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摘� 要 � 林冠附生植物及其枯死存留物是构成山地湿性森林生态系统中生物区系、结构和功能的重要组分。由于

在林冠攀爬技术上的限制,过去对林冠附生植物在生态系统结构和功能过程中的作用未能引起足够的重视。近 20

年来, 随着对林冠生物多样性及其在生态系统功能过程影响的认识和研究技术上的提高, 对林冠附生生物的研究

已逐步从个体水平转移到系统水平上。有关林冠附生植物多样性、生物量及其生态学效应已成为近年来国际上新

兴研究领域 � � �  林冠学!的研究热点之一。许多研究表明,林冠附生植物在生态系统水平上的交互作用比它们的

解剖、形态和生理特征更为重要。国外大量的研究结果表明,林冠是一个适合于许多生物种类生存的场所,其数量

比想象的更为丰富。在全球范围内估计有 29 500 余种附生植物, 其中维管束附生植物的种类高达 24 000 种,约占

总维管束植物种类的 10%。林冠附生物的生物量在世界各地森林中存在较大的差异, 其范围在 105~ 44 000 kg∀

hm- 2之间,其中在一些热带和温带天然老龄林中林冠附生物的生物量超过了宿主林木的叶生物量。林冠附生植物

还具有较大的叶面积指数( LAI )。林冠附生物丰富的物种组成、较高的生物量、独特的生理形态特征以及它们分布

于森林与大气相互作用的关键界面,使得它们在生态系统物种多样性形成及其维持机制、养分和水分循环、指示环

境质量等方面具有重要的作用。林冠附生植物及其枯死残留物具有较强的能力吸收雨水和空气中的营养物质, 在

林冠层中形成一个潮湿的环境促进氮固定,林冠附生植物群落还能为生存于林冠的其它生物(如鸟类、哺乳动物、

两栖动物、爬行动物和昆虫等)提供食物和栖息场所。林冠附生植物的生长发育与分布格局除与宿主有关外,还受

到环境因素(气候、地形、微生境条件等)和人为干扰的影响。由于世界各地森林类型多样和环境条件各异,目前国

际上有关附生物的研究仍十分活跃,建立了林冠研究网络, 研究不同类型森林中附生植物及其枯死残留物的动态

及其与群落特征、环境因子的数量关系, 探讨、交流和发展有效的标准测量方法和技术是该领域研究的主要内容。

国内对林冠附生植物生态学的研究刚刚起步,有待于今后加强该领域的研究。
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Abstract � Canopy_dwelling epiphytes and their associated dead organic matter are important floristic, struc�
tural and functional components in montane moist forests. Because of the diff iculties related to access, the bio�
diversity and ecosystem_level funct ional attributes of epiphytes have received little attention in forests. With an

increase in our understanding of epiphytic biodiversity and their roles in ecosystem_level interact ions, combined

with improved access to the forest canopy, studies on epiphytic organisms in forest canopies have progressed

from the individual level to the ecosystem level. Biodiversity and biomass of epiphytes and their functional roles

at the ecosystem_level are becoming a hot topic of recent study. Recent work in tree canopies in a variety of

forest types, however, has pointed out that the role of epiphytes in ecosystem_level interactions are more impor�
tant than previously thought due to their anatomical, morphological, and physiological characteristics. Consid�
erable research conducted worldwide has shown that the forest canopy is a favorable habitat supporting a much

richer epiphytic flora than previously thought. It was estimated that there are 29 500 epiphytic species, includ�
ing 24 000 vascular epiphytes that account for 10% of the total vascular species in the world. There are large

differences in the epiphytic biomass of forests worldwide ranging from 105- 44 000 kg∀hm- 2. The biomass of
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epiphytic material of forest canopies was greater than the leaf biomass of host trees in some old growth forests.

Epiphytes have a tremendous leaf area index ( LAI ) . Epiphytes play an important role in biodiversity, water

and nutrient cycling in forest ecosystems, and are sensitive indicators of environment change, due to rich

species, high biomass and special morphological traits and their position at the forest_atmosphere interface.

The epiphyte community also provides a source of food and habitat for a variety of birds, mammals, amphib�
ians, reptiles, and insects.

Species composition, growth and distribut ion of epiphytes are influenced by environmental factors and hu�
man disturbance. Research on epiphytes in forest canopies still is very act ive due to a lack of field data at the

ecosystem level for a lot of forest types under different environmental conditions in many regions. International

forest canopy networks have been established worldwide. To understand the relationship among community

characteristics, environmental factors and epiphyte dynamics, and develop effective and standard methods and

technologies for the study of forest canopies, more work is needed in this f ield. In China, there has been very

litt le work on the ecology of epiphytes in forest canopies, and this remains a challenging and fruitful area for

future research.

Key words � Forest canopy, Epiphytes, Species diversity, Biomass, Ecological functions, Environmental fac�
tors

� � 林冠是森林_大气相互作用的关键生态界面, 在

生态系统生物多样性形成与维系, 物质、能量交换过

程中发挥着重要的作用。然而, 由于过去人们在认

识上、技术上和其它方面原因的限制,对林冠层的组

成、空间格局和生态学过程了解很少。近 20年来,

随着全球变化、生物多样性和生态系统生态学研究

等全球性重大项目的开展, 以及多学科研究技术的

发展,目前学术界已经将生物多样性的概念从地表/

地下延伸到森林的林冠层。目前,国际上对林冠的

概念,已从过去简单的森林顶层( Roof of the forest )

(Parker, 1995)发展为包括森林中的所有叶片、枝

条、小枝以及各种附生的有机体及其枯死残留物的

总和, 也即森林中地表以上的所有植冠的集合

(Parker, 1995; Basset et al . , 2003b; Ozanne et al . ,

2003)。有关林冠生态学的研究已经在欧、美、亚洲

的热带和温带地区不同类型的森林中开展, 产出了

一些较为重要的研究成果,包括在 Science 等重要刊

物上发表的林冠生态学研究论文数量也在与日俱增

(Nadkarni, 1981; Ozanne et al . , 2003) ; 一些致力于

林冠生态学研究的国际组织(如国际林冠网络( In�
ternational Canopy Network, ICAN)、国际林冠塔吊网

络( Internat ional Canopy Crane Network, ICCN)、全球林

冠项目 ( Global Canopy Program, GCP) 也应运而生

(Basset et al . , 2003c)。2005年在 Nature 和Science

两大世界著名的刊物上分别以焦点新闻的方式对正

在进行的有关林冠生物多样性、林冠与全球气候变

化等研究项目进行了报道 ( Hopkin, 2005; Pennisi,

2005) ,说明林冠学研究已经成为目前国际上生物多

样性、全球变化研究中的热点问题。此外, 从 1997

年以来, 国际林冠学( Forest canopy)大会每两年举行

一次, 2005年在德国莱比锡大学召开了第四届, 2007

年将在印度班加洛尔召开第五届国际林冠学大会。

以各种附生生物(尤其是附生植物)及其枯死残

留物为主组成的附生物质, 是热带、亚热带和温带山

地森林林冠中重要的组成部分, 构成了明显的景观

结构特征(Nadkarni, 1984;Lowman & Nadkarni, 1995)。

这些附生物质( Epiphyt ic material, EM)的存在, 不仅

使山地森林生态系统具有很高的生物多样性和生物

量,而且影响着生态系统的养分与水分平衡、生物地

球化学循环以及生产力( P�cs, 1980; Brown, 1982; Vi�
tousek & Sanford, 1986; Veneklaas, 1991; Lowman &

Ndkarni, 1995)。从 20世纪 70年代以来, 在南美、非

洲和北欧等一些国家和地区对热带、温带森林中附

生物及其生态学效应进行了研究, 1995年由Lowman

和 Nadikarni编著出版的 Forest Canopy 一书,标志着

国际上对林冠附生物和它们在山地森林生态系统中

的作用作为一个重要的研究内容而在世界各地广泛

开展。目前,国外在世界近 70个地区正在进行着有

关附生物的长期研究和探索( Lowman, 2001)。本文

对近年来林冠附生植物组成、结构及其生态学效应

的研究进展作一系统的综述。

1 � 林冠附生物的定义及研究简史

附生生物是一类生活于植物活体或其残体上

的、其生命活动不从宿主载体上吸取营养与水分的

特殊有机生命体或生物( Barkman, 1958) , 半附生生

物生命周期中的空中阶段( Aerial phases)也包含在

这个定义中( Wolf, 1993a)。随着生物多样性、系统
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生态学和全球变化等全球性重大研究项目的开展,

人们发现除了林冠附生生物外, 存留在林冠中枯死

的附生生物残体、分解或半分解的腐殖质也具有重

要的生态功能。因此, 国际上提出了林冠附生物质

的概念,目前国际上普遍认同的林冠附生物质或附

生物是指由依附在树木、岩石表面的, 由活着、死亡

的维管束和非维管束植物,以及与之相对应的碎屑、

微生物、无脊椎动物、真菌和林冠腐殖质等组成的混

合物( Jenik, 1973)。附生植物及其枯死物是构成林

冠附生物的主要成分。

自19世纪以来,热带雨林中丰富的附生植物种

类与个体数量以及多样化的生长型( Growth forms)吸

引了一些植物学家的注意。但是,由于林冠攀爬技

术的限制和认识方面的原因, 早期的研究主要局限

于对林冠大量的附生植物现象的描述。到了 20 世

纪70年代, Perry( 1978)创造了单绳攀爬技术( Single

rope technique) ,使得研究者能够进入到林冠层中开

展附生生物的调查研究。随后的相关报道大致以

10年左右的间隔出现。20世纪 70年代左右, 研究

集中在林冠底层附生植物的区系、盖度和生物量这

3个方面。位于美国佛罗里达的 Marie Selby 植物园

从1975年开始收集附生植物标本, 至今总共采集到

29 000多种兰科植物和 8 000多种凤梨科植物( Low�
man, 2001)。在 1975年, 美国创办了重点收集有关

附生植物研究的期刊 Selbyana, 其中关于附生植物

群落的研究主要集中在对附生植物种群建立、生长

和演替机制的研究,并探讨其在森林生态系统中所

演绎的功能角色。20世纪 70年代末, 单绳攀爬技

术的应用使得有关附生植物的研究逐渐成为学术界

上的一个热点( Perry, 1978) , 可以说这一技术的应用

成为附生植物研究史上的一次飞跃,随后各国学者

广泛地在世界各地开展研究, 他们在热带地区建立

了70多个实验点对附生植物的物种多样性、生物量

及其生态效应等方面进行长期的研究观察 ( Low�
man, 2001) 。在过去的 20年中,随着林冠研究者数

量的增加以及林冠接近技术的升级,有关林冠研究

的文章增加了近 10倍 ( Lowman, 2001)。

然而,相对于陆生植物来说,林冠附生植物仍显

得很难接近,其群落的组成成分很少为人们系统地

研究。根据有关学者 ( Barker & Pinard , 2001) 的统

计:在附生植物的研究史上, 从林地表面使用修枝

剪、望远镜和摄影等地面接近技术 ( Ground access

technique) 完成森林附生物的调查和采样工作的科

学工作者约占总数的 27. 5% ,紧随其后的是单绳攀

爬技术(约占 19. 5%)。如何快捷有效地接近林冠

层一直困扰着各地的研究者。近年来, 林冠科学工

作者将起重吊塔 ( Crane)、空中走廊 ( Tower/Walk�
way) 和遥感 ( Remote sensing) 等多种手段应用于林

冠生态学领域( Barker & Pinard, 2001) ,才使得森林

附生物在森林生态系统中对物种多样性维系的作用

( Lowman, 2001; Nadkarni et al . , 2001)、对生物圈养

分和水分循环的贡献 ( Jarvis, 2000) 和自身强大的

生物指示功能 ( Lugo & Scatena, 1992; Sloof , 1993;

Loppi et al . , 1998; Wolf et al . , 2003; Kreft et al . ,

2004) 逐渐为保护生物学、生态学和水文学等领域

所重视。

尽管目前有关森林附生物的研究成为热点,然

而在研究的过程中也遇到一些制约调查工作大规模

开展的难题,如宿主树木枝干的复杂结构、采样方法

的标准化 ( Nieder& Zotz, 1998) 等问题,尚有待于在

研究过程中不断地探索。

2 � 林冠附生植物的物种多样性

林冠是陆地森林生态系统物种最丰富、同时也

是最濒危的生境之一, 对维系生态系统生物多样性

具有重要作用。据估计, 地球上大约 40%的生物种

类出现在林冠中(Hammond et al . , 1997; Rodgers &

Kitching, 1998) , 其中,大约有 10%的物种只分布于

林冠层( Hammond et al . , 1997)。Ozanne 等( 2003)认

为,在维管束植物中有 10%的种类附生于林冠层

中。Kress ( 1986) 曾估计在全球范围内,维管束附生

植物的种类为 24 000种,而 Gentry 和 Dodson ( 1987)

在把半附生植物也纳入统计范围之后, 估计在全球

范围内共存有来自于 83个科的 29 500余种附生植

物。在热带地区, 附生植物占据了维管束植物种类

的 25% (Nieder et al . , 2001)。Ibisch ( 1996) 在玻利

维亚的 Sehuencas和 Carrasco 两个位于山地雨林中的

国家公园, 根据调查结果得到的种�面积曲线, 推测

出在1 hm2的面积上存在着 1 000余种附生植物,这

些附生植物在维系该地区植物种类多样性方面起着

重要的作用。Nadkarni ( 2001) 等对巴拿马、秘鲁、厄

瓜多尔、哥斯达黎加和委内瑞拉等地的山地雨林研

究后表明,林冠附生维管束植物的种类数量可以占

到当地维管束植物物种数的 12% ~ 50%。在厄瓜

多尔的热带雨林中, 附生植物的物种数量在局部区

域内可以超过其它生命形式的物种 ( Kreft et al . ,

2004)。此外,林冠丰富的附生物为其它生物的生

存、繁衍提供了良好的场所, 研究表明全球有 20%
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~ 25% 的无脊椎动物仅出现在林冠中 ( Sorensen,

2003) ,超过 25%的种类为植食者(Herbivores) ( Basset

et al . , 2003a) ,其中相当一部分为植物的授粉者。

近10年来在附生植物集中分布的热带、亚热带

地区关于附生植物种类的研究报道很多。在已有的

多样性报道中, 存在着两种采样单位的研究数据, 一

种是以单位面积的实验样地作为统计数据的单位,

比如Kreft 等( 2004)在厄瓜多尔Tiput ini生物多样性

研究站面积仅为 0. 1 hm2 的实验样地上, 记录了分

别属于146种、共8 762株附生植物个体, 而在该研

究站共计 650 hm2 面积上的调查结果表明, 该区域

内附生植物物种总数达 313种; Nieder等在 Sehuen�
cas面积为 0. 1 hm

2
的样地上竟发现了 230种附生维

管束植物 ( Nadkarni, 2001)。Annasel和 Parthasarathy

( 2001) 在印度 Ghats山脉地区 30 hm2的实验样地中

13 445棵胸径大于 30 cm 的601棵宿主树和 3 487棵

宿主藤本上发现了分属 19个属和 10个科的 26 种

附生植物。另一种则是以特定的附生植物宿主树为

统计单位进行调查, Pentecost ( 1998) 在乌干达的

Rwenzori山区对 Phillipia 群落中的隐花附生植物进

行调查时,在 1 棵附生植物最多的宿主树上发现了

29种不同的隐花附生植物, 尽管作者认为这与Wolf

( 1993b) 在安第斯山 4棵树上发现的 150种附生植

物相比显得少, 他将这种原因归结于树皮酸碱度对

附生植物多样性的制约, 并认为是酸性树皮导致隐

花附生植物多样性的减少; H�fstede等 ( 2001) 在新

西兰温带雨林的3棵大树 ( 1棵 Nothofagus menziesii ,

2棵 Dacrycarpus dacrydioides )上发现了 61种维管束、

94种非维管束附生植物, 显示出当地惊人的附生植

物物种多样性。

与原生林相比,受干扰后形成的次生林中附生

植物在物种多样性上存在着巨大的差异。Hall

( 1978) 曾报道过在加纳的一处次生林仅有 109种维

管束附生植物, 而在附近的原生林中却有 504种, 附

生植物的多度在次生林中较原生林少了 4 倍。

Barthlott等 ( 2001) 对委内瑞拉 La Carbonera 地区附

生植物的多样性调查后发现:原生林中有 178 种附

生植物,而次生林中仅有 81种, 且它们各自在组成

上存在巨大的差异。表现出后者多分布于凤梨科植

物,而蕨类和兰科植物较少。Wolf ( 2005)通过对墨

西哥 Chiapas 高地松栎林( Pine_Oak forest )的调查显

示,随着人为干扰强度的增加,林地栎类树木密度和

大径级树木的减少, 附生植物物种数明显的降低, 而

且,喜湿的附生植物逐渐消失。

3 � 林冠附生物的生物量及其结构

林冠附生植物不仅具有丰富的多样性, 而且以

附生植物及其枯死残留物为主构成的林冠附生物还

具有很高的生物量( H�fstede et al . , 1993; Peck &

McCune, 1998)。目前有关定量分析估计林冠附生

物生物量的方法主要是主观目测或非随机地从树上

采取枝条或对大径级宿主树的全树收获 ( Nadkarni

et al . , 2004) ,通常都采取把采样树分成树干、树枝

等几个部分, 再分别进行测量 ( Wolf, 1993a, 1993b;

�kland, 1994; H�lscher, 2004) ; 也有通过树枝的分

枝等级情况而定的, 如 Annasel 和 Parthasarathy

( 2001)将每棵树划分成 4个区域: 主干区、第一、第

二和第三分枝,再对每级分枝上的附生植物进行单

独的测定,其研究结果显示:绝大多数 ( 65%) 的附

生植物分布在主干上, 第一、第二和第三分枝上分别

占 17. 4%、8. 3%和 7%。

从近年来报道的文献看, 林冠附生物的生物量

在世界各地森林中存在较大的差异。从喀麦隆南部

Bakundu森林中附生苔藓与附生蕨类105 kg∀hm- 2
生

物量( Songwe et al . , 1988)到哥伦比亚的安第斯山

44 000 kg∀hm- 2不等 (H�fstede et al . , 1993)。早在

1975年Golley在巴拿马有关附生物生物量1 400 kg∀

hm
- 2
的纪录, Edward和 Grubb于 1977年在新几内亚

山地森林所获得的数值是 3 400 kg∀hm- 2( Edward &

Grubb, 1977)。P�cs( 1980)在坦桑尼亚的苔藓森林

(Mossy forest ) 中测出 14 000 kg∀hm- 2
的数据 ( Nad�

karni, 1984) 。Tanner ( 1980) 在牙买加的山地森林

中观测到的生物量为 4~ 180 kg∀hm- 2, 约占当地地

上植被总生物量的 0~ 3% ; Venklaas ( 1991) 在哥伦

比亚低地雨林中测定的维管束和非维管束附生植物

的生物量每年为 220 kg∀hm- 2, 约占地上植被总生物

量的 3%。H�lscher 等( 2004)在哥斯达黎加的山地

森林中测出维管束和非维管束附生植物(苔藓、地

衣、蕨类和附生凤梨科植物)的生物量高达 1 920 kg∀

hm- 2。H�fstede 等( 2001)在新西兰的温带雨林中,把

所获取的单位面积上的附生物质生物量推算到整棵

树上。在所测定的 3棵树上得到每棵树上高达 400

kg的生物量, 这一数值远远大于了 Nadkarni ( 1984)

所估测的114 kg。这些巨大的差异一方面来自于所

处地理环境的不同, 同时也来自于研究的附生物类

别的不同。其次, 同一地区原生林与次生林之间,林

冠附生物生物量也存在较大的差异。Nadkarni 等

( 2004)在哥斯达黎加的研究发现附生物在原生林中
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的生物量是次生林中的 40~ 100 倍, 其中在原生林

中的林冠腐殖质、残留的凋落物等占了林冠附生物

总生物量的 60% ,而在次生林中这部分林冠枯死有

机物所占的比例很小。在墨西哥 Chiapas 高地松栎

老龄林中, 附生植物生物量达 3 218 kg∀hm- 2, 而在

本地区遭受人为干扰影响后, 附生植物生物量随着

受干扰的程度而不同, 最少的只有 7. 8 kg∀hm- 2

(Wolf, 2005)。

4 � 林冠附生植物群落的生态功能

林冠附生物之所以一直吸引着人们的研究目

光,一个很重要的原因就是在于附生植物及其枯死

残留物具备多方面的生态功能, 对森林生态系统生

物多样性形成及其维持、养分和水分循环、以及指示

环境质量等方面具有重要的作用, 然而,人们对其中

的部分生态功能缺乏了解。根据近年来国际上有关

林冠附生物的研究,它的生态功能主要表现在森林

生态系统水分、养分循环以及对环境变化的指示作

用等(Lowman & Nadkarni, 1995; Lowman, 2001)。

首先,附生物群落的存在对于森林生态系统的

水分循环起到了重要的作用, 这主要是由其生理特

性决定的。Nadkarni ( 1984) 曾通过实验测定出附生

苔藓能够储存达自身干重 2~ 5倍的水分, 关于这一

数值也有高达 13 倍的报道 ( Silvola & Aaltonen,

1984)。附生苔藓植物在密集分布时,其吸水量可达

植物体自身干重的 15~ 20 倍 ( Silvola & Aaltonen,

1984; 刘文耀, 2000)。Barthlott等( 2001)认为附生物

群落的存在可为森林生态系统在干旱季节中提供水

分。在同一树冠内,附生物可使周围环境的水分损

失较没有附生物群落存在时平均降低 20% ( Stuntz

et al . , 2002)。Weathers ( 1999) 曾用 电容!来形容
林冠附生物对季节降水的调控作用,它们的存在可

以控制雨季带来的洪水和侵蚀,并为旱季储存水分。

H�lscher等( 2004)认为附生物相对较大的贮水能力

(自身干重的 400% )并不能完全发挥在与之相对应

的降雨截留能力上,因为他们的实验数据显示在哥

斯达黎加山地雨林中的附生苔藓群落在当地总降雨

截留中仅仅起到了 6%的作用。这一点从侧面说明

了林冠附生物对云雾水表现出更佳的截留容载作

用。尽管云雾水仅占进入森林生态系统降水量的

5% ~ 20% ,但森林中大多数植物的生长都依赖着这

部分水分, 原因在于这些水分中所蕴含的铵离子和

硝酸根离子的浓度是其它形式水分的好几倍 ( Benz�
ing, 1998)。林冠附生物对这些云雾水的吸收能使

森林在降雨偏少的旱季不至受到水分胁迫的影响,

并保持一定的空气湿度, 缓和水分因子对森林生态

系统的限制。

其次,在养分循环方面,由于林冠附生植物没有

与地面相连接的根系, 附生植物对大气悬浮物的吸

收是无机养分的物质来源。它们在干季附生物质完

成对营养元素的贮存, 而在雨季又通过雨水的淋溶

使这部分养分汇入森林生态系统的养分循环中。除

此之外, 活附生植物及其枯死残留物所留下的附生

物垫层还通过宿主树木根系的吸收和凋落这两种途

径进入陆生植物的养分循环( Nadkarni & Matelson,

1992)。在通常情况下,林冠附生物所具备的这部分

养分仅占森林生态系统中总生物量中养分含量的

2% (Nadkarni, 1984) ,但这部分养分相对于为巨大

的树干木质部所占据着的养分而言, 能够迅速地被

淋溶和分解, 从而对森林生态系统养分循环有更大

的意义。根据 Coxson ( 1991) 的测量数据,在热带山

地雨林中林冠附生植物群落的叶面积指数 ( LAI )

高达 160, 反映出附生植物具有特别大的表面积,为

它们吸收大气悬浮物中的养分元素提供了有利的条

件。而有关定量分析宿主树木凋落物的研究 (Hietz

et al . , 1999) 和使用同位素将大气中氮元素同陆地

土壤氮元素区分开的实验 ( Field & Dawson, 1998)

都证明了附生植物具有直接吸收大气中的水分和养

分元素的功能。因为附生植物中苔藓层的毛管作用

能够有效地减少土壤水分中矿物养分的流失,进一

步增加营养物质在附生植物组织中的保留 (汪庆

等, 1999) ,这种功能不容低估, 在很多热带潮湿森

林中,附着在树干树枝上的活附生植物和死亡的有

机物质构成地上生物量和养分库的重要部分,占到

叶中总养分含量的 45% ( Nadkarni, 1984)。通过对

北方温带雨林的研究表明,虽然林冠附生物的生物

量仅占森林地上部分生物量的 2% , 但它们对森林

生态系统营养库的贡献却是宿主叶片生物量的 4倍

( Nadkarni, 1985)。

不仅如此,附生植物还为森林中的陆生植物提

供养分, Nadkarni ( 1981) 发现有众多树种在极潮湿

的环境下能够生长出林冠根( Canopy roots)以吸收由

附生植物所产生的林冠腐殖质中的养分, 而不仅仅

是为了截获树木上的凋落物。在哥斯达黎加的山地

森林中一棵树上的直径小于 2 mm 林冠根的生物量

超过了根部周围的土壤重量,说明附生植物比地表

土壤更能为陆生植物提供养分( Coxson & Nadkarni,

1995)。最近的研究发现,一些非维管束附生植物能
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够在干旱之后的湿润条件下释放大量的有机物质如

单糖和多元醇( Mitchell et al . , 2005) ,有人推测附生

植物合成的这些高浓度化合物一方面是为了维持细

胞质的稳定,同时更重要的是这些所谓的代谢物的

数量每年可达 122 kg∀hm- 2, 这对林冠养分循环和生

态系统养分供给能力起到了重要的作用 ( Coxson,

1991)。

其三,林冠附生植物对环境变化和人为干扰比

较敏感,具有指示环境质量的功能。由于附生植物

群落的叶表面积很大,没有发达的根系,其养分与水

分的吸收均由叶面完成, 其生长环境局限于与外界

无机环境的交界处, 直接暴露在不断变化的环境中,

这些在生理形态特征使得附生植物比其它形式的生

物对外界环境的变化更敏感( Kreft et al . , 2004) , 对

气候变化响应也特别明显 ( Nadkarni & Solano,

2002) ,这使得它们具备指示环境质量状况的潜在特

性,加之由于林冠附生植物种类繁多,各式各样的生

活型使得它们能够有效地占据不同类型的生境

(Nadkarni & Matelson, 1989) 。正是因为在这种生态

位细化的前提下,一旦环境发生改变,就必然会影响

部分优势种组成的改变, 通过观察对比分析这种优

势附生植物在时间和空间尺度上的改变, 就能在一

定程度上归纳总结出环境质量的变化, 从而发挥其

环境指示剂的功能。

Benzing ( 1998) 认为由于林冠附生植物对水分

因子极其敏感的特性, 全球气候变化所带来的降水

格局的变化将直接导致附生植物分布的变化, 甚至

使部分种群消失。以苔藓为代表的附生植物有着很

多作为环境质量变化的生物指示剂的独特优点: 首

先它们分布广泛,不受取样范围局限,且它们的形态

不随季节变化, 所以终年都能够有效地吸收大气中

的养分元素;其次它们不具备表皮结构,养分元素粒

子能够轻易地渗透细胞壁,在植物体中积聚 ( Sloof,

1993; Berg & Steinnes, 1997; Szczepaniak & Biziuk,

2003) ;除此之外它们还具有相当长的寿命, 发挥指

示作用的时间较长。相对于陆生的苔藓植物而言,

附生苔藓植物因不受到土壤养分的干扰而更能较好

地监测环境中的金属离子与元素的变化, 起到生物

指示剂的作用。随着人类对环境污染的加剧, 对环

境变化极为敏感的一些附生植物群落将因不适应新

的环境而逐渐消失。Gombert 等( 2004)在法国南部

Grenoble地区根据记录对酸和氮敏感的附生类地衣

分布情况来指示当地的空气纯度情况。当然, 附生

植物不仅仅是直接检验生态系统受污染破坏的生物

指示剂, 还用来间接反映工业生产对人类健康的影

响( Szczepaniak & Biziuk, 2003)。在意大利 Loppi等

( 1998)通过 1980与 1996 年两个时间段内对同一地

区的附生地衣的多度、多样性与微量元素的变化来

反映当地环境随着时间的变化。Esseen 和 Renhorn

( 1998)通过对实验数据的分析后得出结论: 认为可

将附生地衣的最大悬垂长度作为简捷的指标以衡量

森林边缘效应对附生植物群落的影响。

在不同程度的人为干扰或环境变化下, 森林群

落中附生植物的种类组成、生物量及其分布情况发

生明显的变化。通过对原生及受人为干扰的森林群

落中附生苔藓植物多样性与分布的比较研究,Vellak

和 Paal ( 1999)发现在受到人为干扰的森林中一些附

生苔藓种类消失, 附生苔藓物种类数量、物种多样性

指数及其分布区也明显地比原生森林减少。Casta

( 1999)报道了巴西南部地区原始热带雨林附生苔藓

的物种丰富度明显高于次生热带雨林。Barthlott等

( 2001)通过观测研究,注意到随着干扰程度的加大,

林冠附生植物的物种数呈下降的趋势, 反映出森林

环境条件变化对附生植物的影响。Benzing ( 1998)认

为作为附生植物集中分布的林冠层对气候变化最为

敏感。由此表明附生植物对环境变化干扰比较敏

感,能够较好地反映林地环境质量状况。因此, 在很

大程度上,附生植物多样性、生物量及其分布变化都

能够较好地反应森林环境质量状况。目前,一些欧

美国家在开展森林生态系统结构与功能变化的动态

监测研究中已把有关附生植物生态学效应的研究作

为其中重要的内容( Freiberg & Freiberg, 2000; Low�
man, 2001)。

此外, 林冠附生植物群落所形成的垫层组织能

够为鸟类和生活在树上的其它动物提供栖息的场所

和食物( Nadkarni & Matelson, 1989)。由于雾水与养

分条件将严重地制约附生植物的存在, 它们的存在

吸引着很多寻求潮湿与庇护的动物。正是附生植物

的这种调节水分与养分的能力使得它们吸引了众多

的无脊椎动物和一些脊椎动物( Benzing, 1998; Nad�
karni& Matelson, 1989) , 从而维系了种子植物、鸟

类、脊椎动物和微生物的多样性。此外,这些垫层组

织还为寄主树的根系提供延展的空间 ( Nadkarni,

1981) 。虽然新近裸露的宿主树表面能在几个星期

的时间内被先锋附生植物所占据, 然而大多数能够

长期生存的附生植物却是生长在由苔藓和地衣所提

供的生长基质上( Ibisch, 1996)。此外,存在于树干、

石块的森林附生植物密布在其表面, 不仅前者能够
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对湿沉降中的养分进行选择性的截获, 影响森林生

态系统的养分循环 ( Liu et al . , 2002) , 后者还减轻

了水土流失的程度。Nadkarni和 Solano ( 2002) 试验

证明:附生植物的死亡能导致林冠物种组成的改变,

因为附生植物死后留下的垫层上长满了陆生非附生

植物。说明附生植物所形成的垫状有机组织, 蕴涵

着丰富的种子, 是潜在的植物种子库;同时附生植物

的存在阻碍了陆生种子植物在树上的萌发。尽管这

一说法一定程度上与附生植物对森林生态系统多样

性有贡献的说法相矛盾, 然而却起到了阻止外来物

种在森林中入侵的作用, 尤其是那些靠风媒传播的

入侵物种。

5 � 影响林冠附生物组成、生物量与分布的主

要环境因子

附生植物的生长、发育、生殖和分布明显地受到

环境因子的影响。研究表明, 环境因子作用于附生

植物群落将产生 3种结果: 改变其分布,改变其繁殖

力,使其生长周期发生变化 ( Laube & Zotz, 2003)。

根据已有的研究表明, 影响林冠附生植物生长与分

布的环境因子主要是气候、地形因子和生长微环境

3个方面。

5. 1 � 气象因子

影响附生植物组成和分布的主要气候因子是水

分条件。尽管附生植物依靠特殊的结构在其组织中

贮备相当的水分以保证在干旱的条件下光合作用的

正常进行 ( Benzing, 1998) , 但仍有一些学者认为水

分条件是制约附生植物分布最主要的因素, 他们认

为附生植物适合于在降雨量大、空气湿度高、云雾天

气频繁和直射光弱的环境中生长( Gentry & Dodson,

1987; H�lscher et al . , 2004 )。Nadkarni 和 Solaro

( 2002)通过将哥斯达黎加山地云雾林中的附生植物

移栽到强光照、气候干燥的峡谷生境条件下, 模拟全

球气候变化对附生植物生长的影响,试验结果表明

随着附生植物死亡率的增加, 其生长速率明显降低,

表明水分条件对附生植物生长的影响显著。Leim�
beck和 Balslev( 2001)认为在湿度上即使是微小的变

化也会影响到附生植物群落的区系组成。Kreft 等

( 2004)也认为水分的作用严重影响着附生植物的生

存与繁衍; 水分因子比养分因子更能够制约附生植

物的生长, 这种制约的程度在附生植物处于幼年期

时显得格外明显( Zotz & Hietz, 2001)。

大气降水对附生植物群落分布的影响作用相当

明显。以苔藓为代表的非维管束植物能否在各大森

林生态系统中建群分布主要是受降水的制约 ( Benz�
ing, 1998)。有学者证明降水的季节分配均匀与否

决定着附生植物分布的丰富程度, 例如在亚马逊的

热带雨林中,年降水量虽大于2 000mm,但是其附生

植物的生物量较安第斯山脉的大多数地区都少, 原

因在于前者每年都要经历一段干旱期 ( Benzing,

1998)。最近的研究证实维管束附生植物的相对生

长量与年总降水量相关而不是与降水的天数相关

( Laube& Zotz, 2003)。

此外,通过野外调查和分析, Wolf ( 2003) 认为,

林冠上存在的风媒附生植物的相对高分布量与旱季

有关,因为旱季有利于其种子的散布。这样的假说

说明风媒附生植物的存在很可能是干旱气候存在的

指示植物。

5. 2 � 地形因子

有关地形因子对附生植物影响的研究主要是海

拔高度的变化。沿着海拔梯度的变化,降水量、大气

湿度、大气温度、光照强度、风速和土壤条件等气象

生态因子呈现出较大的差异。Wolf ( 1993b)研究了

安第斯山脉北侧森林附生物沿海拔梯度变化的情

况,发现附生苔藓植物在 2 550~ 3 190 m 之间表现

出较高的物种多样性; 地衣的物种多样性在 1 500

~ 3 200 m 之间缓慢下降,而在 3 200 m 以上又急剧

上升;林冠附生物生物量在 2 400 m时显著增加,与

湿度的迅速增大相一致,但与当地降水、散射光照变

化相关性低; 他认为林冠附生植物的组成与分布在

海拔梯度上的变化并不能用简单的函数关系来表

达,因为还受到其它诸多因素的制约。Freiberg 和

Freiberg( 2000)以单株树木为采样单位,发现山地云

雾森林的附生植物物种数( 33~ 54种/棵)比低地森

林( 19~ 32 种/棵)的多, 呈现出附生植物多度与丰

富度都随着海拔上升而增加的趋势。当然这种趋势

也不是绝对的, Gentry 和 Dodson ( 1987) 证实在高海

拔地区, 降水量与附生植物物种丰富度并不存在正

相关关系。

5. 3 � 微生境

微生境条件对林冠附生植物的生长和分布的影

响已逐渐为人们所重视。除了气候因素以外,容纳

附生植物生长的微环境的类型和空间大小也影响着

附生植物的分布和丰富程度 ( Esseen & Renhorn,

1996)。Nieder 等( 2001)认为,影响附生植物在林冠

层中的分布的最主要因素是以枝条直径大小为形式

的生长基质条件。Ibisch( 1996)在玻利维亚山地雨

林中发现宿主树上由于枝条年龄的差异所导致生长
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基质的不同直接影响着附生植物的分布,在 10年生

的枝条上能发现生活了6~ 8年的凤梨科植物,在10

~ 15年的枝条上可以明显发现苔藓类的植物已经

将地衣类的植物排斥开了。在 20~ 25年的枝条上,

特别是当大的凤梨科植物死亡后留下了空隙可供所

有的新的附生植物建群生长。树高大小也是影响附

生植物多度的重要因素 ( Lyons et al . , 2000)。此

外,最新的研究表明,树皮的 pH 值也是影响附生植

物群落的重要因素之一, 因为酸碱度不同的树皮上

出现了不同的附生植物种类 ( Mitchell et al . ,

2005)。在同一棵树上因不同部位微生境条件的不

同, 所附生的植物种类和数量也分布不均匀。

H�lscher等( 2004)发现在林冠内部的生物量是在树

干上分布的 33倍之多。Vellak 和 Paal ( 1999) 对爱

沙尼亚 Jarvselja森林保护区中不同生长基质上的附

生苔藓植物进行的调查结果表明,在活立木树干或

树基部、枯腐木和林地面上苔藓植物分别为19. 9%、

14. 9%和 65. 2%。

通过研究森林边缘效应对附生地衣生长与分布

的影响,发现林缘与森林中心间在风速、光照、湿度

和大气养分粒子含量所存在的差异使得附生地衣

(Alectoria sarmentosa)的多度存在着显著的差异( Es�
seen & Renhorn, 1998)。林窗动态演替过程中的微

环境的变化也会对森林附生植物带来影响, Pad�
mawathe等 ( 2004) 比较了不同的生境下附生维管束

植物在宿主树木上的盖度: 未干扰密林中为 82% ,

林窗为75% ,而伐木干扰区则为 69%。

6 � 人为干扰对附生植物生长和分布的影响

附生植物对人为活动的干扰很敏感。由于附生

植物生长速率低, 建群过程缓慢 ( Laube & Zotz,

2003) ,对干扰的耐受范围相当有限, 所以轻微的干

扰便可影响到它们的生长与演替 ( Nadkarni, 2001;

Nadkarni & Solaro, 2002)。森林附生植物群落一旦

遭受人为干扰破坏, 其恢复的过程将变得异常困难,

例如很多苔藓类和地衣类的附生植物因受到其繁殖

体传播能力较弱的限制, 一旦生境经受任何干扰便

会使其在新的宿主树上建群的能力下降 ( Vander�
poorten et al . , 2004)。近年来人们对大自然无节制

的开发,使越来越多的原生植被遭到破坏,而呈现出

次生植被的面积越来越大的趋势。植被覆盖率的下

降,伴随着光照加强、水平降水量减少、空气湿度降

低,使得附生植物生长繁衍所需的特殊微环境减少,

继而导致其群落多度与多样性的减少。

在森林群落中, 有相当一部分树木不能为附生

植物提供适合的生长环境, 尤其是那些先锋树种,所

以森林在受到干扰后, 先锋树种的出现会大量地削

减附生植物的生物量 ( Romero, 1999)。Barthlott 等

( 2001)注意到随着人为干扰程度的增大, 林冠附生

植物的物种数量有下降的趋势。有报道显示新加坡

有 62%的附生植物物种经过大强度的毁林后绝种

了(Turner et al . , 1994)。Pykala ( 2003) 发现在芬兰

南部 Lohja地区森林中由于人为开垦耕地所造成的

森林生境片断化(耕地占 22. 5% )使得当地地衣种

群森林破坏后的 10年内因宿主树木的砍伐而消失

了近20%。

由于长期以来人为干扰和破坏,很多原始森林

面积减少,许多已演变成次生林、灌丛或荒草地, 生

境条件发生明显变化。Barthlott 等( 2001)认为在热

带地区即便是面积很小的原生林植被都将起到重要

的维系附生植物多样性的作用。在经过伐木干扰的

森林中, 温度与光照强度均比在原生林和其中的林

窗中大, 而相对湿度却明显降低( Padmawathe et al . ,

2004)。受严重干扰的次生林, 林木稀疏, 林冠层中

光照强、空气湿度小,从而降低了耐荫附生植物的多

度、分布和多样性( Hietz_Seiferet et al . , 1996)。此

外,在次生林中大径级宿主树木少,不能为附生植物

的建群提供足够的生长微环境, 也是造成附生植物

的分布和组成在两种生境下差异悬殊的原因。当

然,仅仅对附生植物彼此间的多度、盖度、丰富度和

生物量在数值上作比较, 而不结合它们各自在系统

中的地位和作用是不足以说明附生植物群落在不同

生境下的差异的。因为Nadkarni等( 2004) 发现在原

生林中的附生物质能够截获大气中的养分元素、为

林冠无脊椎动物提供栖息地以及为动物提供食物来

源等,而在次生林中却不具备这样的功能。

人们对森林的不同经营管理手段也会影响到附

生植物群落组成和分布的改变。Vellak 和 Paal

( 1999)的调查结果表明, 在未经管理的保护区森林

和实施管理的人工林中分别有 74和 54种苔藓植物

出现,虽然在苔藓植物分布多度和生长基质( Sub�
strate)类型等指标上均不存在统计意义上的显著差

异,但作者认为具有附生特性的苔藓植物在未经管

理的天然林比有人工管理的森林中数量要多,说明

人为经营管理措施对森林中附生植物群落结构产生

较大的影响。

7 � 林冠附生植物研究展望

基于对林冠附生植物多方面的研究结果,许多
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学者认为林冠附生植物及其枯死残留物在维系生态

系统生物多样性格局,以及养分、水分循环方面起到

了重要的作用, 应对生境潮湿的热带和温带山地森

林生态系统的结构和功能进行重新评价( Knops et

al . , 1991; Lowman & Nadkarni, 1995; Ozanne et al . ,

2003; H�lschera et al . , 2004)。另一方面,在国际上

新兴的 林冠学!研究和现代 生态林业!理论及管理

中,也把了解林冠附生生物组成、结构和生物量及其

生态学效应作为山地森林资源动态和环境研究及管

理的重要基础之一 ( Gillis, 1990; Lowman & Nad�
karni, 1995; Lowman, 2001)。

虽然林冠附生植物生态学研究取得了很大的进

展,然而, 由于世界各地森林类型和环境条件等方面

的差异,加之人们对森林附生植物的了解远远少于

对其它植物的了解, 目前,国际上对林冠附生物的研

究仍十分活跃。一方面, 他们研究不同类型森林中

附生物结构与功能的动态, 其中对不同类型森林附

生植物的多样性格局及其形成机制,活、死附生植物

的生物量及其空间分布特性, 附生植物与不同宿主

之间、生态因子之间的关系、附生植物获取大气营养

元素(包括某些物种自身具备固氮功能)的能力, 对

环境变化或人为活动干扰的忍受能力等等, 仍然是

目前森林附生物研究中的热点问题( Lowman & Nd�
karni, 1995; Lowman, 2001)。另一方面, 因为森林附

生物主要分布于林冠层中, 故探讨一种林冠附生物

质的标准测量方法, 发展利用统计学的方法和技术,

研究从树木个体到生态系统和景观空间尺度上附生

植物组成、生物量分布变化规律,也成为现阶段森林

附生植物研究的重要内容之一( Lowman & Ndkarni,

1995)。

8 � 我国有关林冠附生植物研究的现状和建议

在我国, 过去对林冠附生植物的研究主要集中

在附生苔藓、蕨类、地衣和种子植物的物种鉴定和有

关附生植物区系地理分布方面, 为探讨和揭示中国

植物区系的形成、发生和发展起了十分积极的作用。

然而, 对林冠附生植物及其枯死残留物的生态学效

应了解不多。近年来, 林冠附生物在森林生态系统

中的重要作用已开始逐渐引起有关学者注意。在注

重吸取前人研究成果的基础上, 开展了有关附生植

物多样性、生物量、养分和水分含量的研究, 并将其

生态学意义的认识提高到对生态系统影响和作用的

层面上(汪庆等, 1999; 刘文耀, 2000)。曹同等对长

白山森林中1. 5 m高度以下的附生苔藓植物的生物

量、多样性及其分布规律(曹同和郭水良, 2000; 郭水

良和曹同, 2000a, 2000b)进行了研究。刘文耀等对

山地湿性常绿阔叶林中的附生苔藓植物的分解速

率、生态功能进行了初步的研究 ( Liu et al . , 2000,

2002)。最近对云南哀牢山山地湿性常绿阔叶林林

冠附生植物群落的物种多样性与空间分布特性、附

生植物与宿主关系等进行了较为详细的研究(徐海

清和刘文耀, 2005) , 为全面、深入地研究该地区山地

湿性森林生态系统结构与功能以及生物多样性形成

格局提供了科学依据。

然而,我国地域辽阔,多样化的气候和复杂的地

理环境, 孕育着丰富多样的森林类型。以往我国在

开展山地森林生态系统结构与功能研究中,特别是

对热带、亚热带和温带高海拔地区山地湿性森林生

态系统生产力形成机制及其功能过程进行研究时,

没有把附生植物及其枯死残留物生物量纳入到森林

总生物量中去,对森林中附生物的组成、生物量空间

分布,附生物与宿主和生境变化的关系,以及附生物

在生态系统水分、养分循环中的作用及其影响机制

等还了解很少,很显然,这对了解山地森林生产力结

构、生物多样性格局及其维持机制,以及森林资源的

科学经营管理是不全面的, 缺乏深度。因此, 在全

面、深入、持续地研究热带、亚热带和温带山地森林

生态系统的结构、功能、动态特征及管理途径过程

中,需重视林冠附生物物种多样性、生产力及其生态

功能的研究, 以了解它们在森林生态系统过程中的

作用及其机制。
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