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摘要: 在不同光照梯度，即 100%自然全光照(natural sunlight, NS)、37.3% NS、15.5% NS、4.2% NS、1.6% NS 和 0.6% NS

的人工遮荫条件下，研究了西双版纳季节雨林冠层树种绒毛番龙眼(Pometia tomentosa)幼苗的早期生长和定居后的生

长特点。结果表明，光照是影响幼苗生长的重要环境因子。生长早期的幼苗基径和复叶数随遮荫程度的增加而降低；主

根长、根冠比、总干重和单株叶面积均以 37.3% NS 处理最大；比叶面积随遮荫程度的增加而增大，而相对生长率则降

低；幼苗株高在 0.6% NS 下增长最快，表明种子中贮藏的营养物质对幼苗的早期生长可能具有重要作用。37.3% NS 处

理对定居后绒毛番龙眼幼苗的生长最有利，幼苗的株高、基径、复叶数、叶轴长、复叶最多小叶数、单株叶面积、相对生

长率和净同化率均在 37.3% NS 处理下获得最大增长；幼苗总干重随光照强度的减弱而降低；比叶面积在 15.5% NS 处

理时最大。幼苗比叶面积和根冠比在生长过程中的波动可能是光照和土壤水分共同作用的结果。
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Abstract： Pometia tomentosa is a dominant uppermost canopy tree species of vallyland forest in Xishuangbanna

tropical seasonal rainforest，China. Under different light intensities such as 100% natural sunlight (NS), 37.3% NS,

15.5%NS, 4.2% NS, 1.6% NS, 0.6% NS in shade house, growth characteristics were studied in early development

stage and established seedlings. Light was an important environmental factor for the growth of P. tomentosa

seedlings. During the early growth stage of seedlings, basal stem diameter and paripinnate number were decreased

with the increasing of shade, taproot length, root : shoot ratio, total dry weight and leaf area per seedling were

maximal under 37.3% NS, specific leaf area (SLA) was increased with the increasing of shade, but the relative

growth rate was declined. Seedlings grew fastest under 0.6% NS, suggesting that nutrients stored in seeds played

an important role at the early growth stage. The treatment of 37.3% NS was best for established seedlings in

seedling height, basal stem diameter, paripinnate number, rachis length, the maximum sub-leaflet number of

individual paripinnate, leaf area per seedling, relative growth rate and net assimilation rate. Light intensity was

positively correlated to total dry weight, and negatively to specific leaf area. The maximum of SLA was observed
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under 15.5% NS. The fluctuations of SLA and root : shoot ratio in developmental established seedlings may be

responsible for light intensity and soil moisture.

Key words: Light gradient; Shading treatment; Pometia tomentosa; Seedling growth; Xishuangbanna seasonal

rainforest

从种子萌发到幼苗定居是植物生活史中最为

敏感的阶段[1]，幼苗的早期生长速率强烈影响甚至

决定幼苗能否成功定居。大量研究证明，林窗中较

强的光照有利于幼苗的生长[2-4]，人工模拟光照环境

的研究也证明，中等程度的人工遮荫有利于幼苗生

长[5]，但也有不同的研究报道[6]。耐荫植物的幼苗在

荫蔽环境中具有多种适应性变化，如具有较大的叶

生物量比(leaf mass ratio, LMR)和较高的比叶面积

(specific leaf area, SLA)等。植物的生物量在地上和

地下部分之间的分配能够反映植物生长过程中资

源的分配状况，地上部分生物量分配比例的增加是

植物适应弱光环境采取的普遍策略。弱光下幼苗

LMR 和 SLA 的增大提高了植物分配于地上部分的

生物量，增强了幼苗对弱光环境的适应能力，有利

于幼苗的存活和生长。由于植物地上和地下部分获

取资源能力的相互限制[7]，生物量的分配能在地上

部分和地下部分之间进行权衡(“trade-off”)，以保

证其最大限度地生长。光照是引起植物 SLA 变化的

主要因素[8]，SLA 的增大可增加幼苗对荫蔽环境的

适应能力，但弱光下较高的 SLA 降低了幼苗的干旱

耐性，因而有报道称水分胁迫可能是影响 SLA 的重

要环境因子[9]。

绒毛番龙眼是西双版纳热带季节雨林高大的

上层优势树种之一，被列为渐危树种，属国家三级

保 护 植 物 。 绒 毛 番 龙 眼 、千 果 榄 仁 (Terminalia

myriocarpa)群落集中分布于海拔 800 m 以下的沟谷

两侧，局部地段可沿沟谷延伸至海拔 1 000 m 左右，

在沟谷中呈间断性、曲折走廊状分布[10]。对该群落的

树种组成和树种多样性、种群配置、种群结构动态

与稳定性、土壤种子库和群落学方面已开展了大量

研究工作[11-16]，有关光照对绒毛番龙眼幼苗生长影

响方面的研究主要集中在短期内幼苗生长对光照的

反应方面[17-19]。本研究在不同光照梯度的人工遮荫条

件下，对绒毛番龙眼幼苗的早期生长和定居后的生

长持续进行了两个生长季节的观测，研究了幼苗生

长对不同光照强度的反应，以期探讨这一热带雨林

珍稀树种的濒危机制，为该物种的保护和次生林的

恢复工作提供幼苗生态学方面的科学依据。

1 材料和方法

1.1 种子的采集、处理与遮荫棚的搭建

绒毛番龙眼种子采自西双版纳州勐仑自然保

护区内小腊公路 55 km 处的原生林内。用高枝剪剪

下成熟果实(果皮变黑)的枝条，摘取大小均匀无病

虫危害的果实带回西双版纳热带植物园，人工剥去

果皮后堆积过夜，第二天将带有果肉的种子与湿沙

混匀，手工搓去果肉，清水冲洗干净后置于滤纸上

在遮荫环境下晾干种子表面的水分。遮荫棚用黑色

尼龙网眼布搭建，6 个光照梯度(裸地、1 层、2 层、3

层、4 层和 5 层遮荫网遮荫) 的光照分别是 100%自

然 全 光 照 (natural sunlight, NS )、37.3% NS、15.5%

NS、4.2% NS、1.6% NS 和 0.6% NS。

1.2 遮荫幼苗的早期生长

2004 年 8 月 29 日，在 6 个光照梯度的遮荫棚

内，分别播种大小一致的种子 30 颗(种子表面水分

晾干后立即播种)，播种时将种子侧放于土壤表面，

不覆土，轻压种子使其充分接触土壤以利吸收水分。

幼苗第一复叶的叶轴伸长至 2 cm 左右时(约播种后

13- 14 d)，每一处理收获幼苗 10 株，测定初始生长

量，生长 8 周后收获全部幼苗，带回实验室清洗干

净，用滤纸吸干表面水分后测定幼苗株高(seedling

height, SH)、基径(basal stem diameter, BSD)、复叶数

(paripinnate leaf number, PN)、主根长(taproot length,

TRL)、单株叶面积(leaf area per seedling, LAPS)；测

定后将幼苗分根、茎(含叶柄)和叶片，在 85℃烘箱

中烘干 48 h 后分别称重, 计算幼苗总干重(total dry

weight, TDW)、根冠比(root : shoot ratio, RSR)、SLA

和相对生长率(relative growth rate, RGR)。计算公

式[20-21]如下：

(1) RSR = 根干重 / 茎叶干重；

(2) SLA = 叶面积 / 叶片干重；

(3) RGR = (lnW2- lnW1) / ( T2- T1)

式中 W2、W1，T2、T1 分别为实验终止和开始时幼

苗的总干重(g)和时间(d)。
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1.3 幼苗定居后的遮荫生长

因幼苗数量的限制，只设置 4 个梯度的光照处

理 (100% NS、37.3% NS、15.5% NS、4.2% NS)，在

2004 年 8 月 29 日将种子播于 15.5% NS 的遮荫棚

内，播种方法同上，待种子萌发形成幼苗后选择大

小一致的各约 50 株按 20 cm×20 cm 的株行距移栽

于各光照处理的遮荫棚中。从 2004 年 11 月 20 日

开始，在每一光照处理用永久塑料标签编号挂牌幼

苗各 20 株，测定其株高、基径、复叶数、最大叶轴长

(maximal length of rachis, MLR)、复叶最多小叶数

(maximal sub-sessile leaflet number of individual

paripinnate leaf, MSNIP)、单株叶面积等生长参数，

以后每 2 个月重复测定一次，同时从每一光照处理

收获幼苗 6- 10 株进行生物量测定，2005 年 10 月底

结束实验。生长参数的测定和计算方法同上。最后

一次观测时计算幼苗的相对生长率和净同化率(net

assimilation rate, NAR)。

NAR = (W2- W1)×(lnA2- lnA1) / (T2- T1)×(A2- A1)

式中 W2、W1，A2、A1，T2、T1 分别为实验结束和开

始 时 幼 苗 的 总 干 重 (g)、单 株 叶 面 积 (cm2) 和 时

间(d)[21]。

1.4 实验数据的统计分析

全部幼苗生长数据均在 SPSS12.0 中用单因子

方差分析(One-Way ANOVA)进行各处理间的差异

性分析。

2 结果和分析

2.1 人工遮荫对绒毛番龙眼幼苗早期生长的影响

绒毛番龙眼幼苗株高在 0.6% NS 处理下最大

(33.8 cm)，显著高于所有光照处理 (P< 0.01，图 1a)；

基径在 37.3% NS 处理最大(3.99 mm)，显著高于其

他所有遮荫处理(P < 0.01，图 1b)；复叶数随遮荫程

度的增大逐渐减少，以 0.6% NS 处理最小，显著低

于 100% NS (P < 0.01)和其它所有遮荫处理(图 1c)；

幼苗主根长、根冠比、总干重和单株叶面积均以

37.3% NS 处理最大，在 1.6% NS (主根长、总干重和

单株叶面积)或 0.6% NS 处理(根冠比)最小(图 1d, e,

图 1 不同光照梯度的遮荫处理对绒毛番龙眼幼苗早期生长的影响

Fig. 1 Effects of light gradients in shade house on the early growth of P. tomentosa seedlings

自然全光照 Natural sunlight: I. 100%; II. 37.3%; III. 15.5%; IV. 4.2%; V. 1.6%; VI. 0.6%.
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f, g)；幼苗 SLA 随着遮荫程度的增加而增大，100%

NS处理的最小(136.7 cm2 g-1)显著低于除 37.3% NS

处理外的其它所有遮荫处理(P < 0.01)，而且 4.2%

NS、1.6% NS 和 0.6% NS 处理间均差异显著(图 1h)；

幼苗相对生长率随遮荫程度的增加而降低，100%

NS 处理显著高于除 37.3% NS 处理外的所有遮荫

处理(图 1i)。

2.2 人工遮荫对定居后的绒毛番龙眼幼苗生长的影响

幼苗株高在 37.3% NS 处理下生长最快，在

4.2% NS 处理下生长最慢，实验结束时 37.3% NS

处理的株高显著高于其它光照处理 (P <0.01)；从

2004 年 10 月到次年 4 月，幼苗基径一直以 100%

NS 处理最大，而且显著高于其它 3 个遮荫处理

(P <0.01)，实验结束时在 100% NS 和 37.3% NS 处

理的幼苗基径均显著高于 15.5% NS 和 4.2% NS 处

理；复叶数在 37.3% NS 处理最多，显著高于 4.2%

NS 处理(P <0.05)；最大叶轴长和复叶最多小叶数在

实验结束时均以 37.3% NS 处理最大，4.2% NS 处

理最小(表 1)。实验结束时，幼苗总干重随光照强度

的减弱而降低，各处理间均差异显著(P <0.05)；根冠

比在 100% NS 处理持续增大，但在 2005 年 4 月各

遮荫处理均有所降低，实验结束时随遮荫程度的增

加而降低，在 100% NS 处理显著高于其它遮荫处理

(P <0.01)；单株叶面积随遮荫程度的增加而降低，

100% NS 和 4.2% NS 处理的先降低后增加，实验结

束时以 37.3% NS 处理最大(10 356.7 cm2)，显著高

于其它光照处理(P <0.01)；SLA 最初在 4.2% NS 处

理最大，显著高于 100% NS (P <0.01)和其它两个遮

荫处理(P <0.05、0.01)，实验结束时以 15.5% NS 处

理的最大，而且显著高于 100% NS 和 37.3% NS 处

理(P <0.05) (表 1)。

幼 苗 相 对 生 长 率 在 37.3% NS 处 理 最 大

(12.2×10-3 g d -1)，显著高于 100% NS 处理(P <0.01)，

尽管100% NS 与 15.5% NS 处理间无显著差异，但二

者均显著高于 4.2% NS 处理(P <0.01，图 2a)。幼苗净同

表 1 不同梯度的遮荫处理对定居后的绒毛番龙眼幼苗生长影响

Table 1 Effects of shading treatments on the growth of established P. tomentosa seedlings
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化率也以 37.3% NS 处理最大 (15.0×10-3 g cm-2d-1)，

与 100% NS 处理差异不显著，但二者均显著高于

15.5% NS (P <0.05)和 4.2% NS 处理(P <0.01，图 2b)。

3 讨 论

幼苗形成是森林更新过程中的重要限制因子，

而且在成年植株空间分布中具有决定性作用。在早

期生长阶段，绒毛番龙眼幼苗株高在 0.6% NS 处理

下生长最快，说明在绒毛番龙眼幼苗生长早期，光

照对高生长具有抑制作用，这可能与幼苗在最初的

生长阶段光合机构没有完全发育有关，而且这一阶

段的幼苗生长在一定程度上依赖于种子中营养物

质的供应。随着幼苗个体的长大逐渐表现出喜光的

特点，以 37.3% NS 处理生长最快，Veenendaal 等[22]

报道，15%的西非树种的幼苗相对生长率在 16%-

27% NS 的环境中最高，高于这一光照强度相对生

长率就降低。绒毛番龙眼幼苗在早期生长过程中，

37.3% NS 处理有利于生长，这一结果与 Ashton[23]、

Ashton和 Berlyn[24]以 Shorea spp. 幼苗为材料得到的

续表 1（Continued)

同一生长参数后不同字母表示差异显著( P < 0.05). Data followed by different letters within the same growth parameter are significant

difference at P<0.05 level. I. 100% NS; II. 37.3% NS; III. 15.5% NS; IV. 4.2% NS.

图 2 定居后的绒毛番龙眼幼苗在不同光照梯度遮荫处理下的相对生长率(a)和净同化率(b)

Fig. 2 Ralative growth rate (a) and net assimulation rate (b) in established P. tomentosa

seedlings treated with different light gradients in shade houses

自然全光照 Natural sunlight: I. 100%; II. 37.3%; III. 15.5%; IV. 4.2%.
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结论一致，而且反映了在强光下幼苗生长的抑制现

象[17-19]。幼苗定居后的生长与早期阶段的生长表现

出基本一致的生长模式，试验结束时株高、基径、复

叶数、单株叶面积、总干重等生长参数均以 37.3%

NS 处理最大，这与其它野外研究工作[25]的结论一

致，人工模拟林窗光照环境的幼苗生长研究也有类

似报道[5]。强光下生长的植物在根系生长方面的投

资更大，以满足高光饱和点、净同化率[22]和快速叶片

更新[5]带来的较高水分蒸腾损失，在荫蔽环境中生

长的植物分配相对较多的生物量到叶片而根冠比

较低。早期生长阶段的绒毛番龙眼幼苗根冠比随光

照的增强而增大，但最大值不是在 100% NS 处理，

而是在 37.3% NS 处理，最小值也不是在 0.6% NS

处理，而是在 1.6% NS 处理，表明幼苗依赖于种子

中的营养物质完成最初的生长后在荫蔽环境中叶

片很少生长，而且幼苗根冠比在生长的早期阶段即

受土壤水分供应状况的影响。定居后幼苗的根冠比

始终以 100% NS 处理最大，而且随遮荫程度的增大

而降低，根冠比在幼苗生长期间的波动可能是光照

与短期干旱引起的水分胁迫共同作用的结果。

幼苗形态学方面的生长调节可提高其在遮荫

环境中的光截获量，表现为 SLA 随光照的减弱而增

大[26]，SLA 的变化可能是植物维持最优捕获光能的

一种自我平衡机制，因为在同样的干物质下具有更

大的叶面积可以补偿光合有效辐射的降低。热带森

林林下树种对相对较小的光照变化可以做出积极

的反应而引起植物碳同化和生长的较大变化，生长

早期的绒毛番龙眼幼苗的 SLA 对光照强度的变化

非常敏感，随遮荫程度的增加而增大，以 0.6% NS

处理最大，而且在 4.2% NS、1.6% NS 和 0.6% NS 处

理间的差异均达到显著水平。在幼苗定居后的生长

过程中，SLA 仍随光照强度的减弱而增大，但实验

结束时并不是以深度遮荫的 4.2% NS 处理最大，因

为幼苗在深度荫蔽环境中可能很少产生新的幼嫩

叶片，在较强光照的 15.5% NS 处理产生了大量幼

嫩叶片而增大了 SLA。幼苗 SLA 的季节性波动表

明，旱季的水分胁迫可能也是影响 SLA 的重要环境

因子，尽管在实验过程中定期浇水，但季节性干旱

也可能给幼苗带来短期的水分胁迫，从总的研究结

果看，光照仍是影响幼苗 SLA 的主要环境因素[8]。

植物的相对生长率由两部分组成：生理学相对

生长率(即 NAR 的不同)和形态学相对生长率(即叶

面积比率 leaf aera ratio)。形态学相对生长率通常随

光照的增强而降低，而生理学相对生长率则随光照

的增强而增大[27]。本研究中绒毛番龙眼幼苗的相对

生长率在早期生长阶段没有表现出强光抑制现象，

随光照的减弱依次降低，可能因为绒毛番龙眼的种

子较大，种子内贮藏的大量营养能够满足幼苗生长

的需要。定居后幼苗的相对生长率在 100% NS 下并

不高，而是以 37.3% NS 处理最大；同样，幼苗净同

化率也在 37.3% NS 处理最大，这一结果表明，强光

对定居后的绒毛番龙眼幼苗的生长具有抑制作用
[17-19]，因为植物在较高的光照负担下必然要求分配

较多的干物质到根系以增加吸水来补偿水分蒸腾

的损失，而分配到叶片的干物质量就很少，从而引

起光合产物积累和相对生长率降低。对大多数树种

来说，相对生长率在中等光照强度达到最大值，高

于这一光照强度相对生长率就降低，净同化率的降

低可由 SLA 的增大而补偿，因而幼苗在中等强度光

照下具有更高的相对生长率。对绒毛番龙眼幼苗来

说，尽管其 SLA 在 37.3% NS 处理很低，但其相对

生长率和总干重仍然很高。

两个生长阶段的研究结果都表明，光是影响植

物生长的重要环境因子，在一定光照强度范围内，

幼苗生长都随光照的增强逐渐加快，而且随着个体

的长大对光照变化的反应越来越敏感。Ter Steege

等[26]也报道，生长于强光下的幼苗积累较多的生物

量，而且具有较多的分枝、叶片和较大的叶面积。但

对绒毛番龙眼幼苗来说，不论是幼苗的早期生长阶

段，还是定居后的生长，都表现出强光抑制生长的

现象，而在定居后的生长阶段强光对幼苗的生长抑

制更为明显，这与相关研究的结论一致[17-19]。

幼苗 SLA 和根冠比等生长参数的季节性变化

反映了光照和水分对幼苗生长的共同影响，因为水

分胁迫明显地限制幼苗的生长[28]。一般认为，水分亏

缺对植物生长的影响是光合作用降低、叶面积和光

合产物分配格局改变等综合作用的结果[29]，Lambers

和 Poorter[30]认为，植物主要通过降低 SLA 来处理光

合产物在叶片中的分配和防御干旱带来的叶片损

伤之间的关系，而且植物可通过改变生物量在不同

器官之间的分配和提高净同化效率以抵抗水分胁

迫，例如，韦莉莉等[31]报道，水分胁迫对地上部分的

限制大于地下部分，促使光合产物向地下部分运

输，因而改变了幼苗光合产物的分配格局，使地下
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部分的分配比例增加。干旱季节幼苗 SLA 的降低可

以有效地降低植株蒸腾耗水，而且植物通过改变生

物量在不同器官之间的分配可提高净同化效率和

抵抗水分胁迫[31]，因为生物量分配向根的转移可以

保证根系充分地与营养和水分接近，以提高单位叶

面积的光合作用能力[30]。
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