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北京东灵山暖温带落叶阔叶林枯立木与活立木空间分
布格局

马　 芳１，王顺忠２，冯金朝１，桑卫国１，２，∗

１ 中央民族大学生命与环境科学学院， 北京　 １０００８１

２ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室， 北京　 １０００９３

摘要：东灵山暖温带落叶阔叶次生林，是保存较完整的落叶阔叶次生林，其物种组成、群落结构是次生林演替过程的重要体现，
也是下一步演替发生的基础。 为了更好地研究其演替动态、生物多样性维持机制，以东灵山 ２０ｈｍ２ 样地为固定监测平台，分析

了暖温带落叶阔叶次生林的活立木、枯立木物种组成、径级结构、空间格局。 结果表明：（１）样地中 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的活立木共有

１０３７０２株，植株密度为 ５１８５．１株 ／ ｈｍ２；枯立木共有 ４５４３株，植株密度为 ２０４．９ ／ ｈｍ２二者均包括了分枝和萌枝的个体数。 样地内

ＤＢＨ≥１ ｃｍ的活立木共有 ５８种，分属于 ３３属 １８科，ＤＢＨ≥１ ｃｍ的枯立木共有 ３３种，分属于 ２３属 １５科。 （２）活立木与枯立木

整体分布随径级增大，均表现出先增大后减小的趋势，小径级个体多度在分布中优势显著。 （３）活立木空间分布随径级增大，
聚集强度减小，１０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ、ＤＢＨ ≥４０ ｃｍ此趋势明显，而 ２０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ 在 ０—５０ ｍ 的尺度范围内，规则、随
机、聚集分布均出现。 枯立木的空间格局，ＤＢＨ ＜５ ｃｍ，ＤＢＨ ≥４０ ｃｍ，尺度接近 ３０ ｍ时，随机分布；５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，０—５０
ｍ尺度范围内，聚集分布。 空间分布格局显示了径级大小在空间分布上互补，不同径级的个体占据了样地内不同的生态位。
（４）不同径级活立木与枯立木关联性分析表明，小径级小尺度，关联显著，大径级大尺度空间关联性逐渐减弱。 枯立木的产生，
是活立木受密度制约调控、演替地位及演替阶段、生境异质性等因素调控的结果，影响机制有待进一步研究。
关键词：点格局分析；密度制约；聚集；生态位；树木死亡
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ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ （ １） ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ １０３７０２ ｌｉｖｅ
ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ， ａｎｄ ａ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ５１８５．１ ／ ｈｍ２ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌｏｔ； ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ４５４３ ｓｎａｇｓ ｗｉｔｈ ａ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ２０４．９ ／
ｈｍ２， ｂｏｔｈ ｏｆ ｗｈｉｃｈ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｎｄ ｓｐｒｏｕｔｅｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ． Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ５８ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｌｉｖｅ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓ
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ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌｏｔ， ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ３３ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ １８ ｆａｍｉｌｉｅｓ； ａｎｄ ３３ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｎａｇｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ
ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ２３ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ １５ ｆａｍｉｌｉｅｓ； （２） ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｏｖｅｒａｌｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｉｖｅ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｎａｇｓ
ｆｌｕｃｔｕａｔｅｄ， ｓｈｏｗｉｎｇ ａ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｆｉｒｓｔ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ， ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｍａｌｌｅｒ ｓｉｚｅｄ ｔｒｅｅｓ ｈａｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ｉｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ； （３） ｆｏｒ ｌｉｖｅ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓ， ａｓ ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｔｈｅ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｗｉｔｈ １０ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ ２０ ｃｍ ａｎｄ ＤＢＨ ≥ ４０ ｃｍ， ｗｈｅｒｅａｓ ｒｅｇｕｌａｒ， ｒａｎｄｏｍ ａｎｄ ａｇｇｒｅｇａｔｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｃｃｕｒｒｅｄ
ｗｉｔｈ ２０ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ ｉｎ ａ ｓｃａｌｅ ｏｆ ０—５０ ｍ． Ｆｏｒ ｓｎａｇｓ， ｗｈｅｎ ＤＢＨ ＜ ５ ｃｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｗａｓ ｃｌｏｓｅ ｔｏ ３０ ｍ， ａ
ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｐｐｅａｒｅｄ； ｍｏｒｅｏｖｅｒ， ｗｈｅｎ ＤＢＨ ≥ ４０ ｃｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｗａｓ ｃｌｏｓｅ ｔｏ ３０ ｍ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ
ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ａｎｄ ａ ｃｌｕｍｐｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｗｈｅｎ ５ ｃｍ ≤ ＤＢＨ ＜ ４０ ｃｍ． Ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｗｅｒｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｉｎ ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ， ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｏｃｃｕｐｉｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｃｈｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ； （４） ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ｌｉｖｅ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｎａｇｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｒ ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｓｃａｌｅｓ， ｔｈｅ ｍｏｒｅ ｏｂｖｉｏｕｓ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ， ｗｈｅｒｅａｓ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌａｒｇｅ ｓｉｚｅｓ
ａｎｄ ｓｃａｌｅｓ ｗｅｒｅ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｗｅａｋｅｎｅｄ． Ｓｎａｇ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ， ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ
ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｌｉｖｅ ｔｒｅｅｓ， ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ； ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｓｔｉｌｌ ｎｅｅｄ ｔｏ ｂｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｆｕｒｔｈｅｒ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ； ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ； ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ； ｎｉｃｈｅ； ｔｒｅｅ ｄｅａｔｈ

物种组成是形成群落结构的基础，有助于了解一定区域内植物长期作用、发展和演化的状况，同时物种的

空间分布格局不仅能反应物种过去一系列的生态学过程而且也是探明物种多样性维持机制的基础。 以大型

森林固定监测样地为平台开展生态学研究是近年来生态学和生物多样性领域的一大研究热点［１］。 自 １９８０年
在巴拿马 Ｂａｒｒｏ Ｃｏｌｏｒａｄｏ 岛建立第一个大型监测样地以来，陆续在 １５ 个国家和地区建立了 ２０ 个固定监测样

地。 样地中定位和挂牌监测的木本植物种数、个体数丰富，不仅为研究提供了海量的监测数据，也为人们了解

生物多样性的变化及其影响，理解物种共存机制等提供了翔实的数据，基于此发表的学术论文，在生态学领域

产生了很大影响［１］。 因此，以大型森林固定监测样地为平台对群落物种组成、群落结构的研究对揭示地带性

植被演替规律及生物多样性维持机制就尤为重要。
森林树木死亡是一个重要的生态学过程，会发生在个体发育的不同阶段，是各种生态学机制综合作用的

结果，是森林演替更新过程的重要内容［２］。 枯立木是干枯、站立的死亡木，是森林结构的重要组成部分，是活

立木演替的产物。 形成枯立木的原因很多，如生境过滤、生物竞争、自然更新、生理死亡、病虫害、意外灾害

等［３］。 活立木和枯立木物种组成、径级结构、分布格局是探讨其死亡时间、枯立过程的重要因素，对周围物种

多样性、种内种间竞争、种群的动态、群落维持机制提供影响依据。 当单位面积森林中枯立木多度相对较大

时，森林将更易形成林窗，改变光资源空间利用格局，促进林下层物种更新，更多木质残体参于分解，丰富土壤

有机质并影响植物生长，因此枯立木多度可作为预示森林群落结构及微生境发展动态的重要指标［４⁃５］。 空间

格局是生态学研究的热点，不同尺度上空间格局成因各异，作用机制及强度也都不同，如较大尺度上生境过滤

可能占主导作用，中小尺度范围内竞争作用更加有效，而其他事件可能不受尺度制约。 由此可见，不同尺度的

空间格局能反映活立木向枯立木转化的生态机制的作用过程［５⁃７］，是解析枯立木形成原因的切入点之一。 枯

立木的物种组成及空间分布格局也易受群落类型、生境异质性、径级大小、干扰强度等影响，表现出一定的差

异性。 因此，对森林中活立木、枯立木物种组成及空间分布进行多方位、多角度量化分析，有助于更好地理解

森林树木死亡原因、森林群落动态规律以及生态系统物质能量循环过程等生态学问题。 目前，国外立木死亡

原因及空间格局的研究主要围绕干扰及林地更新、生物多样性、尺度效应、时空变异等对生态系统的影响展

开［８⁃１１］，而国内对于立木空间格局的研究主要涉及群落组成、环境解释、储量动态等方面［１２⁃１５］，结合国内外当

前研究现状，我们认为这些研究通常以单一活立木或枯立木为研究对象，少有研究将二者共同作为支点验证

树木死亡前后空间格局的变化及关联，而对活立木与枯立木互为影响机制的关系探讨则更为少见。
本研究以大型固定监测样地为平台，以东灵山暖温带次生常绿阔叶林动态样地物种的调查结果和样地粗
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木质残体调查结果为基础，分析了活立木和枯立木物种组成、径级结构和空间格局等，对树木死亡前后的原因

机制进行分析探讨，以期为暖温带次生常绿阔叶林生物多样性及其维持、更新演替植被恢复、对全球变化的响

应等研究奠定基础。

１　 材料与方法

图 １　 样地等高线图

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｎｔｏｕｒ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

１．１　 研究区域概况

东灵山地处暖温带落叶阔叶林区，该地区植被具有

明显的暖温带落叶阔叶林区域北部亚带植被特色，群落

结构相对复杂，是中国暖温带地区开展研究工作较早较

多的地点之一（图 １）。 东灵山 ２０ ｈｍ２温带落叶阔叶次

生林动态监测样地位于北京市小龙门森林公园保护区

中心地带（１１５°２６′Ｅ， ４０°００′Ｎ），属暖温带大陆性季风

气候，四季分明，年平均气温 ４．８℃，最热月（７ 月）平均

温度 １８．３℃，最冷月（１ 月）平均温度－１０．１℃。 全年无

霜期约为 １９５ ｄ。 年日照 ２６００ ｈ。 年降水量为 ５００—
６５０ ｍｍ，６—８月的降水量约占全年降水量的 ７８％。 样

地土壤以山地棕壤为主。 植被为典型的暖温带落叶阔

叶次生林，群落发育良好。 群落灌木较多，乔木可高达

２０ ｍ，垂直结构复杂，成层现象较明显，地形复杂，最高

海拔为 １５０９．３ ｍ，最低海拔为 １２９０．０ ｍ，平均海拔为

１３９５ ｍ，最大高差为 ２１９． ３ ｍ。 地势较陡，坡度范围

２０°—６０°。 主要包括辽东栎林、胡桃楸林、黑桦林、白桦林及杂木林等森林类型及由它们组成的混交林，整个

森林植被处于演替的中期［１６⁃１７］。
１．２　 野外调查

２０１０年，将 ２０ ｈｍ２样地划分为 ５００个 ２０ ｍ×２０ ｍ的单元格，以单元格为基本调查单位，以东北角为样地

的起点，西北角为终点，对样地内所有胸径 ＤＢＨ≥１ ｃｍ的木本植物挂牌标记，并记录种名、胸径和坐标。 ２０１６
年，以第一次全面调查数据为基础，对样地内所有胸径≥１ ｃｍ、高度≥１３０ ｃｍ 的枯立木，记录树种，测量胸高

直径，记录坐标等。
１．３　 数据分析

选择单变量成对相关函数（ｐａｉｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ） ｇ（ ｒ）对坐标数据进行解释分析［１８⁃１９］。 双关联函数 ｇ
（ｒ）是从 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ函数推演而来，Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ（ｒ）是以某一任意点为圆心、ｒ 为半径的圆内，期望点数与样方内

点密度的比［２０］，ｇ（ｒ）是基于成对个体间距离的关联性函数，分析以 ｒ 为半径、指定宽度的圆环内所有个体的

分布［２１］，计算过程中消除了累积效应，因此 ｇ函数能更加敏感地判断某一尺度上点的实际分布偏离期望值的

程度。

Ｋ ｒ( ) ＝ Ａ
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∑
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ｊ ＝ １
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式中，Ａ 为样地面积，ｎ 为样地中个体总数。 ｕｉｊ为 ｉ 和 ｊ 两点之间的距离，当个体 ｉ 和 ｊ 的距离 ｕ≤ ｒ 时，Ｉｒ（ｕ）为
ｌ，反之则为 ０；Ｗｉｊ为以 ｉ 为圆心 ｄｉｊ为半径的圆面积（周长）在面积 Ａ 中所占比例。

ｇ函数通过 Ｒ语言（Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ， ２０１７）中的 ｓｐａｔｓｔａｔ包［２２］实现（ｒ 取值 ０—５０ ｍ，采用 ９９ 次

Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ模拟产生 ９９％置信区间 ｅｎｖｅｌｏｐｅ） ［２３⁃２４］。 ｇ（ ｒ）＝ １对应完全随机（ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ），ｇ（ ｒ）＞１表
明研究对象在距离 ｒ上聚集分布，而 ｇ（ ｒ）＜１表明是规则分布［２５］。

空间关联的分析本文主要关注不同径级活立木与枯立木空间关联性，未对不同树种种间关联做统计分

析。 ｇ１２（ｒ）是由 ｋ１２（ｒ）转化而来，要考虑 ２种不同分类在尺度 ｒ内的数目，式（３）、（４）中，ｎ１、ｎ２表示两种分类

个体数，其他含义同上。 在研究不同径级活立木与枯立木相关性中，当 ｇ１２（ ｒ）高于上包迹线表示格局为正关

联；如果函数值在上下包迹线之间，表明接受零假设，表示格局不关联；低于下包迹线，表示格局为负关联。

２　 结果

２．１　 枯立木与活立木物种组成

样地内 ＤＢＨ≥１ ｃｍ的活立木共有 ５８种，分属于 ３３属 １８科［２６］，以落叶阔叶树种为主，包含该地区植被林

冠层中大部分常见的物种［１７］。 样地内 ＤＢＨ≥１ ｃｍ的枯立木共有 ３３ 种，分属于 ２３ 属 １５ 科。 物种水平上，在
活立木中占有优势的六道木（Ａｂｅｌｉａ ｂｉｆｌｏｒａ）、毛叶丁香（Ｓｙｒｉｎｇａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）、毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）在枯立

木多度中中并未有明显表现，而山杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、棘皮桦 （Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ）、大叶白蜡 （Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ）在枯立木中却占比较高，可能是由于其自身特性及演替系列中地位决定的。

表 １　 东灵山 ２０ｈａ 样地活立木和枯立木优势科与物种

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｍｏｎ ｆａｍｉｌｉｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｗｉｔｈ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ） ｏｆ ｓｎａｇｓ ｉｎ ｔｈｅ ２０ ｈａ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｐｌｏｔ

活立木．科 Ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅ． ｆａｍｉｌｉｅｓ 比例 Ｒａｔｉｏ ／ ％ 枯立木．科 Ｓｎａｇ ｆａｍｉｌｉｅｓ 比例 Ｒａｔｉｏ ／ ％

蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ １５．４０ 木犀科 Ｏｌｅａｃｅａｅ １２．５０

忍冬科 Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ １１．５０ 杨柳科 Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ １２．５０

杨柳科 Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ ９．６０ 椴树科 Ｔｉｌｉａｃｅａｅ ９．４０

虎耳草科 Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ ７．７０ 桦木科 Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ ９．４０

桦木科 Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ ７．７０ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ ９．４０

合计 Ｔｏｔａｌ ５１．９ 合计 Ｔｏｔａｌ ５３．２

活立木．种 Ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅ． ｓｐｅｃｉｅｓ 比例 Ｒａｔｉｏ ／ ％ 枯立木．种 Ｓｎａｇ ｓｐｅｃｉｅｓ 比例 Ｒａｔｉｏ ／ ％

六道木 Ａｂｅｌｉａ ｂｉｆｌｏｒａ １９．８０ 山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ １８．２０

毛叶丁香 Ｓｙｒｉｎｇａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ １５．５０ 黑桦 Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ １７．６０

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ １３．７０ 蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ １６．４０

毛榛 Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ８．８０ 色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ９．９０

蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ７．５０ 大叶白蜡 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ ６．９０

合计 Ｔｏｔａｌ ６５．３ 合计 Ｔｏｔａｌ ６９

　 　 样地中活立木、枯立木多度前 ５的科、种

２．２　 枯立木与活立木径级结构

样地中 ＤＢＨ≥１ ｃｍ的活立木共有 １０３７０２株，植株密度为 ５１８５．１ ／ ｈｍ２；枯立木共有 ４５４３ 株，植株密度为

２０４．９ ／ ｈｍ２二者均包括了分枝和萌枝的个体数。 活立木与枯立木的径级分布随径级增大，均表现出先增大后

减小的趋势，小径级个体数量在活立木和枯立木的径级分布中优势显著（图 ２）。 活立木：ＤＢＨ＜５ ｃｍ，８０８８８
株，在活立木中占比为 ７８％，而 ＤＢＨ≥２０，４５６９株，占比为 ４％；枯立木，ＤＢＨ＜１０ ｃｍ，２３４４株，在枯立木中占比

为 ５１．６％，ＤＢＨ≥２０，４１９，占比为 ９％。 经初步分析，小径级个体数量较多的原因（１）活立木：六道木、毛叶丁

香等树种多为丛状、簇状生长繁殖，母株附近聚集大量个体，但又由于自身特性很难出现大径级个体；（２）枯
立木：活立木小径级个体由于密度制约和资源竞争等导致大量死亡。 植物群落中，通常依据种群的年龄结构
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判断种群动态和群落演替，但由于木本植物个体的年龄测量时操作困难且易破坏树木，往往以胸径代替年龄

来进行径级结构分析［２７］。

图 ２ 东灵山 ２０ ｈｍ２样地活立木与枯立木径级分布

Ｆｉｇ．２　 Ｓｎａｇ ａｎｄ Ｌｉｖｉｎｇ ｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｒｅｅ ｃｌａｓｓｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＤＢＨ ｃｌａｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ２０ ｈｍ２ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｌｏｔ

ＤＢＨ表 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ ｃｌａｓｓ 表径级

２．３　 枯立木与活立木空间格局

活立木的空间分布，在 ０—５０ ｍ的尺度上，径级 ＤＢＨ＜１０ ｃｍ，主要表现为聚集分布（图 ３－Ａ、Ｂ）；径级 １０
ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ，当尺度增加到接近 ５０ ｍ时，聚集强度减小，出现随机分布的趋势，当尺度超过 ５０ ｍ，却又

回归为聚集分布（图 ３Ｃ）；径级 ２０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，尺度小于 ５ ｍ，呈现规则分布，大于 ５ ｍ转变为聚集分布

（图 ３Ｄ）；ＤＢＨ≥４０ ｃｍ，尺度接近 ４０ ｍ时，表现为随机分布，其他尺度，均为聚集分布（图 ３Ｅ）。 同种个体易于

聚集在紧邻同种个体的周围，符合自然群落种群聚集分布的一般规律，随着径级的增大，聚集强度逐渐减小。
枯立木的空间格局，在在 ０—５０ ｍ的尺度上，径级 ＤＢＨ＜５ ｃｍ，尺度接近 ３０ ｍ 时，出现随机分布，随后一

直延续（图 ３Ｆ）；径级 ５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ，一直呈现聚集分布（图 ３Ｇ、３Ｈ）；径级 ２０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，尺度

大于 ４０ ｍ小于 ５０ ｍ时，有随机分布的趋势，但仍表现为聚集分布（图 ３Ｉ）；径级 ＤＢＨ≥４０ ｃｍ，尺度接近 ３０ ｍ
时，出现随机分布且一直延续，置信区间无显示可能是因为个体数太少所致（图 ３Ｊ）。
２．４　 活立木与枯立木分布及径级关联分析

植物种群的空间格局不但因种而异，而且同一种在不同发育阶段、不同的生境条件下也有明显差别，这与

森林群落的自然稀疏过程、干扰格局以及环境的变化有密切关系。 活立木和枯立木的分布，５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０
ｃｍ（图 ４Ｂ、４Ｃ）密度最大，最为集中，整体趋势单峰近正态分布。 按照径级代替龄级的方法统计，则小树（５ ｃｍ
≤ ＤＢＨ ＜１０ ｃｍ，图 ４Ｂ）、中树（１０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ，图 ４Ｃ）所占比例最高，大树（ＤＢＨ≥２０ ｃｍ，图 ４Ｄ、Ｅ）较
少，说明种群为进展型种群，无老龄化。 对样地内不同径级活立木与枯立木不同尺度关联性分析表明，活立木

径级对枯立木径级影响以正相关为主（表 ２），小树，尺度大于 ３０ ｍ，活立木径级不构成影响；中树，尺度小于

１０ ｍ时为负相关，其他均为正相关；大树则所有尺度均为不相关。
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图 ３　 东灵山样地活立木与枯立木空间分布点格局分析

Ｆｉｇ．３　 Ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｓｔａｎｄｉｎｇ Ｔｒｅｅｓ ａｎｄ Ｓｎａｇｓ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ２０ ｈｍ２ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｌｏｔ

图 Ａ—Ｅ： 样地内活立木单变量 ｇ（ｒ）点格局分析；Ａ：ＤＢＨ＜５ ｃｍ，Ｂ：５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜１０ ｃｍ，Ｃ： １０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ，Ｄ：２０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，

Ｅ：ＤＢＨ≥４０ ｃｍ；图 Ｆ—Ｊ： 样地内枯立木单变量 ｇ（ｒ）点格局分析；Ｆ：ＤＢＨ＜５ ｃｍ，Ｇ：５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜１０ ｃｍ，Ｈ： １０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜２０ ｃｍ，Ｉ：２０ ｃｍ≤

ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，Ｊ：ＤＢＨ≥４０ ｃｍ

图 ４　 东灵山样地不同径级活立木与枯立木分布

Ｆｉｇ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｔａｎｄｉｎｇ Ｔｒｅｅ ａｎｄ Ｓｎａｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ２０ ｈｍ２ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｌｏｔ

Ａ—Ｅ：样地内不同径级活立木、枯立木分布，菱形代表活立木，正方形代表枯立木；Ａ：ＤＢＨ＜５ ｃｍ，Ｂ：５ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜１０ ｃｍ，Ｃ： １０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜

２０ ｃｍ，Ｄ：２０ ｃｍ≤ ＤＢＨ ＜４０ ｃｍ，Ｅ：ＤＢＨ≥４０ ｃｍ
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表 ２　 东灵山样地不同径级活立木与枯立木空间关联性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｔａｎｄｉｎｇ Ｔｒｅｅ ａｎｄ Ｓｎａｇ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ２０ｈｍ２ Ｄｏｎｇｌｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｌｏｔ

径级 ／ ｃｍ
ＤＢＨ Ｃｌａｓｓ

尺度 Ｓｃａｌｅ ／ ｍ

ｒ＜１０ １０≤ｒ＜２０ ２０≤ｒ＜３０ ３０≤ｒ＜４０ ４０≤ｒ＜５０

活立木 ＤＢＨ＜５ ↑ ↑ ↑ ｒ ｒ

Ｌｉｖｅ Ｓｔａｎｄｉｎｇ Ｔｒｅｅ ５≤ＤＢＨ＜１０ ↑ ↑ ↑ ↑ ↑

１０≤ＤＢＨ＜２０ ↑ ↑ ↑ ↑ ｒ

２０≤ＤＢＨ＜４０ ↓ ↑ ↑ ↑ ↑

枯立木 Ｓｎａｇ ＤＢＨ≥４０ ｒ ｒ ｒ ｒ ｒ

　 　 ↑表示正关联，↓表示负关联，ｒ表示无关联

３　 结论与讨论

东灵山样地中，活立木与枯立木的科水平与物种水平并非一一对应，活立木中占优势地位的蔷薇科

（Ｒｏｓａｃｅａｅ）、杨 柳 科 （ Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）、桦 木 科 （ Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ），在 枯 立 木 多 度 优 势 也 十 分 明 显， 而 忍 冬 科

（Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ）、虎耳草科（Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ）枯立木却并未承接活立木的个体优势，可能与该科物种的生活史策

略［２８］及所占据的生态位有关。 活立木中个体数明显高于其他种的六道木（Ａｂｅｌｉａ ｂｉｆｌｏｒａ）、毛叶丁香（Ｓｙｒｉｎｇａ
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）、毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ），多度在枯立木中却并不显著，而山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、黑桦（Ｂｅｔｕｌａ
ｄａｈｕｒｉｃａ）、大叶白蜡（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）在枯立木中却占比较高，可能是由于

这些物种自身特性、繁殖策略及在演替系列中地位决定的。 枯立木的产生，导致了群落种类结构的变化，促进

了森林群落的演替这一森林生态系统的动态过程，这种动态是受本地带的生态综合作用过程所决定的。 山

杨、黑桦、大叶白蜡等先锋树种具有高的生活力，生长很快，但成林后结构简单，透光率大，高温低湿，但其为阳

生树种提供较好的生境，这些阳生性树种入侵杨桦林并长势良好，阴蔽条件增加，导致杨桦种群不能自然更新

而消亡，但中生性树种却有了很好的环境，种群逐步扩大，群落更为复杂，阴蔽条件继续积累，阳生性树种也逐

步消亡，群落渐趋于以中生性树种为优势达到顶级群落，而枯立木便是活立木随着演替进行逐渐消亡产生的，
其对于解释演替与树种对不同生境响应机制有重要作用。 东灵山暖温带落叶阔叶林为次生植被，是在原生植

被遭到破坏的群落斑块上演替而来，枯立木的产生对加速群落的恢复演替关系重大。
不同径级树木的生长状况和死亡格局均不相同，是植物生长与环境关系的综合反映，研究活立木与枯立

木的径级结构，能够解释演替过程的驱动因子和影响因素，预测演替方向，揭示种群龄级变化。 东灵山样地小

径级的活立木、枯立木多度优势显著，且主要径级集中于＜１０ ｃｍ，这与新西兰山毛榉林（Ｎｏｔｈｏｆａｇｕｓ ｓｏｌａｎｄｒｉ
ｖａｒ． ｃｌｉｆｆｏｒｔｉｏｄｅｓ）１９年间死亡情况进行研究时发现小径级个体的死亡率明显偏高结论一致［２９］，与长白山阔叶

红松林、八大公山常绿阔叶林、弄岗喀什特季节性雨林对死亡木径级结构分布结论相似［２４，３０⁃３１］。 究其原因如

下：（１）活立木：由树种的生长型决定，即大灌木和小乔木在样地内占据优势。 活立木小径级个体较多也表明

种群是年轻的进展型种群，而且幼龄个体的高聚集强度有助于发挥存活和群体效应，对种群更新维持、生物多

样性保护有利。 （２）枯立木：资源竞争及密度制约效应。 大径级个体数少可能是因为随着个体的生长，为获

得各自生存所必需的营养空间，通过自疏作用增加个体间距离，占据自己的生态位，竞争关系逐渐减弱，降低

竞争强度平衡资源分配，使群落、生态系统趋于稳定和平衡。 此外，树木的死亡率随着胸径的增大而降低，因
为大树更能抵御环境变化所带来的压力。 小径级个体比较脆弱，生长易受到制约。 （３）活立木小径级个体基

数大，对枯立木小径级个体产生也有一定的影响。
物种空间格局与生态过程之间存在密切联系，对种群格局的研究，不仅可以对种群结构进行描述，还能对

格局的成因进行解释，阐明种群与群落的动态变化。 种群和群落的空间异质性在诸多生态学理论中发挥着核

心作用［３２］。 局域尺度上的树木死亡主要受生物因素和非生物因素的影响，即物种自身属性和环境作用（邻体

效应）。 活立木 ＤＢＨ的范围从 １—４０（Ａ—Ｅ），随着径级增大，聚集强度逐渐减小，１０ ｃｍ≤ ＤＢＨ＜２０ ｃｍ 、
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ＤＢＨ≥４０ ｃｍ（Ｃ、Ｅ）表现尤为明显，而 ２０ ｃｍ≤ＤＢＨ＜４０ ｃｍ（Ｄ）在 ０—５０ ｍ的尺度范围内，完整地展示了规则、
随机、聚集分布。 活立木小径级聚集程度高，表明在生长过程中，生态位重叠程度高，竞争强烈，导致枯立木小

径级聚集效应。 随着径级增大，聚集程度减小，自疏作用减弱，共享生态位作用降低，对种群的发展有利。 此

外，随尺度增加，种子的扩散作用受限，个体分布由聚集变为随机的可能性增大。 枯立木的空间格局，在 ０—
５０ ｍ的尺度上。 径级 ＤＢＨ＜５ ｃｍ，尺度接近 ３０ ｍ时，出现随机分布，在小于 ３０ ｍ的尺度内，枯立木个体的聚

集形式可能是由于密度制约效应和自疏作用造成的，此外，距离会对幼树的成活造成影响［３３］；径级 ＤＢＨ≥４０
ｃｍ，尺度接近 ３０ ｍ 时，出现随机分布形式且一直延续，这说明随着径级增大、尺度增加阻止了活立木邻体之

间的竞争作用。 在样地调查的前几年，样地内未出现明显的干扰，树木的死亡多为自然死亡，且活立木与枯立

木分布基本相似，说明树木在死亡前后空间格局是一种相对稳定的状态，这与宝天曼锐齿槲栎林树木死亡空

间格局的结果相似［３４］。 此外，生境异质性也是种群聚集分布的重要驱动因子。 大径级树通过生境过滤［３５］、
密度制约等作用周围通常形成适宜种群生长的生境，有助于更新体的存活，导致不同生长阶段个体在较小尺

度上聚集。 在较大尺度上（＞２０ ｍ）表现随机格局的物种比例较高，这说明生境异质性影响了样地木本植物的

分布格局［３６］。
植物种群的空间格局不仅受物种自身特性制约，而且同一种在不同发育阶段、不同的生境条件下也有明

显差别。 随着种群中个体的死亡以及新个体的诞生，种群的空间格局不断地发生改变［３７］。 多数研究表明，物
种之间的相关性主要发生在小尺度上，在大尺度上物种之间的相关性主要受到环境的影响［３８］。 同时，从演替

初期到演替顶级，随着演替进行，种间关联性也在不断发生变化，从负相关、不相关演化为正相关、不相关［３９］，
因此，可以通过种间相关性推断演替所处阶段，为森林经营提供参考依据。 本文通过对不同径级活立木与枯

立木分布及关联性的研究表明，小树在小尺度上易受密度制约效应影响，同种个体间资源竞争产生自疏作用

形成大量枯立木，而随着尺度增加及扩散受限，活立木对枯立木的形成由正相关变为不相关。 中树小尺度的

负相关则表明，随着树木生长，经过优胜劣汰的选择，中树阶段各物种无论在水平结构、垂直结构，生态位都已

定型，小尺度上种内种间形成互惠关系，对枯立木的形成起负相关的作用，随尺度增加森林群落的自然稀疏、
干扰以及环境的变化又会产生大量枯立木。 成年大树的死亡，自然衰老、环境变化、虫害等占主导原因。 该结

果与之前在［４０］印度尼西亚婆罗洲的热带雨林中成树与幼树两个生长阶段与生境的相关性不同结果一致，以
及 ＢＣＩ样地不同生长时期物种的生境相关性也得到同样的结果。 总的来说，小径级小尺度，易显现关联性，大
径级大尺度空间关联性逐渐减弱，群落发展度过演替初期，结构稳定健康发展。

东灵山暖温带落叶阔叶次生林里，活立木与枯立木物种构成与其自身特性、繁殖策略及在演替系列中地

位息息相关。 森林演替理论研究的目的就在于预见和控制，源于演替的不同阶段生态系统的生态学过程均会

发生变化，利用这些变化来进行森林管理经营、推断森林植被的恢复是我们的最终目的。 枯立木的产生，导致

群落种类结构发生变化，促进森林群落的演替这一动态过程，加快群落恢复演替。 造成活立木向枯立木转变

的因素主要包括物种竞争（密度制约）、虫害、环境胁迫等因子的作用［２］，此外，生境异质性是影响种群格局发

生变化的重要因子，但排除生境异质性后，密度制约仍然是调节种群结构的重要驱动机制，从本研究结果来

看，树木空间结构也受密度制约过程的调控，然而要阐明树木死亡的具体原因及其相对重要性却非易事，有待

深入研究。
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