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热带雨林林内小生境对木奶果和染木
种子萌发与幼苗存活的影响

刘明航１，２，叶　娟１，２，文　彬１＊

（１中国科学院西双版纳热带植物园综合保护中心，云南勐腊６６６３０３；２中国科学院大学，北京１０００４９）

摘　要：森林生态系统中小生境的差异可能影响种 子 萌 发 与 幼 苗 的 建 立，并 形 成 物 种 不 同 的 分 布 格 局。为 探 讨 生

境异质性对植物分布的影响，该研究在西双版纳热带 季 节 性 雨 林 中 选 取５个 具 有 不 同 海 拔 和 地 形 的 小 生 境，人 工

散布木奶果与染木种子，定 期 监 测 种 子 萌 发 与 幼 苗 存 活，同 步 记 录 小 生 境 的 近 地 面（距 地 面３ｃｍ）温 度、近 地 面

（３ｃｍ）空气湿度和表层土壤（５ｃｍ）含水量变化，并在实验室开展种子脱水和不同水势条件下的种子萌发实验。结

果表明：（１）实验所选的５个小生境中，沟底地带的土壤水分含量在一年中始终都高于其他小生境；５个小生境的空

气相对湿度在雨季与雾凉季都接近饱和，只有在 干 热 季 出 现 明 显 的 差 别，即 随 海 拔 的 升 高，空 气 湿 度 下 降。同 时，

在旱季，近地面温度随海拔的升高而升高，出现１～２个月的山地逆温现象。（２）木奶果与染木具有不同的种子传

播与萌发规律，而且染木种子在不同生境下，其种子萌发率和幼苗存活率有显著的差异。其中：木奶果种子在雨季

成熟散布并快速萌发，以幼苗的形式度过干热季，其种子可以在相对较低的水势下萌发；染木种子在雨季末期成熟

并进入休眠期，以种子的形式度过干热季，其种子相对 较 抗 脱 水。研究认为，地形是决定西双版纳热带季节性雨林

生境异质性的重要因子，小生境在温度和水分方面的差异在干热季时尤为明显，并对木奶果和染木种子的萌发或幼

苗存活产生了重要影响，而木奶果与染木种子自身的特性使其对于西双版纳季节性的干旱具有不同的适应对策。
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　　生境是土壤、地形、温度、降水等诸多环境因子

的综合体，是植物生存的载体。生境的空间异质性

是生态系统的一个普遍特征［１］。由于生境异质性的

存在，不可避免地导致群落内物种组成结构的小尺

度差异。生境异质性程度越高，能形成的小生境就

越多，从而在更大范围内满足不同物种的需求。自

然界的生物分布既不是均匀的，也不是随机的，而是

聚集成斑 块，形 成 梯 度 或 其 他 形 式 的 空 间 结 构［２］。
生境过滤与生物间相互作用作为群落构建的２个基

本驱动力，影响特定群落结构的形成［３－５］。多数的研

究表明，生 境 过 滤 是 塑 造 物 种 共 存 的 主 要 动 力［６］。
种子是有花植物生命过程中唯一可以被远距离传播

的、独立的生命个体。作为植物生活史中的重要环

节，种子萌发与幼苗阶段通常是植物更新的瓶颈期，
此阶段死亡率高，幼苗长成为成年植株后，其对不良

环境的耐受性提高，因此种子萌发成功与否和早期

幼苗能否存活能影响种群数量和物种分布格局。有

研究表明，种子萌发与幼苗存活阶段所处的微环境

对于植物分布具有重要影响［７］。以往关于环境异质

性、物种和生境的关联性对物种多样性影响的研究

大都 仅 限 于 胸 径≥１ｃｍ 的 木 本 植 物（非 幼 苗 个

体）［８－１０］，鲜有研究探讨这些过程对树木生活史早期

阶段的影响［１１］。
西双版纳地处热带亚洲的北缘，这里的热带雨

林是地球上位置最靠北端的热带雨林，同时又是中

国目前面积最大、保存最为完好的热带雨林。西双

版纳热带雨林具有明显的季节性，称为热带季节性

雨林，但具有与赤道低地热带雨林几乎一样的群落

结构和生态外貌特征，是亚洲热带雨林的一个类型。
由于发生在 季 风 热 带 北 缘 纬 度 和 海 拔 的 极 限 条 件

下，受到季节性干旱和热量不足的影响，这些特征又

有别于赤道 低 地 的 热 带 雨 林［１２］。不 同 于 赤 道 地 区

典型的热带雨林，西双版纳热带雨林明显地受到地

形的影响，主要分布在低海拔的沟谷地区，称为“沟

谷雨林”，而且物种的斑块分布现象十分突出。
木奶果（Ｂａｃｃａｕｒｅａ　ｒａｍｉｆｌｏｒａ）和 染 木（Ｓａｐｒ－

ｏｓｍａ　ｔｅｒｎａｔａ）均为西双版纳热带季节性雨林中广泛

分布的物种，且具有相似的分布格局，即绝大多数个

体集中分布在沟底和低坡、中坡，很少分布在坡顶。
基于西双版纳季节性雨林具有的季节性干旱与热量

不足的特点，本实验探讨了林内不同的小生境下，温
度与水分条件对木奶果和染木种子萌发与幼苗存活

的影响，以 期 在 生 境 异 质 性－种 子 萌 发－分 布 格 局 三

者之间建立联系，从而为西双版纳季节性雨林植物

组成结构提供一定的解释。

１　材料和方法

１．１　研究地区概况

西双版 纳 地 区 一 年 可 以 分 为３个 季 节：５～１０
月份为雨季；１１月至翌年２月为雾凉季，降雨较少，
但有大雾，可以部分弥补降雨的不足；３～４月为 干

热季，气温升 高，干 旱 少 雨［１３］。西 双 版 纳 地 区 年 平

均降水量为１　５６０ｍｍ，约８０％的降水集中在５月到

１０月的雨季［１４］。野外观测点设置在勐腊县补蚌村

西双版纳热带森林动态监测样地附近，该样地的地

理位置为２１°３６′４２″～５８″Ｎ，１０１°３４′２６″～４７″Ｅ。样地
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表１　观测点的地理信息

Ｔａｂｌｅ　１　Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ

样地号Ｓｉｔｅ　ｎｕｍｂｅｒ 地形Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ 经纬度Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ　＆ｌａｔｉｔｕｄｅ 海拔Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ／ｍ

Ｓ１ 沟 底 Ｖａｌｌｅｙ　ｂｏｔｔｏｍ　 ２１°３６′５８″Ｎ　１０１°３４′５１″Ｅ　 ６９２

Ｓ２ 低 坡Ｌｏｗ　ｓｌｏｐｅ　 ２１°３７′０２″Ｎ　１０１°３４′５３″Ｅ　 ７１２

Ｓ３ 中 坡 Ｍｉｄｄｌｅ　ｓｌｏｐｅ　 ２１°３７′０６″Ｎ　１０１°３４′４５″Ｅ　 ７８０

Ｓ４ 次坡顶 Ｎｅａｒ　ｔｈｅ　ｔｏｐ　 ２１°３７′１５″Ｎ　１０１°３４′２１″Ｅ　 ９３０

Ｓ５ 坡 顶 Ｔｏｐ　ｏｆ　ｓｌｏｐｅ　 ２１°３７′１３″Ｎ　１０１°３４′２４″Ｅ　 ９７８

沟谷 底 部 及 两 侧 坡 面 是 望 天 树（Ｓｈｏｒｅａ　ｗａｎｔｉａｎ－
ｓｈｕｅａ）占优势的热带季节性 雨 林［１５］，中 下 层 乔 木 主

要有绒毛番龙眼（Ｐｏｍｅｔｉａ　ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）、假海桐（Ｐｉｔ－
ｔｏｓｐｏｒｏｐｓｉｓ　ｋｅｒｒｉｉ）、云 树 （Ｇａｒｃｉｎｉａ　ｃｏｗａ）、蚁 花

（Ｍｅｚｚｅｔｔｉｏｐｓｉｓ　ｃｒｅａｇｈｉｉ）、染木（Ｓａｐｒｏｓｍａ　ｔｅｒｎａｔａ）
等［１６］。５个观测 点 都 是 在 林 冠 郁 闭（故 可 以 忽 略 光

照条件的差 异），受 人 为 扰 动 较 少 的 自 然 保 护 区 内，
其地理信息如表１，与雨林动态监测样地的相对位置

如图１。

１．２　种子采集与处理

种子采集于 观 测 点 附 近 自 然 分 布 的 木 奶 果、染

木植株。种子来源覆盖了较多植物个体与较广阔的

分布范围，使种子充分代表了此区域内种群，避免遗

传因素对实验的影响。实验于２０１４年进行，木奶果

种子８月成熟，染木种子１０月成熟，种子 成 熟 后 立

即采摘。木 奶 果 与 染 木 种 子 的 初 始 含 水 量 分 别 为

５８．３％±０．０１％和５４．６％±２．６１％（鲜重为基础计

算）。种子 散 布 前 去 除 种 子 外 附 属 物 如 果 肉、假 种

皮，处理好后 尽 快 散 布 于 实 验 点。用 于 实 验 室 实 验

的种子置于封口的聚乙烯袋内，１０℃储藏，在１周之

内使用。由于 染 木 种 皮 对 其 种 子 萌 发 有 抑 制 作 用，
用于实验室实验的种子在实验前先剥除种皮。

１．３　小生境温度、湿度和土壤含水量监测

在每个观测点 距 近 地 面（高３ｃｍ处）放 置１枚

ｉｂｕｔｔｏｎ温湿 度 记 录 仪（ＤＳ１９２３，Ｄａｌｌａｓ公 司，温 度

精度为０．５℃，湿度精度为０．６％），以１５ｍｉｎ　１次

自动记录，每 月 月 底 下 载 数 据１次。同 时 在 每 个 观

测点采集土样５份，即在每个观测点４个角５ｍ外

及正中各选１个取样点，先去除近地面落叶，再用环

形刀取５ｃｍ深度土样，置于专用的铝盒内，盖紧，密

封，带回实验室，挑除小石子、枯枝落叶等，１０３℃烘

箱内烘干４８ｈ至恒重，利用重量差值计算土壤含水

量，以湿土重量为基数表示土壤含水量。

１．４　野外种子萌发与幼苗存活实验

每个观测点每种种子设置６个重复实验点，即

图１　观测点与样地相对位置

Ｆｉｇ．１　Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　ｉｎ　ｒｅｌａｔｉｏｎ　ｔｏ　ｔｈｅ　Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ

ｔｒｏｐｉｃａｌ　ｓｅａｓｏｎａｌ　ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ　ｄｙｎａｍｉｃｓ　ｐｌｏｔ

面积为４０ｃｍ×４０ｃｍ的６个小样方，小样方之间距

离为２０ｃｍ，每 个 小 样 方１５０粒 种 子，总 计９００粒。

先疏松表层土壤，再将种子平铺于地面，为防止萌发

阶段的动物取食，用铁丝网罩住种子并用钢钉固定。

待大部分种子成苗后移除铁丝网，每月底记录种子

萌发数及幼苗存活数。

１．５　不同水势条件下种子萌发实验

按 Ｍｉｃｈｅｌ的 方 法［１７］，将 聚 乙 二 醇 ＰＥＧ８０００
（Ｓｉｇｍａ公司）溶 解 于 蒸 馏 水，配 成 水 势０、－０．２至

－１．０ＭＰａ的ＰＥＧ溶液，该溶液可模拟种子萌发过

程中外界的 水 势 环 境。取 广 口 玻 璃 瓶，瓶 底 铺１层

脱脂棉，把种子放置于脱脂棉上，用不同水势的ＰＥＧ
溶液浸润脱脂棉，溶液量为１０ｍＬ，用含透气口的封

口膜封口。按 每 个 水 势 下 设 置５个（染 木）或６个

（木奶果）重复，每个重复２０粒种子。种子置于人工

气候箱（宁波东南仪器厂）内培养，条件为：２５℃、光

照强度２０μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１（２４ｈ）、相 对 空 气 湿 度

（ＲＨ）８０％，每３ｄ更 换１次 溶 液 及 脱 脂 棉，并 记 录

萌发率与生长情况。

１．６　种子在室内条件下的脱水处理

将种子单层平铺于室内阴凉处，缓慢阴干，定期

取样，以监测种子含水量与生命力的变化。（１）含水

量测 定：根 据 国 际 种 子 检 验 协 会（ＩＳＴＡ，２００４）推 荐

的方法，以烘干（１０３℃，１７ｈ）前后种子重量差异计

算种子的含 水 量。每 处 理 含８个 重 复，每 个 重 复１
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粒种 子。含 水 量 （％）＝ （鲜 重 － 干 重）／鲜 重 ×
１００％。（２）生命力测定：每处理１００粒种子，分成５
个重复，播种于含有１％琼脂的培养皿，盖上培养皿

盖后，放入 人 工 气 候 箱 内 培 养（条 件 同 上）。每 周 记

录１次种子萌发情况。萌发周期９０ｄ，９０ｄ后仍未

萌发的种子，用 刀 片 解 剖 开，检 验 其 是 否 死 亡，若 未

死亡，继续培养，直至确认种子死亡。
根据Ｓａｍａｒａｈ等（２００９）的方法计算脱水指数来

度量脱水速率，公式如下：

ＳＭＬＲ ＝∑
ｎ

ｉ＝１

ＳＭＣｉ－ＳＭＣｉ＋１
ｄａｙｉ＋１

ＳＭＬＲ为种子 脱 水 速 率 指 数，ｎ为 脱 水 的 梯 度

次数，ＳＭＣｉ 为第ｉ个脱 水 梯 度 的 含 水 量，ｄａｙｉ 为 脱

水的天数。

１．７　数据统计分析

以上实 验 均 以 胚 根 长 出２ｍｍ为 萌 发 成 功，子

叶展开为成苗，分别统计萌发率和成苗率。

ＳＰＳＳ１７．０在０．０５水 平 上，运 用 非 参 数 检 验 中

的两个独立样本检验（ｔｗｏ－ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ　ｓａｍｐｌｅ　ｔｅｓｔ）
对表层土壤含水量、种子萌发率、幼苗存活率或死亡

率进行观测 点 间 两 两 比 较；概 率 分 析（ｐｒｏｂｉｔ　ａｎａｌｙ－
ｓｉｓ）计算缓慢脱水种子５０％致死率时的含水量。

２　结果与分析

２．１　观测点小生境温度、湿度和土壤含水量动态变

化特征

　　表层土壤含水量不仅是表示小生境水分条件的

一个重要指标，且能从侧面反映降水情况，对种子萌

发具有重要影响。实验期内５个观测点土壤含水量

变化趋势都呈 Ｕ（或Ｖ）型曲线（图２，Ａ），符 合 大 背

景下的气候与降水趋势，即第一年雨季后逐渐下降，
进入干热季都达到最低值，进入第二年雨季后逐渐

上升。月平均土 壤 含 水 量 在５个 点 间 有 明 显 差 异。
其中，Ｓ１ 观测点（沟底）与其它４个观测点有显著的

差异（Ｐ＜０．０５），其土壤含水量约有１０个月能维持

在３０％以上，而其余４个点土壤含水量变化曲线互

有交错，不存在显著差异（Ｐ＞０．０５）；２月至３月份，
是土壤水分条件最严峻的时期，Ｓ４ 观测点土壤含水

量最低，仅有１１．９％，而Ｓ１ 观测点最高，为２２．７％。
同时，近地面 的 空 气 相 对 湿 度 是 衡 量 生 境 水 分

条件的另一个指标，它直接关系到处于地表种子的

水分散失速率，进而影响种子生命力。总体而言，热

带季节性雨林生 境 中 观 测 区，除 了２～４月 份（雾 凉

季后期和 干 热 季）外，其 它 时 间 空 气 湿 度 都 较 为 饱

Ａ．每月土壤含水量（平均值±标准误）；Ｂ．２月～３月日平均湿度；

Ｃ．２月～３月日平均温度；Ｓ１～Ｓ５．观测点（Ｓ１．沟底；Ｓ２．低坡；

Ｓ３．中坡；Ｓ４．次坡顶；Ｓ５．坡顶）；下同。

图２　各观测点小生境土壤含水量、空气相对湿度和

气温动态变化特征

Ａ．Ｍｏｎｔｈｌｙ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）；Ｂ．Ｄａｉｌｙ　ｍｅａｎ

ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｈｕｍｉｄｉｔｙ　ｆｒｏｍ　Ｆｅｂ．ｔｏ　Ｍａｒ．；Ｃ．Ｄａｉｌｙ　ｍｅａｎ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｆｒｏｍ　Ｆｅｂ．ｔｏ　Ｍａｒ．；Ｓ１－Ｓ５．Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ（Ｓ１．Ｖａｌｌｅｙ　ｂｏｔｔｏｍ；

Ｓ２．Ｌｏｗ　ｓｌｏｐｅ；Ｓ３．Ｍｉｄｄｌｅ　ｓｌｏｐｅ；Ｓ４．Ｎｅａｒ　ｔｈｅ　ｔｏｐ；Ｓ５．Ｔｏｐ　ｏｆ

ｓｌｏｐｅ）；Ｏｔｈｅｒ　ｆｉｇｕｒｅｓ　ｆｏｌｌｏｗ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｄｉａｇｒａｍ　ｆｏｒｍ

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅ　ｓｏｉｌ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ，ａｉｒ　ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｈｕｍｉｄｉｔｙ　ａｎｄ

ａｉｒ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　ａｔ　ｅａｃｈ　ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅ

和，５个点的每月平均湿度都在９０％以上（数据未展

示），雨季常达到１００％；只有最干旱的２月～３月份

２个月时间内，５个观测点日平均湿度呈现明显的分

离。随着 海 拔 的 上 升，从Ｓ１ 到Ｓ５ 观 测 点 的 空 气 相

对湿度逐渐下降。且Ｓ５ 观测点最低为６７．５％，Ｓ１观

测点虽然有下降，但最低值仍高达９５．０％（图２，Ｂ）。
另外，从雨季至雾凉季前期，５个观测点间的日

平均气温差异 极 小（数 据 未 展 示），在 雾 凉 季 末 期 与

干热季前期和中期（２月～３月），各观测点气温表现
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出较为明显的分离（图２，Ｃ）。观测点在干热季的日

平均气温 呈 现 出 随 海 拔 升 高 而 升 高 的 山 地 逆 温 现

象，最高的日平均温度差值为４．５℃。翌年雨季，高

海拔处温度下降幅度大，逆温现象消失，此后５个观

测点间温差较小，大部分时间都在１℃以内（数据未

展示）。

２．２　木奶果 和 染 木 野 外 小 生 境 种 子 萌 发 与 幼 苗 存

活特征

　　本实验所选用的两种种子成熟期存在差别，木

奶果在雨季中期（约８月 份）果 实 成 熟 并 散 布 种 子。
野外观测表明，散布到５个实验点的种子均萌发迅

速，２个月内即可成苗。而染木在雨季末期（约１０月

份）果熟，种子散布后并不立即萌发，翌年２月开始

萌发（Ｓ１ 点），Ｓ１ 至Ｓ５ 观 测 点 染 木 种 子 在 萌 发 时 间

上有明显的“滞后”现象（图３）。
在种子 萌 发 率 方 面，由 于Ｓ１ 观 察 点 地 处 沟 底，

雨天可能出现较大的地表径流，少许木奶果种子被

雨水冲 走（数 量 不 详），观 测 到 成 苗 率 为８７．３％±
５．８％（以人工散布种子数为基础计算），Ｓ２～Ｓ５ 观测

点木奶果 成 苗 率 分 别 为９１．７％±２．４％、９１．８％±
２．１％、９６．６％±０．５％、９２．０％±２．１％；且排除受到

干扰的Ｓ１ 观测点，Ｓ２～Ｓ５ 观测点木奶果种子初始萌

发率无显著差异（Ｐ＞０．０５）。木奶果在水分、温度条

件都好的雨季萌发，且萌发迅速而整齐，此时不同小

生境下环境因素的差异被抹平，因此萌发率在各生境

下无差异。染木 种 子 在Ｓ１～Ｓ５ 观 测 点 的 萌 发 率 分

别为４７．３％±４．２％、６１．１％±２．３％、４８．９％±
６．６％、２８．８％±７．４％和７．３％±１．９％，且除Ｓ１ 与

Ｓ３ 观测 点、Ｓ３ 与Ｓ４ 观 测 点 间 差 异 不 显 著 外（Ｐ＞
０．０５），其他各点之间萌发率两两互相差异显著（Ｐ＜
０．０５），与木奶果不同，在不同生境下，其在萌发阶段

即出现幼苗数量的巨大差异。
在幼苗存活 率 上，木 奶 果 种 子 萌 发 整 齐 且 出 苗

率高，以 各 观 测 点 实 际 成 苗 数 量 为 基 数 （计 为

１００％），每阶段结 束 时 幼 苗 死 亡 的 数 量 除 以 这 一 阶

段开始时 幼 苗 数 量 即 为 该 阶 段 幼 苗 死 亡 率（表２）。
其中，雨季末期的２个月与雾凉季是木奶果幼苗死

亡的 高 峰 期，Ｓ３ 和 Ｓ４ 观 测 点 在 雨 季 死 亡 率 超 过

５０％，５个观 测 点 在 雾 凉 季 都 有 一 年 中 最 高 的 死 亡

率；进入干热季，木奶果所剩存活幼苗已经较少，死亡

图３　染木种子萌发率或幼苗存活率（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　Ｓ．ｔｅｒｎａｔａｓｅｅｄ　ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ａｎｄ

ｓｅｅｄｌｉｎｇ　ｓｕｒｖｉｖａｌ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

表２　每个小样方内木奶果幼苗在各阶段死亡数与死亡率（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ　２　Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ　ｎｕｍｂｅｒ　ａｎｄ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｏｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｅａｓｏｎｓ　ｏｆ　Ｂ．ｒａｍｉｆｌｏｒａｓｅｅｄｌｉｎｇ　ｏｎ　ｅａｃｈ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ　ｐｌｏｔ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

指标Ｉｎｄｅｘ 沟底
Ｖａｌｌｅｙ　ｂｏｔｔｏｍ（Ｓ１）

低坡
Ｌｏｗ　ｓｌｏｐｅ（Ｓ２）

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ　ｓｌｏｐｅ（Ｓ３）

次坡顶
Ｎｅａｒ　ｔｈｅ　ｔｏｐ（Ｓ４）

坡顶
Ｔｏｐ　ｏｆ　ｓｌｏｐｅ（Ｓ５）

萌发数／萌发率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ｎｕｍｂｅｒ／Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

１３１．０±８．７／
８７．３±５．８＊

１３７．５±３．６／
９１．７±２．４ａ

１３７．７±３．１／
９１．８±２．１ａ

１４４．８±０．８／
９６．６±０．５ａ

１３８．０±３．１／
９２．０±２．１ａ

死亡数／
死亡率
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ／
Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

第１年雨季
Ｆｉｒｓｔ　ｙｅａｒｓ　ｒａｉｎｙ　ｓｅａｓｏｎ

２５．０±７．３／
２０．１±６．２ｂ

５２．８±５．４／
３８．４±３．７ｂ

７３．５±５．８／
５３．８±５．１ａ

８０．３±１１．６／
５５．３±７．８ａ

３８．７±４．０／
２８．０±２．７ｂ

第１年雾凉季
Ｆｉｒｓｔ　ｙｅａｒｓ　ｆｏｇ　ｓｅａｓｏｎ

７２．５±８．４／
７０．８±６．９ａｂ

７２．８±４．６／
８６．７±４．４ａ

４１．８±６．３／
６４．４±３．０ｂ

５２．７±１０．１／
８０．７±３．３ａ

７７．８±５．５／
７８．２±３．８ａｂ

第１年干热季
Ｆｉｒｓｔ　ｙｅａｒｓ　ｄｒｙ　ｓｅａｓｏｎ

５．８±１．６／
１５．２±４．０ｂ

５．７±２．９／
４０．５±１６．２ａｂ

１２．０±２．７／
５４．８±１２．７ａ

４．０±１．６／
３３．９±１５．２ａｂ

８．７±２．８／
４３．３±１１．１ａｂ

第２年雨季
Ｓｅｃｏｎｄ　ｙｅａｒｓ　ｒａｉｎｙ　ｓｅａｓｏｎ

１５．７±７．９／
４３．３±１８．３ａｂ

３．２±１．４／
４８．１±１８．４ａｂ

６．３±１．９／
５９．１±１５．３ａ

２．２±０．８／
２２．６±７．３ｂ

６．８±３．１／
３７．７±１４．８ａｂ

总计Ｔｏｔａｌ １１９．０±７．８／
９１．４±３．８ａ

１３４．５±３．５／
９７．９±１．３ａ

１３３．７±４．４／
９７．０±１．３ａ

１３９．２±２．１／
９６．１±１．１ａ

１３２．０±４．０／
９５．６±１．４ａ

注：季死亡率＝季幼苗死亡数／季初始幼苗存活数 ×１００％；＊ 表示沟谷（Ｓ１ 点）一些种子被雨水冲走，数量不详，计为遗失；只对死亡率

进行统计，同行的不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｓｅａｓｏｎ＝ Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｓｅａｓｏｎ／Ｓｅｅｄｌｉｎｇ　ｎｕｍｂｅｒ　ａｔ　ｔｈｅ　ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｓｅａｓｏｎ×１００％；＊ ｍｅａｎｓ

ｓｏｍｅ　ｓｅｅｄｓ　ａｔ　ｖａｌｌｅｙ　ｂｏｔｔｏｍ（Ｓ１）ｗｅｒｅ　ｗａｓｈｅｄ　ａｗａｙ　ａｎｄ　ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｉｓ　ｕｎｋｎｏｗｎ．Ｔｈｏｓｅ　ｓｅｅｄｓ　ｗａｓ　ｃｏｕｎｔｅｄ　ａｓ　ｍｉｓｓｉｎｇ；Ｏｎｌｙ　ｍｏｒｔａｌｉｔｙ　ｐｅｒｃｅｎｔ－

ａｇｅ　ｉｓ　ａｎａｌｙｚｅｄ　ａｎｄ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｒｏｗ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０５）
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数较少；监测１年后，各实验点木奶果幼苗死亡量分

别占各 自 总 数 的９１．４％±３．８％、９７．９％±１．３％、

９７．０％±１．３％、９６．１％±１．１％和９５．６％±４．０％，

５个点间幼苗最后存活率无显著差异（Ｐ＞０．０５），只
是在沟底（Ｓ１）处存活的木奶果数量较其他生境多。
对于染木种子而言，野外萌发率差异较大，故以播种

量为基数计 算 其 存 活 率（图３）。其 中，至 实 验 第２
年１月 份，染 木 幼 苗 的 存 活 率 在Ｓ２ 观 测 点 最 高

（３７．９％±１．７％），Ｓ１（２５．２％±２．９％）、Ｓ３（２６．１％
±３．６％）和Ｓ４（２０．０％±５．３％），Ｓ５ 点存活率最低

（２．２％±０．９％），Ｓ１、Ｓ３、Ｓ４ 观测点间两两之间无显

著差异（Ｐ＞０．０５），其余观测点的两两间存在差异

显著（Ｐ＜０．０５）。可见染木种子萌发率在不同生境

下出现差异，且萌发数量强烈影响了幼苗的数量。

２．３　木 奶 果 和 染 木 在 不 同 水 势 条 件 下 种 子 萌 发

特征

　　图４显示，木奶果和染木种子萌发率在整个实

验过程中均有随着水势的降低而下降的趋势，且相

同水势条 件 下 表 现 为 木 奶 果 萌 发 率 高 于 染 木。其

中，在３０ｄ内，木奶果萌发率于０ＭＰａ水势时达到

９９．２％±０．８％，而 于－１．０ＭＰａ时 仅 为１．７％±
１．７％；在９０ｄ的萌发周期里，木奶果萌发率于０～
－０．５ＭＰａ水势下都达到９０％以上，于－０．６ＭＰａ
水势下萌发率为８０．８％±３．３％，在－０．８ＭＰａ水势

下萌发率为２９．２％±７．９％。同 时，染 木 种 子 萌 发

率在０ＭＰａ水势下最高为８４．０％±５．７％，在－０．２
ＭＰａ水 势 下 萌 发 率 降 至 ５５．０％ ±３．２％，在

－０．５ＭＰａ的水势下仍能萌发１４．０％±４．５％，但在

－０．６ＭＰａ水下萌发率仅 为２．０％±１．２％。可 见，
木奶果和染木种子萌发均不同程度受到水分胁迫的

影响，木奶果种子对ＰＥＧ造成的较强水分胁迫有较

强的耐受性，而染木种子萌发对外界水分胁迫比木

奶果更敏感。

２．４　室 内 自 然 脱 水 对 木 奶 果 和 染 木 种 子 萌 发 的

影响

　　木奶果种子在室内自然阴干的条件下（２４．５℃，

８８．９％ＲＨ）的脱水速率指数（ＳＭＬＲ）为１７．９，其萌

发率在前期脱水过程中始终保持高值，直到阴干９６ｈ

图４　染木（Ａ）和木奶果（Ｂ）在不同水势下萌发率（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．４　Ｓ．ｔｅｒｎａｔａ（Ａ）ａｎｄ　Ｂ．ｒａｍｉｆｌｏｒａ（Ｂ）ｓｅｅｄ　ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｗａｔｅｒ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

图５　木奶果（Ａ）和染木（Ｂ）室内自然脱水下的萌发率（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．５　Ｂ．ｒａｍｉｆｌｏｒａ（Ａ）ａｎｄ　Ｓ．ｔｅｒｎａｔａ（Ｂ）ｓｅｅｄ　ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ　ｒａｔｅ　ａｆｔｅｒ　ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ　ｕｎｄｅｒ　ａｍｂｉｅｎｔ

ｒｅｇｉｍｅｓ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

９５６１８期　　　　　　　　　刘明航，等：热带雨林林内小生境对木奶果和染木种子萌发与幼苗存活的影响



后、种子含水量为２９．８％以下时萌发率才出现明显

的下降（Ｐ＜０．０５）（图５，Ａ）。木奶果种子半致死量

（ＬＤ５０）含水量为２５．４％，９５％的置信区间为２４．０％
～２７．１％。同时，染木种子在类似的室内自然阴干

条件下（２２．７℃，８５．９％ＲＨ）的 脱 水 速 率 指 数 为

５．４，其萌发率在种子含水量较高时便随着含水量下

降而 下 降（图５，Ｂ）。染 木 种 子 最 大 萌 发 率 只 有

７８．３％，半致死量（相当于３９％的萌发率）含水量为

３８．７％，９５％的 置 信 区 间 为３２．７％～４９．３％。可

见，木奶果种子与染木种子相比较具有不抗脱水、但
耐脱水的特性，即种子易失水，但在较低含水量下仍

能保持高萌发率；染木种子具有抗脱水，但不耐脱水

的特性，即种 子 不 易 失 水，能 在 野 外 保 持 较 高 含 水

量，但在含水量下降时不能保持高萌发率。

３　讨　论

幼苗生存及生长可能是一个同时受多因素影响

的过程［１８］，地形的坡向和坡度能引起植被在小尺度

上呈“虎皮 状”的 分 布 格 局［１９］。水 分 在 很 多 热 带 雨

林也是影响幼苗存活生长的重要因素［２０－２１］，尤其是

幼苗根系只 在 土 壤 表 层，无 法 与 成 年 植 物 竞 争［２２］。
作者据本研究结果推测西双版纳热带季节性雨林林

内生境异质性可能主要是由非生物因子主导的，这

一点与赤道低地热带雨林主要由生物因子主导的生

境异质性存在很大不同。作者猜想，地形可能通过

改变小生境的水分条件和温度，从而影响西双版纳

热带雨林群落中物种的分布。本研究发现，虽然和

其他４个观测点一样，位于沟底的观测点也存在土

壤含水量的季节性变化，即雨季结束后各观测点土

壤含水量逐渐降低，第二年进入雨季后又逐渐升高，
但是比较全年相同时段的数据发现，沟底的土壤含

水量始终都是最高的，而且干热季各观测点的差别

尤为明显，相差幅度可达１５个百分点；不同小生境

在湿度与温度方面的差异则主要表现在干热季，位

于沟底的观测点在干热季仍有接近饱和的近地面空

气相对湿度，而位于坡顶的观测点则空气相对湿度

偏低，而气温偏高，日平均空气湿度可低至６５％，日

平均气温可比沟底高出４．５℃。这样，位于坡顶的

小生境一方面可能因为较低的土壤含水量限制了种

子的萌发，另一方面又可能因为较低的空气相对湿

度和较高的温度而加快种子水分的丧失，从而造成

种子丧失生命力。
本实验所用的木奶果和染木都是西双版纳热带

季节性雨林中的优势种，且具有相似的分布格局，即

绝大多数个体都分布在沟底和低坡、中坡，较少有个

体在坡顶分 布［２３］；同 时，这 两 种 植 物 的 种 子 都 具 有

对脱水 敏 感 的 特 点［２４－２５］。本 研 究 的 野 外 种 子 萌 发

实验中，播种到沟底和中坡地段染木种子的萌发率

显著高于坡顶，并 以 低 坡 观 测 点 最 高，有６１．１％的

种子 萌 发 并 成 苗，而 坡 顶 观 测 点 最 低，成 苗 率 仅

７．３％。染木种子的这种野外萌发模式与该物种在

热带季节性雨林中的分布格局相吻合，说明在不同

地段的种子 萌 发 差 别 可 能 是 该 物 种 分 布 格 局 的 成

因：染木于雨季末期落果，种子散播后有约３～４个

月的休眠期，在野外萌发时正值西双版纳的干热季，
而在本实验样地周边范围内的其他实验表明，干热

季土壤中水势最低可以到达－１．５ＭＰａ［２６］。因此，
散布在坡顶的染木种子可能因为偏低的土壤含水量

限制了种子的萌发，因为水势胁迫实验证明，该种子

对水分胁迫 敏 感，当 水 势 降 低 到－０．５ＭＰａ时，绝

大部分种子萌发就已经被限制；同时，在干热季坡顶

具有低湿、高温的特点，散布在坡顶的染木种子长期

暴露在这样的条件下会加快种子水分的散失，脱水

有可能导致种子在萌发条件满足前就失去了活力。
与此不同，木奶果种子可以在相对较低的水势条件

下萌发，野外散布到５个观测点的种子均有很高的

萌发率（普遍达９０％以上），野外种子萌发不是该物

种分布格局形成的原因，但种子萌发后大量幼苗在

不到一年的时间内死亡，沟底略高的幼苗存活率可

能是形成木奶果物种分布格局的重要原因。
在西双版纳热带季节性雨林中，木奶果与染木

具有相似的分布格局，而且两个物种都具种子脱水

敏感的特点，但对于西双版纳季节性的干旱，这两个

物种具有不同的适应对策：木奶果在雨季中期果实

成熟，种子散 布 快 速 萌 发，以 幼 苗 的 形 式 度 过 干 热

季，尽管大部分幼苗已经在雨季和雾凉季死亡；而染

木是在雨季末期果实成熟，种子散布后并不萌发，而
是进入３～４个月的休眠期，以种子的形式度过土壤

含水量最低的２月、３月。种 子 在 室 内 自 然 脱 水 下

的实验表明，相对于木奶果种子，在相类似的温、湿

度条件下染木种子具有较高的脱水抗性，这一特点

有利于该种 子 避 免 因 在 野 外 长 期 存 留 导 致 脱 水 伤

害。当染木种子开始萌发的时候，木奶果种子早已

经萌发结束，且大部分幼苗已经死亡。从生态位的

角度分析，这两个物种在空间上是重叠的，但它们种

子萌发和幼苗建立的时间互相错开，因而较好地避

免了直接竞争。

０６６１ 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３６卷
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