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摘要: 为了在温带和亚热带的过渡带中验证森林树木死亡是否受密度制约的影响, 我们在宝天曼国家级自然保护

区选择1个100 m×100 m的暖温带落叶阔叶林样地, 用双变量函数g(r)(the pair-correlation function)研究了锐齿栎

(Quercus aliena var. acuteserrata)死亡前(活树和枯木统称为死亡前树木)和死亡后(活树为死亡后树木)的分布格局。

把样地中的锐齿栎分为幼树(1 cm ≤ DBH<10 cm)、小树(10 cm ≤ DBH<20 cm)和成年树(DBH≥20 cm)3个不同的生

长阶段来研究密度制约对空间分布格局的影响机制。结果表明: (1)死亡前锐齿栎在r>5 m尺度呈聚集分布, 死亡后

幼树(1 cm≤DBH<10 cm)和成年树(DBH≥20 cm)在1–25 m尺度呈现随机分布, 死亡后小树(10 cm≤DBH< 20 cm)
在r<1.5 m和2.5–4.5 m的尺度为随机分布, 在r＞5 m的尺度呈聚集分布; (2)采用随机标签零模型和案例–对照设计

的方法, 排除生境异质性影响后, 将幼树和小树的分布格局作为案例, 将成年树的分布格局作为对照, 并代表生

境异质性的作用, 通过小径级树木与成年树分布格局的对比发现, 密度制约效应对死亡前后的锐齿栎分布格局均

具有影响; (3)幼树和小树在成年树周围的分布死亡前为显著聚集分布格局, 死亡后剩余树木的聚集强度下降; 随
着与成年树之间距离的增加, 死亡后的幼树(仅包括现存的活树)逐渐向随机分布格局演替。本研究初步表明锐齿

栎空间格局受生境异质性的影响并呈现出显著的聚集效应, 排除生境异质性影响后, 锐齿栎死亡前后的空间格局

受到密度制约的影响, 这一结果为Janzen-Connell假说提供了支持。 
关键词: 落叶阔叶林, Quercus aliena var. acuteserrata, 密度制约, 分布格局, Janzen-Connell假说, 宝天曼国家级自

然保护区 
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Abstract: To determine the contribution of density dependence to tree mortality in the transitional region 
between temperate and subtropical zone, a deciduous broad-leaf forest plot (100 m×100 m) in the Baotian-
man National Nature Reserve was selected and a pair-correlation function g(r) (the pair-correlation function) 
was employed to examine the spatial pattern of a single species. Individuals of the dominant species Quercus 
aliena var. acuteserrata were divided into three growth stages: saplings (1 cm ≤ DBH < 10 cm), juveniles 
(10 cm ≤ DBH < 20 cm), and adult trees (DBH ≥ 20 cm). Each stage was then divided into pre-mortality 
(including all living and dead trees) and post-mortality (only living trees) status to examine the contribution 
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of density dependence to the spatial patterns of Q. aliena var. acuteserrata. The results showed that: (1) 
Pre-mortality Q. aliena var. acuteserrata trees showed an aggregated distribution pattern at r > 5 m scale. 
Post-mortality Q. aliena var. acuteserrata saplings and adult trees had a random distribution pattern at a 1–25 
cm scale. Post-mortality juveniles had a random distribution pattern at r < 1.5 m and 2.5–4.5 m scales and an 
aggregated distribution pattern at r > 5 m scale. (2) The spatial pattern of adult trees was regarded as a control 
pattern accounting for environmental heterogeneity. The spatial pattern of pre- and post-mortality saplings 
and juveniles showed density-dependent distribution responses by random labeling null model with a 
case-control design; (3) Pre-mortality saplings and juveniles showed a clumped distribution around adult 
trees, whereas the post-mortality saplings and juveniles displayed a weak clustering with mortality caused by 
density dependence. With increasing distance to adult trees, post-mortality saplings and juveniles showed a 
gradually increasing random distribution. Our findings indicate that habitat heterogeneity contributes to the 
spatial distribution of Q. aliena var. acuteserrata with an aggregation effect. After the effect of habitat het-
erogeneity was removed, spatial distribution of Q. aliena var. acuteserrata trees with different pre-mortality 
and post-mortality status were all affected by density dependence effect in the Baotianman National Nature 
Reserve. These conclusions provide support for the Janzen-Connell hypotheses.  
Key words: deciduous broad-leaf forest, Quercus aliena var. acuteserrata, density dependence, distribution 
pattern, Janzen-Connell hypotheses, Baotianman National Nature Reserve 

 
树木的死亡通常涉及到竞争、病原体的感染、

机械损伤、气候引发的环境变化和当地土壤因子的

约束等许多相互作用的因素(Franklin et al., 1987; 
Waring, 1987), 然而要揭示出究竟是哪些因素导致

了树木的死亡并确定其重要性却十分困难(Franklin 
et al., 1987; Das et al., 2008)。许多验证模型利用树

木生长和死亡之间的关系进行模拟, 发现在排除气

候、毁灭性、随机性的因子后, 竞争是唯一可能影

响树木死亡的因素(Pacala et al., 1996; Bugmann, 
2001; Moravie & Robert, 2003)。其中密度制约假说

假定, 同种个体之间通过资源竞争、有害生物侵害

(如病原微生物)和化感作用等方式相互损害, 为其

他物种的生存腾出空间和资源, 因此, 部分个体的

死亡能够促进物种共存(Wright, 2002; Comita & 
Hubbell, 2009)。在温带森林中已有研究证明了密度

制约效应是引发树木死亡的主要因素(如Monserud 
et al., 2004; Temesgen & Mitchell, 2005; Bra-
vo-Oviedo et al., 2006)。当出现密度制约效应时, 幼
树和小树会进行自我稀疏而死亡 (Yoda et al., 
1963; Oliver & Larson, 1990), 而大树通常是由病原

体和病菌的感染而导致死亡。 
植物种群的空间分布格局是种群个体在群落

中的空间分布, 是种群自身特性、种间关系以及环

境条件综合作用的结果(Sterner et al., 1986), 在一

定程度上能解释群落结构的发展历史和环境变化

过程对物种的生长、繁殖、死亡、资源利用及对干

扰的反应等产生的影响(Hubbell, 2001; 张俊艳等, 
2014)。因而, 研究树木种群的空间分布格局, 有助

于了解密度制约效应对森林中树木种群动态的影

响(He & Duncan, 2000), 其调控作用主要包括两个

方面: (1)通过树木空间分布的变化来推导密度制约

效应(Hubbell, 2004; Wiegand & Moloney, 2004; Get-
zin et al., 2006), 侧重邻体密度。密度制约是发生在

邻体之间的调节机制, 如果密度制约发生, 存活下

来的个体分布将变得更规则, 聚集的程度随着径级

的增加而下降 (Sterner et al., 1986; Barot et al., 
1999); (2)通过比较每个种群不同生活史阶段(成年

树、小树和幼树)在空间上的关联性, 分析更新体(小
树、幼树)与成年树在不同距离上的格局变化, 推测

距离制约是否在成年树周围的种子、幼苗、幼树等

不同更新阶段发生, 探讨Janzen-Connell假说的距

离制约效应是否影响物种的空间格局。 
锐齿栎(Quercus aliena var. acuteserrata)林是河

南落叶阔叶林区较为稳定的主要森林植被类型之

一, 分布在宝天曼国家级自然保护区海拔1,300 m
以上, 为群落的主要建群种, 形成大范围的纯林和

混交林, 对生态系统结构和功能的维持起着重要作

用(卢训令等, 2010)。本文拟通过研究宝天曼国家级

自然保护区内锐齿栎死亡前后空间格局的变化来

揭示密度制约效应的影响: 运用双关联g(r)函数探
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讨密度制约的稀疏效应的影响; 利用不同生活史阶

段的锐齿栎死亡前后空间分布的关联性以及空间

格局的动态变化, 来探讨Janzen-Connell假说的距

离制约的影响。以期了解保护区内锐齿栎种群空间

格局的动态变化及其影响因素。  

1  材料与方法 

1.1  研究区域概况 
宝天曼自然保护区(地理坐标33°25′–33°33′ N,  

111°53′–112°00′ E)位于河南省南阳市内乡县境内, 
地处暖温带向北亚热带的过渡区, 也是我国中部地

区唯一保存较完好的综合性森林生态系统类型。山

体呈东南西北走向, 最高峰宝天曼海拔1,830 m。 
保护区内生境类型多样、物种丰富, 其中植物主要

属于壳斗科、椴树科、槭树科、松科、山茱萸科、

桦木科等, 优势树种有锐齿栎、华山松(Pinus ar-
mandii)等。土壤可划分为山地棕壤、山地黄棕壤和

山地褐土3种 , 土壤pH值为6.5左右 , 年均气温

15.1℃, 年均降水量885.6 mm, 多集中分布于6–8月
的雨季(宋朝枢, 1999)。 
1.2  植物群落及环境数据调查 

参照BCI 50 ha样地的技术规范(Condit, 1995, 
http://www.ctfs.si.edu/), 我们于2010年7月在宝天曼

自然保护区建立了1个 1 ha (100 m×100 m)的锐齿

栎群落样地。样地建好后, 划分成为25个20 m×20 m
的样方, 随后依据经典植物群落学方法对每个小样

方内胸径DBH ≥ 1 cm的个体进行每木调查, 记录

每个个体所处小样方号、坐标、胸径、高度、冠幅, 
以及每个样方内锐齿栎的存活状况。基于样方调查

数据把宝天曼锐齿栎分为幼树(1 cm≤DBH＜ 10 
cm)、小树(10 cm≤DBH＜20 cm)和成年树(DBH ≥
20 cm)进行分析。 
1.3  数据分析 
1.3.1  点格局分析 

采用关联函数g(r)分析树木在不同尺度上的分

布格局。其中双关联函数g(r)一般由Ripley’s K函数

推演而来(Ripley, 1976; Wiegand & Moloney, 2004; 
Illian et al., 2008)。Ripley’s K(r)函数是研究以样方

内任意点为圆心、r为半径的圆内植物个体数的函

数。L(r)为Ripley’s K(r)函数的变形, 当L(r)>0时, 表
示样地中的点在r尺度上聚集分布; 当L(r)<0时, 则
表示样地中的点在r尺度上均匀分布; 若L(r)=0则表

示样地中的点在r尺度上呈随机分布。g(r)函数同样

是由Ripley’s K函数衍生而来, 是基于对所有定位

的成对个体之间距离的格局分析, 是距离依赖关联

性函数。当g(r) > 1时, 表示聚集分布; 当g(r) < 1时, 
则表示规则分布; 若g(r)=1则表示随机分布。 
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其中, A为研究样方的面积, Ir(dij)为指示函数, dij为

圆心点i和点j之间的距离。当dij≤ r时, Ir(dij)=1, 当 
dij>r时, Ir(dij)=0; Wij为权重值, 以便消除边界效应。

为提高植物种群空间格局分析的精度, 应用Monte 
Carlo循环999次, 产生置信度为99%的包迹线, 来
检验点格局分析结果的显著性。 
1.3.2  完全空间随机模型 

采用完全空间随机模型(complete spatial ran-
domness, CSR)作为零假设来检验生境异质性是否

显著影响树木的空间分布。生境异质性效应能够导

致树木的聚集程度增加, 在模拟检验过程中L(r)函
数能够增加所显示的检测值 , 而g(r)则表现微弱

(Wiegand & Moloney, 2004), 故我们采用L(r)函数来

检验生境异质性效应(Besag, 1977)。 
1.3.3  双变量随机标签零模型 

使用双变量g(r)函数随机标签零模型和案例–
对照设计来检验植物在不同生长阶段密度制约效

应对种群的调节作用, 使用案例–对照设计来说明

生 境 异 质 性 对 种 群 的 影 响 (Diggle & Chet-
wynd,1991; Gatrell et al., 1996)。由于导致生境异质

性效应的因子难以用数值指标量化, 故假定生境异

质性对树木的影响随着生长阶段的变化成比例地

增加, 到了成年树时期, 分布格局基本稳定, 这样

成年树的分布格局就显示了生境异质性作用的结

果。用成年树在整个样地的分布作为对照格局来代

表生境异质性因子, 小树和幼树作为案例格局, 用
案例与对照的比较, 排除生境异质性对树木的作用

来研究树木之间真实的相互作用, 从而推断它们之

间发生的生物学过程。 
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首先检验生境异质性对宝天曼锐齿栎种群分

布的影响, 通过排除异质性与否来分析种群分布特

征, 探讨种群分布的主要驱动因子, 进而检验密度

制约效应对不同生长时期锐齿栎种群的调节作用。

然后采用随机标签零模型案例–对照设计(random 
labeling null model with case-control design), 排除生

境异质性, 探讨纯粹的密度制约效应在宝天曼阔叶

林群落中的作用, 进而使用双变量随机标签零模型

来比较成对的g(r)函数值, 研究不同生长时期个体

间的相互关系。 
以幼树和小树作为案例, 成年树作为对照代表

生境异质性的作用。在分析中a代表幼树, b代表小

树, c代表成年树; gac(r)、gbc(r)分别表示以幼树和小

树为案例时周围的对照个体(大树)的分布强度, 通
过将小径级树木格局与成年树格局相比, 排除生境

异质性对树木的作用来研究树木之间的相互作用, 
从而推断它们之间发生的生物学过程。gaa(r)、gbb(r)
表示案例周围的案例个体的分布强度。如果案例相

对于对照没有表现出额外的格局, 那么符合随机标

签零假设, 案例是两者复合格局的随机取样, 则
gac(r)=gaa(r)、 gbc(r)=gbb(r)。如果在某一尺度 r上 
gac(r)–gaa(r)<<0、gbc(r)–gbb(r)<<0, 则表示案例的点

出现在案例周围的频率高于对照的点出现在对照

周围的频率, 说明幼树或者小树有独立于成年树聚

集的格局。在这种聚集的格局里, 树木生长在适合

的生境里, 个体的死亡可以排除生境异质性的影

响。从幼树到小树聚集格局的降低, 表示存在密度

制约效应, 聚集格局降低的程度指示密度制约效应

的强度。用公式(4)来检验密度制约的统计分析: 

d(r)=dj(r)–ds(r)                         (4) 

dj(r)是gbc(r)–gbb(r)在模拟尺度r上的值, ds(r)是
gac(r)–gaa(r)在模拟尺度r上的值, 从幼树到小树如果

d(r)>0表示密度制约效应存在。 
1.3.4  独立性零模型 

采用独立性零模型(null model of independence)
来检验两个不同生活史阶段的空间关联性, 探讨两

组个体之间的相互作用。通过999次Monte Carlo随
机模拟计算99%的置信区间。在单变量分析中, g(r)
高于上包迹线为聚集分布, 低于下包迹线为规则分

布, 在上下包迹线间为随机分布。在双变量分析中, 
g(r)高于上包迹线表示两类格局为显著正相关, 这

种相互作用能够解释为两者存在相互关联的效应;  
在上下包迹线间为无关联; 低于下包迹线为显著负

相关, 这种负关联能够解释为两者存在相互排斥的

效应。 

2  结果 

2.1  锐齿栎死亡前的分布格局 
宝天曼1 ha 样地中锐齿栎枯木和活树的分布

格局分别如图1和图2所示。由图1可以看出, 锐齿栎

枯木在0–5 m的尺度上为随机分布, 在r>5 m尺度上

呈聚集分布。图2中g(r)值在r >1 m尺度上都大于1, 
L(r)在0–30 m尺度都大于0, 表现为强烈的聚集效

应, 说明锐齿栎活树在r>1 m尺度上都表现为聚集

分布。一般来讲, 小尺度上的聚集是植物之间相互

作用引起的, 而大尺度上的聚集可以解释为由生境

异质性引起, 这充分说明生境异质性显著影响锐齿

栎的空间分布。 
 

 
 
图1  宝天曼1 ha样地(100 m×100 m)中锐齿栎枯木的点格

局分析。黑色实线为实际点格局, 虚线之间为置信区间。 
Fig. 1 Spatial patterns of Quercus aliena var. acuteserrata 
deadwoods in the 1-ha plot in the Baotianman National Nature 
Reserve. The solid black line represents the point pattern of the 
dead trees, the confidence interval is showed by the region 
between the two dashed gray lines. 
 
 
2.2  不同生长阶段锐齿栎死亡后的分布格局 

宝天曼不同径级锐齿栎枯木的格局分布如图 3
所示。由图中完全空间随机模型分析可以看出, 幼
树枯木个体在 1–25 m 尺度上都呈现为随机分布(图
3A), 小树的枯木在 r <1.5 m 和 2.5–4.5 m 的尺度下

为随机分布(图 3B), 在 r >4.5 m 尺度上为集群分布, 
成年树枯木个体在 0–25 m 尺度上均为随机分布 
(图 3C)。 
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图2  宝天曼1 ha样地锐齿栎活树的分布格局, 基于完全随

机模型下的双关联函数g(r)和L(r)函数的格局分析。黑色实

线表实际点的格局, 灰色区间和虚线之间代表置信区间。 
Fig. 2  Spatial patterns of living Q. aliena var. acuteserrata 
trees in the 1-ha plot in Baotianman Nature Reserve. It presents 
the double correlation functions g(r) and L(r) functions pattern 
analysis with complete spatial randomness model. The solid 
black line represents the point pattern of the living trees, the 
confidence interval is shown by the gray part and the region 
between the two dashed lines. 
 
 
2.3  密度制约效应对锐齿栎分布格局的影响 

采用随机标签零模型案例–对照设计, 分析宝

天曼锐齿栎密度制约效应, 结果如图4所示。从图4
中可以看出: (1)幼树作为案例时, 死亡前(图4A1)在
1–5 m尺度上表现为聚集分布, 6–7 m尺度表现为规

则分布, r >7 m尺度大部分表现为随机分布, 在1–6 

m 尺度表现出密度制约效应, 其中1–6 m尺度内密

度制约效应比较显著; 死亡后(图4A2)在2–5 m尺度

表现为聚集分布, 6–7 m尺度表现为规则分布, 0–2 
m、r >8 m尺度大多表现为随机分布, 在1–8 m 尺度

表现出密度制约效应。(2)小树作为案例时, 死亡前

(图4B1) 0–5 m尺度表现为聚集分布, r >5 m尺度表

现为随机分布, 在0–7 m尺度表现出密度制约效应; 
死亡后(图4B2)在0–6 m尺度表现为聚集分布, 6–7 m
尺度表现为规则分布, 14–25 m尺度表现为随机分

布, 在0–5 m尺度表现出密度制约效应。  
2.4  距离制约效应对锐齿栎分布格局的影响 

运用双关联函数g12(r)和独立性零模型分析不

同生长阶段锐齿栎死亡前后的关联性, 结果如图5
所示。由图5看出, 锐齿栎不同生长阶段分布格局之

间的关联性是不同的。成年树与小树死亡前(图5B1, 
E1)和死亡后(图5B2, E2)均表现出显著的正关联, 
表明小树在r<10 m的尺度上主要与成年树呈聚集的

分布格局, 倾向于分布在成年树周围; 更新体(小树

和幼树)死亡前(图5A1, D1)和死亡后(图5A2, D2)在
2–10 m尺度上也都存在正相关, 但死亡前聚集程度

显著, 死亡后聚集强度下降, 且都在1.5–2 m尺度上

无关联, 呈现随机分布格局, 幼树和成年树之间空

间结构死亡前后变化很大, 死亡前(图5C1, F1)大部

分尺度呈现聚集分布, 表现为正相关, 死亡后(图
5C2, F2)大部分尺度呈现随机分布, 表现为无相关。

总体来讲, 更新体与成年体在2–10 m尺度上的分布 
 

 
 
图3  宝天曼1 ha样地不同径级间锐齿栎枯木点格局分析, A为幼树, B为小树, C为成年树。黑实线表实际点的格局, 虚线之间

代表置信区间。 
Fig. 3  Point pattern analysis of Q. aliena var. acuteserrata deadwoods at different growth stages in the 1-ha plot in the Baotianman 
National Nature Reserve. The solid black line represents the point pattern of the dead trees, the confidence interval is shown by the 
region between the dotted lines. A, Saplings (1 cm ≤ DBH < 10 cm); B, Juveniles (10 cm ≤ DBH <20 cm); C, Adult trees (DBH ≥
20 cm). 
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图4  宝天曼锐齿栎密度制约效应分析。以成年树的格局作为对照代表生境异质性, 幼树或小径级树木的格局作为案例格局, 
a为幼树, b为小树, c为成年树; A1、B1分别为死亡前幼树、小树为案例的密度制约效应分析, A2、B2分别为死亡后幼树、小

树为案例的密度制约效应分析。 
Fig. 4 Examples for density dependent effect within a case-control design in the 1-ha plot in the Baotianman National Nature Re-
serve. The pattern of adult trees serves as “control”, which corrects for possible heterogeneity in habitat quality, the pattern of smaller 
size classes serves as “cases”. A, Saplings (1 cm ≤ DBH <10 cm); B, Juveniles (10 cm ≤ DBH < 20 cm); C, Adult trees (DBH 
≥ 20 cm). A1 and B1 represent the negative density dependence analysis of pre-mortality saplings and juveniles; A2 and B2 show 
the negative density dependence analysis of post-mortality saplings and juveniles, respectively. 
 
 
格局成正关联, 在16–23 m尺度都与成年树呈现随

机分布关系, 表现为无关联。 

3  讨论 

3.1  锐齿栎死亡前后的分布格局与生境异质性 
在自然森林群落, 大部分的物种呈现聚集分布

格局, 少部分呈随机分布, 极少部分呈规则分布

(Greig-Smith, 1983)。生境异质性能够导致种群呈聚

集分布格局, 但是扩散限制又是制约同种聚集的主

要因素(Murrell et al., 2002; Hardy & Sonke, 2004; 
Battles et al., 2011)。Condit(2000)发现在热带森林样

地中, 许多物种在聚集的分布区, 邻体密度随着距

离增加急剧下降, 不受地形的影响。本研究发现, 
当不排除环境异质性时, 锐齿栎活树和枯死木都表

现出聚集分布格局; 排除了生境异质性后, 锐齿栎

活树和枯死木表现出局部的聚集分布, 局部的扩散

限制对局部的聚集起到重要作用。这是因为局部聚

集降低了种间竞争发生的几率, 有限的资源会导致

种内竞争加剧。森林样地内物种这种局部的聚集, 
为密度制约导致的死亡发生提供了机会。 
3.2  密度制约效应对锐齿栎分布格局的影响 

在温带落叶森林中, HilleRisLambers等(2002)

发现几个桦属(Betula)的个体死亡普遍受密度制约

的影响。我们在对地处暖温带—北亚热带过渡带的

宝天曼锐齿栎群落中锐齿栎死亡前后格局变化是

否受密度制约的影响进行了调查, 本研究结果表

明: (1)更新体(幼树和小树)和成年树的分布格局在

0–5 m尺度上类似, 表明扩散限制在起作用; (2)成
年树聚集强度比更新体高, 死亡前后都有这种格

局, 更新体周围的大树较多, 更新体的生长较慢, 
随着时间的变化, 成年树会随着树龄的增长而自然

死亡; (3)在r>5 m尺度上密度制约效应不明显, 在r 
≤5 m尺度上密度制约效应显著。用不同生长阶段

锐齿栎死亡前后空间格局的变化来分析密度制约

效应的发生时, 应考虑到密度制约效应的表现具时

滞性, 体现了时间积累的优势, 能更多地捕捉到密

度制约的信号(Ratikainen et al., 2008); 然而, 一般

每5年间隔的样地调查, 相对于植物在自然环境里

的生长是较短的时间段, 密度制约效应很难积累, 
甚至强烈的密度制约信号也不易发现 (Wright , 
2002)。排除了生境异质性对密度制约检验的干扰, 
小尺度上更新体聚集强度增加, 证明了密度制约效

应的存在。由于大树受到密度制约导致死亡的作用

可以忽略不计, 小树和幼树死亡后的空间格局分布 
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图5  运用双关联函数g12(r)和独立性零模型分析不同生长阶段锐齿栎死亡前后的关联性. A1到F1为死亡前, A2到F2为死亡

后。a为幼树, b为小树, c为成年树。Monte Carlo模拟循环999次取99%的置信区间(灰色区间)。 
Fig. 5  Comparative analysis of the correlation of pre-mortality and post-mortality of Quercus aliena var. acuteserrata trees at dif-
ferent growth stages by using double correlation functions g12 (r) and random labeling null model. A1to F1 for pre-mortality trees, A2 
to F2 for post-mortality trees. a, Saplings (1 cm ≤ DBH <10 cm); b, Juveniles (10 cm ≤ DBH <20 cm); c, Adult trees (DBH ≥
20 cm). It shows the 99% confidence interval (grey section) after 999 times circles with Monte Carlo simulation. 
 
 
向着成年树的空间格局分布演替。 
3.3  距离制约效应对锐齿栎分布格局的影响 

本研究发现宝天曼锐齿栎幼树在死亡前倾向

于出现在大树周围, 与小树和幼树之间的聚集程度

相比, 幼树与成年树的分布表现出显著的聚集分

布; 而幼树死亡后, 幼树在成年树周围聚集强度下
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降, 逐渐向小树与成年树远距离随机分布方向演

替。同种个体之间的这种影响有助于物种的共存

(HilleRisLambers et al., 2002), 有几项研究已经证

明了距离对幼树成活的影响(Howe et al., 1985; 
Packer & Clay, 2000; Hyatt et al., 2003)。 

从本研究结果来看, 造成宝天曼锐齿栎死亡后

更新体与成年树这种分布格局的一个主要原因, 是
局部扩散方式导致大部分种子落在繁殖体树下, 这
样大部分更新个体就会聚集在成年树周围(祝燕, 
2009)。另一方面, 更新缓慢、死亡后的幼树和小树

与成年树有很小的相关性及无相关性。相对于小树

和幼树之间高频率的聚集, 更新体在成年体周围聚

集的频率较低。在幼树阶段, 幼树和成年树空间分

布在r>10 m尺度上几乎不存在关联性, 表现为随机

分布; 在小树阶段, 小树和成年树空间分布在r>5 
m尺度上不存在关联性, 同样表现为随机分布。在

自然森林里, 树木分布格局变化的一般趋势为在幼

树阶段呈现明显的聚集分布, 在小树阶段表现为随

机或者均匀分布, 聚集程度随着树木径级的增加而

降低。本研究中锐齿栎更新体与成年树之间的正相

关性表明了锐齿栎种间竞争比种内竞争更强烈, 更
新体主要受成年树作用的影响。更新体竞争相对较

弱 , 加之环境等因素 , 限制了宝天曼锐齿栎的   
更新。 
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