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摘要：为了解珍稀濒危植物黄杉种群的生存现状和更新机制，对贵州省威宁县黄杉自然保护区内天然分布的黄杉(Pseudotsuga 

sinensis)群落的结构特征和空间分布格局进行了研究。结果表明，黄杉种群的中龄级个体数较多，幼龄级和老龄级个体相对

较少，呈典型的“∩”型结构。种群结构动态指数 Vpi (13.49%)和 V′pi (0.05%)均大于 0，种群属于增长型，但增长幅度逐渐降低，

对外界干扰敏感度较高。种群存活曲线趋于 Deevey-II 型，生命期望值单调下降，死亡率呈“V”型，有 2 个死亡高峰，第 1

个出现在 I 龄级，第 2 个出现在 IX 龄级。黄杉种群除部分样地(Q2 和 Q7)呈均匀分布外，大部分样地呈集群分布；随龄级的

增加，空间分布格局由集群分布逐渐趋向于均匀分布。因此，黄杉种群濒危的主要因素是幼树个体无法及时补充种群，建议

加强对幼苗的抚育和通过适度干扰，促进黄杉种群的更新。 

关键词：黄杉；种群结构；空间分布格局 
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Population Structure and Spatial Distribution Pattern of a Rare and 
Endangered Plant Pseudotsuga sinensis 
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(Guizhou Province Key Laboratory of Ecological Protection and Restoration of Typical Plateau Wetlands, College of Ecological Engineering, Guizhou 

University of Engineering Science, Bijie 551700, Guizhou, China) 

 

Abstract: In order to understand the survival status and regeneration mechanism of Pseudotsuga sinensis 

population, the community structure and spatial distribution pattern in Weining County Nature Reserve for P. 

sinensis of Guizhou Province were studied. The results showed that the diameter class structure of the population 

was a typical single-peak type, with more middle-aged individuals and fewer young and old individuals. The 

dynamic indexes (Vpi=13.49%, V′pi=0.05%) of population structure showed a growth type, But the growth rate 

gradually decreased, and the sensitivity to external interference was higher. The survival curve of population tends 

to Deevey-II type, with the life expectancy decreased monotonously. The mortality rate showed a “V” type with 

two death peaks, the first appeared in I age class and the second in IX age class. Most of the sample plots showed 

cluster distribution, while Q2 and Q7 plots showed uniform distribution. The spatial distribution pattern changed 

from cluster distribution to uniform distribution along the age. Therefore, the main factor of endangered 

population of P. sinensis was the failure of young individuals to replenish population in time, it was suggested to 

strengthen seedling tending and promote regeneration of P. sinensis population through moderate disturbance. 
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种群是物种个体和群落间的联系纽带，是揭示

群落形成和动态变化的关键[1]。种群结构和空间分

布格局作为种群的两个最基本特征，一直是种群生

态学研究的核心内容[2–3]。种群结构是植物个体与

外界环境相互作用的结果[4]，能够反映种群在时间

和空间上的变动规律，揭示种群的当前状态、发展

与演替趋势[5]，为物种保护与植被恢复研究提供了

基础。种群统计是研究种群结构的基础，普遍应用

的统计方法有年龄结构、静态生命表、存活曲线和

生存分析等[6]。种群空间分布格局是种群个体在生

境中水平空间上的分布或配置状况[7]，是多种生物

因子和非生物因子长期相互作用的结果，能够反映

种内和种间的相互关系以及环境与种群之间的相

互作用[8]，为种群的形成与维持机制提供了理论解

释[9]，从而有助于我们更好地认识种群的生物学特

性、空间异质性和环境适应机制[10]。目前，空间分

布格局的研究方法众多[11]，应用最广的是点格局分

析技术，以大样地内连续的空间调查数据为基础, 

虽然克服了传统方法研究尺度单一的不足[12–13]，但

珍稀濒危植物常常为小种群物种，数量稀少且零星

分布，甚至相距较远，因此，对珍稀濒危植物的研

究以传统样地调查法更为适用。种群结构和空间分

布格局贯穿于种群发展的整个生态过程，二者密切

联系、相辅相承[3]。由于受到物种生物学特性和外

界环境条件的影响，种群结构和空间分布格局不仅

不同物种间表现不同，而且同一物种的不同发育阶

段和不同生境也存在一定的差异[14–15]。因此，将种

群结构和空间分布格局结合起来研究，对阐明种群

的形成、动态变化和维持机制以及群落的稳定性和

演替规律等森林生态系统的各种生态过程有着重

要的意义[16]，特别是对于濒危物种种群的更新复壮

和保护更是如此[10]。  

黄杉(Pseudotsuga sinensis)为松科(Pinaceae)黄

杉属常绿乔木，是第三纪孑遗古老树种，为我国特

有植物，分布范围狭窄，仅分布在云南、贵州、四

川、湖南、湖北等省海拔为 800~2 600 m 的亚热带

中山地带[17]。由于黄杉树干通直、材质优良、经久

耐用，一直受到人们青睐而被大量砍伐，尤其是近

几十年来资源急剧下降，数量大大减少，仅在原产

地的极少数偏远山区才能见到片段化分布。1984 年

我国公布的《中国珍稀濒危保护植物名录》中，黄

杉被列为 III 级保护树种；1999 年国务院批准公布的

《国家重点保护野生植物名录》(第一批)中，黄杉被

列为 II 级濒危植物。目前，有关黄杉的研究还处于

初始阶段，主要涉及群落特征[18–22]、种群数量动

态[23]、地理分布[24–25]和资源保护与利用[26–27]等，但未

见有关黄杉种群结构和空间分布格局的系统研究。 

本研究以贵州省西北部威宁县黄杉自然保护

区内天然分布的黄杉种群为研究对象，以典型样地

调查数据为基础，利用胸径大小分级法编制种群静

态生命表和存活曲线，结合种群数量动态量化指数

和生存分析法，并运用扩散系数(C)、平均拥挤度

(M*)、聚块指数(M* /M)、丛生指数(I)、扩散型指数

(I&)和 Cassie 指数(Ca)等方法，探讨黄杉群落的种群结

构和空间分布格局及其变化趋势，以反映黄杉种群的

生存现状和空间分布格局，深入剖析其形成的内在机

制，为黄杉种群的保育和经营管理提供科学依据。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

研究区位于贵州省西北部的威宁彝族回族苗

族自治县(103°36′~104°45′ E，26°36′~27°26′ N)，属

亚热带季风性湿润气候，年均温 11.2 ℃，年均降水

量 739 mm，年均日照时数 1 812 h，平均海拔 2 200 m, 

具有低纬度、高海拔、高原台地的地理特征。黄杉

多分布在海拔 2 000~2 345 m 的山地，坡度为 10º~ 

30º，部分地区可达 50º，土壤以酸性黄壤、黄棕壤

及紫色土为主，土壤 pH 值为 5.5~6.0。由于人为活

动的干扰和破坏，灌木和草本层比较稀疏，灌木层

主要有滇榛(Corylus yunnanensis)、马桑(Coriaria 

nepalensis)、杜鹃(Rhododendron simsii)、西南栒子

(Cotoneaster franchetii)、细圆齿火棘 (pyracantha 

crenulata)、金丝桃(Hypericum monogynum)和异叶花

椒(Zanthoxylum dimophyllum)等，草本层主要有荩草

(Arthraxon hispida)、车前(Plantago asiatica)、夏枯

草(Prunella vulgaris)、茜草(Rubia cordifolia)、紫花

地丁(Viola philippica)和多种蕨类等[18,28]。 

  

1.2 样地设置与调查 

在全面踏查的基础上，2019 年 7—10 月选择黄

杉天然林集中分布的地段设置 12 块 20 m×30 m 样
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地，采用相邻格子法将每块样地划分为 24 个 5 m× 

5 m 的小样方，对每个样方内的所有乔木进行每木

检尺，记录种名、树高、胸径、冠幅、活枝下高等，

灌木层和草本层植物记录种名、高度、盖度和多度

等；以每个样地的两边为坐标轴，测定所有乔木的

相对坐标(x, y)。同时记录每个样地的经纬度、海拔、

坡度、坡向、郁闭度等环境因子。 

 

1.3 龄级结构划分 

虽然径级和龄级之间不完全等同，但是二者存

在一定的相关性。Frost 等[29]认为相同的环境条件下,

同一树种的径级和龄级对外界环境具有一致的响

应性，故本研究采用径级代替龄级分析黄杉的种群

结构。黄杉为 II 级濒危植物，且生长周期长，为了

避免生长锥钻取年轮对树木的人为破坏，在解析资

料缺乏的情况下，采用空间代替时间的方法来确定

黄杉的龄级结构。根据黄杉的生活史特征和野外

调查数据，参考前人[23]对黄杉径级的划分，采用

上限排外法将黄杉种群划分为 10 级，胸径(DBH)< 

2.5 cm 为 I 级，以后每增加 5 cm 划分 1 级，DBH≥

42.5 cm 为 X 级。 

 

1.4 静态生命表和存活曲线 

静态生命表是根据同一时期收集的种群个体

年龄资料编制而成的，反映了某一特定时间多个世

代重叠的年龄动态，而不是对种群全部生活史的追

踪[30]。利用样地调查数据来编制静态生命表，常常

会出现死亡率为负的情况，这与静态生命表编制的

数学假设不符，为此，本文参照赵阳等[31]的方法对

数据进行匀滑处理，静态生命表的计算和参数参考

姜在民等[32]的方法。 

本文以标准化存活数的自然对数为纵坐标，以

龄级为横坐标，绘制黄杉种群的存活曲线。根据

Deevey[33]的存活曲线划分理论，采用 Hett 等[34]的数

学模型检验黄杉种群的存活曲线类型。 

 

1.5 种群数量动态量化分析 

参照陈晓德[35]的种群与结构动态量化分析方法

定量分析黄杉种群结构数量动态及变化趋势。种群相

邻龄级间个体数量变化的动态指数 Vn=(Sn-Sn + 1)/  

max(Sn, Sn+1); 种群年龄结构数量变化的动态指数

i
pV =

1 1

1 1

/
k k

n n n
n n

S V S
 

 
  ; 考虑未来外部干扰时种群年龄

结构动态指数
i

pV  =
1 1

1 2 3
1 1

/min( , , , ..., )
k k

n n k n
n n

S V S S S S K S
 

 
  ; 

种群对外界随机干扰所承担的最大风险概率

Pmax=1/kmin(S1, S2, S3, …, Sk), 式中，K 为年龄级数

量, Sn与Sn + 1分别为第n和第n+1级种群个体数, 当

Vn、Vpi、V′pi取值为负、0 和正时，说明种群个体数

量呈衰退、稳定和增长的结构动态关系。 

 

1.6 空间分布格局分析 

传统方法中测定种群空间分布格局的数学模

型较多，每个模型均有其优缺点。为了避免单一模

型应用中的局限性和片面性，本研究采用多种模型

计算分析黄杉种群及其不同发育阶段的分布格局,

包括 Cassie 模型中的扩散系数(C)、Lloyd 模型中的

平均拥挤度 (M*)和聚块性指数 (PAI)、Davidh & 

Moore 模型中的丛生指数(I)、Morisita 模型中的扩散

型指数(I&)和Kunou模型中的Cassie指数(Ca), 参考

Smith[36]和魏新增等[37]的方法计算和评判。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 种群龄级结构 

以龄级为横坐标，个体数为纵坐标，绘制黄杉

种群龄级结构图(图 1)。可以看出，黄杉天然种群龄

级结构完整，呈“∩”型。黄杉种群 IV 龄级个体最多，

占总量的 25.07%，其次为 V 和 III 龄级，分别占总

量的 20.51%和 18.23%，大于 V 龄级的个体数量逐

渐减少，IX 和 X 龄级仅占总数的 2.85%和 1.57%, I

和 II 龄级个体的占比较小，分别为 3.56%和 5.70%。

这说明黄杉种群的中龄级个体数充足，幼苗、幼龄

个体较少，老龄级个体严重缺乏。 

为了更准确地评价黄杉种群结构特征，利用种

群结构动态量化分析方法对其定量描述(表 1)。V1、

V2 和 V3 均为负数，说明 I~III 龄级间呈衰退的结构

动态关系，种群扩张受限；V4~V9 均为正数，说明

IV~X 龄级呈现增长的结构动态关系。对黄杉种群

来说，这种先衰退再增长的结构动态关系，与其“∩”

型的年龄结构相对应。忽略外部干扰的种群年龄结

构动态指数 Vpi 为 13.49%，考虑外部干扰的种群年

龄结构动态指数 V′pi 为 0.05%，Vpi 和 V′pi 均大于 0，

说明黄杉种群总体表现为增长种群。但是，V′pi 更

趋近于 0，且随机干扰风险极大值 Pmax为 0.40%, 说

明黄杉种群抗干扰能力极弱，在受到外界环境干扰 
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图 1 黄杉种群的龄级结构。I: DBH < 2.5 cm; II: DBH  2.5 ~ 7.5 cm; III: 

DBH  7.5 ~ 12.5 cm; IV: DBH  12.5 ~ 17.5 cm; V: DBH  17.5 ~ 22.5 cm; VI: 

DBH  22.5 ~ 27.5 cm; VII: DBH  27.5 ~ 32.5 cm; VIII: DBH  32.5 ~ 37.5 cm; 

IX: DBH  37.5 ~ 42.5 cm; X: DBH≥42.5 cm。 

Fig. 1 Age structure of Pseudotsuga sinensis population. I: DBH < 2.5 cm; II: 

DBH  2.5-7.5 cm; III: DBH  7.5-12.5 cm; IV: DBH  12.5-17.5 cm; V: 

DBH  17.5-22.5 cm; VI: DBH  22.5-27.5 cm; VII: DBH  27.5-32.5 cm; 

VIII: DBH  32.5-37.5 cm; IX: DBH  37.5-42.5 cm; X: DBH≥42.5 cm. 

 

时，种群不稳定且增长趋势不明显。 

 

2.2 种群静态生命表和存活曲线 

黄杉种群静态生命表(表 2)表明，黄杉种群龄级

结构完整，各龄级的实际存活个体数(Ax)存在波动

性，幼龄阶段个体损失较严重，中龄阶段种群相对

稳定，老龄阶段个体较少；随着年龄的增加，标准

化存活数(lx)逐渐减少。种群的生命期望值(ex)随着

龄级的增加呈逐渐下降的趋势，说明黄杉种群的生 

表 1 黄杉种群动态变化指数 

Table 1 Dynamic change index of Pseudotsuga sinensis population 

龄级 
Age class

DBH 
(cm) 

动态指数级 
Dynamic index 

动态指数 
Dynamic index /% 

I < 2.5 V1 –35.70 

II 2.5 ~ 7.5 V2 –68.75 

III 7.5 ~ 12.5 V3 –27.27 

IV 12.5 ~ 17.5 V4 18.18 

V 17.5 ~ 22.5 V5 52.08 

VI 22.5 ~ 27.5 V6 20.29 

VII 27.5 ~ 32.5 V7 38.18 

VIII 32.5 ~ 37.5 V8 41.18 

IX 37.5 ~ 42.5 V9 45.00 

X ≥42.5 V10 – 

 
 
 

 Vpi
 

V′pi
 

Pmax 

13.49 
0.05 
0.40 

 
存能力随着年龄的增加而逐渐减弱，I~III 龄级的

ex 较高，说明此期间黄杉的生理活动相对旺盛，个

体间竞争较弱，能有效的利用种群资源，种群处于

生长旺盛期，ex在 VII 龄级后下降趋势显著，说明

黄杉种群在达到一定年龄后生理机能开始衰退，生

存能力较差，这种趋势与种群的生物学特征相符。 

种群的死亡率(qx)和消失率(Kx)变化趋势一致,

随着龄级的增加，先降低后增加。在 I 龄级出现第

1 个峰值，死亡率和消失率分别为 0.266 和 0.309; 在

II~IV 龄级死亡率和消失率逐渐下降到最低点，此

时的死亡率和消失率分别为 0.231 和 0.262; 在 V~ 

IX龄级死亡率和消失率又逐渐回升到0.593和0.899, 

达到第 2 个峰值。  

 
表 2 黄杉种群静态生命表 

Table 2 Static life table of Pseudotsuga sinensis population 

龄级 Age class (x) DBH (cm) Ax ax lx lnlx dx qx LX TX ex Kx 

I < 2.5 25 164 640 6.462 170 0.266 555 2 042 3.189 0.309 

II 2.5 ~ 7.5 40 120 470 6.153 117 0.249 412 1 497 3.183 0.286 

III 7.5 ~ 12.5 128 90 353 5.868 83 0.236 312 1 085 3.071 0.269 

IV 12.5 ~ 17.5 176 69 270 5.599 62 0.231 239 773 2.864 0.262 

V 17.5 ~ 22.5 144 53 208 5.336 49 0.236 183 535 2.573 0.269 

VI 22.5 ~ 27.5 69 41 159 5.067 41 0.256 138 351 2.213 0.296 

VII 27.5 ~ 32.5 55 30 118 4.771 35 0.300 100 213 1.803 0.356 

VIII 32.5 ~ 37.5 34 21 83 4.415 32 0.388 67 113 1.361 0.491 

IX 37.5 ~ 42.5 20 13 51 3.924 30 0.593 36 46 0.907 0.899 

X ≥42.5 11 5 21 3.025 21 - 10 10 0.500 - 

x: 龄级; Ax: x 龄级个体数; ax: 匀滑后 x 龄级的存活个体数; lx: x 龄级开始的标准化存活个体数; dx: 从 x 到 x + 1 龄级的标准化死亡数; qx: 从 x 到 x + 1

龄级的死亡率; LX: 从 x 到 x + 1 龄级的平均存活个体数; TX: ≥x 龄级的个体数; ex: x 龄级的生命期望寿命; Kx: 消失率。 

x: Age class; Ax: Number of survival at x age class; ax: Number of survival at x age class after smoothing; lx: Number of standard survival beginning x age class; 

dx: Number of standard death at age class from x to x + 1; qx: Mortality rate at age class from x to x + 1; LX: Average number of survival at age class from x to 

x + 1; TX: Total number of survival equal or bigger than x age class; ex: Expecting life at x age class; Kx: Vanish rate. 
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从黄杉种群的存活曲线(图 2)可见，黄杉种群存

活率呈下降趋势，第 I~VII 龄级存活曲线的斜率较

为平缓，死亡率较稳定；VII 龄级后，存活曲线的

斜率较大，死亡率较高。黄杉种群的存活曲线介于

Deevey-I 型和 Deevey-II 型之间。采用指数方程和

幂函数进行验证，判定黄杉种群存活状况，经拟合

得到指数方程 Nx=7.3683e–0.072x (R2=0.899 9)和幂函

数方程 Nx=7.3887x–0.265 (R2=0.709 2)，指数方程的 

 

 
图 2 黄杉种群存活曲线。I: DBH < 2.5 cm; II: DBH  2.5 ~ 7.5 cm; III: DBH  

7.5 ~ 12.5 cm; IV: DBH  12.5 ~ 17.5 cm; V: DBH  17.5 ~ 22.5 cm; VI: DBH  

22.5 ~ 27.5 cm; VII: DBH  27.5 ~ 32.5 cm; VIII: DBH  32.5 ~ 37.5 cm; IX: 

DBH  37.5 ~ 42.5 cm; X: DBH≥42.5 cm。 

Fig. 2 Survival curve of Pseudotsuga sinensis population. I: DBH < 2.5 cm; 

II: DBH  2.5-7.5 cm; III: DBH  7.5-12.5 cm; IV: DBH  12.5-17.5 cm; V: 

DBH  17.5-22.5 cm; VI: DBH  22.5-27.5 cm; VII: DBH  27.5-32.5 cm; 

VIII: DBH  32.5-37.5 cm; IX: DBH  37.5-42.5 cm; X: DBH≥42.5 cm. 

R2 大于幂函数，说明黄杉种群的存活曲线更趋近于

Deevey-II。 

 

2.3 种群的空间分布格局 

不同样地黄杉种群的空间分布格局差异较大

(表 3)。样地 Q2 和 Q7 的扩散系数(C)小于 1，说明

Q2和Q7样地黄杉种群的空间分布格局为均匀分布；

其他样地的扩散系数均大于 1，说明空间分布格局

均为集群分布。其他分布格局指标，如聚块性指数

(PAI)、丛生指数(I)、扩散型指数(I&)和 Cassie 指数

(Ca)也得出了同样的结果。就平均拥挤度(M*)来看，

样地 Q2 和 Q7 的 M*明显小于其它样地，表现为样地

内黄杉立木株数较少，个体规格较大，个体间的竞

争趋于稳定，聚集程度弱化。 
 

2.4 种群不同发育阶段的空间分布格局 

从表 4 可见，不同发育阶段黄杉种群的空间分

布格局不同。I~VI 龄级的扩散系数(C)、聚块性指

数(PAI)、丛生指数(I)、扩散型指数(I&)和 Cassie 指

数(Ca)明显大于 VII~X 龄级，表现为集群分布; VII~ 

X 龄级则表现为均匀分布。从平均拥挤度(M*)来看，

随着龄级的增加，黄杉种群的平均拥挤度表现为先

增加后降低的趋势，在第Ⅳ龄级达到最大值，总体

来看，I~VI 龄级的平均拥挤度明显大于 VII~X。因

此，第 VII 龄级是黄杉种群由集群分布向均匀分布

变化的转折点。 

表 3 黄杉种群的空间分布格局 

Table 3 Spatial distribution pattern of Pseudotsuga sinensis population 

样地 
Plot 

C M* PAI I I& Ca 
分布格局 

Spatial pattern 

Q1 2.616 9.866 1.196 1.616 1.152 0.196 C 

Q2 0.667 2.167 0.867 –0.333 0.889 –0.133 U 

Q3 2.000 4.500 1.286 1.000 1.231 0.286 C 

Q4 4.222 6.222 2.074 3.222 1.879 1.074 C 

Q5 1.874 8.124 1.120 0.874 1.094 0.120 C 

Q6 2.400 6.400 1.280 1.400 1.221 0.280 C 

Q7 0.444 2.444 0.815 –0.556 0.848 –0.185 U 

Q8 1.404 8.654 1.049 0.404 1.038 0.049 C 

Q9 3.037 6.537 1.453 2.037 1.359 0.453 C 

Q10 1.311 4.061 1.083 0.311 1.067 0.083 C 

Q11 2.613 9.363 1.208 1.613 1.161 0.208 C 

Q12 1.238 7.238 1.034 0.238 1.026 0.034 C 

C: 扩散系数; M*: 平均拥挤度; PAI: 聚块指数; I: 丛生指数; I&: 扩散型指数; Ca: Cassie 指数; C: 集群分布; U: 均匀分布。 

C: Diffusion coefficient; M*: Mean crowding; PAI: Index of patchiness; I: Clumping index; I&: Index of diffusion; Ca: Cassie index; C: Clump distribution; 

U: Uniform distribution.  



466 热带亚热带植物学报           第 30 卷 

 

 

表 4 不同龄级黄杉种群的分布格局 

Table 4 Distribution pattern of Pseudotsuga sinensis population at different age class 

龄级 Age class DBH (cm) C M* PAI I I& Ca 分布格局 Spatial pattern 

I < 2.5 1.471 2.304 1.257 0.471 1.247 0.257 C 

II 2.5 ~ 7.5 7.330 9.913 2.766 6.330 2.658 1.766 C 

III 7.5 ~ 12.5 6.834 11.584 2.015 5.834 1.944 1.015 C 

IV 12.5 ~ 17.5 4.292 12.625 1.353 3.292 1.326 0.353 C 

V 17.5 ~ 22.5 1.895 6.312 1.165 0.895 1.154 0.165 C 

VI 22.5 ~ 27.5 2.459 5.292 1.381 1.459 1.357 0.381 C 

VII 27.5 ~ 32.5 0.338 1.671 0.716 -0.662 0.730 -0.284 U 

VIII 32.5 ~ 37.5 0.429 1.179 0.673 -0.571 0.686 -0.327 U 

IX 37.5 ~ 42.5 0.424 0.924 0.616 -0.576 0.627 -0.384 U 

X ≥42.5 0.686 0.603 0.658 -0.314 0.545 -0.342 U 

C: 扩散系数; M*: 平均拥挤度; PAI: 聚块指数; I: 丛生指数; I&: 扩散型指数; Ca: Cassie 指数; C: 集群分布; U: 均匀分布。 

C: Diffusion coefficient; M*: Mean crowding; PAI: Index of patchiness; I: Clumping index; I&: Index of diffusion; Ca: Cassie index; C: Clump distribution; 

U: Uniform distribution. 

3 结论和讨论 
 

3.1 黄杉种群的结构特征 

植物种群结构特征不仅体现了种群内部个体

的发展过程[32]，而且反映了植物对外界环境的适应 

性[38]。本研究表明，黄杉天然种群龄级结构呈“∩”

型，幼龄和老龄个体数量较少，中龄个体数量较多；

种群结构动态指数显示黄杉天然种群整体为增长

型种群，但有向衰退型种群转变的趋势[39]。这与田

胜尼等[40]对华东黄杉种群结构的研究结果相似。李

肇晨等[41]认为，以种子繁殖为主的植物，如果种群

中幼苗和幼树个体数量缺乏，则该种群一般趋向于

衰退，可见黄杉种群有衰退的趋势。这说明黄杉种

群虽然有大量中龄林个体在有限时间内能维持其

种群结构，但是由于幼龄(特别是 I、II 龄级)个体不

足无法补充中老龄个体的发展，种群难以长期维持

稳定，这与许多濒危植物 , 如羽叶丁香 (Syringa 

pinnatifolia)、裸果木(Gymnocarpos przewalskii)和桫

椤(Alsophila spinulosa)的种群特征较为类似，也是

小范围、片段化分布的濒危植物天然种群必然经历

的发展过程[42]。 

森林更新过程中，幼苗阶段是最重要和敏感

的阶段[43–44]，幼龄个体数量是维持种群稳定的基

础[45–46], 对于许多濒危物种来说更是如此[47]。黄杉

幼龄期个体存活率低、死亡率高，这可能与物种自

身的生物学特性和环境条件有关。首先，黄杉种子

结实率低且不饱满，空瘪种子较多[19]；同时，黄杉

种子萌发率低，对环境条件要求较高，在自然更新

过程中，常被云南松(Pinus yunnanensis)等天然更新

能力强和抗逆性强的树种所压制[48]。其次，野外调

查发现，黄杉幼苗多集中在郁闭度 0.6 以上的森林

中，但是 2 a 生以上的幼苗则更多出现在林缘或林

中空地，这说明黄杉种子虽然能在隐蔽的环境下萌

发并生长，但随着年龄的增加，需光量随之增加, 由

于林下光照强度的不足，限制了其生长发育，使其

竞争力降低导致死亡率较高。有研究表明，阴蔽的

林下环境可能是导致植物种群幼苗和幼树死亡率

比较高的重要原因[49–50]。再次，黄杉种群呈斑块状

分布，斑块间相距较远，种群间的基因交流存在一

定障碍，容易造成近亲繁殖，遗传漂变概率增大, 导

致种子萌芽率降低或幼苗对环境的适应性变弱。最

后，喀斯特山地特殊的生境条件，资源条件有限, 导

致种内、种间竞争加剧，同时密度制约使种群产生

了自疏作用，造成大部分幼龄个体难以存活，只有

少量竞争能力强的个体能够存活并成功进入下一

阶段生长发育。因此，黄杉幼龄期大量个体无法顺

利进入到下一阶段生长发育已经成为黄杉种群更

新和发展的“瓶颈”，如何提高其幼龄期个体的存活

率和高质量的进入下一生长阶段是当前亟待解决

的问题。 

存活曲线分析表明，黄杉种群的存活曲线更趋

近于 Deevey-II 型，VII 龄级之前死亡率相对稳定, 

大于 VII 龄级死亡率快速上升，与静态生命表分析

一致，说明黄杉种群进入了生理衰退期，老龄个体

的发展遇到了瓶颈，老龄个体由于自身生理机能的

衰退，对光照、空间、矿质营养等环境资源的竞争
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力下降，导致了个体的死亡以及龄级的衰退[39]，与

安徽宁国华东黄杉种群的存活曲线类型相同[40]。随

着龄级的增加，种群的死亡率和消失率先降低后增

加，这可能与黄杉自身的生物学特性和环境筛选有

关。经过前期的竞争和强烈的环境筛选后，存活的

个体对环境有较强的适应能力，黄杉种群趋于稳

定，在 II~IV 龄级死亡率和消失率逐渐下降到最低

点；此后，黄杉个体因达到生理成熟期而逐渐自然

枯死，另一方面，也可能是由于当地老百姓不清楚

黄杉是国家保护植物，人为砍伐导致了老龄林个体

数量减少，使黄杉种群死亡率和消失率在 V~IX 龄

级达到第 2 个峰值。 

 

3.2 黄杉种群的空间分布格局 

种群空间分布格局的形成会受到很多因素的

影响[51]，自然条件下，不同尺度上各种生物因子(种

子扩散机制、繁殖特性、种内种间竞争等)和环境因

子(地形、土壤、温度、水分、光照等)长期相互作

用被认为是主要驱动力[52–53]。Condit 等[54]认为，森

林的空间分布格局具有强烈的尺度依赖性。已有研

究表明，小尺度上种群的空间分布格局主要受物种

的生物学特性、种子扩散限制、种内和种间竞争等

因素的影响，大尺度上种群的空间分布格局主要受

环境异质性的影响[51]。本研究，黄杉种群在 0~30 m

尺度内除部分样地(Q2 和 Q7)呈均匀分布外，大部分

样地均呈集群分布，与许多森林群落中天然优势种

群的空间分布格局一致[55]。黄杉种群的集群分布与

其生物学特性和生境的异质性有关。黄杉属球果类

植物，球果呈卵圆形或椭圆状卵圆形，种子为三角

状卵圆形，周围有翅，球果自然脱落后种子脱离, 然

后主要依靠风力传播，但由于受到种子扩散限制的

影响，传播距离不会太远，离母树越远，种子数量

越少；黄杉幼树的生长需要获得较多的光照，常在

林窗内或边缘聚集；喀斯特山地生境异质性高, 裸

露的岩石与土壤侵蚀形成的小生境斑块，对种子的

传播有阻碍作用，在凹处积聚的土壤有利于黄杉个

体生长，易形成集群分布。 

种群的空间分布格局不仅与研究尺度紧密相

关，而且在不同的发育阶段也存在差异。种群在不

同的生活史阶段生态位、生理需求和面临的竞争压

力均有差异，个体为了充分利用有限的光照、热量、

水分、土壤等资源，在不同的发育阶段会形成不同

的分布格局。许多研究表明，随着植物种群年龄(径

级)的增加，种群的空间分布格局由聚集分布向随机

分布或者均匀分布转变或聚集程度逐渐降低[3,56]。本

研究结果表明，黄杉种群 I~VI 龄级为集群分布, 

VII~X 龄级则为均匀分布，且 IV 龄级后种群的聚

集强度逐渐减弱。黄杉种群生活史初期主要受种子

扩散限制和生境条件异质性的影响，虽然黄杉种子

靠风力传播，但受种子扩散机制影响, 依然易散布

于母树周围，又由于喀斯特山地自然环境的生境异

质性大，仅有少数地段适合于种子萌发；同时，小

径级种群个体生存需要的资源较少, 竞争能力有

限，聚集分布有助于群体效应的发挥，从而有利于

保持种群的稳定[41,57]；因而，黄杉种群生活史初期

形成了集群分布格局。随着黄杉的生长发育，植株

个体对光照、养分、水分的需求增大，种内、种间

竞争加剧，受密度制约影响出现了自疏和它疏现

象，部分个体死亡，种群密度降低，聚集强度减弱[58], 

黄杉种群空间分布格局逐渐趋向于均匀分布。但是

在一些群落中，由于生存空间和光照、水分、营养

等资源充足，种内、种间竞争不激烈, 黄杉种群将

按照其幼树的分布格局继续生长到中林龄阶段，甚

至老林龄阶段。因此，我们认为黄杉种群的空间分

布格局在生活史初期主要由物种的生物学特性、生

态学特性和生境的异质性决定，随着植株个体的生

长发育，黄杉种群的空间分布格局更多地受环境资

源条件、种内和种间竞争的影响。是否存在激烈的

竞争或者受到密度制约是影响黄杉种群空间分布

格局变化的重要因素。 

很多研究表明，不同森林优势种群的个体空间

分布格局，随着种群年龄的增大，种群由聚集分布

向随机分布转变[3,59]。但是，本文的研究结果与之

不符，可能与取样面积和所处的环境条件有关。首

先，物种的空间格局具有强烈的尺度依赖性，随尺

度变化而变化[60]。本研究虽然设置了 12 块样地, 但

是样地面积只有20 m×30 m，而且样地间距离较远，

可能会对种群空间格局随着年龄变化的结果产生

影响。其次，种群的空间分布格局则主要受到生境

异质性的影响[61]。黄杉种群大部分生长在坡度比较

大的坡面上，在地形因子的作用下，土壤环境资源

分布较为均匀一致，在密度制约和竞争排斥的共同

作用下，造成了黄杉群的均匀分布格局。总的来说， 

随着种群的发展，在扩散限制、密度制约、生境异

质性和竞争排斥等过程影响下，不同区域内种群的

空间分布格局会有所差异。 
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黄杉天然种群结构呈“∩”型，种群结构动态指

数表明黄杉天然种群整体为增长型种群，但是种群

更新不良，难以长期维持稳定，有衰退的趋势。黄

杉种群在0~30 m尺度内除部分样地(Q2和Q7)呈均

匀分布外，大部分样地均呈集群分布；不同生长阶

段种群表现出不同的空间分布格局，随着龄级的增

加，空间分布格局由集群分布逐渐趋向于均匀分

布。这是由于物种的生物学特性、扩散限制、生境

异质性、密度制约和竞争等因素导致不同发育阶段

形成了不同的空间分布格局。因此，在黄杉种群的

保护与管理中，针对黄杉自然更新不良的现象，可

通过适度的干扰，如开辟林窗、合理疏伐、除去林

下灌丛等方式，营造适宜其幼苗、幼树生长和存活

的生境条件，提高黄杉的更新能力；针对黄杉天然

种群的斑块状分布，地理隔离会导致种群遗传多样

性下降的现象，在对黄杉的就地保护中，不仅要注

意维持其数量，而且要建立廊道促进种群的扩散与

交流。 
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