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基于零模型的宁夏荒漠草原优势种群点格局分析

许爱云１，许冬梅１，２，∗，刘金龙１，于　 双１，黄葭悦１，米世明１，朱宁宁１
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摘要：植物种群空间分布格局是多种生态过程综合作用的结果。 明确植物优势种群个体的空间分布格局与形成机制有助于认

识种群生态适应对策与群落多样性维持机制。 以宁夏荒漠草原优势种群蒙古冰草、短花针茅、牛枝子和牛心朴子为研究对象，
采用完全空间随机零模型分析其种群空间分布格局特征，并通过异质泊松零模型与泊松聚块零模型探讨生境异质性、扩散限制

等因子在其空间分布格局形成过程中的作用。 结果显示：（１）完全空间随机零模型下，４ 个物种在＜４ ｍ 尺度范围内表现为聚集

分布，随尺度增大，逐渐过渡到随机分布和均匀分布。 （２）在排除生境异质性的异质泊松零模型下，蒙古冰草种群在整个研究

尺度上表现为随机分布；牛枝子、短花针茅和牛心朴子种群仅分别在 ０—０．２、０．１—０．４ ｍ 与 ０—０．２ ｍ 尺度范围内发生偏离，表现

为均匀分布与聚集分布，其他尺度均为随机分布。 （３）在排除扩散限制的泊松聚块零模型下，所研究种群均表现为随机分布。
综上，荒漠草原优势种群在小尺度范围内主要表现为聚集分布；生境异质性与扩散限制均是驱动其空间分布格局形成的重要因

子，相对而言，小尺度空间范围内扩散限制的作用更为显著。
关键词：荒漠草原；零模型；生境异质性；扩散限制；点格局分析
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植物种群空间格局分析是预测种群动态变化，揭示群落形成、维持与演替内在机制及生态过程的重要手

段［１⁃２］，植物看似无序的分布格局，其潜在的生态过程和形成机制实质是环境资源分布形式与组合方式的反

馈［３］。 种群空间分布格局是多种生态过程综合作用的结果［２］，只是在不同时空尺度与群落类型中，各自所起

的作用强度有所不同［４⁃５］。 明确植物优势种群个体的空间分布格局可以反映种群的生态适应对策，揭示优势

种群空间格局的形成机制有助于解释群落物种共存与多样性维持的机制［１，６］。
植物种群间相互作用和生态过程所发生的空间区域是生态动力学的一个重要决定因素，利用空间数据基

于生态过程的理论假设来模拟验证生态理论是生态学研究的内容之一［７⁃９］。 由于点格局分析法以植物个体

在二维空间上的坐标为基础，极大限度的利用了植物种群空间坐标图的信息［１０］，能够量化描述不同尺度范围

内种群的分布特征，多尺度全面反映植物种内种间空间格局信息，检验能力较强［６，９］，因而被广泛应用于植物

种群分布格局的研究中。
基于生态位理论的生境过滤与基于中性理论的扩散限制能较好地解释种群的环境适应性和资源利用能

力［４］。 关于生境过滤与扩散限制机制分别在物种多样性［１１］、土壤微生物群落构建［１２］ 与物种空间分布格

局［２，１３⁃１４］等研究中得到广泛的应用和较好的验证，但这些研究多是基于局地尺度对森林生态系统的研究，较
少涉及草地生态系统，尤其是荒漠草原生态系统。 宁夏荒漠草原地处宁夏中北部，风力作用强盛，风沙地貌发

育，是生态环境脆弱敏感的区域［１５］。 近年来随着全球气候的变化，加之人类活动的过度干扰，导致荒漠草原

区植被退化，生产力降低，植物群落呈现出异质性较高的空间分布格局［１５⁃１７］。 为进一步了解宁夏荒漠草原优

势种群的空间分布格局及主要驱动机制。 本文基于不同零模型的点格局分析方法，以宁夏荒漠草原优势种群

蒙古冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｋｅｎｇ．）、短花针茅（Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ Ｇｒｉｓｅｂ．）、牛枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｐｏｔａｎｉｎｉｉ Ｖａｓｓ．）
和牛心朴子（Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ ＡＬ．ｌｌｊｉｎｓｋｉ．）为研究对象，在分析其种群空间分布格局特征的基础上，讨论

生境异质性、扩散限制等驱动因子在其空间分布格局形成过程中的作用，旨在揭示严酷的荒漠草原生境中优

势种群空间格局的分布规律及其对环境的适应特征，以期为退化荒漠草原的恢复与重建提供理论依据。

图 １　 研究区地理位置

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｅａ

１　 研究区概况与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于宁夏东部盐池县花马池镇四墩子村

（１０７°１５′４０″Ｅ，３７°２０′１２″Ｎ），地处毛乌素沙地南缘，黄
土高原向鄂尔多斯台地的过渡地带（图 １）。 自然条件

较为恶劣，干旱少雨，风沙大，属典型的中温带大陆性季

风气候［１５］，年平均温 ７．７ ℃，１ 月和 ７ 月平均气温分别

为－８．９ ℃和 ２２．５ ℃，年温差较大，≥０ ℃积温为 ３４３０．３
℃；年平均降水量 ２８９．４ ｍｍ，主要集中在 ６—８ 月份，年
蒸发量为 ２１３５ ｍｍ，年无霜期 １６５ ｄ。 土壤类型主要为

灰钙土、风沙土，土壤质地为沙壤和粉沙壤，土壤结构松

散，肥力低下［１８］。 植被类型属荒漠草原，主要植物种
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有：蒙古冰草 （ Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）、牛枝子 （ Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｐｏｔａｎｉｎｉｉ）、短花针茅 （ Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ）、牛心朴子

（Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ）、黑沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ Ｋｒａｓｃｈ．）、赖草（ Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ Ｔｚｖｅｌ．）、甘草（Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ
ｕｒａｌｅｎｓｉｓ Ｆｉｓｃｈ．）、猪毛蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ Ｗａｌｄｓｔ． ｅｔ Ｋｉｔ．）等。
１．２　 样地设置与取样

于 ２０１８ 年 ７ 月在宁夏大学四墩子教学科研基地所处的荒漠草原区，选取、设置地表平坦，分别以蒙古冰

草（Ｐｌｏｔ １）、短花针茅（Ｐｌｏｔ ２）、牛枝子（Ｐｌｏｔ ３）和牛心朴子（Ｐｌｏｔ ４）为优势种群的 １０ ｍ×１０ ｍ 的典型样地共 ４
个。 在每个样地，采用邻接格子法，用 １ ｍ×１ ｍ 的样方框按从东到西，从南到北的顺序依次放置 １００ 次进行取

样，以样方框一角顶点为基点（０，０），确定、记录各优势种群个体在样地内的二维坐标。 最后，在室内对取样

记录进行处理，按照取样时样方框放置的顺序将 １００ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方图进行拼接，合并成 １０ ｍ×１０ ｍ 的样

地图，用于点格局分析［１９］。 各样地概况见表 １，各种群个体分布位点见图 ２。

表 １　 不同研究样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

群落密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｍ２）

群落高度
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

群落盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ

ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

土壤有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ

ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ）

土壤全氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ）

１ １０８．２０±１９．９９ａ １６．３０±１．２５ａ ７７．６０±３．９７ａ ９３．５４±７．２８ａ ４．１６±０．４５ｂ ９．４１±０．６４ｂ ０．２１±０．０３ａｂ

２ １５６．４０±１６．１４ａ １２．７３±１．４８ａｂ ７２．６０±２．３６ａ ７５．４３±１２．３４ａ ４．２６±０．３１ｂ １１．４７±０．８９ａｂ ０．２４±０．０２ａｂ

３ １０１．８０±１３．５３ａ １５．３４±１．２８ａ ７９．２０±４．３６ａ ９５．１１±５．５８ａ ６．３１±０．４７ａ １５．２６±０．５８ａ ０．２８±０．０４ａ

４ １２２．２０±１９．１７ａ １１．２４±０．６２ｂ ７１．４０±３．９３ａ ７４．４８±７．１５ａ ３．８２±０．１１ｂ ９．２６±０．７７ｂ ０．１７±０．０３ｂ

　 　 同列不同字母表示差异显著 （Ｐ＜０．０５）

１．３　 分析方法

１．３．１　 点格局分析

点格局分析由 Ｒｉｐｌｅｙ［２０］提出，分析连续尺度上种群格局的特征，是目前植物生态学领域研究种群空间格

局广泛应用的方法之一［７⁃８］。 其中，Ｏ⁃ｒｉｎｇ 函数是基于 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 修正的函数，克服了 Ｋ（ ｒ）函数随尺度累计效

应的不足，使得种群格局的分析结果更准确［６⁃７］，具体见宁夏荒漠草原蒙古冰种群小尺度空间分布及其关联

性研究［２１］。
在实践中，通过选定零模型（ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ）与 Ｏ（ ｒ）函数相结合，利用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟，并利用模拟的

最大值和最小值生成上下两条包迹线，即置信区间来分析种群空间格局［１９］。 本项研究中，选择 Ｏ（ ｒ）函数，并
根据样方大小设圆环宽度为 １ ｍ，检验尺度为 ０—５ ｍ，利用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟 ９９ 次，拟合检验上、下包迹

线，即 ９９％的置信区间［２，２１］。
１．３．２　 零模型选择

空间格局复杂多样，选择合适的零模型对空间点格局分析尤为重要，不同的问题假设和研究目的需要选

择不同的零模型，为了解宁夏荒漠草原优势种群的空间分布格局，检验生境异质性与扩散限制对其空间格局

形成的作用，本研究选取完全空间随机 （ Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｓｐａｔｉａｌ Ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ， ＣＳＲ）、异质泊松 （ Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ
Ｐｏｉｓｓｏｎ， ＨＰ）和泊松聚块（Ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ Ｔｈｏｍａｓ， ＨＴ） ３ 种零假设模型［１３，１９，２２］。 完全空间随机模型实质是同

质泊松过程，该模型假设中物种个体的空间分布不受任何生物或非生物过程影响，是相互独立的，即在研究区

域内任何位置上出现的概率相同，是判断种群空间分布格局的主要零模型［１９，２３］。 而异质泊松模型与泊松聚

块模型分别用于检验生境异质性与扩散限制是否影响种群空间分布格局，它们是在 ＣＳＲ 模型应用基础上，通
过排除生境异质性或扩散限制因子进一步模拟验证［２，１３，２４］。 该模拟过程中，如果 Ｏ（ ｒ）的实测值落在置信区

间，没有发生偏离，物种呈随机分布，则该模型假设的生态过程对该物种空间分布有显著影响［１３］；如果 Ｏ（ ｒ）
的实测值高于或低于置信区间，发生偏离，则说明该模型假设的生态过程不能完全或有效地解释所研究物种

空间分布格局形成的过程［２３］。
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图 ２　 不同种群个体分布点图

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｉｎｔ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

１．４　 数据处理

采用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ ２０１４ 软件进行圆环函数 Ｏ（ ｒ）不同零模型的点格局计算，Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 进行绘图。 其他数据

处理采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 基于完全空间随机模型的点格局分析

完全空间随机模型的点格局分析表明（图 ３），蒙古冰草种群和牛心朴子种群 Ｏ（ ｒ）实测值分别在 ０—
３．３ ｍ和 ０—０．５ ｍ 尺度范围位于置信区间之上，表现为聚集分布；随着尺度的增大，Ｏ（ ｒ）实测值位于或低于置

信区间，种群逐渐过渡到随机分布和均匀分布。 短花针茅种群和牛枝子种群分别在 ０—３．６ ｍ 和 ０—３．３ ｍ 尺

度范围内位于置信区间之上，表现为聚集分布，而在其余尺度均服从随机分布。 可以看出，荒漠草原区优势植

物种群的空间分布格局在小尺度（＜４ ｍ）上主要表现为聚集分布，随着尺度的增大，聚集程度减弱，逐渐过渡

到随机分布和均匀分布。
２．２　 基于异质泊松模型的点格局分析

基于排除生境异质性影响的异质泊松模型分析显示（图 ４），蒙古冰草种群在整个研究尺度内符合异质泊
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图 ３　 基于完全空间随机模型的优势种群点格局分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ ｍｏｄｅｌ

松模型，表现为随机分布；短花针茅种群与牛心朴子种群仅分别在 ０．１—０．４ ｍ、０—０．２ ｍ 小尺度范围偏离异质

泊松模型，表现为聚集分布，在其他尺度范围均表现为随机分布；牛枝子种群除了在 ０—０．２ ｍ 小尺度范围偏

离异质泊松模型，表现为均匀分布，其他尺度范围均表现为随机分布。
２．３　 基于泊松聚块模型的点格局分析

基于泊松聚块模型剔除扩散限制影响后，发现蒙古冰草、短花针茅、牛枝子和牛心朴子 ４ 个种群在所研究

尺度范围内均没有发生偏离，符合泊松聚块零假设模型，表现为随机分布（图 ５）。 与异质泊松零模型的检验

结果相比，该模型假设的扩散限制机制较好的解释了荒漠草原优势种群空间格局形成的过程。

３　 讨论与结论

种群空间分布的聚集程度和尺度转化可体现物种对生境的适应，资源的利用以及物种的繁殖特性［２３］。
在完全空间随机模型下，宁夏荒漠草原 ４ 个优势种群在不超过 ４ ｍ 的尺度范围内主要表现为聚集分布，其中

蒙古冰草、短花针茅种群的偏离程度较高，且聚集尺度也较大，其次是牛枝子种群，偏离程度最低、聚集尺度最

小的是牛心朴子种群。 该结果与蒙荣［２５］和王鑫厅［２６］等人的研究结果相似，符合自然群落种群聚集分布的一

般规律［２７］。 种群在一定尺度内表现出聚集分布特征，有利于其发挥群体效应，增强抵御外来危害的能力，维
持种群正常发展［２７⁃２８］。 本研究区地处毛乌素沙地南缘，风蚀作用强烈，种群个体抵御风沙危害的能力有限，
为了适应较为严酷的自然生境，提高存活机会，种群内个体间彼此相互合作，相互庇护，进而表现出聚集分布

的特征。 除了受生物学特性影响，这种聚集分布与偏离程度的差异可能与生境异质性或扩散限制有关。
在干旱、半干旱草原生态系统中，地境因子较高的空间变异是一个普遍的特征［２９］，异质生境为物种共存

提供了环境资源，对群落结构、物种多样性与种群的动态变化具有重要的影响［４，１１，３０］。 Ｇｅｔｚｉｎ 等［３１］ 通过研究

同质与异质生境中铁杉种群的空间格局，证实生境异质性在植物种群结构与空间格局形成中具有重要的作
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图 ４　 基于异质泊松模型的优势种群点格局分析

Ｆｉｇ．４　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｍｏｄｅｌ

用。 本研究在完全空间随机模型下，各优势种群在小于 ４ ｍ 尺度范围均呈明显的聚集分布，但采用异质泊松

零模型，消除生境异质性后，蒙古冰草种群呈随机分布；短花针茅、牛枝子和牛心朴子种群仅在 ０—０．４ ｍ 尺度

范围发生偏离，其他尺度均呈随机分布，说明荒漠草原优势种群空间分布格局形成中生境异质性起到重要作

用。 由于小尺度内空间连续性较好，环境变量相对均质，导致生境异质性的作用降低［４］，使短花针茅、牛枝子

和牛心朴子种群在 ０—０．４ ｍ 尺度范围发生偏离。 其他研究也显示在小尺度范围内生境异质性仅对部分种群

的分布有显著影响［２，２２，３０］，而在大尺度上（＞１０ ｍ），环境异质性被认为是影响种群空间分布的主要因素［２２，３１］。
另外，该结果也可以间接反映各优势种群对生境的偏好程度，蒙古冰草种群在排除生境异质性后，完全符合异

质泊松模型，呈随机分布，可见它具有独特的生境依赖性或生物学特性［３２］。
种子扩散是种群动态中极为重要的生态过程，也是解释种群空间格局变化的重要机制［３３⁃３４］。 种群的空

间聚集强度、尺度与种子的扩散方式有关［３５］。 种子扩散不仅受风力、水力、动物及地形等环境因素的影响，而
且与植物的繁殖特性和生物学特性密切相关［３６⁃３７］。 本研究在基于完全随机零模型假设基础上，通过泊松聚

块零模型排除扩散限制后，所研究种群均没有发生偏离，完全符合泊松聚块零模型，呈随机分布。 说明在宁夏

荒漠草原，种子扩散限制也是导致优势种群分布格局形成的重要机制。 这可能与种群的生殖策略有关，研究

表明，短花针茅在环境恶劣的条件下，有性生殖产生的个体竞争能力减弱，而靠基部分蘖产生个体的营养繁殖

成为其有限范围内扩展空间的主要方式［３８］。 牛枝子匍匐状的生长特征，使其种子散落后主要集中在地表的

局部范围，导致其种群在小尺度范围内常呈聚集分布［３９］。 随着尺度的增大，种内密度制约效应加剧，种子扩

散和繁殖能力减弱，种群逐渐趋于随机分布或均匀分布。 此外，在干旱草地生态系统中，植被也是影响种子扩

散的因素之一［４０⁃４２］。 本研究中，４ 个群落样地植被盖度均较高，一定程度上限制了种子的扩散。
综上，宁夏荒漠草原优势种群的空间分布格局在小于 ４ ｍ 尺度范围呈聚集分布，生境异质性和扩散限制

５８１４　 １２ 期 　 　 　 许爱云　 等：基于零模型的宁夏荒漠草原优势种群点格局分析 　
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图 ５　 基于泊松聚块模型的优势种群点格局分析

Ｆｉｇ．５　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒ ｐｒｏｃｅｓｓ ｍｏｄｅｌ

均是驱动其空间分布格局形成的重要机制。 相对而言，异质泊松零模型下，各优势种群符合模型的程度不及

泊松聚块模型，即小尺度范围内（＜０．４ ｍ），生境异质性不能成为解释优势种群空间格局形成的理想机制。 此

外，研究尺度、种群竞争、密度制约、邻体效应、群落结构及其交互作用均会影响种群的空间分布［２，１３，２３］。 因

此，本研究结果还不能完全揭示各种群潜在信息，故结合种群组成与发育特征选择更多的零模型或不同因子

交互作用的模型模拟验证来揭示种空间群格局的形成机制仍需进一步研究。
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