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摘  要  研究青海云杉(Picea crassifolia)种群不同发育阶段的空间分布格局及其关联性, 能揭示其种群的发展规律, 推断其

潜在的生态学过程或影响机制, 进而为该种群的配置、种植和森林的经营与管理等提供指导。该研究基于祁连山大野口流域

10.2 hm2青海云杉动态监测样地调查资料, 分析了青海云杉群落的物种组成和径级结构, 并采用点格局方法, 通过单变量成

对相关函数和双变量成对相关函数对不同年龄阶段青海云杉种群的空间分布格局及其空间关联性进行分析。结果表明: (1)青

海云杉种群的径级结构呈倒“J”型分布, 属增长型种群, 种群自然更新状况良好。(2)青海云杉种群4个径级的个体在小尺度上

呈聚集分布, 但随着空间尺度的增大, 聚集强度逐渐减弱, 趋向随机分布; 较小径级的个体常呈聚集分布, 而随着径级增大, 

也趋向于随机分布。(3)青海云杉大树个体在小尺度(<4 m)范围内与其他径级个体都呈负关联, 随着尺度的增加, 大树与幼树

表现出正关联且关联性随尺度的增加而减弱, 而与小树、中树则表现为无关联或者微弱的负关联; 径级相近的个体空间关联

性为正关联或无关联, 随着个体径级间差距增大, 空间关联性转变为无关联或负关联。研究表明, 祁连山大野口流域青海云

杉种群的分布格局及其关联性随空间尺度和发育阶段而变化, 这是由种群自身的生物生态学特性、种内种间关系以及环境条

件共同作用的结果。 
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Abstract 

Aims  Exploring the spatial distribution pattern and the association among different developmental stages of 
Picea crassifolia populations can reveal the succession patterns of the populations, infer their potential ecological 
mechanisms, and thus provide guidance for the configuration, planting, forest management and management of 
the populations. 
Methods  Based on the survey data of a P. crassifolia dynamic monitoring plot (10.2 hm2) in Dayekou basin, 
Qilian Mountains, China. The species composition and diameter structure of the community were analyzed, and 
the point pattern method was used to analyze the spatial distribution pattern and spatial correlation of P. 
crassifolia populations at different age stages through univariate pairwise correlation functions and bivariate 
pairwise correlation functions. 
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Important findings  The results showed that: (1) The diameter class structure of P. crassifolia population was an 
inverted “J” shape, indicating that the population was a growing population and the population was in good 
natural renewal status. (2) The individuals of four diameter classes in the P. crassifolia population were 
aggregated at a small scale, but as the spatial scale increased, the aggregation intensity gradually weakened and 
tended to be randomly distributed. Moreover, individuals of smaller diameter classes used to be aggregated, but as 
the diameter increased, they also tended to be randomly distributed. (3) The big trees in the P. crassifolia 
population were negatively correlated with other diameter classes at a small scale (<4 m). As the scale increased, 
the big trees and young trees showed a positive association and the correlation decreased with increasing scale. 
However, as the scale increased, big trees showed no or weakly negative correlation with small and medium trees. 
In addition, the spatial association of individuals with similar diameter classes showed positive or no association. 
As the difference between individual diameter classes increased, their spatial association changed to no or 
negative association. In conclusion, the spatial distribution patterns and association of P. crassifolia population in 
Dayekou Basin of Qilian Mountains varied with the spatial scale and developmental stage, which was the result of 
the combined effects of the population’s bioecological characteristics, intraspecific and interspecific relationships, 
and environmental conditions. 
Key words  Qilian Mountains; Picea crassifolia population; pairwise correlation function; diameter structure; 
spatial distribution patterns; spatial association 
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种群的空间格局是指特定时间内, 种群所有个

体在其水平生活空间内的分布状况及其属性在空间

上的配置特征, 往往是由种群自身生物学特性、种

内种间竞争、环境条件等因素综合作用的结果(林玥, 

2008; Liu et al., 2020)。种群的空间分布格局和空间

关联性是种群空间格局研究的2个主要内容, 也是

种群生态关系在空间格局上的两种表现形式(张金

屯和孟东平, 2004)。大量研究表明种群的空间分布

格局与空间关联性关系密切, 聚集分布和空间正关

联表明种群内部正向(互惠)的生态关系, 规则分布

和空间负关联则表明种群内部负向(互斥)的生态关

系, 随机分布和空间无关联则代表着种群内部不存

在明确的生态关系(杨洪晓, 2006)。因此, 研究植物

种群的空间分布格局及其关联性不仅能够了解种群

的空间水平结构与生物、生态学习性(如生活史策

略、是否喜光或耐阴等)、种群间相互作用、种群与

环境因子的相互作用规律(如植物与生长环境间的

适合度、生境异质性等)以及种群在群落中的地位和

生态学功能, 更重要的是可以揭示这种分布格局及

其关联性的潜在成因, 进而推演种群动态变化的生

态学过程(如种内和种间竞争、种子扩散和干扰等), 

深化对群落结构的认识, 揭示植物群落的生物多样

性形成和维持机制(McDonald et al., 2003; Hou et al, 

2004; Wiegand & Moloney, 2004; Nathan, 2006; 

Wang et al., 2010; Guo et al., 2013)。 

空间分布格局的研究方法众多, 早期的研究方

法主要有: 以频度/密度为基础的样方法、以距离为

基础的无样地法、方差区组分析法、双向轨迹方差

分析、χ2检验和分形理论等(张金屯, 1998; 王本洋和

余世孝, 2005)。传统的样方取样和分析方法常基于

单一尺度(固定大小样方)的若干样方, 常采用χ2分

析法和方差/均值比率法等统计分析方法, 然而种

群空间分布格局及其关联性对种群密度和空间尺度

均有很强的依赖性, 在不同的尺度上往往表现出不

同的类型, 故早期的取样和分析方法只能研究特定

尺度下种群的空间分布格局特征, 难以全面地反映

森林内物种的空间分布特点和种间关系(He et al., 

1997; 李立等, 2010)。鉴于上述研究方法的局限性, 

Ripley (1977)和Diggle (1983)分别提出和完善了点

格局分析法, 以分析各种尺度上的空间分布格局。

该方法以数字化的植物个体位置信息为基本数据, 

将每个个体都视为二维空间中的一个点, 所有个体

组成了植物种的空间分布图, 然后在空间分布图的

基础上进行种群空间格局分析。其优点是能最大限

度地利用点与点之间的距离, 不仅能够提供全面的

空间格局信息, 而且具有较强的检验能力, 克服了

传统研究方法中尺度单一等不足, 可以分析任意尺

度下种群的空间格局特征及种内、种间关系(Wie-

gand & Moloney, 2004; Schleicher et al., 2011; 沈志

强等, 2016; 涂洪润等, 2019)。因此, 空间点格局分
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析法在种群空间格局分布特征及潜在生态过程假说

的研究方面得到了广泛应用。 

祁连山是中国西部的主要山脉之一, 位于青藏

高原、蒙古高原、黄土高原三大高原交汇带, 是石

羊河、黑河、疏勒河等6大内陆河和黄河流域的重要

水源产流地, 维系着河西乃至西部地区生存与发展

的命脉, 在国家生态建设中具有十分重要的战略地

位(Gao et al., 2013; Zhu et al., 2017)。祁连山山地森

林的主要建群种——青海云杉(Picea crassifolia), 

为松科云杉属(Picea)乔木, 是中国青藏高原东北边

缘特有树种, 多以纯林形式存在, 呈带状或斑块状

分布于海拔2 300–3 300 m的阴坡和半阴坡, 分布面

积占祁连山水源涵养林面积的24.74%, 占乔木林面

积的75.72%, 对于维系祁连山的生物多样性、水源

涵养功能乃至区域生态平衡都具有至关重要的作用

(田风霞等, 2012; 何芳兰等, 2016; 张华等, 2016)。

部分学者(赵丽琼等, 2010; 张华等, 2016)虽然已对

青海云杉种群空间格局及其关联性进行了研究, 但

是已有研究的空间尺度相对较小, 仅能揭示小尺度

下的种群空间分布格局, 难以客观地反映青海云杉

种群空间分布的特点和种内关系。鉴于此, 本研究

基于祁连山大野口流域10.2 hm2青海云杉动态监测

样地数据, 采用空间点格局分析方法中的成对相关

函数对不同径级青海云杉种群的空间分布格局及其

关联性进行分析, 旨在阐明: (1)祁连山大野口流域

青海云杉种群不同径级个体的空间分布格局及其关

联性如何随空间尺度进行变化; (2)不同径级个体的

空间分布格局及其关联性形成的潜在生态学过程与

影响机制。上述科学问题的合理解答, 能从空间格

局的角度客观地揭示青海云杉种群发展规律, 可以

为制定该种群的配置、种植与保护管理措施提供指

导, 并对祁连山地区的植被恢复与重建、生物多样

性保护等具有重要的意义和价值。 

1  材料和方法 

1.1  研究样地概况 

研究样地位于祁连山中段北坡大野口流域青海

云杉林内, 地理位置为100.25 E, 38.53° N。样地最

低海拔2 856 m, 最高海拔2 962 m, 最大高差106 m, 

坡向西北, 坡度13°。根据祁连山水源涵养林研究院

的资料, 样地所在的大野口流域气候属于温带大陆

性高寒半湿润山地气候, 雨热同期, 冬季寒冷漫长, 

夏季短暂, 年平均气温5.4 ℃, 最冷月(1月)平均气

温为–12.5 ℃, 最热月(7月)平均气温为19.6 ℃, 年

降水量为300–500 mm, 主要集中在6–9月, 年平均

相对湿度60% (1994–2004年 ), 年蒸发量为1 488 

mm。样地的成土母质为钙质岩, 土壤类型为山地森

林灰褐土, 土壤pH 6.3–7.9, 厚度约1 m。林分起源为

天然次生林, 为青海云杉纯林, 林分结构简单, 郁

闭度较高, 林下光照不足。青海云杉群落成层现象

明显, 可明显划分为乔木层、灌木层、草本层和苔

藓层4个层次(赵丽琼等, 2010)。其中, 乔木树种组成

单一, 除青海云杉外, 只有少量祁连圆柏(Juniperus 

przewalskii); 灌木生长发育不良, 物种较少, 主要

有金露梅 (Potentilla fruticosa)、银露梅 (Potentilla 

glabra)、鬼箭锦鸡儿(Caragana jubata)、吉拉柳(Salix 

gilashanica)、鲜黄小檗(Berberis diaphana)和高山绣

线菊(Spiraea alpina); 草本植物物种较丰富, 主要

有黑穗薹草 (Carex atrata)、珠芽蓼 (Polygonum 

viviparum)、针茅(Stipa capillata)和马蔺(Iris lactea)

等典型高山草甸植物。苔藓层发育良好, 盖度达

80%以上 , 厚度约 10 cm, 主要物种有山羽藓

(Abietinella abietina)、欧灰藓(Hypnum cupressiforme)

和匐灯藓 (Plagiomnium cuspidatum)等(李效雄等 , 

2013)。 

1.2  样地设置与调查 

参照CTFS (Center for Tropical Forest Science)

和中国森林生物多样性监测网络(CForBio)的大样

地建立与监测技术规范(Condit, 1995)(http://www. 

ctfs.si.edu/), 于2010–2011年在祁连山国家级自然保

护区大野口流域的相对平坦的青海云杉林内建立了

一块面积10.2 hm2的青海云杉动态监测样地。整个

样地呈长方形, 以样地西北角为原点, 南北方向为x

轴(长340 m), 东西方向为y轴(宽300 m), 利用全站

仪将整个样地划分成255个20 m × 20 m的样方(附录

I), 进一步将每个20 m × 20 m的样方细分成16个

5 m × 5 m的小样方, 对小样方内所有胸径(DBH) 

≥ 1.0 cm的木本个体及其分支进行涂漆, 挂牌标记

以便进行永久监测, 测量其相对坐标(x, y)、胸径、

冠幅、枝下高, 记录生长状况(存活、倒伏或枯立)

等信息。采用全站仪测定每个样方的海拔高度, 并

绘制等高线地形图(附录II)。首次调查结果表明, 样

地内共记录到DBH ≥ 1.0 cm的活立木19 927株, 

枯死木411株(李效雄等, 2013)。 
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1.3  统计与分析 

1.3.1  种群径级划分 

虽然径级和龄级之间存在差异, 但在同样的环

境条件下, 树木的径级和龄级对生境条件的响应规

律具有一致性。青海云杉寿命很长, 在100–140年以

后生长才缓慢下来, 少数林木在300–400年仍能持

续缓慢生长。已有研究表明, 其胸径和树龄具有明

显的线性关系, y = 0.2133x – 1.1136, R² = 0.984 9 (y

为胸径, x树龄)。如: 当胸径为5.0、12.5以及22.5 cm

时分别大致对应树龄30、64和111年(杨文娟, 2018)。

因此可以用胸径来反映种群的生活史阶段(Frost & 

Rydin, 2000; 李立等, 2010)。从而该研究采用径级

结构(胸径大小)代替年龄结构, 分析不同径级青海

云杉种群分布格局及其关联性的变化。该研究参照

李妍(2013)对青海云杉种群径级结构的划分标准, 

同时结合样地内青海云杉胸径的实际情况以及青海

云杉的生活史特点, 依据青海云杉胸径大小将其划

分为: 径级I (幼树, 1 cm ≤ DBH < 5.0 cm)、径级II 

(小树, 5.0 cm ≤ DBH < 12.5 cm)、径级III (中树, 

12.5 cm ≤ DBH < 22.5 cm)、径级IV (大树, DBH 

≥ 22.5 cm) 4个不同径级。 

1.3.2  种群空间分布格局 

该研究以Ripley (1977)提出的Ripley’s K (K(r))

函数为基础, 采用单变量成对相关函数(g(r)), 以样

地中每个植株的空间坐标为基础, 分析不同径级青

海云杉个体在不同尺度下的分布格局。其中, K(r)

函数的计算公式(Besag, 1977; Haase, 1995)如下:  

2
1 1

( )
( )

n n
r ij

iji j

I uA
K r

Wn  
  ( )i j

 

(1)

 
式中: r为空间尺度, 即以目标树为圆点的取样圆半

径; A为研究样地面积; n为样地内某一植物种群的

个体总数; uij为个体i到个体j之间的距离; Wij为边界

效应校正系数, 是指以点i为圆心、uij为半径的圆落在

样地面积A中的弧长与其自身圆周长的比值; I为指

示函数, 当uij > r时, Ir(uij) = 0; 当uij ≤ r时, Ir(uij) = 1。 

g(r)由K函数衍生而来。与K(r)相比, g(r)能有效

消除小尺度累积效应的缺点, 在评估聚集程度方面

的研究中得到了广泛的应用(Diggle, 2003)。g(r)与K

函数的关系为:  

1 ( )
( )

2π

dK r
g r

r dr
 

 
(2) 

式中: 若g(r) = 1, 种群在r尺度上呈随机分布; 若

g(r) < 1, 种群在r尺度呈规则分布; 若g(r) > 1, 种群

在r尺度呈聚集分布。 

1.3.3  空间关联性分析 

两个径级之间的空间关联性分析, 实际上是2

个径级之间的多变量点格局分析, 也叫多元点格局

分析(张金屯, 2004)。该研究采用双变量成对相关函

数(g12(r)), 分析不同径级青海云杉个体的空间关联

性。其计算公式如下所示:  

12
12

( )1
( )

2 ( )

dK r
g r

r d r
 

 
(3) 

式中: 当g12(r) = 1时, 2个不同径级个体在r尺度下无

显著关联性; g12(r) < 1时, 2个径级个体在r尺度呈显

著负关联; g12(r) > 1时, 2个不同径级个体在r尺度呈

显著正关联。 

由于g(r)的非聚集属性, 利用它进行点格局分

析时需利用零模型来观察实际过程和理论过程之间

的差异(Stoyan & Penttinen, 2000)。祁连山大野口流

域青海云杉林样地地势相对平坦, 地形因子对于种

群空间格局及其关联性影响较弱, 因此采用完全空

间随机零模型作为零模型, 即假设物种的空间分布

完全随机, 没有潜在的生物学过程发挥作用, 观察

青海云杉种群不同径级个体的空间分布格局及其关

联性与匀质泊松分布是否存在差异(张觅等, 2014)。

空间尺度设定为0–60 m, 步长为1 m。采用蒙特卡罗

(Monte-Carlo)随机模拟999次产生置信度为99%的

包迹线, 以检验物种分布格局及关联性是否显著。

在单变量分析中, 若实际分布的g(r)值落在包迹线

之内, 则符合零模型, 为随机分布; 若在上包迹线

以上, 则呈聚集分布; 若在下包迹线以下, 则为规

则分布。在双变量分析中, 若实际分布的g12(r)值落

在包迹线之间, 表示接受零假设, 说明不同径级间

个体相互独立, 无空间相关性; 若在上包迹线以上, 

则两径级间为正相关; 若落在下包迹线以下, 则两

径级间为负相关关系(Hao et al., 2017)。该研究所有

统计与分析均在R 4.0.1软件中“spatstat”程序包

(Baddeley & Turner, 2005)的相关函数中完成。 

2  结果和分析 

2.1  青海云杉种群及其群落的径级结构 

青海云杉种群空间分布及其群落的径级结构如

图1和图2所示, 在10.2 hm2青海云杉群落样地内共

有DBH ≥ 1 cm的植株个体19 927株, 隶属于3科3 
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图1  祁连山大野口流域10.2 hm2森林动态监测样地青海云杉种群不同径级个体的空间分布图。I, 径级I (幼树); II, 径级II (小
树); III, 径级III (中树); IV, 径级IV (大树)。 
Fig. 1  Spatial distribution of Picea crassifolia individuals with different diameter at breast height (DBH) in the forest dynamics plot 
of 10.2 hm2 in Dayekou Basin of Qilian Mountains, northwestern China. I, diameter class I (saplings); II, diameter class II (small 
trees); III, diameter class III (medium trees); IV, diameter class IV (big trees). 

 

 
 

图2  祁连山大野口流域10.2 hm2森林动态监测样地内各物

种的径级结构。按胸径划分个体大小。I, 1–5 cm; II, 5–12.5 
cm; III, 12.5–22.5 cm; IV, ≥22.5 cm。 
Fig. 2  Size structure of all individuals in the forest dynamics 
plot of 10.2 hm2 in Dayekou Basin of Qilian Mountains, 
northwestern China. The size of individuals was estimated by 
their diameter at breast height (DBH). I, 1–5 cm; II, 5–12.5 cm; 
III, 12.5–22.5 cm; IV, ≥22.5 cm. 

 
属3种, 密度为1 954株·hm–2, 平均胸径为10.1 cm, 

径级I、II、III和IV的个体数分别为8 539、5 444、

3 493和2 451株, 分别约占总个体数的42.85%、

27.32%、17.53%和12.3%。其中, 青海云杉个体

19 726株, 密度为1 933株·hm–2, 种群平均胸径为

10.1 cm, 径级I、II、III和IV的个体数分别为8 489、

5 367、3 428和2 442株 , 分别约占总个体数的

42.6%、26.93%、17.2%和12.25%。其他物种4个径

级之和只占到总体个数的1%左右。从个体数量和胸

径等数据来看, 青海云杉均占有绝对优势, 因此该

样地是以青海云杉为建群种的单优植物群落。此外, 

样地内有大量小径级个体储备, 个体数量随径级增

大而逐渐减少, 种群的径级结构近似于倒“J”型, 属

增长型种群, 种群更新良好。 

2.2  不同径级青海云杉种群的空间分布格局 

g(r)函数分析结果(图3)表明, 随尺度变化, 4个

不同径级青海云杉种群的空间分布格局有所差异。

样地中处于径级I的青海云杉幼苗在0–46 m尺度上

呈聚集分布, 在46–60 m的尺度上逐渐趋于随机分

布; 小树和中树在0–60 m的尺度上均呈现聚集分布; 

大树在0–2 m尺度上呈规则分布, 2–8 m的尺度上呈

随机分布, 8–15 m的尺度上呈聚集分布, 在15–60 m

的尺度上呈随机分布。总体来看, 不同径级的青海 
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图3  祁连山大野口流域10.2 hm2森林动态监测样地内青海云杉种群不同径级个体间的空间格局。A, 径级I (幼树)。B, 径级II 
(小树)。C, 径级III (中树)。D, 径级IV (大树)。r, 以目标树为圆点的取样圆半径; ĝobs(r), 单变量成对相关函数g(r)的函数值; 
gtheo(r), g(r)函数的期望值; 灰色阴影部分为99%的置信区间。 
Fig. 3  Spatial distribution pattern of Picea crassifolia individuals with different diameter at breast height (DBH) in the forest 
dynamics plot in Dayekou Basin of Qilian Mountains, northwestern China. A, DBH class I (saplings). B, DBH class II (small trees). 
C, DBH class III (medium trees). D, DBH class IV (big trees). r, the radius of the sampling circle with the target tree as the centroid; 
ĝobs(r), the function value of the pair-correlation function (g(r)); gtheo(r), the expected value of the g(r) function; the gray shaded part 
is the 99% confidence interval. 

 
云杉个体在较小尺度内均表现为聚集分布, 随着空

间尺度的增加, 呈现由聚集分布趋向于随机分布。

此外, 较小径级的个体常呈聚集分布, 而随着径级

增大, 呈现由聚集分布趋向于随机分布。从青海云

杉群落及其种群的散点分布图(图1)也可以看出, 

不同径级的青海云杉在样地内多呈聚集分布或随机

分布。 

2.3  青海云杉种群不同径级间的空间关联 

由青海云杉种群不同径级间的空间关联图(图4)

可知, 青海云杉种群4个不同径级个体间的空间关

联性格局各异。样地中处于幼树与小树的青海云杉

个体在0–19 m的尺度上呈正关联, 19–43 m表现为

微弱的正关联, 大于43 m后无关联; 幼树与中树在

0–1 m呈正关联, 1–2 m无关联, 2–34 m为负关联, 大

于34 m后无关联; 幼树和大树在0–5 m内呈负关联, 

5–7 m无关联, 7–8 m呈正关联, 9–12 m又呈现无关

联, 大于12 m后呈正关联且随着尺度增大关联性减

弱; 小树与中树在0–60 m的尺度上都呈正关联, 且

随着尺度的增加关联性减弱; 小树和大树在0–10 m

上呈负关联, 10–28 m上无关联, 大于28 m后呈负关

联; 中树和大树在0–4 m呈负关联, 在4–25 m无关

联, 大于25 m后基本呈负关联。从整体上来看, 在

小尺度(<4 m)范围内大树个体与其他径级个体都呈

负关联, 随着尺度的增大, 大树与幼树表现出正关

联且关联性随尺度的增大而减弱, 而与小树、中树

则表现为无关联或者微弱的负关联; 在所有尺度内, 

径级相近的个体空间关联性呈正关联或无关联, 随

着个体径级间差距增大, 它们之间的空间关联性转

变为无关联或呈负关联。 

3  讨论 

3.1  青海云杉种群的径级结构 

植物种群的径级结构是指不同径级组的个体在

种群内所占比例和配置情况(田润炜等, 2016), 是种

群的生殖特性与外界环境相互作用的结果, 在一定

程度上体现了种群的径级结构特征和生长发育状况, 

进而可以预测种群和群落的动态发展趋势(涂洪润

等, 2019)。本研究发现, 样地内青海云杉种群的幼 
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图4  祁连山大野口流域10.2 hm2森林动态监测样地内青海云杉种群不同径级个体间的空间关联性。A, 幼树与小树。B, 幼树

与中树。C, 幼树与大树。D, 小树与中树。E, 小树与大树。F, 中树与大树。r, 以目标树为圆点的取样圆半径; ĝobs(r), 双变

量成对相关函数g12(r)的函数值; gtheo(r), g12(r)函数的期望值; 灰色阴影部分为99%的置信区间; 14表示4个径级。 
Fig. 4  Spatial association of Picea crassifolia individuals with different diameter at breast height in the forest dynamics plot in 
Dayekou Basin of Qilian Mountains, northwestern China. A, Saplings and small trees. B, Saplings and medium trees. C, Saplings 
and big trees. D, Small trees and medium trees. E, Small trees and big trees. F, Medium trees and big trees. r, the radius of the 
sampling circle with the target tree as the dot; ˆgobs(r), the function value of the bivariate pair-correlation function (g12(r)); gtheo(r), 
the theoretical value of the g12(r) function; the gray shaded part is the 99% confidence interval; 14 indicate four different diameter 
classes. 

 
苗和小树个体储备较为丰富, 其种群径级结构呈倒

“J”型分布, 这说明该种群属增长型种群, 种群天然

更新能力良好, 只要未来不遭受强烈干扰, 种群数

量会保持逐渐增长。这与李效雄等(2012)和张华等

(2016)分别对祁连山大野口流域和天老池小流域的

青海云杉种群结构的研究结果一致。这可能是由青

海云杉种群的生物学特性与环境因素共同作用的结

果。已有研究表明, 森林更新过程中最重要和最敏

感的阶段是幼苗阶段 (李晓笑等 , 2011; 赵阳等 , 

2018), 林内有限的资源和空间往往成为种群更新

的重要限制因素(项小燕等, 2016)。青海云杉种群的

幼苗和小树个体数量多主要是由其生殖特性决定, 

其种群可以产生大量高质量种子, 自然萌发形成的

幼苗大都集中分布在林窗下, 形成大量小径级个体, 

占据有利资源, 这是其种群在群落中持续处于优势

地位的主要原因。随着小径级个体的生长, 它们对

光照、水分、土壤养分等环境资源和空间需求随之

增加, 由于环境资源和空间有限, 种内和种间竞争

加剧, 出现强烈的自疏和他疏现象, 竞争能力弱的

幼苗和小树在竞争中会大量死亡, 只有少量小径级

个体能够成功转化为大径级个体, 造成样地内仅存

在少量的中树和大树, 这成为该青海云杉种群更新

和发展的“瓶颈” (张婕等, 2014; 白卫国等, 2017; 

于世川等, 2017)。因此, 要实现种群数量的稳定增

长, 必须加强对种群结构的保护, 尤其要重视对幼

苗和小树及其生存环境的保护和改善。 

3.2  青海云杉种群不同径级个体的空间分布格局 

森林的空间格局与空间尺度密切相关, 物种的

空间分布格局随着尺度的变化而变化(Condit et al., 

2000; 杨华等, 2014)。一般来说, 小尺度上的物种分

布格局主要受种群自身生物学特性(如种内种间竞

争、种子扩散限制和幼苗补充过程等)影响, 而大尺

度上物种的空间分布则主要受生境异质性(如光照、

土壤养分、水分和温度等)影响(Shen et al., 2013)。

本研究表明, 青海云杉种群不同径级的青海云杉个

体在较小尺度内均表现为聚集分布, 随着空间尺度

的增加, 呈现由聚集分布到随机分布的变化趋势。

这一结果与国内外大多数有关种群空间格局的研究

结果一致(刘建泉, 2004; Guo et al., 2013; 张觅等, 

2014; 张华等, 2016)。这是因为同一种群的不同个
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体对生境条件的需求基本上是一致的(张金屯和孟

东平, 2004), 且聚集分布有利于种群个体相互庇护, 

从而抵御外界不利环境 , 以提高存活率 (Diggle, 

1981)。此外, 生境的异质性容易引起种群聚集生长, 

同时由于植株对光照、水分、养分等资源的竞争较

大(李海东等, 2011), 导致聚集强度随着空间尺度的

增大而呈现下降趋势, 表现为在较小尺度上植株

倾向于聚集分布逐渐过渡为在较大尺度上的随机

分布。 

通常认为, 由于物种的生态学和生物学特性、

种子扩散限制和生境异质性等机制的影响, 较小径

级的物种常呈聚集分布, 尤其在小尺度上更加明显

(祝燕等, 2011)。而随着径级增大, 种内和种间为争

夺有限资源和空间的竞争也大大增强, 常呈随机或

规则分布, 聚集强度也随径级的增加而降低(Condit 

et al., 2000)。本研究结果也符合这一规律。样地内

的青海云杉种群的幼树、小树和中树这类低龄级个

体多呈聚集分布, 这一方面可能是由于青海云杉的

种子具有种翅, 主要依靠风力传播, 使得大多数种

子散落在母树周围一定范围内且随着距离的增大其

种子传播的数量逐渐下降, 这些生物学特性使其形

成聚集分布的空间分布特征。实地调查过程中也发

现, 青海云杉幼苗大都集中分布于林窗下, 在阴蔽

的林冠下, 出现幼苗和小树死亡现象, 在地被层特

别是苔藓层较厚的地方, 幼苗较少。另一方面, 低龄

级种群个体较小, 处在群落的下层, 对光、热、水和

土壤养分等生态因子的竞争能力较弱, 聚集可以提

高其竞争能力以及抵御外界不良环境, 提高成活

率。此外, 小生境的异质作用导致幼树与小树分布

不均匀, 如局部地形、土壤和植被等环境因子的差

异, 以及采伐、自然灾害等形成的林窗, 都为低龄级

个体的大量繁殖和生长创造了良好的条件(张华等, 

2016)。随着种群年龄的增长, 个体对光照、水分、

营养等资源和空间的需求不断增加, 种内和种间竞

争加剧而出现强烈的自疏和他疏现象, 导致大量林

木死亡, 种群密度下降, 聚集强度逐渐减弱, 种群

由聚集分布向随机分布或规则分布转变。此外, 大

树主要呈随机分布, 这可能是因为大树位于林冠层, 

高度较高, 树冠基本定型, 根系也伸展到一定程度, 

种内竞争加剧, 自疏效应使得种群的聚集分布格局

被打破, 由聚集分布向随机分布转变。 

3.3  青海云杉种群不同径级个体的空间关联性分析 

种群内不同径级个体的空间关联性描述了某一

特定的时间内植物种群组成个体之间的空间分布关

系及功能关系 (Shields et al., 2014; 王慧杰等 , 

2016)。这种关系是种群内不同径级个体间、种群与

环境长期相互作用的结果, 通过它可以揭示种群的

现状并预测种群发展趋势(涂洪润等, 2019)。空间正

关联反映了种群内部正向(互惠)的生态关系, 空间

负关联意味着种群内部负向(互斥)的生态关系, 空

间无关联则反映了种群内部无明确的生态关系(张

金屯, 1998)。该研究发现小尺度(<4 m)下大树个体

与其他径级个体都呈负关联, 随着尺度的增大, 大

树与幼树表现出正关联且关联性随尺度的增大而减

弱, 而与小树、中树则表现为无关联或者微弱的负

关联。小尺度下大树与其他径级个体都呈负关联, 

表明在一定范围内其他径级个体都受到大树的排斥, 

这可能是因为大树个体对土壤水分、光等资源的需

求量更大, 竞争能力更强, 从而使得其周围其他径

级个体的分布密度非常小(张华等, 2016)。也有研究

表明青海云杉凋落物对种子的萌发和幼苗的生长有

自毒作用(王丽红等, 2017), 而大树周围凋落物一般

也较为丰富, 导致大树周围种子和幼苗的生长受到

抑制。实际调查中也发现在大树周围尤其是林冠下

其他径级个体数量很少。大树个体和幼树个体在较

大尺度上表现出正关联且随着尺度的增大, 关联性

逐渐减弱, 这很可能是由种子扩散限制所引起的

(梁爽等, 2014), 大树产生的种子数量较多, 幼树的

分布在一定程度上能反映种子的分布, 大树和幼树

的关联性变化特点与青海云杉种子主要通过风力传

播的特点具有一致性。此外, 在较大尺度下, 大树个

体与小树、中树个体都表现为无关联或者微弱的负

关联, 一方面表明随着尺度的增大, 大树对小树和

中树的影响逐渐降低, 竞争趋于和缓, 另一方面随

着径级的增大, 大树与其他径级个体关联性也发生

变化, 说明不同径级青海云杉空间关联性随着发育

阶段而变化, 这可能是由种群自身的生物生态学特

性、种内种间关系以及环境条件共同作用的结果。  

该研究还发现径级相近的个体空间关联性呈正

关联或无关联, 随着个体径级间差距增大, 它们之

间的空间关联性转变为无关联或负关联, 这说明同

一物种不同径级的个体之间同时存在竞争、依赖以

及无明确的生态关系, 这是由于物种具有一致的生
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境偏好所造成的(杨洪晓等, 2006)。径级相近个体的

空间关联性呈正关联, 表明它们相伴出现, 对生境

的选择具有一致性, 在空间分布上是相互依存的。

这可能是由于它们生长发育阶段相近, 对环境资源

的需求具有相似性和生态位存在重叠, 但小径级个

体相对幼小, 对光照、水分和土壤养分等资源的竞

争能力相对较弱, 需要借助高大植株的庇护, 才得

以提高存活率, 而较大径级的植株个体可以改善样

地的小生境, 使得邻近径级的个体更适宜生存, 彼

此共享资源(涂洪润等, 2019)。同时, 由于物种专一

性的资源分布不均, 种内竞争具有非对称性的特点, 

也就是说当径级相近时, 不同径级间关系较协调

(Getzin et al., 2008)。而无关联则说明个体间互不干

扰, 个体在前期发育过程中已经占据适宜的生态位, 

与种内其他径级个体间的关联性不高, 能各自生长

发育(涂洪润等, 2019)。随着个体间径级差距增加, 

它们之间的关联性转变成无关联甚至负关联, 说明

随着个体间径级差距的加大, 它们的空间正关联关

系逐渐减弱, 当个体间差异较大时, 大径级个体在

竞争中处于优势地位, 可能导致小径级个体的生长

发育迟滞或者死亡 , 使其周围小径级个体很少

(Kenkel, 1988), 这也间接证实了随着个体大小的生

长变化, 青海云杉种群的空间分布存在一个从聚集

分布到随机分布的自疏过程。 

此外, 不同径级的青海云杉个体在较小尺度内

均表现为聚集分布, 随着空间尺度的增加, 呈现由

聚集分布趋向于随机分布, 这说明祁连山大野口流

域青海云杉种群的分布格局及其关联性随空间尺度

及发育阶段而变化, 且种群的空间分布格局与其空

间关联性存在一定的关系。不同径级青海云杉种群

的空间分布格局及其关联性的变化, 使得青海云杉

种群能充分利用样地内有限的资源, 有利于青海云

杉种群的生存和稳定发展, 同时也对整个青海云杉

群落的生存和发展起到了促进作用。 

4  结论 

综上所述, 该研究首次基于10.2 hm2青海云杉

动态监测样地调查资料, 分析了祁连山大野口流域

青海云杉种群不同径级个体的空间格局及其关联

性。研究发现, 祁连山大野口流域青海云杉种群的

分布格局及其关联性随空间尺度及发育阶段而变化, 

这是由种群自身的生物生态学特性、种内种间关系

以及环境条件综合作用的结果, 且不同空间尺度及

不同发育阶段青海云杉种群分布格局的形成可能存

在不同的机制。该研究结果进一步加深了我们对祁

连山青海云杉种群空间分布格局及其关联的认识, 

进而有利于更好地理解其潜在生态学过程或影响机

理。但仅仅靠物种空间格局及其关联性的分析还无

法对许多问题给予合理的解释, 因为不一样的生态

过程可以产生相同的格局, 而相同的格局也可能是

多个不同的生态学过程共同作用的结果。因此, 未

来应对固定监测样地内的青海云杉个体进行长期动

态监测, 基于长时间序列的群落结构和环境因子数

据, 进一步探讨扩散限制、竞争排除和生境过滤等

因素对青海云杉林物种共存的影响。 
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附录 I  祁连山大野口流域青海云杉 10.2 hm2森林动态监测样地网格示意图 
Supplement I  Grid of the 10.2 hm2 forest dynamics plot of Picea crassifolia population in Dayekou basin of Qilian 
Mountains, northwestern China 
https://www.plant-ecology.com/fileup/1005-264X/PDF/cjpe.2020.0177-S1.pdf 
 
附录 II  祁连山大野口流域青海云杉 10.2 hm2森林动态监测样地地形图 
Supplement II  Topography map of the 10.2 hm2 forest dynamics plot of Picea crassifolia population in Dayekou basin of 
Qilian Mountains, northwestern China 
https://www.plant-ecology.com/fileup/1005-264X/PDF/cjpe.2020.0177-S2.pdf 
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