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摘要 :将林木依胸径大小分级 ,以林木径级结构代表年龄结构 ,采用分段匀滑技术 ,编制沉水樟种群特定时间生命表 ,绘制死亡

率曲线、危险率曲线及存活曲线 ,分析沉水樟种群动态趋势。结果表明 :沉水樟种群的存活曲线趋于 Deevey2Ⅲ型 ,幼苗和中树

稀缺是导致沉水樟濒危的重要原因。沉水樟种群天然更新过程的动态是通过沉水樟不同龄级的株数分布波动而表现的 ,种群

动态的谱分析表明沉水樟种群动态除受基波的影响外 ,还显示出明显的小周期波动 ,在 11龄级这一小周期波动与沉水樟高生

长有关 ,在 15龄级这一小周期的波动可能与沉水樟的生理特性有关。
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Abstract : Cinnamomun micranthum is a rare cash plant of Cinnamomun which occurs in mainland and Taiwan Province , China.

It was listed as a Grade Three endangered plant for State protection in 1982 as its abundance was decreasing rapidly. The surviving

Cinnamomun micranthum commonly has very low reproduction and natural regeneration ability. Although some studies have been

recently conducted of the phenology , sexual reproduction and asexual reproduction of Cinnamomun micranthum , there has been no

research into its population dynamics. In order to determine the population state of Cinnamomun micranthum , analyze its past

population structure and pre2disturbance situation and forecast its future population dynamics , the population life table and periodic

fluctuation of Cinnamomun micranthum were analyzed by the space deducing time method. The static state life table , the survival

rate curve , the mortality rate curve and danger rate were compiled using the diameter at breast height class to represent the age

class structure and smooth out technique. The results showed that the survival curve of the population appeared to be of the

Deevey2Ⅲtype. According to the mortality rate curve , the mortality peaks of Cinnamomun micranthum are in the first and

fourteenth age grades. The high mortality of seedlings and middle2age trees was one of the main reasons which led the

Cinnamomun micranthum population becoming endangered. The natural regeneration process of the Cinnamomun micranthum

population can be represented by the fluctuation of the distribution of the number of trees in different age grades. Spectral analysis

of the population showed that the natural regeneration of Cinnamomun micranthum was a minor periodic change in eleventh and

fifteenth age grades.
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种群统计是研究种群数量动态的一种方法 ,它的核心是生命表[1 ,2 ]
,生命表结构分析是解释种群变化的前

提。根据生命表可以预测出该物种在某些特定条件下存活与繁殖的可能性 ,了解种群的现存状态 ,分析过去

种群的结构与受干扰状态 ,预测未来的种群动态[3～5 ]。通过种群生命表的编制 ,从中分析出生率、死亡率等重

要参数 ,可供更多关于种群年龄结构和数量统计方面的信息 ,还有助于揭示种子散布、萌发及幼苗种群建立等

特征[6 ,7 ]。复杂的周期现象可以由不同振幅和相应的谐波组成 ,谱分析是探讨种群天然分布的波动性和年龄

更替过程周期性的数学工具 ,种群天然更新动态可通过种群不同龄级的株数分布波动来表现[8 ,9 ]。因此进行

植物种群生命表的编制和谱分析对于揭示种群的数量特征具有重要现实意义。

沉水樟 ( Cinnamomun micranthum)是我国樟科樟属经济树种 ,是我国大陆和台湾的间断分布种 ,由于长期

以来对沉水樟资源的破坏及其自身的原因 ,导致目前沉水樟资源锐减 ,目前除福建建瓯万木林自然保护区分

布有比较大面积的沉水樟林外 ,其余多被破坏殆尽 ,1982年被列为我国三级濒危保护植物 ,因此研究沉水樟

种群的数量特征和揭示沉水樟种群濒危的原因机制已成为当前林学界急需解决的重大课题。虽然国内学者

对沉水樟的群落学特征、无性繁殖等进行过一些研究[10～12 ]
,但目前尚无从种群统计角度来研究沉水樟林种群

数量特征的报道。鉴于此 ,本文以福建省万木林保护区的沉水樟林为研究对象 ,以“横向导纵向”的方法进行

沉水樟种群静态生命表编制 ,统计分析其种群数量特征 ,同时应用谱分析方法揭示种群数量的动态变化特征 ,

为了解沉水樟种群的现存状态、分析过去种群结构与受干扰状态、预测未来的种群动态及揭示濒危植物沉水

樟种群的濒危机制提供科学依据。

1　试验地概况

试验地设在福建省建瓯市万木林自然保护区内 ,此保护区是自明代建文元年 (1399年)以来就加以封禁

保护形成的亚热带常绿阔叶林为主的保护区 ,是揭示森林生态系统自然演替动态、研究老龄林生态价值和保

护意义极为难得的历史遗产[13 ]。保护区位于福建省建瓯市境内 ,地理位置在东经 118°08′22″～118°09′23″,北

纬 27°02′28″～27°03′32″,保护区总面积 189hm2。属武夷山脉南面与鹫峰山脉西北侧的低山丘陵地带 ,海拔 234

～556m。主要成土母岩为花岗岩 ,土层厚度多为 1m以上。

保护区内分布有以沉水樟为主要建群种的亚热带常绿阔叶林 ,其乔木层主要树种为沉水樟、猴欢喜

( Sloanea sinensis) 、罗桴栲 ( Castanopsis fabri) 、山黄皮 ( Clausena anisum2olena) 、细齿叶柃 ( Eurya nitida) 、桂北木姜

子 ( Litsea subcoriacca ) 、楠木 ( Phoebe bournei ) 、水团花 ( Adina pilulifera) 、野含笑 ( Michelia skinneriana) 、拟赤杨

( Alniphyllum fortunei) 、山矾 ( Symplocos sumuntia) 、拉氏栲 ( Castanopsis lamontii) 、木荷 ( Schima superba) 。灌草层以

山矾、木荷、杜茎山 ( Maesa japonica) 、新木姜子 ( Neolitsea aurata) 、楠木、草珊瑚 ( Sarcandra glabra) 、猴欢喜、桂北

木姜子为主。林内草本较少 ,群落总盖度 90 %以上。

2　研究方法

211　调查方法

在全面勘查福建省建瓯市万木林自然保护区内沉水樟分布状况基础上 ,选取有代表性的地段设置 12个

20m×30m的调查样地 ,采用相邻格子法进行群落特征调查。每个样地分成 4个 10m×15m的样方 ,每个样方

再分为 5m×5m的相邻格子样方 ,调查样方内乔木层、灌木层、层间层、草本层的全部植被种类、数量 ,对每个

样方进行每木调查 (起测径级≥4cm) ,记录其树高、胸径、冠幅、枝下高及胸径 < 4cm的幼苗、幼树的株数 ,在此

基础上进行沉水樟种群特征的比较。

212　生命表编制

根据沉水樟的生活史特点 ,参考相关文献方法[14～17 ,19～21 ]
,将沉水樟种群划分为 18个胸径级 ,把树木径级

从小到大的顺序看作是时间顺序关系 ,统计各龄级株数 ,编制沉水樟种群静态生命表 ,进而分析其动态变化。

由于本研究各样地间的生境比较相近 ,因此对所有样地的沉水樟进行集中处理 ,然后进行生命表编制。
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特定时间生命表一般包括如下内容 : x 是单位时间年龄等级的中值 ; ax 是在 x 龄级内现有个体数 ; lx 是

在 x龄级开始时标准化存活个体数 ; dx 是从 x 到 x + 1龄级间隔期内标准化死亡数 ; qx 是从 x 到 x + 1龄级间

隔期间死亡率 ; L x 是从 x到 x + 1龄级间隔期间还存活的个体数 ; Tx 是从 x 龄级到超过 x龄级的个体总数 ; ex

是进入 x龄级个体的生命期望或平均期望寿命 ; Kx 是为消失率 (损失度) 。表中各项都是相互关联的 ,可以通

过实测值求得 ,其关系如下 :

lx = axΠa0 ×1000 , dx = lx - lx +1 , qx = dxΠlx ×100 % ,L x = ( lx + lx +1 )Π2 ,

Tx = ∑
∞

x

L x , ex = TxΠlx , Kx = ln lx - ln lx +1

　　由于静态生命表是反映了多个世代重叠的年龄动态历程中的一个特定时间 ,而不是对这一种群的全部生

活史的追踪 ,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 ,因此本研究采用匀滑技术对数

据进行处理。

检查调查数据发现在第 5年、第 6年、第 8年、第 10年和第 17年时数据发生波动 ,小于第 6年、第 9年、第

11年和第 18年的存活数。据特定时间生命表的假设 ,年龄组合是稳定的 ,各年龄的比例不变 ,同时认定两个

区段 :第 2～9年和第 11～18年 ,分别计算两个区分段的存活数累积 :

T1 = ∑
9

i = 2
ax

i
= 40　T2 = ∑

18

i = 11
ax

i
= 18

　　平均数 �a1 = T1Πn1 = 40Π8 = 5 , �a2 = T2Πn2 = 18Π8 = 2125≈ 2 ,据此认为这是区段的组中值 ;据区段的

第一个存活数和最后一个存活数的差数及区段的间隔数 ,可以确定每一相邻年龄组的存活数之间的差数。故

经匀滑修正后 ,得 axπ,编出沉水樟种群特定时间生命表。

213　谱分析方法

谱分析方法可以揭示种群数量的周期性波动 ,是探讨林分分布波动性和年龄更替过程周期性的数学工

具[8 ,9 ] ,沉水樟种群的天然更新过程可通过不同龄级株数分布波动而表现 ,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 :

N t = A0 + ∑
n

t = 1
Ak sin (ωk t +θt )

　　式中 ,A0 为周期变化的平均 ; Ak ( K = 1 ,2 ,3 ,⋯, p)为各谐波的振幅 ,标志其所起作用的大小 ,其值的差异

反映了各周期作用的大小差别 ;ωk 及θk 分别为谐波频率及相角 ; N t 为 t 时刻种群大小。

将种群各年龄个体分布视为一个时间系列 t ,以 Xt 表示 t 年龄序列时个体数 ; n 为系列总长度 ; p = nΠ2

为谐波的总个数 ; T为正弦波的基本周期 ,即时间系列 t的最长周期 ,则可用下式来估计 Fourier分解中的各个

参数 ,即 :

A0 =
1
n ∑

n

t = 1
Xt ,A

2
k = a

2
k + b

2
k ,ωk = 2πkΠT ,θk = arctg( akΠbk ) ,

ak =
2
n ∑

n

t = 1
Xt cos

2πk ( t - 1)
n

, bk =
2
n ∑

n

t = 1
Xt sin

2πk ( t - 1)
n

　　因本研究沉水樟各龄级个体数量相差较大 ,在计算时进行对数化处理 ,即以 Xπt = ln ( Xt + 1)代换公式中

的 Xt ( Xt 值即表 1 ax 栏中所对应的数值) 。利用谱分析公式可计算出各个波形的振幅 Ak 值 ( k = 1 , 2 , 3 ,⋯,

p , p = nΠ2) 。A1 为基波 ,A2～A9 为各个谐波。每个谐波的周期分别是基本周期的 1Π2 ,1Π3 ,⋯⋯,1Πp。

3　结果与分析

311　沉水樟种群生命表与存活曲线分析

根据调查结果 ,编出沉水樟种群特定时间生命表见表 1。

存活曲线是反映种群个体在各年龄级的存活状况曲线 ,是根据生命表、借助于存活个体数量来描述特定

年龄死亡率 ,通过把特定年龄组的个体数量相对时间作图而得到的。本研究以径级相对年龄为横坐标 ,以存
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活量的对数为纵坐标 ,根据沉水樟生命表 (表 1) ,绘制沉水樟种群的存活曲线 (图 1) 。

表 1　沉水樟种群的静态生命表

Table 1　The static state life table of Cinnamomum micranthum Hay population

龄级
Age grade

径级
DBH class

组中值
Mean value

ax a 3
x l x ln l x dx qx L x Tx ex Kx

1 0～4 2 68 68 1000 61908 824 01824 588 1839 11839 11735

2 4～10 7 12 12 176 51173 15 01083 169 1251 71089 01087

3 10～20 15 5 11 162 51086 15 01091 154 1082 61689 01095

4 20～30 25 1 10 147 41991 15 01100 140 928 61310 01105

5 30～40 35 0 9 132 41885 15 01111 125 788 51954 01118

6 40～50 45 2 8 118 41768 15 01125 110 663 51636 01134

7 50～60 55 6 7 103 41634 15 01143 96 553 51372 01154

8 60～70 65 6 6 88 41480 15 01167 81 457 51179 01182

9 70～80 75 8 5 74 41298 0 01000 74 376 51114 01000

10 80～90 85 5 5 74 41298 0 01000 74 302 41107 01000

11 90～100 95 8 5 74 41298 15 01200 66 228 31101 01223

12 100～110 105 3 4 59 41075 15 01250 51 162 21754 01288

13 110～120 115 2 3 44 31787 15 01333 37 111 21516 01405

14 120～130 125 2 2 29 31381 15 01500 22 74 21516 01693

15 130～140 135 2 1 15 21688 0 01000 15 52 31536 01000

16 140～150 145 0 1 15 21688 0 01000 15 37 21516 01000

17 150～160 155 0 1 15 21688 0 01000 15 22 11496 01000

18 160～170 165 1 1 15 21688 — — 7 7 01476 21688

图 1　沉水樟种群的存活曲线

Fig. 1　Survival curve of Cinnamomum micranthum Hay population

图 2　沉水樟种群死亡率和亏损率曲线

Fig. 2　Killing power ( Kx) value curve and mortality rate ( qx ) curve of

Cinnamomum micranthum Hay population

　　按 Deevey的划分 ,存活曲线一般有 3种基本类型。

Ⅰ型是凸曲线 ,该类型种群绝大多数能活到该物种的生

理年龄 ,早期死亡率低 ,当活到一定生理年龄时 ,短期内

几乎全部死亡 ;Ⅱ型是直线 ,也称对角线 ,该类型种群各

年龄死亡率基本相同 ;Ⅲ型是凹曲线 ,早期死亡率高 ,一

旦活到某一年龄 ,死亡率就较低[2 ]。从表 1和图 1可看

出 ,福建建瓯沉水樟种群的存活曲线趋向于 Deevy2Ⅲ
型。沉水樟的幼龄存活率较高 ,调查中发现沉水樟林下

出现的幼苗大多是沉水樟萌条 ,胸径在 4～10cm的数量也不多 ,1龄级以后存活数量迅速下降 ,2～11龄级比

较稳定 ,到 12～15龄级存活数量又趋于较大幅度下降 ,到 15龄级后又趋于稳定 (除 1和 2龄级外 ,其余每个龄

级沉水樟年龄差异大致为 36a) 。

沉水樟种群生命表和存活曲线从整体上反映了沉水樟种群的数量动态变化趋势及结构特征。在较少人

为干扰沉水樟天然种群中 ,其存活曲线图出现一些波动 ,可能与沉水樟种群生长过程中生境的变迁有关。随

着沉水樟的生长 ,林分郁闭度变大 ,过于荫蔽的环境开

始不适合于沉水樟幼树生长 ,使得沉水樟种群处于中断

状态 ,再加上沉水樟种子产量存在大小年现象 ,种子产

量存在波动性 ,造成对沉水樟种群补充的波动性 ,这可

能是导致沉水樟种群衰退的原因之一。

沉水樟的亏损率和死亡率曲线 (图 2)反映了沉水

樟种群的一般特征 ;在 1龄级时 ,损失度比较大 ;2龄级

至 8龄级时基本没有波动 ,14龄级时有一个小高峰 ,18

龄级时损失度达最大值 ,在此阶段只有少量沉水樟个体

幸存下来。1 龄级时死亡率出现最高峰 ,达 8214 % ,说
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明此时环境筛的选择强度很高 ,只有 1716 %的幼树进入下一阶段 ,此后死亡率变化趋于稳定 ,到 14龄级时有

个小的死亡高峰 ,但死亡率总体趋于平缓。其原因可能是沉水樟幼苗年龄较小 ,生长和竞争能力不强 ,受到环

境筛的强烈筛选而大量死亡 ;再加上从幼苗到中树的过程中对光照和上层营养空间的竞争加剧。调查中发

现 :沉水樟幼树比较耐荫 ,在生长过程中需光性逐渐加强 ,沉水樟天然林的幼株只有通过光照环境筛的严格筛

选才能进入主林层 ,而在这种缺乏人为干扰的天然林内 ,很少有沉水樟幼株能够通过光照环境筛的筛选 ,因此

大多幼株或缓慢生长等待进入主林层或在等待中逐渐死亡。调查中发现沉水樟种群中中龄树只占该种群总

数量的 8 % ,由此引起沉水樟种群中龄树的缺实 ,导致沉水樟种群濒危。

312　沉水樟种群动态的谱分析

对沉水樟种群动态的谱分析表明 :沉水樟种群天然更新动态是通过沉水樟不同龄级的株数分布波动表现

的。从表 2可看出 ,沉水樟种群天然更新波动性明显 ,沉水樟种群的基波 A1 = 116692 ,最大 ,基波表现了种群

最基本的周期波动 ,其波动周期是该种群本身所固有的特性 ,由种群波动特性所决定。这表明沉水樟种群的

数量动态变化受其生命周期中生物学特征的控制趋向极为明显 ,未能反应出波动的固有周期 ,这可能与样地

面积不够大有关。

表 2　沉水樟种群的周期性波动

Table 2　Periodic fluctuation of Cinnamomum micranthum Hayata population

谐波 Resonance spectra A1 A2 A3 A4 A5 A6 A7 A8 A9

振幅值 Amplitude value 116692 113839 015564 014173 014149 014809 014122 014980 013657

　　从表 2可看出 ,沉水樟种群数量动态除受基波影响外 ,还显示出明显的小周期波动 ,如 A6 和 A8 ,前者的

波动约在空间序列胸径 95cm处 ,对应 11龄级 ,这一小周期波动与沉水樟高生长有关。沉水樟种群经剧烈竞

争 ,一部分个体最终达到主林层高度 ,林木开始产生分化 ,进行数量调节 ,林分由郁闭变为稀疏 ,这有利于种群

的发展 ;后者的波动约在空间序列胸径 135cm处 ,对应 15龄级 ,这一小周期的波动可能与沉水樟的生理特性

有关。经过漫长的生长过程 ,到了这一龄级的沉水樟个体开始进入生理衰退期 ,使得该种群数量又出现小波

动。从谱分析结果可看出 ,沉水樟种群数量动态是存在周期性波动的 ,而且其所表现出的波动不是单一周期 ,

而是在大周期内有小周期的多谐波迭加特征。

异质种群理论认为 ,由于各种原因导致生物种群的破碎化 ,从而形成在空间上有一定距离的生境斑块

(habitat patch) ,同时也使得一个较大的生物种群因栖息地的破碎化而被分割成许多小的局部种群 ( local

population) 。破碎化栖息地生境的随机变化致使那些被分割的局部种群随时都有可能发生随机灭绝 ,同时个

体在生境斑块间的迁移作用又为在尚未被占据的生境斑块内建立新的局部种群提供了可能[21 , 22 ]。沉水樟种

群为异质种群 ,由于受种子产量和质量的影响 ,沉水樟幼龄个体不足且缺乏竞争力 ,中龄树断层 ,成为沉水樟

种群发展的限制因子。加之沉水樟种群数量有限 ,种群的消长影响到整个沉水樟种群的稳定性。特别是在异

质种群中 ,每个局部种群的消亡都将降低异质种群避免灾难性事件的能力 ,这使得沉水樟种群对外界不利环

境的抵抗力比较弱。

4　结论与讨论

在群落中相对于生命表中其它龄级个体数目来说 ,福建建瓯沉水樟种群具有一定数量的幼苗 ,但以沉水

樟萌条居多 ,沉水樟实生幼苗相对较少。而且由于这些幼苗竞争力弱、易受病虫危害 ,表现出较高的死亡率。

谱分析表明沉水樟种群动态具有波动性 ,沉水樟种群中出现了 5次负增长现象 ,即分别在 5、6、8、10、16龄级

中 ,有的龄级处于中断状态 ,说明沉水樟幼苗对各个龄级的补充是不连续和稳定的。一方面由于沉水樟种子

产量少 ,质量不稳定 ,有大小年结实现象 ,影响了沉水樟种群幼树的数量 ;另一方面这些数量不多的幼苗幼树

很难进入主林层 ,引起沉水樟种群中龄树的缺实 ,导致沉水樟种群出现负增长和中断状态 ,说明沉水樟种群在

群落中的地位是不稳定和濒危的。沉水樟种群处于中间断层不稳定状态与种群内、种群间竞争和空间生态位

重新分配密切相关。
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沉水樟的存活曲线趋于 Deevey2Ⅲ型。幼苗和中龄级个体的不足是导致沉水樟种群濒危的重要原因。沉
水樟种群天然更新过程是通过沉水樟不同龄级株数分布的波动而表现的 ,其种群数量动态除受基波的影响

外 ,还显示出明显的小周期波动 ,在 11龄级时的小周期波动与沉水樟高生长有关 ,在 15龄级时的小周期波动

可能与沉水樟的生理特性有关。

针对沉水樟种群濒危的原因 ,开展相应的保护工作 ,找出其种子产量低和质量差的原因 ,增强该种群的天

然更新能力 ,加强沉水樟无性繁殖的研究 ,扩大沉水樟人工林规模 ,进行适度的人为干扰 ,使沉水樟更新层能

接受更多的光照 ,并对灌木层进行适当疏伐 ,为沉水樟种群更新层个体发育创造更好的生境 ,是当前保护和恢

复沉水樟资源的关键。
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