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北京松山自然保护区油松种群生活史及其空间分布格局
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（1北京林业大学水土保持与荒漠化防治教育部重点实验室　2北京市园林绿化国际项目合作管理办公室）

摘要：该文从生命表特征、年龄结构、存活曲线以及种群不同龄期个体空间分布格局4个方面�研究了松山自然保
护区油松种群的生活史动态特征与空间分布规律。结果表明：①油松种群在其生长过程中�当胸径达到22∙5cm 左
右时�由于种内不同个体间为争夺空间与阳光�将遭遇一次死亡高峰；随后将进入一个平稳的生长期�随着龄级的
增长�死亡率逐渐升高�直至其衰老死亡。②油松种群的存活曲线基本接近 DeeveyⅢ型（曲线凹型）。③油松种群
不同龄期个体的分布格局、龄期间的空间关联与尺度有密切的关系�在小尺度上油松各龄期趋于聚集分布�龄期间
有较强的关联性；当空间尺度大于临界值时�油松各龄期趋于随机分布�龄期间的空间关联性减弱。
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This paper analyzes the life history characteristics and spatial distribution of Pinus tabulaeformis
population in Songshan Nature Reserve through four aspects（life table characteristics�age stucture�survival
curve�and spatial pattern of individuals in different ageclasses）．Results showed that�1） there is a peak of
mortality at the DBH of about22∙5cm�which was caused by intraspecific competition for space and light
resource．Then the population will enter a stable growth period�after which mortality increases gradually with
ages until they die．2） The survival curve of P．tabulaeformis population generally matches the Deevey Type
Ⅲ�and the seedlings have a low survival rate due to high crown density．3） The spatial pattern of different
ageclasses P．tabulaeformis and the spatial association among individuals depend on spatial scales．In small
scales�individuals of all ageclasses P．tabulaeformis tend to clumping distribution�and the spatial association
among individuals in different ageclasses P．tabulaeformis is considerably strong．By contrast�if the scales
enlarge beyond these points�individuals of all ageclasses P． tabulaeformis disperse randomly�and their
spatial association weakens．
Key words　 population structure；spatial pattern；spatial association；ageclass；population dynamics

　　空间格局长期以来被认为是决定植物群落竞争

关系的主要因子［1--3］�生态学的许多领域也越来越强
调空间格局［4］。种群的空间结构不仅能客观地体现
群落的发展趋势�而且对阐明种群生态特性、更新对
策乃至群落的形成及其稳定性与演替规律等都具有

重要意义［5－6］。种群结构及其动态变化规律也一直
是植物生态学的研究热点之一。对于种群短期的研

究�可以探讨群落内优势种的结构和空间分布�分析
种群种内和种间竞争来揭示种群生活对策和动态机

制［7－8］。本研究通过对油松（ Pinus tabulaeformis）种
群生活史特征、年龄结构、种群空间分布格局等方面
的研究�探讨松山自然保护区油松种群的分布和动
态规律及影响机制�为更好地保育油松群落与生态
环境提供一定的理论依据。
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1　研究区概况
松山自然保护区是华北地区的国家级自然保护

区之一�位于北京市延庆县境内西北部�地理位置东
经115°30′～115°39′�北纬40°32′～40°33′�总面积
4667hm2。地处燕山山脉�属于强烈切割的中山地
带�区内山势陡峭�沟谷纵横�海拔在600～2240m
之间。保护区属暖温带大陆性季风气候�年平均气
温8∙5℃�最高气温39℃�最低气温－27∙3℃�年降
水量493mm�年平均日照2836∙3h�无霜期152∙8
d。土壤有明显的垂直分布带�在同一垂直带内�则
随不同坡向、坡度和植被情况而异。自下而上土壤
类型为山地褐土、山地棕壤和山地草甸土。保护区
内有保存完好的天然油松林和大量的桦树（Betula
alba）、榆 树 （ Ulmus pumila ）、核 桃 揪 （ Juglans
mandshurica）、白蜡（Fraxinus chinensis）为主的落叶阔
叶次生林�森林覆盖率达96∙79％。
2　研究方法
2∙1　样地调查

本研究采用样地调查法进行调查。2007年6
月�在松山自然保护区的天然油松林内设置一固定
标准地。采用相邻网格法�将标准地划分为20m×
20m小样方�进行乔木层调查。在每个标准地内沿
两条对角线方向取20m×20m小样方6个�在每个
小样方的四角和中间位置设置5m×5m 幼苗更新
样方。主要调查因子包括树种、距离（每株定位）、胸
径、树高、枝下高、冠幅等。
2∙2　数据处理
2∙2∙1　生命表的编制

由于实际测得树木的年龄比较困难�所以以树
木的胸径大小作为度量树木年龄大小的指标。正常
气候条件下�胸径愈粗�其树龄就愈大�反之亦然。
根据调查所得数据�将胸径（DBH）在2∙5cm以下的
油松幼苗定为 DBHⅠ级�其后以5cm为步长增加一
级�即2∙5cm≤DBH＜7∙5cm�作为Ⅱ级�依次类推。
总共将松山油松种群的年龄结构划分为7个龄级。
统计各个龄级内的油松株数�按照静态生命表的编
制方法和各样地的不同分别编制油松种群的静态生

命表。
静态生命表［9--10］ 一般包含如下栏目：x 为单位

时间内年龄等级的中值；ax 为在 x 龄级内出现的个
体数；a0为第1个龄级内出现的个体数；lx 为在 x龄
级开始时标准化存活个体数（一般转化为1000）；dx
为从 x到 x＋1龄级间隔期内标准化死亡数；qx 为从
x 到x＋1龄级间隔期间的死亡率；Lx 为从x到x＋1

龄级间隔期内存活的个体数；Tx为从x龄级到超过x
龄级的个体总数；ex 为进入 x 龄级个体的生命期望
寿命。其中�各项之间又相互关联�可以通过实测值
ax 或dx 求得�其关系如下：lx ＝（ ax/ao）×1000；dx
＝ lx － lx＋1；qx ＝ （dx/lx） ×100％；Lx ＝ （ lx ＋
lx＋1）/2；ex ＝ Tx/lx。
　　由于静态生命表只反映了世世代代重叠的年龄

动态历程中的一个特定时间�而不是对同一种群的
全部生活史的追踪［11］�并且调查中存在系统误差�
在生命表中会出现死亡率为负的情况�因此本文采
用匀滑技术［12］进行处理�对 ax 进行匀滑修得 a′x�据
此编制油松种群静态生命表。
2∙2∙2　年龄结构图与存活曲线的绘制

以调查数据的个体数为纵坐标�径级为横坐标�
绘制油松种群的年龄结构柱状图。以各生命表中的
径级为横坐标�以 lgLx 为纵坐标绘制油松种群的存

活曲线。
2∙2∙3　种群空间分布格局分析

乔木的生命期比较长�同一种群不同龄期的个
体分布格局不一定相同�并会随时间呈现一定的变
化规律�且在环境因素的作用下�会加强或破坏这种
动态变化规律［13--14］。因此�本文在检验油松种群整
体空间分布格局的同时�也分析了其不同发育阶段
的格局类型。依据已经分类好的油松种群的胸径径
级�按其生活史周期分为3个阶段：幼龄期�DBHⅠ
级；中龄期�DBHⅡ～Ⅳ级；成年期�DBHⅤ～Ⅶ级。
同时分析油松种群这3个龄期的空间分布格局及其
龄期间的关系。

对油松不同龄期的分布格局�本文采用 Ripley′s
L 函数进行分析�计算公式如下：

L^（ r） ＝ 　^k（ r）/π－ r

式中�^k（ r）为某一个体从任一点起到距离 r以内的
数目的期望值；^L（ r）为 k^（ r）的变形。

如果 L^（ r） ＝0�则是空间完全随机分布；如果
L^（ r） ＞0�则表明在以任意点为圆心、半径为 r的圆
内的个体数比在空间完全随机情况下多�是聚集分
布；如果 L^（ r） ＜0�则表明以任意点为圆心、半径为
r的圆内的个体数比在空间完全随机情况下少�是
均匀分布。

龄期间的关系分析公式如下：
L^12（ r） ＝ 　^K12（ r）/π－ r

式中�^K12（ r）为两个物种的个体在距离 r 内的数目
的期望值；^L12（ r）为 K^12（ r）的变形。

当 L^12（ r） ＝0表明两个种在 r 尺度下无关联
性�当 L^12（ r）＞0表明二者为正关联�当 L^12（ r）＜0
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表明二者为负关联。
函数采用Monte Carlo检验拟合包迹线。假定种

群是随机分布�则用随机模型拟合一组点的坐标值�
对每一 r值�进行计算；同样用随机模型再模拟一组
点的坐标值�分别计算不同尺度 r 的值。这一过程
重复进行直到达到事先确定的次数�得到的最大值
和最小值分别为上、下包迹线的坐标值。拟合次数
对99％的置信水平就为100次［15］。用 r 作为横坐
标�上下包迹线作为纵坐标绘图�置信区间一目
了然。
3　结果与分析
3∙1　油松种群生命表特征分析

北京松山自然保护区油松种群静态生命表见表

1。从表1可看出�油松种群的死亡率随龄级的增加
大致为上升趋势。种群越年轻�生长力越旺盛�能有
利地利用群落内的空间和土壤条件�死亡率较低；反
之越接近其实际寿命�利用土壤养分、水分、光照等
条件生长的能力下降�死亡率较高。而在第Ⅴ龄级
死亡率出现一个高峰�这是由于此龄级的油松个体
已进入林冠层�大量的油松个体都集中在同一林冠
层内�由于同一水平空间有限�造成种群内较大的种
内竞争�为了争夺空间与阳光�产生自疏现象�因此
死亡率升高。这说明油松纯林群落在其生长过程
中�当胸径达到22∙5cm左右时�由于种内不同个体
间为争夺空间与阳光�将遭遇一次死亡高峰；随后进
入一个平稳的生长期�随着龄级的增长而死亡率逐
渐升高�直至其衰老死亡。

表1　油松种群静态生命表
TABLE1　Life table of P．tabulaeformis population

龄级 径级/cm ax a′x lx ln lx dx qx Lx Tx ex
Ⅰ 0～2∙5 12 443 1000 6∙91 169 0∙17 915 2695 2∙70
Ⅱ 2∙5～7∙5 331 368 831 2∙92 163 0∙20 749 1780 2∙14
Ⅲ 7∙5～12∙5 596 296 668 2∙82 167 0∙25 585 1031 1∙54
Ⅳ 12∙5～17∙5 385 222 501 2∙70 345 0∙69 328 446 0∙89
Ⅴ 17∙5～22∙5 69 69 156 2∙19 129 0∙83 91 118 0∙76
Ⅵ 22∙5～27∙5 16 12 27 1∙43 14 0∙50 20 27 1∙01
Ⅶ 27∙5～30 1 6 14 1∙13 0 0 7 7 0∙52

　　从表1中生命期望一栏可以看出：油松年轻的
种群平均生存余年最长�随龄级的增加�生命期望值
基本上呈递减趋势�这种趋势符合种群的生物学特
征�体现了生命力下降的趋势。而在第Ⅵ龄级�生命
期望值增高�自第Ⅶ龄级开始生命期望值又逐渐降
低。这可能是由于第Ⅴ龄级油松种群经历自疏作用
后�处于稳定发展期�且生命力仍相对旺盛�因此具
有较高的生命期望值�这一阶段油松种群的生存能
力较强。
3∙2　油松种群年龄结构分析
　　从图1中可看出�油松种群的胸径结构呈现明
显的倒“J”字形�种群分布极不均匀�油松种群胸径
在2∙5cm 以下的小树较少�占群落总个体数的
0∙9％；胸径为2∙5～17∙5cm 的中龄林最多�个体数
为1312株�占群落总个体数的93∙1％；胸径大于
17∙5cm以上的成年树总数为86株�占群落总个体
数的6％。可见松山油松种群中�中龄林比例最大�
幼树和成龄林比例都较小。群落中大量的个体都集
中在同一林分下�由于空间限制�造成种群内竞争激
烈�为了争夺空间与阳光�随着种群个体的生长�大
部分小树将会被淘汰�种群内的大树数量会明显
增加。
3∙3　油松种群存活曲线特征

存活曲线能反映生物种群存活率或死亡率随年

图1　油松径级结构
FIGURE1　DBH structure of P．tabulaeformis

龄的变化情况�从而能作为种群动态的重要特征之
一［13］。图2是北京松山自然保护区油松种群的存
活曲线。从图2可以看出�油松种群的存活曲线基
本接近 DeeveyⅢ型�即曲线凹型。说明油松种群早
期死亡率高�一旦活到某一年龄�死亡率就降低。其
原因在于油松群落基本上是油松纯林�而第Ⅰ龄级
的油松幼苗树高较低�位于林下�接受不到充足的光
照�同时与大树共同竞争土壤水分及营养物质�从而
影响了幼苗的存活；进入第Ⅱ龄级的油松�树高接近
林冠层�光照资源相对增大�存活率增高；进入中龄
期后�油松个体生长迅速�其树冠进入种群的林冠
层�竞争力很强�因而存活率最高；随后由于种群间
与种群内为争夺空间与阳光而发生竞争�产生自疏
与它疏作用�使种群的存活率开始下降。
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图2　油松种群存活曲线
FIGURE2　Survival curve of Pinus tabulaeformis

3∙4　油松种群空间分布格局分析
3∙4∙1　不同龄期的油松种群空间分布格局

植物种群的空间格局不但因种而异�而且同一
种在不同发育阶段、不同的生境条件下也有明显差
别［16］�这与森林群落的自然稀疏过程、干扰格局以
及环境的变化有密切关系［17］。即使同一龄期的个
体在不同尺度下也有不同的分布格局�这主要是由

环境的异质性造成的。油松3个龄期的点格局分析
结果见图3。从图3可以看出�油松种群3个龄期在
40m以内的尺度上�均有聚集分布趋势�中龄期和
成熟期的值大于0且超出上包迹线的现象较普遍�
表明这两个时期油松种群主要呈现集群分布。幼龄
期（图3a）在4∙5～5m、6∙25～9∙5m、10∙25～13∙5m、
20∙75～26m和31～32m 尺度上呈现聚集分布�其
余尺度上呈现随机分布。中龄期（图3b）在0～1m
尺度上呈现随机分布；大于1m 尺度上�^L（ r）值已
超出包迹线围成的置信区间�开始呈现聚集分布。
成熟期（图3c）在开始0～5m尺度上呈现随机分布�
在大于5m尺度上呈现聚集分布。另外�在大于40
m的某个尺度上�中龄期和成熟期的空间分布也将
变为随机分布。分析表明�油松不同发育阶段种群
分布格局与尺度关系密切�当尺度较小时�分布格局
基本上呈随机分布；随着尺度的增加�呈聚集分布；
当尺度达到一定程度又呈现随机分布。

图3　油松各龄期点格局分析结果
FIGURE3　Results of point pattern analysis in three age classes of P．tabulaeformis

注：实线表示由实际数据计算所得的值�虚线表示用 Monte Carlo检验的置信区间。下同。
3∙4∙2　不同龄期间的关系分析
　　油松幼龄期、中龄期和成熟期的空间相关关系
分析结果见图4。幼龄期和中龄期之间的相关关系
在0～1m尺度上空间关联很小�在大于1m尺度上
呈现空间正关联。幼龄期和成熟期之间的相关关系
在16∙25～23∙75m和24∙5～25∙25m尺度上呈现空
间正相关�在其余尺度上 L^12（ r）值在包迹线围成的
置信区间内�空间关联性很小。中龄期和成熟期的
相关关系与幼龄期和中龄期间的相关关系相同�即
在0～1m尺度上空间关联很小�在大于1m尺度上
呈现空间正关联�且在大于40m 的某个尺度上

L^12（ r）值都将会进入包迹线围成的置信区间内�空
间关联变得很微弱。综合分析表明：油松林任意两
个龄期在小的尺度上�^L12（ r）值接近或超出包迹线
的机会或程度更大�表明油松种群各龄期间的空间
关联主要表现在小尺度上；随着空间尺度的增加�
L^12（ r）曲线逐渐被上、下包迹线包围或接近包迹线�
空间关联变得很微弱。就它们在小尺度上的空间关
联性而言�如果两个龄期胸径大小程度越接近�它们
的L^12（ r）值就越容易高出上包迹线�表现出显著正
关联性。

图4　油松各龄期间空间关系的分析结果
FIGURE4　Analysis results of spatial association in different age classes P．tabulaeformis
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4　结论与讨论
北京松山自然保护区油松种群的存活曲线接近

Deevey Ⅲ型�即曲线凹型。说明油松种群幼苗期由
于阳光、养分的竞争�死亡率较高；中龄期油松个体
生长迅速�其树冠进入种群的林冠层�竞争力很强�
因而存活率最高；随后由于种群间与种群内为争夺
空间与阳光而发生竞争�产生自疏与它疏作用�使种
群的存活率开始下降。

油松种群的空间格局和空间尺度（主要指40m
内的尺度）有密切关系。在较小的空间尺度上油松
种群各个龄期都倾向于集群分布�当空间尺度大于
30或40m 的某个尺度上�各个龄期转而倾向于随
机分布；与此同时�在较小的空间尺度上各龄期间的
空间关联表现为正或负的空间关联性；在较大的空
间尺度上这些空间关联趋于减弱。种群的空间分布
和空间关联性是一致的［18］�由此可推断油松种群在
较小的空间尺度上倾向于非随机分布�具有明显的
空间关联性；在大于某临界尺度时却倾向于随机分
布�同时空间关联变得微弱。

种群的数量和密度及其发育状况�决定了群体
的结构和特性�而种群的密度和空间分布格局�又是
影响群体发展的主要因素。因此对种群空间分布格
局的研究�能从客观的数量基础上说明群落的演替
动态过程。种群空间分布格局的研究�通常都是在
一个群落中对不同种群在该群落中的空间分布情况

进行统计�从而判断其在群落中的空间分布格局。
本文对油松种群空间分布格局的研究�将研究区域
内的油松种群按照其年龄结构分为不同的个体群�
分析了不同龄期的个体群在群落中空间分布格局的

变化规律。这客观地反映了油松种群结构的动态变
化规律。
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