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摘  要  热量匮乏是高山树线的主要成因, 在全球变暖趋势下对高山树线及其建群种的生态学过程及特征的研究具有重要

意义。该文以青藏高原东缘的折多山和剪子弯山两处高山树线(海拔分别为4 265 m和4 425 m)作为研究对象, 通过设置垂直样

带, 同时结合区域温度、降水的长时间序列分析, 探究两处树线的时空动态过程, 并明确了建群种冷杉(Abies spp.)的生态学特

征。结果表明: 1)折多山和剪子弯山区域的气温在过去58年均存在显著的上升趋势(分别上升了0.72和0.91 ℃), 而折多山和剪

子弯山区域降水均存在微弱的降低趋势。2)折多山的峨眉冷杉(A. fabri)龄级结构呈反J形, 剪子弯山的鳞皮冷杉(A. squamata)
龄级结构呈双峰形, 二者种群结构均相对稳定。3)在小尺度上, 种子扩散限制使得两处树线的冷杉聚集分布。在大尺度上, 折
多山峨眉冷杉亦呈聚集分布, 而剪子弯山鳞皮冷杉受生长环境以及种内或种间关系的影响呈随机分布。4)两处样地建群树种

的树高和基径均随海拔升高而降低, 位于树线交错带上部的冷杉均呈现树高生长大于径向生长的异速生长关系, 而位于样地

中、下部位的冷杉大部分呈等速生长关系。5)相比10年前, 折多山和剪子弯山的树线及树种线位置均无明显变化, 剪子弯山

鳞皮冷杉种群的树木密度亦无明显变化, 而折多山的树木个体数提高了约25%; 相比20年前, 折多山和剪子弯山的树种线分

别上移了50和30 m, 树线位置分别升高了75和40 m, 树木个体数亦明显增加, 分别提高了约220%和100%。树线及其建群种在

较大时空尺度上主要受热量的控制, 而在较小时空尺度上受温度及生长环境共同作用的影响。 
关键词  树线; 时空动态; 龄级结构; 异速生长; 海拔梯度 
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Abstract 
Aims  Temperature limit is the main cause of alpine treeline formation. Therefore, it is important to understand 
the response mechanisms of alpine treeline as well as their tree species under the global climate change. The pre-
sent study focused on the spatio-temporal dynamics of treeline and ecological characteristics of the tree species in 
two treeline ecotones. 
Methods  Two vertical belt-transect plots were established in each treeline ecotone of the Zheduo Mountain and 
Jianziwan Mountain of the eastern Qinghai-Xizang Plateau. Top and bottom of each transects were lain between 
species line and forest line, respectively. Detailed information of each tree species treeline, including species 
name, latitude, longitude, height, age, base diameter, and coordinates, was recorded accordingly. 
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Important findings  The temperatures of the two research areas have increased during the past 58 years. The 
precipitation has decreased slightly in both the Zheduo Mountain and Jianziwan Mountain. The age structure of 
Abies fabri from the Zheduo Mountain and A. squamata from the Jianziwan Mountain showed a reversed “J” 
shape curve and a bimodal shape, respectively. Within the two transects, due to the limitation of seed diffusion, 
the dominate species showed aggregated distributions at the small scale. At the large scale, A. fabri was aggre-
gated at the Zheduo Mountain, while A. squanmata of the Jianziwan Mountain was randomly distributed due to 
the impact of surrounding environmental factors. Both tree height and base diameter decreased with the increase 
of elevation. The fir trees (Abies spp.) at the upper part of the treeline ecotone presented an allometric growth, 
whose height growth rate was higher than that of base growth, while the relationships between height growth and 
base growth were isometric at almost mid and lower part of the treeline ecotone. Compared with 10 years ago, 
there was no significant change at the position of treeline and tree species line of the Zheduo Mountain and the 
Jianziwan Mountain, neither of the tree density in the Jianziwan Mountain. However, the number of trees in the 
Zheduo Mountain increased by about 25%. Compared with 20 years ago, tree species lines of the Zheduo Moun-
tain and Jianziwan Mountain were shifted upwards by 50 and 30 m, respectively. Besides, their treeline positions 
were increased by 75 and 40 m, respectively. Furthermore, the number of trees also increased significantly by 
220% and 100%, respectively. Therefore, the treeline and its constructive species are mainly affected by tempera-
ture at the large spatio-temporal scale, while influenced by temperature and ambient environment at the small  
spatio-temporal scale. 
Key words  treeline; spatio-temporal dynamics; age structure; allometric; altitude gradient 
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树线交错带是指林线到树种线的生态过渡带, 
林线作为郁闭森林的分布上限, 树种线为树种幼苗

所能分布的最高海拔, 而树线则为树高达3 m并具

有独立主茎的树团的平均海拔位置(Körner, 1998)。
目前, 学术界对高山树线成因的主流论断为由海拔

升高所导致的热量匮乏(Körner, 1998; Körner & 
Paulsen, 2004; Wilmking et al., 2004)。同时也有学者

指出降水是树线形成的影响因素, 主要体现在春、

冬季水分不足导致树种叶和芽干化, 从而抑制了树

木生长(戴君虎和崔海亭, 1999)。此外, 地形因子、

种间关系以及建群树种的种子萌发也被认为是局部

区域树线的重要成因(Stevens & Fox, 1991; Körner, 
1998; Kim & Lee, 2015)。随气候变暖的加剧, 近年

来全球低纬度区域高山树线位置存在明显的上升趋

势(Luckman & Kavanagh, 2000; Wong et al., 2010), 
然而Körner认为气候变暖并不足以解释全球范围内

的树线动态变化, 同时指出水分限制、养分平衡以

及碳分配关系亦是树线变化的重要影响因素

(Körner, 2017)。树线位置的变化将导致局地生态系

统结构与功能和地表生物地球化学循环的改变

(Körner, 2003; Batllori et al., 2009)。因此, 树线交错

带的时空动态是全球变化生态学研究的重要议题

(IPCC, 2014), 树线动态的研究不仅可以了解树木对

气候变暖的响应机制, 还能对其未来变化趋势做出

相应预测, 具有重要的生态学意义。 
树线对气候变化的响应并非简单的线性关系, 

根据Harsch等(2009)的研究, 气候变暖趋势下, 全球

166个监测点自1900年来仅有52%的树线位置显著

升高, 这表明树线动态还受到树线树种性状以及局

地环境等多种因素的综合影响。因此, 在树线研究

过程中系统科学地探究区域树线交错带内树种的生

态学特征至关重要, 这不仅有助于了解树种对局部

复杂环境的适应机制, 还能提高对大尺度上树线空

间异质性的认知。树种的龄级结构及空间分布格局

作为基本生态学特征, 一个稳定种群的年龄结构通

常呈反J形, 具有稳定的出生率与死亡率。外部环境

及树种生理特性均会影响种群的出生率及死亡率, 
进而改变种群年龄结构及其稳定性 (Knowles & 
Grant, 1983), 根据树种龄级结构状况不仅可以了解

树线树种的更新状况, 并且能预测该种群未来的发

展趋势。种群空间格局由物种的生理特性、种间关

系及周围环境等多种因素共同决定, 不同的分布类

型反映了种群的生活史特征, 展现出种群特有的生

长策略(Condit et al., 2000)。空间分布格局与空间尺

度有重要联系, 在小尺度上种群通常呈聚集分布, 
而在大尺度呈随机或均匀分布 (Stewart & Rose, 
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1990; 张金屯, 1998)。树线交错带建群树种的空间

格局分析将有助于揭示其格局的动态变化过程及形

成原因。 
海拔作为树种生长与分布的重要影响因素, 其

作用主要体现在对局地水热的重新分配。大量的研

究探讨了树种与海拔的关系, 但由于研究区域具体

环境的差异而使得结果略有差异, 但主要表现为高

海拔区域的树种生长受到低温抑制(Lloyd & Fastie, 
2002; 程伟等, 2005; 白登忠, 2012)。树种性状研究

过程中, 树高与基径间的相关生长关系受到了广泛

关注。二者是模型中的关键参数, 树高表征树木对

光资源的获取能力, 而基径则与树木机械支撑、水

分运输相关 (Falster &Westoby, 2003; 李利平等 , 
2011; 杨晓东等, 2013)。异速生长分析作为树种个

体水平上生长模式的认识手段, 可揭示植物不同发

育阶段及异质环境下的生长策略(Niklas, 2005; 高
景等, 2016)。研究树高与基径间的关系及其随海拔

升高的变化规律, 可加深对树种生长策略及树线动

态机制的认识。 
青藏高原拥有全球最丰富和海拔最高的树线, 

并且受到的人为干扰较少, 在过去几十年, 青藏高

原升温趋势显著高于世界平均水平(Liu & Chen, 
2000; Shi et al., 2015)。因此, 该区域是开展高山树

线研究的“天然实验室”。现有的青藏高原树线的相

关研究表明, 气候变暖使树线树种密度有小幅度提

高, 同时树木死亡的风险也有一定程度的增加, 然
而树线对气候变暖的响应机制依然不明确, 树线位

置的变化也不尽相同(Liang et al., 2011, 2016; 王亚

锋等, 2017)。针对青藏高原区域树线交错带时空动

态的研究相对较少, 关于树线交错带内建群种生态

学特征的研究亦不多见。青藏高原东南缘属于低纬

度高海拔的特殊区域, 通过对该区域内的折多山及

剪子弯山两处高山树线开展实验, 本文探究目标如

下: 1)树线交错带内建群种的生态学特征及其与生

长环境的响应机制, 2)树线交错带的时空动态及其

变化规律。从而了解气候变化对高山树线造成的影

响, 以期丰富对高山生命带格局及生态学过程的

理解。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
研究样地位于四川省康定市的折多山(101.73 

E, 30.05 N; 海拔4 400 m)及雅江县的剪子弯山

(100.82 E, 30.02 N; 海拔4 500 m), 属于青藏高原

东南缘, 处于亚热带湿润季风区与青藏高原寒冷气

候的过渡带, 日照充足, 冬季干燥寒冷, 夏季湿润

凉爽, 雨热同季。康定县城附近(海拔2 800 m)年平

均气温7.6 ℃, 1月平均气温–1.9 ℃, 7月平均气温

15.8 ℃, 年降水量820 mm, 主要集中在7–9月; 雅
江县城附近(海拔3 950 m)年平均气温4.5 ℃, 1月平

均气温–4.2 ℃ , 7月平均气温11.5 ℃ , 年降水量

640 mm, 主要集中于7–9月。两处样地的土壤均为

暗棕壤, 土层厚度大致为10–50 cm。两处样地主要

的乔木有冷杉属的峨眉冷杉(Abies fabri)和鳞皮冷

杉(Abies squamata)、川西云杉(Picea likiangensis)和
四川红杉(Larix mastersiana), 灌木主要以毡毛栎叶

杜鹃(Rhododendron phaeochrysum var. levistratum)
为主 , 主要的草本植物有高原毛茛 (Ranunculus 
tanguticus)、车前(Plantago asiatica)、早熟禾(Poa 
annua)和藜芦(Veratrum nigrum)等。 
1.2  试验设计及样品采集 

2017年8月中旬对康定折多山和雅江剪子弯山

的树线交错带进行了样带调查, 分别沿着山体竖直

方向选定受人为干扰较少、地形较为平坦一致的研

究样地布设样带。以树种分布上限作为样带顶端, 
样带的底端为郁闭森林的上限(即林线), 样带宽度

30–50 m, 具体长度依据样地内植物分布等适当调

整。将样带的长与宽设为二维坐标的X、Y轴, 以便

对样带内树种个体标记定位, 将样带左上角记为坐

标原点, 并记录样带上下端的海拔及经纬度。折  

 
表1  折多山和剪子弯山树线交错带样地概况 
Table 1  The basic information of treeline ecotone of Zheduo Mountain and Jianziwan Mountain 

样地  
Plot 

海拔  
Altitude (m) 

经纬度  
Longitude and latitude  

坡向  
Slope aspect 

坡度  
Slope 

主要树种  
Main species 

折多山  
Zheduo Mountain 

4 210–4 380 101.73° E, 30.05° N 正北 North 27.5° 峨眉冷杉、川西云杉、四川红杉  
Abies fabri, Picea likiangensis, Larix mastersiana 

剪子弯山  
Jianziwan Mountain 

4 360–4 520 100.82° E, 30.02° N 西偏北30° 
North-west 30° 

25.3° 鳞皮冷杉、四川红杉 Abies squamata, Larix mastersiana

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



周天阳等: 青藏高原东缘两处高山树线交错带时空动态及其建群种的生态学特征   1085
 

DOI: 10.17521/cjpe.2018.0082 

多山样带大小为60 m × 390 m, 剪子弯山样带大小

为50 m × 380 m。分别对样带内的树木个体进行测

量, 记录每株树在样带内的坐标位置并用GPS记录

其经纬度, 树高大于3 m的于1.3 m处用胸径尺测量

胸径, 树高小于3 m的测量其基径(地径), 并使用激

光测距仪测量树高, 较矮小的树木用卷尺测量树高

并记录。树龄采用树枝的分叉数计算, 一个分枝记

为一年, 主枝不明显则选最大数(Liang et al., 2011)。 
1.3  点空间格局分析方法 

本研究采用空间格局分析方法中的L(r)函数对

两个样地内的优势种冷杉进行分析。L(r)函数是由

K(r)函数修正得到, K(r)函数主要基于种群分布的二

维坐标信息, 对种群在多种空间尺度上进行分析, K
值随着尺度的变化而变化。K(r)函数公式如下: 

K(r) = 2
1 1

( )
 ( )

n n
ij

iji j

Ir uA i j
wn  

  

式中, A为样地总面积, uij为i、j两个个体之间的距离, 
n为种群总数, r为大于0的数, 当uij < r时, Ir(uij) = 1, 
当uij > r时, Ir(uij) = 0, Wij是以点i为圆心, 以uij为半

径的圆周长与样地面积A的比值, 可以消除边界效应。 
为了在随机分布下保持方差稳定和结果有效, 

引入了L(r)函数, 公式如下:  

L(r) =   
K r

r


  

若L(r) = 0, 则在r范围内呈随机分布; 若L(r) < 
0, 则在r范围内呈均匀分布; 若L(r) > 0, 则在r范围

内呈聚集分布(Ripley, 1977; 张金屯, 1998; 张璞进

等, 2017)。 
1.4  异速生长分析方法 

树高-径向生长关系采用y = axb模型进行研究, 
将两边取对数后(以10为底数)转化为lgy = lga + 
blgx, x和y为特征参数即径向生长和树高生长, a为
截距, b为斜率, 当b = 1时即为等速生长关系, 否则

为异速生长关系。不同海拔梯度的树木相关生长斜

率无显著差异时, 进一步检验它们之间是否存在截

距漂移(共轴但截距不同)和共轴漂移(截距相同且存

在共轴漂移)。若斜率b存在显著差异则呈现完全不

同的生长关系。分析方法采用标准化主轴估计(SMA)
法(Warton et al., 2006)。 
1.5  数据处理 

由于观测样地附近没有长序列的气象观测站点, 
且折多山和剪子弯山都处于青藏高原东缘的高山区, 

在高海拔区利用远距离的气象站点替代局地气候观

测, 其代表性较差。因此, 本文选择了陆面地表同化

数据, 以使用较广的环境数据分析中心(CEDA)长
序列再分析资料CRUTS 4.01 (http://catalogue.ceda. 
ac. uk/intro)作为地面气候的分析基础。该数据集包

括了日平均气温、日降水量、日总辐射等气候数据, 
数据范围覆盖全球中低纬度, 空间分辨率为0.5° × 
0.5°, 时间为1960–2017年, 能基本满足本研究的趋

势分析需求。点空间格局分析采用R 3.4.1软件中的

“ads”包(Pelissier & Goreaud, 2015)进行计算, 空间

尺度采用0–100 m, 经过99次的Monte Carlo模拟得

到99%的置信区间; 同时使用“smatr”包(Warton et 
al., 2012)对树木径向及高生长进行异速分析。树线

时空模拟参照前人的研究来开展(Liang et al., 2011; 
冉飞等, 2014), 根据树龄与树高的回归关系, 将目

前样地中所有树木的年龄往前逆推10和20年, 找出

树高大于3 m的树的位置, 以此确定过去的树线位

置。作图在R 3.4.1软件及Origin 2016中完成。 

2  结果和分析   

2.1  两处样点的温度与降水时间序列 
本文利用逐日的平均气温和逐日降水量, 分别

计算了1961–1970和2010–2017年的年平均气温和年

降水量, 并利用两个阶段的差值来分析气候变化的

绝对量(图1)。 
从同化数据的结果来看, 折多山和剪子弯山两

处样地在过去的58年间, 其气候变暖趋势明显, 整
个四川省及其周边地区都表现出明显的升温趋势。

两处样地的年平均气温分别增加了0.72 ℃ (折多

山)和0.91 ℃ (剪子弯山), 增温幅度上, 折多山小

于剪子弯山。从降水量变化来看, 重庆及四川盆地

周边地区基本以降水量增加为主, 而四川省西南部

以降水量减少为主。两处样地中, 折多山降水量减

少3.3 mm, 而剪子弯山减少5.0 mm, 两者的差别较

小。总体来看, 这两个地区在过去的58年间, 气候变

化总趋势以暖干化为主, 暖化趋势明显, 但降水减

少的趋势不太显著。 
2.2  树种龄级结构 

折多山样地中分布有3个树种, 即峨眉冷杉、川

西云杉和四川红杉, 数量分别为130、7和28, 峨眉冷

杉为该样地的主要物种, 其数目占总数的78.79%; 
剪子弯山样地中只有鳞皮冷杉和川西云杉两个物种, 
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数量分别为79和16, 其中鳞皮冷杉数量占总数的

83.16%。此外, 两处样地均伴生有少量杜鹃灌木。

树木龄级分析如图2。折多山样地中, 峨眉冷杉在

11–15龄级范围内的树木数量最多(30株), 占其总数

的23.08%, 峨眉冷杉龄级结构呈近似反J形, 属于稳

定种群; 四川红杉在16–20龄级内的数量最多(8株), 
占其总数的28.57%, 而四川红杉呈近似单峰形。 剪
子弯山样地中鳞皮冷杉在16–20龄级内的数量最多

(18株), 占鳞皮冷杉总数的22.78%,  龄级结构大致

呈双峰形。 
2.3  树木基径和树高沿海拔梯度的变化 

两处样地的树木基径与树高均沿海拔的升高而

呈现显著的下降趋势(图3, p < 0.001)。树高、树基径

与海拔关系的斜率绝对值在剪子弯山均大于它们在

折多山的斜率绝对值, 表明在剪子弯山的单位海拔

变化对树高及树基径的影响要大于折多山单位海拔

变化对树高及基径的影响。 
2.4  不同海拔梯度冷杉的生长特征分析 

将两处样带分别沿Y轴按每100 m为一个梯度

划分为4个梯度, 研究每个梯度内建群种冷杉的径

向生长与树高生长间的关系(表2)。结果表明, 折多

山样地中海拔梯度最高段的峨眉冷杉, 其径向生长

和树高生长间呈显著的异速关系(p < 0.001), 即树

高生长速率>径向生长速率; 其余3个海拔梯度上均

为等速生长关系; 4个梯度间相关生长斜率存在显

著差异(p < 0.05), 具体为第一梯度>第三、四梯 

 

 
 

图1  2010–2017年与1961–1970年的差值。A, 年平均气温。B, 年降水量。 
Fig. 1  The difference value map between 2010–2017 and 1961–1970. A, Annual mean temperature. B, Annual precipitation.  

 

 
 

图2  折多山(A)及剪子弯山(B)样地树种龄级结构。 
Fig. 2  Age structure of treeline-forming species at treeline in the Zheduo Mountain (A) and Jianziwan Mountain (B). 
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图3  折多山(A, C)与剪子弯山(B, D)的树高(H)、基径(Dtb)与海拔(A)的关系。 
Fig. 3  The relationships of tree height(H), base diameter (Dtb) and altitude (A) in Zheduo Mountain (A, C) and Jianziwan Moun-
tain(B, D). 
 
表2  折多山与剪子弯山冷杉径向生长与高生长间的关系 
Table 2  The correlation between the growth of height and base diameter in Zhedou Mountain and Jianziwan Mountain 

样点  
Plot 

Y轴  
Y (m) 

R2 p 斜率(95%置信区间) 
Slope (95% confidence interval) 

等速生长检验 
Test of isometry p 

<100 0.80 <0.001 1.64 (1.30, 2.08)a <0.001 折多山 Zheduo Mountain 

100–200 0.54 <0.001 0.72 (0.51, 1.00)c 0.053 

 201–300 0.72 <0.001 1.15 (0.98, 1.34)b 0.08 

 >300 0.52 <0.001 1.12 (0.90, 1.34)b 0.296 

<100 0.75 <0.001 1.53 (1.21, 1.93)a <0.001 剪子弯山 Jianziwan Mountain 

100–200 0.85 <0.001 0.99 (0.80, 1.22)b 0.92 

 201–300 0.80 <0.001 0.83 (0.63, 1.10)b 0.18 

  >300 0.90 <0.001 0.85 (0.74, 0.98)b 0.028 

不同小写字母表示存在差异显著。 
Different lowercase letters indicate significant difference. 
 
度>第二梯度。剪子弯山的结果与折多山的结果相

似, 最高梯度呈显著的异速关系(p < 0.001), 即高

生长速率>径向生长速率, 而最低梯度呈现显著径

向生长速率>高生长速率的关系(p < 0.05), 其余两

个梯度均呈等速生长状态。建群种冷杉的相关生长

斜率在两个样地的4个梯度间均存在显著差异, 因
此不再进行截距漂移和共轴漂移检验。 
2.5  建群种空间分布及树线时空动态 

对两个样地的建群种冷杉进行点空间格局分析, 
结果见图4。研究表明样地间的分布格局有明显的差

异, 折多山样地的峨眉冷杉在小尺度范围内呈聚集

分布, 随着尺度的增加, 聚集程度有所提高; 剪子

弯山样地的鳞皮冷杉在小尺度范围内同样呈现聚集

分布, 小于60 m的范围内聚集程度呈现波动状态, 
在更大的尺度上(>60 m)则呈现出随机分布格局, 
表明其分布格局与尺度大小密切相关。 

利用树高与树龄间的关系对样地树线分布进行

模拟分析(10年前及20年前), 具体树高-树龄模型见

表3。建立的两个样地的树高-树龄模型均较好(p < 
0.001, R2分别为0.68和0.71), 能较准确地模拟前10 
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表3  折多山与剪子弯山树高(H)与树龄(a)的回归模型 
Table 3   The regression model of tree height (H) and tree age (a) 
样地  
Plot 

回归方程  
Regression equation 

R2 p 

折多山 Zheduo Mountain H = 34.80e0.079a 0.68 < 0.001

剪子弯山 Jianziwan Mountain H = 14.38e0.087a 0.71 < 0.001

 

至20年的情况。模拟结果见图5, 由模拟分布图可以

看出, 目前折多山样地的树线海拔约为4 275 m, 树
种线海拔约为4 380 m, 样地最下端为郁闭森林; 与
10年前相比, 目前该样地的树线及树种线位置无明

显变化, 而树木数量提高了约25%; 20年前树线及 

 
 

图4  折多山(A)及剪子弯山(B)样地点空间格局分析。两条绿线为拟合的置信区间, 黑线为模拟结果。 
Fig. 4  Point pattern analyses for the Zheduo Mountain (A) and Jianziwan Mountain (B). The two green lines are the confidence 
intervals for the fitting, and the solid line is from the simulation. 

 

 
 

图5  折多山(A)及剪子弯山(B)样地树线时空模拟。图中黑线为树线, 虚线为树种线。 
Fig. 5  The spatio-temporal pattern of treeline dynamics in the Zheduo Mountain (A) and Jianziwan Mountain (B). The solid line is 
the position of treeline and the dash line is tree species line. 
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树种线的海拔分别约为4 200 m和4 330 m, 与目前

相比, 二者分别提高了75 m和50 m, 而树木个体数

(54株)仅为目前的1/3。剪子弯山样地目前的树种线

位于海拔4 520 m处, 树线位于海拔约4 440 m处; 10
年前该样地的树木个体数、树线及树种线位置与目

前基本保持一致; 20年前树木个体数(47株)仅为目

前的一半, 树种线位于4 490 m处, 而树线位于样地

下方具体海拔无法确定, 相比当前样地内树种线上

升了30 m, 树线位置至少爬升了40 m。 

3  讨论  

3.1  高山树线的树种龄级结构 
种群的龄级结构是指不同年龄层级的个体在种

群内的分布情况, 是种群重要的特征之一(靳虎甲

等, 2012)。此指标不仅反映出种群目前的生长状态, 
也可以了解种群过去的结构, 并对未来变化趋势做

出预测(谢宗强等, 1999)。本研究中, 折多山峨眉冷

杉龄级结构表现为低龄级树木较多, 高龄级树木较

少, 属于稳定型种群。同时, 其幼苗数量比例较高, 
表明种群更新状态较好。四川红杉作为伴生种呈现

出与峨眉冷杉相似的龄级结构, 相比于峨眉冷杉种

群, 其幼苗数量比例较低, 表明其更新缓慢。可能是

四川红杉作为阳生性植物, 其种子的萌发需要一定

的光照, 随着样地内峨眉冷杉种群的增长阻碍了四

川红杉幼苗对于光资源的获取; 同时, 样地内的低

温环境及树木对土壤养分、水分竞争压力的增大在

一定程度上也不利于四川红杉幼苗的生长, 作为先

锋树种的四川红杉逐渐被喜阴耐寒的峨眉冷杉所取

代。川西云杉在该样地中的数量相对更少, 无明显

规律的龄级结构, 同时低龄级树木较少, 因此该树

种存在逐渐衰退的趋势。两处样地的冷杉龄级结构

存在一定的差异, 剪子弯山的鳞皮冷杉龄级结构呈

现中间低, 两边高的状态, 其幼苗数量比例较高, 
表明该种群更新状态较好。种群龄级结构受众多因

素的影响, 比如林分密度、种间关系土壤理化性质

及地形因子等(矢佳昱等, 2017), 剪子弯山样地中的

鳞皮冷杉中间龄级处(26–35年)出现了波谷, 可能与

人为干扰(放牧及道路铺设等)等因素有关。 
3.2  高山树线交错带不同海拔梯度冷杉生长特征 

树线位置移动反映了树线在种群水平上的变化, 
而树木生长特征指示了树线在个体水平上的变化

(王亚锋和梁尔源, 2012)。总体来看, 两个样地内冷

杉种群的树高及基径均随海拔的升高而降低, 这与

大多数研究结果相似(程伟等, 2005; 白登忠, 2012)。
主要原因是树高、基径与气温呈正相关关系, 海拔

升高气温逐渐下降, 低温胁迫下树种生长受到抑制, 
植物形成的新细胞及组织生长速率均较低, 因此高

海拔地段的树木形态普遍矮小(Körner, 2004; 程伟

等, 2005)。此外, 从树龄方面考虑, 高海拔梯度内大

部分为形态矮小的幼树, 而树龄较大的树大多分布

在中、低海拔梯度内, 其树高及基径自然也相对较

大。植物不同组织或部分间相关生长关系的变化表

征了其在异质环境下的生长策略的差异及表型可塑

性(高景等, 2016)。关于树木径向生长与树高生长之

间的关系, 两处样地的最高海拔梯度内均呈现显著

的异速生长关系, 即高生长速率大于径向生长速率, 
相关生长斜率均显著高于其他梯度内。这主要是由

树木生理特性决定的, 最高海拔梯度中大部分为冷

杉幼苗, 树龄显著低于其他梯度(p < 0.05)。幼苗在

周围灌丛的庇护下受到的外界干扰相对较小, 生长

早期偏向把更多资源投入高生长, 这将有助于增强

其对光资源的捕获效率(李国春等, 2017)。随着海拔

降低, 两处样地树种的相关生长斜率逐渐下降, 树
木开始呈现等速生长状态。除了生理因素外温度起

到了较大作用, 有研究表明树木径向生长对气温变

化非常敏感, 径向生长速率在林线以上海拔升高过

程中几乎呈线性下降(Körner, 2017)。值得注意的是, 
折多山其余海拔梯度段内树种高生长-径向生长均

呈等速生长状态, 而剪子弯山样地最低海拔段内径

向生长速率显著大于树高生长速率。本研究中, 高
海拔幼龄冷杉采取竞争性生长策略, 而树线交错带

中下部分成树将更多资源投入径向生长, 转为保守

性策略。综上所述, 两个样地内的冷杉种群均呈现

出稳定状态, 在一定程度上为全球变暖背景下树线

的进一步爬升提供了潜在可能性。 
3.3  高山树线时空动态与空间分布格局 

种群空间分布格局是由多种生态学过程共同作

用形成的, 不同的分布格局表达了物种不同的生长

策略以及对环境的响应机制。通常情况下, 空间分

布格局与空间尺度有密切联系(张金屯, 1998)。此外, 
种群空间分布格局与其龄级结构也有一定相关性, 
解传奇等(2015)对色季拉山的急尖长苞冷杉(Abies 
georgei var. smithii)的研究表明, 幼树和中树在小尺

度上均呈聚集分布, 而大树则呈均匀分布。有学者
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指出地形因子也会影响种群空间分布格局, 兰国玉

等(2008)发现坡向会改变光照、温度及土壤养分水

分等因子, 导致局部小环境发生改变从而影响植物

生长, 进而影响种群的分布格局。本研究中, 折多山

峨眉冷杉种群在小尺度上呈现聚集分布, 且随着尺

度变大聚集度逐渐增强。在小尺度上呈聚集分布主

要是由于种子扩散限制, 种子在母株周围萌发产生

的小树呈现聚集分布, 龄级结构中峨眉冷杉幼树的

数量占较大比例在一定程度上印证了这点。树木种

群的聚集分布将有助于增强种群的种间竞争力, 并
且利于种内个体相互庇护以抵御严酷的外界环境, 
同时提高了资源利用效率(李国春等, 2017)。在更大

的尺度上峨眉冷杉种群呈明显的聚集分布, 这与解

传奇等(2015)的研究结果不太一致, 这主要与生境

异质性以及研究对象的差异有关。该样地内土壤厚

度不均一且较薄, 甚至存在岩石裸露的区域, 达不

到树木的立地条件, 种群更新过程中树木会选择环

境相对较好的区域, 从而使其分布的聚集程度有所

加强。类似于折多山的成因, 剪子弯山的鳞皮冷杉

种群在小尺度上也呈现聚集状态。然而随着尺度的

增大, 种群逐渐呈现随机分布, 这与大多数研究结

果相似(张金屯, 1998; 杨华等, 2014)。资源有限性导

致种内和种间竞争加强, 造成树种的自疏或它疏, 
这可能是使种群聚集度下降的主要因素; 另外, 该
样地或受到人为干扰, 导致种群数量有所下降, 在
大尺度上表现为树种密度降低且分布随机化。综上

所述, 空间格局分析表明局部生长环境是影响冷杉

种群分布的主要因素。 
在全球气候变化背景下, 高山生态系统相比于

其他生态系统对气候变化更为敏感。目前, 尽管已

有大量研究结果表明气候变暖导致了高山树线的明

显爬升(Luckman & Kavanagh, 2000; Kullman, 2001; 
王亚锋等, 2017), 但Harsch等(2009)认为, 全球变暖

趋势下47%的树线位置未发生明显变化, 这说明高

山树线对气候变化的敏感性差异较大。在本研究中, 
我们发现近10年内, 高山树线及树种线位置均无显

著变化, 而树种密度存在小幅度升高, 与Liang等
(2011)及Klasner和Fagre (2002)得到的研究结果类似, 
树种密度增加主要由温度上升所引起, 并且树种密

度对气候变暖的响应比树线更为敏感(Wang, 2006; 
van Bogaert, 2011)。树线及树种线在10年内保持稳

定是由多种因素导致的。首先, 温度是影响高海拔

地区树木生长的重要因素, 其中冬夏两季的温度更

是影响树线变化的关键因素(Lloyd & Fastie, 2003)。
冬季低温会使树木组织受到不可逆的损害, 也会导

致树木木质部水分形成冰晶, 阻碍水分的吸收及在

树干系统中的运输, 同时冻融事件的发生会导致植

物栓塞, 这些现象都将严重影响树木的正常生长

(Mayr & Charra-Vaskou, 2007; Körner, 2017)。时间序

列年平均气温的分析结果发现, 康定及雅江地区58
年来气温存在明显上升趋势, 也许一定程度上缓解

了树线处树木受到的低温胁迫, 但低温对树线爬升

的限制作用依然存在。其次, 降水与树线动态具有

一定联系。Gaire等(2014)对树线树种西藏冷杉(Abies 
spectabilis)的研究表明, 其更新和生长与夏季降水

量存在正相关关系。在本研究中, 研究区域降水均

存在微弱的降低趋势, 可能不利于树线的进一步爬

升。再者, 种间关系及人为干扰对树线及树种线的

位置具有一定影响, Wang等(2012)指出在人为干扰

打破树线种群与高密度灌丛间的平衡后, 树线位置

具有上升的可能性, 本研究中样地高海拔坡位上的

高密度杜鹃灌丛在一定程度上阻碍了主要依靠风力

及重力传播的树木种子的扩散过程。另外, 不适宜

生长的立地环境也是树线及树种线爬升的潜在限制

因素。与前20年的情况相比, 两个样地的树种密度、

树线及树种线位置均明显上升, 这些现象的发生是

由多种因素共同造成的, 比如生长环境, 种间关系

及降水等, 而气候变暖是本研究中20年内树线发生

变化的主要因素, 已有大量的研究表明过去数十年

的气候变暖导致了树线位置的上升 (Luckman & 
Kavanagh, 2000; Kullman, 2001), 同时树种密度随

气候变暖而增加的现象也得到了大量研究的支持

(Camarero & Gutierrez, 2004)。另外, 值得注意的是

两个样地的树线位置在10年的时间尺度上均无明显

变化, 而在20年的时间尺度上则发生了显著的爬

升。这可能与以下几点原因有关: 首先, 在前10年
树线及树种线已经到达了较高的海拔位置, 在该海

拔以上土壤厚度、养分含量逐渐下降, 甚至存在岩

石裸露的区域, 树木生长得不到足够的养分支持, 
生长速度较低; 其次, 目前两个样带内的树木及伴

生灌丛的数量较20年前有所增加, 种内和种间竞争

较之前亦有提高, 在一定程度上对树线的提升造成

了阻碍; 再者, 树线变化的滞后性可能导致10年前

树线变化在今后的10年或更长时间才能有所体现。
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此外, 尽管总体上气候是变暖的, 但短期的寒冷事

件还会造成树木的凋亡 (Kullman, 1993; Körner, 
2017)。从国家政策层面来看, 20年前正值天然林保

护工程开始实施阶段, 禁牧禁伐使得干扰降低, 天
然树线/林线的上升较为明显, 而10年前与近期相

比树线位置已相对趋于稳定。MacDonald等(1998)
曾指出树线海拔上升、种群密度增加和树木生长加

快是树线响应气候变暖的主要方式。前两种响应方

式在本文中都有所体现, 而树木生长速率变化有待

进一步通过树芯生长分析来研究。综上所述, 较大

时空尺度上气候变暖是导致树线上升的主要因素, 
而在小时空尺度上树线变化受温度、降水、人为干

扰及生长环境等因素的共同影响。 

4  结论 

气候变暖是大尺度上树线上升的主要驱动因素, 
局部树线的变化则与其生长的局地环境密切相关。

树线动态变化是个复杂的生态学过程, 其中常伴随

着树线种群生态学特征的改变。(1)折多山的峨眉冷

杉种群和剪子弯山的鳞皮冷杉种群具有相对稳定的

种群结构, 其龄级结构分别为反“J”形和双峰形。(2)
在小尺度上由于种子扩散限制, 两个样地的树种均

呈聚集分布; 在大尺度上, 生境异质性增强了折多

山样地的种群聚集, 而资源有限性以及种内或种间

竞争增强导致剪子弯山的种群聚集度下降, 呈现出

随机分布的状态。(3)树种的基径及树高均随海拔的

升高而降低, 基径与树高的相关生长关系在高海拔

坡位呈显著的异速生长关系, 随海拔的下降逐渐呈

现等速生长关系。(4)相比于20年前, 两处的树种线

和树线位置均发生了明显的上移, 树木个体数亦显

著增加。由此可见, 对于树线种群生态学特征以及

树线时空动态两方面的研究, 有助于丰富树线对全

球气候变暖响应机制的理解, 加深对高山生命带生

态格局和过程的认识。 
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附录I  康定及雅江地区1月和7月温度变化。 
Supplement I  The variation of temperature of the Kangding and Yajiang in January and July.  
http://www.plant-ecology.com/fileup/PDF/cjpe.2018.0082-s1.pdf 

 
附录II  康定及雅江地区1月和7月降水量变化。 
Supplement II  The variation of precipitation of the Kangding and Yajiang in January and July.   
http://www.plant-ecology.com/fileup/PDF/cjpe.2018.0082-s2.pdf 

 
附录III  康定及雅江地区58年的温度和降水量变化。 
Supplement III  The variation of temperature and precipitation in the Kangding and Yajiang during the past 60 years (from 
1960 to 2017 AD).  
http://www.plant-ecology.com/fileup/PDF/cjpe.2018.0082-s3.pdf 
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