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摘要@自然稀疏是林分内的个体由于竞争有限的资源而引起的一部分个体死亡的现象E评述 :$5来世界上有关纯林自然

稀疏的研究内容3包括了自然稀疏法则3异速生长模型F平均个体重与密度的时间轨线3种的自然稀疏线和自然稀疏动力

线的关系3自然稀疏线的斜率与生物量的关系3自然稀疏与竞争密度效果的关系3自然稀疏的机理E
关键词@自然稀疏法则;异速生长模型;种的自然稀疏线;自然稀疏动力线
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随着植物生长3越来越多的空间被占据3导致植物个体间为资源而竞争3最终引起一部分个体死亡3即

自然稀疏E自然稀疏包括两种情况3一种是一个林分的平均个体重和密度随着时间的推移而呈现的关系3
另一种是同一个种的不同年龄不同地点的林分平均个体重和密度之间的关系E

8 自然稀疏法则

长期以来3生态学家对于用数学公式表达林分中具有竞争关系的平均个体重和密度具有浓厚的兴趣E
所谓自然稀疏法则就是用数学公式定量地描述平均个体重和密度的关系E=$多年来3围绕自然稀疏法则展

开了激烈的争论E由于缺乏数学基础和统计方法及没有查阅足够的有关文献3导致一部分生态学者对这个

法则的误解E自然稀疏法则A"B描述了拥挤的纯林中平均个体重 |与密度 9的关系如下@

|: ;9<= 7"?

式中 ;为常数3<=为 |>9的双对数图上自然稀疏线的斜率E不论种F年龄和立地条件如何3<=值接近于

<=>!E方程7"?是一个简单的几何模型3它基于两个假设@第一3林分保持最大密度;第二3一个种所有的植

物不论尺寸和生长情况如何3形状上都是几何相似的E按照以上假设3一个植物所占据的平均面积 s与线

性维数 d的平方成正比3即s?d!3而植物重量|与这个维数的立方成正比3即|?d=E因为平均面积s
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度的倒数 !"#成正比$所以 %&’()"*$因此方程+!,成立-
吉良和依田.*/在0北方林业1杂志中最初提出了自然稀疏法则-!23)年$依田等.!/在大阪市立大学学报

中$发表有关自然稀疏法则的英文论文-45年代开始英国的 6789:8和他的共同研究者们.);3/将许多植物

个体群的自然稀疏的研究成果发表-<=8>7?.4/收集 *2个种的最密林分的资料$用这些资料求出这些种的

共同的自然稀疏线的斜率为()"*-@>AB:.C/收集已发表的有关自然稀疏线的资料和一些林分资料$在个体

平均重和密度的双对数图上绘出一条自然稀疏线$其平均斜率为()"*-这些研究结果使得自然稀疏法则

逐渐被人们所接受-D=8E.2/注意到 %F#双对数图上的自然稀疏线的斜率并非必定是()"*$但是由于受新

法则被发现而引起的兴奋所影响$世界上趋于接受自然稀疏线的斜率为()"*-这个法则被用于从苔藓到

树木的植物王国.4$!5;!G/$被称为植物生态学的唯一的法则.!H/-虽然各种植物的自然稀疏线的斜率接近()"

*这一观点定性地被接受$但是需要对支持这个法则的资料进行严密的统计检验-@:II:8.!3/对于有关自然

稀疏论文的资料进行统计检验$发现至今支持自然稀疏法则林分的自我稀疏线几乎都显示出与()"*不同

的 斜率$因此得出自然稀疏法则不应该称为法则-接着兴起对自然稀疏法则重新评估的热潮.!4;*H/-同时

@:II:8.!C/提出了异速生长模型解释为什么自然稀疏线的斜率能偏离()"*-

J 异速生长模型

异速生长模型可以被写成K

%L M#(!"*N +*,
式中(!"*N是 %F#双对数图上的斜率-方程+*,是基于以下假设K高度 O$一个植物占据的面积 P和这个

植物占据的空间的生物量密度 Q+L%"+PO,,分别按照异速生长关系 O&%R$Q&%S和 T&%N+T是植物

所占据面积 P的半径,随植物重 %变化-如果被一个植物占据的空间 U近似圆柱体$则 ULVT*O和植物

重 %LUQLWT*O Q$从而导出 %&%*X%R%S$*YZRZSL!$因此

YL 5[H( 5[HR( 5[HS +),
将方程+),代入方程+*,得出

%L M#(!".!(+RZS,/ +G,
式中(!".!(+RZS,/相当于方程+!,中的(\$表示 %(#双对数图上的斜率-方程+G,使得自我稀疏线的

斜率能从异速生长指数 R和 S的值来推定-从方程+G,可知$只有当 !(+RZS,等于 *")时自然稀疏线的斜

率 才等于()"*-因为 R和 S随植物种类而异$所以自然稀疏线的斜率能不同于()"*-自然稀疏法则的局

限在于假设植物生长是几何相似的$即植物在三维空间的 )个方向的生长速度成比例-满足这一条件方程

+!,才成立-因为许多植物的生长速度不是等比例的$方程+!,不能解释为什么有的种的自然稀疏线偏离(

)"*-因此方程+!,应该被看成异速生长模型的一个特例$后者可以作为一个普遍通用的模型.*H/-

] 平均个体重和密度的时间轨线

在未达到最大密度的林分中$随着林龄增加$平均个体重 %不断增加$而密度 #不断下降$在双对数图

上 %(#的关系遵从一条时间轨迹的曲线$最后到达和沿着这个林分的自然稀疏线移动-这里把这条自然

稀疏线称作自然稀疏动力线$因为它是一条被I=̂ %(I=̂#的时间轨线所走近$进而沿着其移动的直线-不

同密度的林分$其I=̂ %(I=̂#的时间轨线是不同的-低密度的林分自然稀疏开始迟$最初林分的死亡率很

小$因而其 I=̂%(I=̂#的关系开始遵从一条几乎垂直的轨线$后来随着死亡率增加$I=̂ %(I=̂#的关系

逐渐接近自己的自然稀疏动力线-高密度的林分$从一开始死亡率较大$林分的I=̂ %(I=̂#的轨线很快到

达自己的自然稀疏动力线-到达自然稀疏动力线的林分的I=̂ %(I=̂#的关系随着时间推移沿着这条自然

稀疏动力线前进.*3$*4/-
一 些生态学家提出了数学模型模拟 I=̂ %(I=̂#的轨线.*C;)G/-只木.*C/首先提出了自 然 稀 疏 林 分 的

I=̂ %(I=̂#的轨线模型如下K

#(!L P%Z _ +H,
式中 P和 _为系数-只木的经验模型很好地描述了未达最大密度林分中不断增加的平均个体重和对应的

不断减少的密度关系轨线逐渐走近并到达其自然稀疏动力线的过程.*C$)3/$但是这个公式偏离了林分到达
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自然稀疏动力线后的时间轨线!"#$"%&$因而不适合描述林分到达自然稀疏动力线以后的情况’ 原!()&结合自

然稀疏林分的竞争密度效果和自然稀疏线公式$从理论上提出了自然稀疏林分的 *+,-.*+,/的时间轨

线模型如下0
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式中 2是常数$.4是 -.3的双对数图上自然稀疏动力线的斜率$3;是林分的最初密度$3:; 是 3:; 林分的

最初密度$而 3:; 林分是从最初的生长阶段就到达自然稀疏动力线的林分!"#$(#&$@是林分充足生长后的 死

亡率’ 原的理论模型描述了自然稀疏林分到达自然稀疏动力线并沿着这条线移动的整个自然稀疏过程$
有助于从竞争密度效果和自然稀疏的观点了解林分生长的整个过程!"#$()&’

ABCDB!(E&认为林冠郁闭度在林分发育早期达到最大$随后逐渐下降以利于更新$因此随着树木生长$林

分逐渐偏离而不是走近自然稀疏动力线’

F 种的自然稀疏线与自然稀疏动力线

一个种的自然稀疏线是可能的林分平均个体重和密度结合的上限$这些林分中应该包括那些生长在

该种的中心产区的遗传基因优良的林分!5%&’种的自然稀疏线的斜率可以用异速生长模型求出$然后通过目

测在 *+,-.*+,3图上选择那些位于图的右上方的资料点来确定!""G")&’自然稀疏动力线是一条被一个林

分的 *+,-.*+,3的时间轨线所走近和跟随的直线!5%$")&’因此$一个种的不同林分有不同的自然稀疏动力

线’一个种的绝大多数*+,-.*+,3的组合位于这个种的自然稀疏线下$只有极少数具有最大*+,-.*+,3
的组合=这些林分生长于良好的立地条件上$具有优良的遗传基因?位于这条自然稀疏线上$这些少数林分

被用来确定种的自然稀疏线’一个种的自然稀疏动力线是可变的$在 *+,-.*+,3图上一般位于种的自然

稀疏线之下’那些位于种的自然稀疏线上的林分的自然稀疏动力线有可能与种的自然稀疏线重合!5%$")&’在

早期的论文中种的自然稀疏线和自然稀疏动力线被看成是相同的!5&$后来的研究表明两者是不同的!55$5%&’
一个林分的 *+,-.*+,3的时间轨线是一条曲线$而自然稀疏动力线是一条直线’在林分生长初级阶

段$二者在双对数图上相距较远$随着林分的生长$时间轨线逐渐走近自然稀疏动力线$最后重合’自然稀

疏法则所描述的自然稀疏线包括自然稀疏动力线及由同一个种的不同年龄不同地点林分的平均个体重和

密度在双对数图右上方的资料点来确定的自然稀疏线’根据自然稀疏法则的定义$这两类自然稀疏线的斜

率均接近.(H"’

I 自然稀疏线的斜率与生物产量

当自然稀疏线的斜率小于.5时$表明由自然稀疏林分的平均个体重的增加引起的林分生物量的增加

量大于因密度减少而损失的林分生物量$因而林分的生物量稳定地增加!">&’随着林龄的增加$林分的生长

率下降$积累生物量的速度减慢$最后到达一个阶段$因个体增大而积累的生物量恰好等于因死亡而减少

的生物量’在这个阶段$生存 个 体 的 进 一 步 生 长 只 有 通 过 其 他 个 体 的 死 亡 才 有 可 能$生 长 明 确 地 补 偿 损

失!(J&’这时自然稀疏线的斜率由小于.5变到.5!5K$5(&$即

-1 23.5 =#?

L1 -31 23.531 2 =J?
此时林分产量达到其最大产量并保持一个常数’

M 自然稀疏与竞争密度=NOP?效果

QRCS+TUVC和 WCXU!(%&首次提出的 NOP效果的倒数式为0

5
- 1 Y39 Z =%?

式中 -为平均个体重$3为密度$Y和 Z为系数’ 原!)K&指出式=%?局限于非自然稀疏的林分$进而他提出

了自然稀疏林分的 NOP效果公式为0
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方 程)!*+和),+在形式上虽然相同-但方程)!*+中的系数 $.和方程),+中的系数 $具有不同的定义/0*-0!12
当林分充分生长后-方程)!*+的系数 (变得小到可以忽略不计-此时 "#)!3$%+&-"4&的关系在 567"8

5679的图上为一条直线2在这种情况下-容易与自然稀疏动力线混淆-因此这儿说明两者的区别2:4;效果

描述一个确定的时间点-生长在相似立地上的若干同龄纯林的平均个体重如何随密度而变化-而自然稀疏

动力线为被一个林分的平均个体重和密度的时间轨线所走近和跟随的直线2在 :4;效果中 567"8567&
直线的斜率随生长阶段不同-在 *和8!之间变化2林分经过充足的生长后到达最终收量阶段-此时斜率由

大于8!变到8!-但是不会小于8!/!12自然稀疏动力线的斜率通常小于8!-林分经过充足生长后-到达最

终收量阶段-其斜率由小于8!变到8!/!*-!<12

= 自然稀疏的机理

>?@A?B和 CD6EFG/0H1提出自然稀疏是由于个体为竞争光而产生的假说2这个假说的理论基础是林分

中的I非对称竞争J-即相邻个体间相互影响的效果与他们的尺寸不成比例2当光成为植物生长的限制性资

源时-非对称竞争最可能发生2高的个体对矮的个体单方面遮光2由于被遮光-低于光补偿点的矮的个体死

亡-即自然稀疏/<K12
在低密度的林分中-由于竞争不紧张-个体均匀地分布在平均个体的两侧-而高密度林分的个体分布

最初为对称分布-随着林分的生长-分布强烈地偏向左边-即具有多数小的个体和少数大的个体的非对称

的L型分布2自然稀疏开始后-最小的个体首先死亡-引起个体尺寸差异的下降-产生一个比原先对称的个

体尺寸分布/HM-0H12林分中最小个体的死亡对于自然稀疏过程中平均个体重的增加作出了贡献/0<12
许多实验结果支持I非对称竞争J假设/0012这些实验结果被包括在以下 0个方面N)!+植物密度越高-非

对 称竞争开始得越早-竞争越激烈O)H+在拥挤林分中相对生长速度与个体大小成正相关O)<+出苗早几天

的个体先占据自己周围的空间-在竞争中处于有利地位-收获时和出苗晚的个体产生许多倍的大小差异O

)0+据观察大的植物个体对小的植物个体有压抑影响-而小的个体对大的个体影响很小-甚至没有2
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!Ŝ$ y&7oCj,565zC%5,*)585OC;AuX/m)7-729U’)*++*+,q1&+‘5832*+75+‘‘3+5f*(’)*++*+,2*+7*+{8*+(7

p&TT87()’4-258()|}u[?~![?@>?!?BU["!![;>#A??Yug[$-’5+‘-/:uZWgu%@?&/bW[/=>?/C"DDJClhI"JLS"/
!S#$ y&7oCj,565zC%5,*)585OC;AuX/d729U’)*++*+,7eT1+7+’-q5-7‘1+’)75221f7’8*(f1‘72*+’)*+7-7T*+7|(?U

@"BAu)"Xu;*W[+?B’588/$5+‘{8*+(7p&TT87()’4-258()|}u[?~![?@>?!?BU["!![;>#A??.538$-’5+‘-/bW[/V>WX/
Yu@uZ;/C"DDDCll]IEJLDF/

!SK$ a7,1+.C%58T78,oCm16+-7+‘’pC;AuX/V>WXWZgI-@.?&?."uXBC(W!"XuA?W@Bu@.tW++"@?A?;B/je918‘I
a25(/6722d(*7+(7C"DDK/

!SJ$ y&7o5+‘%5,*)585O/N7+-*’37997(’C-729U’)*++*+,5+‘-*07‘*-’8*q&’*1+*+(?@"B.;@B?*XW[ud*7q/7’_&((/
-’5+‘-/V>WX/w;B/C"DDDClrÎDL#E/
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