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摘要:在三江平原沼泽湿地,基于不同零模型的点格局方法,研究了常年积水环境条件下沼泽湿地主要优势种毛苔草、漂筏苔

草、狭叶甜茅以及小叶章种群的空间分布格局特征。 结果表明:在 0—200cm 尺度范围内 4 种物种基本都偏离完全随机模型,表
现为聚集分布,但偏离的程度不同;除了数量最少的小叶章种群外,其他 3 种物种都在一定尺度上偏离了泊松聚块模型;毛苔草

和狭叶甜茅种群在极小尺度上偏离嵌套双聚块模型,但不显著,而漂筏苔草种群在所有尺度上符合嵌套双聚块模型。 种群的实

测值偏离完全随机模型的程度越大,越有可能符合符合泊松聚块模型,偏离泊松聚块模型的程度越大,越有可能符合嵌套双聚

块模型。 4 种物种在 0—200cm 尺度范围内形成的聚块是由营养繁殖引起的,多个分株系统组成大聚块,而每个分株系统形成

一个小聚块,聚块的形成加剧了种内竞争,使得种群的聚集强度降低。
关键词:空间分布格局;泊松聚块模型;嵌套双聚块模型;沼泽湿地;三江平原
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Abstract: Marsh was the major wetland type. The soil of marsh is oxygen鄄poor due to permanently inundate which has
formed a special environmental conditions and vegetation types. The Sanjiang Plain is one of the largest freshwater marshes
with area of approximately approximately 10400km2 . The dominant plants are grass species which both have cloned habits
such as Carex lasiocarpa, Carex pseudocuraica, Deyeuxia angustifolia and Glyceria spiculosa. To study the spatial
distribution pattern of plant populations in marsh is supplementary for spatial pattern theory because the distinctive
environmental conditions. Meanwhile, it is very significance for revealing plant populations characteristics in marsh
environment. Thus, we analysis the spatial distribution pattern of main dominant species (C. lasiocarpa, C. pseudocuraica,
D. angustifolia and G. spiculosa) by point pattern analysis based on different null models. The study site is located at the
Ecological Experiment Station of Mire Wetland in Sanjiang Plain, Chinese Academy of Sciences (47毅35忆N,133毅31忆E, 56m
above sea level), Northeast of China. In September 2012, we mapped a 4伊4 m representative area in the permanently
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inundated marsh community which the surface are smooth and have uniform physiognomy. The plot was divided into 256
contiguous 25伊25 cm quadrats, as the basic unit of vegetation survey, using the bamboo pole and the white rope. The
relative position of each plant individual or plexus projection of grass was expressed in the coordinates which represent the
distance. All analyses were conducted using the grid鄄based estimators in the Programita software package. Nineteen Monte鄄
Carlo simulations were used to generate 95% confidence envelopes. Our results showed that: The four main dominant
species mainly depart from complete spatial randomness ( CSR) and shows aggregation in 0—200cm scales, but have
varying degrees of deviation; The C. lasiocarpa, C. pseudocuraica and G. spiculosa depart from poisson cluster process (NS)
in small鄄scale, except D. angustifolia; The C. lasiocarpa and G. spiculosa depart from nested double鄄cluster process (DC)
in a very small鄄scale, but not significant. The C. pseudocuraica accordance with nested double鄄cluster process in 0—200cm
scales, completely; The measured value of population farther departed from complete spatial randomness (CSR) are more
likely accordance with poisson cluster process (NS), and farther depart from poisson cluster process (NS) are more likely
accordance with nested double鄄cluster process ( DC); The aggregation of 4 species in 0—200cm scales is caused by
vegetative propagation which could help to adapt the perennial water environment. Much ramet system can form a cluster in
large scale, while the one ramet system forms a cluster in small scale. On the other side, the aggregation intensity of
population would reduce due to strong intraspecific competition in has formed cluster.

Key Words: spatial distribution pattern; poisson cluster process; nested double鄄cluster process; marsh; Sanjiang Plain

种群空间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[1鄄2],是揭示种群内部结构、理解种群更新机制以及预测种群演替方向的重要手段[3鄄4]。 分

析生态系统中物种的空间分布格局有助于认识其潜在的生态学过程(如种子扩散、种内和种间竞争、干扰

等)、种群的生物学特性(如生活史策略、喜光、耐阴等)及其与环境因子之间的相互关系(如小生境、植物与生

长环境之适合度、环境异质性等) [5鄄6]。 经过大量学者不断努力探索,在空间分布格局的研究方法方面不断的

进行改进,点格局方法的引入使得格局的研究能够在连续的尺度上进行,刘小恺[7] 等基于 Ripley忆s K 函数提

出一种格局控制分析方法,Wiegand[8]等提出了基于不同零模型的点格局分析方法,虽然方法比较复杂,但是

可以对种群空间分布格局进行深入和清晰的分析。 优势种对群落结构和微生境的形成和改变具有明显的控

制作用[9],研究优势种空间分布格局有利于揭示群落内部结构和共存机制,对于理解植物种群特征随时间和

空间的变化规律具有重要意义。
沼泽湿地是最主要的湿地类型,由于积水多,致使沼泽湿地土壤缺氧,具有特殊的环境条件和植被类型。

三江平原是我国面积最大的淡水沼泽湿地集中分布区之一,位于黑龙江省东北部。 其优势种主要是毛苔草

(Carex lasiocarpa)、漂筏苔草 ( Carex pseudocuraica)、小叶章 (Deyeuxia angustifolia) 和狭叶甜茅 ( Glyceria
spiculosa)等具有克隆习性的草本植物[10鄄11]。 沼泽湿地中的植物种群有其独特的环境条件,沼泽湿地植物种

群空间分布格局的研究是对空间分布格局理论的完善和充实,同时也对揭示沼泽湿地环境中植物种群的特征

具有重要意义,关于沼泽湿地中植物种群的空间分布格局研究还未见报道。 鉴于此,本文基于不同零模型的

点格局分析方法,研究了三江平原沼泽湿地优势种群的空间分布格局,探讨了空间分布格局形成的原因,旨在

揭示常年积水环境胁迫条件下沼泽湿地主要优势种群空间格局的分布规律及其对环境的适应特征。

1摇 研究方法

1.1摇 研究区概况

研究区位于黑龙江省中国科学院三江平原沼泽湿地生态试验站(47毅35忆N,133毅31忆E),地处别拉洪河与浓

江的河间地带。 该区属温带大陆性季风气候,年平均气温 1.9益,年降水量为 600 mm 左右,降雨多集中于 6—
9 月份,占全年降水量的 70%以上。 植被类型以典型沼泽湿地植被为主,在蝶形洼地形成的常年积水区、季节

性积水区和地表过湿 3 个过渡带,由内向外植物群落一般以毛苔草群落、小叶章鄄毛苔草混合群落和小叶章群
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落为主,植被的总覆盖度 70%—95%。 主要土壤类型有泥炭土、腐殖质沼泽土、草甸沼泽土、草甸土。
1.2摇 样地设置与调查分析

在参照摄影定位法[12] 的基础上,于 2012 年 9 月采用邻近格子法在蝶形洼地形成的常年积水区,测定了

毛苔草、漂筏苔草、狭叶甜茅、小叶章 4 个主要湿地植物的空间分布格局。 具体测定方法如下:首先,在常年积

水区选择地表平坦、质地均一的 1 个 4m伊4m 的群落片段,用竹子制成的竹杆将每个 4m伊4m 的群落分割成

256 个 25cm伊25cm 的亚样方;其次,用 25cm伊25cm 的小样方框,样方框内小格子的面积为 5cm伊5cm,按从左

到右,从上到下的顺序依次放置 256 次进行取样,记录样方内主要植物植株个体或株丛的地面投影和相对位

置,以坐标值表示,用坐标值直接表示距离;最后,将绘制的具有一定顺序的 256 幅 25cm伊25cm 的亚样方数字

影像扫导入计算机,并按行列进行编号,以便室内处理。
1.3摇 数据分析

1.3.1摇 点格局分析

点格局分析的统计学理论是 Ripley[13]首先提出来的,经 Diggle 等[14]发展完善,因其能清楚直观地分析各

种尺度下的种群格局而被生态学家广泛应用[15]。 Ripley忆s K 函数为:

K̂( r) = 1
A移

n

i = 1
移
j屹i

w ij

姿2 I(dij 臆 r)

式中,A 表示样方面积;n 是样方内点事件的数量;i、j 是样方内任意两个具有相同特征的点事件;dij指两随机

点间的距离;I 为指示函数,当 dij臆r 时,I = 1.0,当 dij > r 时,I = 0[16鄄17];姿 为模型估计参数,指样方内物种个

体密度;w ij为边界效应修正的权重,等于以 i 为圆心,以 dij 为半径的圆落在样方内的弧长和整个圆周长的

比值。
通常使用对 K 函数进行线性化和方差稳定校正后的估计值来判断在特定尺度下点事件的分布类型[18],

即 L( r)函数[19]:

L( r) = k̂( r) / 仔 - r
当 L( r) 以 0 时,个体分布显示为完全空间随机分布,L( r) > 0 时为聚集分布,L( r) < 0 时为均匀分布。
在实践中,常常应用 L( r)函数将实测格局与选定的零模型(null models)通过 Monte鄄Carlo 方法绘制置信

区间来分析种群空间格局。 在此,设定网格大小为 1 cm伊1 cm,Monte鄄Carlo 拟合 20 次,置信区间通过使用模

拟结果中最大值和最小值获得,置信水平为 95%。
1.3.2摇 零模型的选择

成功地运用 Ripley忆s K 函数分析所要解决的生态学问题的关键是选择合适的零模型,并且能够合理地解

释实测数据与零模型的偏离。 在本项研究中,为了揭示常年积水环境条件下沼泽湿地主要优势种群空间格局

的分布特征,选择了完全空间随机模型、泊松聚块模型和嵌套双聚块模型。
1.3.3摇 完全空间随机模型

完全空间随机模型 ( CSR) 是最简单、最常用的一种,其实质是均质泊松过程 ( homogeneous Poisson
process, HP)。 在这个模型中任何一点(或个体)在研究区域内任何一个位置上出现(或发生)的机会是相同

的;同时,点间(或个体间)是相互独立的,也就是说,任何两点间均不发生相互作用。 常作为零假设( null
test)来检验物种的空间分布格局[16],CSR 模型 K 函数同上文定义。
1.3.4摇 泊松聚块模型

泊松聚块模型(NS),有时亦称作均质托马斯过程(homogeneous Thomas process, TH),它所描述的是一种

聚块机制。 其假设:母体事件以完全空间随机过程发生,而每一个母体在其周围按一定的概率分布产生随机

数量的子代个体,且这些子代个体在空间的分布上遵循某双变量概率密度函数。 如果子代个体的数量遵循泊

松分布且其在空间的位置相对母体而言符合双变量高斯分布,那么,子代个体的发生就符合泊松聚块过

程[14,20鄄22]。 泊松聚块模型的 K 函数表达式如下:
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k( r,滓,籽) = 仔r2 + 1 - exp( - r2 / 4滓2)
籽

式中,r 为尺度,籽 为该过程中母体的密度,滓2为高斯分布的方差。
1.3.5摇 嵌套双聚块模型

嵌套双聚块模型(Nested double鄄cluster process, DC)是泊松聚块模型的多代扩展,泊松聚块过程的子代产

生自己的后代个体。 详细的描述参考以下文献[16,23鄄24],嵌套双聚块模型的 K 函数表达式如下:

k( r,滓1,籽1,滓2,籽2) = 仔r2 +
1 - exp( - r2 / 4滓2

2)
籽2

+ 仔r2 +
1 - exp( - r2 / 4滓2

sum)
籽2

且, 滓2
sum = 滓1 + 滓2

而参数 r、籽 和 滓2的意义同泊松聚块模型,其中,下角标 1 代表第 1 代,下脚标 2 代表第 2 代。
1.3.6摇 数据处理

采用 GetData Graph Digitizer 2.22 进行数据坐标点采集,数据计算在 Programita[22] 软件下完成,沼泽湿地

常年积水区主要植物个体分布的位点见图 1,其详细的零模型参数见表 1。

图 1摇 不同种群的个体分布点位图

Fig.1摇 Mapped points pattern of different populations
1.毛苔草(Carex lasiocarpa),2.漂筏苔草(Carex pseudocuraica),3.狭叶甜茅(Glyceria spiculosa),4.小叶章(Deyeuxia angustifolia)
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表 1摇 使用泊松聚块模型和嵌套双聚块模型的单变量分析

Table 1摇 Univariate analyses using Poisson cluster process and the univariate double鄄cluster model process

物种
Species n

复合大尺度聚块格局
Pattern of compound larger鄄scale clustering

滓1 100籽1 A籽1 Er

小尺度聚块格局
Pattern of small鄄scale clustering

滓1 100籽1 A籽1 Er

毛苔草 C. lasiocarpa 7188 50.794 0.02466 39.45 0.00077 3.116 0.57562 920.99 0.00241
漂筏苔草 C. pseudocuraica 206 19.903 0.00374 5.99 0.00991 2.510 0.03401 54.41 0.00946
狭叶甜茅 G. spiculosa 117 18.991 0.01975 31.60 0.01316 3.019 0.04857 77.70 0.02601
小叶章 D. angustifolia 14 3.309 0.00131 2.10 0.02053 — — — —

摇 摇 A:研究区域的面积(400cm伊400cm)size of study area (400cm伊400cm);n:格局中点的数目 number of points of the pattern;滓1和 滓2:聚块尺度参

数 parameter describing the cluster size;籽1和 籽2:母体格局的密度 the intensity of the parents pattern;A籽:研究区域中母体的数量 the number of parents

in the plot of size A;Er: 模型估计的误差 ( cm) fraction of the total sum of squares of the empirical g and L function not explained by the fit ( in

centimeter)

2摇 结果与分析

2.1摇 基于完全空间随机模型的点格局分析

利用完全随即模型的点格局分析,对毛苔草、漂筏苔草、狭叶甜茅以及小叶章进行空间格局研究,在 0—
200cm 尺度范围内,以上 4 种物种基本上都偏离完全随机模型,表现为聚集分布。 从实测值离开模拟值的程

度可以判断偏离的程度,从而可以判断种群的聚集强度,图 2 说明毛苔草偏离完全随机模型的程度最低,聚集

强度最低,其次是狭叶甜茅和漂筏苔草,小叶章最高。

图 2摇 不同种群基于完全空间随机模型的点格局分析

Fig.2摇 Point pattern analysis of different populations based on complete spatial randomness
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2.2摇 基于泊松聚块模型的点格局分析

毛苔草、漂筏苔草、狭叶甜茅以及小叶章种群都有偏离了完全随机模型现象,因此对 4 种物种进行了泊松

聚块模型的点格局分析,毛苔草、漂筏苔草和狭叶甜茅种群分别在 0—20cm、0—45cm 和 0—42cm 尺度上偏离

了泊松聚块模型,在 20—200cm、45—200cm 和 42—200cm 尺度上符合泊松聚块模型;小叶章种群在 0—
200cm 尺度上符合泊松聚块模型(图 3)。

图 3摇 不同种群基于泊松聚块模型的点格局分析

Fig.3摇 Point pattern analysis of different populations based on Poisson cluster process

2.3摇 基于嵌套双聚块模型的点格局分析

对毛苔草、漂筏苔草、狭叶甜茅 3 个偏离泊松聚块模型的种群进一步进行了嵌套双聚块模型模拟,其中毛

苔草和狭叶甜茅种群分别在 0—10cm 和 0—8cm 尺度范围内偏离了嵌套双聚块模型,在 10—200cm 和 8—
200cm 尺度上符合嵌套双聚块模型,漂筏苔草种群在 0—200cm 尺度上完全符合嵌套双聚块模型(图 4)。

3摇 讨论

空间分布格局研究的不断进步,为揭示植物种群的内部结构、扩散规律、更新机制以及共存问题等提供了

重要手段[3,25],尤其是对群落中优势种空间分布格局的研究,能够更加细致的理解优势种在群落中的地位和

作用、优势种与其他物种之间的相互关系、以及竞争与协同关系对优势种格局发展的影响等。 三江平原沼泽

湿地中,4 种优势种群在 0—200cm 尺度范围内不同程度的偏离了完全随机模型,其中小叶章种群偏离完全随
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图 4摇 不同种群基于嵌套双聚块模型的点格局分析

Fig.4摇 Point pattern analysis of different populations based on nested double鄄cluster process

机模型的程度最强,其次是漂筏苔草种群和狭叶甜茅种群,毛苔草种群偏离完全随机模型的程度最弱。 小叶

章种群在所有研究尺度上都符合泊松聚块模型,其它 3 种物种都表现出在小尺度上偏离泊松聚块模型,较大

尺度上符合泊松聚块模型。 偏离泊松聚块模型程度最强的漂筏苔草,在所有尺度上符合嵌套双聚块模型,而
其他两个物种则在小尺度上还是有偏离嵌套双聚块模型的现象,但偏离的程度不显著。 不难看出,种群偏离

完全随机模型的程度越强,越容易符合泊松聚块模型,偏离泊松聚块模型的程度越强,越容易符合嵌套双聚块

模型。
植被斑块化,形成聚集分布是自然界的一种普遍现象,在自然条件下,生境异质性[26鄄28]、扩散限制[29鄄30]、

生物相互作用[31鄄32]、干扰[12,33]和克隆繁殖生长[34鄄35]等生物和非生物过程被认为是引起物种在不同空间尺度

上格局形成和变化的潜在生态学机制。 根据完全随机模型、泊松聚块模型、嵌套双聚块模型的含义和最终的

计算结果,结合图 2 和表 1,4 个种群在 0—200cm 尺度内基本上都偏离了完全随即模型,形成了聚块,除了小

叶章种群以外,其他 3 个种群大聚块中分布着较高密度的小聚块。 4 种物种都是具有克隆习性的植物,母体

可以通过营养繁殖,在其周围产生分株,分株又产生新的分株,形成分株系统,分株系统中的植株可以继续营

养繁殖,形成下一级分株系统,所有的分株系统构成了一个大聚块,而小聚块则是由每个分株系统构成,各分

株系统之间可以通过克隆整合进行资源共享和风险分摊[36],来适应水位胁迫等环境因子对种群生长的影响。
在样地内小叶章只有 14 株,没有能够形成小聚块,形成 3 个大聚块。 毛苔草和狭叶甜茅种群在极小尺度范围

(0—10cm)内偏离嵌套双聚块模型,一方面可能是常年积水的沼泽湿地环境形成特殊的植物生长环境所致,
另一方面也有可能是植物自生的生物学特征所导致,但是这种偏离并不显著的。

其实,个体竞争是影响物种在小尺度上空间格局形成与变化的重要生物学机制[37鄄39],种间竞争可以导致

具有不同生态位或资源利用方式的物种产生空间分布上的分离或负相关关系[40],同种物种的高聚集斑块,虽
然弱化了种间竞争而有利于实现物种共存[41],但同时也加剧了种内竞争,自疏死亡导致幸存的物种个体多趋

于均匀分布。 种间竞争的加剧可以引起种群自身分布格局向聚集分布转变,种内竞争的加剧则可以引起种群

格局向随机分布和均匀分布转变[42],而种内竞争和种间竞争并不是孤立的,两种竞争形式是同时存在的,只
是在不同的条件下各自表现出的程度不同,也就是说在有些时候物种的竞争以种内竞争为主,有时候则以种

间竞争为主。 本研究中 4 种物种在 0—200cm 尺度上偏离完全随机模型,但是偏离的程度却不相同,相差较

大,这可以解释为在样地内 4 种物种形成聚块后,聚块内个体之间种内竞争加剧,使种群的聚集强度降低,种
群偏离完全随机模型的程度越低。 4 种物种中毛苔草种群的数量最大是 7188 株,远大于其他 3 种物种,相对

于其他物种毛苔草聚块内种群的种内竞争较强,种群的聚集程度相对较低,偏离完全随机模型的程度低;小叶

章的数量最小是 14 株,聚块内种内竞争相对较小,聚集程度最高,偏离完全随机模型的程度最高;漂筏苔草种

群的数量是 206 株,狭叶甜茅种群的数量是 117 株,偏离完全随机模型的程度介于毛苔草种群和小叶章种群

之间。
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4摇 结论

利用不同零模型的点格局分析方法对长期处于积水条件下的毛苔草、漂筏苔草、狭叶甜茅以及小叶章种

群进行了空间分布格局研究,得出以下结论:
(1)实测值偏离完全随即模型的程度越大,越有可能符合符合泊松聚块模型,偏离泊松聚块模型的程度

越大,越有可能符合嵌套双聚块模型。
(2)4 种物种在 0—200cm 尺度范围内形成的聚块是由营养繁殖引起的,多个分株系统组成大聚块,而每

个分株系统形成一个小聚块。
(3)竞争是引起小尺度上种群空间分布格局形成和变化的重要因素,同种物种的高强度聚块加剧了种内

竞争,使得种群的聚集强度降低。
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