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封面图说: 色季拉山的长苞冷杉和高山杜鹃林———色季拉山高海拔处的植被主要有长苞冷杉、林芝云杉和高山杜鹃等,再高海

拔地区则分布有高山灌丛、草甸等。 长苞冷杉为我国特有种,属松科常绿乔木,分布于西藏东南部高山地带。 树高

可达 40m,树皮暗褐色,针叶较短;其球果圆柱形,直立。 长苞冷杉的形态独特,与分布区内多种冷杉有密切的亲缘

关系,和云杉、杜鹃的分布也彼此交叠。 随着色季拉山体海拔的升高,区域气候对于山地土壤从黄壤至棕色森林土、

直至高山草甸土的完整发育,以及对森林生态系统类型的形成都产生直接而深刻的影响。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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高寒退化草地狼毒种群株丛间格局控制机理

高福元, 赵成章*

(西北师范大学地理与环境科学学院,甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心,兰州摇 730070)

摘要:在黑河上游祁连山北坡高寒退化草地,应用 Ripley忆s K 函数检测种间格局控制关系的技术方法,按狼毒个体分枝数设置

玉级株丛(1—10 枝)、域级株丛(11—20 枝)、芋级株丛(21—30 枝)、郁级株丛(31—40 枝)、吁级株丛(40 以上)5 个株丛,研究

了各株丛之间的格局控制关系和空间关联性。 结果表明:芋和郁级狼毒株丛对其他狼毒株丛有一定的格局控制作用,尤其是郁
级狼毒株丛对其他狼毒株丛格局控制的程度和尺度最大;郁级狼毒株丛在 20cm 尺度内和玉、域以及吁级狼毒株丛表现出正关

联,芋级狼毒株丛在 0—10cm 尺度上和玉级狼毒株丛表现为正关联。 狼毒种群中两个形体大小越相近的株丛之间存在格局控

制关系的可能性相对较小,尤其是在种群内处于劣势地位或受其他株丛格局控制的株丛之间存在格局控制关系的可能性更小,
郁级狼毒株丛表现出较强的格局控制作用,同时对其他狼毒个体有保护作用,在种群内具有重要作用和地位。
关键词:狼毒种群;空间分布格局;格局控制关系;空间关联性;黑河上游

Pattern鄄controlling mechanics of different age classes of Stellera chamaejasme
population in degraded alpine grassland
GAO Fuyuan,ZHAO Chengzhang*

Research Center of Wetland Resources Protection and Industrial Development Engineering of Gansu Province, College of Geography and Environmental Science,

Northwest Normal University, Lanzhou 730070, China

Abstract: Different types of pattern can reflect the condition that the population using the environmental resources and can
reveal population biology content and is its external appearance of the status and viability in the community. Stellera
chamaejasmea is a toxic perennial weed which is widely distributed in the northern grassland of China, showing a large
spread of diffusion trend. There are some studies on Stellera chamaejasme pattern and the relationship between Stellera
chamaejasmea and Stipa krylovii populations, discussing the diffusion model and laws of Stellera chamaejasmea population.
However, these studies can not clearly understand the effect and relationship of the different age class within the Stellera
chamaejasmea population, and can not reveal the function and position of the different age class in Stellera chamaejasmea
population. Therefore, we use Ripley忆s K function to study the pattern鄄controlling relationship and spatial association of
Stellera chamaejasmea plants. It is critical to revealing the process of the diffusion of cooperation and competition
relationships of the Stellera chamaejasmea population in degraded grassland. The experiments were conducted in Auguest,
2009, station a 2 m伊2 m plot in Kangle grassland (38毅47忆15. 8义 N,99毅 43忆 35. 9义 E) Sunan country Gansu province in the
upper reaches of Heihe, China. We recorded every one忆s specific location, at last, 151 Stellera chamaejasme plants were
counted in the plot. In our experiment, five grades were divided by shoot number of Stellera chamaejasme cluster, cluster
grade玉(1—10),域(11—20), 芋(21—30), 郁(31—40) and吁(逸40), among which 126 individual plants were on



http: / / www. ecologica. cn

level玉 and accounted for 83. 4% of the total; 15 individual plants were on level 域 and accounted for 9. 9% of the total; 4
individual plants were on both level 芋 and level 郁 and accounted for the same of 2. 6% of the total; 2 individual plants
were on level 吁 and accounted for 1. 4% of the total. Calculating the measured value and the value of upper and lower
envelopes by the Visual Fortran 6. 5 based on the coordinate getting by GetData Graph Digitizer 2. 22, the plot software was
Origin 7. 5 and CAD 2004. The results showed that:pattern control from level 芋 and 郁 to others, the pattern鄄controlling
from 郁 level to others is the largest at the degree and scale. Level 玉, 域 and 吁 did not produce pattern control to others,
the relationship is mainly the negative association and no association among Stellera chamaejasme plants. The relationship
shows positive association on 20 cm scale between level 郁 and 玉, 域,吁. The relationship shows positive association on
0—10cm between level 芋 and 玉. Two plants that have similar shape are less likely to develop the pattern鄄controlling
relationship, in particular, to the plants which were at a disadvantage and be under control by other plants. Level 郁 plants
showed strong pattern鄄controlling relationship and could protect other individuals, which were important for status and
viability in the population.

Key Words: Stellera chamaejasm population; spatial distribution pattern; spatial association; pattern鄄controlling
relationship; upper reaches of Heihe

种群空间分布格局是指种群内个体的空间分布方式或配置特点,是植物种群在群落中相对位置可以定量

化描述的基本特征之一,是种群生态特性、种内种间关系及生物与环境相互作用等综合作用的结果[1,2],空间

关联性隐含着物种之间的功能依赖关系,在生态学中一直是研究热点[3]。 一般地,某些物种(如建群种)往往

对其他物种具有较大影响,可能对其他物种的分布格局起到一定的限制或规定作用[4]。 刘小恺[4] 等基于

Ripley忆s K 函数提出一种格局控制分析方法,并分析了宁夏沙湖 4 种干旱区群落中主要植物种之间格局控制

关系,认为格局控制种一般形体较大、生境改造能力较强的物种。 同一种群内不同龄级的株丛之间也存在形

体等方面的差异,在种群内的功能和作用也不同,彼此之间可能相互依赖也可能相互竞争,影响空间格局的分

布规律和种内关系,因此研究植物种群内不同株丛之间的格局控制关系和空间关联性对于揭示种内关系,了
解种内空间资源竞争关系具有重要意义。

狼毒(Stellera chamaejasme)是一种广布于我国北方草原的毒杂草,不同龄级的狼毒个体在形体、根系等方

面具有较大差异,导致对资源、空间的竞争以及对于种群发展作用等方面表现出不同的能力。 近年来学术界

研究了各分盖度下狼毒种群的空间分布格局[5]、不同龄级狼毒株丛的空间分布格局[6鄄7]、狼毒种群与阿尔泰

针茅种群之间的关联性[8]等,初步探讨了狼毒种群的扩散模式和规律,但是仍然不能够清楚的认识狼毒种群

内部各株丛之间的相互影响和关系,从而不能揭示各狼毒株丛在种群内的作用和地位。 鉴于此,利用 Ripley忆s
K 函数检测种间格局控制关系和空间关联性的技术方法,研究狼毒种群内部各株丛之间的格局控制关系和空

间关联性,旨在探讨退化草地狼毒种群扩散过程中的种间竞争与协同关系。
1摇 研究方法

1. 1摇 研究区概况

东祁连山北坡地处河西走廊与青藏高原的过渡带,具有大陆性气候和山地垂直气候特征,生态环境脆弱,
植被以荒漠和草原为主,在特定的地形地貌和气候条件下主要发育并形成了荒漠草原 (1900—2450 m)、典型

草原 (2450—2800 m) 和草甸草原 (2800—3800 m)。 研究区位于黑河上游甘肃省肃南县康乐草原,地理坐

标为 38毅47忆15. 8义 N,99毅 43忆 35. 9义 E,海拔 2 902—2 908 m,坡向为南坡,坡度 12—16毅。 该地区属于高寒山地

半干旱气候,年平均气温为 0 益左右,逸 0 益的年积温为 1 400—1 600益,极端最高温度为 32. 4 益,极端最低

温度为-29 益,年均降水量为 370—450 mm,年平均蒸发量为 1 041. 2 mm,年日照时数为 2 130. 5 h。 土壤以

山地栗钙土为主。 天然草地原生地带性植被为山地草甸草原类、坡地苔草禾草组,阿尔泰针茅 ( Stipa
krylovii)+苔草(Carex spp. )鄄杂类草型。 植被以多年生中旱生、丛生和根茎型禾草为主,草地优势种为阿尔泰

5113摇 10 期 摇 摇 摇 高福元摇 等:高寒退化草地狼毒种群株丛间格局控制机理 摇
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针茅( Stipa krylovii)、 狼毒, 其他主要植物有: 苔草、 草地早熟禾 ( Poa pratensis)、 赖草 ( Aneurolepidium
dasystanchys)、阿尔泰狗娃花(Heteropappus altaicus)、委陵菜属(Potentilla)等。 在各种环境因子干扰下,形成了

以狼毒聚集分布斑块为景观的毒杂草型退化草地,苔草和禾草种群分布规模逐步萎缩。
1. 2摇 样地设置与调查分析

点格局分析取样要求取一个样地,样地面积要适当大,以便使种群的各种格局均能出现[9]。 本文数据取

自 2009 年 8 月,在狼毒种群分盖度 71%—80%的重度退化草地,设置邻接格子样方,样方为 2 m伊2 m 的正方

形,用 1 m伊1 m 的样方框(样方框内小格子的面积为 10 cm伊10 cm)按一定顺序放置 4 次进行取样,记录样方

内每个狼毒植株的地面投影(图 1)和分枝数;在样方中记录每个狼毒个体的位置,以坐标值表示,用坐标值直

接表示距离。 在室内对每一个样方按照取样时样方框放置的顺序进行拼接、合并,统计每个格子内狼毒株丛

的数量,按枝条数将狼毒株丛划分为 5 级:玉级株丛(枝条数 1—10 枝),共 126 株、域级株丛(枝条数 11—20
枝),共 15 株、芋级株丛(枝条数 21—30 枝),共 4 株、郁级株丛(枝条数 31—40 枝),共 4 株、吁级株丛(枝条

数 40 枝以上),共 2 株。

图 1摇 样方内狼毒植株的地面投影图

Fig. 1摇 Projection drawing of Stellera chamaejasme plant

1. 3摇 数据分析

1. 3. 1摇 格局控制分析

基于 Ripley忆s K 函数,用 K(d,A B)表示 A、B 两个种的个体在距离(尺度)d 内的点对数,K(d,A B j)表示

以 B 物种第 j 个个体位置为中心的距离(尺度)d 内 A 物种的个体数;以 K(d,AiB)表示以 A 物种第 i 个个体

位置为中心的距离(尺度)d 内 B 物种的个体数,则有:

K̂(d,AiB) = 移
n2

j = 1
w -1

ij It(uij)

K̂(d,AB j) = 移
n1

j = 1
w -1

ij It(uij)
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用变异系数(CV)来表征 K(d,A B j)和 K(d,AiB)的变化性,并以 CVAB( t)表示以 B 物种为参考点 A 物种

空间分布的规则性,CVBA( t)表示以 A 物种为参考点 B 物种空间分布的规则性。 CVAB( t)值越小,则物种 A 在物

种 B 周围的分布越有规律,表明物种 B 对于物种 A 的空间分布格局具有某种影响。 若 CVAB( t)足够小,则可认

为在尺度 d 下物种 B 对物种 A 的格局具有控制作用。 应用 Monte鄄Carlo 过程计算随机分布格局下的 CVAB( t)

值,并用于判别实际分布偏离随机分布的程度。 若 CVAB( t)的实测值小于模拟值,则 B 物种对 A 物种具有格局

控制作用,反之,则不存在格局控制关系。
1. 3. 2摇 空间关联性

两个种群之间的空间关联性分析,实际上是两个种群之间的点格局分析,也叫多元点格局分析。 单种格

局分析可以认为是一个种群个体间的关系研究,因此对第一个种群 k(d) 可以写成 k11(d) ,对第二个种群可

以写成 k22(d) 。 现在要考虑两个不同大小种群的个体在距离(尺度) d 内的数目,就是要求 k12(d) ,其定义

和计算原理与单种格局相近。 不难证明 k12(d) 可以用下式估计:

K12
^ (d) = A

n1 伊 n2
移
n1

i
移
n2

j

Iij(d)
Wij(d)

这里 n1 和 n2 分别为种群 1 和种群 2 的个体数(点数),A、 Iij(d) 和 Wij(d) 含义同(1)式,不同的是 i 和 j
分别代表种群 1 和种群 2 的个体,同样计算:

L12(d) = k̂12(d) / 仔 - d
当 L12(d)= 0 表明两个种在 d 尺度下无关联性,当 L12(d) > 0 表明二者为正关联,当 L12(d) < 0 表明二

者为负关联。 用 Monte鄄Carlo 检验拟合包迹线,以检验两个种是否显著地关联。 如果研究对象实际值落在上

下包迹线的区间内,则在此距离尺度下两个植物种群空间关联性不显著;如果研究对象实际的值落在上下包

迹线的区间以上,则在此距离尺度下两个植物种群空间关联性为显著正关联;如果研究对象实际的值落在上

下包迹线的区间以下,则在此距离尺度下两个植物种群空间关联性为显著负关联。
1. 3. 3摇 数据分析

采用 GetData Graph Digitizer 2. 22 进行数据采集,Visual Fortran 6. 5 进行编程计算,Origin 7. 5 和 CAD
2004 进行绘图。 本文中坐标原点为样方左下角的交点,采用的步长为 5 cm,Monte_Carlo 随机模拟的数目为

20 次,得到上下两条包迹线围成的 95%置信区间。
2摇 结果与分析

2. 1摇 不同狼毒株丛之间格局控制关系

71%—80%盖度下各狼毒株丛之间表现出明确、简单的格局控制关系。 存在格局控制关系的狼毒株丛包

括 0—8cm 尺度上芋级狼毒株丛对于玉级狼毒株丛,0—11cm 尺度上郁级狼毒株丛对玉级狼毒株丛,0—9cm
尺度上郁级狼毒株丛对域级狼毒株丛以及 0—7cm 尺度上郁级狼毒株丛对吁级狼毒株丛(图 2)。 这是因为在

小尺度范围内芋、郁级狼毒株丛能够对玉、域级狼毒株丛提供一定的庇护作用,避免玉、域级狼毒株丛受到风

沙等外界环境的危害而死亡,并且芋、郁级狼毒株丛具有更强的富营养化作用[10],显著地增加了表层土壤中

有机质的含量,能够为玉、域级狼毒株丛提供养分,玉、域级狼毒株丛在一定尺度范围内围绕芋、郁级狼毒株丛

形成斑块,斑块内由于种内竞争的作用,玉、域级狼毒株丛个体之间对资源、生存空间的竞争,导致它们在空间

上和距离上都形成相对规则的分布,产生芋、郁级狼毒株对玉、域级狼毒株丛的格局控制关系。 吁级狼毒株丛

反而失去了对其他株丛的格局控制能力,对任何一级狼毒株丛都没有格局控制作用,这是由于个体老龄化,不
仅竞争能力下降,而且由于生理功能衰退,导致对其他狼毒株丛失去格局控制作用,反而受到郁级狼毒株丛的

格局控制作用。 赵成章[5]等认为狼毒种群具有明显的斑块结构,并阐述了狼毒种群形成斑块结构的原因,本
研究认为狼毒种群具有格局控制关系是狼毒种群能够形成斑块结构的重要原因之一。
2. 2摇 不同狼毒株丛之间的空间关联性

各级狼毒株丛之间在整个取样尺度范围内空间关联性主要以负关联和无关联为主,反映出种内各级狼毒
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图 2摇 狼毒种群不同株丛之间的格局控制关系

Fig. 2摇 Pattern control relationship between Stellera chamaejasme plants

a:玉对域的格局控制作用;b:玉对芋的格局控制作用;c:玉对郁的格局控制作用;d:玉对吁的格局控制作用;e: 域对玉的格局控制作用; f:

芋对玉的格局控制作用; g: 郁对玉的格局控制作用;h: 吁对玉的格局控制作用;i: 域对芋的格局控制作用;j: 域对郁的格局控制作用;k:

域对吁的格局控制作用;l: 芋对域的格局控制作用;m: 郁对域的格局控制作用;n:吁对域的格局控制作用;o: 芋对郁的格局控制作用;p:

芋对吁的格局控制作用;q:郁对芋的格局控制作用;r: 吁对芋的格局控制作用;s: 郁对吁的格局控制作用; t: 吁对郁的格局控制作用

株丛之间主要以种内竞争关系为主。 玉和域级狼毒株丛在 0—100cm 尺度上表现为负关联;玉和芋级狼毒株

丛在 0—10cm 尺度上为正关联,在 10—100cm 尺度上由正关联向负关联过渡;玉和郁级狼毒株丛在 0—20cm
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尺度上为正关联,20—100cm 尺度上为无关联;玉和吁级狼毒株丛在 0—100cm 尺度上表现为无关联;域和芋
级狼毒株丛在 0—100cm 尺度上表现为负关联;域和郁级狼毒株丛在 0—16cm 尺度上为正关联,在 16—100cm
尺度上表现为无关联;域和吁级狼毒株丛在 0—100cm 尺度上表现为无关联;芋和郁级狼毒株丛在 0—100cm
尺度上为负关联;芋和吁级狼毒株丛在 0—100cm 尺度上为无关联(图 3);郁和吁级狼毒株丛在 0—14cm 尺

度上为正关联,在 14—100cm 尺度上为无关联。 对于狼毒种群而言,两个株丛之间的关联性,在小尺度上反

映了个体之间的关系,在较大尺度上反映了斑块之间的关系。 在小尺度范围内(0—20cm)玉和域、域和芋、芋
和郁级狼毒株丛表现为负关联是因为二者之间年龄、形体差异较小,生态位重叠度大,表现为竞争关系;玉和

芋、玉和郁、域和郁级狼毒株丛表现为正关联,和这些株丛之间存在格局控制关系有关,芋、郁级狼毒个体在一

定尺度范围内对玉、域级狼毒个体具有庇护作用,二者之间具有格局控制关系,表现为正关联,吁级狼毒株丛

在整个种群内属于比较特殊的一个株丛,由于个体老龄化,生理功能下降,在资源竞争过程中相对于郁级狼毒

个体明显处于劣势,只能和域、芋级狼毒个体竞争资源,和域、芋级狼毒株丛之间表现为负关联,同时郁级狼毒

个体也受到郁级狼毒个体的庇护作用,和郁级狼毒株丛之间表现为正关联。 在较大尺度范围内(20—100cm)
各株丛之间的关联性表现为负关联或无关联,这是由于狼毒种群在一定尺度范围内可以围绕某个成株形成斑

块[5],斑块之间的竞争导致斑块的分布趋向于随机分布或均匀分布,二者之间的关联性表现为无关联或负

关联。

图 3摇 狼毒种群各株丛之间的空间关联性

Fig. 3摇 Spatial association analysis between Stellera chamaejasme plants

A:玉和域之间的空间关联性;B:玉和芋之间的空间关联性;C:玉和郁之间的空间关联性;D:玉和吁之间的空间关联性;E: 域和芋之间的空

间关联性;F:域和郁之间的空间关联性;G:域和吁之间的空间关联性;H: 芋和郁之间的空间关联性;I: 芋和吁之间的空间关联性;J:郁和吁

之间的空间关联性
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3摇 讨论

3. 1摇 狼毒种群各株丛之间的格局控制规律

摇 摇 狼毒种群中两个形体大小越相近的株丛之间存在格局控制关系的可能性相对较小,尤其是在种群内处于

劣势地位或受其他株丛格局控制的株丛之间存在格局控制关系的可能性更小,形体差异较大时有可能存在格

局控制关系,一般为年龄、形态较大的狼毒株丛对较小的狼毒株丛具有格局控制作用。 从尺度的角度来看,对
其他狼毒株丛产生格局控制尺度最大的是郁级狼毒株丛,其次是芋级狼毒株丛,可能是郁级狼毒株丛在狼毒

种群内处于优势地位,对整个种群具有较强的影响力和统治力。 郁级狼毒株丛对玉、域、芋级狼毒株丛格局控

制的尺度随着株丛增大减小,芋级狼毒株丛对玉、域级狼毒株丛格局控制的尺度随着株丛增大也减小,结合吁
级狼毒株丛的格局控制关系,说明狼毒种群在生长过程中可能经历了 3 个阶段:首先,幼小的狼毒株丛在种群

内部处于弱势地位,缺乏独立生存和繁殖后代的能力,需要其他狼毒株丛的保护,依附于其他株丛,受到格局

控制,并且格局控制尺度较大,随着个体生长,独立生存能力和对资源的竞争能力逐渐增强,其他株丛对它的

格局控制尺度逐渐减小;其次,当狼毒个体生长为成株是,成为格局控制株丛,对其他株丛的格局控制能力逐

渐增加,到郁级狼毒株丛时,格局控制尺度达到最大;再次,进入老龄化阶段,逐渐失去对其他株丛的格局控制

能力,反而又被一些具有较强格局控制能力的株丛所控制。
3. 2摇 狼毒种群各株丛格局控制关系与空间关联性之间的联系

不同尺度上表现出相异的空间关联性是狼毒种群能够生存、扩散的一种策略,植株之间的竞争、协同、相
互庇护等可能发生在一定的距离范围内[11鄄12]。 在 20 cm 尺度范围内除芋级狼毒株丛以外,其他各级狼毒株丛

都与郁级狼毒株丛有正关联关系,这与以前的研究结果不同,以前的研究认为幼小个体对水分等资源的竞争

相对微弱,同时为抵御风沙和提高存活率,它们需要相互庇护,于是个体之间以正向相互关系为主[13鄄14],本研

究则认为在 71%—80%的盖度下狼毒种群已达到相对稳定的状态,属于较成熟的种群,无论是种群的结构还

是功能方面都比较稳定,幼小个体之间不需要彼此的协同作用提高存活率,彼此之间更多表现为对有限资源

的竞争,表现为负关联,而成株个体在一定范围内对幼小个体具有较强的保护作用,并提供养分,对幼小个体

形成格局控制关系,在 20 cm 尺度范围内二者产生正关联关系。
狼毒种群各株丛之间的关联性和格局控制关系之间存在密切联系,首先在产生格局控制关系的尺度范围

内,两个狼毒株丛之间的关联性表现为正关联,成株在格局控制关系形成的尺度范围内为幼株提供庇护和养

分是二者之间产生正关联的主要原因;其次,两个株级间产生正关联性的尺度大于格局控制关系发生的尺度,
具体原因还需进一步研究;再次,正关联性发生的尺度和格局控制关系发生的尺度变化规律十分相似,随着狼

毒株丛的增大,该株丛与其他株丛的格局控制关系和正关联性发生的尺度增大。
4摇 结论

在祁连山北坡狼毒盖度达到 71%—80%的草地已经出于“毒杂草型冶退化的顶级阶段[15],此时的草地群

落中狼毒种群基本达到稳定状态[5],种群内两个形体大小越相近的株丛之间存在格局控制关系的可能性相

对较小,尤其是在种群内处于劣势地位或受其他株丛格局控制的株丛之间存在格局控制关系的可能性更小。
郁级狼毒株丛表现出较强的格局控制作用,对玉、域和吁级狼毒株丛都有格局控制关系,在种群内具有重要作

用和地位。 重度退化草地狼毒株丛间控制格局关系的建立,优化了种群内部资源利用和分配,有效的减弱了

种内竞争,提高幼小个体的存活率,狼毒种群的这种生存策略在种间竞争过程中占据一定优势,有利于种群的

生存和发展。
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