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广东南岭天然常绿阔叶林林下光环境对林下幼树功能
性状的影响

郑　 芬１，２，３，李兆佳１，３，∗，邱治军１，３，赵厚本１，３，周光益１，３

１ 中国林业科学研究院热带林业研究所， 广州　 ５１０５２０
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摘要：光环境与幼树功能性状的关系对天然林的更新与演替具有重要的生态学意义。 以广东南岭区域天然常绿阔叶林下不同

林龄（幼龄林，中龄林，老龄林）的森林群落为研究对象，通过监测冠层结构、林下光照数据和林下幼树功能性状等指标，研究林

龄梯度下其冠层结构与林下光环境之间的关系，以及林下幼树功能性状对光环境的响应。 结果表明：（１）中龄林叶面积指数显

著高于幼龄林和老龄林（Ｐ＜０．０５），随着林龄的增长，林冠开度和透光率逐渐下降，林龄梯度下透光率、Ｒ ／ ＦＲ（红光 ／远红光比

值）、Ｂｗ ／ Ｒｗ（宽带蓝光 ／宽带红光比值）差异极显著（Ｐ＜０．００１）；（２）天然常绿阔叶林中透光率与光质之间极显著相关（Ｐ＜
０．００１），Ｒ ／ ＦＲ 随着透光率的增加而增加，Ｂｗ ／ Ｒｗ 随着透光率的增加而减少。 （３）林下幼树功能性状在光环境之间差异显著

（Ｐ＜０．０５），老龄林林下幼树叶片氮含量显著高于幼龄林，而叶片重叠率显著低于幼龄林；（４）在本试验地中，Ｒ ／ ＦＲ 和 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的

变化对林下幼树的高径比和光合作用并无显著影响，光强对同种植物不同光环境下最大净光合速率的影响较大。 总体而言，林
龄梯度冠层结构和光环境的差异能在一定程度上解释幼树功能性状的差异，这将有助于我们理解光环境对林下幼树更新的影

响机制，同时为天然植被恢复和森林经营提供指导。
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森林冠层是森林与大气环境接触最直接、最活跃的界面，对森林生态系统内环境因子如光照、温度、水分

和土壤养分等有着重要的影响［１⁃２］。 其中光照是影响林下幼树生长、存活以及更新的关键生态因子之一［３⁃６］，
冠层通过对日光的吸收、透射和反射改变林下光照的强弱和分布，对林下幼树的生长、生物量分配及更新具有

重要作用［７⁃９］。
目前针对冠层结构与林下光环境特征之间关系的研究相对较多［１０⁃１３］，国内的大量研究是通过半球摄影

技术获得的数据来分析冠层结构与林下直射光、散射光及总光照强度之间的关系［１４⁃１５］，但此种方式不能获取

林下光照质量特征。 而光照强度和光照质量的差别都显著影响林下幼树的生理特征［１６］。 过去的研究表明：
透光率与 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系呈正相关［７，１７⁃１９］，且可以通过双曲线模型用透光率来预测光质。 但这些研究都集

中在人工纯林或者成分简单的混交林中［２０⁃２１］，关于天然林的研究较少。 天然林林下光质是否可以由透光率

预测？ 透光率对光质的拟合解释强度为多少？
光环境对植物的生长、竞争、形态和光合生理可塑性等有着重要的影响［６］，研究植物叶片在不同光环境

下的响应是探究植物对光资源的利用与分配的有效途径［２２］。 比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＳＬＡ）和叶片氮含

量（Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ＬＮＣ）作为两个关键功能性状，分别表征了叶片对光能的捕获和 ＣＯ２同化的能

力［２３］。 在光照强度较弱的环境中植物通过增加 ＳＬＡ 来获取足够的光资源，同时增加 ＬＮＣ 来提高净光合速

率［２４］。 光线透过森林冠层后，伴随着光照强度的减弱，光谱组成也发生了变化。 光质对植物的影响作用在栽

培与农业领域中应用广泛，红光和蓝光可以促进幼苗的生长，提高农作物的产量［２５⁃２８］。 在较低的光照强度

下，蓝光部分占比的增多能促进植物的光合作用，混交林林下 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的增加可能使得林下幼树单位叶面积光

合速率更高［２１］。 远红光能促进植物茎伸长率的增加，在对桃树冠层的研究中发现较低的 Ｒ ／ ＦＲ 能减少分支，
促进茎的伸长生长［２９］。 然而，在天然林中，不同林龄梯度林下幼树功能性状及光合特征对光强的变化有何响

应？ 天然林群落 Ｒ ／ ＦＲ 和 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的变化对林下幼树光合作用与形态特征是否有影响？
因此，本研究以广东南岭区域 ３ 种林龄（幼龄林，中龄林，老龄林）的常绿阔叶林群落为研究对象，在野外

调查的基础上，选择冠层结构、林下光环境和林下幼树功能性状相关指标，研究林龄梯度引起的亚热带常绿阔

叶林冠层结构与林下光环境特征指标差异，分析幼树对光环境差异的响应。 以期了解林下幼树功能性状等生

态学特征、解析林下光环境对林下幼苗幼树更新的影响机制，从而为森林保护和合理经营提供可靠的理论

依据。

１　 试验地概况

试验样地位于广东省韶关市曲江区小坑镇周边，地理位置为 Ｅ１１２°３０′—１１３°０４′，Ｎ２４°３７′—２４°５７′。 属

中亚热带湿润性季风气候，一年四季受季风影响，冬季盛行东北季风，夏季盛行西南和东南季风。 四季特点为
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春季阴雨连绵，秋季降水偏少，冬季寒冷，夏季偏热。 年平均气温 １８．８—２１．６℃，年降雨量 １４００—２４００ｍｍ，年
日照时数 １４７３—１９２５ｈ，地貌以中低山为主，坡度为 １５°—４０°。 该区的地带性植被类型为中亚热带常绿阔叶

林。 植被种类丰富，层次结构复杂。

２　 研究方法

２．１　 样地设置与调查

２０１８ 年 ７ 月在南岭韶关曲江区小坑镇周边，选择海拔、坡度、坡向、土壤和水分条件相近的天然常绿阔叶

林群落，以最大限度降低立地条件不同引起的差异，建立 ３ 个林龄的森林群落样地，构成一个林龄梯度的样地

系列（幼龄林、中龄林和老龄林）。 其中幼龄林林龄约 ３０ 年，为 １９８８ 年左右采伐后的天然次生林，中龄林林龄

约 ６０ 年，为 ２０ 世纪 ５０ 年代末修水库被破坏后形成的天然次生林，老龄林是近原始林，为 ２０ 世纪 ５０ 年代采

伐时特意留下的一片约 ２３ｈｍ２的原始林林地。 ３ 个群落土壤均为花岗岩发育的红壤。 利用全站仪构建 ３ 个大

小为 ４０ｍ×４０ｍ 的样地，每个样地内划分成 １０ｍ×１０ｍ 的小样方 １６ 个，并在每个样方的四角及中心点用 ＰＶＣ
管标记。 调查林下木本植物（乔木、灌木）的胸径、树高等因子，同时记录地理坐标、海拔、坡度、坡向等参数。
样地概况见表 １。

表 １　 试验样地特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｌａｎｔ ｐｌｏｔｓ

林分
Ｆｏｒｅｓｔ
ｔｙｐｅ

林龄
Ｆｏｒｅｓｔ
ａｇｅ ／ ａ

地理坐标
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ
ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

株密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（株 ／ ｍ２）

ＹＦ ３０ Ｎ２４°３９′１１．７″，Ｅ１１３°５２′３５．７″ ５５０ ３２ 东北偏北 ７．３２ ０．５７±０．０４４ａ

ＭＦ ５０—６０ Ｎ２４°４２′２８．６″，Ｅ１１３°５０′０８．０″ ２５０ ３０ 东北偏北 ９．４５ ０．１８±０．０１９ｂ

ＯＦ ＞１００ Ｎ２４°４２′０１．７″，Ｅ１１３°５４′２８．８″ ４８０ ３４ 西北偏北 ６．３５ ０．４６±０．０６１ａ
　 　 ＹＦ， 幼龄林 ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ； ＭＦ， 中龄林 ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ ｆｏｒｅｓｔ； ＯＦ， 老龄林 ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｅｓｔ； 不同小写字母代表差异显著 Ｐ＜０．０５；每个值代表平均

值±标准误

２．２　 重要值和高径比

重要值 ＩＶ（％）＝ （相对多度＋相对频度＋相对显著度） ／ ３
式中，相对多度（％）＝ 某一树种个体数 ／所有树种个体总数×１００；相对频度（％）＝ 某一树种频度 ／ 所有树种频

度总和×１００；相对显著度（％）＝ 某一树种胸径断面积之和 ／所有树种胸径断面积之和×１００
高径比＝树高 ／胸径

２．３　 冠层结构和光环境指标测量

于 ２０１８ 年 ７ 月至 ２０１９ 年 ７ 月每个月定期采集冠层结构和光环境数据，平均后用于分析处理。 １）冠层结

构指标的获取：拍摄时间选在阴天或者无风的 ８：００—１０：００，以保证光照条件一致和使直射光造成的眩光最

小化［３０］，在 ３ 个林龄梯度天然常绿阔叶林固定样地固定样方中心处用 Ｎｉｋｏｎ Ｄ７００ 数码相机配合鱼眼镜头获

取半球面林冠影像。 拍摄时具体操作为：用指南针确定正南方并面朝指针所指方向，在确保相机的视域内无

人的情况下，镜头朝上进行拍摄；每个拍摄点每次拍摄 ３ 张照片，同一样点重复取样时保持原位，每个样地获

得 ４８ 张照片，共获得 ３ 个样地 １４４ 张照片。 ２）光环境指标的获取：每个月尽量选择一个典型晴天和一个典型

阴天分别对 ３ 个林龄梯度常绿阔叶林群落样地进行测量，根据 Ｆｉｅｌｄｅｒ 和 Ｃｏｍｅａｕ 的文献［３１］中所述方法，将商

用的 ＰＡＲ 探头（ＮＨＧＨ０９ 光合有效辐射传感器， 中国武汉能慧科技有限公司）连接到万用表上测量冠层下方

光合有效辐射数据；采用 Ｓｐｅｃｔｒｏ⁃Ｓｅｎｓｅ２ 传感器连接光谱探头获得所需要的红光（Ｒ）、远红光（ＦＲ）、宽带红光

（Ｒｗ）和宽带蓝光（Ｂｗ）的数据。 测量时将 ＰＡＲ 探头和光谱探头固定在同一支架上，将支架升高到 ２ｍ，固定

仪器与地面垂直，避开光斑和树叶遮挡进行测量。 由于光谱探头所测的光照波长仅代表 ＰＡＲ 的一小部分，在
光照强度水平较低的时候会低于传感器测量下限［３２］，因此实测时间为每天的 ９：００—１６：００。 老龄林冠层上方
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光照数据来自林内高于林冠层 １０ｍ 的气象梯度塔，幼龄林和中龄林在林外空地测量作为对照。
透光率 ＝冠层下方 ＰＡＲ ／冠层上方 ＰＡＲ，

Ｒ ／ ＦＲ（红光 ／远红光比值）＝ 辐射强度（６５５－６６５ｎｍ） ／辐射强度（７２５－７３５ｎｍ），
Ｂｗ ／ Ｒｗ（蓝光 ／红光比值）＝ 辐射强度（４００－５００ｎｍ） ／辐射强度（６００－７００ｎｍ）。

２．４　 林下幼树功能性状指标调查

叶片采集：于 ２０１８ 年 ９ 月采样，在每个样地中选择个体较大且长势良好的挂牌标记幼树植株。
室内分析：采集回来的枝条平铺在地面上，旁边放一张 Ａ４ 纸作为对照，用照相机拍照并做好编号。 选取

枝条上 １５ 片左右完全展开、无病虫害、成熟且完整的叶片，用 Ｅｐｓｏｎ 扫描仪扫描植物叶片后分别放入信封袋

内保存。 使用 Ｄｉｇｉｍｉｚｅｒ ｖｅｒｓｉｏｎ ４．３．０ 软件分析得到的扫描图像，得到枝条面积、遮挡面积和叶面积。 将扫描

后的叶片置于 ８５℃的烘箱中烘干至恒重，然后使用分析天平称量干重，换算得到比叶面积（ＳＬＡ） （ｃｍ２ ／ ｇ）。
最后将叶片送中国林业科学研究院热带林业研究所分析室检测叶片氮含量（ＬＮＣ）（ｇ ／ ｋｇ）。 （采用凯氏定氮

法［３３］测定全氮含量）
１）比叶面积＝单片叶面积 ／单片干重，
２）重叠率＝ １－枝条面积 ／叶片总面积，
３）空隙率＝ １－枝条面积 ／遮挡面积。

２．５　 野外光响应曲线及指标的测定

２０１９ 年 ４ 月至 ５ 月，晴天天气下在 ８：００—１１：３０ 间分别在 ３ 个样地中测定。 根据植物对光照的需求不

同，选择 ３ 个林分共有树种（演替前期种⁃少花桂（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐａｕｃｉｆｌｏｒｕｍ），演替后期种⁃锥（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ），演替中期种⁃木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ） ［３４⁃３６］ ），每个种选择 ３ 株，每株选择中等大小、叶色正常、完全舒

展并且成熟的 ３ 片叶子测定。 使用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光和系统（Ｌｉ⁃Ｃｏｒ， ｌｎｃ， 美国）测定叶片的净光合速率

（Ｐｎ），使用开放气路，空气流速为 ０．５ Ｌ ／ ｍｉｎ，温度为 ２５℃，相对湿度为 ５０％，ＣＯ２浓度为 ３６０μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 测定

梯度设定为 １８００、１２００、１０００、８００、６００、４００、３００、２００、１５０、１００、９０、８０、７０、６０、５０、４０、３０、２０、０μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１， 测

定时每一光强下停留 ３ ｍｉｎ。 测定前在 ６００—１２００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强 （依植物种类及生长光强而定） 下诱导 ３０
ｍｉｎ，以光合有效辐射 （ＰＡＲ） 为横轴， Ｐｎ为纵轴绘出光合作用光响应曲线 （Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线），依据叶子飘［３７］的

方法拟合 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 的曲线方程：

Ｐｎ Ｉ( ) ＝ α １ － βＩ
１ ＋ γＩ

（ Ｉ － ＩＣ）

式中，Ｐｎ（ Ｉ）为净光合速率；Ｉ 为光合有效辐射；Ｉｃ为光补偿点；α、β、γ 是独立于 Ｉ 的系数。
暗呼吸速率（Ｒｄ）：

Ｒｄ ＝ － Ｐ Ｉ ＝ ０( ) ＝ － α Ｉｃ
光饱和点（ Ｉｍ）：

Ｉｍ ＝
－ １ ＋ 　 β ＋ γ( ) ＋ （１ ＋ γ ＩＣ） ／ β

γ
最大净光合速率 Ｐ（ Ｉｍ）：

Ｐ Ｉｍ( ) ＝ α
１ － β Ｉｍ
１ ＋ γ Ｉｍ

Ｉ( ｍ － Ｉｃ）

２．６　 数据处理与分析

所拍摄的林冠照片采用 Ｇａｐ Ｌｉｇｈｔ Ａｎａｌｙｚｅｒ ｖｅｒｓｉｏｎ ２．０ 软件进行处理，分析时将每张照片所在样方的经纬

度坐标及海拔高程作为样地参数输入设置。 冠层影像分析后获得一系列的冠层结构和林下光照参数，包括林

冠开度（Ｃａｎｏｐｙ Ｏｐｅｎｎｅｓｓ， ＣＯ）和叶面积指数（Ｌｅａｆ Ａｒｅａ Ｉｎｄｅｘ， ＬＡＩ）。
利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 进行数据初处理，采用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２０．０ 软件单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ
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ＡＮＯＶＡ）和多重比较。 对于方差不齐的数据，采用 Ｗｅｌｃｈ′ｓ ＡＮＯＶＡ 分析，结果比较选用 Ｇａｍｅｓ－Ｈｏｗｅｌｌ。 利用

光合助手 ｖｅｒｓｉｏｎ ４．１．１ 软件［３７］计算光合特征参数，ｏｒｉｇｉｎＰｒｏ ９．０ 软件作图。

３　 结果与分析

３．１　 不同林龄群落特征

调查结果表明，不同林龄群落物种组成表现出一定差异。 ３ 个样地共出现木本植物 ８３ 种，分属 ３１ 科 ５０
属，株密度调查结果（表 １）显示，幼龄林和老龄林密度没有显著差异，但是中龄林株密度显著低于二者（Ｐ＜
０．０５）。 根据树种的多度、频度和显著度，计算得到各主要物种的重要值（表 ２），进而确定群落建群种均为壳

斗科锥属物种，分别为黧蒴锥（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆｉｓｓａ）、锥（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和罗浮锥（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ）。 幼龄

林乔木层植物 ２０ 科 ２３ 属 ５２ 种，灌木层植物 ２１ 科 ３３ 属 ６２ 种，中龄林群落乔木层植物 １７ 科 ２８ 属 ４２ 种，灌木

层植物 ２１ 科 ３５ 属 ５１ 种，老龄林群落乔木层植物 １８ 科 ２６ 属 ５４ 种，灌木层植物 ２２ 科 ３５ 属 ６７ 种。 同一林龄

乔木层和灌木层优势种相似性较高。

表 ２　 不同林龄林分木本植物组成及重要值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ

种名 Ｓｐｅｃｉｅｓ
乔木层 Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ 灌木层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

ＹＦ ＭＦ ＯＦ ＹＦ ＭＦ ＯＦ
黧蒴锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆｉｓｓａ １８．９８ ７．１２ １９．１１ ７．０２
杉木 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ９．８６ ９．９８
罗浮柿 Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｍｏｒｒｉｓｉａｎａ ９．３０ ９．４３
多花杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ ５．０３ ３．９９ ５．１２
米槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ ４．３９ ４．８４ ４．４７ ４．６６ ３．７９
鹿角锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｌａｍｏｎｔｉｉ ３．８４
华润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ３．８５
广东润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｉｓ ３．３８ ３．４５
锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ２３．１８ ２２．５４
红豆树 Ｏｒｍｏｓｉａ ｈｏｓｉｅｉ ９．０９ ９．３２
阴香 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｕｒｍａｎｎｉ ７．７６ ７．５０
狗骨柴 Ｄｉｐｌｏｓｐｏｒａ ｄｕｂｉａ ６．８６ ６．６３
木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ ６．４６ ６．０３ ６．２２ ５．８８
山橿 Ｌｉｎｄｅｒａ ｒｅｆｌｅｘａ ６．２６ ６．７５ ６．０５ ６．５６
黄杞 Ｅｎｇｅｌｈａｒｄｔｉａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉａｎａ ５．８２
鸭公树 Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｃｈｕｉｉ ４．７７ ４．６０
罗浮锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ １５．９９ １５．８８
鼠刺 Ｉｔｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ４．１０

　 　 省略重要值小于 １０％的物种

３．２　 不同林龄群落冠层结构与林下光环境

研究结果如表 ３ 所示，单因素方差分析表明，沿林龄梯度，林冠开度和叶面积指数在不同林龄阶段均有显著差

异（Ｐ＜０．０５）。 中龄林林冠开度最低，叶面积指数最高。 幼龄林和老龄林冠层结构指标之间均没有显著的差别。

表 ３　 不同林龄常绿阔叶林冠层结构的比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ

林分 Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ 林冠开度 Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ ／ ％ 叶面积指数 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ

ＹＦ ６．３２７６±０．１６４ａ ３．４７４２±０．０７０ｂ

ＭＦ ５．７４９６±０．１５３ｂ ３．７０９１±０．０６３ａ

ＯＦ ６．２２６５±０．２７６ａ ３．３９６８±０．０４８ｂ

Ｐ ０．０２１ ０．００１

　 　 不同小写字母代表差异显著 Ｐ＜０．０５；每个值代表平均值±标准误
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３．２．１　 不同林龄林下光环境差异

由图 １ 可以看出，３ 个不同林龄群落间的透光率、Ｒ ／ ＦＲ、Ｂｗ ／ Ｒｗ 的差异性均极显著（Ｐ＜０．００１）。 其中透

光率表现为随着林龄的增加而减少，Ｒ ／ ＦＲ 为中龄林中最大，幼龄林次之，老龄林中最小；Ｂｗ ／ Ｒｗ 为中龄林中

最小，幼龄林次之，老龄林中最大。

图 １　 林龄梯度下的透光率和光质（Ｒ ／ ＦＲ Ｂｗ ／ Ｒｗ）

Ｆｉｇ．１　 Ｌｉｇｈｔ ｔｒａｎｓｍｉｔｔａｎｃｅ ａｎｄ Ｒ ／ ＦＲ Ｂｗ ／ Ｒｗ ｉｎ ａｇｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔｓ

Ｒ ／ ＦＲ， 红光 ／ 远红光 ｒｅｄ ／ ｆａｒ ｒｅｄ； Ｂｗ ／ Ｒｗ， 宽带红光 ／ 宽带蓝光 ｂｒｏａｄｂａｎｄ ｂｌｕｅ ／ ｂｒｏａｄｂａｎｄ ｒｅｄ

３．２．２　 林龄对透光率与光质关系的影响

透光率和光质比之间的非线性拟合分析表明，Ｒ ／ ＦＲ 与透光率呈极显著非线性正相关（图 ２），Ｂｗ ／ Ｒｗ 与

透光率呈极显著非线性负相关（图 ３）。 其中在阴天，Ｒ ／ ＦＲ 与透光率在幼龄林（Ｒ２ ＝ ０．１５５，Ｐ＜０．００１）、中龄林

（Ｒ２ ＝ ０．１０６，Ｐ＜０．００１）和老龄林（Ｒ２ ＝ ０．１６９，Ｐ＜０．００１）呈极显著正相关；Ｂｗ ／ Ｒｗ 与透光率在幼龄林（Ｒ２ ＝ ０．２３，
Ｐ＜０．００１）、中龄林（Ｒ２ ＝ ０．１１７，Ｐ＜０．００１）和老龄林（Ｒ２ ＝ ０．２７６，Ｐ＜０．００１）呈极显著负相关。 在晴天，Ｒ ／ ＦＲ 与透

光率在幼龄林（Ｒ２ ＝ ０．００２，Ｐ＜０．００１）、中龄林（Ｒ２ ＝ ０．０５１，Ｐ＜０．００１）和老龄林（Ｒ２ ＝ ０．１９４，Ｐ＜０．００１）中呈极显

著正相关；Ｂｗ ／ Ｒｗ 与透光率在幼龄林（Ｒ２ ＝ ０．１１１，Ｐ＜０．００１）、中龄林（Ｒ２ ＝ ０．１９７，Ｐ＜０．００１）和老龄林（Ｒ２ ＝
０．３９５，Ｐ＜０．００１）中呈极显著负相关。 其拟合关系 Ｒ２值均较低，说明透光率对 Ｒ ／ ＦＲ 和 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的解释力度均

较低。
３．３　 不同光环境林下幼树的响应

３．３．１　 不同光环境下林下幼树功能性状比较

不同光环境林下幼树性状的方差分析结果表明，重叠率在不同光环境下差异显著（Ｐ＜０．０５），ＬＮＣ 在不同

光环境下差异极显著（Ｐ＜０．００１），空隙率、ＳＬＡ 和高径比在不同光环境下无显著差异（图 ４），进一步对功能性

状进行多重比较，结果表明：幼龄林重叠率显著高于老龄林，中龄林重叠率和幼龄林、老龄林相比没有显著差

别；幼龄林下幼树 ＬＮＣ 最小（１２．４７２±０．２７７），显著低于中林龄和老龄林。
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图 ２　 林龄梯度下透光率与 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｇｈｔ ｔｒａｎｓｍｉｔｔａｎｃｅ ａｎｄ Ｒ ／ ＦＲ ｉｎ ａｇｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔｓ

Ｒ ／ ＦＲ， 红光 ／ 远红光 ｒｅｄ ／ ｆａｒ ｒｅｄ；

图 ３　 林龄梯度下透光率与 Ｂｗ ／ Ｒｗ 之间的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｎｓｍｉｔｔａｎｃｅ ａｎｄ Ｂｗ ／ Ｒｗ ｉｎ ａｇｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔｓ

Ｂｗ ／ Ｒｗ， 宽带红光 ／ 宽带蓝光 ｂｒｏａｄｂａｎｄ ｂｌｕｅ ／ ｂｒｏａｄｂａｎｄ ｒｅｄ

３．３．２　 不同光环境下 ３ 个树种光响应曲线差异

如图 ５ 所示，３ 个树种在不同光环境下净光合速率（Ｐｎ）随光合有效辐射（ＰＡＲ）的变化趋势基本一致，均

表现为：低 ＰＡＲ 时 Ｐｎ迅速增加，达到一定的 ＰＡＲ 后，Ｐｎ增幅逐渐趋于平缓。 采用叶子飘模型［３７］ 对 ３ 个树种

的光响应曲线进行了模拟及参数计算，结果显示，各方程的决定系数均在 ０．９５ 以上。 说明该模型适合于不同
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图 ４　 不同光环境下林下幼树功能性状差异性

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｓａｐｌｉｎｇｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

ＹＦ， 幼龄林 ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ； ＭＦ， 中龄林 ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ ｆｏｒｅｓｔ； ＯＦ， 老龄林 ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｅｓｔ

光环境条件下的各树种，较好地反映了叶片光合对光的响应过程。
３ 个树种在不同光环境下 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线的高低呈不同的变化规律。 少花桂 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线的高低在不同光

环境下显示出较大的差异，在同等 ＰＡＲ 时的 Ｐｎ值表现为幼龄林＞中龄林＞老龄林，其中，Ｐｎ值在中龄林和老龄

林中差异不明显；锥 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线的高低在不同光环境下显示出较大的差异，在同等 ＰＡＲ 时的 Ｐｎ值表现为老

龄林＞中龄林＞幼龄林；木荷 Ｐｎ⁃ＰＡＲ 曲线在不同光环境下无明显差异。 ３ 个树种的暗呼吸速率（Ｒｄ）和光饱和

点（ Ｉｍ）在不同光环境下无显著差异，少花桂和锥的最大净光合速率（Ｐｎｍａｘ）在不同光环境下有显著差异（Ｐ＜
０．０５）。 少花桂在幼龄林林下的 Ｐｎｍａｘ值最大，为 ５．９５８±１．００１，而锥在老龄林林下 Ｐｎｍａｘ最大为：５．９２４±０．７９６，木
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荷的 Ｐｎｍａｘ在不同光环境下无显著差异。

图 ５　 不同光环境下少花桂、锥和木荷光响应曲线

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐａｕｃｉｆｌｏｒｕｍ、Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｓｃｈｉｍａ

ｓｕｐｅｒｂａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

４　 讨论

４．１　 冠层结构与林下光环境的关系

通过对天然常绿阔叶林林龄梯度下冠层结构和林下光环境特征进行研究可知，随着林龄的增加，林冠开

度表现为先减少后增加，叶面积指数表现为先增加后减少。 透光率随着林龄增长逐渐降低，Ｒ ／ ＦＲ 呈现出总

体降低的趋势，Ｂｗ ／ Ｒｗ 则呈现增加趋势。 因此在林冠上方光环境相似的情况下，天然常绿阔叶林冠层结构对

林下光环境的影响较大，在一定程度上决定着林下光环境特征。 有研究发现：随着林龄的增加，林冠开度基本

呈减小的趋势，叶面积指数呈增加的趋势［３８⁃３９］。 但本研究结果表明，中龄林林冠开度最小，林冠较为郁闭，其
林冠开度值为 ５．７５％，叶面积指数最大为 ３．７１，对光的截获能力大，因此其林下光照较弱，透光率较低，而到了

老龄林阶段林冠开度增加，叶面积指数减少。 这可能与我们选择的老龄林到了过熟龄阶段有关，黄柳菁等［４０］

对广东不同林龄乔木层叶面积指数的研究中也指出，中龄林的乔木层叶面积指数显著高于幼龄林和过熟林。
相关研究表明，森林冠层叶面积指数的增大能引起林分透光率的下降［４１⁃４２］，本研究结果显示透光率与叶

面积指数的变化规律并不一致，老龄林冠层叶面积指数低于中龄林，但是透光率低于中龄林，其值最低为

０．３２８，这可能是因为老龄林附近有地形遮挡导致白天光照强度较低，当光照强度较低时，林冠透光率会明显

下降［４３］。 林下光质的变化在不同的林龄间差异显著（图 １）。
通常来说，与冠层上方的光合有效辐射相比，入射到冠层下方太阳辐射光谱组成中的蓝色部分占比相对

较低，同时红色（６５０—７００ｎｍ）部分轻微增加，远红光（７００—７５０ｎｍ）明显增加［４４］。 并且林下光照强时富含红
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光，光照弱时会富含更多的远红光［４５］。 我们观测到老龄林中 Ｒ ／ ＦＲ 比值明显低于幼龄林，是因为老龄林林冠

比幼龄林更加郁闭，冠层对红光的吸收相对于幼龄林较高［２０， ３２］且透射更多远红光。 老龄林中 Ｂｗ ／ Ｒｗ 比值明

显高于幼龄林，是由于老龄林林下光照强度较低，当透光率减少时，冠层内红光相较蓝光下降更快［４６］。 中龄

林光质的异常情况可能是中龄林样地株密度（０．１８ 株 ／ ｍ２）显著低于幼龄林和老龄林所致，高的株密度能够降

低林下 Ｒ ／ ＦＲ［４７］，因此，老龄林和幼龄林中的 Ｒ ／ ＦＲ 比中龄林低。 综上所述，天然林冠层结构在很大程度上对

林下光强和光质有影响，叶面积指数高、林冠开度低的林分林下光照强度越弱，Ｒ ／ ＦＲ 越低，Ｂｗ ／ Ｒｗ 越高。
在这项研究中，透光率与 Ｒ ／ ＦＲ 之间极显著正相关（Ｐ＜０．００１），这与 Ｌｅｕｃｈｎｅｒ 和 Ｍｅｎｚｅｌ 等［２０］对德国南部

温带云杉⁃山毛榉混交林透光率和 Ｒ ／ ＦＲ 的研究一致。 随着透光率的增加红光占比增多，导致了较高的 Ｒ ／ ＦＲ
值。 透光率和 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系非常复杂，并非简单的线性相关。 Ｌｅｕｃｈｎｅｒ 选择了矩形双曲线函数来描述温

带混交林透光率和 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系，且透光率对 Ｒ ／ ＦＲ 的解释度在 ８０％左右；Ｃａｐｅｒ 和 Ｃｈａｚｄｏｎ［３２］提出了一

种通过测量热带森林中的 Ｒ ／ ＦＲ 迅速评估透光率的方法，所获得的透光率与 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系是对数的，且
阴天情况下相关系数高达 ９７％。 本研究结果中透光率与 Ｒ ／ ＦＲ 之间的关系也符合对数函数关系，但是无论是

晴天还是阴天相关系数都较弱，其原因可能是天然林林分组成复杂导致林下光照变化复杂。 本研究结果表明

透光率与 Ｂｗ ／ Ｒｗ 之间极显著负相关（Ｐ＜０．００１）。 国外学者对挪威云杉冠层林下光环境研究显示晴天条件下

随着太阳光照强度减弱，林下蓝光占比相较于红光增加明显［４６］，从而引起了 Ｂｗ ／ Ｒｗ 比值的增加。 本文的研

究结果显示无论晴天还是阴天，亚热带天然常绿阔叶林透光率的减弱都会引起 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的增加。
综合来看，冠层叶面积指数随着林龄的增加，在一定阶段范围内也会随之增加，林冠开度与之相反。 林下

光环境与冠层结构也紧密相连。 冠层郁闭程度加深，透光率就会逐渐减弱；同时林下红光和蓝光占比减少，远
红光占比增多，导致 Ｒ ／ ＦＲ 减少，蓝光占比较红光略高，导致 Ｂｗ ／ Ｒｗ 增加，天然林透光率与光质之间存在显著

相关关系，但是相关程度一般。
４．２　 林下幼树对不同光环境的响应

林下幼树对林龄梯度下光强和光质的响应存在差异，主要通过叶片功能性状特征及光合生理特性的不同

来实现。
老龄林林下幼树叶片重叠率显著低于幼龄林，中龄林和老龄林林下幼树 ＬＮＣ 显著高于幼龄林。 幼龄林

林下光照资源充足，林下幼树通过增加叶片重叠率来充分利用光资源，积累更多的光合产物，老龄林林下幼树

由于光照强度降低，光资源不足，其叶片重叠率也因此降低。 氮是光合结构蛋白质的重要组分，ＬＮＣ 很大程

度上决定了植物的光合能力［４８］。 老龄林林下幼树通过增加单位干质量的氮含量来提高净光合速率［４９］，使其

具有较强的养分保持能力和耐荫能力。 而在幼龄林高光强的环境下，林下幼树可能倾向于将较多的氮投资于

保护构造上以防止高温损伤和过度失水［５０］，充足的光照使林下幼树不必将过多的氮投资给光合器官。 研究

表明［４５］，在演替阶段早期，森林冠层郁闭度较小，光照充足，幼龄林林下幼树具有阳生植物的特性，生长需要

光照条件较好的生境。 相应地，演替阶段后期植物具有阴生植物的特性，能够耐受荫蔽的生境。 植物的这种

特征可能对其光合作用产生一定的影响。 我们通过对不同林龄梯度下共有树种（少花桂、锥和木荷）光响应

曲线进行研究发现，它们在不同光环境下的最大净光合速率有显著差异，主要受到光照强度变化的影响。 演

替前期种少花桂在光照充足的环境中具有较高的光合能力，较耐荫的后期演替种锥在光照强度较弱的环境中

具有较高的光合能力，演替中期种木荷在不同的光照条件下光合能力相近。
植物对光环境的响应不仅仅体现在叶片功能性状方面，在整体形态方面也有响应：林下弱光环境下，红光

和蓝光的减少，远红光的增加都在诱导植物的整体形态发生反应［５１］。 Ｒ ／ ＦＲ 的减少会促使植物伸长生长，而
本研究中植物的高径比在林龄梯度下差异不显著，可能是因为天然林生境复杂，植物高径比会受到其他因素

（如凋落物和种子特性等［５２］）的影响。
总之，在天然常绿阔叶林不林龄梯度光环境下，林下幼树叶片重叠率和 ＬＮＣ 随着光照强度的减弱，重叠

率减少，ＬＮＣ 增加。 林下幼树功能性状的变化主要受到光照强度的影响。 此外，林下共有种在光合响应方面
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表现出了差异，这说明植物的光合生理特征同时受光环境和植物物种自身特性的影响。

５　 结论

通过对南岭区域天然常绿阔叶林林龄梯度下冠层结构、林下光环境和林下幼树功能性状的研究，我们发

现随着林龄的增加，整体趋势呈现出叶面积指数随之增加，林冠开度随之减少；林龄梯度下光照强度和光质特

征有一定的差异，光照强度的减少使得林下光质占比发生了变化，红光和蓝光减少，远红光增多，Ｒ ／ ＦＲ 值降

低，Ｂｗ ／ Ｒｗ 增加。 透光率和光质比之间有显著相关关系，但是透光率对光质的解释程度很低，可能是因为我

们观测的是天然林而非人工林或者成分简单的混交林。 光照强度的减弱使得林下幼树重叠率减少，ＬＮＣ 增

多。 Ｒ ／ ＦＲ 和 Ｂｗ ／ Ｒｗ 的变化对林下幼树的高径比并无显著影响。
综上所述，不同的林龄阶段，冠层结构和林下光环境具有差异性，这在一定程度上影响着林下幼树的生长

和更新。 通过对林分冠层结构和林下光环境的研究，有助于我们解释林下幼树功能性状指标的差异性，从而

为探讨森林幼苗更新机制、推测幼树的适应策略及未来的发展方向提供理论依据。 对了解森林的结构及生物

多样性的维持也有着重要的作用，同时为森林保护、森林生态恢复和合理经营以及保持森林生态系统的可持

续发展提供可靠的理论依据。
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