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摘　 要　 幼苗更新是森林更新的关键过程，而林窗对于植物幼苗更新、生长及最终存活具
有重要影响。 极端气候事件会使森林在短时间内形成大量林窗，从而显著影响林内幼苗更
新和存活。 本研究以 ２０１５ 年雪灾后云南省哀牢山中山湿性常绿阔叶林优势种黄心树
（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｂｏｍｂｙｃｉｎａ）幼苗为对象，对 １９４ 个 １ ｍ×１ ｍ 样方中的幼苗生长和死亡动态进行为
期 ４ 年的监测，利用线性混合模型（ＬＭＭ）和广义线性混合模型（ＧＬＭＭ），分析林冠开阔度
对幼苗高度相对生长率、叶片相对增长率、新增率和死亡率的影响，研究了雪灾干扰后的林
冠开阔度对植物幼苗更新的影响。 结果表明： （１） 林冠开阔度随时间推移逐渐变小
（２０．０７％～９．９７％），且速度由快到慢；（２）２０１５—２０１６ 年，已有幼苗高度相对生长率与林冠
开阔度呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），其余年份两者间无显著相关性；２０１６—２０１７ 年已有幼苗叶
片相对增长率与林冠开阔度呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），其余年份两者间无显著相关性；（３）
林冠开阔度与幼苗新增率和死亡率均无显著相关性。 本研究表明，雪灾后造成的林冠开阔
度增加有利于黄心树幼苗生长。
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　 　 林窗动态被认为是森林中的小尺度干扰，由英

国生态学家 Ｗａｔｔ 在 １９４７ 年首次提出（Ｗａｔｔ，１９４７）。
林窗会影响森林结构、光照条件以及土壤理化性质，
这一影响进而增大森林的组成和结构的异质性

（Ｍｕｓｃｏｌｏ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 研究表明：林窗形成后，林
窗内的光照、水分及温度等环境因子均高于林内，其
中对林窗生境影响最直接、最重要的是光照强度，能
够促进种子萌发及幼苗生长（班勇，１９９６；张小鹏

等，２０１６），从而加快森林恢复。 因此，林窗干扰是

森林进行自我修复和更新的重要生态过程，对研究

森林的物种多样性及更新具有重要意义。
在当今全球气候变化加剧的背景下，极端气候，

尤其是冰雪灾害发生的频率和强度呈现上升趋势

（Ｒｅｇａｎ，１９９８；ＩＰＣＣ，２００１）。 由于冰雪灾害发生在

亚热带地区较少，因此相关地区受冰雪灾害影响的

研究较少，但随着全球气候变化的加剧，亚热带森林

发生冰雪灾害的几率有增加的趋势 （苏志尧等，
２０１０）。 冰雪灾害会导致树冠加重，引起枝干断裂，
从而在短时间形成大量林窗。

雪灾是森林生态系统重要的自然干扰因子之

一，它会对林业造成重大损失，同时也会影响森林生

态系统的稳定性。 幼苗更新在森林生态系统稳定性

维持和受损生态恢复过程中发挥着重要作用（Ｆｙｌｌａｓ
ｅｔ ａｌ．，２０１０；苏嫄等，２０１４）。 国内外学者针对雪灾

后的森林幼苗更新、物种多样性、林窗及其微环境等

多个方面已开展大量研究，例如，林窗干扰显著提高

了岷江冷杉幼苗种群优势度的环境容纳量，使其幼

苗种群具有更强的增长优势（陈国鹏等，２０１８）。 雪

灾后，伴随着大量林窗形成，林内新生苗物种丰富度

在不同光环境下均有所增加 （ Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１７，
２０１８）；但也有研究表明，单位面积内幼苗更新数量

与林窗大小呈负相关（刘庆，２００４）。 ｄ’ Ｏｌｉｖｅｉｒａ 等

（２０１１）研究表明，林窗形成的前 ５ 年，较大林窗会

降低幼苗新增率，并且增加幼苗的死亡率；但也有研

究表明，林窗环境下幼苗死亡率降低（Ｋｏｂｅ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）；而刘何铭等（２０１７）指出，光照对幼苗短期存

活无显著影响。 此外，林窗对于幼苗生长也具有显

著影响，例如，研究发现，木荷幼苗在林窗面积大于

１００ ｍ２时生长较快（葛晓改等，２０１４）。 同时，林窗

对幼苗更新也存在显著的种间差异，例如林窗会显

著促进具有较强耐阴性物种的更新 （ Ｓｚｗａｇｒｚｙｋ
ｅｔ ａｌ．，２００１）。 综上所述，尽管已有很多研究针对林

窗开阔度对幼苗更新开展了相关工作，但并未得出

一致结论。
２０１５ 年 １ 月 ９ 日至 １１ 日云南省哀牢山中山湿

性常绿阔叶林遭遇了罕见雪灾，最低气温达到

－２ ℃，地面积雪约 ４０ ｃｍ 厚，对许多树冠造成了严

重破坏（Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１７），林冠开阔度相比雪灾前

（５％～１１％）显著提高（ Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 林冠开

阔度的变化会导致林下生物因子（种子扩散等）和

非生物因子（光照、温湿度、土壤性质等）发生改变

（张小鹏等，２０１６），进而影响林下幼苗更新。 然而，
很少有针对性研究直接探讨亚热带地区雪灾事件造

成的林冠开阔度变化对幼苗更新影响的强度大小，
以及雪灾后随时间的恢复情况。 因此，为解决上述

问题，我们在本次雪灾事件发生后及时设置样方，对
雪灾后林窗动态及其对幼苗更新的影响开展了为期

４ 年的连续调查。 本研究以哀牢山常绿阔叶林优势

种之一黄心树为对象，分析林冠开阔度对其幼苗高

度相对生长率、叶片相对增长率、新增率和死亡率的

影响，为进一步理解雪灾对中山湿性常绿阔叶林的

影响，以及灾后恢复及重建提供理论依据。

１　 研究地区及研究方法

１ １　 研究区概况

研究地点位于云南省普洱市景东县哀牢山国家

级自然保护区（２４° ３２′Ｎ，１０１° ０１′Ｅ），海拔 ２４００ ～
２６００ ｍ，主要植被类型为中山湿性常绿阔叶林（温
韩东等，２０１８）。 根据哀牢山森林生态系统定位观

测研究站近 ４ 年（２０１５—２０１８）的气候指标监测资

料，该区年均降水量为 １８５０ ｍｍ，８６％以上的降水集

中在雨季（５—１０ 月），年平均气温 １１．６８ ℃。 林内

土壤为酸性（ｐＨ＝ ４．４±４．９）山地黄棕壤，土壤表面凋

落物厚约 ３～７ ｃｍ，土壤有机碳、全氮和全磷含量分

别为 １２．９１％、０．５２％和 ０．０６％，表层土壤的 Ｃ ／ Ｎ 为

１４．４（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 林内主要乔木优势树种为

樟科的黄心树（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｂｏｍｂｙｃｉｎａ） 和滇润楠（Ｍ．
ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、壳斗科的木果柯 （ Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｘｙｌｏ⁃
ｃａｒｐｕｓ）和硬斗柯（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｈａｎｃｅｉ）、山茶科的南洋

木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｎｏｒｏｎｈａｅ）和舟柄茶（Ｈａｒｔｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）及
木兰科的红色木莲（Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｉｎｓｉｇｎｉｓ）和多花含笑

（Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｆｌｏｒｉｂｕｎｄａ）等（杞金华等，２０１５）。
１ ２　 试验设计

为研究雪灾后，哀牢山亚热带森林常绿阔叶林

黄心树幼苗的更新情况，２０１５ 年 ３ 月在林内随机设

置 １９４ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，并对每个样方进行编

７８７冯　 力等：雪灾干扰后林冠开阔度对黄心树幼苗更新的影响



号，于每年 ５ 月份进行幼苗调查。 调查内容包括：幼
苗种类、高度、叶片数及林冠开阔度。 每次样方调查

时，高度≥５ ｃｍ 的乔木幼苗均作记录（定位及挂

牌）。 在已完成的 ４ 次调查中，优势种黄心树幼苗

样本量最大。 因此，本研究以黄心树为对象，探讨雪

灾干扰造成的林窗变化对幼苗更新的影响。 将第一

次调查时所标记的黄心树幼苗定义为已有苗，后续

调查中的新增幼苗定义为新增苗 （蔡军奇等，
２０１９），新增率定义为：当年幼苗新增数与上一年幼

苗总数的比值。 考虑到已有苗和新增苗的差异，分
别进行数据分析。
１ ３　 半球影像获取

本试验林冠开阔度通过鱼眼镜头拍摄获取。 每

年 ５ 月份幼苗调查完成后进行拍摄，在每个样方中

心点进行拍摄，相机镜头距地面 １．０ ｍ，用水平仪调

至水平，选取阴天、凌晨日出前或傍晚日落后，且无

风时进行拍摄。
１ ４　 数据处理

本研究选取以下幼苗生长指标：
幼苗 绝 对 生 长 高 度 （ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ

ｈｅｉｇｈｔ）：ΔＨ ＝ Ｈ１ －Ｈ０（Ｈ１：当年高度，Ｈ０：上一年高

度）；
幼苗叶片绝对增长量 （ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ

ｌｅａｆ）：ΔＬａ ＝ Ｌａ１ －Ｌａ０（Ｌａ１：当年叶片数，Ｌａ０：上一年

叶片数）；
幼苗高度相对生长率 （ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ

ｈｅｉｇｈｔ）：ＲＧＲＨ ＝（Ｈ１－Ｈ０） ／ Ｈ０×１００％；
幼苗叶片相对增长率 （ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ

ｌｅａｆ）：ＲＧＲＬ ＝ （ Ｌａ１ － Ｌａ０ ） ／ Ｌａ０ × １００％；（黄甫昭等，
２０１７）；

林冠开阔度：利用 Ｇａｐ Ｌｉｇｈｔ Ａｎａｌｙｚｅｒ 软件（２．０
版）（Ｆｒａｚｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９９）分析照片，计算冠层孔隙，
未被植物覆盖的部分占比就是林冠开阔度。 本研究

选取相邻两年林冠开阔度的平均值进行数据分析。
本研究采用 Ｒ 语言（版本 ３．５．１）中的 ｎｌｍｅ 包中

的线性混合模型（ＬＭＭ）分析林冠开阔度对幼苗高

度相对生长率和叶片相对增长率的影响，因变量为

幼苗高度相对生长率（或叶片相对增长率），林冠开

阔度和幼苗初始高度作为自变量，幼苗编号和样方

编号以嵌套形式作为随机变量。 此外，针对林冠开

阔度对新增苗数量的影响，也采用本模型进行分析

（分析时，只选取具有新增苗的样方）。 采用 Ｒ 语言

中的 ｌｍｅ４ 包提供的广义线性混合模型（ＧＬＭＭ），分

析林冠开阔度对幼苗新增率和死亡率的影响。 幼苗

新增率和死亡率被建模为具有 ｌｏｇｉｔ⁃ｌｉｎｋ 的二项式

变量，１ 表示有新增苗的样方（或死亡），０ 表示没有

新增苗的样方（或存活）。 自变量为林冠开阔度（分
析死亡率时，幼苗初始高度也设置为自变量），幼苗

编号和样方编号以嵌套形式作为随机变量。

２　 结果与分析

２ １　 雪灾干扰后林窗动态及幼苗动态

２０１５ 年雪灾后，林冠开阔度约为 ２０． ０７％ ±
４．３２％（平均值±标准差），并随时间推移显著变小，
随后 ３ 年的平均值依次为 １２．２３％±２．８３％、１１．２９％±
３．０９％和 ９．９７％±２．４７％（ｄｆ ＝ ３，Ｆ ＝ ３７８．４，Ｐ＜０．００１）
（图 １，图 ２）。

２０１５ 年的第一次调查，共记录黄心树幼苗 １０９
株，在随后的 ３ 年调查中共计发现新增苗 １６０ 株。
截止 ２０１８ 年第 ４ 次调查发现，１０９ 株已有苗死亡 １８
株，死亡率为 １６．５１％；尚未对第 ４ 次调查的新增苗

（２０ 株）的存活状态进行调查，剩余 １４０ 株新增苗死

亡 ２０ 株，死亡率为 １４．２９％（表 １）。 幼苗新增率和

幼苗死亡率均呈现出显著年际差异，差异范围分别

为 ８．４４％～１０５．８３％和 １．８３％～１０．９７％（表 １）。
２ ２　 雪灾干扰后林冠开阔度对幼苗生长的影响

已有苗高度相对生长率与林冠 开 阔 度 在

２０１５—２０１６ 年呈显著正相关性（ ｔ＝ ２．５１３，Ｐ＝ ０．０１５）
（图 ３ａ），而在其他年份间并未呈现显著相关性。 已

有苗叶片相对增长率与林冠开阔度在 ２０１６—２０１７
年呈显著正相关性（ ｔ ＝ ２．２０６，Ｐ ＝ ０．０３３）（图 ３ｂ），而
在其他年份无显著相关性。

表 １　 ２０１５—２０１８ 年幼苗动态
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｙｅａｒｓ （２０１５—
２０１８）
指标 Ｉｎｄｅｘ ２０１５ 年 ２０１６ 年 ２０１７ 年 ２０１８ 年

总体幼苗株数 Ｎｏ． ｏｆ ｔｏｔａｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ １０９ １２０ ２３７ ２３１
总体幼苗死亡株数 Ｎｏ． ｏｆ ｔｏｔａｌ ｍｏｒ⁃
ｔａｌｉｔｙ

２ １０ ２６

新增苗株数 Ｎｏ． ｏｆ ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄ⁃
ｌｉｎｇｓ

１３ １２７ ２０

新增率 Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅ （％） １１．９３ １０５．８３ ８．４４
死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ （％） １．８３ ８．３３ １０．９７
新增苗死亡株数 Ｎｏ． ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ
ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

３ １７

新增苗死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｏｆ ｒｅ⁃
ｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ （％）

２３．０８ １３．３９

已有苗死亡 Ｎｏ． ｏｆ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ｅｘｉｓｔ⁃
ｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

２ ７ ９

已有苗死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｏｆ ｅｘｉｓｔ⁃
ｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ （％）

１．８３ ６．４２ ８．２６
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图 １　 ２０１５—２０１８ 年 １９４ 个幼苗样方的林冠开阔度频次分布图
Ｆｉｇ．１　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ １９４ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ ｆｒｏｍ ２０１５ ｔｏ ２０１８

图 ２　 林冠开阔度的年间差异
Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ａｍｏｎｇ ｙｅａｒｓ

新增苗的高度相对生长率和叶片相对增长率与林冠

开阔度在所有年份间均未发现显著相关性（表 ２）。
针对幼苗绝对增长高度和叶片绝对增长量与林

冠开阔度的相关性分析，结果与高度相对生长率和

叶片相对增长率的结果一致。
２ ３　 雪灾干扰后林冠开阔度对幼苗新增和死亡的

影响

通过对每个幼苗样方中新增苗的有无进行分

析，结果表明，林冠开阔度与幼苗新增率在所有年份

间均未呈现显著相关性（表３）。通过对有新增苗的

图 ３　 林冠开阔度对已有苗生长的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｅｘｉｓｔｉｎｇ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
注：ａ：２０１５—２０１６ 年林冠开阔度对幼苗高度相对生长率的影响；ｂ：
２０１６—２０１７ 年林冠开阔度对幼苗叶片相对增长率的影响。
Ｎｏｔｅ： ａ： Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ
ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ２０１５－２０１６； ｂ： ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａ⁃
ｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１６－２０１７）．
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表 ２　 林冠开阔度对黄心树幼苗生长指标的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｂｏｍｂｙｃｉｎａ

年份
Ｙｅａｒ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

估计值±标准误
Ｅｓｔｉｍａｔｅ±ＳＥ

ｔ 值
ｔ⁃ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ⁃ｖａｌｕｅ

２０１５—２０１６ 已有苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ ０．０３６±０．０１４ ２．５１３∗ ０．０１５
Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ ０．０１３±０．０５０ ０．２６０ ０．７９６
新增苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ

Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ

２０１６—２０１７ 已有苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ ０．００８±０．０１６ ０．４９４ ０．６２４
Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ ０．１１２±０．０５１ ２．２０６∗ ０．０３３
新增苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ ０．０２６±０．０４６ ０．５７２ ０．５９２
Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ ０．１２７±０．２４２ ０．５２７ ０．６２１

２０１７—２０１８ 已有苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ －０．００４±０．０１２ －０．２９５ ０．７６９
Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ －０．００５±０．０３１ －０．１６８ ０．８６８
新增苗 高度相对生长率（％）ＲＧＲＨ －０．０７８±０．１３３ －０．５８９ ０．５５９
Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 叶片相对增长率（％）ＲＧＲＬ －０．０４９±０．０３８ －１．２９７ ０．２０２

∗Ｐ＜０．０５．

表 ３　 林冠开阔度对黄心树幼苗新增率和死亡率的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅ ａｎｄ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｏｆ Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｂｏｍｂｙｃｉｎａ
年份
Ｙｅａｒ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

估计值±标准误
Ｅｓｔｉｍａｔｅ±ＳＥ

ｚ 值
ｚ⁃ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ⁃ｖａｌｕｅ

２０１５—２０１６ 已有苗 Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 新增率 Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ －０．０９６±０．１２６ －０．７６５ ０．４４４
新增苗 Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ １．１６３±３．３６８ ０．３４５ ０．７３０

死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ
２０１６—２０１７ 已有苗 Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 新增率 Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ －０．１１６±０．０７５ －１．５５１ ０．１２１

新增苗 Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ０．２４７±０．１７８ １．３９１ ０．１６４
死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ０．１５７±０．２６２ ０．６０１ ０．５４８

２０１７—２０１８ 已有苗 Ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 新增率 Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ －０．１６０±０．１０８ －１．４８４ ０．１３８
新增苗 Ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ 死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ０．１２９±０．１６６ ０．７７５ ０．４３８

死亡率 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ０．２１０±１．００６ ０．２０９ ０．８３４

样方数据进一步分析，结果表明，新增苗数量和林冠

开阔度亦无显著相关性（表 ４）。 此外，已有苗和新

增苗的死亡率与林冠开阔度在所有年份同样均未呈

现显著相关性（表 ３）。

表 ４　 林冠开阔度对新增苗数量的影响
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｅ⁃
ｃｒｕｉｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
年份
Ｙｅａｒ

估计值±标准误
Ｅｓｔｉｍａｔｅ±ＳＥ

自由度
ｄｆ

ｔ 值
ｔ⁃ｖａｌｕｅ

Ｐ 值
Ｐ⁃ｖａｌｕｅ

２０１５—２０１６ ０．０８０±０．０５９ ７ １．３６２ ０．２１５
２０１６—２０１７ ０．２８０±０．２１５ ４４ １．３０１ ０．１９９
２０１７—２０１８ －０．０７４±０．０５１ ２２ －１．４２９ ０．１６７

３　 讨论与结论

林窗的形成为幼苗生长提供了有利条件（陶建

平等，２００４）。 幼苗阶段在森林更新中具有重要作

用，幼苗的新增及死亡情况直接影响着其种群更新

的成败（Ｃｏｍｉｔａ ｅｔ ａｌ．，２００９；陈国鹏等，２０１６）。 幼苗

更新会随着时间的推移对雪灾后林窗变化做出响应

（Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 本研究调查了雪灾后哀牢山中

山湿性常绿阔叶林林冠开阔度对黄心树幼苗更新动

态的影响，结果表明，雪灾后造成的林冠开阔度增加

可以加快已有苗的生长，但对幼苗的新增率、死亡率

以及新增苗数量均无显著影响。
林窗的形成会影响林下光照条件，光是影响植

物存活、生长和分布的重要生态因子 （ Ｒｏｚｅｎｄａａｌ
ｅｔ ａｌ．，２００６）。 Ｋｏｂｅ（１９９９）和吴小琪等（２０１９）的研

究结果表明，林窗环境下幼苗的存活率更高，而本研

究结果表明林冠开阔度和幼苗死亡率无显著相关

性。 刘何铭等（２０１７）的研究结果也发现相似格局，
在自然林窗条件下，光照对幼苗短期存活没有显著

影响。 这种差异产生的原因，可能与不同物种对光

照响应程度差异有关（Ｋｏｂｅ ｅｔ ａｌ．，１９９９；Ｇｏｏｄａｌｅ ｅｔ
ａｌ．，２０１４），也有可能是林冠下幼苗对土壤资源的竞

争比对地上光资源的竞争更敏感，进而掩盖了光照

对幼苗死亡的影响（王政权等，２００３）。 本研究表
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明，林冠开阔度能够促进幼苗生长，这一结果与国内

外多数研究结果一致，但林冠开阔度促进幼苗生长

的强度大小存在显著的种间差异（Ｇｅｒｈａｒｄｔ，１９９６；葛
晓改等，２０１４；吴小琪等，２０１９）。 人工林窗对不同年

龄阶段的幼苗影响也存在差异，如韩文娟等（２０１２）
研究表明，林窗大小对 １～３ 年生油松幼苗生长无显

著影响，但对 ４ ～ ７ 年生油松幼苗生长有显著影响，
主要原因是 １～ ３ 年油松幼苗的生长主要受草本层

盖度影响。 ｄ’ Ｏｌｉｖｅｉｒａ 等（２０１１）研究表明，林窗对

幼苗生长具有时效性，在林窗形成的最初 ５ 年，优势

种快速生长，使幼苗竞争强度相比林窗形成前显著

增强；因此，林窗越大，幼苗的死亡率越高，从而导致

幼苗新增率降低，但这种影响随时间逐渐减弱，在
１２ 年后，幼苗生长不再受林冠开阔度影响。 宋新章

等（２００８）研究表明，在林窗形成初期，由于灌木密

度较大，导致乔木幼苗生长与更新受到强烈压制。
因此，部分学者建议适度间伐和择伐有利于林分空

间结构的优化 （ Ｍäｋｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ．， ２００４；宋新章等，
２００８；Ｓｔａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。

本研究结果表明，林窗开阔度对幼苗的影响仅

存在于部分年份，这种显著的年际差异进一步表明

森林的幼苗更新是一个复杂的生态过程。 除林冠开

阔度外，还受其他多种因素影响，包括温度、水分、土
壤养分、凋落物、种子雨、动物取食和种间关系等

（Ｌｅｗｉｓ ｅｔ ａｌ．， ２０００； 黄忠良等， ２００１； 李宏俊等，
２００１；Ｐｏｏｒｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００８；尹华军等，２０１１；王静等，
２０１７；黄萍等，２０１８）。 其中温度和水分通常被认为

是两个十分重要的因素，也受到很多关注。 例如，张
珊珊等（２０１８）研究表明，相比光强而言，土壤水分

的增加更能显著提高云南蓝果树的幼苗生长；而岷

江冷杉幼苗的存活率被发现随温度的升高而增加

（庞晓瑜等，２０１８）。 根据本研究地点的气象监测数

据，２０１５ 年 ５ 月—２０１６ 年 ４ 月、２０１６ 年 ５ 月—２０１７
年 ４ 月、２０１７ 年 ５ 月—２０１８ 年 ４ 月的月平均温度差

异不大，分别为 （ １１． ３８ ± ４． １８）、 （ １２． ０１ ± ３． １５）、
（１１．６６±３．５６） ℃。 而 ３ 年的总降雨量则具有明显

差异， 分别为 １５２４． ５、 ２５０３． ２、 １７２８． ２ ｍｍ； 其中

２０１６—２０１７ 年降雨量显著高于其他年份，这有可能

是引起 ２０１６—２０１７ 年与 ２０１５—２０１６ 年、 ２０１７—
２０１８ 年幼苗更新动态差异的原因之一。

本研究通过高度相对生长率、叶片相对增长率、
幼苗新增率和死亡率等指标全面探讨了林冠开阔度

对黄心树幼苗更新动态的影响。 结果表明，随着雪

灾后林窗的大量形成，在部分年份有利于黄心树幼

苗生长，从而对黄心树幼苗更新起促进作用。 本研

究仅针对黄心树幼苗在种群水平上做了初步探讨，
然而林内多物种共存，而不同种类间的幼苗往往存

在显著的生理特性差异，其对林冠开阔度的响应有

可能也存在差异。 因此，在后续的研究中从群落水

平上进行相关问题的探讨，则更能全面真实地反映

雪灾后造成的林冠开阔度变化对林内幼苗更新动态

的影响。
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