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喀斯特原生天坑植物群落空间格局特征
———以云南沾益天坑为例
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摘 要 以云南沾益大毛寺原生天坑为例，获取坑内植物群落林木个体相对位置信息，进行
角尺度、混交度、林层指数等林木空间结构参数与坑底植物群落空间格局分析，并运用点格局
分析方法进行单个种群的空间分布特征以及不同种群间的空间关联性分析．结果表明: 大毛
寺原生天坑坑底植物群落在空间分布上呈现随机分布，林木物种呈中度混交，林木垂直分层
虽较简单，但结构稳定，具有发育成熟的顶极森林群落的空间分布特征; 坑底植物群落的种群
主要呈聚集分布，种群间呈负关联，且处于同一垂直层次上种群间空间负相关性更强，垂直层
次相差越大，空间竞争性越小，而随着空间范围的增大，空间负关联越弱; 坑内生态系统具有
较高的稳定性，是难得的物种自然栖息地和生态避难所，独特生境中形成的稳定植物群落结
构在喀斯特地区生态恢复研究中具有重要的借鉴意义和导向作用．
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Spatial pattern of plant community in original karst tiankeng: A case study of Zhanyi tian-
keng in Yunnan，China． SHUI Wei1* ，CHEN Yi-ping2，JIAN Xiao-mei1，JIANG Cong3，WANG
Qian-feng1，GUO Ping-ping1 ( 1College of Environment and Ｒesources，Fuzhou University，Fuzhou
350116，China; 2College of the Environment and Ecology，Xiamen University，Xiamen 361102，
China; 3College of Biological Science and Engineering，Fuzhou University，Fuzhou 350116，China) ．

Abstract: Damaosi is one of original karst tiankengs with underground virgin forest in Yunnan Pro-
vince． The spatial point pattern analysis and the woody individual spatial structure parameters，
including the uniform angle index，mingling degree and storey index，were used to estimate spatial
pattern of the tiankeng’s underground forest community． We also analyzed the intraspecific spatial
distribution characteristics and interspecific spatial association on the basis of the individual relative
position information of plant community． The results showed that the spatial distribution of plant
community in Damaosi tiankeng was random． Plant species in the forest were moderately mixed． The
vertical stratification of this forest was relatively simple，with stable structure and mature development
characteristics of climax forest community． The populations in this community were mainly clustered in
spatial distribution，negatively correlated between species and stronger negative correlation on the
same vertical level． The larger the difference in the vertical level，the smaller the space competition
was． The negative correlation in space became weaker with the increases of spatial scale． Tiankeng
ecosystem was one type of precious natural habitats and plant refuges with high ecological stability．
The stable structure of tiankeng plant community had important implications for the ecological resto-
ration in karst areas．
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空间格局分析是研究生态学过程的重要手段之

一［1］，对植物种群空间格局的研究也一直是生态学研

究的热点．在气候、地形、地貌、土壤、干扰等自然、人
为作用和过程控制下，植被个体之间长期的相互作用

导致了不同尺度、不同层次上的空间变异，形成了有

规律的植被空间格局，是种群空间属性的重要方

面［2－3］，对认识植物种群的生态过程、种内和种间关

系，以及植物种群与环境因子的相互关系具有重要作

用［4－6］．关于植物群落的空间格局分析已有广泛研究，

但对喀斯特负地形等隐域生境中的植物群落的空间

格局研究却很少．喀斯特负地形拥有不同于周围区域

的独特生境．由于其独特的地貌形态，坑内呈现出逆

温现象，植物群落在垂直环境梯度上也具有反演特

征［7－8］，在全球气候变化下成为生物多样性难得的避

难所［9－14］．其中，喀斯特天坑作为规模最为宏大的地

表负地形［15－16］，坑底气候不同于周围区域的小气候，

坑底具有较大的湿度、较低的温度和较高的负氧离子

浓度，为各种生态类型动物的繁衍和植物的生长提供

了有利的条件［17－19］．坑内植物群落经历开拓、定居、竞
争、适应，最终演替形成“天坑地下森林”［20］，其植物

群落在物种组成和多样性方面都与坑外存在明显差

异［21］，是进行植物群落结构特征研究的理想场所．
中国喀斯特天坑分布广泛且数量众多，堪称“世

界喀斯特天坑王国”．截至 2010 年，全世界已发现并

确认的天坑有 80 多个，其中超过 50 个在中国，全球

十大天坑中，中国占了 9 个［22］( 表 1) ，而且全球已发

现天坑中的 3 个特大型天坑( 重庆奉节小寨天坑、广
西乐 业 大 石 围 天 坑、广 西 巴 马 好 龙 天 坑) 均 在 中

国［16］．目前，中国已发现的天坑群有广西乐业天坑群、
四川兴文天坑群、重庆武隆天坑群、湖北宣恩天坑群

和云南沾益天坑群等．由于喀斯特天坑往往分布在受

人类活动干扰小、不易到达的偏僻隐蔽区域内，可达

性较差，垂直陡峭的圈闭化坑壁使野外调查具有较高

的难度及危险性，且相比于喀斯特漏斗等其他负地

形，喀斯特天坑被确定和命名的时间较晚，因而关于

喀斯特天坑生境特征及其物种多样性的研究较少，其

特殊“地下森林”的空间分布特征的相关研究更是

鲜见．
局域生物多样性的维持与植物种内、种间的相互

作用息息相关［23］，喀斯特天坑独特的局部小气候形

成异于坑外的植物群落，除坑内独特的生境作用外，

也与坑内林木间的相互作用紧密相关．因此，为查明

原生天坑植物群落的种群空间分布情况，本研究以云

南沾益大毛寺原生天坑坑底植物群落为对象，通过林

木空间结构参数计算以及运用种群格局与点格局分

析方法进行坑底植物群落空间分布格局的研究，揭示

原生天坑坑内独特生境中植物群落的空间分布格局

特征、植物群落的种内相互关系和种间空间关联，有

助于认识喀斯特天坑植物种群的生态过程、相互作用

机制以及与天坑独特生境之间的耦合关系，为云南高

原喀斯特生态脆弱区及我国其他拥有相似生境的区

域在开展生态恢复、物种就地保护工作方面提供有益

的参考．

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

沾益天坑群位于云南省沾益区海峰自然保护区

境内( 图 1) ．其所在区域属于金沙江水系，是金沙江一

级支流牛栏江流域的控制区，区域气候特征为典型的

亚热带高原季风气候类型，冬春干旱多风，夏秋湿润

多雨，年均温在 13．8 ～ 14．0 ℃，年降雨量 1073． 5 ～
1089．7 mm，年蒸发量2069．1 mm，相对湿度71%，每

表 1 世界前十大天坑及其规模 ［15－16］

Table 1 Ten top karst tiankengs and their size all over the world［15－16］

序号
Code

名称
Name

天坑容积
Volume

( 106m3 )

坑口长 /宽
Size of
pithead
( m)

坑口面积
Area of
pithead

( 103m2 )

天坑深度
Tiankeng depth ( m)
最大

Maximum
最小

Minimum

国家 /地区
Country

1 小寨 Xiaozhai 119．3 625 /535 274．0 662 511 中国重庆奉节 Fengjie，Chongqing，China
2 号龙 Haolong 110．0 800 /600 320．0 506 185 中国广西巴马 Bama，Guangxi，China
3 大石围 Dashiwei 75．0 600 /420 167．0 613 511 中国广西乐业 Leye，Guangxi，China
4 交乐 Jiaole 67．0 750 /400 220．0 325 283 中国广西巴马 Bama，Guangxi，China
5 Lusé 61．0 800 /600 350．0 250 224 巴布亚新几内亚 Papua New Guinea
6 小岩湾 Xiaoyanwan 40．0 625 /475 200．0 248 178 中国四川兴文 Xingwen，Sichuan，China
7 中石院 Zhongshiyuan 34．8 565 /555 278．2 214 75 中国重庆武隆 Wulong，Chongqing，China
8 大坨 Datuo 32．7 530 /380 149．0 290 263 中国广西乐业 Leye，Guangxi，China
9 青龙 Qinglong 31．7 520 /200 194．0 276 195 中国重庆武隆 Wulong，Chongqing，China
10 下石院 Xiashiyuan 31．5 990 /545 352．1 373 50 中国重庆武隆 Wulong，Chongqing，China
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图 1 云南沾益天坑群地理区位
Fig． 1 Location of Zhanyi karst tiankeng groups in Yunnan
Province．

年霜日集中在 1 月，全年无霜期 242 d，年平均风速

2．7 m·s－1，风向以西南风为主［24］．土壤类型主要为

红壤，地表主要生长着亚热带常绿阔叶林中的半湿

润常绿阔叶林，植被资源较为丰富，常见地表植物有

滇油杉( Keteleeria evelyniana) 、滇青冈( Cyclobalanop-
sis glaucoides) 、滇石栎( Lithocarpus dealbatus) 、银木

荷( Schima argentea) 、栓皮栎( Quercus variabilis) 、刺
柏( Juniperus formosana) 等．

2016 年 8 月，通过对云南省沾益天坑群进行实

地踏勘，发现该天坑群中原生天坑与退化天坑完美

共生．其中，大毛寺天坑( 25°47'20″ N，103°33'56″ E) ，

坑口海拔 2030 m，是未受人类干扰的原生天坑．其四

周坑壁直立，官方直径测量数据最长达到 200 m，野

外实测其长径为 136． 8 m，短径为 76． 6 m，深度达

186．7 m．坑内植物群落已发展成“地下森林”，坑底

植 物 主 要 有 棕 榈 ( Trachycarpus fortunei ) 、八 角 枫

( Alangium chinense ) 、穗 序 鹅 掌 柴 ( Schefflera dela-
vayi) 、香椿 ( Toona sinensis ) 、川滇木莲 ( Manglietia
duclouxii) 、榕叶冬青( Ilex ficoidea) 、刺通草( Trevesia
palmata) 等．由于天坑独特的负地形，坑内植物群落

类型与滇中、滇东地区地带性半湿润性常绿阔叶林

存在明显分异［14］，是进行天坑独特生境及植物群落

空间分布格局特征研究的理想场所．因此，本研究主

要选择大毛寺原生天坑进行天坑植物群落特征分析

( 图 2) ．
1. 2 样地调查

选取大毛寺原生天坑开展坑底植物群落空间分

布格局研究．为保证调查数据的全面性及准确性，采

用全样地调查方法在面积为 0．8 hm2 的坑底进行木

本层物种清查，但由于原生天坑的不可达性，主要借

助无人机及数码相机获取数码照片进行物种识别．
由于大毛寺天坑近似圆形，为使分析数据更全面，在

坑 底设置一个80 m×80 m的样地进行林木空间结

图 2 大毛寺原生天坑地下森林实景
Fig． 2 Panorama and profile map of underground forest in
Damaosi original tiankeng．
A: 全景图 Overall perspective; B: 平面图 Planform; C: 天坑地下森
林 Underground forest of tiankeng．

图 3 天坑坑底植物群落个体相对位置
Fig．3 Plant community’s individual relative position in bottom
of tiankeng．

构分析．李丽等［25］认为，样地面积≥2500 m2 时能够

较真实地反映林木的空间分布格局，因此本研究所

选样地面积符合林木空间结构分析的样地条件．同
时，考虑边缘效应对林木结构分析的影响，设置 5 m
的缓冲区，故实际有效林木分析样地为 70 m×70 m．
由于样地内林木胸径、高度等数据实测存在一定困

难，因而通过“中国数字植物标本馆”、“中国在线植

物志”等资料查阅，获得目标物种在成年期的大致

胸径范围，同一物种统一处理，以此补充 Winkelmass
林分空间结构分析软件中需要输入的林木胸径大小

( 必须输入数据项) ．此外，结合实地方位数据调查，

采用相对坐标信息进行样地内林木位置的定位．以
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样地西北角( 0，0) 为起点，东北角( 0，80) 为纵坐标

最上端，西南角( 80，0) 为横坐标最右端，获取林木

的相对空间坐标( 图 3) ．以乔灌为研究对象，共收集

312 株林木的相对空间信息，其中 277 株作为中心

木进行分析，位于缓冲区内的 35 株林木作为最邻近

木进行分析．
1. 3 数据处理

1. 3. 1 林木空间结构参数计算 林分空间结构影响

着森林生态系统的功能、过程和生物多样性，评估森

林的林分结构对于森林管理非常重要．Winkelmass
空间结构参数通过客观的抽样方案可以比较便捷地

应用，并能得到林分结构的空间栅格图［26］．本研究

通过角尺度、混交度和林层指数 3 个林分空间结构

参数研究大毛寺原生天坑底部的林木空间分布格局

及其林木空间分布多样性和林层多样性．为充分体

现空间结构规律［27－28］，中心木的最邻近木株数采取

4 株进行计算［29－30］．
1) 角尺度: 角尺度可以在大量减少花费和人力

的情况下，清晰地描述林木个体水平分布格局，且角

尺度的计算是建立在 n 个最近相邻木基础上的，即

使对较小的团组，用角尺度也可评价出各群丛之间

的变异［3］．角尺度定义为 α 角( 对象木与其最近 2 株

相邻木组成的夹角) ＜标准角 α0( α0 = 72°) 的个数占

所考察的 4 个夹角的比例，这里取 4 株最邻近木，角

尺度计算结果可分为很均匀、均匀、随机、不均匀和

集聚 5 种空间分布格局( 图 4) ．计算公式如下:

Wi =
1
4∑

4

j = 1
Zij ( 1)

式中: Wi为角尺度指数; i 为第 i 棵参考树; j 为参考

树 i 的第 j 棵最邻近树．其中，当第 j 个 α 角＜标准角

α0时，Zij = 1; 否则，Zij = 0．
Wi值的分布能反映出一个林分中林木个体的

分布格局，而其分布的均值( W) 能反映一个林分的

整体分布情况．均值( W) 的计算公式为:

W = 1
N∑

N

i
Wi ( 2)

式中: i 为第 i 棵参考树; N 为总的林木株数．
2) 混交度: 混交度是一种便捷且有效地测度混

交林中不同种之间隔离程度的方法［31－32］．混交度调

查一般从局部到整体进行计算，把林中所有单株林

木逐一作为中心木，计算出中心木的最近相邻木中

与中心木不属同种的个体所占的比例，得到单株林

木的混交度，再通过计算所有单株林木混交度的均

值得出整个混交林的平均混交度．计算公式为:

Mi =
1
4∑

4

j = 1
vij ( 3)

式中: Mi为混交度指数，大小为 0≤Mi≤1; vij为一个

离散性的变量，其值定义为: 当参照树 i 与第 j 株相

邻木非同种时 vij = 1，反之 vij = 0．将 Mi的取值划分为

0、( 0，0．25］、( 0．25，0．5］、( 0．5，0．75］、( 0．75，1］，对

应林木间混交程度分别为零度、弱度、中度、强度和

极强度( 图 5) ．
3) 林层指数: 林层指数是反映林层多样性的参

数，不仅能很好地描述林分的垂直分布格局，还能在

一定程度上反映各林层的空间关联性，主要通过中

心木的 n 株邻近木中与中心木不属同层林木所占的

比例与空间结构单元内林层结构多样性的乘积进行

测度［33］，计算公式为:

图 4 角尺度取值及其对应分布格局
Fig．4 Uniform angle index and its corresponding distribution pattern．
A: 很均匀 Very even; B: 均匀 Even; C: 随机 Ｒandom; D: 不均匀 Nonuniform; E: 聚集 Cluster．

图 5 混交度取值及其树种空间隔离程度
Fig．5 Mingling degree and the degree of tree species spatial isolation．
A: 零度混交 No mixture; B: 弱度混交 Low mixture; C: 中度混交 Medium mixture; D: 高度混交 High mixture; E: 完全混交 Complete mixture．
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Si =
Zi

3
× 1

4∑
4

j = 1
Sij ( 4)

式中: Si为林层指数; Zi为中心木 i 的空间结构单元

内林层的个数; Sij 为离散型变量，当中心木 i 与第 j
株邻近木不属同层，Sij = 1，反之则 Sij = 0．Si 取值为

( 0，1) ，林层指数越接近于 1，表明林分在垂直方向

上的成层性越复杂．
1. 3. 2 点格局分析 植物种群格局研究方法很多，

如利用趋势面分析进行大尺度的植物种群分布格局

分析，利用双向轨迹方差法进行中尺度的格局分析，

利用种毗连法进行小尺度的格局分析．而 Ｒipley［34］

在 1977 年提出的点格局分析方法克服了传统方法

只能分析单一尺度空间分布格局的问题，在各种尺

度的种群格局分析中都能较好地应用［35］．该方法通

过划定一定面积的研究区域，以植物种群个体在二

维空间上的坐标为基础数据，构成点图，再以点图为

基础进行格局分析［36］．它可以分析各种尺度下的种

群格局和种间关系，在拟合分析的过程中也能最大

限度地利用坐标图的信息，得到空间格局的最大聚

集强度及其对应的尺度信息［5，23］．
1) 种群分布格局分析: 目前对种群格局的分析

大多采用 Ｒipley K 函数模型［37］．因此，本研究采用

Ｒipley K( t) 函数进行大毛寺原生天坑底部群落空间

分布格局分析，计算公式如下:

K̂( d) = A
n2∑

n

i = 1
∑

n

j = 1

1
Wij

Id( uij ) ( 5)

式中: A 为样地面积; n 为样地中某一植物种群的个

体总数; uij为点 i 到 j 的距离; d 为空间尺度．当 uij≤
d 时，Id = 1，否则 Id = 0; Wij是以 i 作圆心、uij作为半径

的圆落在面积 A 中的弧长与整个圆周的比值，其可

以校正边界效应引起的误差．在实际应用中，可以把

式( 5) 简化为式( 6) ，用 L̂( d) 代替 K̂( d) ，公式如下:

L̂( d) =
K̂( d)

π槡 －d ( 6)

在随机分布下，̂L( d) 在所有的 d 尺度下都为 0;

若 L̂( d) ＞0，则在 d 尺度下种群为集聚分布; 若 L̂( d)

＜0，则种群为均匀分布．
通过 Monte Carlo 随机模拟方法进行拟合检验，

计算上、下包迹线，即置信区间．假定种群是随机分

布，则用随机模型拟合一组点的坐标值，对每个 d
值，计算 L̂( d) ; 同样，用随机模型再拟合新一组点的

坐标值，分别计算不同尺度 d 的 L̂ ( d) ．重复该过程

直到达到预先确定的次数，̂L( d) 的最大值和最小值

分别 为 上、下 包 迹 线 的 坐 标 值． 该 过 程 主 要 利 用

ADE4 软件进行计算，最终将计算得到的 L̂( d) 与拟

合值通过 Excel 软件作图表达，其中横坐标为不同

空间尺度 d，纵坐标为 L̂ ( d) 值．研究中样地面积为

80 m×80 m，由于 dmax≤ 0．5×max ( Xmax －Xmin，Ymax －
Ymin ) ，所以 d 值最大值为 40．

研究结果中若 L̂( d) 在包迹线以内，则种群空间

分布属于随机分布; 若在包迹线以外，则显著偏离随

机分布，其中若在上包迹线以外，则表示种群空间分

布数据集聚分布，若在下包迹线以外，则表示种群空

间分布为均匀分布［38］．
2) 种间空间关联分析: 种群物种间的关系分析

实际上也是多元点格局分析，类似单种点格局分析，

进行某 2 个物种间的空间关系分析时，对第 1 个中

K( d) 写成 K11( d) ，对第 2 个种则写成 K22( d) ，计算

公式如下:

K̂12( d) = A
n1n2
∑
n1

i = 1
∑
n2

i = 1

1
Wij

Id( uij ) ( 7)

式中: n1和 n2分别为物种 1 和物种 2 的个体数; i 和

j 分别为物种 1 和物种 2 的个体，通过 L̂12( d) 代替

K̂12( d) ，简化公式( 7) 如下:

L̂12( d) =
K̂12( d)

π槡 －d ( 8)

当 L̂12( d) = 0 时，2 个物种在 d 尺度下没有关联

性; 当 L̂12( d) ＞0 时，说明 2 个物种在 d 尺度下为正

关联; 当 L̂12( d) ＜0 时，则说明两个物种在 d 尺度下

为负关联．
同样用 Monte Carlo 随机模拟方法进行拟合，检

验两个种群是否显著关联．若 L̂12( d) 在包迹线内，则

2 个植物种群之间没有关联，若 L̂12( d) 在上包迹线

以外，则说明 2 个物种之间存在正关联; 若 L̂12( d) 在

下包迹线以外，则说明 2 个物种之间存在负关联．
采用 Excel 2007、Ｒ 软件对数据进行分析．利用

Excel 2007 软件作图．

2 结果与分析

2. 1 原生天坑坑底植物群落空间分布格局

按照种群中个体的聚集程度和方式，种群空间

格局一般可以分为随机分布、均匀分布和聚集分布

3 种分布型，不同的分布型表征不同的植物种群特

征及其所在生境的环境特征．通过 Winkelmass 软件

计算发现，在角尺度的 5 个等级中频数分布呈现出

正态分布特征，在 0．5 处频数最高，角尺度均值为

0 ．501( 图6) ，原生天坑底部林木空间分布呈现出随

92716 期 税 伟等: 喀斯特原生天坑植物群落空间格局特征———以云南沾益天坑为例



图 6 林木空间结构参数的频数分布
Fig．6 Frequency distribution of tree spatial structure parameters．
W: 角尺度 Uniform angle index; M: 混交度 Mingling index; S: 林层指数 Story index．

机分布，这种分布特征也可由图 7 体现出来，点图的

绘制主要基于坑底植株在二维空间上的坐标信息，

八角枫、香椿和穗序鹅掌柴等乔木分布虽较集中，但

坑底植物群落总体分布较发散，呈随机分布．
混交度的分布总体上差异不大，从零度混交、弱

度混交、中度混交、强度混交到极强度混交的频数分

布上，呈现出先增加后降低再增加的趋势( 图 6) ，混

交度均值为 0．476，属于中度混交，因而原生天坑坑

底植物群落中物种间的隔离程度属于中等水平．林
层指数从 0 到 1 呈现出明显的递减趋势，其均值为

0．182，说明大毛寺原生天坑坑底植物群落虽然与一

般森林相比在水平结构分布上较相近，但其垂直分

图 7 大毛寺原生天坑底部木本层植物群落空间分布

Fig．7 Spatial distribution of woody plant community in the bot-
tom of Damaosi original tiankeng．
a) 川 滇 木 莲 Manglietia duclouxii; b ) 岭 南 花 椒 Zanthoxylum aus-
trosinense; c) 八角枫 Alangium chinense; d) 细叶水团花 Adina rubel-
la; e) 棕榈 Trachycarpus fortunei; f) 滇结香 Edgeworthia gardneri; g)

香椿 Toona sinensis; h) 穗序鹅掌柴 Schefflera delavayi; i) 短萼海桐
Pittosporum brevicalyx; j) 未定种( 木犀科) Uncertain species ( Oleace-
ae) ; k) 叶上花 Helwingia japonica; l) 匍茎珍珠莲 Ficus sarmentosa;
m) 猫儿屎 Decaisnea insignis; n) 齿叶冬青 Ilex crenata; o) 未定种
Uncertain; p) 未定种( 豆科) Uncertain species ( Leguminosae) ; q) 亮
叶十大功劳 Mahonia nitens; r) 滇榛 Corylus yunnanensis．

层结构仍较简单．
2. 2 原生天坑坑底优势种的种内空间分布特征

通过混交度分析可以发现，坑底植物群落总体

上呈中度混交状态，即物种间存在一定的隔离，因而

采用点格局分析进一步探讨在随机分布的大格局下

物种间的局部空间分布格局．选取的主要优势种有

棕榈、穗序鹅掌柴、香椿、叶上花( Helwingia japoni-
ca) 、一把伞南星( Arisaema erubescens ) 和云南草寇

( Alpinia blepharocalyx) 等．从图 8 可知，棕榈树种群

的空间分布随着尺度的增大表现出“随机分布→聚

集分布”的特点，在研究尺度 d≤7 m 范围内主要呈

现随机分布，当尺度 d＞7 m 时空间分布主要呈现集

聚分布，当尺度 d = 26 m 时棕榈种群集聚程度最大

( L( d) = 4．89) ; 穗序鹅掌柴种群的空间分布随着研

究尺度的增大表现出“随机分布→聚集分布→随机

分布”的特点，在研究尺度为 d＜3 m 范围内为随机

分布，当 3 m≤d＜32 m 时穗序鹅掌柴种群的空间分

布主要呈现集聚分布，并在 d = 13 m 时空间集聚程

度达到最大( L( d) = 6．74) ，当 d≥32 m 时其种群又

呈现随机分布; 香椿种群的空间分布主要呈现集聚

分布，当尺度 d = 32 m 时香椿种群聚集程度达到最

大( L( d) = 19．12) ; 叶上花种群主要呈聚集分布，当

尺度 d= 38 m 时聚集程度达到最大( L( d) = 12．40) ;

一把伞南星种群在空间上总体呈聚集分布，当尺度

d= 27 m 时聚集程度达到最大( L( d) = 11．38) ，当 d
＞27 m，种群空间还是聚集分布，但聚集程度逐渐减

弱; 云南草寇种群在空间上也呈聚集分布，当尺度

d= 7 m时空间聚集程度达到最大( L( d) = 17．73) ，随

着空间尺度的增大，其空间聚集逐渐减弱，在 d = 25
m 时聚集程度达到最低，在 d＞25 m 后物种间聚集

程度又有小幅度上升．由此可以发现，大毛寺原生天

坑坑底植物群落空间分布总体上虽呈随机分布，但
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图 8 单个物种的空间分布特征
Fig．8 Spatial distribution characteristics of individual species．
A: 棕榈 Trachycarpus fortunei; B: 穗序鹅掌柴 Schefflera delavayi; C: 香椿 Toona sinensis; D: 叶上花 Helwingia japonica; E: 一把伞南星 Arisaema
erubescens; F: 云南草寇 Alpinia blepharocalyx．

是对于单个种群而言，在空间上物种却多以聚集分

布为主．
2. 3 原生天坑坑底优势种的种间空间关联

选择棕榈-穗序鹅掌柴( A) 、香椿-棕榈( B) 、香

椿-穗序鹅掌柴( C) 、云南草寇-棕榈( D) 、叶上花-穗
序鹅掌柴( E) 、叶上花-棕榈( F) 、一把伞南星-穗序

鹅掌柴( G) 、一把伞南星-棕榈( H) 种对进行种间空

间分布关联性分析．图 9 显示，棕榈种群与香椿、穗
序鹅掌柴、云南草寇和叶上花种群之间在空间上都

呈负相关，与一把伞南星种群之间的空间关联性随

着尺度的增加表现出“无关联→负相关”的特点，在

空间尺度为 d≤3 m 时不相关，相互之间独立生长，

而当尺度 d＞3 m，两者在空间分布上呈负相关．因而

棕榈种群与其他种群之间在生境选择上存在较激烈

的竞争，空间分布呈现出一定的排斥效应．这与棕榈

种群在空间上总体呈聚集分布( 图 8) 的结果一致．
穗序鹅掌柴种群与香椿种群在空间上也呈现出

负关联，二者在空间分布上具有一定的竞争．而穗序

鹅掌柴种群与一把伞南星种群之间的空间关联性随

着尺度的增大表现出“负相关→无关联→正相关”
的特点，在研究尺度 d＜21 m 范围内主要呈现负相

关，而在 d＞30 m 尺度上则呈正相关，在 22 m≤d
≤31 m尺度范围内则没有显著的空间相关性．说明

在较小范围内，一把伞南星种群与穗序鹅掌柴种群

在空间上存在一定的竞争，其在空间分布上呈现出

一定的排斥特征; 随着研究尺度的增大，可供生长的

生境面积和资源不断增加，这种竞争逐渐减弱，当研

究尺度增大到一定程度后，二者之间独立生长甚至

出现互利生长的状态．穗序鹅掌柴种群与叶上花种

群之间的空间关联性随着尺度的增加表现出“负相

关→无关联”的特点，当尺度 d≤31 m 时呈负相关，

而当 d＞31 m 后则无空间关联性，说明在小尺度范

围内，两个种群是竞争关系，而随着尺度的增加，这

种竞争逐渐减弱，二者独立生长．
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图 9 优势种的种间空间关联性
Fig．9 Interspecific spatial association of dominant species．
A: 棕榈-穗序鹅掌柴 Trachycarpus fortunei－Schefflera delavayi; B: 香椿-棕榈 Toona sinensis－Trachycarpus fortunei; C: 香椿-穗序鹅掌柴 Toona
sinensis－Schefflera delavayi; D: 云南草寇-棕榈 Alpinia blepharocalyx－Trachycarpus fortunei; E: 叶上花-穗序鹅掌柴 Helwingia japonica－Schefflera
delavayi; F: 叶上花-棕榈 Helwingia japonica－Trachycarpus fortunei; G: 一把伞南星-穗序鹅掌柴 Arisaema erubescens－Schefflera delavayi; H: 一把伞
南星-棕榈 Arisaema erubescens－Trachycarpus fortune．

3 讨 论

地下森林是在特殊生境( 如天坑、深陷的岩缝

等地下封闭环境) 经过长期的生长、发育与演替所

形成的一种以乔灌为主的植物群落［14］．天坑作为规

模最为宏大的地表负地形，坑底已形成稳定的地下

森林，具有一定的植物群落空间分布格局．群落空间

分布格局是植物群落对生境的一种生态适应状态，

是物种种内、种间相互作用的结果，是植物群落的重

要生态特征．因此，研究坑底植物群落空间分布特征

及种内和种间空间关联，对于揭示天坑植物群落的

构建机制具有重要意义．
通过 Winkelmass 软件计算发现，大毛寺天坑植

物群落角尺度均值为 0．501．根据惠刚盈等［39］用 3
倍标准差原理提出的角尺度均值评判标准，角尺度

均值范围在区间［0．475，0．517］内属于随机分布，

＞0．517为团状分布，而＜0．475 为均匀分布，可以发

现原生天坑底部林木空间分布总体呈随机分布．任
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青山［40］对天然次生林研究表明，一个发育成熟的顶

极森林群落，其物种在空间上主要呈随机分布，表明

大毛寺原生天坑地下森林经过长期的竞争与适应，

最终在天坑特殊生境条件下演替形成顶极群落，已

具有稳定的森林系统结构．另一方面，由于光照是植

物生长与光合作用的重要因子，受大毛寺原生天坑

垂直坑壁影响，坑内光照资源有限，且主要从坑口进

入，因而坑内植物在“向上”争夺资源的过程中，林

木生长的高度差异较小，不同于坑外植物群落而表

现出较小的垂直分层，但从角尺度测度上可以看出，

坑底植物群落在天坑独特生境中具有顶极森林群落

的特征，是一个较为稳定的地下森林．
大毛寺原生天坑坑底植物群落在天坑独特生境

的庇护下，已形成较为稳定的“地下森林”．但坑底植

物稳定的空间分布格局不仅受环境影响，同时也与

种内的相互关系有关［41］，因而通过物种在种群内的

空间分布格局来进一步测度这种关系［42］．通过点格

局分析发现，优势种的种内分布格局与尺度无显著

关系: 香椿、叶上花和云南草寇等优势种对尺度变化

不明显，表现为聚集分布; 棕榈与穗序鹅掌柴在小尺

度上虽表现为随机分布，但在中、大尺度上表现为聚

集分布特点．这与王道亮等［43］的研究结果不一致，

可能是由于种群成簇萌生是影响天坑优势种空间分

布的重要原因［44］，种群在天坑圈闭化生境及自身生

长特性的共同作用下，形成适合天坑群落生存和繁

育的有利结构，以适应自身的发展［45］．
群落空间分布格局不仅与环境相关，也存在物

种间的相互作用．大毛寺天坑坑底植物群落空间分

布总体呈随机分布，而其中的优势物种种群在局部

空间上又主要呈聚集分布，因而通过进一步分析不

同物种种间的空间关联性，探讨不同物种间的空间

分布特征具有重要意义．大毛寺原生天坑坑底植物

群落物种间的空间关联性总体上呈负相关，即坑底

植物种群在坑底空间 80 m 范围内存在一定的竞争

性，单个种群多呈聚集分布，所以不同物种间存在一

定的隔离，混交程度较低．而关于优势物种穗序鹅掌

柴与其他物种的空间关联性，在坑底 80 m 范围内其

与乔木层物种在空间上存在负关联，而与灌木层的

空间负关联随着空间尺度逐渐增大而减弱，与草本

层的空间负关联随着空间尺度逐渐增大而消失，当

空间格局大于 60 m 时甚至出现互利共生的正效应．
因此，原生天坑坑底植物群落各种群间不仅存在负

关联，且处于同一垂直层次上的种群间空间负相关

更强，垂直层次相差越大，其空间竞争性越小，随着

空间范围的增大，空间负关联减弱．喀斯特天坑由于

其圈闭化生境，具有明显的生境异质性，在某些尺度

上，物种间对资源的相似性利用会导致物种生态位

分化，物种间表现出负相关［46］，而在某些尺度上充

足的资源能使物种共存，形成稳定的植物群落．
天坑植物群落在圈闭化生境中经历了开拓、定

居、竞争、适应，是天坑中的植物及其环境的有机组

合［21］．通过天坑植物群落空间分布格局分析发现，

天坑植物群落现已发展成稳定的地下森林系统，群

落的存在也证明了喀斯特天坑独特的植物多样性保

护库价值和物种避难所价值．气候变化已使生物群

系层面的植物发生了迁移，在大尺度范围内，应优先

保护现存的大型避难所; 而在一些景观区、面积较小

的自然保护区范围内，优先保护较小尺度的避难所

至关重要［47］．天坑作为罕见的自然栖息地，这种物

种避难所功能在面对未来气候变化以及喀斯特地区

脆弱生态环境上具有明显而突出的价值．对喀斯特

天坑植物种群的生态过程及相互作用机制进行研

究，能为云南高原喀斯特生态脆弱区及我国其他具

有相似生境的区域在开展生态恢复、物种就地保护

工作方面提供有益的参考．
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