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成年个体密度、距海远近及下层植被对烟台
黑松海防林天然更新的影响
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(中国科学院 烟台海岸带可持续发展研究所 , 山东 烟台 264003)

摘要 : 为阐明黑松 ( Pinus thunbergii)海防林天然更新的影响机制 ,在对烟台典型样地样方调查

的基础上 ,采用统计分析方法 ,分析成年个体密度、距海岸距离、草本和灌木盖度对其天然更新

的影响。结果表明 ,黑松海防林径级分布呈逆 J字型分布 ,判定系数 R
2达到了 0199,表明所调

查的黑松种群是一个能够自我维持、稳定发展的异龄种群 ;幼苗和幼树随着成年个体密度和距

海岸距离的增加 ,个体数呈先上升后下降趋势 ,而随着草本和灌木盖度的增加 ,表现出下降倾

向 ;小树个体数与灌木盖度呈正相关 ,与成年个体密度、距海岸距离和草本盖度关系不明显。处

于不同生活史阶段的幼龄植株在成年个体密度、距海岸距离及下层植被的影响下表现出了不同

的适应策略和机制 ,理解这些更新规律 ,是黑松海防林可持续管理的前提。
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沿海防护林是海岸带生态系统中最基本的生物资源 ,是沿海地区整个生态系统的核心 ,

具有最大的生物量 ,为各种动物、植物、微生物提供良好的生存环境 ,形成一个和谐的、统一

的、相对稳定的生态系统 [ 1 ]。这一系统在土壤改良 [ 2 ]、保持水土 [ 3 ]、农业增收 [ 4, 5 ]、保护物种

和维护沿海生态安全 [ 5 ]等方面都发挥了巨大的效益。但由于沿海防护林多处于海岸风口

地段 ,海风、海雾及恶劣的生境条件严重影响了海防林的天然更新。如何维持海岸林的防护

效益的可持续性 ,已成为目前海岸防护林经营管理的一个难点 [ 6 ]。

天然更新是森林生态系统自我繁衍恢复的手段。在更新过程中 ,从种子生产、扩散、萌发、

幼苗定居、生长的每一个环节都会受到各种生物和非生物因素的影响。因此如何更好地揭示

森林天然更新规律 ,进而对森林生态系统可持续经营和保护提供理论指导 ,一直是森林生态学

领域研究的焦点问题之一 [ 7 ]。密度制约是影响天然更新的重要因素。成年个体密度高的林分

往往限制幼苗的定居和生长 [ 8 ]
,而郁闭度保持在 015～016的林分更有利于幼苗的成活 [ 9 ]

;林

下灌草植被能降低地表光照 ,改变凋落物的分布 ,进而对幼苗的定居产生影响 [ 7 ]
;此外不同的

光照条件 [ 10 ]、土壤异质性 [ 11 ]、水分 [ 12 ]等环境因子以及间伐 [ 6 ]等采伐方式均会对天然更新的效

果产生影响。诚然国内外学者对有关天然更新规律进行了大量的研究 ,形成了不少更新机制

和理论 ,但由于森林的天然更新所涉及的因素非常复杂 ,再加上不同的学者研究的树种、林分

和区域不同 ,在很多方面仍然存在着争议 [ 13 ]。因此 ,在特定地区、特定森林类型 ,尤其在研究
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相对匮乏的沿海防护林区揭示天然更新影响机制仍然具有重大的现实和理论意义。

烟台市现有沿海防护林约 16 700 hm
2

,是中国北方地区保护最完善、功能最完备的沿海防

护林带之一。其对于保障该区域的社会、经济良性发展发挥着巨大的作用。黑松 ( Pinus thun2
bergii)具有喜海洋气候 ,适应性强 ,抗海风、耐瘠薄 ,在中性或微碱性砂壤、海岸能良好生长等

特点 ,是烟台海防林的重要造林树种之一。虽然黑松具有适应海岸生长的特点 ,但目前黑松海

防林仍存在着结构单一、林龄老化、天然更新困难等问题 [ 14 ]
,严重影响其生态和防护效能的正

常发挥。基于此点考虑 ,本文以山东烟台地区黑松海岸防护林为研究对象 ,分析其种群结构 ,

并首次探讨成年个体密度、距海岸距离、下层草本和灌木盖度对其天然更新的影响 ,旨在阐明

黑松防护林的天然更新影响机制 ,为黑松沿海防护林的自我维持和可持续经营提供科学依据。

1　研究方法

111　研究区概况

研究区位于中国科学院烟台海岸带可持续发展研究所临海台站 ( 121°41′57″E,

37°27′15″N) ,属暖温带季风气候区 ,四季分明 ,热量充足 ,雨量充沛。年平均温度 1115℃,年

平均降水量 680～930 mm,无霜期平均为 180 d,年平均绝对湿度为 71% ,年平均日照时数为

2 400～2 500 h,日照率为 60%。研究区海拔高度 1～2 m,地势平坦 ,坡度小于 5°,土壤为滨

海砂地土壤 ,基质以中、粗砂为主 ,有机质含量很低 ,含有少量的盐分 [ 15 ]。黑松林栽植于 20

世纪 50年代 ,林下植被比较简单 ,灌木主要由紫穗槐 (Am orpha fru ticosa )、单叶蔓荆 (V itex

trifolia L inn. var. sim plicifolia)、胡枝子 (L espedeza bicolor)、野蔷薇 (Rosa m ultif lora)等组成 ;草

本层物种主要为羊胡子草 ( Carex rigescens)、虫实 ( Corisperm um )、刺沙蓬 ( S a lsola ru then ica

lljin var. ru then ica)、白茅 ( Im pera ta cy lind rica var. m a jor)、马齿苋 ( Portu laca oleracea)等。

112　常规种群结构调查

在垂直于海岸线方向上 ,每隔 200 m设置 1条样线 ,共 3条样线。沿每条样线每隔

50 m ,设置 10 m ×10 m的样方 1个。每条样线设置 14个样方 ,共 42个样方。在每个样方

中对乔木进行每木检尺 ,记录其高度、胸径等数量特征 ,其中低于 150 cm的幼龄植株记录其

数量 ,并采用查数轮生枝法确定其年龄。同时记录灌木的高度、丛径、盖度等。在每个

10 m ×10 m乔木样方内选择 4个顶点及对角线中心点调查 5个 1 m ×1 m的草本样方 ,调

查草本层的冠径、丛径、盖度等。

113　大小结构

年龄结构是种群的重要特征 ,由于实际测得成年个体的年龄比较困难 ,许多学者以大小

级结构代替年龄结构对乔木种群结构进行研究 [ 16, 17 ]
,有时候大小可能是比年龄更好的繁殖

产量的预测者 [ 18 ]。黑松种群的大小级结构可按照两种方式划分 ,高度 h在 115 m以下的幼

树与幼苗按高度分为两级 :将 h < 0133 m的黑松定为 I级 ,将 0133 m≤h < 115 m的黑松定

为 II级 ; h≥115 m的黑松则按胸径 (DBH)大小分级 ,以 1106 cm为起点 , DBH每增加 2 cm

为一个大小级。依以上标准 ,对调查数据进行处理 ,总共划分了 13个径级。以大小级为横

轴 ,以各大小级的株数为纵轴作出黑松种群的大小级分布图。进一步用负幂函数 : y = ax
- b

拟合黑松种群的大小级分布 ,与观测值之间的拟合优度用判定系数 R
2来表示。

114　天然更新规律分析

假设黑松成年个体密度、距海岸距离、草本层盖度和灌木层盖度对黑松种群天然更新具有

重要的影响 ,为了揭示假设的正确与否 ,将黑松幼龄个体根据年龄划分为幼苗 (1～3年生 )、
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幼树 (4～9年生 )和小树 (10～12年生 ) ;将样方成年个体黑松种群密度分为 7个等级 ,分别

为 : P1 (900～1 900株·hm
- 2 ) , P2 (1 900～2 500株·hm

- 2 ) , P3 (2 500～3 000株·hm
- 2 ) ,

P4 (3 000～3 500株·hm - 2 ) , P5 (3 500～4 000株·hm - 2 ) , P6 (4 000～5 000株·hm - 2 )和

P7 ( > 5 000株·hm - 2 ) ;在距海岸 0～650 m距离内 ,以 100 m为步长 ,共划分为 7个距离

类 ,分别为 D1 (0～100 m) , D2 (100～200 m) , D3 (200～300 m ) , D4 (300～400 m ) , D5 (400～

500 m) , D6 (500～600 m)和 D7 ( 600～650 m ) ;将样方草本层盖度分为 7个等级 ,分别为

G1 ( < 011) , G2 (011～012) , G3 (012～013) , G4 (013～014) , G5 (014～015) , G6 (015～017)

和 G7 ( > 017) ;将样方灌木层盖度分为 5个等级 ,分别为 S1 ( < 011 ) , S2 ( 011～012 ) ,

S3 (012～015) , S4 (015～017)和 S5 ( > 017)。分别探讨在各因子不同梯度内幼苗、幼树和

小树个体数 (以每 hm
2的个体数表示 )的分布格局。

115　统计分析

在黑松成年个体密度、距海岸距离、草本层盖度和灌木层盖度梯度之间的幼苗、幼树和

小树个体数之间的差异采用非参数 Kruskal2W allis H检验 ;幼龄植株 (幼苗、幼树和小树 )个

体数在黑松成年个体密度、距海岸距离、草本层盖度和灌木层盖度梯度之间的多重比较采用

单因素方差分析 (One2W ay ANOVA)。在检验之前 ,数据进行了秩变换处理 ,当方差齐时 ,采

用最小显著差异法 ( P < 0105) ,当方差不齐时 ,采用 Games2Howell法 ( P < 0105)。统计分析

在 SPSS1610软件中进行。

2　结果

211　大小结构

在黑松林中小径级的个体占了相当大的比例 , I和 II径级的黑松分别占了总株数的

35105%和 11177% , DBH小于 6115 cm的黑松占到了种群的 67125% ;老龄级株数缺乏 ,从

IX径级到 X III径级株数仅占总株数的 5158% , DBH大于 16 cm径级的黑松甚至不足 011%

(图 1)。由负幂函数拟合曲线可知 ,整个黑松种群的径级分布呈逆 J字型分布 (R
2 = 0199) ,

表明该黑松种群具有成熟稳定发展趋势。

图 1　研究区黑松种群的径级大小分布

Fig11　The distribution of size classes for Pinus thunbergii population in the study area

212　天然更新规律

21211　成年个体密度对更新的影响

虽然幼苗个体数在不同大小黑松成年个体密度样方间的差异并不明显 ( P > 0105) ,但
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由图 2仍然可以看出 ,最大的幼苗个体数 (5 085171 ±1 068152株·hm
- 2 )发生在成年个体

黑松种群密度在 3 000～3 500株·hm
- 2的样方中 ,次之出现在中等密度类 ( P3和 P5)中 ,最

小的幼苗个体数 (812150 ±514193株·hm - 2 )出现在成年个体黑松种群密度在 P7 ( > 5 000

株·hm - 2 )的样方中 ,且最大和最小幼苗个体数出现的样方间差异明显 ( P < 0105) ;幼树个

体数在大小不同的黑松成年个体密度样方间的差异显著 ( P < 0105) ,随着黑松成年个体密

度的增加 ,幼树个体数呈现出下降趋势 ,由 P2的 3 800 ±1 204154株 ·hm
- 2下降到 P6的

200 ±136154株·hm
- 2 (图 2) ;虽然小树个体数在黑松成年个体密度类间的差异仍然显著

( P < 0105) ,但随着黑松成年个体密度的增加并未表现出明显的规律 (图 2)。

图 2　幼龄植株个体数随成年个体密度的变化

Fig12　The change of number of seedlings, sap lings and small trees under different adult tree densities

21212　距海岸远近对更新的影响

在所调查的整个距海岸距离 0～650 m的黑松种群内 ,天然更新苗 (幼苗、幼树和小树 )的

个体数并未表现出明显的差异 ( P > 0105) ,但由图 3可以看出 ,在距海岸小于 400 m的距离内 ,

幼苗个体数受海陆相互作用的效果较明显 ,由距海岸 0～100 m的 981125 ±417175株·hm
- 2

猛增到距海岸 300～400 m的 6 158133 ±2 153128株·hm - 2 ,而距海岸 400 m以后 ,幼苗个

体数呈下降趋势 ,说明除了海陆相互作用尚有其它因素决定幼苗数的变化 ;随着距海岸距离

　　

图 3　幼龄植株个体数随距海岸距离的变化

Fig13　The change of number of seedlings, sap lings and small trees with increasing distance to the coast
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的增加 ,幼树的个体数呈现了不同的变化趋势 :由 0～200 m的快速增长 ,到 200～500 m的

变化平稳 ,再到 500～650 m的急剧上升 ( P < 0105) ;小树个体数的变化在整个距海岸距离

内并未表现出明显的规律 (图 3)。

21213　草本层盖度对更新的影响

随着草本层盖度的增加 ,幼苗的个体数表现出下降趋势 ( P < 0105) (图 4)。最高的幼

苗个体数 (3 694144 ±1 206119株·hm
- 2 )出现在草本层盖度在 011～012的样方中 ,在草本

层盖度大于 013的样方中 ,幼苗的个体数普遍降低 ,在覆盖度超过 017的样方中 ,则没有幼

苗出现 ;幼树的个体数在小于 013的样方中变化不明显 ,在大于 013的样方中 ,则表现出下

降趋势 ,与幼苗相似 ,在覆盖度超过 017的样方中 ,幼树缺失 ;小树的个体数在草本层覆盖度

小于 015的样方中差异不明显 ( P > 0105) ,最大的个体数出现在草本层覆盖度在 015～017

的样方中 ( P < 0105) ,在草本层覆盖度大于 017的样方中亦有小树的出现 (图 4)。

图 4　幼龄植株个体数随草本层盖度的变化

Fig14　The change of number of seedlings, sap lings and small trees with different grass coverage

21214　灌木层盖度对更新的影响

最高的幼苗个体数 ( 2 594157 ±913107株 ·hm
- 2 )出现在灌木层盖度在 < 011的样

方中 (图 5) ,随着灌木层盖度的增加 ,幼苗的个体数表现出下降趋势 ,最低的幼苗个体

　　

图 5　幼龄植物个体数随灌木层盖度的变化

Fig15　The change of number of seedlings, sap lings and small trees with different shrub coverage
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数 (881125 ±563141119株·hm
- 2 )出现在灌木层盖度大于 017的样方中 ,且与灌木层盖

度 < 011的样方之间差异明显 ( P < 0105) ;幼树个体数在灌木层盖度不等的样方之间差异不

明显 ( P > 0105) ,但由图 5可以看出 ,随着灌木层盖度的增加 ,幼树的个体数仍表现出逐渐

下降趋势 ;小树的个体数在灌木层盖度小于 015的样方之间变化不明显 ( P > 0105) ,最高的

小树个体数发生在灌木层盖度为 015～017的样方中 ,且与盖度小于 015的样方间存在着显

著差异 ( P < 0105)。

3　讨论

研究林木的径级结构特点不仅可以阐明林分的干扰历史 ,评估种群稳定性 [ 19 ]
,同时也

是探讨不同树种更新模式的重要途径 [ 20 ]。由本文的分析结果可知 ,在黑松沿海防护林中小

径级的个体占了相当大的比例 (图 1) ,这就说明幼苗和幼树数量丰富 ,为林分的健康稳定发

展提供了充足的保障。有的学者研究表明 ,稳定型和增长型种群的大小结构分布曲线符合

负幂函数分布 ,而下降型种群的分布曲线不符合负幂函数分布 [ 17 ]。通过用负幂函数拟合结

果来看 ,整个黑松种群的径级分布呈逆 J字型分布 ,判定系数 R
2达到了 0199,进一步证明了

所调查的黑松样地是一个能够自我维持的异龄种群。

作为种群生态的基本机制 ,密度制约在调节种群的动态变化过程方面发挥着重要的作

用 [ 20 ]。这种密度制约效应在成年个体密度影响植物种群的补充方面表现得比较突出。由

本文的分析结果可知 ,黑松种群成年个体密度对幼苗和幼树更新均有不同程度的影响 (图

2) ,随着密度的增加 ,幼树个体数表现出下降趋势 ,幼苗个体数也在成年个体密度大于 3 000

株·hm
- 2的样方中下降明显。相似的现象发生在 Grace和 Platt

[ 21 ]对长叶松种群以及朱教

君等 [ 6 ]对日本黑松海岸林更新的研究中。这种现象是因为更新苗与周围的同种成年个体

有着相似的资源需求 ,进而在光、营养和其它资源方面竞争激烈。而这种种内竞争在减小种

群补充可能性方面扮演着重要的角色 [ 22 ]。此外 ,随着成年个体密度的增加 ,导致了下层空

间光照降低以及地面枯枝落叶层的增厚 ,而这为病原体的滋生创造了适宜的环境 ,进一步加

剧了更新苗出生率减小或死亡率增加的趋势 [ 23 ]。然而 ,这种密度制约效应存在着一个阈

值 ,也就是说并不是成年个体密度越小 ,更新苗个体数越多。研究表明最大的幼苗个体数发

生在成年个体黑松种群密度在 3 000～3 500株·hm - 2的样方中 ,最大的幼树个体数发生在

1 900～2 500株·hm - 2的样方中 ,而未发生在成年个体密度最小的 900～1 900株·hm - 2的

样方中 (图 2)。这可能是成年个体密度越小 ,下层的透光率越高 ,而过强的光照对黑松种子

的萌发不利 [ 6 ]。此外 ,幼苗 ( P > 0105)和幼树 ( P < 0105)个体数在成年个体密度梯度间变

化程度的差异以及出现个体数峰值的样方成年个体密度大小的不同也反映了不同年龄的黑

松更新苗耐荫性的差别。小于 3年的黑松幼苗的耐荫性明显好于大于 3年的幼树的耐荫

性。相似的结论也可在臧润国等 [ 20 ]对红松种群的研究中得到证实。

海岸带是海陆相互作用活跃的地带 ,距海越近 ,这种作用越强。潮汐、盐水的侵入、海风

等对海防林更新、物种多样性构成了严重的威胁 [ 24, 25 ]。在海边频繁遭受潮汐侵袭的林分 ,

会导致物种多样性的下降以及更新苗的缺失 [ 25 ]。积水时间的增长也会大大加剧更新失败

的风险 [ 26 ]。随着距海岸距离的增加 ,幼苗的个体数表现出了增加趋势 (图 3) ,恰恰反映了

这种在海陆梯度上环境异质性的变化。然而 ,在 400 m以后 ,这种作用的效果不是很明显。

幼树个体数由距海岸 0～200 m的快速增长 ,到 200～500 m的变化平稳 ,再到 500～650 m

的急剧上升 (图 3) ,反映了海陆相互作用由强、中到弱的梯度变化。而小树个体数的变化在
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整个距海岸距离内并未表现出明显的规律。三种更新苗个体数在距海岸距离梯度上的变化

差异 ,反映了对环境因素适应能力的差别。随着更新苗年龄的增长 ,显然对环境的适应能力

和耐受程度在不断增加。通过本文的分析 ,海陆作用确实对黑松海防林天然更新造成了一

定的影响 ,但是这种作用对更新苗个体数的变化影响距离有限 ,有些情况甚至不能解释。如

在距海岸 400 m以后 ,幼苗个体数随距海岸距离的增加呈下降趋势。这就说明其它因素的

存在 ,如人为干扰削弱了海陆相互作用的影响。研究样地离村庄较近 ,每年春初、秋末两季 ,

村民要收集黑松凋落物和枯草作薪柴。这种活动一方面会造成凋落层中的种子被收集 ,另

一方面也容易对更新苗造成伤害 ,从而对天然更新造成影响。当然 ,本文只是以距离指标间

接探讨海陆相互作用对天然更新的影响 ,将环境因子定量化直接分析海陆相互作用对天然

更新的影响仍是我们继续努力的方向。

草本植物的存在极大地抑制木本植物的建立和生长 [ 27 ]。然而这里的研究表明并不是

草本盖度最小的样方拥有最多的幼苗和幼树的个体数 ,反而是 2级草本盖度 (011～012)中

幼苗和 3级草本盖度 (012～013)中幼树个体数量最高 (图 4)。这就说明一定的草本盖度对

树木建立有一定的促进作用。一定数量草本覆盖减少了雨水对土壤的冲刷、增加了养分并

改善了微环境 (沃岛效应 ) [ 28 ]
,同时又最大限度地减少其对木本植物个体建立和生长的妨

碍 ,达到一种动态平衡。但是草本覆盖对不同生活史阶段的黑松作用程度不同。随着更新

苗幼苗、幼树和小树年龄的增长和本身高度的增加 ,草本覆盖的作用在不断减弱 (图 4)。

随着灌木层覆盖度的增加 ,幼苗和幼树的个体数量在不断减少 ,即使显著程度不同 (图

5)。O’brien等 [ 7 ]研究发现在其它影响因子固定的前提下 ,灌木覆盖每增加 1% ,辐射松

( P inus rad ia ta)的更新概率将下降 1815%。这很可能是随着灌木覆盖度的增加 ,幼苗和幼

树与灌木之间光竞争等也在不断增加 [ 29 ]。而黑松是一个喜光树种 [ 6 ]
,随着覆盖度的增加 ,

适宜黑松更新的光照条件缺失 ,导致黑松幼苗和幼树死亡率增加。随着更新苗年龄的增长 ,

植株高度不断增加 ,逐渐摆脱灌木的遮挡 ,光照条件已不是影响小树生长的限制因子 ,而水

分的作用日益显现。灌木覆盖度高的样方 ,阻止了土壤水分的蒸发 ,满足了小树生长的需

要。这可能是小树个体数量在灌木覆盖度大于 015的样方中高的原因 (图 5)。可见 ,随着

黑松更新苗生活史阶段的变更 ,灌木层的作用也在改变 ,由开始抑制幼苗建立逐渐过渡到促

进幼龄植株生长。掌握黑松幼龄植株与灌木的相互作用机制可为人工促进天然更新和黑松

海防林有效管理提供一定的借鉴。
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Effects of Adult Tree D en sity , D istance to Coa st and Understory

on Na tura l Regenera tion of P inus thunberg ii Coa sta l

Protection Forest in Yan ta i Reg ion

ZHANG Zhi2dong, HAN Guang2xuan, MAO Pei2li, WANG Guang2mei, XUE Q in2zhao
( Yantai Institute of Coastal Zone Research for Sustainable Development, CAS, Yantai 264003, China)

Abstract: P inus thunberg ii coastal p rotection forests are important as windbreaks and tide breaks

and in stabilizing sand dunes and p rotecting the local environment. The sustainable development

of P. thunberg ii coastal forest depends, to a great extent, on the success of natural generation.

However, the influence of ecological factors on the natural regeneration in a P. thunberg ii coastal

forest is rarely exp lored. In order to understand the natural regeneration mechanism of the P.

thunberg ii coastal p rotection forest, 42 p lots (10 m ×10 m) were investigated in Yantai region of

Shandong p rovince, China. The effects of adult tree density, distance to coast, herbaceous and

shrub cover on natural regeneration of P. thunberg ii coastal p rotection forest were studied by statis2
tical analysis methods. The results indicated that size structures of stand population of P. thunber2
g ii exhibit the characteristic reverse J2distribution (R

2
= 0199) generally indicative of self2rep lica2

ting, stable, uneven2age population. The number of seedlings, sap lings and small tree varied

throughout the study p lots depending on adult tree density, distance to coast, herbaceous and

shrub cover. The number of seedlings and sap lings increased first and then decreased with the in2
crease of adult tree density and distance to coast, and showed descending trend with the increase

of understory herbaceous and shrub cover. The individual number of small trees was positively

correlated with shrub cover, and showed no clear correlation with adult tree density, distance to

coast and herbaceous cover. Our results p roved that different life stages ( e. g. , seedling, sap2
ling, small tree) of regeneration p lantlet exhibit different adap tive strategies and mechanism s un2
der the impact of adult tree density, distance to coast and understory. An effective understanding

of those regeneration rules is a p rerequisite for develop ing sustainable management of P. thunberg ii

coastal p rotection forest.

Key words: population ecology; natural regeneration; size structure; P inus thunberg ii; coastal

p rotection forest


