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封面图说: 爬升樟木沟的暖湿气流———樟木沟是中国境内横切喜马拉雅山脉南坡的几条著名大沟之一,它位于我国西藏聂拉
木县境内的希夏邦马峰东南侧,延绵 5400km 的 318 国道在此沟中到达其最西头。 从聂拉木县城到樟木口岸短短的
30km 中,海拔从 4000m 急降至 2000m。 在大气环流作用下,来自印度洋的暖湿气流沿樟木沟不断费力地往上爬升,
给该沟谷留下了大量的降水。 尤其是在雨季到来时,山间到处是流水及悬垂崖头的瀑布,翠峰直插云霄,森林茂密
苍郁,溪流碧澄清澈,奇花异葩繁多,风景美如画卷,气势壮丽非凡。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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川西亚高山暗针叶林不同恢复阶段红桦、
岷江冷杉土壤种子损耗特征

马姜明1,2,刘世荣2,*,史作民2,刘兴良3

(1. 广西师范大学生命科学学院 珍稀濒危动植物生态与环境保护省部共建教育部重点实验室, 桂林摇 541004;

2. 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所 国家林业局森林生态环境重点实验室, 北京摇 100091;

3. 四川省林业科学研究院, 成都摇 610081)

摘要:在川西亚高山米亚罗林区海拔 3 100—3 600 m 阴坡、半阴坡,以立地条件基本一致的箭竹和藓类林型不同恢复阶段(20—

40 年生的箭竹鄄阔叶林、藓类鄄阔叶林,50 年生的箭竹鄄针阔混交林、藓类鄄针阔混交林、160—200 年生的箭竹鄄暗针叶老龄林、藓类

暗针叶老龄林)的群落为研究对象,于种子成熟散落前(8 月)采集土壤样品,应用网筛分选法结合体视显微镜挑选种子,实验室

发芽试验法和四唑染色法对种子生活力进行测定,分析了土壤内先锋树种红桦(Betula albo鄄sinensis)和顶极树种岷江冷杉(Abies

faxoniana)的残余种子总数、组分及其分布格局;采用样方法调查了红桦和岷江冷杉的 1 年生幼苗密度。 结果表明:1)随着森林

的恢复,红桦的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数呈减少的趋势,而岷江冷杉则相反。

箭竹林型不同恢复阶段红桦的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数总体上大于藓类林

型相应恢复阶段。 岷江冷杉的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数、腐烂种子数的最大值均出现在藓

类鄄暗针叶老林龄;2)在阔叶林和针阔混交林阶段,红桦和岷江冷杉的种子组分所占比例最高的分别为腐烂种子和发育不全种

子,在暗针叶老龄林阶段,红桦的腐烂种子和空粒种子的比例位居前列,而岷江冷杉的外形完整种子比例最大;3)随着土层深

度的增加,红桦和岷江冷杉的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数均呈减少的趋势。 红桦和岷江冷杉

不同组分的种子在枯枝落叶层所占地比例在 72. 85%—94. 28% ;4)红桦的 1 年生幼苗密度随着森林的恢复逐渐减小,而岷江

冷杉的 1 年生幼苗密度随着森林的恢复逐渐增大。 在 8 月份,土壤中已经不存在红桦和岷江冷杉有生活力的种子,两种植物的

种子只能形成短暂土壤种子库。

关键词:红桦;岷江冷杉;土壤种子损耗;森林恢复;川西亚高山
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Abstract: Subalpine dark coniferous forests in western Sichuan, China include natural old鄄 growth forests and natural
regenerated forests after logging over the past 50 years. Both the bamboo鄄forest type and moss鄄forest type are comprised of
three different restoration stages: broad鄄leaved forest of 20—40 years old (BBLF, MBLF), conifer / broad鄄leaved mixed
forest of 50 years old ( BCBLF, MCBLF), and old鄄growth dark coniferous forest of 160—200 years old ( OBDCF,
OMDCF). Our objectives were to understand the consume of the soil seed of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana
through analyzing the number, components, and the distributions pattern, and 1鄄year old seedlings at different forest
restoration stages of the two forest types. We conducted field sampling to determine the number of the remainder soil seed
and the density of 1鄄year old seedlings in August, 2009 before the seed riped, and used sieve and stereoscopic microscope
to identify components, density and distribution pattern of soil seed at different forest restoration stages. We tested viability
of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana seeds with tetrazolium method and seed germination experiments in laboratory.
The results showed as below: 1) The total number of remainder soil seeds, complete shape seeds, undeveloped seeds,
empty seeds and decayed seeds of Betula albo鄄sinensis had a decreasing trend with forests restoration, but an increasing
trend occurred in Abies faxoniana. The total number of remainder soil seeds, complete shape seeds, undeveloped seeds,
empty seeds and decayed seeds of Betula albo鄄sinensis in each one of the forest restoration stages of the bamboo鄄forest types
had more than in the corresponding restoration stages of the moss鄄forest types. The maximum value of the total number of
remainder soil seeds, complete shape seeds, undeveloped seeds, empty seeds and decayed seeds of Abies faxoniana have
been occurred at the moss鄄 old鄄growth dark coniferous forest; 2) At the broad鄄leaved forest and conifer / broad鄄leaved mixed
forest stages, the maximal proportion of the components of seeds of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana were decayed
seeds and undeveloped seeds, respectively. At the dark coniferous forest stages, the proportion of the decayed seeds and
empty seeds of Betula albo鄄sinensis cut the top class, however, the maximal proportion occurred at complete shape seeds of
Abies faxoniana; 3) The number of complete shape seeds, undeveloped seeds, empty seeds and decayed seeds of Betula
albo鄄sinensis and Abies faxoniana had a decreasing trend with the increasing soil depth. The proportion of different
components of seeds of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana varied between 72. 85%—94. 28% at the litter layer; 4)
The density of 1鄄year old seedling of Betula albo鄄sinensis decreased gradually with forest restoration, however, Abies
faxoniana had an opposite trend. The viability seed of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana in soil was lost in August,
which indicated that the seeds of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana just formed transient soil seed bank.

Key Words: Betula albo鄄sinensis; Abies faxoniana; consume of soil seed; forest restoration; subalpine of western
Sichuan; China

种子是植物生活史中的一个重要环节,关系到种群的未来命运[1]。 土壤中的种子是植物群落更新与再

恢复的种源基础[2]。 对于植物群落来说,土壤种子在确保当地植物的持续性、维持植物的遗传多样性[3]、生
境恢复[4]以及在决定植物群落的演替途径等方面起着重要的作用[5]。 在植被动态研究中,土壤种子的重要

性得到越来越多的关注,并已成为许多恢复计划中的一个方面[6]。 有关土壤种子生态学方面的研究大多集

中在土壤种子库[7鄄13]、动物搬运、取食、种子性状及微生境对种子命运的影响等[14鄄20]。 对于森林自然恢复过程

中的土壤种子损耗及其不同组分的动态变化、种子的寿命等方面的研究则相对较少,而这个问题的深入研究

有助于分析不同植被恢复阶段土壤种子的转化特征及影响因素,为森林自然恢复演替过程中树种的更新与物

种的替代机制奠定理论基础。
川西亚高山林区地处青藏高原东南缘,是我国长江上游重要的生态屏障,在水土保持、水源涵养方面作用

巨大,亚高山暗针叶林是该区原有的主要森林类型[21]。 自 20 世纪 50 年代以来,该区森林遭受了大规模采

伐,伐区主要位于海拔 2800—3600 m[22],是箭竹鄄岷江冷杉林和藓类鄄岷江冷杉林的典型分布区,森林采伐后

形成了箭竹鄄次生林和藓类鄄次生林不同恢复阶段的群落类型。 退化暗针叶林的天然更新和生态功能的恢复
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成为被关注的重要问题[23]。 近年来,围绕暗针叶林的更新与恢复这一主题,在川西亚高山地区开展许多相关

的研究,涉及的内容主要包括:红桦和云杉(Picea asperata)的种子萌发的影响因子[24],云杉种子雨、土壤种子

库和幼苗定居[25鄄27],岷江冷杉的幼苗、幼树在不同恢复阶段的更新状况及其影响因子等[28],
红桦(Betula albo鄄sinensis)作为一种先锋树,为川西亚高山暗针叶林恢复的早、中期—阔叶林和针阔混交

林阶段的优势树种。 红桦由于其速生性、落叶量大,易形成软死地被物,这对采伐迹地的植被覆盖,生态功能

的恢复等方面起到积极的作用,而且为顶极优势种岷江冷杉(Abies faxoniana)的更新提供了很好的林下环境,
随着森林的恢复,岷江冷杉最终将取代红桦。 Taylor 等[29鄄30]通过分析种群结构(大小、年龄和空间结构)等方

面对岷江冷杉和桦木的共存机制进行了比较深入的研究。 全面揭示红桦和岷江冷杉的共存及其在森林恢复

中的物种替代规律还需要深入分析包括两者的生活史在内的诸多方面的生态学问题,其中红桦和岷江冷杉的

种子生态学,尤其是对暗针叶林恢复过程中红桦和岷江冷杉的土壤种子损耗及其组分的动态变化、种子的寿

命和种子的成苗率等的研究是其中重要的一个方面。 本文以川西亚高山地区箭竹和藓类林型的阔叶林、针阔

混交林和暗针叶老龄林为对象,对比分析不同恢复阶段种红桦、岷江冷杉土壤种子损耗及其组分的动态变化

规律,这对于全面理解红桦和岷江冷杉的天然更新、共存和替代机制,为进一步调控红桦林向着云冷杉暗针叶

林恢复的进程,实现加速恢复暗针叶林具有重要的理论和现实意义,最终为促进该地区暗针叶林的生态系统

管理提供科学依据。
1摇 材料和方法

1. 1摇 研究地区概况

研究地区位于四川省阿坝州理县米亚罗林区(31毅24忆—31毅55忆 N, 102毅35忆—103毅4忆 E),属于青藏高原向

四川盆地过渡的高山峡谷区,海拔 2 200—5 500 m。 该区夏季温凉多雨,冬季寒冷干燥,以海拔 2 760 m 的米

亚罗镇为例,全年降水量 700—1 000 mm,年蒸发量 1 000—1 900 mm,1 月均温-8 益,7 月均温 12. 6 益,逸10
益年积温为 1 200—1 400 益,属季风性山地气候。 5 月份开始解冻,10 月初开始下雪。 米亚罗林区植被垂直

成带明显,其类型和生境随海拔及坡向而分异[31]。 海拔 2 700 m 以下为亚高山针阔混交林带;2700—4000 m
为亚高山暗针叶林及高山疏林带;4 000 m 以上为高山草甸、高山荒漠及积雪带[22]。 亚高山暗针叶林带中,在
海拔 3 100—3 500 m 的阴坡、半阴坡上分布着箭竹鄄针叶林的各种林型;在海拔 3 300—3 600 m 的阴坡、半阴

坡,以及河谷底部的潮湿地方分布着藓类鄄针叶林的各种林型。 这些林型组成了亚高山暗针叶林带内的主要

森林类型。 米亚罗林区在 1950—1978 年间进行过大规模采伐,之后采伐量逐年减少,至 1998 年停采封育,伐
区主要位于海拔 2 800—3 600 m[22],形成了不同恢复系列的次生林群落类型,所形成的次生林主要分布在阴

坡和半阴坡,采伐前是箭竹鄄暗针叶老龄林和藓类鄄暗针叶老龄林的集中分布区[22]。 箭竹和藓类林型不同恢复

阶段群落基本情况见表 1。 米亚罗森林土壤主要为山地棕壤。
1. 2摇 研究方法

红桦种子的成熟期在 9 月下旬,岷江冷杉种子成熟在 11 中下旬。 本研究于 2009 年 8 月上旬(红桦和岷

江冷杉种子天然萌发接近尾声,且在下次种子雨开始前),分别选择立地条件基本一致的箭竹林型(箭竹鄄阔叶

林、箭竹鄄针阔混交林和箭竹鄄暗针叶老龄林)和藓类林型(藓类鄄阔叶林、藓类鄄针阔混交林和藓类鄄暗针叶老龄

林)为研究对象,在两种林型每一恢复阶段群落中随机设置 10 个 30cm伊30cm 土壤小样方,共计土壤小样方数

60 个。 每个土壤小样方分 3 个层次取样:枯枝落叶层、0—2 cm 土层、2—5 cm 土层,将各层次土样分装带回实

验室。 同时在土壤种子样方中调查红桦和岷江冷杉的 1 年生幼苗密度。 采用网筛分选法[32],用各种大小网

孔的筛子冲洗土样后,采用体视显微镜进行鉴定和计数,收集土壤种子中的红桦和岷江冷杉种子,分别记录不

同土层的红桦和岷江冷杉土壤种子的数量,外形完整种子数(外表完好,无蛀孔及霉烂表象)、发育不全种子

数(种子不饱满)、空粒种子数(因动物及虫害破坏形成)和腐烂种子数(用手轻压即破碎) [33]。 种子生活力测

定同时采用实验室发芽试验法和四唑染色法。
数据处理:采用 SPSS 软件进行处理和分析,采用单因子方差分析(One鄄way ANOVA)和最小显著差异法
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(LSD)比较不同数据间的差异显著性。

表 1摇 研究地区样地基本情况

Table 1摇 Descriptions of the six forests types surveyed in the study site

森林类型
Forest types

恢复阶段
Successional stages

林龄
Forest age

/ a

海拔
Elevation

/ m

坡向
Slope
aspect

坡度
Slope degree

/ (毅)

郁闭度
Canopy

density / %

主要树种
Main tree species

箭竹林型
Bamboo
forest types

箭竹鄄阔叶林
Bamboo鄄broad鄄leaved
forests (BBLF)

20—40 3100—3500 N, NE, NW 25—40 84

红桦 Betula albo鄄sinensis,野
樱 桃 Prunus spp. , 花 楸
Sorbus spp. ,槭树 Acer spp. ,
岷江冷杉 Abies faxoniana

箭竹鄄针阔混交林
Bamboo鄄conifer / broad鄄
leaved mixed forests
(BCBLF)

50 3100—3450 N, NW 25—40 82
红桦,岷江冷杉,花楸
Sorbus spp. ,槭树
Acer spp.

箭竹鄄暗针叶老龄林
Old鄄growth bamboo鄄dark
coniferous forests
(OBDCF)

160—200 3400—3500 NE, N, NW 25—40 79 岷江冷杉,紫果云杉
Picea purpurea

藓类林型
Moss forest
types

藓类鄄阔叶林
Moss 鄄leaved forests
(MBLF)

20—40 3300—3550 N, NE, NW 25—40 83
红桦,野樱桃 Prunus spp. ,
花楸 Sorbus spp. ,岷江冷杉
Abies faxoniana

藓类鄄针阔混交林
Moss鄄conifer / broad鄄leaved
mixed forests (MCBLF)

50 3350—3500 N, NW 25—40 81 红桦,岷江冷杉,花楸
Sorbus spp.

藓类鄄暗针叶老龄林
Old鄄growth moss鄄dark
coniferous forests
(OMDCF)

160—200 3300—3550 NE, N, NW 25—40 78 岷江冷杉,紫果云杉

2摇 结果与分析

2. 1摇 土壤种子不同组分的数量特征

由表 2 可以看出,随着森林的恢复,土壤内先锋树种红桦的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种

子数、空粒种子数和腐烂种子数呈减少的趋势。 箭竹鄄阔叶林中土壤内红桦的残余种子总数、外形完整种子

数、发育不全种子数、空粒种子数均显著大于其他森林类型,箭竹鄄阔叶林和藓类鄄阔叶林中红桦的腐烂种子显

著大于其他森林类型。 箭竹林型不同恢复阶段土壤内红桦的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种子

数、空粒种子数和腐烂种子数总体上大于藓类林型相应恢复阶段(表 2)。 在箭竹和藓类林型的阔叶林和针阔

混交林阶段,土壤内红桦的残余种子总数在 1847. 8— 6275. 6 粒 / m2,红桦的外形完整种子数、发育不全种子

数、空粒种子数和腐烂种子数占残余种子总数的比例平均值分别为 20. 18% 、19. 75% 、18. 23%和 41. 84% ;在
暗针叶老龄林阶段,土壤内红桦的残余种子总数在 276. 7—644. 0 粒 / m2,红桦的外形完整种子数、发育不全种

子数、空粒种子数和腐烂种子数占残余种子总数的比例平均值分别为 24. 50% 、18. 58% 、28. 67%和 28郾 25% 。
随着森林的恢复,土壤内顶极树种岷江冷杉的残余种子总数、外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种

子数和腐烂种子数逐渐增大,且阔叶林、针阔混交林与暗针叶老龄林之间均存在显著差异。 岷江冷杉残余种

子总数、外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数、腐烂种子数的最大值均出现在藓类鄄暗针叶老林龄。
在箭竹和藓类林型的阔叶林和针阔混交林阶段,土壤内岷江冷杉的残余种子总数在 165. 6—344. 4 粒 / m2,岷
江冷杉的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数占残余种子总数的比例平均值分别为

26. 85% 、35. 03% 、21. 30% 、16. 82% ;在暗针叶老龄林阶段,土壤内岷江冷杉的残余种子总数在 665. 6—1995.
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6 粒 / m2,岷江冷杉的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数占残余种子总数的比例平

均值分别为 39. 54% 、20. 87% 、23. 51%和 16. 08% 。

表 2摇 两种森林不同恢复阶段土壤内红桦淤、岷江冷杉于残余种子总数及其组分 (平均值依标准偏差,n=10)

Table 2摇 The total number of remainder remainder soil seeds and its components of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana in soil in different

restoration stages between two forest types (mean依SD, n=10)

森林类型
Forest types

残余种子总数
Total remainder
soil seeds / (粒 / m2)

外形完整种子数
Complete shape
seeds / (粒 / m2)

发育不全种子数
Undeveloped
seeds / (粒 / m2)

空粒种子数
Empty seeds
/ (粒 / m2)

腐烂种子数
Decayed seeds
/ (粒 / m2)

BBLF
淤6275. 6依213. 25aA,
于307. 8依49. 80aA

1385. 6依161. 44aB,
73. 3依13. 14aB

1887. 8依264. 47aC,
100. 0依20. 25aC

1017. 8依94. 38aD,
72. 2依18. 00aB

1984. 5依200. 63aC,
62. 2依17. 05aB

BCBLF 3770. 0依208. 76bA,
344. 4依53. 35aA

764. 4依91. 08bB,
80. 0依17. 48aB

304. 5依41. 33bC,
144. 4依32. 54bC

852. 2依91. 02bB,
70. 0依17. 52aD

1848. 9依135. 97bD,
50. 0依12. 45aD

OBDCF 644. 0依64. 80cA,
665. 6依76. 14bA

167. 8依23. 42cB,
202. 2依33. 81bB

122. 2依17. 58cC,
224. 4依31. 80cB

187. 3依56. 32cB,
141. 1依22. 51bC

166. 7依23. 61cB,
97. 7依21. 43bD

MBLF 3244. 6依222. 76dA,
165. 6依47. 30cA

567. 8依45. 8dB,
48. 9依18. 98aBD

78. 9依18. 00cC,
63. 5依12. 00aD

505. 6依43. 15dB,
30. 0依10. 84cBE

2092. 2依219. 90aD,
23. 3依19. 2cCE

MCBLF 1847. 8依132. 09eA,
324. 5依46. 64aA

337. 8依20. 54eB,
104. 5依27. 16aB

718. 9依96. 32dC,
92. 2依14. 84aBE

384. 4依44. 56eB,
71. 1依19. 23aCE

406. 7依44. 70dB,
56. 6依14. 26aCD

OMDCF 276. 7依74. 28fA,
1995. 6依238. 75dA

57. 8依26. 37fBD,
850. 0依144. 76cB

48. 9依16. 26cB,
331. 1依94. 97dCE

76. 7依40. 42fBC,
484. 4依98. 28dD

93. 3依22. 87cCD,
330. 0依43. 78dE

摇 摇 不同小写字母表示同一列数据间差异显著,而不同大写字母表示同一行数据间差异显著

2. 2摇 土壤种子不同组分的垂直分布

由表 3—表 6 可以看出,除了在枯枝落叶层中红桦的腐烂种子数最大值出现在藓类鄄阔叶林以外,红桦的

外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数在不同土层中的最大值以及红桦的腐烂种子数在土层 0—2cm
和土层 2—5cm 中的最大值均出现在箭竹鄄阔叶林中。 随着土层深度的增加,红桦的外形完整种子数、发育不

全种子数、空粒种子数和腐烂种子数均呈减少的趋势。 在箭竹和藓类林型的阔叶林和针阔混交林阶段,红桦

的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数在枯枝落叶层中的比例平均值分别为

85郾 63% 、89. 37% 、83. 45% 、86. 12% ,在土层 0—2cm 的比例平均值分别为 11. 35% 、7. 62% 、11. 52% 、
12郾 25% ,在土层 2—5cm 中的比例平均值分别为 3. 02% 、3. 01% 、5. 03% 、1. 63% ;在暗针叶老龄林阶段,红桦

的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数在枯枝落叶层中的比例平均值分别为

84郾 22% 、88. 31% 、81. 06% 、75. 65% ,在土层 0—2cm 的比例平均值分别为 9. 84% 、11. 69% 、14. 32% 、
21郾 35% ,在土层 2—5cm 中的比例平均值分别为 5. 94% 、0、4. 61% 、3. 0% 。

表 3摇 红桦、岷江冷杉外形完整种子在不同土壤层次中的分布 / (粒 / m2) (平均值依标准偏差,n=10)

Table 3摇 Distributions of complete shape seeds of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana in different soil layers (mean 依 SD, n=10)

森林类型
Forest types

枯枝落叶层
Litter layer

土层 0—2cm
Soil depth of 0—2cm

土层 2—5cm
Soil depth of 2—5cm

BBLF 淤1175. 6依162. 77aA, 于47. 8依11. 80aA 155. 6依15. 48aB, 21. 1依11. 34aB 54. 5依11. 95aC,4. 4依5. 76aC

BCBLF 693. 3依82. 85bA, 62. 2依12. 57aA 52. 2依9. 15bB, 13. 3依8. 76aB 18. 9依10. 53bB, 4. 4依7. 76aB

OBDCF 154. 5依19. 18cA, 141. 1依20. 45bA 7. 8依7. 49cB, 40. 0依17. 80bB 5. 6依9. 43cB, 21. 1依11. 04bC

MBLF 432. 2依35. 90dA, 34. 4依8. 55aA 127. 8依16. 19dB,11. 1依10. 47aB 7. 8依7. 49cC,3. 3依5. 36aC

MCBLF 315. 6依20. 65eA, 78. 9依16. 67aA 11. 1依9. 06cB,16. 7依14. 09aB 11. 1依11. 7bcB,8. 9依11. 46aB

OMDCF 35. 5依13. 88fA, 742. 2依133. 64cA 14. 4依15. 74cB,61. 1依27. 36cB 7. 8依18. 19cB,46. 7依19. 06cB
摇 摇 淤红桦; 于岷江冷杉

总体而言(表 3—表 6),岷江冷杉的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数随土层

深度的增加有减少的趋势。 在箭竹和藓类林型的阔叶林和针阔混交林阶段,岷江冷杉外形完整种子数、发育
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不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数在枯枝落叶层中的比例平均值分别为 72. 85% 、94. 28% 、84郾 50% 、
78郾 66% ,在土层 0—2cm 的比例平均值分别为 20. 29% 、3. 55% 、14. 14% 、11. 50% ,在土层 2—5cm 中的比例

平均值分别为 6. 85% 、2. 18% 、1. 36% 、9. 84% ;在暗针叶老龄林阶段,岷江冷杉的外形完整种子数、发育不全

种子数、空粒种子数和腐烂种子数在枯枝落叶层中的比例平均值分别为 83. 95% 、92. 01% 、85郾 44% 、
87郾 03% ,在土层 0—2cm 的比例平均值分别为 9. 61% 、6. 39% 、9. 42% 、7. 78% ,在土层 2—5cm 中的比例平均

值分别为 6. 44% 、1. 60% 、5. 15% 、5. 19% 。

表 4摇 红桦、岷江冷杉发育不全种子在不同土壤层次中的分布 / (粒 / m2) (平均值依标准偏差,n=10)

Table 4摇 Distributions of undeveloped seeds of Betula albo鄄sinensis and Abies faxoniana in different soil layers (mean依SD, n=10)

森林类型
Forest types

枯枝落叶层
Litter layer

土层 0—2cm
Soil depth of 0—2cm

土层 2—5cm
Soil depth of 2—5cm

BBLF 淤1711. 1依268. 31aA,于92. 2依15. 96aA 138. 9依19. 37aB,7. 8依7. 49aB 37. 8依7. 56aB,0aB

BCBLF 223. 3依31. 78bA,138. 9依31. 53bA 62. 2依13. 04bB,5. 6依7. 85acB 18. 9依12. 87bC,0aB

OBDCF 120. 0依17. 43bcA, 220. 0依29. 33cA 2. 2依4. 68cB, 4. 4依7. 76adB 0cB,0aB

MBLF 36. 7依8. 75cA,63. 4依12. 00aA 8. 9依8. 76cdB,0bdB 33. 3依12. 98aA,0aB

MCBLF 701. 1依92. 57dA,91. 1依14. 61aA 17. 8依11. 93dB,1. 1依3. 51cdB 0cB,0aB

OMDCF 31. 1依6. 86cA,291. 1依97. 56dA 17. 8依17. 54dB,31. 1依4. 68bB 0cC,8. 9依11. 46bB

表 5摇 红桦、岷江冷杉空粒种子在不同土壤层次中的分布 / (粒 / m2) (平均值依标准偏差,n=10)

Table 5摇 Distributions of empty seeds of Betula albo-sinensis and Abies faxoniana in different soil layers (mean依SD, n=10)

森林类型
Forest types

枯枝落叶层
Litter layer

土层 0—2cm
Soil depth of 0—2cm

土层 2—5cm
Soil depth of 2—5cm

BBLF 淤812. 2依85. 47aA,于60. 0依13. 50aA 146. 7依23. 74aB,12. 2依9. 87acB 58. 9依9. 67aC,0aC

BCBLF 777. 8依92. 7aA,58. 9依12. 83aA 45. 6依11. 13bB,8. 9依10. 20aB 28. 9依19. 74bB,2. 2依4. 68aB

OBDCF 180. 67依56. 71bA,108. 9依22. 40bA 2. 2依4. 68cB,23. 31依11. 04cB 4. 4依10. 73cB,8. 9依9. 98bC

MBLF 346. 7依39. 23cA,25. 5依7. 18aA 118. 9依17. 22dB,4. 4依5. 73aB 40. 0依14. 88bC,0aB

MCBLF 366. 7依42. 58cA,61. 1依15. 20aA 6. 7依9. 36cB,8. 9依10. 21aB 11. 1依10. 48cB,1. 1依3. 51aB

OMDCF 33. 3依9. 10dA, 425. 6依97. 44cA 35. 6依22. 71bA,35. 6依22. 71bB 7. 78依18. 18cB,23. 3依8. 59cB

表 6摇 红桦、岷江冷杉腐烂种子在不同土壤层次中的分布 / (粒 / m2) (平均值依标准偏差,n=10)

Table 6摇 Distributions of decayed seeds of Betula albo-sinensis and Abies faxoniana in different soil layers (mean依SD, n=10)

森林类型
Forest types

枯枝落叶层
Litter layer

土层 0—2cm
Soil depth of 0—2cm

土层 2—5cm
Soil depth of 2—5cm

BBLF 淤1425. 6依195. 99a A,于50. 0依15. 71aA 511. 1依59. 92aB,8. 9依6. 70aB 47. 8依9. 06aC,3. 3依750aB

BCBLF 1678. 9依126. 08bA, 40. 0依9. 19aA 140. 0依20. 03bB,4. 4依7. 70aB 30. 0依22. 86bC,5. 6依9. 44abB

OBDCF 148. 9依16. 25cA, 75. 6依11. 44bA 12. 2依9. 73cB,13. 3依11. 48acB 5. 6依7. 86cB,8. 9依10. 21acB

MBLF 1981. 1依226. 93dA, 15. 5依11. 93cA 98. 9依11. 72dB,4. 4依5. 74aB 12. 21依11. 04cB,3. 3依5. 37aB

MCBLF 367. 8依40. 30eA, 45. 6依8. 81aA 25. 6依20. 32ceB,4. 4依5. 74bB 13. 3依11. 48cB,6. 7依9. 37acB

OMDCF 47. 8依13. 59cA,296. 7依42. 74dA 43. 3依24. 82eA,20. 0依16. 40cB 2. 2依4. 68cB,13. 3依12. 61bcB

2. 3摇 红桦和岷江冷杉 1 年生幼苗库动态及种子生活力测定

表 7 可以看出,箭竹和藓类两种森林型中红桦的 1 年生幼苗密度随着森林的恢复逐渐减小。 在阔叶林和

针阔混交林阶段,红桦的 1 年生幼苗密度在 2. 4—3. 5 株 / m2,最大值出现在箭竹鄄阔叶林。 在暗针叶老龄林阶

段,红桦 1 年生幼苗只在个别样方中发现。 岷江冷杉的 1 年生幼苗密度随着森林的恢复逐渐增大,暗针叶老

龄林中岷江冷杉的 1 年生幼苗密度在 4. 5—6. 2 株 / m2,显著高于阔叶林和针阔混交林。 红桦和岷江冷杉的 1
年生幼苗密度的变化趋势与相应的残余种子总数和外形完整种子数一致(表 2 和表 7)。 种子生活力测定表

明,土壤中已经不存在红桦和岷江冷杉有生活力的种子。

8233 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

表 7摇 红桦和岷江冷杉 1 年生幼苗密度 / (株 / m2) (平均值依标准偏差,n=10)

Table 7摇 Densities of 1鄄yr seedings of Betula albo-sinensis and Abies faxoniana (mean依SD, n=10)

森林类型 Forest types 红桦 Betula albo鄄sinensis 岷江冷杉 Abies faxoniana

BBLF 3. 5依0. 8a 0. 6依0. 5a

BCBLF 2. 8依0. 6b 1. 2依0. 8a

OBDCF 0. 2依0. 4c 4. 5依0. 8b

MBLF 2. 6依0. 5b 1. 2依0. 6a

MCBLF 2. 4依0. 7b 2. 1依0. 9c

OMDCF 0c 6. 2依1. 5d

3摇 讨论

3. 1摇 土壤内残余种子总数和 1 年生幼苗库动态

本研究中,土壤内红桦的残余种子总数和 1 年生幼苗数总体上随着森林恢复呈减少的趋势,这种变化规

律与红桦在暗针叶老龄林恢复演替过程中的优势度逐渐减小的发展轨迹是相吻合的[34],这也间接反映出红

桦的残余种子总数和 1 年生幼苗数与母树存在相关性。 红桦作为阳生、先锋树种,在恢复初期占据主导地位,
伴随着森林恢复演替过程而逐渐退出,取而代之的是耐阴、顶极优势树种岷江冷杉[34]。 在阔叶林和针阔混交

林阶段,岷江冷杉的残余种子总数和 1 年生幼苗数相对较少、且变化较缓慢,但从针阔混交林发展到暗针叶老

龄林阶段则显著增加,这与张智婷等[13]研究长白山森林不同演替阶段采伐林隙土壤种子特征所得出的随着

森林的恢复演替顶极树的种子密度逐步提高的结论一致。 类似的结论也出现在德国北部平原的橡树鄄鹅耳枥

林(oak鄄hornbeam forests)和山毛榉林(beech forest),伴随着森林的演替,耐阴树种的种子丰富度增大[5]。 本研

究中,藓类林型不同恢复阶段岷江冷杉的 1 年生幼苗密度高于箭竹林型相应的恢复阶段,这与藓类林型不同

恢复阶段林分中的岷江冷杉幼苗(H<0. 5 m)、幼树(0. 5 m臆H<2. 0 m)和小树(H逸2. 0 m, d<5. 0cm)的密度

均高于箭竹林型中相应恢复阶段林分中的岷江冷杉幼苗、幼树和小树密度的规律基本一致[28],这可能是由于

该研究地区藓类林型的分布海拔比箭竹林型相对高些,更接近高海拔处岷江冷杉暗针叶林的种子林带,因此,
藓类林型比箭竹林型具有相对多的种源[34],相对多的种源为种子的萌发和之后幼苗、幼树、小树的数量奠定

了基础。
3. 2摇 土壤内残余种子的组分、分布格局及种子萌发

本研究中,箭竹林型不同恢复阶段中红桦的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数

总体上大于藓类林型相应恢复阶段,这可能是由于本研究中的藓类林型的海拔分布范围总体比箭竹林型要高

(表 1), 藓类林型中红桦母树比例下降的原因所导致的,母树减少从而种子数量减少,导致不同组分的种子

数相应减少。 有研究表明[35],该地区桦木的分布范围在 2200—3500m,在海拔 3400m 以上桦木的比重大约在

10% 。 在阔叶林和针阔混交林阶段,红桦的腐烂种子数所占的比例最高,达 41. 84% ,到暗针叶老龄林阶段,
腐烂种子的比例虽有所下降,但其比例仍位居前列。 尹华军等[27]对该地区的云杉的种子库研究也表明,腐烂

死亡是云杉种子库损耗的首要因素。 这可能是由于该区土壤湿度大、土壤微生物活动旺盛、温度低,种子在高

湿度、呼吸作用受阻条件下易遭受霉菌感染和蠕虫侵害, 而使得大量种子腐烂死亡[27]。 另外,由于林分湿度

较高,红桦种子多处于吸胀状态,吸胀的种子则容易遭受冬天低温冷害的影响而死亡,从而导致红桦种子腐

烂。 相比之下,在阔叶林、针阔混交林和暗针叶老龄林恢复阶段岷江冷杉腐烂种子的比例最低,在 16%左右。
在阔叶林和针阔混交林阶段,红桦的外形完整种子数、发育不全种子数和空粒种子数所占的比例相当,均为

20%左右,到暗针叶老龄林阶段,外形完整种子数和空粒种子数的比例增大,发育不全种子数的比例略有减

少。 空粒种子主要是动物取食造成的,尹华军[27]对该地区的研究也表明,造成云杉土壤种子库损耗的另外一

个主要原因是动物的取食。 在暗针叶老龄林阶段中红桦的空粒种子比例增大,说明随着森林的恢复,种子受

动物取食的影响更大,岷江冷杉空粒种子的比例随森林恢复的变化与红桦表现出类似的特征。 发育不全种子

很大程度上可能与母树的年龄有关,随着年龄的增大,发育不全种子的比例减少,这在岷江冷杉树种中表现得
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更突出,从阔叶林和针阔混交林恢复到暗针叶老龄林,岷江冷杉的发育不全种子比例由 35. 03% 下降到

20郾 87% 。 随着阔叶林和针阔混交林恢复到暗针叶老龄林,红桦和岷江冷杉外形完整种子数的比例均增大,岷
江冷杉完整种子的比例上升更快,由 26. 85% 上升到 39. 54% ,但这些完整种子经试验均不能发芽。 在 8 月

份,红桦和岷江冷杉当年的种子均未成熟下落,这时土壤中的红桦和岷江冷杉已经不存在有生活力的种子,属
于 Thompson[36]和 Grime[37]定义的第域类土壤种子库类型,能形成短暂土壤种子库,这与该地区的云杉种子从

下落到土壤到种子完全失去活力不到 1a 时间的现象一致[27],类似的现象也出现在大兴安岭的兴安落叶

松[14]和黄土高原子午岭的油松[33]。 根据川西马尔康林木种子检验站的研究表明,用普通方法贮藏 1 年后的

桦木、冷杉的发芽率大大降低,并发现种子的含水量越大,发芽率下降越快[38]。 西南高山地区冷云杉林最大

的特点是蒸发量小于降水量,是过分湿润的地带,具有较大的相对湿度[39],在这种环境条件下,红桦和岷江冷

杉的种子含水量自然较大,这种环境条件可能是导致红桦和岷江冷杉种子失去生活力的主要原因。
随着土层深度的增加,红桦和岷江冷杉的外形完整种子数、发育不全种子数、空粒种子数和腐烂种子数均

呈减少的趋势,这与子午岭主要森林类型土壤种子的研究结果类似[11]。 种子在土壤剖面上具有递减的垂直

分布[40],当年落下的种子绝大部分位于土壤表面,土层中的种子是以往年份落下的种子经过长期的雨水冲

刷、动物活动和土壤裂缝使之随土壤逐渐向下移[41]。
本研究在 2009 年 8 月份的调查数据显示,在阔叶林和针阔混交林阶段,处于优势地位的红桦 1 年生幼苗

密度为 2. 4— 3. 5 株 / m2,相比残余种子总数 1847. 8—6275. 6 粒 / m2 而言,其成苗率非常低。 任坚毅等[42] 研

究认为桦木更新的主要障碍不在于种子数量,而在于种子萌发的特性及萌发所依赖的环境因子,研究发现温

度是影响红桦种子萌发的关键因子。 吴彦等[24]研究了光照和温度对川西米亚罗地区红桦种子的萌发状况,
结果表明即使红桦在最适温度(25益)条件下其发芽率也只有 30% 左右,在温度低于 10益时几乎不能萌发。
其他环境因素如水分、动物搬运和取食、地表覆盖物(凋落物)等也可对红桦种子的命运产生影响。 根据米亚

罗林区温度定点观测发现,5—8 月林内地表平均温度为 8. 92益,红桦种子由于各种因素使得萌发率大大降

低[24]。 在本研究中的暗针叶老龄林阶段,处于优势地位的岷江冷杉 1 年生幼苗密度在 4. 5—6. 2 株 / m2,其土

壤种子密度在 665. 6—1995. 6 粒 / m2,成苗率高于红桦。 蒋有绪[1]研究了米亚罗地区枯枝落叶层对冷杉种子

模拟天然下种发芽的影响,结果表明冷杉种子即使在雨季发芽率也是极低的,仅为万分之几到千分之几,去除

枯枝落叶层对天然下种冷杉种子发芽状况有很大改善,发芽率有数倍、数十倍的提高。 枯枝落叶层(地被物、
凋落物)对种子的萌发、存活以及森林更新产生重要的影响[27, 43]。

综上所述,通过本研究初步揭示了红桦和岷江冷杉在川西亚高山暗针叶林自然恢复演替过程中的不同阶

段残余种子的数量、组分及分布特征,种子的生活力及 1 年生幼苗库大小。 由于土壤种子的取样是时间为 8
月份,正值红桦和岷江冷杉种子萌发高峰期结束和当年种子成熟下落之间的过渡时期,因此,从当年种子成熟

下落、越冬到翌年种子萌发再到种子成熟下落之前整个周期土壤种子及幼苗库动态及影响因子还有待进一步

研究。 另外,导致土壤种子不同组分及其在不同恢复阶段动态变化的影响因子,如完整而失活种子、发育不全

种子、空粒种子和腐烂种子的产生机制,枯枝落叶层对 1 年生幼苗的物理阻隔、生物化学作用机制,幼苗发生

后动物的取食,1 年生幼苗成功定居的生态学过程等内容有待深入研究。
致谢:感谢广西师范大学生命科学学院沈仕元、靳长维、吴志炎、仇艺洁等同学在野外取样和室内实验给予的
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