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【摘要】被干擾和劣化的森林生育地恢復是生態復育的重要工作之一，而土壤種子庫和人工造林是

有效重建和加速修復退化生育地的方法。土壤種子庫被視為植群潛在更新的重要組成，在自然復育

過程中扮演重要的角色。本研究即以種子發芽法調查惠蓀林場第三林班集水區內臺灣杉、香杉及臺

灣肖楠等3種人工林，以及火燒跡地和次生林等5種植物社會之土壤種子庫組成與空間分布，並探討

植被復育過程中，歸化植物對土壤種子庫影響。本試驗共發芽出14,752株種子苗，計有36科82屬97
種，平均種子密度達10,927粒/ m2

；其中，菊科 (16種)、禾本科 (11種) 及莎草科 (10種) 是本研究種

子庫出現物種數最優勢的前三科。種子密度最高的為臺灣杉人工林 (23,411粒/ m2)，其次依序為臺

灣肖楠人工林 (11,293粒/ m2)、火燒跡地 (10,563粒/ m2)、杉木人工林 (6,467粒/ m2)、次生林 (2,904
粒/ m2)；種子庫組成物種數以臺灣肖楠人工林 (63種) 最高，依次為臺灣杉人工林 (57種)、火燒跡

地 (51種)、杉木人工林 (49種) 及次生林 (47種)。儲量前三名物種依序為母丁香、倒地蜈蚣和揚波，

合計占種子庫種子儲量一半以上。人工林種子庫組成主要以草本為主，而火燒跡地和次生林則以灌

木為優勢，各植物社會之土壤種子庫種子優勢組成不儘相同。山黃麻是土壤種子庫前十名中唯一的

喬木植物，且在各植物社會均有分布，可能反映出其鳥類傳播的特性。土壤種子庫分布在空間上有

顯著差異，土壤深度和植物社會影響種子庫儲量，除枯枝落葉層外，愈深的土層含愈少的種子。植

物社會內的土壤種子庫儲量相近，但植物社會間則有顯著差異。火燒跡地歸化植物種類及種子儲量

最高，而人工林土壤種子庫尚未受到歸化植物入侵。不同人工林之間土壤種子庫組成相似性相對較

高，人工林與火燒跡地、次生林的相似性較低。本研究結果顯示，土壤種子庫之種子組成與儲量受

前期植群、造林樹種、撫育措施、過去及現生地上部植群、植群演替過程，以及種子傳播等影響。

【關鍵詞】土壤種子庫、人工林、干擾、演替、歸化植物
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【Abstract】Restricting disturbance and degraded forest habitat recovery has been one of the important 
ecology resilience tasks. Soil seed bank and forest plantation are the effective rebuilding methods to speed 
up the degraded forest habitat recovery. As the potential population in plant regeneration, soil seed bank 
plays a significant role for the vegetation restoration. This study used seed germination to investigate 
the seed banks in one burned areas, one secondary forest and three types of forest plantation, Taiwania 
cryptomerioides, Calocedrus formosana and Cunninghamia lanceolata, at the watershed of the third forest 
compartment in Hui-Sun Experimental Forest Station, and explored the influence of naturalized plants on 
the soil seed bank. There were 14,752 seeds sprouted in total. There were 36 families, 82 genera and 97 
species with average density 10,927 seeds/ m2. Among these, Asteraceae (16 species), Poaceae (11 species), 
and Cyperaceae (10 species) were the top three families whth more species numbers in the soil seed bank. 
The forest plantation of Taiwania cryptomerioides had the highest density (23,411 seeds/m2) followed by 
Calocedrus formosana forest plantation (11,293 seeds/m2), burned area (10,563 seeds/m2), Cunninghamia 
lanceolata forest plantation (6,467 seeds/m2), and secondary forest (2,904 seeds/m2). Calocedrus formosana 
forest plantation had the highest species number (63 species) of the soil seed bank composition, and then 
Taiwania cryptomerioides (57 species), burned area (51 species), Cunninghamia lanceolata forest plantation 
(49 species), and secondary forest (47 species). The soil seed bank of forest plantation was mainly 
composed of herbaceous species while burned area and secondary forest had more shrubs. The top three 
quantity in the soil seed bank were Torenia fl ava, Torenia concolor, and Buddleja asiatica, occupied over 
50% of the total quantity in soil seed bank. And the main quantities of soil seed bank composition between 
five vegetation communities were different. However, Trema orientalis is the only tree species of the top ten 
quantities in the soil seed bank. There was a significant difference in the space distribution of seed bank, and 
the soil depth and vegetation community influenced the remaining quantity in the soil seed bank. Other than 
the litter layer, the deeper the soil layer was, the fewer the seeds. Even though the soil seed bank remaining 
quantity was similar within the vegetation communities, there were still significant differences among the 
vegetation communities. Burned area had the highest amount of naturalized plants and seed remaining 
quantity while the soil seed bank in forest plantation hadn’t been invaded by naturalized plants. The 
similarity of the soil seed bank compositions among different forest plantation was comparatively higher, 
but the similarity of the soil seed bank was lower among forest plantation, burned area and secondary forest. 
The results showed that the composition of soil seed bank was affected by early-stage vegetation, forest 
plantation, nurture measures, past and current aboveground vegetation, vegetation succession process, and 
seed dispersal, etc.
【Key words】soil seed bank, forest plantation, disturbance, succession, naturalized plants
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一、前言
人工林經營從過去的單純強調木材生產，

轉向永續的木材生產與生態保育兼顧；近年

來，人工栽植普遍被認為是有效重建和加速

修復退化生育地的方法 (Haggar et al., 1997; 
Parrotta et al., 1997; Cusack and Montagnini, 
2004)。人工林的生長和結構、生物多樣性保

護與恢復、林下原生樹種定植與生長等方面的

研究愈發引起學術界的高度重視 (尹華軍等，

2011)。在劣化地人工栽植可減少土壤沖蝕並

增加生物多樣性，有助於植群演替。在持續受

到自然或人為干擾的熱帶天然林中，立地將漸

漸退化或完全消失，然而，若沒有受到更強烈

的干擾，演替過程最終可能導致再生植群回到

初始狀態 (Senbeta and Teketay, 2002)。
土壤種子庫 (soil seed bank) 被視為植群

潛在更新的重要組成，在植被自然復育過程

中扮演重要的角色 (張志權等，2000；宋垚彬

等，2010；Falinska, 1999)。土壤種子庫意指

地上部植群的種子透過各種散佈機制落於土

壤表層，扣除被動物取食、失去活性而腐爛

及發芽的種子，剩餘部分以休眠狀態保存於土

壤或枯枝落葉層中具活性的種子 (Fenner and 
Thompson, 2006)。土壤種子庫對於闡明植物社

會植群演替的機制、預測演替趨勢、研究族群

動態，以及經人為或天然力干擾的立地更新動

態 (regeneration dynamics) 等研究極為重要 (張
乃航等，1998；臧潤國，1998; Garwood, 1984; 
Higo et al., 1995; Guariguata, 2000)。

為了解惠蓀林場土壤種子種類組成及數

量，以及建立人工林和火燒等干擾破壞後植被

的演替趨勢，本研究針對惠蓀林場相同集水區

的第三林班3種人工林、火燒跡地和次生林等

5種植物社會進行土壤種子庫研究，以期建立 
(1) 惠蓀林場土壤種子庫組成及其空間分布特

性；探討 (2) 在植被復育過程中，土壤種子庫

受歸化植物入侵的影響；以及 (3) 不同植物社

會之土壤種子庫物種組成相似性。

二、材料與方法
(一) 研究區概況

國立中興大學惠蓀實驗林場位於臺灣

中部山區，北緯2 4 ° 2 ’至2 4 ° 6 ’之間，東經

120°59’至121°59’之間，海拔約454-2,419 m。

由第三林班內氣象觀測站資料顯示，1983-
1 9 9 2年間之年均溫約為 2 1 . 0℃，年雨量

2,685 mm，平均相對溼度約83%。本區森

林植物社會之優勢組成有臺灣二葉松 (Pinus 
taiwanensis)、樟樹 (Cinnamomum camphora)、
香桂 (C. subavenium)、小梗木薑子 (Litsea 
hypophaea)、白匏仔 (Mallotus paniculatus)、
菱果石櫟 (Pasania synbalanos)、五蕊虎皮楠 
(Daphniphyllum glaucescens subsp. oldhamii var. 
oldhamii) (呂金誠等，1994)。
(二) 樣區設置

本研究於2011年10月在國立中興大學惠蓀

實驗林場第三林班之33年生臺灣杉 (Taiwania 
cryptomerioides)、24年生臺灣肖楠 (Calocedrus 
formosana) 和33年生杉木  (Cunninghamia 
lanceolata) 等3種人工林，以及松風山火燒跡

地 (2001年2月18日發生火燒) 和次生林等共5
種植物社會，分別各設置3個樣區20 m × 20 m
的正方形樣區，共15個樣區；所有樣區均分

布於約313.6 ha的集水區內，海拔707-853 m。

每個樣區等分成16個5 m × 5 m的次樣區；土

壤種子庫之土樣採集點位於樣區中央的4個次

樣區中各自隨機設置1個15 cm × 15 cm的小

區 (圖1)，每個小區以取土工具小心挖取5個土

層，即枯枝落葉層 (L)、0-5 cm層 (II)、5-10 cm
層 (III)、10-15 cm層 (IV) 和15-20 cm層 (V)，
分別裝入塑膠封口袋中運回溫室，共有300袋
土壤樣本，採樣面積13,500 cm2

，土樣體積為

270,000 cm3
。

臺灣杉人工林的林分密度為447.1株/ha，
林下以弓果黍 (Cyrtococcum patens)、火炭母

草 (Polygonum chinense) 等為優勢地被；臺

灣肖楠人工林的林分密度為433.3株/ha，地

被組成以柏拉木 (Blastus cochinchinensis)、
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淡竹葉 (Lophatherum gracile) 等為優勢；杉

木人工林的林分密度為600株/ha，地被以淡

竹葉、三叉虎 (Melicope pteleifolia) 為主要組

成；次生林以石櫟 (P. glaber)、白匏仔、野

桐 (M. japonicus)、香楠 (Machilus zuihoensis) 
、小梗木薑子、臺灣黃杞  ( E n g e l h a rd t i a 
roxburghiana)、白  (Sapium discolor)等為上

層優勢喬木，玉山紫金牛 (Ardisia cornudentata 
v a r.  m o r r i s o n e n s i s )、三叉虎、天台烏藥 
(Lindera aggregata) 及五節芒 (Miscanthus 
floridulus) 等為較優勢地被灌叢與草本組成；

火燒跡地以臺灣二葉松、栓皮櫟  (Quercus 
variabilis) 等木本植物，以及五節芒、桔梗蘭 
(Dianella ensifolia) 等草本植物組成火燒干擾疏

林形相。

(三) 土壤種子庫調查

本研究土壤種子庫研究法採用發芽法，將

取回土壤樣本均勻鋪置於長60 cm、寬40 cm、

高10 cm的塑膠發芽容器中，土壤厚度保持在

1 cm以內；在土樣鋪置前，於發芽容器底層裝

設孔隙為1 mm × 1mm的紗網，並在紗網上層

鋪置一層蛭石，以避免土壤樣本內的種子從發

芽盆排水孔流失，並保持土樣濕潤。將裝填土

壤樣本的發芽容器置於中興大學森林學系北溝

苗圃溫室內，溫室為全日照環境，每日上午8
時和下午5時以自動灑水器定時灑水15分鐘；

自土樣安置完成後，定期觀察發芽盆內種子發

芽之幼苗，鑑定物種並記錄其數量。調查過程

中，將已記錄的種子苗移除，令土樣內其餘種

子苗可以充分生長；無法確定的物種，則移植

於花盆內栽培直到足以鑑定為止。溫室內設置

空白組 (僅鋪設紗網和蛭石)，以偵測是否受外

來種子汙染試驗。物種鑑定之植物種類學名

依Flora of Taiwan第2版第6冊 (Boufford et al., 
2003) 處理；歸化植物參照張芷熒 (2007)、陳

運造 (2006) 之資料。

(四) 資料分析

記錄各土壤樣本所發芽的種子苗物種及

其數量，統計種子庫出現各物種之數量，並依

草本、灌木、喬木及藤本植物等5類植物生活

型 (life form) 進行分類。由於種子庫的資料通

常並非常態分布 (Hyatt, 1999)，且以本研究資

料繪製QQ圖 (Q-Q plot) 可知種子數的分布不

具常態性，因此將原始數據進行自然對數 (ln 
x) 轉換，再進行後續分析。利用巢氏變方分析 
(nested ANOVA) 針對植物社會之間及樣區間

的土壤種子庫的種類組成與種子儲存量進行比

較。為了解土壤種子庫在空間分布的差異，以

二因子變方分析 (two-way ANOVA) 檢定植物

社會間和土層間的差異，並以Tukey’s HSD多

重比較法進行事後檢定。本研究採用Jaccard相
似度指數 (劉棠瑞和蘇鴻傑，1983) 探討不同植

物社會及不同樣區間的種子庫物種相似性。上

述的分析皆以統計軟體SPSS 12.0進行。

三、結果
(一) 土壤種子庫組成

圖1. 惠蓀林場土壤種子庫樣區設置示意圖。黑

色部份 (15×15 cm) 為土壤種子庫取樣位

置。

Fig. 1. Schematic diagram of soil seed bank plot 
set at Hui-Sun Experimental Forest Station. 
The black parts are sampling location of 
soil seed bank.
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惠蓀林場第三林班土壤種子庫發芽試

驗中，共發芽出1 4 , 7 5 2株種子苗，鑑定出

種子苗種類有36科82屬97種；其中，菊科 
(Compositae) (16種)、禾本科 (Poaceae) (11種) 
及莎草科 (Cyperaceae) (10種) 是本研究種子庫

出現物種數最優勢的前三科。出現物種數最多

的是臺灣肖楠人工林，有63種，其次依序為臺

灣杉人工林 (57種)、火燒跡地 (51種)、杉木人

工林 (49種) 及次生林 (47種)，然而不同植物社

會之土壤種子庫種類數目差異不顯著 (表1)；
其中，3種人工林造林樹種之種子並未在本研

究發芽試驗過程中出現。土壤種子庫之種子

儲量豐富的前三科為玄參科 (Scrophulariaceae) 
(6,655株)、馬錢科 (Loganiaceae) (1,906株) 及
茜草科 (Rubiaceae) (1,179株)。惠蓀林場第三

林班總平均種子密度為10,927粒/ m2
，臺灣杉

人工林的種子密度最高 (23,411粒/ m2)，其次依

序為臺灣肖楠人工林 (11,293粒/ m2)、火燒跡地 
(10,563粒/ m2)、杉木人工林 (6,467粒/ m2)、次

生林 (2,904粒/ m2)。
土壤種子庫組成儲量前三名物種依序

為母丁香 (Torenia flava)、倒地蜈蚣 (Torenia 
concolor) 和揚波 (Buddleja asiatica)，合計占種

子庫種子儲量一半以上 (表2)。各植物社會主

要土壤種子庫的優勢物種不盡相同 (表2)，土

壤種子庫儲量前十名物種中，母丁香、倒地蜈

蚣、煙火薹 (Carex cruciata)、粟米草 (Mollugo 
stricta)、野牡丹 (Melastoma candidum)、及散

穗弓果黍 (Cyrtococcum accrescens) 等為人工

林土壤種子庫的主要組成；此外，母丁香、

煙火薹、粟米草及散穗弓果黍主要出現在臺

灣杉林的土壤種子庫，其中粟米草僅在出現

在臺灣杉林中；倒地蜈蚣和野牡丹主要出現

在臺灣肖楠林的土壤種子庫中。闊葉鴨舌 舅 
(Spermacoce latifolia) 只出現在火燒跡地和次

生林的土壤種子庫中；揚波在地上部較開闊的

火燒跡地之種子庫呈現優勢。惠蓀林場土壤種

子庫儲量前十名物種中，臺灣山桂花 (Maesa 
perlaria var. formosana) 是次生林土壤種子庫中

較優勢的存在；山黃麻 (Trema orientalis) 是土

壤種子庫前十名中唯一的喬木植物 (表2)，且

在各植物社會中分布均勻。

表1. 惠蓀林場各植物社會樣區 (20 m × 20 m) 土壤種子庫之植物生活型物種數與種子數比較表

Table 1. Comparisons of species richness and seed quantity of soil seed bank of plant life forms in each 
community plots (20 m × 20 m) at Hui-Sun Experimental Forest Station

生活
型

TC CF CL BA SF
總計

數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比

物
種
數

草本       26.7±2.2 66.67       26.7±4.1 57.14    21.3±10.6 54.24    28.7±9.4 71.08    25.7±5.7 61.60 59 

喬木         4.3±0.8 10.83       10.0±2.8 21.43      8.7±2.9 22.03      5.7±5.7 14.05      8.3±7.0 20.00 21 

藤本         1.3±0.8  3.33         2.0±1.4 4.29      1.7±1.6  4.24      0.7±0.8  1.65      1.3±0.8  3.20 5 

灌木         7.7±0.8 19.17         8.0±0.0 17.14      7.7±1.6 19.49      5.3±2.2 13.22      6.3±1.6 15.20 12 

小計       40.0±4.6 a       46.7±8.3 a    39.3±16.8 a    40.3±18.1 a    41.7±15.1 a 97 

種
子
數

草本  1,979.3±724.5 93.94     707.0±442.4 69.56  337.3±740.8 57.96  354.0±415.6 37.18    43.0±46.7 16.45 10262 

喬木       47.0±7.9  2.23       91.3±28.3 8.99    80.7±55.9 13.86    53.3±73.7  5.60    48.3±67.2 18.49 962 

藤本         4.7±0.8  0.22       25.7±20.2 2.53    12.3±17.1  2.12      4.0±1.4  0.42      3.0±1.4  1.15 145 

灌木       76.0±44.7  3.61     192.3±74.8 18.92  151.7±92.0 26.06  540.7±823.7 56.80  167.0±279.6 63.91 3383 

小計 2,107.0±777.9a 1,016.3±565.8ab 582.0±905.9c 952.0±1314.4bc 261.3±394.9d 14752 

註：TC為臺灣杉人工林，CF為臺灣肖楠人工林，CL為杉木人工林，BA為火燒跡地，SF為次生林；百分比為各生活型在該林型所占比例；
數量欄為各林型的3個樣區之物種數或種子數平均 ± SD；在種子數小計上標的英文字母為Tukey’s HSD多重比較法結果，具同英文字
母者沒有顯著差異 (n = 3)。
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表2. 惠蓀林場土壤種子庫種子儲量前十名物種

Table 2. Seed quantities of soil seed bank of the top ten species at Hui-Sun Experimental Forest Station

物種名
種子
數量

生活
型

各林型發芽種子數 占總種子數
比例 (%)TC CF CL BA SF

母丁香 (Torenia fl ava) 3,841 草本 3,519 37 272 10 3 26.04

倒地蜈蚣 (Torenia concolor) 2,679 草本 683 1,666 330 0 0 18.16

揚波 (Buddleja asiatica) 1,906 灌木 45 186 58 1,598 19 12.92

闊葉鴨舌 舅 (Spermacoce latifolia) 769 草本 0 0 0 748 21 5.21

煙火薹 (Carex cruciata) 653 草本 352 165 123 4 9 4.43

臺灣山桂花 (Maesa perlaria var. formosana) 594 灌木 33 94 85 2 380 4.03

山黃麻 (Trema orientalis) 553 喬木 126 134 92 143 58 3.75

粟米草 (Mollugo stricta) 516 草本 516 0 0 0 0 3.50

野牡丹 (Melastoma candidum) 401 灌木 102 170 125 0 4 2.72

散穗弓果黍 (Cyrtococcum accrescens) 328 草本 289 18 10 11 0 2.22

註：TC為臺灣杉人工林，CF為臺灣肖楠人工林，CL為杉木人工林，BA為火燒跡地，SF為次生林。

本研究將惠蓀林場第三林班土壤種子庫之

組成物種與種子儲量依植物生活型區分喬木、

灌木、藤本及草本植物4類，其中以草本植物

種數最多 (59種)，其餘分別為喬木 (21種)、灌

木 (12種)及藤本 (5種)，種子儲量依次為草本 
(10,262粒)、灌木 (3,383粒)、喬木 (962粒) 及藤

本 (145粒) (表1和3)。植物生活型之種類與種

子儲量在各植物社會中變異大 (表1)，其中，

草本植物種數在各植物社會佔54-71%，以杉木

林的草本植物種類比例最少，火燒跡地最高；

但草本植物種子儲量變在各植物社會比例變異

大 (16-94%)，以臺灣杉林的草本植物土壤種子

庫儲量最高，次生林最低 (表2)。土壤種子庫

的喬木種數在各植物社會佔11-22%，以臺灣

杉林最低，杉木林最高；而種子儲量的比例佔

2-18%，以臺灣杉林最低，次生林最高 (表2)。
灌木種類雖然在火燒跡地與次生林的種數比例

不高 (13-15%)，但種子儲量佔其所有土壤種子

庫一半以上。

(二) 土壤種子庫中的歸化植物組成

惠蓀林場土壤種子庫出現的歸化植物共有

6科13屬15種 (表4)，佔土壤種子庫組成物種的

15.46%，共發芽出1,126株幼苗，占土壤種子

庫儲量的7.63% (表5)。土壤種子庫出現的歸化

植物之物種數以菊科 (10種) 最多，種子儲量

以茜草科的闊葉鴨舌 舅所占比例最高 (68.29 
%)，而闊葉鴨舌 舅亦是惠蓀林場土壤種子儲

量前十名的物種 (表2)。土壤種子庫中的歸化

植物，有2種為藤本，其餘皆為草本，並無出

現喬木和灌木植物。

惠蓀林場5種植物社會的土壤種子庫組成

皆以原生植物為主 (表5)；其中，3種人工林土

壤種子庫的歸化植物比例皆少於火燒跡地和次

生林。臺灣杉人工林雖具有最大量的土壤種子

庫儲量，但歸化植物所占比例最低；火燒跡地

的土壤種子庫具有最多的歸化植物種數和種子

儲量，分別占土壤種子庫種數及種子儲量的

17.02%和31.63% (表5)。
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表3. 惠蓀林場土壤種子庫不同土壤深度的植物生活型物種數與種子儲量垂直分布比較表

Table 3. Comparisons on species richness and seed quantity of plant life forms of soil seed bank in different 
soil layers at Hui-Sun Experimental Forest Station

生活
型

L II III IV V
總計

數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比 數量 百分比

物
種
數

草本    14.6±12.5 52.51 19.8±11.4 55.94    17.0±9.5 55.19 15.4±13.1 56.20 13.4±14.5 52.76 59

喬木      7.0±9.3 25.18 7.0±5.5 19.77      5.8±3.0 18.83 4.6±5.4 16.79 4.6±3.0 18.11 21

藤本      1.2±1.7 4.32 1.4±1.8 3.95      1.4±1.1 4.55 1.0±2.0 3.65 0.6±1.1 2.36 5

灌木      5.0±4.9 17.99 7.2±2.6 20.34      6.6±3.6 21.43 6.4±3.9 23.36 6.8±2.2 26.77 12

小計    27.8±28.3 35.4±21.3    30.8±17.2 27.4±24.4 25.4±20.8 97

種
子
數

草本 204.0±321.7 58.96     727.6±1,451.5 68.49 543.4±1,468.6 72.43 325.8±882.7 74.76 251.6±691.0 70.68 10,262

喬木    37.2±80.5 10.75 56.6±51.7 5.33    39.4±26.3 5.25 29.4±21.4 6.75 29.8±24.4 8.37 962

藤本      9.4±27.2 2.72 10.0±17.4 0.94      5.0±7.1 0.67 2.2±5.2 0.50 2.4±6.7 0.67 145

灌木    95.4±177.0 27.57 268.2±589.7 25.24  162.4±339.2 21.65 78.4±78.1 17.99    72.2±108.4 20.28 3,383

小計 346.0±606.3 1,062.4±2,110.4 750.2±1,841.2 435.8±987.4 356.0±830.5 14,752

註：L為枯枝落葉層，II為0-5 cm層，III為5-10 cm層，IV為10-15 cm層，V為15-20 cm層 (n = 5)；數
量欄為5個植物社會的物種數或種子數平均 ± SD；百分比為各生活型在該土層所占比例。

表4. 惠蓀林場土壤種子庫之歸化植物組成

Table 4. Soil seed bank composition of naturalized plants at Hui-Sun Experimental Forest Station

種類 科別 TC CF CL BA SF 種子總數 生活型

闊葉鴨舌 舅 (Spermacoce latifolia) 茜草科 (Rubiaceae) 0 0 0 748 21 769 草本

野茼蒿 (Conyza sumatrensis) 菊科 (Compositae) 16 9 7 62 5 99 草本

小葉冷水麻 (Pilea microphylla) 蕁麻科 (Urticaceae) 3 26 0 20 26 75 草本

昭和草 (Crassocephalum rubens) 菊科 (Compositae) 14 18 21 16 5 74 草本

掃帚菊 (Aster subulatus) 菊科 (Compositae) 7 2 5 12 12 38 草本

紫花藿香薊 (Ageratum houstonianum) 菊科 (Compositae) 0 0 0 25 0 25 草本

紫背草 (Emilia sonchifolia) 菊科 (Compositae) 0 0 0 12 2 14 草本

鼠麴草 (Gnaphalium luteoalbum) 菊科 (Compositae) 9 1 0 2 0 12 草本

直莖鼠麴草 (Gnaphalium calviceps) 菊科 (Compositae) 0 0 7 0 1 8 草本

小花蔓澤蘭 (Mikania micrantha) 菊科 (Compositae) 2 0 0 3 1 6 藤本

兩耳草 (Paspalum conjugatum) 禾本科 (Poaceae) 0 0 1 1 0 2 草本

西番蓮 (Passifl ora edulis) 西番蓮科 (Passifloraceae) 0 0 1 0 0 1 藤本

煙草 (Nicotiana tabacum) 茄科 (Solanaceae) 0 1 0 0 0 1 草本

大花咸豐草 (Bidens pilosa var. radiata) 菊科 (Compositae) 0 0 0 1 0 1 草本

粉黃纓絨花 (Emilia praetermissa) 菊科 (Compositae) 0 1 0 0 0 1 草本

註：TC為臺灣杉人工林，CF為臺灣肖楠人工林，CL為杉木人工林，BA為火燒跡地，SF為次生林。
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(三) 土壤種子庫的空間變異

對植物社會間和植物社會內 (樣區間) 的
土壤種子庫種數進行巢狀變方分析，結果顯示

植物社會內 (樣區間) 有顯著的差異 (F=2.911, 
p=0.007)。種子儲量在各植物社會間呈顯著

差異 (F=9.529, p=0.002)，經事後檢定Tukey’s 
HSD多重比較法發現，次生林的種子數量顯著

低於其他4種植物社會 (表1)。進一步檢示植物

社會內 (樣區間) 的種子庫儲量發現，各樣區間

有顯著差異 (F=2.911, p=0.007)，表示種子庫儲

量在水平分布上有所差異。

為進一步了解種子庫儲量在空間結構

上的差異，因此針對植物社會和土層深度進

行二因子變方分析，並檢測水平分布  (植物

社會間) 和垂直分布 (土層深度) 間是否有交

感作用，結果顯示植物社會間具顯著差異 
(F=23.361, p<0.001)，土層深度間也具有顯著

差異 (F=9.358, p<0.001)，交感項未達顯著差異 
(F=1.361, p=0.200)，即植物社會和土層深度不

具有交感作用，不同植物社會的種子庫儲量在

垂直分布上有相似的趨勢。

分別對樣區間和土層深度的種子庫儲量進

行Tukey’s HSD多重比較法結果 (圖2)，除了杉

木人工林的第7和第8樣區有顯著差異外，在同

一植物社會內的樣區差異皆不顯著，表示植物

社會內的種子庫儲量大致呈均質性。種子庫儲

量在土層深度上具顯著差異 (圖2)，在枯枝落

葉層 (L) 中具有最少的種子數，0-5 cm層 (II) 
具有最大量的種子數，愈往下層種子含量愈

少；10-15 cm層 (IV) 和15-20 cm層 (V) 的種子

數和枯枝落葉層 (L) 沒有顯著差異。雖然種子

數量會隨著土層愈深而有減少的趨勢，但各土

層間的物種數和生活型比例並無太大變化 (表
3)，表示土壤深度不會影響生活型在種子庫中

的優劣。

(四) 植物社會間土壤種子庫的相似性

惠蓀林場土壤種子庫物種組成在人工林間

相似性大致較高，而火燒跡地、次生林和其他

表5. 惠蓀林場各植物社會的原生與歸化植物之土壤種子庫組成比例

Table 5. Soil seed bank composition ratio of native and naturalized plant in each community at Hui-Sun 
Experimental Forest Station

林型
原生種 歸化種

總計
數量 百分比 數量 百分比

物種數

臺灣杉人工林 51 89.47 6 10.53 57

臺灣肖楠人工林 56 88.89 7 11.11 63

杉木人工林 43 87.76 6 12.24 49

火燒跡地 40 78.43 11 21.57 51

次生林 39 82.98 8 17.02 47

總計 82 84.54 15 15.46 97

種子數

臺灣杉人工林 6,270 99.19 51 0.81 6,321

臺灣肖楠人工林 2,991 98.10 58 1.90 3,049

杉木人工林 1,704 97.59 42 2.41 1,746

火燒跡地 1,950 68.37 902 31.63 2,852

次生林 711 90.69 73 9.31 784

總計 13,626 92.37 1,126 7.63 14,752

註：百分比為原生種和歸化種在該林型種子庫的比例。
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植物社會間的相似度較低 (表6和7)；尤其是位

於松風山頂的第12樣區 (火燒跡地)，與第5樣
區 (臺灣肖楠人工林) 相似度最低 (Jaccard相似

性指數為0.163)。將同植物社會內的樣區所出

現物種混合，重新計算植物社會間的Jaccard相
似性 (表7)，杉木人工林和火燒跡地的相似性

最低 (0.408)，而臺灣杉人工林和臺灣肖楠人工

林的相似性最高 (0.579)，臺灣肖楠人工林和杉

木人工林的相似度次之 (0.577)。

四、討論
(一) 惠蓀林場土壤種子庫組成

本研究與竹東地區的人工疏伐林土壤種子

庫 (物種組成67種，種子密度10,183粒/ m2) 研
究 (游漢明，2000) 比較發現，兩地種子庫種

子密度相近，但惠蓀林場種子庫的物種數相對

較多，其可能受生育地環境、造林疏代作業，

以及植物地理分布等影響所致；由於本研究中

有20種植物在試驗期間僅發芽出1株幼苗，其

對於種子庫組成之儲量影響不大，但增加了物

種多樣性。與相同地區之關刀溪生態系的干擾

地 (50種，256,157粒/ m2) 和非干擾地 (60種，

26,579粒/ m2) 研究 (蔡長宏，1997) 相比，本

研究的種子密度皆低於關刀溪干擾地和非干

圖2. 惠蓀林場各樣區與各土層之土壤種子庫種子儲量長條圖。TC為臺灣杉人工林，CF為臺灣肖楠

人工林，CL為杉木人工林，BA為火燒跡地，SF為次生林 (n = 4)；L為枯枝落葉層，II為0-5 cm 
層，III為5-10 cm層，IV為10-15 cm層，V為15-20 cm層 (n = 60)。長條上方不同的小寫英文字

母者表示樣區間Tukey’ s HSD檢定具有顯著差異 (P<0.05)，不同的大寫英文字母者表示土層間

Tukey’ s HSD檢定具有顯著差異 (P<0.05)。
Fig. 2. Seed quantities of soil seed bank in each plots and soil layers at Hui-Sun Experimental Forest 

Station. TC is Taiwania cryptomerioides plantation, CF is Calocedrus formosana plantation, CL is 
Cunninghamia lanceolata plantation, BA is burned area, and SF is secondary forest (n=4). L is litter 
layer, II is 0-5 cm layer, III is 5-10 cm layer, IV is10-15 cm layer, and V is 15-20 cm layer (n = 60). 
Different lowercase above the bars indicate significant differences (p<0.05) between plots assessed 
by a Tukey’s HSD test, and different capitalization above the bars indicate significant differences 
(p<0.05) between soil layers assessed by a Tukey’s HSD test.
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表6. 惠蓀林場各樣區土壤種子庫之相似性表

Table 6. Similarity of soil seed banks between plots at Hui-Sun Experimental Forest Station

樣區 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

1 - 0.49 0.53 0.43 0.41 0.38 0.31 0.49 0.37 0.35 0.24 0.28 0.40 0.32 0.34

2 - 0.57 0.46 0.47 0.44 0.36 0.53 0.36 0.41 0.27 0.24 0.36 0.28 0.27

3 - 0.50 0.40 0.50 0.36 0.51 0.37 0.37 0.33 0.27 0.37 0.34 0.30

4 - 0.55 0.54 0.41 0.58 0.49 0.53 0.41 0.24 0.48 0.45 0.36

5 - 0.49 0.39 0.50 0.41 0.38 0.30 0.16 0.36 0.33 0.30

6 - 0.38 0.55 0.43 0.38 0.28 0.24 0.43 0.33 0.33

7 - 0.53 0.45 0.27 0.23 0.18 0.35 0.38 0.33

8 - 0.50 0.38 0.27 0.21 0.44 0.39 0.27

9 - 0.33 0.28 0.19 0.43 0.35 0.28

10 - 0.46 0.32 0.40 0.38 0.32

11 - 0.33 0.35 0.31 0.29

12 - 0.29 0.26 0.33

13 - 0.41 0.32

14 - 0.54

15 -

註：1-3樣區為臺灣杉人工林，4-6樣區為臺灣肖楠人工林，7-9樣區為杉木人工林，10-12樣區為火燒
跡地，13-15樣區為次生林。

表7. 惠蓀林場各植物社會土壤種子庫組成之相似性表

Table 7. Similarity of soil seed banks between communities at Hui-Sun Experimental Forest Station

植物社會 臺灣杉人工林 臺灣肖楠人工林 杉木人工林 火燒跡地 次生林

臺灣杉人工林 - 0.579 0.493 0.500 0.444

臺灣肖楠人工林 - 0.577 0.481 0.486

杉木人工林 - 0.408 0.477

火燒跡地 - 0.485

次生林 -
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擾地，但種子庫物種數較高。在干擾相對較

大的人工林與火燒跡地的種子庫密度皆高於干

擾較低的次生林，此現象與關刀溪 (蔡長宏，

1997)、中國廣東省人工林 (Wang et al., 2009)、
東非衣索比亞人工林 (Senbeta and Teketay, 
2002) 等研究相同。

此外，本研究結果大致符合Connell (1978) 
的中度干擾假說，即次生林干擾低，種子儲量

最低，火燒跡地干擾最大，種子儲量亦相對較

低；整體而言，人工林的干擾居中，故土壤種

子庫儲量是最高的。人工林中，可能因林分組

成不同、結構差異 (冠層長度、林冠鬱閉等)，
以及枯落物厚度等因素，致使杉木的土壤種子

庫儲量明顯較臺灣杉和臺灣肖楠人工林低，甚

至低於火燒跡地。由於杉木的枯落物含氮量較

低，不易分解 (周育如和顏江河，2004；章志

琴等，2006)，在林床上厚度遠較其他2種人工

林高，此等枯落物特性一方面使地表植物難

以生長，因而減少種子庫之種子輸入；另一方

面，因枯落物較厚，致使種子難以進入土壤，

或在尚未進入土壤時被其他種子捕食者或真菌

感染而喪失活性 (彭軍等，1998；李根柱等，

2008；Igarashi and Kiyono, 2008; Wang et al., 
2009)。

森林植物物社會中，各類樹種依其繁殖

生理生態學特性，採取土壤種子庫、幼苗庫 
(seedling bank)、稚樹庫 (sapling bank) 及營養

萌蘗 (vegetative sprout) 等更新方式維持及增

加其族群數量 (Garwood, 1989)。試驗研究中

的次生林可視作為本研究土壤種子庫之對照

組，然其地上部優勢喬木組成之種子，僅山黃

麻、白 、白匏子等演替早期之陽性先驅樹種 
(pioneer species) 出現於土壤種子庫中，但種子

儲量不多；小梗木薑子、臺灣黃杞及石櫟等演

替較後期的耐陰性或極盛相 (climax species) 樹
種則未出現於土壤種子庫中。極盛相樹種的種

子掉落林床後通常在短期內發芽，並在森林下

層建立幼苗庫或稚樹庫，等待適當的時機晉級

生長到樹冠層；先驅性樹種在森林建立初期的

演替階段便出現，在森林逐漸鬱閉後其幼苗無

法在林下生存，多以種子雨及土壤種子庫為更

新來源 (張乃航等，1998；林文智等，2004；
Garwood, 1989)。 

然在土壤種子庫組成中，種子儲量前十名

僅有山黃麻屬於喬木植物，且在地上植群中並

非優勢。有趣的是，山黃麻的種子儲量在各植

物社會分布相當均勻，顯示此類植物可能不會

受到地上部組成不同的影響而有所差異；此結

果與湯冠臻等 (2011) 於臺中大坑次生林研究相

似。由於山黃麻為臺灣中低海拔森林干擾後常

見的木本先驅樹種，在形成現今各種造林地或

次生林前可能已廣泛分布，致使其種子均勻散

布，亦或是山黃麻的種子依賴鳥類為傳播者，

使得在各林分間分布均勻 (唐勇等，1998；王

直軍等，2002；王俊閔等，2010)。若惠蓀林

場各類林地遭受干擾，喜光照的陽性草本植物

開始建立其族群，山黃麻亦開始隨之建立，因

其數量豐富而成為較優勢的先驅樹種。此現象

在惠蓀林場新沖積河床或崩塌地，山黃麻成為

優勢組成可獲得驗證 (呂福原等，1984)。
惠蓀林場土壤種子庫研究發現，人工林

與火燒跡地的土壤種子庫之種子種類組成和

種子儲量皆以草本最多，此與大多數土壤種

子庫研究相同 (張乃航等，1998；湯冠臻等，

2011；Valbuena and Trabaud, 2001; Senbeta and 
Teketay, 2002; Wang et al., 2009; Céspedes et al., 
2012)。次生林的土壤種子庫中，灌木植物的

種子數量比例高於草本，此結果與臺灣南部多

納針闊葉林研究相似 (林文智等，2004)；但灌

木的物種數百分比並不高，此結果顯示次生

林土壤種子庫的種子儲量被少數灌木物種所支

配，即臺灣山桂花的種子數佔次生林土壤種子

庫儲量大部分。

由於惠蓀林場人工林下常有刈草撫育，此

等作業方式使生命週期較長的灌木與喬木不易

產生種子，而生命週期較短的草本植物雖也遭

受刈草干擾，但仍可產生部分種子進入土壤種

子庫中；反之，人為干擾較低的次生林有足夠
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的時間讓灌木產生種子進入土壤種子庫中形成

優勢。林冠較開闊的火燒跡地，因光照較強、

土壤溫度較高等因素，土壤種子庫中草本植物

的種子在此環境下多已發芽，致使草本植物種

子儲量減少 (唐勇等，1997)，相對的留存較多

的灌木種子。

(二) 土壤種子庫中的歸化植物組成

土壤種子庫被視為潛在族群階段，為植物

族群生活史的一部份 (Happer, 1977)，反映生

育地環境的過去、現在與未來的植物種類與族

群、植群結構與動態等訊息，對植群的重建與

恢復過程具有重要的意義 (Leck et al., 1989)。
植物社會在干擾後的恢復受到土壤種子庫組成

與數量的影響，而外來歸化植物的組成與數量

亦影響植群干擾後的恢復。許多歸化植物的繁

殖策略採取r-生存對策 (r-strategists)，植株的結

實量大，種子體積小，每年會產生大量種子進

入土壤種子庫中 (Rejmánek, 2000)。入侵植物

的發生危害，在很大的程度上依賴於土壤種子

庫 (張煒銀等，2005；黨偉光等，2008；鄭思

思等，2009)；因此，藉由土壤種子庫物種組

成及種子儲量可以推測惠蓀林場受到外來植物

的入侵程度。相較於大坑地區次生林土壤種子

庫 (湯冠臻等，2011)，本研究結果顯示惠蓀林

場土壤種子庫之歸化植物的物種數和種子數比

例不高，即惠蓀林場受到外來物種的入侵程度

不高，此可能反映出惠蓀林場距農耕等人類干

擾區域較遠，以及周遭環境保存較原始之故。

火燒跡地土壤種子庫的歸化植物種類與儲

量比例相較其他植物社會高，反映出火燒跡地

相對開闊的環境除提供原生植物拓殖外，歸化

植物亦開始入侵。歸化植物或入侵植物的種子

通常具有風媒或鳥媒等長距離擴散能力 (楊宜

津，2007；劉彥彬和郭耀綸，2011；Cronk and 
Fuller, 1995)，生育地遭受干擾後容易造成外

來植物的入侵 (張芷熒，2007)。雖然火燒跡地

土壤種子庫組成與儲量仍以原生種為優勢，但

歸化植物的種子數比例相較物種數高，顯示火

燒跡地的土壤種子庫實際上受到少數如闊葉鴨

舌 舅等結實量大的歸化植物入侵所致。惠蓀

林場土壤種子庫15種歸化植物中，以闊葉鴨舌

舅的種子儲量最高，亦是種子儲量前十名；

值得注意的是，闊葉鴨舌 舅只出現在干擾最

高的火燒跡地和干擾最低的次生林土壤種子庫

中，在其他3種人工林並未發現，其原因有待

更深入的研究。

另外，惠蓀林場的3種人工林土壤種子庫

中，歸化植物的物種數和種子儲量比例皆不

高，除了反映本區歸化植物種類較少而減少進

入林地的機會外，亦可能顯示人工林撫育作業

對外來物種入侵助益不大，林地仍保有原生植

物土壤種子自然復舊能力。土壤種子庫被視為

植被潛在更新能力重要的部分，是植被自然恢

復與重建過程中重要的種源，一定程度影響植

被的恢復速度與方向 (張志權等，2000；宋垚

彬等，2010；Falinska 1999)。雖然歸化植物對

於原生植被的恢復有一定程度的影響，但惠蓀

林場第三林班土壤種子庫歸化植物的組成與儲

量相對較低，除火燒跡地之土壤種子庫易受歸

化植物影響外，研究區域的土壤種子庫似乎可

以提供相近生育地環境之森林嚴重干擾破壞後

加速森林恢復使用。

(三) 土壤種子庫的空間變異

Wang 等人 (2009) 研究指出，人工林相較

鄰近地區的天然林通常有較高的種子儲量，但

物種歧異度則較天然林低，此現象與本研究結

果不盡相同；惠蓀林場3種人工林的土壤種子

庫種子儲量和物種數皆多於次生林。對於時常

受到撫育干擾的人工林來說，地被會維持在演

替初期，而演替初期的物種大多利用種子庫的

方式進行更新；相對人為干擾較輕微的次生林

而言，優勢種多為演替中後期的物種，通常這

些物種不是以種子庫的方式進行更新，因此人

工林的種子數量高於次生林。湯冠臻等 (2011) 
研究發現，經常擾動的生育地其土壤種子庫物

種組成與儲量要比干擾程度低或未干擾的生育

地來得高。由於人工林建造過程中的各種撫育

刈草作業導致地被較開闊，此有利於植物種子



97林業研究季刊 36(2)：85-100, 2014

輸入，因而造成人工林土壤種子庫的物種數高

於次生林的現象。

絕大多數的土壤種子庫種子儲量研究發

現，種子數量隨著土壤深度逐漸減少  (林文

智等，2004；湯冠臻等，2011；Senbeta and 
Teketay, 2002; Wang et al., 2009)。種子經由多

種方式落入林內後，枯枝落葉層為種子最初進

入的位置，由於接受最多陽光，因此最具發芽

優勢，但同時亦無法長期保留種子，因此種

子儲量是最少的 (Leck et al., 1989)。部分未被

其他動物取食或仍具活力的持續性種子進入

下層土壤，而愈下層的土壤年代愈久遠，種

子進入的數量及種類亦隨之減少 (湯冠臻等，

2011)。土壤種子庫中各物種的垂直分布不盡

相同，如直毛假地豆 (Desmodium heterocarpum 
var. strigosum) 和垂桉草 (Triumfetta bartramia) 
等沒有出現在枯枝落葉層  (L)；裡白饅頭果 
(Glochidion acuminatum) 等僅分布在10 cm以上

的土層；臺灣蘆竹 (Arundo formosana) 和甜根

子草 (Saccharum spontaneum) 等只有出現在枯

枝落葉層 (L) 和0-5 cm層 (II)。然而，不同物種

的種子存在土壤深度不同，可能反映出植物的

種子形態構造和大小、種子活性，以及種子進

入土壤的時間等因素影響種子在土壤深度分布

的變異。

惠蓀林場第三林班土壤種子庫研究僅在一

個面積約313.6 ha的小型集水區內，其在未開

發前之原始森植物社會組成應該是相似的；然

而，本研究發現，土壤種子庫儲量前十名物種

在5種植物社會間的分布不均勻，此可能反映

出因人工林栽植 (不同樹種、林分密度、林冠

結構等差異) 和各種撫育措施 (刈草、除蔓、

疏伐等) (Senbeta and Teketay, 2002; Sakai et al., 
2005; Wang et al., 2009)，次生林組成在演替過

程的變化 (Hyatt and Brenda, 2000)，火燒干擾 
(Céspedes, 2012; Valbuena and Trabaud, 2001) 等
因素，致使土壤種子庫物種組成與種子儲量存

在著空間分布的變異；而生育地適度的擾動有

助於土壤種子庫組成與儲量的增加。

(四) 植物社會間土壤種子庫的相似性

惠蓀林場土壤種子庫雖然有一定程度的

空間分布變異，但在樣區間仍受到鄰近植群的

影響而有具相似性。例如第10樣區是火燒跡地

中最靠近次生林及人工林的樣區，而第12樣區

位於松風山頂，是距離其他植物社會最遠的樣

區，研究結果發現，第10樣區種子庫所出現的

物種較第12樣區相似其他植物社會的樣區；可

能因火燒跡地的生育地較開闊，土壤種子庫

除了仰賴過去植群所散布的種子，另外，有一

部分來由鄰近植群輸入 (Senbeta and Teketay, 
2002)。第10樣區靠近火燒跡地和未火燒地區

的交界處，容易從周圍植群輸入種子，因此種

子庫物種較相似其他植物社會，而第12樣區位

於松風山頂，且鄰近關刀溪流域，推測部分種

子來自較遠的母樹植群提供，火燒跡地距離杉

木人工林最遠，而土壤種子庫組成物種相似性

也是最低。對於火燒這類大面積破壞的干擾而

言，空間分布可能是影響種子庫組成的重要因

子，即是說鄰近植群可能會影響火燒後植群復

舊的過程 (Valbuena and Trabaud, 2001)。
惠蓀林場3種人工林間的土壤種子庫物

種相似性高，除了造林過程中的影響外，其

一部分可能是3種人工林樣區的距離較接近的

因素。3種不同人工林土壤種子庫物種組成相

似，但與火燒跡地、次生林的土壤種子庫物

種差異較大，推測人工林的土壤種子庫除了現

生植群影響外，可能與過去存在的物種有關，

而與鄰近現生的次生林的種子輸入關係較不密

切。Senbeta和Teketay (2002) 在東非衣索比亞

調查人工林土壤種子庫，不同人工林下的種子

庫組成相似性低，認為土壤種子庫主要來自地

上部現生植群和過去存在的植群。惠蓀林場不

同植物社會間的土壤種子庫差異，未來仍需結

合地上部植群組成與環境因子，以及造林撫育

紀錄等資料作更進一步分析與探討。

五、結語
惠蓀林場人工林土壤種子庫組成以草本
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植物的種子為優勢，因人工林下常有刈草撫

育，生活週期較短草本植物可以快速產生種

子，進入種子庫中；人為干擾較低的次生林有

足夠的時間讓灌木散播種子進入種子庫中。生

育地較開闊的火燒跡地因光照較強，通常草本

植物種子在環境變化後最先發芽，因此種子庫

中留存較多灌木種子。土壤種子庫種子儲量在

空間分布上有顯著的差異，種子儲量因土層愈

深，種子含量愈少；此外，種子庫組成與儲量

在不同生育地及土壤深度出現空間及垂直結

構的差異。人工林土壤種子庫歸化植物入侵程

度尚低，但開闊的火燒跡地因干擾程度大，未

來可能有受到歸化植物影響之虞。不同人工林

間的土壤種子庫組成相似性較高，而與火燒跡

地、次生林相似性低。研究結果顯示出，造林

樹種、育林撫育措施、過去植群歷史、現生植

群，以及種子散播等可能影響種子庫的組成與

儲量。未來可配合地上部植群組成和造林資料

作更進一步探討，以提供預測植群演替方向和

退化地重建和修復之參考。整體而言，惠蓀林

場土壤種子庫研究可提供作利用於森林干擾破

壞後加速復育之參考。
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