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摘要:【目的】林下幼树的生长和分布通常决定着森林未来林分的结构组成和生长动态，探究优势树种幼树的空间分布格

局及种间关联性，以期为森林生态系统的恢复和森林演替动态的预测提供科学依据。【方法】以吉林省汪清县金沟岭林

场 1 hm2 云冷杉针阔混交林样地内的 5个优势树种（臭冷杉、鱼鳞云杉、红松、紫椴和五角槭）幼树为研究对象，分别使用

一元 Ripley L 和二元 Ripley L 函数对 5种幼树的种间空间关联性以及幼树与中树、成树间的种内空间关联性进行分析。

【结果】（1）样地内共调查到幼树 471株，数量上表现为臭冷杉（357） > 鱼鳞云杉（47） > 紫椴（23） > 五角槭（12） > 红松

（14），臭冷杉占据绝对优势。（2）臭冷杉、鱼鳞云杉和紫椴幼树的空间格局在 0 ~ 50 m范围内，随尺度增加表现为聚集–

均匀–随机的分布模式；五角槭以聚集分布为主，仅在 23 ~ 28 m尺度上呈随机分布；红松在 14 ~ 21 m、31 ~ 36 m及 39 ~

50 m尺度上呈聚集分布，在其余尺度上均呈随机状态分布。（3）幼树种间关系在中小尺度（0 ~ 36 m）上以显著的空间正

相关为主，在大尺度（36 ~ 50 m）以不相关为主，仅臭冷杉幼树在 42 ~ 50 m上与其余树种呈显著空间负相关，表明 5种幼

树间保持着良好的共存的关系。（4）种内空间关联性在 0 ~ 50 m尺度上以正相关为主，仅臭冷杉幼树与成树在 42 ~ 50 m

较大尺度上存在显著空间负相关，表明种内促进作用明显。【结论】在水平结构上，影响该林分幼树空间分布格局及其关

联性的主要因素是种子的扩散限制及环境异质性，幼树在小尺度上以聚集分布为主；在垂直结构上，主林层对幼树具有

明显的“庇护效应”，5种幼树种内、种间均存在着良好的互利共生的关系。因此，在天然云冷杉针阔混交次生林的恢复

中，建议根据林分经营需要，在 0 ~ 36 m的小尺度上进行以上幼树的聚集性补植补种，聚集程度为臭冷杉 > 云杉 > 红

松，以提高幼树的存活率，促进其天然更新。
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Abstract: [Objective] The structure and dynamics of dominant tree species saplings determine the structure
and  growth  dynamics  of  future  stand.  Investigating  the  spatial  distribution  patterns  and  interspecies
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associations  of  dominant  tree  seedlings  is  of  significant  theoretical  and  practical  importance  for  the
restoration  of  forest  ecosystems  and  the  prediction  of  forest  succession  dynamics.  [Method]  This  study
focused  on  five  dominant  tree  species  in  a  1-hectare  mixed  coniferous  and  broadleaved  forest  plot  in  the
Jingouling  Forest  Farm,  Wangqing  County,  Jilin  Province  of  northeastern  China.  The  spatial  correlations
between five kinds of saplings and the intraspecific spatial correlations between saplings and juveniles and
adults  were  analyzed  by  univariate  Ripley  L  and  bivariate  Ripley  L  functions.  [Result]  A  total  of  471
saplings were investigated in the plot, and the quantity size was as follows: Abies nephrolepis (357) > Picea
jezoensis  var. komarovii  (47)  > Tilia  amurensis  (23)  > Acer  pictum  subsp. mono  (22) > Pinus  koraiensis
(14). Abies  nephrolepis  occupied  an  absolute  advantage.  The  spatial  patterns  of Abies  nephrolepis, Picea
jezoensis  var.  komarovii  and  Tilia  amurensis  saplings  with  the  increase  of  scale  conformed  to  the
aggregation-uniform-random distribution  pattern;  the  scales  of  aggregated  distribution  of Pinus  koraiensis
were 14−21 m, 31−36 m and 39−50 m, and other scales were random. Acer pictum subsp. mono distributed
randomly  in  0−50  m  and  distributed  aggregately  at  few  scales  (23−38  m).  The  interspecific  relationships
between  saplings  were  mostly  positively  correlated  with  the  significant  indigenous  space  (0−36  m),
uncorrelated on the 36−42 m scale, and only saplings of Abies nephrolepis were negatively correlated with
the significant  indigenous space on a large scale (42−50 m),  indicating that  the five saplings maintained a
good relationship of mutual benefit and symbiosis. The intraspecific correlation was mainly spatial positive
correlation, and there was a significant negative correlation between saplings and adult  trees in large scale
(42−50  m).  [Conclusion]  The  spatial  distribution  and  associations  of  saplings  in  this  forest  stand  are
primarily influenced by seed dispersal limitations and environmental heterogeneity at the horizontal structure
level.  Saplings predominantly exhibit  an aggregated distribution at  smaller  scales.  In the vertical  structure,
the  main  forest  layer  provides  a  significant  “shelter  effect”  for  the  saplings.  There  exists  a  beneficial
symbiotic  relationship  both  within  and  between  the  five  sapling  species.  Therefore,  in  the  restoration  of
natural mixed secondary forest of spruce and fir, it is feasible to conduct seeding of these saplings at a small
scale  of  0−36  m,  based  on  forest  management  needs.  The  degree  of  aggregation  should  prioritize  fir,
followed  by  spruce,  and  then  pine,  to  enhance  the  survival  rate  of  saplings  and  promote  their  nature
regeneration.
Key words: mixed forests; saplings; Ripley L function; spatial distribution pattern; spatial correlation

幼树是林木发育的重要阶段，其存活与生长也

是决定森林天然更新成功与否的关键[1]。林分中幼

树的空间格局可以反映林分的更新特征、树种组成

与变化规律及潜在的生态学过程。在混交林中，幼

树的空间分布格局及其与其他树种的相互作用，影

响着主林层的群落构建与演替动向[2]，是维系整个森

林生态系统平衡和保护森林植被多样性的重要因

素[3]。因此，探究混交林中优势树种幼树的空间格局

与空间关联性，有助于理解林分资源竞争模式下的

天然更新的空间结构特征，对揭示森林群落动态变

化过程有重要意义[4−5]。以往对于林木空间格局的

研究多集中在单一树种的主林层，如沈志强等 [6]、

何熙祥等 [7]等分别对藏东南川滇高山栎（Quercus
aquifolioides）林、胡杨（Populus euphratica）荒漠林的

空间格局与种内关联性进行了研究，为解释树种空

间分布的生境异质性与森林资源的经营管理提供了

依据。然而，针对混交林中幼树的空间分布规律以

及形成机制的研究较少，混交林天然更新的空间结

构特征与演替规律尚不明确。

天然云冷杉针阔混交林曾是我国长白山地区的

顶级地带性植被。然而，由于历史上过度砍伐等不

合理经营活动，目前该地区云冷杉林以次生林为主，

且大多天然更新不良[8]。近年来，学者们对长白山地

区云冷杉针阔混交林的更新问题进行了深入研究，

主要集中在林隙更新情况[9]、幼树树高生长模拟[10]

等方面。这些研究为云冷杉针阔混交林的演替与恢

复提供了一定的经营指导。然而，该地区主要树种

幼树的空间格局及形成机制尚不明确。因此，进一

步探索各树种幼树的空间格局及种内与种间的关联

性，对揭示云冷杉针阔混交林幼树层的共存机制具

有重要意义。

进行植物种群空间格局分析的方法种类有很

多，空间点格局分析法（spatial point pattern analysis）
以植物个体的空间坐标为研究对象，能够最大限度
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地利用二维空间点信息，被认为是量化多尺度植物

空间格局与关联性的较好方法之一[11]。Ripley L 函

数是分析植物空间点格局的常用函数，与其他函数

相比，Ripley L 函数的期望值接近于 0，同时与尺度

有线性关系，可以在随机分布的假设条件下，保持方

差的稳定性[12]，能够更准确、直观、便捷地反映植物

种群的空间格局与空间关联性，多适用于分析空间

异质性较高的混交林[13−14]。

本研究以长白山地区云冷杉针阔混交林的优势

树种幼树为研究对象，使用点格局分析方法 Ripley
L 函数对其在不同空间尺度上的空间分布格局、种

内与种间的空间关联性进行分析，以期回答以下科

学问题：（1）云冷杉针阔混交林更新幼树的数量特征

如何？（2）云冷杉针阔混交林各幼树优势种群的空间

分布格局、种内及种间关联性有什么规律？影响其形

成的机制是什么？旨在为优化林分结构、协调树种间

的关系、促进该地区森林的天然更新提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

研究区隶属于吉林省延边朝鲜族自治州的金沟

岭林场（43°07′ ~ 43°52′N，130°05′ ~ 131°35′E），海拔

300 ~ 1 200 m，山坡坡度多在 5° ~ 25°，低山丘陵

盆地地貌，季风性气候，年日照时长约为 2 360 h，年
无霜期达 130 d，年均温约为 10 ℃，年降水量约为

650 mm。土壤类型属于中低山灰化土棕壤。天然云

冷杉针阔混交次生林是该地区主要的森林类型[15]。

该森林类型植被丰富，常见针叶树种有鱼鳞云杉

（Picea jezoensis）、红皮云杉（Picea koraiensis）、臭冷

杉（Abies  nephrolepis）和红松（Pinus  koraiensis）；常
见阔叶树种有五角槭（Acer pictum subsp. mono）、枫
桦（Betula costata）、山杨（ Populus davidiana）、紫椴

（Tilia  amurensis）、水曲柳 （Fraaxinus  mandshuria）、
青 楷 槭 （Acer  tegmentosum）和 花 楷 槭 （Acer
ukurunduense）； 常 见 灌 木 有 暴 马 丁 香 （Syringa
reticulate）、 刺 五 加 （Acanthopana  xsenticousus）和
榛子（Corulus heterophylla）；常见草本有宽叶薹草

（Carex  siderosticra）、 山 芹 菜 （Spuriopimpinella
brachycarpa）。 

1.2    样地设置与数据调查

于 2013年在天然云冷杉针阔混交次生林中设

置立地条件相对均一、幼苗幼树株数适中、具有代表

性的 1 hm2（100 m × 100 m）样地，样地海拔跨度选取

样地西南角为原点，东西方向为 x 轴，南北方向为

y 轴，建立二维平面直角坐标系。采用相邻格子法将

样地划分成 100个 10 m × 10 m的小样方，对小样方

内胸径（DBH） > 1 cm的林木进行挂牌，记录其树

种、胸径、坐标、树高、冠幅等因子，共调查到 15个
树种：臭冷杉、红皮云杉、红松、鱼鳞云杉、紫椴、紫

杉（Taxus  cuspidate）、长白落叶松（Larix  olgensis）、
五角槭、白牛槭、枫桦、白桦、水曲柳、山杨、青楷

槭、花楷槭。林分郁闭度为 0.71，树种组成为 2冷
2红 1云 1落 1枫 1杨 1椴 1色 + 榆–白。 

1.3    研究对象及生长阶段的划分

本研究将 1 cm ≤ DBH < 5 cm的林木定义为幼

树[16]，异龄混交林中树木年龄难以确定，常用胸径代

替年龄来反映种群的生活史阶段[17]。为深入分析优

势树种的种内空间关联性，参照前人的研究[18]，按胸

径将树木划分为 3个生长阶段：幼树（1 cm ≤ DBH <
5 cm）、中树（5 cm ≤ DBH < 25 cm）和成树（DBH ≥
25 cm）。 

1.4    研究方法 

1.4.1    重要值计算

重要值（importance value，IV）可以反映一个物

种在群落中的优势程度[19]。分别计算样地乔木层与

幼树层的重要值，通过比较重要值的大小确定优势

树种。

IV = (Fr+Dr+Pr)/3

式中：Fr 为相对频度（%），即某一树种（幼树）的频度/
样地中全部树种（幼树）的频度总和；Dr 为相对多度

（%），即某一树种（幼树）的个体数/样地中全部树种

（幼树）的总个体数；Pr 为相对显著度（%），即某一树

种（幼树）胸高处断面积之和/样地中全部树种（幼树）

胸高处断面积之和。 

1.4.2    空间点格局分析

使用空间点格局分析中的 Ripley L 函数对云冷

杉针阔混交林优势树种幼树的进行空间点格局分

析。Ripley L 函数由 Ripley K 函数转换而来，能够反

映植物种群在空间上的分布格局，公式及推导过程

如下

K (r) =
A
n2

n∑
i=1

n∑
j=1

1
Wi j

Ir
(
ui j
)
(i , j)

ui j ui j ⩽ r

Ir(u) = 1 ui j > r Ir(u) = 0 Wi j

ui j

式中：A 为样地面积，n 为样地内的所有幼树总株数，

为第 i 株幼树到 j 株幼树的距离，当 时，

，当 时， ； 表示以 i 点为圆

心、 为半径的圆的面积与样地面积 A 的比值，即

第 i 株样木被观测到的概率，边界效应可以通过加

权函数去除。

L (r) =

√
K (r)
π
− r

L (r) > 0当 时，幼树的分布状态为聚集分布；当
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L (r) = 0 L (r) < 0时，为随机分布；当 时，为均匀分布。

由 Ripley K 函数转换而来的二元 Ripley L 函数

分析种内及种间的空间关联性，二元函数公式如下

K12 (r) =
A

n1n2

n∑
i=1

n∑
j=1

1
Wi j

Ir
(
ui j
)
(i , j)

n1 n2

ui j

式中： 与 分别为幼树 1（或生长阶段 1）和幼树

2（生长阶段 2）的个体数量， 为第 i 株树木到 j 株
树木的距离，其他指标与公式（1）中相同指标意义

相同。

K12 (r)同理， 可转换为如下公式

L12 (r) =

√
K12 (r)

π
− r

L12 (r) > 0

L12 (r) = 0 L12 (r) < 0

当 时，种间或种内的空间关系呈空间

正相关； 时呈不相关； 时呈负相关。

L (r)

将完全随机过程（complete  spatial  randomness
process，CSR）作为零模型，这一过程不考虑个体受

其他因素的影响，假设每个个体之间相互独立，且个

体在研究区域中任一位置出现的概率相同，空间分

布格局的统计分析主要都以它为零模型[12]。通过蒙

特卡洛（Monte-Carlo）拟合检验以及计算置信区间来

比较不同尺度上观测值 偏离零模型的程度。其

中，确定空间尺度为 0 ~ 50 m，步长 1 m，经过 99次

L (r) L12 (r)

重复拟合得到 95% 的置信区间，得到上下包迹线间

的置信范围。通过判断函数值 、 与包迹线

之间的位置关系，确定幼树的空间分布格局及关联

性。当包迹线位于置信区间之上表示为聚集分布（呈

正相关），位于置信区间内则为随机分布（呈不相

关），位于置信区间之下则为均匀分布（呈负相关）。

数据分析均使用 R软件（4.0.2）完成，空间分布

格局和种间关联性采用 spatial包结合自主编程实

现，制图采用 ggplot2程序包实现。 

2   结果与分析
 

2.1    优势树种的数量特征

样地乔木共 1 436株（表 1），其中，幼树 471株，
包括 9个树种（臭冷杉、红皮云杉、红松、鱼鳞云杉、

紫椴、五角槭、水曲柳、山杨和青楷槭）。5种优势树

种幼树的数量表现为臭冷杉 > 鱼鳞云杉 > 紫椴 > 五
角槭  > 红松，数量总和达 98.3%，重要值总和达

96.6%，在幼树层中占据优势与主导地位。优势树种

不同生长阶段的株数及占比如表 2所示。臭冷杉的

幼树株数占比 （61.4%）大于中树 （33.2%）及成树

（5.3%），而其他树种都呈现出中树数量占比最大，幼

树次之，成树最少的趋势。总之，该林分中幼、中树

占比较大，林分属于中、幼龄林。 

 

表 1    树种组成及优势树种幼树的重要值

Tab. 1    Tree species composition and importance values (IV) of dominant tree species saplings

树种
Tree species

总体数量
Total amount

幼树数量
Number of sapling

乔木层重要值
Important value of tree layer

幼树重要值
Important value of sapling

臭冷杉 Abies nephrolepis 581 357 0.263 0.619

鱼鳞云杉 Picea jezoensis var. komarovii 163 47 0.117 0.112

紫椴 Tilia amurensis 144 23 0.116 0.100

五角槭 Acer pictum subsp. mono 84 22 0.100 0.080

红松 Pinus koraiensis 100 14 0.112 0.055

其他 Others 364 8 0.292 0.034

所有树种 Total tree species 1 436 471 1 1

 

表 2    各优势树种不同生长阶段的株数及占比

Tab. 2    Plant number and proportion at different growth stages of each dominant tree species

树种 Tree species

幼树 Sapling 中树 Medium tree 成树 Adult tree

株密度/（株·hm−2）
Plant density/(tree·ha−1)

百分比
Proportion/%

株密度/（株·hm−2）
Plant density/(tree·ha−1)

百分比
Proportion/%

株密度/（株·hm−2）
Plant density/(tree·ha−1)

百分比
Proportion/%

臭冷杉 Abies nephrolepis 357 61.4 193 33.2 31 5.3

鱼鳞云杉
Picea jezoensis var. komarovii 47 28.8 99 60.7 17 10.4

红松 Pinus koraiensis 14 14.6 51 53.1 31 32.3

紫椴 Tilia amurensis 23 16.0 96 66.7 25 17.4

五角槭
Acer pictum subsp. mono 22 26.2 52 61.9 10 11.9

所有树种 Total tree species 463 43.4 491 46.0 114 10.6
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2.2    优势树种幼树的空间分布格局

对更新优势树种的幼树进行点格局分析（图 1）。
臭冷杉幼树呈现出先聚集分布（0 ~ 37 m），后随机分

布（37 ~ 42 m）再均匀分布（42 ~ 50 m）的空间格局，

且聚集强度呈先增大后减小的趋势，在 r = 12 m尺度

上聚集性最强；鱼鳞云杉、紫椴的幼树均呈现出先聚

集分布（0 ~ 35 m、0 ~ 27 m）后随机分布（35 ~ 50 m、
27 ~ 50 m）的状态；反映红松幼树的空间格局的曲线

呈多峰，聚集分布与随机分布状态交替出现，在 14 ~

L (r)

23 m、31 ~ 36 m以及 40 ~ 50 m尺度上呈现出聚集

状态，但 的值始终较小，而在 0  ~  14  m、21  ~
31 m以及 36 ~ 39 m尺度上呈现出随机分布状态；

五角槭在 0 ~ 50 m空间尺度内主要呈聚集状态分

布，仅在 23 ~ 28 m处呈随机分布。整体来看，5个优

势树种幼树整体呈现出聚集–随机–均匀分布的空间

格局，这一空间格局与臭冷杉幼树较为相似，表明该

林分中臭冷杉幼树株数较多，主导着幼树层的空间

分布格局。

 
 

紫椴 Tilia amurensis (TA) 五角槭 Acer pictum subsp. mono (AM)
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所有树种 Total tree species (TT)

实线代表 L (r)的实际值，灰色区域代表用零模型进行 99 次模拟形成的置信区间。下同。Solid line stands for L (r) value of spatial pattern，and
gray area represents the confidence interval formed after 99 simulations with the zero model. The same below.

图 1    优势树种幼树的空间分布格局

Fig. 1    Spatial distribution patterns of saplings of dominant tree species
  

2.3    优势树种幼树的种间空间关联性

L12 (r)

臭冷杉幼树与其他优势树种幼树（鱼鳞云杉、红

松、紫椴和五角槭）在尺度 0 ~ 38 m上以显著的正相

关关系为主（图 2）。随着尺度增大，正相关性逐渐减

弱。在 38 ~ 42 m尺度上，相关性不显著，在 > 42 m
尺度上，则呈显著的负相关关系， 值在−2.5 ~
7.5之间。鱼鳞云杉幼树与红松幼树及紫椴幼树在

0 ~ 36 m尺度上呈现显著正相关， >36 m尺度上则

不相关；与五角槭幼树仅在 30 ~ 37 m尺度表现为不

相关，其余尺度上均呈现显著正相关。红松幼树与

紫椴幼树在 0 ~ 15 m、35 ~ 50 m尺度上表现为不相

关，其余尺度上表现为显著正相关；与五角槭幼树

在 0 ~ 50 m尺度内始终呈显著正相关；紫椴幼树与

五角槭幼树亦以显著正相关为主，仅在 22 ~ 23 m尺

度上表现为不相关。总体而言，除臭冷杉幼树与其

余优势树种幼树存在显著负相关性外，幼树种间的

空间关联性以显著正相关为主。 

2.4    优势树种幼树的种内空间关联性

臭冷杉、鱼鳞云杉幼树与同种中、成树间的关联

度均随着尺度的增大呈现先增大、后减小的趋势

（图 3）。臭冷杉幼树与中、成树的分别在 0 ~ 46 m、0 ~
38 m呈显著正相关，46 ~ 50 m、38 ~ 42 m尺度上表

现为不相关，幼树与成树在 42 ~ 50 m尺度上呈显著

负相关；鱼鳞云杉幼树与中、成树分别在 0 ~ 14 m、0 ~
32 m尺度上呈显著正相关，但幼树与中树的关联度

始终低于其与成树的关联度，在 14 ~ 50 m、32 ~
50 m尺度上则表现为不相关；红松幼树与中树、成

树在 0 ~ 50 m尺度内均表现为不相关。紫椴幼树与

中树 0 ~ 16 m、24 ~ 25 m呈显著正相关，与成树在

0 ~ 18 m尺度上呈现显著空间正相关，其余尺度为

不相关；五角槭幼树与中、成树在 0 ~ 50 m内以显著

正相关为主，仅与成树在 r = 23 m、26 m尺度上表现

为不相关。整体而言，5种幼树的种内空间关联性以

显著正相关和不相关为主，只有臭冷杉幼树与成树
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在较大尺度上存在负相关。 

3   讨　　论
 

3.1    云冷杉针阔混交林的幼树组成与空间分布格局

本研究所调查到的 15个乔木树种中，臭冷杉、

鱼鳞云杉、红松、紫椴和五角槭既是该样地中乔木层

的优势树种，也是幼树层的优势树种。该林分中林

下更新树种主要为臭冷杉，且臭冷杉幼树个体数量

远多于中、成树个体数量。株数随径级的增加而减

小，属于增长型种群，说明该种群受人类活动干扰较

小，拥有较大的更新储备，更新潜力大，这可能主要

得益于臭冷杉在幼树阶段即喜光也耐阴，对环境的

适应性较强，存活率高[20]。而云杉的中、成树数量虽

然在该林分中占据一定优势，但因其在幼树阶段对

生长环境要求严苛，只能存活在种源充足且具备林

窗或其他林中空地的林分条件下，故幼树数量较少，

中树数量最多，属于稳定性种群[21]。红松幼树株数

仅 14株，与其中树、大树成树的数量极不匹配。这

主要是由于研究区内的红松种子散播过程受到严重

的人为干扰，限制了幼苗幼树的存活与生长，导致红
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图 2    优势树种幼树的种间空间关联性

Fig. 2    Interspecific spatial association of saplings of dominant tree species
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图 3    优势树种幼树与中、成树的种内空间关联性

Fig. 3    Intra-specific spatial correlations between saplings, medium and adult trees of dominant tree species
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松幼树数量少，天然更新不良 [22]。阔叶树中，五角

槭、椴树可能由于其种子不易萌发，且与灌草的竞争

激烈，林下更新受阻，导致幼树数量较少[23−24]。

混交林中小径级树木个体通常受种子的扩散限

制和生境异质性的影响，而呈聚集分布[25]。本研究

中，无论是各个优势树种幼树还是幼树总体，均呈现

较强的聚集分布，符合上述观点。这主要是因为长

白山地区生境异质性较高，水分和土壤条件分布不

均所致的[19]。同时，幼树以聚集状态分布可以通过

改变微气候与小生境环境增加群体优势与抗逆性，

使得个体存活率得以提高，有利于种群的扩张 [26]。

由于幼树对光照、营养等需求的不同，该林分中针、

阔叶及大、小乔木的幼树还存在空间利用策略的分

化，如对于针叶树种的臭冷杉、鱼鳞云杉，幼树的聚

集程度随着尺度的增加不断降低，逐渐呈现出均匀

分布甚至是随机分布的状态。这主要由于臭冷杉、

鱼鳞云杉的种子量大且具翅，种子的传播的均依靠

风力传播[20, 27]，研究区林分郁闭度和林分密度都较

大限制了种子的远距离传播，从而导致以上树种幼

树在小尺度范围内呈现聚集性分布，随着尺度的逐

渐增大，种源的数量减少，分布形式转为随机分布。

阔叶树种中，五角槭属于小乔木，在幼树阶段对光照

需求较高，与灌、草植物的竞争激烈，因此在幼树阶

段主要以聚集状态分布为主。紫椴的则属于大乔

木，种子较大，主要依靠重力传播，且具有长期休眠

性，不易萌发[24]，因此紫椴种子传播的距离较小，紫

椴幼树数量较少，在小尺度内呈现聚集分布，随着尺

度增大，种子传播不足，因此其在更大尺度内则呈随

机分布。红松幼树在空间上主要表现为随机分布，

这与红松树木个体的数量较少有关，且红松种子的

扩散受到人为干扰严重[22]，种源少，繁殖能力差，因

此有限的个体数量是其在空间上呈现随机分布的主

要原因，这也是限制当地红松更新的主要原因。另

外，本研究幼树总体在 0 ~ 38 m的尺度上表现为显

著的聚集分布，这与前人研究所得的长白山云冷杉

林幼苗幼树在 1 ~ 10 m小尺度范围上以聚集分布为

主的结论有较大的出入[28]，这可能与研究样地的尺

度及所选定的分析函数不同有关。同时，两者在树

种组成上的差异也是原因之一，本研究树种组成丰

富，针阔叶树种占比相当。而在前人的研究中，树种

组成以臭冷杉、鱼鳞云杉及红松等针叶树种占主体，

这些针叶树种的幼树易在小尺度内形成林斑、林窗

等异质性的光环境[29]，幼树更容易容易受其影响在

较小尺度呈聚集状态分布。 

3.2    幼树的种间空间关联性

混交林中，随着林分演替进程的推进，不同树种

之间经过竞争和淘汰后形成最有利于互利共生的格

局，表现为较强的空间正关联性[30]。这与本研究结

果一致，幼树优势种群多呈现正相关，表明 5个优势

种群在幼树层是良好的伴生树种，保持着良好的互

利共生的关系，存在着明显的促进作用，这主要归因

于各树种之间的不同的生物学特性，如：（1）耐阴程

度的不同：在幼树阶段，臭冷杉、云杉、紫椴属于耐

阴树种[29,31]，红松则属于阳性树种[32]；（2）根的形态

差异：臭冷杉、鱼鳞云杉与红松均属于浅根系树

种[33−34]，而伴生树种五角槭则属于深根系树种[35]，这

些对光、土壤养分等资源需求的差异性有效减缓了

5种幼树间的竞争作用，实现了对资源环境的最优

化利用。臭冷杉幼树与鱼鳞云杉、红松、五角槭及紫

椴幼树，鱼鳞云杉幼树与红松、紫椴幼树在较大尺度

上呈现不相关，表明以上树种在较大尺度上并不相

互依赖，他们独立地利用着生境资源，也进一步说明

种间关联性可能随着空间尺度而改变[36]。同时，臭

冷杉作为绝对优势树种，具有较强的生命力和环境

适应能力，能够在整个林分演替过程中长期存在，与

鱼鳞云杉、红松具有相似的生态位，在大尺度上，可

能由于资源竞争加剧或光环境梯度的变化，导致臭

冷杉与其他树种在更大尺度上呈负相关。同时，臭

冷杉幼树与紫椴幼树、五角槭幼树在大尺度上的空

间负关联一方面说明了针叶与阔叶树种有着不同的

生境偏好[37]，另一方面也说明了该林分的幼树在较

大空间尺度上出现了种间隔离的现象。

还有研究表明，种间的竞争强度与群落的演替

进程有关。先锋树种在群落形成初期具有较强的竞

争能力，随着演替的进行，先锋树种的竞争能力逐渐

降低[38]。本研究验证了这一观点，在该林分中，先锋

树种白桦、山杨等树种的幼树目前分布较少，而臭冷

杉、鱼鳞云杉幼树占据着优势地位。臭冷杉、鱼鳞云

杉幼树的分布格局随着尺度的增大逐渐趋于均匀分

布，与其他树种的关联性随着尺度的增大而逐渐减

弱，甚至转为负相关。这表明臭冷杉、鱼鳞云杉幼树

在幼树层将逐渐脱颖而出，独立生存。因此，推测该

林分在未来会进一步向以云冷杉为主要树种的顶级

群落演替。此外，根据实地调查发现，红松受到人为

干扰天然更新受阻，紫椴、五角槭等阔叶树种在幼树

期与灌草竞争激烈且处于劣势地位，因此，需要通过

补植、破穴和割灌除草等更为科学有效的经营方式

改善幼树的生长环境。 

3.3    幼树与中、成树的种内空间关联性

林木生长的主要竞争压力来自于种内[39]。但本

研究幼树与中、成树之间几乎没有排斥的现象，种内

关联性以空间正相关为主。由此可见，在云冷杉针
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阔混交林的次生林恢复过程中，优势树种种内促进

作用明显，这印证了林木个体之间的“庇护与被庇

护”效应 [40]。母树能够降低环境温度、增加土壤水

分、生成更多的营养物质，防止极端气候条件对幼树

产生伤害[41]。在本研究中，臭冷杉、鱼鳞云杉及紫椴

均为耐阴树种，林分中的中树与成树以其树冠所形

成的良好遮荫效果为种子的萌发、幼苗幼树的存活

提供了湿润、高养分的稳定微环境，促进了幼树的存

活。同时此结果也一定程度上解释了 5个树种能在

当前林分中占据优势的原因，即成树与中树能够促

进更新幼树的存活与生长。相反，有研究表明，蒙古

栎大径级植株与小径级林木之间呈现显著的空间负

相关，二者对资源的激烈竞争产生排斥，造成了蒙古

栎幼树存活率低、天然更新不良的局面[42]。因此，为

了促使臭冷杉等耐阴树种幼苗幼树具有更好的更新

环境，可根据本研究的结果确定人工补植点距母树

的最佳距离，促进目的树种的林下更新。本研究还

发现，臭冷杉、鱼鳞云杉及紫椴幼树与其他生长阶段

之间的空间关联性随着尺度的增大而减弱，这可能

是由于种内的竞争和密度制约效应会随着尺度的增

大而开始显现。王大伟等[43]对阔叶红松种群空间关

联性的研究也得出了相似的结论。此外，本研究中

臭冷杉、鱼鳞云杉、五角槭幼树与成树的空间关联性

均强于在同一空间尺度上其与中树的空间关联性这

可能是由于成树的下种能力强于中树，在其周围散

播的种量大。红松幼树与中树、成树之间始终无空

间相关性，这是由于红松种子的传播受到了采集松

子等严重的人为干扰导致种量过少，更新不良，幼树

的存活脱离了与母树的自然空间分布规律，表现为

不相关，这也是限制当地红松更新的主要原因。因

此，应当注意减少对红松的人为干扰，并进行补植或

补种，以此来恢复红松的天然更新。 

4   结　　论

本研究从云冷杉针阔混交林优势树种幼树的空

间分布规律入手，探讨了幼树更新特征形成的潜在

原因。研究得出：（1）该林分中以臭冷杉、鱼鳞云杉、

红松、紫椴及五角槭为优势树种，且幼树层的优势树

种与乔木层的优势树种一致，林分更新稳定，其中臭

冷杉在幼树层中占据绝对优势；（2）在林分的水平结

构上，影响幼树空间分布格局及其关联性的主要因

素是种子的扩散限制及环境异质性，幼树的空间分

布格局及其种间空间关联性具有明显的空间尺度依

赖性，小尺度上多呈现聚集分布，大尺度则多以随机

状态或均匀状态分布，当尺度大于 36 m时出现种间

隔离现象；（3）在林分的垂直结构上，受母树的“庇护

效应”的影响，主林层的林木在小尺度上可以促进幼

树的存活与生长，但随着尺度增大，种内竞争与负密

度制约效应的影响，幼树与中、成树的分布表现为不

相关或负相关。

因此，本研究可以为云冷杉针阔次生林的的天

然更新恢复提供参考：（1）为了提高幼树的存活率，

建议按照“喜光先锋树种（杨树、枫桦）−阳性树种（红

松）−耐阴树种（臭冷杉、云杉、紫椴）”的修复基本规

律促进植被的天然更新；（2）根据本研究的结果，在

小范围内分批次聚集补植臭冷杉、鱼鳞云杉、红松的

针叶树种，且聚集程度冷杉 > 云杉 > 红松，以期发挥

臭冷杉等母树作为护理植物的作用，促进目的树种

的林下更新，而在大范围内则需要分散补植，减弱负

密度制约效应，尽可能提高存活率；（3）此外，根据实

地调查发现，红松更新受限于人为干扰，紫椴、五角

槭等阔叶树种在幼树期与灌草竞争激烈，可以通过

对补植、扩穴和割灌除草等更为科学有效的经营方

式改善幼树的生长环境，从而提升该林分天然更新

的质量，促进该林分的正向演替。
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