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濒危树种望天树大量结实后幼苗的生长和存活
闫兴富1 ,2 　曹　敏1 3

(1 中国科学院西双版纳热带植物园 ,昆明　650223) 　(2 北方民族大学生命科学与工程学院 ,银川　750021)

摘 　要 　在云南西双版纳州勐腊自然保护区补蚌村的灰阴河望天树 ( Shorea wantianshuea) 林 ,选择群落结构均一的

100 m ×200 m区域 ,设置 3 条垂直于沟谷并沿谷底到坡顶纵向延伸的 20 m ×100 m样带 (间隔 50 m) ,在每一样带内

每隔 20 m设置谷底、低坡、中坡、次坡顶和坡顶 5 个均匀分布的观测样地 ,每一样地内设置两个 3 m ×3 m 的小样

方。从 2004 年 12 月初到 2005 年 9 月底每隔 2～3 个月重复记录幼苗株高、基径和叶片数 ,统计幼苗死亡数和被动

物捕食数 ,计算幼苗死亡率、动物捕食率和存活率 ;同时测定各样地土壤含水量。实验结束收获全部现存幼苗 ,测

定和计算幼苗单株叶面积、比叶面积、总生物量和根冠比等生长参数。结果表明 :在干旱季节 ,从谷底到坡顶 ,各样

地土壤含水量依次降低 ,而幼苗死亡率则依次增大 ,这种趋势一直持续到实验结束 ,此时幼苗在谷底、低坡、中坡、

次坡顶和坡顶的死亡率分别为 55. 0 %、54. 3 %、39. 4 %、35. 9 %和 26. 5 %。动物捕食导致望天树幼苗的大量损失 ,但

各样地间差异不显著 ,幼苗的“丢失”也可能是动物捕食的结果。水分胁迫对幼苗生长的影响在干旱季节更为明显 ,

实验结束时幼苗株高在谷底和低坡较大 ,而在坡顶和次坡顶较小 ,其它生长参数也都表现出类似的特点 ,但在实验结

束时这些差异并不显著。该文就各种环境因素对望天树幼苗生长与存活的影响进行了讨论。研究的结果可为探寻

望天树的致危原因、有效地保护这一珍稀濒危树种和退化次生林的恢复等提供幼苗生态学方面的理论依据。
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Abstract 　Aims 　Shorea wantianshuea is an endangered tree species of Dipterocarpaceae in Xishuangbanna
seasonal rain forest , and is listed in the Plant Red Book under Grade Ⅰ in China. This species regenerates
exclusively from seeds. Our objective was to determine the fate of seedlings (including their growth and sur2
vival) following a mast fruiting event . Results will be useful in restoring this species and degraded natural
forests dominated by it .
Methods 　In early December 2004 , after mast fruiting of S . wantianshuea , we established three parallel 20
m ×100 m transects spaced 50 m apart within an area of 100 m ×200 m spanning from valley bottom to ridge
top . Each transect was stratified into five contiguous plots of 20 m and near the center of each plot two 3 m ×
3 m quadrats were established. We labeled all newly established S . wantianshuea seedlings in each quadrat ,
recorded seedling height , basal stem diameter and number of leaves every 2 - 3 months over a 102month period
and calculated death rate , herbivory rate and survival rate of the seedlings. At the end of the survey , we de2
structively sampled seedlings and determined leaf areas , total dry weight , root2shoot ratio and specific leaf
area.
Important findings 　Many S . wantianshuea seedlings established after the mast2fruiting event did not recruit
into its natural population because of high mortality rate and herbivory rate caused by seasonal drought stress ,
small mammals and other predators. The density of seedlings was as high as 2. 76 plants·m- 2 in December
2004 (first census) , but was less than 0. 26 plants·m - 2 in September 2005 when the study ended. Seedling
mortality rate was high during the dry season , particularly after the first two months. The final seedling mortal2
ity rate on ridge2top and lower2ridge sites , 55 % and 54 % , respectively , were higher than those on other
sites , with a gradually increase from valley bottom to ridge top . Herbivory rate in the first census was low and
in 8 of 15 sites no seedlings were gnawed or pulled. At the end of the study , mean seedling height was 17. 9 ,
19. 7 , 18. 4 , 13. 0 and 12. 1 cm in valley2bottom , lower2slope , medium2slope , lower2ridge and ridge2top
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sites , respectively ; however , no significant differences were observed in seedling height and other growth pa2
rameters.
Key words 　Shorea wantianshuea , seedling , growth and survival , mast2fruiting event , Xishuangbanna sea2
sonal rain forest

　　龙脑香科是在南亚和东南亚占优势的木本植

物 ,该科植物的一个主要特点是周期性地大量结果

(Burgess , 1972 ;Ashton et al . , 1988) ,但在一次大量

结果后其幼苗增补并不明显。已有研究证明 ,在一

次大量结果后 ,幼苗种群数量表现出较大的波动

(Ashton et al . , 1988) 。许多有关热带地区幼苗生长

与死亡的研究主要集中于不同强度光照的影响方

面 ,而最近一些研究更多地关注土壤水分对幼苗生

长与死亡的重要性。干旱胁迫是造成龙脑香科幼苗

死亡的主要原因 ( Turner , 1990b) ,是限制幼苗生长

的重要环境因子。Moles 和 Westoby (2004) 对“幼苗

存活”和“萌发”两个关键词的文献进行了综述发现 :

在所统计的 20 个树种的幼苗死亡原因中 ,动物捕食

(38 %)和干旱 (35 %) 排在前两位 ,而病原菌感染

(20 %)引起的幼苗死亡率排在第三位。据 Mark 等

(1995) 报道 ,林下 Shorea trapezifolia 和 S . megisto2
phylla (龙脑香科) 幼苗的死亡率从山谷到山顶急剧

增大 ,山顶林下幼苗的高死亡率可能与周期性干旱

有关。高度耐荫树种的一种适应性机制是植株通过

减小根冠比以增加在弱光下对光能的捕获量 ,特别

是在叶片部分分配的干物质量的比例更大 ;而幼苗

比叶面积 (Specific leaf area , SLA)和叶面积比率 (Leaf

area rate , LAR)的增大引起的光能捕获量的增加是

以牺牲根系生物量的分配为代价的 ,根系生物量分

配的减少也就意味着幼苗对干旱敏感性的增大

(Smith & Huston , 1989) ,从而加剧干旱胁迫对幼苗

生长的影响。

望天树 ( Shorea wantianshuea)是我国重要的珍稀

濒危植物 ,也是我国热带雨林的标志树种之一 ,属国

家一级保护植物 (傅立国 ,1992) 。成年望天树植株

高约 60 m ,主要分布于我国云南和广西热带季节雨

林海拔 1 000 m 以下的湿润沟谷 ( Zhang & Cao ,

1995 ; Cao & Zhang , 1997 ; Zhu , 1997) 。与其它龙脑

香科树种一样 ,望天树的结实性具有明显的大小年

现象。2004 年是望天树大量结果的年份 ,这为我们

开展其种子和幼苗生态学方面的研究工作提供了绝

好的机遇。望天树种子没有休眠期 ,在成熟散落后

的 1～3 周内萌发形成幼苗 ,种子散落高峰期从每年

的 7 月底到 8 月中下旬 (闫兴富和曹敏 , 2006) ,少

数植株可推迟到 9 月。因此 ,其幼苗种群在 9 月底

到 10 月初达到高峰。望天树的开花结实具有明显

的大小年现象 ,而且即使在开花结实的大年 ,也不是

全部成年植株都开花结果 ,据粗略统计 ,在开花结实

的大年能大量结果的成年植株也只有 1/ 3 左右 (个

人观察结果) 。有关望天树开花结实的周期性还未

见相关报道 ,但已有研究指出 ,多数东南亚热带雨林

的龙脑香科植物每 2～11 年大量结果 1 次 (Ashton

et al . , 1988) 。殷寿华和帅建国 (1990) 对望天树的

种子萌发和幼苗生长进行过野外调查研究 ,发现望

天树种子成熟散落后集中分布于母体植株下很小的

范围内 ,传播距离非常有限 ,并萌发形成高密度的幼

苗种群 ,而且幼苗在早期发育阶段死亡率很高 ,因

此 ,望天树种群在自然条件下很难扩展。近年来 ,由

于人类经济活动和农业开发的影响 ,望天树赖以生

存的生境逐渐丧失和破碎化 ,其种群扩展更加困难 ,

以致陷入濒危的境地。因此 ,探寻望天树大量结果

后幼苗的命运及其幼苗增补对保护这一珍稀濒危树

种资源具有重要意义。本研究报道了在不同水分状

况的森林生境中 ,望天树在 2004 年大量结果后当年

生幼苗的生长和增补情况以及季节性干旱和动物捕

食危害对望天树幼苗生长与存活的影响 ,以期为探

寻望天树的致危原因 ,有效地保护这一珍稀濒危树

种提供幼苗生态学方面的理论依据。

1 　研究地区自然概况

野外样地设在云南省西双版纳傣族自治州勐腊

自然保护区东南部补蚌村的灰阴河望天树林

(21°36′N , 101°36′E , 海拔 700～900 m) 。该区地处

热带北缘 ,属热带季风气候 ,干湿季分明 ,可分为雾

凉季 (11 月～翌年 2 月) 、干热季 (3～4 月) 和湿热

季 (5～10 月) 3 个阶段。年均气温为 21. 4 ℃,最热

月均温为 25. 3 ℃,最冷月均温为 15. 6 ℃。年降雨

量为 1 557 mm ,其中干季 (11 月～翌年 4 月) 降雨

量为 264 mm ,雨季 (5～10 月) 降雨量为 1 293 mm ,

相对湿度为 86 % ,11 月～翌年 2 月 70 %以上的日子

都有雾 ;土壤为砖红壤。望天树林乔木上层为望天

树、木奶果 ( Baccaurea ramiflora ) 和假海桐 ( Pit2
tosporopsis kerrii) 等 ;灌木层由大量林冠层幼树和灌
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木种类组成。层间藤本植物丰富 ,其中以木质藤本

占优势 ,此外还有附生植物和草本植物层次 ,群落结

构特征资料详见有关文献 (朱华 , 1992 , 1993) 。

2 　研究方法

2. 1 　样地设置

2004 年 11 月底 ,在勐腊自然保护区补蚌村的灰

阴河望天树林 ,选择望天树集中分布的从山谷底部

到山坡顶部 (南坡 ,坡度约 60°) 的坡地 ,在垂直于坡

面沿沟谷延伸约 200 m 范围内望天树分布的核心地

段设置 3 条相距 50 m 的幼苗样带 (从谷底到坡顶

纵向延伸 ,长 100 m ,宽 20 m) 。在每一样带内 ,沿山

坡从谷底到坡顶每隔 20 m 分别设置谷底 (Valley2
bottom, VB) 、低坡 (Lower2slope , LS) 、中坡 (Mid2
slope , MS) 、次坡 顶 ( Lower2ridge , LR ) 和 坡 顶

(Ridge2top , RT) 5 种类型幼苗观测样地。在每一样

地内 ,沿样带中线两侧各设置一个 3 m ×3 m 的样方

(样方内及其周围没有林窗) ,用永久性标桩和样方

绳标记 ,3 条样带共设置样方 30 个 ,幼苗样方总面

积为 270 m2。每隔 2～3 个月定期用环刀分别在每

一样地取表面 20 cm 的土壤进行含水量测定 (在

105 ℃烘箱中烘至 48 h ,烘干前后分别称重 ,以土壤

水分占土壤干重的百分比表示含水量) ,每一样地重

复取土样 3 次 ,以定期监测样地土壤含水量变化。

2. 2 　幼苗生长观测

2004 年 12 月初进行第一次幼苗观测记录 ,对样

方内所有望天树当年生实生苗挂牌编号 ,记录幼苗

株高 (Seedling height , SH) 、基径 (Basal stem diame2
ter , BSD) 和叶片数 (Leaf number , LN ) 。观测时间

为 10 个月 ,从 2004 年 12 月开始 ,每隔 2～3 个月重

复记录 1 次 ,记录幼苗生长和死亡情况。根据当月

记录的幼苗死亡数、动物捕食数、存活数和最初一次

观测时的幼苗数计算幼苗的死亡率、捕食率和存活

率。2005 年 9 月底 ,收获所有现存幼苗 ,带回实验

室洗净根系上的泥土 ,晾干表面水分后用叶面积仪

(Li23000 ,美国Li2Cor 公司生产) 测定幼苗的单株叶

面积 (Leaf area per seedling , LA PS ) ,然后分根、茎

(含叶柄) 和叶置于 85 ℃烘箱中烘干 48 h 后分别称

重。根据以上幼苗生物量数据和叶面积数据计算幼

苗总生物量 ( Total dry weight , TDW) 、根冠比 (Root2
shoot ratio , RSR) 和比叶面积。

2. 3 　数据处理与分析方法

计算同一样带内从谷底到坡顶的各坡位样地的

两个小样方的幼苗生长参数 ,首先以不同样带和不

同坡位为变量用 2 因素方差分析的方法对幼苗的生

长与存活进行差异显著性分析 ,再对不同坡位间差异

显著的参数 (两个小样方的加权平均数) 用单因素方

差分析的方法分析不同坡位间幼苗生长与存活的差

异显著性。所有统计分析均在 SPSS13. 0 中进行。

3 　结果与分析

3. 1 　土壤含水量的变化

在雨季末 ,土壤干燥往往滞后于雨季结束时间

约 1 个月左右 ,所以在 2004 年 12 月土壤含水量仍

很高 ,此时谷底、低坡、中坡、次坡顶和坡顶的土壤含

水量分别约为 28. 8 %、26. 3 %、26. 8 %、23. 2 %和

25. 1 % ,但在雨季开始时土壤含水量则随雨季的到

来很快升高 (图 1) 。在旱季 (12 月～翌年 4 月) ,谷

底的土壤含水量始终在 18. 2 %以上。例如 ,在 2005

年 4 月谷底的土壤含水量为 26. 2 % ,显著高于低坡、

中坡、次坡顶和坡顶 ( p < 0. 01) ,其中坡顶、次坡顶

和中坡的土壤含水量随着干旱季节的延长明显降

低 ,其土壤含水量在 2005 年 2 月降到最低值 (分别

为 16. 2 %、15. 6 %和 16. 2 %) ,而这一时期谷底和低

坡土壤含水量分别为 18. 2 %和 18. 9 %。显然 ,在最

干旱的季节 ,土壤水分胁迫强度随坡位的增加而加

强 ,4 月各样地的土壤含水量除低坡外都有不同程

度的回升 ,可能是进入雾凉季后浓雾带来的降水部

分地缓解了土壤的干燥程度 (图 1) 。

图 1 　从谷底到坡顶不同森林生境的土壤含水量 (2004. 12～2005. 9)

Fig. 1 　Soil moisture content in different habitats from valley bottom to
ridge top in Shorea wantianshuea forest

(2004. 12 - 2005. 9)

3. 2 　幼苗的死亡和动物捕食

2004 年 12 月第一次观测记录时 ,全部样地共挂

牌记录幼苗 744 株 ,平均 2. 76 株·m - 2 ,然而到实验

结束时能够存活下来的幼苗在全部样地中只有 69
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株 ,不足实验开始时的 10 % ,平均每平方米幼苗的

数量也不足实验开始时的 10 % (0. 26 株·m- 2 ) 。

2005 年 2 月幼苗死亡率在不同坡位样地间并没有

表现出显著差异 ,但从整个趋势看 ,幼苗死亡率从谷

底到坡顶依次增加。双因素方差分析结果表明 ,从

干旱最为严重的 4 月开始直到实验结束 ,不同坡位

显著影响幼苗死亡率 ( p < 0. 05) ,不同样带间差异

不显著 ,而且不同样带和坡位的交互作用对幼苗死

亡率没有显著影响。4 月幼苗死亡率表现为坡顶 >

次坡顶 > 中坡 > 低坡 > 谷底 ,其中坡顶 (55. 0 %) 显

著高于谷底 (25. 9 % , p < 0. 05) 和低坡 (34. 2 % ,

p < 0. 05) ;到了 6 月 ,幼苗死亡率仍在坡顶最高 ,而

且显著高于谷底和低坡 ( p < 0. 05) ,此后幼苗死亡

率变化很小 (表 1) 。实验结束时 ,幼苗的最终死亡

率在坡顶 (55. 0 %) 最高 ,次坡顶 (54. 3 %) 次之 ,表

现为从沟谷到坡顶依次增大 ,坡顶幼苗的最终死亡

率仍显著高于谷底和低坡 ( p < 0. 05) ,谷底幼苗死

亡率最低 (约 26. 5 %) ,还不到坡顶的一半 (表 1) 。

表 1 　从山谷底部到山坡顶部望天树幼苗的死亡率、动物捕食率、丢失率和存活率(平均值±标准偏差)
Table 1 　The mortality , herbivory and missing of Shorea wantianshuea seedlings grown at different sites from valley bottom to ridge top (mean ±SD)

生长环境
Growth environment

干旱死亡 Mortality ( %)

2 4 6 9

动物捕食 Herbivory ( %)

2 4 6 9

丢失 Missing ( %)

2 4 6 9

存活 Survival ( %)

2 4 6 9

坡顶 RT 33. 10 55. 02 55. 02 55. 02 1. 67 6. 52 11. 40 23. 06 0. 00 6. 70 10. 22 13. 74 65. 24 31. 77 23. 37 8. 18

±15. 36 ±10. 00 ±10. 00 ±10. 00 ±2. 89 ±3. 03 ±7. 2 ±10. 55 0. 00 ±5. 8 ±8. 86 ±8. 18 ±18. 13 ±12. 56 ±18. 89 ±8. 91

次坡顶 LR 44. 62 51. 24 54. 27 54. 27 3. 33 7. 14 11. 69 20. 81 0. 00 13. 30 17. 70 23. 52 52. 05 28. 31 16. 34 2. 50

±20. 07 ±21. 95 ±17. 87 ±17. 87 ±5. 77 ±3. 72 ±7. 6 ±10. 18 0. 00 ±2. 96 ±7. 41 ±5. 75 ±15. 05 ±15. 5 ±3. 13 ±2. 31

中坡 MS 34. 23 39. 45 39. 45 39. 45 1. 20 3. 91 6. 37 17. 86 0. 00 9. 53 15. 84 22. 94 64. 47 46. 75 38. 34 19. 75

±17. 1 ±19. 14 ±19. 14 ±19. 14 ±1. 06 ±2. 36 ±0. 96 ±3. 77 0. 00 ±7. 88 ±9. 9 ±11. 49 ±17. 93 ±15. 9 ±14. 08 ±11. 88

低坡 LS 29. 30 34. 23 35. 46 35. 88 0. 91 6. 00 11. 85 23. 41 0. 00 13. 38 17. 61 28. 32 69. 79 46. 39 34. 59 12. 39

±7. 27 ±7. 73 ±4. 24 ±4. 79 ±1. 57 ±5. 63 ±8. 41 ±11. 24 0. 00 ±2. 01 ±0. 66 ±8. 74 ±7. 41 ±4. 33 ±7. 63 ±3. 87

谷底 VB 20. 59 25. 85 26. 49 26. 49 4. 91 7. 37 21. 21 29. 89 0. 00 23. 95 24. 94 26. 78 74. 49 44. 63 27. 36 16. 84

±3. 1 ±8. 57 ±10. 34 ±10. 34 ±4. 36 ±2. 62 ±8. 6 ±1. 39 0. 00 ±9. 08 ±4. 3 ±4. 53 ±2. 49 ±6. 86 ±3. 54 ±6. 86

　　RT、LR、MS、LS、VB :见图 1 See Fig. 1 　2、4、6、9 代表月份 　2 , 4 , 6 , 9 indicates months

　　2005 年 2 月第一次记录到的动物对幼苗的捕

食率很低 ,3 条样带的 15 个样地中有 8 个样地没有

发现幼苗被动物取食现象。随着时间的延续 ,各样

地幼苗的动物捕食率都在逐渐增大 ,在各样带和各

坡位间差异不显著 ,而总的趋势是山谷底部的幼苗

遭动物捕食的数量增加更快 (表 1) 。我们在调查过

程中发现 ,大多数遭动物捕食的幼苗是被捕食动物

从距地面约 1～2 cm 处咬断而丢弃。值得注意的

是 ,从 2005 年 4 月开始 ,我们在观测时就发现 ,在新

一轮的幼苗调查中 ,未能找到最初挂牌标记的全部

幼苗 ,甚至连这部分“丢失”幼苗的标签也未能找到 ,

而且这些“丢失”幼苗的数量随着时间的延续也越来

越多 (表 1) ,从谷底到坡顶幼苗“丢失”率有降低的

趋势 ,而且在 2005 年的 4、6 和 9 月分别在谷底与坡

顶间 ( p < 0. 05) 、谷底与低坡间 ( p < 0. 05) 、谷底与

中坡间 ( p < 0. 01) 差异显著。双因子方差分析和

单因子方差分析结果都表明 ,幼苗的最终存活率在

从谷底到坡顶不同坡位的样地间均无显著差异 ,而

不同样带间差异显著 ( p < 0. 05) ,从 3 条样带的幼

苗最终存活率平均值看 ,似乎山谷底部更有利于幼

苗的存活。值得注意的是 ,幼苗最终存活率并不是

在谷底最高 ,而是在中坡最高 (表 1) 。

3. 3 　幼苗的生长

第一次观测时 ,幼苗株高在从谷底到坡顶的各

样地间差异均不显著 (图 2a) 。随着干旱季节的延

长 ,谷底和低坡的幼苗生长开始表现出优势 ,而坡顶

和次坡顶幼苗株高生长缓慢 ,双因素方差分析结果

表明 ,从 2005 年 2 月开始一直到 6 月 ,坡位始终对

幼苗株高具有显著影响 ( p < 0. 05) ,而在实验结束

时株高在从谷底到坡顶的各样地间差异不显著。到

2005 年 2 月 ,谷底和低坡幼苗的株高 (分别为 16. 0

和 16. 8 cm) 显著高于次坡顶 (14. 5 cm , p < 0. 05 ,

0. 01) ,且低坡幼苗株高也显著高于坡顶幼苗 ( p <

0. 05) 。在此后的两次观测中 ,谷底和低坡幼苗株高

一直显著高于坡顶幼苗 ( p < 0. 05) ,但实验结束时

各样地间差异不显著 (图 2a) 。不同样带对望天树

幼苗的基径生长无显著影响 ;在干旱中期的 2 和 4

月 ,幼苗基径在部分样地间差异显著 ( p < 0. 01) ,雨

季开始后 ,各样地间差异不显著。实验结束时 ,幼苗

基径在低坡最大 (2. 5 mm) ,坡顶最小 (1. 9 mm) ,除

在低坡显著高于坡顶 ( p < 0. 05) 外 ,其它样地间均

无显著差异 (图 2b) 。不同样带对幼苗叶片数无显

著影响 ;坡位仅在最干旱的 4 月对幼苗叶片数有显

著影响 ( p < 0. 01) ,各样地间差异很大 (图 2c) 。
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图 2 　从谷底到坡顶的不同森林生境对望天树幼苗株高、
基径和叶片数生长的影响

Fig. 2 　Height , basal stem diameter and leaf number growth of
Shorea wantianshuea seedlings in the different habitats

of the S . wantianshuea forest
图例见图 1 Legends see Fig. 1

谷底、低坡和中坡幼苗的单株叶面积在 3 条样

带间波动很小 ( < 3 cm2) ,而在坡顶和次坡顶 ,幼苗

单株叶面积在 3 条样带间有很大的波动 ,而双因素

方差分析结果显示 ,不同样带对幼苗单株叶面积并

无显著影响 ;在从沟谷到坡顶的 5 个样地中 ,以低坡

幼苗的单株叶面积最大 (27. 3 cm2) ,谷底次之 (24. 6

cm2) ,次坡顶最小 (19. 4 cm2) ,其中低坡幼苗单株叶

面积显著高于中坡和次坡顶 ( p < 0. 05) ,其它样地

间无显著差异 (图 3a) 。与单株叶面积类似 ,幼苗比

叶面积同样在谷底、低坡和中坡较高 ,而在坡顶和次

坡顶较低 ,而且在 3 条样带间都有很大波动 ,其中在

低坡 (111. 5～232. 1 cm2 ·g - 1 ) 和谷底 (111. 2～

194. 9 cm2·g - 1) 幼苗比叶面积波动较大 ,而双因素

方差分析结果显示 ,不同样带对其并无显著影响。

另外 ,幼苗比叶面积在谷底和低坡都很高 (分别为

159. 2 和 176. 6 cm2·g - 1) ,但与其它样地间的差异并

不显著 (图 3b) 。不同样带和坡位对幼苗总生物量

和根冠比均无显著影响。其中幼苗总生物量在次坡

顶最大 ,而在坡顶最小 (图 3c) ;根冠比在坡顶和次

坡顶较高 ,在中坡以下的 3 个样地较低 (图 3d) 。

4 　讨 　论

木本植物幼苗特别容易遭受干旱胁迫 ,而且幼

龄幼苗可能最为敏感 ,因为这些幼苗没有足够的时

间发育出伸展范围广而且分布于深层土壤的根系系

统 ( Poorter & Hayashida2Oliver , 2000) 。从整个实验

过程看 ,望天树幼苗的存活率很低 ,不论从全部观测

样地的幼苗总数 (幼苗总存活率为 9. 3 %) 还是从

单位面积幼苗数来说 ,望天树幼苗的最终存活率都

很低 ,这一结果与殷寿华和帅建国 (1990) 报道的结

论一致。McLaren 和 McDonad (2003) 发现 ,幼苗在

干旱季节死亡率很高 ,特别是在雨量明显降低后的

第一个月更为明显 ,随着雨季的到来幼苗存活趋于

稳定 ;干旱胁迫的具体分布可能随生境的地形特点

而不同 ,有研究发现 ,山脊比低缓山坡更容易遭受干

旱胁迫 (Newbery et al . , 1996 ; Gibbons & Newbery ,

2003) ,本研究所测定的各样地土壤含水量的结果也

证明了这一点。森林土壤的干燥过程比雨季结束的

实际时间有一个滞后期 ,而热带森林的这一滞后期

可能比温带森林更长。因此 ,2004 年 12 月所测定的

各样地土壤含水量仍很高 ,直到 2005 年 2 月各样地

幼苗死亡率一直没有表现出显著差异 ,但这时已基

本表现出从谷底到坡顶幼苗死亡率逐渐增大的趋

势 ,随着干旱胁迫的加剧 ,这一趋势也越来越明显 ,

幼苗死亡率表现为坡顶 > 次坡顶 > 中坡 > 低坡 > 谷

底 ,而在新的雨季到来以后 ,幼苗死亡率几乎不再增

大 ,因干旱导致的幼苗死亡率高低顺序一直保持 2

月时的状态。这一结果可能是干旱胁迫的影响 ,在

干旱季节幼苗大量死亡 ,而一旦干旱胁迫解除 ,幼苗

死亡数量即停止增加。Turner (1990a) 报道 , Shorea

multiflora、S . pauciflora 和 S . surtisii 幼苗死亡率都很

高 (分别为 72 %、89 %和 93 %) ,而且导致幼苗死亡

的主要原因是干旱胁迫 ,本研究中望天树幼苗在约
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10 个月的生长过程中 ,死亡率高达 40 %以上 ,在干旱

季节幼苗死亡率更高 ,特别是在土壤含水量剧烈降低

后的前两个月内幼苗死亡更为明显。在不同坡位的

样地上 ,幼苗死亡率分别在第一次和第二次记录时最

高 ,而从第三次记录开始趋于稳定 ,因为这一季节频

繁的大雾天气带来的少量降水可能在一定程度上缓

解了幼苗的干旱胁迫 ,而且此时 (5 月上旬) 已接近

新的雨季。与干旱引起的萎蔫和死亡关系最明显的

实例是 Parashorea spp . 幼苗 ,当然 ,在其经历干旱的

同时还伴随着根钻心虫的爆发性发生 (Bebber et al . ,

2002) ,其它有关热带地区植物幼苗的野外研究也发

现 ,幼苗死亡率在干旱季节最高 (Veenendaal et al . ,

1996) 。我们的结果还与 Ashton 等 (1995) 在斯里兰卡

热带雨林所观察到的龙脑香科植物幼苗的结果一致 ,

因为坡顶幼苗更容易遭受干旱胁迫的影响 (Ashton ,

1992 ; Gibbons &Newbery , 2003) 。

图 3 　从谷底到坡顶的不同森林生境中望天树幼苗的单株叶面积、比叶面积、总生物量和根冠比
Fig. 3 　Leaf area per seedling , specific leaf area , total dry weight and root2shoot ratio of the Shorea wantianshuea seedlings in the

different habitats of the S . wantianshuea forest
VB、LS、MS、LR、RT:见图 1 See Fig. 1

　　哺乳动物捕食影响温带和热带地区森林树种幼

苗的增补 ( Holl & Quiros2Nietzen , 1999) ,已有研究证

明了脊椎动物捕食对热带地区植物幼苗生长与存活

的影响 (Osunkoya et al . , 1992 ; Molofsky & Fisher ,

1993) 。本研究第一次记录到的望天树幼苗的动物

捕食率很低 ,3 条样带的 15 个样地中有 8 个样地没

有发现幼苗被动物捕食或拔掉现象 ,可能与捕食动

物的食物供应丰缺、动物种群大小的季节性波动以

及动物活动的季节性等有关。影响望天树幼苗生长

的动物可能是一些老鼠或松鼠之类的小型哺乳动

物 ,这些动物将望天树幼苗连根拔掉后吃掉或将其

丢弃。我们在野外观测记录过程中经常会在样方附

近的凋落物中发现被捕食者丢弃的带有标签的幼

苗 ,在接下来的几次观测中 ,幼苗被动物捕食的数量

越来越大。我们在另一项有关望天树幼苗的野外移

栽研究中也发现了类似的动物危害现象 (未发表资

料) 。Brown 等 (1999) 对大量结果后的 Parashorea

malaanonan幼苗进行了监测研究发现 ,根钻心虫

( Xyleborus eichoff ) 危害是导致其幼苗死亡的主要原

因 ,本研究也观察到了很多望天树幼苗死于根钻心
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虫危害 ,最后一次记录还发现 ,在部分样地上 ,动物

捕食引起的幼苗损失率远远高于干旱引起的幼苗死

亡率 ,表明干旱和动物捕食可能是导致望天树幼苗

死亡的两个主要原因。值得注意的是 ,部分样地的

幼苗丢失比例很高 ,这些幼苗连同捆绑于幼苗茎干

上的标签一起丢失 ,说明这些丢失的幼苗可能被捕

食动物携带到其它地方丢弃或吃掉。根据种种迹

象 ,我们推断这些“丢失”的幼苗可能是被捕食动物

拔掉后而携带到了样地外的区域 ,因为只有捕食动

物才有可能连同捆绑在幼苗茎干上的标签一起携带

到其它地方 ,而且从谷底到坡顶幼苗丢失率有降低

的趋势 ,这说明潮湿而灌木生长密集的沟谷底部比

较适合作为捕食动物的栖息地或活动场所 ,可能与

动物在密集的灌木丛和沟谷附近的洞穴中容易找到

安全的隐蔽场所有关。实验结束时 ,所有样地的望

天树幼苗在大量结实后的增补率都很低 ,甚至很多

样地上幼苗增补率为 0 ,增补率最高的样地也不足

实验开始时幼苗的 30 %。

Ashton 等 (1995) 报道 ,生长于山顶的龙脑香科

植物幼苗比低坡地和山谷中的幼苗生长缓慢 ,因为

山顶比低坡地更容易遭受干旱胁迫。本研究中望天

树幼苗株高、基径和叶片数在进入干旱季节后很长

时间内都没有表现出显著差异 ,因为在雨季结束后 ,

土壤干燥过程有一个滞后期 ,从 2004 年 12 月土壤

含水量测定结果看 ,各样地土壤含水量都很高 ,这就

是说 ,虽然已到了干旱季节 ,但幼苗的生长并没有受

到干旱胁迫的影响。随着干旱季节的延长 ,各样地

间土壤含水量差异增大 ,从而导致幼苗生长的差异 ,

相对湿润的谷底和低坡幼苗保持相对较快的生长 ,

而坡顶和次坡顶幼苗生长缓慢 ,幼苗株高的生长在

2005 年 2 月即表现出从谷底到坡顶的显著差异 ,此

后谷底和低坡幼苗的生长优势一直持续到实验结

束。与株高相比 ,幼苗基径和叶片数在各样地间的

差异显著性表现有所滞后 ,直到 2005 年 4 月都表现

出与株高基本类似的规律 ;叶片数在各样地间的差

异性更大 ,这可能与强烈的干旱胁迫引起的幼苗叶

片脱落有关 ,而且在极端干旱的季节 ,往往伴随着昆

虫的爆发性发生 ,在温带和热带地区的干旱季节都

有不少昆虫爆发性发生的实例 ,昆虫危害可能加剧

了干旱胁迫的程度 ,从而增加了坡顶和次坡顶幼苗

叶片的脱落。随着雨季的到来 ,除株高外 ,幼苗基径

和叶片数在各样地间的生长差异性逐渐消失 ,雨季

充足的水分供应可能在一定程度上补偿了干旱季节

造成的生长差异。因此 ,Wright (1991) 认为 ,水分胁

迫对植物生长的影响可能有季节差异 ,但并不降低

植物的年度生长总量。

在干旱胁迫条件下 ,幼苗叶片面积有所降低 ,说

明植物能通过其形态学可塑性适应较大范围的水分

胁迫 (Hibbs et al . , 1995) 。本研究中望天树幼苗的

LA PS 和 SLA 都在相对比较湿润的谷底和低坡较高 ,

而在干旱胁迫相对较强的坡顶和次坡顶较低 ,这一

结果正好反映了望天树幼苗的这种形态学可塑性 ,

说明水分胁迫可能是影响 SLA 的重要环境因子。

另一方面 ,望天树幼苗的这种形态学可塑性在从谷

底到坡顶各样地间的差异显著性并不高 ,说明样地

间土壤水分含量不是决定其形态学可塑性的唯一因

素。光照也是影响幼苗 SLA 的重要因素 (Aranda et

al . , 2005) , SLA 的变化可能是植物维持最优捕获光

能的自我平衡机制 ,幼苗 SLA 的增大对弱光下植物

的生长是有利的 ,因为同样的干物质具有更大的叶

面积可以补偿光合有效辐射的降低 (Mitchell &

Woodward , 1988) 。弱光照可导致幼苗 SLA 的增大 ,

但由弱光引起的幼苗 SLA 和 RSR 的增大可能不足

以补偿因干旱胁迫带来的大量水分丧失 ( Poorter &

Hayashida2Oliver , 2000) 。Reader 等 (1993) 报道称 ,

在干旱环境中 ,幼苗根的可塑性可能更为重要 ,根系

生长在幼苗的早期生长过程中具有重要作用 ,因为

根系的快速扩展可使幼苗充分利用土壤环境中的水

分 ,本研究中望天树幼苗的根可能具有这种可塑性 ,

幼苗 RSR 在较为湿润的谷底和低坡较小 ,而在干旱

胁迫较强的坡顶和次坡顶较大。Mark 等 (1995) 也

发现 ,生长于山坡顶部的 Shorea teapezifolia 幼苗根生

物量是生长于山谷幼苗的 3～5 倍。因此 ,荫蔽林冠

下的植物之所以更容易遭受干旱胁迫可能是其根系

系统较小引起的 , 而不是土壤水分不足的结果

(Poorter & Hayashida2Oliver , 2000) 。水分胁迫对植物

生长的影响可能有季节差异 ,但并不降低植物的年

生长总量 (Wright , 1991) ,从生物量测定结果看 ,本

研究的结果与 Wright (1991) 的结论一致 ,望天树幼

苗经过约 10 个月的生长后 , TDW 在不同坡位样地

间差异并不显著。

热带森林环境的异质性不是由某一环境因子决

定的 ,而是由众多环境因子共同决定的 ,幼苗对某一

环境因子的反应可能因其它环境因子而改变。因

而 ,在多数情况下幼苗死亡往往是多种环境因子胁

迫积累的结果。本研究的设计没有考虑光照对幼苗

生长的影响 ,然而 ,在热带雨林生境中 ,光照是最有

限的资源条件之一 ,光照条件的不同可能影响任何
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光依赖过程。例如 ,生长于较强光照下的植物叶片

的较高的氮素水平可能引起叶片被动物捕食的增

加 ,而强光下的植物增加了防御动物捕食方面的营

养投入 , 又可能降低叶片被动物捕食的水平

(Howlett & Davidson , 2001) 。尽管本研究的样地设

置尽量避免了林窗的影响 ,但不同的树种组成、树冠

高度和层次的差异以及样地距离林窗的远近都可能

引起样地间光照强度的细微差异 ,而且林下光斑的

数目、大小和分布也可能对分布于样地中不同位置

的幼苗生长产生影响。望天树开花结实的周期性决

定了其幼苗增补的周期性 ,伴随着大量结果年份的

到来 ,种子散落后在 1～3 周内集中萌发形成大量幼

苗。根据 Janzen2Connell 假说 ,植物种子长距离传播

可有效逃避离母体植株较近引起的高死亡率 ,而传

播能力极为有限的望天树种子不可能进行长距离产

传播 ,这就造成幼苗在母体植株附近集中分布 (殷

寿华和帅建国 , 1990) 。高密度的幼苗不可避免地

导致昆虫或病原菌的集中浸染 ,从而造成幼苗的大

量死亡 (Janzen , 1970) ,因为幼苗在林下的死亡几乎

不可避免地与真菌侵害有关 ( Grime , 1965) ,而望天

树幼苗的死亡是否与病原菌感染有关还有待于深入

的研究工作。

在热带雨林中 ,营养供应和物种间获得营养方

式的差异可能影响幼苗的生长与存活。有研究报

道 ,热带森林的山坡顶部比中部和底部营养更为丰

富 (Ashton , 1992) ,本研究没有对不同坡位样地的土

壤养分状况进行分析 ,因而没有证据证明不同坡位

样地间营养状况的差异对幼苗生长与存活的影响。

但大量报道显示 ,龙脑香科植物根系能形成菌根共

生体 (Lee & Alexander , 1996 ; Muthukumar et al . ,

2003 ; 石兆勇等 , 2003a , 2003b ; Tennakoon et al . ,

2005) ,幼苗可通过菌丝体与其周围林冠植株建立根

系网络联系 ,而从林冠植株获得水分和营养的供应

( Connell & Lowman , 1989 ; Simard et al . , 1997 ;

Bücking & Heyser , 2001) 。在营养贫乏的环境中 ,菌

根的形成对龙脑香科植物幼苗的生长与存活更为重

要 ( Turner et al . , 1993) ,而且已有研究证明 ,望天

树幼苗能与多种菌根共生形成菌根共生体 (石兆勇

等 , 2003a , 2003b ; Muthukumar et al . , 2003) 。因此 ,

土壤营养状况的差异对望天树幼苗的生长与存活的

影响可能很小 ,而菌根共生体的形成同样可以缓解

土壤水分供应的不足 ,至于菌根共生体的形成能在

多大程度上改善幼苗水分和营养的供应目前仍没有

相关的研究证据。尽管本研究中同一坡位的不同样

带间幼苗生长参数差异不显著 ,但幼苗生长参数在

不同样带间的波动表明了影响望天树幼苗生长与存

活因素的复杂性。根据本研究的结果 ,土壤水分胁

迫和动物捕食可能是影响其生长与存活的重要环境

因子 ,但就目前的研究现状看 ,任何一种说法都需要

大量实验数据的支持 , 因为除殷寿华和帅建国

(1990) 的报道外 ,还没有见到其它有关望天树幼苗

野外生长与存活的研究报道。因此 ,为了有效保护

这一珍稀濒危树种资源 ,有关其幼苗生长与存活方

面的研究仍需做大量工作。
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