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天童山常绿阔叶林优势树种光合生理特性
在其群落演替中的生态意义研究
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摘要: 对浙江天童山常绿阔叶林组成亚顶级群落的 4个优势树种: 栲树、木荷、石栎、苦槠的光合生理特性进

行了研究。对此 4个优势树种幼苗、幼树、成年树等生长阶段的光合响应曲线及其光补偿点和光饱和点、 CO2

补偿点、光合作用日变化曲线、蒸腾作用和水分利用率等进行了测定, 对比分析了优势树种光合生理生态特性

及其在天童山常绿阔叶林群落演替过程中的重要作用。结果发现栲树具有最低的光和 CO2补偿点、优良的水分

利用性能, 完善的光抑制自我保护机制, 幼苗适应弱光环境且代谢旺盛而利于更新, 在 4个优势树种中最适应

于顶级群落的特殊生境 , 因此成为了天童山常绿阔叶林自然演替顶级群落中重要值最大的优势种。
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Abstract: The photosynthet ic characterist ics of 4 dom inan t trees, Castanop sis fargesii, Schima sup erb, L ithocarpus

g laber, andCastanop sis sclerophy lla, w hich consisted of sub clim ax succession in evergreen broad lea f forestry in

T iantong M ount in Zhe jiang, w ere stud ied. W e analyzed the pho tosynthet ic response curve, light com pensation

po int and light saturation po in,t CO2 com pensat ion po in,t daily photosynthesis change, transpiration and w ater ut ili�
zation rate in the seed lings, saplings and adult trees of aforem entioned four types o f trees. By analysis and com pari�
son of these ind ices, w e asserted the photosynthe tic characteristics of these dom inant evergreen broad leaf treesm ight

re flect the im portant ro les these trees played in the succession o f comm un ity. W e found that the tree ofCastanop sis

fargesii w as m ostly adopted to the clim ax comm un ity structure am ong the four types of trees by hav ing low est CO 2

com pensat ion po in,t ex ce llent w ater utilization ability and perfect se lf�conservation in ligh t inh ib it ion condition,

thus it had becom e dom inan t spec ies in the commun ity of evergreen broadlea f forestry in T iantong M oun.t
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亚热带常绿阔叶林是世界植被的重要类型, 在

我国北纬 23�40�~ 32�00�, 东经 99�~ 123�之间的

广大地区均有分布
[ 1]
。对常绿阔叶林群落的演替

机理已开展了大量研究。如高俊香等
[ 2]
从乔木层

优势种生态位, 宋瑞生等
[ 3]
和王希华等

[ 4]
分别从

种子库和萌枝的更新, 丁圣彦等
[ 5]
从群落光环境,

商侃侃等
[ 6]
从植物器官热值, 陈波等

[ 7]
从生殖个

体大小及其构件特征, 阎恩荣
[ 8]
等从群落 N︰ P

数量特征等不同角度分析了常绿阔叶林中优势种的

适应策略, 对其演替机理进行了阐述。目前对常绿

阔叶林从裸地到灌丛, 再到先锋乔木出现的早期演

替机理已较清晰
[ 9]

; 但在其演替后期林内物种组

成丰富, 优势种不甚明显, 易出现动态顶级、偏途

顶级、地形顶级等多样化的顶极
[ 10]

, 此阶段的群

落演替规律及机理还未作过深入研究。木荷

( Schima superb)、栲树 (Castanop sis fargesii)、石栎

(L ithocarpus G laber )、苦槠 ( C �sclerophy lla ) 是浙

江天童山常绿阔叶林顶级 -亚顶级群落中具较大重

要值的优势树种, 从它们不同生长发育阶段 (幼

苗、幼树、成年树 ) 的光合生理特性及其群落演

替阶段和小生境中的变化角度对该群落的演替进程

进行了研究, 有助于揭示在该群落演替过程中各优

势树种种间竞争的状态, 诠释该群落演替末期为何

苦槠和石栎逐步被木荷取代, 最终又被栲树取代,

形成以栲树占优势的顶级群落。同时还有助于评估

在人工干预下的群落演替方向, 以为退化常绿阔叶

林的恢复和保护提供参考。

1� 研究区概况

天童山位于浙江省鄞县东南, 浙东丘陵与滨海

平原交错部位 (N29�48�, E121�47�), 为国家森林
公园面积 349 hm

2
。地质构造上属华夏陆台闽浙地

盾北部, 为四明山和天台山余脉, 平均海拔 300

m, 主峰太白山海拔 653�3 m。气候为亚热带季风

气候, 温和多雨, 四季分明, 年均温 16� , 年均

降水量 1 551 mm。土壤为山地黄红壤。由于历史

上受天童寺的庇护, 这里目前是中国东部常绿阔叶

林地带性植被最具代表性的地段之一, 气候顶级群

落为夏雨常绿阔叶林, 与常绿 -落叶阔叶混交林、

马尾松 ( P inus massoniana ) 林、杉木 ( Cunning�
ham ia lanceolata ) 林、毛竹 ( Phy llostachy s edulis )

林、次生灌丛等植被类型共存
[ 11]
。据统计, 在该

区的常绿阔叶林中共有维管植物 271种, 隶属 78

科、 162属。优势种集中在壳斗科 ( Fagaceae, 有

15种 )、樟科 ( Lauraceae, 有 14种 ) 和山茶科

( Theaceae, 有 11种 ) 3个科。植物区系成分复

杂, 其中国亚热带特有种的比例较高并涵有较多的

古老物种, 具有由热带向温带过渡的性质和东亚区

域特征
[ 12]
。

2� 观测样地的设置

本项研究使用华东师范大学天童生态站建立于

20世纪 80年代末的固定观测样地。长期观测资料

为基础, 依前人相关的研究成果将天童山常绿阔叶

林的自然演替分为次生灌丛、马尾松林、马尾松 -

木荷林、木荷 -马尾松林、木荷 -栲树林和栲树林

等 6个阶段
[ 13~ 15]

。采用 �以空间替代时间� 的方

式, 在研究区内选择处于此不同演替阶段的 6块代

表性样地 (见表 1) 进行其优势树种的光合生理生

态相关指标的测定。

表 1� 天童山常绿阔叶林不同演替阶段系列观测样地概况

T ab�1� S ituation o f the p lo tw ith d ifferent stag es of success ion in eve rgreen broadleaf forestry in T iantong M oun t

样地编号 演替阶段 面积 /m2 海拔 /m 坡向 坡度 /� 群落高 /m 总盖度 /%

样地 1 次生灌丛 10 � 10 98 ES70� 25 5 100

样地 2 马尾松林 20 � 20 115 EN 10� 5 15 95

样地 3 马尾松 -木荷林 20 � 20 110 ES45� 5 15~ 20 95

样地 4 木荷 -马尾松林 25 � 25 130 SE70� 20 15~ 20 95

样地 5 木荷 -栲树林 25 � 25 130 EN 10� 25 15~ 20 95

样地 6 栲树林 25 � 25 200 SE45� 35 25 90
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3� 测定内容及方法

使用德国H einzW alz GmbH公司 (www�wa lz�com )

生产的 HCM - 1000便携式野外光合作用仪进行气

温 (Ta)、叶温 ( T l)、光合有效辐射 ( PAR )、净

光合速率 ( Pn)、空气相对湿度 ( RH )、大气 CO2

浓度 ( C a )、胞间 CO2 浓度 ( C i )、气孔导度

( Cond)、蒸腾速率 ( T r)、水汽压亏缺 ( VPD) 等

光合生理指标的测定; 使用英国 D elta- T Devices

公司 ( www�de lta - t� co�uk) 生产的 Porom eter -

AP4气孔计进行叶片气孔导度和阻度的校正测量;

使用鱼眼镜头和 W inscanopy ( www� regentinstru�
m ents�com ) 软件进行各植被层光环境、盖度、叶

面积指数 ( LA I) 的测量。其测定对象选天童山常

绿阔叶林 6个演替阶段 ( 6块样地 ) 中的木荷、栲

树、石栎、苦槠 4个优势树种的成年树和幼树树冠

东南方向阳生、健康、生长完全的当年生枝条, 从

顶端起的第 5、6片叶, 以体现该物种可能达到的

最大光合能力; 幼苗则选用完全伸展的叶片。每个

叶片重复 3次。

( 1) 光合速率 -光量子通量密度 ( Pn- PFD)曲

线的测定。分别于 4月、7月、 10月和 1月 (代表

春、夏、秋、冬四季 ) 选择晴好天气于上午 8: 00

在 6号样地上集中进行。首先遮蔽枝条进行 30 m in

暗适应, 将叶室温度设定为 25� , 测量暗呼吸速

率 (R d ) ; 然后先以 50 �m o l� m
- 2 � s

- 1
(单位下

同 ) 为步长增加光照强度到 200, 以 100为步长增

光照强度至 800, 以 200为步长增光照强度至 1 500

进行持续测定。

( 2) CO2 补偿点的测定选择夏季, 将光合作用

仪出气口和进气口相接形成闭合气路, 使用 CO2 钢

瓶供气, 设定初始浓度为 500 �mo l� m ol
- 1

, 叶室温

度为 25� , 光照强度为 1 000 �m ol� m
- 2� s

- 1
, 以

5m in为间隔测量, 20 m in后待 CO 2 浓度的下降趋

于稳定, 记录其数值。

( 3) 光合作用日动态 (或称日进程 ) 曲线的

测定, 于同样 4月、7月、10月和 1月选择晴好天

气分别在各样地进行测定。测量时间为 6: 00 ~

18: 00, 以 2 h为间隔。由于天童山云量多, 林冠

内外光环境异常复杂, 因此使用叶室的人工光源参

照环境照度设定光强, 以获得稳定光照条件, 确保

叶片得到充分诱导。使用 SPSS16软件对数据进行

统计分析。

4� 结果与分析

4�1� 优势树种的基本光合特性比较
4�1�1� 净光合速率 -光量子通量密度 ( Pn�PFD)

曲线特征值的对比

分四季测定了木荷、栲树、石栎、苦槠 4个优

势树种的成年树、幼树、幼苗共 183条有效的 Pn

- PFD曲线, 其方差分析结果表明各树种年均 LCP

( Light compensation po in,t 光补偿点 ) 和 Ps ( L ight

saturat ion po in,t 光饱和点 ) 差异显著 ( P< 0�05)。

其中光补偿点由低到高的树种顺序为栲树、木荷、

石栎、苦槠, 光饱和点由低到高的树种顺序为栲

树、石栎、苦槠、木荷, 光抑制发生时的光照强度

由低到高的树种顺序为栲树、石栎、苦槠、木荷。

该结果首先反映出 4个树种从阴生到阳生习性的不

同: 栲树光补偿点和光饱和点值最低, 属于典型的

阴生树种, 适应于顶级群落的林冠郁闭弱光环境。

木荷和石栎基本属于阳生树种。其中木荷的光饱和

点高而光补偿点低, 属于优异的光合性能组合, 使

该物种既能适应低光照条件, 又能充分利用高光照

快速把净光合速率 ( Pn) 优势转化为干物质积累,

用于树干和枝条的生长, 试验期内观测到的最大净

光合速率数值为 14�2 �m o l� m
- 2 � s

- 1
, 即见于夏

季木荷成年树。而苦槠则为中生偏阳性树种。木荷

的 � LCP- Ps组合 � 方式与其他树种的差异应理
解为山茶科与壳斗科植物的本质差异; 而栲树、石

栎和苦槠 3树种无论进化关系和生理生态特性都更

接近, 光合生理特性的差异应属于趋异进化结果。

至于 4树种的林木不同发育阶段的光饱和点

( Ps) 所呈现的成年树 >幼树 >幼苗的差异, 更多

是由于林木各发育阶段叶片对不同光环境的光饱和

点 ( Ps) 驯化引起的。幼树长期生长在林下的弱

光环境, 叶片光合电子传递体和关键酶的含量都较

低, 一定程度上降低了光饱和点 ( Ps) 的表现。

对比观测发现, 生于空旷地的幼树与成年树林冠表

层叶片的光合能力并无显著差异。而幼苗叶片的光

饱和点 ( Ps) 低, 可能还兼有叶片未完全发育的

原因。季相变化方面, 各优势树种的光饱和点

( Ps) 最大值 Pm ax均出现在夏季或秋季。木荷的

叶片在春夏季光合能力强, 入秋后其光饱和点

( Ps) 有不同程度衰减。栲树和石栎则在夏秋两季

保持较高的光饱和点 ( Ps), Pm ax多出现在秋季。

苦槠光饱和点 ( Ps) 的季相变化规律不明显。此

外, 光抑制现象是除光饱和点 ( Ps) 外决定干物
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质积累的重要因素之一, 它是以热的形式耗散过剩

光能从而保护光合机构免受破坏的一种自我保护机

制
[ 16]
。夏季高温下的光抑制是快速热耗散的结

果
[ 17]

, 对应叶黄素循环的热耗散或光合 PS�反应
中心 ( React ion centre of Photosystem � ) 可逆失活

的热耗散过程
[ 18]

; 而冬季则是低温、营养亏缺等

环境胁迫造成叶片不能正常启动光抑制保护机制而

造成的光破坏过程
[ 19]
。观测中, 冬季受低温光害

最严重的树种是木荷, 从冬季时其成年树的林冠外

层叶片大面积发黄也可以直观地看到这一点。且木

荷入冬之后光合诱导期特别长, 在极高光量子通量

密度 ( PFD) 下也不会发生光抑制, 但最终能达到

的光饱和点 ( Ps) 较低; 天童山夏季发生光抑制

的情况较少。

表 2� 4个优势树种 Pn- PFD曲线特征值的对比

T ab� 2� Com parison o f P n�PFD curves of 4 dom inan t trees �mo lCO2� m - 2� s- 1

P n�PFD曲线特征
成年树

木荷 栲树 石栎 苦槠

幼树

木荷 栲树 石栎 苦槠

幼苗

木荷 栲树 石栎 苦槠

光补偿点 ( LCP)
年均值 5�73 4�03 5� 88 6�72 1� 85 3�13 3�4 5� 88 1�68 2� 05 2�85 2� 52

年变幅 2�12 1�84 1� 97 3�21 1� 03 2�11 1�27 2� 4 0�97 1� 14 1�81 1� 49

光饱和点 ( P s) �
年均值 950 725 850 825 600 450 375 400 700 550 600 575

年变幅 610 700 725 740 500 220 270 515 501 425 310 500

光抑制发生点 � 年均值 1 250 1 100 1 125 1 200 1 250 1 000 950 1 050 850 775 950 825

注: 光抑制现象并不发生于特定点, 光抑制发生数值为据 Pn- PFD曲线的估值。

图 1� 4个优势树种成年树叶片 CO2补偿点的测定曲线

F ig�1� A ssay o f CO2 compensa tion po int in 4 dom inan t trees

4�1�2� CO2补偿点的对比

由图 1所示, 所测定 4个树种成年树叶片的

CO2浓度衰减速率由快到慢依次为: 栲树 >木荷 >

苦槠 > 石栎, 表明了它们在 CO 2利用效率上的差

异, 栲树和木荷能够更快地完成对 CO2的吸收, 诱

导期较短。20 m in读数稳定后测得 CO2 补偿点依

次为: 栲树 ( 32�3 �m o l� m o l
- 1

) < 木荷 ( 33�6
�m o l� m o l

- 1
) < 苦槠 ( 35�4 �m ol� m o l

- 1
) < 石

栎 ( 36�7 �m o l� m ol
- 1

)。栲树和木荷的叶片在低

浓度 CO2利用方面的优越性无疑进一步奠定了其

光合性能的优势。 4个树种幼树和幼苗的排序与成

年树一致, 不再赘述。

4�1�3� 四季光合日动态的对比
4个优势树种叶片光合作用的日动态测量结果

见图 2。从图 2可看出, 4个树种叶片的净光合速

率日变化多呈双峰型, 在夏、秋季光合午休现象显

著; 冬、春两季则出现单峰型。该区植物光合日进

程曲线的最大特点是日净光合速率 ( Pn) 最大值

常出现在上午 8: 00~ 10: 00; 第二峰值普遍较

弱, 多发生在 14: 00, 且冬季常无第二峰。这是

由观测样地所在山体的特殊地形地势导致的。天童

生态站山体三面环抱、东向面海, 西南方向山脊高

耸, 导致冬至日日落时间最早至 15: 20左右, 严

重影响了日动态曲线的形态。多云、高湿的小生境

与日照共同造成了各树种的这种特殊的光合日动态

曲线。
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成年树 � � � � � � � � � � � � � � � 幼树 � � � � � � � � � � � � � � � � 幼苗

图 2� 四季 4个优势树种各发育阶段的光合日变化曲线

注: 木荷标记为� , 栲树标记为 � , 石栎标记为� , 苦槠标记为 �; 净光合速率 ( Pn) 的单位为 �m o lCO2� m- 2� s- 1。

F ig� 2� Da ily changes o f pho tosyn thesis in trees of d ifferen t deve lopm ental stag es of

4 dom inant trees in four seasons o f a yea r

4�1�4� 蒸腾速率 ( T r) 与水分利用率 (WUE ) 的

对比

在植物的光合过程中叶片对 H2O的蒸腾和对

CO2的吸收都通过气孔这一共同途径。叶片为固碳

不得不损失水分, 而为防止脱水不得不减少碳的吸

收, 这被称为 �在干渴与饥饿之间的微妙调
节� [ 20 ]

。根据光合日变化测量数据计算得到 4个树

种的叶日平均蒸腾速率 ( T r ) 和水分利用率

(WUE ) 结果见表 3。

表 3� 4个优势树种日平均蒸腾率 ( T r) 和水分利用率 (W UE)

T ab� 3� D a ily averag e transp ira tion ra te ( T r) and w ate r usage effic iency (WU E) o f four dom inant trees

水分利用特性
成年树

木荷 栲树 石栎 苦槠

幼树

木荷 栲树 石栎 苦槠

幼苗

木荷 栲树 石栎 苦槠

T r(�m o l� m- 2� s- 1 ) 0�85 0�87 0� 78 0�80 0� 94 0�78 0�94 0� 37 0�52 2� 94 1�13 0� 86

W UE (�m o l� mmo l- 1 ) 2�84 3�84 5� 79 2�96 2� 62 2�86 3�56 4� 68 3�73 0� 55 1�62 2� 22

天童山雨量充沛, 土壤湿度大, 水分亏缺这个

胁迫因素在这里并不常见, 况且极高的空气湿度使

植物叶片内外水气压力差降低, 而不利于物质运输

和代谢。因此, 在天童山, 植物体所具的水分利用

率优势未必能在其种间竞争中起帮助作用。表 3

中, 栲树再次表现出较优异的性能。幼苗期栲树具
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有最高的蒸腾速率 ( T r) 值和最低的水分利用率

(WUE ), 表明栲树幼苗代谢旺盛。丁圣彦等对多

个优势树种不同发育阶段暗呼吸速率 ( R d ) 的观

测从侧面印证了这一点, 栲树幼苗的暗呼吸速率

( Rd ) 也是常见优势种中最高的
[ 21]
。而在栲树成

为成年树后, 阳生叶片具有较高的水分利用率

(WUE ) (仅次于石栎 ) 和蒸腾速率 ( T r) (仅次

于木荷 ) , 这种组合优势使栲树保持了最优化的气

孔导度 ( Cond) , 因为蒸腾速率 ( T r) 太高会降低

叶温, 太低则减缓物质输送, 对净光合速率 ( Pn)

都不利。综上所述, 本项研究发现栲树在不同发育

阶段采取了不同的水分利用策略 (这一结论有待

更多观测结果的进一步验证 )。需要指出的是, 水

分利用率较高的石栎和栲树显然具有不同于其他树

种的叶片解剖结构 � � � 石栎叶背覆盖有较厚的灰白

色鳞片, 而栲树叶背披有极浓密的黄色绒毛, 这些

特殊结构也许是这两个树种水分利用率高的重要原

因。

4�2� 不同演替阶段的光环境及光合生理性能
4�2�1� 不同演替阶段光环境的对比
首先由辐射总量看, 无论林冠层还是地表都随

常绿阔叶林各演替阶段的进行而整体上呈先上升后

下降的态势 (见表 4)。代表天童山常绿阔叶林演

替初期的样地 1是在火烧迹地上形成的灌丛, 其郁

闭度最高; 而随之形成马尾松林后, 其林冠疏朗,

林下和地表光线均十分充足; 之后随其演替进程渐

进到顶级群落, 林下光照条件也逐渐下降。经

W inscanopy软件计算得到的林冠孔隙度基本印证了

这一点。其中由于数据采集自秋末, 而样地 6的拍

摄点 (样地中心 ) 刚好有一株巨大的枫香 ( Liq�
uidambar form osana ) 树已完全落叶, 影响了该数

据的典型性。实际上, 样地 6林冠孔隙度在夏季是

最低的。

表 4� 各演替阶段光环境

T ab� 4� L ight conditions in eve ry succession stages

不同演替阶段

的光环境

林冠下层光环境 /�mo l� m- 2� s- 1

直射辐射 散射辐射 辐射总量

地面层光环境 /�mo l� m- 2� s- 1

直射辐射 散射辐射 辐射总量

林冠孔隙度

/%

样地 1 44�50 6�70 51� 35 8� 01 0� 85 8�86 12�17

样地 2 44�41 6�66 51� 07 13� 56 1� 14 14�70 18�09

样地 3 44�59 6�69 51� 28 11� 28 0� 97 12�25 13�92

样地 4 44�14 6�62 50� 76 9� 31 1� 02 10�33 13�04

样地 5 43�70 6�55 50� 25 9� 94 0� 92 10�86 12�43

样地 6 43�33 6�50 49� 83 9� 82 0� 87 10�69 16�61

4�2�2� 不同演替阶段的光合生理性能对比

由表 5可看出, 天童山常绿阔叶林不同演替阶

段各优势树种除蒸腾速率 ( T r)、胞间 CO 2 浓度

( C i )、水气压亏缺 (VPD ) 的规律性不太明显外,

光补偿点 ( LCP )、光饱和点 ( Ps)、暗呼吸速率

( Rd )、气孔导度 ( Cond) 等均随演替的进行呈规

律性的下降, 个中变化与光环境的变化密切相关。

木荷是唯一在其不同演替群落中都出现的树种, 根

据木荷 Pn- PFD曲线中的表观光量子速率 (即 Pn

- PFD曲线未达光饱和点前线性拟合方程 � Pn =

- Rd + � i ( PFD) � 的斜率 ) 的变化 (表 6) , 同

样可得出这个结论。

表 5� 不同演替阶段各优势树种成年树光合生理指标的变化

T ab�5� T he changes o f ind ices of photosynthetic characteristics in d iffe rent succession stages o f 4 dom inant trees

光合生理指标 树种 样地 1 样地 2 样地 3 样地 4 样地 5 样地 6

光补偿点 LCP

/�m o l� m - 2� s- 1

木荷 8�32 7� 01 7� 23 6� 14 6�02 5�10

栲树 - - - 4� 37 4�22 2�65

石栎 - - 6� 38 6� 15 6�07 4�98

苦槠 - - 7� 56 7� 55 7�01 -

光饱和点 P s

/�m o l� m - 2� s- 1

木荷 1 050 850 900 650 600 550

栲树 - - - 600 450 400

石栎 - - 950 650 650 600

苦槠 - - 800 650 650 -
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续表 5

光合生理指标 树种 样地 1 样地 2 样地 3 样地 4 样地 5 样地 6

暗呼吸速率 Rd

/�m o l� m - 2� s- 1

木荷 - 1� 02 - 1�05 - 0�84 - 0�70 - 0�64 - 0� 47

栲树 - - - - 0�65 - 0�74 - 0� 54

石栎 - - - 0�80 - 0�81 - 0�51 - 0� 63

苦槠 - - - 0�67 - 0�67 - 0�42 -

蒸腾速率 T r

/mmo l� m- 2� s- 1

木荷 1�05 0� 69 0� 78 1� 10 0�95 1�25

栲树 - - - 0� 86 0�67 0�56

石栎 - - 0� 89 0� 98 0�78 0�79

苦槠 - - 0� 81 0� 79 0�81 -

胞间 CO2浓度 C i

/�pa o r�mo l� m o l- 1

木荷 252� 4 243�7 279�4 219�9 223� 1 264� 3

栲树 - - - 278�7 245� 5 265� 7

石栎 - - 209�9 210�1 188 189� 6

苦槠 - - 281�3 252�8 276� 4 -

气孔导度 Cond

/mmo l� m- 2� s- 1

木荷 50� 3 47� 3 37�9 30�8 26�4 24� 7

栲树 - - - 38�2 24�1 21� 3

石栎 - - 40�4 40�1 36�2 25� 2

苦槠 - - 31�2 29�8 25�5 -

水汽压亏缺 V PD

/Pa� kP a- 1

木荷 28� 8 22� 3 23�1 22 21�4 21� 6

栲树 - - - 16�2 25�6 20� 1

石栎 - - 19�2 21�1 19�1 17� 1

苦槠 - - 25�7 26�1 22�4 -

表 6� 木荷在各演替阶段的表观光量子速率变化

T ab� 6� A pparen t changes o f rate o f pho tons in each

success ion stage o f Schim a supe rb

样地 演替阶段 线性拟合方程 相关系数 R2

1 次生灌丛 � � � y= 0�0184x+ 0� 4831 0� 841 9

2 马尾松林 � � � y= 0�0103x+ 0� 8914 0� 650 9

3 马尾松 -木荷林 y= 0� 009x+ 1�4272 0� 847 1

4 木荷 -马尾松林 y= 0�0056x+ 2� 0131 0� 747 6

5 木荷 -栲树林 � y= 0�0025x+ 1� 7723 0� 541 2

6 栲树林 � � � � y= 0�0048x+ 0� 5973 0� 685 1

5� 结语

( 1) 总结浙江天童山常绿阔叶林亚顶级群落

中的木荷、栲树、石栎、苦槠 4个优势树种的光合

生理生态特性可以看到: 木荷树种既有很高的光合

能力 (为 Ps和 Pm ax的最高纪录 ) 同时又有较低

的光补偿点, 因而有着最广泛的适应性, 它是这 4

个优势树种中唯一在天童山常绿阔叶林的 6个演替

阶段 (群落 ) 中都能生存的物种。木荷有较快的

光诱导和响应速度, 能够利用林内瞬息万变的光

线, 将其有效地转化为干物质。此外, 木荷的分枝

结构具有形态学上的合理性。有研究表明, 在植物

体所占据的三维空间相同的状态下, 木荷的分枝结

构所使用的干物质的量是最少的
[ 22]
。这使木荷能

在由先锋树种马尾松组成的乔木一层透光良好的林

冠下快速生长, 首先形成乔木二层, 继而深入至乔

木一层的马尾松林林冠内, 通过其林木的伸展、遮

荫、撞击等方式压制马尾松林木的林冠空间, 最终

形成郁闭冠层。天童山常绿阔叶林中木荷的这种生

长优势是其他树种不可比拟的, 即使在木荷 -马尾

松林阶段, 石栎和苦槠的重要值达到前所未有高度

时, 它们也只能作为次要优势种与木荷共存。

但是到了群落演替后期, 木荷的这种优势并不

能得到延续。据观测 (表 4) 在天童山常绿阔叶林

演替后期群落的光环境更加恶劣。地表光量子通量

密度仅为 10 �m o l� m
- 2� s

- 1
左右, 这比各优势树

种达到光补偿时需要的光量子通量密度高不了太

多。长期生活在这种低光胁迫下, 群落优势树种的

林木尤其是幼苗极易因此而死亡。栲树与木荷等其

他 3个树种相比, 虽然具有最低的光合能力 ( Ps)

却具有以下几种独特的优势, 而成为演替顶级群落

中重要值最大的优势种。首先, 栲树具有最低的光

补偿点 ( LCP) , 因而有良好耐荫性。在演替的后

期, 林内的光照条件已无法达到苦槠幼苗和幼树的

光补偿点, 迫使该树种基本退出群落。虽然石栎尚

有幼苗和成年树伴生, 但明显受到低光胁迫的压

制。只有木荷仍能完全适应这种环境。其次, 栲树

具有良好的更新能力。演替后期的森林愈加郁闭,

其地表的草本层开始出现所谓的 �蕨类盖幕 � 现

象, 林中常见的里白 (H icriop teris g lauca ) 等蕨类
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植物大量繁殖, 完全遮蔽地表, 阻碍了上层林木种

子库的形成和更新。其中, 木荷种子在蕨类形成的

潮湿环境中非常容易腐烂, 种子保存能力较差, 只

能依靠萌枝自我更新。而栲树种子则适应这种潮湿

环境, 所产生的幼苗亦极适应林下的低光环境, 诱

导时间很短, 能有效捕捉光斑, 确保种群的有效更

新。此外, 栲树的幼苗虽水分利用率低但蒸腾旺

盛, 较高的代谢水平为它们的快速生长奠定了基

础。再次, 栲树具有最低的 CO2 补偿点, 能够最

大程度地吸收空气中的碳。此外, 在光合日变化的

观测中发现, 冬季栲树容易发生光抑制但尚能保持

较高的净光合速率 ( Pn) , 说明其光合系统的自我

保护机制较完善; 而木荷虽然亦能保持较高的净光

合速率 ( Pn) 却更容易遭受低温光害。

( 2) 分布在亚热带东部这样一个水热条件较

为优越的天童山常绿阔叶林的演替末期, 各植物种

群对光的争夺成为影响群落演替进程的重要因素,

植物的综合光合生理生态特性无疑是决定其常绿阔

叶林的优势树种能否在群落中继续占据优势地位的

重要因素。本项目从优势树种光合生理指标对比的

角度对天童山常绿阔叶林的演替过程进行了研究,

以此为研究常绿阔叶林的演替规律提供了思路。除

光合生理因素外, 决定植物群落演替进程的因素可

能还有优势种根系的分布状态及其生理生态特性,

植物种群间的化感作用, 植物种群的抗逆性等诸多

因素。综合不同角度的研究结果将更有助于对常绿

阔叶林演替机理的深层次理解。此外, 本项研究与

生长于云南等地区的常绿阔叶林演替过程中优势树

种光合生理特性研究结果相比, 测得的光饱和点

( Ps) 值均偏低, 除特殊气候条件外还有没有其他

原因, 尚待深入研究。
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