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色季拉山急尖长苞冷杉种群不同龄级立木的空间分布
格局
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摘要：植物种群空间分布格局是种群个体在水平空间的分布、配置状况，是种群对环境适应的生存策略及适应机制的反映。 以

色季拉山急尖长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ）原始林为研究对象，在色季拉山东坡设置 １００ ｍ×１００ ｍ 固定样地，采用相邻网

格法将样地划分为 ２５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的调查单元，对样地内所有基径≥０．１ ｃｍ 的急尖长苞冷杉进行调查，记录林木的坐标、胸
径、基径、冠幅等信息。 依据基径和胸径两个指标将林木划分为 １２ 个径级和 ６ 个龄级（幼苗、幼树、小树、中树、大树、老树），对
种群的径级特征及空间分布格局进行分析。 结果显示：（１）急尖长苞冷杉种群在不同径级上的分布成倒“Ｊ”型。 （２）种群整体、
幼苗、幼树随空间尺度的增大依次呈现集群分布、随机分布和均匀分布，小树、中树、大树、老树在所研究尺度内均为随机分布。
（３）幼树与幼苗在小尺度上接近或达到负关联，在中、大尺度无显著关联；小树、中树、大树、老树在空间分布上与幼苗、幼树的

关联性符合 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说，但小树、中树、大树、老树之间无显著关联。 上述结果表明：色季拉山急尖长苞冷杉种群为稳定

增长型种群，小径木以集群方式相互庇护以提高自身适应环境的能力，大径木在小、中尺度抑制林下更新，在大尺度则促进更

新。 该结果有助于揭示色季拉山急尖长苞冷杉种群的现状与动态规律，可为深入研究该种群维持机制提供理论依据。
关键词：急尖长苞冷杉；点格局分析；空间关联性；色季拉山
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种群是植物群落的基本组成单位，其空间分布格局一直是生态学研究的热点之一［１⁃３］。 种群空间分布格

局是指种群个体在水平空间的分布状况或配置状况［４］，是种群个体自身生物学特性、种内种间竞争关系、种
群与环境相互作用过程的外在表现［５⁃６］，对于揭示森林群落结构的形成、演替趋势、种内种间关系及环境适应

机制具有重要意义［７⁃１１］。 点格局分析法由 Ｒｉｐｌｅｙ 于 １９７７ 年首次提出［１２］，之后由张金屯引入我国［１３］。 该方法

是以植物个体的空间坐标为基础，将每个个体视为二维空间中的一个点，由此形成植物个体的空间分布点图，
在空间分布点图的基础上进行空间分布格局分析，客服了传统方法对样地大小的依赖［２，１４］，是目前植物种群

空间格局分析最常用的方法之一［１５］。
急尖长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ）是松科冷杉属常绿乔木，为我国特有种，主要分布于我国滇西北、

川西南和藏东南地区。 在西藏主要分布于察隅、波密、林芝、米林等地［１６］，是藏东南暗针叶林的主要建群树种

之一，对于维系林区生物多样性、保育水土具有重要意义，是西藏生态安全的重要屏障［１７］。 但由于过去的过

度采伐和栖息地的破坏，导致该种群更新困难，自然分布区日益缩减，已被列入国家二级保护植物，处于易危

状态［１８］。
急尖长苞冷杉在西藏色季拉山多以成过熟原始林存在，人为干扰少，是从事森林生态学研究的理想对象。

鉴于该种群重要的生态功能及自身的濒危状态，有关种群生态学研究近年来受到学者们的广泛关注［１９⁃２１］。
该种群的空间分布格局也有涉及［２２⁃２３］，但相关研究还存在一些不足：一是只分析了固定空间尺度下该种群的

空间分布格局，无法全面阐述其空间分布规律；二是在点格局分析中，未将幼苗纳入研究范畴，幼苗作为植物

群落的重要组部分，对环境变化异常敏感，其数量特征、分布规律以及对环境的适应能力在很大程度上决定植

物种群的发展趋势［２１］，这对濒危物种更为重要。 为此，本研究以西藏色季拉山急尖长苞冷杉原始林为研究对

象，将幼苗纳入研究范畴，用点格局法分析该种群的空间分布规律及不同发育阶段在空间分布上的关联性，探
讨环境对不同发育阶段个体的影响，以期为该森林生态系统的维持机制及该种群的保护与实践提供理论

依据。

１　 研究区概况与研究方法

１．１　 研究区概况

色季拉山位于西藏东南部雅鲁藏布江大峡谷西北侧，属于念青唐古拉山向南延伸的余脉，与喜马拉雅山

向东发展的山系相连，主峰海拔高度 ５２００ ｍ，属于亚高山温带半湿润气候区。 主要植被类型有高山稀疏垫状
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植被、以云冷杉为主的暗针叶林、以川滇高山栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｑｕｉｆｏｌｉｏｉｄｅｓ）为主的常绿硬阔叶林和以杨桦林为主的

落叶阔叶林等。 试验地位于色季拉山东坡，海拔 ３８００ ｍ，年平均气温 ２．０—４．５ ℃，最高月（７ 月）平均气温

１１．１ ℃，最低月（１ 月）平均气温－１４．０ ℃，极端最低气温－３１．６ ℃，极端最高气温 ２４．０ ℃。 年均降水 １１３４．１
ｍｍ，春夏季节降水占全年 ７９．４％，年均蒸发量 ５４４．０ ｍｍ，年均相对湿度 ７８．８％。 植被乔木层为单一的急尖长

苞冷杉纯林，林下灌木主要有猴斑杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｆａｕｃｉｕｍ）、杯萼忍冬（ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｉｎｃｏｎｓｐｉｃｕａ）、柳叶忍冬

（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、西南花楸（Ｓｏｒｂｕｓ ｒｅｈｄｅｒｉａｎａ）、长尾槭（Ａｃｅｒ ｃａｕｄａｔｕｍ）、冰川茶藨子（Ｒｉｂｅｓ ｇｌａｃｉａｌｅ）、小舌

紫菀（Ａｓｔｅｒ ａｌｂｅｓｃｅｎｓ）、峨眉蔷薇（Ｒｏｓａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ）、光秃绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｍｏｌｌｉｆｏｌｉａ ｖａｒ．ｇｌａｂｒａｔａ）等；草本主要有大

钟花（Ｍｅｇａｃｏｄｏｎ ｓｔｙｌｏｐｈｏｒｕｓ）、五裂蟹甲草（Ｐａｒａｓｅｎｅｃｉｏ ｑｕｉｎｑｕｅｌｏｂｕｓ），管花鹿药（ Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｈｅｎｒｙｉ）、扭柄花

（Ｓｔｒｅｐｔｏｐｕｓ ｏｂｔｕｓａｔｕｓ）、蛇莓（Ｄｕｃｈｅｓｎｅａ ｉｎｄｉｃａ）等。 试验地郁闭度 ０．４—０．９，地形起伏较大，地表苔藓层发达，
土壤为漂灰化山地暗棕壤，腐殖质化程度明显。
１．２　 研究方法

１．２．１　 外业调查

森林群落空间分布的点格局分析要求样地以长方形或正方形为宜，且边长在 ５０ ｍ 以上，如果小于 ５０ ｍ，
则大尺度上的格局有可能被忽略［１３］。 鉴于此，于 ２０１８ 年 １１ 月，在色季拉山东坡海拔 ３８００ ｍ 处设置 １００ ｍ×
１００ ｍ 固定样地，并将其划分为 ２５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 调查单元，记录每个调查单元的坡度、坡向、盖度、植物种类

等信息。 采用相邻网格法对样地内所有基径≥０．１ ｃｍ 的急尖长苞冷杉进行调查，并编号。 对于树高＜１３０ ｃｍ
的植株只测基径；对于树高≥１３０ ｃｍ、胸径＜１５ ｃｍ 的植株同时测量基径与胸径；对于胸径≥１５ ｃｍ 的植株，只
测胸径。 此外，记录所有植株的高度、冠幅、坐标及生长状况等信息。
１．２．２　 急尖长苞冷杉林的龄级划分

林龄结构是植物种群的重要特征之一，但由于树木生长周期长，不可能追踪到所有个体的生活史，因此学

者们常用径级来表征植物群落的龄级［２４⁃２７］。 虽然径级和龄级是两个不同的概念，但二者对环境的反应具有

一致性［２４］。 本研究依据调查结果及种群生长特性，选用基径和胸径两个指标对急尖长苞冷杉种群进行径级

划分：首先，对于胸径＜１０ ｃｍ 的植株个体，以基径为标准，划分为 ２ 个等级，第 １ 级 ０．１ ｃｍ≤基径＜３．０ ｃｍ，第 ２
级基径≥３．０ ｃｍ；对于胸径≥１０ ｃｍ 的植株个体，以胸径为标准，以 １０ ｃｍ 为步长值进行径级划分，即第 ３ 级 １０
ｃｍ≤胸径＜２０ ｃｍ、第 ４ 级 ２０ ｃｍ≤胸径＜３０ ｃｍ，等等，此方法将急尖长苞冷杉种群共划分为 １２ 个径级。 由于

植物种群点格局分析对样本数量有一定要求，为客观分析不同发育阶段种群在不同空间尺度上的分布规律及

其关联性，参考桂亚可对赣中闽楠（Ｐｈｏｅｂｅ ｂｏｕｒｎｅｉ）天然种群的分类方法［２５］，并结合种群自身特性，将该种群

划分为 ６ 个年龄段，分别为幼苗（１ 级）、幼树（２ 级）、小树（３—４ 级）、中树（５—６）、大树（７—８ 级）、老树（８—
１２ 级），如此便保证了不同发育阶段种群的个体数量。
１．２．３　 数据处理

本研究采用 ＡＤＥ４ 点格局分析软件分析急尖长苞冷杉种群的空间分布格局及不同发育阶段个体在空间

分布上的关联性。 该软件的理论基础为 Ｒｉｐｌｅｙ 的 Ｌ 函数，Ｌ 函数由 Ｒｉｐｌｅｙ 的 Ｋ 函数改进而来，详细数学原理

见参考文献［１３， ２４， ２８⁃ ３０］。 空间分布格局及空间关联性采用 ０—５０ ｍ 空间尺度，步长值为 １ ｍ。 采用

Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 检验拟合计算上下包迹线，拟合检验 １００ 次，确定 ９９％的置信水平。 在点格局分析图中，观测值

在上包迹线以上为集群分布，在上下包迹线中间为随机分布，在下包迹线以下为均匀分布；在关联性分析图

中，观测值在上包迹线以上为正关联，在上下包迹线中间关联不显著，在下包迹线以下为负关联。 用 Ｅｘｃｅｌ
２０１６ 软件绘制点格局分析图。

２　 研究结果

２．１　 色季拉山急尖长苞冷杉种群的径级与林龄结构特征

样地内共有急尖长苞冷杉 ４３１ 株，分别分布于 １２ 个径级上，无缺失径级，最大胸径 １０５．５ ｃｍ。 冷杉个体
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在径级上的分布总体呈现倒“Ｊ”型（图 １），小径木（１ 级、２ 级）数量占整个种群的 ４７．８０％，即具有较高的更新

苗木储备，是典型的稳定增长型种群。 该种群在从第 １ 径级到第 ２ 径级，第 ２ 径级到第 ３ 径级数量均有较大

幅度的下降，之后趋于稳定状态，直至第 １０ 径级又开始大幅下降，可见该种群从第 ９ 径级开始趋于老龄化。
种群数量在龄级上的分布与径级相似，呈现近似的倒“Ｊ”型（图 ２），其中幼苗、幼树、小树、中树、大树、老树的

数量分别为 １２７、７９、７７、６０、６１、２７ 株，占种群总数量的 ２９．４７％、１８．３３％、１７．８７％、１３．９２％、１４．１５％、６．２６％。

图 １　 急尖长苞冷杉种群的径级结构

　 Ｆｉｇ．１　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ （ＤＢＨ） ｃｌａｓｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ

ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ ｆｏｒｅｓｔ

图 ２　 急尖长苞冷杉种群的龄级结构

Ｆｉｇ．２　 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ ｆｏｒｅｓｔ

２．２　 急尖长苞冷杉种群空间分布的点格局分析

对色季拉山急尖长苞冷杉种群进行空间点格局分析发现（图 ３）：色季拉山急尖长苞冷杉种群整体在 ０—
２８ ｍ 空间尺度内呈现显著的集群分布，在 ２８—４０ ｍ 空间尺度内呈现随机分布，随着空间尺度的进一步增大，
又转为均匀分布，其最高聚集强度为 ２．４１２，对应空间尺度为 ５ ｍ；幼苗在 ０—４２ ｍ 空间尺度内呈现显著的集

群分布，在 ４２—４７ ｍ 空间尺度内呈现随机分布，随着空间尺度的继续增大，之后转为均匀分布，其最高聚集强

度为 １０．５７４，对应空间尺度为 １６ ｍ；幼树在 ０—２８ ｍ 空间尺度内呈现显著的集群分布，在 ２８—４２ ｍ 空间尺度

内呈现随机分布，随着空间尺度的继续增大，又转为均匀分布，其最高聚集强度为 ６．５４１，对应空间尺度为５ ｍ；
小树、中树、大树、老树在 ０—５０ ｍ 空间尺度内均呈现随机分布。 从急尖长苞冷杉种群不同发育阶段的空间分

布格局看，幼苗聚集强度明显大于幼树，之后的小树、中树、大树、老树均呈现随机分布，说明色季拉山急尖长

苞冷杉种群在发育过程中经历了从集群分布到随机分布或均匀分布的演变过程。
２．３　 急尖长苞冷杉种群不同发育阶段的空间关联性

种群不同发育阶段的空间关联性可直观反映种内关系的变化［２２，３１］。 对急尖长苞冷杉种群不同发育阶段

空间关联性进行分析发现（图 ４）：幼树、小树、中树、大树、老树在小、中尺度内均与幼苗呈显著的负关联，随着

空间尺度的增大，又转为不关联，小树、大树在极窄的大空间尺度内与幼苗还表现出了显著的正关联；小树、中
树、大树、老树在空间分布上与幼树空间关联性相对比较一致，即在小、中尺度表现为显著的负关联，随着空间

尺度的增大，再依次呈现不关联和正关联；小树、中树、大树、老树相互之间在 ０—５０ ｍ 空间尺度内无显著

关联。

３　 讨论

３．１　 急尖长苞冷杉种群的径级结构

植物种群的径级结构是种群生存能力与外界环境相互作用的结果［３２］，在一定程度上可反映种群的结构

现状与更新策略，同时也是探索种群动态和发展趋势的有效方法［２７，３３］。 一般情况下，濒危植物种群幼龄个体

少，老龄个体多，多为衰退性［１０， ３４］。 但在本研究中，急尖长苞冷杉种群的径级结构与龄级结构均呈现典型的

倒“Ｊ”型，幼苗个体数量丰富，随着径级的增大，个体数量逐渐减少，各径级无个体缺失，是典型的稳定增长型
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图 ３　 急尖长苞冷杉种群空间点格局分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ ｆｏｒｅｓｔ

种群，与赣中闽楠天然种群［２５］、甘南闽江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ）种群［３５］、长白山臭冷杉（Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）种

群［３６］研究结果一致。 说明急尖长苞冷杉种群虽为二级濒危物种，但比较适合色季拉山东坡环境。 在该环境

下，只需控制人为干扰，加强生境保护，种群便可完成自我更新和恢复。
３．２　 急尖长苞冷杉种群的空间分布格局

植物种群空间分布格局是种群对环境适应的生存策略及适应机制的反映［３７］，对空间尺度具有很强的依

赖性［１３，３８⁃３９］，同时又受自身生物学特性、发育阶段、种内种间关系、环境等因素综合作用影响［２７，３９］。 一般而

言，在较小尺度上，种群的分布格局主要由种子扩散机制、个体繁殖特性以及种内竞争等生物学特性决定；而
在较大尺度上，可能受到地形、土壤、水分、光照等环境因素的影响［４０⁃４１］。 本研究中，幼苗、幼树均随空间尺度

的增大依次呈现集群分布、随机分布和均匀分布，且以集群分布为主要特征，而小树、中树、大树、老树则在

０—５０ ｍ 尺度内均呈现随机分布，这种分布格局也出现在其他区域森林生态系统中［１０，２７，４２⁃４４］。 究其原因可能

是因为：（１）种群初期的分布格局可能与种子传播方式及环境因素有关［４５］，该种群球果成熟后易脱落、易碎

裂，进而形成以母树为中心的集群分布格局，同时集群分布有利于小径木个体间相互庇护，提高种间竞争能

力［４６］；随着空间尺度的增大，又受环境异质性影响，因此在大尺度呈现出随机分布或均匀分布。 （２）当种群进

入生活史中、后期，植株对光照、水分、养分、空间等资源需求不断增加，种内、种间竞争加剧，自疏与它疏作用

增强，导致植株大量死亡，最终趋于随机分布［４４］。
此外，本研究中，急尖长苞冷杉种群整体随空间尺度的增加也依次出现了集群分布、随机分布和均匀分

布，与幼苗、幼树空间分布规律基本一致，但聚集强度却低了许多，这可能与植株数量在不同龄级上的分布有

关。 本研究中，该种群数量主要集中于幼苗、幼树上，占种群总数量的 ４７．８０％，进而导致种群整体呈现与其相

似的分布规律；但因小树、中树、大树、老树均以均匀分布为主，最终导致种群整体的聚集强度明显低于幼苗和

１２４５　 １３ 期 　 　 　 任毅华　 等：色季拉山急尖长苞冷杉种群不同龄级立木的空间分布格局 　
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图 ４　 急尖长苞冷杉种群不同发育阶段的空间关联性

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ ｆｏｒｅｓｔ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

幼树。
３．３　 急尖长苞冷杉种群不同发育阶段间的空间关联性

同一种群不同发育阶段间的空间关联性能够揭示种群内部个体间在某一时期内的相互作用关系，有助于

描述种群的现状与动态［７，４７］。 本研究表明，小树、中树、大树、老树均在小、中尺度一定范围内与幼苗、幼树呈

显著的负关联，在大尺度则呈现一定的正关联（中树与幼苗、老树与幼苗除外），小树、中树、大树、老树之间无

显著关联。 说明对于急尖长苞冷杉种群，大径木对于林下自然更新在小尺度上起抑制作用，在大尺度则起促

进作用，但小树、中树、大树、老树之间无明显相互作用。 从径级结构看，该种群在经过幼苗到幼树、幼树到小

树，个体数量急剧下降后开始趋于平稳状态，也说明了这点。
本研究中小树、中树、大树、老树与幼苗、幼树在不同空间尺度下的关联性变化基本符合 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假

２２４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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说。 该假设认为，种子存活数量与母树的空间距离呈负相关，母树附近的种子和幼苗存活率低，种子死亡率受

密度和距离的制约［４８⁃４９］。 色季拉山急尖长苞冷杉种群大径木个体高大，冠幅发达，对其下种子萌发或幼苗生

长抑制作用强，因此在小、中尺度呈现显著的负关联，这与新疆西天山国家级自然保护区天山云杉（Ｐｉｃｅａ
ｓｃｈｒｅｎｋｉａｎａ ｖａｒ． ｔｉａｎｓｈａｎｉｃａ）种群大树与小树的空间关联性相似［５０］。 但种子传播不可能无限远，而总是以母

树为中心散播其周围，这样离母树稍远距离的种子因受母树抑制作用较弱而能正常生长，因此形成大尺度上

的正关联。 但天山云杉种群大树与小树在所有尺度均未出现正关联，与本研究结果略有差异，这可能与两种

种群的演替阶段和起测径阶不同有关［５０］。
本研究中幼树与幼苗、老树与幼苗在所研究空间尺度内并未出现正关联，这可能与该种群的结实特性有

关。 幼树树龄小，生理上尚未成熟，不具备结实能力，因此与幼苗的关系可能仅限于小尺度的种间竞争，而在

大尺度表现为不相关。 老树则可能是因为进入老龄期，繁殖能力下降或消失，因此在大尺度上与幼苗也不存

在显著的正关联。 但老树与幼树在大尺度上呈现一定的正关联，这可能与时间尺度有关。 该种群所处环境为

高寒环境，加之种内竞争激烈，幼苗生长缓慢［２２］，因此当现存幼树处于幼苗期时，现存老树可能也处于大树

期，还具备一定的繁殖能力，所以在大尺度内与幼树存在一定的正关联。
虽说本研究中小树、中树、大树、老树与幼苗、幼树在不同空间尺度下的关联性变化基本符合 Ｊａｎｚｅｎ⁃

Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说，但总体上仍以负相关和不相关为主要特征，而表现为正关联的大尺度范围较窄，这可能与林下

草本、灌木对幼苗、幼树的种间竞争作用有关。 色季拉山急尖长苞冷杉林为成过熟原始林，林内林隙发达。 林

隙因有效改善了林内环境，是冷杉种群自然更新的重要场所，同时也促进了草本与灌木的扩展［５１］。 由于幼

苗、幼树个体较小，其生态位与草本、灌木存在重叠，种间竞争激烈。 这种竞争削弱了冷杉种群中大径木个体

对小径木个体的促进作用，扩大了抑制作用，最终导致大径木个体与小径木个体在空间分布上表现出以负相

关和不相关为主要特征。
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