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中国特有植物巴山榧树的种群结构与动态
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摘要：为了掌握中国特有裸子植物巴山榧树的种群现状，预测种群数量动态趋势，以分布于重庆、四川、陕西、湖北、安徽、河南和

甘肃等省市的 １５ 个地点的残存巴山榧树种群为对象，建立巴山榧树种群径级结构和高度级结构图，编制种群静态生命表，绘制

种群存活曲线、死亡率和消失率曲线，同时结合谱分析方法分析种群数量动态变化。 结果表明：巴山榧树种群密度较低，平均为

５．３３ 株 ／ １００ｍ２，其中神农架种群（ＳＮ）密度最高，为 ９．５８ 株 ／ １００ｍ２，城口种群（ＣＫ）密度最低，为 ２．７５ 株 ／ １００ｍ２。 径级结构中低

龄级个体占有较高的比例，种群表现为增长型年龄结构；不同局域种群的径级结构差异明显，除宝兴种群（ＢＸ）外，其余种群的

径级分布不完整。 高度级结构中低于 ６ｍ 的个体占 ８８．７４％，绝大多数个体处于群落灌木层。 种群的生命期望在不同龄级间波

动明显，第 ３、７ 龄级的生命期望较低。 巴山榧树种群存活曲线趋于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型；死亡率曲线和消失率曲线变化趋势一致，均在

第 ３、７ 龄级出现峰值。 巴山榧树种群的数量动态除受基波的影响外，在 ３、５、７ 龄级还显示出明显的小周期波动。 巴山榧树为

长寿命孑遗植物，呈岛屿化斑块分布，种群规模小，自然更新能力差，面临灭绝的危险，应及时加以保护。
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种群是在一定时间内占据一定空间的同种生物个体的总和，种群结构和动态是种群生态学的重要研究内

容［１⁃２］。 种群结构不仅能够反映种群内不同大小个体数量的分布和配置状况，而且能够体现种群动态［３］。 种

群结构变化、存活曲线和生命表是研究种群数量动态变化的核心内容［４］。 谱分析是探讨种群分布的波动性

和年龄更替过程周期性的数学工具，种群的天然更新过程可通过不同龄级株数的分布波动来表现［５］。 因此，
采用种群结构分析和存活曲线、生命表、谱分析等动态评价方法揭示种群的空间特征和数量特征，对珍稀濒危

植物种群及群落的保护、更新和生态恢复具有重要意义。
巴山榧树（Ｔｏｒｒｅｙａ ｆａｒｇｅｓｉｉ Ｆｒａｎｃｈ．）隶属于红豆杉科（Ｔａｘａｃｅａｅ）榧树属，是我国特有的第三纪珍稀孑遗植

物［６］；同时也是良好的材用植物、油脂植物和荒山造林树种［７］，具有较大的研究价值和保护价值。 目前，巴山

榧树分布区范围日益缩小，零星分布于秦岭南坡、大巴山、邛崃山、大娄山、巫山、武陵山、大别山等海拔 ８００—
２７００ｍ 的亚热带山区常绿阔叶林、针阔叶混交林、常绿落叶阔叶混交林或灌丛中［８⁃９］，已处于易危状态［１０］，被
列为国家Ⅱ级重点保护植物［１１］。 因此，加强巴山榧树的保护迫在眉睫。

到目前为止，对巴山榧树的研究主要集中于资源与地理分布［８⁃９］、遗传多样性［１２⁃１４］ 和种子特性［１５⁃１６］ 等方

面，对巴山榧树种群、群落生态特征亦有少量报道，但仅涉及个别分布区灌丛群落特征、物种多样性和种群生

态位等方面［１７⁃２１］。 长期以来，由于对巴山榧树群落特征和种群现状了解不够深入，对巴山榧树天然林的保护

认识不足，致使巴山榧树分布区越来越狭窄，群落退化严重，种群数量急剧降低［８］。 为了更全面地掌握巴山

榧树的种群现状，本文在前期研究的基础上，以分布于重庆、四川、陕西、湖北、安徽、河南和甘肃的 １５ 个地点

的残存巴山榧树种群为对象，以胸径级代表年龄级的方法分析巴山榧树种群结构，编制巴山榧树种群静态生

命表，绘制巴山榧树种群的存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线，应用谱分析方法分析种群周期性波动特征，
预测种群发展趋势，旨在为巴山榧树种群及天然林的保护提供科学依据，为阐明巴山榧树物种濒危机制奠定

理论基础。

１　 研究地概况

研究区选择重庆市南川区金佛山国家级自然保护区、巫山县五里坡国家级自然保护区、城口县大巴山国

家级自然保护区，四川省万源市花萼山国家级自然保护区、宝兴县，陕西省略阳县、镇坪县，湖北省神农架国家

级自然保护区、竹溪县十八里长峡国家级自然保护区、英山县桃花冲国家森林公园、长阳土家族自治县、五峰

土家族自治县，安徽省霍山县佛子岭自然保护区，河南省商城县黄柏山国家森林公园，甘肃省武都区。 这些研

究区位于我国的亚热带地区，气候为亚热带湿润季风气候，其地理坐标、海拔范围、植物多样性及巴山榧树分

７１０１　 ３ 期 　 　 　 江波　 等：中国特有植物巴山榧树的种群结构与动态 　
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布等见表 １。

表 １　 研究地区基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｉｅｄ ａｒｅａｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群所在位置
Ａｒｅａｓ

地理坐标
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ
ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ

海拔 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

巴山榧树分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

ＮＣ 重庆南川金佛山
１０７°００′—１０７°２２′Ｅ
２８°５０′—２９°２０′Ｎ ５８０—２２５１ 维管植物 ２３８ 科

４５８７ 种
周家石窖、石人峡、
靛厂沟

［８⁃９，２２］

ＷＳ 重庆巫山五里坡
１０９°４７′—１１０°１０′Ｅ
３１°１５′—３１°２９′Ｎ １７０—２６８０ 维管植物 １９６ 科

２６４６ 种
徐家沟、万家沟 ［８⁃９，２３］

ＣＫ 重庆城口大巴山
１０８°２７′—１０９°１６′Ｅ
３１°３７′—３２°１２′Ｎ ７５４—２６８５ 维管植物 １９５ 科

３１３７ 种
康家湾、喻家沟、龙
洞湾

［８⁃９，２４］

ＷＹ 四川万源花萼山
１０８°００′—１０８°２７′Ｅ
３１°５５′—３２°１２′Ｎ ７８０—２３８０ 种子植物 １４４ 科

２３８６ 种
项家坪、龙王塘、蒲
家沟、、康家河

［２５］

ＢＸ 四川宝兴县
１０２°２５′—１０３°０２′Ｅ
３０°０９′—３０°５６′Ｎ ７５０—５３２８ 维管植物 １６０ 科

１０５０ 余种
熊家沟、杨店子、扑
鸡沟、林家山

［８⁃９，２６］

ＬＹ 陕西略阳县
１０５°４２′—１０６°３１′Ｅ
３３°０７′—３３°３８′Ｎ ５８７—２４２５ 种子植物 ２６５ 科

１１５０ 余种
紫竹山、小郭家坝 ［８⁃９］

ＺＰ 陕西镇坪县
１０９°１１′—１０９°３８′Ｅ
３１°４２′—３２°１３′Ｎ ５００—２９１７ 数据不详 水洞子、文彩沟 ［８⁃９］

ＳＮ 湖北神农架
１１０°０３′—１１０°３３′Ｅ
３１°２１′—３１°３６′Ｎ ３９８—３１０５ 维管植物 １９９ 科

２７７０ 种
木鱼、新华、松柏镇 ［８⁃９，２７］

ＺＸ 湖北竹溪十八里
长峡

１０９°４３′—１１０°２８′Ｅ
３１°３０′—３１°４０′Ｎ ５７０—２７４０ 维管植物 １７２ 科

１６５２ 种
偏桥湾、道事沟、雷
打石沟

［２８］

ＹＳ 湖北英山桃花冲
１１５°３１′—１１６°０４′Ｅ
３０°３１′—３１°０８′Ｎ ６００—１６９８ 维管植物 １６０ 科

１１００ 种
瓦泻排 ［８⁃９，２９］

ＣＹ 湖北长阳县
１１０°２１′—１１１°２１′Ｅ
３０°１２′—３０°４６′Ｎ ４８—２２５９ 维管植物 １８５ 科

１９５０ 余种
余家河、崩尖子 ［３０］

ＷＦ 湖北五峰县
１１０°１５′—１１１°２５′Ｅ
２９°５６′—３０°２５′Ｎ １５０—２３２０ 维管植物 １９４ 科

２０８０ 余种
百年关、柴埠溪、
后河

［３１］

ＨＳ 安徽霍山佛子岭
１１６°０８′—１１６°１６′Ｅ
３０°０５′—３０°１０′Ｎ １００—１７７７ 维管植物 １７３ 科

１４５０ 余种
马家河、大核桃园 ［８⁃９，３２］

ＳＣ 河南商城黄柏山
１１５°１７′—１１５°２３′Ｅ
３１°２３′—３１°３０′Ｎ ３００—１３５３ 植物 ２１１６ 种 长竹园邓沟 ［８⁃９，３３］

ＷＤ 甘肃武都区
１０４°３４′—１０５°３８′Ｅ
３２°４７′—３３°４２′Ｎ ６６７—３６００ 植物 ２１００ 余种 洛塘、枫相乡 ［８⁃９，３４］

　 　 ＮＣ：南川种群；ＷＳ：巫山种群；ＣＫ：城口种群；ＷＹ：万源种群；ＢＸ：宝兴种群；ＬＹ：略阳种群；ＺＰ：镇坪种群；ＳＮ：神农架种群；ＺＸ：竹溪种群；ＹＳ：

英山种群；ＣＹ：长阳种群；ＷＦ：五峰种群；ＨＳ：霍山种群；ＳＣ：商城种群；ＷＤ：武都种群

２　 研究方法

２．１　 样地调查

在全面踏察的基础上，选择巴山榧树分布较集中、群落保存较完整的地点设置样地，每个研究地区各 １
块，样地面积依群落生境条件及巴山榧树种群大小而异，在 ８００—２４００ｍ２之间，样地总面积共 １８０００ｍ２（表 ２）。
于 ２０１５—２０１６ 年对巴山植物群落进行了生态学调查。 采用样方调查法，将各样地划分为 ２—６ 个 ２０ｍ×２０ｍ
的样方，再将每块样方划分为 １６ 个 ５ｍ×５ｍ 的小样方。 对样方内的巴山榧树植株进行每木调查，调查内容包

括个体数、高度、胸径（或地径）、冠幅等。
２．２　 种群径级结构和高度级结构分析

采用径级代替龄级的方法分析巴山榧树种群的年龄结构。 根据巴山榧树的生长规律和生活史特点，参考

珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ） ［３５］、大别山五针松（Ｐｉｎｕｓ ｄａｂｅｓｈａｎｅｎｓｉｓ） ［３６］ 等物种的分级标准，将巴山榧树胸径

（ＤＢＨ）大小划分为 １１ 个径级（Ⅰ—Ⅺ），其中Ⅰ级幼苗，Ｈ＜０．３３ｍ；Ⅱ级幼树，Ｈ≥０．３３ｍ，ＤＢＨ＜２．５ｃｍ；２．５ｃｍ
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以上每级间隔 ５ｃｍ，ＤＢＨ≥４２．５ｃｍ 归为Ⅺ级。 龄级与胸径大小级对应，即 １ 龄级对应第Ⅰ径级，２ 龄级对应第

Ⅱ径级，依此类推。 高度结构的分级标准为：Ⅰ级，Ｈ＜０．３３ｍ；Ⅱ级，０．３３≤Ｈ＜２ｍ；２ｍ 以上每隔 ２ｍ 为一个高度

级，共划分为 ８ 级。 统计各径级和高度级个体数，以个体所占百分比为横坐标，以径级和高度级为纵坐标，分
别制作巴山榧树种群的径级结构图和高度级结构图。

表 ２　 样地基本情况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群所在位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ

样地面积 ／ ｍ２

Ｐｌｏｔ ｓｉｚｅ
海拔 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

经度（ Ｅ ）
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度（ Ｎ ）
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

坡向
Ｓｌｏｐｅ

ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

坡度
Ｓｌｏｐｅ

ｇｒａｄｉｅｎｔ

坡位
Ｓｌｏｐｅ ｓｉｔｅ

ＮＣ 重庆南川金佛山周家石窖 ８００ １３４０ １０７°０８′４７″ ２８°５６′１８″ ＳＷ２０° ４０° 中部

ＷＳ 重庆巫山五里坡徐家沟 １２００ １４００ １１０°０５′１８″ ３１°１７′１８″ ＮＥ８０° ４５° 中上部

ＣＫ 重庆城口大巴山康家湾 １２００ １４４０ １０８°５４′２４″ ３１°４１′３２″ ＮＥ３０° ３５° 中部

ＷＹ 四川万源花萼山项家坪 １２００ １４８０ １０８°０８′１２″ ３２°０７′０８″ ＮＷ８０° ３５° 中部

ＢＸ 四川宝兴永富熊家沟 ２４００ １９３０ １０２°３５′１１″ ３０°３７′４０″ ＮＷ２５° ４０° 下部

ＬＹ 陕西略阳何家岩紫竹山 １２００ １０６０ １０６°１９′３６″ ３３°１５′２３″ ＮＥ７０° ４５° 中部

ＺＰ 陕西镇坪钟宝水洞子 １２００ １４００ １０９°３０′３８″ ３１°４６′１９″ ＳＥ６７° ５０° 中部

ＳＮ 湖北神农架木鱼镇 １２００ １４４０ １１０°２３′０６″ ３１°２８′１７″ ＳＥ６０° ４０° 中部

ＺＸ 湖北竹溪十八里长峡偏桥湾 １２００ １０８０ １０９°５１′１９″ ３１°３５′４１″ ＳＥ６６° ４２° 中部

ＹＳ 湖北英山桃花冲瓦泻排 ８００ ９４０ １１６°０２′１１″ ３１°００′０６″ ＮＷ２０° ４５° 中部

ＣＹ 湖北长阳贺家坪余家河 １２００ １０５０ １１０°４４′４３″ ３０°３９′４２″ ＮＷ５２° ２５° 下部

ＷＦ 湖北五峰长乐坪镇百年关 ８００ １３２５ １１０°５７′３１″ ３０°１３′０１″ ＮＥ３７° ３０° 中部

ＨＳ 安徽霍山佛子岭马家河 １６００ １１２５ １１６°１１′５４″ ３１°０５′４４″ ＳＷ１０° ５° 下部

ＳＣ 河南商城黄柏山邓沟 １２００ ８７０ １１５°１９′１３″ ３１°２３′５６″ ＮＷ１８° ３０° 下部

ＷＤ 甘肃武都洛塘大山沟 ８００ １５８０ １０５°１６′５５″ ３３°０１′３３″ ＮＥ２６° ４０° 中部

２．３　 静态生命表的编制

根据静态生命表的编制原理和方法［３７］，利用立木径级代表龄级，制作巴山榧树静态生命表，具体参数及

计算方法参考项小燕等［３６］的方法，并采用匀滑技术对各龄级内的实际个体数进行匀滑修正，以避免生命表中

死亡率可能出现负值的情况［３８⁃３９］。
２．４　 存活曲线、死亡率和消失率曲线的绘制

根据静态生命表，以径级对应的龄级为横坐标，以标准化存活数、死亡率和消失率为纵坐标，分别绘制巴

山榧树种群的存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线。
２．５　 谱分析

谱分析是傅里叶级数的展开，该方法被广泛应用于种群天然更新过程的研究，以揭示种群数量的周期性

波动［４０⁃４３］，巴山榧树种群的天然更新过程可通过不同龄级个体数的分布波动而表现。 傅里叶证明复杂的周

期现象可由不同振幅和相应的谐波组成，写成正弦波形式：

Ｎｔ ＝ Ａ０ ＋ ∑
ｎ

ｔ ＝ １
Ａｋｓｉｎ（ωｋ ｔ ＋ θｋ）

式中，Ａ０为周期变化的平均值；ｔ 为时间系列，即种群的各年龄分布；ｎ 为时间系列总长度，即种群的龄级数，为
已知的；Ａｋ（ｋ＝ １，２，３，…，ｐ）为各谐波的振幅，其值的大小反映了各周期所起的作用程度，ｐ ＝ ｎ ／ ２ 为谐波的总

个数；ωｋ和 θｋ分别为谐波频率与相角；Ｎｔ为 ｔ 时刻种群大小［４０⁃４３］。 Ａ０、Ａｋ、ωｋ、θｋ等参数由下式估算，即：

Ａ０ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔ ，　 Ａ２

ｋ ＝ａ２
ｋ＋ｂ２

ｋ， ωｋ ＝ ２πｋ ／ ｔ，θｋ ＝ａｒｃｔｇ（ａｋ ／ ｂｋ）

ａｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｃｏｓ

２πｋ（ ｔ － １）
ｎ

，　 　 　 　 　 ｂｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｓｉｎ

２πｋ（ ｔ － １）
ｎ
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式中，Ｘ ｔ为各龄级的个体数量，即表 ３ 中 ａｘ栏所对应的数值。

３　 结果与分析

３．１　 巴山榧树种群密度

在本次调查的 １８０００ｍ２代表性样地中共统计到 ９５９ 株巴山榧树，巴山榧树种群的平均密度为 ５．３３ 株 ／
１００ｍ２。 各局域种群的密度差异明显，神农架种群（ＳＮ）密度最高，为 ９．５８ 株 ／ １００ｍ２；城口种群（ＣＫ）密度最

低，为 ２．７５ 株 ／ １００ｍ２（图 １）。

图 １　 巴山榧树种群密度

Ｆｉｇ．１　 Ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

ＮＣ：南川种群；ＷＳ：巫山种群；ＣＫ：城口种群；ＷＹ：万源种群；ＢＸ：宝兴种群；ＬＹ：略阳种群；ＺＰ：镇坪种群；ＳＮ：神农架种群；ＺＸ：竹溪种群；ＹＳ：

英山种群；ＣＹ：长阳种群；ＷＦ：五峰种群；ＨＳ：霍山种群；ＳＣ：商城种群；ＷＤ：武都种群

３．２　 巴山榧树种群径级结构

巴山榧树各局域种群的径级结构差异明显，除宝兴种群（ＢＸ）外，其余种群的径级分布不完整，均存在不

同程度的“断层”现象（图 ２），这既反映了不同地区生境对巴山榧树种群径级结构的影响不同，也体现出各局

域种群动态变化的差异。 根据径级结构的完整程度，可将各局域种群划分为基本正常型和异常型两大类。 宝

兴种群（ＢＸ）、略阳种群（ＬＹ）、神农架种群（ＳＮ）和竹溪种群（ＺＸ）为基本正常型种群，具有全部或大多数径

级，且径级分布连续，各种群中均分布有幼苗（Ⅰ）、幼树（Ⅱ—Ⅳ）和中树（Ⅴ—ＶＩＩＩ），表明种群更新发育较

好。 根据样地调查数据，这 ４ 个局域种群的幼苗幼树分别占本种群个体总数的 ６８．００％、７６．９２％、８６．００％和

９３．９１％，均表现为增长型年龄结构，但种群中Ⅰ级幼苗较少，随着时间的推移，幼龄个体的比例将会逐渐下

降，种群难以维持稳定增长。 南川种群（ＮＣ）、巫山种群（ＷＳ）、五峰种群（ＷＦ）和商城种群（ＳＣ）等 １１ 个局域

种群为异常型种群，它们的径级缺失较严重，且以小径级居多，其中Ⅱ、Ⅲ级幼树占有较高的比例，而Ⅰ级幼苗

和Ⅳ级幼树较少或缺失，缺乏Ⅰ级幼苗的种群有城口种群（ＣＫ）、万源种群（ＷＹ）和商城种群（ＳＣ），缺乏Ⅳ级

幼树的种群有南川种群（ＮＣ）、镇坪种群（ＺＰ）、五峰种群（ＷＦ）和霍山种群（ＨＳ）。 这些局域种群的径级结构

基本上呈正态分布，种群中幼苗和中树稀少或缺失，为衰退型种群。
从整个种群来看，巴山榧树种群径级结构完整，其中Ⅰ—Ⅳ级幼苗幼树所占比例较高，分别占总数的

６．７８％、５１．２０％、２５．４４％和 ７．７２％，因此巴山榧树种群绝大多数个体处于幼龄期，种群年龄结构大体呈金字塔

型，但种群中Ⅰ级幼苗远远少于Ⅱ级幼树，种群的潜在自然更新能力不足，在第Ⅱ级向第Ⅲ、Ⅳ级过渡过程中

个体数量锐减，并且中龄个体所占比例极低，种群的稳定性不高，如果这种状况持续下去，有可能导致巴山榧

树种群最终走向衰退。
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图 ２　 巴山榧树种群径级结构

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

Ｅｎｔｉｒｅ：表示整个种群，ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３．３　 巴山榧树种群高度级结构

如图 ３ 所示，在整个巴山榧树种群的高度级结构中，Ⅰ—Ⅳ级个体所占比例较大，分别占总数的 ６．７８％、
４５．７８％、２１．７９％和 １４．３９％，其余高度级的个体数较少，所占比例依次降低，表明绝大多数巴山榧树个体处于

所在群落的灌木层。 从各局域种群来看，宝兴种群（ＢＸ）、略阳种群（ＬＹ）、镇坪种群（ＺＰ）、神农架种群（ＳＮ）、
竹溪种群（ＺＸ）和万源种群（ＷＹ）的高度级结构相对完整，具有 ６—８ 个高度级，其余种群的高度级缺失较为

严重，仅具 ３—５ 个高度级。 从平均树高来看，略阳种群（ＬＹ）最高，为 ４．６２ｍ，个体主要分布在Ⅱ、Ⅳ级；其次
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为宝兴种群（ＢＸ），平均树高为 ４．４０ｍ，个体主要分布在Ⅱ—Ⅳ级；霍山种群（ＨＳ）平均树高最低，仅 １．３１ｍ，个
体集中分布在Ⅱ级。 由于林木高度与胸径之间通常存在正相关关系，因此整个巴山榧树种群的高度级结构与

径级结构相似，也近似于金字塔型；各局域种群高度结构差异与它们的径级组成密切相关。

图 ３　 巴山榧树种群高度级结构

Ｆｉｇ．３　 Ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

３．４　 巴山榧树种群静态生命表

如前所述，除宝兴种群外，其余种群的径级结构不完整，尤其是异常型种群的径级分布较少，各局域种群

的年龄结构差异较大，故未分别编制生命表，而以所有种群为对象编制巴山榧树静态生命表。 根据种群径级

分布，巴山榧树种群大小在第 １ 龄级和第 ９ 龄级时发生波动，分别小于第 ２、３、４ 龄级和第 １０ 龄级的存活数

（ａｘ），因此采用匀滑技术对 １—４ 龄级和 ８—１１ 龄级进行分段匀滑处理［３６］，并根据修正后的存活数（ａｘ∗）编
制生命表（表 ３）。 由表 ３ 可知，巴山榧树种群的生命期望（ｅｘ）在不同龄级间变化较大（变异系数为 ３０．１４％），
其中第 ８ 龄级的生命期望最高；第 ３、７ 龄级由于死亡率高，种群的生命期望较低；最后 ３ 个龄级的巴山榧树大

树处于生理衰亡期，种群生命期望越来越低。
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表 ３　 巴山榧树种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

径级 ／ ｃｍ
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ

组中值
Ｄａｔａ

ａｘ ａ∗
ｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｋｘ Ｓｘ

１ ０—２．５ １．２５ ６５ ３７９ １０００ ６．９０８ ２８２ ０．２８２ ８５９ ２０２８ ２．０２８ ０．３３２ ０．７１８

２ ０—２．５ １．２５ ４９１ ２７２ ７１８ ６．５７６ ２８２ ０．３９３ ５７７ １１６９ １．６２９ ０．５００ ０．６０７

３ ２．５—７．５ ５ ２４４ １６５ ４３５ ６．０７６ ２８２ ０．６４８ ２９４ ５９２ １．３６１ １．０４６ ０．３５２

４ ７．５—１２．５ １０ ７４ ５８ １５３ ５．０３１ ６３ ０．４１４ １２１ ２９８ １．９４８ ０．５３４ ０．５８６

５ １２．５—１７．５ １５ ３４ ３４ ９０ ４．４９７ ２９ ０．３２４ ７５ １７７ １．９７１ ０．３９１ ０．６７６

６ １７．５—２２．５ ２０ ２３ ２３ ６１ ４．１０６ ２６ ０．４３５ ４７ １０２ １．６７４ ０．５７１ ０．５６５

７ ２２．５—２７．５ ２５ １３ １３ ３４ ３．５３５ ２１ ０．６１５ ２４ ５４ １．５７７ ０．９５６ ０．３８５

８ ２７．５—３２．５ ３０ ５ ５ １３ ２．５８０ ３ ０．２００ １２ ３０ ２．３００ ０．２２３ ０．８００

９ ３２．５—３７．５ ３５ ３ ４ １１ ２．３５７ ３ ０．２５０ ９ １８ １．７５０ ０．２８８ ０．７５０

１０ ３７．５—４２．５ ４０ ５ ３ ８ ２．０６９ ３ ０．３３３ ７ ９ １．１６７ ０．４０５ ０．６６７

１１ ≥４２．５ ≥４５ ２ ２ ５ １．６６３ － － ３ ３ ０．５００ １．６６３ －

　 　 ａｘ：存活数，ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；ａｘ∗：ａｘ修正值，ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ ａｘ；ｌｘ：标准化存活数，ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；

ｌｎｌｘ：ｌｘ的自然对数，ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｌｘ；ｄｘ：死亡数，ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；ｑｘ：死亡率，ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋

１ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；Ｌｘ：ｘ 到 ｘ＋１ 龄级的平均存活数，ａｖｅｒａｇｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；Ｔｘ：ｘ 龄级及以后各龄级的存活个体总数，ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｏｆ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ａｎｄ ｓｕｒｐａｓｓｉｎｇ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；ｅｘ：进入 ｘ 龄级个体的生命期望，ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｉｎ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；ｋｘ：消失率，

ｄｉｓａｐｐｅａｒａｎｃｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；Ｓｘ：存活率，ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｏｆ ｘ ａｇｅ ｃｌａｓｓ

３．５　 存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线

由图 ４ 可知，巴山榧树种群存活曲线在第 １—３ 龄级几乎呈直线下降趋势，进入第 ４ 龄级后，逐渐趋于平

缓，与 Ｄｅｅｖｅｙ 经典存活曲线比较，巴山榧树种群存活曲线趋于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型（又称 Ｃ 型或凹型），其幼年期死亡

率较高，存活数量下降趋势较明显，此后的死亡率较低而稳定。 存活曲线是对生命表和年龄结构的重要反映，
凹型存活曲线反映的是增长型种群的动态特征［４４］。 巴山榧树种群存活曲线的形状表明其处于增长状态，这
与种群径级结构的分析结果相吻合。

从图 ５ 可以看出，死亡率曲线和消失率曲线变化趋势一致，巴山榧树种群存在 ２ 个消亡高峰，分别发生在

第 ３ 龄级和第 ７ 龄级，其中第 ３ 龄级的死亡率和消失率最高。 这可能是由于巴山榧树幼年期生存竞争能力不

强，并且随着巴山榧树径级的增加，对环境资源的需求增多，种群内和种群间的资源竞争加剧，致使大量个体

死亡，尤其是在第 ３ 龄级和第 ７ 龄级遭受了环境筛的强烈筛选。

图 ４　 巴山榧树种群存活曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ５　 巴山榧树种群死亡率和消失率曲线

　 Ｆｉｇ．５　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ （ｑｘ） ａｎｄ ｄｉｓａｐｐｅａｒａｎｃｅ ｒａｔｅ （ｋｘ） ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ

Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
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３．６　 种群数量动态的谱分析

由于巴山榧树种群各龄级的个体数量相差较大，故在利用谱分析公式计算时需要对各龄级的个体数量进

行对数化处理，即用 Ｘ′ｔ ＝ ｌｎ（ａｘ＋１）替换公式中的 Ｘ ｔ
［４１⁃４３］。 在本研究中，由于巴山榧树龄级共划分为 １１ 级，因

此采用内插法补充至 １２ 级，总波序 ｋ＝ ｐ＝ｎ ／ ２，即 ｋ ＝ １２ ／ ２ ＝ ６，计算各波形的振幅 Ａｋ值（ｋ ＝ １，２，３，４，５，６），结
果见表 ４。 Ａ０为周期变化的平均值，也称零次谐波；Ａ１为基波或一次谐波；Ａ２为二次谐波，……，Ａ６为六次谐波，
其周期分别是基波周期的 １ ／ ２，……，１ ／ ６。

从谐波 Ａ１—Ａ６振幅值的变化来看，各局域种群及整个种群的基波 Ａ１值最大，表明其在种群数量动态中所

起的作用最大。 基波表现了基本周期的波动，其周期长度为种群本身所固有，由种群波动特性所决定［３５，４１］。
因此，巴山榧树种群的数量动态变化主要受物种生物学特性的控制，具有明显的大周期。 由于巴山榧树种群

时间系列总长度（ｎ＝ １１）较短，尚不能表现出明显的固有波动周期长度。 从整个种群来看，由于巴山榧树种

群存活数几乎随龄级的增长而减少（表 ３），各谐波的振幅随之也呈现出有规律地变化，因此种群数量的小周

期性波动不明显。 对于局域种群而言，许多种群不同龄级的个体数量分布波动明显，种群天然更新动态除受

基波的影响外，往往还显示出明显的小周期波动。 镇坪种群（ＺＰ）波动主要发生在 Ａ２和 Ａ３，武都种群（ＷＤ）波
动主要发生在 Ａ３，城口种群（ＣＫ）、万源种群（ＷＹ）、略阳种群（ＬＹ）、竹溪种群（ＺＸ）、英山种群（ＹＳ）、霍山种群

（ＨＳ）和商城种群（ＳＣ）波动主要发生在 Ａ４，宝兴种群（ＢＸ）波动主要发生在 Ａ３和 Ａ４。 其中 Ａ２在空间序列 ＤＢＨ
为 ５ｃｍ 处，对应 ３ 龄级；Ａ３在空间序列 ＤＢＨ 为 １５ｃｍ 处，对应 ５ 龄级；波动发生在 Ａ４，在空间序列 ＤＢＨ 为 ２５ｃｍ
处，对应 ７ 龄级。 这些小周期波动与巴山榧树幼龄和中龄阶段的生长有关，进入这些时期的幼树和中树由于

对光照和营养空间等需求的逐渐增大，发生了强烈的自疏和他疏作用，其中有相当一部分植株因得不到足够

的环境资源而死亡，这些时期的种群数量动态反映在生命表中则是第 ３ 龄级和第 ７ 龄级存在较高的死亡率和

较低的生命期望。 从种群的数量动态特征可以看出，各局域种群的动态并不是完全同步的。

表 ４　 巴山榧树种群的周期性波动

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｔ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

谐波 Ｒｅｓｏｎａｎｃｅ ｓｐｅｃｔｒａ
Ａ０ Ａ１ Ａ２ Ａ３ Ａ４ Ａ５ Ａ６

ＮＣ ０．４３５２ ０．８３０４ ０．７２３１ ０．５８２５ ０．４５３３ ０．３７６６ ０．３７６６

ＷＳ ０．７８４９ １．４０７２ １．０００４ ０．５４１２ ０．２２７８ ０．１６００ ０．１６００

ＣＫ ０．８５８３ １．１６００ ０．５１８５ ０．３５７４ ０．２６７４ ０．３０４８ ０．３０４８

ＷＹ ０．８９６６ １．３３０１ １．０３５２ ０．５４４５ ０．２６９６ ０．３３９０ ０．３３９０

ＢＸ １．８４２８ ０．９８５２ ０．３７９７ ０．５７７５ ０．３８１１ ０．３９２８ ０．３９２８

ＬＹ １．６１８４ １．４５０２ ０．５９３８ ０．２６８５４ ０．２３６１ ０．２６５９ ０．２６５９

ＺＰ ０．８９８４ １．１４９２ ０．４９１９ ０．７１３５ ０．４３５１ ０．３６６７ ０．３６６７

ＳＮ １．３９９３ １．９５３４ ０．５２３９ ０．４９７０ ０．２８９４ ０．１２０５ ０．１２０５

ＺＸ １．１１４８ １．３７６２ ０．５０６７ ０．３５６９ ０．１１２５ ０．１２２３ ０．１２２３

ＹＳ ０．９０３０ １．３８６１ ０．８５９２ ０．４６９７ ０．１１９６ ０．２３１７ ０．２３１７

ＣＹ ０．８４６７ １．４４６０ ０．８５２５ ０．２８０４ ０．１８９７ ０．１３１９ ０．１３１９

ＷＦ ０．６６９３ １．２３０ ０．９３９０ ０．５５８０ ０．２０９４ ０．０３４９ ０．０３４９

ＨＳ １．０８３０ １．５９２８ １．０４４１ ０．８５９８０ ０．２３２０ ０．２５９７ ０．２５９７

ＳＣ ０．７７７６ １．３９７３ ０．９７６１ ０．４４２４ ０．２２９１ ０．４６６９ ０．４６６９

ＷＤ ０．８４７８ １．３４１０ ０．５９２９ ０．０８８４ ０．０９３２ ０．２０７４ ０．２０７４

全部 Ｔｏｔａｌ ３．２４０７ ２．０１３３ ０．８５６６ ０．５１０９ ０．３３３１ ０．２０６９ ０．２０６９
　 　 Ａ０—Ａ６：表示各谐波的振幅，ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ａｍｐｌｉｔｕｄｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｙ ｈａｒｍｏｎｉｃ

４　 讨论

巴山榧树零星分布于我国亚热带部分山地的局部区域，散生于常绿阔叶林、针阔叶混交林、常绿落叶阔叶
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混交林或灌丛中［８⁃９］。 调查显示，巴山榧树种群密度低，种群规模小，在 １５ 个分布地区共 １８０００ｍ２的代表性样

地中仅发现 ９００ 余株，较低的种群密度及岛状间断分布特征证实了该物种的残遗性。
径级和高度级常用于表示种群结构，可以反映个体在时间和空间上的配置差异［３，３６］。 从整体上看，巴山

榧树种群中幼苗极度匮乏，中龄个体偏少，种群的潜在更新能力很弱，难以保持长期稳定。 我们前期研究发

现，巴山榧树结实率低，种子早落，且易遭受松鼠尤其是飞鼠（鼯鼠）的取食，成熟种子产量极低；同时，巴山榧

树种子还具有休眠特性，种子萌发率低［１５］。 这些可能是导致巴山榧树天然种群中幼苗数量稀少，一些局域种

群幼苗缺失的主要原因。 种子和幼苗是植物生活史中十分关键的环节［１５］，种子和幼苗严重不足已成为制约

巴山榧树种群天然更新发展的主要瓶颈。 巴山榧树幼苗阶段喜阴，而幼树和成年植株光照不足则可能引起生

长不良、花芽分化和种子发育受阻［８⁃９，１５］。 在巴山榧树种群中，幼树占有绝大部分比例，处于群落灌木层，由于

受到上层优势植物的遮蔽，缺乏对光照和营养空间的有力竞争，幼树或缓慢生长或逐渐死亡，致使中龄级个体

数量稀少或断层。 从局部来看，宝兴种群（ＢＸ）、略阳种群（ＬＹ）、神农架种群（ＳＮ）和竹溪种群（ＺＸ）等基本正

常型种群的径级数量较多且分布连续，幼龄个体资源相对充足，径级结构大体上均呈金字塔型；南川种群

（ＮＣ）、巫山种群（ＷＳ）、五峰种群（ＷＦ）和商城种群（ＳＣ）等异常型种群的径级缺失较严重，以小径级居多，幼
苗和中树稀少或缺失，径级结构大体上呈正态分布。 野外调查显示，异常型种群大多分布在人类活动频繁区

域，受农垦、樵采和放牧等的影响较大，原生境及森林植被破坏是造成异常型种群径级缺失的重要原因。 例

如，南川种群（ＮＣ）的原生境和天然植被破坏极为严重，常绿落叶阔叶混交林已退化为落叶次生灌丛群落，加
之喀斯特地貌立地条件差，植物长势不好，导致巴山榧树的径级结构和高度级结构仅具Ⅰ—Ⅲ级。 巫山种群

（ＷＳ）、五峰种群（ＷＦ）、商城种群（ＳＣ）和万源种群（ＷＹ）等分布地区受人为干扰后的植被退化为斑块状次生

林，水土流失引起林下土层变薄、肥力降低、含水量下降，严重影响到种子萌发和幼苗生长，致使种群密度低、
幼苗稀少或缺失。 此外，巴山榧树的材质优良，极易成为采伐对象，乱砍滥伐是造成不少局域种群缺乏中树和

大树的一个重要原因。 可见，人类对资源的过度开发和不合理利用极大地影响了巴山榧树种群的稳定和发

展，加快了巴山榧树种群衰落和消亡的速度。
从生命表及相关的存活曲线、死亡率曲线和消失率曲线也可以看出巴山榧树种群的衰退迹象，巴山榧树

种群幼龄阶段死亡率和消失率高，在第 ３ 龄级出现第一个消亡高峰，而中龄阶段的死亡率和消失率仍相当高，
在第 ７ 龄级出现第二个消亡高峰，消亡高峰期的出现可能是巴山榧树种群濒危的重要原因。 巴山榧树种群具

有前期锐减和后期衰退的特征，种群存活曲线趋于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型，这与云南红豆杉（Ｔａｘｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ） ［３８］、南
方红豆杉（Ｔ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ． ｍａｉｒｅｉ） ［４２］和沉水樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｎ ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍ） ［４３］等珍稀植物的特点基本一致。 谱

分析结果显示各局域种群的动态不完全同步，种群动态呈基本周期内的小周期波动，发生在第 ３、７ 龄级的小

周期波动较为明显，其波动既与巴山榧树生物学特性有关，也与种内种间竞争及人为干扰程度不同有关，这反

映了巴山榧树种群天然更新过程的数量动态特征。
异质种群理论认为，局域种群可能因破碎化生境的随机变化而发生随机灭绝，也可能因个体在生境斑块

间的迁移而建立新的局域种群［４３，４５］。 受生境破碎化的影响，巴山榧树各离散分布斑块面积有限，所能维持的

种群较小，小种群中极易发生遗传漂变和近交衰退［４６］，最终可能导致部分局域种群的灭绝。 周先容等［９］研究

发现海拔可能是影响巴山榧树分布的最主要生态因子，随着全球气候变暖，巴山榧树的最适海拔将发生上移，
其生境破碎化程度将会进一步加剧，物种生存将面临严重威胁。

针对巴山榧树种群现状及濒危原因，一方面应加强对巴山榧树种群及栖息地的保护，首先，应加强对巴山

榧树各局域种群的就地保护，防止栖息地及生态系统的破坏。 对于分布在保护空白区域的局域种群，如宝兴

种群（ＢＸ）、略阳种群（ＬＹ）、镇坪种群（ＺＰ）和五峰种群（ＷＦ）等应建立自然保护小区，加大就地保护力度。 由

于巴山榧树局域种群较多，可以优先保护那些种群结构较完整的正常型种群。 其次，对于个体数量稀少、径级

缺失较多和生境破坏严重的异常型种群可采取迁地保护措施，将其移栽至巴山榧树适生区域。 另一方面要深

入开展巴山榧树生物生态学特征及繁育研究，探寻影响巴山榧树种子产量和质量的主要因素以及种子休眠的
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具体原因和解除方法，提高种子萌发率和成苗率，尤其应加强扦插繁殖和组织培养等无性繁殖试验研究，为巴

山榧树种质资源保护和种群恢复奠定基础；针对巴山榧树可能在郁闭度适宜的林中才能正常生长发育这一现

象，开展巴山榧树光合生理及林窗特征研究，并采取相应措施调节群落郁闭度，增强巴山榧树种群的天然更新

能力。
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