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摘要：岷江冷杉林是我国西南亚高山暗针叶林的主体之一，其健康的种群动态和更新策略在维持长江上游生态安全方面具有重

要意义。 为了解岷江冷杉更新过程中林窗对幼苗种群动态的影响，通过调查林窗内和林下岷江冷杉更新幼苗的存活情况，采用

数量分析方法研究了幼苗的年龄结构和动态特征。 结果表明：林窗内和林下岷江冷杉幼苗的年龄金字塔均为两头小中间大的

纺锤型，存活曲线均为 ＤｅｅｖｅｙⅡ，生命期望以 １ 龄级的最高、林下种群高于林窗种群。 幼苗的死亡率、消失率、累计死亡率和危

险率均随龄级的增加而增大，生存率和死亡密度随龄级的增加而减小；岷江冷杉幼苗种群的数量化动态指数 Ｖｐｉ ＝ ０．１０５９，为增

长型种群，在外界随机事件干扰时也可持续增长，尤以林窗种群抵御随机干扰、持续增长的特点更为突出；岷江冷杉幼苗种群的

周期波动主要受基波控制，林窗种群在 ９ 龄级和 １１ 龄级处的波动还受谐波的影响。 林窗扩大岷江冷杉更新幼苗的数量规模、
提高种群抵御外界随机干扰的能力。 因此，在岷江冷杉林更新管理中，应高度重视林窗的作用。
关键词：岷江冷杉幼苗；种群动态；年龄结构；生存分析；林窗
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ｕｎｄｅｒ ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ＣＧ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． Ｔｈｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＣＧ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ
ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ａｎｄ ｂｅｔｔｅｒ ａｂｌｅ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｕｎｄｅｒ ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｔｈａｎ ｔｈｅ ＦＣ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． Ｓｐｅｃｔｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｍａｒｋｅｄ ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ． Ｇｉｖｅｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ ｉｎ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ， ｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ｃａｐａｃｉｔｙ ｆｏｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｔｈｅ ｃｒｅａｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐｓ，
ｗｈｉｃｈ ｗｏｕｌｄ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｓｕｃｃｅｓｓｆｕｌ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ａｂｉｅｓｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ； ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃ； ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ； ｃａｎｏｐｙ ｇａｐ

作为群落的重要组成部分，种群的结构不仅对群落结构有直接影响，而且能客观体现群落的发展趋势和

动态［１⁃２］。 植物种群数量动态是其个体生存能力与环境相互作用的结果［３］，开展种群年龄结构及其数量动态

的研究在反映种群生态学特征、展现种群与环境适应的结果、阐明群落发展趋势等方面都具有重要意义［４⁃６］。
林窗是森林群落中林冠树木死亡而在林地上形成的不连续的林中空地［７］，在森林植被更新和演替过程中发

挥重要作用［８］。 林窗的形成使森林群落内部的光、热、水等环境因子发生显著的变化［８⁃９］，引起林窗内外更新

幼苗定居、生长的分异［７，１０⁃１２］。 已有研究多从静态视角去揭示林窗对幼苗密度及生长的影响［１２⁃１３］，缺乏对幼

苗种群动态的了解。 而开展林窗内外幼苗种群结构与动态的追踪将有助于充分认识森林更新过程中林窗的

作用及影响机制。
以岷江冷杉（Ａｂｉｅｓｆａｘｏｎｉａｎａ）为主要建群种的西南亚高山暗针叶林是青藏高原东缘山地森林植被的主体，

也是长江上游水源涵养林中起重要作用的植被类型［１４⁃１６］。 岷江冷杉林的更新一直是学者们关注的热点，程
伟等［１６］、康东伟等［１７］、谭留夷等［１８］均指出岷江冷杉种群动态过程中幼苗储量丰富、但高达 ９０％的幼苗死亡

率严重影响着种群的顺利更新［１６］。 岷江冷杉更新过程中最关键的幼苗阶段一直处于不稳定状态［１９⁃２０］，箭竹

密度、苔藓厚度等均将阻碍岷江冷杉幼苗的发生和生长［１４⁃１５，２１］。 林窗更新是岷江冷杉群落更新的主要方

式［１２⁃１４］，其更新幼苗的种群结构、生存过程、数量变化特征以及抵御外界随机干扰的能力是否较林下种群优

越？ 相关报道却鲜见，这在一定程度上制约着对岷江冷杉林更新过程的认知和对林窗作用的评价。
本研究以岷江冷杉更新过程中最关键的幼苗阶段及林窗的作用为关注点，采用空间代替时间的方法，在

岷江冷杉林中开展幼苗更新状况调查，分析林窗内和林下岷江冷杉幼苗的年龄结构、存活曲线、死亡率和消失

率曲线、生存状况及数量波动特征，以阐明林窗对岷江冷杉幼苗种群结构特征、生存过程及数量动态趋势的影

响，以期为深入认识亚高山暗针叶林群落动态与稳定性奠定基础，并为岷江冷杉林的更新保育提供基础数据

和理论依据。

１　 研究区概况

研究区位于四川省平武县的王朗国家级自然保护区，地理位置介于 ３２°４９′—３３°０２′Ｎ，１０３°５５′—１０４°１０′

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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Ｅ，海拔 ２３００—４９８０ ｍ。 该区域属于丹东－松潘半湿润气候，年平均气温 ２．９ ℃，年积温（≥１０ ℃）１０５６．５ ℃，
最高和最低气度分别为 ２６．２ ℃和－１７．８℃，多年平均降水量 ８５９．９ ｍｍ、并集中在 ５—８ 月。 森林植被主要由原

始云杉（Ｐｉｃｅａ ｓｐｐ．）冷杉林、针阔混交林、桦木（Ｂｅｔｕｌａｓｐｐ．）林和人工针叶林组成。 土壤包括有山地棕壤、山地

暗棕壤、亚高山草甸土、高山草甸土和高山流石滩荒漠土。 岷江冷杉林主要分布在研究区海拔 ２６００—３５００ ｍ
的区域内［９，１１⁃２２］。

２　 研究方法

２．１　 调查方法

在对研究区初步踏查后，选择位于大窝凼的岷江冷杉－缺苞箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｄｅｎｕｄａｔａ） －苔藓林为对象（样
地中心坐标：３３°００′１１．１７″Ｎ，１０４°０１′３４．４３″Ｅ，海拔 ２９１０ ｍ），平均林龄 １８０ ａ，平均胸径和树高分别为 ４５ ｃｍ 和

３８ ｍ，林分郁闭度介于 ０．４—０．６ 之间。 乔木层的优势种为岷江冷杉，密度可达 １５３３ 株 ／ ｈｍ２；其次为紫果云杉

（Ｐｉｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）、大翅色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ｖａｒ． ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ）和方枝圆柏等（Ｓａｂｉｎａ ｓａｌｔｕａｒｉａ）（表 １）。 灌木层主

要有缺苞箭竹，密度为 ９５４６ 株 ／ ｈｍ２；其次为苦糖果（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｓｔａｎｉｓｈｉｉ）、悬钩子（Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ）等多种灌

木和幼苗，平均盖度 ４０％，平均高度 １．４ ｍ（表 ２）。 草本层主要有紫花碎米荠（Ｃａｒｄａｍｉｎｅ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ）、鹿药

（Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｊａｐｏｎｉｃａ）和铁线蕨（Ａｄｉａｎｔｕｍ ｃａｐｉｌｌｕｓ⁃ｖｅｎｅｒｉｓ）等，平均盖度 ３０％，平均高度 ３０ ｃｍ；苔藓层主要为山

羽藓（Ａｂｉｅｔｉｎｅｌｌａ ａｂｉｅｔｉｎａ）和塔藓（Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ），平均盖度 ９０％以上，平均厚度 ８ ｃｍ［１１，２２］。

表 １　 样地乔木层物种组成及重要值表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅｓｉｎ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅｄ ｓｔａｎｄｓ

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （Ｎ ／ ｈｍ２）
树高

Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ
胸径

ＤＢＨ ／ ｃｍ
重要值

Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ／ ％

岷江冷杉 Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ １５３３ ３６．８９ ４０．３５ ５５．５９
紫果云杉 Ｐｉｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ ４００ ４６．７１ ６４．１４ ３１．８３
大翅色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ｖａｒ．ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ １００ １３．６７ １５．３３ ４．９２
方枝圆柏 Ｓａｂｉｎａ ｓａｌｔｕａｒｉａ ６８ ２２ ２８．１３ ３．６０
红桦 Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏ－ｓｉｎｅｎｓｉｓ ３４ １８ ２３．２４ １．７３
红毛花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｒｕｆｏｐｉｌｏｓａ ７３ １５ １６．３７ ２．３３

表 ２　 样地灌木层主要木本物种组成及重要值表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｉｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅｄ ｓｔａｎｄｓ

种名 Ｓｐｅｃｉｅｓ 平均高度
Ａｖｅｒａｇｉｎｇｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

株数

Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （Ｎ ／ ｈｍ２）
重要值

Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ／ ％

缺苞箭竹 Ｆａｒｇｅｓｉａｄｅｎｕｄａｔａ ２．６８ ９５４６ ２１．２４
苦糖果 Ｌｏｎｉｃｅｒａｓｔａｎｉｓｈｉｉ １．４６ ３７９４ １２．７１
岷江冷杉 Ａｂｉｅｓｆａｘｏｎｉａｎａ ０．２５ ４２６７ １０．４８
悬钩子 Ｒｕｂｕｓｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ ０．９７ ２６７４ １０．０６
秀丽莓 Ｒｕｂｕｓａｍａｂｉｌｉｓ １．１６ ２５４７ ９．４３
大翅色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏｖａｒ．ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ １．３９ ２３８５ ６．９２
紫花卫矛 Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｐｏｒｐｈｙｒｅｕｓ ２．４３ ６４８ ３．２１
紫果云杉 Ｐｉｃｅａｐｕｒｐｕｒｅａ ０．９１ ５６７ ３．０７
山梅花 Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓｍａｇｄａｌｅｎａｅ ２．９６ ５７２ ３．０１
红桦 Ｂｅｔｕｌａａｌｂｏ⁃ｓｉｎｅｎｓｉｓ ２．２２ ３５７ ２．３７
无柄杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｗａｔｓｏｎｉｉ ０．９６ ２８７ ２．０５
冰川茶镳子 Ｒｉｂｅｓｇｌａｃｉａｌｅ １．９３ ５０４ １．６１
陇西忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａｔａｎｇｕｔｉｃａ ２．０６ ２６４ １．６
红毛五加 Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘｇｉｒａｌｄｉｉ １．５８ ３４ １．５３
花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｓｐ． ２．３８ ２３７ １．４９
忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａｓｐｐ． ２．２９ ３５６ １．２９
峨眉蔷薇 Ｒｏｓａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ １．９ ２３５ １．０１
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　 　 沿垂直于等高线的方向随机设置长 ３００ ｍ、宽 ２ ｍ 的调查样带 ３ 条，样带间隔 ５０ ｍ 以上。 在整个样带内，
林冠林窗（后文简称林窗）面积为 ３７２ ｍ２（占 ２０．６７％），林下面积为 １４２８ ｍ２（占 ７９．３３％）。 分林窗和林下分别

测量冷杉幼苗（规定高度小于 １００ ｃｍ［１１］）基径和苗高。 共调查到幼苗 ７６８ 株（林窗 ４８０ 株，林下 ２８８ 株），基
径介于 １．００—１３．６９ ｍｍ（林窗为 １．００—１３．１８ ｍｍ，林下为 １．１４—１３．６９ ｍｍ），苗高介于 ７．４—８２．５ ｃｍ（林窗为 ８．
３—８２．５ ｃｍ，林下为 ７．４—６３．６ ｃｍ）。 采用“空间推导时间”的方法，用基径推导苗龄，以 １．０ ｍｍ 的基径间隔为

１ 龄级划分岷江冷杉幼苗龄级［１１，２０，２３］，将林窗、林下和总体的幼苗均划分为 １３ 个龄级。
２．２　 静态生命表编制

统计每个龄级的幼苗数，编制岷江冷杉幼苗的静态生命表［２４⁃２５］。 计算公式如下：
ｌｘ ＝（ａｘ ／ ａ０）×１０００

ｄｘ ＝ ｌｘ－ｌｘ ＋１
ｑｘ ＝（ｄｘ ／ ｌｘ） ×１００％
Ｌｘ ＝（ ｌｘ－ｌｘ ＋１） ／ ２

Ｔｘ ＝ ∑
∞

ｘ
Ｉｘ

ｅｘ ＝Ｔｘ ／ ｌｘ
Ｋｘ ＝ ｌｎｌｘ－ｌｎｌｘ －１

式中，ｘ 为龄级数；Ａｘ是在 ｘ 龄级内的实际存活数；ａｘ为经过匀滑处理后 Ａｘ的修正值［１８］；ｌｘ为在 ｘ 龄级开始时标

准化存活个体数（一般转化值为 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

隔期间死亡率；Ｌｘ为从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间隔期间存活的个体数；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；Ｋｘ为消失率。
２．３　 存活曲线拟合

以存活数 ｌｘ为纵坐标，以龄级为横坐标，绘制岷江冷杉幼苗的存活曲线，根据各年龄级的个体数，在 Ｏｒｉｇｉｎ

８．０ 软件（ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，ＵＳＡ）中采用指数函数和幂函数进行存活数和龄级关系的拟合，依据决定系

数、Ｆ 检验值和 ＡＩＣ 值（赤池信息量准则）判定模型拟合的效果。 如果指数方程 Ｎｘ ＝Ｎ０ｅ
－ ｂｘ拟合效果好，存活

曲线为 ＤｅｅｖｙⅡ型；若幂函数拟合效果好，存活曲线符合 ＤｅｅｖｙⅢ型［４］。
２．４　 生存分析

采用生存率函数 Ｓ（ ｉ）、积累死亡率函数 Ｆ（ ｉ）、死亡密度函数 ｆ（ ｉ） 和危险率函数 λ（ ｉ） 进行幼苗种群结构动态

分析，以阐明其生存规律［２６］，公式如下：
Ｓ（ ｉ）＝ Ｐ１×Ｐ２×Ｐ３…×Ｐ ｉ

Ｆ（ ｉ）＝ １－Ｓ（ ｉ）

ｆ（ ｉ）＝ （Ｓｉ －１－Ｓｉ） ／ ｈｉ

λ（ ｉ）＝ ２（１－Ｐ ｉ） ／ ［ｈｉ（１＋Ｐ ｉ）］
式中，Ｐ ｉ为存活频率；ｈｉ为区间长度，即龄级宽度。
２．５　 种群动态定量化分析

采用陈晓德种群动态数量化方法描述岷江冷杉幼苗种群数量变化动态［２７］，计算公式如下：

Ｖｎ ＝
Ｓｎ － ＳＮ＋１

ＭＡＸ（Ｓｎ，Ｓｎ＋１）
× １００％

Ｖｐｉ ＝
１

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
（ＳｎＶｎ）

式中，Ｖｎ为种群从 ｎ 到 ｎ＋１ 级的个体数量变化；Ｖｐｉ为整个种群结构的数量变化动态指数；Ｓｎ、Ｓｎ ＋１分别为第 ｎ
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和 ｎ＋１ 级种群个体数；ｋ 为种群大小级数量。
Ｖｐｉ仅适用于不考虑未来外部环境干扰的种群结构动态的比较，当考虑未来的外部干扰时：

Ｖ′ｐｉ ＝
∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
ＳｎＶｎ

ｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…，Ｓｋ）ｋ∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

Ｐ极大 ＝ １
ｋｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…，ＳＫ）

Ｖｎ值区间为［－１，１］，Ｖｎ取正、负、零值时分别反映种群两相邻年龄级个体数量的增长、衰退、稳定的结构动态

关系，Ｖｐｉ、Ｖｐｉ′取正、负、零值时反映的动态关系与 Ｖｎ一致。 Ｐ 为种群对外界随机干扰所承担的风险概率，只有

当 Ｐ 的值为最大时才对种群动态 Ｖｐｉ构成最大的影响。
此外，为刻画种群的动态过程，采用谱分析方法对幼苗的周期性波动进行分析［２８⁃３０］。

３　 结果分析

３．１　 年龄结构

如图 １ 所示，林窗、林下和总体的幼苗年龄结构金字塔均为中间大两头小的纺锤型，以 ４ 龄级的个体数最

多，分别为 ９０（１８．７５％）、４４（１５．２８％）和 １３４（１７．４５％）；其次为 ３ 龄级的个体数，再次为 ５ 龄级个体数；１３ 龄级

的个体数最少，分别为 １、２、３，所占比例分别为 ０．２１％、０．６９％和 ０．３９％；林下 １０ 龄级的幼苗稍有波动，个体数

量多于 ９ 龄级个体数。

图 １　 岷江冷杉幼苗年龄结构图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

３．２　 静态生命表

岷江冷杉幼苗种群的生命期望（ ｅｘ）波动见表 ３—表 ５ 所示，最高生命期望均出现在 １ 龄级，以林下最高

（４．２１２）、总体次之（３．２１７）、林窗最小（２．８３７）。 随着龄级的增大，种群的生命期望呈下降趋势，但林窗种群在

１０ 龄级和 １１ 龄级时出现反弹；到 １２ 龄级时，林下、林窗和总体种群的生命期望分别降为 ０．７８３、０．１９２ 和 ０．
４２８，以林下的降幅最大。 同时，随着龄级增加，林窗种群对总体种群生命期望的影响逐渐减弱，在 １—６ 龄级

阶段，总体种群的生命期望更接近于林窗种群的生命期望，之后则更接近于林下种群。

５　 ２０ 期 　 　 　 陈国鹏　 等：林窗对岷江冷杉幼苗生存过程的影响 　
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表 ３　 林窗内岷江冷杉幼苗种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｇａｐ

龄级
Ａｇｅ ｓｔａｇｅ

Ａｘ ａｘ ｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｌｎｌｘ Ｋｘ Ｓｘ

１ ２２ １７４ １０００ １６７ ０．１６７ ９１７ ２８３７ ２．８３７ ６．９０８ ０．１８２ ０．８３３
２ ６９ １４５ ８３３ １６１ ０．１９３ ７５３ ２０８４ ２．５００ ６．７２５ ０．２１５ ０．８０７
３ ９０ １１７ ６７２ １４４ ０．２１４ ６０１ １４８３ ２．２０６ ６．５１１ ０．２４０ ０．７８６
４ ９０ ９２ ５２９ １０９ ０．２０７ ４７４ １００９ １．９０８ ６．２７０ ０．２３１ ０．７９３
５ ７３ ７３ ４２０ ９８ ０．２３３ ３７１ ６３８ １．５２１ ６．０３９ ０．２６５ ０．７６７
６ ５６ ５６ ３２２ １２１ ０．３７５ ２６１ ３７７ １．１７１ ５．７７４ ０．４７０ ０．６２５
７ ３５ ３５ ２０１ ９２ ０．４５７ １５５ ２２２ １．１０２ ５．３０４ ０．６１１ ０．５４３
８ １９ １９ １０９ ０ ０．０００ １０９ １１２ １．０３０ ４．６９３ ０．０００ １．０００
９ １８ １９ １０９ ８６ ０．７８９ ６６ ４６ ０．４２５ ４．６９３ １．５５８ ０．２１１
１０ ３ ４ ２３ １１ ０．５００ １７ ２９ １．２６７ ３．１３５ ０．６９３ ０．５００
１１ ２ ２ １１ ０ ０．０００ １１ １８ １．５３３ ２．４４２ ０．０００ １．０００
１２ ２ ２ １１ ６ ０．５００ ９ ９ ０．７８３ ２．４４２ ０．６９３ ０．５００
１３ １ １ ６ １．７４９

表 ４　 林下岷江冷杉幼苗种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ

龄级
Ａｇｅ ｓｔａｇｅ

Ａｘ ａｘ ｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｌｎｌｘ Ｋｘ Ｓｘ

１ １７ ６４ １０００ １２５ ０．１２５ ９３８ ４２１２ ４．２１２ ６．９０８ ０．１３４ ０．８７５
２ ３２ ５６ ８７５ １０９ ０．１２５ ８２０ ３３９２ ３．８７６ ６．７７４ ０．１３４ ０．８７５
３ ４１ ４９ ７６６ ９４ ０．１２２ ７１９ ２６７３ ３．４９１ ６．６４１ ０．１３１ ０．８７８
４ ４４ ４３ ６７２ １０９ ０．１６３ ６１７ ２０５６ ３．０６０ ６．５１０ ０．１７８ ０．８３７
５ ３６ ３６ ５６３ ９４ ０．１６７ ５１６ １５４０ ２．７３８ ６．３３２ ０．１８２ ０．８３３
６ ２９ ３０ ４６９ ７８ ０．１６７ ４３０ １１１１ ２．３６９ ６．１５０ ０．１８２ ０．８３３
７ ２５ ２５ ３９１ ７８ ０．２００ ３５２ ７５９ １．９４３ ５．９６８ ０．２２３ ０．８００
８ ２０ ２０ ３１３ ７８ ０．２５０ ２７３ ４８６ １．５５４ ５．７４５ ０．２８８ ０．７５０
９ １３ １５ ２３４ ６３ ０．２６７ ２０３ ２８２ １．２０５ ５．４５７ ０．３１０ ０．７３３
１０ １８ １１ １７２ ４７ ０．２７３ １４８ １３４ ０．７８０ ５．１４７ ０．３１８ ０．７２７
１１ ８ ８ １２５ ７８ ０．６２５ ８６ ４８ ０．３８５ ４．８２８ ０．９８１ ０．３７５
１２ ３ ３ ４７ １６ ０．３３３ ３９ ９ ０．１９２ ３．８４７ ０．４０５ ０．６６７
１３ ２ ２ ３１ ３．４４２

表 ５　 岷江冷杉幼苗种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ａｌｌ ｓｔａｎｄｓ

龄级
Ａｇｅ ｓｔａｇｅ

Ａｘ ａｘ ｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｌｎｌｘ Ｋｘ Ｓｘ

１ ３９ ２３８ １０００ １６０ ０．１６０ ９２０ ３２１７ ３．２１７ ６．９０８ ０．１７４ ０．８４０
２ １０１ ２００ ８４０ １４３ ０．１７０ ７６９ ２４４８ ２．９１３ ６．７３４ ０．１８６ ０．８３０
３ １３１ １６６ ６９７ １３４ ０．１９３ ６３０ １８１８ ２．６０６ ６．５４７ ０．２１４ ０．８０７
４ １３４ １３４ ５６３ １０５ ０．１８７ ５１１ １３０７ ２．３２２ ６．３３３ ０．２０６ ０．８１３
５ １０９ １０９ ４５８ １０１ ０．２２０ ４０８ ９００ １．９６５ ６．１２７ ０．２４９ ０．７８０
６ ８５ ８５ ３５７ １０５ ０．２９４ ３０５ ５９５ １．６６６ ５．８７８ ０．３４８ ０．７０６
７ ６０ ６０ ２５２ ８８ ０．３５０ ２０８ ３８７ １．５３６ ５．５３０ ０．４３１ ０．６５０
８ ３９ ３９ １６４ ２９ ０．１７９ １４９ ２３８ １．４５２ ５．０９９ ０．１９８ ０．８２１
９ ３１ ３２ １３４ ４２ ０．３１３ １１３ １２５ ０．９２６ ４．９０１ ０．３７５ ０．６８８
１０ ２１ ２２ ９２ ５０ ０．５４５ ６７ ５７ ０．６２０ ４．５２７ ０．７８８ ０．４５５
１１ １０ １０ ４２ ２１ ０．５００ ３２ ２６ ０．６１４ ３．７３８ ０．６９３ ０．５００
１２ ５ ５ ２１ ８ ０．４００ １７ ９ ０．４２８ ３．０４５ ０．５１１ ０．６００
１３ ３ ３ １３ ６ ２．５３４
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３．３　 幼苗生存力

图 ２　 岷江冷杉幼苗种群存活曲线

　 Ｆｉｇ．２　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３．３．１　 幼苗存活曲线

在不同种群中，岷江冷杉幼苗存活曲线的趋势基本

一致（图 ２），但林窗幼苗因基数较大而更早遭遇到竞争

的负面影响。 对存活曲线进行拟合的结果表明（表 ６），
幂模型和指数模型均能极显著（Ｐ＜０．００１）地揭示林窗、
林下以及总体岷江冷杉幼苗种群的动态；从回归系数

Ｒ２、Ｆ 检验值以及赤池信息量准则（ＡＩＣ）来看，指数模

型的拟合效果要优于幂模型。 说明林窗、林下以及总体

岷江冷杉幼苗种群的存活曲线更趋于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ型，呈
对角线型；对林窗和林下种群指数模型系数进行 Ｆ 检

验，未存活曲线系数在不同种群间的显著差异 （Ｆ ＝
０．７６３３，Ｐ＝ ０．６６９０）。

表 ６　 岷江冷杉幼苗种群存活曲线的回归参数

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

种群
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ 拟合模型 Ｒ２ Ｆ ＡＩＣ 存活曲线类型

Ｔｙｐｅ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ

林窗 Ｉｎ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐｓ ｙ＝ １１４５．５１ｘ－０．８０ ０．８１８７ ５８．３６ １３６．２９ Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ

ｙ＝ １３８２．４９ｅ－０．２６ ｘ ０．９７６１ ４９７．８５ １０９．４５

林下 Ｕｎｄｅｒ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ ｙ＝ １１４８．３７ｘ－０．７４ ０．８１３４ ６７．３３ １３５．５６ Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ

ｙ＝ １３３７．７６ｅ－０．２４ ｘ ０．９８０９ ７０５．４５ １０５．９４

总体 Ａｌｌ ｓｔａｎｄｓ ｙ＝ １１６１．２０ｘ－０．６１ ０．７７９２ ７５．９６ １３６．８７ Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ

ｙ＝ １２７５．５７ｅ－０．１８ ｘ ０．９６９６ ５８５．９３ １１１．１０

３．３．２　 死亡率和消失率曲线

不同生境中岷江冷杉幼苗种群的死亡率曲线（ｑｘ）和消失率曲线（Ｋｘ）变化趋势基本一致（图 ３），均呈随

龄级增大而逐渐增大的趋势，但数值、增幅及其波动性又各有差别。 林窗种群的死亡率和消失率在 ５ 龄级前

增幅不大，６、７ 龄级增幅较大，８ 龄级的值降为 ０，９ 龄级时又增至最大值（０．７８９ 和 １．５５８），而后又降为 ０，在 １２
龄级时又有反弹。 林下种群的死亡率和在消失率在 １１ 龄级前都呈缓慢增加的趋势，１１ 龄级时达到峰值 ０．
６２５ 和 ０．９８１。 在 ７ 龄级前，林下种群的死亡率和消失率均小于林窗种群和总体种群。 总体种群的死亡率和

消失率变化趋势是林窗种群和林下种群的综合反映，数值上更接近于林窗种群的值，特别是 ９ 龄级前。
３．３．３　 幼苗生存曲线

生存分析的结果见图 ４ 所示，随着龄级的增大，岷江冷杉幼苗种群的生存率（Ｓ（ ｉ） ）、死亡密度（ ｆ（ ｉ） ）呈下

降趋势，而累积死亡率（Ｆ（ ｉ））和危险率（λ（ ｉ））呈增加趋势。 生存率在下降过程中（图 ４），７ 龄级前的降幅大于

之后降幅；林窗种群的生存率较低，林下的较高，最大差值可达 ０．２０３（７ 龄级）。 林窗种群的累计死亡率最高、
总体的次之、林下的最小，且表现出前期增幅大、后期增幅小的特点（图 ４）。 死亡密度在下降过程中出现波

动，如林窗种群在 ７ 龄级和 ９ 龄级、林下种群在 ４ 龄级和 １１ 龄级时；林窗种群的死亡密度在 １—３ 龄级高于林

下种群，此后多低于林下。 危险率以林窗种群高、林下种群低，在随龄级变化过程中，生长后期其单调上升的

增幅在减小（图 ４）。 总体种群的 ４ 个函数值均介于林窗种群和林下种群的值之间，但更接近于林窗种群。
３．４　 幼苗动态的定量化分析

３．４．１　 幼苗动态的数量化

岷江冷杉幼苗种群相邻龄级结构动态量化指数（Ｖｎ）在 １ 龄级最小，随着龄级的增加逐渐增大，从 ４ 龄级
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图 ３　 岷江冷杉幼苗种群的死亡率和消失率

Ｆｉｇ．３　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ４　 岷江冷杉幼苗种群的生存率（ａ）、累计死亡率（ｂ）、死亡密度（ｃ）和危险率（ｄ）曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ（ ａ）， ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ（ ｂ）， ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙ （ ｃ） ａｎｄ ｈａｚａｒｄ ｒａｔｅ（ ｄ） ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

开始增为正数，此后又随龄级增加呈先增大后减小的趋势（图 ５），但这种趋势在林窗、林下以及总体种群中的

表现各有差异。 在林窗种群，Ｖ８、Ｖ１０、Ｖ１１依次比 Ｖ７、Ｖ９和 Ｖ１０小，Ｖ３和 Ｖ１１为 ０（图 ５），最大值 Ｖ９为 ８３．３３％。 在林

下种群，Ｖ６、Ｖ９和 Ｖ１２比前 １ 龄级的有减小，Ｖ９为 ０，峰值 Ｖ１１为 ６２．５０％，（图 ５）；在总体中，最大值为 Ｖ１０（５２．
３８％，图 ５）。

在不考虑外界环境干扰时，岷江冷杉幼苗种群年龄结构的动态指数以林窗种群的最高（０．１２０９），林下种
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图 ５　 岷江冷杉幼苗种群龄级结构动态量化指数

Ｆｉｇ．５　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ａ．ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

群最小（０．０８９５），总体的介于前两者之间（０．１０５９，图 ６）。 对随机干扰的敏感性指数 Ｐ极大和受随机干扰时的

种群年龄结构指数 Ｖｐｉ′均以林窗种群最高、林下种群次之、总体种群的最小。

图 ６　 岷江冷杉幼苗种群动态的陈晓德量化指数

Ｆｉｇ．６　 ＣｈｅｎＸｉａｏｄｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ａ． ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３．４．２　 幼苗动态的谱分析

对种群动态的谱分析表明：幼苗种群更新动态是通过岷江冷杉不同龄级的株数分布波动表现的。 图 ７ 可

看出，岷江冷杉幼苗天然更新波动性明显，基波（Ａ１）最大，林窗种群、林下种群和总体种群的 Ａ１值分别为 １．
６２４、０．７７８ 和 １．２０５。 基波表现基本周期的波动，其周期长度为种群本身所固有，由种群波动特性所决定。 除

受基波影响外，岷江冷杉幼苗种群的小周期波动在不同种群中表现各异，林窗种群的 Ａ５、Ａ６谐波有波动，分别

对应 ９ 龄级和 １１ 龄级；林下种群仅 Ａ４谐波有轻微波动，未发现其他谐波明显波动。
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图 ７　 岷江冷杉幼苗种群动态的谱分析

　 Ｆｉｇ．７　 Ｓｐｅｃｔｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃ ｏｆ Ａ．

ｆａｘｏｎｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

４　 讨论与结论

４．１　 岷江冷杉幼苗种群动态特征

幼苗阶段被认为是森林更新过程中最重要和敏感

的阶段［６，３１］。 在岷江冷杉的天然更新过程中，幼苗的补

充数量及存活情况决定其种群的更新成败［１４，１６］。 王朗

自然保护区内岷江冷杉－箭竹林内岷江冷杉幼苗储量

为 ４．２７×１０３株 ／ ｈｍ２，较卧龙自然保护区同一林型的幼

苗储量丰富［１５，３２］；年龄结构金字塔呈中间大两头小的

纺锤型（图 １），表现为增长型的种群；采用陈晓德的方

法［２７］量化的幼苗种群数量化动态指数为正值（图 ６），
进一步肯定岷江冷杉幼苗为增长型种群［２，２７］。 可见，在
王朗自然保护区，储量丰富的更新幼苗和增长型的种群

动态能保障岷江冷杉－箭竹林的天然更新。
对种群生命表和存活曲线的分析可以反映种群现实状况、展现种群对环境的适应机制［１， ４，３３］。 本研究中

岷江冷杉幼苗种群的 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型存活曲线（表 ６）明显不同于程伟等［１６］、康东伟等［１７］、谭留夷等［１８］、曹广侠

等［２４］发现的岷江冷杉种群 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型的存活曲线。 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型曲线的种群具有早期死亡率较高，一旦活

到某一年龄，死亡率就降低的特点［２，４］，这些 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型的生活曲线均反映出岷江冷杉幼苗期高死亡率的事

实［１６⁃１８，２４］。 而就岷江冷杉幼苗的存活曲线而言，本研究结果仅与李媛等［２０］报道的低密度箭竹环境中的相似，
与中、高密度箭竹环境中的相异。 可见，种群的存活曲线并非一类种群或某一生长阶段所固有［６，２０］，可能取决

于外界因素的影响。
岷江冷杉幼苗的死亡率（图 ３）、消失率（图 ３）、累计死亡率（图 ４）和危险率（图 ４）也呈现出随苗龄的增大

而增加的趋势，生存率（图 ４）和死亡密度（图 ４）却随苗龄的增大而下降。 这是由于岷江冷杉幼苗更新的集群

效应明显、更新幼苗以聚集分布为主［３２，３４］，随着个体的长大，个体间的竞争增强，自疏作用更强烈，出现死亡

率较高的现象［２６］。 进入 ８ 龄级，表征种群动态的参数均发生明显的波动，说明岷江冷杉幼苗已处于最关键和

敏感的时期［２４］，当不能适应环境条件的变化时，种群的增长型将改变［２７］。 到 １０ 龄级后，存活的个体数已较

少，自疏效应减缓，但个体一旦死亡又将引起各项指数的明显变化，造成种群的波动。 经过高死亡率的幼苗阶

段进入幼树阶段后，岷江冷杉幼苗种群的生命期望将明显提高［２０］，种群会呈长时期稳定的状态［２４］。 谱分析

表明岷江冷杉种群的数量动态变化明显受整个生命周期生物学特征的控制［２８⁃３０］，由于所调查幼苗种群的年

龄还不够长（最大仅龄级 １３），仅幼苗阶段的种群动态尚不足以揭示岷江冷杉整个生长周期的固有波动［２８⁃３０］。
４．２　 林窗影响

岷江冷杉的林窗更新特色明显［１３⁃１４］，林窗的发生可以提高其种子的发芽率、降低虫害侵染率［１２，１４］，倒木

腐朽还能提供较多营养，促进幼苗的扎根和生长等［１３，１５］。 在本研究中，林窗的发生扩大了幼苗种群的规模。
尽管林窗面积仅占样地面积的 ２０．６７％，但补充的幼苗数量占总体种群规模的 ６２．５％。 相对于林下，林窗可以

获得和贮存更多的太阳辐射能［９］，使土壤温度、倒木腐朽状况、灌草密度、苔藓厚度等微环境更为复杂多

变［８，１３］，林窗幼苗在适应多变环境的过程中表现出更强的敏感性和增长型（图 ６），抵御外界随机事件干扰的

能力也更优秀，且在经受随机事件干扰后增长型的种群较林下突出。
林窗内幼苗密度可达 １．２９×１０４株 ／ ｈｍ２，约为林下幼苗密度的 ６．４５ 倍，因而对资源的竞争更为强烈［３５］，随

龄级增加，密度制约效应比林下种群更明显，其累计死亡率和危险率要高于林内种群（图 ４）。 林窗内种群的

死亡率、消失率和生存函数在 ７ 龄级后就出现明显的波动，而林下种群的波动则相对较晚，说明林窗内种群比

林下种群更早地经受着环境的筛选。 而从相邻龄级间个体数量变化指数也表明林窗内种群在 ８ 龄级、林下种
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群在 ９ 龄级时为负增长种群（图 ５）。 此外，谱分析的结果也表明除受整个生命周期生物学特性的控制外，林
窗内岷江冷杉幼苗的小周期波动还受其他因素影响［１３，２９］。

无论是林下还是林窗环境，岷江冷杉幼苗的发生尚取决于其它因素（如箭竹、杜鹃、苔藓等）的制约程

度［１４，３４］，尤其箭竹密度对岷江冷杉种群更新阻碍最为明显［１３，１９，２１］。 即便是单位面积上岷江冷杉的落种甚多、
且以林窗内的特多，由于箭竹的密集丛生，仍无幼苗的发生［１４］；但李媛等［２０，３２］ 也指出，密集的箭竹会严重抑

制岷江冷杉幼苗的定居，但小密度的箭竹可能促进岷江冷杉幼苗的更新。 在本研究中缺苞箭竹密度可达

９５４６ 株 ／ ｈｍ２，多呈块状分布，对岷江冷杉幼苗发生的制约也表现在箭竹密集生长的地段。
本研究采用多种方法分析了林窗对川西亚高山岷江冷杉幼苗种群存活过程的影响，年龄结构金字塔、存

活曲线均未发现林窗内和林下幼苗种群存活过程的明显差别；而死亡率曲线、消失率曲线、生存函数均表明林

窗对岷江冷杉幼苗存活过程的影响主要表现在中期阶段；种群动态数量化分析表明林窗内的岷江冷杉幼苗具

有更强的抵御外界随机干扰的能力和增长潜力；谱分析则表明岷江冷杉幼苗的动态变化受整个生命周期生物

学特征的控制，林窗内种群波动还受其他因素影响。 可见，仅使用种群年龄结构、静态生命表、存活曲线和生

存函数来比较林窗内和林下岷江冷杉幼苗种群的生存过程还尚有不足，而增加数量化动态特征分析才能更好

地反映不同种群增长型的差异。 综合多种分析方法可以看出，林窗尽管未改变岷江冷杉幼苗种群的年龄结构

和存活曲线、还提高了幼苗的死亡率和危险率；但由于扩大了幼苗的数量规模、提高了种群抵御外界随机干扰

的能力，使种群的增长型更为突出；因而，在岷江冷杉－箭竹林的天然更新过程中应重视林窗的作用。 此外，
本研究关注了株高 １．０ ｍ 内岷江冷杉幼苗的种群动态，能否保障幼苗安全过渡到幼树、小树的阶段，其种群波

动特征尚需持续关注。
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