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吉林蛟河不同演替阶段针阔混交林木本植物幼苗空间
分布与年际动态

闫　 琰，姚　 杰，张新娜，张春雨，赵秀海∗
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摘要：幼苗的空间分布对群落更新具有重要意义。 于 ２０１１ 年夏季在蛟河地区 ３ 个不同演替阶段针阔混交林样地内共设置了

４５１ 个种子雨⁃幼苗观测样站，并于 ２０１２—２０１４ 年对幼苗样方内胸径＜ １ ｃｍ 的木本植物幼苗进行了连续 ３ａ 的调查。 对木本植

物幼苗的数量分布以及水曲 柳 （ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、 五 角 枫 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、 杉 松 （ Ａｂｉｅｓ ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ） 和 东 北 枫 （ Ａｃｅｒ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ） ４ 个主要树种幼苗与大树的空间关系及其年际变化进行了分析，并用 Ｓｙｒｊａｌａ 检验分析了样站尺度上幼苗密度、
丰富度空间分布在年际间的差异。 结果显示：（１）木本植物幼苗的数量分布在不同群落和年际之间都表现出明显的差异，样站

尺度上 ３ 个样地内的幼苗密度存在着较大的空间变异性，而幼苗丰富度的空间异质性较低。 表明幼苗分布的空间异质性对幼

苗密度有着重要影响。 （２）样站尺度上幼苗数量和物种数的空间分布在不同年份之间是存在差异的。 在一定程度上证实了种

子产量、扩散方式和群落组成对幼苗空间分布的影响。 （３））从死亡幼苗与大树空间关系来看，４ 个主要树种的死亡幼苗与成树

表现出相似的分布格局，这既表明成体植株的空间分布特征也能够影响幼苗的空间分布格局，也从侧面说明了负密度制约效应

对幼苗空间分布的影响。
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天然林更新主要是指植物从开花，结实到种子的生产、扩散和萌发，以及幼苗的定居、存活、生长和建成的

生态学过程［１⁃２］。 其中，幼苗被认为是森林更新过程对外界环境最敏感的时期［３⁃４］，其建植成功与否直接关系

到未来植物群落的更新［５］。 与此同时幼苗定居对植被的更新具有筛选作用［６］，通过影响植物种群的数量组

成、分布格局来影响森群落动态变化，最终决定了森林的长期演替格局，维系了森林生态系统植被的多

样性［７］。
空间格局与生态学过程之间的相互作用是群落发展的动力［８］。 幼苗作为林下生态系统的重要组分，是

木本植物生活史中生死过程和动态特性最明显的时期［９］，其空间分布格局会对幼苗的自然更新过程会产生

重要的影响。 在此过程中，一些机制能够促进生物多样性的维持［５］。 Ｓｗａｍｙ 等认为，根据 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假
说，树种的更新格局总是偏斜并远离于母树［１０］。 这是由于寄主特异性天敌，如病原体、专性植食者等，容易从

成年个体扩散到离它们较近的后代；同时，由于大多数树种的种子散布在母树周围，分布于母树附近的同种幼

苗个体过于密集，病原体和专性植食者的繁殖很可能会加剧，使得幼苗因负密度制约 （Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ）而导致大量死亡［１１⁃１２］。 这两个过程使幼苗的存活率随离母树或同种成树距离的增加而升高，在
制约同种幼苗增补的同时，为其他物种的幼苗更新提供了空间，从而维持了物种共存。 此外，Ｑｕｅｅｎｂｏｒｏｕｇｈ 等

也认为幼苗的空间格局对物种的长期分布格局有着重要影响［１３］。
另一方面，森林的更新格局与林分的空间异质性有重要的关系［８］。 在不同类型的群落中，地上成体植株

的空间异质性为幼苗的增补、定植等过程提供了重要基础，影响着整个群落的更新特征和演替空间模式［１４］。
然而，以往对幼苗空间分布格局的研究多集中于特定群落类型［１５⁃１７］，对不同演替阶段群落中幼苗空间分布格

局的研究鲜见报道。
以阔叶红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林为演替顶级的次生针阔混交林是我国北温带地区重要的地带性植被类

型，吉林省蛟河地区是阔叶红松林的主要分布区之一。 早期的人为干扰，如过渡采伐、放牧等活动使大量原始

森林遭到破坏，退化成次生林群落。 近年来在国家“天然林保护”与“退耕还林”等生态政策的推动下，这些林

分形成了针阔混交林次生演替过程中的不同群落类型。 尽管如此，森林的天然更新仍然是当地植被恢复过程

中面临的首要难题。 因此，本文以吉林省蛟河地区不同演替阶段的针阔混交林固定监测样地为基础，对
２０１２—２０１４ 年连续 ３ ａ 的木本植物幼苗调查数进行了初分析，旨在：（１）探讨木本植物幼苗的空间分布规律

及其年际间差异；（２）探讨木本植物幼苗和成树在空间分布上的相关性规律。 以揭示温带地区不同演替阶段

森林群落的更新规律，为该地区生态恢复提供理论基础。

１　 研究地概况与研究方法

１．１　 研究区概况

蛟河林业试验区管理局林场位于吉林省蛟河市前进乡境内（４３°５１′—４４°０５′Ｎ，１２７°３５′—１２７°５１′Ｅ，海拔

３３０—１１７６ ｍ），属长白山系张广才岭山脉。 该地区植被属于长白山植物区系，天然次生针阔混交林和原始阔

叶红松林是当地的主要植被类型［１８］。 乔木层树种主要包括红松、杉松、东北枫、五角枫、胡桃楸（ Ｊｕｇｌａｎｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、水曲柳和紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）等。 林下灌木层树种主要有暴马丁香（ Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ｖａｒ．
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ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、毛榛 （ Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、 东北山梅花 （ Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ） 和刺五加 （ Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ
ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）等。 主要草本有美汉草 （Ｍｅｅｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ）、狭叶荨麻 （Ｕｒｔｉｃａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）、荷青花 （Ｈｙｌｏｍｅｃｏｎ
ｊａｐｏｎｉｃａ）、华东蹄盖蕨（Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｎｉｐｏｎｉｃｕｍ）和猴腿蹄盖蕨（Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｂｒｅｖｉｆｒｏｎｓ）等。 该地区处于中纬度北温带，
属受季风影响的温带大陆性气候，春季干旱而多大风，夏季炎热而多雨水，秋季短暂而多晴天，冬季寒冷漫长。
年平均气温 ３．８℃，最热月 ７ 月日均温为 ２１．７℃，最冷月 １ 月份平均温度－１８．６℃。 降水多集中在夏季，约为

７００—８００ ｍｍ。 土壤类型主要为暗棕色森林土［１９］。
１．２　 样地建立与调查

根据 ＣＴＦＳ（Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ）的技术规范（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｔｆｓ．ｓｉ．ｅｄｕ ／ ），２０１０ 年在研究区内

根据林分的发育阶段和树种组成，选取 ３ 种不同发育阶段的针阔混交林建立固定监测样地，包括中龄林

（２１．８４ ｈｍ２，４２０ ｍ×５２０ ｍ）、成熟林（４２ ｈｍ２，５００ ｍ×８４０ ｍ）和老龄林（３０ ｈｍ２，５００ ｍ×６００ ｍ），样地概况如表 １
所示。 ３ 块样地形成了一个由次生林逐渐向顶级植被类型过渡的典型演替系列。 调查记录各样地内所有胸

径（ＤＢＨ） ≥１ ｃｍ 的植株个体物种名称、胸径（ｃｍ）、树高（ｍ）、枝下高（ｍ）和冠幅（ｍ），并给每个植株挂牌、
定位。

表 １　 吉林蛟河森林永久监测样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｐｅｒｍａｎｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔｓ ｉｎ Ｊｉａｏｈｅ ｏｆ Ｊｉｌｉｎ ｐｒｏｖｉｎｃｅ

林型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

样地面积
Ｐｌｏｔ ａｒｅａ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ

ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

样站数
Ｎｏ． ｏｆ ｓｔａｔｉｏｎｓ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔａｇｅｓ

原始植被
Ｐｒｉｍａｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ＨＦ ２１．８４ ｈｍ２

（４２０ ｍ×５２０ ｍ）
４３°５８．３８３′Ｎ
１２７°４４．３１７′Ｅ ４６８—５１９ ９９ 初期 阔叶红松林

ＭＦ ４２．００ ｈｍ２

（５００ ｍ×８４０ ｍ）
４３°５７．７８３′Ｎ
１２７°４４．３８９′Ｅ ４５９—５１７ ２０９ 中期

ＯＧＦ ３０．００ ｈｍ２

（５００ ｍ×６００ ｍ）
４３°５８．０７１′Ｎ
１２７°４５．５３９′Ｅ ５７６—７８４ １４３ 后期

　 　 ＨＦ： 中龄林 ｈａｌｆ⁃ｍａｔｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ； ＭＦ： 成熟林 ｍａｔｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ； ＯＧＦ： 老龄林 ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｅｓｔ

１．３　 幼苗样方设置

２０１１ 年 ７ 月采用机械布点的方法，在 ３ 个样地内共设置了 ４５１ 个“种子雨⁃幼苗”观测样站，其中中龄林

９９ 个、成熟林 ２０９ 个、老龄林 １４３ 个（图 １）。 每个样站由 １ 个 ０．８ ｍ×０．８ ｍ 的种子雨收集器及其四周距其 １ ｍ
处的 ４ 个 １ ｍ×１ ｍ 幼苗小样方组成（图 ２）。

图 １　 样站分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｌａｙｏｕｔ ｏｆ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｓｔａｔｉｏｎｓ

１．４　 幼苗调查

对苗区内胸径小于 １ ｃｍ 的木本植物幼苗进行调查，记录每棵幼苗的物种名称、年龄、高度和基径，同时对

每颗幼苗进行挂牌标记。 幼苗的年龄是根据芽鳞痕的个数来确定。 幼苗高度为自然状态下基部到最高顶芽

６４６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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图 ２　 样站幼苗小样方设置示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｑｕａｄｒａｔ ｌａｙｏｕｔ ａｔ ｅａｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｔａｔｉｏｎ

的距离。 ２０１２ 年 ７—８ 月进行了第 １ 次幼苗调查工作，
以后每年 ７—８ 月复查调查 １ 次，并记录幼苗的出生和

死亡状态［２０］。 本文选取 ２０１２—２０１４ 年间的 ３ 次幼苗

调查数据进行分析。
１．５　 数据分析方法

根据各样站内的幼苗数量（Ｎ）划分为不同的等级：
Ｎ０ ＝ ０； ０＜Ｎ１≤５； ６≤Ｎ２≤１０； １１≤Ｎ３≤１５； １６≤Ｎ４≤
２０； ２１≤Ｎ５≤２５； ２６≤Ｎ６≤３０； ３１≤Ｎ７≤３５； ３６≤Ｎ８≤
４０； ４１≤Ｎ９≤４５； ４６≤Ｎ１０≤５０； ５１≤Ｎ１１≤５５； ５６≤Ｎ１２

≤６０； ６１≤Ｎ１３≤６５； ６６≤Ｎ１４≤７０； ７１≤Ｎ１５≤７５； ７６≤
Ｎ１６≤８０； ８１≤Ｎ１７≤８５； ８６≤Ｎ１８ ≤９０； ９１≤Ｎ１９ ≤９５；
９６≤Ｎ２０≤１００； Ｎ２１＞１００。 统计各样站内每个等级的幼苗个体数。

选取 Ｓｙｒｊａｌａ 检验［２１］，来分析样站尺度幼苗密度和丰富度的空间分布在年际间的差异。 Ｓｙｒｊａｌａ 检验是通

过计算两个样本的 Ｃｒａｍｅｒ⁃ｖｏｎ Ｍｉｓｅｓ 检验来分析两样本之间的空间分布差异。 Ｓｙｒｊａｌａ 检验的零假设是在整个

研究区域内，两样本的正态分布是一致的。 设在取样点 ｋ 的坐标为（ｘｋ，ｙｋ），ｄｉ（ｘｋ，ｙｋ）为第 ｉ 个种群 ｋ 点的密

度值。 构建一个独立于种群大小的检验，所观测到的密度数据首先被标准化：
ｇａｍｍａ．ｉ（ｘｋ，ｙｋ） ＝ ｄｉ（ｘｋ，ｙｋ） ／ Ｄｉ

式中，Ｄｉ是 ｄｉ（ｘｋ，ｙｋ）观测值的总和。 第 ｉ 个种群在点（ｘｋ，ｙｋ）处的累积分布的值，也就是 ＧＡＭＭＡ． ｉ（ｘｋ，ｙｋ），
是所有正态密度观察值的总和，ｇａｍｍａ．ｉ（ｘｋ，ｙｋ）。 由 Ｓｙｒｊａｌａ 检验零假设的统计量为两个种群之间累积分布的

差值的平方，然后所有样本点求和，即，
ｐｓｉ ＝ ｓｕｍ｛ＧＡＭＭＡ．１（ｘｋ，ｙｋ） － ＧＡＭＭＡ．２（ｘｋ，ｙｋ）｝ ２

ｐｓｉ 是根据研究区域矩形的角点而改变的，ｐｓｉ 被计算 ４ 次，每 １ 个角点 １ 次，所得的平均 ｐｓｉ 值用来做检

验提供假。 观察到的 ｐｓｉ 显著性尺度是由它在所有 ２Ｋ个成对排列所得的检验统计值中的序列位置而决定的。
本文中所有数据分析与绘图均采用国际通用软件 Ｒ⁃ ３．２．０（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｒ⁃ｐｒｏｊｅｃｔ． ｏｒｇ） 和 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ

２０１０ 完成。

２　 结果与分析

２．１　 种子雨组成

２０１２—２０１４ 年间，中龄林共收集到 １４ 个物种的种子，隶属于 ８ 科 １０ 属； 成熟林共收集到 ２１ 个物种的种

子，隶属于 １１ 科 １５ 属； 老龄林共收集到 ２０ 个物种的种子，隶属于 １１ 科 １４ 属 ２０ 种植物（表 ２）。 ３ 个样地中，
多数物种的种子雨密度都是在 ２０１３ 年达到峰值，但也有少数物种如中龄林中的杉松、胡桃楸，成熟林中的辽

椴和老龄林中的千金榆等的种子雨密度却在 ２０１３ 年最低（表 ２）。
２．２　 幼苗组成的空间分布

研究期间，３ 个样地内调查到的木本植物幼苗均为该样地存在的主要树种，没有发现其他树种的幼苗。
样地内幼苗总数都在 ２０１３ 年达到最大，２０１４ 年幼苗数量最少，约为 ２０１２ 年、２０１３ 年幼苗数量的一半（表 ３）。
２０１２—２０１４ 年间，中龄林共监测到 １０ 科 １１ 属 １８ 种木本植物幼苗，其中 ２０１２ 年调查到 １６ 种 １３３８ 株幼苗，没
有发现辽椴（Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和千金榆； ２０１３ 年调查到 １８ 个物种的幼苗，共 １９４２ 株； 而 ２０１４ 年共调查到

７２４ 株 １７ 种幼苗，没有发现辽椴（表 ３）。 成熟林共监测到 ９ 科 １１ 属 １７ 种木本植物幼苗，其中 ２０１２ 年调查到

１７ 种幼苗，共 ４０４１ 株； ２０１３ 和 ２０１４ 年分别调查到 ５１６０ 和 ２３７９ 株幼苗，但都没有发现毛榛 （ Ｃｏｒｙｌｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ，表 ３）。 老龄林 ３ 年内均调查到 １６ 个相同树种的幼苗，隶属于 ９ 科 １０ 属，幼苗株树分别为 ２１９９、
２２２９ 和 ９１７（表 ３）。
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表 ２　 木本植物的种子雨密度 ／ （粒 ｍ－２ ａ－１）

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｓｅｅｄ ｒａｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
ＨＦ ＭＦ ＯＧＦ

２０１２ ２０１３ ２０１４ ２０１２ ２０１３ ２０１４ ２０１２ ２０１３ ２０１４
紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ２４５．７２ ２６２．２６ １２２．５４ ４３６．３２ ５０３．９１ ５２５．５８ ３９２．０１ ４０１．３４ １９５．６１
白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ３３．３６ ２２．６０ ４７．５５ １３８５．６５ ４６５．８９ １．８５ １０．０４
水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ４６．０４ ３５７．２８ ４３．６２ ２６１．７６ ６６６．８１ ２１．２８ ９．９９ １２１．０５ ８．８４
五角枫 Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ ９．２６ ２６．５８ ４．０４ １３６．１１ ４０７．６４ ８６．２２ １３３．８９ ２４９．７２ １０．１８
枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ． ０．４６ ２．６７ １１９．３３ ２５３．８８ ２２９．４３ ３４４．７８
千金榆 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ ０．２８ ０．３２ ４１．４０ ０．３５ ４０．９１ ９０．４７ ０．８０ １０４．９６
东北枫 Ａｃｅｒ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ ３．６５ ６．５３ ３．９３ １７．５５ ３４．５８ ２９．３９ ３３．４３ ６９．１３ ２３．２２
黄檗 Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ ０．０５ ０．２２ ８９．１６ ５１．８２ ７２．９２
春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． ｊａｐｏｎｉｃａ ０．２２ ６７．０３ ０．０２ １９．１９ ２．０５ ２６．９３
辽椴 Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ０．０３ ４５．０８ １．８８ ３３．４３ ７．７５ １．２９ ５．６０
蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ４．４２ １９．２６ １２．３６ ９．２０ １１．００ １．９１
青楷枫 Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ ０．０３ ０．３８ ０．１１ ０．７７ ３．３８ ２．５９ ０．２７ ２６．７５ ６．２０
沙松 Ａｂｉｅｓ ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ １．８５ ０．６３ ２．１８ ０．１４ ３．３９ ５．７９ １．０３ １０．４８ ２．５９
花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｐｏｈｕａｓｈａｎｅｎｓｉｓ ０．１４ ０．４１ ２．４１ ２．７０ １．７０ ５．８２
稠李 Ｐａｄｕｓ ｒａｃｅｍｏｓａ ０．１６ ０．０６ ０．０３ ４．３１ ２．３８ ０．７１
三花枫 Ａｃｅｒ ｔｒｉｆｌｏｒｕｍ ３．００ ０．６５ ０．３０
胡桃楸 Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ０．６９ ０．４３ ０．６３ ０．３８ ０．３５ ０．６５ ０．２５ ０．２５ ０．１６
软枣猕猴桃 Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ａｒｇｕｔａ ０．０８ ０．５１ ２．３４ ０．２４
簇毛枫 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ ０．０８ ０．０９ １．２５ ０．３６
红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ０．０２ ０．０２ ０．０９ ０．８０ ０．０２ ０．１６
长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ０．０２
合计 Ｔｏｔａｌ ３０７．７３ ６８８．１９ ２６９．６７ ９９１．７３ ３１５０．４３ １５０１．６３ ７７６．２９ １１９３．１５ ８１１．１７

表 ３　 木本植物幼苗的物种组成、相对多度 ／ ％和相对频度 ／ ％

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ／ ％ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ／ ％

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
ＨＦ ＭＦ ＯＧＦ

２０１２ ２０１３ ２０１４ ２０１２ ２０１３ ２０１４ ２０１２ ２０１３ ２０１４
水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ５１．１（８８．９） ３４．２（８７．９） ３６．９（６１．６） ３４．７（７６．６） ２６．４（７９．４） ３０．２（５９．８） ３．２（２８．０） １．９（１６．１） ２．２（１０．５）
杉松 Ａｂｉｅｓ ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ ２３．２（１９．２） ６．３（１９．２） ６．５（１３．１） ３４．４（４２．１） ３．４（２０．１） ２．５（１５．３） ４５．０（５１．７） ３．２（１８．２） ６．３（２３．１）
五角枫 Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ ８．８（４６．５） ２６．２（６９．７） ２１．４（５１．５） １３．３（７２．７） ３２．４（９０．９） ２６．４（７３．７） １３．４（６６．４） ３３．２（８３．９） ２８．１（６２．２）
东北枫 Ａｃｅｒ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ ４．１（３３．３） ２１．２（６９．７） １５．６（４２．４） ３．５（３７．８） １６．２（７５．１） １０．０（５１．２） ７．９（５５．２） １８．８（６６．４） １７．９（４８．３）
胡桃楸 Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ３．４（２３．２） １．３（１４．１） １．９（１０．１） ０．７（１０．０） ０．２（４．３） ０．２（１．９） ０．５（５．６） ０．１（１．４） ０．１（０．７）
红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ２．１（９．１） ０．４（３．０） ０．３（２．０） ２．２（２３．４） １．０（１３．９） １．１（１０．０） １．７（２１．０） １．０（１１．９） １．６（９．１）
春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． ｊａｐｏｎｉｃａ ２．０（６．１） ２．５（１７．２） ４．８（８．１） ０．６（７．７） １．１（１４．８） １．０（８．１） １２．６（４９．７） ６．０（３０．１） ７．０（１８．９）
簇毛枫 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ １．７（７．１） １．１（６．１） １．５（３．０） ３．２（１３．９） ２．７（１８．７） ４．８（１４．４） ５．５（２３．１） ９．２（３７．８） ６．４（１５．４）
青杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｔｈａｙａｎａ １．７（１．０） ２．６（１．０） ５．１（１．０）
紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ０．７（４．０） ２．１（９．１） ４．０（１４．１） ２．０（１８．２） ８．６（３６．４） １９．５（５７．４） １．３（１３．３） ４．４（２１．７） １４．８（４１．３）
裂叶榆 Ｕｌｍｕｓ ｌａｃｉｎｉａｔａ ０．３（３．０） ０．３（５．１） ０．７（４．０） ０．７（１０．５） ０．５（９．６） １．０（８．６） １．６（９．８） １．３（９．１） ２．３（７．７）
黄檗 Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ ０．２（２．０） ０．２（２．０） ０．３（１．０） ０．０（０．５） ０．０（０．５） ０．１（０．５） ０．５（４．９） １．０（１０．５） １．３（４．９）
青楷枫 Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ ０．２（２．０） １．３（８．１） ０．４（３．０） ０．６（５．７） ２．８（２９．２） ０．８（７．２） １．０（７．７） １１．８（５３．８） ４．８（２０．３）
稠李 Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ ０．１（１．０） ０．１（１．０） ０．１（１．０）
山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ０．１（１．０） ０．１（１．０） ０．１（１．０）
乌苏里鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ ０．１（１．０） ０．１（１．０） ０．１（１．０）
辽椴 Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ０．１（１．０） ２．９（２３．４） ２．３（２３．０） ０．７（４．３） ３．３（２６．６） １．６（１１．２） ０．４（２．８）
千金榆 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ ０．３（４．０） ０．１（１．０） ０．６（８．１） ２．０（２５．８） １．５（１１．５） ２．０（１６．１） ６．１（２８．７） ６．３（２０．３）
毛榛 Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ０．１（０．５）
蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ ０．２（４．３） ０．１（２．４） ０．１（１．４） ０．５（４．２） ０．２（２．８） ０．２（１．４）
三花枫 Ａｃｅｒ ｔｒｉｆｌｏｒｕｍ ０．１（２．９） ０．４（６．７） ０．２（１．４） ０．０（０．７） ０．２（２．８） ０．１（０．７）
总计 Ｔｏｔａｌ １３３８ １９４２ ７２４ ４０４１ ５１６０ ２３７９ ２１９９ ２２２９ ９１７

８４６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

　 　 各样地树种幼苗数量与出现的样方数比较结果表明： 水曲柳、五角枫和东北枫等幼苗数量较多的物种，
出现的样方数也相对较多（表 ３）。 ３ 次调查期间，中龄林水曲柳幼苗数量最多，出现样站的比例均在 ６１．６％以

上，其中 ２０１２ 年和 ２０１３ 年出现的样站数明显多于 ２０１４ 年； 成熟林水曲柳、五角枫和东北枫出现的样站数分

别达到总样站数的 ５９．８％、７２．７％和 ３７．８％以上； 老龄林中五角枫和东北枫出现的样站数分别达到总样站数

的 ６２．２％ 和 ４８．３％ 以上。 ３ 个样地中，尽管 ２０１２ 年的杉松幼苗数量远高于五角枫，但其出现的样站数明显小

于五角枫（表 ３）。

图 ３　 各样站出现的幼苗个体数和物种数

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｏｆ ｓｔａｔｉｏｎ

根据幼苗出现样站相对频率分布可知： 在 ２０１２—２０１４ 年间，３ 个样地中分绝大多数样站出现幼苗数为

１—１０ 株，并且都呈现出偏峰现象； ２０１４ 年 ３ 个样地均以幼苗数为 １—５ 株的样站最多，并且幼苗数为 ０ 株和

１—５ 株的样站数量均明显高于 ２０１２ 年和 ２０１３ 年； 成熟林在 ２０１３ 年幼苗数为 ６—１０ 株的样站数最多，而老

龄林在 ２０１２ 年幼苗数为 ６—１０ 株的样站数最多（图 ３）。
对样站中出现幼苗的物种数进行统计发现，中龄林在 ３ 次调查期间物种的频率分布均出现偏锋现象，而

且年际间差异明显： ２０１２ 年有 ６ 个样站中没有发现任何树种幼苗，８５ 个样站（占样站总数的 ８５．９％）中出现

的物种数小于 ５； ２０１３ 年出现 １—５ 个幼苗物种的样站数最多，为 ２９ 个，远高于 ２０１２ 年和 ２０１４ 年调查结果；
２０１４ 年有 １８ 个样站中没有出现任何幼苗，６１ 个样站（样站总数的 ６１．６％）发现 ０—２ 个物种（图 ３）。 而成熟

林和老龄林物种频率分布的年际差异不明显，且均为正态分布，样站数最多的为 ３—４ 个树种（图 ３）。

９４６７　 ２３ 期 　 　 　 闫琰　 等：吉林蛟河不同演替阶段针阔混交林木本植物幼苗空间分布与年际动态 　
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２．３　 幼苗空间分布差异

采用 Ｓｙｒｊａｌａ 检验分析了同一样地内幼苗个体总数、物种数以及 ４ 个主要物种幼苗多度的年际间空间分

布差异（表 ４）。 结果表明： 中龄林幼苗物种数和个体数的空间分布在 ２０１３ 年和 ２０１４ 年存在显著差异； 水曲

柳、杉松和东北枫幼苗数量空间分布在年际间存在显著差异，而五角枫幼苗数量在年际间差异不显著，表明五

角枫幼苗的产生和分布在中龄林中比较稳定。 成熟林幼苗物种数和幼苗个体总数的空间分布存在显著的年

际差异，水曲柳、五角枫和东北枫幼苗数量的空间分布在年际间差异显著，而杉松幼苗数量在年际间差异不显

著，表明杉松幼苗的产生和分布在成熟林中比较稳定。 老龄林中，２０１２ 年幼苗个体总数的空间分布与 ２０１３
年、２０１４ 年差异显著； ２０１２ 年杉松幼苗数量空间分布与 ２０１３ 年差异显著； 而幼苗的物种数以及水曲柳、五角

枫和东北枫幼苗数量的空间分布在年际间变化不显著，表明老龄林林下幼苗的空间分布比中龄林和成熟林相

对稳定。

表 ４　 ３ 个样地内幼苗个体总数、物种数与 ４ 个主要物种幼苗多度年际间空间分布差异的 Ｓｙｒｊａｌａ 检验结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｙｒｊａｌａ ｔｅｓｔ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ，ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｏｕｒ ｍａｊｏｒ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔｓ

林型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

年组
Ｙｅａｒ ｇｒｏｕｐ

物种数
Ｎｏ． ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数
Ｎｏ． ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

水曲柳
Ｆｒａｘｉｎｕｓ

ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ

五角枫
Ａｃｅｒ
ｍｏｎｏ

杉松
Ａｂｉｅｓ

ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ

东北枫
Ａｃｅｒ

ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ

ＨＦ ２０１２⁃０３ ０．０１８ ０．１６８ ０．０３５ ０．３１９ ０．３９５ ０．３３１

２０１２⁃０４ ０．２２３ ０．３７７ ０．３６２∗ ０．１２８ １．１９３∗ ０．９４９

２０１３⁃０４ ０．１８９∗∗ ０．７３７∗∗ ０．５６０∗∗ ０．４７５ ０．３２９ １．８２７∗∗

ＭＦ ２０１２⁃０３ ０．０３８ ０．８４７∗ ０．１４４∗ １．２５２∗∗ ０．３６５ ０．４９８

２０１２⁃０４ ０．１２４∗ ０．９９９∗ ０．３３９ １．００９∗ ０．５ １．９２１∗

２０１３⁃０４ ０．０５３ ０．１７１ ０．１５４ ０．６１１∗ ０．５５４ ０．８８１∗∗

ＯＧＦ ２０１２⁃０３ ０．０５３ １．３６０∗ ０．２８８ ０．５２２ １．７９０∗ ０．３６３

２０１２⁃０４ ０．０３４ １．４２９∗ ０．４０５ ０．３３９ １．２７ ０．３３３

２０１３⁃０４ ０．０５８ ０．０６７ ０．６５９ ０．１２８ ０．７４３ ０．１２５

２．４　 主要树种死亡幼苗与成树空间分布

对 ３ 个样地内水曲柳、五角枫、杉松和东北枫的死亡幼苗和成树空间分布进行比较可以发现： 尽管 ３ 个

样地中死亡的幼苗基本分布在母树附近，并且整体格局与母树保持一致，但死亡幼苗的空间分布格局在年际

间存在一定差异（图 ４—图 ６）； ２０１３—２０１４ 年间五角枫和东北枫的死亡幼苗在 ３ 个样地中分布较为广泛（图
４，图 ５）；老龄林中，杉松在 ２０１３—２０１４ 年间死亡的幼苗在样地中分布的较少（图 ６）。

３　 讨论

３．１　 幼苗的数量分布

群落幼苗与地上成体植株的空间分布格局决定了群落更新特征，成体植株的空间分布特征对幼苗建成具

有重要影响［１４］。 因此，幼苗的空间分布对群落更新具有重要意义。 本文通过对蛟河地区不同演替阶段针阔

混交林样地内木本植物及幼苗的调查分析，发现 ３ 个样地内调查到的木本植物幼苗均为该样地存在的主要树

种，没有发现其他树种的幼苗。 木本植物幼苗的数量分布在不同演替阶段之间都表现出明显的差异： 水曲柳

在演替初期和中期的林分中出现频率较大，五角枫在演替中期和后期的林分中中出现频率最大，东北枫在 ３
个样地中出现频率都比较大； 而胡桃楸、杉松和红松的幼苗在 ３ 个样地中出现的频率都很低。 这一方面可能

是由于不同演替阶段的林分中，树种的数量和组成存在差异，使得不同物种的幼苗分布在不同群落间存在差

异； 另一方面，啮齿类动物和人类对红松、胡桃楸等种子的取食和采摘也会对幼苗的分布造成不同程度的影

响。 研究期间在 ３ 个样地内水曲柳、五角枫和东北枫的种子数量在所有树种中均排在前 ５ 位，而胡桃

楸、杉松和红松的种子数量较少（未发表数据），这与陈贝贝等部分研究结果一致［２２］；此外，幼苗的空间
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图 ４　 ２０１２—２０１３ 年、２０１３—２０１４ 年和 ２０１２—２０１４ 年间中龄林 ４ 个主要树种的死亡幼苗及其胸径大于 ２０ ｃｍ 母树的空间分布格局

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅａｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｙｅａｒ ｏｆ ２０１２—２０１３，２０１３—２０１４ ａｎｄ ２０１２—

２０１４，ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔ ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥２０ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ＨＦ

灰色叉号为母树空间分布，黑色方块为出现该树种幼苗死亡的样站分布

分布可能与种子的传播特性有关，水曲柳、五角枫和东北枫的种子主要通过风力传播，良好的扩散能力也能使

得种子和幼苗在样地内广泛分布［２３］，而胡桃楸、红松和杉松的种子主要通过重力传播，扩散能力有限。
３．２　 幼苗密度与丰富度的空间异质性

本研究结果显示，在 ４ ｍ２样站尺度上 ３ 个不同演替阶段的群落中幼苗密度存在着较大的空间变异性，而
幼苗丰富度的空间异质性较低。 这与李晓亮等对西双版纳热带森林树种幼苗空间分布研究的部分结果一

致［２４］，他们认为幼苗密度的空间变异是由微生境的空间异质性导致的，微生境的空间变异又会反来影响幼苗

的存活［２５］。 而物种数量由于受群落物种区系控制，空间异质性较低［１４］。 也有学者认为森林中幼苗空间格局

可能比其周围的环境因素更重要［１６］，因为幼苗密度的空间格局会影响到幼苗的存活状态［２４］。 例如，Ｊａｎｚｅｎ
和 Ｃｏｎｎｅｌｌ［１１⁃１２］认为分布于母树附近的幼苗由于受到负密度制约效应会表现出较高的死亡率，而本研究中 ３
个样地内主要树种的幼苗都集中于母树附近（图 ３—图 ５）。 同时，以往的研究已经证实了负密度制约效应是

该研究地区幼苗存活的主要驱动机制［２０］，这在一定程度上可以反映出幼苗分布的空间异质性对幼苗密度的

影响。
３．３　 幼苗空间分布的年际差异

不同年份之间幼苗个体数和物种数的空间分布是存在差异的。 这主要与种子的产量与扩散有关。 首先，

１５６７　 ２３ 期 　 　 　 闫琰　 等：吉林蛟河不同演替阶段针阔混交林木本植物幼苗空间分布与年际动态 　
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图 ５　 ２０１２—２０１３ 年、２０１３—２０１４ 年和 ２０１２—２０１４ 年间成熟林 ４ 个主要树种的死亡幼苗及其胸径大于 ２０ ｃｍ 母树的空间分布格局

Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅａｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｙｅａｒ ｏｆ ２０１２—２０１３，２０１３—２０１４ ａｎｄ ２０１２—

２０１４，ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔ ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥２０ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ＭＦ

灰色叉号为母树空间分布，黑色方块为出现该树种幼苗死亡的样站分布

种子是幼苗更新的来源，幼苗的数量和分布很大程度上依赖于种子的可获得性［２６］，种子数量多的物种跟容易

扩散到更多的样站［２７］。 另一方面，不同物种的种子扩散方式有很大差异，有些物种的种子在经历了种子雨扩

散之后，还会经历二次扩散。 二次扩散可以降低种子的聚集程度，使种子距离母树更远。 因此，种子扩散会导

致种子萌发位置的改变进而影响幼苗的分布。 同时，种子具有休眠的特性，只有光照、温度等环境因素适宜的

时候种子才会萌发，这也影响到幼苗的分布格局。 除此之外，不同演替阶段群落中的物种组成和林分结构及

环境都有很大的差异，因此各林分内幼苗空间分布在年际间的差异也不尽相同。
３．４　 死亡幼苗空间分布与成树关系

除了种子产量和种子扩散方式，成体植株的空间分布特征也能够影响幼苗的空间分布格局［２８］。 本研究

中，在不同演替阶段的群落内，水曲柳、五角枫、杉松和东北枫这 ４ 个主要树种的死亡幼苗在不同年际间的空

间分布格局与其母树分布基本一致。 这可能是由于选取的 ４ 个物种的母树在群落中有较多的个体，产生的种

子量较多，使母树附近有足够的种源，进而使得幼苗与母树有着相似的空间分布格局［２４］；另一方面，由于种子

的传播限制，大多数树种并不能把种子散布到离母树较远的地方［２９⁃３０］，相反，随着与母树距离的增加，种子密
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图 ６　 ２０１２—２０１３ 年、２０１３—２０１４ 年和 ２０１２—２０１４ 年间老龄林 ４ 个主要树种的死亡幼苗及其胸径大于 ２０ ｃｍ 母树的空间分布格局

Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅａｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｍａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｙｅａｒ ｏｆ ２０１２—２０１３，２０１３—２０１４ ａｎｄ ２０１２—

２０１４，ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔ ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥２０ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ＯＧＦ

灰色叉号为母树空间分布，黑色方块为出现该树种幼苗死亡的样站分布

度会逐渐降低［３１］，虽然这 ４ 个树种的种子都依靠风力传播，但是传播的距离并不远，促使幼苗聚集在母树周

围。 因此，在负密度制约效应的作用下，邻近母树的幼苗更容易死亡。 此外，五角枫、东北枫和沙松的死亡幼

苗的空间分布在年际间存在差异，这可能与幼苗的密度有关。 ３ 个样地中，五角枫和东北枫在 ２０１３—２０１４ 年

间死亡幼苗的空间分布要明显大于 ２０１２—２０１３ 年，而这两个物种在 ２０１３ 年的幼苗密度均大于 ２０１２ 年，这从

侧面进一步证实了负密度制约效应对幼苗空间分布的影响。
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