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山西太岳山森林演替过程中建群种的

动态特征和种间关系
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#林向华北落叶松"
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#林演替的生态过

程!该研究以不同演替阶段的调查样地数据为基础!通过空间代替时间构建演替的时间序列!即从白桦林演替至白

桦
C

华北落叶松混交林再到华北落叶松林的过程&采用点格局分析法和
5?0DE*F:G;?

拟合检验对演替过程中白桦

和华北落叶松种群的分布格局及其相互关系进行研究'结果表明$"

#

#山西太岳山白桦种群龄级结构呈)纺锤*型!

种群呈衰退的趋势&白桦种群逐渐被华北落叶松"龄级结构呈)金字塔*的增长型#种群所取代'"

!

#从白桦林演替

至华北落叶松林的过程中!白桦种群由集群分布趋向于随机分布!驱动力主要是华北落叶松侵入扩散而形成的种

间排斥&华北落叶松集群尺度逐步增大!驱动力主要是种群拓殖和种内竞争'"

%

#白桦和华北落叶松二者的种间关

系!在白桦林阶段无显著相关!在混交林阶段由于排斥呈现显著负相关关系!华北落叶松林阶段二者无明显相关!

二者种间关系的变化主要来自于群落剩余资源驱动下的种内种间竞争'

关键词$山西太岳山&演替&格局动态&点格局分析&种间关系
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!!

演替是一个群落代替另一个群落的过程!是朝

着一个方向连续变化的过程,

#*!

-

'由于生态演替过

程与格局之间存在着密切联系!

OGE.

T

*49.DS

认为植

物种群空间格局能够揭示群落演替,

%

-

'空间格局

"

/

Y

:D.:;

Y

:DDEG0

#是指植物种群的基本特征,

$

-

!种群

的空间分布格局有很强的尺度依赖性,

(

-

!因此对演

替过程中空间格局的分析必然涉及到尺度问题'点

格局分析"

Y

?.0D

Y

:DDEG0:0:;

@

/./

#克服了传统方法

只能分析单一尺度空间分布格局的缺点!很快被发

展并应用于植物种群多尺度空间分布格局和
!

个物

种之间多尺度空间关联的研究,

'

-

!是目前较为理想

的格局分析方法!但目前应用于分析群落演替过程

中种群格局动态和种间关系的研究还较少'

白桦"
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#为喜光.耐寒.生长

较快的多年生落叶乔木!属桦木科!在中国东北.华

北山区以及黄土高原南部地区形成大面积纯林或混

交林'对于白桦生活史特征和空间分布格局,

,*&

-

.群

落结构与物种组成,

1

-

.年龄结构和点格局分析,

#"

-等

方面已经有了一些报道'一般认为!白桦林是整个

群落演替过程中的一个过渡阶段!是一个不稳定的

群落类型!随后逐渐被其他针叶林树种所取代,

#"

-

'

华北落叶松"

*&+,-

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

#主

要分布在山西.河南和河北等山地!是华北广阔山地

半湿润少林地区针叶林的主要建群种之一'是华北

的重要用材林.水源涵养林.景观风景林等!对于华

北落叶松年龄结构和点格局分析,

##

-

.空间异质

性,

#!

-

.径向变化季节特征,

#%

-

.枯落物持水特征及其

载持降雨,

#$

-以及数量生态学,

#(

-等已有一些报道'

然而!在太岳山分布有白桦纯林!与华北落叶松林一

起成为了该山区的森林群落类型!但尚未见到对该

地区白桦林
*

华北落叶松的格局动态的系统研究'

因此!本实验采用空间代替时间的方法选取代

表不同演替阶段的各种典型样地!应用点格局分析

研究白桦和华北落叶松在演替过程中的格局动态和

种间关系!期望从种群空间格局和种间关系的角度!

深入认识太岳山白桦林逐步向华北落叶松林演替的

生态学过程和规律!为该区次生林改造.植被恢复和

生物多样性保护等提供理论依据'

#

!

研究区域概况与研究方法

=+=

!

研究区域概况

研究区位于太岳山的北部腹地!东接灵空山!北

连石膏山和绵山!是太岳山国家森林公园!约北纬

%'̂!#_

"

%'̂$(_

!东经
###̂$"_

"

##!̂!#_

!最高海拔

!(''+(9

'本区气候属暖温带大陆性气候!年平均

气温
1+%`

"

#!+%`

!无霜期
#'"

"

#&"<

!年降水

1('#

&

期
!!!!!!!!!!

段晓梅!等$山西太岳山森林演替过程中建群种的动态特征和种间关系
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'研究区的地带性土壤为褐土!由

于海拔高差大!土壤垂直分异明显!从低到高垂直带

谱为$石灰性褐土带.褐土性土带.淋溶褐土带.棕色

森林土.山地草甸'植被垂直带沿海拔上升依次为$

灌草丛及农田带"

&""

"

#"""9

#.低中山针叶林带

"

#"""

"

#%""9

#.针叶阔叶混交林带"

#%""

"

!"""9

#.落叶阔叶林带"

#$""

"

!#("9

#和山地

矮林和草甸带"

!"""

"

!(''+(9

#

,

#'*#,

-

'

=+>

!

调查取样

在对研究区域全面调查的基础上!认为从白桦

林起始演替为华北落叶松林的途径$白桦林"

F#

#

#

白桦
C

华北落叶松混交林"

F!

#

#

华北落叶松林

"

F%

#!按各样地所处环境特征尽量相似的原则!采

用空间代替时间的方法选取代表不同演替阶段和演

替时间互不相同的
%

个典型群落样地进行调查'调

查样地大小为
("9a("9

!记录白桦和华北落叶松

每个个体的树高.胸径.坐标位置等数量指标!高度

在
!+(9

以下的幼苗和幼树不计胸径!同时记录样

地的海拔.坡向.坡度等环境数据&在每个
("9a("

9

样地的四角和中心各设置
#

个
#"9a#"9

的样

方进行群落学调查!每个
#"9a#"9

样方随机设

置
!

个
(9a(9

的灌木样方和四角设置
$

个
#9

a#9

的草本样方!分别记录各个植物种的盖度和

高度!乔木还要记录其株数.胸径等数据'

=+?

!

数据分析

利用白桦和华北落叶松的年龄结构和重要值!

分析演替途径上种群结构和优势度的变化趋势'

=+?+=

!

种群龄级划分
!

由于实际测得树木的年龄

比较困难!所以本实验采用径级结构代替年龄结构

的方法分析种群分布格局动态!虽然径级和龄级不

同!但在相同的环境条件下!同一树种的径级和龄级

对环境的反应规律具有一致性,

#&

-

'根据调查数据

和已有报道,

#1*!#

-

!将胸径在
#">9

和高度在
!+(9

以下的幼苗或者幼树均划分为第一龄级!其后以
(

>9

为步长增加一级!即
#">9

$

胸径
%

#(>9

!作为

第二龄级!以此类推'统计各龄级株数!得到二者的

年龄结构'

第
#

龄级$幼苗.幼树!树高
$

!+(9

!胸径
%

#"

>9

&第
!

龄级$幼树!树高
&

!+(9

!

#">9

$

胸径
%

#(>9

&第
%

龄级$中树!树高
&

!+(9

!

#(>9

$

胸径

%

!">9

&第
$

龄级$中树!树高
&

!+(9

!

!">9

$

胸

径
%

!(>9

&第
(

龄级$成树!树高
&

!+(9

!

!(>9

$

胸径
%

%">9

&第
'

龄级$成树!树高
&

!+(9

!胸径

'

%">9

'

=+?+>

!

重要值公式
!

计算重要值使用
#"9a#"9

的样方数据!乔木重要值的计算公式为$

重要值
b

"相对多度
C

相对显著度
C

相对高

度#%

%

=+?+?

!

种群分布格局分析
!

根据白桦.华北落叶松

个体在
("9a("9

样地的坐标!采用
]G?

T

G:9.D:

软件"

!""&

版#中
3.

Y

;E

@

_/3

函数进行种群空间分

布格局和种间关系分析!在实践中!

4

3

"

#

#用下式估

算,

!!

-

$

4

3

"

#

#

b

5

.

" #

!

(

.

,b#

(

.

6

b#

#

7

,

6

8#

"

$

,

6

#

!!

"

,

)

6

# "

#

#

式中!

$

,

6

为
!

个点
,

和
6

之间的距离&当
$

,

6

$

#

时!

8#

"

$

,

6

#

b#

!当
$

,

6

&

#

时!

8#

"

$

,

6

#

b"

&

7

,

6

为以点
,

为圆

心!

$,

6

为半径的圆周长在面积
5

中的比例!其为一

个点"植株#可被观察到的概率!这里为权重!是为了

消除边界效应,

!!

-

'

实际上4

3

"

#

#%

!

平方根在表现格局关系时更有

用!因为在随机分布下!其可使方差保持稳定!同时

它与
#

有线性关系!用
9

"

#

#表示4

3

"

#

#%

!

$

9

"

#

#

b

4

3

"

#

#%

!

"

!

#

将
9

"

#

#的值减去
#

!得到的值4

9

"

#

#$

4

9

"

#

#

b

4

3

"

#

#%

!

)#

"

%

#

在随机分布下!

4

9

"

#

#在所有的尺度
#

下均应等

于
"

!若4

9

"

#

#

&

"

!则在尺度
#

下种群为集群分布!若

4

9

"

#

#

%

"

!则为均匀分布'

=+?+@

!

种间关系分析
!

!

个种的关系分析实际上

是
!

个种的点格局分析!也叫多元点格局分析!上述

的单种格局分析可以认为是种内个体间的关系研

究!因此对第一个种
3

"

#

#可以写成
3

##

"

#

#!对第二

个种可以写成
3

!!

"

#

#'所以证明
3

#!

"

#

#可以用下

式估计,

!!

-

$

4

3

#!

"

#

#

b

5

.#.!

(

.#

,b#

(

.!

6

b#

#

7

,

6

8#

"

$

,

6

#

!!

"

,

)

6

# "

$

#

式中!

.#

和
.!

分别为种
#

和种
!

的个体数"点数#!

5

.

8#

"

$

,

6

#和
7

,

6

含义同"

#

#式!不同的是
,

和
6

分别

代表种
#

和种
!

的个体!同样计算$

4

9

#!

"

#

#

b

4

3

#!

"

#

#%

!

)#

"

(

#

当4

9

#!

"

#

#

b"

表明
!

个种在
#

尺度下无关联

性!当4

9

#!

"

#

#

&

"

表明二者为正关联!当4

9

#!

"

#

#

%

"

表明二种为负相关'

本实验仍用
5?0DE*F:G;?

检验拟合包迹线!以

检验
!

个种是否显著地关联'

分析时取空间尺度
#

的间隔为
"+(9

!

#

的最大

值是样地边长的一半!即
!(9

'用
5?0DE*F:G;?

拟

"''#

西
!
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合检验计算上下包迹线!即置信区间!重复进行
11

次!置信水平达
11c

'若实际数据计算的函数值或

值落在包迹线内!则物种随机分布或格局之间相互

独立&若在包迹线以上!则呈显著聚集分布或格局间

显著正关联&若在包迹线以下!则呈显著均匀分布或

格局间显著负关联,

(

-

'

!

!

结果与分析

>+=

!

重要值分析

该研究区
%

个群落中白桦和华北落叶松种群的

重要值见表
#

!由表
#

可以看出来!沿
F#

#

F!

#

F%

演替途径!白桦的重要值依次变小!而华北落叶松重

要值表现为依次增大!其中群落
F#

白桦是优势种!

华北落叶松分布很少&群落
F!

中两者达到一种平

衡状态&群落
F%

中!白桦逐渐被华北落叶松所取

代'从以上分析可以看出来!在演替途径中白桦林

最终被更新能力强的华北落叶松所取代'

>+>

!

年龄结构分析

图
#

的
F#

"

F%

分别是白桦和华北落叶松的年

龄结构图'沿群落
F#

#

F!

#

F%

的演替途径中白桦

和华北落叶松的年龄结构可以看出!白桦种群第
#

表
=

!

?

个群落中白桦和华北落叶松的重要值

X:[;E#

!

XSE.9

Y

?GD:0>EW:;RE?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&

:0<*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,.0%>?99R0.D.E/

群落编号

F?99R0.D

@

>?<E

重要值
Q9

Y

?GD:0>EW:;RE

白桦

!2

'

%&#

('

)

(

%%&

华北落叶松

*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

F# "+&( "+#%

F! "+$$ "+("

F% "+"' "+&'

龄级的幼苗和幼树较少!个体数仅为
#,

株!占白桦

样本数量的
(+#c

&以胸径为
#"

"

!(>9

"第
!

.

%

.

$

龄级#的中树最多!个体数为
!(%

株!占白桦样本数

量的
,(+,c

&第
(

龄级以上的成年树总数为
'$

株!

占总样本数量的
#1+!c

'这表明该区白桦种群呈

)纺锤*型!有衰退的趋势'同时!对比华北落叶松的

龄级可以发现!该种群呈现)金字塔*型!种群不断增

长'另外!对比华北落叶松的龄级可以发现!二者在

更新能力上有明显差异!表现在第
!

.

%

龄级上的白

桦匮乏!而华北落叶松数量丰富'

纵观白桦林和华北落叶松群落的年龄结构!白

桦林的中树和成树比例最大!而幼苗和幼树的比例

次之!华北落叶松的幼苗.幼树和中树的比例最大!

而成树比例很小'从这一特征来看!白桦林群落属

于衰退型群落!而华北落叶松属增长型群落!在长期

的群落演替中!白桦将会被更新能力强的华北落叶

松所取代'

>+?

!

白桦和华北落叶松的分布格局分析

研究区
%

个
("9a("9

的针阔混交林样地

中!白桦和华北落叶松的空间分布如图
!

!图中第一

行"

#

#是白桦!第二行"

$

#是华北落叶松!横.纵坐

标均代表
("9

!树木个体坐标值用实测距离值表

示'由图
!

可以看出!白桦和华北落叶松密度在各

个演替阶段差异很大!沿着
F#

#

F!

#

F%

的演替路

线!白桦密度呈下降趋势!其中
F%

群落中仅有零星

个体分布!而华北落叶松密度却呈现上升趋势!群落

F#

中分布很少'

演替过程中!白桦和华北落叶松在
%

个不同阶

段 群落中的点格局分析结果见图
%

!其中上行"

#

#

图
#

!

白桦和华北落叶松种群在
%

个不同演替阶段的群落年龄结构

F#+

白桦林群落&

F!+

白桦
C

华北落叶松混交林群落&

F%+

华北落叶松林群落&下同

d.

T

+#

!

I

T

E>;:///DGR>DRGE?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&:0<*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

Y

?

Y

R;:D.?0.0%>?99R0.D.E/

F#+F?99R0.D

@

?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&

&

F!+F?99R0.D

@

?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&C*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

&

F%+F?99R0.D

@

?U*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,+XSE/:9E:/[E;?Z

#''#

&
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是白桦!下行"

$

#是华北落叶松!分析时取
#

的间隔

为
"+(9

.最大值为
!(9

'由图
%

可知!在群落
F#

中白桦种群在
"

"

#"9

尺度上呈集群分布!大于
#"

9

尺度则表现为随机分布&华北落叶松种群在
"

"

"+(9

!大于
#(+(9

尺度上呈随机分布!在
"+(

"

#(+(9

尺度上则表现为集群分布'这是由于研究

区白桦具有)丛生*现象所致'群落
F!

中!白桦种

群在所有尺度上均呈集群分布&华北落叶松种群在

图
!

!

白桦"

#

#和华北落叶松"

$

#在
%

个不同演替阶段的群落空间分布

d.

T

+!

!

4

Y

:D.:;<./DG.[RD.?0?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&

"

#

#

:0<*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

"

$

#

.0%>?99R0.D.E/

图
%

!

白桦"

#

#和华北落叶松"

$

#在
%

个不同演替阶段的群落空间分布格局

d.

T

+%

!

4

Y

:D.:;

Y

:DDEG0/?U!2

'

%&#

('

)

(

%%&

"

#

#

:0<*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,

"

$

#

.0%>?99R0.D.E/
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图
$

!

白桦和华北落叶松在
%

个不同演替阶段群落中的种间关系

d.

T

+$

!

4

Y

:D.:;://?>.:D.?0/[EDZEE0!2

'

%&#

('

)

(

%%&:0<*2

'

+,./,

'

,01+$

''

+"/)#,,.0%>?99R0.D.E/

(

"

#"9

尺度上呈集群分布!小于
(9

.大于
#"9

尺度上趋向于随机分布'群落
F%

中!白桦种群在
"

"

(9

尺度上呈集群分布!而在大于
(9

尺度上呈

随机分布&华北落叶松种群在
"

"

(9

尺度上呈均

匀分布!大于
(9

尺度则趋向于随机分布'

从演替系列上看!白桦单优群落演替为华北落

叶松单优群落!即
F#

#

F!

#

F%

!白桦种群由集群分

布趋向于随机分布!而华北落叶松种群由集群分布

趋向于随机分布!小尺度上表现为由随机分布趋向

于均匀分布'

>+@

!

白桦和华北落叶松的种间关系分析

白桦和华北落叶松在太岳山针阔混交林各群落

中的种间关系分析结果见图
$

'由图
$

可知!群落

F#

中!白桦和华北落叶松的种间关系在
"

"

!(9

尺

度下均表现为无显著相关&群落
F!

中!二者在所有

尺度呈显著负相关'在群落
F%

中!二者在所有尺

度趋向于无显著相关'

%

!

讨
!

论

演替是生态系统最常见的自然现象之一!演替

理论是合理经营.有效利用自然资源以及改造.恢复

与重建退化生态系统的重要理论基础,

!%

-

'演替不

仅是生态系统在时间序列上的替代过程!也是生态

系统在空间上的动态演变'格局是演替的主要空间

属性!它与生态演替过程存在着密切联系!

OGE.

T

*

49.DS

认为种群空间格局分析是研究群落演替的重

要手段,

%

-

'植物种群空间分布格局是指种群个体在

植物群落中的空间分布!它是种群自身特性.种间关

系及环境条件综合作用的结果!也是影响种群发展

的重要因素,

!#

!

!$

-

'

从本实验以空间代替时间构建的太岳山白桦

林
*

华北落叶松的演替系列来看!群落
F#

是白桦单

优群落!为演替的起始阶段!以幼苗和幼树等"

$

龄

级以下#为主!数量多!密度大!在
#"9

尺度以内为

集群分布!说明白桦种群形成的斑块直径约在
#"9

左右&华北落叶松是次优势种!主要是幼苗和幼树出

现在白桦群落中!因而华北落叶松在小尺度上呈集

群分布!在大尺度上由于数量较少!整体呈随机分

布&从群落
F#

#

F!

#

F%

!华北落叶松优势龄级逐渐

增大!由于起始密度大!竞争光照.水分等资源导致

自疏效应加剧!华北落叶松种群分布格局由集群分

布逐渐转变为随机分布!自疏作用不仅降低了种内

竞争!同时为林下更新苗提供了空间和光照!为华北

落叶松的侵入创造了有利的生存条件'在群落
F%

中!

"

"

(9

小尺度上竞争更为激烈!表现为均匀分

布'已有研究表明在单一树种的样地中!随着树龄

增大!种内竞争导致了种群的分布格局逐渐趋向于

均匀分布!这种集群强度的降低有利于保障存活个

体获取足够的环境资源!是种群的一种生存策略和

适应机制,

#&

!

!(*!&

-

'

从群落
F#

#

F!

#

F%

反映的是白桦单优群落被

华北落叶松侵入成功!并逐渐演替为华北落叶松单

优群落的过程'在此过程中!由于林下幼苗和幼树

的作用!华北落叶松种群由
F#

中
"+(

"

#(+(9

尺度

集群分布!发展壮大为群落
F!

中呈现集群分布!至

群落
F%

阶段在所能测定的尺度内呈随机分布'与

此同时!由于华北落叶松种群的侵入和壮大!白桦个

体数量减少!它的分布格局由
F#

演替初期的大斑

块逐步破碎化为白桦/华北落叶松共优阶段"

F!

#!

至
F%

华北落叶松单优群落阶段!仅剩几颗树龄较

大的成年白桦呈零星分布!因此群落
F%

中白桦空

间格局呈随机分布!说明随着龄级的增大!种群个体

因对光照.水分和土壤养分等有限资源的争夺加剧!

致使种群产生自疏效应!个体数量减少!聚集程度不

断减弱!最终表现为随机分布格局,

!1

-

'

这一演替过程其实质是白桦和华北落叶松的个

%''#

&
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段晓梅!等$山西太岳山森林演替过程中建群种的动态特征和种间关系



体数量.斑块大小彼消此长的一个竞争过程!演替的

结果和二者的竞争能力相关'点格局的空间关联分

析结果是种群空间关系的表象!正负关联特征可能

是物种间相互作用结果!也可能是物种生境趋同或

趋异的表现'从群落
F#

#

F!

#

F%

演替路线!在演

替的起始阶段群落
F#

!白桦和华北落叶松的种间关

系不明显!至
F!

白桦和华北落叶松共优阶段!二者

呈现显著负相关!至
F%

华北落叶松单优群落阶段!

二者关系不明显'

本研究区白桦和华北落叶松群落的环境和气候

条件基本一致!而群落处于不同的发展阶段!结构存

在明显差异'因此!采用空间差异代替时间变化的

方法!根据不同的发展阶段设样!分析格局动态变

化'格局变化的驱动力随着演替路径不同而有所差

异'从白桦林单优群落演替至华北落叶松单优群

落!白桦林格局变化的驱动力主要来自于种内竞争

引起的自疏现象和华北落叶松侵入扩散而形成的种

间关系!二者种间关系的变化来自于群落剩余资源

驱动下的种内种间竞争'
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段晓梅!等$山西太岳山森林演替过程中建群种的动态特征和种间关系


