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摘 要 基于地理信息系统软件绘制了海南岛霸王岭热带雨林 "个 #&! ’($永久样地所有 )*+"" ,(树木的分布
图，进而借助最近邻体分析扩展模块判定每个个体的最近邻体植株，并得到每个基株-最近邻体种对的距离。采用

! . !最近邻体列联表的截表法，研究了这个多物种群落的种间分离。结果表明，随机毗邻种对占优势，正分离种
对次之，负分离种对最少。多数灌木和一些小乔木（平均胸径 / "! ,(）彼此呈正分离，少数负分离；灌木和乔木间的
分离关系复杂；大乔木种类（平均胸径"0! ,(）间不存在负分离。种间分离存在种间差异。种间分离与分布格局明
显相关，聚集分布的物种与其它物种正分离比例远比随机分布、均匀分布大；相反，聚集分布物种与其它物种负分

离比例要比随机分布、均匀分布小。聚集-聚集分布的种对最可能出现正分离；聚集-均匀分布的种对以及随机-随
机分布的种对则最可能出现负分离。但是，无论物种的分布格局或种对相对分布格局如何，随机毗邻的种对都占

优势。与种间联结不同，种间分离反映的是小尺度的物种空间关系。在此基础上，初步阐述了种间分离的可能原

因及其生态学涵义。
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种间分离（!"#%()4%*-&-* )%6(%60#-’"）指的是种间个
体交错分布的程度，它以两个物种个体的邻体关系

为基础（?-%1’,，DWGD）。种间分离可以是正分离（种
X个体罕与种 A个体毗邻）、负分离（种 X个体常与
种 A个体毗邻）或者两者都不是（随机毗邻）（@-R’"，
DWW;）。种间分离的研究对于揭示种间相互作用、群
落组成与动态具有重要意义。种间分离和种间联结

（!"#%()4%*-&-* 0))’*-0#-’"）均可用于植物种间空间亲和
性的研究，国内有关的研究主要集中在种间联结，种

间分离则罕有报道。国外的研究则集中于两组个体

的分离如动植物种群（?-%1’,，DWGD；P$-441%，DWOL；
@-661%，DWO8）、母树K幼苗（B0+-11 Y P(-6$#，DWOG）、雌
株K雄株（A0/0 Y >41%(，DW==）。
研究种间分离的方法主要有最近邻体列联表

（?-%1’,，DWGD）、最近邻体距离法（@-661%，DWO8）与 "
（ #）方程（Z-41%.，DWOD）。最近邻体列联表应用较为
广泛（@-R’"，DWW;），但只限于两物种群落。最近邻体
距离法则主要用于研究单种分布格局，"（ #）方程适
用于多物种群落（M’’+%) $# %& 9，DWWW），目前应用最
为广泛，但其涉及到复杂的 I’"#% M0(1’模拟。Z%-*$
和 @05-)（DWWO）介绍了一个适用于多物种群落的 !
U ! 最近邻体列联表，用于分析草原优势种的总体

分离，并未涉及具体种对的分离。

作为主要应用于景观层次的研究工具，地理信

息系统（V!H）技术在群落分析中的作用也日渐受到
重视（余世孝等，DWWO；7LLD0）。在以往的野外调查
中，如何判定所有个体的最近邻体及其距离是极其

费时费力的工作。?-%1’,（DWGD）因此指出，邻体分析
的样地应该足够小，以便可以检查每个个体。在

V!H软件以及最近邻体分析模块支持下，我们可以
方便、快捷地获得任何大小、任何形状区域内所有个

体的最近邻体及其距离。此外，我们采用 ! U ! 最
近邻体列联表的截表方法，可用于研究多物种的海

南岛霸王岭热带雨林中的种间分离规律。

) 研究方法

) 9) 研究地点与取样
研究地点位于海南岛霸王岭国家级自然保护

区，约 DO[EL\ ] DW[LE\ F，DLW[LE\ ] DLW[7E\ ^，海拔
=LL ] D ;8L +。气候为季风热带气候，年平均温度
78 9 G _，年均降水量 D ELL ] 7 LLL ++。土壤为山
地砖红壤。有关该研究区域的植被、区系研究近年

已有多篇报道（余世孝等，DWW8；7LLD<；练琚 等，
7LLD）。
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用于本文数据分析的为 !""" 年建立的永久样
地，面积为 #" $ % &"" $，位于保护站旧址东北侧的
原始沟谷雨林，坡向南向，地形略有起伏，露石多，两

侧各有一条小河沟。群落高度为 !" ’ (# $，结构复
杂，乔木上层主要优势种为重阳木（!"#$%&’"( )(*(+",
$(）、笔管榕（-"$.# /"0%1"(+(）、水翁（234"#1&$(356 &7,
48$.3(1.#）、布拉栎（9.48$.# :3(;4"）、海南梧桐（-"8<",
(+( %("+(+4+#"#）、毛丹（=%&4:4 %.+0<(&4+#"#）、鸭脚木
（>$%4’’348( &$1&7%533(）、黄叶树（?(+1%&7%533.< %("+(,
+4+#4）、水石梓（ >(8$&#748<( 3(.8"+.<）等，中下层主
要优势种为海南山龙眼（@43"$"( %("+(+4+#"#）、海南
倒吊笔（A8"0%1"( %("+(+4+#"#）、割舌罗（A(3#.8( 8&,
:.#1(）、大萼木姜（ B"1#4( :(*"4+#"#）、海 南 暗 罗
（=&35(31%"( 3(."）、沙煲暗罗（= C $&+#(+0."+4(）、狗牙
花（ D8*(1(<"( E"*(8"$(1(）、丛花灰木（ >5<73&$&#
7&"3(+4"）等。灌木层优势种有九节（ =#5$%&81"(
8.:8(）、海南粗叶木（ B(#"(+1%.# %("+(+4+#"#）、鸡屎树
（B C $5(+&$(87&#）等。草本层非常稀疏。
野外调查时，将样地用样绳划分为 #"个 &" $ %

&" $ 的样方。记录每个样方内所有乔灌木（胸径
)*+!& ,$）的树号（用铝牌标记）、种名、胸径、树
高、枝下高、冠幅、坐标（ 6，5）。每个样方下角设 &
个 & $ % & $小样方用于调查草本层。
借助 -./软件（01,2345）绘制出样地中 )*+!&

,$的树木分布图，比较每个植株与其附近所有个体
的距离来确定其最近邻体。首先固定的植株称为基

株，距离的计算以及基株6最近邻体种对的判断，由
01,2345 -./软件扩展模块 7488 74994::’: ;4<14:= >4<6
=?14: @ A ( A#完成。
! A" 分布格局测定

BC<1D和 E@<9:（&F#G）的最近邻体法没有考虑到
样地的形状和边缘效应，其检验向均匀分布倾斜。

>HCI941（&FF#）提出了一个修正公式：

2D J
8F
8D

J

&
G"

G

" J &
8"

" C# F H G K " C"#& G= H G K " C"G= H G( H# !

（&）
式中 2D 表示 BC<1D6E@<9:指数；8F 为样地中每个个
体和其最近邻体间距离的平均值；8D 为样地中所有
个体随机分布时 8F 的预期值；8" 表示第 " 个个体和
其最近邻体间的距离；G 为样地内的个体总数；F 为

样地面积；= 为样地周长。当 2D J &时，种群呈随
机分布，当 2D L &时为均匀分布，当 2D M &时为聚
集分布。实测与预测的偏离程度可用正态分布检验

（N39= 41 (3 A，!"""）：

. J
8F O 8D
!8D

（!）

式中

!8D
J " C!P& (P

"# G
J " C!P& (P

G! H# F
8F，8D，G，F 同公式（&）；"J G H F 为样地中个体密
度；!8D
为一个密度为"符合 QR3::R9分布的森林中 8D

的标准差。

为了比较无样地法和样地法的结果，我们也采

用了样地法常用的#
! 检验方法（王伯荪等，&FFP）。

利用 E 值来判断分布类型：

E J !## ! O !*# O & （(）
其中，E 为标准正态变量，* 是#

! 检验的自由度。

当 E L & C FP"时，表示聚集分布；E M O & C FP" 时，表
示均匀分布；否则，种群为随机分布（S1<==49 T >1U，
&FV"）。
! A# 种间分离测定

I4 7R9W等（&FV(）采用了接触取样（BR9=<,= :<$6
XC39W）种对的 G % G 列联表及其截取方法（/?Y=<YC4
$4=ZRI），用于草本植被的联结分析。类似地，[43,Z
和 )<@3:（&FFV）介绍了用于计算多物种群落总体分
离的 G % G 最近邻体列联表，但基株是随机选取
的，并非全体取样。而 Q34CR?（&FP&）的 ! % ! 最近邻
体列联表中，基株涵盖了群落中所有个体。对多物

种群落进行全体取样，我们得到一个 G % G 最近邻
体列联表（表 &），它实际上就是 Q34CR? 的 ! % !最近
邻体列联表的扩展。

截取上述 G % G 列联表得到关于种 " 和种 ) 的
! % !列联表（表 !）。
关于 ! % ! 截表的显著性检验存在争论。I4

7R9W等（&FV(）在接触取样中应用了这种截取方法
（/ZR1=6,?= $4=ZRI），并认为普通的#

!检验是有效的。

但 [43,Z和 )<@3:（&FFV）认为，这些截表（/?Y=<YC4）并
非相互独立，因此#

! 检验既不适用，也没有必要。

因此，我们采用 Q34CR?（&FP&）的分离指数（BR4883,349=
R8 :4W14W<=3R9）来计算种间的分离程度：

> J & O
G")（+") K +)"）

（+"" K +")）（+") K +))）K（+)" K +))）（+"" K +)"）
J

!（+""+)) O +")+)"）

（+"" K +")）（+") K +))）K（+)" K +))）（+"" K +)"）
（G）
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如果 !"#值为 !，即意味着这类种对出现的概率很小，
我们给这些 !"#加权 ! "!!#。其原因有三：其一，不会
改变种间分离的性质；其二，避免公式（$）中出现零
分母；最重要的是，多零值截表变得可以计算，效果

很好，也更符合实际。这种加权方法在种间联结列

联表中也经常使用（王伯荪等，#%%&）。分离指数 $
的值变化于 ’ #和 ( #之间，当 !"" ) !## ) !并且 !"#

) !#"!!时，也就是说不存在同种毗邻时，$ 达到最
小值 ’ #，两个物种发生最大可能的正分离；当 !"# )
!#" ) !并且 !"" ) !##!! 时，也就是说两个物种不存
在相互毗邻时，$ 达到最小值 ’ #，两个物种发生最
大可能的负分离；当 !""!## ) !"#!#"时，$ ) !，两个物种
完全随机毗邻。但 *+,-./并未给出 $ 的统计检验方
法（0,+12 3 456+7，#%%8），我们在研究过程中也尝试
了!

9 检验和 % 检验，综合这些检验结果并在
:;1<+,=软件上考察 $ 取不同值时的物种分离情况
后，我们规定，当 ! " >" $"#时两个物种为正分离，
当 ’ #"$" ’ !">时为负分离即两个物种倾向于彼
此为邻，当 ’ !"> ? $ ? !" > 时为既非正分离也非负

分离的随机毗邻种对。截表的显著性检验显然可以

更好地反映分离的性质与程度，但尚未找到其统计

理论基础。在没有找到合适的显著性检验方法之

前，分离指数是个折衷的方法，其区间划分多少有些

主观，需要根据实际情况确立。

星座图用于表示各种对间的分离指数。用实线

代表正分离，虚线代表负分离，并不表示距离；如果

没有实线或者虚线，则表示随机毗邻。同时用不同

形状代表植物的平均胸径大小，用于了解不同径级

植物（灌木、小乔木、大乔木）之间的分离情况，也可

以表达各类分离的状况。

! 实验结果

! "" 分布格局
由表 #可见，最近邻体法的结果是：该热带雨林

@#个种群中，有 9# 个呈随机分布，#8 个呈聚集分
布，仅 9个呈均匀分布。!

9 检验的结果是：9@ 个种
群呈随机分布，#> 个呈聚集分布，没有均匀分布。
两种方法的结果相当一致。

表 # & A &最近邻体列联表
B5C-, # & A & D,5;,7EFD,+G2C.; 1.DE+DG,D1H E5C-,

基株

I57, J-5DE
最近邻体 K,5;,7E D,+G2C.;

种 # $# 种 9 $9 种 $ $$ ⋯ 种 ’ $’ 总计 B.E5-
种 # $# !## !#9 !#$ ⋯ !#L M#
种 9 $9 !9# !99 !9$ ⋯ !9L M9
种 $ $$ !$# !$9 !$$ ⋯ !$L M$
⋯ ⋯ ⋯ ⋯ ⋯ ⋯ ⋯

种 ’ $’ !’# !’9 !’$ ⋯ !’’ M’
总计 B.E5- (# (9 ($ ⋯ (L &

$"：种 " NJ,1+,7 " ’：样地中总物种数 B2, D/OC,; .M 7J,1+,7 +D E2, J-.E !"#：种 " 个体的最近邻体是种 #的个体时的数目 PDQ+6+Q/5-7 .M 7J,1+,7 "
=2.7, D,5;,7E D,+G2C.; +7 5D +DQ+6+Q/5- .M 7J,1+,7 # &：样方内所有个体的总和 K/OC,; .M 5-- E2, +DQ+6+Q/5-7 )"：种 " 的个体数 PDQ+6+Q/5-7 D/OC,; .M
7J,1+,7 " ("：以种 " 为最近邻体的个体总数 B2, +DQ+6+Q/5-7 D/OC,; .M 7J,1+,7 " 57 D,5;,7E D,+G2C.; J-5DE7

表 9 9 A 9最近邻体列联表
B5C-, 9 9 A 9 D,5;,7EFD,+G2C.; 1.DE+DG,D1H E5C-,

基株

I57, J-5DE
最近邻体植物 K,5;,7E D,+G2C.;

种 NJ,1+,7 $" 种 NJ,1+,7 $# 总计 B.E5-
种 NJ,1+,7 $" !"" !"# !"" ( !"#

种 NJ,1+,7 $# !#" !## !#" ( !##

总计 B.E5- !"" ( !#" !"# ( !## &"#

&"#：种 " 和种 # 个体之和，其余符号同表 # B.E5- D/OC,; .M C.E2
7J,1+,7 " 5DQ 7J,1+,7 #，E2, .E2,; 7HOC.-7 75O, 57 B5C-, #

! "! 种间分离
我们研究了样地中所有株数大于 #!的树种，共

计 @#个物种，89! 组种对。研究表明，该群落中随
机毗邻种对占大多数（>@ " $R），正分离种对有一些
（9$ "$R），负分离种对很少（9 " @R）（表 @）。图 #为
该群落种间分离的星座图。大多数灌木和一些小乔

木（平均胸径 ? #S 1O）彼此呈正分离，少数负分离。

灌木和乔木间的分离关系则较为复杂。大乔木种类

（平均胸径#&S 1O）间不存在负分离。由图 #可见，
多数物种如九节不与其它物种形成负分离，有些物

种如岭南山竹子（%*+,"!"* -./-!0")-/"*）不与其它物种
发生正分离，两个物种（海南山龙眼和短药蒲桃

$1210"34 .+*,51*!657+34）则正、负分离均存在，只有
一个物种（罗伞 8+9"("* :3"!:370-!*）仅与其它物种随
机毗邻。图 9为样地中负分离、随机毗邻以及正分
离种对的典型例子。负分离的两个种如海南山龙眼

与黄叶树，毗邻另一种的个体远较毗邻同种的多；正

分离的种对如沙煲暗罗与卷边罗伞（ 8+9"("* ,+7!*;
6*），毗邻另一种的个体较毗邻同种的少；随机毗邻
种对如海南暗罗与九节，其毗邻关系是不定的。

$期 戴小华等：海南岛霸王岭热带雨林的种间分离 $8$



表 ! 海南霸王岭热带雨林 "#个种群的分布格局
$%&’( ! )*+,-*&.,*/0 1%,,(-0+ /2 "# +1(3*(+ *0 % ,-/1*3%’ -%*0 2/-(+, %, 4%5%06’*06，7%*0%0

序号

8/9
物种

:1(3*(+

最近邻体法 8(%-(+,;0(*6<&/- =(,</>

!" # 值
# ?%’.(

分布格局

@%,,(-0

!
A检验 B<*;+C.%-( ,(+,

!
A值

!
A ?%’.(

$值
$ ?%’.(

分布格局

@%,,(-0
# 九节 %&’()*+,-. ,#/,. D9EFG H I9F#F! B J#9GJJ! I9#J" B
A 沙煲暗罗 %*0’.0+)-. (*1&.12#-13. D9GEJ H "9JJ"! B #I9D"I! !9FAG B
! 海南山龙眼 430-(-. ).-1.131&-& D9IJ" H D9AID K !9DED D 9A!J K
" 狗牙花 ",5.+.6-. $-5.,-(.+. D9I"I H D9JEI K E9!"F # 9!AE K
F 海南倒吊笔 7,-2)+-. ).-1.131&-& D9JAE H A9G#A! B #D9JF"! A9"A! B
E 海南暗罗 %*0’.0+)-. 0.#- D9J!A H A9FJA! B "9JEE D 9JJ" K
G 海南粗叶木 8.&-.1+)#& ).-1.131&-& D9J"" H A9AIG! B #"9"GD! !9#"" B
J 丛花灰木 9’6:0*(*& :*-0.13- D9JEE H #9JE# K AA9GG#! "9F#A B
I 割舌罗 7.0&#,. ,*/#&+. #9#EG A 9#GF! L #9!## H D9##! K
#D 鸡屎树 8.&-.1+)#& (’.1*(.,:*& #9DF! D 9EGG K #9IGD H D9AF# K
## 卷边罗伞 ;,$-&-. (,31.+. D9I#I H D9IJI K F9EI! # 9#!J K
#A 大萼木姜 8-+&3. /.5-31&-& D9I"G H D9E#D K D9FI# D 9DJG K
#! 黄叶树 <.1+)*:)’00#6 ).-1.131&3 #9##E # 9!"G K D9#"F H #9#I" K
#" 赛木患 ;:).1-. *0-2*:)’00. D9J"J H #9GE" K !9D!D D 9G!D K
#F 野茶 !.6300-. &-131&-& ?%- 9 .&&.6-(. D9GAJ H !9DE!! B I9D!I! A9D#E B
#E 布渣叶 =-(,*(*& :.1-(#0.+. D9J!E H #9J#A K #F9I"D! !9"#D B
#G 红果 木 >’&*?’0#6 /-13(+.,-@3,#6 #9#DG # 9#J" K A9JJG D 9EG# K
#J 水翁 !03-&+*(.0’? *:3,(#0.+#& D9IE! H D9!IA K #9##E D 9"I" K
#I 柏拉木 A0.&+#& (*()-1()-131&-& D9#!A H J9JD"! B A"J9EEE! AD 9DEF B
AD 岭南山竹子 B.,(-1-. */0*12-@*0-. D9GJJ H #9IG!! B #9AGF D 9FIG K
A# 鸭脚木 9()3@@03,. *(+*:)’00. D9GE" H A9ADD! B # GEG9EJ#! FJ 9"FI B
AA 短药蒲桃 9’C’2-#6 /,.()’.1+)3,#6 #9#D" D 9IFD K D9A#J H #9DGA K
A! 谷木 =363(’0*1 0-2#&+,-@*0-#6 D9FIA H !9G#G! B "J9JJI! J9JJJ B
A" 三角瓣花 %,-&6.+*63,-& +3+,.1$. D9FI! H !9G##! B #D9!#!! A9J#D B
AF 水石梓 9.,(*&:3,6. 0.#,-1#6 D9IG# H D9AEA K #9JIF D 9I"G K
AE 白木香 ;D#-0.,-. &-131&-& D9IEF H D9!DJ K "9FDJ # 9AG# K
AG 尖峰润楠 =.()-0#& 6*1+-(*0. D9EEJ H A9IFA! B G9GED! A9ADG B
AJ 毛丹 %)*3/3 )#126.*31&-& #9##A D 9IIA K #9!DI D 9E#J K
AI 红紫麻 E,3*(1-$3 ,#/3&(31& D9F#E H "9DG#! B G9E"J! A9I## B
!D 润楠 =.()-0#& +19 D 9JEG H #9#A! K #9G#G D 9JF! K
!# 狭叶泡花 =30-*&6. .12#&+-@*0-. D9GEA H A9DD"! B #9G#G D 9JF! K
!A 红翅槭 ;(3, @./,- D9JAF H #9"!D K D9A#F H D9!"" K
!! 长柄梭椤 F3353&-. 0*12-:3+-*0.+. #9DI# D 9GA# K D9#G" H D9"#D K
!" 乌柿 >-*&:’,*& (.+).’31&-& D9G"J H #9II"! B D9GDF D 9#JG K
!F 高地山香园 G#,:-1-. 6*1+.1. D9FI! H !9##F! B #I9"DI! F9A!D B
!E 钝叶紫金牛 ;,$-&-. */+#&3 D9IEI H D9AAE K #A9A##! !9I"A B
!G 罗伞 ;,$-&-. D#-1D#32*1. D9JJ! H D9JE# K #9JG" D 9I!E K
!J 乌营 9’C’2-#6 ()#1-.1#6 #9!DJ A 9AG!! L D9DDF H D9IDD K
!I 水同木 H-(#& ).,0.1$-- D9GA# H #9IJA! B G"9E"#! ## 9A#J B
"D 铁罗 ;20.-. +&.12-- D9J!J H #9#FA K #E9FGF! "9GFJ B
"# 荔枝 8-+()- ()-131&-& ?%- 9 3#&:*1+.13. D9G#A H A9D"G! B D9D"F H D9GDD K
!：: M D9DF K：随机分布 K%0>/= L：均匀分布 L0*2/-= B：聚集分布 B’.=1(>

表 " 各类分布格局的物种与其它物种形成不同类型分离种对的比例
$%&’( " @-/1/-,*/0 2/- ?%-*/.+ N*0>+ /2 +(6-(6%,*/0 &(,5((0 ,<( +1(3*(+ 5*,< % +1(3*2*3 >*+,-*&.,*/0 1%,,(-0 %0> /,<(- +1(3*(+（O）

分布格局

)*+,-*&.,*/0 1%,,(-0
正分离

@/+*,*?( +(6-(6%,*/0
随机毗邻

K%0>/= 0(*6<&/-
负分离

8(6%,*?( +(6-(6%,*/0
聚集分布物种 B’.=1(> +1(3*(+ !# 9" EG 9" # 9A
随机分布物种 K%0>/= +1(3*(+ #E 9G JD 9D ! 9!
均匀分布物种 L0*2/-= +1(3*(+ AD 9D GE 9! ! 9G
总计 $/,%’ A! 9! G" 9! A 9"

!J" 植 物 生 态 学 报 AG卷



图 ! 霸王岭沟谷雨林 "!个物种的分离星座图
#$%&! ’()*+,--.+$() /$.%0.1* (2 $)+,0*3,4$2$4 *,%0,%.+$() (2 "! *3,4$,* 5$+6 1(0, +6.) !7 $)/$8$/9.-* $) . 0.8$), 0.$) 2(0,*+ *+.)/ .+ :.5.)%-$)%

种号同表 ; <,%,)/* +( *3,4$,* 0,2,0 +( =.>-, ;

图 ? 典型的种间分离格局
#$%&? =@3$4.- 3.++,0)* (2 $)+,0*3,4$2$4 *,%0,%.+$()

.：负分离种对 A,%.+$8, *,%0,%.+,/ 3.$0 ! B C 7&D77（E：海南山龙眼 "#$%&%’ (’%)’)#)*%* :：黄叶树 +’),(-.(/$$01 (’%)’)#)*#） >：随机毗邻种
对 F.)/(1 ),$%6>(0 3.$0 ! B 7&"GH（E：九节 2*/&(-,3%’ 3043’ :：海南暗罗 2-$/’$,(%’ $’0%） 4：正分离种对 I(*$+$8, *,%0,%.+,/ 3.$0 ! B 7& D!J（E：
卷边罗伞 536%*%’ &3#)’,’ :：沙煲暗罗 2-$/’$,(%’ &-)*’)70%)#’）

;期 戴小华等：海南岛霸王岭热带雨林的种间分离 ;DJ



! !" 种间分离与分布格局
由于种间分离采用的也是无样地的最近邻体方

法，因此本文分布格局采用 "#$%&’()$*+最近邻体法
的结果。表 ,表明，聚集分布的物种与其它物种正
分离比例（-. ! ,/）远比随机分布（.0 ! 1/）、均匀分
布（23 !3/）大；相反，聚集分布物种与其它物种负分
离比例（. ! -/）要比随机分布（- ! -/）、均匀分布

（2 !,/）少。表 4表明，种间分离与种对的相对分布
格局之间的关系也极其明显。均为聚集分布的种对

出现正分离的比例最大（,- ! ./），但不会形成负分
离；一为聚集另一为均匀分布的种对，以及均为随机

分布的种对则最可能出现负分离，比例分别为4 !0/
和 , !5/。但是，无论物种的分布格局或种对相对
分布格局如何，随机毗邻分布的种对都占优势。

表 4 各种分布格局组合的种对的分离状况
6$7#8 4 9%:;:%<=:* >:% )$%=:?+ &=*@+ :> +8A%8A$<=:* 78<B88* <C8 +;8D=8+ ;$=%+ B=<C @=>>8%8*< <E;8+ :> @=+<%=7?<=:* ;$<<8%*（/）

种对的分布格局

F=+<%=7?<=:* ;$<<8%* :> +;8D=8+ ;$=%
正分离

9:+=<=)8 +8A%8A$<=:*
随机毗邻

G$*@:H *8=AC7:%
负分离

I8A$<=)8 +8A%8A$<=:*
聚集’聚集 "#?H;8@’"#?H; ;$=% ,- !. 40 !J 3
聚集’随机 "#?H;8@’G$*@:H ;$=% 2- !4 1, !0 . !J
聚集’均匀 "#?H;8@’K*=>:%H ;$=% .. !. 5- !- 4 !0
随机’随机 G$*@:H’G$*@:H ;$=% .- !5 5. !, , !5
随机’均匀 G$*@:H’K*=>:%H ;$=% 1 !. J3 !4 2 !,
均匀’均匀 K*=>:%H’K*=>:%H ;$=% 3 .33 3
总计 6:<$# 2- !- 1, !- 2 !,

" 讨论与结论

种间分离和种间联结均可用于研究两个种的联

合格局，反映物种在空间上相互吸引或者排斥的性

质，两者既有联系又有区别。种间联结更多地与生

境关联，它的测定以样方为基础，受样方大小和间隔

的影响很大（9=8#:?，.J0J）。种间分离的测定以距离
为基础，不受样方大小、间隔甚至形状的影响。种间

分离与种间、种内相互作用密切相关，是一个物种相

对于另一物种的格局（9=8#:?，.J0J），容易受到小尺
度效应的影响，反映了两个物种相互混杂（L*<8%H=*’
A#8）的程度（M%8=A’NH=<C，.J5-）。9=8#:?（.J0.）认为相
互混杂的程度是两物种联合种群的独立于尺度的内

在特性。种对相互混杂的程度越小，种间分离的程

度就越大。如果两个种是随机混合的，我们认为它

们不分离（I:*’+8A%8A$<=:*）；如果两个物种倾向于独
立成丛，同种混杂远多于异种混杂，种对发生正分

离；如果它们倾向于彼此混杂，异种混杂远多于同种

混杂，那么种对发生负分离。

群落演替的早期，可能会出现较多的负分离或

者正分离。负分离可能是由于不同植物的种子散播

在一起而成丛，正分离则可能是因为生境异质性或

者种子散播在母树附近而导致同种植物聚集分布。

随着群落的发展，竞争以及不适生境导致树木自然

稀疏，是分离减少的重要原因。如果稀疏发生在单

种丛，正分离将减少；如果发生于异种丛，负分离将

减少（9=8#:?，.J0J）。到了成熟群落阶段，种间关系
已趋于稳定，负分离可能出现，但会很罕见（9=8#:?，
.J11）。海南岛霸王岭热带雨林中，随机毗邻种对占
优势，正分离种对较少，负分离种对很少。

种间分离是多种因素联合作用的结果。这些因

素包括定居者的初始分布、干扰历史、无性系生长或

种子散布的格局、非生物环境的异质性（O$B !" #$ !，
.JJ-）、自然稀疏、种间与种内相互作用（竞争、他感、
捕食等）、植物形态特化、生境需求以及个体大小等，

它与分布格局反映的都是空间关系。"::H8+（.JJJ）
指出种间分离与种内聚集程度有关。物种聚集分布

说明其倾向于以同种个体为邻，排斥异种个体，所以

正分离情况较多，负分离则未发现。相反，如果种内

竞争激烈而导致物种随机分布甚至均匀分布，那么

就易于出现负分离的情况。本研究结果支持

"::H8+的观点，聚集分布的物种与其它物种正分离
的概率更大；随机分布或均匀分布的物种比聚集分

布的物种更倾向于与其它物种负分离。聚集’聚集
分布的种对出现正分离的概率最大，但不会形成负

分离；聚集’均匀分布的种对，以及随机’随机分布的
种对则最可能出现负分离。

研究结果也表明，许多具有相近生境需求的物

种如林下灌木或顶层乔木存在负分离。一些灌木与

中上层乔木形成负分离，可能与这些灌木耐荫习性

有关。研究也发现，大乔木之间易发生正分离，显然

是因为如此大的两个个体不可能同时占据一个小地
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与其它研究两物种的空间分离方法相比，! !
!最近邻体列联表的截表法方便、快捷，具有一定
的可信度，特别适用于多物种群落。研究过程中发

现，物种个体数越多，这个方法就越灵敏；个体数太

少，其最近邻体也少，不能反映真实的分离情况。这

也是本研究最后结果仅涉及个体数大于 "#的树种
的原因。虽然结果仅列出 $"个树种，但取样和邻体
分析时均涉及了样地中所有树种。%&’()*（"+,"）所
研究的样地中刚好只有两种树：西黄松（"#$%& ’($)
*+,(&-）和花旗松（"&+%*(.&%/- 0+$12+&##），不存在别的
树种的干扰。对于多物种的群落如热带雨林，如果

仅选择其中两种作 - ! -最近邻体列联表分析，则无
法准确反映两物种的真实分离，因为它们的最近邻

体位置可能为其它物种占据。所以，我们引入了 !
! ! 最近邻体列联表。与 %&’()*（"+,"）一样，我们的
基株包括了样地中所有个体，真实地反映了整个样

地树种的种间空间分离关系。然而，如何确定样地

中如此众多的基株.最近邻体种对及其距离，是一项
浩大的工作，其应用过去一直受到限制，而利用 /01
及其邻体分析扩展模块，我们可以根据植株坐标来

方便快捷地计算得出大样地中的这些种对，使最近

邻体法的普遍使用成为可能。但是，如何解决 ! !
!列联表截表的统计检验，仍是一个有待统计学家
和生态学家共同努力的问题。
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