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摘  要  林冠是生物圈中物种最丰富却最鲜为人知的生境之一。它在森林与大气的物质、能量交换过程中发挥着至关重要的

作用。但因林冠调查技术的限制, 林冠及生存在其中的附生植物在生态系统中的功能尚未得到足够的重视。塔吊在三维空间

中作业具有“全方位、高精度、非破坏、可重复”的特征。林冠塔吊已成为当前林冠学研究的标志, 并为林冠附生植物研究提

供了契机。国际上, 欧美国家利用塔吊技术对林冠层附生植物多样性与空间分布等进行了大量的研究, 取得了丰硕的成果。

该文介绍了塔吊的构造、林冠塔吊建设历史和站点分布及国际林冠研究组织等概况, 并对依托塔吊开展的附生植物研究进展

进行了评述。此外, 还简要介绍了我国塔吊建设与林冠生态学发展情况。在系统分析国内外附生植物研究现状基础上, 从附

生植物多样性、附生植物空间格局与维持机制、生态适应性、与林冠动物的关系以及附生植物对气候变化的响应等5个方面

对今后基于林冠塔吊开展附生植物研究进行了展望。 
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Abstract 

Forest canopies are one of the most species-rich habitats, but among the least explored in the biosphere. They play 
a crucial role in the process of material and energy exchange between the forest and atmosphere. Individual eco-
system members (e.g., epiphytes) and the ecological function of canopies have been given insufficient attention 
because of inaccessibility. Canopy cranes have been successfully used to guarantee non-destructive and reiterated 
sampling of epiphytes, thus offering a top-down perspective of the entire canopy. These cranes have become the 
symbol of canopy research and enable epiphyte research. Globally, western developed countries have conducted 
many studies of diversity and spatial distributions of epiphytes using canopy cranes, thus accumulating an abun-
dance of valuable results. This review summarizes the structure, development history, and distribution of canopy 
cranes as well as general information about international canopy research organizations. Ecological studies of 
epiphytes performed around the world using these canopy cranes are also reviewed. Additionally, the develop-
ment of canopy ecology and the construction of canopy cranes in China are introduced briefly. In analyzing cur-
rent research trends in ecological studies of epiphytes in China and globally, the following aspects were consid-
ered: biodiversity, spatial patterns and maintenance mechanisms, ecological adaptations of epiphytes, their rela-
tionship with canopy animals, and their responses to climate change.  
Key words  canopy crane; epiphytes; biodiversity; spatial distribution pattern; ecological adaptation; climate 
change 
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作为森林地表以上全部树冠的集合 , 林冠

(forest canopy)包括所有的叶片、枝条、小枝及附生

植物 (Nadkarni et al., 1996; Lowman & Rinker, 
2004)。三维空间的异质性及垂直分层使林冠蕴含了
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全球40%的陆地生物多样性, 其中10%是林冠专有

类群(Hopkin, 2005)。长期以来, 因缺乏有效的技术

手段调查林冠层, 大部分林冠研究局限于森林地面

0–2 m范围内(Lowman & Schowalter, 2012)。毫无疑

问, 这个有限的研究高度会导致不全面的结论。林

冠被视为“最后的生物前沿” (the last biological fron-
tier)、“地球的第八大洲”, 是生物圈中物种丰富却最

鲜为人知的生境之一(Stork, 2007b)。人类对深海和

外太空的探索均早于对林冠的研究, 林冠生物多样

性格局和生态过程仍被视为“科学黑箱” (Parker et 
al., 1992; Lowman et al., 2012)。 

林冠调查技术的革新为科学家探索该未知领域

提供了有效工具。望远镜、梯子、单绳攀爬技术、

空中走廊、热气球和林冠筏、塔吊等技术先后被用

于林冠研究(Lowman, 2001; 杨洁等, 2008)。其中, 
林冠塔吊(canopy crane)的起重臂(jib)可旋转360°, 
携带的吊篮(gondola)可水平延伸和垂直起降, 能安

全地把研究人员和仪器投放至林冠三维空间的指定

位置, 开展林冠层的生物多样性与生态过程及其对

环境变化响应等方面的研究工作 (Hopkin, 2005; 
Pennisi, 2005)。塔吊在林冠研究中的作用如同水肺

系统 (scuba system)(Stork, 2007b; Lowman et al., 
2012)或深海潜水器(deep-sea submersible) (Mitchell 
et al., 2002)在开展海洋生物学研究中一样不可或

缺。当人们具备进入冠层的能力后, 才逐渐认识到

林冠是全球陆地生物群系与大气层的功能界面

(functional interface), 在提供局域和全球生态系统

服务以及森林与大气的物质、能量交换过程中发挥

着至关重要的作用(Ozanne et al., 2003)。 
附生植物(epiphyte)是依赖乔木宿主提供结构

性支撑的非寄生植物(Laube & Zotz, 2006b; Zotz, 
2013)。植物进化为附生生活型后能获得更多的光

照、逃避捕食者并提高传粉效率, 但因根系失去了

与土壤接触的机会而面临较为严重的水分和养分胁

迫。它们暴露在空气中, 直接吸收空气中的水分和

养分以维持其生命过程, 对环境变化具有高度敏感

性(Benzing, 2012)。同时, 作为热带山地森林物种最

为丰富的类群之一, 附生植物具有重要的生态功能, 
它们在维系森林生态系统的物种多样性(Kromer et 
al., 2013), 截留大气水分、促进养分循环(Zotz & 
Winkler, 2013), 为其他生物提供林冠栖息地和食物

(Nadkarni et al., 2011)等方面发挥着重要作用。但与

陆生植物相比, 附生植物是研究得最少的植物类群, 
它们的多样性、空间结构与动态等方面研究得还很

不充分(Bartels & Chen, 2012; Mendieta-Leiva & 
Zotz, 2015)。 

林冠代表优先保护的生态系统和科学研究前沿, 
推动着科普教育的发展(Lowman et al., 2012)。当前, 
世界上超过一半以上的森林遭到砍伐、火烧或商业

收获。Mitchell (2001)预测, 在21世纪末将只剩下原

来5%–10%的雨林林冠层尚处于原始状态, 林冠生

境正面临重大危机(Batke, 2012)。林冠及其组分位于

森林与大气层相互作用的关键交互界面, 对环境变

化极为敏感, 具有生物指示作用。这使之成为监测

气候变化的“矿井中的金丝雀”(canary in the coal 
mine), 能为全球变化研究提供早期识别技术和预

警措施(Lowman et al., 2013)。林冠是蕴含丰富物种

但又受严重威胁的复杂生境, 受到生态学、气候学、

环境科学的关注, 成为保护生物学和全球变化生态

学的热点(Ozanne et al., 2003)。 
世界上首座林冠塔吊建立至今已有25年(Parker 

et al., 1992), 而基于林冠塔吊的首次附生植物研究

已有15年(Nieder et al., 2000)。尽管依托塔吊的附生

植物研究分别在种群动态(Laube & Zotz, 2006a)、物

种多样性与空间格局(Zotz & Schultz, 2008)、叶片功

能性状(Petter et al., 2015)等方面取得了令人关注的

研究成果, 但基于林冠塔吊的附生植物研究综合评

述却未见报道。在建设“中国生物多样性监测与研究

网络” (Sino BON)的背景下, 有必要对全球依托林

冠塔吊开展的附生植物研究历程、现状和趋势进行

分析和归纳, 以期为我国的Sino BON建设提供参考

(马克平, 2015)。本文的主要目标是: (1)简要介绍塔

吊的结构与特征、林冠塔吊建设历史和各个塔吊站

点及国际林冠组织概况; (2)围绕在塔吊上开展的附

生植物研究进行综述; (3)结合当前附生植物领域的

研究重点, 对我国基于林冠塔吊开展附生植物研究

进行展望。 

1  林冠塔吊站点与网络 

1.1  塔吊结构与特征 
塔吊由铁塔塔身, 起重臂, 平衡装置, 司机操

作室和挂钩及其吊篮设备等主要部件构成(Parker et 
al., 1992) (图1)。根据研究需要, 塔身可以安装在固

定的底座上成为固定塔吊, 也可以安装在沿铁轨运 
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图1  云南省勐腊县龙脑香热带雨林中的林冠塔吊(邓云摄)。 
Fig. 1  Canopy crane in tropical dipterocarp rainforest in 
Mengla County, Yunnan Province (Photographed by DENG 
Yun). 
 
 
行的移动底座上, 成为移动塔吊, 从而扩展塔吊的

有效覆盖范围(Nieder et al., 2000)。 
林冠塔吊在三维空间中作业具有“全方位、高精

度、非破坏、可重复”的特征 (Schmit-Neuerburg, 
2002)。训练有素的塔吊司机操控起重臂的旋转和吊

篮的升降, 可以将吊篮中的研究人员或仪器装备精

确地投放至林冠空隙间的绝大部分位置(Parker et 
al., 1992)。这种方式允许研究人员接近枯枝或枯木

的树梢、树冠外层枝叶或其他不适合攀爬的树木。

此外, 塔吊可以避免马蜂、蚂蚁、蛇或其他有害昆

虫对林冠作业的干扰。林冠塔吊以非入侵的方式让

研究者的重量不接触树木本身, 将爬树对树木产生

的负面影响(如将附生植物从枝条基质上剥离、折断

枝条、干扰无脊椎动物等)降到最低(Lowman & 
Rinker, 2004)。 

与其他进入林冠的方式相比, 林冠塔吊提供从

上到下的独特研究视角, 解决了许多因设备和人员

不能到达林冠而无法开展的研究难题。这使得研究

者能够轻松地将高层的林冠组分和生态过程纳入研

究范畴, 在三维空间内对树木个体、枝条和叶、花、

果及其林冠动物等进行重复取样, 史无前例地开展

林冠控制和观察试验 , 直接测量并读取数据

(Pennisi, 2005)。高大乔木的生理生态、CO2动态和

气候变化、生物多样性、传粉生态、物候和森林病

虫害监测等均可依托林冠塔吊进行(Stork et al., 
1997)。 
1.2  国外林冠塔吊的建设和分布 

史密森尼热带研究所(Smithsonian Tropical Re-

search Institute)在Alan Smith的指导下于1990年首次

将塔吊安装在巴拿马低地森林, 开创了通过塔吊研

究林冠结构和整株树木生理的先河(Parker et al., 
1992; Lowman et al., 2012)。之后, 林冠塔吊陆续在

美国、委内瑞拉、澳大利亚、巴拿马、马来西亚等

地的不同森林类型中出现。截至2015年, 国外共有

11座林冠塔吊, 覆盖的森林总面积约11.7 hm2, 其
中5座位于热带森林(Stork, 2007a; Lowman, 2009), 
总面积近6 hm2 (表1)。塔吊主要集中在欧洲(4座)和
美洲(4座), 亚洲只有2座。澳大利亚Cairns塔吊是唯

一位于南半球的塔吊。委内瑞拉Surumoni和德国

Leipzig塔吊是移动塔吊, 底座安装在120 m长可移

动的轨道上, 其余9座是固定底座的塔吊。覆盖面积

超过1 hm2的塔吊有4座, 它们覆盖的森林面积之和

超过7 hm2。其中, 起重臂最长的是美国Wind River
塔吊(85 m), 它覆盖森林面积最大(2.3 hm2)。塔身最

高的是马来西亚Lambir Hills塔吊(80 m), 对应覆盖

面积1.77 hm2。而德国Solling和瑞士Basel塔吊臂长

最短, 覆盖森林面积最小(分别为0.2和0.28 hm2)。 
由于各塔吊所处植被类型以及研究目标差异, 

不同塔吊具有不同的研究主题和侧重点。在温带森

林塔吊中, 除了美国Wind River塔吊研究过附生非

维管植物外, 欧洲4座塔吊和日本北海道塔吊几乎

没有开展关于附生植物的研究。5座热带林冠塔吊中, 
巴拿马Parque Metropolitano塔吊样地因附生植物稀

少而没有涉及, 其余4座塔吊均将附生植物作为主

要的研究对象。上述塔吊中, 美国Wind River塔吊和

委内瑞拉Surumoni塔吊因经费或自然条件限制, 目
前已停止运行(Mitchell et al., 2002)。 
1.3  国际林冠研究组织 

单个塔吊站点的结果不具有普遍性, 对政策制

定者和资源管理者的影响力明显不足。塔吊网络可

以在若干个站点实施统一标准的试验或在不同站点

之间共享数据, 扩大研究的价值(Stork, 2001)。在此

背景下, 一些致力于林冠学研究的国际组织, 如国

际林冠塔吊网(International Canopy Crane Network, 
ICCN)与全球林冠计划 (Global Canopy Program, 
GCP)等先后成立。这些网络试图建立一套统一的林

冠学研究方法, 收集、储存、分析、解释并可视化

展示这些三维空间数据, 服务于林冠科学家、森林

管理者和社会公众等(Nadkarni, 1993; Nadkarni et 
al., 1996)。 
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1.3.1  国际林冠塔吊网(International Canopy Crane 
Network, ICCN) 

1997年3月, 在巴拿马举行的首次国际林冠塔

吊研讨会(International Canopy Crane Symposium), 
将“整合研究力量, 发挥林冠塔吊研究的最大影响

力”作为其核心议题。会议决定成立国际林冠塔吊网

络。鉴于林冠塔吊作为有效工具回答全球尺度上关

键科学问题的潜在价值, 研讨会得到生物多样性公

约秘书处(Conventions on Biological Diversity)、气候

变化与臭氧层空洞委员会(Climate Change & Deple-
tion of the Ozone Layer)等国际组织的关注(Stork et 
al., 1997; Stork, 2001)。 

国际林冠塔吊网是全球林冠塔吊的联盟, 旨在: 
(1)促进林冠塔吊研究的交流合作; (2)多个塔吊站点

长期同步监测, 为林冠结构、功能和生物多样性的

研究提供基础资料。该组织的愿景是将各塔吊站点

作为参考, 对塔吊覆盖样地林分结构制图, 形成有关

森林林冠功能及其过程的知识框架, 以便在更大空间

尺度上进行验证(Basset et al., 2003)。该网络倡导建立

数据标准化协议和数据集, 提供更为全球化的观点, 
确保将林冠研究最新信息传送给政策制定者。 
1.3.2  全球林冠计划(Global Canopy Program, GCP) 

受欧洲科学基金会和美国国家科学基金会联合

资助 , 国际林冠科学研讨会(International Canopy 
Science Workshop)于1999年在牛津大学举行。10个
国家的29名林冠学者为全球林冠计划设定了基本框

架。该组织与ICCN联合, 计划在从温带到热带的重

要森林中安装更多的林冠塔吊(Pennisi, 2005)。该研

究计划拟跟踪监测气候变化对林冠附生植物的作用, 
通过全球气候变化预测模型, 提高人们对林冠重要

性的认识(Ozanne et al., 2003; Hopkin, 2005)。 
全球林冠计划关注的主要科学问题有林冠生态

系统功能、林冠生物多样性及其维持机制、全球变

化对林冠生物多样性的影响、林冠的社会经济价值

以及林冠产品和生态服务如何确保当地社区环境安

全等。其使命是将全球森林研究整合至为期10年的

研究计划, 认识林冠在生物多样性及其在气候变化

中的作用(Lowman & Rinker, 2004)。由全世界40多
位林冠研究者汇编完成的《全球林冠手册》, 已成

为林冠研究的重要工具书(Mitchell et al., 2002)。近

年来, 该组织还提出整体森林观测(whole forest ob-
servatory)概念, 即将森林视为地下、地表、林冠三

个层次的整体结构和功能系统, 对森林整体结构进

行立体的长期观测。该系统除了常规观测外, 还配

置了移动(热气球)的和静态(塔吊)的林冠观测设施, 
从而开展森林不同垂直梯度上的观测研究(Lowman 
et al., 2013)。 

由于林冠在维持区域及全球生物多样性上的重

要性, 在第三届国际林冠学大会上通过了“林冠研

究凯恩斯宣言” (Ozanne et al., 2003)。宣言强调以塔

吊为标志的林冠调查新技术, 加强林冠生物多样性

及其在维持生态系统服务功能方面的研究, 建立国际

林冠数据库和通讯网络, 将林冠附生亚系统纳入濒危

栖息地的整体保护计划。林冠塔吊及上述国际研究组

织/会议的出现表明: 作为研究林冠结构、功能及其与

土壤系统、大气系统物质循环、能量流动相互关系的

林冠科学已逐渐成为目前国际上生物多样性、全球变

化研究中的热点(Lowman & Rinker, 2004; Lowman & 
Schowalter, 2012; Lowman et al., 2013)。林冠学已成为

国际森林生态学研究的前沿, 有望逐步发展成为一门

新兴学科(宋亮和刘文耀, 2013)。 

2  基于林冠塔吊开展的附生植物研究进展 

2.1  研究概况 
截至目前, 国外的11座林冠塔吊中有5座开展

过附生植物研究。归纳起来, 林冠塔吊附生植物研

究主要有以下特点:  
(1)林冠塔吊在中南美洲热带低地雨林应用最

早, 覆盖面较广。其中, 在巴拿马San Lorenzo塔吊

样地开展的附生植物相关研究最具有代表性。依托

该塔吊, 德国Oldenburg大学的Gerhard Zotz教授从

叶片、种群和生态系统等不同层面集成, 致力研究

附生植物的生态问题, 取得一系列成果(Laube & 
Zotz, 2006a; Zotz & Schultz, 2008; Petter et al., 2015)。
在委内瑞拉Surumoni塔吊样地, Engwald等对附生植

物的多样性、空间分布格局及其演替进行了系统研

究, 绘制了附生植物在林冠三维空间中的地理坐标

和地图(http://www.engwald.homepage.t-online.de/ 
Surumoni.htm)。 

史密森尼热带研究所在巴拿马先后建立了两座

林冠塔吊。第一座建成于1990年, 位于巴拿马城边

的Parque Natural Metropolitano国家公园, 主要开展

林冠物候和光合作用研究(Mitchell et al., 2002)。
1997年又在加勒比海岸的Fort Sherman (后更名为
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San Lorenzo)建立了第二座林冠塔吊。自2000年在

San Lorenzo塔吊样地启动“热带林冠生物学计划” 
(Tropical Canopy Biology Program)以来, 研究成果

稳步增长。2003–2005年又开展了“土壤与林冠节肢

动物多样性调查” (Investigating the Biodiversity of 
Soil and Canopy Arthropods, IBISCA)项目。该项目

有45名工作人员从事野外工作, 16个国家100多名科

学家鉴定物种(Basset et al., 2003)。Zotz和Schultz 
(2008)完成了该林冠塔吊范围内全部附生植物的调

查, 并对宿主物种名称、径级大小、附生高度、基

质/枝条直径和与主干的倾角等参数进行了详细记

录。该数据集被用作附生植物动态长期监测的基础

数据。除了对附生植物多样性和空间格局的研究之

外, 他们还进一步开展了附生植物垂直分层的生理

机制研究(Zotz & Hietz, 2001; Petter et al., 2015)。 
奥地利科学院和委内瑞拉政府联合实施了跨学

科的Surumoni林冠塔吊项目, 旨在研究新热带雨林

林冠的结构与功能。该塔吊于1995年建成, 研究样

地位于亚马孙Orinoco河及其支流Surumoni河口处

(Anhuf & Winkler, 1999)。该项目目标是: (1)调查附

生植物物种多样性及其群落结构; (2)探讨附生植物

动态及其影响因素; (3)构建该样地附生植物的结构

和功能的模型(Engwald et al., 2000)。项目从1995年
开始至2000年夏季结束, 分为两个阶段。第一阶段

(1995–1997年): 记录附生植物在林冠的高度、宿主

和附生植物的种类以及聚集或个体出现形式, 鉴定

样地内所有附生植物物种, 对以上信息进行精确制

图, 并拍照存档。第二阶段(1998–2000年): 在前期

工作基础上, 分析影响附生植物的因子, 监测附生

植物的演替动态。附生植物空间分布的三维数据被

集成在GIS之中, 可以对物种和个体的周转率进行

比较(Schmit-Neuerburg, 2002)。 
(2)亚太地区热带低地雨林塔吊样地仅各有一

篇关于干旱对鸟巢蕨(Asplenium nidus)分布的影响

以及鸟巢蕨对宿主偏好的报道。其中, 马来西亚

Lambir Hills国家公园的林冠生物学研究计划以沙

捞越和日本科学家建立的“林冠走廊”作为开端

(Inoue et al., 1995)。之后, 日本科技协会于2000年在

该样地内建成了林冠塔吊, 将林冠研究推进到一个

新的阶段。该塔吊研究主要关注低地龙脑香林的集

中开花和结果(mass flowering and fruiting)以及物种

共存机制等内容(Ichie et al., 2009)。澳大利亚Cairns

塔吊位于昆士兰州Daintree低地雨林的Cape Tribu-
lation。该项目最初目标是用塔吊来测量样地树木的

形态, 基于这种测量来精确计算地上生物量及树冠

的动态变化(Liddell et al., 2007)。 
该地区林冠塔吊样地内没有开展过附生植物多

样性及其空间格局的研究。其原因可能是干旱和飓

风对样地内附生植物造成严重干扰。如澳大利亚热

带气旋(tropical cyclones)对Cairns塔吊样地频繁地

灾难性破坏, 并使部分散生巨树折断, 对附生种群

产生毁灭性的影响(Laidlaw et al., 2007)。与厄尔尼

诺-南方涛动(El Niño-Southern Oscillation, ENSO)有
关的东南亚低地雨林极端干旱事件也会导致大量附

生植物死亡(Harrison, 2006; Fayle et al., 2009)。 
(3)非维管附生植物的研究很少, 尽管这类植物

对附生植物的生物多样性, 甚至对整个森林生态系

统功能都有重要贡献。在11座塔吊中, 仅在美国

Wind River塔吊样地开展了附生非维管植物的垂直

分层及其成因的研究。欧洲温带森林4座塔吊很少涉

及附生植物研究(Lowman & Rinker, 2004)。 
(4)尽管国外存在过11个塔吊及多个林冠研究

网络组织, 但事实上不同站点间的附生植物数据共

享以及联网研究尚未开展过。截至目前, 已公开报

道的林冠附生植物研究案例都是基于单一站点的研

究结果。这种情况可能是由以下两个原因所致。首

先是亚太地区两座热带森林塔吊的设计初衷不是为

研究附生植物而建。研究初始目标不同, 导致选址

时不能兼顾附生植物的背景资料。其次 , 因
Surumoni塔吊停运, 故新热带森林只剩下1座塔吊

研究附生植物。林冠塔吊在同一森林中一般只有一

座而没有空间独立的重复。因此, 在塔吊样地上进

行的观测性试验都要避免伪重复问题(Pseudo repli-
cation)(Basset et al., 2003; Lowman et al., 2013)。塔

吊网络在不同生物地理区域的比较以及大量取样有

助于解释在不同时空尺度的附生植物格局是否一致

(Stork et al., 1997)。 
2.2  具体的研究案例 
2.2.1  附生植物多样性及其空间分布 

Surumoni塔吊样地附生植物研究是世界上首次

通过林冠塔吊对1.5 hm2热带低地森林进行的最全

面调查。该样方中有778个个体, 属于13科53种。整

体上, 70%物种个体数低于10个, 只有5种个体数大

于50个。51%的个体(397/778)出现在高光照且干旱
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的林窗蚂蚁巢穴(ant nests)上, 属于专性蚂蚁花园附

生(obligate ant-garden epiphytes)。兰科物种占全部物

种数的37%, 蕨类占14%, 体现了典型的热带低地

附生植物物种组成特征(Anhuf & Winkler, 1999; 
Carlsen, 2000; Engwald et al., 2000)。在53种附生植

物中, 有36种(69%)是专性附生, 14种(27%)半附生, 
2种(4%)是偶然附生(Nieder et al., 2000)。不同宿主

为附生植物提供了不规则的异质性资源镶嵌基质

(Engwald et al., 2000), 附生植物在水平方向呈集群

分布。蚂蚁对林窗的偏好促使半数以上的蚂蚁花园

附生出现在林窗周围。半附生喜林芋属(Philodend- 
ron)的根系或茎与地面连接, 它们的分布更均匀。附

生植物水平和垂直生态位可能存在广泛重叠, 森林

镶嵌(forest mosaic)的随机动态允许生态位类似的

附生物种共存(Nieder et al., 2000)。 
巴拿马San Lorenzo塔吊样地共记录103种附生

维管植物, 13 099个体。物种和个体数量上, 兰科都

是最重要的科, 占物种数量的40%以上, 占全部个

体的50%以上。在中等高度, 物种有一个明显的垂

直集中(vertical segregation)现象: 50%以上的个体出

现在地面以上15至25 m之间。乔木种类、径级大小

以及树木在林分中的空间位置三个因素都影响附生

植物的物种组成。但典范对应分析(CCA)发现, 没有

两个环境变量或空间因素能单独解释附生植物组合

10%以上的总变异。到目前为止, 大部分观察到的

变异仍然无法解释, 可能主要受随机因素的影响

(Zotz & Schultz, 2008)。因繁殖体扩展限制, 附生植

物多显示为集群分布。即附生植物在同一宿主上散

播的种子比宿主间的更多, 导致少数物种的大量个

体出现在同一宿主个体上(Zotz & Vollrath, 2003; 
Burns & Zotz, 2010)。 

垂直分布区理论在附生维管植物多样性研究中

被广泛运用。Johansson (1974)基于在西非雨林大树

的附生植物研究, 发现大多数的附生植物占据宿主

基质的特定区域, 因而提出经典的Johansson分区。

利用San Lorenzo塔吊样地附生植物多样性资料进

行聚类分析和判别分析, Zotz (2007a)在垂直方向上

提取出6种附生类群, 虽然大体上与Johansson分区

相符, 但也有一些类群(约占总物种数的10%)偏好

小径级树种。故单独研究大树上的附生植物不能代

表该群落的整体。因此, 源自大树/老树的垂直分区

方案可能低估附生维管植物物种多样性和多度, 将

会遗漏一些重要的空间分布信息, 低估总的附生植

物多样性, 故较小径级宿主也应被包括在附生植物

多样性研究中(Krömer et al., 2007)。 
在Wind River塔吊样地内40株宿主上分层随机

取样, 记录到111种附生植物, 含97种地衣14种苔藓, 
但没有附生维管植物(McCune et al., 2000)。附生植

物具有明显的垂直分层现象(McCune et al., 1997)。
发状地衣(Alectorioid)集中分布在林冠最上层; 蓝藻

地衣(Cyanolichen)在中低层林冠最多, 集中在光过

渡区; 苔藓主要分布在林冠下层和枝条基部。其原

因可能是蓝藻地衣不能忍受高光和紫外线, 需要液

态水才能进行生理活动; 苔藓需要高湿度和水分, 
更适合在低光潮湿的环境下生长。高大树梢最外层2 
m具有丰富的稀有种(Tholurna dissimilis)和嗜氮地

衣类群, 可能是因为鸟类栖息带来大量地衣繁殖体, 
同时其排泄物提供了充足的养分(McCune et al., 
2000)。在样地水平, 林冠高度和径级大小是影响附

生植物组成和分布的主要因子; 在宿主尺度, 基质

特性和微生境对塑造和维持附生植物多样性具有重

要影响(Lyons et al., 2000)。此外, Antoine和McCune 
(2004)发现局限分布在林冠中层(25–30 m)的俄勒冈

肺衣(Lobaria oregana)和肺衣(Lobaria pulmonaria)最
大生长速率出现在更高的40–45 m处, 但现实分布中

却没有出现在上层。其原因可能是林冠上层优势种

松萝(Usnea scabrata)竞争排斥了前者, 这意味着基

础生态位和现实生态位的差异受种间竞争的影响。 
2.2.2  附生植物与蚂蚁的互惠关系 

蚂蚁花园是新热带低地雨林林冠中的特有景

观。该景观由蚂蚁和附生植物所形成的紧密的共生

关系建立和维持(José Ibrahin, 2004)。蚂蚁花园内的

主要关系是: (1)蚂蚁巢穴为附生植物提供稳定的生

长基质, 筑巢过程传播附生植物种子和蓝藻细菌; 
(2)附生植物不定根给蚁穴结构性支撑, 细根从蚁巢

沉积物和蓝藻细菌中获得养分; (3)蓝藻细菌也从根

系分泌物和蚂蚁碎屑中进行碳循环(Cedeño et al., 
1999)。Surumoni塔吊样地附生植物花外蜜腺和蚂蚁

丰度有密切关系。天南星科喜林芋属的花外蜜腺是

林冠蚂蚁的主要食物来源(Bluthgen et al., 2000)。此

外 , 蚂蚁及其基质对附生植物Peperomia macro-
stachya和其他附生植物适合度和存活具有积极作

用(Schmit, 2007)。进一步研究发现, 去除蚂蚁后为

期两月的干旱导致附生基质干旱疏松, 最外层逐步
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消失, 附生植物幼苗枯萎且大量幼苗从基质上消

失。当蚂蚁和基质都去除时, 成年的附生植物的开

花或结实均受到影响。因此, 在干季蚂蚁可为附生

植物提供稳定基质和水分。 
Maruyama等(2014)在马来西亚Lambir Hills塔吊

样的附生蕨类(Platycerium crustacean)内举腹蚁属

(Crematogaster)蚁穴中发现了喜蚁的(myrmecophilous)
鞘翅目锥象鼻虫科(Brentidae)新属(Pycnotarsobrentus)。
但它们与蚂蚁和附生蕨三者间的关系有待进一步研

究。 
2.2.3  附生植物的种群动态 

群落生态的中心问题是掌握种群动态, 即推测

群落物种组成过去变化 , 预测将来物种组成

(Crawley, 1997)。在全球变化背景下, 附生植物的长

期动态监测便显得尤为重要。Laube和Zotz (2006a)
运用San Lorenzo塔吊, 对该样地内的附生植物动态

进行了长期系统的监测, 结果表明在5年时间内该

样地内整体附生植物组成基本稳定, 尽管单个宿主

上的附生植物有一定的动态变化。附生植物死亡率

较大, 即使长势良好的类群经历5年后也只剩下46%
的个体。此外, 利用附生维管植物的信息, 用当前的

种群增长来推断将来组成变化。Zotz (2007b)预测, 
常见附生种可能增加, 稀有种则依赖于其他种群的

迁移, 可能在当地会存活下来。这意味着当地附生

植物种群大小与种群等级结构具有重要关系。 
澳大利亚Cairns塔吊样地内共有102株鸟巢蕨。

其中75株在林冠层, 4株在地面卵石上, 23株生长在

地面上。连续四周的干旱无雨, 腐殖质完全干燥, 可
以导致大量鸟巢蕨死亡并从树上凋落。此外, 通过

对样地内全部鸟巢蕨种群分析, 发现最老的个体起

源于1985年。其原因可能是1984年的干旱导致样地

内几乎全部的鸟巢蕨死亡。在全球变暖背景下, 该
样地内鸟巢蕨的多度可能逐步降低, 其分布范围将

限制在林冠下层。这将对与鸟巢蕨有关的林冠动物

产生类似作用(Freiberg & Turton, 2007)。 
2.2.4  附生植物的宿主偏好 

宿主专一性程度是研究附生植物生态学的基

础。自从Schimper关于附生植物生态学的经典著作

于19世纪问世后已有200多篇文献研究附生植物的

宿主专一性(Wagner et al., 2015)。Zotz等基于巴拿马

San Lorenzo塔吊, 研究了附生维管植物的宿主专

一。研究发现, 膜蕨科(Hymenophyllaceae)喜欢附生

于大树/老树。其原因可能是大树具有厚树皮且持水

量更高, 更利于附生植物的建群和生长。另外, 大树

为附生植物繁殖体提供定居的时间也更久(Zotz & 
Buche, 2000)。通过模拟附生植物零模型在森林中的

随机分布, 发现3种宿主上的大多数(69%–81%)附
生植物都是随机分布; 而剩余物种或者过多或不足

代表随机分布。尽管一些附生物种特别偏好特定的

物种, 但这种偏好并不局限单一宿主。故某一宿主

上出现的附生植物, 既不是简单的随机出现, 也没

有出现绝对专一性偏好(Laube & Zotz, 2006b)。整体

上, 附生植物的宿主范围很大程度上是自由选择而

不受约束, 但存在一些宿主偏好现象(Wagner et al., 
2015)。 

马来西亚Lambir Hills塔吊样地内, 鸟巢蕨从不

同宿主上获得物理支撑, 对宿主树皮质地没有偏

好。但是鸟巢蕨的大小与宿主的胸径显著相关, 大
鸟巢蕨位于较大胸径的宿主上, 可能与鸟巢蕨需要

更大的表面积、更稳定的小生境和更长的建群时间

有关(Rajapakse et al., 2004)。 
2.2.5  附生植物光合途径 

景天酸代谢(crassulacean acid metabolism, CAM)
特征是夜间固碳并在液泡中积累有机酸, 通过PEP
脱羧反应, 白天气孔关闭(Silvera et al., 2009)。不少

附生维管植物以CAM光合途径应对干旱, 水分利

用效率高(Adibah & Ainuddin, 2011)。Zotz (2004)在
San Lorenzo塔吊样地中发现有20种CAM物种(占总

数的19.4%), 主要是兰科、凤梨科和仙人掌科。由

于CAM类型在微小或稀有的兰科中普遍存在, 以
个体数或生物量来推测附生植物中CAM的重要性

与从物种数得到的结果将会有很大不同。 

3  附生植物研究重点领域 

3.1  附生植物多样性 
生物多样性及其成因是生态学的核心内容

(Kalyuzhny et al., 2015), 也是维持生态系统稳定性, 
确定优先保护的关键(Hautier et al., 2015)。它已成为

人类在未来1/4世纪里最具挑战性的125个科学问题

之一(Kennedy & Norman, 2005)。林冠被视为是最后

的生物前沿, 公众对之知之甚少。看似最简单的问

题, 如不同树种或不同森林类型林冠附生植物有多

少, 它们的资源库和生态位是怎样的, 等等诸多问

题仍未得到满意的答复(Basset et al., 2003)。尽管朱
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华(2000)对龙脑香低地雨林的附生植物进行过研究, 
但是基于地面观察技术所获得的相关信息对龙脑香

热带雨林而言只是冰山一角。该群落中的望天树是

新热带低地雨林冠层高度的两倍, 光照、温度与水

分可用性沿垂直梯度剧烈变化(Szarzynski & Anhuf, 
2001), 为附生植物提供了高异质性小生境(Bartels 
& Chen, 2012)。但因没有林冠塔吊的支撑, 分布于

这类森林中的附生植物多样性长期被忽略。 
此外, 附生维管和非维管植物的研究是分开进

行的, 鲜有不同附生类群间的综合对比(Kelly et al., 
2004)。不同类群附生植物的多样性格局在不同森林

中有何差异？林冠塔吊以及林冠塔吊联网能有针对

性地回答生物多样性保护和利用中的林冠层“有什

么？在哪里？”等问题(马克平, 2014)。 
3.2  附生植物的空间格局和维持机制 

林冠生物的空间格局受到水平 (不同宿主 ) 
(Wagner et al., 2015)、垂直(分层)(Li et al., 2015)和时

间(物候变化)(Einzmann et al., 2014)等因子的影响。

林冠塔吊提供了更精细的观测平台, 生物体的空间

分布成为林冠塔吊研究的重点之一(Basset et al., 
2003)。已有的研究发现, 新热带附生植物多样性及

群落格局有不同解释。如在委内瑞拉Surumoni塔吊

样地内, 完全附生植物(holo epiphytes)在水平方向

上呈聚集分布; Tillandsia paraensis的垂直分布很大

程度上由其生理机制及其对光照的需求决定。与繁

殖体扩散方式相比, 基质可用性是附生植物建立和

生长的更重要因子(Nieder et al., 2000)。但是在巴拿

马San Lorenzo塔吊样地, 短距离传播却是附生植物

集群分布的重要原因。即因繁殖体扩展限制, 附生

植物在同一宿主上散播得比宿主间更多, 导致少数

物种的大量个体出现在同一宿主个体上(Zotz & 
Vollrath, 2003)。最近, Woods等(2015)发现哥斯达黎

加低地雨林中胸径最大的肉豆蔻科散生巨树Virola 
koschnyi具有最丰富的林冠小生境和附生植物多样

性, 支持“小生境多样性和专一性塑造热带附生群

落”的观点。因此, 尽管对热带乔木多样性的研究已

经取得了很大进步(Hu et al., 2012), 但附生植物多

样性维持机制研究却很匮乏, 有必要通过林冠塔吊

在不同时空尺度上进行高精度的观察和实验

(Wagner et al., 2015)。 
3.3  附生植物的生态适应性 

与多数地生生境相比, 附生生境养分受限并呈

斑块状分布 , 光照更强、温度更高但湿度更低

(Cardelus, 2010; Testo & Sundue, 2014)。附生植物具

备一系列适应林冠生境的特征。如叶片具有旱生构

造; 光保护能力强、能避免或者忍受干旱(如CAM光

合途径)(Zotz & Hietz, 2001); 通过表皮毛或叶片吸

收水分和养分, 提高了水分和养分的吸收能力; 繁
殖体/种子小但数量多(Benzing, 2004)。如附生兰属

(Cymbidium)植物叶片肉质化程度更高, 组织储水

能力更强, 使植物体内的水分平衡和生理功能在水

分胁迫时维持更长时间(Zhang et al., 2015)。兼性附

生蕨类 (Selliguea griffithiana)通过克隆整合作用

(clonal integration)维持在林冠生境中的存活与生长, 
附生种群的整合作用比地生种群的更大(Lu et al., 
2015)。上述生理机制能提高附生植物对林冠胁迫环

境的适应。此外, 附生植物叶片功能性状沿着环境

垂直梯度隔离而有利于生态位分化(Petter et al., 
2015)。如共存于同一生境中的两种舌蕨属(Elapho- 
glossum)植物, E. herminieri的比叶面积(SLA)比E. 
latifolium低, 且倒垂悬挂在横向光照更高的枝条下

面, 后者在宿主枝条顶部向上生长(Woods, 2013)。
因此, 在水分和养分受限的林冠生境中, 附生植物

为植物生理生态研究提供了独特的实验材料。通过

塔吊研究附生植物的生态适应性, 有助于阐明附生

植物占据林冠生态位过程中物种形成和多样性维持

的原因(Gravendeel et al., 2004; Bartels & Chen, 2012; 
Givnish et al., 2015)。 
3.4  附生植物与林冠动物的关系 

附生基质的异质性和资源镶嵌分布通常产生各

种互惠关系(如蚂蚁花园附生), 使林冠生物之间的

相互关系更为复杂。但是大多数林冠生物及其与林

冠生境的相互关系都是未知的(Basset et al., 2003; 
Ruano-Fajardo et al., 2014)。以东南亚低地龙脑香林

为例, 龙脑香林间隔2–7年的“集中开花/结果”格局, 
塑造了亚洲热带雨林的基本生态学过程。在短暂的

“盛宴”与漫长的“饥荒”交替中, 林冠附生植物提供

的花蜜/蜜腺、果实等成为林冠动物度过“饥荒”的极

其重要的食物资源(Corlett & Primack, 2011)。此外, 
附生植物提供的阴凉潮湿的生境还是位于干燥高温

的林冠层动物的重要栖息地。鸟巢蕨最大个体鲜质

量可以达到200 kg, 能为41 000头无脊椎动物提供

栖息地(Ellwood et al., 2002)。一株大鸟巢蕨所维系

的无脊椎动物生物量相当于该树冠内其余所有鸟巢
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蕨的维系量(Ellwood & Foster, 2004)。大型鸟巢蕨通

过创造小生境并改善环境条件, 成为树蛙活动和繁

育的重要场所, 其生态作用不容忽视(Scheffers et 
al., 2014)。通过塔吊在林冠层开展原位动植物相互

关系研究, 可以揭示附生植物作为林冠动物食物镶

嵌体和庇护所以及林冠动物对附生植物空间分布的

影响, 进一步加深对林冠系统生态过程的认识。 
3.5  附生植物对气候变化的响应 

附生植物不能从地面资源库获取水分和矿质养

分, 而主要依赖于空气输入, 被认为对全球气候变

化(如增温、湿度降低或降水减少)特别敏感(Gotsch 
et al., 2015), 适于作为研究气候变化的指示物(Zotz 
& Bader, 2009)。雾形成的隐匿(occult)或水平降水

(horizontal precipitation), 其可用性可能超过垂直降

水, 成为干季附生植物的主要水源(Gotsch et al., 
2015)。长期观测(Pounds et al., 1999)和模型推演

(Still et al., 1999)发现热带低地土地利用/土地覆盖

变化导致雾凝结高度抬升(lifting condensation level), 
即云底上升(lifting cloud base), 使邻近山地云雾林

雾持续时间和频率减少、雾强度降低(Lawton et al., 
2001), 并已导致部分脆弱的附生植物从一些受威

胁森林中消失(Zhu et al., 2010)。在西双版纳, 因橡

胶林导致的土地利用变化(Li et al., 2008)、区域气候

干热化(Fan et al., 2011)以及森林片段化(Negret et al., 
2013)引发雾日和雾时缩短、雾量减少(Liu et al., 
2014)。生境逐渐由凉湿向干暖转变(兰国玉等, 2010), 
喜湿耐阴的附生植物减少(梁娟等, 2007; Zhu et al., 
2010)。云雾格局变化对一些敏感物种可能产生毁灭

性后果(Bruijnzeel et al., 2011)。在此背景下, 开展典

型附生植物的人工模拟实验, 研究雾对附生植物碳-
水分平衡关系的影响, 预测附生植物种群分布格局

和生长繁殖对云雾格局变化的响应具有重要意义。 

4  我国附生植物研究与林冠塔吊建设现状 

国内林冠附生植物的研究虽起步较晚, 但近年

来我国学者在附生植物多样性与分布格局(徐海清

和刘文耀, 2005; Ma et al., 2009; 刘广福等, 2010a, 
2010b)、群落结构(Zhao et al., 2015)、叶片形态结构

及生态适应性(江浩等, 2012; Zhang et al., 2015)等方

面进行了一系列研究工作。中国科学院西双版纳热

带植物园刘文耀研究员的研究团队以森林生态系统

对环境变化的应对机制为目标, 利用附生植物对环

境变化敏感的特性, 研究附生植物类群对环境变化

的响应机制以及在生态恢复、演替过程中的生物指

示作用, 探讨利用附生植物监测气候变化对山地森

林生态系统初期影响及其相关的监测方法和技术。

最近在云南哀牢山湿性常绿阔叶林的研究发现氮污

染加剧将是附生苔藓的潜在威胁(Song et al., 2012a); 
气候干热化将抑制附生非维管植物的光合作用和生

长(Song et al., 2015b), 使其健康状况恶化(Song et 
al., 2012b), 降低其生物多样性(Song et al., 2015a); 
森林受损后, 林内附生植物比陆生植物更难恢复

(Song et al., 2011)。对附生地衣而言, 原生林和斑块

状次生林的镶嵌分布可提高附生地衣的多样性(Li 
et al., 2011, 2013b); 树干附生地衣可作为环境变化

的指示者(Li et al., 2013a)。 
以上研究大都局限于树干的0–2 m范围内(即伸

直手臂能够得着的高度)(Song et al., 2011; 李苏等, 
2015)或破坏性取样(Chen et al., 2010)。调查新近倒

木和攀爬方式(Li et al., 2015)、地面望远镜观察(刘
广福等, 2010a, 2010b)可能低估物种丰富度和多度

(Zotz, 2007a)。对于小枝和林冠外层的附生植物种群

动态、高精度的多样性组成、空间分布及其维持机

制、与林冠动物的关系等内容则无法开展。 
中国科学院有关单位已分别在吉林长白山(温

带针阔混交林)、湖南八大公山(亚热带常绿落叶阔

叶混交林)、广东鼎湖山(南亚热带低地常绿阔叶林)
以及云南西双版纳斑马山(热带季节雨林)和哀牢山

(亚热带中山湿性常绿阔叶林)建成了5座林冠塔吊。

此外, 在云南丽江玉龙雪山(亚高山针叶林)、浙江古

田山(亚热带常绿阔叶林)还有2座林冠塔吊正在建

设或规划中(曹敏, 林冠生态学与生物多样性研讨

会)。其中, 西双版纳塔吊吊篮工作高度达81 m (生
态站实测数据)。邻近塔吊样地还有林冠空中走廊可

作为辅助观察设施。这使得西双版纳塔吊有可能成

为亚太地区现有3座热带林冠塔吊中最有利于开展

附生植物研究的平台, 并可以与新热带巴拿马塔吊

样地的研究结果进行比较。而刚建成的哀牢山林冠

塔吊则是当前世界上海拔最高的塔吊。据不完全统

计, 云南哀牢山湿性常绿阔叶林有附生植物超过

500种(Song & Liu, 2013), 丰富的附生植物多样性

为基于塔吊的林冠附生植物研究提供了良好条件。

另一方面, 仅云南省就将建设3座林冠塔吊, 分别代

表热带雨林、亚热带常绿阔叶林和亚高山针叶林3
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种森林类型。这为立足不同森林类型开展具有区域

特色的研究以及为我国规范统一、可比较的林冠生

物学联网研究奠定了基础。 

5  展望 

综上所述, 林冠塔吊为附生植物的前瞻性探索

提供了契机, 这使得对林冠附生植物多样性和空间

结构的高分辨率研究成为可能(Nieder et al., 2000; 
Zotz & Schultz, 2008)。塔吊的出现可以突破林冠高度

的物理限制, 林冠已不再高不可及。但作为最后的

生物前沿, 人们对林冠生物多样性及其生态过程的

科学探索才刚起步(Stork, 2001; Lowman et al., 2013)。 
近年来, 我国在不同的森林生态系统中已建成

5座林冠塔吊, 另有2座正在建设当中, 这些塔吊将

成为未来我国林冠研究的重要支撑设施。为了高效

利用已经建立的塔吊资源, 充分发挥塔吊在林冠研

究中的作用, 2015年10月, 中国科学院西双版纳热

带植物园举办了“林冠生态学与生物多样性国际学

术研讨会”。德国Leipzig塔吊负责人Martin Freiberg, 
马来西亚Lambir Hills塔吊负责人Takao Itioka、第七

届国际林冠学大会主办人Claire Ozanne以及澳大利

亚Griffith大学的Roger Kitching和捷克科学院的

Vojtech Novotny等林冠科学家与会。来自美国、德

国、澳大利亚、英国、日本等10个国家和地区的50
多位国内外同行交流了林冠科学研究中的新成果、

新技术, 探讨了将来开展合作研究的机遇和设想。 
中国科学院生物多样性委员会在“十三五”规划

提出建设“中国生物多样性监测与研究网络” (Sino 
BON)。其中“林冠生物多样性监测专项网”作为10
个专项网之一, 强调“以森林塔吊为主要平台, 开展

地带性森林林冠生物多样性的调查与监测” (马克

平, 2015)。林冠专项网将提供我国常见森林植被类

型附生植物组成和分布的长期监测数据, 为评估我

国不同类型森林生态系统附生植物多样性和空间格

局提供第一手资料, 为揭示全球变化对典型森林生

态系统附生植物的影响提供基础数据。 
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