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摘 要 地形已被广泛认为是植被环境时空异质性的重要来源，但其对山地森林群落动态的影响及其机理仍不清

楚。作者在三峡大老岭选取一块 "$$ ( ) !$$ ( 的常绿落叶阔叶林样地，在样地植物群落调查的同时，建立了 !* +$$
的数字高程模型，并利用树木年轮数据和分种的胸径,年龄幂函数模型，推算了全部 !$ ( ) !$ ( 单元样方的群落年

龄。统计了样地群落的年龄结构及其代表种的构成特征，并利用多元回归结合方差分析方法分析了地形和生物因

子对群落年龄结构的影响与途径。结果表明：!）幂函数模型很好地拟合了 !- 个树种的胸径,年龄数量关系；"）样地

内群落斑块的年龄介于 !’ . !&/ 年，平均值在 /+ 年左右；#）代表样方群落年龄的树种共有 "’ 个，而前 + 种即在

-%0+1的样方中决定群落的年龄；’）回归分析表明群落年龄受到溪流影响指数、坡位、坡度、样方内受干扰木胸面积

和树种生长指数等因素的显著影响。显示沟谷地表径流冲击和表土侵蚀等坡面过程带来的干扰明显影响群落发

育过程的空间格局，具有不同生态习性树种的潜在年龄也限制了群落的现实年龄；+）地形主要通过控制地表干扰

体系的时空分布和不同物种的选择性分布两方面而对群落动态与年龄产生影响。但由于生态格局自身的复杂性

与随机性和分析方法带来的误差，使基于地形的群落年龄格局预测结果还存在较大的不确定性。
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:’!!（;<=>）指出植物群落是由处于不同阶段

（?"’6#）的群落片断构成，这些片断在空间中散布，

并沿进展或衰退的方向演替，构成格局与过程相联

系的镶嵌体。@%-$’11 和 A*B#16（;<><）根据对 C523
2’-& @-%%B 实验林的长期研究，再次提出植物群落是

不同演替阶段的群落单元构成的流动镶嵌体（D"*7!3
*1, $%6’*4）。这种认识发展成为空间明确的（D(’!*’)3
). #/()*4*!）生态模型，结合尺度概念的考虑，用于解

释和预测环境格局与生态过程的相互作用，被视为

生态学范式的一次革新（E5-1#-，;<F<；:5 G A#0*1，

;<<=；8)’&#1%77 G @’B#-， ;<<<； H-’!I#- !" #$ +，
JKK=）。

但在多数情况下，获取大尺度上空间明确的环

境和生物信息仍然面临着技术上的限制，对其动态

的掌握则更加困难（L-2’1 !" #$ +，JKKJ）。因此，基

于野外观测数据的群落3环境数量分析通常忽视样

本的年龄差异，其隐含的假设是：样方群落都处在一

个同期的发育状态中。由于缺少环境和群落变化信

息，隐藏了植物与其生物、非生物环境的相互作用和

动态响应过程。其结果，植被数据中相当大比例的

变异往往不能为一次测定的环境信息所解释（@%-3
4’-& !" #$ +，;<<J；沈泽昊等，JKKK2；王国宏和杨利

民，JKK;；9*-12M4B !" #$ +，JKKJ）。

地形是不同尺度上环境时空异质性的重要来

源。它不仅控制着基本生态因子，如光照、温度、水

分和土壤养分等的空间格局，而且影响各种环境过

程带来的干扰的频率与强度分布，因此对于植物群

落的 结 构 与 动 态 具 有 指 示 意 义（DN’16%1 !" #$ +，
;<FF；O%-$’11，;<<P）。在对异质空间内生态格局的

分析和预测研究中，地形特征通常被当作替代指标，

来克服对直接生境因子空间格局测度的困难（:"*!3
!’B#-，;<PQ；R56!*1 !" #$ +，;<F=）。近 ;K 年来，地形

信息的应用已经发展成一种常规途径（O-’1B)*1，

;<<P；H5*6’1 G S*$$#-$’11，JKKK；沈泽昊和赵俊，

JKK>）。地形对植被动态和生态过程影响的研究，也

逐渐 活 跃 起 来（T’-$#) G U’&$%1，;<<<；E’.)%- G
DB*11#-，JKKV；U##!%1 G O-’1B)*1，JKK=；沈泽昊等，

JKK=；邱扬等，JKK=；W#6)#-，JKKQ）。但在复杂地形

中，关于地形特征与影响植物群落动态的其它因素

之间的关系，以及地形特征对群落发育程度（如年

龄）的影响和指示能力等，我们仍然缺乏了解。

本文目的是探讨地形对山地森林群落动态的影

响与机制。根据我们对一个常绿落叶阔叶混交林样

地地形与植物群落的观测和实验数据，分析该群落

的年龄特征，并具体探讨以下问题：;）群落年龄的地

形格局；J）群落年龄的影响因素；V）地形对群落动态

的影响及其途径。

) 取样和分析方法

) +) 研究区域和样地概况

观测样地设置在长江三峡之西陵峡北岸，湖北

宜昌大老岭国家森林公园核心保护区内。关于大老

岭地区的自然环境和植被生态状况见诸相关的研究

（张全发等，;<<K；沈泽昊等，JKKK’）。这一地区自 JK
世纪 PK 年代起归属宜昌市大老岭国营林场管辖，

;<<P 年建立国家级森林公园，在其核心区域保存了

大片天然次生混交林，人为干扰不明显。

我们在森林公园核心区选取一片发育成熟的常

绿落叶阔叶混交林群落，设置固定观测样地。垂直

投影面积 ;KK $ X JKK $，海拔 ; QPJ Y ; >=P $，样地

的长边跨过一条沟谷。将样地划分为 JKK 个面积为

;K $ X ;K $ 的样方，在每个样方 = 角建立定位标

志。

) +* 取样和分析方法

) +* +) 9Z8 和地形特征分析

对样地测绘了比例尺 ; [ PKK 的地形图，对地形

图进行数字化，建立 ; $ 精度的数字高程模型。图

; 显示了与调查样方分辨率对应的（;K $ X ;K $）栅

格化地形图。

基于地形数据，利用 R-4H\D< + K 计算出每个 ;K
$ X ;K $ 栅格的环境因子指标（表 ;）。

) +* +* 样地植物群落和干扰调查

对每个 ;K $ X ;K $ 样方中 %&’!J 4$ 的活立

木进行每木调查，确定其种类、坐标位置，测量胸围、

高度。记录每个样方中灌木层和草本层的物种，统

计和估测相应的多度（株数）、盖度。记录每一样方

内 %&’!P 4$ 的受干扰木，测量距基部 ; + V $ 处的

株围。根据状态分类为翻倒、枯立、折断、折枝。记

录样地内出现的林隙，以椭圆简化描述，测量林隙的

中心点坐标和长、短轴的长度和方向，并据此计算每
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图 ! 样地数字高程模型

"#$%! &’( )#$#*+, (,(-+*#./ 0.)(, .1 *’( 2+03,#/$ 3,.*

表 ! 样方地形指标定义

&+4,( ! 5(1#/#*#./2 .1 *.3.$6+3’#7 #/)#7(2 .1 *’( 3,.*2

因子 "+7*.6 定义 5(1#/#*#./ 值域 8+,9( 6+/$(
海拔 :,(-+*#./（ !"!#） 利用等高线图插值 ;/*(63.,+*#./ 16.0 7./*.96 ! <=> ? ! @A= 0
坡度 B,.3( +/$,(（ $"%&） 根据 C67D;BE %F 中 B3+*#+, +/+,G2#2 模块的定义 =H ? AEH
水平曲率 I,+/ 796-+*96(（ &"’(） C77.6)#/$ *. *’( +,$.6#*’02 #/ *’( 23+*#+, +/+,G2#2 0.)9,( .1 C67D;BE %F J !A %AK ? !L %F=
垂直曲率 I6.1#,( 796-+*96(（ &)%*） J !>%F> ? !> %!@
坡向 B,.3( +23(7*（’$&!） 根据 C67D;BE %F 和 I+6M(6（!EL>）".,,.N C67D;BE %F +/) I+6M(6（!EL>） FH ? !LFH
坡位 B,.3( 3.2#*#./（ &%$+） F ? !FF

溪流影响 B*6(+0 #03+7*（ $+）
$+ O >：有溪流经过 I+22() 4G 2*6(+0；$+ O !：相邻 L 个栅格中至少 !
个有溪流经过 P#*’ +* ,(+2* ./( .1 L /(#$’4.62 3+22() 4G 2*6(+0；$+ O F：

其它 Q*’(62
F，!，>

个样方林隙面积的百分比。

! %" %# 树芯取样和年轮测量

确定样地内种群数量较大、径级分布较宽的 !<
个树种，随机选择健康立木，使用生长锥进行树芯取

样，同时测量胸径。采取分径级取样的方法：每 =
70 一个径级，每一径级取样不低于 < 个个体。对于

生长缓慢的树种，相应增加每个径级内的取样数量。

对于 ,-.!= 70 的苗木，采用近地面主干伐断的方

法取样，观测截面以获取年龄和株径数据。对取得

的树芯进行打磨抛光处理，在显微镜下判读年轮数。

! %" %$ 胸径R年龄关系建模和样方群落年龄重建

比较线性函数、幂函数和指数函数拟合的种群

年龄R胸 径 关 系 模 型。 对 所 有 种，幂 函 数 模 型：

,-. O!（C$(）!的 )> 最大，结果最优。!< 个种的模

型参数、方差分析和检验结果见表 >。!< 个树种生

长模型的方差分析均通过了 F % FF! 水平的 / 检验，

模型参数均通过 0 检验。

以样方内最老的树木年龄来代表样方年龄，建

立整个样地群落的年龄格局。由于样方面积仅为

!F 0 S !F 0，这种替代方法是合理的。具体步骤：

!）选取各样方中胸径最大的 = 株树木，作为最

大年龄的候选者。

>）对属于上述 !< 种的个体，利用模型估算其

年龄。

K）对其它 !> 种树木，因为种群数量太少，不足

以获得具有合理径级结构的树芯样本，故仅对最大

胸径个体采集树芯，直接读出其年龄。

A）比较候选树木的估算年龄，选择最大者代表

样方群落年龄，最终共包括 >A 种乔木。

! %" %% 树木生长指数

年龄R胸径关系的幂函数模型可以用于比较不

同树种在群落中平均径生长速度，反映了物种生长

竞争策略的差异。将 !< 个树种年龄R胸径关系幂函

数模型曲线在特定年龄（本文选择 !@F 龄）的胸径预

测值由大到小的次序定义为其树木生长指数。

对于没有年龄R胸径关系模型的树种，根据对样

地群 落 树 种R生 境 关 系 的 TTC 排 序 结 果（ 另 文

发 表），并参考同一区域的相关研究（沈泽昊等，

L!< 植 物 生 态 学 报 K! 卷



表 ! 样地群落主要树种胸径"年龄关系的幂函数模型

!"#$% & !’% ()*%+ ,)-%$. )/ "0%1-2",%3%+ +%$"32)4.’2( /)+ ,"24 3+%% .(%52%.

种名

6(%52%. 4",%

参数估计

7"+",%3%+
%.32,"32)4

! 检验

!13%.3
! "#$ %

& 8 &
模型回归分析的 ’ 检验

’ 3%.3 /)+ 9:;<9 )/ ,)-%$.
’ "#$ %

包石栎 (#!)*+,-./0 +12#0!*+,-./0 ! = %>=& ? %?@= = %=== @> &=A %A&& = %===

" = %ABC B? %?CA = %===
短柱柃 3/-4, 1*5/,#,&, ! = %D=& @ %>=? = %==? BA CD %&&A = %===

" = %EBB A %&CD = %===
灯台树 6*-&/0 +*&!-*72-0, ! B %&?B ? %CE& = %==B &> BD? %>@B = %===

" = %ED? B> %?BC = %===
华中樱桃 62-,0/0 +*&-,8#&,2 ! = %?&B @ %DE@ = %==B &C B>? %ABD = %===

" B %=BE BB %EB& = %===
雷公鹅耳枥 6,-.#&/0 9,-$20## ! = %?@D D %?DD = %=== @& ?CE %DC? = %===

" = %A>D && %=C? = %===
亮叶桦 :2!/1, 1/;#&#92-, ! B %==? ? %DCB = %=B= &= E@ %CD= = %===

" = %CB? B? %DBE = %===
亮叶水青冈 ’,$/0 1/+#8, ! = %>@@ @ %EDA = %==B &A B>B %=BB = %===

" = %CCC B& %&CA = %===
米心水青冈 ’,$/0 2&$12-#,&, ! = %DCB @ %A?D = %==B &A B?D %&C@ = %===

" = %CBC B& %=A> = %===
青栲 64+1*<,1,&*.0#0 ;4-0#&,29*1#, ! = %?=B @ %&&? = %==? &B B@D %=?C = %===

" = %AED BB %DD? = %===
四照花 =2&8-*<2&!),;#, >,.*&#+, F"+ G +)#&2&0#0 ! = %>D? @ %ECE = %==B &E B&C %D=D = %===

" = %CD> BB %@?= = %===
锐齿槲栎 ?/2-+/0 ,1#2&, F"+ G ,+/!202--,!, ! = %>&@ ? %>A@ = %=== ?? &&= %&EA = %===

" =GA&B B? GC?& = G===

&===5），从上述 BD 种中选择生态位近似者（且系统

关系尽可能相似），借用其模型指数。并通过上述规

则，模型借用推广到 &? 个树种：雷公鹅耳枥（6,-.#@
&/0 9,-$20##）———千金榆（ 6 % +*-8,!,）、坚 桦（ :2!/1,
+)#&2&0#0）；石灰花楸（ "*-</0 9*1$&2-#）———美脉花楸

（ " % +,1*&2/-, ）；青 栲（ 64+1*<,1,&*.0#0 ;4-0#&,29*1#@
,）———多 脉 青 冈（ 6 % ;/1!#&2-7#0）；四 照 花（ =2&@
8-*<2&!),;#, >,.*&#+, F"+ G +)#&2&0#0 ）———野 茉 莉

（ "!4-,A >,.*&#+,）、毛肋杜鹃（B)*8*82&8-*& ,/$/0!#&#@
#）；灯 台 树（ 6*-&/0 +*&!-*72-0,）———漆 树（ C*A#+*82&@
8-*& 72-&#+#91//;）、化香（D1,!4+,-4, 0!-*<#1,+2,2）、水青

树（ C2!-,+2&!-*& 0#&2&02）；亮 叶 水 青 冈（ ’,$/0 1/+#@
8,）———武当木兰（E,$&*1#, 0.-2&$2-#）、吴茱萸五加

（F+,&!)*.,&,A 27*8#,29*1#/0）；短柱柃（ 3/-4, <-27#0!4@
1,）———四川杜鹃（B)*8*82&8-*& 0/!+)/&2&02）（破折号

后面的物种为借用模型者）。

# G! G$ 群落年龄影响因子的多元回归模型

根据用于代表样方年龄的树木分布，剔除 D 个

指示木分布在样地边缘线上的样方，以消除边缘效

应。因此，样本量 & H BA?。采用多元线性回归模型

结合方差分析（9:;<9），分析地形及其它因素对群

落年龄的影响。因为样方年龄分布基本符合正态分

布（图&），故在模型中直接以样方年龄（"0%）为因变

图 & 样方群落年龄的概率分布

I20G& I+%JK%45L -2.3+2#K32)4 )/ ($)3 "0%

量，包括以下几个方面的自变量：B）生长速率指数

（M+)*3’ +"3% 24-%N，$-#）：按照图 & 显示的树木径生

长速度从大到小的次序，分别赋予从小到大的正整

数次序值 B O BD；&）群落干扰：林隙面积占样方面积的
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百分比（!"# "$%" $"&’(，!"#，取值 ) * +))）、样方中受

干扰 木 胸 高 断 面 积 之 和（,’-&.$/%01&$%% /"-"2 "$%"，
$%"）；3）环境因子：坡向、坡度、坡位、溪流影响指数、

坡面的水平和垂直曲率 4 个地形指标（表 +）；5）空间

因子：样方的 &、’ 坐标，以反映空间自相关的影响。

模型拟合、方差分析和统计检验均用 6783 8+ 软

件完成。

! 实验结果

! 8" 树种的年龄1胸径关系模型

从年龄1胸径模型拟合的曲线来看（图 3），在相

同年龄情况下，大叶杨（()*+,+- ,"-.)/"#*"）、灯台树、

亮叶桦（012+," ,+3.4.51#"）、华中樱桃（61#"-+- /)4#"$.7
4"1）这几种阳性树种的径生长最快，它们通常也是

群落次生演替中的先锋种。锥栗（6"-2"41" 814#’.）、

茅栗（6 9 -1!+.4..）这两种建群种的生长速度一开始

居中，但到达一定年龄后加速。这与其从群落演替

中期开始占据林冠上层空间，生长释放密切相关。

群落稳定状态下，一组以壳斗科为主优势种及其伴

生种径生长速度处于中等位置，彼此比较接近。其

次序是：青栲 9 锐齿槲栎（:+1#/+- ",.14" :"$ 8 "/+217
-1##"2"），包石栎（ ;.28)/"#*+- /,1.-2)/"#*+-）9 雷公鹅耳

枥 9 三垭乌药（;.4$1#" )%2+-.,)%"）9 亮叶水青冈 9 石

灰花楸。米心水青冈（ <"!+- 14!,1#."4"）具丛生习

性，生物生长量分散到多个分株，因此单株测定的径

生长速度值偏小。常见的林下伴生小乔木，包括常

绿的短柱柃和落叶的四照花径生长最慢，这与它们

处于冠层下部遮荫的群落地位相吻合。

图 3 +; 个树种的年龄1径生长幂函数模型

<’=83 >?% #(@%$ A(0%2- B($ &?% "=%10’"A%&%$ =$(@&? B($ &?% +; &$%% -#%C’%-

! 8! 群落年龄及其空间格局

利用前述算法得到的样方年龄统计结果见图

7。除一株位于样方边缘线之外（ & D E )8 + A）的米

心水青冈达到 35F 年之外，7)) 个样方群落斑块的年

龄介于 +5 * +4F 年之间，平均样方年龄为 FG 年。其

中，HGI的样方年龄在 G) * +G) 年之间，表明在物种

H+H 植 物 生 态 学 报 3+ 卷



预期年龄与环境因素的共同影响下，群落的更新周

期在 !"# 年左右。

迭加地形的样方群落年龄分布显示（图 $），总

体上，样地中部群落样方年龄相对较年轻，以 !## 年

以下年龄群落为主；其地形对应于相对平缓的谷底

部分；样地长边两侧样方年龄较大，对应的地形坡度

较大、相对位置较高。另外，相同年龄级的样方往往

邻接成片分布，显示了群落年龄格局的空间自相关

性。其中，平缓沟谷部分的同龄级样方聚集程度高，

斑块面积较大；而陡坡地上的同龄级样方的聚积程

度较轻，同龄斑块面积较小，即群落的年龄异质性较

强。

! %" 样方最大年龄树种的频率和分布

成为样方中最大年龄个体的树种包括 &$ 种，在

概率上高度集中于少数树种，其中前 ’ 种即占据了

$"(的样方。最大年龄个体的种类集中在属于壳斗

科的群落优势种，包括分布频率前 !# 种中的 ) 种，

总共占据了 *’(的样方（表 ’）。

图 $ 样地中样方群落年龄级的空间格局

+,-%$ ./01,02 /011345 67 0-3 8209939 67 86::;5,1< -4,=9 ,5 /261

表 " 样地诸样方最大年龄树种统计

>0?23 ’ ./38,39 =3:6-40/@< 67 1@3 62=391 14339 ,5 1@3 -4,=9 67 1@3 /261

种名

./38,3 50:3
频率

+43A;358<
年龄范围

B-3 405-
平均值 C 标准偏差

D305 C !"
米心水青冈 #$%&’ ()%*(+,$)$ ’’ !$ E !*F !#* -& C $’ -G
茅栗 .$’/$)($ ’(%&,),, ’’ $’ E !*’ !#$ -$ C &’ -!
锥栗 .$’/$)($ 0()+1, ’# G& E !$) F) -# C !* -&
锐齿槲栎 2&(+3&’ $*,()$ 4$+ - $3&/(’(++$/$ &! "" E !GF !!G -# C &* -$
三桠乌药 5,)6(+$ 78/&’,*78$ &# !) E !$$ "" -" C &$ -F
大叶杨 97:&*&’ *$’,73$+:$ F )# E G" *! -$ C F -F
包石栎 5,/073$+:&’ 3*(,’/73$+:&’ F ’# E ** )’ -& C !# -#
亮叶桦 ;(/&*$ *&<,),=(+$ * G# E !’$ F" -$ C &" -#
石灰花楸 !7+8&’ =7*%)(+, ) "# E !G’ !!$ -) C ’* -’
雷公鹅耳枥 .$+:,)&’ =$+%(’,, ) &G E G" *# -’ C &# -*
青栲 .13*78$*$)7:’,’ <1+’,)$(=7*,$ ) !& E G& )# -) C &$ -’
亮叶水青冈 #$%&’ *&3,6$ ’ F! E !&& !!! -) C !! -G
灯台树 .7+)&’ 37)/+74(+’$ ’ )’ E !!F F) -) C ’* -*
漆树 >7?,376()6+7) 4(+),3,=*&&< ’ &# E GG $# %! C ’& %&
其它（!# 种）H1@349（!# 9/38,39） ! 或（64）& &$ E !*F
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以代表样方年龄的个体统计，不同树种的年龄

分布特征表明，群落优势种米心水青冈、锥栗、茅栗、

锐齿槲栎、亮叶水青冈等具有最大的年龄期望值；稳

定群落的主要伴生种三垭乌药、石灰花楸等年龄期

望值也较大；阳性树种漆树、大叶杨和常绿种包石

栎、青栲的平均最大年龄则很小。

不同种类的最大年龄个体在分布上有一定的共

性（图 !）：米心水青冈多在湿润平坦的生境成为样

方内最大年龄个体；短柱柃、四照花、包石栎、青栲和

雷公鹅耳枥主要分布在坡度较大的阴坡；大叶杨、亮

叶桦、灯台树主要与低平湿润环境中的林隙生境有

关，大多为林隙形成生境释放后迅速生长，作为先锋

种占据冠层；锐齿槲栎、锥栗、茅栗作为样地中的主

要优势种，在样地中分布比较连续，特别是在阳坡的

上部优势更为明显。

! "" 群落年龄格局的影响因子分析

为了反映空间信息对环境因子效应的影响，比

较包含或不包含样方三维坐标的两个模型。模型参

数估计和 ! 检验结果见表 #。利用方差分析对模型

整体的 " 检验见表 !。

图 ! 群落最大年龄个体树种分布图

$%&"! ’() *+,,)-. /0 1+2%1314+&) 5*)6%)5 %. ,() &-%75 /0 ,() *8/,

表 " 两种多元回归模型的参数分析和 ! 检验

’+98) # :/)00%6%).,5 +.+8;5%5 +.7 !4,)5, /0 ,</ 138,%*8) -)&-)55%/. 1/7)85

参数

:/)00%6%).,
估计 =5,%1+,%/.
>? >@

标准误 #$
>? >@

!
>? >@

%
>? >@

截距 A.,)-6)*, @BC "D #CE "@ @B! "D !D? "F C "EG? C "D?B C "F@G C "#D!
&’ H ?@B (! H ?@ (GG # (D?E # (EFG H @ (BG? H @ (BCE C (CCG!! C (CCEE!!

%)&’ C (?GG C (?EF C (CDG C (DE? @ (#CE @ (#F# C (C?D! C (C?B!

&*)% C (!F? C (#!? C (@#E C (@EF @ (?FC ? (!#C C (CF!! C (?@!

+,- H C (CCC # H C (CCC # C (CCC @ C (CCC @ H @ (C?? H ? (EEB C (C#B! C (C#D!

./’ ? (CDF ? (?B@ C (!BD C (!EG ? (GE? ? (E#F C (CBC! C (C!#!

.-/ H C (??C H C (??@ C (CGF C (CG# H ? (F?E H ? (FFG C (?GE C (?G@

-&%0 C (GB? C (CGD C (CGF C (CEC ? (C#? C (EB? C (@EE C (FFG

%/)1 ?F# (@ ?#G (@ !F? (E !F! (@ C (@!@ C (@DD C (GC? C (DG@

%*-2 H ?@E (E H ?#F (B !F? (F !F# (B H C (@## H C (@BE C (GCD C (DGE

0*03 C (@B! C (FFB C (DEC C (#FC

4 C (CB? C (??@ C (!#F C (!GG

5 H C"C@F C "CEG H C"@F# C "G?!

!!!：% I C"CC? !!：% J C"CC? K C"C? !：% J C"C? K C"C! 其它 L,()-5：% J C"C! K C"? +,-：受干扰木断面积 M%5,3-9)74,-)) 9+5+8 +-)+
.-/：林隙面积比 N+* +-)+ -+,%/ ./’：树种生长速率指数 N-/<,( -+,) %.7)2 -&%0、0*03、%*-2、%)&’、%/)1、&’、&*)%：见表 ? O)) ’+98) ?
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表 ! 两个模型的方差分析和 ! 检验

!"#$% & ’()*’ "+, ! -%.- /+ -0/ 1%21%..3/+ 4/,%$.

模型 5/,%$ 残差 6%.3,7"$ "# 自由度 $% 变量数 (/8 /9 :"13"#$%. &; ! ’
< =;8>? <@< <> > 8<A> @ = 8<=A > 8>>> &?
; =;8;; <?@ <= > 8<A; ; ; 8A&< > 8>>; >&

$4（9/147$" B ()* C )+, D )(+ D $-( D ./0’ D (.’*
D ’0., D ’/(1 D ’+0% D .,，,"-" B E$/-"2%） （<）

$4（9/147$" B ()* C 2 D 3 D */*4 D )+, D )(+ D -(
D ./0’ D (.’* D ’0., D ’/(1 D ’+0% D .,，,"-" B E$/-"2%）

（;）

对模型的参数估计及其 5 检验表明（表 F），2、3
和海拔（G$%:"-3/+，*/*4）在两个模型中均不显著，它

们加入与否对除截距之外的其它参数的估计值影响

不大。两个模型中溪流影响指数（H-1%"4 34E"I-，.,）
都在 ’ J >8>>< 的水平上高度显著；其次是和样方坡

位（H$/E% E/.3-3/+，’0.,）、$-( 都在 > 8 >< C >8 >& 的水

平上显著；)+, 也是接近显著的。当模型不包含空间

位置变量时，样方坡度也在 > 8 >< C >8 >& 的水平上显

著。)(+ 与 $-( 样方反映干扰强度，但表现不明显；

坡面水平和垂直曲率均不显著。

参数估计值的正负表明，群落年龄与群落中受

干扰程度负相关，受到强烈干扰的群落年龄小；生长

速度慢的优势树种对应的群落年龄较大；受溪流影

响越小、坡位越高、坡度越大（山脊和凸坡），群落年

龄越大。

两个模型整体都高度显著地通过了 ! 检验（表

&），分别解释了样方数据中 <A 8 >@K和 <A 8 ;;K的变

化。&; 表明样方三维空间位置信息对模型的影响

不大，但这只表明群落年龄不存在整个样地尺度

（2：> C ;>>，3：> C <>>）的变化趋势，并不能排除空间

因素在其它尺度上对格局的影响，和环境因子的空

间自相关格局对群落格局的影响。

" 8! 地形与其它因素的相关性

模型变量之间的相关系数反映了群落生境与结

构之间的相互作用（表 A）。

<）)+, 属于物种的内在生物属性，与生境（地形）

因子没有因果关系。

;）林冠空隙与地形特征关系较密切，分别与水

平曲率、坡度和溪流影响指数显著或接近显著相关。

$-( 只与坡向存在接近显著的相关性，但 )(+ 与坡

度高度显著相关。

=）6、7、*/*4 分别是样方的三维空间坐标。尽

管在回归模型中均不显著，但分别与多个地形和群

落结构指标之间存在显著相关性，表明地形和群落

结构的空间自相关格局的存在。

F）从 ’+0%、’/(1 和 ., 指数之间高度显著的相关

性可以看出，这几个指标主要反映了地形表面过程

的强度。而坡向、坡度是相对独立的因素。

表 # 样方地形变量与其它生境因子之间的相关系数矩阵

!"#$% A !L% 4"-13M /9 E"1-3"$ I/11%$"-3/+ I/%993I3%+-. #%-0%%+ 213, "2% "+, -L% 3+-%1E1%-3:% :"13"#$%. "9-%1 I/+-1/$$3+2 -L% .E"-3"$ 9"I-/1.（6，7，*/*4）

$-( )(+ (.’* ./0’ ’0., ’/(1 ’+0% ., ’
6 > 8>=> > 8<N=!! > 8=?;!!! O > 8=A;!!! > 8<A;! > 8>;F O > 8>&F O > 8<N<!!

7 O > 8>>& > 8>;F O > 8>>A > 8;A&!!! O > 8>< O > 8>&; > 8>>@ > 8>A=

*/*4 O > 8>=A > 8<>> > 8>=> O > 8<>< > 8=?;!!! > 8<&<! O > 8;>;!!! O > 8F=?!!!

)+, > 8>&@ > 8>=& O > 8>N= > 8<;> O > 8>;& O > 8>F< > 8>A< > 8>N>

$-( > 8<<& > 8<=&! O > 8>A= > 8>F> > 8>F& > 8><@ O > 8>==

)(+ > 8>NF O > 8<;A! O > 8>@N O > 8<FF! > 8<>? > 8<;>!

(.’* O > 8FAF!!! O > 8<@! O > 8<>F > 8>>F > 8<??!

./0’ > 8<F&! > 8>N > 8>@< O > 8>;?

’0., > 8A<N!!! O > 8&A&!!! O > 8AFF!!!

’/(1 O > 8A<A!!! O > 8F&A!!!

’+0% > 8F<@!!!

!!!：’ J >8>>< !!：’ B >8>>< C >8>< !：’ B >8>< C >8>& 其它 )-L%1.：’ B >8>& C >8< $-(、)(+、)+,：见表 F H%% !"#$% F (.’*、*/*4、’/(1、

’0.,、’+0%、.,、./0’：见表 < H%% !"#$% <
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! 讨 论

植物群落发育过程可以归结为干扰破坏现有植

被和 植 被 更 新 林 隙 郁 闭 两 个 过 程 的 综 合（!"##，
$%&’；()*+",, - ./01,2， $%’%；3/401## - !5/#1，
$%67）。群落中任何一个斑块的年龄就处在这个升

降循环的某一阶段。作为遗传习性的物种潜在寿命

和环境中的生物、非生物因子的影响，将共同决定植

物个体和群落的现实年龄。问题在于不同因素的影

响大小及彼此之间的相互关系。

数据分析结果表明，群落年龄与自然干扰过程

关系最为密切。 !"、#$!" 和 %&’ 分别从不同角度反映

了这一影响因素。更确切地讲，首先是低坡位、溪流

附近的地表径流冲蚀和地表沉积物的侵蚀搬运过程

阻碍了树木的更新。相对频繁的干扰事件甚至使群

落长期处于幼年状态；其次，不同成因的树木死亡

（特别是大树）都会中断群落的发育，使其回到演替

早期。在数据中，代表群落年龄的是干扰后的更新

苗或更新前的苗木。

坡度和坡位都是显著影响树木年龄的因素。数

据表明两者具有正相关关系，即坡位越高，坡度越

大，这往往是山地地貌发育中期的小地形特征（邹豹

君，$%67）。对不同山地森林群落的相关研究发现，

中上坡位的群落结构更稳定、更成熟（8"*" () ’* 9，
$%%:）。部分原因在于中上坡位地下水位低，适应这

类生境的树木根系垂直发育，抗倒伏性强。相反，低

坡位沟谷生境因地下水位高、土壤较疏松，适应这类

生境的树种根系浅而平铺，稳定性差；生长快而材质

较疏松，因 此 易 受 机 械 干 扰 的 损 害（;51, () ’* 9，
$%%’；<","=/2">" - ?@A/#"，$%%%）。

另外，植物个体的寿命取决于该物种的潜在寿

命阈值。不同物种在生长速度与潜在寿命之间存在

权衡（B*"C1D)EE）的生态对策，生长速度快通常寿命较

短（先锋种），生长速度慢则寿命较长（耐荫种）（F)G)
() ’* 9，$%%7）。因此，胸径生长速度的相对值对群落

年龄的影响实际上反映了不同树种潜在寿命的差

异。尽管潜在寿命是物种的遗传属性，与现实生境

无关，但具有不同潜在寿命的物种对生境的选择则

受到地形的影响。如生长迅速的先锋种大叶杨和亮

叶桦等通常能够抢占地表侵蚀过程中在沟谷低地形

成的光照、水分充足的空白生境上；而石灰花楸和亮

叶水青冈等耐荫种类则通常能在（对应于不同地形

的）较成熟的林下更新。

从本文数据和相关研究可以推断，地形变化对

于森林群落的年龄具有显著的影响。其机制可能存

在于直接和间接两方面。前者包括不同地形部位对

应的水文、地貌过程强度和频率不同，从而形成不同

频率和强度分布的干扰体系，如低坡位的径流冲刷、

陡坡的滑坡和崩塌较为频繁等。间接的方面包括植

物对不同地形部位水土条件形成形态、生理适应，如

根系、材质差异等；另外，不同传播和更新策略的树

种对与地形相关的更新生态位会有不同的选择。

尽管对这一群落年龄的影响因素考虑比较全

面，分析也显示了年龄与上述变量的显著相关性。

但所采用的指标仅解释了约 $:H的年龄变化，即用

上述模型还不能很好地预测群落年龄的分布。原因

在哪里？

由于本文的年龄是采用胸径D年龄回归模型结

合胸径测量值推算的，为了估计模型带来的误差，我

们直接对胸径测量值与上述变量进行回归分析。结

果表明（表 ’），还是同样的变量控制着群落的发育，

但是 能 解 释 的 变 化 量 达 到 I&H（ +J K L 9I&’ $，

,$L，$6$ K 6 9:%%，# K J9’’%1 M $J）。

此外，利用单株树木的年龄代替群落的年龄同

表 " 胸径#因子回归模型的参数分析和 ! 检验

B"GN1 ’ ;)1EE/4/1,#2 ","NO2/2 ",C )D#12# )E -./D5"G/#"# E"4#)* *1=*122/), +)C1N

参数 ;)1EE/4/1,#2 估计 P2#/+"#/), 标准误 01 ) #
截距 Q,#1*41R# $’J 9J ILJ 9: L 97:% L 97’L

23" M 79J7$ L 9:&: M 69$J% : 9’’1 M $&!!!

!*$# L9:%% L 9J6& J 9&:J L 9L$7!

#$!" L9JL’ L 9L6% J 9IIJ L 9LJ$!

!" M $L9&LL 7 9I’I M $9%I7 L 9L77

%&’ M L9LLL I7 L9LLL J M $9’7I L 9L6$
#$!"、!"、!*$#：见表 $ S11 B"GN1 $ %&’：见表 & S11 B"GN1 &
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样存在着误差，考虑到该代表木在样方中的具体位

置也各有不同，这些误差和不确定性也会降低模型

的准确性。

本文利用测绘的样地数字高程模型推算样方单

元的各个地形特征指标，所采用的基本计算单元（空

间分辨率）为 ! "。根据计算实验比较，这是对样方

地形变化最理想的估算尺度。但地形变化的尺度本

身并非单一，而是连续变化的。因此地形数据提取

的尺度、地形变化的实际尺度、以及植物对生境变化

产生响应的特征尺度都是不同的。这些因素必然给

预测模型带来不确定性。

随机 过 程 是 群 落 生 态 内 在 属 性 的 一 部 分

（#$%%&’’，!(()）。尽管上述分析足以反映地形及其

它因子对样方植物群落年龄及其空间格局的影响与

机理，但对异质地形中植物群落年龄的预测仍面临

对象本身的复杂性和方法的局限，今后的工作将有

待于两方面的深入研究。
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