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♦岩溶森林生态保护修复♦

西南岩溶地区天然次生林群落不同层次的构建机制*

周晓果1,孙冬婧1,温远光1,2**,王 磊2,陆志成3,朱宏光2

(1.广西科学院生态环境研究所,广西南宁 530007;2.广西大学林学院,广西森林生态与保育重点实验室,广西南宁 
 

530004;

3.北京林业大学生态与自然保护学院,北京 100083)

摘要:以西南岩溶地区天然次生幼龄林、中龄林和近熟林为研究对象,采取以空间代替时间的群落生态学方法,
研究不同林分结构特征的变化规律和森林群落不同层次的构建机制。结果表明:岩溶地区天然次生林恢复过

程中,林分的结构特征发生了显著变化。由幼龄林、中龄林到近熟林,林冠层(林木胸径DBH>5
 

cm、树高H>
5

 

m)的个体密度、胸高断面积和地上生物量显著增加,而林下层(DBH<5
 

cm、H<5
 

m)的各项指标均显著减

少。岩溶地区天然次生林群落不同层次具有不同的构建机制。在幼龄林中,林冠层和林下层物种组成很相似,
这与幼龄林中极高的个体密度、尚无明显分化、较高的岩石裸露率和过低的土壤容重阻碍了植物的定居和生长

有关,主要表现为生境过滤驱动机制。在中龄林中,土壤性质和林分结构进一步改善,可为植物提供更多样的

生境,此时,林冠层植物具有气候主导的生态位,而林下层植物则具有土壤和微生境主导的生态位,导致林冠层

和林下层植物组成的差异。在近熟林中,生境过滤作用减弱,生物因子作用增强,树木地上生物量和冠层盖度

成为林冠层和林下层植物组成分异的主要驱动因素。
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  受人类高强度活动和不合理开发利用的影响,我
国西南岩溶地区的森林资源锐减,生态功能退化,绝
大部分地区沦为次生性的灌木林和灌草丛[1],部分地

区石漠化[2],严重影响西南岩溶地区的生态安全和经

济社会的可持续发展[2,3]。进入21世纪,国家明确将

西南岩溶地区石漠化综合治理作为重大生态工程实

施并上升为国家战略[4],极大地促进了天然次生林的

形成和恢复。天然次生林是原始林经过采伐或多次

破坏后自然恢复起来的森林[5]。我国天然次生林约

占全国森林总面积的46.2%,约占全国森林总蓄积

的23.3%,在水源涵养、水土保持、珍贵木材资源储

备以及生物多样性保护等方面具有重要的作用[6􀆼8]。
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然而,由于天然次生林多为中、幼龄林,林分结构不稳

定,大部分天然次生林由于遭受多次破坏沦为低质低

效林[6,7]。森林群落不同层次的物种组成决定着林

分的结构、质量和演替方向[9]。因此,深入开展岩溶

地区天然次生林群落不同层次的物种组成及构建机

制研究,对加快天然次生林培育、持续提升林分质量

具有重要意义。

  干扰后森林结构的进展演替一般从密度、胸高断

面积、冠层高度和冠层群落多样性等方面进行评

估[1]。早期的研究表明,天然次生林恢复过程中的群

落组成受到多种因素的影响。例如,植物繁殖体的迁

移和扩散影响种子的到达和定居[10],植物物种的生

态特性影响植物对外界干扰和环境变化的响应和适

应[1],而种间和种内关系则影响植物群落的生长、发
育和组成[11]。此外,群落环境的变化影响资源的分

布和有效性,导致土壤N、P的限制和pH的变化[12]。
最重要的是,扰动历史和土地利用方式强烈地影响土

壤性质[12,13]、残余繁殖体(如种子库、芽和幼树)的存

在以及当前植物群落的物种组成[14]。这导致了天然

次生林演替过程中微生境和小气候的复杂性。与此

同时,冠层中的大型木本植物通常具有气候主导的生

态位,林下植物具有土壤和微生境主导的生态位[15],
从而导致森林群落不同层次植物组成的差异和林分

质量的不同。最近的研究表明,森林群落不同层次的

植物组成受不同构建机制的影响[16]。然而,目前对

岩溶地区天然次生林群落不同层次的构建机制尚不

清楚,量化不同群落层次结构和生态环境因子对森林

群落不同层次构建作用的影响意义重大。

  本研究以西南岩溶地区天然次生林为研究对象,
根据《中华人民共和国林业行业标准 主要树种龄级

与龄组划分》(LY/T
 

2908—2017)[17],研究对象分属

青冈栎幼龄林(恢复期为20-30
 

a)、中龄林(恢复期

为40-50
 

a)和近熟林(恢复期为60-70
 

a),探究岩

溶地区天然次生林群落不同林层的构建机制及其主

控因子,为岩溶地区森林生态保护、修复和管理提供

科学依据。

1 材料与方法

1.1 研究区域和样地概况

  研究区域位于广西南宁市马山县(23°24'-
24°02'

 

N,107°41'-108°29'
 

E),属南亚热带季风气

候区。年平均气温21.3℃,1月平均气温12.1
 

℃,7

月平均气温28.2
 

℃。年平均降水量1
 

667.1
 

mm,

4-9月为雨季,10月至翌年3月为旱季。该地区岩

溶地貌广布,属于滇黔桂石漠化片区。土壤主要是石

灰岩土,土层浅薄,一般在40
 

cm以内,分布不均,岩
石裸露率为20%-50%[18]。

  2019年5月,在查阅相关资料和询问当地群众

明确研究区域土地利用历史和林分年龄的基础上,选
择代表性的幼龄林、中龄林和近熟林为研究对象。幼

龄林是指森林中的林木遭到不同程度的砍伐破坏后,
由原来的林木伐根萌蘖迅速生长、层次结构尚无明显

分化,林分年龄在40
 

a以下的林分。中龄林主要是

指层次结构明显分化,林分年龄为40-60
 

a的林分。
近熟林是指群落的组成和结构接近当地顶极群落,年
龄在60-80

 

a的林分。幼龄林乔木层优势种为青冈

栎(Cyclobalanopsis
 

glauca,重要值128.5)、光叶海

桐(Pittosporum
 

glabratum,重要值42.8)、小果化香

(Platycarya
 

glandulosa,重要值31.1),灌木层优势

种为矮棕竹(Rhapis
 

humilis,重要值144.0)、龙须藤

(Bauhinia
 

championii,重要值35.5)、美丽胡枝子

(Lespedeza
 

formosa,重要值20.8),草本层优势种为

粽叶芦(Thysanolaena
 

latifolia,重要值172.5)、薄
叶卷柏(Selaginella

 

delicatula,重要值66.1)、白茅

(Imperata
 

cylindrica,重要值32.1)。中龄林乔木

层优势种为青冈栎(重要值92.4)、苦木(Picrasma
 

quassioides,重要值32.7)、海红豆(Adenanthera
 

mi-
crosperma,重要值21.2),灌木层优势种为青冈栎

(重要值29.7)、龙须藤(重要值22.4)、网脉酸藤子

(Embelia
 

rudis,重要值18.8),草本层优势种为井栏

边草(Pteris
 

multifida,重要值92.0)、薄叶卷柏(重
要值86.3)、灰绿耳蕨(Polystichum

 

anomalum,重要

值33.0)。近熟林乔木层优势种为青冈栎(重要值

88.4)、海红豆(重要值55.4)、南酸枣(Choerospondi-
as

 

axillaris,重要值47.8),灌木层优势种为西南红

山茶(Camellia
 

pitardii,重要值76.1)、青冈栎(重要

值51.3)、海红豆(重要值37.7),草本层优势种为团

叶鳞始蕨(Lindsaea
 

orbiculata
 

var.orbiculata,重要

值90.9)、斜羽凤尾蕨(Pteris
 

oshimensis,重要值

87.6)、灰绿耳蕨(重要值64.8)。

  在上述3种林分的典型地段,分别设置9个20
 

m×20
 

m的样方,将每个样方细分成4个10
 

m×10
 

m的小样方,样方间相隔300
 

m。不同林分样地的地

形和0-20
 

cm土层土壤特征见表1。
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表1 不同林分样地的地形和土壤(土层0-20
 

cm)特征

Table
 

1 Topography
 

and
 

soil
 

(0-20
 

cm)
 

characteristics
 

of
 

different
 

stand
 

plots

变量Variable

林分类型Stand
 

type

幼龄林
Young􀆼aged
forest

中龄林
Middle􀆼aged
forest

近熟林
Near􀆼mature

 

forest

海拔(m)
 

Altitude
 

(m) 262.78±3.53a 279.67±2.18b 261.11±2.76a

坡度(°)
 

Slope
 

(°) 38.89±1.90c 31.67±1.32b 28.22±1.20a

岩石裸露率(%)
 

Rock
 

bareness
 

ratio
 

(%) 45.75±9.63b 24.41±6.75a 41.50±14.91b

土壤容重(g·cm-3)
 

Soil
 

bulk
 

density
 

(g·cm-3) 0.71±0.15a 0.90±0.11b 0.93±0.21b

土壤含水量(%)
 

Soil
 

water
 

content
 

(%) 32.57±5.25a 31.59±4.50a 30.91±5.15a

pH值 6.86±0.29b 6.75±0.21b 6.45±0.27a

土壤有机碳(g·kg-1)
 

Soil
 

organic
 

carbon
 

(g·kg-1) 90.44±15.23c 44.96±8.03a 48.00±5.94b

土壤全氮(g·kg-1)
 

Soil
 

total
 

nitrogen
 

(g·kg-1) 6.24±1.38b 4.89±0.53a 4.85±0.87a

土壤全磷(g·kg-1)
 

Soil
 

total
 

phosphorus
 

(g·kg-1) 0.52±0.09a 0.73±0.14b 0.77±0.14b

土壤全钾(g·kg-1)
 

Soil
 

total
 

potassium
 

(g·kg-1) 4.21±0.16a 6.52±1.10b 8.29±1.67c

有效氮(mg·kg-1)
 

Soil
 

available
 

nitrogen
 

(mg·kg-1) 30.59±11.81a 28.96±8.06a 37.09±15.24a

速效磷(mg·kg-1)
 

Soil
 

available
 

phosphorus
 

(mg·kg-1) 2.53±1.44b 1.26±0.97a 1.86±0.97ab

速效钾(mg·kg-1)
 

Soil
 

available
 

potassium
 

(mg·kg-1) 73.56±36.07a 89.33±47.18a 79.33±34.41a

注:同一行不同小写字母表示不同林分间差异显著(P<0.05)

Note:Different
 

lowercase
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

line
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

different
 

stands
 

(P<0.05)

1.2 群落调查和生物量估算

  在每个样方,对胸径(DBH)≥2
 

cm的林木进行

全面调查,记录物种名、胸径、树高(H)和冠幅。将所

有乔木分为林冠层(DBH≥5
 

cm,H≥5
 

m)和林下层

(DBH<5
 

cm,H<5
 

m)。在调查过程中,分别记录

个体数、萌芽个体数,以每棵树的萌芽个体数来表征

演替过程中的再生能力。将各层的总个体数和萌芽

个体数相加作为茎干数,计算茎干密度和平均单株茎

干数。

  根据样方调查数据,采用相对生长法计算树木地

上生物量(TAB)[19]:

  TAB=0.0755×(DBH2×H)0.8941,
式中:DBH为胸径(cm),H 为树高(m)。

1.3 群落多样性、重要值和谱系多样性计算

  (1)基于调查数据,统计群落调查样方内的物种

组成,计算物种丰富度指数(R)和Shannon􀆼Wiener
指数(H')[20]:

  R=S,

  H'=-∑
S

i=1
PilnPi,

式中,S 是样方中出现的物种数;Pi=ni/N,其中ni

为样地内某种的个体数,N 为样地内总个体数。

  (2)计算每个林冠层和林下层各物种的重要值

(IV)[21]:

  IV=100×(Ra+Rf
 +Rc)/3,

式中,Ra 为相对丰度,是每个样方林冠层(或林下层)
某一物种的个体数与样方中所有物种个体数的比值;

Rf 为相对频度,为每个样方中林冠层(或林下层)某
一物种的频度与样方中所有物种的总频度之比;Rc

为相对显著度,为每个样方林冠层(或林下层)某一物

种的胸高断面积与样方中所有物种的总胸高断面积

之比。Ra、Rf 和Rc 用百分数表示。

  运用植物系统发育数据库Phylomatic
 

version
 

3
(http://phylodiversity.net/phylomatic/),基于Ge􀆼
nBank

 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank)
中陆地植物的基因序列构建进化树进行群落谱系多

样性和结构分析。使用谱系多样性指数(Faith's
 

PD)度量每个样方的系统发育alpha多样性[22]。用

净种间亲缘关系指数(Net
 

Relatedness
 

Index,NRI)
量化每个样方内物种间的谱系关系,NRI衡量种间

平均谱系距离(MPD)的标准化效应大小[23]:

  NRI=-1×(MPDobs-MPDrand)/sdMPDrand,
式中,MPDobs 为 MPD的观察值,MPDrand 为随机群

落的预期 MPD(n=999),sd
 

MPDrand 是随机群落
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MPD的标准差。Faith's
 

PD和 NRI利用 R
 

3.5.2
中的picante包计算。

1.4 土壤样品采样与分析

  在每个20
 

m×20
 

m样方中随机设置9个采样

点,用内径为8.5
 

cm的不锈钢土钻采集0-20
 

cm土

层的样品,混合均匀后去除根系、石砾等,过2
 

mm孔

径筛后自然风干,用于土壤理化性质的测定。

  采用环刀法测定土壤容重(Soil
 

Bulk
 

Density,

SBD),采用重量法测定土壤含水量(Soil
 

Water
 

Con-
tent,SWC),采用水土比(2.5∶1)电位法测定土壤

pH值,采用重铬酸钾外加热法测定土壤有机碳(Soil
 

Organic
 

Carbon,SOC),采用凯氏定氮法测定土壤全

氮(Total
 

Nitrogen,TN),有效氮(Available
 

Nitro-
gen,AN)采用氯化钾溶液浸提法测定,采用酸溶􀆼钼
锑抗比色法测定土壤全磷(Total

 

Phosphorus,TP),
采用0.5

 

mol·L-1
 

NaHCO3 法测定速效磷(Availa-
ble

 

Phosphorus,AP),采用火焰光度法测定土壤全钾

(Total
 

Potassium,TK),采用乙酸铵浸提法测定土

壤速效钾(Available
 

Potassium,AK)[24]。

1.5 统计分析

  采用单因素方差分析(One􀆼way
 

ANOVA)检验

同一层次不同林分物种多样性指数、土壤性质以及林

分结构(密度、高度、盖度、重要值、生物量)差异的显

著性,采 用 最 小 显 著 性 差 异 法(Least
 

Significant
 

Difference,LSD)进行多重比较(P<0.05)。在方差

分析之前,所有检验变量的原始数据均使用Shapiro􀆼
Wilk检验进行正态性检验,并使用R

 

3.5.2的Bart-
lett检验进行方差齐性检验。采用独立样本t检验

对同一林分不同层次间上述各指标进行差异显著性

检验(P<0.05)。

  采用R
 

3.5.2的vegan包,基于不同林分各层次

间的Bray􀆼Curtis距离,用主坐标分析(Principal
 

Co-
ordinates

 

Analysis,PCoA)评估植物群落结构的总体

差异。基于Bray􀆼Curtis相异性测度,用置换多元方

差分析(Permutational
 

Multivariate
 

Analysis
 

of
 

Va-
riance,PERMANOVA)检验不同林分垂直群落物种

组成的差异。

  以植物群落组成为响应变量,土壤理化因子和林

分结构特征因子为解释变量,用冗余度分析(Redun-
dancy

 

Analysis,RDA)确定影响植物群落不同层次

组成变异的主控因素。本研究采用各层次中物种的

重要值来表征群落组成。在进行RDA分析前,对植

物重要值矩阵进行 Hellinger转化,对土壤和林分结

构参数进行标准化,以避免单位尺度差异造成的偏

差。用vegan包的ordistep函数向前选择能够解释

植物群落组成变化的土壤和林分结构变量,获得最优

模型。最后,用varpart函数对最优模型中的土壤物

理特性、化学特性及林分结构特征因子进行方差分解

分析,并用韦恩图展示 3 类因子的纯效应和共同

效应。

2 结果与分析

2.1 森林结构特征

  不同林分林冠层和林下层的个体密度、萌芽个体

密度和茎干密度存在明显差异(P<0.05,表2)。在

林冠层中,沿幼龄林、中龄林到近熟林,个体密度显著

增加,而萌芽个体密度和单株平均茎干数显著降低;
各林分林下层的3种密度和单株平均茎干数均显著

降低。对于幼龄林,林下层3种密度极显著大于林冠

层(P<0.01)。近熟林林冠层3种密度值极显著大

于林下层(P<0.01)。就中龄林而言,林冠层和林下

层3种密度没有显著差异(表2)。无论是林冠层还

是林下层,幼龄林的单株平均茎干数都显著高于中龄

林和近熟林(P<0.05)。

  3种林分林冠层的胸高断面积和地上生物量均

显著大于林下层(表2)。从幼龄林、中龄林到近熟

林,林冠层的胸高断面积和地上生物量显著增加,而
林下层则显著降低。林冠层和林下层的林冠高度均

随森林恢复而显著增加。3种林分林冠层的林冠盖

度均极显著高于林下层(P<0.01)。在林冠层,林冠

盖度在近熟林达到最大值,而在林下层,林冠盖度在

中龄林达到最大值。

  研究还发现,由幼龄林、中龄林到近熟林,物种丰

富度和Shannon􀆼Wiener指数在林冠层和林下层均呈

现出先增加后降低的趋势(表2)。在林冠层,中龄林

的Shannon􀆼Wiener指数显著高于幼龄林和近熟林

(P<0.05),中龄林的物种丰富度显著高于幼龄林

(P<0.05),但与近熟林差异不显著。

2.2 植物群落组成和谱系结构

  PCoA分析(图1)表明,幼龄林的林冠层和林下

层群落组成很相似(PERMANOVA,R2 =0.238,

P=0.076)。第一轴将中龄林林下层与其他群落层

次分开,解释了37.77%的变异量;第二轴将幼龄林、
中龄林和近熟林的林冠层和林下层分开,可解释的变

异量为17.32%。林冠层和林下层Faith's
 

PD沿幼

龄林、中龄林到近熟林均表现出先增大后减小的特征
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[图2(a)]。随着演替的进行,林冠层和林下层植物

群落 谱 系 结 构 均 从 聚 集(NRI>0)过 渡 到 发 散

(NRI<0)[图2(b)]。在中龄林,林冠层植物群落结

构为谱系聚集,而林下层植物群落为谱系发散。
表2 3种林分林冠层和林下层的结构特征

Table
 

2 General
 

structural
 

characteristics
 

of
 

the
 

canopy
 

and
 

understory
 

of
 

three
 

forests

层次
Strata

结构特征
Structural

 

characteristics

林分类型Stand
 

type

幼龄林
Young􀆼aged
forest

中龄林
Middle􀆼aged
forest

近熟林
Near􀆼mature

 

forest

林冠层
Canopy

个体密度(株·hm-2)
Individual

 

density
 

(tree·hm-2) 331±112a** 461±123b 939±141c**

萌芽个体密度(株·hm-2)
Sprout

 

density(tree·hm-2) 1550±204c** 581±129b 319±97a**

茎干密度(株·hm-2)
Stem

 

density
 

(tree·hm-2) 1881±200c** 1042±194a 1258±190b**

单株平均茎干数
Average

 

stem
 

number 6.28±2.08b* 2.33±0.43a 1.34±0.11a**

胸高断面积(m2·hm-2)
Basal

 

area
 

(m2·hm-2) 7.06±2.82a* 11.71±2.67a** 43.02±17.32b**

地上生物量(t·hm-2)
Tree

 

aboveground
 

biomass
 

(t·hm-2) 18.9±9.6a* 49.1±11.8b** 157.9±24.2c**

林冠高度(m)
Canopy

 

height
 

(m) 5.42±1.46a** 7.93±1.29b** 13.90±0.94c**

林冠盖度(%)
Canopy

 

coverage
 

(%) 64.6±11.5a** 58.3±6.1a** 73.5±3.3b**

物种丰富度
Species

 

richness 5.89±1.45a 9.11±2.26b 7.22±2.49ab

Shannon􀆼Wiener指数
Shannon􀆼Wiener

 

index 1.14±0.45a 1.87±0.22b 1.35±0.25a

林下层
Understory

个体密度(株·hm-2)
Individual

 

density
 

(tree·hm-2) 889±211c 456±81b 297±34a

萌芽个体密度(株·hm-2)
Sprout

 

density(tree·hm-2) 2
 

997±419c 547±135b 150±31a

茎干密度(株·hm-2)
Stem

 

density
 

(tree·hm-2) 3
 

897±390c 1
 

003±161b 447±52a

单株平均茎干数
Average

 

stem
 

number 4.38±0.95c 2.20±0.37b 1.50±0.11a

胸高断面积(m2·hm-2)
Basal

 

area
 

(m2·hm-2) 4.13±1.48b 0.80±0.26a 0.47±0.15a

地上生物量(t·hm-2)
Tree

 

aboveground
 

biomass
 

(t·hm-2) 10.01±3.80b 2.30±0.83a 1.45±0.43a

冠层高度(m)
Canopy

 

height
 

(m) 3.67±0.27a 4.13±0.53a 4.99±0.72b

冠层盖度(%)
Canopy

 

coverage
 

(%) 27.6±6.8a 39.3±11.5b 20.7±8.4a

物种丰富度
Species

 

richness 8.00±3.08a 9.78±3.53a 6.33±2.87a

Shannon􀆼Wiener指数
Shannon􀆼Wiener

 

index 1.27±0.50a 1.86±0.47b 1.51±0.50ab

注:同行不同小写字母表示不同林分间差异显著(P<0.05),*、**分别表示同一林分不同林层之间同一特征差异显著(P<0.05)、极显著(P<

0.01)

Note:Different
 

lowercase
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

line
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

different
 

stands
 

(P<0.05),*
 

and
 **

 

indicate
 

significant
 

(P<0.05)
 

and
 

extremely
 

significant
 

(P<0.01)
 

differences
 

between
 

the
 

same
 

characteristics
 

of
 

different
 

layers
 

in
 

the
 

same
 

stand,respectively
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图1 不同林分林冠层和林下层植物群落的主坐标分析

Fig.1 Principal
 

coordinate
 

analysis
 

of
 

the
 

plant
 

communities
 

in
 

canopy
 

and
 

understory
 

in
 

different
 

stands

不同小写字母表示不同林分间差异显著(P<0.05)

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

different
 

stands
 

(P<0.05)

图2 不同林分林冠层和林下层的谱系多样性指数和净亲缘关系指数

Fig.2 Faith's
 

phylogenetic
 

diversity
 

and
 

net
 

relatedness
 

index
 

in
 

canopy
 

and
 

understory
 

among
 

different
  

stands

2.3 植物群落物种组成变化的驱动因子

  RDA分析结果表明,随着演替的进行,不同森林

林冠层、林下层植物群落物种组成的变化主要受土壤

化学性质、土壤物理性质、林分结构特性及其综合效

应所驱动[林冠层RDA模型:调整R2=0.458,P=
0.001,图3(a);林下层RDA模型:调整R2=0.294,

P=0.001,图3(b)]。土壤和林分结构特性解释的

变异量在不同层次之间有很大的差异[图 3(c)、
(d)]。在林冠层中,地上生物量(TAB)、土壤有机质

(SOM)、岩石裸露率(RBR)、土壤容重(SBD)和林冠

层盖度(CC)是解释方差最多的因素[图3(a),表3]。
土壤化学性质、土壤物理性质、林分结构特性分别独

立解释了10.7%、2.1%和3.0%的变异[图3(c)],
三者的共同解释率为4.1%,而土壤化学性质和林分

结构特性的共同解释率为15.7%。在林下层,超过

一半(70.6%)的植物群落组成变化未得到解释。

SOM、TAB、RBR和CC解释了大部分的方差[图3
(b),表3]。土壤化学性质和林分结构特性的共同解
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释率为11.2%,高于两者单独解释的比例[图3(d)]。
土壤因子和林分结构因子的共同解释率为5.4%。

RDA结果表明,pH、SOM、TAB、CC、SBD和 RBR
是林冠层和林下层植物构成的共同驱动因素。

  YAF:幼龄林;MAF:中龄林;NMF:近熟林;SOM:土壤有机质;pH:土壤pH;TP:土壤全磷;TN:土壤全氮;SBD:土壤容重;

SCP:土壤毛管孔隙度;RBR:岩石裸露率;TAB:地上生物量;CC:冠层盖度。(a)
 

不同林分林冠层植物组成与土壤因子和林分结

构特性的冗余度分析;(b)
 

不同林分林下层植物组成与土壤因子和林分结构特性的冗余度分析;(c)
 

土壤因子和林分结构特性对

林冠层植物组成影响的方差分解;(d)
 

土壤因子和林分结构特性对林下层植物组成影响的方差分解

  YAF:Young􀆼aged
 

forest;MAF:Middle􀆼ages
 

forest;NMF:Near􀆼mature
 

forest;SOM:Soil
 

organic
 

matter;pH:Soil
 

pH;TP:

Soil
 

total
 

phosphorus;TN:Soil
 

total
 

nitrogen;SBD:Soil
 

bulk
 

density;SCP:Soil
 

capillary
 

porosity;RBR:Rock
 

bareness
 

ratio;TAB:

Tree
 

aboveground
 

biomass;CC:Canopy
 

coverage.(a)
 

Redundancy
 

analysis
 

of
 

plant
 

community
 

composition
 

and
 

soil
 

factors
 

and
 

stand
 

structural
 

characteristics
 

in
 

canopy
 

of
 

different
 

stands;(b)
 

Redundancy
 

analysis
 

of
 

plant
 

community
 

composition
 

and
 

soil
 

factors
 

and
 

stand
 

structural
 

characteristics
 

in
 

understory
 

of
 

different
 

stands;(c)
 

Variance
 

partitioning
 

of
 

soil
 

factors
 

and
 

stand
 

structural
 

characteristics
 

on
 

plant
 

community
 

composition
 

in
 

canopy;(d)
 

Variance
 

partitioning
 

of
 

soil
 

factors
 

and
 

stand
 

structural
 

characteristics
 

on
 

plant
 

community
 

composition
 

in
 

understory
图3 不同林分林冠层和林下层植物组成与土壤因子和林分结构特性的冗余度分析及影响因子的方差分解

  Fig.3 Redundancy
 

analysis
 

of
 

plant
 

community
 

composition
 

and
 

soil
 

factors
 

and
 

stand
 

structural
 

characteristics
 

in
 

canopy
 

and
 

understory
 

of
 

different
 

stands
 

and
 

variance
 

partitioning
 

of
 

the
 

influencing
 

factors
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表3 林冠层和林下层土壤、林分结构特性及排序轴的相

关性

Table
 

3 Correlation
 

between
 

soil,stand
 

structure
 

and
 

ordina-

tion
 

axis
 

in
 

canopy
 

and
 

understory

层次
Strata

因子
Factors RDA1 RDA2 r2 P

林冠层
Canopy

TAB 0.708 -0.706 0.833 0.001

SOM -0.998 -0.056 0.775 0.001

RBR -0.642 -0.766 0.391 0.003

SBD 0.974 -0.226 0.350 0.006

CC 0.044 -0.999 0.327 0.009

TP 0.953 -0.302 0.326 0.012

pH -0.816 0.578 0.193 0.072

SCP 0.097 0.995 0.118 0.231

林下层
Understory

SOM -0.996 -0.092 0.785 0.001

TAB -0.982 -0.188 0.730 0.001

RBR -0.686 0.727 0.501 0.002

CC 0.218 -0.976 0.408 0.005

SBD 0.963 0.268 0.286 0.018

TN -0.991 -0.137 0.256 0.027

pH -0.488 -0.873 0.229 0.044

3 讨论

3.1 不同森林林分结构的变化

  本研究表明,由幼龄林、中龄林到近熟林,林冠层

和林下层的结构特征之间存在显著差异(表2)。早

期研究表明,林冠层和林下层的树木密度和胸高断面

积均在演替中期达到峰值,而演替后期森林的密度最

小[25]。也有研究发现,树种多样性的峰值可能出现

在演替中期[26]或演替后期[27]。本研究中,森林结构

指标,如树冠高度、个体密度、胸高断面积和林冠层生

物量随森林恢复呈连续性递增,而个体密度、萌芽个

体密度、茎干密度、平均茎干数、胸高断面积、林下层

生物量沿幼龄林、中龄林到近熟林的恢复序列不断减

小。此外,林冠层和林下层的物种丰富度和多样性峰

值均出现在中龄林阶段(表2)。这些结果与之前的

研究[28]一致,即幼龄林包含更高的萌芽个体和茎干

密度,胸高断面积和树冠高度较低,乔木种类少,多样

性指数低,以及树种多样性指数的高峰期在中龄林

阶段。

  萌生是植物对干扰响应的一种重要的适应方式,
通常情况下,在遭受严重干扰后,具有较强萌生能力

的物种能够存活,反之亦然[28]。可见,萌生过程在植

被恢复和自然更新中具有重要作用[29]。有研究表

明,除祼子植物外,几乎70%-80%的树种均具有不

同程度的萌生能力,但不同的物种其萌生能力的强弱

不同[28]。本研究发现,3种森林在萌生特性方面存在

显著差异,尤其是幼龄林,其林冠层(6.28±2.08)和
林下层(4.38±0.95)的单株平均茎干数最高。幼龄

林的高茎干密度可能与以前的土地利用类型(如反复

砍伐薪柴)有关。已有研究表明,在岩溶森林[1]和热

带森林[30]中,树木受损后萌芽是林分萌生的一种重

要形式。此外,在森林再生的早期演替阶段,萌芽可

能会导致初始覆盖度的增加[30]。在岩溶地区,停止

人为干扰后的一段时间内,茎干可以再次萌芽,但随

着演替进程的延续,大部分茎干被单株茎干所替代。
本研究揭示的幼龄林高茎干数特征与岩溶地区农业

撂荒形成的其他森林[12,13]存在明显差异。这种强烈

的再生特性对岩溶地区天然次生林的建立和演替起

着重要作用。

3.2 不同森林群落不同层次物种组成的变化

  研究表明,3种林分中,林冠层和林下层植物组

成存在显著差异。PCoA分析发现,幼龄林林下层和

林冠层的群落组成极为相似,而中龄林和近熟林不同

林层的物种组成却明显不同(图1)。虽然近熟林具

有最 高 的 物 种 丰 富 度、Shannon􀆼Wiener
 

指 数 和

Faith's
 

PD,但是,林冠层和林下层的物种组成和构

建却存在显著差异。这一结果与早期的研究结果[28]

一致。早期研究发现,森林中不同层次受不同组装机

制的影响[16]。本研究还发现,中龄林林冠层物种组

成为谱系聚集,而林下层则为谱系发散,这可能是林

冠层经常受到较严酷环境(如光照、水分限制等)的生

境过滤,而林下层却具有较有利的生境,这符合压

力—优势假说[31]。在近熟林不同林层中,林冠层植

物组成在演替后期呈现出谱系发散格局,表明随着天

然次生林的恢复,非生物环境胁迫降低,有利于亲缘

关系远的物种在群落中共存。

3.3 驱动森林群落不同层次物种组成变化的主要

因子

  本研究表明,不同群落林冠层和林下层之间的植

物组成存在显著差异,这是由土壤和林分结构特征及

其相互作用共同驱动形成的。岩溶地区土壤pH 值

通常较高,钙质土壤含水量与pH 值呈正相关[32]。
岩石裸露程度也影响到土壤的蓄水能力[33]。土壤容

重越低,透水性越强,保水能力越弱[34]。因此,在亚
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热带岩溶天然次生林中,土壤pH 值、岩石裸露率和

土壤容重共同成为植物分布的生境过滤器,这与其他

研究[35]结果相似。除土壤性质外,乔木地上生物量

和冠层盖度是决定森林群落不同层次物种组成差异

的最重要因素。这在一定程度上与树木生物量(生物

量高表明资源利用效率高和养分回归的凋落物产量

高)[36],以及冠层盖度与林下植物的光有效性[37]

有关。

  本研究中,植被通过在幼龄林中重新萌芽和定居

得以恢复。但幼龄林较高的基岩祼露率和较低的土

壤容重不利于乔灌木在演替早期的定居,再者,尚无

层次分化,导致林冠层与林下层物种组成很相似。在

中龄林,随着土壤和冠层性质的改善,为植物提供了

更多样的生境。在这一阶段,林冠层植物具有气候主

导的生态位,而林下层植物则具有土壤和微生境主导

的生态位,导致林冠层和林下层物种组成的差异。进

入近熟林阶段,森林环境进一步形成,生境过滤作用

减弱,生物因子作用增强,树木地上生物量和冠层盖

度成为林冠层和林下层植物组成的主要驱动因素。
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Construction
 

Mechanism
 

of
 

Natural
 

Secondary
 

Forest
 

Communi-
ties

 

at
 

Different
 

Forest
 

Strata
 

in
 

a
 

Karst
 

Area
 

of
 

Southwest
 

China

ZHOU
 

Xiaoguo1,SUN
 

Dongjing1,WEN
 

Yuanguang1,2,WANG
 

Lei2,LU
 

Zhicheng3,
ZHU

 

Hongguang2
 

(1.Institute
 

of
 

Eco􀆼Environmental
 

Research,Guangxi
 

Academy
 

of
 

Sciences,Nanning,Guangxi,530007;China;2.Guangxi
 

Key
 

La-
boratory

 

of
 

Forest
 

Ecology
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Conservation,Forestry
 

College,Guangxi
 

University,Nanning,Guangxi,530004,China;3.School
 

of
 

Ecology
 

and
 

Nature
 

Reserves,Beijing
 

Forestry
 

University,Beijing,100083,China)

Abstract:Taking
 

natural
 

secondary
 

young􀆼aged,middle􀆼age
 

and
 

near􀆼mature
 

forests
 

in
 

a
 

Karst
 

area
 

of
 

south-
west

 

China
 

as
 

the
 

research
 

object,the
 

community
 

ecology
 

method
 

with
 

space
 

instead
 

of
 

time
 

was
 

adopted
 

to
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study
 

the
 

change
 

rule
 

of
 

different
 

stand
 

structure
 

characteristics
 

and
 

the
 

construction
 

mechanism
 

of
 

forest
 

community
 

at
 

different
 

forest
 

strata.The
 

results
 

showed
 

that
 

the
 

structural
 

characteristics
 

of
 

forest
 

had
 

changed
 

significantly
 

during
 

restoration
 

process
 

of
 

natural
 

secondary
 

forests
 

in
 

karst
 

areas.The
 

individual
 

density,basal
 

area
 

and
 

aboveground
 

biomass
 

in
 

the
 

young􀆼aged,middle􀆼age
 

and
 

near􀆼mature
 

forest
 

had
 

in-
creased

 

significantly
 

in
 

the
 

canopy
 

layer
 

[i.e.DBH
 

(diameter
 

at
 

breast
 

height)
 

>5
 

cm
 

and
 

tree
 

height
 

>5
 

m],while
 

those
 

indexes
 

in
 

the
 

understory
 

layer
 

had
 

decreased
 

significantly
 

(i.e.DBH
 

<5
 

cm
 

and
 

tree
 

height
 

<5
 

m).Different
 

strata
 

of
 

natural
 

secondary
 

forest
 

communities
 

in
 

Karst
 

areas
 

had
 

different
 

construction
 

mechanisms.In
 

the
 

young􀆼aged
 

forest,the
 

species
 

composition
 

was
 

very
 

similar
 

in
 

the
 

canopy
 

and
 

understory
 

communities.This
 

was
 

related
 

to
 

the
 

extreme
 

high
 

individual
 

density,no
 

obvious
 

differentiation,high
 

rock
 

exposure
 

rate
 

and
 

low
 

soil
 

bulk
 

density,which
 

stunted
 

the
 

settlement
 

and
 

growth
 

of
 

plants.The
 

main
 

per-
formance

 

was
 

the
 

driving
 

mechanism
 

of
 

habitat
 

filtering.In
 

the
 

middle􀆼age
 

forest,the
 

soil
 

properties
 

and
 

stand
 

structure
 

were
 

improved,which
 

could
 

provide
 

more
 

diverse
 

habitats
 

for
 

plants.At
 

this
 

time,the
 

canopy
 

plants
 

had
 

a
 

climate􀆼dominated
 

niche,while
 

the
 

understory
 

plants
 

had
 

a
 

soil􀆼microhabitat
 

dominated
 

niche,

leading
 

to
 

the
 

difference
 

in
 

plant
 

composition
 

between
 

canopy
 

and
 

understory
 

layer.In
 

the
 

near􀆼mature
 

for-
est,the

 

effect
 

of
 

habitat
 

filtering
 

was
 

weakened,and
 

the
 

effect
 

of
 

biological
 

factors
 

was
 

enhanced.The
 

aboveground
 

biomass
 

and
 

canopy
 

coverage
 

had
 

become
 

the
 

main
 

driving
 

factors
 

for
 

the
 

differentiation
 

of
 

plant
 

composition
 

in
 

canopy
 

and
 

understory.
Key

 

words:Karst
 

area;natural
 

secondary
 

forest;construction
 

mechanism
 

of
 

community;canopy;understory
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