的 ’( 值高于 +’,，另有 + 个种与五针白
皮松的 ’( 值界于 /’,到 +’,之间。这种结果，可
能与我们的研究侧重点有关，因为我们研究的主要

目的是探讨五针白皮松与其他树种的关系，因此在

取样时有较多的五针白皮松出现，而与它共同出现

百分率较高的树种均是群落比较常见的灌木树种如

山蚂蝗、水红木（ -5#69763 $:;57%95$63）、马桑（(495<
"95" 2575$"）、帚枝鼠李（ .="3762 >59?"8"）、杭子梢
（ ("3@:;4894@52 3"$94@=:;;"）、小叶六道木（ A#1;5"
@"9>5B4;5"）和大白花杜鹃（ .=4%4%17%947 %1$4763）。
这种关系从另一方面也反映出五针白皮松与这些灌

木间有相似的生境要求或有一定的依存关系。

综合表 ! 和图 " 的结果可以发现，!! 检验显著

正相关、’(%+’,的有 "’ 个种对，他们分别是滇青
冈与大白花杜鹃、滇青冈与厚叶栒子（(48471"2819 $4<
95"$162）、大白花杜鹃与白毛小叶栒子（ (48471"2819
35$94@=:;;62 234) $4$=;1"862）、大白花杜鹃与白面杜
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表 !" 五针白皮松分布的群落中主要树种间的总体关联性
%&’() !$ %*) +,)-&(( &..+/0&10+2 &3+24 5+302&21 6++57 .8)/0). +9 /+33:2010). 601* ."-/( (0/121)1

群落

;+33:2017
方差比率

34
检验统计量

5
!" 临界值

（!"
<= >?，@，!

"
<= <?，@）

测度结果

A).:(1

半阳坡群落

;+33:2017 +2 1*) .+:1*B6).1 9&/024 .(+8) != C?C "<= "## （D= "E!，"F= >>E） 正相关

G+.010,) /+--)(&10+2

阴坡群落

;+33:2017 +2 1*) 2+-1* 9&/024 .(+8) != DF" "D= #E? （D= >E"，"E= ">E） 显著正相关

H042090/&21(7 8+.010,) /+--)(&10+2

" 个群落
%6+ /+33:2010). != D?< ?F= "?C （!>= "#!，FF= >#?） 显著正相关

H042090/&21(7 8+.010,) /+--)(&10+2

表 #" 五针白皮松分布的群落中 !# 检验显著的种对

%&’() "$ H042090/&21(7 /+--)(&1)5 6++57 .8)/0). 8&0-. 02 !" 1).1 02 /+33:2010). 601* ."-/( (0/121)1

联结性

I..+/0&10+2
种对"

H8)/0). 8&0-.

显著正联结

H042090/&21(7 8+.010,) &..+/0&10+2

"J!! "J!F CJ"D CJC< CJC" CJC> FJ"F EJD DJ"" !!J!F !"JF! !FJC" !>J"< "CJF" "EJC< "DJ"#
"DJC< "DJC" "DJCC "DJC> "DJF< "#JC" "#JCE #JC> C<JC" C<JCC C<JC? C<JC> C<JF< C!JCC
C!JC? C"JCF C"JC> C"JF< CCJC? CCJC# CCJF< C?JC# C?JC> C?JF< CDJC# CDJC> C#JC> C#JF<
C#JF! C>JF<

显著负联结

H042090/&21(7 2)4&10,) &..+/0&10+2
"JD "J!< CJE CJD CJ"< CJ"" EJ!F EJC< EJC! EJC" EJCC EJC? EJC> EJF< DJ!F !<J!F !<J"D
!<JC< !<JC" !"J!F !?JC< !?JC" !?JCC "<JC" "<JC> "<JF<

"：J号连接的是 " 个种的编号，每一树种编号见图 !。%*) /+5). +9 +2) 8&0- .8)/0). &-) /+22)/1)5 ’7 J，1*) /+5) +9 )&/* 1-)) .8)/0). 0. 1*) .&3) &.
02 K04= !

鹃（46#$#$&-$’#- 718&/,/2）、厚叶栒子与白面杜鹃、
白面杜鹃与腺毛木蓝（ 9-$":#;&’1 (,1<’"$1）、白头紫
云菜（ +)’#<"81-)6&( 8&/,#)’",61）与云南羊蹄甲（ !1/=
6"-"1 */--1-&-("(）、白头紫云菜与尖叶白蜡树（>’1?=
"-/( (71<#1-1）以及青榨槭（@,&’ $1%"$""）与距圆叶!
木（A#’-/( #<8#-:1），所有这些种对中除了大白花杜
鹃与白毛小叶栒子出现在半阳坡外，其他的都只在

阴坡出现。由此我们不难看出，阴坡的五针白皮松

种群实际上是处于一个以滇青冈为主的常绿阔叶林

群落中，该群落是此地的顶极群落类型。群落的组

成是长期演化的产物，因此，群落中各树种间，尤其

是乔木树种（如滇青冈）和灌木树种（如厚叶栒子、

大白花杜鹃）之间存在明显的相互依存的关系。

在 "E 个 !" 检验显著负相关，.A$"<L的种对
中，有四种情况出现：一种是阳性乔木针叶树种与中

性阔叶树种呈负相关，如滇青冈与云南松、滇石栎与

云南松，这种情况表明中性常绿阔叶树种与阳性针

叶树种的竞争关系，中性常绿阔叶树种最终要取代

阳性针叶树种成为群落的主体；第二种情况是阳性

针叶树种与耐阴性灌木呈负相关，如云南松与小铁

仔（B*’("-& 1;’",1-1），这是因为耐阴性灌木不适应
针叶林下较强的光照所致；第三种情况为常绿或落

叶阔叶树种与阳性灌木呈负相关，如滇青冈与马桑

（A#’"1’"1 ("-",1）、青榨槭与尖萼金丝桃（C*D&’",/2
1,2#(&D18/2）等，这种情况是因为阳性灌木不耐阴，
不能在郁闭度较高的阔叶林内生存造成的；第四种

情况是耐阴灌木与阳性灌木呈负相关，马桑与小铁

仔、红泡刺藤（4/</( -"%&/(）与大白花杜鹃、中华绣
线菊（+D"’1&1 ,6"-&-("(）与白面杜鹃等，这种负相关
是很容易理解的，主要是因为两类灌木的生态需求

有差异。

由以上的分析可以看出，群落总体关联性、!"

检验和共同出现百分率 C 个参数很好地反映了两个
群落的总体特征和群落内各个树种间的相互关系，

同时也预示着该群落的总体演替方向。

$" 讨论

如前所述，我们进行 " 个群落树种间关联性分
析的主要目的，是为了探讨濒危物种五针白皮松与

其他树种间的相互关系以及 " 个群落演替的总体方
向，从而探讨五针白皮松濒危的原因及其生存的最

佳条件。种间联结性是对一定时期内植物群落组成

物种之间相互关系的静态描述，因此对于顶极群落

而言，群落组成物种之间的联结性变化不大；但对于

演替群落，随着群落的动态发育，群落的组成物种在

群落的不同发育阶段会出现此消彼长的动态变化，
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图 !" 五针白皮松分布的群落中主要树种间共同出现百分率的半矩阵图
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不同物种的群落功能及其相互关系也会随之发生变

化，种间联结性将发生或多或少的变化。虽然种间

联结性是对物种之间静态关系的描述，但这种关系

不仅包括空间分布关系，同时也隐含物种之间的功

能关系。因此，种间联结性研究对于认识特定群落

内濒危物种的群落结构和功能地位有一定帮助，同

时在一定程度上，该研究对于寻求濒危物种的关系

物种也会有一定帮助（史作民等，!CC"）。从我们的
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分析结果来看，两个群落主要树种间呈明显的正相

关，其中半阳坡上的群落呈正相关，阴坡上的呈显著

正相关。但是，五针白皮松与其他树种间总体呈现

出不相关，说明它是一个阳性先锋树种，在群落演替

的初期，它与其他阳性植物最先占领裸地，由于演替

初期群落内植物间竞争比较微弱，各种植物间表现

出弱的相互关系；随着旱生群落向中生群落的演替，

阳性树种必然被耐阴的中生树种所取代，因此在群

落演替的某些阶段，阳性树种与中生树种间会表现

出负相关。如本研究中的云南松与滇青冈就呈显著

负相关，五针白皮松与群落内的中生树种间没有表

现出负相关，而只表现出不相关，可能是五针白皮松

个体数太少，没有充分表现出应有的生态学规律。

值得注意的是，从半阳坡群落到阴坡群落总体关联

性的变化，反映了从针阔叶混交林到常绿阔叶林的

自然演替趋势。在这种趋势下，阳性针叶树种必然

被排挤出去，云南松与滇青冈呈显著负相关，可能从

一个侧面反映了这一点。从五针白皮松的年龄结构

来看，大部分个体都达到 "# 年以上，!# 年以下的幼
树根本没有，反映出五针白皮松种群更新不良。相

反，耐阴的阔叶树种滇青冈和滇石栎则有非常丰富

的幼树。所以，从种群的发展动态来看，五针白皮松

将必然退出该群落。

%&’’()（!**"）在分析始新世对松属植物演化的
影响时提出过一个重要的假说，认为松属植物大约

在中生代中期起源于北半球的中纬度地区，晚白垩

纪时松属植物向东、西两个方向扩展到整个劳亚古

陆，并在亚洲、北美和欧洲得到高度分化。但第三纪

以后，北半球大部分地区温暖湿润的热带亚热带气

候环境有利于被子植物的生长，很多松属和其他裸

子植物为被子植物取而代之，少量的种类被迫迁移

到中纬度的高海拔地区，形成众多的松属植物“避

难所”，而五针白皮松所归属的白皮松亚组的几个

种类被迫迁移到南提特斯避难所（ +,-./0)1 20./3+
)04-5&-6）。由于我国第四纪地貌和古地理环境与
晚第三纪相差不大，各地区植物群面貌也与上新世

基本相同，而地处我国西南部的云南，在第四纪时植

物区系受寒冷气候变化的影响不显著（李文漪，

!**7），所以五针白皮松可能自第三纪以后再也没
有遇到大面积的适于它生长的凉爽干燥的气候条件

从而在与被子植物的竞争中取得优势。本文的结果

从群落学的角度说明，在温暖湿润的地区被子植物

的适应性远远高于松属植物，因此，它们必然在稳定

的群落中占主导地位。五针白皮松现在的濒危状

况，就是在长期的植被演替和生物演替过程中逐步

被适应性更强的被子植物（如本文中的阔叶树种）

所排挤造成的。谢宗强和陈伟烈（!***）在分析银
杉（./)0/*/ /’1*’#20*33/）的濒危原因时也指出，在
现代气候条件下，银杉多与阔叶树混生，常受到阔叶

树种的荫蔽，林下更新不良。因此，我们在保护工作

中应该考虑到这一点，即在五针白皮松分布的群落

内要尽可能去除不必要的阔叶树幼苗、灌木和草本

植物，为五针白皮松的生长和更新提供良好的生态

环境。
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