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摘要  通过物种的空间分布格局推断潜在的生态学过程或影响机制, 是生态学研究的主要内容之

一. 然而, 许多研究发现, 即使同一物种, 其空间分布格局也可能存在很大差异, 其原因除各研究

所采用的方法不同外, 研究尺度(取样面积)的不同可能也是差异的主要原因. 本研究基于长白山

25 hm2 温带阔叶红松林样地胸径1 cm 木本植物数据, 使用相对邻近密度函数, 探讨不同取样面

积对样地内木本植物空间分布格局分析结果的影响. 结果发现: (1) 在取样面积较小时(<1 hm2), 

大多数物种呈随机分布, 随着取样面积的增加, 呈聚集分布的物种所占的比例逐渐增加; (2) 大部

分物种的聚集程度随取样面积的增加而增加, 但各物种的聚集程度存在显著差异; (3) 在取样面积

较大时(1 hm2), 物种的聚集程度随物种多度的增加而降低, 但在取样面积较小时(<1 hm2), 物种

聚集程度与多度的关系则不明显. 该研究结果进一步加深了我们对物种空间分布格局的认识, 进

而有利于更好地理解其潜在生态学过程或影响机理.  
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通过物种的空间分布格局推断潜在的生态学过

程或影响机制, 是生态学研究的主要内容之一[1]. 森

林木本植物空间分布格局的研究 , 有助于揭示森林

群落结构的形成机理[2], 而种群分布格局的研究, 一

定程度上可反映森林群落中各种维持机制间的相互

作用 [3]. 很多研究结果表明大多数物种呈聚集分布 , 

森林物种分布的优势格局为聚集格局 [1,4]. 然而 , 也

有研究表明, 随机格局要比聚集格局更占优势[5]. 不

同的生态学过程或机理能导致物种呈不同空间分布

格局. 许多研究表明[6~12], 生境异质性和扩散限制导

致物种聚集分布 , 而竞争排斥作用可导致物种呈随

机分布.  

物种的空间分布格局不仅仅依赖于潜在的生态

机理, 还受不同的研究方法和研究尺度的影响 [13,14]. 

在研究方法上, 早期物种空间分布格局的分析方法, 

如样方法、方差区组分析法、双向轨迹方差分析和2 

检验等均存在一定的局限性 , 或受到取样面积的影

响, 或依赖于种群密度, 都无法全面反映森林内物种

的空间分布特点[15]. 因此, Ripley[16]于 1981 年提出点

格局分析法(point pattern analysis), 以分析各种尺度

上的空间分布格局 . 该方法的优势在于将每个个体

视为一个二维的空间点 , 以所有个体组成的种群空

间分布点图为基础进行空间分布格局分析 . 但该方

法在进行空间格局分析时 , 混淆了大尺度与小尺度

的效应[4]. 目前, 广泛应用的均是以 Ripley’s K 函数

为基础进行优化的 g(r)[17], O-ring 函数和相对邻近密

度(relative neighborhood density)函数[4], 均可消除

Ripley’s K 函数所带来的累计效应. 其中, 函数的

优点是它为标准化函数 , 且可以允许直接对个体数

不同、径级不同的格局进行比较, 更重要的是不受取

样面积的影响 . 因此本研究使用相对邻近密度函

数[4]来量化物种的空间分布格局.  
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在点格局的研究尺度上 , 目前研究所用的取样

面积从小于 0.05 到 50 hm2[1,4,18~27], 面积差异较大. 

在不同取样面积上 , 物种空间分布格局可能存在很

大差异 . 因为不同的环境因子在不同的尺度上具有

明显的异质性[28,29]. 大尺度上, 物种的空间分布反应

出气候梯度 [30]; 而在小尺度上 , 则可能反映出与营

养和水分相关的土壤异质性和冠层开阔度异质性[31]. 

此外 , 随着尺度的增加 , 物种的多度也不断地增加 , 

而多度亦是影响物种空间分布格局的重要因素之

一 [1,4]. 近年来, 大型固定森林样地(>20 hm2)的纷纷

建立 , 为获取大尺度和长期监测的批量数据提供了

有利的平台 , 同时计算机的发展 , 更为我们完成分

析、处理大尺度和批量数据提供了可能, 因此, 采用

点格局法分析物种空间格局的研究[4,16,32]也越来越多, 

以往的研究主要是侧重于应用点格局的方法来分析

空间分布格局 , 对不同取样面积对物种的空间分布

格局分析结果的影响较小 . 而研究的尺度对物种的

空间分布格局有着重要的影响, 因此采用 Ω 函数的

点格局法研究不同取样面积对物种空间分布格局分

析结果的影响是十分必要的.  

本文以长白山 25 hm2 温带阔叶红松林(以下简称

CBS)大型固定森林监测样地为平台, 基于样地胸径

1 cm 木本植物数据, 运用点格局法研究以下问题: 

随着取样面积的增加 , 呈聚集分布的物种比例如何

变化? 不同取样面积下, 物种的聚集程度有何差异? 

物种的聚集程度随自身多度的增加如何变化?   

1  材料和方法 

(ⅰ) 样地概况.  CBS 样地为温带阔叶红松林样

地, 位于长白山北坡自然保护区, 42°31′N, 128°05′E, 

面积为 25 hm2 (500 m×500 m). 主林层林龄约 300 年、

平均高约为 26 m, 是典型的复层异龄林. 样地平均海

拔为 801.5 m, 最高海拔 809.5 m, 最低海拔 791.8 m. 

整个样地较为平缓 , 但局部地区有一些小的起伏 . 

2004 年, 我们参照 BCI 50 hm2 热带雨林的技术规范, 

对样地内所有胸径1 cm 的木本植物进行详细的调

查、测量、定位并挂牌, 2009 年夏完成首次复查. 本

研究基于 2009 年复查数据, 共记录木本植物 51 种, 

34926 个独立个体[33].  

(ⅱ) 数据分析.  函数由 Ripley’s K 函数衍生

而来, 但 K 函数是一个累计分布函数, 而函数是一

个概率密度函数, x1,x2 是以 x1 与 x2 之间环内个体的

数目为基础计算的. 对于一个给定的物种来说, 函
数为通过对整个样地内物种个体密度的标准化得到

的邻近个体内同种的平均密度 , 计算公式为x1,x2= 

Dx1,x2/[4], 其中式中 Dx1,x2=Nx1,x2/Ax1,x2, Nx1,x2 是由

半径 x1 和 x2 构成的环内的同种的个体数, Ax1,x2 为环

的面积, 是整个样地内特定物种的平均密度.  

在 x1 与 x2 之间环内, x1,x2=1 表明物种呈随机分

布, x1,x2>1 表明物种为聚集分布, x1,x2<1 表明物种

为均匀分布. 我们采用 Monte Carlo 模拟 499 次, 检

验一个物种的分布是否显著偏离随机分布 . 如果观

测值落在置信区间 [2.5,97.5], 那么零假设就不能

被拒绝; 反之, 物种就显著地偏离随机分布, 而呈聚

集性分布.  

关于取样面积的设定 , 我们是将样地划分成面

积相等的栅格, CBS 样地取样面积有 7 种, 由小到大

依次为 0.01 hm2 (10 m×10 m), 0.04 hm2 (20 m×20 m)、
0.0625 hm2 (25 m×25 m), 0.25 hm2 (50 m×50 m), 1 
hm2 (100 m×100 m), 6.25 hm2 (250 m×250 m)和 25 

hm2 (500 m×500 m), 所对应的栅格数依次为 2500, 

625, 400, 100, 25, 4 和 1 个. 由于点格局分析中样本

量的限制 , 个体数太少会导致每个栅格内包含的物

种不满足分析条件, 所以我们只对 CBS 样地内个体

数400 且每个取样面积下每个栅格内个体数10 的

物种进行分析. 因此, CBS 样地满足条件的有 14个物

种. 参照 Wang 等人[1]对 CBS 样地耐阴性与种子传播

方式的划分标准, 对本研究的 14 个物种进行了划分. 

平均聚集比例为该取样面积下所有满足分析条件的

物种呈聚集分布比例的平均值 , 而每个物种的聚集

比例为该物种呈聚集分布的样方数占其出现的样方

总数(比如在 10×10 的尺度下, 有假色槭、毛榛和簇

毛槭 3 个物种, 出现的样方分别为 50, 100, 150, 其中

呈聚集分布的样方有 10, 50, 30, 则每个物种的聚集

比例为 20%, 50%, 20%, 而该取样面积下的平均聚集

比例为 30%=(20%+50%+20%)/3.  

我们用相对邻近密度函数在 0~5 m 的尺度内

分析 CBS样地内个体数400的物种的空间分布格局. 

运用 R2.15.0 (http://www.r-project.org)和 Excel 2010

软件进行数据统计和作图.  

2  结果 

满足分析条件的 14 个树种以主林层和次林层的

树种为主(表 1); 槭树科树种有 4 种, 占的比例最高.  
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表 1  CBS 样地 14 个物种的功能性状信息 

样地名称 拉丁名 科 个体数 冠层 耐阴性 种子传播模式 

簇毛槭 Acer barbinerve 槭树科 3562 林下层 耐阴 风力 

色木槭 Acer mono 槭树科 6479 次林层 耐阴 风力 

假色槭 Acer pseudo-sieboldianum 槭树科 4690 次林层 耐阴 风力 

青楷槭 Acer tegmentosum 槭树科 687 次林层 耐阴 风力 

毛榛 Corylus mandshurica 桦木科 6925 林下层 耐阴 重力 

水曲柳 Fraxinus mandshurica 木犀科 667 主林层 中等耐阴 风力 

怀槐 Maackia amurensis 豆科 642 次林层 中等耐阴 重力 

红松 Pinus koraiensis 松科 2351 主林层 中等耐阴 动物 

东北山梅花 Philadelphus schrenkii 虎耳草科 422 林下层 耐阴 重力 

稠李 Padus racemosa 蔷薇科 452 次林层 耐阴 重力 

蒙古栎 Quercus mongolica 壳斗科 905 主林层 喜光 动物 

暴马丁香 Syringa reticulata 木犀科 1405 次林层 喜光 风力 

紫椴 Tilia amurensis 椴树科 2504 主林层 耐阴阴 重力 

春榆 Ulmus japonica 榆科 1065 主林层 中等耐阴 风力 

 

在耐阴性方面, 以耐阴为主, 喜光物种只有暴马丁香

和蒙古栎 2 个物种; 种子的传播方式以风力传播为主, 

其次是重力传播和动物传播.  

2.1  呈聚集分布的物种比例随取样面积的变化 

7 个取样面积下满足分析条件的物种数依次为 6, 

11, 12, 14, 14, 14, 14, 物种数随取样面积的增加而增

加. 当取样面积为 0.25 hm2 (50 m×50 m)时, CBS 样地

满足分析条件的物种为 14 种, 即包含了所有满足分

析条件的物种. 在取样面积<1 hm2 (100 m×100 m)时, 

大多数物种呈随机分布, 随着取样面积的增加, 呈聚

集分布的物种所占的比例逐渐增加 , 且增长趋势随

面积的增加变缓 (图  1(a)). CBS 样地在取样面积为

0.25 hm2 (50 m×50 m)时, 有 40.28%的物种呈聚集分

布, 在取样面积较小时, 聚集的物种主要为毛榛、簇

毛槭、青楷槭、稠李和暴马丁香这 5 个物种; 其中除

暴马丁香外, 其余 4 个物种均为耐阴种; 毛榛和稠李

的种子传播方式为重力传播, 其余 3 个物种为风力传 

播, 且没有动物传播. 当取样面积为 1 hm2 (100 m× 

100 m)时 , 物种在该取样面积下的平均聚集比例达

55.8%(图  1(a)). 耐阴和风力传播的物种在相同的取

样面积下较其他类型物种更容易聚集 , 且聚集比例

随着取样面积的增加而增高 . 蒙古栎在所有的取样

面积下均呈随机分布.  

2.2  聚集程度随取样面积的变化 

CBS 样地内大部分物种的聚集程度随取样面积

的增加而增加(图 1(b)), 而且在面积<1 hm2 时, 随取

样面积变化较快. 聚集程度在 6.25 hm2处出现了先下

降后上升的趋势 , 此拐点主要是受稠李的聚集程度

的影响 . 每个取样面积下所有物种的聚集程度均随

取样面积呈增加的趋势 . 虽然整体上聚集程度是随

面积的增加而增加的 , 但样地内各物种的聚集程度

存在显著差异.  

分析样地内每个物种的平均聚集程度(聚集指数)

随取样面积的变化情况发现 , 物种之间在聚集程度

上存在显著的差异(图 2). 稠李在各个取样面积下的

聚集度均最高. 当取样面积较小(0.25 hm2)时, 聚集

程度均随面积的增加而升高, 在面积为 0.25 hm2 时, 

各物种聚集程度发生变化(图 2). 其中, 红松、紫椴、

水曲柳主要表现为取样面积增加, 聚集程度下降; 东

北山梅花、怀槐和春榆这 3 个物种在面积为 1 hm2 时

聚集程度开始下降. 色木槭、毛榛、假色槭和簇毛槭

4 个物种在取样面积1 hm2 时, 物种的聚集程度随取

样面积的增加无明显变化. 青楷槭和暴马丁香这 2 个

物种在取样面积1 hm2 时, 聚集程度仍随取样面积 
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图 1  CBS 样地所有物种的平均聚集比例(a)及平均聚集程度

(b)随取样面积(边长)的变化 



图 2  CBS 样地各物种聚集程度随取样面积(边长)的变化  

的增加而增加. 当取样面积为6.25 hm2 时, 大部分

物种的聚集程度不受取样面积的影响.  

2.3  聚集程度随物种多度的变化 

CBS 样地物种的平均聚集程度均随物种多度的

增加而增加(图  3). 通过分析各取样面积下物种的聚

集程度随多度的变化趋势(图  4)发现, 在大的取样面

积下, 物种的聚集程度是随多度的增加而下降. 在取

样面积<0.25 hm2 时, 物种聚集程度与多度并没有表

现出相关性; 而当取样面积0.25 hm2 时, 物种的聚

集程度随多度的增加而呈下降趋势, 取样面积越大, 

趋势越明显.  

3  讨论 

植物群落学中 , 取样面积常常对结果产生决定

性的影响 [34]. 取样面积较小时 , 群落的优势格局多

为随机分布格局[5]. 本研究结果表明, 随着取样面积

的增加, 呈聚集分布物种的比例增高. 当取样面积达

到一定大小时, CBS 森林群落内的优势格局为聚集格

局, 这与以往的研究结果一致[1]. 自然情况下, 聚集

格局是树木为了生长、存活以及竞争等适应微环境条

件而分异的结果[35,36]. Wang 等人[1]采用相对邻近密

度函数, 对长白山 25 hm2 阔叶红松林内个体数10

的物种进行空间分布格局的分析表明 , 物种的聚集

比例受研究尺度影响较大, 而 Condit 等人[4]和 Li 等

人[37]分别对 50 hm2 BCI 热带雨林和鼎湖山 20 hm2 亚

热带森林的空间格局研究表明 , 物种的聚集比例受

尺度的影响不大. 但本研究发现, 取样面积显著地影 

 

图 3  CBS 样地物种平均聚集程度随平均多度的变化 
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响物种聚集的比例 , 取样效应的影响随取样面积的

增加减弱, 当取样面积达到一定时, 聚集比例变化程

度较小. 这可能是由于在自然森林群落内, 物种的聚

集比例随物种丰富度的增加而升高 . 随着取样面积

的增加, 物种的丰富度逐渐增大, 同时群落内稀有种

的比例也相应增加 , 且稀有种比常见种更容易聚

集[4,37,38], 从而导致呈聚集分布的比例随取样面积的

增加而增加.  

由于取样面积的不同 , 导致物种聚集的生态学

过程就会不同 . 影响物种分布格局的生态学过程主

要是种子的扩散限制[39]、环境异质性[40,41]和二者的共

同作用 [31]. 一般认为 , 在小尺度上 , 环境差异较小 , 

种群分布格局主要是种子扩散限制性的影响 . 本研

究中, CBS 样地在取样面积<0.25 hm2 (50 m×50 m)时, 

聚集的物种主要为毛榛、簇毛槭、青楷槭、稠李和暴

马丁香这 5 个物种. 其中有 4 个物种为耐阴物种, 3

个物种的种子扩散方式为风力传播 , 风力传播的物

种相比动物传播更有利于物种的聚集 , 这与以往的

研究结果一致 [1,4]. 在大尺度上 , 空间分布格局更多

的是受到生境异质性的作用 , 生境异质性或者斑块

性存在于所有的生态系统中 , 导致了在不同尺度上

形成不同的空间分布格局[42,43]. 如稠李、怀槐和暴马

丁香主要分布在土壤含水量比较高的样地西北角 ; 

稠李和怀槐为喜湿物种, 偏好湿的生境类型[44,45], 如

果取样面积过小, 则可能无法发现此特征. 物种的平

均聚集程度随着取样面积的增加而增加 . 当取样面

积>1 hm2 时, 各个物种间的聚集程度仍存在很大的

差异. 物种聚集程度大的主要为次林层的树种, 如稠

李、怀槐、暴马丁香和青楷槭等, 而红松、水曲柳和

紫椴等主林层的树种的聚集程度明显低于其他物种, 

取样面积越大, 差异越大. 红松、紫椴、水曲柳这 3

个主林层的树种聚集程度较次林层和林下层物种低, 

这可能归因于种内或种间对光、水或养分等资源的强

烈竞争, 以满足自身的生长需要[43]. 另外, 主林层树

种的种子扩散能力比林下层更强 , 因而导致聚集程

度低于林下层[1].  

图 4  CBS 样地物种在各取样面积下聚集程度随物种多度的变化 
x 轴为取样面积下物种的多度, y轴为相应取样面积下与多度相对应的聚集程度 
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物种的多度随取样面积的增加而增加, 是影响物

种空间分布格局的重要因素之一. 本研究结果表明, 

在取样面积较大时, 物种的聚集程度随物种多度的增

加而降低, 与 Wang 等人[1]对 CBS 样地树种空间分布

的研究结果一致, 多度小的物种比多度大的物种聚集

程度更高. 本研究还发现, 在小的取样面积下, 物种

的聚集程度与多度没有明显相关性, 而随着取样面积

的增加, 二者的关系则更加明显, 但并不是所有的物

种都表现出此特征. 众多的生态学过程是导致该现象

的一个主要原因, 如竞争作用、随机增补、扩散限制、

生境异质性和干扰等多个生态学过程导致[46,47].  

以往的研究都是在一个取样面积下对物种的空

间格局进行分析 , 而且不同的研究取样面积差异比

较大. 如阳含熙等人 [5]采用2 检验和方差/均值比检

验方法对 10 m×10 m 样方进行分析, 结果表明红松

和紫椴呈随机分布; 而孙伟中等人 [48]采用2 检验和

Pearson 相关系数进行分析, 结果表明这 2 个树种是

聚集性分布的. 张健等人[25]采用点格局分析法在 25 

hm2 样地内进行分析, 结果表明红松在 0~100 m 的尺

度上, 红松都表现为聚集分布. 这就说明面积过小时, 

对物种的空间分布无法给出准确的判断 , 甚至会得

出完全相反的结论 . 单一的取样面积下的物种空间

分布格局的研究只能反映物种在特定的取样尺度下

的分布特征, 而且当取样面积过小时, 该取样面积下

的研究结果很难应用到其他取样尺度的研究中去 , 

而影响物种空间分布的生态学过程对尺度有着强烈

的依赖性 , 因而很难判断在该取样面积下影响物种

空间分布的生态学过程(生境异质性、扩散限制、竞

争等). 从本研究结果可知 , 当取样面积达到一定大

小时, 不仅可以正确地判断物种的空间分布特征, 还

有利于更准确地探讨影响物种分布的生态学过程或

机制 . 但由于本研究的主要目的是分析取样面积的

大小对物种分布格局分析的影响 , 对格局的成因及

其影响机制的探讨深度有限, 是本研究的一个不足.  

4  结论 

取样面积对物种空间分布格局分析结果有着显

著的影响 , 呈聚集分布物种所占的比例随取样面积

的增加而增加 . 在研究森林木本植物空间分布格局

时, 取样面积应尽可能不小于 1 hm2, 因为当取样面

积<1 hm2 时, 可能会导致物种空间分布格局的错误

判断, 甚至得出完全相反的结果. 同时, 在不同的取

样尺度下 , 物种的聚集程度以及聚集程度随多度表

现出的变化也不同. 因此, 在分析森林木本植物的空

间分布格局时, 必须要充分考虑取样的面积, 当取样

面积过小时 , 其所处的生境条件和物种多度均会受

到一定的限制 , 合理的取样面积会减少由于取样面

积过小而导致的结果差异 , 进而正确的判断物种的

空间分布格局 , 有利于更好地理解其潜在生态学过

程或影响机理.  
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Effects of sampling scales on spatial patterns of woody species in forests 

SONG HouJuan1,2, YE Ji1, LIN Fei1,2, YUAN ZuoQiang1, HAO ZhanQing1 & WANG XuGao1 
1 State Key Laboratory of Forest and Soil Ecology, Institute of Applied Ecology, Chinese Academy of Sciences, Shenyang 110016, China; 
2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China 

A major objective of ecological research is to infer underlying processes or mechanisms by analyzing the spatial distributions of 
species. Many studies have shown that spatial distribution patterns vary greatly, even within a species, probably because of the effects 
of different sampling scales and methods. However, the effects of sampling scale on species spatial distribution patterns have received 
little research. In this study, we used the relative neighborhood density, , based on the average density of conspecific species in a 
circular neighborhood around each species, to explore the effects of sampling scale on the spatial distribution patterns of woody plants 
with dbh 1 cm and 400 individuals in a fully-mapped 25-hm2 temperate forest plot in Changbai Mountain, Northeast China. Our 
results showed that: (1) most species were randomly-distributed at sampling scales <1 hm2, while the percentage of aggregated species 
increased with sampling scale; (2) the aggregation intensity of most species increased with sampling scale, but varied greatly among 
species; (3) the aggregation intensity of most species declined with abundance at sampling scales 1 hm2, while there was no 
significant relationship between aggregation intensity and abundance at sampling scales <1 hm2. Our study provides further insights 
into the spatial distribution of species and increases our understanding of underlying ecological processes or mechanisms. 

Changbai Mountain, sampling scale, spatial distribution, aggregation intensity 
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