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封面图说: 胡杨是我国西北干旱沙漠地区原生的极其难得的高大乔木,树高 15—30 米,能忍受荒漠中的干旱环境,对盐碱有极

强的忍耐力。 为适应干旱气候一树多态叶,因此胡杨又称“异叶杨冶。 它对于稳定荒漠河流地带的生态平衡,防风固

沙,调节绿洲气候和形成肥沃的森林土壤具有十分重要的作用。 秋天的胡杨林一片金光灿烂 。
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米槠鄄木荷林优势种群的年龄结构及其更新策略

宋摇 坤1,孙摇 文1,达良俊1,2,*

(1. 华东师范大学环境科学系,上海摇 200062; 2. 浙江天童森林生态系统野外科学观测研究站,宁波摇 315114)

摘要:通过年轮分析,构建了浙江天童米槠鄄木荷林优势种木荷、米槠、石栎的年龄结构,分析了高生长和径向生长及萌枝策略随

年龄的变化规律,探讨了干扰对群落动态的影响。 研究结果表明:(1)3 个物种的胸径、高度与年龄的关系均可用 logistic 曲线

和线性模型拟合,但随年龄增加胸径、高度与年龄的关系显著下降。 (2)随年龄增加 3 树种的 DBH / H 逐渐增加,米槠、石栎幼

龄个体(1—20a)的有萌个体率和有萌个体萌枝数逐渐下降;米槠和石栎幼苗的主干较木荷细长、多萌枝,木荷和石栎成树主干

较米槠细长;体现了米槠的更新策略具开拓性,木荷的具保守性,石栎在幼龄期具开拓性,成年期转为保守性。 (3)米槠和石栎

的年龄结构呈逆 J 型,幼龄个体充足,但中龄段(21—40a)存在更新断层,这与其高消耗的开拓性策略有关;木荷的年龄结构呈

间歇型,各龄级均存有个体,这与其保守性策略有关;(4)3 物种在大龄级上(52—60a)均存在更新高峰,与该地区的择伐干扰时

间一致,高强度的干扰促生了次生演替,形成了以木荷为第一优势种的群落。 (5)米槠、木荷、石栎的年龄结构是更新策略和干

扰的综合表现,它不仅与径级结构一样可展现种群更新特征、预测种群发展动态,更能精确地反映群落动态事件的发生频次和

发生时间。

关键词:常绿阔叶林; 群落动态; 树木年轮; 更新类型

Age structure and regeneration strategy of the dominant species in a Castanopsis
carlesii鄄Schima superba forest
SONG Kun1,SUN Wen1,DA Liangjun1,2,*

1 Department of Environmental Science, East China Normal University, Shanghai 200062, China

2 Tiantong National Station of Forest Ecosystem, Ningbo 315114, China

Abstract: Evergreen broadleaved forests (EBLFs) is the zonal forest ecosystem of the subtropical zone in east China and
have been degraded from intense recent anthropogenic disturbance. Studies of age structure of main tree species in EBLFs
may provide an insight into their regeneration patterns and understand the role of disturbances in EBLFs, which are helpful
to restoration of the degraded EBLFs. We constructed age structure of Schima superba, Castanopsis carlesii and Lithocarpus
glaber which are the dominant species in an EBLF in Tiantong National Forest Park, Zhejiang Province, east China. All
trees in two 20m伊20m plot were collected and dendroecological technique was used to measure the age of individual taller
than 1. 5m, while the age of individual lower than 1. 5 was determined by counting bud scale scars. The regression
relationship between DBH / H and age were established and were used to calculate the age of individuals that can not be
directly measured. The value of DBH / H was used to indicate the slender degree of trunk, meanwhile the percentage of
multi鄄stemmed individuals in all individuals (PMSI) and the sprouts number of multi鄄stemmed individuals (NSMS) were
used to indicate the sprouting ability. The trends of DBH / H, PMSI and NSMS with increasing age were compared among 3
species. The results were shown as follows: (1) The relationship between DBH / height and age could be well fitted by
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linear regression and logistic regression for three species, but these relationships collapsed with increasing age. (2) The
value of DBH / H increased with age for three species and the value of PMSI and NSMS decreased with age at the young stage
for Castanopsis carlesii and Lithocarpus glaber. The seedlings and saplings of Castanopsis carlesii and Lithocarpus glaber had
more slender trunk and more sprouts than Schima superba, but the adults of Castanopsis carlesii had more thick truck than
Schima superba and Lithocarpus glaber. It indicated that Castanopsis carlesii performed an exploiting regeneration strategy
and Schima superba performed a conserved regeneration strategy in the whole life history, while Lithocarpus glaber changed
the exploiting strategy in young stage into conserved strategy in mature stage. (3) The age structure of Castanopsis carlesii
and Lithocarpus glaber exhibited an inverse鄄J type with plenitudinous recruitments, but there were a gap in the middle age
class (21—40 year old) which was determined by its exploiting strategy with high exhaustion rate. The age structure of
Schima superba exhibited a multimodal type with stead death rate, which was related to its conserved strategy. (4) There
was a recruitment peak in the 52—60 year age class for three species, which was in accord with the time of documented
selective鄄logging period. This intense disturbance led to secondary succession and created a high鄄light environment for
abrupt recruitment of Schima superba. (5) All the results suggested that the age structure of each species was the synergy
consequence of the regeneration strategy and historical disturbances. The age structure not only could be used to show the
regeneration pattern and predict the dynamics progress as with the size distribution, but also could accurately reveal the
frequency and timing of vital dynamics events.

Key Words: evergreen broadleaved forest; community dynamics; tree鄄ring; regeneration type

研究一个种群的年龄结构可以深入了解其更新动态和更新方式[1]。 一个稳定的种群常具有稳定的更新

速率和死亡率,并随年龄增加逐渐减小或保持不变,年龄结构多呈现逆 J 型[2]。 物种的年龄结构是由不同年

龄段个体死亡率和增补率决定的,多种因素会影响更新和死亡速率。 作为内因,物种本身具有特有的更新方

式,在不同年龄段呈现特定的增补率和死亡率,且不同物种对外界环境变化的响应不同,因而不同种群间存在

不同的年龄结构[3];作为外因,自然干扰、气候变化、种间竞争以及人为干扰都会对特定年龄段个体产生影

响,使种群的年龄结构偏离原有形状[1,4鄄9]。 通过对比不同物种的年龄结构,尤其是优势种,可以重现群落所

经历的重大历史动态事件[1,10],推断出它们在群落中地位的动态变化过程,对群落未来的物种组成、群落结构

和发展趋势进行预测[2,11]。
由于获取树木真实年龄很困难,以往对树木种群年龄结构的研究多采用空间代替时间的方法,即以胸径

级(或高度级)代替年龄进行分析[4,12鄄13]。 虽然这种方法已被广泛应用,并被很多学者所接受,但树木的高度、
胸径受众多因素的影响,与年龄并不常具良好的相关性[6]。 很多研究已经表明真实的年龄结构与径级结构

存在一定的差异[3,11],在反映种群动态方面,年龄结构更准确,提供的信息更多[1]。
在我国常绿阔叶林种群年龄结构的研究中,大多数研究采用了空间代替时间的方法[14鄄18],鲜见运用实测

年龄进行研究。 因而本研究以米槠鄄木荷林为对象,通过实测年龄,对群落优势种木荷(Schima superba)、米槠

(Castanopsis carlesii)和石栎(Lithocarpus glaber)进行种群年龄结构分析,回答以下 3 个问题:1)米槠、木荷、石
栎的真实年龄结构和径级结构是否存在差异;2)随着年龄的变化,物种的更新策略如两向生长(径向生长和

高生长)的调节和萌枝策略是否发生了变化,种间是否存在差异;3)物种的更新策略和干扰事件对种群更新

和群落动态的影响如何。
1摇 研究方法

1. 1摇 研究区域概况

研究区域为浙江天童国家森林公园,地理位置 29毅48忆N,121毅47忆E。 最高海拔 602. 89 m,属典型亚热带气

候,年平均气温 16. 2 益,最热月(7 月)平均气温 28. 1益,最冷月(1 月)平均气温 4. 1 益。 年均降水量为

1374. 7 mm,多集中于 6—8 月,约占全年的 35%—40% 。 由于多雨和临海,年相对湿度高达 82% 。 土壤为山
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地黄红壤,成土母质为中生代的沉积岩、部分酸性火成岩以及石英砂岩和花岗岩的残积风化物。 该区域完好

地保存了中国东部典型常绿阔叶林,极少受到人为干扰[2,19]。
米槠鄄木荷林是天童常绿阔叶林的常见群落类型之一[2,20]。 其优势种米储是我国东部典型常绿阔叶林演

替后期的优势种,具耐荫性;木荷为演替系列群落的优势种并常见于演替后期的群落之中;石栎是演替中后期

的常见伴生种。 3 者间米槠具有最快的生长速度,木荷具最强的生长可塑性[21]。
1. 2摇 样地调查与年龄测定

于天童放羊山东南坡米槠鄄木荷林内设置了 5 个临近的 20m伊20m 样方,海拔高度 260m,坡度 25毅—30毅,
并对其进行每木调查。 将每个样地分为 16 个 5m伊5m 网格,对每个网格内所有高度超过 1. 5m 的木本植物进

行每木调查。 鉴别植物种类,编号标定,测定每株植物的胸径(DBH,cm)、高度(H,m)、枝下高(HB,m)、叶下

高(HL,m),并定位。 对植株中高度超过 1. 5m 的萌枝同时测定胸径。 为研究受损常绿阔叶林退化和恢复机

制,开展干扰模拟实验,对样地进行了砍伐处理[22],其中样方域、芋清除所有植被,为研究优势种群的真实年

龄结构提供了机遇;并结合择伐大树(H>8. 0m)的样方玉中的实测个体,进行优势种的更新策略研究(表 1)。

表 1摇 采样及年龄获取方式的基本概况

Table 1摇 Description of the sampling and data form for the three species

种名 Species
逸1. 5m 的个体数

No. trees(H逸1. 5m)

实测 Measured 估测 Estimated

<1. 5m 的个体
No. trees(H<1. 5m)

实测 Measured 估测 Estimated

最大实测年龄
Oldest age

米槠 Castanopsis carlesii 154(9)* 57 84 214 56

木荷 Schima superba 摇 52(15) 11 4 10 78

石栎 Lithocarpus glaber 摇 24(2) 3 18 18 58
摇 摇 *括号内为玉号样方高度大于 8m 的个体数量

对高度大于 1. 5m 的个体,从基部截取年轮盘。 所有年轮盘经打磨、抛光后用 WinDENDROTM 2003 年轮

分析仪读取年龄。 少量个体(以幼树为主)因采样、运输的损失和髓心缺失或腐烂,年龄不能直接测定。 因

而,运用线性和 logistic 曲线拟合胸径、高度与年龄的关系;并分段进行线性拟合,其中胸径以 10cm 划分径级,
高度以 8m 为界分两级;择优选取模型进行年龄估算。

对高度小于 1. 5 m 的个体,随机选取 19 个 5m伊5m 样格,通过芽鳞痕确定年龄,并建立树高(x)与年龄

(y)之间的关系,并以此反推域、芋号样方中所有高度小于 1. 5 m 个体的年龄。 其中米槠:y=0. 0689x+1. 5121
(R=0. 789,P<0. 001);木荷:y=0. 0571x+0. 643(R= 0. 956, P<0. 05);石栎:y = 0. 0639x+1. 1675(R = 0. 941,
P<0. 001)。
1. 3摇 年龄结构分析

以每 4 年划分年龄段,运用指数方程(1)和幂函数方程(2)来拟合年龄结构[12]:
y = y0e -bx (1)

式中, y 为某一年龄段的个体数, x 为年龄段; b 和 y0 均为常数项, b 表示死亡率, y0 表示增补率;在此模型中,
死亡率和增补率均是固定的[1]。

y = y0x -b (2)
式中, y 为某一年龄段的个体数, x 为年龄段; b 和 y0 均为常数项, b 表示死亡率, y0 表示增补率;在此模型中,
增补率是固定的,但死亡率则随年龄而变化[1]。

虽然自然界中几乎不存在拥有恒定增补率和死亡率的种群,但运用指数方程和幂函数方程来模拟经验数

据可揭示实际种群年龄结构偏离拟合模型的程度,以此挖掘种群经历的波动[1]。 所有数据在对数转化后进

行参数拟合,由于大年龄级上的个体数多为零,因而在进行对数转化时所有年龄级的个体数量都加 1。
为比较真实年龄结构与径级(高度级)结构的相似性,每 1cm 划分胸径级,建立胸径级结构;每 1m 划分高

度级,建立高度级结构。
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1. 4摇 更新策略分析

潜在高度较高、生长快的物种在生长更新过程中具有较为狭长的树干,其生长转以径向生长为主的时间

较迟,在林窗出现时,可较快地占据上层空间;耐性较强、生长慢的物种,树干相对粗短,其生长转以径向生长

为主的时间较早。 本文以 DBH / H 为指标[1],探究径向生长和高生长随年龄的变化规律,并比较种间差别。
萌枝作为树木的重要生活史对策,在更新和受损恢复过程中起到重要作用[18,23鄄24]。 本文以有萌个体率

(PMSI)和有萌个体萌枝数(NSMS)来表征萌枝特性[20],分析两指标随树龄的变化趋势及其种间差异。 PMSI
=有萌个体数 /总个体数;NSMS=有萌个体除主干外的萌枝数。
2摇 结果与分析

2. 1摇 年龄与高度、胸径的关系

拟合结果表明,树高、胸径与年龄的关系,均以 logistic 模型拟合效果较好,但线性拟合的 R 值均大于

0郾 85,P<0. 01,在 95%的预测区间上,可较好的拟合观测值(图 1,图 2)。 无论是线性拟合还是 logistic 曲线拟

合,木荷的拟合效果最差,石栎最好;同龄木荷个体间的高度、胸径变异最大。 3 物种胸径与年龄的拟合效果

都要好于高度与年龄的拟合效果(图 1,图 2),从侧面反映出 3 物种的高生长受光照的影响较径向生长大。 因

而,应用胸径与年龄的关系来推断年龄比用高度与年龄的关系来推断要更为准确。
比较不同高度级和胸径级中的高度、胸径与年龄的相关性可知:随高度、胸径增加,3 物种的高度、胸径与

年龄的相关性均降低(图 3,图 4)。 这是由树木生长过程中经历的生长释压和抑制事件不均一,导致生长速

度差异较大而致[21]。
2. 2摇 年龄结构

以接近实测个体的年龄频率分布为模型选择标准(假设前提:个体的缺失是随机行为)。 以米槠为例,对
比 DBH鄄Age 的整体线形模型与分段线性模型估算的幼树(1. 5m<H<8. 0m)年龄频率分布可知,后者的估算结

果与实测个体的年龄频率分布更为接近(图 5)。 因而选用 DBH鄄Age 分段线性模型估算丢失幼树的年龄。 成

树选用 DBH鄄Age 的整体线形模型估算。
3 物种的年龄结构如图 6 所示:米槠的年龄结构从整体上呈逆 J 型,木荷呈双峰型,石栎由间歇型向逆 J

型过渡。 米槠在 9—12 龄段后出现了死亡高峰,并在 28—40 龄段上出现了更新断层。 与此相似,石栎种群也

在 9—12 龄段后出现了死亡高峰,并在 20—56 龄段上出现了更新断层。 木荷种群年龄结构最长,各年龄段上

均存有个体(除 32—36 龄段),其更新高峰主要在 53—56 龄段。
3 物种在不同的年龄段上个体数量存在差异,在大龄级上(>50a),木荷个体多于米槠;在 0—16 龄段上,

米槠更新个体充足,木荷缺少更新个体,石栎更新个体也较少。
通过运用指数方程和幂函数方程拟合米槠、木荷、石栎的年龄结构发现,幂函数具有较好的拟合效果。 幂

函数可解释米槠和石栎年龄结构 75%以上的变化,而对木荷年龄结构的解释率小于 25% ,表明了米槠和石栎

的年龄结构更趋于稳定。
现实年龄结构偏离幂函数拟合模型的程度可通过模拟方程的残差来解读[1]。 从图 7 可看出,较大的正偏

离发生在米槠和石栎的 0—12 龄段以及 3 个种群的 52—60 龄段;较大的负偏离出现在中龄段上,其中米槠和

石栎为 21—40 龄段、木荷为 25—44 龄段。 3 个物种中最大的正偏离出现在木荷的 52—56 龄段,最大的负偏

离出现米槠的 29—32 龄段。
2. 3摇 更新对策随年龄的变化

随着年龄增加,3 物种的 DBH / H 值逐渐增加,径向生长逐渐替代高生长。 幼龄期,木荷的 DBH / H 值大于

米槠和石栎;成年期(>40a),米槠的 DBH / H 值大于木荷和石栎。 木荷和米槠 DBH / H 值的大小关系在 20—
30 龄段对换;而石栎在幼龄期接近于米槠,在成年期接近于木荷,在 3 者之中一直最小(图 8)。 这说明米槠

和石栎幼苗的主干相对细长,木荷的相对粗短,而木荷和石栎成树的主干相对细长,而米槠的相对粗短。
在环境压力小、竞争激烈的环境中,萌枝作为物质形式的能量储存体,被认是争夺资源的有效手段[24]。
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y = 0.332x - 0.805
r = 0.917   P < 0.001

y = 0.253x + 0.130
r = 0.867   P < 0.001

y = 0.308x - 0.148
r = 0.962   P < 0.001

R2 = 0.857
a = 20.000
xc= 32.136
k = 0.085

R2 = 0.802
a = 16.143
xc= 31.174
k = 0.095

R2 = 0.965
a = 17.421
xc= 23.149
k = 0.140

图 1摇 树高与年龄的关系

Fig. 1摇 The relationship between height and age

图中实线为拟合曲线,虚线为在 95%水平上的预测区间;其中左半幅图为线性拟合,右半幅为 logistic 拟合,所采用的 logistic 模型为 y =

a / (1 + exp(-k伊(x-xc)))

木荷在各年龄段上鲜有萌枝个体,而米槠和石栎在各年龄段上都存有萌枝个体(图 9)。 1—10a 的米槠和石

栎个体有萌个体率超过 50% ,平均有萌个体萌枝数大于 3 株;随着年龄增加,1—20a 个体的有萌个体萌枝数

的最大值逐渐降低。 米槠和石栎的成树个体亦有一定数量的萌枝,且有萌个体率高。
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图 2摇 胸径与年龄的关系

Fig. 2摇 The relationship between diameter at the 1. 5m height(DBH) and age

3摇 讨论

3. 1摇 年龄结构与径级结构的关系

摇 摇 米槠和石栎的胸径级结构和高度级结构整体上都呈现出逆 J 型,木荷呈现出间歇型(图 10),与很多研究

结果是一致的[2,14,20]。
尽管线形模型和 logistic 模型均可很好地拟合年龄与胸径、高度之间的关系,但同一年龄个体在胸径和高

度上存在较大差异,尤其是木荷;因而径级结构与真实的年龄结构并不是完全相同的。 相比于年龄结构,径级

结构中更多的个体集中在小径级上,这点在很多有关研究中都得以体现[1,11,25]。 3 物种尤其是木荷,大径级的

个体在年龄结构上分布集中,可反映种群的一次重大更新;而在径级结构中比较分散,模糊了这次更新事件。
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图 3摇 不同高度级树高与年龄的关系

Fig. 3摇 The relationship between height and age in different height class
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图 4摇 不同胸径级胸径与年龄的关系

Fig. 4摇 The relationship between DBH and age in different DBH class
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基于所有个体DBH-age关系的估算结果
基于幼树DBH-age关系的估算结果
实测结果
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摇 图 5摇 不同 DBH鄄Age 线性模型估算的米槠幼树年龄分布与实测

幼树个体年龄分布的比较

Fig. 5摇 The frequency distribution of sampling (1. 5m<H<8m)

ages produced by two DBH鄄H linear regression model and

observed sampling ages

干扰后幼龄个体的生长速度不同,并且可快速扩展树

冠、遮蔽其它个体,因而同龄林的个体径级分布易成多

峰形[4]。 因此种群年龄结构可以提供很多径级结构不

能反映的信息。 总的来说,米槠、木荷和石栎的真实种

群年龄结构与径级结构在展现种群更新特征和预测种

群发展动态上是一致;但真实的年龄结构能更精确地反

映种群动态事件的发生频次和发生时间。
3. 2摇 更新策略及其对年龄结构的影响

米槠的幼苗和幼树相对细长、且多萌枝,有利于在

林下截取光照,其成树树干粗壮有利于支撑树冠和传导

水分,表明其在整个生活史阶段采用开拓性策略。 这与

本研究区域演替后期物种叶性状所表现出来的短寿命、
N 含量高和养分利用效率低等高消耗策略一致[26]。 木

荷的幼苗和幼树相对粗短,而成树细长,表明其在整个

生活史阶段采用保守性策略以减少自身消耗。 石栎幼

苗的粗细和萌枝能力与米槠相近,而成树则与木荷具有
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图 6摇 3 物种的年龄结构

Fig. 6摇 The age鄄structure of tree studied species

相似的主干,表明其在生活史前期采用开拓性策略,后期转为保守性策略。
已有的研究表明米槠和石栎的种子萌发率较高和幼苗更新能力强[27],且均具有较强的萌枝能力,可形成

大量的幼苗库和萌枝库,因而两者的年龄结构常具有大量幼龄个体。 米槠由于采用开拓性策略,消耗大,在林

下因光照受限死亡率较高,易在中年龄段上出现更新断层。 这一现象也在本研究地区栲树(Castanopsis
fargesii)种群上得以体现[28]。

木荷种子量大、可通过风力传播,但其种子萌发和幼苗更新需要充足的光照,因而在林冠郁闭的生境中幼

苗很少[14]。 此外,木荷虽在强干扰生境中也会产生大量的萌枝[29],但在群落结构完整、无干扰或少干扰的群
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Fig. 7摇 Residuals from the power鄄function model for the age鄄structure of three studied species
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图 8摇 DBH / H 值随年龄的变化趋势

Fig. 8摇 The trend of DBH / H with increasing age

落中,很少产生萌枝[20]。 因而在林相完整的群落中木

荷的年龄结构缺少幼龄个体。 木荷由于采用保守性策

略,其幼苗及幼树生长速率慢,存活时间长,且具有较强

的可塑性,可利用林窗快速完成林冠进程[21],因而可形

成连续的年龄结构。
3. 3摇 干扰对年龄结构的影响

结合干扰事件与种群年龄结构是探究干扰对物种

更新影响的常用手法[7,10,30]。 本研究区域在 20 世纪 50
年代中后期遭受过大面积的择伐,并在之后的 50a 间经

历频繁地台风带来的林窗干扰[30]。 本研究中米槠、木
荷的种群年龄结构均在 45—48 龄段上出现了更新高

峰,与择伐时间一致。
不同类型、强度及影响范围的干扰对物种更新的影

响是不同的[10,31]。 大面积的择伐,更有利于木荷种群

的更新、发展,形成了以其为优势种的群落;此后的林窗

干扰更有利于米槠和石栎幼苗和幼树的更新。 已有的

研究表明高强度、大面积的人为砍伐不仅使得光照骤增,而且对伐树的清理、运输以及雨水的冲刷使土壤环境

发生改变,甚至造成水土流失,因而这种大规模的干扰易使群落的演替发生逆转或改向,回到演替前期[32]。

木荷作为顶级性先锋物种[32],适应能力强、耐贫瘠[14],更易在这种干扰条件下形成更新高峰。 而由台风造成

的林窗干扰,虽然改善了林下光照,但对土壤的干扰较小,更有利于米槠和石栎种群的更新。 对木荷而言,大
尺度、高强度的干扰易形成大规模的更新,高频率、低强度的干扰有助于幼苗和幼树完成林冠进程。
4摇 总结

本研究表明了米槠、木荷、石栎的年龄结构是更新策略和历史干扰事件的综合表现。 林下米槠个体丰富、
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Fig. 9摇 The trend of sprout traits with increasing age
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竞争力强,如没有大规模干扰,它将维持逆 J 型的更新方式,逐渐取代木荷成为群落中的第一优势种;木荷虽

然缺少林下个体,但大量母体的存在和较强的种子散布能力,及频繁台风的干扰,将使其存留于群落之中。
致谢:本研究调查、取样及处理过程得到华东师范大学李德志教授、宁波农科院杨同辉博士以及华东师范大学
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