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摘　 要　 本文以祁连山优势种群青海云杉作为研究对象，在天老池小流域典型地段设置一
个 １００ ｍ×７０ ｍ 的样地，采用点格局分析法分析其不同龄级的空间分布格局和空间关联性。
结果表明：（１）青海云杉的年龄结构相对比较稳定，呈弱增长型；（２）龄级Ⅰ个体在不同空
间尺度下都表现出明显的集群分布；龄级Ⅱ个体，在 ０ ～ ３１ ｍ 尺度内呈集群分布，在大于
３１ ｍ的范围内趋于随机分布；龄级Ⅲ个体，除在 ６～２４ ｍ 范围内呈集群分布外，在其余空间
尺度都表现为随机分布。 随着青海云杉龄级的增大，其空间分布格局逐渐趋向于随机分
布。 （３）龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体，在 ０～２０ ｍ 呈显著的负关联，在 ２０～ ２３ ｍ 其关联性减弱，大
于 ２３ ｍ 时趋于正关联；龄级Ⅰ和龄级Ⅲ个体，在所有尺度下均呈显著负关联；龄级Ⅱ和龄
级Ⅲ个体，在所有尺度内都表现出负关联性。 基于低龄级个体数量多且在小尺度上呈聚集
分布的现状，从长远角度考虑，应适当对其进行疏伐，以此来扩大其生存空间，减小生存
压力。
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　 　 空间分布格局是指种群个体在水平空间上的分

布状况，是由种群本身生物学特征、种间关系和环境

条件综合作用的结果，是植物种群生物学特征对环

境长期适应和选择的结果，也是影响种群发展的重

要因素（郭忠玲等，２００４）。 种群的空间格局分析是

研究种群特征、种间相互作用、种群与环境关系的重

要手段，是生态学研究的热点之一（张金屯，１９９８）。
种群的空间格局主要研究种群的空间分布类型和空

间关联性。 种群的空间分布类型主要有 ３ 种：随机

分布、均匀分布和集群分布，空间分布类型可以反映

种群对环境资源的利用状况，是其在群落中地位与

生存能力的外在表现 （ Ｄａｌｅ， １９９９； Ｃｏｎｄｉｔ ｅｔ ａｌ．，
２０００；张金屯等，２００４）；种群的空间关联性有空间正

关联、空间无关联和空间负关联 ３ 种基本方式。 依

靠单一尺度（固定大小）的若干样方研究植物种群

的空间分布格局，只能得到特定空间尺度上的分布

格局的具体认识（张金屯，２００４；Ｂｒｉｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００４；
杨洪晓等，２００６），而空间格局对空间尺度具有很强

的依赖性，植物种群在某些尺度上可能服从集群分

布，在其他尺度上却可能变为随机分布或均匀分布

（ Ｇｒｅｉｇ⁃Ｓｍｉｔｈ， １９８３； 孙 伟 中 等， １９９７ ）。 Ｒｉｐｌｅｙ
（１９９７）提出的点格局分析方法能够分析各种尺度

下的种群分布格局和种间关系，并在拟合分析的过

程中最大限度利用坐标图的信息，检验能力较强，在
种群点格局研究中得到了很好应用。

青海云杉（Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ）是祁连山山地森林

的主要建群种，多以纯林形式存在，呈带状或斑块状

分布于海拔 ２７００～３３００ ｍ 的阴坡、半阴坡。 青海云

杉林面积占祁连山水源涵养林面积的 ２４．７４％，占乔

木林面积的 ７５．７２％（田风霞等，２０１２）。 青海云杉具

有耐寒、耐旱、耐贫瘠的特点，对于维系林区的生物

多样性、涵养水源、保持水土起着非常重要的生态作

用，由于自然、人类活动的干扰，祁连山区的原始森

林林线不断上升，使其生态系统服务功能不断下降

（李效雄等，２０１２）。 目前对于青海云杉的研究主要

集中于种群生物多样性（刘建泉，２００９）、生物学特

征（刘有军等，２０１３；康建军等，２０１４）、水文生态效

应（张学龙等，２００７；田风霞等，２０１２）等方面，对其

种群的结构和格局的研究（刘建泉，２００４；张立杰

等，２００８；刘建泉等，２００９；金铭等，２０１２）很少使用点

格局分析方法。 而分析优势种不同尺度下的空间格

局及其关联性，有助于认识群落结构的形成与演替

维持机制（李立等，２０１０）。 因此，本文通过野外观

测与室内实验分析，采用空间点格局方法，旨在从空

间格局角度揭示以下问题：（１）祁连山中段天老池

小流域青海云杉种群不同龄级立木空间分布格局及

关联性如何随着空间尺度进行变化；（２）不同龄级

立木的空间分布格局及关联性形成的潜在生态学过

程与机理。 进而为青海云杉种群的配置、种植与管

理提供合理的科学依据。

１　 研究区概况

研究区位于祁连山中段天老池小流域（图 １）
（３８°２０′ Ｎ—３８°３０′ Ｎ，９９°４５′ Ｅ—１００°００′ Ｅ），海拔

１９００～４４４５ ｍ，面积约 １３ ｋｍ２，属于高寒半干旱、半
湿润山地森林草原气候。 年平均气温 ０．６ ℃，１ 月平

均气温－１３．１ ℃，７ 月平均气温 １０～１４ ℃；年降水量

４３５．５ ｍｍ，降水主要集中在 ５—９ 月，占全年降水的

８９．２％；年蒸发量 １０５１．７ ｍｍ。 水热组合随着海拔的

变化而表现出明显垂直地带性分异。 海拔从低到

高，土壤类型依次为山地灰褐土、山地栗钙土、高山

草甸土和高山荒漠土等。 森林类型主要有两种，青
海云杉（Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ）和祁连圆柏（Ｓａｂｉｎａ ｐｒｚｅｗ⁃
ａｌｓｋｉｉ）；灌丛主要有金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃａｓａ）、鬼
箭锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｊｕｂａｔａ）、吉拉柳（Ｓａｌｉｘ ｇｉｌａｓｈａｎ⁃
ｉｃａ）和高山绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ａｌｐｉｎａ）；草本植物主要

有珠芽蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ）、苔草（Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ．）、
鹅绒委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ）、二裂委陵菜（Ｐｏ⁃
ｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ）和车前草（Ｐｌａｎｔａｇｏ ａｓｉａｔｉｃａ）等。 区

域内自然环境复杂多变，生物种类丰富多样，是我国

重要的水源涵养林区。

２　 研究方法

２ １　 野外调查和室内分析

点格局分析取样要求样地面积要适当大，以

图 １　 天老池流域地理位置示意图
Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

３８１１张　 华等：青海云杉不同龄级立木的点格局分析



便使种群的各种分布格局都能出现。 样地以长方形

或正方形为好（何艳华等，２０１１）。 在森林群落格局

研究中，样地的边长应在 ５０ ｍ 以上，因为小于 ５０ ｍ
大尺度的分布格局可能被忽略（张金屯，１９９８）。 研

究区天老池小流域位于祁连山深处，植被几乎未受

人工干扰，均为自然植被。 ２０１３ 年 ７ 月在其中选择

典型的青海云杉自然林，进行实地调查，在其北坡布

设大小为 １００ ｍ×７０ ｍ 的样地（３８°２６′２９．９９２ ″ Ｎ、
９９°５５′２０．２８５″ Ｅ，平均海拔 ２７６０ ｍ，坡向北，平均坡

度 ３０°），采用相邻格子法将样地划分为 ７０ 个 １０ ｍ×
１０ ｍ 的样方，将每个样方的东南角作为原点，东西

方向为 Ｘ 轴，南北方向为 Ｙ 轴，测量每棵青海云杉

到 Ｘ 轴、Ｙ 轴的距离，将其转换成大样地的坐标值，
以确定每株青海云杉的空间坐标。 以每个样方为调

查单元，将写有序号的小旗插到每株树的基部确定

序号，用罗盘获取坡度和坡向，用激光测距仪 Ｔｒｕ⁃
Ｐｕｌｓｅ ２００ 测量树高和枝下高，用卷尺测量每株树的

胸径和空间坐标。
为建立胸径和树龄关系模型，在样地内随机选

择青海云杉 １２０ 株。 然后选择其中胸径足够大（胸
径≥４４ ｃｍ）易钻取树芯的青海云杉 ７０ 株，利用树木

生长锥采集 １４０ 根树芯，样品带回实验室后，经自然

干燥、固定、打磨后，在测量精度为 ０．００１ 的 Ｖｅｌｍｅｘ
宽度测量仪上精确测量每一轮的宽度，按照树木年

代学的技术方法将样本交叉定年，以此来确定每株

树的年龄，用 Ｃｏｆｅｃｈａ 程序（Ｈｏｌｍｅｓ，１９８３）对定年的

准确性进行进一步检验修正，采用 Ａｒｓｔａｎ 年表研制

程序（Ｃｏｏｋ，１９９０），以负指数或线性函数拟合树木

的生长趋势，去除与树龄相关的生长趋势，再对去除

趋势序列以双权重平均法进行合成，最终得到 ７０ 棵

青海云杉树轮宽度年表。
２ ２　 龄级划分

２ ２ １　 青海云杉树龄建模　 在 ７０ 株青海云杉胸径

和树龄数据中，随机选择 ４６ 株建立胸径与树龄模

型，其余 ２４ 株用于模型验证，采用 Ｆ 值检验模型的

有效性。
建立中、老龄青海云杉树龄（ ｙ）与胸径（ ｘ）模

型。 选择二次线性模型进行模拟（图 ２），得到拟合

模型为：
ｙ＝ －０．０１７９ｘ２＋２．３８２９ｘ＋４０．２４
（Ｒ２ ＝ ０．７５６，Ｆ＝ １２７．７９） （１）

其中：ｙ 表示树龄（年），ｘ 表示胸径（ｃｍ）。
用其余的 ２４ 株树龄数据对式（１）进行验证，实

图 ２　 青海云杉树龄与胸径关系模型
Ｆｉｇ．２　 Ｆｉｔｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ａｇｅ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ
Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ

测值与 １ ∶ １ 线比较接近。
２ ２ ２　 划分龄级　 将样地内测得的青海云杉胸径

数据代入公式（１）得到的树龄为 ５１ ～ １０８ ａ，故以 ５０
ａ 为一个年龄级（Ｗｉｅｇａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２００４），将其整体划

分为 ３ 个龄级：龄级Ⅰ（幼树与小树，胸径＜４．５ ｃｍ）
（０～５０ ａ）、龄级Ⅱ（中树） （５０ ～ １００ ａ）、龄级Ⅲ（大
树）（１００～１５０ ａ）。
２ ３　 点格局分析

２ ３ １　 空间分布格局分析　 以植物个体在样地内

的坐标为基础，每个个体都可以被视做二维空间的

一个点，这样所有个体就组成了空间分布的点图，然
后以点图为基础进行格局分析。 Ｒｉｐｌｅｙ Ｋ 函数已广

泛运用于点格局分析方法中，该方法可以描述不同空

间尺度下种群的分布格局，其计算公式如下：

Ｋ（ ｔ） ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

Ｉｔ（ｕｉｊ）
ｗ ｉｊ

　 （ ｉ ≠ ｊ） （２）

式中：Ａ 为样地面积；ｎ 为植物个体总数；ｕｉｊ为点 ｉ 和
ｊ 之间的距离； ｔ 为大于零的任何值，当 ｕｉｊ ≤ ｔ 时，
Ｉｔ（ｕｉｊ）＝ １，当 ｕｉｊ ＞ｔ 时，Ｉｔ（ｕｉｊ）＝ ０，ｗ ｉｊ是以点 ｉ 为圆心

ｕｉｊ为半径的圆，落在面积 Ａ 中的弧长和整个圆周长

的比值，在这里为权重，用于消除边界效应。
在计算中，Ｋ（ ｔ） ／ π 的平方根更有用，能够在随

机分布下保持方差的稳定并且与 ｔ 间有线性关系，
于是将其改进为 Ｌ（ ｔ）函数，用此函数来判定相应尺

度下的种群分布类型。 其计算式如下：

Ｌ（ ｔ）＝ Ｋ（ ｔ） ／ π－ｔ （３）
Ｌ（ ｔ）＝ ０ 时，表示随机分布；Ｌ（ ｔ） ＞０ 时，表示集

群分布；Ｌ（ ｔ）＜０ 时，表示均匀分布。
２ ３ ２　 空间关联性分析　 为分析不同龄级在空间

距离内的关联性，可将 Ｒｉｐｌｅｙ Ｋ 函数推广至双变量，
用下式进行估计：
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Ｋ１２（ ｔ） ＝ Ａ
ｎ１ｎ２

∑
ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

Ｉｔ（ｕｉｊ）
ｗ ｉｊ

　 （ ｉ ≠ ｊ） （４）

式中：ｎ１和 ｎ２分别代表种 １ 和种 ２ 的个体数，其他参

数与式（２）相同，也将其改进为：

Ｌ１２（ ｔ）＝ Ｋ１２（ ｔ） ／ π－ｔ （５）
当 Ｌ１２（ ｔ）＞０ 时，说明龄级 １、２ 在空间尺度 ｔ 上

表现为正关联；当 Ｌ１２（ ｔ）＝ ０ 时，说明龄级 １、２ 在空

间尺度 ｔ 上表现为无关联；当 Ｌ１２（ ｔ） ＜０ 时龄级 １、２
在空间尺度 ｔ 上表现为负关联。

用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 方法求 Ｌ（ ｔ）和 Ｌ１２（ ｔ）的置信区

间。 通过对种群实际分布数据的计算得到不同尺度

下的 Ｌ（ ｔ）、 Ｌ１２（ ｔ）值。 对于单个种群的分布格局，
Ｌ（ ｔ）值落在包迹线之间为随机分布，在包迹线之上

呈聚集分布，在包迹线之下为均匀分布。 对于单个

种群 ２ 个龄级间的空间关联，Ｌ１２（ ｔ）的值在包迹线

之间表明无关联性，在包迹线之上表明正关联，在包

迹线之下表明负关联。
将空间尺度设置为样地最小边长的一半（即 ３５

ｍ），步长为 １ ｍ，然后采 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟 ９９
次，获得 ９９％置信区间。 用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ 软件完成数

据分析过程。

３　 结果与分析

３ １　 青海云杉种群的年龄结构

青海云杉种群低龄级个体数量较多，而高龄级

个体的数量较少（图 ３、图 ４）。 其中，龄级Ⅰ个体占

总体数的 ４５％，龄级Ⅱ个体占总数的 ５３％，龄级Ⅲ
个体占 ２％，以龄级Ⅱ个体为主，天然更新能力相对

比较强，说明青海云杉种群的发展基本处在稳定状

态，表现为弱增长型种群，与李效雄等（２０１２）对祁

连山大野口流域青海云杉种群结构和空间分布格局

的研究结果一致。

图 ３　 青海云杉龄级结构
Ｆｉｇ．３　 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３ ２　 青海云杉不同龄级的空间分布格局

龄级Ⅰ个体（图 ５ａ）在不同的空间尺度下都表

现出明显的集群分布，在 ０ ～ １１ ｍ 聚集程度逐渐增

强，在 １１ ｍ 处达到最大值，之后随着空间尺度的增

大逐渐减弱；龄级Ⅱ个体（图 ５ｂ）在 ０～３１ ｍ 尺度内

呈集群分布，在大于 ３１ ｍ 的空间范围内呈随机分

布；而龄级Ⅲ（图 ５ｃ）个体，除在 ６ ～ ２４ ｍ 范围内呈

集群分布外，在 ０～６ 和 ２４～３５ ｍ 空间尺度下都表现

为随机分布。 总体来看，随着青海云杉龄级的不断

增大，其空间分布格局逐渐趋向于随机分布。
３ ３　 青海云杉不同龄级间的空间关联性

龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体（图 ６ａ），在 ０ ～ ２０ ｍ 呈显

著的负关联，在 ２０ ～ ２３ ｍ 之间其关联性减弱，大于

２３ ｍ 时趋于正关联；龄级Ⅰ和龄级Ⅲ个体（图 ６ｂ），
在所有尺度下均呈显著负关联；龄级Ⅱ和龄级Ⅲ个

体（图 ６ｃ），在所有尺度内都呈负关联性。 总体上，
青海云杉龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体间空间关联性随着尺

度的增大而减弱，而龄级Ⅰ和龄级Ⅲ、龄级Ⅱ和龄级

Ⅲ个体间却存在着负关联的关系。

４　 讨　 论

从青海云杉的种群结构来看，龄级Ⅱ个体的数

量最多，其次是龄级Ⅰ个体，最少的是龄级Ⅲ个体，

图 ４　 各龄级个体的空间分布点图
Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ⁃ｃｌａｓｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ ｉｎ ｐｌｏｔ
ａ．龄级Ⅰ； ｂ．龄级Ⅱ； ｃ．龄级Ⅲ。

５８１１张　 华等：青海云杉不同龄级立木的点格局分析



图 ５　 青海云杉不同龄级的空间分布格局
Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ⁃ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ
ａ．龄级Ⅰ； ｂ．龄级Ⅱ； ｃ．龄级Ⅲ。

图 ６　 青海云杉不同龄级的空间关联性
Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ⁃ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ
ａ．龄级Ⅰ和龄级Ⅱ； ｂ．龄级Ⅰ和龄级Ⅲ； ｃ．龄级Ⅱ和龄级Ⅲ。

种群基本处于稳定发展状态，属于弱增长型的发展

模式。
在低龄级群体中，物种一般会表现出明显的集

群分布，而在较高的龄级群体中，物种的空间分布格

局则会表现出随机分布或均匀分布（Ｗｉｅｇａｎｄ ｅｔ ａｌ．，
２００４）。 从研究结果来看，青海云杉的空间分布格

局遵循此规律。 随着种群龄级的增大，其聚集度相

应降低，之所以引起这种变化主要是受到生物学特

征、竞争（蒋智林等，２００８）、森林群落的自然稀疏过

程、干扰格局及环境变化等（张金屯等，２００４；王光

华等，２００６；吴建国等，２００７；常宗强等，２００８）共同作

用的影响。 龄级Ⅰ与龄级Ⅱ这类低龄级群体基本呈

聚集分布，这主要是由于：（１）青海云杉的种子靠风

传播，种子大部分散播于母株周围；（２）低龄级种群

个体较小，处在群落的下层，在光、热、水和土壤等生

态因子的竞争中处于劣势地位，为了争夺有利的生

存地位，聚集可以提高其竞争能力和对不良环境的

抵御能力，提高成活率；（３）小生境的异质作用导致

幼树与小树的不均匀分布，如局部的土壤、植被、地
形等环境因子的差异，采伐、自然灾害等造成的林

窗，都为低龄级种群的大量繁殖、生长创造了条件。
随着年龄等级的增加，龄级Ⅲ这类龄级群体以呈随

机分布为主，这是因为此时树冠基本定型，树高较周

围数木高，根系也伸展到一定程度，种内竞争作用转

化为种间竞争。 自疏效应使种群的聚集分布被打

破，由聚集分布向随机分布转变，这样有利于满足个

体对不断增加的空间和营养需求。
空间正关联体现了种群内部正向（相互有利）

的生态关系；空间负关联反映了种群内部负向（相
互排斥）的生态关系；空间无关联则意味着种群内

部没有明确的生态关系（张金屯，１９９８）。 种群不同

龄级立木的空间关联性是不同龄级的同一物种在空

间分布上的相互联系，描述了某一特定的时间内构

成整个种群的个体间的空间分布关系及功能关系，
反映该种群的生存状况（李博等，２０１３）。 青海云杉

龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体间空间关联性随着尺度的增大

而减小，在 ２３ ｍ 处逐渐转变为正关联。 这主要是由

于在采样地区随着海拔的升高，水热条件、土壤性质

不断发生变化，此外由于在 ２７００～３１００ ｍ 的海拔带

内青海云杉占据空间的能力很强（刘铮等，２０１３），
生长茂盛，导致林内林窗面积比较小，光照条件有

限。 而青海云杉在生长初期对这些资源的需求旺

盛，因此为了争夺生存空间龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体间

存在着相互排斥的生态关系，但这种负关联性往往

保持在一定范围内。 说明不同龄级个体在空间的分

布上是相互独立的，同种不同龄级个体之间虽然存
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在着竞争关系但对环境的要求是一致的，所以关联

性会逐渐减小，这样的交错分布有利于充分利用周

围的环境资源从而促进整个种群的发展。 龄级Ⅰ和

龄级Ⅲ、龄级Ⅱ和龄级Ⅲ之间却存在着负关联的关

系，这主要是由于龄级Ⅲ个体对土壤中营养元素、水
分、光等资源的需求量比较大，内部存在着激烈的竞

争，必然会排斥较低龄级个体的介入，因而使得其周

围龄级Ⅰ和龄级Ⅱ个体的分布密度非常小。
综上，青海云杉种群点格局分布受到多种因素

的影响，不仅与种群本身的生物学特性有关，而且也

受到周围环境和同种（不同）种群个体间相互作用

的影响。 在今后的研究中，有必要进一步研究不同

生态系统及人为因素影响下青海云杉的空间分布类

型，以更好地掌握青海云杉种群的动态变化规律。
并针对本文中对其种群的生物学特征的研究，由于

龄级Ⅰ个体数量相对多且在小尺度上呈聚集分布，
在生长过程中面对巨大的竞争压力，应该适当对其

进行伐疏，以此来扩大其生存空间，减小龄级Ⅰ个体

的生存压力。 保持研究区内青海云杉种群的稳定，
能够更好地发挥其涵养水源、保持水土、调节小气

候、保护生物多样性等生态效应。
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