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摘 要 不同植物种群种间比较研究利于揭示种群的形成机制和影响因素。该文研究了秦岭地区蔡玉河流域范

家庄段水灾迹地恢复 !’年后群落优势种油松（!"#$% &’($)’*+,-."%）和华山松（! / ’-.’#0""）的种群数量特征。水灾灾
后第一年（!&%&年）就有油松和华山松个体进入迹地，由于较大的高生长速度和侧生长速度，油松种群的平均高度
和地径高于华山松，占据了较大的垂直和水平空间。相对来说，油松和华山松高度结构和径级结构模式不同，二者

均是小个体数量居多，大个体数量极少，但油松中等大小个体多于华山松。油松和华山松种群的年龄结构模式不

同，油松的为单峰右偏曲线，华山松的则近似于正态分布。坡向对油松的年龄结构模式没有影响，但对华山松种群

有影响。油松和华山松种群不同高度级、径级和年龄级之间存在显著正或负相关关系，缺少一致性，表明种群大小

结构不一定反映年龄结构。油松和华山松种群的密度动态和存活曲线类型一致，均为!型，表明二者具有相同的
种群动态。总体上说，油松和华山松具有不同的树种生物学特性，使得种群的大小结构和年龄结构不同，但对种群

更新存活动态没有影响。
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在植物种群生态学中，种群特征是指植物种群

的空间分布特征、数量特征和遗传特征。种群数量

统计学是种群生态学的核心，主要探讨种群的出生、

死亡、迁移、性比、年龄结构、大小结构等在时间和空

间上的数量变化规律。种群数量特征，如密度、高度

结构、年龄结构、径级结构、存活数和死亡数等，都从

不同的侧面表征了种群个体数量的分配状况、形成

过程和发展趋势，这些种群参数对于揭示种群的形

成机制和维持机制具有重要意义。目前，单个物种

的种群数量特征研究已经很多，涉及许多物种，如长

柄双花木（!"#$%&’(# )*+)","-./"(# !"# $ /.%0"1*#）（肖宜
安等，%&&’）、栲树（ 2$#&$%.1#"# -$+0*#""）（刘智慧，
()**）、马尾松（3"%(# 4$##.%"$%$）（董鸣，()**）、黄山
松（56"*# ’(7$%0#’$%*%#"#）（罗世家等，()))）、秦岭冷
杉（5 8 )’*%#"*%#"#）（张文辉等，%&&+）、岷江冷杉（ 5 8
-$9.%"$%$）（程 伟 等，%&&+）、天 山 云 杉（ 3")*$
#)’+*%:"$%$）（李建贵等，%&&(）、米楮（2$#&$%.1#"# )$+;
/*#""）（毕晓丽等，%&&(）、银杉（ 2$&’$<$ $+0<+.1’<//$）
（谢宗强等，()))）、长苞铁杉（ =#(0$ /.%0"6+$)&*$&$）
（吴承桢等，%&&&）、毒药树（ >/$%,*%"$ )*/$#&+"-./"$）（陈
国科和彭华，%&&,）、岷江柏（2(1+*##(# )’*%0"$%$）（袁
志忠等，%&&’）、丝栗栲（2$#&$%.1#"# -$+0*#""）（闫淑君
等，%&&%）、油松（3"%(# &$6(/$*-.+4"#）（马丹炜，()))）、
白桦（?*&(/$ 1/$&<1’<//$）（孙冰等，())’）、川滇高山栎
（@(*+)(# $A("-./".",*#）（刘兴良等，%&&+）、3"%(# %*/#.%"
（-./"012/34#4 *& $/ $，%&&%）等。基于探讨物种生物
学特性对种群数量特征及其演替更新过程影响研究

的需要，对多个种群特征进行比较研究极为必要，国

外近期无相关报道，但这种比较需要满足以下两个

条件：(）这几个种可以在特定空间尺度上共存；%）具
有裸地（原生裸地，或者是次生裸地，但对研究物肿

来说是相对原生的）提供相同的存活和定居环境。

在一定程度上说，山地森林区水灾迹地及其主要树

种入侵、存活和定居的更新过程为研究这一问题提

供了机会。到目前为止，种间种群数量特征的比较

研究还未出现。

秦岭九华山东坡是“* $ (’”水灾（()**年 *月 (’
日蔡玉河水灾）的起源区，洪水和泥石流使得河溪生

态系统及沟坡地带的林地表层富含繁殖体的土层全

部卷走，演变为次生裸地。蔡玉河流域范家庄段的

主要植被类型为常绿针叶落叶阔叶林，为次生林，针

叶树以油松和华山松（3"%(# $+4$%,""）为主。一般来
说，土壤种子库中各类种子及其附属体分布在表层

凋落物层和 & 5 (& 67土层中（费世民等，%&&’；费世

民，%&&’）。但由于华山松和油松都是依赖种子繁
殖，即使该裸地剩余土层里含有植物繁殖体，也不包

括这两个种的种子，相对这两个种来说是原生裸地。

油松种子小，具翅，风传播，华山松种子较大，动物传

播。油松和华山松的枝叶形态数量、材质等方面也

各不相同，因此二者树种生物学特性明显不同。秦

岭为油松和华山松分布的交汇区，在一些群落中常

见其混交共存，以油松或华山松占优势（兰国玉等，

%&&+；雷瑞德等，()),）。“* $(’”水灾距今 (8年，从最
早定居的物种至今年龄最多不过 (,年，除了几株油
松结实外，其余均未到结实年龄，个体入侵完全依赖

外界种源。这个水灾干扰迹地的植被恢复过程为研

究树种生物学特性对种群更新过程和种群特征影响

提供了绝好材料。

本文借助“* $ (’”水灾迹地更新恢复 (8 年后的
群落样地，研究了两种主要天然更新树种———油松

和华山松的种群数量特征，利用水灾迹地这一同样

的环境背景和类似裸地的立地条件来探讨以下两个

问题：(）油松和华山松树种生物学特征对种群大小
结构和年龄结构的影响；%）油松和华山松树种生物
学特性对种群更新动态的影响。最后，在此基础上

综合分析了树种生物学特性在种群形成中的作用。

! 材料和方法

! $! 研究地点
研究地点位于秦岭北坡九华山东坡的蔡玉河流

域，该流域全长约 %& 97，属于柞水县九间房乡的全
部范围。秦岭北坡属于暖温带半湿润地区，年平均

气温 , 5 * :；降水主要集中在夏秋两季，北坡为背
风坡，年降水量比南坡少 %&& 5 ’&& 77。油松和华
山松在秦岭分布比较广，主要分布于海拔 ( (&& 5
% (&& 7的中山地带，主要土壤类型为黄棕壤和棕
壤。主要植被类型为常绿针叶落叶阔叶林，主要组

成树种有油松、华山松、锐齿槲栎（@ 8 $/"*%$ !"# $ $;
)(&*#*++$&$）、漆树（ =.9").,*%,+.% ;3$）、山杨（ 3.1(/(#
;3$）、盐肤木（B’(# )’"%*%#"#）、鹅耳枥（ 2$+1"%(# &(+;
)C$%"%.7""）、青冈栎（ 2<)/.6$/$%.1#"# 0/$()$）、青柞槭
（5)*+ ,$D","$%$）、毛柳（ >$/"9 )$1+*）和河柳（ > 8
0"/0"$%$），还有核桃（ E(0/$%# )$&’$<*%#"#）和板栗
（2$#&$%*$ 4.//"##"4$）等经济树种。秦岭的油松和华
山松林群落类型和结构特征见参考文献（雷瑞德等，

()),；兰国玉等，%&&+）。
“* $(’”水灾迹地经历 (8年后，自然恢复植被郁
闭度较小，平均为 & $<’，浮动在 & $% 5 & $+之间；乔木
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高度平均为 ! "#$ %（& "’& ( )’ "** %）；灌木平均高度
为 ’ "+, %（) " #& ( +" )* %），平均盖度为 -! " ),.
（’*. ( #&.）；草本平均高度为 ) " *) %（* " $ ( ) " ’
%），草本盖度为 ,& " +’.（!’ " &. ( )**.）（表 )）。
庙沟、阳坡沟、筒子沟、崔家后沟、下头沟 &条主要小
流域植被状况良好，主要树种为油松、华山松、杨树、

柳树（毛柳和河柳）、白桦（主要在阴坡）、核桃等，阳

坡小流域和河道杨树和山杨树生长速度较大，占领

上层空间，部分油松和华山松暂居灌木层。油松和

华山松是同属的松科植物，完全依靠种子繁殖，种子

来自于水灾迹地两侧的油松和华山松林，尽管在不

同河段存在差异，但总体上密度较大，平均密度分别

为 ) +!#株·/%0 ’（油松为 )&) ( ’ -## 株·/%0 ’）和

) *-& /%0 ’（华山松为 +& ( ’ $,+株·/%0 ’）。

! "" 研究方法
华山松和油松种群特征数据收集在该流域上游

范家庄段水灾迹地，该段长度约 !** %，把区域洪水
和泥石流涉及的主要河溪生态系统包括在内，该地

主要河溪生态系统分布示意图如图 )所示。范家庄
段主要为庙沟、阳坡沟、筒子沟、崔家后沟和下头沟

&条主要小流域；河道作为蔡玉河流域主河段的一
部分，单做一个调查类型。由于河溪小流域水灾中

泥石流发生的范围和形状不规则，长度不等，宽在约

) ( )& %之间、河道宽度在 & ( -* %之间浮动，固定
样地调查法难以得到运用，只能在全样地进行每木

捡尺，调查全部水灾迹地油松和华山松的苗木特征

数据。调查样地为小流域主沟部分全部泥石流更新

恢复群落样地，考虑到工作量，以溪流为界；庙沟、下

头沟、阳坡沟调查左侧，崔家后沟、筒子沟调查右侧，

河道调查两侧。水灾迹地灾后恢复植物群落概况和

环境特征，如乔木、灌木、草本、裸石面积分段调查，

求其平均值。样地面积根据估测的宽度平均值和长

度进行计算，各小流域平均宽度、长度和样地面积如

表 )所示。对所选样地里油松和华山松进行每木捡
尺，测定油松和华山松的地径和高度。计算轮枝数

测定年龄（一年仅一个生长季，一轮就代表生长一

年；苗木年龄小，枝下高较小，轮枝清楚；以轮枝数量

计数年龄极为准确）。两个种均为自然种群，没有人

为砍伐，仅在筒子沟小流域的几株油松被砍伐，可忽

略不计。取样面积共 )) $** %’，测量油松 ) ’’#株，
华山松 !!’株。
油松和华山松的高度级划分以 * "& %为单位均

匀划分，如 *!! 1 *"& %为第一级，* "& %!! 1 )" *
%为第二级，共划分为 )# 级。地径以 ) " + 2%为单
位均匀划分，如 *! " 1 )" + 2% 为第一级，) 2%!
" 1 ’"# 2%为第二级，分别统计每一级的个体数目，
共划分 )#级。划分油松和华山松高度级、径级的 )#
级的目的是和种群 )#年的生长发育时间相对应，便
于分析高度、径级和年龄结构之间的一致性。把油

松和华山松更新种群各年龄级的个体数目进行标准

化，以年龄级为横坐标，阳坡、阴坡和总体标准化存

活数为纵坐标绘制存活曲线。传统种群的大小级和

图 ) 蔡玉河流域范家庄段油松和华山松种群调查地点分布示意图
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表 ! 蔡玉河流域范家庄段主要河溪水灾灾后植被恢复的群落环境特征
!"#$% & ’())*+,-. "+/ %+0,1(+)%+- 23"1"2-%1,4-,24 (5 -3% )",+ 1,6"1,"+ %2(4.4-%)4 1%7%)%1"-%/ 5($$(8,+7 8"-%1

/")"7% ,+ 9"+:,";3*"+7 4%2-,(+，’",.*3% <"-%143%/

筒子沟

!(+7;,7(*
崔家后沟

’*,:,"3(*7(*
下头沟

=,"-(*7(*
阳坡沟

>"+76(7(*
庙沟

?,"(7(*
河道

@,0%1 1("/
郁闭度 ’"+(6. /%+4,-. A BCD A BEA A BFA A BGA A BEG A B&A
乔木高度 H%,73- (5 -1%%4（)） DBAI G BGA G BFG J BAA K BCA &F BAA
灌木高度 H%,73- (5 431*#（)） FBAF F BEA & BDG C BAA C B&A F B&A
灌木盖度 ’(0%1"7% (5 431*#（L） DG BA GD BC CF BG GC BA GD BC FA BA
草本高度 H%,73- (5 71"44（)） ABKJ & BAA A BKG & BAA A BKA & BFA
草本盖度 ’(0%1"7% (5 71"44（L） JF BA JE BE KA BA JC BA IF BG &AA BA
裸石面积 M1%" (5 #"1% $"+/（L） DG BA CG BD CG BA DA BA GG BA KA BA
坡向 M46%2- 西 <%4- 西 <%4- 西 <%4- 东 N"4- 东 N"4- O
长度 P%+7-3（)） GAA EAA EAA CAA DAA IAA

年龄级划分要考虑种群年龄阶段的差异，岷江柏种

群大小级划分时参考了个体大小和年龄之间的对应

性，大小级间距不等（袁志忠等，FAAE）。米槠种群依
据等距离的大小结构划分来直接代替年龄级（毕晓

丽等，FAA&）。一般来说，受到空间异质性的影响，天
然更新种群个体生长发育速度各异，个体大小和年

龄之间存在异速关系，种间和种内的个体大小和年

龄阶段的关系可能很难确定。为了比较和探讨这一

关系，本研究就进行油松和华山松种群的大小结构

的等距离划分，同时还参照了年龄划分等级，均划分

为 &D级。
! B" 数据分析
本文数据用 ?,21(4(5- NQ2%$ FAAC 作图。为了探

讨油松和华山松种群的年龄分布特点，对油松和华

山松种群和阴阳坡种群的密度动态、高度结构、径级

结构及年龄结构进行了回归分析，绘制曲线，但阴坡

和阳坡华山松种群无法进行回归分析，仅绘制移动

平均图，以示变化趋势。还把标准化存活数和年龄

对应绘制存活曲线，并通过回归确定存活曲线类型，

以便分析油松和华山松种群的入侵、存活和定居过

程，并进行比较；还对阴、阳坡的油松和华山松种群

分别绘制了存活曲线和进行了回归分析。除了把高

度级和径级划为与年龄相同的 &D个等级以外，还把
高度结构、径级结构和年龄结构绘制在一个图上，并

回归曲线，以便分析三者的一致性。用 RSRR进行高
度级、径级和龄级之间的相关系数计算和显著性检

验。

# 实验结果

# B! 油松和华山松种群的密度动态
“J B&E”水灾迹地经过 &I年的自然恢复，目前调

查个小流域样地的油松和华山松密度平均为 & CID
和 & AEG株·3)O F。油松和华山松种群的密度动态

变化趋势如图 F所示。油松和华山松种群随自然更
新恢复时间的延续，种群密度持续稳定上升，密度变

化曲线符合三次多项式模型。油松的密度增长快于

华山松的密度增长，总体上油松的种群密度高于华

山松。

图 F 水灾迹地油松和华山松种群密度动态
9,7BF T%+4,-. /.+"),24 (5 !"#$% &’($)’*+,-."% "+/ ! / ’-.’#0""

6(6*$"-,(+4 1%7%+%1"-%/ 5($$(8,+7 8"-%1 /")"7%

# B# 油松和华山松种群的高度和径级结构
种群的高度结构能反映种群占据垂直和水平空

间的状况和能力。华山松的平均高度为 & B EC )
（# U IIF），其中阴坡为 & B GF )（ # U CJK），阳坡为
& BCJ )（# U &KG）；平均高生长速率为 A B &G )·"O &。

油松的平均高度为 C B&E )（# U & FFD，包括河道），其
中阴坡为 C B D& )（ # U ED&，不包括河道），阳坡为
F BJI )（# U GKC，不包括河道）；平均高生长速率为
A BFI 2)·"O &。油松和华山松种群高度级分布模式
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不同，二者拟合的曲线明显不同，均为多项式（图

!）。华山松高度级曲线变化开始较急，慢慢变得平
滑；油松种群高度级的曲线变化开始较为平缓，高度

级到 "以后便开始陡然下降。从曲线模式来看，华
山松种群高度较低的个体比例占多数，而中等和较

高的个体较少；而油松较低和中等的个体比例占多

数，较高的个体数量较少。由于油松高生长速度较

快，种群平均高度较大，占据垂直空间的能力优于华

山松。种群的径级结构能反映种群占据水平空间的

状况和能力。华山松更新种群个体的平均地径为

# $ %& ’(（! ) **#），平均侧生长速率为 + $#% ’(·,- .；

油松的平均地径为 & $ %! ’(（ ! ) .##&），平均侧生长

速率为+ $&! ’(·,- .。水灾迹地油松和华山松种群

的径级分布模式不同，总体变化趋势一致，曲线符合

多项式模型。随着径级增大，油松和华山松开始时

小径级的个体数量较多，但都陡然下降，此后变化模

式便有不同（图 !）。华山松个体数量继续逐渐下
降，而油松却又回升，变化平稳，最后下降较快。华

山松更新种群小径级个体数量较多，中等径级和大

径级的个体较少；而油松则是小径级和中等径级的

个体数量较多，大径级个体数量较少。由于油松的

侧生长速率较大，油松更新种群的平均地径较大，占

据水平空间的能力优于华山松。

! $" 油松和华山松种群的年龄结构

图 ! 水灾迹地油松和华山松更新种群的高度和径级结构
/01$! 2345’3546 78 960193 ,:; <,=6 ;0,(6364 14,;6 0: "#!$% &’($)’*+,-.#% ,:; " / ’-.’!0## >7>5?,307:= 4616:64,36; 87??7@0:1 @,364 ;,(,16

油松更新种群个体的平均年龄为 .+ $ %年，其中
阴坡平均年龄为 .. $ AA 年，阳坡为 .. $ !& 年。华山
松为 .# $#年，其中阴坡平均年龄为 % $ "*年，阳坡为
" $#A年。蔡玉河流域范家庄段水灾迹地更新恢复
种群油松和华山松的年龄结构如图 B所示，二者拟
合的曲线模式明显不同，均为单峰曲线，华山松为接

近于正态分布，而油松为单峰偏右。华山松种群中

年龄较小和较大的个体数量相对较少，而年龄中等

的个体占多数。油松种群中年龄较小的个体数量较

少，中等的个体数量稍多，而年龄较大的个体数量最

多，但年龄最大的个体数量稍有下降（图 B）。通过
对蔡玉河流域范家庄段不同坡向油松和华山松年龄

结构模式的树种差异进行对比分析，发现油松和华

山松的阴坡种群年龄结构模式和油松和华山松种群

总体的年龄结构模式较为一致，只是华山松年龄分

布偏右（图 A）。阳坡种群在油松和华山松年龄结构
之间差异极为明显，油松还为单峰曲线偏右，但华山

松个体数量随年龄变化不明显，波动不大（图 A）。
油松年龄结构的这一模式不存在坡向差异，筒

子沟、崔家后沟和下头沟这些阴坡水灾迹地的种群

数据和庙沟、阳坡沟这些阳坡种群的统计数据的年

龄结构都为这一模式（图&）。华山松种群的年龄结

图 B 水灾迹地油松和华山松更新种群的年龄结构
/01$B C16 =345’3546 78 "#!$% &’($)’*+,-.#% ,:; " / ’-.’!0## >7>5?,307:=

4616:64,36; 87??7@0:1 @,364 ;,(,16
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图 ! 水灾迹地油松和华山松阴阳坡种群年龄结构的树种差异
"#$%! &’()#(* +#,,(-(.)(* /, 0$( *1-2)12-( 3(14((. !"#$% &’($)’*+,-."% 0.+ ! / ’-.’#0"" ’/’2501#/.* -($(.(-01(+ ,/55/4#.$ 401(- +060$(

图 7 水灾迹地油松和华山松种群年龄结构的坡向差异
"#$%7 8*’()1 +#,,(-(.)(* /, 0$( *1-2)12-( 3(14((. !"#$% &’($)’*+,-."% 0.+ ! / ’-.’#0"" ’/’2501#/.* -($(.(-01(+ ,/55/4#.$ 401(- +060$(

构模式存在坡向差异，阳坡为波浪形，但总体平稳；

阴坡为双峰形，起伏较大。因此，油松种群在阴坡和

阳坡以及总的种群年龄结构模式中均表现出稳定的

单峰曲线，而华山松种群年龄结构不稳定，阴坡波动

大，而阳坡平稳。

在高度和地径分级时充分考虑了高度级、径级

和年龄级的对应性，统一把二者化为 97级，与龄级
一致。把油松和华山松种群的高度结构、年龄结构

和径级结构分种绘制在一起，就可以得到图 :。华
山松更新种群不同径级和高度级个体数目变化大体

类似，相关系数高达 ; % <9=（ 1 > ;% ;9）；而不同年龄
级和高度级、年龄级和径级个体数目之间相关系数

较低，分别为 ? ;% !@A（ 1 B ;% ;A）和 ? ;% !:A（ 1 B
;%;C）。油松更新种群不同高度级和径级、高度级和
龄级，以及径级和龄级之间相关系数分别为 ; % :;<
（1 > ;% ;9）、? ;% :!!（ 1 B ;% ;9）和 ? ;% !C=（ 1 B

;%;A!）。相关分析结果表明，油松和华山松更新种
群不同高度级和径级个体数目之间存在显著的正相

关，但在径级和龄级、高度级和龄级个体数目之间存

在显著的负相关。因此，水灾迹地更新恢复油松和

华山松种群高度级和径级与龄级结构的曲线之间一

致性均较差，相关系数低（尽管都达显著水平），高度

级和径级与年龄级之间数量变化趋势一致性程度不

高。

! %" 油松和华山松种群的存活曲线
油松和华山松的存活曲线均为!型，符合直线

方程：2华山松 B ? :A% :;=3 D 9 9=< % :（ - B ;% <<）；
2油松 B ? 7C%;9<3 D 9 C;;（ - B ;% <7）（图 =）。结果表
明，在水灾迹地更新种群入侵、存活和定居的 9:年
间，每个龄级定居的油松和华山松个体数目较为稳

定。存活曲线类型不存在坡向差异，阴坡种群和阳

坡种群均符合直线方程：在阴坡，2油松 B ? !7%7A:3 D
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! !"! #$（ ! % &# "$），"华山松 % ’ ()# !)*# + ! !$& # !
（ ! % &#""(）；在阳坡，"油松 % ’ (,# -,*# + ! !", #.
（ ! % &#"(）， "（华山松） % ’ -$# &.-# + ! !*! #*
（ ! % &#""）（图 "）。从图 *和图 "还可以看出，油松
的存活曲线总是位于华山松的上方，这是一个稳定

的特征。该结果表明，同一时期油松的定居和存活

均大于华山松，水灾干扰后先锋树种油松和华山松

入侵和定居迹地的能力不同，导致其存活曲线类型

稍有差异。此外，水灾迹地油松种群的存活曲线为

曲线，但又和存活曲线的!型差别很大（前期存活率
高，但持续时间不够长），在进行直线回归时，得出直

线方程。

图 - 水灾迹地油松和华山松种群径级、高度和年龄结构的种内比较
/01#- 2345670839 :0;<09 85=>0=8 64391 ;<= ?064=;=7，<=01<; 69? 61= 8;7@>;@7=8 3A $%&’( )*+’,*-./!0%( 69? $ 1 *!0*&2%%

535@B6;0398 7=1=9=76;=? A3BB3:091 :6;=7 ?6461=

图 * 水灾迹地油松和华山松种群的存活曲线
/01#* C@7D0D6B >@7D= 3A $%&’( )*+’,*-./!0%( 69? $ 1 *!0*&2%%

535@B6;0398 7=1=9=76;=? A3BB3:091 :6;=7 ?6461=

! 讨 论

植物种群的数量特征（即表现结构）是现时和过

去生物和非生物环境因素共同作用的结果，是种群

发育过程中每个个体实现其增长机会的一种表达，

也是对立地条件优劣及植物对环境适应性的反应

（张文辉等，,&&.）。过去对种群数量特征的研究主
要局限在单个物种种群数量特征的描述上，主要用

于分析和揭示重要物种的濒危机制，或者探讨种群

形成、维持和发展趋势。不同种群数量特征间的比

较研究有利于揭示种群形成和维持机制，探讨种群

形成的影响因素，这种比较研究可以从种内种群和

种间种群的比较两方面入手。关于不同种内种群的

研究已见不同群落类型的白桦种群（孙冰等，!"".）、
不同群落的油松种群（马丹炜，!"""）和不同群落的
太白红杉（3*!%# 45%&-&(%(）种群（张文辉等，,&&.）、川
滇高山栎种群海拔的差异（刘兴良等，,&&)）、不同人
为干扰下的毒药树种群（陈国科和彭华，,&&(）等。
由于缺乏严格比对和一致性环境背景，种间种群特

征的比较研究还较少见，而这种研究有利于分析不

同物种生物学特征对种群形成的作用机制。水灾是

一种重要的自然干扰形式，水灾发生后一次性产生

了连续性、大面积的次生裸地，成为其它物种入侵、

定居和竞争的场所，不同入侵种群均具有一致的环

境背景。

水灾迹地具有相同的立地条件，油松和华山松

为同属物种，在进化上亲缘关系较近。油松在秦岭

及其以北地区分布，华山松在秦岭及其以南地区分

布，可能油松耐旱和耐寒特性优于华山松，二者具有
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图 ! 水灾迹地阳坡和阳坡油松和华山松种群的存活曲线
"#$%! &’()#)*+ ,’()- ./ !"#$% &’($)’*+,-."% *01 ! / ’-.’#0"" 2.2’+*3#.04 (-$-0-(*3-1 /.++.5#0$ 5*3-( 1*6*$- #0 4’007 *01 48*17 4+.2-

不同的树种生物学和生态学特性。根据植物更新生

活史模型，种子生产、种子传播、幼苗建成、幼树生长

和树木成熟均是植物更新的重要环节，也是影响种

群更新的因素（肖治术等，9::;）。水灾迹地立地条
件相同，油松和华山松种子具有相同的种子萌发、幼

苗建成和幼树生长条件。水灾迹地两侧均为华山松

和油松次生林，种源较为稳定，但其种子生产能力可

能存在树种差别。油松为风传播种子，华山松为动

物传播种子，显然前者传播效果稳定可靠；后者受取

食动物本身习性和环境因素影响，对华山松种子传

播稳定性差。这两点因素使得华山松种群在<!=! >
<!!?年间入侵、存活和定居水灾迹地的能力不如油
松，此期间华山松个体数目较少。随着草本植物的

入侵，以及其它树种的定居，竞争加剧，种源稳定的

油松定居数量下降，并一直持续到 9::@年。华山松
在 <!!?年以后定居能力和油松相当，9:::年后开始
下降。因此，油松和华山松更新种群的年龄结构曲

线明显不同，油松大龄个体较多，单峰偏右，而华山

松种群中等年龄个体占优，近似于正态分布。与华

山松相比，油松具有较大的高生长和侧生长速率，相

应地占据了较大的垂直空间和水平空间，定居水灾

迹地的能力强于华山松。

坡向对华山松入侵和定居水灾迹地影响较大，

而对油松没有影响。在阴坡，华山松和油松种群年

龄结构和总体年龄结构一致；在阳坡，油松年龄结构

和总体种群结构曲线一致，而华山松种群的年龄结

构和总体种群稍有差异。对于油松来说，阴阳坡的

年龄结构一致；对于华山松来说，阴阳坡种群的年龄

结构差异较大。因此，坡向对年龄结构的影响即存

在树种间差异，也存在种内差异。就种子传播途径

来说，坡向对动物传播种子的华山松影响较大，而对

风传播种子的油松影响较小。华山松年龄结构的坡

向差异可能受以下因素的影响：<）华山松种子的传
播动物可能存在坡向差异；9）华山松种子发芽和幼
苗建成可能受光温水等微环境气候条件的影响，这

种影响存在坡向差异；;）阴、阳坡华山松的种子来源
（生产量）存在差异。这些因素都可能使得华山松种

群定居水灾迹地的能力存在阴阳坡的差异和阴阳坡

年龄结构不同。

水灾迹地油松和华山松种群的高度结构、年龄

结构和径级结构在树种内部表现得也不一致（图

A）。总体上，油松和华山松种群高度结构和径级结
构之间存在极显著正相关，而高度结构和年龄结构、

径级结构和年龄结构之间存在显著负相关。显然，

油松和华山松种群的高度结构、径级结构和年龄结

构存在较大的差异。一般来讲，年龄大的个体高度

和地径较大，种群特征如高度、地径和年龄结构之间

可能存在一致性，至少在树种内部存在这种关系。

<:9 植 物 生 态 学 报 ;9卷



但受到群落环境和立地空间异质性的影响，一部分

个体生长速度极快或者极慢，影响了高度、地径和年

龄之间的关系。油松和华山松种群的高度结构、径

级结构和年龄结构之间不存在一致性。由于年龄和

地径之间关系的曲线性，岷江柏径级结构和年龄结构

之间也不存在一致性，作为龄级划分指标编制生命表

会存在误差（袁志忠等，!""#；程伟等，!""$）。也基于
这个原因，油松和华山松种群的存活曲线没有使用树

高和径级作为龄级的代用指标，直接使用年龄。

存活曲线表征种群的入侵、存活和定居过程中

的存活数量和死亡数量，利于分析种群在更新过程

中的动态。按照 %&’()（*+,$）的划分，存活曲线类型
的划分可分为以下 -类：!型为凸型，"型为对角线
型，#型为凹型，分别表示 -类不同的种群动态变化
过程。#型或凹型表示幼体死亡率很高，而成体死
亡率很低的种群；"型或者对角线型则表示在不同
年龄阶段的死亡率较为稳定。树木的存活模式多数

为#型，如岷江冷杉（程伟等，!""$）、天山云杉（李建
贵等，!""*）、秦岭冷杉（张文辉等，!""$）、米楮（毕晓
丽等，!""*）等，或者"型如银杉（谢宗强等，*+++）、
长苞铁杉（吴承桢等，!"""）、岷江柏（袁志忠等，
!""#）、栲树（刘智慧，*+,,）、丝栗栲（闫淑君等，
!""!）、黄山松（罗世家等，*+++）等。由于水灾迹地
群落历史较短，入侵物种种间的群落关系松散，油松

和华山松种群年幼，死亡率较为稳定，属于"型。这
种种群个体存活模式不存在树种差异和坡向差异

（图 .，图 ,）。这也表明树种生物学特性不会影响到
存活曲线的类型，水灾迹地油松和华山松更新种群

的存活曲线类型一致。前人研究结果表明，天山云

杉、岷江冷杉、长苞铁杉、银杉、岷江柏、丝栗栲、黄山

松、秦岭冷杉等这些树种生物学特性不同的植物树

种存活曲线类型不同，有的为#型，有的为"型。因
此，影响存活曲线类型的可能主要是环境因素，而不

是树种生物学特性。先锋树种白桦和油松在不同演

替阶段的群落中，种群结构极为不同，油松和白桦占

主体的群落中种群结构稳定，在针阔叶树林中油松

和白桦逐渐衰退，表现为过度种群（孙冰等，*++#；马
丹炜，*+++）。进一步分析油松种群标准化存活个体
随龄级变化趋势后发现，油松种群存活曲线为"型，
但青木千（!"#$% &"’()""）林油松种群的存活个体数却
在!和"龄级之间呈现大幅度降低，"和#龄级之
间变化较小，类似于#型（马丹炜，*+++）。因此，存
活曲线类型可能和种群的发展阶段有关，受树种生

物学特征影响不大，与环境因素关系密切。环境因

素中人为干扰在人类对自然影响加剧的情况下，对

种群存活动态影响显著，有的甚至使种群处于濒危

状态。毒药树（陈国科和彭华，!""/）和长柄双花木
（肖宜安等，!""#）研究就说明这一点，充分证明了人
为干扰影响了种群存活动态。

油松和华山松种群密度在水灾迹地植被自然更

新恢复过程中，均是稳定上升，但油松在 !""# 年的
密度明显高于华山松，占据相对优势。马尾松的种

群密度随种群年龄的变化先表现为幂函数，随后表

现为指数函数，种群密度先大幅度上升，后来逐渐由

快速下降变为平稳下降（董鸣，*+,,）。由于水灾迹
地油松和华山松种群自然更新恢复时间较短（仅仅

为 */年），其密度动态仅仅表示种群处于发展的初
期———稳定增长期。但从 !""# 年种群存活的个体
数目极少来看，此后油松和华山松个体再侵入迹地

的可能性很小。因此，可以预测水灾迹地油松和华

山松种群可能要经历激烈的竞争而进入强烈的自疏

和他疏阶段。

已有的研究结果表明，种群的数量特征受环境

因素，如乔木层郁闭度、土壤厚度、土壤 01值、土壤
含水量、平均降雨量、人为干扰等的影响（张文辉等，

!""#）。此外，群落环境也会影响到共存物种的种群
结构，在林肯国家森林公园优势种 *+$,#+’ -%./$0""
的存在使得林下光照较弱、缺少林隙和红鹿觅食，使

得其它种幼苗更新困难，种群停留在幼树阶段，呈现

非正态分布（23456’& $1 %0 7，!""/）。水灾迹地类似
于裸地，环境因素和立地条件一致，油松和华山松更

新种群数量特征的差异反应在二者树种生物学特征

的差异上。本研究结果表明，树种生物学特征，如种

子特征和个体生长速度等的差异使得油松和华山松

种群入侵、存活和定居水灾迹地的过程不同，会影响

到种群的大小结构和年龄结构。但立地条件相同，

不同的树种生物学特性没有影响到油松和华山松的

存活曲线的类型，存活曲线的类型可能主要受环境

因素的影响。近期，种群动态模拟结果表明，不同时

间和空间尺度上的环境变异均会影响到生境质量，

进而对种群动态施以复杂的影响，形成和维持现时

的种群数量特征（8’ 9:;<= $1 %0 7，!""/）。本文通过
对两树种种间种群数量特征的比较研究也间接地证

明了环境因素在决定种群更新过程中的重要作用，

同时树种特性本身也起着决定性作用，这似乎表明

在种群水平上，“基因型（树种生物学特征）>环境饰
变（环境影响）?表现型（现时种群数量特征）”仍然
是决定和维持种群现时特征的机制。
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