
香格里拉普达措国家公园长苞冷杉
种群空间分布格局及关联性

顾　 荣
１　 张彩彩

１∗　 和正华
２　 杨　 荣

２　 陈　 瑶
２　 冯　 萍

２　 斯那取宗
２

赵冬莲
２　 益西央初

２　 吴俊华
２　 林露湘

３

（ １大理大学东喜玛拉雅研究院， 云南大理 ６７１００３； ２香格里拉普达措国家公园管理局， 云南迪庆 ６７４４９９； ３中国科学院西双版

纳热带植物园热带森林生态学重点实验室， 昆明 ６５０２０１）

摘　 要　 植物种群不同发育阶段的空间分布格局及关联性能够反映植物种群的现状和发
展趋势，并揭示其背后潜在的生态过程。 本研究以云南省香格里拉普达措国家公园亚高山
寒温性针叶林 １ ｈｍ２永久固定监测样地内的优势种长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ gｅｏｒgｅｉ）为对象，分析其
种群径级结构，并采用 Ｒｉｐｌｅｙ Ｌ 函数探究其不同发育阶段空间分布格局及相互关联性。 结
果表明：（１）长苞冷杉的径级结构呈“金字塔”型分布，幼树（１ ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ ｃｍ）、中树（５ ｃｍ
≤ＤＢＨ＜１５ ｃｍ）和成树（ＤＢＨ≥１５ ｃｍ）个体数量分别占整个种群数量的 ４７．４２％、３１．５５％和
２１．０３％，种群结构为增长型，更新状态良好；（２）不同发育阶段长苞冷杉的空间分布格局存
在差异。 以完全空间随机为零模型，幼树和中树分别在 ０ ～ ４５、０ ～ ３５ ｍ 的尺度上呈显著的
聚集分布；成树在所有尺度上呈随机分布；以异质泊松点过程为零模型去除生境异质性的
效应后，幼树、中树和成树基本在所有尺度上呈随机分布，说明生境异质性是导致长苞冷杉
种群不同径级空间聚集分布的主要原因；（３）幼树与中树在邻体尺度上呈显著正相关空间
关联，幼树与成树、中树与成树均在邻体尺度上呈显著的负相关空间关联，并随着尺度的增
大而逐渐减弱，最后呈不相关空间关联。 潜在的负密度制约机制驱动长苞冷杉从幼树和中
树的聚集分布转为成树的随机分布；长苞冷杉幼树和中树可能受同样的生境过滤影响而呈
聚集分布，并导致二者呈现正相关空间关联，而潜在的成树对中树的不对称竞争以及潜在
的专一性病原菌和害虫对幼树的攻击可能导致成树与中树、成树与幼树的负相关空间关
联。
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　 　 植物种群是组成植物群落的基本单元，植物种

群的空间分布格局及种间关联性能够反映植物种群

的现状、发展趋势及其背后潜在的生态过程，对理解

群落动态和物种共存机制具有重要意义 （Ａｒｉｓｔａ，
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植物种群的空间分布格局受种群自身生物学特

性、种内与种间关系和环境异质性等多种生物和非

生物因子的影响 （张金屯， １９９８；Ｗｉｅｇａｎｄ ｅｔ ａｌ．，
２００９；Ｂａｇｃｈｉ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 种群空间分布格局在一

定程度上可以反映水平空间上个体之间及个体与环

境之间的相互关系（郑元润，１９９７），因此不同种群

的空间分布格局差异共同决定了群落组成的空间异

质性。 基于种群的空间分布格局可以推导塑造其形

成的多种生态过程，进而为理解群落组成格局形成

的生态学机制提供依据（Ｃｏｎｄｉｔ ｅｔ ａｌ．，２０００；Ｗｉｅｇａｎｄ
ｅｔ ａｌ．，２００４）。 例如，植物种群的空间分布经常和环

境异质性紧密相关，能够反映生态位分化在塑造群

落组成格局中的作用 （Ｈａｒｍｓ ｅｔ ａｌ．， ２００１； Ｊｏｈｎ ｅｔ
ａｌ．，２００７）。

目前，生态学家普遍认为，扩散限制、生境过滤

和负密度制约等生态过程是驱动种群空间分布格局

形成的主要驱动力（Ｐｌｏｔｋｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００２；Ｌａｎ ｅｔ ａｌ．，
２００９；Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 扩散限制和生境异质性通

常会导致植物种群呈非随机的空间聚集分布（Ｇｅｔ⁃
ｚｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 例如，Ｌｉ 等（２００９）
发现，生境异质性和扩散限制是影响鼎湖山常绿阔

叶林树种种群聚集分布的两个重要因素。 负密度制

约通常导致树种种群的空间格局从较小径级的聚集

分布转变为较大径级的随机分布甚至是均匀分布

（ Ｌａｎ ｅｔ ａｌ．， ２００９； Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１０； Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．，
２０１９）。 例如，Ｚｈｕ 等（２０１０）基于古田山亚热带常绿

阔叶林 ２４ ｈｍ２动态样地的研究发现，树种种群从幼

树到成树的空间聚集程度逐渐减弱，负密度制约是

主导这一变化的主要生态过程；Ｚｈｏｕ 等（２０１９）以佛

坪国家自然保护区中落叶阔叶林为研究对象，发现

多数树种种群在小尺度上呈聚集分布，从幼树到中

树再到成树过程中聚集程度不断减小，负密度制约

导致的种群 “自疏” 现象是产生这一变化的主要

因素。
种群个体在不同发育阶段所经历的生态过程的

不同，会导致不同发育阶段空间分布格局发生变化

（Ｃｏｎｄｉｔ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 同样种群内不同发育阶段间

的相互作用，也决定了不同发育阶段间的空间关联
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性（杨洪晓等，２００６）。 不同发育阶段间的空间正关

联性来源于对环境的共同适应性；负关联性则反映

了不同发育阶段间的负相互作用，来源于个体间的

相互竞争排斥（Ｇｅｔｚｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 通过分析种群

不同发育阶段的空间关联性，可以反映种群现状和

不同发育阶段间的相互作用（王磊等，２０１０）。 例

如，王慧杰等（２０１６）对天山雪岭云杉的研究发现老

龄树与幼龄树对资源的激烈竞争产生竞争排斥，所
以幼龄树与老龄之间呈显著负相关。

长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ gｅｏｒgｅｉ）属松科（Ｐｉｎａｃｅａｅ）冷杉

属（Ａｂｉｅｓ），是中国特有种，主要分布于滇西北横断

山地区、西藏东南部和四川西南部，常出现于海拔

３５００～４０００ ｍ 的山地，是重要的高山林线植物，也是

组成寒温性针叶林的主要树种，在维持亚高山森林

生态系统功能中扮演着重要角色（刘庆等，２００１；
Ｐａｎｔｈｉ，２０１８）。 本研究以云南省香格里拉普达措国

家公园内的长苞冷杉种群为研究对象，将回答如下

两个问题：（１）香格里拉普达措国家公园长苞冷杉

种群结构是否属于更新良好的增长型模式？ （２）长
苞冷杉种群的空间分布格局是否随发育阶段而变

化，不同发育阶段呈现出怎样的空间关联性？ 本研

究将分析长苞冷杉种群的径级结构特征、不同发育

阶段的空间分布格局和空间关联性，旨在了解该地

区长苞冷杉种群生存现状及其发展趋势，并探讨驱

动长苞冷杉种群结构和空间分布格局形成的生态过

程，为该区域长苞冷杉林的保护和管理提供科学

依据。

１　 研究地区与研究方法

１. １　 研究区概况

香格里拉普达措国家公园（位置：９９°５８′５０″Ｅ—
９９°５８′５３″Ｅ，２７°５０′４８″Ｎ—２７°５０′５１″Ｎ）位于青藏高

原东南缘香格里拉市东部，海拔为 ３２００～４１５９ ｍ，该
区域最热月平均气温 １３．６ ℃，最冷月平均气温－３．０
℃，年均气温 ５．９ ℃，年均降水量 ６３３．６ ｍｍ（唐芳

林，２０１１；张贇等，２０１８），总面积约 ６０１．１ ｋｍ２。 该地

区主要受高原季风气候的影响，形成了高山草甸、针
叶林、阔叶林和湿地等多种植被类型 （周伟等，
２０１０）。 其内保存着大片原始完整的云冷杉林，其
中长苞冷杉林分布面积最广，是香格里拉普达措国

家公园的重点监测和保护的植被类型。
１. ２　 样地调查

２０２０ 年 ７ 月，在香格里拉普达措国家公园长苞

冷杉林发育典型的地段，按 ＣＴＦＳ（Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ
Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ）的技术规范（Ｃｏｎｄｉｔ，１９９８），建设了

一块面积为 １ ｈｍ２的永久固定监测样地（１００ ｍ×１００
ｍ）（图 １）。 首先，用全站仪将整个样地划分为 １００
个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方；其次，对样地内胸径（ｄｉａｍｅ⁃
ｔｅｒａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的木本植物进行挂

牌鉴定，并且记录其物种名称、坐标、生活状态和分

枝情况等信息。 样地内最低海拔为 ３８３５．５ ｍ，最高

海拔为 ３８４５．１ ｍ，海拔高差为 １０．４ ｍ。 经调查，样地

内共有 ２０１８ 株乔木，隶属 ８ 科 １２ 属 １４ 种（表 １）。
其中长苞冷杉个体数最多，为 １５６９ 株，占样地总个

体数的 ７７．８％。
１. ３　 地形因子计算

基于样地 １０ ｍ 桩的海拔，计算 ２０ ｍ×２０ ｍ 样

方的海拔、凹凸度、坡向和坡度 ４ 个地形因子。 每个

样方 ４ 个顶点的平均海拔即为该样方的海拔。 每个

样方的海拔减去周围 ８ 个样方的海拔作为该样方的

凹凸度，对于位于样地边缘的样方，凹凸度则由该样

方的海拔减去其相邻若干样方的海拔获得（Ｈａｒｍｓ
ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｖａｌｅｎｃｉａ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 坡度为每个样方

的任意 ３ 个顶点构成的 ３ 个平面与水平面的夹角的

平均值。 坡向计算公式为：
Ａｓｐｅｃｔ ＝ １８０－ａｒｃｔａｎ（ ｆｙ ／ ｆｘ） ×（１８０ ／ π） ＋９０×（ ｆｙ ／

｜ ｆｘ ｜ ）
式中，ｆｙ 和 ｆｘ 分别是该样方从北到南和从东到西的

海拔差。
１. ４　 种群的径级结构

按胸径大小划分径级，以 １ ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ ｃｍ 为

第 Ⅰ级，胸径每增加５ ｃｍ为一级，以此类推，共分

图 １　 香格里拉普达措国家公园 １ ｈｍ２样地位置图
Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｉｎ Ｓｈａｎ⁃
ｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ
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表 １　 香格里拉普达措国家公园 １ ｈｍ２样地内木本植物组成
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ １ ｈｍ２ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｓｈａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ
序号
Ｒａｎｋ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

属名
Ｇｅｎｕｓ

个体数
Ｎｏ． ｏｆ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ
１ 长苞冷杉 Ａｂｉｅｓ gｅｏｒgｅｉ 松科 Ｐｉｎａｃｅａｅ 冷杉属 Ａｂｉｅｓ １５６９
２ 唐古特忍冬 Ｌｏｎｉcｅｒａ ｔａｎgｕｔｉcａ 忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 忍冬属 Ｌｏｎｉcｅｒａ ２４１
３ 云南双盾木 Ｄｉｐｅｌｔａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ 忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ 双盾木属 Ｄｉｐｅｌｔａ ７３
４ 峨眉蔷薇 Ｒｏｓａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 蔷薇属 Ｒｏｓａ ４０
５ 康边茶藨子 Ｒｉｂｅｓ kｉａｌａｎｕｍ 茶藨子科 Ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉａｃｅａｅ 茶藨子属 Ｒｉｂｅｓ ２７
６ 西南花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｒｅｈｄｅｒｉａｎａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 花楸属 Ｓｏｒｂｕｓ ３３
７ 红棕杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｒｕｂｉgｉｎｏｓｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 杜鹃花属 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ １２
８ 毡毛栒子 Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｐａｎｎｏｓｕｓ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 栒子属 Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ８
９ 铁仔 Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉcａｎａ 报春花科 Ｐｒｉｍｕｌａｃｅａｅ 铁仔属 Ｍｙｒｓｉｎｅ ７
１０ 镰果杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆｕｌｖｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 杜鹃花属 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ２
１１ 冰川茶藨子 Ｒｉｂｅｓ gｌａcｉａｌｅ 茶藨子科 Ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉａｃｅａｅ 茶藨子属 Ｒｉｂｅｓ ３
１２ 薄皮木 Ｌｅｐｔｏｄｅｒｍｉｓ ｏｂｌｏｎgａ 茜草科 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ 野丁香属 Ｌｅｐｔｏｄｅｒｍｉｓ １
１３ 高山栎 Ｑｕｅｒcｕｓ ｓｅｍｅcａｒｐｉｆｏｌｉａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 栎属 Ｑｕｅｒcｕｓ １
１４ 鲜黄小檗 Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｄｉａｐｈａｎａ 小檗科 Ｂｅｒｂｅｒｉｄａｃｅａｅ 小檗属 Ｂｅｒｂｅｒｉｓ １

合计 Ｔｏｔａｌ ２０１８

１６ 级。 统计各径级长苞冷杉的个体数。
通过在样地中观测发现，该区域长苞冷杉基本

上生长到胸径大于 １５ ｃｍ 后可以进入繁殖阶段。 本

研究把长苞冷杉种群划分为 ３ 个发育阶段：幼树

（１ ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ ｃｍ）、中树（５ ｃｍ≤ＤＢＨ＜１５ ｃｍ）和
成树（ＤＢＨ≥１５ ｃｍ）。
１. ５　 种群的空间点格局分析

以种群个体在空间的坐标为基本数据，每个个

体为二维空间的一个点，所有个体组成空间分布的

点图，以点图为基础进行的格局分析称为空间点格

局分析（张金屯，１９９８）。 本研究使用 Ｒｉｐｌｅｙ Ｌ 函数

对长苞冷杉种群 ３ 个径级进行空间点格局分析（张
金屯，２０１１）。 Ｒｉｐｌｅｙ Ｌ 函数由 Ｒｉｐｌｅｙ Ｋ 函数衍化而

来，在随机分布条件下，可以使方差保持稳定，同时

与尺度 ｒ 有线性关系（Ｒｉｐｌｅｙ，１９７７）。 Ｒｉｐｌｅｙ Ｋ 函数

计算公式如下：

Ｋ（ ｒ） ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

１
Ｗｉｊ

Ｉｒ（ｕｉｊ）（ ｉ ≠ ｊ） （１）

式中，Ａ 为样地面积，ｎ 为样地内的个体总数，ｕｉｊ为个

体 ｉ 和 ｊ 的距离；当 ｕｉｊ ≤ ｒ 时， Ｉｒ（ｕ） ＝ １，当 ｕ＞ ｒ 时，
Ｉｒ（ｕ）＝ ０；Ｗｉｊ是以 ｉ 为圆心、ｕｉｊ为半径的圆在面积 Ａ 中

的占比。
将 Ｋ（ ｒ）转化为 Ｌ（ ｒ）：

Ｌ（ ｒ）＝ Ｋ（ ｒ）
π

－ｒ （２）

通过 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 检验比较不同尺度上观测的

Ｌ（ ｒ）偏离零模型的程度并计算置信区间来分析种

群空间分布格局。 本研究中选取完全空间随机

（ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ，ＣＳＲ）和异质性泊松过

程（ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ，ＨＰＰ）为零模型来

分析长苞冷杉不同发育阶段的空间分布格局，并检

验生境异质对空间分布格局形成的作用。 完全空间

随机过程不考虑个体受生物与非生物的影响，假设

每个个体在研究区域中任一位置出现的概率相同，
个体之间相互独立，是用来判断种群空间分布格局

的主要零模型（张金屯，２００４）。 异质性泊松过程假

设在研究区域内目标个体的密度可以随空间位置的

变化而变化，可以作为揭示环境异质性对种群空间

分布格局影响的零模型，本研究以地形因子作为模

拟异质泊松点过程的协变量。 通过比较这两个零模

型的结果可以检验生境异质性是否是种群空间分布

格局形成的主要驱动力 （ Ｄｉｇｇｌｅ， ２００３； 张金屯，
２００４）。

采用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟 ９９９ 次进行拟合检

验，得到 ９９％的置信区间，并生成上下两条包迹线。
Ｌ（ ｒ）的分布高于上包迹线为显著的聚集分布；Ｌ（ ｒ）
的分布低于下包迹线为显著的均匀分布；Ｌ（ ｒ）的分

布在上下包迹线之间为显著的随机分布。
分析两个发育阶段个体间的空间关联性实际上

是基于两个发育阶段的个体在尺度 ｒ 内的数目进行

的双变量点格局分析（张金屯等，２００４），计算公式

如下：
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Ｋ１２（ ｒ） ＝
Ａ

ｎ１ｎ２
∑
ｎ１

ｉ ＝ １
∑
ｎ２

ｊ ＝ １

１
Ｗｉｊ

Ｉｒ（ｕｉｊ）（ ｉ ≠ ｊ） （３）

式中，ｎ１和 ｎ２分别代表两个不同发育阶段的个体数，
ｉ 和 ｊ 分别代表两个不同发育阶段的个体，ｕｉｊ与 Ｗｉｊ

的含义与公式 １ 中相同。
同理将 Ｋ１２（ ｒ）转化为 Ｌ１２（ ｒ）：

Ｌ１２（ ｒ）＝
Ｋ１２（ ｒ）

π
－ｒ （４）

同理使用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 检验，随机模拟 ９９９ 次，
得到 ９９％的置信区间，并生成上下两条包迹线。 Ｌ１２

（ ｒ）的分布高于上包迹线，则两者为正相关；Ｌ１２（ ｒ）
的分布在包迹线之间，则两者无相关性；Ｌ１２（ ｒ）的分

布低于下包迹线，则两者为负相关。
本研究的空间点格局分析均采用 Ｒ 软件（４．０．２

版）的 ｓｐａｔｓｔａｔ 包（Ｂａｄｄｅｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，２０１５）实现。

２　 结果与分析

２. １　 种群的径级结构

整体上长苞冷杉种群的径级结构呈典型的“金
字塔”型分布模式（图 ２）。 最小个体胸径为 １． ０２
ｃｍ，最大个体胸径为 ８２．２６ ｃｍ。 种群数量随径级增

大呈递减趋势，１ ～ ５ ｃｍ 径级的个体数量最多，为
７４４ 株，占长苞冷杉种群总数量的 ４７．４２％；５～１５ ｃｍ
径级个体数次之， 为 ４９５ 株， 占种群总数量的

３１．５５％；１５～９０ ｃｍ 径级个体数量有 ３３０ 株，占种群

总数量的 ２１．０３％，种群为稳定增长型。
２. ２　 三个发育阶段的种群空间分布格局

以完全空间随机（ＣＳＲ）为零模型的点格局分析

结果显示，长苞冷杉幼树、中树和成树在空间上呈现

出不同的分布格局。 幼树在小于 ４５ ｍ 的尺度上呈

聚 集分布，大于４５ ｍ的尺度上呈随机分布；聚集强

图 ２　 香格里拉普达措国家公园内 １ ｈｍ２样地内长苞冷杉种
群径级结构
Ｆｉｇ．２　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｐｏｐ⁃
ｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｓｈａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ｐａｒｋ

度在 ０～４５ ｍ 的尺度上随尺度的增加呈先增大后减

小趋势，在空间尺度为 ｒ ＝ １６ ｍ 时，Ｌ（ ｒ）达到最大

值，为 ３．７３（图 ３Ａ，图 ４Ａ）；中树在空间尺度 ０～３５ ｍ
内呈显著聚集分布，大于 ３５ ｍ 呈随机分布，聚集强

度在 ０～３５ ｍ 的尺度上呈先增大后减小趋势，在 ｒ ＝
１６ ｍ 时 Ｌ（ ｒ）值达到最大，为 ２．８３（图 ３Ｂ，图 ４Ｂ）；成
树在 ２～１０ ｍ 的尺度上呈微弱的均匀分布，整体呈

随机分布格局（图 ３Ｃ，图 ４Ｃ）。 以异质泊松过程为

零模型的点格局分析结果显示，幼树、中树和成树整

体呈随机分布格局（图 ５）。
２. ３　 不同发育阶段的空间关联性

幼树与中树在 ０～３８ ｍ 的尺度上呈显著正相关

的空间关联，在大于 ３８ ｍ 的尺度上表现为不相关；
幼树与成树在 ０ ～ ２０ ｍ 的尺度上呈显著负相关，在
大于 ２０ ｍ 的尺度上为不相关；中树与成树在 ０ ～ ２８
ｍ 的尺度上为显著负相关，在大于 ２８ ｍ 的尺度上为

不相关（图６） 。整体上，大树与幼树和中树的负相

图 ３　 香格里拉普达措国家公园内 １ ｈｍ２长苞冷杉的空间分布散点图
Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｉｎｔ ｍａｐｓ ｏｆ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｓｈａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ
注： Ａ， 幼树； Ｂ， 中树； Ｃ， 成树。 下同。
Ｎｏｔｅ： Ａ， ｓａｐｌｉｎｇ； Ｂ， ｊｕｖｅｎｉｌｅ； Ｃ， ａｄｕｌｔ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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图 ４　 香格里拉普达措国家公园内 １ ｈｍ２样地内长苞冷杉种群空间点格局分析（以完全空间随机为零模型）
Ｆｉｇ．４　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｉｎ ｔｈｅ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｓｈａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａ⁃
ｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ ｍｏｄｅｌ）

图 ５　 香格里拉普达措国家公园内 １ ｈｍ２样地内长苞冷杉种群空间点格局分析（以异质泊松过程为零模型）
Ｆｉｇ．５　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｉｎ Ｓｈａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ （ｂａｓｅｄ ｏｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ）

图 ６　 香格里拉普达措国家公园 １ ｈｍ２样地内长苞冷杉种群的空间关联性
Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ １ ｈｍ２ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｘｉａｎｇｒｉ⁃Ｌａ Ｐｏｔａｔｓｏ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ
注： Ａ， 幼树和中树；Ｂ， 幼树和成树；Ｃ， 中树和成树。
Ｎｏｔｅ： Ａ， ｓａｐｌｉｎｇ ａｎｄ ｊｕｖｅｎｉｌｅ； Ｂ， ｓａｐｌｉｎｇ ａｎｄ ａｄｕｌｔ； Ｃ， ｊｕｖｅｎｉｌｅ ａｎｄ ａｄｕｌｔ．

关关系主要发生在 ３０ ｍ 以内的尺度上，随着尺度的

增大，空间关联性变为不相关。

３　 讨　 论

种群的空间分布格局以及不同发育阶段间的空

间关联性可以为解析驱动种群动态的生态过程提供

启示。 本研究发现：香格里拉普达措国家公园的长

苞冷杉种群径级结构稳定，更新潜力大；种群的空间

分布格局从幼树和中树的聚集分布转为成树的随机

分布，成树与幼树和中树之间在邻体尺度上存在显

著的负相关空间关联。
种群的径级结构指不同年龄的个体在种群中的

组成和装配情况，由种群个体自身生长能力和外部

环境所决定（刘贵峰等，２０１６；Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 依

据不同发育阶段个体数量的配置，可以将种群结构

分为增长型、稳定型和衰退型。 香格里拉普达措国

家公园的长苞冷杉种群具有较大的更新储备，样地

内小径级个体数量远多于大径级个体数量，种群个

体数随径级的增加而减少，径级结构呈金字塔型

（图 ３），这说明该种群受人类活动干扰较小，为增长
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型种群，保持着稳健的更新能力 （ Ｎｉｋｌａｓ ｅｔ ａｌ．，
２００３）。 该地区长苞冷杉的种群径级结构与邻近区

域白马雪山的长苞冷杉种群径级结构相似（张桥英

等，２００８），可能是由于两个地区具有相似的气候条

件。 长苞冷杉分布的区域通常冬季严寒，常有大风

和大雪造成大树的树干折断，从而形成小林窗，为幼

树的更新提供了良好的条件（刘庆，２００４）。
种群空间分布格局是多种生态过程共同作用的

结果，通过分析种群空间分布格局及不同发育阶段

个体间的空间关联性可以探讨驱动种群空间格局形

成的潜在生态过程。 目前大多数研究认为，扩散限

制、负密度制约和生境过滤等生态过程在种群空间

格局形成过程中起主要作用（ Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｗｉｅ⁃
ｇａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｍａｙ ｅｔ ａｌ．，２０２０）。
小径级树木个体通常受扩散限制与生境异质性的影

响而呈聚集分布格局（Ｃｏｎｄｉｔ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 随着径

级增大，个体之间对资源的竞争强度增大，种内激烈

的竞争导致种群发生自疏（Ｈｅ ｅｔ ａｌ．，２０００），从而使

小径级的聚集分布逐渐转为大径级的随机分布甚至

是均匀分布（蔡飞，２０００；梁爽等，２０１４；Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１８）。 种子受扩散限制而聚集于母树周围，种子

萌发后，幼树和中树的生境偏好导致不同生境中个

体不均匀死亡，所以中树的聚集程度通常小于幼树

（Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 种群空间分布格局具有尺度依

赖性，通常认为小尺度上受自身特性的影响，例如邻

体相互竞争和扩散限制等，在大尺度上主要受生境

异质性的影响。 本研究发现以完全随机为零模型

时，长苞冷杉幼树和中树分别在较小的尺度上呈聚

集分布，大树则总体呈随机分布（图 ４）。 长苞冷杉

从幼树和中树的聚集分布转向成树的随机分布，这
可能是由负密度制约机制驱动的，即种群密度越大，
除了种内竞争加强之外，个体受专一性病原菌、植食

性昆虫等天敌的攻击概率也越高，从而造成死亡率

升高（Ｊａｎｚｅｎ，１９７０；Ｃｏｎｎｅｌｌ，１９７１），从小径级生长到

大径级，个体之间不断自疏，从而导致空间分布格局

从聚集转向随机或均匀分布。 例如，Ｚｈｕ 等（２０１０）
在古田山亚热带森林中发现，排除生境异质性的影

响后，８３％树种的空间分布格局受负密度制约作用

的影响。 本研究以异质泊松过程为零模型的点格局

分析发现，去除环境异质性的效应后，幼树、中树和

成树总体呈随机分布格局（图 ５），说明样地内的生

境异质性是影响长苞冷杉种群在各个尺度上的空间

分布格局偏离完全空间随机而发生聚集的主要驱

动力。
种内不同发育阶段间的空间关联性是对一定时

间内植物种群组成个体之间相互关系的静态描述

（王磊等，２０１０），是种群不同发育阶段在环境适应

性与资源竞争能力分化的结果。 种群不同发育阶段

之间的空间关联性与尺度有关，在较小尺度上，树种

个体不同径级之间的关联性（正负关联性）较强，随
尺度增大，径级之间的关联性逐渐减弱（杨洪晓等，
２００６；牛丽丽等，２００８）。 本研究发现，长苞冷杉的幼

树与中树在较小尺度上呈显著正相关的空间关联性

（图 ６Ａ），说明幼树与中树的空间分布由同类型的

环境过滤所塑造。 前人对林窗大小对长苞冷杉更新

影响的研究中发现，在大、中林窗中，大龄幼树占比

较大，幼苗主要分布于光照较弱的过渡区域（刘庆

等，２００２；刘庆，２００４）。 这说明幼苗幼树的更新主要

发生于光照条件较好的区域，例如林窗发生的区域，
幼苗在光照条件较好时，能够较迅速地成长为幼树。
幼树与成树在较小尺度上呈显著负相关的空间关联

性（图 ６Ｂ），可能是由于存在 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 效应，即
与成树距离较近的幼树，更容易遭受专一性病原菌

及害虫的攻击 （ Ｊａｎｚｅｎ， １９７０； Ｃｏｎｎｅｌｌ， １９７１； Ａｕｇ⁃
ｓｐｕｒｇｅｒ，１９８３）。 由于中树比幼树具有更强的抵御病

虫害的能力，中树与成树在较小尺度上同样也表现

为显著负相关的空间关联性（图 ６Ｃ），这可能是由于

二者对限制性资源，例如光的不对称竞争所致，长苞

冷杉成树高度大于中树并对后者产生遮荫作用，从
而抑制中树生长（Ｃａｎｈａｍ ｅｔ ａｌ．，２００４），并最终对中

树产生竞争排斥效应。 在较大尺度上中树与成树呈

现不相关的空间关联，说明随着尺度增大成树对中

树的竞争排斥效应将逐渐消失，这与通常认为的 ０～
２０ ｍ 是树种发生竞争关系的邻体尺度是一致的

（Ｈｕｂｂｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｕｒｉａｒｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ｑｕｅｅｎｂｏｒ⁃
ｏｕｇｈ ｅｔ ａｌ．，２００７）。

４　 结　 论

长苞冷杉种群不同发育阶段的空间分布格局及

其空间关联性具有明显的空间尺度依赖性，是由环

境异质性、负密度制约和种内不对称竞争等生态过

程共同塑造的。 香格里拉普达措国家公园长苞冷杉

种群的空间分布格局反映了多种生态过程在维持种

群生存与发展上的作用。 未来的研究应该致力于解

析不同生态过程在种群空间分布格局形成中的相对

作用，并上推至群落水平解析多重生态过程在群落
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物种共存中的相对作用，为寒温性针叶林的保护与

管理提供科学依据。
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