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摘要院以长白山 缘援 圆 澡皂圆次生杨桦林样地为研究对象袁利用空间点格局分析的双相关函数 早渊 则冤 以及随机标签零模型和案例要
对照设计法袁探讨了树木种群空间格局及其密度制约效应遥 研究结果表明院生境异质性对不同生活型以及不同树种的成熟个体

在大尺度范围上具有强烈影响遥 剔除生境异质性带来的影响后袁在 员源 个常见树种中有 员圆 个树种在小尺度上呈显著的空间聚

集分布格局曰随着空间尺度的增加聚集性分布树种数量急剧下降袁在 员愿 皂 尺度上聚集率下降到 园遥 全部 员源 个常见树种均呈现

出显著的密度制约效应袁表明密度制约是调节温带森林树木种群空间结构的主要作用机制遥 此外袁密度制约与物种多度呈负相

关袁与亚林层和灌木层树种的同种聚集强度呈正相关遥 并且随着空间尺度增大受密度制约影响的树种百分比逐渐减小袁员源 个

常见树种中有 员员 个在 园要员 皂 处达到最大的密度制约强度遥
关键词院次生杨桦林曰生境异质性曰空间格局曰密度制约
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植物种群的空间分布格局及其形成机制一直是生态学研究的热点问题咱员暂袁国内学者对长白山地区不同

森林类型的空间分布格局开展了大量研究袁但生境异质性及密度制约效应如何作用于空间格局的形成过程尚

不清楚遥 长白山次生杨桦林中绝大多数树种的空间格局并未表现出明显的空间异质性咱圆暂袁并且环境因子对

种群空间变异的解释能力较低咱猿暂遥 与之相反袁宋厚娟等咱源暂 发现长白山阔叶红松林中样地小环境和地理位置

是导致群落结构出现显著差异的主要因素遥 郝珉辉等咱缘暂也发现生境异质性与大多数物种分布格局之间都存

在显著的空间相关性遥 目前生境异质性与林分空间分布之间的关联性还未形成较为统一的认识遥 因此袁在开

展林分空间点格局分析时袁检验并及时剔除生境异质性带来的潜在影响是十分必要的遥
密度制约是发生在相邻木之间的一种调节机制袁使得存活个体在空间上分布更加均匀袁并且聚集程度将

随着径级的增加而降低咱远鄄苑暂遥 目前袁密度制约效应对林分空间分布格局影响研究主要集中在热带森林咱愿鄄怨暂 和

亚热带森林咱员园鄄员圆暂袁温带森林的密度制约研究相对较少遥 例如袁长白山阔叶红松林及其次生林负密度制约对幼

苗存活具有显著的效应咱员猿鄄员缘暂遥 阔叶红松林群落幼树及大树在一定程度上存在密度制约效应咱员远鄄员苑暂袁并且负密

度制约在次生杨桦林群落构建过程中发挥了重要作用咱员愿暂遥
次生杨桦林属于长白山阔叶红松林演替的早期阶段袁生境异质性导致的生境过滤过程对其群落结构形成

具有较大影响遥 利用生态模拟方法控制生境异质性的潜在影响袁通过空间点格局方法量化密度制约在不同生

活型及不同生长阶段空间格局形成中的作用袁有助于进一步深化我们对演替早期群落构建过程的认识遥 因此袁
本文以吉林长白山 缘援 圆 澡皂圆 次生杨桦林样地为研究对象袁开展了如下研究院员冤评估研究样地是否存在生境异质

性曰圆冤探讨在去除生境异质性大尺度影响后袁树木种群是否仍然在特定尺度上存在聚集分布格局曰猿冤采用随机标

签零模型案例要对照设计的方法检验密度制约效应袁并探讨密度制约与物种多度和同种聚集之间的关系遥

员摇 试验地概况

研究实验区位于吉林省白河林业局光明林场境内袁位于东经 员圆愿毅园苑援 愿圆忆袁北纬 源圆毅员怨援 员苑忆袁地势平缓袁平均

坡度小于 缘毅遥 研究区属于温带大陆性山地气候袁夏季受太平洋高气压影响袁冬季有西伯利亚东部及中亚反气

旋的干扰袁年平均气温约为原苑援 猿要源援 怨益袁年平均降水为 苑愿圆援 猿苑要怨远苑援 圆愿 皂皂遥 由于该区域全年气温较低袁降
水量大而蒸发量小袁森林覆盖率高袁因此空气湿度非常高袁年相对湿度约 苑园豫 遥 研究区原始植被类型为阔叶

红松林袁主要阔叶树种包括蒙古栎渊匝怎藻则糟怎泽 皂燥灶早燥造蚤糟葬冤尧白桦渊月藻贼怎造葬 责造葬贼赠责澡赠造造葬冤尧紫椴渊栽蚤造蚤葬 葬皂怎则藻灶泽蚤泽冤尧山杨

渊孕燥责怎造怎泽 凿葬增蚤凿蚤葬灶葬冤尧春榆渊哉造皂怎泽 躁葬责燥灶蚤糟葬冤尧色木槭渊粤糟藻则 皂燥灶燥冤以及水曲柳渊云则葬曾蚤灶怎泽 皂葬灶凿泽糟澡怎则蚤糟葬冤等袁针叶树

种主要为红松渊孕蚤灶怎泽 噪燥则葬蚤藻灶泽蚤泽冤尧臭松渊粤遭蚤藻泽 灶藻责澡则燥造藻责蚤泽冤和鱼鳞云杉渊孕蚤糟藻葬 躁藻扎燥藻灶泽蚤泽冤 咱员怨暂遥

圆摇 研究方法

圆援 员摇 样地建立及树种选择

课题组 圆园园缘 年参照 悦栽云杂渊悦藻灶贼藻则 枣燥则 栽则燥责蚤糟葬造 云燥则藻泽贼 杂糟蚤藻灶糟藻冤样地建设标准渊澡贼贼责院 辕 辕 憎憎憎 辕 糟贼枣泽援 泽蚤援 藻凿怎 辕 冤袁在
吉林省白河林业局光明林场建立了 缘援 圆 澡皂圆渊圆远园 皂伊圆园园 皂冤次生杨桦林固定监测样地遥 以 圆园 皂伊圆园 皂 划分连

续样方袁对样方内胸径逸员 糟皂 的木本植物进行每木调查袁记录物种名称尧胸径尧树高尧坐标等信息遥 圆园员苑 年对

该次生杨桦林样地开展的复测中袁共调查到 圆猿袁远怨缘 株木本植物个体遥 根据树种可达的最大高度将其分成 猿
种生活型院冠层木渊澡逸员缘 皂冤尧亚林层木渊缘 皂臆澡约员缘 皂冤和灌木渊澡约缘 皂冤遥 对不同生活型分别界定大尧中尧小个

体的胸径大小范围院灌木渊小 员 糟皂臆阅月匀约员援 缘 糟皂曰中 员援 缘 糟皂臆阅月匀约圆 糟皂曰大 阅月匀逸圆 糟皂冤袁亚林层木渊小
员 糟皂臆阅月匀约圆援 缘 糟皂曰中 圆援 缘 糟皂臆阅月匀约缘 糟皂曰大 阅月匀逸缘 糟皂冤袁冠层木渊小 员 糟皂臆阅月匀约缘 糟皂曰中 缘 糟皂臆阅月匀约
员园 糟皂曰大 阅月匀逸员园 糟皂冤遥 为保证足够大的样本量袁从所有树种中筛选出满足大尧中尧小个体样本量均大于 源园
的树种袁最终本文将 员源 个常见树种作为研究对象渊表 员冤遥

圆远源员 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 源员 卷摇
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圆援 圆摇 点格局分析

使用双相关函数 早渊 则冤 分析不同尺度下的树木空间分布格局遥 双相关函数 早渊 则冤 是由 砸蚤责造藻赠忆泽 运渊 则冤函数

推演而来的袁砸蚤责造藻赠忆泽 运渊 则冤 函数是以某一任意点为圆心尧则 为半径的圆内袁期望点数与样方内点密度的比

值咱圆园暂遥 早 函数是基于成对个体间距离的关联性函数袁分析以 则 为半径尧凿憎 为环宽的圆环内所有个体的分布遥
与 砸蚤责造藻赠忆泽 运渊 则冤 函数相比袁早 函数能较敏感地判别某一尺度上点的实际分布偏离期望值的程度袁是评估聚集

程度的重要分析方法遥 早渊 则冤 值的大小代表了聚集强度的大小袁当 早渊 则冤 跃员 时袁表示聚集分布曰当 早渊 则冤 约员 时袁
表示均匀分布曰当 早渊 则冤 越 员 时袁表示随机分布遥 蕴渊 则冤 为 砸蚤责造藻赠忆泽 运渊 则冤 函数的变形袁当 蕴渊 则冤跃园 时袁表示聚集

分布曰当 蕴渊 则冤 约 园 时袁则表示均匀分布曰若 蕴渊 则冤 越 园 则表示随机分布遥

运 ( )则 越 粤
灶圆移

灶员

蚤 越 员
移
灶圆

躁 越 员

陨则 凿( )
蚤躁

宰蚤躁
摇 摇 蚤 屹( )躁 渊员冤

早渊 则冤 越 员
圆仔则

凿运渊 则冤
凿则 渊圆冤

蕴渊 则冤 越
摇 运渊 则冤

仔 原 则 渊猿冤

式中袁粤 为样地面积曰灶 为样地内林木株数曰陨则渊凿蚤躁冤 为指示函数袁凿蚤躁 为圆心 蚤 和圆心 躁 两点间的距离袁当 凿蚤躁臆 则
时袁陨则渊凿蚤躁冤 越 员袁当 凿蚤躁 跃 则 时袁陨则渊凿蚤躁冤 越 园曰宰蚤躁 为边缘矫正的权重曰则 为距离尺度遥
圆援 猿摇 生境异质性

生境异质性和植物间相互作用的影响都可能导致局部点密度升高袁因此难以判别点密度升高的原因遥 生

境异质性强度很难被量化袁假定随着树木个体的生长袁生境异质性对树木的影响成比例地增加袁那么成熟大树

基本稳定的分布格局就显示了生境异质性作用的结果袁从而若所有成熟大树在大尺度范围上聚集渊例如袁在
北方森林中半径 跃员园 皂冤袁则应表明存在异质性咱圆园鄄圆员暂遥 分别分析 猿 种不同生活型的所有成熟大树的空间格

局袁划分标准为院冠层木 阅月匀逸圆园 糟皂袁亚林层木 阅月匀逸员园 糟皂袁灌木 阅月匀逸猿 糟皂遥 生境异质性效应能够导致

树木的聚集程度增加袁在模拟检验过程中 蕴渊 则冤函数的累积效应能增加所显示的检测值袁而 早渊 则冤 则表现微弱袁
故选择 蕴渊 则冤 函数咱圆圆暂袁并采用完全空间随机渊糟燥皂责造藻贼藻 泽责葬贼蚤葬造 则葬灶凿燥皂灶藻泽泽袁悦杂砸冤作为零假设模型遥

为了研究树种空间格局的二阶特征 渊即不同尺度下林木间的相互关系冤袁 使用异质泊松分布

渊澡藻贼藻则燥早藻灶藻燥怎泽 孕燥蚤泽泽燥灶 责则燥糟藻泽泽袁匀孕冤作为零假设模型遥 异质泊松分布会在半径为 砸 的圆形移动窗口内随机移

动所有树木的原始位置袁这种小的位移会破坏树木位置的小尺度格局袁同时保持大尺度格局不变袁从而可以选

择性地研究小尺度上的空间格局咱员园暂遥
使用拟合优度 郧韵云渊郧燥燥凿灶藻泽泽 燥枣 云蚤贼冤测试咱圆猿暂来评估实际点格局与零模型模拟的差异显著性袁孕 值计算公

式如下院

责赞 越 员 原
则葬灶噪咱怎园暂 原 员

皂 垣 员 渊源冤

式中袁怎园是观测值与期望值之间的差异曰则葬灶噪咱怎园暂 的值是在整个模拟格局加上观测值的等级渊则葬灶噪冤曰皂 为模拟

次数遥 比如袁在本文中进行 员怨怨 次模拟袁加上观测值共 圆园园 个值袁若对观测值的统计值大于每一个模拟值袁则
则葬灶噪咱怎园暂 越圆园园袁责 值为 园援 园园缘遥

通过斯皮尔曼相关系数渊杂责藻葬则皂葬灶忆泽 则澡燥 泽贼葬贼蚤泽贼蚤糟冤来评估物种多度与同种聚集最大强度尧物种多度与密度

制约强度以及同种聚集最大强度和密度制约强度之间的相关性遥
圆援 源摇 双变量随机标签零模型

使用双变量 早渊 则冤 函数随机标签渊砸葬灶凿燥皂 造葬遭藻造蚤灶早袁砸蕴冤零模型和案例要对照设计咱员园暂检验种群的密度制约

效应袁以红松的空间分布格局为例袁来说明如何用这一方法来分析红松种群的密度制约效应渊图 员冤遥 以大树

作为对照渊格局 员冤袁代表生境异质性的作用袁小树和中树作为案例渊格局 圆冤袁早圆员渊 则冤 表示案例周围对照个体的

分布强度袁早圆圆渊 则冤 表示案例周围案例个体的分布强度遥 如果案例相对于对照没有表现出额外的格局袁那么符

猿远源员摇 源 期 摇 摇 摇 安璐摇 等院长白山次生杨桦林种群空间点格局及密度制约效应 摇
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合随机标签零模型袁实际分布的值落在置信区间内袁即 早圆员渊 则冤越 早圆圆渊 则冤遥 如果在某一尺度 则 上 早圆员渊 则冤 原早圆圆渊 则冤
的值在置信区间的下方袁则表示案例的点出现在案例周围的频率高于对照的点出现在案例周围的频率袁说明

小树或者中树有独立于大树聚集的格局遥 在这种聚集的格局里袁树木生长在适合的生境里袁可以排除生境异

质性对树木的影响遥 从小树到中树聚集格局的降低袁表示存在密度制约效应袁聚集格局降低的程度代表密度

制约效应的强度遥 用下式来检验密度制约的统计分析院
凿 ( )则 越 凿 躁 ( )则 原 凿泽渊 则冤 渊缘冤

式中袁凿 躁渊 则冤 是以中树为案例时 早圆员渊 则冤原早圆圆渊 则冤 在尺度 则 上的值袁凿泽渊 则冤 是以小树为案例时 早圆员渊 则冤原早圆圆渊 则冤 在尺

度 则 上的值袁从小树到中树袁如果 凿渊 则冤跃园 表示密度制约效应存在遥 则泽 是以小树为案例时袁凿泽渊 则冤 低于置信区间

的尺度袁则 躁是以中树为案例时袁凿 躁渊 则冤 低于置信区间的尺度袁则贼澡蚤灶是 凿渊 则冤 跃园 时的尺度袁即密度制约发生的尺度袁
则皂葬曾为密度制约强度达到最大值时的尺度袁凿皂葬曾表示密度制约效应的最大强度遥

图 员摇 同种密度制约分析
云蚤早援 员摇 粤灶葬造赠泽蚤泽 燥枣 糟燥灶泽责藻糟蚤覱糟 凿藻灶泽蚤贼赠 凿藻责藻灶凿藻灶糟藻

图 葬要糟 为示例树种红松空间分布格局的密度制约效应曰图 凿 为所有树种的物种多度与 凿皂葬曾值之间的关系袁凿皂葬曾表示密度制约效应的最大强

度曰黑色实线为实际点格局袁虚线之间代表置信区间

圆援 缘摇 数据处理与分析

本文点格局分析使用 孕则燥早则葬皂蚤贼葬 云藻遭则藻则燥 圆园员源 软件袁并采用 酝蚤糟则燥泽燥枣贼 耘曾糟藻造 圆园员远 软件和 砸 猿援 缘援 员 渊澡贼贼责院 辕 辕
憎憎憎援 则鄄责则燥躁藻糟贼援 燥则早冤进行数据处理和作图遥 通过 员怨怨 次 酝燥灶贼藻鄄悦葬则造燥 随机模拟过程构建对应点格局函数的 怨缘豫
置信区间遥

猿摇 结果与分析

猿援 员摇 生境异质性对空间格局的影响

摇 摇 各生活型成熟大树的空间格局如图 圆 所示袁早 函数和 蕴 函数偏离包迹线可以表明存在生境异质性袁蕴 函

源远源员 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 源员 卷摇
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数比 早 函数的聚集尺度和强度更为强烈遥 对于冠层木和灌木的成熟个体袁蕴 函数都表现出明显的整个尺度上

的聚集分布袁甚至在 则 跃 猿园 皂 时也是如此曰对于亚林层木袁蕴 函数在 圆园 皂 处由聚集分布转为随机分布遥
此外袁本研究分析了每个树种成熟个体的空间格局渊表 员冤遥 蕴 函数分析中袁所有树种的成熟个体在 园要猿园

皂 尺度范围内都表现出强烈的聚集分布遥 早 函数分析中袁各树种均为聚集分布袁其中青楷槭 渊 粤糟藻则
贼藻早皂藻灶贼燥泽怎皂冤尧色木槭尧稠李渊孕则怎灶怎泽 责葬凿怎泽冤尧假色槭渊粤糟藻则 责泽藻怎凿燥鄄泽蚤藻遭燥造凿蚤葬灶怎皂冤在个别尺度上存在随机分布遥
一般而言袁小尺度上的聚集是植物之间相互作用引起的袁而大尺度上的聚集可以解释为由生境异质性引起

的咱圆园暂袁这充分说明生境异质性显著影响各树种的空间分布遥 这一发现为长白山次生杨桦林存在大尺度范围

的生境异质性提供了证明袁这表明在研究空间格局时袁应该考虑生境异质性对结果的影响遥

图 圆摇 所有成熟大树的点格局分析

云蚤早援 圆摇 粤灶葬造赠泽蚤泽 燥枣 责燥蚤灶贼 责葬贼贼藻则灶 燥枣 葬造造 燥造凿 葬凿怎造贼 贼则藻藻泽

完全随机零模型下用双关联函数 早渊 则冤 和 蕴渊 则冤 函数进行点格局分析曰黑色实线为实际点格局袁 虚线之间代表置信区间遥

猿援 圆摇 去除生境异质性后的林分空间格局

与异质泊松分布零模型进行对比的 员源 个树种中有 员圆 个树种渊愿缘援 苑豫 袁除了蒙古栎和鱼鳞云杉冤在小尺

度上显示出显著的聚集渊即 郧韵云 检测的 孕 值小于 园援 园缘冤袁其中有 缘 个树种渊猿缘援 苑豫 冤在个别尺度上渊员缘要猿园 皂
范围内冤表现出均匀分布渊表 员冤遥

同种聚集的最大强度渊早皂葬曾袁早渊 则冤 在尺度上的最大值冤与物种多度无相关性袁而亚林层木和灌木树种的

早皂葬曾值与物种多度呈显著地负相关渊杂责藻葬则皂葬灶忆泽 则澡燥 越 原园援 怨源袁杂越远愿袁孕越 园援 园园源愿冤遥
通过计算各尺度表现出不同空间格局的树种的百分比袁评估了空间格局第二阶特征的尺度制约效应遥 如

图 猿 所示袁聚集百分比在 园要员 皂尧源要远 皂 的范围处达到峰值渊怨猿援 猿豫 冤袁然后随着 则 的增加而急剧下降袁在约

员愿 皂 处聚集比例基本保持为 园遥 均匀分布在 圆园 皂 处开始出现袁这种均匀分布可能是由于零模型与小尺度上

的强烈聚集相作用的结果咱员园暂遥 如图 猿 左图为假色槭的空间格局袁异质泊松分布把在小尺度上聚集的点随机

分布在 园要猿园 皂 的尺度上袁从而产生在大于 圆园 皂 的距离处袁包迹线高于观测值的对相关函数遥
猿援 猿摇 密度制约效应对分布格局的影响

采用随机标签零模型和案例要对照设计分析密度制约效应袁结果如表 员 所示遥 从中可以看出院小树作为

案例时袁员源 个树种均表现出相对于大树的额外聚集分布袁其中臭松尧红松尧色木槭尧紫椴尧假色槭和簇毛槭渊粤糟藻则
遭葬则遭蚤灶藻则增藻冤在整个 园要猿园 皂 尺度上均有明显的聚集袁暴马丁香渊杂赠则蚤灶早葬 则藻贼蚤糟怎造葬贼葬冤和稠李在大尺度上存在部分

缘远源员摇 源 期 摇 摇 摇 安璐摇 等院长白山次生杨桦林种群空间点格局及密度制约效应 摇
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澡贼贼责院 辕 辕 憎憎憎援 藻糟燥造燥早蚤糟葬援 糟灶

均匀分布曰中树作为案例时袁员源 个树种中有 员圆 个树种表现出相对于大树的额外聚集分布袁源 个树种表现为部

分均匀分布袁分别为春榆尧暴马丁香尧稠李和毛榛渊悦燥则赠造怎泽 皂葬灶凿泽澡怎则蚤糟葬冤遥 与大树相比袁从小树到中树额外聚集

分布的百分比在检验尺度上明显有所下降渊图 源冤遥

图 猿摇 去除生境异质性影响后的林木空间分布格局

云蚤早援 猿摇 杂责葬贼蚤葬造 凿蚤泽贼则蚤遭怎贼蚤燥灶 责葬贼贼藻则灶 燥枣 贼则藻藻泽 葬枣贼藻则 则藻皂燥增蚤灶早 贼澡藻 蚤灶枣造怎藻灶糟藻 燥枣 澡葬遭蚤贼葬贼 澡藻贼藻则燥早藻灶藻蚤贼赠

图 源摇 密度制约效应的相关尺度分析

云蚤早援 源摇 栽澡藻 葬灶葬造赠泽蚤泽 燥枣 泽糟葬造藻鄄凿藻责藻灶凿藻灶糟藻 燥枣 凿藻灶泽蚤贼赠 凿藻责藻灶凿藻灶糟藻

当 早圆员渊 则冤原早圆圆渊 则冤约园 显著时袁用实心圆表示曰当 早圆员渊 则冤原早圆圆渊 则冤跃园 显著时袁用空心圆表示曰当 早圆员渊 则冤越 早圆圆渊 则冤 时袁用空心方块表示

所有 员源 个常见树种的额外聚集强度从小树到中树均呈下降趋势袁即均受到密度制约的影响袁这表明在

愿远源员 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 源员 卷摇
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长白山次生杨桦林群落中林木分布格局受密度制约效应的影响十分普遍渊表 员冤遥 其中有 缘 个树种渊猿缘援 苑豫 冤
在 园要猿园 皂 尺度上均受密度制约效应的影响袁其中包括 源 个物种多度大的树种渊灶跃员园园园冤渊色木槭尧紫椴尧假色

槭尧簇毛槭冤和 员 个物种多度小的树种渊灶约员园园园冤渊红松冤遥 各树种密度制约强度的最大值 凿皂葬曾与物种多度呈显

著的负相关渊杂责藻葬则皂葬灶忆泽 则澡燥 越 原园援 怨园袁杂越愿远猿援 怨袁孕约园援 园园园员冤渊图 员冤袁且与同种聚集强度最大值 早皂葬曾无相关性袁而
亚林层木和灌木树种的 凿皂葬曾与 早皂葬曾值为显著的正相关渊杂责藻葬则皂葬灶忆泽 则澡燥 越员袁杂越园袁孕约园援 园园园员冤遥

随着尺度的增大袁受密度制约影响的树种百分比逐渐减小遥 此外袁密度制约强度的最大值主要在 远 皂 以

内的尺度上发生袁员源 个树种中有 员猿 个树种在 园要圆 皂 内密度制约强度达到峰值袁员员 个树种渊苑愿援 远豫 冤在约员 皂
的尺度内达到 凿皂葬曾袁这一结果表明袁密度制约效应主要发生在邻木个体之间的小尺度上渊图 源冤遥

源摇 讨论

源援 员摇 种群空间分布格局

本研究中检验的树种普遍在较小尺度表现为聚集分布格局袁而在较大尺度上表现为随机分布格局或部分

伴随均匀分布袁符合森林群落种群聚集分布的一般规律咱圆源暂袁在长白山次生杨桦林咱圆缘鄄圆苑暂 以及其他温带森

林咱圆愿鄄圆怨暂尧亚热带森林咱员园鄄员员袁 猿园暂尧热带森林咱猿员暂中都有相似的结果遥 然而胡艳波等咱猿圆暂得到了不同的结果袁他们报道

了吉林蛟河阔叶红松林内树种主要呈随机分布格局袁这可能主要与森林所处的演替阶段有关遥
蕴蚤灶 等咱猿猿暂的研究认为生境异质性和种子扩散限制是影响树木空间分布的主要因素遥 由于红松尧臭松和鱼

鳞云杉等针叶树种的种子较重袁散落时更容易分布在母树周围袁因此小径级个体更容易形成聚集分布格局遥
紫椴尧水曲柳的种子量大袁也容易分散在母树周围遥 此外袁簇毛槭和假色槭等槭树以及毛榛都具有一定的萌蘖

性袁因此容易在小尺度上表现为聚集分布遥 随着种间竞争增强袁大量小径级个体死亡袁树种聚集程度下降并趋

于在大尺度上随机分布遥
本研究利用 蕴渊 则冤 函数验证了生境异质性的影响袁结果表明所有 员源 个常见树种均受生境异质性的强烈

影响遥 去除生境异质性的影响有利于评估密度制约在调节种群结构中的相对重要性袁例如在较大尺度上袁随
着径级大小的增加袁聚集的减少可能是由不利生境而不是密度制约所导致的袁在较小尺度上袁有利生境会增加

林木的聚集袁从而抵消了密度制约导致的同种树木的减少咱猿源暂遥 在澡怎 等咱员园暂 用成熟树的空间格局来控制可能存

在的大尺度生境异质性时袁在小尺度上显示密度制约的树种比例高于在大尺度上的比例袁在不考虑生境异质

性的情况下袁小尺度和大尺度上显示密度制约的树种比例没有差异遥 长白山温带次生杨桦林不同生活型或不

同树种的成熟大树分布格局均表现出强烈的大尺度异质性袁为了保证检测到较准确的密度制约效应袁有必要

考虑生境异质性的影响遥
源援 圆摇 密度制约效应

生境异质性是影响种群格局发生变化的重要因子袁但去除生境异质性后袁密度制约仍然是调节种群结构

的重要驱动机制咱员园暂遥 起初对密度制约效应的研究集中在热带森林咱愿鄄怨暂袁其中 宰蚤造造泽 等咱怨暂 在巴拿马地区得到受

密度制约影响的树种比例为 苑怨援 愿豫 遥 后期在亚热带森林咱员园鄄员圆暂 及温带森林咱员猿鄄员缘袁猿缘鄄猿远暂 的研究也逐渐增多袁受密

度制约影响的树种比例 在澡怎 等咱员园暂在亚热带森林得到 愿猿援 园豫 袁蕴葬皂遭藻则泽 等咱猿远暂 在温带落叶林发现等同于热带森

林遥 在长白山阔叶红松林中袁运怎葬灶早 等咱员远暂和 孕蚤葬燥 等咱员苑暂 证明只有少数物种受密度制约的影响袁而在长白山次

生杨桦林开展密度制约的研究相对较少袁且常见于幼苗水平的分析遥 范秀华咱员愿暂 和肖翠等咱猿苑暂 利用广义线性混

合模型以幼苗的存活状态为变量证实了负密度制约效应在长白山次生杨桦林中存在袁王蕾等咱猿愿暂 利用一般线

性模型以幼苗密度为变量得到了同样的结果遥 在本研究中袁利用生态模拟方法控制生境异质性的潜在影响袁
以空间点格局的方法量化密度制约在各树种不同生活型及不同生长阶段空间格局形成中的作用袁结果表明袁
员源 个常见树种受密度制约影响的比例渊员园园豫 冤与其他森林中的研究结果相比更高袁这可能是由于该温带森林

中满足样本量的树种相对于热带或亚热带森林更少袁且次生杨桦林的森林群落演替阶段相比阔叶红松林群落

更不稳定遥 总之袁在后期不同纬向带森林的研究中袁普遍均证明了密度制约效应的存在袁且对调控物种共存机

怨远源员摇 源 期 摇 摇 摇 安璐摇 等院长白山次生杨桦林种群空间点格局及密度制约效应 摇
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制有重要作用袁那么密度制约并不是热带森林的特有效应袁密度制约并不能解释为什么热带森林的物种比其

他纬向带森林的物种更丰富袁除非热带森林的密度制约强度更强遥
对物种多度与密度制约效应关系的研究也是森林生态学研究的热点咱愿暂袁已有研究证明了密度制约效应

与物种多度之间为负相关关系咱猿怨鄄源员暂遥 在本研究中袁物种多度小的树种其密度制约效应的最大强度渊凿皂葬曾冤比物

种多度大的树种更强渊图 员冤袁此外袁可以观察到物种多度小的树种其同种聚集最大强度渊早皂葬曾冤相比物种多度

大的树种更强渊表 员冤袁这主要体现在亚林层木和灌木树种上袁冠层木树种中蒙古栎和鱼鳞云杉等树种没有体

现袁这一结果与 在澡怎 等咱员园暂的研究结果基本保持一致遥

缘摇 小结

本研究通过对长白山次生杨桦林空间分布格局和密度制约效应分析袁发现在空间格局的研究中消除生境

异质性的影响至关重要遥 同时袁密度制约是调节温带森林树种种群结构的一种重要机制袁密度制约强度与物

种多度为负相关袁与亚林层木和灌木树种的同种聚集最大强度为正相关遥 本研究为温带森林林分空间格局和

密度制约效应的研究提供了理论支撑袁对长白山地区次生杨桦林的群落结构构建和可持续经营具有重要

意义遥
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