
第 ４１ 卷第 １２ 期

２０２１ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４１，Ｎｏ．１２
Ｊｕｎ．，２０２１

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：山东省农业良种工程项目（２０１９ＬＺＧＣ０１８０２）

收稿日期：２０２０⁃０５⁃２９； 　 　 网络出版日期：２０２１⁃０４⁃２１

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｚａｎｇｄｋ＠ ｓｄａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０２００５２９１４００

吴其超，臧凤岐，李呈呈，马燕，高燕，郑勇奇，臧德奎．濒危树种五莲杨种群结构与动态特征．生态学报，２０２１，４１（１２）：５０１６⁃５０２５．
Ｗｕ Ｑ Ｃ，Ｚａｎｇ Ｆ Ｑ，Ｌｉ Ｃ Ｃ，Ｍａ Ｙ，Ｇａｏ Ｙ，Ｚｈｅｎｇ Ｙ Ｑ，Ｚａｎｇ Ｄ Ｋ．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ． Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ
Ｓｉｎｉｃａ，２０２１，４１（１２）：５０１６⁃５０２５．

濒危树种五莲杨种群结构与动态特征
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摘要：五莲杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ）为山东特有种，属于极小种群野生植物。 以昆嵛山国家级自然保护区内的五莲杨种群为研究

对象，旨在通过建立静态生命表，绘制种群存活曲线来描述其种群的结构特征，使用 ４ 个生存函数进行种群的生存分析，运用数

量动态指数定量描述种群的数量动态特征，并采用谱分析方法揭示种群年龄结构更替过程的周期性和结构的波动性。 结果表

明：（１）五莲杨种群龄级结构呈基部极宽顶部狭窄的金字塔形，种群存活曲线趋近于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型，幼龄个体数量丰富但存活率

极低，种群增长性低；（２）死亡率和消失率曲线呈现“降低⁃增长⁃降低⁃增长”的复杂动态变化，种群在Ⅰ龄级死亡率最高；（３）生

存分析表明该种群生存力低，具有前期锐减，中期和后期衰退的特点，呈现衰退特征；（４）种群数量动态指数显示种群呈增长趋

势，但种群稳定性差且抗干扰能力弱；（５）谱分析表明该种群除受到基波影响外还受到个别小周期波动的显著影响。 繁殖策

略、有限的空间和资源是限制五莲杨种群增长的主要因素。 建议对五莲杨种群进行原地保护的同时，通过输入实生苗防止种群

在多个世代后因无性繁殖而导致抗性和遗传多样性降低。
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种群结构与动态是种群的重要属性，是种群生态学研究的核心内容之一［１⁃２］。 基于静态生命表所构建的

种群存活曲线和引入的生存函数既能反映种群目前的生存状态，又能揭示研究物种与环境的适合度［３⁃５］。 种

群动态量化分析能够较好地预测种群动态变化趋势［６⁃７］。 谱分析方法可以揭示种群周期性波动的数量特

征［８］。 近几十年来，濒危物种的研究和保护受到了全世界的广泛关注［９⁃１０］。 采用上述方法揭示濒危树种的种

群结构与动态特征，探讨导致物种濒危的机制，对濒危植物种群及群落的保护和管理具有重要意义。
五莲杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ）为杨柳科（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）杨属（Ｐｏｐｕｌｕｓ）落叶乔木，仅分布于山东的昆嵛山、招虎

山和九仙山，生境狭窄，个体数量少，为极小种群野生植物［１１］。 目前，关于五莲杨的研究仅在组织快繁体系的

建立及试管苗玻璃化防治［１２］、叶绿体基因组序列［１３］等方面有报道。 关于该濒危树种的种群结构与数量动态

特征尚不清楚。 该研究内容的缺失不利于有针对性地开展濒危树种五莲杨的科学保护和管理工作。 前期调

查表明，昆嵛山国家级自然保护区内的五莲杨种群数量占该树种全部成年个体数量的 ９２％以上，且群落保存

相对完整，受人为干扰少。 以该保护区内的五莲杨为研究对象，运用静态生命表和生存分析理论，结合数量动

态指数和谱分析方法定量分析五莲杨种群结构与数量动态特征。 以期为制定科学的保护策略提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

昆嵛山位于山东半岛东部，地理坐标为 １２１°３７′０″ —１２１°５１′０″Ｅ，３７°１２′２０″—３７°１８′５０″Ｎ，属长白山系、崂
山山脉，地层为晚元古代胶东群第二岩组和新生代第四纪冲洪积物，主峰泰礴顶海拔 ９２３ｍ。 气候属于暖温带

季风气候，受太平洋暖湿气流和西伯利亚干冷气流控制，四季分明、雨热同期。 年均气温 １１．９℃，年均降水量

９８４．４ｍｍ，年均相对湿度 ７１％，无霜期 ２００ｄ 左右。 土壤以棕壤为主，质地多为砂壤质，有机质及养分含量较高，
ｐＨ 值在 ４．５—５．５ 之间，呈酸性或微酸性。 五莲杨集中分布于核心区的沟谷地带，地理坐标为 １２１°４５′２８．１９″—
１２１°４５′ ６１． ９８″ Ｅ， ３７° １６′ ３８． ５１″—３７° １６′ ４９． ８６″ Ｎ， 海拔 １８８—３０８ｍ。 群落内乔木层除五莲杨 （ Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ）外，主要有赤松（Ｐｉｎｕｓ ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ）、刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）、枫香树（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）和
栗（Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ），灌木主要有小米空木 （ Ｓｔｅｐｈａｎａｎｄｒａ ｉｎｃｉｓａ）、三桠乌药 （ Ｌｉｎｄｅｒａ ｏｂｔｕｓｉｌｏｂａ）、郁李

（Ｃｅｒａｓｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ ）、 辽东水蜡 树 （ Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｓｕａｖｅ）、 小 花 扁 担 杆 （ Ｇｒｅｗｉａ ｂｉｌｏｂａ ｖａｒ．
ｐａｒｖｉｆｌｏｒａ）、花木蓝（ Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ ｋｉｒｉｌｏｗｉｉ），藤本植物有菝葜（Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ）、华东菝葜（Ｓ． ｓｉｅｂｏｌｄｉｉ）等，草本层有

大披针薹草（ Ｃａｒｅｘ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、蕨（Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ ｖａｒ． Ｌａｔｉｕｓｃｕｌｕｍ）等。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置与调查方法

设置样地 １５ 个，样地大小为 ２０ｍ×２０ｍ，总样地面积 ６０００ｍ２。 对样地内胸径（ＤＢＨ）≥５ｃｍ 的五莲杨进行

每木检尺，记录胸径、株高、冠幅等指标，并统计胸径＜５ｃｍ 个体数量。 对样地进行定位，记录每个样地的海
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拔、坡向、坡度和林分郁闭度等生境因子。
１．２．２　 径级划分标准

采用空间代替时间的方法，以胸径或株高作为龄级的划分标准来分析濒危树种的种群动态变化规律得到

大多数学者的认可［１４⁃１５］。 根据样地调查数据和五莲杨的生活史特点，将其划分为 ９ 个龄级：Ⅰ（ＤＢＨ＜５ｃｍ）、
Ⅱ（５ｃｍ≤ＤＢＨ ＜ １０ｃｍ）、Ⅲ （ １０ｃｍ≤ＤＢＨ ＜ １５ｃｍ）、Ⅳ （ １５ｃｍ≤ＤＢＨ ＜ ２０ｃｍ）、Ⅴ （ ２０ｃｍ≤ＤＢＨ ＜ ２５ｃｍ）、
Ⅵ（２５ｃｍ≤ＤＢＨ＜３０ｃｍ）、Ⅶ（３０ｃｍ≤ＤＢＨ＜３５ｃｍ）、Ⅷ（３５ｃｍ≤ＤＢＨ＜４０ｃｍ）和Ⅸ（４０≤ＤＢＨ）。 统计每个龄级内

的个体数量，编制静态生命表，分析其种群动态变化。 根据五莲杨的生长发育特点，９ 个龄级可以归为 ５ 个阶

段：幼龄（Ⅰ龄级）、低龄（Ⅱ—Ⅲ龄级）、中龄（Ⅳ—Ⅴ龄级）、高龄（Ⅵ—Ⅶ龄级）和老龄（Ⅷ—Ⅸ龄级）。
１．２．３　 种群动态量化方法

种群动态量化方法参考陈晓德的种群与群落结构动态量化分析方法［１６⁃１７］：

Ｖｎ ＝
Ｓｎ － Ｓｎ＋１

Ｍａｘ（Ｓｎ，Ｓｎ＋１）
× １００％ （１）

Ｖｐｉ ＝
１

∑ ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

æ

è
çç

ö

ø
÷÷ × ∑

ｋ－１

ｎ ＝ １
（ＳｎＶｎ） （２）

式中，Ｖｎ为种群从 ｎ 到 ｎ＋１ 级的个体数量变化；Ｖｐｉ为在忽略外部干扰情况下整个种群结构的数量变化动态指

数；Ｓｎ为第 ｎ 级种群个体数；Ｓｎ＋１为第 ｎ＋１ 级种群个数，ｋ 为种群年龄级数量。
在考虑未来外部干扰的条件下，Ｖｐｉ与年龄级数量（ｋ）以及各龄级内的个体数（Ｓｎ）有关，因此，可将公式

（２）修正为：

Ｖ′ｐｉ ＝
∑ ｋ－１

ｎ ＝ １
ＳｎＶｎ

Ｍｉｎ（Ｓ１，Ｓ２，．．．，Ｓｋ）ｋ∑ ｋ－１

ｎ ＝ １
Ｓｎ

（３）

Ｐ极大 ＝ １
ＫＭｉｎ Ｓ１，Ｓ２，．．．，Ｓｋ( )

（４）

式中，Ｖｎ、Ｖｐｉ、Ｖ′ｐｉ取正、零、负值时分别反映种群个体数量的增长、稳定和衰退的结构动态关系。 当 Ｐ 为最大

值时，才会对种群动态 Ｖ′ｐｉ构成最大影响。
１．２．４　 种群静态生命表建立与存活曲线的分析方法

静态生命表的编制遵循以下计算关系式［８，１８］：

ｌｘ ＝
ａｘ

ａ０

æ

è
ç

ö

ø
÷ × １０００ （５）

ｄｘ ＝ ｌｘ － ｌｘ＋１ （６）

ｑｘ ＝
ｄｘ

ｌｘ
æ

è
ç

ö

ø
÷ × １００％ （７）

Ｌｘ ＝
ｌｘ ＋ ｌｘ＋１

２
æ

è
ç

ö

ø
÷ （８）

Ｔｘ ＝ ∑
¥

ｘ
Ｌｘ （９）

ｅｘ ＝
Ｔｘ

ｌｘ
（１０）

Ｋｘ ＝ ｌｎｌｘ － ｌｎｌｘ＋１ （１１）

Ｓｘ ＝
ｌｘ＋１
ｌｘ

（１２）

式中，ａｘ为匀滑后 ｘ 龄级内的存活个体数；ｌｘ为第 ｘ 龄级开始时标准化存活个数；ｄｘ为从 ｘ 到 ｘ＋１ 龄级期间的
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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 龄级个体的声明期望或平均期望寿命；Ｋｘ为消失

率（损失度）；Ｓｘ为存活率。 由于静态生命表反映的是特定时间下多个世代重叠的年龄动态［４，１９］，因而编制过

程中出现死亡率为负的情况不符合静态生命表编制的假设。 故采用匀滑技术对 ｘ 龄级内现有个体数 Ａｘ进行

处理，得到修正匀滑后 ｘ 龄级内的存活个体数 ａｘ
［８，２０］。

以龄级为横坐标，标准化存活数对数 ｌｎｌｘ、死亡率 ｑｘ和消失率 Ｋｘ为纵坐标，分别绘制种群存活曲线、死亡

率和消失率曲线。 采用 Ｈｅｔｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓ 提出的数学模型检验昆嵛山五莲杨种群存活状况符合哪种类型曲线

（Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ型和 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型曲线） ［２１⁃２２］。 描述方程分别如下：
Ｎｘ ＝ Ｎ０ｅ

－ｂｘ （１３）
Ｎｘ ＝ Ｎ０ｘ

－ｂ （１４）
式中，Ｎｘ为匀滑后 ｘ 龄级内存活数，Ｎ０为种群形成初期的个体存活数，ｂ 为死亡率。
１．２．５　 生存分析方法

引入生存率函数 Ｓ（ ｉ）、累计死亡率函数 Ｆ（ ｉ）、死亡密度函数 ｆ（ ｔｉ） 和危险率函数 λ（ ｔｉ） 进行种群的生存

分析［２３⁃２４］：
Ｓ（ ｉ） ＝ Ｓ１ × Ｓ２ × Ｓ３…Ｓｉ （１５）

Ｆ ｉ( ) ＝ １ － Ｓ ｉ( ) （１６）

ｆ ｔｉ( ) ＝
Ｓｉ －１ － Ｓｉ

ｈｉ
（１７）

λ ｔｉ( ) ＝
２ １ － Ｓｉ( )

ｈｉ １ ＋ Ｓｉ( )[ ]
（１８）

式中，Ｓｉ为存活率，ｈｉ为龄级宽度。 根据 ４ 个生存函数绘制生存率曲线、累计死亡率曲线、死亡密度曲线和危险

率曲线。
１．２．６　 谱分析方法

谱分析方法可以用来研究林木种群年龄结构更替过程的周期性和结构的波动性［１４⁃１５］，为 Ｆｏｕｒｉｅｒ 级的展

开，可以写成以下正弦波的形式：

Ｎｔ ＝ Ａ０ ＋ ∑
ｐ

ｋ ＝ １
Ａｋｓｉｎ ωｋ ｔ ＋ θｋ( ) （１９）

式中，Ｎｔ为 ｔ 时刻种群的大小；Ａ０为周期变化的平均值；Ａｋ为各谐波的振幅（ｋ＝ １，２，．．．，ｐ；ｐ＝ｎ ／ ２，ｎ 为时间系列

总长度，即龄级总数），其值大小反映各周期作用的大小；ｐ 为谐波总个体数；θｋ为相角；ωｋ为谐波频率。
谱分析正弦波形式中的各参数可以由以下数学模型得出：

Ａ０ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔ （２０）

Ａ２
ｋ ＝ ａ２

ｋ ＋ ｂ２
ｋ （２１）

ωｋ ＝
２πｋ
Ｔ

（２２）

θｋ ＝ ａｒｃｔｇ
ａｋ

ｂｋ

æ

è
ç

ö

ø
÷ （２３）

ａｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｃｏｓ

２πｋ ｔ － １( )

ｎ
（２４）

ｂｋ ＝
２
ｎ∑

ｎ

ｔ ＝ １
Ｘ ｔｓｉｎ

２πｋ ｔ － １( )

ｎ
（２５）

式中，ａｋ和 ｂｋ为参数估计值，将种群各年龄个体分布视为一个时间系列 ｔ，Ｘ ｔ为 ｔ 年龄时序列个体数；Ｔ 为正弦
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波的基本周期，即时间系列 ｔ 的最长周期（Ｔ＝ｎ 是已知的）。
同时，考虑到各龄级个体数相差较大的实际情况，在进行谱分析运算前将 Ｘ ｔ进行对数处理，使用 ｌｎ（Ｘ ｔ＋

１）代替 Ｘ ｔ。 然后计算各种情况下各个波形的振幅（Ａｋ），其中 Ａ１为基波，Ａ２，Ａ３，．．．Ａｎ为谐波，每个谐波周期分

别为基本周期的 １ ／ ２、１ ／ ３、．．．１ ／ ｎ。

图 １　 五莲杨种群径级结构

Ｆｉｇ．１　 Ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

２　 结果与分析

２．１　 五莲杨种群分布现状及结构特征

昆嵛山的五莲杨种群龄级结构呈金字塔形（图 １），
各龄级中，幼龄个体（Ⅰ龄级）数量最多，占总株数的

８６．６２％，其次是低龄（Ⅱ—Ⅲ）个体，仅占 ６．６０％，中龄

（Ⅳ—Ⅴ）、高龄（Ⅵ—Ⅶ）和老龄（Ⅷ—Ⅸ）个体数量总

和不及全部株数的 ７％，说明幼龄植株很难通过强烈的

环境筛向低龄过渡。 调查表明，几乎所有的幼龄个体为

根蘖苗，野外种群难以通过有性生殖的方式完成群落的

更新。
种群动态量化方法能够更为准确地评价种群的结

构特征［２５⁃２６］。 五莲杨种群 Ｖ１—Ｖ４、Ｖ６—Ｖ８大于 ０，而 Ｖ５

小于 ０，表明种群整体上表现为“增长⁃衰退⁃增长”的结

构动态关系（表 １）。 数量动态变化指数 Ｖｐｉ＞Ｖ′ｐｉ＞０，说明昆嵛山的五莲杨种群呈增长趋势，但 Ｖ′ｐｉ趋近于 ０，因
而该种群不稳定且在干扰情况下增长趋势不明显。 随机干扰风险极大值 Ｐ极大为 １１．１１％，说明五莲杨种群对

外界随机干扰具有极高的敏感性，种群稳定性差且抗干扰能力极弱（表 １）。

表 １　 五莲杨种群动态变化指数 ／ ％

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｖ１ Ｖ２ Ｖ３ Ｖ４ Ｖ５ Ｖ６ Ｖ７ Ｖ８ Ｖｐｉ Ｖ′ｐｉ Ｐ极大

９５．４５ ３２．２６ １４．２９ ３３．３３ －１４．２９ ５０．００ ７１．４３ ８３．３３ ９９．９９ ９．６３ １１．１１

　 　 Ｖｎ：种群从 ｎ 到 ｎ＋１ 的数量动态变化指数 Ｎｕｍｂｅｒ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｎ ｔｏ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｎ＋１；Ｖｐｉ：忽略外部干扰时种群的

数量动态变化指数 Ｎｕｍｂｅｒ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｓ ｉｇｎｏｒｅｄ；Ｖ′ｐｉ：考虑外部干扰时种群的数量动态变化指数

Ｎｕｍｂｅｒ ｄｙｎａｍｉｃ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｓ ｕｎｄｅｒ ｃｏｎｓｉｄｅｒｉｎｇ；Ｐ极大：随机干扰风险极大值 Ｒｒａｎｄｏｍ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ

２．２　 五莲杨种群静态生命表与存活曲线

２．２．１　 五莲杨种群静态生命表分析

静态生命表（表 ２）表明，昆嵛山五莲杨种群的标准化存活数（ ｌｘ）随着龄级的增加而逐渐减少。 植株个体

的生命期望（ｅｘ）随着龄级的增加呈现先增加后降低的趋势。 除达到生理衰亡期的老龄个体的生命期望值小

于 １ 外，幼龄个体的生命期望值也仅为 ０．６５４。 低龄和中龄个体具有较高的生命期望，但最高生命期望值发生

在Ⅲ龄级，这可能归因于通过强烈环境筛进入到Ⅲ龄级的个体抗性和对环境的适应性有所增强，而进入到Ⅳ
龄级后，有限的生存空间加剧了种内和种间竞争，致使个体生命期望逐渐降低。 此外，所有龄级的最大生命期

望值为 ３．０４０，说明五莲杨种群在整个生长周期对环境的适应能力较弱。
２．２．２　 死亡率和消失率曲线分析

种群的死亡率和消失率反映了种群数量随龄级增加的动态变化［７］。 昆嵛山五莲杨种群死亡率（ｑｘ）和消

失率（Ｋｘ）曲线变化趋势总体一致，随着龄级的增加呈现出“降低⁃增长⁃降低－增长”的复杂动态变化，表明种

群处于极不稳定的状态（图 ２）。 结合表 ２ 可知，五莲杨幼苗数量丰富，根蘖繁殖的方式致使幼苗呈现聚集分

布模式，加剧了自疏，该过程的个体死亡率高达 ９５．５％。 显然幼龄个体很难通过强烈的环境筛向低龄过渡，种
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群续存率低。

表 ２　 五莲杨种群静态生命表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｃ ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

径级 ／ ｃｍ
ＤＢＨ ｃｌａｓｓ

组中值
Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ

Ａｘ ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ Ｋｘ Ｓｘ

Ⅰ ＤＢＨ＜５ ２．５ ２０４６ ２０４６ １０００ ６．９０８ ９５５ ０．９５５ ５２３ ６５４ ０．６５４ ３．０９１ ０．０４５

Ⅱ ５≤ＤＢＨ＜１０ ７．５ ９３ ９３ ４５ ３．８１７ １５ ０．３２３ ３８ １３２ ２．８９８ ０．３８９ ０．６７７

Ⅲ １０≤ＤＢＨ＜１５ １２．５ ６３ ６３ ３１ ３．４２７ ４ ０．１４３ ２９ ９４ ３．０４０ ０．１５４ ０．８５７

Ⅳ １５≤ＤＢＨ＜２０ １７．５ ５４ ５４ ２６ ３．２７３ ８ ０．２９６ ２２ ６５ ２．４６３ ０．３５１ ０．７０４

Ⅴ ２０≤ＤＢＨ＜２５ ２２．５ ３６ ３８ １９ ２．９２２ ４ ０．２３７ １６ ４３ ２．２８９ ０．２７０ ０．７６３

Ⅵ ２５≤ＤＢＨ＜３０ ２７．５ ４２ ２９ １４ ２．６５１ ４ ０．２７６ １２ ２６ １．８４５ ０．３２３ ０．７２４

Ⅶ ３０≤ＤＢＨ＜３５ ３２．５ ２１ ２１ １０ ２．３２９ ４ ０．３８１ ８ １４ １．３５７ ０．４８０ ０．６１９

Ⅷ ３５≤ＤＢＨ＜４０ ３７．５ ６ １３ ６ １．８４９ ４ ０．６１５ ４ ６ ０．８８５ ０．９５６ ０．３８５

Ⅸ ４０≤ＤＢＨ ４２．５ １ ５ ２ ０．８９４ ２ １．０００ １ １ ０．５００ ０．８９４ ０．０００

　 　 ＤＢＨ：胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ；Ａｘ：ｘ 龄级内现有个体数 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ；ａｘ： Ａｘ匀滑后 ｘ 龄级内的存活个体数 ｔｈｅ ｒｅｖｉｓｅｄ

ｄａｔａ ｏｆ Ａｘ；ｌｘ：标准化存活个体数 Ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ；ｌｎｌｘ：标准化存活数对数 ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｌｘ；ｄｘ：

死亡量 Ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｆｒｏｍ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ ｔｏ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ＋１；ｑｘ：死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｆｒｏｍ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ ｔｏ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ＋１；Ｌｘ：ｘ 到 ｘ＋１ 龄

级间隔期间存活个体数 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｆｒｏｍ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ ｔｏ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ＋１；Ｔｘ：第 ｘ 龄级到超过第 ｘ 龄级的个体总数，Ｔｏｔａｌ

ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｘ ａｎｄ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｅｌｄｅｒ ｔｈａｎ ｘ；ｅｘ：期望寿命 Ｌｉｆｅ ｅｘｐｅｃｔａｎｃｙ；Ｋｘ：消失率 Ｖａｎｉｓｈ ｒａｔｅ；Ｓｘ：存活率 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ

２．２．３　 存活曲线分析

种群存活曲线能够描述种群个体在各龄级的存活情况和反映种群数量动态变化的特征［２７⁃２８］。 由图 ３ 可

知，五莲杨种群数量在Ⅰ—Ⅱ龄级急剧下降，在Ⅲ—Ⅶ龄级下降趋势逐渐缓慢，进入到Ⅷ龄级后下降趋势开始

加剧，呈现出“凹凸”的变化趋势。 Ｈｅｌｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓ 的数学模型检验结果见表 ３。 两种拟合模型均达到了极显

著的水平，而幂函数模型的 Ｒ２（０．９１０）和 Ｆ（７０．５８３）大于指数函数模型的 Ｒ２（０．７９９）和 Ｆ（２７．８５３），且幂函数

模型的 Ｐ 值更小，表明昆嵛山五莲杨种群存活曲线趋近于 Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型，该种群具有在幼龄期死亡率极高的特

点。 模型检验的结果与存活曲线的变化趋势基本一致。

图 ２　 五莲杨种群死亡率和消失率曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ａｎｄ ｖａｎｉｓｈ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ３　 五莲杨种群的存活曲线

Ｆｉｇ．３　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

２．３　 五莲杨种群的生存分析

昆嵛山五莲杨种群生存率与累计死亡率曲线和死亡密度与危险率曲线分别见图 ４ 和图 ５。 由图 ４ 可知，
随着龄级的增加，种群生存率呈单调递减趋势，累计死亡率呈单调递增趋势，二者互补，种群生存率远低于累
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计死亡率。 在第Ⅰ龄级时生存率便低于 ０．０５，且累计死亡率高于 ０．９５，说明种群在早期的幼龄阶段就开始进

入衰退状态。

表 ３　 五莲杨种群存活曲线的检验模型

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

存活曲线类型
Ｔｙｐｅ

拟合模型
Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌ

方程
Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ Ｆ Ｐ

Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅱ Ｎｘ ＝Ｎ０ ｅ－ ｂ ｘ Ｎｘ ＝ ７１０．６９３ｅ－０．５４６ ｘ ０．７９９ ２７．８５３ ０．００１

Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ Ｎｘ ＝Ｎ０ｘ－ ｂ Ｎｘ ＝ １０８７．４６７ｘ－２．２１９ ０．９１０ ７０．５８３ ＜０．００１

　 　 Ｎｘ：匀滑后 ｘ 龄级内存活数 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ ｏｆ Ａｘ；Ｎ０：种群形成初期的个体存活数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｒｖｉｖｉｎｇ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ｓｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ；ｘ：龄级 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ

由图 ５ 可知，死亡密度和危险率曲线的变化趋势与生存率和累计死亡率曲线的变化趋势基本一致。 死亡

密度在第Ⅰ龄级时最高，为 ０．１９０９；从第Ⅰ龄级向第Ⅱ龄级过渡时呈现锐减趋势，随后递减趋势平缓。 此外，
第Ⅰ龄级时危险率高达 ０．９１３０，随后逐渐增加。 说明幼龄个体死亡率极高，且种群在整个生长周期都面临着

极高水平的死亡风险。 ４ 个生存函数曲线表明，昆嵛山五莲杨种群生存力低，具有“前期锐减，中期和后期衰

退”的特点，处于衰退状态。

图 ４　 五莲杨种群生存率与累积死亡率曲线

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ａｎｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ５　 五莲杨种群死亡密度与危险率曲线

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｈａｚａｒｄ ｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

２．４　 五莲杨种群数量动态的谱分析

种群更新的动态是通过该种群不同龄级个体数量的分布波动来表现的，基波的周期长度为种群本身所固

有，由种群波动的特性所决定，表现了种群基本周期的波动［２９⁃３０］。 昆嵛山五莲杨种群的谱分析表 ４ 显示基波

Ａ１（１．２９９）小于谐波 Ａ２（１．３８６），说明种群的数量动态变化受到基波的影响但并不是最显著的。 与天然更新过

程的周期波动一样，五莲杨生长动态也表现出个别的小周期波动，如 Ａ２（１．３８６）。 Ａ２处的波动约在空间序列径

级 １５—２０ｃｍ 处，对应第Ⅳ龄级。 这种小周期的波动与五莲杨种群的低龄和中龄阶段的生长有关，进入该阶

段的低龄个体和中龄个体对空间、养分和光照的需求增大，发生了强烈的自疏和他疏作用，最终导致部分树木

无法正常生长而死亡。 该时期的种群数量动态与五莲杨种群死亡率和消失率曲线（图 ３）中第Ⅳ龄级出现的

死亡率和消失率小高峰一致。 此外，Ａ２在所有 Ａｋ数值中最大，说明昆嵛山五莲杨种群生长过程中受到该小周

期波动的显著影响。
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表 ４　 五莲杨种群的周期性波动

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｗｕｌｉａｎｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

谐波 Ｒｅｓｏｎａｎｃｅ ｓｐｅｃｔｒａ Ａ０ Ａ１ Ａ２ Ａ３ Ａ４ Ａ５

振幅值 Ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｖａｌｕｅ ３．７１５ １．２９９ １．３８６ １．２２６ １．１５２ １．１５０

３　 讨论

３．１　 五莲杨种群的结构与数量动态特征

植物种群的年龄结构是其生物学特性和环境因子共同作用的结果［２６，３１］，能够反映一个种群的动态变化

和发展趋势［３２⁃３３］。 静态生命表是研究种群动态的重要方法，能够从整体上反映种群的数量结构特征和存活

过程［３４］。 本研究显示，昆嵛山五莲杨种群年龄结构呈基部极宽顶部狭窄的金字塔形，种群存活曲线趋近于

Ｄｅｅｖｅｙ⁃Ⅲ型。 Ｈｅｌｔ 和 Ｌｏｕｃｋｓ 的模型检验结果、种群的死亡率和消失率曲线及数量动态指数（Ｖ′ｐｉ趋近于 ０）均
显示出该种群幼龄个体极高的死亡率。 与存活曲线相比，生存函数能够更直观、具体地反映种群的结构与动

态［３５］。 生存分析表明五莲杨种群具有前期锐减，中期和后期衰退的特点。 尽管年龄结构显示昆嵛山的五莲

杨种群具有增长性，但该增长处于极低水平。 生存分析和其他相关分析结果均表明该种群生存力低，稳定性

差且对外界干扰敏感性高，呈现衰退的特征。 与尕海－则岔地区的紫果云杉［３５］和长汀水土流失区侵蚀劣地的

马尾松［３６］等增长型种群的龄级结构一致，昆嵛山五莲杨种群具有数量丰富的幼龄个体，但幼龄个体的存活率

远低于上述种群。 同时，五莲杨种群的生存分析与四川省新龙县境内的雅砻江冬麻豆［７］ 和峨眉山的桫椤［２６］

等衰退型种群的生存分析相似，与尕海－则岔地区的紫果云杉［３５］ 和长汀水土流失区侵蚀劣地的马尾松［３６］ 等

增长型种群的研究结果相反。 此外，昆嵛山五莲杨种群的 Ｐ极大（１１．１１％）高于中卫香山和贺兰山沟两个羽叶

丁香种群（９％和 ５％） ［４］和洮河上游三个林区紫果云杉种群（２．０８％，３．５７％和 ３．１３％） ［３７］的 Ｐ极大，说明该种群

的稳定性差且抗干扰能力更弱。 种群的死亡率和消失率以及谱分析结果也证实该种群处于不稳定的波动变

化状态。
五莲杨种群的年龄结构与动态特征与其繁殖策略和有限的空间与资源密切相关。 种子和幼苗是植物生

活史中十分关键的环节［１５］，幼苗阶段是森林更新过程中最重要和敏感的阶段［３８⁃３９］。 研究表明建成机制是制

约更新的重要机制，而幼苗是种群天然更新的瓶颈［４０⁃４１］。 调查发现群落内五莲杨种群难以通过有性生殖的

方式完成群落的更新，所有幼龄个体几乎为根蘖苗。 无性繁殖的方式会导致种群在多个世代之后抗性和遗传

多样性降低，使其适应环境的能力下降。 根蘖繁殖所导致的聚集分布的模式使五莲杨种群绝大多数幼龄个体

（９５．５％）因强烈的自疏和他疏作用死亡，从而难以通过强烈的环境筛向低龄和中龄个体过渡。 尽管进入到下

一龄级的幼龄个体在抗性方面有所增强，当五莲杨由低龄级向中高龄级生长的过程中，自身对空间和资源的

需求增大，有限的生存空间和资源条件成为限制五莲杨种群增长的主要因素。 强烈的种内和种间竞争致使五

莲杨种群在整个生长周期处于高水平的死亡风险和低水平的生存率中。 此外，种群在生长过程中表现出“增
长－衰退－增长－衰退”的不稳定结构动态和低生命期望也与群落内强烈的种内和种间竞争有密切联系。 研究

分析表明，该地区的五莲杨种群所面临的生存形势十分严峻。
３．２　 五莲杨种群的保护对策

为更好地保护五莲杨种群，我们建议采取以下保护措施。 首先，昆嵛山的五莲杨种群数量占总分布数量

的 ９２％以上，该种群稳定性差且抗干扰能力弱。 因此采取原地保护的策略，避免对其栖息地造成破坏。 在原

地保护的基础上进行科学的管理，适当地疏伐对五莲杨种群生长造成严重影响的其他树种和病弱的五莲杨个

体。 其次，开展五莲杨种群的实生苗繁育工作，采取有效的措施向群落内输入一定数量的实生苗，或探索在分

布区内撒种育苗，防止种群在多个世代后因无性繁殖而导致抗性降低，提高种群的生存力，降低群落内幼苗的

高死亡率。 此外，实生苗的种子必须从该原生种群采集，以防止远交衰退所带来的遗传没化等风险［４２］。 最

后，结合原地保护的管理工作，采取近地保护措施，在五莲杨现有分布区的附近，选择与原生境具有相同气候

３２０５　 １２ 期 　 　 　 吴其超　 等：濒危树种五莲杨种群结构与动态特征 　
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条件的地点作为保护点，人为扩大种群的分布范围，缓解有限生存空间和资源所导致的整个生命周期高水的

死亡风险和低水平的生存率。 综合采取多种保护和管理措施，为五莲杨种群营造稳定的生存环境，以维持种

群的存续和稳定。
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