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小陇山国家级自然保护区水楸

种群结构和空间分布格局分析
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　　摘要：基于野外采样调查，对甘肃小陇山水楸种群结构和空间分布格局进行了研究。以林木径级结构代替年龄结
构，采用分段匀滑技术，编制小陇山水楸种群静态生命表，绘制径级结构图、存活曲线、死亡率曲线、消失率曲线、生存

函数曲线，分析水楸种群结构动态；选用扩散系数、负二项分布参数、聚集度指数、Ｃａｓｓｉｅ指数、聚块性指数等聚集强度
指标研究水楸种群的分布格局。研究发现，小陇山水楸种群幼苗幼树丰富，占水楸总株数的３３．７８％，大树相对稀少，
径级结构总体分布趋于倒“Ｊ”形，群落处于稳定发展中；水楸种群死亡率和消失率曲线变化趋势基本一致，存活曲线
接近于Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型。４个生存函数曲线表明，水楸种群具有前期增长、中期稳定、后期衰退的特点；水楸种群空间分
布格局总体上呈聚集分布，为小陇山水楸群落处于稳定增长期特有的种群分布形式。
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　　种群是物种存在和生物群落组成的基本单位［１－３］。种群

结构可在一定程度上反映出种群个体在空间上的组配方式和

发展趋势，是植物种群的重要属性之一［２］；种群空间分布格

局是指种群个体在水平空间的分布状态或配置状况，其既可

对种群的水平结构进行定量描述，也可阐明种群与环境的互

作过程［４］。研究种群结构和空间分布格局，有助于了解种群

的生物学特征，利于预测群落的演替规律及发展方向，对种群

合理保护、恢复及利用具有重要意义［５－７］。

水楸（ＦｒａｘｉｎｕｓｐｌａｔｙｐｏｄａＯｌｉｖ．）为木犀科白蜡属乔木，主
要分布于我国东北长白山、小兴安岭、华北阔叶林地区。其喜

生于湿润肥沃的土壤，树皮灰白色，鳞状裂，种子繁殖或萌芽

更新繁殖，树体高大，材质优良，纹理细密，韧性大，广泛使用

于室内装修、机械制造、家具、造船等方面［８］。该树种在甘肃

小陇山林区的绝大多数林场均有分布，生长于海拔 １６００ｍ
以上的沟谷，是林区的主要成林树种之一。目前，国内学者对

于林木种群结构与空间分布格局已有较多研究，如李荣等研

究了天山北坡天山云杉的种群结构特征和空间分布格局，认

为天山北坡云杉种群处于生命力旺盛的中龄期，格局呈聚集

分布［５］；潘霞等对百山祖北坡常绿阔叶林多脉青冈种群结构

和分布格局进行了研究，认为多脉青冈种群结构属于稳定型，

分布格局主要呈聚集分布［９］；董秋莲等研究了甘肃省张掖市

龙首山红砂种群结构和分布格局，认为红砂种群自然更新状

况良好，格局为聚集分布［１０］。但是，我国关于水楸种群的研

究目前主要集中在水楸的繁育和造林技术等方面［１１－１３］，有关

小陇山水楸种群结构及分布格局方面的研究还未见报道。鉴

于此，在甘肃省小陇山水楸林野外调查的基础上，从径级结

构、静态生命表、存活曲线、生存函数曲线和空间分布格局等

方面探讨水楸种群结构特征和分布格局的特点，并分析水楸

种群动态和分布格局的相互关系，旨在为小陇山林区水楸种

群的稳定性维持机制及可持续经营等提供理论依据。

１　研究区概况

甘肃小陇山林区为国家级自然保护区，位于 １０５°３０′～
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１０６°３０′Ｅ、３４°０′～３４°４０′Ｎ的秦岭西段，东西长２１２．５ｋｍ，南
北宽１４６．５ｋｍ，海拔７００～２５００ｍ，相对高差５００～１１００ｍ，
总面积３１９３８ｈｍ２［１４］。地处我国暖温带南缘与北亚热带的
过渡地带，兼有我国南北方气候特点，气候温暖湿润，年均气

温７～１２℃，年降水量 ４６０～８００ｍｍ，年蒸发量 ９８９～
１６５８ｍｍ，年日照时数 １５２０～２３１３ｈ，相对湿度 ６８％ ～
７８％，无霜期１２０～２１８ｄ，干燥度０．８９～１．２９，属湿润和半湿
润类型区［１５］。研究区内土壤大多为褐土和棕壤，土层厚度

３０～６０ｃｍ，较湿润，有机质及矿物质含量高，ｐＨ值 ６．５～
７．５［１６］。小陇山保护区现有林地面积２８７２３．２ｍ２，森林覆盖
率高达８０％，植被带谱完整，植物资源丰富，包括５个植被型
组１１个植被型５３个群系，有草本植物１９００多种，木本植物

８００多种（不包括引种栽培），其中乔木层３１２种，灌木层５１２
种，木质藤本层８５种，以温带科属为主，热带、亚热带属种相
对较少［１４－１５］。

２　研究方法

２．１　样地调查
基于实地勘察，针对林木不同生境、群落类型，在小陇山

调查区选取５个２０ｍ×２０ｍ样方作为典型调查样地，采用典
型样方法进行野外调查。在每个样地内采用每木调查法，记

录所有个体的种名、树高、胸径、冠幅、树枝下高和各树种的密

度、盖度等；利用 ＧＰＳ、海拔表、罗盘分别测定样方的地理坐
标、海拔高度、坡向、坡度、坡位等生境因子（图１、表１）。

表１　调查区的群落环境

样地 主要种群 海拔（ｍ） 坡向 坡位 坡度（°）
１ 水楸 １８０７ 西北 上 ２０
２ 水楸 １６５０ 西北 中 ２７
３ 水楸 １６００ 北 下 ２５
４ 水楸 １８２３ 西 下 ２６
５ 水楸 １８６５ 无 河滩 ０

２．２　径级划分
采用径级结构代替年龄结构的方法分析种群动态特

征［１７－１８］。依据调查数据，结合水楸种群生长规律和生活史特

点，按胸径（ｄｉａｍｅｔｅｒａｔｂｒｅａｓｔｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ）每增加４ｃｍ为１
个径级，将所有水楸个体分为１１个径级：Ｄ＜４ｃｍ为Ⅰ级，
４ｃｍ≤Ｄ＜８ｃｍ为Ⅱ级，８ｃｍ≤Ｄ＜１２ｃｍ为Ⅲ级，１２ｃｍ≤Ｄ
＜１６ｃｍ为Ⅳ级，１６ｃｍ≤Ｄ＜２０ｃｍ为Ⅴ级，２０ｃｍ≤Ｄ＜２４ｃｍ
为Ⅵ级，２４ｃｍ≤Ｄ＜２８ｃｍ为Ⅶ级，２８ｃｍ≤Ｄ＜３２ｃｍ为Ⅷ级，
３２ｃｍ≤Ｄ＜３６ｃｍ为Ⅸ级，３６ｃｍ≤Ｄ＜４０ｃｍ为Ⅹ级，Ｄ!

４０
ｃｍ为Ⅺ级（上限排除法）［１７］。参照水楸的径级将其种群划分
为幼苗幼树（Ⅰ级）、小树（Ⅱ级）、中树（Ⅲ－Ⅵ级）、大树（Ⅶ
级－Ⅺ级）４个生长阶段［１８］。

２．３　数据处理
２．３．１　生命表编制　根据基本数据，编制种群静态生命表，

并绘制存活曲线，进而分析其种群动态变化［１９］。由于在静态

生命表的编制中，有时会出现死亡率为负的情况，故通常采取

分段匀滑技术进行处理［２０］。水楸种群静态生命表各指标计

算公式［２１］如下：

ｌｘ＝ａｘ／ａ０×１０００； （１）
ｄｘ＝ｌｘ－ｌｘ＋１； （２）
ｑｘ＝ｄｘ／ｌｘ×１００％； （３）
Ｌｘ＝（ｌｘ＋ｌｘ＋１）／２； （４）

Ｔｘ＝∑Ｌｘ； （５）
ｅｘ＝Ｔｘ／ｌｘ； （６）

Ｋｘ＝ｌｎｌｘ－ｌｎｌｘ＋１。 （７）
式中：ａｘ为ｘ龄级内的现有存活数；ｌｘ是在ｘ龄级开始时的标
准化存活数；ｄｘ是从ｘ～ｘ＋１龄级间隔期内标准化死亡数；ｑｘ
是从ｘ～ｘ＋１龄级间隔期间死亡率；Ｌｘ是从 ｘ～ｘ＋１龄级间
隔期间还存活的区间寿命或个体数；Ｔｘ是从 ｘ龄级到超过 ｘ
龄级的个体总数或总寿命；ｅｘ是进入 ｘ龄级个体的生命期望
或平均寿命期望；Ｋｘ是为消失率（损失度）。
２．３．２　生存分析方法　为了更好地分析小陇山水楸种群结
构，引入生存率函数（Ｓｘ）、积累死亡率函数（Ｆｘ）、死亡密度函
数（ｆｘ）和危险率函数（λｘ）等４个生存分析函数于研究中，具
体计算公式［２１］如下：
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Ｓｘ＝Ｐ１Ｐ２…Ｐｘ； （８）
Ｆｘ＝１－Ｓｘ； （９）

ｆｘ＝（Ｓｘ－１－Ｓｘ）／ｈｘ＝Ｓｘ－１×ｑｘ／ｈｘ； （１０）

λｘ＝ｆｘ／Ｓｘ＝
２ｑｘ

ｈｘ（１＋ｐｘ）
。 （１１）

式中：ｘ为龄级；Ｐｘ为存活率，Ｐｘ＝１－ｑｘ；ｑｘ为死亡频率；ｈｘ为
区间长度。

２．３．３　空间分布格局　主要选用以下５个基础指标，从不同
的角度度量小陇山水楸种群的聚集特性，综合分析水楸种群

的空间分布格局［１４，２２］：（１）扩散系数（Ｃ）。

Ｃ＝Ｓ２／Ｘ。 （１２）
式中：Ｓ２为种群多度的方差；Ｘ为种群多度的均值；当 Ｃ＜１
时，为均匀分布；Ｃ＝１时，为随机分布；Ｃ＞１时，为聚集分布。
　　（２）负二项分布参数（ｋ）。此值与种群密度无关，用于判
别种群中植株的聚集程度。

ｋ＝Ｘ２／（ｓ２－Ｘ）。 （１３）
式中：当ｋ＜０时，为均匀分布；ｋ＞０时，为聚集分布；ｋ值越接
近于０，则聚集度越大；ｋ值趋于无穷大（一般为８以上），为
随机分布。

　　（３）聚集度指数（Ｉ）。

Ｉ＝Ｓ２／Ｘ－１。 （１４）
式中：当Ｉ＜０时，为均匀分布；Ｉ＝０时，为随机分布；Ｉ＞０时，
为聚集分布。

　　（４）Ｃａｓｓｉｅ指数。

Ｃａ＝（Ｓ２－Ｘ）／Ｘ２＝１－ｋ。 （１５）
式中：当Ｃａ＜０时，为均匀分布；Ｃａ＝０时，为随机分布；Ｃａ＞０
时，为聚集分布。

　　（５）聚块性指标（ＰＡＩ）。该值不受空样地的影响。

ＰＡＩ＝ｍ／Ｘ； （１６）
ｍ ＝Ｘ＋（Ｓ２／Ｘ－１）＝Ｘ＋１。 （１７）

式中：当 ＰＡＩ＜１时，为均匀分布；ＰＡＩ＝１时，为随机分布；
ＰＡＩ＞１时，为聚集分布。

３　结果与分析

３．１　径级结构分析
由小陇山水楸种群径级结构图（图２）可以看出，水楸的

径级结构接近倒“Ｊ”形，属于增长型结构［１４］。从水楸径级分

布来看，水楸种群在Ⅰ级分布最多，个体数为７６株，Ⅱ级次
之，为４４株，在Ⅸ级分布最少，仅有５株；从水楸生长阶段来
看，幼苗幼树（Ⅰ级）比例最高，占水楸总株数的３３．７８％，中树
（Ⅲ～Ⅵ级）次之，占总株数的２４％，小树（Ⅱ级）和大树（Ⅶ～Ⅺ
级）比例相对较低。由此可见，水楸种群幼苗幼树充足，利于水

楸进行种群的更新，但大树相对较缺乏，这可能与自然竞争、灾

害、生理衰退、人为砍伐等因素有关。总体上来看，小陇山水楸

种群径级结构完整，目前群落处于稳定发展中。

３．２　生命表分析
　　采用匀滑技术对调查数据进行处理，经修正后得到ａｘ，
据此编制出小陇山水楸种群的静态生命表（表２），并绘制出
水楸种群的死亡率、消失率曲线（图３）和存活曲线（图４）。
由图３可知，水楸种群的死亡率、消失率变化趋势基本一致，
并具有明显波动变化。其中死亡率在Ⅱ级最高，为４８％；Ⅰ
级次之，为４２％；Ⅲ级最低，为１３％；之后随着个体生长对资
源需求的逐渐加大，致使其死亡率因种内竞争的不断加剧而

随之增高，并于Ⅷ级再次达到峰值，为３８％。随后水楸死亡
率因自疏过程而在Ⅸ级有所降低，最后因生物学特征，种群个
体达到其生理年龄，其死亡率再次升高。水楸种群存活曲线

采用２种数学模型进行检验，即指数函数（Ｎｘ＝Ｎ０ｅ
－ｂｘ）用以

描述Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型存活曲线，幂函数（Ｎｘ＝Ｎ０ｘ
－ｂ）用以描述

Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅲ型存活曲线［２３］。结果显示，Ｎｘ＝７．１８４ｅ
－０．０５８ｘ（ｒ２＝

０．９７７５，Ｐ＜０．０１），Ｎｘ＝７．４８６ｘ
－０．２４６（ｒ２＝０．８７６２，Ｐ＜０．０１）。

２种数学模型中指数函数拟合方程相关系数更高，故水楸种群

表２　小陇山水楸种群的静态生命

径级 径级距 ａｘ ａｘ ｌｘ ｌｎｌｘ ｄｘ ｑｘ Ｌｘ Ｔｘ ｅｘ Ｋｘ
Ⅰ ０～４ ７６ ７６ １０００．００ ６．９１ ４２１．０５ ０．４２ ７８９．４７ ２４４０．７９ ２．４４ ０．５５
Ⅱ ４～８ ４４ ４４ ５７８．９５ ６．３６ ２７６．３２ ０．４８ ４４０．７９ １６５１．３２ ２．８５ ０．６５
Ⅲ ８～１２ ２２ ２３ ３０２．６３ ５．７１ ３９．４７ ０．１３ ２８２．８９ １２１０．５３ ４．００ ０．１４
Ⅳ １２～１６ １８ ２０ ２６３．１６ ５．５７ ３９．４７ ０．１５ ２４３．４２ ９２７．６３ ３．５３ ０．１６
Ⅴ １６～２０ １０ １７ ２２３．６８ ５．４１ ３９．４７ ０．１８ ２０３．９５ ６８４．２１ ３．０６ ０．１９
Ⅵ ２０～２４ ７ １４ １８４．２１ ５．２２ ３９．４７ ０．２１ １６４．４７ ４８０．２６ ２．６１ ０．２４
Ⅶ ２４～２８ １２ １１ １４４．７４ ４．９７ ３９．４７ ０．２７ １２５．００ ３１５．７９ ２．１８ ０．３２
Ⅷ ２８～３２ ７ ８ １０５．２６ ４．６６ ３９．４７ ０．３８ ８５．５３ １９０．７９ １．８１ ０．４７
Ⅸ ３２～３６ ６ ５ ６５．７９ ４．１９ １３．１６ ０．２０ ５９．２１ １０５．２６ １．６０ ０．２２
Ⅹ ３６～４０ ８ ４ ５２．６３ ３．９６ １３．１６ ０．２５ ４６．０５ ４６．０５ ０．８８ ０．２９
Ⅺ ≥４０ １５ ３ ３９．４７ ３．６８ — — — — — —

　　注：ａｘ为存活数；ａｘ为匀滑后存活数；ｌｘ为标准化存活数；ｄｘ为死亡数；ｑｘ为死亡率；Ｌｘ为区间寿命；Ｔｘ为总寿命；ｅｘ为期望寿命；Ｋｘ为消

失率。
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的存活曲线更趋于 Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型（图４）。由图４可以看出，
水楸种群各径级的死亡率基本相同，局部稍有波动，在幼龄期

死亡率较高，但仍可保证一定数量以确保种群稳定地更新和

发展，整体表明小陇山水楸种群目前处于稳定发展状态。

３．３　生存分析
基于水楸种群４个生存函数估计值，分别绘制水楸种群

生存率（Ｓｘ）、积累死亡率函数（Ｆｘ）曲线图（图５）和死亡密度
（ｆｘ）、危险率（λｘ）曲线图（图６）。由图５可知，水楸种群生存
率基本呈现单调递减趋势，积累死亡率基本趋于单调递增，两

者互补，在Ⅰ ～Ⅲ级变化幅度较大，后期变化相对平缓，并于
Ⅹ级达到生理年龄，生存率低至５％，说明水楸种群在幼龄期
死亡率较高，老龄树稀少。由图６可以看出，水楸种群的死亡
密度曲线和危险率曲线变化趋势差别较明显，水楸林中幼苗

幼树（Ⅰ级）、小树（Ⅱ级）死亡密度较高，大树（Ⅶ ～Ⅸ级）相
对较低且基本持平，均在１％以下，而水楸种群危险率在小树
（Ⅱ级）最高，为１６％，幼苗幼树（Ⅰ级）次之，为１３％。整体
来看４个生存函数与种群存活曲线、死亡率曲线和消失率曲
线分析结果一致，表明小陇山水楸种群具有前期增长，中期稳

定，后期衰退的特点。

３．４　空间分布格局分析
典型样地的种群格局动态趋势可反映出整个水楸种群动

态格局的大致趋势，文中采用５种不同聚集度指标对各样地
分布格局的判定结果基本一致（表３）。由表３可知，各样地
水楸种群均呈聚集分布，但聚集强度有所不同。根据负二项

参数（ｋ）和聚块性指标（ＰＡＩ），可以看出，样地４的 ｋ值最小，
为０．２８，ＰＡＩ值最大，为４．６３，说明该样地的水楸种群聚集强
度最大；其次为样地１，ｋ值为０．３２，ＰＡＩ值为４．１４；样地５的
ｋ值最大，为４．１１，ＰＡＩ值最小，为 １．２４，即该样地聚集度最
小。各样地具体聚集度由大到小依次为：样地４＞样地１＞样
地３＞样地２＞样地５。结果表明，小陇山水楸种群空间分布
格局呈聚集分布。

表３　水楸种群分布格局

样地 Ｃ ｋ Ｉ Ｃａ ｍ ＰＡＩ 分布格局

１ ４．７１ ０．３２ ３．７１ ３．１４ ４．８９ ４．１４ 聚集

２ １７．９３ ０．４７ １６．９３ ２．１２ ２４．９３ ３．１２ 聚集

３ １２．５５ ０．４４ １１．５５ ２．２７ １６．６４ ３．２７ 聚集

４ １０．２４ ０．２８ ９．２４ ３．６３ １１．７９ ４．６３ 聚集

５ １．８９ ４．１１ ０．８９ ０．２４ ４．５２ １．２４ 聚集

４　结论与讨论

小陇山水楸种群的径级结构、生命表、存活曲线、生存分

析曲线等均是水楸种群生物学特性与环境因素共同作用的结

果。从小陇山水楸种群径级结构可以看出，水楸种群在幼苗

幼树（Ⅰ级）生长阶段比例最高，大树（Ⅶ～Ⅺ级）比例相对较
低，其径级结构完整，总体分布接近倒“Ｊ”形，种群潜在的自
然更新能力较强，群落处于稳定发展中。静态生命表显示，其

存活曲线基本接近于Ｄｅｅｖｅｙ－Ⅱ型，各径级的死亡率基本相
同，局部稍有波动。死亡率和消失率曲线以及４个生存函数
均呈现出水楸幼苗死亡率较高的特征，在幼苗幼树（Ⅰ级）死
亡率为４２％，表明林下水楸幼苗幼树很丰富，但较难长成小
树，这可能由于单位面积承载力有限，随着水楸分株的生长发

育，其对环境资源需求加剧，特别是水分的争夺加剧，从而造

成自疏和它疏作用，致使个体大量死亡。此外，水楸种群死亡

率在Ⅸ级后又再次升高，这是种群个体因生物学特征达到生
理年龄所致。从小陇山水楸种群的动态演化趋势看，水楸种

群幼苗丰富，大树较少，种群结构属于稳定型，这与很多研究

结果类似。柳新红等研究了清凉峰自然保护区木荷的种群结

构，得出木荷的种群结构特征与小陇山水楸相似，即幼树丰
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富，大树较少，总体上有足够的幼树，能够实现自我更新，属稳

定型种群［２４］；潘霞等研究了百山祖北坡常绿阔叶林多脉青冈

种群，得出其种群结构幼树期丰富，衰退期个体数少［９］，在幼

苗期死亡率较高等分析结果均与小陇山水楸种群基本一致。

基于已有研究成果，小陇山国家级自然保护区水楸种群动态

分析表明，水楸种群具有相对的稳定性，但林下更新层仍存在

不足，难以维持其长期稳定，须对其进行人工促进天然更新，

以实现小陇山林业的稳定性维持机制和可持续经营。

小陇山水楸种群空间分布格局的分析结果表明，水楸种

群在总体上分布格局呈聚集分布，这是种群生存的策略或适

应机制，更有利于其获取足够的生存资源，是物种与环境长期

相互作用的结果［２３］。王晓雨等研究了长白山北坡林线岳桦

种群空间分布格局，认为岳桦种群总体空间分布格局呈聚集

分布［２５］；刘贵峰等对天山云杉种群分布格局进行了研究，认

为天山云杉种群格局整体上呈集群分布［２６］。这些研究均与

小陇山水楸种群研究结果一致，小陇山水楸种群的聚集分布

格局，与其自身的环境因素和生物因素有关。水楸依靠种子

或萌芽更新繁殖，这决定了水楸幼苗的生长多在母树周围。

另外，格局呈聚集分布的种群，在环境中会比单独个体具有更

大的竞争优势，可大大提高物种个体的存活机会，能更好地发

挥出群体效应来维持自身的稳定增长状态［２７］。因此，植物种

群与环境的长期作用下形成的特定聚集分布格局［２８］，更有利

于水楸的生长，也是小陇山水楸群落处于稳定增长期特有的

种群分布形式。

研究表明，小陇山水楸种群径级结构完整，属于稳定增长

型，其空间分布格局总体上呈聚集分布，群落处于稳定发展阶

段。自然水楸林种群结构动态分析和空间分布格局研究，为

小陇山林区水楸种群的维持机制、可持续经营以及生态恢复

植被的有效保护和利用提供了依据。
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