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摘　要: 对植物种间联结关系的研究进展进行综述,介绍了其测定方法、测定指标及影响因素,分析讨论了各种测

定指标的特点,并指出了进一步研究的方向。
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　　植物群落是由多个植物种共同组成的。群落内

的每一个植物不是孤立存在的,而是与生境中其它

植物相互作用,相互影响,并表现为某种种间关系,

如竞争、共生、寄生等。依据群落内共同出现的种对

生境选择和要求上的异同以及相互间的吸引或排斥

状况,可将种间关系分成正的、负的关系或不相关等

三种类型[1 ]。

种间联结是指不同物种在空间分布上的相互关

联性,通常是由于群落生境的差异影响了物种的分

布而引起的[2, 3 ]。种间联结是生态群落的重要特征之

一,是群落形成和演化的基础,是重要的数量和结构

指标,是种群间相互关系的一种表现形式,也是群落

分类的依据。不同种个体在空间联结程度的客观测

定,对研究群落水平格局的形成,种群进化和群落演

替动态具有重大的意义。在同一环境条件下,正的联

结,可能在某种程度上指示相互作用的存在对一方

或双方种是有利的,例如互惠共生或资源划分方面

的互补;负的联结,可能表明不利于一方或双方的相

互作用,例如种间竞争、干扰[4 ]。

1　测定方法

本世纪初, Fo rbes (1907)首先尝试利用在一系

列样方中两个种共同出现的频率定量测定种间联结

的方法,提出了联结系数的定义及计算公式[5 ]。他指

出: 为了准确地认识、分析和确定一种联结关系,测

定方法必须解释这样一个事实: 生物学联结是由一

些比其它种更易共同出现的种群组成的。这种观点

给联结下了一个较广泛的定义,但没有区别由不同

原因引起的联结类型。但是,生态学家很快认识到定

量地表达种间联结的方法具有很大的意义。由此,采

用 Fo rbes系数和由其他学者发展的联结系数进行

种间联结测定的研究论文大量出现。有些测定方法

是基于在一个给定的样方系列中,两个种共同出现

的样方数的观察值与在机率基础上的预期值的比较

而得到的[6～ 10 ]; 有些测定方法是采用不同的相关系

数[11～ 15 ]; 有些测定方法仅仅是种群在一系列样方中

共同出现百分率的简单表达[9, 16, 17 ]。

虽然人们很早就注意到植物间的相关现象,但
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对其定量研究是随着本世纪初概率论与数理统计学

科的发展和种间联结测定技术在植物生态学、植被

分析中获得广泛应用而发展起来的。F isher R. A.

et a l (1943) , K rylov V. V. (1968) , Yates F. E. et

a l (1972)运用 X
2 检验的方法测定了植物群落中种

间的联结关系。其后又设计出一系列以不同种群的

共同出现与否的数据为基础测定种间联结的技术和

方法,并在森林、草原、沼泽、灌丛、荒漠等多种类型

的植物群落中广泛应用[18～ 20 ]。与此同时,植物种群

的分布格局与种间联结成为研究种间关系和群落结

构的重要方法[21～ 23 ]。Kershaw (1960) 提出的互变

量分析法通过将不同种对的邻接格子样方的频度数

据合并后,对其均方区组曲线的变化情况进行考察

来判别种间的相关性,从而把种间关系与种群分布

格局联系在一起[24 ]。

随着两个种群种间联结研究的深入,生态学家

越来越认识到: 如何确定一种已测定的种间联结关

系代表的是两个种之间的真正影响,还是仅仅反映

它们在生境选择上的相似性?由于相关系数、联结系

数或其它系数都不能解答这些问题,所以这些问题

的解决需要其它的分析方法。另外,种间联结的测定

若从两个种推广到N 个种,那么它就成为一种群落

性的测定。这种测定可以使人们根据物种组成来判

断两个群落的相似性。Co le L. G. (1957)采用 2×2

×2 联列表推导了三个种群的联结系数的计算公

式, 对多个种群联结关系的测定进行了尝试 [25 ]。

P ielou E. C. (1972)设计了用 n×s联列表同时测定

s (s≥2)个种间关系的方法[26 ]。但是,这种方法在物

种数超过 4或 5 时应用就不切实际了。通常在这种

情况下,人们可能会因为限制种群联合的数目,而不

得不丢失一些信息[27, 28 ]。在 2k 联列表分析方法的基

础上, P ielou E. C. (1974)提出了用样方中种群的个

体数的频率分布与在零假设条件下所期望的个体数

分布的方差之比来测定多种间的联结关系[29 ]。这种

方法被一些学者在不同的群落中应用[30～ 33 ]。

Sch lu ter D. (1984) 改进了前人的工作, 提出了反

映多种间关联的方差比值法,为测定多种间的复合

相关性提供了新的途经[34 ]。

我国关于植物种间联结性研究始于 70 年代末。

阳含熙、卢泽愚 (1981)、蒋有绪 (1982)等在种间相关

测定取样技术,种间关联的理论、应用实践等方面作

了大量的开创性工作[35, 36 ]。王伯荪、彭少麟、陆阳、

杜国祯、李育中等人的工作,使我国在植物种间联结

性的研究方面得到进一步发展。王伯荪、彭少麟

(1985)基于 2×2 联列表,应用联结系数、共同出现

百分率、点相关系数以及 X
2 统计量度量等常用公

式,测定了鼎湖山厚壳桂群落的 15个主要种群的种

间联结性,并且较完整地推导X
2 统计量度量公式,

同时指出当某个种出现的频率为 100%时, 应用某

些测式如将 b、d 值加权为 1,效果则更佳[37 ]。杜国祯

(1989)采用以空间序列代替时间序列的方法对亚高

山草甸植物群落的种间联结关系进行了研究,提出

了用定量的盖度值分析种间关系可将样方大小的影

响降低到最底限度[38 ]。李育中 (1991)通过对三种羊

草草原群落植物种群种间关联的测定,比较了不同

演替阶段植物种群种间关联的程度及其变化,从而

提出了羊草草原群落的演替总趋势是向着种间关联

最不明显的方向发展[39 ]。李凌浩 (1994)等应用互变

量分析法、方差比值法、X 2 统计量度量对长芒草草

原群落 10种主要植物种间关联和种群联合格局进

行了研究[40 ]。杜道林 (1995)根据 2×2联列表,应用

方差比值法、X 2 统计量度量、O ch ia i指数、D ice 指数

和 Jaccard 指数等系列技术, 测定了四川缙云山栲

树林的 13个优势种群间的联结性,并分析了各指标

的意义[41 ]。李德志 (1996)等将 3个天然次生林群落

中几个主要树木种群的 RA 值、RD 值、R F 值、IV

值的比较分析与种间联结系数的计算相结合,较深

入的研究了各主要树木种群间的相互关系[42 ]。郭志

华 (1997)等 2×2联列表以多种指标分别测定了庐

山常绿、落叶阔叶混交林 35个乔木种群在不同抽样

面积时的种间联结性,从而研究了样地大小对种间

联结性测度的影响以及种间联结性与生态位重叠的

关系[43 ]。

种间联结的测定方法很多,它们都各具特色,究

竟哪一种方法是最合适的,至今仍没有定论。其中,

X
2 检验与联结系数为大多数学者所采用。种间联结

的测定值本身已具有种群生态学特征, 如果将 X
2

值或联结系数值按一定等级绘制成半矩阵、全矩阵

和星座图,则能更有效地表达种间的相互关系、分析

群落的结构[44, 45 ]。在种间联结的测定中,样方的大

小和数目对测定结果的影响一直为生态学家所关

注[24, 45, 46, 47 ]。然而,由于种间联结的测定,揭示的是

竞争的结果或现状,不能揭示其过程,要深入到内部

机制的研究, 需进行时间序列的取样, 如设永久样

方。在某种程度上,种间协变和生态位重叠研究可能

成为其替代方法[37, 41 ]。

2　测定指标
2. 1　成对物种间的联结性测度指标

2×2联列表是种间联结测定的基础,通常是首
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先把要测定的成对物种在取样中的存在与不存在数

据,排列成 2×2联列表[4, 45, 48 ] (表 1) ,再将联列表内

的数据代入有关数学公式进行计算,最后根据计算

结果来分析确定成对物种间的联结程度。

表 1中的 a 为两个种均出现的样方数; b、c分别

为仅有种 1 或种 2 出现的样方数; d 为两个种均未

出现的样方数; n 为总样方数。为使符号统一,以方

便种间联结测定公式的应用,可令种 1大于种 2,以

使 a+ c≥a+ b,否则需变换种 1、种 2的命名。
表 1　2×2联列表模式

种 1

种

2

+ -

+ a b a+ b

- c d c+ d

a+ c b+ d n

　　 (1) X
2 统计量度量[3, 37, 49, 50 ]。X

2 统计量度量是

用来确定实测值与在机率基础上预期值之间偏差的

显著程度。在种间联结测定的应用中,由于取样为非

连续取样, 自由度为 1, 因此, X
2 统计量度量采用

Yates的连续校正公式计算:

X
2=

(ad - bc- 0. 5n) 2n
(a+ b) (a+ c) (b+ d ) (c+ d )

X
2 值本身是没有负值的,判定是正还是负的方

法是: (ad - bc) < 0表示正联结, (ad - bc) < 0表示

负联结。对于正联结,是以低的 P 值指示高的种间

联结,经X
2 值查表后,若 0. 01< P < 0. 05,说明种间

有一定的正联结; 当 P < 0. 01 时, 说明种间联结明

显,除偶然因素外,两个种群应有明显的生态联结原

因; 当 P > 0. 05,则说明种群间虽有某些联系,但基

本上是独立分布的。对于负联结,可以不管负号查

表,结果也是以低的 P 值指示高的种间联结。

(2)联结系数A C (associa t ion coeff icien t) [37, 51 ]。

联结系数A C 用来进一步检验由 X
2 统计量所测出

的结果及说明种间联结程度,其计算公式如下:

若 ad≥bc, 则 A C = (ad - bc) ö(a+ b) (b+ d )

若 bc> ad 且 d≥a ,则A C= (ad - bc) ö(a+ b) (a+ c)

若 bc> ad 且 d < a ,则A C= (ad - bc) ö(b+ d ) (d + c)

A C 的值域为 [ - 1, 1 ], A C 值越趋近于 1, 表

明物种间的正联结性越强; 相反,A C 值越趋近于-

1,表明物种间的负联结性越强; A C 值为 0,物种间

完全独立。

( 3 ) 共同出现百分率 PC (percen tage co2

occu rrence) [37, 52 ]。共同出现百分率 PC 是用来测度

物种间正联结程度的,其计算公式为:

PC = a ö(a + b + c)

PC 的值域为[ 0, 1 ],其值域越趋近于 1,则表明

物种间的正联结性越强。

(4) 点相关系数 (po in t co rrela t ion coeff icien t

) [37, 53 ]。点相关系数 PCC 的值域为[ - 1, 1 ],其计算

公式为:

Ω=
ad - bc

(a+ b) (a+ c) (b+ d ) (c+ d )
(5)其它测度指标[9, 54 ]

O ch ia i指数:

O I = aö (a + b) (a + c)

D ice指数: D I = 2a ö(2a+ b+ c)

2. 2　多物种间联结显著性检验[34, 40 ]

方差比率法 (V R )可同时检验多物种间的关联,

可以说明在某地出现的多个物种间是否存在显著联

结性。先做零假设,即种群间无显著关联,按下列公

式计算检验统计。

V R =
S 2

T

Ρ2
T

其中:

S 2
T =

1
N ∑

N

j= 1

(T j - t) 2

Ρ2
T = ∑

S

i= 1
P i (1 - P i)

P i =
n i

N

式中: S——总的物种数; N ——总的样方数;

T j——样方 j 内出现的物种数; n i——物种 i出现的

样方数; t为样方中种的平均数。

V R = 1,复合种间关联性是独立的;

V R > 1, 多物种间表现为正的相关;

V R < 1, 多物种间表现为负的相关。

为检验相关性的显著性,采用统计量W (W =

(N ) (V R ) )进行 X
2 检验, 如种间独立, 则 X

2
0. 05,N <

W < X
2
0. 95,N。

2. 3　几种测度指标的特点

方差比率法 (V R )揭示出多物种间总体的联结

性, X
2 统计量度量揭示出成对种群间联结的性质和

显著程度, PC、O I 和D I 等指数表示种对相伴随出

现的机率和联结性程度。

X
2 统计度量值由于有明确的指标 (P < 0. 01和

P < 0. 05) ,能比较准确客观地表现种间联结性; 而

联结系数A C 和共同出现百分率 PC 却能体现出那

些由X
2 检验证明不显著的联结性。A C 值和 PC 值
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虽能反映种间联结性的相对强弱,但对种间联结性

强弱的等级划分缺少统一的标准; 并且在物种出现

次数较少时,特别是当 a= 0时,A C 值和 PC 值均会

夸大物种间的联结性,甚至会得出不同的结论。在种

数较多和取样数目较大时, PC 值虽能避免联列表

上的高 d 值所导致的联结系数A C 偏高的缺点,但

PC 仅能较准确地反映物种间的正联结性的强弱。

因为是在 a 值较小时, 忽视 d 值的影响, 就夸大了

a、b、c值的作用,从而会夸大负联结性的强弱[43 ]。

当某一个种的频度为 100%时, A C、PCC 两个

测度值均为 0,就无法反映该种与其它种间的联结

情况。此时,计算A C、PCC 时可将 b、d 值均设为 1,

其结果将客观的反映两个种的联结关系。对于X
2

统计量度量的计算,也可进行这样的处理[37 ]。

O I、D I 和 PC 实质上是等效的,其值愈高,物种

对同时出现的机率越大,但并非一定是指示正联结;

反之,其值低,只说明种对出现的机率低,但并非一

定意味着负联结。它们都不受 d 的影响,不会出现

A C、PCC 那样受 d 影响而造成的偏差[1, 3, 37, 54, 55 ]。其

中O I 或D I 数值较大,便于比较;而 PC 在样方数较

少时,常是无偏的[56, 57 ]。

3　影响因素

基于 2×2 联列表的种间联结测度由于采用定

性数据,涉及的是两种属性,即存在与不存在,所以

其测定结果受样方大小和数目多少影响很

大[45, 46, 47 ]。物种间的相互作用是有一定空间范围的,

一旦超过此界限,它们就不再有相互作用。对于一个

植物群落而言,如果样方是足够小的,则种间联结的

测定结果均表现为负联结;而样方足够大时,几乎所

有种都出现在样方中,那么种间联结的测定结果则

均表现为正联结[3 ]。因此,一个合适的样方大小便成

为种间联结测定的关键。然而,多大的样方比较合适

却很难确定,对不同的群落也不可能有一致合适的

样方大小。据研究,在南亚热带常绿阔叶林内,种间

联结性测定的取样面积是 50～ 100 m 2 为宜,取样数

目以 30～ 50个为宜[37 ]。而在温带落叶阔叶林内,由

于物种数目和群落结构比前者少和简单,故取样面

积和数目可适当减少,有人采用点四分法调查,取样

数目为 30个[42 ]。因此,在取样时应考虑研究区域内

物种和生境的变化幅度来确定群落的最小适合面

积。另外,在进行种间联结测定时,如果采用多态或

定量数据而非二元数据,也有可能把样方大小的影

响控制在最低限度[38 ]。

4　结　论

种间联结是生态群落的重要特征之一,是群落

形成和演化的基础,是重要的数量和结构指标,是种

群间相互关系的一种表现形式,也是群落分类的依

据。由于植物种间关联的研究,可以确定植物种间关

系,揭示群落演替中植物替代关系的机制,为生产实

践中的植被恢复与重建理论依据,因而无论在理论

上或是在实践上都具有重要意义。

各种种间联结的测定方法及其指标都各具特

色,均具有应用价值。种间联结的测定值本身已具有

种群生态学特征, 如果将 X
2 值或联结系数值按一

定等级绘制成半矩阵、全矩阵和星座图,则能更有效

地表达种间的相互关系、分析群落的结构。但是,各

种种间联结的测定值所指示的种间关系只是说明竞

争的结果或现状,不能揭示其过程,种间协变和生态

位重叠研究有可能成为其替代方法。
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