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天然林林窗与自然更新研究进展
*
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摘要: 在森林的天然更新过程中，林窗扮演着重要角色。林窗对群落组成、功能结构、物质循环、能量流动和

生物多样性维持起着重要作用，是群落演替的主要驱动力。本文综述了天然林林窗更新与种子萌发、物种多样

性、生物入侵等热点。重点对自然更新与生境各要素系统性联系、大尺度的森林干扰、森林生态系统多样性与

社会服务功能、生物入侵的响应机理、林窗植物的萌生更新、层间植物对林窗影响等进行深入探讨和展望，以

期为天然林自然更新和森林可持续经营提供参考。
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Abstract: The forest gaps play an important role in the process of natural regeneration of the forest． In addition，it
also have a vital part in community composition，functional structure，material circulation，energy flow and biodi-
versity conservation，which is the driving force of community succession． In this paper，we summarized the hot
topics of forest gap regeneration and seed germination，species diversity and biological invasion． In order to provide
reference for understanding forest natural regeneration and sustainable management，this paper focused on the sys-
tematic connection between natural renewal and habitat elements，the large-scale forest disturbance，the diversity
of the forest ecosystem and the social service functions，the response mechanism of the biological invasion，the ini-
tiation and renewal of the forest plant community，and the influence of interlayer plants on the forest gaps．
Key words: forest regeneration; habitats of forest gap; ecosystem; species diversity; sustainable management

林窗 ( Forest Gap) 的概念于 1947 年由生态学

家 Watt 首次提出，指由林冠乔木的死亡等原因造

成林地上形成不连续的林间隙地［1］。之后，Ｒunkle
对林窗概念作了补充和完善，定义为森林群落中新

植物个体占据与更新达到主林高度的树木死亡暴露

出的立体空间，造成林冠层面出现不连续外在形态

的现象［2］。林窗对森林群落天然更新、维持生物

多样性等方面具有重要的作用［3］。林窗的边界木

有助于林窗群落的更新，林窗内幼苗和幼树对森林

生态系统更新起着重要作用［4］。因此，人工林窗

成为促进天然林及次生林结构优化的重要干扰措

施［5］。
近年来，国内对林窗的研究主要集中于林窗基

本特征、物种多样性、林窗模型和土壤养分等方
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面［6］。目前关于林窗内凋落物分解、土壤碳氮及

酶活性、动物和土壤微生物生理生态学特征的研究

逐渐增多［7］，但是对天然林林窗自然更新及其生

理生态学机制、全球变化与林窗的生态系统服务功

能、林窗应用研究较少。而国外已在林窗的动态与

竞争、生物多样性维持、幼苗填充、林窗微环境的

物种响应等方面进行大量研究［8］。本文阐述了天

然林林窗天然更新过程中的种子萌发、物种多样

性、生物入侵等研究进展，探讨该领域亟待解决的

问题，分析未来研究的重点，并针对研究的不足以

及发展趋势对研究进行展望，以期为天然林林窗与

自然更新的研究提供参考。

1 天然林林窗成因、大小特征及发展期

1. 1 天然林林窗的成因及大小特征

林窗的成因有选择性砍伐、除杂和人为火灾

等，也有自然衰老死亡倒伏、灾害、病虫害等自然

成因。如红松 ( Pinus koraiensis) 林遭受台风的干

扰形成大量林窗［9］。在常绿阔叶林，林窗的形成

率和 密 度 受 海 拔 和 坡 位 的 影 响，在 高 海 拔 地 段

( ≥500m) 显著高于中低海拔地段 ( ＜500m) ［10］。
此外，排污、致病真菌也会造成天然林木死亡而形

成林窗［11］。
通常用林窗面积来衡量林窗大小［12］，为实现

不同地区、不同林窗研究的可比性，我国学者提出

利用林窗平均直径 ( D) 与林窗边缘木平均高度

( H) 之比 ( D /H) 来界定林窗的相对大小。如温

带森林扩展林窗的 D /H: 0. 49－3. 49，其中 0. 49＜
D /H≤1. 0 为小林窗，1. 0 ＜D /H≤2. 0 为中林窗，

2. 0＜D /H＜3. 5 为大林窗，有效实现了不同地区、
不同林窗研究的可比性［13］。林窗改变天然林生境、
促进物质和信息的循环，增加天然林生物多样性，

为林木的生长提供新的生长环境［14］。林窗的多样

性指数、幼苗更新密度与丰富度随着林窗面积增大

而增大［15］。但林窗太小不利于喜光树种的更新，

林窗太大则不利于阴性树种更新［16］。
1. 2 天然林林窗的发展期

天然林林窗的更新经历先锋种、耐荫种，再到

两种类并存的状态，最终由耐荫种在林窗内完成更

新［17－18］。林窗发展期阶段可由分析树木年轮、枯木

腐烂程度判定，因为林窗枯木腐烂需要一段时间，

对应不 同 林 窗 发 展 阶 段。如 在 挪 威 云 杉 ( Picea
abies) 森林中，林冠层更新周期可长达 122 年［19］。

此外，附生植物也表征林窗发展阶段，早期阶段树

干上的附生植物的多样性最高，枯立木上的附生植

物多样性在后期阶段显著增加，过度成熟和衰变阶

段的多样性最高［20］，林窗地表层和附生植被对老龄

天然林林窗年龄动态的响应有待进一步研究。

2 天然林林窗自然更新研究方法

天然林林窗与自然更新研究主要应用设立典型

样地调查、野外实验、设备测量等调查方法。其中

常用典型样地调查采样法，目前呈现出整合其他方

法优点应用的发展趋势，不足是要消耗大量人力物

力。在混交老龄林林窗天然更新的研究中采用典型

样地和野外切割实验法［21］。此外，测量设备也应

用于林窗研究，如应用陆地激光扫描仪 ( TLS) 研

究林窗形成响应［22］，但设备存在测量精度低、升

级换代成本比较高的缺陷。测量方法的创新可以使

测量 结 果 更 精 确，如 野 外 利 用 等 角 椭 圆 扇 形 法

( ESM) 获得的林窗面积数据比 8 边形法 ( OM)

精确，使结果稳定可靠［23］。与等角多边形法 ( 测

林窗大小) 、单张半球面影像法 ( 测林窗形状) 相

比，双半球面影像法聚合两者的功能，简单精确，

适宜可重复、需比较的天然林林窗自然更新演替等

方面的长期研究［24］。
在天然林林窗生境与物种多样性研究中常构建

模型，如采用生长模型 ( Standwise) 对比研究林

窗树木的生长速率［25］。但是林窗自然更新生态过

程具有动态和复杂性，全面涉及的模型较少。其中

林窗模型 ( FOＲMIND) 主要包括树木光合作用、
呼吸、生 长、更 新 等 生 理 过 程［26］。在 林 窗 模 型

( FGM) 基础上增加土壤演替模块形成的贡嘎山森

林演替模型 ( GFSM) ，它包括更新、生长、死亡

等 8 个模块，仿真模拟树木更新与死亡中的外在和

内禀不确定性［27］。此外，多指标或者模型综合运用

可以弥补单一模型的缺陷，如整合运用 Shannon－
Wiener 多样性指数，Margalef 多样性指数和 Pielou
均匀度指数评估冰冻灾害后土壤动物多样性和分布

对林窗的响应［28］。天然林林窗更新的生命周期生态

过程，包括生长、死亡过程的机制模拟有待研究。

3 天然林林窗的自然更新

3. 1 种子及幼苗更新

种子库对林窗植被恢复和生物多样性保护具有
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重要作用，影响种子萌发的因素主要有林窗微环

境、土壤微生物活动、林窗尺度与位置、种子捕食

等。林窗的出现提高了天然林生境中的光照条件，

影响土壤理化性质、土壤微生物的多样性和凋落物

的分 解，为 种 子 的 萌 发 和 幼 苗 生 长 提 供 适 宜 条

件［29］。在温带森林生态系统中林窗面积增加有利

于更多物种的种子进入土壤［30］，小林窗以种子发

芽更新为主，而大林窗中则是树桩萌芽更新［31］。
在格氏栲 ( Castanopsis kawakamii) 天然林中，林

窗的种子雨总量和完好种子密度均高于林下，而种

子库储量低于林下［32］。此外，林窗比林下存在更

低水平的种子捕食和更高水平的幼苗存活率［33］，

但林 窗 对 动 物 传 播 种 子 的 响 应、增 益 性 的 干 扰

( 间伐、林窗) 等对种子传播有效性影响缺乏足够

的研究［34］。
天然林林窗的干扰、光照、竞争、位置等因素

影响其幼苗库的建立。林窗可以增加天然林树木再

生的多样性，提高幼苗生长速率［35］。但是在芬兰

东部的樟子松 ( Pinus sylvestris var. mongolica) 林

中，林窗内大多数是松属 ( Pinus) 和桦树 ( Betu-
la) 幼苗，幼苗生长缓慢，光照不足和竞争激烈是

主要因素［36］。在温带森林中，林窗能促进建群树

种蒙 古 栎 ( Quercus mongolica ) 和 色 木 槭 ( Acer
mono) 形成幼苗，但种子库对幼苗出现的贡献率

低，主要原因也是光照不足［37］。天然林中较大面

积的林窗及较低的林分郁闭度能改善林地生境，促

进种子萌芽和实生幼苗生长发育［38］。林窗的凋落

物、生态位、病原体、更大的林窗尺寸如何影响天

然林恢复对幼苗库建立的影响有待进一步研究。
3. 2 林窗群落的萌生更新

萌生更新是利用树木残留体 ( 树桩) 和树木

地下茎的休眠和不定芽形成新植株的生态更新过

程，主要有腋生、枝条萌生、干基萌生和地下茎萌

生等形式［39］。萌生更新是种子植物更新策略的重

要组分，它在植被演替前期阶段发挥着明显促进作

用。萌生具有强抗干扰、幼年期生长迅速等优点;

但在低干扰强度、稳定种间竞争关系生境、群落更

倾向于采取实生更新的策略［40］。采取清理枯落物

等恢复措施可有效改善林分结构，促进林窗植物萌

生［41］。目前，对天然林林窗萌生更新的研究比较

匮乏，尤其是萌生更新格局形成的潜在生态学过程

的研究鲜见。
3. 3 林窗填充更新

林窗填充与微环境多样性、林窗尺度、种间竞

争、光照等因素有关。在北欧针叶林人工林窗的填

充更新率高于天然林林窗，森林恢复 5 年后大量的

幼苗已经更新［25］。在北美洲北部的硬叶天然林中，

中等和较大林窗林下以悬钩子 ( Ｒubus sp. ) 为主，

抑制其他树种的生长和幼苗的林窗填充［42］。适宜

尺度的林窗可以让幼苗免受高温与干旱胁迫，并改

善光照水平促进自然林窗的填充，影响种子萌发和

幼苗生长［43］。此 外，在 美 国 东 部 的 栎 属 ( Quer-
cus) +松属 ( Pinus) 混交林中，56%的林窗形成

木是松属植物，44%是硬叶树种，大多数的林窗由

林冠层树木的高生长填充郁闭［41］。目前，基于林

窗死亡树木重建天然林林窗填充历史、冠层间隙填

充对天然林变化影响的检测评估等研究比较缺乏。

4 生物与天然林林窗更新

4. 1 动物对天然林林窗自然更新的影响

林窗影响天然林土壤动物群落的丰度和组成，

同时动物群落也影响林窗自然更新。Xu 等研究发

现土壤动物群落的丰度和组成随林窗大小而变化，

小林 窗 中 土 壤 动 物 的 物 种 数 量 最 多，多 样 性 最

高［28］。而大型动物集中觅食的森林林窗可能产生

更多速效 N，对林窗植被的组成和发育轨迹产生层

叠效应［45］，由迁徙鸟类传播的灌木果实种子雨更

密集［46］; 小型哺乳动物和林窗对森林中的共存物

种的相互作用有利于天然更新［29］。此外，道路交

通对动物活动空间造成障碍效应，具有长期的影

响［47］。
道路等基础设施引起的隔离效应对森林生态系

统功能的影响，非生物因素如何调节生物因素的影

响，林窗土壤动物与微生物群相互作用，地面动物

觅食行为与天然林林窗动植物群落的更新有待进一

步研究。
4. 2 生物入侵林窗对天然林自然更新的影响

生物入侵是一种重要的森林群落干扰，入侵种

对林窗群落更新影响与林窗位置、年龄、尺度和入

侵物种类型等有关。入侵种的密度在林窗中心和林

缘的密度高于林下，而本土树种在冠层间隙中心和

间隙边缘发现了较高的幼苗和幼树密度，侵入性和

地方性幼苗的密度在晚期林窗中均较低，但在较大

林窗的中树苗密度较高［48］。Blair 等研究发现，入

侵种丰富度和相对覆盖率随着林窗尺度增加而显著

增加，而且采伐林窗的大小与外来物种的数量之间

存在线性关系［49］。
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林窗入侵物种因地域、森林和入侵物种特性而

异，如，杂草马缨丹 ( Lantana camara ) ，其主要

入侵原始物种之间的空隙和森林边缘［50］，而热带

雨林入侵种中悬钩子 ( Ｒubus alceifolius) 在大林窗

内最丰富，入侵种是目前退化森林的真正威胁［51］。
此外，黑野樱 ( Prunus serotina) 能够侵入封闭式

欧洲森林，形成长期生长的幼苗库，达到冠层并填

充林窗［52］。因此，在有关林窗生物入侵过程与机

制、退化森林的生物入侵、物种特征和生态系统特

性的联系机理如何作用于外来物种在特定地点侵

入、预测模型构建、生物入侵对天然林生态系统结

构和功能的影响等方面需要加强研究。
4. 3 林窗层间植物对天然林自然更新的影响

热带森林林窗中的藤本植物使森林木材生物量

累积净增加了 8. 9%，相对较低的生物量的藤本植

物可以减少全森林碳吸收，植物竞争对热带森林碳

动态中藤本植物密度和生物量的增加具有关键的影

响［53］。去除藤本植物，热带森林林窗中树木生长、
填充和丰富度都会不同程度的增加，藤本植物对耐

荫物种限制特别大，藤本植物的竞争优势限制了热

带森林生态系统的生物多样性［54］。目前，对植物

竞争与有机碳的生态系统内损失、不同类型林窗植

物之间的竞争机制的研究较少。

5 林窗的影响

5. 1 林窗对天然林物种多样性影响

物种多样性受到灾害程度、林龄及林窗尺寸、
物种类型等因素的影响。在韩国的红松林窗中物种

多样性和物种丰富度显著高于林下［9］，但频繁的

台风干扰延长台湾自然常绿硬木森林冠层林窗更新

时间，植物群落与林下无明显差异［55］。在热带阔

叶林，林窗灌木覆盖和林分年龄显著影响甲虫组合

结构［56］。在北方阔叶林中，林窗尺寸变大可增加

植物的功能特征和物种多样性［57］，但是在混合山

毛榉林中，物种多样性与林窗大小无显著相关关

系［58］。然而，在日本中部亚高山老龄天然林，幼

树群落动态 ( 填充，死亡和竞争) 不仅受郁闭度

和林窗的影响，而且受常绿和落叶林冠之间差异的

影响［59］。此外，热带森林中林窗树木的天然更新

和群落动态模式受到藤本植物丰度的影响，其填充

树冠间隙促进天然林林窗群落更新［60］。
遗传多样性对天然林林窗的自然更新有重要意

义，遗传过程的父母本树种子有效杂交、森林干扰

影响林窗种群的遗传多样性。研究表明有限数量的

父母本树种有助于大多数天然林的更新，其后代有

效的杂交可能增强树冠林窗幼苗的多样性［61］。此

外，森林干扰影响先锋树种的遗传多样性的种群内

分布模式，但总体水平不受影响。在人工林窗实验

中发现多样性低的幼树群落，其幼苗密度比周围森

林更高，林窗干扰可以对天然林树木种群的遗传结

构产生长期的影响，并改变其分布格局［62］。
5. 2 森林林窗分布差异与天然林更新

林窗干扰在相同森林类型、地域或纬度上的变

化规律的差异很大［63］。在同一林型中，热带林窗

最大初始光强高于温带，由不同区域之间的纬度差

异所致; 而在不同森林中，林分高度与地理纬度的

函数反映了林窗光环境的规律变化［64］。Lusk 等研

究表明热带雨林林窗先锋种幼苗的光拦截和潜在碳

增益也受纬度影响，适宜幼苗生长的林窗尺度为

100m2 ; 潜在日碳增量在热带 ( 17°S) 林窗中心下

方以及在亚热带 ( 29°S) 的南部林窗边缘下方明

显增加，而在寒温带 ( 42° S) 为负值。此外，光

环境的地理变化可能影响不同纬度地域天然林可行

功能类型的范围，如高代谢率树木侵入中纬度的老

龄化热带雨林可能受太阳角度制约［65］，但其与林

窗更新的响应机理有待研究。
在日本温带、寒温带和亚高山不同森林类型的

成熟林中，林窗密度和大小分布相似，但小林窗的

干扰更频繁，而且亚高山森林的林窗平均面积最

小，林窗冠层树木的死亡率小，林窗干扰差异可能

由台风干扰强度造成［66］。在遭受极端冰雪灾害干

扰的亚热带天然次生木荷 ( Schima superba ) 林，

林窗面积为 25－50m2的林窗数量和面积均最大，林

窗幼苗更新密度随林窗面积增大而增加，林窗面积

为 76m2 时 最 大，之 后 迅 速 下 降，林 窗 面 积 大 于

100m2，幼苗生长较快［67］。此外，在亚热带常绿阔

叶林中，林窗面积受海拔、坡度和坡向等影响显

著，区域内林窗数量随其面积的增加呈负指数分

布［68］。然而，极端气候对不同纬度和海拔等位置

的天然林林窗开放性和再生树多样性的异质性影响

以及干林窗扰模式与再生时间研究仍较少。

6 问题与展望

目前，天然林中存在程度不同的生态问题，包

括生物多样性降低和土壤退化等，创建人工林窗，

营造混交林是有效促进天然林更新的方式之一，但
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是间伐的强度因物种而异。天然林林窗群落如何应

对气候变化带来的多种干扰、生物入侵等对天然林

林窗更新影响的研究也较欠缺。因此，应注重如下

研究:

( 1) 加强对林窗干扰导致天然林群落变化对

生态系统功能和服务的影响，模拟和预测天然林林

窗群落生物多样性－生态系统－功能之间关系的指

标研究。重视天然林林窗群落多样性遗传变异、生

态物种形成的遗传学和基因组学、林窗物种之间的

竞争、天敌与特定物种更新相互影响、稀有物种与

病原体缔合对林窗群落更新影响的研究。
( 2) 频发的极端气候、道路建设、不断增加

的环境污染及生物入侵已引起诸如干旱、冰冻、风

暴、病虫害爆发等对天然林林群落的干扰并造成林

窗，应加强林窗干扰与大尺度天然林及全球生态系

统的响应研究。此外，对天然林遭受频繁干扰的长

期预测和较大范围的应用、林窗的真菌群落与生物

控制，病原体对天然林林窗种群更新的影响，林窗

群落自然更新模型构建、物种组成和生物地球化学

循环方面的研究有待深入。
( 3) 全球变暖和土壤碳循环对气候变化的响

应、来自土壤和沉积物重金属污染以及外源生物入

侵正在影响天然林及其林窗群落，其相互作用机理

的研究需要跨领域研究者的跨学科合作。如，开展

分类学、景观生态学、生物地理学与天然林林窗侵

入物种之间的界面研究。需要生物分类、进化和景

观生态、生物地理、入侵生物学家展开天然林林窗

侵入物种研究之间的跨学科合作。
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