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常绿阔叶林林冠环境对栲幼苗建成的影响 
吴小琪  杨圣贺  黄  力  李笑寒  杨  超  钱深华  杨永川* 
重庆大学三峡库区生态环境教育部重点实验室, 重庆 400045 

摘  要  植物幼苗建成阶段是决定种群自然更新的关键生活史阶段。研究林冠环境对常绿阔叶林优势种幼苗建成阶段的影响

对该类森林的恢复和管理具有重要意义。2014–2016年, 该研究在重庆市缙云山国家级自然保护区的常绿阔叶林的不同林冠

环境(大林窗: >150 m2, 中林窗: 100–150 m2, 小林窗: 50–100 m2, 对照: 林下)下进行栲(Castanopsis fargesii)种子野外播种实

验, 并对栲幼苗命运和生长情况进行了3年的持续监测。结果表明: (1)栲幼苗出土时间从7月持续到12月, 出苗时间较长, 大林

窗对幼苗出土具有延迟作用; (2)栲种子野外平均萌发率为(62.8 ± 2.0)%, 第3个生长季(2016年)末幼苗平均存活率为(65.1 ± 
2.2)%, 枯萎是栲幼苗死亡的主要原因; (3)林冠环境对栲种子萌发率及第1个生长季(2014年)末的幼苗存活率无显著影响, 对
第2个(2015年)和第3个生长季末的幼苗存活率具有显著影响; (4)林冠环境在第1个生长季对幼苗生长无明显影响, 但在第2个
和第3个生长季具有显著影响, 大、中林窗中幼苗总生物量、株高、基径、根长和叶片数显著高于林下, 比叶面积显著低于林

下; (5) 3个生长季内, 4类林冠条件下栲幼苗的叶质量比和茎质量比升高, 根质量比和根冠比降低, 并且从第2个生长季开始大

林窗中栲幼苗的叶质量比显著高于林下, 根质量比和根冠比显著低于林下。栲幼苗早期的存活和生长依赖种子储存的能量, 
受林冠条件影响较弱, 后期则依赖光合作用, 受林冠条件影响较强, 从整个幼苗建成过程看, 大、中林窗更有利于栲幼苗定

居。 
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Effects of forest canopy condition on the establishment of Castanopsis fargesii seedlings in a 
subtropical evergreen broad-leaved forest 
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Abstract 
Aims  The establishment of seedlings is a key life-history stage during the regeneration of plant populations. This 
study is to investigate the effects of forest canopy condition (large-sized gap: >150 m2, medium-sized gap: 
100–150 m2, small-sized gap: 50–100 m2, and understory as control) on the establishment of Castanopsis fargesii 
seedlings, and to guide in situ management and restoration of subtropical evergreen broad-leaved forests. 
Methods  We conducted a 3-year in situ seed sowing experiment in the Jinyun Mountain National Nature 
Reserve under different canopy conditions, and monitored the growth and survival of C. fargesii seedlings for 
three years (2014–2016). 
Important findings  We found that: (1) the emergence of the seedlings lasted from July to December, and the 
emergence of seedlings was delayed under large canopy gaps; (2) overall germination rate was (62.8 ± 2.0)%. The 
averaged survival rate during three growing seasons was (65.1 ± 2.2)%, with wither being the key type of seedling 
mortality; (3) there was no significant difference in the germination and survival rates under different canopy con-
ditions in 2014, but significant difference in the survival rates in 2015 and 2016; (4) seedling growth among can-
opy conditions showed no difference in 2014, but distinct differences in 2015 and 2016. The seedling growth in 
large- and medium-sized gaps was significantly promoted compared with those growing under closed canopies in 
terms of total biomass, plant height, base diameter, root length and leaf number (except for the specific leaf area); 
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(5) for each of the four types of canopy conditions, leaf mass ratio (LMR) and stem mass ratio (SMR) of seedlings 
growing increased within last three years, while root mass ratio (RMR) and root shoot ratio (RSR) decreased. The 
LMR in large-sized gaps was significantly higher than those in closed canopies, but not for the RMR and RSR. The 
results suggested that the initial survival and growth of C. fargesii seedlings may be supported by the nutrients 
stored in seeds, and thus less affected by canopy conditions. However, in late-establishment stages (i.e., the sec-
ond and third years), gap size could become a key factor in affecting both the seedling survival and growth. And 
large- and medium-sized gaps could promote the seedling establishment success for C. fargesii. 
Key words  canopy condition; seed germination; seedling establishment; growth; Castanopsis fargesii 
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植物幼苗建成阶段包括种子萌发、出苗、幼苗

存活和生长等过程, 该阶段是植物种群自然更新的

关键生活史阶段(Wang & Smith, 2002; Yang et al., 
2015), 并决定着群落物种组成和相对多度(Larson 
et al., 2015)。深入了解植物种群幼苗增补过程中种

子和幼苗命运的影响因素和异质生境中幼苗生长和

生物量分配策略, 一直以来是植物种群和群落生态

学研究的重点和热点, 具有重要的理论和实践意义

(Yang et al., 2015; Larson et al., 2016; Piiroinen et al., 
2017)。 

冠层干扰是驱动森林中物种自然更新的一个决

定性因素。冠层干扰所导致的林冠环境的差异直接

影响着其下生境的环境条件(比如光照强度、土壤温

湿度、土壤养分、地表稳定性、凋落物厚度、病原

微生物)、资源组合方式以及资源的有效性(Zhu et 
al., 2003; 欧建德等 , 2016; Chmura et al., 2017; 
Reddy et al., 2017; 董慧和杨立学, 2018), 从而对植

物幼苗建成过程产生影响(Zhu et al., 2003, 2012; 
Zhang et al., 2017)。相对而言, 林冠环境对植物种 
子萌发阶段, 包括种子萌发率、萌发时间和萌发进

程影响的相关研究较少, 尽管该阶段对后续幼苗命

运、生长以及资源竞争都具有重要的间接作用(Don-
ohue et al., 2010)。相比种子萌发阶段, 木本植物在

幼苗阶段受到的林冠环境影响更强, 相关研究也相

对广泛(Figueroa & Lusk, 2001)。林冠环境对植物幼

苗的作用主要表现为对其存活率、生物量积累和生

物量分配策略产生影响, 但对不同植物物种影响程

度和方式有所差异。比如林冠干扰引起的光环境的

差异会影响油松(Pinus tabuliformis)、栓皮栎(Quer-
cus variabilis)、岷江冷杉(Abies fargesii var. faxoni-
ana)和小红栲(Castanopsis carlesii)等物种幼苗的存

活率和生长(冯大兰等, 2013; 马莉薇等, 2013; 陈国

鹏等 , 2016; 邢忠利等 , 2017), 并且可使番龙眼

(Pometia pinnata)、紫楠(Phoebe sheareri)和木荷(Schi-
ma superba)等幼苗生物量分配发生变化(汤景明和

翟明普, 2006; 闫兴富和曹敏, 2008; 周俊宏等, 2015)。
尽管如此, 目前对植物幼苗建成过程中生物量累积

动态和生物量分配方式出现分化的时间的研究总体

较少, 尤其对具有一定耐阴性质的演替后期种。 
亚热带常绿阔叶林生物多样性丰富, 是仅次于

热带雨林的一种具有大生物量和高生产力的生态系

统, 在保护区域生态环境、实现人类可持续发展等

方面均具有十分重要的生态价值(宋永昌, 2013)。亚

热带常绿阔叶林的建群种多为具有一定耐阴性质的

演替后期种 , 比如栲(Castanopsis fargesii)、润楠

(Machilus nanmu)和短刺米槠(Castanopsis carlesii 
var. spinulosa)等, 该类森林的自然更新依赖于冠层

干扰(巩合德等, 2011; Yang et al., 2015; Jin et al., 
2018)。近年来, 随着人类活动的增加, 常绿阔叶林

出现生境破碎化和优势种衰退等问题 (宋永昌 , 
2013), 导致林冠环境的剧烈变化, 该类森林的管理

和恢复日益受到重视, 而其有效性应当建立在对常

绿阔叶林优势种自然更新过程深入认识的基础上。

因此, 研究冠层干扰所导致的环境异质性对常绿阔

叶林优势种建成过程的影响能够为对该类森林的管

理、保护和恢复提供科学参考。 
栲是亚热带常绿阔叶林的主要优势种, 广泛分

布于长江以南地区, 在区域生态系统中发挥着重要

作用。近年来, 栲面临严重的衰退, 如在缙云山, 记
录到84.5%的大径级个体存在衰退症状(高祥阳 , 
2015)。栲生活史的解析是衰退栲林管理与修复的科

学基础, 而这一长寿命树种生活史早期的研究在种

子萌发和当年生幼苗的生长方面有少量探索, 但缺

乏相对长期的原位监测, 对幼苗命运的分析主要基
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于空间代替时间进行, 缺乏生态过程的研究, 具有

很大的不确定性(Yang et al., 2015)。本研究以缙云山

亚热带常绿阔叶林主要优势种栲为研究对象, 在林

冠干扰形成的不同大小林窗和林下进行野外播种实

验, 并对萌发幼苗进行了为期3年的持续监测, 探讨

林冠环境对栲种子萌发、幼苗存活和幼苗生物量积

累与分配的影响, 揭示常绿阔叶林优势种幼苗建成

过程中对异质生境的适应机制, 以期为受损常绿阔

叶林的恢复提供理论参考。 

1  研究方法 

1.1  研究区概况 
研究地位于重庆市北碚区缙云山国家级自然保

护区(29.81°–29.86° N, 106.34°–106.41° E), 区内海

拔180–951.5 m。该区属典型的亚热带季风气候, 年
平均气温13.6 ℃, 最冷月(1月)平均气温3.1 ℃, 最
热月(7月)平均气温24.3 ℃, 年降水量1 611.8 mm, 
相对湿度87%。缙云山土壤类型以炭质页岩、石英

砂岩和泥质砂岩为母质风化而成的酸性黄壤为主

(Yang et al., 2015)。缙云山植被为典型的亚热带常绿

阔叶林, 主要优势树种为栲、短刺米槠、润楠、四

川大头茶 (Polyspora speciosa)和光亮山矾 (Symp-
locos lucida)等(高祥阳, 2015)。 
1.2  研究物种 

栲是壳斗科锥属(Castanopsis)的高大常绿乔木, 
亚热带常绿阔叶林常见优势种, 以栲为建群种的常

绿阔叶林广泛分布于中国的长江流域。栲林多分布

在海拔1 400 m以下的地区, 其分布地受人类活动

影响较大, 目前大面积的完整栲林十分稀少。栲种

子成熟期为每年的10–12月, 掉落高峰期为10月下

旬。种子平均鲜质量为0.46 g, 室内(培养箱)种子萌

发率为75.1%, 种子大小对萌发率和萌发进程具有

影响(黄力, 2016)。栲种子初次散布方式为重力散布, 
二次散布方式为动物散布, 啮齿动物是其种子的主

要捕食者和散布者(Yang et al., 2015)。 
1.3  种子收集和保存 

2013年10月下旬开始, 从缙云山常绿阔叶林永

久监测样地布设的种子收集框中收集栲种子(黄力, 
2016)。在实验室中使用浮水法去除虫蛀、啃食和败

育的种子, 并选取大小一致(0.4 g左右, 尽量排除种

子大小对野外萌发率和萌发格局产生的潜在影响)
的完好种子, 表面消毒处理后置湿沙保存(高祥阳

等, 2016)。 
1.4  播种样方的选择和播种 

在缙云山青龙寨保存较为完好的常绿阔叶林中

选择坡度、坡向基本一致的林窗, 依据面积大小设

置林窗梯度, 即大林窗(>150 m2)、中林窗(100–150 
m2)和小林窗(50–100 m2), 并以林下作为对照, 共4
个处理, 构成林冠梯度。每个处理设置3个重复(Zhu 
et al., 2003), 不同林冠环境下的光通量存在显著差

异(平均值±标准误差, 样方详细信息见表1)。 
2014年3月初进行野外播种, 清除播种样方中

土壤表层自然散落的栲种子、凋落物和植物个体, 
并且对新生植物个体做定期的清除。在每个样方中

设置9个播种样格(1 m × 0.5 m)。在每个播种样格土

壤表层(深0.5 cm)均匀埋藏15粒种子(参照2013年栲

成熟完好种子的平均种子雨密度), 种子脐部朝上。

每个样方播种135粒，总计1 620粒。播种完成后, 覆
盖上铁丝网罩(孔径1.4 cm × 1.4 cm), 以避免啮齿动

物对种子的啃食或搬运(杜彦君等, 2007)。 
1.5  种子萌发、出苗及幼苗命运监测 

2014年3月起, 每个月末对播种样方中的种子

萌发情况进行仔细观察, 标记萌发个体, 并计数, 
至连续两次未发现新个体结束。并于2014–2016年每

年12月底, 对幼苗命运进行监测, 统计存活幼苗数, 
并记录幼苗的死亡原因, 分为枯死、物理损伤、动

物啃食和原因不明四个类型。 
1.6  幼苗性状测定 

分别于2014、2015和2016年12月底, 即每个生

长季末, 在每播种样方中随机选取3个播种样格, 将
所有栲幼苗个体全株挖出, 带回实验室后测量幼苗

株高(cm)、基径(mm)、根长(cm)、叶片数、叶面积

(cm2)等指标。用流水冲洗幼苗表面泥土, 然后将幼

苗根、茎和叶分离(挖取时已标注幼苗地上与地下部

分分界线), 置烘箱105 ℃杀青15 min, 然后70 ℃烘

干48 h, 称量幼苗各部分质量, 精确到0.001 g。 
1.7  数据处理 

种子萌发率、萌发进程、幼苗存活率、比叶面

积(SLA)、叶质量比(LMR)、茎质量比(SMR)、根质

量比(RMR)及根冠比(RSR)的计算公式如下:  
种子萌发率(%) =萌发的种子数/初始种子数× 

100%  
萌发进程(%) =累积萌发的种子数/初始种子数

× 100%  
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表1  林窗和林下播种样方基本信息 
Table 1  Basic characteristics of sowing plots in forest gaps and understory  

主要边界木 Main boundary trees 
林冠环境 
Canopy condition 

面积 
Area (m²) 

形成方式 
Types of formation 

年龄/年 
Age (year) 物种 Species 胸径 DBH (cm) 树高 H (m) 

光通量 
Quantum flux

(μmmol·m–2·s–1)

栲 C. fargesii 20–45 15–25 A 175 人工砍伐栲  
Selective cutting of  
Castanopsis fargesii 

2 

山矾 Symplocos sumunti 10–20 10–20 

484 ± 48.4a 

栲 C. fargesii 30–40 15–20 B 185 栲倒木 C. fargesii logs 3–5 

润楠 Machilus nanmu 20–35 15–25 

513 ± 30.9a 

栲 C. fargesii 25–50 17–20 

大林窗 
Large-sized gap 

C 190 栲倒木 C. fargesii logs 6–8 

润楠 M. nanmu 20–35 10–20 

697 ± 104.3a 

润楠 M. nanmu 20–30 15–25 

山矾 S. sumuntia 10–20 10–20 

A 122 栲倒木 C. fargesii logs 5–7 

短刺米槠 Castanopsis carle-
sii var. spinulosa 

15–30 10–15 

365 ± 24.4b 

B 140 栲倒木 C. fargesii logs 5–7 润楠 M. nanmu 15–30 15–25 447 ± 36.5b 

栲 C. fargesii 35–45 15–20 

润楠 M. nanmu 10–20 15–20 

中林窗 
Medium-sized 
gap 

C 131 栲倒木 C. fargesii logs 5–7 

山矾 S. sumuntia 10–20 10–20 

444 ± 53.9b 

栲 C. fargesii 35–55 20–25 A 88 栲倒木 C. fargesii logs 5–7 

润楠 M. nanmu 25–35 20–25 

169 ± 30.7c 

栲 C. fargesii 40–50 20–25 B 72 栲倒木 C. fargesii logs 4–6 

润楠 M. nanmu 20–30 15–25 

191 ± 13.3c 

栲 C. fargesii 25–40 15–20 

小林窗 
Small-sized gap 

C 75 栲倒木 C. fargesii logs 5–7 

润楠 M. nanmu 10–20 15–20 

199 ± 9.3c 

     主要优势种 Main dominant species  

     物种 Species 胸径 DBH (cm) 树高 H (m)  

栲 C. fargesii 35–55 20–25 A 100 – – 

润楠 M. nanmu 35–45 20–25 

40 ± 4.1d 

B 100 – – 栲 C. fargesii 40–50 20–25 35 ± 3.4d 

栲 C. fargesii 35–45 20–25 

林下 
Understory 

C 100 – – 

冬桃 Elaeocarpus duclouxii 20–35 15–25 

39 ± 3.9d 

–表示无。不同小写字母表示林冠环境间光通量差异显著(p < 0.05)。 
– means nothing. Different lowercase letters showed significant differences among canopy conditions’ quantum flux (p < 0.05). 

 
幼苗存活率(%) =幼苗存活数/萌发种子数× 100%  
比叶面积(cm2·g–1) =新鲜叶的单叶面积/叶干质量 
叶质量比(g·g–1) =叶生物量/总生物量  
茎质量比(g·g–1) =茎生物量/总生物量  
根质量比(g·g–1) =根生物量/总生物量  
根冠比(g·g–1) =地下部分生物量/地上部分生物量 
使用单因素方差分析判断林冠环境是否显著影

响种子萌发率及幼苗存活率; 通过多重比较, 了解

林冠梯度间的种子萌发率、幼苗存活率、幼苗生长

指标及生物量分配是否存在显著性差异, 显著性水

平为0.05。数据分析使用R 3.3.1软件完成。 

2  结果 

2.1  栲种子萌发格局 
栲种子整体萌发率为(62.8 ± 2.0)% (平均值±标

准误差, 下同)。林冠环境对种子萌发率无显著影响

(p > 0.05), 大林窗、中林窗、小林窗和林下环境中

萌发率分别为(63.2 ± 3.5)%、(63.2 ± 3.8)%、(61.3 ± 
4.5)%和(64.4 ± 4.6)% (图1)。 

总体上, 栲种子于7月初开始萌发出土, 萌发时

间集中在7、8月份, 至12月底萌发结束, 萌发持续时

间约5个月。不同林冠环境下栲种子萌发的时间格局

存在一定差异, 林下的栲种子于7月达到萌发高峰, 
林窗中的栲种子于8月达到萌发高峰期, 林下和中、

小林窗中栲种子萌发进程快于大林窗。此外, 大林

窗中9–11月萌发的栲种子明显多于中林窗和小林窗

(图2)。 
2.2  栲幼苗的存活动态 

2014、2015和2016年生长季末的幼苗平均存活 
率分别为(89.7 ± 1.2)%、(76.0 ± 1.9)%和(65.1 ±  
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图1  不同林冠环境下的栲种子萌发率(平均值±标准误差)。 
Fig. 1  The germination rate of Castanopsis fargesii seeds 
under different canopy conditions (mean ± SE). 

 

 
 

图2  不同林冠环境下栲种子的月萌发率和萌发进程(平均

值±标准误差)。 
Fig. 2  Monthly germination rate and germination process of 
Castanopsis fargesii seeds under different canopy conditions 
(mean ± SE). 
 
2.2)%。林冠环境对栲在2014年生长季末的幼苗存活

率无显著影响(p2014 = 0.19), 但对2015年和2016年
生长季末的幼苗存活率具有显著影响(p2015 = 0.0416, 
p2016 = 2.53 × 104), 大林窗和中林窗环境下的幼苗

存活率显著高于小林窗和林下(图3)。不同林冠环境

下幼苗死亡原因都以干枯为主, 小林窗和林下物  
理损伤死亡个体比例显著高于大林窗和中林窗  
(图4)。 

 
 

图3  不同林冠环境下栲幼苗存活率的时间动态(平均值±标
准误差)。不同小写字母表示不同林冠环境间幼苗存活率差

异显著(p < 0.05) 
Fig. 3  Temporal dynamics of Castanopsis fargesii seedling 
survival rates (mean ± SE) under different canopy conditions. 
Different lowercase letters showed significant differences amo-
ng seedling survival rate under different canopy conditions (p < 
0.05).  

 

 
 

图4  不同林冠环境下栲幼苗死亡原因比例(平均值±标准误

差)。不同小写字母表示该环境下幼苗死亡原因比例间差异

显著(p < 0.05) 
Fig. 4  Ratio of the causes of Castanopsis fargesii seedling death 
under different canopy conditions (mean ± SE). Different low-
ercase letters showed significant differences among the causes 
of seedling death under same canopy condition (p < 0.05). 
 
2.3  幼苗生长和生物量分配 

2014年生长季末, 4种林冠环境下栲幼苗的总生

物量、株高、基径、根长和叶片数无显著差异(p > 
0.05); 2015年和2016年生长季末, 4种林冠环境下栲

幼苗的总生物量、株高、基径、根长和叶片数有显

著差异(p < 0.05), 大林窗和中林窗幼苗的生长指标

显著高于林下和小林窗; 3个生长季末, 林下幼苗的

比叶面积都显著高于林窗(p < 0.05, 图5)。 
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图5  不同林冠环境下栲幼苗生长指标的年际动态(平均值±标准误差)。*表示林冠环境对该阶段幼苗生长指标有着显著影响

(**, p < 0.01; ***, p < 0.001)。 
Fig. 5  The interannual variation of the growth indicators for Castanopsis fargesii seedling under different canopy conditions (mean 
± SE). * indicates a significant canopy effect on a specific seedling growth indicator at a given stage (**, p < 0.01; ***, p < 0.001). 

 
2014到2016年, 4种林冠环境下栲幼苗叶质量比

和茎质量比随时间增加, 而根质量比和根冠比随时

间降低; 2014年生长季末, 林冠环境对栲幼苗叶质

量比、茎质量比和根质量比都无显著影响(p > 0.05), 
但对根冠比有显著影响(p < 0.05); 2015和2016年生

长季末, 林冠环境对栲幼苗的叶质量比、根质量比

和根冠比都具有显著影响(p < 0.05), 但对茎质量比

无显著影响(p > 0.05, 图6)。 

3  讨论 

3.1  林冠环境对种子萌发格局的影响 
种子萌发是植物离开相对安全的种子阶段进入

高度脆弱的幼苗期的关键过渡时段(Gremer et al., 
2016), 林冠干扰所导致的林冠环境差异对植物种

子萌发过程影响的研究相对较少。本研究发现, 栲
种子在野外的平均萌发率为(62.8 ± 2.0)%, 略低于

室内萌发率(75.1%, 高祥阳等, 2016), 但比壳斗科

的大部分物种萌发率高(Abe et al., 2001; Li & Ma, 
2003; Zheng et al., 2009)。种子的野外萌发率是反映

植物生殖潜力的关键性状, 栲种子较高的野外萌发

率是维持种群自然更新和在群落中优势地位的基

础。此外, 我们发现, 林冠环境对栲种子的萌发率无

显著影响(图2), 与陈波等(2002)的研究结果一致。

栲种子质量较大, 其萌发率主要取决于种子自身营 

 
 

图6  不同林冠环境下栲幼苗生物量分配的年际动态(平均

值±标准误差)。*表示林冠环境对该阶段幼苗生物量分配有

着显著影响(**, p < 0.01; ***, p < 0.001)。 
Fig. 6  The interannual variation of the biomass allocation for 
Castanopsis fargesii seedlings under different canopy condi-
tions (mean ± SE). LMR, leaf mass ratio; SMR, stem mass ratio; 
RMR, root mass ratio; RSR, root shoot ratio. * indicates a 
significant canopy effect on seedling biomass allocation at a 
given stage (**, p < 0.01; ***, p < 0.001).  
 
养物质的含量, 而受光异质性影响较弱(Figueroa & 
Lusk, 2001; 陈圣宾等, 2005)。  

种子的萌发时间对幼苗存活和生长都具有重要
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作用, 并且易受环境因子影响(Gremer et al., 2016)。
总体上看, 栲种子在野外萌发持续时间较长, 分散

的出苗格局避免了偶然因素对新萌发幼苗带来的灾

难性影响, 可能是栲等演替后期种的种群更新适应

性策略。不同于种子萌发率, 本研究发现林冠环境

对栲种子的萌发时间具有明显影响, 林下萌发最快, 
并且大林窗对萌发具有迟滞作用, 与同为壳斗科植

物的辽东栎(Quercus wutaishanica)相似(闫兴富等, 
2011)。大林窗中种子的延迟萌发可规避强光照射对

新幼苗产生光伤害, 对幼苗在野外的早期生存具有

积极作用(Zhu et al., 2003)。 
3.2  林冠环境对幼苗存活的影响 

植物幼苗在建成之前十分脆弱, 极易受到环境

因素的影响(Clark et al., 2013), 植物建成过程中幼

苗存活和主要致死机制的研究对预测种群动态和分

布范围具有重要意义。以往针对幼苗建成的研究多

只持续1年(陈波等, 2002; 闫兴富等, 2011), 极少持

续3年及以上。对于某些种子质量较大的物种, 其幼

苗在第1个生长季的存活和生长所需的能量主要来

自种子中贮存的营养物质(李亚男等, 2014), 而异质

环境对幼苗产生作用的时间是在种子能量消耗完之

后, 因此短期的研究可能导致研究结论出现偏差。

本研究对栲幼苗建成过程进行了为期3年的追踪调

查, 能够更加全面和深入地揭示环境因子对幼苗存

活的影响。 
4种林冠环境下, 栲幼苗在第1个生长季的死亡

个体比例都较低(大林窗: 6.8%, 中林窗: 12.2%, 小
林窗: 9.4%, 林下: 14.3%), 从第2个生长季(2015年)
开始幼苗死亡加速, 尤其是林下和小林窗。尽管不

同林冠环境下栲幼苗死亡方式具有一定差异, 但枯

萎死亡是最主要的形式。造成植物幼苗枯萎死亡的

主要机制在不同生境中可能存在差异, 比如林窗生

境中幼苗枯死的原因可能与干旱有关(Engelbrecht 
et al., 2006; Bonal et al., 2016), 林下生境中幼苗枯

萎死亡的原因可能与病原菌侵害造成根系腐烂而失

去对营养物质和水分的吸收有关。林冠环境从第2
个生长季开始对幼苗存活产生明显影响, 第3个生

长季(2016年)结束后, 大林窗和中林窗幼苗存活率

显著高于小林窗和林下(图3)。栲被认为是具有耐阴

性质的演替后期种, 其更新为逐株替代的方式, 幼
苗能够在光照较弱的林下生境中存活较长时间。尽

管如此, 林冠环境的改变对幼苗存活具有较强的促

进作用。 
3.3  林冠环境对幼苗生长和生物量分配的影响 

植物幼苗的高度和生物量大小是决定其能否成

功定居的关键因素(Comita & Hubbell, 2009; Chan-
thorn & Caughlin, 2013; Lu et al., 2015), 生长状况

良好的个体存活概率也较高。研究植物幼苗在异质

生境中的生长, 对了解物种幼苗建成过程中的适应

机制和预测幼苗的存活具有重要意义。本研究发现, 
第2个生长季末, 大林窗和中林窗幼苗的总生物量、

株高、基径、根长和叶片数等生长指标显著高于小

林窗和林下, 并且大林窗和中林窗中幼苗的相对生

长速率也明显较高(图4)。此结果表明, 从第2个生长

季开始, 林窗对栲幼苗生长具有明显的促进作用, 
并且这种促进作用越来越强。同种子萌发相似, 栲
幼苗在生长初期(第1个生长季)所需能量主要来自

种子, 因此反映幼苗生长状况的各项指标在不同林

冠环境下未出现明显分化。随着种子能量的消耗, 
光合作用所固定的能量成为幼苗生长的主要能量来

源, 小林窗和林下相对较弱的光照使栲幼苗生长受

到抑制。尽管栲具有一定的耐阴性质, 但是大林窗

和中林窗中良好的光照条件对其幼苗生长具有显著

的促进作用, 并且随着时间延长不断增强。 
资源的适应性分配可提高植物幼苗的生存适合

度 , 是植物适应异质生境的重要对策(侯兆疆等, 
2014)。叶质量比、茎质量比和根质量比反映了植物

在叶、茎和根3种功能器官之间的碳分配格局, 根冠

比代表了植物生物量在地上部分和地下部分之间的

分配情况, 被作为植株对土壤水分、养分和光资源

适应性分配的指标。通常认为, 当某种资源出现限

制时, 植株将更多的生物量分配给吸收该类资源的

器官, 以平衡资源限制(Morales et al., 2015)。本研究

发现, 在3个生长季内, 4种林冠环境下的栲幼苗都

逐渐将更多的能量分配给叶和茎在内的地上部分, 
并且大林窗和中林窗中的幼苗分配给地上部分的能

量比例显著大于小林窗和林下的分配比例(图6)。在

小林窗和林下, 由于光照限制, 栲幼苗将更多的生

物量分配给地上部分, 并且通过增大叶片比叶面积

的方式提高光合速率, 以适应林下低光环境, 栲幼

苗在林下生长缓慢。大林窗和中林窗中, 栲幼苗具

有较高的净光合速率(丁圣彦和卢训令, 2007), 地上

部分生物量累积速度很快, 从而表现为比林下更低

的根冠比和更高的叶质量比。常绿阔叶林中林窗形
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成后郁闭时间较短, 栲幼苗在获得适宜的光环境后

将快速累积的生物量分配给地上部分的叶和茎, 可
获得更多的光资源, 增强与林窗中先锋树种对光资

源的竞争能力, 对促进种群更新具有重要作用。另

外, 不同林冠环境下, 栲幼苗均将较少的能量分配

给地下部分, 表明在常绿阔叶林中, 水分和营养物

质可能不是其幼苗生长的主要限制因子(Tian et al., 
2017)。 

4  结论和建议 

栲种子野外萌发持续时间较长, 萌发率较高; 
幼苗建成初期的存活和生长主要依赖种子内储存的

营养物质, 受林冠环境影响不显著; 随着种子内营

养物质的消耗, 幼苗生长主要依赖光合作用, 林冠

环境对幼苗存活和生长产生显著影响, 大、中林窗

中的幼苗具有更高的存活率, 并且幼苗总生物量、

株高、基径、根长和叶数等生长指标及叶生物量分

配均显著高于林下。综上, 尽管栲具有一定耐阴性, 
但林下光环境的改善将促进幼苗建成后期阶段的存

活和生长, 大、中林窗更有利于栲幼苗建成。 
常绿阔叶林的多数优势种具有和栲相似的物种

特性, 林窗干扰是驱动森林自然更新的重要因子。

对具有丰富林下幼苗的受损程度较弱的常绿阔叶林

的管理, 可通过择伐部分先锋树种的方式改善林下

环境条件, 以促进林下幼苗的生长。对种子生产缺

乏和林下幼苗稀少的受损程度严重的森林, 可通过

直接在野外人为播种的方式促进种群幼苗的增补, 
大、中林窗是播种的优先选择。此外, 应对幼苗向

幼树及幼树向成年个体的转化等过程进行长期地持

续监测和管理, 以更好地实现植物群落的持续发

展。 
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