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摘　要　以长白山阔叶红松林 25 hm
2
样地调查数据为基础,采用点格局分析方法 O-ring统

计,分析了红松与紫椴两个优势树种在主林层 、次林层和林下层的空间分布格局,以及各林层

之间的种内和种间关联性.结果表明:在小尺度上,红松和紫椴总体上呈聚集性分布,但不同

林层的分布格局各异.物种在较低的林层呈明显的聚集分布, 而在较高的林层则呈随机或规

则分布,聚集度随林层的增高而降低.主林层与次林层红松在 <11 m的尺度内呈明显的正相
关.主林层与次林层 、林下层紫椴之间呈负相关.红松和紫椴在整体上表现为正相关,但不同

林层间的关联性各异.主林层红松与 3个林层紫椴之间没有明显的关联性;次林层红松与次
林层紫椴在 >4m的尺度上呈负相关,而与林下层紫椴没有明显的关联性;主林层紫椴与次林
层红松在 0 ～ 100 m尺度内都表现为显著正相关.
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Abstract:Basedontheinvestigationdatafroma25hm

2
broadleavedKoreanpine(Pinuskoraien-

sis) mixedforestplotinChangbaiMountainsofChina, thedominantspeciesKoreanpineandTilia
amurensiswerechosenasresearchobjects.Onepointpatternanalysismethod, O-ringstatistics,
wasusedtoanalyzethespatialpatternsofthespeciesinthreeverticallayers, i.e., overstory, mid-
storyandunderstorylayers, andthespatialassociationsofintra-andinter-speciesbetweendifferent
verticallayerswerestudied.TheresultsshowedthatP.koraiensisandT.amurensiswereclumped
atsmallerscales.Higherlayerstendedtoberandomlyorregularlydistributed, whilelowerlayers
tendedtobeaggregatedatsmallerscales.Theaggregationdegreedecreasedwithcanopyheight.P.
koraiensisstemsinoverstorylayerweresignificantlypositivelyassociatedtothestemsinmidstory
layeratscales<11 m, andT.amurensisinoverstorylayershowednegativelycorrelationwiththat
inmidstoryandunderstorylayers.Therewasgenerallyapositivecorrelationbetweenthetwospe-
cies, buttheassociationvariedamongdifferentlayers.Nosignificantcorrelationwasobservedbe-
tweenP.koraiensisstemsinoverstorylayerandT.amurensisinthreelayers.P.koraiensisstemsin
midstorylayershowedslightlynegativecorrelationwithT.amurensisinthesamelayeratscales>
4m, butnosignificantassociationtoT.amurensisinunderstroylayer.T.amurensisinoverstory
layerwassignificantlypositivelyassociatedtoP.koraiensisinmidstorylayeratscales<100m.
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1　引　　言

分析物种的空间格局有助于认识该格局形成的

生态学过程 (如种子扩散 、种内和种间竞争 、干扰 、

环境异质性等 ) 、种群的生物学特性及其与环境因

子之间的相互关系
[ 8, 12, 20, 24]

.物种的空间格局及物

种之间的空间关联性对物种生长 、繁殖 、死亡 、资源

利用以及林窗的形成等具有显著的影响
[ 4, 8, 12, 31]

.

关于物种空间格局的研究, 国内已经做了一些

工作
[ 9, 24, 26-27, 31, 34]

.但由于研究尺度和分析方法的

限制, 到目前为止,对物种空间分布格局的认识还不

够清晰.空间格局对空间尺度具有强烈的依赖性,植

物种群在某些尺度上可能服从聚集性分布, 而在其

他尺度上则可能变成随机分布或均匀分布
[ 12]
.以往

的研究大多集中于相对较小的研究样地, 研究结果

只能在一个相对较小的尺度上才有意义.物种的空

间格局随空间尺度的变化 、决定物种空间分布格局

的因素等问题亟待解决.而传统的空间格局分析方

法,如 χ
2
检验 、方差区组分析 、最近邻距离分析等,

已经不能回答上述问题
[ 34]
.因此, 二阶统计方法

(secondorderstatistics)应运而生
[ 12, 33]

.由于该方法

基于配对点之间的距离统计
[ 20]

, 克服了传统方法只

能分析单一尺度空间分布格局的缺点, 因此很快被

应用到植物种群多尺度空间分布格局和物种间空间

关联性的研究之中
[ 7-8]

.

为了研究较大尺度上的物种空间分布格局以及

生物多样性的维持机制
[ 2, 4-5, 10, 14-15, 20]

, 1981年,

Hubbell等
[ 16]
在巴拿马 BarroColorado岛建立了一

块面积 50 hm
2
的热带雨林样地.他们对样地内胸径

≥1 cm的所有木本植物的物种 、胸径 、位置进行了

准确记录,之后每 5年复查 1次, 目前已进行了 6次

调查.他们的研究结果对于物种共存机制和群落动

态等方面的研究起到了极大的推动作用, 许多理论

如密度制约死亡
[ 4, 15, 21]

、种子扩散限制
[ 20]
等在热带

雨林得到了验证, 并且提出了一些新的理论或观

点
[ 4, 14]

,如群落生态学的中性理论
[ 14]
.近 20年来,

在史密森热带研究所热带雨林研究中心 (TheCenter

forTropicalForestScienceoftheSmithsonianTropical

ResearchInstitute, CTFS)和哈佛大学阿诺德植物园

(ArnoldArboretumofHarvardUniversity)的共同推

动下, 在热带地区的 14个国家中建立了 18块研究

样地, 形成了热带雨林监测网络, 被监测的树木达

300多万株, 6 000个树种, 占热带地区已知树种的

10%(http://www.ctfs.si.edu).但在其他区域,特别

是温带地区,目前还没有开展类似的研究工作.按照

CTFS森林动态样地的操作规范, 中国森林生物多

样性研究网络 (http://www.cfbiodiv.org)从 2004年

开始启动,在中国从南到北按主要森林类型建立了

5块 20 ～ 25 hm
2
的森林样地.长白山阔叶红松林样

地是该网络中建立最早的和温带地区面积最大的森

林样地.

红松和紫椴作为长白山阔叶红松林的两个主要

树种,其空间分布格局及其空间关联性的研究已有

一些报道
[ 9, 13, 17-18, 25, 29, 32-33]

.但受研究尺度和研究

方法的限制,其研究仍不够充分, 也存在着一些相互

矛盾的研究结论,如阳含熙等
[ 33]
在 5个样地内分别

选取了 64个 10 m×10 m样方, 采用 χ
2
检验和方

差 /均值比检验方法进行分析,结果表明红松和紫椴

呈随机分布;孙伟中和赵士洞
[ 25]
在 1 hm

2
的固定样

地中用 χ
2
检验和 Pearson相关系数分析,结果是两

个树种呈聚集性分布.对于两个物种的空间关联性,

多数学者认为红松和紫椴表现为正相关
[ 13, 25, 33]

.但

这种正相关在不同的生长阶段是否依然存在, 至今

没能有一个清晰的认识.本文运用点格局分析方法

O-ring统计对长白山阔叶红松林主要树种红松和紫

椴的空间分布格局及其在不同生长阶段的空间关联

性进行分析,以期从空间格局的角度认识红松和紫椴

种群的生物学特性及其种间关系, 并为进一步研究阔

叶红松林生物多样性和物种共存机制提供参考.

2　研究地区与研究方法

2.1　研究地概况

研究地位于我国长白山自然保护区北坡的阔叶

红松林内 ( 42°12′N, 128°32′E).该研究地区属于温

带季风大陆性山地气候
[ 8, 18]

,年平均气温为 3.6 ℃,

最冷月 ( 1月份 )平均气温为 -15.6℃,最热月 ( 7月

份 )平均气温为 19.7 ℃;年平均降水量约 700 mm,

且主要集中在 7— 9月 (在 480 ～ 500 mm之间 ).土

壤为山地暗棕色森林土
[ 1, 29]
.阔叶红松林群落类型

以红松 (Pinuskoraiensis)、紫椴 (Tiliaamurensis)、蒙

古栎 ( Quercusmongolica) 、水曲柳 ( Fraxinusmand-

shurica)和色木槭 (Acermono)等为主要建群种, 林

分结构复杂,多形成复层混交林
[ 18]
.

2.2　研究方法

2.2.1样地调查　2004年夏季, 按照 CTFS森林动

态样地操作规范, 在长白山自然保护区内建立了 1

块 500m×500m的温带阔叶红松林样地.该样地地

理坐标为 42°23′N, 128°05′E, 最高海拔 809.5m,
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最低海拔 791.8m,最大高差 17.7m.样地物种组成

丰富, 垂直结构层次明显,林龄约 300年, 主林层高

约 20 ～ 26 m, 是典型的复层异龄林.利用全站仪把

整个样地分成 625个 20m×20m的样方,每个样方

再分为 16个 5 m×5 m的小样方, 调查记录小样方

内胸径≥1 cm所有木本植物的种类 、胸径和坐标,

并对其定位挂牌
[ 3]
.调查结果为:该研究样地共有

38 902株独立个体, 分属于 18科 32属 52种, 包括

了阔叶红松林中的大部分树种.其中, 红松为 2 468

株,胸高断面积为 9.79 m
2
· hm

-2
;紫椴的总个体数

为 2 927株,胸高断面积为 12.31m
2
·hm

-2
.两个树

种的胸高断面积占样地所有树种总胸高断面积的

51%.综合分析可知,红松 、紫椴 、蒙古栎和水曲柳等

树种在阔叶红松林中占绝对优势, 为此选择红松和

紫椴作为研究对象.以往的研究表明,阔叶红松林树

高 >20 m左右时,属主林层;树高在 10 ～ 20m之间

属次林层;树高 <10m属林下层
[ 6, 30, 33]

.根据邵国凡

等
[ 23]
关于树高与胸径关系的方程,当红松与紫椴的

胸径为 30 cm时,树高约为 20 m;当两者的胸径为

10 cm时, 树高约为 10 m.因此把红松和紫椴分为

DBH<10cm、10 cm≤DBH<30 cm、DBH≥30 cm3

个径级,分别代表主林层 、次林层和林下层 3个不同

的林层.

2.2.2数据分析方法　近年来, 许多二阶统计方法

被用于空间点格局分析
[ 7, 21]

, 其中 Ripley' sK函数

使用广泛
[ 12, 34]

.我国学者运用 Ripley' sK函数先后

研究了森林或草地物种的种群分布格局或物种之间

的空间关联性,从多尺度上理解植物种群的生态学

特性或过程
[ 26-27, 34]

.但是, Ripley' sK函数在进行

空间格局分析时,包括了以某一距离 (尺度 )为半径

的圆中的所有信息,随着距离 (尺度 )的增大, 大距

离 (尺度 )上的分析结果就包括了小距离 (尺度 )的

信息.这种累积性的计算混淆了大尺度与小尺度的

效应
[ 4, 22, 28]

.

为此, 国外学者开始使用其他的二阶统计方

法
[ 4, 22]

.O-ring统计是基于 Ripley' sK函数
[ 21]
和

Mark相关函数
[ 28]

, 通过计算点在某一距离的发生

频率来分析其空间格局, 因此能较容易地分析空间

格局
[ 22]
.该方法用圆环替代了 Ripley' sK函数计算

中所使用的圆圈,计算环内的点的平均数目,从而孤

立了特殊的距离等级
[ 28]
.O-ring统计包括单变量 O-

ring统计和双变量 O-ring统计.单变量 O-ring统计

被用于分析单个对象 (如一个种群 )的分布格局,而

双变量 O-ring统计被用于两个对象 (如两个不同的

种群 )的空间关联性.按照 Wiegand和 Moloney
[ 28]
的

定义,双变量 O-ring统计值 O12 (r)的计算公式为:

O
w
12 (r) =

1

n1∑
ni

i=1

Points2 [ R1,
w
i(r) ]

1
n1∑

ni

i=1

Area[ R1,
w
i(r) ]

( 1)

式中:n1为格局 1 (双变量统计中的对象 1)的点的

数目;R1,
w
i(r)表示以格局 1中第 i个点为圆心 、半

径为 r、宽为 w的圆环;Points2 [ X] (方程 2)计算了

区域 X中格局 2(双变量统计中的对象 2)的点的数

目;Area[ X] (方程 4)是区域 X的面积.

Points2 [ R1,
w
i(r) ] =

　∑
allx
∑
ally
S(x, y)P2 (x, y)Ir(xi, yi, x, y) ( 2)

式中:(xi, yi)是格局 1中第 i个点的坐标;S(x, y)是

一个变量,如果坐标 (x, y)在研究区域内, S(x, y) =1,

否则 S(x, y) =0;P2 (x, y) 表示落在每个单元格内

的格局 2的点的数目;Ir(方程 3)是一个随格局 1中

第 i个点为中心 、半径为 r的圆而变化的变量:
Iwr(xi, yi, x, y) =

　
1ifr-

w
2
≤ (x-xi)

2 +(y-yi)
2 ≤r+

w
2

0otherwise

( 3)

Area[ R1,
w
i(r) ] =z

2

∑
allx
∑
ally
S(x, y)Ir(xi, yi, x, y)

(4)

式中, z
2
表示一个单元格的面积大小.单变量 O-ring

统计值 O(r)通过设定格局 1等于格局 2来计算.

在本研究中, 单变量 O-ring统计方法用于分析

红松和紫椴在 3个林层的空间分布格局,而双变量

O-ring统计方法用于分析 2个树种的种内和种间关

联性.在进行 O-ring统计时, 必须仔细选择零假设

(nullmodel) ,避免空间格局的误判
[ 28]
.对于单变量

O-ring统计,首先观察该物种的空间分布, 如果该物

种没有表现出明显的聚集性分布, 则使用完全空间

随机 (completespatialrandomness)零假设;如果该物

种的分布呈明显的空间异质性,则使用异质性 Pois-

son过程 ( heterogeneousPoissonprocess)零假设.对

于双变量 O-ring统计,比较同一林层的两个种群的

空间关联性时,采用完全空间随机零假设,即让两种

格局都随机变化;比较不同林层的两个种群的空间

关联性时,如主林层的紫椴与林下层的紫椴,假设较

高的林层对较低的林层的生长和建成有一定的影

响, 而较低的林层对较高的林层没有影响
[ 19]

, 因此
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采用前提条件零假设 (antecedentconditionnullmod-

el) ,让较低林层的物种位置随机变化, 而保持较高

林层的物种位置不变.在单变量 O-ring分析中, 如

果在某一距离处, O(r)值高于置信区间的上限, 该

物种在该距离是聚集性分布;若在置信区间之间,是

随机分布;低于置信区间的下限, 则是规则分布.在

双变量 O-ring分析中, 如果在某一距离处, O(r)值

高于置信区间的上限 (低于置信区间的下限 ) , 则格

局 2与格局 1在距离 r处是正 (负 )相关的;若 O(r)

在置信区间之间,则表明两个格局之间没有显著的

关联性.

数据分析过程使用生态学软件 Programita

(Wiegand, 2006版 )完成.采用的空间尺度为 0 ～

100m, 19次 MonteCarlo模拟得到 95%的置信

区间.

3　结果与分析

3.1　红松与紫椴的径级结构

由图 1可以看出, 红松的径级分布近似于正态

分布, 林下层的个体数极少,在整个样地中仅 25株;

而主林层的个体数则占总个体数的 51.5%;紫椴在

林下层和次林层的个体数相对较少, 而在主林层出

现了较多的个体.

3.2　红松的空间分布格局及其在不同林层间的空

间关联性

对整个红松种群的空间格局分析可以看出,在

图 1　长白山 25 hm2阔叶红松林样地中红松 (Ⅰ )与紫椴

(Ⅱ )的径级结构
Fig.1　DBHclassofP.koraiensis( Ⅰ ) andT.amurensis
(Ⅱ ) ina25hm2 broadleavedKoreanpinemixedforestplotin
ChangbaiMountains, China.

0 ～ 100 m的尺度上, 红松都表现为聚集性分布, 且

在 <10 m的尺度内聚集性较显著 (图 2a).主林层

的红松在 1 ～ 2m尺度内呈规则分布,在其他尺度上

则主要为随机分布, 表明红松种群在主林层存在着

强烈的竞争 (图 2b).在次林层,红松主要表现为聚

集性分布 (图 2c).主林层与次林层的红松在 <11 m

的尺度内表现出明显的正相关,表明两个林层的个

体之间具有相似的生态位,可以生长在相同的环境

中;而在 >11 m的尺度上, 这种关联性不显著 (图

2d).另外,由于红松在林下层个体数较少,空间格局

和关联性的分析意义不大,因此没有对其进行分析.

图 2　红松种群的空间分布格局及其不同林层之间的空间关联性
Fig.2　SpatialpatternsofP.koraiensisandspatialassociationsamongdifferentverticallayers.
a) 整个种群 Thetotalpopulation;b)主林层 Overstory;c)次林层 Midstory;d)主林层与次林层Overstory＆midstory.A:O-ring值 O(r);B:置信
区间 Upperandlowerenvelopes.下同 Thesamebelow.
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3.3　紫椴的空间分布格局及其不同林层间的空间

关联性

随着尺度的变化, 紫椴种群的空间分布格局各

异:在 <2m的尺度内表现出明显的聚集, 在 4 ～ 6m

尺度内出现了轻微的规则分布,在 10 ～ 13m尺度内

又表现出明显的聚集 (图 3a).不同林层的紫椴表现

图 3　紫椴种群的空间分布格局及其不同林层之间的空间
关联性

Fig.3　SpatialpatternsofT.amurensisandspatialassociations
amongdifferentverticallayers.
a) 整个种群 Thepopulation;b)主林层Overstory;c)次林层Midstory;
d)林下层 Understory;e)主林层与次林层 Overstory＆midstory;f) 主
林层与林下层 Overstory＆understory;g)次林层与林下层 Midstory＆
understory.箭头表示 O (r)的最大值 Arrowstandsforthemaximumof
O (r).

出相似的空间分布格局:在小尺度上呈强烈的聚集,

在较大尺度上则在聚集和随机分布之间变化 (图

3b—d).对不同林层紫椴的空间关联性分析可以看

出 (图 3e—f):主林层与次林层紫椴之间的关联性

表现出负相关的趋势,表明主林层对次林层的生长

图 4　红松与紫椴在不同林层之间的空间关联性

Fig.4　SpatialassociationsofP.koraiensis(PIKO) andT.

amurensis(TIAM) indifferentverticallayers.
a) 整个种群 Thetotalpopulation;b)主林层的红松与紫椴 Overstory

PIKO＆TIAM;c) 主林层红松与次林层紫椴 OverstoryPIKO＆mid-

storyTIAM;d)主林层红松与林下层紫椴OverstoryPIKO＆understory

TIAM;e) 次林层的红松与紫椴 MidstoryPIKO＆TIAM;f) 次林层红

松与林下层紫椴 MidstoryPIKO＆understoryTIAM;g) 主林层紫椴与

次林层红松 OverstoryTIAM＆midstoryPIKO.
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有明显的抑制作用;主林层与林下层紫椴的关联性

在 3 ～ 10 m尺度内表现为显著负相关,在 >10 m的

尺度上则被随机分布所主导;次林层与林下层紫椴

的关联性在 <3 m的尺度上表现为显著正相关.

3.4　不同林层之间红松与紫椴的空间关联性

从整体上来看, 红松和紫椴两个树种之间主要

表现为正相关 (图 4a) , 与前人的结论一致
[ 13, 25, 33]

.

同时, 这种正相关在小尺度上比较明显,而在大尺度

上并不明显.主林层红松与 3个林层紫椴之间都没

有表现出明显的关联性 (图 4b—d).在次林层, 红松

与紫椴在 0 ～ 4 m尺度内没有表现出明显的关联性,

而在 >4m的尺度上则表现出负相关趋势 (图 4e).

次林层红松与林下层紫椴之间没有明显的空间关联

性 (图 4f).主林层紫椴与次林层红松在 0 ～ 100 m

的尺度内都表现为显著正相关 (图 4g), 表明红松比

较喜欢在紫椴的林冠下生长.

4　讨　　论

森林的空间格局与空间尺度紧密相关
[ 4, 11]

,物

种的空间分布格局随尺度而变化.在较小的尺度上,

不同的空间格局和空间关联性可能是由于不同程度

的种内或者种间竞争 、种子扩散限制等因素所致;而

在较大的尺度上,不同的空间格局和空间关联性则

可能是由物种分布的异质性或斑块性, 以及不同的

环境条件 (如地形 、土壤水分等 )决定的
[ 10, 12]

.

一般来说, 物种在较低的林层中呈明显的聚集

分布, 而在较高的林层则呈随机或者规则性的分布

格局, 聚集度也随林层的增高而降低
[ 4]
.红松和各

个林层紫椴之间的空间格局也符合这一规律.主林

层红松在 1 ～ 2 m尺度内的规则分布,表明在阔叶红

松林中,红松种群存在激烈的种内竞争,相互之间争

夺光 、水分和养分等资源,以满足其生存需要, 导致

了大量树木的死亡, 即自疏效应
[ 8, 11]
.相反,由于小

径级个体需要的资源较少 、竞争相对较弱,以及种子

散布的限制,从而导致了低林层的红松和紫椴的聚

集性分布.

主林层与次林层红松在小尺度上的正相关表明

了红松的耐阴特性
[ 30]

,可以在自己的林冠下很好地

存活和生长;而各个林层紫椴在小尺度上表现出的

负相关或者无明显关联性, 表明紫椴的耐阴性相对

较弱.它的建成需要一定的光环境;同时也表明不同

林层之间的竞争比较激烈.红松与紫椴在整体上的

正相关与以前的研究结果是一致的
[ 13, 25, 33]

, 表明紫

椴是红松良好的伴生树种.但是,并不是红松与紫椴

在各个林层之间都表现为正相关.主林层红松和各

个林层紫椴无显著关联性, 表明紫椴的生长并不依

赖于红松;次林层的红松与次林层的紫椴之间的负

关联性,表明这个林层的红松与紫椴之间存在比较

强烈的种间竞争.相反, 主林层紫椴与次林层红松的

正相关,表明红松可在紫椴的林冠下较好的存活和

生长.

从以上分析结果可以看出, O-ring统计能够比

较直观地反映物种的空间分布格局, 并且对尺度比

较敏感.同时,无论是 O-ring统计还是 Ripley' sK函

数, 零假设的选择都极为重要.应该根据不同的情况

选择不同的零假设
[ 28]
.

物种的空间格局及其关联性的分析提供了许多

关于其潜在的生态学过程的信息, 但仅仅靠物种空

间格局的分析不能对很多问题给予合理的回答, 因

为不同的过程可以产生相同的格局, 而相同的格局

也许是几个生态学过程的共同作用
[ 12]
.长白山阔叶

红松林 25 hm
2
样地的建立为相关研究提供了一个

很好的研究平台, 可以从多个尺度上来探讨森林格

局与过程之间的相互关系.物种的空间格局及其关

联性分析仅仅是探讨森林的格局与过程之间的关

系 、物种共存机制等的第一步,其他问题仍需进一步

深入研究.
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