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封面图说: 冬天低空飞翔的丹顶鹤———丹顶鹤是鹤类中的一种,因头顶有“红肉冠冶而得名。 是东亚地区特有的鸟种,因体态优
雅、颜色分明,在这一地区的文化中具有吉祥、忠贞、长寿的象征,是传说中的仙鹤,国家一级保护动物。 丹顶鹤具备
鹤类的特征,即三长———嘴长、颈长、腿长。 成鸟除颈部和飞羽后端为黑色外,全身洁白,头顶皮肤裸露,呈鲜红色。
丹顶鹤每年要在繁殖地和越冬地之间进行迁徙,只有在日本北海道等地是留鸟,不进行迁徙,这可能与冬季当地人
有组织地投喂食物,食物来源充足有关。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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庞泉沟自然保护区寒温性针叶林演替
优势种格局动态分析

张钦弟1, 2,毕润成1,张金屯2,*,Lambert Nyobe2,苗艳明1,刘晓宁1

(1. 山西师范大学生命科学学院, 临汾摇 041004;2. 北京师范大学生命科学学院,北京摇 100875)

摘要:以华北落叶松和青杆为主的寒温性针叶林是庞泉沟自然保护区的重要林型,也是主要保护对象之一。 通过空间代时间构

建庞泉沟自然保护区寒温性针叶林演替的时间序列,序列 1 是华北落叶松单优群落稳定发展的过程,序列 2 是从华北落叶松单

优群落演替至华北落叶松鄄青杆共优群落再到青杆单优群落的过程,采用点格局分析法和与 Monte鄄Carlo 拟合检验对演替过程

中华北落叶松和青杆的分布格局及其相互关系进行了研究。 结果表明:(1)序列 1 在华北落叶松单优群落稳定发展过程中,华
北落叶松的分布格局由集群分布趋向于随机分布,甚至在 0—2. 5 m 上表现为均匀分布,驱动力是种内竞争引起的自疏现象。
序列 2 从华北落叶松单优群落演替至青杆单优群落过程中,华北落叶松的分布格局同样是由集群分布趋向于随机分布,驱动力

主要来自于由于青杄侵入扩散而形成的种间竞争;青杄集群的尺度逐步增大,驱动力主要是种群拓殖和种内竞争。 (2)二者种

间关系,在华北落叶松单优群落阶段无明显相关,共优阶段由于竞争在 0—6. 5 m 尺度上呈显著正相关,在青杄单优群落,青杄

竞争获胜,在 0—2. 5 m 尺度上无明显相关,二者种间关系的变化主要来自于群落剩余资源驱动下的种内种间竞争。
关键词:庞泉沟自然保护区;寒温性针叶林;演替;格局动态;点格局分析

Dynamic analysis on spatial pattern of dominant tree species of cold鄄temperate
coniferous forest in the succession process in the Pangquangou Nature Reserve
ZHANG Qindi1, 2, BI Runcheng1, ZHANG Jintun2, *, Lambert Nyobe2, MIAO Yanming1, LIU Xiaoning1

1 College of Life Science, Shanxi Normal University, Lifen Shanxi 041004, China

2 College of Life Sciences, Beijing Normal University, Beijing 100875, China

Abstract: The dynamics and characteristics of population patterns in the vegetation succession process are rarely explored.
Scale, pattern and process of ecological succession are three intertwined concepts in modern ecology. Succession research
will inevitably involve scale and pattern analyses. Species spatial patterns and interspecific associations at any scale can be
analyzed based on point pattern analysis with spatial mapped points of individuals忆 distribution. Therefore, it is suitable to
discuss the relationships between species pattern in the vegetation succession process which have attracted much attention
from ecologists. The aim of the present work is to study the spatial pattern formation and relative importance of intra and
interspecific competition in dominant tree species of cold temperate coniferous forest in the vegetation succession process in
the Pangquangou Nature Reserve. The selected forest communities were treated as a time series of successional stages for the
traditional space鄄for鄄time succession approach by applying the point pattern analysis.

Pangquangou Nature Reserve is located in the midst of Luliang Mountain range, at 37毅45忆—37毅55忆 N, 111毅22忆—
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111毅33忆 E. It was established for the conservation of the first鄄class nationally protected bird, Crossoptilon mantchuricum,
and the cold鄄temperate coniferous forest. Cold temperate coniferous forest dominated by Larix principis鄄rupprechtii and Picea
wilsonii is an important vegetation formation and has a large distribution area in Pangquangou Nature Reserve. It plays
significant role in water conservation, eco鄄tourism, biodiversity maintaining etc. in the Pangquangou Nature Reserve. Many
research have been conducted, however few of them concerning the distribution patterns of dominant species in the
succession process. In the present research, two time series of ecological succession of cold鄄temperate coniferous forest in
the Pangquangou Nature Reserve were established through spatially鄄sampled data substitution. The first time series reflected
the stable development process of Larix principis鄄rupprechtii as the monodominant community; the second ones reflected the
process from Larix principis鄄rupprechtii as the monodominant community to Larix principis鄄rupprechtii and Picea wilsonii as
the co鄄dominant communities and then to Picea wilsonii as the monodominant community. Point pattern analysis and Monte鄄
Carlo simulation test were used to analyze the spatial pattern of the two dominant species and their interaction relationship.

The following conclusions were drawn. 1) During the stable development process of Larix principis鄄rupprechtii reflected
by the first time series, the spatial pattern of the species changed from clumped to nearly random distribution and even to
uniform distribution at 0—2. 5 m scale, which was driven by the intraspecific competition caused by the self鄄thinning
effects; during the process from Larix principis鄄rupprechtii to Picea wilsonii as the monodominant community reflected by the
second time series, the spatial pattern of Larix principis鄄rupprechtii also gradually changed from clumped to nearly random
distribution, which was mainly caused by the colonization and expansion of Picea wilsonii and the resulted interspecific
competition. Besides, the spatial scale of Picea wilsonii community gradually increased, with the species colonization and
intraspecific competition as the major causes. 2) In terms of the interspecific competition between the two species, no
obvious relationship was found when Larix principis鄄rupprechtii acted as the monodominant community, significant positive
relationship was identified at 0—6. 5 m scale at the co鄄dominant stage, and no obvious relationship was found at 0—2. 5 m
scale when Picea wilsonii became the dominant species. The change of relationship between the two species was mainly
driven by the intraspecific and interspecific competition for residual resources.

Key Words: Pangquangou Nature Reserve; cold temperate coniferous forest; succession; pattern dynamics; point
pattern analysis

演替不仅是生态系统在时间序列上的替代过程,也是生态系统在空间上的动态演变[1]。 格局是演替的

主要空间属性,它与生态演替过程存在着密切联系,Greig鄄Smith 认为种群空间格局分析是研究群落演替的重

要手段[2]。 种群的空间分布格局有很强的尺度依赖性[3],因此对演替过程中空间格局的分析必然涉及到尺

度问题。 点格局分析(Point pattern analysis) [4鄄5]可以同时对种群格局和种间关系进行多尺度分析,是目前较

为理想的格局分析方法,但目前应用于分析群落演替过程中种群格局动态和种间关系的研究还较少。
庞泉沟自然保护区主要是为保护国家一级保护动物褐马鸡(Crossoptilon mantchuricum)和华北落叶松

(Larix principis鄄rupprechtii)、云杉(包括青杄 Picea wilsonii 和白扦 P. meyeri)等寒温性针叶林而设立的,属于国

家级保护区。 该区寒温性针叶林是华北的重要用材林、水源涵养林、景观风景林等,具有较高的利用和保护价

值[6],以华北落叶松和青杄为主,白杄较少,依据优势种可分为华北落叶松单优群落、华北落叶松鄄青杄共优群

落和青杄单优群落[7]。 已有研究结果普遍认为,华北落叶松林属于过渡类型,随着演替的进行会被更稳定的

以青杄、白杄为优势种的云杉林所取代,这是演替的自然规律[8]。 优势种及优势种的种间关系对群落的形

成、维持和发展有重要意义,研究群落优势种的空间格局有助于理解群落演替的生态过程,以及演替过程的驱

动力。 本文采用空间代替时间的方法选取代表不同演替阶段的各种典型样地,应用点格局分析研究华北落叶

松和青杄在演替过程中的格局动态和种间关系,期望从种群空间格局和种间关系角度,深入认识庞泉沟自然

保护区寒温性针叶林演替的生态学过程和规律,为该区次生林改造、植被恢复和生物多样性保护等提供理论

4175 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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依据。
1摇 研究区域概况与研究方法

1. 1摇 研究区域概况

庞泉沟自然保护区位于山西省吕梁山脉中段,约北纬 37毅45忆—37毅55忆,东经 111毅22忆—111毅33忆。 主峰孝文

山海拔 2831 m,属于暖温带半湿润大陆性季风气候,年平均温度 3—4 益,年降水量 830. 8 mm,无霜期 100—
125 d,土壤属于山地土壤类型,从低到高垂直带谱为:山地褐土、山地淋溶褐土、山地棕壤和亚高山草甸土。
保护区内自然植被保存良好,有暖温带地区完整的植被垂直带谱,从低到高依次为:落叶阔叶林带(800—
1600 m)、针阔叶混交林带(1600—1750 m)、寒温性针叶林带(1750—2600 m)和亚高山灌丛草甸带(2600—
2831 m) [9]。
1. 2摇 调查取样

在对研究区域全面调查的基础上,认为从华北落叶松单优群落起始的寒温性针叶林有两条演替途径:淤
华北落叶松单优群落稳定发展;于华北落叶松单优群落寅华北落叶松鄄青杄共优群落寅青杄单优群落。 按各

样地所处环境特征尽量相似的原则,采用空间代替时间的方法选取代表不同演替阶段和演替时间互不相同的

4 个典型群落样地进行调查,其中 C1(群落 1)是华北落叶松单优群落,代表两条演替途径共有的起始阶段,因
此与上述演替途径对应的演替系列依次为:淤华北落叶松单优群落稳定发展 C1寅C4(群落 4);于华北落叶松

单优群落演替为青杄单优群落 C1寅C2(群落 2)寅C3(群落 3)。 调查样地大小为 50 m伊50 m,记录华北落叶

松和青杄每个个体的树高、胸径、坐标位置等数量指标,高度在 2. 5 m 以下的幼苗或者幼树不计胸径,同时记

录样地的海拔、坡向、坡度等环境数据;在每个 50 m伊50 m 样地的四角和中心各设置 1 个 10 m伊10 m 的样方

进行群落学调查,每个 10 m伊10 m 样方随机设置两个 5 m 伊5 m 的灌木样方和 4 个 1 m伊1 m 的草本样方,分别

记录各个植物种的盖度和高度,乔木还要记录其株数、胸径等数据。
1. 3摇 数据分析

利用华北落叶松和青杄的年龄结构和重要值,分析二者在群落演替系列上种群结构和优势度的变化趋

势。 个体年龄分别根据张钦弟[10]建立的该区华北落叶松和青杄胸径与年龄的回归方程来确定,均以每 10 a
为一个龄级,将林木依年龄大小分级,其中高度在 2. 5 m 以下的幼苗或者幼树均划分为第 1 龄级,统计各龄级

的株数,得到二者的年龄结构。 计算重要值使用 10 m伊10 m 的样方数据,乔木重要值的计算公式为:
重要值=(相对多度+相对显著度+相对高度) / 3

表 1摇 4 个群落中华北落叶松和青杄的重要值

摇 摇 Table 1 摇 The importance value of Larix principis鄄rupprechtii and

Picea wilsonii in 4 communities

群落编号
Community code

重要值 Importance value
华北落叶松

Larix principis鄄rupprechtii
青杄

Picea wilsonii
C1 0. 80 0. 19
C2 0. 32 0. 56
C3 0. 15 0. 80
C4 0. 99 0. 01

根据华北落叶松和青杄个体在 50 m伊50 m 样地的坐标,采用 Programita 软件(2008 版)中 Ripley忆s K 函数

进行种群空间分布格局和种间关系分析,原理和方法不在赘述,详见参考文献[5, 11]。 分析时取空间尺度 t 的
间隔为 0. 5 m,t 的最大值是样地边长的一半,即 25 m。 用 Monte鄄Carlo 拟合检验计算上下包迹线,即置信区

间,重复进行 99 次,置信水平达 99% 。 若实际数据计算的函数值 譐( t)或 譐12( t))值落在包迹线内,则物种随

机分布或格局之间相互独立;若在包迹线以上,则呈显著聚集分布或格局间显著正关联;若在包迹线以下,则
呈显著均匀分布或格局间显著负关联。
2摇 结果与分析

2. 1摇 年龄结构和重要值分析

庞泉沟自然保护区 4 个群落中华北落叶松和青

杄种群的重要值见表 1,年龄结构见图 1。 由表 1 和

图 1 可以看出,沿 C1寅C2寅C3 演替途径,华北落叶

松的重要值依次变小,优势龄级逐渐增大,而青杄的

重要值表现为依次增大,除第 1 龄级外,优势龄级基

本也呈现逐渐增大的趋势;同时对比华北落叶松和青

杄的第 1 龄级可以发现,二者在更新能力上有明显差
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异,表现为在第 1 龄级上华北落叶松极其匮乏,而青杄数量丰富。 沿 C1寅C4 演替途径,华北落叶松重要值增

大,优势龄级增大。

图 1摇 华北落叶松和青杄种群在 4 个群落中的年龄结构(C1—C4:群落编号)

Fig. 1摇 Age class structure of Larix principis鄄rupprechtii and Picea wilsonii population in 4 communities

2. 2摇 空间分布格局分析

2. 2. 1摇 华北落叶松的分布格局分析

庞泉沟自然保护区 4 个 50 m伊50 m 的寒温性针叶林样地中,华北落叶松的空间分布如图 2。 由图可以看

出,华北落叶松密度在各个演替阶段差异很大,但无论是沿着 C1寅C2寅C3 的演替路线,还是沿着 C1寅C4 的

演替路线,其密度都呈下降趋势,其中群落 C3 中仅有零星个体分布。

图 2摇 华北落叶松在 4 个群落中的空间分布

Fig. 2摇 Spatial distribution of of Larix principis鄄rupprechtii in 4 communities

华北落叶松在 4 个群落中的点格局分析结果见图 3。 在群落 C1 和 C2 中,华北落叶松种群均在 0—15 m
尺度上呈集群分布,大于 15 m 尺度则表现为随机分布。 群落 C3 中,华北落叶松种群在所有尺度上均呈随机

分布。 群落 C4 中华北落叶松在 0—2. 5 m 尺度呈均匀分布,而在大于 2. 5 m 尺度趋向于随机分布。
从演替系列上看,不管是华北落叶松单优群落演替为青杄单优群落,即 C1寅C2寅C3,还是华北落叶松稳

定发展,即 C1寅C4,华北落叶松种群由集群分布趋向于随机分布,但在小尺度上华北落叶松的稳定演替表现

为由集群分布趋向于均匀分布。
2. 2. 2摇 青杄的分布格局分析

图 4 是青杄在庞泉沟 4 个寒温性针叶林群落中的空间分布点图。 从群落 C1寅C2寅C3,青杄密度呈先增
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图 3摇 4 个群落中华北落叶松的空间分布格局

Fig. 3摇 Spatial patterns of of Larix principis鄄rupprechtii in 4 communities

加再减少的趋势,结合图 1 可知,这种趋势主要是由于从 C1寅C2,林下出现了大量的青杄幼树或幼苗,而随后

随青杄树龄增大,自疏效应导致密度略微减小。 青杄在群落 C4 中数量极少,在此不做分析。 采用点格局方

法分别对青杄在群落 C1、C2、C3 的空间分布进行分析,结果见图 5。 在群落 C1 中,青杄种群在 0—8 m 尺度呈

集群分布,而在大于 8 m 尺度上表现为随机分布。 在群落 C2 中,青杄种群在 0—14. 5 m 尺度表现为集群分

布,大于 14. 5 m 尺度为随机分布。 青杄在群落 C3 的 0—25 m 尺度均呈集群分布。 从演替系列可以看出,沿
C1寅C2寅C3 方向,青杄种群集群的尺度逐渐增大。

图 4摇 4 个群落中青杄的空间分布

Fig. 4摇 Spatial distribution of of Picea wilsonii in 4 communities

图 5摇 3 个群落中青杄的空间分布

Fig. 5摇 Spatial patterns of of Picea wilsonii in 3 communities

t:空间尺度 Spatial scale

2. 3摇 种间关系分析

华北落叶松和青杄在庞泉沟寒温性针叶林各群落中的种间关系分析结果见图 6,其中群落 C4 中青杄个

7175摇 18 期 摇 摇 摇 张钦弟摇 等:庞泉沟自然保护区寒温性针叶林演替优势种格局动态分析 摇



http: / / www. ecologica. cn

体数极少,故不做分析。 群落 C1 中,华北落叶松和青杄的种间关系在 0—25 m 尺度下均表现为无显著相关;
群落 C2 中,二者在 0—6. 5 m 尺度呈显著正相关,大于 6. 5 m 尺度无明显相关。 在群落 C3 中,二者在 0—2. 5
m 无明显相关,但在大于 2. 5 m 尺度呈显著正相关。

图 6摇 3 个群路中华北落叶松和青杄的种间关系

Fig. 6摇 Spatial associations between Larix principis鄄rupprechtii and Picea wilsonii in 3 communities

t:空间尺度 Spatial scale

3摇 结论与讨论

种群分布格局是物种与环境长期相互作用的结果,它不仅受物种本身的生物学特性和竞争排斥的影响,
而且与物种的生境条件包括土壤、地形、地貌、气候等密切相关[12鄄 13]。 从本文以空间代时间构建的庞泉沟寒

温性针叶林的演替系列来看,群落 C1 是华北落叶松单优群落,为演替的的起始阶段,以幼苗、幼树和小树(3
龄级以下)为主,数量多,密度大,在 15 m 尺度以内均呈集群分布,说明华北落叶松种群形成的斑块直径约在

15 m 左右;青杄是次优势种,主要出现在华北落叶松斑块间隙,因而青杄在小尺度上呈集群分布,在大尺度上

由于数量较少,整体呈随机分布。
对于群落 C1,如果不考虑青杄种群的存在,可认为它是群落 C4 演替的起始阶段,整个演替是华北落叶松

单优群落稳定发展的过程。 从群落 C1寅C4,华北落叶松优势龄级逐渐增大,由于起始密度过大,竞争光照、水
分等资源导致自疏效应加剧,华北落叶松种群分布格局逐渐转变为随机分布,在小尺度上竞争更为激烈,甚至

表现为均匀分布。 已有研究表明在单一树种的样地中,随着树龄增大,种内竞争导致了种群的分布格局逐渐

趋向于均匀分布,这种集群强度的降低有利于保障存活个体获取足够的环境资源,是种群的一种生存策略或

适应机制[14鄄18]。
从群落 C1寅C2寅C3 反映的是华北落叶松单优群落被青杄侵入成功,并逐渐演替为青杄单优群落的过

程。 在此过程中,由于林下幼苗、幼树的作用,青杄种群由群落 C1 中分布于华北落叶松种群斑块的间隙,发
展壮大为群落 C2 中直径约 14. 5 m 的斑块,至群落 C3 阶段在所能测定的尺度内均呈显著的集群分布,说明

斑块直径已超过 25 m。 与此同时,由于青杄种群的侵入和壮大,华北落叶松个体数量减少,它的分布格局由

C1 演替初期的大斑块逐步破碎化为 C2 华北落叶松鄄青杄共优阶段直径约 15 m 的斑块,至 C3 青杄单优群落

阶段,仅剩一些树龄较大的成年华北落叶松呈零散分布,因此群落 C3 其空间格局呈随机分布。 这一演替过

程其实质是华北落叶松和青杄的个体数量、斑块大小彼消我长的一个竞争过程,演替的结果与二者的竞争能

力相关。 尽管在研究组成物种的动态时需要同时关注种内和种间竞争,但已有研究表明在多物种共存的群落

中,种间竞争是斑块形成的主要因素,通过种间竞争,竞争能力较弱的物种往往分布在竞争能力较强的物种密

度较低区域[19鄄20]。 竞争能力的差异可能由根系类型和深度、植株大小、生长率、高度、截留光的能力或其他特

征决定。 由于竞争能力是植物的综合能力,它应该由植物的形态,生理及生活史特征共同决定,如在物种丰富

的热带雨林,竞争能力强的物种往往具有较大的种子和较高的耐阴性[21]。 对于华北落叶松和青杄而言,竞争

能力主要取决于二者的生态习性,华北落叶松属亮针叶林树种,青杄属暗针叶林树种,相较于前者,后者耐阴

湿环境,因此青杄种群可以在林下更新、发展壮大,而华北落叶松林下更新困难,龄级较小的也因为居于林冠
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层之下而大量死亡,二者在 4 个群落的年龄结构也说明了这一点。
点格局的空间关联分析结果是种群空间关系的表象,正负关联特征可能是物种间相互作用结果,也可能

是物种生境趋同或趋异的表现,正相关反映生态需求的相似性[22]。 在演替的起始阶段群落 C1,华北落叶松

和青杄的种间关系不明显,至 C2 华北落叶松和青杄共优阶段,二者 0—6. 5 m 呈显著正相关,说明二者在小尺

度存在着竞争。 至 C3 青杄单优群落阶段,青杄竞争获胜,致使小尺度上二者关系不明显,但在大尺度上华北

落叶松零散分布于青杄之间,因此大尺度上二者呈显著的正相关。
优势种的空间格局和种间关系对于群落结构的形成和维持具有重要的意义。 石晓东等[7] 对该区寒温性

针叶林 2 个优势种华北落叶松和青杄在 20 m伊20 m 尺度的空间格局进行了研究,发现二者在该尺度均表现为

集群分布,且随着立木径级增大集群程度降低。 然而空间格局和种间关系不仅有尺度依赖性,而且在演替过

程中也可能是变化的,如广东省黑石顶自然保护区森林群落演替过程的马尾松(Pinus massoniana)种群空间

格局[23],及广东省黑石顶自然保护区森林次生演替过程优势种的种间关系等[24]。 本文对庞泉沟寒温性针叶

林的 2 个优势种的研究,发现华北落叶松和青杄种群格局也会随着演替进行而变化,同时还发现二者作为竞

争种,它们的种间关系在这一过程也会发生相应变化。 从本文的研究结果看,格局变化的驱动力随着演替路

径不同而有所差异。 华北落叶松长期稳定在以其为单优势种的群落阶段,随着演替的进行,树龄增加,格局发

生变化,驱动力主要是种内竞争。 从华北落叶松单优群落演替至青杄单优群落,华北落叶松格局变化的驱动

力主要来自于由于青杄侵入扩散而形成的种间竞争,青杄格局变化的驱动力主要是种群拓殖和种内竞争;二
者种间关系的变化主要来自于群落剩余资源驱动下的种内种间竞争。
致谢:感谢德国亥姆霍兹环境研究中心 Thorsten Wiegand 博士提供 Programita 软件。
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