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秦王川盐沼湿地角果碱蓬种群聚集分布格局与特征

王小鹏１，２，赵成章１，∗，王继伟１，赵连春１，文　 军１
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摘要：植物种群的多尺度集聚与聚块特征变化是植物对环境协同适应的结果。 运用成对相关函数与零模型方法，依据微地形的

土壤盐分分布规律设置 ４ 个样地，在 ２ ｍ×２ ｍ 的样方内设置 ４００ 个小格子记录植物株数并取土样，分析了兰州秦王川盐沼湿地

土壤盐分梯度下角果碱蓬种群（Ｓｕａｅｄａ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ）种群空间格局的集聚分布内在特征。 结果表明：角果碱蓬种群集聚分布范

围内呈现 ２ 个关键尺度的集聚现象，小尺寸聚块的集聚或叠加形成复合大尺度聚集，整体表现为嵌套双聚块分布；随着土壤盐

分递减，种群集群分布中大聚块尺寸趋于增大，小聚块尺寸差异不明显；大尺寸聚块的数量明显减少，小聚块数量随种群植株数

量变化，整个梯度呈现降低趋势；小聚块中植株个体平均数逐渐减少，复合大聚块中包含小尺度聚块平均数量呈降低趋势。 内

陆盐沼湿地土壤环境异质性背景下角果碱蓬种群集群分布中聚块特征的梯度变化，是植株个体形态与构成的调整适应，种群正

负向生态关系、庇护与自疏效应梯度转换的结果。
关键词：集聚分布；角果碱蓬；盐沼湿地；土壤盐分；多尺度集聚；聚块特征
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种群空间分布格局反映了植物生态适应能力和环境可塑性机制，其研究有利于刻画种群经历的生态学过

程［１⁃２］，便于解释影响种群空间格局形成与变化的关键因子［３］。 种群集聚分布是植株个体成群或成聚块密集

分布［２，４］，集聚分布范围内植株个体小尺度集群成块，聚块叠加或聚集形成种群较大尺度的集聚，种群通常呈

现多尺度的集聚现象［１，５］。 大小尺度的聚块组合成不同的空间结构特征，聚块大小、数量随尺度范围、生境梯

度而动态变化［１，６］，是种群对不同生境适应策略的表现，具有特定的生态过程［５，７］。 盐沼湿地土壤盐分是影响

植物生长、分布和繁殖的重要环境因子［８］，盐分的种子萌发制约影响种群个体数量与分布范围［９⁃１１］，进而影响

种群聚块内植株密度、聚块数量与大小等聚块特征；盐分胁迫背景下种群形成与生境相适应的形态大小与生

物量积累［９，１０］，促使着聚块内部植株个体及聚块间生态作用关系的改变［１２］，引发植物改变生存策略和竞争关

系，影响种群集聚尺寸变化与聚块空间的组合结构［１３］。 因此，集聚分布内在特征研究，是植物种群对生境协

同适应研究的重要手段［１４］。
角果碱蓬是藜科碱蓬属一年生的草本肉质化的盐生植物［１５⁃１６］，生于盐碱或盐湿土壤，茎平卧或直立，具

有较高的耐盐性，是盐碱湿地的修复物种和先锋植物［１７⁃１８］。 目前关于植物空间格局对生境适应研究主要集

中于土壤水分［３］、微地形［１９］、土壤质地［２０］及密度制约等生境角度，并且更多围绕不同生境梯度种群格局动态

变化、种群格局单一尺度下的集群分布特征等内容开展［２０］，但对于土壤盐分背景下湿地植物空间格局多尺度

集群分布及集聚分布范围内聚块特征的认识仍然较为薄弱。 鉴于此，本文以典型内地盐沼湿地角果碱蓬种群

为研究对象，运用成对相关函数与不同零模型方法，分析不同盐分梯度下角果碱蓬种群多尺度的聚集分布格

局与特征，试图明晰：（１）种群空间格局集聚分布中大小尺度聚块的空间结构特征如何？ （２）种群集聚分布内

大小聚块特征的盐分梯度变化规律如何？ 旨在丰富植物种群格局及其生态过程对土壤环境响应机制的认识，
为湿地生态系统的功能优化、植被恢复提供依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于甘肃省兰州市秦王川盆地南部的秦王川国家湿地公园内，地理位置为 １０３°３５′３８′′—１０８°３８′
３７′′Ｅ，３６°２３′５９′′—３６°２７′５６′′Ｎ 之间。 秦王川盆地属于乌鞘岭褶皱山岭南侧的边缘低山区，自北向南倾斜，地
面总体坡降 １ ／ ８０—１ ／ １００。 盆地南部成为自然降水、地下水潜流溢出的主要汇水区。 经过长期的水文过程，
逐渐形成了天然的半咸水内陆盐沼湿地。 年均降雨量为 ２６５ ｍｍ，年均蒸发量为 １８７９．０ ｍｍ，属典型大陆性干

旱气候［２１］，土壤含盐量最高，地下水接近地表，地表呈现明显盐斑，属次生盐渍土［２２］。 秦王川内陆盐沼湿地

植物主要有：甘蒙柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ａｕｓｔｒｏｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、沙枣（Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）、芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）、香
蒲（ Ｔｙｐｈａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、猪毛菜 （ Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ）、角果碱蓬、盐角草 （ Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）、碱菀 （ Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ
ｖｕｌｇａｒｅ）、滨藜（Ａｔｒｉｐｌｅｘ ｐａｔｅｎｓ）、早熟禾（Ｐｏａ ａｎｎｕａ）等。
１．２　 样地设置与调查方法

２０１６ 年 ９ 月下旬，在实地考察基础上，选择秦王川国家湿地公园保育与恢复区内地表较平整的低洼地带

作为供试样带。 该样带（２００ ｍ×５０ ｍ）从东北至西南地势略微倾斜，样带东北边缘形成洼地，土壤属次生盐渍

土［２３］，群落优势种为角果碱蓬与碱菀种群。 秦王川盆地土壤水盐及其与地形关系等已有研究认为［２１⁃２４］，盆地

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

微度倾斜的平地高处排水流畅，地下水位低，不易积盐；而洼处排水不畅，地下水位高，容易积盐，表现出“高
中洼，洼中高”的盐渍土分布规律，形成了中微地形对土壤盐分的再分配。 按此规律沿样带东北至西南方向

确定为盐分梯度，依据群落外貌均匀条件［２５］在盐分梯度方向设置了 ４ 块样地Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ。 在每个样地随机

设置 ３ 个 ２ ｍ×２ ｍ 的样方，共设置 １２ 个样方。 采用 ２ ｍ × ２ ｍ 的样方框，其中样方框单元格为 １０ ｃｍ × １０
ｃｍ，以样方框左下角顶点为基点，记录所有植株在每个小样方格种内的准确位置［３，２６］，用于室内种群点格局

分析。 测定每个样方所有物种的盖度、高度、密度及地上生物量，重复 ６ 次。 其后，每个样方挖掘 １ ｍ ×１ ｍ ×
０．５ ｍ 土壤剖面，自地面起以间隔 １０ ｃｍ 分层分别用环刀采集原状土样，现场编号，带回实验室用于土壤盐分

测定。 土壤盐分测定采用电导法，将每个样地所采集的土样在室内自然风干，剔除杂质、研磨、过 ２ ｍｍ 筛，称
重 ５０ ｇ，加入无 ＣＯ２的纯水 ２５０ ｍＬ（水土比为 ５∶１），置振荡机上振荡 ３ ｍｉｎ，使土壤可溶性盐完全溶解。 然后，
采用布氏漏斗抽滤，部分浑浊状的滤液反复过滤，直至浸出液清亮为止。 浸出液电导率的测定使用上海雷磁

仪器厂生产的 ＤＤＳ⁃１１Ｃ 便携式电导仪，重复 ３ 次，取平均值。
１．３　 分析方法

１．３．１　 点格局分析

成对相关函数 ｇ（ｒ）是基于 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 修正的函数，避免了点格局常用函数 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 的累积效应［２７］，能
够更加细致地刻画植物种群空间分布格局。 其函数形式如下：

ｇ（ ｒ） ＝ （２πｒ） －１ｄＫ（ ｒ） ／ ｄｒ
该研究将 ｇ（ｒ）函数与零模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌｓ） 相结合，通过 Ｍｏｎｔｅ－Ｃａｒｌｏ 方法绘制置信区间，从而判断种群

空间分布格局。 Ｍｏｎｔｅ－Ｃａｒｌｏ 拟合 ９９ 次，置信水平为 ９９％，置信区间通过使用最大值和最小值获得，步长为

５ｃｍ，最大模拟误差系数 ｅｒ 为 ０．０５［５］。
１．３．２　 零模型

选择具有明确生态学意义、能准确描述数据偏离理论程度的零假设模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）是空间点格局分析

的关键。 不同的研究目的和问题假设需要选择不同的零模型［２８］。 为了揭示内陆盐沼湿地群落优势种群空间

格局的特点，参考相关研究成果［２８⁃２９］，选择了完全空间随机模型（Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ，ＣＳＲ）、泊松聚块

模型（Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓ）和嵌套双聚块模型（Ｄｏｕｂｌｅ－ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓ，ＤＣ）３ 种零模型，所选零模型先后表

现为递进关系，种群聚集分布符合完全空间随机模型并表现出小尺度集聚特征时，才可利用泊松聚块模型进

行大聚块特征分析；相继采用嵌套双聚块分析进行种群大小双聚块特征分析［５］。 具体零模型描述如下：
（１）完全空间随机模型

完全空间随机模型实质是均质泊松过程（Ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ），该模型中任意个体在研究区域内

任何位置上出现（或发生）的机会是相同的，并且是独立的，任意两点间均不发生相互作用［１］。 通常使用此模

型检测种群的均匀分布格局和集群分布格局［２８］。
（２）泊松聚块模型

由于完全空间随机模型通过偏离置信区间来检验聚集分布或均匀分布，但是却不能检验种群聚集分布的

内在特征或形成机制。 因此，在 ＣＳＲ 模型应用基础上，继续采用了泊松聚块模型，亦称作托马斯过程（Ｔｈｏｍａｓ
ｐｒｏｃｅｓｓ）。 构建原则是假设研究样方（Ａ）内随机并独立地分布着一定数量的聚块，聚块中心以一定密度（ρ）服
从完全空间随机模型（ＣＳＲ）。 Ａρ 为研究样方内聚块的数量。 因此，分布于聚块中一定数量的点服从泊松分

布（μ＝λ ／ ρ，λ 为聚块中的点密度） ［５，２８］。 相对于聚块中心而言，聚块中的分布点符合双变量高斯分布 ｈ（ ｒ，
σ），协方差为 σ２。 托马斯过程中聚块尺度近似于聚块半径（ ｒ＝ ２σ）。 该模型能检测单一尺度的聚块，其 ｇ 函

数的表达式为［１，５］：

ｇ（ ｒ，σ，ρ） ＝ １ ＋ １
ρ

ｅｘｐ（ － ｒ２ ／ ４σ２）
４πσ２

式中，ｒ 为尺度，ρ 为聚块中心点的密度，σ２为高斯分布的方差，σ 决定聚块的尺寸。
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（３）嵌套双聚块模型

嵌套双聚块模型是泊松聚块模型的多代扩展，聚块中心（空间尺度为 ２σ２）并不服从随机分布，而是呈现

出了一种简单的泊松聚块模型（其参数为 σ１，ρ１）。 如果 σ１＞＞σ２， 该过程显示出两个较易判别的 ２σ１与 ２σ２聚

块。 该种情形下，种群较大聚块中会嵌套相对小的聚块，也就形成了嵌套双聚块模型。 模型的 ｇ 函数表达式

如下［１，５⁃６］：

ｇ（ ｒ，σ１，ρ１，σ２，ρ２） ＝ １ ＋ １
ρ２

ｅｘｐ（ － ｒ２ ／ ４σ２
２）

２πσ２
２

＋ １
ρ１

ｅｘｐ（ － ｒ２ ／ ４σ２
ｓｕｍ）

４πσ２
ｓｕｍ

并且 σ２
ｓｕｍ ＝ σ２

１ ＋ σ２
２，而参数 ｒ、ρ 和 σ 的意义同泊松聚块模型，其中，下角标 １ 代表大尺寸聚块，下脚标 ２

代表小尺寸聚块。
１．３．３　 数据处理

采用 ＧｅｔＤａｔａ Ｇｒａｐｈ Ｄｉｇｉｔｉｚｅｒ ２．２２ 进行植株个体坐标点采集，利用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ ２０１４ 软件实现成对相关函数

ｇ（ｒ）不同零模型的点格局计算［２９］。 文中所有的统计分析与制图均在 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８．６ 软件支撑下完成。

２　 结果分析

２．１　 角果碱蓬植物生物学特征对盐分的响应

盐沼湿地土壤盐分是影响角果碱蓬生长发育的关键因子。 表 １ 所示，土壤盐分测定结果电导率从样地Ⅰ
至样地Ⅳ呈现降低趋势，从西南向东北方向土壤盐分含量降低，研究结果验证了微地形的变化对土壤盐分的

再分配理论［２１］。 不同盐分梯度上角果碱蓬种群盖度、密度、地上生物量等生物学特征存在差异。 样地Ⅰ至样

地Ⅳ电导率降低，角果碱蓬种群密度表现出先增加（样Ⅱ最高）后减小趋势，但种群盖度与地上生物量均呈现

出减少态势。 样地Ⅰ、Ⅱ内以直立生长为主，样地Ⅲ、Ⅳ内主要表现为匍匐生长，自然高度在盐分梯度上并未

呈现出规律性变化。 碱菀种群密度随盐分梯度减少，但植株个体体积、种群盖度增大，地上生物量却明显

增加。

表 １　 群落生物学特征（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

群落优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

样地
Ｐｌｏｔ

高度
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

盖度
Ｓｕｂｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｍ２）

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｇ ／ ｍ２）

电导率
Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／
（ｍｓ ／ ｃｍ）

角果碱蓬 Ⅰ ３０．０±１．４７ａ ６．０４±３ａ １９７．２５±８．３３ｂ ５７．６８±２．４６ａ ２．４５±０．１１ａ

Ｓｕａｅｄａ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ Ⅱ ２５．０±１．１８ｂｃ ３８．００±１．６８ｂ ２７０．００±１２．４７ａ ３５．８±１．４５ｂ １．７２±０．０７ｂ

Ⅲ ２３．６±１．０６ｃ ３６．０±１．７５ｂ ８５．２５±３．７ｃ ３３．８５±１．５１ｂｃ １．６６±０．０７ｂｃ

Ⅳ ２７．４±１．３ｂ ２７．００±１．２２ｃ １１．２５±０．５３ｄ ３２．３９±１．４７ｃ １．５４±０．０６ｃ

碱菀 Ⅰ ３２．８±１．３８ａ ９．００±０．４３ｃ １７．２５±０．７ａ ２５．１９±１．２３ｄ ２．４５±０．１１ａ

Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ⅱ ３０．０±１．２８ａｂ ４６．００±２．１ｂ １４．２５±０．６８ｂ ３０．６３±１．６１ｃ １．７２±０．０７ｂ

Ⅲ ２５．６±１．０４ｃ ５３．００±２．６３ａ １３．７５±０．５７ｂ ４０．１１±１．５２ｂ １．６６±０．０７ｂｃ

Ⅳ ２９．０±１．３５ｂ ５５．００±２．３３ａ ４．７５±０．１９ｃ ５５．９９±２．３３ａ １．５４±０．０６ｃ

　 　 同列不同字母表示显著差异（Ｐ＜０．０５） ．

２．２　 角果碱蓬种群空间格局集聚分布内在特征

（１）基于完全空间随机模型的点格局分析

单变量 ＣＳＲ 分析表明，样地Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ的 ｇ（ｒ）值分别在 ０—４１、０—３７、０—７５ ｃｍ 尺度范围偏离完全随机模

型，位于置信区间之上，说明角果碱蓬种群呈现出集聚分布；随尺度范围增加，ｇ（ｒ）值位于或低于置信区间，种
群逐渐表现出随机或均匀分布（图 １），种群格局从集聚分布转换为随机或均匀分布。 样地Ⅳ种群在 ０—１３ ｃｍ
与 ３２—４４ ｃｍ 范围高于置信区间，种群呈现集聚分布，其余尺度均服从随机分布。
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图 １　 基于完全空间随机模型的点格局分析

Ｆｉｇ．１　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ

（２）基于泊松聚块模型的点格局分析

采用泊松聚块模型检验种群集聚分布内在特征，参数模拟值 ｅｒ 均小于 ０．０３，ｇ（ ｒ）函数中只有 ３％部分未

能被零模型模拟（表 ２），参数模拟较好［５］，说明集聚分布范围内角果碱蓬植株个体集群成聚块状分布。 图 ２
说明，样地Ⅰ至样地Ⅳ种群分别于 １．５—４．５、０—５．５、１—８．５、０—１２．５ ｃｍ 范围内高于置信区间，未服从泊松聚

块分布模拟（图 ２），表明集群分布范围内分布着许多较高密度的小尺度聚块，小尺度聚块叠加与聚集形成符

合大尺度聚块，种群可能在多个尺度上存在集聚分布，空间结构特征可能表现为嵌套双聚块模。 其他尺度上，
角果碱蓬种群均符合泊松聚块模拟，说明在种群空间格局的聚块中不存在较高密度的小聚块，表现为若干较

大尺寸聚块的均匀分布。 表 ２ 所示，样地Ⅰ、Ⅱ角果碱蓬种群复合聚块数量（Ａρ１）随种群植株数量（ｎ）变化，

表 ２　 泊松聚块模型和嵌套双聚块模型的角果碱蓬单变量分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｓｕａｅｄａ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｔｈｅ Ｄｏｕｂｌｅ⁃ｃｌｕｓｔｅｒ ｍｏｄｅｌ

样地
Ｐｌｏｔ ｎ

复合大聚块特征
Ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｌａｒｇｅｒ⁃ｓｃａｌｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ

小聚块特征
Ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｓｍａｌｌ⁃ｓｃａｌｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ

σｓｕｍ σ１ Ａρ１ μ１ ２ｒ１ ｅｒ σ２ Ａρ２ μ２ ２ｒ２ ｅｒ
ρ２ ／ ρ１

Ⅰ ７１９ ９．３１ ８．７６ ９．１７ ７８．４１ １７．５６ ０．０１８４ ３．１５ １５７．２ ４．５７ ６．３ ０．０１１６ １７．１４

Ⅱ １０８０ ８．９３ ８．５０ ２５．６５ ４２．１１ １７ ０．００８３ ２．７３ ２５７．１ ４．２ ５．４６ ０．０２８５ １０．０２

Ⅲ ３４１ ２２．５９ ２２．１２ ８．７ ３９．２ ４４．２３ ０．０００８ ４．６ ８６．３ ３．９５ ９．２１ ０．０００８ ６．８４

Ⅳ ４５ ２４．４９ ２４．２６ ５．５５ ８．１１ ４８．５１ ０．０２９５ ３．３８ ２１．２５ ２．１２ ６．７６ ０．０１９２ ３．８３

　 　 下脚标 １ 和 ２ 分别指大尺度和小尺度。 ｎ，整个研究样区中点的数目；Ａ，研究区域的面积（２００ｃｍ×２００ｃｍ）；σ，聚块尺度参数（单位： ｃｍ）；

σｓｕｍ嵌套双聚块模型聚块尺寸；μ＝ｎ ／ Ａρ，在每一聚块中的平均点数。 ｒ，描述聚块大小；ｅｒ，参数模拟中不能解释的部分；ρ，聚块中点的密度；ρ２ ／

ρ１，每个大聚块包含小聚块的平均数
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整体呈现降低趋势；复合大聚块参数 σｓｕｍ、聚块尺寸 ２ｒ１较小，样地Ⅲ、Ⅳ却相对较大，随着土壤盐分含量减少

角果碱蓬种群大尺度聚块尺寸增大；符合大聚块中聚块内植株个体平均数（μ１）呈现降低趋势。

图 ２　 基于泊松分布模型的点格局分析

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓ

（３）基于嵌套双聚块模型的点格局分析

嵌套双聚块零模型分析检验了完全空间随机模型与泊松聚块模型的分析推断，成对相关函数 ｇ（ ｒ）并未

明显偏离置信区间，整个样地角果碱蓬种群均符合嵌套双聚块模型，角果碱蓬种群形成大、小双聚块空间分布

结构（图 ３），较大聚块中嵌套着许多小聚块，种群在 ２ 个关键尺度上呈现集聚分布特征。 表 ２ 所示，复合大尺

度聚块尺寸 σ１≫小尺度聚块 σ２，种群形成了较易判别的大、小聚块，并且参数模拟值 ｅｒ 值小于 ０．０５，模拟结

果较理想［５，２５］。 聚块特征参数说明，种群集聚分布范围内较大尺寸的聚块中嵌套着若干小尺寸聚块，该结果

验证了泊松聚块零模型判断；从样地Ⅰ至样地Ⅳ小聚块数量（Ａρ２）随种群植株数量（ｎ）发生变化，整个梯度呈

现降低趋势，样地Ⅲ、Ⅳ小聚块尺寸（ｒ２）与样地Ⅰ、Ⅱ比较而言相对较大；随着土壤盐分递减，小聚块中植株个

体平均数（μ２）逐渐减少，复合大聚块中包含小尺度聚块平均数量（ρ２ ／ ρ１）呈降低趋势。

３　 讨论

３．１　 集聚分布中聚块的空间组合特征

种群集聚是种群内部正向生态关系的表现［２，３０］，种群聚块的空间组合特征是生物学特性、种内种间关系

及生境共同作用的结果［２⁃３，３１］。 角果碱蓬种子自母株释放后散落并集中于地表局部范围［３２］，植物种群常呈现

集群分布（图 １）。 样地Ⅰ土壤盐分含量较高（表 １），对幼小植株个体生长发育的抑制作用较强；尤其在耐盐

能力最弱的幼苗期，植物的光合作用、养分吸收均会受到盐分抑制［３３］，延缓了种群个体的生长率，大部分植株

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 ３　 基于嵌套双聚块模型的种群点格局分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｄｏｕｂｌｅ⁃ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓ

个体小型化（植株直立生长） ［２５，２８］。 为了抵御盐分胁迫的危害而提高自身存活机会，植株个体之间以正向生

态关系为主［４，２５］（图 １），种群呈现群体效应，邻体间距较小［２８］。 样地Ⅰ角果碱蓬种群盖度、密度、生物量均高

于碱菀种群（表 １），群落优势地位明显，受种间竞争影响相对微弱。 因此，该梯度主要受盐分胁迫作用，植物

通过改变分布状况、形态构成等来实现相助，共同抵御外界不利条件［３］。 样地Ⅱ碱菀种群植株个体趋于正常

化，环境空间拓殖能力与资源竞争能力增强［２５，３４］，种群盖度、生物量大幅度提高（表 １），种间资源竞争趋于增

强［３４］；该梯度角果碱蓬幼小植株个体种内正向生态关系的形成即受盐分胁迫作用，也与种间竞争有关。 样地

Ⅲ、Ⅳ角果碱蓬种群盖度、生物量均低于碱菀种群（表 １），群落优势地位逐渐被替代，种间竞争更加激励；同时

盐分抑制进一步弱化，大部分植株个体正常化，植株个体占据空间与个体间距较大，种间竞争成为种内正向生

态关系形成的主要驱动因素。 种群种内正向生态关系的关键因子形成了梯度转换。
种子扩散影响背景下，种群正向生态关系促使种群在植株个体在小尺度范围集聚成块分布，并在 ２ 个关

键尺度上表现为集聚分布，整个尺度角果碱蓬种群空间格局呈现出嵌套双聚块分布模式（图 ２、图 ３），结果与

王鑫厅［２８］、Ｔｈｏｒｓｔｅｎ ｗｉｅｇａｎｄ［５］等人研究一致。 样地Ⅰ、Ⅱ复合大尺度聚块尺寸（σｓｕｍ、２ｒ１）小于 ＣＳＲ 分析的

０—４１ ｃｍ 与 ０—３７ ｃｍ 的集聚范围，样地Ⅳ在 ０—１３ ｃｍ 与 ３２—４４ ｃｍ 范围集聚分布，分析认为集聚范围内可

能存在更大尺度的聚块与聚块叠加（Ｃｌｕｓｔｅｒ－ｃｌｕｓｔｅｒ ｓｕｐｅｒｐｏｓｉｔｉｏｎ）或双聚块与随机分布叠加（Ｄｏｕｂｌｅ－ｃｌｕｓｔｅｒ－

ｒａｎｄｏｍ ｓｕｐｅｒｐｏｓｉｔｉｏｎ）等其他更加复杂的集聚特征［５，２９］，有待于更进一步的研究。 随着尺度范围继续扩大，样
地Ⅰ、Ⅱ角果碱蓬种群呈现均匀分布（图 ２Ａ、２Ｂ），高密度集聚分布中植株个体过度拥挤而引发了竞争、自疏

现象［６］，逐渐分裂成若干聚块，大尺度聚块间表现出了种群内部负向生态关系（图 ３Ａ、３Ｂ）；样地Ⅲ、Ⅳ种群呈

现随机分布（图 ２），种内没有明确的生态关系，种群格局变化可能主要受种间竞争的作用。
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３．２　 种群集聚的不同尺度聚块特征变化

集聚分布范围内聚块特征梯度变化是角果碱蓬种子扩散背景下，土壤盐分对种群生长、发育抑制程度不

一形成的结果。 与样地Ⅲ、Ⅳ相比，研究区样地Ⅰ、Ⅱ地势较低，种子可能依靠萌发期前季节降水实现二次传

播［１］，为种群聚集与聚块的形成提供了丰富的种子库［３２］，种群密度相对较高（表 １）；但是样地Ⅱ种群密度最

高，可能是在丰富种子库的前提下，相比样地Ⅰ而言土壤盐分含量相对低，种子萌发率高，幼苗存活率较

高［１０］。 样地种群植株个体数（ｎ）直接影响着样地大小聚块数量（Ａρ１、Ａρ２），但种群嵌套双聚块分布中大小聚

块的尺寸与盐分胁迫程度有关；胁迫程度较高区（样地Ⅰ、Ⅱ）植株个体小型化，个体间距较小，小聚块尺寸

（２ｒ２）相对较小；反之植株个体正常化（Ⅲ、Ⅳ），受种内竞争的自疏影响，个体间距较大，小聚块尺寸（２ｒ２）较
大，小聚块集聚与叠加也使得大聚块尺寸（σｓｕｍ 、σ１）形成明显差异。 样地大聚块中包含小聚块数量（ρ２ ／ ρ１）随
盐分梯度呈现降低趋势，盐分胁迫程度较高的样地Ⅰ、Ⅱ，植株个体小型化，使得种群生态位发生位移，占据的

空间生态位得以释放，保证了大聚块中存在较高密度的小聚块［５，２５］；而样地Ⅲ、Ⅳ植株个体空间占据能力强，
种内资源竞争激励，从而大聚块中包含较少数量的小聚块。

４　 结论

种群聚块空间组合特征的梯度变化与聚块特征的尺度变化均是角果碱蓬种群对环境适应过程的表现，也
是种子扩散、土壤盐分抑制作用与种内种间关系共同作用的结果。 本研究发现：为了提高自身存活机会或空

间拓殖能力，随土壤盐分抑制作用的梯度变化角果碱蓬种群调整植株形态与构成，相应地植株个体间的正负

向生态关系逐渐形成梯度转换，种群庇护、自疏效应的转换促使着种群聚块空间组合特征的梯度差异。 种子

萌发率、幼苗存活率的盐分抑制直接影响了种群密度及大小聚块数量；同时，在种内正负向生态关系的梯度转

变中，种群生态位、空间资源竞争能力的调整也改变着大小聚块的嵌套与尺寸。 土壤盐分递减背景下，种内正

向生态关系与种群聚块形成的主要驱动因素逐渐从土壤盐分抑制作用转变为种间竞争作用。 由此可见，种群

多尺度的聚集分布格局与特征研究便于更好地揭示种群在特定生境中所经历的生态学过程。 然而，上述研究

中也发现种群局部集聚范围内可能存在聚块与聚块、双聚块与随机分布叠加等其他更加复杂的集聚特征，今
后尚需从多尺度视角进一步的研究。
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