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尕海⁃则岔地区紫果云杉种群结构与动态特征
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摘要：紫果云杉（Ｐｉｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）为我国特有树种，为了解其种群生存现状及动态特征，以尕海⁃则岔自然保护区则岔沟的紫果云

杉天然纯林为研究对象，通过样地调查和数据统计，绘制了种群结构图，编制了静态生命表，分析了存活曲线，运用生存分析理

论与数量化分析法研究种群结构与动态，并运用时间序列模型对种群数量动态进行预测，以揭示本区域紫果云杉的种群结构与

动态特征。 结果表明，紫果云杉种群龄级结构、高度结构和冠幅结构总体均呈倒“Ｊ”型。 种群自然更新能力强，幼苗、幼树储量

丰富，前期有较高的死亡率，种群存活曲符合 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型。 生存分析也说明紫果云杉种群具有前期锐减，中、后期稳定的特点。
竞争和自疏作用造成的幼苗、幼树存活率偏低是影响紫果云杉种群自然更新和结构的关键因素。 种群动态指数 Ｖｐｉ＞０，表明种

群属于增长型，Ｖ′ｐｉ趋近于 ０，表明该种群趋近于稳定型。 时间序列预测分析表明，在未来 ２、４、６、８ 个龄级后，紫果云杉个体数均

有所增加，种群呈一定的增长趋势。 说明该保护区的成立使本区域紫果云杉种群得到了相对完整的保存，该种群适应当前的生

存环境，能实现自然更新且仍有一定的增长潜力。 紫果云杉种群更新主要受制于建成限制，幼苗、幼树存活率过低，可采取适当

的人为干扰措施来促进种群更新与增长，而保护幼苗生存环境并提高幼苗质量和存活率才是种群更新和发展的关键。
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种群结构与数量动态是种群生态学研究的核心问题，种群结构反映了种群不同个体的配置情况，也反映

了种群数量动态及其发展趋势，并在很大程度上体现了种群与环境的相互关系及它们在群落中的地位和作

用［１⁃２］。 种群动态是指种群大小或数量在时间和空间上的变化规律［３］。 生命表作为种群统计学的核心，不仅

能够反映种群当前适应环境的状态，其相关研究还能反映种群已经历的生态学过程［４］，预测种群未来的变化

趋势及其在特定条件下生存与繁衍的可能性［４⁃６］。 可见，研究种群结构，正确描述并判定种群动态变化规律，
揭示种群与环境的关系及其在群落中的地位和作用，预测其演化趋势对种群及群落的更新和生态系统的恢复

具有重要意义。
紫果云杉（Ｐｉｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）是我国特有树种，为高大针叶乔木，喜阴湿、耐寒，幼林耐阴性强。 主要分布于

青海、四川和甘肃，在甘南广泛分布于白龙江林区、洮河林区和大夏河林区，海拔 ２８００—３６００ ｍ 的阴坡、半阴

坡及河谷地带，是甘南高原高寒阴湿地带森林更新和荒山造林的重要树种，在涵养水源、防止水土流失等方面

也起着重要作用［７］，其分布范围小，成片分布极为罕见。 作为亚高山区域重要的优势树种和建群种，紫果云

杉与云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）、冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ）等种群在稳定区域生态系统、遏制草地扩展及生态退化方面起着

重要的屏障作用。 目前关于紫果云杉的研究主要集中在种子萌发［８］、育苗技术［９］及对气候的响应［１０］等方面，
刘鑫等［１１］研究了紫果云杉原始林群落结构但未研究种群结构与动态。 有关紫果云杉种群结构除曹广侠［１２］

的研究外，资料甚少，关于其种群更新的研究更是未见报道。 这就极大地限制了人们对紫果云杉生命过程的

认知和种群保护策略的制定。 因此，研究紫果云杉种群结构，揭示种群生活史特征，探究种群更新机制对该种

群的保护和经营尤为重要。 鉴于此，本研究以尕海⁃则岔国家级自然保护区则岔沟的紫果云杉天然林为对象，
从种群结构，生命表，生存分析及时间序列预测等方面进行探讨，揭示种群结构特征及生存状态，阐明种群更

新与维持机制，以期为该物种的保护及资源管理提供科学依据，并为本研究区紫果云杉种群的更新保育提供

基础数据和理论依据。

１　 研究区概况

本研究在尕海⁃则岔国家级自然保护区则岔沟进行。 尕海⁃则岔自然保护区位于甘肃省甘南州碌曲县境

内，地理坐标：３４°０５′—３４°３１′３３″Ｎ，１０２°１１′０５″—１０２°４６′３７″Ｅ，地处青藏高原东部边缘，黄土高原与甘肃东南

部山区的交汇地带，是黄河的主要补给源———洮河的发源地之一。 属青藏高原湿润气候区，年均降水量 ６３３．９
ｍｍ，年总日照时数 ２３５１．８ ｈ，年均气温 ２．３℃，大风日数多，无绝对无霜期［１３］。 是我国少见的集森林资源、珍稀

野生动植物资源、高原湿地和高原草甸等多种自然资源于一体的国家级自然保护区［１４］。 区内山岭陡峻，河谷
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深陷，海拔 ２９００—４３００ ｍ，水资源极为丰富。 土壤属于棕色森林土，植物区系是横断山植物区系的一部分，地
带性植被为典型的寒温带针叶林，森林群落的主要建群种为紫果云杉，青海云杉（Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ），岷江冷杉

（Ａｂｉｅｓ ｆａｘｏｎｉａｎａ）等。

２　 研究方法

２．１　 样地设置与调查

２０１７ 年 ７—８ 月，在对研究区进行了多次踏查的基础上，选择紫果云杉天然纯林设置 ２０ ｍ×２０ ｍ 的标准

样地 ８ 块，海拔 ３１５４—３５１０ ｍ，坡度 ２３—３０°，西南坡。 采用相邻格子法以 ５ ｍ×５ ｍ 为基本单元，记录样地内

胸径（Ｄ）≥５ ｃｍ 的全部乔木树种的胸径、树高和冠幅等指标，对乔木幼苗、幼树胸径（Ｄ）＜５ ｃｍ 的逐一测量并

记录其地径、高度、冠幅。 各样地用 ＧＰＳ 定位，记录其经纬度、海拔高度和郁闭度等因子。
２．２　 种群结构的划分

根据同一树种龄级和径级对相同环境反应规律具有一致性［１５⁃１６］ 的特点，采用空间代替时间及应用生态

学中的大小结构分析法来研究紫果云杉种群结构。 龄（径）级划分：按胸径大小以 ５ ｃｍ 为一级，即 Ｉ 龄级 Ｄ＜５
ｃｍ，ＩＩ 龄级 ５≤Ｄ＜１０ ｃｍ…，以此类推，将胸径大于 ７５ ｃｍ 的全部归为 ＸＶＩ 龄级，全部林木共划为 １６ 个龄级，同
时结合紫果云杉调查数据及云杉属的生活史特点将其划分为 ５ 个生长阶段［１７］（表 １）；高度级划分：１ 级 Ｈ＜
０．５ ｍ，２ 级 ０．５≤Ｈ＜１．５ ｍ，３ 级 １．５≤Ｈ＜２．５ ｍ 级，４ 级 ２．５≤Ｈ＜５ ｍ…，２．５ ｍ 以上以 ２．５ ｍ 为级差进行划分，全
部林木共划为 １６ 级；冠幅级划分：冠幅以经过树冠中心东西、南北直径的乘积表示，１ 级 Ｃ＜２．５ ｍ２，２ 级 ２．５≤
Ｃ＜５ ｍ２，３ 级 ５≤Ｃ＜１０ ｍ２，４ 级 １０≤Ｃ＜２０ ｍ２…，冠幅 １０ ｍ２以上以 １０ ｍ２为级差分级［１］，１３０ ｍ２以上全部划为

一级。 ３ 种分级相互独立。

表 １　 紫果云杉种群种群结构级划分

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｌａｓｓ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级指标 ／ ｃｍ
Ａｇｅ ｉｎｄｅｘｅｓ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

生长期
ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

高度指标 ／ ｍ
Ｈｅｉｇｈｔ ｉｎｄｅｘ

高度级
Ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓ

冠幅指标 ／ ｍ２

Ｃｒｏｗｎ ｉｎｄｅｘ
冠幅级

Ｃｒｏｗｎ ｃｌａｓｓ

０—５ Ｉ 幼苗 、幼树 ０—０．５ １ ０—２．５ １

５—１０ ＩＩ 小树 ０．５—１．５ ２ ２．５—５ ２

１０—１５ ＩＩＩ １．５—２．５ ３ ５—１０ ３

１５—２０ ＩＶ ２．５—５．０ ４ １０—２０ ４

２０—２５ Ｖ 中树 ５．０—７．５ ５ ２０—３０ ５

２５—３０ ＶＩ ７．５—１０ ６ ３０—４０ ６

３０—３５ ＶＩＩ １０—１２．５ ７ ４０—５０ ７

３５—４０ ＶＩＩＩ １２．５—１５ ８ ５０—６０ ８

４０—４５ ＩＸ 成年树 １５—１７．５ ９ ６０—７０ ９

４５—５０ Ｘ １７．５—２０ １０ ７０—８０ １０

５０—５５ ＸＩ ２０—２２．５ １１ ８０—９０ １１

５５—６０ ＸＩＩ ２２．５—２５ １２ ９０—１００ １２

６０—６５ ＸＩＩＩ 大树 ２５—２７．５ １３ １００—１１０ １３

６５—７０ ＸＩＶ ２７．５—３０ １４ １１０—１２０ １４

７０—７５ ＸＶ ３０—３２．５ １５ １２０—１３０ １５

７５ 以上 ＸＶＩ ３２．５ 以上 １６ １３０ 以上 １６

２．３　 静态生命表的编制

静态生命表不是对某一种群全部生活史的追踪，而是反映多个世代重叠的年龄动态历程中的一个特定时

间［１８］，由于本研究所调查的紫果云杉是自然种群，利用不同龄级结构的个体数来研究特定时间段的种群动

态，难免会因系统抽样误差产生与数学假设不符，出现死亡率为负的情况，对此，许多学者采用匀滑技术［１９⁃２０］
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对统计数据进行处理。 本研究采用方程拟合法进行匀滑，以龄级为自变量，存活株数为因变量拟合方程，并编

制生命表，以结构级为横坐标，对应个体数为纵坐标，绘制紫果云杉种群结构图。
生命表计算公式为：

ｌｘ ＝（ａｘ ／ ａ０）×１ ０００；
Ｄｘ ＝ ｌｘ－ｌｘ ＋１

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

Ｔｘ ＝ Ｌｘ＋Ｌｘ ＋１＋Ｌｘ ＋２＋…＋Ｌｘ ＋ ｎ；
ｅｘ ＝Ｔｘ ／ ｌｘ；

Ｋｘ ＝ ｌｎｌｘ－ｌｎｌｘ ＋１
Ｓｘ ＝ ｌｘ ＋１ ／ ｌｘ；

式中，ｌｘ为 ｘ 的标准化存活数；ｄｘ为从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间的标准化死亡数；ｑｘ为第 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间隔期间死亡率，
Ｌｘ为第 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间隔期间仍存活的个体数或区间寿命，Ｔｘ为第 ｘ 龄级到超过第 ｘ 龄级的个体总数；ｅｘ为进

入第 ｘ 龄级个体的生命期望或平均期望寿命；Ｓｘ为存活率；Ｋｘ为消失率。
２．４　 存活曲线拟合

以龄级为横坐标，实际存活个体数 Ａｘ和存活个体的对数值 ｌｎＡｘ为纵坐标，绘制紫果云杉种群存活曲线。

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 检验值来判定模型拟合效果。 如果

指数方程 Ｎｘ ＝Ｎ０ｅ
－ｂｘ拟合效果好，存活曲线为 ＤｅｅｖｅｙⅡ型；若幂函数 Ｎｘ ＝Ｎ０ｘ

－ｂ拟合效果好，存活曲线为 Ｄｅｅｖｅｙ
Ⅲ型［２１］。
２．５　 生存分析

基于静态生命表和生存分析理论［２２］，应用生存分析中的 ４ 个函数，即种群生存函数 Ｓ（ ｉ）、累积死亡率函数

Ｆ（ ｉ）、死亡密度函数 ｆ（ ｔｉ）和危险率函数 λ（ ｔｉ ）来分析紫果云杉种群生存状况。 公式如下：
Ｓ（ ｉ） ＝ Ｓ１ × Ｓ２ × Ｓ３ × … × Ｓｉ （１）

Ｆ（ ｉ） ＝ １ － Ｓ（ ｉ） （２）
ｆ（ ｔｉ） ＝ （Ｓ（ ｉ －１） － Ｓ（ ｉ）） ／ ｈｉ （３）

λ（ ｔｉ） ＝ ２（１ － Ｓ（ ｉ）） ／ ［ｈｉ（１ ＋ Ｓ（ ｉ））］ （４）
式中，Ｓｉ为存活率，ｈｉ为区间长度，即龄级宽度。
２．６　 种群动态数量化分析

种群数量化分析是根据种群内两相邻龄级间个体数量变化动态指数（Ｖｎ）和整个种群年龄结构的数量变

化动态指数（Ｖｐｉ）及考虑未来外部干扰时种群年龄结构动态指数（Ｖ′ｐｉ）客观精确地定量比较评价种群结构动

态［２３⁃２４］。 计算公式如下：

Ｖｎ ＝
Ｓｎ － Ｓｎ＋１

ｍａｘ（Ｓｎ，Ｓｎ＋１）
× １００％ （５）

Ｖｐｉ ＝
１

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
（ＳｎＶｎ） （６）

式中，Ｖｎ表示种群从 ｎ 到 ｎ＋１ 龄级的个体数量变化动态，Ｖｐｉ表示整个种群结构的数量变化动态指数，Ｓｎ与 Ｓｎ＋ １

分别为第 ｎ 与第 ｎ＋１ 龄级的个体数，ｋ 表示种群大小级数量，ｍａｘ ／ ｍｉｎ（…）取括号中数列极大 ／小值，Ｖｎ∈
［－１，１］，Ｖｎ取正、负、零值时分别反映种群两相邻龄级个体数（或整个种群年龄结构）增长、衰退、稳定的结构

动态关系［２３⁃２４］。 Ｖｐｉ仅适用于不考虑未来外部环境干扰的种群结构动态比较，当考虑未来外部干扰时，种群年

龄结构动态（Ｖ′ｐｉ）还与龄级数量（ｋ）及各龄级个体数（Ｓｎ）有关，因此将式（６）修正为：
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Ｖ′ｐｉ ＝
∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
（ＳｎＶｎ）

ｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…Ｓｋ）ｋ∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

（７）

Ｐｍａｘ ＝
１

ｋｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…，Ｓｋ）
（８）

式中，Ｖ′ｐｉ也可作为衡量种群结构动态对随机干扰的敏感性指标。 Ｖｐｉ、Ｖ′ｐｉ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 值为最大时才对种群动态 Ｖｐｉ 构成最大

影响［２０］。
２．７　 时间序列模型预测

采用时间序列分析中的一次平均推移法对紫果云杉种群未来 ２、４、６、８ 个龄级的动态进行预测，模型为：

Ｍ１
ｔ ＝ １

ｎ ∑
ｔ

ｋ ＝ ｔ－ｎ＋１
Ｘｋ （９）

式中，ｎ 为需要预测的未来时间年限；ｔ 为龄级； Ｍ１
ｔ 为未来 ｎ 年时 ｔ 龄级的种群存活数，是近期 ｎ 个观测值在 ｔ

时刻的平均值，称为第 ｎ 周期的移动平均；Ｘｋ为当前 ｋ 龄级种群存活数。

３　 结果与分析

３．１　 种群结构

３．１．１　 龄级结构

种群龄级结构能清晰地反映种群的生存状态［１］。 本次调查紫果云杉共计 １４５９ 株（图 １），最大胸径 ９８．７
ｃｍ，最大树龄 １３１ ａ。 Ⅰ龄级个体数为 ９０８ 株，占调查总数的 ６２．２３％，Ⅱ龄级 ２５１ 株，占总数的 １７．２０％，前 ３
龄级个体数之和占总数的 ８８．２８％。 Ⅰ—Ⅳ龄级的个体数随龄级增大迅速减少，Ⅳ龄级后，数量变化趋于平

缓。 总体来看，紫果云杉龄级结构呈典型的倒“Ｊ”型，个体数随龄级增大而减小，表现为增长型种群。
３．１．２　 高度结构

种群高度结构能直观地显示不同高度种群个体在群落垂直结构中的地位［１］，是揭示种群生存现状和更

新状况的重要指标［２５］。 由图 ２ 可知，紫果云杉个体数随高度级的变化总体为前期增大，中期递减后期有一定

波动。 前 ４ 级个体数之和占总数的 ６２．７１％，个体数最多的第 ３ 级为 ２６０ 株，占总数的 １７．８２％，之后个体数迅

速下降，到第 ９ 级后变化趋于平缓并有轻微波动，第 １６ 级仅剩 ９ 株。 可见，紫果云杉高度主要分布在 ０—１５ ｍ
之间，大于 １５ ｍ（９ 级之后）的为 １７１ 株，仅站总数的 １１．７２％。 如果将前 ４ 级看作幼龄、幼树，可以认为，紫果

云杉种群高度结构也呈倒“Ｊ”型。

图 １　 紫果云杉径阶结构

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ２　 紫果云杉高度结构

Ｆｉｇ．２　 Ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

５　 ２０ 期 　 　 　 赵阳　 等：尕海⁃则岔地区紫果云杉种群结构与动态特征 　
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图 ３　 紫果云杉冠幅结构

Ｆｉｇ．３　 Ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ ｃｌａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３．１．３　 冠幅结构

冠幅在一定程度上表明了树木的同化能力及空间

占据和利用能力［１］。 由图 ３ 可知，个体数最多的第 １ 级

为 ６１４ 株，占总数的 ４２．０８％，前 ４ 级个体数迅速下降，
第 ４ 级为 １０３ 株，仅占总数的 ７．０６％，４ 级之后下降趋势

减缓，局部出现轻微波动，前三级个体数之和为 １０９８
株，占总数的 ７２．２６％。 可见，紫果云杉冠幅主要集中在

０—１０ ｍ２之间。 总体来看，紫果云杉冠幅结构也呈较典

型的倒“Ｊ”型。
３．２　 静态生命表与生存分析

３．２．１　 静态生命表

生命期望值（ ｅｘ）反映的是 ｘ 龄级开始时林木个体

的平均期望生存能力［２６］。 由表 ２ 可知，紫果云杉种群不同龄级个体存活数差别较大，总体为表现为个体数随

龄级增大而下降。 在 Ｉ—ＩＩ 龄级，存活个体数量迅速下降，可见，幼苗、幼树对环境适应能力极弱，竞争及环境

筛选淘汰了总数的 ７８．４８％。 ＩＩ—ＩＶ 龄级，随着林木生长及生存能力逐渐增强，个体数量下降趋势减缓。 Ｖ 龄

级之后，紫果云杉个体数微略下降并出现一定的波动，生命期望值逐渐增大，说明林木已具备了较强的适应能

力，生命期望在第 ＩＸ 龄级达到峰值，说明此期间紫果云杉生存能力最强，林木质量最优。

表 ２　 紫果云杉种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

龄级指标 ／ ｃｍ
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｉｎｄｅｘ

Ａｘ ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ Ｋｘ Ｓｘ

Ｉ ０—５ ９０８ １１１０ １０００ ６．９０８ ７８５ ０．７８５ ６０８ ９５４ ０．９５４ １．５３６ ０．２１５

ＩＩ ５—１０ ２５１ ２３９ ２１５ ５．３７２ １２８ ０．５９３ １５１ ３４６ １．６０６ ０．８９９ ０．４０７

ＩＩＩ １０—１５ １２９ ９７ ８８ ４．４７３ ４１ ０．４７１ ６７ １９５ ２．２１７ ０．６３８ ０．５２９

ＩＶ １５—２０ ４６ ５１ ４６ ３．８３６ １８ ０．３９０ ３７ １２８ ２．７４８ ０．４９４ ０．６１０

Ｖ ２０—２５ ２１ ３１ ２８ ３．３４１ ９ ０．３３２ ２４ ９１ ３．１８６ ０．４０４ ０．６６８

ＶＩ ２５—３０ ３１ ２１ １９ ２．９３７ ５ ０．２８９ １６ ６７ ３．５２３ ０．３４２ ０．７１１

ＶＩＩ ３０—３５ ２６ １５ １３ ２．５９６ ３ ０．２５６ １２ ５１ ３．７５４ ０．２９６ ０．７４４

ＶＩＩＩ ３５—４０ １３ １１ １０ ２．３００ ２ ０．２３０ ９ ３９ ３．８７５ ０．２６１ ０．７７０

ＩＸ ４０—４５ ４ ９ ８ ２．０３９ ２ ０．２０８ ７ ３０ ３．８８２ ０．２３３ ０．７９２

Ｘ ４５—５０ ６ ７ ６ １．８０５ １ ０．１９０ ６ ２３ ３．７７１ ０．２１１ ０．８１０

ＸＩ ５０—５５ ５ ５ ５ １．５９４ １ ０．１７５ ４ １７ ３．５４０ ０．１９３ ０．８２５

ＸＩＩ ５５—６０ ５ ５ ４ １．４０１ １ ０．１６３ ４ １３ ３．１８７ ０．１７７ ０．８３７

ＸＩＩＩ ６０—６５ ７ ４ ３ １．２２４ １ ０．１５１ ３ ９ ２．７０８ ０．１６４ ０．８４９

ＸＩＶ ６５—７０ ３ ３ ３ １．０６０ ０ ０．１４２ ３ ６ ２．１０２ ０．１５３ ０．８５８

ＸＶ ７０—７５ ２ ３ ２ ０．９０７ ０ ０．１３３ ２ ３ １．３６７ ０．１４３ ０．８６７

ＸＶＩ ７５ 以上 ２ ２ ２ ０．７６４ ２ １ １ ０．５００

　 　 ｌｘ：标准化存活数，Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ；ｄｘ：标准化死亡数，Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｄｅａｔｈｓ；ｑｘ：死亡率，Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ；Ｌｘ：ｘ 到 ｘ＋１ 龄级间隔期间存活个体

数，Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｈｏ ｓｕｒｖｉｖｅｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｆｒｏｍ ｘ ｔｏ ｘ＋１；Ｔｘ：第 ｘ 龄级到超过第 ｘ 龄级的个体总数，Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ｌｅｖｅｌ ｘ ｔｏ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ

ｌｅｖｅｌ ｘ；ｅｘ：生命期望，Ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ；Ｓｘ：存活率，Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ；Ｋｘ：消失率，Ｋｉｌｌｉｎｇ ｒａｔｅ

紫果云杉种群死亡率（ｑｘ）和消失率（Ｋｘ）曲线（图 ４）变化趋势一致，均随龄级增大而单调递减。 结合表 ２
可看出，紫果云杉幼苗储备量大，Ｉ—Ｖ 龄级，苗木大量死亡，在幼苗到幼树（ Ｉ 龄级）这一过程中，死亡量达到

高峰。 小树阶段前期（ＩＩ 龄级）死亡率也高达 ５９．２８％，前 ５ 个龄级死亡率均在 ３０％以上，只有不到 １ ／ ３０ 的苗

木存活并进入以后的生长阶段。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 ４　 紫果云杉种群死亡率 ｑｘ和消失率 Ｋｘ曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｑｘ ａｎｄ ｋｉｌｌｉｎｇ Ｋｘ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３．２．２　 存活曲线

存活曲线分为 ３ 种类型：Ⅰ型是凸曲线，属于该型

的种群绝大多数个体均能实现其平均生理寿命，早期死

亡率较低，但当活到平均生理年龄时，短期内全部死亡；
Ⅱ型是直线，属于该型的种群各年龄死亡率基本相同；
Ⅲ型是凹曲线，属于该型的种群幼体死亡率高，一旦存

活到一定年龄，死亡率低而稳定，只有极少数个体能活

到生理寿命。
由图 ５、６ 可知，以 Ａｘ作存活曲线图曲线为凹型，以

ｌｎＡｘ作存活曲线图曲线介于凹型与直线型之间，因此，
要判定存活状况是符合 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型还是 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型

曲线时，需采用 ２ 种数学模型进行检验，即用指数方程式 Ｎｘ ＝ Ｎ０ｅ
－ｂｘ描述 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型存活曲线，用幂函数 Ｎｘ

＝ Ｎ０ｘ
－ｂ描述 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型存活曲线［２１］。

图 ５　 紫果云杉种群存活曲线（Ａｘ）

Ｆｉｇ．５　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ（Ａｘ）

图 ６　 紫果云杉种群存活曲线（ ｌｎＡｘ）

Ｆｉｇ．６　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ（ ｌｎＡｘ）

以 Ａｘ为因变量拟合得到方程为：
ｙ＝ ３０８．０７５ｅ－０．３４９ ｘ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．８６８，Ｆ＝ ９１．６７２，Ｐ＜０．００１）

ｙ＝ １１０９．６７０ｘ－２．２１８ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．９６０，Ｆ ＝ ３３６．９７７，Ｐ＜０．００１）
以 ｌｎＡｘ为因变量拟合得到方程为：

ｙ＝ ７．２９０ｅ－０．１３９ ｘ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．９１６，Ｆ＝ １５１．７６９，Ｐ＜０．００１）
ｙ＝ １０．１７８ｘ－０．７８９ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．８１４，Ｆ＝ ６１．５２６，Ｐ＜０．００１）

对比 ４ 个方程可知，以 Ａｘ为因变量拟合的幂函数模型 Ｒ２和 Ｆ 值均最大，因此可以确定紫果云杉种群存活

曲线符合 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型，表明紫果云杉种群幼年死亡率高，这与种群结构和生命表的分析结果一致。
３．２．３　 生存分析

生存分析结果见图 ７、８，由图可知，累积死亡率函数 Ｆ（ ｉ） 单调递增，生存率函数 Ｓ（ ｉ）、死亡密度函数 ｆ（ ｔｉ） 及

危险率函数 λ（ ｔｉ ）均单调递减。 在前 ４ 龄级，紫果云杉种群生存率大幅下降，Ｉ—ＩＩ 龄级下降幅度最大，为 ５９．
２８％，累积死亡率则相反。 说明在此期间，紫果云杉幼苗大量死亡，到 Ｖ 龄级后累积死亡率达到 ９８．１１％，存活

率不足 ２％，但变化趋于平缓。 死亡密度函数和危险率函数均在前期大幅下降，最大值均出现在 Ｉ 龄级，但随

着龄级的增加和林木对环境抵抗力的增强，死亡密度及危险率下降幅度减缓并在后期趋于平稳。 综合 ４ 个生

存函数可知，紫果云杉种群整体表现为前期锐减，中、后期稳定的特征。

７　 ２０ 期 　 　 　 赵阳　 等：尕海⁃则岔地区紫果云杉种群结构与动态特征 　
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图 ７　 生存率函数 Ｓ（ ｉ）与累积死亡率函数 Ｆ（ ｉ）曲线

Ｆｉｇ．７　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ Ｒａｔｅ Ｓ（ ｉ） ａｎｄ Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ Ｒａｔｅ Ｆ（ ｉ）

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｃｕｒｖｅ

图 ８　 死亡密度函数 ｆ（ ｔｉ）与危险率函数 λ（ ｔｉ）曲线

Ｆｉｇ． ８ 　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ Ｄｅｎｓｉｔｙ ｆ（ ｔｉ） ａｎｄ Ｈａｚａｒｄ Ｒａｔｅ λ（ ｔｉ） Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

Ｃｕｒｖｅ

３．３　 种群动态与时间序列预测

３．３．１　 种群动态量化分析

由表 ３ 可知，紫果云杉种群相邻龄级间数量变化动态指数随龄级的增大呈现较大波动，其中 Ｖ５、Ｖ９、Ｖ１２小

于 ０，说明 Ｖ—ＶＩ、ＩＸ—Ｘ、ＸＩＩ—ＸＩＩＩ 龄级之间种群呈衰退的结构动态。 Ｖｐｉ为正值表明种群总体呈增长趋势，
Ｖ′ｐｉ ＝ ０．０１９５ 趋近于 ０，种群结构对随机干扰的敏感指数即随机干扰风险极大值 Ｐｍａｘ ＝ ０．０３１，说明受外界环境

干扰时，紫果云杉种群仍表现为增长型，但种群结构增长性低，趋于稳定型，且对外界干扰敏感度较高。

表 ３　 紫果云杉种群动态变化指数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

动态指数级
Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｃｌａｓｓ

动态指数
Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ／ ％

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

动态指数级
Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｃｌａｓｓ

动态指数
Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ／ ％

Ｉ—ＩＩ Ｖ１ ７２．３６ Ｘ—ＸＩ Ｖ１０ １６．６７

ＩＩ—ＩＩＩ Ｖ２ ４８．６１ ＸＩ—ＸＩＩ Ｖ１１ ０．００

ＩＩＩ—ＩＶ Ｖ３ ６４．３４ ＸＩＩ—ＸＩＩＩ Ｖ１２ －２８．５７

ＩＶ—Ｖ Ｖ４ ５４．３５ ＸＩＩＩ—ＸＩＶ Ｖ１３ ５７．１４

Ｖ—ＶＩ Ｖ５ －３２．２６ ＸＩＶ—ＸＶ Ｖ１４ ３３．３３

ＶＩ—ＶＩＩ Ｖ６ １６．１３ ＸＶ—ＸＶＩ Ｖ１５ ０．００

ＶＩＩ—ＶＩＩＩ Ｖ７ ５０．００
种群动态指数 Ｖｐｉ

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎｄｅｘ
６２．４９

ＶＩＩＩ—ＩＸ Ｖ８ ６９．２３
随机干扰敏感指标 Ｖ′ｐｉ
Ｒｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ

１．９５

ＩＸ—Ｘ Ｖ９ －３３．３３
随机干扰风险概率 Ｐｍａｘ

Ｒｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
３．１３

３．３．２　 时间序列预测

以紫果云杉各龄级实际存活数为原始数据，按照一次平均推移法预测各龄级在未来 ２、４、６、８ 个龄级后存

活的个体数。 由表 ４ 可知，在未来 ２、４、６、８ 个龄级后，紫果云杉种群个体数均有增加，同一龄级经历时间越长

增加数量越多。 可见，由于幼苗、幼树储量丰富，随着幼龄树木的生长，中、成年树的比例会因其数量逐渐得到

补充而相对提高，种群结构趋于合理。

４　 结论与讨论

４．１　 种群结构特征

本研究结果显示，紫果云杉种群个体数随龄级、高度级和冠幅级的变化总体上均呈倒“Ｊ”型，幼苗、幼树
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储备量丰富，属于增长型种群。 随着龄级，高度级和冠幅级的增加个体数减少，尤其在幼苗、幼树阶段数量急

剧下降，且存活率过低。 这与卢杰等［１］ 对高山松（Ｐｉｎｕｓ ｄｅｎｓａｔａ）、张婕等［１８］ 对辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）
的研究结果一致。 已有研究表明，幼苗阶段是森林更新过程中最重要和敏感的阶段［１８，２１］，有限的资源和空间

往往成为种群更新的限制因子［２５］。 紫果云杉幼苗储量大，说明种群自然更新能力强，自然萌生形成的幼苗大

都集中分布在树冠下，随着生长过程中对资源和空间竞争不断加剧，幼苗、幼树大量死亡。 经过竞争及环境筛

选后存活下来个体具有了较强的生存力［６，１８］，苗木质量提高，林木个体数减小趋势变缓，数量逐渐趋于稳定。

表 ４　 紫果云杉种群数量动态时间序列预测

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｉｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

实际存活数
Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ

Ｍ２ Ｍ４ Ｍ６ Ｍ８

Ｉ ９０８

ＩＩ ２５１ ５８０

ＩＩＩ １２９ １９０

ＩＶ ４６ ８８ ３３４

Ｖ ２１ ３４ １１２

ＶＩ ３１ ２６ ５７ ２２８

ＶＩＩ ２６ ２９ ３１ ８４

ＶＩＩＩ １３ ２０ ２３ ４４ １７８

ＩＸ ４ ９ １９ ２４ ６５

Ｘ ６ ５ １２ １７ ３５

ＸＩ ５ ６ ７ １４ １９

ＸＩＩ ５ ５ ５ １０ １４

ＸＩＩＩ ７ ６ ６ ７ １２

ＸＩＶ ３ ５ ５ ５ ９

ＸＶ ２ ３ ４ ５ ６

ＸＶＩ ２ ２ ４ ４ ４

　 　 Ｍ２：未来 ２ 个龄级时各龄级的种群存活数，ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｔ ｅａｃｈ ａｇｅ ｌｅｖｅｌ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｎｅｘｔ ２ ａｇｅ ｃｌａｓｓ；Ｍ４：未来 ４ 个龄级时 ｔ

龄级的种群存活数，ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｔ ｅａｃｈ ａｇｅ ｌｅｖｅｌ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｎｅｘｔ ４ ａｇｅ ｃｌａｓｓ，……

４．２　 生命表和生存状况

种群生命表和存活曲线可以反映种群现实状况及种群对环境的适应机制。 对生命表的分析表明，紫果云

杉前期死亡率很高，随着年龄的增大，死亡及消失率减小幅度逐渐降低，生命期望值随龄级的增大先增大后减

小，存活曲线为 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型，这与李荣等［２７］对天山云杉（Ｐ． ｓｃｈｒｅｎｋｉａｎａ）的研究结果相同，与曹广侠等［１２］ 的

研究有一定差异。 可见，种群存活曲线并非一类种群或某一生长阶段所固有［２１］，环境因子可能是影响种群存

活状况的主要因素［２８］。
紫果云杉种群幼苗丰富，虽为耐阴树种，但由于幼苗分布特点及幼苗群对光照和营养空间需求不断增加，

竞争加剧导致强烈的“自疏和他疏”现象［６，２９］，也不排除病虫害和极端天气的影响，仅少量个体进入小树阶

段。 此外，本次调查发现本区域紫果云杉大树枝下高普遍较低，幼苗、幼树长到一定高度后，除个体间相互竞

争外还要与大树的下枝争夺生长资源和空间，这也很大程度上阻碍了幼龄个体顺利地进入林冠层。 因此可以

认为，由于空间、营养等资源限制及幼苗的竞争力弱，致使幼龄个体无法向下一级林木大量转化［２７］ 已成为本

区域紫果云杉种群更新和发展的“瓶颈”。 紫果云杉幼苗耐阴性强，林下更新相对容易，但如何提高存活率使

其能以较多的存活数和较高的质量进入小树及之后的生长阶段是现今急需研究的问题。
４ 个生存函数比存活曲线更能直观、具体的反应种群结构与动态［２５］。 生存分析表明，紫果云杉种群具有

前期快速减少、中期后期稳定的特点，这与生命表及存活曲线的分析结果一致，与卢杰等［１］ 对高山松和矢佳

昱等［７］对油松（Ｐ． ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）等许多研究结果有所不同。 根据从者福［３０］ 的研究可知，云杉天然林成熟林期

９　 ２０ 期 　 　 　 赵阳　 等：尕海⁃则岔地区紫果云杉种群结构与动态特征 　
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为 １２１—１６０ ａ，而此次调查的紫果云杉树龄最大为 １３１ ａ，即紫果云杉虽已生理成熟但尚未到达生理衰老期，
故危险率函数单调降低符合本区域紫果云杉林的生理特点。
４．３　 种群动态与发展趋势

种群数量动态是种群个体生存能力与环境相互作用的结果［３１］，时间序列分析是研究种群未来年龄结构

和发展趋势的理想手段［１］，对植物种群动态预测具有较高的精准性［２３，３２］。 紫果云杉种群在未来 ２、４、６、８ 个

龄级后，个体数均有不同程度的增加，种群数量化动态值（Ｖｐｉ ＝ ０．６２５）为正值进一步说明紫果云杉属于增长型

种群。 这与卢杰等［１，３３］对藏东南高山松和急尖长苞冷杉（Ａ． ｇｅｏｒｇｅｉ）的研究结果相似。 可见预见，在保护好现

有生存环境的前提下，未来一段时间内，紫果云杉种群有相对充足的幼龄个体维持后续龄级的更新，保持种群

的增长趋势。 此外，种群动态指数明显波动说明种群处于关键和敏感时期［２４］，在 Ｖ—ＶＩ 龄级，经过环境筛选

的林木已具有较强的生存能力，自疏效应已不作为个体数减少主要因子，其波动很可能是外力干扰所致，在
ＩＸ—Ｘ 和 ＸＩ—ＸＩＩ 龄级，存活的个体数量已相对很少，少数个体的死亡都将影响到种群的动态走向。 但从整

个种群生存繁衍的角度来说，老龄树死亡为树龄较小的个体占领上层空间资源提供了契机，生存繁殖力更强

的个体占据优势，使整个群落形成较为闭合的、性能良好的动态循环系统［７］，这将有利于紫果云杉种群更新

和增长。
４．４　 种群更新及保护建议

植物种群更新主要受种源、传播和建成的限制［３４］，幼苗补给及存活情况往往决定着种群更新的成败［２０］。
尕海⁃则岔自然保护区的成立使本区域的紫果云杉天然林得到了较好的保存，幼苗补给充足，种群结构相对完

整，具有良好的延续性且仍有一定增长潜力。 虽属于顶级群落，紫果云杉幼苗对环境的影响却极度敏感［１０］，
当渡过幼苗期并成林后其结构又极为稳定，除破坏性灾害和人为因素外极少受其他因素影响。 需要说明的

是，本区域紫果云杉分布区与尕海⁃则岔石林景区相邻且有交集，林草过渡带围栏陈旧且损坏较多，林内常见

牲畜踪迹，也偶见伐桩、倒木。 由此可见，除受自身生物学特性和环境阻力外［３５］，人为因子也通过影响幼苗、
幼树的生存环境而左右着紫果云杉的更新与动态。 因此可以推测，尕海⁃则岔地区的紫果云杉种群更新主要

受建成限制，既幼苗、幼树阶段生长环境的限制［３４］。
鉴于此种现状，建议在今后的经营中应当重点加强对幼苗生存环境的保护和改善，提高幼苗质量和存活

率才是种群保持增长的关键［３５］。 因此，可采取适当的人为干扰措施，如人工间苗，减小竞争，改善幼苗生存环

境，减小环境阻力，提高幼苗质量；人工修枝，增加大树枝下高高度，为幼苗及幼树释放生长空间，促进苗木成

林；人工间伐，选择性的伐掉“老、弱、病、残”及个别“霸王树”等多余个体，使林下较小的林木更多的进入林冠

层，提高中、成年树比例。 同时，加强保护管理，避免过度的人为干扰，防止游人踩踏和过度放牧等因素对幼苗

及其环境造成不可逆的破坏，严厉打击非法采伐、偷砍乱伐等行为。 巩固并保护好现有的种群结构及生境状

况，释放种群增长潜力，紫果云杉种群的增长趋势将进一步增加。
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