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摘要：[目的 ] 落叶栎类是我国温带与亚热带地区落叶阔叶林与针阔混交林的主要成分。为了探讨木本植物的

海拔替代的潜在机制，对秦岭中部太白山北坡 3种海拔替代的栎类种群结构和替代分布特征进行了研究。

[方法 ] 通过绘制种群静态生命表、存活曲线、死亡率与消失率曲线等, 分析了替代分布栎类种群的年龄结

构、动态趋势以及海拔梯度的重要值的变化特征。[结果 ] 锐齿槲栎种群分布的海拔宽度和个体数量均高于栓

皮栎和辽东栎; 栓皮栎以中小龄树和中龄树为主, 锐齿槲栎和辽东栎则以中龄树和中大龄树为主; 3种栎类种群

存活曲线均趋近于 Deevey-Ⅱ型；在自然更新方面, 锐齿槲栎的幼树向小树的转化受阻严重, 辽东栎的幼苗更新

较差; 3种栎类树种的死亡率与消失率曲线变化趋势总体一致, 未来 2～8个龄级时间内, 中径级及以上个体数量

将先增加后减少, 而小径级个体的高死亡率可能是限制种群发展的不稳定因素; 在群落物种多样性方面, 辽东栎

群落 α多样性较高, 整体上栎类种群受水热条件的影响较大，特别是栓皮栎和辽东栎的重要值对年平均气温和

年降水量的响应截然不同, 这意味着未来区域气候暖干化可能对二者产生不同的影响。[结论 ] 太白山北坡锐

齿槲栎的海拔分布宽度和种群规模上高于栓皮栎和辽东栎, 辽东栎种群具有一定的“边缘效应”特征；由于中龄级

充足的储备，未来 3种栎类种群中大径级个体数量呈上升趋势，但小龄个体的低存活率可能是种群更新和未来

发展的不稳定因素；未来区域暖干化加剧背景下, 栎类树种的替代分布宽度可能产生位移或变化，该研究可为

理解海拔梯度上木本植物替代分布动态提供科学参考。
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地理替代（geographic substitution）是指同

一属内亲缘关系极近的物种或者同一种内的亚种或

者变种在空间上相互替代的现象[1]。植被的地理替

代在水平和垂直均能呈现一定的变化特征，地质变

化、地理阻隔、物种扩散、人为活动等尤其是气候

因素通过影响森林群落的功能和动态成为地理替代

格局形成的主导因子[2]。优势种的种群统计特征如

种群个体数量动态、年龄结构和配置等在时间和空

间上的变化能够反映群落的动态和变化趋势，是理

解和预测物种分布动态的基础，有助于揭示气候变

化下森林群落动态变化过程[3-4]。海拔梯度上水热

条件在较小空间范围内的急剧变化能够导致群落物

种组成的变化，是气候和植被水平地带变化和更替

的缩影，因此海拔梯度将为替代树种在种群数量结
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构、丰富度或者优势度差异相关研究提供天然实验

室。目前对地理替代的文献多集中在替代规律性方

面的报道，缺少替代分布的形成机理研究[5]，因此

开展海拔梯度上种群结构和动态研究有助于揭示树

种海拔替代分布的形成机理。

壳斗科栎属（Quercus）广泛分布于北半球，

其中落叶栎类树种是中纬度地区森林的主要组成树

种，也是北方森林的主要建群种和优势种[6]。秦岭

山脉作为我国北亚热带和南温带的过渡区，是全国

乃至全球生物多样性的热点地区，植被资源丰富，

自下而上分布着大量落叶栎类，构成了秦岭地区最

主要的天然林类型[7-8]，然而栎类资源作为山区群

众生产生活不可或缺的自然资源和重要的收入来

源，栎类天然林受到不同程度的破坏，大部分已成

为次生林[9]。太白山北坡位于秦岭北坡中段，该地

点发育了世界上最宽的山地垂直带[10]，形成了以栓

皮栎（Quercus variabilis Blume）为基带、锐齿槲

栎（Quercus aliena var. acutiserrata Maximowicz
ex  Wenzig）为优势垂直带和辽东栎（Quercus
wutaishanica Mayr）为先锋性亚带的落叶阔叶林

山地垂直带，带幅达 2 300 m，是目前已发现的带

幅最宽、结构最复杂的山地落叶阔叶林带[11-12]，锐

齿槲栎林与栓皮栎林和辽东栎林均能形成一定宽度

的群落交错区，3种栎类群落在海拔上构成替代分

布格局。

本研究基于秦岭主峰太白山北坡海拔梯度上连

续替代分布的 3种栎类样带的样地调查数据，利用

种群统计学等方法，分析了 3种替代分布的栎类种

群的年龄结构、动态特征、重要值的变化以及与环

境因子的关系，以期为理解栎类等木本植物海拔分

布界限和替代分布格局的形成机制提供参考，亦为

秦岭地区乃至全国栎类种群的保护和修复提供科学

依据。 

1　 材料和方法
 

1.1    研究区域

研究区域位于眉县蒿坪寺管护站（34.05°～
34.10° N，107.67°～107.70° E），该区域属秦岭

主峰太白山国家级自然保护区北坡，总面积约 5.6
万公顷。该地区属秦岭中段北坡，由于受到西北大

陆性气候的影响，夏季高温多雨，冬季寒冷干燥。

研究区域海拔范围在 930～2 300 m，几乎覆盖了

所有落叶阔叶林的分布范围。在该范围内自下而上

分布着栓皮栎林、锐齿槲栎林和辽东栎林，随着海

拔的升高栓皮栎与锐齿槲栎形成交错区，锐齿槲栎

与辽东栎形成交错区，3种栎类构成地理替代格

局，其中最下面栓皮栎林分布于海拔 900～1 550 m
范围内，中间的锐齿槲栎林分布于（1  300～
1  850  m），而辽东栎林分布于海拔（1  800～
2 300 m），其上限衔接着桦木林。研究区域内土

壤类型为森林棕壤，林带内除栓皮栎、锐齿槲栎、

辽东栎外，还分布有华山松（Pinus  armandii
Franch.）、水榆花楸（Sorbus alnifolia（Sieb. et
Zucc.） K.  Koch）、四照花（ Dendrobenthamia
japonica（DC.） Fang  var.  chinensis（Osborn.）
Fang）、山梅花（Philadelphus incanus Koehne）
和青麸杨（Rhus potaninii Maxim.）等。 

1.2    样地设置

基于前期踏查及查阅资料，参照方精云等的样

地设置方法[13]，于 2022年 8月在太白山国家级自

然保护区蒿坪管护站内沿海拔梯度共设置 13块样

地，样地大小为 20 m × 20 m（海拔最高处辽东栎

林地形复杂，设置 2块 20 m × 10 m非标准样

地），总面积 5 200 m2；在每个样地的四角各设置

1个 5 m × 5 m灌木小样方和 2个1 m × 1 m的草

本小样方，对小样方内的更新幼树、灌木、草藤本

进行调查，记录植物名称、位置、株高、株数（丛

数）、盖度等，样地信息见表 1。对样地内胸径

（DBH）≥ 1 cm的木本植物进行调查，并记录其

胸径、冠幅、树高和坐标位置等。13个样地共记

录 DBH ≥  1.5  cm的维管束植物个体 729 株，

DBH ≥  5  cm的栓皮栎 138 株，锐齿槲栎 219
株，辽东栎 98 株。样地内植物隶属于 48科 78
属，其中乔木隶属于 12科 17属，灌木植物隶属

于 29科 40属，草本和藤本植物隶属于 22科

26属。 

1.3    数据统计分析 

1.3.1    径级划分　以 DBH作为标准划分径级，结

合样地调查情况、3种栎的生长规律和胸径整体情

况，将 3种栎类树种划分为 9个径级 [14-16]：Ⅰ

（1 cm ≤ DBH <5 cm）、Ⅱ（5 cm ≤ DBH <10
cm）、Ⅲ（10 cm ≤ DBH <15 cm）、Ⅳ（15 cm ≤
DBH  <20  cm）、Ⅴ（ 20  cm ≤  DBH  <25  cm）、

Ⅵ（25 cm ≤ DBH <30 cm）、Ⅶ（30 cm ≤ DBH <
35 cm）、Ⅷ（35 cm ≤ DBH <40 cm）、Ⅸ（DBH ≥
40 cm），并将 9个径级划分为 5个龄级阶段[17-18]，
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幼龄阶段（Ⅰ径级），小龄阶段（Ⅱ～Ⅲ径级），中

龄阶段（Ⅳ～Ⅴ径级），大龄阶段（Ⅵ～Ⅶ径级），

老龄阶段（Ⅷ～Ⅸ径级）。 

1.3.2    静态生命表　静态生命表多用于木本植物

种群的统计研究。根据种群各龄级的株树数据编制

的静态生命表，可反映多个世代重叠的植物种群在

某一个特定时间的年龄分布，体现种群的生存和繁

殖对策[19]。以吴承帧等的方法作为参考[20]，编制海

拔梯度上 3种栎类树种的种群静态生命表，为避免

死亡率为负，将 x龄级个体数（Ax）匀滑后得到

ax [21]。公式如下：

lx= (ax/a0) × 1 000 (1)

dx = lx−lx+1 (2)

qx= (dx/lx) × 100% (3)

Lx= (lx+lx+1)/2 (4)

Tx = Lx+Lx+1+Lx+2+⋯Lx+n (5)

ex = Tx/lx (6)

Kx= lnlx−lnlx+1 (7)

Sx = lx+1/lx (8)

式中，lx 代表 x 径级开始的标准化存活个体数

（一般转化为 1 000）；dx 代表从 x 到 x + 1径级

的标准化死亡数；qx 代表 x 到 x + 1径级间的死亡

率；Lx 代表 x 到 x + 1径级间平均存活个体数；

Tx 代表 x 径级到超过 x 径级的个体总数；ex 代表

第 x 径级的个体所能存活的平均年数期望，体现了

个体的平均生存能力；Kx 代表各径级的消失率，

与 qx 均体现了种群随径级增加的动态变化；Sx 代

表种群存活率。 

1.3.3    生存分析　将生存函数 S(i)、累计死亡率函

数 F(i)、死亡密度函数 f(ti) 和危险率函数 λ(ti) 用于种

群生存分析[22]，公式如下:

S(i)= S1×S2×S3⋯× Si (9)

F(i)= 1−Si (10)

f(ti)= (St−1−St)/ht (11)

λ(ti)= 2(1−St)/ht(1+St) (12)

式中，Si = li + 1/li，hi 为径级宽度，i 为径级，

Si 为存活率，Fi 累计死亡率，fti 为死亡密度，λti 为

危险率，ht 为径级宽度。 

1.3.4    存活曲线拟合　存活曲线一般分为 3种类

型：Deevey-Ⅰ型（直线型）、Deevey-Ⅱ型（凸

 

表 1    秦岭北坡栎林样地基本信息

Table 1    Basic information of the sample site on the northern slope of Qinling Mountains
序号

Number
林型

Forest type
海拔

Altitude/m
地理位置

Geographic location
面积

Area/m2

坡度

Slope gradient
坡向

Slope aspect
郁闭度/%

Canopy density

1 SPL 930 107.67° E/34.10° N 400 35° 东南 Southeast 65

2 SPL 1 030 107.72° E/34.10° N 400 35° 南 South 30

3 SPL 1 180 107.69° E/34.09° N 400 25° 西南 Southwest 70

4 SPL-RCL 1 320 107.70° E/34.08° N 400 26° 东南 Southeast 75

5 SPL-RCL 1 550 107.69° E/34.07° N 400 35° 西南 Southwest 80

6 RCL 1 560 107.69° E/34.08° N 400 20° 东南 Southeast 65

7 RCL 1 640 107.69° E/34.07° N 400 22° 西 West 70

8 RCL 1 750 107.70° E/34.07° N 400 25° 西北 Northwest 70

9 RCL-LDL 1 830 107.70° E/34.06° N 400 20° 东南 Southeast 50

10 RCL-LDL 1 850 107.69° E/34.06° N 400 20° 北 North 50

11 LDL 2 050 107.70° E/34.06° N 400 25° 西北 Northwest 57

12 LDL 2 200 107.70° E/34.05° N 400 30° 西 West 40

13 LDL 2 300 107.70° E/34.05° N 400 20° 西南 Southwest 70

　　注：SPL、RCL、LDL、SPL-RCL和RCL-LDL分别代表栓皮栎纯林、锐齿槲栎纯林、辽东栎纯林、栓皮栎锐齿栎混交林和锐齿栎辽东栎混交林

　　Notes: SPL, RCL, LDL, SPL-RCL and RCL-LDL represent Q. variabilis forest，Q. aliena var. acutiserrata forest, Q. wutaishanica forest, Q.
variabilis and Q. aliena var. acutiserrata mixed forest and Q. aliena var. acutiserrata and Q. wutaishanica mixed forest
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型）和 Deevey-Ⅲ型（凹型），Ⅰ型存活曲线种群

内的大多数个体均能达到生理寿命，Ⅰ型存活曲线

种群内各龄级具有相同的死亡率，Ⅱ型存活曲线种

群前期稳定后期死亡率高，Ⅲ型存活曲线种群前期

种群死亡率高后期稳定，依据决定系数（R2）和

F 检验值来判定存活曲线类型[23]。 

1.3.5    种群数量的时间序列模拟与预测　参照肖

宜安的方法，采用时间序列分析中的一次平均推移

法对替代分布的 3种栎类种群的年龄结构进行模拟

和预测[24]：

M (1)
x = 1

t
∑x

k=x−t+1
Xk (13)

式中，x 为径级时间，Mx 为种群经历未来 t 个
径级后 x 径级的预测值，（1）表示 1次平移，t 为
需要预测的未来年限（径级），Xk 为前 k 径级的种

群个体数量。本研究基于此模型，以 3种栎种群实

际的调查数据中各龄级对应的个体数为基准年数据

来预测经过 2、4、6、8个径级时间后的 3种栎类

种群各径级的个体数量。 

1.3.6     生物多样性指数　物种多样性指数采用

Simpson指数（D）和Shannon-Wiener指数（H'）:

D = 1 −∑s

i−1
pi

2 (14)

H′ = −∑s

i−1
(pi ln pi) (15)

采 用 Pielou指 数 （ E） 代 表 均 匀 度 指 数

（Magurran，1988）。

E = H′/lnA (16)

Pi式中， 为第 i 物种的相对重要值；A为第

i 物种在样地内的物种总数。 

1.3.7      重要值计算　采用重要值（ importance
value，IV）作为植物在群落中优势度的指标，参

照方精云等的方法计算乔木物种的重要值（IV）[13]：

IV = (RD+RH+RP)/3 (17)

式中：  RD为相对密度，RH为相对高度，

RP为相对显著度 

1.3.8     环境因子　利用 R语言的“raster”包中的

getdata函数和 extract函数结合样地经纬度和海拔

信息获取相关环境因子：年平均气温（MAT）、年

降水量（MAP）、最热月平均气温（MWMT）、最

冷月平均气温（MCMT）、最热月平均气温与最冷

月平均温差（TD）、相对湿度（RH）和哈格里夫

斯参考蒸发（Eref）。土壤含水率（SWC）采用

烘干法测定，土壤 pH采用电位法测定（水土质量

比为 1∶2.5）[25]。 

1.3.9    数据分析　利用 Excel和 SPSS 22进行数

据分析，采用 Origin 2019进行绘图，运用 R语言

的“vegan”包进行 CCA分析。 

2　 结果和分析
 

2.1    种群特征 

2.1.1    静态生命表　由静态生命表（表 2）可以

看出，锐齿槲栎种群个体数量最多，占栎类个体总

数的 48.9%，且主要集中在Ⅳ～Ⅵ 径级，二者占

种群个体数量的 60.4%，其中Ⅳ 径级个体数量最

多，为 61株，占种群个体数量的 23.9%；栓皮栎

个体主要集中在Ⅲ～Ⅴ 径级，占种群个体的

60.5%，其中Ⅳ 径级数量最多为 40株，占栓皮栎

种群的 24.7%；辽东栎个体主要集中在Ⅳ～Ⅵ 径
级，占种群个体的 70.5%，其中Ⅴ 径级个体数量

最多，为 34株，占种群个体数的 32.4%。3种栎

类种群的径级结构均为非典型金字塔结构。辽东栎

种群幼龄和小龄（Ⅰ～Ⅱ 径级）个体数量均较

少，3种栎类幼龄（ Ⅰ 径级）向小龄（ Ⅱ 径级）

阶段的转化程度（Ⅰ/Ⅱ 径级）均较低，其中锐齿

槲栎的转化率最低为 13.9%。存活数（ax）和标准

化存活数（lx）均随径级的增加而逐渐减小。栓皮

栎、锐齿槲栎和辽东栎种群的生存期望（ex）均在

Ⅰ 径级最大，分别为 3.24、4.11和 3.19，且均随

着龄级的增大先降低后增高再降低；而存活率

（Sx）则分别在Ⅶ、Ⅷ 和 Ⅶ 径级最低，依次为

0.33、0.43和 0.50。 

2.1.2    死亡率与消失率分析　如图 1所示，栓皮

栎、锐齿槲栎和辽东栎种群的死亡率（qx）和消失

率（Kx）曲线变化趋势较为一致，随着径级的增加

总体呈增加趋势，其中幼、小龄阶段的死亡率和消

失率均在 Ⅱ 径级最大。 

2.1.3    生存分析　种群生存分析结果表明（图 2），
3种栎类种群生存率 S(i) 和累计死亡率 F(i) 曲线的变

化趋势相反，随着龄级的增加生存率 S(i) 逐渐降低，

而累计死亡率 F(i) 逐渐升高。种群死亡密度曲线

f(ti) 显示，3种栎类种群均在 II径级的死亡密度最大，

表明从 I 径级到 II 径级，累计死亡率增加幅度大，

种群个体数量大量减少，3种栎类植物种群危险率

λ(ti) 均呈现上升趋势，辽东栎种群生存率 S(i) 和累

计死亡率 F(i) 的平衡时间早于栓皮栎和锐齿槲栎。 
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表 2    太白山北坡替代分布 3种栎类种群静态生命表

Table 2    Static life table of three geographic substitution Quercus species on the north slope of Taibai Mountain
物种

Species
龄级

Age class
径级

DBH class/cm
Ax ax lx dx lnlx qx Lx Tx ex Kx Sx

栓皮栎

Q. variabilis

Ⅰ 1～5 24 42 1 000 143 6.908 0.14 929 3 238 3.24 0.15 0.86

Ⅱ 5～10 14 36 857 286 6.754 0.33 714 2 309 2.69 0.41 0.67

Ⅲ 10～15 27 24 571 71 6.348 0.13 563 1 595 2.79 0.13 0.88

Ⅳ 15～20 40 21 500 119 6.215 0.24 440 1 059 2.12 0.27 0.76

Ⅴ 20～25 31 16 381 143 5.943 0.38 310 619 1.62 0.47 0.63

Ⅵ 25～30 18 10 238 95 5.473 0.40 190 309 1.30 0.51 0.60

Ⅶ 30～35 6 6 143 95 4.962 0.67 95 119 0.83 1.10 0.33

Ⅷ 35～40 2 2 48 48 3.863 1.00 24 24 0.50

锐齿槲栎

Q. aliena
var. acutiserrata

Ⅰ 1～5 36 56 1 000 54 6.908 0.05 973 4 105 4.11 0.06 0.95

Ⅱ 5～10 5 53 946 286 6.853 0.30 803 3 132 3.31 0.36 0.70

Ⅲ 10～15 21 37 661 36 6.493 0.05 642 2 329 3.52 0.06 0.95

Ⅳ 15～20 50 35 625 89 6.438 0.14 580 1 587 2.54 0.15 0.86

Ⅴ 20～25 61 30 536 107 6.284 0.20 482 1 107 2.07 0.22 0.80

Ⅵ 25～30 43 24 426 196 6.060 0.46 330 624 1.46 0.61 0.54

Ⅶ 30～35 18 13 232 107 5.447 0.46 179 295 1.27 0.62 0.54

Ⅷ 35～40 14 7 125 71 4.828 0.57 89 116 0.93 0.85 0.43

Ⅸ >40 7 3 54 54 3.981 1.00 27 27 0.50

辽东栎

Q. wutaishanica

Ⅰ 1～5 8 29 1 000 138 6.908 0.13 931 3 190 3.19 0.15 0.86

Ⅱ 5～10 2 25 862 310 6.759 0.36 707 2 259 2.62 0.45 0.64

Ⅲ 10～15 13 16 552 103 6.313 0.19 500 1 552 2.81 0.21 0.81

Ⅳ 15～20 23 13 448 103 6.105 0.23 307 1 052 2.35 0.26 0.77

Ⅴ 20～25 34 10 345 103 5.840 0.30 293 655 1.90 0.36 0.70

Ⅵ 25～30 17 7 241 103 5.486 0.43 190 362 1.50 0.56 0.57

Ⅶ 30～35 7 4 138 69 4.927 0.50 103 172 1.25 0.69 0.50

Ⅷ 35～40 0 2 69 34 4.234 0.50 52 69 1.00 0.69 0.50

Ⅸ >40 1 1 34 34 3.540 1.00 17 17 0.49

　　注：Ax, ax, lx, dx, qx, Lx, Tx, ex, Kx 和Sx分别代表x径级的个体数，匀滑后x径级的个体数，x径级开始时标准化后的个体数，从x到x + 1径级内标

准化死亡率，从x到x + 1径级内死亡率，从x到x + 1径级内存活的个体数，从x径级到超过x径级的个体总数，进入x径级个体的生命期望或者平均期

望寿命，种群消失率和种群存活率

　　Notes: Ax, ax, lx, dx, qx, Lx, Tx, ex, Kx and Sx represent the number of individuals of x DBH class，the number of individuals of x DBH class
after smooth，the number of individuals after standardization at the beginning of x DBH class，standardized mortality rate from x to x + 1 DBH
class，mortality rate from x to x + 1 DBH class，the number of surviving individuals from x to x + 1 DBH class，the total number of individuals
from x to over x DBH class, life expectancy or average life expectancy of an individual entering the x DBH class, vanish rate and Survival rate
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图 1    3种替代分布栎类树种死亡率 (qx)与消失率 (Kx)曲线

Fig. 1    Mortality (qx) and vanish (Kx) curves of three geographic substitution Quercus species
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2.1.4    存活曲线　替代分布 3种栎类种群的标准

化存活曲线（ lnlx）更符合  Deevey-Ⅱ 型（p＜
0.01），虽然 3种栎类种群在 Ⅱ～Ⅲ 径级出现下

降，但是前期（Ⅰ～Ⅴ 径级）整体变化相对平

稳，而在 Ⅴ 径级后种群存活数量下降明显，说明

这个阶段种群处于衰退阶段（图 3）。 

2.1.5    种群时间序列模拟与预测　按照一次平均

推移法对秦岭太白山北坡 3种替代分布栎类种群在

未来 2、4、6、8径级时间后的个体数动态变化趋

势进行预测（表 3），3种栎类种群的 Ⅱ 径级个体

数量均有增加趋势，而 Ⅲ 和 Ⅳ 径级个体数量呈

下降趋势，栓皮栎种群的 Ⅴ 径级个体数量呈先升

高后下降的趋势，而锐齿槲栎和辽东栎种群在

Ⅴ径级的个体数量呈下降趋势，Ⅵ和Ⅶ 径级呈先

升高后下降的趋势。 

2.2    替代的分布特征 

2.2.1     替代分布栎类树种重要值分析　整体来

看，太白山北坡栎类树种重要值随海拔的升高逐

渐降低（图 4A），线性拟合显示关系显著（p＜
0.05）。3种替代分布栎类树种来看（图 4B），栓
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Fig. 2    Population survival, cumulative mortality, mortality density and risk curves of three geographic
substitution Quercus species
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图 3    栓皮栎、锐齿槲栎和辽东栎标准化存活曲线 (lnlx)
Fig. 3    Survival curves of Q. variabilis, Q. aliena var.

acutiserrata and Q. wutaishanica

 

表 3    3种栎类种群动态变化的时间序列预测

Table 3    Time series prediction of the population dynamics of three Quercus species

龄级

Age
class

栓皮栎 Q. variabilis 锐齿槲栎 Q. aliena var. acutiserrata 辽东栎 Q. wutaishansea

原始数据

Primary date
M2 M4 M6 M8

原始数据

Primary date
M2 M4 M6 M8

原始数据

Primary date
M2 M4 M6 M8

Ⅰ 24 36 8

Ⅱ 14 19 5 21 2 5

Ⅲ 27 21 21 13 13 8

Ⅳ 40 34 26 50 36 28 23 18 12

Ⅴ 31 36 28 61 56 34 34 29 18

Ⅵ 18 25 29 27 43 52 44 36 17 26 22 16

Ⅶ 6 12 24 23 18 31 43 33 7 12 20 16

Ⅷ 2 4 14 21 20 14 16 34 35 31 0 4 15 16 13

Ⅸ -- -- -- -- -- 7 11 21 32 27 1 1 6 14 12
　　注：M2、M4、M6、M8：分别代表经过2、4、6、8径级时间后种群大小的预测

　　Notes：M2, M4, M6 and M8 respectively represent the prediction of population size after 2, 4, 6 and 8 DBH class
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皮栎在群落的重要值随海拔的升高呈下降趋势，锐

齿槲栎和辽东栎在群落的重要值则表现为随海拔增

加先升高后下降，线性和非线性拟合显示 3种栎类

树种的重要值与海拔变化关系不显著。 

2.2.2    群落多样性　如图 5所示，栓皮栎群落 α
多样性低于锐齿槲栎和辽东栎，辽东栎群落的 α多

样性较高。5种栎类林的 α多样性均偏低。海拔梯

度上，当栓皮栎从核心区向交错区过渡时，群落

α多样性升高；在锐齿槲栎分布区，其核心区 α多样

性低于其分布的上限和下限交错区；在辽东栎分布

区，其分布核心区和下限交错区的 α多样性变化不大。
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图 5    海拔梯度上 3种替代分布栎类群落物种多样性
Fig. 5    Species diversity of three geographic
substitution Quercus communities along the

altitudinal gradient 

2.2.3    群落特征的环境驱动因素　对替代分布栎

类树种重要值的 CCA分析发现，第 1轴和第 2轴

对栎类群落特征解释度分别达 56.36%和 39.74%

（图 6）。3种栎类树种分布在 3个不同象限，其

中锐齿槲栎位于栓皮栎和辽东栎中间，这与野外实

地分布格局相吻合。环境因素方面，海拔（Alt）、
哈格里夫斯参考蒸发量（Eref）和坡度（Slope）
对栎类树种替代分布格局产生了极显著或显著影

响。年平均气温（MAT）与栓皮栎重要值正相

关，与辽东栎负相关，而年降水量（MAP）与栓

皮栎重要值呈负相关，与辽东栎正相关，而与水热

相关的环境因子对锐齿槲栎主要呈负相关。 

3　 讨论
 

3.1    替代分布栎类种群年龄结构

森林群落中幼树的生长受到森林环境和种间关

系的强烈影响[26]。本研究发现，3种栎类树种的 Ⅱ
径级个体数量相比 Ⅰ 径级个体均出现降低的情

况，其中锐齿槲栎的 Ⅰ 径级个体向 Ⅱ 径级的转

化率仅为 13.9%，同时辽东栎幼龄（Ⅰ径级）个体

很少，闫东锋对秦岭桐柏山区和伏牛山区中龄栎类

天然次生林研究发现不同程度的间伐在一定程度上

提高了幼苗更新密度、更新频度或更新多样性[27]。

同时水热光照条件以及地形、土壤、密度因子也均

能显著影响幼苗的生长发育，进而影响栎类的更

新 [28]，同时秦岭地区属于辽东栎分布的南边界，

“中心-边缘”假说指出边缘种群在生境适宜性、种群

规模、个体大小及群体遗传水平等方面上较差[29]，

进而导致种群更新能力相对较差[30]。栎树能够产生

大量种子，不仅能发育成大量幼苗还是许多野生动

物的主要食物来源[31]，但由于受到空间制约和幼龄

个体之间的激烈竞争，幼树大量死亡导致更新受
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Fig. 4    The importance value of geographic substitution Quercus species along altitudes
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阻，3种栎类树种的死亡率（qx）和消失率（Kx）

在 Ⅱ 龄级出现波峰印证了这一现象，这与刘峰和

任学敏等对锐齿槲栎种群结构和更新研究结果相

似[32-33] ，郑维娜等对甘肃子午岭辽东栎研究指出

林窗的出现是幼苗成功定居的重要前提[34]。随着个

体的增大，其对环境资源的依赖性增强，但由于林

内的高郁闭环境条件，最终只有极少数幼苗能够发

育成小树，说明强烈的环境筛选严重影响了幼树的

生长发育，吴敏等也发现秦岭北坡高郁闭度环境是

限制栓皮栎自然更新的主要因子[35]。本研究中，辽

东栎林下幼树稀少，可能是高海拔地区相对恶劣的

气候和土壤条件不利于幼苗的生长发育，邓磊等发

现太白山北坡土壤石质颗粒多限制了辽东栎幼苗根

系的生长[36]。上述结果与其他树种的研究结果相类

似，如木荷（Schima superba Gardner & Champ.）
和海南苏铁（Cycas taiwaniana Carruth.） [37-38] ，
田丽等研究发现通过黄土高原辽东栎通过萌生和实

生共存的策略保证种群顺利通过“瓶颈期”[39]。 

3.2    替代分布三种栎类种群的动态趋势

通过种群年龄结构分析可以了解种群的稳定性

和动态，而结合存活曲线，可以反映种群的现实情

况[40]。本研究中 3种栎类树种的存活曲线前期的变

化相对平稳，Ⅴ径级后快速下降，符合 Deevey-
Ⅱ型曲线的变化特征。谢立红等对五大连池火山蒙

古栎的研究也发现，该地区蒙古栎存活曲线属于

Deevey-Ⅱ，其依靠较为充足的中龄个体维持了种

群的相对稳定，但小龄个体的不足限制了种群的长

期发展[41]。3种栎类种群的径级结构均呈非标准金

字塔型，Ⅱ 径级个体数量均出现降低，尤其是锐

齿槲栎的 Ⅰ 和 Ⅱ 径级的转化率仅 13.9%，之后

3种栎类种群个体数量随着径级的增加而增加，并

在Ⅴ径级达到最大，表明随着径级的增加，种群突

破了“瓶颈”，小龄个体一旦占据一定的环境空间与

资源，竞争力将逐渐增强，何春梅等对秦岭皇冠

暖温性落叶阔叶林 25 hm2 森林动态检测样地研究

指出：锐齿槲栎的存活曲线也更符合 Deevey-
Ⅱ型，幼龄个体数具有一定优势，但个体死亡率也较

高 [42]，同样薛文艳对麻栎（Quercus acutissima
Carruth.）种群的研究结果也与之相似[43]。

种群的存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线等

反映了种群的基本特征和环境适应性[44]。种内种间

的竞争能够导致种群死亡率和消失率的升高，期望

寿命的下降。本研究中辽东栎种群的标准化存活曲

线介于锐齿槲栎和栓皮栎中间，但整体期望寿命最

小，这可能是由于辽东栎分布于高海拔地区，恶劣

的自然条件和有限的资源环境加剧了辽东栎的种内

竞争，限制了种群的发展，辽东栎种群生存率

S(i) 和累计死亡率 F(i) 的平衡时间早于栓皮栎和锐

齿槲栎也说明其平均寿命小于栓皮栎和锐齿槲栎，

有研究指出太白山地区辽东栎由于高海拔的低温环

境受到一定程度的氮限制，导致其生态适应性降低

进而降低了其种群寿命[45]。3个栎树种群死亡率和

消失率曲线均随龄级的增加呈先增加后减少再增加

的趋势。3种栎类种群死亡密度函数均在 Ⅰ~Ⅱ 龄
级升高，也说明了 3种栎类树种幼树向小树的转化

率低。对种群时间序列模拟与预测发现，由于中龄

级个体数量较多，在未来 2～8龄级时间内，3种

栎类种群的中龄级以上个体数量有所增加，而小树

的存活率较低则可能会逐渐成为限制种群发展的不

稳定因素[46]，常文峰在对小陇山山门林场锐齿槲栎

的研究指出，其大量的幼龄个体能够补充各龄级的
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图 6    物种重要值与环境因子的典范对应分析 (CCA)排序

Fig. 6    CCA ranking of importance values of Quercus
and environmental factors
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自然损耗，充足的中龄个体能较好地维持着种群的

稳定性[47]。 

3.3    替代分布 3种栎类的分布特征及环境驱动

因素

有研究表明，多变而敏感的气候导致了较宽的

生态过渡带[48]。秦岭复杂、敏感和多样的地理条件

和气候特征是形成山地落叶阔叶林超级垂直带的重

要因素[49]，并促进了该区域栎类树种替代分布格局

的形成。在替代分布 3种栎类带谱中，锐齿槲栎带

谱最宽，其随着径级的增大，栎类对资源环境需求

的增加加剧了种间竞争，加之其较强的抗逆性可能

是导致其形成优势带谱的因素[50]。海拔梯度上栎类

群落的 α多样性的变化研究显示：位于高海拔的辽

东栎群落具有较高的 α多样性，可能原因是该区域

的辽东栎种群相比栓皮栎和辽东栎种群的竞争力较

弱，其他树种在与其相互作用过程中也能占据一定

的生态位。

海拔梯度上变化的地理气候条件制约着物种的

分布和群落的构建[51]。随着海拔的升高，水热条件

的快速变化驱动了树种海拔分布界限的形成[52-53]。

重要值反映了植物在群落中的优势度，体现了种群

对环境的适应性，本研究中单一栎类树种在其分布

核心区拥有较高的重要值，且从核心区向边缘区过

渡时重要值下降，说明边缘区环境适宜性降低，符

合“中心-边缘”假说，因此栎类树种重要值的海拔梯

度变化体现了树种的替代分布格局[54]。本研究还发

现，栎类树种替代分布格局主要受水热条件和地形

因素的影响，但水热条件对栓皮栎和辽东栎的影响

相反，而锐齿槲栎受水热条件的影响相对较小。赵

家乐的研究发现秦岭辽东栎的生长受到水分条件的

限制[55]。未来区域气候的暖干化对 3种栎类树种将

产生不同的影响，栓皮栎种群分布上限可能上移，

辽东栎种群的分布下限也可能向上抬升，秦岭处于

辽东栎分布的南界，其对气候变化更加敏感，分布

区将会被压缩，而锐齿槲栎分布于栓皮栎和辽东栎

中间，其分布上下限均受到影响，整体来看气候变

化的作用对其影响相对较小，种群相对稳定。 

4　 结论

本研究通过对秦岭中段太白山北坡海拔梯度上

替代分布落叶栎类的种群结构和群落特征的分析，

发现锐齿槲栎的海拔分布宽度和种群规模均高于栓

皮栎和辽东栎，而辽东栎的分布具有一定的“边缘

效应”特征，这印证了秦岭北坡是辽东栎分布的南

界。由于中龄级数量的储备，3种栎类种群中大径

级个体数量呈上升趋势，而小龄个体的低存活率可

能是种群更新和未来发展的不稳定因素。栎类树种

重要值随整体海拔的增加而下降，且不同树种的重

要值主要受水热条件影响存在显著差异，意味着未

来区域暖干化加剧背景下，栎类树种的替代分布宽

度可能产生位移或变化。因此，未来该地区栎类天

然林保护过程中，可通过适当的适当经营措施（如

疏伐），以维持更新层发育，促进种群的稳定和健

康发展。
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Population Structure and Substitution Distribution
Characteristics of Geographic Substitution Quercus
Species on the Northern Slope of Taibai Mountain

HUANG Rui-zhi1,2,3, WANG Qi1,2, SUN Jing-yi1,2, YANG Shao-wei1,2,
ZHAO Yi-pei1,2, LIU Jian-feng1,2, XIAO Wen-fa3

(1. State Key Laboratory of Efficient Production of Forest Resources, Research Institute of Forestry, Chinese Academy of
Forestry, Beijing　100091; 2. Key Laboratory of Tree Breeding and Cultivation of National Forestry and Grassland

Administration，Research Institute of Forestry, Chinese Academy of Forestry, Beijing　100091, China;
3. Institute of Forest Ecology and Nature Conservation, Chinese Academy of Forestry, China　100091)

Abstract: [Objective] Deciduous Quercus spp. are key components of deciduous broadleaved forests and
coniferous broad-leaved mixed forests in temperate and subtropical zones in China. The population struc-
ture and substitution distribution characteristics of three altitudinal substitution Quercus on the north slope
of the Mts. Taibai in the middle part of the Mts. Qinling were investigated to address the potential mechan-
ism on altitudinal  substitution of  woody species. [Method] The age structure ,  dynamics and changes in
the importance value along the altitudinal gradient of the three Quercus species were analyzed. Static life
tables,  survival  curves,  and mortality  and disappearance rate curves were plotted to assess the species'
population  characteristics  and  regeneration  patterns.  [Result]  The altitudinal  range  and  individual   num-
bers of Quercus aliena var. acutiserrata were higher than those of Q. variabilis and Q. wutaishanica. The
population  survival  curves  of  the  three Quercus  species  were  similar  to  the  Deevey-Ⅱ type.  As  for  the
status of natural regeneration, the transformation of young trees to small trees was significantly hindered in
Q. aliena var. acutiserrata, while seedling renewal in Q. wutaishanica was poor. The mortality (qx) and van-
ish (Kx) curves of the three species followed similar trends, with medium- and large- diameter individuals
increasing and then decreasing in the 2-8 age classes. High mortality rate of individuals with small diamet-
er were identified as a destabilizing factor limiting the population development. In terms of community spe-
cies diversity, the Q. wutaishanica community had higher α-diversity. The quercus populations were largely
affected by hydrothermal conditions. with Q. quercus and Q. wutaishanica being particularly responsive to
MAT and MAP. Future warming and drying climate may have a greater impact on Q. variabilis and Q. wu-
taishanica. [Conclusion] In the north slope of the Mts. Taibai, the altitudinal range and population size of
Q. aliena var. acutiserrata are larger than those of Q. variabilis and Q. wutaishanica, and the latter exhibits
certain "edge effect" characteristics. Given the significant reserves of middle age, future populations of the
three Quercus species are expected to show an upward trend in the number of medium- and large-sized
individuals. However,  the low survival  rate of  young individuals may pose an instability factor for popula-
tion regeneration and development. The distribution range of Quercus species may shift or change under
the influence of intensified regional warming and drying in the future. This study contributes to understand-
ing the dynamics of altitudinal distribution in woody species.
Keywords: Quercus; geographic substitution; population structure; climate change
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