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１ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室，北京　 １０００９３

２ 国家植物园，北京　 １０００９３

３ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：木质残体（ＷＤ）是森林生态系统的重要组成部分，对群落结构、营养循环、碳储存和生态系统生产力具有重大贡献。 以神

农架南坡小叶青冈＋曼青冈常绿阔叶林为研究对象，把 ＷＤ 分径级 Ｉ（２．５ ｃｍ≤ｄ＜７．５ ｃｍ）、径级 ＩＩ（７．５ ｃｍ≤ｄ＜１２．５ ｃｍ）、径级 ＩＩＩ
（ｄ≥１２．５ ｃｍ），分析群落各径级和各存在形式 ＷＤ 的物种组成、径级结构、空间分布格局及地形关联。 结果发现：（１）该群落

ＷＤ 物种组成丰富，共有 ５４ 种，隶属于 ２５ 科 ４０ 属，其中毛黄栌、球核荚蒾和曼青冈的 ＷＤ 数量最多，总体和各存在形式径级结

构呈倒“Ｊ”型，数量上径级 Ｉ＞径级 ＩＩ＞径级 ＩＩＩ。 （２）ＷＤ 总体空间分布格局随着尺度的增加聚集程度逐渐降低。 径级 Ｉ 分布趋

势与总体类似，径级 ＩＩ 表现为在整个尺度上聚集和随机分布交替变换，径级 ＩＩＩ 主要以随机分布为主；枯立木和倒木分布趋势与

径级 Ｉ 类似，但倒木从聚集到随机分布的变化发生在更小尺度内；枯桩分布趋势与径级 ＩＩ 类似，不过聚集与随机分布交替的波

动幅度更为平缓。 （３）不同径级和不同存在形式 ＷＤ 分布在缓坡地形中的比例较高，物种与地形关联结果显示物种与山脊和

沟谷地形之间关联性较显著，与缓坡和陡坡地形无显著关联。 研究表明，先锋物种正逐渐被淘汰，该群落处于演替阶段中后期；
ＷＤ 空间格局的形成主要受密度制约、生境过滤和个体自然衰老的影响；缓坡地形是群落中环境条件相对较好的区域，适宜大

部分物种的繁殖生长。 研究揭示了 ＷＤ 在亚热带北缘常绿阔叶林群落中的数量特征及分布规律，为探索该地区植被演替、地形

对生态过程的影响提供了科学依据。
关键词：物种组成；点格局分析；群落演替；生境过滤；分布规律
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＷＤ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｅｄｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃｓ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ
ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｏｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ； ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ； ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

森林生态系统中的木质残体（Ｗｏｏｄｙ Ｄｅｂｒｉｓ，ＷＤ）是由树木的自然死亡、相互竞争、自然灾害或人为活动

引起的树木残体所形成，通常包括枯立木、倒木、枯枝和枯桩等，是森林生态系统中重要的组成部分之一［１—３］。
作为树木生命周期的终结阶段，ＷＤ 承载着丰富的生态功能。 包括为多种生物提供栖息地和食物来源，如昆

虫、真菌、鸟类、小型哺乳动物等，使得它们之间形成复杂的生态相互作用，构成了森林生态系统中重要的食物

链和生态网［４—５］。 此外，ＷＤ 分解后释放出的有机物质为周围植物提供了养分，推动了森林中养分的循环和

再利用［６—７］。 并且 ＷＤ 中富含的碳储量也对气候变化和碳循环起着重要的影响［３， ８］。 因此，对 ＷＤ 的研究不

仅有助于理解森林生态系统的结构和功能，对维持生物多样性和森林生态系统的健康也具有重要意义。
空间分布格局一直是生态学的研究热点之一，它反映了森林生态系统中的多个关键生态过程，包括群落

的形成、物种间的相互作用和环境异质性对群落的影响等［９—１０］。 ＷＤ 作为树木死亡后的残留体，其空间分布

格局可以揭示森林的动态变化、种内和种间的竞争关系、共生关系等生态互动，有助于理解森林的演替过程和

生态功能变化［１１—１２］。 生境过滤作为影响物种空间分布格局的主要原因之一，通过环境因素（如地形、土壤、
气候、水分和光照等）的限制作用筛选出适应这些条件的物种，从而影响物种的分布和群落结构［１３—１５］。 其

中，地形因素如坡度、坡向和海拔等对森林内部的微环境条件产生重要影响，进而影响树木的生长、死亡和

ＷＤ 的分布。 例如，王科等［１６］在茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林中发现，小径级粗木质残体倾向于分布在上

坡位、急险坡和半阳坡，大径级倾向于分布在平缓坡和半阴坡。 郭屹立等［１７］发现在桂西南喀斯特季节性雨林

中，小径级枯立木在海拔较高地区分布较多，原因是高海拔干旱区域较多，水分、养分等比较匮乏导致小径级

死亡率较高，受环境因素影响较为明显；大径级在海拔较低地区分布较多，主要是低海拔多以耐阴的高大乔木

为主，是物种自身生存策略的结果，受环境影响较弱。 因此，死亡个体与地形的关联分析能进一步揭示生境过
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滤对其空间分布格局的作用机制，是检验物种在不同生境条件下生存适宜性的重要方式之一。
神农架处于我国亚热带和暖温带的气候过渡区域，拥有中亚热带常绿阔叶林地区与北亚热带常绿落叶阔

叶混交林地区过渡地带的典型植被类型，是生态学研究的热点地区［１８］。 神农架具有完整的山地植被垂直带

谱，其中处于神农架南坡的基带植被常绿阔叶林是中亚热带北缘的重要植被类型，植被组成上与中亚热带典

型常绿阔叶林有所差异，更多的掺入暖温带、温带成分，落叶物种和数量增加［１９—２０］。 该区域沟壑纵横、地形起

伏多变，坡度大、坡向复杂，对该植被类型的分布格局和生态过程产生着显著影响。 此前对神农架南坡常绿阔

叶林物种生态位与种间联结、优势种的空间分布格局等方面开展了研究［２１—２２］，但对 ＷＤ 的研究还处于空白阶

段。 本文依托神农架南坡常绿阔叶林森林动态监测固定样地，分析其 ＷＤ 的物种组成、径级结构、空间分布格

局及与地形的关联，探讨 ＷＤ 在群落中的数量特征、分布规律及其对森林演替的影响。

１　 区域概况与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区地处我国地貌第二级台阶的秦岭高原向江汉平原过渡带上，位于大巴山东延余脉———神农架的南

坡，海拔 ２６０—２４２６．４ ｍ。 气候温暖湿润，属于北亚热带季风气候，年均气温 １２．８℃，年均降水量 １１００ ｍｍ。 由

于海拔高差大、地形地貌复杂，山体从低海拔到高海拔具有明显的自然垂直带特征，气候依次呈现出北亚热

带、暖温带、温带、寒温带的类型，土壤发育有山地黄壤、山地黄棕壤、山地棕壤等类型［２３］。 ２０２２ 年于海拔

８２８—９４７ ｍ 的常绿阔叶林建立了 １ ｈｍ２（１００ ｍ × １００ ｍ）的森林动态监测固定样地，样地地形复杂多样，海拔

落差达 １１９ ｍ（图 １）。 植被类型属小叶青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ）＋曼青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ）群
系，乔木层主要物种有小叶青冈、曼青冈、多脉鹅耳枥（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｐｏｌｙｎｅｕｒａ）、毛黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ ｖａｒ．
ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）、化香树（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ）等；灌木层主要物种为球核荚蒾（Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ）、冬青叶鼠刺

（ Ｉｔｅａ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉａ）、巫山新木姜子（Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｗｕｓｈａｎｉｃａ）、红茴香（ Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｈｅｎｒｙｉ）等［２２］。

图 １　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林样地的地理位置和海拔分异

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ

ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

１．２　 野外调查

利用实时动态载波相位差分技术（Ｒｅａｌ⁃ｔｉｍｅ ｋｉｎｅｍａｔｉｃ，ＲＴＫ）将样地划分为 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样格，每
个样格进一步划分为 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的小样格，测量每个小样格的海拔。 于 ２０２２ 年 ７ 月对样地中胸径≥１ ｃｍ
的木本植物进行每木检尺、挂牌并定位，记录物种名称、坐标、胸径、树高、冠幅等信息。 对样地中的枯立木、枯
桩、倒木（包括没有主干的树段）进行同步调查。 其中，枯立木调查胸径≥２．５ ｃｍ、长度≥１ ｍ 的个体，记录树
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名、坐标、胸径、树高、分解状态等；枯桩调查基径≥５ ｃｍ、长度＜１ ｍ 的个体，倒木调查大头直径≥５ ｃｍ、长度

≥１ ｍ的个体，记录树名、坐标、大头直径（基径）、小头直径、长度、分解状态等。 在野外调查时，尽量将 ＷＤ 鉴

定到种。

图 ２　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林样地地形分类

Ｆｉｇ．２　 Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

不同颜色的方块及数字代表不同的地形类别： １：山脊；２：缓坡；３：陡坡；４：沟谷

１．３　 数据处理

物种组成分析中，为避免倒木有的是枯桩的倒下部分，有的是大径级枯立木落下的枝干，导致物种组成存

在重复统计，因此只统计枯立木和枯桩的物种组成，死亡个体占比率中也只考虑枯立木和枯桩个体。
根据群落类型与样地 ＷＤ 径级情况，枯立木以胸径为标准，其他两类以大头直径为标准，以 ５ ｃｍ 为间隔，

把 ＷＤ 分为 ３ 个径级：径级 Ｉ（２．５ ｃｍ≤ｄ＜７．５ ｃｍ），径级 ＩＩ（７．５ ｃｍ≤ｄ＜１２．５ ｃｍ），径级 ＩＩＩ（ｄ≥１２．５ ｃｍ）。 枯立

木与上述总体划分一致，枯桩和倒木划分 ５ ｃｍ≤ｄ＜１０ ｃｍ 为径级 Ｉ，１０ ｃｍ≤ｄ＜１５ ｃｍ 为径级 ＩＩ，ｄ≥１５ ｃｍ 为径

级 ＩＩＩ。
采用点格局方法中的单变量成对相关函数（ｐａｉｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ） ｇ（ ｒ） ［２４］ 分析 ＷＤ 的空间分布格局。

选择完全空间随机零假设模型（ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ，ＣＳＲ），通过 １９９ 次 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟，得到由

两条包迹线包围的 ９９％置信区间。 当实际分布的 ｇ（ ｒ）函数值位于置信区间上方时，判定为聚集分布；位于置

信区间内时，判定为随机分布；位于置信区间下方时，判定为均匀分布。
选取 １００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样格的海拔、坡度、坡向和凹凸度作为地形因子，其计算方法参照森林动态监测样

地的常用方法［２５—２６］，但为了提高处于样地边缘样格凹凸度的精准度，本研究增加了样地周围一圈的地形测

量，即测量了 １１０ ｍ×１１０ ｍ 的 ５ ｍ 精度海拔。 结合物种—重要值矩阵，采用多元回归树（Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ
ｔｒｅｅ，ＭＲＴ） ［２７］的方法将样地划分为山脊、缓坡、陡坡和沟谷 ４ 类地形，各类型所占样格数分别为 １６、３２、２３、２９
个（图 ２）。 运用 Ｔｏｒｕｓ⁃ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ 法来检验物种 ＷＤ 与 ４ 类地形的关联性。 若实际值大于期望值的９７．５％，则
认为某物种的 ＷＤ 与该类地形存在显著正关联；若实际值小于期望值的 ２．５％，则认为存在显著负关联；若实
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际值在这两个值之间，则认为不存在显著关联性［２５］。 为了满足样本量的最低要求，只选择 ＷＤ 个体数≥２５
的物种进行关联分析［２８］。 以上数据分析和绘图均在 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 Ｒ４．２．１ 中完成。

２　 结果与分析

２．１　 群落 ＷＤ 的物种组成与径级结构

群落内共调查到 ９０７ 株 ＷＤ，其中枯立木 ６４５ 株，枯桩 ５０ 株，倒木 ２１２ 株。 枯立木和枯桩鉴定到种的有

６５９ 株（３６ 株未能识别），隶属于 ２５ 科 ４０ 属 ５４ 种，包括乔木物种 ５２０ 株，灌木物种 １３９ 株。 在科、属和种水平

上，漆树科、壳斗科和忍冬科的个体数量占总个体数的比例较大，分别为 ２７．６３％、２１．７３％和 １３．８１％；黄栌属、
荚蒾属和青冈属的占比较高，分别为 ２７．３４％、１３．８１％和 １１．２２％；毛黄栌的数量最多，占比 ２７．３４％，其次是球

核荚蒾和曼青冈，分别为 １３．５３％和 ５．６１％。 死亡个体占比率中，毛黄栌、锥栗（Ｃａｓｔａｎｅａ ｈｅｎｒｙｉ）和化香树的占

比率最高，分别为 ５３．０７％、４５．１６％和 ３０．２３％（表 １）。

表 １　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林 ＷＤ 数量前 １０ 物种

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐ １０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ＷＤ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

死亡个体
Ｄｅａｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ

活立木
ｌｉｖｉｎｇ ｔｒｅｅｓ

死亡占比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｄｅａｔｈｓ ／ ％

毛黄栌 Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ １９０ １６８ ５３．０７
球核荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ ９４ ６００ １３．５４
曼青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ３９ ６０２ ６．０８
包果柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｌｅｉｓｔｏｃａｒｐｕｓ ３３ １０１ ２４．６３
冬青叶鼠刺 Ｉｔｅａ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉａ ３２ ３７９ ７．７９
小叶青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ ３１ ８５４ ３．５０
锥栗 Ｃａｓｔａｎｅａ ｈｅｎｒｙｉ ２８ ３４ ４５．１６
化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ ２６ ６０ ３０．２３
小果润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ ２５ １７１ １２．７６
多脉鹅耳枥 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｐｏｌｙｎｅｕｒａ ２０ ２４４ ７．５８

　 　 ＷＤ： 木质残体 Ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ

群落总体 ＷＤ 平均直径为 ７．７２ ｃｍ，总体径级结构呈倒“Ｊ”型，个体主要集中在 １０ ｃｍ 直径以下，占到了总

数的 ７８．８３％。 其中，径级 Ｉ 的数量最多，个体数占总个体数的 ５８．４３％，径级 ＩＩ 占比 ２７．７８％，径级 ＩＩＩ 数量较

少，占比 １３．７８％。 根据不同存在形式分别统计径级结构，枯立木、枯桩和倒木径级结构与群落总体类似，都为

倒“Ｊ”型，径级 Ｉ 占比分别为 ６６．９８％、５０．００％和 ６４．１５％，径级 ＩＩ 占比分别为 ２２．３３％、２８．００％和 ２４．０６％，径级

ＩＩＩ 占比分别为 １０．７０％、２２．００％和 １１．７９％（图 ３）。
２．２　 不同径级和存在形式 ＷＤ 的空间分布格局

通过分析不同径级 ＷＤ 的空间分布格局，发现总体的分布格局随着尺度的增加聚集程度降低，由聚集分

布向随机分布转变，具体为在 ２０ ｍ 和 ２３—２５ ｍ 尺度上随机分布，其余都为聚集分布；径级 Ｉ 分布趋势与总体

类似，在 １７ ｍ 和 ２０—２５ ｍ 尺度上随机分布，其余都为聚集分布；径级 ＩＩ 则是在全部尺度上表现为聚集分布和

随机分布交替变换，具体呈现在 ２—５ ｍ、１０—１２ ｍ、１６—１７ ｍ、１９—２１ ｍ 和 ２２—２４ ｍ 尺度上为随机分布，其余

尺度上为聚集分布；径级 ＩＩＩ 表现为在大部分尺度上都呈现随机分布，只有少数尺度上呈现聚集分布，具体表

现在 ０—２ ｍ 和 ５—６ ｍ 尺度上呈现聚集分布，其余尺度上为随机分布（图 ４）。
分析不同存在形式 ＷＤ 的空间分布格局，结果显示各存在形式呈现出不同的空间分布格局。 枯立木在

１７ ｍ 尺度之前主要以聚集分布为主，之后则是以随机分布为主；枯桩在整个尺度上主要呈现聚集和随机交替

分布为主，具体为 ０—４ ｍ、８—１５ ｍ、１８—２２ ｍ 尺度上为聚集分布，其余为随机分布；倒木呈现随着尺度的增加

由聚集分布向随机分布转变，１０ ｍ 尺度之前为聚集分布，之后为随机分布（图 ５）。
２．３　 群落 ＷＤ 的分布与地形的关联性

总体上 ＷＤ 分布在缓坡地形的个体居多，占总个体的 ４３．６６％。 各径级也是在缓坡地形中分布最多，各占
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图 ３　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林 ＷＤ 径级结构

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＷＤ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ
ＷＤ： 木质残体 Ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ

比为：径级 Ｉ 占 ４５．２８％，径级 ＩＩ 占 ４４．０５％，径级 ＩＩＩ 占 ３６．００％。 在沟谷地形中，径级 ＩＩＩ 的分布占比相对较高，
达到了 ２６．４０％。 在其他 ２ 种地形中，各径级之间的分布相差不大。 各存在形式同样大多分布在缓坡地形中，
各占比为：枯立木占 ４１．２４％，枯桩占 ４４．００％，倒木占 ５０．９４％。 在山脊地形中，枯桩的分布相对占比较高，为
３２．００％。 在陡坡地形中，枯立木的分布相对占比较高，为 ２１．７１％。 沟谷地形中各存在形式占比差距不大（图 ６）。

通过分析枯立木和枯桩 ＷＤ 个体数≥２５ 株的 ９ 种植物与地形的关联，发现在 ４ 种地形中，只有山脊和沟

谷地形与物种之间存在显著关联性，缓坡和陡坡地形与物种之间基本无显著关联。 具体而言，包果柯

（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｌｅｉｓｔｏｃａｒｐｕｓ）、毛黄栌和锥栗与山脊地形呈显著负关联，与其他地形均无显著关联；化香树与山脊

地形呈显著正关联，与其余地形无显著关联；小果润楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ）与沟谷地形呈显著负关联，与其

余地形无显著关联；冬青叶鼠刺、小叶青冈、曼青冈和球核荚蒾与地形之间均无显著关联（表 ２）。

表 ２　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林物种 ＷＤ 地形关联分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＷＤ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ ＋ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ

ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ
物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

关联性
Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

山脊
Ｒｉｄｇｅ

缓坡
Ｇｅｎｔｌｅ ｓｌｏｐｅ

陡坡
Ｓｔｅｅｐ ｓｌｏｐｅ

沟谷
Ｖａｌｌｅｙ

冬青叶鼠刺 ａＩｔｅａ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉａ 关联性 ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ２．６０ １１．４６ ７．７７ ５．３３

包果柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｃｌｅｉｓｔｏｃａｒｐｕｓ 关联性 － ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ２６．３２ ２７．４２ １８．１８ ０

化香树 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ 关联性 ＋ ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ３６．３６ １７．８６ １７．６５ ２７．２７
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续表

物种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

关联性
Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

山脊
Ｒｉｄｇｅ

缓坡
Ｇｅｎｔｌｅ ｓｌｏｐｅ

陡坡
Ｓｔｅｅｐ ｓｌｏｐｅ

沟谷
Ｖａｌｌｅｙ

小叶青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ 关联性 ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ３．８７ ３．４９ ３．８８ １．３７

小果润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ 关联性 ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． －
死亡占比 ／ ％ ０ ４．９２ １４．２９ １５．３８

曼青冈 Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ 关联性 ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ １０．４２ ７．２９ ４．７６ ４．０８

毛黄栌 Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ 关联性 － ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ６６．６７ ５６．６３ ３６．７６ ４１．３０

球核荚蒾 Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ 关联性 ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ １２．１４ １４．７３ １０．９０ １７．９８

锥栗 Ｃａｓｔａｎｅａ ｈｅｎｒｙｉ 关联性 － ｎ．ｓ． ｎ．ｓ． ｎ．ｓ．
死亡占比 ／ ％ ６２．０７ １４．２９ ３８．８９ １００

　 　 ＋表示显著正关联，－表示显著负关联，ｎ．ｓ．表示无显著关联

图 ４　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林各径级 ＷＤ 空间分布格局

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＷＤ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ

ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

大图：空间分布格局的判定；ｇ（ ｒ）：单变量成对相关函数；黑色实线：ｇ（ ｒ）函数观测值；黑色虚线：ｇ（ ｒ）函数期望值；灰色区域：置信区间；小

图：对应大图的空间分布观测值；Ｘ： 东—西；Ｙ： 北—南；

０８３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ５　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林各存在形式 ＷＤ 空间分布格局

Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＷＤ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｍ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ

ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

３　 讨论

３．１　 群落 ＷＤ 的物种组成与径级结构

森林群落中 ＷＤ 的组成来源于活立木直接倾倒，或由部分枯立木的分解、凋落逐渐形成，与现存的活立木

物种有直接的联系［２９］。 卢志军等［２８］发现杜鹃花科、壳斗科和樟科在八大公山常绿落叶阔叶混交林中的枯立

木最多，主要是由这 ３ 个科的活立木占优势决定的。 鲁梦珍等［３０］发现樟科、大戟科和大风子科在喀斯特常绿

阔叶林中为死亡个体数最多的 ３ 个科，同样这 ３ 个科的活体树木多度排名也靠前。 本研究中，ＷＤ 的物种组

成十分丰富，个体数最多的科、属，如壳斗科、黄栌属、青冈属等在活立木中的多度也占有很大的优势，但物种

水平上毛黄栌的 ＷＤ 数量远高于作为建群种的小叶青冈，并且高于其活树的个体，死亡个体占比率超过

５０％，这可能与其生活史策略和演替驱动有关。 毛黄栌属小乔木，根系发达、萌蘖性强，生命周期较短，具有喜

光，耐寒、耐干旱、耐盐碱的特征，常生于半阳坡及阴坡，密集生长，自成群落，是一种先锋物种［３１］。 一般而言，
先锋物种在演替最初具有较高的存活率和快速的生长速度，但随着演替发展，先锋物种的数量逐渐减少，构成

ＷＤ 的大部分［３２］。 因此，毛黄栌、化香树和锥栗等属于演替阶段中被逐渐淘汰的物种，导致其 ＷＤ 数量较多，
具有较高的死亡个体占比率，这也进一步支持了该群落处于演替中后期阶段的观点［２１］。
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图 ６　 神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林 ＷＤ 在不同地形中的占比

Ｆｉｇ．６　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ＷＤ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｉｎ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ＋Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｏｘｙｏｄｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ

ｏｆ Ｓｈｅｎｎｏｎｇｊｉａ

群落总体和各存在形式 ＷＤ 的径级结构都呈倒“Ｊ”型，即小径级个体的 ＷＤ 数量高于中、大径级。 通常

情况下，小径级的个体由于体积较小，根系和林冠发育不够成熟，因此在对有限资源和空间的竞争中处于劣势

地位，导致它们无法获得足够的养分、水分和阳光，从而影响其生长和发育导致大量死亡［３３］。 大径级个体的

死亡大多是因为自身生命周期到达极限造成的自然衰老死亡，而由于每棵树木的生命周期不同，同一时期内

很少会出现大径级个体大量死亡的现象。 因此在自然森林群落中，死亡个体的径级结构多为倒“Ｊ”型。 这类

结构也反映出群落处于相对稳定和成熟的演替阶段，没有受到过多的人为或自然灾害干扰。
３．２　 群落 ＷＤ 的空间分布格局

空间分布格局反映了物种在环境中的相对位置关系，在一定程度上可以揭示物种之间或物种与环境之间

的相互作用。 ＷＤ 的空间分布格局与活树相似，也蕴含着复杂的生态学过程，主要受生物因素和非生物因素

共同作用［２８］。 本研究中，ＷＤ 空间分布格局表现为随着尺度的增大聚集程度降低，但径级 ＩＩ 呈现聚集与随机

交替分布，径级 ＩＩＩ 则是大部分为随机分布格局。 结合空间分布图可知，该群落的 ＷＤ 密度较高，在整个群落

中都有着密集分布，因此在 ０—２０ ｍ 尺度内呈现为聚集的空间分布格局。 但由于受到尺度依赖性的影响，当
尺度大于 ２０ ｍ 后，物种的聚集程度会随着尺度的增加而降低［３４］，因而会出现随机分布的空间格局。 群落中

的优势物种传播方式多以重力传播为主［２２］，扩散限制导致大部分种子在母株附近生长发育，容易形成小径级

活立木个体的聚集分布格局。 随着自疏作用增强，导致小径级死亡个体（径级 Ｉ）的空间分布格局也是以聚集

分布为主。 径级 ＩＩ 处于中径级，种内种间加大了对有限资源和空间的争夺，自疏和他疏导致死亡的个体不断

增多，表现出聚集的分布倾向［３５］。 但因该群落地形复杂，山脊、洼地和陡坡陡崖等小生境的存在增加了空间

的异质性，使得聚集分布的空间格局并不稳定。 因此，径级 ＩＩ 的 ＷＤ 在整个尺度上受密度制约和生境过滤的

综合作用，呈现出聚集和随机交替分布的空间格局。 径级 ＩＩＩ 属于大径级个体，死亡前经历了多次自疏和他疏

等密度制约的影响，物种相互之间的空间距离相对较远。 当死亡发生时，死亡的原因通常是衰老或者是生态

系统中的演替淘汰等自然因素所导致［３６］。 因此在空间上，死亡区域的分布呈现出较高的随机性，很少受到特

定环境或竞争因素的局限，最终呈现随机分布的空间格局。
不同存在形式 ＷＤ 的空间分布格局结果中，枯立木的空间格局与总体和径级 Ｉ 类似，大部分都为聚集分

布，枯立木径级结构主要以小径级为主，因此与上述径级 Ｉ 空间格局形成原因类似，主要是受到活立木自身种

子扩散限制和种内种间竞争等的影响［３７］。 枯桩出现先聚集后随机并交替分布的空间格局，一方面，聚集可能

受到枯立木或倒木分布的影响，即一片区域中存在较多的枯立木死亡形成枯桩，导致聚集分布，从枯桩的空间

分布图中也可以明显的看出枯桩聚集在死亡个体较多的缓坡地形中。 另一方面，枯桩的组成还包括很多大径

２８３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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级个体死亡后倒伏形成，自身的倒伏必然要经历很长的腐朽过程，这个过程中更多的是受生物因素和非生物

因素的随机影响较大［２］。 如自然环境中风、雨等因素使得枯立木折断形成枯桩，一些小型动物的啃食也会加

快枯立木的倒塌而留下枯桩。 无论是自身的腐朽还是外界环境促进，或是共同作用交互的影响，这些因素具

有较大的不确定性，使得枯桩形成聚集分布转向随机分布交替的空间格局。 倒木的空间格局趋势同样与径级

Ｉ 类似，随着尺度的增加由聚集向随机分布转变，但不同之处在于聚集向随机转变的尺度变的更小了，径级 Ｉ
到 １７ ｍ 尺度才转为随机分布，倒木在 １０ ｍ 尺度就转为了随机分布。 倒木通常是由于自然干扰（如风暴、病虫

害、土壤不稳定）导致树木突然倒伏，其形成是即时性事件［３８］，倒伏的位置不受种子扩散距离的限制，因此其

分布受到环境干扰影响更多，且这种干扰通常在局部尺度上产生。 此外，与上述枯桩类似，倒木的分布更容易

受到植被密度和结构的影响，在植被稠密的区域倒木往往更密集，而在稀疏区域则可能更分散。 因此，倒木的

聚集分布只能局限在一定尺度内，并在较小尺度内就会转为随机分布的格局。
３．３　 群落 ＷＤ 的分布与地形的关联性

在丘陵或山区的森林群落中，地形是影响同一气候区植被格局的关键因素之一，也是为植物群落提供栖

息地多样性的重要环境梯度［３９—４０］。 植被的分布与地形紧密相关，地形塑造了不同尺度下的空间异质性，对光

照、温度、水分、土壤养分等基本生态要素进行着再分配［４１］，不仅对群落结构和物种的分布具有显著影响，也
对 ＷＤ 的分布及其腐烂等级产生影响［４２］。 因此进行死亡物种与地形的关联分析可以了解到物种在不同生境

中的偏好性，以及地形因素对死亡物种分布的影响［３０］。 本研究中，不同径级和不同存在形式 ＷＤ 的分布数量

都是在缓坡地形中最多。 一方面，缓坡地形正好处于山脊地形的下方，ＷＤ 中的倒木可能容易从山脊向下滚

落至缓坡地形得到保留和积累，图 ６ 中枯桩在山脊地形中相较其他存在形式占比最多，倒木占比最少，并且倒

木在缓坡地形中占比最多，反映了这一现象的可能性。 另一方面，缓坡地形光照资源比较充足，植物的萌生能

力比其他生境要强［４３］，灌木物种也倾向于在此处地形中生长，从而会使得小径级的个体不断增多，形成更为

密集的植被覆盖。 活树在缓坡地形上的密集生长导致更频繁的竞争、密度制约和树木倒伏等生态过程，这些

因素都会使得缓坡地形中形成更多的ＷＤ。 本研究发现，缓坡地形中径级 Ｉ 的ＷＤ 个体比例要高于其他径级，
径级 Ｉ 中同时包括灌木物种的大部分个体，也从侧面印证了这一观点。 沟谷地形中径级 ＩＩＩ 的 ＷＤ 个体比例

要比其他径级高，主要与活树对沟谷生境的适应特点有关。 沟谷拥有丰富的水分和土壤养分等资源，喜阴耐

湿的物种偏好在此处生长。 但是，沟谷的光照条件相对不足使得喜阳植物难以生存，土壤水分过多和透气性

差也会抑制不耐水湿条件植物的生长［４４］，在这种环境下，大径级植株更具竞争优势，下层植物获取光照等资

源有限、个体数量相对较少。 因此，沟谷地形中大径级树木的日渐衰老和死亡，导致大径级 ＷＤ 的积累。
物种在生境中的出现频率或丰度是度量其生境适应性的重要指标。 如果某物种与某类生境呈现正相关

或中性关系，说明该物种能够在该生境中找到适合的生存条件，并且能够长期维持在该生境中［２５］。 基于此，
物种的死亡个体与生境的关联性也能反映出物种是否适宜在某类生境中生存，只是与物种生前的关联结果相

反。 本研究中，先锋种化香树 ＷＤ 与山脊地形呈显著正关联，死亡占比率相较其他地形也是最高的，主要是化

香树在森林演替的早期阶段能迅速发展并形成密集的种群［２１， ４５］，后随种间种内竞争加剧，其他物种入侵并形

成复杂的群落结构，降低了化香树的生存优势，导致其个体大量死亡和种群衰退［４６］。 随着群落演替的继续发

展，小叶青冈、曼青冈等中生性物种因更能适应复杂的群落结构和阴蔽的生长条件逐渐成为优势种，群落向以

中生性物种为主的顶极群落发展。 包果柯、毛黄栌和锥栗的 ＷＤ 与山脊地形呈显著负关联，表明光照充足的

山脊地形适宜这些喜阳耐旱的物种生长。 但死亡占比率却都较高，原因与上述化香树类似，不同之处在于它

们种群的衰退在各地形中都比较明显，相较之下山脊地形面积较小，死亡个体密度相对其他地形较低，因此呈

现出负相关的结果。 小果润楠与沟谷地形呈显著负关联，意味着在沟谷地形中小果润楠的死亡个体相对分

散。 小果润楠喜湿润、肥沃的土壤，沟谷地形相对湿润的环境和土壤中丰富的钠、磷、钾等养分［４７］为其提供了

适宜的生存条件。 冬青叶鼠刺、小叶青冈、曼青冈和球核荚蒾与任一类地形都没有显著关联，它们目前的死亡

占比率也处于较低的水平，可能是因为它们具有较宽的生态位和较强的定殖能力与资源竞争力［２１］，使得它们

３８３２　 ５ 期 　 　 　 刘明伟　 等：神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林木质残体空间分布及地形关联 　
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能够在不同地形中生存并成为群落的主要优势种，因此他们的 ＷＤ 在各类地形中分布都较为均匀。

４　 结论

神农架南坡小叶青冈＋曼青冈林 ＷＤ 物种组成丰富，径级结构呈倒“Ｊ”型，毛黄栌、化香树等阳性先锋物

种正逐渐被淘汰，群落处于演替的中后期阶段。 ＷＤ 的空间分布格局中各径级和各存在形式表现出不同的分

布规律和影响机制。 径级 Ｉ 个体主要受到活立木种子扩散限制和密度制约的影响，径级 ＩＩ 个体是生境过滤和

密度制约综合作用的结果，径级 ＩＩＩ 则与个体自然衰老有较大关系。 枯立木形成原因与径级 Ｉ 类似，枯桩和倒

木则受环境影响较大，随机性较高。 各径级和各存在形式 ＷＤ 主要分布在群落的缓坡地形中，表明了缓坡地

形是群落中环境条件相对较好的区域，适宜大部分物种的繁殖生长。 物种 ＷＤ 与地形关联结果显示出了不同

物种对地形生境的偏好性和差异性，有助于深刻理解该群落物种潜在的分布过程和生存策略。
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