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【摘 要】:为加强黑壳楠(Linderamegaphylla)种质资源的保护,了解其种群结构与群落特征,对分布于湖北省

竹溪县的黑壳楠群落进行了全面的调查｡研究群落的物种组成和物种多样性,绘制种群结构图,采用静态生命表和生

存分析探明种群的生存现状,利用动态指数和时间序列预测分析其未来发展趋势｡结果表明,黑壳楠群落的物种数量

和多样性指数均较低,各层次的物种多样性指数均为灌木层>草本层>乔木层,乔木层物种单一;种群的径级结构为不

规则金字塔型,高度级结构为金字塔型,黑壳楠种群为增长型种群,但幼龄个体较少,中老龄个体较多,对外界干扰的

敏感性较高;静态生命表结果表明,黑壳楠的存活数量随着龄级的增加逐渐减少,个体期望寿命也逐渐降低;存活曲

线趋向于Deevey⁃ II型,前期死亡率平稳,但后期死亡率上升;生存分析表明,种群进入衰退期相对较晚,危险率曲线

在V和 VIII 龄级出现陡增;时间序列分析预测,随着时间的推移,老龄个体数量增加,幼龄和中龄个体缺乏补充,种群

在未来仍会面临衰退｡在今后的保护工作中,应采用补植或人工促萌等措施增加幼苗数量,同时减少破坏性干扰,加

强对黑壳楠种质资源的保护｡
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植物群落是指一定区域内所有植物个体的集合，是植物与环境长期相互作用的结果
[1]
。物种组成和物种多样性是群落特征研

究的基本内容，可以为揭示群落物种共存、群落稳定性和生物多样性维持机制提供重要信息
[2,3]

。种群结构的研究不仅能够反映

当前不同个体的组合与配制，了解种群现状，还可以揭示种群数量动态，预测其未来的发展趋势
[4,5]

。邓贤兰等
[6]
对井冈山竹柏

(Nageia nagi)种群结构和群落特征的研究表明，竹柏种群虽然具有较强的自然更新能力，但由于生境遭到破坏，其种群数量急

剧减少，群落物种多样性较低，需加强对群落环境的保护。秦爱丽等
[7]
对濒危植物峨眉含笑(Michelia wilsonii)种群结构与动

态的研究表明，幼龄个体的缺乏是导致种群衰退的主要原因。因此，分析种群结构和群落特征，有助于理解目标种群现状的成

因，进一步探索科学有效的种群保护方案。

黑壳楠(Lindera megaphylla Hemsl)为樟科山胡椒属(Lindera)常绿乔木，是我国特有树种。分布于陕西、甘肃、湖北、

湖南、安徽、江西、福建、四川、贵州、云南、广东、广西等省区，生于山坡、谷地湿润的常绿阔叶林或灌丛中。黑壳楠树形

优美，四季常青，木材结构致密，纹理美观，既是优良的园林观赏树种，又是上等的用材树种，具有重要的观赏和经济价值。

目前关于黑壳楠的研究主要集中在化学成分
[8]
、抗性生理

[9]
、繁育和栽培技术

[10]
等方面。近年来，许妙洋

[11]
对黑壳楠天然林群落

的物种多样性进行了研究，但未分析其种群结构与动态。迄今为止，仍未见关于黑壳楠种群结构与动态的研究报道。在湖北省，

黑壳楠一般为零散分布，在湖北竹溪发现的群落十分稀少，具有重要的保护价值。本研究以湖北省竹溪县的黑壳楠天然林为研

究对象，通过样地调查，对黑壳楠群落的物种组成与多样性，种群的年龄结构以及动态特征等方面进行了研究，以期阐明黑壳

楠的群落特征和种群结构动态规律，为该群落的科学保护提供依据。

1 研究区概况

竹溪县位于鄂西北的边陲，地处大巴山脉东段北坡，介于 109°29′E～109°08′E, 31°31′N～32°32′N 之间，地势南

高北低，地貌峡谷与山间盆地相间，属于北亚热带季风气候，年平均气温 14℃,无霜期 238 d, 全年总日照时间 1 800 h, 年降

水量 1 000 mm
[12]

。研究地点位于竹溪县新湾乡烂泥湾，地理坐标为 32°09′59.54″N,110°06′34.89″E,海拔 443 m, 坡度

15°,西南坡。该分布点为黑壳楠纯林，分布面积约 5 000 m2,地带性植被为常绿阔叶林，土壤类型为黄棕壤。

2 研究方法

2.1 野外调查

2020 年 12月，在研究区选择典型黑壳楠天然林群落，设置 1 个面积为 10 m×10 m 的标准样方，开展群落调查。详细记录

样方的经纬度、海拔、地形、坡位、坡度、坡向、受干扰程度等生境信息。以 10 m × 10 m 的样方调查乔木层植物，记录物种

名、胸径、树高、枝下高、冠幅等；在标准样方中设置 4 个 5 m×5 m 的灌木样方和 4 个 1 m ×1 m 的草本样方，调查灌木层和

草本层植物，记录物种名、株数、平均高度、平均盖度等数据。另外， 对该天然林中所有黑壳楠植株进行每木调查， 记录胸

径、树高、冠幅等数据，用于黑壳楠种群结构分析。由于本研究的天然林群落为黑壳楠纯林，乔木层仅黑壳楠一个物种，灌木

层和草本层的植物分布也较为均匀，因此设置 10 m × 10 m 的样方能够满足群落调查的需求。

2.2 种群结构划分

根据研究区域黑壳楠胸径(D)和高度(H)的分布状况，采用大小级分析法研究黑壳楠的种群结构。径级划分：以 10 cm 为间

隔，将植株划分为 9 个径级：Ⅰ 级：D < 10 cm; Ⅱ 级：10 cm ≤ D < 20 cm; Ⅲ 级：20 cm ≤ D < 30 cm; Ⅳ 级：30 cm ≤

D < 40 cm; Ⅴ 级：40 cm ≤ D < 50 cm; Ⅵ 级：50 cm ≤ D < 60 cm; Ⅶ 级：60 cm ≤ D < 70 cm; Ⅷ 级：70 cm ≤ D <

80 cm; Ⅸ 级：D ≥ 80 cm。高度级划分：将 H < 10 m 的黑壳楠个体作为高度级的第 1级，之后以 2.5 m 为间隔，将植株划分

为 9 个高度级：1级：H < 10 m; 2 级：10 m ≤ H < 12.5 m; 3 级：12.5 m ≤ H < 15 m; 4 级：15 m ≤ H < 17.5 m; 5 级：

17.5 m ≤ H < 20 m; 6 级：20 m ≤ H < 22.5 m; 7 级：22.5 m ≤ H < 25 m; 8 级：25 m ≤ H < 27.5 m; 9 级：H ≥ 27.5

m。
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2.3 数据分析

2.3.1 重要值计算

参照张金屯
[13]
的方法，分别计算样方内乔木层、灌木层和草本层植物的重要值：

重要值 =(相对密度 + 相对频度 + 相对优势度)/ 3

其中，乔木层相对优势度用胸高断面积计算，灌木层和草本层相对优势度指相对盖度。

2.3.2 多样性指数

采用 Margalef 指数、Simpson 指数、Shannon-wiener 指数和 Pielou 均匀度指数测定群落物种多样性
[14,15]

,具体公式如下：

式中：Pi 为物种 i的个体数与所有物种个体数之比； S 为物种数目； N为所有物种的个体数之和。

2.3.3 静态生命表与存活曲线

以径级代替龄级，编制黑壳楠的静态生命表
[16]
。为避免死亡率为负值，与数学假设不符，采用匀滑技术

[17]
对原始数据 Ax 进

行处理，得到修正后的数据 ax。

分别采样指数方程 Nx = N0e
-bx
和幂函数方程 Nx = N0x

-b
描述 Deevey-II 和 Deevey-III 型存活曲线

[18]
,判断黑壳楠种群

的存活曲线类型。

2.3.4 生存分析

基于静态生命表和生存分析理论
[19]
,应用生存分析中的生存函数(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))来分析黑壳楠种群生存状况，公式如下：
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式中：Si 为存活频率，Si = li+1 /li;hi 为龄级宽度。

2.3.5 种群动态变化指数

以径级代替龄级，计算黑壳楠种群龄级结构的动态指数
[20]
,公式如下：

式中：Sn 为第 n 龄级的个体数；k 为种群龄级数量；Vn 为种群龄级间的动态指数；Vpi 表示种群年龄结构的数量变化动态

指数；V′pi表示考虑外部干扰时的种群年龄结构的数量动态变化指数；Pmax 表示种群对完全随机干扰所承担的最大风险概率。

2.3.6 种群数量时间序列预测

采用一次平均推移法预测黑壳楠种群的年龄结构
[21]
,预测各龄级在未来 2、4、6和 8个龄级时间后的存活个体数，公式如下：
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式中：n 为需要预测的时间；t 为龄级；Xk 为 k 龄级内的个体数量；M(1)tt(1)表示经过未来 n 个龄级时间后 t 龄级的种群

大小。

本文数据处理和作图运用 Excel 2019 和 Origin 2021 软件完成。

3 结果和分析

3.1 黑壳楠群落特征

3.1.1 物种组成

样地内共记录到维管植物 29 种，隶属 25 科 29 属。其中，蕨类植物 2 科 2 属 2 种，种子植物 23 科 27 属 27 种。属、种占

优势的科包括：桑科(2属 2种)、荨麻科(2 属 2 种)、蔷薇科(2 属 2种)和大戟科(2 属 2种),其他科均仅有 1属 1种。

黑壳楠群落的垂直结构可分为乔木层、灌木层和草本层，乔木层盖度 75%～85%,高 13～23 m, 仅有黑壳楠这一个物种，占

绝对优势；灌木层盖度约 10%,高 0.35～2 m, 包含 17 科 20 属 20 种，其中腊梅(Chimonanthus praecox)的重要值为 21.17,是该

层的优势物种；草本层盖度约 3%,高 0.2～0.6 m ,包含 8 科 8 属 8 种，其中占优势的物种有褐果薹草(Carex brunnea)、贯众

(Cyrtomium fortunei)和山麦冬(Liriope spicata),重要值分别为 28.57%、25.20%和 22.01%(表 1)。

3.1.2 物种多样性

由表2可知，黑壳楠群落总体的Margalef指数、Simpson指数、Shannon-wiener指数和 Pielou指数的值分别为5.691、0.914、

2.816 和 0.836。群落不同层次物种多样性指数都表现为灌木层最大，草本层次之，乔木层最小，表明灌木层的物种多样性最高，

物种最丰富，分布也更为均匀。乔木层的各项指标最小且均为 0,说明物种组成单一。

3.2 黑壳楠种群结构

3.2.1 径级结构

本次调查共统计到的黑壳楠 144 株，最大胸径 87.4 cm。黑壳楠的径级结构呈“不规则金字塔型”,随着径级的增加，个体

数量呈“升高-降低-升高-降低”的趋势，峰值出现在第 III 级和第 VI 级，个体数量分别为 34 和 28 株，分别占总数的 23.61%

和 19.44%。径级结构的第 I级缺失，第 II 级个体数仅有 11株，占总数的 7.64%(图 1)。

3.2.2 高度结构

黑壳楠种群的高度分布范围为 13.5～29.2 m。黑壳楠的高度级结构呈“金字塔型”,随着高度级的增加，个体数量先增加后

降低，第 7级的个体数量最多，共 42 株，占总数的 29.17%。黑壳楠种群集中在第 6～8 级的个体数量最多，共 98 株，占总数的

68.06%,此外，该群落高度级结构的第 1级和第 2级缺失，第 3级仅 6株，占总数的 4.17%(图 2)。

3.3 黑壳楠种群静态生命表与生存分析

3.3.1 静态生命表与存活曲线

黑壳楠存活数量随着龄级的增加逐渐减少，个体的期望寿命也逐渐降低(附录 1)。黑壳楠种群的生存曲线在 I～VI 龄级呈平
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缓下降趋势，随着龄级的增加，下降速度逐渐加快。采用指数模型和幂函数模型对生存曲线进行检验，发现指数模型 R2 值大于

幂函数模型，且达到显著水平，说明黑壳楠种群的存活曲线趋近于 Deevey-II 型(图 3,表 3)。黑壳楠种群死亡率和消失率的变

化趋势一致，I～V龄级几乎保持不变，V 龄级之后急剧增长(图 4)。

表 1 黑壳楠群落物种组成及重要值

层次 物种
相对密度

(%)

相对频度

(%)

相对优势度

(%)

重要值

(%)

乔木层 黑壳楠 Lindera megaphylla 100.00 100.00 100.00 100.00

灌木层

腊梅 Chimonanthus praecox 23.17 9.09 31.25 21.17

紫麻 Oreocnide frutescens 14.63 9.09 7.81 10.51

小叶菝葜 Smilax microphylla 14.63 9.09 4.69 9.47

常春花 Catharanthus roseus 4.88 9.09 14.06 9.34

忍冬 Lonicera japonica 8.54 6.06 6.25 6.95

柞木 Xylosma congesta 6.10 6.06 6.25 6.14

爬藤榕 Ficus sarmentosa var. impressa 2.44 6.06 6.25 4.92

茶藨子 Ribes janczewskii 2.44 6.06 3.13 3.87

五加 Eleutherococcus nodiflorus 2.44 6.06 3.13 3.87

地构叶 Speranskia tuberculata 3.66 3.03 1.56 2.75

石岩枫 Mallotus repandus 3.66 3.03 1.56 2.75

扶芳花 Euonymus fortunei 2.44 3.03 1.56 2.34

棕榈 Trachycarpus fortunei 2.44 3.03 1.56 2.34

其他物种 Other species 8.54 21.21 10.92 13.58

草本层

褐果薹草 Carex brunnea 30.00 26.67 29.03 28.57

贯众 Cyrtomium fortunei 23.33 20.00 32.26 25.20

山麦冬 Liriope spicata 26.67 20.00 19.35 22.01

冷水花 Pilea notata 6.67 6.67 6.45 6.59

过路黄 Lysimachia christiniae 3.33 6.67 3.23 4.41

堇菜 Viola arcuata 3.33 6.67 3.23 4.41



7

铁角蕨 Asplenium trichomanes 3.33 6.67 3.23 4.41

猪殃殃 Galium spurium 3.33 6.67 3.23 4.41

表 2 黑壳楠群落物种多样性指数

层次
Margalef

指数

Simpson

指数

Shannon-

wiener

指数

均匀度

指数

乔木 0.000 0.000 0.000 0.000

灌木层 4.312 0.883 2.500 0.835

草本层 2.058 0.803 1.642 0.790

总体 5.691 0.914 2.816 0.836
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表 3 黑壳楠种群存活曲线的检验模型

曲线方程 R2 F P 存活曲线类型

y = 7.421e-0.029x 0.741 20.052 0.003 Deevey-II

y = 7.314x-0.091 0.511 7.321 0.030 Deevey-III
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3.3.2 生存分析

黑壳楠种群的生存率和累计死亡率呈互补状态，随着龄级的增加，种群生存率逐渐下降，累计死亡率逐渐上升，种群在 VI

龄级达到平衡，表明种群进入衰退期较晚(图 5)。黑壳楠种群死亡密度曲线在前期变化趋势较为平缓，后期波动上升，VI 龄级

和 IX 龄级的死亡密度较高；危险率曲线在前期呈平稳状态，从 V龄级开始逐渐增加，VIII 龄级出现陡增拐点(图 6)。
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3.4 黑壳楠种群动态与时间序列预测

3.4.1 种群动态量化分析

黑壳楠种群的各龄级的数量变化动态指数随龄级的增加呈波动状态，其中，V1、V2、V4 和 V5 均小于 0;种群年龄结构数量

动态变化指数 Vpi 为正值；当考虑外部随机干扰时，种群年龄结构的数量动态变化指数 V′pi = 0.34,趋近于 0,随机干扰风险

极大值 Pmax = 0.02(表 4)。

3.4.2 时间序列预测

经过 2、4、6、8 个龄级后，第 II、III、V 和 VI 龄级个体数均降低，第 IV、VII、VIII 和 IX 龄级个体数在前期都增加，

后期有所降低并趋于稳定。其中，第 II 和 III 龄级经过 2个龄级时间后，个体数量分别下降了 45.45%和 32.35%(表 5)。

表 4 黑壳楠种群动态变化指数

龄级 种群动态指数级 动态指数(%)

I V1 -100.00

II V2 -67.65
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III V3 76.47

IV V4 -60.00

V V5 -28.57

VI V6 32.14

VII V7 10.53

VIII V8 58.82

Vpi 21.20

V′pi 0.34

Pmax 0.02

注：Vn: 种群从 n 到 n + 1 级的数量动态变化指数； Vpi: 种群年龄结构的数量动态变化指数； V′pi: 考虑外部干扰时的

种群年龄结构的数量动态变化指数； Pmax: 随机干扰风险极大值.

表 5 黑壳楠种群数量动态的时间序列预测

龄级 原始数据 M2(1) M4(1) M6(1) M8(1)

I 0

II 11 6

III 34 23

IV 8 21 13

V 20 14 18

VI 28 24 23 17

VII 19 24 19 20

VIII 17 18 21 21 17

IX 7 12 18 17 18

注：Mt(1): 经过 2、4、6、8 个龄级时间后龄级种群大小的预测值.

4 讨论

4.1 黑壳楠群落特征

物种组成和物种多样性是群落的基本特征，也是群落研究的主要内容，一般认为群落物种组成越丰富，对干扰的抗性越高，

群落的稳定性也更好
[22]
。本研究中，竹溪县黑壳楠群落共记录到维管束植物 29 种，群落总体的 Margalef 指数、Simpson 指数、

Shannon-wiener 指数和 Pielou 指数分别为 5.691、0.914、2.816 和 0.836。这与闽东黑壳楠群落
[11]
的物种数量相似，与苏南山

区残存斑块香果树群落
[23]

的物种数量以及群落总体的多样性指数也相似，但与湖南八大公山黄杉群落
[24]
以及同纬度湖北鹤峰的

javascript:void(0);
javascript:void(0);
javascript:void(0);
javascript:void(0);
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青钱柳群落
[25]
相比，物种数量和多样性指数均较低，这说明本研究中黑壳楠群落的物种组成较为简单，物种多样性较低，受到

的干扰较为严重。

本研究中，黑壳楠在乔木层中占绝对优势，但乔木层的物种单一，多样性指数低。这与许妙洋
[11]

对闽东黑壳楠天然林群落

物种多样性的研究结果相似，黑壳楠在乔木层的优势度明显，其他物种数量较少或严重缺失，导致群落的物种多样性较低，群

落稳定性较差。本研究中，灌木层的物种数量最多，多样性指数也都最高，表明灌木层的物种最丰富，物种多样性最高，分布

也更均匀。这与许妙洋
[11]
的研究结果不同，该研究中，黑壳楠群落灌木层的物种数量最多，但物种多样性指数最低，这是因为，

方竹在灌木层的优势度明显，远高于其他物种的重要值，从而影响了整体的多样性指数，而本研究中，灌木层优势物种腊梅的

重要值仅约 20%,反映出灌木层优势种并不突出，因此多样性指数较高。

4.2 黑壳楠种群结构与动态

种群结构与数量动态是植物自身生存能力和环境因素共同作用的结果
[26,27]

。本研究的结果显示，黑壳楠种群的径级结构和高

度级结构呈金字塔或不规则金字塔型，种群缺乏幼苗，幼龄个体占比较低，种群主要由中老龄个体维持。这可能是因为，研究

区域的郁闭度较高，而黑壳楠为阳生树种，幼龄个体对林下光照条件要求较高，再加上种群受到的干扰较为严重，导致黑壳楠

种群幼龄个体明显不足。

静态生命表分析结果表明，黑壳楠存活数量随着龄级的增加逐渐减少，个体期望寿命也逐渐降低，这与濒危植物羽叶丁香

(Syringa pinnatifolia)的研究结论一致，可能是由于随着年龄的增长，生理生长逐渐到达极限，死亡率升高
[28]
。种群存活曲

线趋近于 Deevey-II 型，死亡率在 V 龄级之前相对稳定，但 V龄级之后有较大幅度上升，表明种群具有前期稳定，后期衰退的

特点。生存分析表明，生存率和累计死亡率在 VI 龄级达到平衡，说明种群进入衰退期相对较晚；死亡密度和危险率在前期较为

稳定，危险率曲线在 V和 VIII 龄级出现陡增，说明种群在中龄向老龄过渡时期以及老龄阶段面临较大的生存压力，可能是受到

环境以及生理衰退的影响
[29,30]

。前人对珙桐(Davidia involucrata)和秦岭冷杉(Abies chensiensis)的研究也发现，中龄向老龄

的过渡阶段是限制濒危植物种群发展的主要阶段之一
[31,32]

。

种群动态量化分析的结果显示，种群的数量动态变化指数值(Vpi = 21.20)为正值，说明该种群属于增长型种群，但部分

龄级(I、II、IV 和 V 龄级)呈衰退状态，与王立龙等
[33]
对裸果木种群动态特征的研究结果相似，可能是由于现存 III、VI 龄级的

黑壳楠个体数量仍然可以在有限的时间内维持后续龄级的更新。时间序列预测可知，经过 2、4、6、8 个龄级后，老龄(VII、VIII

和 IX 龄级)个体数均不同程度的增加，幼龄(II 和 III 龄级)和中龄(V 和 VI 龄级)的个体数量缺乏补充，与种群动态量化分析的

结果一致。随着时间的推移，由于严重缺乏幼龄个体，种群的正常更新将难以维持，老龄化严重，未来仍会面临衰退。结合黑

壳楠的种群结构分析，进一步说明幼龄个体的缺乏是种群衰退的主要原因之一。

4.3 黑壳楠种群的保护及恢复对策

研究中，黑壳楠种群面临的主要问题包括：群落受到人为活动的干扰较为严重，物种多样性较低；种群幼龄个体缺乏，老

龄化严重；中龄阶段向老龄阶段过渡时期存在压力。因此，人工保护措施的介入是阻止黑壳楠种群衰退的主要方式。在今后的

保护工作中应加大黑壳楠种群的就地保护的力度，减少人为活动的干扰，并采用补植或人工促萌等辅助措施增加幼苗数量，采

用间伐、疏伐等方式调控林地密度，从而改善黑壳楠野生种群的生长状况，保护现有种质资源。
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