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摘 要 该研究在北京东灵山区一个 $" % & ’" %的纯辽东栎（!"#$%"& ’()*+",-#,&(&）林永久性样地内进行，林龄为 ("
年左右。样地中高于 ) %的成树密度在 !##!、!##*和 )"")年 $次调查中呈逐年递减趋势，这种降低主要是由辽东
栎个体的死亡引起的；而树木总胸径面积呈逐年增加趋势，主要是存活个体生长的结果。从 !##!年到 )"")年，辽
东栎种群的优势度变化不大，且种群径级结构为单峰曲线，差异不显著。为了探讨这种径级分布格局形成的机制，

应用离散模型对辽东栎种群的胸径年平均生长率 .（ +，/）、年平均死亡率 0（ +，/）及年平均生长率方差 1（ +，/）
进行了计算，发现辽东栎种群的死亡率曲线呈倒 +,型，个体的年平均生长率与胸径呈显著的线性正相关（ 2 -
"."!）。离散模型的系数分析和 .（ +，/）/ 1（ +，/" ）的关系曲线分析均表明辽东栎种群内存在非对称种内竞争，

即大胸径个体对小胸径个体的生长有抑制作用，这种作用主要是由相对较高的种群密度引起的对光资源的竞争。

非对称种内竞争有利于维持辽东栎种群和整个群落的稳定状态。

关键词 辽东栎 种群动态 离散模型 非对称种内竞争
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森林演替动态的研究是森林生态学的热点之

一。由于森林动态的周期较长、可操作性低，因此模

型、演替序列法、树木年代学（M=9:LDHALD9DED?G）、孢

粉分析（>DEE=9 595EGI3I）等间接的方法常用来重建森
林的干扰历史和演替过程（>3HU=FF，!#(#；M5P3I，!#(#；
阳含熙等，!##’）。但这些方法存在不足之处。树木
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年代学和孢粉分析法不适于研究种群动态的详细过

程，如更新和死亡过程（!"#$% & ’%$()*+*，,---）。
而模型建立过程中，数据主要来源于森林营造的历

史资料，其结果只适用于经营管理的森林群落

（.*/*，,-01）。演替序列法是以空间序列代替时间
序列，在这种情况下，空间或其它因素引起的群落间

的变化容易与群落在时间上的动态演化相混淆

（’#2$#3 !" #$ %，,--4）。因此，越来越多的学者强调
自然森林群落长期重复研究的重要性（!"#$% &
’%$()*+*，,---；5*$*6*76% !" #$ %，899:）。利用永久性
样地观察种群生长率和存活率随时间的变化，可以

为分析种群动态、种内和种间竞争、物种共存机制和

群落水平的演替格局提供极有价值的信息（;(7<%2，
,-0,）。近年来，国外已有各类森林生态系统的长期
监测研究报道（=*$*76%)($*，,--,），但在国内，在时间
上对种群和群落动态进行长期连续监测的研究较

少，仅见对南亚热带常绿阔叶林（彭少麟等，,--1；
,--0）、热带山地雨林（黄世能等，8999）和温带针阔
混交林（吴刚等，,--0）的研究，而探讨其相关机理的
研究更是鲜为报道。

辽东栎（ &’!()’* $+#,"’-.!-*+*，现又称 &’!()’*
/’"#+*0#-+)#）是我国暖温带落叶阔叶林的重要优势
树种，对暖温带落叶阔叶林的外貌、结构、动态甚至

种类组成有重要影响（陈灵芝等，,--9）。虽然已有
大量的研究报道了辽东栎种群的结构、功能和天然

更新过程（马克平等，,--1；王巍等，,---；>*2? !"
#$ %，,---），但对其种群动态进行长期定点研究较
少。本文依据 ,--, @ 8998年的观测数据，对辽东栎
林中主要树种的种群动态进行时间上的对比分析，

试图阐明辽东栎林的动态发展趋势；并利用离散竞

争模型，探讨辽东栎种群的竞争关系，以期为研究辽

东栎林的演替动态提供有价值的信息。主要强调以

下问题：（,）研究时段内各树种的种群数量特征是否
有变化？（8）辽东栎种群是否存在种内竞争？种内
竞争对辽东栎林发展的影响如何？

! 材料和方法

! A! 研究地点
本研究在北京东灵山的中国科学院北京森林生

态系统定位研究站（B#%C%2? DE/#7< #FE7G7<#" /#7#*/F6
7<*<%E2，BHIJK）（,,1L8MNI，O9L99N=）进行。该地区属
于太行山脉小五台山的余脉，为暖温带大陆性季风

气候。年均温 O A 0 P，最热月（4 月）平均温度
,0 A:P，最冷月（,月）平均温度 Q ,9A , P。年降水

量为 M,8 ""，M @ 0 月的降水量约占全年降水量的
40R。落叶阔叶林是该地区的地带性植被，分布极
为广泛。辽东栎林是东灵山地区分布最广的群落类

型之一，主要分布在海拔 099 @ , M99 "的阳坡、半阳
坡和半阴坡。本研究样地是 ,--, 年建立的永久样
地之一，投影面积为 :9 " S O9 "，林龄为 09 *左右。
乔木层主要树种是辽东栎、五角枫（1)!( 2,-,）、大叶
白蜡（3(#4+-’* (05-)0,605$$#）、糠椴（ 7+$+# 2#-8*0’(+9
)#）和棘皮桦（:!"’$# 8#0’(+)#），其中辽东栎是优势
种；灌木层优势种是二色胡枝子（ ;!*6!8!<# =+),$,(）和
大花溲疏（>!’"<+# .(#-8+?$,(#）；草本层优势种是野青
茅（@#$#2#.(,*"+* #(’-8+-#)!#）等。在 ,--, 年对所有
高于 8 " 的树进行挂标签，测量每株树的胸径
（TB.）、树高和冠幅，并记录其生长状态。,--4 和
8998年分别对挂标签的树进行重复测量，并调查了
新出现的高于 8 "的植株（即更新幼树，J#F/(%<）、死
亡植株和低于 8 "的幼苗。对高于 8 "的辽东栎个
体划分径级，将树高 U 8 "、胸径 V O F"的个体归为
一个径级，对于胸径!O F" 的大树，胸径每增加 8
F"划分为一个径级，统计各径级个体的出现频率。
! A" 数据分析
! A" A! 离散模型（T%DD(7%E2 "EW#3）和竞争方式

.*/*（,-0O*；,-0OX）提出了一个单种群生长和
径级结构动态的随机模型，即离散模型：

!
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Y

9 （,）
其中，4 为该物种可测量的属性，如胸径、高度、

生物量等，本文中指树木的胸径。 ?（ "，4）是胸径为
4 的个体在 " 时刻的胸径分布函数；A（ "，4）、>（ "，
4）和 B（ "，4）分别是胸径为 4 的个体在 " 时刻的
绝对生长率的平均值、绝对生长率方差和死亡率（9
V 4"%2" 4 " 4"*[），可由调查数据直接估算得到。
更新率 C（ "）（单位时间内进入种群的个体数）给出
了 4 Y 4"%2时的边界条件。A（ "，4）和 B（ "，4）函数
表示与物种平均径级结构有关的特征，而 >（ "，4）
函数表示物种特征的变化，这种变化是由环境异质

性、基因变异和个体分布格局改变导致的邻株竞争

效应引发的。
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!"#$%&%（’((’）、)"*"+%,% 等（’((-）、.%/% 等
（’((0）和 !12"3%等（’((0）相继发展了 .%/%的模型。
他们利用光合作用模型从理论上推出了 !（ "，#）函
数的一般形式：

!（ "，#）4 #［%5 6 %’78# 6 9’$（ "，#）6 9-$（ "，
#&:8）］ （-）
其中，#&:8是种群中最小个体的胸径；%5、%’、9’、

9-是与时间过程无关的非负常量，可依据实际估算
的 !（ "，#）、%（ "，#）和 &（ "，#）值利用多元线性回
归法求得。$（ "，#）表示 " 时刻一定范围内（本文
中为到目标植株 0 &的圆包括的范围），胸径大于 #
的所有个体的累积胸径面积，9’$（ "，#）表示胸径大
于 # 的个体对胸径为 # 的个体的生长抑制作用。比
率 9’ ; 9- 定义了个体的竞争方式。当 9’ 4 5、9- < 5
时，竞争是双向对称的（=,">?:@A@ %8@ ?$&&A3/:9），个
体的生长受到其它个体的抑制（包括大的和小的个

体）；随着 9-（ < 5）趋近于 5，而 9’ < 5，竞争变为非对
称（但仍是双向的）；当 9’ < 5、9- 4 5时，竞争变为单
向的（单向竞争是非对称竞争的极端例子）；当 9’ 4
9- 4 5时，则竞争不存在。对于 # 4 #&:8，单向竞争在
效应上等同于非对称竞争；对于 # 4 #&%B，单向竞争
在效应上等同于无竞争。而且，非对称竞争效应是

大小制约（C:+A>@ADA8@A83）的，而对称竞争效应是非
大小制约的。

! E" E" !（ "，#）与 %（ "，#! ）关系的估计

在对称竞争中邻株竞争效应的空间变化引起

!（ "，#）与 %（ "，#! ）两变量直线相关，在非对称竞

争中 !（ "，#）与 %（ "，#! ）呈凹曲线相关（.%/% ’"
() *，’((’）。如果 !（ "，#）与 %（ "，#! ）呈直线相

关，则表明非对称竞争的可能性很低。基因和环境

的变化有助于 !（ "，#）与 %（ "，#! ）直线相关。

" 结果与分析

" E! 辽东栎林主要树种数量特征的动态变化
辽东栎林乔木层中各树种在 F次调查中表现出

不同的变化趋势（表 ’）。该样地中高于 - &的大树
总密度在 F 次调查中呈递减趋势，即由 ’((’ 年的
’ G0H株·#&6 -减少到 ’((I 年的 ’ JJ- 株·#&6 -和

-55-年的 ’ J55株·#&6 -。其中辽东栎植株密度由

’((’年的 ’ -0H株·#&6 -（占总密度的 I0 EHHK）减少
到 ’((I年的 ’ 505 株·#&6 -（占总密度的 I- E H-K）
和 -55- 年的 (05 株·#&6 -（占总密度的 GI E HGK）。
从 ’((’ 到 -55- 年，五角枫和大叶白蜡的植株密度
都有所增加，而糠椴和棘皮桦的密度略有下降，说明

样地中总体密度的下降主要是由辽东栎植株的死亡

引起。

辽东栎林中各树种的总胸径面积（不包括白桦

（+’",)( -)."/-0/))(））呈现逐年上升的趋势（表 ’）。
样地总胸径面积（="3%7 2%?%7 %/A%）从 ’((’年的 -F E JH
&-·#&6 -上升到 ’((I年的 -0 EHH &-·#&6 -和 -55-年
的 -I EFH &-·#&6 -，主要是存活个体的胸径生长。F
次调查中主要优势种辽东栎的胸径面积约占总胸径

面积的 (0 E ’HK（’((’ 年）、(0 E 5(K（’((I 年）和
(J E0-K（-55-年），变化不大，但其最大胸径从 ’((’
年的 -( E’ 9&增加到 -55-年的 FI E I 9&。除棘皮桦
外，其它树种胸径面积均有所增加。

在 ’((’ L -55- 年间五角枫和大叶白蜡更新幼
树较多，更新率大于死亡率，而辽东栎、糠椴和棘皮

桦没有更新幼树出现，死亡率较高。辽东栎在林冠

层占优势，但林下层以五角枫和大叶白蜡为优势（表

’，图 ’）。

表 ’ ’((’ L -55-年辽东栎林主要树种种群特征的变化
=%27A ’ M"D17%3:"8 9#%/%93A/:?3:9? "N 3/AA ?DA9:A? :8 1,’23,4 )5(6",7.’7454 N"/A?3 :8 ’((’ 6 -55-

物种

CDA9:A?

胸径面积

O%?%7 %/A%（&-·#&6 -）

’((’ ’((I -55-

密度

PA8?:3$（=/AA?·#&6 -）

’((’ ’((I -55-

-55-年最大值
Q%B:&1&? :8 -55-

胸径

%+8（9&）
高度

.A:R#3（&）

死亡率

Q"/3%7:3$
（K·%6 ’）

’((’ L -55-

更新率

S%3A "N /A9/1:3
（K·%6 ’）

’((’ L -55-

辽东栎 1,’23,4 )5(6",7.’7454 -- *FJ -J *G’ -0 *HH ’-0H ’505 (05 FI *I5 ’’ - *-F 5 *55
五角枫 93’2 :676 5 *G5 5 *GG 5 *IG --0 -’I -I0 ’- *(0 ’5 5 *FJ - *FG
糠椴 ;5)5( :(7<40,253( 5 *FF 5 *FH 5 *0J ’55 ’55 (- ’I *(5 ’5 5 *IG 5 *55
棘皮桦 +’",)( <(0,253( 5 *’H 5 *’( 5 *’J -0 -0 ’I ’’ *’0 ’5 F *5F 5 *55
大叶白腊 =2(#57,4 20/7306-0/))( 5E5F 5 E5J 5 E5I 05 05 GI 0E50 J ’ E0- J E00
总计 ="3%7 -F EJH -0 EHH -I EFH ’ G0H ’ JJ- ’ J55 ’ EHI 5 EJG

0期 侯继华等：东灵山辽东栎林主要树种种群 ’’年动态变化 G’’



表 ! 辽东栎林中树高大于 ! "的辽东栎个体的径级分布及死亡率分布
#$%&’ ! #(’ )*+’ ,*)-.*%/-*01 02 !"# $1, "0.-$&*-3 02 $%&’(%) *+,-.%/0&/)+) -.’’) ! " *1 (’*4(-

径级

!"# 5&$))’)（5"）
出现频率 6.’7/’153（8）

9::9 9::; !<<!
死亡率 =0.-$&*-3 .$-’（8）

9::9 > 9::; 9::; > !<<! 9::9 > !<<!
? @ <ABB < AC< < A<< 9<< A<< 9<< A<9 9<< A<<
@ > B DAE< 9 AB< < A<< B! AD< 9<< A<9 9<< A<<
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图 9 !<<!年辽东栎林主要树种大树及幼苗的组成
6*4A9 #(’ 50"F0)*-*01 02 $,/&- -.’’) $1, )’’,&*14 02 "$G0. )F’5*’)

*1 $%&’(%) *+,-.%/0&)+) 20.’)- *1 !<<!
" 大树 H,/&- *1,*I*,/$&) # 幼苗 J’’,&*14) KLM：辽东栎 $%&’1

(%) *+,-.%/0&/)+) HN=：五角枫 2(&’ 3-/- #O=：糠椴 4+*+, 3,/5)6%’+1
(, 6PP：大叶白腊 7’,8+/%) ’69/(6-:69**, QRS：棘皮桦 "&.%*,
5,6%’+(,

图 ! 观测的辽东栎死亡率与径级的关系
6*4A! P’&$-*01)(*F %’-T’’1 !"# $1, 0%)’.I’, "’$1 $11/$& "0.-$&*-3

02 $%&’(%) *+,-.%/0&/)+) F0F/&$-*01

! A! 辽东栎种群结构特征的动态变化
该样地中，辽东栎在乔木层中占优势，其它树种

如五角枫、大叶白蜡、糠椴和棘皮桦所占的比例很

小。通过对辽东栎种群结构特征动态的进一步分

析，发现辽东栎种群的径级结构在 9::9、9::; 和
!<<!年 E 次调查中均为单峰曲线（表 !）。与 9::;
年、!<<!年相比，9::9年胸径小于 9< 5"的个体明显
较多，约占总个体数的 !9 A 9:8。从 9::9年到 !<<!
年，辽东栎种群的径级结构有所变化，但差异不显著

（表 !，U*&50V01 )*41’, .$1W) -’)-，9::9 > 9::; 年 : X
<A:!D，9::; > !<<!年 : X <A:!D），说明辽东栎种群处
于一种稳定的状态。

由于 9::9 > 9::; 年和 9::; > !<<! 年辽东栎种
群的年平均死亡率差异不显著（表 !，U*&50V01 )*41’,
.$1W) -’)-，: X <A9!C），说明 99年内辽东栎种群的变
化趋势相同，因而以后的计算只给出 9::9 > !<<!年
的结果。在研究的 99 年里，辽东栎种群的死亡率
;（ .，8）曲线为倒 Y型（O1I’.)’ YZ)($F’,）（图 !），胸
径小于 9< 5"个体的死亡率较高，而胸径大于 9< 5"
的个体死亡率显著降低，其中胸径大于 9B 5"的个
体几乎没有死亡。在死亡的个体中，断梢的死亡个

体占总死亡个体的 @E A!@8。
! A" 辽东栎种群的生长动态与竞争作用
从 9::9到 !<<! 年，辽东栎个体的年平均生长

率与胸径呈显著的线性正相关（<! X < A :!C @），即随
着胸径的增大，个体的年平均生长速度加大（图 E）。
而且，个体的年平均生长率的频率分布表明，多数辽

东栎个体表现为中速生长，具较低或较高生长速度

的个体均较少（图 @）。
依据调查数据估算 =（ .，8）、>（ .，8）和 >（ .，

8"*1）值，然后以 =（ .，8）为因变量，对 8、8>（ .，8）、
8>（ .，8"*1）进行多元线性回归，计算离散生长模型
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的系数。由于 ! !"（ !）与 ! 呈显著相关（ " # $ # $%），
在本文的计算中这一项被去除。模型的参数见表

&，其中 ’( ) $，’% ) $，’% * ’( + $ ,-$%，表明在辽东栎种
群内部存在着非对称性的种内竞争，但竞争仍然是

双向的。辽东栎种群的胸径年平均生长率 $（ %，!）
和年生长率方 &（ %，!! ）差均方表现为显著的凹曲

线函数（图 .，" # $, $%），从另一角度支持了这一结
论。

表 & 辽东栎种群离散生长模型参数的估计
/01!2 & /32 ’42556’62"78 45 9:4;73 <4=2! 1082= 4" 732 <>!76?!2 !6"20: :29:28864" 0"0!@868

$（ %，!） ’ 0$ ’% ’( A=B>872= ( 8C>0:2
.D % ,$E$FG$( ( ,%EHFG$- & ,%&%FG$- $ ,-&I

图 & 辽东栎的年平均生长率与胸径的关系
J69,& K2!0764"836? 127;22" <20" 0"">0! 6"’:2<2"7 45 &)*，$（ %，!），

0"= 732 &)* 45 +,-./,0 1234%,’5-’020 6"=6L6=>0!8 6" %EE% M ($$(

图 D 辽东栎个体年平均生长率的频率分布
J69,D J:2C>2"’@ =687:61>764" 45 <20" 0"">0! 6"’:2<2"7 45 &)*

54: +,-./,0 1234%,’5-’020 6"=6L6=>0!8

! 讨 论

! ," 辽东栎种内竞争及种群动态
非对称竞争对种群结构动态的影响是更新匮乏

的森林动态重要特征之一（N<2O6 P Q6O>R0;0，
%EEE）。Q>1470和 S0:0（%EE.）采用离散模型对日本
北海道大雪山（/068278>R0"）国家公园亚北方森林顶
极群落进行了分析，发现不同的树种表现出不同的

种内竞争方式，D种优势树种鱼鳞云杉（ 62/-3

图 . 观测的辽东栎胸径年平均生长率和 &（ %，!! ）的关系

J69,. K2!0764"836? 127;22" 4182:L2= %%G@20: <20" 6"’:2<2"78
$（ %，!）0"= &（ %，!! ）45 +,-./,0 1234%,’5-’020

7-84-’020）、北美白枝杉（ 62/-3 51-9’22）、岳桦（ )-%,13
-.:3’22）和库页冷杉（;<2-0 03/9312’-’020）的个体间存
在着对称的种内竞争（’% + $，’( ) $），年平均生长率

$（ %，!）与年生长率方差均方 &（ %，!! ）呈直线相

关；而两个次要树种朝鲜花楸（=4.<,0 /4::2!%3）和花
楷槭（;/-. ,>,.,’?,-’0-）的个体间存在非对称种内竞
争（’% ) $）。在辽东栎种群中，离散模型的系数 ’% )
$，’( ) $，而且年平均生长率 $（ %，!）与年生长率方

差均方 &（ %，!! ）呈凹曲线，表明种群中存在非对称

竞争。这种非对称的种内竞争在其它密度较高的种

群中也有出现，如日本北海道的库页冷杉人工林

（S0:0，%EI.）和岳桦天然幼林群丛（S0:0 -% 31 #，
%EE%）。
非对称种内竞争主要是种群内个体对光资源的

竞争，发生在该个体与最邻近个体之间，因此较大的

邻近个体能显著地降低较小个体的生长率（J4:= P
T699!2，%EI%）。在本研究中，与大径级的辽东栎个
体相比，小径级个体的年平均生长率低（图 &），说明
邻近大个体可能通过抑制小个体对光资源的获得而

影响其生长。胸径小于 %$ ’<的辽东栎个体的死亡
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率明显高于胸径大于 !" #$的个体（表 %），死亡率
!（ "，#）曲线呈倒 &’型（图 %），进一步表明非对称种
内竞争对辽东栎个体死亡的影响是与个体的大小密

切相关。这与 ()*+),等（!--.）研究结果一致。他们
在加拿大马尼托巴湖（/0*12340）东南部的北美短叶
松（$%&’( )*&+(%*&*）种群中发现类似的死亡格局，并
认为这种死亡格局是由局域尺度上个体对限制性资

源（主要是光）的竞争决定的。

5060等（!--7）在日本西南部大山（8019)* /3:*’
201*）一个榉树林的研究表明，,-*&"./0*&*# (-%*1/2
0.344/%15( 种群内存在对称的种内竞争，是由相对较
高密度（;. <7 株·=$> %）和聚集性空间分布引起的；

而五角枫和日本厚朴（!*6&/4%* /)/7*"*）呈聚集性空
间分布，它们相对较低的种群密度（各为 ?; < ?和 %;
株·=$> %）使得种群内不发生竞争。本研究样地中，

辽东栎种群树高大于 % $ 的树木密度为 !--! 年
! %7;株·=$> %，显著地大于五角枫（%%7 株·=$> %）、

糠椴（!""株·=$> %）、棘皮桦（%7株·=$> %）和大叶白

腊（7" 株·=$> %），而且在 !--. 年和 %""% 年仍然如
此。研究结果说明辽东栎种群内存在较强的种内竞

争，进一步证明竞争的程度与辽东栎种群密度相关。

还需指出，非生物因素与竞争效应存在相互作

用。在本研究中，死亡的个体中，断梢的死亡个体所

占的比重较大（@? < %@A），说明非生物因素（如大
风），可能会损坏辽东栎植株，削弱其竞争能力，最后

导致死亡。

! <" 辽东栎种群对群落发展动态的影响
在本样地中，辽东栎更新苗较少，在乔木层占优

势，而且它的年龄（由胸径推算）显著大于其它树种

（表 !，图 !），说明其种群动态对群落的结构和动态
有重要影响。在栎树（8’59-’( -9%(0’4*）林中，也存在
相似的种群结构（B0+0=09=1 5" *4 :，%""?）。研究表
明，在大的干扰（如火烧或砍伐）后，栎树（8’59-’(
9CC<）可以通过萌生形成次生林（D0$1+0E0 5" *4 :，
!--.）。因此，辽东栎群落发展的可能过程是，在 %"
世纪 7"年代砍伐后，辽东栎通过萌生先于其它树种
繁殖、定居，形成次生种群（陈灵芝等，!--"）。在本
研究的 !!年里，辽东栎的更新率很低，但其较长的
寿命和较多的大径级个体可以补偿幼苗和幼树的缺

乏，同时强烈的萌生能力也可以不断地补充萌生苗

到种群中（高贤明等，%""!），从而维持该种群的稳定
及其在群落中的优势地位。从 !--! F %""%年，群落
中其它物种的组成和结构有所波动（密度和胸径面

积变化）（表 !），但辽东栎种群动态的稳定决定了群

落水平上的稳定状态。这一结果与 (:4320 和 5060
（!--7）的结论相一致，即存在非对称种内竞争的种
群结构动态是稳定的，不受环境因素、更新率、异速

生长、形态生理学参数和个体的空间分布格局的改

变所影响。

综上所述，辽东栎种群内个体间对光资源的非

对称竞争是影响辽东栎林动态的一个重要因素。尽

管辽东栎林中其它物种的组成和结构有所变化，但

总体上说，种内非对称竞争有利于维持辽东栎种群

的稳定状态，是塑造种群结构和动态的重要动力之

一。
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