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森林更新幼苗生长-防御权衡的调节机制
研究进展
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摘要：森林更新幼苗的生长和防御的优先度受环境因素和苗木发育特征的影响，同时又反过来影响着幼苗的生

理特征。生物量分配和碳储存性状特征能够表征幼苗的成活、生长和生态适应能力。因此，通过研究森林更新

幼苗生物量分配策略，探明幼苗器官中非结构性碳水化合物（non-structural carbohydrate，NSC）含量的季节动态和

碳储存变异特征，对于深入理解幼苗生长-防御权衡的变异规律及其调控机制，指导森林可持续经营具有重要的

理论意义和实践价值。
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Research progress on the regulatory mechanisms of the 
growth-defense tradeoff for forest regenerated seedlings

ZHAO Jiabao， FENG Zhipei， ZONG Wanying， WANG Teng， YANG Xitian
（College of Forestry， Henan Agricultural University， Zhengzhou 450046， China）

Abstract： The growth and defense priorities of the forest regenerated seedlings are influenced by envi⁃
ronmental factors and developmental characteristics， which in turn affects the physiological character⁃
istics of the seedlings.  Biomass allocation and carbon storage traits can represent the seedling abilities 
of survival， growth and ecological adaptability.  Therefore， the seasonal dynamics of non-structural car⁃
bohydrate （NSC） concentration and the variation in carbon storage characteristics within seedling 
organs were explored through the study of forest regenerated seedling biomass allocation strategy.  The 
findings deepen the understanding of the variation rules and regulating mechanism of seedling growth-

defense tradeoff， providing important theoretical significance and practical value to guide the sustain⁃
able management of forests.
Key words： ecological succession； natural forest regeneration； seedling； biomass allocation； carbon 
assimilation； carbon reserve

森林是全球陆地表面的主要生物群落和重要

自然栖息地，在地球的碳循环、能量循环和水循环

中发挥着关键作用，并提供纤维、木材等林产品以

及保护生物多样性等重要的生态系统服务［1-2］。由
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于气候变化叠加人为干扰等因素对全球森林生态

系统可持续性产生了威胁，以实现促进森林天然

更新、保护生物多样性和提高人工林结构复杂性

等为目的的森林可持续经营，已成为全球关注的

焦点问题［3］。森林天然更新维持了自然森林生态

系统的可持续性，促进了乡土树种的建立和生长，

提高了森林生态系统的稳定性、恢复力和多样性，

是生态系统中森林资源再生的一个重要生物学过

程，对森林群落的重构起着至关重要的作用，也是

森林可持续经营包括“近自然林”实践的重要科学

依据［4］。开展森林天然更新特征研究，对于理解森

林天然更新过程和机制，并进一步指导森林可持

续经营具有重要意义。森林天然更新是一个复杂

的生态学过程，包括种子萌发、幼苗和幼树建立、幼

树补充到林冠层等动态过程。幼苗和幼树（除单独

提到幼树外，以下均简称为幼苗）阶段是森林天然

更新过程中的一个关键阶段，也是比较脆弱的阶

段。按照生活史阶段，幼苗可分为低苗（≤0. 10 m）、

高苗（0. 11~0. 50 m）、小幼树（0. 51~1. 30 m）和高

幼树（高度超过 1. 30 m，但地径≤5. 00 cm）等［5］。研

究幼苗响应环境变化的能力以及其定居、生存和

生长策略，对把握植物群落的更新、结构和动态规

律具有重要意义［6-7］。如松栎混交林是一类重要的

森林群落，在全球范围内分布广泛［8］，保护和维持

天然更新过程和能力成为松栎混交林研究中的热

点问题［5］。但由于林分密度大、物种多样性低、幼

苗生长缓慢和生存率较低等原因，林下天然更新

能力受到了极大限制，阻碍了该森林群落的可持

续发展和功能维持［9-11］。探究影响天然更新的生

物和非生物因素以及作用机制，一直是森林经营

和生态服务功能等领域的研究重点［12-14］。

1　调控幼苗生长-防御权衡的资源利

用策略

植物资源利用策略包括地上地下能量和养分

的获取和分配，是群落聚集和生态系统动态的主

要驱动因素［15］。在幼苗的生长发育过程中，植物

地上部分竞争光，地下部分竞争水和养分。幼苗

对资源的竞争策略首先受树种自身生理生态特征

影响。快速生长的树种在遮阴环境中表现出较高

的死亡率，而耐阴的树种却通过降低生长而获得

较高的生存率。在遮阴条件下，幼苗由于受到光

照条件的限制，对水或养分的竞争并不明显；而在

光照充足条件下，幼苗对水肥资源的竞争就会变

得激烈［16］。有研究表明，幼苗的生存和生长在很

大程度上受林下光照强度的制约［17-18］；也有研究认

为，光照不足会引起苗木生长量的降低，却不会影

响苗木成活率［19］。

幼苗在其不同生长季节和不同生活史阶段，

要面临复杂的环境条件变化。光通过树冠到达森

林地面之前被多层植物吸收，其强度呈指数级下

降。林下更新幼苗在其生活史的最初几年，要忍

受较高强度的遮阴，如茂密热带雨林林下的光照

水平小于全日照的 5%［20］。进而，随着林下光照的

变化或不同抚育措施的影响，土壤水分、养分、温

度以及微生境条件等也会形成时间和空间上的变

化［21-22］。植物为了生长或生存，就必须把有限的资

源进行合理调整并分配给植物生长或适应等功能

器官，以实现生长-防御权衡（growth-defense trade-

off），并通过这种权衡的动态变化调节营养物质的

分配，以维持自身正常的生长繁殖和抵抗外界各

种环境胁迫。随着环境条件的变化，限制植物生

长的环境胁迫因子也随之变化［23］。当土壤资源充

足时，植物通常会优先进行高生长，以有利于竞争

光照；但当土壤水分和营养物质受限时，植物会加

大对根系的投入［19］。同时，不同幼苗生活史阶段

对资源受限响应也不同，幼苗早期对光的竞争占

主导地位，而后期则对土壤养分的竞争占主导地

位［24］。特别是在气候变化背景下，降水格局不断

改变，干旱灾害发生的频率和强度日益增加，且幼

苗由于根系较浅，对干旱更加敏感，更容易由于水

力失效而导致幼苗死亡［25］。

幼苗为了到达林冠，会通过高效利用资源优

先实现高生长和生物量积累而获得生长优势，而

当可利用资源受限时，幼苗会主动调整形态结构

或生理生化等功能性状而获得生存优势。因此，

幼苗的这种资源丰富时优先生长、资源受限时优

先生存的生长-防御权衡，被认为是幼苗适应环境

的关键策略［26-27］，在维护更新层幼苗丰度和多样性

方面发挥着核心作用［28］（图 1）。某一生活史阶段

幼苗的生长-防御权衡策略并不一定适用于其他

生活史阶段，但目前结合不同树种、不同生活史阶

段，开展幼苗生长-防御权衡的研究显得不足，其

潜在机制的研究更为缺乏。

幼苗对资源的利用策略，不仅影响幼苗个体

的生存和生长，也会在整个生命周期中影响其他

生理生态过程［29-30］。因此，开展环境因子综合影响

更新幼苗的作用机制，对于了解群落内的幼苗、幼

树增补动态及关键影响因素均很重要，并可为正

确确定不同树种的最佳更新生态位提供理论依
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据［21，31］。但是目前大部分研究都是在林下单一环

境因素［32-33］，或室内控制试验［34-35］条件下进行的。

然而，在自然条件下，幼苗生长-防御权衡策略会表

现更为复杂［21］。因此，从控制试验和样地调查两个

途径，开展森林更新幼苗响应非生物因素变化的生

长-防御权衡以及调节机制，对于准确把握森林天

然更新特征以及幼苗的适应策略，指导森林生态系

统的保护和恢复，具有重要科学价值和实践意义。

2　调控幼苗生长-防御权衡的非结构

性碳水化合物储存能力

植物通过光合作用生产的碳水化合物，包括

结构性碳水化合物（structural carbohydrate，SC，主

要用于植物的结构组织构建）和非结构性碳水化

合物（non-structural carbohydrate，NSC，参与植物的

生理代谢和渗透调节等过程）。而 NSC 在林木生

长发育过程中发挥着重要的调节作用，是其生长

繁殖和新陈代谢的重要能量，可以缓冲环境压力、

维持树木特别是落叶树种休眠期间的基本功能

（呼吸、芽发育、韧皮部运输、根系生长以及早春生

长等）［36］。其含量的大小是植物碳收支状况的体

现，也反映了幼苗适应环境变化的能力。

影响 NSC 动态变化的因素很多，如生活类型、

器官类型等。落叶植物储存的 NSC 在芽萌发后立

即被消耗，但同时又会很快得到恢复，冬季早期达

到最大；而常绿树种 NSC 的最大积累量是在春季

末，且与落叶植物相比，单位生物量的存储较少。

这是因为常绿植物不需要大量的 NSC 储存来满足

冬季代谢和春季早期生长的需求［37］。储存在树木

茎干部的 NSC 通常季节变化最小，而在嫩枝和细

根中的变化却较大［38］。储存在树干和根系中的

NSC 向叶片的转运，会有利于植物克服遮阴引起的

负向碳权衡［39］。

KOBE［39］于 1997 年首次发现耐阴树种的幼苗

在林下比喜光树种的幼苗含有更高的 NSC 含量，

相关研究也证明 NSC 储存可以增强幼树的耐阴能

力，从而提高弱光或冠层下的生存机会［40］。在光

合作用受阻的情况下，碳同化源的供应不能满足植

物碳需求，植物为维持新陈代谢而持续消耗碳水化

合物，碳储存量逐渐减少［41］。一般情况下，储存的

NSC 不会被完全消耗掉。这是因为植物需要一定

数量的可溶性糖来维持植物的渗透调节、运输和信

号传递［42］。当光合同化和水解供应的 NSC 无法满

足植物的碳需求时，就会发生碳的负权衡，最终会

耗尽碳水化合物的储备而导致碳饥饿（carbon star⁃
vation），从而导致代谢需求可能无法得到满足而致

使苗木死亡［27，43］。例如，MITCHELL 等［44］在研究辐

射松（Pinus radiata）干旱死亡时发现，长期干旱胁

迫下光合速率会先于呼吸速率下降，NSC 含量降低

了约 50%。但也有研究表明，麻栎（Quercus acutis⁃

sima）的干旱胁迫不仅不会造成“碳饥饿”现象，反

而可以显著提高植物 NSC 含量，并认为 NSC 积累

是植物应对干旱胁迫的策略之一［45］。这些研究结

果的不同可能是由于树种、试验手段、环境因素等

差异而导致［46］，特别是幼苗阶段，幼苗的活力状况

会发生从健康、长势衰弱、濒临死亡到死亡的一个

过程。这一过程是否与碳平衡逐渐被打破，最终

造成“碳饥饿”有关？NSC 储存动态对幼树死亡起

图 1　影响幼苗生长-防御权衡的生物和非生物因素

Fig. 1　Biotic and abiotic factors influencing the seedling growth-defense trade-off
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到哪些作用等有关影响幼树活力状况的生理生态

机制的研究还需进一步加强。

NSC 储存动态与碳同化源和碳储存库密切相

关［47-48］。植物的光合器官为碳同化源，碳储存器官

为碳储存库。这种源-库相对大小的变化，会引起

植物相应地启动补偿生长策略，进而导致植物各

器官 NSC 储存策略的改变［21，49］。幼苗的叶片和根

系更容易受到小型动物等的生物干扰，进而影响

了碳同化源和碳储存库的大小。且由于幼苗的光

合面积和根系生物量均是有限的，这种干扰对生

长-防御权衡的影响意义重大，但目前还未见类似

研究报道。过去有关碳同化源的研究较多，而对

碳储存库的研究较少。特别是对具有重要储存功

能的根系研究多集中于根系形态和水肥吸收能力

等功能性状［50-51］，关注的是植物生产能力［52］。根系

作为幼苗重要的碳储存器官，其 NSC 储存能力对

幼苗成活和生长具有较大影响［53-54］，而目前开展根

系碳储存功能性状影响幼苗适应能力的研究较

少［9，55］，特别是进一步探索幼苗响应源-库变化调

控生长 -防御权衡的生理生态机制研究还显得

不足。

3　调控幼苗生长-防御权衡的功能性

状可塑性

在可利用资源受限时，幼苗会通过形态、生长

和生理等一系列功能性状的改变来响应环境变

化，从而实现生长-防御权衡。功能性状的可塑性

已成为研究幼苗生长-防御权衡策略的一种有效

工具［56-57］。在林窗没有形成之前，大多数林下幼苗

不能生长到达树冠层而发生死亡［7］。幼苗在较长

的林下生活史中，会采取不同适应策略以维持其

生 存 和 生 长 ，从 而 形 成 了 不 同 光 强 下 的 适 应

策略［25］。

遮阴可以直接影响光合作用，但植物可以通过

形态和生态生理的适应变化而间接作用于碳固定

潜力［21］。植物在强光照条件下，会通过减小单株

叶面积和叶片数量等地上部分形态特征来减少光

能的吸收。当环境光照度减弱时，为了生长，幼苗

会通过增大植株冠幅、增加单片叶面积和延长叶片

寿命等方式，以更有利于捕获光能，维持较高的光

合能力。但同时需要维持高呼吸速率、高叶片氮含

量和高光补偿点，这对于遮阴条件下的幼苗来讲成

本过高［58］。因此，为了生存，植物会通过形态（根

茎比、叶片大小、叶片质量比）、解剖（气孔密度、表

皮厚度、栅栏状薄壁组织的交换表面积）和生理等

（最大光合速率、气孔导度、核酮糖-1，5-二磷酸羧

化酶/加氧酶 Rubisco 活性）功能性状的改变来适应

低光环境条件，如具有较高叶干物质量、木质素含

量或碳氮比的幼苗具有较强的生存策略［59］。

同时，植物也会调整生理生化过程建立生长-
防御权衡。如通过蔗糖磷酸合成酶、蔗糖合成酶、

淀粉酶、1，5-二磷酸核酮糖羧化酶和 1，5-二磷酸

核酮糖羧化酶活化酶等调节酶的活性来维持光能

固定、能量物质合成以及碳水化合物的转化与积

累。同时，通过复杂的抗氧化防御系统（包括抗氧

化酶和非酶抗氧化剂）调节，减少细胞中超氧阴离

子、过氧化氢和羟基自由基等活性氧的过量积累，

降低对细胞结构造成的显著损害［60］，提高植物的

抗逆性。近年来，活性氧也被证明作为信号分子

参与植物应答胁迫的多个发育过程［61］。

植物生物量分配是植物重要的功能性状。植

物可通过调整各器官间生物量分配来减轻胁迫造

成的伤害并增加对有限资源的吸收利用［41，62-63］，因

此成为植物适应环境变化的重要策略和有效途

径。喜光性树种通过快速捕获资源和拓展空间，

成功地占据生产优势，并将生产的资源投入到新

的物质生产，以增加进一步的资源捕获。相反，耐

阴性强的树种，通过缓慢生长和投入较大生物量

到储存器官，以提高其耐阴能力［24］。最优分配理

论认为，幼苗会随着可利用资源的变化而将光合

产物分配到不同的器官，以实现更有效的资源获

取，使性能最大化［64］。当有限的资源被分配给一

个器官后，就不能被另一个器官使用。因此，如果

植物将更多的生物量分配到生长器官（叶片和

茎），必然会减少分配给与土壤养分和水分供应有

关的器官（根系），带来储备功能的下降进而降低

生存能力［65］。POORTER 等［52］的研究表明，随着光

照强度的降低，植物对根系的投入减少，对叶片的

投入增加。而于丽敏等［66］认为，生物量在任何特

定时间的分配都是为了提高植物吸收水分和养分

的能力。当然这种研究结论的不一致性也与树种

的生态习性有关，喜光树种更倾向于投入到生长

器官［67］。在栓皮栎（Quercus variabilis Bl.）播种造

林实践中，广大群众已认识到栓皮栎“一年长根，

二年长苗”的独特生物量分配特性，但相关的深入

研究却开展不够。

以往有关功能性状的研究主要集中在单变量

关系上，从个体的单一性状（如叶片）来预测幼苗

的生长-防御权衡。但植物的单一性状（叶片功能

性状）通常与其他性状（如茎和根系的功能性状）
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共同作用，决定了植物整体对环境变化的适应能

力［59］。同时，随着幼苗生长阶段的变化，其对环境

因素的适应策略往往也会发生显著变化［21］。因

此，开展幼苗功能性状对不同环境因素的协同响

应研究，进一步探明其对生长-防御权衡的调控机

制，可更全面准确地把握幼苗的环境适应对策。

4　展望

森林的天然更新是一个复杂的生态学过程，

进一步开展幼苗生长-防御权衡以及调控机制研

究，可以为准确把握森林天然更新特征、指导森林

资源保护和生态修复提供科学依据。不同资源利

用型树种的幼苗在其不同生长季节和不同生活史

阶段，要面临环境条件的复杂变化。植物为了生

长或生存，就必须把有限的资源进行合理调整并

分配给植物生长或适应等功能器官，以实现其生

长-防御权衡。随着环境因素的变化，幼苗的环境

适应策略往往会发生显著变化。但光照、水分、养

分等环境因子影响天然更新幼苗的作用机制尚不

清楚，有关不同生活史阶段更新幼苗碳储存策略

影响幼苗生长-防御平衡的研究还比较缺乏，进一

步探索调节更新幼苗生长-防御权衡的机制研究

更鲜有报道。

为了把握森林天然更新规律，有必要在多阶

段、多水平上对更新幼苗生长-防御权衡的调控机

制进行深入研究。特别是需要关注 1）非生物因素

（光照、水和养分）以及生物因素（树种、生活史阶

段、活力状况），如何通过调节形态和生理等功能性

状的途径实现幼苗的生长-防御权衡；2）不同环境

条件、不同生活史阶段幼苗会形成不同大小的碳同

化源和碳储存库，它们的相对大小会如何调节幼苗

的生长-防御权衡；3）NSC 储存能力和动态变化是

幼苗生长-防御权衡的重要表现，其如何影响幼苗

生长-防御权衡策略。这些问题的解决，有助于科

学把握幼苗对环境因素和生物因素的响应策略以

及调节生长-防御权衡的生理生态机制，为指导混

交林可持续经营和功能维持提供理论基础。
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