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沼泽交错带白桦—长白落叶松优势
种群的年龄结构及其动态

巢　 林１， 刘艳艳２， 吴承祯１，３，４∗， 洪　 滔１，３， 林　 卓１， 洪　 伟１，３

（ １． 福建农林大学 林学院， 福州 ３５０００２； ２． 中国科学院沈阳应用生态研究所， 沈阳 １１００１６； ３．福建省高校森林
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摘　 要： 采用径级结构替代年龄结构与建立种群年龄结构模型相结合的方法，研究沼泽交错带白桦—长白落

叶松优势种群的年龄结构特征。 结果表明：白桦、长白落叶松和辽东桤木种群的年龄结构呈纺锤型，龄级—个

体数间的关系可用 Ｌｏｇｎｏｒｍａｌ 函数表征；种群动态量化指数 Ｖ′ｐｉ为辽东桤木（９．５７％）＞白桦（４．０２％）＞长白落叶

松（１．８３％），均趋近于 ０，说明种群处于稳定型向衰退型过渡阶段；白桦、长白落叶松及辽东桤木种群幼龄个体

严重不足，白桦和辽东桤木种群的存活曲线趋于 Ｏｄｕｍ⁃Ｂ３型，而长白落叶松种群趋于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ｉ 型。 白桦、长白

落叶松及辽东桤木种群具有前期增长、中后期衰退的特征；白桦、长白落叶松和辽东桤木种群数量受基波影响

显著，种群整个生活史阶段未显现小周期波动，种群发展较稳定；随着时间的推移，在未来 ２、４ 和 ６ 个龄级后，
白桦、长白落叶松和辽东桤木种群老龄个体数均有增加，但由于更新幼苗个体稀少，未来必然呈衰退趋势。 森

林—沼泽交错带的白桦、长白落叶松及辽东桤木种群对外界环境变化有强烈的敏感性和脆弱性，人类活动扰

动会影响其发育与演变，从而提高了森林—沼泽交错带地区沼泽化的风险。 因此，应减少人类活动对森林—
沼泽交错带的干扰，加强对这一地区植被群落的保护与管理。
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ｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ，
ｗｈｉｃｈ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｒｉｓｋ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｉｎｔｏ ｓｗａｍｐ， ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｗｅ ｓｈｏｕｌｄ ｍｉｎｉｍｉｚｅ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｎｇｔｈｅｎ ｔｈｅ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ ｆｏｒｅｓｔ⁃ｓｗａｍｐ ｅｃｏｔｏｎｅ， ｓｏ ａｓ ｔｏ ｃｒｅａｔｅ ｆａｖｏｒａｂｌｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ⁃ｓｗａｍｐ ｅｃｏｔｏｎｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ， Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ， ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ， ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ， ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ，
ｓｐｅｃｔｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ， ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ， Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

　 　 种群数量动态是种群个体生存能力与环境因

素交互作用的结果（杨小林等，２００７），其年龄结构

和更新模式受干扰、林木间竞争等诸多因素的影

响（Ｄａｎｇ ｅｔ ａｌ，２０１０），年龄结构能够推测种群对于

环境事件的响应以及重建种群发展历史，为森林

生态系统的恢复和管理提供参考，因此，分析种群

的年龄结构对于了解种群长期的生态学过程至关

重要（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ，２００４）。 生命表以及存活曲线是

研究种群数量动态变化和进行种群统计的重要工

具（吴 承 祯 等， ２０００；闫 淑 君 等， ２００２； 洪 伟 等，
２００４），生存分析函数是生命表分析最常用的辅助

分析方法，可以更好地阐明种群生存规律（卢杰

等，２０１３；张亚芳等，２０１５）。 谱分析方法是探讨种

群波动性的数学工具，能够反映种群数量动态变

化的周期性（毕晓丽等，２００２；张志祥等，２００８），而
时间序列分析可以预测种群未来年龄结构及发展

趋势（卢杰等，２０１３）。
白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）和长白落叶松（ Ｌａｒｉｘ

ｏｌｇｅｎｓｉｓ）为中国东北地区典型的乡土树种（刘忠玲

等，２０１１），是地带性顶极植被类型－阔叶红松林遭

到自然或人为干扰破坏后恢复形成的天然次生林

（韩营营等，２０１５）。 群落交错区是相邻生态系统

之间的过渡地带，在该地段种的数目以及一些种

的密度可能会呈现增加趋势，被称为“边缘效应”，
同时，群落交错带对气候变化、干扰等也更具敏感

性。 由于人类活动频率和强度的增加，对群落交

７０４１１１ 期 巢林等： 沼泽交错带白桦—长白落叶松优势种群的年龄结构及其动态



错区生境产生强烈的影响与作用。 长白山林区沼

泽化面积占林地总面积达 １０％ ～１５％，本文研究地

白河地区沼泽地面积为 ５×１０４ ｈｍ２，大约占该区域

总面积 ２％左右（韩景军，２０１０）。 开展森林—沼泽

交错带的相关研究对于了解森林—沼泽交错带种

群的动态变化、揭示种群演替规律、保护过渡地带

物种多样性以及防治森林沼泽化等具有重要的理

论意义和实践价值。 为此，牟长城（２００３）和牟长

城等（２００１，２００４，２００５）对沼泽交错区域白桦和落

叶松群落演替规律、毛赤杨和白桦生物量以及植

物多样性空间分布格局等方面进行了较为系统的

研究。 目前，对于白桦和长白落叶松林的研究主

要集中在林分空间结构（夏富才等，２０１１）、种群生

活史特征与空间分布格局（杨慧等，２００７；靳静静

等，２０１４）、凋落物分解（李雪峰等，２００７；周文昌

等，２０１２）、土壤呼吸速率、生物量以及碳储量的分

配规律等方面（巨文珍等，２０１１；韩营营等，２０１５）；
然而，有关森林—沼泽交错带白桦、长白落叶松及

辽东桤木（Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ）种群的年龄结构与动态的

研究鲜有见报，因此，本研究以分布于森林—沼泽

交错带的白桦—长白落叶松林为对象，从年龄结

构、生命表、生存分析、谱分析以及时间序列预测

等方面对群落优势种群白桦、长白落叶松和辽东

桤木进行研究和探讨，阐明白桦、长白落叶松和辽

东桤木种群的数量动态特征及其种群更新与维持

的机制，以期为森林—沼泽交错带群落的科学保

护和管理、防治森林沼泽化等提供科学依据，同时

也为森林沼泽交错带生物多样性、群落演替机制

的研究提供参考。

１　 研究区概况

研究区域位于吉林省安图县二道白河镇，
１２８°２８′ Ｅ，４２°２４′ Ｎ，海拔 ７３６ ｍ，地势较为平坦，
气候类型属温带湿润季风气候，年平均气温 ３． ５
℃ ，≥１０ ℃的年活动积温为 ２ ２００ ℃，降水多集中

在 ６—９ 月，年均降水量 ６００ ～ １ ０００ ｍｍ，全年日照

时数为 ２ ３００ ｈ，无霜期约 １４０ ｄ，主导风向为西风。
土壤类型为典型的山地暗棕色森林土，土层平均

厚度约 ４０ ｃｍ，地带性植被为阔叶红松林。

研究样地设于森林—沼泽交错带白桦—长白

落叶松天然次生林内，白桦、长白落叶松和辽东桤

木为森林—沼泽交错群落的主要建群种，长白落

叶松和辽东桤木在邻近沼泽生境地段占优势。 伴

生树种主要有山杨 （ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、水曲柳

（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉ⁃
ｃａ）、五 角 枫 （ Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ）、 茶 条 枫

（ Ａｃｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｇｉｎｎａｌａ ）、 稠 李 （ Ｐａｄｕｓ
ａｖｉｕｍ）、春榆（Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． ｊａｐｏｎｉｃａ）、紫椴

（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、红皮云杉 （ Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） 等，
林下植被较为丰富，其中灌木层以绣线菊（ Ｓｐｉｒａｅａ
ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉａ）、柴桦（Ｂｅｔｕｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）为优势种，草本

层以猴腿蹄盖蕨（Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｂｒｅｖｉｆｒｏｎｓ）、蚊子草（Ｆｉｌ⁃
ｉｐｅｎｄｕｌａ ｐａｌｍａｔａ ）、 羊 胡 子 草 （ Ｅｒｉｏｐｈｏｒｕｍ
ｖａｇｉｎａｔｕｍ）为优势种，木贼（Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ）、大
叶柴胡（Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ ｌｏｎｇｉｒａｄｉａｔｕｍ）、山尖子（Ｐａｒａｓｅ⁃
ｎｅｃｉｏ ｈａｓｔａｔｕｓ）、大叶樟（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）、三穗薹

草（Ｃａｒｅｘ ｔｒｉｓｔａｃｈｙａ）、半夏（Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔａ）、芦苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）等为伴生种。

２　 研究方法

２．１ 样地设置与调查

研究样地位于长白山东北亚植物园内，２０１４
年 ８ 月，在以白桦、长白落叶松以及辽东桤木为优

势种群的森林—沼泽交错带群落中设置 ４ 块 ２０ ｍ
× ３０ ｍ 的样地，在每个样地内根据对角线方法选

取 ２ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样方调查灌木层，选取 ５ 个

１ ｍ × １ ｍ 的小样方调查草本层植物，记录每种植

物的种名、株数 ／丛数、基径、高度、多度和盖度等。
对样地内所有乔木进行每木检尺，测定胸径、树高

等因子，并记录整个样地的植被状况和生境条件。
２．２ 年龄结构、生命表编制和生存分析

采用径级结构代替年龄结构的方法分析种群

动态（洪伟等，２００４；刘贵峰等，２０１１）。 根据调查

数据和已有报道（胡尔査，２０１３），将胸径小于 ２．５
ｃｍ 的白桦和辽东桤木幼苗划定为第 １ 径级，其后

以 ５ ｃｍ 为步长增加 １ 级，即 ２． ５ ｃｍ≤ＤＨＢ＜ ７． ５
ｃｍ，作为第 ２ 径级，依次类推，其中白桦种群划分

为 ７ 个等级，辽东桤木种群共划分为 ５ 个等级，径

８０４１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



级与龄级相对应，第 １ 径级对应第 Ｉ 龄级，第 ２ 径

级对应第Ⅱ龄级，以此类推。
由于针叶树种长白落叶松的生活史特征与阔

叶树种白桦、辽东桤木存在较大差异性，所以不能

采用相同的径级划分标准，但同时缺少长白落叶

松径级划分的标准和依据，因此运用研究区域内

不同林龄长白落叶松林分调查数据，建立长白落

叶松种群的年龄结构模型：
Ａ ＝ － ９． ０６９ ３ ＋ ３． １４３ ４Ｄ － ０． ０３９ ０Ｄ２ （ Ｒ ＝

０．９７１ ９，Ｆ ＝ １１０．８５８ ５） （１）
式中，Ａ 为长白落叶松个体年龄（ａ），Ｄ 为长白

落叶松个体胸径（ｃｍ）。
依据调查资料及所建立的长白落叶松种群年

龄结构模型，以 １０ ａ 年龄距，将长白落叶松种群划

分为 ６ 个龄级，即龄级 ０≤Ａ＜１０ ａ 为第 Ｉ 龄级，１０
≤Ａ＜２０ ａ） 为第Ⅱ龄级，以此类推。

统计白桦、长白落叶松和辽东桤木种群各龄

级林木个体数，作白桦—长白落叶松优势种群龄

级结构图。 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群生

命表的编制和生存规律分析按照 Ｗｒａｔｔｅｎ ＆ Ｆｒｙ
（１９８０）和吴承祯等（２０００）的方法进行。
２．３ 种群年龄结构数量的动态变化（Ｖｐｉ）及谱分析

采用陈晓德（１９９８）推导出的衡量种群年龄结

构各动态指数来定量描述白桦—长白落叶松优势

种群动态特征，计算得出白桦、长白落叶松以辽东

桤木种群龄级间动态指数（Ｖｎ）、种群年龄结构的数

量变化动态指数（Ｖｐｉ）、考虑到种群年龄级数量（Ｋ）
及种群年龄级个体数（Ｓｎ）因素的种群年龄结构动

态指数（Ｖ′ｐｉ）。
谱分析是 Ｆｏｕｒｉｅｒ 级数的展开，种群数量动态可

以通过不同龄级个体数分布波动来展现，复杂的周

期现象可以由不同振幅和相应的谐波组成，写成正

弦波形式（洪伟等，２００４；张志祥等，２００８）：

Ｎｔ ＝Ａ０＋∑
ｎ

ｔ＝１
Ａｋｓｉｎ（ωｋｔ＋θｋ） （２）

式中，Ａ０为周期变化的均值，确定周期波动的基

线，Ａｋ（ｋ＝ １，２，３，…ｐ）为各谐波的振幅，反映各个周

期的作用大小，ωｋ 及 θｋ 分别为各谐波的频率及相

角，Ｎｔ为 ｔ 时刻种群的大小。
将种群各年龄个体分布看作为一个时间系列 ｔ，

以 Ｘ ｔ表示 ｔ 年龄序列时的个体数（本文采用龄级序

列作为其年龄序列）；ｎ 为系列总长度；ｐ ＝ ｎ ／ ２ 是谐

波的总个体数是已知的；Ｔ 为时间系列 ｔ 的最长周

期（正弦波的基本周期），即资料的总长度，Ｔ ＝ ｎ 为

已知。 因此，Ｆｏｕｒｉｅｒ 分解中的各个参数可以利用下

式进行估计。

Ａ０ ＝
１
ｎ
∑
ｎ

ｔ＝１
Ｘ ｔ，Ａ２

ｋ ＝ａ２
ｋ＋ｂ２

ｋ （３）

ωｋ ＝ ２πｋ ／ Ｔ，θｋ ＝ａｒｃｔｇ（ａｋ ／ ｂｋ） （４）

ａｋ ＝
２
ｎ
∑
ｎ

ｔ＝１
Ｘ ｔｃｏｓ

２πｋ（ ｔ－１）
ｎ

（５）

ｂｋ ＝
２
ｎ
∑
ｎ

ｔ＝１
Ｘ ｔｓｉｎ

２πｋ（ ｔ－１）
ｎ

（６）

２．４ 种群动态的时间序列预测

采用一次移动平均法（肖宜安等，２００４） 对白

桦、长白落叶松以及辽东桤木种群动态进行预测分

析，其模型如下：

Ｍｔ ＝
１
ｎ

∑
ｔ

ｋ＝ ｔ－ｎ＋１
Ｘｋ （７）

式中，ｎ 表示需要预测的未来时间年限，ｔ 为龄

级，Ｍｔ表示未来 ｎ 年时 ｔ 龄级的种群数量，Ｘｋ表示当

前 ｋ 龄级种群大小。 应用以上模型预测白桦、长白

落叶松和辽东桤木种群未来 ２、４ 和 ６ 个龄级的发展

趋势。

３　 结果与分析

３．１ 白桦—长白落叶松优势种群分布现状及结构特征

３．１．１ 白桦—长白落叶松优势种群分布状况及年

龄结构　 在２ ４００ ｍ２样地中共调查到 ＤＨＢ≥１ ｃｍ
的林木 ３７３ 株，不同树种林木径级大小分布状况

如表 １ 所示。 主要优势种白桦、长白落叶松和辽

东桤木的个体数分别为 １２５ 株、１０５ 株和 ６１ 株，占
个体数整体的７８．０２％，其中，白桦种群个体主要分

布在 ８ ～ ２０ ｃｍ 径级，而长白落叶松和辽东桤木种

群个体主要分布在 ５ ～ １６ ｃｍ 径级（表 １）。 由图 １
可知，主要优势种群白桦、长白落叶松和辽东桤木

的个体数随龄级的增加呈现出先增加而后降低的

趋势，白桦、长白落叶松以及辽东桤木种群均在第

Ⅲ龄级达到峰值， 分别为 ４５、３８ 和 ３８ 株， 分别占
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表 １　 白桦—长白落叶松林个体径级分布
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ—Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

径级分布 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ （ ｃｍ）

０～ ５ ５～ ８ ８～ １２ １２～ １６ １６～ ２０ ２０～ ２４ ２４～ ２８ ２８～ ３２

总计
Ｔｏｔａｌ

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ １ １３ ３９ ３１ ２１ １２ ７ １ １２５

山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ０ ０ ０ １ ５ ５ ３ ０ １４

长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ５ ２７ ３４ １８ １２ ６ ３ ０ １０５

辽东桤木 Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ ０ １１ ３５ １３ １ １ ０ ０ ６１

蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ８ １０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １８

茶条枫 Ａｃｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｇｉｎｎａｌａ ４ ３ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ７

五角枫 Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ ５ ７ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １２

紫花枫 Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ ０ ２ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ２

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ ３ ３ ３ １ ０ １ ０ ０ １１

稠李 Ｐａｄｕｓ ｒａｃｅｍｏｓａ ０ ３ ３ ０ ０ ０ ０ ０ ６

春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． ｊａｐｏｎｉｃａ ０ ０ ２ ０ １ ０ ０ ０ ３

紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ０ １ ０ ０ ０ １ １ ０ ３

红皮云杉 Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ２ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ０ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １

黄檗 Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １

山荆子 Ｍａｌｕｓ ｂａｃｃａｔａ １ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ０ １

总计 Ｔｏｔａｌ ３０ ８２ １１６ ６４ ４０ ２６ １４ １ ３７３

种群总体的 ３６． ００％、３６． １９％和 ６２． ３０％，随后第

Ⅲ～Ⅵ龄级，种群个体数目呈单调递减趋势，白桦

和辽东桤木种群减少至 ５ 株，仅占其种群总体数

量的 ０．８０％和 １．６４％，长白落叶松种群个体数目逐

步减少至 ２０ 株，占种群总体的 ３．８１％。 白桦—长

白落叶松优势种群表现出中龄级个体数所占比重

大，老、幼龄级个体数所占比例小，表明白桦、长白

落叶松以及辽东桤木种群呈现衰退的趋势。
对不同种群龄级和个体数目之间的关系采用

不同数学模型进行回归分析，通过对实验数据的

模拟，选择最优曲线模型，研究证明白桦、长白落

叶松、辽东桤木种群的年龄结构分布规律可以用

Ｌｏｇｎｏｒｍａｌ 函数表征，显著性检验表明，模型达显著

或极显著水平（表 ２）。 因此，可以用该模型预测

不同种群龄级—株数分布。
３．１．２ 白桦—长白落叶松优势种群年龄结构动态

分析　 由表 ３ 可以看出，白桦、长白落叶松以及辽

东桤木种群相邻龄级间个体数量变化动态指数

Ｖ１、Ｖ２均小于 ０，表明第Ⅰ、Ⅱ龄级个体数目小于第

Ⅲ龄级；整个种群年龄结构数量变化动态指数

（Ｖｐｉ）显示种群增长潜力为辽东桤木（４７．８４％） ＞白
桦（２８．１６％）＞长白落叶松（２２．００％），在考虑种群

受未来外部环境干扰时，整个种群龄级结构动态

指数 （ Ｖ′ｐｉ ） 表 明 种 群 增 长 潜 力 为 辽 东 桤 木

（９．５７％）＞白桦（ ４． ０２％） ＞长白落叶松（ １．５１％），
Ｖ′ｐｉ均趋近于 ０，随机干扰风险极大值即种群结构

对随机干扰的敏感性指数 Ｐ 为辽东桤木（０．２００）
＞白桦（０．１４３） ＞长白落叶松（０．０８３），说明白桦、长

０１４１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



表 ２　 不同种群龄级与株数之间的回归关系
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ 回归模型 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ
参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ａ ｂ ｃ
Ｒ２ Ｐ

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ

长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ

辽东桤木 Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

ｙ ＝ ａ
ｘ

－ ０．５
ｌｎ（ ｘ ／ ｃ）

ｂ( )
２

[ ] １５７．１６３ ２ ０．３２３ ７ ３．６７５ １ ０．９８１ １ ０．００２ ６

１１２．０４７ ５ ０．３８５ ３ ３．３１３ ０ ０．９５２ ８ ０．０１０ ３

１１４．２２４ ６ ０．２１６ ５ ２．９６３ ３ ０．９９９ ９ ０．００８ ８

　 注： ｘ．龄级；ｙ．株数。
　 Ｎｏｔｅ： ｘ． Ａｇｅ ｃｌａｓｓ；ｙ．Ｎｕｍｂｅｒ．

表 ３　 种群龄级结构动态变化指数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｖ１ Ｖ２ Ｖ３ Ｖ４ Ｖ５ Ｖ６ Ｖｐｉ Ｖ′ｐｉ

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ －１００ －７３．３３ ２２．２２ ３７．１４ ５４．５５ ９０．００ ２８．１６ ４．０２

长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ －９１．３０ －３９．４７ ４４．７４ １９．０５ ７６．４７ — ２２．００ １．８３

辽东桤木 Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ －１００．００ －７１．０５ ７１．０５ ９０．９１ — — ４７．８４ ９．５７

图 １　 白桦—长白落叶松优势种群的年龄结构
Ｆｉｇ． １　 Ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ—Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ

白落叶松和辽东桤木种群趋于稳定型，但呈现衰

退形势，且对外界干扰较为敏感。
３．２ 生命表与存活曲线分析

根据各龄级个体数编制白桦、长白落叶松以

及辽东桤木种群生命表（表 ４），随龄级的增加，白

桦、长白落叶松和辽东桤木种群标准化存活数 ｌｘ在
第 Ｉ ～Ⅲ龄级逐步升高而后逐步降低，白桦和辽东

桤木种群的生命期望 ｅｘ均在第Ⅱ龄级达到最大，
长白落叶松种群 ｅｘ在第 Ｉ 龄级最大，随后逐渐降

低。 此外，白桦和辽东桤木种群第Ⅱ龄级的死亡

率 ｑｘ为负值，长白落叶松种群第Ⅰ、Ⅱ龄级 ｑｘ均小

于 ０。
分别以存活量的对数值 ｌｎｌｘ、死亡率 ｑｘ为纵坐

标，以龄级为横坐标作白桦、长白落叶松以及辽东

桤木种群存活曲线和死亡率曲线（图 ２）。 由图 ２ 可

知，白桦和辽东桤木种群的存活曲线趋于 Ｏｄｕｍ⁃Ｂ３

型（近似于 Ｓ 曲线型），长白落叶松种群的存活曲线

基本呈 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ｉ 型。 死亡率曲线显示，白桦、长白落

叶松和辽东桤木种群的死亡率 ｑｘ均呈单调增加趋

势， 死亡率曲线变化趋势大体相同； 白桦、长白落

叶松以及辽东桤木种群幼龄和老龄阶段个体数稀

少，中龄级个体是维持种群稳定性的主要部分。
３．３ 生存分析

白 桦、长白落叶松和辽东桤木种群的４个生
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表 ４　 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群生命表
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

径级 ／ 年龄
Ｄｉａｍｅｔｅｒ
ｃｌａｓｓ ／ Ａｇｅ

ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ Ｋｘ

白桦
Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ

Ⅰ ０～２．５ ｃｍ ０ ０ — －２６７ — １３３ ２ ７７８ — －２．５６５

Ⅱ ２．５～ ７．５ ｃｍ １２ ２６７ ５．５８６ －７３３ －２．７５ ６３３ ２ ６４４ ９．９１７ －１．３２２

Ⅲ ７．５～ １２．５ ｃｍ ４５ １ ０００ ６．９０８ ２２２ ０．２２ ８８９ ２ ０１１ ２．０１１ ０．２５１

Ⅳ １２．５～ １７．５ ｃｍ ３５ ７７８ ６．６５６ ２８９ ０．３７ ６３３ １ １２２ １．４４３ ０．４６４

Ｖ １７．５ ～ ２２．５ ｃｍ ２２ ４８９ ６．１９２ ２６７ ０．５５ ３５６ ４８９ １．０００ ０．７８８

Ⅵ ２２．５～ ２７．５ ｃｍ １０ ２２２ ５．４０４ ２００ ０．９０ １２２ １３３ ０．６００ ２．３０３

Ⅶ ２７．５～ ３２．５ ｃｍ １ ２２ ３．１０１ ２２ １．００ １１ １１ ０．５００ —

长白落叶松
Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ

Ｉ ０ ～ １０ ａ ２ ５３ ３．９６３ －５５３ －１０．５００ ３２９ ２ ４０８ ４５．７５０ －２．４４２

Ⅱ １０～ ２０ ａ ２３ ６０５ ６．４０６ －３９５ －０．６５２ ８０３ ２ ３５５ ３．８９１ －０．５０２

Ⅲ ２０～ ３０ ａ ３８ １ ０００ ６．９０８ ４４７ ０．４４７ ７７６ １ ６０５ １．６０５ ０．５９３

Ⅳ ３０～ ４０ ａ ２１ ５５３ ６．３１５ １０５ ０．１９０ ５００ ８２９ １．５００ ０．２１１

Ｖ ４０～ ５０ ａ １７ ４４７ ６．１０３ ３４２ ０．７６５ ２７６ ３２９ ０．７３５ １．４４７

Ⅵ ５０～ ６０ ａ ４ １０５ ４．６５６ １０５ １．０００ ５３ ５３ ０．５００ —

辽东桤木
Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

Ⅰ ０～２．５ ｃｍ ０ ０ — －２８９ — １４５ １ ６０５ — —

Ⅱ ２．５～ ７．５ ｃｍ １１ ２８９ ５．６６８ －７１１ －２．４５ ６４５ １ ４６１ ５．０４５ －１．２４０

Ⅲ ７．５～ １２．５ ｃｍ ３８ １ ０００ ６．９０８ ７１１ ０．７１１ ６４５ ８１６ ０．８１６ １．２４０

Ⅳ １２．５～ １７．５ ｃｍ １１ ２８９ ５．６６８ ２６３ ０．９０９ １５８ １７１ ０．５９１ ２．３９８

Ⅴ １７．５～ ２２．５ ｃｍ １ ２６ ３．２７０ ２６ １．０００ １３ １３ ０．５００ —

　 注： ａｘ ． 在 ｘ 龄级内个体存活数； ｌｘ ． 在 ｘ 龄级开始时标准化存活数（一般转化为 １０００）； ｄｘ ． 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级期间标准化死亡数；
ｑｘ ． 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级期间死亡率； Ｌｘ ． 从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间隔期内尚存活的个体数； Ｔｘ ． 从 ｘ 龄级到超过 ｘ 龄级的个体总数； ｅｘ ． 进入 ｘ
龄级个体的生命期望或平均期望生命； Ｋｘ ． 种群消失率（损失度）。
　 Ｎｏｔｅ：ａｘ ． Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ； ｌｘ ． Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｏｒｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｔｏ ｘ ａｇｅ ｇｒａｄｅ； ｑｘ ． Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ
ｆｒｏｍ ａｇｅ ｘ ｔｏ ｘ＋１； Ｌｘ ． Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１ ａｇｅ ｇｒａｄｅ； Ｔｘ ． Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ｘ ａｇｅ ｇｒａｄｅ；
ｅｘ ． Ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ａｔ ｘ ａｇｅ ｇｒａｄｅ； Ｋｘ ． Ｄｉｓａｐｐｅａｒａｎｃｅ ｒａｔｅ．

表 ５　 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群的周期性波动
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ，

Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ａ１ Ａ２ Ａ３ Ａ４

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ １．７７４ ３ ０．６５９ ８ ０．１６１ ０ ０．１６１ ０

长白落叶松 Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ １．１７３ ０ ０．５４４ ５ ０．０７５ ３ —

辽东桤木 Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ １．８３４ ８ ０．２６９ ８ ０．２６９ ８ —

存函数曲线如图 ３ 所示。 由图 ３ 可知，随着龄级增

加，白桦和辽东桤木种群 Ｓ（ ｔ） 和 Ｆ（ ｔ） 曲线变化趋势

相近，Ｓ（ ｔ） 单调下降，Ｆ（ ｔ） 单调上升，二者互补；长白

落叶松种群 Ｓ（ ｔ） 第Ⅰ ～ Ⅱ龄级上升，随后逐渐降

低，Ｆ（ ｔ）则表现为先下降而后逐步上升的变化规

律；白桦、长白落叶松和辽东桤木种群 Ｓ（ ｔ） 和 Ｆ（ ｔ）

升降幅度较大，这与生命表中幼龄个体较少甚至

缺失的状况相吻合。
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图 ２　 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群存活曲线和死亡率曲线
Ｆｉｇ． ２　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ａｎｄ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ （ｑｘ） ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

图 ３　 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群生存函数曲线　 Ｓ（ ｔ） ． 生存率函数；
Ｆ（ ｔ） ． 积累死亡函数； ｆ（ ｔｉ） ． 死亡密度函数； λ（ ｔｉ） ． 危险率函数。

Ｆｉｇ． ３　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ　 Ｓ（ｔ） ． Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ；
Ｆ（ｔ） ． Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ； ｆ（ｔｉ） ． Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ； λ（ｔｉ） ． Ｈａｚａｒｄ ｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ．

白桦种群的 ｆ（ ｔｉ） 曲线和 λ（ ｔｉ） 曲线变化趋势差

异较为明显，第Ⅰ～Ⅱ龄级 ｆ（ ｔｉ）骤增，第Ⅱ～Ⅶ龄级

ｆ（ ｔｉ）先缓慢升高而后逐步降低，而 λ（ ｔｉ） 曲线第Ⅰ～
Ⅵ龄级呈单调增加趋势，而后急剧下降；长白落叶
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图 ４　 白桦、长白落叶松和辽东桤木种群动态变化时间序列预测
Ｆｉｇ． ４　 Ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ， Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔａ

松种群第Ⅰ～Ⅱ龄级 ｆ（ ｔｉ） 急剧上升，而后骤降直至

平稳降低，λ（ ｔｉ） 在第Ⅰ～ Ⅲ龄级单调递增，第Ⅳ龄

级有所下降，随后又呈现出增加的趋势，这与死亡

率曲线变化趋势大致相同；辽东桤木种群 ｆ（ ｔｉ） 单调

减少，λ（ ｔｉ）单调增加。 生存函数分析表明，白桦、长
白落叶松和辽东桤木种群均呈现出前期增长，后
期衰退的特点。
３．４ 种群数量动态的谱分析

谱分析结果如表 ５ 所示，由振幅 Ａｋ值可知，基

波 Ａ１ 最 大， 表 现 为 辽 东 桤 木 （ １．８３４ ８ ） ＞ 白 桦

（１．７７４ ３） ＞长白落叶松（１．１７３ ０）。
３．５ 时间序列预测

以白桦、长白落叶松和辽东桤木种群各龄级

个体数为原始数据，按照一次移动平均法预测各

龄级在未来 ２、４ 和 ６ 个龄级后个体数目。 从图 ４
可以看出，在经历未来 ２、４ 和 ６ 个龄级后，白桦、
长白落叶松以及辽东桤木老龄个体数目均呈现上

升趋势，表明白桦、长白落叶松和辽东桤木种群的

中龄个体数目占总体的比重较大，能使后期个体

得到一定数量的补充。 而第Ⅱ和Ⅲ龄级在经历未

来 ２ 个龄级后，白桦、长白落叶松以及辽东桤木种

群个体数由原来的 １２、４５ 株下降到 ６、２９ 株，２３、
３８ 株下降到 １３、３１ 株，１１、３８ 株下降到 ６、２５ 株，
这一结果表明，白桦、长白落叶松以及辽东桤木种

群幼苗较少，小树数量会有所下降。

４　 讨论与结论

白桦、长白落叶松和辽东桤木种群年龄结构

及数量动态是其自身生物学特性与环境因子相互

作用的结果。 研究发现白桦和长白落叶松种群年

龄结构呈基部较宽顶部狭窄的非典型金字塔型，
略呈纺锤状，白桦、长白落叶松以及辽东桤木种群

个体数随龄级增加而呈现的变化规律可以用 Ｌｏｇ⁃
ｎｏｒｍａｌ 函数很好的表征。 年龄结构动态指数分析

表明，白桦、长白落叶松和辽东桤木种群的 Ｖｐｉ和

Ｖ′ｐｉ均大于 ０，说明种群呈增长趋势，这是由于中龄

级个体数目较多，一段时期内可维持种群稳定，但
Ｖ′ｐｉ均趋近于 ０，种群增长潜力非常有限。

从时间序列预测分析结果来看，白桦、长白落

叶松以及辽东桤木种群老龄个体数在未来 ２、４ 和

６ 个龄级后均有一定程度的增加，但由于缺少幼龄

个体的补充，白桦、长白落叶松以及辽东桤木种群

未来必然呈衰退趋势。 森林—沼泽交错带水湿环

境特殊，虽然白桦、长白落叶松和辽东桤木能够适

应沼泽交错带有效养分不足以及土壤通气性差的

生境条件（牟长城，２００３），但同时也加剧了幼苗成

功更新和生长的环境压力，此外，随着种群发展，
林下光照不足，丰富的林下植被等都会给白桦、长
白落叶松以及辽东桤木等阳性先锋树种幼苗的更
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新带来困难，这是引起种群衰退的重要原因。 白

桦、长白落叶松以及辽东桤木种群年龄结构、年龄

结构动态指数及时间序列预测分析显示出较好的

一致性，能够较为客观、精确地描述种群的数量动

态规律。
本研究采用“空间推时间”、“横向导纵向”的

方法，以同一时期采集的白桦和辽东桤木种群所

有个体的径级编制生命表，同时，由于缺少长白落

叶松径级划分标准，故建立长白落叶松年龄结构

模型，在此基础上进行生命表编制及相关分析，从
而导致白桦、长白落叶松以及辽东桤木种群生命

表中产生死亡率小于零的状况，这与生命表编制

的 ３ 个假设条件相悖，但仍能提供一些有重要的

生态学信息反映种群的发展或衰落 （Ｗｒａｔｔｅｎ ＆
Ｆｒｙ，１９８０）。 因此，本文在编制生命表及生存分析

中，不对数据进行匀滑处理，直接使用负值分析

（刘影等，２０１３；吕海英等，２０１４；解婷婷等，２０１４）。
种群生命表及存活曲线分析显示，白桦和辽东桤

木种群的存活曲线趋于 Ｏｄｕｍ⁃Ｂ３型，北京东灵地区

和山西七里谷白桦种群年龄结构的龄级划分与本

文相同，但其存活曲线均为 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ｉ 型（杨慧等，
２００７；靳静静等，２０１４），殷东生等（ ２００９）研究表

明小兴安岭白桦种群存活曲线为 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ型，本
研究结果与前人相关研究存在差异的原因可能

是：研究区域不同，受温度，降水等气候因子的影

响；本文研究的对象为以白桦、长白落叶松以及辽

东桤木种群为优势种的森林群落，与前人所研究

的群落类型相差较大；此外，本研究样地位于森

林—沼泽交错带，森林—沼泽交错带这一独特生

境在一定程度上导致种群存活曲线的差异性。 白

桦、长白落叶松和辽东桤木种群死亡率曲线呈上

升趋势，这主要是由于随着种群的发展，植株对营

养和空间的需求持续增加，种内、种间竞争加剧而

导致。 此外，诸如种子萌发力和散布能力、气候变

化、动物啃食、致病菌等因素也是影响死亡率的重

要因素（Ａｒｓｅｎｅａｕｌｔ ＆ Ｐａｙｅｔｔｅ，１９９７）。 生存分析函

数研究结果显示，白桦、长白落叶松和辽东桤木种

群具有前期增长、中后期逐步衰退的特征。
波动出现于所有植物群落中，周期性波动是

种群维持自身稳定性的一个重要机制，谱分析方

法可以表达这种机制。 种群基本周期的波动通过

基波来体现，其周期长度由种群波动特性所决定，
为种群本身所固有。 这说明白桦、长白落叶松以

及辽东桤木种群整个生命周期生物学特征对种群

数量动态变化有显著的控制作用。 此外，种内和

种间竞争也是影响种群动态的重要因素，今后，可
以在森林—沼泽交错带开展白桦—长白落叶松优

势种群的种内和种间竞争规律以及种群空间分布

格局等相关研究，以期深入了解森林—沼泽交错

带白桦—长白落叶松优势种群的发展规律。
白桦、长白落叶松、辽东桤木等树种具有各自

独特的生存策略和生长对策（牟长城等，２００３），能
够适应森林—沼泽交错带水湿、低有效养分、透气

性差的生境条件，成为先锋树种，这也是森林—沼

泽交错带群落进一步发育、发展及演变的前提及

基础。 森林—沼泽交错带群落演替的同时，也对

群落生境产生显著影响，白桦、长白落叶松、辽东

桤木等先锋阳性树种能够改造生境，促使沼泽湿

地生境旱化，研究显示，长白山落叶松和白桦沼泽

生态交错带经过 ５０ ～ ６０ ａ 的发展会演替为森林群

落（牟长城，２００３）。 森林—沼泽交错带具有较大

的空间异质性，物种资源丰富，对气候变化以及人

为干扰具有强烈的敏感性和脆弱性。 如果人为破

坏森林—沼泽交错带的植被，会使群落蒸腾作用

减弱，降低森林群落改造沼泽生境作用的能力，增
加森林沼泽化的风险。 因此，长白山东北亚植物

园在建设过程中要注重林中廊道规划的科学性，
最大限度地减少对森林—沼泽交错带的扰动与破

坏。 此外，植物园在对社会开放过程中，也要加强

对园区的管理，避免人类活动对森林—沼泽交错

带生境的污染与毁坏，防治森林—沼泽交错带地

区进一步沼泽化。
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