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摘 要：云南松 (Pinus yunnanensis) 作为中国西南地区的乡土树种及植树造林的先锋树种，

其形成的大面积云南松天然林和人工林具有丰富的林产资源，在林业建设和可持续发展中起

着关键作用。但是，随着全球变化的加剧，云南松林由于其含油量高、燃点低等特征，更加

容易发生火灾。为探究火干扰后处于演替初期云南松林的群落组成特征、优势种的空间分布

格局及关联性，按照全球森林观测网络的标准技术规范，在云南鸡足山建立了 1块 1 hm2的

云南松林动态监测样地 (40年前为亚热带半湿润常绿阔叶林)。基于调查数据，分析群落组

成和径级结构特征，采用 g (r) 函数分析云南松不同发育阶段、群落内不同叶习性优势木本

植物的空间分布格局及关联性，以此明晰演替初期云南松群落的内在发展机制。结果表明：

(1) 1 hm2样地内共记录到胸径≥1cm的独立生长的木本植物个体为 3 088株，隶属 14科 21
属 30 种，其中常绿木本植物 23 种，落叶木本植物 7 种。(2) 云南松和落叶型植物响叶杨

(Populus adenopoda) 的径级结构呈偏正态型，属于稳定型种群，常绿型木本植物水红木

(Viburnum cylindricum)、华山松 (Pinus armandii) 和美丽马醉木 (Pieris formosa) 的径级结

构呈倒“J”型，说明常绿型植物更新良好，小径级个体更多，未来更容易取代云南松林。

(3) 云南松 3个发育阶段 (幼树、中树和成树) 的空间分布以聚集为主，成树随着尺度的增

大有向随机或均匀分布转变的趋势。(4) 云南松幼树与中树和成树呈正相关，而中树和成树

则表现为不相关，说明云南松种群内部整体关系良好。云南松与群落内优势的常绿和落叶植

物呈负相关或者不相关，说明存在对光照和水分等限制性资源的竞争。综上所述，该云南松

群落整体结构稳定，当前云南松仍是群落演替早期的绝对优势物种，其不同发育阶段的空间

分布以聚集为主，成树的分布在未来可能会从聚集转变向随机或均匀分布，反映了负密度制

约效应的累积。云南松不同发育间正向的空间关联也是群落演替初期的重要特征。但是，随

着演替的发展，常绿型植物可能会替代云南松的优势地位，使得群落往亚热带半湿润常绿阔

叶林的方向发展。
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Spatial distribution and associations of Pinus
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Abstract：Pinus yunnanensis, native to southwest China, is widely used as a pioneer species for
afforestation. Large areas of P. yunnanensis natural forests and plantations provide abundant
forestry resources, playing a key role in forestry construction and sustainable development.
However, the high oil content and low ignition point of P. yunnanensis make it susceptible to
frequent wildfires, especially with the intensification of global change. To investigate the
community composition, spatial distribution and associations of dominant species in early
post-fire regeneration of P. yunnanensis forests, a 1 hm2 dynamic monitoring plot of P.
yunnanensis forest was established in Jizu Mountain, Yunnan Province, following the standard
protocol of the forestglobal earth observation network. This area was a subtropical semi-humid
evergreen broad-leaved forest 40 years ago. We analyzed community composition and diameter
class structures based on census data. The g (r) function was used to analyze the spatial patterns
and associations between P. yunnanensis in different diameter classes and dominant woody plants
with different leaf habits. The results were as follows: (1) There were 3 088 individuals
(DBH≥1cm), belonging to 30 species from 14 families and 21 genera, including 23 evergreen
and 7 deciduous species in 1 hm2 dynamic plot. (2) The diameter structure of P. yunnanensis and
Populus adenopoda was skew-normal and belonged to stable populations. While the diameter
structure of Viburnum cylindricum, Pinus armandii and Pieris formosa was inverted "J"
type,indicating successful regeneration of with a higher number of small-diameter individuals.
This suggests that they may eventually replace P. yunnanensis forests. (3) The spatial distribution
of P. yunnanensis at three developmental stages (saplings, juveniles, adults) was mainly
aggregated, and the distribution of adults mayshift from aggregated to random or uniform
distribution patterns as the scale increases. (4) The saplings of P. yunnanensis were mainly
positively correlated with juvenile and adult trees, while juvenile and adult trees were uncorrelated.
This suggests that a healthy relationship within the P. yunnanensis population. Additionally, P.
yunnanensis showed negativeor no correlation with the dominant evergreen and deciduous plants,
indicating that competition for limited resources such as light and water. In summary, the structure
of the P. yunnanensis community is stable, and P. yunnanensis remaining the dominant species in
the early stage of community succession. The spatial distribution of its different developmental



stages is dominated by aggregation. However, the distribution of adults may shift to random or
uniform distributions in the future, reflecting cumulative effects of negative density-dependence.
Positive spatial associations between different diameter classes are also an important feature in the
early stage of community succession. However, as succession progresses, evergreen plants may
replace the dominant position of P. yunnanensis, leading the community towards a subtropical
semi-humid evergreen broad-leaved forest.

Key words: Pinus yunnanensis, spatial distribution, diameter structure, spatial association,
succession

种群年龄结构指不同年龄的个体在时间和空间上的组成和装配情况，是由种群自身的生

物学特性和所在环境共同决定的，能够体现种群当前的结构状态、对环境的适应能力以及生

存现状和未来发展趋势 (Begon et al.，1981；金慧等，2019)。根据不同发育阶段个体数量的

配置特征，种群的年龄结构可分为 3种模式：小径级个体多，年龄结构呈倒“J”型更新良

好的增长型种群；中等径级个体数量较多，年龄结构呈“钟”型的稳定型种群；大径级个体

多，小径级个体少，年龄结构呈不规则金字塔型的衰退型种群 (Mackenzie et al.，2004；沈

莉芹，2019)。种群空间分布格局指一定区域内物种个体在空间上的配置情况，能够反映物

种的扩散模式、种内种间相互作用、环境因素及其它随机事件对种群结构和功能的影响

(Law et al.，2009；Dimov et al.，2013)。种群在不同发育阶段空间分布格局的变化反映了整

个生活周期中群落构建驱动力的转变 (Zhu et al.，2010)。一般而言，由小径级向大径级的发

展过程中，其空间分布格局从由扩散限制和生境异质性主导的聚集分布，转变为以密度制约

为主导的随机分布，最后呈现均匀分布模式 (Gavrikov & Stoyan，1995；Li et al.，2009；Zhu
et al.，2010)。

云南松为松科松属常绿乔木，是暖温性针叶林的代表树种。它主要以云贵高原为起源和

分布中心，广泛分布于我国西南地区。云南松林不仅是该地区荒山造林的先锋树种，而且因

其木材的轻软和多样化用途，具有重要的生态、经济以及社会效益 (张锦堂等，2022)。然

而，云南松作为林火干扰的主要作用对象，在人类活动日益频繁的背景下，林火发生频率和

面积都有显著的增加趋势，这对云南松林的结构和功能造成了严重的影响 (戴丛蕊等，2011；
韩杰等，2016)。近年来科学家们对演替中后期的云南松群落进行了较多的研究，涉及到天

然云南松林的种群结构及动态 (黄小波等，2018；何斌等，2021)、更新限制因素 (杨永洁等，

2020；付志高等，2021) 和植冠种子库特征 (苏文华等，2017) 等多个方面。例如，林素汀

(2020) 发现云南云龙天池火干扰后的云南松种群结构呈倒“S”型。由于云南松植冠种子库

的释放，较小龄级的个体数量会出现明显的增长高峰。然而受土壤营养和光照等因素的限制，

许多幼苗无法成功定殖，导致个体数量随后急剧下降。相比之下，关于火后演替早期云南松

林的组成特征、径级结构、空间分布格局及关联性的研究仍然较为缺乏。

本研究以云南滇西高原鸡足山为研究区域，利用云南松林 1 hm2动态监测样地木本植物

调查数据，采用径级代替龄级和 g (r) 函数分析的方法，通过对群落内优势树种径级结构、

空间分布格局及关联性的研究，拟探究关于演替初期云南松群落组成特征的 3个关键科学问

题：(1) 演替初期云南松林群落基本组成特征是什么；(2) 云南松群落中优势树种的径级结

构和空间分布格局具有哪些特征；(3) 群落内优势种种内和种间空间关联性如何。本研究将

为演替初期云南松林的物种共存机制研究奠定基础，也为云南松林的保护、修复和管理提供

理论依据和数据支撑。



1 研究区概况

云南鸡足山，位于云南省大理白族自治州东部宾川县境内 (25°56′—26°00′N、

100°20′—100°25′E)，是一个地理位置独特、生物多样性高的山脉。海拔范围为 1 140~3 320
m，覆盖了从干暖河谷到高山的多种生态带 (吴征镒，1987)。气候数据显示，山体中下部的

年平均温度为 11.9 ℃，最热月 (平均温度 17.3 ℃) 和最冷月 (平均温度 4.7 ℃) 的温差较大，

年平均降水量为 1 192.3 mm (彭明春和党承林，1999)。由于受西南季风的影响，该区域呈现

出明显的干湿季节分明的特点，旱季从每年的 11月持续至次年 4月，雨季为每年 5月至 10
月，这种季节性的降水模式对于该区域的植被组成具有重要的影响 (吴征镒，1987)。鸡足

山的植被具有典型的中国－喜马拉雅植物区系特征，组成植被的优势种很大一部分是中国特

有种，反映了该区域植被在全球生物地理和生态研究中的重要性 (彭明春和党承林，1999；
马雪梅，2011)。

2 研究方法

2.1 样地设置

2023年 4月，按照全球森林观测网络 (Forest Global Earth Observatory, Forest GEO) 样

地建设的标准规程，在鸡足山建设了一块 1 hm2的云南松林动态监测样地 (100 m×100 m) (以
下简称鸡足山云南松林样地) (图 1)，样地海拔范围为 2 700~2 730 m (图 1)。云南鸡足山以亚

热带半湿润常绿阔叶林为地带性植被，白柯 (Lithocarpus dealbatus)、元江锥 (Castanopsis
orthacantha)、银木荷 (Schima argentea) 等为代表树种 (张楚然等，2024)。目前，该样地火

干扰后形成了以云南松为优势种的次生林。以西南角为样地原点，用全站仪将样地划分为

25个 20 m×20 m 的样方，再将每个 20 m×20 m 的样方进一步划分为 16 个 5 m×5 m 的小样

方作为基本调查单元，对小样方内所有 DBH≥1 cm的木本植物个体进行刷漆标记、挂牌编

号，并进行物种鉴定，记录其种名、坐标和胸径等信息。

图 1 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地地形图

Fig. 1 Topographic map of the 1 hm2 dynamic monitoring plot of Pinus yunnanensis forest in
Jizu Mountain, Yunnan

2.2 径级划分

由于本研究样地内木本植物独立木个体数量较多，基于前人的研究，本研究采用了以个

体外部形态特征 (如树高或苗高、胸径或地径) 代替年龄结构的的方法 (高贤明等，2001)。
因此，径级代替龄级的方式被用于分析样地内所有木本植物、云南松及常绿和落叶植物优势

树种的径级结构。



2.3 空间点格局分析

根据云南松的生活史特征及样地的实际情况 (黄小波等，2018)，本研究把云南松种群

划分为 3 个发育阶段进行空间格局的分析：幼树 (1 cm<DBH≤7.5 cm)、中树 (7.5
cm<DBH≤22.5 cm) 和成树 (DBH＞22.5 cm)。

本研究采用 Ripley提出的 g (r) 函数分析空间分布格局的方法 (Ripley，1997)，以完全

空间随机 (complete spatial randomness, CSR) 为零模型来分析云南松 3个发育阶段的空间分

布格局 (张金屯和孟东平，2004)。使用Monte-Carlo拟合检验计算置信区间，获取 99%置信

水平的上下包迹线。g (r) 高于上包迹线为聚集分布；g (r) 低于下包迹线为均匀分布；g (r) 在

上下包迹线之间为随机分布。利用双变量成对相关函数 g12 (r) 分析云南松 3个发育阶段间

及其与群落内其他常绿型植物和落叶型植物间的空间关联性 (张金屯和孟东平，2004)，同

样获得 99%置信水平的上下包迹线，若 g12 (r) 值在包迹线之间，两者呈不相关；g12 (r) 值

在包迹线下面，两者呈负相关；g12 (r) 值在包迹线上面，两者呈正相关。

3 结果与分析

3.1 群落物种组成

云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内共记录到木本植物独立个体 3 088株，分支

953株，隶属 14科 21属 30种。其中，常绿型植物 23种，落叶型植物 7种 (表 1)。常绿型

植物 (除云南松外) 记录到独立个体 1 316株，落叶型植物独立个体 43株。从群落物种重要

值的角度来看，重要值最大的为云南松，占比为 51%，是群落内的绝对优势物种。常绿型

植物重要值较大的物种分别是水红木 (Viburnum cylindricum)、华山松 (Pinus armandii) 和

美丽马醉木 (Pieris formosa)，落叶型植物重要值最大的为响叶杨 (Populus adenopoda)。稀

有种 (每 hm2个体数≤1) 共 6种，占样地树种总数的 20%。样地内详细的物种信息见表 1。
表 1 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地物种组成

Table 1 Species composition of the 1 hm2 dynamic monitoring plot of Pinus yunnanensis
forest in Jizu Mountain, Yunnan

树种名称

Species name

总植株数

Number of

total stems

相对密度

Relative

density

(%)

相对频度

Relative

Frequency

(%)

相对显著度

relative

significance

(%)

重要值

Importance

value

叶习性

Leaf

habit

云南松 Pinus yunnanensis 1 729 55.937 10.040 87.040 51.006 常绿 Evergreen

水红木 Viburnum cylindricum 349 11.291 9.639 1.704 7.544 常绿 Evergreen

华山松 Pinus armandii 182 5.888 8.835 5.344 6.689 常绿 Evergreen

美丽马醉木 Pieris formosa 189 6.147 6.024 1.183 4.451 常绿 Evergreen

珍珠花 Lyonia ovalifolia 132 4.270 6.827 0.453 3.850 常绿 Evergreen

宽钟杜鹃 Rhododendron beesianum 105 3.397 4.819 1.064 3.093 常绿 Evergreen

锥序荚蒾 Viburnum pyramidatum 55 1.779 6.827 0.097 2.901 常绿 Evergreen

厚皮香 Ternstroemia gymnanthera 67 2.200 5.622 0.755 2.859 常绿 Evergreen

大白杜鹃 Rhododendron decorum 88 2.847 4.016 0.744 2.536 常绿 Evergreen

马缨杜鹃 Rhododendron delavayi 56 1.812 4.418 0.815 2.348 常绿 Evergreen

蓝黑果荚蒾 Viburnum atrocyaneum 18 0.582 4.819 0.040 1.814 常绿 Evergreen

银木荷 Schima argentea 15 0.485 4.016 0.107 1.536 常绿 Evergreen

石灰花楸 Sorbus folgneri 13 0.421 3.614 0.070 1.368 常绿 Evergreen

响叶杨 Populus adenopoda 32 1.035 2.410 0.068 1.171 落叶 Deciduous

壶壳柯 Lithocarpus echinophorus 8 0.259 2.811 0.081 1.050 常绿 Evergreen



蔓胡颓子 Elaeagnus glabra 7 0.226 2.811 0.077 1.038 常绿 Evergreen

白碎米花 Rhododendron spiciferum 13 0.421 1.606 0.019 0.682 常绿 Evergreen

盐源锥蚂蟥 Sunhangia elegans 5 0.162 1.606 0.009 0.592 落叶 Deciduous

头状四照花 Cornus capitata 5 0.162 1.205 0.177 0.514 常绿 Evergreen

毛脉高山栎 Quercus rehderiana 3 0.097 1.205 0.080 0.461 常绿 Evergreen

云南越橘 Vaccinium duclouxii 3 0.097 1.205 0.011 0.438 常绿 Evergreen

元江锥 Castanopsis orthacantha 3 0.097 1.205 0.006 0.436 常绿 Evergreen

紫药女贞 Ligustrum delavayanum 3 0.097 1.205 0.005 0.436 常绿 Evergreen

云南杜鹃 Rhododendron yunnanense 2 0.065 0.803 0.022 0.297 落叶 Deciduous

刺叶高山栎 Quercus spinosa 1 0.032 0.402 0.016 0.150 常绿 Evergreen

云南凹脉柃 Eurya cavinervis 1 0.032 0.402 0.008 0.147 常绿 Evergreen

云南小檗 Berberis yunnanensis 1 0.032 0.402 0.003 0.146 落叶 Deciduous

峨眉蔷薇 Rosa omeiensis 1 0.032 0.402 0.001 0.145 落叶 Deciduous

冷地卫矛 Euonymus frigidus 1 0.032 0.402 0.000 0.145 落叶 Deciduous

麻栎 Quercus acutissima 1 0.032 0.402 0.000 0.145 落叶 Deciduous

3.2 径级结构

云南松样地所有木本植物的径级结构呈倒“J”型 (图 2：a)。样地内个体的最小胸径为

1.05 cm，最大胸径为 51.82 cm，平均胸径为 9.76 cm (图 2：a)。群落整体表现为小径级数量

多，大径级个体数量少，其中 DBH≤10 cm的独立个体共有 2 093株，占全部个体的 68%。

云南松种群的径级分布呈偏态型，总体上以 DBH=11 cm为峰值向两边递减，81%的云南松

个体集中在 7≤DBH≤22 cm，共有 1 405株，其中幼树 228株，中树 1 373株，成树 128株
(图 2：b)；常绿型植物水红木、华山松和美丽马醉木的径级结构均呈倒“J”型，具有小径

级个体数量多、成树数量少的特点 (图 2：c，d，e)；落叶型植物响叶杨的个体数量相对较

少，且缺少 DBH＞6 cm的个体，径级结构总体呈偏态分布 (图 2：f)。

图 2 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内木本植物的径级结构

Fig. 2 Diameter classes structures for woody plants of the 1 hm2 dynamic monitoring plot of
Pinus yunnanensis forest in Jizu Mountain, Yunnan



3.3 空间分布格局

完全随机模型分析发现，云南松种群在 3个发育阶段整体上呈聚集分布模式。随着空间

尺度的增加，幼树的聚集程度降低 (图 3：a)。中树的聚集程度在 0~11 m尺度上逐渐降低，

随后在大尺度上逐渐转变为随机分布 (图 3：b)。成树在大部分尺度上都是聚集分布，但是

在 22~25 m尺度上表现为随机分布 (图 3：c)。如图 4所示，3种常绿型植物水红木 (图 4：
a)、华山松 (图 4：b)、美丽马醉木 (图 4：c) 以及 1种落叶型植物响叶杨 (图 4：d) 的种群

整体上都表现为聚集分布。说明演替早期云南松林的物种分布以聚集为主。

a. 幼树; b. 中树; c. 成树。

a. Sapling; b. Juvenile; c. Adult.

图 3 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内云南松种群的空间分布格局

(以完全空间随机为零模型)
Fig. 3 Spatial distribution of Pinus yunnanensis population in the 1 hm2 dynamic monitoring

plot of Pinus yunnanensis forest in Jizu Mountain, Yunnan (CSR)



a. 水红木; b. 华山松; c. 美丽马醉木; d. 响叶杨。

a. Viburnum cylindricum; b. Pinus armandii; c. Pieris formosa; d. Populus adenopoda.

图 4 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内不同叶习性植物的空间分布格局

(以完全空间随机为零模型)
Fig. 4 Spatial distribution of different leaf habits species in the 1 hm2 dynamic monitoring

plot of Pinus yunnanensis forest in Jizu Mountain, Yunnan (CSR)
3.4 云南松种内和种间关联性

云南松幼树和中树在 0~8 m 尺度上呈正相关关系，其余尺度内表现为不相关和微弱的

正相关交替出现 (图 5：a)；幼树和成树几乎在所有尺度上都呈正相关 (图 5：b)；中树和成

树在整个尺度范围内几乎均呈不相关关系 (图 5：c)。
云南松与群落内其他常绿型和落叶型植物的种间关联以负相关和不相关为主 (图 6)。例

如，云南松与水红木、华山松在所有尺度范围内呈负相关关系 (图 6：a, b)；云南松与美丽

马醉木和响叶杨整体表现为不相关关系 (图 6：c, d)。



a. 幼树和中树; b. 幼树和成树; c. 中树和成树。

a. Sapling and juvenile; b. Sapling and adult; c. Juvenile and adult.

图 5 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内云南松种群不同径级的空间关联性

Fig. 5 Spatial association of Pinus yunnanensis population at different diameter classes in the 1
hm2 dynamic monitoring plot of Pinus yunnanensis forest in Jizu Mountain, Yunnan



a. 云南松和水红木; b. 云南松和华山松; c. 云南松和美丽马醉木; d. 云南松和响叶杨。

a. Pinus yunnanensis and Viburnum cylindricum; b. Pinus yunnanensis and Pinus armandii; c. Pinus yunnanensis

and Pieris formosa; d. Pinus yunnanensis and Populus adenopoda.

图 6 云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地内云南松

与群落内不同叶习性植物的关联性

Fig. 6 Spatial associations between Pinus yunnanensis and species of different leaf habits in
the 1 hm2 dynamic monitoring plot of Pinus yunnanensis forest in Jizu Mountain, Yunnan

4 讨论

4.1 云南松群落物种组成和径级结构

云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地的研究揭示了该地区云南松林的物种组成和

生态特性。样地内共记录到 30个物种，隶属 14科 21属，其中云南松以 1 729株的个体数

量和占总重要值 51%的绝对优势地位。但是相较于处于演替中后期的原始云南松林，例如

云南云龙天池云南松由 47种木本植物 (高度≥1.3 m，该样地由 24个面积为 20 m×20 m，20
m×30 m，30 m×30 m和 30 m×40 m 的样方组成) 组成 (沈莉芹，2019)，本样地物种数量整

体偏低，说明目前阶段的云南松林生物多样性和林下物种组成尚未充分恢复。另外，本研究

发现鸡足山 1 hm2样地云南松相对显著度占 87%，而沈莉芹 (2019) 发现云龙天池云南松群

落中，云南松相对显著度占比为 74%，略低于本研究结果，说明火干扰促成了演替初期耐

火树种云南松的优势地位。已有研究表明，稀有种寿命较长，并且大多物种幼苗更新良好，

能长期稳定地存在于群落中 (刘菊莲等，2023)。本研究发现，刺叶高山栎 (Quercus spinosa)
和云南凹脉柃 (Eurya cavinervis) 等稀有种是亚热带半湿润常绿阔叶林中的常见树种。它们

在演替初期的云南松林中的出现预示着随着演替的进展，这些物种可能会在群落中增加，促

进生态系统向更多样化和稳定的状态转变。

云南鸡足山云南松林群落内所有木本植物和常绿型木本植物径级结构均呈倒“J”型 (图
2)，说明样地内的小径级个体较多，年龄结构合理，树种更新良好，群落能够进行良好的自

我更新。而云南松种群的径级结构呈现偏态分布，中等径级个体数量较多，年龄结构表现为

稳定型 (图 2：b)。这与黄小波等 (2018) 对云龙天池云南松原始林年龄结构呈倒“J”型的

研究结果不同。说明不同演替阶段云南松种群的径级结构会发生转变，也表明不同演替类型

会影响优势树种的径级结构。演替早期云南松林年龄结构呈偏态分布的主要原因是：(1) 云

南松具有较强的耐火能力。本研究样地的云南松林 40年前为亚热带半湿润常绿阔叶林，相

比于阔叶树种，云南松较厚的树皮，延迟开放的球果等特性，在经受火灾干扰后，能够存活

下来的云南松个体成长为现在的成树。(2) 植冠种子库释放。火的高温刺激周围云南松林球

果的开放 (苏文华等，2017；司宏敏，2019)，使得种子小且具有翅的云南松种子通过风媒

传播并更新成为现在的中等径级的个体。(3) 土壤种子库萌发。火干扰消除森林的地表枯枝

落叶层，改变小气候和土壤养分，增加了林下光的可获得性，促进土壤种子库内贮存的强阳

性云南松种子的萌发，形成现在的小径级个体 (Deya & Hartman，2005)。(4) 幼苗补充不足。

调查发现，本研究样地内几乎未见云南松幼苗，尽管每年 12月有部分云南松的种子萌发成

为幼苗，但是由于松针等凋落物的覆盖，幼苗的根难以在土壤中快速定殖，这导致它们在次

年 4月的旱季因缺乏水分而快速枯死。此外，大多数常绿木本植物个体倾向于集中在较小的

径级范围内，这一现象暗示这些植物进入云南松林的时间较晚。云南松林林冠相对郁闭后为

这些能够耐阴的植物的进入提供了有利条件。我们观察到林下幼苗主要由水红木、美丽马醉

木等常绿植物组成，这一发现表明，随着演替的持续，如果云南松的幼苗和小径级个体不能

得到有效的补充，更新良好的常绿木本植物可能会逐渐增强其在群落中的优势地位，最终取

代云南松成为优势类群，使得整个群落向常绿阔叶林的顶级方向发展。



4.2 空间分布格局及关联性

点格局分析表明，云南松在三个不同的发育阶段 (幼树、中树和成树) 均表现出以聚集

分布为主的特点 (图 3)。一般而言，小尺度上的聚集是由扩散限制所致，生境过滤会引起较

大尺度上种群的聚集分布模式 (Condit et al.，2000)。本研究观察到幼树主要聚集分布在样

地的东北角，而中树在样地西北角聚集的程度更高 (图 3：a, b)，说明幼树和中树偏好不同

的生境，这和火后植物的更新主要受地形和土壤因子的影响的研究结果是一致的。云南松种

子较小且有翅，成树释放的球果主要借助风力传播，易于扩散到样地低洼或平缓处 (例如，

样地西北角有一条小沟穿过) 堆积，导致中树呈聚集分布模式 (王瑞红等，2013)。这与何斌

等 (2021) 对黔西北地区天然云南松林空间分布的研究结果幼龄期和中龄期由于扩散限制、

群体效应容易表现为聚集分布保持一致。本研究发现云南松成树之所以呈聚集分布可能是由

生境过滤所致。群落正处于火后演替初期，云南松个体年龄偏小且林分郁闭度不高，云南松

是强阳性树种，因此，只有在光资源可获得性高的生境中才可以良好的发育。这与随着龄级

的增大，受密度制约和限制性资源的影响，空间分布格局趋向于均匀或随机分布的研究结果

不同 (Erfanifard & Sheikholeslami，2017)。各发育阶段聚集分布模式有利于增加种群在群落

中的竞争能力以及对环境的适应 (Kang et al.，2007)。随着演替的进行，云南松的种群密度

会不断累积，种内竞争加剧，个体被专一性病原菌和植食性昆虫攻击的概率变大。成树从聚

集转变为随机分布，甚至有向均匀分布转变的趋势，这也说明密度制约效应的自疏现象具有

累积效应 (Janzen，1970；Connell，1971)。
本研究发现云南松种群不同发育阶段的空间关联性以正相关和不相关为主，说明该区域

云南松种内关系良好或生态位重叠较少，没有发生明显的竞争 (图 5)。幼树与中树在中小尺

度空间上的正相关关系反映了这两个发育阶段个体对环境资源的选择具有一致性，形成了相

互依存的生态关系 (宋思倩等，2023)。幼树和成树表现出显著的正相关关系，这和以往研

究发现的成树通过密度制约或者不对称竞争对幼树产生负关联的研究结果是不一致的 (朱
文婷等，2022)。可能是因为森林火灾干扰后，成树和幼树之间可能并不存在母代和子代的

关系。因此，成树所携带的专一病原菌等并不能直接作用于幼树。中树和成树之间在所有尺

度上的几乎都表现为不相关关系可能是因为火后演替初期资源充足，有足够的生态位空间满

足中树和成树的生长发育。也可能是因为样地内成树个体相对较少，相互间的距离较大，和

中树不存在竞争关系 (高郯等，2018)。这与袁凤军等 (2013) 对滇中云南松天然林研究发现

的不同径级间竞争激烈的结果相反。说明不同演替阶段维持云南松群落构建的机制存在差

异。早期群落构建的主要驱动力可能是环境过滤，而后期则可能是生物间的竞争。

云南松与群落中的常绿型和落叶型植物多以负相关和不相关关系为主，仅有云南松和美

丽马醉木在小尺度范围内存在微弱的正相关关系 (图 6)。一般而言，群落处于演替初期时，

物种间的关联程度往往较低，甚至会出现较大程度的负关联，种间竞争较为激烈 (郭忠玲等，

2004)。随着群落演替的发展，物种间的正关联性逐步增强，群落内多种物种逐渐趋向于稳

定共存 (杜道林等，1995)。本研究样地正处于群落演替恢复早期，云南松和常绿型植物具

有相似的环境需求，生态位重叠较高，存在竞争关系，所以呈现出负相关关系。此外，样地

内云南松林下幼苗稀少，幼树得不到补充，而常绿型木本植物个体数量仅次于云南松，且年

龄结构为增长型，更新良好。随着演替的进行，常绿阔叶林可能将逐渐替代云南松林成为区

域顶级群落。云南松与落叶型植物响叶杨在所有尺度范围内均无显著相关性，说明它们对光

照和水分等限制性资源不存在种间竞争。这与祝燕等 (2011) 对 1 hm2暖温带次生林样地的

研究发现大部分物种之间无相关性结果类似。总体而言，云南松与响叶杨表现为聚集分布模

式，各自形成了不同的生境斑块，因此在大尺度范围内物种之间相互隔离或无相关性。森林

群落中物种间的相互作用和动态变化，有益于群落的演替和稳定群落结构的形成 (Yao et
al.，2022)。



对演替早期的云南鸡足山云南松林 1 hm2动态监测样地物种组成、优势树种云南松和不

同叶习性木本植物径级结构和空间分布格局的研究，有助于认识火后演替初期云南松林的形

成和维持机制。随着演替的进行，云南松可能会被亚热带半湿润常绿阔叶林的优势种所替代，

从而形成区域地带性的顶级群落。为了促进火干扰后的森林自我修复，建议采取如移栽演替

中后期半湿润常绿阔叶林的幼苗、人工促进云南松自疏、抚育幼苗等人工辅助措施，以促进

云南松林群落快速向亚热带半湿润常绿阔叶林方向的发展。

致谢 大理市余金庵国有林场为样地建设提供后勤保障，马郎、马玖、魏兆喆、陈明苗、孙

文娟、姜凌生、高熙、罗仙舒等参与样地建设，特此感谢！
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