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摘要：采用样带调查法测定了长白山岳桦林缘形状对入侵苔原木本植物组成和分布、树木生长和死亡的影响，阐述了林缘

形状形成与生境小气候的关系，探讨了不同形状林缘更新格局形成的原因和林线的动态。林缘入侵物种主要由岳桦和东

北赤杨组成。凹型林缘外入侵树木向苔原侵展的距离和茎数，以及平均基径、基面积之和及平均高度均明显高于直线型和

凸型林缘，其中凸型林缘的值最低，且随远离林缘降低最为迅速。随远离林缘入侵植株枯梢率增高，分枝数增多。凹型林

缘外死亡植株具有较宽的径阶和较大径级，平均死亡植株数也最多，而凸型林缘则最低。凹型林缘死亡植株数的峰值与入

侵植株数量的高峰区间吻合，密度制约可能是幼树死亡的主要原因；直线型和凸型林缘林缘植株死亡峰位于茎数较少的样

带中部和尾部，环境的恶劣性可能是植株死亡的主要原因。林缘小地形异质性是产生林缘形状的根本原因，林缘形状引起

的入侵格局的显著差异是风和积雪等生态因子和生态流在空间上重新组合的结果，林缘形状对木本植物向苔原侵展具有

强有力的控制作用。长白山岳桦林线尚未达到应有的潜在高度，林缘形状引起的“凹凸逆转”的生态效应可能是岳桦林线

上升的一种机制。
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林线是山地垂直带亚高山和高山植被的分界线和生长型发生急剧变化的地段。林线交错带因过渡的渐

变性或急变性而出现不同的宽度，林缘也由于生境的异质性而呈现各异的形状，交错带边缘形状可分为直线

型（</*$+;4/）、凹型（?"#!$%&）、凸型（?"#%&:）和旋覆型（?"#%"9(/&)）等类型。边缘形状会对相邻斑块和交错带的

生态学过程产生重要的影响［A］。会显著地影响它们作为栖息地（7$’+/$/）、滤膜（J+9/&* 3&3’*$#&）和通道（?"#1
)(+/）的功能［A，E］。

在景观生态学中，斑块大小常被作为一个重要的要素进行分析，但对斑块形状则重视不够，研究甚少。

其实斑块形状对生态过程的影响蕴含着更为丰富的含义［A］。相同大小斑块的形状是千变万化的，每一种形

状的功能都可能不同，甚至产生截然不同的生态效应。相邻斑块的形状可影响交错带生态流的运输和分配，

从而影响相邻斑块的动态。因此，斑块和交错带形状对生态系统有着潜在的影响。交错带边缘的形状还可

以作为斑块扩张和压缩的指示，甚至可以预示斑块将来的形状和变化［E］。

目前，对生态交错带的边缘效应已有较多论述，内容涉及边缘效应对林缘的小气候［F，K］、种类组成［L，M］、

植被结构与动态［H N AB］和生物多样性［AA，AE］的影响等方面，但对交错带边缘形状生态效应的研究还非常少。

7$*)/ 和 J"*3$#［A］首次以交错带边缘形状为突破口，采用种群统计方法从驱动力的角度探讨了不同边缘形状

的生态效应。

长白山北坡亚高山岳桦（!"#$%& "’(&)**）林带分布在海拔 AMBB N EBBB3 之间，是森林上限的植物群落［AD］。

岳桦林线交错带由于生境的差异，如雪斑、风和局地土壤异质性的影响，致使林缘形状犬牙交错，此起彼伏。

岳桦在林缘更新和对苔原侵展所形成的复杂分布格局，为研究林线交错带形状对岳桦入侵苔原的生态格局

提供了丰富的实地素材。本文的目的是研究岳桦林线交错带形状对岳桦幼树入侵苔原格局和存活的影响，

结合林缘微生境生态因子的分析揭示更新格局形成的原因，探讨林线动态过程的可能机制和林缘形状对林

线的动态的潜在影响。

) 研究区概况

长白山北坡由岳桦林形成的林线分布在海拔 ACBB N EBBB3 左右，局部地区可以上升到 EABB3，林线以上

分布着高山苔原植被。岳桦林线交错带生境具有风大寒冷的特点，不适于很多树种生长，遂使岳桦形成优

势，其它乔木和灌木种类很少。土壤为发育于火山灰和砾石母质的山地生草森林土，土壤发育较弱，有机质

含量低，土壤剖面分异不明显［AF］。

岳桦林1苔原生态交错带主要群落类型为牛皮杜鹃1岳桦林和高草1岳桦林，岳桦密度 AFBB 株 O 43E，林缘

岳桦更新幼树较多。林缘苔原带草本层发达，盖度可达 MBP，以牛皮杜鹃（+,-.-.").’-) &$’"$(）和小叶章

（/"0"$1*& &)2$3#*4-%*&）等占优势，此外，出现较多的物种有越桔（ 5&66*)*$( 7*#*38*.&"&）、笃 斯 越 桔（ 5 9 $%*2*8
)-3$(）、高山桧（ :$)*;"’$3 3*<*’*6&）等，常见种类由林奈草（ =*))&’"& <-’"&%*3）、石松（ =06-;-.*$( 6%&7&#$(）、七瓣莲

（>’*")#&%*3 "$’-;&’"&）和羊胡子苔草（?&’"1 6&%%*)*6,-3）等组成［AF］。

* 研究方法

在踏查长白山北坡岳桦林线的基础上，选择不同形状林缘交错带类型为样地。凹型林缘被界定为林线

界面形状向岳桦林内侧凹陷，凸型林缘为岳桦林明显向林外苔原延伸，两侧没有岳桦乔木分布，直线型林缘
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被界定为在较宽的范围内交错带界面近似为直线状。分别设置 ! 个凹型、" 个凸型和 ! 个直线型林缘样地，

总共调查林缘样地 #$ 个。

沿每一个林缘样地的中轴线各设置一条垂直于林线（即沿垂直于等高线方向）的样带，样带的长度视不

同类型交错带界面和岳桦幼树入侵苔原的距离而定，样带始于林缘乔木的树干基部，终于没有更新幼苗的苔

原带，样带的宽度为 "%。

从林缘开始向林外苔原带的方向进行调查，沿样带逐米设置一个样方，样方面积为 "%#。。凡地上独立

的植株被视为单一个体，对样方内的岳桦和其它幼树及灌木个体进行每木测定，基径用游标卡尺测定，树高

用带刻度的标杆测定，& #’’(% 植株测定胸径。记录样地的林缘形状，林缘草本群落类型及各种的百分盖

度，样带的长度。在每一样方中，记录立木基径、胸径和高度，同时记录地上部分出现分枝的幼树株数及其一

级分枝数，样方中枯立的死亡植株数及其基径，枯梢者测定枯梢处的高度。环境因子调查每个样地的小地

形、坡度、坡向、林缘凹入的深度或向苔原凸出的长度。对各林缘类型，选一代表样地按 ’)#(% 茎阶分段统计

死亡立木的径级分布，以 "% 为区段，用分枝个体的一级分枝总数除以分枝个体数计算各区段的平均分枝

数。

! 结果分析

!"# 入侵苔原的木本科类组成和分布

从林缘向苔原侵展的木本植物主要是 岳 桦 幼 树。据 所 有 样 地 的 入 侵 植 株 数 统 计，岳 桦 占 总 数 的

*")+,-，其次是东北赤杨，占 #)’.-，其余为鱼鳞云彬（!"#$% &$’($)*"*）和臭冷杉（+,"$* )$-./(0$-"*）和少量长白

落叶松（1%/"2 (03$)*"*），总共占 #)#$-。灌木种类极少，偶见有蓝靛果忍冬（ 1()"#$/% #%$/40$% /01 5 $640"*）、刺蔷

薇（7(*% %#"#40%/"*）和花楸分布。从入侵的频度来看，岳桦的入侵是无处不在，遍及各样带的每一个样方。东

北赤杨主要分布在样带的两端，即林缘端和近苔原端。其它种类如鱼鳞云杉和臭冷杉主要零星分布于背风

坡样带近苔原端，在林缘风大环境中出现极度的偏冠现象，背风向的侧枝侧展呈匍匐状。

!"$ 林缘的形状对岳桦幼树入侵苔原的影响

!"$"# 林缘形状对幼树入侵苔原距离的影响 林缘形状对木本植物入侵苔原样带的长度，即入侵距离有显

著影响。各类型林缘外幼树对苔原侵展的平均距离在凹型林缘外为 .#%，分别为凸型林缘 $,% 和直线型林

缘 #.% 的 # 倍和 $)#. 倍（表 $）。凹型林缘的平均深度（从凹陷的底部到林线开始凹陷的开口处两点连线的

垂直距离）为 !).%，凹型林缘的入侵距离减去凹陷的深度（.# 2 !). 3 #.)+%）还比凸型林缘突出的平均长度

（.)+%）加上林缘外入侵的平均距离（.)+ 4 $, 3 $*)+%）还长 5%。随着这种趋势，由于凹型林缘和凸型林缘经

常相伴而生，在林缘更新能正常进行和保证充分种源的情况下，凹型林缘和凸型林缘将由于入侵距离（速度）

的不同而发生转化，并且带动直线型林缘的上移。这种趋势还可以从图 $ 可以看出，样带植株数量分布的拐

点以前的距离表示入侵茎数分布较多和较为集中的区域，可以看出凸型林缘外入侵较集中的距离达到 +%
左右，凹型林缘入侵达到 #$%。凸型林缘外的入侵距离加上突出长度（+% 4 .)+% 3 $’)+%）依然比凹型林缘外

入侵距离减去凹型林缘平均凹陷深度（#$% 2 !).% 3 $#)+%）低，同样证明，随着时间的推移，由于凹型和凸型

林缘外岳桦向苔原侵展速度的不一致可能推动林缘形状的凹凸转化。这与 60178 和 9:1%0; 在研究美国马里

兰州的煤矿复垦地上木本植物的入侵时发现的现象一致，他们把这种现象形象地称为“凹凸逆转”［$］。这可

能是岳桦林线上升的一种可能机制，尽管林线更新和上升的过程是受多种因素影响且是一个非常缓慢的过

程。
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表 ! 林缘形状对更新幼树入侵苔原距离和数量的影响

"#$%& ! ’((&)*+ ,( (,-&+* $,./0#-1 (,-2 ,/ *3& /.2$&- ,( ),%,/454/6 +#7%4/6+ #/0 04+*#/)& *, *./0-#

侵展参数

!"#$#%&’$()(*+ ,#$#-’&’$ ./ %.0.*()#&(.*

林缘类型 1.$’2& 3.4*5#$6 /.$-2

凸型 !.*7’8 凹型 !.*%#7’ 直线型 9&$#(+"&

样带数 :4-3’$ ./ ,0.&2 ; < <
总侵展距离 =.&#0 %.0.*()(*+ 5(2&#*%’（-） >? @;A B<C
平均侵展距离 D’#* %.0.*()(*+ 5(2&#*%’（-） BE A@ @A
总样方面积 =.&#0 2#-,0(*+ #$’#（-@） A?; B@E; ?@F
总侵展植株数 =.&#0 *4-3’$ ./ %.0.*()(*+ 2&’-2 ;F> @<@E BB?<
每样地平均侵展植株数 D’#* %.0.*()(*+ 2&’-2 ,’$ ,0.& BFB A;A B;F
平均侵展密度 D’#* %.0.*()(*+ 5’*2(&6（2&’-2 G -@） B H@< BB HB> B HA
占侵展植株 ;FI的距离 C BB >
J(2&#*%’ %.7’$(*+ ;FI ./ %.0.*()(*+ 2&’-2（-）

占侵展植株 ?FI的距离 B@ @E B>
J(2&#*%’ %.7’$(*+ ?FI ./ %.0.*()(*+ 2&’-2（-）

89:9: 林缘形状对入侵植株数量的影响 根据计算，各种林缘形状类型 ;FI入侵个体大多分布于距林缘

BF- 以内的范围内，凸型、直线型和凹型林缘占 ;FI幼树茎数的入侵距离长度分别位于 C-、>- 和 BB- 处，即

集中在平均入侵长度的前 B G A 区段（表 B）。由图 B 可以看出，入侵个体数随距林缘的距离增加而减少，在不

同形状林缘入侵苔原植株数量的衰减趋势也不相同。凸型林缘植株数下降极为迅速，直线林缘的入侵植株

数量下降较为平缓，凹陷林缘外入侵植株数先上升，维持一定距离的峰值后迅速下降。从图 B 还可以看出凹

型样地植株数从林缘开始的上升趋势很明显，这可能与林缘的高草如小叶章和繁盛的牛皮杜鹃灌丛阻碍岳

桦的更新有关。随着离林缘渐远，林缘高草和牛皮杜鹃优势度降低，再加上凹型林缘的微生境的庇护作用，

入侵植株数量升至最高。就各类型林缘每样地平均入侵植株数而论，凹型林缘为 A;A 株，分别为直线型和凸

型林缘 B;F 株和 BFB 株的 @KA; 和 AK; 倍（表 B）。

图 B 不同林缘类型外样带上入侵苔原的茎数随距离

的变化

1(+HB :4-3’$ ./ %.0.*()(*+ 2&’-2 $’0#&(7’ &. 5(2&#*%’ /$.-
3.4*5#$6 ./ 5(//’$’*& 3.4*5#$6 /.$-

89:98 林缘形状对入侵植株基径的影响 由图 : 可知，

各种林缘外入侵植株的平均基径的变化趋势较为一致。

只不过除林缘开始数米外，距林缘同一距离的凸型林缘

入侵植株的平均基径比凹型和直线型林缘外入侵的植株

的平均基径小，并且基径降低得较快，峭度较大。直线型

林缘和凹型林缘的基径变化没有显著差别，甚至在距林

缘较近的地段直线型林缘更新幼树的基径还高于凹型林

缘的基径。很明显，在凹型林缘外茎数较多的区间（如前

所述 B L @B-），基径降低较快，随后随着距离的增加和茎

数（密度）的减少，基径保持相对较小的降低态势，这说明

基径的大小变化可能还隐含着密度效应。

89:9; 林缘形状对入侵植株基面积的影响 图 8 所示

的是 8 种林缘类型外入侵植株基面积之和随距林缘距离

的变化，除接近林缘数米直线型林缘的入侵植株基面积之和高于凹型林缘外，其余区间凹型林缘外的入侵植

株的基面积之和都显著高于直线型林缘和凸型林缘，其中凸型林缘的基面积之和最低。其原因是凹型林缘

开始数米高草和林缘牛皮杜鹃灌丛盖度较大，影响了岳桦幼树的更新，入侵植株较少并且个体都较小所致。

此外，凸型和直线型林缘的基面积之和较凹型林缘外的样带降低快。

89:9< 林缘形状对入侵植株高度的影响 图 ; 显示的是 8 种林缘类型外样带入侵植株的平均高度随距林

缘距离的变化情况。除近林缘数米外，凹型林缘外样带上同一距离入侵植株的平均高度都高于直线型和凸

型林缘，凹型林缘入侵的植株高度与直线型林缘植株的高度比较相近，但显著高于凸型林缘更新植株的高
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图 ! 不同林缘类型对入侵苔原幼树基径的影响

"#$%! &’’()* +’ ,#’’(-(.* /+0.,1-2 ’+-3 +. *4( ,#13(*(- +’
)+5+.#6#.$ 7*(3 ’-+3 ’+-(7* /+0.,1-2

度。就入侵植株高度随距林缘距离的变化而言，植株高

度下降的趋势以凸型林缘外样带最快，凹型样地最慢，直

线型林缘外样带居中。

!"! 林缘形状对入侵植株形态的影响

更新幼树随着远离林缘越向苔原枯梢越严重，枯梢

削弱了植株的顶端优势，抑制了幼树的高生长，侧向生长

加强，分枝率提高，幼树枯梢是降低死亡率和适应林缘恶

劣生境的一个重要特征。枯梢是由于生长期形成的幼树

尖部组织幼嫩，尚未完全木质化，在冬季大风的作用下造

成生理性干旱，失水萎蔫所致。林缘不同树种抗御枯梢

的能力有所不同，东北赤杨更新幼树很少发现枯梢，而岳

图 8 不同林缘类型对入侵苔原植株基面积的影响

"#$%8 &’’()* +’ ,#’’(-(.* /+0.,1-2 ’+-3 +. *4( /17( 1-(1 +’
)+5+.#6#.$ 7*(3 ’-+3 ’+-(7* /+0.,1-2

桦枯梢率较高。岳桦枯梢后在枯梢处发出主枝，由于分

枝能力的不同或受连续枯梢次数的影响，岳桦幼树可以

出现多次和多条主要分枝（一级分枝），它们的径级大小

相差不大，各自拥有次级分枝枝条，在野外极易辨认。

表 ! 是 8 种林缘类型样带上植株高度和分枝数量

（根据主枝统计）随距林缘距离变化的状况。随着远离林

缘，入侵植株有变矮和分枝数增多的趋势，但凹型林缘样

带的分枝数较少。凹型样带由于植株数较多，密度较大，

植株分枝数较少，相同径级的高度要比凸型和直线型林

缘样带要高一些，原因是密度较大，抑制了侧枝而促进了

高生长。相比之下，凸型和直线型林缘外样带随着远离

图 9 不同林缘类型对入侵苔原植株的平均高度的影

响

"#$% 9 &’’()* +’ ,#’’(-(.* /+0.,1-2 ’+-3 +. *4( 3(1. 4(#$4* +’
)+5+.#6#.$ 7*(3 ’-+3 ’+-(7* /+0.,1-2

林线，植株高度下降速度较快（表 !、图 9），但径级在远林

缘段近苔原处的幼树的径级还有微弱增加的趋势（图

!），这主要是远端受恶劣的气候的影响，植株容易受到雪

害，弱小的植株死亡，留下较大径级的植株且发生了枯梢

而引起的。

!"# 林缘形状对入侵植株死亡的影响

!"#"$ 死亡幼树的径级分布 由图 % 可见，林缘形状对

入侵岳桦幼树的死亡径级分布和频数也有较明显的影

响。凹型林缘外样带死亡植株具有较宽的径级幅度，死

亡径级频数集中分布在 :;< = !;<)3 区间，其中径阶为

:;>)3 的死亡数量最高，频数中值处基径为 :;9)3；直线

型林缘死亡径级分布较宽，且相对平均，频数分布峰值基径位于 :;9)3，频数中值处基径为 :;!)3；凸型林缘

外样带死亡径级频数集中分布在 <;> = :;!)3 之间，峰值基径位于 :;<)3，频数中值处基径为 <;?)3。由此可

见，死亡的平均基径凹型林缘大于直线林缘，凸型林缘死亡幼树的平均基径最低。

!"#"& 幼树死亡数量及其空间分布 死亡的幼树的平均数量为：凹型林缘（>@@ 株 A 43!）B 直线型林缘（9?C
株 A 43!）B 凸型林缘（9<D 株 A 43!）。由图 > 可见，凹型林缘死亡植株数的峰植与入侵植株数量的峰值重合较

好，死亡植株集中在林缘外 !C3 以内；直线型林缘死亡植株的峰值（林缘外 :83 左右）位于植株数量分布的

中部，是活植株数量的下降区；凸型林缘死亡峰位于活植株分布的尾部，位于接近苔原带的区间（图 @）。因

此，凹型林缘样带的死亡植株主要分布在样带的近林缘端，直线型林缘样带的死亡植株集中分布在样带的中

部，而凸型林缘样带的死亡植株在样带的尾部邻近苔原的一端分布较多。死亡植株的平均茎级凹型样地较

大，在凸型样地较低。

表 & 林缘形状对入侵的岳桦高度分枝数的影响

@@C9 期 石培礼等：长白山林线交错带形状与木本植物向苔原侵展和林线动态的关系
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!"#$% & ’((%)* +( (+,%-* #+./0",1 (+,2 +/ *3% 3%453* "/0 #,"/)34/5 /.2#%, +( )+$+/464/5 -*%2 +( !"#$%& "’(&)** -"7$4/5-

林缘形状

!"#$%&’( )"’*+

距林缘的距离 ,-+.&$/0 )’"* )"’0+. 1"#$%&’(（*）

2 3 42 43 52 53 62 63 72 73

凹型 8"$/&90 435 :4 45; :6 444 :4 ;< :; =6 :3 =5 :5 74 :3 74 67 5>
（4 :2）! （4 :5） （4 :4） （4 :6） （4:3） （4 :<） （5:3） （5:7） （5:3） （5:4）

凸型 8"$90? 545 :> ;7 :5 37 :< 6< :4 54 :;
（4:2） （4 :3） （5 :7） （6 :2） （5:<）

直线型 @.’&-AB. 4>2 :3 43= :4 <3 :5 <4 :3 73 :6 74 := 5= :7
（4:2） （4 :7） （4 :3） （4 :>） （6:2） （5 :;） （5:6）

!表中的数据为入侵植株的高度，括号中的数据为该距离段平均分枝数 CB0 %&.& -$ .B0 .&1D0 &’0 *0&$ B0-AB.+（/*）") /"D"$-E-$A
+&FD-$A+ "’ +00%GD-$A+，9&D#0+ -$ F&’0$.B0+0+ &’0 *0&$ 1’&$/B-$A $#*10’+

89:98 死亡与密度的关系 由图 ; 和图 < 还可以看出，不同的林缘类型，幼树的死亡与密度的关系大不相

同。凹型林缘植株的死亡集中在活植株的分布高峰区，立木密度大，密度制约可能是幼树死亡的主要原因；

凸型和直线型林缘的幼树死亡与活植株的高峰区间错开，出现在较靠近苔原的地方，密度不是致死的原因，

而环境的恶劣性可能是植株死亡的主要原因。

图 3 林缘形状对岳桦幼树死亡径级的影响

H-A:3 I))0/. ") %-))0’0$. .-*10’D-$0 1"#$%&’( )"’* "$ )’0J#0$/( %-+.’-G
1#.-"$ ") .B0 %-&*0.0’ ") %0&% +.0*

: 讨论

:9= 林缘入侵树种及其相互作用

长白山亚高山岳桦林林线冬季风大寒冷，由

林缘入侵苔原的木本植物种类简单，主要是岳桦

和东北赤杨。东北赤杨多分布在岳桦林外的风

口地段形成灌丛，其幼苗多分布在岳桦林缘更新

幼树的尾部，即接近苔原的地段。东北赤杨是

H’&$K-& 放线菌固氮结瘤树种，具有外生菌根，研

究表明东北赤杨比岳桦更具耐寒和抵御低温干

旱和抗光氧化的能力［43］。野外调查发现，东北赤

图 = 凹型林缘对岳桦幼树死亡空间分布的影响

H-A: = I))0/. ") /"$/&90 1"#$%&’( )"’* "$ .B0 %0&.B F&..0’$+ ") +&FD-$A+
") !"#$%& "’(&)** @G+.&$%-$A +.0* $#*10’；,G%0&% +.0* $#*10’

杨幼树的枯梢率和死亡率远远低于岳桦幼树，在

有东北赤杨的林缘，岳桦更新和生长都较好。尽

管东北赤杨在林缘数量较少，难以形成优势，但

仍保持一定成分。因此，东北赤杨的存在可能对

林缘土壤和环境的改善及对岳桦的更新有先锋

开拓作用。

:9& 林缘形状与微生境的关系及其对岳桦更新

格局的影响

坡向和小地形对林线交错带类型的分布及

岳桦更新有较大影响。迎风坡直线型林缘较多，

由于风大，冬季积雪较浅，岳桦更新沿积雪相对

较厚的小沟或凹陷地边缘发育。背风坡积雪较厚，凸型和凹型林缘较多，且常常相辅相成，形成犬牙交错，此

起彼伏的林缘形状。背风坡的凹型林缘常在稍微凹陷的地段形成，冬季在林缘附近常形成小块雪斑，积雪较

厚，有利于牛皮杜鹃灌丛和高草群落如小叶章等的发育［4=］，野外调查发现小叶章高草群落可延伸到林缘外 5
L 6*，甚至更远，牛皮杜鹃可以成团分布到林缘外 5* 以外，大部分分布截止于林缘乔木林冠的滴水线，此外

在苔原带阴湿的凹陷处或沟谷也有分布，它们可能是岳桦种子繁殖的障碍物。凹型林缘高草和牛皮杜鹃发

育的地段常常有大量的死地被物，夏季雪融后高草迅速繁茂，不利于岳桦的更新，因此出现了图 4 凹型林缘

开始数米更新苗茎数较少的现象。凸型林缘是优先占有凹陷小地形两侧条件较为优越的突脊地块受凹型林

缘外边缘效应的影响而形成，致使凸型林缘开始数米更新幼树径级较大（图 5），但凸型林缘占的地势比凹型
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图 ! 凸型和直线型林缘对岳桦幼树死亡空间分布的

影响

"#$%! &’’()* +’ )+,-(. /,0 1*2/#$3* 4+5,0/26 ’+271 #+, *3(
0(/*3 8/**(2,1 +’ 1/89#,$1 +’ !"#$%& "’(&)** % :;，1*/,0#,$ 1*(7
,574(2；<，0(/0 1*(7 ,574(2

林缘稍高，易受风的影响，积雪较薄，冬季受保护作用较

弱，因而较凹型林缘以外的更新苗木少（图 =）。坡度对

林缘也有较大的影响，在迎风坡，坡度越大，由于重力的

作用积雪越容易在林缘堆积形成保护，越有利于林线的

向上推移。在背风坡，坡度的影响可能有截然不同的生

态效应，坡度越大，由山脊堆积下来的积雪太厚，积雪融

尽的时间推迟，缩短了岳桦的生长期，反而更有利于高草

的发育。

如果说小地形、风和积雪则是影响林缘类型分布和

微生境条件的重要因素，那么林缘生境条件如光照和水

分等则是影响岳桦更新成功与否的重要生态因子。岳桦

是光补偿点低光饱和点高的阳性树种，具萌发期耐荫和

幼树期喜光的二重性质［=>］，遮荫有利于种子的萌发和幼苗的发生，但要影响幼树的生长。林缘同时具备较

荫蔽的萌发条件和促进幼苗生长的优越的光照条件，特别在两侧具有岳桦乔木林的凹型林缘，种源丰富且小

生境条件优越，因此，岳桦在这些条件好的林缘更新十分成功。岳桦种子小，持水力有限，萌发对水分的依赖

较高，由于死地被物的阻挡无法接触土壤和雪融后的干燥都会影响种子萌发的成功。凹型林缘积雪较多，春

季融雪时，积雪厚为岳桦种子萌发提供了良好的水分条件，且对更新幼树有保护作用，因而更新良好，幼树茎

数较多，小径级幼树的死亡相对较少。优越的小环境促进了岳桦更新，但是由于凹型林缘更新苗太多，自疏

导致幼树的死亡，密度效应成为更新苗死亡的一个重要因素。直线型和凸型林缘积雪较少，受积雪的保护较

少，经受的环境比凹型林缘恶劣，更易受大风引起的水分胁迫和生理干旱的影响，从而出现小径级幼树的枯

梢甚至死亡。

根据上述分析，可以认为林缘类型所引起的不同更新格局的主要原因是小地形和基质差异，在长白山火

山灰和砾石母质上土壤形成速度慢，土壤瘠薄，在此情形下，小地型的差异和土壤基质状况是决定更新入侵

的先决条件。其次，风和积雪对繁殖体的传输和对入侵幼树的保护有重要作用。风是交错带生态流的载体，

可引起物质和能量的再分布。在凹型林缘，由于风速降低形成的湍流，使岳桦种子和积雪聚集，给更新提供

了丰富的种源，积雪对幼树的保护和融雪提供充足的水分都是凸型林缘和直线型林缘所难以比拟的。尽管

凹型林缘死地被物聚集对岳桦种子接触土壤有一定阻碍，但其分解提供的有机质和成土作用对岳桦的更新

也有促进的作用，只要幼树一旦建成，必将加速生长。此外，凹型林缘有改良小气候的功能，形成更有利于岳

桦更新的环境。这些将无疑会产生积极的综合作用促进凹型林缘岳桦的更新和向苔原入侵。

与凸型和直线型林缘相比，凹型林缘拥有更有利于岳桦更新和生长的优越条件，因此，凹型林缘外岳桦

更新带的长度和生长状况较好、侵展速度快。加之林线交错带凹型林缘和凸型林缘通常相伴而生，随着时间

的推移，凹型林缘将转变为凸型林缘，而凸型林缘则由于更新相对较差和侵展速度较慢而转化为凹陷的凹型

林缘。这种凹凸逆转可能是林线不断向上推进的一种机制。

!"# 关于目前林线的位置和动态

岳桦是构成长白山森林上限的树种，现在岳桦林线大多在 ?@@@7 以下，是长白山火山爆发影响的结

果［=A］。有些地方可上升到 ?@@@7 以上，甚至在 ??@@7 的某些地段也有茂密挺拔的岳桦斑块!。徐文铎［=>，=!］

根据水热指标推算长白山岳桦林线应在 ?=@@7 左右，长白山南坡目前的林线在 =B@@ C =B>@7，而木化石所在

之处已近 ??@@7。=@@@ 多年来长白山的气候未发生剧烈变动［=D］，因此，多数学者认为长白山岳桦林线将继续

上升。根据本研究的调查，大多数林缘岳桦更新良好，在生境较好的地段，如小水沟的两侧凹型林缘和苔原

植被稀疏的林缘岳桦更新很好，林缘的岳桦更新幼树可延伸出数十米，林缘大茎级的岳桦非常常见，有的已

开花结实。调查表明，目前林缘的岳桦完全能够完成生活史过程。毫无疑问，岳桦林线仍处于上升阶段。

林线上升可能是岳桦更新所引起的凹型林缘和凸型林缘相互转化过程，凹型林缘生境状况较好，入侵植
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株茎数多，入侵的距离远，!"#$% 和 &’#(") 把这种现象形象地称为“聚集效应”［*］。如前所述，由于凹型林缘和

凸型林缘常常相伴而生，当林缘更新树木长大进入乔木层后，原来的凹型林缘和凸型林缘类型就会因为更新

带长度（或称为更新速度）的不同而发生相互转化，这种发育速度的不平衡维系着林缘此起彼伏的形状。林

缘的形状是岳桦入侵苔原一种强有力的控制力，在这种作用力的影响下，林线将处于上升状态，直到达到潜

在高度。

尚需指出的是，林线的动态变化是岳桦林和苔原带植被相互作用的复杂生态过程。野外调查发现，苔原

的优势种笃斯越桔在岳桦更新好密度大的地段成片死亡，说明岳桦更新优先占有良好生境后有利于岳桦林

线的推进。苔原带也有许多不利因素如：死地被物阻挡了种子与土壤的接触，苔原带的土壤形成慢，土壤浅

薄，火山灰、浮石和砾石含量高，更有雪融化时的融冻分选作用，林缘风大，水分变化剧烈，容易给幼苗造成生

理性干旱等，这些因素都会阻扰岳桦在林缘的更新，使岳桦入侵苔原带的速度非常缓慢，因此，林线上升还是

一个非常缓慢的过程。
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