
李元， 宋亮， 莫雨轩， 谭正洪． ２０２２． 西双版纳热带季节雨林光合有效辐射的垂直分布格局和季节动态． 生态学杂志， ４１（９）：
１６８３－１６９０．
Ｌｉ Ｙ， Ｓｏｎｇ Ｌ， Ｍｏ ＹＸ， Ｔａｎ ＺＨ． ２０２２． Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａ
ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｅａｓｏｎａｌ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ， Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ４１（９）： １６８３－１６９０．

西双版纳热带季节雨林光合有效辐射的
垂直分布格局和季节动态

李　 元
１　 宋　 亮

２，３∗　 莫雨轩
２，３，４　 谭正洪

５∗

（ １海南大学生态与环境学院， 海口 ５７０２２８； ２中国科学院西双版纳热带植物园热带森林生态学重点实验室， 云南勐仑

６６６３０３； ３中国科学院核心植物园， 云南勐仑 ６６６３０３； ４中国科学院大学， 北京 １０００４９； ５云南大学生态与环境学院， 昆明

６５０５０４）

摘　 要　 光合有效辐射（ＰＡＲ）是植物初级生产力的主要控制因子，对森林生态系统结构、功能和动态等都
有重要的影响。 本研究分析了西双版纳热带季节雨林不同群落层次（林冠上方 ７７．７ ｍ、乔木上层 ６１．３ ｍ、乔
木中层 ２４．３ ｍ、乔木下层 １６ ｍ 和幼灌层 ２ ｍ）、不同季节（雨季、旱季）ＰＡＲ 的变异特征，并结合混合线性模
型解析了影响 ＰＡＲ 分布特征的关键因子。 结果表明：（１）各层次 ＰＡＲ 旱季和雨季的日动态变化趋势基本一
致，最大值均出现在正午前后，且旱季 ＰＡＲ 略大于雨季。 （２）各层次 ＰＡＲ 月最大值多出现在旱季的干热期
（３—４ 月），最小值多出现在旱季的多雾期（１１—２ 月）。 （３）各层 ＰＡＲ 年总量分别为林冠上方 ７５３３． ６３
ｍｏｌ·ｍ－２、乔木上层 ５３２７．９３ ｍｏｌ·ｍ－２、乔木中层 １３４６．６９ ｍｏｌ·ｍ－２、乔木下层 １０３６．８７ ｍｏｌ·ｍ－２、幼灌层
５８．６３ ｍｏｌ·ｍ－２，旱季和雨季的占比接近。 由于受到不同程度的遮挡，乔木上层、乔木中层、乔木下层和幼灌
层的 ＰＡＲ 年总量分别占全光照的 ７０．７２％、１７．８８％、１３．７６％和 ０．７８％。 （４）混合线性模型的结果表明，时间
因素（时刻、季节）和空间因素（森林群落上一冠层的 ＰＡＲ）均在一定程度上影响着群落内各层次的 ＰＡＲ。
在西双版纳热带季节雨林中，ＰＡＲ 进入森林内部后随林冠深度的增加逐级递减，形成了复杂多样的光环境，
孕育了丰富的生物类群。
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　 　 太阳辐射作为陆地生态系统碳水循环的能量来

源，是植物生长最重要的限制因子之一。 但植物并

不能利用太阳辐射的全部能量，能被利用的仅是

４００～７００ ｎｍ 波段的能量，这个波段的辐射能量通常

被称为光合有效辐射（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａ⁃
ｔｉｏｎ，ＰＡＲ）。 光合有效辐射对森林中各类植物的生

长、发育以及生产力均会产生直接或间接的影响，是
影响生态系统能量转化和物质生产最重要的生态因

子之一，一直以来都是植物生态学和生理学研究的

重要内容（李麟辉等，２０１１）。
在森林生态系统内，ＰＡＲ 的分布模式由太阳入

射辐射和林冠枝叶之间的吸收、透射和散射过程所

决定，这些过程受到树冠和林隙的空间分布、叶片形

态与朝向、枝叶的聚集模式、太阳位置以及地形和大

气条件等多种因素的控制，其时空分布规律在很大

程度上影响着森林生态系统的光合作用等关键生态

过程乃至更大时空尺度上的群落结构和生态系统演

替（Ｋｕｃｈａｒｉｋ ｅｔ ａｌ．，１９９９；Ｇｏｖｉｎｄ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 对林

下生境而言，ＰＡＲ 更是重要的生态因子，它直接制

约着林下植被的种类、生长与分布（Ｂａｒｂｏｕｒ ｅｔ ａｌ．，
２００５）。 然而，目前 ＰＡＲ 观测站的数量有限，制约着

我们对森林生态系统能量分配格局的认识（Ｅｓｃｏｂｅ⁃
ｄｏ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｊａｎｊａｉ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 近几年来，一些

学者希望通过模型模拟的方式来弥补实测数据的不

足，然而模型的估计精度随研究区域的位置和季节

而变化，需要在应用前结合云量、太阳辐射和日照长

度等环境数据进行重新校准 （Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２００６；
Ａｇｕｉａｒ ｅｔ ａｌ．，２０１２），这将花费大量的时间和成本，且
模型的准确性仍饱受诟病 （ Ｐａｄｏｖａｎ ｅｔ ａｌ．， ２０１０；
Ａｄａｒａｍｏｌａ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 因此，需要通过实测数据

来分析不同区域、不同生态系统 ＰＡＲ 的时间和空间

分布规律，以便更好地开发出能够在各种气候条件

下良好运行的全天候模型来进行 ＰＡＲ 的估算。
热带雨林是陆地生态系统物种多样性和生产力

最高的生态系统，在维持和支撑地球生态环境的平

衡中具有重要作用（Ｃｏｕｖｒｅｕｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１ａ）。 目前针

对森林生态系统内部 ＰＡＲ 分布规律的研究较少，或
只研究了冠层、林下两处（袁凤辉等，２００８），或局限

于结构相对简单的人工林（吴志祥等，２０１３），且大

部分集中在温带及亚热带（任海等，１９９６；王旭等，
２００７；蒋冲等，２０１３；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１３；陈书军等，
２０１５）。 对热带 ＰＡＲ 时空变化规律的系统研究较

少，尚不清楚 ＰＡＲ 在冠层高大、结构复杂、种类繁多

的原始热带雨林内是如何变化的。 因此，本文通过

对西双版纳热带季节雨林不同群落层次全年 ＰＡＲ
进行系统的观测，分析其时空分布规律，以期为热带

雨林内部光环境的变异特征以及不同物种光合行为

的响应机制提供参考，为生物多样性保护和热带雨

林恢复提供理论依据。

１　 研究地区与研究方法

１ １　 样地自然环境及群落特征

研究地点位于东南亚热带雨林北缘的西双版纳

国家级自然保护区的勐腊子保护区（１０１°３４′５９″Ｅ，
２１°３６′０３″Ｎ，海拔 ６５３ ｍ），该地终年盛行西南季风，
具有明显的干季（１１—４ 月；其中 １１—２ 月为雾凉

季，３—４ 月为干热季）和雨季（５—１０ 月）之分，年均

温 ２１． ７ ℃，相对湿度 ８７％，年降雨量 １５００ ～ １６００
ｍｍ，主要分布在雨季，占 ８３％ ～ ８７％，但干季多大

雾，年雾日数可达 １８６ ｄ，为该地区独特的天气现象，
部分弥补了干季降雨的不足（任泳红等，１９９９）。

云南西双版纳地理位置、地形以及气候条件都

较为特殊（朱华等，２０００），形成了多样的森林植被

类型，成为我国生物多样性最丰富的地区之一。 该

地的热带季节雨林冠层高大，结构复杂，可大致划分

为 ４ 个层次（赵学农等，１９９５）。 其中，乔木上层通

常在 ３０ ｍ 以上（最高者可达 ７０ ｍ），几乎全由望天

树（Ｐａｒａｓｈｏｒｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）构成，彼此间不连成片，郁
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闭度约为 ０．４；乔木中层高 ２０ ～ ３０ ｍ，覆盖度 ７０％ ～
８０％，构成了较为郁闭的冠层（郁闭度 ０．６），且物种

种类较多，常见有毛猴欢喜（Ｓｌｏａｎｅａ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）、绒
毛番龙眼（Ｐｏｍｅｔｉａ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）、高山榕（Ｆｉｃｕｓ ａｌｔｉｓｓｉ⁃
ｍａ）等，郁闭度 ０．６；乔木下层高 ５ ～ ２０ ｍ，常见有云

南肉豆蔻（Ｍｙｒｉｓｔｉｃａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、金钩花（Ｐｓｅｕｄｕ⁃
ｖａｒｉａ ｉｎｄｏｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、云树（Ｇａｒｃｉｎｉａ ｃｏｗａ）等，郁闭度

０．３。 乔木层之下为幼树和灌木构成的幼灌层，高
２～５ ｍ。
１ ２　 观测方法

该样地建有 ８１ ｍ 高的林冠塔吊 （ ＴＣＴ７０１５⁃
１０Ｅ，中联重工，长沙，中国）一座，运行高度 ８０ ｍ，运
行臂长 ６０ ｍ，以塔吊为核心，可以覆盖该森林样地

１．１３ ｈｍ２（ｎ×６０ ｍ×６０ ｍ）的区域。 因此，运用林冠

塔吊技术，在塔吊完全不受林冠遮挡的较高处安装

光合有效辐射（ＳＱ⁃３１１，美国 Ａｐｏｇｅｅ 公司）探头，进
行长期、实时监测，视为林冠上方全光照条件下的

ＰＡＲ。 同时，针对该热带季节雨林的群落分层特点

并结合实地调查，在林冠塔吊附近选择林中各群落

层次优势代表树种望天树、绒毛番龙眼和云树各 １
株，将 ３ 个光合有效辐射探头 （ ＬＩ⁃１９０Ｒ，美国 ＬＩ⁃
ＣＯＲ 公司）分别安装在各样树的树冠顶部，从而对

林分内不同群落冠层 ＰＡＲ 的变化情况进行长期观

测。 此外，由于林下光环境变化复杂，为了更加精准

地反映林下荫蔽环境的 ＰＡＲ 时空变异规律，在 ３ 棵

样树树基同一高度分别安装光合有效辐射探头（ＬＩ⁃
１９０Ｒ，美国 ＬＩ⁃ＣＯＲ 公司）。 ７ 个光合有效辐射仪在

林内的分布如图 １ 所示，每个探头带有一个传感器，
具体安装高度分别为塔吊顶部 ７７．７ ｍ、望天树冠层

６１．３ ｍ、绒毛番龙眼冠层 ２４．３ ｍ、云树冠层 １６ ｍ 和

树基 ２ ｍ，分别位于该群落的林冠上方、乔木上层、
乔木中层、乔木下层和幼灌层。

林内光合有效辐射不仅受太阳轨迹、风、云、雨
等气象因素的影响，还受到上层冠层的吸收、透射和

折射，对不同群落层次的优势树种进行长期的定位

观测可以消除短期枝叶摆动、片云等因素的影响，较
准确地反映不同冠层对光合有效辐射垂直分布的影

响，进一步阐述西双版纳热带季节雨林内光合有效

辐射的分配规律。 本实验全年数据 ２４ ｈ 连续观测，
每 ６０ ｍｉｎ 输出 １ 次数据，本文采用 ２０１８ 年 ９ 月 １ 日

到 ２０１９ 年 ８ 月 ３１ 日 １ 年的观测结果。
１ ３　 数据处理

为了从不同的角度探讨影响该样地光合有效辐

射在生态系统内部分配规律的因素，本研究将时刻、
季节、上一冠层的 ＰＡＲ（以下简称 ＵＰＡＲ）这 ３ 个因

子作为自变量，乔木上层、乔木中层、乔木下层、幼灌

层等共 ４ 层的 ＰＡＲ 监测值为因变量，采用混合线性

模型（ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）来进行分析。 为了将分类

型因子加入模型分析，用数字 １、２、３ 分别代表旱季

干热期、旱季多雾期和雨季。 时刻选择 ０７：００—
１９：００。 将时刻、季节、ＵＰＡＲ 作为固定效应，不同年

份作为随机效应，并考虑所有固定效应间的交互作

用，使用混合线性模型来分析上述 ３ 个变量以及这

些变量之间的交互作用对 ＰＡＲ 垂直分布的影响。

图 １　 样地位置及仪器安装示意图（左下角图片由邓云拍摄）
Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｔｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ ｉｎｓｔａｌｌａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ （ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｌｅｆｔ ｗａｓ ｔａｋｅｎ ｂｙ Ｄｅｎｇ Ｙｕｎ）

５８６１李　 元等：西双版纳热带季节雨林光合有效辐射的垂直分布格局和季节动态



　 　 数据的初步整理在 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 上完成，统计分

析和绘图在 Ｒ ３．６．３ 上进行。

２　 结果与分析

２ １　 不同群落层次、不同季节 ＰＡＲ 的日变化

由不同群落层次旱季、雨季光合有效辐射通量

平均日变化可知（图 ２），不论旱季还是雨季，光合有

效辐射在进入冠层内部的过程中，其强度不断减弱。
从季相来看，旱季日动态线整体高于雨季，但在幼灌

层，可能受到林下光斑的影响，旱、雨季日动态线无

明显分化。 从群落层次来看，林冠上方由于未受到

植被的遮挡，光合有效辐射呈随时间先增加后减小

的钟形分布，旱季在 １４：００ 达到最大（１０８３．０３ μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１），雨季在 １３：００ 达到最大（８２３．１９ μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１）。 而乔木上层、乔木中层、乔木下层由于

受到森林林冠不同程度的遮挡，ＰＡＲ 明显减小，旱
季的最大值仅为 ８２９．７１、４３２．５８ 和 ３７５．８９ μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１，分别为林冠上方旱季 ＰＡＲ 最大值的

７７％、４０％、３５％；在雨季，最大值分别为 ６２０． １５、
２１６．４２和 ２０２．３６ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，分别占林冠上方

雨季 ＰＡＲ 最大值的 ７５％、２６％、２４％。 到幼灌层降

幅更大，旱季和雨季最大值仅为 １８． ５５ 和 ２３． ２９
μｍｏｌ·ｍ－２ ·ｓ－１，仅占全光照条件下的 １． ７％ 和

２．８％。

２ ２　 不同群落层次、不同季节 ＰＡＲ 的月变化

虽然林冠上方 ＰＡＲ 的大小对林冠下各层 ＰＡＲ
的输入量起主导作用，但由于不同层次的冠层厚度

以及不同季节天气状况的影响，林冠下各层 ＰＡＲ 在

不同月份间存在一定的差异。 如图 ３ 所示，受向下

短波辐射和该地降雨和多雾气候的影响，林冠上方

ＰＡＲ 变化规律为 ９ 月较低，月均值仅 １３．８３ ｍｏｌ·
ｍ－２，而 ２ 月和 ３ 月较高，为 ２６． ７９ 和 ２５． ４７ ｍｏｌ·
ｍ－２。 同样地，乔木上层分别在 ３ 月和 １２ 月达到最

大值和最小值，分别为 ２１．３３ 和 ８．１７ ｍｏｌ·ｍ－２。 乔

木中层的 ＰＡＲ 于 ４ 月份最大，为 ８．１９ ｍｏｌ·ｍ－２，１０
月最小，为 １．１４ ｍｏｌ·ｍ－２。 乔木下层的 ＰＡＲ 受到

冠层遮挡等因素的影响，变化较为复杂，其月均值比

乔木中层略微降低，且在 １１ 月和 ２ 月较高，分别为

４．９７ 和 ３．７９ ｍｏｌ·ｍ－２。 到幼灌层，各层冠层的强遮

挡使其光照微弱且变化幅度较小，于 ４ 月达到月最

大值，但也仅为 ０．３０ ｍｏｌ·ｍ－２。
２ ３　 不同群落层次 ＰＡＲ 的日总量与年总量

就日总量的数值而言，林冠上方＞乔木上层＞乔
木中层＞乔木下层＞幼灌层，这种趋势不仅表现在平

均值上，在最大值和最小值上也有体现。 从图 ４ 可

以看出，林冠上方 ＰＡＲ 日总量最大，年平均日总量

为 ２０．０２ ｍｏｌ·ｍ－２，雨季平均日总量为 １８．４１ ｍｏｌ·
ｍ－２ ，比旱季（２１．６３ ｍｏｌ·ｍ－２）小１４．８９％。受散射

图 ２　 不同群落层次、不同季节 ＰＡＲ 日变化
Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＡＲ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ａｎｄ ｓｅａｓｏｎｓ
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图 ３　 不同群落层次 ＰＡＲ 月变化
Ｆｉｇ．３　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＡＲ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ

图 ４　 不同群落层次、不同季节 ＰＡＲ 日总量
Ｆｉｇ．４　 Ｄａｉｌｙ ｔｏｔａｌ ｏｆ ＰＡＲ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ａｎｄ ｓｅａｓｏｎｓ

辐射的影响，乔木上层年平均值比林冠上方略有降

低，为 １４．３７ ｍｏｌ·ｍ－２，且雨季平均日总量也小于旱

季。 乔木上层吸收反射了大量的光合有效辐射，导
致乔木中层 ＰＡＲ 大幅度减少，年平均日总量仅为

３．６２ ｍｏｌ·ｍ－２，仅占全光照条件下的 １７． ９２％。 此

外，不同于以上两层，乔木中层旱季 （３． ５８ ｍｏｌ·
ｍ－２）和雨季（３．６６ ｍｏｌ·ｍ－２）的 ＰＡＲ 差异较小。 乔

木下层的日总量与乔木中层相差不大，为 ２． ７４
ｍｏｌ·ｍ－２，雨季平均日总量为 ２．１１ ｍｏｌ·ｍ－２，比旱

季减少了 ３７．３９％。 幼灌层的日总量变化不大，年平

均值为 ０． １６ ｍｏｌ·ｍ－２，且同林冠中层一样，旱季

（０．１２ ｍｏｌ·ｍ－２）和雨季（０．２０ ｍｏｌ·ｍ－２）的数值差

异不大。
从年总量来看（图 ５），随着林冠深度的增加，光

合有效辐射量明显减少。 林冠上方全光照条件下的

光合有效辐射最高，为 ７５３３．６３ ｍｏｌ·ｍ－２。 乔木上

层获得了 ５３２７．９３ ｍｏｌ·ｍ－２的光合有效辐射，占全

光照条件下的 ７０．７２％。 经过上层冠层的吸收和反

射，ＰＡＲ 大幅度减少，乔木中层接受到的光合有效

辐射为 １３４６．６９ ｍｏｌ·ｍ－２，占林冠上方的 １７．８８％。
乔木下层与乔木中层差别不大，其年总量为 １０３６．８７
ｍｏｌ·ｍ－２，占全光照的 １３． ７６％。 最后仅有 ５８． ６３
ｍｏｌ·ｍ－２的光合有效辐射到达幼灌层，占全光照条

件下的 ０．７８％。 此外，在乔木中层以上，一年中旱季

和雨季的 ＰＡＲ 总量占比接近。
２ ４　 影响 ＰＡＲ 垂直分布的因素

混合线性模型分析结果表明（表 １），ＵＰＡＲ 以

及时刻与 ＵＰＡＲ 的交互作用对各层 ＰＡＲ 大小的影

响都极显著，尤其是 ＵＰＡＲ。 这说明上一层冠层

ＰＡＲ 的大小对下一冠层 ＰＡＲ 的输入起关键作用。
乔木上层、乔木中层和乔木下层受枝条、叶片等遮挡

相对较少，其 ＰＡＲ 对季节和昼夜节律的敏感性较

强，因此时刻、季节、ＵＰＡＲ、时刻与 ＵＰＡＲ 的交互作

用、季节与 ＵＰＡＲ 的交互作用等因素对它们的影响

都极显著。 到了林下幼灌层，ＵＰＡＲ、时刻和 ＵＰＡＲ
的交互作用、以及时刻、季节、ＵＰＡＲ ３ 个因子的交

互作用都对其 ＰＡＲ 有显著影响，单独的时刻和季节

的变化对幼灌层的影响并不显著。 这说明，在林下，

图 ５　 不同群落层次、不同季节 ＰＡＲ 年总量
Ｆｉｇ．５　 Ａｎｎｕａｌ ｔｏｔａｌ ｏｆ ＰＡＲ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ａｎｄ ｓｅａｓｏｎｓ
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表 １　 影响 ＰＡＲ 垂直分布的因子的混合线性模型分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＰＡＲ
因子
Ｆａｃｔｏｒ

乔木上层 Ｕｐｐｅｒ ｔｒｅｅｓ
Ｆ Ｐ

乔木中层 Ｍｉｄｄｌｅ ｔｒｅｅｓ
Ｆ Ｐ

乔木下层 Ｌｏｗｅｒ ｔｒｅｅｓ
Ｆ Ｐ

幼灌层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ
Ｆ Ｐ

时刻 Ｏ’ｃｌｏｃｋ ２６．７６４ ＜０．０００１ １０．６３０ ０．００１１ １０．８４６ ０．００１ １．２６７ ０．２６０３
季节 Ｓｅａｓｏｎ ９０．９１９ ＜０．０００１ ８０．７７６ ＜０．０００１ ４．８１４ ０．０２８３ ２．４８７ ０．１１４８
上级 ＰＡＲ ＵＰＡＲ ３４４３．５１７ ＜０．０００１ １０５４．２５３ ＜０．０００１ ２２．５１３ ＜０．０００１ ６７．７７２ ＜０．０００１
时刻×季节 Ｈｏｕｒ×Ｓｅａｓｏｎ １．２１７ ０．２７０ ０．７１１ ０．３９９２ ０．３３９ ０．５６０７ ０．０６４ ０．８００６
时刻×上级 ＰＡＲ
Ｈｏｕｒ×ＵＰＡＲ

１５２．３１５ ＜０．０００１ ３２５．７７９ ＜０．０００１ １４．１５５ ０．０００２ ５．０５２ ０．０２４６

季节×上级 ＰＡＲ
Ｓｅａｓｏｎ×ＵＰＡＲ

５０．４６２ ０．００６６ ７４．４３６ ＜０．０００１ １３．０６２ ０．０００３ ０．７２２ ０．３９５６

时刻×季节×上级 ＰＡＲ
Ｈｏｕｒ×Ｓｅａｓｏｎ×ＵＰＡＲ

４２．２０８ ＜０．０００１ ４７．００５ ＜０．０００１ ２．８５１１ ０．０９１４ １８．２４９ ＜０．０００１

注： 各群落层次的自由度分别为 ｄｆ乔木上层 ＝ ３１６６、ｄｆ乔木中层 ＝ ３１１２、ｄｆ乔木下层 ＝ ２９０６、ｄｆ幼灌层 ＝ ５８６４。
Ｎｏｔｅ： Ｔｈｅ ｄｆ ｏｆ ｅａｃｈ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌａｙｅｒ ｗａｓ ｄｆｕｐｐｅｒ ｔｒｅｅｓ ＝ ３１６６， ｄｆｍｉｄｄｌｅ ｔｒｅｅｓ ＝ ３１１２， ｄｆｌｏｗｅｒ ｔｒｅｅｓ ＝ ２９０６， ｄｆｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ＝ ５８６４， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

受各层冠层的强遮挡，季节变换和昼夜节律对 ＰＡＲ
影响不大。

３　 讨　 论

３ １　 西双版纳热带季节雨林 ＰＡＲ 的时间变异特征

热带季节雨林不同群落层次 ＰＡＲ 日变化均呈

现一到两个峰，最大值出现在正午前后，最小值则出

现在夜晚，这与太阳辐射规律相符 （张一平等，
２００５）。 不同季节间 ＰＡＲ 的日变化趋势基本一致，
但旱季全天以晴朗无云的天气为主，所以其 ＰＡＲ 较

大且趋于稳定；雨季林内外空气相对湿度处于较高

水平，大量云团遮挡部分阳光，充足的水汽也增加了

ＰＡＲ 的反射和折射作用，在一定程度上削弱了 ＰＡＲ
大小。

从月动态来看，受大气环流、地理位置和地方气

候的共同影响，西双版纳热带季节雨林各月的 ＰＡＲ
并不相同。 该地区热带雨林位于热带北缘，带有过

渡性质，因受到西南季风的影响，体现出明显的季节

性（朱华等，１９９８）。 西双版纳地区不同季节雨雾的

差异性格局，以及植物物候的季节动态特征等都在

一定程度上影响着该地区森林群落各层次的 ＰＡＲ，
塑造了 ＰＡＲ 的月变化规律。

在旱季 １１—２ 月，虽然大气降水较少，但是浓雾

天气较多，不仅雾气浓厚且雾时较长，一般从 ２２：００
至次日 １２：００ 均有浓雾出现（宫世贤等，１９９６；张一

平等，２００５），使得该期间 ＰＡＲ 最低；而在旱季 ３—５
月，随着大气的进一步干燥，雾的浓度降低，树木进

入集中换叶期（谭正洪等，２０１４），大量树木叶片枯

黄、脱落，光照能更多地透过多层林冠，故各层 ＰＡＲ
在该期间最高；５ 月中、下旬进入雨季后，阵性对流

天气较多，云量增加，导致 ＰＡＲ 也降低。 值得注意

的是，雾凉季的浓雾对 ＰＡＲ 的削弱作用强于雨季的

云雨。 相关研究表明，雾不仅是该地区在低温少雨

时期的一种重要补充水源 （ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｆｕ ｅｔ
ａｌ．，２０１６），持续的浓雾还会大大增加太阳总辐射中

散射辐射的比例，进而促进植物的光合作用（Ｒｏｄｅｒ⁃
ｉｃｋ ｅｔ ａｌ．，２００１；孙敬松等，２０１０）。 近几十年来，西
双版纳种植的大量橡胶林对当地环境造成了严重的

损害，尤其是在水分的攫取上（Ｑｉｕ，２００９）。 它们吸

收大量的水分用于蒸腾，导致土壤含水量降低，热带

森林中原有的水循环被破坏（Ｔａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１），使得

该地区雾日、 雾时、 雾量都在减少 （宫世贤等，
１９９６），ＰＡＲ 透射增加进而引起强光胁迫，这将会影

响西双版纳地区植物在雾凉季的水分获取和光合碳

固定。
３ ２　 西双版纳热带季节雨林 ＰＡＲ 的空间变异特征

线性混合模型分析结果表明（表 １），群落内各

层次的 ＰＡＲ 均在一定程度上受到时刻、季节和

ＵＰＡＲ 或其交互作用的影响，使得该热带季节雨林

在相对于林冠高度观测点（研究区域群落高度大约

为 ７０ ｍ）８８％、３５％、２３％和 ３％相对高度中，ＰＡＲ 日

总量分别占林冠上方 ７１． １４％、１７． ９２％、１３． ５６％和

０．７９％。 Ｔｏｒｑｕｅｂｉａｕ（１９９８）对苏门答腊一个龙脑香

树林的研究显示，在林冠相对高度的 ２８％时，其
ＰＡＲ 已经下降到 １．７％。 在刚果一个以 Ｇｉｌｂｅｒｔｉｏｄｅｎ⁃
ｄｒｏｎ ｄｅｗｅｖｒｅｉ 为单一优势种的热带雨林中（Ｖｉｅｒｌｉｎｇ
ｅｔ ａｌ．，２０００），林冠对 ＰＡＲ 的削弱作用更强，林冠内

８１％相对高度中，ＰＡＲ 日总量值仅占林冠上方的

５．１％。 这表明，西双版纳热带季节雨林的森林结构

与其他热带森林有很大不同，大部分的密集冠层位

于森林更深处，使得 ＰＡＲ 在林内随林冠深度的增加

而逐级递减的趋势更加突出，进而造就了该生态系

统从林冠顶端到林下幼灌层阶梯性变化的光环境，
有利于多样物种的共存。
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西双版纳热带季节雨林的复杂垂直分层使得不

同群落层次的光环境随高度显著变化，这给生活在

该地区的植物提供了多样的空间生态位。 通常，从
明亮的冠层到荫蔽的林下，光环境的变化强烈影响

着植物的光合特征 （ Ｓｃｏｆｆｏｎｉ ｅｔ ａｌ．，２０１５；Ｋｅｎｚｏ ｅｔ
ａｌ．，２０１６），使得不同群落层次的植物表现出不同的

光适应策略。 本研究中，乔木上层由于受到少数林

冠的遮挡，光合有效辐射比林冠上方略有降低，但总

体而言仍很高，正午最大达到 ７２４．９３ μｍｏｌ·ｍ－２·
ｓ－１，这使得林冠上的优势种必须耐受较高的光强。
相关研究指出（Ｈｅ ｅｔ ａｌ．，２００８），该地区一些冠层树

种的叶片常呈现出抗逆性的特征，比如更小更厚的

叶片、更大的栅栏组织与海绵组织的比值以及更厚

的角质层等来应对强光环境。 林冠中层和林冠下层

由于受到上层林冠的遮挡，光合有效辐射明显减少，
日总量仅为 ３ ～ ３．９５ ｍｏｌ·ｍ－２，日 ＰＡＲ 最大值降到

３２４．５０ 和 ２８９．１３ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，属于相对较弱的

光照环境。 生活在该群落层次的典型树种如网脉核

果木（Ｄｒｙｐｅｔｅｓ ｐｅｒｒｅｔｉｃｕｌａｔａ），光补偿点和最大净光合

速率较高，同时也呈现出一定的耐荫能力，表现出对

林窗和太阳光斑较多的林下环境的良好适应（郑征

等，１９９８）。 到林下幼灌层，ＰＡＲ 因林冠上层和中层

遮挡而大为降低，日均小于 １ ｍｏｌ·ｍ－２，日最大值也

仅为 ２０．９７ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，远低于纬度较高的哀牢

山亚热带常绿阔叶林（李麟辉等，２０１１）。 正是在这

样的光环境下，林下低矮树种和幼苗演化出了较强

的弱光适应机制，即表现出耐受弱光环境的形态和

光合生理特征，例如：较低的叶片 ＬＭＡ 和 Ｎ 含量以

及暗呼吸速率等（Ｋｅｎｚｏ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 此外，为了适

应林下和冠层迥异的光环境，不少上层优势种幼树

对光照环境变化表现出较强的可塑性 （郑征等，
１９９８）：当生长在林下较弱的光环境中时，单位面积

上接收的光能较低，它们通过减小叶片厚度来减少

单位叶面积上的呼吸损失，保持其在林下的碳平衡，
表现出一定的耐荫特性；当林下出现太阳光斑或林

窗时，它们能调整自身形态和生理性状，通过提高其

最大净光合速率实现快速生长。
由此可见，在西双版纳热带季节雨林中，其光环

境是复杂多样的，而高度异质性的光环境造就了复

杂多样的生存适应策略，进而孕育出热带雨林丰富

多样的生物类群。 ＰＡＲ 对植物的功能性状特征、森
林生态系统的碳收支、生物多样性的维持都具有重

要的影响。 然而，其内在关系与相互作用机制尚不

明确，值得开展深入、系统的研究。
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