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摘  要: 通过对茂兰喀斯特森林林隙更新状况及林隙环境特征的调查,分析了茂兰喀斯特森林主要树种在不同大

小和年龄林隙中的更新密度、无性繁殖特征以及林隙特征、立地条件等因素对树种更新密度的影响。结果表明:不

同树种的更新密度随林隙大小的变化因树种的耐荫性强弱而存在差异,表现为耐荫性较强的树种在小面积林隙中

更新密度较大, 而耐荫性较弱树种在大面积林隙中更新密度较大; 主要树种的更新密度随林隙年龄的变化曲线有

单峰型和双峰型两种类型, 可用多项式进行最好的拟合; 大部分树种在林隙中的萌枝率较非林隙中的高, 无性繁殖

的幼苗数量随林隙面积的增大而增多,随林隙年龄的增大而减少, 表明林隙的形成对喀斯特森林的无性繁殖也有

显著的促进作用, 无性繁殖亦是喀斯特森林的重要更新对策; 林隙面积、年龄、枯落物厚度及小生境类型等是林隙

树种更新的主要影响因子。
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  林隙 ( gap)广泛分布于森林, 是森林更新的起

点,也是森林自然演替的一种重要机制
[ 1]
。因此,

对林隙更新过程的探讨日益成为森林动态学研究的

一个重要领域。目前有关林隙更新的研究主要集中

在林隙与非林隙植物更新的差异
[ 2- 4]
以及林隙大小

和发育阶段对林隙更新的影响
[ 5 - 7 ]
等方面。迄今为

止,林隙更新动态的研究已较为充分,但以往的研究

均为对林隙植物有性繁殖特性的研究, 有关林隙更

新过程中植物的无性繁殖以及林隙微环境特征对植

物更新的影响等方面的研究很少见报道。喀斯特森

林是我国南方地区广为分布的植被类型, 是一类特

殊的森林生态系统,蕴藏着丰富的生物多样性。由

于人类的破坏,大面积的喀斯特植被处于退化状态。

因此, 对喀斯特植被更新规律及物种多样性维持机

制的研究具有重要的现实意义。有关喀斯特森林的

林隙特征、更新对策等方面已有了一些研究工

作
[ 8, 9]

, 在此基础上开展林隙更新与环境特征相互

关系的研究,将有助于深入分析喀斯特森林的循环

更新机制及动态规律, 为此类森林的合理保护和持

续经营提供科学依据。

1 研究地点与研究方法

111 研究地点概况
研究地位于贵州省南部黔、桂交界处的茂兰国

家级喀斯特森林自然保护区 ( 25b09c~ 25b20cN,

107b52c~ 108b05cE )。区内为典型的喀斯特峰丛地

貌,海拔最高 1 078. 6 m, 最低 430m,平均 800 m以

上。成土母岩以中下石炭纪白云岩及石灰岩为主。

年均温 15. 3e , 7月均温 26. 4e , 1月均温 8. 3e , \



10e 积温 5 727. 9e , 年均降雨量 1 320. 5 mm。全

年平均相对湿度 83%。土壤以黑色石灰土为主,土

层浅薄,地面岩石裸露, pH7. 5~ 8. 0,有机质和全氮

含量特别丰富。

具体调查区域在保护区核心区顶极常绿落叶阔

叶林内进行,主要植被以耐旱、喜钙类型为主。林分

郁闭度 0. 95,平均树高 20 m, 平均胸径约 25 cm,优

势乔木高达 30. 5 m,胸径达 45 cm。群落乔木层树

种主要有圆果化香 (P latycarya long ip es)、翅荚香槐

(C ladrastis p laty carpa )、青冈 (Quercus glarca )、椤木

石楠 ( P hotinia david soniae )、掌叶木 (H and elioden-

dron bod inieri)等。灌木层主要有湖北十大功劳

(M ahonia confusa )、球核荚蒾 ( V iburnum prop inqu-

um )、贵州悬竹 ( Ampelocalamus calcareus )等。草本

地被层有庐山楼梯草 (E latostema stew ardii )、翠云草

(S elaginella uncinata )、柳叶蕨 ( Cyrtogonellum frax-

inellum )等植物。

112 研究方法

2003年在茂兰保护区核心区选取森林群落类

型一致的典型地段设置标准地,面积约为 3. 0 hm
2
。

在标准地中设置 10m @ 10m的样地,在样地内寻找

林隙。当发现林隙时,辨认林隙形成木的种类,测量

其胸径和高度。由于调查时条件的限制, 我们以倒

木或枯立木腐烂级与附近林区 1974年择伐时遗留

的伐倒木腐烂程度进行对照来大致估测林隙形成木

的年龄。对每棵林隙边缘木做树冠投影图, 林隙大

小由周围边缘木组成的多边形求算。采用相邻网格

法,在林隙中设置 1 m @ 1 m的小样方,分别记载每

一林隙中所有乔木、灌木的种类、个体数、高度、胸径

或基径以及乔灌幼苗的种类、个体数、盖度及发生类

型 (实生或萌生 )等内容, 同时记载林隙的特征 (形

状、边缘木高度、成因 )以及林隙立地条件 (坡位、坡

度、坡向、枯落物厚度、小生境类型 )等内容, 共调查

林隙 30个。

2 结果与分析

211 主要树种在不同大小林隙中的更新密度
不同树种在不同大小林隙内的平均密度的变化

情况见图 1。由图 1可知, 各树种对林隙大小的反

应虽然各不相同,但也表现出一定的共性:除光叶榉

(Z elkova serrata )外,大部分树种都呈中间高两头低

的变化趋势,即更新密度在中等面积林隙较大,而小

面积和大面积林隙较小; 50 ~ 100 m
2
左右的林隙

中,黄梨木 ( Boniodendron m inus)的平均更新密度趋

于最大,而随着林隙面积的增大,表现出比较明显的

下降趋势,但在林隙面积为 200~ 250 m
2
时又有峰

值出现。光叶榉在林隙面积为 300 ~ 350 m
2
时, 其

平均更新密度出现很明显的峰值。多脉榆 ( Ulmus

castaneifo lia )、椤木石楠和翅荚香槐在林隙面积为

150~ 200 m
2
时,平均更新密度出现明显峰值, 而多

脉榆在 \ 350m
2
时又出现一峰值,但峰值较小。

图 1 6个树种的更新密度随林隙大小的变化

Fig. 1 The regeneration response of 6 tree species to gap size

212 主要树种在不同年龄林隙中的更新密度

由图 2可知, 不同树种更新密度随林隙年龄的

变化趋势不一。多脉榆、光叶榉的更新密度属急剧

下降型,在林隙年龄 < 10时最大,但随后便迅速下

降, 30 a后两树种更新密度保持一定水平,如圆果化

香、香叶树 ( L indera communis)、云贵鹅耳枥 ( Carp i-

nus pubescens)、黄连木 (P istacia chinensis)等树种属

此类型。椤木石楠、翅荚香槐和青冈的更新密度随

林隙年龄的增大呈单峰型变化, 但它们峰值出现的

时间有差别。青冈属早期单峰型,峰值出现在林隙

形成的前 20 a内, 如小叶青冈 ( Cyclobalanop sis

myrsinaefolia )、黄杞 ( Engelhard tia roxburghiana )、大

叶冬青 ( Ilex Latifolia)、美脉琼楠 (B eilschm ied ia deli-

cata )等属此类型。翅荚香槐属中期单峰型,峰值出

现在林隙中期的 20~ 30 a间, 如长梗罗伞 (B rassai-

op sis glom erulata )、四照花 (D endrobentham ia japoni-

ca )、轮叶木姜子 ( L itsea verticillata )、樟叶槭 (A cer

cinnamom ifolium )等属于此类型。椤木石楠属后期

单峰型, 峰值出现在林隙后期 30~ 40 a间, 如掌叶

木、狭叶润楠 (M achilus rehd eri )、小叶柿 (D iospyros
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dumetorum )、齿叶黄皮 ( C lausena dunniana )等属于

此类型。而黄梨木的更新密度随林隙年龄的增大呈

双峰型,峰值分别出现在早期林隙 ( 10 a)和后期林

隙 ( 30 a)阶段, 如贵州泡花树 (M eliosma henryi )、巴

东荚蒾 ( V iburnum henry i )、尾叶罗伞 ( Brassaiop sis

p roducta )等属此类型。对每类树种的折线图用幂函

数、指数函数、对数函数和多项式进行拟合, 结果发

现,绝大多数树种的更新密度随林隙发育阶段的变

化都可用多项式来得到最好的拟合 (且 R
2
值大都

在 0. 8以上,且通过显著性检验, P < 0. 05)。

213 无性系分株的数量与林隙年龄和面积的相关

性分析

以根、干不定芽萌发和根际萌条为主的无性繁

殖是植物进行种群繁衍和扩大其分布范围的主要方

图 2 不同树种的更新密度随林隙年龄的变化
F ig. 2 Th e regeneration response of tree sp ecies to gap age
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式之一,也是林隙填充的主要途径。统计表明,在所

调查林隙中无性繁殖个体数占总个体数的 44% (表

1)。由表 1可知, 不同树种在林隙内外的无性繁殖

幼苗数量及萌枝率存在差别,大部分树种在林隙中

的萌枝率较非林隙中的高,萌芽植株所占比例多数

超过 50%。阳性树种比耐荫树种更为突出, 如光叶

榉、小叶栾树、朴树、多脉榆等阳性树种的萌枝率在

林隙中比非林隙的大 40%以上, 表明林隙的形成对

喀斯特森林的无性更新也有显著的促进作用。由此

可知,茂兰喀斯特森林中无性繁殖能力强的物种比

例高、优势度大、适应性强, 都能通过根萌生枝和实

生幼苗两种更新方式来维持种群的稳定, 也体现了

喀斯特森林中树种多以成丛状态分布的特征, 这是

由其生态习性和喀斯特生境协同作用的结果。无性

繁殖和生长与林隙干扰及其所引发的资源状况、生

态格局、生态过程的改变有关联,不同年龄和面积的

林隙所引起的环境资源的差异对林隙更新过程中无

性种群的繁殖、生长有重要影响。由图 3可知,无性

表 1 主要树种在林隙与非林隙中的萌枝率
Table 1 C omparabi lity for sprout ing ratio of the m ain tree species in gaps and non-gap stand

树种
林隙 非林隙

萌枝数 总枝干数 萌枝率 (% ) 萌枝数 总枝干数 萌枝率 (% )

光叶榉 ¥ 106 192 55. 2 23 180 12. 8

小叶青冈 ¦ 115 205 56. 1 36 126 28. 5

小叶栾树 § 102 186 54. 8 12 88 13. 6

朴树¨ 142 226 62. 8 26 166 15. 7

椤木石楠 © 44 204 21. 6 57 228 25. 0

黄梨木 ª 32 234 13. 7 51 304 16. 8

云贵鹅耳枥 « 268 420 63. 8 126 255 49. 4

美脉琼楠 ¬ 142 311 45. 7 132 317 41. 6

青冈 ­ 177 340 52. 1 51 302 16. 9

翅荚香槐 ( 10) 74 172 43. 0 21 236 8. 9

大叶冬青
( 11) 169 356 47. 5 22 188 11. 7

多脉榆
( 12) 170 253 67. 2 19 333 5. 7

南酸枣
( 13) 237 473 50. 1 30 270 11. 1

川桂
( 14) 177 421 42. 0 36 286 12. 6

注: ¥ Z elkova serrata; ¦ Cyclobalan op sis m yrsinaefolia; § K oe lreu teria m in or; ¨Ce ltis sin en sis; © Photin ia david soniae; ª B on io-

dend ronm inus; « Carp inus pu bescen s; ¬B eilschm ied ia d elica ta; ­ Qu ercu s g larca; ® C ladra stis p la tycarpa; ¯ Ilex La tifolia; ° Ulm us

ca staneifolia; ± Choerospond ia s ax illaries; ² C innam omum w ilsonii

图 3 无性系分株的数量与林隙面积和年龄的相关性

F ig. 3 R elationsh ip b etw een number of ram et and gaps area and age
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繁殖的幼苗数量随林隙面积的增大而增多, 而随林

隙年龄的增大而减少, 分别可用二次多项式和对数

函数进行拟合 (且 R
2
都在 0. 8以上,并通过显著性

检验, P < 0. 05)。表明喀斯特森林的无性繁殖能

力在大林隙和幼年林隙中较强, 原因可能是在此类

林隙中光照条件优越, 因此有利于树木进行萌蘖生

长。旁证了无性繁殖在茂兰喀斯特森林林隙更新过

程中普遍存在,亦是喀斯特森林的重要更新对策。

214 树种的更新密度与林隙特征的相关性分析
由于林隙环境条件的差异, 使林隙中树种的更

新与林隙环境特征密切相关。运用逐步回归方法从

30个林隙的林隙特征 (面积、年龄、形状、边缘木高

度、成因 )以及林隙立地条件 (坡位、坡度、坡向、枯

落物厚度、小生境类型 )中筛选影响林隙树木更新

密度的主要因子。

11树木更新密度与林隙特征的关系
林隙特征 (面积 ( x1 )、年龄 ( x2 )、形状 ( x3 )、边

缘木高度 ( x4 )、成因 ( x5 ) )对林隙更新密度的逐步

回归方程为

D = 1. 952 + 1. 469 x 1 - 1. 115 x2

复相关系数 R = 0. 884

式中  D: 幼苗密度, x1和 x2分别为林隙面积和年

龄。

21树木更新密度与林隙立地条件的关系
林隙立地条件 (坡位 ( x1 )、坡度 ( x2 )、坡向

( x3 )、枯落物厚度 (x 4 )、小生境类型 ( x5 ) )对林隙更

新密度的逐步回归方程为

D = 1. 744 + 1. 539 x 4 + 0. 636 x5

复相关系数

R = 0. 792

式中  D: 幼苗密度, x4和 x5分别为枯落物厚度和

小生境类型。

回归分析表明, 林隙面积和年龄对林隙中树木

的更新密度有显著影响, 其中林隙面积对树木更新

有正效应,而林隙年龄对树木更新则有负效应。林

隙内地表的枯落物厚度和小生境类型对林隙更新影

响较大,而其它因子的影响较小。林隙内地表枯落

物厚度对树木更新有显著的正相关关系。

3 讨论

林隙大小和年龄是林隙的重要特征, 它们影响

着林隙内的环境因子及其组合状况以及资源对植物

的有效性。通过生态因子的影响,林隙大小和年龄

对各种植物的生长和繁殖产生不同的作用, 进而影

响到各种植物在林隙内的优势程度以及种间关系的

变化。所以林隙研究者常以林隙大小和年龄作为林

隙干扰的重要特征来研究树种的更新反应规律。不

同树种的更新密度随林隙面积的变化规律表明: 150

~ 200m
2
和 \ 350 m

2
的林隙, 是树种更新密度形

成峰值的两个区域,这两个面积范围的林隙物种多

样性也最高。尤其是 150 ~ 200 m
2
左右, 是树种平

均更新密度发生变化的一个敏感区域,这与南亚热

带常绿阔叶林有所不同, 而与中亚热带常绿阔叶林

相类似,在南亚热带常绿阔叶林中 500m
2
左右林隙

是树种平均更新密度发生变化的一个敏感区域
[ 10]

,

而在中亚热带常绿阔叶林中为 100 ~ 200 m
2 [ 11]
。

除青冈外,其他树种在林隙面积 < 50 m
2
时, 其更

新密度较小,而在 150~ 200 m
2
的林隙中更新密度

达到最大, 光叶榉则是在林隙面积为 300~ 350 m
2

左右达到最大。这种反应形成原因可能是:在 < 50

m
2
的林隙内,更新环境有所改善, 资源有效性比林

下增大,所以其中的密度大于林下。但在 < 50 m
2

的林隙内的环境条件仍受周围大树的影响较大, 此

时的环境条件只适合如青冈、黄梨木等耐荫树种和

喜阳耐荫树种的生存,因此,在 < 50 m
2
的林隙内,

大多数树种的更新密度不会太大。当林隙为 200

m
2
左右时, 林隙内的环境条件和资源有效性比林下

有明显的改善,从而促进了树种的大量更新, 所以,

这么大的林隙内, 大多数树种的更新密度最大。但

当林隙面积大于 200m
2
以后,林隙内的环境空间和

资源有效性比林下更加增大, 特别是光照条件十分

充足,而这样的条件却又大大地促进了草灌木的大

量繁殖,这些草灌木很快就会占据林隙中的生长空

间,从而对乔木树种的更新起抑制作用,所以随林隙

面积的进一步增加,乔木树种的更新密度呈减少趋

势。光叶榉的最大更新密度出现在面积为 300~

350 m
2
的林隙中, 这与其生物学特性有关, 因其是

喜光树种,使其在较大的林隙中仍有较好的更新。

总而言之,树种在林隙内的繁殖、生长既受周围大树

的影响,又受到林隙内草本和灌木的作用。树种的

更新对林隙大小的反应是各树种的生物、生态学综

合特性对林隙内复杂的无机和有机环境因子复合体

的系统反应。

林隙面积与年龄是决定林隙环境特征的重要参

数,因而对林隙更新影响较大,相对而言, 其它因子
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影响却较小。就林隙大小看,它对树木更新有明显

的正效应,产生这种效应的原因是林隙内环境因子

与林下环境因子有所差异,对不同大小林隙的光照

测定表明,林隙提高了光照强度, 延长了光照时间,

有效辐射增强;生长季内地面温度白天上升很快,夜

晚迅速下降,在大林隙和中等林隙中这种变化尤为

显著, 这种较大的温度日较差对提高林木种子萌发

可能有良好的作用。因此,对大多数林木而言,适当

大小的林隙面积,有利于提高其种子萌发能力及幼

苗的存活力,从而增加林隙中树木的更新密度。林

隙的年龄与更新密度呈负相关, 虽然土壤养分随林

隙年龄的增大而增加, 但光照条件却随林隙年龄的

增大而减小,这表明在喀斯特森林中,由于喜阳耐旱

树种较多,光照条件是林木更新初期种子萌发及幼

苗定居阶段起决定性的因子。早期林隙光照条件

好,对林木的更新有利,因而更新密度较大, 随林隙

的发育,林分郁闭, 光照减弱,对多数树木的更新起

限制作用,因而更新密度减小。

枯落物厚度和小生境类型对林隙更新影响较

大,由于喀斯特生境中水分胁迫普遍存在,枯落物具

有保水蓄水的作用, 植物种子经常保持在湿润的环

境中是萌发的主要条件之一。因此, 在土层浅薄、水

分渗漏性强、生境干旱的喀斯特生境中,枯落物对地

表水分的贮存作用是林木更新成功与否的关键因

子。林隙地面的小生境类型也对林木更新有重要影

响,这种作用体现在两个方面: 一方面是在喀斯特生

境中岩石裸露率高,如果石沟、石缝等裂隙形成的小

生境发育充分,则可以聚集较多的枯落物,这无疑对

林木的更新是有利的;另一方面则是林隙形成后,由

于倒木对其根部附近的土壤和树倒范围的植被产生

明显的影响,进而引起小尺度的生境异质性,这对林

木更新的幼苗密度和格局产生重要影响。调查中发

现,更新幼苗常常集聚分布于倒木坑和倒木丘及腐

烂的倒木上等微生境中, 在各林隙中占调查幼苗总

数的 40%以上,特别是在岩石裸露率高, 生境严酷

的喀斯特生境中,倒木坑、倒木丘及倒木腐烂后所形

成的粗腐质质层将成为林木种子萌发及幼苗定居的

/安全岛 0, 对喀斯特森林的更新具有重要意义, 这

也可能是林隙中幼苗呈集群分布的原因之一。因

此,森林更新是一个具体到微生境的复杂的生态学

过程, 林隙的形成提供了多样的微生境而成为森林

更新的场所,在森林生物多样性的维持中起着重要

的作用。
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Tree Regeneration and ItsRelationship with Environm ent in Gaps

ofKarst Forest inM aolan Nature Reserve, Guizhou Province

LONG Cu iling
1
, YU Shix iao

2

( 11School of G eography and L if e Sc ience, Gu izhouN orma l Un iv ersity, Gu iyang 550001, China;

21S ch ool of L if e Sc ience, Sun Ya t-sen Un iv ersity, Guangzh ou 510275, Ch ina )

Abstract: On the base of investigat ion on regeneration of main trees and env ironmental characters in gaps of karst

forest inM ao lan, regenerat ion density, agamogenesis features o f trees in gaps o f d ifferen t sizes and deve lopm enta l

stages and the relationsh ip betw een tree regeneration and gap tra its w ere stud ied. The results show ed that regenera-

t ion density o f trees in d ifferent size gaps w ere quite d ifferent because of the ir shade to lerance tra its, regeneration

density o f shade to lerance trees w as much in sm all gaps and non-shade to lerance trees was much in large gaps.

There w ere tw o types of response curves of regeneration density changes ofma in treesw ith gap ages. .i e. the un-i

modal and doublemoda.l They could be simu lated w ith amu ltinom ia.l The rate of germs ofmost treesw asmuch in

gaps than in non-gaps and the number of agamogenesis seed lings becam emuch w ith gap sizes, but became lessw ith

gap ages. Calcu lation and analyses show ed that gaps could also promote agamogenesis o f karst fo rest greatly, and

agamogenesis w as an important regenerat ion strategy of karst forest to adapt to gap disturbance. Gap size, gap age,

coarse debr is depth andm icrohab itat w erem ain factors relation to regeneration o f trees in gaps.

Key words: karst fores;t gap phase regeneration; agamogenesis; gap character istics; relative analysis
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