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摘要  为了探究箭竹(Fargesia spp.)天然更新与生态因子的关系, 2010 和 2011 年在岷山北部四川

包座和贡杠岭 2 个大熊猫自然保护区设置样方对开花后枯死竹林的更新状况进行了调查. 共调

查大样方 183 个, 小样方 717 个. 共记录可能影响箭竹天然更新的生态因子变量 12 个(地形及林

分因子: 海拔、坡向、坡度、坡位、乔木郁闭度和灌木盖度; 微生境因子: 上层植被盖度、草本

盖度、苔藓盖度、苔藓厚度、枯枝落叶盖度和枯立竹密度). 以箭竹幼苗密度作为衡量天然更新

的指标, 分别采用单因素方差分析和基于广义线性模型的负二项回归分析幼苗密度与地形及林

分因子、微生境因子的关系. 结果表明: (1) 坡向、坡度、坡位和灌木盖度对箭竹幼苗密度的影

响不显著, 仅海拔高度和乔木郁闭度对箭竹幼苗密度影响显著, 幼苗密度随着海拔高度和乔木

郁闭度的增大呈现先增大后减小的趋势; (2) 在微生境上苔藓厚度、苔藓盖度和枯立竹密度 3 个

因子对幼苗密度影响显著. 苔藓在地面的存在, 对更新具有促进作用, 随着苔藓盖度和苔藓厚度

的增大, 幼苗密度增大; 而环境中存在的枯立竹则不利于箭竹的更新, 随着枯立竹密度增大, 箭

竹幼苗密度减小, 因此极早地去除枯立竹可能会有利于竹类的天然更新. 同时, 由于该区域存在

较大强度的放牧活动, 放牧强度大时会对地表的苔藓造成破坏, 并使幼苗受到践踏而死, 因此在

竹类恢复更新区域应最大限度地减小放牧强度, 以利于竹类的快速恢复. 
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大熊猫 (Ailuropoda melanoleuca)是以竹类为食

的、我国特有的珍稀濒危动物[1,2]. 竹类资源是大熊猫

生存的基础 , 竹类大面积开花枯死后会导致大熊猫

食物短缺, 迫使大熊猫个体迁移, 严重时会造成大熊

猫个体的死亡[3]. 竹类开花枯死后能否良好和迅速的

自然更新, 关系到大熊猫食物基地的建立, 决定着大

熊猫种群的扩张与长远生存利益[4].  

竹林大面积开花枯死后 , 主要通过种子萌发进

行天然有性更新 [5,6]. 成熟的种子脱落 , 遇适宜的气

候和土壤条件萌发长出幼苗 , 自然生长发育经若干

年后恢复至成林这一过程 , 称为天然更新过程 [7,8]. 

这一更新过程进行的顺利与否以及所经历的时间长

短除了取决于竹种的生物学特性外 , 还与影响种子

萌发及幼苗生长的各种生物及非生物因子密切相

关[8~10]. 目前国内对大熊猫主食竹天然更新的研究主

要集中在种子特性研究和更新幼竹的生长发育规律

研究、主食竹种的更新复壮等营林技术方面[11~14], 而

竹子天然更新与生态因子关系的研究较少, 仅有的 2

篇对王朗自然保护区缺苞箭竹天然更新与生态因子

关系研究的论文, 得到的结果还不尽一致[8,15].  

2004 年, 位于四川和甘肃省的岷山北部大熊猫

栖息地出现了竹类大面积开花现象, 到 2007 年大面
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积开花过程基本结束 . 本次开花的竹种是区域内仅

有分布的两种(华西箭竹 Fargesia nitida 和缺苞箭竹

F. denudata), 两者同时开花 , 开花面积达 73082 

hm2, 并使四川省九寨沟县和若尔盖县的大熊猫迁

移 [16], 目前该区域的竹林正处于更新恢复阶段 . 为

了了解区域内竹类的恢复状况 , 探究箭竹天然更 

新与生态因子的关系, 2010 和 2011 年分别在岷山 

北部四川包座自然保护区和四川贡杠岭自然保护 

区内设置样方对开花枯死后竹林的更新状况进行了

调查 , 目标是 (1) 评估区域竹类的恢复更新质量 ;  

(2) 确定箭竹天然更新与生态因子的关系; (3) 为促

进该区域大熊猫栖息地保护及竹林更新恢复提供可

行性建议.  

1  材料和方法 

(ⅰ) 研究区域概况.  研究区域位于岷山北部四

川省九寨沟县和若尔盖县 2 个相连的大熊猫保    

护区内 , 即若尔盖县四川包座自然保护区 (东经

103°12′~103°37′, 北纬 33°03′~34°39′)和九寨沟县四

川贡杠岭自然保护区 (东经 103°24′~103°48′, 北纬

33°02′~33°44′), 这 2 个保护区在地理位置上毗邻, 自

然环境和植被状况都极为相似 . 地貌以高山峡谷地

貌为主 , 气候属北亚热带气候和暖温带气候的过渡

区, 年平均温度 12.7°, 平均降水量 600~800 mm[17]. 

植被主要是以紫果云杉(Picea purpurea)、粗枝云杉(P. 

asperata)和岷江冷杉(Abies faxoniana)等组成的寒温

性针叶林为主[17].  

该区域海拔 2400~3500 m 的针叶林下分布有华

西箭竹和缺苞箭竹 2 种大熊猫主食竹, 这 2 种竹种同

时开花枯死 , 目前该区域的竹林正处于更新恢复阶

段. 由于华西箭竹和缺苞箭竹这 2 个竹种在研究区分

布条件大体一致, 常混杂生长, 仅从幼苗很难区分这

2 个种, 因此调查和分析时, 我们把这 2 个竹种归为

一类, 统称为箭竹.  

(ⅱ) 样方设置及参数测量.  2010 年 6~7 月和

2011 年 6~7 月分别在包座自然保护区和贡杠岭自然

保护区的开花枯死竹林内设置 26 条调查样线, 在样

线上设置 10 m×10 m 的大样方, 用于测量地形、乔木

郁闭度等变量. 将大样方进一步分为 4 个 5 m×5 m 的

样方, 用来测量灌木盖度, 以大样方中 4 个 5 m×5 m

样方的灌木平均盖度作为大样方的灌木盖度值 . 由

于大样方中的箭竹不是均匀分布 , 其生长方式既有

散生又有簇生, 因此, 根据大样方中箭竹的分布和生

长状况, 在每个 10 m×10 m 的大样方中设置 3~5 个  

1 m×1 m 小样方来调查箭竹更新幼苗的株数、高度并

测量有关的微生境变量. 小样方的设置方法如下: (1) 

沿对角线均匀设置 3 个小样方; (2) 在对角线的 3/4

处各设置 1 个小样方, 共 4 个样方; (3) 在 4 角和中心

各设置 1 个小样方, 共 5 个小样方(图 1). 在样方内记

录可能影响箭竹更新的生态因子变量共 12 个(表 1). 

箭竹开花结实后 , 种子更新一般集中于最初的

3~5 年内, 随着时间的推移, 由于种子的萌发率下降

而使竹苗数目趋于稳定[11,16]. 同时, 研究区的箭竹幼

苗高度和密度呈显著正相关关系 (包座 :  r=0.286, 

表 1  影响箭竹天然更新的生态因子变量 

生态因子分类 变量 备注 

地形 海拔(m) GPS 在 3D 导航情况下测定, 分为 3 个级别, <2800, 2800~3000, >3000 

坡向(°) 
罗盘测量, 分为阴坡(337.5°~67.5°), 阳坡(157.5°~247.5°), 半阴半阳坡(67.5°~157.5°, 247. 5°~337.5°), 

无坡向 4 个, 无坡向是指样方在平地(特别是在脊部的平地)或凹地中, 不能判别它的坡向 

坡度(°) 罗盘测量, 划分为 5 个级别, <5°, 6°~20°, 21°~30°, 31°~40°, >40°, 基本采用林学上对坡度级别的划分 

坡位 划分为上、中、下坡和谷地 4 个类型 

林分 乔木郁闭度 估测, 划分为 5 个级别, <0.2, 0.2~0.40, 0.41~0.6, 0.61~0.8, >0.8 

灌木盖度(%) 估测, 不包括枯竹盖度, 划分为 3 个级别, 0~20%, 21%~40%, 41%~60%, >60% 

微生境 上层植被盖度(%) 小样方中乔木和灌木(不包括枯竹)总盖度 

估测, 精确到 10% 

草本盖度(%) 估测, 精确到 10% 

枯枝阔叶盖度(%) 估测, 精确到 10% 

苔藓盖度(%) 估测, 精确到 10% 

苔藓厚度(cm) 卷尺测量, 精确到 0.5 cm 

枯立竹密度(株/m2) 直接计数, 小样方内直立未倒伏的枯死竹数目 
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图 1  大样方中 5 m×5 m 样方和小样方布设图 

P<0.001; 贡杠岭: r=0.455, P<0.001), 因此我们选择

单位面积箭竹幼苗的株数(幼苗密度)作为衡量天然

更新的指标. 分析地形、林分因子和幼苗密度的关系

时 , 以大样方中小样方幼苗密度的平均值作为大样

方的幼苗密度 , 分析微生境因子和幼苗密度的关系

时, 直接用小样方的数据进行分析. 

(ⅲ) 统计分析方法.  采用非参数估计中 2 个独

立样本的 Mann-Whitney U 检验对 2 个研究区的箭竹

幼苗密度进行对比分析 , 结果发现包座和贡杠岭自

然保护区的幼苗密度不具有显著差异(P=0.078>0.05), 

因此将 2 个地点收集的数据合并进行分析.  

将原始数据进行转换 , 用 One-Sample Kolmo-

gorov-Smirnov 检验对转换后的数据进行正态分布检

验 , 在样本满足正态分布的前提下 (P=0.227>0.05), 

采用 One-Way ANOVA (单因素方差分析)分析地形

因子和林分因子对箭竹幼苗密度的影响是否显著 , 

Levene 检验方差齐性, 采用 LSD 法进行多重比较. 

各变量在描述时采用 Mean±SE 表示, 其中 Mean 为

算术平均值, SE 为标准误差. 所有检验的显著水平设

定为 0.05, 即当 P<0.05 时差异显著.  

采用 Spearman 相关性分析分析微生境变量之间

的相关关系, 当变量间相关系数的绝对值|r|0.5, 将

相关性强的自变量剔除 , 保留生物学意义较为重要

的变量 [18,19]. 由于因变量和自变量都为数值型变量, 

我们选用基于广义线性模型(generalized linear model, 

GLM)的负二项回归分析因变量箭竹幼苗密度与自变

量微生境因子之间的关系.  

数据整理和统计工作皆在 SPSS16.0 平台上进行.  

2  结果 

2.1  研究区域竹类更新质量评估 

调查大样方(10 m×10 m)共 183 个 , 小样方(1 

m×1 m)共 717 个, 箭竹幼苗密度范围为 0~465 株 m2. 

在所调查的小样方中, 有大约四分之三(76.71%)的小

样方中的幼苗密度低于 80 株 m2. 研究区域幼苗的

平均密度为(59.93±2.40)株 m2, 该区域竹林开花前

成竹的平均密度为(42.8±1.17)株 m2(根据全国第 3 次

大熊猫调查的数据统计), 以此为标准, 对研究区竹

林更新质量进行评估. 717 个小样方的统计结果显示, 

43.6%的样方被评定为更新较差, 更新中等和更新较

好的样方分别占 27.2%和 23.29%, 仅 3.21%的样方无

箭竹更新幼苗分布. 将 2 个保护区分别进行评估也得

到同样的结果(表 2).  

总体而言 , 区域内大部分的地段都实现了箭竹

的天然更新, 但是更新质量较差.  

2.2  箭竹更新与地形及林分因子的关系 

单因素方差分析的结果表明 , 不同海拔梯度的

箭竹幼苗密度差异显著 (F2,180=3.17, P=0.044<0.05), 

不同乔木郁闭度下的幼苗密度差异极显著 (F4,178= 

4.094, P=0.003<0.01), 不同的坡向、坡度、坡位和灌

木盖度的幼苗密度差异不显著(表 3).  

通过进行多重比较发现, 海拔 2800~3000 m与海

拔 3000 m 以 上 2 个 梯 度 幼 苗 密 度 差 异 显 著

(P=0.045<0.05), 它们都与海拔 2800 m 以下的幼苗密

度差异不显著(P>0.05), 海拔 2800~3000 m 的箭竹幼 

表 2  箭竹更新质量评估表 

质量分级 幼苗密度(株 m2) 
贡杠岭自然保护区  包座自然保护区  总计 

样方数 百分数(%)  样方数 百分数(%)  样方数 百分数(%) 

没有更新 0  10 2.82   13  3.58   23  3.21 

差 <40 148 41.81  184 50.69  332 46.30 

中 40~80 109 30.79   86 23.69  195 27.20 

好 >80  87 24.58   80 22.04  167 23.29 
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表 3  地形及林分因子不同组别的箭竹幼苗密度方差分析 

因子 df F P a) 

海拔 df1=2, df2=180 3.17 0.044* 

坡向 df1=3, df2=179 0.519 0.67 

坡度 df1=4, df2=178 1.83 0.125 

坡位 df1=3, df2=179 0.363 0.78 

乔木郁闭度 df1=4, df2=178 4.094 0.003** 

灌木盖度 df1=3, df2=179 0.505 0.68 

a) *示差异显著, **示差异极显著 

苗密度最大(68.97±6.13 株 m2), 海拔 2800 m 以下的

幼苗密度次之(59.41±5.57 株 m2), 海拔 3000 m 以上

幼苗密度最小(47.9±6.20 株 m2)(图 2(a)); 乔木郁闭

度在 0.41~0.6 时的幼苗密度最大(76.72±9.69 株 m2)、

郁闭度为 0.61~0.8 时的幼苗密度次之(72.88±8.32 株

m2), 它们都高于郁闭度 0.21~0.4 时的幼苗密度

(56.73±6.12 株 m2), 但是差异不显著, 而它们都显著

高于郁闭度<0.2(44.3±5.37 株 m2)和>0.8(51.55±10.42

株/m2)时的幼苗密度(图 2(b)). 

2.3  箭竹更新与微生境因子的关系 

通过对上层植被盖度、草本盖度、枯枝落叶盖度、

苔藓盖度、苔藓厚度和枯立竹密度 6 个微生境变量作

相关性分析(表 4), 发现枯枝落叶盖度和苔藓盖度 2

个变量间的两两相关分析系数的绝对值0.5, 依据两

两相关系数大小、相关性叠加频次和变量的生物学意

义 , 剔除枯枝落叶盖度 , 剩余变量进入随后的回归 

分析.  

将保留的 5 个变量纳入广义线性模型, 进行全因

子拟合(表 5, 全因子模型). 结果显示, 上层植被盖

度和草本盖度 2 个变量的拟合 P 值分别为 0.143 和

0.859, 我们采用向后逐步剔除变量的方法(将拟合 P

值大于 0.1 的变量剔除)依次剔除草本盖度(P=0.895)

和上层植被盖度(P=0.143) 2 个变量, 保留具有统计

学意义的因子苔藓盖度、苔藓厚度和枯立竹密度 3

个变量纳入模型重新进行拟合.  

结果显示 ,  苔藓盖度 ( P = 0 . 0 0 9 )、苔藓厚度

(P<0.001)和枯立竹密度(P=0.009)对箭竹幼苗密度的 

 

 

图 2  不同海拔梯度和郁闭度等级的幼苗密度(Mean±SE 株 m2) 
数值为平均数±标准误, 两两多重比较的显著性以字母标注于图形上方, 字母相同表示差异不显著, 字母不同表示差异显著, ab 表示与 a 和 b

都无显著性差异 

表 4  微生境因子间 Spearman 秩相关系数 a) 

 变量 X1 X2 X3 X4 X5 X6 

X1 上层植被盖度(%) 1 –0.043 0.259** 0.037 –0.026 –0.007 

X2 草本盖度(%)  1 –0.121 0.081* –0.053 –0.040 

X3 枯枝落叶盖度(%)   1 –0.627** –0.455** 0.021 

X4 苔藓盖度(%)    1 0.332** –0.039 

X5 苔藓厚度(cm)     1 –0.064 

X6 枯立竹密度(株 m2)      1 

a) *示差异显著, **示差异极显著 
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表 5  负二项回归分析幼苗密度与微生境因子的关系 

变量 B SE Wald χ2 df P 

全因子模型      

上层植被盖度 0.000 0.0001 2.141 1 0.143 

草本盖度 0.028 0.1556 0.032 1 0.859 

苔藓盖度 0.277 0.1234 5.027 1 0.025 

苔藓厚度 0.168 0.0242 48.233 1 <0.001 

枯立竹密度 0.003 0.0011 7.729 1 0.005 

优选因子模型      

苔藓盖度 0.298 0.1137 6.893 1 0.009 

苔藓厚度 0.176 0.0220 64.259 1 <0.001 

枯立竹密度 0.003 0.0010 9.070 1 0.003 

 
 

影响显著 , 上层植被盖度和草本盖度对幼苗密度的

影响不显著. 根据相关系数, 随着苔藓盖度(B=0.298)

和苔藓厚度(B=0.176)的增大 , 幼苗密度增大 , 随着

枯立竹密度增大(B=–0.003), 幼苗密度减小(表 5, 优

选因子模型). 

3  讨论 

本文结果表明, 坡向、坡度、坡位和灌木盖度对

箭竹幼苗密度的影响不显著 , 仅海拔高度和乔木郁

闭度对箭竹幼苗密度影响显著. 海拔 2800~3000 m的

箭竹幼苗密度明显高于海拔 2800 m以下或 3000 m以

上的幼苗密度, 说明 2800~3000 m的海拔段为该区域

箭竹生长更新的最适海拔, 箭竹更新良好.  

乔木层郁闭度 0.41~0.6 及 0.61~0.8 时的幼苗密

度显著高于郁闭度<0.2 和>0.8 时的幼苗密度, 说明

郁闭度过高或过低都不利于箭竹的更新 , 这与李承

彪 [8]及贾炅和武吉华 [16]对王朗自然保护区缺苞箭竹

的研究结果一致. 乔木作为森林群落的最高层, 其郁

闭度的大小对林下环境(如光照、温度、湿度)等产生

影响 [20], 从而影响箭竹种子的萌发和天然更新 . 过

分荫蔽的环境会显著影响根系的发育 , 使竹子幼苗

的根系生长脆弱, 根系竞争能力差, 影响幼苗对水分

和养分的吸收 , 造成幼苗死亡 [15]. 而在郁闭度很低

的开阔地段, 大量光线射入林地地面, 这些地段常常

灌木杂草丛生, 也不利于更新[16,21]. 因此, 箭竹更新

最好的条件应该具备既要有足够的光照又要有一定

的荫蔽 , 即在一个适合的郁闭度下 , 光照条件适中 , 

各种水热条件适宜, 更新良好.  

苔藓盖度和苔藓厚度对箭竹幼苗密度的影响显

著, 随着苔藓盖度和苔藓厚度的增大, 幼苗密度增大. 

这与李承彪[8]研究结果基本一致, 其研究结果还认为, 

当苔藓厚度>15 cm 时则不利于箭竹更新, 本研究实

地测量的苔藓厚度范围为 0~10 cm, 在这个范围内, 

箭竹幼苗密度与苔藓厚度呈正相关关系 . 马志贵和

王金锡 [15]对王朗自然保护区缺苞箭竹天然更新的研

究结果认为 , 在地面苔藓极少时缺苞箭竹的更新良

好, 随着苔藓厚度的增加, 幼苗密度减小. 这与本文

和李承彪的研究结果都不同 , 马志贵和王金锡的研

究样方数量很少(仅 17 个数据), 因此我们认为其研

究结果还存在一定不确定性 . 苔藓植物作为许多生

态系统的主要地被物 , 其生理特性导致微气候 (温

度、空气湿度、土壤湿度等)的变化, 常常影响植物

的种子萌发和幼苗存活, 与植物的更新密切相关 [22]. 

没有苔藓层或者苔藓层过厚对植物的早期生长都是

不利的 , 一定厚度的苔藓的存在对箭竹的更新具有

促进作用 , 这是因为箭竹种子成熟落地后主要在苔

藓层中贮藏 , 由于苔藓具有保湿和无病菌污染的优

点, 使种子具有较高的发芽率, 从而提高了种子萌发

更新的成功率 [8]. 而在较厚(如>15 cm)的苔藓层中 , 

若幼苗根系不能穿过苔藓层到达腐殖质或幼苗高度

不能够超过苔藓层 , 植株则无法获得生长所必需的

水分、养分和光照等, 常会导致幼苗的死亡, 从而不

利于更新[22].  

环境中枯立竹的存在不利于箭竹更新 , 枯立竹

密度越大, 单位面积的幼苗数目越少. 周世强和黄金

燕 [12]对卧龙自然保护区冷箭竹天然更新的研究也发

现, 环境中大量残存的枯立竹会影响幼竹的生长, 不

利于更新. 竹林开花枯死后, 随着时间的推移, 地下

茎开始腐烂, 但是腐烂速度是非常缓慢的, 枯立竹常

常占据地下及地上空间, 使幼苗的可利用空间减少, 
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枯立竹过密也可能会影响到下层的光照强度和时间, 

从而影响更新. 

从本文的研究结果可以看出, 在所调查的 12 个

生态因子中 , 箭竹天然更新与微生境因子是密切相

关的, 即主要是苔藓厚度、苔藓盖度和枯立竹密度. 

这是因为箭竹开花后, 地下部分死亡, 其更新方式是

通过种子萌发更新 , 而在种子萌发转化为幼苗的过

程中, 幼苗尚未形成相对较大的根系系统, 其呼吸和

养分吸收等资源利用仅局限在一定的区域内 , 这种

小尺度的微生境具有其特定的光照、温度、湿度、微

地形和竞争环境 [23], 因此微生境的有利与否对幼苗

的发生与存活具有决定性的作用 . 本研究的结果也

显示, 箭竹更新密度与枯立竹密度呈负相关关系, 极

早地去除枯立竹可能会有利于竹类的天然更新 . 同

时, 由于该区域存在较大强度的放牧活动, 对地表的

苔藓造成破坏, 并使幼苗受到践踏而死, 因此, 在竹

类恢复更新区域应最大限度地减小放牧强度 , 以利

于竹类的快速恢复. 
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