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森林幼苗更新对光环境异质性的响应研究进展 3
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【摘要】　在分析森林光环境异质性特点的基础上 ,从幼苗的光合、热耗散、生物量累积和分配、形态特征、
萌发和种群动态等方面综述了国内外在森林幼苗更新对光环境异质性响应的研究进展. 从森林物种多样
性维持、森林演替和植被恢复角度探讨了幼苗更新对光环境异质性不同响应的生态学意义 ,并对今后该方
面研究提出建议.
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1 　引 　　言

木本植物幼苗的更新是森林群落演替、植被生态恢复等

过程中非常关键的一步 ,因为幼苗比成年个体对环境因子更

敏感[26 ] . 幼苗更新受光照、水分和温度等诸多生态因素及其

相互作用的影响 [52 ] . 在很多情况下 ,幼苗的更新与森林光环

境异质性特别是光照强度间具有较强的关联性 [26 ,55 ,61 ] . 这

是因为不同种类的幼苗不仅对光的需求不同 ,对于光环境变

化的反应以及适应能力也不一样 ;如森林中顶极种的幼苗可

以忍耐较荫蔽的环境 ,而先锋种幼苗则需要较强的光照 [59 ] .

幼苗对森林光环境异质性的适应能力在某种程度上决定了

其萌发、存活、分布和丰度 ,不同种类幼苗适应不同光环境成

为促进森林群落物种共存的有效机制.

现有研究多致力于揭示幼苗对极端光环境 (如全日照和

深度遮荫)的形态和生理适应机理及其生态学意义 ,而从幼

苗更新角度对幼苗形态、生理等特征对光响应的可塑性反应

趋势研究较少[1 ] . 实际上 ,一种植物对光环境的反应是多个

性状的复合体现 ,这些性状在其个体发育过程中依次起主要

作用 ;而且 ,植物对光环境的反应受当前光环境和其历史光

环境的复合影响 [27 ,67 ,80 ] . 现在 ,学者们的兴趣集中在研究相

同的环境下不同物种对光的反应和在遮荫下生长的植物移

植到强光环境下其发育表型的短期响应 ,以及将幼苗在遮荫

的环境中培养两年排除种子资源的影响 ,研究其气体交换、

PSII 系统叶绿素荧光和 Rubisco 活性.

从幼苗更新角度研究森林木本植物幼苗对不同光环境

的响应及机理 ,不仅对理解森林更新和生物多样性维持机制

具有理论意义 ,而且对森林生态恢复具有重要的应用价值.

本文从生理、形态和群体等几个层次阐述森林幼苗更新对光

环境异质性的响应 ,讨论了其理论和应用意义 ,并对今后的

研究提出自己的看法和意见.

2 　森林群落的光环境异质性

　　光对植物的生态作用主要由光照强度、日照长度、光谱

成分的对比关系构成 ,它们的时空变化导致了光环境的异质

性.森林群落结构的复杂性及其对光辐射的吸收、反射和透

射等作用 ,能强烈地改变光强、光质和光照时间 [39 ] ,因此森

林群落中光环境具有高度的异质性 [66 ] ,具体表现在林内不

同高度层次、林缘、林隙和时间上的分异.

森林冠层结构的空间分布格局强烈地影响森林中不同

高度以及林下的总有效光 [39 ,47 ,71 ] . 冠层高度、叶片的光学特

性和叶片的分布特点等会使透过的光组成发生变化 ,影响林

下红光和远红光的比率 ( R/ FR) [39 ] . 所以 ,森林群落内部的

光照特点是光照强度减弱、光质成分改变 [36 ] .

林隙的出现使森林内局部区域光照强度增加 ,林缘对林
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内光环境也有重要的影响. 如黄山松林林隙中心点的总辐射

量与光合有效辐射分别为全日照条件的 90 %及 71 % ,而郁

闭林冠下的光照为全日照的 10 %[71 ] . 由于天气现象、太阳高

度和林隙边缘树木的共同影响 ,林隙光照最大值区域不在林

隙中央而在林隙某一侧 [78 ] . 随着森林片段化的加剧 ,林缘对

林内光环境的影响越来越大.

在时间上 ,一天的不同时刻 ,一年的不同季节 ,森林从破

坏到恢复发展以及在森林循环的不同阶段 ,其光环境均处于

变化之中[18 ,73 ,78 ] .

3 　森林幼苗更新对不同光环境的响应

　　光照过强或过于荫蔽都会限制植物的生长和存活 ,植物

对光环境异质性的响应即有比较直接的、原初的生理适应也

有长期的表型适应[54 ,57 ] . 由于适应全光照和荫蔽环境的机

理明显不同 ,植物必须专一于适应光环境梯度的一极 ,或增

强适应能力 ,调节其表型适应当前光环境 [63 ,64 ] . 下面从幼苗

光合作用和热耗散特点、幼苗生长与形态以及幼苗群体的分

布与动态三个方面探讨幼苗对光环境异质性的响应.

311 　幼苗光合系统和热耗散系统的响应

光合作用决定了植物能量吸收和有机物积累的数量 ,是

其它生理过程和生命活动的基础 ,并与植物生长、发育和存

活密切相关. 而光照是影响光合作用的最重要的环境因子 ,

所以幼苗光合系统对不同光环境的响应受到格外的重视.

一般情况下随着生长光强的升高 ,幼苗叶片中叶绿素

a、b 含量均降低 ,但叶绿素 b 的降幅更大 ,所以叶绿素 a/ b 升

高[45 ,74 ,77 ] . 而较低的光照强度促进叶绿素的合成 ,叶绿素 a、

b 含量均随光量子密度的降低而增加 ,同时叶绿素 a/ b 值减

小[19 ,20 ] . 但也有些植物幼苗单位叶面积叶绿素含量不受光

强影响[52 ] . 在强光下 ,叶绿素含量降低 ,可以维持植物对光

能吸收和利用的平衡 ,避免光破坏的发生 [20 ] ;在弱光下 ,低

的叶绿素 a/ b 值能提高植物对远红光的吸收 ,所以具有较低

的叶绿素 a/ b 值及较高叶绿素含量的植物也具有较高的光

合效率 ,并能维持光系统 Ⅰ和光系统 Ⅱ之间的能量平衡 ,是

植物适应林下光环境的有利反应. 幼苗叶绿素 a/ b 在不同光

环境中的变化幅度与幼苗对光环境的适应能力呈正相关 ,且

以先锋树种较强[19 ,34 ] .

随着光照强度的增加 ,多数幼苗叶片的光饱和点、补偿

点、最大净光合速率 (Amax) 升高 ,且通常阳生植物的 Amax大

于阴生植物[25 ] ;表观量子效率、有效光化学量子产量则随着

光照强度的增加而下降 [8 ,55 ,67 ] ,阳生树种幼苗在强光照下达

到最大光合速率 ,而阴生树种幼苗在全光条件下的最大光合

速率反而比中等光照条件下低 [34 ,62 ,74 ] . 相比较而言 ,处于演

替初期阳生性树种幼苗的光饱和点较高 ,而处于演替后期的

阴生性幼苗光饱和点较低 ,一般是全光照的 10 %～15 %左

右 ,如美国水青冈 ( Fagus grandif olia) 、欧洲栎 ( Quercus

robur) 和糖槭 ( Acer saccharum ) 等[4 ] . 强光下阳生树种幼苗

的光化学效率 ( Fv/ Fm) 和 Rubisco 活性比阴生树种幼苗高 ,

而阴生树种幼苗的光化学效率在强光下比在弱光下要

低[63 ] ,阴生树种幼苗在强光照下 Fv/ Fm 的降低程度比阳生

树种更大[34 ] .

过强的光辐射会导致光抑制和叶片过热 ,特别是对耐荫

物种和已适应阴生环境的个体 [32 ] . 因此强光照下幼苗的热

耗散能力和抗氧化能力可能是决定其生长和生存的一个重

要因子[55 ] . 与叶黄素循环有关的热耗散增大 ,植物叶片抗氧

化系统的加强都是响应强光的保护措施 [8 ] ,在最近的研究中

都受到重视.

在强光下 ,幼苗可以通过减少叶氮在捕光组分中的分配

降低光能捕获[77 ] ;叶片吸收的光能分配到光化学反应的比

例减少 ,分配到热耗散的比例增加 ,光能在光化学反应与热

耗散之间的分配呈显著负相关 [75 ] . 所以 ,提高光合电子向光

呼吸途径的传递比率是强光高温下树木幼苗的一种保护性

调节机制[41 ] . 学者们普遍认为 ,偏阳生的树种较大程度通过

提高保护性酶的活性来保护光合机构免受损伤 ,而偏阴生的

树种较大程度通过增强非光化学猝灭来耗散过量光

能[40 ,55 ,74 ] .

一些高光环境会使植物遭受强光胁迫 ,严重时发生光氧

化 ,在体内积累活性氧等一些有害物质 ,而抗氧化酶系统的

加强可以减轻这种伤害 [25 ] . 先锋种的抗氧化能力较演替后

期种强 ,这与其光合能力和光能利用效率高相一致. 此外 ,高

等植物含有的类胡萝卜素等辅助色素增加也可以避免叶绿

素的光氧化及紫外线辐射伤害 [20 ] .

312 　幼苗的生长和形态响应

幼苗的生长和形态对光环境的响应 ,有些是生理响应的

结果 ;有些则和生理响应一起构成幼苗对光环境的响应体

系.

一般认为 ,光照增加可以促进光合作用 ,有利于幼苗的

生物量累积 ,但很多研究揭示 ,中等强度的光照下幼苗的生

物量累积更大 ;光照过强反而导致幼苗生物量累积下降 ,即

便是喜阳的先锋树种幼苗. 这说明对于幼苗的生物量累积而

言存在一个最佳光照幅度 [23 ,45 ,50 ] ,这是因为生物量累积可

以用相对生长率 ( RGR) 表示 ,而 RGR 又可以通过 LAR 和

NAR 进行解释 ,即 RGR = LAR ×NAR. 随光照强度增加 ,

LAR 的降低可以由 NAR 的增加来弥补 ,最终在中等光照强

度下达到最大相对生长率 (或生物量累积) . 在强光照下 ,幼

苗没有达到预期的快速生物量累积 ,可能有以下三方面原

因 :1、强光照可能引起光合系统不可复原的损伤 ;2、中午的

强光照引起气孔关闭甚至叶片的萎蔫 ;3、强光照增加叶片的

蒸腾作用 ,增加水分消耗 ,幼苗必须增加对根部的生物量分

配而叶片投资减少 ,导致光合同化能力降低.

光照强度不同还可以引起生物量分配的变化 ,这可能是

幼苗在不同光环境下生存的重要原因. 在较弱光照下 ,幼苗

将更多的生物量分配到叶中来增加对光的捕获 [31 ] ;而在强

光照射下 ,由于蒸腾作用增强 ,幼苗增加根部的投资来解决

对水分的需求[50 ] . 如 Quercus pagoda 在强光照下生物量更

多地分配到根部 ,而在中等遮阴的情况下 ,根部和茎部的生

物量分配平衡 ,生物量累积达到最大 [23 ] . 幼苗茎部的生物量
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投入与光照的关系不那么密切 ,而可能与树种有关 [50 ] ,如阴

生树种英国栎 ( Quercus robur) 在遮阴情况下更多地把干物

质分配在茎部 ,而阳生性树种欧州水青冈 ( Fagus sylvatica)

的幼苗则相反[67 ] .

弱光环境明显地引起群落演替早期树种的茎徒长 ,而对

演替后期种无显著影响[10 ,80 ] ,但也有相反的结果[69 ] . 而

Poorter[50 ]研究指出 ,阴生树种幼苗的高度生长同样会被遮

阴促进. 高度生长对光环境反应不一 ,可能是因为植物的高

度是进化博弈的结果 ,植物能否受益于高度取决于其临近植

物的高度[14 ] . 弱光环境促进幼苗的单叶面积、叶面积比、叶

重比、比叶重减小 ,同时叶片变薄 ,以便吸收更多的光合有效

性辐射[9 ,32 ,55 ] ,而这一过程会消耗能量 ,从而降低净同化速

率 ,所以只有在还有剩余生产力用于扩张叶片表面积的情况

下 ,植物才能表现出对遮阴的耐受 [19 ,31 ,45 ,69 ,80 ] . 而在强光照

环境下幼苗的叶片变小、变厚 ,SLA 降低 ,小的叶片具有更薄

的界面层以便向环境中散热 ,降低用来冷却叶片的蒸腾作

用.值得注意的是以上与大小和结构相关的植物变量不仅受

光照影响 ,且大多数随植物大小而变化 [65 ] .

幼苗还可以通过叶角 (或称叶片悬挂角 ,即叶表面与水

平面的夹角)的变化适应光照的强弱. 当太阳高度角较小时

(比如早晨、傍晚和冬季)叶角较小 ,增加光捕获能力 ,光照较

强时 ,叶角较大 ,降低光捕获能力 [13 ] . 如 100 %光照下绒毛番

龙眼 ( Pometia tomentosa)叶角增大[77 ] .

313 　幼苗群体的响应

幼苗群体对光环境异质性的响应主要表现在幼苗萌发

和种群动态等方面.

光对某些种子的萌发必不可少 [11 ] ,光照不足会推迟一

些树种的萌发[2 ] . 一般认为 ,演替初期树种的种子萌发需要

较好的光照条件 ,而演替后期树种种子萌发需要较暗的光环

境.乔木种子萌发对光照条件的要求还与种子大小相关 ,小

粒种子的萌发一般都需要光照 ,而大粒种子对光照的要求不

严格[33 ,72 ] . 细小的种子在暗中不能萌发 ,可以避免土壤中的

种子萌发后 ,因储藏物质不足以支持幼苗伸出土表而窒息死

亡 ,或萌发后种子储存的营养物质在建立光合机构之前很快

耗尽导致“饥饿”而死. 而大粒种子在郁闭的林下具有存活优

势 ,能从较深的土壤中萌发出土 ,或其幼苗能从较厚的凋落

物中存活生长、在遮荫下存活时间较长并优先到达一个较好

的光环境[21 ,29 ,58 ] .

光照增强对于一些树种幼苗的生长和存活比较有

利[16 ] . Brown[7 ]对热带雨林 3 种龙脑香科树种的幼苗进行了

长达 6 年的监测研究 ,发现这 3 种幼苗都表现出在林隙中央

高度最大 ,越靠近林隙边缘或林下其生长越慢 ,数量也较少.

也有一些树种在荫蔽的情况下生长较好 ,光照增加会使

死亡率上升. 据 Brown 和 Whitmore[6 ]研究 ,大约 30 %的龙脑

香科树种幼苗的死亡是紧随林隙建成而发生的 ,对光照突然

而剧烈变化的适应能力可能是决定幼苗不同表现的一个主

要的选择压力.

过于阴蔽也会导致幼苗的生长和存活率降低. 如一些热

带雨林的幼苗在 10 %和 018 % 全光照下死亡率差异很小 ,

但在 012 %全光照下 ,存活率急剧降低[30 ] . 米心水青冈 ( Fa2
gus engleriana)幼苗在林下的发育受到光照不足的严重抑

制 ,生长在林下的幼苗比生长在林隙和空旷地幼苗死亡快 ,

死亡率高 ,生存时间短 [24 ] . 还有一些树种幼苗的萌发和生长

对光环境的反应比较弱 ,但长期生长则离不开光环境的改

善.如 Szwagrzyk 等[3 ]研究发现一年生幼苗的存活率与光照

强度只有微弱的正相关 ,但长时间的存活率 (10 年) 却强烈

受光照强度影响. 即使象山毛榉这样的耐荫树种 ,其幼苗库

的建立也需要一定的光照强度 [60 ] .

4 　更新幼苗对光环境异质性响应的生态学意义

411 　维持森林物种多样性

不同树种幼苗对光环境响应的不同可能是森林物种多

样性维持的重要机制之一 . Barker 等[3 ]研究了龙脑香科几种

共存树种幼苗在不同光环境下的光合特征 ,认为单位叶面积

碳同化率的差异可能促进演替顶极树种和先锋树种间的生

态位分化. 东南亚森林中的龙脑香科树木幼苗在林下的存活

受其保持正的碳平衡能力的制约. 光斑时期的光合作用是获

取碳的一个重要来源. 光斑的活动可以增加某些幼苗的碳获

取 ,这对于热带雨林等郁闭森林类型中幼苗更新和生物多样

性的维持有重要作用 [35 ] .

412 　森林群落演替和森林更新

森林群落演替早期由于缺乏植被覆盖和缓冲作用 ,植物

生长在光照较为充分的环境里. 随着演替的进行 ,虽然群落

上方的辐射总量在演替不同阶段的差别很小 ,但光线在森林

群落内的分布、光强和光质组成均会发生改变. 由于演替早

期和演替后期种子发芽以及幼苗生长和构型对光环境异质

性的适应能力不同 ,使演替早期树种逐渐被排挤出去 ,而演

替后期树木的种类和数量越来越多 [37 ,38 ] .

高度郁闭森林林下的光照不足和光质的改变使很多树

种的幼苗更新不良[17 ,22 ] ,其中包括一些珍稀濒危树种 [76 ] .

这时光斑和林隙对一些木本植物的幼苗和幼树的生长和存

活非常重要 ;特别是在演替后期的冠层下 ,光斑成为影响林

下植物完成光合、蒸腾、生长等生理过程的重要环境因子之

一.虽然很多演替后期种能够在郁闭的林下存活多年 ,但有

些演替后期种如糖槭则必须依靠林隙的帮助才能到达主林

冠层[70 ] .

413 　森林生态恢复

森林植被恢复工作中 ,根据恢复地点的光环境条件选择

适宜树种是一个比较关键的问题. 赵平等比较研究了华南丘

陵地区植被恢复 8 种乔木树种在不同光条件下的生理生态

特征 ,结果表明 ,火力楠 ( Michelia m acclurei) 等具有演替后

期种特征的阴生性树种不宜用于构建先锋群落 ; 而樟树

( Cinnamom um cam phora) 等具有鲜明的演替后期种特征的

阳生性树种 ,可用于构建先锋群落. 桂西红荷 ( Schim a w al2
lichii) 兼具有演替前期种和演替后期种的特征 ,适用于对先

锋群落进行林分改造 [79 ] .
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由于育苗一般在遮阴的情况下进行 ,所以何时将幼苗迁

入光照较强的植被恢复地关系到幼苗的存活和生长.

Claussen[12 ]将不同年龄的 3 种热带雨林幼苗栽种到全日照

的立地环境中 ,发现根系发达、叶片厚而密的幼苗适应强光

照的能力相对较强 ,相应的存活与生长也表现较好. 此外 ,采

取何种栽种方式以充分地利用光环境也受到重视. Bebber

等[5 ]在热带次生林的研究结果表明 ,斑块状栽种比线状栽种

更好 ,可以使林隙透过的光从各个角度照射到幼苗.

5 　展 　　望

　　森林幼苗更新对光环境异质性从不同层次做出响应 ,从

微观到宏观 ,包括生理、形态和群体等层次. 每一层次都有各

自不同的特征 ,所有这些特征的集合构成了幼苗更新对光环

境异质性的响应体系. 这些响应特征有着纷繁复杂的相互联

系 ,并且所起的作用随立地环境以及幼苗更新的不同阶段而

转移. 但尚有一些问题悬而未解 ,比如 ,对于光环境的响应 ,

幼苗的生理变化和形态变化哪一个更重要 ?

现有研究集中于幼苗更新对光强的响应 ,而实际上 ,森

林植被同时改变光强和光质 ,作为光环境异质性的一个重要

组成部分 ,光质在森林幼苗更新过程中的作用还没有受到应

有的重视 ,这也可能是对幼苗在不同光强下一些响应特征难

以解释的原因[15 ] . 所以开展森林幼苗更新对光质的响应研

究 ,结合现有研究结果 ,将能更好地解释诸如阳生树种和阴

生树种不同更新特征的问题.

由于影响森林幼苗更新的因素不只是光环境 ,且光环境

同时改变温度、湿度、土壤、大气等因子 ,所以对幼苗对不同

光环境的响应必须综合考虑光和其它生态因子的协同作用 ,

才能将实验结果与野外现象结合起来 ,更全面、更深刻地认

识和了解森林幼苗更新机理 [66 ] . 这样不仅可以解释森林中

植物的生态位分化 ,还可以预测在既定微生境中幼苗的表

现 ,在生态恢复中具有突出意义. 例如就木本植物幼苗生长

对光照和水分状况协同作用的响应 ,其中一个问题就是干旱

对哪一光照环境下的幼苗影响更大 ,在最近的文献中有不同

的预测 ,认识还不统一 [28 ,44 ,53 ,68 ] ,非常有必要进行进一步的

研究. 另外 ,由光环境的改变而导致幼苗对病原菌侵染和动

物取食响应的变化也非常值得探讨.

为了推动研究的进一步深入 ,研究方法的改进是必要

的.在研究幼苗对光环境的生理响应特征和机理时 ,应更多

借鉴作物生理学和分子生物学的先进方法. 就前者而言 ,国

内已经有了很好的开端 ;对于后者 ,因其在探索机理问题上

具有一定的优越性 ,也很有必要引入.
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城市森林生态建设的理论与实践

———简评《城市森林生态研究进展》一书

　　城市森林生态学是一门崭新的边缘交叉学科 ,它是随着城市化的发展 ,城市环境质量日益恶化背景下产

生的. 1962 年美国政府在户外娱乐资源调查报告中 ,首次提出“城市森林”(urban forest)概念 ,1965 年编制城

市森林发展规划 ,1972 年国会通过了“城市森林法”. 嗣后引起世界各国科学家的关注. 我国城市森林研究起

步较晚 ,2002 年由我国城市森林生态学家何兴元研究员和美国南方大学城市森林系宁祝华教授主编了我国

第一部城市森林生态学专著 ———《城市森林生态研究进展》,它是我国城市森林生态学理论研究基础和实践

精华. 已于 2002 年由中国林业出版社出版 ,全书由六部分 53 篇论文 72 万字组成.

第一部分全面系统地论述了城市森林的基本概念、研究内容、理论基础、指标体系、生态经营、发展动态

和存在问题. 第二部分以我国不同城市森林特征为案例 ,描述了城市森林类型与结构特征 ,包括城市森林植

被特点、历史变迁、近自然林恢复、行道树结构以及绿地景观结构和异质性分析. 第三部分为城市森林功能与

生态效益 ,包括城市森林净化二氧化硫、固碳释氧、降温增湿、滞尘能力以及生态效益评价等. 第四部分概述

了城市森林植物组成和引种栽培问题 ,主要介绍了沈阳和海南城市植物区系特点、沙地云杉 ( Picea mongoli2
ca) 、水杉 ( Metasequoia glyptost roboi des) 、锦熟黄杨 ( B ux us sem pervi rens) 等树种引种栽培问题. 第五部分论

述了城市森林规划设计和管理信息系统构建方法等问题. 第六部分介绍了美国城市森林研究最新动态 ,主要

包括城市森林与气候变化及其相互关系等.

本书是国家自然科学基金 (30270250) 、中国科学院百人计划 (C99AD2BR010502) 等项目部分研究成果 ,

反映了我国城市森林研究最新动态和进展 ,可为城市规划设计和城市森林生态建设提供理论依据.

(徐文铎)
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