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摘要  谷地云冷杉林是小兴安岭地区谷地的顶极群落, 在我国温带植被类型中占有重要地

位. 本研究基于凉水谷地云冷杉林 9.12 hm2 动态监测样地, 分析了群落物种组成和径级结

构, 并运用点格局方法分析 16 个主要物种不同生活史阶段的空间分布格局, 探讨密度制约

效应在优势种不同生活史阶段所发挥的作用. 结果表明: (1) 样地内木本植物共有 44 种, 胸

径1 cm 的独立个体 35656 株, 隶属于 14 科 29 属; (2) 林冠层、林下层树种和优势种冷杉与

红皮云杉的径级分布均呈倒“J”型, 灌木层的径级分布呈“L”型; (3) 主要物种幼树Ⅰ(1 cm胸

径<5 cm)在 1~50 m 尺度上主要呈现聚集分布, 随着尺度增大, 聚集强度逐渐减小; 幼树Ⅱ

(5 cm胸径<10 cm)随着尺度增大呈现出由聚集分布向随机分布变化; 成年树(胸径10 cm)

则呈近似随机分布或均匀分布; (4) 优势种冷杉幼树Ⅰ和幼树Ⅱ与成年树利用生境的方式

均不同, 而红皮云杉幼树Ⅰ与成年树利用生境的方式不同, 幼树Ⅱ与成年树利用生境的方

式相同; 冷杉与红皮云杉的幼树Ⅰ与幼树Ⅱ均在 1~50 m尺度上呈现相对于成年树额外的聚

集, 在尺度>5 m 时, 随着径级增大, 这种额外的聚集逐渐减小, 说明密度制约效应起作用.  
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小兴安岭地区的云冷杉林大部分分布在海拔

200~300 m、地势平坦、地形单一的河谷地带, 形成

以冷杉(Abies nephrolepis)和红皮云杉(Picea koraiensis)

为主的谷地云冷杉林[1]. 谷地云冷杉林是小兴安岭地

区谷地的顶极群落 , 在我国东北温带针叶林植被类

型中占有重要地位[2]. 在全球变暖的背景下, 谷地云

冷杉林内的部分多年冻土层逐渐融化 , 森林生境发

生较大变化 , 对群落组成和空间分布格局产生重要

影响 [3]. 并且, 随着近年来经济的发展, 人为活动对

云冷杉林的干扰也随之增加 , 对云冷杉群落多样性

格局的动态变化产生了重要的影响.  

群落中的种子传播、生境异质性、干扰和密度制

约等多个过程均影响种群的动态变化 , 从而影响种

群的空间分布格局[4~7]. Plotkin 等人[8]发现种群不同

生活史阶段的聚集强度随空间尺度的变化而变化 , 

Comita等人[9]和 Lai等人[10]发现同一物种在不同生活

史阶段对环境的响应不同, 因此, 对比不同生活史阶

段的空间格局有助于探索潜在的生态学过程及其对

群落构建产生的作用[7]. 然而, 大尺度的生境异质性

会掩盖种子传播和不同生活史阶段个体数变化的实

际情况 , 种群动态和生态学反馈会以复杂的方式相

互影响, 使空间格局分析变得复杂[11,12]. 谷地云冷杉

林平坦的地势可减小生境异质性对生态学过程的影

响, 使种子传播不受地形因子的影响, 有利于对空间

格局分析中密度制约效应等的探索.  

热带与亚热带森林中 , 同种个体之间的密度制

约效应为其他物种的生存提供了空间和资源 , 从而

促进物种共存 [13~15]. 在北美温带森林中 , 幼树阶段
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受密度制约效应影响的物种比例与以往热带森林研

究中受密度制约效应影响的物种比例相似 , 因此有

可能在温带地区物种受密度制约影响的程度并不低

于热带森林[16]; Zhang 等人[17]在对长白山地区老龄林

常见种的研究中发现常见种密度制约和种间竞争共

同作用于种群的构建; Piao 等人[18]发现密度制约效应

在小兴安岭典型阔叶红松(Pinus koraiensis)林不同林

层物种的种群构建中均扮演重要角色. 20 世纪 80 年

代, 李文华[1]研究了小兴安岭谷地云冷杉林不同林层

特点及其在群落中所起的作用 , 并阐述其更新与演

替规律 , 之后鲜有对于我国东北地区谷地云冷杉林

中群落结构与空间格局的研究. 

基于上述原因 , 本研究基于小兴安岭凉水地区

9.12 hm2 谷地云冷杉林动态监测样地, 研究样地的群

落组成、结构; 分析主要物种的不同生活史阶段的空

间分布及多尺度空间格局 ; 量化优势种冷杉与红皮

云杉不同生活史阶段的空间格局变化 , 验证密度制

约效应是否发挥作用.  

1  研究方法 

1.1  样地概况 

研究区位于黑龙江省伊春市带岭区的凉水国家

级自然保护区(47°10′50″N, 128°53′20″E), 地处我国

东北部小兴安岭南坡达里带岭支脉东坡 . 本地区属

温带大陆性季风气候, 冬季寒冷而漫长, 夏季温暖而

短暂. 年均气温较低, 为0.3℃左右. 年均最高与最

低气温分别为 7.5℃和6.6℃. 年均相对湿度 78%左

右, 降水较多, 达 676.0 mm. 年蒸发量为 805.4 mm. 

该地区由于溪流的湿润小气候与谷地的逆温现象产

生局部生境, 在这些局部生境中形成以云杉、冷杉为

主要树种的谷地云冷杉林[1]. 谷地云冷杉林属天然暗

针叶林, 海拔约 350 m, 地势平坦(图 1); 多年冻土层

厚大约 30 cm, 土壤主要为坡积或冲积母质上发育的

腐殖质沼泽土或泥炭腐殖质沼泽土.  

1.2  样地设置与样方调查 

2006 年, 在凉水自然保护区内, 建立了面积为

9.12 hm2 (380 m×240 m)的谷地云冷杉林生物多样性

动态监测样地. 参照 BCI 50 hm2 样地的技术规范标

准, 用全站仪将样地分成 912 个 10 m×10 m 的样方. 

随后逐个样方进行调查, 样地内所有胸径(diameter at  

 

图 1  凉水谷地云冷杉林动态监测样地地形图 

breast height, DBH)1 cm 的木本植物准确鉴定出种

名, 测量其胸径、树高、坐标, 记录状态(存活、倒伏、

枯立), 并对其定位挂牌[19], 于 2011 年进行了复查.  

1.3  数据分析 

(ⅰ) 物种组成 .  重要值(important value, IV)= 

(相对密度+相对频度+相对优势度)/3[20].  

(ⅱ) 林层与生活史阶段的划分.  按照小兴安岭

凉水地区阔叶红松林林层的划分标准 [18], 最大树高

大于 20 m 的树种为林冠层树种, 最大树高介于 5~  

20 m 为林下层树种, 最大树高小于 5 m 为灌木层物

种, 以下简称林冠层、林下层和灌木层.  

在相同的环境条件下 , 同一物种的径级和生活

史阶段对环境的适应性具有一致性 [21], 因此采用径

级结构代替各生活史阶段 , 计算不同生活史阶段种

群的空间分布格局 . 参照小兴安岭阔叶红松林物种

组成与径级结构研究 [18]中径级结构的划分标准 , 并

结合谷地云冷杉林样地内种群的实际情况, 将 DBH

的等级划分为幼树Ⅰ幼树Ⅱ和成年树, 如表 1 所示.  

(ⅲ )  空间分布格局 .   将样地中独立个体数

30(每个物种每个径级的平均个体数10, 适合作空

间点格局分析的最少个体数量)的物种定义为主要物

种, 分析其生活史阶段在 50 m 尺度范围内的空间分

布格局. 主要物种共有 16 种, 包括 10 种林冠层树种

(冷杉、红皮云杉等)、4 种林下层树种(稠李(Prunus  

表 1  凉水谷地云冷杉林各林层生活史阶段的划分标准 

林层 幼树Ⅰ(cm) 幼树Ⅱ(cm) 成年树(cm) 

林冠层 1.0DBH<5.0 5.0DBH<10.0 DBH10.0 

林下层 1.0DBH<3.0 3.0DBH<6.0 DBH6.0 

灌木层 1.0DBH<2.0 2.0DBH<3.0 DBH3.0 
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padus)、花楸(Sorbus pohuashanensis)等)和 2 种灌木

层物种 (毛榛子 (Corylus mandshurica)和黄花忍冬
(Lonicera chrysantha)).  

空间分布格局采用 Ripley[22,23]提出的 K 函数(公

式 1)和对关联函数 g(r)(pair-correlation function)(公式

2), 计算 50 m 尺度范围内主要物种 3 个生活史阶段

的聚集强度, 观察聚集强度随尺度的变化规律.  

      2
1 1

1
,

n n

r ij
i j ij

A
K r I u i j

Wn  

   
 

  (1) 

其中, n 为物种在样地内总的个体数, uij 为个体 i 和 j

之间的距离; r 为以目标树为圆点的取样圆半径, 当

uijr 时, Ir(uij)=1, 当 uij>r 时, Ir(uij)=0; Wij 为边缘校正

系数, 是指以个体 i 为圆心, 以 uij 为半径的圆在样地

中面积的比例; A 为样地面积[30].  

     ( ) 2π ,g r K r r   (2) 

其中, K′(r)为 K(r)的导数, 当 g(r)=1, 分布格局为泊

松分布(完全随机分布); 当 g(r)>1,  为聚集分布; 当

g(r)<1, 为均匀分布 , g(r)值大小代表聚集强度大

小[29].  

g(r)函数是以中心树为圆心、半径为 r 的圆环中

个体密度的期望, 再除以格局的聚集强度. 由于 g(r)

函数的非聚集属性 , 利用它进行点格局分析时需要

借助零模型来观察实际过程与理论过程之间的差

异 [24]. 凉水谷地云冷杉林样地中地形因子对于种群

空间格局的影响较弱 , 因此采用完全空间随机

(complete spatial randomness)零模型, 观察不同物种

各径级的空间分布格局与匀质泊松分布的差异 . 完

全空间随机零模型假设物种分布完全随机 , 没有潜

在的生物学过程发挥作用 , 是最简单也是应用最广

泛的零模型.  

(ⅳ) 优势种的密度制约效应.  凉水谷地云冷杉

林优势种明显 , 由于优势种的分布格局对于群落结

构的形成具有决定性作用, 本研究选取 2 个个体数

(占样地中总个体数 54.57%和 14.46%)及重要值

(45.28%和 21.71%)最大的树种冷杉和红皮云杉作为

研究对象, 分析其空间格局特点. 以往研究显示, 随

着种群个体的增大, 密度制约效应增强, 从而使种群

变稀疏 , 增大种群中邻居间的距离 [25]. 虽然该样地

地形因子作用不明显 , 但不可排除生境异质性仍然

在一定程度上影响种群空间格局的形成. 因此, 本研

究应用案例-对照设计(case-control design)中的随机

标记(random-labelling)零模型 [7], 以双变量对关联函

数来估计优势种的密度制约效应. 案例-对照的方法

假设成年树经过多年的生境过滤 , 在一定程度上反

映了较大尺度上的潜在生境异质性 [26,27], 所以将冷

杉和红皮云杉的成年树作为对照, 非成年树(幼树Ⅰ

和幼树Ⅱ)作为案例, 对比非成年树与成年树分布格

局的差异, 从而排除潜在的生境异质性.  

定义对照为格局 1, 案例为格局 2, 利用 2个检验

统计量 g12(r)g11(r)和 g21(r)g22(r)来计算实际格局与

双变量随机标记格局的差异 [28]. 在随机稀疏情况下, 

认为 g12(r)=g21(r)=g11(r)=g22(r). 其中, g12(r)g11(r)   

0 表明在 r 尺度上, 非成年树与成年树以相同的方式

分布在成年树周围, 即在 r 尺度上以相同的方式利用

生境, 表现出相似的分布格局; 否则利用生境的方式

不同, 分布格局也不同. 统计量 g21(r)g22(r) 0 说明

无论生境异质性是否存在 , 非成年树相对于成年树

具有额外的聚集现象; 随着径级的增大, 聚集强度减

小的程度, 反映了密度制约效应的强度[7].  

以上完全空间随机零模型和随机标记零模型利

用 999 次 Monte Carlo 模拟产生 95%的上下包迹线, 

主要假说与相关点格局分析(表 2). 点格局分析采用

R language[29]的 spatstat[30]程序包中的相关函数进行

运算.  

表 2  主要假说与相关点格局分析 a) 

假说 检验统计量 零模型 点格局分析 

(a)优势种的非成年树与成年树

表现出不同的格局 , 说明利用

生境的方式不同  

双变量 g12(r)g11(r) 

1=control=adults 
2=cases=saplings 或 juveniles 

随机标记零模型  

Random-Labelling  
若 g12(r)g11(r)  0, 案例的统计量在包迹

线内 , 案例与对照利用生境的方式相同; 

若统计量超出包迹线 , 案例与对照利用

生境的方式不同 

(b)优势种的非成年树相对于成

年树表现出额外的聚集 , 随着

径级增大 , 大尺度上聚集强度

减小, 说明密度制约效应产生  

双变量 g21(r)g22(r) 0 随机标记零模型  

Random-Labelling  

若 g21(r)g22(r) 0, 案例的统计量小于下

包迹线 , 案例相对于对照表现出额外的

聚集 ; 若统计量在包迹线内 , 案例未表

现出额外的聚集  

a) 所有统计量的计算在 r50 m 尺度上实现  
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2  研究结果 

2.1  物种组成 

样地中共有存活的独立个体 35656 株, 包括分枝

在内的个体为 41999 株(表 3), 分属于 14 科 29 属 44

种, 其中裸子植物 1 科 3 属 4 种, 被子植物 13 科 26

属 40 种. 下文统计的数据均以独立个体数为基础. 

样地中重要值1%的物种有 9 种, 这些物种的多度与

胸高断面积分别占样地总多度与胸高断面积的

96.27%和 98.72%. 参考 Hubbell 和 Foster[31]的定义, 

将个体数小于 1 株 hm2 的物种定义为稀有种, 1~10

株 hm2 的为偶见种, 发现样地内有稀有种 20 种, 占

总物种数的 45.45%; 偶见种 11 种, 占总物种数的

25%. 另外, 样地中常绿树种 4 种, 占样地中总个体

数的 77.29%; 落叶树种 40 种, 占样地总个体数的

22.71%. 样地中物种的种子传播方式主要有 3 种, 包

括重力传播、动物传播和风力传播.  

2.2  垂直结构 

3 个林层幼树Ⅰ到成年树阶段个体数均逐级递

减, 符合群落正常更新规律(表 4). 3 个林层物种数相

差不大, 分别为 12, 15 和 17 种, 但个体总数差异较大. 

林冠层个体数是林下层与灌木层个体总数的 34 倍, 

占样地总个体数的 97.12%, 林下层与灌木层个体稀

少. 可见, 样地内林冠层树种占绝对优势.  

2.3  各林层和优势种的径级分布 

林冠层、林下层和 2 个优势种的径级分布均呈近

倒“J”型, 灌木层的径级分布呈“L”型(图 2). 林冠层、

林下层与灌木层均存在大量 DBH<3 cm 的个体, 分

别占该林层总个体数的 41.51%, 61.94%和 91.82%, 

随着径级增大, 个体数逐渐减少. 林冠层 89.51%的

个体集中在 1~10 cm 上; 林下层 93.49%的个体集中

在 1~6 cm 上; 灌木层在 1.5 cmDBH<2 cm 范围内个

体数最多, DBH<2 cm 个体数占灌木层总个体数的

47.66%. 2个优势种的个体数均为 2 cmDBH<3 cm最

多, 其次为 1 cmDBH<2 cm 和 3 cmDBH<4 cm. 冷

杉与红皮云杉 DBH20 cm 的个体数占各自总个体数

的比例相差很大, 分别为 1.27%和 14.39%, 说明红皮

云杉由非成年树到成年树的存活几率较大 . 总体看

来, 样地中 3 个林层和优势树种种群均属增长型, 林

下存在丰富的幼龄个体, 种群更新状态良好.  

2.4  空间分布格局 

(ⅰ) 各林层不同生活史阶段的空间分布.  林冠

层 3 个生活史阶段的个体均遍布整个样地, 林下层与

灌木层个体分布稀疏(图 3). 16 个主要物种的个体数

占样地总个体数的 99.40%, 其中林冠层 10 种、林下

层 4 种、灌木层 2 种.  

(ⅱ) 主要物种的空间分布格局.  冷杉 3 个径级

个体均遍布整个样地 ; 红皮云杉幼树Ⅰ与幼树Ⅱ呈

现明显的斑块分布, 成年树遍布整个样地(图 4).  

2 个优势种 3 个生活史阶段的空间格局均呈现聚

集分布(图 5), 冷杉幼树Ⅰ在 1~50 m 尺度上呈现聚集

分布; 幼树Ⅱ在 1~40 m 尺度上聚集, 在 r>40 m 尺度

上随机; 成年树在 r=1 m及 r=50 m尺度上随机,  在其

余尺度上均聚集, 随着径级的增大, 冷杉的聚集强度

依次降低. 红皮云杉的空间格局与冷杉相似, 幼树Ⅰ

在 1~50 m 尺度上呈现聚集分布; 幼树Ⅱ在 1~38 m 尺

度上聚集, 在 r>38 m尺度上随机; 成年树在 r3 m 及

r=50 m 尺度上随机, 在其余尺度上均聚集, 红皮云

杉的聚集强度也随径级的增大而降低.  

除冷杉和红皮云杉外, 其他 14 个主要物种的幼

树Ⅰ均主要表现为聚集分布 , 大部分幼树Ⅱ随距离

的增加由聚集向随机过渡 , 成年树主要表现为随机

分布 (图  S1~3). 林冠层树种中 , 只有兴安落叶松

(Larix gmelinii)幼树Ⅰ在 r>10 m 尺度上呈现随机分

布, 其余 7 个树种幼树Ⅰ均在 1~50 m 尺度上聚集; 

除花楷槭(Acer ukurunduense)幼树Ⅱ在 1~50 m 尺度

上聚集, 枫桦(Betula costata)在 1~50 m 尺度上随机外, 

其余林冠层树种幼树Ⅱ均在 1~50 m 尺度上先聚集, 

后随机; 8 个林冠层树种的成年树在 1~50 m 尺度上均

主要表现为随机分布 , 少数尺度上轻微聚集(图  S1). 

林下层树种中, 稠李和大黄柳(Salix raddeana)3 个生

活史阶段的个体均在小尺度(r<10 m)上主要呈现聚

集分布 , 大尺度上随机分布 ; 花楸和色木槭 (Acer 

mono)幼树Ⅰ和幼树Ⅱ在 r<5 m 尺度上主要呈现聚集

分布, 其余尺度上主要呈现随机分布(图  S2). 灌木层

物种中, 毛榛子 3 个生活史阶段均呈现随尺度增大, 

由聚集分布向随机分布过渡 ; 黄花忍冬的幼树Ⅰ在

1~50 m 尺度上主要呈现聚集分布, 幼树Ⅱ由聚集向

随机过渡(图  S3).  

2.5  优势种的密度制约效应 

优势种冷杉与红皮云杉案例-对照设计的结果均 
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表 3  凉水谷地云冷杉林物种组成 a) 

树种 多度 
平均胸径 

(cm) 
最大胸径 

(cm) 
胸高断面积 

(m2/hm2) 
重要值 

(%) 

种子传播 

方式 

冷杉 Abies nephrolepis 19456(20848) 4.78(4.63) 75.10 6.58418 45.19(41.84) Ⅰ或Ⅱ 

红皮云杉 Picea koraiensis 5156(5304) 8.37(8.20) 67.00 8.88574 21.71(20.23) Ⅰ或Ⅱ 

花楷槭 Acer ukurunduense 3430(6242) 3.13(2.97) 35.70 0.61436 6.94(10.72) Ⅲ 

红松 Pinus koraiensis 2131(2215) 3.01(2.98) 54.00 0.33919 4.44(3.97) Ⅰ或Ⅱ 

毛赤杨 Alnus sibirica 1210(2096) 5.77(4.87) 26.00 0.65929 2.95(4.20) Ⅲ 

枫桦 Betula costata 947(1021) 3.73(3.64) 35.20 0.19397 2.03(1.88) Ⅲ 

鱼鳞云杉 Picea jezoensis 815(840) 4.92(4.83) 63.30 0.54990 2.27(2.06) Ⅰ或Ⅱ 

白桦 Betula platyphylla 707(749) 12.15(11.75) 59.20 1.59761 3.47(3.31) Ⅲ 

兴安落叶松 Larix gmelinii 473(475) 30.46(30.34) 110.00 5.47498 8.33(8.03) Ⅰ或Ⅱ 

毛榛子 Corylus mandshurica 294(847) 2.03(1.90) 4.00 0.02852 0.56(1.38) Ⅰ或Ⅱ 

青楷槭 Acer tegmentosum 273(353) 3.38(3.17) 14.30 0.04541 0.56(0.62) Ⅲ 

稠李 Prunus padus 190(288) 2.95(2.85) 10.90 0.00476 0.38(0.49) Ⅰ或Ⅱ 

花楸 Sorbus pohuashanensis 188(214) 2.57(2.52) 8.30 0.00019 0.37(0.36) Ⅰ或Ⅱ 

大黄柳 Salix raddeana 99(136) 3.56(3.40) 10.00 0.01681 0.20(0.24) Ⅲ 

黄花忍冬 Lonicera chrysantha 38(62) 2.10(1.92) 4.10 0.00221 0.07(0.10) Ⅱ 

色木槭 Acer mono 35(37) 3.00(3.09) 8.60 0.00408 0.07(0.06) Ⅲ 

山杨 Populus davidiana 29(29) 3.05(3.05) 15.90 0.00419 0.06(0.05) Ⅲ 

鼠李 Rhamnus davarica 27(28) 2.56(2.58) 5.10 0.00186 0.05(0.05) Ⅱ 

春榆 Ulmus japonica 27(27) 6.56(6.56) 14.50 0.01280 0.07(0.06) Ⅲ 

暴马丁香 Syringa reticulate var. 

mandshurica 
20(28) 3.61(3.37) 12.40 0.00385 0.04(0.05) Ⅰ或Ⅱ 

紫椴 Tilia amurensis 18(23) 3.83(4.51) 16.80 0.00675 0.04(0.05) Ⅱ或Ⅲ 

瘤枝卫矛 Euonymus pauciflorus 14(17) 1.54(1.56) 6.30 0.00037 0.03(0.03) Ⅱ 

朝鲜接骨木 Sambucus coreana 14(27) 2.14(2.16) 2.00 0.00144 0.03(0.04) Ⅱ 

谷柳 Salix taraikensis 12(16) 2.75(2.61) 5.40 0.00116 0.02(0.03) Ⅲ 

蒿柳 Salix viminalis 8(14) 2.44(2.69) 5.00 0.00098 0.02(0.02) Ⅲ 

珍珠梅 Sorbaria sorbifolia 8(13) 1.28(1.28) 2.00 0.01549 0.02(0.02) Ⅰ或Ⅱ 

水曲柳 Fraxinus mandshurica 7(7) 3.37(3.37) 5.30 0.00075 0.01(0.01) Ⅲ 

杏 Prunus armeniaca 4(4) 3.13(3.13) 3.80 0.02725 0.01(0.01) Ⅱ 

山桃稠李 Prunus maackii 4(4) 10.55(10.55) 17.00 0.00035 0.01(0.01) Ⅱ 

刺玫果 Rosa acicularis 4(4) 1.80(1.80) 2.00 0.00011 0.01(0.01) Ⅱ 

刺五加 Acanthopanax senticosus 3(5) 1.50(1.44) 1.70 0.00009 0.01(0.01) Ⅱ 

乌苏里鼠李 Rhamnus ussuriensis 2(3) 2.50(2.27) 2.60 0.00014 0.00(0.00) Ⅱ 

旱柳 Salix matsudana 2(2) 1.60(1.60) 1.80 0.00004 0.00(0.00) Ⅲ 

龙牙楤木 Aralia elata 1(2) 2.40(2.40) 5.80 0.00010 0.00(0.00) Ⅱ 

光萼溲疏 Deutzia glabrata 1(2) 2.80(2.40) 1.80 0.00010 0.00(0.00) Ⅱ 

胡桃楸 Juglans mandshurica 1(1) 2.10(2.10) 2.40 0.00004 0.00(0.00) Ⅰ或Ⅱ 

早花忍冬 Lonicera praeflorens 1(3) 1.80(1.53) 2.80 0.00006 0.00(0.00) Ⅱ 

东北山梅花 Philadelphus schrenkii 1(2) 1.90(1.70) 1.90 0.00005 0.00(0.00) Ⅱ 

大青杨 Populus ussuriensis 1(1) 1.40(1.40) 3.40 0.00002 0.00(0.00) Ⅲ 

山梨 Pyrus ussuriensis 1(2) 3.40(3.10) 2.80 0.00017 0.00(0.00) Ⅱ 

五蕊柳 Salix pentandra 1(1) 6.40(6.40) 2.10 0.00035 0.00(0.00) Ⅲ 

三蕊柳 Salix triandra 1(4) 5.80(2.78) 1.40 0.00038 0.00(0.00) Ⅲ 

糠椴 Tilia mandschurica 1(1) 1.50(1.50) 6.40 0.00002 0.00(0.00) Ⅱ或Ⅲ 

鸡树条荚蒾 Viburnum sargentii 1(2) 2.80(2.55) 1.50 0.00011 0.00(0.00) Ⅱ 

总计 35656(41999) 4.15(3.99)  25.22091   

a) 括号内为树干的多度及平均胸径. Ⅰ, 重力; Ⅱ, 动物; Ⅲ, 风  
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表 4  各林层不同生活史阶段的个体数 

林层 幼树Ⅰ 幼树Ⅱ 成年树 总计 

林冠层 24722 6275 3632 34629 

林下层 355 205 39 599 

灌木层 204 189 35 428 

总计    35656 

 

与假说(a)、(b)(表 2)一致(图 6 和 7). 由统计量 g12(r)
g11(r), 冷杉幼树Ⅰ在 r3 m 和 26 m<r50 m 尺度上与

成年树具有相同格局, 利用生境的方式相同; 幼树Ⅱ

在 r2 m 和 32 mr50 m 尺度上与成年树具有相同的

格局, 利用生境的方式相同; 在其他尺度上, 幼树Ⅰ

和幼树Ⅱ均呈现与成年树不同的格局 , 说明除了在

成年树周围 2 m 范围内, 非成年树与成年树在中小尺

度上利用生境的方式不同(图 6). 由统计量 g21(r) 

g22(r), 冷杉幼树Ⅰ与幼树Ⅱ均产生相对于成年树额

外的聚集, 在 r2 m 尺度上, 由幼树Ⅰ到幼树Ⅱ的过

程中, 相对于成年树额外的聚集强度降低, 这种额外

聚集强度的降低说明冷杉由幼树Ⅰ到幼树Ⅱ阶段 , 

密度制约效应发挥一定作用(图 6). 红皮云杉幼树Ⅰ

在 4 mr47 m 中的大部分尺度上与成年树格局有显

著差异 , 表明幼树Ⅰ在这些尺度上与成年树利用生

境的方式不同; 幼树Ⅱ除10, 41 m尺度以外, 在1~50 m

的其他尺度上均与成年树以相同的方式利用生境 . 

红皮云杉非成年树出现相对于成年树额外的聚集 , 

在 r>15 m 尺度上, 随着径级增大, 这种聚集强度减

小, 显示出密度制约效应起作用(图 7).  

3  讨论 

3.1  物种组成与径级结构 

凉水谷地云冷杉林动态监测样地群落的物种组

成与 20 世纪 80 年代李文华[1]对谷地云冷杉林的调查

基本一致, 均以红皮云杉和冷杉为优势种, 混生树种

以红松和鱼鳞云杉(Picea jezoensis)为主 , 分层现象

明显, 林下有大量天然更新的幼树Ⅱ. 凉水地区的谷

地云冷杉林 9.12 hm2 与阔叶红松林 9 hm2 样地在物种

组成上存在较多共有物种(37 种), 都属于长白山区系

小兴安岭亚系 , 也存在一些差异 [32]. 在谷地云冷杉

林出现而阔叶红松林没有出现的物种有兴安落叶松、

杏(Prunus armeniaca)、旱柳(Salix matsudana)等 7 种;  

 

图 2  各林层和优势种的径级分布  
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图 3  各林层 3 个生活史阶段空间分布 

 

图 4  优势种 3 个生活史阶段的空间分布  

阔叶红松林中出现而谷地云冷杉林没有出现的物种

有裂叶榆(Ulmus laciniata)、暖木条夹蒾(Viburnum 

burejaeticum)、山槐(Maackia amurensis)等 11 种. 谷

地云冷杉和阔叶红松林中个体数最多的物种分别为

冷杉和毛榛子, 分别占样地总个体数的 1/2 和 1/5 左

右. 谷地云冷杉林的伴生树种主要为花楷槭、红松等 
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图 5  优势种 3 个生活史阶段的空间分布格局 

 

图 6  冷杉案例-对照设计双变量 g(r) 

耐阴性树种, 阔叶红松林的伴生树种主要为花楷槭、

紫椴(Tilia amurensis)、枫桦(Betula costata)等阔叶树

种 . 同一区域地形的差异会造成物种组成的较大差

异, 即谷地存在明显的逆温层, 温度低, 土壤含水率

高 , 且有岛状永冻层 , 故呈现以针叶树为主的现象; 

山地由于不存在逆温层 , 阔叶树种的比例较高 [32]. 

另外, 2 个样地不同林层的径级结构相似, 谷地云冷

杉林样地灌木层和阔叶红松样地林下层的径级分布

呈“L”型, 其他林层均为倒“J”型, 这说明两个样地均

具有大量的小径级个体, 群落林下更新状态良好.  

3.2  主要物种的空间分布格局 

由各林层 3 个生活史阶段所有个体的空间分布

(图 3)可以看出, 林冠层 3 个生活史阶段个体均遍布

整个样地, 但 10 个林冠层主要物种的空间分布显示

出不同物种对生境的不同偏好 , 其中毛赤杨(Alnus 

sibirica)、鱼鳞云杉表现出明显的斑块聚集, 毛赤杨

和枫桦、鱼鳞云杉和白桦的空间分布存在互补关系 
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图 7  红皮云杉案例-对照设计双变量 g(r) 

(图 S1). 不同的定居历史可能造成不同物种空间分

布格局的差异 [33], 有限的空间与资源也可能造成一

定程度的生态位分化现象[34]. 灌木层 3 个生活史阶

段个体均在样地边缘分布较多(图 S3), 而林冠层毛

赤杨、鱼鳞云杉、白桦(Betula platyphylla)3 个生活史

阶段个体在样地边缘分布较少(图 S1). 谷地云冷杉林

由于树木根系浅, 易遭受风灾, 造成树木风倒或风折, 

造成较大林隙 . 样地中间云冷杉风倒木与风折木形

成的林窗为演替先锋树种白桦等树种[1]提供了更多的

空间和光照. 本研究发现林冠层 3 个生活史阶段个体

数均比林下层和灌木层多(表 2), Canham 等人[35]发现, 

林冠层物种组成与丰富度对于下层物种分布的影响

归因于光照条件, 由于林冠层个体分布较密集(图 3), 

林下个体接受的光照不足 , 使得下层物种生长受抑

制, 而下层所有存活的物种都是耐阴种或中性物种.  

本研究应用点格局分析中的单变量对关联函数, 

以完全随机的泊松分布为零模型 , 计算主要物种不

同径级的聚集强度(图 5, 图 S1~3). 16 个主要物种 3

个生活史阶段的幼树Ⅰ均在 1~50 m 尺度上主要表现

为聚集分布, 聚集强度随尺度增大而减小, 这可能与

种子的传播限制或生物学特性有关. 16 个主要物种中, 

一些树种种子靠重力或动物传播(如冷杉、红皮云杉、

鱼鳞云杉、红松等), 其他树种依靠风力传播(如花楷

槭、毛赤杨、枫桦、白桦等), 平坦的地势和密集的

植株限制了种子的远距离传播 , 大部分种子聚集在

母株周围, 因此其幼树Ⅰ呈聚集分布, 远离母株的幼

树Ⅰ则聚集程度减弱 [20]. 随着径级增大 , 个体对光

照、水分、营养和空间等的需求增加, 导致个体间相

互作用增强, 自疏或它疏作用加剧, 从而造成种群随

径级增大而聚集强度减弱 . 这种稀疏作用可能是由

密度制约效应所导致[36,37]. 毛赤杨、白桦 和毛榛子

成年树的强烈聚集反映了一定程度的生境偏好.  

3.3  优势种密度制约效应 

本研究在优势种的案例-对照设计中发现, 密度

制约在幼树Ⅰ到幼树Ⅱ、幼树Ⅱ到成年树的阶段均发

挥作用. 冷杉和红皮云杉虽然都为样地中的优势种, 

但是冷杉的幼树Ⅰ和幼树Ⅱ与成年树利用生境的方

式不同 , 红皮云杉幼树Ⅰ与成年树利用生境的方式

不同 , 而只有红皮云杉幼树Ⅱ与成年树利用生境的

方式相同(图 6), 这可能是由于物种专一性的资源分

布不均, 导致成年树与非成年树之间的非对称竞争[7]. 

在林下个体生长过程中 , 密集的非成年树充分利用

林下空间 , 同时加剧种内的争夺性竞争 [38], 造成大

量非成年树死亡 , 使冷杉和红皮云杉非成年树相对

于成年树产生的额外聚集程度减弱(图 6 和 7), 说明

由幼树Ⅰ到成年树阶段有持续的密度制约效应产生.  

综上所述 , 本研究介绍小兴安岭凉水谷地云冷

杉林 9.12 hm2 动态监测样地的群落组成和径级结构, 

主要物种随着径级的增大, 聚集强度逐渐减小. 针对

优势种群格局随生活史阶段的变化 , 利用点格局方

法进行分析 , 发现密度制约效应在优势种群生长过

程中有重要的作用 . 本研究在分析优势种密度制约

效应的过程中 , 用双变量对关联函数的方法去除了

大尺度的生境异质性 , 这可能忽略了样地中实际的

生境作用 , 结合土壤因子及林窗的分布可以更有效
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地探索密度制约所发挥的作用. 然而, 密度制约效应

只是群落构建过程中的一个方面 , 需要结合传播限

制、生境过滤等因素进一步探索小兴安岭凉水谷地云

冷杉林物种共存的机理.  
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Composition and spatial patterns of the Liangshui spruce-fir valley 
forest in the Xiao Hinggan mountains 
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2 State Key Laboratory of Vegetation and Environmental Change, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China 

Spruce-fir forest climax communities in the valleys of the Xiao Hinggan mountains represent an important zonal vegetation common 
in the temperate forests of northeastern China. Using a dynamic 9.12 ha spruce-fir valley forest plot in Liangshui National Natural 
Reserve, we analyzed species composition, diameter at breast height (DBH) size class distribution, and spatial patterns of species 
distribution for 16 major species. We also investigated density-dependent effects at different life history stages of dominant species. 
We documented 44 woody species (35656 individuals), belonging to 14 families and 29 genera. The DBH distribution of individuals 
for canopy and understory of two dominant species generally showed a reverse “J” type distribution. Shrubs exhibited an “L” type 
distribution. Saplings of major species had a clumped distribution across a scale of 1–50 m, while aggregation intensity decreased as 
scale increased. The aggregation of juveniles shifted from a clumped to a random distribution as scale increased. Adults exhibited 
random or uniform distributions. Case-control analysis of dominant species revealed that Abies nephrolepis saplings and juveniles 
exploit their habitat in a different manner compared with adults. Picea koraiensis saplings exploited the available habitat differently to 
adult individuals, with juveniles behaving in a similar manner as adults. A. nephrolepis and P. koraiensis saplings and juveniles were 
more clustered compared with adults; this clustering declined with increasing size class suggesting the occurrence of density- 
dependent thinning. 

spruce-fir valley forest, community composition and structure, spatial distribution pattern, density dependence 
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补充材料 

图 S1  林冠层树种空间分布格局 

图 S2  林下层树种空间分布格局 

图 S3  灌木层物种空间分布格局 
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图 S1  林冠层树种空间分布格局 
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图 S2  林下层树种空间分布格局 
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图 S3  灌木层物种空间分布格局 

 
 


