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摘 要: 庐山黄山松( Pinus taiwanensis) 广泛分布于海拔 800 m以上至山顶地段，在庐山现存植被中占有非
常重要的地位。为了更好地了解黄山松在庐山的更新和演替情况，该文通过对庐山黄山松种群的调查，以
种群径级结构代替年龄结构，采用“空间代时间”的分析方法，编制庐山黄山松种群的静态生命表，结合种
群结构动态指数、时间序列平均推移法模型等方法对黄山松的种群结构和数量动态进行了分析。结果表
明: ( 1) 庐山黄山松种群结构呈纺锤形，幼龄和老龄个体数量较少，中龄个体多，目前处于比较稳定的阶段。
( 2) 黄山松种群死亡高峰出现在第 8 龄级，个体平均期望寿命第 2 龄级最大，种群存活曲线属于 Deevey-Ⅰ
型。( 3) 随着时间的推移，老龄个体逐渐增多，小径级出现缺失，种群表现出衰退趋势。建议在保护区经营
和管理的过程中，对黄山松林进行适当的人工抚育，补植一些适宜的落叶阔叶树种，以丰富该地区的树种多

样性以及群落结构。
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Abstract: Pinus taiwanensis forest is distributed in an altitude of 800 m above to the peak area widely，which plays an
important role in the actual vegetation of Lushan Mountain． In order to understand the population renewal and succession

收稿日期: 2019－05－19
基金项目: 国家自然科学基金( 31460078 ) ; 中国科学院重点部署项目( KFJ-3W-N01-143 ) ; 国家科技基础性工作专项项目
( 2013FY111500-2-3) ; 江西省火炬计划项目 ( 20151BBE51003) ［Supported by the National Natural Science Foundation of China
( 31460078) ; Key Program of Chinese Academy of Sciences ( KFJ-3W-N01-143) ; Basic Work Special Program of the National Ministry of
Science and Technology of China ( 2013FY111500-2-3) ; Jiangxi Province Torch Plan Program ( 20151BBE51003) ］。
作者简介: 周赛霞( 1976－) ，女，湖北武汉人，硕士，副研究员，主要从事植物保护生态学和种群生态学的研究，( E-mail) 454233192@
qq．com。

* 通信作者: 彭焱松，硕士，副研究员，主要从事植物分类学和植被生态学的研究，( E-mail) 454260156@ qq．com。



of P． taiwanensis better，the population structure and numeric dynamics of P． taiwanensis were analyzed，through the in-
vestigation of the population of the P． taiwanensis in Lushan Mountain，by using the analysis method of“Space Genera-
tion Time”to comply the static life-table of the population of the P． taiwanensis and replacing the age structure to the
population diameter level structure，which was combined the dynamic index of population structure and time-sequence
model． The results were as follows: ( 1) The structure of the population of P． taiwanensis in Lushan Mountain was spin-
dle-shaped． The number of middle-aged individuals was larger than that of saplings and old individuals，it was in a rela-
tively stable stage at present． ( 2) The analysis of life-table and functional value curves showed the population had one
peak of mortality in age Class 8 and the life expectancy was the highest in age Class 2． The survival curve of the popula-
tion belonged to Deevey-Ⅰtype． ( 3) Time-sequence models for P． taiwanensis population predicted that the number of old
individuals would increase，the seedlings and saplings would constantly decline; the age structure was stable at present，
but the species showed declining trends． We suggest that we should take some appropriate artificial measures for ensuring
continuous and steady growth of P． taiwanensis populations，and replant some suitable species of broad-leaved trees to
enrich the diversity of tree species and community structure in the process of operation and management of this area．
Key words: Pinus taiwanensis，static life-table，population structure，population dynamics，Lushan Mountain

以静态生命表编制为核心的种群统计方法近

年来广泛用于研究种群数量动态( 韩路等，2007;
李蒙等，2013; 张婕等，2014; 张萱蓉等，2017; 吴邦
利等，2018) ，在年龄较长或世代重叠的种群中应
用价值很大。生命表通过分析种群大小和年龄结
构特征来追溯种群过去的生长历史，分析现存状

态和更新情况，预测种群未来的发展趋势和稳定

性( 胡喜生等，2007; 黄雅昆等，2015 ) 。不同龄级
的个体数量可以表现出种群的天然更新动态( 滕

毅等，2017) ，利用种群结构类型量化判定和种群
数量动态的时间序列模型等作为数学工具，可以

用来构建未来种群结构变化趋势和描述种群不同

龄级对环境的适应性和稳定性( 李晓笑等，2011) 。
黄山松( Pinus taiwanensis) 为中国特有树种，

分布于台湾中央山脉以及福建、浙江、安徽、江西、
湖南、湖北和河南南部山地。黄山松性喜阳光，为
深根性树种，在土层深厚、排水良好的酸性土壤和
向阳山地生长良好，是长江中下游地区海拔 700 m
以上荒山的重要造林树种，在我国东部亚热带中

部中山地区常形成建群优势种( 蔡小英等，2008) 。
近年来关于黄山松的研究逐渐增多，包括分类地

位的讨论( 季春峰等，2004 ) 、遗传 ( 张利锐等，
2011) 、生理生化( 李淑娴等，2010 ) 、栽培管理( 罗
世家等，2000 ) 、群落生态( 封磊等，2008; 任国学
等，2011) 以及种群生态( 吴承祯等，1998; 毕晓丽
等，2002; 宋萍等，2008; 蔡小英等，2008; 蔡小英，
2008; 段仁燕等，2009; 苏松锦等，2015) 等各方面。
其中，关于黄山松种群结构和数量动态方面的研

究在平江幕阜山( 李家湘等，2004 ) 、福建龙栖山
( 毕晓丽等，2002 ) 、安徽黄山( 罗世家等，1999 ) 、
福建武夷山( 蔡小英，2008) 、浙江省松阳县( 张利
权，1990) 等多个山地展开，研究均表明黄山松的
生物学特性和所处生境是主要的限制因素，各个

山地黄山松龄级结构完整，在立地条件好的林地，

黄山松幼苗幼树均较少，更新受到限制; 在山顶或

瘠薄地，黄山松种群或群落更稳定。庐山黄山松
林主要分布在海拔 800 m 以上至山顶地段，遍及
山体南北，在庐山现存植被中占有重要地位( 王良

平和卓正大，1989 ) ，然而庐山黄山松这方面的研
究尚未见报道。本研究选择分布于庐山中海拔地
段黄山松种群为研究对象，对该种群的年龄结构

和种群数量动态进行分析及预测，旨在为该地区

的森林经营和管理提供一点科学参考。

1 材料与方法

1．1 研究地区自然条件概况
庐山位于江西省北部，长江与鄱阳湖的交汇

处，是一座独立的断块山，北临长江，东南濒鄱阳

湖，介于 115°52'—116°8' E、29°26'—29°41' N之
间，最高峰大汉阳峰海拔 1 474 m。庐山多年平均
温度 17．2 ℃，多年平均降水量 2 068．1 mm，冬长夏
短，春迟秋早，风大，降水及云雾多，表现为典型的

山地气候特征( 刘信中和王琅，2010 ) 。庐山黄山
松自然种群集中分布在 800 m 以上的山地，常形
成单优建群种或与落叶阔叶树种混交。群落内植
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物资源丰富，乔木层以黄山松、石灰花楸( Sorbus
folgneri) 、短柄枹 ( Quercus serrata ) 、小叶白辛树
( Pterostyrax corymbosus) 、山合欢( Albizzia kalkora) 、
三尖杉( Cephalotaxus fortunei) 等为优势种; 灌木层
中满山红( Ｒhododendron mariesii) 、映山红( Ｒ． sim-
sii) 、宜昌荚蒾( Viburnum erosum ) 、格药柃( Eurya
muricata) 数 量丰富; 草本层主要包括求米草
( Oplismenus undulatifolius ) 、淡竹叶 ( Lophatherum
gracile) 、金星蕨( Parathelypteris glanduligera) 、杜根
藤( Justicia quadrifaria) 、芒( Miscanthus sinensis) 等。
1．2 研究方法
1．2．1 样地设置与数据收集 2017 年 8 月，在庐山
海拔 800 ～ 1 000 m 黄山松集中分布、群落条件较
好的中高海拔地段选择典型黄山松群落，设置 4
个 40 m × 40 m方形大样地。对样地内胸径 1 cm
以上活立木进行每木调查，记录每个植株的名称、
树高、胸径、冠幅、盖度等。同时将每个大样地分
成 16 个 10 m × 10 m 小样方，调查记录小样方内
所有灌木物种组成、地径、高度和盖度，并在每个
小样方内设置 1 个 1 m × 1 m 样方调查草本植物
组成，高度、株数、盖度等信息。
1．2．2 种群径级划分和结构特征分析 同一树种
在相同环境下龄级和径级对环境的反应具有一致

性( Frost ＆ Ｒydin，2000) ，依据这一特点采用种群
径级结构代替年龄结构的方法来分析黄山松的种

群结构。根据样地调查数据，采用上限排外法，将
胸径( DBH) 在 1 ～ 5 cm以内的植株定义 1 龄级，其
后以 4 cm为步长增加一龄级，即 5≤DBH＜9 定义
为 2 龄级，依此类推，33 cm≤DBH＜37 cm 的植株
为第 9 龄级，因胸径 41 cm 以上个体只有 1 株，故
将其归并到第 10 龄级。
参考陈晓德( 1998) 的种群结构类型量化判定

方法，结合 Leak( 1975) 的划分理论确定种群结构
类型，利用种群结构的动态指数 Vpi对种群稳定性

进行分析，具体计算方法参考申仕康等( 2008) ，变
化动态指数 Vpi、V’pi与 Vn为正值、负值或零值的意
义分别为整个种群或者相邻年龄级个体数目的增

长、衰退或稳定的动态关系。
1．2．3 种群静态生命表和存活曲线 将黄山松全
部个体胸径按从小到大的顺序排列，看作是时间

顺序关系，统计各径级个体数，编制黄山松的静态

生命表( 表 1) ，进而分析其动态变化。静态生命表
的参数和计算采用生态学传统方法( 张婕等，2014;

表 1 庐山黄山松种群结构的动态变化指数
Table 1 Dynamic index of population size

structure of Pinus taiwanensis

种群动态指数级
Population dynamic index level

动态指数值
Dynamic index value ( % )

V1 20．00

V2 －58．97

V3 －58．51

V4 －16．07

V5 19．64

V6 40．00

V7 70．37

V8 75．00

V9 －33．33

Vpi 14．226

V’pi 0．356

黄雅昆等，2015; 滕毅等，2017) 。为了进一步分析
黄山松种群的动态，引入生存分析中的 4 个函数:
生存函数 Si、累积死亡率函数 Fi、死亡密度函数
f( ti ) 和危险率函数 λ ( ti ) 。这 4 个函数的计算参
考文献( 黄雅昆等，2015; 滕毅等，2017) 中的公式。
以存活量的对数值 lnlx为纵坐标，以年龄为横

坐标作图来得到种群的存活曲线，参照 Deevy
( 1947) 的划分方法来确定种群的存活曲线类型，
具体方法参考文献 ( 韩路等，2007; 胡喜生等，
2007) 中的方法。
1．2．4 种群数量动态的时间序列预测模型 时间
序列分析的一次移动平均法在病虫害预报分析、
林业树木生产等领域应用广泛，近年来许多研究

者将其应用到植物种群动态研究中( 肖宜安等，

2004; 李晓笑等，2011; 解婷婷等，2014 ) 。本文采
用此方法对庐山黄山松种群年龄结构进行预测，

模型为 Mt =
1
n

Σ
t

k= t－n+1
Xk。式中: n 为预测时间; t 为

龄级; Mt为未来 n 年时 t 龄级的种群存活数; Xk为

当前 k龄级种群存活数，此次分析 n 取 5 a、10 a、
20 a 3 个预测时间。

2 结果与分析

2．1 种群分布现状及结构特征
据统计，样方内共出现 451 株黄山松，最大胸
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径为 51．6 cm，平均胸径为 18．92 cm。1 ～ 3 龄级 75
株，占总个体数的 16．63% ; 4 ～ 7 龄级个体数为 350
株，占总黄山松的 77．61% ; 8 ～ 10 龄级 26 株，个体
数较少，占总个体数的 5．76%。从种群龄级图( 图
1) 可以看出，黄山松在每个龄级都有分布，黄山松
个体数随龄级变化呈纺锤形，较小径级个体数少，

说明黄山松种群幼苗、小树数量不多，更新不理
想; 青壮年个体较多，种群尚处于稳定状态。

图 1 庐山黄山松种群龄级结构
Fig． 1 Age structure of Pinus taiwanensis population

根据陈晓德( 1998) 量化分析方法进行种群动
态分析，黄山松种群个体数量变化动态指数如表

1，V2、V3、V4、V9为负值，表明龄级 2、龄级 3、龄级 4
与龄级 9 个体比相邻龄级个体数量少，有衰退发
展的趋势; 考虑到 Vpi、V’pi均为正值，说明整个种

群结构表现稳定，但种群结构对随机干扰的敏感

性指数 P = 0．025，对外界干扰较为敏感。
2．2 静态生命表及存活曲线
庐山黄山松生命表中出现死亡率为负值的情

况，这虽与数学假设不符，但仍能用数据的波动性

和大小来定性说明种群并非静止不动，不同龄级

在不断发展演替之中。由表 2 可知，第 2 至第 4 龄
级、第 9 龄级死亡率为负值，表明这几个龄级个体
死亡率低，表现出个体数量少但能稳定向下一龄

级过渡的能力。由于庐山中高海拔地段水肥土湿
等自然条件更适合一些落叶阔叶树种的生长，黄

山松明显处于竞争的劣势，造成自然更新状态不

良。死亡率高峰出现在第 7 和第 8 龄级，可能是由
于黄山松接近老年期，出现生理功能的明显衰退，

这也符合自然发展规律，由此判断黄山松的生理

年龄可能出现在第 7 至第 8 龄级。期望寿命 ex表

达的是个体的平均生存能力，黄山松种群平均期

望寿命在第 1 至第 3 龄级较大，表明此阶段黄山松
种群生存质量较高，处于生理活跃期。平均生命
期望寿命在第 2 龄级达到最大，暗示此龄级个体
处于生理活动鼎盛期。第 4 至第 9 龄级基本保持
稳定，这可能与此阶段植株通过了环境的选择达

到一定的高度和大小后受到较小的竞争所致。消
失率与死亡率变化规律相同，死亡率高的龄级消失

率就高，在本研究中第 7和第 8龄级消失率较高。
庐山黄山松存活曲线( 图 2) 为明显的凸曲线，

划分为 Deevey-Ⅰ型，表明庐山黄山松种群早期死
亡率较低，绝大多数个体能达到较高龄级，活到该

物种生理年龄第 7 至第 8 龄级，这与前面对死亡率
的分析结果相吻合。
2．3 种群生存分析
生存函数曲线( 图 3) 显示，庐山黄山松生存函

数前期单调上升，到第 5 龄级达最大值，之后单调
下降; 与之对应的是累积死亡率的变化趋势以第 5
龄级为极低值，单调性相反。危险率与死亡密度
曲线变化趋势相似，波动性都较小。第 8 龄级时
危险率最高，其次是第 7 龄级，可能是由于庐山黄
山松度过了生理壮年期，向老年期过度，出现正常

的衰退现象; 死亡密度最高出现在第 7 龄级，其次
是第 6 龄级，表明这两个龄级死亡个体数较多。4
种生存分析函数曲线显示庐山黄山松种群前期生

存状态上升，中期达到最好状态，后期生存危险较

大的特点，这与前面存活曲线结果一致。
2．4 庐山黄山松种群数量动态预测
根据一次移动平均法对庐山黄山松 5 a、10 a、

20 a 后各龄级种群数量和种群结构动态进行预
测，黄山松种群数量将从目前的 451 株变化到 5 a
后的 439 株，10 a后为 431 株，20 a后降为 368 株，
各龄级发展趋势见图 4。随着时间的推移，小龄级
个体减少，逐渐出现了第 1 至 3 龄级的缺失，老龄
个体增多，20 a 后黄山松发展成老龄林，表现为种
群的全面衰退。可以预测，若黄山松幼苗幼树得
不到及时补充，种群稳定性将持续下降。

3 讨论

3．1 庐山黄山松的种群结构和动态
调查样地中，庐山黄山松龄级结构呈纺锤形，

结合种群结构动态指数 Vn、种群数量动态的时间
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表 2 庐山黄山松种群静态生命表
Table 2 Life-table of Pinus taiwanensis population

龄级
Age class

径级
DBH range
( cm)

ax lx dx qx Lx Tx ex Kx

1 1～ 5 20 178．57 35．71 0．20 160．71 3 937．50 22．05 0．22

2 5～ 9 16 142．86 －205．36 －1．44 245．54 3 776．79 26．44 －0．89

3 9～ 13 39 348．21 －491．07 －1．41 593．75 3 531．25 10．14 －0．88

4 13～ 17 94 839．29 －160．71 －0．19 919．64 2 937．50 3．50 －0．18

5 17～ 21 112 1 000．00 196．43 0．20 901．79 2 017．86 2．02 0．22

6 21～ 25 90 803．57 321．43 0．40 642．86 1 116．08 1．39 0．51

7 25～ 29 54 482．14 339．29 0．70 312．50 473．22 0．98 1．22

8 29～ 33 16 142．86 107．14 0．75 89．29 160．72 1．13 1．39

9 33～ 37 4 35．71 －17．86 －0．50 44．64 71．43 2．00 －0．41

10 37～ 52 6 53．57 53．57 1．00 26．79 26．79 0．50

注: ax ． 存活数; lx ． 存活量; dx ． 死亡数; qx ． 死亡率; Lx ． 区间寿命; Tx ． 总寿命; ex ． 期望寿命; Kx ． 消失率。
Note: ax ． Survival; lx ． Survival quantity; dx ． Death number; qx ． Mortality rate; Lx ． Span life; Tx ． Total life; ex ． Life expectancy;

Kx ． Vanish rate．

lnx． 标准化存活量的对数。
lnx． Nature logarithm of standardized survival quantity．

图 2 庐山黄山松存活曲线
Fig． 2 Survival curve of Pinus taiwanensis population

序列预测模型等得出一致的分析结果，分析表明:

庐山黄山松种群小龄级个体和老龄个体少，壮年

个体多，随着时间的推移，中小龄级个体能进入生

理年龄阶段; 种群目前较为稳定，但如果更新苗不

能及时得到补充，种群将在几十年后面临全面的

衰退。庐山黄山松之所以大范围存在，是因为庐
山原生性植被大面积破坏后，十九世纪六七十年

代飞播或人工种植的黄山松，在各种土壤条件下

均可生长，种子更新也较容易，因此在庐山南北山

地比较常见。随着庐山封山育林，保护区建设的
发展，庐山植被从人工林或次生林逐渐演替为现

图 3 庐山黄山松种群的生存函数估计
Fig． 3 Survival functional value curves of

Pinus taiwanensis population

如今的各种植被类型。海拔 800 m 以上，作为先
锋树种的黄山松，能在林窗内进行天然更新，但随

着群落的发展，林下较耐荫的满山红、映山红、宜
昌荚蒾及其他灌木的存在，极大地妨碍了黄山松

更新苗的出现及成长; 而且地带性树种石灰花楸、
短柄枹、小叶白辛树等阔叶树种的定居，造成林地
的荫蔽，进一步导致黄山松更新幼苗幼树难于成

活。随着阔叶树种的生长，进入冠层之后，黄山松
生长势将进一步减弱，加之黄山松种内竞争的存

在，种群虽在一定时间内保持相对稳定，但黄山松

种群数量会逐步减少，群落树种已处于更替阶段，

群落将演替为针阔混交林或落叶阔叶林，这与浙
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图 4 庐山黄山松种群数量动态时间预测
Fig． 4 Time series prediction of dynamics

of Pinus taiwanensis population

江和福建的黄山松 ( 张利权，1990; 刘艳会等，
2017) 演替规律一致。
黄山松种群结构和数量动态与环境密切相

关，是其生物学特征与环境因素共同作用的结果。
大量的研究发现，黄山松在不同的生境或者不同

生长时期会表现出不同的生态对策( 曹光球等，

2002) 。随着海拔的升高，黄山松胸径范围会减小
( 段仁燕，2009) ; 在海拔较高的山脊陡坡或山顶，
黄山松更新好于较低海拔的针阔混交林中( 罗世

家等，1999; 李家湘等，2004 ) ; 较高海拔黄山松种
群稳定性更高( 王良平和卓正大，1989; 罗世家等，
1999; 蔡小英，2008) 。因此，在探讨黄山松种群结
构和动态时，一定要充分考虑研究地的立地条件

和群落组成。我们的研究结论也支持以上观点。
王良平和卓正大( 1989) 在对黄山松在庐山植被垂
直带谱中位置讨论研究后认为，庐山生境条件较

好的黄山松是森林次生演替的先锋树种，在自然

发展过程中，将被地带性植被落叶阔叶林所取代，

处于向阳山顶、岭脊和陡坡等不利于植物生长的
高海拔山地，黄山松林才会发展成为稳定的山地

温性针叶林。而本文所选样地正好位于生境条件
较好的中山地带，我们的分析结果正好印证了王

良平和卓正大( 1989) 的推测。而经过 30 a的自然
发展，庐山黄山松在立地条件较差的山顶、岩石
上、迎风坡地等保持较好的群落，形成了一道道奇
特的景观。从庐山实地调查可知，黄山松在这种
较为恶劣的生境环境下，形成优势种群，但群落中

黄山松幼苗、幼树依然很缺乏，黄山松的生存策略

可能采取以壮年或成年树在群落中优势地位来获

取竞争优势，这应当在以后进行相关研究。
在编制静态生命表时，有一些研究者为避免

出现物种死亡率、死亡量和消失率为负的情况，会
对种群标准存活数进行匀滑处理 ( 苗艳明等，

2008; 范繁荣等，2008; 李晓笑等，2011; 万志兵等，
2014) ，从而得到合理的生态学解释，进而比较容
易推断出种群的生活史特征。也有些学者在使用
匀滑技术处理之后，发现种群一些指标会出现较

大的偏差( 项小燕等，2016) ，从而掩盖了种群数量
波动中的一些生态现象( 李晓笑等，2011 ) 。本文
作者在对庐山黄山松采用匀滑技术处理之后发

现，纺锤形结构种群标准化存活数会出现较大变

动，从而造成死亡量等数据的非波动性，与实际种

群数据产生较大的出入，因而舍弃这种数据处理

方法。死亡率为负值虽然不能得到生态学解释，
但死亡率的波动可以更好地说明种群个体数的消

涨状态，这也比较符合种群的生长规律。
3．2 庐山黄山松的现状及管理保护
种群持续发展离不开种群幼苗幼树的补充，

如果更新苗供给不足将促使种群向衰退方向发

展。黄山松在庐山分布较广，海拔 800 m 以上至
山顶比较常见，在一些悬崖峭壁、山顶坡地常形成
单优建群种。由于生境条件的限制，营养条件较
好的中海拔地带常形成针阔混交林。从实地调查
可知，黄山松虽广泛分布于庐山南北山地，但大都

冠幅较小，植株不如阔叶树种高大，不难想象在长

期的森林演替过程中必然被阔叶树种所取代。长
久以来，庐山中高海拔针叶树种如日本柳杉( Cryp-
tomeria japonica ) 、日 本 扁 柏 ( Chamaecyparis
obtusa) 、黄山松等形成单优种群，林下灌木、草本
植物很难生长，对庐山水土保持、生物多样性恢
复、植被演替、冬季冰雪灾害防范等非常不利，因
此，鉴于黄山松更新不良现状，建议立足现有种群

生存维持的基础上，在悬崖峭壁、山顶坡地，其他
树种难以存活的山地，可适当补植黄山松幼苗幼

树，人为促进黄山松种群持续稳定发展; 在营养条

件较好的黄山松近自然恢复过程中，可适当补植

一些适宜乡土落叶阔叶树种，如小叶白辛树、短柄
枹、山合欢、锥栗( Castanea henryi) 等，既可平衡群
落中黄山松小龄级个体缺失所带来的衰退趋势，

又可以人为促进群落演替，增加群落的物种多样

性，以加速森林生态系统的平衡和稳定。
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