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刘文婷ꎬ张金峰ꎬ刘琪璟.长白山东坡白桦￣长白落叶松林优势种群结构与动态特征.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３(１８):７４６２￣７４７３.
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长白山东坡白桦￣长白落叶松林优势种群结构与动态
特征

刘文婷１ꎬ张金峰２ꎬ刘琪璟１ꎬ∗

１ 北京林业大学 林学院ꎬ 北京　 １０００８３

２ 北京林业大学 生态与自然保护学院ꎬ 北京　 １０００８３

摘要:白桦(Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ)￣长白落叶松(Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ)林是长白山东坡火山爆发后形成的次生林ꎬ也是暗针叶林演替系列的

重要阶段ꎬ研究其优势种群的数量增长和消亡对揭示群落演替过程机理有重要意义ꎮ 以长白山地区白桦￣长白落叶松林优势种

群为研究对象ꎬ于 ２０２０ 年进行标准地调查获取数据ꎬ采用径级代替龄级的方法ꎬ通过编制静态生命表ꎬ绘制存活曲线和生存分

析函数曲线ꎬ计算数量动态指数ꎬ并引用谱分析和时间序列模型预测ꎬ研究了长白山东坡白桦和长白落叶松种群的年龄结构和

数量动态特征ꎮ 结果显示:１) 白桦种群径级结构呈典型的倒“Ｊ”型分布ꎬⅠ龄级个体数量占比高达 ５２.５６％ꎻ长白落叶松种群结

构呈近似钟形ꎮ ２) 种群动态量化分析显示ꎬ白桦种群和长白落叶松种群的动态变化指数 Ｖｐｉ均大于 ０ꎬ说明种群均为增长型ꎬ但
后者 Ｖ′ｐｉ趋近于 ０ꎬ说明受外界干扰时ꎬ长白落叶松种群更倾向于稳定型ꎮ ３) 白桦和长白落叶松种群个体死亡率和消失率曲线

变化趋势基本一致ꎬ存活曲线均为 Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ 型ꎮ ４) 生存分析发现ꎬ白桦种群前期(Ⅰ—Ⅳ龄级)锐减ꎬ中期(Ⅳ—Ⅶ龄级)稳定ꎻ
长白落叶松种群前期(Ⅰ—Ⅲ龄级)增长ꎬ中期(Ⅲ—Ⅸ龄级)稳定ꎬ后期(Ⅸ—ＸＩＩＩ 龄级)衰退ꎮ ５) 谱分析显示ꎬ白桦种群和长

白落叶松种群基波均最大(１.６３ 和 ０.８５)ꎬ表明种群天然更新受生物学特性控制ꎮ ６)随着时间的推移ꎬ白桦种群个体数逐渐增

多ꎻ长白落叶松种群个体数量波动较大但总体呈增加趋势ꎮ
关键词:白桦ꎻ长白落叶松ꎻ静态生命表ꎻ生存函数ꎻ时间序列预测
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ￣Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ ｉｓ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｅｄ ａｆｔｅｒ ｖｏｌｃａｎｉｃ ｅｒｕｐｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ
ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ａｎｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ ｄａｒｋ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ. Ｉｔ ｉｓ ｏｆ ｇｒｅａｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｏ ｃｌａｒｉｆｙ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ. Ｔａｋｉｎｇ
ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ａｒｅａ ａｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔꎬ ｔｈｅ ｄａｔａ
ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｐｌｏｔ ｓｕｒｖｅｙ ｉｎ ２０２０. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｔｈｅ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ
ａｎｄ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｗｅｒｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｂｙ ｃｏｍｐｉｌｉｎｇ ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅｓꎬ ｐｌｏｔｔｉｎｇ
ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅｓ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅｓꎬ ｃａｌｃｕｌａｔｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘｅｓꎬ ａｎｄ ｒｅｆｅｒｒｉｎｇ ｓｐｅｃｔｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｔｉｍｅ
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ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ: １) ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ａ
ｔｙｐｉｃａｌ ｉｎｖｅｒｔｅｄ “ Ｊ” ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ ａｇｅ ｃｌａｓｓ Ｉ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ５２.６％ꎻ Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｒｏｕｇｈ ｂｅｌｌ￣ｓｈａｐｅｄ ｐａｔｔｅｒｎ. ２) Ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅ ｉｎｄｅｘｅｓ Ｖｐｉ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｂｏｔｈ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０ꎬ ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｔｈａｔ
ｂｏｔｈ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｔｙｐｅ. Ｂｕｔ ｔｈｅ Ｖ′ｐｉ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｔｔｅｒ ａｐｐｒｏａｃｈｅｄ ０ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗａｓ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ. ３) Ｉｎ ｇｅｎｅｒａｌꎬ ｔｈｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｓａｐｐｅａｒａｎｃｅ ｒａｔｅ ｃｕｒｖｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｓａｍｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ
Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅｓ ｗｅｒｅ Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ. ４) Ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｈａｒｐｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ (Ⅰ—Ⅳ) ａｎｄ ｌｅｖｅｌｅｄ ｏｆｆ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ
(Ⅳ—Ⅶ). Ｔｈｅ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ (Ｉ—ＩＩＩ)ꎬ ｓｔａｂｌｉｌｉｚｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ (ＩＩＩ—ＩＩＸ)ꎬ ａｎｄ ｄｅｃｌｉｎｅｄ
ｉｎ ｌａｔｅ ｓｔａｇｅ ( ＩＸ—ＸＩＩＩ) . ５) Ｓｐｅｃｔｒｕｍ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌ ｗａｖｅ ｏｆ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｓｔ (１.６３ ａｎｄ ０.８５)ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ. ６) Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｏｒ Ｂ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅꎬ ｗｈｅｒｅａｓ Ｌ. ｏｌｇｅｎｓｉｓ
ｓｈｏｗｅｄ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｎｄ ａｓ ａ ｗｈｏｌｅ ａｌｔｈｏｕｇｈ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｗａｓ ｐｒｏｆｏｕｎｄ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａꎻ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓꎻ ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅꎻ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎻ ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

种群是同一个物种特定空间上的个体集合ꎬ种群结构及其动态是其重要属性ꎬ也是植物种群生态学研究

的核心内容之一[１—２]ꎮ 种群结构是指个体数量、高度、年龄及其空间分布情况ꎮ 种群动态则是种群在整个生

命过程中的数量变化情况[３—４]ꎮ 种群统计是研究种群结构与动态的一种方法ꎬ具体地是以生命表为基本信

息ꎬ结合年龄结构、存活曲线、生存分析、数量化动态分析、谱分析及时间序列预测等手段进行研究[５—６]ꎬ不仅

可以揭示种群生存现状、受干扰情况ꎬ还可以预测种群未来发展趋势ꎬ对物种的科学保护与管理具有重要

意义[７—８]ꎮ
长白山区植被资源丰富ꎬ拥有欧亚大陆东部最典型的、保存最为完整的温带山地森林生态系统ꎬ对该区气

候调节、水土保持和维持生态系统平衡具有重要作用[９]ꎮ 长白山地区在历史上经历多次火山爆发ꎬ特别是东

坡被大量火山喷发物覆盖ꎬ对植被影响很大[１０]ꎮ 火山爆发的演替过程是先阳性树种ꎬ后阴性或耐阴树种[１１]ꎮ
通常是原始林分遭到破坏后ꎬ郁闭度下降ꎬ先为阳性先锋树种的生长和更新创造条件ꎬ恢复成次生林ꎬ进而为

阴性或耐阴树种提供生存条件ꎬ最终发展为地带性顶极群落[１０]ꎮ 在整个演替过程中ꎬ必然会出现许多过渡型

森林植被类型ꎬ了解这些过渡植被类型对群落演替及生态系统恢复具有重要意义ꎮ
白桦(Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ)￣长白落叶松(Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ)林是长白山林区暗针叶林林遭到采伐或火灾等干扰

后形成的过渡性植被类型[１２]ꎮ 实地调查发现ꎬ该阶段群落结构简单ꎬ层次化分不明显ꎬ其中白桦和长白落叶

松几乎占据绝对优势[９—１１]ꎮ 先前的研究表明ꎬ优势树种种群结构是否完整能够预示群落在未来一段时期内

的发展趋势[９ꎬ １３]ꎮ 目前关于白桦和长白落叶松天然更新的研究多集中于幼龄期ꎬ认为该阶段决定了种群的

演替过程及其在群落中的地位[１４—１５]ꎮ 然而ꎬ从种群结构来看ꎬ大树、老树个体也不容忽视ꎬ因为这些个体一般

占据林内上层空间ꎬ这可能会对林下幼苗及幼树产生影响[１３ꎬ１６]ꎮ 另一方面ꎬ不同种群及同一种群内不同年龄

个体的差异可能影响种内和种间竞争进而决定物种的生命周期[７ꎬ１７]ꎮ 鉴于此ꎬ本文以分布于长白山东坡的白

桦和长白落叶松种群为研究对象ꎬ利用种群统计学应用方法ꎬ分析种群年龄结构与数量特征ꎬ探讨演替过程中

的种群动态规律ꎬ以期为白桦￣长白落叶松林的保护和暗针叶林的恢复提供理论依据ꎮ

１　 研究区概况与方法

１.１　 研究区概况

研究区位于吉林省长白山东坡ꎮ 长白山属温带大陆性山地气候ꎬ受太平洋季风影响ꎬ夏季温暖多雨ꎬ冬季

寒冷漫长ꎻ年平均气温－７—３℃ꎻ年平均降水 ７００—１０００ ｍｍꎬ多集中在 ７—８ 月ꎮ 土壤类型为土地暗棕色森林
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土ꎬ土层厚度 ２０—１００ ｃｍꎮ 该区受到火山爆发的影响ꎬ而且历次爆发的影响范围不同[１１]ꎬ生境条件复杂多样ꎬ
总体上地貌为火山台地ꎮ 土壤是在不同程度风化的浮石(母质)上发育起来的ꎮ 浮石作为成土母质ꎬ风化比

较快ꎬ植物也容易定居ꎮ 目前分布在东坡的大面积白桦￣长白落叶松林就是在这种母质上发育起来的ꎮ
此次研究样地的乔木层除白桦和长白落叶松外ꎬ还有臭冷杉(Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ)、鱼鳞云杉(Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ

ｖａｒ. ｋｏｍａｒｏｖｉｉ) 等ꎻ灌木层有长白蔷薇 (Ｒｏｓａ ｋｏｒｅａｎａ)、细叶杜香 ( Ｌｅｄｕｍ ｐａｌｕｓｔｒｅ)、蓝靛果忍冬 ( Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｅｄｕｌｉｓ)、毛脉黑忍冬(Ｌ. ｎｉｇｒａ ｖａｒ. ｂａｒｂｉｎｅｒｖｉｓ)、东北茶藨子(Ｒｉｂｅｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ)和西伯利亚刺柏( Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ
ｓｉｂｉｒｉｃａ)等ꎻ草本层有林奈草 ( Ｌｉｎｎａｅａ ｂｏｒｅａｌｉｓ)、小叶章 (Ｃａｌａｍａｇｒｏｓｔｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ)、舞鹤草 (Ｍａｉａｎｔｈｅｍｕｍ
ｂｉｆｏｌｉｕｍ)、苔草(Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ.)和越橘(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｖｉｔｉｓ￣ｉｄａｅａ)等 ꎮ 植物名称来自«东北植物检索表(第二版)» [１８]ꎮ

图 １　 研究样地位置示意图

　 Ｆｉｇ.１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｒｍａｎｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ

ｐｌｏｔ　

１.２　 研究方法

１.２.１　 样地设置与调查

参照 ＣＴＦＳ (Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ)和中国森

林生物多样性监测网络(ＣＦｏｒＢｉｏ)的大样地建立与监测

技术规范[１９]ꎬ于 ２０１０ 年在长白山国家级自然保护区东

坡海拔 １４４０—１４５０ ｍ 处结合野外环境建立了面积

１ ｈｍ２ 的标准地 (１２８.０１°—１２８.２５° Ｅꎬ４１.４９°—４２.０５°
Ｎ) (图 １)ꎮ ２０２０ 年 ８—９ 月ꎬ以固定样地西北角为原

点ꎬ利用全站仪将样地分成 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样

方ꎬ测定并记录样方内木本个体的种类、胸径、数量和高

度等ꎮ
１.２.２　 划分种群龄级

采用“空间推时间”的方法ꎬ以径级结构代替年龄

结构分析种群变化特征[７]ꎮ 根据白桦和长白落叶松种

群的生长规律以及样地内树木直径分化情况ꎬ参考胡尔

查等[２０]对白桦种群的划分标准ꎬ将 ＤＢＨ≤２.５ ｃｍ 的白

桦幼苗划分为第Ⅰ龄级ꎬ之后采用上限排外法ꎬ以 ３ ｃｍ
为径阶距进行划分ꎬ将白桦种群分为 ７ 个龄级ꎬ即Ⅱ级(２.５—５.５ ｃｍ)、Ⅲ级(５.５—８.５ ｃｍ)、Ⅳ级(８.５—１１.５
ｃｍ)、Ⅴ级(１１.５—１４.５ ｃｍ)、Ⅵ级(１４.５—１７.５ ｃｍ)、Ⅶ级(>１７.５ ｃｍ)ꎻ参考张钦弟等[２１] 对落叶松种群结构的

划分标准ꎬ以 ５ ｃｍ 为径阶距ꎬ将长白落叶松划分为 １３ 个龄级ꎬ即Ⅰ级(ＤＢＨ≤５ ｃｍ)、Ⅱ级(５—１０ ｃｍ)、Ⅲ级

(１０—１５ ｃｍ)、Ⅳ级(１５—２０ ｃｍ)、Ⅴ级(２０—２５ ｃｍ)、Ⅵ级(２５—３０ ｃｍ)、Ⅶ级(３０—３５ ｃｍ)、Ⅷ级(３５—４０
ｃｍ)、Ⅸ级(４０—４５ ｃｍ)、Ⅹ级(４５—５０ ｃｍ)、Ⅺ级(５０—５５ ｃｍ)、Ⅻ级(５５—６０ ｃｍ)、ＸＩＩＩ 级(>６０ ｃｍ)ꎮ
１.２.３　 编制静态生命表

静态生命表又称为特定时间生命表ꎬ反映了种群在某一特定时刻的数量剖面或廓线[２２]ꎮ 参考江洪的计

算方法[２３]ꎬ编制静态生命表ꎮ
ｌｘ ＝ ａｘ / ａ０ × １０００

ｄｘ ＝ ｌｘ － ｌｘ＋１
ｑｘ ＝ ｄｘ ∕ｌｘ × １００％

Ｌｘ ＝ ( ｌｘ ＋ ｌｘ－１) / ２

Ｔｘ ＝ Σ Ｌｘ

ｅｘ ＝ Ｔｘ / ｌｘ
Ｋｘ ＝ ｌｎ ｌｘ － ｌｎ ｌｘ＋１
Ｓｘ ＝ ｌｘ＋１ / ｌｘ
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式中ꎬｘ 为龄级ꎻａｘ为龄级内存活个体数ꎬａ０为 ａｘ的初始值ꎻｌｘ为 ｘ 龄级标准化存活个体数ꎻｄｘ为 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的

标准化后死亡个体数ꎻｑｘ为 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的树木个体死亡率ꎻＬｘ为 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的个体平均寿命和ꎻＴｘ为大于

等于 ｘ 龄级的全部个体的平均寿命和ꎻｅｘ为进入 ｘ 龄级的存活个体的平均期望值ꎻＫｘ为各年龄组的消失率ꎬｌｎｌｘ
为 ｌｘ的对数ꎻＳｘ为种群存活率ꎮ
１.２.４　 量化种群动态

采用陈晓德[５]种群动态量化分析方法ꎬ定量描述长白山东坡白桦和长白落叶松的种群动态ꎬ计算公式

如下:

Ｖｎ ＝
Ｓｎ － Ｓｎ＋１

ｍａｘ ＳｎꎬＳｎ＋１( )
× １００％

Ｖｐｉ ＝
１

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ Ｖｎ( )

Ｖ′ｐｉ ＝
∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ Ｖｎ( )

ｍｉｎ Ｓ１ꎬＳ２ꎬＳ３ꎬ Ｓｋ( ) ｋ∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

Ｐｍａｘ ＝
１

ｋｍｉｎ Ｓ１ꎬＳ２ꎬＳ３ Ｓｋ( )

式中ꎬＶｎ代表种群内相邻两个龄级间个体数量变化ꎻｎ 为龄级ꎻＳｎ和 Ｓｎ ＋１分别是第 ｎ 和第 ｎ＋１ 龄级的个体数ꎻ
Ｖｐｉ代表忽略外部干扰因素时ꎬ整个种群年龄结构变化动态指数ꎻｋ 表示种群的龄级数量ꎻ而当考虑未来外部干

扰时ꎬＶｐｉ还与各龄级个体数(Ｓｎ)以及龄级数量(ｋ)相关ꎮ Ｖ′ｐｉ为考虑外部干扰因素时ꎬ整个种群年龄结构变化

动态指数ꎻＰ 为种群承担的风险概率ꎬＰ 值最大时ꎬ对种群的 Ｖｐｉ影响最大ꎮ Ｖｎ、Ｖｐｉ、Ｖ′ｐｉ取正值、负值、零时分别

反应种群相邻两个龄级个体数量的增长、衰退、稳定的动态关系ꎮ
１.２.５　 拟合存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线

存活曲线是借助各个龄级存活个体的自然对数值与龄级作图描述种群动态变化的一种分析方法ꎬ能够反

映种群个体在各个龄级的存活状态[２４]ꎮ 为了更准确确定种群属于哪种存活曲线类型ꎬ参考 Ｈｅｔｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓ[３]

的数学模型ꎬ采用指数方程 Ｎｘ ＝ Ｎ０ｅ
－ｂｘ和幂函数方程 Ｎｘ ＝ Ｎ０ ｅ

－ｂ进行检验ꎮ 其中ꎬＮｘ为 ｘ 龄级存活个体数ꎻＮ０

为种群初始个体数ꎻｂ 为死亡率ꎮ 根据决定系数(Ｒ２)和 Ｆ 检验值判断拟合效果ꎮ
以不同龄级为横坐标ꎬ死亡率 ｑｘ和消失率 Ｋｘ为纵坐标ꎬ分别绘制死亡率曲线和消失率曲线ꎮ

１.２.６　 生存分析

根据种群生存率函数 Ｓ( ｉ )、累积死亡率函数 Ｆ( ｉ )、死亡密度函数 ｆ( ｔｉ ) 及危险率函数 λ( ｔｉ ) 对种群的生存状

况进行定量分析ꎮ 具体计算公式见杨凤翔等[２５]的研究ꎮ
１.２.７　 谱分析

谱分析能够用来探讨和揭示树木年龄更替过程的周期性和集中分布的波动性ꎬ是 Ｆｏｕｒｉｅｒ 级数的展开式ꎬ
通常写成正弦波形式[２６]:

Ｎｔ ＝ Ａ０ ＋ ∑
ｎ

ｔ ＝ １
Ａｋｓｉｎ(ωｋ ｔ ＋ θｔ)

式中ꎬＮｔ为 ｔ 时刻种群的大小ꎻＡ０为周期变化的平均值ꎻｔ 是种群各年龄分布的时间系列长度ꎻｎ 为系列总长度ꎬ
即龄级总数ꎻＡｋ为各谐波的振幅(ｋ＝ １ꎬ２ꎬ３ꎬ ꎬ ｐꎻｐ ＝ ｎ / ２ꎬ为谐波总个数)ꎬ值的差异反映了各周期所起作用

的大小ꎻωｋ及 θｋ分别为谐波频率及相角ꎮ
Ｆｏｕｒｉｅｒ 分解的参数可以用以下公式进行估算:
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Ａ０ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔ

Ａ２
ｋ ＝ ａ２

ｋ ＋ ｂ２
ｋ

ωｋ ＝
２πｋ
ｔ

θｋ ＝ ａｒｃｔｇ
ａ２
ｋ

ｂ２
ｋ

æ

è
ç

ö

ø
÷

ａｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｃｏｓ

２πｋ ｔ － １( )

ｎ

ｂｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｓｉｎ

２πｋ ｔ － １( )

ｎ
式中ꎬａｋ、ｂｋ为参数估计值ꎻ Ｘ ｔ为 ｔ 年龄序列的个体数ꎬ 考虑到样地中种群各龄级数量差异较大ꎬ在计算前对 Ｘ ｔ

进行对数处理ꎬ即用用 ｌｎ(Ｘ ｔ＋ １)代替 Ｘ ｔ(该值与生命表中 ａｘ栏内数值相对应)ꎻ利用谱分析的公式计算出各

个波形的振幅 Ａｋ值ꎮ Ａ１为基波ꎬ表现了基本周期的波动ꎬ其周期长度为种群本身所固有ꎬ由种群波动特性决

定ꎮ Ａ２—Ａｋ为谐波ꎮ 每个谐波的周期分别是基本周期的 １ / ２ꎬ１ / ３ꎬꎬ１ / ｐ[２７]ꎮ
１.２.８　 时间序列模型

采用时间序列预测中的一次平均推移法ꎬ对白桦种群和长白落叶松种群的年龄结构进行模拟和预测ꎮ 计

算公式见肖宜安等[２８]的研究ꎮ
１.３　 数据处理

本研究所有数据分析在 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ ２０ 进行ꎬ 所有的图用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２０ 软件绘制ꎮ

２　 结果与分析

图 ２　 白桦和长白落叶松种群龄级结构

Ｆｉｇ.２　 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
根据胸径(ＤＢＤꎬ Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ)大小ꎬ将白桦种群划分为 ７ 个龄级(Ⅰ: ＤＢＨ≤２.５ ｃｍꎻ Ⅱ: ２.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤５.５ ｃｍꎻ Ⅲ: ５.５ ｃｍ<
ＤＢＨ≤８.５ ｃｍꎻ Ⅳ: ８.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１１.５ ｃｍꎻ Ⅴ: １１.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１４.５ ｃｍꎻ Ⅵ: １４.５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１７.５ ｃｍꎻ Ⅶ: ＤＢＨ>１７.５ ｃｍ)ꎻ将长白落叶松种

群划分为 １３ 个龄级(Ⅰ: ＤＢＨ≤５ ｃｍꎻ Ⅱ: ５ ｃｍ<ＤＢＨ≤１０ ｃｍꎻ Ⅲ: １０ ｃｍ<ＤＢＨ≤１５ ｃｍꎻ Ⅳ: １５ ｃｍ<ＤＢＨ≤２０ ｃｍꎻ Ⅴ: ２０ ｃｍ<ＤＢＨ≤２５ ｃｍꎻ
Ⅵ: ２５ ｃｍ<ＤＢＨ≤３０ ｃｍꎻ Ⅶ: ３０ ｃｍ<ＤＢＨ≤３５ ｃｍꎻ Ⅷ: ３５ ｃｍ<ＤＢＨ≤４０ ｃｍ: Ⅸ: ４０ ｃｍ<ＤＢＨ≤４５ ｃｍꎻ Ⅹ: ４５ ｃｍ<ＤＢＨ≤５０ ｃｍꎻ ⅩⅠ: ５０
ｃｍ<ＤＢＨ≤５５ ｃｍꎻ ⅩⅡ: ５５ ｃｍ<ＤＢＨ≤６０ ｃｍꎻ ＸＩＩＩ: ＤＢＨ>６０ ｃｍ)

２.１　 种群分布现状及结构特征

本次共调查到白桦个体 ２３４ 株ꎬ最大胸径 １９.３０ ｃｍꎻ长白落叶松 ６１３ 株ꎬ最大胸径为 ６７.４０ ｃｍꎮ 由图 ２ 可

以看出ꎬ白桦种群的龄级结构呈典型倒“Ｊ”型分布ꎬ各龄级数量差异较大ꎮ 其中ꎬⅠ、Ⅱ龄级个体数为 １７６ 株ꎬ
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占个体总数的 ７５.２０％ꎬ说明白桦幼苗和幼树的数量较多ꎬ种群具有一定的增长潜力ꎮ 长白落叶松的龄级结构

呈现出近似的钟形结构ꎮ 其中ꎬ种群个体数在Ⅰ龄级最多(１４８ 株)ꎬ占总个体数的 ２４.１４％ꎬ数量上与相邻的

Ⅱ龄级几乎为两个极端ꎬ说明林下大部分幼苗不能进入主林层ꎻⅦ—Ⅸ龄级个体数占 ３６.７１％ꎬ即种群内大树

占优势ꎮ
２.２　 种群静态生命表

表 １ 显示ꎬ随着龄级增加ꎬ白桦种群的标准化存活率( ｌｘ)逐渐降低ꎻ长白落叶松种群的标准化存活率呈先

降后增的连续波动ꎬ在Ⅷ龄级达到峰值ꎮ 白桦种群的生命期望(ｅｘ)总体呈先增后降的趋势ꎬⅡ龄级表现出最

高的生命期望ꎬ说明该阶段白桦种群生长比较旺盛ꎻ长白落叶松种群的生命期望表现为先增加后降低的趋势ꎬ
Ⅲ龄级生命期望值最高ꎬ说明幼龄期过后ꎬ存活下来的个体生存能力增强ꎮ

表 １　 白桦和长白落叶松种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

径级
Ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｃｌａｓｓ / ｃｍ

ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ Ｋｘ Ｓｘ

白桦 Ⅰ <２.５ １２３ １０００.００ ６.９１ ５６９.１１ ０.５７ ７１５.４５ １３８６.１８ １.３９ ０.８４ ０.４３

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ⅱ ２.５—５.５ ５３ ４３０.８９ ６.０７ １７０.７３ ０.４０ ３４５.５３ ６７０.７３ １.５６ ０.５０ ０.６０

Ⅲ ５.５—８.５ ３２ ２６０.１６ ５.５６ １３０.０８ ０.５０ １９５.１２ ３２５.２０ １.２５ ０.６９ ０.５０

Ⅳ ８.５—１１.５ １６ １３０.０８ ４.８７ ７３.１７ ０.５６ ９３.５０ １３０.０８ １.００ ０.８３ ０.４４

Ⅴ １１.５—１４.５ ７ ５６.９１ ４.０４ ４０.６５ ０.７１ ３６.５９ ４８.７８ ０.８６ １.２５ ０.２９

Ⅵ １４.５—１７.５ ２ １６.２６ ２.７９ ８.１３ ０.５０ １２.２０ １６.２６ １.００ ０.６９ ０.５０

Ⅶ >１７.５ １ ８.１３ ２.１０ ８.１３ １.００ ４.０７ ４.０７ — ２.１０ －

长白落叶松 Ⅰ <５ １４８ １０００.００ ６.９１ ８３７.８４ ０.８４ ５８１.０８ ２０７０.９５ ２.０７ １.８２ ０.１６

Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ Ⅱ ５—１０ ２４ １６２.１６ ５.０９ ２７.０３ ０.１７ １４８.６５ １４８９.８６ ９.１９ ０.１８ ０.８３

Ⅲ １０—１５ ２０ １３５.１４ ４.９１ －１４１.８９ －１.０５ ２０６.０８ １３４１.２２ ９.９３ －０.７２ ２.０５

Ⅳ １５—２０ ４１ ２７７.０３ ５.６２ －８１.０８ －０.２９ ３１７.５７ １１３５.１４ ４.１０ －０.２６ １.２９

Ⅴ ２０—２５ ５３ ３５８.１１ ５.８８ －２０.２７ －０.０６ ３６８.２４ ８１７.５７ ２.２８ －０.０６ １.０６

Ⅵ ２５—３０ ５６ ３７８.３８ ５.９４ －１４１.８９ －０.３８ ４４９.３２ ９８３.１１ ２.６０ －０.３２ １.３８

Ⅶ ３０—３５ ７７ ５２０.２７ ６.２５ －２７.０３ －０.０５ ５３３.７８ １０３３.７８ １.９９ －０.０５ １.０５

Ⅷ ３５—４０ ８１ ５４７.３０ ６.３１ ９４.５９ ０.１７ ５００.００ ７９７.３０ １.４６ ０.１９ ０.８３

Ⅸ ４０—４５ ６７ ４５２.７０ ６.１２ ３１０.８１ ０.６９ ２９７.３０ ４１８.９２ ０.９３ １.１６ ０.３１

Ⅹ ４５—５０ ２１ １４１.８９ ４.９５ ４０.５４ ０.２９ １２１.６２ １９５.９５ １.３８ ０.３４ ０.７１

Ⅺ ５０—５５ １５ １０１.３５ ４.６２ ５４.０５ ０.５３ ７４.３２ １０８.１１ １.０７ ０.７６ ０.４７

Ⅻ ５５—６０ ７ ４７.３０ ３.８６ ２７.０３ ０.５７ ３３.７８ ４３.９２ ０.９３ ０.８５ ０.４３

ＸＩＩＩ >６０ ３ ２０.２７ ３.０１ ２０.２７ １.００ １０.１４ １０.１４ ３.０１ －

　 　 ａｘ: ｘ 龄级内存活个体数 Ａｃｔｕａｌ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓꎻ ｌｘ: ｘ 龄级的标准化存活个体数 Ｌｏｇａｒｉｔｈｍｉｃ ｓｔａｎｄａｒｄ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｘ ａｇｅꎻ ｄｘ: 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的

死亡个体数 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｄｅａｔｈｓ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ ＋ １ꎻ ｑｘ: 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的种群个体死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１ꎻ Ｌｘ: 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的平均存活个体数 Ｓｕｒｖｉｖｅｄ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ ＋ １ꎻ Ｔｘ: 大于等于 ｘ 龄级的存活个体总数 Ｔｏｔａｌ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｖｅｒ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓꎻ ｅｘ: 平均期望寿命 Ａｖｅｒａｇｅ ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙꎻ ｌｎｌｘ: 标

准化存活数对数 Ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｌｘꎻ Ｋｘ: 种群消失率 Ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅꎻ Ｓｘ: 种群存活率 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ

２.３　 种群动态分析

２.３.１　 种群数量动态

种群动态量化分析结果见表 ２ꎮ 白桦种群 Ｖ１— Ｖ６大于 ０ꎬ说明种群在不同龄级均呈增长趋势ꎮ 长白落叶

松种群 Ｖ３—Ｖ７小于 ０ꎬＶ１—Ｖ２、Ｖ８—Ｖ１２大于 ０ꎬ表明种群数量呈现出增长—衰退—增长的动态变化趋势ꎮ 忽略

外界干扰时ꎬ白桦和长白落叶松种群的 Ｖｐｉ均为正值ꎬ说明两个物种种群均为增长型ꎮ 考虑外界干扰时ꎬ白桦

种群 Ｖ′ｐｉ远高于长白落叶松种群(７.４５％和 ０.６９％)ꎬ且后者趋近于 ０ꎮ 此外ꎬ白桦种群随机干扰所承担的最大

值 Ｐｍａｘ大于长白落叶松种群(１４.２９ 和 ２.５６)ꎬ这些结果说明ꎬ受外界干扰时ꎬ白桦种群表现为增长型ꎬ而长白

７６４７　 １８ 期 　 　 　 刘文婷　 等:长白山东坡白桦￣长白落叶松林优势种群结构与动态特征 　
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落叶松种群增长趋势不明显ꎬ更倾向于稳定性ꎮ

表 ２　 白桦和长白落叶松种群动态变化指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

动态指数级
Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｃｌａｓｓ

动态指数 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｖａｌｕｅ / ％

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ
动态指数级

Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｃｌａｓｓ
动态指数 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｖａｌｕｅ / ％

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ
Ｖ１ ５６.９１ ８３.７８ Ｖ９ — ６８.６６
Ｖ２ ３９.６２ １６.６７ Ｖ１０ — ２８.５７
Ｖ３ ５０.００ －５１.２２ Ｖ１１ — ５３.３３
Ｖ４ ５６.２５ －２２.６４ Ｖ１２ — ５７.１４
Ｖ５ ７１.４３ －５.３６ Ｖｐｉ ５２.１４ ２６.８５
Ｖ６ ５０.００ －２７.２７ Ｖ′ｐｉ ７.４５ ０.６９
Ｖ７ — －４.９４ Ｐｍａｘ １４.２９ ２.５６
Ｖ８ — １７.２８

　 　 Ｖ１—Ｖ１２:相邻龄级数量动态变化指数 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ａｄｊａｃｅｎｔ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓꎻ Ｖｐｉ: 忽略外部干扰时种群的数量动态变化指数

Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｏｕｔ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎻ Ｖ′ｐｉ: 考虑外部干扰时种群的数量动态变化指数 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎻ Ｐｍａｘ: 种群承担的最大的风险概率 Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｒｉｓｋ ａｓｓｕｍｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

２.３.２　 种群存活曲线

由图 ３ 可知ꎬ白桦种群在第Ⅰ—Ⅳ龄级下降缓慢ꎬⅤ龄级下降趋势明显ꎬ第Ⅵ龄级下降趋势又有所减缓ꎬ
呈现“凸￣凹￣凸”的变化特点ꎻ长白落叶松的存活曲线在整个龄级范围内波动较大ꎮ 用 ２ 种数学模型方程拟合

的结果显示ꎬ白桦和长白落叶松的指数函数模型中 Ｒ２和 Ｆ 值均大于幂函数模型ꎬＰ 值也更小(表 ３)ꎬ说明指

数模型的拟合效果更好ꎬ两个种群存活曲线都符合 Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ 型ꎮ

图 ３　 白桦和长白落叶松种群存活曲线

Ｆｉｇ.３　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

表 ３　 白桦和长白落叶松种群存活曲线的检验模型

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ 方程 Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ Ｆ Ｐ 存活曲线类型 Ｔｙｐｅ

白桦 Ｎｘ ＝ ３１０.６４４ｅ－０.８０４ ｘ ０.９８７ ３８４.２６７ < ０.００１ Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｎｘ ＝ １９３.０４７ｘ－２.２８０ ０.８７８ ３６.０４６ ０.００２

长白落叶松 Ｎｘ ＝ １０５.４４５ｅ－０.１７５ ｘ ０.３９６ ７.２０１ ０.０２１ Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ

Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ Ｎｘ ＝ １１０.９７６ｘ－０.７３６ ０.２７０ ４.０６９ ０.０６９

　 　 Ｎｘ: ｘ 龄级内存活数 Ａｃｔｕａｌ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ
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２.３.３　 种群死亡率和消失率曲线

死亡率和消失率曲线反映了种群数量动态变化的过程ꎮ 图 ４ 显示ꎬ白桦和长白落叶松种群个体死亡率

(ｑｘ)和消失率(Ｋｘ)曲线变化趋势基本一致ꎬ均表现为连续先降后增的动态变化趋势ꎬ分别在第Ⅶ和第 ＸＩＩＩ 龄
级出现消亡高峰ꎮ 此外ꎬ长白落叶松种群在Ⅲ—Ⅶ龄级的死亡率为负ꎬ说明该种群幼龄阶段个体死亡严重ꎮ

图 ４　 白桦和长白落叶松种群死亡率和消失率曲线

Ｆｉｇ.４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

２.４　 种群生存分析

图 ５ 所示ꎬ随着龄级增大ꎬ白桦种群的生存率呈单调递减ꎬ累计死亡率呈单调递增ꎬ累计死亡率始终大于

生存率ꎮ 长白落叶松种群的生存率总体表现为先升后降的趋势ꎬ累计死亡率为先降后升ꎬⅠ—Ⅷ龄级之间ꎬ生
存率和死亡率存在较大波动ꎬ可能与个体间的竞争和水热条件有关ꎻⅧ龄级后累计死亡率大于生存率ꎬ且逐渐

趋近于 ０ꎬ说明种群开始生理衰竭ꎮ

图 ５　 白桦和长白落叶松种群的生存率、累计死亡率、死亡密度、危险率函数曲线

Ｆｉｇ.５ 　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅꎬ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅꎬ ｄｅａｔｈ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｒｉｓｋ ｒａｔｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ

ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
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白桦种群的死亡密度函数 ｆ( ｔｉ )和危险率函数 λ( ｔｉ )整体表现出递减的趋势ꎮ 其中ꎬ死亡密度函数在Ⅰ—Ⅱ
龄级急剧下降ꎬ说明个体数量在这个阶段锐减ꎻ长白落叶松种群的死亡密度函数在第Ⅰ—Ⅲ龄级单调递减ꎬ尔
后变化趋势较为平缓ꎬ而危险率函数在第Ⅰ—Ⅲ龄级骤降ꎬ随后逐渐上升ꎬ表明种群面临死亡风险ꎮ
２.５　 谱分析

白桦种群总的龄级为 ７ 级ꎬ采用内插法补充为 ８ 级ꎬ总的波序 ｋ ＝ ｎ / ２ ＝ ４ꎻ长白落叶松种群分为 １３ 级ꎬ同
样的方法补充为 １４ 级ꎬ总的波序 ｋ＝ｎ / ２ ＝ ７ꎮ 由表 ４ 可以看出ꎬ白桦和长白落叶松种群基波均最大(１.６３ 和

０.８５)ꎬ说明两个物种种群的数量动态变化主要是物种的生物学特性控制的ꎬ受天然更新的作用较大ꎬ具有明

显的大周期ꎮ 从谐波的变化可以看出ꎬ白桦种群表现为递减的变化趋势ꎬ而长白落叶松种群在生长过程中受

小周期波动的影响ꎬ具体表现在 １ / ４ 和 １ / ５ 处(表 ４)ꎬ对应空间序列Ⅶ、Ⅷ龄级ꎬ可能是竞争加剧导致的波动ꎬ
这种小周期的波动有助于维持种群自身的稳定性ꎮ

表 ４　 白桦和长白落叶松种群周期性波动

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ａ０ Ａ１ Ａ２ Ａ３ Ａ４ Ａ５ Ａ６ Ａ７

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ２.７１６ １.６３４ ０.８９５ ０.６８３ ０.６８３ － － －

长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ３.４８８ ０.８５１ ０.５６９ ０.４２１ ０.５３８ ０.５１１ ０.３６２ ０.３６２

　 　 Ａ０: 周期变化的平均值 Ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｃｈａｎｇｅꎻ Ａ１: 基波振幅 Ｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌ ａｍｐｌｉｔｕｄｅꎻ Ａ１—Ａ７: 各谐波振幅 Ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｏｆ

ｅａｃｈ ｈａｒｍｏｎｉｃ

２.６　 时间序列模拟和预测

时间序列预测的结果表明ꎬ白桦种群在未来的 ２、４、６ 个龄级后ꎬ各龄级的个体数量均呈现增加趋势ꎬ并且

趋势逐渐增大(表 ５)ꎮ 例如ꎬ在第Ⅴ龄级ꎬ个体存活数经过 ２、４ 个龄级之后ꎬ分别增加了 ７１.４２％、２８５.７４％ꎻ

表 ５　 白桦和长白落叶松种群数量动态时间序列预测

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

初始个体数
Ｉｎｉｔｉａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

Ｍｔ

Ｍ２ Ｍ４ Ｍ６ Ｍ８

白桦 Ⅰ １２３ 　 　 　 　
Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ⅱ ５３ ８８

Ⅲ ３２ ４３
Ⅳ １６ ２４ ５６
Ⅴ ７ １２ ２７
Ⅵ ２ ５ １４ ３９
Ⅶ １ ２ ７ １９

长白落叶松 Ⅰ １４８
Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ Ⅱ ２４ ８６

Ⅲ ２０ ２２
Ⅳ ４１ ３１ ５８
Ⅴ ５３ ４７ ３５
Ⅵ ５６ ５５ ４３ ５７
Ⅶ ７７ ６７ ５７ ４５
Ⅷ ８１ ７９ ６７ ５５ ６３
Ⅸ ６７ ７４ ７０ ６３ ５２
Ⅹ ２１ ４４ ６２ ５９ ５２
Ⅺ １５ １８ ４６ ５３ ５１
Ⅻ ７ １１ ２８ ４５ ４７
ＸＩＩＩ ３ ５ １２ ３２ ４１

　 　 Ｍｔ
(１) : 经过 ２、４、６、８ 个龄级时间后种群的大小 ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｅａｃｈ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｈａｓ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ａｆｔｅｒ ２ꎬ４ꎬ６ꎬａｎｄ ８

ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎻ(１): 移动平均法中的一次移动平均法标识 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｎｅ￣ｔｉｍｅ ｍｏｖｉｎｇ ａｖｅｒａｇｅ ｍｅｔｈｏｄ ｉｎ ｍｏｖｉｎｇ ａｖｅｒａｇｅ ｍｅｔｈｏｄ
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在第Ⅶ龄级ꎬ经过 ２、４、６ 个龄级后ꎬ个体存活数增加了 ２、７、１９ 倍ꎬ说明白桦种群在今后一段时间的演替中占

据数量优势地位ꎮ 随着时间推移ꎬ长白落叶松种群在Ⅱ—Ⅲ、Ⅹ—ⅩⅢ龄级个体数量总体呈增加趋势ꎬⅣ—Ⅸ
龄级个体数量总体呈减小趋势ꎬ综合整个长白落叶松种群的发展来看ꎬ在一定时间内仍可以维持更新ꎬ但是随

着老龄个体的增加ꎬ未来会逐渐进入衰退期ꎮ

３　 讨论

３.１　 种群年龄结构特征

白桦种群个体数量随着龄级的增加而减少ꎬ呈明显的倒“Ｊ”型分布ꎬ而长白落叶松种群个体数量呈近似

的钟形结构ꎬ且两个物种种群Ⅰ龄级个体数量占比较大(５２.５７％和 ２４.１４％)ꎬ说明两个物种的幼龄个体储备

丰富ꎬ具有较大的更新潜力ꎻ白桦和长白落叶松种群的动态变化指数 Ｖｐｉ均大于 ０ꎬ说明两个物种均为增长型ꎮ
然而ꎬ在考虑外界干扰时ꎬ长白落叶松种群的 Ｖ′ｐｉ趋近于 ０ꎬ说明其更趋向于稳定型ꎮ 先前的研究显示ꎬ长白山

地区经历过多次火山爆发ꎬ最近一次火山爆发前长白山东坡为长白落叶松纯林ꎮ 此次爆发ꎬ规模不大ꎬ对植被

产生的破坏较小[２９]ꎮ 因此ꎬ在生境逐渐恢复且有种源的情况下ꎬ长白落叶松因其耐干旱、喜光的特性得以继

续生长更新[１０]ꎮ 野外调查时注意到ꎬ该区林分具有间伐的痕迹ꎬ伐木使得林分郁闭度减小ꎬ为喜光树种提供

一定的生存空间ꎮ 白桦作为先锋树种ꎬ因其萌芽力强、生命力旺盛及喜光的特性得以萌发[９]ꎮ 此外ꎬ该区土

壤是火山爆发后形成的浮石裸地ꎮ 据刘琪璟等报道[２９]该类型土壤水分养分条件较好ꎬ植被演替较快ꎬ不需要

其它植物做先导ꎬ因此有利于先锋树种白桦的定居ꎮ
一般ꎬ树木幼苗是比较脆弱的阶段[３０]ꎮ 本研究所论述的两个树种ꎬ尽管Ⅰ龄级个体较多ꎬ但存活率很低ꎬ

这与树种生物学特性及环境因子有关ꎮ 长白落叶松种子体积较小、质量较轻ꎬ随着传播距离的增加其发芽率

会降低ꎬ因此幼苗多聚集分布在母树周围[１３]ꎻ白桦种子小且带翅ꎬ易分散ꎬ但不耐荫ꎬ其幼苗多在光照充足的

个别斑块进行更新[３１]ꎮ 因此ꎬ在白桦￣长白落叶松林内ꎬ白桦种群也呈聚集分布ꎮ 然而ꎬ随着林分内植株生

长ꎬ受密度制约效应的影响ꎬ聚集分布的同种幼苗个体之间及与其他邻近植株个体间可能存在激烈的种内和

种间竞争ꎬ导致个体大量枯死[３２]ꎮ 此外ꎬ长白山地区冬季寒冷漫长ꎬ最低气温低至－２０℃以下ꎬ霜冻和寒冷也

可能导致幼苗枯死[３３]ꎮ 由此可见ꎬ白桦和长白落叶松种群幼龄个体要进入下一阶段ꎬ必须经过竞争以及环境

因子的多重筛选ꎬ这反映了幼龄阶段是种群更新和发展的“瓶颈”ꎮ 因此ꎬ适时进行人工间苗和保护林内的腐

殖质层ꎬ对促进白桦和长白落叶松种子萌发及其幼苗生长会有积极作用ꎮ
３.２　 种群动态结构

植物种群某一时刻的数量剖面和生存现状以及对环境的适应度可以通过种群静态生命表、存活曲线、死
亡率、消失率曲线来判断[２１—２２ꎬ ２５]ꎮ 本次用于编制静态生命表的数据是通过径级代替龄级的方式获得ꎬ因此ꎬ
会出现死亡率为负值的情况ꎬ大多数研究会采用匀滑的技术解决[２３]ꎮ Ｐｒｏｃｔｏｒ 等[３４]认为出现负值虽然与数学

假设不符ꎬ但是仍能够提供有用的生态学信息ꎮ 张文辉等[３５] 在描述沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)种群变化做

过类似的尝试ꎬ结论是不进行匀滑处理更有利于反映种群的现实波动状况ꎮ 本研究中ꎬ白桦种群的生命期望

值总体呈现下降的趋势ꎬ在Ⅰ龄级最大ꎬ说明此时种群生命力较旺盛ꎬ对环境具有较强的适应力ꎬ这与卢杰

等[３６]对高山松(Ｐｉｎｕｓ ｄｅｎｓａｔａ)种群和彭辉等[３７]对木荷(Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)的研究结果类似ꎮ 长白落叶松种群的

生命期望随龄级增加总体表现为先增后降的趋势ꎮ 其中ꎬ在Ⅲ龄级最大ꎬ说明种群渡过“瓶颈期”后ꎬ生存质

量变高ꎻ从第Ⅳ龄级开始ꎬ生命期望值开始下降ꎬ可能是由于种间、种内竞争导致的ꎬ这与卫波宁等[３８] 对小花

水柏枝(Ｍｙｒｉｃａｒｉａ ｗａｒｄｉｉ)种群和吴其超等[３９]对五莲杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ)种群的研究结果一致ꎮ 另外ꎬ白桦

和长白落叶松种群的均为 Ｄｅｅｖｅｙ￣ＩＩ 型ꎬ这一结果与陈倩等[４０]对木兰围场白桦种群以及张钦弟等[２１]对华北地

区落叶松种群的分析一致ꎬ说明种群有相对稳定的死亡率ꎮ 然而ꎬ该研究结果与杨慧等[４１] 对北京东灵地区、
胡尔查[２０]对内蒙古乌拉山和靳静静[４２]对山西七里峪白桦种群的存活曲线属于 Ｄｅｅｖｅｙ￣Ｉ 型有所不同ꎬ说明不

同地区的生境和外界干扰会影响同类种群的生存状况ꎮ

１７４７　 １８ 期 　 　 　 刘文婷　 等:长白山东坡白桦￣长白落叶松林优势种群结构与动态特征 　
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生存函数可以进一步直观反映种群结构与动态变化情况ꎬ具有较高的实际应用价值[２７]ꎮ 研究发现ꎬ随着

龄级增加ꎬ白桦种群生存率递减ꎬ累计死亡率递增ꎬⅠ—Ⅱ龄级死亡密度和危险率骤降ꎬ表现出前期大后期小

的特点ꎬ这与生命表分析的结果相对应ꎮ 长白落叶松种群Ⅰ—Ⅲ龄级生存率和死亡率存在较大波动ꎬ死亡密

度递减ꎬ危险率骤降ꎬ可能与个体间竞争和水热条件有关ꎻⅧ龄级后累计死亡率大于生存率ꎬ种群逐渐往衰退

的方向发展ꎮ ４ 个生存函数曲线共同表明ꎬ白桦种群在Ⅰ—Ⅳ龄级锐减ꎬ在Ⅳ—Ⅶ龄级相对稳定ꎻ长白落叶松

种群表现为前期(Ⅰ—Ⅲ龄级)增长ꎬ中期(Ⅲ—Ⅸ龄级)稳定ꎬ后期(Ⅸ—ＸＩＩＩ 龄级)衰退的特点ꎮ
３.３　 种群发展趋势

谱分析中不同龄级个体数量的波动情况可以直观反映种群的更新动态[２８]ꎮ 谱分析显示ꎬ白桦种群和长

白落叶松种群均存在明显的周期性ꎬ且受基波影响显著ꎬ这与李艳丽等[３３] 对臭冷杉种群、宋萍等[４３] 对桫椤

(Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ)种群的研究相一致ꎬ说明种群更新受生物学特性的影响较大ꎮ 然而ꎬ长白落叶松种群在

天然更新中还存在小周期的波动ꎮ 其中ꎬ发生在Ⅷ龄级的波动较为明显ꎬ这可能与种内竞争和生理衰老有关ꎮ
这种大周期内有小周期的波动是种群本身存在的内调节机制ꎬ能够促进种群的自然稀疏及其数量调节ꎬ使得

种群在更新过程中也能保持稳定[４４]ꎮ
时间序列预测分析表明ꎬ随着时间的推移ꎬ白桦种群各龄级个体数量均逐渐增加ꎬ说明该种群在未来发展

良好ꎮ 长白落叶松种群Ⅱ—Ⅳ龄级、Ⅹ—ⅩⅢ龄级个体数在未来均呈增加趋势ꎬ推测种群未来以小树、老树占

主导地位ꎮ 另外ꎬ在白桦￣长白落叶松林中ꎬ高龄级个体虽然少但占据较大的生存空间ꎮ 因此ꎬ从群落角度来

看ꎬ少数老龄个体的消亡可促使林下其他植物个体进入上层空间ꎬ有利于群落发展[１６]ꎮ 时间序列分析虽能预

测种群未来的发展趋势ꎬ但其实现条件是以当前生境和种群结构为基础ꎮ 一旦生境和种群结构遭到破坏ꎬ种
群增长趋势可能会中断甚至衰退[４５]ꎮ 因此ꎬ要使得种群数量稳定增长ꎬ必须加强白桦￣长白落叶松林的保护ꎮ

４　 结论

长白山东坡白桦￣长白落叶松林正处于暗针叶林演替的早期阶段ꎮ 群落中白桦和长白落叶松种群年龄结

构均为增长型ꎬ但是二者幼龄个体死亡率均较高ꎮ 从森林经营的角度ꎬ建议对幼龄个体适当采取抚育间伐措

施ꎬ减少林木的环境压力ꎬ促进其种群的生长发育及更新ꎮ 此外ꎬ受外界干扰时ꎬ长白落叶松种群增长趋势缓

慢ꎬ因此采取人工保护措施、避免过度的人为干扰是维持种群稳定过渡和促进森林生态系统更新的关键ꎮ
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