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生境梯度影响下的天然红松种群空间格局与种内关联

董　 雪，杜　 昕，孙志虎，谷会岩，陈祥伟∗

东北林业大学林学院， 哈尔滨　 １５００４０

摘要：为理清生境梯度下天然红松种群空间分布规律，以黑龙江省凉水国家级自然保护区内自坡底至坡顶的四种生境（生境

Ⅰ，谷地平坡潮湿生境；生境Ⅱ，坡下缓坡潮湿生境；生境Ⅲ，坡上斜坡半湿润生境；生境Ⅳ，坡顶陡坡半干旱生境）类型中建群

种红松种群为研究对象。 分析不同林层（主林层、亚林层、演替层、更新层）红松种群的数量特征，并基于 Ｏ⁃ｒｉｎｇ 函数，在重复采

样条件下评价了红松种群空间分布格局。 结果表明：（１）下坡位生境（生境Ⅰ、Ⅱ）红松更新层种群数量显著大于上坡位（生境

Ⅲ、Ⅳ）（Ｐ＜０．０５），演替层中差异不显著；自坡底至坡顶的生境梯度上，主林层和亚林层中红松株数比例增加，红松种群年龄结

构结构由倒 Ｊ 型向 Ｊ 型转变。 （２）下坡位原始红松林更新层和演替层中红松种群聚集规模与聚集强度均高于上坡位，坡顶（生
境Ⅳ）原始红松林更新层中红松种群聚集规模与聚集强度高于坡上（生境Ⅲ）。 （３）四类生境的原始红松林中主林层与更新层

中红松种群总体表现为空间独立，在个别尺度上表现出微弱的空间正关联或负关联；在 ０—５ ｍ 尺度上，下坡位红松林原始林内

演替层与主林层红松种群表现为空间负关联，而上坡位生境林分对应林层间空间关系则为空间正关联；四类生境中，亚林层与

主林层中红松种群在全部研究尺度上均表现为空间独立。 可以认为，造成上坡位生境的原始红松林中幼树、幼苗聚集规模与强

度弱于下坡位的原因是上坡位更新与演替层中种群数量较少；而随坡位上升，更现层、演替层与主林层中红松种群间的空间关

系由空间负关联向空间正关联转变是生物与非生物因子共同作用的结果。 研究结果为阔叶红松林的经营管理与生态修复提供

了理论依据。
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植物种、植物群落及植被景观有其自身的空间分布规律，称为广义空间分布格局；植物种群在群落中的非

随机分布称为种群的分布格局，即狭义格局，其是植物群落斑块与植物景观斑块形成的基础［１⁃２］。 种群格局

分析的实质是研究单个或多个种群在群落内部的镶嵌结构，进而揭示空间格局的形成原因。 分析种群分布格

局有助于认识种群的生物学特性、生态学过程及物种与环境因子间的关联性。 种群的空间格局对研究尺度具

有很强的依赖性［３⁃４］。 而相对于传统格局分析方法，空间点格局分析能够量化植物种群在不同尺度上的空间

分布格局与种内、种间联结关系；其以个体空间坐标为基础，在分析过程中最大限度的利用二维空间点信息，
具有较强的检验效力［５⁃９］。 在点格局分析基础上演伸出的标记点格局［１０⁃１１］ 及重复采样点格局分析［１２⁃１５］ 等方

法，可以更详尽的探索不同空间尺度上的生态学问题。 种群空间格局的形成受到物种自身生物学特性与群落

环境的共同影响。 不同生境中相同物种的空间分布特征存在差异性［１６⁃１７］，而明确尺度的点格局分析可以清

晰的揭示不同生境中的种群分布状态与生态学过程［９，１８⁃１９］。
红松是第四纪冰川孑遗种，以其为建群种的阔叶红松林长期存在于东北亚地区，是该区的山地地带性顶

级植被，具有复杂的动植物成分［２０］与系统稳定性。 建群种红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）具有较宽的超体积生态位，
在不同的环境下可与不同树种混交，构成不同林型原始红松林。 曾有学者探讨过地形因子对原始红松林型的

影响，认为阔叶红松林林型的变化主要是由坡位、坡度等地形因子变化，进而造成土壤水分条件变动引起的。
在同一分水岭内随着坡位下降，坡度不断减小，土壤水分形成干燥、潮湿、湿润、重湿润的环境梯度，并产生与

之对应的红松林林型。 基于此，许多学者对阔叶红松林林型组与林型进行了划分，如徐化成［２１］将典型阔叶红

松林划分为 ３ 个林型组，６ 个林型，其中高海拔林型组包括高海拔藓类云冷杉红松林；坡地林型组包括细叶苔

草蒙古栎红松林、毛榛紫椴红松林、灌木枫桦红松林；谷地林型组包括蕨类云冷杉红松林和春榆水曲柳红松

林。 李文华［２２］将阔叶红松林划分为谷地潮湿红松林型组、缓坡潮湿红松林型组、斜坡半湿润红松林型组及陡

坡半干旱红松林型组。
近年，已有较多研究者应用空间点格局分析的方法对阔叶红松林中立木空间分布规律进行了探索，如刘

妍妍［２３⁃２４］与侯红亚和王立海［２５］分别基于大样地调查数据分析了典型红松林中主要乔木树种空间分布；夏富

才［２６］研究了南部阔叶红松林与不同演替阶段次生林中林木空间分布格局等。 目前，研究多以阔叶红松林或

特定林型中各乔木树种为研究对象，探讨树种的生物学特性与生长过程。 然而需要指出的是，不同生境中的

相同植物种群在其定植、生长的过程中所经历的生态学过程必然有所差异，生境梯度下阔叶红松林中各树种

的空间分布规律有待进一步探索。 通过分析处于不同生境的原始红松林中乔木空间分布格局的差异，加深对
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影响林木定植、生长的生态学过程的理解，将有利于阔叶红松林的经营管理与维持红松林生态系统的长期稳

定。 基于此，本研究参考李文华对不同原始红松林型组的界定，选取 ７ 块分别位于 ４ 种不同坡位的原始红松

林小样地，以建群种红松为研究对象，应用重复采样点格局分析的方法研究生境梯度作用下不同林层红松的

空间分布格局，并回答以下科学问题：①随着坡位升高、坡度增大、典型红松林各林层中红松种群空间分布格

局有何变化规律？ ②生境梯度影响下典型红松林中红松种群种内联结规律有何变化趋势？

１　 研究区概况及研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于黑龙江省凉水国家级自然保护区（４７°１０′５５″Ｎ，１２８°５３′２０″Ｅ），属小兴安岭南坡。 研究区气候

类型为温带大陆季风气候，年平均气温－０．３℃，年平均最高气温 ７．５℃，年平均最低气温－６．６℃，年平均降水量

６７６ ｍｍ，全年降雨多集中于 ６—８ 月份，有效积温 ２２００—２６００℃，无霜期 １００—１２０ ｄ。 原生植被类型是以典型

阔叶红松林为代表的温性针阔混交林。 目前，在逆行演替和进展演替共同作用，形成了以不同演替阶段的次

生林为基底，以人工林及原始林为斑块的镶嵌分布的森林景观。 地带性土壤为暗棕壤，非地带性土壤有草甸

土、泽土、泥炭土、棕色森林土、白浆土等。
１．２　 样地布设与调查

在凉水自然保护区 １９ 林班内，参照李文华［２２］ 对红松林型生态系列的界定，综合林木组成、林下植被、坡
位、坡度以及土壤水分等信息，在由坡底到坡顶的生境梯度上平行等高线设置 ７ 块 ５０ ｍ×５０ ｍ 的样地［２７］，各
样地基本信息见表 １。 样地调查采用相邻格子法，将调查样地划分为 １００ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的调查单元，调查并记

录全部株高大于 １０ ｃｍ 的乔木树种在样地中的相对位置坐标与株高。 综合考虑徐化成［２１］、李景文［２８］、安慧

君和张韬［２９］对原始红松林林层的划分，并参考行业标准（ＬＹ：１５７２－２０００） ［３０］ 中更新层的划定，将原始红松林

林层划分为主林层（Ｈ≥１６ ｍ）、亚林层（１０ ｍ≤Ｈ＜１６ ｍ）、演替层（１．５ ｍ≤Ｈ＜１０ ｍ）与更新层（０．１ ｍ≤Ｈ＜１．５
ｍ）。 依据调查乔木株高，判定乔木所处林层，以待进一步分析。 各样地中，土壤取样按五点法进行，去除土壤

表面杂草、枯落物与腐殖质后，挖开表土，在 ５—１０ ｃｍ 土层取土样，用于土壤含水率分析。

表 １　 红松原始林各样地基本信息表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｍｉｔｉｖｅ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ
ｔｙｐｅ

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｐｏｓｉｔｉｏｎ

坡度
Ｇｒａｄｉｅｎｔ ／ （°）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ

５—１０ ｃｍ
土壤含水率
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ

５—１０ ｃｍ ／ ％

蓄积量
Ｖｏｌｕｍｅ ／

（ｍ３ ／ ｈｍ２）

树种蓄积组成
Ｓｔｏｃｋ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

１ Ⅰ谷地平坡潮
湿生境

坡脚 １１ ３４０ 潜育暗棕壤 ９２．２±８．３ ２６１ ５ 红松 ２ 臭冷杉 １ 水曲柳 １ 红皮云杉＋紫椴
＋枫桦＋色木槭－春榆

２ 坡脚 １２ ３４０ 潜育暗棕壤 ９５．６±５．６ ３０９ ５ 红松 ２ 臭冷杉 １ 红皮云杉 １ 色木槭＋春榆
＋紫椴－水曲柳－枫桦

３ Ⅱ坡下缓坡潮
湿生境

下坡 １５ ３９５ 潜育暗棕壤 ９１．２±１１．９ ２４８ ５ 红松 １ 枫桦 １ 水曲柳 １ 色木槭 １ 臭冷杉 １
春榆＋紫椴

４ 下坡 １３ ４００ 潜育暗棕壤 ８２±６．２ ３４４ ７ 红松 １ 红皮云杉 １ 色木槭＋臭冷杉＋紫椴
＋水曲柳－春榆－枫桦

５ Ⅲ坡上斜坡半
湿润生境

上坡 ２０ ４７０ 典型暗棕壤 ６６．６±６．７ ４５２ ７ 红松 １ 紫椴 １ 色木槭 ＋蒙古栎 ＋枫桦 －
春榆

６ 上坡 ２０ ４５０ 典型暗棕壤 ７０±４．４ ３５６ ６ 红松 １ 紫椴 １ 大青杨 １ 臭冷杉＋色木槭＋
春榆＋枫桦

７ Ⅳ坡顶陡坡半
干旱生境

坡顶 ３０ ５４０ 典型暗棕壤 ５５．６±６．８ ３８３ ７ 红松 ２ 蒙古栎＋紫椴＋色木槭＋春榆－红皮
云杉－水曲柳

　 　 红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ；臭冷杉 Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ；水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ；红皮云杉 Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ；紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ；枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ；色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｍｏ；

春榆 Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ；蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ；大青杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ

１４２５　 １５ 期 　 　 　 董雪　 等：生境梯度影响下的天然红松种群空间格局与种内关联 　
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１．３　 点格局分析与重复采样点格局分析

点格局分析（Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ）是以植物个体空间坐标为基础，分析不同尺度下种群格局与种间关系

的分析方法［５⁃９］。 而重复采样点格局分析（Ｒｅｐｌｉｃａｔｅ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ），是基于多个小样本空间的空间分析方

法［１２⁃１５］。 相对于依赖单一大样本的点格局分析，重复采样点格局分析可以增强试验结果的普适性、提高结果

的可靠程度。
本研究采用 Ｏ⁃ｒｉｎｇ（以下简称 Ｏｒ）函数为基本函数，进行点格局分析与重复采样点格局分析［３１］。 Ｏｒ函数

基于 Ｒｉｐｅｌｙ′ｓ Ｋ 函数与 Ｍａｒｋ 相关函数，通过计算点外特定距离上的发生频率确定空间格局［３］。 相对于

Ｒｉｐｅｌｙ′ｓ Ｋ 函数与 Ｒｉｐｅｌｙ′ ｓ Ｌ 函数，以特定宽度环为统计基础的 Ｏｒ 函数可以消除小尺度上的尺度累积

效应［３２⁃３３］。
１．４　 生境间种群空间分布规律比较

参考 Ｐａｍｅｌａ 等［１８］与 Ｗａｎｇ 等［１９］的方法，进行不同生境中红松种群空间分布规律的比较。 该方法通过 Ｏｒ

函数计算值、蒙特卡洛（Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ）法构建的包络线（ ｅｎｖｅｌｏｐ）及完全空间随机（Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍ，
ＣＳＲ）假设下 Ｏｒ 函数的理论值（Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ，Ｔｖ）间关系计算不同生境中种群空间格局的无偏估计 ｙ，对比

不同生境的种群空间分布格局。
如果 Ｏｒ＞９９％置信区间上限（ＣＬ＋），则 ｙ＝（Ｏｒ－ＣＬ

＋） ／ ｜ＣＬ＋－Ｔｖ ｜ ＞０
如果 Ｏｒ＜９９％置信区间上限（ＣＬ＋），且 Ｏｒ＞９９％置信区间下限（ＣＬ－），则 ｙ＝ ０
如果 Ｏｒ＜９９％置信区间下限（ＣＬ－），则 ｙ＝（Ｏｒ－ＣＬ

－） ／ ｜ＣＬ－－Ｔｖ ｜
－＜０

对单一种群（林层）进行重复采样点格局分析，完全空间随机假设的理论值 Ｔｖ 为：

Ｔｖ ＝
ｎ１

∑ ｊ

ｉ ＝ １
ｎ
．
（ｎ１ － １）
Ａｒｅａ１

＋ … ＋
ｎ ｊ

∑ ｊ

ｉ ＝ １
ｎ
．
（ｎ ｊ － １）
Ａｒｅａ ｊ

研究两种群（林层）间空间关系时，完全空间随机假设的理论值 Ｔｖ 为：

Ｔｖ ＝
ｎ１

∑ ｊ

ｉ ＝ １
ｎ
．
（ｍ１ － １）

Ａｒｅａ１

＋ … ＋
ｎ ｊ

∑ ｊ

ｉ ＝ １
ｎ
．
（ｍ ｊ － １）

Ａｒｅａ ｊ

式中，ｊ 为重复采样次数；Ａｒｅａ ｊ为第 ｊ 次采样的样地面积；ｎ ｊ为第 ｊ 次采样时种群一中个体数量；ｍ ｊ为第 ｊ 次采样

时种群二中个体数量。
研究中 Ｏｒ函数环宽设置为 ５ ｍ，Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 法获取 ９９％置信区间。 采用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ ２０１４、Ｅｘｃｅｌ ２０１３、

ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 进行数据分析及绘图。

２　 研究结果

２．１　 生境梯度下红松种群数量特征

从图 １ 可以看出，四类生境中，红松种群结构差异较大。 在由坡底到坡顶的生境梯度上红松种群密度分

别为 ３４０、４１２、１６０、３０８ 株 ／ ｈｍ２。 不同林层中红松种群密度亦有较大差异，生境Ⅰ与生境Ⅱ中，红松更新分别

达到了 ２２６ 株 ／ ｈｍ２与 ２０８ 株 ／ ｈｍ２，生境Ⅲ与生境Ⅳ中红松更新密度仅为 ２０ 株 ／ ｈｍ２与 ６０ 株 ／ ｈｍ２。 生境Ⅰ、
Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ演替层中红松密度分别为 ５６、１１８、１８、７２ 株 ／ ｈｍ２。 而在生境梯度上红松原始林亚林层与主林层中红

松种群密度有增大趋势，各生境亚林层与主林层红松种群密度分别为 ８、１８、１８、５２ 株 ／ ｈｍ２及 ５０、６８、１０４、１２４
株 ／ ｈｍ２。 总体而言，在由坡底到坡顶的生境梯度上，红松种群结构有从倒 Ｊ 型向 Ｊ 型转换的趋势。
２．２　 四类生境中各林层红松种群重复采样点格局

将隶属于不同生境的红松林样地作为重复采样，对不同林层的红松立木进行空间点格局分析，并根据零

模型与包络线的关系简要换算，用于比较不同生境间红松种群空间分布规律的差异（其中 ２ 号样地亚林层中

红松不足两株，生境Ⅰ亚林层规律为 １ 号样地亚林层规律）。 结果如图 ２ 所示：不同生境原始红松林中红松种
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图 １　 不同生境中原始红松林红松种群结构

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ ｐｒｉｍｉｔｉｖｅ

Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

生境Ⅰ： 谷地平坡潮湿生境Ｍｏｉｓｔ ｖａｌｌｅｙ ｈａｂｉｔａｔ；生境Ⅱ： 坡下缓坡

潮湿生境 Ｈｕｍｉｄ ｇｅｎｔｌｅ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ｈａｂｉｔａｔ；生境Ⅲ： 坡上

斜坡半湿润生境 Ｓｅｍｉ⁃ｈｕｍｉｄ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ｈａｂｉｔａｔ；生境

Ⅳ： 坡顶陡坡半干旱生境 Ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｓｔｅｅｐ ｓｌｏｐｅ ｏｎ ｔｈｅ ｔｏｐ ｈａｂｉｔａｔ

群在由更新层向主林层生长的过程中，种群空间格局均

由聚集分布向随机分布转变；各生境原始红松林主林层

与亚林层中红松种群基本均服从随机分布，四类生境原

始红松林内红松种群空间分布规律的差异主要体现在

更新层及演替层的较小研究尺度上。 各生境中，更新层

内红松种群聚集强度及聚集规模排序为生境Ⅰ＞生境

Ⅱ＞生境Ⅳ＞生境Ⅲ。 生境Ⅰ与生境Ⅱ演替层中红松种

群在较小研究尺度上体现为聚集分布，而生境Ⅲ与生境

Ⅳ中红松种群则表现为空间随机。 总体而言，处于相对

湿润生境中的原始红松林更新层与演替层中红松种群

聚集规模与聚集强度大于处于相对较干旱生境中的原

始红松林。

图 ２　 不同生境中原始红松林中各林层中红松种群分布规律比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｐｉｔａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｐｒｉｍｉｔｉｖｅ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｈａｂｉｔａｔｓ

２．３　 不同生境梯度下红松种群种内联结差异

将分布于不同生境中的原始红松林样地分别作为

重复采样，合并分析生境梯度影响下红松种群种内联结

关系。 基于所得结果中零模型与包络线间的关系，比较

不同生境中原始红松林的红松种内联结关系。 结果如

图 ３ 所示：各生境中，亚林层中红松种群在全部研究尺度上均未与主林层表现出空间关联性；更新层、演替层

与主林层的红松种群间均表现出一定的空间关联性，相对于更新层与主林层，演替层与主林层中红松种群空

间关联性更强。 生境Ⅰ原始红松林中更新层中红松种群在 １—２ ｍ 研究尺度下与主林层表现出微弱的空间负

关联；生境Ⅱ更新层与主林层中红松种群在 １—５、７、９—１２ ｍ 的尺度上均表现出弱空间负关联；生境Ⅲ更新层

中红松种群与主林层在全部研究尺度上均未表现出空间相关性；生境Ⅳ中，红松林更新层与主林层在 ７—１１

３４２５　 １５ 期 　 　 　 董雪　 等：生境梯度影响下的天然红松种群空间格局与种内关联 　
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ｍ 尺度上表现出空间微弱正关联，其余尺度未表现出空间相关性。 生境Ⅰ及生境Ⅱ中原始红松林演替层与主

林层在 １—５ ｍ 研究尺度上表现出空间负关联，而生境Ⅲ与生境Ⅳ中原始红松林则具有相反规律，在较小研究

尺度上与主林层表现为空间正关联。

３　 讨论

３．１　 生境对不同林层红松种群空间分布格局的影响

研究显示，各生境中原始红松林更新层与演替层中红松种群表现出一定的空间聚集性，其聚集强度随着

研究尺度增大逐渐减弱，种群空间分布格局逐渐由聚集分布像随机分布转变；亚林层与主林层中红松种群的

分布格局趋近于随机分布，规律与前人相同［２３⁃２５］。 各生境原始红松林演替层中红松种群聚集规模与聚集强

度相较于更新层中红松种群均有所下降，体现出红松更新在生长过程中的环境过滤与种内、种间竞争。
各生境原始红松林更新层中红松种群聚集强度与规模有随着坡位增高而减弱的趋势，更新层中红松种群

的聚集强度与林下更新数量相关，即更新数量越多，聚集强度越大。 各生境更新层中，０—１ ｍ 尺度上红松种

群聚集强度为生境Ⅰ＞生境Ⅳ＞生境Ⅱ＞生境Ⅲ，而根据调查数据（未发表数据），在 ０—１ ｍ 尺度上更新层中红

松种群聚集强度较高的生境Ⅰ与生境Ⅳ中，红松苗高均较低。 生境Ⅱ演替层中红松种群聚集强度较大，其原

因是该生境调查样地演替层中红松立木多且树高普遍较低（１．５—５ ｍ），这也可侧印以上论点。
相对于生境Ⅲ，生境Ⅳ中林下植被稀疏。 根据徐化成的划分，生境Ⅳ中分布的红松林型为典型的陡坡细

叶苔草蒙古栎红松林［２１］，样地内坡度较大处灌木层仅有少量卫矛（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｓ）分布，为红松更新空

出了生态位。 这或也是相对生境Ⅲ，生境中Ⅳ具有更多红松更新，进而具有更高聚集规模与强度的原因。
总体而言，四类生境中，红松种群从更新层向主林层的发育过程即是一种种群空间格局由聚集分布向随

机分布转变的过程；相较于生境Ⅲ与生境Ⅳ中红松种群，处于相对湿润的生境Ⅰ与生境Ⅱ中更新层与演替层

中红松种群在较小研究尺度上具有更大的聚集强度与聚集规模，这应与林下幼树、幼苗数量有关；而相对于生

境Ⅲ，生境Ⅳ更新层与演替层中聚集规模与聚集强度均更大，这是由于在生境Ⅲ中林下植被发育较为强烈，侵
占了红松更新的最适生态位，而生境Ⅳ中林下植被不发达，为红松更新预留了生态位。
３．２　 生境梯度下红松种群种内联结差异性

在自坡底到坡顶的生境梯度上，不同的原始红松林型中，亚林层与主林层中的红松种群间空间关系均表

现为空间独立、演替层—主林层、更新层—主林层中的红松种群则表现出一定的空间关联性。 演替层与主林

层间的空间关联强度较之更新层更强，分析其原因应与红松幼苗生长过程中受到的生境过滤作用有关，这使

红松幼苗从更新层生长到演替层的过程中逐渐体现出了物种适宜的生态位。
在自坡底到坡顶的生境梯度上，演替层与主林层的空间关联性有从空间负关联向空间正关联转变的趋

势，造成这一现象的可能原因有，生境梯度上红松在主林层中的株数占比不断提高，因此红松幼树有更大机会

分布在主林层中红松立木周围。 这一现象的产生也与不同生境中灌木、草本层的空间分布有关，如生境Ⅲ中

林窗中狗枣猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｋｏｌｏｍｉｋｔａ） 发育旺盛［１３］，阔叶树林冠下生境中则常分布有较为茂密的毛榛

（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）灌丛，这些林下植被的分布，侵占了红松更新及幼树的生态位，使红松幼树、幼苗分布在

林下植被较为稀疏的红松林冠下。 不同生境中，林下优势灌、草有所不同，在坡位较低、坡度较小的林型内，东
北珍珠梅（Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）、东北山梅花（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ）优势度较大，而在坡位较高的生境中，毛榛、
刺五加（Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）等优势度较大，而林下植被变化均会影响幼树、幼苗的空间分布规律。 此外，
坡位较高的阔叶红松林中光资源可获取性较强，更新层中红松种群间生长到演替层的过程中受到光资源的制

约较小，红松树冠下光环境可以满足幼苗、幼树生长的需求；而在坡底的生境中，红松幼树、幼苗更倾向分布于

阔叶树树冠下［３４］，这与不同林冠下红松幼树、幼苗的保存率有关，中国科学院林业土壤所得材料表面，红松林

冠下 １５ 年以下的更新不少于阔叶树林冠下，而 １５ 年以上的幼苗则以阔叶树下的为高。 同时，由于光资源的

制约，坡位较低生境中红松树冠下的幼苗生长更慢［３５］，因此下坡位生境中演替层与主林层中的红松种群在较
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小研究尺度上表现出空间负关联。 植物的建植与生长受到生境过滤的影响，而生境过滤又涵盖环境过滤与生

物互做两层意义，前者指非生物环境对植物的筛选作用，后者指植物间的正、负关联［３６⁃３８］，在探讨生境梯度上

植物空间分布规律时，二者都应加以考虑。

４　 结论

（１）小兴安岭不同生境的原始红松林中，主林层与亚林层中的红松种群均表现为随机分布；而在自坡底

到坡顶的生境梯度上，更新层与演替层中红松种群的聚集规模与聚集强度均有减弱趋势，其原因与在自坡底

到坡顶的生境梯度上，红松幼树、幼苗减少有关。
（２）小兴安岭不同类型原始红松林内，亚林层与主林层中的红松种群均表现为空间独立；而在较小研究

尺度上，幼苗、幼树与主林层中红松种群间的空间关系则随着坡位上升、坡度增大由空间负关联向空间正关联

转变，这是生物与非生物因子共同作用的结果。 相较于更新层，演替层与主林层中红松种群的空间正、负关联

的程度均更强，这是生境过滤的结果。
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