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大兴安岭不同演替阶段天然林优势树种空间分布格局

肖云友，蔺雪莹，董灵波∗

东北林业大学林学院森林生态系统可持续经营教育部重点实验室，哈尔滨　 １５００４０

摘要：种群的空间分布格局能够反映森林群落的构建过程和物种共存的生态策略。 以 ２０１７ 年和 ２０２３ 年大兴安岭地区翠岗林

场白桦林（先锋阶段）、白桦⁃兴安落叶松混交林（过渡阶段）和兴安落叶松林（顶级阶段）的 ３ 个 １００ ｍ×１００ ｍ 动态监测样地数

据为基础，采用成对相关函数、汇总统计函数和三变量随机标记法，分析各阶段林分中优势树种大树、死幼树和活幼树的空间格

局和相互作用。 结果表明：白桦和兴安落叶松的大树、死幼树和活幼树格局均随尺度增加呈现随机分布。 随着演替的进行，在
小尺度（≤５ ｍ）内，白桦大树均呈现均匀分布，活幼树则由聚集分布逐渐向随机分布转变，死幼树呈随机分布⁃聚集分布⁃均匀分

布的变化规律。 兴安落叶松大树和死幼树在小尺度内呈随机分布⁃聚集分布⁃随机分布的变化规律，活幼树均在小尺度聚集分

布。 其次，两树种种内关联性大多呈负相关和无相关，其中展现聚集格局的物种，种内空间关联主要呈无相关。 密度依赖效应

在演替进程中普遍存在，两树种幼树检测到的密度依赖作用均随着演替阶段由负向正转变。 研究不支持 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌ 假说，
即各演替阶段的幼树在接近同种大树时，未检测到存活概率显著降低。 相反，白桦幼树在顶级阶段的不同尺度上接近同种和异

种大树能提高存活概率。 兴安落叶松幼树在过渡阶段的同种大树 ０—１５ ｍ 尺度范围内和在顶级阶段的白桦大树 ５—１５ ｍ 尺度

范围内能提高存活概率。
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森林群落的空间结构对树木的各种自然过程至关重要［１］。 而生长环境、干扰、物种间的相互作用以及生

活史特点等因素，均可能引起植物种群空间格局改变［１—２］。 空间格局变化规律不仅能够反映生态过程，还能

揭示植物之间的相互作用，如竞争、捕食和更新等［２］。 在森林中，木本植物的更新和死亡将决定未来森林群

落的结构，是影响森林种群动态的关键因素，其空间格局为揭示群落发展机制提供了重要的见解［３］。 具体来

说，大树及其幼树（存活和死亡）的空间位置为理解扩散、更新限制和负反馈或正反馈机制提供了重要线

索［３］。 因此，研究林木存活和死亡的空间格局及其驱动因素，对于深入理解森林群落的演替机制和群落结构

形成具有重要的意义［４］。
树木死亡通常受诸多因素影响，尤其是周围的局部生境，包括生物和非生物因子［５］。 在森林群落中，由

资源竞争引起的负密度依赖效应通常被认为是物种共存和群落构成的主要机制之一［３，６］。 当林木更新的密

度增加超过了环境所能支持的最大阈值，就会出现资源竞争，随后负密度依赖导致密度较大的同种相邻树木

或距离较近的树木死亡率较高［７］。 不同林分和不同环境条件下的密度依赖效应并不一致，这已在多地研究

中发现。 例如，梁爽等［８］研究热带雨林优势树种空间分布格局发现，由种内竞争引起的密度依赖死亡导致小

径级个体的聚集程度随着距离和等级增加不断减弱。 Ｂｉａｎｃｈｉ 等［９］ 对欧洲云杉纯林的研究表明，小枯树往往

聚集在大树附近，这种聚集效应随着距离的增加而减弱。 张觅等［１０］分析小兴安岭云冷杉林发现，随着径级的

增大，林木聚集强度逐渐减小，并且由幼树到大树阶段持续有密度依赖效应发生。 然而，Ｉｍ 等［１１］ 发现，在日

本落叶松林中，密度依赖效应没有影响幼树分布格局，幼树离大树越远，存活率越高。 研究显示，林木对密度

依赖效应和非生物因子的敏感性可能因物种的生活史策略而异［１２］。 在寒温带森林中，密度依赖效应的作用

机制是否存在于群落不同演替阶段且影响种群分布格局尚待探究。
Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌ 假说认为，当种子和幼苗距离同种成树越近的生境中，受到专一性天敌攻击的概率越大，死

亡风险越高［１３］，而异种邻体在目标树种周围的聚集可能会阻碍其异性天敌的传播，从而提高树种的存活

率［１４］。 检测物种在群落中生存能力的方法之一是对树木更新存活概率的定量估计［２］。 许多国内外学者通过

研究邻近幼树密度和与成年树木的距离对幼树死亡率的影响验证了 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌ 假说［２，４，１５］。 但不同演替

阶段林分的密度和尺度相关的树木空间相互作用研究较少，这种研究对于更好地理解空间过程和生态机制对

物种共存的贡献至关重要。
大兴安岭林区是以天然林为主的重点国有林区，但长期的频繁火灾和过度采伐使得大片原始森林逐渐退

化为次生林，因此次生林演替成为本地区主要的森林演替类型［１６］。 兴安落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）林作为东北地

区源生的地带性顶级群落［１６—１７］，受到干扰后会经历一系列特定的次生演替过程，形成多样化的次生林群落序

列：在遭遇严重干扰（尤其是火灾）后，原始森林退化，次生演替自灌草群落起始［１６］。 演替初期，由于易于扩

散的白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）种子比兴安落叶松种子的传播能力强，因在轻度干扰下，白桦往往率先占据优

势［１６—２０］，形成白桦次生林。 若火烧迹地周围有蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）和黑桦（Ｂｅｔｕｌａ ｄａｈｕｒｉｃａ）种源，群落
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则会演替为蒙古栎次生林或黑桦次生林。 演替中期，在适度干扰条件下，生命周期更长的兴安落叶松逐渐侵

入初期群落，凭借其生长优势逐渐占据上层［１６］，进而推动群落向白桦⁃兴安落叶松混交林、蒙古栎⁃兴安落叶松

混交林及黑桦⁃兴安落叶松混交林等中期阶段过渡。 此阶段后，若轻微干扰下，兴安落叶松将主导群落结构，
其他树种难以有效更新［１６，１９—２０］，最终将形成以兴安落叶松为主体的稳定森林群落，标志次生演替进入后期阶

段。 如果兴安落叶松林受到中等强度的干扰（如小规模采伐），群落可能逆行演替至初期或中期阶段。 此外，
频繁的中度火灾还可能引导初期和中期群落向非典型的顶级群落发展［１６，１９］，如樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ．
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）林。

研究森林演替的有效方法之一是空间代替时间法，该方法强调在环境特征相近、地形坡度与朝向一致、气
候背景统一且土壤立地条件相似的多个样地间进行横向比较，以模拟长时间序列的自然变化［１８］。 由于此方

法在人力物力消耗较小，同时成效较优，所以近年来备受生态学家欢迎。 目前国内使用空间代替时间法对大

兴安岭天然次生林演替已开展多项研究，包括演替进程中的物种多样性变化［１７］、种群结构与动态［１９］、空间结

构［２０］和多度格局［２１］等。 所以关于此方法在大兴安岭地区研究的有效性已获得大量验证。 为此，本研究使用

空间代替时间方法，以大兴安岭演替序列为白桦林（先锋阶段）、白桦—兴安落叶松混交林（过渡阶段）和兴安

落叶松林（顶级阶段）的 ３ 个监测样地数据为基础，采用空间点格局分析技术，包括 ３ 个空间统计函数 ｇ（ ｒ）、
ｇ１，１＋２（ ｒ）－ｇ２，１＋２（ ｒ）和 Ｐ（ ｒ），将观察到的空间模式与模拟植物相互作用、密度依赖等生态机制的“零”模型进行

比较和分析。 旨在揭示密度依赖性效应以及 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说在兴安落叶松林不同演替阶段的作用机制，
并探明种群空间格局形成的潜在生态过程。 主要包括以下内容：（１）优势树种的大树、活幼树和死幼树的空

间分布格局。 （２）同种大树与活幼树或死幼树的空间关联性。 （３）不同演替阶段树木生长是否存在密度依赖

效应？ （４）幼树的存活与其周边大树（同种或异种）的距离有何关系？

１　 材料和方法

１．１　 研究区域概况

研究区新林林业局翠岗林场（５１°３８′—５１°４７′Ｎ，１２４°５′—１２４°３０′Ｅ）位于大兴安岭林区中部，海拔 ４１５—
８５８ ｍ，以低山丘陵为主。 气候属寒温带大陆气候，年平均气温为－３．０℃，年降水量为 ５５０ ｍｍ，年日照时数为

２２９４ ｈ；由于大陆和海洋季风交替性影响，小气候变化多样，冬季严寒、干燥且持续时间较长；夏季湿热，降雨

充沛，日照时间长［２２］。 受地理和气候条件的影响，境内植物种类较贫乏［２１］。 主要针叶树种有兴安落叶松、樟
子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ），阔叶树种有白桦和山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）等。
１．２　 研究方法

１．２．１　 数据收集

２０１７ 年，经前期踏查和走访，确定本研究区森林演替的 ３ 个主要阶段，即先锋阶段（白桦林）、过渡阶段

（白桦林⁃兴安落叶松混交林）和顶级阶段（兴安落叶松林），各设置 １ 个 １００ ｍ×１００ ｍ 动态监测样地，由此构

成了一个从先锋到顶级群落的典型演替序列。 调查前用 ＧＰＳ 定位样地的经纬度、海拔等位置信息，并确定各

样地林分郁闭度。 对各样地内胸径（ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的乔木进行每木检尺，记录树种名称，测量胸径、树高、冠幅

以及坐标信息，并钉牌、涂漆标识；若出现丛生大树进行逐一标记和测量。 同时，调查胸径＜１ ｃｍ 的乔木更新，
记录基径、胸径（树高大于 １．３ ｍ）、树高和坐标等信息。 对样地内实生苗和萌生苗进行调查统计，记录其萌生

株数，测量并记录每簇萌生苗中最具代表性的一株的基本信息。 ２０２３ 年对样地进行复查，除测量挂牌标记的

个体外，新增乔木和幼苗更新情况也一并调查，样地基本情况见表 １。
１．２．２　 重要值计算

通过计算重要值（Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ）（重要值＝（相对多度＋相对频度＋相对显著度） ／ ３），以确定群落中优

势树种。 大兴安岭地区以兴安落叶松林为演替顶级群落的演替过程优势树种明显，由于优势树种的分布格局

对群落构成有决定性作用［１０］，因此本研究选取 ２ 个个体数及重要值最大的白桦和兴安落叶松作为研究对象，
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样地内优势树种空间分布格局见图 １。

表 １　 样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

ＢＦ ＭＦ ＬＦ

２０１７ 年 ２０２３ 年 ２０１７ 年 ２０２３ 年 ２０１７ 年 ２０２３ 年

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２） １５８７ １６２８ １５２２ １５４２ ３２６７ ３３０５

平均高度 Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ ９．７３±６ １１．６５±６．２９ １２．５３±５．３ １４．４３±４．６２ ９．２±４．８２ １０．７７±６．３８

平均胸径 Ｍｅａｎ ＤＢＨ ／ ｃｍ ８．４±５．６１ ９．６１±５．８５ １１．５１±４．５ １２．３２±５．４１ ７．９３±４．０８ ８．３５±５．１

树种组成
Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ａｒｂｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ９ 白 １ 落⁃杨⁃柳 ９ 白 １ 落⁃杨⁃柳 ６ 落 ４ 白⁃樟⁃杨⁃

云⁃枫
６ 落 ４ 白⁃樟⁃杨⁃
云⁃柳⁃枫

７ 落 １ 云 １ 白 １
樟⁃杨⁃柳

７ 落 １ 白 １ 云 １
樟⁃柳⁃杨

经纬度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ １２４°５３′０６″Ｎ，５２°０４′１９″Ｅ １２４°５２′０２Ｎ，５２°０４′１４Ｅ １２４°３９′３２Ｎ，５２°０１′４２Ｅ

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ５６５．５ ５４６ ４５７

坡度 Ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ／ （°） ＜５ ＜５ ６

坡向 Ａｓｐｅｃｔ 无 无 无

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ 平地 平地 平地

气候 Ｃｌｉｍａｔｅ 寒温带大陆性季风气候 寒温带大陆性季风气候 寒温带大陆性季风气候

土壤类型 Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ 暗棕壤 暗棕壤 暗棕壤

土壤厚度 Ｓｏｉｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｃｍ ＜３０ ＜３０ ＜３０

　 　 ＢＦ：先锋阶段 Ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ；ＭＦ：过渡阶段 Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ；ＬＦ：顶级阶段 Ｔｏｐ ｓｔａｇｅ

图 １　 各演替阶段优势树种空间分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

ＢＦ：先锋阶段 Ｐｉｏｎｅｅｒ ｓｔａｇｅ；ＭＦ：过渡阶段 Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ；ＬＦ：顶级阶段 Ｔｏｐ ｓｔａｇｅ；示意图中圆形代表白桦，矩形代表兴安落叶松，标记的大

小代表个体胸径的大小

１．２．３　 径级结构划分

本研究使用 ２０１７ 年和 ２０２３ 年两次调查数据，以优势树种不同径级大小代替龄级进行空间格局分析。 参

考池森等［４］和苏文浩等［２１］对树木径级的划分方法，结合白桦和落叶松的生活史特征和样地内两树种胸径情

况。 根据 ２０１７ 年测量的物种胸径，将树木分为幼树（１ ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ ｃｍ）和大树（ＤＢＨ≥１０ ｃｍ），其中将萌生
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苗视为一个整体单元进行考量，仅使用选定的那株代表性幼苗的数据。 幼树进一步被分为死亡幼树和存活幼

树，死亡幼树（存活幼树）是指两次调查间死亡（存活）的幼树。 本研究仅选取优势树种的死幼树、活幼树和活

大树作为研究数据。
１．２．４　 空间格局分析

（１）成对相关函数

采用单变量成对相关函数 ｇ１１（ ｒ）研究优势树种死幼树、活幼树和大树的空间分布格局。 采用双变量成对

相关函数 ｇ１２（ ｒ）检测优势树种种内空间关联性。 成对相关函数 ｇ（ ｒ）通过 Ｋ 函数变化而来，表达式如式 １ 所

示。 由于 ｇ（ ｒ）用环代替圆取样，因此具有非累积性，在评估特定尺度上点的实际分布与期望分布之间的差异

更加敏感［２３］。

ｇ（ ｒ） ＝ １
２πｒ

ｄＫ（ ｒ）
ｄ（ ｒ）

，Ｋ（ ｒ） ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ
ｗ －１

ｉｊ Ｉｒ ｕｉｊ( ) （１）

式中：Ａ 是样地面积；ｎ 为样地中个体数；ｒ 为观测尺度；ｕｉｊ为两点之间距离；Ｉｒ（ｕｉｊ）为指示函数；ｗ ｉｊ为边缘矫正

的权重值。 当单变量成对相关函数 ｇ１１（ ｒ）＞１ 时，表示在尺度 ｒ 下树木格局呈聚集分布；当 ｇ１１（ ｒ）＝ １ 时，树木

格局呈随机分布；当 ｇ１１（ ｒ）＜１ 时，树木格局呈均匀分布。 当双变量成对相关函数 ｇ１２（ ｒ）＞１ 时，两者呈空间正

相关；ｇ１２（ ｒ）＝ １ 时，两者呈空间不相关；ｇ１２（ ｒ）＜１ 时，两者呈空间负相关［２３］。
由于 ｇ（ ｒ）函数的非聚集性，需要通过零模型来检验实际数据与理论生态过程之间的不同［２４］。 在单变量

成对相关函数 ｇ１１（ ｒ）分析中，如果样地内林木分布呈现明显环境异质性（如聚集分布等），则采用异质泊松过

程（Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｐｏｉｓｓｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ，ＨＰ）作为零模型，否则采用齐次泊松过程（Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｓｐａｔｉａｌ ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ，ＣＳＲ）
作为零模型［２５］。 双变量成对相关函数 ｇ１２（ ｒ）分析中，采用局部随机标记零模型，标记仅在局部区域内排列，
确保了在小区域内总体环境驱动的死亡概率大致相同［２６］。

（２）密度依赖效应

密度依赖效应是生态学中一种重要的现象，是塑造树木空间分布的重要机制。 在研究中，通常可以检测

死亡个体周围是否有更多的同等级死亡个体或存活的个体来评估密度依赖效应的存在与程度［２］。 因此，汇
总统计函数 ｇ１，１＋２（ ｒ）－ｇ２，１＋２（ ｒ）特别适合检测密度依赖效应对幼树死亡率的影响，因为它将死亡和存活的幼树

组成的邻域密度与死幼树周围的邻域和活幼树周围的邻域的大小进行了比较。 ｇ１，１＋２（ ｒ） －ｇ２，１＋２（ ｒ）的期望值

在随机标记为零模型下为零；在负密度依赖死亡下，死亡幼树更有可能发生在死亡率高的邻域，即 ｇ１，１＋２（ ｒ） －

ｇ２，１＋２（ ｒ）＞０；在正密度依赖作用下，存活的幼树更有可能被其他的邻居包围，即 ｇ１，１＋２（ ｒ）－ｇ２，１＋２（ ｒ）＜０［２３］。
（３）三变量随机标记

为了分析幼树存活的概率与大树（同种或异种）间距离的依赖关系，采用基于标记相关函数的三变量随

机标记法 Ｐ（ ｒ）。 该方法使用随机标记零模型（Ｒａｎｄｏｍ ｌａｂｅｌｉｎｇ，ＲＬ），可以检测第三种模式（即大树）对定性

标记模式标记（存活或死亡）的影响。 通过估计定性标记模式中死亡个体在距离 ｒ 处与第三种模式 ａ 个体的

平均比例来量化幼树的存活率［２７］，计算公式如式 ２。

Ｐ３，１（ ｒ） ／ Ｐａ，１（ ｒ） ＝
ρ^ａ，１（ ｒ）

ρ^ａ，１＋２（ ｒ）
＝
∑
ｎａ

ｉ ＝ １
∑
ｎ１＋２

ｊ ＝ １
Ｃ１ ｘ ｊ( ) × ｋ ‖ｘｉ － ｘ ｊ‖ － ｒ( )

∑
ｎａ

ｉ ＝ １
∑
ｎ１＋２

ｊ ＝ １
ｋ ‖ｘｉ － ｘ ｊ‖ － ｒ( )

（２）

式中：ｘｉ是第三种模式 ａ 的点，ｘ ｊ是定性标记模式的点，Ｃ１ ｘ ｊ( ) 是测试函数，ｋ ‖ｘｉ－ｘ ｊ‖－ｒ( ) 是核函数，它在带宽

ｈ 情况下选取位于距离 ｒ 处的所有点对，如果两点 ｉ 和 ｊ 之间的距离接近 ｒ，则核函数的值为 １，否则为 ０［２８］。
当 Ｐ（ ｒ）＜１ 时，幼树接近大树的存活概率小于随机预期；当 Ｐ（ ｒ）＝ １ 时，幼树接近大树的存活概率符合随机预

期；当 Ｐ（ ｒ）＞１ 时，幼树接近大树的存活概率大于随机预期［２３］。
以上所有零模型均通过 １９９ 次 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 模拟中的拟合结果［２６］，来构建 ９５％的置信区间，最大观测尺
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度 ２５ ｍ，步长 １ ｍ。 利用拟合优度 ＧＯＦ（Ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ Ｆｉｔ）测试评估实际点格局与零模型模拟之间的差异显著

性［２３］。 在成对相关函数 ｇ（ ｒ）分析中，若 ｇ１１（ ｒ）或 ｇ１２（ ｒ）函数值大于上包迹线表现为聚集分布或空间正相关，
在包迹线之间为随机分布或空间不相关，小于下包迹线为均匀分布或空间负相关。 ｇ１，１＋２（ ｒ）－ｇ２，１＋２（ ｒ）函数值

大于上包迹线为负密度依赖，在包迹线之间为无密度相关，小于下包迹线为正密度依赖。 Ｐ（ ｒ）函数值大于上

包迹线显示为幼树接近大树的存活概率显著大于随机假设，在包迹线之间为符合随机假设，小于下包迹线为

幼树接近大树的存活概率显著小于随机假设。
１．２．５　 数据处理

本研究数据处理及重要值计算使用 Ｅｘｃｅｌ 完成，空间统计分析使用 Ｐｒｏｇｒａｍｉｔａ ２０１８ 和 Ｒ ｓｔｕｄｉｏ 软件完成，
其中 Ｒ ｓｔｕｄｉｏ 软件所使用的程序包主要为 ｓｐａｔｓｔａｔ 和 ｇｇｐｌｏｔ２。

２　 结果与分析

２．１　 优势种种群动态

在演替进程中，白桦种群数量和重要值呈减小趋势，兴安落叶松种群数量和重要值则呈增加趋势（表 ２）。
此外，在两次调查期间，先锋阶段和过渡阶段内两种群的数量和重要值均呈增加趋势，而顶级阶段内白桦种群

数量和重要值呈减小趋势，兴安落叶松则呈增加趋势。 ２０１７ 年数据中白桦个体数分别在 ３ 个演替阶段占

７４．６％、３８．４％和 １１．２％，兴安落叶松个体数分别占 １０．６％、５６．５％和 ６３．２％；白桦的重要值分别为 ８４．３％、
３８．８％和 ９．３％，兴安落叶松重要值分别为 １０．４％、５７．２％和 ６３．０％。 ２０２３ 年数据中白桦个体数分别在 ３ 个演

替阶段占 ７９．４％、３９．８％和 １０％，兴安落叶松个体数分别占 １５．３％、５８．２％和 ６４．６％；白桦的重要值分别为 ８３．
７％、３８．９％和 ８．３％，兴安落叶松重要值分别为 １４．１％、５９．０％和 ６８％。

表 ２　 优势树种数量特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔａｇｅ

树种
Ｔｒｅｅ

ｓｐｅｃｉｅｓ

种群密度
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｈｍ２）

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ／ ％

２０１７ 年 ２０２３ 年 ２０１７ 年 ２０２３ 年

大树
Ｌａｒｇｅ
ｔｒｅｅｓ ／

（株 ／ ｈｍ２）

死幼树
Ｄｅａｄ

ｓａｐｌｉｎｇ ／
（株 ／ ｈｍ２）

活幼树
Ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ
ｓａｐｌｉｎｇ ／

（株 ／ ｈｍ２）

平均胸径
Ｍｅａｎ

ＤＢＨ ／ ｃｍ

ＢＦ Ｂｐ １１８７ １２９３ ８０ ８２．８ ６６０ ３３ １４９ １０．４６

Ｌｇ １６０ ２５０ １０．４ １４．１ ３０ ８ ９５ ５．８

ＭＦ Ｂｐ ５８５ ６１４ ３８．８ ３８．９ ３８１ ２０ ２９ １１．８５

Ｌｇ ８６１ ８９８ ５７．２ ５９ ５３４ ２２ ３１ １１．８２

ＬＦ Ｂｐ ３６９ ３３１ ９．３ ８．３ ５０ ４３ ５１ ６．８２

Ｌｇ ２０６５ ２１３５ ６４ ６８ ５８１ ８０ ４７２ ７．８７

　 　 Ｂｐ：白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｐｈｙｌｌａ；Ｌｇ：兴安落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ

２．２　 林木空间分布格局

从图 １ 可以看出，在两次调查中，３ 个样地内优势树种的空间分布格局总体上保持了相对稳定的特征，未
出现显著的变化趋势，所有样地树木的平均胸径均呈现增大现象（表 １）。 其中在白桦林中，白桦和兴安落叶

松新增幼树呈聚集分布，但看不出分布与尺度的关系以及聚集的强度，其他样地无明显分布变化，且各样地大

树分布状态变化在图 １ 中无法直观看出。
根据异质泊松零模型剔除环境异质性后的分析结果，发现白桦和兴安落叶松大树在各演替阶段的空间分

布格局有明显差异（图 ２）。 具体来说，白桦大树在所有演替阶段的小尺度上均存在显著的均匀分布，但随着

尺度增加逐渐变为随机分布。 而兴安落叶松大树在过渡阶段 １—３ ｍ 尺度上呈现显著的聚集分布，其他演替

阶段和空间尺度上则为随机分布。 此外，白桦和兴安落叶松的活幼树在先锋阶段和过渡阶段的分布规律大体

相似，０—５ ｍ 空间尺度内都表现出显著的聚集分布，其中聚集强度最大的为过渡阶段中兴安落叶松。 而顶级
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图 ２　 各演替阶段优势树种单变量成对相关函数分析

Ｆｉｇ．２　 Ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ｐａｉｒ⁃ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ

ＧＯＦ 为拟合优度测试结果； 灰色区域代表用零模型进行 １９９ 次模拟后形成的 ９５％置信区间包迹线
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阶段中，白桦和兴安落叶松的活幼树呈现的分布格局在 ０—５ ｍ 尺度内差异显著，白桦主要随机分布，兴安落

叶松则为明显的聚集分布。 最后，两树种的死幼树在先锋阶段和过渡阶段检测到的分布格局规律也较为相

似。 均在先锋阶段表现为所有空间尺度上的随机分布，过渡阶段中表现为 ０—５ ｍ 尺度内聚集，大尺度上随机

分布的空间格局。 顶级阶段中，白桦死幼树在 ０—５ ｍ 为均为分布，落叶松则呈现随机分布（图 ２）。
２．３　 种内空间关联

使用 ｇ１２（ ｒ）分析白桦和兴安落叶松种内空间关联性，结果表明：白桦和兴安落叶松的大树与活幼树在各

演替阶段的空间关联性大部分表现为空间尺度＜１０ ｍ 范围内的种内负相关关系（图 ３），其中出现的大多数负

相关会随着尺度增加而逐渐消失。 这可能是由于活小树在小尺度上强烈聚集在大树周围而导致的。 然而，两
树种的大树与死幼树在所有阶段都没有检测到显著的种内相关关系（图 ３），这可能是因为死幼树个体数量较

少，导致种内机制不显著。 此外，各演替阶段的白桦和兴安落叶松的活幼树与死幼树在大尺度上主要表现为

不相关，而在小尺度（≤５ ｍ）上则呈现负相关或无相关关系（图 ３）。
２．４　 密度依赖效应

使用汇总统计函数 ｇ１，１＋２（ ｒ）－ｇ２，１＋２（ ｒ）分析不同演替阶段的白桦和兴安落叶松是否存在密度依赖效应，结

果显示：在演替初期的先锋阶段，白桦和落叶松两树种在不同空间尺度上表现出微弱的负密度依赖效应（图
４），即死亡的幼树比存活的幼树有更多的邻居。 在过渡阶段，白桦在 ５—１０ ｍ 范围左右呈现出并不显著的正

密度依赖，而兴安落叶松则未没有明显的相关作用（图 ４）。 顶级阶段中，白桦和兴安落叶松分别在 ５—１５ ｍ
和 ２—８ ｍ 尺度发现正的密度依赖作用，并且在 ５ ｍ 尺度附近达到峰值（图 ４）。 这意味着顶级阶段中存活的

幼树比死亡的幼树有更多的邻居。
随着演替阶段发生变化，白桦和兴安落叶松幼树的密度依赖作用均由负密度依赖作用向正密度依赖作用

转变。 结合 ｇ１２（ ｒ）空间关联分析结果，这个过程中死幼树和活幼树之间主要表现为负相关或不相关关系，所
以这说明存在强烈的种内作用来抵消密度依赖作用。
２．５　 种内和种间三变量随机标记

使用三变量随机标记方法 Ｐ（ ｒ）分析幼树存活率与大树（同种或异种）间距离的依赖关系，结果表明：先
锋阶段中，同种或异种大树对幼树的存活概率无显著的影响，整个空间尺度的函数值均在包迹线之内（图 ５）。
过渡阶段中，白桦幼树的存活概率同样没有受到两树种大树的显著影响，而落叶松幼树的存活则受到同种大

树的促进作用，这种促进作用在 ５ ｍ 尺度范围内最显著，当尺度超过 １５ ｍ 才逐渐消失（图 ５）。 顶级阶段内，
白桦幼树在 ５ ｍ 尺度范围内更接近同种大树的存活概率更高，而在 ５—１０ 尺度更接近落叶松大树存活概率会

更高，在此阶段落叶松种内大树对幼树存活的影响消失，取而代之的是白桦大树在 ５—１５ ｍ 尺度范围内的促

进作用（图 ５），这种促进作用也在 ５ ｍ 尺度附近最强。
结合种内空间关联分析和密度依赖效应，发现所有生态过程的作用尺度大部分在 ５ ｍ 尺度范围内检测

到，这可能是由于林分内存在普遍的扩散限制。 同时，对幼树存活起促进作用的过程有一个共同的特征，即他

们的种内空间关联在相应尺度上都为负相关，且幼树存在显著的正密度依赖效应。 这表明，在演替期间可能

有一些其他生物因素发挥了重要作用，比如树种不同的生活史策略会导致密度依赖效应的重要性发生变化。

３　 讨论

３．１　 空间分布格局

植物空间模式对植物相互作用、群落动态以及物种共存机制有很大影响［２９］。 同时，可以通过分析树木大

小等级的空间格局来揭示种内相互作用和群落结构［２］。 本研究聚焦于白桦与兴安落叶松在不同演替阶段的

大树与幼树空间分布特征，揭示了显著的尺度依赖性现象：即随着尺度增加最终均收敛于随机分布。 具体而

言，在小尺度范围内（≤５ ｍ），白桦大树呈现出显著的均匀分布。 以往研究表明，种群在小尺度内的分布格局

主要是受到植物自身生物学和生态学特性的影响［３０］。 这很可能归因于白桦作为阔叶树种，在演替过程中大
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图 ３　 优势树种种内空间关联分析

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｉｔｈｉｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

灰色区域代表用零模型进行 １９９ 次模拟后形成的 ９５％置信区间包迹线

树树冠的遮荫效应显著，加之树冠在近距离内易相互接触，导致资源分配在小范围内相对均衡，进而形成了均

匀分布格局。 相比之下，兴安落叶松大树的小尺度空间格局则经历了更为复杂的转变：在先锋阶段，大树为随
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图 ４　 优势树种幼树密度依赖效应检验

Ｆｉｇ．４　 Ｔｅｓｔｉｎｇ ｆｏｒ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓａｐｌｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

灰色区域代表用零模型进行 １９９ 次模拟后形成的 ９５％置信区间包迹线

机分布；随着演替至过渡阶段，兴安落叶松逐渐成为群落主体，由于较高的透光率［３１］和种群数量的激增，在与

先锋树种的不断竞争中，会逐渐占据主林层［１６］，导致大树呈现聚集分布；当演替达到顶级阶段时，种群内部的

竞争与空间分配达到一种平衡，兴安落叶松大树的分布再次趋于随机。 这一发现与先前关于大兴安岭北部次

生林演替的研究结果相吻合［１７］。 此外，段晓梅等［３２］ 对太岳山白桦－华北落叶松林演替系列的研究也揭示了

类似现象，强调了建群种动态特征及种间关系在群落演替中的重要作用。
随着演替阶段的变化，小尺度内白桦活幼树呈现聚集分布向随机分布转变，而兴安落叶松活幼树一直呈

现聚集分布，且过渡阶段内聚集度最高。 两树种死幼树则表现出在过渡阶段小尺度内聚集分布，在先锋阶段

和顶级阶段随机分布。 这一发现与 Ｚｏｕ 等［３３］研究结果一致，其原因可能是：演替初期，作为先锋树种的白桦

种子丰富且易于传播，一旦落至适宜环境便能迅速存活，形成初始的聚集格局；同时，兴安落叶松幼树既能在

白桦林下耐荫存活［１９］，也能在光照充足的林隙中有效更新，进一步形成了聚集分布格局。 处于过渡阶段的林

分结构发生了显著变化，兴安落叶松种群数量激增，而白桦种群数量减少。 又因白桦幼树喜光，遮荫环境下生

长受限，种内竞争加剧，导致劣势幼树被淘汰［１９，３４—３５］，因此其聚集程度减弱，且死亡幼树相对集中。 此外，贺
燕等［３６］ 研究杨桦次生林演替发现先锋树种白桦能通过大树倒下的林隙大量萌蘖，使得活幼树呈聚集分布。
另一方面，兴安落叶松幼树在适宜庇荫条件下大量更新，当数量超过局部生境承载极限时，自然稀疏作用显
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图 ５　 幼树与同种或异种大树的三变量随机标记分析

Ｆｉｇ．５　 Ｔｒｉｖａｒｉａｔｅ ｒａｎｄｏｍ ｌａｂｅｌｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｏｒ ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌａｒｇｅ ｔｒｅｅｓ

Ｐ３，１（ ｒ）为同种三变量随机标记，Ｐａ，１（ ｒ）为异种三变量随机标记；灰色区域代表用零模型进行 １９９ 次模拟后形成的 ９５％置信区间包迹线

现［３２］，使得活幼树与死幼树均呈现聚集分布。 最终，当演替为顶级阶段时，白桦因资源竞争力下降而逐渐被

兴安落叶松所取代。 白桦幼苗在兴安落叶松的茂密树冠下生存机会减少［３３］，因此很难发育成幼树，形成了两

树种在大树与幼树层次上不同的分布格局。
３．２　 密度依赖效应

生境异质性是密度相关分析中的一个重要干扰因素，可能会掩盖密度依赖效应，因为幼树在不适宜的生

境中可能具有较高死亡率［２］。 有研究表明，在排除生境异质性的情况下，密度依赖依然是促使种群结构改变

的重要因素。 安璐等［３７］用生态模拟方法控制生境异质性的潜在影响，发现密度依赖效应依然普遍存在于温

带森林中，这与本研究结果相符。 演替进程中，白桦幼树在过渡阶段和顶级阶段的小尺度上均发现了显著正

密度依赖，兴安落叶松幼树只在顶级阶段 ５ ｍ 尺度左右检测到正密度依赖作用。 Ｑｉ 等［３８］在贵州喀斯特原始

林中也发现同样的结果，即正密度依赖比负密度依赖的存在更明显。 结合空间格局和空间关联分析结果，白
桦的活幼树和死幼树在过渡阶段小尺度上都呈现聚集分布，导致活幼树和死幼树呈空间负关联，这也说明此

时的正密度依赖对幼树空间分布影响甚微。 而顶级阶段内兴安落叶松种群的活幼树呈聚集格局，死幼树随机

分布，空间关联为负相关，表明正密度依赖作用较为明显的限制了幼树聚集性死亡。 由此可见，密度依赖效应

较为普遍存在于寒温带天然林演替中，正密度依赖比负密度依赖存在更明显。 密度依赖效应的具体表现因树

种和演替阶段不同而异。 在先锋阶段和过渡阶段，白桦和兴安落叶松均未明显受到密度依赖的调控作用；在
顶级阶段，正密度依赖效应的存在巩固了兴安落叶松种群的优势地位，从而积极推动了演替的正向发展，白桦

种群在此阶段则未展现出类似的调节机制。
３．３　 三变量随机标记

邻域效应通常发生在有限空间尺度上，受邻居影响的物种在接近大树时的更新存活概率会显著降低［３９］。
本研究并未发现幼树在接近同种大树时存活率显著降低，这意味着研究区域不支持 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌ 假说的距
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离制约效应。 有研究表明，大树可以通过竞争影响植物存活，但也可能有助于接近大树的植物存活机会的更

高［４０］。 符合本研究发现的一般规律，即两树种的幼树无论是接近同种还是异种大树，都发现了高于预期的存

活率。
具体来看，在先锋阶段，不论是白桦还是兴安落叶松的幼树，其存活率并不受邻近同种或异种大树距离的

影响，大树与幼树之间的空间关系表现为负相关或不相关。 这可能意味着，在种子广泛散布后，土壤条件和微

气候等因素在幼树存活中可能扮演了更为关键的角色［４］。 在过渡阶段，白桦幼树的存活依然未显示出与邻

近大树距离的依赖性，且种内空间关联并不显著。 而兴安落叶松幼树的存活概率显著地与接近同种大树的距

离有关，空间关联呈负相关。 这或许可以解释为，在此阶段，由于空间有限，资源无法满足所有树种的生存需

求，导致种内和种间竞争激烈［１９］。 白桦仅在适宜的生境斑块中更新生长，并在大小等级内相互促进。 而兴安

落叶松种群幼树在大树附近聚集，其内部可能存在对称性竞争机制，使其更能适应混交林的环境，从而提高了

存活率。 在顶级阶段，兴安落叶松幼树的存活不仅依赖于与白桦大树之间的距离，还受到正密度依赖性的调

节。 这也体现了兴安落叶松幼树的耐阴特性，其能利用阔叶树下的荫庇生长发育［４１］。 同时，白桦幼树小尺度

内接近同种大树时存活概率更高，空间关联为不相关；在距离兴安落叶松大树 ５—１０ ｍ 尺度范围内存活率更

高。 类似的现象在华北落叶松林中也有报道，并且发现白桦幼树与落叶松大树之间存在显著的竞争关系［３３］。
因此，可以解释为白桦种子繁殖的幼苗很难在兴安落叶松为主林层的冠层下存活，只有树冠打开形成空隙时

白桦幼苗才有强烈的生长反应。 此时通过萌蘖更新的白桦幼树占很大比例，使得在同种大树周围存活率大于

预期。 总之，在各演替阶段，幼树与同种或异种大树之间的距离对幼树存活有一定的影响，但并非主导因素。

４　 结论

本研究采用空间代替时间方法，分析大兴安岭不同演替阶段天然林优势树种空间分布格局。 研究发现，
在不同演替阶段，优势树种空间格局和结构存在阶段性差异，这些差异主要受到种内种间竞争和植物生活史

策略的影响。 同时群落结构的形成受到多种生态学过程的综合影响，它们的相对作用强度随尺度和演替阶段

的变化而变化。 密度依赖效应在演替进程中普遍存在，正密度依赖比负密度依赖更显著，两树种幼树检测到

的密度依赖作用均随着演替阶段由负向正转变。 此外，本研究未完全验证 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌ 假说，因为各演替阶

段的幼树在接近同种大树时未检测到存活率显著降低。 只有特定物种大树周围和有利的局部环境更适合幼

树的生存。 本研究在分析过程中主要关注了两次调查间存活的大树、幼树以及死亡幼树的空间格局，未能全

面利用两期数据。 这可能导致一些空间格局变化未被完全捕捉，影响对森林生态系统长期变化和复杂机制的

理解。 因此，后续研究应更加深入地探讨每次调查时的具体空间分布和动态变化。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 张春雨，赵秀海，王新怡，侯继华． 长白山自然保护区红松阔叶林空间格局研究． 北京林业大学学报，２００６，２８（Ｓ２）： ４５⁃５１．

［ ２ ］ 　 Ｍａ Ｒ Ｘ，Ｌｉ Ｊ Ｘ，Ｇｕｏ Ｙ Ｌ，Ｗａｎｇ Ｂ，Ｘｉａｎｇ Ｗ Ｓ，Ｌｉ Ｄ Ｘ，Ｈｕａｎｇ Ｆ Ｚ，Ｌｕ Ｆ，Ｗｅｎ Ｓ Ｊ，Ｌｕ Ｓ Ｈ，Ｌｉ Ｘ Ｋ． Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｋａｒｓｔ

ｓｅａｓｏｎａｌ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ： ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｆｒｏｍ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２４，５５３： １２１６１０．

［ ３ ］ 　 Ｍｕｒｐｈｙ Ｓ Ｊ，Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ，Ｃｏｍｉｔａ Ｌ Ｓ． Ｄｉｓｔａｎｃｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｓｐａｃｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ａ ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ．

Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ，２０１７，２０（１１）： １４６９⁃１４７８．

［ ４ ］ 　 池森，王从军，黎庆菊，吴志红，柴宗政． 喀斯特次生林幼树更新空间分布格局及种间关联性． 应用生态学报，２０２０，３１（１２）： ３９８９⁃３９９６．

［ ５ ］ 　 Ｗｕ Ｈ，Ｆｒａｎｋｌｉｎ Ｓ Ｂ，Ｌｉｕ Ｊ Ｍ，Ｌｕ Ｚ Ｊ． Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｏｎ ｔｒｅｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ．

Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０１７，３８４： １６９⁃１７９．

［ ６ ］ 　 周刚，乔秀娟，徐耀粘，江明喜． 负密度制约假说的研究进展． 植物科学学报，２０２３，４１（６）： ７５９⁃７６７．

［ ７ ］ 　 Ｙａｎｇ Ｊ Ｌ，Ｙｕ Ｊ，Ｗａｎｇ Ｇ Ｐ，Ｌｉ Ｘ Ｗ． Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｉｎ ａｒｉｄ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ： ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｐｒｏｃｅｓｓ ｆｒｏｍ ｓｐａｔｉａｌ

ｐａｔｔｅｒｎｓ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ，２０２４，７： １３５４２４０．

［ ８ ］ 　 梁爽，许涵，林家怡，李意德，林明献． 尖峰岭热带山地雨林优势树种白颜树空间分布格局． 植物生态学报，２０１４，３８（１２）： １２７３⁃１２８２．

［ ９ ］ 　 Ｂｉａｎｃｈｉ Ｅ，Ｂｕｇｍａｎｎ Ｈ，Ｈｏｂｉ Ｍ Ｌ，Ｂｉｇｌｅｒ Ｃ． Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ ａｎｄ ｄｅａｄ ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ Ｎｏｒｗａｙ ｓｐｒｕｃｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｅｒｖｅｓ ｉｎ Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ．

０２０４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２１，４９４： １１９３１５．

［１０］ 　 张觅，米湘成，金光泽． 小兴安岭凉水谷地云冷杉林群落组成与空间格局． 科学通报，２０１４，５９（２４）： ２３７７⁃２３９１．

［１１］ 　 Ｉｍ Ｃ，Ｃｈｕｎｇ Ｊ，Ｋｉｍ Ｈ Ｓ，Ｃｈｕｎｇ Ｓ，Ｙｏｏｎ Ｔ Ｋ． Ａｒｅ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ⁃ ａｎｄ ／ ｏｒ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌｌｙ

ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｎｇ ｌａｒｃｈ ｐａｔｃｈｅｓ？ Ａ ｗｉｔｈｉｎ⁃ｐａｔｃｈ ｓｃａｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｓｉｎｇ ａｎ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｓｐａｔｉａｌ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ ａｐｐｒｏａｃｈ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２３，

５３１： １２０７６３．

［１２］ 　 Ｂｒｏｗｎ Ａ Ｊ，Ｐａｙｎｅ Ｃ Ｊ，Ｗｈｉｔｅ Ｐ Ｓ，Ｐｅｅｔ Ｒ Ｋ． Ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｔｙｐｅ ｍａｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｓａｐｌｉｎｇ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｎｅｇａｔｉｖｅ

ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０２０，１０８（１）： ３２５⁃３３６．

［１３］ 　 Ｊａｎｚｅｎ Ｄ Ｈ． Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ，１９７０，１０４（９４０）： ５０１⁃５２８．

［１４］ 　 Ｃｏｎｎｅｌｌ Ｊ，Ｃｏｎｎｅｌｌ Ｊ． Ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｉｅｓ ｉｎ ｐｒｅｖｅｎｔｉｎｇ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｉｎ ｓｏｍｅ ｍａｒｉｎｅ ａｎｉｍａｌｓ ａｎｄ ｉｎ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ ／ ／ ｄｅｎ

Ｂｏｅｒ Ｐ Ｊ，Ｇｒａｄｗｅｌｌ Ｇ Ｒ，ｅｄｓ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ． Ｗａｇｅｎｉｎｇｅｎ： Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ ａｎｄ Ｄｏｃｕｍｅｎｔａｔｉｏｎ，１９７１．

［１５］ 　 谢锭淇，黄锐洲，许涵，蔡继醇，唐光大． 雷州半岛风水林中无患子的空间分布格局与空间关联性． 热带亚热带植物学报，２０２２，３０（１）：

３１⁃４０．

［１６］ 　 周超凡，张会儒，卢军，张晓红． 东北主要天然次生林干扰与演替规律． 林业科学研究，２０２１，３４（４）： １７５⁃１８３．

［１７］ 　 牛一迪，蔡体久． 大兴安岭北部次生林演替过程中物种多样性的变化及其影响因子． 植物生态学报，２０２４，４８（３）： ３４９⁃３６３．

［１８］ 　 刘柔． 华北落叶松林不同演替阶段下空间格局及优化状态研究［Ｄ］． 太谷： 山西农业大学，２０２１．

［１９］ 　 董灵波，马榕，田栋元，王涛，刘兆刚． 大兴安岭天然林不同演替阶段共优势种种群结构与动态． 应用生态学报，２０２２，３３（８）： ２０７７⁃２０８７．

［２０］ 　 韩敏，董希斌，刘慧，张期奇． 大兴安岭天然落叶松次生林不同演替阶段的空间结构． 东北林业大学学报，２０２０，４８（６）： １２３⁃１２７．

［２１］ 　 苏文浩，王晓楠，董灵波． 大兴安岭不同演替阶段天然林物种多度格局模拟． 生态学报，２０２４，４４（１０）： ４４１２⁃４４２２．

［２２］ 　 张楠，郭雪梅，张冬有． 兴安落叶松树轮宽度指数与归一化植被指数的关系研究． 森林工程，２０２２，３８（１）： １⁃８．

［２３］ 　 Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ，Ｍｏｌｏｎｅｙ Ｋ Ａ． Ｈａｎｄｂｏｏｋ ｏｆ Ｓｐａｔｉａｌ Ｐｏｉｎｔ⁃Ｐａｔｔｅｒｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｂｏｃａ Ｒａｔｏｎ： ＣＲＣ Ｐｒｅｓｓ，２０１４： １⁃９．

［２４］ 　 王鑫厅，侯亚丽，梁存柱，王炜，刘芳． 基于不同零模型的点格局分析． 生物多样性，２０１２，２０（２）： １５１⁃１５８．

［２５］ 　 董灵波，刘兆刚，李凤日． 大兴安岭盘古林场森林景观的空间分布格局及其关联性． 林业科学，２０１５，５１（７）： ２８⁃３６．

［２６］ 　 Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ，Ｍｏｌｏｎｅｙ Ｋ Ａ． Ｒｉｎｇｓ，ｃｉｒｃｌｅｓ，ａｎｄ ｎｕｌｌ⁃ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｐｏｉｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｏｉｋｏｓ，２００４，１０４（２）： ２０９⁃２２９．

［２７］ 　 朱媛君，山丹，孙云海，刘艳书，时忠杰，杨晓晖． 天然樟子松林幼树更新格局及其影响因子分析． 森林与环境学报，２０１９，３９（４）： ３７２⁃３７９．

［２８］ 　 Ｇｅｔｚｉｎ Ｓ，Ｗｏｒｂｅｓ Ｍ，Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ，Ｗｉｅｇａｎｄ Ｋ． Ｓｉｚｅ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｒｅｅ ｓｐａｃｉｎｇ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ

Ｃａｍｅｒｏｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１１，２７（１）： ９３⁃１０２．

［２９］ 　 Ｒａｖｅｎｔóｓ Ｊ，Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ，Ｄｅ Ｌｕｉｓ Ｍ． Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ： ａ ｔｅｓｔ ｗｉｔｈ ｎｉｎｅ⁃ｙｅａｒ ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ ｄａｔａ ｉｎ ａ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ

ｓｈｒｕｂｌａｎｄ． Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１０，９１（７）： ２１１０⁃２１２０．

［３０］ 　 邱婧，韩安霞，何春梅，尹秋龙，贾仕宏，罗颖，李晨璐，郝占庆． 秦岭优势乔木锐齿槲栎的空间分布格局及种内关联． 应用生态学报，２０２２，

３３（８）： ２０３５⁃２０４２．

［３１］ 　 Ｍａｔｓｕｏ Ｔ，Ｈｉｕｒａ Ｔ，Ｏｎｏｄａ Ｙ． Ｖｅｒｔｉｃａｌ ａｎｄ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｌｉｇｈｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｌｏｎｇ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｃｏｏｌ⁃ ａｎｄ ｗａｒｍ⁃ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ．

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２２，３３（３）： ｅ１３１３５．

［３２］ 　 段晓梅，张钦弟，毕润成． 山西太岳山森林演替过程中建群种的动态特征和种间关系． 西北植物学报，２０１４，３４（８）： １６５８⁃１６６５．

［３３］ 　 Ｚｏｕ Ｈ Ｃ，Ｚｈａｎｇ Ｈ Ｙ，Ｈｕａｎｇ Ｔ Ｓ，Ｔｉａｎ Ｙ Ｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｈｅｂｅｉ，

Ｃｈｉｎａ． Ａｕｓｔｒｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２３，１４０（１）： ２１⁃５２．

［３４］ 　 贾炜玮，解希涛，姜生伟，李凤日． 大兴安岭新林林业局 ３ 种林分类型天然更新幼苗幼树的空间分布格局． 应用生态学报，２０１７，２８（９）：

２８１３⁃２８２２．

［３５］ 　 单伟强，房帅，尹进，任静，蔺菲，毛子昆，郝占庆，王绪高． 东北温带针阔混交林不同演替阶段树木种群动态及其与功能性状的关系． 应用

生态学报，２０２４，３５（９）： ２５０１⁃２５１０．

［３６］ 　 贺燕，张青，张梦弢，徐光，杨英军． 长白山杨桦次生林不同演替阶段林木空间分布格局研究． 西北林学院学报，２０１５，３０（１）： ８⁃１３，２０１．

［３７］ 　 安璐，吴兆飞，范春雨，张春雨，赵秀海． 长白山次生杨桦林种群空间点格局及密度制约效应． 生态学报，２０２１，４１（４）： １４６１⁃１４７１．

［３８］ 　 Ｑｉ Ｙ Ｊ，Ｚｈａｎｇ Ｇ Ｑ，Ｌｕｏ Ｇ Ｌ，Ｙａｎｇ Ｔ Ｌ，Ｗｕ Ｑ Ｃ． Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｈａｒｓｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ｋａｒｓｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２１，４８８： １１９０２１．

［３９］ 　 褚阔，何海燕，陈庆英，蔡凤坤，宋光，叶吉． 长白山阔叶红松林树种间相互作用对树木生长与存活的影响． 生态学杂志，２０２２，４１（６）：

１０５０⁃１０５５．

［４０］ 　 Ｂｅｎ⁃Ｓａｉｄ Ｍ，Ｌｉｎａｒｅｓ Ｊ Ｃ，Ａｎｔｏｎｉｏ Ｃａｒｒｅｉｒａ Ｊ，Ｔａïｑｕｉ Ｌ． Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ｍｉｘｅｄ Ａｂｉｅｓ ｍａｒｏｃａｎａ⁃Ｃｅｄｒｕｓ ａｔｌａｎｔｉｃａ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ

Ｔａｌａｓｓｅｍｔａｎｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０２２，５０６： １１９９６７．

［４１］ 　 邢玮． 大兴安岭北部林区林火干扰强度对森林群落影响研究［Ｄ］． 北京： 北京林业大学，２００６．

１２０４　 ８ 期 　 　 　 肖云友　 等：大兴安岭不同演替阶段天然林优势树种空间分布格局 　


