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摘要:许多自然林线具有的趋同特征之一即乔木树种高生长受限,常演化为矮曲状或类似于灌木的形态(即树种的灌木型)占

据高山植被带,因此研究林线树种乔木型与灌木型的结构、功能差异有助于进一步理解林线形成的原因。 种群分布格局作为种

群相对位置定量化描述的基本特征,可以表征物种对环境适应性选择的结果,反应生态过程的综合作用。 利用点格局方法,研
究长白山北坡林线岳桦种群各生活史阶段、两种生活型的分布格局,结果表明,长白山北坡林线岳桦树高生长受到限制,1.5—
3.0m 是一个关键的树高生长阶段;相比于老树、中树,幼苗和灌木型岳桦更为均匀,对空间的异质性选择更弱;林线岳桦发育过

程中,存在一个生活型分离的重要阶段。 此外,相对于老树,灌木型分布更为均匀,表明低矮、多枝这种相对紧凑的生活型更适

宜在过渡带生存,乔木型岳桦和灌木型岳桦可能代表着不同的生存策略。
关键词:空间格局;生活型;高生长;矮曲林

Spatial patterns of a treeline Betula ermanii Cham. population on the north slope
of Changbai Mountain
WANG Xiaoyu1,2, YU Dapao1,*, ZHOU Li1, ZHOU Wangming1, WU Zhijun1,2, GUO Yan1,2, BAO Ye1,2, MENG
Yingying1,2, DAI Limin1

1 Institute of Applied Ecology, Chinese Academy of Sciences, State Key Laboratory of Forest and Soil Ecology, Shenyang 110164, China

2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: Treeline as one of the most important indicators of climate change has been extensively researched for the past
years. Elucidation of past and present treeline formation can help us to understand how rising temperatures influence the
treeline pattern and to predict treeline response to future climate change. On the other hand, global treeline positions have
been considered to advance or retreat because of human disturbance and / or changes in local environmental factors combined
with climate warming. Every natural treeline has a common convergence characteristic, namely, a limitation of tree height
growth because of low temperature or other stress conditions, and this causes a gradual change to elfin or shrubby trees along
an elevation gradient. Thus, elucidation of the functional differences between trees and alpine shrubs will facilitate an
understanding of the alpine treeline. The spatial distribution pattern is an indicator of the selective adaption of a population
to a specific environment, and it is considered to be a crucial character for describing the relative spatial location of the
population. The extent to which plant individuals are aggregated can reflect the dispersal strategies of a species and
determine how this species utilizes resources. The point process theory provides several statistics containing Riply忆 s K鄄
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function and the paired correlation function [pcf or g( r)] to analyze point patterns at different scales. Investigation of the
spatial point pattern of a species at the treeline ecotone will provide a valuable insight into ecological processes, for
example, the way in which individuals occupy this habitat and the strategies whereby these individuals utilize resources. In
the present study, we evaluated the spatial distribution of a Betula ermanii population growing in a 0.64 hm2 permanent
sample plot at the treeline ecotone on the northern slope of Changbai Mountain, northeastern China. On the basis of the
number of branches and tree height, we defined three life stages (adult, medium鄄sized, and sapling) in single鄄stemmed B.
ermanii individuals and one shrubby shape in multi鄄stemmed B. ermanii individuals. We subsequently analyzed correlations
between these different life stages and tree shape to verify whether life stage and tree shape were related to the spatial
pattern. Results showed that 7.5% of the B. ermanii individuals exhibited a tree shape, whereas 32.0% exhibited a shrubby
shape except the rest medium鄄sized and sapling ones. The critical limitation of tree height growth for B. ermanii is 1.5—3.0
m. Larger trees were rarely observed in the study area, indicating that this species is markedly constrained by height growth
limitation at the treeline ecotone. We observed that adult and medium鄄sized trees were clustered in a small area with
appropriate micro鄄topography and / or soil conditions for tree survival, for example, high鄄quality soil and concave grounds
with seasonal snow drift. On the other hand, saplings and shrubby trees showed a weaker tendency for clustering and exerted
weaker selective effects on the spatial pattern. Our results imply that the most suitable tree architecture for B. ermanii at the
treeline ecotone is a shrubby shape and that an important period of life stage division may exist during the process of tree
establishment and development. We further showed a higher degree of clustering among shrubby鄄shaped individuals than
among tree鄄shaped individuals, implying that a multi鄄stemmed life shape with low stature is advantageous for survival of B.
ermanii in the treeline ecotone. Taken together, our findings provide a valuable insight into the survival strategies of B.
ermanii under local environmental conditions.

Key Words: spatial patterns; life shape; tree height growth; Betula ermanii, Changbai Mountain

高山林线常被认为是全球气候变化的理想监测器[1]。 所有自然林线植被具有的趋同特征之一即乔木树

种的树高随海拔升高而显著降低[2],低矮灌木逐渐取代乔木生活型占据高山植被带。 由直立乔木到低矮灌

木的生活型变化,常被认为是林线植物能够适应高海拔胁迫环境的关键。
种群空间格局是指种群内个体的空间分布方式或配置特点, 是植物种群在群落中相对位置可以定量化

描述的基本特征之一[3]。 种群分布格局是植物种群生物学特性对环境条件长期适应和选择的结果[4鄄5]。 对

于高山林线地带不同生活型岳桦之间格局关系的研究,有利于了解该地区种群分布规律及预测未来气候变化

下的种群过程演化,以及揭示乔木生活型不能占据高山生命带的机理。
长白山北坡岳桦在海拔 1950m 左右形成急变型林线[6],种群总体呈斑块状分布于过渡带内,优势树种岳

桦在过渡带地区表现出树高生长受限、矮曲生长等特征。 以往关于长白山林线岳桦种群格局的研究表明林线

岳桦呈聚集分布[7],但该地区更为典型的乔木生活型和矮曲灌木生活型空间分布规律的内容还未见报道。
本研究采用点格局分析方法,研究长白山北坡林线岳桦种群总体分布格局,以及不同生活型岳桦的格局特征,
探讨可能影响岳桦种群分布的生物学过程。

1摇 资料与研究方法

1.1摇 研究区概况

研究区位于长白山北坡(41毅31忆—42毅28忆N, 127毅9忆—128毅55忆E)的岳桦苔原交错带。 该区气候属于受季

风影响的温带大陆性气候,冬季寒冷漫长,夏季温暖多雨而短暂,年平均气温-2.3—-3.8益,年降雨量 967—
1400mm,积雪期 199—219d。 土壤为山地生草森林土。 由于地形以及其他形式的胁迫如风、雪等因素的影

响,海拔 2000m 以上仅有岳桦一种乔木形成优势,呈斑块状镶嵌分布于苔原过渡带,并逐渐向上扩展其分
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布区。
1.2摇 研究方法

1.2.1摇 样地设置与植被调查

摇 摇 2006 年 9 月,在长白山北坡海拔 2000m 左右的岳桦苔原过渡带区域建立一块 80m伊80m 的固定样地。 对

样方内岳桦进行每木调查,具体调查指标包括植株的高度(H)、胸径 (距地表 1.3m 处的树干直径,DBH);对
于所有高度小于 1.3m 的植株,测定相应的基径(地面根颈部位的树干直径,D);同时记录每个植株在样地中

的坐标位置(x,y)。 将上述数据整理为空间点集,每个坐标点同时带有 H、DBH 或 D,以及分枝属性信息。
1.2.2摇 核密度估计

计算足够小的空间区域上点的密度可以实现对岳桦种群总体分布格局的预判。 本文采用估计函数为:
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式中,s 代表固定区域中的一个空间点,si代表固定区域中区别于 s 的其他某一点。 本研究中的密度估计结果

将以象素图的形式给出,其中象素图颜色深浅代表空间点的密集程度,也称聚集强度。
1.2.3摇 Morishita Index 图

Morishita Index(MI)是表示种群聚集程度的指标之一, 通常仅用一个 MI 来描述固定样方内种群的分布

格局。 而通过连续分割固定样方,得到不同样方大小的 MI,可以将空间聚集程度与尺度信息联系在一起。 具

体方法为将一个大样方逐步分割为 2伊2,3伊3,…,n伊n 个小样方,通过统计落入样方内的个体数计算一组连续

的 MI。

MI = Q
移

n

i = 1
ni(ni - 1)

N(N - 1)
s - siæ

è
ç

ö

ø
÷

h
(2)

式中,ni代表落入第 i 个样方中的个体数,N 代表所有点的计数和。 完全随机分布的种群,MI 接近于 1,MI 值
大于 1 则代表种群呈聚集分布。
1.2.4摇 点格局分析

本文采用点格局分析方法分析岳桦个体的空间分布。 使用的二阶统计量包括:Ripley忆K,

K( r) = a
n(n - 1)移 i移 j

I(dij臆r)eij (3)

式中,a 为样地面积,n 为总的植株数,dij 为两点之间距离,r 为空间尺度,dij臆r 时 I= 1,dij逸1 时I= 0。
空间点集呈明显的非均匀分布时,适合使用 g( r)指数,也称 pair correction function 或 简称 pcf。 相对于

Ripley忆K 函数,该估计值的方差相对稳定。

g( r)= K忆( r)
2仔r

(4)

通过 Monte鄄Carlo 拟合检验确定置信区间,拟合方法为以完全随机分布的种群为基本模型,拟合一系列随

机坐标点,此过程重复 99 次,得到 95%置信区间,即图中上、下包迹线之间的范围。 本文所有数据处理、格局

分析、统计图制作均通过 R 软件实现。

2摇 结果与分析

2.1摇 种群生活史特征与乔、灌两种生活型

样地内共有植株 2883 棵(表 1),岳桦平均树高为 1.822m,最小树高 0.1m,最大树高 8.50 m,树高总体呈

偏峰分布,峰值位于 1.3m 处(图 1);3 个四分位点分别为 1.00, 1.55、2.20 m。 分布频数在 1.50—3.00 m 范围

内迅速下降。 除树体矮小外,高山岳桦相对于低海拔岳桦,具有一种独特的生活型即矮曲灌木。 对样地内的

矮曲灌木进行分枝数的统计(图 2),测得的最大分枝数为 23 个,其中具有一个明显主干的植株占总株数的
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68.05%。

表 1摇 按树体大小划分的各生活史阶段

Table 1摇 Life stages of Betula ermanii classified by tree size

主干个数
Tree No.

树高等级 H / m
Tree height class

分类结果 Class

树高 H / m 地径 D / cm 胸径 DBH / cm 个体数
Number

所占比例 / %
Percent

分类单元
Class unit

n= 1 H>3 4.246依1.072 — 4.954依3.1 215 7.46 s1 乔木 / 老树

n= 1 0.5<H臆3 1.467依0.593 1.276依0.455 0.9依0.913 1646 57.09 s2 中树

n= 1 H臆0.5 0.452依0.083 0.885依0.315 — 101 3.5 s3 幼苗

n逸2 — 2.041依1.221 1.441依0.565 — 921 31.95 s4 灌木型

摇 摇 表中“—冶代表无实际意义或无法计算的指标,s1:具有独立主干且树高大于 3m 的老树 / 乔木(n = 215);s2:具有独立主干树高介于 0.5m 和

3m 之间的中树(n= 1646);s3:树高小于 0.5m 的幼苗(n= 101);s4:具有 2 个以上主干或分枝的灌木生活型(n= 921)

图 1摇 种群内所有个体树高值的密度分布

摇 Fig. 1 摇 Density distribution of three height of every individual
Betula in population

图 2摇 岳桦种群总体在不同尺度下的聚集指数 MI
摇 Fig.2摇 Plot of Morishita Index of increasing diameter of quadrat

考虑到过渡带地区独特的气候条件下难以通过树龄、或者 DBH 区分岳桦龄级结构,而树高特征能更好地

反应岳桦树体大小,根据林线的最新定义,树高大于 3m 的植株才能被视为“树冶 [8]。 本研究利用树高结构代

替年龄结构,将树高指标和分枝数作为种群生活史阶段与生活型的划分依据,将样地内所有岳桦植株分为

s1:具有独立主干且树高大于 3m 的老树 /乔木(n = 215);s2:具有独立主干树高介于 0.5m 和 3m 之间的中树

(n= 1646);s3:树高小于 0.5m 的幼苗(n= 101);s4:具有 2 个以上主干或分枝的灌木生活型(n= 921)。
2.2摇 种群总体的分布格局

种群总体的 MI 图(图 4)显示,0—60m 范围内,MI 始终大于 1,则 0—60m 内的各个尺度,岳桦种群均表

现为聚集分布;MI 在 0—10m 的小尺度内 MI 值迅速减小,10—60m 较大尺度上 MI 有所降低,但基本稳定在 1
以上,岳桦种群在该尺度上仅表现为低强度的聚集。
2.3摇 不同生活史阶段的分布格局

核密度估计图表明(图 3)岳桦种群大部分以斑块状镶嵌分布于样地内,但不同生活史阶段的岳桦分布格

局仍有差别。
g( r)统计量定量分析 4 种生活史阶段的岳桦在各个尺度上的格局(图 4),本研究中的分析范围皆为 0—

20m。 老树在 0—16m 区间内表现出明显的聚集分布,16—18m 为随机分布,18—20m 为均匀分布;中树在 0—
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图 3摇 岳桦种群 4 个生活史阶段的空间分布核密度估计

Fig.3摇 Kernel estimation of distribution for different life stages鄄related Betula
颜色越深代表分布密度越大,颜色越浅代表分布密度越小

图 4摇 各生活史阶段的空间格局

Fig.4摇 Spatial patterns of different life stages
s1: 老树;黑色粗实线代表实际观察值;黑色粗虚线代表完全随机分布条件下的 g( r);灰色区域为 95%置信区间;s2: 中树,其他同 s1;s3:
幼苗;s4:矮曲灌木型
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20m 区间内一直表现为聚集分布,且随尺度增大,聚集趋势逐渐减小;幼苗在 0—7m 区间内表现为明显的聚

集分布,7—19m 大致为随机分布,19—20m 为均匀分布;矮曲灌木型在 0—5m 范围内表现为聚集分布,5—
20m 为随机分布。

几种生活史阶段均在不同尺度上表现出格局差异,且在小尺度上大部分表现为聚集,为了量化 4 种类型

的总体聚集强度 g( r),构造一个新的统计量 CI, CI =(观察值-理论值) / (置信上限-理论值)。 据此得到(图
5),相比于 s4、s3,s2、s1 表现出更明显的聚集趋势。
2.4摇 不同生活史阶段之间的空间关联

为了分析 4 种类型聚集程度之间的差异,首先提取 g( r)统计量进行配对 t 检验,由于 g( r)统计量为连续

数值,选取其中 511 个值进行检验,结果(表 2)表明几种类型之间聚集度有显著差别。

图 5摇 各生活史阶段的整体聚集趋势

Fig.5摇 Clustering trend of different life stages
s1: 老树;图中黑色虚线代表-1,1 的区间;黑色粗实现代表观察值;灰色粗虚线代表聚集程度较弱;黑色粗实现代表聚集程度较强;s2: 中

树;其他同 s1;s3: 幼苗;s4: 矮曲灌木型

表 2摇 不同生活史阶段之间 g(r)统计量的配对 t 检验

Table 2摇 Paired t鄄test of g(r) of different life stages

类型 Type t 统计量 mean difference P df

s1—s2 -21.9085 -3.993731 < 0.001 511

s1—s3 12.4781 1.974787 < 0.001 511

s1—s4 13.4009 1.678653 < 0.001 511

s2—s3 35.5429 5.968518 < 0.001 511

s2—s4 35.3676 5.672384 < 0.001 511

s3—s4 -3.3264 -0.2961342 < 0.001 511
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利用 gcross()双变量检验进行空间关联分析结果表明(图 6),在 0—10m 的较小尺度上,s1 与 s2、s1 与

s4、s2 与 s3、s2 与 s4 均表现为正关联;s1 与 s3、s3 与 s4 表现为无明显促进或排斥;在 10—20m 的较大尺度上,
各阶段之间皆表现为无明显促进或排斥关系。

图 6摇 各类型之间的空间关联

Fig.6摇 Spatial correlation of multiple types
x 轴代表空间尺度,y 轴为双变量 g( r)值,虚线中间的区域为完全随机分布的置信区间

3摇 讨论与结论

3.1摇 讨论

3.1.1摇 过渡带岳桦的两种生活型

本研究中具有一个明显主干的乔木型岳桦和灌木型岳桦分别占总体的 7.46%和 31.95%,对总体树高特

征的研究表明该研究区内岳桦树高生长受限,且存在一个关键的树高区间 1.55—2.5m。 王晓东[9] 等对同一

区域岳桦的研究结果表明,岳桦在径级 18cm 时达到树高生长的极限,说明林线处树高生长明显受环境限制,
这与本研究的结果一致。 目前关于树高生长受限机理的研究多集中于成熟假说、营养限制假说、呼吸假说以

及水力限制假说[10鄄13],其中水力限制假说受到更多关注,Koch[14] 等认为重力以及运输路径限制了叶片大小

和光合能力,最终引起树高生长受限。 功能生态学观点认为乔木到灌木的优势生活型变化有利于矮曲植物体

和分生组织在白天获得高于气温的温度和维持植物生长所需的正热量平衡[8],低矮的植物体和密集的地被

层可使植被脱离冠层以上恶劣气候的作用,隔绝周围气候因素的影响[15]。 关于高山植物与微气候的研究认

为,低矮的灌木、草本或苔原植物与乔木相比,更容易隔绝周围气候因素的影响,也更能够在叶冠中积累热

量[16]。 此外,如果认为优势生活型的选择是植物主动适应、权衡(Trade鄄off)的结果,在高生长不能为植物带

来光获取的优势,反而增加其他胁迫风险如风雪侵袭的情况下,植物适应性地选择灌木型以抵御胁迫条

件[17],有可能是高海拔地区灌木取代乔木生活型的原因。
3.1.2摇 岳桦种群分布格局

本研究中岳桦种群表现为 0—10m 较小尺度上的聚集分布和 10—20m 较大尺度上的均匀分布,这与王晓
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春等利用地统计学方法分析材积数据得到的分布趋势相同[7]。 某一尺度上的空间格局是一个或几个生态过

程共同作用的结果,较大尺度上的格局更有可能是物种分布异质性、斑块性以及不同的环境条件决定,而较小

尺度上的格局可能是不同程度的种内、种间竞争、种子扩散限制等因素所致。 长白山北坡林线岳桦分布受地

形因子的影响尤其明显,地形可能与其他形式的低温胁迫结合在一起,影响岳桦种群分布格局。 对样地的融

雪格局持续监测结果显示,5 月末的融雪期,大岳桦集中于雪斑边缘,而在没有雪斑覆盖的裸露地段,少有岳

桦分布,融雪格局与岳桦分布格局相关性较好。 相比于裸地,雪被下的土壤温度降低了岳桦用于抵抗低温胁

迫的碳投资。 此外,有研究认为岳桦种群径级结构和土壤养分在林线内空间分异明显,岳桦通过不断调整生

活型降低土壤限制积极应对气候变化[18]。
3.1.3摇 不同生活史阶段的空间格局与关联

不同生活史阶段岳桦的分布格局可以在一定程度上反应种群的发育过程,在不区分海拔的情况下,长白

山北坡岳桦在其发育过程中由集群分布发展为随机分布[6]。 本研究中林线岳桦表现出不同的趋势,0—5m
的小尺度下各个阶段均表现为聚集分布,5—20m 范围内中树和老树表现为相对聚集,表明其对空间的异质性

选择效果最强,相反幼苗表现为随机分布,其对空间异质性选择的效果相对较弱。 此外相对于乔木型,灌木型

岳桦表现为相对随机的分布,这种聚集程度和空间选择的差异可能指示了矮曲、直立岳桦之间对环境适应性

选择的差异,矮曲、灌木代表的“紧凑生活型冶可能具有一定的适应性优势,而乔木更多地体现在占据有利位

置。 岳桦发育过程中可能存在一个特定的时期,个体适应性地选择一种合适的生存策略,如果有大树或群丛

的保护,以直立主干的形式迅速生长,如果在没有隐蔽保护的条件下,以灌木生活型减少与周围环境因子的耦

合,保证生存。 年轮年代学方法得出乌拉尔山 4 个区域的优势树种具有从多主干到独立主干的趋势,且认为

这种趋势与冬季降雪增多导致的相对温暖环境有关[19鄄20],表明可能存在这一生活型转化的特定阶段。
树木个体之间的相互影响具有一定的作用范围,考虑物种的空间分布关联时更为关注较小尺度。 本研究

中 0—10m 的较小尺度上,除 s1 与 s3、s3 与 s4 表现为无明显促进或排斥外,其他类型间均表现出促进作用。
值得关注的是幼苗与老树、灌木型之间均无明显促进作用,仅与中树存在显著正关联。 而仅有中树与其他类

型都表现为正相关,可能的原因是中树所占比例过大,本文中划分方法没有合理区分开生活史的各阶段,或者

岳桦树高生长受环境因素影响较大。
3.2摇 结论

(1)长白山北坡林线岳桦树高生长受到限制,1郾 5—3.0m 是一个关键的树高指标。
(2)相比于老树、中树,幼苗和灌木型岳桦更为均匀,对空间的异质性选择更弱。
(3)林线岳桦发育过程中,存在一个生活型分离的重要阶段。
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