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林下密集蕨类层生态学研究进展 
 

梁梦芳 1, 刘何铭 1, 江山 1, 陈开超 2, 陈云奇 3, 杨庆松 1* 
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3. 宁波市奉化区自然资源管理服务中心，浙江 宁波 315500) 

 

摘要：林下密集蕨类层在森林尤其是受干扰森林中广泛存在，对森林更新具有强烈的过滤效应，能够改变林下层的多样性，

影响群落的结构、功能和动态，林下密集蕨类层的生态学研究，对揭示森林群落物种分布格局和群落构建机制具有重要意义。

结合国内外最新研究，论述了林下密集蕨类层的特征，从机制上解释了林下密集蕨类层形成的主要原因；分类阐述了林下密

集蕨类层通过资源竞争、化学互感、动物取食策略和机械干扰等途径影响森林更新的过程；探讨了林下密集蕨类层对森林演

替动态的潜在影响。最后，简要指出了目前林下密集蕨类层研究中存在的一些不足。 

关键词：蕨类；林下层；森林更新；群落动态；化学互感；凋落物 
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Research Progress on the Ecology of Dense Fern Understory 
 

LIANG Mengfang1, LIU Heming1, JIANG Shan1, CHEN Kaichao2, CHEN Yunqi3, YANG Qingsong1* 
(1. Tiantong National Station for Forest Ecosystem Research, School of Ecological and Environmental Sciences, East China Normal University, Shanghai 

200241, China; 2. Ningbo Forest Farm, Ningbo 315440, Zhejiang, China; 3. Fenghua Forestry Technical Service Station, Ningbo 315500, Zhejiang, China) 

 

Abstract: Dense fern understory (DFU) is widespread in forests, especially in disturbed forests, which has a 

strong filtering effect on tree species regeneration and can change the diversity of understory and affect the 

structure, function and dynamics of forest community. Thus, ecological studies on DFU are vital to reveal the 

distribution patterns of species and the community assembly rules. Combined with the latest studies at worldwide, 

the characteristics of DFU was summarized, and the main reason for the formation of DFU was explained by 

mechanism. The pathways of DFU effect on the forest regeneration through resource competition, allelopathy 

animal feeding strategies and mechanical interference were described. The potential influence of DFU on the 

forest succession was also discussed. Finally, several shortcomings of current studies of DFU were identified. 

Key words: Fern; Understory; Forest regeneration; Community dynamic; Allelopathy; Litter 

 

林下层植被在驱动森林生态系统过程和维持

生态系统功能中扮演着极其重要的角色[1–3]，但其

获得的关注和开展的研究仍远远滞后于林冠层植

物[4–5]。林下层植被可以影响地上过程如幼苗更新、

森林演替、物种多样性维持和立木生产[3]，同时也

影响着地下过程，包括凋落物分解、土壤养分循环

和水分保持等[6–7]。尤其当形成较大面积、密集分

布的单物种优势层后，打破了林下层原有的多样化

格局，产生明显的、具方向性的过滤效应，进而影

响森林的结构、功能及动态[8]。 

蕨类植物广布于世界各地，是高等植物中较古

老的一大类群，多以草本形式存于林下、林缘或林
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窗中，具有独特的繁殖、生长、化感等特性[9–12], 对

环境胁迫具有较强的适应性，环境条件适宜时常在

林下形成蕨类密集层。林下密集蕨类层能够通过改

变林下近地表的生物或非生物环境，阻碍林冠层乔

木和灌木树种种子的萌发或幼苗的生长，进而减缓

演替速率或者改变演替进程[13]。因此，林下密集蕨

类层的生态学意义一直被研究者所重视[1,8,13–16]。国

外学者分别从林下密集蕨类层的主要特征[17–18]、形

成机制[8,19]、对森林更新[8,20–22]和群落动态的影响[23]

等方面进行了研究。国内在这方面的针对性报道较

少，多为个别地点的蕨类密集分布报道[24–25]、蕨类

多样性与环境关系[26–27]以及化学互感的研究等[28–29]。

本文在参阅国内外相关文献的基础上，对林下密集

蕨类层的生态学研究内容和研究进展进行综述，以

助我国相关研究的深入开展。 

 

1 林下密集蕨类层的特征和分布 
 

1.1 林下密集蕨类层的概念 

林下密集蕨类层(dense fern understory, DFU)最

早由 George[1–2]提出，指的是蕨类植物在林下形成

的高盖度、单优势的层片结构。该层片结构因蕨

类植物的不同，在森林中有时属于草本层，有时

可达灌木层及以上，因此统称为蕨类林下层(fern 

understory)[1–2]。Royo 等[8]将植物在林下形成的密集

层片结构定义为林下密集层(dense understory)并

综述了相关研究进展，认为这是一类林下顽固层

(recalcitrant understory layer)，其中蕨类植物是形成

该层片的重要部分[8,23]。林下密集蕨类层既具有林

下顽固层植物普遍特征，包括较高的生长速率和扩

展能力[30]，耐荫性、可塑性[31–32]，同时具有化感作

用[12,33]等独特的繁殖生长、植物学和生态特征。 

 

1.2 林下密集蕨类层植物特征 

(1) 繁殖生长特征。蕨类植物的繁殖既可以通

过孢子传播进行有性繁殖，也可以通过根状茎分

株和珠芽等方式进行无性繁殖[18]。形成大面积单

一层片的蕨类主要通过无性繁殖来扩增，如全球

广泛分布的欧洲蕨(Pteridium aquilinum)，其成功

定居后，根状茎的年均蔓延速度可达 1.8 m，能够

形成大面积的单一植被层片，并且其驻留时间可

达数十年[10]。 

(2) 植物学特征。低光适应性是很多蕨类植物

占据林下生态位以及喜阳蕨类爆发后较长期驻留

林下的生理基础[34–35]。研究表明，一些蕨类植物在

低光环境下具有较低的光补偿点和光饱和点、较高

的叶绿素含量[36]以及特殊的光感受器，能够增强叶

片和叶绿体对白光的敏感性，提高了这些蕨类植物

的低光适应能力[37]。另外，形成密集层的部分蕨类

植物能够分泌化感物质，导致取食动物和昆虫产生

急性中毒或者慢性疾病[38]，或阻碍周围植物的生

长和更新[11–12,33,39]。很多密集分布的蕨类，如食

用双盖蕨(Diplazium esculentum)、栗蕨(Histiopteris 

incisa)、粗齿鳞毛蕨(Dryopteris juxtaposita)、密鳞耳

蕨 (Polystichum squarrosum)、欧洲凤尾蕨 (Pteris 

cretica)、欧洲蕨等，均含有蕨苷，这是一种倍半萜

苷类物质，具致癌性[18]。Alonso-Amelot 等[40]的研

究表明，欧洲蕨的蕨苷可诱发实验动物各种恶性肿

瘤。长期取食欧洲蕨叶片能引起家畜膀胱癌变或地

方性血尿症状，严重时可致死。此外，欧洲蕨的槲

皮素等化感物质，对大多数食草动物也具有一定的

毒性[41]。 

(3) 生态学特征。由于无性繁殖能力强，形成密

集层的蕨类植物常具有发达的根状茎，能够储备丰

富的淀粉，这些蕨类植物常具有耐寒、耐火烧和耐

啃食等抗干扰特性。同时，蕨类植物在土壤表面形

成的较厚凋落物层，能够保温、保湿，进一步保护

其根状茎在霜冻和干旱等极端天气下不受伤害[10]。

欧洲蕨的根状茎鲜质量可达 3.0×105 kg/hm2，含有丰

富的淀粉，保证其在寒冷的气候中越冬后，能够再次

生长[18]；另外，每平方米根状茎约有 1 500 个休眠芽，

即使每年都遭受新的砍伐，也能存活 20 多年[17]。较

强的耐受性和本身无性繁殖、低光适应、具毒等特

性的组合使蕨类植物在受到干旱、啃食、砍伐或火

灾等干扰时表现出极强的抵抗能力[12,41–42]。 

 

1.3 林下密集蕨类层的分布案例 

(1) 亚洲。林下密集芒萁(Dicranopteris pedate)

层。芒萁分布在马来西亚、中国的广东和福建等

地透光性较好的自然或人工林 [桉树 (Eucalyptus 

robusta)、马尾松(Pinus massoniana)]下，能够形成

大面积的密集蕨类层[16,43–45]。林下密集里白(Diplo- 

pterygium glaucum)层。里白是东亚至南亚广泛分布

的蕨类物种，可以在较成熟的森林下形成仅有里白

的单一物种密集蕨类层[33]。 

(2) 欧洲。林下密集欧洲蕨层。欧洲蕨广泛分
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布于世界各地，尤其在英国分布较广，达 1.7×106 hm2, 

约占英国陆地面积的 7%。该种具有极强的适应性，

能够在阳光充足的开放林地，以及林下或林缘生

长，从而形成密集层占据地表，在荫蔽地方的高度

也可以超过 4 m，并长期存在[10,46]。 

(3) 北美洲。在美国宾夕法尼亚州 Moshannon

国家森林公园的北美红栎(Quercus rubra)人工林内,

由于采伐和动物食草压力，至少从 20 世纪 70 年代后

期开始，林下被原生草香碗蕨(Dennstaedtia punctilio- 

bula)所占据[47–48]。该种还在美国阿勒格尼高原(Alle- 

gheny Plateau)大面积分布，覆盖面积达高原总面积

的 60% (1.21×105 hm2)[1,8,47]。 

(4) 南美洲。在巴西大西洋雨林和塞拉多保护

区(热带稀树草原)，本土植物 Pteridium arachnoideum

被描述为一种侵略性先锋物种，在废弃或新烧毁的

区域中形成大面积的密集层，成为当地极具代表性

的问题物种[12,42]。 

(5) 非洲。在东非高地的布温迪国家森林公园

(热带湿润低山森林)，火灾引起欧洲蕨爆发，覆盖

了数百平方公里森林[15,49]。 

(6) 大洋洲。在南半球温带和热带罗汉松阔叶

林，尤其是在群落发育的早期，树蕨可以占据林下

层，如新西兰银蕨(Cyathea dealbata)占据地表灌木

50%以上(胸径 >2.5 cm 的个体)[50–52]。在新西兰南岛

西南角的一个温带雨林，本地特有乌毛蕨属植物

Blechnum discolor 也能形成大面积密集层[53]。 

 

2 林下密集蕨类层的形成原因 
 

2.1 林冠干扰 

自然或人为的林冠干扰会增加林下植被的资

源可利用性(如光照)，从而促进林下植物的生长。

部分蕨类植物由于具有很好的耐荫性和可塑性，可

以在林下低光环境下(如光斑)长期存在[31–32]，而且

当所处环境的资源可利用性增强时，通常表现出较

快的生长速率和扩展能力[9,30]，从而能够在林冠干

扰出现时迅速生长占据林下空间。因此，从低纬度

到高纬度地区，林冠干扰几乎是蕨类植物在林下形

成密集层的普遍成因[8]。 

 

2.2 取食策略 

动物的取食策略会影响林下层的植物组成。在美

国威斯康星州北部针叶落叶阔叶混交林中，由于顶级

捕食者灰狼(Canis lupus)和美洲狮(Puma concolor)的

减少，白尾鹿(Odocoileus virginianus)种群密度大量

增加而导致鹿的取食强度增加，草本层物种多样性

减少，蕨类植物的比例显著增加[54]。研究表明，受

较高密度白尾鹿取食影响的森林，蕨类盖度提高 5

倍。白尾鹿有意识地避开取食蕨类植物，可能与蕨

类植物叶片中的化学物质有关[14]。南半球温带和热

带林下树蕨密集层的建立也受到了动物取食偏好

影响[50]。另外，蕨类植物由于不能提供花粉或花蜜，

其受昆虫取食的影响也相对较少[55]。因此，动物和

昆虫的取食策略可能对于蕨类的大面积扩展有促

进作用。 

 

2.3 化感作用 

物种借助于化感作用占据群落优势地位的作

用机制被称为“新武器假说”(novel weapon hypo- 

thesis)[19]。该假说认为物种产生并释放到环境中的

次生代谢产物介导了对其他物种生长、存活或繁殖的

直接或间接负影响，使得供体植物获得优势，这一过

程称为化感作用[56]。Kato-Noguchi 等[33]在东南亚里白

密集层下方的土壤中发现了 2 种化感物质[3-O-β-allo- 

pyranosyl-13-O-β-fucopyranosyl-3-hydroxymanool 和

18-O-l-rhamnopyranosyl-(1→2)-dglucopyranosyl-13- 

epitorreferol]能抑制其他物种生长，认为化学互感可

能是导致里白密集分布的重要原因。另外，Ismail

等[57]还报道从芒萁中提取的化感物质，能够显著降

低草本植物的种子发芽率，并抑制测试物种的鲜重

和高生长，Luciana 等[12]对欧洲蕨的研究也有类似的

结论。 

 

2.4 外来物种入侵 

蕨类外来物种脱离原生环境的限制，在环境适

宜又缺乏自然竞争、动物啃食或疾病的地区，常形

成单一物种密集分布的“入侵”特征[18]。库伯番桫椤

(Cyathea cooperi)是一种来自澳大利亚耐寒的植物,

因其观赏价值高而被引种至夏威夷[58]，自 20 世纪 50

年代逃逸后，在夏威夷温暖潮湿的森林中，其比当

地的蕨类植物生长更快，特别是在高度干扰产生的

强光环境中，迅速成为夏威夷湿地森林中最重要的

植物[59]。类似的入侵蕨类还有莲座蕨(Angiopteris 

evecta)，其以巨大的叶片(可达 3~6 m)著称，自 20

世纪 30 和 50 年代分别引种到夏威夷和哥斯达黎加

后，在山谷中迅速蔓延，威胁本土植物[60]。Winter
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等[61]对莲座蕨入侵现象进行了研究，由于其孢子在

适当的环境中传播距离可达 80 km，能在热带雨林

和云雾林等荫蔽环境中快速更新生长形成密集层,

然而，在其原生环境澳大利亚和印度，莲座蕨反而

越来越稀有，濒临灭绝[62]。 

 

2.5 先锋种建群 

一些蕨类植物可以凭借较强繁殖和适应能力

成为先锋物种，占据退化地表，从零星分布逐渐形

成单一优势的蕨类群落[42,63]。演替早期阶段，芒萁、

垂穗石松(Lycopodium cernuum)等蕨类植物可作为

先锋植物依靠无性繁殖密集分布占据裸地，能够改

善环境条件，促进群落演替[26]。Yang 等[63]研究表

明，先锋蕨类植物芒萁能在贫瘠土壤中形成密集蕨

类灌丛，能够减少土地的侵蚀，缓和微气候并有利

于生态系统的恢复。在南美洲，蕨属植物 Pteridium 

arachnoideum 作为先锋物种，能在废弃或新烧毁的

雨林等区域中形成大面积的蕨类层，但被认为将影

响森林的更新，是一种问题蕨类[42]。 

 

2.6 其他干扰 

Royo 等[8]统计表明，34%的林下密集层的出现

与火灾有关。在热带森林中，各种耐荫的蕨类，如

芒萁属(Dicranopteris)、蕨属(Pteridum)等植物可通

过无性繁殖在大火后迅速生长而占据林下[15]。由于

欧洲蕨具有极强的干旱耐受性，能够在长期干旱的

情况下扩展至相邻的草场[10]，形成或扩大密集分布

区。对于采伐和人类定居所形成的大面积空地，欧

洲蕨也能占据优势[64]。另外，林冠干扰、取食和化

感作用等机制的组合也会加剧林下密集蕨类层的

形成。例如，长期的动物啃食会导致林下层由耐啃

食或不喜食(如含毒)的少量植物构成(如草香碗蕨)，

当林冠干扰发生，光资源突然增加，那么蕨类等依

靠无性繁殖的林下灌木或草本将会快速扩张[65–66]。 

 

3 林下密集蕨类层对森林更新的影响 

 

3.1 影响森林更新的几种途径 

3.1.1 资源竞争 

乔木幼苗和林下密集蕨类层同处于相同的林

下微生境中，蕨类植物可以通过光截留或竞争地下

资源来抑制乔木幼苗的存活与生长[2]。其中，光截

留是指林下蕨类层的密集分布加剧了林冠层和中

层造成的光资源衰减[67]，降低了光的质量(如红光

与远红光的波长比)[8]，阻碍了林下乔木幼苗的光资

源获取，抑制其存活和生长。即使当树冠林窗机会

出现时，由于乔木幼苗仍然受浓密的蕨类层的遮

蔽，除少数高度耐荫物种中的少数个体可以更新

外，大部分乔木幼苗仍无法更新[32]。另外，密集分

布的蕨类植物占据了地上地下空间，加剧了地下资

源的竞争，使得幼苗生长和存活情况复杂化[68]。 

然而，林下密集蕨类层一定程度上能够缓解土

壤的极端干旱和高温状况，提高土壤养分含量或时

空分布，减弱资源竞争，促进木本植物种子的萌发[69]。

林下密集蕨类层的存在，可通过拦截作用和改变土

壤温度[44,70]影响土壤呼吸[45]、凋落物的空间分布和

分解[71]，进而改变地上与地下部分的碳流量，影响

森林的碳循环[45]。欧洲蕨能够明显增强土壤中的氮

矿化和硝化作用，形成有利于其生长发育的无机富

氮环境[69]。He 等[70]研究表明，林下密集层(以蕨类

为主)的拦截作用促进土壤养分补充的时空分布更

加均衡。 

3.1.2 化感作用 

化感作用是影响种子萌发和幼苗生长的重要

机制。蕨类植物释放的化感物质，如有机酸类、酚

酸类、香豆素类、黄酮类、萜(烯)类等多种成分通

过自然挥发、雨雾淋溶、植物残体与凋落物分解以

及根系分泌等多种途径向周围环境释放[72]，能够直

接通过土壤传导或间接通过影响土壤微生物群落

抑制或促进其他物种的萌发和生长[22]。化感作用在

蕨类植物中极为普遍。例如，里白浸提的化感物质

对多种草本植物根和芽的生长抑制率达到 50%[33];

芒萁提取物能够抑制多种草本植物种子的萌发和

幼苗的生长[43,57]；欧洲的蕨属植物 Pteridium spp.

在很多森林草本层中占据优势，其浸提物质被证明

也能够抑制多种乔木幼苗的生长 [42,73]。国内对芒

萁、狗脊(Woodwardia japonica)和里白浸出液化感

作用的研究表明，浸出液对多种乔木树种种子萌发

和出芽生长有不同程度的负影响[28–29]。 

3.1.3 取食策略 

林下密集蕨类层也会因为介导或限制动物的

取食、传播活动，影响乔木物种的更新[74]。一方面，

林下密集层为小型动物(如啮齿类)提供了庇护所, 

取食动物活动增加，从而导致种子和幼苗被取食概

率增加[21,47]。亚热带森林的研究表明，木荷(Schima 

superba)林下高密度里白使植物种子更易被啮齿类
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动物取食[75]。另一方面，林下密集蕨类层也使得种

子较难寻觅，或因蕨类含毒性减少了种子与幼苗被

取食概率而利于更新[14,49,76]。林下密集蕨类层可以降

低幼苗的能见度，保护幼苗不被鹿等大型捕食者发

现、免受鸟类干扰，从而有利于幼苗的存活[2,4]。Forbes

等[77]研究表明，去除蕨类植物后，哺乳动物对乔木

幼苗的伤害要大于蕨类层覆盖的伤害。另外，一些

蕨类由于动物不喜食，其密集分布区的存在成为某

些能够穿过蕨层物种的更新保护区[14,67]。林下密集

蕨类层对种子和幼苗存活的正或负影响因植物和取

食动物的种类而异[2]，但无论如何，有选择性的取食

会导致植物群落的组成快速发生变化[8]。 

3.1.4 机械干扰 

林下密集蕨类层会通过非竞争性的机械干扰来

影响树木的更新[8,78]。凋落物损害可能是造成森林中

大部分幼苗死亡的重要原因[45,71,79–80]。凋落物的窒息

胁迫与森林地面上凋落物的数量呈正相关，而林下

蕨类层的拦截作用可以保护幼苗免受凋落物机械损

伤和覆盖造成的窒息影响，从而促进幼苗的存活。

国内外一些研究均发现密集蕨类植物可以拦截林冠

凋落物，来减少因凋落物覆盖和机械损伤引起的幼

苗受损[4,7,45,71]，Gillman 等[81]报道保留蕨类植物叶片

下方的幼苗没有受到凋落物损害。此外, He 等[70]研

究表明，林下密集层(以蕨类为主)的拦截作用促进土

壤养分补充的时空分布更加均衡。 

林下密集蕨类层及其凋落物的覆盖拦截了来

自森林上层的凋落物，但也增加了凋落物层的厚

度，给木本植物种子下移至半分解层增加了机械阻

碍，使其在凋落物表层停留，大大增加了被食风险。

仅仅一小部分种子可以通过重力、风、雨水等的作

用下移，幼苗的萌发受到抑制。较厚的蕨类凋落物

层也导致种子萌发时不易向上穿透，种子变质、腐

烂的可能性增加，还使得萌发后的种子消耗更多储

存的养分，后期幼苗生长受到限制[21,67]，降低了萌

发后幼苗的成活。张笃见等[24]对浙江天童地被层的

研究就表明在里白地被层下，栲树(Castanopsis far- 

gesii)种子下移率为 17%~22.3%，而凋落物地被层

下种子的平均腐烂率高达 28.2%。 

3.1.5 物理环境影响 

蕨类及其凋落物的覆盖会明显改变土壤和地

表的温度[1,44]，而蕨类植物在邻近土壤表面形成发

达根系，则有利于土壤水分的保持[5]。蕨类覆盖导

致的土壤温度和湿度增加，一方面，有利于种子萌

发，并提高幼苗成活率[10]；另一方面，高湿、恒温

的条件也使得种子变质、腐烂的可能性增加。霉变

是热带森林决定种子命运和幼苗损耗的重要影响

因子[82]。因此，密集层及其凋落物的覆盖改变了幼

苗萌发和生长的温度、湿度等物理环境，从而影响

种子萌发、幼苗存活和生长速率[1,44]。 

 

3.2 对群落种类组成的影响 

林下密集蕨类层作为生态过滤器，能够对更新

过程产生筛选作用，影响森林群落的种类组成和结

构[1,53,83]。由于林下密集蕨类层对乔木幼苗的萌发、

建立、存活和生长具有累积影响，其下幼苗密度和

盖度总体上呈现降低趋势[2,13,49,51]，但不同树种的更

新对其响应存在较大差异。例如，林下密集蕨类层

抑制晚春出叶树木的幼苗生长，而较早出叶树种的

生长则不受影响[84]。Brock 等[52]的研究表明，林下

密集蕨类层对所有植物的幼苗更新都有抑制作用,

导致林下密集蕨类层内的幼苗密度减小，其中不耐

荫的针叶树种幼苗更新受到的抑制作用更大。因

此，受抑制影响较小的树种，更新的成功率相对增

加，在后期的生长中更易获得优势，从而改变群落

密度和种类组成。 

群落密度和种类组成的改变必然导致群落物

种多样性的改变，多数研究表明林下密集蕨类层降

低了群落乔木幼苗的丰富度[30,51,85]。但也有研究表

明，蕨类覆盖营造的遮荫环境能够增加演替后期耐

荫种的丰富度[13]。此外，由于林下层植被对凋落物

的拦截延缓了凋落物的分解过程[4,44,71]，生物分解

的延迟可能使土壤养分的补充在时空尺度上更加

平衡，从而帮助植物更有效地吸收养分[45,70]。从长

期来看，这可能会决定幼苗的空间分布、潜在的植

物群落密度和空间配置。事实上，从种子到幼苗, 受

到动物搬运、储存和取食的选择偏好[8,15,19,76]；受到

化感作用、物理或机械影响的差异性；以及林下密

集层本身的斑块化分布等因素影响，更新幼苗的空

间分布重构成为大概率事件[33,43,57,73]。 

 

3.3 对群落演替的影响 

蕨类具有快速的营养传播特征[8]，并通过无性

繁殖形式延长寿命[18,86–87]，具有极强的原位占领(驻

留)能力，被认为是能够影响群落演替的重要植物种

类[23]。从林下密集蕨类层影响群落演替的潜在结果

来看，现有研究可归纳为以下 4 个方面： 
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(1) 延迟演替。顽固的林下层可以降低树种的

更新速率[88]，但不会改变最终的树木种类组成，通

过降低树种的生存能力减缓演替变化的速度。有研

究表明，热带森林中林窗被密集的林下层占据，同

时抑制了先锋树种和耐荫树种幼苗的更新，从而将

演替延迟了数十年[9,78]。而随着时间推移，树木穿

过密集的林下层并到达林冠，对物种组成和演替轨

迹几乎没有影响[89]。 

(2) 改变演替。蕨类植物密集的地表覆盖，改

变了土壤表面的微环境，抑制了部分树种的萌发、

早期存活和生长，可能会对原本共生树种的建立带

来不同程度的限制，从而影响更新层的组成[1–2]。

深厚的凋落物层可能会抑制小种子的萌发[1,90]，而

光照的强烈减少可能会阻止那些不耐荫性和中等

耐受性的物种存活[39,67]。因此，可能只有少数树种

具有必要的性状，可以持续存在并最终穿过林下

层，进而改变更新群落的物种组成和随后的演替动

态。在温带森林中，乌毛蕨(Blechnum discolor)、草

香碗蕨等蕨类植物的遮荫足以造成幼苗生长差异

化，抑制不耐荫的针叶树幼苗的建立并降低其生长

速度，从而形成被子植物为主导的森林群落[51,53,67]。 

(3) 阻止演替。极端情况下，蕨类物种占据了

整个群落，以至于演替物种生长受到抑制，导致演

替停止或远远超出了通常意义上的延迟[8,91]。很多

先锋树种不能在密集地被层中有效建群，而导致演

替过于缓慢甚至于中止[92]。在非洲的研究表明，密

集欧洲蕨层严重阻碍了先锋物种的建立，虽然潜在

有利于演替后期物种的萌发，但由于输入的种子只

有先锋物种，缺少演替后期物种种源[15]，将阻止演

替的进行[49]。 

(4) 加速演替。虽然普遍认为林下密集蕨类层会

限制乔木树种的更新，但是在不同树种间的限制程

度存在明显区别[1,67]。林下密集蕨类层有时一定程度

上代替了演替早期群落，可促进演替后期耐荫物种

的更新[13,51]，从而加速演替过程。Gallegos 等[93]在玻

利维亚热带山地森林中的实验表明，蕨属植物与先

锋物种存在极强的竞争作用[94]，同时能够促进藤黄

科书带木属(Clusia)等演替后期物种的更新，因此被

认为能够绕过演替早期阶段，缩短演替时间[95]。 

 

5 展望 
 

深入研究和探讨林下密集蕨类层的生态学意

义，将为更好地理解森林群落层次间相互影响过

程、森林群落更新演替和有林下密集蕨类层森林的

恢复经营提供理论参考。目前对林下密集蕨类层的

研究已经取得了明显的进展，如林下密集蕨类层的

形成机制、对微环境的影响和对更新的影响等方

面。但仍存在一些问题和局限，未来还需进行深入

的探讨和研究：(1) 化感作用作为蕨类植物重要的

新武器[19]，其研究虽然已逐步从室内或温室拓展到

野外区域，但目前仍局限于对植物更新生长的影响

格局、化感物质分离等，今后还需加强蕨类植物化

感作用的强度、方向以及调控机制研究[33]。(2) 林

下密集蕨类层制约更新过程的关键阶段和关键过

程是什么？存在哪些趋势或规律？林下密集蕨类

层创造的更新生态位本身能够持久存在吗？这些

问题还需要进一步深入研究。(3) 林下密集蕨类层

在森林中的退出机制。目前的研究显示，林下密集

蕨类层通过干扰等多种机制形成并能够在群落内

持续存在一段时间，但除了人为干预反复清理外[96], 

关于林下密集蕨类层的自然退出过程和机制还甚

少研究。(4) 现有的关于林下密集蕨类层影响演替

过程的结论多数还是通过更新群落的种类组成和

结构上的短期研究进行的推论，一方面缺少长期的

定位观测研究来充分验证，另一方面也应开展大尺

度(不同纬度、气候带间)的对比研究，探索大尺度

上的规律性和差异[3,44]。(5) 森林经营管理。针对我

国众多森林林下蕨类密集成害的问题，促进森林自

然更新和幼体生长，割灌除草已在我国森林经营规

范中明确要求。然而，怎样将林下密集蕨类层相关

生态学过程和营林实践相结合，需要未来进一步加

强研究。抚育管理林下层植物为检验林下层相关生

态学理论和过程提供了良好的试验材料和方法，未

来应当加强生态学研究与生产实践的结合，有助于

科学指导森林恢复和经营管理活动。 
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