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不同生境濒危植物龙棕种群
结构及其动态特征
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摘 要 【目的】分析不同生境下龙棕种群结构及动态特征,探究其主要影响因素,为该区龙棕种群的保护、恢复和

更新提供基础的理论依据。【方法】通过对楚雄州大尖山自然保护区内3种不同生境(阔叶林、针阔混交林、灌丛)

龙棕种群调查,编制龙棕种群的静态生命表和绘制其存活曲线和生存分析函数曲线,并利用时间序列模型对种群

的数量动态做出相应的预测,以深入了解不同生境下龙棕种群结构及动态特征。【结果】(1)在3种生境中龙棕种

群均处于衰退状态,对外界干扰较为灵敏,存活曲线呈现Deevey-Ⅲ型,龙棕个体在幼苗阶段出现大量死亡。(2)3
种不同生境下龙棕种群都分布不均,呈聚集分布,说明龙棕种子传播以母株为中心扩散。【结论】从种群密度大小

上来看,阔叶林中的龙棕种群密度最大,其次是针阔混交林,最小的是灌丛。结合对种群年龄结构的研究,进一步

证明水分条件较好的阔叶林和针阔混交林更有利于龙棕种群的生存。
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Abstract [Objective]
 

The
 

authors
 

analyzed
 

the
 

population
 

structure
 

and
 

dynamic
 

characteristics
 

in
 

differ-
ent

 

habitats
 

and
 

explored
 

the
 

main
 

influential
 

factors,
 

so
 

as
 

to
 

provide
 

basis
 

for
 

the
 

protection,
 

restora-
tion,

 

and
 

renewal
 

of
 

the
 

population
 

in
 

this
 

area.
 

[Methods]
 

In
 

order
 

to
 

understand
 

the
 

population
 

structure
 

and
 

dynamic
 

characteristics
 

in
 

different
 

habitats,
 

the
 

static
 

life
 

table,
 

survival
 

curve,
 

and
 

survival
 

analysis
 

function
 

curve
 

of
 

the
 

population
 

were
 

drawn
 

by
 

investigating
 

the
 

population
 

of
 

the
 

Trachycarpus
 

nanus
 

in
 

three
 

different
 

habitats
 

(broad-leaved
 

forest,
 

mixed
 

forest,
 

and
 

thicke)
 

in
 

Dajianshan
 

Nature
 

Reserve
 

of
 

Chuxiong.
 

Population
 

dynamics
 

were
 

predicted
 

by
 

using
 

the
 

time
 

series
 

model.
 

[Results]
 

(1)
 

In
 

the
 

three
 

habitats,
 

the
 

population
 

was
 

in
 

a
 

declining
 

state,
 

and
 

was
 

sensitive
 

to
 

external
 

interference.
 

The
 

survival
 

curve
 

was
 

Deevey-Ⅲ
 

type,
 

and
 

a
 

large
 

number
 

of
 

individuals
 

died
 

in
 

the
 

seedling
 

stage.
 

(2)
 

In
 

the
 

three
 

habitats,
 

the
 

distribution
 

of
 

T.
 

nanus
 

population
 

was
 

uneven
 

and
 

clustered,
 

indicating
 

that
 

seed
 

spreading
 



of
 

the
 

T.
 

nanus
 

was
 

centered
 

around
 

the
 

mother
 

plant.
 

[Conclusion]
 

The
 

population
 

density
 

of
 

T.
 

nanus
 

was
 

the
 

highest
 

in
 

the
 

broad-leaved
 

forest,
 

followed
 

by
 

the
 

mixed
 

forest,
 

and
 

the
 

smallest
 

was
 

shrub.
 

Combined
 

with
 

the
 

study
 

on
 

the
 

population
 

age
 

structure,
 

it
 

was
 

further
 

proved
 

that
 

the
 

broad-leaved
 

for-
est

 

and
 

the
 

mixed
 

forest
 

with
 

better
 

water
 

conditions
 

were
 

more
 

conducive
 

to
 

the
 

survival
 

of
 

the
 

population.
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  植物种群的结构特点和时空变化趋势是植物生

态学研究的核心问题之一[1]。种群结构主要包括径

级结构、年龄结构和高度结构等,以种群结构为基础

研究种群的动态特征,可以揭示种群大小和个体数

量的分布现状,又能反映种群在未来的发展及演变

趋势[2]。通过静态生命表和生存分析展现种群的结

构现状和发展规律,同时结合种群动态数量化方法和

时间序列分析反映现存种群受干扰情况,并对其未来

的发展趋势进行预测[3],有利于揭示种群生物学特性

与生境之间的关系,对濒危物种的保护和恢复具有重

要的理论指导意义。龙棕(Trachycarpus
 

nanus)为棕

榈科(Palmae)棕榈属(Trachycarpus)常绿灌木,属于

热带植物区系成分,是棕榈属中唯一呈灌木状的物

种,它的研究对于生物多样性保护具有重要的科学价

值。龙棕分布区域狭隘,主要以楚雄为中心分布于云

南省的楚雄州、大理州、玉溪市、丽江市等极少数地

区,其中楚雄州的龙棕分布最集中,其生存环境保存

较完整,种质资源较丰富[4]。棕榈属是白垩纪—第三

纪古热带山地亚热带孑遗种[5],第三纪古青藏高原隆

起后,原旱生地中海组分随青藏高原隆升而分化为中

亚组分、地中海—西亚—中亚成分、旧世界的温带成

分、北温带成分[6]、中国喜马拉雅成分等,且形成间断

性和残遗性[7]。青藏高原隆升达到屏障作用,对第四

纪冰川的影响不大,促使龙棕保留了流域适宜的生

境。龙棕具有的特殊残遗性,是导致龙棕零星散布于

干热河谷分布区的一个重要因素。
近年来,由于人类活动,如过度放牧和土地开

发,导致龙棕种群生境破碎化,其种群数量及分布区

域也逐年减少。2000年以来,龙棕先是被列入中国

二级重点保护野生植物,后来又被确定为云南极小

种群野生植物[8]。目前伴随国内极小种群国家重点

保护野生植物保护战略的开展,相关学者基于野外

踏查与检测,谭菊荣等[9]采用样地调查法,以空间代

替时间研究细果秤锤树(Sinojackia
 

microcarpa)
种群的结构特征,揭示其种群的生存潜力与濒危机

制。罗西等[10]对湖北鹤峰天然种群鹅掌楸(Lirio-
dendron

 

chinense)进行调查,进一步探究其种群的

天然更新、稳定与演替机制。分析植物种群结构及

动态特征,从而阐述其种群分布现状、生存压力及更

新机制[11],是极小种群野生植物研究领域的热点。
对于龙棕的研究,近年来,李萍[12]对龙棕做了简单

的遗传多样性分析,发现龙棕遗传多样性水平较低,
群居内存在明显的近交现象,但是关于龙棕种群结

构及动态特征的研究鲜见报道。本文通过对楚雄州

干热河谷地区3种生境条件下龙棕种群的调查,结合

种群静态生命表、时间序列预测及生存分析,深入探

讨龙棕种群的生存状况及其变化趋势,包括生境与种

群之间的关系,旨在揭示龙棕种群的生存现状及动态

趋势,为龙棕的保护恢复提供基础的理论依据。

1 材料和方法

1.1 研究区概况

云南省楚雄州是滇中高原的典型地带,处于北

亚热带季风气候区域,天气温暖宜人,日照充沛,雨
热同季,冬无严寒,夏无酷暑,年均气温差较小,日温

差大,无霜期[13]。根据楚雄州气象站实测的气象资

料统计结果显示,楚雄州多年平均气温15.8
 

℃,多
年极端最高气温33.7

 

℃,多年极端最低气温-6.1
 

℃。年平均日照时间2
 

426.8
 

h,年平均降雨量

819.6
 

mm,年平均相对湿度66%,年平均冰雹天数

0.9
 

d,年平均雷暴日63.0
 

d,年平均大风天数45.9
 

d,年平均蒸发量2
 

762.9
 

mm,年平均相对湿度

65%。本次调查的龙棕种群分布在海拔1
 

800~
2

 

400
 

m的高山区域,土壤大多为红壤和棕壤,该区

域内的植被以高山灌木林为主,与龙棕伴生的主要

乔木树种有川滇高山栎(Quercus
 

aquifolioides)、锥
连栎(Quercus

 

franchetii)、滇青冈(Cyclobalanopsis
 

glaucoides)、光叶高山栎
 

(Quercus
 

rehderiana)、云
南松(Pinus

 

yunnanensis
 

var.
 

yunnanensis)、槲栎

(Quercus
 

aliena)、米饭花(Lyonia
 

ovalifolia
 

var.
 

ovalifolia)、多 穗 石 栎(Lithocarpus
 

polystachy-
us)、栓皮栎(Quercus

 

variabilis)、云南油杉(Ketel-
eeria

 

evelyniana)、栘衣(Docynia
 

indica)等,林下

灌木 主 要 有 华 西 小 石 积(Osteomeles
 

schwerinae
 

var.
 

schwerinae)、小铁仔(Myrsine
 

africana
 

var.
 

africana)、车桑子(Dodonaea
 

viscosa)、大白花杜
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鹃(Rhododendron
 

decorum
 

ssp.
 

decorum)、矮杨梅

(Myrica
 

nanta)、假 杜 鹃(Barleria
 

cristata
 

var.
 

cristata)等,草本主要有沿阶草(Ophiopogon
 

bodi-
nieri)、西南委陵菜(Potentilla

 

fulgens)、四脉金茅

(Eulalia
 

quadrinervis
 

var.
 

quadrinervis)、西南野

古草(Arundinella
 

hookeri)、野坝子(Isodon
 

coet-
sa)、一 把 伞 南 星(Arisaema

 

erubescens)、一 把 香

(Wikstroemia
 

dolichantha
 

var.
 

dolichantha)等。

1.2 研究方法

1.2.1 样方设置及调查方法

在2022年3-6月,课题组对龙棕生存的3种

生境进行了调查,根据野外龙棕生境实际情况,共设

置36个20
 

m×20
 

m的样方,每种生境各设置12
个样方,记录样方的平均海拔、坡向、坡度、坡位、林
木郁闭度等自然环境因子和人为干扰状况,结果如

表1所示。

表1 龙棕种群样方基本情况

Table
 

1 Basic
 

situation
 

of
 

the
 

population
 

quadrat
 

of
 

T.
 

nanus

植被类型
Vegetation

 

type

样方号
Quadrat

 

number

海拔
Altitude
/m

坡向
Slope

 

direction

坡度
Slope
/(°)

坡位
Slope

 

position

郁闭度
Canopy

 

density

人为干扰
Human

 

interference

阔叶林
Broad-
leaved

 

forest

1 1
 

986 南坡
 

South
 

slope 15 中部
 

Middle
 

part 0.4 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

2 1
 

987 西南坡
 

Southwest
 

slope 10 上部
 

Upper
 

part 0.4 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

3 2
 

069 东北坡
 

Northeast
 

slope 25 下部
 

Lower
 

part 0.4 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

4 2
 

071 南坡
 

South
 

slope 28 上部
 

Upper
 

part 0.6 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

5 2
 

099 西北坡
 

Northwest
 

slope 5 下部
 

Lower
 

part 0.4 无
 

No
 

interference

6 2
 

105 南坡
 

South
 

slope 30 上部
 

Upper
 

part 0.6 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

7 2
 

106 南坡
 

South
 

slope 30 中上部
 

Middle-upper
 

part 0.5 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

8 2
 

121 西坡
 

Western
 

slope 45 上部
 

Upper
 

part 0.4 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

9 2
 

138 南坡
 

South
 

slope 15 上部
 

Upper
 

part 0.4 放牧
 

Graze

10 2
 

144 西北坡
 

Northwest
 

slope 10 中部
 

Middle
 

part 0.5 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

11 2
 

151 西北坡
 

Northwest
 

slope 40 中上部
 

Middle-upper
 

part 0.6 砍伐
 

Chop
 

down

12 2
 

213 西北坡
 

Northwest
 

slope 30 上部
 

Upper
 

part 0.6 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

针阔混
交林
Mixed

 

forest

13 2
 

069 北坡
 

North
 

slope 30 中上部
 

Middle-upper
 

part 0.5 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

14 2
 

193 西坡
 

Western
 

slope 20 下部
 

Lower
 

part 0.5 耕地、砍伐
 

Felling
 

and
 

grazing

15 2
 

216 东坡
 

Eastern
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.6 砍伐
 

Chop
 

down

16 2
 

118 北坡
 

North
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.4 砍伐
 

Chop
 

down

17 2
 

198 东北坡
 

Northeast
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.5 砍伐
 

Chop
 

down

18 2
 

107 西北坡
 

Northwest
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.4 无
 

No
 

interference

19 2
 

166 西坡
 

Western
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.6 无
 

No
 

interference

20 2
 

159 西北坡
 

Northwest
 

slope 35 下部
 

Lower
 

part 0.5 无
 

No
 

interference

21 2
 

163 北坡
 

North
 

slope 35 下部
 

Lower
 

part 0.6 无
 

No
 

interference

22 2
 

123 北坡
 

North
 

slope 30 下部
 

Lower
 

part 0.4 耕地、砍伐
 

Arable
 

land
 

and
 

felling

23 2
 

162 东北坡
 

Northeast
 

slope 20 上部
 

Upper
 

part 0.5 无
 

No
 

interference

24 2
 

083 西南坡
 

Southwest
 

slope 20 下部
 

Lower
 

part 0.6 耕地、放牧
 

Ploughing
 

and
 

grazing

灌丛
Thicket

25 2
 

070 北坡
 

North
 

slope 15 下部Lower
 

part 0.4 耕地、放牧
 

Ploughing
 

and
 

grazing

26 1
 

977 北坡
 

North
 

slope 25 下部
 

Lower
 

part 0.6 耕地、砍伐
 

Ploughing
 

and
 

grazing

27 1
 

985 西北坡
 

Northwest
 

slope 20 下部
 

Lower
 

part 0.3 耕地、放牧
 

Ploughing
 

and
 

grazing

28 1
 

974 东北坡
 

Northeast
 

slope 10 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.5 耕地
 

Plowland

29 2
 

212 北坡
 

North
 

slope 50 下部
 

Lower
 

part 0.6 无
 

No
 

interference

30 2
 

230 北坡
 

North
 

slope 45 下部
 

Lower
 

part 0.4 无
 

No
 

interference

31 2
 

250 西坡
 

Western
 

slope 10 中部
 

Middle
 

part 0.5 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

32 2
 

195 西坡
 

Western
 

slope 30 中下部
 

Middle-lower
 

part 0.5 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

33 2
 

030 西北坡
 

Northwest
 

slope 20 下部
 

Lower
 

part 0.5 无
 

No
 

interference

34 2
 

119 东南坡
 

Southeast
 

slope 10 下部
 

Lower
 

part 0.5 耕地、放牧
 

Ploughing
 

and
 

grazing

35 2
 

118 西南坡
 

Southwest
 

slope 45 上部
 

Upper
 

part 0.3 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing

36 2
 

142 东坡
 

Eastern
 

slope 20 上部
 

Upper
 

part 0.4 砍伐、放牧
 

Felling
 

and
 

grazing
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1.2.2 年龄结构建立

在物种数量稀少且缺乏可靠的解析木资料的情

况下,“空间替代时间”方法被广泛应用,它以径级结

构取代年龄结构的研究方法进行种群结构特征分

析[14]。很多学者认为,为了更准确地区分木本植

被,特别是濒危种群的年龄结构,采用径级结构或者

高度级结构代替时间顺序关系[15]。尽管不同种群

的年龄、高度和冠幅存在差异,在没有人为干扰的自

然环境中,相同种类的年龄和高度对自然环境的反

映规律性一般保持一致,但龙棕为林下伴生灌木状

植物,地上茎低矮,叶子多是近地面萌发生长延伸,
因而无法采用径级和株高来代替其年龄结构。据资

料记载,龙棕植株在幼苗阶段,每年会生长1~3片

叶子,成年后每年会生长3~5片叶子,10年后成年

龙棕才会开花结实[16]。龙棕植株叶片总数与其年

龄之间存在显著的线性正相关性,且两者之间的关

系非常密切。因此,为分析龙棕种群的年龄结构和

动态特征,采用龙棕叶片总数级结构来代替年龄结

构。按照龙棕萌发叶片总数(N)划分为10个龄级:

Ⅰ-Ⅸ级(每增加3片叶子为1个龄级)、Ⅹ级(N≥
28),共10个等级,划分结果如表2所示。分别统计

不同生境下各龄级植株的个体数,编制龙棕种群静

态生命表,并对不同群落类型中龙棕种群各龄级植

株个体数进行统计,绘制种群结构图。

表2 龙棕种群年龄结构级划分

Table
 

2 Classification
 

of
 

age
 

structure
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations

生命期
Life

 

period
叶片指标
Blade

 

index
龄级

Age
 

class
平均密度

Average
 

density/(plant/m2)
平均高度

Average
 

height/m
平均冠幅

Mean
 

crown
 

width/m

幼龄阶段
Juvenile

 

stage
0<N≤3 Ⅰ 0.46

 

0.17 0.81

3<N≤6 Ⅱ 0.34
 

0.35 0.99
 

中龄阶段
Middle

 

age
 

stage

6<N≤9 Ⅲ 0.30
 

0.37 1.36
 

9<N≤12 Ⅳ 0.22
 

0.41 1.43
 

12<N≤15 Ⅴ 0.18
 

0.43 1.47
 

15<N≤18 Ⅵ 0.25
 

0.45 1.52
 

18<N≤21 Ⅶ 0.22
 

0.57 1.53
 

成熟阶段
Mature

 

stage
21<N≤24 Ⅷ 0.15

 

0.65 1.57
 

24<N≤27 Ⅸ 0.02
 

0.98 2.02
 

N≥28 Ⅹ 0.01
 

1.15 2.65

1.2.3 种群动态量化方法

为了准确地描述龙棕在不同生境中的种群动态

变化,参照陈晓德[17]提出的生境与群落结构动态量

化分析方法,并将其表示为如下方程。

   Vn =
Sn -Sn+1

maxSn,Sn+1  ×100% (1)

    Vpi=
1

∑
k-1

n=1Sn
∑
k-1

n=1
SnVn  (2)

式中:Vn 为种群内不同年龄段个体数量的变化趋

势;Vpi 为整个种群数量变动的趋势(忽视外界影

响);此外,当充分考虑到未来的外界影响时,Vpi 还

与年龄段级总量(k)和各龄级内的个体数(Sn)相
关,因此可将式(2)更进一步修改为:

V'pi= ∑
k-1

n=1
(SnVn)

minS1,S2,S3,…,Sk  k∑
k-1

n=1Sn

(3)

  P极大 =
1

kmin S1,S2,S3,…,Sk  
(4)

式中:Vn、Vpi、V'pi 取正、负、0值时分别反映种群个

体数量的增长、衰退和稳定的结构动态关系。仅当

P(种群对外界干扰所承担的风险概率)取值为最大

时才会对种群动态V'pi 构成最大的影响。

1.2.4 静态生命表的编制及存活曲线

在研究区域内,龙棕种群属于原生物种,其多世

代重复,调查数据不完全满足静态生命表的3个假

设[18],而且在调查中存在系统误差,在生命表编制

中会出现死亡率为负值的情况,故而采用匀滑技术

进行处理[19]。本文分析了不同群落类型下龙棕的

个体数量,按照静态生命表编制方法进行编制,并绘

制存活曲线[20]。为确定龙棕属于Deevey-Ⅱ型还是

Deevey-Ⅲ型,本文采用Hett和Loucks提出的数学

模型[21]对其检验,即用指数方程(Nx=N0e-bx)和
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幂函数方程(Nx=N0x-b)分别描述 Deevey-Ⅱ、

Deevey-Ⅲ型存活曲线。式中:Nx、N0 分别代表x
龄级内存活数和种群形成初期的个体数;b 为死

亡率。

1.2.5 生存分析方法

研究龙棕种群的变化规律,并应用生存分析中

的种群生存率函数(Sx)、种 群 累 计 死 亡 率 函 数

(Fx)、种群死亡密度函数(fx)以及种群危险率函数

(λx)来评估龙棕种群的生存状况,参考杨凤翔[22]的

计算方法。公式为:

     Sx=P1P2…Px (5)

      Fx=1-Sx (6)

     fx=(Sx-1-Sx)/hx (7)

     λx=2qx/hx(1+px) (8)
式中:Px 为存活频率;hx 为区间长度;qx 为死亡频

率。根据以上函数绘制生存率曲线、积累死亡率曲

线、死亡密度曲线和危险率曲线。

1.2.6 时间序列预测

研究发现通过时间序列分析,可以更好地了解

种群未来的年龄结构和发展趋势。通过时间序列分

析,本研究利用一次移动平均法[23]来预测龙棕种群

的年龄结构。计算公式为:

    Mt=
1
n∑

t
k=t-n+1Xk (9)

式中:n 为需要预测的时间;t为年龄级别;Xk 为当

前k年龄段的物种生存数;Mt 为未来n 年内t年龄

段的物种生存数。本研究使用上述模式,以龙棕种

群总数和各龄级植株数量为原始数据,并使用平均

值推移法来统计,对经过2、4、6、8龄级时间后的龙

棕种群各径级的个体数量进行预测。

1.2.7 种群空间分布格局

种群的空间分布格局主要有3种类型,即随机

分布、均匀分布和集群分布[24]。采用方差均值比率

法、负二项式指数(K)、扩散指数(C)、Cassie指标

(Ca)、丛生指数(I)、平均拥挤度(M *)和聚块性指

数(P)分析龙棕种群空间分布格局的聚集程度[25]。
方差均值比率法计算公式为:

      X =∑
N

i=1

Xi

N
(10)

     S2=∑
N

i=1

Xi-X
N -1

(11)

式中:N 为基本样方的个数;Xi 为第i样方内的个

体数。若S2/X=1,则种群趋于随机分布,若S2/X

>1,则种群趋于集群分布,如果S2/X<1,则种群

趋于均匀分布。
为更好地确定种群的空间分布格局,引入种群

负二项式指数(K)、扩散指数(C)、丛生指数(I)、聚
块性指数(P)等,其计算公式为:

负二项式指数:K =X2/(S2-X) (12)
扩散指数:C=S2/X (13)

Cassie指标:Ca =1/K (14)

丛生指数:I=S2/(X -1) (15)
平均拥挤度:M * =(X +S2)/(X +1) (16)
聚块性指数:P=M */X =1+1/K (17)
当K<0时种群呈均匀分布,当 K>0时种群

呈聚集分布;当K>8时种群呈随机分布。当C=1
时种群呈随机分布,当C>1时种群呈聚集分布;当

C<1时种群呈均匀分布。当Ca=0时种群呈随机

分布,当Ca>0时种群呈聚集分布;当Ca<0时种

群呈均匀分布。当I=0时种群呈随机分布,当I>
0时种群呈聚集分布;当I<0时种群呈均匀分布。
当P=1时种群呈随机分布,当P>1时种群呈聚集

分布;当P<1时种群呈均匀分布。

2 结果和分析

2.1 龙棕种群分布现状

从表1可以看出,龙棕种群主要分布于阔叶林、
针阔混交林、灌丛3种生境中,其分布最低海拔为

1
 

974
 

m,最高海拔为2
 

250
 

m,所受人为干扰因素主

要是砍伐、放牧和耕种。由表2可得,龙棕种群幼苗

及幼树阶段龄级占比很大,高达2/3以上,且龙棕种

群平均密度随龄级的增加而明显减小,但其平均高

度及平均冠幅与龄级之间呈现明显的正相关关系。
据调查数据统计可得,此次调查样地中龙棕种群数

量达到501株,在阔叶林中共有210株,而在针阔混

交林样地中共有154株,在灌丛样地中则有137株。

2.2 龙棕种群结构特征

2.2.1 种群的年龄结构

为更好地描述不同生境下龙棕种群的龄级结

构,分别以龄级为纵坐标系,个体数量为横坐标系,
构建不同生境下龙棕龄级结构漏斗图,如图1所示。
在3种生境中,龙棕种群的龄级结构均呈现出不规

则状的金字塔形,其中阔叶林、针阔混交林和灌丛中

Ⅰ龄级龙棕的比率最高,分别为40%、41%和39%。
从Ⅱ龄级以后来看,龙棕个体数量逐渐减小,Ⅵ龄级

后,减小程度更加明显。总的来说,3种生境下幼苗
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阶段的龙棕个体数量都较多,而成熟龄阶段的龙棕

个体数量仅占整个种群的1%,这一结果表明,龙棕

幼苗长成成年植株的过程中出现了大量死亡。
根据龙棕种群的龄级结构可看出,阔叶林、针阔

混交林和灌丛中,第I龄级和第Ⅱ龄级个体数分别

占比50%、41%、39%和22%、31%、29%,而第Ⅲ龄

级个体数则分别占比10%、4%、4%,显而易见,不
同群落类型之间存在显著的差异,从而形成了一个

复杂的种群结构。结果表明,龙棕种群中,第I龄级

个体数量占比最高,分别为50%、41%和39%,说明

龙棕种子萌发能力优良,能产生大量幼苗。

图1 不同生境下龙棕种群的龄级结构漏斗图

Fig.1 Funnel
 

map
 

of
 

the
 

age-level
 

structure
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

2.2.2 种群的结构类型

经过动态量化分析,发现阔叶林、针阔混交林和

灌丛3种生境下龙棕个体数量变动指标V4 均低于

0,表明Ⅵ龄级个体数量明显减少,这说明,龙棕种群

结构发生了改变,并且随着年龄的增长而发生变化。

在阔叶林中,动态量值V4、V6 均小于0,而V5 则大

于0,表明“衰退—增长—衰退”的结构动态关系(表

3)。为深入研究龙棕种群的普遍规模动态变化,笔
者统计了Vpi(不影响外界干扰)和V'pi(受外部随机

干扰),结果发现,无论是哪种林分,龙棕种群的V'pi

都低于Vpi,但都高于0,说明它们之间存在一定的

相关性。表3显示V'pi 的值越来越接近0,而随机

干扰风险的最大值也达到了极大值,即P 值为0。
研究发现,龙棕种群对外界干扰极其敏感,在阔叶林

中,V4 和V6 分别为-70.00、-50.00,均小于0,表
明龙棕种群处于衰退结构动态;在针阔混交林中,

V4 和V7 分别为-69.23和-50.00,均小于0,表明

龙棕种群也处于衰退结构动态;同理,在灌丛中,V3

和V4 龙棕种群处于衰退结构动态。在针阔混交林

和灌丛中,V5、V6、V7 的动态指数均为0,表明龙棕

种群处于稳定结构动态,其余动态指数大于0的阶

段,表明龙棕种群都处于增长结构动态。

表3 不同生境下龙棕种群年龄结构动态变化指数

Table
 

3 Dynamic
 

change
 

index
 

of
 

the
 

age
 

structure
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

种群动态指数级
Population

 

dynamics
 

exponential

动态指数
 

Dynamic
 

index

阔叶林
Broad-leaved

 

forest

针阔混交林
Mixed

 

forest
 

灌丛
Thicket

V1 56.60 25.40 25.93

V2 56.52 87.23 87.50

V3 85.00 33.33 -16.67

V4 -70.00 -69.23 -25.00

V5 50.00 69.23 0.00

V6 -50.00 0.00 37.50

V7 50.00 -50.00 0.00

V8 40.00 50.00 20.00

V9 33.33 75.00 50.00

Vpi 53.56 45.90 39.01

V'pi 2.68 4.59 1.95

2.3 种群静态生命表及存活曲线

根据表4的静态生命表可知,随着年龄增加,龙
棕种群数量显著下降,个体期望寿命值也随之降低,
而在3种不同的生境中,寿命期望值最大的是第I
龄级,这说明该种群在幼苗阶段拥有较高的生存品

质。由死亡率和消失率曲线(图2)可以看出,3种生

境下龙棕种群的死亡率和消失率在Ⅰ-Ⅴ龄级均随

年龄的增加而升高,阔叶林和针阔混交林升高趋势

较明显,灌丛生境下的上升趋势较平缓;在阔叶林和
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针阔混交林生境下龙棕种群死亡率和消失率曲线均

出现峰值,表明在这2种生境下龙棕种群的死亡率

和消失率发生波动的程度较大,且在灌丛生境下,龙
棕种群死亡率和消失率变化波动较平缓,反映出不

同生境的环境影响力对龙棕种群的死亡率和消失率

是截然不同的。

从3种不同生境龙棕种群的存活曲线(图3)可
以看出,在Ⅴ级之前,3种不同生境下龙棕种群的存

活曲线变化趋势比较相似,Ⅰ-Ⅴ龄级3种生境下

龙棕种群的存活曲线下降均较平缓,但Ⅴ龄级后,下
降趋势加快,下降趋势最快的是阔叶林,其次是针阔

混交林,下降趋势较缓慢是灌丛。

表4 龙棕种群静态生命表

Table
 

4 Static
 

life
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations

植被类型
Vegetation

 

type

龄级
Age

 

class
ax lx dx qx Lx Tx kx ex ln

 

lx

阔叶林
Broad-leaved

 

forest

Ⅰ 106 1
 

000 189 0.19
 

906
 

4749
 

0.21
 

4.75
 

6.91
 

Ⅱ 86 811 188 0.23
 

717
 

1
 

887
 

0.27
 

2.33
 

6.70
 

Ⅲ 66 623 189 0.30
 

529
 

1
 

170
 

0.36
 

1.88
 

6.43
 

Ⅳ 46 434 189 0.44
 

340
 

642
 

0.57
 

1.48
 

6.07
 

Ⅴ 26 245 188 0.77
 

151
 

302
 

1.46
 

1.23
 

5.50
 

Ⅵ 6 57 10 0.18
 

52
 

151
 

0.19
 

2.65
 

4.04
 

Ⅶ 5 47 9 0.19
 

43
 

99
 

0.21
 

2.11
 

3.85
 

Ⅷ 4 38 10 0.26
 

33
 

57
 

0.31
 

1.49
 

3.64
 

Ⅸ 3 28 9 0.32
 

24
 

24
 

0.39
 

0.84
 

3.33
 

Ⅹ 2 19 — — — — — — 2.94
 

针阔混交林
Mixed

 

forest

Ⅰ 63 1
 

000 190 0.19
 

905
 

4
 

749
 

0.21
 

4.75
 

6.91
 

Ⅱ 51 810 191 0.24
 

715
 

1
 

921
 

0.27
 

2.37
 

6.70
 

Ⅲ 39 619 190 0.31
 

524
 

1
 

207
 

0.37
 

1.95
 

6.43
 

Ⅳ 27 429 191 0.45
 

334
 

683
 

0.59
 

1.59
 

6.06
 

Ⅴ 15 238 159 0.67
 

159
 

349
 

1.10
 

1.47
 

5.47
 

Ⅵ 5 79 16 0.20
 

71
 

191
 

0.23
 

2.41
 

4.37
 

Ⅶ 4 63 15 0.24
 

56
 

120
 

0.27
 

1.90
 

4.14
 

Ⅷ 3 48 16 0.33
 

40
 

64
 

0.40
 

1.33
 

3.87
 

Ⅸ 2 32 16 0.50
 

24
 

24
 

0.70
 

0.75
 

3.47
 

Ⅹ 1 16 — — — — — — 2.77
 

灌丛
Thicket

Ⅰ 54 1
 

000 185 0.19
 

908
 

3
 

167
 

0.21
 

3.17
 

6.91
 

Ⅱ 44 815 185 0.23
 

723
 

2
 

260
 

0.25
 

2.77
 

6.70
 

Ⅲ 34 630 186 0.30
 

537
 

1
 

537
 

0.35
 

2.44
 

6.45
 

Ⅳ 24 444 185 0.42
 

352
 

1
 

000
 

0.54
 

2.25
 

6.10
 

Ⅴ 14 259 111 0.43
 

204
 

649
 

0.56
 

2.50
 

5.56
 

Ⅵ 8 148 18 0.12
 

139
 

445
 

0.13
 

3.01
 

5.00
 

Ⅶ 7 130 19 0.15
 

121
 

306
 

0.16
 

2.35
 

4.87
 

Ⅷ 6 111 18 0.16
 

102
 

186
 

0.18
 

1.67
 

4.71
 

Ⅸ 5 93 19 0.20
 

84
 

84
 

0.23
 

0.90
 

4.53
 

Ⅹ 4 74 — — — — — — 4.30

注:ax.在x年龄级内存活个体数匀滑处理后的个体数;lx.在x年龄级开始时标准化存活的个体数;dx.
 

x 年龄级到x+1
 

年龄级间的标准

化死亡数;qx.从x年龄级到x+1年龄级间隔期内死亡率;Lx.从x年龄级到x+1龄级间平均存活的个体数;Tx.从x 年龄级到超过
 

x
 

年龄级

的个体总数;kx.各年龄组的消失率;ex.进入x
 

龄级个体的期望寿命;—表示由于x为最后一个龄级而无法计算的数据。

Note:
 

ax,
 

number
 

of
 

surviving
 

individuals
 

within
 

x
 

age
 

class
 

after
 

smooth
 

treatment.
 

lx,
 

standardizing
 

the
 

number
 

of
 

individuals
 

alive
 

at
 

the
 

beginning
 

of
 

the
 

x
 

age
 

level.
 

dx,
 

standardized
 

death
 

from
 

the
 

x
 

age
 

group
 

to
 

the
 

x+1
 

age
 

group.
 

qx,
 

mortality
 

rate
 

during
 

the
 

interval
 

from
 

x
 

age
 

class
 

to
 

x+1
 

age
 

class.
 

Lx,
 

average
 

number
 

of
 

individuals
 

surviving
 

from
 

x
 

age
 

class
 

to
 

x+1
 

age
 

class.
 

Tx,
 

total
 

number
 

of
 

indi-
viduals

 

from
 

x
 

age
 

level
 

to
 

over
 

x
 

age
 

level.
 

kx,
 

disappearance
 

rate
 

by
 

age
 

group.
 

ex,
 

life
 

expectancy
 

of
 

individuals
 

entering
 

the
 

x
 

age
 

class.
 

—
 

represents
 

data
 

that
 

cannot
 

be
 

calculated
 

because
 

x
 

is
 

the
 

last
 

age
 

level.
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  表5显示,3种生境下2个模式的拟合结果均

到达显著水平(P<0.05),指数函数的R2 值等于幂

函数,说明指数函数模型拟合效率最好,由此即可断

定种群的存活曲线趋近于Deevey-Ⅲ型,这一结论

得到了科学家们的证实,结果表明,不同年龄段的种

群比率几乎没有差异。

表5 龙棕种群存活曲线的检验模型

Table
 

5 Test
 

models
 

of
 

survival
 

curve
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations

生境类型
Habitat

 

type
方程

Equation R2 F P

阔叶林
Broad-leaved

 

forest

y=100.140x-1.580 0.977
 

8 130.548 0.000

y=65.502e-0.357x 0.847
 

2 5.379 0.007

针阔混交林
Mixed

 

forest
y=64.233x-1.433 0.844

 

9 22.891 0.000

y=44.999e-0.329x 0.803
 

9 5.525 0.007

灌丛
Thicket

y=51.053x-1.244 0.870
 

1 23.931 0.000

y=36.521e-0.281x 0.784
 

2 5.423 0.007

图2 不同生境下龙棕种群死亡率和消失率

Fig.2 Mortality
 

and
 

disappearance
 

rates
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

图3 不同生境下龙棕种群的存活曲线

Fig.3 Survival
 

curves
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

2.4 种群生存率

2.4.1 种群生存率和累计死亡率曲线

由图4可知,龙棕种群的生存率和累计死亡率

呈现出一种相互补充的关系:随着年龄的增长,龙棕

种群的生存率逐渐减少,而累计死亡率则不断上升。
在2.8龄(阔叶林)、2.7龄(针阔混交林)和2.6龄

(灌丛)3个阶段,龙棕种群的生存率等于累计死亡

率,其种群保持稳定发展状态,这表明在灌丛中,龙
棕种群比其他2种生境更早地进入衰退期。

2.4.2 龙棕种群死亡密度和危险率曲线

根据图5可知,3种生境下龙棕种群的死亡密

度趋势基本一致。由于年纪的增长,阔叶林种群第

Ⅰ龄级和第Ⅴ龄级出现死亡高峰,而针阔混交林和

灌丛种群第Ⅰ龄级也出现了死亡高峰,但随后趋于

平缓。风险率曲线整体波动较大,表明3种生境下

龙棕种群的死亡密集程度和风险率存在显著差异。
在阔叶林中,第Ⅰ龄级至第Ⅳ龄级的个体死亡率显

著下降,而在针阔混交林和灌丛中,这一趋势更加明

显。由于年纪的增长,个体死亡风险也会相应上升,
但是在中龄阶段以后,这种趋势会变得更加稳定。
说明龙棕种群在幼苗阶段到中年阶段的过渡期生命

状态不稳定,死亡率较高。伴随年纪的增长,物种的

灭亡主要由衰老导致。相比之下,针阔混交林中龙

棕种群的危险率曲线波动更大,这表明该生境中龙

棕种群更容易受到环境因素的影响。

2.5 种群数量时间序列预测

根据表6的时间序列分析结果,在经历未来2、4、

6、8龄级的时间之后,3种不同生境龙棕种群的个体数

量在Ⅱ-Ⅳ龄级出现明显的增加趋势,而在Ⅳ龄级之后

种群的个体数量则呈现出不规则的波动,在阔叶林中,
这种变化更加明显。综合来看,龙棕种群在一定时间

内仍然能够保持稳定的发展,但随着老龄个体的不断

增加,它们可能会面临严重的衰退,甚至濒临灭绝。
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图4 不同生境下龙棕种群生存率和累计死亡率

Fig.4 Survival
 

rate
 

and
 

cumulative
 

mortality
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

图5 不同生境下龙棕种群死亡密度和危险率

Fig.5 Death
 

density
 

and
 

risk
 

rate
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations
 

in
 

different
 

habitats

表6 不同生境下龙棕种群动态变化时间序列

Table
 

6 Time
 

series
 

of
 

T.
 

nanus
 

population
 

dynamics
 

in
 

different
 

habitats

龄级
Age

 

class

阔叶林
 

Broad-leaved
 

forest 针阔混交林
 

Mixed
 

forest
 

灌丛
 

Thicket

原始数据
 

Primary
 

data
M2 M4 M6 M8

原始数据
 

Primary
 

data
M2 M4 M6 M8

原始数据
 

Primary
 

data
M2 M4 M6 M8

Ⅰ 106
    

63
    

54
    

Ⅱ 46 76
    

47 55
    

40 47
    

Ⅲ 20 33
    

6 27
    

5 23
    

Ⅳ 3 12
 

44
   

4 5
 

30
   

6 6
 

26
   

Ⅴ 10 7
 

20
   

13 9
 

18
   

8 7
 

15
   

Ⅵ 5 8
 

10
 

32
  

4 9
 

7
 

23
  

8 8
 

7
 

20
  

Ⅶ 10 8
 

7
 

16
  

4 4
 

6
 

13
  

5 7
 

7
 

12
  

Ⅷ 5 8
 

8
 

9
 

26
 

8 6
 

7
 

7
 

19
 

5 5
 

7
 

6
 

16
 

Ⅸ 3 4
 

6
 

6
 

13
 

4 6
 

5
 

6
 

11
 

4 5
 

6
 

6
 

10
 

Ⅹ 2 3
 

5
 

6
 

7
 

1 3
 

4
 

6
 

6
 

2 3
 

4
 

5
 

5

2.6 种群空间分布格局

由表7可知,3种不同生境下龙棕种群空间分

布格局都呈聚集分布,龙棕种群扩散指数C=S2/X
均为1.46,大于1,种群呈聚集分布;负二项式指数

(K)均大于0,呈聚集分布;Cassie指标(Ca)均大于

0,其种群呈聚集分布;丛生指数(I)均大于0,其种

群成聚集分布;龙棕种群聚块性指数(P)均大于1,
种群呈聚集分布。其中,灌丛生境的聚块性指数最

大,达到1.15,阔叶林生境的聚块性指数最小,仅为

1.06。
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表7 龙棕的种群空间分布格局

Table
 

7 Spatial
 

distribution
 

patterns
 

of
 

T.
 

nanus
 

populations

生境类型
Vegetation

 

type

方差
Variance

均值
Mean S2/X K C Ca I M* P

分布格局
Distribution

 

pattern

阔叶林
Broad-leaved

 

forest 10.53 7.22 1.46 15.75 1.46 0.06 1.69 2.16 1.06 聚集分布
Aggregation

 

distribution

针阔混交林
Mixed

 

forest 7.53 5.16 1.46 11.23 1.46 0.09 1.81 2.06 1.09 聚集分布
Aggregation

 

distribution

灌丛
Thicket 4.58 3.14 1.46 6.85 1.46 0.15 2.14 1.86 1.15 聚集分布

Aggregation
 

distribution

注:S2/X.方差/均值;K.负二项式指数;C.扩散指数;Ca.Cassie指数;I.丛生指数;M*.平均拥挤度;P.聚块性指数。

Note:
 

S2/X,
 

variance/mean.
 

K,
 

negative
 

binomial
 

index.
 

C,
 

diffusion
 

index.
 

Ca,
 

Cassie
 

index.
 

I,
 

clumping
 

index.
 

M*,
 

average
 

con-

gestion.
 

P,
 

clustering
 

index.

3 讨 论

3.1 不同生境下龙棕种群结构特征

植物种群是物种存在的基本单位,其结构特征

反映植物对外部环境的适应性[26]。研究不同生境

下龙棕种群的变化可以帮助我们更好地理解这一古

老物种的生存适应能力,从而通过科学的监测对其

更好地进行物种保护和生态恢复。植物的种群结构

主要有增长型、稳定型、衰退型3种,研究发现,楚雄

州龙棕种群的年龄构造大多呈不规则状的金字塔

形,基部较宽,顶部较窄,属于明显的衰退型。从种

群大小来看,阔叶林的个体数量最多,其次是针阔混

交林,最少的是灌丛。此外,3种生境下龙棕幼树阶

段个体数量相比幼苗阶段少了近1/3,这表明幼树

数量的缺乏是龙棕种群增长面临的一大瓶颈。幼树

个体的数量是维护种群稳定性的关键因素[27],尤其

是对于濒危物种来说更是如此。因此,龙棕可以在

水分条件较好的阔叶林中生长,并且常常作为伴生种

存在,以此来保持种群的稳定性。从龙棕自身的生物

学特征来看,有研究表明,龙棕的种子萌发率在同属

植物中处于较高水平,其萌发率高达70%,但其种群

遗传结构单一,存在近交衰退的风险[28]。据实地踏

查结果表明,龙棕幼苗需要适宜林下庇荫潮湿环境,
才能更好地完成由幼苗阶段到幼树阶段植株的转变,
否则幼苗阶段的植株容易因恶劣的环境条件的影响

而死亡。龙棕由于分布区域狭隘、中幼龄植株死亡比

例较高,使得其种群濒危的程度更加严重。

3.2 不同生境下龙棕种群动态趋势

种群更新过程中最关键的阶段是幼苗阶段,有
限的资源空间和不同的环境因子往往成为种群更新

的限制因子。研究结果表明,龙棕种群在不同生境

中的存活曲线均呈现出Deevey-Ⅲ型,这表明它们

的早期死亡率较高,但到达一定年龄其死亡率趋于

稳定,分析其原因,可能是由于龙棕种群幼苗阶段个

体数量较多,但发展到幼树阶段时会出现大规模的

死亡,从而导致种群衰退。此外,种群动态指数分析

显示,不同生境中的龙棕种群数量呈现出增长—衰

退—稳定—衰退的趋势。时间序列分析表明,由于

缺少幼树阶段植株的补充,3种生境幼树阶段的龙

棕个体数量发生不同程度减少,从而引起种群的

退化。
根据对龙棕种群Ⅱ龄级—Ⅷ龄级的分析,更容

易看出,幼树阶段个体缺少是造成种群衰退的主要

原因,而且灌丛中的龙棕种群衰退速度比其他2种

生境更快。同时生存分析曲线显示龙棕种群在幼龄

期存在较高的死亡风险,这种死亡风险在阔叶林和

针阔混交林中表现更为突出。因此,阔叶林和针阔

混交林种群在幼苗发展到幼树阶段受环境影响更明

显,这种明显的环境影响可能是由于中幼龄阶段种

群与其他物种争夺生存资源和空间而导致的。在3
种不同生境中,龙棕种群的中幼龄个体不仅存在个

体竞争,还存在与其他物种生存资源和空间的竞争,
因而受环境影响更明显,这表明不同植被类型对于

植物幼苗生长的适宜度存在差异。本研究也发现在

不同的植被类型下龙棕种群幼苗死亡率不同,灌丛

中种群幼龄阶段的死亡率更高,因此,阔叶林和针阔

混交林更适宜龙棕种群的生长。

3.3 龙棕种群的空间分布格局

龙棕种群的空间分布格局主要与自身生境适应

性、生物学特性等有关。种群分布格局的形成是物

种与环境长期适应和相互作用的结果,一方面决定

于物种的生态生物学特性和种间竞争等生态学过

程,另一方面与群落环境密切相关[29]。研究表明,3
种不同生境下的龙棕种群的空间分布格局主要呈聚
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集分布,其中灌丛生境是龙棕种群聚集程度最高的

样地,针阔混交林次之,最后是阔叶林。其种群呈现

这种聚集分布格局的原因与母树种子的散布方式有

关,龙棕属于林下常绿小灌木,种子成熟后散布的距

离有限,主要依靠种子重力作用散落在母树周围,随
后萌发出幼苗和幼树。龙棕生长喜温暖湿润及通风

良好的半阴环境,不耐积水,极耐阴,畏烈日直射,高
温下生长会停滞。因此,野外调查发现,龙棕种群生

境地碎片化明显,主要生于林下、阴坡、沟壑等小生

境中,这也导致种子成熟后散播困难,从而造成聚集

分布的空间分布格局。

4 结 论

通过对楚雄州3种不同生境下龙棕种群结构及

其动态特征的研究表明:
(1)生境破碎化、人为干扰(放牧、砍伐、耕地)严

重是造成龙棕种群衰退濒危的主要原因。野外调查

结果表明,样方5、样方18、样方19等处于保护区内

龙棕种群得到较好保护,这说明人类活动对龙棕种

群的影响是可控的,因此,应该加强对龙棕种群的保

护,以确保其生活和繁殖的稳定性。保护区以外的

种群栖息地遭到了严重的人为破坏,如放牧、开垦

等,还有老百姓采集龙棕花序和根茎用药用,采集龙

棕果实用于食用,采集龙棕枝叶用来编制扫把和斗

笠等。这种毁坏对种群的生活造成了严重的威胁,
极大地影响了龙棕的繁衍和发展。

(2)龙棕自身生态适应能力较低,种群更新困

难,单纯的就地保护、迁地保护等措施只能延缓其衰

退的进度,所以应该适当加入人工抚育,加强种群的

稳定和扩增,促进其种群更新过程。
为了保护好龙棕这一特有资源,必须强化对它

的环境保护,禁止采伐,并扩大科研力量;同时不断

加强对龙棕的宣传力度,扩大完善自然保护区相应

的管理制度,以促使龙棕物种恢复正常更新。
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