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摘要：先锋树种马尾松种群的生存状态是南方红壤侵蚀退化区开展水土流失治理措施的关键前提。 通过对长汀水土流失区侵

蚀劣地“小老头松林”的样地调查，基于种群统计的方法，建立年龄结构图和静态生命表、绘制存活曲线和生存分析函数、应用

时间序列模型，对侵蚀退化生境马尾松种群动态变化过程开展研究。 结果表明：马尾松种群年龄结构呈基部极宽、顶部狭窄的

金字塔型，幼龄个体数量丰富但续存率低，成年个体很少，种群增长性低；死亡在各个生活史阶段均有出现，个体存活曲线属于

Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型，种群处于动态稳定状态；种群在幼龄期和壮龄期的生存状况不稳定，新生苗和壮龄期个体死亡密度大；种群时间

动态预测显示，未来成年个体数量将增多，种群呈增长趋势。 今后的森林生态管理中，可针对幼龄个体和壮龄成年个体采取抚

育措施，提高小老头松林的生态效益。
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植物种群动态是植物种群生态学研究的核心问题之一［１⁃２］，主要研究生存在特定环境空间里的植物种群

随时间呈现的个体数量消长和分布变迁规律［１］。 植物种群内部个体的生命过程（出生、成长、发育、繁殖和死

亡）由物种生物学特性与生境条件共同作用的结果来决定［３］，不同生活史阶段的个体呈现不同生命率，会直

接影响植物种群数量动态及其发展趋势［４］。 种群统计是种群动态研究的基础，通过统计调查能够迅速获取

种群的出生、死亡、增殖以及年龄结构等直观数据，研究生活史各阶段的种群数量变化特征及其变化原因［５］。
目前年龄结构分析、静态生命表、存活曲线、生存分析和时间序列预测是植物种群动态研究中普遍应用的重要

统计方法［６］，应用到灌木、长寿命乔木和濒危、稀有树种的很多研究中［７⁃１３］，揭示了植物种群生物学特性与环

境间的关系和种群在群落中的地位和作用［１４⁃１８］，为种群的管理和开发利用提供理论指导［２，１４⁃１５，１７，１９⁃２０］。
马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ．），松科松属，适生能力强、分布范围广、生长迅速，是我国亚热带红壤水土

流失区生态恢复与重建的乡土树种和先锋树种［２１⁃２２］。 福建省长汀县是我国典型的花岗岩红壤侵蚀区，马尾

松次生林是当地最主要的森林类型，马尾松种群成为植被组成中的重要部分。 另一方面，由于亚热带红壤生

态系统的潜在脆弱性［２３］，该地区降雨侵蚀力大、地表径流冲刷强、地形破碎、地表水热变化剧烈、土壤持水性

差且肥力极低［２４⁃２５］，生长于侵蚀劣地的马尾松面临极端环境因素带来的生存胁迫，常常形成生长受抑制、稀
疏矮小的“小老头松”林。 作为开展水土流失后续治理措施的关键前提，整体把握侵蚀劣地的马尾松种群生

存现状和发展状况十分必要。
本研究以空间代替时间，以径级结构代替年龄结构，依据某一特定时间断面不同年龄阶段的植株数量配

置建立静态生命表，应用生存分析理论和时间序列预测模型，分析侵蚀退化生境马尾松种群的存活状态和数

量变化规律，探究其生物学特性与环境间的适应度，并根据种群发展的薄弱环节，提出相应的抚育措施，以期

为长汀水土流失区侵蚀劣地“小老头松林”的管理与改造提供重要依据。

１　 研究区概况

研究区位于福建省长汀县河田镇（２５°３０′—２５°４４′Ｎ，１１６°１６′—１１６°３４′Ｅ），地处武夷山脉南麓，地形以低

山、丘陵为主。 属中亚热带季风气候，年平均气温 １８．３℃，年均降水量 １７００ ｍｍ，降雨主要集中在 ４—７ 月，季
节性干旱常见于 ７—８ 月。 土壤类型为抗蚀性差且酸性强的山地红壤，保水保肥能力低。 由于历史上长期以

来的人类掠夺式开发，原生植被几乎消失殆尽［２６］，现存马尾松次生林多为 ２０ 世纪 ８０ 年代经过飞播、封育和

改造措施形成。 而“小老头松”林则主要分布于环境恶劣的花岗岩侵蚀坡地［２７］，长期封禁下的植被稀疏、自
我恢复能力弱，乔木层仅以马尾松为主，灌木层有稀少的木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、黄瑞木（Ａｄｉｎａｎｄｒａ ｍｉｌｌｅｔｔｉｉ）、
油茶 （ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ） 和胡枝子 （ Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ）、 草本植物有芒萁 （ Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｃｈｏｔｏｍａ）、 芒草

（Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等。

２　 研究方法

２．１　 样地设置与种群调查

综合考虑土壤、坡度、海拔、人为干扰、植被覆盖度等指标，选择了长汀县河田镇伯公岭和伯湖村的“小老

头松”林为研究对象，共设置 ４ 个 ３０ ｍ×３０ ｍ 样地。 采用相邻网格法将每个样地划分成 ３６ 个 ５ ｍ×５ ｍ 小样

方，对样方内马尾松进行每木调查，记录每株个体的基径、树高和冠幅等指标，同时测定并记录样地的生境信

息，样地基本情况见表 １。
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表 １　 侵蚀劣地马尾松林的样地基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｉｎｇ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔ

调查面积

Ａｒｅａ ／ ｍ２

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ

覆盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

平均基径
Ｍｅａｎ ｂａｓａｌ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｍｍ

平均树高
Ｍｅａｎ

ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

Ｂ１ ９００ ２５°３７′０６″Ｎ，１１６°２７′１８″Ｅ ３６５ ３０° ４０ ３１．６２±２．１５ １．１１±０．０５ ５．０３

Ｂ２ ９００ ２５°３７′０２″Ｎ，１１６°２７′１９″Ｅ ３６０ ３０° ４２ ３１．８９±２．０３ １．１５±０．０５ ５．０５

Ｂ３ ９００ ２５°３６′０８″Ｎ，１１６°２７′１６″Ｅ ３７８ ３１° ４０ ３２．９３±２．０８ １．１０±０．０６ ５．００

Ｂ４ ９００ ２５°３６′０２″Ｎ，１１６°２７′１６″Ｅ ３９０ ３２° ３５ ２６．７７±２．０８ １．０３±０．０４ ４．８５

　 　 Ｂ１：伯湖村 １ 样地； Ｂ２：伯湖村 ２ 样地； Ｂ３：伯公岭 ３ 样地； Ｂ４：伯公岭 ４ 样地

２．２　 年龄结构的确定和量化分析方法

由于实际工作中无法追踪马尾松所有个体的生长周期，相关研究认为同一树种的龄级和径级对环境的反

应规律具有一致［２８］，因此本文采用空间推时间，径级结构代替年龄结构的方法分析种群结构动态［１６，１８，２９⁃３０］。
基于样地调查数据和马尾松生活史特点，将植株划分为幼龄期、壮龄期和成熟期三个生长阶段。 具体龄级划

分如下：新生苗设置为Ⅰ级；树高≤２５ ｃｍ，基径≤２０ ｍｍ 时为Ⅱ级；２５ ｃｍ＜树高≤５０ ｃｍ，基径≤４０ ｍｍ 时为Ⅲ
级；树高＞５０ ｃｍ，基径按 ２０ ｍｍ 划分为 １ 个龄级，４０ ｍｍ＜Ⅳ≤６０ ｍｍ，……，Ⅸ＞１４０ ｍｍ。 共划分 ９ 个龄级，其
中Ⅰ—Ⅲ龄分别表示繁殖前期的新生苗、幼苗、幼树，Ⅳ—Ⅵ龄表示具有繁殖能力的壮龄个体，Ⅶ—Ⅸ龄表示

成熟个体。
引入种群内相邻龄级间个体数量变化动态（Ｖｎ） 、整个种群年龄结构的数量变化动态（Ｖｐｉ） 以及考虑随机

的外部环境干扰时的整个种群年龄结构的数量变化动态（Ｖ′ｐｉ） 来定量描述马尾松种群年龄结构的数量变化

动态［３１］。 具体计算公式如下：

Ｖｎ ＝
Ｓｎ － Ｓｎ＋１

ｍａｘ（Ｓｎ，Ｓｎ＋１）
１００％ （１）

Ｖｐｉ ＝
１

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
（Ｓｎ·Ｖｎ） （２）

Ｐｍａｘ ＝
１

ｋ·ｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…，Ｓｋ）
（３）

Ｖ′ｐｉ ＝
∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
（Ｓｎ·Ｖｎ）

ｋ·ｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，Ｓ３，…，Ｓｋ）∑
ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

（４）

式中，Ｖｎ、 Ｖｐｉ和 Ｖ′ｐｉ的值取正、负、零时分别反映种群的增长、衰退和稳定的结构动态关系。
２．３　 静态生命表、存活曲线与生存分析

建立生命表能直观反映种群从出生到死亡的动态过程，是种群统计的核心［３２］。 编制静态生命表的方

法［３３］如下：存活数 ａｘ为径级 ｘ 内出现的个体数，标准化存活量 ｌｘ ＝ａｘ ／ ａ０×１０００，标准化存活量的自然对数值为

ｌｎｌｘ，死亡量 ｄｘ ＝ ｌｘ－ｌｘ ＋１，死亡率 ｑｘ ＝ｄｘ ／ ｌｘ，区间寿命 Ｌｘ ＝ （ ｌｘ＋ｌｘ ＋１） ／ ２，总寿命 Ｔｘ ＝ΣＬｘ，期望寿命 ｅｘ ＝ Ｔｘ ／ ｌｘ，消失

率 Ｋｘ ＝ ｌｎｌｘ－ｌｎｌｘ ＋１ 。
存活曲线是对生命表的重要反映［１５］，本文以存活量 ｌｘ的对数值为纵坐标，以龄级为横坐标作出马尾松种

群存活曲线。
生存分析采用 ４ 个函数即生存函数 Ｓ（ ｔ）、累积死亡率函数 Ｆ（ ｔ）、死亡密度函数 ｆ（ ｔ）、危险率函数 λ（ ｔ），用于

分析马尾松种群动态［３４⁃３５］。 公式如下：
Ｓ（ ｔ） ＝ Ｓ１·Ｓ２·Ｓ３·…·Ｓｉ （５）
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Ｆ（ ｔ） ＝ １ － Ｓ（ ｔ） （６）
ｆ（ ｔ） ＝ ［Ｓ（ ｔ －１） － Ｓ（ ｔ）］ ／ ｈｉ （７）

λ（ ｔ） ＝ ２（１ － Ｓｉ） ／ ［ｈｉ（１ ＋ Ｓｉ）］ （８）
式中， Ｓｉ 为存活率， ｈｉ 为龄级宽度。
２．４　 时间序列预测

采用线性平稳时间序列分析中的一阶移动平均模型对马尾松种群年龄结构动态进行预测，具体算法

如下［９］：

Ｍ（１）
ｔ ＝ １

ｎ ∑
ｔ

ｋ ＝ ｔ－ｎ＋１
Ｘｋ （９）

式中，ｎ 表示所需预测的时间，ｔ 表示龄级，Ｍ（１）
ｔ 表示经过 ｎ 时间后未来 ｔ 龄级的种群大小，Ｘｋ表示第 ｋ 龄级内

的个体数。 本文对经过 ｎ 为 ３、５、７ 龄级时间的马尾松种群未来各龄级的个体数进行预测。

３　 结果与分析

图 １　 马尾松种群年龄结构图

　 Ｆｉｇ．１　 Ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌｏｔ

Ⅰ：新生苗；Ⅱ：Ｈ（树高，ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ）≤２５ ｃｍ，ＢＤ（基径，

ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ）≤２０ ｍｍ； Ⅲ：２５ ｃｍ＜Ｈ≤５０ ｃｍ，ＢＤ≤

４０ ｍｍ； Ⅳ：Ｈ＞５０ ｃｍ，４０ ｍｍ＜ＢＤ≤６０ ｍｍ； Ⅴ：Ｈ＞５０ ｃｍ，６０ ｍｍ＜

ＢＤ≤８０ ｍｍ； Ⅵ：８０ ｍｍ＜ＢＤ≤１００ ｍｍ； Ⅶ：１００ ｍｍ＜ＢＤ≤１２０ ｍｍ；

Ⅷ：１２０ ｍｍ＜ＢＤ≤１４０ ｍｍ；Ⅸ： ＢＤ＞１４０ ｍｍ

３．１　 马尾松种群年龄结构

由图 １ 可知，幼龄期（Ⅰ—Ⅲ龄）植株数量丰富，占
种群的 ７８．５８％。 Ⅰ龄个体超过种群总数量一半，使马

尾松年龄椎体呈现宽基底；Ⅱ龄数量是Ⅰ龄的 ３３．１６％，
Ⅲ龄数量是Ⅱ龄的 ６６．８０％，表明幼龄阶段个体续存率

低。 壮龄期（Ⅳ—Ⅵ龄）植株占种群比例的 １８．２４％，年
龄锥体横柱从下往上缓慢变窄。 成熟期（Ⅶ—Ⅸ龄）植
株只占种群年龄比例的 ３．１８％，个体数量变化不大。 因

此，马尾松不同龄级个体数量分布呈基部极宽顶部狭窄

的金字塔形。
马尾松相邻龄级间的数量变化动态关系如表 ２ 所

示，相邻龄级个体数量变化动态 Ｖｎ、整个种群年龄结构

的总体数量变化动态 Ｖｐｉ（不考虑外界干扰）、Ｖ′ｐｉ（考虑

外界干扰）均大于 ０，并且种群结构对随机干扰的敏感

性指数 Ｐ、Ｖ′ｐｉ趋向 ０，说明长汀水土流失区侵蚀劣地马

尾松种群结构总体表现为增长型，但增长性低，对外界

干扰的敏感性高。

表 ２　 马尾松种群龄级结构动态变化指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｚｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

种群动态指数 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ Ｖ１ Ｖ２ Ｖ３ Ｖ４ Ｖ５ Ｖ６ Ｖ７ Ｖ８ Ｖｐｉ Ｐｍａｘ Ｖ′ｐｉ

动态指数值 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｖａｌｕｅ ０．６６８ ０．３３２ ０．１３６ ０．４１８ ０．４８２ ０．５２３ ０．１９０ ０．４１２ ０．５０３ ０．０１１ ０．００６

　 　 Ｖｎ：种群内两相邻级间个体数量变化动态指数；Ｖｐｉ：不考虑未来外部环境干扰的整个种群结构的数量变化动态指数；Ｐｍａｘ：衡量种群结构动

态对干扰的敏感性指标；Ｖ′ｐｉ：考虑未来外部干扰的整个种群结构的数量变化动态指数

３．２　 马尾松种群静态生命表和存活曲线

由马尾松静态生命表看出（表 ３），实际存活数（ａｘ）逐渐减少，死亡出现在种群各个生活史阶段；反映个体

死亡概率的特定年龄死亡率（ｑｘ）在Ⅰ龄级最大，幼龄期（Ⅰ—Ⅲ龄）逐渐减小，壮龄期（Ⅳ—Ⅵ龄）逐渐变大，
成熟期（Ⅳ—Ⅵ龄）波动变化，反映个体平均生存能力的生命期望值（ ｅｘ）在Ⅱ龄级最大，Ⅱ—Ⅴ龄级逐渐下

降，后期Ⅴ—Ⅶ龄级略有升高，之后再次下降，说明种群在死亡过程中，不同生活史个体的适应力差异显著；消
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失率 ｋｘ反映了个体对总死亡效应的贡献，幼龄期、壮龄期和成熟期个体分别占总死亡效应的 ３８．１１％、４４．８０％
和 １７．０９％，说明壮龄期是死亡的重要阶段；新生苗占总死亡效应的 ２５．４０％，新生苗是死亡的主体，对死亡贡

献最大。

表 ３　 马尾松种群的静态生命表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级 ｘ ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ ｋｘ

Ⅰ ７６３ １０００ ６．９１ ６６８．４１ ０．６７ ６６５．７９ １４７６．４１ １．４８ １．１０

Ⅱ ２５３ ３３２ ５．８０ １１０．０９ ０．３３ ２７６．５４ ８１０．６２ ２．４４ ０．４０

Ⅲ １６９ ２２１ ５．４０ ３０．１４ ０．１４ ２０６．４２ ５３４．０８ ２．４１ ０．１５

Ⅳ １４６ １９１ ５．２５ ７９．９５ ０．４２ １５１．３８ ３２７．６５ １．７１ ０．５４

Ⅴ ８５ １１１ ４．７１ ５３．７４ ０．４８ ８４．５３ １７６．２８ １．５８ ０．６６

Ⅵ ４４ ５８ ４．０５ ３０．１４ ０．５２ ４２．６０ ９１．７４ １．５９ ０．７４

Ⅶ ２１ ２８ ３．３２ ５．２４ ０．１９ ２４．９０ ４９．１５ １．７９ ０．２１

ⅩⅢ １７ ２２ ３．１０ ９．１７ ０．４１ １７．６９ ２４．２５ １．０９ ０．５３

Ⅸ １０ １３ ２．５７ ０．００ ０．００ ６．５５ ６．５５ ０．５０ ０．００

　 　 ｘ：龄级 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ； ａｘ：存活数 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｎｕｍｂｅｒ； ｌｘ：存活量 Ｓｕｒｖｉｖｏｒｓ； ｄｘ：死亡量 Ｄｅａｔｈ； ｑｘ：死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ； Ｌｘ：区间寿命 Ｓｐａｎ ｌｉｆｅ； ｅｘ：期

望寿命 Ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ； ｋｘ：消失率 Ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ

图 ２　 马尾松种群存活曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｓｕｒｖｉｖｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

存活曲线按 Ｄｅｅｖｅｙ 的划分一般有 ３ 种基本类

型［３６］：Ⅰ型是凸曲线，表示幼体存活率高，老年个体死

亡率高，在接近生理寿命前只有少数个体死亡；Ⅱ型是

对角线，表示整个生活期中的死亡率较稳定；Ⅲ型是凹

曲线，表示幼体死亡率高，以后的死亡率低而稳定。 由

图 ２ 可看出，马尾松种群存活曲线早期呈现“凹凸凸”
的变化趋势。 Ｈｅｔｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓ 检验估算存活状况符合

Ｄｅｅｖｅｙ—Ⅱ型存活曲线还是 Ｄｅｅｖｙ—Ⅲ型存活曲线时，
分别采用指数方程式 Ｎｘ ＝ Ｎ０ ｅ

－ ｂｘ和幂函数式 Ｎｘ ＝ Ｎ０

ｘ－ ｂ这两种数学模型［３７］。 通过模型拟合的决定系数与

Ｄｅｅｖｅｙ—Ⅱ型有更高的相关性（表 ４），判断得出：马尾

松种群存活曲线属于 Ｄｅｅｖｅｙ—Ⅱ型，即种群总体上死

亡率相近且相对稳定。

表 ４　 存活曲线的拟合方程

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

存活曲线类型 Ｔｙｐｅｓ 拟合模型 Ｍｏｄｅｌ ｆｉｔｔｉｎｇ 拟合结果 Ｆｉｔｔｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ Ｆ Ｐ Ｒ２

Ｄｅｅｖｙ⁃Ⅱ Ｎｘ ＝ Ｎ０ ｅ－ｂｘ Ｎｘ ＝ ７．８６４ｅ－０．１１８ ｘ ２５８．６８７ ０．００１ ０．９７４

Ｄｅｅｖｙ⁃Ⅲ Ｎｘ ＝ Ｎ０ｘ－ｂ Ｎｘ ＝ ７．９０２ｘ－０．４１８ ３７．８４２ ０．００１ ０．８４４

３．３　 马尾松种群生存分析

由图 ３ 可知，随着龄级的增长，马尾松种群的生存函数 Ｓ（ ｔ）单调下降，累积死亡率函数 Ｆ（ ｔ）单调上升，且两

条曲线的斜率在Ⅵ龄级前变化明显，在Ⅵ龄级后平缓，说明种群在幼龄期和壮龄期生存状况不稳定，成熟期适

应生境的生存能力提高。
由图 ４ 可知，马尾松种群死亡密度函数 ｆ（ ｔ） 与危险率函数 λ（ ｔ） 变化趋势一致，都在Ⅰ—Ⅱ龄急剧下降，Ⅱ

龄级后平缓波动，Ⅰ龄级处于死亡密度函数和危险率函数最高峰值，壮龄期（Ⅳ—Ⅵ龄）的死亡密度都较大，
说明新生苗和壮龄个体是马尾松种群增长过程中的脆弱部分。

５　 ６ 期 　 　 　 吴语嫣　 等：长汀水土流失区侵蚀劣地马尾松种群动态分析 　
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图 ３　 生存率 Ｓ（ ｔ）和累积死亡率 Ｆ（ ｔ）函数曲线

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ Ｓ（ ｔ） ａｎｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ Ｆ（ ｔ）

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｕｒｖｅｓ

图 ４　 死亡密度函数 ｆ（ ｔ）和危险率函数 λ（ ｔ）曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｆ（ ｔ） ａｎｄ ｈａｚａｒｄ ｒａｔｅ λ（ ｔ） ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｕｒｖｅｓ

图 ５　 马尾松种群数量动态时间序列预测

　 Ｆｉｇ．５　 Ｔｉｍｅ ｓｅｒｉｅｓ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｍ（１）
ｔ ：经过 ３、５、７ 龄级时间后的种群大小；（１）：移动平均法中的

一次移动平均法标识

３．４　 马尾松种群数量的时间序列分析

基于马尾松种群的统计数据，利用时间序列预测模

型，对经过 ３、５、７ 龄时间后种群各龄级内的个体数量进

行预测。 可看出（图 ５），随时间推移， 各龄级的个体数

量均呈现增加趋势，如经过 ３、５、７ 龄级时间后，第Ⅶ龄

级个体数量分别增加了 １３８．１０％、８６．００％和 １２７．９６％，
Ⅷ龄级个体数量分别增加了 ５８． ８２％、１３３． ３３％和 ６６．
６７％，表明未来马尾松种群呈增长趋势。 随着成年个体

的增多必然会加剧侵蚀退化贫瘠生境中的土壤养分和

水分争夺，抑制个体生长，形成更多“小老头松”。

４　 讨论

４．１　 马尾松种群结构特征与适宜性

种群年龄结构是植物对外界环境适应性的体现，反
映林木更新过程中经受的重大干扰事件［３８］。 调查结果

显示，样地内马尾松种群结构呈基部极宽顶部狭窄的金字塔形，属于增长种群但增长性低。 马尾松天然更新

能力强，在自然干旱环境的长期选择下，种子已经具有适应水分胁迫机制［３９］，能在贫瘠生境内萌发并建成幼

苗；样地内林木稀疏，植被覆盖度低，尤其春季光热充足、降水丰富，有利于马尾松土壤种子吸水萌发。 通过野

外调查发现种群首年生产松果数达 ７３４ 颗，次年新生幼苗数达 ７６３ 株，一定程度上说明了马尾松种源充足，能
以有性繁殖保证新生苗的数量，因此马尾松的生物学特性是新生苗建立的关键。

建成限制是制约更新的重要机制［４０］，年龄结构中只有约 ３３．１６％的新生幼苗成长至幼苗阶段，表明样地

环境筛的强烈过滤作用是新生苗定居困难的重要因素。 该地降水频繁，土壤侵蚀严重，基岩裸露，养分含量极

低，尤其夏季暴雨后光照辐射强烈，干热化程度异常，地温最高达 ６０℃，新生苗的定居直接受极端生境因子的

影响，植株数量大幅度减少。 幼苗是种群天然更新的瓶颈［４１］，幼苗根系浅，个体小，生理生态发育不完全［２１］，
在频繁遭受生境带来的土壤掩埋、干热胁迫、养分不足的限制后，个体数量继续减少，约 ６６．８０％的幼苗发育成

幼树。 因此，严酷的生存环境严重降低了幼龄个体的续存率。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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幼龄个体数量为种群更新发育提供物质基础，维持种群稳定性［７］，种群中的成年个体占种群总量的 ２１．
４２％，其中，９．６８％的个体来源于幼龄的补充，所以低续存下的幼龄仍能进入种群更替层，补充成年个体，促进

种群更新。
４．２　 马尾松种群动态特征和发展趋势

植物种群生命表和存活曲线的分析可以推断种群时间上的动态，反映种群与环境的竞争关系［４２］。 本研

究中，种群不同生活史阶段的死亡率和生存能力差异显著，Ⅰ龄是种群死亡的最大贡献者，这一时期的新生苗

需要争夺较多土壤水分以满足生存，同时抵抗外界环境变化的能力最为脆弱［４３］，因此新生苗阶段以高死亡率

为代价应对个体间竞争和生境强烈胁迫效应［１６］；幼苗阶段生命质量值最高，说明经历前期的环境筛选作用

后，植株抗性增强，生理活动旺盛；马尾松从幼树成长为大树的过程中，由于植株进入营养生长和生殖生长，对
养分、水分、光照等资源需求增加，有限的生境资源导致种群内部资源竞争激烈自疏作用增强，死亡个体逐渐

增多，种群在整个壮龄期的死亡率和消失率持续升高、生存能力下降，在Ⅵ龄迎来死亡率次高峰，Ⅵ龄个体处

于壮龄后期，生理生态特征发育成熟，抵御生境胁迫的能力提高，生命期望值略有上升；种内竞争的加剧导致

进入成熟期的个体数量锐减，内部生存资源的竞争压力减小，加上Ⅶ龄个体适应生境的能力提升，此时的死亡

率下降，生命期望值提高；研究表明，植物生长发育过程中，生长、繁殖、防御等机能间存在资源分配的权衡，某
一过程的投入增加要以减少另一过程投入为代价［４４⁃４５］，成熟个体后期挤向主林层的过程中需要最优化权衡

分配资源来适应环境的变化，马尾松成熟个体是产生种子的主要来源［２１］，繁殖生命过程需要植株配置大量资

源，那么抵御复杂生境因子的资源投入和生长资源投入相对减少，植株生长十分不利，死亡率上升，生命力

下降。
尽管不同阶段马尾松种群的生存和死亡波动较大，但马尾松存活曲线呈现 Ｄｅｅｖｅｙ—Ⅱ型，表明种群总体

上处于动态稳定状态。 已有的研究表明，光源竞争导致的数量消长是引起马尾松种群结构动态变化的主导因

子，在生境条件严酷的马尾松疏林地，光源充足，马尾松能够自我维持［４６］。 时间序列分析预测，未来 ３、５、７ 龄

级时间后马尾松壮龄和成熟龄个体逐渐增多，说明了马尾松作为强阳性树种，环境适应力强，种群更新良好，
能适应侵蚀劣地生境，体现了马尾松作为该地区生态恢复与重建树种的优越性。
４．３　 侵蚀劣地马尾松种群抚育与经营措施

以上分析结果表明，侵蚀劣地马尾松林当前阶段幼龄个体众多，上层木少且普遍低矮，水土流失区的反复

侵蚀，地形破碎陡峭、土壤持水保肥能力差、干热化严重等很容易加重幼龄个体的低续存率问题。 未来随着更

多成年植株进入林冠层，土壤旱瘠矛盾会使壮龄个体间资源竞争更为突出，加剧成熟龄个体繁殖和生长资源

分配失衡，导致更多成年马尾松衍化成生长受限繁殖能力不足的“小老头松”，难以发挥亚热带森林应有的生

态效益。
针对马尾松种群不同阶段的生长发育特点采取抚育措施是“小老头松”林可持续发展的关键。 由于生境

胁迫和种内竞争的共同作用，种群在幼龄期和壮龄期生存很不稳定，采取人工措施对其干预有一定合理性。
短期内，草本植物的覆盖有利于改善近地面小气候，防治水土流失，建议种草提高植被覆盖度来减轻水土流失

对小个体带来的生存压力和小个体间的养分争夺。 对于既要应对个体间资源竞争又要权衡繁殖和生长的资

源分配的成年个体，应施肥促进其生长和繁殖质量。
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