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摘  要  树木的死亡是森林生态系统中重要的生态学过程。为了探索树木的死亡如何影响物种的空间格局及种间相关性, 并

进一步探寻树木死亡的原因, 运用点格局分析的相关方法, 对宝天曼1 hm2固定样地内树木死亡前后17个物种的空间格局及

种间相关性进行了分析。结果表明: (1)树木死亡前后物种的空间格局以聚集分布为主, 但死亡后在较大尺度上表现为聚集分

布的物种数减少, 随机分布的物种数增多。(2)树木死亡前后物种与锐齿槲栎(Quercus aliena var. acuteserrata)的种间相关性均

以正相关和不相关为主, 并且死亡后, 在小尺度上表现出正相关物种对数增多, 负相关物种对数减少。(3)物种个体的死亡符

合随机死亡假说。死亡前后仅4个物种与锐齿槲栎的种间相关性完全改变, 多数物种的空间格局以及与锐齿槲栎的种间相关

性仅在少数尺度上发生改变甚至没有改变, 而且不同物种的变化没有明显的规律。(4)锐齿槲栎死树和13个物种活树存在显著

的种间相关性, 但死树活树的种间相关性与死亡前后种间相关性的变化并不完全一致。只有5个物种的活树与锐齿槲栎死树

存在竞争, 而且个体死亡后物种与锐齿槲栎之间竞争加剧。个体的死亡是多种因素共同作用的结果, 虽然物种的死亡符合随

机死亡假说, 但也存在少数竞争死亡的个体。 
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Effects of tree mortality on the spatial patterns and interspecific associations of plant species 
in a Quercus aliena var. acuteserrata forest in Baotianman, Henan, China 

WEI Bo-Liang1*, YUAN Zhi-Liang1*, NIU Shuai1, LIU Xia2, JIA Hong-Ru3, and YE Yong-Zhong1** 
1College of Life Sciences, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China; 2Huaxian Environmental Protection Agency, Huaxian, Henan 456400, 
China; and 3Henan College of Finance and Taxation, Zhengzhou 451464, China 

Abstract 

Aims  Tree mortality is an important ecological process in forest ecosystems. The aims of this study were to de-
termine how tree mortality influences the spatial patterns and interspecific associations of plant species, and what 
are the causes of tree mortality in a 1 hm2 permanent plot in Baotianman National Nature Reserve, Nanyang City, 
Henan Province. 
Methods  We conducted field investigations in the plot and used spatial point pattern analysis to examine the 
spatial patterns and interspecific associations of 17 species prior to and following mortality. 
Important findings  (1) Most of the species in the study plot showed an aggregated distribution both pre- and 
post-mortality. However, the number of species showing aggregated distribution decreased and the number of 
species showing random distribution increased following the mortality event. (2) Most species were positively 
associated with Quercus aliena var. acuteserrata both pre- and post-mortality, while some had no apparent asso-
ciation. Following tree mortality, on fine scales, the number of species with positive associations increased, and 
the number of species with negative associations decreased. (3) Tree mortality was in consistency with the random 
death hypothesis. The interspecific associations of four species with Q. aliena var. acuteserrata completely 
changed following death. For most species, the spatial patterns and the interspecific association with Q. aliena var. 
acuteserrata either changed at minor scales or did not change. The variations in spatial patterns or interspecific 
associations were inconsistent among species. (4) The dead trees of Q. aliena var. acuteserrata were significantly 
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associated with the living trees in 13 species, but the associations between dead and living trees were not in 
agreement with the changes in interspecific association following mortality. Only five living tree species com-
peted with the dead trees of Q. aliena var. acuteserrata, and the competition between each of these species and Q. 
aliena var. acuteserrata intensified after individual death. Tree mortality is the result of a variety of factors. Al-
though the tree mortality in the study plot was in accordance with the random death hypothesis, there were also a 
few individuals which were dead from competition. 
Key words  mortality; random death hypothesis; spatial patterns; interspecific associations; Quercus aliena var. 
acuteserrata 
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种群空间格局是种群自身特性的体现, 在一定

程度上反映了物种的资源利用方式、种内种间关系

以及物种与环境的相互作用(刘妍妍和金光泽, 2010; 

缪宁等, 2011)。物种空间格局的形成是多种生态过

程相互作用的结果(范娟等, 2012)。随着种群内个体

的不断生长、繁殖和死亡, 种群的空间格局以及种

间关系会发生一定变化(李林等, 2014)。 

树木死亡是森林群落动态的重要环节, 它对群

落内物种组成、群落环境、森林生态系统物质循环

以及物种的空间分布有较大影响(Domke et al., 2011; 

王利伟等, 2011; 郭屹立等, 2016), 并在群落更新及

演替过程中发挥着重要作用(Rouvinen et al., 2002)。

树木死亡的原因很多, 例如树木衰老、自然灾害、

病害虫害、动物取食以及个体之间的竞争等(Metcalf 

et al., 2009; 卢志军等, 2015)。 

树木的死亡直接影响了种群的数量特征, 并改

变了物种的空间点位(王斌等, 2014)。不同的死亡原

因使物种的空间格局和种间相关性发生不同的变

化。多数研究认为: 若树木是随机死亡的, 则物种

的空间格局不会发生明显改变(缪宁等, 2011); 若树

木的死亡是由密度制约所致, 则死亡后物种的空间

格局更加随机(He & Duncan, 2000; Zhang et al., 

2009); 而竞争导致的死亡会使物种种内种间相关

性发生显著改变(徐嘉等, 2007)。 

对于死亡树木的空间格局以及树木的死亡原

因已有一些研究(郭屹立等, 2016)。然而这些研究通

常以死亡树木为研究对象, 少有研究检验树木死亡

前后种群空间格局和种间相关性的变化, 而对死树

和活树的关系以及个体死亡后对物种种间关系影响

的研究更加少见。为此, 本研究以宝天曼国家级自

然保护区内一个1 hm2动态监测样地作为研究对象,  

运用点格局分析的相关方法对数据进行分析, 试图

回答以下几个问题: (1)在树木死亡前后, 不同物种

的空间格局以及种间相关性有何变化？(2)死树的

种间相关性能否反映树木死亡前后种群的种间相关

性的变化？(3)样地内树木死亡的原因是什么？本

研究希望通过对以上几个问题的研究深入探讨死亡

对群落动态变化的影响, 并希望为进一步揭示树木

的死亡机制提供更多理论依据。 

1  研究地区和研究方法 

1.1  研究地区概况 

宝天曼国家级自然保护区位于河南省西南部内

乡县境内, 地理位置为111.78°–112.06° E, 33.34°– 

33.60° N, 总面积23 198 hm2, 最高峰海拔1 830 m 

(陈云等, 2014)。宝天曼自然保护区地处暖温带向北

亚热带过渡地带, 植被属暖温带落叶林向北亚热带

常绿阔叶林过渡的典型代表, 保护区内森林覆盖率

高达97.8%, 是我国同纬度天然阔叶林保存最为完

好的地区。宝天曼年平均气温15.2 ℃, 年降水量

885.6 mm, 年蒸发量991.6 mm, 相对湿度68% (袁

志良等, 2011)。 

1.2  样地调查及样地概况 

本研究于宝天曼内一个1 hm2长期监测样地中

进行(图1)。参照巴拿马巴洛科罗拉多岛50 hm2热带

雨林样地建设的技术规范(袁志良等, 2011), 用全站

仪将样地分成25个20 m × 20 m的样方, 每个20 m × 

20 m的样方又进一步分为16个5 m × 5 m的小样方。

逐一测量记录样方内所有胸径(DBH)大于等于1 cm

的木本植物(含死亡树木)的编号、名称、胸径、坐

标和生长状况, 获得植物的调查数据。 

研究样地为锐齿槲栎(Quercus aliena var. acute-

serrata)林, 该林型是河南落叶阔叶林区的主要森林 
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图1  样地地形图及17个物种整体的径级结构。 
Fig. 1  Topographic map in the plot and the frequency distribution of diameter at breast height of 17 species. 

 
植被类型(刘玉萃等, 2001)。样地内乔木层主要由锐

齿 槲 栎 、 华 东 椴 (Tilia japonica) 、 灯 台 树

(Bothrocaryum controversum)等组成。灌木层主要由

连翘(Forsythia suspensa)、白檀(Symplocos paniculata)、

海州常山(Clerodendrum trichotomum)等组成。样地

内个体数大于30的物种共有20种, 其中有17个物种

有死亡个体。而死亡个体数大于10的物种仅有锐齿

槲栎和连翘, 其余物种的死亡数均小于等于10 (表1)。 

1.3  数据分析 

为比较树木个体死亡前后空间格局的变化, 本

文采用点格局分析g(r)函数分别对死亡前的种群(所

有活树和死树)以及死亡后的种群(仅活树)的空间格

局进行分析 (He & Duncan, 2000; Zhang et al., 

2009)。由于同一物种对生境的利用是相同的, 为方

便比较死亡前后物种空间格局的变化, 选择完全空

间随机模型(complete spatial randomness)作为零模

型。当g(r) > 1时, 分析的物种在尺度r上呈聚集分布; 

当g(r) = 1时, 分析的物种在尺度r上呈随机分布; 

当g(r) < 1时, 分析的物种在尺度r上呈规则分布。 

物种在自然环境中的死亡原因有多种多样, 为

了检验样地内物种的死亡原因, 采用随机标签模型

(random labeling)作为零模型(缪宁等, 2009)。该模型

在物种的所有个体(包括死树和活树)中随机移除一

定数量的个体, 移除的数量与物种真正死亡个体的

数量相同, 将这部分个体作为“死树”, 剩下的个体

则是经过“随机死亡”后剩余的“活树” (Wiegand & 

Moloney, 2004)。若个体真实死亡后种群的空间格局 

表1  样地内物种活树和死树的基本特征 
Table 1  Basic characteristics of living and dead trees of species in the 
study plot 

个体数  
Number of individuals

物种 Species 

活树 
Living 
tree 

死树 
Dead 
tree 

锐齿槲栎 Quercus aliena var. acuteserrata 572 114 

连翘 Forsythia suspensa 258 46 

白檀 Symplocos paniculata 218 6 

四照花 Dendrobenthamia japonica var. chinensis 195 5 

三桠乌药 Lindera obtusiloba 167 10 

华东椴 Tilia japonica 130 4 

灯台树 Bothrocaryum controversum 122 0 

山梅花 Philadelphus incanus 119 8 

鹅耳枥 Carpinus turczaninowii 118 1 

水榆花楸 Sorbus alnifolia 105 1 

海州常山 Clerodendrum trichotomum 83 4 

崖樱桃 Cerasus scopulorum 69 2 

秦岭木姜子 Litsea tsinlingensis 63 6 

桦叶荚蒾 Viburnum betulifolium 54 2 

卫矛 Euonymus alatus 48 8 

华榛 Corylus chinensis 47 2 

大椴 Tilia nobilis 40 3 

青榨槭 Acer davidii 40 0 

金银忍冬 Lonicera maackii 34 7 

石枣子 Euonymus sanguineus 30 0 

 

符合“随机死亡”后的空间格局, 则证明物种个体的

死亡是随机的; 若不符合, 则说明物种个体的死亡

是非随机的, 即个体的死亡可能受到其他因素的影

响, 如种内种间竞争、密度制约或自然灾害等(He & 

Duncan, 2000;  缪宁等, 2009)。 
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( )
( ) (2 )

dK r
g r π r

dr
    (1) 

式中, g(r)为双关联函数，K(r)为Ripley’s K函数, r为

尺度。 

群落中优势物种个体的死亡将直接影响群落

的物种组成以及群落结构(李林等, 2014)。由于样地

内仅有优势种锐齿槲栎的死树为114棵, 其他物种

死树均少于50棵。在分析树木死亡前后物种的种间

相关性时, 为确保死亡前后种间相关性变化的准

确性, 仅检测锐齿槲栎与其他物种的种间相关性。 

本文使用双变量g12(r)函数以及独立性零模型

(independence model)对树木死亡前后锐齿槲栎与其

他物种的相关性进行分析(Wiegand et al., 2007)。独

立性零模型保持目标物种的个体位置不变, 让另一

个物种个体的位置随机变化。由于种间相关性的不

对称, 需要分别检测物种1对物种2的空间相关性以

及物种2对物种1的相关性(Getzin et al., 2006)。g12(r) = 

1, 表示物种1对物种2无显著影响; g12(r) > 1, 表示

物种1对物种2表现出正的空间相关性; g12(r) < 1, 

表示物种1对物种2表现出负的空间相关性。 

同时, 本文对锐齿槲栎死树与其他物种活树的

相关性也进行了研究。与活树之间的相关性不同, 

不同物种活树与死树之间的正相关表明一个物种的

死树多分布在另一个物种活树周围, 这个物种的死

树可能是与另一个物种竞争而死亡的; 不相关和负

相关则表明活树与死树无明显关系。但负相关还可

能表明两个物种的活树存在互助作用, 两个物种个

体距离越远, 个体受到的互助效应越弱, 越容易死

亡(Wiegand & Moloney, 2004; 缪宁等, 2009; Diggle, 

2013)。 

本研究通过重复计算199次Monte Carlo随机模

拟产生的最大值和最小值得到99%的置信区间, g(r)

函数以及Monte Carlo随机模拟都通过R2.15.2中的

Spatstat程序包实现(Baddeley & Turner, 2005)。 

2  结果和分析 

2.1  死亡前后物种的空间格局 

在个体死亡前后, 样地内17个物种的空间格局

均为聚集分布。虽然死亡前后这些物种空间格局的

函数值g(r)值发生一定变化, 但物种的格局仅在个

别尺度上发生显著改变(附录I)。在格局出现显著变

化的11个物种中, 大椴(Tilia nobilis)、海州常山、华

榛(Corylus chinensis)、金银忍冬(Lonicera maackii)、

秦岭木姜子(Litsea tsinlingensis)、锐齿槲栎、水榆花

楸 (Sorbus alnifolia) 、 四 照 花 (Dendrobenthamia 

japonica var. chinensis)和卫矛(Euonymus alatus)的

格局在少数尺度上由聚集分布变为随机分布; 桦叶

荚蒾 (Viburnum betulifolium)和三桠乌药 (Lindera 

obtusiloba)在少数尺度上由随机分布变为聚集分

布。此外, 白檀、鹅耳枥(Carpinus turczaninowii)、

华东椴、连翘、山梅花(Philadelphus incanus)和崖樱

桃(Cerasus scopulorum)这6个物种的空间格局无明

显变化。 

从图2可知, 树木死亡前后, 物种在小于10 m

的尺度上以聚集分布为主, 在大于10 m的尺度上以

随机分布为主。死亡前后物种的格局在小于5 m的

尺度上没有明显变化; 在7–12 m的尺度上聚集分布

的物种数有所减少; 在18–25 m的尺度上聚集分布

的物种数明显减少, 而随机分布的物种数增多。但 

 

 
 

图2  物种个体死亡前(A)、死亡后(B)以及随机死亡(C)的空间分布格局百分比。 
Fig. 2  The percentage of spatial distribution patterns of species before individual death (A), after individual death (B), and random 
individual death (C). 
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在随机死亡模型下, 物种的空间格局多数表现为随

机分布, 仅个别物种在个别尺度上表现出聚集分布

或规则分布。 

2.2  死亡前后锐齿槲栎与其他物种的种间相关性 

树木死亡前后锐齿槲栎与其他物种的相关性

变化较小: 锐齿槲栎与白檀、桦叶荚蒾、华东椴和

华榛这4个物种的种间相关性未发生改变, 与其他

12个物种的种间相关性仅在个别尺度上发生改变

(表2)。但由于死亡前锐齿槲栎与海州常山、金银忍

冬、山梅花、卫矛的种间相关性多为不相关或仅在

个别尺度上显著相关, 虽然死亡后锐齿槲栎与这4

个物种的种间相关性仅在个别尺度上发生改变, 但

死亡后的种间相关性与死亡前完全不同。此外锐齿

槲栎与不同物种的相关性存在较大差异, 而死亡前

后种间相关性的变化没有明显规律。 

此外, 从种间相关性百分比(图3)来看, 物种之

间的相关性以不相关为主, 并且在大部分尺度上表

现为正相关的物种对数多于负相关, 仅在大于20 m

的尺度上负相关的物种对数多于正相关。死亡前后

种间相关性百分比变化较小, 仅在个别尺度有较大

变化: 死亡后在2 m左右的尺度上表现为正相关的

物种对数明显增加, 不相关的物种对数减少; 在

8–15 m的尺度上, 表现出负相关的物种对数有所减

少, 而不相关的物种对数增多; 在大于22 m的尺度

上, 表现为正相关的物种对数有所减少, 而不相关

的物种对数增多。 

2.3  锐齿槲栎死树与其他物种活树的种间相关性 

在研究样地中, 锐齿槲栎死树与其他物种活树

之间大多存在显著的相关性(表2)。在除锐齿槲栎外

的16个物种中, 锐齿槲栎死树与海州常山、华东椴、

连翘、秦岭木姜子、三桠乌药、水榆花楸、四照花

和卫矛这8个物种的活树表现出正相关关系, 与白

檀、鹅耳枥和桦叶荚蒾这3个物种的活树表现出负相

关关系, 与大椴和山梅花这2个物种的活树在不同

尺度上同时表现出负相关和正相关关系, 与华榛、

金银忍冬和崖樱桃这3个物种的活树无明显相关性。 

 
表2  树木死亡前后锐齿槲栎和其他物种种间相关性变化及锐齿槲栎死树和其他物种活树的关系 
Table 2  Variations in interspecific associations between Quercus aliena var. acuteserrata and other species both pre- and post-mortality, and associations 
between the dead trees of Q. aliena var. acuteserrata and the living trees of other species 

物种 
Species 

死亡前种间相关性 
Interspecific  
associations 
pre-mortality 

死亡后种间相关性 
Interspecific 
associations 
post-mortality 

种间相关性变化 
Variation in 
interspecific 
associations 

死树和活树的关系 
Associations between 
dead trees and living 
trees 

海州常山 Clerodendrum trichotomum / – ↓ – 

连翘 Forsythia suspensa – – ↓ – 

三桠乌药 Lindera obtusiloba – – ↓ – 

四照花Dendrobenthamia japonica var. chinensis – – ↓ – 

卫矛 Euonymus alatus –+ – ↓ – 

金银忍冬 Lonicera maackii / – ↓ / 

白檀 Symplocos paniculata – – / + 

桦叶荚蒾 Viburnum betulifolium – – / + 

华东椴 Tilia japonica + + / – 

华榛 Corylus chinensis / / / / 

大椴 Tilia nobilis – – ↑ –+ 

山梅花 Philadelphus incanus / + ↑ –+ 

秦岭木姜子 Litsea tsinlingensis + + ↑ – 

水榆花楸 Sorbus alnifolia + + ↑ – 

崖樱桃 Cerasus scopulorum + + ↑ / 

鹅耳枥 Carpinus turczaninowii –+ –+ ↓↑ + 

“–”表示物种之间存在竞争, “+”表示物种之间存在互助, “–+”表示物种之间在部分尺度上存在竞争, 在其他一些尺度上存在互助。“/”表示物种之间无明

显变化, 或无明显相关性。“↓”表示死亡后种间竞争增强或互助减弱; “↑”表示死亡后种间竞争减弱或互助增强; “↓↑”表示死亡后种间关系在部分尺度上

竞争增强或互助减弱, 在其他一些尺度上竞争减弱或互助增强。 
“–” indicates negative association between species. “+” indicates positive association between species. “–+” indicates association between species is negative on 
some scales, and positive on some other scales."/" indicates no variation in the interspecific associations between species pre and postmortality, or there was no 
significant association between species. "↓" indicates interspecific competition becomes stronger or facilitation becomes weaker post-mortality. "↑" indicates 
interspecific competition becomes weaker or facilitation becomes stronger post-mortality. "↓↑" indicates interspecific competition becomes stronger or facilita-
tion becomes weaker on some scales, and interspecific competition becomes weaker or facilitation becomes stronger on some other scales post-mortality. 
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图3  个体死亡前(A)和死亡后(B)锐齿槲栎与其他物种种间相关性的百分比。 
Fig. 3  The percentage of interspecific spatial associations between Quercus aliena var. acuteserrata and other species before indi-
vidual death (A) and after individual death (B). 

 

3  讨论 

3.1  树木死亡前后空间格局的变化 

物种个体的死亡对群落内的物种组成以及群

落结构有着重要影响(王利伟等, 2011)。在样地调查

前的几年内, 样地内没有发生明显的干扰, 树木的

死亡多是自然死亡。在通过随机死亡检验时发现, 

在树木死亡后, 样地内绝大多数物种的空间格局符

合随机死亡假说。这表明样地内多数物种的个体死

亡可能是一个随机过程, 物种个体的死亡受种内种

间的竞争以及外界干扰等因素的影响较小(He & 

Duncan, 2000; Zhang et al., 2009)。在研究的17个物

种中, 虽然有11个物种的空间格局出现显著变化, 

但仅在少数尺度上发生改变, 而且所有物种的空间

格局在死亡前后均表现为聚集分布。个体的随机死

亡使物种的空间格局保持一种相对的稳定状态, 不会

发生较大改变, 这与缪宁等(2009)的研究结果一致。 

随着种群中个体的死亡以及新个体的诞生, 种

群的空间格局不断地发生改变(Bin et al., 2011)。在

研究样地中, 死亡后在18–25 m的尺度上表现出聚

集分布的物种百分比明显下降。这表明在物种个体

随机死亡后, 物种的空间格局在较大尺度上趋向于

随机分布。个体的死亡在一定程度上减弱了物种的

聚集效应, 为周围个体的生存提供了空间, 有利于

物种的共存(侯红亚和王立海, 2013; 王斌等, 2014)。 

3.2  树木死亡前后种间相关性的变化 

种间相关性是不同物种长期相互影响的结果, 

在没有受到外界因素干扰并且缺乏强烈的种间竞争

时, 物种的种间相关性在短时间内不会发生较大改

变。在除锐齿槲栎外的16个物种中, 只有4个物种与

锐齿槲栎的种间相关性与原来的完全不同, 大多数

物种对的种间相关性仅在个别尺度上发生变化, 而

且有4个物种与锐齿槲栎的种间相关性未发生改变。

虽然个体的死亡会使种间相关性产生一定变化, 但

可能由于个体的随机死亡, 这些物种的种间关系并

未发生较大改变(Gray & He, 2009)。 

树木死亡前后16个物种与锐齿槲栎的种间相

关性变化的情况并不一致(表2), 这可能与物种的生

物学特性差异有关。多数情况下, 物种由于利用相

似的资源而产生竞争, 但不同物种在资源利用方面

存在较大差异, 这使得不同物种的种间关系有所不

同。随着个体对资源的利用或对环境的改造, 原本

存在竞争的物种可能会竞争加剧, 而原本互助的物

种之间可能会更加互助。在样地内, 与锐齿槲栎存

在竞争的连翘、三桠乌药、四照花和卫矛, 在个体

死亡后与锐齿槲栎的竞争加剧; 与锐齿槲栎存在互

助的秦岭木姜子、水榆花楸和崖樱桃, 在个体死亡

后与锐齿槲栎在更多尺度上表现出互助。另一方面, 

物种个体的随机死亡也会使种间相关性发生一定改

变。当一个物种随机死亡的树木大多与另一个物种

个体距离较近时, 会使死亡后两个物种的种间关系

表现为竞争加剧; 而当一个物种随机死亡的树木大

多与另一个物种个体距离较远时, 会使死亡后两个

物种的种间关系表现为竞争减弱。 
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多数研究表明, 物种之间的相关性主要发生在小

尺度上, 在大尺度上物种之间的相关性主要受到环

境的影响(林玥等, 2008)。在本研究中, 在小尺度上, 

死亡后正相关物种的百分比有所上升, 不相关物种的

百分比有所下降; 而且负相关的物种百分比有所下

降, 不相关的百分比上升。这表明随着物种个体的

死亡, 在一定程度上释放了物种之间的竞争压力, 

减弱了物种间的竞争, 有助于保持群落结构的稳定

性(张忠华等, 2010)。同时, 在较大尺度上, 正相关物

种对的百分比有所下降, 不相关的百分比上升。这

可能是由于随着环境中资源的不断消耗, 生长在一

起的个体容易因资源的短缺而产生自然稀疏所致。 

一般而言, 处于演替初期的群落中种间相关性

以负相关和不相关为主; 随着演替的进行, 物种间

的负相关关系逐渐减弱, 正相关关系逐渐增强; 当

群落演替到顶极阶段时, 群落结构及物种组成趋于

稳定, 种间相关性以正相关和不相关为主(侯红亚

和王立海, 2013; 农友等, 2015)。在研究样地内, 树

木死亡前后种间相关性的百分比均以不相关为主, 

并且在绝大多数尺度上表现出正相关的物种对数多

于负相关的物种对数。这表明样地内物种之间的竞

争较弱, 并存在较多的互助现象。同时也说明群落

的发展已经度过演替初期, 群落结构趋于稳定。 

3.3  树木死亡的原因 

当物种个体的死亡符合随机死亡假说时, 该物

种的死树与其他物种活树不存在显著的相关性

(Gray & He, 2009; Svátek & Matula, 2015)。但在本研

究中, 锐齿槲栎死树仅与华椴、金银忍冬和崖樱桃

这3个物种的活树无显著相关性, 与其他物种的活

树大多存在显著的相关性。造成这种现象的原因可

能主要有2个。一是锐齿槲栎部分个体的死亡是随机

死亡, 但死亡前锐齿槲栎的种间关系影响了锐齿槲

栎死树与其他物种活树的种间关系(Aakala et al., 

2012)。当死亡前锐齿槲栎与一个物种个体的距离较

近, 种间相关性表现为正相关时, 锐齿槲栎随机死

亡的个体也会离这个物种较近, 此时锐齿槲栎死树

与该物种活树的种间相关性可能表现为正相关或不

相关, 而且锐齿槲栎死树与物种活树的种间相关性

与死亡前后种间相关性的变化不一致。例如, 样地

中锐齿槲栎死树与白檀、桦叶荚蒾、华东椴、秦岭

木姜子和水榆花楸的活树的种间相关性与死亡前它

们的种间相关性一致, 但与种间相关性在死亡前后

的变化不一致(表2)。另一个原因是锐齿槲栎部分个

体的死亡是竞争所致(Gray & He, 2009)。锐齿槲栎

死树与其他物种活树之间存在竞争, 而且死亡后锐

齿槲栎与其他物种的种间竞争加剧。如样地中锐齿

槲栎死树与海州常山、连翘、三桠乌药、四照花和

卫矛活树存在竞争, 而且死亡后锐齿槲栎与这些物

种的竞争加剧(表2)。此外, 大椴、山梅花和鹅耳枥

与锐齿槲栎的种间关系比较复杂, 它们的活树与锐

齿槲栎死树都存在正相关关系, 死亡后种间竞争都

在部分尺度上减弱, 但死树活树的相关性或死亡前

后种间相关性的变化在不同尺度上都同时有着相

反的表现(表2)。活树与死树的关系与死亡前种间

关系不一致, 而且活树死树存在互助, 死亡后种

间竞争减弱, 此时锐齿槲栎的个体死亡可能也是

随机的。 

由此可见, 虽然样地内锐齿槲栎个体的死亡符

合随机死亡假说, 而且其空间格局和种间相关性在

死亡前后也未发生较大改变, 但锐齿槲栎也有因种

间竞争而死亡的个体。这可能是由于样地中与锐齿

槲栎死树竞争的物种较少, 在锐齿槲栎的死亡个体

中, 因竞争而死亡的个体较少, 随机死亡的个体占

主导地位。此外, 贺金生等(1999)和刘峰等(2000)研

究发现, 锐齿槲栎幼苗耐阴性较差, 种内和种间竞

争对锐齿槲栎的死亡都有一定影响。由此可见, 树

木个体的死亡是一个复杂的过程, 受多种因素共同

影响(Bin et al., 2011)。 

4  结论 

树木死亡是森林群落更新的一个重要环节。物

种的随机死亡在一定程度上使群落内物种的分布更

加随机, 减弱了群落内的竞争, 但并不足以完全改

变物种的空间格局及种间相关性。而且个体的死亡

可能是多种因素共同作用的结果。虽然物种个体的

死亡符合随机死亡假说, 但也有因竞争而死亡的个

体。单独检验物种活树与死树的种间关系, 或是单

独比较树木死亡前后种间相关性的变化, 都无法揭

示个体的死亡原因, 只有两种方法的结合才能更加

准确地反映个体的死亡原因。 

基金项目  国家科技支撑计划(2008BAC39802)。 
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